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遮荫处理对罗汉果果肉组织中罗汉果苷和糖分含量的影响
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摘　 要: 该研究以罗汉果品种“永青 １ 号”为材料ꎬ在果实发育后期进行不同强度的遮荫处理ꎬ测定遮荫处理

下果肉组织中罗汉果苷各组分含量、各种糖分的积累及其相关糖代谢酶活性、叶片光合特性的变化ꎮ 结果表

明:重度遮荫(７０％遮荫)会导致果实中罗汉果甜苷Ⅴ含量显著提高ꎬ遮荫 ６０ ｄ(授粉后 ９０ ｄ)ꎬ对照与 ７０％遮荫

处理果实中罗汉果甜苷Ⅴ含量分别为 ４.８３％、５.７９％ꎬ差异达极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎻ７０％遮荫处理下果实中葡

萄糖、果糖含量也明显高于对照(Ｐ<０.０５)ꎮ 与罗汉果甜苷Ⅴ、葡萄糖、果糖含量的变化不同ꎬ遮荫 ６０ ｄꎬ７０％遮

荫处理下罗汉果果实中可溶性糖、蔗糖的含量分别显著(Ｐ<０.０５)和极显著(Ｐ<０.０１)低于对照ꎮ 另外ꎬ遮荫处

理导致罗汉果叶片净光合速率下降ꎬ遮荫 ４０ ｄꎬ７０％遮荫处理下叶片的净光合速率显著低于对照(Ｐ<０.０５)ꎮ
综上说明ꎬ重度遮荫处理可以引起罗汉果果实品质的改变ꎻ光合速率下降是遮荫处理下可溶性糖含量降低的

主要原因ꎻＳＰＳ、ＡＩ、ＳＳＣ 活性的改变则是遮荫导致蔗糖含量降低及葡萄糖、果糖含量上升的重要因素ꎻ重度遮

荫条件下ꎬ荫棚中温度降低可能是罗汉果果实中甜苷Ⅴ含量增高的关键诱因ꎮ 该研究结果为罗汉果的生产及

品质调控提供了理论依据ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｓｉｒａｉｔｉａ ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉｉꎬ ｓｈａｄｉｎｇꎬ ｆｒｕｉｔ ｑｕａｌｉｔｙꎬ ｓｕｇａｒｓꎬ ｍｏｇｒｏｓｉｄｅꎬ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ

　 　 罗汉果果实中含有糖、蛋白、维生素和氨基酸等

多种营养成分ꎬ其中糖含量很高ꎬ干果中可溶性糖含

量占全果干重的 ３２.０８％~３９ １８％ꎬ大果果肉和果皮

组织中占干重的 ４５％(钟名诚等ꎬ２０１０ꎻ何超文等ꎬ
２０１２)ꎮ 糖类物质是果实的重要成分ꎬ其组成与含

量对果实的内在品质具有重要影响(龚荣高和张光

伦ꎬ２００３)ꎮ 然而ꎬ由于罗汉果中的生物活性成

分———罗汉果甜苷Ⅴꎬ不仅具有清热润肺镇咳、润肠

通便之功效ꎬ而且味道极甜ꎬ甜度为蔗糖的 ２００~３５０
倍ꎮ 因此ꎬ罗汉果的品质优劣主要由罗汉果甜苷Ⅴ
决定ꎬ长期以来ꎬ研究者的关注点也主要集中在罗汉

果甜苷Ⅴ上ꎬ而对罗汉果果实中的糖类物质研究较

少ꎮ 尽管罗汉果果实中的甜度主要由罗汉果甜苷Ⅴ
决定ꎬ但其含量较低ꎬ占果实干重的 １％左右ꎮ 而我

们以往对罗汉果品种农院 Ｂ６ 的研究表明ꎬ烘干的

成熟果实中ꎬ蔗糖、果糖、葡萄糖是含量最高的三类

糖分ꎬ其中甜度为蔗糖 １.８ 倍的果糖含量仅次于蔗

糖而高于葡萄糖ꎮ 因此ꎬ果实中这些总含量达 ３０％
的糖类的甜度应高于相同浓度的蔗糖甜度ꎬ对于罗

汉果果实总甜度也会产生一定的影响ꎬ在考察果品

质量时不应完全忽略ꎮ 另外ꎬ从结构上看ꎬ罗汉果甜

苷Ⅴ中含有 ５ 个葡萄糖分子ꎮ 这就意味着ꎬ罗汉果

果实中的糖类、尤其是葡萄糖含量的多少及其代谢

过程很可能会影响罗汉果甜苷Ⅴ的生物合成ꎮ 因

此ꎬ研究罗汉果果实中糖的积累过程ꎬ从基础上阐述

果实内糖代谢的生理机制ꎬ对于揭示罗汉果甜苷Ⅴ
的生物合成具有较为重要的意义ꎮ

遮荫是农业生产中常用的调控措施之一ꎬ遮荫

对植物体中的初生代谢产物(王洋等ꎬ２００４ꎻ齐欣

等ꎬ２００４)和次生代谢产物(Ｂａｒｇａｌｉ ＆ Ｔｅｗａｒｉꎬ２００４ꎻ
Ｌｉｕ ＆ Ｓｔ Ｔｚｅｌꎬ２００４ꎻＣｏｅｌｈｏ ｅｔ ａｌꎬ２００７)都会产生显

著影响ꎮ 因此ꎬ利用遮荫处理罗汉果ꎬ有可能同时引

起果实中糖类及罗汉果苷含量的变化ꎬ便于研究其

积累规律及相关机制ꎮ 本研究以罗汉果品种“永青

１ 号”为材料ꎬ测定了不同遮荫处理对罗汉果果实中

葡萄糖、果糖、蔗糖、可溶性总糖、淀粉及罗汉果苷含

量的影响ꎬ并分析了相关糖代谢酶:包括转化酶( ｉｎ￣
ｖｅｒｔａｓｅꎬＥＣ３.２.１.２６ꎬ又分为酸性转化酶(ＡＩ)和中性

转化酶(ＮＩ)ꎬ主要作用是催化蔗糖分解为单糖、蔗
糖合成酶( ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＳＳꎬＥＣ２.４.１.１３ꎬ又分为

蔗糖合成方向 ＳＳＳ( ｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ)和分解方

向(ｉｎ ｃｌｅａｖａｇｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ)、蔗糖磷酸合成酶( ｓｕｃｒｏｓｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＳＰＳꎬＥＣ２. ４. １. １４)活性的变化ꎮ
通过上述研究ꎬ探讨罗汉果果实中糖含量与罗汉果

苷合成之间可能的相关性ꎬ为今后农业生产上罗汉

果的品质调控提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

试验于广西南宁广西药用植物内(２０１０ 年)进
行ꎮ 选用“永青 １ 号”当年栽种健壮无性组培苗为

实验材料ꎬ所有材料均经收集鉴定ꎬ由桂林亦元生现

代生物技术有限公司提供ꎮ 按随机区组进行试验设
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计ꎬ重复 ３ 次ꎬ每小区 １０ 株ꎮ 每年 ４ 月定植ꎬ７ 月下

旬左右开花ꎬ８ 月初授粉挂牌ꎮ 生长期间田间管理

均按杭玲等(２００５)的方法进行ꎮ
１.２ 遮荫方法

授粉后 ３０~９０ ｄꎬ对罗汉果植株进行遮荫处理ꎮ
选取长势一致的品种“永青 １ 号”植株ꎬ冠层采取不

同的遮荫率设 ４ 种处理:轻度遮荫 (标记为遮荫

３０％)ꎬ中度遮荫(标记为遮荫 ５０％)ꎬ重度遮荫(标
记为遮荫 ７０％)ꎬ１００％全光照(标记为 ＣＫ)ꎬ每处理

重复 ３ 次ꎬ其它日常管理相同ꎮ 不同遮荫处理的荫

棚间距在 ３.０ ｍ 以上ꎬ遮荫棚为东西朝向ꎬ顶部及东

西面遮荫ꎬ南北面打开ꎬ棚顶遮阳网距冠层高 １.０ ｍ
的高架ꎬ遮阳网的透光率用照度计反复测量确定ꎬ遮
荫材料为黑色遮阳网和白色尼龙网ꎮ

分别在授粉后 ３０、５０、７０、９０ ｄ(即遮荫 ０、２０、
４０、６０ ｄ)采样ꎮ 每次取样每个小区从不同单株随机

取果 ３ 个ꎬ采果后迅速将果实剥开取出果肉ꎬ组成混

合样ꎬ一部分液氮速冻后储存于￣８０ ℃冰箱用于测

定蔗糖代谢相关酶活性ꎬ另一部分低温冻干混匀后

用于测定糖及罗汉果苷含量ꎮ
１.３ 实验方法

１.３.１ 果实中可溶性糖的提取　 称罗汉果干燥果肉

冻干粉 ０.１ ｇꎬ８０％的乙醇提取ꎬ离心ꎬ将装有上清液

混合液的蒸发皿置于 ８５ ℃ 沸水浴中蒸干ꎬ再加 ２
ｍＬ 蒸馏水溶解ꎬ离心后ꎬ上清液再经过 ＳＥＰ￣Ｃ１８ 萃

取柱 (Ｓｕｐｅｌｃｌｅａｎ ＥＮＶＩ Ｃ１８ ＳＰＥ)和 ０.２２ μｍ 微孔

滤膜过滤ꎬ滤液用于接下来利用高效液相色谱

(ＨＰＬＣ)鉴定可溶性糖的组分及其含量ꎮ
１.３.２ 高效液相色谱－示差折光检测法分析果肉中糖

的含量　 液相色谱仪采用 Ｗａｔｅｒｓ 测定系统ꎬ色谱柱

为 Ｗａｔｅｒｓ Ｓｕｇａｒ￣Ｐａｋ￣Ⅰ(６.５ ｍｍ×３００ ｍｍ)ꎬ柱温 ７５
℃ꎬ示差折光检测器ꎬ流动相为脱气后的重蒸水ꎬ流
速 ０.５ ｍＬｍｉｎ￣１ꎬ进样量 ２０ μＬꎮ
１.３.３ 酶液制备　 参照 Ｋｅｌｌｅｒ ＆ Ｌｕｄｌｏｗ(１９９３)的方

法:称取 ０.５ ｇ 果肉的冷冻样品ꎬ５ ｍＬ 提取液提取ꎮ
提取液成分:５０ ｍｍｏｌＬ￣１ ＨＥＰＥＳ￣ＮａＯＨ (ｐＨ７.５)ꎬ
１０ ｍｍｏｌＬ￣１ ＭｇＣｌ２ꎬ１ ｍｍｏｌＬ￣１ ＥＤＴＡꎬ２.５ ｍｍｏｌ
Ｌ￣１ ＤＴＴꎬ０.１％(ｗ / ｖ) ＢＳＡ 和０.０５％ (ｖ / ｖ) Ｔｒｉｔｏｎ Ｘ￣
１００ꎮ ４ ℃ꎬ１０ ０００ ｇ 离心１０ ｍｉｎꎮ 上清液移入透析

袋中ꎬ用稀释 １０ 倍的提取缓冲液 [不含 ０.０５％(ｖ /
ｖ)Ｔｒｉｔｏｎ Ｘ￣１００] ４ ℃下透析 １８ ｈ 以去除可溶性糖ꎬ
透析后的酶液用于相关酶活性的测定ꎮ
１.３.４ 酸性转化酶(ＡＩ)ꎬ中性转化酶(ＮＩ) 　 酸性转

化酶(ＡＩ)活性测定参照 Ｍｉｒｏｎ ＆ Ｓｃａｆｆｅｒ(１９９１)的方

法并加以改进ꎮ ５００ μＬ 反应体系ꎮ ＡＩ 反应混合液

成分为 ８００ ｍｍｏｌＬ￣１磷酸二氢钾(ｐＨ４.８)、１ ｍｏｌ
Ｌ￣１蔗糖、酶液ꎻＮＩ 应混合液成分为 ８００ ｍｍｏｌＬ￣１磷

酸氢二钾(ｐＨ７.５)、１ ｍｏｌＬ￣１蔗糖、酶液ꎮ ３７ ℃水

浴保温 ３０ ｍｉｎ 后ꎬ加 ５００ μＬ ＤＮＳ 试剂终止反应ꎬ沸
水浴 ５ ｍｉｎꎬ冷却后在 ５４０ ｎｍ 处测 ＯＤ 值ꎬ测定从蔗

糖释放还原糖的量ꎮ 对照用蒸馏水代替酶液ꎮ 根据

标准曲线计算样品的两种转化酶活性ꎮ
１.３. ５ 淀 粉 酶 　 淀粉酶活性测定按照 Ｍｅｒｌｏ ＆
Ｐａｓｓｅｒａ(１９９１)的方法并加以改进ꎮ ５００ μＬ 反应体

系中包括 １ ｍｏｌ  Ｌ￣１ 乙酸钠￣乙酸 ( ｐＨ６. ５)、 １５
ｍｍｏｌＬ￣１ ＮａＦ、５０ ｍｍｏｌＬ￣１ Ｃａ(ＮＯ３) ２、５％可溶性

淀粉和酶的提取液ꎮ 反应液 ３７ ℃保温 ３０ ｍｉｎ 后ꎬ
加 ５００ μＬ ＤＮＳ 试剂终止反应ꎬ沸水浴 ５ ｍｉｎꎬ冷却后

在 ５４０ ｎｍ 处测 ＯＤ 值ꎮ 对照用蒸馏水代替酶液ꎮ
根据标准曲线计算样品的淀粉酶活性ꎮ
１.３.６ 蔗糖合成酶( ＳＳ) 活性测定 　 参照 Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ
(１９９７)的方法并加以改进ꎮ ７０ μＬ 反应体系包括

５００ ｍｍｏｌＬ￣１ ＨＥＰＥＳ￣ＮａＯＨ (ｐＨ７.５)、１５０ ｍｍｏｌ
Ｌ￣１ ＭｇＣｌ２、１００ ｍｍｏｌＬ￣１果糖、３０ ｍｍｏｌＬ￣１ ＵＤＰＧ
(最后加)、酶提取液ꎮ 混合液 ３７ ℃保温 ４０ ｍｉｎ 后ꎬ
加 ７０ μＬ 的 ５ ｍｏｌＬ￣１ ＮａＯＨ 终止反应ꎬ沸水浴 １０
ｍｉｎꎬ冷却后加入 １ ｍＬ ０.１４％的蒽酮(溶解在 １３.８
ｍｏｌＬ￣１的硫酸中)ꎬ４０ ℃下反应 ２０ ｍｉｎꎬ冷却后在

６２０ ｎｍ 下测定 ＯＤ 值ꎬ通过测定从 ＵＤＰＧ 生成的蔗

糖来定量ꎮ 对照反应体系中不含 ＵＤＰＧꎬ用蒸馏水

代替酶液ꎮ 根据标准曲线计算样品的蔗糖合成酶

活性ꎮ
１.３.７ 蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)活性测定　 参照 Ｚｈｕ ｅｔ
ａｌ(１９９７)的方法并加以改进ꎮ ７０ μＬ 反应体系包括

５００ ｍｍｏｌＬ￣１ ＨＥＰＥＳ￣ＮａＯＨ(ｐＨ７.５)、１５０ ｍｍｏｌ
Ｌ￣１ ＭｇＣｌ２、４０ ｍｍｏｌＬ￣１ Ｆ６Ｐꎬ２００ ｍｍｏｌＬ￣１ Ｇ６Ｐ、３０
ｍｍｏｌＬ￣１ ＵＤＰＧ(最后加入)、酶提取液ꎮ 混合液 ３７
℃保温 ４０ ｍｉｎ 后ꎬ加 ７０ μＬ ５ ｍｏｌＬ￣１ ＮａＯＨ 终止反

应ꎮ 后面步骤同 １.３.６ ＳＳ 活性测定ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 遮荫对果肉组织中罗汉果苷含量的影响

不同遮荫处理对罗汉果果肉组织中各种罗汉果

苷单体含量的影响不同ꎮ 遮荫 ０ ｄ(授粉后 ３０ ｄ)ꎬ
果实中罗汉果苷主要由苷Ⅱ(Ｍ￣Ⅱ)、苷Ⅲ(Ｍ￣Ⅲ)
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图 １　 不同遮荫处理在授粉后 ３０ ｄ(ａ)、５０ ｄ(ｂ)、７０ ｄ(ｃ)、
９０ ｄ(ｄ)对罗汉果果肉组织中罗汉果苷组分及含量的影响

不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ 不同

大写字母表示处理间差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ 数据

均为平均值±标准误 (ｎ＝ ３)ꎮ 下同ꎮ
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｍｏｇｒｏｓｉｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ
Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ３０ ｄ(ａ)ꎬ５０ ｄ(ｂ)ꎬ７０ ｄ(ｃ)ａｎｄ ９０ ｄ(ｄ) ａｆｔｅｒ
ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５)ꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. Ｅａｃｈ

ｄａｔｕｍ ｐｏｉｎｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｘ± ＳＥ (ｎ＝３). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

组成ꎬ各处理中两种苷的含量无显著差异(图 １:ａ)ꎮ
遮荫处理 ２０ ｄ(授粉后 ５０ ｄ)ꎬ果肉组织中检测出罗

汉果苷Ⅱ、苷Ⅲꎬ苷Ⅳ(Ｍ￣Ⅳ)和苷Ⅴ(Ｍ￣Ⅴ)四种单

体ꎬ且不同遮荫处理下各种罗汉果苷单体的含量有

显著不同:对照(ＣＫ)和 ３０％遮荫处理的果实中苷

Ⅱ含量显著低于苷Ⅳ和苷Ⅴ含量则显著高于中度与

重度遮荫处理(图 １:ｂ)ꎮ 之后随着果实发育时间的

延长ꎬ罗汉果苷Ⅱ、苷Ⅲ、苷Ⅳ消失ꎬ罗汉果苷只由甜

苷Ⅴ一种单体组成ꎮ 遮荫 ４０ ｄ(授粉后 ７０ ｄ)、７０％
遮荫处理下果实中的甜苷Ⅴ显著高于对照 (Ｐ <
０.０５)(图 １:ｃ)ꎻ遮荫 ６０ ｄ(授粉后 ９０ ｄ)、对照与

７０％遮荫处理果实中甜苷Ⅴ含量分别为 ４.８３％和

５.７９％ꎬ呈极显著差异(Ｐ<０.０１)(图 １:ｄ)ꎮ
２.２ 遮荫对果肉组织中各种糖含量的变化

２.２.１ 遮荫对可溶性总糖与淀粉含量的影响 　 图 ２

图 ２　 不同遮荫处理下罗汉果果肉组织中

可溶性糖(ａ)及淀粉(ｂ)含量变化

Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ (ａ) ａｎｄ
ｓｔａｒｃｈ (ｂ) ｉｎ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ ｔｗｏ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｏｆ

Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ
ｆｕｌｌ ｓｕｎｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

显示ꎬ遮荫 ０ ｄ 与 ２０ ｄꎬ三种遮荫处理果实中的可溶

性糖含量与对照相比无显著差异ꎬ但随着果实的发

育ꎬ７０％遮荫处理下果实中可溶性糖含量显著下降ꎻ
遮荫 ６０ ｄꎬ对照与 ７０％遮荫果实中的可溶性糖含量

分别为 ６５４.５７ 和 ４６０.９９ ｍｇｇ￣１ ＤＷꎬ达到显著差异

水平(Ｐ<０.０５)ꎮ 这表明 ７０％遮荫处理引起了罗汉

果果实中可溶性糖含量的降低ꎬ３０％与 ５０％遮荫处

理虽然也降低了果实中可溶性糖的积累ꎬ但与对照

相比无显著差异(图 ２:ａ)ꎮ
２.２.２ 遮荫对葡萄糖、果糖及蔗糖含量的影响　 由图

３ 可知ꎬ与对照相比ꎬ３０％遮荫与 ５０％遮荫对果实中

葡萄糖含量影响不大ꎬ但 ７０％遮荫导致果实中葡萄

糖含量的显著提高ꎻ遮荫 ４０ ｄ 与 ６０ ｄꎬ７０％遮荫处

理下果实中的葡萄糖含量显著高于对照(Ｐ<０.０５)
(图 ３:ａ)ꎮ 果实发育中果糖含量的变化趋势与葡萄

糖相似ꎬ７０％遮荫处理导致果实中果糖含量的显著

上升(图 ３:ｂ)ꎮ 蔗糖含量的变化与上述两种还原糖

不同ꎮ 图 ３:ｃ 显示ꎬ遮荫 ０ ｄ 和 ２０ ｄꎬ果肉组织中蔗
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图 ３　 不同遮荫处理对罗汉果果肉组织中

葡萄糖(ａ)、果糖(ｂ)、蔗糖(ｃ)含量变化的影响

Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ
(ａ)ꎬ ｆｒｕｃｔｏｓｅ (ｂ) ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ (ｃ) ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ
Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

糖含量很低ꎬ且与对照相比三种遮荫处理也未对蔗

糖含量造成显著影响ꎮ 随着发育时间的延长ꎬ果实

中蔗糖含量急剧上升ꎮ 与对照相比ꎬ７０％遮荫处理

导致果肉组织中蔗糖含量的显著降低ꎮ 授粉后 ９０
ｄꎬ５０％(Ｐ<０.０５)、７０％(Ｐ<０.０１)遮荫处理下果肉组

织中的蔗糖含量显著低于对照ꎬ但 ３０％遮荫处理未

对果实中蔗糖含量产生显著影响(图 ３:ｃ)ꎮ
２.３ 遮荫处理对果实中相关糖代谢酶活性的影响

２.３.１ 遮荫处理对 ＳＰＳ、ＳＳＳ 活性的影响　 从图 ４ 可

以看出ꎬ与对照相比ꎬ遮荫处理下 ＳＳＳ 和 ＳＰＳ 活性都

有不同程度的降低ꎬＳＳＳ 活性下降较少ꎬ三种遮荫强

度下 ＳＳＳ 活性与对照相比均未达到显著差异(图 ４:
ａ)ꎮ 不同遮荫强度对 ＳＰＳ 活性的影响不同:轻度遮

荫未引起 ＳＰＳ 活性的显著变化ꎻ中度遮荫虽导致

图 ４　 不同遮荫处理对罗汉果果肉组织中

ＳＳＳ(ａ)、ＳＰＳ(ｂ)活性的影响

Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｉｎｇ
ｅｎｚｙｍｅ ＳＳＳ (ａ) ａｎｄ ＳＰＳ (ｂ)ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ

Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ＳＰＳ 活性下降ꎬ但只在授粉后 ７０ ｄ 就达到显著差

异ꎮ 重度遮荫处理对 ＳＰＳ 活性的影响最为明显:遮
荫 ４０、６０ ｄꎬ对照果肉组织中 ＳＰＳ 活性分别为 １０.８４、
９.７１ μｍｏｌ 蔗糖ｇ￣１ＦＷｈ￣１ꎬ显著高于 ７０％遮荫果实

中的 ７.７７、７.５２ μｍｏｌ 蔗糖ｇ￣１ＦＷｈ￣１(图 ４:ｂ)ꎮ
２.３.２ 遮荫处理对 ＡＩ、ＮＩ 和 ＳＳＣ 活性的影响　 随着

果实发育ꎬ遮荫处理和对照果实中的 ＡＩ 活性都呈现

下降趋势ꎬ但不同遮荫处理对 ＡＩ 活性的影响有所不

同:与对照相比ꎬ３０％遮荫未引起 ＡＩ 活性的显著变

化ꎻ５０％遮荫只在授粉后 ５０ ｄ 显著延缓了 ＡＩ 活性

的降低ꎻ７０％遮荫处理对 ＡＩ 活性的影响最为明显:
从授粉后 ５０ ｄ 到授粉后 ９０ ｄꎬ７０％遮荫处理下果实

中的 ＡＩ 活性始终显著高于对照(图 ５:ａ)ꎮ ＳＳＣ 活

性的变化与 ＡＩ 相似ꎬ７０％ 遮荫跟对照相比显著延

缓了 ＳＳＣ 活性的下降ꎬ但 ３０％和 ５０％遮荫未引起显

著变化(图 ５:ｃ)ꎮ 与 ＡＩ 和 ＳＳＣ 活性变化趋势相反ꎬ
ＮＩ 活性在果实发育期间逐渐上升ꎬ但各遮荫处理与

对照之间无显著差异(图 ５:ｂ)ꎮ
２.３.３ 遮荫处理对 α￣淀粉酶活性的影响　 图 ６ 所示ꎬ
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图 ５　 不同遮荫处理对罗汉果果肉组织中

ＡＩ(ａ)、ＮＩ(ｂ)、ＳＳＣ(ｃ)活性的影响

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｌｅａｖａｇｅ ｅｎｚｙｍｅｓ
ＡＩ (ａ)ꎬ ＮＩ (ｂ) ａｎｄ ＳＳＣ (ｃ) ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ

Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓ

随着果实发育时间的延长ꎬα￣淀粉酶活性迅速升高ꎬ
但与对照相比ꎬ３０％遮荫、５０％遮荫及 ７０％遮荫处理

均未对果实中的 α￣淀粉酶活性造成显著影响ꎮ
２.４ 遮荫对罗汉果叶片净光合速率的影响

图 ７ 显示ꎬ遮荫 ２０ ｄꎬ５０％遮荫处理下的叶片净

光合速率最高ꎬ３０％遮荫次之ꎬ对照和 ７０％遮荫处理

下叶片的净光合速率最低ꎮ 但随着植株的生长及遮

荫时间的延长ꎬ叶片光合速率发生了极大改变ꎮ 遮

荫 ４０ ｄꎬ对照叶片的光合速率高于 ３ 个遮荫处理ꎬ且
与 ７０％遮荫处理达到显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 授粉后

９０ ｄ(遮荫 ６０ ｄ)ꎬ三种遮荫处理下罗汉果叶片的净

光合速率与对照相比下降更为显著ꎬ３０％遮荫、５０％
遮荫和 ７０％遮荫与对照相比分别达到显著 (Ｐ <
０.０５)、极显著差异水平(Ｐ<０.０１)ꎮ

图 ６　 不同遮荫处理对罗汉果果肉组织中

α￣淀粉酶活性的影响

Ｆｉｇ. ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ α￣ａｍｙｌａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｆｌｅｓｈ ｏｆ Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ｏｖｅｒ

ｔｈｅ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

图 ７　 不同遮荫处理下罗汉果叶片 Ｐｎ 的变化

Ｆｉｇ. ７　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ Ｐｎ ｏｆ
Ｓ. ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉ ｌｅａｖｅｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｆｕｌｌ ｓｕｎｌｉｇｈｔ

ａｎｄ ｐａｒｔｉｔａｌ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

３　 讨论与结论

３.１ 遮荫处理对罗汉果叶片光合速率的影响

罗汉果是喜光植物ꎬ但光照过强又会抑制其正

常生长ꎮ 正是由于罗汉果的这种生长习性ꎬ才使得

遮荫处理对不同生长期的叶片净光合速率产生了不

同影响ꎮ 授粉后 ５０ ｄ 是 ２０１０ 年 ９ 月 ２０ 日ꎬ此时南

宁还是夏季ꎬ气候炎热、光照强烈ꎮ 在这样的气候条

件下ꎬ生长在全光照环境中的对照植株叶片可能由

于不耐受长时间强光照射产生了光抑制ꎬ从而导致

净光合速率较低ꎮ ３０％与 ５０％遮荫处理可降低直射
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到叶片上的光强ꎬ也在一定程度上降低了光抑制作

用ꎮ 与 ３０％ 遮荫使用的白色遮阳网相比ꎬ５０％遮荫

处理采用的黑色单层遮阳网能吸收更多的光能ꎬ因
此对光抑制的解除作用强于 ３０％遮荫ꎬ净光合速率

最高ꎻ而 ７０％遮荫处理由于双层黑色遮阳网吸收了

大部分光能ꎬ使到达叶片的光强很弱ꎬ叶片无法获得

充足光能进行光合作用ꎬ从而净光合速率也处于较

低水平ꎮ 授粉后 ７０ ｄ 和 ９０ ｄ 分别是 ２０１０ 年 １０ 月

１０ 日和 １０ 月 ３０ 日ꎬ此时南宁气候已逐渐转凉ꎬ光
强较 ９ 月有了明显减弱ꎬ成为光合作用的限制因子ꎮ
因此ꎬ叶片净光合速率与环境中光照强度显著相关ꎬ
对照植株叶片净光合速率高于遮荫处理ꎬ且遮荫强

度越大ꎬ光合速率降低幅度越大ꎮ
３.２ 遮荫对罗汉果果实中淀粉、葡萄糖、果糖和蔗糖

含量的影响

遮荫处理对罗汉果果实中的淀粉含量无明显影

响ꎬ但葡萄糖、果糖、蔗糖含量发生显著改变ꎬＳＰＳ 活

性下降、ＡＩ 和 ＳＳＣ 活性上升是引起 ３ 种糖含量改变

的重要原因ꎮ 罗汉果果肉组织中前期大量积累淀

粉ꎬ随着果实逐渐成熟ꎬα￣淀粉酶活性增高ꎬ将淀粉

水解ꎬ果肉逐渐变软ꎬ淀粉含量下降ꎬ可溶性糖含量

迅速上升ꎮ 遮荫处理对淀粉含量与淀粉酶活性没有

明显影响ꎮ
遮荫处理可引起植物组织或器官中可溶性糖含

量的改变ꎮ 红茅草(Ｒｈｙｎｃｈｅｌｙｔｒｕｍ ｒｅｐｅｎｓ)在遮荫条

件下植株中的可溶性糖含量降低 ( Ｓｏｕｚａ ｅｔ ａｌꎬ
２００４)ꎬ但芦荟渗出液中可溶性糖含量则没有明显

变化(Ｐａｅｚ ｅｔ ａｌꎬ２０００)ꎮ 本研究中ꎬ通过分析不同

生长期、不同遮荫强度下罗汉果果实中可溶性糖含

量变化ꎬ我们发现不同遮荫强度对罗汉果果实中可

溶性糖 含 量 的 影 响 不 同ꎮ 轻 度 ( ３０％) 与 中 度

(５０％)遮荫对可溶性糖含量影响较小ꎬ但重度

(７０％)遮荫则导致了果实中可溶性糖含量的显著

降低ꎮ 果实中可溶性糖主要来源于叶片光合产物的

输送ꎮ 在一定的光强范围内ꎬ植物的光合速率随光

照的增强而增加ꎬ合成碳水化合物也会相应增多ꎮ
本研究中ꎬ在重度遮荫条件下ꎬ由于环境中光照强度

大幅度减弱(为正常条件下的 ３０％)ꎬ使得罗汉果植

株叶片光合速率降低ꎬ向果实中输送的碳水化合物

减少ꎬ最终导致了可溶性糖含量的显著下降ꎮ
除可溶性总糖含量之外ꎬ遮荫条件下罗汉果果

实中几种重要糖分的含量也发生了显著改变ꎮ 与对

照相比ꎬ７０％遮荫处理下果实中的葡萄糖和果糖两

种还原糖含量显著升高ꎬ而蔗糖含量则显著降低ꎮ
这一结果与 Ｇｅｒｏｍｅｌ ｅｔ ａｌ(２００８)在咖啡中的研究结

果相似ꎮ 与糖含量变化相对应的是遮荫条件下相关

糖代谢酶活性也发生了改变ꎮ ７０％遮荫处理下ꎬＳＰＳ
活性与对照相比显著降低ꎬ但 ＡＩ 和 ＳＳＣ 活性则明显

升高ꎮ 这些结果表明了重度遮荫改变了罗汉果果实

中 ＳＰＳ、ＡＩ 和 ＳＳＣ 的活性:ＳＰＳ 活性下降抑制了蔗糖

的合成ꎻ而 ＡＩ 和 ＳＳＣ 活性的上升则促进了蔗糖的降

解ꎬ两类酶的共同作用最终导致了果实中葡萄糖和

果糖含量的上升和蔗糖含量的下降ꎮ
３.３ 在果实发育后期ꎬ甜苷Ⅴ以幼果中低糖苷作为

前体ꎬ经过数次糖基化修饰而形成

本研究表明ꎬ授粉后 ３０ ｄꎬ果实中只含有二糖苷

(Ｍ￣ＩＩＥ)和三糖苷(Ｍ￣Ⅲ)两种低糖苷ꎮ 之后随着果

实发育的进行ꎬ三糖苷含量下降ꎬ到授粉后 ５０ ｄ 时ꎬ
二糖苷和三糖苷含量显著下降ꎬ且伴随着它们含量

的降低ꎬ四糖苷(Ｍ￣Ⅳ)和五糖苷(Ｍ￣Ⅴ)出现ꎮ 至

授粉后 ７０ ｄꎬ二糖苷、三糖苷、四糖苷已检测不到ꎬ五
糖苷 Ｍ￣Ⅴ成为果实中主要苷类且含量较高ꎬ这种情

况持续到授粉后 ９０ ｄ 罗汉果完全成熟ꎮ 由于本研

究着重检测的是果实发育后期罗汉果苷的积累规

律ꎬ授粉后 ３０ ｄ 以前幼果中的罗汉果苷组成未能详

细检测ꎮ 但李典鹏等(２００４)报道在授粉 ５ ｄ 后即有

罗汉果二糖苷出现ꎬ且随着座果生长日龄增加ꎬ二糖

苷会逐渐减少ꎻ向秋等(２００９)则在授粉后 １０ ｄ 的果

实中检测到大量的二糖苷(约占总苷量的 ９９％)和
少量的三糖苷(约占总苷量的 １％)ꎮ 本研究还发

现ꎬ罗汉果果实发育初期最早形成的是二糖苷 Ｍ￣
ＩＩＥꎬ随着果实发育时间延长ꎬ三糖苷、四糖苷、五糖

苷依次出现ꎬ且伴随着高糖苷形成ꎬ低糖苷含量持续

下降ꎬ直至低到无法检测ꎮ 这提示成熟罗汉果果实

中的甜苷Ⅴ可能是以幼果中低糖苷为前体ꎬ经数次

糖基化修饰作用ꎬ连接数个新的葡萄糖基而产生的ꎬ
而葡萄糖基转移酶无疑应是催化这一转化过程完成

的关键酶ꎮ 这与向秋等(２００９)的研究结果一致ꎮ
３.４ 重度遮荫显著提高了罗汉果甜苷Ⅴ的含量

植物的次生代谢是植物在长期进化中与环境

(生物的和非生物的)相互作用的结果ꎬ其产生和变

化比初生代谢产物与环境有着更强的相关性和对应

性(阎秀峰等ꎬ２００７)ꎮ 遮荫处理是农业生产上常用

的一种栽培措施ꎬ可以改变植物生长小环境中光强、
温度甚至湿度等因子ꎮ 遮荫处理可以引起植物体组

织或器官中次生代谢产物含量改变ꎮ 在遮荫条件

０５３１ 广　 西　 植　 物 ３６ 卷



下ꎬ喜树中喜树碱(王博文等ꎬ２００６)和延胡索中生

物碱(许翔鸿等ꎬ２００４)含量增加ꎬ但高山红景天中

红景天苷含量降低(阎秀峰等ꎬ２００４)ꎮ 本研究中ꎬ
作为罗汉果果实中最重要的次生代谢产物ꎬ罗汉果

甜苷Ⅴ含量在重度(７０％)遮荫条件下明显上升ꎬ与
对照相比达到显著差异ꎮ

遮荫处理不仅改变环境中的光照条件ꎬ还影响

荫棚下植株的生长温度ꎮ 程孝(２００８)报道在高温

时段(１３:００－１５:００)ꎬ遮荫可显著降低茶园温度ꎬ单
层遮阳网降温在 ４ ℃以上ꎬ双层遮阳网则在 ８ ℃左

右ꎮ 本研究在授粉后 ６０ ｄ、遮荫 ３０ ｄ 测定了不同遮

荫处理下荫棚内的温度ꎮ 从早上 ８:００ 开始ꎬ随时间

推移温度逐渐升高ꎬ在 １２:００ 时达到峰值ꎬ对照、
３０％遮荫、５０％遮荫和 ７０％遮荫的温度分别为 ２９.５４
℃、２７.８９ ℃、２６.６３ ℃、２４.６８ ℃ꎬ１８:００ 以后温度逐

渐下降ꎮ 与对照组相比ꎬ不同遮荫处理分别降低了

４.８６ ℃(遮荫 ７０％)、２.９１ ℃ (遮荫 ５０％)和 １.６５ ℃
(遮荫 ３０％)ꎬ以遮荫 ７０％降低幅度最大ꎮ

温度与植物体内多种代谢酶的活性密切相关ꎮ
本课题组在 ２００７ 年曾发现ꎬ当年 １１ 月桂林雨水很

多ꎬ气温较正常年份偏低ꎬ但采收的罗汉果中甜苷Ⅴ
含量明显高于往年ꎬ提示罗汉果发育晚期低温可能

促进甜苷Ⅴ的积累ꎮ 本研究虽然只测定了授粉后

６０ ｄ 即遮荫 ３０ ｄ 的温度变化ꎬ但也可以看出ꎬ不同

遮荫处理均降低了荫棚下的温度ꎬ尤其是重度遮荫

降低了近 ５ ℃ꎮ 因此ꎬ对于重度遮荫引起的罗汉果

果实中“低光合、高甜苷Ⅴ含量”现象ꎬ我们推测:虽
然重度遮荫引起了叶片光合功能的下降ꎬ但果实发

育后期温度对甜苷Ⅴ合成关键酶活性的影响更为关

键ꎮ 罗汉果果实中的葡萄糖基转移酶可能是温敏型

酶类ꎬ对环境温度的变化非常敏感ꎬ高温会抑制其活

性ꎬ而在低温条件下活性则可明显提高ꎮ 重度遮荫

可能是通过降低荫棚中的温度ꎬ提高了糖基转移酶

活性ꎬ最终促进了甜苷Ⅴ的积累ꎮ
３.５ 糖与罗汉果甜苷Ⅴ积累的相关性探讨

重度遮荫条件下ꎬ罗汉果果实中葡萄糖含量、果
糖含量与对照相比显著上升ꎬ蔗糖含量下降ꎬ甜苷Ⅴ
含量则明显上升ꎮ 葡萄糖、果糖两种还原糖含量与

甜苷Ⅴ含量之间都存在“高葡萄糖含量、高甜苷Ⅴ
含量”与“高果糖含量、高甜苷Ⅴ含量”现象ꎮ 葡萄

糖为罗汉果甜苷Ⅴ后期生物合成的重要底物ꎬ因此

遮荫处理下ꎬ甜苷Ⅴ含量增加有两种可能的原因:第
一ꎬ遮荫改变了相关糖代谢酶的活性ꎬ使底物葡萄糖

供应增多ꎬ甜苷Ⅴ生成量增大ꎻ第二ꎬ除作为结构物

质外ꎬ糖类物质还可作为重要的信号转导物质调节

植物次生代谢产物生成ꎮ Ｊｕｌｉｅ ＆ Ｏｋｓａｎａ(２００４)报

道ꎬ拟南芥 ｐｈｏ３ 突变体与对照相比可积累大量蔗

糖ꎬ蔗糖作为信号分子ꎬ调控多个与花色素苷合成相

关基因的转录ꎬ最终增加了花青素苷的含量ꎮ 本研

究中ꎬ重度遮荫处理下ꎬ葡萄糖、果糖含量均显著高

于对照ꎬ是否也有可能是上述两种糖中的一种或几

种以信号分子的方式在转录水平上刺激了与甜苷Ⅴ
合成相关的某些基因的表达ꎬ从而最终使得甜苷Ⅴ
积累量增加呢? 这一问题还需要深入研究ꎮ

综上表明ꎬ重度遮荫(７０％遮荫)导致了果实品

质的改变:葡萄糖、果糖、甜苷Ⅴ含量的显著提高ꎬ但
可溶性总糖、蔗糖含量明显下降ꎮ ＳＰＳ、ＡＩ、ＳＳＣ 活性

的改变是蔗糖含量降低及葡萄糖、果糖含量上升的

主要原因ꎮ 葡萄糖基转移酶可能是对温度敏感的酶

类ꎬ重度遮荫条件下荫棚中温度的降低促进了其活

性提高ꎬ进而提高了甜苷Ⅴ含量ꎮ
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