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提要: 本文介绍植物季节性休眠尤其是冬季休眠的诱导、建立、维持、解除以及重建的分子机制研究进展。
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休眠是植物抵制不良自然环境的一种保护性

的生存策略, 是在一定时间内分生组织活动停止, 并
对生长促进信号不敏感的状态, 直到休眠解除后才

能够恢复生长(Volaire 和 Norton 2006; Rohde 和
Bhalerao 2007)。休眠有多种形式, 一、二年生植

物大多是种子休眠; 多年生落叶树是芽和维管形成

层休眠; 而许多二年生或多年生草本植物则是鳞

茎、球茎、块根和块茎等休眠(表 1)。温带地区

的植物通常有冬季休眠阶段, 而有些夏季高温干旱

地区的植物有夏季休眠阶段。一般季节性的植物

休眠是通过对环境因素敏感的激素信号来调控细胞

生长发育中一些关键时期(Erwin和 Engelen-Eigles
1998)实现的。但环境因素和内源激素信号在时间

上如何整合, 彼此之间如何互作, 特别是确定它们

的下游作用因子则是近年来才开始受到关注的

(Horvath 等 2003; Tanino 2004; Rohde 和 Bhalerao
2007)。迄今为止植物的季节性休眠机制的研究主

要集中于模式植物杨树(Populus spp.)等多年生木本

植物的冬季休眠, 而对夏季休眠机制的研究则浅而

又少 。

1  植物冬季休眠的调控

植物的休眠发育进程其顺序有: 生长停止的诱

导、休眠的建立和维持[其中包括和休眠相关的一

定的形态结构(如休眠芽)的形成、脱水和寒冷驯

化] 、休眠的解除、休眠的重置等过程。

1.1  植物生长停止的诱导  休眠的第一步是生长停

止, 通常由各种可预见而稳定的环境(如光周期、

寒冷或干旱)来诱导(Nitsch 1957; Rohde和Bhalerao
2007)。迄今, 一定的临界日长诱导植物生长停止

是由光敏色素感应介导的, 其下游信号转导元件中

已取得突破性的研究进展, 即确定了一年生植物响

应光周期控制开花的CO (CONSTANS)/FT (FLOW-
ERING LOCUS T)调控途径, 不仅控制了杨树开花,
也介导了短日照所诱导的生长停止和休眠芽的形成

(Bohlenius 等 2006; Hsu 等 2006)。杨树中 FT1 和

CO 同源基因在山杨(Populus tremula)中过量表达

后, 其幼年期植株就能开花, 并且在短日照下其生

长也不停止(Bohlenius 等 2006)。采用 RNA 干扰

(RNAi)技术下调 FT1 的表达可导致杨树断生长停

止和休眠芽的形成, 这一现象的发生与日长无关

(Bohlenius等2006)。而且杨树中与FT同类的TFL1
(TERMINAL FLOWER1)/CENL1 (CENTRO RADIA-
LIS-LIKE1)特异性在肋状分生组织(rib meristem)中
表达, 其表达受光周期调节, 并可介导短日照特异

性地促进肋状分生组织的休眠(Ruonala 等 2008)。
可见FT类蛋白与生长的维持相关。在这之前的研

究结果还表明, CO/FT 调控单元参与长日照、短

日照和日中性植物的光周期诱导开花, 也参与短日

照下野生型马铃薯(Solanum tuberosum)块茎的形成

(Hayama 和 Coupland 2004; Lifschitz 等 2006;
Rodriguez-Falcon等 2006), 禾本科植物小麦和大麦

的春化和需要长日照都可以通过调控FT基因的表
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达来促进开花(Yan 等 2006)。由此看来, FT 显然

是一种多功能的调节因子, 它介导受环境控制的多

种发育途径。最近有人研究欧洲山杨和桃树

[Prunus persica (L.) Batsch]芽休眠的结果表明, 一
些与休眠相关的 MADS-box (dormancy-associated
MADS-box)基因参与休眠调控 (Hoenicka 等 2008;
Li 等 2009), 在欧洲山杨中过量表达 BpMADS4 基

因抑制其芽的休眠(Hoenicka 等 2008)。这些基因

和 FT 是否属于同一调控途径尚有待进一步研究。

1.2  植物休眠的建立  一旦植物生长结束时, 休眠状

态就通过一定的顺序激活光和激素信号转导通路而

逐渐建立起来, 直到分生组织完全对生长促进信号

不能响应为止。Ruttink 等(2007)曾对杨树休眠芽

作了非常出色的研究工作, 他们采用系统生物学方

法, 分析了从短日照诱导开始到休眠完成的全过程

中的分子事件。他们观察到, 光、乙烯和脱落酸

(abscisic acid,  ABA) 信号转导通路分别按顺序控制

休眠芽的形成和不同发育过程的起始、修饰或终

止(Rohde 等 2002; Ruttink 等 2007)。杨树 FCA
(flowering time control protein) 的同源基因在茎尖

休眠启动时表达上调(Battey 2000), 而FCA可以与

ABA结合, 在休眠建立阶段, ABA可能通过与FCA
结合而破坏后者的功能, 从而导致开花抑制因子

FLC (FLOWERING LOCUS C) 呈高水平表达 (Razem

等 2006), FLC 可能是抑制 FT 或其它靶基因的表

达而促进建立休眠。另外, 赤霉素和生长素信号通

路在休眠中也起作用(Rinne和van der Schoot 1998;
Rinne 等 2001)。休眠的建立和脱水 / 冷适应是相

伴随的, 因此伴随这一过程的是一系列适应性反应

基因的表达(Rohde 等 2002, 2007)。
此外, 休眠中染色质的重塑一直受到人们的关

注(Horvath等 2003)。马铃薯块茎休眠解除中涉及

DNA 甲基化和组蛋白乙酰化的变化(Law 和 Suttle
2003, 2005); 在杨树休眠芽和维管形成层休眠诱导

初期, 都有参与染色质重塑因子[如 FIE (FERTILI-
SATION-INDEPENDENT ENDOSPERM DEVEL
OPMENT)]的强烈上调(Ruttink 等 2007)。因此认

为, 休眠的稳定性质可能取决于染色质重塑的表达

状态 。

分生组织的最终失活是休眠诱导中的特点之

一(Ruttink 等 2007)。在诱导休眠时, 细胞周期调

控因子和细胞增殖的分子标记在休眠启动的关键时

期表达并发生变化, 在杨树休眠芽中脱落酸出现高

峰时, 细胞增殖基因如ANT和几乎所有与细胞周期

相关的基因 CDKA 和 CDKB 均下调, CYCD1 和

CYCD2 表达上调, CYCD3 表达下调(Ruttink 等

2007), 这些基因表达变化符合细胞分裂间期1 (G1)
细胞数量的相对增加(Wang 等 2004), 也与流式细

表 1  常见植物的休眠类型及其休眠器官

休眠类型                              植物     休眠器官

夏休眠 风信子(Hyacinthus orientalis) 鳞茎

郁金香(Tulipa gesneriana) 鳞茎

中国水仙(Narcissus tazetta var. chinensis) 鳞茎

仙客来(Cyclamen persicum) 块茎

番红花(Crocus sativus) 球茎

小苍兰(Freesia refracta) 球茎

铃兰(又称草玉铃) (Convallaria majalis) 根茎

洋葱(Allium cepa) 鳞茎

大蒜(Allium sativum var. viviparum) 鳞茎

马铃薯(Solanum tuberosum) 块茎

冬休眠 唐菖蒲(Gladiolus gandavensis) 球茎

百合(Lilium spp) 鳞茎

大丽花(Dahlia pinnata) 块根

美人蕉(Canna indica) 根茎

石蒜(Lycoris radiata) 鳞茎

晚香玉(Polianthes tuberosa) 鳞茎

蛇鞭菊(Liatris spicata) 块茎

球根秋海棠(Begonia tuberhybrida) 块茎

多数温带落叶木本植物 芽、维管形成层
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胞仪的数据所显示的休眠芽的细胞主要停滞于G1
期的结果相符(Rohde等 1997; Ruttink等 2007)。而

杨树的形成层在过渡到休眠之前, E2F磷酸化增加,
而磷酸化视网膜母细胞瘤基因蛋白(retino-blastoma
protein)则在过渡到内生休眠之后才下降 (Espinosa-
Ruiz 等 2004)。
1.3  植物休眠的维持  由于休眠是分生组织细胞对

生长促进信号不敏感的一种状态(Rohde和Bhalerao
2007), 一旦休眠建立, 其维持机制至今还不清楚。

在白桦树(Betula pubescens)芽的休眠进程中, 其分

生组织细胞的胞间连丝被β-1,3-D葡聚糖形成的胼

胝质堵塞, 直到经过一定低温即在休眠解除时, 胞
间连丝才重新通畅(Rinne 和 van der Schoot 1998;
Rinne 等 2001)。可见在植物转变为内生休眠时分

生组织细胞因和周围细胞的胞间连丝通道受阻断而

彼此孤立起来, 以致于与生长促进信号绝缘。在冷

杉形成层细胞从生长到休眠的不断转变周期中, 形
成层细胞中的生长素水平并不改变, 但生长素响应

则发生变化(Little 和 Bonga 1974; Uggla 等 1996)。
1.4  植物休眠的解除  冬季休眠解除需要低温。植

物休眠解除所需要的低温程度和时间因植物而异,
为此 Chouard (1960)提出 “ 需冷量 ” (chi ll ing
requirement)的概念。在实际生产中, 人们常用变

温处理方法或用促进生长的激素打破植物休眠

(Huang等 2001; Sun等 2003; Qian等 2004; Yang等
2005)。但在休眠解除的分子机制尚不清楚的情况

下, 由于不同植物休眠时停滞的细胞周期时相的不

同, 彼此得到的结果常常有些矛盾。一定时间的低

温也是春化作用促进植物开花的必要条件, 其分子

机制在拟南芥中已经研究得比较清楚, 有研究发现,
低温主要是通过抑制其体内开花抑制因子 FLC 的
表达而促进开花的, 并且这种抑制是通过染色质修

饰的表遗传调控(epigenetic regulation), 也即其效应

只能通过细胞有丝分裂保留, 但不能传给经过减数

分裂的子代(Bastow等 2004; Sung和Amasino 2004;
Mylne 等 2006; Sung 等 2006)。植物冬季休眠的

解除也要经过一定时间的低温, 低温有恢复植物生

长的作用, 但并不促进植物生长。最近有研究发

现, 在杨树休眠芽解除的低温处理过程中, 有类似

于春化作用途径中的FLC-like基因差异表达(Chen
和 Coleman 2006), 目前对 FLC 类似因子在休眠解

除中的作用还不清楚。

1.5  多年生植物中休眠的重置(dormancy reset)  与
一年生植物春化作用不同的是, 春化作用的表遗传

标记(epigenetic marker)在植物经历减数分裂过程中

发生重置, 导致其子代生长过程中再次需要低温才

能开花(Mylne 等 2006)。而多年生植物的营养器

官分生组织细胞不进行减数分裂, 一旦植物经历低

温休眠被解除并恢复生长时, 就需要休眠重置。如

果表遗传调控参与诱导休眠, 则表遗传标记就必须

重置, 营养分生组织的重置机制可能不同于春化作

用的重置。

2  植物夏季休眠的调控

夏季休眠的植物有许多种,  如葱属、兰科、

禾本科和百合科中的一些植物。它们的休眠机制

很少受到人们的关注。

2.1  夏季休眠的诱导  植物夏季休眠的启动是一个

程序性的自主发育过程(Naor 和 Kigel 2002), 也可

以说是一种环境诱导的过程。在诱导型的夏季休

眠中, 一般是随着日长和温度的增加, 植物的分生

组织开始进入内生休眠(Ofir 和 Kigel 2007)。植物

处于冬季条件下, 如给予以短日照和低温预处理, 植
物对这些环境因素即发生响应(Ofir 和 Kigel 1999,
2006)。自然条件下这种诱导反应常发生在初冬,
冬季的早期诱导因素可通过赤霉素或 ABA 介导

(Ofir和Kigel 1998)。在非诱导的短日照条件下, 缺
水和 ABA 都能够诱导鳞茎早熟禾(Poa bulbosa)的
休眠。缺水诱导的休眠和植物体内ABA含量增加

有关系。但是这些环境条件的分子途径及其下游

靶因子还很少有研究报道。对洋葱(Allium cepa)
的夏季休眠研究很多, 但多数集中于休眠过程中生

理生化变化(陈沁滨等 2007)。
2.2  夏季休眠的解除  进行生理性休眠的植物即使

在适合生长的环境条件下也不生长, 只有经过夏季

高温, 休眠才逐步解除(Ofir 和 Kigel 2007), 这可能

和冬季休眠解除需要一定时间的低温类似, 夏季休

眠可能需要一定时间的高温, 但是这方面的研究很

少。鳞茎早熟禾休眠的研究表明, 其鳞茎在 40 ℃
的干燥条件下贮存 2 个月后, 休眠即可解除, 与休

眠诱导不同的是, 休眠解除过程中ABA的水平变化

不大(Ofir 和 Kigel 2007)。通过高温解除生理休眠

后, 具有恢复生长能力的植物也可能处于强迫性休

眠状态, 直到初秋温度降低时, 生长才重新恢复(Ofir
1986)。
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3  结语

休眠是环境条件和内源复杂信号转导网络共

同调节的植物发育事件。植物冬季休眠的分子调

控机制在一些模式植物中已得到一定程度的揭示,
尤其是开花与休眠调控的机制有很多是类似的, 如
都有表遗传特性和相同的发育分子调控单元(如
CO/FT) (Bohlenius 等 2006), 对于休眠调控来说,
CO/FT调控单元如何启动休眠下游因子, 以及和其

它诱导信号所导致的休眠之间的关系可能是今后进

一步研究的方向。相对而言, 由于缺少模式植物,
人们对夏季休眠调控机制的认识还很有限, 而对休

眠过程中的分子事件也缺少认识。如介导长日照

植物拟南芥开花的CO/FT, 它也介导短日照植物水

稻的开花, 唯一不同的是, CO在不同植物中是分别

作为转录调控的正、负调节因子而起作用的

(Hayama 和 Coupland 2004)。以此类推, 在植物冬

季休眠中的分子调控单元或分子标记有可能会被用

于控制植物夏季休眠中的调控过程, 这可能是研究

植物夏季休眠调控机制的一种途径。
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