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非洲菊遗传育种研究进展
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摘要：回顾了近20 a来有关非洲菊在花发育及其基因调控、体细胞突变、保鲜期延长、花色

和花型改变、离体雌核发育及其抗性育种等方面的研究进展，并在此基础上就其今后的研究提

出了一些建议和展望。
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Research Progress on Heredity and Breeding of Gerbera jamesonii
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Abstract：The research progress of Gerbera jamesonii on the aspects of flower growing，gene regulation and control

on flower growing，$omatic cell mutation，prolonging the time of keeping flower fresh，altering the colour and the

figure of flower，in vitro gynogenesis growth and resistance breeding in the latest 20 years are reviewed in this pa—

per．Furthermore，some advices and expectations are put forward．
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非洲菊(Gerbera jamesonii)又名扶郎花，为菊科

大丁草属多年生草本花卉。其花朵硕大，花枝挺拔，

花色丰富，切花率高，在温暖条件下可周年供应鲜切

花，为世界五大切花之一。非洲菊属异花授粉植物

(2n=50)¨】，自交不孕，其种子后代易发生变异，同

时，花器构造极为特殊，在生产实践过程中，其切花

在瓶插期间易发生颈曲和萎焉。随着生物工程技术

的发展及花卉产业“高品质，高效益”发展的客观需

要，非洲菊的育种工作也逐步受到更多研究者的青

睐，而且，正在由常规的杂交育种转变为杂交育种和

基因工程育种相结合。本文在回顾多年来非洲菊遗

传育种研究工作的同时，为其今后研究工作的开展

提出了一些看法和建议。

l 遗传基础研究

1．I花器构造

非洲菊的花属完全变态类型，具有特殊的花器

官。它是一个由许多小花组成的单生头状花序，其

直径一般可达9—15 cm；花托下部的总苞片呈卵形

或披针形，以鳞状排成数轮，绿色。花序是由两类小

花构成，一类为舌状花，形状较大，花冠上部舌状单

向伸展，长3～5 cm，下部连接成一个小管，雄蕊退

化，雌蕊从小管内伸出；舌状花着生于花序边缘，排

列成一轮至数轮，形成单瓣或重瓣花。另一类小花

为管状花，着生于花序中舌状花的内轮，形状相对较

小，长l一2 cm。位于外面几轮的管状花，雌雄蕊发

育完全，而中间的管状花只具有雄蕊，雌蕊退化。随

着花序的展开，舌状花先行开放，随后，外轮的管状

花开放，最后是中间的雄性花开放并撒出花粉。

1．2花器发育的基因调控

Coen以模式植物拟南芥及其突变体为试材，通

过对同源异型化现象的观察推测出花器官特征决定

的ABC模型旧J。该模型的要点是∞J：调控花器官形

成的基因按功能可划分为ABC 3组，每组基因均在
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相邻的两轮器官中起作用，即A组基因控制第l轮

花萼和第2轮花瓣；B组基因决定第2轮花瓣和第3

轮雄蕊的发育；C组基因调节第3轮雄蕊和第4轮

心皮的发育。因而花的每一轮器官均是由l组或相

邻两组基因控制。A组基因单独作用于萼片；A组

和B组基因决定花瓣的形成；B组和C组共同决定

雄蕊发育；C组基因单独决定心皮的形成。该模型

还指出：(1)A组和c组基因表达是互相抑制的，A

组基因不能在C组基因控制区域内表达，即A组基

因只能在花萼和花瓣中表达，反之亦然；(2)这些基

因在花器官中有各自的位置效应。基因中任何一个

功能缺失或突变都会导致花器官性状的改变。因

此，该模型的提出对有关花多样性的研究奠定了基

础，也为后来ABCD【4J、ABCDE【51和四聚体模型∞J

的建立打开了通道。

随着ABC模型的发展和成熟，研究人员对非洲

菊花发育的基因调控进行了研究。Yu等鉴于同一

基因型的花在许多参数(性别表达、对称性、重瓣性

及着色)上的差异性，对非洲菊花器官基因调控模

式进行了研究。他们分离了6个MADS box基因，

经系统发育学的分析，这些基因与拟南芥和金鱼草

中的调节基因特征相似，因而在进化上是保守的

(orthologous)。从这些基因的表达分析来看，它们

分别参与了B和c功能；但在A功能的表现上与

ABC模型所示有很大的差异；因而该研究在一定程

度上与前人的研究结果一致，这可能与所研究植物

的特异性有关。试验表明，冠毛可发育成为散布种

子而高度改进的萼片；在位置发生同质性变化时，决

定边缘舌状花雄蕊退化的是器官的特性而非器官所

在的位置"j。Mika kotilainen等人发现，GEG(从花

冠发育至晚期的非洲菊中分离出的cDNA)参与调

节花冠和心皮发育期细胞和器官的形成。其基因产

物的氨基酸序列与细胞壁蛋白(也是由GA诱导的

基因编码，如番茄中的GASTl，矮牵牛中的GIP，拟

南芥中的GASA)有很强的相似性。在那些正组成

性表达GEG植株中，随着花冠和心皮细胞纵向伸长

的减少，可以观察到花冠变短，花柱(心皮中的部

位)缩短且横向增长捧J。除此之外。Mika kotilainen

等人还发现GRCDl参与了由c功能基因完成的雄

蕊发育，它是一种AGL2一like保守的MADS box基

因，虽然在四轮花中均能检测到，但以处于发育期中

的雄蕊和心皮信号最强。借助反义技术抑制

GRCDl的表达，通常发生在第3层边缘雌花中的雄

蕊退化且败育，由于同质性改变使其变成为花瓣。

这说明它的基因产物在雄蕊发育中是相当活跃的。

GRCDl转基因抑制引起的变化与非洲菊c功能基

因GAGAl和GAGA2抑制引起的变化相似(除了后

者是作用于第3轮花中)。抑制GRCDl的表达不

会减少GAGAl和GAGA2的表达，反之亦然。他们

认为GRCDl与GAGAl／2基因产物中的某个异源

二聚体(heterodimer)对于非洲菊第3轮中c功能

的完成是必需的p J。

2 育种研究

2．1杂交育种

杂交育种是运用最早且最为常规的育种手段。

在观赏植物上，多集中于花色、花型和花期的改变、

保鲜期的延长、抗性育种方面。英国的林期最早进

行非洲菊的杂交育种，他将开红橙色花的非洲菊

(&jamesonii)与开白花、背面黄色的绿叶非洲菊

(G．viridifolia)杂交，培育出它们的杂交种。之后，

法国和意大利逐步形成了非洲菊的育种和栽培中

心。法国的Adnet从1902至1909年间进行了数千

次杂交，选育出用于切花的大部分品种。日本樱井

元进和松井，在重瓣非洲菊的育种上也颇有成就。

现代大花型的非洲菊品种则多由荷兰的Venwijk育

成，花朵直径可达15 Gill以上¨⋯。

此外，切花非洲菊的保鲜问题一直受到许多花

卉工作者的关注。应用采后花葶注射ACC【11|、进行

钙处理【121或使用保鲜剂的方法固然可以在一定程

度上延长它的保鲜效果，但却不能从根本上达到延

长保鲜期的目的。因而，有些学者试图通过育种来

达到改良非洲菊的保鲜性能，并在这一方面做了初

步的尝试。Harding等进行了非洲菊保鲜期的遗传

率研究，发现狭义遗传率为0．24—0．38，广义遗传

率为0．36—0．46；Wemett等分析研究表明，非洲菊

保鲜期的狭义和广义遗传率均为0．28，采用各种非

洲菊品种进行杂交，选育出切花保鲜期比亲本平均

延长3～4 d的品系¨3|。Jong将12个亲本及其80

个后代的非洲菊进行了瓶插试验并测定花瓣萎焉及

颈曲的天数。结果发现，茎干较硬的品种不易或根

本不发生颈曲；花瓣萎焉天数则存在较大的基因型

差异(个别品种司达16—20 d)；后代在萎焉天数上

表现出的变异有78％归于亲本的选择¨引。因此，

采用保鲜期性状好的亲本进行杂交，经过选择从而

改良它的保鲜期是可能的。实验还发现，非洲菊在

切花保鲜期育种方面的主要困难是同一无性系的不

同花间在瓶插寿命上存在很大的差异¨4|。
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2．2突变育种

突变育种的研究在我国始于20世纪50’年代

末，然而，花卉突变育种仅有十多年的历史。通常采

用的方法是辐射及卫星搭载空间诱变¨5l，前者因其

便利的工作环境而被更多的应用，它通常要与不定

芽技术和离体培养相结合。在我国，应用该方法培

育而成的花卉新品种已达63个，涉及月季、荷花、美

人蕉、大丽花、菊花和叶子花等6种植物o 16]。Laneri

用剂量为20 Gy的1射线(9．8 Gy／h)照射粉红色非

洲菊品种Rebecca试管苗的芽部，经继代、生根种植

后，发现辐射致使繁殖率每代下降25％。在247个

未被污染的初始苗中，有129个(52％)产生了无性

系后代，表现出开花差异；在1250个起源于辐射苗

的成熟植株中，187个(15％)表现为花形(如叶舌的

数量、长度及宽度)和花色上的变异。在187MV：

中，6株(至少开2朵花)是可靠的突变品种，其余的

97％在不同水平上显示出嵌合性，44．4％的植株有

正常且一致的突变花；4．8％有一致性不同的突变花

(植物内嵌合)；47．6％植株有花畸形或花色分区

(花序内嵌合)；424朵变异花中，147朵(35％)是嵌

合的；在一致性变异的花中，26％显示的只是单一的

形态学变异，13％只是颜色变异，其余的则显示出综

合性状变异。变异涉及13个形态学方面和6种颜

色类型；相比较而言，321个对照株(由40个未经辐

射的芽繁育而成)则没有显示出开花变异Ⅲ1。由此

可见，，突变造成的变异是极其丰富和庞大的。有资

料表明，诱变突变率可达千分之几，有时可达1／30，

比自然突变率大100—1 000倍¨引。Jerzy等人采用

离体不定芽技术研究了非洲菊突变育种。他们预先

用剂量为5—25 Gy的^y射线(变幅为1．92、／／min)

照射叶外植体，再将其置于合适的培养基中。结果

表明，辐射的剂量对芽发生的频率及强度均有影

响——20 1及25 1足以限制叶外植体的再生能力，

但是甚至25 1也不能完全减少不定芽的产生¨引。

2．3离体雌核发育

在许多植物中，花培(花药及花粉培养的简称)

往往是获得单倍体植株的主要途径。然而，在非洲

菊中，人们通常采用离体雌核发育(in vitro gynogen—

esis)来培养它的单倍体植株。它是指在离体条件

下由未受精胚囊细胞产生单倍体植株的现象，也是

雌雄异株植物得到优良植株较为可行的途径。鉴于

非洲菊在花器构造上的特殊性(异花授粉且在花发

育过程中出现雄蕊败育)，因而也有越来越多的研

究者通过花蕾或者花序来获得它的雌性单倍体。

Cagnet—sitbon(1980)证明在非洲菊胚珠离体培养中，

MS比Knop或Heller培养基优越啪1；采用该方法，

Tosca等人成功地获得了一些盆栽非洲菊单倍体品

系，并对21个品系进行了愈伤组织诱导和芽再生试

验，对其中少数几个品种还进行了胚珠培养温度、

Y6／暗时间及头状花序低温预处理的调查。结果发

现，21个基因型中，9个没有形成愈伤组织，6个形

成愈伤组织但不形成芽，6个既形成愈伤组织又形

成了小植株悼1。。他认为基因型应该是最相关的因

素。在非洲菊子房培养试验中发现，基因型88274

愈伤组织诱导和芽分化频率都很高；24-2易于诱导

再生组织，但难以分化芽；86122和23-6均难以诱导

愈伤组织，但86122芽分化频率达50％，而23-6芽

分化频率不到6％，该试验再一次证明了雌性单倍

体的培育与基因型有关。除此而外，离体雌核发育

还与供体植株的生理状态有关。Tosea等(1999)在

非洲菊胚珠愈伤组织诱导实验中，基因型24-2在春

季表现最好(诱导率超过30％)；在夏季诱导率与其

他基因型相近；在秋季表现最差。基因型88274则

有不同的反应，在春夏季诱导率最低而秋季诱导率

可达22％。在芽再生过程中，基因型和收集胚珠的

日期都有影响，秋季愈伤组织的出芽率最高旧1。

2．4基因工程育种

随着分子遗传学的深入研究和生物技术的全面

发展，基因工程育种也日益兴盛起来，并逐步渗透到

花卉育种的各个领域。利用该法使得花色得以改变

的有淡砖红色矮牵牛新品种∽3|，花形o 24]和香味∞】

改变的有柠檬天竺葵。有人通过抑制查尔酮合成酶

基因在非洲菊花色中的表达，使得4株转基因植株

中有2株的颜色由原来的红色变成淡粉红和乳白

色；在4株反义二氢黄烷醇4一还原酶基因的转基因

非洲菊中也有2株呈粉红色。也有人将同源异型基

因用于花型的重新构建上，他们从非洲菊花器官中

分离出几个原有的MADS盒基因，将反义方向的gg一

10(Gerbera globos,,ortholog)、gdegf(gerbera deficiens

ortholog)、gagal(Gerbera c—class MADS—box gene)和

Rcdl(矮牵牛ortholog of fbpz)导人非洲菊，结果使

转基因的花结构发生了改变。带有拟南芥agamous

基因的转基因非洲菊也已育成哺J。

2．5抗性育种基础

白粉病(Powdery mildew)是种植于温室的非洲

菊易发病害之一(尤其是温差较大或湿度过高时)。

Hausbeck等对11个非洲菊品种的白粉病抗性进行

研究，Terrafame抗性最强(感染株≤10％)；Chicago
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Germini、Passion、Dino、Orange Dino和Amici感染株

≤20％；Demarage感染株在40％一50％之间¨“。

Malgorzata等从发源于非洲菊的番茄斑块萎焉病毒

(TWsV)生理小种中获得抗该病毒的外壳蛋白N基

因，运用农杆菌介导的基因工程技术将其导人到非

洲菊中，有关感染株再生的观察还在进行中悼8|。

Stefan等从非洲菊中鉴定出一种关键性的酶，该酶

对抗虫和抗病性化合物的生物合成有益。研究发

现，携带有反义gchs2基因的植株完全缺乏吡喃酮

衍生物gerberin和parasorboside的生物合成Ⅲo。这

表明，该酶是非洲菊获得抗虫及抗病性的关键因子。

3 建议与展望

非洲菊作为一种时尚花卉正受到越来越多人的

喜爱，所以，该种花卉新品种的培育显得尤为重要。

笔者认为，非洲菊的改良与其他众多花卉的育种目

标无太大差异，也多集中于抗性的增强、保鲜期的延

长以及花色和花型的改变等，但也要注重非洲菊自

身所固有的特性。比如，乙烯被认为是致使花衰老

的诱导因子，但也有研究表明，非洲菊属于对乙烯不

敏感的切花，其衰老过程中活性氧代谢活跃，对外源

活性氧敏感性大于外源乙烯∞⋯。如果运用基因工

程技术将调控乙烯合成和反应的ACC合成酶、ACC

氧化酶以及乙烯转导途径中的相关基因导入到非洲

菊中是否也能像香石竹那样达到延迟衰老的目

的口8|，目前还不得而知。所以，任何花卉(不仅仅是

非洲菊)都应做到个性与共性的统一。

从模式植物拟南芥和金鱼草的花发育特征决定

及基因调控研究中，人们了解到极其丰富的调控基

因家族，包括花期基因、花分生组织特性基因、花分

生组织大小基因、花器官式样基因、花器官类别基

因、界标基因、花瓣发育基因、花发育抑制基因、花型

基因旧¨。这些基因在许多植物上已经得到应用(如

拟南芥[321和烟草∞列)，这就使得按照人们的意愿改

造花性状成为可能。然而，有关这些基因在非洲菊

上的应用所见不多。笔者以为，倘若将这些基因以

恰当的方式应用到非洲菊上，也许可以为非洲菊提

供新的花型类别。至于花色的创建，可以通过两种

途径来达到目的，一种是调节原有基因(包括花青

素生物合成基因)的表达；另一种是导人外来基因

使生物合成途径改变心引。前者如由花色素苷的抑

制作用导致蓝白相间、白色、粉红色和黄色torenia

获得旧引；后者如由金鱼草CHS的导人而引发的白

色菊花的产生∞5|。另外，应用株型改造基因rolC，

对一些不适合盆栽的非洲菊来说，可能会是一种有

益的探索。这在菊花旧叫和矮牵牛∞71上均已实现。

目前，在学术领域有关抗性基因的研究也表现

得相当活跃，如抗虫性的苏云金芽胞杆菌(Bt)毒蛋

白基因、昆虫特异性神经毒素基因；抗菌性的与病程

相关的蛋白类基因——几丁质酶基因和葡聚糖酶基

因；抗病毒性的病毒外壳蛋白基因、抗逆性的超氧化

物歧化酶SOD基因mJ、海藻糖合成酶基因otsA㈣J。

上述基因经过笔者严格挑选，可能会对预防或防止

非洲菊在生产过程中易于出现的白粉虱、白粉病、枯

萎病和病毒病产生正面的影响。因此，积极开展有

关方面的研究工作是很有必要的。
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