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摘要: 果实中的糖分是衡量和决定果实品质的重要因子。为探讨2种糖积累型枣品种果实糖含量差异形成的

生理机制, 本文以蔗糖积累型枣品种‘骏2’、‘金芒果’和还原糖积累型枣品种‘金铃圆枣’、‘美蜜枣’为研究对象, 
测定不同发育时期枣果实的蔗糖、果糖、葡萄糖含量及其代谢酶活性的变化。结果显示, 2种糖积累型枣果实

糖组分积累特征在果实发育前期相似, 而在发育后期不同。2种糖积累型枣品种果实在白熟期前均表现为AI、
NI和SS-CD活性较高, 白熟期后SS-SD和SPS活性较高。蔗糖积累型枣果实发育前期, 蔗糖与分解酶(AI、NI、
SS-CD)活性呈极显著负相关, 发育中后期蔗糖与合成酶(SS-SD、SPS)活性呈显著正相关; 而还原糖积累型枣

果实整个发育时期蔗糖与分解酶活性均呈显著负相关。
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果实中的糖分不仅决定着果实的甜度, 而且

还是果实其他重要品质成分如维生素、芳香物质

和色素等合成的上游产物(Wang等2014; 黄丽萍等

2017; 赵爱玲等2016a)。果实中主要积累的糖分有

淀粉、还原糖和蔗糖。根据成熟时果实中各糖组

分含量的多少, 可将糖直接积累型果实分为蔗糖

积累型、还原糖积累型和中间型(陈俊伟等2004)。
糖的积累受酸性转化酶(acid invertase, AI)、中性转

化酶(neutal invertase, NI)、蔗糖合成酶(sucrose 
synthase, SS)和蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate 
synthase, SPS)的调控(袁晶晶等2017; 蒲小秋2017), 
其调控作用在不同积累型果实的糖积累中存在差

异, 并具有时空性(邱文伟等2005; Xi等2014)。目

前, 国内外相关研究主要集中在橙(Citrus sinensis)、
梨(Pyrus spp.)、桃(Prunus persica)等果实上, 蔗糖积

累型果实‘罗伯逊脐橙’、‘纽荷尔脐橙’、‘丰脐’、
‘红肉脐橙’和‘清家脐橙’发育中后期的糖含量变化

均具有差异, 且均受到SPS和蔗糖合酶合成方向酶

(SS-SD)的调控(刘训等2013; 刘曦2010)。己糖积累

型果实‘甜莱檬’的蔗糖含量在幼果期高于己糖, 且
SS-SD是调控蔗糖积累的关键酶, 而果实成熟时蔗

糖含量不超过20%, SPS活性起主要调控作用(Eche-
verria等1997)。王德孚等(2014)研究发现, ‘鸭梨’、
‘茌梨’在成熟期以积累还原糖为主, 而‘八里香’果实

在成熟期以积累蔗糖为主; ‘鸭梨’与‘茌梨’在果实发

育后期还原糖含量迅速上升, 蔗糖含量趋于平缓; 
‘八里香’果实在发育后期蔗糖含量变化与之相反, 
且3个梨品种的蔗糖积累均以SS-SD起主要调控作

用。水蜜桃‘改良白凤’ (姜凤超等2016)和油桃‘超
红珠’ (赵永红等2006)、‘中油5号’ (张新生等2007)
成熟期均以积累蔗糖为主, 3个桃品种果实发育过

程中糖含量变化趋势相近, 且SS-SD是最终调控蔗

糖积累的关键酶。然而, 油桃‘艳光’成熟期还原糖

积累占主导地位, 果实发育中后期糖含量变化与蔗

糖积累型果实不同(张新生等2007)。在果实酶活性

变化趋势上, AI、NI和SS-SD变化趋势与‘中油5
号’基本相同, SS-CD和SPS存在一定差异。

枣(Ziziphus jujube)是高糖果实, 含有多种糖组

分, 其中, 蔗糖、果糖和葡萄糖也是其主要糖类组

成物质, 其含量占总糖含量的99.31% (王为为2013; 
张春梅2016; 蒲小秋2017), 关于其果实糖代谢研究

已有相关报道(姚宝花2014; 蒲小秋2017)。‘灵武

长枣’ (章英才等2014a, b)、‘壶瓶枣’和‘婆婆枣’ (李
洁等2017)果实均为蔗糖积累型, 但其果实发育过

程中调控糖积累的关键酶不同, ‘灵武长枣’果实糖
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积累以SS-SD起主要调控作用, ‘壶瓶枣’和‘婆婆

枣’以SPS为调控关键酶。‘骏枣’果实是蔗糖积累

型果实, 且蔗糖的积累是以AI和NI活性的迅速降

低为信号, 同时伴随着果实中SS和SPS活性的增加

(李湘钰2015; 位杰2015)。由此可见, 果实糖积累

特征及其代谢酶的调控机制在不同果实中表现有

差异。果实不同糖积累型形成的生理机制鲜有报

道, 其代谢机制有待于进一步阐释。本研究以2种
不同糖积累型的4个枣品种为材料, 通过研究其枣

果实发育过程中糖含量及蔗糖代谢相关酶活性的

动态变化, 探讨2种糖积累型枣品种果实间糖含量

差异形成的主要生理原因, 为提高枣果实糖含量

及风味品质改良提供理论依据。

1  材料与方法

1.1  材料

以保存于塔里木大学枣(Ziziphus jujube Mill.)
种质资源圃的‘骏2’、‘金芒果’、‘金铃圆枣’和‘美
蜜枣’为材料, 根据蒲小秋等(2017)文献及本课题

组研究结果显示, ‘骏2’、‘金芒果’为蔗糖积累型枣

品种, ‘金铃圆枣’、‘美蜜枣’为还原糖积累型枣品

种(表1)。其砧木和树龄均一致。资源圃的土壤类

型为沙壤土, 土壤全氮含量为1.53 g·kg-1, 全磷含量

为1.27 g·kg-1, 全钾含量为20.00 g·kg-1 (全亮等

2016)。其它田间管理措施一致。

1.2  仪器与设备

1260型HPLC仪(配有G1311C型四元泵、G13-
29B自动控温自动进样器、G1316A柱温箱、G4260B 
ELSD、OpenLAB CDS色谱工作站)购自美国Agilent
公司; FA1104N电子分析天平购自上海菁海仪器有限

公司; HH-S6数显恒温水浴锅购自金坛市医疗仪器

厂; ROTINA 380R高速冷冻离心机购自德国Hettich
科技仪器有限公司; RV-10控制型旋转蒸发仪购自

广州仪科实验室技术有限公司; 雷磁PHSJ-4F pH

计购自上海仪器电科学仪器股份有限公司; UV 1800
分光光度计购自上海菁华科技仪器有限公司。

1.3  试验方法

1.3.1  样品采集

选择生长发育良好、树势一致、花期一致的

每个品种各3株枣树为试验树, 于座果期选择枣树

二次枝中部枣吊的幼果进行挂牌标记, 自7月9日开

始, 每10 d左右采样一次, 直至果实成熟。每次采样

30个果实, 放入冰盒带回实验室, 去皮、去核切碎, 
并将果实分成均等两份, 一份用于测定可溶性糖组

分, 另一份用于测定蔗糖代谢相关酶活性指标。液

氮迅速冷冻后, 贮存于–80°C超低温冰箱待用。

1.3.2  项目测定

可溶性糖含量测定以及酶的提取与测定参照

蒲小秋(2017)的方法。

酶活性[mg·g-1 (FW)·h-1]= [X×(V1/V2)/(m×t)] 
X表示标准曲线上查得糖含量(mg·mL-1); V1表

示样品提取液总体积(mL); V2表示测定时取酶液体

积(mL); m表示样品质量(g); t表示酶反应时间(h)。 
样品糖与酶的测定均设置3次重复。

1.4  数据分析

采用DPS 7.05进行数据统计和分析。

2  实验结果

2.1  两种糖积累型枣果实生长发育过程中可溶性

糖积累的动态变化

果实糖积累类型可根据成熟时糖组分含量分

为蔗糖积累型、还原糖积累型和中间类型(邓丽莉

等2013)。‘骏2’、‘金芒果’、‘金铃圆枣’和‘美蜜枣’4
个品种成熟期(10月14日)果实的蔗糖含量与还原

糖含量的比例分别为3.53:1、2.60:1、1:1.29、
1:1.26。这说明, ‘骏2’与‘金芒果’为蔗糖积累型果

实, ‘金铃圆枣’与‘美蜜枣’果实糖积累类型为还原

糖积累型。

表1  两种糖积累型枣果实物候期划分

Table 1  Classification of phenological periods of two sugar-accumulated jujube fruits

      枣类型         幼果期      果实膨大期          硬核期         白熟期         转色期          成熟期

蔗糖积累型 7月9日~7月16日 7月16日~8月4日 8月4日~8月14日 8月14日~9月6日 9月6日~10月7日 10月7日~10月14日
还原糖积累型 7月9日~7月16日 7月16日~7月23日 7月23日~8月14日 8月14日~9月6日 9月6日~9月26日 9月26日~10月14日
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从图1~4可以看出, 随着果实生长发育, 2种积

累型枣品种果实的糖组分变化有明显差异。其中, 
蔗糖积累型的‘骏2’和‘金芒果’在8月26日之前以积累

果糖和葡萄糖为主, 之后开始快速积累蔗糖, 直至果

实成熟达最高, 蔗糖含量分别为28.37%和23.57%; 
而还原糖含量略微上升之后缓慢下降。

还原糖积累型的‘金铃圆枣’与‘美蜜枣’果实

在发育前期也是以积累果糖和葡萄糖为主; 发育中

图3  ‘金铃圆枣’果实发育过程中的糖积累 
Fig.3  Accumulation of sugar during the fruit 

development of ‘Jinlingyuanzao’  

       图4  ‘美蜜枣’果实发育过程中的糖积累

   Fig.4  Accumulation of sugar during the fruit
development of ‘Meimizao’

期开始积累蔗糖同期达到最高(22.47%、25.03%), 
之后蔗糖含量缓慢下降至果实成熟, 而还原糖含

量同期逐渐上升至果实成熟达最高。

结果显示, 2种糖积累型枣果实均在硬核期开

始积累蔗糖, 且糖组分积累特征在发育前期相似而

在发育后期不同。说明在果实生长发育过程中, 
果实发育后期的糖组分含量变化差异是枣果实形

成2种糖积累型的原因之一。

2.2  两种糖积累型枣果实生长发育过程中蔗糖代

谢相关酶活性的变化

2.2.1  两种糖积累型枣果实生长发育过程中转化

酶活性的变化

转化酶催化蔗糖分解为果糖和葡萄糖, 根据

其最适pH值不同可分为酸性转化酶(AI)和中性转

化酶(NI) (姚宝花2014)。由图5可知, 2种糖积累型

的枣品种果实发育过程中, AI和NI活性变化趋势

均表现为果实幼果期略微上升, 硬核期到白熟期

活性逐渐下降, 白熟期之后AI和NI的活性变化趋

于平稳, 且NI活性始终明显低于AI活性, 说明AI活
性起主要调控作用。其中, ‘金铃圆枣’的AI活性在

果实发育前期高于其他3个枣品种, ‘美蜜枣’最低。

2.2.2  两种糖积累型枣果实生长发育过程中蔗糖

合成酶和蔗糖磷酸合成酶活性的变化

蔗糖合成酶具有合成(SS-SD)和分解(SS-CD)
蔗糖的双重作用。由图6可知, 蔗糖积累型与还原

糖积累型枣品种果实的SS-CD活性在幼果期到硬

核期总体较高, 硬核期到白熟期以不同幅度下降, 
之后趋于平稳。

而SS-SD活性在果实发育过程中呈波动变

化。其中, ‘骏2’枣果实的SS-SD活性在果实发育前

图1  ‘骏2’果实发育过程中的糖积累 
Fig.1  Accumulation of sugar during the fruit 

development of ‘Jun 2’

图2  ‘金芒果’果实发育过程中的糖积累     
Fig.2  Accumulation of sugar during the fruit 

development of ‘Jinmangguo’ 
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图5  两种糖积累型枣果实发育过程中转化酶活性的动态变化

Fig.5  The dynamic changes of Inv activities of 
two sugar-accumulated jujube fruits

图6  两种糖积累型枣果实发育过程中蔗糖合成酶

活性的动态变化

Fig.6  The dynamic changes of SS activities of 
two sugar-accumulated jujube fruits

期较平稳, 在白熟期(8月26日)之后迅速上升, 转色

期(9月17日)之后开始下降, 直至果实成熟。‘金芒

果’枣果实SS-SD活性在果实膨大期(7月23日)达到

峰值, 为34.60 mg·g-1 (FW)·h-1, 之后趋于平稳, 到转

色期(9月26日) SS-SD活性回升, 之后缓慢下降直

至果实成熟。‘金铃圆枣’果实SS-SD活性在白熟期

(8月26日)达到峰值, 为34.55 mg·g-1 (FW)·h-1, 之后

迅速下降, 转色期(9月6日)开始缓慢上升至果实近

成熟, 之后呈下降趋势直至果实成熟。‘美蜜枣’枣
果实SS-SD活性在在果实膨大期(7月16日)达到峰

值, 下降至白熟期(8月14日)后缓慢上升, 直至果实

成熟SS-SD活性趋于平稳。

SPS是催化尿苷二磷酸葡萄糖(UDPG)和6-磷
酸果糖不可逆的合成蔗糖。由图7可知, 在蔗糖积

累型与还原糖积累型枣品种果实发育过程中, SPS
活性发育前期略高于发育后期, 且发育中后期呈波

动性变化, 主要维持在1.46~9.47 mg·g-1 (FW)·h-1范围

内。其中, ‘骏2’枣果实的SPS活性在果实膨大期(7
月16日)达到第1次高峰, 7月23日之后呈下降趋势直

至白熟期(8月26日), 之后缓慢上升至转色期(9月17
日)达第二次高峰, 转色期内SPS活性缓慢下降, 转
色期之后缓慢上升至果实成熟。‘金芒果’枣果实

SPS活性在果实发育前期呈下降趋势, 直至硬核期

(8月4日), 白熟期稍有回升之后趋于平稳直至果实

成熟。‘金铃圆枣’枣果实SPS活性在果实膨大期(7
月23日)达到峰值, 之后呈下降趋势直至果实成熟。

‘美蜜枣’枣果实SPS活性在果实膨大期(7月16日)达
到峰值, 之后缓慢下降直至硬核期(8月4日), 硬核期

内有所回升, 之后SPS活性缓慢上升直至果实成熟。

2.2.3  两种糖积累型枣果实生长发育过程中蔗糖

代谢酶的净活性变化

蔗糖合成酶类的净活性是反映代谢酶综合作

用的重要指标。蔗糖代谢酶的净活性指各种合成

酶的活性(SPS活性和SS的合成活性)减去各种分解

酶的活性(AI、NI活性和SS的分解活性)。枣品种

图7  两种糖积累型枣果实发育过程中SPS活性的动态变化

Fig.7  The dynamic changes of SPS activities of 
two sugar-accumulated jujube fruits
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酶的净活性大都经历了一个由负值向正值增加的

过程(姚宝花2014)。由图8可以看出, 2种积累型枣

果实蔗糖代谢酶活性在白熟期(8月14日)之前以分

解蔗糖为主, 白熟期之后以合成蔗糖为主。

2.3  两种糖积累型枣果实可溶性糖积累与蔗糖代

谢相关酶活性的相关性

根据2种糖积累型枣品种果实中糖积累的变

化趋势, 可将其分为3个阶段, 如表2~5所示。

‘骏2’枣果实在发育前期蔗糖与分解酶活性呈

极显著负相关(P<0.01); 发育中期3种糖与5种酶活

图8  两种糖积累型枣果实发育过程中蔗糖代谢酶

净活性的动态变化

Fig.8  The dynamic changes of net activities of sucrose-me-
tabolizing enzymes of two sugar-accumulated jujube fruits

表2  ‘骏2’枣果实可溶性糖含量及其代谢相关酶活性的相关性分析

Table 2  Correlation analysis among sugar contents and the activities of sucrose-metabolizing enzymes in the jujube fruit of ‘Jun 2’

    日期   糖组分   	       AI	           NI	                   SS-CD                 SS-SD                    SPS	 净活性  

发育前期 葡萄糖 	 –0.78*	 –0.01	 –0.69	 –0.20	 –0.27	   0.82*

 果糖 	 –0.72	   0.11	 –0.62	 –0.05	 –0.21	   0.80*

 蔗糖 	 –0.95**	 –0.13	 –0.92**	 –0.56	 –0.53	   0.86*

 总糖 	 –0.84*	 –0.01	 –0.76*	 –0.27	 –0.34	   0.85*

发育中期 葡萄糖   0.29	   0.59	   0.73	   0.27	   0.29	   0.26
 果糖 	   0.29	   0.57	   0.73	   0.25	   0.29	   0.24
 蔗糖 	   0.32	   0.69	   0.68	   0.38	   0.27	   0.35
 总糖   0.32	   0.67	   0.70	   0.35	   0.28	   0.32
发育后期 葡萄糖   0.96*	 –0.44	 –0.80	 –0.12	 –0.99**	 –0.39
 果糖 	   0.94	 –0.50	 –0.83	 –0.06	 –0.98*	 –0.33
 蔗糖 	 –0.68	   0.84	 –0.41	   0.99**	   0.79	 –0.14
 总糖 	   0.73	   0.54	   0.11	 –0.91	 –0.61	 –0.99**

　　*在P<0.05水平上显著相关, **在P<0.01水平上极显著相关。‘骏2’和‘金芒果’发育前期为7月9日~8月26日, 发育中期为 8月26日~9月
26日, 发育后期为9月26日~10月14日。‘金铃圆枣’和‘美蜜枣’发育前期为7月9日~8月4日, 发育中期为8月4日~9月17日, 发育后期为9月17
日~10月14日。下表同此。

表3  ‘金芒果’枣果实可溶性糖含量及其代谢相关酶活性的相关性分析

Table 3  Correlation analysis among sugar contents and the activities of sucrose-metabolizing enzymes in the jujube fruit of ‘Jinmangguo’

    日期	 糖组分   	    AI	     NI	 SS-CD	 SS-SD	   SPS	 净活性  

发育前期	 葡萄糖	 –0.78	 –0.60	 –0.82*	 –0.72	 –0.16	   0.73
	 果糖 	 –0.91*	 –0.78	 –0.75	 –0.59	 –0.33	   0.82*

	 蔗糖	   0	   0	   0	   0	   0	   0
	 总糖 	 –0.79	 –0.76	 –0.41	 –0.17	 –0.31	   0.82*

发育中期	 葡萄糖 	 –0.52	   0.96**	 –0.36	 –0.90*	 –0.21	 –0.90*

	 果糖	 –0.48	   0.97**	 –0.36	 –0.87	 –0.20	 –0.86
	 蔗糖	 –0.60	 –0.97**	 –0.43	   0.94*	 –0.29	 –0.93*

	 总糖 	 –0.92*	 –0.90*	 –0.82	   0.98**	 –0.73	 –0.98**

发育后期	 葡萄糖	 –0.55	   0.55	 –0.42	 –0.52	 –0.06	 –0.56
	 果糖	 –0.51	   0.51	 –0.37	 –0.57	 –0.01	 –0.60
	 蔗糖	 –0.99**	 –0.99**	 –0.95*	   0.27	   0.77	 –0.23
	 总糖	 –0.29	   0.29	 –0.43	   0.99**	 –0.73	   1.00
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表4  ‘金铃圆枣’枣果实可溶性糖含量及其代谢相关酶活性的相关性分析

Table 4  Correlation analysis among sugar contents and the activities of sucrose-metabolizing enzymes in the jujube fruit of ‘Jinlingyuanzao’

    日期 糖组分   	     AI	     NI	 SS-CD                  SS-SD	   SPS	 净活性  

发育前期 葡萄糖 –0.59	 –0.69	 –0.68	 –0.60	 –0.69	   0.52
 果糖 –0.77	 –0.85	 –0.84	 –0.77	 –0.85	   0.66
 蔗糖 –0.88	 –0.88*	 –0.78	 –0.80	 –0.86	   0.89*

 总糖   0.19	   0.07	   0.30	   0.32	   0.14	   0.55
发育中期 葡萄糖 –0.79	 –0.74	 –0.18	   0.66	   0	   0.42
 果糖 –0.79	 –0.74	 –0.17	   0.67	   0.02	   0.44
 蔗糖 –0.80	 –0.74	 –0.17	   0.69	   0.08	   0.49
 总糖 –0.82*	 –0.76	 –0.10	   0.68	 –0.06	   0.40
发育后期 葡萄糖   0.39	   0.92*	   0.73	 –0.37	   0.73	   0.08
 果糖   0.29	   0.90*	   0.70	 –0.59	   0.48	 –0.14
 蔗糖 –0.34	 –0.93*	 –0.71	   0.43	 –0.67	 –0.03
 总糖   0.46	   0.85	   0.70	 –0.16	   0.86	   0.24

表5  ‘美蜜枣’枣果实可溶性糖含量及其代谢相关酶活性的相关性分析

Table 5  Correlation analysis among sugar contents and the activities of sucrose-metabolizing enzymes in the jujube fruit of ‘Meimizao’

    日期 糖组分   	     AI	    NI                        SS-CD                    SS-SD	   SPS                     净活性  

发育前期 葡萄糖   0.20	 –0.29	 –0.36	 –0.26	 –0.25	   0.07
 果糖   0.20	 –0.29	 –0.36	 –0.26	 –0.25	   0.07
 蔗糖   0.16	 –0.31	 –0.39	 –0.26	 –0.26	   0.11
 总糖   0.18	 –0.30	 –0.37	 –0.26	 –0.25	   0.09
发育中期 葡萄糖 –0.23	 –0.23	 –0.30	 –0.46	 –0.69	 –0.05
 果糖 	 –0.25	 –0.26	 –0.31	 –0.49	 –0.70	 –0.05
 蔗糖 –0.91*	 –0.90*	 –0.95**	   0.07	   0.95**	   0.73
 总糖 –0.85*	 –0.84*	 –0.89*	 –0.03	   0.96**	   0.63
发育后期 葡萄糖   0.34	 –0.81	   0.77	 –0.58	 –0.66	 –0.87
 果糖   0.38	 –0.83	   0.79	 –0.56	 –0.69	 –0.88*

 蔗糖 –0.72	 –0.99**	 –0.96*	   0.04	   0.53	   0.57
 总糖 –0.59	   0.30	 –0.29	 –0.92*	 –0.31	 –0.57

性均没有显著相关性; 发育后期还原糖与合成酶活

性呈显著负相关(P<0.05), 蔗糖与合成酶活性呈极

显著正相关(P<0.01)。‘金芒果’枣果实在发育前期

还原糖与分解酶活性呈显著负相关(P<0.05); 发育

中期还原糖与分解酶活性呈极显著正相关(P< 
0.01), 蔗糖与分解酶活性呈极显著负相关(P<0.01), 
与合成酶活性呈显著正相关(P<0.05); 发育后期蔗

糖与分解酶活性呈极显著负相关(P<0.01)。说明蔗

糖积累型枣果实发育前期蔗糖含量低由分解酶起

主要调控作用, 发育中后期蔗糖含量的升高主要由

合成酶调控。 
‘金铃圆枣’果实在发育前期蔗糖与分解酶活

性呈显著负相关(P<0.05); 发育中期蔗糖、果糖、

葡萄糖与5种酶活性均没有显著相关性; 发育后期

还原糖与分解酶活性呈显著正相关(P<0.05), 蔗糖

与分解酶活性呈显著负相关(P<0.05)。‘美蜜枣’果
实在发育前期蔗糖、果糖、葡萄糖与5种酶活性

均没有显著相关性; 发育中期蔗糖与分解酶活性

呈显著负相关(P<0.05), 与合成酶活性呈极显著正

相关(P<0.01); 发育后期蔗糖与分解酶活性呈显著

负相关(P<0.05)。说明还原糖积累型枣果实整个

发育过程中分解酶起主要调控作用。

3  讨论

3.1  枣果实生长发育过程中的糖积累 
本研究发现, 2种糖积累型的枣品种果实在发
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育前期以单糖积累为主, 这与梨(徐文清2016; 李芳

芳等2014)、苹果(Malus pumila) (邓丽莉和生吉萍

2012)、杨梅(Citrus medica) (程建徽2005)等果树

的研究结果基本一致。在枣果实发育中后期, 2种
糖积累型枣果实在硬核期均有一个明显的蔗糖积

累的转折点(‘骏2’和‘金铃圆枣’为8月4日, ‘金芒果’
为9月6日, ‘美蜜枣’为7月23日), 这与‘嘉平大枣’中
硬核前果实中只含单糖, 硬核后出现双糖(甘霖等

2000; 彭艳芳等2008)的结论相似。本研究表明, 
‘骏2’与‘金芒果’枣果实成熟时以积累蔗糖为主, 其
糖分积累特征与‘灵武长枣’相似(章英才等2014b), 
也与赵爱玲等(2016b)对枣果实糖酸组分的研究结

论一致。‘金铃圆枣’和‘美蜜枣’果实成熟时则以积

累果糖和葡萄糖为主, 其糖分积累形式与‘婆枣’相
似(姚宝花2014)。无论是蔗糖积累型枣品种还是

还原糖积累型枣品种, 在果实发育初期还原糖含

量均高, 蔗糖含量少且转化酶活性较高, 发育中期

蔗糖开始大量积累, 转化酶活性降低。高活性的

转化酶可将蔗糖迅速分解为葡萄糖与果糖。Viz-
zotto等(1996)推断桃果实中蔗糖的积累部分是由

叶片直接运入, 部分由果实自身合成。本研究中2
种糖积累型枣品种果实发育过程中蔗糖是否由叶

片直接运入并积累有待进一步研究。在枣果实整

个生长发育期间, 葡萄糖和果糖含量变化趋势基

本一致, 但果糖含量始终略高于葡萄糖, 这可能是

由于较多的葡萄糖作为呼吸作用的底物被代谢消

耗(潘俨等2016)。
3.2  蔗糖代谢相关酶在枣果实糖积累中的作用 

蔗糖代谢相关酶对果实糖分的积累有重要作

用。AI和NI是果实糖代谢的2个关键酶, 它们对果

实糖分的合成、运输及积累均有重要影响(章英才

等2014a)。本研究发现2种糖积累型枣品种果实发

育前期转化酶活性均较高, 与蔗糖积累呈极显著

负相关, 较高的转化酶活性可将蔗糖迅速分解, 增
加葡萄糖与果糖的积累, 满足了果实发育初期较

高的物质代谢和能量代谢需求。发育后期随着转

化酶活性的降低, 蔗糖含量升高。其变化与杨梅

(谢鸣等2005)、核桃(Juglans regia) (吴国良2004)、
柑橘(Citrus L.) (Jiang等2014)等相类似, 具有一定

的时空性。在整个果实生长发育期间, 2种糖积累

型枣品种果实中蔗糖合成酶以合成方向为主, 郑
惠文等(2016)在杏(Armeniaca Mill.)果实研究中也

得到相似的结论。从净酶活性分析可看出2种糖

积累型枣品种果实酶活性以白熟期为分界点, 之
前以分解蔗糖为主, 之后以合成蔗糖为主, 在‘温州

蜜柑’ (Citrus unshiu) (赵智中等2001)、苹果(宋烨

等2006)等果实研究中有相似的结论。蔗糖积累型

枣果实发育前期蔗糖含量低、还原糖含量高由分

解酶起主要调控作用, 发育中后期蔗糖含量的升

高主要由合成酶调控。还原糖积累型果实在其发

育初期还原糖含量高, 蔗糖含量少且转化酶活性

较高, 合成酶活性较低; 发育中后期蔗糖开始大量

积累, 转化酶活性降低, 合成酶活性依旧很低, 且
果实发育前期蔗糖与分解酶活性呈显著负相关, 
发育中后期蔗糖与分解酶活性呈显著负相关。说

明, 合成酶在还原糖积累型枣果实蔗糖积累过程

中不起主要调控作用。初步推测运入枣果实内的

糖组分主要为蔗糖, 且蔗糖运入果实内部后迅速

被分解酶分解为还原糖, 还原糖一部分用于积累, 
一部分用于其他途径。而蔗糖在两种糖积累型中

如何运入果实内部的运输机制有待进一步验证。
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physiological metabolic mechanism of sugar accumulation in fruit of 
two sugar-accumulated jujube varieties 
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Abstract: The sugar content in fruit is an important factor to measure and determine the quality of fruit. In or-
der to explore the physiological mechanism of the difference in fruit sugar contents between two sugar-accumu-
lating jujube cultivars, the contents of sucrose, fructose and glucose and changes of metabolic enzyme activities 
in jujube fruits at different developmental stages were determined by using sucrose-accumulating jujube culti-
vars ‘Jun 2’ and ‘Jinmangguo’ and reducing sugar-accumulating jujube cultivars ‘Jinlingyuanzao’ and ‘Mei-
meizao’. The results showed that the accumulation characteristics of sugar components in two sugar-accumulat-
ing jujube fruits were similar at the early stage of fruit development, but different at the later stage. The two 
sugar-accumulating jujube cultivars showed higher activities of AI, NI and SS-CD before white-ripening stage, 
and higher activities in SS-SD and SPS after white-ripening stage. In the sucrose-accumulating jujube fruits, the 
sucrose was extremely significantly negatively correlated with the activities of decomposing enzymes (AI, NI, 
SS-CD) at the early stage of fruit development, and significantly positively correlated with the activities of syn-
thase (SS-SD, SPS) at the middle and late stages, while the sucrose was significantly negatively correlated with 
the activities of decomposing enzymes at the whole stage of reducing sugar-accumulating jujube fruit develop-
ment.
Key words: Ziziphus jujube fruit; sugar accumulation; sucrose-metabolizing enzyme

Received  2019-01-17 Accepted 2019-05-07
This work was supported by the South Xinjiang Key Industry Innovation Development Support Plan Project (2017DB006) and the Tarim Univer-
sity President Fund Breeding Special (TDYZZX201401).
*Corresponding author (wcyby@163.com).

English abstract) [赵永红, 李宪利, 高东升(2006). 设施

油桃果实的糖积累与相关酶活性. 果树学报, 23 (1): 
118–120]

Zhao ZZ, Zhang SL, Xu CJ, et al (2001). Roles of sucrose 
metabolizing enzymes in accumulation of sugar in Satsu-
ma mandarin fruit. Acta Hortic Sin, 28 (2): 112–118 (in 
Chinese with English abstract) [赵智中, 张上隆, 徐昌杰

等(2001). 蔗糖代谢相关酶在温州蜜柑果实糖积累中

的作用. 园艺学报, 28 (2): 112–118]
Zheng HW, Zhang QY, Li WH, et al (2016). Changes in sol-

uble sugars and organic acids of xinjiang apricot during 
fruit development and ripening. Sci Agric Sin, 49 (20): 
3981–3992 (in Chinese with English abstract) [郑惠文, 
张秋云, 李文慧等(2016). 新疆杏果实发育过程中可溶

性糖和有机酸的变化. 中国农业科学, 49 (20): 3981–
3992]


