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摘　要:环境因子在高等植物的生长发育调控中起着重要作用。本文从光周期和低温角度对烟草早花的影响的研究进展进行了

分析和综述 ,期望为烟草早花机理和控制技术研究提供有益的参考。
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　　烟草是以收获叶片为目的的经济作物 ,人们通过

打顶人为地中断其生殖发育进程。生长正常的烟株花

期多在移栽后的 60 d左右 ,可留下 20 ～ 22片的有效

叶[ 1] 。出现早花的烟株 ,由于新的叶片形成受到抑制 ,

使烟株的高度降低 、叶片数锐减。烟草种植时 ,通常是

按照每株烟形成 20 ～ 22片有效叶进行施肥和栽培管

理。早花的出现将使烟株的每片叶 ,特别是上部叶在

生长中得到的肥料数量增大 ,致使叶片组织结构生长

异常 ,导致烟株各部位叶片的组成比例和化学成分失

调 ,造成上部烟叶的可用性降低 。此外 , 对于早花烟

株 ,人们往往会加强肥水管理 ,以弥补少叶造成的产量

损失 ,由于肥料的追施使土壤供肥状况更加难以预测

和掌握。因此 ,烟草出现早花不仅削弱烟株的生长势 ,

降低烟叶产量 ,还会严重影响烟叶内在化学成分的协

调 ,进而影响到烟叶品质 。

1　植物成花的决定态与成花生理信号

1.1　成花的决定态

植物组织的成花决定是一个逐步发展的过程 ,成

花决定态是可以被某一组织的一些细胞获得而不需整

个组织所有细胞同时获得的状态。细胞的成花决定态

则具有全或无的特性 。当分生组织中成花决定态细胞

达到一定数量时就形成花 ,而未达到一定数量时就分

化叶 、节—节间 。成花决定态的详细机理至今尚无法

解释 ,它仅说明了发育过程的某些细胞或组织发生的

某种变化 ,而不能说明这一变化的生理生化基础。要

说明某一植物是否进入成花决定态就必须观察到花原

基是否形成。

叶片是成花决定态建立所必需的。但并非所有叶

片都能感受到外界信号并产生成花生理信号 。一般说
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来 ,叶片在成熟期的诱导能力最强 ,烟草的叶片长度必

须达到10 cm后才具有诱导成花的能力[ 2] 。

许多研究表明根的发生和发育对成花具有抑制作

用 ,在去除部分根系后则对植物的成花具有促进作

用[ 3] 。另外 ,抑制根系生长的各种条件都具有促进成

花的效应。烟草的不同基因型影响着根-茎尖的相互

作用
[ 4]
。总之 ,根和叶对分生组织分化花芽的影响与

顶端分生组织对成花生理信号的感受能力相同 ,对烟

株的成花具有同等的重要作用[ 2] 。

1.2　成花生理信号

大多数植物茎尖分生组织的生长模式从营养生长

转变为生殖生长 ,是受来自包括茎尖在内的各种组织

器官的多种信号调控的。植物在感受各种环境信号后

会产生许多与成花有关的物质 ,而这些物质被称为成

花生理信号 。傅永福等[ 5]对多种成花生理信号(如糖

类 ,细胞分裂素 ,赤霉素 ,生长素 ,乙烯 ,脱落酸 ,多胺 ,

水杨酸 ,玉米赤霉烯酮 ,寡糖素 ,多肽和苯丙氨酸类化

合物等)作了综述 ,指出同一物质不仅在不同植物中 ,

而且在同一植物的不同时期的作用可能是不同的 。

成花是一个非常复杂的多层次 、多元化反应过程 ,

每一个反应都可能存在调节位点及相应的调节物 。而

且现在还不能说清楚 ,哪些物质是反应的原因 ,哪些是

反应的结果 。有关成花信号形成的基因调控尚不清

楚。但已有线索 ,如 mm (Maryland mammoth)等位基因

可能减少烟草茎端成花生理信号的活性
[ 6]
。

2　光周期与烟草早花的关系

植物的光周期现象是指日照长短控制植物开花的

现象。Garner在研究烟草时首先提出光周期现象的概

念 ,指出光周期在营养生长向生殖生长的转变过程中

具有重要作用;Knott用实验证明了叶片是光周期接受

器官 ,他将叶片置于长日照下 ,生长点置于短日照下 ,

短日植物不开花[ 7] 。

国内有关光周期对烟草早花影响的研究尚少 。丁

巨波等
[ 8]
研究指出:多数烤烟品种的开花对光周期的

反应不灵敏 ,多为日中性或近短日性 ,唯有多叶品种是

强短日性。王秀蓉[ 9]的研究证明了烤烟多叶品种”革

新”5号的短日性 ,对其 6 ～ 7叶期和 9 ～ 10叶期给予

10 h的短日照处理 ,烟株花芽分化和现蕾均有不同程

度的提前 。而对于目前广泛种植的少叶品种的光周期

特性的认识 ,则存在一定的分歧 。曹显祖等[ 10]对供试

的3种类型的9 个烟草品种分别给予全生育期 10 h/

d 、13 h/d和 16 h/d的光照处理 ,对其现蕾时需要的天

数进行了显著性测验 ,结果表明烤烟品种 NC89和白

肋烟为短日性 ,其余烤烟品种 K326 、G-80 、NC82 、G-28 、

G140 、McN944和香料烟均为日中性 。颜合洪等
[ 11]
研

究发现 ,烤烟品种 NC89 、K326 、G-80和 NC82在不同时

期经历 11 h/d 的短日照处理后 ,烟株现蕾提前 ,主茎

生物学叶数减少 ,以 11 ～ 13叶期处理差异最显著 ,表

明NC89 、K326 、G-80和 NC82 对光周期的反应均具有

短日性。

这些结论的不同 ,可能由于各自的试验方法存在

差异而造成 ,这也在一定程度上提示我们 ,在对烟草光

周期特性的研究和判断方面 ,尚缺乏一个科学的统一

的评价体系。

3　低温与烟草早花的关系

光周期现象是植物对日照长度周期性变化的反

应 ,但是日照长度并不是唯一显示一年中季节变化的

环境因素 。温度也是调节植物成花的重要因素。低温

直接作用的部位和产生反应的部位都是茎端生长点 ,

这已得到很多人的认可。

就烟草而言 ,目前对其叶片感受低温的敏感时期

仍然存在争议。文家仁
[ 12]
调查提出:烟株 4片叶以前

遇上低温 ,不会出现早花;5 片叶时遇上低温 ,早花率

达33%;7 ～ 8 片叶时遇上低温 ,早花率可达 75%～

100%。柴家荣[ 13]认为多数烤烟品种完成营养生长的

时期是在 4 ～ 6片真叶期 ,白肋烟在 8片左右真叶期 ,

少数烟草品种推迟到 12 ～ 13片真叶期 。刘建锋[ 14]认

为烟苗在 12 ～ 14片真叶期(可变营养生长期),13 ～ 18

℃的低温持续 10 ～ 20 d ,能促进生长锥由分化叶片向

分化花芽的转变 ,导致早花发生 。周冀衡等[ 15]认为烟

苗形成 8 ～ l0 片叶时 ,是低温诱导的敏感阶段。韩锦

峰等[ 16] 研究了 K326在 11.5 ～ 12.5 ℃的低温诱导状

况 ,从顶芽激素含量变化的角度推测 ,烟叶到第 6片真

叶时才对低温敏感(这一点与骆启章的报道一致[ 17]),

同时指出 ,低温的诱导作用只有至少持续到 7叶期才

能稳定地保持下去 ,之后转入常温不会发生逆转。

此外 ,在对导致烟草早花的低温临界值(或者临界

范围)的认识上也存在不同意见。20世纪 50年代 ,日

本村冈报道[ 18] ,少叶型品种(bright yellow)在可变营养

生长期 ,11 ～ 13 ℃促进花芽分化 , 20 ℃以上的温度促

进营养生长而抑制发育;另外 ,促进花芽分化的最适宜

条件是光照时长 8 ～ 12 h , 温度为 13 ～ 18 ℃。莫成

恩[ 19]对广西武鸣烤烟早花现象作了分析 ,当年烟苗从

移栽到早花期间的温度状况基本与 13 ～ 18 ℃这一温
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度范围相符。江青根[ 20]则从有效积温的角度做了 3

年的移栽期试验 、大面积调查 ,通过对 G-28的生物学

性状及生育期积温进行观察分析 ,发现大田前期的低

温积累到一定程度 ,即移栽后 30 d内的有效积温少于

200 ℃时 ,烟株完成花芽分化 ,随后不久现蕾开花。也

有人对低温与早花的相互关系持反对意见 ,King 等[ 21]

研究表明烟草生长初期受冷害时对后期的生长没有影

响。

4　烟草早花的控制及应对措施

一般认为 ,烟草早花与品种的遗传特性 、栽培条件

密切相关 ,因此选择适宜品种 、剪叶炼苗 、适时移栽 、地

膜覆盖 、防旱防涝和平衡施肥等措施可以有效防止早

花的发生。周冀衡等
[ 15]
试验表明 , NC82 、NC89 和

RG11对低温较敏感 ,K326 、K346对低温的敏感度相对

较弱。试验还表明 ,烟苗大量去叶(去除 25 cm2 以上

的大叶 ,只留上部 3片叶)可推迟低温诱导烟草早花的

时间 ,而且不会对烟草的前期生长和烟叶产量产生不

利影响 。董建新等[ 22]试验表明 ,低温造成早花的情况

下苗床期剪叶处理可以推迟现蕾期 20 d以上 ,且剪叶

次数越多营养生长期越长 。

Rideout等[ 23]将害虫管理中的阈值概念引入到了

烤烟早花管理中 。试验中的早花标准为:移栽后 30 d

左右开花 , 可采收的有效叶片不多于 12 片(品种

NC82 ,在当地正常生态条件下可采收叶片为 16片)。

研究结果表明 ,早花率为 20%或者低于 20%时 ,将不

会使烟叶产量明显降低 ,超过 20%则显著影响烟叶产

量;早花率低于 50%时 ,通过培育杈烟 ,尽管杈烟叶片

单叶重较对照(正常烟株叶片)单叶重轻 ,但是其某些

化学成分如总生物碱 、还原糖含量与对照差异不显著。

此外 ,早花率在 5%～ 50%之间时 ,不同早花率烟株的

杈烟所产烟叶的单叶重之间也不存在显著差异。韩富

根等[ 24]对不同早花程度的烟株进行了不同留杈部位

对烤烟性状及质量影响的研究 ,结果表明 ,无论是对于

早花程度较轻(13 ～ 15片叶)还是早花程度较重(9 ～ 11

片叶)的烟株 ,高杈处理均有利于烟株根系和杈烟的良

好生长 ,提高烟叶产量 ,协调烟叶化学成分 ,效果明显

优于中杈处理和低杈处理(烟株打顶后从顶部向下数

第3 、6 、9片叶处留杈分别为高 、中 、低杈处理)。

5　烟草 LEAFY同源基因

LEAFY(简写为 LFY)同源基因是控制花分生组织

形成的基因之一 。Weigel等[ 25] 通过对其表达方式及

转基因的研究 ,认为 LFY基因不仅控制着花序分生组

织向花分生组织的转变 ,而且控制着开花时间 。拟南

芥 LFY基因转入其本身后 ,植株的侧芽全部转变为花

芽 ,花期提前[ 26] 。转入LFY基因的烟草[ 27] 、水稻[ 28]等

植物也具有同样的效果。

人们已经在烟草中发现的 LFY同源基因 , 经分

析 ,烟草NFL基因与拟南芥 LFY基因氨基酸序列的同

源性达到 67%[ 29] 。目前还未得到该基因全长 ,也不清

楚其内含子的个数 ,其在烟草发育过程中表达的时空

模式及调控也尚在研究之中。二倍体烟草中 NFL 基

因以单拷贝形式存在 ,但在异源四倍体烟草中 ,有 2个

同源基因 NFL1 和 NFL2 , 其编码区具 96%的同源

性[ 27] 。所以研究者认为他们分别来自 2个亲本二倍

体。由于普通烟草种是由花烟草组的林烟草(2n=24)

为母本 、绒毛烟草组的绒毛状烟草(2n=24)为父本进

行杂交 ,染色体自然加倍形成的异源四倍体 ,因此烤烟

基因组中应同时存在 NFL1和 NFL2。

有所不同的是 ,烟草 NFL1 基因转入拟南芥后不

能使花期提前[ 27] 。这说明尽管 LFY同源基因所编码

的蛋白序列很保守 ,但在进化过程中 ,由于一些结构上

的改变 ,导致其功能作用及表达调控上发生了变化 。

6　研究展望

光周期敏感核不育水稻(简称光敏水稻)的研究可

以给我们带来一些启示。光敏水稻的幼穗分化和其它

晚粳稻一样 ,需要一定的短日照条件。不同的是 ,该水

稻在短日光周期下时 ,花药正常可育;而当其幼穗在长

日光周期下时 ,雄蕊败育
[ 30]

。人们当初解释为 ,光敏

水稻中存在 2个光周期反应 ,第 1光周期反应是短日

照诱导幼穗发育 ,第 2光周期反应是长日照诱导雄性

不育 ,并试图从感受光周期信号的叶片中寻找与雄蕊

育性改变(茎端形态建成事件的变化)相关的特异性物

质。从蛋白组分角度进行的研究未取得令人满意的结

果[ 31-34] ,从 mRNA水平[ 35] 、激素含量[ 36-39] 、多胺物质含

量
[ 40]
甚至光敏素基因的表达量

[ 41-42]
等方面所做的研

究也未发现与雄蕊育性改变相关的特异性物质。与此

类似 ,在烟草光周期诱导的早花(茎端形态建成事件发

生变化 ,由分化叶原基向分化花原基的改变)研究中 ,

推测可以利用蛋白组分电泳等各种分析技术检测到差

异来揭示烟草早花的机理 ,但是也不能说明其特异性 ,

因此 ,尚无法建立可以准确判断烟草是否已经完成或

者正在完成花芽分化的指标检测体系。

此外 ,人们发现在”第 2光周期”阶段给予长日照
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处理 ,在光敏水稻和普通水稻中还会引起叶片数 、剑叶

形态 、茎间伸长 、穗分枝方式 、穗抽长度等多方面性状

的变化
[ 43-45]

。上述结果证明相同的光周期处理可以

导致多种茎端形态建成事件的变化 ,而不仅仅是雄蕊

育性的变化 ,这就确立了光周期信号与茎端形态建成

事件之间”一对多”的关系 。所以只有在对影响开花的

信号的专一性有比较全面而客观的了解之后 ,才可能

找到新的角度来研究光周期现象影响开花的机理[ 46] 。

而且 ,光周期明显不是引起生产上烟草早花的原因 ,所

以虽然可以通过光周期诱导为手段来辅助研究早花机

理 ,但是烟草早花的研究重点不应放在光周期对早花

的诱导方面。

关于低温与开花的机理研究 ,已经有一些春化条

件下特异表达的基因被分离
[ 47-48]

,但是对它们的功能

还没有进一步的认识。对春化作用的分子机制 ,Gen-

dall在2001年发现拟南芥中影响春化效应的突变体

ver2的表型是由于编码具有组蛋白甲基转移酶的功能

的Polycomb group(PcG)类基因的缺失所致
[ 49]

。人们逐

渐意识到 ,在细胞中发生的基因表达 ,除了受到启动子

和转录因子等特定 DNA 序列和特定的蛋白质因子的

调控之外 ,还受到该基因所在的染色质空间结构的影

响。这意味着基因表达的启动和关闭在受到其所在部

位的染色质空间结构的影响的同时 ,又可能对其所在

部位或其它部位的染色质空间结构产生新的影响 。而

在发育过程中 ,分化程度不同的细胞中染色质的结构

是动态变化的。这种变化能够通过有丝分裂而被传到

子代细胞 ,从而对子代细胞的基因表达发生影响[ 48] 。

这就提示我们 ,烟草只有在特定时期感受了一定程度

的低温诱导后才会早花。此时期之前 ,烟草对低温尚

不敏感;此时期之后 ,烟草已经分化出足够多的叶原

基 ,有效叶数目将不受太大的影响。找到烟草对低温

的敏感时期 ,采取一定措施避开或缩短低温作用时间 ,

将会为建立早花的预警机制提供重要参考。

营养正常情况下 ,与烤烟相比 ,相当一部分晒烟从

移栽到中心花开放的时间较短 ,如坝林土烟 、丙麻烟和

马耳朵等分别为 41 d 、40 d和 30 d ,鸭莫黄则更短 ,为

26 d[ 50] 。生长周期的缩短也就意味着研究周期的缩

短 ,这无疑在一定程度上为烟草早花机理研究提供了

理想的试验体系 。

研究表明 , 2种亲缘关系相差很远的模式植物拟

南芥和金鱼草之间有相应的早晚花突变体和相应的基

因及相似的基因表达模式[ 51-52] ,并且拟南芥 LEAFY基

因在拟南芥和多年生杨树中的组成性表达都使植物的

开花提前[ 53] ,说明各种被子植物花发生过程有共同的

主要调控基因。因此 ,不同植物成花的最基本机制大

部分可能是保守的 。分子生物学和遗传学的进展 ,已

经使人们可以在分子和细胞水平上研究发育这一十分

复杂的生命现象 。在今后的工作中 ,应用生物化学和

分子生物学技术 ,将使烟草成花诱导机制的研究更加

深入 。

另外 ,早花是我国烟草生产中较为普遍存在的不

利现象 ,每年均会给烟草生产带来不同程度的产质量

损失 。因此 ,研究控制烟草生长过程中的早花现象 ,是

我国烟草生产中需要重视的重要课题之一。
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