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摘 要:为探究光照强度减弱对不同发育期的刺梨(Rosa
 

roxburghii
 

Tratt.)果实和叶片中维生素C与糖含量及相

关酶活性的影响,以‘贵农5号’刺梨扦插苗为材料,采用遮阳网设置光强减弱20%、40%、60%的3个遮光处理,以
自然光照强度为对照(CK),分析不同光照强度条件下刺梨果实和叶片中维生素C含量及相关酶活性以及糖含量

的变化。结果表明:(1)光照强度减弱后,不同发育期的刺梨果实和叶片中维生素C含量均显著降低,对照及3个

处理间的果实维生素C含量的差异在快速膨大期均达到显著水平。(2)随着光照强度的减弱,刺梨果实和叶片中

L-半乳糖-1,4-内酯脱氢酶(GalLDH)、单脱氢抗坏血酸还原酶(MDHAR)和脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)活性均

降低,而抗坏血酸氧化酶(AAO)和抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性均增强,尤其是果实中 MDHAR活性在快速膨

大期迅速大幅增强。(3)刺梨果实和叶片中可溶性糖、蔗糖、葡萄糖、果糖含量随光照强度减弱而降低,但果实中葡

萄糖含量在快速膨大期增加尤为迅速。(4)果实中维生素C含量与叶片中蔗糖、葡萄糖含量在不同发育期均呈极

显著正相关关系,快速膨大期果实中GalLDH、MDHAR活性与维生素C含量呈极显著正相关关系且相关系数均

达到最大值,而其APX活性与维生素C含量呈极显著负相关关系且相关系数达到最大值。研究认为,光照强度通

过调控刺梨果实中维生素C合成及相关代谢关键酶的活性与叶片中光合产物的含量最终影响果实中维生素C的

积累量;弱光环境不利于刺梨果实和叶片中维生素C及糖的积累,其影响在果实快速膨大期尤为明显;良好的光照

是保证刺梨果实优良品质的基本条件。
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Abstract:
 

To
 

explore
 

the
 

effects
 

of
 

reduced
 

light
 

intensity
 

on
 

vitamin
 

C
 

content
 

and
 

enzymatic
 

activities
 

and
 

sugar
 

content
 

in
 

Rosa
 

roxburghii
 

Tratt.
 

fruits
 

and
 

leaves.
 

In
 

this
 

study,
 

‘Guinong
 

5’
 

R.
 

roxburghii
 

cut-
tings

 

was
 

taken
 

as
 

materials.
 

The
 

shading
 

net
 

was
 

used
 

to
 

set
 

three
 

shading
 

treatments
 

with
 

light
 

intensity
 

reduced
 

by
 

20%,
 

40%
 

and
 

60%,
 

with
 

natural
 

light
 

intensity
 

as
 

control.
 

The
 

changes
 

of
 

vitamin
 

C
 

content
 

and
 

related
 

enzyme
 

activities
 

and
 

sugar
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

under
 

different
 

light
 



intensity
 

were
 

analyzed.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

the
 

content
 

of
 

vitamin
 

C
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

at
 

different
 

development
 

stages
 

were
 

significantly
 

decreased
 

after
 

the
 

light
 

intensity
 

was
 

weak-
ened.

 

The
 

difference
 

of
 

vitamin
 

C
 

content
 

in
 

fruits
 

of
 

the
 

control
 

and
 

the
 

three
 

treatments
 

reached
 

a
 

signifi-
cant

 

level
 

at
 

the
 

rapid
 

expansion
 

stage.
 

(2)
 

With
 

the
 

decrease
 

of
 

light
 

intensity,
 

the
 

activities
 

of
 

L-galac-
tose-1,

 

4-lactone
 

dehydrogenase
 

(GalLDH),
 

monodehydroascorbate
 

reductase(MDHAR)and
 

de-
hydroascorbate

 

reductase(DHAR)decreased,
 

while
 

the
 

activities
 

of
 

ascorbate
 

oxidase(AAO)and
 

ascorbate
 

peroxidase(APX)increased
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii,
 

especially
 

the
 

activity
 

of
 

MDHAR
 

in-
creased

 

rapidly
 

and
 

greatly
 

in
 

the
 

rapid
 

expansion
 

stage.
 

(3)
 

The
 

contents
 

of
 

soluble
 

sugar,
 

sucrose,
 

glu-
cose

 

and
 

fructose
 

in
 

the
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

decreased
 

with
 

the
 

decrease
 

of
 

light
 

intensity,
 

while
 

the
 

contents
 

of
 

glucose
 

increased
 

rapidly
 

during
 

the
 

rapid
 

expansion
 

stage.
 

(4)
 

The
 

content
 

of
 

vita-
min

 

C
 

in
 

fruits
 

was
 

significantly
 

positively
 

correlated
 

with
 

sucrose
 

and
 

glucose
 

contents
 

in
 

leaves
 

at
 

differ-
ent

 

development
 

stages.
 

At
 

the
 

rapid
 

expansion
 

stage,
 

the
 

activities
 

of
 

GalLDH
 

and
 

MDHAR
 

in
 

fruits
 

were
 

significantly
 

positively
 

correlated
 

with
 

vitamin
 

C
 

content
 

in
 

fruits,
 

the
 

APX
 

activity
 

was
 

significantly
 

negatively
 

correlated
 

with
 

the
 

vitamin
 

C
 

content
 

in
 

fruits,
 

and
 

their
 

correlation
 

coefficients
 

are
 

all
 

at
 

the
 

maximum.
 

The
 

studied
 

showed
 

that
 

light
 

intensity
 

effects
 

the
 

accumulation
 

of
 

vitamin
 

C
 

in
 

R.
 

roxburghii
 

fruits
 

by
 

regulating
 

the
 

activities
 

of
 

key
 

enzymes
 

of
 

vitamin
 

C
 

synthesis
 

and
 

related
 

metabolism
 

and
 

the
 

content
 

of
 

photosynthetic
 

products
 

in
 

leaves;
 

Weak
 

light
 

environment
 

is
 

not
 

conducive
 

to
 

the
 

accumulation
 

of
 

vitamin
 

C
 

and
 

sugar
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii,
 

which
 

is
 

especially
 

significant
 

during
 

the
 

rap-
id

 

fruit
 

expansion
 

stage;
 

Good
 

light
 

was
 

the
 

basic
 

condition
 

to
 

ensure
 

the
 

excellent
 

quality
 

of
 

R.
 

rox-
burghii

 

fruits.
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  刺梨(Rosa
 

roxburghii
 

Tratt.)果实富含维生

素C(抗环血酸,AsA),每100
 

g鲜果中含量高达

1
 

664~2
 

601
 

mg[1],维生素C含量高低是衡量刺梨

果实品质优劣的重要指标之一。迄今,有关光照强

度减弱对刺梨果实和叶片中维生素C合成与积累

影响的研究鲜见报道。有研究发现,在黑暗环境下,
刺梨果实中维生素C的积累明显减少,与维生素C
合成相关基因表达减弱[2],表明光照条件对果实中

维生素C合成与积累有重要影响,但这一研究排除

了刺梨叶片光合作用及其产物对果实中维生素C
合成与积累的作用。另外,在猕猴桃(Actinidia

 

de-
liciosa)[3]、柿 子(Diospyros

 

kaki)[4]、葡 萄(Vitis
 

vinifera)[5]、柑橘(Citrus
 

reticulata)[6]和黑穗醋栗

(Ribes
 

nigrum)[7]等其他果树上的研究中发现,随
光照强度减弱,这些树种果实中维生素C的含量也

明显减少,因此,环境的光照变化会影响果实中维生

素C的积累。L-半乳糖途径是植物维生素C合成

的主要途径之一[8-10],在维生素C合成的过程中,半
乳糖内酯脱氢酶(GalLDH)直接催化半乳糖内酯形

成维生素C[11],说明GalLDH是维生素C合成和积

累的 关 键 酶。维 生 素 C 经 过 抗 坏 血 酸 氧 化 酶

(AAO)和抗坏血酸过氧化物酶(APX)催化氧化分

解为单脱氢抗坏血酸(MDHA),再通过非酶歧化反

应形成脱氢抗坏血酸(DHA),DHA在单脱氢抗坏

血酸还原酶(MDHAR)和脱氢抗坏血酸还原 酶

(DHAR)的作用下被还原为维生素C[12-14]。上述5
种与维生素C相关的代谢酶活性强弱变化与刺梨

果实中维生素C的含量密切相关[15]。研究发现,随
光照强度的降低,植物体内参与维生素C合成的酶

活性减弱,维生素C氧化酶活性增强,进而导致维

生素C含量减少,类似的研究结果在猕猴桃、苹果

(Malus
 

domestica)[16]、豌豆(Pisum
 

sativum)[17]、
苦瓜(Momordica

 

charantia)[18]、西 瓜(Citrullus
 

lanatus)[19]等植物上都有报道。由此可见,光照强

度变化对植物体内维生素C的合成代谢过程具有

重要的影响。
贵州是中国刺梨的主产区,种植规模达到了15

万hm2 以上。然而,在刺梨的种植过程中,是否充

分保证刺梨处于良好的光照环境一直存在争议。有

人认为刺梨是耐阴性强的树种[20],贵州民间普遍认

为荫蔽环境下的刺梨果实产量及品质好,由此有“向
阳的桃子背阴的刺梨”之说。因此,在生产上选择光

照不足的背阴区域作为种植基地,种植密度大,管理

粗放,很少进行有利于植株内部通风透光的整形修

剪等农艺措施,导致刺梨低产质劣,严重影响刺梨产

业的发展。本研究通过对‘贵农5号’刺梨植株树冠

进行不同程度的遮光处理,考察光照强度减弱对刺

梨果实和叶片维生素C含量及相关生理指标的影
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响,旨在解析光照强度变化影响刺梨果实和叶片中

维生素C合成的作用机制,也为完善刺梨栽培的生

理生态学理论提供科学理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验于2017~2018年在国家林草局刺梨工程

技术研究中心盆栽试验场进行。供试品种为‘贵农

5号’刺梨。GalLDH、MDHAR、APX、AAO 活性

测定试剂盒及维生素C、蔗糖、葡萄糖、果糖标准品

均由北京索莱宝科技有限公司提供,DHAR活性测

定试剂盒由深圳子科生物科技有限公司提供。

1.2 试验设计

试验设3个遮光处理,分别为光强减弱20%、

40%和60%,以自然光照为对照。每个处理和对照

各重复4次,每重复1株。

1.3 试验方法

1.3.1 遮光处理 于2016年11月将2年生‘贵农

5号’刺梨扦插苗栽植于高60
 

cm、直径80
 

cm黑色

塑料缸中,置于长2.5
 

m、宽2.5
 

m、高1.8
 

m的不

同遮光处理框架下。将不同透光率的遮阳网对框架

进行覆盖遮光,用光合有效辐射测定仪(型号:SL-
HYX)测定框架内的光合有效辐射,分别使框架内

的光照强度达到遮光处理的要求,即光强分别减弱

20%、40%和60%。对照不进行遮光,置于空旷的

自然光照强度条件下。对照及3个遮光处理在刺梨

果实不同发育期的光合有效辐射见表1。试验期间

统一正常水肥管理。

1.3.2 取样 于2018年5月15日(幼果期)、6月

15日(果实缓慢生长期)、7月15日(果实快速膨大

期)、8月15日(果实成熟期)分别进行取样,在不同

遮光处理及对照的每棵植株上摘取营养枝中部叶6
片和3个果实,分别用液氮冷冻处理后置于超低温

冰箱(-79
 

℃)中保存,用于测定相关指标。

1.3.3 维生素C含量测定 采用高效液相色谱法

(HPLC)[21]测定果实和叶片中维生素C的含量,检
测器为岛津SPD-10A紫外检测器,色谱柱为 Won-
dasil

 

C18 型(150
 

mm×4.6
 

mm,5
 

μm),流动相为

0.2%偏磷酸水溶液,色谱柱温度为30
 

℃,进样量为

20
 

μL,紫 外 检 测 波 长 为254
 

nm,流 速 为1
 

mL
·min-1。

1.3.4 维生素C代谢相关酶活性测定 按照说明

书提供的方法提取及测定果实和叶片中GalLDH、

MDHAR、DHAR、APX和AAO的活性。

1.3.5 可溶性糖、蔗糖、葡萄糖和果糖含量测定 
可溶性糖含量的测定采用蒽酮比色法[22]。蔗糖、葡
萄 糖、果 糖 含 量 的 测 定 采 用 高 效 液 相 色 谱 法

(HPLC)[23],检测器为岛津RID-10A示差检测器,
色谱柱为 YMC-Pack

 

Polyamine
 

II(250
 

mm×4.6
 

mm,5
 

μm),流动相为乙腈∶水(75∶25,V∶V),色
谱柱温度为30

 

℃,检测池温度为35
 

℃,进样量为

10
 

μL,流速为1
 

mL·min-1。

1.4 数据计算及处理

各个指标均重复测定4次,在Excel
 

2003上进行

数据统计及作图,用DPS
 

v7.05软件进行显著性和相

关性分析,多重比较采用Duncan􀆳s新复极差法。

2 结果与分析

2.1 光照强度减弱对不同发育期的刺梨果实和叶

片维生素C含量的影响

2.1.1 果实维生素C含量 各光照处理刺梨果实

中维生素C含量均随着生育期进程推进逐渐增加,

表1 自然光照及不同遮光处理在刺梨不同果实发育期的光合有效辐射

Table
 

1 Photo-synthetically
 

active
 

radiation
 

under
 

natural
 

light
 

and
 

different
 

shading
 

treatments
 

at
 

different
 

fruit
 

developmental
 

stages
 

of
 

R.
 

roxburghii

处理
Treatment

光合有效辐射Photo-synthetically
 

active
 

radiation/(μmol·m
-2·s-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
5/15(month/day)

缓慢生长期
Slow

 

growing
 

stage
6/15(month/day)

快速膨大期
Rapid

 

expansion
 

stage
 

7/15(month/day)

成熟期
Maturity

 

stage
8/15(month/day)

CK 1
 

498 1
 

527 1
 

782 1
 

664

R20 1
 

190 1
 

251 1
 

458 1
 

322

R40 879 905 1
 

092 971

R60 581 622 722 659

注:CK、R20、R40、R60 分别代表自然光强(对照)和光强减弱20%、40%、60%,下同

Note:
 

CK,
 

R20,
 

R40 and
 

R60  represent
 

natural
 

light
 

intensity(CK),
 

light
 

intensity
 

reduced
 

by
 

20%,
 

40%
 

and
 

60%
 

respectively.
 

The
 

same
 

as
 

below

380212期       何春丽,等:遮光对刺梨果实和叶片中维生素C与糖含量以及相关酶活性的影响



并在果实快速膨大期大量积累且增幅最大,此时对

照(自然光照)及3个遮光处理的果实中维生素C
含量 分 别 比 缓 慢 生 长 期 增 加 了 267.88%、

327.03%、249.61%和215.71%(表2)。同时,不同

发育期的刺梨果实中维生素C含量在光照强度减

弱后均表现出逐渐降低的趋势,且各遮光处理均与

同期对照差异显著(表2)。其中,在幼果期,3个遮

光处理果实中维生素C含量均与对照差异达到显

著水平(P<0.05),降幅为44.17%~49.99%,但各

遮光处理间无显著差异;在果实快速膨大期,光强减

弱20%、40%和60%处理的果实中维生素C含量与

同期对照相比降低了14.72%~50.74%,且各处理

间差异均达到显著水平(P<0.05),说明果实维生

素C含量在此时期对光照强度减弱最为敏感;在果

实成熟期,各遮光处理果实中维生素C含量比对照

显著降低10.22%~23.10%(P<0.05),光照减弱

40%(R40)和60%(R60)处理间无显著差异,但两者

均显著低于光照减弱20%处理(R20)。

2.1.2 叶片维生素C含量 各光照处理刺梨叶片

中维生素C含量均随着生育期进程推进总体呈降

低趋势,并在果实缓慢生长期降幅最大,此时对照及

3个遮光处理叶中维生素C含量比幼果期分别大幅

度降低了49.17%、50.03%、55.55%和71.48%;不
同发育时期的刺梨叶片中维生素C含量也随着光

照强度的减弱而明显逐渐降低,且同期各光照减弱

处理及其对照间差异大多达到显著水平,并以成熟

期表现最明显(表2)。其中,在R60 条件下,4个果

实发育时期的叶片中维生素C含量与相应对照相

比 分 别 降 低 了 28.23%、59.72%、71.90% 和

57.46%,且与同期对照及其他2个处理差异均达到

显著水平(P<0.05)。另外,刺梨叶片中维生素C
含量仅在幼果期高于果实,而在其余生长期远远低

于同期果实。以上结果说明光照强度减弱明显抑制

了刺梨叶片和果实中维生素C的积累,且光照越弱

抑制越严重,且果实对遮光的反应比叶片更敏感。

2.2 光照强度减弱对不同发育期的刺梨果实和叶

片维生素C积累关键酶活性的影响

2.2.1 GalLDH活性 不同发育期的刺梨果实和

叶片中GalLDH 活性均随着光照的减弱而逐渐减

弱,且各遮光处理与同期对照的差异都达到显著水

平(P<0.05)(表3)。其中,各处理果实 GalLDH
活性均随着生育期进程推进先升后降,并均在快速

膨大期达到最高值;果实GalLDH活性于幼果期在

3个遮光处理间差异不显著;于缓慢生长期及成熟

期均表现为R40 和R60 处理相近,但均显著低于R20
处理;在快速膨大期,果实中 GalLDH 的活性在

R20、R40 和R60 处理下分别比对照显著降低9.70%、

34.75%和45.01%,且各遮光处理间差异也均达到

显著水平(P<0.05);结合表2可知,在不同光照强

度条件下,不同发育期的果实中GalLDH活性与维

生素C含量变化趋势保持高度一致。同时,表3显

示,叶片GalLDH活性于幼果期及成熟期在3个光

照处理间均差异不显著,于缓慢生长期及快速膨大

期在R40 和R60 处理间相近,但均显著低于R20 处

理。可见,不同发育期的刺梨果实和叶片中GalL-
DH活性均受到弱光的显著抑制,从而导致其中的

表2 在光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中维生素C含量

Table
 

2 The
 

vitamin
 

C
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

维生素C含量
 

vitamin
 

C
 

content(mg·100
 

g-1FW)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
 

成熟期
Maturity

 

stage

果实
Fruit

CK 181.52±11.35a 562.90±13.64a 2
 

070.78±26.93a 2
 

691.38±92.38a

R20 101.34±4.77b 413.57±19.55b 1
 

766.05±8.07b 2
 

416.26±97.37b

R40 98.42±6.51b 409.65±10.32b 1
 

432.16±26.07c 2
 

087.40±73.02c

R60 90.78±4.76b 323.13±22.94c 1
 

020.14±38.84d 2
 

069.55±91.15c

叶片
Leaf

CK 201.74±8.93a 102.54±2.46a 125.03±2.59a 70.61±0.63a

R20 190.42±7.94ab 83.73±4.76b 123.53±5.61a 60.75±1.15b

R40 182.97±5.23b 81.33±0.74b 104.51±4.86b 52.29±4.74c

R60 144.79±6.08c 41.30±3.06c 35.13±2.56c 30.04±2.4d

注:同列不同字母表示差异达到显著水平(P<0.05)。下同

Note:
 

Different
 

letters
 

in
 

a
 

column
 

indicated
 

significant
 

differences
 

at
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below
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维生素C含量显著降低。

2.2.2 MDHAR和DHAR活性 不同发育期的刺

梨果实和叶片中 MDHAR和DHAR活性的表现与

GalLDH相似,均随着光照的减弱而逐渐减弱,尤其

是R40 和R60 遮光处理与同期对照的差异大多达到

显著水平(P<0.05)。首先,刺梨果实中 MDHAR
活性随着生育期进程推进先升后降并均在快速膨大

期 迅 速 增 强 并 达 到 最 大 值,此 期 对 照 果 实 的

MDHAR活性分别为幼果期、缓慢生长期、成熟期

的21.12倍、14.08倍、7.13倍,同时是同期R20、R40
和R60 处理的1.24倍、4.01倍、4.50倍,且与3个

遮光处理间的差异都达到显著水平(P<0.05);除
缓慢生长期外,各生育期 R40 和 R60 处理果实中

MDHAR活性与 CK 及 R20 处理均差异显著(表

4)。同时,各处理刺梨果实中DHAR活性均随着发

育 时 期 进 程 推 进 逐 渐 增 强,但 变 化 幅 度 要 比

MDHAR小得多;R40 和R60 处理果实中DHAR活

性相近并在幼果期和成熟期显著低于R20 处理,而
在缓慢生长期和快速膨大期与R20 处理差异不显

著;R20 处理果实中DHAR活性仅在缓慢生长期与

同期对照差异显著(表5)。其次,不同发育期的刺

梨叶片中 MDHAR、DHAR活性在光照强度减弱后

明显降低。其中,R40 和R60 处理叶片 MDHAR活

性在不同果实发育时期均显著低于同期CK和R20
处理,而前两者在幼果期及缓慢生长期差异不显著,
在快速膨大期及成熟期差异显著,后两者却在幼果

期及缓慢生长期差异显著,在快速膨大期及成熟期

差异不显著(表4);R40 和R60 处理叶片DHAR活性

表3 光照强度减弱条件下不同发育期刺梨果实和叶片中半乳糖内酯脱氢酶活性的变化

Table
 

3 The
 

GalLDH
 

activity
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

半乳糖内酯脱氢酶活性
 

GalLDH
 

activity(U·g-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
成熟期

Maturity
 

stage

果实
Fruit

CK 1.47±0.07a 2.50±0.16a 3.12±0.11a 0.88±0.16a

R20 1.31±0.08b 1.93±0.18b 2.81±0.20b 0.55±0.11b

R40 1.26±0.09b 1.48±0.05c 2.03±0.05c 0.35±0.02c

R60 1.28±0.05b 1.34±0.11c 1.71±0.08d 0.31±0.02c

叶片
Leaf

CK 1.56±0.12a 1.36±0.10a 1.65±0.06a 1.57±0.05a

R20 1.30±0.05b 0.85±0.08b 1.35±0.10b 1.32±0.05b

R40 1.18±0.10b 0.68±0.05c 0.92±0.08c 1.21±0.09b

R60 1.17±0.09b 0.65±0.05c 0.80±0.01c 1.26±0.10b

表4 光照强度减弱环境下不同发育期刺梨果实和叶片中单脱氢抗坏血酸还原酶活性的变化

Table
 

4 The
 

MDHAR
 

activity
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

单脱氢抗坏血酸还原酶活性
 

MDHAR
 

activity(U·g-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
成熟期

Maturity
 

stage

果实
Fruit

CK 0.26±0.01a 0.39±0.02a 5.49±0.44a 0.77±0.04a

R20 0.25±0.01a 0.33±0.02b 4.44±0.09b 0.58±0.03b

R40 0.20±0.02b 0.30±0.03b 1.37±0.09c 0.42±0.00c

R60 0.18±0.02b 0.32±0.02b 1.22±0.07c 0.34±0.03d

叶片
Leaf

CK 0.85±0.03a 3.97±0.22a 3.30±0.26a 3.03±0.19a

R20 0.72±0.02b 3.71±0.11b 3.07±0.22a 2.95±0.28a

R40 0.42±0.02c 1.13±0.08c 2.23±0.07b 1.64±0.05b

R60 0.40±0.03c 0.94±0.08c 0.36±0.03c 0.30±0.03c
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在不同果实发育时期均无显著差异,但大多显著低

于同期CK和R20 处理,而R20 处理仅在快速膨大

期及成熟期显著低于CK(表5)。

2.2.3 AAO和APX活性 不同发育期的刺梨果

实和叶片中AAO和 APX活性均随着光照的减弱

而逐渐增强,尤其是R60 处理与同期对照的差异大多

达到显著水平(P<0.05)。首先,刺梨果实中AAO
活性随着生育期进程推进先升后降再上升并均在快

速膨大期迅速减弱且大多为最低值;在幼果期及成

熟期,对照果实的AAO活性与3个遮光处理间的

差异都达到显著水平(P<0.05)(表6)。同时,在快

速膨大期,果实中APX活性在R40、R20 处理和CK
分别比R60 处理降低19.91%、26.37%和31.03%
(表7)。其次,刺梨叶片中AAO活性随着生育期进

程推进先降后升并在幼果期达到最高值,在快速膨大

期和成熟期,对照和各遮光处理间差异均达到显著水

平(P<0.05)(表6);R40 和R60 处理叶片APX活性

在成熟期均显著高于同期CK和R20 处理,且差异达

到显著水平(P<0.05),对照和各遮光处理叶片APX
活性在其余果实发育时期均无显著差异(表7)。

2.3 光照强度减弱对不同发育期刺梨果实和叶片

中糖含量的影响

2.3.1 可溶性糖含量 刺梨果实和叶片中可溶性

糖含量在同一生育期均随着光照强度减弱而逐渐降

低,而在同一光照处理下随着生育期进程推进而逐

渐增加(图1)。其中,在幼果期及果实缓慢生长期,

R20 和R40 处理果实可溶性糖含量差异不显著,但与

CK和R60 处理相比差异均达到显著水平(P<0.05);

表5 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中脱氢抗坏血酸还原酶活性的变化

Table
 

5 The
 

DHAR
 

activity
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

脱氢抗坏血酸还原酶活性
 

DHAR
 

activity(U·g-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
成熟期

Maturity
 

stage

果实
Fruit

CK 16.65±0.39a 18.75±0.28a 24.06±1.32a 30.64±0.26a

R20 16.58±1.02a 16.79±0.95b 22.18±1.49a 30.29±2.80a

R40 14.30±1.31b 17.59±0.24ab 22.77±0.31a 24.10±0.77b

R60 13.38±0.21b 17.31±0.80b 22.43±0.76a 22.19±1.11b

叶片
Leaf

CK 19.18±1.43a 14.38±1.20a 14.68±0.62a 18.19±1.03a

R20 18.38±1.12a 13.69±0.49a 12.56±0.45b 16.60±0.78b

R40 15.63±1.21b 12.91±1.01a 12.17±0.93b 11.41±0.53c

R60 15.12±0.43b 12.75±0.19a 11.40±0.92b 11.07±0.67c

表6 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中抗坏血酸氧化酶活性的变化

Table
 

6 The
 

AAO
 

activity
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

抗坏血酸氧化酶活性
 

AAO
 

activity(U·g-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
成熟期

Maturity
 

stage

果实
Fruit

CK 0.008±0.001d 0.012±0.001c 0.007±0.001c 0.024±0.001d

R20 0.011±0.001c 0.015±0.001c 0.012±0.002b 0.029±0.002c

R40 0.018±0.002b 0.020±0.002b 0.015±0.001a 0.045±0.003b

R60 0.021±0.001a 0.039±0.003a 0.016±0.002a 0.050±0.003a

叶片
Leaf

CK 0.037±0.002c 0.015±0.001b 0.023±0.002d 0.024±0.001d

R20 0.051±0.002b 0.017±0.001ab 0.028±0.001c 0.032±0.003c

R40 0.057±0.003a 0.018±0.001a 0.035±0.003b 0.056±0.002b

R60 0.060±0.002a 0.018±0.001a 0.048±0.002a 0.064±0.001a
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表7 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中抗坏血酸过氧化物酶活性的变化

Table
 

7 The
 

APX
 

activity
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

处理
Treatment

抗坏血酸过氧化物酶活性
 

APX
 

activity(U·g-1)

幼果期
Young

 

fruit
 

stage
缓慢生长期

Slow
 

growing
 

stage
快速膨大期

Rapid
 

expansion
 

stage
成熟期

Maturity
 

stage

果实
Fruit

CK 0.52±0.01b 0.65±0.02a 0.50±0.05c 0.48±0.02c

R20 0.58±0.04b 0.65±0.06a 0.53±0.03bc 0.54±0.02c

R40 0.59±0.05b 0.71±0.04a 0.58±0.03b 0.64±0.05b

R60 0.67±0.05a 0.71±0.02a 0.72±0.04a 1.13±0.07a

叶片
Leaf

CK 0.69±0.02b 0.67±0.05b 0.56±0.00b 0.54±0.01c

R20 0.74±0.01ab 0.69±0.02b 0.62±0.05ab 0.57±0.02c

R40 0.73±0.06ab 0.74±0.02ab 0.64±0.05ab 0.63±0.02b

R60 0.78±0.01a 0.80±0.07a 0.66±0.04a 0.69±0.02a

Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ分别代表幼果期、缓慢生长期、快速膨大期和成熟期;不同字母表示同一发育期差异显著(P<0.05)。下同

图1 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中可溶性糖含量的变化

Ⅰ,
 

Ⅱ,
 

Ⅲ
  

and
 

Ⅳ
 

represent
 

young
 

fruit
 

stage,
 

slow
 

growing
 

stage,
 

rapid
 

expansion
 

stage
 

and
 

maturity
 

stage,
 

respectively;
 

Different
 

letters
 

mean
 

significant
 

differences
 

at
 

0.05
 

level
 

in
 

the
 

same
 

development
 

period.
 

The
 

same
 

as
 

below

Fig.1 The
 

soluble
 

sugar
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

图2 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中蔗糖含量的变化

Fig.2 The
 

sucrose
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages
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在成熟期,R40 和R60 处理果实可溶性糖含量显著低

于CK和 R20 处理。同时,在幼果期,R20、R40、R60
处理叶片可溶性糖含量均与CK差异显著,但3个

遮光处理间差异不显著;其余果实发育时期叶片可

溶性糖含量在R60 处理与CK、R20、R40 处理间存在

显著差异,但后三者间在快速膨大期和成熟期均无

显著差异。

2.3.2 蔗糖含量 不同发育期的刺梨果实和叶片

中蔗糖含量的表现与可溶性糖相似,均随着光照强

度的减弱呈显著降低趋势,且R20、R40 和R60 遮光

处理均 与 同 期 对 照 的 差 异 达 到 显 著 水 平(P<
0.05),尤其是叶片表现得更为明显;各处理刺梨果

实和叶片中蔗糖含量在同一光照处理下随着生育期

进程推进而逐渐增加(图2)。其中,在幼果期及果

实缓慢生长期,果实蔗糖含量在R20、R40 和R60 处

理下分别比同期CK显著降低21.82%~53.37%
及19.74%~50.18%,且各遮光处理间差异也均达

到显著水平(P<0.05);在成熟期,
 

CK和R20、R40、

R60 处理果实蔗糖含量达到最大值,R20、R40、R60 处

理分别比CK显著降低16.41%、27.47%和29.53%,
降幅低于其他发育时期。同时,叶片中蔗糖含量在

遮光处理与对照间差异比果实更大,且除缓慢生长

期外,其余发育期内遮光处理间均差异显著(P<
0.05);在幼果期、缓慢生长期、快速膨大期、成熟期,

R60 处理叶片蔗糖含量分别比相应 CK 显著降低

57.81%、59.18%、63.77%和63.37%。以上结果

说明光照强度减弱明显抑制了刺梨叶片和果实中蔗

糖的合成和积累,且光照越弱抑制越严重。

2.3.3 葡萄糖和果糖含量 不同发育期的刺梨果

实和叶片中葡萄糖和果糖含量大多随着光照的减弱

而降低,且R40、R60 处理均显著低于同期对照;随着

生育期进程推进先升后降并均在快速膨大期达到最

大值(图3)。其中,在快速膨大期,R20、R40、R60 处

理果实葡萄糖含量分别比CK降低2.34%、13.00%
和14.69%,且R40、R60 处理与同期CK、R20 处理间

差异达到显著水平(P<0.05);在成熟期,CK 和

R20、R40、R60 处理果实葡萄糖含量比快速膨大期降

低37.18%~45.63%;各遮光处理叶片中葡萄糖含

量在幼果期和成熟期均与同期对照差异显著,在缓

慢生长期、快速膨大期时R40、R60 处理也与同期对

照有显著差异。说明从快速膨大期到成熟期这段时

期葡萄糖可能作为合成维生素C的初生物质被大

量消耗。同时,刺梨果实和叶片中果糖含量在遮光

后的变化没有葡萄糖明显。遮光处理果实中果糖含

图3 光照强度减弱条件下不同发育期的刺梨果实和叶片中葡萄糖和果糖含量的变化

Fig.3 The
 

glucose
 

and
 

fructose
 

contents
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

with
 

reduced
 

light
 

intensity
 

at
 

different
 

development
 

stages

8802 西 北 植 物 学 报                   40卷



表8 不同发育期的刺梨果实中维生素C含量与果实及叶片中糖含量的相关关系

Table
 

8 Relationship
 

between
 

vitamin
 

C
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

sugar
 

content
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

at
 

different
 

development
 

stages

发育期
Development

 

stage

果实
 

Fruit 叶片
 

Leaf

可溶性糖
 

Soluble
 

sugar

蔗糖
Sucrose

葡萄糖
Glucose

果糖
Fructose

可溶性糖
 

Soluble
 

sugar

蔗糖
Sucrose

葡萄糖
 

Glucose
果糖

Fructose

幼果期Young
 

fruit
 

stage 0.92** 0.86** 0.77** 0.70** 0.82** 0.96** 0.84**  0.71**

缓慢生长期
Slow

 

growing
 

stage 0.95** 0.94** 0.95** 0.87** 0.88** 0.98** 0.69** 0.57*

快速膨大期
Rapid

 

expansion
 

stage 0.84** 0.90** 0.83** 0.36 0.83** 0.98** 0.84** 0.82**

成熟期 Maturity
 

stage 0.87** 0.90** 0.82** 0.66* 0.5 0.86** 0.77** -0.28

注:*和**分别表示在0.05和0.01水平下差异显著。下同

Note:*
 

and
 

**
 

indicate
 

significant
 

differences
 

at
 

0.05
 

and
 

0.01
 

levels,
 

respectively.
 

The
 

same
 

as
 

below

表9 不同发育期的刺梨果实和叶片中维生素C含量与积累关键酶活性的相关关系

Table
 

9 Relationship
 

between
 

vitamin
 

C
 

content
 

and
 

the
 

activities
 

of
 

key
 

enzymes
 

of
 

accumulation
 

in
 

fruits
 

and
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

at
 

different
 

development
 

stages

器官
Organ

发育期
Development

 

stage

半乳糖
内酯脱氢酶
GalLDH

单脱氢抗
坏血酸还原酶

 

MDHAR

脱氢抗
坏血酸还原酶
DHAR

抗坏血酸
过氧化物酶
APX

抗坏血酸
氧化酶
AAO

果实
Fruit

幼果期Young
 

fruit
 

stage 0.82** 0.65* 0.55* -0.65* -0.77**

缓慢生长期Slow
 

growing
 

stage 0.90** 0.71** 0.59* -0.5 -0.74**

快速膨大期Rapid
 

expansion
 

stage 0.97** 0.93** 0.42 -0.89** -0.88**

成熟期 Maturity
 

stage 0.90** 0.91** 0.78** -0.63* -0.89**

叶片
Leaf

幼果期Young
 

fruit
 

stage 0.64* -0.59** 0.70** -0.74** -0.74**

缓慢生长期Slow
 

growing
 

stage 0.75** 0.76** 0.58* -0.78** -0.66**

快速膨大期Rapid
 

expansion
 

stage 0.78** 0.98** 0.62* -0.51 -0.98**

成熟期 Maturity
 

stage 0.65* 0.96** 0.84** -0.93** -0.91**

量仅在幼果期和缓慢生长期多与对照差异显著,在
快速膨大期和成熟期均无显著变化;R40、R60 遮光

处理叶片中果糖含量在各果实生育期多与对照差异

显著,R20 处理与对照相比始终无显著变化。

2.4 不同发育期刺梨果实和叶片中维生素C含量

与糖含量及相关酶活性的关系

2.4.1 维生素C含量与糖含量的关系 由表8可

知,刺梨果实维生素C含量与可溶性糖、蔗糖和葡

萄糖含量在不同果实生育期均呈极显著正相关(P
<0.01),说明果实中维生素C积累量与糖的含量

密切相关;除成熟期外,果实维生素C含量与叶片

可溶性糖含量在其余发育期均呈极显著正相关(P
<0.01);果实维生素C含量与叶片蔗糖、葡萄糖含

量在不同的果实生育期均呈极显著正相关(P<
0.01);在快速膨大期,果实维生素C含量与叶片蔗

糖、葡萄糖和果糖含量的相关系数均为果实发育过

程中最大值,分别达到
 

0.98**、0.84**和0.82**,

说明此时期叶片中糖含量对果实中维生素C积累

的影响最大。

2.4.2 维生素C含量与其积累关键酶活性的关系

 表9显示,刺梨果实维生素C含量与其GalLDH
活性在不同果实发育期均呈极显著正相关(P<
0.01),与 MDHAR活性在幼果期呈显著正相关,在
其余时期呈极显著正相关(P<0.01),与DHAR活

性呈正相关,与 AAO活性在不同果实发育时期均

呈极显著负相关(P<0.01);在快速膨大期,刺梨果

实维生素C含量与其中 GalLDH、MDHAR、APX
活性的相关系数达到最大值,分别达到

 

0.97**、
 

0.93** 和-0.89**。说明在刺梨果实快速膨大

期,GalLDH、MDHAR、APX对果实维生素C积累

起了关键作用。同时,叶片GalLDH活性与维生素

C含量在不同果实发育期呈显著或极显著正相关,
除幼果期外,叶片 MDHAR、DHAR活性与维生素

C含量呈显著或极显著正相关;除快速膨大期外,叶
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片APX、AAO活性与维生素C含量均呈极显著负

相关(P<0.01)。

3 讨 论

3.1 光照强度减弱环境下刺梨果实和叶片中维生

素C含量降低的作用机制

  环境光照强度减弱后,刺梨果实和叶片中维生

素C含量降低是维生素C积累过程中关键的代谢

循环酶活性改变及碳水化合物含量减少共同作用的

结果。猕猴桃[16]和苹果[24]树体遮光后其果实和叶

片中GalLDH 表达量显著下降,同时维生素C含

量也相应明显下降,表明GalLDH 表达受光照的显

著 调 控;番 茄 (Solanum
 

lycopersicum)植 株 中

DHAR 表达量及其活性在弱光条件下显著降低,其
维生素C的含量也随之降低[25];豌豆中 MDHAR
活性在生长环境的光照强度减弱后显著降低[26]。
随着光照强度减弱,本研究中不同发育期的刺梨果

实和叶片中维生素C含量以及GalLDH、DHAR和

MDHAR活性均随光照强度减弱而明显降低,这与

前人研究结果相似。APX活性在环境光照改变以

后的表现在不同植物中不尽相同,番茄果实中APX
活性随着光照强度减弱而降低[27],桃(Prunus

 

per-
sica)[28]叶片中APX活性在整树遮荫后增强。由此

可知,不同物种 APX活性对光照强度变化的不同

反应可能是由物种的需光特性、光照强度及光照时

间决定的。本研究中刺梨果实和叶片 AAO、APX
活性均随着光照强度的减弱而增强,AAO、APX活

性与维生素C含量呈显著或极显著负相关。在弱

光胁迫下,植物中活性氧产生速率提高,当活性氧积

累过量时,APX活性将会增强来清除胁迫产生的活

性氧[28],同时增加了维生素C的氧化速率,最终导

致维生素C积累量的减少。光照强度通过调控维

生素C积累关键酶的活性直接影响维生素 C的

含量。
同时,维生素C的合成需要利用大量的光合同

化产物作为合成底物[8],光照强度减弱条件下叶片

向果实中输送的光合产物减少,果实中合成维生素

C的底物来源减少,光照通过调控同化物含量间接

影响果实中维生素C合成及积累。在本研究中,随
着光照强度的减弱,刺梨果实和叶片中同化物的含

量显著降低,果实中维生素C含量与果实和叶片中

可溶性糖、蔗糖、葡萄糖、果糖含量均呈显著正相关。

Gautier
 

H等[29]对番茄整株、叶片和果实分别进行

遮光处理后,发现整株及叶片遮光条件下的果实中

蔗糖、葡萄糖、果糖含量明显降低,维生素C
 

含量比

自然光照条件下的明显减少,由此表明维生素C的

合成与糖类物质有密切的关联,叶片的光合作用对

果实维生素C积累有重要的生理影响。
另外,刺梨叶片中维生素C含量变化可能对果

实中维生素C积累产生间接的作用。在良好的光

照条件下,叶片中维生素C含量增加,增强了叶片

抗氧化能力,有利于叶片生长,健康的叶片能够合成

更多的光合产物并输送至果实中促进维生素C的

合成。同时,刺梨的果实和叶片都是维生素C合成

的场所,有研究利用同位素示踪法发现拟南芥和苜

蓿中的维生素C从叶片经过韧皮部向芽、花和根尖

进行长距离运输[30],那么刺梨果实和叶片中的维生

素C是否存在长距离运输还需要进一步研究。

3.2 光照强度减弱条件下影响刺梨果实中维生素

C积累的关键时期

  在不同的果实发育时期,光照减弱对刺梨果实

维生素C积累的影响存在差异。本研究发现,在刺

梨果实快速膨大期,果实中维生素C快速且大量积

累,同时刺梨果实对光照强度的反应最为敏感,且此

时期光照减弱后对果实维生素C积累的影响要比

其他时期大。在幼果期及果实缓慢生长期,光合同

化物需要向多器官分配,不仅用于果实中细胞的分

裂与膨大,更多的用于枝条、花及新梢等器官的生

长[31]。在这段发育期间,由于果实中同化物分配量

少,维生素C还未大量积累,所以光强减弱对果实

中维生素C含量影响不明显。果实发育进入快速

膨大期后,新梢停止生长,果实体积不再改变,此时

大量的光合产物主要运输至果实中用于维生素C
等次生代谢物的合成[32]。此时期光照强度减弱,叶
片中光合产物含量显著降低,运输至果实中碳水化

合物减少,处于快速积累时期的维生素C所需的合

成底物严重缺乏,维生素C积累量显著减少。同

时,刺梨进入快速膨大期后,果实中 GalLDH 活性

最强,MDHAR活性迅速增强,变化十分剧烈,说明

MDHAR可能在维生素C再生过程中起到重要的

作用,这与蓝莓(Vaccinium
 

spp.)[33]在维生素C再

生途径中 MDHAR占主导地位的结果相同。

3.3 提高刺梨果实品质对光照条件的需求

随着贵州省刺梨种植规模的不断扩大,由于缺

乏对刺梨需光特性的科学认知,低产质劣将是制约

刺梨产业发展的重要问题。在光照不良的环境条件

下,刺梨果实中维生素C及糖含量降低,极不利于

果实品质的形成。在刺梨果实发育过程中,维生素
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C的积累对光照条件有较高的需求。保证良好的光

照条件,尤其是在快速膨大期,有利于维生素C的

合成及糖含量的提高,进而改善刺梨果实品质。因

此,在生产上,优先选择光照条件良好尤其是7月份

日照时数长的生产基地;在农艺措施上,选择合理的

栽植密度,对刺梨树冠进行适当的整形修剪,保证植

株内部透光通风。总之,在生产实际中应该改善光

照条件,增强树体的光合能力,减少营养生长对光合

产物的消耗,从而保证维生素C合成底物的合成与

供给,进而提高刺梨果实的品质。

4 结 论

环境光照不良不利于刺梨维生素C含量的积

累,随着光照强度的减弱,刺梨果实和叶片中维生素

C含量显著降低,同时 GalLDH 活性降低趋势明

显,MDHAR和DHAR活性降低,而AAO和APX
活性增强。光照强度减弱后,刺梨果实及叶片中可

溶性糖、蔗糖、葡萄糖、果糖含量明显降低,叶片中糖

含量与果实中维生素C含量呈显著或极显著正相

关。光照强度通过调控刺梨果实中维生素C合成

及代谢关键酶的活性与叶片中光合产物的含量最终

影响果实中维生素C的积累量。果实快速膨大期

是刺梨维生素C重要积累时期,此时期不良的光照

条件对维生素C积累的影响更为严重。选择光照

条件良好的生产基地并进行适当的栽培管理能有效

提升刺梨果实品质。
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