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葡萄芽破眠技术与休眠调控机制研究进展
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摘要:芽休眠是葡萄等多年生果树适应冬季低温等环境变化而演化出的生物学特征ꎬ直接关系植株的生长周期、果实品质

与最终产量ꎬ其调控技术与调控机制研究对葡萄产业的发展具有重要意义ꎮ 本文系统综述了葡萄芽休眠的概念、分类以及

休眠芽发育特点ꎬ讨论了影响葡萄芽休眠的环境因素和生理因素ꎬ重点总结了近年来常用的葡萄芽休眠调控技术以及内源

激素、环境因子等协同作用的葡萄芽休眠调控机制与网络ꎮ 在此基础上ꎬ针对当前葡萄芽休眠调控面临的关键问题与技术

瓶颈ꎬ展望了下阶段芽休眠调控技术研发与休眠调控机制解析的研究方向ꎬ以期为葡萄生产实践与基础研究提供技术参考

和理论支持ꎮ
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为适应冬季低温等不利环境条件ꎬ多年生木本植物在长期的自然选择与进化过程中逐渐形成了独特

的生物学特征ꎮ 其中ꎬ芽休眠作为一种重要的生理适应策略ꎬ使植物在不适宜的生长季节主动暂停生长活

动ꎬ待外界环境改善后再恢复生长ꎬ从而保障植株安全越冬并维持其生命周期的正常延续[１]ꎮ 葡萄作为

我国重要的经济果树ꎬ其冬芽休眠的质量直接影响果实产量与品质ꎬ进而影响产业的经济效益ꎮ 近年来ꎬ
围绕葡萄芽休眠的精准调控问题ꎬ研究者开展了大量研究工作ꎬ逐步形成了多种具有实用价值的调控技

术ꎬ并从生理、生化和分子等多个层面对其调控机制进行了系统解析ꎬ取得了显著研究进展[１－６]ꎮ 本文在

前人研究基础上ꎬ结合本课题组研究成果ꎬ综述葡萄芽休眠的定义、分类及其发育特点ꎬ探讨影响芽休眠的

外界环境因素与内在生理因素ꎬ系统梳理当前常用的葡萄芽破眠技术及其调控机制ꎮ 对标产业发展需求

与瓶颈ꎬ本文进一步展望了葡萄芽休眠精准调控技术及其机制研究的发展趋势ꎬ以期为葡萄高效生产及相

关基础研究提供技术参考与理论支持ꎮ

１　 芽休眠定义、分类及发育特点

芽休眠是指芽分生组织可见生长活动的暂停导致植物生长发育中断的现象ꎬ是植物生长周期中的一

种重要生理状态ꎬ也是一种随着多年生木本植物对环境和季节变化长期适应而进化出的生物学特性[７]ꎮ
需要指出的是ꎬ芽休眠并不等同于植物生命活动的完全静止ꎬ而是一种相对的、周期性发生的现象ꎬ表现为

植物生长活动的暂时抑制ꎮ 早期研究中ꎬＬａｎｇ 等[８]根据诱导休眠的主要因素ꎬ将芽休眠划分为 ３ 类:类休

眠(ｐａｒａｄｏｒｍａｎｃｙ)、内休眠(ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ)和生态休眠(ｅｃｏｄｏｒｍａｎｃｙ)ꎬ该分类方法至今仍被广泛引用ꎮ 随

着研究的不断深入ꎬ越来越多的学者认为芽休眠并非由 ３ 个彼此独立的阶段组成ꎬ而是内源信号与外界环

境因素共同作用下形成的一个连续动态过程ꎬ且不同休眠阶段之间存在一定程度的重叠ꎬ其实质是芽分生

组织从深度抑制状态逐步转向恢复活性状态的过渡ꎮ Ｃｈｅｎ 等[６]结合‘赤霞珠’葡萄冬芽的形态学观察及

多组学分析结果ꎬ将葡萄芽从休眠到萌发的过程划分为休眠期、休眠解除期和芽发育期 ３ 个阶段ꎬ更加贴

近葡萄芽实际发育进程的生理特征ꎮ
在葡萄芽经历冬芽形成、休眠维持至解除的过程中ꎬ其形态结构发生了阶段性变化ꎮ 随着气温下降和

日照时长缩短ꎬ葡萄枝条叶腋处的腋芽复合体逐渐发育ꎬ形成包括 １ 个主芽和 ２~３ 个副芽在内的复合芽ꎬ
由芽鳞片和绒毛包裹保护[３]ꎮ 冬芽形成后ꎬ芽体停止生长ꎬ结构趋于稳定ꎬ外观紧凑ꎬ不再发生明显变化ꎮ
进入休眠后ꎬ即便外界条件适宜ꎬ芽体仍维持静止状态ꎬ不表现出萌发迹象ꎮ 随着休眠解除的启动ꎬ芽体进

入萌动阶段ꎬ形态逐渐膨大(横纵径约膨大 ３０％)ꎬ茎端分生组织重新恢复活性ꎬ标志着由休眠向生长的

转变[７]ꎮ
与形态变化相对应ꎬ葡萄芽在休眠过程中呈现出复杂的生理生化动态调控特征[９]ꎮ 激素水平方面ꎬ

脱落酸(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬＡＢＡ)在休眠诱导和维持阶段保持高浓度[１０]ꎻ赤霉素( ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓꎬＧＡ)、细胞分裂

素(ｃｙｔｏｋｉｎｉｎꎬＣＴＫ)等促进生长的激素在休眠解除阶段含量逐步上升ꎬ重新激活细胞分裂与伸长过程[６]ꎮ
糖类代谢方面ꎬ可溶性糖和淀粉的积累与转化贯穿休眠全过程ꎬ表现为休眠初期以淀粉储存为主ꎬ随着解

除过程的推进ꎬ淀粉逐渐降解并转化为可溶性糖ꎬ为芽萌发提供能量与碳源支持[１１]ꎮ 水分状态上ꎬ随着休

眠程度加深ꎬ芽组织内束缚水比例升高ꎬ自由水比例降低ꎬ而休眠解除阶段水分活性恢复ꎬ自由水含量回

升ꎬ有利于细胞代谢和物质转运的重新激活[９]ꎮ
在信号转导和细胞结构方面ꎬ休眠期间活性氧(ＲＯＳ) [１２] 特别是过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)含量显著升高[１３]ꎬ

可能作为信号分子参与胞壁修饰、胞间连接重建以及休眠解除过程的调控ꎮ 同时ꎬ相关抗氧化酶系统呈现

出动态响应ꎬ如超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)ꎬ其活性变化与 ＲＯＳ 水平

密切相关ꎬ参与调控氧化还原稳态ꎮ 此外ꎬ在杨树和苹果上的研究揭示ꎬ休眠期间芽组织中胼胝质在胞间

连丝处沉积ꎬ导致细胞间质连接受阻ꎬ抑制细胞间通信[１４－１６]ꎻ而在休眠解除过程中ꎬ胼胝质逐渐降解ꎬ胞间

连丝重新开放ꎬ细胞信号交流得以恢复[１７]ꎬ胼胝质可能在葡萄芽休眠调控中也存在类似功能与结构特点ꎮ
能量代谢方面ꎬ三羧酸循环(ＴＣＡ)、磷酸戊糖途径(ＰＰＰ)及交替呼吸途径等关键代谢通路在休眠解除前后

活性增强ꎬ并与核酸代谢和呼吸代谢相关酶活性的升高相协调ꎬ为芽体由静止状态向代谢活跃状态转变提

供能量和代谢基础[１８]ꎮ
由此可见ꎬ葡萄芽休眠是一个涉及形态、激素、水分、碳代谢、活性氧及能量代谢等多层次、多因子的协

调调控过程(图 １)ꎮ 不同阶段的变化相互衔接ꎬ共同构建了芽体从休眠状态向萌发状态过渡的生理基础ꎮ

０２７
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图 １　 芽在休眠各阶段的具体变化示意图

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｂｕｄｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｄｏｒｍａｎｃｙ

２　 影响葡萄芽休眠的因素

葡萄芽休眠是多年生木本植物在长期进化过程中形成的重要适应机制ꎬ其形成、维持与解除受到多种

外界环境因素与内在生理因素的协同调控ꎮ 这些因素通过影响激素代谢、能量平衡、信号传导与基因表达

等过程ꎬ共同决定了休眠的强度与解除的时机ꎬ进而影响来年葡萄的萌芽整齐度与产量形成ꎮ
２.１　 环境因素

温度是调控葡萄芽休眠启动与解除最关键的环境因子ꎮ 随着秋冬季气温逐渐降低ꎬ葡萄芽逐步进入

内休眠阶段[１９]ꎮ 充足的低温累积(即“需冷量”)是内休眠解除并进入生态休眠的重要条件ꎬ其中传统需

冷量模型常以≤７.２ ℃的低温时间表征低温需求[２０]ꎻ在需冷量基本满足后ꎬ芽体进一步依赖春季升温或强

迫温度条件下的热量积累ꎬ即“需热量”ꎬ以完成萌动并恢复生长[２１]ꎮ 需冷量积累不足常导致春季萌芽延

迟、不整齐ꎬ影响新梢生长与果实形成[７]ꎮ 不同品种对需冷量的需求存在显著差异ꎬ欧美种普遍需冷量较

高(７００~１ ０００ ｈ)ꎬ而欧亚种则相对较低(５５０~８００ ｈ) [２２]ꎬ并且在不同产区表现出的需冷量也会因气候条

件差异而波动[２３－２４]ꎮ
温度不仅决定了休眠的进程ꎬ其变化还能诱导葡萄芽内激素水平、基因表达及代谢状态的显著调

整[２５]ꎮ 例如ꎬ适度的低温可上调低温应答基因的表达ꎬ如 ＶｖＷＲＫＹ３７(ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ￣ａｒｇｉｎｉｎｅ￣ｌｙｓｉｎｅ￣ｔｙｒｏｓｉｎｅ ３７)与
ＶｖＣＢＦ(Ｃ￣ｒｅｐｅａｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ)ꎬ同时促进表观遗传修饰变化ꎬ驱动季节性生长基因的表达ꎬ从而促进葡萄

休眠解除[２６]ꎮ 中高温条件则有助于提升呼吸代谢活性[２７]ꎮ 在实际生产中ꎬ短时间高温处理(如 ５０ ℃水

浴)可在一定程度上促进萌发ꎬ但处理强度与时间需精确控制ꎬ以避免芽体损伤[２８]ꎮ 本课题组研究发现ꎬ
当葡萄冬芽需冷量积累仅 １０％时ꎬ２０ ℃处理对芽休眠解除无明显作用ꎬ而当需冷量积累至 ８０％左右时ꎬ
２０ ℃处理可显著促进萌芽(未发表数据)ꎮ

短日照被认为是诱导植物进入休眠的关键信号之一ꎬ其作用机制可能涉及 ＡＢＡ 代谢、激素平衡及相

关基因表达变化ꎬ并在休眠诱导早期发挥重要作用[２９]ꎮ 大量研究揭示光周期是调控杨树等植物芽休眠的

重要影响因素[３０－３１]ꎬ但在葡萄芽休眠调控中的作用研究则不够深入[６]ꎮ 但其与激素信号(如 ＡＢＡ / ＧＡ)、
表观调控因子及细胞间通讯的协同作用ꎬ仍可能参与调节葡萄芽休眠诱导时序与休眠维持状态ꎬ这有待进

一步深入研究ꎮ
水分状况作为影响芽体代谢活性的基础因子ꎬ在休眠过程中具有重要调控作用ꎮ 冬季期间ꎬ尽管芽体

存在水分蒸腾ꎬ但其总体水分含量保持相对稳定ꎬ主要依靠与相邻组织的水分交换维持水平[３２]ꎮ 适度脱

水有助于提升芽体的抗寒性和休眠稳定性ꎬ而过度干旱或快速复水则可能打破静止状态ꎬ诱导非正常萌

发[３３]ꎮ 此外ꎬ氧气供应变化与 ＲＯＳ 信号的积累也被认为是休眠解除的关键触发因素[３４]ꎮ 缺氧状态有助

于维持芽的低代谢平衡ꎬ而氧气恢复过程则伴随 ＲＯＳ 迅速积累ꎬ可激活抗氧化酶系统与信号传导通路ꎬ促

１２７
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进细胞代谢活性恢复[３５]ꎮ
综上所述ꎬ温度是决定葡萄芽休眠进程的主导因子ꎬ光周期、水分与氧气等因素则通过激素代谢与信

号转导等路径辅助调控芽的休眠状态ꎬ共同构建了葡萄芽休眠调控的多层次环境信号网络ꎮ
２.２　 生理因素

在外界环境信号的诱导与驱动下ꎬ葡萄芽的休眠过程依赖于一系列内源生理因素的精密调控ꎮ 其中ꎬ
植物激素在整个休眠周期中扮演核心角色ꎮ ＡＢＡ 作为休眠维持的关键因子ꎬ其含量在休眠诱导与维持阶

段显著升高ꎬ抑制细胞周期与能量代谢ꎬ同时促进糖类储存ꎬ强化休眠状态[３６]ꎮ 研究发现ꎬＡＢＡ 不仅通过

经典信号转导通路调节休眠基因表达ꎬ还能通过调控转录因子(如 ＷＲＫＹ)整合多种生理信号[３７]ꎮ 与之

相对ꎬＧＡ 则在休眠解除中发挥促进作用ꎬ其含量在解除阶段快速上升ꎬ促进细胞伸长与新生组织发育[１７]ꎮ
ＧＡ 合成与代谢通路基因(如 ＧＡ２０ｏｘ、ＧＡ３ｏｘ 与 ＧＡ２ｏｘ)在休眠解除过程中呈动态调控ꎬ且受 ＳＶＰ ( ｓｈｏｒｔ
ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ)类转录因子的影响显著[３８]ꎮ

除 ＡＢＡ 与 ＧＡ 外ꎬＣＴＫ、生长素( ＩＡＡ)与乙烯等激素也可能参与调节芽从休眠至萌发的转变ꎮ ＣＴＫ 一

般具有促进萌芽作用ꎬ可与 ＡＢＡ 形成拮抗[３９]ꎻ乙烯在不同物种中功能不一ꎬ既可能诱导 ＡＢＡ 上调延缓芽

萌发ꎬ也可能在特定条件下促进休眠解除[４０]ꎮ 总体而言ꎬ葡萄芽休眠状态实质上反映了多种激素之间的

动态平衡过程ꎮ
碳水化合物的代谢状态亦是影响芽休眠的重要生理基础ꎮ 休眠诱导阶段葡萄芽体中淀粉与蔗糖含量

逐渐积累ꎬ为后续萌发提供能量储备ꎮ 进入解除阶段后ꎬ淀粉降解转化为可溶性糖ꎬ激活代谢与组织分

裂[１１ꎬ３３]ꎮ 同时ꎬ糖类不仅作为能量物质ꎬ也作为信号分子参与调控相关激素敏感性与基因表达ꎬ进而影响

休眠基因(如 ＤＡＭ 家族)的表达ꎬ调节休眠深度与解除节奏[１２]ꎮ 细胞壁改造相关代谢如木葡聚糖水解在

此过程中亦具有重要作用ꎬ协助细胞膨大与结构松弛ꎬ促进芽萌动[１４ꎬ１７]ꎮ
ＲＯＳ 信号则在休眠解除前后呈现“触发”特征[６]ꎬ其在受到温度、缺氧或化学处理(如氰胺)刺激后可

快速积累ꎬ激活抗氧化酶系统(如 ＳＯＤ、ＣＡＴ 与 ＰＯＤ)ꎬ促进细胞代谢与信息传递[３４]ꎮ 与 ＲＯＳ 相关的谷胱

甘肽酶(ＧＳＨ)与抗坏血酸(ＡｓＡ)等物质在休眠解除过程中发挥抗氧化与信号调节作用ꎬ尤其 ＧＳＨ 的氧化

还原状态转变被认为是芽由静止向活跃过渡的标志[９]ꎮ 此外ꎬ水分代谢状态也影响休眠转变ꎬ芽体水活

性在休眠解除阶段显著升高ꎬ有利于物质交换与细胞生长[９]ꎬ而水孔蛋白基因的动态表达可作为水分调

控的分子指标ꎮ

３　 葡萄芽破眠技术

在设施条件下ꎬ常用的葡萄冬芽休眠调控手段主要分为物理方法[４１－４４]和化学方法[４５－５７](表 １)ꎮ
表 １　 不同处理方法对葡萄休眠芽破眠的效果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ￣ｂｒｅａｋｉｎｇ ｏｆ ｇｒａｐｅ ｄｏｒｍａｎｔ ｂｕｄｓ

处理方法
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄ

具体类型
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｙｐｅ

具体措施
Ｃｏｎｃｒｅｔｅ ｍｅａｓｕｒｅｓ

破眠效果
Ｄｏｒｍａｎｃｙ￣ｂｒｅａｋｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

物理处理

化学处理

低温处理
利用温控开关进行低温处理ꎬ当温度高
于 ７.２ ℃时自动喷水降温ꎬ每次 ５ ｍｉｎ

使用此系统可使棚内低温维持在 ０~７.２ ℃ꎬ可以在短时间内满足葡萄的需冷量ꎮ ‘矢富罗
莎’和‘里扎玛特’葡萄冬芽分别提前萌发 １０ 和 ７ ｄ [４３]

高温处理 在 ４０、５０、６０、７０ ℃高温下水浴 １ ｈ ５０ ℃促进‘红地球’‘美人指’‘圣诞玫瑰’和‘玫瑰香’葡萄冬芽的萌发ꎬ其他 ３ 个温度对不
同品种破眠效果不同ꎬ４ 个温度均抑制‘奥古斯特’葡萄冬芽萌发

[２８]

机械处理 去除芽鳞片 在热带地区葡萄芽休眠的早期阶段ꎬ可减少芽鳞中 ＡＢＡ 的抑制作用ꎬ促进萌芽 [４４ꎬ５６]

氰氨类
化合物

２.５％单氰胺
２.５％单氰胺(１ / ２ 次涂抹ꎬ１ 次喷雾)
５％单氰胺(１ / ２ 次涂抹ꎬ１ 次喷雾)
３.５％~４.５％单氰胺
１.４％、２.８％ 单氰胺
单氰胺 ２０ 倍液

提前破眠 １５ ｄ 左右ꎬ提高‘玫瑰香’萌芽率和萌芽整齐度
５％单氰胺 １ 次喷雾或 １~２ 次涂抹处理较佳ꎬ‘紫金红霞’葡萄果实完熟期比对照提早 ３ ｄ

３.５％~４.５％单氰胺处理‘Ｆｉａｎｏ’萌芽率高于对照 １０％~１５％
对‘巨峰’葡萄均有显著破眠效果
涂抹后‘超级女皇’葡萄萌芽率较对照组提高了 ２２.９％

[４７]
[５０]

[４８]
[５３]
[４９]

化学试剂

１％~５％硫脲
１２９.８３ ｇ􀅰Ｌ－１ ＣｏＣｌ２
２％ 硫代硫酸银溶液
１００ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ２ꎬ３ꎬ５－三碘苯甲酸(ＴＩＢＡ)
２０ ｍｇ􀅰Ｌ－１氟啶酮
２０％二烯丙基二硫化物

使用后增加萌芽率和年产量
ＣｏＣｌ２ 抑制‘赤霞珠’芽的萌发
硫代硫酸银溶液抑制‘赤霞珠’芽的萌发
ＴＩＢＡ 可提高‘赤霞珠’冬芽内的淀粉和 Ｈ２Ｏ２ 含量ꎬ促进萌芽率的上升
氟啶酮对‘赤霞珠’冬芽无明显破眠效果
对‘巨峰’葡萄有破眠效果ꎬ但不如石灰氮和单氰胺效果显著

[４８]
[１０]
[１０]
[５７]
[５７]
[５３]

２２７
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续表 １　 Ｔａｂｌｅ １ ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ

处理方法
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄ

具体类型
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｙｐｅ

具体措施
Ｃｏｎｃｒｅｔｅ ｍｅａｓｕｒｅｓ

破眠效果
Ｄｏｒｍａｎｃｙ￣ｂｒｅａｋｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

化学处理

物理处理和
化学处理

植物生长
调节剂

复配试剂

有机化合物

含氮化合物

机械处理
和氰氨类
化合物

１０、２５、５０、１００ ｍｇ􀅰ｋｇ－１ ＧＡ３
对‘巨峰’葡萄冬芽施用高浓度( ５０、１００ ｍｇ􀅰ｋｇ－１)的 ＧＡ 的破眠效果比低浓度( １０、２５
ｍｇ􀅰ｋｇ－１)效果更加明显ꎬ其中 ５０ ｍｇ􀅰ｋｇ－１的 ＧＡ 效果最佳

[５４]

２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ３ 对‘玫瑰香’葡萄冬芽施用 ２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ３ 后萌芽率低于对照ꎬ对破眠效果起抑制作用 [４７]
０.００１、０.０１、０.１、１、１.２５、２.５、５、１０、２０、
４０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ３

低浓度 ＧＡ３(０.００１ ｍｇ􀅰Ｌ－１)对‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’葡萄冬芽的萌发无抑制作用ꎬ但抑制作用会随

着 ＧＡ 浓度增加而增加ꎬ施用 ２０、４０ ｍｇ􀅰Ｌ－１时有严重抑制
[３８]

１０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ４＋７(２ ∶１) 施用 １０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ４＋７会对芽的萌发有显著抑制 [３８]

１００ ｍｇ􀅰Ｌ－１乙烯
施用乙烯显著上调‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’葡萄冬芽内基因 ＶｖＡ８Ｈ￣ＣＹＰ７０７Ａ４(编码 ＡＢＡ８－′ＯＨ)的表
达促进 ＡＢＡ 的降解ꎬ促进破眠

[１０]

０.７％、０.８％乙烯利
０.７％和 ０.８％乙烯利处理‘Ｅａｒｌｙ ｓｗｅｅｔ’葡萄冬芽均可以提高萌芽率ꎬ其中 ０.７％可提高 ２.４
倍ꎬ０.８％乙烯利可提高 １.３ 倍

[４０]

１５０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ６￣ＢＡ ６￣ＢＡ 处理‘玫瑰香’葡萄冬芽后破眠时间可提前 ５ ｄꎬ葡萄成熟期可提前 １５ ｄ 左右ꎬ但最终
萌芽率相差不大

[４７]

１０、１００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＡＢＡ
１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＡＢＡ 处理‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’葡萄冬芽后 １１、１４、１８ 和 ２１ ｄ 的出芽率分别比对照降
低了 １８％、２３％、２５％和 １６％ꎮ 用 １００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＡＢＡ 抑制作用更强ꎬ破芽率分别降低了
２５％、４８％、４６％和 ２６％

[４７]

２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＡＢＡ ＡＢＡ 抑制‘赤霞珠’葡萄冬芽萌发 [５７]

２５ ｍｇ􀅰Ｌ－１吲哚－３－甲酸( ＩＣＡ) 吲哚－３－甲酸对‘赤霞珠’冬芽无明显破眠效果 [５７]

１ ０００ ｍｇ􀅰Ｌ－１多效唑 多效唑对‘赤霞珠’冬芽无明显破眠效果 [５７]

０、０.２、０. ４、０. ６ ｍｇ􀅰Ｌ－１油菜素内酯
(ＥＢＲ) ０.４ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＥＢＲ 处理‘美乐’葡萄冬芽能够显著提高萌芽率 [３８]

２％、１０％水杨酸 水杨酸处理对‘藤稔’葡萄冬芽破眠基本无效 [５１]

２.５％单氰胺＋０.００６ ５％复硝酚钠
复硝酚钠与单氰胺对‘紫金红霞’葡萄混用后效果比单独施用单氰胺破眠效果更好ꎬ但混用
后可溶性固形物的含量较低

[５０]

２.５％单氰胺＋０.００５％赤霉酸
赤霉酸与单氰胺对‘紫金红霞’葡萄混用后效果比单独施用单氰胺破眠效果更好ꎬ但混用后
可溶性固形物的含量较低

[５０]

５％ Ｅｒｇｅｒ(３.１％氨态氮＋５.８％硝酸盐
氮＋６.１％尿素氮＋３.３％钙) ５％ Ｅｒｇｅｒ 处理‘Ｆｉａｎｏ’萌芽率无明显差异ꎬ均高于对照 １０％~１５％ [４８]

３％单氰胺处理后 ０、２、６ 和 １０ ｄ 施用
１０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ３

３％单氰胺处理‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’后 １０ ｄ 施用 １ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ 与对照萌芽率无明显差异ꎬ但单氰胺
不能完全抵消较高浓度的 ＧＡ(５ 和 １０ ｍｇ􀅰Ｌ－１)的抑制影响

[３８]

５°Ｂｅ 石硫合剂＋０.２５ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ ＡＣＣ
(１－氨基环丙烷－１－羧酸)

提早打破‘阳光玫瑰’葡萄冬芽休眠ꎬ且不影响后续成花率及花穗质量ꎬ对操作人员较为
安全

[５]

４ 倍破眠剂 １ 号水溶液(石灰氮和硝
酸钾及 ＧＡ)

可提前使‘夏黑’葡萄休眠冬芽萌芽ꎬ提高萌芽率和萌芽整齐度ꎬ其破眠时间在施用石灰氮
和单氰胺之间

[５５]

２％植物油 使用植物油后增加萌芽率和年产量 [４８]

２％~４％石蜡油 使用石蜡油后增加萌芽率和年产量 [４８]

新鲜大蒜膏 对‘巨峰’葡萄有破眠效果ꎬ但效果不如石灰氮和单氰胺 [５３]

２０％大蒜油 对‘巨峰’葡萄有破眠效果ꎬ但效果不如石灰氮和单氰胺 [５３]

２％ ＡＺ 可提高‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’葡萄冬芽内乙烯的释放浓度ꎬ从而诱导葡萄芽休眠解除 [４０]

２０％石灰氮上清液 石灰氮对‘无核白’葡萄有破眠效果 [５３]

１５％、２５％石灰氮
石灰氮可以提高‘藤稔’葡萄冬芽内 ＰＯＤ 活性和过氧化氢含量ꎬ降低 ＣＡＴ 活性在休眠初期
进行处理没有破眠效果ꎬ在深休眠期及以后对葡萄冬芽进行处理效果较为显著ꎮ ２５％的石
灰氮对破眠效果最佳ꎬ萌芽时间可提前 ５ ｄ 左右

[５１]

石灰氮 ６ 倍液 施用石灰氮 ６ 倍液能够提高‘超级女皇’葡萄萌芽率和坐果率 [４９]

２.５％~３.０％单氰胺涂芽、刻芽及涂芽＋
刻芽

２.５％单氰胺涂芽结合刻芽处理对‘香悦’葡萄破眠效果最佳ꎬ提前对照 １４ ｄ 萌芽ꎬ但对
‘夏黑’葡萄破眠效果最好的是只涂芽处理

[５６]

３.１　 物理方法

物理方法主要通过模拟自然环境变化或直接干预芽体状态ꎬ以调节葡萄冬芽的休眠进程ꎮ 温度处理

是其中最常用的手段ꎬ包括高温、低温和变温等形式ꎮ 研究表明ꎬ在葡萄芽积累一定需冷量后ꎬ短期高温

(如 ５０ ℃水浴 １ ｈ)可有效促进‘红地球’和‘美人指’等品种的萌发ꎬ而过早或过频的高温处理则可能抵消

低温效应ꎬ延迟休眠解除[４１]ꎮ 相较恒定温度ꎬ昼夜波动的变温(如 ６~１５ ℃)更接近自然条件ꎬ破眠效果更

优[４２]ꎮ 低温处理方面ꎬ如通过水喷雾系统将温度控制在 ０~７.２ ℃ꎬ可在短时间内满足葡萄对冷量的需求ꎬ

３２７
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使‘矢富罗莎’和‘里扎玛特’等品种冬芽的萌发时间提前[４３]ꎮ 水分调节在不同休眠阶段亦具有双重作

用ꎬ适度水分有助于激活芽体代谢ꎬ而生态休眠阶段水分过多则可能延迟萌发ꎮ 此外ꎬ机械处理如刻芽或

去除芽鳞片可破除芽体外部屏障ꎬ并可能通过减弱芽鳞片相关抑制作用ꎬ改善局部气体交换与物质运输条

件促进萌发[４４]ꎻ其中ꎬ刻芽结合促芽剂处理可提升‘香悦’等葡萄品种的萌芽率与整齐度[５６]ꎮ 总体而言ꎬ
物理方法操作简便、安全性高ꎬ适合设施条件下的调控管理ꎬ但对环境条件与芽体状态较为敏感ꎬ需精准控

制操作时机与方式ꎮ
３.２　 化学方法

化学方法通过外源施用氰胺类化合物、植物生长调节剂等调节剂干预葡萄冬芽内部代谢过程ꎬ是目前

破眠处理中应用广泛的手段之一[４５]ꎮ 其中ꎬ单氰胺(ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｃｙａｎａｍｉｄｅꎬＨＣ)类化合物最常用且效果显

著ꎬ常用浓度为 ２.０％~３.３％ꎬ可显著提升‘玫瑰香’‘超级女皇’等品种的萌芽率与整齐度ꎬ提前物候期并

提高可溶性固形物含量[４５－５０]ꎮ 石灰氮作为另一种常用破眠剂ꎬ也具有较好的破眠效果ꎬ２５％的石灰氮处

理可将‘藤稔’冬芽的萌芽期提前 ５ ｄ[５１]ꎬ但也有一定的药害风险[４９ꎬ５２－５３]ꎮ 植物生长调节剂方面ꎬＧＡ３ 在

５０~１００ ｍｇ􀅰ｋｇ－１浓度下对‘巨峰’等品种的破眠效果显著[５４]ꎬ而在部分品种如‘玫瑰香’中ꎬ２００ ｍｇ􀅰Ｌ－１浓

度反而表现出抑制作用[４７]ꎻ乙烯及其诱导剂(如 ＡＣＣ、乙烯利)则可促进 ＡＢＡ 降解ꎬ缓解其对休眠维持的

抑制ꎬ显著提升‘Ｅａｒｌｙ Ｓｗｅｅｔ’等品种的萌发率[４０]ꎮ 此外ꎬ复配制剂(如单氰胺＋ＧＡ３、石硫合剂＋ＡＣＣ、破眠

剂 １ 号)可实现多路径协同调控ꎬ在提高破眠效率的同时ꎬ改善萌芽整齐度与安全性[５ꎬ３８ꎬ５０ꎬ５５]ꎮ 研究表明ꎬ
在休眠末期对‘阳光玫瑰’冬芽施用石硫合剂＋ＡＣＣꎬ可有效提高萌芽率且不影响成花率与花穗质量[５]ꎮ
但是ꎬ化学调控效果受施用时期、芽休眠深度、环境条件等多种因素影响ꎬ需依据品种特性和栽培环境精准

施用ꎬ以实现安全、高效、可控的破眠目标ꎮ 除此之外ꎬ也有研究发现ꎬ刻芽结合单氰胺处理比单一物理或

者化学方法能够促进葡萄芽约提前 １４ ｄ 萌发[５６]ꎮ
相较而言ꎬ化学方法操作简便、见效快ꎬ但不同品种对单氰胺等试剂的敏感性不同ꎬ且对剂量、施用时

机等高度依赖ꎬ存在一定经验性和不确定性ꎮ 目前尚无统一、高效的标准化破眠方案ꎬ技术组合的优化与

应用仍是研究重点ꎮ

４　 葡萄芽休眠调控机制

芽休眠是多年生植物对不利环境适应的重要策略ꎬ尤其在葡萄等落叶果树中ꎬ其形成与解除深刻影响

后续的生长发育和产量ꎮ 随着高通量组学技术的发展ꎬ大量研究逐步揭示了葡萄芽休眠调控所涉及的转

录组、蛋白质组、激素代谢组与表观组学等多维网络ꎮ 这些组学数据从不同层面揭示ꎬ芽休眠是一个涉及

多通路协同调控的动态过程ꎬ其调控网络正逐步得到解析ꎮ
４.１　 转录组水平

转录组作为揭示芽休眠分子机制的核心技术ꎬ已在多个时间点和组织中揭示出数千至上万个差异表

达基因(ＤＥＧ)ꎬ表明芽休眠伴随剧烈的基因表达重塑[４]ꎮ 如 Ｍｉｎ 等[５８] 在休眠芽与萌发芽之间检测到

４ ８６４ 个 ＤＥＧꎬＳｈａｎｇｇｕａｎ 等[４]在 ４ 月休眠解除期与 ２ 月休眠期之间检测到 １０ ０００ 余个 ＤＥＧꎮ 主成分分析

表明ꎬ７７.５％的表达变异与休眠－生长转换及环境响应有关[５９]ꎮ 这些 ＤＥＧ 集中富集于植物激素信号、细胞

周期、次生代谢及氧化还原调控等关键通路ꎬ构成葡萄芽休眠调控的核心框架ꎮ 不同阶段的表达特征反映

出功能转变:休眠加深期表现为细胞分裂抑制、代谢下调和胁迫响应增强ꎬ而解除期则出现与细胞周期启

动、生物合成和 ＲＯＳ 响应相关的基因上调[４ꎬ６]ꎮ
在植物激素信号通路中ꎬ ＡＢＡ 相关基因在休眠期上调ꎬ如合成关键酶基因 ＶｖＮＣＥＤ４ ( ９￣ｃｉｓ￣

ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ ４)高表达ꎬ降解相关基因则在解除期上调ꎬＰＰ２Ｃ 类抑制因子在休眠维持期表

达增强[６ꎬ６０－６１]ꎮ 而促进生长的 ＧＡ 与 ＣＴＫ 等激素信号在休眠期间则受到抑制ꎮ 例如:ＣＹＣＤ３(ｃｙｃｌｉｎ Ｄ３)、
ＴＣＨ４(Ｔｏｕｃｈ ４)等 ＢＲ(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ) / ＣＴＫ 信号成分在潜伏芽中显著下调[５８]ꎻＧＡ 通路中 ＤＥＬＬＡ(ＤＥＬＬＡ
ｐｒｏｔｅｉｎ)类抑制基因在休眠期表达升高ꎬ解除阶段迅速下降[６２]ꎮ Ａｕｘｉｎ 信号呈现相反模式ꎬ其合成基因在

休眠芽中高表达ꎬ可能通过 ＢＲＣ(ＢＲＡＮＣＨＥＤ)等 ＴＣＰ 转录因子介导ꎬ与细胞周期标记基因 ＨＩＳＴＯＮＥ Ｈ４
呈负相关ꎬ从而抑制细胞分裂[５８]ꎮ 细胞周期基因如 ＶｖＣＹＣＤｓ、ＶｖＣＹＣＢ１ ꎻ２ 在休眠期间表达较低ꎬ进入解除

阶段后迅速激活[４]ꎬ而在转录后调控中ꎬｍｉＲ１５６ 通过抑制 ＳＰＬ４( ｓｑｕａｍｏｓａ￣ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｌｉｋｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅ)、ＵＦＯ(ｕｎｕｓｕａｌ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ)等靶基因限制细胞分裂ꎬ形成内休眠的重要调控机
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制[６３]ꎮ 在次生代谢方面ꎬ休眠期木质素合成基因上调ꎬ有助于结构稳定和抗逆性增强ꎬ而类黄酮合成途径

基因如 ＶｖＦ３Ｈ( ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、ＶｖＡＮＳ(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ)等在休眠解除期被激活ꎬ表明芽体

功能与活性恢复[６ꎬ５８ꎬ６２]ꎮ 氧化还原系统亦发生明显变化ꎬ休眠解除阶段如 ＶｖＡＰＸ( ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ)、
ＶｖＧＰＸ２(ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ２)等抗氧化酶编码基因上调ꎬ而 ＶｖＣＡＴ２(ｃａｔａｌａｓｅ ２)等 ＲＯＳ 清除酶编码基

因下调ꎬ提示 ＲＯＳ 积累可能作为解除休眠的重要信号[６２]ꎮ 此外ꎬ转录因子家族如 ＤＡＭ ( ｄｏｒｍａｎｃｙ￣
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ)、ＭＹＢ(ｍｙｅｌｏｂｌａｓｔｏｓｉｓ)、ｂＨＬＨ( ｂａｓｉｃ Ｈｅｌｉｘ￣Ｌｏｏｐ￣Ｈｅｌｉｘ)、ＷＲＫＹ( ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ￣ａｒｇｉｎｉｎｅ￣
ｌｙｓｉｎｅ￣ｔｙｒｏｓｉｎｅ)和 ｂＺＩＰ(ｂａｓｉｃ Ｌｅｕｃｉｎｅ Ｚｉｐｐｅｒ)广泛参与休眠调控ꎬ其中 ＭＹＢ３Ｒ１ 可能通过协同 ｍｉＲＮＡ 与表

观遗传机制调控细胞周期基因的表达ꎬ在内休眠中发挥核心作用[６３]ꎮ
４.２　 蛋白质组与代谢组水平

在转录组揭示葡萄芽休眠与解除过程中大规模基因重构的基础上ꎬＣｈｅｎ 等[６]进一步通过蛋白质组学

和激素代谢组学分析ꎬ系统解析了‘赤霞珠’冬季芽在不同发育阶段的功能转变ꎬ研究共量化 ６ ２２４ 种蛋

白ꎬ其中 ３４２ 种在田间与室内条件下表现出一致的差异表达ꎬ暗示其在休眠转换过程中的保守作用ꎮ 不同

阶段富集的功能模块与芽的生理状态呈阶段性关联:休眠期主要涉及光信号及生长负调控相关过程ꎬ休眠

解除期则富集氧化应激响应、蛋白质转运和抗氧化酶代谢相关过程ꎻ萌芽前后ꎬ细胞结构建成和小分子合

成相关过程逐步增强ꎬ萌芽后氨基酸、蛋白质和维生素合成等通路显著上调ꎬ可能为快速生长提供物质与

代谢基础ꎮ
此外ꎬ碳代谢酶类如三磷酸丙糖异构酶与 Ｒｕｂｉｓｃｏ 小亚基的表达增强ꎬ提示葡萄芽在解除期重启能量

供应ꎮ 同时ꎬＡＰＸ、ＳＯＤ 等抗氧化酶的上调再度强化了 ＲＯＳ 在解除机制中的信号功能ꎮ 蛋白质层面 ＧＡ
信号通路相关蛋白上调ꎬ而 ＡＢＡ 信号蛋白下调ꎬ与转录组共同发挥了激素平衡在休眠转换中的核心调控

作用ꎮ 值得注意的是ꎬ蛋白质组与转录组的表达一致性较低ꎬ仅 １３ 个基因在 ２ 个层面协同变化ꎬ提示葡萄

芽休眠调控中存在广泛的转录后和翻译后调控机制[６]ꎮ
通过 ＬＣ￣ＭＳ / ＭＳ 平台ꎬＣｈｅｎ 等[６]定量分析了 ＡＢＡ、ＧＡ、ＣＴＫ、乙烯、茉莉酸、水杨酸、独脚金内酯等激

素ꎬ发现其含量变化与芽休眠阶段密切相关ꎬ呈现激素协同调控的复杂特征ꎮ ＡＢＡ 在休眠维持中发挥主

导作用ꎬ其含量在休眠期高ꎬ解除期下降ꎬ在萌芽后又轻度升高ꎬ表明其在新生组织中仍参与生长精细调

控ꎮ ＣＴＫꎬ尤其是反式玉米素( ｔＺ)在解除期显著积累ꎬ其信号转录因子 Ａ￣ＡＲＲ 在解除阶段升高ꎬＢ￣ＡＲＲ 则

在整个休眠期维持较高表达ꎬ提示其对细胞活动恢复的调节功能ꎮ ＧＡ 含量在休眠解除期升高ꎬ促进

ＤＥＬＬＡ 蛋白降解ꎬ激活生长路径[６]ꎮ 乙烯与茉莉酸信号因子变化复杂ꎬ呈现组织与环境依赖性差异ꎮ 由

此可见ꎬＡＢＡ、ＧＡ、ＣＴＫ 和乙烯是葡萄芽休眠与解除过程中的关键激素调节因子ꎬ其含量与信号路径的时

空动态变化共同构建出多层次、互作性强的激素调控网络ꎮ
４.３　 表观组水平

ｍｉＲＮＡ 和 ＤＮＡ 甲基化作为表观遗传机制的重要组成部分ꎬ也在葡萄芽休眠中发挥调控作用ꎮ 在不

同休眠阶段 ｍｉＲＮＡ 的调控对象明显不同ꎬＳｍｉｔａ 等[６３]报道 ｍｉＲＮＡ 在内休眠芽中主要负向调控分生组织

与细胞周期相关基因ꎬ而在类休眠芽中则靶向碳代谢和能量生成通路ꎮ ＤＮＡ 甲基化研究显示ꎬＣＨＨ 甲基

化在葡萄芽休眠中发挥主导作用ꎮ 本课题组在‘阳光玫瑰’冬芽不同发育阶段发现ꎬＣＨＨ￣ＤＭＲ 显著多于

ＣＧ 与 ＣＨＧ￣ＤＭＲꎬ休眠诱导阶段高甲基化与低表达共存ꎬ休眠解除期 ＣＨＨ 甲基化显著下降ꎬ基因表达上

调(未发表数据)ꎮ 特别是在 ４ 月份 ＣＨＨ￣ＤＭＲ 显著富集ꎬ伴随转录重构ꎬ说明 ＤＮＡ 甲基化在休眠转变中

具有阶段性调控功能ꎬ为芽的启动提供基础ꎮ
４.４　 外界因素对葡萄芽休眠调控的分子机制

葡萄芽休眠的形成与解除受到复杂内外因子的调控ꎮ 近年来ꎬ单氰胺(ＨＣ)、ＡＢＡ、ＧＡ、光周期、修剪

等外源因素对葡萄芽休眠的相关研究揭示了多种信号转导途径和分子机制ꎬ反映了外部环境如何通过调

控内源激素代谢、转录因子活性及信号网络实现对休眠状态的精准调节ꎮ
ＨＣ 是一种常用且效果显著的促萌剂ꎬ尤其在暖冬地区被广泛用于打破休眠ꎮ ＨＣ 通过多种机制介导

葡萄芽的生理与分子响应ꎮ 其一ꎬＨＣ 抑制过氧化氢酶活性ꎬ导致 Ｈ２Ｏ２ 在芽体中积累ꎬ从而诱导氧化应激

信号并激活相关抗氧化酶如 ＰＯＤ 和谷胱甘肽 Ｓ－转移酶(ＧＳＴ)表达[６４]ꎮ 其二ꎬＨＣ 显著激活钙信号通路ꎬ
诱导钙调素(ＣａＭ)、钙依赖性蛋白激酶(ＣＤＰＫ)等因子的表达ꎻ阻断钙信号则会显著降低 ＨＣ 的促萌效

果[６０]ꎮ 多组学研究进一步表明ꎬＨＣ 可调控大量与能量代谢、细胞结构重建、繁殖器官发育及水分胁迫响

５２７
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应相关的基因与蛋白表达[６５]ꎮ 此外ꎬＨＣ 通过激素水平调控休眠状态:在早期阶段ꎬＨＣ 显著上调 ＧＡ 失活

基因 ＶｖＧＡ２ｏｘ３ꎬ同时下调 ＧＡ 合成基因如 ＶｖＧＡ３ｏｘ２、ＶｖＧＡ２０ｏｘ３ / ６ꎬ降低活性 ＧＡ 水平ꎻ在后期则反向调节ꎬ
以恢复分生组织生长所需的 ＧＡ[１７]ꎮ 另外ꎬＨＣ 可下调 ＡＢＡ 合成基因(如 ＶｖＮＣＥＤ)并促进 ＡＢＡ 降解基因

(ＶｖＡＢＡ８􀆳ＯＨ)表达ꎬ降低 ＡＢＡ 积累ꎬ乙烯信号也被认为参与了这一过程[１０]ꎮ
ＡＢＡ 是维持葡萄芽休眠的重要激素ꎬ其含量变化与休眠深度紧密相关[６６]ꎮ 高水平的 ＡＢＡ 在休眠诱

导与维持阶段被广泛检测到ꎬ而其生物合成、信号传导与代谢通路在休眠解除期发生显著改变ꎮ 休眠维持

阶段ꎬＶｖＮＣＥＤ２ / ６ 等 ＡＢＡ 合成基因高表达ꎬＡＢＡ 受体(ＰＹＬ)与信号抑制因子(ＰＰ２Ｃ)调控通路活跃ꎻ休眠

解除阶段ꎬ这些基因表达下降ꎬ而 ＡＢＡ 降解酶 ＶｖＣＹＰ７０７Ａ４ 表达显著上调ꎬ使 ＡＢＡ 水平降低ꎬ从而为萌发

提供内源条件[３６]ꎮ ＡＢＡ 还通过调控转录因子网络参与正反馈调控ꎬ如 ＶｖＳＶＰ３ 可增强 ＡＢＡ 合成基因

(ＮＣＥＤ３)及其受体基因的表达ꎬ同时上调自身表达水平ꎻ而 ＶｖＷＲＫＹ３７ 则通过抑制 ＡＢＡ 降解酶(如

ＶｖＣＹＰ７０７Ａ４.２)进一步增强 ＡＢＡ 积累ꎬ稳定休眠状态[６７]ꎮ 值得注意的是ꎬＡＢＡ 还与 ＧＡ 形成拮抗关系ꎬ可
通过抑制 ＧＡ 合成并促进其失活间接延缓休眠解除[３７]ꎮ

ＧＡ 在葡萄芽休眠调控中发挥双重作用ꎬ受处理时间与浓度的影响较大[１７]ꎮ 在休眠早期施加外源

ＧＡ３ 反而会抑制芽的萌发ꎬ其机制可能与 ＧＡ 对 ＣＴＫ 信号的拮抗有关ꎬ而在内源休眠解除或萌动期后施

用 ＧＡ 则促进萌发ꎮ 自然条件下ꎬＧＡ 合成基因(如 ＶｖＧＡ３ｏｘ、ＶｖＧＡ２０ｏｘ)在休眠维持阶段表达下调ꎬ解除期

逐步升高ꎬ同时 ＧＡ 失活基因 ＶｖＧＡ２ｏｘ 的表达呈相反趋势[６８]ꎮ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＶｖＳＶＰ１ 是 ＧＡ 代谢调

控的关键因子ꎬ其能直接结合 ＧＡ 合成与失活基因的启动子ꎬ负向调控 ＶｖＧＡ２０ｏｘ６ꎬ正向调控 ＶｖＧＡ２ｏｘ３ 表

达ꎬ从而精确控制 ＧＡ 活性变化ꎮ 过表达 ＶｖＳＶＰ１ 的愈伤组织中 ＧＡ 合成中间体显著减少ꎬ而 ＧＡ 失活产物

显著积累ꎬ进一步验证其在 ＧＡ 代谢中的调控作用[１７]ꎮ
此外ꎬ５￣ＡｚａＣ(５￣ａｚａｃｙｔｉｄｉｎｅ)处理葡萄芽可以诱导去甲基化并影响葡萄芽的基因表达ꎬ包括蛋白质合

成、次级代谢(如类黄酮和苯丙烷类生物合成)、谷胱甘肽代谢、激素信号传导、细胞壁降解以及 ＭＡＰＫ 信

号通路等多个关键的生物学和代谢过程ꎬ可能通过抑制乙烯信号来削弱休眠ꎬ从而促进芽的萌发[６９]ꎮ
光周期作为外界环境的重要信号ꎬ在调控葡萄芽休眠方面同样发挥着不可忽视的作用ꎮ 研究表明ꎬ短

日照(ＳＤ)条件可诱导 ＡＢＡ 积累ꎬ促使河岸葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｒｉｐａｒｉａ)进入休眠状态[６３]ꎮ 在短日照与长日照(ＬＤ)
条件下ꎬ芽体的转录组与 ｍｉＲＮＡ 表达谱表现出显著差异ꎬ提示光照信号可通过调控内源激素代谢及其信

号转导来调节休眠进程[６３]ꎮ 尤其是光敏色素 Ｂ(ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｂ)在较高温度下可抑制冷胁迫响应关键因

子 ＣＢＦ 的表达ꎬ进而干扰休眠相关基因的激活[６３]ꎮ 尽管目前对栽培葡萄中光周期作用机制的研究仍不

充分ꎬ但已有证据提示其在 ＡＢＡ 调控及环境适应性中具有潜在关键作用[１７]ꎮ
修剪作为一种农业管理措施ꎬ主要通过解除顶端优势与调节激素分布来打破葡萄芽的类休眠[６７]ꎮ 短

枝修剪能显著提高休眠芽的萌发率ꎬ可能是由于削弱了抑制信号的传导ꎬ促进了分生组织活性恢复ꎮ 虽然

关于修剪处理的分子机制研究较少ꎬ但其结合 ＨＣ 或激素处理使用时ꎬ常可获得协同促进芽萌发的效果ꎬ
提示其在生产实践中具有广泛应用潜力[６７]ꎮ

由此可见ꎬ葡萄芽休眠的调控受多种内源激素与外界环境因子的协同作用ꎬ形成一个复杂而动态的分

子调控网络(图 ２)ꎬ亟须通过系统性研究深入解析其机制与交互关系ꎮ

５　 总结与展望

葡萄芽休眠调控是一个复杂的生物学过程ꎬ涉及遗传、激素、环境等多种因素的共同作用ꎮ 尽管近年

来在调控技术与机制研究方面取得了进展ꎬ但在基础理论和应用实践层面仍存在多个关键问题ꎬ亟须进一

步突破ꎮ
在基础研究层面ꎬ首先ꎬ休眠阶段的界定与量化仍缺乏统一标准ꎮ 目前尚无明确的分子或可见标志物

用于识别芽从内休眠向生态休眠的过渡ꎬ常用的萌发百分比等间接指标难以准确反映芽体的真实生理状

态ꎮ 其次ꎬ需冷量的准确判断体系仍不完善ꎬ导致实际生产中加温或破眠处理时机难以精准把握ꎬ影响生

产期调控与经济效益ꎮ 再次ꎬ核心调控机制尚不清晰ꎮ ＦＴ 等关键基因的上游调控网络未明ꎬ表观遗传修

饰的作用规律仍处于描述阶段ꎬ缺乏机制性证据ꎮ 细胞壁修饰与重构如何参与芽休眠调控仍有待进一步

研究ꎮ 激素作用网络亦未形成完整模型ꎬＡＢＡ、ＧＡ 与其他激素及 ＲＯＳ 信号之间的互作机制仍有待阐明ꎮ
最后ꎬ外界因素如何通过激素信号等途径影响休眠转化ꎬ仍缺乏系统研究ꎮ

６２７



　 第 ４ 期 上官凌飞ꎬ等:葡萄芽破眠技术与休眠调控机制研究进展

图 ２　 葡萄芽休眠调控网络

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｂｕｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｉｎ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ

在技术研发层面ꎬ现有化学破眠剂如单氰胺虽应用广泛ꎬ但存在毒性大、环境风险高的问题ꎮ 品种间

响应差异显著ꎬ破眠效果依赖施用经验ꎬ缺乏统一、精准的施用标准ꎮ 由于全球变暖背景下低温积累不足

现象频发ꎬ传统依赖物候期判断的破眠技术准确性日益受限ꎬ破眠时效性和安全性亟待提高ꎮ
未来葡萄芽休眠研究将更加聚焦机制解析深化与调控技术精准化两大方向:１)多组学集成与调控网

络构建:整合转录组、蛋白质组、代谢组与激素信号数据ꎬ构建涵盖环境感知、激素调节、细胞壁修饰与重

塑、基因调控的系统性网络ꎬ识别关键调控节点与信号通路ꎻ２)表观遗传调控机制解析:重点关注组蛋白

修饰、ＤＮＡ 甲基化与 ｌｎｃＲＮＡ 在休眠诱导和解除过程中的作用机制ꎬ明确其与低温积累等外界信号的关联

性ꎻ３)关键基因功能验证与育种应用:利用 ＣＲＩＳＰＲ 等基因编辑技术验证 ＤＡＭ、ＳＶＰ、ＥＢＢ、ＷＲＫＹ、ＥＸＰ、
ＸＴＨ 等候选基因的功能ꎬ为培育低需冷量、易管理品种提供理论支撑ꎻ４)激素与 ＲＯＳ、胼胝质等协同作用机

制研究:深入解析 ＡＢＡ、ＧＡ 与乙烯、茉莉酸、ＣＴＫ 等激素之间的互作网络ꎬ明确 ＲＯＳ 信号与激素、胼胝质

等调控之间的关系ꎬ建立完整的协同调控模型ꎻ５)休眠状态精准量化与预测模型建立:开发可用于动态监

测的分子标记物ꎬ构建融合环境变量与基因表达的大数据模型ꎬ实现对休眠进程的实时感知与萌发时机的

精准预测ꎻ６)安全高效破眠技术研发:基于机制研究成果ꎬ开发新型绿色破眠剂或生物制剂ꎬ提升破眠效

率ꎬ降低环境与药害风险ꎬ推动设施葡萄生产向绿色、安全、可持续方向转型ꎮ
综上所述ꎬ未来葡萄芽休眠研究亟须多学科交叉与机制－技术一体化推进ꎬ重点聚焦调控网络解析、

状态识别精准化与破眠工具绿色升级ꎬ为实现葡萄产业智能化、高效化管理提供坚实支撑ꎮ
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