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摘 要 生物钟参与植物生长调控主要是通过控制基因的表达来实现的，在外界环境的改变下，如温度、光照，引起与生
物钟调控的相关基因(ELF3, CO, GI等)在植物体内的表达量的改变，参与植物生理变化。本综述主要从基因上分析生物钟调

控对胚轴生长的影响、对开花的影响，以及生物钟与植物抗逆性的关系，植物中存在着相关的基因分别控制每一部分的生理

过程。因而，了解植物的生物钟，对于掌握植物的生长规律有着十分重要的意义。 
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Abstract The circadian clock is involved in the regulation of plant growth by controlling the expression of genes. The 

environment changes, such as illumination and temperature, can cause the changes of the expression of gene that related with the 

circadian clock regulation (ELF3, CO, GI, etc.), and participate physiological changes in plants. In this review, we mainly analyzed 

the effects of circadian clock regulation on the growth of hypocotyl, flowering, and the relationship between circadian clock and 

plant stress resistance at the level of genes. There are genes related to each part of physiological process in the plant. Therefore, 

understanding the circadian clock of the plant is very important to master the law of the growth of plants. 
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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 小

时，而是在 22~28 小时之间，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

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 小时的昼夜节律现象。 

大多数高等植物，其内在的生物钟机制明显的

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，种子萌发等(李宗飞等, 2015)。

它的这些有规律的周期性变化是由体内某些细胞组

织和器官内特殊的遗传物质基因控制的。 

生物钟参与调控植物体几乎所有的新陈代谢、

生长发育过程，植物体自身的内源节律(基因表达, 

营养吸收利用, 激素应答等)与外部环境(光, 温度, 

生物, 非生物胁迫信号等)达到空间和时间上的协

同。目前植物中存在的调控生物钟的可能核心循环

途径基因，例如：CCA1、LHY、TOC1、GI、ELF3
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等，都是目前研究比较深入并且得到多数人认可的。

正是由于生物钟的调控，植物在环境变化的时候，

能做出相应的反应以更好地适应环境。 

生物钟参与植物生长调控主要是通过控制基因

的表达来实现的，本综述具体阐述了在外界环境的

改变下，如温度、光照，引起与生物钟调控的相关

基因(ELF3, CO, GI 等)在植物体内的表达量的改变，

参与植物生理变化。 

1生物钟调控胚轴的生长 
生物钟在调控胚轴生长中的作用被认为主要是

控制光信号输入的途径，这种作用类似于控制CAB

基因的表达。它就像是一个“大门”一样，即使在

有光的条件下，当这个大门关上的时候，光信号输

入的途径也就被抑制了，而这种抑制作用可以促使

胚轴的延伸。ELF3在控制这个“大门”机制中起着重

要的作用，因此，elf3等位基因缺失突变株系就会造

成胚轴节律性延伸能力的丧失(Strasser et al., 2009)。

TOC1和其他一些生物钟相关的成分，比如ZTL，
FKF1，ELF3，ELF4，GI，SRR1 (sensitivity to red light 

reduced 1)的突变株系也会影响生物钟和胚轴的长

度。这些突变株系的胚轴长度的改变可能是由于生

物 钟调 控的 细胞 体积膨 胀途 径的 某种 缺陷

(Dowson-Day and Millar, 1999)。 

PIF4(phytochrome interactingfactor 4) 和

PIF5(phytochrome interactingfactor 5) (Niwa et al., 

2009)，在生物钟调控光周期控制的胚轴伸长的生理

途径中起着重要的作用，PIF4和 PIF5属于 bHLH 型

转录因子，可以与光敏色素相互作用。在夜晚，PIF4

和 PIF5需要短日照条件来刺激其表达量的增加，而

长日照条件则不足以促进其表达。所以，光周期控

制的胚轴延伸与短日照条件下 PIF4与 PIF5的积累

有关，这是由内在的生物钟机制和外在的光周期机

制一致性决定的。 

2光周期控制的开花时间 
开花时间的发生是植物对多种环境信号所作出

一系列的复杂的生理反应，这些信号包括季节性的

白天时间长度和温度的改变(Hayama and Coupland, 

2004)。许多植物在长期的进化过程中，在体内形成

了能够应对季节性的日照的变化来在最有利于繁殖

的时间开花的机制。在拟南芥中，花期转化过程中

一个关键性的基因就是CO (Putterill et al., 1995)。CO

是一个生物钟相关的基因(Hayama and Coupland, 

2003)。CO 的这种表达机制与它在控制 FT 的活性有

关。FT 是一个及其重要的催化开花的基因，并且它

的表达与 CO 的活性有着紧密的联系(Kardailsky et 

al., 1999; Kobayashi et al., 1999; Samach et al., 2000)。

由CO调控的 FT的与光照一致的活性事光周期控制

开花时间生理途径中的一个重要环节(Roden et al., 

2002)，并且有 2 个光受体，PHYA 和 CRY2，都参

与了这个过程。 

Sawa 等(2007)的研究提供了一个模型，在这个

模型中，FKF1 和 GI 蛋白通过相互作用形成了一个

蓝光依赖型的复合物。这种相互作用的时间就决定

了一天当中 CO 基因表达的时间。FKF1 的作用依赖

于 GI，而 GI 可以与 CO 的抑制子，CDF1 结合并控

制 CDF1 的稳定性。GI，FKF1 和 CDF1 的蛋白可以

与 CO 的染色体区域结合，这样，FKF1 和 GI 形成

的复合体可以在一天的下午时分结合到 CO 的启动

子区域以调控 CO 基因的表达。这个模型在一定程

度上解释了光照如何与生物钟精确地调控光周期控

制的开花。 

GI 是另外一个与生物钟控制开花周期相关的基

因。GI 编码一个新的，预测的膜蛋白，它最初在长

日照条件下花期延长非常明显的表型中鉴定出来的

(Fowler et al., 1999)。进一步的实验表明 gi 突变株系

对生物钟调控的叶子运动和转录物振荡有着某种缺

陷(Park et al., 1999)，并且 GI 转录物的节律性的表达

也发生了改变。上述的研究结果表明，GI 可能形成

了一个反馈调控环来行使正常的生物钟功能(Lin et 

al., 1998; 唐唯其, 2008)。在 CCA1/LHY 过量表达的

株系中，GI 正常的节律性表达被打断甚至表现为相

反的表型，GI 的缺失会造成 CCA1 和 LHY 的表达

的下降。对 GI 相互作用的基因的鉴定有助于阐述

GI 在生物钟调控网络中的作用。从红光条件下子叶

下胚轴延长的实验中筛选了 GI 的等位基因(Huq et 

al., 2000)。上述的研究表明，GI 与 PHYB 的功能有

一定的联系，但是，GI 在光调控的开花周期和胚轴

延伸生理途径中的作用还有待进一步的研究。 

Wu 等(2008)在拟南芥中鉴定了 2 个新的生物钟

相关基因。LWD1 (light-regulated wd1)和 LWD2，它

们在光周期控制的开花的生理途径中发挥着作用。

lwd1lwd2 双突变株系表现为早花表型，其 CO 基因

的节律性表达发生了明显地改变，FT (flowering 

locus T)基因在黄昏前的表达增加。在有输入信号的

条件下，生物钟调控网络的中央振荡器成分 TOC1，

LHY/CCA1 和 ELF4,以及光周期输出成分中 GI，

FKF1，CDF (CELL GROWTH DEFECT FACTOR)，

CO (constans)，FT 基因的表达模式比野 生型的提前

了 3 h，并且它们的周期都缩短了，这些研究结果表

明 LWD1/LWD2 蛋白在生物钟中的功能调控光周期

控制下的开花。 

3生物钟调控的冰冻胁迫 
Nakamichi 等(2009)通过构建 PRR5，7，9 三突

变体(D975)来从分子遗传学水平来研究生物钟与植

物抗逆行性的关系。当夜晚来临的时候，野生型中
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“夜间基因”的表达量就会增加，同时，“日间基因”

的表达量就会下降。而在 D975 突变株系，当夜晚来

临的时候，这些基因的表达却保持不变。与野生型

相比，D975 突变株系中的“夜间基因”的表达量要

低一些，而“日间基因”的表达量却要高一些。

Nakamichi 进一步用生物信息学的方法对这些表达

量提高的基因进行分析，发现它们与植物应对冰冻

胁迫有着明显的关系。与野生型相比，D975 对冰冻，

高盐，干旱等逆境有着更高的抗性。与此同时，与

植物抗逆性有着密切关系的DREB1 (DRE BINDING 

PROTEIN 1) 或 者 CBF (C-REPEAT-BINDING 

FACTOR)基因在 D975 中表达量也比野生型的高。

这些研究结果表明，PRR5，7，9 可能通过调控

DREB1/CBF 基因的表达节奏来参与植物抗冰冻胁

迫的胜利途径。 

Ramos 等(2005)的研究表明冰冻天气可能会打

乱栗子体内的生物钟节奏。Ramos 发现在冬眠期间，

生物钟调控核心途径的 CsLHY 基因和 CsTOC1 基因

的表达量要高于正常条件，并且表达缺乏节律性。

将正在发芽的种子迅速冷冻到 4℃，也会出现类似的

情况。不过在拟南芥中还没有出现类似的情形。 

4展望 
生物钟通过精确控制相关基因的表达来调控各

种生理发育的节律性，这种节律性是植物乃至整个

生物界在长期的自然选择过程中形成的(Green et al., 

2002; Michael et al., 2003)。对植物的生存来说是十

分重要的。植物的这种内在的生物钟可以在地球的

日夜转换中精确地安排植物在各个时间段的生理活

动。目前大部分生物钟的研究都是围绕光而展开的，

其他与生物钟相关的因素比如温度或者激素的研究

还不够深入，同时，对植物生物钟作用的机制虽然

建立了一系列的模型，但是这些模型还需要进一步

的精确化，生物钟的某些成分还需要进一步的研究

来确定其在具体的生理生化功能。 

总之，植物的生物钟是植物在长期的进化过程

中形成的一种非常重要的生理机制，影响到植物的

很多重要的生理途径，对其的研究有助于我们了解

植物的体内大多数生理活动的作用机制，目前对植

物生物钟的研究已经在拟南芥中达到一定的深度，

但是，对整个高等植物界生物钟的了解和认识还需

要更多，更深入，更全面的研究。 
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