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要$于灵武长枣盛花期对果实进行遮光处理!以自然照光为对照!通过测定果实生长指标'叶绿素含量'蔗糖代

谢相关酶活性及其蔗糖代谢糖分含量等!研究果实光合作用在果实糖积累中的作用及对果实多糖和总糖含量积累

的影响&结果表明$"

#

#遮光处理后!果实单粒重'单粒体积以及果实中叶绿素含量均降低&"

!

#遮光处理不同程度

增加了果实中转化酶'蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶分解方向酶的活性!而降低了其蔗糖合成酶合成方向酶的活

性&"

$

#遮光处理主要影响果实着色期和成熟期的糖含量!对果实发育初期糖含量影响较小%果实多糖的形成与果

实所受光照状况具有一定的关系!而果实中总糖的积累与外界光照具有密切关系&可见!果实遮光处理影响了果

实发育过程中蔗糖代谢相关酶的活性!从而影响果实糖分的代谢和积累&

关键词$灵武长枣%果实遮光%糖积累%蔗糖代谢相关酶
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果实作为同化产物贮藏的重要器官!其生长发

育所需的大部分有机物来自叶片!少部分来自果实

自身的光合作用!而果实光合作用对果实生长发育

及营养物质积累的影响因植物种类及果实生长发育



时期的不同而异&果实内积累的糖分主要有蔗糖'

果糖'葡萄糖等!而与这些糖代谢密切相关的酶主要

有转化酶"

DMN

#'蔗糖合成酶"

FF

#和蔗糖磷酸合成酶

"

FYF

#

$

种!转化酶又包括酸性转化酶"

;D

#和中性

转化酶"

>D

#!不同种类植物果实中蔗糖代谢酶在糖

积累中的作用也存在差异&因而有必要研究果实光

合作用对果实糖分积累及糖代谢相关酶活性的影

响!而果实遮光处理是一种较为理想的研究方法&

不同植物果实遮光处理对果实糖积累和相关酶

活性的影响不同&罗宵等(

#

)研究表明!果实遮光处

理主要影响宁夏枸杞着色期和成熟期的糖含量!不

同程度地增加了果实
DMN

'

FYF

和
FF

的活性&陈俊

伟等(

!

)报道!遮光处理促进了柑橘果实蔗糖相对含

量的明显上升!也促进了光合产物向果皮运输!果皮

中
FF

'

FYF

和
DMN

活力在遮光处理后均有较大的提

高&周兴本等(

$

)指出!葡萄果实成熟后套袋果的可

溶性总糖含量明显高于对照!套袋明显提高了果实

发育前期果实中蔗糖的相对含量及
;D

活性&因

此!遮光处理可通过提高糖代谢相关酶的活性!进而

不同程度地提高了果实糖的含量&但遮光处理也使

有些植物的果实呈现不同的表现!如两品种梨套袋

果实糖含量均低于对照!套袋通过提高果实发育早

期转化酶活性!降低果实发育后期
FYF

和
FF

的活

性来影响糖分积累(

%

)

%套袋红富士苹果果实在发育

过程中总糖'还原糖'蔗糖'果糖'葡萄糖的含量均不

同程度地降低!果实中糖代谢相关酶的活性也低于

对照!但是变化动态相一致(

+

)

&说明遮光处理可通

过降低糖代谢相关酶的活性来降低果实糖的含量&

灵武长枣"
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#是宁夏具有地方特色的优良鲜枣品种!兼有药

用和食用价值!其果实内的多糖是重要的药用成分!

而总糖是果实甜味的重要来源&许多研究证实了遮

光处理对不同植物果实的糖代谢相关酶的影响不

同!对糖积累的影响也千差万别!既可能提高也可能

降低糖含量!进而影响果实品质!因此!本实验通过

对灵武长枣果实进行遮光处理!研究遮光对其果实

糖积累和相关酶活性的影响!进一步阐明果实光合

作用对多糖和总糖含量积累的作用!为灵武长枣科

学种植及果实品质调控提供理论依据&

#

!

材料和方法

?8?

!

遮光处理及样品采集

以宁夏红枣工程技术研究中心实验基地
'

年生

普通型灵武长枣为材料&采用随机设计!

$

次重复!

每次重复选择植株
+

"

#"

株!用
$

种不同颜色的毛

线标记
'

月
#"

日开放的花朵!每个重复标记花朵
$

"""

朵&在盛花期选择光照良好的开花授粉后的果

实!采用不透光牛皮纸袋进行遮光处理"

FL

#!直到

果实完熟&然后分别在果实膨大前期"细胞分裂停

止!膨大刚刚开始#内的
,

月
#"

日"花后
$"J

#'果实

快速膨大期"细胞快速膨大和鲜重快速增加#内的
&

月
#)

日"花后
,"J

#'果实着色期的
)

月
&

日"果实

#

*

$

着色!花后
)"J

#'果实完熟期的
)

月
!&

日"果

实全部着色!花后
##"J

#采集遮光处理的果实!并采

集
'

月
#"

日正常照光标记的同期未遮光的果实作

为对照"

AZ

#&部分样品保存于液氮中!带回实验室

后放入
(&"[

冰箱!用于测定酶活性等指标!部分

样品用于测定果实发育过程中的其它指标&

?8@

!

测定指标及方法

?8@8?

!

果实外形指标
!

果实鲜重用千分之一的电

子天平测定&果实体积按文献(

'

)的方法测定&

?8@8@

!

光合色素含量
!

取各时期遮光处理和对照

果实的向阳一侧果皮!用打孔器取样!按文献(

,

)的

方法测定叶绿素
/

'

S

和类胡萝卜素含量!重复
$

次&

?8@8A

!

蔗糖代谢相关酶的提取和活性
!

参考赵智

中等(

&

)和郑国琦等(

)

)的方法!在
"

"

%[

条件下进行

果实粗酶液的提取&酸性转化酶"

;D

#'中性转化酶

"

>D

#'蔗糖合成酶"

FF

#和蔗糖磷酸合成酶"

FYF

#的

活性参考张明方等(

#"

)的方法进行测定&转化酶的

活性为单位酶蛋白中的酶在单位时间内还原糖产生

的速率!用
#

4

+

#

4

(#

+

.03

(#表示%

FF

和
FYF

的酶

活性为单位酶蛋白中的酶在单位时间内催化底物合

成蔗糖的速率!用
#

4

+

#

4

(#
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.03

(#表示&
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!

蔗糖代谢相关糖的提取和含量
!

参考赵智

中等(

&

)和郑国琦等(

)

)的方法&用高效液相色谱

"

LA*!";T

#测定糖的含量!色谱条件为$流动相"乙

腈
\

重蒸水
]&+\#+

!

+

*

+

#!流速
#8".L

*

.03

!氨

基柱!柱温
$" [

!

UD̂*#";

示差检测器!

LAO91Q*

P093

数据处理系统&

?8@8C

!

果实多糖和总糖含量
!

果实多糖含量的测

定采用于
%)"3.

下测定消光值的苯酚硫酸法(

##

)

&

可溶性总糖的测定采用文献(

#!

)的方法&

?8A

!

数据处理

用
FYFF#)8"

和
-E5I1

软件进行统计处理&

!

!

结果与分析

@8?

!

遮光处理对果实重量和体积的影响

图
#

!

;

显示!灵武长枣果实遮光处理至花后
$"

,&%!

#!

期
!!!!!!!!!!!

章英才!等$遮光灵武长枣果实糖积累和代谢相关酶活性特征
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时!遮光果实和对照果实单粒重量均较小!但对照

果实大于遮光果实单粒重量%从花后
$"

"

,"J

!遮光

果实和对照果实单粒重量均迅速增大%花后
,"

"

##"J

!二者的单粒重量虽仍呈迅速增大趋势!但增

大速度略有减缓&从总体变化趋势来看!仍表现为

灵武长枣遮光果实的单粒重远小于同期对照果实&

同时!灵武长枣单粒体积随生育期的变化趋势

与其单粒重相似"图
#

!

W

#!果实遮光处理至花后
$"

J

时!遮光果实和对照果实单粒体积均较小!但对照

果实仍大于遮光果实单粒体积%从花后
$"

"

)"J

!遮

光果实和对照果实单粒体积均迅速增大%花后
)"

"

##"J

!遮光果实单粒体积增速明显减缓!但对照果

实单粒体积仍处于迅速增大的趋势&总体来看!灵

武长枣遮光果实的单粒体积始终远小于同期对照果

实!即果实遮光显著影响了其生长发育&

@8@

!

遮光处理对果实色素含量的影响

图
!

表明!灵武长枣果实遮光处理从花后
$"

"

##"J

!果实中的叶绿素
/

"

A71/

#'叶绿素
S

"

A71S

#

和类胡萝卜素"

A/N

#含量总体呈现下降趋势&其中!

果实在花后
$"J

时!果实内叶绿素和类胡萝卜素含

量最高!果实处于膨大前期%从花后
$"

"

,"J

!正常

光照的果实
A71/

'

A71S

和
A/N

含量分别下降

,$_

'

,'_

和
,$_

!遮光果实则分别下降
'+_

'

+&_

图
#

!

果实遮光后重量和体积的动态变化

FL8

牛皮纸袋遮光处理%下同
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B
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4

O

%

T7IO/.I/OSI19V

和
&"_

%从花后
,"

"

##"J

!正常光照的果实
A71/

'

A71S

和
A/N

含量分别下降
'#_

'

!,_

和
!,_

!遮光

果实则分别下降
$'_

'

#'_

和
"

&可见!灵武长枣果

实中的光合色素含量在发育前期的下降幅度大于着

色期和成熟期的下降幅度!正常照光果实的下降幅

度大于遮光果实的下降幅度!而且遮光果实的
$

种

光合色素含量总体均比正常照光的果实含量低&

@8A

!

遮光处理对果实蔗糖代谢相关酶活性的影响

图
$

!

;

结果表明!随着灵武长枣果实发育进

程!遮光果实和正常照光果实中酸性转化酶"

;D

#和

中性转化酶"

>D

#活性均呈现逐渐减弱的趋势&在

花后
$"

"

,"J

迅速下降!果实
;D

和
>D

活性大幅减

弱%从花后
,"

"

##"J

果实
;D

和
>D

活性呈现为缓

慢下降的趋势%花后
)"J

后两酶活性降幅减小&总

之!灵武长枣果实发育进程中果实
;D

活性的降幅

大于
>D

!且遮光果实
;D

和
>D

的活性总体都高于同

期正常照光果实&

同时!遮光果实和正常照光灵武长枣果实蔗糖

磷酸合成酶"

FYF

#活性变化趋势与转化酶相似!也

随发育进程呈现逐渐减弱的趋势!花后
$"

"

,"J

表

图
!

!

果实遮光后果实中光合色素含量的变化
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现为迅速下降!而花后
,"

"

##"J

呈现为缓慢下降

的趋势!且遮光果实
FYF

的活性总体都高于同期正

常照光果实"图
$

!

W

#&

另外!随着果实的发育进程!灵武长枣果实花后

$"

"

,"J

的
FF

合成方向"

FFO

#和
FF

分解方向

"

FFJ

#的活性均呈现为迅速下降的趋势!并以
FFJ

活性的下降幅度大于
FFO

活性!且遮光果实
FFJ

的

活性大于对照果实!而其
FFO

的活性小于对照果实%

从花后
,"

"

##"J

!

FFO

和
FFJ

的活性呈现不同的变

化趋势!

FFJ

的活性延续之前的下降趋势并继续减

弱!且遮光果实
FFJ

活性大于对照果实!而
FFO

的

活性则逐渐升高!且遮光果实
FFO

的活性低于正常

照光果实"图
$

!

A

#&

根据以上蔗糖代谢相关酶的活性变化分析来

看!调控灵武长枣果实内蔗糖代谢的关键酶为蔗糖

磷酸合成酶和蔗糖合成酶!尤其是蔗糖合成酶合成

方向的活性&

图
$

!

果实遮光后酸性转化酶'中性转化酶'

蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶活性的变化

0̀

4

8$

!

T7I57/3

4

IO9K/5P0M0P0IO9K;D

!

>D

!

FYF

/3JFF

"

FFO

!

FFJ

#

03KNQ0PO/KPINO70I1J03

4
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4

7P

@8B

!

遮光对果实内蔗糖代谢相关糖分含量的影响

灵武长枣遮光果实和对照果实内葡萄糖'果糖

和蔗糖含量的测定结果表明"图
%

#!遮光果实和正

常光照果实在花后
$"J

时
$

种糖的含量差别不明

显!但随着遮光处理天数的增加!遮光果实和正常照

光果实
$

种糖的含量均呈增加趋势&其中!果实中

葡萄糖和果糖含量增加得较快!而蔗糖含量在花后

$"

"

,"J

时增加得较慢!从花后
,"J

开始蔗糖的含

量迅速增加&遮光果实和正常照光果实
$

种糖含量

的这种增加的趋势直到果实发育至花后
)"J

时发

生了不同的变化&其中!遮光果实葡萄糖的含量逐

渐下降!而果糖的含量仍延续之前的较快增加趋势!

正常照光果实的葡萄糖和果糖含量均呈快速下降趋

势!直到果实发育至花后
##"J

%蔗糖的含量则表现

为正常照光果实仍延续之前的快速增加趋势!直到

果实发育至
##"J

!而遮光果实基本上含量不增加&

随着果实的发育!

$

种糖的含量不论变化趋势如何!

但遮光果实的含量总体低于同期正常光照下果实&

图
%

!

遮光后果实葡萄糖'果糖和蔗糖含量的变化
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章英才!等$遮光灵武长枣果实糖积累和代谢相关酶活性特征



图
+

!

遮光后果实多糖和总糖含量的变化
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可见!灵武长枣果实发育前期遮光果实蔗糖'葡萄糖

和果糖含量的下降幅度小于着色期和成熟期!遮光

处理主要影响果实着色期和成熟期的糖含量&

@8C

!

遮光处理对果实多糖和总糖含量的影响

遮光处理使灵武长枣不同发育时期果实的多糖

和总糖含量与对照相比总体下降!但其变化趋势各

有特点!不同时期下降幅度也有一定差别"图
+

#&

在果实快速膨大期之前!遮光果实和正常照光果实

的多糖含量没有明显的增加!从果实快速膨大期'着

色期至完熟期遮光果实和正常照光果实的多糖含量

均迅速增加!虽然各发育阶段遮光果实比正常照光

果实的多糖含量总体有所下降!但下降幅度不大!说

明果实多糖的积累与外界光照条件有一定关系&同

时!果实膨大前期遮光果实与对照果实的总糖含量

无明显差异!从果实快速膨大期'着色期至完熟期遮

光果实总糖含量比同期对照下降幅度逐渐加大!说

明灵武长枣果实中总糖的积累与外界光照具有密切

关系!另外也说明果实发育后期是总糖快速积累的

关键时期!而且随着遮光天数的延长!遮光果实总糖

含量始终低于正常照光的对照果实&

$

!

讨
!

论

果实品质形成的关键因素是糖的积累!而果实

糖的积累受糖代谢及相关酶活性等多种因素的影

响(

#$*#%

)

!糖的代谢变化是果实发育和品质形成的生

化过程及调控的重要方面(

#$

!

#+

)

&果实遮光处理对

果实糖的积累是一个综合影响!果实遮光处理改变

了果实发育过程中的光照'温度'湿度'气体等微环

境条件!对果实糖代谢等生理过程产生了复杂的影

响(

+

)

!因而对果实的生长发育和品质形成产生了

影响&

@I3

等(

#'

)在葡萄柚上的研究发现!绿色果皮也

具有光合作用的能力!且其同化产物主要供给果皮

自身生长与发育的需要&陈俊伟等(

!

)对柑橘研究结

果表明!柑橘果皮光合速率的下降与果皮叶绿素含

量密切相关&本研究表明!果实套袋遮光处理形成

的弱光因素导致果实
A71/

'

A71S

和类胡萝卜素含

量随着果实发育显著减少!阻碍了果皮叶绿素的合

成和果皮本身的光合作用!果皮光合作用能力几乎

丧失!使果皮所需的光合产物全部由叶片供应!加剧

了果实不同部位对叶片光合产物的竞争!引起分配

到果肉的光合产物数量减少!最终导致遮光果实的

单粒重和体积也远小于同期的对照果实&

蔗糖代谢是糖积累的重要环节!糖卸载到果实

中很大程度上取决于果实的库强!而库强大小的一

个重要生理标志就是蔗糖代谢相关酶活性(

#

!

#,

)

!糖

代谢相关酶活性的高低是衡量植物,库强-的重要指

标(

!

!

#&

)

&本研究表明!虽然遮光果实和正常照光果

实转化酶'蔗糖磷酸合成酶和蔗糖合成酶分解方向

的活性变化相似!均呈现逐渐减弱的趋势!但遮光处

理不同程度增加了果实转化酶'蔗糖磷酸合成酶和

蔗糖合成酶分解方向酶的活性!而降低了蔗糖合成

酶合成方向酶的活性&遮光使果皮叶绿素含量下

降!限制了光合作用!同时!套袋微环境中较高的温

度影响了果实内同化物的代谢'运转速率!导致套袋

果实的库强降低!而且高温还可能造成果实呼吸强

度大幅度提高而消耗大量的光合产物!因此!果实必

须从生理上完成有利于光合产物向果皮运输的改

变&陈俊伟等(

!

)认为果实自身光合作用被抑制后!

果皮通过提高酶活力来增强库强度&因而!遮光果

实通过调节蔗糖代谢相关酶的活性!使转化酶'蔗糖

磷酸合成酶和蔗糖合成酶分解方向酶的活性增加!

从而增强了果实的库强度!提高了果实维管束卸载

光合产物的能力!满足了果实发育对碳水化合物的

需求&另外!遮光初期果实中酶活性较高而果实中

各种糖的含量与对照相比却较低!除套袋微环境影

响了同化物的运转速率以及大量消耗等因素外!可

能是因为幼果中旺盛的物质代谢和能量代谢!并进

行着大量的细胞分裂和分化!由叶片运来的蔗糖被

较大比例地迅速转化分解!用于构建各种细胞和组

")%!

西
!

北
!

植
!

物
!

学
!

报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!
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织!所以各种糖分的积累较少(

$

)

&

本试验结果表明!套袋遮光果实在发育过程中

果糖'葡萄糖'蔗糖'总糖和多糖的变化规律不完全

一致!但各种糖的含量较对照低!说明套袋遮光不利

于果实各种碳水化合物的积累!降低了果实的内在

品质&另外!遮光果实在发育前期!果实中蔗糖'葡

萄糖和果糖含量的下降幅度较小!着色期葡萄糖和

果糖含量的下降幅度较大!而成熟期蔗糖含量的下

降幅度最大!说明遮光处理主要影响果实着色期和

成熟期的糖含量!而对果实发育初期影响较小!这与

罗宵等(

#

)对宁夏枸杞果实遮光处理对果实糖积累影

响的研究结果相似&遮光处理使处于不同发育阶段

果实中多糖和总糖的含量与对照相比均有所下降!

但不同时期的下降幅度有一定差别!且多糖含量下

降幅度较小而总糖含量下降幅度较大!说明果实多

糖的形成与果实正常光照具有一定的关系!而果实

中总糖的积累与外界光照具有密切关系!果实发育

后期是总糖快速积累的关键时期&

总之!套袋遮光处理影响了灵武长枣果实糖的

积累!降低了总糖和多糖的含量!从而影响灵武长枣

的品质&遮光处理对果实糖积累的影响是多方面因

素综合作用的结果(

#)

)

!如它引起果实叶绿素含量的

减少而导致果皮光合作用能力的丧失!也影响了果

实发育过程中糖代谢相关酶活性!以及引起的果实

蒸腾速率降低直接或间接地减少了同化物向果实的

输入等&因此!在灵武长枣生产实践中!要重视对枝

条的修剪!抓住果实糖代谢影响的关键环节!科学合

理调控果实品质&
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