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植物春化特性及春化作用机理① 
胡  巍  侯喜林②  史公军
（南京农业大学园艺学院  南京 210095）

摘要   春化作用是某些高等植物成花转变的重要环节，被认为是植物在低温诱导下促使其相关基因的

表达，从而导致生理状态转变的一种受遗传控制的生理过程。本文对植物春化反应特性、春化作用的

生理生化特性及春化作用的分子生物学等方面的研究进展进行了概述，并对春化研究中的问题进行了

分析和展望。
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Characteristics and Mechanism of Plant Vernalization

HU Wei    HOU Xi-Lin②    SHI Gong-Jun

(College of Horticulture, Nanjing Agricultural University,  Nanjing  210095)

Abstract     Vernalization, one of the genetically controled process induced by low temperature which
involves expression of related genes, plays an important role for transition to flowering in some higher
plants. In this paper, the research progresses on plant vernalization were summarized, including types
of vernalization , physiological and biological characteristics of vernalization and molecular mecha-
nism of vernalization. The existed problems in researches were discussed, and the prospect was put
forward.
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高等植物的成花过程（包括成花诱导和花芽分化等过程）是植物个体发育的中心环节。植

物成花的诱导过程则是植物个体发育的核心问题之一。至21世纪20年代，科学家先后发现低温

及日照长度对许多一、二年生植物开花的诱导起着关键性作用，从而开始了对春化作用和光周

期现象的研究。而植物春化作用一直是植物发育生物学研究的热点，吸引着众多科学家不断努

力以阐明其作用机理，彻底揭示植物生长发育的本质。春化作用机理研究经历了从生态特性及

生理学转到遗传学及分子水平的发展过程，本文将对这些方面取得的进展作一概述。

1    植物春化生态特性
1.1    温度与植物成花诱导

植物生长发育受外界环境的影响较大，如温度、光照等。温度对植物发育（特别是对植物

成花转变）有不同的作用。一些二年生的植物（如芹菜、胡萝卜、白菜、芥菜和天仙子等）和
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一些冬性一年生的植物（如小麦、黑麦等）成花主要受低温的影响，低温成为这些植物花诱导

所必需的条件。在这些植物生长初期，若给予一定时期的低温处理，可大大加快其开花进程，

可在当年正常结实并得到成熟的种子。这种低温促进植物开花的效应被称为低温诱导作用或春

化作用（vernalization）。此外，高温也有促进某些植物（如莴苣、大豆等）开花的作用——所

谓“高温春化”(孟繁静，2000)。罗春梅和胡承霖（1986）研究表明，低温在春化中具有完成

植物生理转变和加速其发育的双重作用。最近报道低温春化不仅是冬性小麦开花启动所必需

的，而且是花序正常发育和顶部及基部小穗结实不可缺少的（梁铁兵等，2001）。

一般春化型植物都生长在温带地区，属于二年生，自然环境下都在寒冷季节接受低温。而

不同植物春化所需的低温有所不同，一般有效低温介于0和10℃之间，最适温度为5~7℃。最适

宜的低温被认为是在此低温下，其他条件相同时，植物完成春化的时间最短。试验证明植物完

成春化的温度并不是越低越好，过低会对植物的生长发育产生不良影响（Weibe，1990）。赵

大中等（2000）曾对春化作用与低温适应关系的遗传学基础作了系统的总结。一般来说，在相

同低温下，冬性强的植物完成春化所需时间愈长。而对于起源于热带和亚热带的番茄，在生长

初期（苗期）给予适当的低温处理，有利于提早开花(蒋先明，1984)。对番茄来说这种低温处

理虽不是冬性植株春化的低温，但相对低于番茄整个生长期适宜的温度。这种促进开花现象很

容易将此低温对促进开花的作用机理与春化作用联系起来。

低温对植物花诱导一般可在种子萌发或在植物生长的任何时期进行，有时甚至可在母体正

在发育的幼胚中进行，而有的植物只有在绿体植株长到一定大小，才能感受低温。依据植物开

始感受低温的时期，可将植物分为种子萌动春化型，如白菜、芥菜、萝卜、菠菜；绿体植株春

化型，如洋葱、甘蓝、大蒜、大葱、芹菜。植物感受低温的时期因植物而异，甚至，同种植

物不同生态型感受低温的时期和对低温的要求有差异，这与其系统发育有关。

一般认为茎尖生长点是接受低温的部位，即正在进行细胞分裂的组织才具有感受春化的能

力，并通过细胞分裂传递春化效应。以完成春化植株的不同部位为外植体获得的离体再生植

株，并能保持春化作用而迅速开花，而植物有性繁殖却导致春化作用的消失。这种现象促使遗

传学家想了解植物春化作用特性是如何遗传的。

1.2    春化反应特性

春化反应特性的研究，至今还没有找到一种广泛利用的生理标记来评价春化作用的完成，

主要以植物主茎生长点的形态变化的早晚——花芽分化为基本标记。评价春化作用效果的实验

是将萌动种子或幼小植株置于低温下一定时间后，转到适宜生长的温度和长日照条件下生长，

直到开花结果，分析低温处理对开花期的促进程度。而春化作用的效应主要是通过叶片数降低

和抽薹时间的缩短表示，常以开花所需的时间、开花时的叶数、茎粗、株高等作为判断品种春

化特性的形态指标。王士英（1997）提出小麦品种的春化反应是由其主茎最大可变叶片数和每

一低温日数对出叶数的降低值决定，认为春化现象是小麦因低温而使得其生育早期的出叶数减

少，进而导致主茎总叶数降低的一种生态适应方式。这从另一个角度来分析春化作用的效果，

为春化作用的生态研究提供了可能的切入点。当然也有用低温处理后到抽薹时的积温作为判断

完成春化与否的依据，但当日数低于春化需求时，则不能用积温作为品种春化反应的标准。根

据低温春化诱导植物体内发生一系列化学变化，有报道利用生长点组织特异性染色反应，来判
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断春化反应过程的完成（张恩和和黄鹏，1998），但却未见在其他植物上成功应用的报道。也

有学者提出C20GAS/C19GAS的比值可能是冬性小麦春化完成与否的标志(孟繁静，2000)，但未见

详细的报道。李季伦等（1980）、 孟繁静等(1988)与傅永福和孟繁静（1994）发现茎尖中玉米

赤霉烯酮含量与春化过程的进度同步，达到最高值时即标志着春化作用的完成。相比之下，以

这些体内相关物质含量的变化作为指标不如生长点染色反应直接、简便。

春化作用的效果是花发端，此过程并不发生在春化作用过程中，而是发生在春化之后更合

适植物生长的温度之下，至今未找到一个可以接受的指标来检验春化进程，这是研究春化作用

的难点之一。

2    春化作用与植物生理变化

2.1    植物春化过程中物质变化

2. 1. 1    春化反应过程    低温诱导植物体内产生促进开花的物质被一些嫁接实验所证实，但许

多实验结果表明春化物质的不保守性、复杂性。早期有人根据二年生天仙子的嫁接和高温解除

春化试验，提出春化作用至少有两个阶段的模式。Dahanayake和Galwey（1998）报道，油菜春

化前和春化中后期予以高温处理都明显的增加了叶片数、开花时间，并有消除低温春化的作用

——延迟开花，从而提出了与以天仙子建立的模式不完全相同的春化反应模式(图1)。这个模式

较全面的说明了春化、去春化和抗春化(antivernalization)之间的物质转变和相互作用关系，同时

说明抗春化作用的前体与春化处理的前体不是同一物质。许多研究者一直试图从植物中分离这

些特异热稳定物质。

2. 1. 2    与春化作用有关的物质    春化诱导植物开花曾被认为是植物体内的一种物质所致，该

物质消长与春化作用同步。Nitsan （1962）研究发现黑麦胚春化作用中存在一种与春化作用有

关的生物大分子，在春化过程中逐渐降低。此后大量的生化研究表明，春化过程中植物体内的

各种可溶性小分子物质大幅度的增加，如Vc、糖、脯氨酸等，但外源引入这些物质并未促进花

芽分化，因而没有研究者认为低温促进这些物质在幼苗内的积累是导致花芽分化的原因 (Bernier

et al，1981；Chouard，1960)。春化作用也引起体内某些酶活性变化，如硝酸还原酶（Oaks et

al，1972；凌俊和林振武，1993）。过氧化物酶、过氧化氢酶、超氧化物歧化酶、抗坏血酸过

氧化物酶（徐继等，1994；Ye et al，2000）。其中某些酶活性在低温的作用下增强或减弱，

也无法和花芽分化联系起来，这些变化只能说明是低温作用的结果。大量的研究已阐明春化低

图 1    油菜春化过程反应的模式(Dahanayake and Galwey, 1998)
Fig. 1    Proposed model for the vernalization process in Brassica napus
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温引起植物反应与低温适应而引起植物应急反应有不同的作用机理。在此基础上，赵大中等

（2000）利用低温处理4~5 d的冬小麦幼苗作为对照之一以消除低温适应所产生的影响，从而克

隆到了春化相关基因。这些结果充分说明了春化作用的复杂性，并不能用单一的物质来阐明其

作用机理，但也对研究春化提出了挑战。

2. 1. 3  春化作用与赤霉素（GAs）    对春化作用研究是从外部条件影响植株形态开始的，逐

渐向寻找植物内部变化规律，这是春化研究早期的主要思路。春化素的提出吸引了一批科学家

参与对开花相关物质的分离与分析研究。傅永福和孟繁静（1998）对春化相关激素作了详细的

综述。大量研究证明赤霉素GAs具有代替某些植物开花所需低温的作用，促进开花。长日照

植物或二年生要求低温的植物在成花诱导过程中体内赤霉素含量都增加（Aung et al，1969）。

对郁金香鳞茎春化处理发现鳞茎中可能存在某种以温度为转移的调节机制，导致赤霉素结合状

态之间的相互转化（增田芳雄等，1979）。进一步的研究发现赤霉素合成的关键酶——贝壳杉

烯羟化酶是受低温诱导的，它在春化过程中起重要作用(Clarke et al，1992）。

Michaels和Amasino （1999）研究发现拟南芥赤霉酸生物合成突变体gal-3在春化处理后短

日照下不能开花，表明gal-3突变体不能阻止在长、中光照条件下的春化反应，认为GAs没有直

接作用于春化过程中，可能启动了另外的促花途径。在短日照条件下缺失基因FLC的拟南芥表

现出晚花现象，可能是由于改变了GAs代谢，致使体内缺少GAs而延迟了开花（Wilson et al，

1992）。Oka等(2001)研究证实春化作用促使了GAs在体内的合成。这些结果表明GAs与春化

相关性因物种而异，还发现不同结构的GAs类物质对春化的作用不同。现在，已证实赤霉素与

低温春化促进植物开花的作用是通过各自独立的途径进行的。

2. 2    春化作用过程中的代谢变化

上世纪50~80年代以春化过程中生理代谢变化为主的研究取得了一定进展。Chouard和Poi-

gnant （1951）利用某些呼吸抑制剂研究了春化与萌发的关系。之后许多研究是利用各种化学

物质来加速或延迟春化过程的进行，即从控制代谢过程入手。汤佩松等（1963）主要采用的

“差异抑制”方法，从对春化过程中不同时期所起的作用来分析春化作用的代谢机制，提出了

将春化过程分成若干部分过程的可能。谭克辉等（1981）应用各种代谢抑制剂指出春化过程可

划分为：以糖的氧化过程为主，以核酸代谢为主以及以蛋白质代谢为主的3个分过程。各种代

谢过程相互交替，前期为碳水化合物的氧化和能量代谢旺盛时期，中期为核酸代谢的旺盛时期，

中后期为蛋白质起作用的时期(Yong et al, 2003)。但很难确定某个代谢反应在与诱导相关的代

谢链中的位置，这远未阐明正在进行春化作用的细胞内的具体生化过程，仅提出了一些可能作

为突破口的研究课题（谭克辉等，1981；谭克辉，1984）。代谢抑制剂的应用曾为揭开春化过

程的生理机制开辟了一个途径，但研究又多偏重于研究春化和萌芽间的一般关系，生理代谢也

因决定过程是一个漫长、复合多步骤性的复杂过程，难以找到控制点，故春化研究进展缓慢(种

康等，2000)。

3  春化过程的分子生物学基础

分子生物学发展推动了植物发育的深入研究。植物春化作用是某些重要的基因在特定的条

件下按照一定的时空顺序、不断解除阻遏而得到程序性表达的结果（谭克辉,1992;李振刚，

2000；Michaels and Amasino，2001；Sheldon et al,2000；Finnegan et al,1998），它决定着分
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化的方向。

3. 1    蛋白质变化

Caha1an和Law （1979）提出春化作用是一种受遗传控制的生理过程。此过程中的核酸和

蛋白质的变化已引起了许多研究者的重视。蛋白质含量变化是最初的认识。Teraoka（1967）

研究表明低温处理冬小麦一段时间后，体内蛋白质合成的速率加快。春化过程中可溶性蛋白质

含量一般是先上升，后期又下降。对小麦（任江萍等，1999；尹均等，2002）、白菜①②等植

物研究发现不同冬性品种可溶性蛋白质含量也存在差异，一般强冬性品种其含量较低。关于春

化过程中特异蛋白质的诱导合成已有不少的研究。李秀珍等（1987a; 1987b）发现了52.5、38

和16.2 kDa的蛋白与冬小麦春化花诱导密切相关。逯斌等（1991；1992）进一步发现某些蛋白

质随春化而产生，却又随去春化而消失，在正常冬性小麦中不存在，而在春小麦生长中存在，

认为此蛋白与春化或开花有相关性，已证明主要是一些偏碱和中性的蛋白。这种转变发生在春

化过程的中期，即蛋白质合成的关键时期，合成的新蛋白质与植株的发育状态密切相关。任江

萍等（1999）和尹均等（2002）对春小麦、冬小麦采用差异比较法，研究得出53.2 kDa和46 kDa

蛋白质是冬小麦通过春化发育的必要条件。低温诱导植物产生特异性蛋白中，只有较少部分与

生长发育有密切关系，起控制作用，且不同植物与发育相关的特异蛋白质分子大小不一致。特

异蛋白质的出现促使了研究者们进一步探寻是基因转录水平调控，还是翻译水平调控的结果，

对这个问题回答必然使春化研究深入到核酸（DNA、RNA）水平。Tomita（1973）发现是一种

特异的酶——春化酶，在植物营养生长和发育中起控制作用。有报道（杨肇驯等，1981；尹

均等，2002)指出，过氧化氢酶、过氧化物酶、超氧化物歧化酶、酯酶等同工酶在春化过程中发

生变化。这些研究虽未从根本上解决春化作用的机理，但为认识春化和进一步从分子水平揭示

春化的机理提供了资料和信息。但这些主要是对种子萌动春化型的植物进行研究的结果，而对

于绿体春化型植物，春化处理将导致处理材料发育不同步，因而对研究结果难下结论，这正是

为什么绿体春化型植物研究春化较少的原因之一。

3. 2     核酸的变化

研究表明春化作用与核酸的代谢密切相关（李淑俊和殷宏章，1956）。Sarhan和Daoust

（1975）发现低温处理小麦后可溶性RNA及核糖体RNA提高。DNA -RNA 体外杂交方法发现，

30~50 d期间有新的mRNA出现（Ishikawa and Tateyama，1977），Tazawa等（1979）将小麦低

温处理60 d，发现染色体在24℃下主要合成大于20S 的mRNA，在3℃下以合成5~9S的mRNA为

主。这些在一定程度上表明春化后合成mRNA对小麦进一步发育起了重要作用。谭克辉

（1992）利用专一性的代谢抑制剂处理春化中的小麦，发现核酸代谢发生在春化处理的后期，

尿嘧啶及尿苷酸显著地加快冬小麦发育，同时也观察到mRNA的出现有一定的顺序，认为春化

处理诱导某些基因的启动或关闭是发生在转录水平上。可以看出在关键时期低温为特定基因的

顺序表达提供了合适的内部环境并启动其表达，尔后对细胞内的代谢过程进一步的调节，以便

为生长点分化建立必要的条件。这些研究为后来的基因克隆奠定了基础。近年来利用mRNA减

法杂交和差异显示技术，获得了与春化相关的DNA序列（种康等，1994;2000; Chong et al,1994)。

① 奥岩松，1995. 大白菜晚抽薹的生理特性及数学模型研究. 博士学位论文. 南京农业大学.
② 李梅兰，2001. 甲基化与白菜的生长转变. 博士学位论文. 浙江大学.
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3. 3   分子遗传机理

在拟南芥、金鱼草等模式植物中，成功分离到了控制花器官发生的多个基因以及早花、晚

花等各种突变体，从而打破了植物发育生物学研究的沉寂，并使植物发育学的机理研究由生理

生化为主转变到以分子生物学及生理遗传学为主的途径，给春化研究带来了新的生机。

利用在拟南芥突变体已定位了80多个影响开花时间(包括促进开花和抑制开花)的基因(Levy

and Dean,1998)。这些基因组成了不同的成花途径：自主促进途径(autonomous promotion

pathway)，如LD、FCA、FVE、FPA、FKF1(Nelson et al,2000)等；光周期促进途径(photoperiodic

promotion pathway)(Koornneef et al, 1991)及春化促进途径(vernalization promotion pathway), 环境

条件对后两条途径有影响。

春化相关基因CO、FCA、GAL、EARLI1分别通过突变体途径在拟南芥中已相继被克隆

（Wilson et al，1992；Wilkosz and Schlappi，2000）。McDaniel (1991)从拟南芥的春化相关

的突变体中分别克隆到了春化作用的关键基因（FLC和FRI），并通过转反义基因，对这些基因

的功能进行了研究，表明这些基因（FCA和FRI）是促进开花途径中的重要组分。从此有关

FLC和FRI调控春化的研究报道较多，这些推进了植物开花机理的认识。春化相关基因FLC编

码一个新的MADS域蛋白，此蛋白通过类似变阻器的机制实现控制开花（Michaels，1999；

Dean et al，2002），类似的基因FLF（Sheldon et al，1999）、FLM（Scortecci et al，2001）

也相继被克隆。研究发现开花基因FLC功能缺失体都可由低温春化处理而实现开花，认为拟南

芥中春化作用可通过依赖FLC或独立于FLC途径促进开花。Tadege等（2001）在油菜中发现

BnFLC1~5基因调节作用都与拟南芥中的相似，但不同的基因对春化作用有不同的表现。在萝

卜上VFR2是两个控制春化反应开花时间的数量性状位点之一，已发现与拟南芥染色体V上控制

开花的位点相似，与FLC同源，可能与拟南芥控制开花有相似的机理（Kole et al，2001）。而

拟南芥晚花基因VFR2对开花的调控作用不是由于转录水平，而是由于此基因编码高水平的不同

功能蛋白引起的。Ratcliffe等（2001）发现MAF1编码的蛋白质虽然表现出与FLC编码的蛋白功

能相似，其过量表达也与FLC的蛋白具有相似功能——抑制开花，但经分析此基因却与春化无

关，表明其控制开花的途径与FLC不同。近年来对成花基因FLC及其与AGL20基因的相互作用

研究较为深入（Lee et al，2000；Borner et al，2000）。

基于转录水平的差异而产生特异蛋白质的表达，富集低温诱导的冬小麦cDNA文库差异筛选

及差异显示技术已成功得到了一系列与春化相关cDNA克隆及基因verc203（种康等，1994；

Chong et al ,1994；1998; 赵大中等，1999）。冬小麦中控制春化特性基因VRN1、VRN3、

VRN2、VRN4和VRN5已分别定位于染色体5A、5B、5D、7B上，这表明植物春化特性是由多基

因控制的，且基因之间存在相互、复杂的作用（Hay and Ellis, 1998）。在春黑麦中也发现了春

化反应基因的等位基因Sp1，对春化作用较弱（Malyshenv et al，2001）。Soppe等（1999）

研究拟南芥efs突变体发现春化是通过EFS基因促进开花的，有趣的是春化处理是通过VRN2基因

调节FLC处于恒定，从而使分生组织记忆春化（Gendall et al，2001）。

突变体途径多以形态发生的变化为指标，所克隆到基因多是与形态发生直接相关，而漫长

的成花决定过程中并不发生形态上的变化，只是一种生理状态的改变，或者以生化变化为主的

多步骤性的复合过程。但突变体和转基因植株为揭示春化作用的分子机理提供了有利的条件。
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3. 4  去甲基化与春化作用

植物春化后的信息可稳定在细胞间传递却随有性繁殖消失，这种获得性遗传现象使学者很

容易联想到基因的表达调控。Burn等（1993）利用去甲基化试剂5-氮胞苷——可降低DNA链上

的5-甲基化胞嘧啶水平，处理拟南芥及十字花科植物遏蓝芥萌发的种子，诱导了这些植物在非

春化处理条件下开花，从而提出DNA甲基化阻止了某些开花基因的表达，低温春化是通过去甲

基化使某些基因转录，而导致花发端的假说。Finnegan等（1998）认为春化途径不是必须诱导

开花的非阻遏环境，只有其他途径限制，才启动春化途径，认为低温诱导早花是遗传之后形成

的，支持了春化是受DNA甲基化调控的假说，且认为去甲基化和春化可能具有相同成花途径。

Ronemus等（1996）根据转胞嘧啶甲基化转移酶的反义基因研究，亦提出了DNA去甲基化是营

养生长向生殖生长转化所必需的过程，同时发现赤霉素生物合成途径中的一个关键酶（贝壳杉

烯羟化酶）的基因，因其启动子发生甲基化而钝化，最终阻碍了开花。对白菜成花转变中DNA

甲基化程度和赤霉素含量的研究得出相似的结果①。而Lízal 和Relichova(2001)研究发现,拟南芥

自然晚花生态型和晚开花突变体对春化和外施5-氮胞苷处理有不同的反应，这说明春化作用与

甲基化是通过两条受甲基化调控的独立途径控制开花的。这个结果虽然没能清晰阐明甲基化与

春化作用的相互关系，但至少可以说明甲基化与春化作用存在既独立又相互作用的联系。最近

Finnegan实验室（Genger et al, 2003）对具不同春化反应且DNA甲基化水平较低的拟南芥转反

义METI基因的后代的春化研究发现，DNA去甲基化延迟了春化不敏感的拟南芥的开花，认为基

因组范围内的DNA去甲基化，一方面降低了FLC的表达而促进开花 ；另一方面可激活成花阻

遏基因FWA的表达，而抑制某些遗传背景的拟南芥开花。这一研究结果进一步揭示甲基化与春

化及成花作用关系，同时给甲基化与成花的研究注入了新的活力，引人入胜。

4  成花转变的多途径假说

春化作用机理的深入研究为植物成花转变这一大课题的研究提供了资料。目前已发现植物

成花转变的过程是通过多条途径完成的。徐云远等（2001）研究发现春化相关的基因VER2与

茉莉酸诱导的信号传导途径基因部分同源，进一步研究表明，植物对春化处理的信号应答可能

通过茉莉酸途径进行的。Michaels和Amasino （2001）在拟南芥成花研究的基础上，提出了植

物成花的多途径（图2）。除了春化独立途径外，还有春化非独立途径、赤霉素途径、甲基化

途径和自主促进途径之间存在着共同具有的FLC基因，它们之间相互作用，相互制约，同时又

具有一定的独立性，调控成花转变的完成。这从整体上勾勒出植物成花及春化作用网络机理，

但也不排除其他的途径。

5  研究展望
植物成花过程是一个高度复杂而复合的、在一定遗传背景控制下的生理生化及形态发生过

程，成为当前植物发育生物学研究的热点（白书农，1998）。春化作用研究有利于揭示植物发

育转变的机理。对春化作用的研究已取得了不少突破，但这距彻底认识春化作用的机理还相差

甚远。但我们应该认识到低温春化处理引起春化相关基因按一定的时间顺序性和特异性程序表

①李梅兰，2001. 甲基化与白菜的生长转变. 博士学位论文. 浙江大学.
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达，各基因不仅具有独立的功能，而且相互影响，相互作用，共同参与生理转变。春化作用的

复杂性，必然要求建立和完善春化实验体系；阐明春化作用机理的必要前提仍然是化整为零，

从认识春化相关作用途径入手，克隆每个途径春化相关的基因并认识其功能和相互作用。在此

研究基础上将已有的生理生化基础与遗传学、分子生物信息学及计算机模拟等相结合，将推进

对春化作用的生理、生化、信号及分子水平机理完整的认识。

致谢    感谢中国农业大学孟繁静先生对论文撰写提出了宝贵的意见。
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