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摘要: 韧皮部卸载包括同化物从筛分子伴胞(SE/CC)复合体卸出的筛分子卸载和韧皮部后运输两个密切相联的

过程, 对光合产物的运输和分配起着重要的作用。本文综述了库器官韧皮部卸载途径的研究进展, 旨在为本领

域的研究作为参考和借鉴。
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综　述  Reviews

自上世纪80年代开始, 同化物在韧皮部卸载

途径的研究一直受到科研工作者的重视。同化物

韧皮部卸载途径在甜菜(Beta vulgaris)根(Godt和
Roitsch 2006)、高粱(Sorghum bicolor)茎(Milne等
2017)、大麦(Hordeum vulgare)库叶(Haupt等2001)、
拟南芥(Arabidopsis thaliana)种子(Werner等2011)和
苹果(Malus domestica, Zhang等2004)、核桃(Juglans 
regia, Wu等2004)、葡萄(Vitis vinifera, Zhang等
2006)、枣(Ziziphus jujuba, Nie等2010)、黄瓜(Cucumis 
sativus, Hu等2011)、梨(Pyrus communis, Zhang等
2014)、桃(Prunus persica, Zanon等2015)、无花果(Ficus 
carica, 李春丽等2016)、猕猴桃(Actinidia arguta, Chen
等2017)、蓝莓(Vaccinium corymbosum, 张鹤华等

2017)和油茶(Camellia oleifera, Wang等2018)等果实

上得到验证。

韧皮部卸载途径的研究方法多种多样, 如前

期多以空种皮杯法、“卸载穴法”、“组织圆片法”
和“浆果杯法”研究为主, 随着放射性自显影技术、

荧光物质示踪技术、激光共聚焦扫描显微技术以

及双光子乃至多光子技术等现代技术的应用, 同
化物卸载途径的研究方法也有了很大地改进和发

展, 对物质运输的研究已经从细胞、亚细胞水平进

入分子水平。本文对韧皮部卸载途径的研究进展

加以总结, 旨在为本领域的研究提供参考和借鉴。

1  同化物的主要运输形式

大多数高等植物以蔗糖作为光合产物的主要

运输形式, 但自然界也存在以其他形式的糖作为

光合产物主要运输形式的植物。如葫芦科(Cucur-
bitaceae)以水苏糖为主要运输形式(Hu等2011), 蔷
薇科(Rosaceae)以山梨醇为主要运输形式(Loescher 
1987)等, 明确韧皮部主要运输糖的卸载方式在韧

皮部卸载途径的研究中具有重要意义。但就研究

现状而言, 其他形式的糖较蔗糖研究相对滞后, 限
制了本研究的开展, 因此以次要运输糖——蔗糖为

研究对象, 同样可以阐明同化物在韧皮部卸载的

方式。如黄瓜被称为水苏糖运输型植物, 黄瓜果

实韧皮部卸载途径的研究是以蔗糖卸载为研究对

象开展的(Hu等2011)。
在研究中需要注意的是区分同化物的贮藏形

式和运输形式。通常情况下, 测定果实可溶性糖

得到的是贮藏形式的糖, 运输形式的糖主要从韧

皮部液流中获得。如苹果果实可溶性糖中山梨醇

的比例很低, 却占了韧皮部运输糖的70%以上, 所
以苹果韧皮部主要运输糖是山梨醇。提取韧皮部液

流的理想方法是蚜虫吻针法, 但不易操作, 很少用

此方法。研究中一般采用EDTA法, 即切割韧皮部, 
吸取韧皮部渗出液, 用EDTA法进行提取(Klages等
2001)。
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2  超微结构观察

韧皮部卸载途径一般分为质外体途径、共质

体途径及两者交替途径。筛分子伴胞(sieve element/ 
companion cell, SE/CC)复合体与周围韧皮薄壁细

胞(phloem parenchyma cell, PP)共质体连续/隔离的

变化决定着卸载途径的变化。共质体连续与隔离

的重要标志是SE/CC复合体与周围PP间是否存在

有功能性的胞间连丝(plasmodesmata, PD)。共质

体是否连续主要通过两种方法判断: 统计SE/CC复
合体与周围PP交界的细胞壁上功能性胞间连丝的

数量和辨别伴胞的类型。

2.1  胞间连丝的数量与功能

对目标维管束组织进行超薄切片, 在电镜下, 
统计SE/CC复合体与周围PP间PD的数量和观察PD
的状态, 为同化物卸载方式提供重要的细胞学依

据。在植物库器官中, SE/CC复合体和PP之间存在

大量的PD, 丰富的PD为光合同化物以共质体方式

卸载提供通道。这已在以共质体卸载为主要途径

的库器官中得到证明。如发育前期的葡萄(Zhang
等2006)和发育中期的枣(Nie等2010)等。

胞间连丝结构复杂, 简单的单通道胞间连丝

和带分枝的胞间连丝在功能上有重要差异, 且在

不同发育时期, 分为三种状态: 闭合态、开放态和

可控态(段茜茜和王冬梅2017)。因此, 即使观察到

SE/CC复合体与周围PP间存在胞间连丝, 也不能简

单地认为SE/CC复合体与周围PP是共质连续体, 还
需要通过判断PD的状态及其他证据共同验证。如

发育后期的枣(Nie等2010)和黄瓜果实(Hu等2011)
中的PD被堵塞, 失去运输功能, 这为质外体卸载途

径提供重要证据。

2.2  伴胞的类型

筛分子和伴胞来源于同一母细胞, 二者在结构

和功能上联系密切, 而伴胞至少有三种类型(Patrick 
1990)。中间细胞: 此类伴胞的典型特征是与周围

薄壁细胞界面加厚处的细胞壁上通常存在大量的

PD, 如果此类伴胞大量存在, 韧皮部卸载的方式很

可能是采取共质体卸载途径; 转移细胞: 此类伴胞

形状不规则, 细胞壁多处发生内突和转折, 质膜也

随细胞壁内陷和转折, 细胞的这种生理结构变化

显著增加了质膜和质外体溶液间接触的表面积, 提
高了物质跨膜运输的效率, 这类细胞与周围的薄壁

细胞间通常不存在胞间连丝; 普通细胞: 此类细胞

形状规则, 细胞壁既没有发生内突和转折, 与周围

薄壁细胞之间又缺乏胞间连丝。因此, 转移细胞和

普通细胞的出现, 是质外体卸载的重要标志。

3  卸载途径示踪

3.1  14CO2标记与放射自显影技术

选择正常发育的结果短枝, 将叶片用透明塑

料袋密封, 在短枝与侧枝连接中间部位, 进行环剥

处理, 以阻止叶片产生的光合同化物向下运输, 使
短枝上的叶片和果实之间形成一个“独立的源–库
单位”。然后, 向塑料袋内充满14CO2, 经过一段时

间, 取回果实, 徒手切片, 迅速用液氮冻干, –80°C
下X光压片, 然后显影定影观察同化物在库器官中

的运输和分配情况(Zhang等2004)。
14CO2标记与放射自显影技术在马铃薯(Solanum 

tuberosum, Viola等2001)、苹果(Zhang等2004)、葡

萄(Zhang等2006)和黄瓜(Hu等2011)的韧皮部卸载

研究中都有应用, 验证了维管束韧皮部的运输功

能。研究证明 , 14CO2标记同化物与羧基荧光素

(carboxyfluorescein, CF)在韧皮部卸载方式类似, 由
于CF的引入与检测方法简单安全可靠, 在韧皮部

卸载的研究中应用的更广泛。

3.2  荧光物质示踪

自首先观察到钾荧光素在植物体内移动以来, 
荧光物质示踪同化物在植物体内的运输已有近90
年的历史了。在这期间, 开发了很多荧光探针, 经
常用作共质体标记物的有: 荧光素(fluorescein)、
CF、LY (lucifer yellow); 用作质外体标记物的有: 
PYS (procion yellow)和SRG (sulforhodamine G)。
到目前为止, 应用最广泛的是CF, CF是一个比较理

想的共质体标记物, 可长距离运输, 与14C标记的蔗

糖运输途径类似, 被认为是“膜不透性”探针。引入

韧皮部方法简单, 不需要特殊的设备。已成功地

应用于苹果(Zhang等2004)、葡萄(Zhang等2006)、
枣(Nie等2010)、黄瓜(Hu等2011)、梨(Zhang等
2014)、猕猴桃(Chen等2017)和油茶(Wang等2018)
的果实韧皮部卸载的研究中。
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值得注意的是, 尽管CF被认为是“膜不透性”
探针, 但会受到质外体微环境pH和液泡区隔化的

限制。当质外体微环境中pH较低时, 会以未解离

形式跨膜, 而液泡区隔化也可能会阻碍CF沿韧皮

部后运输的移动(Wright和Oparka 1994)。因此, 
单一通过CF染料的物理化学性质不能完全确定光

合同化物在细胞中的移动和区隔化情况, 需要结

合14CO2标记技术和绿色荧光蛋白示踪技术进行

验证。

3.3  绿色荧光蛋白

绿色荧光蛋白(green fluoresein protein, GFP)
是一个直观性很强的遗传标记物, 被认为是一个

共质体探针。与CF相比, GFP可以避免荧光染料

扩散而导致不准确的示踪结果。如Zhang等(2006)
将GFP与病毒运动蛋白融合用于研究葡萄果实韧

皮部卸载途径, 3a MP:GFP在果实发育前期从韧皮

部卸出, 成熟期被限制在韧皮部内, 成为证明在葡

萄果实转熟期发生由共质体卸载向质外体卸载转

变的重要证据。

4  相关转运蛋白和代谢酶的研究

通过上述研究结果可以推测同化物在韧皮部

的卸载方式, 但为了让研究结果更有说服力, 特别

是有载体介导的质外体途径参与的情况下, 对主

要运输糖相关转运蛋白和代谢酶的研究尤为重要, 
是证明卸载途径的重要证据。

4.1  相关转运蛋白的研究

高等植物光合作用产生的蔗糖, 通过韧皮部

运输到库器官中, 其运输和分配的结果直接影响

植物的生长过程及产量和品质(Braun等2014)。蔗

糖转运蛋白(sucrose transporter或sucrose carrier, 
SUT或SUC)在蔗糖的质外体运输、库器官卸载中

扮演着重要的角色(巩慧玲等2017; Liesche 2017), 
根据SUT序列同源性及对蔗糖亲和力特性的不同, 
SUT分为5个亚族(Kühn和Grof 2010)。现已在黄瓜

果实韧皮部卸载途径的研究中发现, CsSUC4在果

实发育整个过程中均被限制在韧皮部内, 作为证

明黄瓜果实韧皮部采取质外体卸载的重要证据

(Hu等2011); CsSUC2主要在伴胞和筛分子上表达, 
具有运输蔗糖的功能(Ma等2019); 拟南芥AtSUC3

在韧皮部和多种库器官的维管束组织中都有表达, 
在库器官中具有卸载蔗糖的功能(Meyer等2004)。

蔷薇科植物中, 山梨醇和蔗糖是同化物运输

的主要形式, 且山梨醇的含量高于蔗糖含量, 如苹

果果实中, 山梨醇含量在整个发育期处于较低的

水平。因此, 推测山梨醇的转运过程可能分为两

步, 即山梨醇一部分被跨膜转运的同时, 另一部分

先分解为果糖, 然后由己糖转运蛋白介导跨膜。

通过对己糖转运蛋白的胶体金免疫电镜定位技术

和免疫杂交技术, 确定其定位在质膜上, 且在果实

发育中大量表达, 为苹果果实韧皮部质外体卸载

途径提供了关键的证据(Zhang等2004); 陆续在甘

蔗(Saccharum officinarum, 马晓雯等2016)、木薯

(Manihot esculenta, 武军政等2017)、酿酒酵母

(Candida glycerinogenes, Liang等2018)等发现多个

己糖转运蛋白, 均定位在质膜上, 且能够跨膜转运

葡萄糖、果糖等己糖。

PCMBS (parachloromercuribenzenesulfonic 
acid)是巯基偶联剂, 可以使膜上的载体变性失活, 
能够抑制载体介导的糖运输途径; CCCP (carbonyl 
cyanide m-chlorophenylhydrazone)是ATPase的解偶

联剂, 可以抑制质膜上H-ATPase的活性。通过胞

间连丝的共质体运输是一个被动扩散的过程, 该
过程不依赖能量和载体的介导, 对PCMBS和CCCP
不敏感, 质外体卸载涉及到同化物的跨膜运输, 需
要由位于膜上的载体介导和能量供应, 受到PCMBS
和CCCP的抑制(Turgeon 1996)。在黄瓜果实韧皮

部卸载方式的研究中, 用PCMBS和CCCP进行处

理, 显著降低了蔗糖和葡萄糖的吸收速率, 证明了

黄瓜果实同化物的韧皮部卸载需要能量和载体介

导, 为黄瓜果实韧皮部质外体卸载途径提供了关

键的证据(Hu等2011)。与前期在苹果(Zhang等
2004)果实韧皮部卸载的研究结果一致。

4.2  相关代谢酶的研究

蔗糖是长距离运输的主要糖类之一, 在酸性

转化酶的催化下可分解为葡萄糖和蔗糖, 对酸性

转化酶的定位定量研究有着重要的意义。在葡萄

果实韧皮部卸载途径的研究中, 转熟期有大量的

细胞壁酸性转化酶(cell wall acid invertase, CWI)定
位在细胞壁上, 其表达量和活性相比前期有了显
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著地升高, CWI的变化和韧皮部卸载途径由共质体

向质外体的变化时间节点一致, 为葡萄果实韧皮

部卸载方式的转变提供了重要的证据(Zhang等
2006); 蔗糖酸性转化酶的定位与定量也作为研究

枣(Nie等2010)和黄瓜(Hu等2011)果实韧皮部卸载

途径的重要证据。

5  展望

由于发生卸载的末端韧皮部深埋组织内部, 
加之筛分子卸载和韧皮部后运输途径联系紧密且

难以区分, 很大程度上限制了韧皮部卸载机制的

研究, 虽然研究历史较长, 但目前大部分的研究依

然主要集中在卸载细胞学路径的区分及卸载途径

转变的位点上。虽然近几年有学者试图从分子水

平解释韧皮部的卸载机制, 如开展了对果实中糖

转运蛋白的定位及功能验证(Zhang等2018)、根的

韧皮部中柱鞘对卸载的调节作用(Ross-Elliott等
2017)等研究, 但依然不够深入。

特别是新型转运蛋白SWEET的出现, 可能会

给积累高浓度糖的果实后期采取质外体卸载途径

的解释带来新的认识。SWEET蛋白是在溶质势驱

动下顺浓度梯度即可将糖分从胞内运输到胞外又

可将糖分从胞外运输到胞内的双向运输蛋白, 与
现有的转运蛋白相比, SWEET蛋白在转运过程中

不需要依靠质子动力势, 它在韧皮部运输中起着

重要作用(Chen等2010, 2012)。传统的观点认为, 
果实发育后期通过减少PD数量或者堵塞PD通道

导致PD运输功能的丧失, 使SE/CC复合体与周围PP
组织形成共质体隔离, 即有利于糖分的积累, 又能

阻止积累的高浓度糖发生回流。水稻颖果SWEET
基因表达分析表明, OsSWEET11和15在灌浆期起

着重要的作用, 表达模式上看, 糖可能经两条平行

的质外体途径进入胚乳(Yang等2018)。而苹果上

发现的25个SWEET基因, 有9个在果实发育过程

中高度表达, 其中MdSWEET15a和MdSWEET9b
与果实中含糖量有直接相关(Zhen等2018)。所

以, 以积累高浓度糖为特征的果实中, 其韧皮部卸

载模式是否存在平行的质外体卸载路径呢？特别

是采取在以质外体为主要卸载途径的组织/器官

中, SWEET蛋白介导的质外体卸载途径扮演什么

角色呢？与之相关的研究方法是否需要改变呢？

相信随着相关研究的深入进行, 这些问题的答案

都将被揭示。
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Progress on phloem unloading pathway of photoassimilate
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Abstract: Phloem unloading contains two closely related processes: sieve unloading from SE/CC complex and 
post-phloem transport, which plays a key role in the transport and distribution of photoassimilate. In the paper, 
the unloading pathways and research methods of photosynthetic assimilates in sink organs in recent years were 
reviewed in order to provide reference for future research in this field.
Key words: photoassimilate; phloem; symplasmic unloading; apoplasmic unloading
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