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摘要: 在冬季休眠期葡萄冬芽与枝条间存在物质与水分运输的隔离, 但进入到春季萌芽期, 冬芽与枝蔓间又重新恢复了物

质与水分的联系。冬芽与枝蔓/新梢间是以何种方式(细胞间扩散或木质部运输)进行水分联系, 以及葡萄冬芽与枝蔓间水

分联系的再建立的动态过程, 还未见报道。本文以八年生酿酒葡萄品种‘霞多丽’为试验材料, 观察研究了葡萄萌发过程中

冬芽与枝蔓间水分联系再建立的动态过程。结果表明, 在新梢生长期, 冬芽与新梢间存在维管束联系, 但在冬芽停止生长

后, 未见冬芽与枝蔓/新梢通过木质部进行水分联系, 尤其是在冬季休眠期, 冬芽含水量低于枝蔓含水量, 且冬芽水分含水量

保持在40%以下。进入春季后, 伴随冬芽的膨大生长, 冬芽与枝蔓间通过维管束进行水分联系重新建立, 但在冬芽膨大初

期(第I期), 只见冬芽基部与枝蔓间有维管束相连, 芽轴中上部未见维管束, 但基部维管束并未发挥水分运输的功能, 随着芽

轴的延伸生长, 维管束逐渐形成, 尤其是进入到芽鳞展开期(第III期)后, 可以见到水分通过维管束运输至芽内, 这表明冬芽

与枝蔓间水分联系建立与芽膨大生长及芽内维管束逐渐发育密切相关。
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近年来, 全球气候变化给果树生产带来了新

的挑战, 尤其是全球变暖对果树冬芽的休眠与解

除、冷温需求等生理活动的不利影响逐渐被证实

(Atkinson等2013; Luedeling等2011)。果树冬芽的

休眠与解除决定了树体各器官的生长发育, 同时

也是影响果实品质与产量的一个重要因素(Hor-
vath等2003)。在植物长期的进化过程中, 植物为

躲避外界不利环境对其生命的威胁, 形成了自身

防御的机制, 其中芽休眠便是一种最常见的防御

外界低温危害的一种方式(Hisayo 2014))。人们通

常将休眠定义为植物的分生组织以及其他任何结

构可见生长的暂时停止(Hisayo 2014)。植物冬芽

从生长进入休眠后, 芽内生命活动并非完全停止, 
芽内可进行相对弱的生理生化代谢活动, 其中呼

吸代谢可持续发生, 这说明芽休眠过程中的生长

停止是相对的(Arora等2003; Perez和Lira 2005; 李
波等2015; 程鹏等2013), 也暗示了休眠期间冬芽与

枝条之间存在着一定的物质和水分的联系, 但是

芽休眠期间与其着生的枝间的物质与水分联系是

如何进行的还鲜有报道。   
人们对果树冬芽休眠过程与机理进行了大量

的研究, 但芽休眠涉及的因素众多, 包含的生理代

谢过程也极其复杂, 如休眠的诱导、保持、传递

和完成, 至今芽休眠的内在机理还未完全弄清楚

(Ubi等2010; Charrier等2011; Olsen 2010)。人们在

杏上发现当年生枝条侧芽在初夏形成后便因顶端

优势的抑制而进入到相对休眠状态, 进入秋季后

芽的休眠受到内部生长抑制物质的调控由相对休

眠进入到内休眠状态(Hisayo 2014)。Dennis (1994)
研究发现在冬芽的休眠过程中, 芽内水分含量保

持在较低水平, 而且束缚水含量高于自由水含量, 
这有利于增强芽的抗寒性。在冬芽休眠解除过程

中, 冬芽内水分含量逐渐增加, 其中芽内束缚水含

量下降, 而自由水含量上升, 这说明在芽的萌芽前

后, 芽与枝间的水分转运及水分状态都在发生着

改变(Dennis 1994; 高春英等2009)。
果树冬芽从休眠到萌发是芽与所着生的枝条

重新建立物质与水分联系的过程。与其他落叶果

树不同, 葡萄在萌芽前枝条会出现一段时间的伤

流现象, 伤流的发生与外界环境和树体本身的水

分生理活动有关, 同时, 伤流现象也反映了葡萄枝

条内水分运输状态的改变(晁无疾等1988), 这一改

变可以被视为葡萄冬芽萌发前的一个生理准备过

程, 满足了冬芽萌发所需的物质和水分要求, 但也

表明芽与枝条间的水分联系途径在冬芽休眠解除

过程中发生了巨大变化, 而对葡萄冬芽与枝条间

水分联系的研究还未见报道。本文以葡萄冬芽萌

芽前后芽与枝条间的水分联系动态变化为研究重

点, 从解剖结构、水分运输动态、外界环境等方
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面阐述影响葡萄冬芽与枝条水分联系建立的因素, 
观察葡萄萌芽和生长规律, 为葡萄栽培生产中水

分管理提供理论依据。

材料与方法

1  试验材料

试验于2016年春季在美国华盛顿州里奇兰市

华盛顿州立大学三城校区葡萄种植园进行。试验

用葡萄为八年生酿酒葡萄(Vitis vinifera L.)品种‘霞
多丽’, 定植植株株行距为1.5 m×2.7 m, 南北行向, 
土壤为砂质壤土, 植株采用单干双臂整形, 葡萄休

眠期修剪时间为每年2月上旬至3月中旬。

2  枝条与冬芽含水量的测定

选取粗度与长度生长一致的枝条21根, 每株

选3根, 从基部第3个芽上方3 cm处剪取枝条, 并立

即带回实验室, 用刀片取下冬芽, 采用烘干法, 分
别测定冬芽和枝条中的含水量。从2016年2月1日
起开始, 每7 d测定1次, 一直持续到冬芽萌发。

3  温度记录

自2016年2月1日起至葡萄萌芽结束, 采用温

度自动记录仪(RDXL, Omega, 美国)记录葡萄园每

天的最高温和最低温。

4  冬芽解剖结构观察

分别在葡萄冬芽的休眠期和萌芽期定期采集

枝条5~10节上大小一致的冬芽, 进行徒手切片观

察芽内主芽结构变化。每次采集冬芽10个, 在解

剖镜下观察主芽结构, 并测量芽大小变化。

5  冬芽萌芽阶段与生长动态调查

在冬芽进入萌芽期后, 选取枝条5~10节上大

小一致的冬芽, 并做标记, 定期观察芽外部形态变

化, 为消除枝条顶端优势对芽萌发生长的影响, 选
取的枝条沿立架铁丝水平放置, 共选取生长条件

一致、具有代表性的植株10株, 每植株选取枝条3
根, 每枝条上选取3个芽, 并挂牌, 每3 d测定芽长度

和粗度变化。

6  冬芽水分运输动态观察

参考谢兆森等(2016)的方法进行。从冬芽的

休眠期至萌芽期, 定期选取生长一致的枝条, 在基

部第3个芽上部3 cm处剪掉后立即放入5%酸性品

红溶液中, 在自然条下放48 h, 每隔3 h观察基部第

2和3个芽的染色情况。

实验结果

1  葡萄冬芽萌发阶段的划分

通过观察田间冬芽的外部特征变化和内部结

构特征变化, 并结合Andreini等(2009)的研究, 将冬

芽发育阶段划分为5个阶段: (1)休眠期(第I期), 芽
鳞闭合, 呈棕黄色, 鳞片内茸毛排列紧实且厚, 芽
轴短而粗, 顶端被厚厚的茸毛(图1-A和a); (2)膨大

初始期(第II期), 芽鳞仍然闭合, 但从芽的纵切面来

看, 芽轴开始伸长和垂周生长, 鳞片内茸毛变蓬松, 
但仍然包被着整个芽片(图1-B和b); (3)芽鳞展开期

(第III期), 冬芽继续膨大生长, 鳞片先从芽顶端微

裂, 芽内白色绒毛可见, 从芽的纵切面来看, 芽垂

周生长加快, 包被芽的绒毛变薄和松散, 绒毛保温

效果下降(图1-C和c); (4)绒毛期(第IV期), 伴随着

冬芽继续膨大生长, 鳞片完全开裂, 部分脱落, 芽
内绒毛完整可见, 但仍然看不到芽内嫩叶(图1-D和

图1  ‘霞多丽’葡萄冬芽萌发不同阶段

Fig.1  The phenological stages of ‘Chardonnay’ grape bud evolution
A和a: 第I期; B和b: 第II期; C和c: 第III期; D和d: 第IV期; E和e: 第V期。
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d); (5)露绿期(第V期), 随着芽的膨大生长和芽外层

叶面积增加, 包被芽的绒毛被叶片撑破, 可看到芽

内绿叶, 从芽的纵切结构可以看出芽轴伸长生长

速度加快, 节间长度增加, 基部叶片与芽轴间角度

增大(图1-E和e)。
2  冬芽萌发过程中生长及含水量的变化

随着外界温度的升高, 葡萄冬芽打破休眠, 开
始膨大生长, 通过观察不同时期冬芽生长量和水

分含量变化可以发现, 随着芽的膨大生长冬芽鲜

重增加量明显大于干重增加量, 整个萌芽期单芽

的干重平均增加了0.01 g, 而单芽的鲜重平均增加

了0.08 g, 因此, 冬芽在萌发过程中重量增加主要与

其含水量的迅速增加有关(图2-A)。在冬芽从休眠

期进入萌发初始期(第II期), 葡萄冬芽的鲜重变化

不明显, 在冬芽膨大生长进入到第III期, 葡萄冬芽

鲜重明显高于第II期, 在冬芽萌发的最后阶段(第V
期)达到最大值(图2-A)。从图2-B可以看出, 在冬

芽萌发过程中, 冬芽伸长生长和基部膨大生长不

断增加, 在冬芽整个萌芽期, 冬芽伸长生长都高于

芽基部的膨大生长, 在芽轴伸长生长摆脱芽鳞限

制后(第III期), 芽的伸长生长明显加速, 在第V期冬

芽长和基部宽达到最大。在冬芽萌发的过程中, 
芽内含水量不断增加, 芽内水分状态也随之发生

变化, 自由水含量逐渐增加, 而束缚水含量逐渐降

低, 同时芽内水分含量也是从冬芽打破鳞片限制

后, 开始快速增加, 在第V达到最大(图2-C)。这表

明冬芽萌发过程中, 从枝蔓进入芽的自由水逐渐

增加, 而由于芽代谢活动趋于活跃, 芽束缚水含量

随之降低。

3  温度变化与枝条含水量动态变化的关系

温度是影响葡萄冬芽萌发的关键因子之一, 
通过记录葡萄冬芽休眠至萌芽期间外界环境温度

以及测定冬芽和枝蔓中水分含量的变化, 研究葡

萄冬芽与枝蔓间水分联系的动态变化。结果表明: 
随着外界环境温度的升高, 葡萄冬芽从休眠至萌

发过程中, 冬芽和枝蔓中水分含量出现先降低后

升高的变化趋势, 但从测定的时间点来看, 两者水

分变化存在一定的不同步性, 这表明冬芽生长状

态影响了水分的运输(图3-A和B)。冬芽和枝蔓中

含水量最低值出现在2月10~14日, 该时期为冬芽

休眠期, 而该时期气温明显回升, 因此该时期冬芽

和枝蔓水分含量降低可能与枝条和芽中水分的蒸

腾散失加快有关。随着气温进一步缓慢回升, 葡
萄在3月17日进入伤流期, 进入伤流期后可以看到

冬芽和枝蔓中的水分含量都有明显增加(图3-B和

C)。从冬芽和枝蔓水分含量变化的幅度来看, 在
休眠期冬芽中水分含量明显低于枝蔓中的, 而随

着气温回升和冬芽萌发, 冬芽的含水量迅速增加

并明显高于枝蔓 ,  从最低的35.6%升至最高的

81.2%, 而枝蔓的含水量从最低的44.5%升至最高

的47.6% (图3-B和C)。
4  冬芽与枝条间的水分联系

采用染料示踪法观察冬芽萌发过程中芽与枝

条间的水分动态联系, 结果表明, 在冬芽休眠期(第
I期), 未见染料进入冬芽内(图4-A和F)。当冬芽打

破休眠进入第II期后, 冬芽内仍然未见染料进入

(图4-B), 但可看到从枝蔓往冬芽延伸处分布有细

而短的维管束(图5-A)。进入到第III期后, 在冬芽

与枝蔓相连处, 可以看到染料往冬芽运输, 但未进

图2  冬芽不同萌发阶段生长与水分含量的变化

Fig.2  The variation of bud growth and bud water content at 
different developmental stages
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入冬芽内(图4-C), 这说明枝蔓内的木质部导管与

冬芽内木质部导管在发育上存在不同步性。进入

到第V期后, 可以看到染料进入冬芽基部(图4-E), 
且冬芽木质部导管明显比其相连的枝蔓内木质部

导管细(图4-E)。进入到第V期后, 可看到染料沿冬

芽芽轴内木质部导管进入到叶片中(图4-D和G), 这
表明在冬芽萌发过程中也伴随着其木质部导管的

生长。在观察萌芽初始期(第II期), 冬芽与枝蔓相

连处木质部导管分布与结构发现, 该时期可以看

到在冬芽基部和枝蔓正在发育的木质部导管, 而
且冬芽基部导管与枝蔓中的木质部导管相连(图
5-A~C), 而从芽的横切结构观察可以看到, 冬芽内

维管束带清晰可见, 但并不是所有的维管束带都

形成导管, 芽内形成的导管相互连接, 但还未具备

水分运输功能(图5-D~F), 这可能是导致水分不能

进入冬芽的原因。

讨　　论

果树冬芽休眠是一个渐进的过程, 通常在果

树生长季节, 当新梢生长停止时, 其上附着的冬芽

从基部向上逐步开始进入到休眠期 (Cooke等
2012)。Cook等(2001)的研究表明, 在休眠期苹果

芽与枝条间没有木质部联系, 因此推断该时期苹

果芽与枝条间的水分联系主要通过细胞间扩散途

图3  葡萄冬芽萌芽前后气温及枝条和芽含水量的变化

Fig.3  The variation of daily temperature and water content in 
bud and cane from bud dormancy to bud break

图4  葡萄冬芽不同萌芽阶段芽与枝蔓间的水分联系

Fig.4  Water connection between compound bud and cane of grapevine during different stages of bud evolution
A和F: 第I期; B: 第II期; C: 第III期; E: 第IV期; D和G: 第V期。标尺=0.50 mm。
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径来完成; Bartolini和Giorgelli (1994)在杏芽上的

研究也得到了相似的结论。Marquat等(1999)的研

究表明, 桃休眠期桃花芽与枝间处于相对独立的

状态, 两者之间无水分与物质联系, 因此在休眠期

桃花芽与枝条间相互隔离。在春夏葡萄新梢生长

季节, 我们通过染料示踪法研究了葡萄芽与新梢

间的水分联系, 结果表明在冬芽生长期间, 可看到

染料通过木质部进入到冬芽基部(图6-A和B), 这表

明冬芽与新梢间维管束水分联系在新梢生长期已

经建立起来, 但在6月中旬, 新梢基部冬芽与新梢

间的木质部水分联系中断, 一直到新梢生长停止, 
基部冬芽与新梢间的木质部水分联系都未重新建

立(图6-C), 这可能与冬芽进入被动休眠有关。袁

志友等(2003)在研究葡萄冬芽花芽分化进程中发

现, ‘巨峰’葡萄在花芽生理分化期已经与新梢建立

维管联系, 进入到形态分化阶段以后, 在芽基组织

中可以看到颜色较深的维管组织; 这与本文在‘霞
多丽’葡萄上的研究结果一致。

在本文中, 我们可以清晰地看到葡萄冬芽萌

图5  葡萄冬芽与枝蔓间维管束联系

Fig.5  Vascular continuity between compound bud and cane of grapevine
A: 枝蔓与冬芽间的维管束; B和C: 冬芽与枝蔓连接处木质部导管结构; D: 冬芽基部横切面; E: 冬芽基部横切面木质部分布; F: 冬芽中

木质部导管结构。标尺=50 μm。

发前后, 伴随着冬芽水分含量和水分状态的剧烈

变化, 这也表明水分含量和水分状态的变化与葡

萄冬芽休眠息息相关。有研究表明在桃花芽(Erez
等1998)和葡萄冬芽(Guilpart等2014)进入休眠后, 
其内部自由水含量迅速降低, 而束缚水则增加, 当
冬芽解除休眠后, 束缚水含量降低, 而自由水含量

增加; 这与本文研究结果一致。在植物的各项生

理代谢活动中, 水分是重要的反应物质, 同时植物

生长所需的各种矿质元素、激素、光合产物等也

需要以水分作为媒介进行运输与分配, 因此水分

是植物细胞一切生理生化活动的基础物质, 满足

植物的水分需求是植物生长发育的前提(Dry和Lo-
eys 1998)。在果树休眠期, 树体内水分含量保持在

较低水平, 根系水分吸收功能处于停滞状态, 而由

于此时地上部分树体各器官水分散失较少, 尽管

树体内水分运输停滞, 枝蔓和芽仍能保持水分稳

定与平衡(Ameglio等2001)。本研究发现, 在葡萄

休眠期, 枝条中的含水量高于冬芽中的含水量, 而
且在温度回升过程中, 枝条恢复水分运输功能后, 
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冬芽含水量仍然低于枝条含水量, 这说明冬芽与

枝蔓间水分联系并未建立, 彼此相互独立, 这种水

分隔离有助于增强冬芽的抗寒性。一直到伤流期

开始 ,  冬芽中的水分含量迅速增加。Ashworth 
(1984)在欧洲李上研究发现, 花芽与枝条间水分联

系建立是在开花前5周左右完成。Julian等(2007)
在研究春季杏花芽从果枝上脱落机理时发现, 春
季霜害引起杏树花芽脱落的原因是由于花芽与果

枝间没有建立起维管束联系导致花芽失水所引起

的。Bartolini和Giorgelli (1994)在研究杏花芽维管

束发育时发现杏花芽在未萌发前都未观察到木质

部导管的存在。本研究发现, 在萌芽初始期冬芽

基部可观察到少量的木质部导管, 但并未发挥水

分运输的功能。

冬芽萌发前, 葡萄枝蔓会经历一段明显的伤

流阶段, 在伤流期葡萄树体内水分运输加快, 晁无

疾等(1988)研究发现葡萄伤流是葡萄萌芽前的一

项重要的生理准备活动 ,  伤流的发生与环境温

度、水分和根压等因素有关。本文研究表明葡萄

伤流开始之前葡萄冬芽含水量低于枝蔓含水量, 
但随着枝蔓进入伤流期, 枝蔓中的水分开始往冬

芽中运输, 冬芽含水量迅速增加, 尽管此时从冬芽

外部形态上还未看到其萌动, 但综合外界环境温

度及冬芽内部结构的变化来看, 对于枝蔓上较早

萌发的冬芽, 伤流期应晚于第II期, 但早于第III
期。晁无疾等(1988)对葡萄伤流液成分的研究发

现葡萄伤流液中含有大量的钙、钾及氨基酸物质, 
这为葡萄冬芽萌发提供了必需的营养物质。在伤

图6  新梢生长期芽与新梢间水分联系及伤流期冬芽与枝蔓间淀粉分布

Fig.6  The water connection between bud and shoot during the shoot growing season,  
and the distribution of starch in bud and cane during bleeding

A和B: 冬芽生长期冬芽与新梢间存在水分联系; C: 冬芽生长停止时冬芽与新梢间未见水分联系; D: 伤流开始后冬芽内淀粉分布。标

尺=0.50 mm。
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流开始后, 我们采用淀粉染色法观察了枝蔓和冬芽

中淀粉的分布, 结果表明伤流开始后冬芽基部可见

淀粉分布(图6-D), 这表明伴随着水分运输, 树体内

各种营养物质开始在芽中积累, 由于冬芽内木质部

还未分化形成, 营养物质多集聚在冬芽基部。

冬芽与枝蔓间的水分联系反映了芽的生长状

态, 也与花芽分化和休眠进程息息相关, 但是由于

葡萄枝条上不同节位的芽生长分化阶段都存在差

异, 可以通过冬芽生长与分化进程中其与新梢间

水分联系来探讨花芽分化进程与营养状况。本文

主要观察了萌芽期冬芽与枝蔓间水分联系再建立

的动态过程, 该过程是冬芽从休眠到休眠解除, 再
到冬芽萌发生长的形态与生理变化过程, 研究结

果表明伴随着葡萄伤流期开始, 冬芽与枝蔓内水

分含量开始增加, 但冬芽内水分含量增加的时间

点和幅度都与枝蔓存在着差异, 这表明一方面冬

芽萌芽过程中, 水分对其生长发育起着至关重要

的作用, 另一方面冬芽的生长状态也影响了水分

从枝蔓到芽的分配与运输。
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Observation of the rebuilding of water connection between grapevine compound 
bud and cane during bud break
XIE Zhao-Sen1,*, Bhaskar BONDADA2, CAO Hong-Mei1

1College of Horticulture Science and Technology, Hebei Normal University of Technology and Science, Qinhuangdao, Hebei 
066600, China; 2Viticulture and Wine Science Center, Washington State University, Richland, WA 99354, USA

Abstract: The latent buds of grapevine (Vitis vinifera) are isolated with the cane in water and nutrients trans-
portation during dormant period in winter, but they rebuild connection of water and nutrients at the stage of bud 
break. It is not very clear about the ways of water transportation between cane and buds, including diffusion 
and xylem transportation, and we also know very little about how the connection is rebuilt during the stage of 
bud break. 8-year-old vines of cultivar ‘Chardonnay’ were used as experimental materials, we observed the dy-
namic changes in the process of water re-connection between cane and buds. The results showed that during 
growing season of grapevine, the compound buds kept water connection with shoot through xylem vessels, but 
when the bud got into dormancy stage, no water was observed in the xylem vessels of bud. In winter, the water 
contents of latent buds were stable and kept lower than 40%. With the latent buds started to expand in spring, 
the water re-connection between buds and cane was observed, and during stage I, xylem was observed at the 
base of buds, but no xylem was observed in the upper part of the buds at this stage. As the buds continued to 
expand, vascular bundle was formed gradually in bud axis. After stage III, water transportation through xylem 
vessels from cane to bud was observed, suggesting that the rebuilding of water connection between bud and 
cane had close relations with the growth and development of buds.
Key words: grapevine; compound buds; bud break; water; xylem
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