
·专题综述· 北方园艺 2007(3):56～ 58

第一作者简介:王贵元,男 , 1978年生,博士 ,主要从事果树生理研

究, E-mail:guiyuanwang@163.com。

基金项目:长江大学博士科研启动基金,编号:0354。

收稿日期:2006-11-10

果实中糖分的积累与代谢研究进展
王 贵元1 , 夏 仁学2 , 吴强 盛1

(1.长江大学园艺园林学院,湖北荆州 434025;2.华中农业大学园艺林学学院 ,湖北武汉 430070)

　　摘　要:糖不仅是影响果实甜度的物质 ,而且还是酸 、类胡萝卜素和其他营养成分及芳香物

质等合成的基础原料 ,对果实品质的形成起着至关重要的作用。本文综述了果实中糖分的种类 、

转化和分布 ,糖分进入果实的途径 ,糖分在果实中的积累与代谢及糖分的调节与运输研究进展 ,

以期为提高果实品质提供参考。
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　　果实品质在很大程度上取决于果实内所含糖的种

类和数量 ,糖不仅是影响果实甜度的物质 ,而且还是酸 、

类胡萝卜素和其它营养成分及芳香物质等合成的基础

原料。因而 ,糖积累是果实品质形成的关键。深入了解

糖分的积累和代谢机制 ,抓住关键环节 ,是提高果实品

质的根本方法。近年来 ,国内外学者对果实中糖的组成
和代谢进行了大量研究 ,文章综述了近年来的研究成

果 ,以期为调控果实的品质提供参考。

1　糖分的种类、转化和分布
决定果实甜味的主要是 3种糖:葡萄糖 、果糖和蔗

糖。果糖最甜 ,蔗糖次之 ,葡萄糖更次 ,但葡萄糖的风味

最好。成熟的甜 、酸樱桃所含的糖主要是葡萄糖和果

糖;苹果 、梨、枇杷 、柿含有 3种糖 ,但葡萄糖和果糖大大

高于蔗糖;而桃 、杏及部分李品种和柑橘蔗糖占优势;葡

萄以葡萄糖最多 ,果糖次之 ,几乎无蔗糖。由于糖的种

类和糖含量的差异 ,使得不同的果实具有不同的风味。
在苹果等蔷薇科植物中 ,山梨醇是光合产物运输的

主要形式[ 1] ,进入果实中的山梨醇大部分在烟酰胺腺嘌

呤二核苷酸-山梨醇脱氢酶(NAD+-SDH)的催化下转

化为果糖 ,果糖的积累量与SDH 的活性成正相关;在山

梨醇氧化酶(SOX)的催化下 ,山梨醇转化为葡萄糖。几

乎所有的果糖和葡萄糖均存在于液泡中 ,未被转化的山

梨醇则主要存在于质外空间和液泡中 ,也有少量的蔗糖
存在于质外空间和胞质中[ 2] 。有人测得苹果果实细胞

中各个不同区域的可溶性糖的浓度分别为:液泡 888

mmol/ L ,质外空间57 mmol/L ,胞质37 mmol/L[ 3] 。

在葡萄等浆果类果实中 ,蔗糖的浓度很低 ,且主要

集中在维管束组织区。浆果中存在着可溶性的可与细

胞壁结合的转化酶 ,将蔗糖转化为果糖和葡萄糖 ,果实

成熟时已基本上无蔗糖[ 4] 。桃果实发育早期含大量果

糖和葡萄糖 ,发育后期直至成熟主要含蔗糖 ,山梨醇和
淀粉的含量一直很低且稳定[ 5] 。

在柑橘类果实中 ,蔗糖为光合产物运输的主要形

式。不同柑橘种类与品种的果实糖积累类型不同 ,温州

蜜柑以积累蔗糖为主
[ 6]
,而甜莱檬以积累己糖为主

[ 7]
。

在果实发育过程中蔗糖与葡萄糖和果糖的变化是不一

致的 ,果实不同部位糖积累也不一样。温州蜜柑果实汁

囊中蔗糖的积累速度始终高于果糖和葡萄糖 ,而在果皮

组织中 3种糖的含量一直比较接近;成熟时汁囊中的蔗

糖 、果糖和葡萄糖分别占可溶性糖的 65%、20%和

14%
[ 6]
。`马叙'葡萄柚果实在膨大中期之前汁囊中的蔗

糖含量明显高于白皮层 、维管束和囊瓣皮 ,之后下降 ,而

白皮层 、维管束和囊瓣皮中的蔗糖含量上升并超过汁

囊;成熟时汁囊中的蔗糖和己糖分别占可溶性总糖的

45%和55%
[ 8]
。在`克里曼丁' 橘和甜橙的成熟过程中 ,

汁囊中蔗糖含量上升 ,果皮中还原糖上升[ 9] 。在酸莱檬

等偏酸果实中 ,蔗糖含量在果实发育早期达到最大值 ,

之后随着有机酸含量的上升 ,蔗糖含量逐渐下降[ 10] 。在

以积累己糖为主的甜莱檬果实汁囊中 ,蔗糖占总糖含量
不超过 20%[ 7] 。脐橙在幼果期蔗糖含量高于己糖 ,而在

果实膨大后期己糖积累速度超过蔗糖 ,至成熟期以积累

蔗糖为主[ 10 , 11 , 12] 。

2　糖分进入果实的途径
前人已经阐明 ,糖分从叶内合成到进入果实大致经

历下列复杂的过程:叶绿体同化 CO2生成磷酸丙糖;磷

酸丙糖经磷酸丙糖转运蛋白(TPT)介导运到叶肉细胞
的细胞质中;在细胞质中合成蔗糖;合成的蔗糖经短距

离运输到韧皮部装载区;蔗糖装载入韧皮部;蔗糖在筛

管中长距离运输;蔗糖从韧皮部卸出;蔗糖经韧皮部后
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运输进入果实代谢和贮藏[ 13] 。这些过程都是相互关联

与协调的。然而 ,糖分在源与库之间的运输是相当复杂

的 ,主要包括下列3个阶段。

2.1　韧皮部运输阶段

柑橘叶片合成的光合产物在进入果实汁胞之前的

最后韧皮部阶段是位于柑橘囊瓣表皮上的 3个维管束:

一个背维管束和两个隔膜维管束。14 C示踪试验表明 ,大

部分光合产物通过背维管束进入汁胞[ 14] 。光合产物在

韧皮部的卸载有两条细胞学途径:质外体卸载途径和共

质体卸载途径。在同一植物的同一器官中这两条途径

可能会同时存在 ,或不同的发育时期采取不同的途径。

2.2　糖分的韧皮部后运输阶段

果实中积累糖分的贮藏薄壁细胞通常位于韧皮部

卸出后的非维管区。光合产物在韧皮部后非维管束区

运输急剧减慢[ 15] 。因此 ,果实中的韧皮部后非维管运输

是果实糖分积累的限速因子。

糖的韧皮部后运输可以走质外体途径也可以走共

质体途径。共质体途径是指蔗糖从韧皮部卸出到果实

非维管组织及在非维管组织内部运输 ,是借助于胞间连

丝从一个细胞扩散到另一个细胞 ,不离开共质体空间 ,

不经过任何膜运转步骤就达到目的地。而质外体途径

是依赖于特异的运输蛋白 ,将糖从质外体空间穿膜运入

贮藏薄壁细胞中[ 16] 。已有的研究结果表明 ,在果实发育

的不同阶段 ,糖韧皮部后运输采取不同的途径。

2.3　糖分进入果实细胞液泡

细胞的液泡是果实积累糖分的主要细胞器。伏令

夏橙果实内 ,葡萄糖和果糖的 75%和全部的蔗糖存在于

液泡中[ 17] 。苹果中糖的主要成分葡萄糖和果糖几乎都

在液泡中。

Echeverria等[ 7] 用高纯的甜莱檬果实汁胞的液泡进

行的研究表明 ,蔗糖是通过“易化扩散”作用进入液泡中

的 ,汁胞的液泡中存在酸性转化酶将蔗糖分解为己糖 ,

使液泡内外产生一定的浓度梯度 ,促使蔗糖向液泡内运

输。Milner等[ 18] 对番茄果实的研究也表明 ,糖分进入果

肉细胞中的液泡也是通过“易化扩散”方式 ,但番茄果肉

中是与细胞壁结合的转化酶水解韧皮部卸出的蔗糖 ,从

而形成蔗糖浓度梯度。

3　糖代谢与果实中糖分的积累
3.1　与糖代谢和积累有关的酶

蔗糖合成酶(SS),蔗糖磷酸合成酶(SPS)和转化酶

(Ivr)是果实中糖代谢的关键酶。其中转化酶又包括酸

性转化酶(AI)和中性转化酶(NI),催化蔗糖分解为单

糖 ,SPS被认为是催化蔗糖合成的主要酶 ,而 SS既能催

化蔗糖合成又能催化蔗糖分解。

果实中糖的积累与这3种酶的活力变化有关 ,赵智

中等
[ 14]
对温州蜜柑的研究表明 ,蔗糖代谢相关酶的综合

作用是影响果实糖分积累的重要因子。着色期前果实

中分解酶的活性高而合成酶的活性低故蔗糖积累缓慢 ,

进入着色期后 ,蔗糖代谢相关酶的净活性转为正值 ,因

此蔗糖迅速积累。

幼果期 SS 、Ivr蔗糖分解酶活力较高具有重要的生

理意义。因为 ,幼果期处于细胞分裂 、分化高峰期 ,需要

构建各种细胞器 、细胞壁和细胞液成分。高的蔗糖分解

酶活力有利于将输入的蔗糖迅速分解生成单糖供合成

淀粉 、纤维素 、半纤维素和各种细胞成分 ,以及供呼吸消

耗 ,为旺盛的生理活动提供能量。而果实成熟期间蔗糖

分解酶活力低有利于蔗糖积累。

3.2　蔗糖与植物糖代谢基因的表达

由于酶活力在果实发育不同阶段和果实不同部位

不同 ,因此 ,酶基因的表达可能与时间和空间有关。那

么 ,植物体内是以什么信号来传达酶基因表达的时期和

部位呢?近来有人提出蔗糖在植物体内运输具有携带

信号给基因的功能 ,即糖可以使一些基因被诱导 ,而使

另一些基因被阻遏[ 19, 20] 。当植株中碳水化合物缺乏时 ,

产生正调节 ,使光合作用 、再运输和输出的基因表达增

强 ,而使贮藏和利用碳水化合物基因的 mRNA减少;当
植株中碳水化合物丰富时 ,通过基因阻遏和诱导相结

合 ,起与缺乏时相反的作用
[ 19]

。

果实中糖水平还影响其它基因的表达。如在果实

成熟和衰老过程中色素变化及叶绿体到有色体之间的

转化也受碳水化合物敏感基因的影响。在柑橘果皮中 ,

糖调节叶绿体到有色体之间互变 ,迟熟甜橙在春天果皮

中糖含量下降时 ,果皮又重新变绿
[ 21]

。

4　糖分的调节与运输
4.1　酶调节

糖卸载到果实中在很大程度上取决于果实的库强 ,

而库强大小的一个重要的生化标志就是与糖代谢相关

的关键酶的活性。为了使糖分顺利地运输到果实 ,就得

保持库/源之间糖的浓度梯度。对此 ,一个重要的调节

方式就是蔗糖或山梨醇在进入果实后转化为其它的化

合物。蔗糖转化为果糖 、葡萄糖或淀粉 ,山梨醇转化为

果糖或葡萄糖 ,此外还要在细胞内进行区隔化贮藏等。
桃果实在发育早期蔗糖含量很低 ,但成熟时蔗糖的含量

达到其总糖的80%,所以SS在前期起分解蔗糖的作用 ,

而后期起合成蔗糖的作用
[ 22]
。在柿果中未发现 SS ,而

只有 Ivr参与蔗糖的分解 ,在去掉柿蒂片后柿果停止生

长 ,主要是由于 AI的活性极低而不能使蔗糖转化为果

糖和葡萄糖
[ 23]

。可见柿蒂与 AI的活性有关 ,并可能是

蔗糖进行代谢的重要部位。

4.2　激素调节

内源植物激素是植物器官间 、组织间 、胞间信息传

递和胞内信号转导系统中最基本的组成物质 ,在各种水
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平上调节许多植物生理过程。它对植物体内碳同化物

分配的调节涉及到源至库之间的每一个环节。如糖在

源中的装载和卸载以及在库细胞中的代谢等。
夏国海等[ 24] 将14 C 蔗糖与外源激素 IAA 、GA 和

ABA同时通过果柄引入离体葡萄果实 ,结果表明:GA

和 IAA促进果实发育前期(幼果期和膨大期)对蔗糖的

吸收 ,而在后期(转色期)作用愈来愈小 ,至成熟期完全

无效;而 ABA主要在转色期对果实的蔗糖吸收起促进

作用。Ofosu-Anim等
[ 25]
对草莓的研究也表明 ,在授粉

后25 d和 35 d喷布一定浓度的外源 ABA和 IAA ,均可

以促进果实中糖的积累。综合前人的研究 ,ABA促进果

实中糖分积累的机制主要有以下几种理论:ABA调节蔗

糖-质子共运输体相联系的 ATP 酶(ATP ase)活性 ,直接

促进糖分的维管束卸载;ABA可增加转化酶活性 ,促进
蔗糖的分解;ABA可防止库组织贮藏细胞糖分的外渗;

ABA可启动和促进与成熟相关的物质代谢过程[ 26 ,27] 。

另外 ,王永章等[ 28] 对`新红星' 苹果在果实成熟期喷

乙烯利后发现 ,乙烯利处理后在显著加速淀粉降解的同
时显著增加了蔗糖含量 ,而对果糖和葡萄糖的含量无显

著的影响。因此 ,乙烯利处理后增加了 SS 、SPS 及淀粉

酶的活性 ,但没有改变 AI下降的状况。由此可见 ,激素

对糖分积累的调节也与果实发育的时期和部位有关 ,糖

分的最终积累状况往往是各种激素综合作用的结果。

4.3　渗透调节
果实在发育过程中的糖分主要通过主动的渗透调

节来完成 ,渗透调节由可渗性的小分子物质完成 ,其能

力与溶质的分子数有关 ,而与溶质的分子量无关。例

如 ,在水分胁迫下 ,柑橘果实通过积累其可溶性碳水化

合物的含量 ,以促使果实降低水势 ,因而水分进入细胞 ,

膨压保持不变。

5　小结与展望
综上所述 ,果实糖分运输和积累的机理是一个复杂

的过程。研究果实发育过程中糖的积累可增进对果实
发育全过程的了解。目前 ,人们对糖分进入果实的途

径、果实糖分积累过程中有关酶活力变化动态 、酶和糖

在细胞内的分布等信息已经较为清晰 ,但也还存在诸多

问题需进一步阐明与研究。用分子生物学手段和反向

遗传学手段研究有关酶基因对果实糖分积累的直接作

用是进一步研究的方向。
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