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兰科植物花期调控技术及分子机理研究进展

陈 露，李青女，郑佳桐，王奕晴，翟俊文，吴沙沙
（福建农林大学风景园林与艺术学院/兰科植物保护与利用国家林业和草原局重点实验室，福州 350002）

摘要： 兰科是被子植物中最大的科之一，物种繁多，分布广泛，因其奇特的花型、丰富的花色和持久的花期，具有极高的

观赏价值。兰科植物也是国际上贸易最多的花卉之一，具有极高的经济价值。其开花时间和花朵品质是影响兰科植物观

赏价值的重要因素，但由于大部分兰科植物的自然花期与市场需求错位、开花整齐度低、开花品质不佳，极大地限制了兰花

产业的发展。因此，如何调控兰花花期、提升兰花花朵品质对兰科植物的生产和应用具有重要意义。本文结合国内外研究

对兰科植物的花芽分化进程、花期调控技术及开花相关的分子调控机理进行综述，总结出兰科植物花芽分化的特征、兰科

植物花期调控相关基础研究与技术存在的问题、兰科植物相关的开花途径以及蝴蝶兰相关的开花机理与花期调控技术，提

出兰科植物花期调控机理和花期调控技术具有潜在研究价值的方向，以期为兰科植物的花期调控研究、规模化生产和品质

提升提供参考。
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Abstract：Orchidaceae is one of the largest families in angiosperms， with a wide range of species and wide 

distribution. It has high ornamental value because of its peculiar flower type， rich flower color and long-lasting 

flowering period. Orchids are also one of the most traded flowers internationally， with extremely high economic 

value. The flowering time and flower quality are important traits that affecting the ornamental value of orchid. 

However， due to the mismatch between the natural flowering period of most orchids and market demand， low 

flowering uniformity， and poor flowering quality， the development of the orchid industry is greatly limited. 

Therefore， how to regulate the flowering period and improve the quality of orchid is of great significance for the 

production and application of orchid. This article provides a review of the flower bud differentiation process， 

flowering regulation techniques， and molecular regulation mechanisms related to flowering in orchid， based on 

domestic and foreign research. It summarizes the characteristics of flower bud differentiation in orchid， the 

existing problems in basic research and technology related to flowering regulation in orchid plants， the flowering 

pathways related to orchid， and the flowering mechanism and flowering regulation techniques related to 

Phalaenopsis. It proposes potential research directions for flowering regulation mechanisms and techniques in 
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orchid， in order to provide reference for flowering regulation research， large-scale production， and quality 

improvement in orchid.

Key words： Orchidaceae；flower bud differentiation；florescence regulation；regulation mechanism

兰花是兰科（Orchidaceae）植物的统称，是世界

上数量最多、物种最丰富的开花植物之一，目前已

知的兰花约880属，28000余种［1-3］。因奇特的花型、

丰富的花色和持久的花期，兰花具有较高的观赏和

经济价值，在市场上备受消费者欢迎。此外，兰花

还是极具文化内涵的花卉，在生活中有着广泛的应

用，常作为盆花、切花、地被等，应用于庭院、室内、

专类园、兰花展等场所，在城镇绿化、环境美化方面

具有重要作用。

开花是植物从营养生长转向生殖生长的一个

重要发育过程，通过环境因素影响以及植物内部基

因的调控，使得植物能在适当的时机开花。随着生

活水平的提高，人们对观赏花卉的需求不断增大，

尤其是劳动节、国庆节、春节等节假日的花卉需求

量逐年递增，对品种和产品质量等要求也越来越

高。然而由于大部分商业化兰花的自然花期与市

场需求错位、开花整齐度低，极大地限制了兰花产

业的发展。因此探究精准的兰花花期调控措施，使

之按需开花、开出高品质的花，对促进兰花产业的

良性发展具有重要的经济和现实意义。本文结合

国内外研究对兰花的花芽分化进程、花期调控技术

及相关开花的分子调控机制进行综述，以期为兰花

的花期调控及兰花的商品化生产提供参考。

1　兰花花芽分化

1.1　兰花花芽分化时期的划分

通 过 对 蝴 蝶 兰 属（Phalaenopsis）［4-5］、兰 属

（Cymbidium）［6-7］和其他属兰花［8-10］花芽分化分期的

比较，发现各学者对花芽分化各期的命名略有差

别，但各期的划分大致相同。兰花的花芽分化进程

一般从下向上、由外向内。整个花芽分化期主要被

分为6个时期，即：分化初始期、花原基分化期（花序

原基分化期）、花蕾原基分化期（小花原基分化期）、

萼片原基分化期、花瓣原基分化期、合蕊柱及花粉

块分化期（图1）。兰花花芽分化各期与花芽大小形

态之间或植株性状之间存在相关性。其中，当卡特

（图1）
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兰（Cattleya）叶鞘外显露出10 cm左右的新叶时，花芽

开始分化［10］；文心兰（Oncidium ‘Milliongolds’）假鳞

茎直径≥20.27 mm 时，花芽分化开始［11］；竹叶兰

（Arundina graminifolia）在适宜条件下，株高长至

27~34 cm时营养生长缓慢或停止，植株开始逐渐转

变为生殖生长［12］。因此，将花芽分化时期与花芽大

小形态或植株性状相联系，来判断其花芽分化进

程，在生产实践中就可以制定相应的栽培措施，为

兰花的花期调控提供依据。

1.2　兰科植物的花芽分化时间及花期

不同兰花完成花芽分化的时间不同，一般需要

50~60 d，长则150~180 d，短则2~3 d，从成花诱导到

开花多数需要5~7个月（表1）。竹叶兰从9月（广东

广州）开始进入生殖生长期，2~3 d即可完成花芽分

化进入花发育阶段，其单花寿命约为32.3 d，群体花

期长达5个月［13］；春兰（Cymbidium goeringii）从花芽

出现到开放需要 6~7 个月，其侧芽从 7 月（广东广

州）开始具有花分化的潜能，在花原基、萼片原基及

花瓣原基形成后进入长达5个月的合蕊柱原基分化

期，整个过程持续 120~150 d，于 1 月开始开放［14］。

因此根据不同兰花的生长发育特性，通过缩短或延

长花芽分化期，使兰花在特定的时间开花，可以扩

大兰花的市场占有率进而促进兰花产业发展。

表1　部分兰科植物的花芽分化时间及花期

Table 1　The differentiation time and flowering period of flower buds in some orchid

大花蕙兰 Cymbidium hybridum

杏黄兜兰 Paphiopedilum armeniacum

卡特兰

Brassolaeliocattieya Sung Ya Green ‘Green World’

黄花美冠兰 Eulophia flava

蝴蝶兰 Dtps. Tailin Red Angel ‘V31’

文心兰 Oncidium ‘Milliongolds’

寒兰 Cymbidium kanran

香草兰 Vanilla planifolia

墨兰 Cymbidium sinense

7月-10月（北京）

5月-8月（云南保山）

7月上旬-9月下旬（北京）

4月-5月（海南海口）

9月中旬-11中旬（江苏南京）

7月中旬-9月中旬（浙江杭州）

8月-10月（福建福州）

3月-5月（海南万宁）

8月下旬-10月下旬（福建福州）

100~120

110~120

80~90

50~60

50~60

50~60

45~60

50~60

45~60

11月-3月

2月-4月

11月中旬-12月

上旬

5月-6月

3月-5月

9月-11月

12月上旬-1月中旬

6月-8月

2月上旬-3月中旬

［15］

［16］

［17］

［18］

［4］

［11］

［6］

［19］

［7］

兰花种类

Orchid species

花芽分化时间（地点）

Flower bud differentiation time

（location）

花芽分化持续期（d）

Flower bud 

differentiation 

duration

花期

Florescence

参考文献

Reference

A：分化初始期；B：花原基分化期；C：花蕾原基分化期；D：萼片原基分化期；E：花瓣原基分化期；F~I：合蕊柱及花粉块分化期； GC：生长锥；

IN：花序原基；FL：花蕾；SE：花萼；PE：花瓣；GO：合蕊柱；L：唇瓣；ST：柱头；PO：花粉块；S：花萼；R：蕊喙

A： Initial stage of differentiation； B： Flower primordium differentiation stage； C： Bud primordium differentiation stage； D： Sepal primordium 

differentiation stage； E： Petal primordium differentiation stage； F-I： Differentiation stage of stamen column and pollen block； GC： Growth cone； 

IN： Inflorescence primordial； FL： Flower bud； SE： Sepal； PE： Petal； GO： Gynostemium； L： Lip； ST： Stigma； PO： Pollen； S： Calyx； R： Rostellum

图1　墨兰花芽分化进程［7］

Fig. 1　The process of flower bud differentiation of Cymbidium sinense
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春石斛 Dendrobium ‘Spring Snow’

杂交兰 Cymbidium Gold Elf 'Sun Dust'

春兰 Cymbidium goeringii

竹叶兰 Arundina graminifolia

胼胝兜兰 Paphiopedilum callosum

艳花独蒜兰 Pleione aurita

台湾独蒜兰 Pleione formosana

四川独蒜兰 Pleione limprichtii

秋花独蒜兰 Pleione maculata

疣鞘独蒜兰 Pleione praecox

岩生独蒜兰 Pleione saxicola

10月中旬-12月中旬（北京）

7月初-9月初（福建福州）

7月-11月（广东广州）

9月-1月（广东广州）

6月中旬-2月中旬（广东广州）

6月中旬-8月下旬（云南昆明）

6月-7月（云南昆明）

6月-7月（云南昆明）

6月中旬-9月上旬（云南昆明）

6月-9月上旬（云南昆明）

6月-8月中旬（云南昆明）

35~60

50~60

120~150

2~3

150~180

70~80

55~65

55~65

85~95

100~110

70~80

3月-5月

11月-12月

1月-3月

9月-1月

3月-5月

3月下旬-5月

3月-4月

3月下旬-5月

9月上旬-11月

9月上旬-11中旬

8月中旬-9月

［9］

［20］

［14］

［13］

［21］

［22］

［22］

［22］

［22］

［22］

［22］

表1（续）

兰花种类

Orchid species

花芽分化时间（地点）

Flower bud differentiation time

（location）

花芽分化持续期（d）

Flower bud 

differentiation 

duration

花期

Florescence

参考文献

Reference

2　花期调控技术

通过花期调控，使兰花适时开花，可以平衡观

赏兰花市场的淡旺季问题，促进兰花产业的良性发

展。目前主要通过调节光照、温度、植物生长调节

剂和营养元素对兰花进行花期调控。

2.1　光照调控

研究表明部分兰花成花诱导受光周期调控。

蝴蝶兰属中，宋朝辉［23］认为每日 9 h光照对蝴蝶兰

花期没有影响，但是光照 9 h 比 5 h 的开花数量更

多、品质更好。兰属植物成花对光周期的需求存在

差异，虽然延长光照时间无法使墨兰（Cym. sinense）

提前开花，但可以增大其花朵直径并延长花期［7］；与

墨兰不同，每日 16 h 的光照可以促进春兰生殖生

长，花期提前，花朵数量增多［24］；寒兰则需要每日8 h

光照才能促进花芽萌发，并且光照8 h比10 h的花朵

数量增多且花期更长［25］。这可能与植物的光适应性

相关，如春兰一般在温暖的春天开花，春天日照时间

延长，充足的光照可以打破其休眠状态，促进开花；

而寒兰在寒冷的冬天开花，冬天日照时间缩短，有利

于寒兰完成成花诱导。然而对于主要分布在热带

地区的兜兰属（Paphiopedilum）植物而言，光周期对

其花期的影响并不显著［26］。说明在大多数兰花的

花期调控中，光周期对花朵品质的影响较大。

在光强方面，Guo等［27］研究发现蝴蝶兰的成花

诱导以 60~500 μmol/（m2·s）的光照强度为宜，低光

照或黑暗处理均会抑制花芽发育，强光会严重阻碍

叶片进行光合作用，影响生长发育；研究表明，每天

以200 μmol/（m2·s）的光照强度照射蝴蝶兰持续8 h

或12 h，可以使其光合作用最大化，满足开花对光照

的需求。此外，红/远红光有利于蝴蝶兰花芽萌发，

在一定程度上可以代替低温春化诱导开花，应用于

生产实践可以降低成本［28］。黄光、蓝光和红光有利

于春兰生长发育，黄光的效果最好，但是这些不同

的光质对成花数量和花期没有影响［24］。

综上所述，充足的光照可以促进植株生长和营

养吸收，从而达到提高兰花开花品质的目的。不同

兰花花芽分化和花发育需要的光照条件不同，花期

调控需要根据不同兰花生长发育的特点，给予兰花

花芽分化和花发育最适的光照条件。

2.2　温度调控

目前，蝴蝶兰是可以通过调控花期实现周年生

产的兰花之一。研究表明低温会抑制蝴蝶兰生长

发育，刺激其从营养生长向生殖生长转变，促进开

花；高温则会推迟或抑制蝴蝶兰花芽分化，导致花

芽败育［29］。曲晓慧等［30］研究表明24 ℃/18 ℃（温度

时长为12 h/12 h，光照/黑暗时间为12 h/12 h，下同）

处理下蝴蝶兰的花芽形成和花发育最好；20 ℃/

18 ℃处理下蝴蝶兰虽然可以完成花芽分化，但会导

致花朵发育不良，整体开花进程缓慢；28 ℃/20 ℃处

理的蝴蝶兰生长良好，但是没有发现花芽分化的现

象。因此在蝴蝶兰的生产实践中可以根据植株的

生长需求变换温度条件，将幼苗放置在28 ℃以上的

环境促进其生长发育；将发育成熟的蝴蝶兰置于

20 ℃/18 ℃的环境中使其快速形成花芽，再将形成

花芽的植株换到 24 ℃/18 ℃的环境中完成花发育，
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实现蝴蝶兰的规模化种植和周年生产。

由于兰属植物种类繁多、生长习性多样，关于

温度调控开花的研究只停留在兰属少数植物中，建

立成熟的温度调控兰属植物开花的体系还需要更

多的深入研究。如墨兰在20 ℃/10 ℃的环境中就可

以促进花芽分化，但温度过低会导致花梗缩短、花

朵数量减少［7］；把它放置在 25 ℃/20 ℃的环境中既

能使它提前开花，又能保证开花的品质［31］。这说明

低温可以打破墨兰的休眠状态，使其生长状态向成

花转变，适当提高温度有利于其完成花芽分化和花

发育。部分春兰和蕙兰（Cym. faberi）的花期调控研

究也表明适当的低温可以提前打破植物的休眠状

态，使其提前开花［32-33］。与之相反，高温有利于建兰

（Cym. ensifolium）花芽分化及花发育，低温会造成

花芽分化减少、开花延迟的情况。在对建兰‘铁骨

素心’（Cym. ensifolium ‘Tekkotsusosin’）的花期调

控研究中，30 ℃/25 ℃处理的成花率最高、花期最

早；20 ℃/15 ℃处理的成花率最低、花期最迟，表明

中高温处理有利于建兰形成花芽并进行花发育，

但是高温会使植物新陈代谢加快，在一定程度上缩

短建兰的花期［34］。因此，深入研究温度对兰属植

物花期调控的作用，有利于建立兰属不同植物的开

花调控体系，扩大兰属植物的市场占有率，提高其

经济价值。

在其他兰花中，Yen等［35］研究表明13 ℃低温处

理 3周可以满足金钗石斛（Dendrobium nobile）低温

春化的需求，促进花芽分化。但不同的石斛对低温

的需求不同，在实际生产中，需要根据需求调整春

化温度和春化时间，否则处理温度过低或处理时间

过长会延迟开花或缩短花期，处理温度一般以 10~

15 ℃为宜、处理时间一般以2~4周为宜［36］。适宜的

温度也可以使独蒜兰（Pleione bulbocodioides）花期

提前，虽然 20 ℃/15 ℃和 15 ℃/10 ℃处理都可以使

独蒜兰的开花率达到100%，但20 ℃/15 ℃处理可以

显著缩短独蒜兰开花前的栽培时间，促进开花和延

长花期［37］。此外，低温也可以促进大花蕙兰（Cym. 

hybridum）和文心兰花芽的形成，但是增大温差对花

芽的形成效果更显著［15，38］。

由此可见，寻找成花诱导和花芽分化所需的适

宜温度，有利于诱导兰花成花；将形成花芽的植株

移到适合花芽发育的环境，可以保证兰花开花的品

质。特别是在兰属植物的花期调控研究中，寻找适

宜的温度诱导成熟的假鳞茎在非自然花期形成花

芽并开花可以拓宽其市场占有率，这将为实现兰属

植物全年生产及作为切花周年供应提供技术支持。

2.3　植物生长调节剂调控

植物生长调节剂对兰花的开花有显著效果，以

赤霉素（GA，gibberellic acid；本文植物自身合成赤

酶素的缩写为GA，外源喷施赤霉素的缩写为GA3）

和 6-苄氨基腺嘌呤（6-BA ，6-benzylaminopurine）为

主。喷施GA3可以使蝴蝶兰花苞提前开放，花梗增

长，花苞数量增多［39］；喷施6-BA对蝴蝶兰提前开花

的效果不明显，但是喷施 200 mg/L 6-BA 对于提高

其双梗率和增多花苞数量有显著效果，一定程度上

可以提高蝴蝶兰的观赏价值［40］；当GA3和6-BA混合

使用时，既可以提前花期，又可以提高花朵品质［5］。

但是在兰属植物中GA3和 6-BA产生的作用略

有差别。喷施GA3虽然能促进墨兰花箭伸长，花朵

直径变大，但对花芽形成和提前开花没有影响；

6-BA处理可以促进墨兰花芽分化，增加花芽数量和

花朵数量［41］。在建兰中，施用GA3对建兰花芽形成

效果不佳，施用6-BA才可以促进其花芽分化，并且

复合植物生长调节剂的调控效果要优于单一植物

生长调节剂［42-43］。这种效果也出现在石斛中，施用

GA3不能诱导花芽形成，但可以使具有花蕾的石斛

提前开花 7~9 d［44-45］；6-BA 可以促进石斛的花芽分

化进程，增多花芽数量和提高开花率［46］；GA3 和

6-BA混用对于石斛花芽形成有显著的促进作用，但

是也会相对地缩短石斛的开花时间［47-48］。此外，

GA3可以诱导侧花分化，通过提前抽薹来促进胼胝

兜兰（Paph. callosum）提前开花［21］。GA3还可以显

著增加独蒜兰的鲜重，使其快速达到开花的重量需

求，满足其开花所需的营养，从而提前花期［49］。因

此，虽然GA3和6-BA在一定程度上调控兰花花芽的

形成，但是这种促进作用因植物而异。

除了GA3和6-BA，喷施矮壮素（CCC，chlormequat 

chloride）会延迟寒兰花期、矮化花葶，使其小花直径

变大、花序紧密［25］；外施噻苯隆（TDZ，thidiazuron）

可以显著提高秋石斛（Den. Nopporn Pink）的花芽萌

发率，增加花序数量，但是120 mg/L的TDZ会导致其

花序缩短、小花数量减少甚至花朵畸形［50］；10 mg/L膨大

剂（CPPU，N-（2-chloro-4-pyridinyl）-N′-phenylurea）

可以显著提高石斛假鳞茎的花序数量以及单个花

序的花朵数［51］，表明其他植物生长调节剂对兰花花

期调控的潜在作用还有待进一步探索。

综上，外源喷施植物生长调节剂在一定程度上

可部分代替环境温度对兰花成花的影响，由于外源

喷施植物生长调节剂易操作、成本低，因此在实际
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生产中把握好喷施植物生长调节剂的浓度、种类和

喷施时间对于调控兰花花期和调节兰花开花品质

具有重要意义。

2.4　营养调控

研究表明合理施用氮肥可以使兰花叶大色浓，

花色艳丽；合理施用磷钾肥有利于提高植株抗性、

提前花芽分化、促进开花结实［52］。在蝴蝶兰中，增

施氮肥可以增加小花数量；高磷可以促进抽梗、现

蕾与开花；高钾则会使其花朵直径变大，小花数量

增多［30］。在兰属植物中，高的磷钾比例也会促进寒

兰花芽分化、提前花期［25］；促使墨兰提前开花、增粗

花葶直径和增多小花数量［53］；高钾还会促进建兰分

株、增多小花数量并延长花期［54］。增施氮肥虽然可

以提高金钗石斛的开花率，但是会延迟花期［55］；增

施磷肥虽然对魔帝兜兰（Paph. maudiae）的花期和

花朵品质没有显著的影响，却可以提高其花芽率和

开花率［56］。

综上，调整营养元素的比例和施肥时间可以达

到调控兰花花期和提高兰花品质的目的。例如在

营养期提高氮元素比例可以让植株储备营养，为生

殖生长的过渡提供营养支撑；在生殖期增施磷钾肥

可以促进花芽分化、提高开花品质、提升观赏价值。

3　花芽分化分子机理

花芽分化是植物分生组织受成花刺激后，体内

发生信号转导，通过基因的表达调控，产生生理和

形态的变化。拟南芥（Arabidopsis thaliana）中存在

许多控制开花时间的遗传网络，其开花途径主要有

6个：光周期途径（Photoperiod pathways）、春化途径

（Vernalization pathways）、赤霉素途径（Gibberellin 

pathways）、自主途径（Autonomous pathways）、年龄

途径（Age pathways）和环境温度途径（Ambient 

temperature pathways），这些途径形成相互关联、又

彼此独立的调控网络［57］。但是，兰花成花诱导的研

究主要还是集中在与拟南芥成花诱导途径相关基

因的同源基因水平的研究，关于其成花诱导途径的

调控网络尚不清楚［58］。

3.1　光周期途径

CONSTANS（CO）是光周期调控的关键基因，可

以将光信号和生物钟信号转换成开花信号，通过直

接上调 FLOWERING LOCUS T（FT）的表达来促进

开花［59］。从兰属中分离出CO的同源基因CONSTANS-

like 1（CsCOL1）、CgCOL、CeCOL 和 FT 的同源基因

CsFT、CgFT、CeFT，研究发现 CsCOL1、CeCOL 和

CsFT、CeFT在长日照下表达水平显著高于短日照；

与之不同，CgCOL在长日照下表达水平显著高于短

日照，CgFT在短日照下表达量高于长日照；根据拟

南芥的异位表达结果推测 CsCOL1、CeCOL 在

CsFT、CeFT 的上游起作用，在长日照下通过激活

CsFT、CeFT 的表达，使墨兰和建兰提前开花；而

CgCOL可能会抑制CgFT的转录，在长日照下降低

CgFT的水平，从而延迟春兰开花［60-61］。这表明兰花

不同种和品种的开花调控基因对光周期的反应也

不同，为进一步研究光周期调控兰属植物的开花机

制奠定了基础。

3.2　春化和自主途径

FLOWERING LOCUS C（FLC）是春化和自主途

径 的 共 享 基 因 ，在 拟 南 芥 中 通 过 抑 制 FT 和

SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONST 

ANS 1（SOC1）的表达来抑制其开花，属于成花抑制

因子［62］。研究表明，金钗石斛的FT同源基因DnFT

主要在成熟叶和幼芽中表达，在低温条件下叶片中

的表达量显著上升，幼芽的表达量下降，表明低温

模拟春化作用可能下调了金钗石斛中的FLC同源

基因，从而使DnFT在叶片表达，提高茎尖对DnFT的

响应能力进而促进开花［63］。此外，石斛（Den. Chao 

Praya Smile）的DOSOC1基因在拟南芥中超量表达可

以促进开花［64］；AGAMOUS-LIKE 19（DnAGL19）是

DOSOC1的同源基因，主要在假鳞茎、叶片、根和侧

芽中表达，腋芽里的DnAGL19在长时间的低温处理

后会显著上调，并且超量表达DnAGL19的拟南芥则

可以在正常栽培条件下提早开花，表明DnAGL19在

石斛兰的春化过程中扮演重要角色；在低温条件下

DnAGL19可以通过控制HOS1-FT的激活表达进而

调控金钗石斛的开花进程［65］，这与拟南芥经历春

化过程中调节开花的机制相似［66］。在竹叶兰中检

测到了自主途径 FLOWERING LOCUS CA（FCA）、

FLOWERING LOCUS PA（FPA）和 FLOWERING 

LOCUS Y（FY）的同源物，表明竹叶兰的成花诱导涉

及自主途径［13］。

3.3　赤霉素途径

在拟南芥中，GA 通过解除 DELLA 蛋白对

SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE

（SPL）的抑制作用，进而促进 FT、SOC1、LEAFY

（LFY）等基因的表达来诱导成花［67］。在胼胝兜兰中，

外源GA3可以导致GA大量积累，诱导GA合成基因

PcGA2ox1B、PcGA2ox1D、PcGA3ox1 和 PcGA3ox2

的下调和诱导GA降解基因PcGA2ox1和PcGA2ox8
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的上调；GA3还可以促进XYLOGLUCAN ENDOTRAN 

SGLUCOSYLASE/HYDROLASE 9（PcXTH9）的表达

和 PcDELLAs 的降解，PcDELLAs 的降解则会释放

TEOSINTE BRANCHED1/CYCLOIDEA/PCF 15（PcTCP15）

的表达，这将刺激细胞周期基因，促进细胞分裂并

共同促进胼胝兜兰的抽薹和提前开花；此外，外源GA3

处理可导致花芽中APETALA3（PcAP3）、PISTILLATA

（PcPI）和 SEPALLATA（PcSEP）等同源异型基因表

达上调［21］。这表明胼胝兜兰与拟南芥具有相似的

开花调控机制，即 GA 可能通过拮抗 DELLA 蛋白

来促进花的同源异型基因的表达，使花的发育得

以持续。

3.4　年龄途径

microRNA156（miR156）和SPL基因在年龄途径

中发挥重要作用。随着植物年龄的增长，miR156的

数量减少，导致miR156靶向的 SPL水平升高，从而

诱 导 植 物 开 花［68］。 在 黄 石 斛（Den. catenatum 

Lindl.）中，miR156在成熟的原球茎中大量积累，并

随着幼苗发育而降低，这与 3 个靶向 SPL 成员

DcSPL14、DcSPL7和DcSPL18转录本的增加一致；

此外，在 7 个预测的 miR156 靶向的 SPLs 中，只有

DcSPL3在成熟植株中显著表达，推测DcSPL3可能

与调控植物成熟相关［69］。这表明铁皮石斛的幼株

向成株转变的过程可能涉及 miR156-SPL 介导的

机制。

3.5　环境温度途径

除了春化作用，环境温度的高低对开花时间也

有显著影响。SHORT VEGETATIVE PHASE（SVP）

是成花环境温度途径的重要基因，在环境温度调控

植物成花过程中发挥作用［70］。研究发现蝴蝶兰的

FT 同源基因 PaFT1 主要在花序和花蕾中表达，

PaFT1在开花诱导冷处理过程中特异性上调、在高

温中无明显变化；并且热处理可以诱导 pHSP18.2∶

PaFT1转基因的拟南芥提前开花，表明PaFT1作为

花激活因子可以激活HSP18.2启动子热诱导兰花开

花的潜力，使植株提前开花［71］，说明PaFT1在环境

温度变化过程中发挥作用，从而导致蝴蝶兰从营养

生长向生殖生长的转变。在对春兰的开花试验中

发现，SVP基因的表达存在群体差异，与冷调节开花

相关，并且CgSVP比开花途径整合因子APETALA1

（CgAP1）、CgSOC1和CgLFY更早对低温作出反应，

这表明CgSVP基因在春兰低温诱导开花早期具有

潜在作用；并且酵母双杂交实验证实，CgSVP蛋白

与CgAP1和CgSOC1互作，揭示它们可能协同控制

春兰冬季开花过程［14］。此外，Yang等［72］认为CsSVP

在墨兰依赖低温诱导开花的过程中起主要作用，即

过表达CsSVP导致CsFT、CsAP1和CsSOC1的表达

被显著抑制；CsSVP 可以形成同源二聚体并与

CsAP1 和 CsSOC1 相互作用，响应低温，调控墨兰

开花。

虽然兰花成花调控的研究不断深入，但对其成

花关键基因的调控通路以及不同调控途径间的关

系还了解甚少。研究兰花成花途径，深入地挖掘其

成花机理以及相关基因功能，构建兰花开花时间的

分子途径调控网络，对兰花的生产实践以及育种具

有重要的意义。

4　以蝴蝶兰为例的开花机理和花期
调控技术研究

随着蝴蝶兰全基因组测序的完成，展开了大量

与之相关的转录组学研究，为更好地了解其复杂的

开花调控网络奠定基础，为蝴蝶兰花期调控技术研

究提供了依据（图2）。

通过转录组分析，发现蝴蝶兰的 FT 同源基因

PaFT1在花芽和花蕾中高表达；在低温环境诱导下

PaFT1的表达量显著上升，在短日照或长日照下的

表达情况无明显差异，这种表达模式反映了低温在

蝴蝶兰成花诱导过程中扮演的重要角色；并且

PaFT1 作 为 花 激 活 因 子 可 以 和 FLOWERING 

LOCUS D（PaFD）相互作用，可能通过激活诱导开

花所需的下游基因，在蝴蝶兰成花诱导过程中发挥

作用［71］。其中，PhFT3是PaFT1的同源基因，PhSVP

可以与PhFT3启动子中的CArG区域相互作用，各

种信号通路可以通过缓解PhSVP对PhFT基因的抑

制作用，加速成花诱导的进程，从而调控蝴蝶兰的

开 花［73］。 研 究 表 明 ，FLOWERING LOCUS VE

（PaFVE）也可被低温环境诱导，在抽穗开始后高水

平表达，并在花发育的早期阶段保持高水平表达；

进一步研究表明，蝴蝶兰开花延迟与下游开花基因

PaSOC1、PaSOC1L和PaAGL24表达的相应减少有

关，结合PaFVE在拟南芥中异位表达会出现开花时

间提前、AtSOC1表达增加的情况，揭示了PaFVE作

为花调控因子可能通过调控PaSOC1的表达促进蝴

蝶兰进行成花诱导的功能［74］。

再者，通过对低温和高温处理的蝴蝶兰腋芽的

转录组进行分析和比较，发现低温诱导GA合成基

因的表达，说明在低温条件下，赤霉素通路可能也

在蝴蝶兰花期调控中发挥重要作用［75］。为了研究
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赤霉素途径在蝴蝶兰成花诱导的分子调控机制，对

GA3处理的花芽进行转录组分析，发现喷施GA3后，

PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR4（PhPIF4）

的表达量显著上调，说明GA3可能促进PhPIF4的表

达［76］；进一步研究发现，在拟南芥中过表达PhPIF4-

1表现出开花提前、发芽率显著提高和花量增多的

现象，而 35S：： PhPIF4-2与Col-0之间无显著差异，

这表明PhPIF4可能直接受GA调控，参与蝴蝶兰开

花过渡，并且PhPIF4蛋白与PhDELLA相互作用，通

过赤霉素途径促进开花［77-78］。

此外，蝴蝶兰LFY同源基因PhapLFY主要在花

原基和发育中的花序中表达，PhapLFY基因的表达

不仅可以挽救拟南芥LFY突变体的异常花表型，在

水稻（Oryza sativa）中过表达还会导致其提早抽

穗［79］。并且蝴蝶兰中的CO同源基因也可能在不受

光 周 期 影 响 的 情 况 下 激 活 FT［80］，GI-FLAVIN-

BINDING、KELCH REPEAT、F BOX 1（FKF1）和

CYCLING DOF FACTOR（CDF）也可能通过调控蝴

蝶兰的CO活性激活FT表达，使其从营养生长状态

向生殖生长状态转变［81］，但是相关的调控机制还需

要进一步研究。

因此，蝴蝶兰的周年化生产一般以低温诱导为

主，植物生长调节剂为辅［82-83］。在生产中，蝴蝶兰一

般采用智能温室空调控温，固定温度 18~20 ℃，

7000~9000 lux 光照，约 4~8 周可抽生花梗，抽梗后

转入高温温室内促进花发育，约5个月开花，不同品

种之间存在差异。虽然植物生长调节剂处理在一

定程度上可以代替低温诱导蝴蝶兰抽梗，但是植物

生长调节剂处理过的蝴蝶兰会存在抽梗率低、花期

短缩、小花畸形等情况［84］。因此产业上在对蝴蝶兰

进行花期调控处理以低温诱导为主，抽梗后施用浓

度适宜的植物生长调节剂可以增多蝴蝶兰小花数

量，延长蝴蝶兰开花时间，提高蝴蝶兰的观赏价值。

5　问题与展望

综上，虽然兰花花期调控研究取得较大进展，

但是由于兰花种类多、分布广，兰花的花期调控技

术不具备通用性，并且目前的兰花花期调控技术和

分子调控机理并不完善，因此兰花花期调控技术和

分子调控机理的研究还需要进行深入的探索。

（1）兰花花芽分化的研究主要集中在花芽分化

形态特征和生理分化上，关于兰花花芽分化各期与

花芽、花序和花朵大小形态之间或植株性状相关性

的研究内容较少，因此可以通过探讨兰花花芽分化

时期的花芽形态与植株性状的关系，判断花芽分化

进程，可以在生产实践中制定相应的栽培措施，为

兰花的花期调控技术研究提供依据。

（2）目前市场上相对规模化生产的兰花主要有

蝴蝶兰、大花蕙兰、石斛、文心兰、万代兰（Vanda）

等 。 而 石 豆 兰 属（Bulbophyllum）、玉 凤 花 属

（Habenaria）、鹤顶兰属（Phaius）、独蒜兰属、贝母兰

属（Coelogyne）等具有较大观赏价值和药用价值的

实线表示在蝴蝶兰中报道的路径，虚线表示基于使用其他植物研究的假设规则

Solid lines indicate paths reported in Phalaenopsis and dotted lines indicate hypothetical rules based on the use of other plant studies

图2　蝴蝶兰开花调控假设

Fig. 2　Hypothesis of flowering regulation in Phalaenopsis
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兰科植物在很大程度上未被开发［85-86］。这些兰花作

为新的商业花卉来源，在未来的花卉市场中具有广

阔的前景，加强对这些兰花的开发与利用，可以促

进兰花的多样化和扩大兰花的市场占有率。

（3）兰花的开花受到自身内部和外部环境的综

合影响。当植株发育成熟，会产生信号传导，使其

从营养生长状态向生殖生长状态转变，可以通过改

良兰花品种，选育生长周期短、生长速度快、效益高的

兰花进行生产。同时，可以以蝴蝶兰栽培技术为参

考［87］，综合多因素对兰花生长发育的影响，探索兰花

不同发育阶段、特别是其在生殖发育阶段对光照、温

度、水分、空气湿度和养分的不同需求，有助于建立有

针对性的花期调控模型，实现对不同兰花花期的精准

调控。

（4）关于兰花成花的分子调控研究主要集中在

花发育及开花阶段，针对花芽分化以及花芽分化前

的成花诱导阶段的研究需要完善。其次，兰花花发

育及开花阶段的研究只是在兰花中获得了拟南芥

成花相关基因的同源基因，在拟南芥或烟草中异位

表达以验证基因功能，并没有将基因的表达特性与

兰花开花进行关联分析。就花芽分化及花芽分化

前的成花诱导阶段进行深入的分子生物学研究，将

有利于寻找兰花成花转变的关键基因；结合兰科植

物遗传转化体系建立，可以确定兰花成花关键基因

的功能，实现通过基因手段来调控兰花花期的目

的，还可以生产转基因植株，为培育满足市场需求

的新型兰花品种奠定基础。

总之，兰花的花期调控技术及相关开花时间分

子调控机理研究已经取得良好的开端，但随着兰花

产业的发展以及我国花卉节假日消费的特点，花期

调控技术将成为兰花产业发展中的关键技术之一。

因此，在今后的研究中需要确定兰花花芽分化时期

花芽形态与植株性状的联系；加强对其他具有较高

观赏价值和药用价值的兰科植物的开发与利用；推

进兰花品种改良工作，选育生长周期短、效益高的

兰花进行生产；探索温度、光照、生长调节剂等多因

素组合对花芽分化效率和成花品质的影响，结合物

联网环境监测技术、自动化环境精准控制技术，模

拟光、温与生长发育的关系模型，研发集成花期、品

质智能化精准化控制技术体系；此外，结合分子生

物学技术深入探讨兰花成花诱导的分子机理，探索

温度、光照等外界环境因子以及植物生长调节剂对

兰花成花影响的机制，为兰花的花期调控技术提供

理论依据。
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