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周年生长的特性决定了木本植物需要在不同光照条件

下完成生长发育，光周期在生长节奏的调整中具有重要的作

用，并被广泛认为是影响木本植物自然休眠的重要因子. 短

日照能够诱导挪威槭、杨树、云杉等枝条停止生长，枝条顶

端生长锥突起形成顶芽，最终进入休眠状态 [1~2]. 而随着日长

的增长，某些木本树种的还会出现生长恢复的现象，珠眉苹

果在长日照条件下枝条加长生长增强，短日照条件下则急剧

减弱[3]. 虽然对美洲葡萄、桑树、杨树的研究表明单一短日照

处理可以诱导木本植物提前停长进入休眠 [4~5]，但也有观点

认为光周期对休眠的诱导作用因树种而异，某些木本植物如

杉树[6]、苹果和梨 [7]等必须在短日照和低温共同作用或只在

单一低温作用下才能完成休眠诱导. 

关于光周期对休眠的影响机制，目前仍未形成完整的理

论体系. 许多研究表明呼吸代谢的变化与休眠有着密切的关

系.在有效低温积累达到需冷量的80%后，苹果休眠芽呼吸速

率开始上升 [8]，并且呼吸速率的变化与代谢效率的变化不相

符 [9]，说明休眠过程中代谢模式发生变化 . 关于呼吸途径的

研究大多集中在休眠解除上，已经证明磷酸戊糖 途径在休

眠期间活性提高，但此途径具体活化过程以及光周期对此

过程的影响还缺少充分的研究 [10~12]. 本研究以‘曙光’油桃为
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试材，在不同日照长度处理下，测定秋梢生长量及芽萌发时

间，分析光周期对桃芽休眠的诱导作用，并对休眠诱导期花

芽、叶芽的总呼吸速率和底物水平上主要呼吸途径的运行进

行研究，探讨光周期对呼吸代谢运行规律的影响，以了解光

周期和呼吸代谢在休眠诱导中可能的作用以及相互关系，为

自然休眠的人工调控和无休眠栽培提供理论依据. 

  1  材料与方法

1.1  材料与处理
试验于2010年8月至11月在山东农业大学园艺实验站和

设施果树实验室进行. 试材为10年生露天栽培‘曙光’油桃

（Prunus persica var. nectariana cv. Shuguang），株高2.5~3 m，

树体生长健壮，生长势一致，试验期间正常管理. 

长日照处理（LD）：于不同角度内置规格为500 W的碘钨

灯，共计4根，分别于早、晚进行补光处理，保持昼/夜为15 h/9 

h的照光处理，平均光强约为400 μmol m-2 s-1，自然温度. 短日

照处理（SD）：小区定时以无纺布遮盖，保持短日照条件，昼

/夜9 h/15 h的照光处理，自然温度. 对照（CK）：自然条件. 

1.2  休眠状态的确定
利用芽萌发时间和新梢生长变化两项指标确定芽的休

眠状态. 
参照Jian等的方法 [5]，自处理之日起，每隔7 d采集树冠

外围生长健壮一致的新梢，每种处理3次 重复，每重复随机

采集8条新梢，去掉叶和5 cm顶部梢端，采用清水培养法确

定休眠状态. 具体培养条件：气温，昼/夜25 ℃/21 ℃；光照强

度400 μmol m-2 s-1；光照时间：光 /暗14 h/10 h；相对空气湿度

80%~90%. 当第一芽萌发所需时间≥10 d时，表示桃芽自然休

眠的诱导已经开始；第一芽萌发所需时间≥40 d时，表示桃

芽进入深休眠. 
自处理之日起，每处理选择12条树体中部外围生长势一

致的1年生新梢，标记后每7 d测量一次新梢长度，3次重复. 

1.3  呼吸速率的测定
自8月17日起，每隔7 d采集芽体，采用氧电极及抑制剂

法进行呼吸速率测定，以氧气消耗速率表示呼吸速率，所用

仪器为英国Hansatech公司生产的Oxy-Lab氧电极自动测定系. 

以丙二酸（琥珀酸脱氢酶的竞争性抑制剂）作为三羧酸循环

（TCA）的抑制剂，以Na3PO4（葡萄糖-6-磷酸脱氢酶的专一

性抑制剂）作为磷酸戊糖途径（PPP）的抑制剂[10~11]. 

准确称取0.1 g花芽（叶芽），去除表层鳞片并切成两半，

充分抽气后置入反应杯中，以蒸馏水为介质，在20 ℃恒温下

对氧浓度变化进行实时监测，待反应曲线稳定并达一定长度

后停止反应，记录数据. 测定各呼吸途径速率时将反应介质

由蒸馏水换为抑制剂溶液，浓度均为50 mmol L-1. 具体测定

及计算方式见表1.

  2  结果与分析

2.1  光周期对油桃芽休眠诱导进程的影响
光周期处理明显影响了油桃的休眠进程. 由图1-A可见，

在秋季自然条件下，‘曙光’油桃新梢生长速度逐渐减缓，并

在9月14日停止生长 . 在长日照处理中，新梢在处理前期仍然

表1 呼吸参数及其测定
Table 1  The determination of respiratory parameters

呼吸参数 Parameter 测定及计算方式 
Measurement and calculation

R 总呼吸速率
Total respiration

无抑制剂时的耗氧速率
O2 uptake without the presence of any 
inhibitors

Rres1
剩余呼吸1

Residual respiration 1
丙二酸存在时的耗氧速率
O2 uptake in the presence of malonic acid

Rres2
剩余呼吸2

Residual respiration 2
丙二酸和Na3PO4同时存在时的耗氧速率
O2 uptake in the presence of malonic acid 
and Na3PO4

RTCA
TCA速率

Rate of TCA RTCA=R－Rres1

RPPP
PPP速率

Rate of PPP RPPP = Rres1－Rres2

PTCA
TCA比例

Proportion of TCA PTCA = (RTCA/R)×100%

PPPP
PPP比例

Proportion of PPP PPPP = (RPPP/R)×100%

图1  不同光周期处理对‘曙光’油桃休眠进程的影响

Fig. 1   Effects of photoperiod on dormancy process of ‘Shuguang’ nectarine
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保持了较快的生长速度，但后期生长速度也减缓，最终在9月

21日停止生长，比对照延迟7 d. 短日照处理使新梢的生长速

度明显减缓，并在9月7日停止生长，比对照提前7 d. 

不同时期的曙光油桃枝条萌芽所需时间如图1-B所示. 

自然条件下，8月31日采集的枝条第一芽萌发所需时间达到10 

d，说明此时大田‘曙光’油桃开始进入休眠诱导期，至11月2

日，采集的样品在40 d内无萌发迹象，说明此时大田‘曙光’

油桃已进入深休眠. 长日照延迟了‘曙光’油桃的休眠进程，

处理材料在9月14日才进入休眠诱导期，并在11月9日进入深

休眠，分别比对照延迟7 d和14 d. 短日照处理的‘曙光’油桃

与对照同在8月31日进入休眠诱导期，但此后其芽萌发所需时

间迅速增加，在10月12日就进入深休眠，比对照提前21 d. 

2.2  光周期对桃芽总呼吸强度的影响
休眠诱导期内，‘曙光’油桃芽的总呼吸强度变化表现

为单峰曲线. 自然条件下，花芽和叶芽的呼吸强度在经过短

时间的稳定期后，均在9月14日开始迅速上升，并在9月21日达

到峰值（图2）. 其中，叶芽峰值比前期呼吸强度平均值提高

23.4%，花芽峰值比前期呼吸强度平均值提高37.8%. 此后，叶

芽总呼吸速率逐渐回归到初始水平，而花芽总呼吸降低至略

低于初始强度的水平. 

不同光周期条件下，芽总呼吸强度的变化与对照相似，

但峰值出现的时间不同（图2）. 长日照处理下叶芽和花芽呼

吸速率峰值的出现均比对照延迟约7 d，峰值分别比前期平

均值提高19.1%和29.3%；短日照处理下，叶芽和花芽呼吸速

率峰值的出现时间均比对照提前7 d，峰值分别比前期平均

值提高28.2%和26.8%. 

2.3  光周期对桃芽呼吸代谢途径的影响
如图3所 示，休 眠诱 导 期内，不同光 周 期 条 件 的 桃 芽

TCA途径在总呼吸中所占的比例均略有下降，由47%~50%下

降到41%~44%. 长日照处理使TCA运行比例高于对照，短日照

处理与对照间没有明显差异. 叶芽中TCA运行比例的下降较为

平缓，而花芽中TCA运行比例的下降主要出现在8月31日之前. 

桃芽PPP途径的运行比例在休眠诱导期呈稳定的上升趋

势，由不足10%提高到20%以上（图4）. 长日照使PPP的运行比

例低于对照，而短日照使其高于对照. 至试验结束，不同光周

期处理的叶芽PPP的运行比例均提高到初始值的3倍左右，而

花芽中PPP的运行比例提高到初始值的2.7倍左右. 

  3  讨 论

光周期被认为是诱导休眠的重要因子之一，夏末秋初落

图2  不同光周期处理对‘曙光’油桃芽总呼吸速率的影响

Fig. 2   Effects of photoperiod on total bud respiration of ‘Shuguang’ nectarine

图3  不同光周期处理对‘曙光’油桃芽三羧酸循环运行比例的影响

Fig. 3  Effects of photoperiod on TCA contribution in buds of ‘Shuguang’ nectarine
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叶果树往往出现生长停滞，进而出现休眠芽. 在短日照条件

下，挪威槭、杨树、云杉等枝条都会出现生长停止 [2]. 简令成

等通过同时控制温度和光周期，证实光周期缩短是诱导桑

树、杨树等木本植物进入休眠的必要条件 [5]. 但也有学者认

为苹果和梨的休眠由低温诱导而非光周期 [13]. 本试验未设计

单独的低温试验，无法确定低温对桃树休眠是否有诱导作

用，但试验结果显示，日照长度缩短能够显著诱导休眠的提

前，并促进休眠迅速加深；而长日照延缓新梢的停长、推迟

休眠发生，推迟深度自然休眠的来临. 因此，在油桃生产中，

理论上可以通过调节光周期使休眠诱导提前，进而通过人工

预冷使休眠解除提前。

呼吸代谢是植物维持生命活动的基本代谢活动之一，呼

吸代谢的途径和类型都具有多样性，代谢模式的改变能够与

细胞、组织或机体的功能和活动状态密切相关、相互影响[14]. 

呼吸代谢的控制和被控制过程同时也受到生长发育和不同

环境条件的影响，自然休眠期内呼吸强度的改变与休眠的

状态及进程关系密切 [15~16]. 本试验结果表明，休眠诱导期内

桃芽总呼吸强度先升高后下降，短日照使呼吸代谢的变化提

前，而长日照使其延后. 休眠诱导是芽分生组织状态转换的

过程，呼吸强度的暂时提高可能与芽生理状态的转变有关，

并涉及代谢模式的转换. 虽然有研究表明光周期现象与呼吸

代谢变化有关 [17]，但光周期通过何种方式影响呼吸代谢，目

前仍然没有结论.

休眠诱导期内呼吸代谢的变化是多条呼吸途径共同作

用的结果，呼吸代谢在电子传递水平上的变化与休眠诱导密

切相关 [18]. 本试验结果显示，呼吸途径在底物水平上的转变

同样与休眠诱导有着密切的关系. 曙光油桃桃芽伴随着休眠

诱导的进行，TCA途径略有下降，但运行比例始终高于PPP，

这说明在休眠诱导期TCA仍然在能量代谢中占据主要地位. 

TCA途径其偶联的高效氧化磷酸化产生大量的ATP[19]，该途

径运行的稳定对于休眠诱导期间桃芽能量代谢的维持具有

积极作用. 休眠诱导期桃树芽内PPP运行比例呈现出明显的

上升趋势，并持续到休眠诱导结束 . Simmonds和Simpson在

野燕麦休眠过程中也检测到EMP/TCA途径到PPP途径的转

变以及G6PDH活性的变化 [20. 因此，PPP的活化可以作为植物

进入休眠诱导期的标志. 木本植物自然休眠的主要目的是抵

御冬季低温，短日照诱导杨树进入休眠的同时使分生组织细

胞发生一系列有利于抵御外界环境的变化 [1, 5]，PPP的活化与

此相适应. PPP途径的效率提高增加了某些中间产物（如戊

糖、赤藓糖-4-磷酸）和NADPH的含量，这些物质对确保植物

及时利用ATP释放的能量并合成与抗冻性发育有关的蛋白

质和脂类物质有重要作用[21~22]. PPP关键酶葡萄糖-6-磷酸脱氢

酶参与包括氧化胁迫和盐胁迫在内的多种胁迫反应，在维持

抗氧化系统的正常运行中起着重要作用[22~24]. 
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