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　　摘要：在多年生植物“生长—休眠—生长”的周期变化过程中，芽休眠是一个动态变化的过程，受到植物基因的综
合调控，可避开外界不利条件，并在环境合适时恢复生长，是一种有益的生物学特性。近年来，许多研究人员从光照、

水分、激素代谢、能量代谢等对芽休眠的形成和解除进行研究，但具体调控机制尚不明确，仍被称为“生命的隐蔽现

象”。在对国内外有关芽休眠及其调控机制研究进行综述的基础上，从内源物质、分子调控、生物钟等阐述多年生植

物芽休眠诱导及解除过程，以期为芽休眠研究提供新的思路。
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　　多年生植物在连年生长过程中，会受到因季节性气候变
化和外界环境因子导致的不良环境条件影响，如冬天低温霜

冻、夏天高温灼伤、季节性干旱或洪水等，这些不良条件严重

影响植物的正常发育和生殖生长。为适应不同的气候条件，

植物在长期演化过程中，能够通过一系列物质、能量代谢调节

自身生理活动而进入休眠状态，以应对或避开短期或长期的

不利环境条件。Ｌａｎｇ将休眠分为３类：生态休眠（ｅｃｏｄｏｒｍａｎ
ｃｙ），由外界环境条件引起的暂时性生长停止；类休眠（ｐａｒａ
ｄｏｒｍａｎｃｙ），指植物其他结构导致的生长抑制；自然休眠／内休
眠（ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ），由休眠结构本身引起的生长抑制［１］。早

期研究者认为，休眠是指含有分生组织的植物结构可见生长

的暂时停止［２］，而分生组织结构生长量一般极小，且不易观

察。因此，Ｒｏｈｄｅ等在综合前人研究的基础上，结合植物季节
性生长周期，将芽休眠过程分为５个阶段：第１阶段，具有休
眠能力，由于光照、温度的原因导致芽不能正常生长，芽进入

浅休眠，当外界环境适合时又会恢复生长；第２阶段，休眠能
力的提升，由于低温导致需冷量的积累，能够使休眠加深，一

旦温度超过一定阈值，休眠又会再次变浅；第３阶段，休眠真
正的建立，植物真正进入深度休眠；第４阶段，具有解除休眠
的能力，芽打破休眠的需冷量基本足够，用外源破眠剂如单氰

胺处理能有效打破休眠；第５阶段，具备生长的能力，芽只要
温度、光照等条件满足即可萌发（图１）［２］。在这５个阶段中，
植物体内发生许多物质和能量代谢，外界一系列环境因子如

温度、光照等参与并影响芽的休眠。

休眠芽内部发生的变化主要涉及水分代谢，钙离子信号

转导，激素、糖类、多胺、抗氧化酶变化等，而温度、光照对休眠

的调控被视为生物钟调控过程。芽休眠转换过程是一系列基

因及分子参与调控的过程，调控因子包括 ＣＯ（ｃｏｎｓｔａｎｓ）、

ＦＴ（ｆｌｏｗｅｒｉｎｇｌｏｃｕｓＴ）、ＤＡＭ（ｄｏｒｍａｎｃｙａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍａｄｓ－ｂｏｘ）
等，它们共同作用并影响芽的休眠进程。

１　生物钟对休眠的调控

生物钟别称生理钟，是指生物体在连年进化过程中，为适

应由地球自转引起的昼夜更替和环境变化而形成的一种内在

分子机制，当外界环境发生变化时，生物体可通过生物钟对外

界的变化作出预测，从而调节自身生命活动来应对这种变

化［３］。在多年生植物生长过程中，要经历季节、温度及光周

期变化，而生物钟是有机体适应这些变化的一个至关重要的

因子。生物钟调控节律具有温度补偿现象，能够被周围环境

条件所诱导［４］，而植物要适应光周期、温度及季节性变化的

一个重要生物学途径就是休眠。近年来，有研究表明，生物钟

充当环境变化和植物休眠生理活动之间的信号调节着植物芽

的休眠过程［５］。Ｈｏｒｖａｔｈ等研究乳浆大戟各个休眠阶段的转
录组表达水平时发现，ＥＬＦ４、ＧＩＧＡＮＴＥＡ、ＦＬＶＡＩＮＧ－ＢＩＮＤＩＮＧ
等许多生物钟基因在内休眠和生态休眠期间均上调表达［６］。

Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ等研究生物钟系统对植物芽需冷量和休眠的重要
性时指出，ＣＣＡ１、ＬＨＹ、ＴＯＣ１等一系列生物钟基因在多年生植
物休眠及其解除过程中有着重要作用［７］。

生物钟系统可划分为输入系统、振荡器、输出系统，输入

系统主要包括红光受体 ＰＨＹｓ和蓝光受体 ＣＲＹｓ，通过感受环
境信号来控制振荡器节律，输出系统通过感受振荡器信号变
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化来调控植物激素合成、周期性生长、开花时间、胁迫反应等

过程，振荡器由早晨循环、核心循环、夜晚循环３个循环回路
组成，核心循环由ＣＣＡ１、ＬＨＹ这２个转录因子组成，早晨循环
主要由 ＰＲＲ９、ＰＲＲ７组成，夜晚循环由 ＴＯＣ１、ＧＩＧＡＮＴＥＡ
（ＧＩ）、ＥＡＲＬＹＦＬＯＷＥＲＩＮＧ３（ＥＬＦ３）、ＥＬＦ４、ＰＨＹＴＯＣＬＯＣｋ１
（ＰＣＬ１）／ＬＵＸＡＲＲＨＹＴＨＭＯ（ＬＵＸ）等多个基因组成［８］。

ＴＯＣ１、ＰＲＲ９、ＰＲＲ７、ＰＲＲ５、ＰＲＲ３、ＰＲＲ１均属于 ＰＲＲ基因家
族，黎明时分，ＣＣＡ１、ＬＨＹ的表达量相对最大，促进了ＰＲＲ９基
因的表达，随后每隔２～３ｈ，ＰＲＲ７、ＰＲＲ５、ＰＲＲ３基因依次表
达，直至傍晚时分基因 ＰＲＲ１、ＴＯＣ１开始表达；ＥＬＦ３、ＥＬＦ４、
ＰＣＬ１／ＬＵＸ组成夜晚循环复合物（ＥＣ），通过 ＬＵＸ结合 ＰＲＲ９
基因的启动子直接抑制ＰＲＲ９的表达；ＴＯＣ１基因的表达受到
核心循环ＣＣＡ１、ＬＨＹ这２个转录因子的抑制，从而结束夜晚
循环进入早晨循环模式［９］。多年生植物对季节及环境周期

性变化的适应性得益于生物钟系统，植物通过生物钟系统去

获得发现季节到来的能力，感受日长和温度的变化，以此来调

节ＴＯＣ１／ＰＲＲ／ＬＨＹ等一系列基因及 ＣＨＥ等蛋白的表达，通
过反馈环来调节与休眠相关的激素、蛋白、糖类合成，找到适

合进入休眠及解除休眠的恰当时间［１０］，然后，通过进入休眠

及解除休眠的特定时间来适应季节和环境变化，而低温积累、

合适日长和一定温度是植物休眠诱导和解除所必需的［１１］。

２　内部因子对休眠的调控

２．１　钙离子
钙是植物信号转导级联反应系统中最主要的第二信使，

参与调控包括环境刺激响应、花芽分化等多种生长发育过

程［１２－１３］，对调控植物芽休眠具有重要作用。Ｊｉａｎ等对杨树、
桑树的研究表明，随日照时间的长短变化，休眠不同阶段

Ｃａ２＋的亚细胞定位发生改变［１４］。研究单氰胺解除芽休眠时

发现，单氰胺通过抑制抗氧化酶活性来诱导氧化应激反

应［１５］，而氧化应激反应能够活化Ｃａ２＋通道，诱导提高Ｃａ２＋浓
度，进而影响钙调素（ＣａＭ）、钙离子结合蛋白（ＣＢＰ）、钙离子
依赖的蛋白激酶（ＣＤＰＫ）等下游受体，ＣａＭ和其他 ＣＢＰ基因
均上调表达，ＣＤＰＫ活性及相关基因的转录水平、编码蛋白质
含量随之提高［１６－１７］，而 ＣＤＰＫ磷酸化相应底物，调控基因表
达、酶活性、水和离子转运等过程，进而调控芽的休眠。

２．２　水分
多年生植物芽的休眠与水分扩散能力及其存在状态有关，

休眠的诱导和解除进程中伴随着束缚水和自由水之间的相互

转换，通过调节水分存在状态来影响需冷量积累而影响休眠进

程。Ｆａｕｓｔ等研究发现，苹果芽中束缚水的含量与休眠状态高
度耦合，自由水含量在低温解除休眠的过程中逐渐提高［１８］。

Ｅｒｅｚ等对桃树、葡萄芽的研究结果表明，休眠过程中束缚水的
含量会逐渐增加，即使在长时间低温条件下依然保持较高的含

量；长期高温能显著促进束缚水向自由水转变，自由水含量的

增加意味着生长的开始而不是休眠的结束［１９］。Ｍｏｒｒｉｓ等研究
发现，休眠过程中，脱水素蛋白（ｄｅｈｙｄｒｉｎ）高度表达，在低温、
脱水胁迫时被诱导合成，并与ＡＢＡ结合，在缺水条件下保护生
物大分子［２０］。Ｆｒｅｗｅｎ等对葡萄萌芽过程研究发现，脱水素蛋
白含量总体呈下降趋势，但在芽即将萌发前有２个小高峰［２１］。

Ｙａｋｏｖｌｅｖ等研究发现，脱水素表达量在芽萌发前显著下降，其

表达量的高低受需冷量的影响，调控着芽萌发时间的早晚［２２］。

同时，水孔蛋白（ＡＱＰ）是一种内在膜蛋白，能够控制水分在细
胞中的进出，调节水分转运和平衡，并与脱水素共同作用来调

节休眠芽内的水分含量，诱导和解除芽的休眠。

２．３　激素
植物体内有多种内源激素，激素含量及其动态平衡与植

物芽的季节性休眠诱导与解除关系密切［１１，２３－２４］。脱落酸被

认为是感受外界环境因子变化，并传导外界信号导致休眠的

物质。Ｎａｇａｒ对茶树芽的季节性休眠研究发现，茶树芽进入
休眠阶段，脱落酸主要以游离态形式存在，且含量很高；休眠

解除，含量开始下降［２５］。Ｐｏｗｅｌｌ对苹果的研究表明，脱落酸
会延迟苹果芽的萌芽，休眠季节脱落酸含量出现下降［２６］。Ｏｒ
等研究表明，葡萄休眠最深时，芽中的 ＡＢＡ含量相对最高；
ＡＢＡ含量变化与休眠进程并不完全一致［２７］。Ｐｅｎｇ等研究发
现，冬芽休眠的解除一方面与脱落酸含量下降有关，另一方面

还与赤霉素的合成有关［２８］。高东升等研究表明，ＧＡ破除油桃
休眠的效果因树种和施用ＧＡ时期而异，自然休眠前期，ＧＡ处
理会使对短日照迟钝的油桃低温需求量增加，加深其休眠，芽

萌发受到抑制；自然休眠即将解除期使用ＧＡ，能有效打破油桃
芽的休眠，促进其萌发［２９］。有学者认为，芽休眠并不是由ＡＢＡ
或ＧＡ某单一激素所诱导，而是由这２种激素共同作用［３０］。王

海波基于对油桃休眠芽的研究结果提出，芽内ＡＢＡ含量并不
是决定芽休眠与诱导的唯一因素，而是由 ＧＡ和 ＡＢＡ的比值
决定的，只有达到一定阈值才能诱导油桃芽进入休眠［３１］。马

海燕对星比诺、赤霞珠葡萄研究表明，（ＩＡＡ＋ＧＡ３）／ＡＢＡ的值
在芽休眠前期相对较高，并随休眠加深而逐渐下降，休眠最深

时达到最低，此后，随休眠解除该比值逐渐上升，萌芽时达到最

大值［３２］。除ＡＢＡ、ＧＡ外，乙烯、细胞分裂素等内源激素也共同
调控着芽休眠诱导、维持与萌发［３３－３４］。

２．４　糖类
糖作为一种常见的能源物质和植物体重要的组成成分，

既能为生命活动提供能量，又能够维持植物体细胞质的稳定，

并可作为一种信号物质参与生物体的发育活动［３５］。目前，许

多学者对植物芽休眠期碳水化合物的变化规律进行了深入研

究。Ｙａｎｇ等研究指出，植物生长发育后期碳水化合物在体内
积累，次年春天萌芽时发挥作用［３６］；Ｅｌｌｅ等研究表明，休眠解
除阶段，休眠芽内部分淀粉水解为可溶性糖，其中以降解酶作

用下得到的蔗糖相对最多［３７］；Ｂｅｎ等研究表明，葡萄自然休
眠前期淀粉含量迅速下降，随后保持稳定［３８］；Ｍａｕｒｅｌ等认为，
己糖的存在是芽恢复生长能力的关键，植物休眠期间生长受

限可能是由己糖含量不足而导致需冷量无法满足引起的，但

也不排除是芽利用可溶性糖不足的可能性［３９］。

２．５　多胺
多胺（ｐｏｌｙａｍｉｎｅ，ＰＡ）是大量存在于植物体内、具有强生

物活性的低分子脂肪族含氮碱，包括腐胺、尸胺、亚精胺、精胺

及其他胺类等。戴尧仁研究表明，多胺与植物体内许多信号

分子的生成和植物在环境胁迫下的应激反应有关，具有刺激

生长、延缓衰老的作用［４０］。韦军对梨树叶芽和花芽的内源多

胺进行研究发现，梨树的叶芽多胺含量在生长期较高，进入休

眠期后多胺含量开始迅速下降，内源多胺和梨的休眠密切相

关［４１］。Ｓａｎｔａｎｅｎ等研究表明，椴树在休眠芽形成后，芽的结

—７—江苏农业科学　２０１７年第４５卷第８期



合态多胺（腐胺、亚精胺）含量缓慢上升，在冬季深休眠期达

到高峰，而在休眠解除阶段，许多游离态多胺含量上升，结合

态多胺含量下降［４２］。Ｗａｎｇ等研究早花樱桃与晚花樱桃冬季
生长过程中代谢产物的变化规律时发现，早花樱桃游离态内

源多胺腐胺、亚精胺、精胺从较低水平缓慢升高，晚花樱桃游

离态内源多胺一直保持在较高水平，而在临近萌芽时，２种材
料的游离态内源多胺均快速升高［４３］。范克欣研究发现，曙光

油桃休眠期间花芽内多胺参与休眠的诱导与解除，与油桃花

芽休眠过程密切相关，腐胺有助于诱导花芽进入休眠，亚精胺

和精胺含量升高对休眠解除有促进作用［４４］。

２．６　抗氧化酶
低温作为一种非常重要的环境信号参与多年生植物芽休

眠的调控。许多研究者认为，含氧化合物是低温响应并影响休

眠解除与诱导的可能信号［６，４３］。Ｖｙａｓ等研究认为，茶树芽休眠
时间与芽内活性氧分子（ＲＯＳ）积累量密切相关，ＲＯＳ的积累量
与休眠时间呈极显著正相关，休眠期短的品种其体内抗氧化酶

类活性高［４５］。Ｆｕｃｈｉｇａｍｉ等研究苹果芽休眠解除过程中抗氧
化酶类的变化发现，休眠解除过程中，苹果芽抗氧化酶类变化

明显，抗氧化酶类及活性氧的清除与苹果芽休眠进程密切相

关［４６］。对梨、油桃和葡萄等植物芽休眠的研究表明，芽休眠诱

导及解除过程中，ＣＡＴ活性开始下降，深度休眠时降到最低水
平，后逐渐上升；ＰＯＤ活性变化与ＣＡＴ活性相反；ＳＯＤ活性初
期上升并保持较高水平，随休眠的加深而逐渐下降［４７－４８］。毕

磊研究发现，在休眠期，七月酥梨的ＳＯＤ活性一直较低，自然
休眠结束呈上升趋势；ＰＯＤ活性在自然休眠期从较低水平缓
慢提高，休眠结束后迅速上升［４９］。Ｚｈｕａｎｇ等在对果梅休眠机
制的研究过程中，成功鉴定出谷胱甘肽过氧化物酶、锰超氧化

物歧化酶、抗坏血酸过氧化物酶等与氧化还原相关的蛋白质，

进一步证实抗氧化酶参与芽休眠进程的调控作用［５０］。

３　芽休眠的分子调控过程

芽休眠是一个复杂的过程，包括休眠状态、休眠深度。随

着研究的深入，许多学者利用组学的方法从分子水平上研究

参与多年生植物芽休眠调控的基因，如与光调控、开花诱导相

关的基因ＰＨＹＡ、ＣＯ、ＦＴ，与温度调控、春化相关的基因 ＦＬＣ、
ＳＯＣＩ及转录因子 ＭＡＤｓ－ｂｏｘ，与休眠相关的转录因子 ＤＡＭ
及基因家族ＧＨ１７等，从基因层面构建休眠的复杂调控网络。
Ｒｉｎｎｅ等基于低温促进１，３－β－Ｄ－葡聚糖酶产物的增加提
出一种解释休眠周期的分子机制，并认为１－３－β－Ｄ－葡聚
糖从胞间连丝中的移除能够恢复原生质间物质能量交换网

络，促进植物从休眠状态向休眠解除过渡［５１］。Ｒｉｎｎｅ等在杨
树ＧＨ１７基因家族成员中鉴定出３类能够在低温条件和 ＧＡ
生物合成中上调表达的基因，第１类 ＧＨ１７家族基因在短日
照条件下诱导上调表达，能够维持共质体产生途径并促进芽

的形成；第２、第３类ＧＨ１７家族基因通过 ＧＡ３和长期冷诱导
上调表达，协助导管中胼胝体的移除并重新打开导管，使 ＦＴ
能够运输到顶端，待需冷量满足后，随温度上升，在ＧＡ４介导
下上调生长相关的基因表达来促进萌芽。ＰＨＹＡ、ＣＯ、ＦＴ是
植物光调控的相关基因。拟南芥早春开花与日照长度有关，

基因ＣＯ、ＦＴ调控光周期诱导过程及从萌芽到开花所需的时
间［５２］。Ｈｓｕ等鉴定出 ２个 ＦＴ同源基因 ＦＴ１、ＦＴ２，而 ＦＴ１、

ＦＴ２的表达具有时空差异性，ＦＴ１在冬季的表达变化与植物
从营养生长向生殖生长的过渡期相一致，而 ＦＴ２的表达能够
在长日和较高温度条件下促进植物的生长，并抑制休眠芽的

形成［５３］。Ｂｈｌｅｎｉｕｓ等研究表明，杨树上ＰｔＦＴ１是能够调控短
日的相关基因，可诱导植株生长停止和休眠芽的形成［５４］，李

属植物中过表达杨树ＦＴ基因会抑制植物进入休眠［５５］。光周

期相关的基因表达调控是一系列级联反应，ＰＨＹＡ作为光周
期调节因子和其他生物钟组分一起调节 ＣＯ表达，进而诱导
ＦＴ转录导致开花。

Ａｍａｓｉｎｏ等研究表明，温度控制拟南芥休眠转变和开花
是通过春化途径实现的，主要由 ＦＬＣ调节，而 ＦＬＣ是一个
ＭＡＤ－ｂｏｘ转录因子，可控制开花诱导因子 ＦＴ、ＳＯＣＩ的表达
来抑制低温下的开花［５２］。Ｓｅｏ等研究发现，ＳＯＣＩ、ＦＬＣ调控存
在反馈机制，阻止植物在寒冷条件下提前结束休眠、完成开花

转变［５６］，而ＳＯＣＩ通过直接抑制 ＣＢＦ／ＤＲＥＢ１转录因子负反
馈调控低温响应途径，ＣＢＦ／ＤＲＥＢＩ的表达促进 ＦＬＣ的表达，
进而抑制 ＦＴ、ＳＯＣＩ的表达，实现延迟开花和休眠转变。
Ｈｏｒｖａｔｈ提出低温调节休眠诱导的图解模型，并指出 ＣＢＦ转
录因子可通过染色质重塑促进ＤＡＭ基因的表达［５７］。

ＤＡＭ基因属于ＭＡＤ－ｂｏｘ转录因子的 ＳＶＰ分支，因其蛋
白序列与ＳＶＰ相似，常被认为是 ＳＶＰ－ｌｉｋｅ基因。对拟南芥
进行研究时发现，ＳＶＰ是一个ＭＡＤ－ｂｏｘ基因，可调节开花转
变和花芽分生组织的形成［５８］。ＤＡＭ基因编码转录因子对休
眠的重要调控作用是在桃的１个突变体上发现的，该突变体
被命名为ＥＧ（ｅｖｅｒｇｒｏｗｉｎｇ），其侧芽打破内休眠的需冷量比其
他正常植物需冷量更少［５９］。ＤＡＭ基因编码转录因子相继在
梨、树莓、猕猴桃中被鉴定［６０－６２］，双子叶植物中存在许多

ＤＡＭ－ｌｉｋｅ基因，但仅有少量基因的表达模式与休眠过程一
致。对杨树休眠过渡期的基因芯片分析表明，部分 ＤＡＭ－
ｌｉｋｅ基因在内休眠与生态休眠时期的调控作用会受到限
制［６３］，ＤＡＭ－ｌｉｋｅ基因的差异性表达和猕猴桃、梨、果梅的休
眠进程相关。此外，茶树上克隆出１个ＤＡＭ－ｌｉｋｅ基因，该基
因不仅在自然休眠期间上调表达，其在杨树上的过表达还会

调控芽的物候期［６４］。ＱＴＬｓ的研究应用进一步验证 ＤＡＭ基
因在休眠调控过程中发挥重要作用。Ｆａｎ等在２个桃树品种
Ｃｏｎｔｅｎｄｅｒ、Ｆｌａ．９２－２Ｃ的杂交体中鉴定出４个与需冷量相关
的ＱＴＬｓ［６５］，随后Ｓáｎｃｈｅｚ－Ｐéｒｅｚ在扁桃基因组的染色体连锁
区域鉴定出１个与需冷量相关的 ＱＴＬ［６６］，这些 ＱＴＬｓ通过比
对和分析序列差异，可识别鉴定与休眠相关的候选基因［６７］。

另外，有学者阐述ＤＡＭ基因在芽休眠和开花中的功能，
如Ｈｏｒｖａｔｈ提出低温调节休眠诱导模型，寒冷温度下 ＤＡＭ基
因会优先表达，且在大戟属植物中过表达会延迟开花，并负反

馈调节ＦＴ或ＦＴ－ｌｉｋｅ基因，导致生长停止并进入休眠［６３］。

ＤＡＭ、ＦＴ和ＦＴ－ｌｉｋｅ基因 ＣＥＮＬ有着重要的功能，ＣＢＦ可在
短期寒冷条件下诱导ＤＡＭ基因表达，而在长期低温条件下则
能够通过染色质重组使 ＤＡＭ基因表达下调而解除休眠。同
样，Ｊｉｍｅｎｅｚ等提出一个简单的概念模型去解释 ＤＡＭ５／ＤＡＭ６
在内休眠和生态休眠转变过程行使的功能：短日照条件下诱

导ＤＡＭ５／ＤＡＭ６的表达，而在低温条件则会打断光周期调控
的生物钟感应，抑制ＤＡＭ５／ＤＡＭ６的表达，使相关能够在有利
条件下恢复生长的基因开始表达［６８］。
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４　展望

休眠是植物为应对外界环境变化进化而来的一种适应性

特性，需冷量对植物打破休眠至关重要，而全球气候变暖很可

能导致需冷量不足，造成植物休眠无法完整进行，因此，可从

这个角度对芽休眠展开深入研究，以探讨全球气候变化对植

物休眠特性的影响。另外，植物芽休眠的解除与成花诱导过

程中代谢途径有许多相同之处，调控这２个过程的基因也有
很多相似性，从更深层次上研究二者的共性与差异势必会促

进对休眠的理解。此外，理解植物上游感受器如何感知光周

期、温度等季节性变化并传递至下游，从生理、细胞、分子等多

个层次共同调控植物休眠的诱导、维持和解除对农业生产至

关重要，这也要求学者从生物钟的角度，用基因组学、蛋白组

学、代谢组学等方法和手段对休眠过程的信号转导、基因表

达、蛋白翻译、代谢途径等进行广泛而深入的研究，以揭开休

眠这一“生命隐蔽现象”的面纱。
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