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叶面施锌对苹果果实中糖代谢相关酶活性的影

响 
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（山东农业大学生命科学学院，作物生物学国家重点实验室，山东泰安 271018） 

摘  要：在不同物候期对 13 年生盛果期‘富士’苹果树进行叶面喷锌处理，测定果实锌含量、还原

糖含量及相关酶活性。结果表明，喷锌显著提高了果实中的锌含量和成熟期果实中的还原糖含量。萌芽

前和花后 3 周喷锌的植株，幼果发育期（花后 10 ~ 80 d）果实山梨醇脱氢酶（SDH）活性显著高于对照；

春梢停长期喷锌的植株，膨大期（花后 80 ~ 160 d）果实中 SDH 的活性显著高于对照；膨大期喷锌的植

株，成熟期（花后 160 ~ 190 d）果实中 SDH 显著高于对照。喷锌对果实中山梨醇氧化酶（SOX）活性无

显著影响。萌芽前、花后 3 周喷锌显著提高了幼果发育期果实中蔗糖合酶（SS）分解方向的活性和酸性

转化酶（AI）的活性；果实膨大期处理显著提高了成熟期果实中 AI 的活性，对中性转化酶（NI）则无显

著影响。不同物候期喷锌处理均增加了锌向果实中的富集，从而提高了果实中山梨醇代谢酶及蔗糖分解

酶活性，有利于蔗糖和山梨醇的快速卸载，促进了果实中还原糖的积累。 
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Effects of Aerial Zinc Application on Carbohydrate Metabolism-related 
Enzymes Activities in Apple Fruit 
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You-peng 
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Abstract：Zn was sprayed on thirteen-year-old‘Fuji’apple trees at different developmental stages. 

The effects of Zn on Zn contents of fruits，reducing sugar content and activities of carbohydrate 

metabolism-related enzymes were investigated. The results showed that the Zn treatments significantly 

increased the Zn contents and the reducing sugar in fruits at mature stage. The activity of sorbitol 

dehydrogenase（SDH）was significantly higher in the fruit of apple trees treated prior to bud break and at 

three weeks after bloom than the control at young fruit stage. The SDH activity of the fruit treated when 

the spring shoots stopped growth was higher than the control during fruit expansion period. The fruit 

treated at fruit expanding stage showed higher SDH activity than the control during fruit mature stage. The 
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sorbitol oxidase（SOX）activity of all the treatments was not significantly different compared with the 

control. The Zn treatment did not show significant effects on sorbitol oxidase（SOX）activity of fruits. The 

Zn treatments before bud break and at three weeks after blooming significantly increased the activities of 

sucrose synthase（SS）and acid inverse（AI）at young fruit stage. The Zn treatments at fruit expanding stage 

significantly increased the activity of AI at mature stage，while there were no effects on the activity of 

neutral inverse（NI）. Our results showed Zn treatments enhanced the biofortification of fruit Zn，which 

resulted in the higher activities of carbohydrate metabolism-related enzymes and the accumulation of sugar 

in fruits. 

Key words：apple；Zn；reducing sugar；sorbitol metabolism enzymes；sucrose lyase 

 

锌是所有生物必需的微量元素之一，在发展中国家锌营养缺乏已成为疾病和死亡的第五大诱因

（White & Broadley，2009）。锌作为 300 多种酶的结构功能调节因子（Andreini & Bertini，2012），

在植物 DNA 复制转录、蛋白质合成降解、糖类代谢及细胞分裂分化等代谢活动中起着重要作用

（Hacisalihoglu et al.，2003；Broadley et al.，2007）。Jeffery 等（1984）研究发现锌是山梨醇脱氢酶

的重要辅因子，王永章等（2001）的研究表明在离体条件下锌能提高酸性转化酶（AI）的活性。糖

代谢需要多种酶协同参与，研究锌与果实糖代谢相关酶的关系，适当提高果实中的锌含量，对提高

苹果果实品质、改善人类健康具有重要意义。苹果中同化产物运输以山梨醇和蔗糖形式运输，其中

山梨醇占 80%（Loescher et al.，1982）。山梨醇脱氢酶（SDH）和山梨醇氧化酶（SOX）是苹果果实

山梨醇代谢的主要酶，其作用是将山梨醇氧化为果糖（Yamaki & Ishiwaka，1986；Yamaguchi et al.，

1996），这两种酶活性在果实发育中的变化已有报道（Yamada et al.，1998；Park et al.，2002），其中

SDH 的活性在增强果实库力方面起着重要作用（Nosarszewski et al.，2004）。蔗糖进入果实中需要

蔗糖合酶（SS）和转化酶作用分解为己糖（Koch，2004），SS 和转化酶影响果实的库强进而影响蔗

糖代谢（Hockema & Etxeberria，2001）。本实验室预备试验表明，根外施锌可显著提高苹果果实中

的可溶性糖含量，但锌如何调控苹果果实发育进程中糖的代谢，未见报道。研究苹果果实发育过程

中锌与糖积累及其相关酶的关系，对揭示锌调控果实糖代谢的生理机制有重要意义，可为通过生物

强化补锌措施提高果实品质奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与试验设计 

以 13 年生正常生长的盛果期富士/平邑甜茶（Malus × domestica Borkh.‘Red Fuji’/M. hupehensis 

Rehd.）为试材，于 2012 年在山东肥城潮泉镇苹果园（116°50’E，36°14’N）进行相关研究。 

选取生长一致的植株，在果树不同关键物候期喷施 ZnSO4·H2O，根据预备试验结果，设 5 个处

理：（1）萌芽前（3 月 19 日）喷施 2% ZnSO4·H2O；（2）花后 3 周（5 月 21 日）喷施 0.3% ZnSO4·H2O；

（3）春梢停长期（7月 10日）喷施 0.3% ZnSO4·H2O；（4）果实膨大期（8月 17日）喷施 0.3% ZnSO4·H2O；

以不喷锌为对照。单株小区，随机区组分布，处理间设保护株，5 次重复。萌芽前喷树干和枝梢至

皮层湿润、液体微滴，每株约 1.5 L。其它时期则喷叶片和新梢，叶片正反面喷布均匀，喷到叶面微

滴水，每株约 10 L。第 1 次取样在花后 10 d，每个重复在树冠中部外围东西方向各取 10 个果实，

以后每 30 d 取 1 次样，每个重复在树冠中部外围东西方向取样，每个方向取 4 个果实。 

参考束怀瑞等（1993）对果实发育期特征的描述，将果实各个发育期划分如下；花后 10 ~ 80 d
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为幼果期，花后 80 ~ 160 d 为果实膨大期，花后 160 ~ 190 d 为果实成熟期。 

1.2  测定项目与方法 

1.2.1  锌含量测定 

果实切成片低温烘干，研磨后用于锌元素测定（Zarcinas et al.，1987）。称果实干样 1.00 g 左右

经 HNO3–HClO4 消煮，提取液过滤后用原子吸收分光光度计（AAS，英国 PYE 公司生产的 SP9-400

型）测定吸光度。 

1.2.2  还原性糖含量的测定 

取 1.00 g 新鲜果肉研磨成匀浆后，用 5 mL 蒸馏水分数次冲洗残渣完全转移到 10 mL 离心管，

1 200 r · min-1 离心，收集上清液，再加入 5 mL 蒸馏水重复离心 1 次，合并上清液定容至 50 mL，用

3,5–二硝基水杨酸（DNS）测定还原糖含量（赵凯 等，2008）。 

1.2.3  酶液制备及酶活性的测定 

酶液的制备：参考 Keller 和 Ludlow（1993）的方法并加以改进，取新鲜果肉 0.50 ~ 1.00 g 冰浴

研磨，分数次共加 10 mL 提取液研磨成匀浆。提取液成分包括：50 mmol · L-1 HEPES–NaOH（pH 

7.5），10 mmol · L-1 MgCl2，1 mmol · L-1 EDTA，2.5 mmol · L-1 DTT（二硫苏糖醇），0.05%（体积比）

Triton X-100 和 0.1%（质量体积比）BSA（牛血清蛋白）。将匀浆经 4 层冷却的脱脂纱布过滤至 50 mL

离心管中，2 ℃，12 000 r · min-1 离心 15 ~ 20 min，取上清液，并在低温下（2 ~ 4 ℃）下用其 10 倍

体积的稀释 10 倍的提取液（去除 Triton X-100）透析 15 ~ 24 h，透析后的酶液即可用于酶活性的测

定。山梨醇脱氢酶（SDH）活性参考 Rufly 和 Huber（1983）的方法测定；山梨醇氧化酶（SOX）

活性参考 Yamaki（1986）的方法测定；蔗糖合酶（SS）分解方向活性根据 Huber（1983）的方法测

定；酸性转化酶（AI）的活性参考 Merlo（1991）方法测定；中性转化酶（NI）的活性参考 Merlo

和 Passera（1991）方法测定。 

数据方差、显著性和相关性分析利用 SAS8.2，其中显著性分析利用 LSD 法，在 0.01 水平上测

试。 

2  结果与分析 

2.1  喷施锌对果实锌含量变化的影响 

表 1 显示，果实锌含量在整个果实发育期呈先上升后下降趋势，在花后 70 d 达到最高值，在幼

果发育期升高可能是因为这个时期细胞分裂旺盛，对锌等矿质营养的竞争力强、吸收量大，随果实

体积增大，锌含量存在稀释效应而逐渐降低。萌芽前（03–09）喷锌、花后 3 周（05–21）喷锌显 

 
 

表 1  不同时期喷锌对果实发育过程中锌含量的影响 

Table 1  The effects of zinc spraying at different development stages on zinc content of fruit       （mg · kg-1DW） 

处理日期/ M–D 花后天数 Days after bloom 

Treatment date 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

对照 Control 7.11 b 8.79 b 9.80 c 9.26 b 7.02 ab  3.51 c 1.64 c 

03–19 7.80 a 9.54 a 10.42 b 9.60 b 7.30 a  4.06 ab 2.83 ab 

05–21  9.90 a 10.99 a  9.72 b 7.41 a  4.34 a 3.23 a 

07–10    10.13 a 7.43 a  3.86 b 2.31 b 

08–17      4.01 ab 2.25 b 

注：表中同列数据后不同小写字母表示差异达 5%显著水平。下同。 

Note：Different small letters in a column mean significantly difference at the 5% level. The same below. 
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著提高了幼果发育期和成熟期果实中的锌含量，不同时期喷锌处理在花后 130 d 与对照锌含量差异

不显著，可能是因为此时期果实处于快速膨大，对锌含量的稀释效应较大。春梢停长期（07–10）

喷锌显著提高了花后 100 d 果实中的锌含量。不同时期喷锌均显著提高了成熟期果实中的锌含量，

以萌芽前（03–09）和花后 3 周（05–21）处理锌含量较高。 

2.2  喷施锌对果实还原糖含量变化的影响 

由表 2 看出，在果实整个生长期，喷锌处理与对照的果实还原糖含量均呈逐渐上升趋势。萌芽

前（03–09）喷锌、花后 3 周（05–21）喷锌的植株，幼果期果实还原糖含量与对照无明显差异。

所有喷锌处理成熟期果实的还原糖含量均显著高于对照，萌芽前（03–09）、花后 3 周（05–21）、

春梢停长期（07–10）、果实膨大期（08–17）处理的果实还原糖含量较对照分别提高 6.6%、6.8%、

6.1%、13.3%。说明在幼果期，喷锌处理与对照间还原糖含量差异不显著；随着果实的发育，喷锌

处理与对照间的差异愈来愈明显，在成熟期差异最大。 

   
表 2  不同时期喷锌的苹果树果实还原糖含量变化 

Table 2  The effects of zinc spraying at different development stages 

reducing sugar of the fruits                               （mg · kg-1FW） 

处理日期/ M–D 花后天数 Days after bloom 

Treatment date 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

对照 Control 9.12 a 17.10 a 25.14 a 40.33 b 58.40 c 76.14 c 82.42 c 

03–19 9.46 a 18.47 a 26.75 a 43.93 b 65.31 b 84.08 b 90.71 b 

05–21  19.72 a 28.74 a 45.53 a 65.35 b 85.66 b 90.88 b 

07–10    48.18 a 71.60 a 85.91 b 90.25 b 

08–17      91.52 a 96.42 a 

   

2.3  喷施锌对果实山梨醇代谢相关酶活性变化的影响 

表 3 显示，在幼果开始发育时山梨醇脱氢酶（SDH）活性较低，花后 40 d 后迅速上升，到花后

100 d 略有下降，花后 160 d 达到最大值，果实成熟期略有下降。萌芽前（03–09）和花后 3 周

（05–21）喷锌显著提高了幼果中 SDH 的活性，但是在膨大期末期及成熟期，与对照无显著差异。

春梢停长期（07–10）喷锌的植株，花后 100、130 d 果实中 SDH 活性显著提高，之后与对照的差

异逐减小至不显著。果实膨大期（08–17）喷锌显著提高了成熟果实的 SDH 活性。果实中山梨醇氧

化酶（SOX）活性，在花后 40 d 达到最大值，随后下降，花后 70 d 至最低值，之后略有上升并趋于

稳定。喷锌处理对果实 SOX 活性无显著影响。说明喷锌主要通过调节 SDH 的活性影响山梨醇的代谢。 

表 3  不同时期喷锌对果实中山梨醇脱氢酶和山梨醇氧化酶活性变化的影响 

Table 3  The effects of zinc spraying at different development stages on  

SDH and SOX activity of fruit                            （mmol · h-1 · g-1FW） 

酶 处理日期/ M–D 花后天数 Days after bloom 
Enzyme Treatment date 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

对照 Control 0.26 b 0.58 c 2.36 b 5.33 b 4.75 b 5.99 b 5.24 b 

03–19 0.55 a 0.86 b 2.80 a 5.91 a 4.76 b 6.27 b 5.24 b 

05–21  1.20 a 2.86 a 5.97 a 4.88 b 6.19 b 5.23 b 

07–10    6.14 a 5.30 a 6.24 b 5.26 b 

山梨醇脱氢酶 
SDH 

08–17      6.63 a 5.94 a 

山梨醇氧化酶 对照 Control 1.39 a 2.45 a 0.88 a 1.15 a 1.45 a 1.51 a 1.53 a 
SOX 03–19 1.49 a 2.45 a 0.96 a 1.17 a 1.45 a 1.54 a 1.53 a 
 05–21  2.52 a 1.01 a 1.21 a 1.44 a 1.51 a 1.52 a 
 07–10    1.23 a 1.47 a 1.54 a 1.52 a 
 08–17      1.58 a 1.54 a 
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2.4  喷施锌对果实蔗糖合酶（SS）分解方向活性变化的影响 

表 4 显示，在整个果实发育过程中，果实 SS 的活性呈逐渐下降趋势。在幼果发育期，SS（分

解方向）活性较高，萌芽前（03–09）、花后 3 周（05–21）喷锌处理果实中 SS 的活性显著高于对

照，其他处理与对照无显著差异。这可能因为果实膨大期和成熟期 SS 分解方向活性较低，喷锌处

理对其作用效果不显著，而幼果发育期 SS 分解方向处于活跃期，喷锌处理对其影响较大。 

 
表 4  不同时期喷锌对果实中蔗糖合酶分解方向活性变化的影响 

Table 4  The effects of zinc spraying at different development stages  

SS cleavage activity of fruit                            （mmol · h-1 · g-1FW） 

花后天数 Days after bloom 处理日期/ M–D 

Treatment date 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

对照 Control 8.62 b 6.68 b 2.74 c 3.32 a 2.44 a 2.21 a 1.34 a 

03–19 9.38 a 7.19 a 2.95 b 3.49 a 2.39 a 2.34 a 1.36 a 

05–21  7.40 a 3.21 a 3.49 a 2.56 a 2.38 a 1.53 a 

07–10    3.70 a 2.61 a 2.32 a 1.57 a 

08–17      2.52 a 1.69 a 

 

2.5  喷施锌对果实蔗糖转化酶活性变化的影响 

由表 5 看出，随着果实的发育，酸性转化酶（AI）和中性转化酶（NI）活性呈现先升高后降低

的趋势，AI 的活性高于 NI。AI 活性在花后 100 d 开始下降，而 NI 在花后 70 d 开始下降。花后 70 d

前，萌芽前（03–09）喷锌、花后 3 周（05–21）喷锌的果实 AI 活性显著高于对照。而春梢停长

期喷锌（07–10）对 AI 的活性无显著影响。在果实成熟期，果实膨大期喷锌（08–17）的果实 AI

显著高于对照。喷锌对果实中 NI 的活性无显著影响。 

上述结果说明 Zn 主要通过调节 AI 的活性影响果实中蔗糖的转化。 
 

表 5  不同时期喷锌对果实中酸性转化酶和中性转化酶变化的影响 

Table 5  The effects of zinc spraying at different development stages 

AI and NI activity of fruit                            （mmol · h-1 · g-1FW） 

酶 处理日期/ M–D 花后天数 Days after bloom 

Enzyme Treatment date 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

对照 Control 8.13 b 9.18 b 11.69 b 13.35 a 9.14 a 8.06 b 8.29 b 

03–19 8.81 a 9.82 a 12.66 a 13.63 a 9.14 a 8.10 b 8.55 b 

05–21  10.01 a 13.01 a 13.79 a 9.15 a 8.25 b 8.59 b 

07–10    14.01 a 9.39 a 8.30 b 8.60 b 

酸性转化酶 

AI 

08–17      8.73 a 9.13 a 

中性转化酶 对照 Control 6.21 a 6.91 a 9.66 a 9.49 a 6.63 a 5.61 a 5.23 a 

NI 03–19 6.46 a 7.09 a 9.75 a 9.39 a 6.47 a 5.77 a 5.37 a 

 05–21  7.14 a 10.06 a 9.41 a 6.43 a 5.68 a 5.37 a 

 07–10    9.43 a 6.56 a 5.82 a 5.29 a 

 08–17      5.90 a 5.53 a 

 

2.6  果实中锌含量、还原糖含量及相关酶活性的相关性 

果实发育过程中锌与还原糖、还原糖与相关酶的相关性分析结果（表 6）表明，在花后 40、70、

100、190 d 时锌与 SDH 具有显著相关性；在整个发育期内，锌与 SOX 的无显著相关性；花后 10、

70、100 d 锌与 SS 具有显著相关性；花后 10、40、70、160、190 d 锌与 AI 具有极显著或显著相关

性；花后 10、40、70 d 锌与 NI 具有显著相关性。在幼果发育期锌与 SDH、SS、AI、NI 的相关性
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较高，在果实成熟期锌与 SDH、AI 的相关性较高。花后 40、90 d 还原糖与 SDH 呈显著相关性，还

原糖与 SOX 无显著相关性，在花后 100 d 还原糖与 SS 具有显著相关性，花后 40 d 及花后 160 d、

190 d 还原糖与 AI 具有显著相关性，花后 10、70 d 还原糖与 NI 呈显著相关性。由于糖代谢在空间

和时间上的复杂性，所以还原糖与相关酶的相关性无明显规律。 

   
表 6  花后不同时间锌与相关酶活性、还原糖与相关酶活性的相关系数 

Table 6  Correlation coefficient between Zn and related enzymes，reducing sugar and  

related enzymes in different time after bloom 

花后天数 Days after bloom 项目 
Item 

指标 
Index 10 d 40 d 70 d 100 d 130 d 160 d 190 d 

Zn SDH 0.40 0.67* 0.72* 0.63* 0.52  0.48  0.58* 

 SOX 0.36 0.45  0.68 0.44  0.55  0.33  0.29  

 SS 0.67* 0.56  0.75* 0.67* 0.50  0.18  0.18  

 AI 0.89** 0.93** 0.76* 0.16  0.09  0.65* 0.62* 

 NI 0.68* 0.73* 0.77* 0.21  0.03  0.40  0.16  

还原糖 SDH 0.30 0.68* 0.57  0.53  0.34  0.50  0.62* 

Reducing sugar SOX 0.28 0.16  0.53 0.28  0.33  0.28  0.27  

 SS 0.24 0.52  0.52  0.72* 0.37  0.37  0.36  

 AI 0.48 0.84* 0.59  0.49  0.56  0.64* 0.78* 

 NI 0.73* 0.60  0.82* 0.12  0.05  0.15  0.31  

* P < 0.05，** P < 0.01. 

3  讨论 

苹果光合同化产物以蔗糖和山梨醇的形式运输到果实中，其中以山梨醇为主。蔗糖与山梨醇运

输到果实中经过 AI、NI、SS、SDH、SOX 等作用形成果糖和葡萄糖两种还原性的糖（Loescher et al.，

1982；Berüter et al.，1997）。富士苹果果实以果糖积累最多，葡萄糖、蔗糖次之，其中果糖甜度最

大，在一定程度上决定了苹果的风味（魏建梅 等，2009）。本试验中不同时期喷锌均显著提高了成

熟果实中还原糖含量，有利于果实风味的提高，其中果实膨大期（08–17）喷锌对还原糖含量提高

效果最为显著。在幼果发育期果实中，喷锌处理的还原糖的含量与对照中还原糖含量无显著差异，

主要与该时期果实中被卸载的果糖和葡萄糖参与合成代谢、用于自身结构的建成有关（Koch，2004）。 

SDH 是一种以锌离子作为辅因子的脱氢酶（Jeffery et al.，1984）。山梨醇被运到果实中，在 SDH

的作用下转化为果糖被贮存或参与其它代谢（Nosarszewski et al.，2004）。本试验中，喷锌显著提高

了 SDH 的活性，促进了山梨醇的卸载。不同物候期喷锌对 SOX 活性则无显著影响，可能是因为苹

果果实中 SOX 活性较其它酶低，80%以上为束缚型，总活性仅为 SDH 的 1/5（Chong，1971）。 

蔗糖运到果实中在 SS、AI 及 NI 的催化下分解为果糖和葡萄糖，促使果实与韧皮部形成蔗糖浓

度差，驱动组织韧皮部蔗糖的卸载（Wind et al.，2010）。SS 分解方向在幼果发育期具有较高活性，

成熟期处于较低水平（李培环 等，2002）。萌芽前和花后 3 周喷锌显著提高了 SS 分解方向的活性，

其它处理与对照无显著差异，可能因为 SS 在幼果期活性较高，分解产生较多的尿苷二磷酸葡萄糖

（UDPG）用于细胞生命基础物质的合成，在成熟期基本不需要 UDPG，因而 SS 分解方向的活性较

低，喷锌对其影响较小。Zn 对 AI 的活性有促进作用（王永章 等，2001），有利于维护其活性部位。

本试验中，喷锌处理显著提高了 AI 的活性，对 NI 无显著影响。 

果实中 SDH、SOX、SS、AI、NI 等糖代谢酶的活性与果实的库力密切相关（张永平 等，2008），

其中 SDH、SS 和 AI 的活性在很大程度上决定了果实的库力（Nosarszewski et al.，2004；Zhou et al.，

2006）。锌与 SDH、SS（分解方向）、AI 具有较高的相关性，而这几种酶催化山梨醇和蔗糖转化为
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果糖、葡萄糖两种还原性糖。所以不同物候期喷锌通过提高果实中锌含量，进而提高了 SDH、SS

和 AI 的活性，果实的库力增强，有利于糖的卸载与积累。 

锌直接参与吲哚乙酸（IAA）和赤霉素（GA3）的生物合成（Cakmak et al.，1989；Sekimoto et al.，

1997），IAA 和 GA 都可以提高果实的库力（Liu et al.，1983；Iqbal et al.，2011）。GA3 可以促进 SOX

活性的提高，SDH 活性可以显著被 IAA 激活（单守明 等，2005）。IAA 还可以提高山梨醇主动进

入库细胞的能力（张永平 等，2008）。本试验中锌可能通过提高果实中 IAA 和 GA 来提高果实的库

力，增加果实中的果糖和葡萄糖总量。 

综上，萌芽前、花后 3 周、春梢停长期、果实膨大期 4 个关键物候期根外施锌均对果实中糖积

累和锌的富集有促进作用；4 个时期处理显著提高了 SDH 的活性；萌芽前、花后 3 周处理显著提高

了 SS 分解方向的活性；萌芽前、花后 3 周、果实膨大期喷锌显著提高了 AI 的活性，但是随着时间

延长，效果会趋于减弱。 
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