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摘要  开花生热是某些植物科属在长期进化过程中形成的一项重要适应机制, 有助于植物花

器官抵御低温伤害, 并且能够促进昆虫访花和传粉受精, 对于确保植物的生殖成功具有重要的

生物学意义. 本文基于国内外近年来植物开花生热研究方面取得的重要进展, 结合开花生热活

体实时检测的技术发展, 对植物开花生热的类型、生物学功能以及调控机制进行综述, 并展望

了植物开花生热研究领域亟待解决的重要问题. 
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植物的开花生热效应(floral thermogenesis)是指

一些植物类群在开花繁殖过程中 , 花器官能够自主

地产生热量, 并可以对自身温度加以调控[1], 使花部

温度明显高于周围环境温度 , 从而促使生殖发育顺

利完成的现象 [2,3]. 尽管植物的所有器官在新陈代谢

活动中 , 均能产生一些热量 , 但是 , 在大多数植物

中 , 这种生热反应表现非常缓慢 , 或是热量释放很

少, 因而没有明显的温度上升 [4]. 与此不同的是, 开

花生热植物的花器官在短期内能够产生大量热量 , 

从而提高花部温度 , 有的甚至使花器官与环境温差

高达35℃ , 如臭菘 (Symplocarpus foetidus)[5,6]. 越来

越多的研究表明, 开花生热在植物生殖发育过程中, 

具有多样的生物学功能: 开花生热不仅可以防止花

器官遭受低温伤害 [7], 还可以直接以热能回报(heat 

reward)的形式来增加吸引昆虫访花的筹码 , 即产生

的热量吸引昆虫在花内停留 , 使其得以汲取能量进

行交配或飞行等活动 [8]; 甚至可以通过促进花香的

释放, 进而吸引昆虫访花 [9,10]. 因此, 开花生热是植

物抵御外界不良环境和主动促进生殖成功的有效适

应对策 , 在生殖发育过程中具有重要的生物学功能

和意义 , 近年来已成为国际上植物功能研究领域中

的一个热点问题, 备受植物生物学研究者的重视.  

近年来, 随着研究技术的进步, 植物开花生热的

研究取得了显著的进展 . 高分辨率的红外活体成像

技术(infrared thermography)的广泛应用, 使得研究者

能够更加精确地了解植物开花生热的表型和生热过

程 . 并且 , 高通量技术的发展 , 尤其是气相色谱-质

谱联用(gas chromatography-mass sepetrometry, GC- 

MS)分析以及转录组测序、miRNA测序等高通量测序

技术的应用 , 为开花生热调控机制的研究带来了便

利. 由于这些先进技术的广泛应用, 开花生热的生物

学功能及其调控机制等方面的研究也取得了较为重

要的进展 . 本文综合近年来开花生热研究领域的主

要研究进展, 对植物开花生热的表型、生物学功能及

其调控机制进行综述 , 并展望了这一领域亟待深入

研究的科学问题.  

1  开花生热的精确检测及生热类型 

植物中的开花生热现象最早由法国博物学家

Jean-Baptiste Lamarck于1778年在海芋属(Arum spp.)



 
 
 

 

  3107 

评 述 

植物中发现 [11]. 然而由于植物生热是一个连续变化

的动态过程, 释放的能量无法瞬时捕获, 加之外界自

然环境的温度波动干扰 , 在早期缺乏有效技术手段

的情况下 , 一直无法实现开花生热中花器官能量释

放和温度变化的实时测定和动态记录. 随后, 有研究

发现温度在生热的花中是不均匀分布的 , 由此推测

并不是整个花朵都具有生热的能力 , 生热是由花器

官的特定组织产生. 然而, 在寒冷的自然环境中, 开

花生热所产生的这些毫瓦级(mW)的热量散失很快 , 

用常规的温度记录方式 , 无法达到快速记录温度变

化的目的 , 也就无法精确地定位生热的发生部位和

发生过程. 直到红外线成像技术的发明和应用, 使得

植物开花生热的研究在表型观测上实现了质的飞跃, 

进而为实现后续的深入研究奠定了重要的基础.  

红外线(infrared rays)是太阳光谱中诸多不可见

光线中的一种 , 其波长大于可见光 , 约为 0.75~ 

1000.00 μm. 红外线可包含3部分 , 即近红外线 , 波

长为0.75~1.50 μm; 中红外线, 波长为1.50~6.00 μm; 

远红外线 , 波长为6.00~1000.00 μm. 红外成像技术

最早被应用于军事需求 , 其通过传感器捕获物体所

发射的红外线 , 进而通过光谱成像仪成像实现实时

动态的红外影像 [12]. 随着高分辨率红外成像系统的

发展, 该技术作为一种无损伤活体检测手段, 已经在

多领域中被广泛用于检测温度变化和定位热量释放.  

红外成像技术于20世纪90年代开始被用于植物

的开花生热研究 [13]. 植物在开花生热时 , 花器官释

放大量热量, 从而发出红外线. 通过红外成像技术 , 

人们在一些生热植物中确定了主要的开花生热部位, 

例如 , 雌蕊群为木兰科植物玉兰花器官的主要生热

部位[14], 天南星科臭菘(S. foetidus)生热主要来源于

肉穗花序的上部 [15], 而天南星科大野芋(Colocasia 

gigantean)开花生热的主要部位则是位于肉穗花序下

部的退化雄蕊 [16]. 近来 , 随着光学和红外技术的发

展, 本研究组通过加载微距镜头, 成功实现了生热植

物体的红外微距成像, 提高了红外成像的分辨率(图

1). 这一技术进展大大提高了对植物开花生热组织

定位的准确性. 近年来, 科学研究力求在最接近生理

活性状态下, 对生命本质进行探索, 无损伤活体检测

技术在植物研究中的重要性日益凸显. 本研究组在国

际上率先将红外成像技术与热偶探针(直径0.5 mm, 成

像时间3~5 s)相结合, 实现了对于植物花部温度瞬时

变化的红外成像以及瞬时热量捕获 ,  为活体红外 

 

图 1  (网络版彩色)开花生热时期玉兰花部器官的实景(a)和红外线

成像(b)图片(改自文献 14). 红外成像图片(b)中颜色梯度表示不同的

温度, 具体温度数值见右侧的温度标尺. 短箭头所指区域为花部主

要生热部位. Pe: 花被片; Gy: 雌蕊群; An: 雄蕊群 
Figure 1  (Color online) Ture color photograph (a) and infrared thermal 
image (b) of the thermogenic flower (modified from references 14). The 
scale in figure (b) indicates the temperature range. The short arrowsindi-
cate the thermogenic part. Pe: petals; Gy: gynoecium; An: androecium 

成像在植物中的应用研究开辟了更精确测定的新途

径[10,14]. 并且在木兰科植物开花生热的研究中, 成功研

制了适合于植物实时活体动态观测的微距镜头, 从而

实现了木兰科植物花器官生热部位的准确界定[14].  

开花生热植物具有不同的生热模式(图2). 有的

开花生热植物在花期产生的热量 , 能够将花器官的

温度维持在相对恒定的范围内 , 使花部温度不随外

界环境温度波动而变化(图2(a)). 这种生热模式为生

热调控型 (thermoregulation). 莲科的荷花 (Nelumbo 

nucifera)[18], 天南星科的裂叶喜林芋 (Philodendron 

selloum)[19]和臭菘(S. foetidus)[20]等均属于这一类型 . 

此外, 还有些开花生热植物, 尽管花部温度始终高于

环境温度, 但不能保持恒定, 而是随着外界环境温度

变化 , 有生热高峰值的曲线变化(图2(b)), 如天南星

科的伏都百合 (Dracunculus vulgaris)[21]、巨型海芋

(Helicodiceros muscivorus)[22], 以及木兰科的卵叶木

兰(Magnolia ovata)、玉兰(M. denudata)、武当木兰(M. 

sprengeri)[10,14,23]. 这一生热类型为假生热调控型

(pseudo-thermoregulation). 在气候变化多端的自然环

境中 , 开花生热植物在与环境协同进化过程中形成

了上述不同的生热类型. 从能量利用角度看, 假生热

调控植物似乎以更少的热量消耗获得生殖成功 , 更

符合植物的有效能量分配.  

此外 , 生热类型与访花昆虫的习性存在着密切

关系, 如木兰科植物武当木兰(M. sprengeri)具有两

个生热高峰 , 分别发生在花香浓郁的雌蕊成熟期和 
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图 2  (网络版彩色)植物开花生热的类型(改自[17]). (a) 生热调控

(thermoregulatory)生热类型 ; (b) 假生热调控 (pseudo-thermoregul- 

atory)生热类型 
Figure 2  (Color online) Different patterns of heat production in ther-
mogenic flowers (modified from [17]). (a) Thermoregulatory pattern; (b) 
pseudo-thermoregulation pattern 

雄蕊成熟期[10]. 露尾甲属昆虫(Epuraea sp., Nitidulidae)

作为其有效传粉昆虫, 其访花高峰巧妙地与白天的生

热高峰相重合. 而值得注意的是, 在夜间开花的木兰

科植物中卵叶木兰(M. ovata)和塔毛利帕斯木兰(M. 

tamaulipana), 生热高峰发生在夜晚, 其访花昆虫方头

甲属昆虫(Cyclocephala, Scarabaeidae)则表现为夜间访

花习性[23~25]. 因此, 为了最大限度地促进生殖成功, 虫

媒植物采用各种策略吸引访花昆虫为其传粉. 尽管目

前已发现植物的生热类型与有效传粉昆虫的访花习  

性具有极大的相关性, 但是这其中的协同进化机制还

需要进一步的科学试验和数据支持.  

2  开花生热在生殖生物学中的重要作用 

开花生热不仅可以防止花部器官遭受低温伤害, 

而且在传粉生物学, 特别是植物与昆虫之间的互作关

系中扮演着重要角色[7,9]. 有研究者认为花部产生的热

量可以直接以热能的形式提供给访花昆虫[5,8], 在某种

程度上是对昆虫的一种直接能量的回报. 也有研究发

现, 在植物开花生热的高峰期花香浓郁, 主要花香成

分含量有明显的增加[10,26]; 生热结束时, 香气也随着变

淡直至消失. 这表明香味的释放与花部生热存在着密

切联系. 因此, 开花生热还有可能通过促进花香的释

放, 吸引昆虫访花. 通过大量的综合研究, 这一假说已

经在木兰科植物中被证实[10].  

近年来, 本研究组首先使用红外成像与热偶探针

相结合的技术, 发现了早春开花的木兰科植物武当木

兰(M. sprengeri)具有开花生热效应. 在使用高分辨率

红外成像系统对生热组织进行准确定位的基础上, 进

一步持续观测了开花期间生热组织的温度变化. 其花

部的生热部位主要是雌蕊群, 生热类型为假生热调控

(pseudo-thermoregulation), 具有两个显著的生热高峰, 

分别发生于雌蕊成熟期和雄蕊成熟期(图3). 生热高峰

期与传粉昆虫访花时间完全一致. 更有趣的是, 花香

有机挥发物(volatile organic compounds)的GC-MS分析 

 

 

图3  (网络版彩色)武当木兰(M. sprengeri)开花生热中的温度动态变化(改自文献[10]). 开花生热过程包括4个阶段: 阶段1, 花蕾期(生热前期); 阶

段 2, 雌蕊期(生热高峰Ⅰ); 阶段 3, 雄蕊前期; 阶段 4, 雄蕊期(生热高峰Ⅱ). 图中的生热图片a, b分别为雌蕊期和雄蕊期的红外成像图片 
Figure 3  (Color online) Changes in temperatures of M. sprengeri during floral thermogenesis (modified from Ref. [10]). Floral thermogenesis in-
cluding 4 stages: stage 1, pre-pistillate; stage 2, pistillate; stage 3, pre-staminate; stage 4, staminate. (a) and (b) are Infrared thermal images of pistillate 
and staminate stage 



 
 
 

 

  3109 

评 述 

表明 , 两个高峰时期的花香成分高度相似 , 揭示了 

玉兰花具有花香模拟(odour mimicry)机制, 即雌蕊阶

段的花朵模拟雄蕊阶段花朵的花香成分 , 以吸引传

粉昆虫访花 . 鉴于雌蕊期的玉兰花不能为昆虫提供

花粉回报 , 其花香模拟机制可以促使相同的传粉  

昆虫访问雌蕊和雄蕊阶段的花朵 , 对于其顺利授  

粉极其重要 [10]. 综上 , 在气候变化多端的自然环境

中, 开花生热无疑是植物抵御外界不良环境, 促进生

殖成功的一种适应对策 , 是植物与环境长期协同进

化的结果 [27], 在生殖发育过程中具有重要的生物学

意义.  

3  植物开花生热的调控机制 

尽管对于开花生热现象的生物学功能 , 已有了

较为统一的看法 , 但是对其内部调控机制的认识却

一直存在争议 . 早期研究发现交替氧化途径可能在

开花生热中起作用[28,29]. 交替氧化酶(alternative oxi-

dase, AOX)是一种植物细胞中广泛存在且定位于线

粒体内膜的末端氧化酶 , 其介导的交替氧化途径是

线粒体电子传递链(electron transport chain, ETC)复合

物Ⅲ(细胞色素bc1)和复合物Ⅳ(细胞色素c氧化酶)的

旁路[30,31].  

在电子传递链主路, 即细胞色素途径中, 三羧酸

循环产生的还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸 (reduced 

form of nicotinamide-adenine dinucleotide, NADH)和

琥珀酸分别将电子传递给复合物Ⅰ(NADH脱氢酶)和

复合物Ⅱ(琥珀酸脱氢酶). 复合物Ⅰ和复合物Ⅱ将电

子传递给泛醌, 再经由复合体Ⅲ传递给复合体Ⅳ, 最

终将电子传递给O2, 并将其还原为H2O. AOX介导的

交替氧化途径则可以使电子绕过复合体Ⅲ和Ⅳ , 而

经由泛醌传递给AOX, 再由AOX传递给O2
[31,32]. 在

电子传递的过程中, 复合体Ⅰ, Ⅲ, Ⅳ都会将线粒体

基质中的H+泵出到线粒体内膜与外膜之间的膜间隙. 

由于线粒体内膜对质子是不通透的 , 这些质子的转

移会导致线粒体基质与膜间隙之间产生跨膜质子电

化学势梯度. 线粒体内膜上的ATP合酶(ATPase) 则可

以利用这一质子电化学势梯度, 将质子通过ATP合酶

(ATPase)返回线粒体基质而释放的自由能用于合成三

磷酸腺苷(adenosine triphosphate, ATP). 在交替氧化

途径中, 由于电子传递不通过复合体Ⅲ和Ⅳ, 而是直

接由AOX传递给氧气, 并将O2还原成H2O(图4).  

AOX是一种二铁基羧化蛋白, 具有一个保守的 

 

 

图 4  (网络版彩色)植物线粒体中的电子传递链与能量产生. 在电子传递链主路, 即细胞色素途径中, 电子由三羧酸循环的中间产物NADH和

琥珀酸分别传递至电子传递复合体Ⅰ(complex Ⅰ)和复合体Ⅱ(complex Ⅱ), 再传递至泛醌(ubiquinone, UQ), 之后分别经过复合体Ⅲ(complex 

Ⅲ)和复合体Ⅳ(complex Ⅳ), 最终传递至O2, 形成H2O. 而在电子传递链支路, 即选择性呼吸途径, 电子经由泛醌(UQ)传递至交替氧化酶

(alternative oxidase, AOX), 再传递至O2. 在电子传递过程中, 线粒体基质中的H+经由复合体Ⅰ, Ⅲ, Ⅳ泵出至膜间隙, 从而形成跨膜电子势梯

度. 在呼吸作用的氧化磷酸化过程中, H+经由ATP合酶(ATPase)返回线粒体基质, 而ATPase将H+释放的能量用于ATP的合成. 线粒体解偶联蛋

白(uncoupling protein, UCPs)的存在则可以将H+从膜间隙返回线粒体基质的过程与ATP合成的过程解偶联, 从而将大量的能量以热能的形式  

释放 
Figure 4  (Color online) Electron transport chain and energy production in plant mitochondria. In cytochrome c pathway, NADH and succinic acid 
transfer electrons to complexⅠand complex Ⅱ respectively, and then transfer to the UQ pool. Electrons in UQ are then passed to complex Ⅲ, cyto-

chrome c and finally complex Ⅳ, which catalyzes the reduction of O2 to H2O. But in another branch pathway, electrons flow from UQ to AOX corre-
sponds with the reduction of O2 to H2O. During the process of oxidative phosphorylation, H+ is translocated to inner membrane space of mitochondria 
via ATPase and proton motive force is used to generate ATP. The presence of UCPs can uncouple the transmembrane of H+ with ATP synthesis, and 
energy release as heating 
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包含4个谷氨酸和2个组氨酸的铁离子结合域 [33]. 通

过点突变的遗传学研究 , 人们已经鉴定了AOX蛋白

中具有催化活性的关键残基 [34]. 并且 , 电子顺磁共

振技术(electron paramagnetic resonance, EPR)和傅里

叶变换红外光谱(fourier transform infrared spectros-

copy, FTIR)等显微镜技术已经证实了AOX蛋白的双

核铁中心区域确实能够将O2还原成H2O
[35,36]. 此外 , 

人们还鉴定出了AOX蛋白的一些用于结合泛醌的残

基[37,38]. AOX在细胞中以二聚体的形式存在, 其活性

受到二硫键的氧化还原调节 , 在还原状态下具有活

性 , 而在氧化状态下不具活性 [39]. 由于电子传递链

AOX途径中 , 只有电子经过复合体Ⅰ时有质子被泵

出至线粒体膜间隙 , 不利于线粒体的跨膜质子电化

学势梯度的建立, 仅能产生少量的ATP, 而大量能量

以热能的形式释放 . 在正常状态下 , 植物体内AOX

蛋白的表达水平并不高; 而在寒冷、损伤、干旱等逆

境胁迫下 , AOX则会大量表达 [40]. 这些研究表明

AOX在植物抵抗环境胁迫方面可能发挥着重要的  

作用.  

氧气同位素分离(oxygen isotope discrimination)

和GC-MS分析已经表明在荷花(N. nucifera)中, AOX

介导的呼吸途径在花部生热前后发生了显著变

化 [41,42]. 在荷花花部温度与环境温度相差不大时

(16℃以下), AOX途径不明显. 但是当花部温度高于

环境温度16℃以上时 , AOX途径的呼吸作用显著增

强 , 在生热最高峰时AOX途径所占总呼吸作用的比

重达到75%. 而在整个生热过程中, 细胞色素途径的

呼吸作用却没有发生明显的变化 [41]. 随后 , Grant等

人 [42]通过分离线粒体蛋白和免疫印迹 (immunoblot)

的方法发现在AOX蛋白的表达量在生热开始时急速

上调, 而在生热过程中则维持在一个稳定的水平. 由

此可见, AOX蛋白与荷花的开花生热有关.  

然而, 随着研究的不断深入, 研究者发现植物线

粒体解偶联蛋白(uncoupling proteins, UCPs)也与植物

的开花生热有关 , AOX调控植物开花生热的理论开

始受到挑战 [43,44]. UCPs是位于线粒体内膜上的一类

转运蛋白 , 在真核生物中广泛存在 , 在呼吸代谢中 , 

其通过脂肪酸将H+从膜间隙转运到线粒体基质中[45], 

能够解除电子传递链与ATP合成之间的偶联关系 , 

从而使氧化磷酸化反应中原本用于ATP合成的能量

以热能的形式释放出来[46,47]. 目前, 在动物组织中已

经发现5种UCP亚型 : UCP1, UCP2, UCP3, UCP4, 

UCP5[45]. 在动物棕色脂肪组织中 , UCP的解偶联作

用 对 生 热 以 及 热 能 的 释 放 起 着 重 要 的 调 控 作

用[44,47,48]. 而UCP蛋白在植物的大部分组织中均有表

达[53,56], 特别是在植物开花生热过程中, UCP基因或

者蛋白的表达量表现出显著上升, 如裂叶喜林芋(P. 

selloum)和臭菘属的肾叶臭菘(S. renifolius)[49,50]. 这

些结果表明UCP蛋白也有可能参与调控植物的开花

生热. 然而到目前为止, 在植物开花生热过程中, 尚

不清楚AOX和UCP蛋白的调控作用之间的关系 . 有

假说认为AOX或者UCP蛋白对开花生热的调控作用

取决于花器官呼吸代谢的底物 . 如果呼吸代谢底物

为糖类, 则可能是AOX起作用; 如果为脂类, 则可能

是UCP起调控作用[50], 然而目前并没有得到证实.  

近年来 , 高通量测序技术的发展使研究者们能

够更加深入地了解开花生热的复杂调控网络 . 通过

superSAGE测序 , 研究者发现在生热植物肾叶臭菘

(S. renifolius)中, 开花生热时和生热之后, 花器官的

基因表达发生了显著改变 [51]. 最重要的是 , 与生热

之后 (post-thermogenic) 的花器官相比 , 生热阶段

(thermogenic)的花器官中, 大量与细胞呼吸、线粒体

功能以及线粒体合成有关的基因显著上调表达 [51]. 

因此 , 细胞呼吸作用的增强可能在短期的植物生热

中发挥作用 . 由于生热调控类型的植物开花生热在

整个花期一直持续, 这一长期的生热过程中, 线粒体

的大量合成可能也扮演着重要角色[51].  

近期 , 本研究组还通过高通量测序发现miRNA

在植物的开花生热中也起着重要的调控作用 . miR-

NA是一类21~25 nt的非编码RNA, 在植物中通过切

割mRNA而调控靶基因表达水平 , 参与调控植物的

生长发育、细胞分化、开花、抗病毒和胁迫响应等多

种生理过程 [52~55]. 通过miRNA测序技术 , 在玉兰花

中鉴定了114条miRNA, 并且发现17条miRNA在非生

热时期(花蕾期)和生热时期(雌蕊期, 雄蕊期)的表达

量有显著差异, 表明这些序列与生热过程密切相关. 

更进一步发现 , 这些与生热有关的miRNA靶基因主

要与聚戊烯基转移酶激活和光合电子传递有关 . 聚

戊烯基转移酶位于植物线粒体中, 能限制辅酶Q的生

物合成, 而辅酶Q是产生ATP的呼吸链上重要的组成

部分, 因此, miRNA可能通过限制辅酶Q的生物合成

而降低ATP的合成 , 从而利于能量以热能形式释

放 [56]. 此外 , 这些生热有关的miRNA靶基因也与光

合电子传递有关 . 这表明在节律性生热的假生热调
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控类型中 , miRNA也可能通过调控花器官的光反应

(light response)而调控其开花生热[56]. 总之, 这些研究

结果都表明植物的开花生热可能涉及极其复杂的调控

网络, 亟待进一步的深入研究来揭开其神秘面纱.  

4  总结与展望 

通过大量的研究 , 人们已经对于植物开花生热

的功能及其调控有了一定程度的了解 , 但是依然有

许多问题亟待解决 . 尽管研究者已经鉴定了AOX和

UCP两个与植物开花生热有关的重要调控蛋白 , 然

而这两个蛋白在开花生热过程中的作用及其相互关

系还不清楚. 此外, 线粒体作为动植物呼吸和能量代

谢的重要场所 , 在开花生热的能量供应中扮演着怎

样的角色, 目前, 亟需发展新技术和新方法在活体状

态下研究AOX, UCP以及线粒体如何参与开花生热的

调控 , 以及除线粒体之外是否有其他的生热途径也

值得探究. 并且, 开花生热的植物包含两种不同的生

热类型, 即生热调控和假生热调控, 这两种生热类型

的调控机理是否存在差异 , 以及这些差异又表现在

哪些方面, 都是亟需解决的问题. 此外, 生热调控和

假生热调控的花朵在植物-昆虫互作中的能量消耗也

具有显而易见的差异 . 这些差异的生热类型也可能

与植物-昆虫协同进化过程有关. 而在这协同进化过

程中 , 哪些基因参与这个过程? 这些基因的系统分

布和演化规律如何? 这些问题在将来的植物开花生

热研究中都是需要重点关注的科学问题. 
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