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嫁接的西瓜果实发育过程中叶和果实蔗糖代谢的一些特性
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提要  嫁接瓜果实发育过程中，叶内蔗糖含量和干物质积累显著高于自根瓜，自根瓜和嫁接瓜的叶中蔗糖含量与酸性转
化酶(AI)、蔗糖磷酸合酶(SPS)活性均呈显著正相关；嫁接瓜果实中蔗糖含量显著低于自根瓜，SPS 活性和果实中糖分的
跨液泡膜运输能力亦较自根瓜低 ；自根瓜和嫁接瓜叶的干物质积累与叶中 AI 和 SPS 活性、果实 AI 活性呈显著负相关，
与液泡膜 H+-ATPase 活性呈显著正相关。
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Abstract  During fruit development, the dry matter accumulation and sucrose content were markedly higher in
leaves of grafted watermelon than those of own-rooted watermelon. There were good positive correlations
among the acid invertase (AI) activity, sucrose phosphate synthase (SPS) activity and sucrose content in leaves
of grafted and own-rooted watermelon. The sucrose content and SPS activity and sugar trans-membrane
transportation capability in the fruits of grafted watermelon were significantly lower than those of own-rooted
watermelon. There were negative correlations between AI activities in leaves and fruits, SPS activity and dry
matter accumulation in leaves of grafted and own-rooted watermelon. There were good positive correlations
between tonoplast H+-ATPase activity and dry matter accumulation in fruit of grafted and own-rooted watermelon.
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蔗糖是植物光合产物从“源”向“库”运

输的主要形式，也是碳水化合物暂时贮存形态之

一(Vizzotto等 1996)。作为源器官的叶片中，碳

水化合物的积累与库器官碳水化合物代谢是紧密相

联的。小麦开花后，叶片中碳水化合物积累对籽

粒中蔗糖合成代谢呈前馈调节作用( 潘庆民等

2002); 而大豆叶片中的蔗糖合成则受库器官中同化

物需求的反馈调节(Huber和Huber 1996)。就嫁接

的西瓜而言，它是一个复合体，有别于自根体。

我们在前文中曾报道，嫁接的西瓜果实中，糖分

含量下降，品质变劣(刘慧英等2004)，据此我们

认为，嫁接西瓜的根系改变，可能也会引起植株

“源”、“库”关系的改变。但目前有关嫁接

西瓜叶和果实中，糖代谢以及糖的跨膜运输能力

之间的关系尚未见报道。为此，本文对这一问题

进行了探讨。

材料与方法

嫁接瓜以葫芦品种‘杭州长瓠’(Lagenaria

leucantha Rusby cv. Hangzhou-long gourd)为砧木，

浙江省主栽的精品小西瓜品种‘小兰’(Citrullus

lanatus M. var. citroides cv. Xiaolan)为接穗，用插

接法嫁接。自根瓜为‘小兰’(对照)。试验在本

所试验站进行。随机区组设计。田间管理与一般

生产田相同。开始开花时，于授粉当天选花期相

同、节位一致的花挂牌。每一处理分别于花后
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5、10、15、20、25、30 d 选取 3 株，取果

实上位和下位叶片及果实心部果肉组织，测定叶

片及果实组织中蔗糖含量及蔗糖酸性转化酶(acid

invertase, AI)、蔗糖磷酸合酶(sucrose phosphate

synthase, SPS)、蔗糖合酶(sucrose synthase, SS)

活性。并测定花后 10、20、30 d 果实心部果肉

组织液泡膜 H+-ATPase 活性。试验重复 3 次。

提取和测定蔗糖含量参照前文( 刘慧英等

2004)采用的方法。

AI、SPS 和 SS 的提取参照Lingle 和 Dunlap

(1987)、赵智中等(2001)采用的方法。AI、SPS

活性测定参照赵智中等(2001)采用的方法。SS合

成和分解活性测定参照Lingle和Dunlap (1987)采用

的方法。

液泡膜微囊分离在0~4℃下进行。取10 g果

肉，加入1.5 倍(W/V)预冷的研磨提取缓冲液[60

mmol·L-1 HEPES-Tris (pH 7.5)、300 mmol·L-1 蔗

糖、5 mmol·L-1 EDTA、0.5 mmol·L-1 乙二醇双乙

胺醚-N, N'四乙酸(EGTA)、2 mmol·L-1 DTT、1.5%

聚乙烯吡咯烷酮(PVP)]，研磨成匀浆；经 4层纱

布过滤，滤液以8 000×g 离心20 min；取 10 mL

上清液，置于梯度不连续蔗糖[从下至上为 45%、

33%和 15% (W/V)蔗糖溶液]中，以80 000×g 梯度

离心 2.5 h；取 5 mL 15%~33% 梯度界面处离心

沉淀物，用缓冲液[20 mmol·L-1 HEPES-Tris (pH

7.5)、5 mmol·L-1 EDTA、0.5 mmol·L-1 EGTA]稀

释 2 倍；震荡混匀后，以 100 000×g 离心 1 h；

弃去上清液，沉淀用0.5 mL 悬浮液[20 mmol·L-1

HEPES-Tris (pH 7.5)、300 mmol·L-1 蔗糖、0.5

mmol·L-1 EGTA、0.5 mmol·L-1 MgCl2·6H2O]悬浮，

即为液泡膜微囊。

液泡膜 H+-ATPase 水解活性测定按何龙飞等

(2001)采用的方法。

统计分析采用 SAS 软件进行方差分析，差异

显著性检验用 LS D 法。

实验结果

1  叶的干物质积累

叶的干物质积累反映了植株的同化能力。果

实发育不同时期的自根瓜和嫁接瓜的叶干物质积累

有显著差异。从图1可以看出，果实发育初期(花

后 5~10 d)，植株同化能力低，叶的干物质积累

缓慢，自根和嫁接的西瓜植株干物质平均日积累

量分别为0.012和0.016 g·d-1。果实快速膨大期(花

后 10~15 d)是西瓜植株同化能力最旺盛的时期，

叶的干物质积累速率最快，积累量最多。自根和

嫁接西瓜的干物质平均日积累量分别达 0.048 和

0.057 g·d-1。成熟期间，叶日渐衰老，植株同化

能力下降，叶的干物质积累减少。在果实发育进

程中，嫁接瓜的叶中干物质积累比自根瓜的多。

2 叶中 SPS、SS 和 AI 活性与蔗糖积累

图 2 和图 3 显示：

(1)开花后 10 d，自根和嫁接瓜叶的AI活性

维持较高水平，之后显著下降，果实发育后期，

AI活性降至最低。两者活性变化无差异。果实发

育初期，2 种西瓜叶中的 SPS 活性最高，但在整

个果实发育过程中，叶片 SPS 活性持续下降。果

实成熟时(花后 30 d)，活性降至最低。嫁接瓜叶

的 SPS 活性显著高于自根瓜。不论是自根瓜还是

嫁接瓜，从开花至花后 20 d，叶中 SS 活性呈上

升趋势；开花 20 d 的活性达最高，随后活性下

降；在果实发育进程中，花后 15~25 d，SS 保

持较高活性。嫁接瓜叶的SS活性显著高于自根瓜

(图 2)。

(2)叶中蔗糖含量是其蔗糖合成、降解和外运

图1  西瓜果实发育过程中叶内干物质积累的变化

Fig.1  Changes in dry matter accumulation in leaves of

watermelon during fruit development
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三者的综合反映。在果实发育进程中，自根瓜和

嫁接瓜叶中蔗糖含量变化呈现先升后降的趋势。

在花后5~10 d，叶中蔗糖含量上升，保持较高水

平。但自花后 10 d，叶中蔗糖含量下降，嫁接

瓜从花后 10 d 开始，蔗糖即急剧下降，自根瓜

则于花后 15 d 开始急剧下降。在果实发育过程

中，嫁接瓜叶中蔗糖含量均显著高于自根瓜(图

3)。

以上结果的相关分析表明：(1)自根瓜与嫁接

瓜叶中，蔗糖含量与A I 活性呈显著正相关( r自=

0.9552，r嫁 =0.9767)，与 SPS活性亦呈显著正相

关(r自=0.9437，r嫁=0.9231)，与SS活性不显著。

表明AI和 SPS对叶中蔗糖含量的影响显著。(2)自

根及嫁接瓜的叶干物质积累与叶中AI活性均呈显

著线性负相关(r自=-0.7532，r嫁=-0.7790)，与叶

中SPS活性亦均呈显著线性负相关(r自 =-0.7271，

r 嫁 =-0.7547)。说明作为“源”的叶中，AI 催

化的蔗糖降解和 SPS 催化的蔗糖合成过程均受到

叶中产物积累的调节。

3 果实中 SPS、SS 和 AI 活性与蔗糖积累

从图 4 和图 5 中可以看出：

(1)嫁接瓜与自根瓜的幼果，AI活性均最高，

图4  西瓜果实发育过程中果实内与蔗糖代谢相关的酶活性变化
Fig.4  Changes in enzyme activities related to sucrose metabolism in fruits of watermelon during fruit development

图2  西瓜果实发育过程中叶内与蔗糖代谢相关的酶活性变化

Fig.2  Changes in enzyme activities related to sucrose metabolism in leaves of watermelon during fruit development

图3  西瓜果实发育过程中叶内蔗糖含量的变化

Fig.3  Changes in sucrose content in leaves of

watermelon during fruit development
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随着果实发育，呈下降趋势，自根瓜果实在花后

25 d 降至最低。从开花至花后 20 d，自根瓜 AI

活性显著高于嫁接瓜；此后，迅速降至很低且差

异不大。果实发育初期(花后5~10 d)和后期(花后

25~30 d)，SPS活性表现为下降；而在花后10~25 d，

呈直线上升趋势，于花后25 d至峰值。花后5~10

d，嫁接瓜果实 SPS 活性显著高于自根瓜；花后

10~25 d，自根瓜与嫁接瓜 SPS 活性无差异；花

后25~30 d，嫁接瓜 SPS 活性又低于自根瓜。不

论是嫁接瓜还是自根瓜，在果实发育过程中，SS

活性均呈下降趋势，在花后 5 d，SS 活性最高，

随后下降。在果实发育初期(花后5~10 d)，SS活

性降低最大，随后降低较平缓。在花后 5~10 d，

自根瓜 SS 活性显著高于嫁接瓜；花后 15 d 后，

两者没有差异(图 4)。

(2)自根瓜和嫁接瓜蔗糖积累表现为：从开花

至花后20 d，自根瓜与嫁接瓜果实蔗糖含量无显

著差异，但自花后 20 d 后，嫁接瓜蔗糖含量显

著低于自根瓜(图 5)。

以上结果的相关分析表明，自根瓜的果实中

蔗糖积累与果实中 AI、SPS 活性分别呈显著负相

关和正相关( r=-0.99574，r=0.8279); 嫁接瓜果实

中蔗糖积累与AI活性呈显著负相关(r=-0.9839)。

4  果实中糖分跨膜运输能力与蔗糖积累

植物细胞的中央液泡占细胞体积的 8 0 % ~

9 0 %，它是果实中可溶性糖的主要贮存细胞器。

糖跨液泡膜运输同时存在主动和被动 2 个过程。

主动运输的能量来自液泡膜H+-ATPase和PPase产

生的 H+ 的跨液泡膜梯度(吕英民和张大鹏2000)。

从图 6 可以看出，果实发育的早期、中期及后

期，液泡膜 H+-ATPase 活性是逐渐升高的，花后

30 d 达最高。自根瓜果实细胞液泡膜 H+-ATPase

活性显著高于嫁接瓜。另外，果实发育早期(花

后 10 d)，蔗糖含量最低；成熟期(花后 30 d)蔗

糖含量最高，果实发育中期及成熟期分别比花后

10 d的蔗糖含量增加6.17和8.27倍。差异分析表

明，在花后 10~20 d，自根瓜与嫁接瓜果实中蔗

糖含量无显著差异；花后 20 d 后，嫁接瓜显著

低于自根瓜。

以上结果的相关分析表明，西瓜果实液泡膜

H+-ATPase 活性与同期蔗糖含量呈显著相关，相

关系数分别为r=0.9505 (自根瓜)和r=0.9597 (嫁接

瓜)。说明果实中蔗糖积累与液泡膜H+-ATPase活

性有关，自根瓜果实糖分的跨液泡膜运输能力比

嫁接瓜强。

图6  西瓜果实发育过程中果实内液泡膜H+-ATPase活性与蔗糖含量的变化

Fig.6  Changes in tonoplast H+-ATPase activity and sucrose content in fruits of watermelon during fruit development

图5  西瓜果实发育过程中果实内蔗糖含量的变化

Fig.5  Changes in sucrose content in fruits of

watermelon during fruit development
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AI 定位于细胞壁和液泡中，主要分解蔗糖，

以维持胞间和液泡内外高的蔗糖浓度梯度，从而

促进蔗糖从源组织到库组织韧皮部卸载和跨膜运

输，因此，AI是衡量果实库强的生化指标之一(吕

英民和张大鹏 2000)。液泡膜 H+-ATPase 催化 H+

的定向性运输，在液泡膜内外建立电化学势，从

而为蔗糖的跨液泡膜运输提供驱动力(吕英民和张

大鹏 2000)。相关分析表明，西瓜的叶干物质积

累与果实AI活性呈显著负相关(r自=-0.7751，r嫁 =

-0.7015)，与果实液泡膜H+-ATPase活性呈显著正

相关(r自 =0.9561，r嫁 =0.8985)。说明作为“源”

的叶同化能力受到作为“库”的果实中 AI 活性

和果实糖跨膜运输能力的调节。

讨　　论

蔗糖从叶片中合成到进入果实，经历一个复

杂的过程。植株开花后，由叶光合细胞叶绿体同

化 CO2 生成的磷酸丙糖，经转运蛋白介导运到叶

肉细胞的细胞质中，合成蔗糖后，经韧皮部运输

卸载到正在发育的果实细胞中，在相关酶的作用

下，经一系列的代谢转化和跨膜运输到果实的相

应部位(Islam等1996；Moing等1992；Moriguchi

等 1991)。一般认为，植物叶细胞中蔗糖的合成

主要由 SPS 和蔗糖磷酸酯酶(Suc-6-Pase)催化

(Echeverria 1995)，其中，SPS是蔗糖合成调节

的关键酶(Champingny 1995)。在果实细胞中，蔗

糖的降解主要由 SS 和 AI 催化，蔗糖的再合成由

SPS 催化。有人认为，库器官中 SS 和 AI 活性可

作为库强的指标(Wang等1994)。根据甜瓜中已有

的研究结果(Hubbard 等 1989；Lester 和 Dunlap

1985)，可以认为，AI 和 SPS 共同调控瓜类的果

实中蔗糖积累，S P S 起主要的调控作用。

嫁接瓜的叶中蔗糖含量显著高于自根瓜，其

干物质积累也高于自根瓜，说明嫁接瓜的同化能

力高于自根瓜，即其“源”比自根瓜的大。相

关分析也表明，西瓜叶中蔗糖含量与 AI、SPS 活

性均呈显著正相关。表明AI和 SPS是叶中蔗糖合

成调节的关键酶。自根瓜与嫁接瓜叶细胞中，AI

活性无显著差异，因此可以认为，SPS 活性是造

成自根瓜叶中干物质积累量和蔗糖含量低于嫁接瓜

叶的主要原因。就果实“库”而言，花后 20 d

内，自根瓜与嫁接瓜果实中蔗糖含量无显著差

异，但花后 20 d 以后，嫁接瓜的蔗糖含量显著

低于自根瓜。相关分析也表明，A I、S P S 是自

根瓜果实中蔗糖代谢的关键酶，而AI则是嫁接瓜

果实中蔗糖代谢的关键酶。在果实发育后期，自

根瓜和嫁接瓜果实中AI活性无差异，但自根瓜中

SPS活性和果实糖分的跨液泡膜运输能力较嫁接瓜

强，因此可以认为，这可能是嫁接瓜果实发育后

期蔗糖含量低的原因。

在“源”与“库”的关系中，Evans (1973)

强调“库”的决定作用，他认为“库”能促进叶

的光合活性，调节光合产物的分配，扩大库容，

因而产量也提高；Thorne (1965)则强调“源”的

决定作用，他认为光合作用在产量形成中起主导

作用，扩大叶面积和提高光合效率就能提高产

量。本文结果表明，自根瓜及嫁接瓜叶干物质积

累与叶中 AI、SP S 活性呈显著的线性负相关关

系。说明作为“源”的叶中，A I 催化的蔗糖降

解和 SPS 催化的蔗糖合成过程均受同化能力的调

节。嫁接瓜叶的同化能力高于自根瓜，因此，嫁

接瓜的 SPS 活性增高，从而也促进蔗糖的合成。

这一结果与前人在大豆和小麦中的结论是一致的

(潘庆民等2002；Lingle和Dunlap 1987；王文静

等 1993)。此外，自根瓜和嫁接瓜叶的同化能力

与果实中 AI 活性呈显著的负相关，与液泡膜 H+-

ATPase活性呈显著的正相关。说明叶的同化能力

受果实中 AI 活性和果实糖分跨膜运输能力的调

节。因此，自根瓜与嫁接瓜的“源”和“库”

之间均表现为相互依存而又制约的关系。
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