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摘要: 本文通过研究蓝莓果实不同发育期果实维管束解剖结构和水分运输变化, 并结合果实生长动态与糖酸

积累规律, 揭示蓝莓果实不同发育期果实水分运输变化与果实生长和结构的关系。以‘蓝丰’蓝莓果实为试验

材料, 采用石蜡切片法、染料示踪法、品质分析和动态观察法, 研究蓝莓果实不同发育期果实维管束水分运输

规律。结果表明蓝莓果实横径呈双S曲线生长, 在果实第1次快速生长期(Stage I), 果实维管束染色范围最大, 水
分运输速率也最大, 但从果实进入生长停滞期(Stage II)后, 果实维管束水分运输速率下降, 果实染色范围下降, 
在果实进入第2次快速生长期后(Stage III), 果实中央维管束水分运输速率比生长滞后期稍有增加, 但心皮主维

管束运输速率下降, 在果实发育成熟期(Stage IV), 果实维管束染色范围最小, 果实维管束水分运输速率也最

低。从果实解剖结构来看, 在蓝莓果实整个生长过程中, 维管束结构都保持完整, 但中央维管束和心皮主维管

束周围的薄壁细胞和果肉细胞在进入到第2次快速生长期(Stage II)后发生破裂, 同时该时期果实内糖分积累增

加, 有机酸含量下降。综上所述, 在蓝莓果实发育过程中, 维管束结构虽然保持完整, 但周围薄壁细胞和果肉细

胞的破裂能够引起果实水分运输速率下降。
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水分是植物光合产物、矿质营养、激素等物

质的运输载体, 同时水分又参与到植物各项生理

生化活动中, 因此水分与植物生长发育的每一项生

理生化活动都密切相关(Becker和Knoche 2011)。对

于果树而言, 果实生长与品质形成是生产者最为

关注的内容, 水分在果实生长与品质建成过程中

所发挥的重要作用一直是果树研究的热点(Zhang
和Keller 2015)。对葡萄的研究发现, 随着果实的

发育进入转色期后, 水分进入果实的途径从木质部

变为韧皮部(Zhang和Keller 2017)。郝燕燕等(2013)
发现枣果实膨大生长期, 果实维管束水分运输效率

较高, 是水分进入果实的主要通道, 但进入着色期

后, 枣果实心皮维管束运输功能丧失。王艳芳等

(2015)在苹果上研究发现, 苹果果实不同发育期水

分运输效率和维管束解剖结构都发生了变化, 着
色期后维管束运输效率下降, 在果实发育后期, 膨
大的薄壁细胞将维管束挤压变形, 导致维管束结

构严重破坏, 从而引起运输功能下降。Clearwater
等(2012)研究发现在猕猴桃果实发育后期, 木质部

功能丧失, 韧皮部成为水分运输的主要通道, 同时

还观察到水分可以通过木质部回流至枝条中。

蓝莓为杜鹃花科(Ericaceae)越橘属(Vaccinium)
植物, 果实为浆果, 富含丰富的花青素, 具有较高

的营养价值与保健价值。作为一种新兴水果, 引
入我国伊始, 在果实品质方面已有大量的研究, 主
要集中在花青素合成、糖分积累与营养物质含量

等方面(刘红锦等2009; 李亚东等2008), 但对果实

解剖结构尤其是水分与物质运输通道结构的研究

还未见报道。蓝莓果实为非呼吸跃变型果实, 果
实膨大生长与果实细胞吸水膨胀密切相关, 因此

果实内的水分运输状况是影响蓝莓果实生长与品

质的关键因素。本文从蓝莓果实不同发育期维管

束水分运输规律变化入手, 并结合蓝莓果实生长

动态、糖酸积累变化、果实解剖结构等指标变化, 
研究蓝莓果实不同发育期水分运输规律和影响因

子, 为进一步研究蓝莓果实品质建成提供基础数

据与理论依据。

1  材料与方法

1.1  试验材料

试验选取河北秦皇岛昌黎县河北科技师范学院

园艺实验站内种植的7年生‘蓝丰’蓝莓(Vaccinium 
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corymbosum L. cv. bluecrop), 株行距为1.0 m×2.0 m, 
于2017年5~7月开展实验, 选取的植株均生长健

康、长势一致。

1.2  蓝莓果实生长测定 
选定生长健壮、长势一致的蓝莓植株3株, 于

盛花后7 d左右每株选取10粒果穗上中等大小、生

长一致的果粒挂牌, 每隔3 d用游标卡尺测量果实

横径, 根据果实横径的变化确定果实发育不同时

期, 并进行采样。

1.3  蓝莓果实糖酸测定

采用高效液相色谱法测定蓝莓果实中糖酸成

分含量。根据果径生长变化, 分别在蓝莓果实生

长的第1次快速生长期(Stage I)、生长滞后期(Stage 
II)和第2次快速生长期(Stage III)进行取样。选取

生长一致的植株5株, 每株为一重复, 每一重复取

生长一致的果实30粒, 用冰壶带回实验室, –20°C
冰箱冷冻保存。准确称取蓝莓果肉2 g, 并剔除果

皮和种子, 冷冻研磨后倒入10 mL离心管中, 4°C下
16 060×g离心15 min, 取上清液过0.22 μm水系滤

膜, 滤液作为糖、酸的待测液。糖分测定使用仪

器为美国DIONEX U3000高效液相色谱仪, 配有

RID示差检测器, 色谱柱为Venusil XBP NH2柱(5 
μm, 4.6 mm×250 mm), 流动相为乙腈:水=7:3, 柱温

35°C, 进样量10 μL, 流速1 mL·min-1; 有机酸测定色

谱柱为Ultimate XB-C18柱(5 μm, 4.6 mm×50 mm), 
流动相为40 mmol·L-1磷酸二氢钾, 柱温35°C, 进样

量20 μL, 流速0.4 mL·min-1, 检测波长208 nm。

1.4  染料示踪法研究蓝莓果实维管束水分运输

蓝莓果实染料示踪试验参照谢兆森等(2012)
方法, 采用离体引入的方法进行, 以1%的品红溶液

为示踪染料, 分别在果实发育的第1次快速生长期

(Stage I)、生长滞后期(Stage II)、第2次快速生长

期(Stage III)和成熟期(Stage V)进行采样。分别选

取生长健壮、长势一致的植株3株, 每株选取树冠

上部外围果穗3个, 每一果穗选取5粒生长中等无

病虫害果粒, 采后立即将果实带果柄插入装有品

红染料的离心管内, 每个离心管加入2.8 mL染液, 
并记录时间, 5 h后结束实验, 将染色果实用双面刀

片进行纵切和横切, 观察果实维管束染色部位, 并
测定果实中央维管束和心皮主维管束染色距离, 
同时用数码相机拍照。 

1.5  蓝莓果实解剖结构观察

蓝莓果实解剖结构观察采用石蜡切片法。分

别在果实发育的第1次快速生长期(Stage I)、生长

滞后期(Stage II)、第2次快速生长期(Stage III)和成

熟期(Stage V)进行采样。选取树冠上部外围果穗

上生长中等无病虫害果粒, 选取果实不同部位进

行取样, 切成1.0 cm×0.5 cm方块, 用FAA固定液固

定。参照谢兆森等(2011)方法, 选取固定材料制作

石蜡切片, 切片厚度为8~10 μm, 染色用1%番红水

溶液和0.5%固绿双重染色, 然后在蔡司显微镜下

观察并测量。

1.6  数据分析

用SPSS 17.0软件进行单因素方差分析, 并使

用Microsoft Excel 2010进行作图。

2  实验结果

2.1  蓝莓果实生长动态

从图1可以看出, 蓝莓果实横径生长呈双S形
曲线, 可以划分4个时期, 第1次快速生长期(Stage 
I), 从坐果完成后持续30 d左右, 随之进入生长停滞

期(Stage II), 该时期大约10 d左右, 在该生长期, 果
实颜色由绿色转浅黄色, 生长停滞期结束后, 果实

进入第2次快速生长期(Stage III), 该时期果实开始

第二次膨大生长, 同时果实颜色由浅黄色逐步转变

成蓝紫色, 该生长期持续大约20 d左右, 果实完成着

色后, 果实横径生长减缓直至果实成熟(Stage IV)。
2.2  蓝莓果实不同发育期果实糖酸含量变化

从果实发育的4个时期糖酸含量变化来看(表1), 
蓝莓果实主要积累果糖和葡萄糖为主, 蔗糖含量

图1  ‘蓝丰’蓝莓果径变化

Fig.1  Diameter change of blueberry fruit cross section
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表1  蓝莓果实不同发育期果实糖酸含量

Table 1  Contents of different kinds of sugar and organic acids in blueberry fruit  
during different fruit growth and development stages

果实发育期
   葡萄糖/                    果糖/                    蔗糖/           

  
可溶性固形               柠檬酸/ 酒石酸/   苹果酸/ 

                                mg·g-1 (FW)           mg·g-1 (FW)          mg·g-1 (FW)        物含量/Brix            mg·g-1 (FW)           mg·g-1 (FW)            mg·g-1 (FW)

Stage I   6.78±0.26   7.14±0.32 0.11±0.02 3.78±0.23 18.39±0.87 0.51±0.04 2.89±0.06
Stage II 26.83±0.98 27.26±0.85 — 6.65±0.36 10.87±0.64 0.21±0.03 1.37±0.09
Stage III 36.59±1.03 37.53±1.17 — 9.36±0.76   5.34±0.76 0.10±0.01 0.62±0.01
Stage IV 38.95±1.21 39.78±1.67 — 9.97±0.89   4.94±0.54 0.11±0.01 0.58±0.01

极微, 只是在果实的第1次快速生长期(Stage I), 可
以检测到蔗糖, 且含量只有0.11 mg·g-1 (FW), 在果

实生长停滞期(Stage II)和第2次快速生长期(Stage 
III)都没有检测到蔗糖。随着果实的生长, 尤其是

进入第2次快速生长期(Stage III)后, 葡萄糖和果糖

含量增加最大,分别达到36.59和37.53 mg·g-1 (FW)。
果实糖分含量和可溶性固形物含量在果实成熟期

达到最大, 其中可溶性固形物含量9.97。从蓝莓果

实发育过程中有机酸含量来看, 在果实的第1次快

速生长期有机酸含量最高, 主要的有机酸种类为

柠檬酸、苹果酸和酒石酸, 其中柠檬酸含量最高, 
苹果酸次之, 酒石酸最低; 随着果实转色成熟, 蓝
莓果实有机酸含量逐渐下降, 在果实成熟(Stage IV)
时含量最低, 但3种有机酸含量仍然是柠檬酸含量

最高, 苹果酸次之, 酒石酸最低。

2.3  蓝莓果实解剖结构与维管束分布

蓝莓果实为小浆果, 果实表皮有2~3层细胞组

成(图2-A), 最外层表皮细胞为长方形, 细胞大小一

致, 且排列紧密, 第2层表皮细胞形状多为不规则

四边形或五边形, 细胞体积明显大于外层表皮细

胞, 但比相邻的果肉细胞体积小, 第3层表皮细胞

比第2层表皮细胞体积较大, 多与相邻的果肉细胞

形状相似, 为不规则圆形(图2-B); 蓝莓果实果肉细

胞多为圆形和近圆形, 其中与果实表皮相邻的果

肉细胞体积较小, 果实果肉中部细胞最大, 靠近心

室的果肉细胞最小(图2-A), 果肉细胞中含有一定

数量的石细胞, 石细胞细胞壁增厚, 有明显的孔纹, 
细胞内部中空(图2-J)。

根据维管束在蓝莓果实的分布位置与结构不

同, 可以划分为心皮主维管束(图2-C)、心皮侧维

管束(图2-D)、中央维管束(图2-E)、胎座维管束

(图2-G和H; 图3-A)。果柄维管束进入果实内部后

在果实顶端形成9~11条心皮主维管束(图3-B和C), 
心皮主维管束分布在果肉中, 并沿果皮方向延伸

(图3-B), 在心皮主维管束上可见1~2条分支维管束, 
为心皮侧维管束(图3-D; 图2-D), 中央维管束沿果

柄方向垂直延伸进入果实内, 并形成分支进入果

实各心室(图2-G和H), 蓝莓果实有心室5~7个, 心
室可见种子分布(图2-F), 心皮为1层厚壁组织细胞

(图2-I), 每心室都与中央维管束相连(图2-G和H), 
形成5~7条胎座维管束(图2-G; 图3-A和B)。
2.4  蓝莓果实不同发育期水分运输变化

从不同发育期果实维管束中染料运输与分布

来看, 蓝莓果实维管束染色范围最大的时期为果

实第1次快速生长期(Stage I), 该时期果实颜色为绿

色, 果皮覆有果粉(图4-A), 果实中央维管束、心皮

主维管束、心皮侧维管束、胎座维管束都被染色, 
且随着水分在果肉细胞的扩散, 果肉细胞也被染

色, 同时染料溶液在蓝莓中央维管束和心皮主维

管束运输速率显著高于其他3个发育期(图4-E和I; 
表2); 在果实进入生长停滞期(Stage II)后, 果实颜

色变浅黄色(图4-B), 该时期蓝莓果实中的中央维

管束、心皮主维管束、心皮侧维管束染色范围较

果实的第1次快速生长期(Stage I)缩小, 同时染料运

输速率也降低(图4-F和G; 表2); 果实进入第2次快

速生长期(Stage III)后, 该时期果实颜色由紫红色

逐渐转为蓝紫色(图4-C), 果实中央维管束和心皮

维管束染色范围继续下降, 在心皮侧维管束中未

见染料分布, 该时期中央维管束染料运输速率比

果实生长停滞期高, 但心皮主维管束染料运输速

率低于生长停滞期(图4-G和K; 表2); 在果实完全

成熟后, 果实颜色为蓝紫色(图4-D), 该时期染料在

中央维管束和心皮主维管束中染色范围最小, 同
时染料运输速率也最低(图4-H和L; 表2)。
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图2  蓝莓果实解剖结构

Fig.2  Anatomical structure of blueberry fruit
A: 蓝莓果皮与果肉组织结构(横切); B: 蓝莓果实表皮组织结构(横切); C: 蓝莓心皮主维管束组织结构(横切); D: 蓝莓心皮侧维管束结

构(横切); E: 蓝莓中央维管束组织结构(横切); F: 蓝莓心室和种子组织结构(横切); G和H: 蓝莓胎座维管束组织结构(横切); I: 蓝莓心皮厚壁

细胞(横切); J: 蓝莓果肉中石细胞。图中标尺A和F: 200 μm; G和I: 100 μm; E和H: 40 μm; B、C、D、J: 20 μm。
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图3  蓝莓果实内维管束分布

Fig.3  Distribution of vascular bundles in blueberry fruit
A: 蓝莓果实中不同类型维管束分布示意图; B: 蓝莓果实中部纵切结构, 可见果实胎座维管束、心皮维管束; C: 蓝莓与果柄相连处横

切结构, 可见心皮主维管束在果实顶端的分布; D: 蓝莓果实中部横切, 可见果实中央维管束、心皮主维管束和心皮侧维管束在果实中

的分布。

2.5  蓝莓果实不同发育期果实维管束结构变化

从蓝莓果实不同发育期维管束石蜡切片结构

观察来看(图5), 蓝莓果实中央维管束呈圆形或椭

圆形, 为典型的周韧维管束, 韧皮部环绕着木质部

分布, 木质部环绕着维管束中心的薄壁细胞呈束

状辐射排列(图5-A、D、G和 J), 在第1次快速生长

期(Stage I), 中央维管束四周的果肉薄壁细胞和果

肉细胞体积最小(图5-A), 随着果实发育, 果实中央

维管束中木质部横截面积增加, 四周薄壁细胞和

果肉细胞体积也随之增加(图5-D), 但在果实第2次
快速生长期(Stage III)中央维管束韧皮部面积达到

最大, 这对满足该时期果实水分供应有利(图5-G); 
果实心皮主维管束是由2~3个维管束组成的维管

束群(图5-B、E、H和K), 随着果实发育, 心皮主维

管束的横截面积增加, 果实成熟期心皮主维管束

面积最大(图5-K), 心皮主维管束周围的中果皮薄

壁细胞在第1次快速生长期(Stage I)和生长滞后期

(Stage II)都能保持结构完整(图5-B和E), 而进入到

第2次快速生长期(Stage III)和成熟期(Stage IV)薄
壁细胞逐渐破裂, 但维管束结构仍然保持完整(图
5-H和K)。蓝莓果实心皮侧维管束是心皮主维管

束的分支, 在果实发育的第1次快速生长期(Stage I)
呈近圆形(图5-C), 但随着果实发育, 心皮侧维管束

形状逐渐变形, 呈不规则形状(图5-F、I和L), 这可

能因为果实发育过程中, 其受到周围果肉细胞挤

压变形有关, 且在第2次快速生长期(Stage III)和成

熟期(Stage IV)周围果肉细胞也出现破裂现象(图
5-I和L), 果肉细胞破裂后会导致果实膨压下降, 驱
动水分进入果实的水势差下降, 从而引起木质部

水分运输效率下降。

3  讨论

蓝莓果径生长呈典型的双S曲线模型, 在蓝莓

果实两次快速生长时期, 果实维管束木质部水分

运输效率发生了变化, 木质部导管作为水分运输

的主要通道在果实第2次快速生长期(Stage III)水
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表2  蓝莓果实不同发育期不同类型维管束染料运输速率

Table 2  Speed of dye transport in different kinds of vascular bundles of blueberry fruit during  
different growth and development stages

(cm·h-1)

   维管束类型   Stage I   Stage II  Stage III    Stage IV

中央维管束 0.54±0.04a 0.27±0.03b 0.31±0.02b 0.06±0.004c

心皮主维管束 0.47±0.05a 0.26±0.02b 0.21±0.01b 0.04±0.001c

　　表格同行数据后不同英文字母表示在P<0.05水平上存在差异。

图4  蓝莓果实不同发育时期染料在果实中的分布

Fig.4  Distribution of dye in blueberry fruit during different growth and development stages
A~D: 分别为果实第1次快速生长期(Stage I)、生长停滞期(Stage II)、第2次快速生长期(Stage III)、果实成熟期(Stage IV)果实外观形

态; E和I: 果实第1次快速生长期(Stage I)染料在果实中的分布情况; F和J: 果实生长停滞期(Stage II)染料在果实中的分布情况; G和K: 果实

第2次快速生长期(Stage III)染料在果实中的分布情况; H和L: 果实成熟期(Stage IV)染料在果实中的分布情况。

分运输效率下降, 尽管在这一时期果实中的糖分

积累增加, 且果实第2次快速生长也需要水分的参

与, 这暗示着水分进入蓝莓果实的运输途径发生

了转变。对葡萄的研究表明, 葡萄在果实转色后

木质部运输效率下降, 水分进入果实主要通过韧

皮部途径(Hall等2011; Keller和Shrestha 2014)。
Shackel等(1991)在番茄上研究也发现, 在果实成熟

期果实所需要的水分主要经韧皮部运输至果实。

在猕猴桃(Hall等2013)、枣(郝燕燕等2013; 王保明

等2014)和苹果(王艳芳等2015)等果实研究上也得

到相似的结论。Morandi等(2001)认为果实内木质

部水分运输主要是满足果实水分蒸腾所需, 而随

着果实的发育, 尤其是果实发育后期, 果实蒸腾速

率下降, 因此韧皮部在维持果实水分平衡中逐渐

发挥更大的作用。蓝莓果实在转色后果皮覆盖的

果粉逐渐增厚, 果粉对减少果实水分蒸发与水分
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图5  蓝莓果实不同发育期果实维管束解剖结构

 Fig.5  Anatomical structure of vascular bundles in blueberry fruit during different fruit growth and development stages
A、B和C: 蓝莓果实第1次快速生长期(Stage I)中央维管束、心皮主维管束、心皮侧维管束解剖结构; D、E和F: 蓝莓果实生长停滞期

(Stage II)中央维管束、心皮主维管束、心皮侧维管束解剖结构; G、H和I: 蓝莓果实第2次快速生长期(Stage III)中央维管束、心皮主维管

束、心皮侧维管束解剖结构; J、K和L: 蓝莓果实第1次快速生长期(Stage IV)中央维管束、心皮主维管束、心皮侧维管束解剖结构; 图中

标尺C为20 μm, 其他为40 μm。

平衡起着重要的作用。在本文中我们还发现尽管

蓝莓果实中的维管束结构在果实整个发育期能够

保持完整, 但是维管束周围的薄壁细胞和果肉细

胞出现破裂现象, 这可能导致果实细胞膨压下降, 
水势增加, 引起果实木质部与果肉细胞间的水势

差下降, 进而引起水分进入果实的水势驱动力下

降。Clearwater等(2012)在研究猕猴桃成熟期果实

水分运输时发现, 在果实发育后期, 果实维管束运

输速率下降, 但木质部仍然在行使水分运输的功

能, 但运输效率下降, 并认为该时期韧皮部和木质

部对果实水分运输的贡献相当。

本文通过石蜡切片法观察了果实不同发育时

期蓝莓果实维管束结构的变化, 在果实的整个发

育期, 蓝莓果实内维管束木质部结构仍然保持完

整, 这也与人们在葡萄果实上的研究结果存在差

异(Bondada等2005)。对于果实发育后期水分运输

效率下降的原因, 目前人们有3种观点, 一种观点

认为由于木质部结构变化导致功能丧失, 另外一

种观点认为由于果实内外水势差发生变化, 导致

水分进入果实的驱动力下降, 还有一种观点认为

由于果实发育后期果实木质部水分运输的阻力增

大所致(Chatelet等2008a, b; Keller和Shrestha 2014; 
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Keller等2015)。从蓝莓果实糖酸积累的规律来看, 
果实发育的前期主要积累有机酸, 随着果实进入

第2次快速生长期, 蓝莓果实中有机酸含量下降, 
糖分积累增加, 糖分作为细胞质内主要的溶质在

调控细胞内外水势差方面起着重要的作用, 也对

水分进出果实起着调控作用, 同时蓝莓的两次膨

大生长的原因也不同, 第1次是因为细胞分裂引起, 
第2次是由细胞膨大生长所导致, 糖分在果肉细胞

膨大生长过程中还能作为能量物质参与到果实膨

大生长中去, 因此果实内复杂的生理代谢和生长

活动的变化对水分运输起到调控作用, 但其中的

机理还需进一步研究。

 综上所述, 本文通过染料示踪法揭示了蓝莓

不同发育期果实维管束水分运输规律, 从解剖结

构观察上进一步研究表明蓝莓果实发育后期维管

束结构仍然保持完整, 引起果实水分运输效率下

降的原因可能与果实生理代谢活动变化及维管

束周围薄壁细胞和果肉细胞破裂引起的果实水势

变化有关, 但对引起蓝莓果实不同发育期维管束

木质部水分运输变化的生理机制还需进一步深入

研究。
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The changes of anatomical structure of vascular bundles and water 
transport in blueberry fruit during different growth and development 
stages 
XIE Zhao-Sen*, DU Hong-Ru, XIANG Dian-Fang, QI Yong-Shun
College of Horticulture Science and Technology, Hebei Normal University of Technology and Science, Qinhuangdao, Hebei 
066600, China

Abstract: The objective of this paper was to explore the relationship of fruit growth and structure with its water 
transport pathway in blueberry by examining its vascular anatomy using xylem specific dye and accumulation 
pattern of sugars and acids. The blueberry fruit exhibited double sigmoid growth pattern wherein the growth 
stage I showed rapid and highest dye uptake resulting in an intense colored fruit. Thereafter, dye uptake into the 
fruit declined starting at the onset of lag phase (Stage II) and was found to be lowest during ripening (Stage IV). 
However, the vascular bundles remained structurally intact throughout all growth stages. During the second 
growth (Stage III), the parenchyma and flesh cells around vascular bundle lost their integrity while sugar con-
tents increased and organic acids declined. During the final growth stage (Stage IV), despite structural integrity 
of vascular bundles, water import sharply decreased into the fruit. The decline in water import into the fruit was 
associated with a decrease in fruit water potential possibly due to loss of viable parenchyma and flesh cells 
around vascular bundle.
Key words: blueberry; fruit; vascular bundle; water transport
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