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摘要 开花是植物生命周期中一个极其重要的发育转变阶段, 是植物生存、繁衍和进化的重要途径, 也是作物育 

种、驯化以及产量决定的关键性状. 成花素FT(flowering locus T)蛋白是植物成花调控过程中的关键整合因子之 

一, 其编码基因FT的转录水平调控受到激素、年龄、光周期、温度等内外源因素的综合协调控制. 本文综述了成 

花素的主要发现历程、分子鉴定及长距离运输、转录调控和多样化生物学功能, 并总结了成花素的前沿研究进 

展以及值得关注的问题. 
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开花是植物从营养生长转向生殖生长的关键标 

志. 20世纪30年代提出的“成花素假说”(Florigen Hy
pothesis)认为: 合适的光周期能够诱导叶片产生一类 

微量的成花激素物质, 经维管韧皮部长距离移动到茎 

尖诱导成花转变 [1]. 经过70年的研究发现, FT(flower
ing locus T)蛋白符合成花素的基本特征, FT蛋白的功 

能需要多个分子互作以完成细胞内、细胞间及长距离 

移动的过程. 光周期、春化、年龄、自主等多条开花 

途径, 借助关键转录因子与成花素基因FT的顺式作用 

元件结合, 并与表观遗传修饰因子协同决定FT的转录 

水平高低和开花时间早晚. FT蛋白不仅诱导开花, 还 

具有调节花逆转、控制种子休眠、调控块茎发育与根 

瘤形成等多个生物学功能. 本文针对成花素的发现及 

其分子作用机制、多样化的生物学功能等方面进行了 

综述. 

1 成花素的发现 

1.1 成花素假说的提出 

开花是植物由根、茎、叶的营养生长转变成花的 

生殖生长的关键发育阶段, 科学家们对植物成花诱导 

机理的研究是一个漫长的过程. 早在1865年, Sachs [2] 

发现, 叶片在光照条件下能够产生少量的成花物质诱 

导开花 .  之后分别在1914和1918年 ,  Tournois和 

Klebs [3]研究发现植物接受光照时间的长短可以诱导 

开花, 直到1920年, Garner和Allard [3]在美洲烟草突变 

种(Maryland Mammoth)的开花研究中发现了特定的光 

照时间条件能显著诱导烟草开花 ,  即光周期现象 

(photoperiodism). 在1934年, Knott [4]发现, 菠菜(Spina
cia oleracea)叶片主要感应光照时长, 而在茎顶端分生 

组织处诱导成花. 这也就意味着在开花诱导条件下, 可 
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能存在一种远距离信号在叶片中形成, 通过长距离运 

输至茎尖诱导成花. 1936年, Chailakhyan [5]通过短日照 

诱导成花的苍耳(Xanthium sibiricum)叶片嫁接到另一 

株未经诱导过的苍耳植株上, 发现未经诱导的植株也 

能够开花. 这也就意味着在开花诱导条件下, 可能存 

在一种远距离信号在感受光周期的叶片中形成, 通过 

长距离运输至茎尖诱导成花. Chailakhyan将这种开花 

诱导物质命名为“成花素”(florigen), 并提出成花素假 

说, 即成花素在植物感知光周期的叶片处合成, 可长 

距离运输到茎尖, 并诱导成花的一种类激素微量物质. 
之后, Lang [6]研究发现, 开花刺激物质传导的途径是维 

管组织韧皮部. 综上, 长时间的研究逐步完善形成了成 

花素假说的基本概念. 

1.2 成花素的分子本质 

自成花素概念被提出后, 其分子本质一直是植物 

生物学家关注的焦点. Klebs等人 [7]提出碳氮比学说, 
其认为植物体内碳水化合物与含氮化合物的比值高时 

促进植物开花, 比值低时则抑制植物开花, 即植物体内 

的碳氮比值对植物开花起决定性作用, 但该理论并不 

普遍适用于所有植物. 20世纪40年代, Lang等人 [8]提出 

赤霉素可能是成花素, 然而包括赤霉素在内的任一激 

素目前尚未发现能诱导所有植物开花. 1983年Marten 
Koornneef等人 [9]筛选获得了拟南芥光周期晚花突变 

体ft. 1999年, Weigel等人 [10]和Araki等人 [11]分别独立克 

隆了拟南芥FT基因, 并发现与其同源基因TFL1(Term
inal Flower 1)在调控开花过程具拮抗作用. 直到2007 
年, Coupland等人 [12]和Shimamoto等人 [13]分别在拟南 

芥(Arabidopsis thaliana)和水稻(Oryza sativa)上的研究 

率先发现, FT蛋白本身可作为长距离移动信号物质, 
从植物叶片韧皮部伴胞合成, 经维管组织长距离运输 

到茎顶端分生组织诱导成花转变. 至此, FT蛋白是公 

认的最符合成花素基本概念的信号分子. 

2 FT蛋白的长距离运输与成花诱导 

2.1 FT蛋白的长距离移动 

FT蛋白在植物叶片的维管组织伴胞中转录、翻 

译形成 [14], 通过韧皮部长距离运输至茎顶端分生组织, 
诱导成花, 此过程依赖多种蛋白的参与 [15]. 研究发现, 
FT蛋白从伴胞到筛管的运输途径主要有两种(图1). 第 

一条途径为SYP121(syntaxin of plants 121)蛋白介导的 

FT蛋白向筛管(sieve element)运输 [16]. SYP121蛋白为 

膜定位的SNARE(soluble N-ethylmaleimide-sensitive 
factor attachment protein receptors)蛋白家族成员, 能 

够与MCTP (multiple C2 domain and transmembrane 
region protein)蛋白家族成员QKY(Quirky)互作, 通过 

囊泡运输介导翻译形成的FT蛋白向细胞质膜的运 

输 [17]. 第二条通路为同属MCTP成员的FTIP1(FT-inter
acting protein 1)蛋白所介导的FT向筛管运输. FTIP1在 

伴胞中特异性表达, 促进FT蛋白通过内质网和胞间连 

丝运输至筛管 [18]. 在FT蛋白运输到筛管组织后, 从叶 

片运输到茎尖分生组织的长距离运输过程需要 

NaKR1(sodium potassium root defective 1)蛋白的协助. 
在长日照下, NaKR1特异性表达, 与FT蛋白形成FT- 
NaKR1复合体, 共同从叶片运输至茎顶端分生组织 [19]. 

2.2 FT蛋白在茎尖诱导成花 

FT蛋白到达茎顶端分生组织后, 与14-3-3蛋白及 

bZIP类转录因子FD(flowering locus D)蛋白互作形成 

蛋白复合物FAC(florigen activation complex)启动成花 

过程 [20,21]. FD蛋白在茎尖分生组织中特异性表达, 在 

细胞核中含FT的FAC复合体调控下游开花基因的表达 

进而促进生殖转变 [22]. FT-FD复合物在花原基积累, 与 

AP1(apetala 1)蛋白协同作用, 启动开花命运的决定. 
FD蛋白的转录活性通过与其他转录因子相互作用而 

增强, II类TCPs转录因子能够与AP1启动子结合并且 

与FD蛋白相互作用, 与FT蛋白协同促进AP1的表达 [23]. 
SOC1(suppressor of overexpression of CO 1)的表达 

是茎尖分生组织产生花序原基的早期事件, 它编码一 

个MADS-box家族转录因子, 作为整合因子接收光周 

期、温度、激素和年龄途径相关多种开花信号, 在被 

子植物中(包括单子叶和双子叶)具有保守性 [24]. SOC1 
的转录受到CO(CONSTANS)和FLC(flowering locus C) 
两种开花调节因子调节, CO是SOC1的激活调节剂, 遗 

传上FT作用于SOC1的上游诱导开花, 同时ChIP结果 

显示在SAM组织中FT-FD复合体可能直接结合SOC1 
的启动子促进SOC1的表达从而启动开花 [25]. 此外, 
FLC通过与SOC1启动子直接结合抑制SOC1表达 .  
LFY(Leafy)是植物特异转录因子, SOC1在茎尖诱导 

LFY的表达, soc1功能缺失突变体中LFY表达减少, 功 

能获得突变体则表达增加 [25]. LFY与AP1是花分生组 
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织命运决定的关键因子, 突变会导致植物产生茎状结 

构而不是花. 可移动的FT蛋白抵达茎尖, 会直接或间 

接诱导SOC1, AP1, LFY等基因的表达, 从而促进花序 

原基的分化和成花 [26]. 

3 成花素基因FT的转录水平调控 

植物开花的早晚由成花素FT的表达水平直接决 

定, 而成花素FT的表达水平则直接由FT基因的转录水 

平决定 [27]. FT基因的转录受光周期、温度、春化、激 

素、糖及植物年龄等多重因素调控.  

3.1 调控FT的顺式作用元件 

拟南芥FT基因具有一个长度约为6 kb的长启动子 

区(拟南芥的启动子通常1~2 kb), 启动子区包含多个调 

控FT转录的顺式作用元件. 其中, 有两个十字花科保 

守的FT表达所必需的顺式作用元件, 分别被命名为 

block A和block C [28]. block A位于FT翻译起始位点上 

游(–1~–358 bp), 这个区域包含多个转录因子的结合位 

点, 其中就有FT的转录激活因子CO蛋白结合位点 

CORE(CO response element) [29]. 同时block A上还包含 

如CDF1(cycling dof factor 1), CIB1(cryptochrome- 
interacting basic-helix-loop-helix), TEM1(tempranillo 
1)等转录因子结合位点 [30~36]. 远端的block C是FT转录 

的关键增强子, 协同block A特异性激活FT在叶片维管 

伴胞中的表达 [37]. block C区域的CCAAT box序列可能 

是增强子功能的关键位点 [38]. 
长日照信号调控拟南芥开花的过程也受到表观遗 

图 1 FT蛋白是一种长距离移动的成花信号. 成花素基因FT在叶片的维管组织韧皮部伴胞(PCC)中产生FT蛋白, 在互作因子 
的协助下进入到筛管, 经过长距离转运抵达茎尖分生区(SAM), 与14-3-3和FD蛋白协同诱导下游成花基因表达. 虚线表示移动 
路径 
Figure 1 FT protein is a long-distance mobile flowering signal. FT gene produces FT protein in the phloem companion cells (PCC) of the leaf 
vascular tissue. With the assistance of interacting factors, the FT protein enters the sieve tube and is transported over long distances to the shoot apical 
meristem (SAM), where it collaborates with 14-3-3 and FD proteins to co-induce the expression of downstream flowering genes. Dashed line 
represents the movement path  
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传修饰的影响. 长日照下, 维管伴胞中增强子元件 

block C区域的染色质可及性状态变得更开放 [39]. 同 

时, block C与block A区域之间的染色质区域还是表观 

遗传修饰因子PcG(polycomb group)催化抑制性组蛋白 

修饰标记的靶点 [40]. 然而, 远端增强子block C区的作 

用机制及其调节开花的功能还需要进一步研究. 可见, 
对成花素基因FT的转录水平调控的研究不仅有助于 

理解植物开花的分子机理, 还为植物基因的转录以及 

表观遗传调控方式提供了一个重要的研究范式.  

3.2 FT基因的转录激活因子 

在长日照下, 拟南芥被诱导开花, 而短日照条件则 

抑制其开花. 光周期途径诱导是目前研究拟南芥开花 

较清晰的一条途径. 锌指结构蛋白CO是光周期途径诱 

导植物开花的核心转录因子之一, 也是FT基因最直接 

的转录激活因子之一 [41]. 在长日照下, CO基因与FT基 

因在叶片维管组织伴胞中的空间表达模式相似, 且具 

有与FT类似的在黄昏时期表达高峰的时间表达节 

律 [42]. CO蛋白由两个主要的结构域组成, 分别是C端 

的CCT结构域以及N端的BBX结构域 [43]. 水稻和拟南 

芥CO蛋白的BBX结构域通过自身多聚化形成复合体, 
CCT结构域与转录因子NF-YB(nuclear factor YB)和 

NF-YC形成三聚体 [44], 结合在拟南芥FT基因启动子顺 

式作用元件block A区域的CORE元件上, 即CORE1 
(–220 bp), CORE2(–161 bp), P1(–267 bp), 进而激活FT 
基因的转录(图2).  

植物的NF-Y转录因子家族成员参与到了多条信 

号途径中, 可分为NF-YA, NF-YB, NF-YC三个家族, 例 

如植物胚胎发育以及种子萌发 [45~47]、植物开花调 

控 [48]、非生物胁迫 [49~51]等信号途径. 拟南芥每个NF- 
Y家族均由10个成员组成, 总共有30个家族成员 [49]. 其 

中, NF-YA转录因子家族成员具有与CO蛋白相似的蛋 

白结构, 二者都具有CCT结构域以及BBX结构域. NF- 
YA转录因子被推测可能与结合在远端的增强子元件 

block C上, 通过与CO形成复合体一同参与到FT基因 

的转录调控过程, 介导拟南芥的成花诱导 [52]. 此外, 研 

究表明, CO/NF-Ys复合体能够通过抑制CLF(curly 
leaf)蛋白或者LHP1(like heterochromatin protein 1)蛋 

白从而拮抗和解除PcG(polycomb group)蛋白对FT启 

动子区域积累的抑制性组蛋白修饰 [53]. 
CO基因的表达受植物内源生物钟的严格调控. GI 

(GIGANTEA)等拟南芥生物钟组分能够与FKF1(Fla
vin-Binding, Kelch Repeat, F-BOX 1)互作, 通过解除 

CDF1的抑制来促进CO的转录 [54,55]. 这种生物钟基因 

的调控使CO的表达也具有昼夜节律振荡特征 [56]. 光 

周期途径中日照时长感知的一个机制是通过CO蛋白 

的昼夜节律性积累来完成的, 稳定的CO蛋白能够直接 

激活FT的表达. 在夜间或黑暗条件下, COP1(constitu
tively photomorphogenic 1)通过泛素化途径降解CO蛋 

白, 抑制FT的表达 [57,58]. 在蓝光条件下, 拟南芥蓝光受 

体CRY(cryptochrome) 能够负调控COP1蛋白 [59], 同时 

SPA1(suppressor of phytochrome 1)能够与CRY2蛋白结 

合 ,  二者共同抑制COP1蛋白对CO蛋白的降解功 

能 [60~62]. 近期研究发现, 核膜孔复合体成员Nup96(nu
cleoporin96)和Nup160(nucleoporin160)能与具有E3泛 

素连接酶活性的HOS1(high expression of osmotically 
responsive gene 1)互作, 解除HOS1蛋白泛素化降解CO 
蛋白的功能 [63]. 

综上, 在光周期开花途径中, 植物感知光周期信号 

后, 主要在CO蛋白的翻译后稳定性及FT的转录水平调 

控两个层面上控制成花素FT蛋白的表达, 进而决定植 

物成花.  

3.3 FT基因的转录抑制因子 

部分植物需经历一段长时间的低温处理(如冬季) 
后, 才能从营养生长转变为生殖生长, 这一现象被称为 

春化作用(vernalization), 它能确保一些生长在高纬度 

寒冷地区的植物不会过早开花. 春化途径抑制拟南芥 

开花的核心转录因子是FLC [64,65]. FLC蛋白是MAD 
box转录因子家族成员之一 [66], MAD box转录因子家 

族的成员识别DNA上CArG基序(CC(A/T) 6GG). FLC直 

接结合在FT基因第一个内含子的CArG box上, 抑制FT 
基因表达 [67~69]. 

在春化途径诱导过程中, 位于FLC基因区域的H3 
组蛋白尾部H3K36me3水平大幅下降, H3K27me3水平 

迅速上升, 这两种不同的甲基化修饰使FLC基因的表 

达逐渐降低  [70]. 在这个过程中, VIN3(vernalization 
insensitive 3)和VRN2(vernalization 2)的基因表达水平 

都会上升 [71,72]. VIN3/VRN2能够招募组蛋白甲基化酶, 
从而实现对FLC基因表达的沉默. FLC基因响应春化、 

诱导积累H3K27me3的调控位点位于第一个内含子的 

一段顺式元件上, 该元件被称为CME(cold memory ele
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ment) [73,74]. 转录因子VAL1(viviparous 1/abscisic acid 
insensitive 3-like 1)与VAL2(viviparous 1/abscisic acid 
insensitive 3-like 2)能够结合在CME位点上, 从而起始 

对PRC2复合体的募集, 对CME进行H3K27me3修 

饰 [75,76]. 与此同时, 具有BAH结构域以及PHD结构域 

的两个甲基化识别蛋白SHL(short life)以及EBS(early 
bolting in short days)能够识别FLC基因上的甲基化修 

饰, 其中BAH结构域负责识别H3K27me3, PHD结构域 

负责识别H3K4me3, 两个不同的结构域响应FLC不同 

的转录调控过程  [77].  
同属MAD box转录因子家族的转录因子SVP 

(short vegetative phase), FLM(flowering locus M)和 

MAF(mads affecting flowering)同样参与调控FT的转录 

过程之中. 其中, SVP蛋白与FLM蛋白能够共同响应温 

度变化, 介导拟南芥的开花过程 [78]. SVP/ FLM蛋白复 

合体在低温(<16℃)下可以形成蛋白复合体, 结合在FT 
的启动子上抑制其表达. 在高温(>27℃)的条件下, SVP 
蛋白会被降解, 从而解除SVP/FLM蛋白复合体对FT的 

抑制 [79,80]. 这种响应机制防止了植物在低温条件下提 

前开花, 以及促进植物在高温条件下提前开花, 从而 

使得植物能够更好地适应外界环境 [81]. 与FLC同家族 

的MAF也能够抑制FT的表达. 该过程由SVP/FLM/ 
FLC/MAF2-4四个转录因子形成的四聚体所介导, 其 

共同结合在FT基因第一个内含子的GArG box序列上, 
抑制FT的表达  [82,83].  

3.4 表观遗传修饰对FT基因的转录调控 

基因的转录往往受到多种表观遗传修饰的综合调 

控. 表观遗传修饰主要涉及组蛋白修饰、染色质重塑、 

DNA甲基化以及非编码RNA等几个方面. 除上述顺式 

作用元件和转录因子对FT的转录具有调控功能之外, 
表观遗传修饰对FT的调控也是FT转录水平调控的一 

个关键层面.  
组蛋白是一类具有多个碱性氨基酸的小分子蛋 

白, 碱性氨基酸产生的正电荷可以将带有负电的DNA 
牢固结合并缠绕在上面, 从而对DNA进行压缩和组装. 
高度浓缩状态的DNA会对蛋白质的结合造成困难. 例 

如, 转录前起始复合物(pre-initiation complex) 这样的 

大型蛋白复合体或者特异性的转录因子就无法结合在 

DNA上. 而一个开放的染色质环境则是由依赖ATP的 

染色质重塑酶(ATP-dependent chromatin remodeling 
enzyme)所介导. 这些染色质变构蛋白在表观遗传调控 

基因的转录过程中发挥着重要的功能. PKL(pickle)蛋 

白是染色质重构ATP酶亚家族CHD3家族的成员之一, 
其利用水解ATP所产生的能量重构染色质的结构. 在 

黄昏时, PKL蛋白介导重构FT的染色质结构, 使FT的 

图 2 FT基因的转录水平调控机制, 成花素基因FT的转录主要受到光周期和温度等主要外界因子的调节, 其中转录因子CO和 
FLC、顺式作用元件block A/C, 以及表观遗传修饰改变起协同调节作用 
Figure 2 Transcriptional regulation mechanism of FT. The transcription of the FT is mainly regulated by external factors such as photoperiod and 
temperature. This regulation involves the transcription factors CO and FLC, cis-acting elements block A/C, and epigenetic modifications, which work 
together in a coordinated manner   
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染色质打开, 促进更多的转录因子结合在FT的启动子 

区域上, 起始FT的转录 [84,85]. 组蛋白甲基化修饰(his
tone methylation)是目前研究得较为清晰的一种表观 

遗传修饰. 在同一个氨基酸残基上可以进行单个、两 

个或三个甲基化修饰, 从而实现对基因表达调控的功 

能 [86~88]. 
关于组蛋白修饰介导的表观遗传调控作用, FT和 

FLC基因位点上的H3K27me3修饰是由PRC2复合体家 

族成员介导的组蛋白H3第27位赖氨酸的三甲基化修 

饰(H3K27me3), 对FT和FLC等靶基因具有明显的抑制 

功能. 在果蝇(Drosophila)中, PRC2复合体包含4个核 

心成员, 分别是SU(Z)12(suppressor of zeste 12), Nu
cleosome Remodeling Factor 55 kD, Esc(extra sex 
combs)以及E(Z)(enhancer of zeste). PRC2复合体家族 

成员CLF蛋白和SWN(Swinger)蛋白就是其中之一, 其 

能够共同介导FT染色质区域的H3K27me3从而抑制FT 
的表达 [89,90]. CLF蛋白对FT染色质区域的抑制功能可 

以被NF-YC转录因子家族的转录因子解除 [91]. 与此同 

时, CLF蛋白作为PRC2复合体成员, 并没有直接结合 

DNA的结合结构域. 而是与TRBs(telomere repeat bind
ing factors)结合, TRBs将PRC2复合体募集到TELO box 
基序上, 从而结合DNA [92]. DNA聚合酶成员ε的成员之 

一ESD7(early in short days 7)也参与募集CLF蛋白的过 

程 [93]. 研究发现, TEM1能够与CLF蛋白的N端互作, 在 

FT的启动子区域募集PRC2复合体, 抑制FT的表达 [33]. 
另一种甲基化修饰H3K4me3则对FT的表达具有 

促进功能. 甲基化识别蛋白MRG1(morf-related gene 
1)/MRG2(morf-related gene 2)能够识别H3K4me3, 识 

别之后与CO蛋白互作, 共同激活FT的表达 [94]. AtJmj4 
(Arabidopsis thaliana Jumonji 4)/ELF6(early flowering 
6)/PKDM7B等H3K4的去甲基化酶能够解除H3K4me3 
修饰, 从而直接抑制FT基因的表达, 延迟开花 [95,96]. 组 

蛋白的乙酰化修饰也能够促进FT基因的表达. 组蛋白 

去乙酰化酶HDACs(Histone Deacetylases) 能够解除这 

种乙酰化修饰, 从而抑制FT基因的表达 [97]. 
综上所述, 植物在感知外界的光周期、温度、激 

素、年龄等内外源因素之后, 借助关键的转录因子或 

表观遗传修饰因子作用于成花素基因FT的启动子区 

域或是基因区域的顺式作用元件及染色质上, 权衡激 

活或抑制因素后决定FT基因的转录水平表达高低, 产 

生相应的成花素FT蛋白, 最终直接决定开花时间的早 

或晚. 因此, FT基因的转录成为开花诱导中非常关键 

的一个调控层次, 是植物适应环境的关键指标之一.  

3.5 其他物种中FT同源基因的功能及转录调控 
过程 

除拟南芥外, 其他物种中FT同源基因也参与光周 

期途径调控开花. 水稻的成花过程主要由AtFT基因的 

同源基因Hd3a(heading date 3a)以及RFT1(rice flower
ing locus T 1)调控, 二者均具有成花素的功能 [98~100]. 
Hd3a与RFT1过表达可导致水稻提前开花, 但与拟南芥 

不同的是, 作为短日照植物, Hd3a/RFT1两条途径赋予 

了水稻更复杂的光周期响应机制, 且长日照条件下许 

多基因具有显著抑制开花的功能 [99]. 其中, Hd3a的表 

达受到AtCO的同源基因Hd1(heading date 1)的调控. 
Hd1在短日照下促进Hd3a表达, 在长日照下抑制Hd3a 
表达 [99,101]. Hd1的双重功能由水稻生物钟基因以及光 

信号途径调控. Hd1的表达受AtGI基因的同源基因 

OsGI调控, OsGI的表达的节律使Hd1的表达也呈现节 

律性, 该模型与拟南芥中GI-CO-FT的调控模型非常类 

似 [102]. 不同的是, 水稻光敏色素通过感知昼夜长短的 

变化从而改变Hd1对Hd3a的调控功能, 长日照下, Hd1 
对Hd3a的促进功能转化成抑制功能, 从而抑制成花, 
该过程受Ghd7, DTH8, OsPRR7等水稻核心开花基因 

的调控 [103,104]. 在长日照下, Hd1能够与DTH8/Ghd8 
(days to heading 8)共同促进Hd3a启动子区域的 

H3K27三甲基化修饰, 抑制Hd3a的表达 [105~107]. 组蛋 

白的乙酰化修饰对水稻成花过程也具有调控功能, 在 

水稻中, 与酵母SAP30(Sin3-associated polypeptides 30) 
同源的基因OsSFL1(SAP30 functional like 1)能够抑制 

Hd1的表达, OsSFL1能够与去乙酰化酶复合体成员Os
SAP18与OsHDAC2形成复合体, 介导Hd1第一外显子 

区域的组蛋白去乙酰化, 抑制Hd1的表达, 从而在短日 

照条件下抑制Hd3a的表达 [108]. 
除了Hd1-Hd3a途径外, 在水稻中还有一条Ghd7- 

Ehd1-Hd3a/RFT1途径. Ehd1(early heading date 1)能 

够促进Hd3a以及RFT1的表达, 是水稻特有的开花基 

因, 在拟南芥中没有同源基因 [109,110]. Ghd7(grain num
ber, plant height and heading-date 7)通过抑制Ehd1的表 

达抑制开花 [111]. 水稻生物钟及光信号途径在RFT1途 

径中发挥着重要的功能. OSGI能够诱导Ehd1以及 

Ghd7的表达, 除此之外, Ehd1的表达需要蓝光诱导, 
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Ghd7则会受到红光的诱导 [111]. 在长日照下, Ghd7与 

Ehd1的表达均位于黎明时间, 因此Ghd7会抑制Ehd1. 
在短日照下, 由于日长缩短, 红光诱导提前, 红光诱导 

的Ghd7的表达会提前到夜晚, Ghd7无法在黎明抑制 

Ehd1, 于是Hd3a的表达开始上升 [112,113]. 水稻通过感 

知微小的日长变化, 精确调控开花时间. 
大豆(Glycine max)中包含12个FT-like基因, 分布 

在6对同源基因中, 分别是GmFT1a/b, GmFT2a/b, 
GmFT2c/d, GmFT3a/b, GmFT4/6以及GmFT5a/b. 
GmFT2a以及GmFT5a具有明显促进大豆开花的功能, 
二者的表达模式与光周期的变化密切相关, 在短日照 

条件下 ,  二者的表达量上升 .  过表达GmFT2a与 

GmFT5a的大豆植株开花提前, 缺失二者的突变体植 

株则会延迟开花 [114,115]. 相反, GmFT1a以及GmFT4具 

有抑制开花的功能. 过表达GmFT1a延迟大豆开花 [116], 
将GmFT4在拟南芥中过表达能够显著延迟转基因植 

株的开花时间 [117]. 大豆中多个FT同源基因受到转录 

因子E1的调控. E1蛋白包含一个核定位信号以及一个 

与B3结构域远源相关的区域, 其功能类似于拟南芥中 

的TEMPRANILLO转录因子 ,  抑制FT基因的表 

达 [118,119]. 在长日照下, 具有与拟南芥phyA相似功能的 

E3, E4蛋白能够诱导E1表达水平上升, 从而抑制 

GmFT2a以及GmFT5a的表达, 抑制大豆开花 [120,121]. 同 

时, E1也可以促进GmFT4基因的表达, 从而抑制大豆 

开花 [117]. 大豆E1基因受生物钟基因Tof11和Tof12的调 

控, 二者均能诱导E1表达 [121]. E1同样也受到与拟南芥 

ELF3基因同源的J基因的调控 [122]. 因此, 大豆中的E1 
基因可能行使着与拟南芥CO基因相似的功能, 其作为 

光信号途径以及大豆内源生物钟的交汇点, 直接调控 

大豆FT同源基因的表达, 从而调控大豆开花时间 [123].  
在番茄(Solanum lycopersicum)中, FT的同源基因 

SFT(single flower truss)主要调控番茄的成花过程. 与 

拟南芥中类似, 番茄中的CO同源基因, SlCOL, SlCO
L4a, SlCOL4b均能促进SFT基因的转录, 从而促进番茄 

的开花过程 [124,125]. 同时, 番茄中的另外一个FT同源基 

因SP5G(SELF PRUNING 5G)具有响应光周期, 抑制番 

茄开花的功能 [126,127]. 在番茄中, 存在明显的杂种优势 

(heterosis), 杂种优势中一个经典的理论即单个杂合基 

因可以导致基因活力的提高. SFT功能缺失等位基因 

的杂合状态能够提高番茄60%的产量, 且产量过剩的 

优势具有高度稳定性 [128].  

4 成花素FT其他的生物学功能 

4.1 花逆转(floral reversion) 

FT蛋白是植物开花调控的核心因子, 且在植物的 

其他生理过程中也起关键作用. FT蛋白在成花转变后 

产生的茎生叶、花或角果等器官中表达量高. 在短日 

照条件下, ft-10突变体表现为花逆转, 即花序轴上原 

应发育为花的部位转变为叶片或侧枝. 在ft10;tsf-1双 

突变体表现出更显著的花逆转表型, 表明FT与TSF蛋 

白共同维持花序原基的稳定性, 而在co突变体中未发 

现花逆转现象, 表明FT调控的花逆转现象不依赖光周 

期, 维持花序原基稳定是FT蛋白的功能 [129]. 典型的短 

日照植物大豆在短日照转换为长日照的非开花诱导条 

件下, 也会观察到花逆转表型 [115].  

4.2 番茄茎的径向生长 

FT蛋白调控番茄的维管组织发育, 促进次生细胞 

壁的形成 [128]. FT蛋白在开花植物的顶端分生组织中 

促进开花, 而在叶和茎分生组织中抑制生长. 番茄SFT 
是FT的同源基因. 成花素除了诱导开花外, 还促进复 

叶的简化和茎的径向收缩. 以WT, sft, pSFT:sft为研究 

对象进行转录组分析结果显示 成花素改变导致的差 

异表达基因主要富集在次生细胞壁生物发生(second
ary cell wall biogenesis)有关的代谢和调节基因上, 而 

其他参与开花的基因如LFY或没有被成花素改变 .  
TFUL2能够与被成花素激活, TFUL2高表达能加速茎 

中SCWB, 这一过程是独立于开花的. 因此, SCWB是 

独立于开花以外的另一个靶点, 加速了番茄茎的次生 

细胞壁的生物发生 [130]. 

4.3 种子的发育与种子休眠 

种子大小是重要农艺性状, 受双受精与胚乳细胞 

化的调控 [131]. 研究表明, 胚乳细胞的发育决定种子最 

终的大小 [132]. TFL1(terminal flower 1)是在合点胚乳中 

产生的移动调节因子, 可以移动到外周胚乳, 通过稳定 

ABI5(abscisic acid insensitive 5)来介导胚乳细胞化和 

种子大小. 同时, Ras-相关核蛋白GTP酶能够与TFL1蛋 

白相互作用调节TFL1蛋白向外周胚乳的运输, 从而揭 

示了TFL1蛋白是调节胚乳细胞化和种子大小的重要 

分子 [133].  
有研究表明, 许多参与植物开花调控的基因在调 
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控种子休眠性中也发挥重要作用 [134]. 种子休眠的改变 

有助于防止作物收获前发芽, 决定作物种子贮藏时间. 
这有利于植物通过调整种子萌发时间来适应环境条件 

变化、从而协调开花时间和整合生育期长短 [135]. 在种 

子休眠期间, FT通过调控FLC基因的表达, 激活反义 

FLC转录, 从而影响染色质状态并调节种子休眠 [134].  

4.4 块茎发育 

在进化过程中, 许多植物进化出了茎或根分化为 

贮藏器官的能力, 如洋葱(Allium cepa L.)的鳞茎 [136]、 

马铃薯(Solanum tuberosum L.)的块茎 [137]. FT基因家族 

的StSP6A(self-pruning 6A)基因是马铃薯块茎化的主要 

诱导因子. 在叶片中产生的成花素信号StSP6A除了作 

为韧皮部的一种移动信号诱导了成花的转变, 也移动 

到地下诱导块茎的形成 [ 1 3 7 ] .  另外 ,  S t S P 6 A与 

StSWEET11B可以直接相互作用促进蔗糖的共质体运 

输, 从而促进块茎发育 [137,138]. 该基因家族的另一个成 

员StSP5G(self-pruning 5G)在长日照条件下中高表达, 
通过在非诱导条件下阻止STSP6A的表达来抑制块茎 

化 [138,139]. 

4.5 根瘤发生 

豆科植物与根瘤菌的共生固氮是高耗能的过程, 
植物的光合作用被认为是主要的影响因素 [140]. 光诱导 

的大豆TGACG基序结合因子GmSTF3/4(TGACG-motif 
binding factor 3/4)和GmFTs相互依赖地从茎移动到根 

诱导根瘤的发生 [141]. 根瘤菌作用下, 细胞内钙离子浓 

度升高, 进而激活钙调素依赖的蛋白激酶CCaMK(cal
cium-and calmodulin-depend protein kinase), 这种激酶 

通过磷酸化GmSTF3, 促进GmSTF3与GmFT2a之间的 

结合, 推动结瘤信号通路NSP1(nodulation signaling 
pathway 1)、结瘤起始关键因子NIN(nodule inception) 
以及(nuclear factor Y)NF-YA1和NF-YB1的表达. 
CCaMK-STF-FT通路将地上光信号与地下共生信号相 

互连接, 从而调控根瘤的形成机制 [142].  

5 展望 

尽管FT在开花调控中已被广泛研究, 但其具体的 

转录调控机制仍有待进一步探究. FT基因是植物开花 

的关键调控因子, 作为长距离信号分子, 传递开花信 

号. 未来应进一步研究FT在开花调控中的作用, 并扩 

展至不同物种的比较研究, 以全面了解FT基因的普适 

性和物种特异性. 例如FT基因上游增强子区域的顺式 

作用元件及其与转录因子的相互作用, 尤其是植物在 

不同生长条件下如何调节FT的表达. FT基因的表观遗 

传修饰, 如DNA甲基化、组蛋白修饰等, 可能在开花 

诱导和植物适应性响应中起着重要作用, 这些表观遗 

传因素是如何影响FT基因表达的目前仍不清楚.  
FT蛋白在植物体内的运输机制仍然是关键的研 

究领域. 虽然已有研究表明FT可通过韧皮部进行长距 

离运输, 但其细胞间转运、受体识别及不同组织中的 

靶向作用仍需深入探讨, 尤其是叶片维管伴胞与茎尖 

分生组织中的核质运输机制. FT在不同作物种类中的 

功能差异, 以及如何与环境适应性相关联, 都是值得进 

一步探讨的.  
FT不仅在模式植物中扮演重要角色, 其在农作物 

中的功能也值得深入探索. 特别是在大田作物、果树, 
甚至非开花植物(如苔藓)中, FT的功能和机制可能存 

在一定的差异. FT在不同植物物种中的比较, 尤其是 

如何在不同作物中优化FT基因以提升作物的生产力 

和适应性. 此外, FT基因在作物分子育种中的应用也 

具有广泛前景, 通过调控FT的表达或其下游信号通路, 
有望加速作物的开花、提高产量和适应性, 推动现代 

农业的发展.  
总之, FT作为植物开花调控的重要因子, 其作用机 

制仍有许多未解之谜. 随着分子生物学技术和基因组 

学的不断进步, 未来研究将更加注重FT的多层次调控 

机制及其在不同环境和生长阶段的功能. 对FT的研究 

不仅能够为基础植物生物学提供新的理论依据, 也将 

在作物分子育种和农业生产中发挥越来越重要的作用.    
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Flowering is an extremely important developmental transition stage in the life cycle of plants. It serves as a crucial pathway for plant 
survival, reproduction, and evolution, as well as a key trait in crop breeding, domestication, and yield determination. The florigen 
protein FT (Flowering Locus T) is one of the key integrators in the regulatory processes of flowering in plants. The transcriptional 
regulation of the FT gene is comprehensively controlled by a coordination of various internal and external factors, including 
hormones, age, photoperiod, and temperature. This review summarizes the major discoveries regarding florigen, including its 
molecular identification, long-distance transport, transcriptional regulation, and diverse biological functions. Furthermore, it 
highlights recent advancements in florigen research and discusses pertinent issues that warrant further attention. 
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