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美国越橘属资源在蓝莓育种中的利用及发展趋势分析
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摘 要：蓝莓作为功能性小浆果的核心种类，因其果实口味独特、营养丰富、保健价值高，深受市场欢迎，现已形成全球

规模的产业集群。蓝莓品种开发源于美国，追溯其历史均与美国越橘属植物资源的开发利用有关。美国野生越橘属

资源有150余种，现利用其部分资源开发的蓝莓新品种有400多个。由于蓝莓育种过程中人为定向选择的因素较大，

致使选育的品种遗传基础逐渐狭窄，抵抗生物或非生物胁迫的能力也逐渐下降。而野生越橘属植物资源种类繁多，在

长期生存竞争和自然选择条件下积累了大量优质性状基因，是进行蓝莓品种改良的重要亲本材料。介绍了美国越橘

属植物资源的种类、分布和生物学特征，阐述了利用美国主要野生越橘属植物资源培育蓝莓品种的过程，最后结合蓝

莓育种目标，分析了美国野生越橘属资源的开发利用趋势，并对未来蓝莓品种改良方向进行了展望，以期为我国野生

越橘属植物资源的开发与利用提供理论依据。
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Abstract: As the core type of functional small berries, blueberries are well received by the market due

to their unique taste, rich nutrition, and high health values. Now it has formed a global industrial cluster.

The development of blueberry cultivars is originated from the United States, and its breeding process is

related to the development and utilization of the Vaccinium resources in America. At present, there are

about 150 species of Vaccinium in America, and more than 400 new blueberry cultivars have been devel-

oped from the resources. However, due to the large factors of artificial directional selection in the pro-

cess of blueberry breeding, the genetic basis of the selected cultivars was gradually narrowed, and the

ability to resist biotic or abiotic stress was gradually reduced. The wild Vaccinium have a wide variety

of resources, and they have accumulated a large number of high-quality trait genes under the conditions

of long-term survival competition and natural selection. They are important breeding materials for the

improvement of blueberry cultivars. This paper introduced the classification, distribution, and biologi-

cal characteristics of Vaccinium resources in America, and the strategy and procedures for breeding new

blueberry cultivars using Vaccinium resources in America. Based on the analysis of the genetic back-
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ground of the currently developed blueberry cultivars, it was found that V. corymbosum, V. angustifoli-

um, V. darrowii and V. ashei were the main gene sources of blueberry cultivars. The development and

utilization of V. constablaei, V. elliottii, V. myrtilloides, V. pallidum and V. tenellum further provided ex-

cellent trait genes for the innovation of blueberry cultivars. Among them, the genetic background of the

northern highbush blueberry cultivars mainly included the genes from V. corymbosum, V. angustifolium,

V. darrowii, V. ashei, V. constablaei and V. tenellum. V. corymbosum and V. angustifolium constituted the

main gene source of northern highbush blueberries, while V. ashei, V. darrowii, V. constablaei and V.

tenellum constituted the secondary gene pool. The genetic background of southern highbush blueberry

cultivars was more complicated, mainly including V. corymbosum, V. darrowii, V. ashei, V. angustifoli-

um, V. constablaei, V. tenellum and V. elliottii. The average genetic contribution of V. corymbosum and

V. darrowii was relatively large, followed by V. ashei and V. angustifolium, V. constablaei, V. tenellum

and V. elliotti. Some cultivars also contained other Vaccinium genes such as diploid V. corymbosum, V.

myrtilloides and V. myrsinites. The half highbush blueberry cultivars mainly contained V. angustifolium

and V. corymbosum genes, and some cultivars also contained V. pallidum and V. myrsinites. Rabbiteye

blueberry mainly contained V. ashei and V. constablaei genes. The improvement of most lowbush blue-

berry cultivars was limited to the excellent wild hybrids selected from V. angustifolium population. On-

ly a few lowbush blueberry cultivars contained V. boreale, V. myrtilloides, V. corymbosum and V. consta-

blaei. Finally, this paper analyzed the development and utilization trend of wild Vaccinium resources in

American based on the current blueberry breeding goals. In summary: 1) Southern highbush blueberry

cultivars had the largest number of developments, accounting for more than 50% of the total number of

blueberry cultivars that had been announced. Cultivating high-quality southern highbush blueberry culti-

vars is one of the current hot spots in blueberry breeding. The genes of V. darrowii, V. ashei, V. elliottii

and V. tenellum grown in the south of United States, with the low chilling requirement characteristics,

are being incorporated into highbush blueberries to breed new blueberryvarietiess with early-ripening,

large fruit, good flavor, strong adaptability, ith low or very low chilling requirement. 2) V. angustifoli-

um, V. constablaei with cold-tolerance, and V. darrowii, V. ashei with strong cold-resistance are being

used to broaden the genetic base of the northern highbush blueberry, and breed new blueberry cultivars

with early-ripening, large fruit, good firmness, and cold resistance. 3) In recent years, the number of rab-

biteye blueberry cultivars had been declining, mainly due to their large seeds and poor taste. The resent

research suggested that 25% V. constablaei, 25% southern hexaploid V. corymbosum, and 50% V. ashei

should be important combinations of the rabbiteye blueberries in the future, which would be helpful for

broading the genetic basis of rabbiteye blueberries and breed new blueberry cultivars with late flower-

ing, early ripening and good fruit quality. 4) Due to the limited planting area and commercial value of

half highbush blueberries and lowbush blueberries, the number of new blueberry cultivars currently se-

lected from them was the least, and breeding research and development were blocked. Therefore, collec-

tion and evaluation of wild Vaccinium resources, and exploration of the potential excellent traits of wild

Vaccinium is of great significance for the development of high- quality new blueberry cultivars with

strong stress resistance and wide adaptability. This paper would provide an important reference for the

development and utilization of wild Vaccinium germplasm resources in China.

Key words: Vaccinium; Wild resources of America; Blueberry breeding; Breeding improvement
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越橘属（Vaccinium L.）植物分类为杜鹃花科

（Ericaceae）越橘亚科（Vaccinioideae），该属植物大多

数为多年生灌木，果实呈蓝黑色或深红色浆果，基本

都可食用，因其富含多种花青素、维生素和矿物质

等，深受广大消费者喜爱[1]。全世界越橘属植物资

源约450种，分布于亚洲热带山区、中美洲和南美洲

等地区，其中在喜马拉雅山脉、新几内亚和南美洲安

第斯山脉等地区分布较密集[2]。据统计，美国野生

越橘属植物资源约有 150余种，目前已开发利用的

越橘有31种，分属8个组，其中蓝浆果组（Cyanococ-

cus）、红莓苔子组（Oxycoccus）、黑果越橘组（Myrtil-

lus）、越橘组（Vitis-idaea）和湿生越橘组（Vaccinium）

的资源利用程度最高，在此基础上相继开发出蓝莓

（blueberry）、蔓越橘（cranberry）和红豆（lingonberry）

等小浆果品种[3]。

蓝莓育种工作始于20世纪初。美国农业部Co-

ville博士从野生伞房花越橘（V. corymbosum）和狭叶

越橘（V. angustifolium）的优株中选育出第一批蓝莓

品种，在美国新泽西州进行栽培试验，开创了世界蓝

莓育种工作的先河[4]。在此后的蓝莓育种过程中，

伞房花越橘、狭叶越橘、常绿越橘（V. darrowii）和兔

眼越橘（V. ashei）等越橘属资源陆续得以开发和利

用，成为现有蓝莓品种的主要基因来源。同时，康斯

越橘（V. constablaei）、伊利越橘（V. elliottii）、绒叶越

橘（V. myrtilloides）、高原矮越橘（V. pallidum）和小穗

越橘（V. tenellum）等的开发利用也进一步为蓝莓品

种创新提供了优良性状基因[5]。据相关文献统计，

1991—2018年之间，美国农业部共公布 292个蓝莓

新品种，其中南高丛蓝莓 145个，北高丛蓝莓 80个，

兔眼蓝莓42个，半高从蓝莓10个、矮从蓝莓6个、观

赏类蓝莓 8个和五倍体蓝莓 1个[6-17]。然而，一个品

种的形成就意味着群体中的大量基因被淘汰，选育

品种之间的亲缘关系也越来越近，遗传基础趋于狭

窄，潜在优质抗性基因逐渐丢失，植株抗性不断减

弱，易遭受生物或非生物因素胁迫，表现出营养缺

乏、生长迟缓和产量下降等问题，从而限制了产业的

发展[18-19]。这些问题虽然通过对栽培环境和技术的

改良能在一定程度上得到缓解，但该过程同时会带

来较高的经济成本，且不能从根本上来提高植株抗

逆性。相比之下，野生越橘属植物资源种类繁多，遗

传多样性丰富，在长期生存竞争和自然选择条件下

积累了大量优质基因，是蓝莓品种改良的重要育种

材料。因此，开展野生越橘属植物资源的收集、评价

工作，挖掘野生越橘潜在优良性状，对于开发抗逆性

强、适应性广的高品质蓝莓新品种具有重要意义。

笔者通过归纳分析美国越橘属资源及其在蓝莓育种

中利用的研究进展，以期为我国野生越橘属种质资

源的开发和利用提供重要参考。

1 美国越橘属植物资源种类、分布和

生物学特征

美国野生越橘属植物资源种类较多、分布广，染

色体有二倍体（2n = 2x = 24）、四倍体（2n = 4x = 48）

和六倍体（2n = 6x = 72）共3种倍型。但由于复杂的

染色体基数（x =12）、重叠的染色体形态、广泛的基

因交叉互渗以及普遍缺乏染色体分化等，使得蓝浆

果组越橘的分类并未十分明确 [20]。Camp[21]首次对

蓝浆果组越橘资源进行了分类，将该组资源划分为

9个二倍体、12个四倍体和3个六倍体。而Vander[22]

将该组越橘缩减分类为6个二倍体、5个四倍体和1

个六倍体，并把康斯越橘、伊利越橘、兔眼越橘和厚

叶越橘（V. fuscatum）都归为伞房花越橘。Bruederle

等[23]通过同素酶和SSR标记等手段证明了伊利越橘

与伞房花越橘并不是同种类的越橘。目前，已开发

利用的美国野生越橘属植物资源有 31 种，根据

Weakley[24]分类法将其分属 8个组，主要分布从加拿

大东北部寒冷地区到佛罗里达州等地区。笔者对美

国主要越橘属植物资源的种类、分布和生物学特征

进行了总结，具体见表１。

2 美国越橘属植物资源在蓝莓育种中

的开发利用

2.1 北高丛蓝莓遗传背景及其开发现状

通过对蓝莓品种谱系相关文献整理和统

计[6-18, 25-29]，发现北高丛蓝莓品种的遗传背景主要包

含伞房花越橘、狭叶越橘、常绿越橘、兔眼越橘、康斯

越橘和小穗越橘 6种基因，其中伞房花越橘和狭叶

越橘构成了北高丛蓝莓主要基因源，平均遗传贡献

力分别占85.94%和7.57%。常绿越橘、兔眼越橘、康

斯越橘和小穗越橘构成了次生基因库，遗传贡献力

分别是2.81%、2.16%、1.50%和0.02%（图1）。例如，

泽西（Jersey）、伯克利（Berkeley）和布里吉塔（Brigit-

ta）等品种的遗传背景中只含伞房花越橘基因。蓝

丰（Bluecrop）、爱国者（Patriot）、公爵（Duke）、日出

徐国辉 1175
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表 1 美国主要越橘属植物种类、分布和生物学特征

Table 1 The species, location, and biological characteristics of main Vaccinium in America

乔木越橘组

Batodendron

蓝浆果组

Cyanococcus

乔木越橘

V. arboreum Marsh.

狭叶越橘

V. angustifolium
Ait.

兔眼越橘/
帚枝越橘

V. ashei Reade.
syn. V. virgatum
Aiton.

北方越橘

V. boreale Hall
& Aald.

康斯越橘

V. constablaei
Gray.

伞房花越橘

V. corymbosum L.

常绿越橘

V. darrowii Camp.

伊利越橘

V. elliottii Chapm.

厚叶越橘

V. fuscatum Ait.

毛果越橘

V. hirsutum
Buckley.

佛罗里达

常绿越橘

V. myrsinites L.

2x

4x

6x

2x

6x

2x, 6x

4x

2x

2x

2x

4x

4x

美国东南部地区

Southeastern United States

加拿大、美国东北部地区、圣皮埃尔和

密克隆群岛

Canada, Northeastern United States,
Saint Pierre and Miquelon

美国东南部地区

Southeastern United States

加拿大、美国东北部地区

Canada, Northeastern United States

美国东南部山区

Mountainous southeastern
United States

美国南部山区

Mountainous southern United States

加拿大、美国北部地区

Canada, Northern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

耐旱、耐热、适应矿质土壤

Drought-tolerant, heat-resistant, adapt to mineral soil

生长地区海拔 1300~1500 m；耐寒、耐旱、适应性强；果实直

径 8~12 mm、果实呈亮蓝色、果实风味中等、果实质地硬、果

蒂痕小而干、早熟

Growing area is 1300- 1500 m above sea level; cold- tolerant,
drought- tolerant, strong adaptability; fruit diameter 8- 12 mm,
bright blue, fruit flavor medium, fruit firmness, small and dry
scar, early ripening

耐旱、耐热、耐高pH、需冷量低、适应矿质土壤；果实呈黑色、

果穗疏松、直径 8~18 mm、果蒂痕小而干、果实口感平淡、酸

度低、可机械收割、晚熟

Drought-tolerant, heat-resistant, high pH-tolerant, low chilling
requirement, adapt to mineral soil; black, loose fruit clusters,
diameter 8-18 mm, small and dry scar, the fruit tastes flat, low
acidity, can be harvested by machinery, late ripening

生长地区海拔2000 m；耐寒；果实直径5~7 mm、呈浅蓝色、风

味好、早熟

Growing area is 2000 m above sea level; cold-tolerant; fruit di-
ameter 5-7 mm, light blue, good flavor, early ripening

生长于高海拔山区；耐寒、需冷量高、适应矿质土壤；果实较

小、呈浅蓝色、果实品质佳

Growing in high- altitude mountainous areas; cold tolerance,
high chilling requirement, adapt to mineral soil; small fruit
size, light blue, good fruit quality,

需冷量低；果实呈浅蓝色、果蒂痕小而干、早熟

Low chilling requirement; light blue, small and dry scar, early
ripening

耐寒、耐热；果实直径5~10 mm、果实呈浅蓝色、果穗疏松、果

蒂痕小而干、果实硬、风味佳、可机械收割、早熟

Cold- tolerant, heat- resistant; fruit diameter 5- 10 mm, light
blue, loose fruit clusters, small and dry scar, fruit firmness,
good flavor, can be harvested mechanically, early ripening

唯一的二倍体常绿灌木；需冷量低、耐旱、耐热、适应性强、开

花晚；果实直径4~6 mm、果实颜色呈浅蓝色、风味中等、果实

硬、晚熟

The only diploid evergreen shrub; low chilling requirement,
drought tolerance, heat resistance, strong adaptability, late
blooming; fruit diameter 4- 6 mm, light blue, medium flavor,
fruit firmness, late ripening

耐旱、耐热、需冷量低；果实小、呈蓝色、果蒂痕小而干、风味

好、早熟

Drought- tolerant, heat- resistant, low chilling requirement;
small fruit size, blue, small and dry scar, good flavor, early rip-
ening

需冷量低；花青素含量高

Low chilling requirement; high anthocyanin content

生长地区海拔600~1500 m；果实直径6~10 mm、果实呈黑色、

风味中等

Growing area is 600-1500 m above sea level; fruit diameter 6-
10 mm, black, medium flavor

唯一的四倍体常绿灌木；需冷量低、耐旱、耐热、适应性好、晚

开花；果实直径为5~7 mm、果实颜色呈黑色、风味中等、果实

硬、果蒂痕小而干

The only tetraploid evergreen shrub; low chilling requirement,
drought tolerance, heat resistance, good adaptability, late flow-
ering; fruit diameter 5-7 mm, fruit color black, medium flavor,
fruit firmness, small and dry scar

组别

Section
种类

Species

染色

体数

Ploidy

分布

Location
生物学特征

Biological characteristics
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红莓苔子组

Oxycoccus

越橘组

Vitis-Idaea

黑果越橘组

Myrtillus

绒叶越橘

V. myrtilloides
Michx.

高原矮越橘

V. pallidum Ait.

高丛越橘

V. simulatum Small.

小穗越橘

V. tenellum Ait.

南山蔓越橘

V. erythrocarpum
Michx.

大果蔓越橘

V. macrocarpon Ait.

小果蔓越橘

[V. microcarpum
（Turcz. Ex Rupr.）
Schmalh.]

欧洲蔓越橘

V. oxycoccos L.

红豆越橘

V. vitis-idaea L.

矮越橘

V. cespitosum
Michx.

叶栅越橘

V. deliciosum Piper.

膜质越橘

V. membranaceum
Dougl. Ex Hook.

欧洲越橘

V. myrtillus L.

2x

2x, 4x

4x

2x

2x

2x

2x

2x,
4x,
5x,
6x

2x

2x

4x

4x

2x

加拿大、美国东北部地区

Canada, Northeastern United States

加拿大、美国东部地区

Canada, Eastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

美国东南部地区

Southeastern United States

加拿大、美国东北部地区、圣皮埃尔

和密克隆群岛

Canada, Northeastern United
States, Saint Pierre and Miquelon

阿拉斯加州、格陵兰岛、加拿大、美国

北部地区、圣皮埃尔和密克隆群岛

Alaska, Greenland, Canada, Northern
United States, St. Pierre and Miquelon

阿拉斯加州、格陵兰岛、加拿大、美国

北部地区、圣皮埃尔和密克隆群岛

Alaska, Greenland, Canada, Northern
United States, St. Pierre and Miquelon

阿拉斯加州、格陵兰岛、加拿大、美国

北部地区、圣皮埃尔和密克隆群岛

Alaska, Greenland, Canada, Northern
United States, St. Pierre and Miquelon

加拿大、美国东北部地区

Canada, Northeastern United States

加拿大、美国西部地区

Canada, Western United States

美国西部地区

Western United States

加拿大、美国西部地区、格陵兰岛

Canada, Western United States, Green-
land

生长地区海拔1200 m；耐寒；果实直径为4~7 mm、浅蓝色、风

味中等、早熟

Growing area is 1200 m above sea level; cold-resistant; fruit di-
ameter 4-7 mm, light blue, medium flavor, early ripening

生长地区海拔1200 m；耐寒、耐旱、耐热、需冷量高、适应矿质

土壤；果实直径5~8 mm、果实呈浅蓝色、风味中等、果蒂痕小

而干、可溶性固形物含量高、酸度低、早熟

Growing area is 1200 m above sea level; cold-tolerant, drought-
tolerant, heat- resistant, high cold demand, adapt to mineral
soil; fruit diameter 5- 8 mm, light blue, medium flavor, small
and dry scar, high soluble solid content, low acidity, early rip-
ening

耐寒、需冷量高、适应矿质土壤

Cold tolerance, high chilling requirement, adapt to mineral soil

耐旱、耐热、适应矿质土壤；果实直径5~8 mm、果实颜色呈黑

色、风味中等、果实硬、可机械收割、晚熟

Drought-tolerant, heat-resistant, adaptable to mineral soil; fruit
diameter 5-8 mm, black, medium flavor, fruit firmness, can be
harvested mechanically, late ripening

高需冷量；果实为红色或深紫色、果实酸味浓郁、晚熟

High chilling requirement; fruit red or dark purple, sour flavor,
late ripe

高需冷量，可达 1200 h；树高 10~15 cm；果实直径 9~14 mm、

花青素含量高

High chilling requirement, up to 1200 h; tree height 10-15 cm;
fruit diameter 9-14 mm, high anthocyanin content

树高5~10 cm；果实球形，直径约6 mm、花青素含量高

Tree height 5-10 cm; fruit spherical, about 6 mm in diameter,
high anthocyanin content

耐寒；树高 10~15 cm；果实球形，直径约 10 mm、花青素含量

高

Cold- tolerant; tree height 10- 15 cm; fruit spherical, diameter
about 10 mm, high anthocyanin content

生长地区海拔近 3000 m；常绿灌木、观赏性；果实直径 6~10
mm、呈鲜红色、口味较酸

Growing area is nearly 3000m above sea level; evergreen
shrubs, ornamental; fruit diameter 6-10 mm, bright red, sour taste

生长地区海拔 2000~3000 m；耐寒、晚开花；果实直径为 3~7
mm、果实呈蓝色、风味好、早熟

Growing area is 2000- 3000 m above sea level; cold- tolerant,
late flowering; fruit diameter 3-7 mm, blue, good flavor, early
ripening

生长地区海拔1400~3000 m；耐寒、耐春季霜冻性；果实直径

5~6 mm、呈浅蓝色、风味佳

Growing area is 1400- 3000 m above sea level; cold- tolerant,
spring frost- resistant; fruit diameter 5-6 mm, light blue, good
flavor

生长地区海拔900~2000 m；耐寒、耐旱、适应矿质土壤；果实

直径6~20 mm、呈紫色或红蓝色、风味较好、花青素含量高

Growing area is 900- 2000 m above sea level; cold- tolerant,
drought-tolerant, adaptable to mineral soil; fruit diameter 6-20
mm, purple or red-blue, good flavor, high anthocyanin content

生长地区海拔1800~3000 m；耐寒、耐春季霜冻性、适应矿质

土壤；果实直径为5~10 mm、黑色果实、味道偏酸

Growing area is 1800-3000 m above sea level; cold tolerance,
spring frost resistance, adapt to mineral soil; fruit diameter 5-
10 mm, black fruit, slightly acid taste

组别

Section
种类

Species

染色

体数

Ploidy

分布

Location
生物学特征

Biological characteristics

表 1 （续）

Table 1 continued
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鹿越橘组

Polycodium

海岸越橘组

Pyxothamnus

湿生越橘组

Vaccinium

卵叶越橘

V. ovalifolium Sm.

红果越橘

V. parvifolium Sm.

高山越橘

V. scoparium
Leiberg. Ex Coville.

鹿越橘

V. stamineum L.

哥斯达黎加越橘

V. consanguineum
Klotzch.

海岸越橘

V. ovatum Pursh.

笃斯越橘

V. uliginosum L.

4x

2x

2x

2x

2x

2x

2x,
4x,
6x

阿拉斯加州、加拿大、美国北部地区

Alaska, Canada, Northern United
States

阿拉斯加州、加拿大、美国西部地区

Alaska, Canada, Western United States

加拿大、美国西部地区

Canada, Western United States

加拿大、美国东部地区

Canada, Eastern United States

美国中部、墨西哥南部

Central U.S., Southern Mexico

加拿大、美国西部地区

Canada, Western United States

阿拉斯加州、格陵兰岛、加拿大、美国

北部地区、圣皮埃尔和密克隆群岛

Alaska, Greenland, Canada, Northern
United States, St. Pierre and Miquelon

生长地区海拔1000 m；果实直径8~12 mm、呈浅蓝色、风味中

等、果实硬、果蒂痕小而干、花青素含量高

Growing area is 1000 m above sea level; fruit diameter 8- 12
mm, light blue, medium flavor, firmness, small and dry picking
scar, and high anthocyanin content

生长于低中等海拔地区；耐旱；果实直径 7~9 mm、呈粉红色

到深红色、风味中等

Growing in low to medium altitude areas; drought tolerant;
fruit diameter 7-9 mm, pink to dark red, medium flavor

生长地区海拔1500~3000 m；耐旱；果实直径2~5 mm、呈粉红

色到深红色、风味中等

Growing area is 1500-3000 m above sea level; drought- toler-
ant; fruit diameter 2-5 mm, pink to dark red, moderate flavor

耐旱、耐热、适应矿质土壤；果实直径 10 mm、颜色呈绿色或

黄色、可溶性固形物含量高、口味偏酸、果实硬、晚熟

Drought-tolerant, heat-resistant, adaptable to mineral soil; fruit
diameter 10 mm, green or yellow, high soluble solid content,
sour taste, fruit firmness, late ripening

耐春季霜冻性；果穗疏松

Spring frost resistance; loose fruit clusters

生长于海拔 1000 m以下地区；植株耐旱、适应矿质土壤、观

赏性；果实直径4~7 mm、果实不同成熟阶段颜色呈蓝绿色或

亮黑色、果实晚熟

Grow in areas below 1000 m above sea level; drought-tolerant,
adapts to mineral soil, ornamental; fruit diameter is 4- 7 mm,
blue- green or bright black at different stages of maturity, late
ripening

分布于纬度 60°~70° N高海拔地区；植株耐寒、耐春季霜冻；

果实直径6~15 mm、颜色呈深蓝色、风味较好

Distributed in high altitude areas at latitudes of 60°- 70° N;
cold- resistant, spring frost- resistant; fruit diameter 6- 15 mm,
dark blue, good flavor

组别

Section
种类

Species

染色

体数

Ploidy

分布

Location
生物学特征

Biological characteristics

表 1 （续）

Table 1 continued

图 1 美国越橘属植物资源在北高丛蓝莓品种中的平均遗传贡献力分布

Fig. 1 Distribution of the average genetic contribution of American Vaccinium resources in northern

highbush blueberry cultivars

85.94%

0.02%

7.57%

2.81%
2.16% 1.50%

伞房花越橘 V. corymbosum

兔眼越橘 V. ashei

狭叶越橘 V. angustifolium

康斯越橘 V. constablaei

常绿越橘 V. darrowii

小穗越橘 V. tenellum
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（Sunrise）等品种含有伞房花越橘和狭叶越橘2种基

因。莱格西（Legacy）含有伞房花越橘、狭叶越橘和

常绿越橘 3 种基因。塞拉（Sierra）和卡拉（Cara’s

Choice）均含有伞房花越橘、常绿越橘、兔眼越橘、康

斯越橘和狭叶越橘基因 [30]。德雷珀（Draper）、顶层

（Top Shelf）、卡里普索（Calypso）、ZF08-070含有伞

房花越橘、常绿越橘、兔眼越橘、狭叶越橘、小穗越橘

等其他越橘基因[31-34]。

北高丛蓝莓是最早开发的蓝莓类型，其育种工

作始于20世纪初，Coville等从伞房花越橘和狭叶越

橘种群中筛选出布鲁克斯（Brooks）、罗素（Russell）

等9个优良单株作为品种，利用这些品种相互杂交，

于 20世纪 20年代选育出第一批人工杂交的高丛蓝

莓品种先锋（Pioneer）、卡伯特（Cabot）和凯瑟琳

（Katharine）[35]。笔者根据相关文献记载[6-18,25-29]，归纳

出了北高丛蓝莓的育种进程（图2）。在育种最初阶

段（20世纪 20年代—40年代），Coville充分利用伞

房花越橘基因，开发出许多伞房花越橘的纯衍生品

种，仅少部分品种含有狭叶越橘基因。为了提高蓝

莓抗寒性，扩大其在北方的种植面积，20世纪 50年

代起，Darrow等育种研究者加强了对北部寒冷地区

生长的狭叶越橘的利用。狭叶越橘与高丛蓝莓杂

交，其后代植株矮小，冬季在雪覆盖下可避免植株花

芽冻害。20世纪80年代起，Draper等育种研究者将

南部温暖地区生长的常绿越橘、兔眼越橘、康斯越橘

和小穗越橘等基因融入到北高丛蓝莓遗传背景中，

以降低北高丛蓝莓需冷量，缩短休眠期，提高植株耐

旱、耐热及适应性等能力，从而扩大蓝莓在南部地区

的种植面积。

2.2 南高丛蓝莓遗传背景及其开发现状

南高丛蓝莓类品种的遗传背景较为复杂，笔者

对现有文献［6-18，25-29］整理分析后发现，南高丛蓝莓主

要包含伞房花越橘、常绿越橘、兔眼越橘、狭叶越橘、

康斯越橘、伊利越橘和小穗越橘7种越橘基因，其中

伞房花越橘和常绿越橘平均遗传贡献力比例较大，

分别是 66.60%和 17.49%。其次是兔眼越橘和狭叶

越橘，分别占5.41%和4.24%，康斯越橘、伊利越橘和

小穗越橘分别占 0.88%、0.74%、0.22%，部分品种还

含有二倍体伞房花越橘、绒叶越橘、佛罗里达常绿越

橘等其他越橘基因，遗传贡献力占4.42%（图3）。例

如，诺曼（Norman）含伞房花越橘、常绿越橘和狭叶

越橘3种越橘基因[36]。奥尼尔（O’Neal）遗传背景中

伞房花越橘占83.2%、常绿越橘占2.5%、兔眼越橘占

3.8%、狭叶越橘占10.5%。比洛克西（Biloxi）遗传背

景中二倍体伞房花越橘占6.3%、四倍体伞房花越橘

占 41.8%、常绿越橘占 32.5%、兔眼越橘占 11.3%、狭

叶越橘占1.8%、其他越橘占6.3%[37]。绿宝石（Emer-

ald）、薄雾（Misty）、明星（Star）等南高丛品种含有伞

房花越橘、狭叶越橘、常绿越橘、兔眼越橘以及小穗

越橘基因。卡特里特（Carteret）和追雪（Snowchas-

er）含有伞房花越橘和伊利越橘基因，且卡特里特是

唯一不含常绿越橘基因的南高丛蓝莓品种。美国贝

瑞蓝公司（Berry Blue）公布的蓝莓品种 BB07-

210FL-18含伞房花越橘、兔眼越橘、常绿越橘、小穗

越橘以及厚叶越橘基因[38]。

南高丛蓝莓品种是美国南北方越橘属植物资源

基因重组的产物。20 世纪 50 年代，美国农业部的

Darrow与佛罗里达大学的Sharp等育种研究者共同

开展了南高丛蓝莓育种工作[39]。Sharp首次将南部

生长的常绿越橘、兔眼越橘和小穗越橘基因融入到

高丛蓝莓基因中，以培育出适应亚热带地区种植并

具有低需冷量、耐热、耐旱、矿质土壤适应性好和抗

病性强等特点的蓝莓新品种[40]。在 1976—1977年，

Sharp 等选育出第一批南高丛蓝莓品种佛罗达蓝

（Flordablue）、夏普蓝（Sharpblue）和艾文蓝（Avon-

blue）。另外，在南高丛蓝莓育种过程中，Draper利

用从常绿越橘种群中筛选出的佛罗里达4B（Fla.4B）

与北高丛蓝莓品种蓝丰杂交，获得了US 74、US 75、

US 237、US 337和US 340等多个南高丛蓝莓的重要

育种材料。其中，US 75是许多南高丛蓝莓品种低

需冷量的主要基因来源[41]。

2.3 半高丛蓝莓遗传背景及其开发现状

半高丛蓝莓品种主要含有狭叶越橘和伞房花越

橘基因，部分品种还含有高原矮越橘、佛罗里达常绿

越橘等其他越橘基因。例如，奥纳蓝（Ornablue）含

有伞房花越橘和高原矮越橘基因。为了培育适宜北

方寒冷地区种植的蓝莓品种，20 世纪 50—60年代，

Johnston 利用狭叶越橘与北高丛蓝莓品种先锋杂

交，获得杂交种19-H与伯克利杂交，于1967年开发

出第一个半高丛蓝莓品种北陆（Northland）[42]。20

世纪 80—90年代，明尼苏达大学的Luby利用狭叶

越橘与伞房花越橘杂交，相继选育出北蓝（North-

blue）、北空（Northsky）、北村（Northcountry）、圣云

（St. Cloud）、北极星（Polaris）和齐佩瓦（Chippewa）
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伞房花越橘 V. corymbosum

常绿越橘 V. darrowii

兔眼越橘 V. ashei

狭叶越橘 V. angustifolium

康斯越橘 V. constablaei

伊利越橘 V. elliottii

小穗越橘 V. tenellum

其他 Other

4.42%

66.60%

17.49%

5.41%

4.24%

0.88%

0.74%

0.22%

图 3 美国越橘属植物资源在南高丛蓝莓品种中

的平均遗传贡献力分布

Fig. 3 Distribution of the average genetic contribution of

American Vaccinium resources in southern highbush

blueberry cultivars

等半高丛蓝莓品种[43]。相比北高丛蓝莓，半高丛蓝

莓具有更好的抗寒性，其植株矮小，冬季在积雪的覆

盖下植株花芽可避免冻害而正常越冬。与矮丛蓝莓

相比，半高丛蓝莓果实更大、产量更高[20]。但是，半

高丛蓝莓的种植区域和商业价值有限，因此近年来

有关其新品种开发的报道非常少。

2.4 兔眼蓝莓遗传背景及其开发现状

兔眼蓝莓主要含有兔眼越橘和康斯越橘基因，

平均遗传贡献力分别为90.63%和9.37%。目前开发

的兔眼蓝莓品种近90%都源于早年从兔眼越橘野生

种群中筛选出的迈尔斯（Myers）、克拉拉（Clara）、埃

塞尔（Ethel）和黑巨人（Black Giant）等品种的基因。

例如，兔眼蓝莓品种雪花（Snowflake）含75%兔眼越

橘基因和 25%康斯越橘基因 [44]，小巨人（Little Gi-

ante）含 50%兔眼越橘基因和 50%康斯越橘基因。

20世纪 40年代，美国农业部的Darrow与Woodard、

Morrow联合开展了兔眼蓝莓的育种工作，先后培育

出梯芙蓝（Tifblue）、顶峰（Climax）、粉蓝（Powder-

blue）、杰兔（Premier）和波尼塔（Bonita）等优良的兔

眼蓝莓品种[45]。虽然利用兔眼越橘选育的兔眼蓝莓

植株活力强，具有较好的耐旱性和适应性，但在果实

口感、成熟期等方面还需改善。为此，育种研究者利

用康斯越橘与兔眼越橘杂交，将康斯越橘的晚开花、

抗寒与兔眼越橘植株高活力、耐热、耐旱等性状结合

起来，同时还改善了兔眼越橘因种子大、数量多而产

生的粗砂口感等性状缺陷[46]。

2.5 矮丛蓝莓遗传背景及其开发现状

到目前为止，大多数矮丛蓝莓品种改良仅限于

从狭叶越橘种群中筛选出的优良野生杂交种，只有

少量矮丛蓝莓品种通过种间杂交获得，含有北方越

橘（V. boreale）、绒叶越橘（V. myrtilloides）、伞房花越

橘和康斯越橘等其他越橘基因[5]。矮丛蓝莓多为美

国本土野生种或其衍生种，人工种植产量低，经济效

益较差，因此其品种选育工作相对滞后，被广泛利用

的越橘属资源也较少。1975—2006年，加拿大农业

部肯特维尔研究中心（Kentville, NS）利用缅因州到

加拿大沿海各省份的野生狭叶越橘，先后筛选出适

应当地种植的矮丛蓝莓品种奥古斯塔（Augusta）、美

登（Blomidon）、斯卫克（Brunswick）、芝妮（Chignec-

to）、坤蓝（Cumberland）、芬蒂（Fundy）和诺威蓝（No-

vablue）等。近年来，几乎未见矮丛蓝莓新品种开发

方面的文献报道。

3 美国越橘属植物资源在蓝莓育种中

的发展趋势分析

3.1 抗寒性育种及其趋势分析

我国北方地区是蓝莓种植的主要产区之一，但

由于冬季和早春的低温影响，北方露地栽培的蓝莓

花芽易遭受冻害，严重影响产量[47]。为此，北方地区

多采用埋土、喷施药剂、冷棚等方式进行越冬防寒处

理，以保证蓝莓正常越冬[48]。但是，这种方式不仅增

加了生产工作量和成本，而且在防寒过程中极易造

成枝条损伤，导致翌年减产[49]。因此，培育出适合北

方地区种植的抗寒蓝莓品种是目前育种的目标之

一。研究发现，美国越橘属资源中狭叶越橘、康斯越

橘、北方越橘和绒叶越橘等携带抗寒基因，是提高蓝

莓抗寒性的优良育种材料[43，50]（表2）。其中，利用狭

叶越橘和伞房花越橘基因培育出的北高丛蓝莓品种
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蓝丰是目前公认的抗寒品种，相较其他蓝莓品种，其

抗寒性强，可耐-32 ℃低温。Ehlenfeldt等[51]研究发

现康斯越橘是提高兔眼蓝莓抗寒性的重要育种材

料，当兔眼越橘与康斯越橘杂交时，抗寒性与康斯越

橘基因的比例呈正相关。另外，高海拔地区生长的

笃斯越橘、高丛越橘、叶栅越橘（V. deliciosum）和矮

越橘（V. cespitosum）也具有较强的抗寒性，是提高蓝

莓抗寒性的潜在育种资源[43]。芬兰蓝莓育种研究者

已成功地将笃斯越橘应用于蓝莓抗寒性状改良中，

选育出含有笃斯越橘和伞房花越橘基因的抗寒蓝莓

品种艾朗（Aron）[52]。

目前蓝莓抗寒性研究多集中在利用分子标记和

基因工程等技术来加快抗寒蓝莓品种的开发进程。

Rowland等[53]利用伞房花越橘与常绿越橘杂交的分

离群体[（Fl4b ÍW85-20）Í（NJ8813-15 Í W85-23）]

构建了基于RAPD标记的遗传连锁图谱，并鉴定出

1个与抗寒性相关的QTL位点。Dhanaraj等[54]从冷

驯化和非冷驯化的蓝莓品种蓝丰花芽RNA构建的

cDNA文库中，获得了约 2500个 5’末端EST序列，

构建了第一个蓝莓基因微阵列。Rowland等[55]利用

微阵列技术比较了蓝丰（抗寒性强）和梯芙蓝（抗寒

性弱）的基因转录组，结果发现蓝丰中含有一些梯芙

蓝中没有的与冷诱导高度相关的转录因子。Wal-

worth等[56]将从蓝丰（抗寒性强）中分离的CBF编码

基因（BB-CBF）导入莱格西（抗寒性弱）遗传背景中，

结果显示BB-CBF的组成型表达使得莱格西的叶片

和花芽体外抗寒性提高了 3.5 ℃，表明了过量表达

内源CBF基因有增加植株抗寒性的潜力。Die等[57]

采用以蓝丰为材料开发的第一个蓝莓454转录组文

库深入研究了蓝莓基因表达的整体变化，更好地阐

释了与冷驯化第一、第二阶段基因表达相关的信号

转导途径，从而为最终实现蓝莓抗寒性定向育种提

供理论基础。因此，选择高海拔地区生长的耐寒性

较强的越橘属植物资源作为提高蓝莓抗寒性的育种

材料，并利用其与栽培品种杂交，使其优质基因渗入

栽培品种中，同时利用转录组学、蛋白质组学等高通

量测序技术手段挖掘野生资源的抗寒基因，开发与

抗寒性状紧密连锁的分子标记、将抗寒基因在染色

体上进行精细定位以及开展遗传转化工作等，是今

后蓝莓抗寒性育种的主要趋势。

3.2 低需冷量育种及其趋势分析

需冷量是植株自然休眠过程中有效低温的累积

量化指标。需冷量不足，植株不能正常解除休眠，生

长发育会受到阻碍，即使进行升温等方式处理，也不

能使植株正常开花结果[58]。在蓝莓选育过程中，育

种研究者发现与兔眼蓝莓相比，高丛蓝莓成熟期早，

表 2 不同育种目标及其相关越橘属植物类群划分

Table 2 The different breeding objectives and the classification of related groups of Vaccinium

育种目标

Breeding objectives

抗性
Resistance

成熟期
Maturity

果实品质
Fruit quality

耐旱性
Drought tolerance

耐高温性
High temperature resistance

抗寒性
Cold hardiness

低需冷量 Low chilling requirement

高需冷量 High chilling requirement

耐晚霜能力 Blossom frost tolerance

矿质土壤适应性
Adaptation to mineral soils

早熟 Early ripening

晚熟 Late ripening

可溶性固形物含量高 High soluble solids

可滴定酸含量低 Low acidity

大果 Large fruit size

果实硬 fruit firmness

果蒂痕小 small picking scar

花青素含量高 High anthocyanin content

越橘属植物种类

Species

V. darrowii、V. tenellum、V. ashei、V. myrsinites、V. pallidum、V. membranaceum、V. stamine-
um、V. arboreum、V. elliottii、V. ovatum

V. darrowii、V. tenellum、V. myrsinites、V. pallidum、V. ashei、V. elliottii、V. stamineum、V. ar-
boreum、Southern V. corymbosum（2x、4x）

V. constablaei、V. simulatum、V. pallidum、V. boreale、V. myrtilloides、V. angustifolium、V.
uliginosum、V. deliciosum、V. cespitosum

V. darrowii、V. myrsinites、V. elliottii、V. ashei、V. tenellum、V. corymbosum（2x）

V. constablaei、V. simulatum、V. pallidum、V. erythrocarpum

V. boreale、V. myrtilloides、V. deliciosum、V. consanguineum

V. ashei、V. constablaei、V. simulatum、V. elliottii、V. angustifolium、V. myrtilloides、V. palli-
dum、V. darrowii、V. tenellum、V. stamineum、V. myrtillus、V. membranaceum、V. ovatum、V.
arboreum、V. corymbosum

V. angustifolium、V. pallidum、V. boreale、V. myrtilloides

V. ashei、V. darrowii、V. tenellum、V. stamineum、V. ovatum

V. angustifolium、V. pallidum、V. stamineum、V. corymbosum

V. ashei、V. darrowii、V. myrsinites、V. pallidum、V. corymbosum

V. stamineum、V. membranaceum、V. ovalifolium、V. corymbosum、V. ashei

V. darrowii、V. tenellum、V. myrsinites、V. stamineum、V. ashei

V. ashei、V. angustifolium、V. pallidum、V. myrtilloides、V. darrowii、V. myrsinites、V. elliottii

V. angustifolium、V. membranaceum、V. ovalifolium
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且果实品质口感较好，若能适应美国南部低纬度地

区气候，蓝莓将能提前上市，经济效益较高。然而，

利用伞房花越橘选育的北高丛蓝莓品种需冷量普遍

较高（800~1200 h），在南部温暖地区栽培往往因需

冷量不足，植株不能正常开花结果，一定程度上限制

了蓝莓种植面积的扩大。因此，降低高丛蓝莓需冷

量是蓝莓育种的主要研究目标。研究发现，美国南

部生长的常绿越橘具有低需冷量特性，与高丛蓝莓

杂交的后代需冷量为250~600 h，极大地降低了高丛

蓝莓的需冷量，缩短了蓝莓休眠期[41]。近年来育种

研究者利用常绿越橘开发了许多低需冷量或极低需

冷量蓝莓品种，其中南高丛蓝莓品种追雪（Snow-

chaser）为极低需冷量品种，需冷量仅为 100~200 h，

休眠期非常短，较其他早熟品种如奥尼尔（O’Neal）、

明星（Star）提前上市 20 d，具有极高的市场价值[59]。

美国卓莓公司（Driscoll’s）利用含常绿越橘基因的

优良品系MS122相继开发出DrisBlueSix、DrisBlue-

Seven、DrisBlueEight、DrisBlueFifteen等极低需冷量

的大果蓝莓品种，并于2020年开发出无需明显需冷

量即可生产出大量优质果实的极早熟常绿蓝莓新品

种 DrisBlueNineteen[60- 64]。此外，兔眼越橘、伊利越

橘、小穗越橘、二倍体伞房花越橘以及佛罗里达常绿

越橘等也是培育低需冷量蓝莓品种的重要育种材料

（表2）[65]。

为了加快蓝莓育种进程，近年来育种研究者利

用分子标记、基因工程等手段，以鉴定野生越橘属资

源中与需冷量相关的基因。Rowland等[66]利用38株

二倍体蓝莓分离群体[（常绿越橘×伊利越橘）×常绿

越橘]、70个RAPD分子标记构建了首张与蓝莓需冷

量性状相关的遗传连锁图谱。Qu[67]利用US75（二倍

体常绿越橘与四倍体伞房花越橘蓝丰的杂交后代）

与北高丛蓝莓品种蓝塔（Bluetta）的杂交分离群体、

140个RAPD分子标记构建了US75的遗传连锁图

谱，该图谱对于研究低温需冷量具有重要的价值。

Rowland等[68]利用F1#10（Fla4B（常绿越橘）×W85-20

（伞房花越橘））和W85-23（伞房花越橘）的杂交分离

群体、SSR、EST-PCR、SNP等265个标记构建了遗传

连锁图谱，最终鉴定出 1个与抗寒性状相关的QTL

以及 2个与需冷量性状相关的QTL。因此，充分利

用常绿越橘等南部生长的越橘属植物，挖掘极低需

冷量或零需冷量的基因，开发早熟或极早熟的蓝莓

品种，是未来南高丛蓝莓育种的重要方向。

3.3 抗旱性育种及其趋势分析

多数蓝莓品种因根系浅且细，导水系统相对低

效, 对土壤水分要求较为苛刻，易受到干旱胁迫的影

响，不利于在南方等蒸腾量较大的地区种植及推

广[69]。因此，培育出适合南部地区种植的抗旱蓝莓

品种是蓝莓育种的目标之一。研究发现，相比高丛

蓝莓，鹿越橘（V. stamineum）、乔木越橘（V. arbore-

um）和高丛越橘（V. simulatum）的根系深且粗大，具

有较好的耐旱性和矿质土壤适应性，是开发抗旱品

种的重要育种材料[2]。但鹿越橘与蓝浆果组越橘杂

交产生的后代活力较弱，利用效益较低。而乔木越

橘、高丛越橘可通过常绿越橘为中间桥梁将抗旱基

因渗入到四倍体南高丛蓝莓遗传背景中[70-71]。另外，

伊利越橘、常绿越橘和兔眼越橘的抗旱性较强，且其

抗性基因可遗传，是开发抗旱蓝莓品种的重要育种

材料（表 2）[43]。育种研究者利用常绿越橘和兔眼越

橘基因选育的南高丛蓝莓夏普蓝是南方地区的主栽

品种，其植株长势及抗旱性等均表现的较为突出[72]。

目前，蓝莓抗旱性研究主要集中在野生越橘属

植物资源抗旱能力的评价和抗旱基因的挖掘方面，

从而促进抗旱蓝莓品种的选育。陈文荣等[72]以夏普

蓝为材料，采用实时荧光定量PCR分析了VcLon1基

因在不同组织及干旱条件下的表达模式。研究发

现，在干旱胁迫下，VcLon1的高表达可应对干旱胁

迫导致的高水平氧化伤害，进而提高了植株抗旱能

力。Zhang等[73]利用从北高丛蓝莓品种蓝丰的叶片

中分离出 VcMYB4a转录因子，在CaMV35S启动子

控制下使其在蓝莓愈伤组织中过表达，结果表明Vc-

MYB4a的过表达增强了对盐和干旱胁迫的敏感性，

是蓝莓对干旱、盐和温度胁迫适应性反应的负调节

因子。因此，在对蓝莓抗旱性研究基础上加强对乔

木越橘、高丛越橘等抗旱性强的野生资源的基因表

达调控机制进行研究，并利用多倍体诱导等手段，将

其抗旱性状导入蓝莓栽培品种中，是未来蓝莓抗旱

育种的主要趋势。

3.4 抗高温能力育种及其趋势分析

近年来，蓝莓种植范围逐渐扩大到具有高温气

候特征的亚热带地区。但高温胁迫对蓝莓果实品质

和贮藏时间产生许多负面影响，尤其在果实成熟过

程中，温度高于 32 ℃会导致果实变小、变软以及果

粉消失[74]。高温已成为限制南部地区高丛蓝莓生长

和生产的最大障碍。因此，了解不同基因型野生越
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橘属植物资源的耐热性以及耐热机制对培育适合亚

热带地区种植的蓝莓品种至关重要。Lyrene[75]研究

发现，常绿越橘有较好的抗高温能力，南高丛蓝莓因

含有常绿越橘基因而获得了较高的光合耐热性。而

利用常绿越橘基因开发的南高丛蓝莓品种蓝雨

（Bluerain）耐热性强，在较热的地区种植不产生热

害[76]。此外，南部野生的小穗越橘、佛罗里达常绿越

橘（V. myrsinites）、高原矮越橘（V. pallidum）、伊利越

橘、鹿越橘、乔木越橘、南部二倍体和四倍体伞房花

越橘也是改良蓝莓耐热特性的育种材料（表2）[43]。

蓝莓能否成功地适应高温环境，取决于不同温

度变化下叶片CO2同化速率、蒸腾速率及水分利用

率[2]。研究发现，在高温条件下，含常绿越橘基因的

Fla.4B具有较好的耐热性，其CO2同化速率比北高

丛蓝莓品种蓝丰高30%[65]。Chen等[74]将4个高丛蓝

莓品种在不同温度（25、30、35、40和45 ℃）下暴露6 h，

结果发现含常绿越橘基因的夏普蓝耐热性最强，能

在 40~45 ℃的高温下保持较低水平的活性氧、膜脂

过氧化以及完整的叶绿体超微结构。而仅含伞房花

越橘基因的蓝莓品种布里吉塔耐热性较差，叶绿体

结构明显受损，植株死亡率最高。Hao等[77]通过对6

个蓝莓品种在高温胁迫下的比较研究，发现含常绿

越橘基因的海岸（Gulfcoast）、奥尼尔等具有较高的

蒸腾速率，可通过调节气孔密度、大小、形状来提高

植株散热效率，进而表现出较好的抗高温能力。因

此，常绿越橘等南方越橘资源是改善蓝莓栽培品种

抗高温能力的重要育种材料，利用其与栽培种蓝莓

杂交，将其优良性状逐步导入其中，或者通过现代分

子生物学手段开发与抗性性状紧密连锁的分子标

记，为早期筛选提供科学依据。

3.5 果实成熟期育种及其趋势分析

目前，蓝莓育种多注重培育极早熟或极晚熟蓝

莓品种，一方面可以延长蓝莓采收时间，达到长时间

供应市场的目的，另一方面可以避免集中成熟时采

摘劳动力的不足等问题。研究发现，狭叶越橘、绒叶

越橘和高原矮越橘均是开发早熟蓝莓品种的重要育

种材料。而常绿越橘、兔眼越橘、小穗越橘和鹿越橘

成熟期较晚，是选育晚熟品种的育种材料（表 2）[43]。

育种研究者利用狭叶越橘和伞房花越橘基因开发的

北高丛蓝莓维口、早蓝（Earliblue）、蓝塔和雄鸡

（Chanticleer）等均为极早熟种，果实于每年6月上旬

成熟，可抢占市场先机，提高果农收益。而含兔眼越

橘基因的梯芙蓝等属于极晚熟品种，果实于每年 8

月中下旬成熟，可填补全球市场无果的空窗期 [78]。

此外，Jaakola等[79]利用欧洲越橘（V. myrtillus）构建了

与果实成熟相关的EST文库，用于描述与果实发育

和成熟有关的基因。Nguyen等 [80]以欧洲越橘未成

熟的绿色果实和成熟的紫色果实为材料，利用

RNA-seq数据集鉴定出与越橘果实成熟相关的候选

TFs，并利用 qRT-PCR对其在果实发育过程中的表

达开展了进一步的研究。因此，积极开展越橘属植

物资源成熟期的评价工作，挖掘其与果实发育和成

熟期相关的基因，探讨果实发育途径，利用常规杂交

育种与分子标记辅助育种等多种方式，培育极早熟

或极晚熟品种是未来蓝莓成熟期育种的主要趋势。

3.6 果实品质育种及其趋势分析

蓝莓果实品质育种主要集中在果实风味、大小、

硬度、果蒂痕大小以及花青素含量等方面[2]。风味

丧失会严重影响果实的食用品质，降低人们对果实

的喜好程度，影响其经济价值[81]。果实风味的筛选

主要基于育种家对甜味、酸味、香味等的主观评价以

及糖酸比的测定[82]。研究发现，狭叶越橘、高原矮越

橘和鹿越橘可溶性固形物含量最高，兔眼越橘、常绿

越橘、佛罗里达常绿越橘和高原矮越橘的可滴定酸

含量最低，伞房花越橘糖酸比最低[2]。北高丛蓝莓

品种卡拉含伞房花越橘、常绿越橘、兔眼越橘、康斯

越橘和狭叶越橘等基因，果实具有综合芬芳的浓郁

风味，类似玫瑰香味，果实可溶性固形物含量较高，

高出公爵和蓝丰平均值30% [30]。南高丛蓝莓品种法

新（Farthing）、新汉诺（New Hanover）含伞房花越橘、

常绿越橘、狭叶越橘和兔眼越橘等基因，果实香甜，

风味好，已成为目前美国主栽的蓝莓品种 [83-84]。此

外，欧洲越橘组叶栅越橘、矮越橘和欧洲越橘果实口

味独特，风味极好，也是今后改善蓝浆果组越橘果实

风味潜在的育种资源。

果实大小是蓝莓外观品质评价中非常重要的性

状，也是市场对优质果分级的重要指标之一，直接影

响商品价值和经济效益[20]。野生越橘属植物果实一

般不大，多数属于小型浆果，但研究发现，伞房花越

橘、兔眼越橘果实较大，将其基因导入蓝莓栽培品种

遗传背景中，可培育出抗性强的大果蓝莓[43]。Sau-

sserde等[85]对比了100个蓝莓品种，发现含伞房花越

橘基因的北高丛蓝莓品种钱德勒（Chandler）果实最

大，最大单果质量可达 9 g。此外，鹿越橘是原产于
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佛罗里达越橘中唯一的大果粒越橘，未来可挖掘其

大果基因，用于蓝莓果实大小性状的改良。

果实质地是决定蓝莓经济效益的关键性状，随

着蓝莓种植面积的扩大，质地软的果实不利于机械

收获、贮藏以及采后运输。因此，选育果实质地硬的

蓝莓品种是目前蓝莓育种的目标之一。研究发现，

常绿越橘、小穗越橘、佛罗里达常绿越橘和鹿越橘的

硬度最大，狭叶越橘和绒叶越橘果实硬度较小 [2]。

Ehlenfeldt等 [86]通过对多个高丛蓝莓品种的果实硬

度进行评价后发现，果实硬度大的品种遗传背景含

有高比例的常绿越橘和兔眼越橘基因，果实较软的

品种遗传背景中狭叶越橘比例较大。因此，在栽培

品种果实硬度改良过程中，充分利用含有常绿越橘、

兔眼越橘基因等硬度大的越橘属植物资源，将其与

栽培品种蓝莓杂交，提高栽培品种的遗传多样性，打

破遗传瓶颈，筛选出具有耐贮藏特性的蓝莓新品种

是未来育种的主要趋势。

果蒂痕是病菌进入果实的通道，大而湿的果蒂

痕容易导致果实采后腐烂，水分流失，果实皱缩；小

而干的果蒂痕有利于延长蓝莓贮藏时间，维持蓝莓

果实品质。因此，培育出具有小而干果蒂痕特征的

蓝莓品种也是重要的蓝莓育种目标。研究发现，蓝

浆果组的常绿越橘、佛罗里达常绿越橘、伊利越橘和

兔眼越橘的果蒂痕具有小而干的特性，是改善高丛

蓝莓果蒂痕的优良育种材料[5]。此外，相对于高丛

蓝莓品种，狭叶越橘、高原矮越橘和绒叶越橘等多种

矮丛越橘果蒂痕极小，也是今后改善蓝莓果蒂痕的

潜在资源[43]。

花青素在心血管、糖调节、神经以及视力保护等

方面具有一定的药用和保健价值，蓝莓因富含多种

花青素而深受消费者的喜爱[87]。因此，提高蓝莓花

青素含量是促进蓝莓品种商业化推广和选择育种材

料的重要目标。研究发现，野生越橘和矮丛蓝莓的

花青素、总酚类含量和抗氧化能力普遍较高，是改良

高丛蓝莓花青素含量的优良育种资源[88]。李慧等[89]

通过对 46个蓝莓栽培品种的果皮花青苷含量分析

发现，含狭叶越橘基因的半高丛蓝莓品种黑珍珠

（Black pearl）总花青苷含量最高。2019 年，Colle

等[90]通过对 71个蓝莓栽培品种和 13个野生越橘成

熟果实的总抗氧化物质分析发现，含狭叶越橘等 5

种越橘基因的蓝莓品种德雷珀的抗氧化物质含量最

高，较其他品种高出19倍。该研究以德雷珀为试验

材料完成了第一个染色体规模的四倍体高丛蓝莓基

因组组装，并利用全基因组分析方法，预测了花青素

生物合成的调控途径，确定了参与花青素生物合成

的候选基因。此外，欧洲越橘组的膜质越橘（V.

membranaceum）和卵叶越橘（V. ovalifolium）的花青

素含量也较高，是未来提高花青素含量的重要育种

材料[91]。

4 展 望

笔者结合蓝莓育种目标，分析了美国野生越橘

属植物资源的育种趋势。第一，南高丛蓝莓品种开

发数量最多，约占已公布蓝莓品种总数的50%以上，

是目前蓝莓育种的热点之一。将美国南部低需冷量

的常绿越橘、兔眼越橘、伊利越橘和小穗越橘基因融

入到高丛蓝莓中，以培育出早熟、大果、风味好、适应

性强的较低或极低需冷量的蓝莓新品种是南高丛蓝

莓育种的主要方向。第二，利用北方耐寒性强的狭

叶越橘、康斯越橘和南部抗逆性强的常绿越橘、兔眼

越橘来拓宽北高丛蓝莓遗传基础，培育出早熟、大

果、果实质地硬、耐贮、抗寒的蓝莓新品种是北高丛

蓝莓育种的趋势之一。虽然常绿越橘耐寒性有限，

但融入其少量基因有利于改善北高丛蓝莓的果实颜

色、硬度、风味以及提高植株抗旱性。第三，近年来

兔眼蓝莓品种选育的数量在不断减少，主要由于其

种子多、口感差，市场需求量较少。因此，25%康斯

越橘、25%南部六倍体伞房花越橘和 50%兔眼越橘

基因是未来兔眼蓝莓育种的重要组合和育种方向，

有利于拓宽兔眼蓝莓的遗传基础，培育出开花晚、成

熟期早且具有较好的果实品质的蓝莓新品种。第

四，半高丛蓝莓和矮丛蓝莓选育的蓝莓新品种数量

最少，主要是因为其种植区域和商业价值所限，阻碍

了其育种研发进程。

美国野生越橘属植物资源有 150余种，利用其

极少部分资源已培育出400多个蓝莓品种。而相比

美国，我国野生越橘属资源也极为丰富，共有91种、

24变种和2亚种[92]，但目前开发利用程度非常低，相

关研究也较多集中在果汁、果酒等加工产品以及活

性物质提取等方面[93-96]，而在利用野生资源开展蓝莓

品种选育方面的研究极少。据相关报道，目前只有

紫水晶[97]和兴安一号[98]是利用我国大兴安岭野生笃

斯越橘资源选育出来的蓝莓品种。近年来，国外蓝

莓新品种如雨后春笋般涌现，但绝大多数都具有知

徐国辉 1185



果 树 学 报 第38卷

识产权保护。因此，在全面分析全球蓝莓育种趋势

的基础上，借鉴美国野生越橘属植物资源的开发利

用经验，积极开展我国野生越橘属资源收集、评价等

方面的研究，并利用这些资源不断开发出适宜我国

不同区域种植且具有自主知识产权的蓝莓新品种，

显得十分必要。目前，我国蓝莓育种目标主要是北

部地区以开发抗寒性强的蓝莓品种为主，南部地区

以培育适应强、抗高温的蓝莓品种为重点。因此，针

对北方寒冷干旱的气候特点，利用笃斯越橘、红豆越

橘、朝鲜越橘和黑果越橘等越橘属资源来提高北方

栽培品种的抗寒能力是未来育种的主要方向。而对

于南方高温、矿质土壤地区，可利用云南越橘、腺齿

越橘、乌饭树等适应性强、早熟的越橘属资源，将其

与南高丛蓝莓品种杂交，以此拓宽栽培品种的遗传

基础，培育出适合南方种植的蓝莓新品种。另外，针

对蓝莓市场的多样化，培育出果穗密、成熟期一致、

果粉厚、硬度大、口感佳的适宜蓝莓穗（串）状采收模

式的新品种将是未来育种的重要方向。同样，培育

出适宜机械采收加工类的品种也将是今后我国蓝莓

育种的趋势之一，可利用我国野生越橘属资源培育

出具有果型小、成熟期一致、高糖低酸、花青素含量

高且丰产等特征的蓝莓新品种。同时，在常规杂交

育种中，加强分子生物技术在蓝莓育种方面的应用，

挖掘野生越橘潜在功能基因，分析优质基因的合成

表达途径，并利用基因工程手段克服栽培品种与野

生越橘之间远缘杂交的生殖障碍，创造新的种质以

及桥梁材料，拓宽栽培蓝莓遗传基础，将有利于加速

我国蓝莓的育种进程。
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