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　　摘　要:休眠发展进程的界定不仅具有重大的理论意义还具有重要的实践意义。阐述了休

眠的概念 、分类和休眠的发展进程及其界定方法 ,并就休眠的发展进程与其界定方法进行了进一

步的详细阐述。
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　　木本植物芽休眠是植物生长发育过程中的一种暂

停现象 ,是一种有益的生物学特性 ,是植物经过长期演

化而获得的一种对环境及季节性变化的生物学适应

性[ 1] 。休眠是一种相对现象 ,而非绝对的停止一切生命

活动 ,它是植物发育中的一个周期性时期 ,是以生长活

动暂时停止为表观的一系列积极发育过程。其实 ,落叶

果树进入休眠后 ,树体的生理生化活动并未停止 ,有些

过程甚至被激活。植物的这种生物学适应性不仅对物

种的生存繁衍具有特殊的生物学和生态学意义 ,而且对

设施农业生产而言 ,又是一项重大的挑战。

休眠发展进程的界定不仅具有重大的理论意义还

具有重要的实践意义 ,因为在生产中无论是避免休眠进

行无休眠栽培还是在休眠后期的化学破眠剂或物理破

眠措施的低温替代都是只有芽子处在这些方法能够干

预的合适阶段才有效。

1　休眠的概念和分类
1.1　休眠的概念

关于休眠的定义一直争论不休 ,目前主要从植物形

态学和物候学方面定义休眠 ,而很少从植物生理生化机

制方面进行阐述。Hobson曾这样说过:“研究休眠问题

的人有多少 ,休眠的定义就可能有多少种”[ 2] ,这种现象

出现的主要原因是人们对休眠的机制不是很清楚。

Dooronbos的定义:休眠是植物之生长组织尚未进

行生长的状态;Sussman和 Douthit的定义:休眠是植物

组织的任何不活动期 ,或者是其物候发育的可恢复性中

断;Ress的定义:休眠是某些外部因子诱导的 ,内部机制

引起的植物生长之受阻 ,或者是完全是由内部机制引起

的植物生长之受阻。Lang 等的定义:休眠是植物体内 ,

包含有分生组织的任何结构的生长已经为肉眼所看不

见的阶段 ,这种阶段是暂时的
[ 3]
。Anwar等的定义

[ 4]
:

休眠是一种植物种子或芽 ,其萌发或生长能力降低的生

理状态。

很显然 ,Lang 等的定义是比较完善的 ,它不仅阐明

了休眠的载体是含有分生组织的任何结构 ,而且指出休

眠只是植物发育的减弱并非停止 ,还指出了休眠是可解

除的。

1.2　休眠的分类

对于休眠的分类目前相当混乱。一方面 ,同一类型

的休眠有不同的名称;另一方面 ,同一名称又被用于不

同的休眠类型 ,这与人们对休眠发展进程的认识有关。
休眠由下述 3种因素调控:芽内部的因素;芽外部的植

物本身的因素如顶芽和叶片 ,这些因素可能产生相关抑
制物;环境因素如低温和光周期[ 4] 。以影响芽休眠的因

素为基础 ,将休眠分为下述 3种基本类型:①自体抑制

性休眠(paradormancy):由休眠结构(芽)以外的生理因

素(如顶端优势 、叶片代谢和激素运转等)所调节 ,即使

在环境条件有利时亦保持休眠 ,但是若去除临近器官

(如顶芽和叶片)的限制 ,则休眠结构(芽)会迅速恢复生

长。同义术语有:相关休眠(correlative dormancy)、夏休

眠(summer dormancy)等。②内休眠(endodormancy):由

某些外部因子(如光照 、温度和水分胁迫等)所诱导 ,内

部机制所调节 ,即使环境条件有利 ,并且也没有临近器

官的限制 ,休眠结构亦不能生长。同义术语有:生理休

眠(phy siological dormancy)、自然休眠(natural dorman-

cy)、真休眠(real dormancy)等。③生态抑制性休眠

(ecodormancy):是外界环境如低温 、干旱等逆境因子的

胁迫所造成的休眠 ,当植物脱离这种逆境时 ,芽的休眠

就自然解除。同义术语有:诱导休眠(induced dorman-

cy)、后休眠(after-rest)、环境休眠(environmental dor-

mancy)、强迫休眠(imposed dormancy)等。其中内休眠

是休眠研究的重点和热点问题。
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Champagnat通过生物学和生理生化多指标的测

试 ,指出这3种类型的休眠在木本植物年周期中是一种

相互联系的动态发展过程:即春 、夏自体抑制性休眠

秋、冬内休眠 冬末春初生态休眠[ 5] 。应将休眠分为

广义和狭义:广义的休眠是指自体抑制性休眠 、内休眠

和生态抑制性休眠等的总称 ,即 Lang 等定义的休眠;而

狭义的休眠只指生理休眠 ,即 Ress定义的休眠。

2　休眠的发展进程
Lang

[ 3]
等以它发休眠(para-dormancy)、内休眠(en-

do-dormancy)及生态休眠(eco-dormancy)来界定果树整

个的芽休眠;Saure
[ 6]
则将芽休眠分为预休眠(pre-dor-

mancy)、真休眠(true-dormancy)及强迫休眠(imposed-

dormancy)等 3个阶段 ,这与 Lang 等的划分是相符的。

而Fuchigami和 Nee
[ 7]
对温带多年生木本植物的休

眠提出一种生长阶段模式图:从萌芽开始(zero growth

stage ,0°GS),新抽出的芽梢即处在“预休眠相”;当春梢

经过生长高峰(90°GS),到营养生长停止 ,顶芽形成(180°

GS)之后 ,芽即进入深度逐渐增加的内休眠相(deep

endodormancy);当枝梢落叶(270°GS),开始接受低温

时 ,芽即进入内休眠深度渐减的浅内休眠相(shallow

endodormancy);待芽满足低温需求(315°GS)之后 ,而低

温仍继续时 ,芽即处于环境休眠相;待气温回升时 ,芽最

后又回到萌芽(0°GS)原点。该模式强调各阶段都有不

同的“深度” ,并在各休眠期内呈重叠或消长变化。

Faust
[ 8]
等又以能否接受催芽反应 ,将内休眠进一步

分为浅内休眠和深内休眠 2个阶段。而简令成等以杨

树和桑树为试材 , 按照 Jian等
[ 9]
的方法又将内休眠即内

休眠划分为 4个阶段:即休眠开始期、迅速发展期 、深度

休眠期 、休眠终止期
[ 10]
。现将内休眠划分为 5个阶段:

休眠诱导期 、休眠发育期 、深度休眠期 、休眠解除期 、休

眠终止期 ,而休眠解除期又可分为前期和后期 2个时

期 ,其中休眠诱导期 、休眠发育期和休眠解除后期合称

浅休眠期。根据前人研究
[ 8]
表明:在自体抑制性休眠期

和浅内休眠期 ,芽的休眠状态可被某些措施如高温 、冰

冻低温 、人工摘叶 、化学药剂(如 TDZ 、KNO 3等)等处理

打破或逆转 ,而一旦进入深度休眠期 ,芽的休眠状态不

能被打破或逆转。因此 ,要想人为调控休眠来使果树提

前成熟上市 ,方法之一是设法让果树不进入深内休眠 ,

使其持续生长(即无休眠栽培);方法之二是让果树尽早

离开深内休眠期 ,不受生态休眠的延误(即强迫休眠技

术 ,通过利用降温设备进行人工集中预冷使果树早进入

休眠早满足需冷量)。反之 ,若使果树延后成熟上市 ,则

通过延迟进入内休眠 ,延后打破内休眠或延迟萌芽(即

通过一定措施延长内休眠和环境休眠)。

Faust等[ 11] 认为休眠发展进程如下:在晚夏随着日

照时间的缩短 ,树体芽的相关休眠发展 ,相关休眠由相

关抑制物调控 ,在这一时间里植物体内 ABA含量增加 ,

休眠相对较浅并且可以避免。随着日照时间的进一步

缩短和低温的来临 ,休眠程度加深 ,在晚秋和初冬 ,芽内

脱水素合成 ,其合成可能由 ABA诱导 ,但是脱水素的合

成一定由低温诱导合成的 ,这种变化加深了休眠 ,植物

进入内休眠时期 ,脱水素的合成和束缚水的增加导致抗

冻性保护 ,同时伴随着休眠效果加深。在低温时期 ,膜

对寒冷起反应 ,相对粘性的膜变得更有流动性 ,磷脂中

的脂肪酸去饱和 ,亚油酸增加 ,同时膜丧失类固醇 ,膜对

溶质的渗透性逐渐增强 ,在整个低温阶段 ,水分逐渐变

得自由 ,芽子增大 ,但此期脱水素并没有消失 ,通过一种

内源自发机制 ,使这些变化发生 ,而不管环境条件如何 ,

伴随着这些变化 ,芽子进入环境休眠。在内休眠的最后

阶段和环境休眠期 ,芽子对 CTK和其它的化学破眠剂

敏感 ,这时如给予足够高的温度 ,芽子恢复生长。当生

长恢复时 ,芽子的新陈代谢机构开始启动 ,DNA 、RNA

和酶开始合成 ,能量代谢从磷酸戊糖途径转移到三羧酸

循环途径。过量低温导致萌芽加速 ,可能是更长时间的

低温期导致更加去饱和的膜 ,然后 ,使芽爆发性萌发。

3　休眠发展进程的界定
3.1　化学试剂法

对处在预休眠或真休眠初期的芽 ,TDZ即可打破其

休眠 ,而对进入深内休眠的芽 ,只有在渡过深内休眠之

后 ,进入浅内休眠阶段(此时已经满足芽需冷量的 2/3)

才可接受 TDZ处理 ,打破休眠
[ 11]
。因此要确定休眠的

发展进程 ,以一定的时间间隔剪下 1 a 生枝 ,用 TDZ 处

理后在室温下观察芽体膨大反应 ,来判定芽是否已进入

深内休眠 ,或是否已渡过深内休眠。这种方法的不足之

处是从开始培养到芽子萌发需要若干天。

3.2　清水插枝培养法

还可用人工气候室或光照培养箱清水插枝催芽法

判定芽的休眠进程 ,即从夏季每隔一定时间间隔采取枝

条 ,然后插入盛水(约2 cm深)的玻璃杯中(在自然落叶

前 ,将枝条摘除叶片 ,剪除顶部幼梢),并放置于人工气

候室或光照培养箱中进行培养(培养条件:光照 ,光/暗

16/8 h ,光照强度40 ～ 80μmol·m-2 · s-1;温度 ,昼/夜

25/21℃;湿度90%),用第1颗芽开放所经历的时间(d)

或芽的平均萌芽时间或萌芽级数表示休眠状态[ 9 ,12] 。

3.3　水分状态测定法

此外 ,可用测定芽体内的水分状态来确定休眠的发

展进程。一种方法是用 MRI 即磁共振显相仪(magnetic

resonance imaging)测定芽体内的水分存在状态[ 13] :分子

的松弛特性与其运动相关 ,其松弛过程可用两个时间—

纵向(longitudinal , T1)和横向(transverse , T2)松弛时间

来描述 ,在磁场中分子运动重取向的平均速率与其大小

有关。例如水这样的小分子与其它大分子比起来 ,其重
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取向更迅速且松弛的较慢(T1和 T2时间较长),随之会产

生一较尖锐的 MR图像;而束缚水相比较而言其松弛较

快(T1和 T2时间较短),便不能得到 MR图像 ,若芽处于

真休眠阶段 ,尚未接受足够的低温 ,水分处于束缚态 ,则

其 T2松弛时间太短而不能产生图像;一旦其需冷量被满

足 ,自由水增多 , T2松弛时间会显著增长并产生图像。

然而 , T2值因树种和品种而异 ,因此 T2值在不同品种间

不能通用。T2值在苹果中比桃中更有用处 ,主要是因为

在桃中束缚水和自由水之间的 T 2值差异很小。另一种

方法是用阿贝折射仪测定芽体内的水分状态进而确定

芽的休眠发展进程。

3.4　芽子大小测定法

而芽子大小是确定深内休眠是否结束的最简便的

方法。从晚秋到内休眠结束期间 ,芽子大小几乎不变。

当芽子增大(即膨大或变绿)时 ,束缚水开始向自由水转

变 ,这是浅内休眠或环境休眠开始的标志
[ 14]
。

3.5　亚麻酸/亚油酸比值法

在内休眠阶段 ,亚麻酸(18∶3)/亚油酸(18∶2)的比

值可用来表示低温累积情况和休眠深度
[ 11]
。当亚麻酸/

亚油酸比值等于1时 ,芽子处于需冷量满足点附近。当

比值大于 1小于2表明植物有生长能力 ,比值大于 2表

明芽子即将萌发。这种方法的不足之处是目前的判断

准则是建立在有限的信息基础上的 ,并且磷脂中脂肪酸

的测定需要仪器。

3.6　膜渗透性测定法

Champagnat根据Crabbe的方法制定的 DMO检测

法测定膜渗透性障碍 ,可区别相关休眠 、前休眠 、深休

眠、后休眠阶段及芽萌发时间[ 5] ,这种方法的原理是认

为芽顶端分生组织的休眠受近距离组织的相关控制 ,而

DMO在细胞内外比例的大小可表明该组织的活力。具

体方法是利用一种弱酸 5-5二甲基-口恶唑烷 2 ,4-双酮

(5-5dimenthyioxazolidine 2 ,4-dione ,DMO)在不同组织内

的平衡分布来衡量 , DMO-离子扩散系数比未解离的

DMO低很多。未解离的可通过膜进入细胞内 ,当芽的

顶端细胞内(Ci)与细胞外(Ce)之间的比值(Ci/Ce)大于

芽基的 Ci/Ce比值时 ,表明芽的生长潜势大 ,相反 ,则芽

的生长潜势小。

3.7　三磷酸腺苷酸检验法

Champagnat
[ 5]
还建议利用三磷酸腺苷酸检验法确

定休眠阶段 ,这种检测法是用单个的芽子进行检测 ,芽

从内休眠解除的标志是芽子具有可用腺苷合成三磷酸

腺苷酸的能力。对于芽休眠发展进程的详细界定 ,需要

综合各项生理指标进行综合评定。

4　展望
目前植物分子生物学领域进展迅速 ,这使得园艺科

学工作者研究基因表达和调控的水平达到一个十年前

不敢相信的程度。功能基因组时代的来临 ,使得全面理

解许多生长和发育进程的生物学机制不久将成为现实 ,

在模式植物研究中现在已取得了许多重大进展。基因

组和蛋白质组技术也可用于研究一些有关木本植物芽

休眠调控的基本问题如休眠发展进程的研究。新技术

的运用使休眠发展进程研究进入了一个新的科学时代 ,

然而 ,对休眠发展进程的精确界定需要多种学科的科技

工作者联合攻关 ,包括园艺学家 、生理学家 、生化学家和

分子生物学家在田间 、器官 、细胞和分子水平上的联合

研究。
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