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扁桃内果皮木质化过程中相关酶活性的变化
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摘 要：【目的】探讨扁桃内果皮的发育与木质素积累及相关酶活性的关系。【方法】以薄壳‘纸皮’和厚壳‘长石头’两

个不同壳厚类型扁桃品种为试材，分析内果皮不同发育时期木质素、纤维素和酚类物质含量及其相关酶活性的变化规

律。【结果】两个扁桃木质化过程中木质素和纤维素含量均在积累，酚类物质含量呈现下降趋势，PAL、CAD、C4H、

PPO、POD活性呈现先上升后下降趋势；‘长石头’扁桃内果皮木质素和纤维素含量分别在花后55 d和40 d起始终高于

‘纸皮’，但内果皮的酚类物质含量始终低于‘纸皮’，‘长石头’扁桃内果皮PAL、CAD、C4H、PPO、POD活性高峰值显著

高于‘纸皮’；扁桃内果皮木质素与纤维素含量呈正相关，而与酚类物质含量呈现负相关；PAL、CAD、C4H、PPO、POD

活性与木质素快速积累后期呈现负相关。【结论】较高的PAL、CAD、C4H、PPO、POD活性和大量的木质素所需要的前

提物质促进了木质素的积累，从而使内果皮木质化加厚。
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Abstract:【Objective】Analysis of the relationship between lignin content in almond endocarp and relat-

ed enzyme activity in the process of development reveals endocarp lignification and its mechanism.

【Methods】This study used thin shelled‘Zhipi’and thick shelled‘Changshitou’as the experimental

materials. Lignin content, cellulose content, polyphenol content and related enzyme activities in almond

endocarp were determined in different development periods and the correlations between various param-

eters were analyzed.【Results】The endocarp development in the thin shelled‘Zhipi’and thick shelled

‘Changshitou’was consistent. Lignin content showed a trend of rising. From 25 to 40 d after full blos-

som,‘Zhipi’and‘Changshitou’accumulated lignin slowly. The lignin content in‘Zhipi’was higher

than in‘Changshitou’during this period. Rapid lignin accumulation started at different times. The rap-

id increase in lignin content in‘Changshitou’started around 40 days after full blossom, and it started

from 55 d after full blossom in‘Zhipi’.‘Changshitou’was thus 15 days earlier than‘Zhipi’. At 55 d

after full blossom, the lignin content in‘Zhipi’and‘Changshitou’rose rapidly, and in‘Changshitou’,

lignin content was higher than in‘Zhipi’. During the endocarp development, cellulose content tended

to rise in both varieties. At first, the cellulose content in‘Zhipi’was higher than in‘Changshitou’.

Starting around 35 d after full blossom,‘Changshitou’had a higher lignin content than‘Zhipi’. The

polyphenol content declined constantly. At first, it was higher in‘Changshitou’, but from 45 d after full
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扁桃（Amygdalus communis L.）又名巴旦姆、巴

旦木，是世界著名的坚果，具有很高的营养价值和经

济价值[1-2]。扁桃果实由外果皮、中果皮、内果皮与种

仁组成，其内果皮和种仁是果实经济性状的重要组

成部分，它们的品质也是评价一个扁桃品种优良与

否的重要指标，如内果皮薄，出仁率高，价值高，反之

则出仁率低，经济价值低[2]。果实的内果皮是由子

房壁的内表皮发育而来，由多层细胞经过木质化、厚

壁化和石细胞化，最终形成硬核[3-4]。

史梦雅等 [4]对桃内果皮发育的研究表明，桃内

果皮的主要成分为木质素，木质素形成是一个快速

的生理现象，在花后42～45 d，木质素开始在种尖部

位沉积，然后从里向外进行木质化。郑志锋等[5]对

核桃内果皮发育的研究表明，核桃内果皮的主要成

分为木质素和纤维素，且木质素含量高于纤维素。

在内果皮木质化过程中木质素先后在细胞角隅、细

胞间中形成，并进行各项生物合成活动，从而使次生

细胞壁加厚，另一方面木质素能有效地和纤维素、半

纤维素连结，增加内果皮的稳定性和机械支持作

用[6]。因此内果皮的发育是一个复杂的过程，与木

质素代谢等密切相关。木质素代谢过程中有很多酶

参与，王丹阳[7]和陶书田等[8]对梨果实中石细胞形成

进行研究，表明木质素代谢过程参与的酶有 PAL、

POD、PPO、C4H、CAD等，且木质素含量与这些酶均

呈正相关。相关学者对桃[9]和核桃[10]内果皮木质素

代谢相关酶活性进行研究表明木质化前期较高的

PAL、POD活性开启了木质素的合成途径。

前人对木质素代谢及相关酶活性的报道多集中

在梨果肉[7-8]和部分核果类果树[4,9-10]，扁桃内果皮的

薄厚与出仁率等品质性状紧密相关，但扁桃内果皮

的形成与木质素关系及相关酶活性的变化等方面的

研究还未见报道。本研究以‘纸皮’扁桃（薄壳）和

‘长石头’扁桃（厚壳）两个品种为试材，分析了两个

品种内果皮不同发育时期木质素含量以及相关酶活

性变化，以期揭示内果皮发育与木质素关系的生理

机制，为扁桃的品质育种提供理论依据。

blossom, it declined faster in‘Changshitou’than in 'Zhipi'. The change patterns of C4H, CAD and PAL

activities were similar. They displayed a downward trend after an initial rise. The enzyme activities in

‘Zhipi’reached a peak at 55 d after full blossom, while those in‘Changshitou’at 70d after full blos-

som. From 25 to 70 d after full blossom, there were no significant differences between varieties. At 70 d

after full blossom, the enzyme activities in‘Changshitou’were higher than in‘Zhipi’. The occurrence

the enzyme activity peak was coincide with the rapid accumulation of lignin. The study also found that

the enzyme activity dropped to certain level, but rapid accumulation of lignin continued. The endocarp

of the thick shelled‘Changshitou’had constantly significantly higher activities of POD and PPO than

that of the thin shelled‘Zhipi’, indicating that thicker endocarp needs to have higher the POD and PPO

activities. In the whole process of endocarp development‘Changshitou’always had a higher PPO activ-

ity than‘Zhipi’. In,‘Zhipi’endocarp, lignin content and activity of CAD were significantly correlated,

and cellulose content and PPO activity had a significant positive correlation during the early stage. Dur-

ing late period of rapid endocarp growth, lignin content was significantly and negatively correlated to

C4H and CAD activities, and cellulose content had significant negative correlations with PPO, PAL,

C4H and CAD activities, while polyphenol content and POD activity had a significant positive correla-

tion. In‘Changshitou’, during the early stage of endocarp development, a significant negative correla-

tion was found between polyphenol and lignin contents; cellulose content was significantly positively

correlated to PAL, C4H and CAD activities; and polyphenol content was significantly and negatively

correlated to PAL and CAD activities. During the late period of rapid endocarp development, significant

negative correlations were found between lignin content and PPO activity and between cellulose con-

tent and PPO activity.【Conclusion】Higher activities of PAL, CAD, C4H, PPO and POD as well abun-

dant lignin precursors enables greater accumulation of lignin, which generates a thicker lignified endo-

carp as shown in the thick shelled‘Changshitou’.

Key words: Almond; Endocarp; Lignification; Enzyme activity
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1 材料和方法

1.1 试验材料

试验材料采于喀什地区莎车县新疆农业科学院

园艺研究所扁桃种质资源保存圃，两个供试品种‘纸

皮’（Amygdalus communis‘Zhipi’）和‘长石头’

（Amygdalus communis‘Changshitou’），树龄均为40 a

（年）。‘纸皮’内果皮（核壳）厚度约 0.45 mm，‘长石

头’内果皮厚度约4.55 mm。如图1，图2。

左. 纸皮；右. 长石头。 Left. Zhipi；Right. Changshitou.

图 1 两个扁桃品种内果皮外观比较（花后 115 d 成熟果）

Fig. 1 Comparison of endocarp appearance in two almond

cultivars（ripe fruit at 115 days after full blossom）

左. 纸皮；右. 长石头。Left. Zhipi; Right. Changshitou.

图 2 两个扁桃品种果实横切内果皮间

苯三酚染液法[4]染色结果（红色部分）

Fig. 2 Results of benzene triphenol staining[4] in cross

sections of fruits of the two almond cultivars

1.2 采样处理方法

分别选取薄壳‘纸皮’扁桃和厚壳‘长石头’扁桃

各 3株树作为试验采样株，作为3个生物学重复，于

2016年4月25日（花后25 d）开始于每株采集发育正

常果实20个混样，每隔15 d采样1次，至果实成熟为

止，共计 7次（采样时间分别为花后 25、40、55、70、

85、100、115 d）。采样后立即带回实验室，去除种仁

和外果皮，留取内果皮液氮中保存待用。

1.3 测试指标及方法

木质素含量测定参照陶书田等 [8]巯基乙酸法，

纤维素含量的测定采用72%H2SO4酸解洗涤法[11]，酚

类物质含量测定采用Folin-ciocalteu法[12-13]并稍加改

进：提取方法不变，反应液为 1 mL提取液，福林酚

0.4 mL，10 %碳酸钠 0.8 mL，定容至 10 mL，25 ℃水

浴60 min，然后于765 nm比色，以蒸馏水调零。3次

重复。PAL活性测定参照刘小阳等[14]和Duan等[15]的

方法，POD活性测定参照愈创木酚法[16-17]，PPO活性

按Quan等[18]方法测定，CAD的提取和活性测定参照

Wróbel-kwiatkowska等[19]的方法进行，C4H活性的测

定参照金丽萍等[20]和Salvador等[21]的方法。

采用 Excel 2010 软件进行数据统计和图表绘

制，SPSS 20.0软件进行相关性分析。

2 结果与分析

2.1 扁桃果实不同发育时期内果皮木质素、纤维素

含量的变化

对‘纸皮’和‘长石头’扁桃花后25~115 d内果皮

中的木质素和纤维素含量进行测定，结果如图 3所

示。结果表明，两个品种的木质素含量在花后 25~
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图 3 两个扁桃品种不同发育时期内果皮木质素

及纤维素含量的变化

Fig. 3 Changes in lignin and cellulose contents in different

development periods in the two almond varieties
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55 d变化差异不大，花后55~70 d‘长石头’扁桃内果

皮木质素含量迅速上升，显著高于‘纸皮’扁桃，且这

种差距一直持续到花后115 d（图3-A）。两个扁桃品

种的纤维素含量变化趋势与木质素基本一致，在花

后 25 d‘纸皮’扁桃内果皮的纤维素含量略高于‘长

石头’扁桃，但到花后40 d开始‘纸皮’扁桃内果皮的

纤维素含量明显低于‘长石头’扁桃，并且这种差距

在花后70 d达到最大，到花后115 d‘纸皮’扁桃内果

皮的纤维素含量依然低于‘长石头’扁桃（图 3-B）。

2.2 扁桃果实不同发育时期内果皮酚类物质含量

的变化

对‘纸皮’和‘长石头’扁桃花后25~115 d内果皮

中的酚类物质含量进行测定，结果如图 4所示。两

个扁桃品种内果皮中酚类物质含量在果实发育过程

中均呈现逐渐下降的趋势，在花后25~40 d‘纸皮’扁

桃内果皮中的酚类物质含量低于‘长石头’扁桃，但

自花后55 d开始‘纸皮’扁桃内果皮的酚类物质含量

持续高于‘长石头’扁桃。

2.3 扁桃内果皮木质素合成相关酶活性的变化

对‘纸皮’和‘长石头’扁桃花后 25~115 d内果

皮中的 PPO、POD、PAL、C4H、CAD 酶活进行测定

结果如图 5 所示。PAL 酶活性在‘纸皮’和‘长石

头’扁桃之间均呈现先上升后下降的趋势，在花后

25~55 d的上升阶段两个品种之间几乎没有差异，
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图 4 两个扁桃品种不同发育时期内果皮

酚类物质含量的变化

Fig. 4 Changes in polyphenol content in different

development periods in the two almond varieties
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图 5 两个扁桃品种不同发育时期内果皮相关酶活性的变化

Fig. 5 Changes in related enzyme activities in the endocarp of the two almond varieties during fruit development

花后时间 Time after full blossom/d

C
4H

活
性

C
4H

ac
ti

vi
ty

/(
u·

g-1
)

花后时间 Time after full blossom/d

PA
L
活
性

PA
L

ac
ti

vi
ty

/(
u·

g-1
)

花后时间 Time after full blossom/d

P
P

O
活
性

P
P

O
ac

ti
vi

ty
/(

u·
g-1

)

花后时间 Time after full blossom/d

C
A

D
活
性

C
A

D
ac

ti
vi

ty
/(

u·
g-1

)

花后时间 Time after full blossom/d

P
O

D
活
性

P
O

D
ac

ti
vi

ty
/(

u·
g-1

)

B

D

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

纸皮 Zhipi

长石头 Changshitou

1082



，等：扁桃内果皮木质化过程中相关酶活性的变化第9期

但在花后 55~115 d‘长石头’扁桃的 PAL酶活性始

终高于‘纸皮’扁桃（图 5-A）；C4H酶活性在‘纸皮’

和‘长石头’扁桃之间均呈现先上升后下降的趋势，

花后 25~55 d 和 85~115 d 两品种之间几乎没有差

异，但在花后 55~85 d期间‘长石头’扁桃的C4H酶

活性明显高于‘纸皮’扁桃（图 5-B）；CAD酶活性变

化与C4H酶相似，在花后 25~55 d和 85~115 d 两个

品种之间几乎没有差异，但在花后70 d时‘长石头’

扁桃明显高于‘纸皮’扁桃（图 5-C）；PPO酶活性在

‘纸皮’和‘长石头’扁桃之间均呈现先上升后下降

的趋势，并且在花后25 d之后一直到采收‘长石头’

的 PPO 酶活性都明显高于‘纸皮’扁桃（图 5-D）；

POD 酶活性在花后 25~40 d 时‘长石头’高于‘纸

皮’扁桃，但随后从花后 55~115 d两个品种之间几

乎没有差异（图5-E）。

2.4 扁桃内果皮主要成分与相关酶活性变化相关

性分析

对扁桃果实内果皮发育过程中 PPO、POD、

PAL、C4H、CAD活性与内果皮主要成分木质素、纤

维素、酚类物质进行相关性分析，结果表明，‘纸皮’

扁桃内果皮快速发育前期木质素含量与 CAD 活

性显著正相关（r=0.999*），而纤维素含量则与 PPO

活性显著正相关，（r=1.000*）；内果皮快速发育后

期木质素含量与 C4H、CAD 活性呈显著负相关，

（r=- 0.976*，- 0.978*），纤维素含量与 PPO、PAL、

C4H、CAD活性呈显著负相关，（r=-0.970*，-0.993*，

-0.990*，-0.974*），酚类物质与 POD 活性显著正相

关，（r=0.963*）（详见表1）。

表 1 两个扁桃品种内果皮相关成分与木质素相关酶活性的相关性分析

Table 1 Correlation analysis of the main components with lignin-related enzymes activities

in the endocarp of the two almond varieties

木质素

Lignin

1

纤维素

Cellulose

0.981

0.940

0.881

0.993

1

酚类物质

Polyphenol

0.390

-0.797

-0.965*

-0.640

0.559

-0.726

-0.948

-0.724

1

PPO

0.985

-0.831

0.533

-0.998*

1.000*

-0.970*

0.862

-0.998*

0.543

0.593

-0.713

0.682

POD

-0.883

-0.881

-0.951

-0.787

-0.957

-0.877

-0.883

-0.710

-0.776

0.963*

0.846

0.028

PAL

0.989

-0.902

0.949

-0.975

0.943

-0.993**

0.997**

-0.942

0.251

0.730

-0.967*

0.452

C4H

0.989

-0.976*

0.949

-0.890

0.943

-0.990**

0.987*

-0.937

0.251

0.788

-0.889

0.920

CAD

0.999*

-0.978*

0.992

-0.813

0.989

-0.974*

0.983*

-0.875

0.430

0.686

-0.988*

0.967

时期

Stage

前期Earlier stage

后期Late stage

前期Earlier stage

后期Late stage

前期Earlier stage

后期Late stage

前期Earlier stage

后期Late stage

前期Earlier stage

后期 Late stage

前期 Earlier stage

后期 Late stage

品种

Variety

纸皮Zhipi

长石头

Changshitou

纸皮Zhipi

长石头

Changshitou

纸皮Zhipi

长石头

Changshitou

成分

Composition

木质素

Lignin

纤维素

Cellulose

酚类物质

Polyphenol

注：**. 在 0.01 水平（双侧）上显著相关，*. 在 0.05 水平（双侧）上显著相关。

Note：** Correlation is significant at the 0.01 level, * Correlation is significant at the 0.05 level.

‘长石头’扁桃内果皮快速发育前期木质素含量

与酚类物质呈显著负相关，（r=-0.965*）；纤维素含量

与 PAL、C4H、CAD 显著正相关，（r=0.997*，0.987*，

0.983*）；酚类物质与PAL、CAD活性呈显著负相关，

（r=-0.967*，-0.988*）；内果皮快速发育后期木质素含

量与PPO活性呈显著负相关（r=-0.998*），纤维素含

量与PPO活性显著负相关（r=-0.998*）。

扁桃果实内果皮整个发育过程中，木质素含量

与纤维素呈正相关，与酚类物质呈负相关，与 POD

活性呈负相关。

3 讨 论

内果皮是细胞次生壁形成及增厚并不断木质化

的过程，且木质素和纤维素含量的积累表明木质化

程度的高低[10]。有研究表明内果皮木质化过程中木

质素先后沉积在细胞角隅、细胞间隙、初生壁和次生

壁中，进而与纤维素、半纤维素连接，对骨架起到填

充作用，在这期间伴随着细胞层数的逐渐增加，木质

素逐渐积累[10,22]，因此，推测木质素的沉积与内果皮

木质化加厚密切相关。本研究通过对扁桃内果皮相
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关生理指标的测定，结果显示，两个扁桃品种内果皮

发育过程中木质素含量与纤维素含量呈正相关，均

呈现上升趋势，这与朱秋萍等[22]的组织解剖学研究

中内果皮木质素沉积观察情况相符。还发现‘长石

头’在花后55 d之后，其内果皮的木质素含量明显高

于‘纸皮’扁桃，并且纤维素含量在花后40 d之后也

高于‘纸皮’扁桃，推测‘长石头’扁桃之所以壳厚可

能与内果皮的木质素和纤维素积累量较‘纸皮’高有

关。本研究发现两个扁桃品种内果皮中木质素含量

均高于纤维素含量，这与郑志锋等[5]研究核桃结果

一致，进一步证实了扁桃木质素沉积是内果皮木质

化增厚的关键因素。

酚类物质是木质素特异合成产物的重要前体物

质[23]，本研究结果显示，酚类物质含量与木质素、纤

维素含量变化趋势相反，‘纸皮’和‘长石头’木质素

含量分别在花后 55 d和 40 d迅速积累，两个扁桃品

种酚类物质含量则在迅速下降，内果皮快速发育后

期‘长石头’酚类物质消耗量大于‘纸皮’，且木质素

含量积累量高于‘纸皮’，这可能是因为厚壳扁桃品

种需要大量酚类物质作为木质素合成前体物质。本

研究相关分析显示，木质素的积累与酚类物质含量

的变化呈显著负相关，这与刘国强等[24]研究一致，进

一步证实了酚类物质与木质素合成的前体物质密切

相关，其充分积累有利于后期内果皮木质素成分的

积累，促使内果皮完成木质化进程。

在木质素形成过程中有多种多样的酶参与，人

们广泛认为苯丙烷代谢形成木质素单体及脱氢羟化

聚合形成成熟的木质素过程最为关键[25-27]。在这两

个途径中分别有大量的酶参与，PAL、C4H等是苯丙

烷代谢途径的关键酶[28-29]；而在木质素合成的特异途

径中的关键酶有：PPO、POD和CAD等 [26,28,30]。PAL

是木质素单体生物合成过程中涉及的第一个酶，是

苯丙烷代谢途径中的限速酶，而C4H是苯丙氨酸代

谢途径的第二步，是木质素单体形成过程中的重要

酶，它们在一定程度上能体现木质素的代谢情况。

本研究发现两扁桃品种 PAL和C4H活性均呈现先

升高后下降的趋势，‘纸皮’（花后 55 d）和‘长石头’

（花后70 d）PAL和C4H活性达到高峰后木质素才开

始大量积累，酶活性达到高峰之后活性和高峰值‘长

石头’均高于‘纸皮’，这些也表明了内果皮需要

PAL、C4H活性达到相对较高水平时木质素才能大

量积累，这与曹爱娟等[9]研究桃结果相同，本研究还

发现 PAL、C4H 活性达到高峰后厚壳‘长石头’对

PAL、C4H活性高于薄壳‘纸皮’，曹爱娟等[9]研究两

个桃品种PAL、C4H活性差异不明显，这是由于这两

个桃品种厚薄程度差异不大，因此，推测PAL、C4H

活性高低与扁桃内果皮厚薄有着密切的关系。PPO

可催化酚类物质合成木质素所需要的前体物质。本

研究发现两个扁桃品种 PPO活性均呈现先上升后

下降，且厚壳‘长石头’PPO活性始终高于‘纸皮’，进

一步证实了厚壳‘长石头’扁桃需要较高的 PPO酶

活性催化形成大量酚类物质作为木质素合成前体物

质来积累木质素，从而促使内果皮木质化加厚。木

质素单体合成的最后阶段是由CAD将香豆醛、松柏

醛、芥子醛催化分别形成香豆醇、松柏醇、芥子醇。

本研究结果CAD活性呈现先上升后下降趋势，且高

峰值‘长石头’高于‘纸皮’，认为CAD活性达到较高

水平，木质素才能大量积累，研究结果与曹爱娟等 [9]

研究结果一致。POD活性参与植物活性氧代谢中

的一类重要的酶，同时也是木质素合成途径中最后

一步起着关键作用的酶。本研究表明POD活性与

木质素、纤维素、酚类物质含量呈现显著负相关，与

文菁等[10]研究结果一致。而前人研究山竹果实[31]和

南瓜[32]受机械损伤后，结果表明 POD活性增强，促

进了木质素的积累，组织的木质化程度增强，这可

能是由于果实品种不同，其内物质相互转换差异的

原因所致。木质素的合成是一个非常复杂的生物

化学过程，除了这些酶还有其他酶反应和非酶反应

的参与，本研究还发现酶活性下降到一定水平时，

但木质素仍在大量积累，这可能与非酶反应有关，

不同酶在扁桃内果皮发育过程中所起的作用可能

不同。

本研究发现‘长石头’在扁桃内果皮木质化过程

中PAL、CAD、C4H、PPO、POD活性高峰值均明显高

于‘纸皮’扁桃，且两个品种 PAL、CAD、C4H、PPO、

POD 活性扁桃趋势相同，均呈现先上升后下降趋

势，酶活性达到高峰之后逐渐降低的原因可能是由

于木质素的积累抑制了酶的活性有待下一步研究。

在扁桃内果皮木质化过程中还有很多非酶类和酶类

物质参与反应，这些具体在扁桃内果皮木质素代谢

中起着什么作用也待于进一步研究。

4 结 论

薄壳‘纸皮’和厚壳‘长石头’两个品种在木质素
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积累、纤维素与酚类物质含量方面存在差异；两个品

种木质素、纤维素含量均在积累，‘长石头’扁桃内果

皮的木质素和纤维素含量分别在花后55 d和40 d起

始终高于‘纸皮’扁桃，但酚类物质在逐渐消耗且‘长

石头’内果皮的酚类物质含量始终低于‘纸皮’扁

桃；‘长石头’在扁桃内果皮木质化过程中 PAL、

CAD、C4H、PPO、POD 活性高峰值均明显高于‘纸

皮’扁桃，‘长石头’PAL和PPO活性后期均高于‘纸

皮’，相关性分析表明，扁桃内果皮木质素含量与纤

维素呈正相关关系，而与酚类物质含量呈负相关关

系，与木质素快速积累后期 PAL、CAD、C4H、PPO、

POD 活性呈负相关。由此认为，当 PAL、C4H、

CAD、PPO、POD活性到达到一个相对较高水平时

形成木质素合成所需的前体物质之后扁桃内果皮才

能够快速大量积累木质素，从而使内果皮木质化加

厚。

参考文献 References：

[1] 乔进春，朱梅玲，杨敏生，孟庆瑞，樊慧 . 扁桃的开花结实特

性[J]. 果树学报，2002，19（3）: 167-170.

QIAO Jinchun，ZHU Meiling，YANG Minsheng，MENG Qingrui，

FAN Hui. Study on the properties of blooming and bearing for

almond[J]. Journal of Fruit Science，2002，19（3）: 167-170.

[2] 张建国，卢小秀，王森，沈燕 . 扁桃的栽培利用及其开发[J]. 经

济林研究，2002，20（1）: 36-38.

ZHANG Jianguo，LU Xiaoxiu，WANG Sen，SHEN Yan. Al-

mond and its cultivation techniques[J]. Economic Forest Re-

searches，2002，20（1）: 36-38.

[3] 李夕勃 . 核桃坚果硬壳发育与木质素代谢关系的研究[D]. 保

定: 河北农业大学，2012.

LI Xibo. Studies on relationship between lignin metabolism and

shell development of Juglans regia L. [D]. Baoding: Agricultur-

al University of Hebei，2012.

[4] 史梦雅，李阳，张巍，余佳，刘悦萍 . 桃果实内果皮木质素沉积

的动态变化[J]. 北京农学院学报，2013，28（2）: 25-28.

SHI Mengya，LI Yang，ZHANG Wei，YU Jia，LIU Yueping. The

lignin deposition process in endocarp of peach fruit[J]. Journal

of Beijing University of Agriculture，2013，28（2）: 25-28.

[5] 郑志锋，邹局春，花勃，张宏健，汪蓉 . 核桃壳化学组分的研

究[J]. 西南林学院学报，2006，26（2）: 33-36.

ZHENG Zhifeng，ZOU Juchun，HUA Bo，ZHANG Hongjian，

WANG Rong. Research on the chemical components of walnut

shell[J]. Journal of Southwest Forestry College，2006，26（2）:

33-36.

[6] 靳丽鑫，陈梦华，王玉莲，张雪梅，李保国 . 核桃坚果硬壳发育

研究进展[J]. 北方园艺，2015（5）: 183-187.

JIN Lixin，CHEN Menghua，WANG Yulian，ZHANG Xuemei，

LI Baoguo. Research progress on walnut shell development[J].

Northern Horticulture，2015（5）: 183-187.

[7] 王丹阳 . 木质素代谢相关酶在梨石细胞合成中的作用[D]. 南

京: 南京农业大学，2014.

WANG Danyang. The role of lignin metabolism related enzymes

in the synthesis of pear stone cell [D]. Nanjing: Nanjing Agricul-

tural University，2014.

[8] 陶书田，张绍铃，乔勇进，盛宝龙 . 梨果实发育过程中石细胞团

及几种相关酶活性变化的研究[J]. 果树学报，2004，21（6）:

516-520.

TAO Shutian，ZHANG Shaoling，QIAO Yongjin，SHENG

Baolong. Study on sclereids and activities of several related en-

zymes during the development of pear fruit[J]. Journal of Fruit

Science，2004，21（6）: 516-520.

[9] 曹爱娟，王有年，葛水莲，杨爱珍，辛阅军，花宝光 . 桃内果皮木

质素沉积过程中酶活性的变化[J]. 北京农学院学报，2009，24

（1）: 5-8.

CAO Aijuan，WANG Younian，GE Shuilian，YANG Aizhen，

XIN Yuejun，HUA Baoguang. Change of enzyme activity during

the depositive process of lignin in peach endocarp[J]. Journal of

Beijing University of Agriculture，2009，24（1）: 5-8.

[10] 文菁，赵书岗，王红霞，张志华，李夕勃 . 核桃内果皮发育期内

果皮木质素与相关酶活性的变化[J]. 园艺学报，2015，42（11）:

2144-2152.

WEN Jing，ZHAO Shugang，WANG Hongxia，ZHANG Zhihua，

LI Xibo. Changes of lignin content and its related enzyme activi-

ties in endocarp during walnut shell development period[J]. Acta

Horticulturae Sinica，2015，42（11）: 2144-2152.

[11] 熊素敏，左秀凤，朱永义 . 稻壳中纤维素、半纤维素和木质素的

测定[J]. 粮食与饲料工业，2005（8）: 40-41.

XIONG Sumin，ZUO Xiufeng，ZHU Yongyi. Determination of

cellulose hemi- cellulose and lignin in rice hull[J]. Cereal &

Feed Industry，2005（8）: 40-41.

[12] ZHAO S G，WEN J，WANG H X，ZHANG Z H，LI X B. Chang-

es in lignin content and activity of related enzymes in the endo-

carp during the walnut shell development period[J]. Horticultur-

al Plant Journal，2016，2（3）: 141-146.

[13] 王安娜，徐山宝，刘小彦，吴立根 . 福林法测定猕猴桃多酚含量

的研究[J]. 食品科学，2008，29（7）: 398-401.

WANG Anna，XU Shanbao，LIU Xiaoyan，WU Ligen. Study on

determination of content of polyphenol in kiwifruit by folin

method[J]. Food Science，2008，29（7）: 398-401.

[14] 刘小阳，李玲，高贵珍，蔡永萍，宗梅 . 光照对砀山酥梨果实发

育过程中 POD、PAL、PPO 酶活性的影响研究[J]. 激光生物学

报，2008，17（3）: 295-298.

LIU Xiaoyang，LI Ling，GAO Guizhen，CAI Yongping，ZONG

Mei. Influence of light intensity on POD，PAL and PPO activity

of Pyrus bretschneideri cv. Dangshan su fruit in its growth

phase[J]. The Influence of Laser Biology Journal，2008 17（3）:

295-298.

朱秋萍 1085



果 树 学 报 第35卷

[15] DUAN X W，SU X G，YOU Y L，QU H X，LI Y B，JIANG Y

M. Effect of nitric oxide on pericarp browning of harvested lon-

gan fruit in relation to phenolic metabolism[J]. Food Chemistry，

2007，104（2）: 571-576.

[16] 李忠光，龚明 . 愈创木酚法测定植物过氧化物酶活性的改

进[J]. 植物生理学通讯，2008，44（2）: 323.

LI Zhongguang，GONG Ming. Guaiacol method improvement

of plant peroxidase activity[J]. Plant Physiology Communica-

tion，2008，44（2）: 323.

[17] ALICI E H，ARABACI G. Determination of SOD，POD，PPO

and CAT Enzyme Activities in Rumex obtusifolius L.[J]. Annual

Research & Review in Biology，2016，11（3）: 1-7.

[18] QUAN J，ZHANG C X，ZHANG X P，ZHU H L，ZHANG S，

ZHAO Z. Effect of cuttings with different lignin contents on cut-

ting rooting of tetraploid Robinia pseudoacacia[J]. Acta Botani-

ca Boreali-Occidentalia Sinica，2014，34（6）: 1179-1186.

[19] WRÓBEL-KWIATKOWSKA M，STARZYCKI M，ZEBROWS-

KI J，OSZMIAŃSKI J，SZOPA J. Lignin deficiency in transgen-

ic flax resulted in plants with improved mechanical properties[J].

Journal of Biotechnology，2007，128（4）: 919-934.

[20] 金丽萍，崔世茂，杜金伟，金彩霞，吴玉峰，其日格 . 干旱胁迫对

不同生态条件下蒙古扁桃叶片 PAL 和 C4H 活性的影响[J].

华北农学报，2009，24（5）: 118-122.

JIN Liping，CUI Shimao，DU Jinwei，JIN Caixia，WU Yufeng，

QI Rige. Effects of drought stress in different ecological condi-

tions of the Prunus mongolica maxim almond leaves in PAL and

C4H activity[J]. North China Agriculture，2009，24（5）: 118-122.

[21] SALVADOR V H，LIMA R B，SANTOS W D D，SOARES A

R，BÖHM P A F，MARCHIOSI R，FERRARESE M，FERRA-

RESE-FILHO O. Cinnamic acid increases lignin production and

inhibits soybean root growth[J]. PLoS One，2013，8（7）: e69105.

[22] 朱秋萍，郭春苗，许娟，吐迪·麦麦提，龚鹏，吐尔逊古·艾克拜

尔，杨波，廖康 . 扁桃内果皮发育的组织解剖学观察[J]. 经济

林研究，2017，35（4）: 124-129.

ZHU Qiuping，GUO Chunmiao，XU Juan，Tudi·Maimaiti，

GONG Peng，Tuerxungu·Aikebaier，YANG Bo，LIAO Kang.

Tissue anatomical observation of almond endocarp develop-

ment[J]. Economic Forest Researches，2017，35（4）: 124-129.

[23] 王斌，张楠，闫冲冲，金清，林毅，蔡永萍，张金云 . 套袋对砀山

酥梨果实石细胞发育及木质素代谢的影响[J]. 园艺学报，

2013，40（3）: 531-539.

WANG Bin，ZHANG Nan，YAN Chongchong，JIN Qing，LIN

Yi，CAI Yongping，ZHANG Jinyun. Bagging for the develop-

ment of stone cell and metabolism of lignin in Pyrus bretsch-

neideri‘Dangshan Suli’[J]. Acta Horticulturae Sinica，2013，40

（3）: 531-539.

[24] 刘国强，吴锦程，唐朝晖，张琳华，戴巧斌 . 枇杷采后酚类物质

代谢与果肉木质化的关系[J]. 中国农学通报，2008，24（1）:

247-251.

LIU Guoqiang，WU Jincheng，TANG Chaohui，ZHANG Linhua，

DAI Qiaobin. Relationship between phenols compounds metabo-

lism and pulp lignification of postharvest loquat[J]. China Agri-

cultural Science Bulletin，2008，24（1）: 247-251.

[25] 郭光艳，柏峰，刘伟，秘彩莉 . 转录因子对木质素生物合成调控

的研究进展[J]. 中国农业科学，2015，48（7）: 1277-1287.

GUO Guangyan，BAI Feng，LIU Wei，BI Caili. Advances in re-

search of the regulation of transcription factors of lignin biosyn-

thesis[J]. Scientia Agricultural Sinica，2015，48（7）: 1277-1287.

[26] 李金花，张绮纹，牛正田，卢孟柱，Carl J Douglas. 木质素生物

合成及其基因调控的研究进展[J]. 世界林业研究，2007，20

（1）: 29-37.

LI Jinhua，ZHANG Qiwen，NIU Zhengtian，LU Mengzhu，

DOUGLAS C J . Advances in study of lignin biosynthesis and

genetic engineering modification[J]. World Forestry Research，

2007，20（1）: 29-37.

[27] WENG J K，CHAPPLE C. The origin and evolution of lignin

biosynthesis[J]. New Phytologist，2010，187（2）: 273-285.

[28] 吴晓丽，顾小平，苏孟云，岳晋军 . 离体毛竹笋纤维素和木质素

含量及 POD 和 PAL 活性研究[J]. 林业科学研究，2008，21

（5）: 697-701.

WU Xiaoli，GU Xiaoping，SU Mengyun，YUE Jinjun. Study on

contents of cellulose，lignin and activities of POD，PAL in ex-

cised bamboo shoots of phyllostachys edulis[J]. Forest Re-

search，2008，21（5）: 697-701.

[29] LI Y，SUN L L，WANG H M，GAO R，ZHANG J Z，HU B Z，

CHANG Y. Cloning and expression analysis of phenylalanine

ammonia-lyase（PAL）gene family and cinnamate 4-hydroxylase

（C4H）from Dryopteris fragrans[J]. Biologia，2015，70（5）:

606-614.

[30] RAHANTAMALALA A，RECH P，MARTINEZ Y，CHAUBET-

GIGOT N，GRIMA- PETTENATI J，VALERIE P. Coordinated

transcriptional regulation of two key genes in the lignin branch

pathway - CAD and CCR - is mediated through MYB- binding

sites[J]. Bmc Plant Biology，2010，10（1）: 130.

[31] MILOSEVIC N，SLUSARENKO A J. Active oxygen metabo-

lism and lignification in the hypersensitive response in bean[J].

Physiological Molecular Plant Pathology，1996，49（3）: 143-158.

[32] KETSA S，ATANTEE S. Phenolics，lignin，peroxidase activity

and increased firmness of damaged pericarp of mangosteen fruit

after impact[J]. Postharvest Biology & Technology，1998，14

（1）: 117-124.

1086


