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摘要: 本研究以中部和蒂部果肉甜度差异显著的长锥形薄皮甜瓜(Cucumis melo)品种‘羊角蜜’为试材, 探
讨果实发育中蒂果和中果肉糖分梯度积累变化的生理机制。结果表明, 发育前期到中期, 蒂果肉和中果

肉细胞膨大, 蔗糖含量很低, 葡萄糖和果糖积累快速上升; 发育后期, 蒂果肉和中果肉细胞膨大速度变缓, 
蔗糖含量升高, 中果肉蔗糖含量显著高于蒂果肉, 蒂果肉葡萄糖和果糖含量降低, 中果肉葡萄糖和果糖含

量增加。‘羊角蜜’甜瓜在发育后期蒂果和中果肉糖分积累差异最显著。蒂果和中果肉糖分积累由蔗糖代

谢相关酶及内源生长素协同调控, 酸性转化酶(AI)活性及蔗糖磷酸合成酶(SPS)活性变化是导致中果肉蔗

糖积累高于蒂果的主要原因。
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Abstract: In this study, the melon (Cucumis melo) variety ‘Yangjiaomi’ with long cone shape, which has sig-
nificant difference in sweetness between the mesocarp adjacent to pedicel and mesocarp of the fruit, was 
used as the test material to explore the physiological mechanism of sugar gradient accumulation in the 
mesocarp adjacent to pedicel and mesocarp of the fruit. The results showed that from the early to the 
middle stage of fruit development, the cell dilation of the mesocarp adjacent to pedicel and mesocarp, the 
sucrose content of the fruit was very low, and the accumulation of glucose and fructose increased rapidly.
In the middle and late stage of development period, the cell dilation of the mesocarp adjacent to pedicel 
and mesocarp slowed down, the sucrose content of the fruit increased quickly, the sucrose content in the 
mesocarp was significantly higher than that in the mesocarp adjacent to pedicel, and the glucose and fruc-
tose content in the mesocarp adjacent to pedicel decreased, while the glucose and fructose content in the 
mesocarp increased. The difference of sugar accumulation between the mesocarp adjacent to pedicel and 
mesocarp of the fruit was the most significant in the later period of development. The accumulation of 
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甜瓜(Cucumis melo)是世界十大水果之一, 享
有“甜于诸瓜, 独有甘甜”的美誉。随着农业种植结

构的调整, 甜瓜种植面积日益增加, 消费者对甜瓜

品质的要求亦日益提高(马光恕等2017)。因此, 提
高甜瓜的品质和产量具有重要的意义。

甜瓜品质包括果实外观品质和内在品质, 其
中外观品质主要包括果实的形状、大小、果皮色泽、

网纹粗细等; 内在品质包括果肉厚度、质地、含

糖量和糖酸比(风味)等(李志凌等2003)。在甜瓜内

在品质中, 含糖量是最为重要的指标之一, 甜瓜中

含有的可溶性糖主要有葡萄糖、果糖和蔗糖, 果糖

含量高的甜瓜甜度较高, 葡萄糖会使得风味更佳

(刘有春等2013)。前人研究发现不同基因型的甜瓜

在糖组分积累过程中存在较大的差异, 但是多数甜

瓜果实在发育过程中会出现蔗糖快速积累的转折

点(乔永旭等2004; 张中霞等2011)。甜瓜果实中糖

的积累主要受蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate 
synthase, SPS)和酸性转化酶(acid invertase, AI)的调

控(汤谧等2012), 调控不同积累型果实的糖含量存

在差异并具有时空性(叶红霞等2019)。在同一个甜

瓜果实中从瓜脐到瓜蒂果肉含糖量逐渐降低, 尤其

是近几年广泛种植的长锥形羊角蜜类型的甜瓜。

甜瓜果实在植物激素和蔗糖代谢酶的共同作

用下实现了葡萄糖、果糖和蔗糖的积累, AI和SPS
活性的变化是影响甜瓜果实蔗糖分布形成的原因

(Menon 和 Rao 2014; 王兰菊等 2014; 李天来等

2009)。植物内源激素调节光合物质生产、分配、

积累和代谢(Bianchetti等2017), 果实的发育需要多

种植物激素的参与。有研究表明, 生长素(IAA)在
调控糖含量方面具有重要的作用, 参与果实的形

成、发育以及糖的输入、代谢和积累(Okazaki等
2009; Sagar等2013)。生长素可以促进番茄(Lycop-
ersicon esculentum)果实的糖代谢和蔗糖分解酶的

活性(Tang等2015), 也可通过控制细胞分裂和细胞

扩张来决定果实的大小(Dai等2011)。前人在番茄、

桃、草莓、葡萄、甜瓜等作物上研究表明蔗糖代

谢酶与果实糖含量密切相关(乔永旭等2004; 柴叶

茂等2011; 贾小丽等2010; 周兴本等2005)。但是, 
同种作物不同品种、品系间的糖积累模式及机理

表现出较大差异(黄松等2018; 李响等2016), 果实

糖组分在不同组织中空间分布也不同(Zhang和Li 
2005; Lemaire等2005; Biais等2010)。本试验以不

同部位糖分有显著差异的长锥形薄皮甜瓜品种‘羊
角蜜’为试材, 通过研究其果实发育过程中不同部

位糖含量及其蔗糖代谢相关酶活性的动态变化与

内源激素的关系, 探讨果实不同部位间糖含量差

异形成的主要生理原因, 为提高其糖含量及改良

风味品质提供理论基础。

1  材料与方法

1.1  试验材料

试验在山东农业大学园艺科学与工程学院日

光温室中进行。2019年1月20日, 采用50孔穴盘基

质育苗, 基质组成为草炭:蛭石=3:1。当甜瓜苗生

长到3、4片真叶时(3月15日), 定植于日光温室中。

高畦栽培, 单蔓整枝。对当日授粉受精的雌花挂牌

标识。分别在授粉后10、20和30 d (days after pol-
lination, DAP)取样, 每次取3个果实, 重复3次。将

采后果实分蒂部和中部两个部位取样(图1), 取出

的样品组织均等分成3份, 分别用于测定可溶性糖

含量、蔗糖代谢相关酶活性和植物激素含量。用

液氮速冻后, 超低温冰箱−80°C保存。

1.2  试验方法

1.2.1  可溶性固形物含量测定   
使用PAL-1便携式糖度仪测定甜瓜果实可溶

性固形物(total soluble solid, TSS)含量。

sugar in the mesocarp adjacent to pedicel and mesocarp of the fruit was controlled by sucrose metaboliz-
ing enzymes and endogenous auxin. The changes of acid invertase (AI) activity and sucrose phosphate 
synthetase (SPS) activity were the main factors of sucrose accumulation in mesocarp was higher than 
that in the mesocarp adjacent to pedicel.
Key words: melon; sugar accumulation; gradient distribution; sucrose-metabolizing enzyme; endogenous 
hormones
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冷的80%甲醇水溶液, 40°C浸提过夜。8 000×g离
心10 min, 取上清液, 残渣用2 mL 80%甲醇水溶液

浸提2 h, 离心后取出上清液, 合并两次上清, 40°C
减压蒸发至不含有机相(大约2 mL水溶液), 加入2 
mL石油醚萃取脱色3次, 移去石油醚层, 下层水相

中加入2 mL乙酸乙酯萃取, 重复萃取3次, 转移并

收集上层有机相至新的EP管, 氮气吹干, 加入0.5 
mL流动相溶解, 过滤后待测。

    采用RIGOL L-3000高效液相色谱仪测定, 利用

外标法定量。工作条件如下: 色谱柱为Kromasil 
C18反相色谱柱(250 mm×4.6 mm, 5 µm), 流动相为

甲醇-1%乙酸混合液(30:70), 流速1.0 mL·min−1, 柱
温30°C, 进样体积10 µL。精确称取生长素标准品, 
用甲醇溶解, 配置成5、6个不同质量浓度的标准溶

液。按上述色谱条件依次检测各标准溶液的峰面

积, 以峰面积为纵坐标, 浓度为横坐标, 计算得到

生长素的标准曲线、线性范围与相关系数。根据

标准曲线计算单位重量鲜样中的含量。

1.2.4  糖组分含量测定   
参考管学玉等(2006)方法提取糖组分, 取1 g果

肉混合样品, 加入6 mL纯乙腈, 60°C下浸提10 min
后8 000×g离心20 min, 收集上清液至25 mL的容量

瓶; 残渣再加入6 mL重蒸水, 继续60°C水浴10 min, 
8 000×g离心20 min, 合并上清液; 再次重复上一步

提取1次, 合并上清液, 最终定容到25 mL。抽取1 
mL上清液通过0.22 µm有机滤膜过滤, 用于高效液

相色谱分析。色谱条件: 流动相为乙腈-重蒸水混

合液80:20), 流速1.0 mL·min−1, 柱温40°C, 检测器

温度35°C, 进样量10 µL。色谱柱为Intersil NH2 (250 
mm×4.6 mm, 5 μm)。以色谱级的果糖、葡萄糖和

蔗糖标准品等比例混合配制标准工作液, 进行液

相色谱分析, 制作标准曲线。

1.2.5  酶活性测定 
SPS活性测定参考管学玉等(2006)的方法, 采

用70 µL反应体系: 含50 mmol·L−1 HEPES-NaOH
缓冲液(pH 7.5)、15 mmol·L−1 MgCl2、1 mmol·L−1 
EDTA、5 mmol·L−1 NaF、16 mmol·L−1 UDPG、4 
mmol·L−1 Fru 6-P、20 mmol·L−1 Glc 6-P、20 µL脱
盐后酶液。30°C反应30 min, 加入70 µL 5 mol·L−1 
NaOH终止反应, 沸水浴10 min, 冷却后加入1 mL 

图1  甜瓜果实组织取样位置

Fig. 1  Tissue sampling location of melon fruit

1.2.2  不同发育时期细胞大小和排列的观察及横

径的测量  
采用常规石蜡制片法, 削除果皮, 将蒂部和中

部果肉切成5 mm×3 mm×5 mm薄片, 放入福尔马

林-酒精-醋酸混合固定液(FAA)中抽真空。将固

定好的样品经过梯度乙醇(体积分数70%、80%、

90%、100%)各脱水1 h, 再经梯度二甲苯(二甲苯:
乙醇=1:3、1:1、3:1及二甲苯)各处理2 h, 浸蜡后包

埋。使用轮转式切片机进行切片, 经展片、烘片、

脱蜡后, 使用番红-固绿二重染色, 中性树胶封片, 
在光学显微下观察并采集照片。利用光学双筒显

微镜, 每个时期每个处理取3个果, 每个果取8张果

实切片, 进行细胞大小的观察。每组内每张切片挑

选200倍视野进行拍照。以200倍标尺为标准, 每张

切片分别测量5个细胞周长(mm)、长度(mm)、宽

度(mm)并求出平均值, 统计视野内细胞数量以及

细胞面积(mm2), 求平均值后换算成单个细胞的

平均面积(mm2)。计算细胞圆度=周长2/(4×π×面积)。
对采后果实的蒂部和中部, 用游标卡尺分别测量

横径。

1.2.3  内源激素含量测定   
称取1 g果肉, 放入研钵低温磨碎, 加入8 mL预
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14%的葱酮(溶解在13.8 mol·L−1的H2SO4中), 40°C
反应20 min, 冷却后测定A620值。对照在反应体系

中加入失活的酶液。

酸性转化酶(AI)活性测定参考张明方等(2003)
的方法, 采用490 µL反应体系: 含80 mmol·L−1醋酸-
磷酸钾(pH 4.5)、100 mmol·L−1蔗糖、210 µL脱盐

后酶液。37°C反应30 min, 加入490 µL DNS试剂

终止反应, 沸水浴5 min, 冷却后测定A520值。对照

在反应体系中加入失活的酶液。

1.2.6  RNA提取及qRT-PCR分析   
使用Trizol法提取甜瓜果实总RNA, 反转录试

剂盒及实时荧光定量PCR试剂盒(TransStart® Tip 
Green qPCR SuperMix)购买于北京全式金生物技

术有限公司。使用DNAMAN设计基因引物(表1), 
由华大基因公司合成。qRT-PCR反应采用96孔板, 
在ABI 7900 HT Fast Real-Time PCR System上进行, 
以甜瓜Actin为内参基因, 采用2−∆∆Ct方法计算基因

的相对表达量(Livak和Schmittgen 2000)。
1.2.7  数据处理  

用Image-pro plus 6.0软件对甜瓜果肉组织切片

进行图像分析, 获得细胞形态学参数; 用Microsoft 
Office Excel 2013进行数据处理和作图, 用SPSS软
件对数据进行单因素方差分析, 用Duncan’s检验法

对差异显著性分析(P≤0.05)。

2  实验结果 

2.1  甜瓜果实发育过程中可溶性固形物含量及糖

组分的变化

随着甜瓜果实的生长, 蒂果肉和中果肉的可

溶性固形物含量均呈增长趋势, 授粉后20~30 d蒂
果肉和中果肉可溶性固形物含量快速增加, 授粉

后30 d时中果肉可溶性固形物含量极显著高于蒂

果肉(图2)。

由图3可知, 甜瓜果实不同发育阶段的蒂果肉

和中果肉葡萄糖和果糖含量变化趋势不同, 蔗糖

含量变化趋势类似。在授粉后20 d内, 蒂果肉葡萄

糖和果糖积累量快速上升, 之后略有下降; 中果肉

葡萄糖和果糖积累量在整个发育阶段呈上升趋势, 
葡萄糖积累量在授粉后10和30 d显著高于蒂果肉, 
果糖积累量在整个发育阶段都显著高于蒂果肉。

在发育过程中蒂果肉蔗糖积累量较少。而在授粉

后20 d内, 中果肉蔗糖积累量也较少, 之后积累速

度加快, 授粉后30 d蔗糖积累量达到蒂果肉的2.55
倍。结果表明, 甜瓜果实糖分梯分布明显, 从蒂果

肉向中果肉蔗糖、葡萄糖和果糖积累量升高。

2.2  甜瓜果实发育过程中横径、细胞大小和细胞

排列的变化

图4表明了甜瓜果实不同发育阶段横径的变

化, 在授粉后10~20 d果实中部膨大迅速, 20 d后膨

大速度变缓慢; 整个发育期间蒂果横径变化幅度

较小。

甜瓜授粉后10 d的蒂果肉和中果肉细胞排列

较紧密, 表明该时期细胞分裂旺盛(图5); 授粉后20 
d的蒂果肉和中果肉细胞变大, 但蒂果肉变化幅度

较小, 中果肉细胞膨大呈现规则方圆形, 排列松散, 
细胞密度变小; 甜瓜授粉30 d后的蒂果肉细胞排列

不规则且比中果肉细胞小, 中果肉细胞横向伸长

变得更大并且出现间隙。

表2表明, 在发育过程中, 果肉细胞大小的参

数呈增大趋势, 中果肉比蒂果肉的面积和周长增

大较多, 单位面积细胞数目减少。与果肉细胞大小

参数值变化不同, 在发育过程中, 中果肉细胞圆度

呈减小趋势; 蒂果肉细胞圆度先降低再上升。

2.3  甜瓜果实发育过程中内源IAA含量的变化

图6表明, IAA含量在蒂果和中果部位变化趋

势不同。蒂果在授粉后10~20 d IAA含量降低, 随

表1  SPS基因和AI基因qRT-PCR引物

Table 1  qRT-PCR primers for SPS and AI genes

   基因名                   基因序列号 	          上游引物序列(5′→3′)	           下游引物序列(5′→3′)

CmSPS1	 DQ521271	 CACTTCGTTGTCACGCTGTT	 CGACGAAAACCACCAACTTT
CmS-AIV1 	 EU260044	 TACCTGTGTTGGACGGTGAA	 TCGTGCTGCTCCATTTACTG
Actin	 FJ763186	  CGCCACTCAACCCAAAGG	 CATCACCAGAATCCAGCACAAT
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图2  甜瓜果实不同发育阶段的可溶性固形物含量

Fig. 2  Soluble solid content of melon fruits in  
different development period

*和**分别表示处理间在0.05和0.01水平上差异显著, 
下同。

图3  甜瓜果实不同发育阶段糖组分含量的变化

Fig. 3  The change of sugar components and contents in the different development period of the melon fruit

后呈上升趋势; 中果在授粉后10~20 d IAA含量迅

速升高, 在授粉后30 d时IAA含量最高。

2.4  甜瓜果实生长发育过程中不同部位蔗糖代谢

相关酶活性及相关基因表达变化

2.4.1  SPS活性及其基因表达

SPS是催化6-磷酸果糖和尿苷二磷酸葡萄糖

(UDPG)不可逆形成蔗糖的关键酶。甜瓜授粉后

10~20 d, 中果肉SPS活性缓慢下降, 随后呈显著上

升的趋势。蒂果肉在发育过程中SPS活性变化与

中果肉相类似, 但酶活性显著低于中果肉。授粉后

30 d时, 中果肉酶活性是蒂果肉中酶活性的1.86倍
(图7)。

SPS基因表达与酶活性变化趋势相似, 在授粉

后10 d, 中果肉SPS基因相对表达量上调, 比蒂果肉

高1.1倍; 授粉后20 d, 中果肉和蒂果肉的SPS基因

相对表达量下调; 在授粉30 d后时中果肉SPS基因
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图4  甜瓜果实不同发育阶段的横径

Fig. 4  The horizontal meridians of the melon fruit in 
different development period

图5  甜瓜果实发育过程中细胞大小和排列变化

Fig. 5  The change of cell size and arrangement in the process of melon fruit development

A、B分别代表蒂果肉、中果肉; 10、20、30代表授粉后时间(d)。

相对表达量比授粉20 d后增加了近5倍, 蒂果肉SPS
基因相对表达量增加了近1倍。

2.4.2  AI活性及其基因表达

甜瓜果实发育过程中, 蒂果肉和中果肉AI活
性变化趋势类似。在授粉后10 d, 中果肉有较高的

AI活性, 比蒂果肉AI活性高2.4倍; 授粉后20 d, 中
果肉酶活性降到最低, 随后酶活性稍微升高。蒂果

肉AI活性缓缓下降, 酶活性维持在较低水平。

从基因相对表达的情况看, 在授粉后10 d, 果实膨

大前期中果肉AI基因相对表达量上调, 比蒂果高6.4
倍; 授粉后20 d, 中果肉和蒂果肉基因相对表达量最

低; 授粉后30 d, 中果肉和蒂果肉表达量上调(图8)。

3  讨论

在相同生态环境下, 甜瓜糖组分积累与分布
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表2  甜瓜果实发育过程中细胞形态的变化

Table 2  The change of cell form in the process of the melon fruit in different development period

    材料                             面积/µm2                                        周长/mm                      长度/mm                      宽度/mm	  圆度 

10 d蒂果 4 644.42e	 0.343 2d	 0.106 7e	 0.083 7e	 1.378b

20 d蒂果 6 572.12d	 0.478 3c	 0.158 5c	 0.127 2c	 1.226d

30 d蒂果 8 831.77c	 0.587 6b	 0.203 1b	 0.145 2b	 1.441a

10 d中果 6 123.54d	 0.438 4c	 0.150 2d	 0.098 8d	 1.341c

20 d中果 11 240.2b	 0.566 4b	 0.206 6b	 0.131 6c	 1.201e

30 d中果 18 594.2a	 0.677 9a	 0.246 5a	 0.162 8a	 1.122d

　　同列数据用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05)。

图6  甜瓜果实不同发育阶段内源生长素含量的变化

Fig. 6  The change of endogenous IAA content in the process 
of the melon fruit in different development period

  图7  甜瓜果实不同发育阶段蔗糖磷酸合成酶活性变化及蔗糖磷酸合成酶基因表达分析

Fig. 7  The change of SPS activity and SPS gene expression analysis in the process of the melon fruit in different 
development period

受不同组织空间变化的影响(Zhang和Li 2005)。甜

瓜不同组织空间糖分分布直接影响果实营养和感

官质量(Lemaire 2005; Biais等2010)。甜瓜果实含

糖量存在纵向梯度分布从瓜脐到瓜蒂存含糖量降

低(Zhang和Li 2005; 张明方等2003)。本研究结果

表明, 甜瓜从果实蒂部到果实中部存在糖梯度分

布, 蔗糖、葡萄糖和果糖含量均呈升高趋势。在果

实发育初期中果和蒂果肉还原糖含量均较高, 蔗糖

含量少, 并且AI活性较高, 高活性的AI可将蔗糖分

解成果糖和葡萄糖。果实发育中后期中果肉SPS
活性升高, 导致其蔗糖含量迅速积累, 蒂果肉的SPS
活性较低, 不能像中果肉一样积累大量蔗糖。有报

道发现桃果实中蔗糖的积累由两部分组成, 一部分

是由叶片直接运入, 一部分由果实自身形成。本研



植物生理学报  www.plant-physiology.com156

究中甜瓜果实发育中不同部位的蔗糖是否由叶片

直接运入分配不均并积累有待进一步的研究。

甜瓜蔗糖代谢模式受蔗糖代谢相关酶调控

(BURGER等2007; 叶红霞等2019)。AI是果实糖组

分代谢的关键酶, 对果实糖分的合成、运输及积累

具有重要的作用(章英才等2014a)。本研究结果表

明甜瓜蒂果和中果肉在发育前期AI活性均较高, 
蔗糖积累量低。为满足果实发育前期较高的物质

代谢和能量代谢的需求, 活性较高的AI将蔗糖分

解为果糖和葡萄糖, 维持细胞渗透压, 为果实快速

膨大提供己糖作为碳源(李天来等2009)。并且AI
活性降低是蔗糖积累的必要条件(Zhang和Li 2005; 
张明方等2003; Burger和Schaffer 2007), 这与本试

验中AI活性降低后蔗糖逐渐积累的结果一致。研

究发现蔗糖含量的升高和SPS活性迅速上升相伴, 
这与前人报道的结果类似(王兰菊等2014)。本试

验甜瓜蒂果和中果肉中, 对蔗糖积累起决定作用

的酶活性变化趋势相似, 但活性不同。蒂果肉整个

生长期AI和SPS活性不高, 除了授粉后20 d的AI活
性高于中果肉, 其余时期均极显著低于中果部位。

表明甜瓜AI和SPS活性变化影响果实糖积累。

IAA被称为生长促进物质。IAA通过控制细

胞分裂和细胞扩张来决定最终果实的大小(Devo-
ghalaere等2012)。本试验研究表明, 在中果肉膨大

期IAA含量迅速升高, 而蒂果肉IAA含量与中果肉

图8  甜瓜果实不同发育阶段酸性转化酶活性变化及酸性转化酶基因表达分析

Fig. 8  The change of AI activity and AI gene expression analysis in the process of the melon fruit in different 
development period

相比变化较小, 说明IAA含量可能与果实膨大存在

密切关系, 类似结果在不同品种研究中也有报道

(张中霞等2011; Menon和Rao 2014)。有报道发现

在番茄发育早期, IAA信号的变化会影响叶绿素的

形成和糖代谢, 对调节果实中的糖输入、糖代谢和

积累具有重要的作用(Bianchetti等2017; Llorente等
2016)。甜瓜不同空间糖积累可能是由运进果实库

同化物代谢决定的。本试验甜瓜果实发育前期细

胞分裂旺盛排列紧密, 中期细胞显著膨大, 并且这

两个时期蔗糖积累低, 可能是由于IAA含量快速上

升, 幼果细胞分裂及果实膨大消耗的物质和能量

较多, 光合产物进入果实后被酶分解。发育后期

IAA含量上升变缓, 细胞膨大速度变缓, 消耗的物

质和能量较少, 蔗糖含量快速积累, 碳水化合物升

高, 维持了果实库强, 这与前人报道一致(张中霞等

2011; 李天来等2009)。
本研究结果发现, 甜瓜蒂果和中果肉蔗糖积

累和分布受AI、SPS和IAA共同作用。实际参与

甜瓜果实糖代谢途径的相关酶多达十余种, 不同

酶反应及其相互作用机制可能存在比较复杂的关

系(Dai等2011)。要阐明甜瓜果实糖分梯度积累

的具体生理机制, 对不同部位糖组分差异形成与

相关酶活性和内源激素变化关系以及糖在韧皮

部卸载后进入果实的运输途径等还有待更深入的

研究。
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