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葡萄果实生长发育中形态
组织结构及生理变化

饶景萍　任小林　童　斌
(西北农业大学园艺系 ,陕西杨凌 712100)

　　摘　要　综述了葡萄果实生长发育过程中 ,果实的生长周期 ,果实各部分组织细胞的分

裂、伸长等组织结构的变化 ,以及伴随这些过程果实内干物质含量、激素活性等的变化 ,揭示

了葡萄果实生长发育中的组织形态学特点及生理学特点。
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果实的体积不仅与构成果实的细胞数和细胞体积有关 ,同时也与细胞间隙有关。 所

以 ,这三者是果实生长的组成要素。 对果实内部生长进行组织学观察 ,对于搞清果实肥大

的机理及生理机制具有重要意义。不同的果实种类 ,其果实构造及其各组织细胞的增殖、

分化速度、分化时期都是千差万别的。本文就葡萄果粒生长发育过程中 ,形态组织结构的

变化及其有关的生理变化作系统综述。

1　葡萄果实的构造

葡萄果实由内果皮、中果皮、外果皮三层组织构成。周围维管束外侧是外壁组织 ,内侧

是内壁组织。外壁组织也就是外果皮 ,是由覆盖着角质层的最外层细胞和其内侧 8～ 10层

沿切线方向延长的长圆形厚壁细胞 ,以及紧接其内侧的 6～ 8层细胞构成。内壁组织又分

为中果皮和内果皮。在这三层果皮组织中 ,中果皮最为发达 ,它形成了具有浆果特性的柔

软多汁的果肉部分 ,这部分组织由 16～ 18层大型细胞组成。在其内侧是由 1～ 2层细胞构

成的内果皮 ,内果皮与种子相连接 [1, 2 ]。

2　葡萄果实生长周期

葡萄果实的生长表现为双 S型曲线 ,分为 3个生长阶段 ,即 S -Ⅰ , S -Ⅱ , S -Ⅲ . S -Ⅰ

的特征是细胞分裂旺盛 ,特别是该阶段的前半期 ,即花后 5～ 10 d期间 ,果皮细胞的分裂

速度最快 ,这个时期果实体积在不断增大。 S -Ⅱ阶段果实生长速度缓慢 ,也即生长停滞

期。S -Ⅲ的初期 ,随着果实颜色的变化和硬度的降低 ,果实再次生长 (见图 1) ,糖和水分的

积累速度加快 ,即果实开始进入成熟阶段 [3, 4 ]。

据许雪峰等 [5 ]报道 ,玫瑰香葡萄浆果鲜重的增长表现为典型的双 S型曲线。并发现在

S -Ⅰ 期末 , 随着浆果生长速率明显下降 ,种子中蛋白质和脂肪含量也下降到最低水平 ;
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S -Ⅱ期末 ,果肉中含酸量达到高峰 ,种子干重及脂肪的积累趋于停止。因此认为 ,在划分

发育阶段时 ,只以生长速率为依据不够客观 ,还应将上述两个特点作为参考。 同研究还证

实 ,种子的硬化 ,脂肪的迅速积累是在浆果缓慢生长期内完成的 ,由此而形成了养分竞争 ,

使果肉生长受到抑制。

将早熟品种和晚熟品种的果实生长周期进行比较 , S -Ⅰ的长短几乎没有差异 ,但 S -

Ⅱ阶段前者一般为 1～ 2周 ,后者则为 4～ 5周。 S -Ⅲ阶段晚熟品种也长于早熟品种。无核

品种几乎没有 S -Ⅱ ,但在该时期生长速度很慢 [3 ]。据王近卫等报道 ,“无核白”无明显生长

停滞期 ,即果实生长曲线没有明显双 S型。它的胚珠在开花后略有增大 ,但速度缓慢
[6 ]
。一

般无种子的品种 ,其果粒进入成熟都较早。果实生长缓慢期 ( S-Ⅱ )的长短除遗传特性所决

定外 ,环境因素也有一定的影响 [7 ]。

图 1　葡萄 (白玫瑰香 )果实生长

速度和容积的变化 ( Coom be[4] )

图 2　葡萄 (白玫瑰香 )果穗容积的累积

生长及生长速度的季节变化 (高木 [8] )

　　早期的研究认为 ,葡萄果实在花后 0～ 10 d期间 ,重量增长的绝对量很小 ,胚和胚乳

非常小 ,为生长素活性高的生长零期 [3 ]。然而 ,后来的研究 [8 ]证实 ,葡萄也像柿子和核果类

一样 ,花后果实发育初期的相对生长率相当高 (图 2)。整个生长期可分为两大阶段 ,其生

长转折点约在花后 42 d前后 [7 ]。 Coom be[4, 9 ]认为 ,葡萄果粒的整个生长根据其生长速度

可划分为 2个生长周期 ,第一个生长周期: 速长期→缓慢生长期→生长停滞期 (中间期 ) ;

第二个周期: 再次速长期→缓慢生长期。并认为第一个生长周期是营养物质的增长 ,而第

二个周期是成熟阶段 ,其分界限叫做始熟期。也就是说 ,在葡萄果实生长发育过程中 ,有一

个果实成熟开始期 ,把这个时期称为始熟期。在这个时期 ,葡萄果实在细胞构造、生理上都

会发生剧烈的变化 [10 ]。

同一株树上 ,开花早晚不同 ,果实的生长周期也有一定差异。 据对“白玫瑰香”的研

究 [8 ]结果看 ,一般开花越早的果穗 ,第一个生长周期的缓慢生长期到来迟 ,而且生长停滞

期短。 相反 ,开花晚的缓慢生长期出现早 ,生长停滞期相对长。果实的生长发育因开花早

晚的不同主要有如下表现: ①果实初期生长速度及其时期长短不同 ;②第一个生长周期果

实的生长量不同 ;③第二个生长周期开始的早晚和糖的积累不同 ;④可溶性固形物含量不

同。一般开花早晚的影响在花后 25 d前没有明显表现 ,在生长后期会表现出显著的差异。

其主要原因是同一枝上的果穗间养分竞争所致。开花越早的 ,自开花至果汁可溶性固形物
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累积 ( 17度以上 )的时间就长 ,积温也较高 ,越利于其生长和营养物质的累积
[8 ]
。

葡萄果实在生长发育期间 ,环境因素对其影响也很大。在生长的 3个时期中 ,最为敏

感的是 S -Ⅰ 阶段。在这个阶段 ,水分条件充足时 ,可促进果粒肥大 ,而干旱条件下则会抑

制生长。当 S -Ⅰ 阶段遭受干旱后 ,即使 S -Ⅱ阶段水分供应充足 ,果粒仍然不能长大。在

果实的速长期 ,对水分条件的反应非常强烈 [8 ]。温度对葡萄果实生长的影响也很明显。“玫

瑰露”在花后 1周期间 ,温度在 30℃以下时 ,较高的夜温可促进果粒生长。在花后 3～ 4

周 , 20℃左右的夜温最为适宜
[1 ]
。对“品丽珠”葡萄在花后 3周至 S -Ⅲ开始后的第 6周 ,用

昼温 /夜温 ( 35℃ /30℃ (高温 )、 25℃ /20℃ (中温 )、 18℃ /13℃ (低温 ) )三种温度在各生长期

分别进行处理 ,结果发现 ,在 S -Ⅰ用高温处理后 ,该生长阶段缩短 ,果实生长量下降 ,若维

持其高温 , S -Ⅲ的开始时期会推迟 , S -Ⅱ阶段被延长。在 S -Ⅰ 给以高温 , S -Ⅱ采用中温

或低温处理的情况下 , S -Ⅱ就会缩短。 S -Ⅰ采用中温时 , S -Ⅱ也会变短。 S -Ⅰ采用高温

时 ,果重变小 ,即使在 S -Ⅰ 和 S -Ⅲ给以低温 ,果重也不能恢复。也就是说 , S -Ⅰ的末期在

某种程度上决定着 S -Ⅲ期的果实肥大。各生长阶段温度不同 ,不仅影响本阶段的生长 ,也

影响其他阶段的生长。 一般来说 ,与 S -Ⅲ相比 , S -Ⅰ 和 S -Ⅱ对温度的反应更为敏感。

高木等指出 ,葡萄果穗的生长量 S -Ⅰ 是 37% , S -Ⅱ为 19% , S -Ⅲ占 44% .果实干物

质累积率盛花后 4 d达 15% ,此后急速下降至 5%的水平 , S -Ⅱ以后干物率转为上升。在

S -Ⅰ水分进入果实的速度快 ,果实肥大的速度大于干物质累积速度 ,这与其他果树种类

果实发育状况类似 [1 ]。 S -Ⅱ果实肥大速度较之物质积累速度更为缓慢 , S -Ⅲ物质累积速

度急剧上升。因此 ,果实干物质增加的比例 S -Ⅰ是 11% , S -Ⅱ为 17% , S -Ⅲ高达 72% [8 ]。

经对葡萄果实发育期间内源激素的变化及外用生长调节剂处理效果的研究结果看 ,

一般有核果比无核果赤霉素含量高 ,“玫瑰露”品种果肉中的细胞分裂素活性在花期最高 ,

此后下降 ,开花 50 d以后几乎测不出其活性 ;生长素的活性与果实发育初期的快速生长

关系紧密 ;脱落酸在 S -Ⅰ 阶段低 ,而在始熟期含量增加 ;赤霉素在果实发育初期活性高 ,

进入始熟期后其活性消失。 果实乙烯的含量在花期高 ,其后降低 [ 11～ 12]。

用 GA3、 BA等处理可促进同化产物向果实运输
[12 ]。外用生长调节剂还可以调控果实

生长停止期。据 Coom be报道 ,葡萄果实在第二个速长期开始时 ,生长素含量已明显降低 ,

若用生长素处理 ,具有延长生长停滞期的作用 ,随着生长素含量的降低 ,停滞期结束 [1 0]。

3　果皮细胞构造的变化
葡萄果实外果皮最外层细胞比果肉细胞小得多。伴随着果实生长 ,果皮外层细胞沿切

线方向延伸伸长。 与此同时 ,果肉细胞则向放射线方向扩大 ,细胞变成球状。 最初果皮由

1层细胞构成 ,果实生长初期 ,表皮细胞反复进行垂周分裂 ,花后又不断进行平周分裂。在

紧接表皮组织内侧是由 6～ 7层细胞组成的亚表皮层 ,这部分组织在果实发育初期主要进

行平周分裂 ,伴随果实肥大又作垂周分裂。 在果实的第一个速长期 ,果实的表面积约增加

400倍 ,此后约有 20 d的停滞期 ,进入成熟期后 ,果实表面积还会增加 1. 6倍左右
[13 ]
。

通过光学显微镜详细观察 ,发现在花期 ,外果皮组织靠近果肉部位是由直径基本相

等、大小一致的细胞构成。 在紧接表皮细胞的内侧 ,是由一层亚表皮细胞平周分裂形成二

层细胞。开花前 2 d,表皮细胞作垂周分裂 ,并向放射线方向伸长。与此相反 ,亚表皮细胞
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向与果实表面平行的方向分裂 ,并形成细胞壁 ,这些表皮细胞结构的变化状态在花后 4～

7 d可观察到。在花后第 10天开始 ,亚表皮细胞向垂周方向分裂 ,并持续至花后第 27天。

在这个阶段 ,细胞向切线方向伸长 ,进入细胞容积增大的时期 [14 ]。

在葡萄果实生长初期 ,中果皮细胞向放射线方向急剧分裂 ,其细胞层数呈直线上升。

这期间 ,中果皮中央部断面平均细胞层数由 6层增加到 14层 ,最终细胞层数达到 16层。

葡萄果肉组织细胞分裂停止期的顺序是:内果皮→中果皮→外果皮 ,即外果皮的细胞

分裂停止最晚 [15 ]。

4　多酚物质的变化

根据扫描电镜的观察 ,从开花前至始熟期后 ,葡萄果实的果皮细胞内多酚物质的含量

变化非常显著
[ 13, 14, 16]

。最初含多酚物质和不含多酚物质的细胞呈嵌合状分布 ,到花期前

后 ,含有多酚物质的细胞中多酚物质蓄积量增多。特别在开花前 ,外果皮和中果皮细胞中

都存在着大量的多酚物质 ,此后 ,伴随果实发育逐渐消失。花后 26 d,除了外果皮的 7～ 8

层细胞外 ,其他所有细胞中的多酚物质都明显减少。开花后 3～ 5周期间 ,该类物质呈薄膜

状或小球状 , 5周以后 ,在果肉细胞中变得非常淡少 ,在近中央部分的果肉细胞中 ,这种物

质几乎观察不到。

随着果实的生长进程 ,细胞内的物质向胞壁靠近 ,细胞也变得柔软多汁液。多酚物质

含量变化与果实生长发育的生理关系还不甚明了。

5　果粒表皮构造

中川昌一等对葡萄果实表皮细胞的胞壁和角质层进行了详细的观察研究 ,发现角质

层在开花时很薄 ,花后 16 d后逐渐增厚。角质层的厚度在果实生长的第一个周期就可以

观察到 ,这之后没有显著的变化。进入第二个生长周期后 ,果肉细胞的细胞壁开始膨胀 ,这

可能与果肉细胞的柔软性和可塑性有一定关系 ,但是这期间外果皮细胞的胞壁未发生明

显变化。许多研究者认为 ,葡萄果实表面不存在气孔 ,但后来的一些研究结果证实存在有

气孔 ,只是数目很少而已。一般一个果粒上约有 4个气孔 ,最多的也只有 16个。气孔周围

的细胞中含有一些大的淀粉粒。 绿色果实外果皮细胞的叶绿体中也有淀粉粒存在
[17, 18 ]
。

6　种子的发育

葡萄种子各部分组织的分裂速度与果实的肥大曲线相对应。 “苏尔丹尼娜”是受精型

单为结实的无核品种 ,“白玫瑰香”是形成完全种子的果实类型。品种不同 ,种子发育状态

也有一定的差异。像“白玫瑰香”那样的品种 ,一般种子外形的完成在盛花后 30～ 40 d,外

种皮组织的分裂在花后 20～ 25 d最为旺盛 ,花后 45 d分裂结束。胚乳分裂盛期在花后 35

d前后。胚从花后 10～ 20 d开始发育。胚发育完成一般早熟品种在花后 60 d,而晚熟品种

在花后 90 d前后。“康拜尔早生”的种子横径和纵径自开花至开花后 4～ 5周迅速增大 ,以

后增长缓慢。 “无核白”的种子 (胚珠 )在开花后略有增大 ,但速度缓慢 ,没有出现初期的急

速增大期。在成熟时 ,“无核白”的种子很小 ,横径在 1 mm左右 ,纵径不足 3 mm。 “玫瑰

香”的种子鲜重增长表现单 S形曲线。在果实发育前期 ,种子鲜重迅速增加 ,到 S -Ⅰ期末

基本长到成熟时的大小 ,以后增长极为缓慢甚至趋于停止 [5, 6 ]。
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葡萄的成熟胚在种子中占的比例很小 ,被胚乳所包被 ,胚乳的形状不规则 ,由一些大

小均一的多角形小型细胞构成 ,细胞间隙很小 [1, 19 ]。
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Changes of Mo rpho logical and Tissue St ructure

during Grape Fruit Grow th and Developm ent

Rao Jingping　 Ren Xiaolin　 Tong Bin
( Departmen t of Hor ticul ture ,Northwestern Agr icul tura l Un iversity, Yangl ing , Shaan xi 712100)

Abstract　 Changes in g rape g row th cycle, in cell division, ex tension etc, in the tis-

sue o f ev ery part of f rui t and other changes in dry mat ter, ho rmone, etc. are discussed in

this paper. The mo rpholo gical , histological and the physiological cha racteristics in g rape

f rui t during g row th and developm ent a re expounded.
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