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摘  要 : 植物在长期的进化过程中形成了对环境改变的适应机制。在逆境条件下，例如干旱、高盐、低温、

强光、弱光、紫外线等，植物会提前开花结实以尽早完成其生命周期，这种生物学现象被称为“逆境诱导的开

花”。植物的这种避逆应激反应不但在进化上具有非常重要的生物学意义，而且对农业生产也具有重要的指导

意义。逆境诱导植物开花与光周期、春化、环境温度、自主途径、赤霉素和年龄等开花途径的分子调控机制不

同，有其自身的特点。文中对逆境诱导植物开花的研究历史、代谢调控以及分子机制等进行了阐述，并展望了

未来的研究方向。 
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Abstract:  Plants tend to flower earlier if placed under stress conditions. Those stress factors include drought, high 

salinity, low temperature, high- or low-intensity light, and ultraviolet light. This phenomenon has been called 

stress-induced flowering. Stress-induced plant flowering might be helpful for species preservation. Thus, stress-induced 

flowering might have biological significance and should be considered as important as other plant flowering control 

strategy. Here, history of stress-induced flowering, metabolic regulation and molecular regulation mechanisms in plants 

were reviewed. Potential perspective was discussed. 
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开花是植物个体发育和后代繁衍的中心环

节，是植物最重要的生活史性状，在植物生产

和物种进化中起到核心作用。植物开花是一个

综合发育过程，包括开花诱导、信号传递、属

性决定和器官发生，植物接受环境因子 (如光周

期、温度等) 的诱导和自身发育的调节，经过一

系列信号转导过程，启动成花决定过程中的控

制基因，在复杂的基因互作网络调控下，营养

型的顶端分生组织逐渐改变成为花序分生组

织，随后形成花分生组织，进而形成花器官。

为了阐释启动植物开花转变的机制，研究者利

用模式植物拟南芥做了大量遗传学研究，鉴定

出了约 130个参与调控植物开花的基因。目前，

已经明确植物体内至少存在 6 条调控开花时间

的信号途径，即光周期途径、春化途径、环境

温度途径、自主途径、赤霉素途径和年龄途径，

其中前 3 条途径受环境因素影响，后 3 条途径

受植物体自身发育状况的调控[1-2]。除此之外，

植物还具有调节自身的生长和发育进程来响应

外界环境变化的能力，当遭遇不利条件，例如

干旱[3]、高盐[4]、低温[5]和高光强等非生物胁迫，

许多植物会提前开花。这种现象被称为“逆境诱

导的开花”。这一现象最早在浮萍中发现，之后

在其他植物中也有报道，却一直未受到研究人员

的重视而被系统研究。作为一种应激反应，植物

在遭遇逆境时会尽快开花结实，且这样产生的种

子可育、后代发育正常[6-7]。因此，“逆境诱导开

花”和已经发现的 6种开花途径不同，有其自身

的特点，本文将从研究历程及其代谢和分子调控

机制等方面综述这一现象的研究进展。 

1  逆境诱导开花的研究历史 

关于逆境诱导植物开花的报道最早可追溯

到 1932年，4个浮萍属品种经紫外线处理 13 d

后开始陆续开花，但对照没有[8]。进一步研究发

现浮萍在干旱和遮阴条件下都会提前开花。

1959年和 1974年研究人员分别报道修剪根系可

以诱导柑橘和牵牛开花[9-10]。同期还有关于干旱

可以诱导花旗枞开花[11]和低密度光照诱导浮萍

开花的报道[12]。但是，这些零星的报道在当时并

没有引起研究人员的重视。到 20世纪 80年代，

日本京都大学的 Shinozaki 等发现短日照植物牵

牛花在长日照培养时遭遇营养缺乏、低温和高强

度光照的情况下依然可以开花，当时他们将该现

象称之为“长日照开花”。这种对条件的开花应

答反应在不同牵牛花品种间差异很大[13-21]。 

研究还发现，低营养、低温和高光强处理

的牵牛花子叶中会积累绿原酸 (Chlorogenic acid，

CGA) 和其他一些苯丙素类物质 (Phenylalanine 

ammonia-lyase，PAL) [9-10,14]。开花反应和 CGA

含量的关系在其他植物中也有报道[22]，同时也

伴随 PAL 活性的升高 [23]。而氨基氧乙酸

(Aminooxyacetic acid，AOA)可以抑制植物开花。

AOA通过抑制 PAL的活性，影响苯丙氨酸向 t-

肉桂酸的转化，从而减弱 CGA的积累。这些发

现表明，内在的 CGA可能与“长日照开花”有

关。但是，直接外施 CGA并不能促进开花[14,17]。

低营养、低温和高光强均可诱导牵牛开花，这 3

个因素之间没有相关性，但 3 种条件下 PAL 均

会升高，表明这些因素可能通过同一信号转导

途径诱导植物开花[24]。低营养、低温和高光强，

以及之前报道的干旱、紫外线、人为修剪根系、

遮阴、弱光等对植物而言都属于逆境，在这些

研究中尚没有提及逆境对植物开花的诱导   

效应。 

直到 21世纪初，Takeno团队发现短日照的
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牵牛在长日照条件下不会开花，但外加低营养、

低温等逆境处理后，营养生长停止，继而开花

结实，且后代可育并发育正常[5-6,23-24]。同期报

道的植物的“蔽阴反应”事实也是在受到弱光

胁迫条件下，植物会提前开花[25]。总结前人的

研究结果，Takeno 等首次提出了“逆境诱导开

花”的概念。之后，陆续在白苏[26]、拟南芥[27]、

矮牵牛[28]、油菜[29]、乌桕[30]和番茄[31]等植物中

相继开展了关于逆境诱导开花的研究。虽然在

不同研究中各个植物的逆境条件不同，相应的

各个植物在逆境时产生的反应也不同，但是都

奠定了逆境诱导开花的研究基础。 

2  逆境诱导开花的代谢调控机制 

PAL的抑制因子AOA可以抑制低营养和低

温诱导牵牛开花，但是这种抑制可以被水杨酸 

(Salicylic acid，SA) 的前体苯甲酸  (Benzoic 

acid) 或 SA彻底逆转[5-6]。Takeno团队进一步对

逆境诱导牵牛开花的现象进行系统研究，当将

Violet牵牛已经展开的真叶全部去掉，只保留子

叶时，依然能被低营养逆境诱导开花，子叶中

PAL和 SA的含量均上调，说明子叶在逆境诱导

牵牛开花的调控途径中发挥功能。同时，Violet

也可被低温、DNA去甲基化和短日照诱导开花，

低温条件植株体内 PAL 含量上升，但在后两种

情况下 PAL 则降低，该结果在另外一个牵牛品

种 Tendan中也得到验证，说明逆境诱导和光周

期途径调控机制不同。如果没有逆境条件，单

纯外源施加 SA并不能诱导开花，但 SA可以促

进弱逆境条件中两个品种植株开花。这些结果

表明，在逆境条件下，PAL促进 SA的合成，SA

与其他因子协同诱导牵牛开花[32]。 

对拟南芥的研究表明，UV-C胁迫可以促进

野生型拟南芥开花，且这种促进作用表现为剂

量依赖性。但是同样剂量的 UV-C对 nahG转基

因株系则无效，nahG为细菌水杨酸羟化酶，它

可以快速将 SA转化为儿茶酚。外源施加 SA可

以促进野生型拟南芥开花，但对 nahG转基因株

系同样没有效果，说明 SA参与了 UV-C诱导的

拟南芥开花[27]。前期已有报道，在长日照条件

下对短日照植物浮萍给与低营养胁迫会诱导其

开花，进一步用 PAL 的抑制剂 AOPP 处理培养

的浮萍可以阻止低营养诱导其开花，且在逆境

诱导开花的植株中检测到比对照植株更多的

SA，该结果表明，PAL/SA也参与了逆境诱导浮

萍开花。AOPP和 AOA不仅是 PAL的抑制剂，

也是生长素 IAA合成的抑制剂[33]，同时也是催

化 S-腺苷甲硫氨酸 (SAM) 向 1-氨基环丙烷-1-

羧酸 (ACC) 转化的 1-氨基环丙烷-1-羧酸合成

酶的抑制剂，抑制 ACC合成会导致其前体 SAM

的积累，SAM既促进多胺 (Polyamine，PA) 代

谢[34]，也参与 DNA甲基化[35]。这样，AOPP和

AOA 会影响到多条代谢途径，所以不仅 SA、

IAA 和 PA 也参与了牵牛低营养诱导的开花途 

径[28]。综上研究结果表明，PAL/SA、IAA和 PA

这些内源调控因子，可能相互作用，形成一个

复杂的“逆境诱导开花”代谢调控网络 (图 1)，

所以，非常有必要进一步研究其作用机理。 

3  逆境诱导开花的分子调控机制 

在探究逆境诱导开花代谢调控机制的同

时，研究人员也对其分子调控机制进行了剖析，

主要包括参与该途径的基因分析和表观遗传调

控机制解析。 

3.1  参与逆境胁迫开花途径相关基因研究进展 
迄今为止，仅有零星报道关于 FT基因参与
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了逆境诱导开花调控。拟南芥中的研究表明

UV-C 可以诱导 CO 和 FT 基因的表达[27]，外源

SA处理可以降低开花抑制因子 FLC的表达，表

明 UV-C 诱导的拟南芥开花是通过 FLC 的下调

表达和 FT的上调表达实现的。Dezar等发现 SA

可以诱导向日葵中 FT 同源基因 HAFT 的表   

达[36]。在牵牛花中也克隆到了 FT 的同源基因

PnFT1 和 PnFT2，短日照条件下两个基因均表

达促进开花[37]，但在逆境条件下只有 PnFT2表

达上调[6,38]，说明 PnFT2 同时参与光周期和逆

境诱导开花两种调控途径，而 PnFT1 只参与光

周期开花调控途径，推测 PnFT2 是牵牛开花的

必需基因，PnFT1是其功能冗余基因。 

3.2  逆境胁迫开花途径表观遗传调控研究  

进展 

近期一些研究表明，在非生物胁迫条件下，

拟南芥提前开花伴随着开花关键基因的表观遗

传变化，这些表观遗传变化包括 DNA甲基化、

组蛋白修饰和 miRNAs 的产生。伴随外界环境

的变化，细胞内会出现高水平的 DNA甲基化和

组蛋白去乙酰化等表观遗传修饰，从而引起基

因沉默[39-40]。由小 RNAs引起的 DNA甲基化是

基因沉默的前提。但是 DNA甲基化水平对拟南

芥开花时间的影响具有生态型依赖性，在不同

植物中也会有不同表现[41]。 

拟南芥乙酰化转移酶(AtGCN5)是拟南芥中

一个主要的组蛋白乙酰化转移酶。该基因突变

可以改变许多参与花芽起始调控和逆境响应基

因的表达。AtGCN5除了通过特定组蛋白的乙酰

化和去乙酰化来调控基因表达外，最近研究表

明 AtGCN5 也参与了逆境诱导的 miRNAs 的  

产生[42]。 

miRNAs是一类 20–24 nt的非编码 RNA，

在转录后水平调控基因的表达。这些小 RNA分

子通过 RNA 介导的 DNA 甲基化过程介导特定

座位 DNA的甲基化[43]。外界环境可以调控植物

中 miRNAs 的表达，例如在拟南芥和其他物种

中均鉴定了逆境诱导的保守 miRNA，并预测了

其靶基因[44]。在水稻中，高通量表达分析也揭

示了，miRNAs参与调控逆境胁迫响应基因的表

达[45]。进一步对一些拟南芥突变体的研究发现，

miRNA、逆境响应和开花之间有着密切的关系。

在 miRNAs 生物合成途径关键基因 DCL1 和

DCL3 突变体中，FLC 均高水平表达，开花延   

迟[46]。同样，在另外一个 miRNAs 生物合成途

径关键基因 HYL1 缺失的突变体中也表现为开

花延迟[47]。以上这些突变体同时还表现出对盐

和 ABA高度敏感的表型[48-49]。这些研究表明，

miRNAs参与调控植物逆境响应和开花进程。我

们在对“拟南芥逆境诱导开花”的相关研究中

发现 ath-miR169d通过对其靶基因 NF-YA2的作

用参与了拟南芥的开花调控。miR169d/NF-YA2

模块响应环境逆境信号，引起抑制因子 FLC 的

下调表达，继而解除对下游开花整合因子 FT的

抑制，FT表达上调，调控植物提前开花。进一

步通过实验表明，miR169/NF-YA2调控模块所引

起的早花现象独立于其他开花调控途径[50]。这

一实验结果也验证了前人的报道。目前正在进

行玉米逆境诱导开花的研究工作，玉米的花器

官比较特殊，雌雄两性花分离，遭遇逆境时，

常会发生花期不遇，因而其开花调控途径相对

更为复杂，目前初步表明 IAA 可能参与玉米逆

境诱导开花的调控。在这里，作者综合前人相

关代谢调控和分子调控报道并结合本实验工

作，预测了植物逆境诱导开花模型 (图 1)。 
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图 1  植物逆境诱导开花调控模式 

Fig. 1  Regulation model of stress-induced flowering 
in plants. AOPP: L-2-aminooxygen-3-phenyl acrylic 
acid; AOA: aminooxyacetic acid; PAL: phenylalanine 
ammonia-lyase; SA: salicylic acid; FT: flowering locus 
T; LFY: LEAFY; FLC: flowering locus C; IAA: indole 
acetic acid; PA: polyamine. 

 

4  总结与展望 

现有研究表明，植物可以响应多个逆境因

子开花，遭遇逆境胁迫时，植物会表现耐逆或

避逆性以降低逆境对其造成的伤害。若逆境过

于严重时，耐逆或避逆性不足以保护植物，此

时植物会提前开花有助于物种保存。逆境诱导

开花被认为是植物对逆境的极限适应，它和抗

逆性、耐逆性、避逆性同属于植物逆境生理的

核心部分，值得进一步深入研究。虽然已有研

究表明 SA和 FT基因参与一些物种的逆境诱导

开花，但实际上这是一个由激素和开花相关基

因参与的复杂调控网络，未来需要更多系统的

研究和详实的实验数据来填补这个空白。 

非生物逆境条件一方面会导致作物生长

迟缓或停滞，另一方面会引起植物生殖发育的

转变，导致诸如花期不遇、结实性差、空杆 (玉

米) 等现象，常常引起作物严重减产，因此在逆

境条件下如何保证作物正常的开花结实具有重

要的理论意义和应用价值，但逆境 (强度、持续

时间等) 如何引起植物由营养生长到生殖生长

的转换仍不清楚。 

抗逆和开花是两个相对独立的研究方向，

对二者之间的交叉调控研究较少，目前的研究

表明一些逆境相关的基因也参与了植物的开花

调控，揭示出逆境对开花调控有着深刻的影响，

也表明植物的抗逆应答与开花发育紧密相关。

逆境诱导的植物开花研究也为作物抗逆 (干旱、

密植等) 和开花分子育种研究提供了新思路。 

玉米作为我国最大的粮食、饲料和经济作物。

在低温、干旱等逆境条件下经常会出现抽雄期与

雌穗吐丝期不一致的情况，造成授粉不良或局部

授粉，出现空穗或部分结实现象，结实率大幅度

下降。同时玉米花为单性，雌雄同株，该独特的

成花系统是模式植物拟南芥和水稻所不具备的，

而且其雄花和雌穗对逆境的应答不同，是一个很

好的研究逆境诱导植物开花的模式材料。 
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