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摘要 温度对于植物成花的影响是多方面的，本文主要从低温、高温和昼夜温差三方面综述了温度影响

成花之生理学方面的研究结果。认为温度处理的效果发生于成花启动之前和 &或成花启动进程中的较

早步骤，其作用可能是间接的。
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温度是自然界调控植物由营养生长向生殖生长转变（花转变，BC:F1C AF1.=,A,:.）的主要
因子之一。大量事实表明，不同植物的成花各自有其一定范围的温度需求。通常，温度过

低或过高都会抑制花的分化发育。但是有些植物则需要在一定时期内接受某种程度的低

温和 & 或高温诱导才能成花，这种现象被人们作为研究成花调控和成花机理的入手点之
一。人们还把一些二年生作物需要低温越冬才能成花的现象归结为春化现象。当然温度

对成花的影响远不止低温和高温，短时间高温（即热击，9?1A =9:@J）、昼夜温差、土壤温度等
都可能明显影响成花。由此看来，温度对成花的影响是非常复杂的。因此，尽管在春化现

象的机理研究方面目前已经处于分子水平，而且已经克隆了几个春化相关基因（种康等，

!NNN），并用反义转基因小麦证实了 2$3 基因在控制冬小麦抽穗和花发育中起重要作用
（O9:.2 ?A 1C，!NNP；种康等，"$$$），温度对成花的广泛生理影响迄今仍然受到重视。Q1AA?<
（!NN%）就曾提出，温度是控制植物由营养生长向生殖生长转变的临界因子（@F,A,@1C B1@A:F）。
就应用而言，生理研究成果在通过栽培措施以调控作物生长发育时往往有较强的可操作

性。温度对于成花的影响是多方面的，本文主要综述温度影响成花的生理学方面的研究

结果。
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! 低温的效应

在温度影响植物成花的研究报告中，比较多的是低温的影响，且大多表现出促进效

应。如：低温诱导植物成花、低温促进植物成花、低温效应可以被其它条件所替代。为了

便于叙述，下面分低温的效应和春化作用（低温诱导）两方面予以介绍。

!"! 低温的效应
水仙球茎的适时适度冷贮能促进多花早花，观察显示冷贮期间促进了球茎中花的分

化和发育进程（!""# $%& ’$%(#，)*+,；’$%(# $%& !""#，)*+,）。随品种不同，在 - . / 0 1 /
下冷贮郁金香球茎可以提高成花能力（2$345 $%& 6$% ’$##"37，)**.）。不同品种草莓经过
连续 .) &的 )8 /夜低温结合 + 5短日处理可使成花提早 + &至 ,9 &（叶正文等，)**:）。
芥菜再生苗在成花培养基上培养，较低的 ), /培养温度非常有利于成花（;5$<= $%&
>?<??(，)**1）。)1 / 或 )8 / 处理温州蜜柑的盆栽树或离体培养的芽 )1 &均可显著促
进成花，实验结果显示花启动的第一阶段发生于冬季休眠期之前（@$<4A$BCDA# !" #$，
)**.），提示低温处理并非作用于花启动，而是促进花的发育。以上这些例子基本上属于
低温促进而非必需经过低温刺激才能成花的类型。

关于低温促进成花的生理原因，归纳起来主要有以下两方面。（)）低温通过抑制营养
生长而促进成花。如根部低温使捕虫瞿麦的营养生长减慢，而成花却受促进（2"33"%#A"(，
)*:+）。在根部温度 : / 0 98 /的试验范围内，随温度上升而苹果枝的营养生长被促进，
但温度较高时（98 /）时开花数则显著减少（E<?FG，)*+,）。以上二例从正反两方面说明
了低温可通过抑制营养生长而促进成花。（.）低温有利于花芽，特别是花器官的分化发育
（周国宁等，)**1）。如离体培养桃的花芽时，发现其花药和雌蕊的形态发生快于同期不离
体培养的，而若花芽离体后经 98 & . / 0 , /的低温处理后再培养，则其花药和雌蕊的形
态发生更快。通过外源供应 @H9试验，提示花药和雌蕊形态发生明显加快与离体导致花

芽中的 @H# 减少有关（I$#4?%#D$3? !" #$，)**1）。用磁共振成象（F$J%"7A4 <"#?%$%4" AF$JA%J，
K!L）和扫描电镜（#4$%%A%J "3"47<?% FA4<?#4?G=，MNK）观察 , /下贮存 ).周的郁金香球茎，
显示低温贮存期间的花芽伸长快于贮存于 .8 /下的对照，而且在球茎不同部分间出现了
水分的重新分配（O$% &"< E??<% !" #$，.888）。对拟南芥雄性不育系（KM99）花丝生长的研
究显示，低温促进花丝的生长（>"A $%& M$P5%"=，)***）。对不同品种百合花芽分化的观察
显示，随 , /处理天数的增加，花器官分化被促进，作者指出低温处理对花器官尤其是对
雌蕊和雄蕊分化影响较大（沈革志等，)***）。
!"# 春化作用和低温诱导
某些二年生或冬性一年生植物需要经过一定时间的低温诱导才能开花的现象，叫春

化作用。迄今，我们已知：春化作用的进程比较缓慢，具有多步骤性；春化作用的进行需要

有活跃的代谢活动（OA%4"BQ<D"，)*R1），还需要植物组织中有活跃分裂的细胞存在
（2"33"%#A"(，)*:,）；感受低温的位置大多数植物是在茎尖（C$%J，)*:1；K"7SJ"<，)**8$）；春
化处理的效应可以被逆转；春化处理还需要其它条件（如长日照）相配合，等等。一般认

为，低温诱导对于这一类植物的开花是必要的，但也有实验结果表明一些原来认为需要经

过低温诱导才能成花的植物，对低温的需求却并非绝对的。如维生素 N的供应可以刺激
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未经春化的冬黑麦植株的花启动（!"#$%&’( (%) *(+$,，-./0）；一些冬性禾谷类作物和多年
生杂草的成花可以在常温、短日条件下绕过对低温的需求（1(%2，-./3）。高山梯牧草的花
序启动需要 0 4 5 /4的低温和 6或短日照条件（78$)8，-..9）。另一种情况是低温可以替
代光周期以诱导植物成花。如裂叶牵牛是短日植物，在连续光下不能成花，而低温处理可

以使之在连续光照条件下诱导花启动（:;$%<=(>$，-.?@；7$"($ !" #$，-..@）。以上例子表
明，对于某些植物，成花诱导的低温条件和短日照条件是可以互换的。这些事实也显示

了低温和光照在影响成花上的某种联系。其实，在研究温度或光周期对成花影响时，人们

通常也已经注意到这两个因子间的相互联系。

关于春化作用的生理基础研究已有很多报道，这里重点介绍 -..9年以来的一些研究
结果。（-）低温诱导成花与 AB有关。1(%2（-./3）曾报告 AB可以替代低温诱导某些植物
开花。C8+=28"（-..9D）报告外源供给 AB&可以使菥 （%&$#’() #*+!,’!）不经过低温处理而
成花，其中最有效的是 AB0。进一步研究低温对菥 AB代谢的影响时还发现，低温诱导
了与 AB生物合成有关的酶（7(=8D"<E> !" #$，-..0）。（F）低温诱导成花时可能有内源腐
胺（*#+）和内源 GBB水平变化的参与。H<#E;8（-..?）对低温诱导蝴蝶兰成花的研究表明，
低温导致蝴蝶兰内源 *#+和 GBB水平的剧烈波动，两者的第一个高峰基本同步，均出现在
花分生组织细胞分裂活化之前。温度还会影响 GBB、AB、IJK对成花和花器官发育的作用
（CL&+8" !" #$，-..?；I;8% !" #$，-..? (）。（0）低温处理会影响植物体内一些与成花有关的
特殊物质的含量。如：低温处理裂叶牵牛使子叶中的内源苯丙烷类似物（M;8%L,M"<M(%<$)&）
的含量水平明显上升，如阿魏酸奎尼酸（N8"#,<L,O#$%$E (E$)）、二氢二松柏醇糖苷（)$;L)"<)$P
E<%$N8"L, (,E<;<,P-0PQP!PRP2,#E<&$)8）（7$"($ !" #$，-..@）、绿原酸（E;,<"<28%$E (E$)，IAB）、肉
桂酸（1PE$%%(’$E (E$)，IGS）（G&;$’("# !" #$，-../）等；实验还发现低温处理过程中 *B1活性
上升，作者认为是 *B1活性上升导致活化苯丙烷类物质的生物合成和积累，而苯丙烷类
物质是参与对成花的诱导的（7$"($ !" #$，-..3 D）。（@）春化作用和 RSB 甲基化有关。
!#"%（-..0）用 3P氮胞苷（3P(=(EL+$%)$%8，3PB=(）处理未经春化的拟南芥植株，成花明显早于
对照，提示春化作用中可能有 RSB甲基化参与。H,(%82(% 等（-..T）还进一步探讨了 RSB
甲基化和春化促进成花间的关系问题，指出春化作用使专一基因去甲基化。（3）低温处理
使成花抑制因子消失。如菊苣经低温诱导后可使存在于菊苣根中的成花抑制因子消失，

而厌氧生活和乙烯处理又可以替代低温条件（U<&8M; !" #$，-.T3）。进一步对菊苣进行整
体和离体成花的比较研究显示，离体培养物可不经低温处理而成花，且开花时间比经春化

处理的整体植株还提前 -F )。推测这是由于切取外植体时含有内源成花抑制因子的部分
被除去的缘故（R8’8#,8’88&+8" (%) R8 *"<N+，-...）。（/）最近的一些报告指出，H1I基因起
着抑制成花的作用，而春化则起了负调节 H1I ’VSB的作用（C$E;(8,& !" #$，-...），H1I基
因在春化作用的分子基础中起着中心作用（:;8,)<% !" #$，F999）。以上事实表明：这些在
自然环境中需要经过低温诱导才能成花的植物，低温不是专一性的诱导因子，低温只是对

于复杂的成花链式反应中较早的一步或少数几步起了重要的作用。目前在低温处理影响

成花方面还陆续有生理研究报告发表。
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! 高温的影响

!"# 高温的一般影响
高温促进成花。!"#$%%&’等（()*+，())(）对荷兰鸢尾球茎进行 ,- . (/ 0加上 /1 . ,

0的高温处理可以显著促进早成花、多成花，分析显示高温促进球茎产生乙烯，/1 .下处
理 2 0乙烯产生量为对照的 / 倍 ，而用乙烯抑制剂 3，-4’5#65#’"0$&’&（789）进行反馈试
验，结果显示抑制乙烯产生也抑制成花，表明高温促进荷兰鸢尾成花可能与乙烯有关。

:;"’<和 ="’<（()*2）也曾报告，中国水仙的鳞茎在贮存期间接受高温处理可以显著提高
成花率。

高温抑制成花。如，柠檬侧芽离体培养物在 31 . 培养温度下的成花率可达 /1 >，
而在 3- .下则剧降为 1（?$%%&#"@ !" #$，())1）。沈元月等（()))）在研究桃的花器官发育
时，发现在 31 . A ,- .范围内，3- .能促进提早成花，,1 .也促进提早成花，但花器官
发育受到一定程度的抑制，,- .则严重抑制花器官发育。:"6"’’&等（()*(）报告，,1 .不
利于烟草成花，只在顶端积累有羟月桂酸酰胺时才可成花 。蝴蝶兰在昼夜温度为 ,1 . B
3- .时成花受阻，这种高温阻遏可在外源供给 CD,时被逆转，同时发现有内源蔗糖、葡萄

糖、果糖增加，但外源喷施糖溶液不能逆转高温对成花的阻遏，这表明 CD逆转高温阻遏
成花的效应可能与糖无关（:;&’ !" #$，())/）。
高温还可能导致花逆转。除了前面提到过的春化作用可被高温逆转外，短日植物裂

叶牵牛在高温下可导致已分化的萼片原基、花药原基发生逆转（E$’< "’0 FG"’%，()+)）。
!"! 热击处理对成花的影响
自从 H$@5%"（()+3）首次报告了热击处理可以引发果蝇多线染色体产生膨松，人们对

于热击处理的生物学效应产生了广泛的兴趣。%#&"#&# ’(&"!)*+!&,*,（一种马缨丹属植物）
在巴西当地通常成花率很低，仅 (1 >左右，但在火烧营养体后成花率可达 2/>，经测定
火烧时的土表温度由 33 I- .升高至 +- .。实验还发现，剪去整个地上部分营养体后成
花率也可达 +*>。/- . , 0或 +- . - J$’处理整个植株也可使成花率分别提高至 ,1>
或 31> 。据此，作者认为营养体中可能存在抑制成花的物质（K"00"0 "’0 L"M$5，()),），
提示热击处理可能降低了内源成花抑制因子的水平。

热击处理种子促进幼苗离体培养物成花，首先见于黄瓜的离体试验结果。热击黄瓜

成熟种子可以促进其幼苗的离体子叶培养物在子叶柄处直接形成花芽，花芽分化率由对

照的 (* > 提高到 -- . +1 J$’处理后的 +* I 3 >（钟华鑫等，()),）；进一步的试验又表
明，热击处理子叶离体之前的黄瓜幼苗，对于促进离体子叶培养物成花将更有效。以后又

见有热击亚麻影响成花的报告（CN%@" !" #$，())2）。上述报告表明，适当的热击处理是可
以促进成花的。

热击处理促进成花的原因，除了上面提到的热击可能降低成花抑制因子以外，还可能

与成花促进因子有关。8"’等（()),）曾细脉浮萍 //(的匀浆中含有一种能耐 (11 .高温
的成花诱导物质，而匀浆经过 /1 . 3 A / ;培养后又会产生另一种在室温下不稳定的成
花诱导物质。进一步的研究指出：细脉浮萍 //( 浸入 /1 .水中 3 ; 或 2- .水中 - J$’可
以产生成花诱导物质 ，定名为“ 因子 :”，认为因子 :通常并不游离存在于胞质或液泡中，
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而可能是热击使之释放出来。“因子 !”起活化去甲肾上腺素的作用，而文中证实外源去
甲肾上腺素可以诱导经受过胁迫的细脉浮萍 ""#成花（$%&’()*) !" #$，#++"）。
近年来在热击效应的生理和分子机理方面又揭示出了一些新的线索。热击处理能破

除黄瓜种子休眠，主要是热击修饰了质膜流动性和质膜蛋白质组成（,(-’*./%01 !" #$，
2333）。4%01等（#++"）曾报告拟南芥花芽簇和花中富含 %&’()*+、%&’()*, 基因表达产物，
而 5*)-)6/17&)8等（#++9）又研究发现，热击使拟南芥花器官中 -’.) 基因大量表达，推断在
-’.) 基因启动子中有热击顺式作用元件。节律性成花已成为目前成花机理研究中的一
个热点（:;70%.，#+++；<’7，2333；<6%=% !" #$，2333），已知 /01,、234)、44-)、0%5、6) 诸
基因与节律功能有关，而昼夜节律的周期性长度是受温度影响的（>/)7? !" #$，#++@）。这
不能不使人联想到热击对成花的影响可能还涉及到节律性的运作状况。因此，热击处理

促进成花的原因，既涉及成花抑制因子，也涉及成花促进因子，还可能涉及到节律性运作

等更为广泛的方面。因此，对热击处理效应的研究不仅有助于丰富成花调控的技术手段，

也有助于成花的生理和分子机理研究。

! 昼夜温差的不同影响

昼夜温差对成花的影响有如下一些报告可供参考。（#）夜温对成花的影响大于昼温。
烟草移栽前的生长阶段在昼温为 #" A、#9 A、22 A、2B A、C3 A 和夜温为 #3 A、#" A、
#9 A、22 A、2B A 的环境温度范围内，夜温 #3 A、22 A、2B A 均对以后的成花起抑制作
用，作者认为对于成花诱导，夜温的影响大于昼温（D-1%& %7E $/)(%8，#++F）。对蔷薇进行
的夜温变温试验显示，夜温为 #9 A 和 #2 A每 2 /交替一次的处理可以促进成花，分析还
显示在这种变温处理下花瓣中的酸性转化酶活性下降，而叶片中的蔗糖磷酸脂合酶活性

和幼茎中的蔗糖合酶活性则上升，作者认为夜温变化所引起的这些生理变化与成花有关

（>’1801( %7E G/%H%*，#++3）。（2）昼温对成花的影响大于夜温。对水稻花发育的研究显示，
当昼温高于夜温 2 A I " A，在夜温 2F A I 2+ A范围内，花器官发育比较好（4’7 !" #$，
#++B）。JH8*1-等（#++F）在对若干温室作物研究后指出，当昼温低于夜温时会显著延迟温
室作物成花，昼夜温差对伸长生长影响较大而对一些长日照植物的花启动影响较小，昼夜

温差是通过影响内源 K,水平而影响伸长生长的。L’70%H8)7等（#++@）指出，昼夜温差的变
化还会影响乙烯循环的昼夜节律，当夜温高于昼温时乙烯节律翻转，乙烯出现峰值的时间

由光照期间的中段转为暗期的中段，从而影响到成花。以上事实表明，昼温、夜温和昼夜

温差对于成花确有不同影响，但具体影响还因植物而异。

" 温度影响成花的其它生理基础

综上所述，温度对于成花的影响是比较复杂的。温度影响成花的生理基础也是多方

面的，除了前面提及的以外，还有以下一些报告值得注意。M%0N/和 O%7 P%8810*（#++2）在
研究二个品种的郁金香球茎的磷脂组成和成花能力的关系时，发现二品种的磷脂组成不

同，成花能力也不同，但在低温处理后 C E，二品种的磷脂组成趋于相同，据此认为磷脂组
成在成花中起作用。G%(%N/’和 P’-%8%=%（#++F）发现温度显著影响了裂叶牵牛长暗期诱
导中多胺合成关键酶 5Q腺苷甲硫氨酸脱羧酶的活性，表明温度对成花的影响还有多胺的
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参与。裂叶牵牛经一次长暗诱导后会开花，在第 !天出现新的过氧化物酶同工酶带，如在
长暗诱导期遇 " #低温胁迫则不能开花，也无这条新的同工酶带出现，$%&%’()*(和 +,-((
（.//0）推测温度对成花的影响可能还涉及到成花过程中某阶段的过氧化物酶同工酶的变
化。

! 小结

目前，对于温度影响成花的生理基础还缺少比较系统深入的研究，因此难以对此作出

比较明确的阐述。从现有的研究报告归纳整理，可得出如下一些看法：

. 1 不同植物成花时对环境温度都有各自一定范围的需求。
0 1 影响和 2 或诱导成花的温度条件类型有：低温（含春化作用）、高温（含热击处理）、

昼夜温差等。

3 1 温度因子对成花的影响不是孤立的，需要有其它环境条件和内在生理状态相配
合，如：光周期、光照强度、被处理材料本身的代谢活性、是否具有有分裂活性的细胞及对

温度刺激的反应敏感性等。

" 1 温度处理对植物材料生理生化的影响表现在如下方面：质膜蛋白质组成、磷脂组
成、质膜流动性、组织内部的水分分配、碳水化合物代谢、多胺、过氧化物酶同工酶、455、
65、乙烯、内源成花抑制物质、内源成花促进物质等。

7 1 温度对成花的诱导作用有时可为其它因子所替代，如：光周期、65、乙烯、缺氧、
8$5甲基化抑制剂等。

9 1 低温诱导成花主要涉及花启动，温度处理促进成花则主要涉及花器官的分化发
育。

! 1 温度处理对成花的诱导和促进效应，即使在形态上已有所反应，在一定外界条件
影响下仍然可被消除或逆转。

: 1 根据以上归纳，对于温度处理在成花中的作用可以作出如下推理：温度处理广泛
引起被处理材料的生理生化变化，也会引起基因表达的变化。温度处理对内源成花相关

因子的含量水平及其变化起了调节作用，植物成花对温度处理强度和持续时间的需求取

决于内源成花因子的含量水平。根据温度处理对细胞生理性状的影响可知，温度处理可

能作用于成花启动之前和 2 或成花启动进程中的较早步骤，其作用可能是间接的。
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