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摘  要：在龙眼果实发育过程中因碳水化合物供应不足而频繁发生采前落果。碳水化合物的代谢与能量代谢密切相关，

而能荷的变化涉及到呼吸及碳水化合物消耗，是衡量果实生理机能的重要指标。为了揭示龙眼果实非正常脱落与能荷

的关系，本研究以储良龙眼发育后期（花后 80 d）果实为材料，采用果穗环剥处理阻断碳水化合物供应人为制造饥饿

胁迫，可导致 5 d 内果实完全脱落。在此过程中，本研究分析了果实脱落过程中各组织 ATP、ADP 和 AMP 含量及能荷

水平的变化。结果表明：果实各组织能荷值表现为种子>果皮>果肉，而伴随着饥饿胁迫加剧，果实脱落进程中，整个

试验过程，ATP 显著降低，AMP 显著上升，各组织的能荷值呈现下降趋势，但种子能荷值降幅最小，种子是能荷最稳

定的器官。这些结果表明，饥饿胁迫可导致果实能量水平降低，但是不同组织能量变化幅度不同，种子可维持相对稳

定的能荷水平，暗示饥饿胁迫下，果实的资源优先供应种子，进而维持其能量状态。 
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Abstract: Frequent pre-harvest fruit abscission occurs during the development of longan fruits due to insufficient car-

bohydrate supply. The metabolism of carbohydrates is closely related to energy metabolism, and changes in energy 
charge related respiration and carbohydrate consumption, which are important indicators for measuring fruit physio-

logical functions. In order to reveal the relationship between abnormal abscission and energy charge of longan fruits, 
this study used the fruits of the late stage of development (80 days after flowering) of “Chu Liang” longan as the mate-

rials, and used ear girdling plus defoliation treatment to block carbohydrate supply and artificially create hunger stress, 
which can lead to complete fruit abscission within 5 days. During this process, this study analyzed the changes in ATP, 

ADP, and AMP contents and energy charge levels in different tissues during fruit abscission. The results showed that the 
energy charge values of different tissues in the fruit were as follows: seeds>fruit skin>fruit flesh, and with the intensifi-
cation of starvation stress, during the fruit abscission process, ATP significantly decreased and AMP significantly in-

creased throughout the experiment. The energy charge values of different tissues showed a downward trend, but the 
decrease in seed energy charge value was the smallest, and the seed was the organ with the most stable energy charge. 

The results indicated that starvation stress could lead to a decrease in fruit energy levels, but the magnitude of energy 
changes varied among different tissues, seeds could maintain relatively stable energy charge levels, suggesting that un-
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der starvation stress, fruit resources prioritized the supply of seeds, thereby maintaining the energy state. 
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龙眼（Dimocarpus longan Lour.）是我国传统

的热带亚热带经济果树，胁迫情况下，树体会舍

弃一些非必要器官保证自身生存。在果实发育过

程中，经常会受到竞争性生长及不良气候的影响

导致果实非正常脱落。龙眼在果实发育过程中主

要的落果原因为碳水化合物供应不足引起的落

果，如连续阴雨天气导致落果加剧，往往也严重

影响产量的形成。通过结果枝环剥去叶处理，可

引发果实饥饿胁迫，进而导致果实快速脱落[1]。

果实是龙眼接纳光合产物强大的库器官，因此果

实也是能量的代谢中心。果实脱落与能量代谢的

关系有待进一步证实。 

稳定的能量供应及平衡是果实健康发育的必

备条件，能量代谢是维持植物细胞生命活动的基

础。细胞的膜脂质的合成、降解及恢复都依赖于

能量的供应[2]。细胞的能量状态以能荷反映，取

决于 ATP、ADP 和 AMP 的含量和比例，其水平可

以反馈调节细胞的能量代谢过程，包括糖酵解、三

羧酸循环、电子传递系统和氧化磷酸化等[3-4]。青

花菜中较高的 ATP 含量可延迟衰老[5]；H2O2 通过

破坏离子稳态和线粒体的完整性，从而降低能量

电荷，破坏细胞膜的功能和区室化加速采后龙眼

果皮褐变[6]。 

有研究表明，龙眼中较高的 ATP 酶活性与果

肉分解指数低有关，果肉能量水平及脂肪酸不饱

和度高，磷脂降解慢，细胞的膜结构保持完整性，

使果肉分解指数低，果肉外观好[7]。之前的研究

表明，龙眼果实脱落会启动果柄离层附近聚集大

量的 H2O2，LIN 等[8]的研究表明 H2O2 可通过消

耗能量和降低 ATP 酶活性来引起龙眼细胞壁破

裂，这意味着 H2O2 的积累可导致能量不足，进

而引起细胞壁分解。而脱落也涉及离层细胞壁分

解，果实的脱落是否也与果实能量不足有关?目

前尚未见报道。果实的能量状态可能在维持细胞

膜过程中起重要作用，这可能关系到果实留树的

寿命长短。因此，探索饥饿胁迫下果实能荷变化

将成为揭示饥饿胁迫引发落果原因的新视角。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

试验于 2022—2023 年在中国热带农业科学

院热带作物品种资源研究所国家热带果树品种改

良中心龙眼种质圃内进行。供试材料为种质圃内

果期一致的八年生储良龙眼。 

1.2  方法 

1.2.1  果穗处理  分别选取 4 株生长势相当的龙

眼树。盛花后 80 d 开展试验，每株选取 5~8 mm

直径的 10 个果穗，每穗果实负载量在 30~50 粒果。

在距果穗基部约 10 cm处环剥韧皮部，宽度 2 mm，

深达木质部，同时摘除环剥口以上的叶片，中断

果实碳水化合物供应，人为制造果实营养缺乏的

饥饿胁迫。对照为未处理的留树果穗。处理后跟

踪观察果实脱落情况，同时每天采集处理和对照

果实的各组织，液氮速冻，果实剥离果皮、假种

皮及种子分组织采样，‒80 ℃保存备用，以对照

果穗作 CK，进行各组织能荷变化分析。 

1.2.2  落果率  以环剥去叶处理当天的落果率为

0，每日记录各穗落果量，计算落果率。 

1.2.3  ATP、ADP 和 AMP 提取  参考 LIU 等[2]

的提取方法，称取龙眼样品 2 g 液氮中迅速研磨。

加入 10 mL 预冷的 0.6 mol/L 高氯酸冰浴提取

1 min。匀浆液于 4 ℃ 6000×g 离心 10 min，吸取

6 mL 的上清液，并迅速用 1 mol/L KOH 溶液中和

至 pH 6.5~6.8。冰浴 30 min 沉淀高氯酸钾，4 ℃

6000×g 离心 10 min，吸取上清液，定容至 8 mL，

‒30 ℃保存备用，设 3 次重复。上机分析前再经

过 0.45 μm 滤膜过滤。 

1.2.4  ATP、 ADP、 AMP 含量及能荷的测定  

ATP、ADP 和 AMP 的标样购自 Sigma 公司。参

考 LIU 等[2]的测定方法。提取液经 0.45 μm 滤膜

过滤。流动相为 100 mmol/L 的磷酸缓冲液（pH 

7.0），使用前 5 mL/min 流速脱气 10 min。柱温

25 ℃，流速 1 mL/min，停止时间 13 min。每个样

本 20 μL 进样量被送往高效液相 254 nm 波长色谱

分析，无参比波长。ATP、ADP 和 AMP 的浓度测

定采用外标法。购买的所有试剂用去离子水溶解，

然 后 用 为 Sybron/Barnstead Millipore 系 统 和
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0.45 mm 的滤纸过滤。数据为 3 次重复测定的平均

值。能荷=(ATP+0.5×ADP)/(ATP+ADP+AMP)。 

2  结果与分析 

2.1  饥饿胁迫下果实落果动态分析 

由图 1 可知，留树果穗饥饿胁迫处理导致果

实快速脱落，在处理第 2 天快速启动脱落进程， 
 

 
 

图 1  饥饿胁迫（环剥去叶）对龙眼果实脱落的影响 
Fig. 1  Fruit abscission after starvation stress treatment 

(girdling plus defoliation) 

并保持持续增长趋势，在第 5 天落果率达到 100%。 

2.2  饥饿胁迫对龙眼果皮 ATP、ADP、AMP、

磷酸腺苷含量和能荷的影响 

由图 2A 可见，与 CK 果实相比，饥饿胁迫明

显造成了处理果皮 ATP 含量降低，处理 4 d 后，

处理组果皮 ATP 含量有所恢复，始终明显低于

CK 果皮的含量水平，处理 5 d，处理组与 CK 果

皮 ATP 含量分别达到 39.73、51.52 μg/g。果皮 ADP

含量在处理 2 d 内略低于 CK，后期趋于相同，差

异也不明显（图 2B）。CK 果皮 AMP 含量变化

趋于稳定，饥饿胁迫处理果皮 AMP 含量在 1~3 d

变化不大，随后 AMP 含量迅速升高，处理 5 d 时

AMP 含量达到 5.78 μg/g，是处理 0 d 的 2.89 倍，

是同期 CK 的 3.45 倍（图 2C）。饥饿胁迫下发育

后期果皮磷酸腺苷含量减少，但处理 4 d 后，磷

酸腺苷总含量趋于回复到 CK 水平，ATP 是最主

要的磷酸腺苷形式，其变化与 ATP 含量的变化趋

势相似（图 2D）。 

 

 
 

图 2  饥饿胁迫处理对果皮 ATP、ADP、AMP 和磷酸腺苷含量的影响 
Fig. 2  Effects of starvation stress on contents of ATP, ADP, AMP and adenosine phosphate in pericarp 

 
由图 3 可知，果实发育后期，饥饿胁迫处理

1 d 内对果皮能荷无影响，之后明显降低，并与

CK 差异拉大。饥饿胁迫 2 d 后，处理组果皮能

荷下降尤其显著，由 2 d 的 0.90 下降到 0.84，

随后维持在此低水平。由此可见，饥饿胁迫反

应在果皮能量代谢上的变化就是能荷、ATP 含

量的下降及 AMP 含量的上升。  

2.3  饥饿胁迫对果实发育后期龙眼果肉 ATP、

ADP、AMP、磷酸腺苷含量和能荷的影响 

果肉中 ATP 含量持续增加，在 5 d 内由

24.98 μg/g 上升到 41.17 μg/g，可能与果肉发育需

要能量物质的累积有关（图 4A）。饥饿胁迫处理

的果肉 ATP 的含量也呈现上升趋势，但与 CK 相

比显著降低，且虽时间推移而差距加大。饥饿胁 
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图 3  饥饿胁迫处理对果皮能荷的影响 
Fig. 3  Effect of starvation treatment on energy  

charge in pericarp 

迫处理对 ADP 含量变化影响不大（图 4B）。饥饿

胁迫同时造成了果肉中 AMP 含量的上升（图 4C）。

处理与 CK 的果肉磷酸腺苷总均呈上升趋势，但与

CK 相比，处理组果肉磷酸腺苷总含量显著下降，

其变化趋势与 ATP 变化相同（图 4A、图 4D）。 

CK 果肉的能荷也呈现缓慢上升态势（图 5）。

饥饿胁迫 1 d 内，果肉能荷竟出现了小幅上升，

且高于 CK 水平，这可能与胁迫应急有关。随后

在处理的 2~3 d 迅速下降，由胁迫 1 d 的 0.85 下

降到 0.78。4~5 d 上升到 0.82 左右并维持该状态

不变，但始终明显低于 CK 能荷水平。 

 

 
 

图 4  果实饥饿胁迫处理对果肉 ATP、ADP、AMP 和磷酸腺苷含量的影响 
Fig. 4  Effects of starvation stress on contents of ATP, ADP, AMP and adenosine phosphate in aril 

 

 
 

图 5  饥饿胁迫处理对果肉能荷的影响 
Fig. 5  Effect of starvation treatment on  

energy charge in aril 
 

2.4  饥饿胁迫对龙眼种子 ATP、ADP、AMP

含量和能荷的影响 

处理和 CK 种子中 ATP 含量均在稳波动中增

加，虽然处理和 CK 的 ATP 含量互有高下，但 5

日内都由 43.97 μg/g 上升到 64 μg/g 左右，总体而

言，种子 ATP 含量受饥饿胁迫影响不大（图 6A）。

发育中期 CK 的种子 ADP 含量与 ATP 含量变化有

相似趋势，也出现上升趋势。胁迫下的种子 ADP

含量的变化较复杂，在处理后的第 1 天造成了

ADP 含量的小幅下降，处理后的 2~3 d 处理与 CK

趋于相同，4~5 d 再次出现下降，并明显低于 CK

（图 6B）。饥饿胁迫处理种子 AMP 含量在处理

后迅速由 1.32 μg/g 上升到 3.05 μg/g，是同天 CK

的 3.66 倍。随后有所回落，但始终高于 CK 的 AMP

含量水平。磷酸腺苷总含量的变化趋势与 ATP 含

量变化趋势相同（图 6D）。 

果实发育后期种子能荷值很高，介于 0.90~ 

0.92 之间。饥饿胁迫处理使种子在处理的第 2 天

明显下降，由 0.90 降到 0.89，随后种子能荷又很

快恢复到 0.90，但始终略低于 CK（图 7）。总体 
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图 6  果实发育后期饥饿胁迫处理对种子 ATP、ADP、AMP 和磷酸腺苷含量的影响 
Fig. 6  Effects of starvation stress on content of ATP, ADP, AMP and adenosine phosphate in seed at late stage 

 

 
 

图 7  饥饿胁迫处理对发育后期种子能荷的影响 
Fig. 7  Effect of starvation treatment on energy  

charge in seed at late stage 
 

上，饥饿胁迫对果实发育后期种子的能荷值的影

响较果肉和果皮小。 

3  讨论 

植物呼吸作用为生物合成提供能量，其与光

合作用的平衡决定了植物生物量的积累率，同时

ATP 合成效率的改变也与植物响应胁迫有关[9]。

许多外界胁迫均可造成植物呼吸速率的改变[10]，

同时也影响植物器官的能荷改变，如盐胁迫下长

春花愈伤组织呼吸速率上升[11]；电场、光、气体、

温度及植物体自身的碳水化合物储备等均对能荷

有影响[12-14]。 

在切花衰老的研究中发现切花的呼吸高峰，特

别是第 2 个高峰的出现是切花衰老的最终信号[15]。

GA 诱导大叶黄杨离体茎段的叶柄脱落，同时可

诱导呼吸显著提高，其中主要是提高了抗氰呼吸

途径，交替途径呼吸作用活跃时加速茎段外植体

脱落[16]。张承烈等[17]的试验结果表明，棉铃在内

源生长抑制物质的作用下，发生了呼吸作用和磷

酸化作用的解偶联现象，从而扰乱了正常的能量

代谢过程，导致脱落。可见器官的能量状况也是

决定器官是否脱落的重要因素之一。 

龙眼果穗饥饿胁迫处理后，虽然切断了外援

碳水化合物的供应，但仍是个有机活体，也会进

行一系列生理生化代谢活动。因此本研究测定了

饥饿胁迫诱导的果实脱落过程中能荷的变化。本

研究发现，果实各组织中，ATP 均是磷酸腺苷的

主要形式。饥饿胁迫下，果实各组织的能荷迅速

降低，ATP 含量与能荷有相同变化趋势，这与胡

文玉等[18]在小麦叶片的研究中 ATP 含量变化一

致。同时也与果实中糖的迅速降低互相印证[19]。

由于外源光合产物供应的切断，伴随呼吸的提高，

果实的碳水化合物不可逆地消耗，因此果实能荷

降低为必然现象。龙眼果实发育后期以果肉生长

和种子发育为主。果实各部分能荷均处于稳步上

升状态，种子和果皮的能荷高于果肉；饥饿胁迫

处理后，能荷下降最显著的是果皮，其次是果肉，

而种子能荷仅出现短暂时间的降低，随后即恢复

到接近对照水平。目前尚无从知晓后期饥饿胁迫

下果实不同部位能荷的变化表现出不同模式的原

因，但可以推测在碳水化合物供应不足的情况下，

碳水化合物优先供给种子，作为贮备或呼吸消耗
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以维持其能荷的相对稳定，保证子代的延续。外

源分配给果皮和果肉的碳水化合物减少，合成

ATP 的呼吸底物降低，能荷显著下降。上述推测

尚待进一步验证。 

4  结论 

本研究结果表明，果实各组织能荷值大小为：

种子>果皮>果肉。果穗饥饿胁迫处理下，伴随着

果实脱落进程，果实各组织的能荷值明显下降，

但种子能荷降幅最小，因此种子是能荷最稳定的

器官。 
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