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苜蓿花期调控研究进展及育种展望
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摘要：苜蓿（Medicago sativa L. ）是全球重要的豆科牧草，因其生物量高，营养价值高，适应性强，适口性好而被广泛

种植和利用。开花时间是苜蓿生育期的关键阶段，直接影响牧草产量及品质。但是，由于环境因素和遗传特性不

同，苜蓿花期常表现出较大的差异性，影响其生产栽培和收获效率。近年来，学术界在分子生物学研究方向取得了

一定的研究进展，揭示了光周期、温度、激素等因素对开花基因表达的调控机制。目前我国在苜蓿花期研究方面仍

存在基础研究薄弱、育种技术落后、品种花期不规范等问题。本文综述了苜蓿花期调控的研究进展，探讨了影响苜

蓿花期的生态因子及基因调控机制，并提出了未来育种和栽培管理的优化策略，以期为苜蓿高产优质育种和可持

续利用提供理论支持和实践指导。
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Research Advances and Breeding Prospects on Alfalfa Flowering Time Regulation

LIU Rui-chao， YU Lin-qing*， REN Hui-min， WU Xiao-feng， CUI Le-le
（Key Laboratory of Forage and Special Crop Biology， Ministry of Education， College of Life Sciences， Inner Mongolia University， 

Hohhot， Inner Mongolia 010000， China）

Abstract：Alfalfa （Medicago sativa L.） is a globally important leguminous forage crop， widely cultivated and uti‐
lized due to its high biomass yield， nutritional value， strong adaptability， and excellent palatability.  Flowering time 
is a critical stage in alfalfa growth cycle， directly affecting forage yield and quality.  However， variations in environ‐
mental factors and genetic characteristics often lead to significant differences in flowering time， which in turn affect‐
ing its production， cultivation， management， and harvesting efficiency.  In recent years， significant progresses have 
been made in the field of molecular biology， revealing the regulatory mechanisms of flowering gene expression was 
influenced by photoperiod， temperature and hormones.  However， in China， the research on alfalfa flowering time 
regulation remains insufficient， with challenges including weak basic research， outdated breeding techniques， and 
inconsistent flowering periods among cultivars.  This review summarizes the recent advances in the regulation of 
alfalfa flowering time， explores the ecological factors and genetic mechanisms influencing flowering， and proposes 
future optimization strategies for breeding and cultivation management.  The aim is to provide theoretical support 
and practical guidance for high-yield， high-quality alfalfa breeding and sustainable utilization.
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苜蓿（Medicago sativa L. ）作为全球广泛种植

的重要豆科牧草，因其高产、优质和固氮能力而备

受关注。在适宜的温度、光周期等环境条件下，开

花是有性繁殖成功以及种子产量的先决条件，也是

植物育种家所关注的农艺性状［1］。开花期是苜蓿生

育期中的关键阶段，不仅直接影响种子的产量、品
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质及植株的再生能力，还影响其适应性和生态分

布，因此，控制开花时间有助于优化植物生物量和

对不同环境条件的适应性［2］。苜蓿的生育期涵盖种

子萌发［3］、幼苗生长［4］、营养积累［5］、生殖发育及休眠

再生等阶段［6］，其中从营养阶段到生殖阶段的转变

是非常重要的阶段［7］，花期提前会导致养分更多分

配给花器发育，从而减少叶片和茎的生长，降低生

物量；反之，花期过晚可能延长营养生长期，影响全

季的总收获量［8］。另外不同的环境胁迫（如干旱、盐

分和温度）会影响苜蓿的生理特性［9］，部分研究揭示

了不同阶段的生理响应机制［10］，如光合作用变化、

渗透调节物质积累以及根际微生物的作用  ［11-16］。

总体来看，这些研究为优化苜蓿栽培管理、提高其

抗逆性和饲用品质提供了重要的理论和实践依据，

有助于优化栽培管理和育种策略。但是选育工作

不到位导致苜蓿花期不整齐，影响其产量和品质。  

目前对于开花调控分子机理的关注主要集中在拟

南芥、水稻、小麦等模式植物中，对多年生牧草的开

花研究很少，主要集中在栽培管理和环境因素对苜

蓿生长的影响上，但最新研究发现利用 CRISPR/
Cas9 技术编辑苜蓿的开花位点导致牧草开花时间

延迟，可以提高其生物产量和品质［17］。相比之下，

国外研究更注重通过分子生物学手段解析苜蓿开

花时间的调控机制，如光周期、温度和激素等因素

对开花基因表达的影响［18-22］。花期不一致会导致品

种的成熟度参差不齐，直接影响机械化收获的效率

和种子的商业化生产并降低苜蓿产量和品质。因

此，中国在苜蓿花期研究方面需要加强基础研究，

借鉴国外先进经验，以期通过育种和栽培技术的改

进，实现苜蓿花期的同步和产量的提升。因此，花

期一致性是苜蓿育种和栽培中的关键性问题，所以

生产上选择苜蓿初花期，即开花 10% 左右作为刈割

时间。但是开花时间的调控涉及复杂的遗传网络

和环境响应机制，包括光周期、温度、激素信号（如

赤霉素和脱落酸）以及关键基因的协同作用。近年

来，随着分子生物学和基因组学技术的快速发展，

国内外学者在苜蓿开花调控机制方面取得了显著

进展 ，揭示了多个与开花相关的基因和调控途

径［23-28］。然而，如何将这些研究成果应用于育种实

践，培育出花期一致且适应不同生态环境的苜蓿品

种，仍是当前研究的重点和难点。本文综述了苜蓿

生育期与花期的研究概况，以及开花期基因调控的

研究进展，探讨了其在育种中的应用潜力，以期为

苜蓿遗传改良和高产优质栽培提供理论依据和策

略支持。

1　国内苜蓿品种的生育期与花期划分

概况

1. 1　国内苜蓿品种的生育期研究概况

中国是全球重要的苜蓿种植国之一，苜蓿作为

优质牧草，在畜牧业中具有重要的经济价值。由于

我国幅员辽阔、气候多样，不同区域的生态环境对

苜蓿的开花时间和生育期产生了显著影响。近年

来，随着畜牧业的发展，苜蓿的需求量不断增加，如

何通过育种手段优化苜蓿的花期，已成为当前研究

的热点问题。苜蓿的生育期划分对于其栽培管理

和利用具有重要意义。根据国内外研究，苜蓿的生

育期通常依据其生长发育的形态特征［29-30］进行划分

（表 1）。现有研究和生产实践，根据生育期的长短，

将这些品种划分为早熟（返青后 55~65 d 开花、

120~125 d 种子成熟）、中熟（返青后 65~75 d 开花、

125~130 d 种子成熟）、中晚熟（返青后 75~85 d 开

花、130~135 d 种子成熟）、晚熟（返青后 85 d 以上开

花、135 d 以上种子成熟）。在中国的研究中，不同生

育期和刈割管理对苜蓿的产量和品质有重要影

响［31］，合理的生育期划分对于提高苜蓿的营养价值

和生产效益至关重要。不同生育期和刈割次数对

紫花苜蓿的营养品质和发酵品质有显著影响。例

如，新疆石河子地区的研究中［32］，选择现蕾期、初花

期和盛花期三个生育期，以及三个刈割茬次，对紫

花苜蓿进行青贮处理，结果显示刈割茬次与生育期

的交互作用对干物质、中性洗涤纤维、粗蛋白、乳酸

和乙酸含量产生极显著影响。此外，据研究［33］，在

陕西杨凌地区，对‘关中苜蓿’‘阿尔冈金’‘金皇后’

三个品种在不同生育期的产量和营养品质进行了

系统比较。结果表明，‘金皇后’品种在现蕾期的粗

蛋白、粗灰分和相对饲用价值最高，中性洗涤纤维

和酸性洗涤纤维含量最低，表明现蕾期是最佳的刈

割时期。综上所述，苜蓿生育期的划分可以平衡苜

蓿的生殖生长与营养生长，最大化生物量积累，显

著提高产量，优化品质，便于统一收割和管理，降低

生产成本，适应机械化作业的要求，为依据苜蓿花

期育种提供新的思路。
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1. 2　苜蓿花期划分的依据及现状

苜蓿的花期可大致分为现蕾期、初花期、盛花

期三个时期，因为不同苜蓿品种的开花时间不尽相

同，所以同一时间播种的不同苜蓿品种、同一品种

的苜蓿植株之间花期的时间差异较大。具体表现

有开花时间不一致，即使在同一时间播种的苜蓿，

个体间的开花期也存在差异，部分植株提前开花，

部分则延迟，进而导致成熟期不一，影响整体的统

一采收。所以花期的不整齐直接影响到苜蓿植株

的生长和收获时间。目前国内部分苜蓿种质资源

的生育期已有初步记录（表 2，数据来源于中国作物

种质资源信息网），但尚未建立系统的花期数据库，

关于不同品种开花时间及其持续天数的研究仍较

为空白。鉴于花期对苜蓿产量和品质的显著影响，

精准调控开花时间已成为当前牧草作物育种的重

要目标。研究发现，在饲料作物生产中，高干物质、

可消化性和其他营养特性都受到开花的强烈影响，

开始开花意味着生物量产量和营养质量呈负相关，

因为开花后植物从营养生长转为生殖生长，营养成

分向种子和果实转移，从而导致牧草品质下降［34-38］。

所以关注苜蓿的花期培育出高产优质的品种至关

重要，苜蓿花期的划分可以考虑基于开花时间和生

育期长短两个指标。具体划分依据包括：（1）开花

时间：从春季返青到初次开花的时间长短；（2）生育

期长短：根据品种的营养生长和生殖生长周期长

短，将品种分为早熟、中熟、中晚熟和晚熟类型。这

样，在有利的生长季较长的情况下，晚熟品种对于

以收获茎叶为目的的饲料生产是有优势的，因为延

长的生长时间可以促进更多的营养生长进而增加

饲料产量；而早熟品种对于填补由于冬季休眠而存

在的季节性饲料缺口可能很有价值。研究发现，在

苜蓿的营养生长后期，苜蓿的生物量质量仍然很

高，但一旦它开花，由于组织木质化和叶片总蛋白

含量降低，营养价值就会下降［39-40］。研究苜蓿开花

诱导的生理与分子机制对于制定延迟开花、保持饲

草品质并兼顾产量的育种策略具有重要意义。因

此，延迟开花有望提高苜蓿的生物量和品质已成为

当前饲料作物育种的重要方向。

表 1　苜蓿生育期的表型特征

Table 1　Phenotypic characteristics of alfalfa growth stages
生育期通常指从播种到收获或冬季休眠的时间，全生育期可以分为以下几个阶段：

The growth period typically refers to the time from sowing to harvest or winter dormancy. The entire growth period can be divided into the following stages:
幼苗阶段

Seedling stage

营养生长阶段

Vegetative growth stage

生殖生长阶段

Reproductive growth 
stage

结荚期阶段

Pod formation stage
种子成熟阶段

Seed maturation stage

从种子萌发到长出 1~2 对真叶；子叶是第一个可见生理结构；产生的第一个真叶是单叶

From seed germination to the appearance of 1-2 pairs of true leaves. The cotyledons are the first visible physiological structures. The first 
true leaf produced is a simple leaf

花芽发育

Flower bud 
development

花期

Flowering 
period

胚珠受精后，开始发育成种子并拉伸子房，子房成为围绕种子的豆荚

After fertilization of the ovules, they begin to develop into seeds and elongate the ovary, which becomes the pod surrounding the seeds
花瓣枯萎脱落，露出绿色的豆荚，成熟后变成棕色

The petals wither and fall off, revealing the green pods, which turn brown once fully mature

第 0 阶段  早期营养

Stage 0: Early vegetative

第 1 阶段   中期营养

Stage 1: Mid vegetative

第 2 阶段  营养后期

Stage 2: Late vegetative

第 3 阶段  早期芽

Stage 3: Early bud

第 4 阶段  晚芽

Stage 4: Late bud
第 5 阶段  开花早期

Stage 5: Early flowering stage

第 6 阶段  开花晚期

Stage 6: Late flowering stage

茎长度小于 15cm；没有可见的芽、花或籽荚；存在微小的腋芽

Stem length is less than 15 cm; no visible buds, flowers, or pods; small axillary buds 
are present
茎长度范围为 15~30cm；没有可见的芽、花或籽荚；腋下分枝的形成集中在茎的

中部

Stem length ranges from 15 to 30 cm; no visible buds, flowers, or pods; axillary 
branching is concentrated in the middle of the stem
茎长大于 30cm；在茎生长的顶端有不可见的芽，花或种荚；叶腋处可见伸长的枝条

Stem length is greater than 30 cm; there are invisible buds, flowers, or pods at the 
top of the stem; elongated branches are visible in the leaf axils
一到两个节点有可见的芽；看不到花和荚；茎尖中间隔紧密的节点使花蕾生长成

为簇状

One or two nodes have visible buds; no flowers or pods can be seen; the tightly spaced 
nodes at the stem tip allow the flower buds to grow in clusters
有三个以上的节点，可见芽；看不到花和荚

Three or more nodes have visible buds; no flowers or pods can be seen
有一个的节点，一朵开放的花。看不到任何籽荚；开花在茎的顶点开始，而芽在初

始开花点的上方和下方发育

One node has an open flower; no pods ca nbe seen; flowering begins at the tip of the stem, 
the buds develope above and below the initial flowering point
有两个以上的开放花朵节点；没有籽荚可见

There are more open two flower nodes, and no visible seed pods
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表 2　国内部分苜蓿种质资源的生育期与分布地区

Table 2　Growth period and distribution areas of somealfalfa germplasm resources in China

品种名称  Variety

龙牧 801 Medicago sativa × M. ruthenica ‘Longmu 801’
中科 1 号

Medicago sativa ‘Zhongke No.1’
公农 5 号

Medicago sativa ‘Gongnong No.5’
北林 201

Medicago sativa ‘Beilin No.201’
中草 3 号

Medicago sativa ‘Zhongcao No.3’
北林 202 Medicago sativa ‘Beilin No.202’

肇东  Medicago sativa ‘Zhaodong’
敖汉  Medicago sativa ‘Aohan’

中天 3 号  Medicago sativa ‘Zhongtian No.3’

草原 3 号  Medicago sativa ‘Caoyuan No.3’
草原 1 号  Medicago sativa ‘Caoyuan No.1’
草原 2 号  Medicago sativa ‘Caoyuan No.2’
甘农 1 号  Medicago sativa ‘Gannong No.1’

甘农 2 号  Medicago sativa ‘Gannong No.2’

龙牧 806 Medicago sativa × M. ruthenica ‘Longmu 806’
中苜 1 号  Medicago sativa ‘Zhongmu No.1’

中苜 3 号  Medicago sativa ‘Zhongmu No.3’

中苜 10 号  Medicago sativa ‘Zhongmu No.10’

中天 2 号  Medicago sativa ‘Zhongtian No.2’

中兰 2 号  Medicago sativa ‘Zhonglan No.2’

甘农 3 号  Medicago sativa ‘Gannong No.3’

甘农 5 号  Medicago sativa ‘Gannong No.5’

甘农 6 号  Medicago sativa ‘Gannong No.6’
甘农 7 号  Medicago sativa ‘Gannong No.7’
甘农 8 号  Medicago sativa ‘Gannong No.8’

新疆大叶苜蓿  Medicago sativa ‘Xingjiang Large-leaf’
和田苜蓿  Medicago sativa ‘Hetian’
北疆苜蓿  Medicago sativa ‘Beijiang’
狼山苜蓿  Medicago sativa ‘Langshan’

公农 1 号  Medicago sativa ‘Gongnong No.1’
公农 2 号  Medicago sativa ‘Gongnong No.2’
大有山苜蓿  Medicago sativa ‘Dayoushan’

察北苜蓿  Medicago sativa ‘Chabei’
天水  Medicago sativa ‘Tianshui’

秘鲁  Medicago sativa ‘Milu’
准格尔  Medicago sativa ‘Neimeng Zhungeer’

生育期  
Growth

110
83

110

120~130

104

125~135
112~113
100~105
110~120

120
126
126

115~125

100

100~120
100~110

105~115

110~120

115~125

120~130

110~120

115~125

114~125
120-130
125-135
100~103

101
100~102

92
92
92
92
92

112
123
132

适宜推广种植区  Suitable planting areas

东北地区  Northeast China
华北、东北、西北及南方部分地区

North China, Northeast, Northwest, and some southern areas
东北地区（主要在吉林）

Northeast China，mainly in Jilin
内蒙古东北部及东北气候类似地区种植

Northeast Inner Mongolia and regions with similar climates to the Northeast
北方干旱寒冷地区、内蒙古地区

Northern arid and cold regions, Inner Mongolia
华北地区  North China
东北、华北、西北、内蒙古地区  Northeast, North China, Northwest, Inner Mongolia
东北、华北、西北各省  Northeast, North China, Northwest provinces
黄土高原、内蒙古中西部、陕西、山西、宁夏、新疆及北方相似气候区域种植

Loess Plateau, central and western Inner Mongolia, Shaanxi, Shanxi, Ningxia, Xinjiang, 
and northern areas with similar climates
北方干旱、半干旱地区  Northern arid and semi-arid regions
内蒙古中西部大部分地区  Most areas of central and western Inner Mongolia
内蒙古中西部大部分地区  Most areas of central and western Inner Mongolia
甘肃黄土高原北部、西部和青藏高原边缘海拔 2700 m 以下

Northern Gansu Loess Plateau, western and Qinghai-Tibet Plateau regions below 2700 m altitude
甘肃黄土高原、河西荒漠沙质土壤地区和青藏高原北部边缘地区

Gansu Loess Plateau, Hexi desert sandy soil areas, and northern edge of the Qinghai-Tibet Plateau
东北、华北、西北、内蒙古  Northeast, North China, Northwest, Inner Mongolia
黄淮海平原及渤海湾一带以 NaCl为主的盐碱地

Yellow-Huai-Hai Plain and coastal saline-alkali land around Bohai Bay
山东、河北、甘肃、内蒙古、东北等盐碱地和中低产田

Shandong, Hebei, Gansu, Inner Mongolia, Northeast, etc., saline-alkali land and 
medium-low yield fields
华北、西北地区，适应干旱和半干旱地区

North China, Northwest, suitable for arid and semi-arid areas
华北、西北地区，适应干旱和半干地区

North China, Northwest, suitable for arid and semi-arid areas
甘肃半干旱和半湿润地区的牧草旱作栽培区以及黄土高原类似地区域

Gansu semi-arid and semi-humid regions, grassland dry farming areas, and similar regions 
on the Loess Plateau
甘肃河西灌溉农业区和黄土高原地区

Gansu Hexi irrigation agricultural area and Loess Plateau areas
甘肃东部及陇南种植，淮河流域及以南地区

Eastern Gansu and Longnan, Huai River Basin and southern regions
西北内陆绿洲灌区和黄土高原区 Northwest inland oasis irrigation areas and Loess Plateau areas
西北大部分地区  Most areas of Northwest China
西北大部分地区  Most areas of Northwest China
新疆大部分地区  Most areas of Xinjiang
新疆部分地区  Some areas of Xinjiang
新疆大部分地区  Most areas of Xinjiang
主要在内蒙古狼山地区  Mainly in Langshan area, Inner Mongolia
东北地区/主要在吉林  Northeast China/mainly in Jilin
东北地区/主要在吉林  Northeast China /mainly in Jilin
青海大部分地区  Most areas of Qinghai
主要在河北地区  Mainly in Hebei
甘肃大部分地区  Most areas of Gansu
甘肃大部分地区  Most areas of Gansu
内蒙古地区/主要在准格尔  Inner Mongolia /mainly in Zhunge'er
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2　影响苜蓿花期的生态因子与基因

2. 1　光周期途径

光周期，即日照长度，是影响苜蓿开花时间的

关键环境因素；光周期是一种约 24 h 生物时钟节

律，即植物根据光照时间的周期性变化来协调自身

新陈代谢及各种生理过程，最终实现开花诱导、叶

片运动和气孔开闭等生长发育变化。苜蓿的开花

节律性主要受温度和光周期等环境因素的调控，对

苜蓿的生长发育、开花时间、花器官形成以及种子

产量均有重要影响。南苜蓿初花期的早晚及长短

直接影响营养体刈割的次数和产量［41］。苜蓿属于

长日照植物，当日照时间超过某一临界值时，花芽

分化被激活，进而促进开花。这一过程主要通过光

敏素等光受体感知光周期变化，调节下游基因的表

达，从而控制开花时间。延长光照时间可以显著加

快苜蓿的生长发育进程，缩短生育期。此外，光周

期还通过影响内源激素水平，如生长素（IAA）、赤霉

素（GA）和脱落酸（ABA），间接调控苜蓿的开花过

程。光周期的变化会引起植物体内光敏色素（如光

敏色素 A，PHYA）和隐花色素等感光受体的响应，

这些受体通过信号传导途径调控下游基因的表达，

从而影响开花时间。在分子水平上，光受体基因在

紫花苜蓿的开花调控中起重要作用。研究表明，光

敏色素 A（phytochrome A）基因（MtPHYA）的突变

会降低植物对远红光的敏感性，进而影响开花时

间［42］。在豆科植物中，光周期调控生物钟的相关基

因 已 被 鉴 定 ，包 括 光 敏 色 素 、隐 花 色 素 、LKP1/
FKFI/LKP2、PIF3/PIF4/PIF5、SRR1、CO/COL1/
COL2［43］、TIC、XCT 和 FHY3 等［44］。蓝光受体 CRY
（Cryptochrome）及其结合蛋白 CIB1 对于光周期诱

导开花至关重要，CRY2 以蓝光依赖的形式与转录

因子 CIB1［45］结合，从而促进苜蓿开花素基因 FT 的

转录及开花时间［46］。

2. 2　春化途径

春化作用是植物必须经历一段时间的持续低

温才能由营养生长阶段转入生殖生长阶段的一种

表观遗传现象，是植物适应温度的季节性波动进化

出来的一种机制，以确保在适当的时期开花。光周

期和春化与环境外源信号有关，通过光照、温度调

控植物花期［47］。苜蓿的生长发育对温度有严格的

需求，温度的变化会直接影响春化阶段和花芽分

化。适宜的温度范围通常为 15~25℃，低温可能延

迟开花，而高温可能导致提前开花。国内研究发

现，苜蓿的生长最适宜的日平均气温为 15~21℃，有

利于干物质积累，最适温度为白天 15~25℃，夜间

10~20℃［48］。当气温高于 35℃时，苜蓿生长受到抑

制，根部贮存的营养向地上部分输送，能量消耗较

大，植株生长处于弱势阶段，易感染病虫害。另外，

在日温升高的条件下，夜温升高会导致花粉活力下

降，花药开裂率降低，进而影响结实率，虽然此研究

主要针对水稻，但类似的高温胁迫可能对苜蓿产生

类似影响［49］。此外，苜蓿在高温条件下会出现开花

时间延迟、花器官发育异常等问题，这与高温胁迫

下植物激素（如赤霉素、脱落酸）的平衡被破坏有

关［50］。然而有些苜蓿品种具有较强的耐寒性，但当

气温低于 5℃时，生长停止，进入越冬休眠期，因此，

过低的温度会推迟苜蓿的返青和开花时间。春化

作用是影响植物物候期和地理分布的重要因素，对

于牧草及作物生产具有非常重要的作用。DNA 甲

基化是一个重要的表观遗传标记，参与植物生长发

育、逆境响应等生物学过程。在模式植物拟南芥

中，研究表明，持续的低温处理会抑制开花抑制因

子 FLC 的表达，从而促进开花，这一过程涉及表观

遗传调控，如 DNA 甲基化和组蛋白修饰等［51］。然

而，禾本科植物春化过程中 DNA 甲基化动态变化

及其靶基因的调控机理仍知之甚少。研究对苜蓿

在镉（Cd）胁迫下的表观遗传变化进行了综合分析，

发现 Cd 胁迫会降低 DNA 甲基化水平，并提高 RNA
甲基化水平。这些变化与基因表达水平密切相关，

表明表观遗传修饰在苜蓿对环境胁迫的响应中起

重要作用［52］。另一项研究指出，盐胁迫会改变苜蓿

的 DNA 甲基化水平，影响基因表达，进而调节植物

对胁迫的响应能力［53］。Yang 等［54］首次揭示了冷季

型优质禾本科牧草鸭茅春化过程中的 DNA 甲基化

动态变化规律，以及 DNA 甲基化调控基因表达促

进开花的表观遗传机制，构建了鸭茅的高质量参考

基因组，并解析了其基因组结构和进化特征，发现

转座子占比较高。通过对不同开花期品系的转录

组分析，识别出与开花时间密切相关的基因模块，

特别是 AGL61-like 基因，该基因可能通过调控碳水

化合物代谢影响鸭茅的开花进程［55］。春化早期鸭

茅基因组 DNA 甲基化水平显著升高，尤其是在

CHH 位点，主要集中在启动子区域。这种高甲基化

状 态 与 春 化 相 关 基 因（如 VIN3、SWN、VRN1、

381



第  34 卷  草 地 学 报

VRT2 和 AGL20）表达上调密切相关。此外，外源

施用 DNA 甲基化促进剂或过表达 DgPAPS4 基因

均能促进早期开花，进一步证实了 DNA 高甲基化

在春化诱导开花中的关键作用。这些发现为理解

温带禾本科植物春化调控的表观遗传机制提供了

新的视角［56］。

2. 3　自主促进途径

在植物开花调控网络中，自主途径是一条关键

的内源性信号通路，能够在不依赖外界环境信号（如

光周期和温度）的情况下，促进植物从营养生长向生

殖生长的转变。然而，目前关于苜蓿自主途径调控

开花的研究相对有限。因此，借鉴模式植物拟南芥

的研究成果，有助于深入理解苜蓿的开花调控机制。

在拟南芥中，自主途径通过一系列基因的协同作用，

抑制开花抑制因子 FLC（Flowering Locus C 的表达，

从而促进开花。这些基因主要包括，RNA 结合蛋白：

如 FCA、FPA 和 FLK 等，这些蛋白参与 FLC 前体

mRNA 的调节，属于转录后调控机制；表观遗传调控

因子：如 LD（Lumini Dependens）、FLD（Flowering 
Locus D）和 FVE 等，这些基因编码的蛋白参与 FLC
染色质的组蛋白去乙酰化修饰，影响其表达［57］。这

些基因通过不同方式降低 FLC 的表达水平，解除其

对开花的抑制作用，从而促进植物开花。自主途径

与其他开花调控途径，如光周期途径、春化途径和赤

霉素途径，存在复杂的交互作用。例如，春化途径通

过低温处理抑制 FLC 的表达，而自主途径则通过内

源性机制持续抑制 FLC，这种协同作用确保了植物

在适宜的时间开花［58］。最近研究发现，TATA 结合

蛋白相关因子（TAFs）是转录因子 IID（TFIID）复合

物的重要组成部分，参与基本转录调控，负责识别基

因的核心启动子，TAF15b 通过转录抑制 FLC 基因

来调控拟南芥的开花时间。尽管拟南芥的研究为理

解苜蓿的开花调控提供了参考，但由于物种差异，苜

蓿的开花调控机制可能存在独特之处。目前，关于

苜蓿自主途径调控开花的研究报道较少。然而，已

有研究表明，苜蓿的开花时间受多种因素影响，包括

光周期、温度和激素水平等。因此，深入研究苜蓿自

主途径的分子机制，对于改良苜蓿品种、提高其适应

性和产量具有重要意义。

2. 4　赤霉素信号通路

赤霉素途径主要依靠外源施加赤霉素替代春

化作用促使植株开花。赤霉素是一种植物激素，主

要合成于植物幼嫩的芽、叶中，在种子萌发、茎秆伸

长、叶片扩展、开花诱导、果实发育等生长发育过程

中发挥关键作用［59］。自主途径和赤霉素途径与植

物本身相关，是根据自身生长、发育和内源性激素

水平调节植物花期，主要通过抑制 FLC 来促进开

花。赤霉素在拟南芥开花时间调控中的功能主要

通过调节赤霉素信号途径的抑制因子 DELLA 蛋白

的含量来实现，当赤霉素浓度提高后，DELLA 蛋白

通过泛素化途径被降解，受 DELLA 抑制或促进的

相关基因表达发生变化，表现出赤霉素信号响应。

在叶片和茎尖分生组织中，DELLA 蛋白分别与不

同转录调控因子发生直接蛋白互作，通过三种不同

的互作模式，即抑制转录激活因子、促进转录抑制

因子以及与转录因子相互竞争，来调控不同的下游

开花基因，如 FT、FLC、SOC1 以及 LFY［60-61］。赤霉

素通过上调 SOC1、LFY 基因的表达，进而加速了开

花的进程［62］，赤霉素通过 GAF1-TPR 复合体抑制

开花抑制因子，促进植物开花。除赤霉素外，生长

素和油菜素内酯与赤霉素协同促进植物开花，这一

协同作用主要通过这几种激素信号途径中的关键

转录调控因子（例如 IAAs、BZR1 和 DELLAs）的互

作而实现。另一方面，茉莉酸、乙烯、细胞分裂素以

及脱落酸，也通过其信号途径中的关键转录调控因

子与赤霉素通路发生多层次交叉的相互作用，从而

实现和赤霉素拮抗调节开花时间的动态平衡。此

外，赤霉素体内合成和代谢以及 DELLA 蛋白的表

达也表现出植物组织和发育时期的特异性，这些因

素通过与其它开花调控遗传通路和植物激素的互

作，进一步确保赤霉素通路快速应对环境和内源因

素变化从而精确调控开花时间。总之，赤霉素通过

激活开花整合因子基因的表达促进开花，但是明确

的分子机制尚不清楚。

2. 5　苜蓿开花途径关系及基因

开花是植物生命周期中的一个重要阶段，是众

多基因控制的数量性状，受到环境条件和发育规律

的影响，另外，开花时间是影响植物生产力和产量

的重要因素。植物通过整合来自不同内部和外部

的开花信号，以便在最佳条件下开花和结籽。在拟

南芥等开花模式植物中，已经揭示了控制开花时间

的基因网络。然而，对于其他重要植物群体（如豆

科植物）的开花，我们了解较少。苜蓿的开花是一
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个复杂的过程，由光周期、温度、春化、激素等多因

素协同调控，这些信号通过整合影响 FTA1、SOC1、

LFY 等关键基因的表达，最终决定苜蓿的开花时间

和生殖生长进程（图 1）。其中 FTA1 基因属于 FT

（Flowering Locus T）家族，是苜蓿开花调控网络中

的关键基因，是核心的开花整合因子，它的下游基

因进一步调控花的分化和发育，同时 FTa1 基因是

遗传分析显示的第一个在紫花苜蓿花期控制中起

重要作用的候选花期基因，FTa1 过表达强烈地促

进了转基因拟南芥的开花，FTa1 也被 LD（长日照）

上调，但会在整个昼夜周期中表达，这表明紫花苜

蓿和拟南芥可能从不同的方式测量和响应日长［63］。

最近的研究表明，在豆科植物蒺藜苜蓿（Medicago 

truncatula）中，通过候选基因分析和春季早花突变

体筛选，鉴定并预测了可能参与开花时间调控的基

因［64］。针对以上问题，通过查阅了国内外的相关文

献后整理了目前关于调控苜蓿开花可能存在的关

键信号途径及基因（表 3）。

比较系统发育分析显示，大多数与开花相关的

基因存在于蒺藜苜蓿基因组中，并且存在显著差

异 ，其 关 键 基 因 ，如 FT（FLOWERING LOCUS 

T），CO（CONSTANS），SOC1（SUPPRESSOR 

OF OVEREXPRESSION OF CO 1），FUL

（FRUITFUL）和 TLF1（TERMINAL FLOWER 

1）［95］。然而，蒺藜苜蓿（M.  truncatula）基因组中不

存在开花位点 C（FLC）基因，MtCO 不参与光周期

的 开 花 反 应［96］。 蒺 藜 苜 蓿 有 五 个 FT 样 基 因

（MtFTa1，a2，b1，b2，c），MtFTa1 是关键的开花调

节因子，是长日照和春化作用中调控开花的关键基

因，MtFTa1 是唯一在长日照和春化条件下上调表

达的 FT 基因，而这两种条件都有助于紫花苜蓿的

开花，转基因紫花苜蓿植物过表达 MtFTa1 基因后，

开花速度非常快［97］。通过识别 FTa1 突变体，证明

了 MtFTa1 在调控开花中的关键作用，FTa1 突变体

在所有检测条件下均显著延迟开花。FTa1 突变体

不响应春化作用，但仍对长日照条件有响应，表明

通过长时间低温诱导开花完全依赖于 MtFTa1，而

光周期诱导开花则涉及其他基因，可能是 MtFTb1，

该基因仅在长日照条件下在叶片中表达，因此可能

参与光周期对开花的调控。MtFTc 基因的作用尚

不明确，因为 FTa1 突变体未表现出明显的开花时

间或其他表型。三个 SOC1 同源物（MtSOC1a，b，

c）位于 MtFTa1 的下游，其中 MtSOC1a 是主要的开

花调节因子［98-99］；这些 MtSOC1 基因的三重突变体

不开花，显示出它们重叠的功能［100］。此外，MADS

转录因子，包括三个 FUL 同源物（MtFULa，b，c），

与开花有关。过表达 MtFULa 或 MtFULb 促进开

花，MtFULs 在 MtFTa1 过表达的植物中上调，表明

MtFUL 是 MtFTa1 的靶标［101］。MtFULc 只有在长

日照条件下开花，开花后于茎尖上调表达，并直接

抑制 MtTFL1 的表达［102-103］。有趣的是，MtVRN2 同

源物（VERNALISATION2）通过抑制MtFTa1来调节

图 1　苜蓿开花过程中的主要信号调控路径

Fig. 1　Major signaling pathways regulating flowering in alfalfa
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开花［104-105］。值得注意的是，最近的研究表明，对苜

蓿中 MsFTa1 的基因组编辑可以延迟开花，同时提

高生物量产量和饲料质量，为培育优良苜蓿品种提

供了一种可行的策略［18］。国内中国农业科学院的

研究团队首次发现了一个与紫花苜蓿开花调控相

关的 CCCH 类型锌指蛋白基因（MsZFN），MsZFN
在叶片中的表达量最高，在花中的表达量最低，过

表达 MsZFN 会明显推迟转基因植物的开花时间，

表明其在开花调控中起负调控作用，为深入理解其

开 花 机 制 提 供 了 新 的 线 索［106］。 研 究 发 现 ，

MsHMG-Y 编 码 一 种 高 迁 移 率 族 蛋 白 ，过 表 达

MsHMG-Y 会 导 致 苜 蓿 开 花 延 迟 。 具 体 而 言 ，

MsHMG-Y 的过表达下调了促进开花的基因（如

MsPHYA、MsGI和 MsFTa1）的表达水平，同时上调

了抑制开花的基因（如 MsTEM1 和 MsSVP）的表

达。此外，MsHMG-Y 的表达受光周期和外源激素

（如 赤 霉 素 、茉 莉 酸 甲 酯 和 水 杨 酸）的 诱 导［107］。

MsCAL 属于 MADS-box 转录因子家族，该基因在

苜蓿的茎尖部位表达，特别是在生殖生长阶段的花

器官发育中表达量最高，在苜蓿中，降低 MsCAL 的

表达可延迟开花，降低粗纤维和木质素含量，提高

牧草的消化率和粗蛋白含量［108］。MsCYP20-3B
基因的功能研究显示，通过对该基因的应用进一步

明确了其在调控苜蓿开花时间中的分子机理，对培

育苜蓿早熟品种具有重要的指导意义，有利于改良

紫花苜蓿的品质［109］。

目前，关于苜蓿花期调控相关的分子标记研究

已取得一定进展（表 4）。此外，氧化还原途径和植

物激素信号通路主要参与了紫花苜蓿的花发育，其

中氧化还原途径如谷胱甘肽/谷胱甘肽二硫化物在

植物花的发育中尤为重要，谷胱甘肽主要在苜蓿发

育后期发挥作用，主要参与花朵开放的早期阶段，

进一步的基因功能鉴定表明 GST 同源基因在氧化

还原途径中上调或下调［110-111］。植物激素信号通路

包括 ABA 相关基因 SnRK2 的下调，BR 相关基因

BSK、GA 相关基因 GID1 和 DELLA 以及 CK 相关

基因 CRE1 的上调；同时筛选了调控紫花苜蓿从芽

到 成 熟 花 发 育 的 关 键 候 选 基 因 SnRK2、BSK、

GID1、DELLA 和 CRE1。 另 外 ，MYB、AP2、
bHLH、C2C2、MADS-box、NAC、bZIP、B3、AUX/

表 3　调控苜蓿开花的关键信号通路及基因

Table 3　Key Signaling Pathways and Genes Regulating Flowering in Medicago

调控途径

Regulatory pathway
光周期

photoperiod

春化

Vernalisation

环境温度途

Ambient
temperature pathway
赤霉素信号通路

GA pathway

关键基因

Key genes
CRY1, CRY2a/b, 

PHYA, PHYB, ZTL, 
FKF1

ELF3, TIC

ELF4, LHY, PRR5a/b, 
PRR7a/b, TOC1a/b, GI

COP1, SPA1/3/4

COLa/b/c/d, MtCO

FCA, FLD, FLK, FPA, 
FVE, FY, LD

ESD4, FRL1/2, PAF1
C, SWR1C

PRC2, LHP1, VEL1, 
VRN1

SVPa/b

GAI,RGA,RGL1,RGL2,
RGL3

功能描述

Functional description
感应光信号并调节下游基因参与生物钟和光周期信号的整合

Perceive light signals and regulate downstream genes involved in the integra‐
tion of the circadian clock and photoperiod signaling
负调控因子，抑制光受体感受信号调节下游基因

Negative regulatory factors that inhibit light receptor-mediated signal percep‐
tion and the regulation of downstream genes
生物钟相关因子，调节昼夜节律

Clock-related factors that regulate the circadian rhythm
负调控因子，可能抑制光信号通路

Negative regulatory factors that may inhibit the light signaling pathway
促进长日照响应激活因子的表达，可能参与 FTa1 的表达

Promoting the expression of long day responsive activators may regulate the 
expression of FTa1
自主途径基因，可能抑制被春化抑制的转录抑制因子

The autonomous pathway genes may inhibit the transcriptional repressors that 
are suppressed by vernalization
FLC 激活因子，可能激活被春化抑制的转录抑制因子

FLC activators may activate the transcriptional repressors that are suppressed 
by vernalization
多梳蛋白复合体介导的转录抑制，可能抑制被春化抑制的转录抑制因子

Polycomb complex-mediated transcriptional repression may inhibit the tran‐
scriptional repressors that are suppressed by vernalization
可能参与环境温度的响应

赤霉素信号途径可能调控 FTa1
The gibberellin signaling pathway may influence FTa1
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IAA 等转录因子的差异表达也在这一过程中发挥

了重要作用［112-113］。研究结果为研究紫花苜蓿从芽

到成熟花发育过程的分子机制奠定了理论基础。

结合以上分子生物学的研究，有望通过合理调控苜

蓿的开花时间，实现苜蓿品种间花期一致性的品种

栽培模式。

3　苜蓿花期研究存在的问题及原因

分析

3. 1　品种特性与技术瓶颈

不同苜蓿品种的生育期存在差异。尽管播种

当年各生育期差异不明显，但随后的生长季节中，

品种间的返青期、现蕾期、初花期和盛花期可能出

现不同步现象［118-119］。部分苜蓿品种开花时间早且

持续时间较短，可能仅持续数天，这种短暂的花期

限制了授粉和结实的时间窗口，可能影响种子产量

和质量；部分苜蓿品种开花时间晚且开花不整齐，

导致收获难度加大［120］。苜蓿的花期受环境因素影

响显著，如温度、光照和水分条件的变化可能导致

花期提前或延迟，影响牧草的生长周期。例如，在

干旱条件下，苜蓿的产量和生长受到不利影响，进

而影响花期，苜蓿的开花时间直接影响其蛋白质含

量［121］。苜蓿花期的调控机制复杂，涉及多种功能基

因和调控网络。我国基因组测序、转录组分析和基

因编辑技术在苜蓿研究中的应用已相对成熟，然而

功能基因的挖掘和验证数量有限，调控网络解析尚

处于初步阶段［122］。同时，由于苜蓿基因组复杂，其

多倍体特性加大了分子研究的难度。当前，我国苜

蓿的育种工作多以传统杂交育种为主，而对分子标

记辅助育种、基因组选择等新兴技术的应用还较

少。传统育种方法依赖于表型选择，周期长且效率

低下，而国外已开始利用分子标记、QTL 定位和基

因编辑技术实现精准育种［48］。由于苜蓿的花期特

性，适时刈割对于保证牧草的营养价值和再生能力

至关重要。然而，现有品种的花期差异和育种技术

的局限性增加了田间管理的复杂性，可能在一定程

度上阻碍研究的深入推进。育种专家有望通过统

一整理不同苜蓿品种的花期，提高开花整齐性，从

而实现不同品种之间的搭配种植。

3. 2　花期调控难度

苜蓿开花时间的调控是植物发育生物学中的

一个复杂而富有挑战性的领域，主要难点包括以下

几个方面：（1）重信号途径的交叉调控：苜蓿的开花

时间受多种环境和内源信号的共同影响，主要包括

光周期、春化作用、自主促进途径、赤霉素途径等调

控通路。这些途径之间存在复杂的交互作用，理解

其相互关系对于全面揭示开花调控机制至关重

要［123］。（2）环境因素的多样性和变化性：光照、温度、

湿度等环境因素对植物开花起着关键作用。然而，

这些因素在不同地域和季节存在显著差异，植物需

要具备灵活的机制来感知和响应环境变化，以确保

表 4　苜蓿花期调控相关的分子标记

Table 4　Molecular markers related to flowering time regulation in Alfalfa

研究类型

Type of study

候选基因功能验证

Candidate gene functional 
validation
QTL 定位

QTL mapping

高密度遗传图谱与 QTL
分析

High-density genetic map & 
QTL analysis

全基因组关联分析（GWAS）
Genome-wide association 

analysis
基因家族功能分析

Gene family function 
analysis

分子标记/基因或区域

Molecular marker/
Gene or region

MtFTa1

25 个 QTL
25 QTLs

38 个 QTL
38 QTLs

63 个位点，95 个候选基因

63 loci, 95 candidate genes

MsCBF9 等 CBF/DREB1
成员

MsCBF9 and other CBF/
DREB1 members

功能

Function

紫花苜蓿中关键开花基因，过表达促进开花，受光周期与春化调控

A key flowering gene in Medicago sativa, whose overexpression pro‐
motes flowering and is regulated by photoperiod and vernalization.
四倍体苜蓿中发现与开花时间显著相关的 QTL，部分与近缘种保守

QTLs significantly associated with flowering time were identified in 
tetraploid alfalfa, some of which are conserved in related species.
利用 RAD-seq 技术构建遗传图谱，4 个 QTL 在多环境中稳定表达

A genetic map was constructed using RAD-seq technology, and four 
QTLs exhibited stable expression across multiple environments.

与开花时间高度相关，涉及发育及花粉管调控基因

Highly correlated with flowering time, involving developmental and 
pollen tube regulatory genes
表达分析与功能验证显示其参与低温及花期调控

Expression analysis and functional verification showed that it is 
involved in low temperature and flowering period regulation

参考文献

Reference

[62]

[114]

[115]

[116]

[117]

385



第  34 卷  草 地 学 报

在最适宜的条件下开花［47］。（3）表观遗传调控的复

杂性：表观遗传修饰，如 DNA 甲基化和组蛋白修

饰，在开花时间调控中发挥重要作用［124］。这些修饰

可以在不改变 DNA 序列的情况下影响基因表达，

增加了调控网络的复杂性。（4）激素信号的协调作

用：植物激素（如赤霉素）在开花调控中扮演重要角

色。不同激素之间的平衡和相互作用，以及它们与

环境信号的整合，构成了一个复杂的调控网络。（5）
品种间的差异性：不同苜蓿品种在开花时间的调控

机制上存在差异。这种多样性增加了研究的复杂

性，需要针对不同品种进行特异性的研究。

3. 3　研究基础薄弱

我国现有苜蓿品种多为地方或改良品种，部分

登记审定的品种都具有地方特色（例如敖汉、肇东、

准格尔），还有大部分抗性品种（例如抗寒、抗旱、耐

盐碱）。据统计，我国目前自主育成的紫花苜蓿品

种仅占全国种植面积的 30% 左右，而国外引进品种

占据了主要市场（其中 2021 年之前的数据来源于参

考 文 献［125］，2022-2023 年 的 数 据 来 源 于 http：//
www. nahs. org. cn 和 https：//www. forestry. gov.
cn）。目前，我国只有一个是根据花期育成的品种

‘中苜 10 号’。这种对引进品种的依赖，限制了我国

在紫花苜蓿生育期研究中的自主创新能力。地方

品种和野生种质资源是挖掘功能基因和育种创新

的重要基础［126］。然而，目前我国对部分苜蓿种质的

收集、保护和利用力度不足，导致了研究进展面临

挑战和困难［127-129］。这不仅限制了不同花期特性的

深入研究，也影响了在育种过程中对优异种质资源

的创新利用。花期研究需要长期积累系统性的田

间试验数据，然而，我国尚未建立大规模的苜蓿生

育期相关数据网络平台。在不同生态区域的种植

表现、花期长短与环境因子的相关性等基础数据的

缺乏，使得难以开展全国范围内的生态适应性分析

和预测模型构建。同时，历史数据记录的零散性和

规范性不足也阻碍了研究的进一步推进。

4　我国苜蓿花期育种展望

随着育种技术的发展，国际一流技术水平已进

入分子育种 3. 0 到 4. 0 时代，即分子育种到智能设

计育种，而国内种业发展还处在相对落后的一个阶

段。通过基因组选择、基因编辑等技术，可以精准

调控苜蓿的开花时间，提高其产量和品质。例如，

利用 CRISPR/Cas9 技术编辑 MsFTa1 基因，可以显

著延迟开花时间，提高生物量产量［17］。然而我国的

苜蓿产量和品质仍然较低，因此，解决这一问题显

得尤为重要。鉴于当前在实际生产中提升苜蓿产

量与品质的迫切需求，我们将研究重点聚焦于其开

花时间，作为一个具有调控潜力的重要发育节点。

可以根据苜蓿的开花时间将苜蓿品种进行划分和

归类，然后再进行大面积的推广示范，一方面，我们

可以减少收割机的应用成本；另一方面，还可以提

高苜蓿的产量和品质。这将对于企业生产种子和

收割苜蓿提高产量具有非常重要的实用价值。从

国内外研究现状来看，大多数都是基于分子方面对

于调控苜蓿花期基因进行研究和改良，同时揭示这

些基因在各个代谢途径中的研究机理。但是在生

产实践中，如何筛选出早、中、晚熟的苜蓿品种再进

行推广，目前这方面缺少相关的研究工作，因为这

项工作需要研究者扎根试验地进行整个花期的观

测，需要很长的生长周期，再加上艰巨的任务量和

工作环境。育种工作者需要深入研究苜蓿花期的

遗传机制，结合现代分子育种技术，培育花期适中、

对环境适应性强、产量高且品质优良的苜蓿新品

种，以满足不同地区和生产条件的需求。结合分子

育种技术，对调控开花时间的基因进行后续研究，

如果我们能找到一个或几个基因在所有品种当中

都存在普遍的规律性，比如增产，提高品质或者抗

性，然后我们再进行下一步的验证，这样我们就可

以对品种进行很好的改良。

5　结论

本研究有望为苜蓿育种及高产优质栽培提供理

论依据和技术参考。通过基因组选择、基因编辑等

分子育种技术，精准调控苜蓿的开花时间，不仅可以

提高生物量产量，还能优化其营养品质。未来，若能

找到调控开花时间的关键基因并验证其在不同品种

中的共性规律，将有助于培育高产优质的新品种，从

而推动苜蓿品种的优化升级。此外，通过基于开花

时间和整齐度的品种分类和推广，能够降低收割成

本，提高生产效率，为苜蓿产业现代化提供科学依据

和技术支撑。这一研究不仅填补了生产实践中的空

白，也将助力我国苜蓿产业向国际先进水平迈进，实

现更高效、更智能的品种改良和产业升级。
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