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十字花科蔬菜抽薹开花性状的调控机理和
分子育种研究进展

汪精磊ꎬ李锡香ꎬ邱 杨ꎬ张晓辉ꎬ沈 镝ꎬ王海平ꎬ孙玉燕ꎬ段蒙蒙
(中国农业科学院蔬菜花卉研究所 / 农业部蔬菜作物基因资源与种质创制北京科学观测实验站ꎬ北京 １０００８１)

　 　 摘要:十字花科植物抽薹开花是植株由营养生长向生殖生长转变的关键时期ꎬ其相关性状涉及作物繁殖和产品器官形

成ꎬ它们大都是由多基因控制的数量性状ꎬ并受到环境信号和内源因素多路径的调控ꎮ 本文从十字花科蔬菜作物抽薹开花性

状的分子标记和分子调控机理两方面进行综述ꎬ并就研究中存在的问题和发展方向进行了探讨ꎬ以期为全面阐明十字花科蔬

菜抽薹开花机制提供综合信息和新线索ꎬ为蔬菜作物抽薹开花遗传改良和高产优质栽培提供理论依据ꎮ
　 　 关键词:十字花科ꎻ抽薹ꎻ开花ꎻ分子标记ꎻ调控机制
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　 　 十字花科(Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ)是植物中最繁盛的科

之一ꎬ共有 ３３８ 属ꎬ３７０９ 多种[１]ꎬ多为草本植物ꎮ 作

为蔬菜食用的十字花科植物主要有芸薹属甘蓝类

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ)的结球甘蓝、花椰菜、青花菜、芥
蓝、抱子甘蓝等ꎬ白菜类(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ)的大白菜、普

通白菜(小白菜)、乌塌菜、菜薹等ꎬ芥菜类(Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｊｕｎｃｅａ)的根用芥、茎用芥、叶用芥、臺用芥菜等ꎬ和
萝卜属 ( Ｒａｐｈａｎｕｓ Ｌ. ) 的萝卜、油萝卜和长荚萝

卜等ꎮ
抽薹开花是十字花科植物从叶丛中抽出花薹并



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １６ 卷

现蕾开花的现象ꎬ是植株营养生长向生殖生长转化

的关键时期ꎮ 抽薹开花的早晚是植物为了繁衍后

代ꎬ在长期的进化过程中形成的特性ꎮ 十字花科植

物抽薹开花具有物种和遗传多样性ꎮ 鉴于十字花科

蔬菜物种及其产品器官的多样性ꎬ对于食用花茎、花
蕾、角果的作物来说ꎬ适当促进抽薹开花有时是重要

的ꎻ对于以变态根、茎、叶等营养器官为食用对象的

作物来说ꎬ防止先期抽薹开花是保障作物高产稳产

的前提ꎮ 在生产中ꎬ由于品种选用不当ꎬ栽培时期或

者栽培环境不适宜ꎬ会促进储存在植物营养器官中

的物质向生殖器官转移ꎬ使之提早抽薹开花结实ꎬ降
低产品产量和品质ꎬ造成经济损失ꎮ 因此ꎬ十字花科

作物的抽薹开花遗传和分子调控机制一直是国内外

研究者关注的热点问题ꎮ 本文对国内外十字花科蔬

菜作物抽薹开花的研究进展进行了综述ꎬ以期为深

入开展相关研究、促进作物遗传改良和优质高效栽

培提供参考ꎮ

１　 十字花科蔬菜抽薹开花相关性状的
分子标记的开发

十字花科蔬菜抽薹开花是植株由营养生长转变

为生殖生长的复杂的生长发育过程ꎬ抽薹是开花的

前提ꎬ但抽薹不等于开花ꎬ在遗传上也可能是不同

的ꎮ 其可以用若干不同的相关性状来描述ꎬ比如现

蕾期、蕾期薹高、开花时间、薹高、抽薹时间、薹高差、
抽薹速度、抽薹指数等[２]ꎮ 这些性状大都为多基因

控制的数量性状ꎬ呈现连续变异ꎬ易受环境影响ꎮ
早前ꎬ人们多将抽薹开花性状以质量性状进行

分子标记ꎮ 杜辉等[３] 在甘蓝中用 ９１ 个多态性

ＳＲＡＰ 标记进行分析ꎬ最终得到 ２ 个与抽薹时间连

锁的标记ꎬ连锁距离分别为 ２７. ５ ｃＭ 和 ３１. ７ ｃＭꎮ
曹维荣等[４]利用混合分离群体法(ＢＳＡ)ꎬ在甘蓝中

得到了 １ 个与晚抽薹基因连锁的 ＲＡＰＤ 标记

ＮＩ７５０ꎬ其连锁距离为 ７. ９ ｃＭꎬ并认为晚抽薹基因中

可能存在 １ 个类似于质量性状的主效基因ꎻ之后乌

兰等[５]将该标记转成了更有效的 ＳＣＡＲ 标记ꎮ 郭

辉[６]利用多态性 ＳＳＲ 和 ＳＲＡＰ 引物对结球甘蓝耐 /
易抽薹混合基因池进行筛选ꎬ获得 １ 对与耐抽薹基

因连锁的 ＳＳＲ 标记(Ｏ１１１￣Ｅ０３)ꎬ遗传距离为 ４. ４
ｃＭꎮ 在白菜类蔬菜中ꎬＨ. Ａｊｉｓａｋａ 等[７] 使用 ＢＳＡ 方

法获得了 ４ 个与抽薹相关的 ＲＡＰＤｓꎮ 黄细松[８] 对

白菜 Ｆ２极端早抽薹开花池和极端晚抽薹开花池进

行 ＢＳＡ￣ＡＦＬＰ 分析ꎬ获得并转换了 ２ 个与早开花的

ＱＴＬ 连锁的 ＳＣＡＲ 标记ꎬ遗传距离分别为 ２８. ５ ｃＭ

和 ２１. ３ ｃＭꎮ 张波[９]通过对普通白菜 ＳＳＲ 标记的筛

选ꎬ得到了 １ 个与晚抽薹基因紧密连锁的标记 ＬＢꎬ
其遗传距离为 ５. ７ ｃＭꎮ 在菜薹中ꎬ冒维维等[１０] 利

用 ＢＳＡ 法发现了 ２ 个 ＩＳＳＲ 标记和 ２ 个 ＳＲＡＰ 标记

与早抽薹性连锁ꎬ其中 １ 个 ＳＲＡＰ 标记与早抽薹基

因遗传距离为 １６. ８ ｃＭꎮ 高颖等[１１] 对大白菜抽薹

开花的 ＳＳＲ 和 Ｉｎｄｅｌ 标记的关联分析结果表明ꎬ１３
个标记的 １７ 个位点与抽薹时间和开花时间相关ꎬ其
中 １５ 个与抽薹时间相关ꎬ１２ 个与开花时间相关ꎬ１０
个位点同时与 ２ 个性状相关联ꎮ 张学铭等[１２] 根据

ＢｒＦＬＣ５ 基因上的一个变异位点ꎬ开发了 ＣＡＰｓ 标

记ꎬ该标记与开花时间表型显著相关ꎮ 目前ꎬ国内外

在萝卜类蔬菜抽薹开花性状分子标记方面的研究较

少ꎬ赵丽萍[１３]采用 ＢＳＡ 与 ＧＲＡ 策略ꎬ获得可能与抽

薹性紧密连锁的 ６ 个 ＲＡＰＤ 标记、１ 个 ＩＳＳＲ 标记、１
个 ＳＲＡＰ 主效位点标记ꎮ 徐文玲等[１４]运用 ＡＦＬＰ 分

子标记技术ꎬ结合 ＢＳＡ 法ꎬ获得 ２ 个与萝卜耐抽薹

基因连锁的 ＡＦＬＰ 标记ꎬ并将其中 １ 个转化为 ＳＣＡＲ
标记ꎬ遗传距离为 ７. ５ ｃＭꎬ柳李旺[１５] 基于 ＦＬＣ 基因

设计了 ２ 对特异引物ꎬ用于萝卜种质材料抽薹特性

的鉴定ꎮ

２　 十字花科蔬菜抽薹开花相关性状
ＱＴＬ 定位的研究

ＱＴＬ 定位技术在十字花科蔬菜抽薹开花性状研

究中也得到了广泛的应用ꎬ目前的研究主要集中于

白菜类和甘蓝类蔬菜ꎬ对芥菜类研究较少ꎬ萝卜抽薹

开花性状的 ＱＴＬ 定位还未曾见报道(表 １)ꎮ 在白

菜抽薹开花性状 ＱＴＬ 定位研究中ꎬ以开花时间作为

性状指标ꎬ将连锁群与公共连锁群对应的试验中ꎬ解
释表型变异最大的 ＱＴＬ 被定位于 ２ 号连锁群的试

验有 ７ 项[１６￣２２]ꎬ频次最高ꎮ 以抽薹时间为性状指

标ꎬ将连锁群与公共连锁群对应的试验中ꎬ解释表型

变异最大的 ＱＴＬ 被定位于 ２ 号连锁群的试验有 ２
项[２０ꎬ２２]ꎬ频次最多ꎮ 现有研究表明ꎬ控制白菜抽薹

时间和开花时间性状的主要基因位于 ２ 号连锁群

上ꎮ 而且多项研究表明位于 ２ 号连锁群的 ＱＴＬ 位

点与 ＢｒＦＬＣ２ 基因紧密连锁[１６￣２０ꎬ２２]ꎻ此外ꎬ原玉香

等[２３]和 Ｆ. Ｌｉ 等[１７]表明定位在 １０ 号连锁群上的开

花时间 ＱＴＬ 位点与 ＢｒＦＬＣ１ 紧密连锁ꎮ 在甘蓝开花

时间的 ＱＴＬ 定位研究中ꎬ分别有 ５ 项试验将其定位

在 ２ 号和 ９ 号连锁群上ꎬ频次最多ꎻ其中ꎬ有 ３ 项试

验显示定位在 ９ 号连锁群的 ＱＴＬ 位点解释的表型

变异最大[２４￣２６]ꎬ有 ２ 项试验表明定位在 ２ 号连锁群
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上的 ＱＴＬ 解释的表型变异最大[２７￣２８]ꎮ 大多数研究

将抽薹时间相关基因定位到 ２ 号、３ 号、９ 号和 １０ 号

连锁群上ꎻ其中ꎬ各有 １ 项试验显示定位在 ２ 号和 ９

号连锁群的 ＱＴＬ 位点解释的表型变异最大[２６ꎬ２８]ꎮ
总体看ꎬ控制甘蓝抽薹开花的主要基因位于 ２ 号和

９ 号连锁群上ꎮ

表 １　 十字花科蔬菜抽薹开花 ＱＴＬ 定位

Ｔａｂｌｅ １　 ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｂｏｌｔｉｎｇ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ ｖｅｇｅｔａｂｌｅｓ

配组作物

Ｃｒｏｐ
群体类型

Ｇｒｏｕｐ ｔｙｐｅ
ＱＴＬ 数

ＱＴＬ ｎｕｍｂｅｒ
ＬＯＤ

贡献率

Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ(％ )

性状指标

Ｔｒａｉｔｓ
连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ
参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

白菜 ＤＨ(春化) ４ ２. ８９ ~ ６. ９７ １０. ２ ~ ２９. ７ 开花时间 ２、３、５、８ [２９]

白菜 ＤＨ(未春化) ３ ２. ７７ ~ ７. ９２ ９. ５ ~ ３４. １ 开花时间 ２、８ [２９]

白菜 Ｆ２ １ ２４. ３ ７６. ９０ 抽薹时间 — [７]

白菜 Ｆ２ ２４ ５ ~ ５. ７ ２１ ~ ２３ 开花时间 ２、３、１０ [２５]

白菜 ＤＨ １０ ２. ０ ~ ３４. ５ ２. ６ ~ ６９. ６ 抽薹时间 １、２、３、５、９、１０ [３０]

白菜 ＤＨ ８ ２. ３５ ~ ３. ５０ １３. ５ ~ ２５. ２ 抽薹时间 ５、８、１０ [３１]

白菜 Ｆ２ / ３ꎻＤＨꎻＢＣ１ ８ ２. １７ ~ ９. ６６ ９. ３ ~ ５９. ３ 开花时间 １、２、３、６、７、８、１０ [１６]

白菜 ＤＨ １３ ２. ２７ ~ １６. ０４ ３. １ ~ ２８. ３ 抽薹时间 ２、３、４、５、６、７、８、９、１０ [２３]

白菜 ＤＨ １１ ２. ７ ~ １１. ２ ２. ７ ~ １２. ９ 开花时间 ２、３、５、６、８、９、１０ [２３]

白菜 Ｆ２ ３ ６. ０ ~ １１. ５ １４. ０ ~ ２７. １ 抽薹时间 ２、７、１０ [１７]

白菜 Ｆ２ ２ １０. ６ ~ １２. ７ ２１. ７ ~ ２７. ９ 现蕾期 ２、１０ [１７]

白菜 Ｆ２ ２ ５. ４ ~ １１. ４ １８. １ ~ ２６. １ 开花时间 ２、１０ [１７]

白菜 ＤＨ ５ ３. １ ~ １１. ６ １５ ~ ７７. １ 开花时间 ２、８ [１８]

白菜 Ｆ２ ２ ５. １７ ~ ７. ００ ７ ~ １７ 抽薹时间 ３、５ [３２]

白菜 Ｆ２ ２ ３. ８６ ~ ４. ５８ ９ ~ １６ 开花时间 ３、５ [３２]

白菜 ＲＩＬ ３ — ７. ３０ ~ １２. ４９ 开花时间 ３、１０ [３３]

白菜 ＩＲＲＩ ６ ２. ６ ~ ５. ２ ７. ６ ~ １５. ５ 开花时间 ２、３、７、９、１０ [１９]

白菜 ＲＩＬ ５ ３. １ ~ ５. ４ ６. ５ ~ １１. ２ 开花时间 ２、５、７、８ [３４]

白菜 ＤＨ ４ ２. ３３ ~ ９. ４１ １１. ５０ ~ ３８. ９０ 开花时间 ２、３、９、１０ [２１]

白菜 ＲＩＬ ３ ４. ０２ ~ ５１. １７ ５. ２６ ~ ２６. ３９ 抽薹时间 ３、１０ [３５]

白菜 Ｆ２(春化) ３ １０. ５ ~ ３８. ８ ８. ６ ~ ４６. ０ 抽薹时间 ２、３、５ [２０]

白菜 Ｆ２(未春化) ２ ３. ６ ~ ６. ７ ７. ２ ~ １３. ８ 抽薹时间 ３ [２０]

白菜 Ｆ２(春化) ３ ９. ２ ~ ３４. ８ ８. ３ ~ ４３. ６ 开花时间 ２、３、５ [２０]

白菜 Ｆ２(春化) ３ ９. ７ ~ ３７. ５ ７. ７ ~ ４６. ２ 开花时叶数 ２、３、５ [２０]

白菜 Ｆ２(未春化) ４ ４. ５ ~ ７. ０ ９. ２ ~ ２５. ６ 开花时间 ３、７、９ [２０]

白菜 Ｆ２(未春化) ４ ３. ６ ~ １３. ９ １. ６ ~ ４０. ５ 开花时叶数 １、２、９、１０ [２０]

白菜 Ｆ２３ ４ ３. １２ ~ ２３. １０ ４. ３５ ~ ２２. ５３ 抽薹时间 ２、６ [２２]

白菜 Ｆ２３ ３ ３. ５７ ~ １６. ７６ ~ １. １２ ~ ２２. ５４ 开花时间 ２ [２２]

不结球白菜 ＤＨ ６ ２. ２１ ~ １０. ０５ １０. ９２ ~ ２１. １９ ５０％抽薹时间 ２、４、５ [３６]

不结球白菜 ＤＨ ５ ２. ２７ ~ ４. ４６ １２. ２６ ~ １５. ９２ ５０％现蕾时间 ２、５ [３６]

不结球白菜 ＤＨ ６ ２. ２１ ~ １０. ０５ １０. ２６ ~ １９. ７４ ５０％开花时间 ２、４、５、６ [３６]

不结球白菜 ＤＨ ２ ３. ０７ ~ ３. ２９ １４. ８９ ~ ２０. ７７ ５０％抽薹指数 ５ [３６]

大白菜 ＤＨ ４ ２. ２８ ~ ３. ６７ ７. ０ ~ ９. ４ 薹高 １、２、５、７ [３７]

大白菜与京水菜 Ｆ２ — — — 抽薹时间 ８、９ [３８]

白菜 × 芜菁 ＤＨ １１ ２. １６ ~ ３. ９９ １３. ５ ~ ３５. ０ 抽薹指数 ５、８、９ [３９]
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表 １(续)

配组作物

Ｃｒｏｐ
群体类型

Ｇｒｏｕｐ ｔｙｐｅ
ＱＴＬ 数

ＱＴＬ ｎｕｍｂｅｒ
ＬＯＤ

贡献率

Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ(％ )

性状指标

Ｔｒａｉｔｓ
连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ
参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

白菜 × 芜菁 ＤＨ ３ ２. ０３ ~ ２. ８４ １０. ４ ~ １６. ０ 抽薹时间 ８、９、１０ [３９]

白菜 × 芜菁 ＤＨ ４ ２. ０３ ~ ３. ４７ １０. ７ ~ １９. ３ 开花时间 ８、９ [３９]

甘蓝 Ｆ２ １５ ２. ６ ~ ２. ７ １３ 开花时间 ２、３、９ [２５]

甘蓝 Ｆ２ ４ ３. １３ ~ ５. ８３ ９. ８ ~ １８. ７ 抽薹时间 ２、１０ [２８]

甘蓝 Ｆ２ ４ ４. ７６ ~ ５. ７１ １４. ５ ~ １９. １ 开花时间 ２ [２８]

甘蓝 Ｆ２ ２ ３. １８ ~ ８. １３ ９. ０ ~ １０. １ 抽薹时间 ３、９ [２６]

甘蓝 Ｆ２ １ ５. ７５ ２２. ７０ 开花时间 ９ [２６]

甘蓝 ×青花菜 Ｆ２ ６ ２. ６ ~ ２０. ０ ３. ９ ~ ３６. ８ 开花时间 ２、３、６、８、９ [２７]

花椰菜 ×
抱子甘蓝

ＤＨ ２ — １４. １ ~ ２３. ０ 开花时间 ７、８ [４０]

芥蓝 ×青花菜 ＤＨ ６ — ５８ ~ ９３ 开花时间 ２、３、５、９ [２４]

芥蓝 ×青花菜 ＣＳＳＬ １１ — — 开花时间 １、２、３、５、９ [４１]

芥菜 Ｆ２ ２２ ２. ４ ~ ５. ２ １４ ~ ３６ 开花时间 ２、３、１０、１２、１５、１８ [２５]

芥菜 × 甘蓝 Ｆ２ ３ ２７. ７６ ~ ３２. ３ ８９. ６ ~ ９１ 开花时间 １、２、３ [４２]

芥菜 × 甘蓝 Ｆ２ ３ ２２. １１ ~ ２２. ６６ ８２. ８ ~ ８５. ３ 抽薹时间 １、３、８ [４２]

—:原文中未提及该数值　 —:Ｎｏ ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

３　 十字花科蔬菜作物抽薹开花分子机
理研究

研究发现ꎬ十字花科模式植物拟南芥主要通过

６ 个途径组成了一个复杂的网络对抽薹开花进行调

控ꎬ分别是光周期途径( ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙ)及

昼夜节律钟( ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ)、春化途径( ｖｅｎｅｒｌｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ)、自主途径(ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ｐａｔｈｗａｙ)、赤霉

素途径(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｐａｔｈｗａｙ)、年龄途径( ａｇｉｎｇ ｐａｔｈ￣
ｗａｙ) 和外界温度途径 ( ａｍｂｉｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｐａｔｈ￣
ｗａｙ) [４３]ꎮ

在芸薹属蔬菜作物中ꎬ大白菜和芜菁通常需要

感受长时间低温才能通过春化作用而抽薹开花ꎬ油
用型白菜和部分小白菜不经过春化作用也能较早抽

薹开花[２３]ꎮ 张学铭等[１２] 在 １００ 份白菜中筛选出 ３
份春化敏感性和 ８ 份光周期敏感性材料ꎬ证明了其

对温光反应的多样性ꎮ 侯雷平等[４４] 研究了赤霉素

处理对白菜开花的影响ꎬ结果表明赤霉素促进白菜

开花ꎮ 甘蓝是比较典型的两年生作物ꎬ也需要经过

一定时间低温的春化作用才能抽薹开花ꎬ特别是结

球甘蓝ꎬ只能以一定大小的绿体才能通过春化ꎮ 戴

忠良等[４５]的研究表明ꎬ赤霉素对甘蓝抽薹开花均有

促进作用ꎮ 萝卜属的萝卜在种子萌芽时就能感受到

低温发生春化作用ꎬ提早抽薹开花ꎻ赤霉素也能促进

萝卜抽薹开花[４６]ꎮ 这些说明芸薹属和萝卜属蔬菜

的抽薹开花均可能受到光周期途径、春化途径以及

赤霉素途径的调控ꎬ是否存在其他途径尚不清楚ꎮ
目前ꎬ国内外学者对十字花科蔬菜抽薹开花遗

传机理的研究结果表明ꎬ不同作物抽薹开花过程受

到复杂机制的遗传控制ꎮ 由于十字花科蔬菜(白
菜、甘蓝、芥菜、萝卜等)在进化过程中基因组发生

了三倍化ꎬ因此ꎬ与这些蔬菜祖先种相似的拟南芥中

的一个基因在十字花科蔬菜种中就可能有多个拷

贝ꎬ而且拷贝之间的变异使得不同拷贝对表型的影

响不一ꎮ 这使得十字花科蔬菜的抽薹开花的变异更

加丰富ꎬ分子机制也更加复杂ꎮ 已经证实 ＦＬＣ 基因

在拟南芥中只有 １ 个拷贝ꎬ但是在甘蓝基因组中有

５ 个拷贝 (ＢｏＦＬＣ１、ＢｏＦＬＣ２、ＢｏＦＬＣ４、ＢｏＦＬＣ３、Ｂｏ￣
ＦＬＣ５) [４０ꎬ ４７]ꎻ在白菜基因组中有 ５ 个拷贝(ＢｒＦＬＣ１、
ＢｒＦＬＣ２、ＢｒＦＬＣ３、ＢｒＦＬＣ３’和 ＢｒＦＬＣ５) [４８￣５０]ꎻ在萝卜

基因组中也发现有 ４ 个拷贝[２]ꎮ
在白菜类蔬菜中ꎬ研究发现 ３ 个 ＦＬＣ 同源基因

(ＢｒＦＬＣ１、ＢｒＦＬＣ２、ＢｒＦＬＣ５) 与开花时间位点共分

离ꎬ并且它们以加性效应延迟开花[４８]ꎮ Ｍ. Ｅ.
Ｓｃｈｒａｎｚ 等[４８]将 ＢｒＦＬＣ１ 映射到 Ｔ. Ｏｓｂｏｒｎ 等[２９]定位
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的与春化相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ表明 ＢｒＦＬＣ１ 基因控制

白菜的春化过程ꎻＢｒＦＬＣ２ 和 ＢｒＦＬＣ５ 则分别被映射

到另外 ２ 个不同的位点ꎬＴ. Ｏｓｂｏｒｎ 等[２９]认为这 ２ 个

位点控制开花ꎬ但不与春化相关ꎬ但 Ｍ. Ｚ. Ｓｃｈｒａｎｚ
等[４８]则证明 ＢｒＦＬＣ２ 和 ＢｒＦＬＣ５ 确实与春化相关ꎮ
尽管在这些基因是否与春化有关方面存在分歧ꎬ可
以肯定的是 ＢｒＦＬＣ１、ＢｒＦＬＣ２ 和 ＢｒＦＬＣ５ 可能在不同

的程度上以不同的形式控制着白菜的抽薹开花ꎮ 在

不同群体和环境下的开花性状的 ＱＴＬ 位点中ꎬ与
ＢｒＦＬＣ２ 紧密连锁的 ＱＴＬ 位点效应值几乎占到开花

时间总变异的一半[１６ꎬ１８ꎬ２０]ꎻＤ. Ｘｉａｏ 等[２１] 在白菜中

定位的结果也支持 ＢｒＦＬＣ２ 是控制开花的主要基

因ꎮ 而原玉香等[２３]在研究 ＢｒＦＬＣｓ 基因的序列变异

与抽薹关系时ꎬ发现 ＢｒＦＬＣ１ 基因的 ２ 个变异位点

(Ｐｉ５ ＋ １０４ 和 Ｐｉ６ ＋ １)均与抽薹时间呈极显著相关ꎬ
ＢｒＦＬＣ１ 第 ６ 个内含子中的 １ 个变异(Ｐｉ６ ＋ １)与抽

薹时间提前有关ꎻ其他 ３ 个基因(ＢｒＦＬＣ２、ＢｒＦＬＣ３
和 ＢｒＦＬＣ５)的主要变异位点与材料的抽薹时间没有

显著的相关关系ꎻＪ. Ｗｕ 等[５１]认为 ＢｒＦＬＣ２ 基因的突

变导致了冬性白菜变为春性白菜ꎬ而 ＢｒＦＬＣ１ 的突

变只能改变冬性白菜开花的早晚ꎬ其效应值没有

ＢｒＦＬＣ２ 基因大ꎮ 同时发现 ＢｒＦＬＣ２ 基因的 Ｅｘｏｎ４ 和

Ｉｎｔｒｏｎ４ 缺失突变ꎬ引起了 ＢｒＦＬＣ２ 基因转录本的改

变ꎬ导致终止密码子提前出现ꎬ从而使植株提前开

花ꎮ Ｎ. Ｋｉｔａｍｏｔｏ 等[２０]也认为 ＢｒＦＬＣ１ 的多态性引起

的开花时间的变异不大ꎬ并且会被 ＢｒＦＬＣ２ 的多态

性引起的开花时间的变异掩盖ꎮ Ｆ. Ｌｉ 等[１７] 在白菜

中定位的解释表型变异最大的 ＱＴＬ 位点与 ＢｒＦＬＣ２
紧密连锁ꎬ并在 ＢｒＦＬＣ２ 基因上启动子区域发现了 １
个 ＳＮＰꎬ该变异可能导致开花时间发生变化ꎮ 综合

这些研究结果ꎬ可以看出白菜中 ＦＬＣ 的 ３ 个同源基

因对抽薹开花的的作用机理和效应值不一ꎬ其中

ＢｒＦＬＣ２ 作用最大ꎮ Ｋ. Ｏｋａｚａｋｉ 等[２７] 使用结球甘蓝

和花椰菜对开花性状进行 ＱＴＬ 定位ꎬ只发现了 １ 个

ＦＬＣ 同源基因(ＢｏＦＬＣ２)与开花时间位点共分离ꎬ并
且在 ＢｏＦＬＣ２ 基因第 ４ 个外显子的突变使得该基因

失去功能ꎬ植株不需经过春化就能抽薹开花ꎮ
前人在拟南芥的突变体中发现ꎬＦＲＩ 基因功能

的丧失会导致开花时间提前[５２￣５３]ꎮ 在十字花科作

物的 Ａ 基因组和 Ｃ 基因组中ꎬ找到了 ＦＲＩ 的同源基

因 ＦＲＩ. ａ 和 ＦＲＩ. ｂꎬ研究表明这 ２ 个同源基因都有

表达ꎬ但是在甘蓝型油菜中ꎬ只有 ＦＲＩ. ａ 基因与抽

薹开花 ＱＴＬ 共定位ꎮ Ｘ. Ｗａｎｇ 等[５３] 在白菜中已经

确定 ＦＴ 同源基因存在 ２ 个拷贝ꎮ Ｄ. Ｘｉａｏ 等[５４] 利

用 ＤＨ 群体ꎬ应用 ＱＴＬ 和 ｅＱＴＬ 技术发现在白菜中ꎬ
ＢｒＦＬＣ２ 与 ＦＴ 是开花时间的主要调控因子ꎮ

４　 问题与展望

近年来ꎬ随着分子标记技术的发展和广泛应用ꎬ
基因标记或定位已成为作物遗传和分子标记辅助育

种的重要组成部分[５５]ꎮ 尽管在十字花科蔬菜中已

经找到了许多与抽薹开花性状连锁的分子标记或

ＱＴＬ 位点ꎬ但早期的分子标记研究和应用存在以下

问题:(１)所采用的标记通量低且多为显性标记ꎬ其
稳定性和重复性也较差ꎻ(２)受研究技术策略和研

究群体的限制ꎬ多针对多样性不高的典型材料和利

用有限的分子标记数目开展标记或定位ꎬ获得的连

锁标记数量有限且遗传距离较远ꎬ绝大多数尚不能

有效地用于资源和育种材料的分子辅助鉴定筛选ꎻ
(３)对不同标记的同质化问题以及不同物种标记的

通用性和特殊性关注较少ꎮ 然而ꎬ随着植物基因组

研究的迅猛发展ꎬ基于基因组测序的第 ３ 代分子标

记ꎬ如基于全基因组挖掘的 ＳＮＰ 标记数量多、遗传

稳定性高、具有共显性ꎬ近年来在玉米、水稻等农作

物得到了有效应用[５６￣５７]ꎮ 相关技术策略在白菜中

的研究应用也已初见成效[５８]ꎮ 随着十字花科蔬菜

基因组研究的深入(拟南芥、白菜、甘蓝、芥菜、萝
卜)ꎬ有必要应用全基因组重测序、ＳＮＰ 芯片或 ＬＧＣ￣
ＫＡＳＰ 高通量 ＳＮＰ 检测等高效基因分型新技术ꎬ兼
顾 ＣＡＰＳ、Ｉｎｄｅｌ 和 ＳＳＲ 等有效标记技术ꎬ开展多样性

核心大群体表型和基因型鉴定ꎬ结合典型材料的

ＱＴＬ￣Ｓｅｑ 基因定位和全基因组关联分析(ＧＷＡＳ)ꎬ
鉴定与十字花科抽薹开花表型多样性有关的等位基

因分子标记ꎬ通过比较基因组学分析厘清不同物种

标记的通用性和特殊性ꎬ建立十字花科蔬菜相关性

状的全基因组分子设计育种技术体系ꎮ
２０ 多年来ꎬ分子生物学家以及遗传学家利用模

式植物拟南芥做了大量的开花转换调控机理研究ꎬ
已基本弄清拟南芥抽薹开花调控网络ꎮ 由于进化历

程的不同导致十字花科物种及其抽薹开花特性的多

样性和特殊性ꎬ其抽薹开花性状的遗传和分子机制

也复杂多样ꎮ 现有十字花科蔬菜作物抽薹开花的分

子机理研究多以抽薹时间和开花时间为考量重点ꎬ
着重于枢纽基因(ＦＬＣ、ＦＴ 等)的研究ꎬ不同物种抽

薹开花特殊性和多样性的调控途径和网络异同仍不

十分明了ꎮ 拟南芥、萝卜、白菜、甘蓝、芥菜等十字花

科作物在基因组排列上具有很好的共线性ꎬ同时其

同源基因的拷贝数和基因结构存在很大的变异ꎮ 因
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此ꎬ随着拟南芥、萝卜、白菜、甘蓝、芥菜等全基因组

测序的完成ꎬ利用比较基因组学理论和方法ꎬ结合全

基因组重测序和关联分析、ＱＴＬ￣Ｓｅｑ 基因定位、转录

组分析和基因功能鉴定新技术应用ꎬ挖掘和比较不

同物种或种内基因型与抽薹开花多样性有关的等位

基因及其相互关系ꎬ可望全面阐述十字花科蔬菜作

物抽薹开花分子机理和调控机制ꎮ
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