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摘 要 在充分供水
、

维持葡萄果实整个生长期黎明时最高水势基本稳定的情况下
,

果实第一次快速生长

期间细胞溶质势下降
、

压力势上升
,

细胞壁弹性柔量和可塑性展延性均升高至整个发育期的最高峰 此期

果实细胞失水时水势下降缓慢
,

而且在初始质壁分离点前
,

水势下降主要归因于压力势的下降
,

表现出渗

透调节能力较小的特点
。

果实缓慢生长期间
,

细胞溶质势与压力势变化较小 而细胞壁弹性柔量 比第一快

速生长期大为降低
,

可塑性展延性降至整个发育期的最低点 此期果实失水时细胞水势
、

溶质势和压力势

的变化特点与第一快速生长期差异不大
。

在果实第二快速生长期
,

细胞溶质势的下降和压力势的上升幅度

均达到整个发育期的最大值
,

细胞壁弹性继续缓慢下降
,

而可塑性展延性上升至第二个高峰 此期果实失

水时水势剧降
,

而细胞压力势下降相对缓慢
,

表现出渗透调节能力较大的特点
。

水分胁迫在抑制果实生长

时诱导 了果实渗透调节和细胞壁刚性的升高
,

第一快速生长期水分胁迫所诱导的细胞壁刚性升高的幅度

较大
。

讨论了果实不同发育期细胞水势分量和细胞壁展延性与果实生长之间的关系以及不同时期果实生

长对水分胁迫敏感性变化的机制
。
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葡萄作为世界上栽培面积最大的一种果树
,

其果实生长发育规律及其与水分供求状况

关系已经有大量的研究巨‘一 二 ,

但是
,

其果实生长的机理问题仍然研究甚少〔‘一 二。

与李属植物

核果类果树的果实相似
,

葡萄果实生长呈现典型的双 曲线形
,

两次迅速生长之间有一个缓

慢生长期川
。

第一次迅速生长期
、

第二次迅速生长期和缓慢生长期果实细胞水分生理状态

有何不同
,

是涉及到果实生长的基本间题
,

但 目前仍不清楚
。

根据植物组织细胞生长与水分

关系的理论
,

细胞的生长与细胞压力势 即膨压或膨压势 和细胞壁展延性紧密相关 , ’〕。

那

么
,

不同发育期葡萄果实生长与其细胞水势及其分量 溶质势和压力势 和细胞壁展延性之

间的关系如何 本文报道我们近年来的研究结果
。
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材料和方法

植物材料

采用盆栽蛇龙珠葡萄 作为实验材料
,

另外也

用 田间生长的黑奥林和 巨峰葡萄
, ,

进行了实验
。

时间为 年
、

年和 年
。

品种间和年份间的实验结果基本一致
。

本

文报道 年盆栽蛇龙珠葡萄的实验结果
。

处理方法

葡萄果实生长双 型曲线特征的描述见前文 图
。

据此生长特点
,

设 个处理 ①

整个生长发育期充分灌水
,

黎明时叶片最高水势为一 以上 ②果实发育第 期水

分胁迫 ③果实发育第 期水分胁迫 ④果实发育第 皿期水分胁迫
。

所有水分胁迫处理为中

度胁迫
,

即保持黎明前叶片最高水势在一 左右川
。

单株小区
,

次重复
。

测 与计算方法

果实生长 的测定方法同前文川

果实水分参数和细胞壁弹性模量的测算 对待测果穗样品在坐果后马上进行疏果

粒修整
,

每穗留 个果粒
。

在黎明前采取果穗
,

一部分立即测定最高水势 另一部分在水

中将穗梗切断后
,

用湿润的塑料袋带回实验室
,

在 ℃下充分保湿
,

用做
“ 一 ”

曲线测定
。

采

用 和 的压力室法测定果实
“ 一 ”

曲线川
,

根据
一

曲线计算出果实不同水

分含量下所对应的水势
、

溶质势和压力势
。

曾用压力室法测定葡萄果实水势仁‘“ 我们

在用压力室法测定果实水势之前
,

在预实验中用热电偶湿度计对压力室测定法的准确性进

行了检验
,

结果表明
,

在细心操作的情况下
,

误差值可以控制在 左右
,

作为比较研究是完

全可以接受的
。

我们已经用此方法成功地研究了葡萄叶片与果实之间水分运动的机制圈
。

这

些均说明了本实验用压力室法测定葡萄果实水势及其分量的可靠性
。

根据果实细胞压力势与相应的体积的变化可以求出细胞壁体积弹性模量
。

参照 等的方法
‘〕,

本实验计算果实细胞壁体积弹性模量 的公式为 。

一 再
。

一再
。

一
,

其中
,

再
。

为充分吸胀时的压力势 再 为初始质壁分离点 膨压失

去点 的压力势
,

故 再。 一 。
。

为充分吸胀时的细胞体积 为初始质壁分离点的细胞体

积
。

所以上式又可简化为 。一再
。 。

一
,

所采用单位是
· 一 。

果实细 胞壁可 塑性展延性的估测 植物细胞壁瞬时弹性和可塑性展延性多用

技术来测量 , ’〕,

但是由于这种技术需要对组织进行牵拉
,

所以不适于葡萄果 肉组织的

测定
。

经过预实验
,

我们采用了 厂‘ 〕、

和 仁,‘ 〕以及 等仁, 〕所用方法的

基本思路
,

即用测量生长速率值和相应的压力势变化值来进行估算
。

所用公式为 一 △

△沪
。 ,

其中 为细胞壁可塑性展延性 单位是 一 ’ ,

△ 为单位时间内组织或细胞

体积增量 △必
。

为相应的细胞压力势增量
。

具体做法是
,

在充分供水条件下
,

于果实不同生

长发育时期
,

测定一天中果实的最高压力势和最低压力势
,

并测量相应的体积生长速率
,

求

出 △再 和 △ 值
。

在本文所列结果中
,

由于 △ 都是以天为单位计算的
,

所以在比较研究中

省去了时间的单位
。
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实验结果

水分充足时
,

不同发育期果实水势和水势分量及其之间关系的变化

图 显示蛇龙珠葡萄果实体积生长分为 比较明显的三个阶段
。

在这三个阶段中
,

果实黎

明前最高水势始终保持在一 左右 图
。

然而在这个基本不变的最高水势下
,

果实

溶质势却经历了 由高到低的幅度较大的变化 溶质势到第 期末下降了约 从

一 降到 一 左右
,

在第 期变化不大
,

在第 期迅速下降 第 期末溶质

势 由第 期初 的一 左右下降到 一 以下
,

总降低量为 左右 图
。

最大压力势经历了幅度相同但方向相反的变化 第 期末稍有上升 从 左右上

升到 左右
,

第 期变化不大
,

第 期上升很快 由第 期初的 左右上升

到 左右
,

总上升量约为
,

与溶质势的下降相一致 图
。

处于不同发育时期的果实在失水时细胞水势及其分量的变化也是不同的
。

图 列出了

三个不同发育时期较典型的果实相对含水量与水势
、

溶质势和压力势的相关变化曲线
。

在第

期
,

随着果实失水
,

水势下降速度较平缓 而且
,

在初始质壁分离点之前
,

水势的下降主要

归因于压力势的下降
,

溶质势随失水下降缓慢 与第 期
,

特别是第 皿期相比
,

到达初始质壁

分离点时细胞失水较多 初始质壁分离点以后
,

随着细胞继续失水
,

水势下降仍然十分平缓

图
。

第 期与第 期相比差异不大 图
。

第 期果实失水时
,

水势下降速度很快 水势

的下降伴随着压力势和溶质势的共同快速下降
,

到达初始质壁分离点时细胞失水较少 初始

质壁分离点以后
,

随着继续失水
,

水势 溶质势 下降速度有加快的趋势 图 这些特点与

第 期和第 期形成鲜明对 比 图
。

图 更明确地显示了不同发育期果实水势与压力势的相关变化 随着水势的下降
,

第

期和第 期果实细胞压力势急剧下降
,

很快达到初始质壁分离点 压力势为零 第 期和第
亚期果实的 必, 一沪

。

相关直线差异很小 图
。

相比之下
,

第 兀期果实细胞水势的下降伴随的

压力势下降十分缓慢 图
。

必 一沪
。

相关直线相对于图 中 沪
,

轴的斜率 △沪 △沪,

可以

定量地描述植物组织细胞渗透调节能力的大小 斜率值越小
,

渗透调节能力越大仁川 由图

计算得到第
, ,

期的斜率值分别为
,

和
。

水分充足时
,

不同发育期果实细胞壁展延性的变化

细胞壁体积弹性模量 。 与细胞壁的刚性成正 比例
,

越大
,

刚性越大 而弹性柔量 一 ‘

与细胞壁的弹性展延性成正 比
。

图 列出了不同发育期果实细胞壁弹性

柔量的变化 在第 期
,

果实细胞壁弹性柔量上升到一个高峰
,

进入第 期后迅速下降
,

尔后

至第 皿期呈持续下降的状态 第 期
‘

的峰值比第 期的
‘
均值高出 倍以上

。

果实细胞

壁可塑性展延性 在第 期上升至一个高峰
,

进入第 期后迅速下降至低谷 在第 期前

半段又上升至第二个高峰
,

但峰值比第 期小 第 期后半段 值下降 图
。

果实不同发育期水分胁迫的效应

对果实体积 生长 的影响 第 期水分胁迫对果实体积生长的影响最大 果粒终体积

不到对照的 而第 期水分胁迫对果实体积生长影响不显著 第 期水分胁迫虽对果实

体积生长产生显著影响
,

但幅度较小 图
,

统计结果未列出
。
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果实相对含水童

图 葡萄果 实 生长发育过程 中水势及其

分量和细胞壁展延性的变化

图中 表示果实始熟期

发育第
, , , 期

。

,

分别依次表示果实

图 菊萄果实 三 个不 同发育 时期 中细 胞

水势 一八
、

溶质势 一叭 和压 力势 再 与

细胞相对含水量 的关系

图中
, ,

分别表示果实发育第
, ,

期 指

细胞初始质壁分离点

对果实细胞压力势和溶质势的影响 与充分供水的果实相比
,

第 期
、

第 期和第

期的水分胁迫均提高了果实细胞压力势
,

并大幅度地降低了果实细胞的溶质势 三个时期

水分胁迫诱导的果实压力势的升高和溶质势的降低幅度差异不大 压力势上升的幅度均在

左右
,

溶质势下降幅度均在 左右 图
。

对果实细胞壁体积弹性模量 的影响 第 期
、

第 期或第 期水分胁迫均比充分

供水提高了果实细胞壁体积弹性模量
,

但第 期提高的幅度比第 期和第 期要大 图
。

讨论

葡萄果实发育过程中出现的
“

快
一

慢
一

快
”
的季节生长节律是一个在果实生理研究领域引

起很大兴趣的现象
。

这个生长节律调控的水分和生物物理机制是什么 等 口曾报
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道了供水充足条件下 品种葡萄

果实发育过程中水势
、

溶质势和压力势以及外果皮组织

展延性的变化
,

指出在整个发育过程中压力势基本稳定

不变
,

而水势和溶质势在第 期下降剧烈 外果皮弹性展

延性维持稳定
,

而可塑性展延性在第 期有一个高峰
。

在

等的上述研究报告中
,

列举的黎明前葡萄果实

最高水势在第 期 已达一 一
,

在第 期直

线下降至 一 之下
。

但根据我们的实验
,

在水分

供应充足的条件下
,

葡萄果实虽在白天失水
,

但在夜晚可

以获取水分
,

从而在夜间与叶片的水势基本达到平衡川
。

根据我们用几个品种在 田间和盆栽条件下的实验 结果

未发表
,

如果没有水分胁迫
,

在整个生长季果实的黎明

前最高水势可以维持在一个相对稳定的水平上
,

成熟期

果实黎明前最高水势不会低于 一 左右
。

这就使

等的报告中所列数据的可靠性出现了疑间
。

但

无论如何
,

葡萄果实发育过程中特殊的生长节律与水势

及其分量和细胞壁展延性之间的关系是十分令人感兴趣

的问题
,

本实验初步阐明了这些关系
。

发育过程中果实细胞压力势的升高可能是体积生

图 葡萄果 实 三 个 不 同发育

时期 中细 胞水势 必
,

和压 力势

沪 的相关变化 图

图中
, , 。 分别表示果实发育第 期

、

第

期和第 期的 沪, 一卉 相关直线

长的驱动力

植物细胞的生长是由于压力势作用于细胞壁导致细胞产生不可逆扩张的结果 , ’·‘ 〕。

在

许多植物上的研究表明
,

压力势与生长之间表现线性关系 , 〕。

本实验结果表明
,

果实细胞压

力势的变化与果实体积生长动态具有明显的相关性 虽然第一快速生长期 第 期 果实细

胞压力势的升高幅度并不大
,

但却比缓慢生长期 第 期 细胞压力势的升高程度大 第二快

速生长期 第 期 伴随着细胞压力势的大幅度升高 图
。

如果说细胞压力势在果实生长发育过程中的升高可能驱动了果实体积生长的话
,

那么

溶质势的下降 图 则是维持这种驱动力的源泉
。

植物为了维持组织细胞的吸水能力
,

必

须保持适当的低水势
,

在面临脱水时尤其如此
。

我们实验室的工作表明
,

供水充足时
,

在晴天

的白昼
,

果实水势高于叶片
,

因此一部分水分流向叶片 而傍晚果实水势则低于叶片
,

优先从

根系得到水分补充 在水分胁迫下果实水势低于叶片
,

因而从叶片中夺取水分固
。

这些结果

均说明低水势对于果实水分竞争的必要性
。

而为了在低水势下维持一定的压力势
,

必须降低

溶质势
。

所以发育过程中果实细胞压力势的持续上升必须由相应的溶质势下降来维持
。

因

此
,

果实中溶质 主要是可溶性糖 的积累不仅是维持生长的物质代谢的源泉
,

也是维持细胞

生长驱动力的压力势的源泉
。

在发育过程中
,

由于细胞内溶质的不断积累
,

尤其是第 期溶

质的突发性猛增 , ’〕,

使果实在生长进程中维持细胞压力势的能力愈来愈强
,

这可称作季节

性的渗透调节 但由于这是果实由内在节律所调控的主动的生长发育现象
,

故又不同于环境

胁迫所缓慢诱导的季节性渗透调节仁‘’口。

第 皿期的渗透调节能力可以增加到第 期或第 期

的将近 倍 图
,

说明果实发育中季节性渗透调节的有效性
。
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发育过程中细胞壁展延性变化与

压力势的配合可能调节着生长速率
〔口首先提 出压力势

驱动细胞生长的生物物理模型
一

葺 绝
’

’ 产刀

一。一

一沪一一
‘

夕
尹 一

沪尸 口‘一 一 甲护

﹃日之︸洛彩长契联

一抓必一沪

式中
,

为生长速率 甲为描述细胞壁展

延性的参数 再
、

沪
,

分别为压力势和细胞

停止生长时的压力势
,

后者又 称为临界

点压力势
。

从这个模型可以看出
,

细胞的生长

不但与压力势有关
,

而且与细胞壁展 延

性和临界点压力势有关
。

由于临界点压

力势在一定程度上受到细胞壁展延性的

调控 〕,

所 以实际上细胞压力势和 细胞

壁展延性与生长的关系最为密切
。

虽然

后来有人对 模 型做过 补 充修

正
,

对于多细胞的组织考虑 了水分传输

因素 〕,

但主要是针对水分胁迫下生长

和水分关系的修正
“口。

在水分供应充足

的条件下
,

葡萄果实组织的水分运输是

很有效的川
。

所以 模型至少适

于本实验水分充足条件下的结果分析
。

综合本实验在果实发育过程中细胞

压力势和 细 胞壁 展 延性之 间的相关规

律
,

可以看出
,

对于第 期的果实来说
,

虽然细胞压力势较低
,

然而细胞壁的弹

性展延性 弹性柔量 和可塑性展延性都

是整个发育过程中最高的 图
。

在本实

验中虽然用压力室法测得的弹性柔量中

包含 了可塑性展 延性的成分
,

在一定程

厂
。 , 二了

二
,

司芝
。

玄琳只田长喝

一
一
一
一

月

一

。 · ·

一只

七连‘几,五‘二口

一一一

一

一

,

。

呈一

‘ 二
尸一

尸

一
、

一 、‘

芝
。

杖藕妈连杖嗜

舀一 侧山尹 产

一
’

’砚 百 ’
’

’ ’
’

’

盛花后天数

甲已日司署之闽擎粼惫形过契界

图 不 同发育期水分胁迫对果实体积 生长
、

细胞溶质势
、

压力势和细胞壁体积弹性模量 的

影响

图中
, ,

分别指果实发育第
, ,

期
, , ,

分别指

水分充足
、

第 期干旱
、

期干旱和 期干旱处理

度上反映了细胞壁的总展延性
,

但弹性柔量还是主要反映了细胞壁的可屈服性 〕。

所以可

以认为第 期果实的细胞壁是容易松弛扩张的
,

而且在扩张后
,

具有较强的生化修饰比‘ 〕能

力
,

从而形成较大程度的可塑性或不可逆扩张
,

实现速率较高的生长过程
,

这与果实发育第

期旺盛的生理生化活动 〕是一致的
。

由于第 期果实细胞壁所具有的高度的弹性和可塑

性
,

甲较大
,

再 较小
,

在较低的压力势 必 图 下便可以驱动细胞的快速生长
。

在果实发育

第 期
,

虽然细胞压力势比第 期稍有提高
,

然而细胞壁的弹性和可塑性展延性大大下降

图
,

细胞壁刚性增强
,

不易松弛扩张
,

而且即使在压力势作用下有所扩张
,

可能也难以实



第 期 张大鹏等 葡萄果实生长与水势及其分量和细胞壁展延性之间的关系

现可塑性展延或生长过程
。

所以
,

细胞较低的压力势
、

细胞壁较强的刚性和较小的可塑性展

延能力
,

可能构成了葡萄果实第 期缓慢生长的生物物理机制
。

在果实发育第 期
,

虽然细

胞壁弹性柔量继续下降或刚性继续增强
,

然而大幅度上升的细胞压力势可能充分提供了克

服细胞壁刚性而实现细胞扩张的足够的动力
,

并且在较大的细胞壁可塑性展延能力 图

下
,

使这种扩张重新经过生化修饰川而
“

刚化
” ,

从而实现生长
。

所以细胞压力势 必 的大幅

度提高和可塑性展延性的重新增强可能构成了第二次快速生长 第 期 之启动和持续的生

物物理机制
。

这和在甘蔗上得出的研究结论 〕相似
,

而与 等 〔‘ , 口的结论是

不同的
。

然而应该指出的是
,

果实细胞超微结构的观察表明
,

第 期果肉细胞壁电子透明度

增大
,

呈现出分解的迹象 〕。

此期细胞壁超微结构与其物理性能之间的关系如何 果实发育

不同时期细胞壁生化成分变化对其物理性能有何修饰作用 这些问题有待深入研究
。

不同发育期果实生长对水分胁迫的敏感性

果实发育第 期的水分胁迫对生长的影响最大
,

第 期其次
,

第 期最小图
,

这与我

们以前的实验结果川是一致的
。

果实在第 期的生长虽然也伴随坐果后短时间的细胞分裂
,

但主要归因于细胞的膨大 , ’〕。

第 期果实细胞膨大生长对水分胁迫最敏感的原因是什么

从本实验结果来看
,

第 期的果实细胞壁弹性好
,

细胞溶质势较高 图
,

在失水时水势下

降较缓慢 图
,

而且初始质壁分离点前水势的下降主要归因于压力势的下降 图
, ,

所

以第 期果实不但保水能力差
,

而且较轻程度的失水也可能在较大程度上影响到生长
。

在长

时间水分胁迫下
,

虽然诱导了相当程度的渗透调节
,

从而使压力势得以维持 图
,

然而细

胞壁体积弹性模量却比第 和第 期升高的幅度都大 细胞壁变硬
,

难以扩张
,

这可能是第

期水分胁迫对果实生长影响最大的重要原因之一
。

第 班期果实与第 期果实形成鲜明对比 第 皿期果实细胞壁刚性大
,

细胞溶质势很低

图
,

失水时细胞水势剧烈下降 图
,

所以保水能力很强
,

维持压力势的能力也强 图
,

图
。

在水分胁迫诱导下
,

细胞壁刚性有所增强
,

本来很低的溶质势再度降低
,

从而在很高

的水平上维持了细胞压力势 图
。

较高的压力势可能是克服刚性壁
、

在水分胁迫下维持第

期生长的重要原因
。

至于果实发育第 期为什么对水分胁迫的敏感性较低
,

从本实验中水分关系和生物物

理的角度尚难以做出合理的解释
,

有待进一步深入研究
。

实际上
,

应该明确的是
,

果实细胞水

分关系和细胞壁物理性能对细胞膨大生长的调控是细胞之复杂生长过程中的一个环节
,

应

该从细胞生物学
、

生物化学乃至分子生物学的角度进行相关的系统研究
,

才能进一步深入揭

示果实细胞生长调控的机制
。
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