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摘要: 当前, 对于葡萄(Vitis vinifera)新梢中水分在不同器官与组织间运输途径的研究鲜有报道, 本文以八年生‘霞多丽’ 
(‘Chardonnay’)葡萄为实验材料, 采用染料示踪法观察葡萄新梢中水分运输途径及关联组织结构。结果表明, 在水分沿新梢

纵向运输过程中, 各器官的水势大小影响着水分在各器官中的运输与分配, 同一节位上葡萄果穗水势最高, 其次为叶片, 副
梢水势最低; 新梢不同节位叶片水势和气孔导度都存在差异, 从新梢基部到顶端所保留的11片叶中, 从基部第1叶到第6叶
水势逐渐减小, 第6叶水势值最低, 但从第6叶到顶端第11叶水势有小幅增加, 而叶片气孔导度从基部到顶端则呈先增加后

下降趋势; 从不同节位叶柄的染色率来看, 随着水分沿新梢纵向往上运输, 从基部到顶端叶片, 叶柄染色率下降; 从各器官

与新梢的水分联系途径来看, 叶柄与新梢间通过4~9条从新梢木质部分离出来的维管束(叶迹)相联系, 而卷须、果柄和副梢

等器官与新梢间维管束连成一体, 在节处出现分支通向以上器官, 尽管果实与果柄存在木质部运输通道, 但在果实发育的

第二次快速生长期, 只在果刷与果肉细胞相连的维管束中观察到染料分布, 与此同时, 冬芽处于独立状态, 与新梢无木质部

相连。因此, 新梢着生的各器官与新梢间的水分运输途径存在差异, 水分在各器官的运转与分配规律受到运转途径解剖结

构的制约, 同时, 维持各器官水分平衡关系和生理活动需水也调控着新梢水分在各器官的运输与分配。
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水分是影响植物生长的一个重要因子, 也是

果树生产上影响果树产量和果实品质的一个关键

因素(Choat等2009; Keller和Shrestha 2014)。水分

是植物体内各种营养物质运转的载体, 同时植物

体内各种生理代谢活动都是在水分直接或间接作

用下完成的, 因此水分影响着植物体内的物质循

环和能量代谢。植物水分生理研究一直是植物生

理研究的热点(Johnson和Dixon 1965; Tyree 1997; 
Wheeler和Stroock 2008)。植物体内的水分运输过

程受到叶片蒸腾和各组织器官生长代谢活动的驱

动, 外界环境和各器官水分需求都调节着水分在

植物体内的运输与分配(Ryan等2004), 影响水分在

植物体内运输与分配的主要因素有水势梯度、叶

片蒸腾、外界环境、根系吸水能力等。

木质部是水分运输的主要场所, 其具有较低

的轴向阻力, 有助于水分从根系到叶片、果实的

长距离运输, 同时木质部导管之间相互联系, 形成

一个完整的水分运输系统, 保证从根系到其他器

官的水分与物质联系(Van As 2007)。木质部通常

由导管和管胞两种类型细胞组成, 其中导管的结

构和分布决定了木质部的导水率。葡萄为藤本植

物, 新梢由多个分节组成, 节间是葡萄水分运输的

主体(Schulte和Brooks 2003; Lo Gullo等2004)。水

分在新梢中的运输要跨越不同的节区, 每一节间

是新梢水分运输的主体 ,  同时在节处着生着叶

片、芽、副梢、果实等, 水分在每一节处随着发

生运输途径的分离, 进入到不同组织和器官中。

在研究植物体内不同器官水分运输可视化的方法

上主要有染料示踪(Allaire等2009)、光传导(Garri-
gues等2006)、电导率(Beff等2013)、中子成像

(Warren等2013)等技术, 近年来人们开始采用X射

线、超声波、核磁共振等技术对木质部水分动态

运输进行研究(Mayr和Zublasing 2010; Dhondt等
2010; Bellincontro等2009)。

新梢是葡萄当季生长的主体, 也是叶幕大小

与形状的主要组成部分, 是水分运输与分配最活跃

的场所, 而在植物体内水分是各种矿质营养和光合

产物运输的载体, 同时也参与到各种生理代谢活动

中。很多研究认为根系吸收的大部分水分经木质

部导管运输到叶片, 然后由蒸腾转化为气态水散发

到外界环境中(Granier 1987; 张雷等2009)。葡萄新

梢上着生着叶片、果实、芽、副梢等组织与器官, 
这些组织与器官是树体利用水分的主要场所, 它
们对水分的利用方式和需求大小都存在差异。从

结构决定功能的观点出发, 水分从新梢到其着生
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的组织与器官的运输途径在结构和分布上的差异, 
影响着各个组织与器官的水分利用效率, 进而影

响到叶片的光合作用、果实生长与品质。

染料示踪法作为一种传统的水分示踪方法易

操作, 能直观可视化地研究水分在植物体内的分

布(Aloni和Grith 1991; Schulte和Brooks 2003; 谢兆

森等2011, 2012), 但采用染料示踪法观察葡萄新梢

水分运输途径还未见报道。本文采用染料示踪法

观察葡萄新梢水分在各着生器官中的运输途径, 
旨在揭示新梢着生的果实、叶片、副梢、芽等组

织和器官在水分利用途径上的差异, 为阐明葡萄

树体新梢水分利用规律提供理论依据。

材料与方法

1  实验材料

实验材料为欧亚种酿酒葡萄(Vitis vinifera L.)
品种‘霞多丽’ (‘Chardonnay’), 植株于2008年秋季

种植, 定植苗为一年生扦插苗, 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, 冬季采用短枝修剪, 每株单臂留

新梢10个。选取新梢生长一致的植株3株, 于葡萄

果实第二次快速生长期, 也是葡萄果实糖分积累

关键期, 采集新梢, 开展相关实验。每株选取带果

新梢3个, 其中每株1个新梢用于各项生理指标测

定, 其余用于染料示踪观察, 选择晴天上午10:00左
右开展染料示踪, 同时测定相关生理指标。

2  新梢、叶片、果实与副梢水势

采用压力室法(Bondada等2005) (PMS Instru-
ments, USA)测定新梢上着生各器官水势。在染料

示踪实验进行的同时, 选取在新梢粗度、长度和叶

片数量上一致, 且在树体上着生位置相近的与染料

示踪实验所用新梢同一葡萄植株的新梢不同节位叶

片测定叶片水势、果穗水势、副梢和新梢水势。

3  叶片气孔导度

进行染料示踪实验的同时测定新梢不同节位

叶片的气孔导度, 新梢选取的方法同叶片水势测

定实验所述。采用SC-1型稳态气孔计(Decagon 
Devices, USA)测定叶片气孔导度(Schulte和Brooks 
2003)。
4  染料示踪

染料示踪实验采用离体引入, 参照谢兆森等

(2011)的方法进行。染料示踪实验所使用的染料

为1% (m/V)的酸性品红溶液。采样方法: 分别选取

生长健壮植株各3株的长度、粗度一致的新梢3个, 
每一新梢留叶片数为11片, 果穗着生节为下留1片
叶, 并视为基部第1片叶片, 将新梢所留第11片叶片

以上部分剪除, 叶片处理完成后, 沿新梢基部水平

剪除新梢, 并迅速插入装有染料的PVP管内, 悬挂

放置在新梢在树体的着生处, 记录并观察染料在

新梢中运输情况, 当观察到新梢顶部叶片(第11片
叶片)主叶脉基部有染料进入时结束实验。

5  结构观察

染料示踪结束后将新梢放入冰盒, 带回实验室, 
采用徒手切片, 在光学显微镜下观察染料在新梢、

叶柄、叶脉、果柄、果实、芽、副梢中的分布情

况, 并用蔡司(ZEISS)显微镜图像处理软件(ZEN 2)
进行数据处理, 测定各器官木质部染色面积。

实验结果

1  新梢着生各器官及水势

新梢上着生着叶、芽(夏芽与冬芽)、果穗、

副梢、卷须等组织和器官, 是水分经长距离运输

进入这些组织和器官的最后通道, 也是与这些组

织和器官直接相连的水分通道。通过测定新梢同

一节位的果穗、叶片和副梢的水势, 发现其水势

大小顺序为: 新梢>果穗>叶片>副梢(图1)。

2  新梢不同节位叶片水势、气孔导度与叶柄染色率

从新梢不同节位叶片的水势和气孔导度变化

来看, 从新梢第1叶片到第6叶水势逐渐减小, 第6
叶水势值最小, 但从第6叶到顶端叶片水势值呈增

加趋势(图2-A), 气孔导度的变化趋势则与水势相

反(图2-B)。

图1  新梢不同器官水势

Fig.1  Water potentials of different organs on vine shoots
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3  新梢各器官的水分运输途径

3.1  新梢与叶片间水分运输途径

在新梢节处, 叶柄与新梢间水分通道通过从

新梢木质部分离出来的维管束相联系(图3-A~E), 
从新梢中分离出的维管束条数为4~9条, 这些维管

束与叶柄平行分布在新梢两侧。从其纵向分布来

看, 与叶柄相连的维管束(叶迹)从节间基部新梢初

生木质部往上延伸, 在节处转向韧皮部与叶柄相

连(图3-C), 纵向分布新梢两侧的维管束在节处横

向汇合进入叶柄(图3-B和F)。水分从叶柄进入叶

片叶脉后再进入叶肉细胞中, 从染料进入叶片前

后的形态可以清晰地看出染料在叶片中的分布(图
4-A~D)。在叶柄的维管束中, 木质部被染成红色, 
部分韧皮部也被染色(图4-E), 在叶脉中也清晰地

看到维管束被染色(图4-F和G)。
3.2  新梢与副稍间水分运输途径

副稍是由夏芽发育而来, 副梢与新梢间维管

束连接方式与果穗类似(图5-A和B), 新梢木质部在

叶柄上方侧向转入副稍运输水分。从副梢叶片中

染料分布来看, 副梢中染料运输的速率下降, 远低

于新梢叶片(图5-C)。
3.3  新梢与冬芽间水分运输途径

从染料示踪实验中, 未见染料进入冬芽中(图
5-D和E), 这说明冬芽在果实的第二次快速生长期

与新梢间木质部联系被切断, 处于相对独立的状

态, 这可能与冬芽进入休眠期有关。尽管未发现

冬芽与新梢间存在木质部水分途径, 但冬芽与新

梢间仍可以通过细胞间的水分扩散保持水分平

衡。从本实验的结果来看这种细胞间的水分扩散

速率远远低于各器官中维管束的水分运输速率。

3.4  新梢与卷须间水分运输途径

在卷须的基部可以看到染料的分布, 但到了卷

须的中部和顶端未见染料分布(图5-F和G), 这说明卷

须与新梢间存在水分联系, 但水分运输速率较低。

3.5  新梢与果柄间水分运输途径

果柄与新梢间木质部连成一体, 水分在新梢

木质部向上纵向运输过程中, 于果柄和新梢相连

处侧向往果穗中运输水分(图5-H和I)。从染料在

果穗中的分布来看, 在果实发育的第二次快速生

长期, 果穗穗柄和果柄中都有染料分布(图5-J), 果
实中染料在果实果刷处有分布(图5-K), 但在果实

维管束中未见分布(图5-L)。

染料随着水分在叶片蒸腾拉力下沿新梢木质

部向上运输, 从新梢基部到顶端不同节位的叶片

叶柄的染色情况来看, 从第1叶叶柄到到第6叶叶

柄木质部染色率达到100%, 从第7叶到顶端叶片叶

柄木质部染色数量逐渐下降(图2-C), 这和各叶片

水势与气孔导度的变化趋势不一致, 说明水分在

新梢的运输不仅靠叶片蒸腾产生的水势梯度, 还
有其他因素影响到水分在新梢中的运输。

图2  不同节位(从新梢基部始)新梢叶片水势(A)、气孔导

度(B)和叶柄木质部染色率(C)
Fig.2  Water potentials (A), stomatal conductances (B) and 

petiole dyeing rates (C) of leaves on different 
shoot nodes (from basal node)
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图3  水分进入新梢叶片的运输途径

Fig.3  Water transportation way from shoot to petiole
A: 新梢节处; B: 新梢与叶柄相连的一条维管束形态; C: 染料运输沿新梢节处维管束往叶柄运输; D: 新梢节间横切面; E: 节处新梢横

切面; F: 节处新梢与叶柄相连横切面。图中标尺表示长度为0.25 mm, 图4和5同。

4  新梢各器官水分运输通道结构特征

通过观察新梢横切面木质部染色情况可以看

出, 新梢中各导管的染色程度不同, 这说明各导管

的水分运输速率存在差异(图6-A), 新梢中初生木

质导管直径小, 但染色程度高, 这说明初生木质部

有较高的水分运输效率(图6-B)。在水分朝上纵向

运输过程中, 木质部中的水分横向扩散进入韧皮

部(图6-C), 由于横向扩散的速率低于纵向运输速

图4  叶片染色前后形态及叶柄和叶脉染色分布

Fig.4  Different looks of leaves before and after dye being transported in leaf, and the distribution of dye in petiole and vein
A和C: 染料未进入叶片前; B和D: 染料进入叶片后; E: 叶柄中染料分布; F和G: 叶脉中染料分布。
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图5  染料在果实、副梢、芽、卷须等器官中的分布

Fig.5  Dye distribution in fruit berry, lateral shoot, bud and tendril
A: 染料在新梢节处的分布; B: 染料从新梢至副梢的运输; C和E: 染料从新梢至果柄的运输; D和F: 芽与新梢相连处的染料分布; G: 副

梢叶片与新梢叶片染料分布; H和I: 卷须基部与中部横切面染料分布; J: 染料在穗柄中的分布; K和L: 染料在果实中的分布。
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率, 多数新梢韧皮部未见染色(图6-D)。受叶片蒸

腾影响, 叶片与新梢相连的木质部导管染色程度

高, 水分运输速率也高(图6-E和F)。与新梢着生的

各器官相比, 新梢木质部导管分子直径较大, 木质

部发达(图6-B和7-B、C)。从叶柄的横切面看, 在
叶柄轴面沟有2个皮层维管束, 在靠近轴面有2个

图6  横切新梢中染料分布

Fig.6  Dye distribution in shoot (cross section)
A~D: 新梢木质部和韧皮部中染料分布; E和F: 与叶柄相连木质部在节间基部和节处染料分布。图中标尺表示长度为0.5 mm, 图7同。
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图8  从新梢至与果穗、叶柄、副梢等器官的维管束系统示意图

Fig.8  Schematic drawing of vascular bundle system from shoot to grape cluster, leaf petiole and lateral shoot
A: 着生果穗、叶片与副梢的葡萄新梢; B: 新梢与果穗、叶柄、副梢等器官维管束系统示意图。

图7  染料在叶柄和穗柄中的分布

Fig.7  Dye distribution in petiole and peduncle
A和B: 叶柄中的染料分布; C和D: 穗柄中的染料分布。



植物生理学报1166

较大的近轴维管束, 与之相对分布有5个大小相间

的远轴维管束, 近轴维管束与远轴维管束相连接

成环状分布(图7-A和B)。从果穗穗柄的横切面看, 
在果实发育的第二次快速生长期, 随着果实糖分

积累的增加, 果穗穗柄木质化, 同时果穗穗柄中部

分木质部失去传输功能(图7-C和D)。

讨　　论

由于葡萄新梢各器官对水分的需求规律不同, 
而且调控各器官水分需求的因子很多, 机理也很

复杂, 同时各器官水分转运的途径也有一定的差

异, 在阐述植物体内水分长距离运输机理研究上

有不同理论和学说, 也存在一些争论(Matthews和
Shackel 2005; Halis等2012)。

本实验通过染料示踪可以清晰地看到水分从

新梢到各个器官的运输途径, 在水分纵向运输过程

中, 新梢到各器官的水分运输途径相互独立(图8-A
和B), 彼此在横向上无木质部相连, 这表明它们间

的水分竞争关系主要与各器官的水势及所处节位

有关(图3-C和5-B、C)。水分在葡萄新梢的纵向运

输过程中, 要持续跨过多个节位, 往新梢顶端运输, 
且节处新梢粗度要大于节间新梢, 这增加了水分运

输的距离(图3-A和8-A)。相关研究也表明植物枝条

节间细胞分化程度低, 细胞排列不规则, 原生质浓

厚, 导管直径较小、弯曲迂回, 增加了水分运输的

距离(Schulte和Brooks 2003; Lo Gullo等2004), 液流

在节间进行运输和分配时速率和液流量降低。

与其他器官相比, 叶片与新梢间的水分联系

通过从新梢节位开始独立分离出来的维管束相连, 
不同节位间的叶片水分竞争关系主要受叶片蒸腾

导致的水势差异影响(图2-A)。在植株的生长过程

中, 叶片蒸腾大小受到外界温度、湿度、光照、

植物生长发育和生理代谢等因素的影响。由于叶

片的蒸腾作用, 将水分从水势高的根部输送到水

势低的叶片, 转运的过程要克服水的重力和木质

部导管阻力, 而植物水势的大小反映了木质部液

流的动态变化(Zimmermann等2002, 2004)。
本研究中还发现, 叶片水势与新梢其他器官

相比要小, 促使水分更多地往叶片中运输, 从水分

转运的途径来看, 往叶片运输水分的木质部相对

独立, 也大大提高了水分运输效率。水分是果实

生长的重要限制因子, Keller等(2015)研究认为葡

萄果实中的含水量占果实重量的70%~90%, 相对

于叶片需水主要用于蒸腾来说, 葡萄果实对水分

的需求主要是为满足自身生长发育和生理代谢活

动, 水分的蒸发量也远远低于叶片。在果实不同的

发育期, 葡萄果实水分转运的途径也不同。本研究

发现在果实发育的第二次快速生长期, 染料随着水

分运输在果穗穗柄中都有分布, 但不能进入到果实

维管束内, 这也和以往的研究结论相同(Matthews
和Shackel 2005; Bondada等2005)。从染料的分布来

看, 葡萄新梢冬芽中未见有染料分布, 这也说明芽

与新梢之间的水分联系相对独立, 并且未见木质部

与芽相联系。由夏芽萌发形成副梢, 副梢与新梢之

间通过木质部相连, 形成一体的水分运输通道。
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Visualization of axial water transport pathways in grapevines using dye-tracing 
technique
XIE Zhao-Sen1,*, Bhaskar BONDADA2, LI Bo3, DING Jie4

1College of Horticulture Science and Technology, Hebei Normal University of Technology and Science, Qinhuangdao, Hebei 
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Abstract: The axial water transport pathways of grapevine (Vitis vinifera) shoot system are poorly understood. 
Eight-year-old vines of cultivar ‘Chardonnay’ were used as plant material, and the visualizing technique of en-
tailing xylem-dye was used to observe water movement in the axial xylem system of current-season shoot. The 
results suggest that the water potential varied among different organs; the cluster framework showed the highest 
value followed by leaf and lateral stem. Along the primary shoot, the water potential increased acropetally 
whereas the stomatal conductance increased basipetally. Moving up from the first basal leaf toward the apical 
leaf remained before experiment, the degree of staining in the petiole decreased with the water transport along 
the shoot. The vascular connection between shoot and leaf petiole consisted of 4–9 vascular traces, the shoot 
vascular connection with lateral, peduncle and tendrils was similar, and the branch vascular from shoot extend-
ed into these organs. During the second rapid growth of grape berry, the dye was only observed at the junction 
between berry brush and berry flesh. During this phase, the winter bud was staying in dormancy phase and iso-
lated from shoot, so no dye was observed in winter bud. In conclusion, the water transport from shoot to differ-
ent organs on it showed some differences in pathway and efficiency, which were affected by the structural as-
pect of different organs, the mode of connection with shoot, and the demanding for water.
Key words: grapevine shoot; water; dye-tracing; water potential; xylem
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