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摘 要 生物钟是生物生理活动的周期性波动的内生节奏，这种内生节奏的周期实际上并不是准确的 24 h，而是在 22~28 h

之间，因此称为近似昼夜节律，也称为昼夜节律时间钟或生物钟。受植物生物钟的调节，植物的许多生理和生化反应都表现

出一种内在的近似于 24 h 的昼夜节律现象。在大多数高等植物中，其内在的生物钟机制几乎参与调控植物体所有的新陈代

谢、生长发育过程，明显的控制着自身的许多生理生化反应，如花期转化，叶片运动，气孔闭合，种子萌发，光合作用等。

植物的生物钟系统主要由生物钟输入部分，中央振荡器，生物钟输出部分和阀门效应器组成，而生物输入部分主要是光照和

温度的输入。目前已有不少专家学者对生物钟调控模型及其作用机制的进行了研究，其中以双子叶植物之模式植物拟南芥的

研究最为详实，但是依然还有许多关键基因等待挖掘。 
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Abstract The biological clock is the endogenous rhythm of the periodic fluctuation of the biological and physiological activities, 

this endogenous rhythm is actually not exactly 24 hours, but between 22~28 hours, so the biological clock is also known as circadian 

rhythms or circadian clock. Many physiological and biochemical responses of plants exhibit a circadian rhythm with a period of 

approximately 24 h, this circadian rhythm is regulated by the plant biological clock. Biological clock is the internal mechanism of 

periodic regulation of biological and physiological activities. In higher plant, the internal mechanism of the biological clock almost 

involves in the regulation of plant metabolism, growth and developmental process, as well as controls many physiological responses 

of plants, including flowering transformation, leaf movement, stomatal closure, seed germination, photosynthesis etc.. Plant 

biological clock system is mainly composed of the input and output parts of biological clock, the central oscillator, and the valve 

effect device. Light and temperature are the major contents of the biological input part. Presently, many experts and scholars have 

studied the circadian regulation models and its action mechanisms, among them, the research of circadian model in Arabidopsis of 

the model plant of the dicots would be the most detailed. However, there are many key genes to be identified yet. 

Keywords Plant biological clock; Regulating network; Central oscillator 

生物钟是生物生理活动的周期性波动的内生

节奏，这种内生节奏的周期实际上并不是准确的24 

h，而是在22~28 h之间，因此称为近似昼夜节律

(circadian rhythms) ，也称为昼夜节律时间钟

(circadian clock)或生物钟(biological clock)。受植物
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生物钟的调节，植物的许多生理和生化反应都表现

出一种内在的近似于24 h的昼夜节律现象。 

植物生物钟以近24 h的周期控制着植物体内大

部分的生理活动 (Dunlap, 1999; Young and Kay, 

2001; 李宗飞等, 2015)。这种近24 h周期的生理节奏

的分子基础就是植物生物钟的大量相关基因不断

地周期性的表达。在模式植物拟南芥中的基因组功

能研究和遗传学研究已经发现数百个基因的表达

受到生物钟的调控(Harmer et al.,2000; Schaffer et al., 

2001)。植物叶片的运动，植物应对外界环境中的非

生物胁迫，胚轴的延伸，尤其是受光周期调控的花

期都是由植物内在的生物钟控制的(Barak et al., 

2000; Mcclung, 2001; Nakamichi et al., 2009)。植物

生物钟调控涉及到一系列与外界环境因子同步的

机制(Devlin and Kay, 2001)。植物体内在的定时系统

可以根据到环境中温度和光照以近似24 h为周期的

变化，调节自身的生理活动，使得能够在特殊的阶

段进行特定的生理活动(Johnson, 2001)，如植物会

通过体内的生物钟感受到昼夜节律，因此调控植物

的开花时间、光合作用、代谢、生长、结实等生理

过程。植物的生物钟是一种进化的结果，是地球上

的主要环境因子如光照和温度以24 h为变化周期的

长期的自然选择的结果。 

 

1植物生物钟调控模型及基因网络的特点 

MAS(2005)构建了高等植物中的生物钟一个经

典的模型(Más, 2005)，植物的生物钟系统被分为4

个主要的部分：生物钟输入部分，中央振荡器，生

物钟输出部分和阀门效应器(图1)。生物钟输入部分

主要包括光照和温度的输入，其实还包括各种非生

物胁迫等信息(Fowler et al., 1999; Kreps et al., 1999; 

Salter et al., 2003)。植物体内存在着两类主要的光受

体，一类是接受红光或者远红光的光敏色素

PHY(Phytochrome)基因，在拟南芥中鉴定有5个同

源基因，分别是PHYA，PHYB，PHYC，PHYD，

PHYE ， 一 类 是 接 受 蓝 光 的 隐 花 色 素

CRY(Cryptochrome)基因。此外，ZTL(Zeitlupe)，

FKF1(Flavin-Binding, Kelch Repeat, F-Box 1) ，

LKP2(Lov, Kelchprotein 2)也能接受蓝光信号。他们

都参于了植物生物钟的调控网络。ZTL家族不但可

以接受蓝光信号，还可能在介导了前面2类光受体

和生物钟其他成分之间的作用。但是，至今为止还

没有相关的报道明确鉴定出温度信号究竟由何种

基因输入植物的生物钟调控网络，只是有相关的研

究 表 明 ， 拟 南 芥 中 的 伪 反 应 调 控 因 子

(pseudo-response regulator) PRR7和PRR9基因以及

GI(gigantea)基因可能在温度介导的生物钟系统中

发挥作用(Salome and McClung, 2005)。 

 

图1 拟南芥中生物钟调控网络的分子模型 

Figure 1 Molecular model of circadian clock regulation 

network in the Arabidopsis 

 

在拟南芥中，中央振荡器是一个正向调控和反

向调控的成员构成的负调控环，这些成员可以相互

调控其节律性的表达量和活性。这种生物钟成员的

节律性的表达和调控就产生了生物钟的节律性，并

转变成多重生物钟信号的输出。CCA1(circadian 

clock associated 1)和LHY(late elongated hypocotyl)

蛋白通过直接与(toc1 timing of cab 1)启动子中的特

殊序列(被称为黑夜元件)的结合来抑制TOC1的表

达(Harmer et al.,2000; Alabadí et al., 2001)。在白天，

CCA1/LHY表达水平的降低可以逐渐解除其对

TOC1的抑制作用，使得TOC1的mRNA表达量逐渐

增加。当TOC1的表达量达到一定量的时候，又会

正向调控CCA1和LHY的表达，使得CCA1和LHY的

表达量增加，从而形成了一个振荡的生理循环。

TOC1对CCA1和LHY表达的正向调控可能不是直

接的，因为至少存在着3个其他的成分也参与了正

向调控CCA1/LHY的表达，他们分别是ELF3(early 

flowering 3)，GI，和ELF4(early flowering 4) (Fowler 

et al., 1999; Schaffer et al., 2001; Doyle et al., 2002)。 

同时，植物生物钟控制着植物的许多生理活

动，包括植物的开花(Mariko et al., 2007)，胚轴

的延伸以及植物的光合作用，蒸腾作用，以及其

它各种植物的生长发育活动 (Kreps and Kay, 

1999; Green et al., 2002; Blasing et al., 2005; 
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Dodd et al., 2005; Niwa et al., 2009)。 

 

2光信号的输入和生物钟的控制 

植物生物钟节律性这种内在的生理周期与地

球上24 h的日周期相似(Devlin and Kay, 2000)。光是

外界环境中时间同步机制的一种极其重要的信号。

于是研究者们就把鉴定在光信号途径中与生物钟

相关的成员作为生物钟研究的一个重要的线索。在

拟南芥中，两类主要的光受体，光敏色素(PHY)和

隐花色素(CRY)都参与了由光周期调控的生物钟

(Somers et al., 1998)。5个光敏色素中，有4个(PHYA, 

PHYB, PHYD和PHYE)在红光控制的生物钟途径中

起作用，并且它们的作用是叠加的。 

同时，CRY作为生物钟的光受体，能够接受蓝

光，CRY1和CRY2的功能是冗余的，作为蓝光介导

生物钟的受体 (Devlin and Kay, 2000)。CRY1和

CRY2接受不同强度的蓝光信号，CRY1在蓝光条件

下稳定，主要接受高强度的蓝光，而CRY2在蓝光

条件下迅速降解，主要接受低强度的蓝光(Lin et al., 

1998)，蓝光诱导下CRY2的降解可能与ZTL有关。 

植物光反应往往是是由隐花色素和光敏色素

共同调节的。光敏色素和隐花色素在不同的光照条

件下共同作用于一系列相关的生理途径，能够在转

录组水平上大量地调控许多下游基因的表达水平。

CRY2突变株系在红光条件下影响光信号的输入

(Más et al., 2000)，表明CRY2基因与光敏色素之间

存在着相互作用。隐花色素的突变体植株也会影响

红光的输入，表明无论是在红光条件下还是在蓝光

条件下，CRY1在PHYA介导的生物钟途径中具有相

关的功能(Salome and McClung, 2005)。 

另外，ZTL、FKF1、LKP2也能接受蓝光，并

且还可以控制光敏色素接受红光和隐花色素接受

蓝光的生理过程。ZTL，FKF1，LKP2基因编码的

蛋白质含有1个F-box功能结构域。F-box结构域出现

在作为受体的蛋白质中，能够将特定的底物如

TOC1与蛋白质泛素连接酶连接与降解(Craing and 

Tyers, 1999)。ZTL蛋白质家族的这些结构域的独特

的结合特性表明，他们可能介导生物钟某些成分的

降解需要依赖于光的生理过程。对ZTL突变株系的

研究表明，生物钟的周期长短依赖于光的密度

(Somer et al., 2000)，但是，LKP2的过量表达却能导

致一些受生物钟控制的基因的无节律性表达

(Schultz et al., 2001)。而FKF1在光周期中起着控制

CO基因的表达量的作用(Imaizumi et al., 2003)。 

这些基因在光输入途径的作用可能是由它们

与光受体的直接相互作用决定的。ZTL在体内被发

现与PHYB和CRY1基因有相互作用(Jarillo et al., 

2001)。光受体作为植物感光的开关，其表达受到外

界环境中光信号的紧密控制(Toth et al., 2001)。 

无论是光敏色素还是隐花色素，一方面它们通

过感知外界环境中的光信号来调控体内的生物钟

的振荡节律，另一方面，它们自身的表达也受到内

在的生物钟机制的精密调控。即使在外界光照条件

恒定的情况下，除了PHYC外，其它的光受体基因

的表达也具有生物钟控制的节律性，它们的mRNA

的表达水平受到生物钟的控制。这些结果表明在植

物体内，存在着一个调控光信号输入和设置生物钟

节律的调控环。 

同时，植物体内还存在着一系列的阀门机制来

控制外界光信号输入生物钟系统，在拟南芥中，

ELF3、LUX (lux arrhythmo)、TIC(timeforcoffee)和

XCT (xap5 circadian timekeeper)监控着光敏色素介

导的光信号的输入，即当外界红光或者远红光的输

入达到一定的临界值时，就不再进入生物钟系统

(Schaffer et al., 2001; Onai and Ishiura, 2005; Ding et 

al., 2007; Martin-Tryon and Stacey, 2008)。与之相反，

FHY3 (far-red elongated hypocoty l3) 和 SRR1 

(sensitivity to red light reduced 1)却对光敏色数介导

的红光或者远红光信号有着正向调控的作用

(Staiger et al., 2003; Allen et al., 2006)。 

 

3生物钟调控途径核心途径 

生物钟的生理机制在不同的生物体中都是比

较保守的，基于它中心振荡器形成的负反馈调控环

(Dunlap, 1999)。这个负反馈调控环包括正向调控和

反向调控的成员，这些成员之间可以相互调控，来

控制每个成员节律性的表达和活性。这种生物钟成

员的振荡性的表达和调控就产生了生物钟的节律

性，并转变成多重生物钟信号的输出，包括季节性

的开花和光形态建设等。 

在拟南芥中，CCA1/LHY和TOC1之间的相互构

成了中央振荡器的反馈调控环(Alabadíet al., 2001)。

LHY和CCA1是一类R1类Myb类型转录因子，在白

天达到表达的最高峰，是生物钟中央振荡器的负调

控因子，其表达受到TOC1的正向调控。在夜晚，

LHY/CCA1的启动子区域含有1个G-box结构，可以
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与PIF3结合 (McWatters et al., 2000)，从而抑制

LHY/CCA1在夜晚的表达；而在白天经红光照射后，

PHYB被激发为活性状态，并与PIF3结合，解除其

对CCA1和LHY等基因的抑制，并进一步诱导下游

日间基因的基因表达并抑制夜间基因的表达。 

LHY与TOC1等夜间基因的启动子与黑夜元

件 (AAATATCT)相结合从而抑制其的转录表达

(Harmer et al., 2000)。在白天，CCA1/LHY表达水

平的降低可以逐渐解除其对TOC1的抑制作用，使

得TOC1的mRNA表达量的增加。当TOC1的表达

量达到一定量的时候，又会正向调控CCA1和LHY

的表达，使得CCA1和LHY的表达量增加，从而形

成了一个振荡的生理循环。所以，在拟南芥中由

CCA1/LHY和TOC1构成的调控途径中，TOC1首

先正向调控LHY/CCA1的表达，当LHY/CCA1达

到一定的表达量，又会负向抑制TOC1的表达。按

照这个模型，MYB转录因子CCA1和LHY是作为

转录调控环的负调控元件可以直接结合到TOC1

的启动子区域，而TOC1对CCA1和LHY表达的正

向调控不是直接的。 

CCA1、LHY和TOC1这3者中任何一个的过量

表达都会造成拟南芥生物钟相关基因表达，叶片运

动，胚轴延伸的无节律性，并且还会造成LHY或者

CCA1表达的剧烈降低。而与之不同的是，CCA1，

LHY和TOC1这3者中任何一个的缺失突变却会造

成生物钟周期的缩短(Wang and Tobin, 1998; Green 

and Tobin, 1999)，并且LHY和CCA1双缺失突变体

的生物钟周期比它们2个任何1个的单突变的生物

钟周期更短，表明LHY和CCA1的功能存在着部分

冗余,相应的研究表明，CCA1和LHY可以在体内或

者体外形成二聚体从而相互作用 (Sheen et al., 

2009)。在拟南芥体内的研究表明，存在着一系列的

阀门机制来控制TOC1的表达量，PRR3，ELF4ZIK4

以及ZTL都可以监控TOC1在拟南芥体内的表达量，

而LHY/CCA1相关研究还未见报道 (Doyle et al., 

2002; Fujiwara et al., 2008)。 

在以往的研究中虽然发现了当CCA1和LHY积

累到一定得程度时，就会通过直接结合到TOC1的

启动子区域来抑制TOC1的表达，但是与之相反，

在TOC1蛋白中，却没有发现相关的功能结构域来

调控LHY和CCA1的表达。为了解决这个问题，用

酵母单杂交技术来筛选与LHY和CCA1基因调控区

域结合的转录因子(Pruneda-Paz et al., 2009)，发现

TCP转录因子I类家族专一的结合到CCA1基因起始

密码子前面的一段长约171 bp的区域，命名为

CHE(cca1 hiking expedition)，但是CHE蛋白却不结

合到LHY基因的相关区域。CHE蛋白结合CCA1基

因区域的序列为GGNCCCAC，命名为TBS，进一步

的研究表明，在夜晚，CCA1和LHY的高表达一致

了CHE的表达，而在白天，CHE的表达量不断增加，

从而将CCA1和LHY的表达量抑制到最低。在白天

结束的时候，TOC1会通过与CHE的结合，来重新

开始下一个循环(图2)。 

 

图2 生物钟调控途径核心途径反馈模型 

Figure 2 The model of Feedback loops of core path of circadian 

clock regulation in plant 

 

在拟南芥中，还存在着4个与TOC1编码相似蛋

白的基因，它们分别是PRR3，PRR5，PRR7，PRR9。

这5个基因编码的蛋白质都含有1个与细菌中的反

应调控结构域类似的结构域，但是缺乏信号传导途

径中双成分保守结构域中所普遍具有的能够接受

磷酸化的冬氨酸残基 (Mizuno and Nakamichi, 

2005)。PRR因子还含有1个CTT(首先在CO和TOC1

蛋白中被鉴定)保守结构域，这个结构域的主要功能

是能够定位于细胞核中(Makino et al., 2000)。PRR

基因对生物钟的周期，某个阶段以及幅度，开花时

间以及对红光控制的下胚轴的延伸的敏感性都有

影响(Mizuno, 2004)。PRR转录物有节律性的积累，

顺序为PRR9-PRR7-PRR5-PRR3-TOC1。其表达最高

峰 出 现 在 黄 昏 后 2 h 到 10 h 从 PRR9 到

TOC1(Matsushika et al., 2000; Strayer et al., 2000)。 

在PRR的这5个基因中，PRR7和PRR9是日间表
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达基因，受到LHY和CCA1的正向调控，但是PRR7

和PRR9却可以抑制LHY和CCA1的表达。这样，LHY、

CCA1、PRR7、PRR9之间也有可能形成了负反馈转

录调控环，并且可能与LHY、CCA1和TOC1构成的中

央振荡器有着紧密的关系(Zeilinger et al., 2006)。 

 

4植物生物钟的转录后调控 

在植物中，CK激酶的磷酸化和ZTL蛋白介导的

E3泛素连接酶SCF复合物降解作用是目前已知生物

钟相关蛋白转录后调控的主要方式。果蝇，脉孢菌

和人类中的相关研究表明，CK1(casein kinase 1)和

CK2是生物钟核心成员磷酸化过程中的主要蛋白激

酶(Toh et al., 2001; Dunlap, 2004; Edery, 2005) 。在

拟南芥中，CK2对CCA1的磷酸化对维持拟南芥生

物钟的正常功能是非常重要的(Daniel et al., 2004)。

而PRR3、PRR、PRR7、PRR9以及XCT甚至CKB4

自身都受到磷酸化来调控它们在体内的稳定甚至

降解途径(Perales et al., 2006; Ding et al., 2007; Farre 

and Kay, 2007; Ito et al., 2007; Fujiwara et al., 2008)。 

ZTL介导的蛋白质降解作用在生物钟的转录后

调控中起着重要的作用。ZTL可以与TOC1和PRR5

结合，以介导它们在体内的降解作用。由于在ztl-1

突变株系中不存在TOC1与ZTL的相互作用，TOC1

蛋白可以持续地进行表达(Kim et al., 2003)。TOC1

蛋白的降解主要发生在夜晚，并且需要ZTL的参与。

GI在是这个过程中重要的一员，在蓝光条件下，ZTL

与GI的结合比较稳定，而在无光条件下，ZTL，GI，

TOC1，PRR5的讲解速度都快于有光条件下的速度。

PRR3可以与TOC1结合，以保护TOC1免受ZTL介导

的蛋白降解作用(Para et al., 2007)。TOC1和ZTL的

相互作用对维持TOC1蛋白的稳定性有着十分重要

的作用，在黎明时，当ZTL蛋白的表达量达到一定

的值时，就会很快地被降解掉(Kim et al., 2003)。 

 

5生物钟控制的输出途径中的基因表达 

对受到生物钟控制的基因的表达进行全局的

分析，可以有效地鉴定生物钟系统中的新成员，并

且可以发现在相同的生理代谢途径中一起表达的

基因。核苷酸微阵列的应用为拟南芥生物钟调控的

转录网络提供了一个全局的视角(Harmer et al.,2000; 

Schaffer et al., 2001)。 

Covington(2008)通过整合多个微阵列的实验，

来从整体上研究拟南芥体内受生物钟调控的相关

基因。通过对生物钟相关基因的启动子区域的分

析，Covington发现了与生物钟相关基因在在4个

不同时间阶段表达相关的启动子元件，分别是夜

间元件EE (evening element, AAAATATCT)、CBS 

(CCA1- binding site, AAAAAATCT)、ME (morning 

element，AACCACGAAAAT)、PBX (protein box 

element，ATGGGCC)。并发现了一些受生物钟调

控比较明显的生理途径。Covington的研究表明，

拟南芥体内受生物钟调控而表达的基因占所有表

达基因的三分之一左右，同时在激素和各种胁迫

相关的生理途径中大量基因的表达都受到生物钟

的调控(Covington et al., 2008)。 

 

6展望 

生物钟几乎参与植物体所有的新陈代谢、生长

发育的调控过程,在绝大多数的信号转导途径中起

着重要的作用，使植物体自身的内源节律与与外界

环境达到时间和空间的同步，极大地增强了植物环

境适应性和竞争能力(徐小冬和谢启光, 2013)。生物

钟的研究必定可以在农业的应用上提供很好的理

论依据，有利于提高作物的适应性、抗逆性和提高

作物的产量等。不过就目前我们所知的植物的生物

钟基因调控网络还不完善，还有很多未知的环节、

关键基因等待我们去挖掘、鉴定。 
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