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Abstract 
Glucose unloading during papaya fruit development was studied by comparing 14C-glucose uptake of 

mesocarp slices between two cultivars, ‘Sunset’ and UH801 (low sugar line). ‘Sunset’ papaya fruit though one third 
the weight of UH801, had higher total soluble solids (TSS) and total sugar than UH801. Both cultivars reached the 
color break stage at the same time, 139 days after anthesis (DAA). The pattern of 14C-glucose uptake, a measure 
of hexose transporter activity, by ‘Sunset’ papaya flesh discs was divided into three phases during fruit 
development. Uptake was low during the first (90-97 DAA) and last phase (132-153 DAA) of fruit development and 
high in the middle phase (97-132 DAA). The maximum glucose uptake in ‘Sunset’ occurred at 118 DAA prior to the 
increase in TSS and total sugar content and was higher than those in UH801. Two peaks of glucose uptake 
occurred in UH801 at 118 and 139 DAA. Papaya hexose transporter appeared to be an energy-dependent 
cotransporter. The first papaya hexose transporter cDNA has been cloned. The full length Carica papaya hexose 
transporter 1 (CpHT1) was proposed to encode a protein of 523 amino acids. CpHT1 was 91 and 92% similar to a 
hexose transporter in grape berry (VvHT1) and Arabidopsis (AtSTP1), respectively.  
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บทคัดยอ 
การศึกษาการอันโลดน้ําตาลกลูโคสเขาสูผลมะละกอระหวางการพัฒนาของผลทําโดยการเปรียบเทียบการอัพเทค

กลูโคส -14 ของชิ้นเนื้อผลมะละกอสองพันธุ คือ ซันเซ็ท และ UH801 (พันธุหวานนอย)  พบวา มะละกอพันธุซันเซ็ทมีขนาดเล็ก
เพียงหนึ่งในสามของน้ําหนักผลมะละกอพันธุ UH801 แตมีปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําไดและปริมาณน้ําตาลทั้งหมดสูงกวา  
ผิวผลมะละกอทั้งสองพันธุเริ่มเปล่ียนสีพรอมกันเมื่อผลอายุ 139 วันหลังติดผล  มะละกอพันธุซันเซ็ทมีรูปแบบการอัพเทค
น้ําตาลกลูโคส-14 ซึ่งใชวัดกิจกรรมของ hexose transporter ระหวางการพัฒนาของผลที่สามารถแบงไดเปนสามระยะ คือ อัพ
เทคนอยในระยะแรก (90-97 วัน) และระยะสุดทาย (132-153 วัน) ของการพัฒนาผล แตสูงในระยะกลาง (97-132 วัน) การอัพ
เทคกลูโคส-14 ในซันเซ็ทเกิดขึ้นสูงสุดเมื่อผลอายุ 118 วัน กอนการเพิ่มขึ้นของของแข็งทีล่ะลายน้ําไดและปริมาณน้ําตาล
ทั้งหมดและสูงกวาที่พบในพันธุ UH801 ซึ่งเกิดขึ้นสูงสองระยะเมื่อผลอายุ 118 และ 139 วัน  กิจกรรมของ hexose 
transporter ในผลมะละกอจําเปนตองใชพลังงานรวม  โดย hexose transporter cDNA ตัวแรกของผลมะละกอไดถูกโคลนขึ้น
โดยใหชื่อวา Carica papaya hexose transporter 1 (CpHT1) สามารถถอดรหัสไดโปรตีนที่มีกรดอะมิโน 523 ตัว คลายกับ 
hexose transporter ที่พบในผลองุน (VvHT1) และ Arabidopsis (AtSTP1) ถึง 91 และ 92% ตามลําดับ 
คําสําคัญ: น้ําตาล, การอันโลด, มะละกอ, การอัพเทค, กลูโคส 
 

คํานํา 
มะละกอเปนผลไมที่ไดรับความนิยมทั้งบริโภคดิบและสุก ในการจําหนายมะละกอสุกในมลรัฐฮาวายนั้นมะละกอตอง

มีปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําไดขั้นต่ํา 11.5% (Anon, 1990) เพื่อใหถึงมาตรฐานขั้นต่ํานี้เกษตรกรตองเก็บเกี่ยวเมื่อผลเปล่ียน
สีอยางนอย 5% ของพื้นที่ผิวผล (Akamine and Goo, 1971) ผลที่เก็บเกี่ยวกอนระยะบริบูรณจะมีความหวานนอย อยางไรก็
ตามหลายครั้งอาจพบวาผลที่เก็บเกี่ยวบริบูรณดีอาจมีปริมาณน้ําตาลนอยไดเชนกัน เนื่องจากผลมะละกอสะสมอาหารสวน
ใหญในรูปน้ําตาลซูโครส ซึ่งตางจากผลไมประเภท climacteric อื่น เชน กลวยและมะมวง ที่สะสมอาหารในรูปแปง  ดังนั้น
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ความหวานของมะละกอจึงขึ้นกับการสะสมน้ําตาลขณะที่ผลอยูบนตน โดยน้ําตาลที่สรางขึ้นที่ใบจะเคลื่อนยายเขาสูทอลําเลียง
อาหาร (phloem) เพื่อลําเลียงมายังผล จากนั้นน้ําตาลจากทอลําเลียงอาหารจึงเคลื่อนเขาสูผล เรียกวา การอันโลดน้ําตาล 
(sugar unloading) ซึ่งเกิดขึ้นไดสองเสนทาง คือ apoplastic และ symplastic pathways (Williams et al., 2000) symplastic 
unloading นั้นเกิดขึ้นในเนื้อเยื่อพืชที่กําลังเจริญเติบโตโดยอาศัยความตางศักยของปริมาณน้ําตาลซูโครสระหวางเซลลที่ติดกัน 
ขณะที่การอันโลดแบบ apoplastic นั้น น้ําตาลซูโครสจะถูกเปลี่ยนเปนกลูโคสและฟรุคโตสโดยเอ็นไซม invertase จากนั้น
น้ําตาลเชิงเดี่ยวที่สรางขึ้นจะเคลื่อนผาน hexose transporters ที่อยูบน plasma membrane และ tonoplast เขาสู cytoplasm 
และ vacuole ตามลําดับ การทํางานของ hexose transport ในการเคลื่อนยายน้ําตาลนั้นพบมากในชวงทายของการพัฒนา
ของผลสาลี่ (Shiratake et al., 1997) มะเขือเทศ (Ruan et al., 1997) องุน (Fillion et al., 1999) และมีแนวโนมที่จะเกดิในผล
มะละกอ (Zhou et al., 2003) Zhou and Paull (2001) พบวาการสะสมน้ําตาลในผลมะละกอพันธุซันเซ็ทเกิดขึ้นสูงในชวงทีผ่ล
อายุ 100-140 วันหลังดอกบาน สอดคลองกับการเพิ่มขึ้นของกิจกรรมของเอ็นไซม acid invertase ที่เริ่มปรากฏเมื่อผลอายุ 90 
วัน และสูงสุดเมื่อผลอายุ 125 วัน ขณะที่เอ็นไซม sucrose phosphate synthase และ sucrose synthase นั้นมีกิจกรรมสูงใน
ระยะแรกของการเจริญของผลแตมีกิจกรรมต่ําเมื่อผลเขาสูระยะบริบูรณ แสดงใหเห็นวาการอันโลดน้ําตาลซูโครสระหวางการ
บริบูรณของผลมะละกอเกิดขึ้นทาง apoplast ซึ่งจําเปนตองผาน hexose transporter อยางไรก็ตามขอมูลกิจกรรมและการ
แสดงออกของยีน hexose transporter  ระหวางการสะสมน้ําตาลของผลมะละกอนี้ยังขาดการศึกษาอยู การศึกษานี้จึงมี
วัตถุประสงคเพื่อศึกษากิจกรรมของ hexose transporter และลําดับเบสของยีนนี้ ระหวางการเจริญเติบโต การบริบูรณ และ
การสุกของผลมะละกอ 

 
อุปกรณและวิธีการ 

ทําการเก็บเกี่ยวผลมะละกอพันธุซันเซ็ท (พันธุการคา) และ UH801 (พันธุหวานนอย) ทุกสัปดาหตั้งแตผลอายุ 90 วัน
หลังดอกบาน จนกระทั่งผลบริบูรณและสุกมีอายุ 160 วันหลังดอกบาน โดยบันทึกน้ําหนักผล สีเปลือกและเนื้อ น้ําหนักแหงของ
เนื้อผล ปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําได ปริมาณน้ําตาลทั้งหมด และ วัด 14C-glucose uptake (Ruan and Patrick, 1995) ดวย
เครื่อง Beckman LS6500 Liquid Scintillation Analyzer (Beckman Instrument, CA, U.S.A.)  

นําเนื้อมะละกอ 10 กรัม มาสกัด total RNA โดยวิธีของ Mason and Botella (1997) นํา amplicon ที่ไดจาก RT-
PCR ตอเชื่อมกับ pGEM®-T Easy vector (Promega, Madison, Wisconsin) และโคลนดวย One Shot® TOP 10 
competent cells (Invitrogen, Carlsbad, California) plasmid DNA ที่ไดนําไปหาลําดับเบส ทําการเปรียบเทียบลําดับเบสที่
ไดกับ hexose transporter ของสิ่งมีชีวิตชนิดอื่นบนฐานขอมูลของ NCBI (National Center for Biotechnology Information)  
จากนั้นนํา cDNA ที่ทราบลําดับเบสบางสวนมาขยายใหไดสายเต็มดวย GeneRacerTM Kit (Invitrogen, Carlsbad, 
California) ทําการโคลน หาลําดับเบสและเปรียบเทียบลําดับเบสของสายเต็มที่ไดกับฐานขอมูลของ NCBI และจีโนมมะละกอ 
(http://cgpbr.hawaii.edu/papaya/) 

 
ผลและวิจารณ 

มะละกอพันธุซันเซ็ทมีขนาดเล็กเพียงหนึ่งในสามของน้ําหนักผลมะละกอพันธุ UH801 แตมะละกอทั้งสองพันธุมี
ปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําได (ภาพที่ 1) และปริมาณน้ําตาลทั้งหมด (ภาพที่ 2) เพิ่มขึ้นพรอมกันเมื่อผลอายุ 139 วันหลังติด
ผล โดยมะละกอพันธุซันเซ็ทมีปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําไดและปริมาณน้ําตาลทั้งหมดสูงกวามะละกอพันธุ UH801  
มะละกอพันธุซันเซ็ทมีรูปแบบการอัพเทคน้ําตาลกลูโคส-14 ซึ่งใชวัดกิจกรรมของ hexose transporter ระหวางการพัฒนาของ
ผลที่สามารถแบงไดเปนสามระยะ คือ อัพเทคนอยในระยะแรก (90-97 วัน) และระยะสุดทาย (132-153 วัน) ของการพัฒนาผล 
แตสูงในระยะกลาง (97-132 วัน) การอัพเทคกลูโคส-14 ในซันเซ็ทเกิดขึ้นสูงสุดเมื่อผลอายุ 118 วัน (ภาพที่ 3) กอนการเพิ่มขึ้น
ของปริมาณของแข็งที่ละลายน้ําไดและปริมาณน้ําตาลทั้งหมดและสูงกวาที่พบในพันธุ UH801 (ภาพที่ 4) ซึ่งเกิดขึ้นสูงสอง
ระยะเมื่อผลอายุ 118 และ 139 วัน  ทั้งนี้เมื่อทดลองใหเนื้อมะละกอไดรับ Erythrosin B (EB) (ภาพที่ 3) และ KNO3 (ภาพที่ 4) 
ซึ่งเปนสารยับยั้งการทํางานของ H+-ATPase ที่อยูบน plasma membrane และ tonoplast ตามลําดับ กอนไดรับกลูโคส-14 
ผลการทดลองพบวา เนื้อเยื่อผลมะละกอมีการอัพเทคน้ําตาลกลูโคสนอยลงโดยเฉพาะเมื่อผลมีอัตราการอัพเทคน้ําตาลสูง
แสดงใหเห็นวากิจกรรมของ hexose transporter ในผลมะละกอจําเปนตองใชพลังงานรวมในการเคลื่อนยายน้ําตาลผานเขาสู 
cytoplasm และ vacuole ตามลําดับ 
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hexose transporter cDNA ตัวแรกของผลมะละกอไดถูกโคลนขึ้นโดยใหชื่อวา Carica papaya hexose transporter 
1 (CpHT1) มีขนาด 1,663 bp (ภาพที่ 5) สามารถถอดรหัสไดโปรตีนที่มีกรดอะมิโน 523 ตัว คลายกับ hexose transporter ที่
พบในผลองุน (VvHT1) และ Arabidopsis (AtSTP1) ถึง 91 และ 92% ตามลําดับ 
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Figure 5 ‘Sunset’ papaya hexose transporter cDNA amplicon at different annealing temperature. The 

electrophoresis was run on 1% agarose gel with 1xTAE buffer. 
  M = 500 ng of 1kb DNA ladder  
  -   = Negative control, + = Acid invertase (AI) as positive control 
  1  = Hexose transporter PCR product annealing at 47.0 °C 
  2  = Hexose transporter PCR product annealing at 50.2°C  
  3  = Hexose transporter PCR product annealing at 53.4°C 
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Figure 1 Total soluble solids of papaya cv. Sunset 
and  UH801 during fruit development. 

Figure 2 Total sugar content of papaya cv. Sunset 
and UH801 during fruit development. 

 

Figure 3 Total14C-glucose uptake in ‘Sunset’ papaya 
mesocarp during fruit development pretreated 
with/ without Erythrosin B (EB, plasma 
membrane H+-ATPase inhibitor) 

Figure 4 Total14C-glucose uptake in ‘Sunset’ and 
‘UH801’ papaya mesocarp during fruit 
development pretreated with/without KNO3 

(tonoplast H+-ATPase inhibitor) 
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สรุป 
กิจกรรมของ hexose transporter ในผลมะละกอพันธุซันเซ็ทเกิดขึ้นสูงสุดเมื่อผลอายุ 118 วัน และจําเปนตองใช

พลังงานรวม  hexose transporter cDNA ตัวแรกของผลมะละกอมีชื่อวา Carica papaya hexose transporter 1 (CpHT1) มี
ความยาว 1,663 bp สามารถแปลรหัสไดโปรตีนที่มีกรดอะมิโน 523 ตัว โดยมีปลายอะมิโนและคารบอกซิลอยูในไซโตซอล 
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