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葡萄果实发育后期脱落酸来源的研究
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摘 　要 : 以‘品丽珠’ ( Vitis vinifera L. cv. Cabernet2Franc) 葡萄为试材 , 对发育后期果实

中脱落酸 (ABA) 的来源进行了研究。结果表明 , 叶片合成的 ABA 可能是果实中 ABA 的重要

来源 , 而根部 ABA 的合成对果实中 ABA 含量贡献不大。种子中 ABA 的合成可能不是果肉中

ABA 的重要来源。果实具有独立合成和降解 ABA 的能力。对果实内 ABA 含量变化的代谢调控

问题进行了讨论。
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葡萄是非乙烯跃变型果实 , 脱落酸 (ABA) 是启动葡萄果实成熟的激素信号〔1～5〕。关

于调控葡萄果实成熟的 ABA 信号来源于何处 , 有人推测 , 根、叶合成的 ABA 可以运输到

葡萄果实中〔1 ,5～7〕, 但缺乏系统的实验证据 , 尤其是没有估测从根、叶运入的 ABA 对果实

中 ABA 含量的贡献 , 并忽视了果实本身对 ABA 的独立代谢能力 , 所以难以评估调控果实

发育成熟的 ABA 来源。作者全面地考虑了根、叶、果的关系 , 并对这些问题进行了系统

的探索。

1 　材料与方法

1. 1 　试验材料

以中国农业大学科学园 4～5 年生盆栽‘品丽珠’ ( Vitis vinifera L. cv. Cabernet2Franc)

葡萄为试材。测定果实生长曲线〔5〕以确定生长发育时期 : 幼果生长期约为 1 个月 , 然后依

次进入缓慢生长期 (约 15 d) 、始熟期和成熟期。缓慢生长期和始熟期属于生长发育后期 ,

是果实成熟调控的关键时期〔1～5〕, 作为本研究所针对的主要时期。

1. 2 　始熟期前后 ABA由根向果实运输的研究

从果实缓慢生长期至始熟期完成后 2 d 进行如下处理 : (1) 整株干旱胁迫。根据胁迫

程度确定取样日期 , 基础水势 (黎明前叶片水势) 为 - 0. 14 MPa 时开始取样。取果穗同

侧上部第 1 片叶、果穗穗梗木质部汁液、果粒等样品立即用液氮速冻 , - 30 ℃下保存待测

ABA 含量。(2) 半根胁迫。将盆栽葡萄根系小心地分为两部分 , 其中一半用塑料袋套住 ,

然后种于盆中 , 进行隔离水分胁迫处理 , 另一半正常吸收水分。处理后第 1 天开始取样 ,

每隔 5 d 取样 1 次。方法同整株干旱胁迫。



1. 3 　果实在失水诱导下合成 ABA能力的研究

果实缓慢生长期取果穗 , 以实验室条件下自然失水为胁迫处理 , 以采后在密封容器内

保湿 (RH 100 %) 的果穗为对照。样品处理完后用液氮速冻 , - 30 ℃下保存待测 ABA。

1. 4 　始熟期前后 ABA从叶片向果实运输的研究

1. 4. 1 　始熟期　3H2ABA 叶片饲喂示踪 　始熟期向果穗同侧上部第 1 片叶施喂剂量为 4. 44

×106 dpm 的　3H2ABA (Amersham 公司) , 然后间隔一定时间取果实样品 , 按黄丛林等〔8〕的

方法进行抽提处理 , 用 ABA 单克隆抗体沉淀抽提液测定放射强度。

1. 4. 2 　枝条环剥试验 　始熟期前 25 d 在果穗穗梗与枝条连接处上下约 2 cm 处同时进行

环剥处理 , 环剥圈宽度为 2～4 mm , 同时保证在缓慢生长期伤口不愈合。从环剥前 4 d

(对照) 或环剥后到始熟期后 15 d , 每 4 d 取样 1 次 , 重复 3 次 (以枝条为试验单元) 。在

田间取果穗同侧上部第 1 片叶及果实样品立即用液氮速冻 , - 30 ℃下保存待测 ABA。

1. 5 　果实不同部位 ABA分布的研究

从缓慢生长期开始到始熟期后 8 d ,

每 4 d 取样 1 次 , 以果穗为试验单元 , 重

复 3 次。取一个果穗 , 先取果实样品 , 再

取同一果穗的穗梗木质部汁液。将果实分

为果皮、外果肉、内果肉、种子。外果肉

是指位于果皮以内、种子着生点以外的果

肉 , 内果肉是指种子着生点以内的果肉

(图 1) 。果实的分割在 4 ℃低温下进行。将

样品采好并分割后立即用液氮速冻 ,

- 30 ℃下保存待测 ABA。

1. 6 　ABA含量的测定

图 1 　葡萄果粒不同部位取样示意图

Fig. 1 　A diagram showing the sampling

sites of grape berry

利用本实验室建立的以 ABA 单克隆抗体为基础的放射免疫法〔8〕进行测定。ABA 单克隆抗

体 MAC62 由 Quarrie S. A. 博士〔9〕提供。

本试验结果经过 1997 和 1998 年两年验证。

2 　结果

2. 1 　干旱时根部 ABA向果实的运输以及失水时果实内 ABA的合成

图 2 表明 , 干旱胁迫使葡萄果皮、果肉、种子以及穗梗木质部汁液的 ABA 含量大幅

度升高 , 但在时间进程上有差异 : 果皮、种子和来源于根部的穗梗木质部液流中 ABA 升

高较早 , 时间上也基本同步 (胁迫第 4～8 天) , 但果肉中 ABA 升高较晚 (胁迫第 11 天) 。

始熟期果实自然失水试验表明 , 自然失水诱导了葡萄果皮、果肉和种子中 ABA 含量

的显著升高 (图 3) 。

半根胁迫没有对中午和黎明前叶片水势产生显著影响 (图 4) , 也没有对叶片 ABA 含

量产生显著影响 (图 5) 。虽然使穗梗木质部上运液流中的 ABA 含量显著升高 , 但整个果

实中 ABA 浓度却没有因此而发生显著变化 (图 5) , 其中果皮、果肉或种子中的 ABA 含量

均如此。
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图 2 　果实缓慢生长期干旱胁迫下盆栽品丽珠葡萄器官和组织中 ABA含量的变化

Fig. 2 　Effects of drought treatment on changes in ABA content in grape berries of

the potted‘Cabernet2Franc’during lag growth phase

图 3 　始熟期葡萄果粒自然失水对 ABA合成的诱导作用

Fig. 3 　Effects of the natural dehydration in free air on

ABA biosynthesis in grape berries harvested at veraison

图 4 　果实缓慢生长期半根干旱胁迫对盆栽品丽珠葡萄

叶片中午和黎明水势的影响

Fig. 4 　Effects of half2root drought treatment on leaf water

potential at midday and at da wn of the potted‘Cabernet2
Franc’grapevine during lag phase of grape berries
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图 5 　果实缓慢生长期半根胁迫对盆栽品丽珠葡萄器官
和组织中 ABA含量的影响 (果实指整个果粒)

Fig. 5 　Effects of half2root drought treatment on ABA
contents of the potted‘Cabernet2Franc’grapevine

during lag phase of grape berries
ABA in fruit = ABA in whole berry including skin ,

flesh and seed

图 6 　葡萄果实始熟期叶片饲喂　3 H2ABA后不同时间

单粒果实放射活性的变化

Fig. 6 　Changes in the radioactivity of grape berry at

different times after　3 H2ABA feeding of leaves at veraison

图 7 　环剥处理对发育过程中葡萄器官
和组织 ABA含量的影响

Fig. 7 　Effects of girdling on ABA contents in fruit
and leaf of ‘Cabernet2Franc’grapevines

图 8 　生长发育期果实不同部位及穗梗木质部
液流中 ABA含量的变化

Fig. 8 　Changes in the ABA concentrations in
different parts of grape berries and pedicel
xylem sap during the developmental period
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2. 2 　叶片 ABA向果实的输入

试验表明 , 在葡萄果实始熟期向叶片饲喂的　3H2ABA 可以很快 (6 h 之内) 直接运送

到果实中 , 并在果实中积累 (图 6) 。环剥导致了果实中 ABA 含量的显著降低 , 以及与果

实有直接维管束联系的叶片中的 ABA 含量的上升 (图 7) 。环剥圈愈合后 , 果实中的 ABA

迅速上升以至于超过对照 , 而叶片中的 ABA 则下降至对照的水平 (图 7) 。

2. 3 　果实各部位 ABA含量的差异

图 8 表明 , 种子中 ABA 含量最高 , 其次是果皮和内果肉 , 外果肉中最低。特别是外

果肉与内果肉的 ABA 含量在果实发育不同阶段均有较大差异 , 果皮 ABA 含量远高于果肉

(图 2、图 3、图 8) 。

3 　讨论

3. 1 　果实具有独立合成和降解 ABA的能力 , 根部 ABA上运对果实中 ABA含量贡献不大

干旱胁迫下 , 在穗梗木质部汁液中 ABA 含量升高时 , 果皮和种子中的 ABA 含量均同

步升高 , 只有果肉中 ABA 升高较迟 (图 2) 。这些结果初步表明 , 干旱胁迫下果实中的部

分 ABA 来源于根系 , 但是初步说明穗梗木质部上运液流中的 ABA 对果皮和种子中的 ABA

含量影响不大。进一步的试验表明 , 自然失水可以显著诱导葡萄果皮、果肉和种子中

ABA 的生物合成 (图 3) , 说明干旱胁迫下葡萄果实各组织均有自主合成 ABA 的能力。

半根胁迫试验可以在果实和叶片中没有干旱诱导 ABA 合成的情况下 , 探索干旱诱导

根部合成的 ABA 上运对果实中 ABA 含量的影响。在本试验中 , 半根胁迫没有对中午和黎

明前叶片水势产生显著影响 , 也没有对叶片 ABA 含量产生显著影响 , 这是因为虽然部分

根系受到水分胁迫而具备了诱导合成 ABA 的条件 , 但另外一半充分灌水的根系完全能够

满足整个植株的水分需求 , 所以不会对叶片施加水分胁迫而诱导叶片 ABA 浓度的上

升〔10〕。半根胁迫虽然使穗梗木质部上运液流中的 ABA 含量显著升高 , 但果实中 ABA 含量

却没有发生显著变化 (图 5) , 说明果实可以自主代谢消除通过穗梗木质部上运液流输入

的 ABA , 从而维持本身 ABA 含量的稳定。

已有研究证明 , 缓慢生长期和始熟期葡萄果实与根之间的水分交换十分活跃〔11〕。穗

梗木质部上运液流中的 ABA 可以随水分转运到果实中 , 但由于葡萄果实不但可以自主合

成 ABA , 而且可以降解代谢 ABA , 所以根部合成的 ABA 的上运并不能显著影响果实中

ABA 含量的变化。事实上 , 从 ABA 代谢的特点来看 , 正常情况下代表根部上运的穗梗木

质部液流中的 ABA 含量是很低的 , 而且在生长发育过程中变化不大 (图 8) ; 根部 ABA 的

大量合成是植物适应逆境的一种反应 , 尤其是在水分胁迫时有大量的 ABA 合成〔10〕, 所以

这种在某种程度上依赖于偶发因素合成的 ABA 调控果实发育成熟这样一个高度有序和按

部就班的过程的可能性不大。

3. 2 　叶片中的 ABA向果实的输入可能是果实中 ABA的重要来源

叶片饲喂的　3H2ABA 可以很快运送到果实并在果实中积累 (图 6) 。环剥试验证明 , 切

断果实与叶片的韧皮部联系 , 导致了果实中 ABA 含量显著降低 , 以及与果实有直接维管

束联系的叶片中的 ABA 含量的上升 (图 7) ; 果实与叶片的维管束联系重新接通后 , 果实

中的 ABA 迅速上升 , 而叶片中的 ABA 则下降 (图 7) , ABA 由叶片向果实运输的通道是畅
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通有效的。通过韧皮部运送叶源 ABA 可能是果实中 ABA 的重要来源。成熟叶片中高含量

的 ABA (是果实中 ABA 含量的 2～10 倍 , 见图 2、图 5、图 7) 可能是 ABA 从叶片传输到

果实的基础。

应该注意到 , 环剥试验为果实具有独立代谢 ABA 的能力提供了进一步的佐证 : 环剥

处理虽然降低了果实中 ABA 的积累 , 但 ABA 含量与对照的变化趋势和时间进程基本同步

(图 7) , 并没有改变果实内 ABA 含量变化的典型曲线〔6 ,12〕。从果实发育的角度看 , 这种自

主调节是至关重要的 : 面对叶片 ABA 源源不断的输入 , 以及环境 (如干旱) 或其它物理

和化学因素诱导的 ABA 的运入 , 只有通过这种主动的代谢调节才能避免 ABA 含量过高 ,

尽量避免生长发育过程中的异常干扰。

3. 3 　种子合成的 ABA并非是果皮和果肉中 ABA的重要来源

由于葡萄种子中的 ABA 含量明显高于果皮和果肉中 , Cawthon , Mullins 等〔13 ,14〕认为 ,

果实中的 ABA 主要由种子合成 , 然后运到果皮和果肉。然而本试验结果 (图 8) 似乎并不

能支持这种推论 , 本试验取样 (图 1) 的外果肉和内果肉均紧靠种子 , 而它们之间的 ABA

含量在果实发育各个阶段均相差甚远 ; 果皮与种子之间存在果肉的隔离 , 而 ABA 含量却

远高于果肉 (图 2、图 3、图 8) 。所以 , 种子中合成的 ABA 随浓度梯度的外运 , 尤其是在

果实发育后期种皮硬化形成穿越屏障〔12〕后 , 似乎对于果实发育并不重要。Inaba 等〔12〕发

现 , 无籽果实 ABA 合成与有籽果实可以类比 , 从而得出的推论与本试验是一致的。
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A Study of the Sources of Abscisic Acid in Grape Berry during Its Late
Developmental Phases

Huang Conglin , Zhang Dapeng , and Jia Wensuo
( Laboratory of Molecular Developmental Biology of Fruit Trees , Laboratory of Plant Physiology and Biochemistry , China

Agricultural University , Beijing 100094)

Abstract : Abscisic acid (ABA) has been considered as a trigger in grape fruit ripening.

Potted‘Cabernet2Franc’grapevines (Vitis vinifera L. ) were used in the experiment to determine the

sources of ABA in grape berry. The results showed that ABA synthesized in leaves could be rapidly

and efficiently transported into a grape berry , and constituted an important source of ABA in the fruit .

Although the ABA synthesized in roots , especially induced by water stress , could be transported into

the fruit , it did not contribute much to the ABA content in grape berry. ABA biosynthesized in seeds

seemed unlikely to be an important source of ABA in the flesh of grape berry. ABA was efficiently

biosynthesized and catabolised independently by a grape berry , which could mediate ABA

concentration in the fruit tissues through their ABA metabolic system in favor of the berry development .

Key words : Grape ; Berry ; Development ; Abscisic acid
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