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植物主要光周期成花调控途径及其纬度适应性的

研究进展 
 

肖鸿, 赖秋圳, 吕天晓, 范甜, 孔凡江, 田长恩* 
(广州大学生命科学学院, 广东省植物适应性与分子设计重点实验室，广州 510006) 

 

摘要：光周期是植物能够感知到的最稳定、最可靠的环境信号，在植物开花时间及其生命周期的调控中具有核心作用。不同

植物在进化过程中建立了以 CO-FT 模块为核心的光周期调控网络，并在此基础上演化出多样化的、适应不同生态环境的特

异性路径。由于地球自转轴倾斜带来的太阳辐射节律，地理纬度决定了特定地区日照时长的年际稳定性，即每年同一时段的

光周期相对固定，因此纬度决定了植物所经历的光周期环境；而植物对光周期变化的响应也常被用作反映纬度适应性的生物

指标。开花作为植物对光周期变化最敏感的表型之一，成为研究植物纬度适应性的重要切入点。当前的研究主要集中于拟南

芥(Arabidopsis thaliana)、大豆(Glycine max)和水稻(Oryza sativa)等典型长日照与短日照植物的光周期途径的开花调控机制。

该文将以这 3种植物的光周期途径及其纬度适应性为主展开综述：拟南芥形成了以CO (constans)正调控FT (flowering locus T)

的经典长日照促花模型；大豆演化出以 E1 为核心、抑制 FT 表达的短日照调控机制，并在不同纬度形成多样化适应策略；

水稻则同时保留了保守的 OsGI-Hd1-Hd3a 途径和特有的 Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 途径，增强了对光周期环境的适应性。通

过对比分析，展示了主要的植物光周期成花调控途径的保守性、多样性和纬度适应性，为该途径的深入研究和作物育种

提供参考。 

关键词：光周期；开花；纬度适应性；CO-FT；GmGI-E1-FT；Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 

doi: 10.11926/jtsb.5035      CSTR:32235.14.jtsb.5035 
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Abstract: Photoperiod is the most stable and reliable environmental signal perceived by plants, playing a core 

role in regulating flowering time and life cycle. During evolution, diverse plant species have established 

photoperiodic regulatory networks centered on the CO-FT module, which have further diversified into lineage- 

specific pathways adapted to different ecological environments. Due to the solar radiation rhythm caused by the 

tilt of the Earth’s axis of rotation, geographical latitude determines the interannual stability of day length in a 

given region, that is, the photoperiod remains relatively constant at the same time each year. Therefore, latitude 

defines the photoperiodic environment experienced by plants. Conversely, plant responses to changes in 

photoperiod are often used as biological indicators of latitude adaptation. Flowering, as one of the most 

sensitive phenotypes to photoperiod changes, has become an important entry point for studying the latitudinal 
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adaptability of plants. Current research mainly focuses on the flowering regulation mechanisms of the photo- 

period pathways in typical long-day and short-day plants such as Arabidopsis thaliana, Glycine max, and Oryza 

sativa. This article will mainly review the photoperiod pathways and latitudinal adaptability of these three 

plants: Arabidopsis thaliana has formed a classic long-day flowering promotion model centered on the positive 

regulation of FT (flowering locus T) by CO (constans); Glycine max has evolved a short-day regulatory 

mechanism centered on E1 that inhibits the expression of FT and has developed diverse adaptation strategies at 

different latitudes; Oryza sativa retains both the conserved OsGI-Hd1-Hd3a pathway and the unique Ghd7- 

Ehd1-Hd3a/RFT1 pathway, enhancing its adaptability to photoperiod environments. Through comparative analysis, 

the conservation, diversity, and latitudinal adaptability of the main plant photoperiod flowering regulation pathways 

are demonstrated, providing a reference for in-depth research on this pathway and crop breeding.  

Key words: Photoperiod; Flowering; Latitudinal adaptation; CO-FT; GmGI-E1-FT; Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 

 

光周期是植物能够感知到的最稳定、最可靠的

环境信号，对植物生命周期尤其是开花时间的调控

至关重要。尽管植物光周期途径的分子调控机制已

在模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)中得到深

入解析，相关综述也较为系统地总结了该领域的研

究进展，但随着不同植物在长期进化过程中对环境

的适应，逐渐形成了既保守又多样的光周期调控策

略。据统计，在拟南芥中已鉴定出至少 177 个与光

周期调控相关的基因。其中，绝大多数通过 CO 

(constans)蛋白调节 FT (flowering locus T)的转录启

动及 FT 蛋白的远程运输而精细地调控成花时间[1]。 

此外，植物光周期途径不仅受控于内源基因

网络，也与纬度梯度下的环境变化密切相关。不

同纬度地区的日照长度显著不同，导致植物在光

周期感应机制上产生分化，从而实现对特定生态

位的适应[2]。 

为更全面的理解光周期途径的进化特征与物

种间的适应性差异，本文以拟南芥、水稻(Oryza 

sativa)和大豆(Glycine max) 3 种具有代表性的模式

植物或农作物，围绕其光周期途径中的核心基因、

调控网络及其与纬度适应性的关系进行比较。通过

归纳与对比分析，总结光周期调控机制中的共性规

律与物种特异性差异，以便更深入地理解植物对光

周期信号的适应，为作物育种改良与地理适应性拓

展提供参考依据。 

 

1 主要光周期成花途径 
 

1.1 GI-CO-FT 途径 

1.1.1 拟南芥 

拟南芥是长日照植物，其开花时间主要受到光

周期的调控(图 1)。 

 

 
图 1 拟南芥光周期开花途径。↓: 促进; ⊥: 抑制。下同 

Fig. 1 Photoperiodic flowering pathway in Arabidopsis thaliana. ↓: Promotion; 

⊥: Inhibition. The same below 

 

光感受器的作用    光周期信号的感知起始

于植物叶片中的光受体，主要包括 3 类：光敏色素

(phytochromes, PHYs)、隐花色素 (cryptochromes, 

CRYs)和向光素(phototropins), 其中，光敏色素主要

感知红光与远红光，拟南芥中存在 PHYA、PHYB、

PHYC、PHYD 和 PHYE 等 5 个成员。PHYA 在长

日照条件下促进开花，而 PHYB 抑制开花；PHYC

在不同光周期条件下可能具有双重功能，与 PHYA

协同促进开花，或在短日照条件下延迟开花[3–5]。

隐花色素包括 CRY1、CRY2 和 CRY3，主要吸收蓝

光和紫外光。其中 CRY1 和 CRY2 在长日照条件下

稳定关键开花促进蛋白，显著促进开花[6]；CRY3

是否参与开花调控尚不明确。相较之下，向光素虽
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为典型的蓝光受体，但目前尚无其参与开花调控的

明确证据。这些光感受器通过感知环境光周期信

号，向生物钟输出信号，从而调控光周期途径下游

的成花时间调控机制。 

生物钟调控    拟南芥昼夜节律通过核心因

子, 如 CCA1 (circadian clock associated 1)、LHY (late 

elongated hypocotyl)和黄昏表达的 TOC1 (timing of 

CAB expression 1)、APRRs (Arabidopsis pseudo- 

response regulator 1)[7]。TOC1 同源物 PRR9、PRR7、

PRR5 和 PRR3 在一天中按顺序表达，并在从黎明到

黄昏抑制CCA1和LHY转录方面表现出部分冗余功

能；它们与 CCA1 和 LHY 形成额外的调节回路。反

过来，CCA1 和 LHY 转录抑制 PRR5、PRR3、TOC1、

GI (gigantea)和由 ELF3 (early flowering 3)、ELF4、

LUX (lux arrhythmo)[8–9]组成的 EC (evening complex)

的表达，但在早晨激活 PRR9 和 PRR7 表达[10]。在

晚上，EC起转录阻遏物的作用，抑制PRR9和PRR7

的表达，从而释放 CCA1 和 LHY 的阻遏物[11]。此

外，GI 是一种植物特异性蛋白质基因，其在早晨受

到CCA1和LHY复合物的抑制，而在晚上受到TOC1

和 EC 的抑制，通过未知机制诱导 CCA1 和 LHY[9,12]

与具有 E3 泛素连接酶活性的光感受器 ZTL (zeitlupe)

相互作用，从而介导 PRR5 和 TOC1 的蛋白酶体降

解[13–14]。最新研究表明，B-box 结构域转录因子

BBX19 (B-box domain protein 19)可通过与 PRR 蛋

白互作，调节 CCA1、LHY 等“清晨基因”的转录节律，

从而强化生物钟对光周期信号的调控精度[15]。 

光周期成花调控途径关键基因    昼夜节律

时钟信号输出的重要基因包括 GI、CO 和 FT。CO

编码具有 B-box 锌指结构的转录因子，其表达受昼

夜节律时钟的调节，具有 24 h 周期性振荡，其

mRNA 在昼夜周期中由生物钟精确调控，表达峰值

出现在傍晚[16]。然而，CO 蛋白的稳定性受光照调

控显著，仅在光照下才能积累并行使功能。在长日

照条件下，CO 基因的转录在下午到傍晚逐渐积累，

并与光照时间重叠，此时稳定存在的 CO 蛋白可激

活下游开花促进因子 FT 的表达，从而促进开花; 在

短日照条件下，CO 的转录高峰落在黑暗时段，由

于黑暗中 CO 蛋白不稳定而迅速降解，FT 无法被激

活，植物因此延迟开花[17]。在长日照条件下，早晨

CO 启动子受到 CDFs (cycling DOF factors)的抑制[18]。

这些DOF家族转录因子通过结合CO启动子阻碍其

转录，形成开花抑制机制[19]。随着日照延长, flavin- 

binding、kelch repeat、FKF1 (F-box 1)和 GI 在午后

形成复合物，具有 E3 泛素连接酶活性，靶向 CDF

蛋白进行泛素化降解，从而解除其对 CO 转录的

抑制[18]。随后，bHLH 类转录因子如 FBH1~FBH4 

(flowering BHLH 1~BHLH 4)通过E-box元件进一步

激活 CO 表达[20]。CO 蛋白的稳定性调控是实现光周

期敏感性的重要一环。CO 蛋白在早晨降解, 并在黄

昏时趋于稳定。早晨，PHYB 吸收红光并与含有 RING 

finger 结构域的 E3 泛素连接酶 HOS1 (high expression 

of osmotically responsive gene 1)相互作用，促进 CO

蛋白的降解[21]；而进入夜间阶段，拟南芥 SPA 家族

成员与另 1 个含 RING finger 结构域的 COP1 形成

功能性复合体，该复合体通过 WD 重复结构域特异

性识别 CO 蛋白，进而启动其降解程序[22]。CRY2

在蓝光下发生磷酸化，增强其与 SPA 的互作，抑制

COP1-SPA 复合物活性，保障 CO 蛋白稳定[23]。此外，

CO还可与PHL (phytochrome-dependent late flowering)

蛋白竞争性结合，避免其被 PHYB 介导降解，进一

步增强蛋白稳定性。PhyA 通过抑制 COP1-SPA1 复

合物来稳定CO 蛋白并促进开花，而红光激活的 PhyB

与 HOS1 相互作用促进 CO 蛋白降解[21]。最新研究揭

示，CO 蛋白在调控 FT 表达中发挥核心作用。CO

通过其 CCT 结构域与核因子 Y 家族(NF-YB/YC)蛋

白形成三聚体复合物，识别并结合到 FT 启动子上

的 TGTG 类顺式元件，直接激活 FT 的转录[24]。此

外，CO 也可与茉莉酸信号通路抑制因子 JAZ (jas- 

monate ZIM-domain)蛋白形成复合物，参与环境胁

迫下的开花调节[25]。光周期途径输出 CO 促进 FT

表达[26]。FT 蛋白是成花素的核心分子，其在叶片

合成后通过韧皮部运输至茎尖分生组织(SAM)，与

bZIP 转录因子 FD (flowering locus D)及 14-3-3 蛋白

形成转录激活复合体，启动花器官分化基因如 AP1 

(apetala 1)的表达，诱导开花[27]。FT 基因本身的转

录受多种抑制因子和表观遗传机制调控。抑制因子

如TEM1/2 (tempranillo 1/2)[28]、SVP (short vegetative 

phase)、FLC (flowering locus C)[29–30]及其家族成员等

均可结合到FT启动子, 招募 PRC2 (polycomb repre- 

ssive complex 2)、LHP1 (like heterochomatin protein 

1)等表观遗传因子，在 FT 启动子或 5′UTR 区域沉

积 H3K27me3 等抑制性组蛋白修饰，从而封闭其转

录。另一方面，激活因子如 CIB1 (cryptochrome inter- 

acting BHLH 1)在蓝光诱导下可与 CRY2 相互作

用，结合到 FT 启动子的 E-box 元件，协同激活其
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表达[31–32]。此外，组蛋白乙酰化、甲基化等动态修

饰也是 FT 表达调控的重要层级。如组蛋白去乙酰

化酶 HD2C、HDA19 可在傍晚由 CO 招募至 FT 位

点，以避免 FT 过量表达[33]; 而 H3K4me3 激活修饰

则依赖 Trithorax 类蛋白(如 ATX1、MRG1/2)维持其

表达窗口[34]。染色质重塑因子 PKL (pickle)则协助

CO-NF-Y 复合物促进 FT 启动子的染色质活性化

状态[35]。 

1.1.2 大豆 GmCOL-FT (CO-FT)途径 

大豆作为典型的长日照抑制型作物，其开花过

程显著受光周期变化调控，在短日照条件下促进开

花，而在长日照条件下则表现为抑制开花。大豆的

光周期开花调控体系在进化中经历了明显的功能

分化，特别是在 CO 类基因和 FT 家族基因的表达

及功能上，形成与拟南芥不同的调控模式。 

如图 2 (蓝色背景部分)可见，与拟南芥中 CO 促

进 FT 表达不同，大豆中 COL (constans-like)类基

因在光周期调控中的功能表现出较大差异。多个

GmCOL 基因，如 GmCOL1a 和 GmCOL1b，属于拟南

芥 CO 家族的同源基因，但其与拟南芥中哪一具体

COL 成员为直系同源基因尚未明确，且 GmCOL1a/ 

GmCOL1b 并未表现为开花促进因子，而是在一定

条件下表现出抑制开花的功能。已有研究表明，过

表达 GmCOL1a 可显著延迟开花，并抑制 E1 和 E2 

(GmGI)的表达；而 GmCOL1b 突变体则呈现早花表

型[36–38]。这表明大豆中 CO-like 基因的功能在进化

过程中可能发生了分化，其调控机制不再完全依赖

于 FT 的直接激活，而是通过调控 E1 及光感受器网

络间接影响 FT 的表达。此外，GmTOE4a (aprtala2- 

like)在大豆中也表现为开花抑制因子，其过表达

会延迟开花，并抑制 GmFT2a 和 GmFT5a 的表达。

GmTOE4a 的表达受到 E3 (GmPHYA3)和 E4 (Gm- 

PHYA2)的调控，进一步丰富了大豆光周期调控网

络的复杂性[39]。 

大豆中存在 12 个 FT 同源基因，除 GmFT2a 和

GmFT5a 外，GmFT3a 和 GmFT2b 等也在调控开花

时间中发挥作用[40]。GmFT3a 在高纬度地区的品种

中表达上调，促进开花，增强对长日照条件的适应

性。GmFT2b 在长日照条件下表达增强，促进开花，

其过表达可在非诱导条件下促进开花，而突变体则

呈现出晚花表型[41]。 

此外，GmFT1a 和 GmFT4 在大豆中表现为开

花抑制因子，其表达在长日照条件下增强，延迟开 

 
图 2 大豆光周期开花途径。蓝色背景为 GmCOL-FT 途径，全图为 E1-FT

途径；- - -: 非直接调控。 

Fig. 2 Photoperiodic flowering pathway in soybean (Glycine max). Blue 

background shows GmCOL-FT pathway, while entire diagram is E1-FT 

pathway. - - -: Indirect regulation. 

 

花。E1 可直接抑制 GmFT2a 和 GmFT5a，同时激活

GmFT4，形成“负激活-正抑制”双通道控制[42–43]。 

在上述多个 FT 类基因中，尤其是 GmFT2a 和

GmFT5a 的蛋白产物被认为在叶片中合成，并向茎尖

分生组织(shoot apical meristem, SAM)运输，在 SAM

中与 GmFDL19 互作，激活 GmAP1a、GmSOC1a/ 

GmSOC1b和GmLFY2等花器官发育关键基因表达，

启动开花程序[44]。 

1.1.3 水稻 OsGI-Hd1-Hd3a (GI-CO-FT)途径 

水稻作为典型的短日照作物，其开花时间受光

周期变化强烈调控，短日照条件下开花加快，长日

照条件下开花受抑(图 3)。与拟南芥和大豆相比，水

稻建立了 2 套互补而协同的光周期途径：一是保守

的 OsGI-Hd1-Hd3a 途径(蓝色背景部分)，功能类似

于拟南芥中的GI-CO-FT模块；二是水稻特有的Ghd7- 

Ehd1-Hd3a/RFT1 途径(无背景部分)，显著强化了对

日长变化的响应能力。这 2 条路径共同决定水稻在

不同光照条件下的开花适应性，构成水稻光周期开

花调控网络的基本框架[45–46]。 

Hd1 (heading date 1)是拟南芥 CO 的直系同源

物，编码含有 CCT 结构域的锌指转录因子，其表

达受昼夜节律与光信号双重调控[47]。在短日照条件 
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图 3 水稻光周期开花途径。蓝色背景为 OsGI-Hd1-Hd3a 途径；整图为

Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 途径；绿色为长日照; 橙色为短日照。 

Fig. 3 Photoperiodic flowering pathway in rice (Oryza sativa). Blue back- 

ground show OsGI-Hd1-Hd3a pathway, while entire diagram is Ghd7- 

Ehd1-Hd3a/RFT1 pathway. Green denotes long-day, and orange denotes 

short-day. 

 

下，Hd1 作为转录激活因子，直接结合 Hd3a 启动

子，诱导其表达，促进开花；而在长日照条件下, Hd1

则转变为转录抑制因子，阻断 Hd3a 表达，从而延

迟开花[48]。这种“昼长依赖的双重功能”是水稻 CO

类基因调控的显著特点。与 CO 相似，Hd1 表达受

节律钟调控。生物钟基因高度保守，水稻的 OsLHY

与拟南芥的 LHY、CCA1 同源，OsPRR37、OsPRR59

和 OsPRR1 对应拟南芥的 APRRs 基因家族，因此水

稻与拟南芥在昼夜节律核心环路的调控机制上表

现出显著的保守性[49]。 

Hd1 的上游调控因子 OsGI (OsGigantea)与其协

同，维持其表达节律。OsGI 可通过稳定 Hd1 转录

并调控光敏色素OsphyA/B的光信号输出，增强Hd1

对日长变化的响应能力[50]。DTH 8 (days to heading 

8)编码 NF-YB 转录因子的 HAP3 亚基，其能够结合

Hd3a 启动子以增强 H3K27 三甲基化并抑制 Hd3a

表达[50]。最终，Hd3a 蛋白在叶片合成后，通过韧

皮部运输至茎尖分生组织(SAM)，与 14-3-3 蛋白和

OsFD1 (flowering locus D homolog)形成成花素激活

复合物 (florigen activation complex, FAC)，激活

AP1-like MADS-box基因如OsMADS14、OsMADS15

的表达，启动花芽分化[51–52]。 

1.1.4 其他植物 

CO-FT 途径存在多种植物中，是调控开花时间

的重要机制，显示出高度保守性。菊花(Chrysan- 

themum)等短日照植物中，FT 同源基因在短日照条

件下表达上调，促进开花[53]。在百合(Lilium spp.)

等观赏植物中也发现 FT 类似基因参与光周期调控

开花[54]。在禾本科植物中，如水稻、小麦(Triticum 

aestivum)和大麦(Hordeum vulgare)，也存在类似的

CO-FT 模块。水稻中的 Hd1 (CO 同源基因)和 Hd3a 

(FT 同源基因)协同调节开花[55]；小麦中 TaFT1 在春

化和光周期信号下启动表达，诱导开花[56]。在大豆

中，E1 等基因抑制 FT 同源基因(GmFT2a/5a)表达，

虽然 CO 功能有差异，但 FT 依旧是核心开花信号

整合子[36]。这些研究表明，尽管不同植物的光周期

敏感性和调控网络存在差异，CO-FT 途径或其功能

模块在开花调控中具有广泛的保守性。 

1.2 大豆特有的光周期成花途径(GmGI-E1-FT) 

大豆作为典型的短日照作物，其开花时间受光

周期高度调控(图 2)。大豆光周期调控途径起始于叶

片中光感受器对环境光信号的感知，其中关键的光

感受器为光敏色素家族。大豆中的 E3 和 E4 基因分

别编码 GmPHYA3 和 GmPHYA2，感知光信号中红

光(R)与远红光(FR)的强度及其比值(R:FR)[57]。具体

而言，GmPHYA3 在高 R:FR 比率的长日照条件下

调控开花，而 GmPHYA2 则在低 R:FR 比率下对长

日照开花起主要作用[58]。 

光敏色素的遗传型显著影响大豆对光周期的

响应。E3 E4 双显性基因型表现出高度光周期敏感

性，导致开花及成熟显著延迟；相反，e3 e4 双隐性

基因型则表现为光周期不敏感，易于早期开花和成

熟[59]。E3/E4 通过感知光信号，调控下游开花抑制

因子 E1 的表达，E3 的影响尤为显著。此外，E3/E4

还可上调 E2 (GmGIa)、GmPRR3a 和 GmPRR3b 等

关键生物钟基因的表达。值得注意的是，这一调控

在短日照条件下显著减弱，显示出光敏色素在光周

期信号初步感知及调控中的核心地位。 

大豆中保留了多个与拟南芥同源的核心生物

钟基因，这些基因在光周期调控开花中发挥关键作

用，包括 J (GmELF3)、Tof16 (GmLHYs)、Tof11 (Gm- 

PRR3a)和 Tof12 (GmPRR3b)等[60]。在短日照诱导条

件下，GmELF3 和 GmLHYs 协同抑制开花抑制因

子 E1 和其同源基因 E1L 的表达。GmELF3 与 Gm- 

LUX1 和 GmLUX2 形成 EC 复合物，能够直接结合



472 热带亚热带植物学报           第 34 卷 

 

至 E1/E1L 启动子区域的顺式作用元件，从而实现转

录抑制[61]。 

在光感受器的调控下，GmELF3 的表达受 E3/ 

E4 抑制。短日照条件下该抑制解除，使 GmELF3

能更有效地下调 E1 表达，解除对关键开花促进基

因 GmFT2a 和 GmFT5a 的抑制，进而加速开花进

程[62]。在长日照下，E3/E4 诱导表达 GmPRR3a 和

GmPRR3b，这 2 个基因可抑制 GmLHYs 的表达, 从

而部分解除对E1的抑制，维持E1的高表达水平[60,63]。

此外，E2 (GmGIa)亦在长日照条件下被 E3/E4 上调，

调控 GmCOL1a/GmCOL1b 的表达并可能通过反馈

环影响 E1 活性[36]。 

E1 基因是大豆光周期调控开花的核心抑制因子, 

它编码一种豆科植物特有的转录因子[64]。除了 E1

基因本身，大豆还有 2 个与其同源的基因 E1La 和

E1Lb，它们都具有抑制开花的功能，E1 基因的表

达模式受到光周期的显著影响，在短日照条件下, 

其表达受到强烈抑制；而在长日照条件下，E1 的

表达显著诱导，并呈现出双峰式的日表达节律[42]。

E1 通过精准调控 FT 类基因表达发挥功能。其主要

抑制开花促进因子GmFT2a (E9)和GmFT5a的表达, 

同时上调开花抑制基因 GmFT1a 和 GmFT4 (E10)。

因此，E1-GmFT 在大豆光周期响应中居于核心地位, 

长日照下，高表达的 E1 抑制 GmFT2a/GmFT5a，诱

导 GmFT1a/GmFT4a，推迟开花；短日照下 E1 表达

下降，解除对 GmFT2a/5a 的抑制，促进开花[40,43–44]。

E1的表达还受生物钟调控，如GmELF3和GmLHYs

在短日照下下调 E1[65]，是大豆短日照开花的关键

调控模块：phyA (E3/E4)-GmELF3/GmLHY-E1/E1L- 

FT2a/FT 5a。 

1.3 水稻特有的光周期成花途径 (Ghd7-Ehd1- 

Hd3a/RFT1) 

如图3所示，水稻特有的成花调控模块围绕Ghd7 

(grain number, plant height, and heading date 7)和

Ehd1 (Early heading date 1)展开[66]。Ghd7 编码 CCT

结构域蛋白，在长日照下表达增强，抑制 Ehd1 表

达, 从而间接抑制Hd3a和RFT1的表达，延迟开花；

而在短日照条件下，Ghd7 表达降低，解除对 Ehd1

的抑制，Ehd1上调激活Hd3a和RFT1，促进开花[67]。

此外，在长日照条件下，Ghd7 和 DTH8 都可以与

Hd1 相互作用，形成一个强阻遏物复合物，抑制

Ehd1 的表达，Hd1 还可通过直接结合 Ghd7 启动子，

促进 Ghd7 的表达，形成正反馈调控[50,68]。作为开

花阻遏物的 Ghd7 通过 PhyA 同型二聚体或 PhyB- 

PhyC 异型二聚体在早晨被红光急性诱导，而 Ghd7

的阻遏活性在转录后受 PhyB 调节。具体来说，当

PhyB 被红光激活时，它会发生构象变化，使其能够

与 Ghd7 蛋白相互作用，这种相互作用导致 Ghd7 泛

素化并随后通过 26S 蛋白酶体途径降解，从而减轻

其阻遏活性并促进开花[69]。 

Ehd1 作为 AP2 类转录因子，是水稻中特有的

成花促进因子，直接激活 Hd3a 和 RFT1 的表达。多

个因子通过正向调控Ehd1表达，如Ehd2 (OsIDD8)、

Ehd3 (OsMADS50)、Ehd4 (MYB 家族因子)和蓝光

响应因子 OsMADS51，增强水稻在短日照下的成花

能力。与此同时，Ghd8 (OsHAP3)、OsCOL4 (CO-like 

4)和 OsMFT1 (mother of FT 1)等负调控因子在长日

照条件下抑制 Ehd1，构建一套高效的光周期应答回

路[70–72]。 

水稻中存在 2 个主要的 FT 同源基因：Hd3a 和

RFT1 (rice flowering locus T1)。Hd3a 在短日照条件

下起主导作用，而 RFT1 在 Hd3a 表达受限时(如长

日照下)补偿其功能，维持成花信号的输出。两者均

能编码成花素蛋白，形成 FAC 复合体激活 SAM 中

的 MADS-box 类成花基因[73]。 

近年研究表明，水稻的光周期途径也受到多种

表观遗传因子的调控。如 SDG724 和 OsTrx1 通过

H3K36me3 修饰激活 Ehd1 和 OsMADS50 表达[73]; 

OsLFL1 (leafy flowering locus1)作为生长抑制因子

则能招募 PRC2 复合物介导 H3K27me3 沉积，抑制

成花相关基因表达[71]。这些表观调控机制为光周期

响应增添了多层次精细调控。 

不同植物在长期进化中建立了以 CO-FT 为核心

的成花调控框架，并衍生出种属特异的调控机制以

适应各自的生态环境。大豆通过 E1 中心模块抑制

FT 类基因表达、水稻则依赖 Ghd7-Ehd1 途径整合光

周期与营养生长信号。这些调控系统不仅决定了植

物的开花时间，也深刻影响其对光周期长度变化的

敏感性。因此，植物光周期途径的多样性与其地理

分布密切相关，是实现纬度生态适应性的关键因素。 

 

2 光周期途径与纬度适应性 
 

光周期途径在植物适应不同纬度环境中发挥

着关键作用[46]。由于地球不同纬度地区的光照时长

存在显著差异，植物必须通过精细调控光周期成花
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途径，以在适宜的季节完成生殖生长，确保后代

延续。高纬度地区通常日照时间长，植物需具备

长日感应能力以抓住短暂的生长季节；而低纬度

地区则多为短日环境，植物则倾向于在短日条件

下开花[74–75]。不同物种通过调节光周期途径中核心

基因(CO、FT、E1 和 Hd1 等)的表达模式、功能变

异或调控网络，形成了适应特定纬度条件的成花策

略。因此，研究光周期途径与纬度适应性的关系, 不

仅有助于理解植物的生态适应机制，也为作物的地

域化种植与育种改良提供了理论依据。 

2.1 拟南芥的纬度适应性 

拟南芥广泛分布于从地中海沿岸至斯堪的纳

维亚半岛的不同纬度区域，其开花时间在不同地理

群体中表现出显著的纬度梯度变化，反映出对当地

光周期和温度等环境因子的适应性进化[76–77]。高纬

度地区的拟南芥种群往往具有延迟开花的特征，而

低纬度或温暖地区的种群则倾向于快速完成生命

周期，展现出光周期响应策略的生态多样性。在分

子遗传层面，FRI (frigida)和 FLC (flowering locus C)

构成了拟南芥开花时间调控的重要通路。功能性

FRI 等位基因可增强 FLC 的表达，从而抑制下游成

花基因 FT 和 SOC1 (suppresspr of pverex pression of 

constans 1)的转录，延迟开花。研究表明在高纬度

分布的生态型中，功能性 FRI-高表达 FLC 组合广

泛存在，有助于植物通过春化机制避免冬季提前开

花[76,78]。而在来自低纬度的夏年型群体中，FRI 常

发生功能缺失突变，导致 FLC 表达水平显著下降, 

从而缩短营养生长期，快速进入生殖发育阶段[79]。

除春化通路外，光周期响应通路中的 CO-FT 模块也

在拟南芥纬度适应性中发挥重要作用。CO 基因的

表达受到昼夜节律和光信号的共同调控，从而影响

FT 的表达水平，进而调节开花时间。此外，拟南芥

还通过调节生物钟相关基因 CCA1 和 LHY 的表达, 

响应不同的光周期和温度条件，以实现对环境的适

应[80]。研究表明在低纬度生态型如 Ler (Arabidopsis 

thaliana landsberg erecta)中，CO-FT 通路表达启动

更早、激活更强，有利于快速完成生命周期；而高

纬度种群则常表现出 CO 延迟表达和 FT 启动滞后，

以适应更长的光照周期[81]。 

综上所述，拟南芥通过 FRI-FLC 和 CO-FT 双

通路的调控变异，构建出多样化的开花时间调控网

络，以应对不同纬度下的光周期差异。这一分子网

络的地域性变异构成了拟南芥纬度适应性的遗传

基础，也为理解其他物种的纬度适应进化提供了参

考模型。 

2.2 大豆的纬度适应性 

在高纬度地区，生长季节短，长日照条件下大

豆开花延迟，影响产量。为适应高纬度环境，大豆

通过获得光周期不敏感等位基因如 e3、e4、e1 等，

解除对 GmFT2a 和 GmFT5a 的抑制，促进适时开

花[82]。此外，GmPRR3a 和 GmPRR3b (APRR3 同源物, 

Tof11/Tof12)通过削弱节律因子 LHY 对 E1 的抑制, 

从而增强 E1 表达，延迟开花；而其突变体 tof11-1/ 

tof12-1 则在高纬度品种中被正向选择，缩短生育期, 

适应短生长季节[60]。新的研究表明，qFT13-3 位点

的 H1 单倍型与早熟性状相关，其 CRISPR/Cas9 诱

导的突变体在自然长日照条件下表现为更早的开

花和成熟，而不影响产量，提供了适用于高纬度地

区的大豆育种材料[83]。在低纬度地区，日照时间短，

大豆容易过早开花，影响产量。为克服这一问题，

大豆通过获得长幼年(long juvenile, LJ)性状，延长营

养生长期。Lj16.1 和 Lj16.2 分别编码 GmFT2a 和

GmFT5a，其突变体表现为显著延迟开花，延长营

养生长期[62,84]。此外，J 基因(GmELF3)和 GmLUX1/ 

GmLUX2 组成的大豆昼夜节律晚间复合物 EC，在

短日照条件下抑制 E1 的表达，解除对 GmFT2a 和

GmFT5a 的抑制，促进开花。敲除 GmLUX1/GmLUX2

可完全丧失光周期敏感性，表明 EC 复合物是调控

FT 表达的核心节点[61]。 

近年来，多项研究揭示了大豆光周期适应性调

控的关键新机制，为南方低纬度地区的大豆育种提

供了理论基础与分子靶点。GmEID1 作为 F-box 蛋

白，通过与光感受因子 E3/E4 及 J 蛋白的互作，调

控 E1 的表达，从而调节开花时间；其突变体在多地

田间表现出显著增产潜力[85]。此外，转录因子 GmNF- 

YC4 被发现可抑制 GmFT2a 和 GmFT5a 的表达，延

迟开花，其自然变异与大豆纬度适应性高度相关[86]。

与此同时，F-box E3 连接酶 ZTL2 与 FKF1 通过对

E2 蛋白稳定性的拮抗调控，也在调节开花时间和适

应不同光周期中发挥关键作用[87]。这些研究共同揭

示了大豆在光周期信号感知与转导过程中的复杂

调控网络，丰富了我们对其开花时间调控机制的理

解，并为提升大豆在不同纬度生态环境中的适应能

力、指导广适性育种提供了新的理论依据。 

2.3 水稻的纬度适应性 

在不同纬度生态系统中，水稻通过重构其光周
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期调控网络实现对日照时长的适应，关键开花基因

在籼稻与粳稻、热带与温带品种间的表达模式与互

作机制存在显著差异。在低纬度地区(如热带和亚热

带)，由于日照时间接近或短于临界光周期，水稻多

依赖 Ehd1–Hd3a/RFT1 通路启动开花。Ehd1 为 B 类

响应调节因子，能够激活 Hd3a 和 RFT1 的表达, 促

成花信号的输出，适应短日环境[88]。而在长日照条

件下，诸如 Ghd7、DTH8 (Ghd8)、OsPRR37 等光周

期抑制因子表达增强，强烈抑制 Ehd1 的转录活性，

从而推迟 Hd3a 和 RFT1 的表达，延迟抽穗，有利

于增加营养生长期，提高产量潜力[48,88]。不过，这

类抑制因子在低纬度籼稻中常发生自然突变或表

达下调，形成非功能型等位变异，缓解其抑花效应，

使水稻即便在短日照条件下也能及时开花[50]。在高

纬度地区(如东北亚和日本北部)，水稻需要在长日

照环境中维持一定的光周期响应能力。Hd1 是典型

的光周期调控因子，在不同品种中表现出功能分

化，在低纬度籼稻中多为无功能或抑花型突变，而

在高纬度粳稻中则多为激活型，有助于维持对长日

照的适度反应，从而确保适时开花[48]。类似地，Ghd7

在高纬度品种中维持表达，推迟开花，有利于充分

积累营养，而在低纬度生态型中其功能常被削弱[84]。

此外，RFT1 作为 Hd3a 的近缘同源基因，在 Hd3a

表达受限的情境下可发挥表达补偿作用，尤其在长

日照条件下成为主要成花信号。高纬度粳稻中

RFT1 的激活性被认为对打破光周期限制、维持正

常抽穗与开花至关重要[52]。这些开花相关基因在不

同生态型水稻中形成了动态互作网络。各基因在表

达强度、时间窗与功能状态上的差异性组合，构建

起水稻对不同光周期的纬度适应性基础。在短日照

区，开花促进因子通路被优先激活，而在长日照区

则通过延迟通路与调节开花时间窗协同完成适应

调控。这种对光周期信号的重构能力是水稻纬度适

应性的关键遗传基础[48,52,66]。 

光周期途径的可塑性和多样性是植物适应不

同纬度环境的关键分子基础。拟南芥通过调节光周

期途径中核心因子的表达节律，实现对光照时长和

温度的精准响应，形成了明显的纬度梯度适应性; 

大豆则依赖 E1 为核心的豆科特异性调控模块，通

过感光因子、生物钟组分与 FT 类基因之间的协同

作用，构建了适应不同光周期环境的复杂网络；水

稻则通过OsGI-Hd1-Hd3a和Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 

2 条调控途径的互作，协调不同生态区的开花时间

调控。这些植物通过调控 CO/FT 类途径中的不同分

子节点，实现了对生境中光周期条件的适应性优

化。深入理解光周期途径与纬度适应性的关系，不

仅揭示了植物成花调控的进化多样性，也为作物在

不同地区的合理布局和适应性改良提供了重要理

论支持与分子靶点。 

 

3 结语 
 

植物通过感知日照长度即光周期的变化调节

开花时间，是其对季节节律适应的重要进化策略。

尽管光周期调控机制在不同植物中具体路径各异, 

但整体框架展现出高度的保守性，尤其以 CO-FT 途

径为代表的信号途径在拟南芥、水稻和大豆等植物

中广泛存在。CO 通常作为昼夜节律的输出因子, 感

知光信号后启动 FT 表达，从而驱动成花信号的产

生与传导。这一“光感知-生物钟-成花素”三者协同

作用的核心结构，是光周期途径演化中得以长期保

留的重要基础。 

比较拟南芥、大豆和水稻的光周期相关基因可

以发现，尽管整体调控框架具有高度保守性，但不

同植物在信号传导路径和关键因子功能上仍表现

出显著差异。拟南芥中，CO 直接激活 FT 以促进开

花，调控关系较为简洁；而在大豆中，CO-like 因

子多数缺乏激活能力，其光周期调控主要依赖 E1

途径，E1 通过抑制 FT2a 和 FT5a 并促进 FT4 表达，

从而整体延迟开花，呈现出与拟南芥相反的趋势。

同时，水稻在 Hd1-Hd3a 途径和 Ghd7-Ehd1 途径中

实现双重调节，Hd1 在短日条件下促进 Hd3a 表达

而在长日条件下抑制其表达，Ghd7 则在长日条件下

抑制 Ehd1 和 Hd3a，从而提升了对不同光照环境的

适应性。由此可见，虽然光周期途径的核心机制在

不同物种间得到保留，但其具体的调控模式和基因

功能变异反映了植物在进化过程中对不同纬度与

环境条件的适应。 

光周期途径的调控差异直接推动了植物对不

同纬度光照条件的适应。拟南芥主要分布在中高纬

度区域，依靠调控 CO 蛋白稳定性来精确感知长日

信号，从而控制 FT 表达时机；大豆通过调节 E1-FT

途径上关键因子的表达水平，实现对日照变化的灵

活响应，进而适应了从低纬到高纬的广泛种植分

布；水稻原产于热带和亚热带，但通过对 Ghd7 和

Ehd1 等因子的选择性利用与自然变异，已能适应更



第 4 期 肖鸿等: 植物主要光周期成花调控途径及其纬度适应性的研究进展 475 

 

 

高纬度的生境。可见，光周期途径的调控网络不仅

决定了植物的开花时间，也深刻影响了其地理分布

范围和品种区域化。 

未来研究可进一步聚焦于光周期调控网络中

关键因子的分子功能解析、调控机制精细化建模以

及基因间协同作用的动态特征。同时，结合多组学

技术挖掘自然种质中的有利等位变异，有望加速构

建更加适应不同纬度和气候区的优良品种。在全球

气候变化与粮食安全压力日益严峻的背景下，深入

理解和应用光周期途径调控机制，将为实现作物高

产、稳产与区域适应性育种提供重要的理论依据与

技术支撑。 
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