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枣果实成熟过程中类黄酮的积累

及相关基因的表达分析

李 希，石倩倩，祝怛均，杜江涛，李新岗*

（西北农林科技大学林学院·陕西省林业综合重点实验室，陕西杨凌 712100）

摘 要：【目的】探究枣果实成熟过程中类黄酮的积累及相关基因的表达模式，为枣功能成分类黄酮的开发利用提供依

据。【方法】以‘稷山板枣’和‘骏枣’为材料，采用分光光度法测定两个品种果实成熟过程中果皮和果肉的总黄酮和总黄

烷醇含量，利用HPLC检测类黄酮组分的含量变化，qRT-PCR分析类黄酮合成相关基因的表达。【结果】‘稷山板枣’和

‘骏枣’成熟过程中，果皮和果肉的总黄酮和总黄烷醇含量逐渐下降，干枣时期有所增加，果皮中含量高于果肉，‘稷山

板枣’含量高于‘骏枣’；两个品种果皮和果肉中类黄酮组分基本相同，黄烷醇和黄酮醇含量从白熟期逐渐下降，部分黄

酮醇组分含量在成熟后期（半红/全红）含量有所上升；类黄酮合成相关基因在两种枣果皮中的表达量从白熟期到完熟

期呈下调趋势，但品种间及不同成熟时期的表达有所差异。相关性分析结果显示，下游基因与类黄酮及其组分含量呈

显著或极显著相关。【结论】两个枣品种成熟过程中，类黄酮积累模式基本一致，枣果皮较果肉含量高，且均在果实成熟

早期积累最高，随果实成熟而下降；结构基因F3H、F3’H可能对类黄酮的合成积累具有关键促进作用，LAR可能是黄

烷醇途径中的关键调控基因。
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Abstract:【Objective】Chinese jujube (Ziziphus jujuba Mill.) is an economic forest fruit tree in the

Rhamnaceae. The jujube production in China accounts for more than 90% in the world. Jujube fruits are

rich in flavonoids. The study aimed to explore the accumulation pattern of the flavonoids and the ex-

pression of related genes during the ripening of jujube fruit, and provide a basis for the development

and utilization of functional components in jujube fruits.【Methods】The experimental materials‘Jishan-

banzao’and‘Junzao’were obtained from the Jujube Experimental Station of Northwest A & F Univer-

sity in Qingjian, Shaanxi, China. The jujube fruits at different stages (white maturity, beginning- red,

half- red, red maturity, full maturity, dry date period) were separated into peel and pulp. The samples

were immediately frozen in liquid nitrogen and stored in the ultra low temperature refrigerator

at -80 ℃. The contents of total flavonoids and total flavanols in the peel and the pulp of two jujube vari-

eties at different degree of maturation were determined by spectrophotometry, and the change of each

flavonoid component content was detected by HPLC. qRT-PCR was used to analyze the expression of
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枣（Ziziphus jujuba Mill.）又名中国枣、红枣、大

枣，为鼠李科枣属植物，是原产我国的重要经济树

种，栽培利用历史悠久，品种资源丰富[1]。我国一直

是世界枣生产大国，栽培面积和产量均居世界首

位[2]。枣果实美味可口，因集营养和药用于一体而

备受推崇，即具“药食同源”的功效。枣果实除了含

有糖、酸、维生素等营养成分外，还含有多酚、生物

碱、多糖等多种生物活性物质，这些活性成分使枣果

实具有抗氧化、抗过敏、增强免疫力、抗辐射、抗癌和

抑制血管舒张等功能[3-4]。

flavonoid synthesis- related genes.【Results】During the whole maturation process of‘Jishanbanzao’

and‘Junzao’, the content of total flavonoids in the peel and the pulp showed a continuous downward

trend as the fruit matured, and it increased slightly in the dry date period. The content of total flavonoids

of‘Jishanbanzao’was higher than that of‘Junzao’in all stages. The total flavonoids content in the pulp

of the two varieties was much lower than that of the peel (the difference was 3.27 to 36.90 times). The to-

tal flavanols content in the peel of the two varieties was the highest in the white maturity period, and de-

creased slowly at the beginning red stage, and reduced greatly in the half- red stage and full red stage.

The loweast content was found in the dry date period, only about 1.5% of the initial ripening content.

During the ripening process, the total flavanol content in the pulp was always lower than that of the peel

but it increased in the dry date period which was higher than that in the peel. Four kinds of flavanols and

five kinds of flavonols were detected in the peel and pulp of‘Jishanbanzao’and‘Junzao’by HPLC.

Flavanols were catechin, epicatechin, procyanidin B1 and procyanidin B2. The contents of catechin in

the two varieties were the highest in the peels and pulps, the content of proanthocyanidin B2 in the peel

was the lowest, and the contents of epicatechin and proanthocyanidin B2 in the pulp were lower. The

four flavanol substances in the peels gradually decreased with the ripeness of the fruits and the contents

decreased to the minimum value at the stage of dry date. The change trends of the four flavanol compo-

nents in the pulps from white maturity stage to the full maturity stage were consistent with the peels,

showing a continuous decline, but it increased significantly in the dry date period. Quercetin and its gly-

coside derivatives were the main flavonols. Quercetin and its glycosides showed a downward trend as a

whole from the white maturity stage to the full maturity stage in the peels of the two jujube varieties, but

the contents of some substances increased slightly when they were half-red or full-red. The contents of

all flavonol components in the pulps were significantly lower than that in the peel, and gradually de-

creased from the white maturity stage, but the content increased in the dry date period. qRT-PCR analy-

sis found that the changes in the expression of flavonoid synthesis-related genes in the peels of the two

jujubes were basically the same. There was a downward trend from the white maturity to the full maturi-

ty stage, but the expression varied with the varieties and the different maturity periods. The correlation

analysis results showed that the downstream genes (F3H, F3’H, FLS, ANR, LAR, UFGT) were signifi-

cantly or extremely significantly related to the content of flavonoids and the components.【Conclusion】

The accumulation patterns of flavonoids in the two jujube varieties during maturation were basically the

same with slight differences. The contents of the total flavonoids in the peel were higher than that in the

pulp (the difference was about 20 times). The accumulation of flavonoids was the highest in the early

stage of fruit ripening, and it decreased with the ripening of the fruit. Structural genes showed a down-

ward trend as the fruit ripening, and downstream genes were significantly correlated with the flavonoid

content. The structural genes F3H and F3’H might play a key role in promoting the synthesis and accu-

mulation of flavonoids, and LAR might be the key regulatory gene in the flavanol pathway.

Key words: Chinese jujube (Ziziphus jujuba Mill.); Fruits; Flavonoids; Accumulation pattern; Gene ex-

pression
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类黄酮是植物中一类重要的多酚类次生代谢

物，具有很强的生物活性，除了在影响植物色泽、提

高植物抗逆性等方面有重要作用外，对人体也具有

极强的抗病毒、提高免疫力等生理功效[5-6]。目前，果

实的类黄酮研究主要集中在苹果、柑橘及葡萄等[7-9]

树种，相较之下，关于枣黄酮类物质的研究内容较为

单一。近年来，国内外学者利用溶剂提取法、超声波

辅助法、酶解法、大孔树脂吸附法等方法研究了枣中

类黄酮的提取效率并进行优化[10-11]。关于不同品种

和不同部位的总黄酮含量比较、枣果实类黄酮的组

分鉴定和抗氧化活性的研究较多[10,12-13]，而其合成调

控机制报道较少，且主要集中在与着色相关的花青

苷上[14]。

笔者以制干品种‘骏枣’和‘稷山板枣’为材料，

探究枣果实成熟过程中类黄酮含量的动态变化，以

及代谢途径中相关结构基因的表达差异，以明确枣

果实类黄酮的积累模式及其分子合成机制，为进一

步研究枣果实类黄酮的生物学功能奠定基础，也为

枣果实功能成分类黄酮的深度开发和综合利用提供

依据。

1 材料和方法

1.1 材料

试验材料‘稷山板枣’和‘骏枣’采自西北农林科

技大学清涧红枣试验站。采集成熟过程中不同时期

的枣果实，即白熟期、初红期、半红期、全红期、完熟

期以及干枣（图1）。取样时，将果皮与果肉分离，分

别将果皮与果肉迅速置于液氮中处理，每个样品 3

个生物学重复，每个重复用果10~15个，所有样品保

存于-80 ℃超低温冰箱。

稷山板枣

Jishanbanzao

骏枣

Junzao

WM BR HR RM FM DP

WM. 白熟期；BR. 初红期；HR. 半红期；RM. 全红期；FM. 完熟期；DP. 干枣。

WM. White maturity; BR. Beginning-red; HR. Half-red; RM. Red maturity; FM. Full maturity; DP. Dry date period.

图 1 ‘稷山板枣’和‘骏枣’不同成熟阶段的果实

Fig. 1 The fruits of ‘Jishanbanzao’ and ‘Junzao’ at different stages of maturity

1.2 方法

1.2.1 类黄酮物质提取 类黄酮物质提取参考Shi

等[15]的方法，稍有改动。取-80 ℃保存的枣果皮和

果肉进行冷冻干燥后，分别取样品 0.5 g加入 4 mL

1%盐酸-甲醇提取液，超声 15 min，置于 4 ℃冰箱浸

提24 h（避光），12 000 r·min-1离心15 min，吸取上清

液，真空浓缩后加提取液至1 mL复溶，用0.22 μm有

机滤膜过滤后备用。

1.2.2 总黄酮和总黄烷醇含量测定 总黄酮含量测

定参照Wang等[16]的方法，稍有改动。枣果皮、果肉

提取液20、200 μL，分别加1.98、1.8 mL甲醇稀释，然

后加入 150 μL NaNO2（0.5 mol · L- 1）和 150 μL AlCl3

（0.3 mol · L- 1）后混匀。5 min 之后，加入 750 μL

NaOH（1 mol·L-1），在510 nm波长下测定吸光值，以芦

丁为标准（10~250 mg·L-1），结果以芦丁等价值表示。

总黄烷醇含量测定参照Li等 [17]的方法。将 25

μL 枣果皮/果肉提取液和 1 mL p-DMACA 溶液混

匀。10 min后，在 640 nm波长下测定吸光值，儿茶

素为标准品（5~250 mg · L-1），结果以儿茶素等价值

表示。

1.2.3 利用HPLC测定类黄酮组分 用安捷伦1260

高效液相色谱仪对提取液进行类黄酮组分检测。检

测参考Shi等[15]的方法。在280、320、360、520 nm波

段下检测黄酮醇、黄烷醇等组分的含量。

1.2.4 利用 qRT-PCR分析类黄酮合成相关基因的

表达 按照天根多糖多酚植物总RNA提取试剂盒
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说明书，分别提取‘稷山板枣’和‘骏枣’不同成熟阶

段枣果皮的总RNA。cDNA的合成参照TaKaRa反

转录试剂盒说明书。通过‘骏枣’转录组数据筛选类

黄酮合成相关的差异基因（PAL、CHS、CHI、F3H、

F3’H、FLS、ANR、LAR、UFGT），根据‘骏枣’基因组

数据，利用 Primer 5.0设计荧光定量 PCR特异性引

物，内参基因选择UBQ1和UBQ2[18]，引物序列如表1

所示。以‘稷山板枣’和‘骏枣’不同成熟阶段枣果皮

的 cDNA为模板，使用TaKaRa公司的SYBR Premix

Ex TaqTMⅡ试剂盒，在LightCycler 96荧光定量 PCR

仪上进行荧光定量表达分析，采用 2-ΔΔCt方法进行数

据分析。

表 1 qRT-PCR 引物序列

Table 1 Primer sequences for qRT-PCR

基因

Gene

PAL

4CL

CHS

CHI

F3H

F3’H

LAR

ANR

FLS

UFGT

UBQ1

UBQ2

上游引物

Forward primer（5’-3’）

CCCAATGGCGAATACCTCA

GTGGGTCGGATCAAGGAGC

ATCACCGCCGTCACTTTCCG

AATCCCTTTCCCTCCTCA

TTGGGTTTCTATGACAGCG

GGAAGATCAGCTCCGTACACCT

AATGGCAGTGTCCTTGTTGTT

GAAGGGCTATGCCGTCAAT

CAAAAGAAACCATCCCAGAAGA

CAGAACGGATCGGAGGGA

TGGATGATTCTGGCAAAG

CACCCGTTACTTGCTTTC

下游引物

Reverse primer（5’-3’）

GACAAGATTTCCGACAGCACA

TCGCCATACTTATCATCAGGGA

CCGTCTATGGCTCCATCCGAGT

GCTCACTTCCCTGTTTACCT

TCTCAATTCGGGAGGGTAC

GACCTAGCATCACCCTCCCTAAA

CTTGGAGTGCTTTAATGGTGG

CCTCAGTTAGATCAGCACCAA

ATGGACTCGAGATTCTACCTCCAT

CCAACCACAATGGGATACAAA

GTAATGGCGGTCAAAGTG

CTCTTCCCATTGTCCTCC

1.3 数据分析

运用 Excel 2010和 SPSS 19.0进行数据的统计

整理和差异性分析。

2 结果与分析

2.1 枣果实成熟过程中总黄酮、总黄烷醇含量的变

化

图2-A~B显示了‘稷山板枣’和‘骏枣’果实成熟

过程中果皮和果肉总黄酮含量的变化。两个品种枣

果皮中总黄酮含量均随着果实的成熟呈现持续下降

趋势，干枣有所上升，且‘稷山板枣’在各个阶段均高

于‘骏枣’。‘稷山板枣’和‘骏枣’总黄酮含量（w，后

同）在白熟期最高，分别达到85.41、73.07 mg·g-1 ；在

完熟期下降至最低，仅有4.1、3.17 mg·g-1 ，两个成熟

阶段分别相差 20.78、23.05倍。两个品种果肉中总

黄酮含量远低于果皮（相差 3.27~36.90倍），变化趋

势和果皮相同，从白熟期到完熟期两个品种的含量

分别为1.01~2.73 mg·g-1和0.86~1.98 mg·g-1，干枣果

皮和果肉中含量均有所增加。

图2-C~D为两个枣品种的果皮和果肉中总黄烷

醇含量，其变化趋势与总黄酮相似。‘稷山板枣’和

‘骏枣’果皮中的总黄烷醇含量同样在白熟期最高，

分别为 46.48、39.70 mg·g-1，在初红阶段下降较为缓

慢，而半红和全红时则有大幅度降低，直至干枣时达

到最小值，仅有成熟初期含量的1.5%左右。在成熟

过程中果肉的总黄烷醇含量始终处于很低的水平，

‘稷山板枣’果肉中含量变化范围为0.72~1.69 mg·g-1，

而‘骏枣’含量更低，最高仅有1.05 mg·g-1，和果皮有

所不同的是，干枣果肉中总黄烷醇含量增加，且高于

果皮中的含量。

2.2 成熟过程中枣果皮和果肉黄烷醇类物质含量

的变化

利用高效液相色谱（HPLC）检测了‘稷山板枣’

和‘骏枣’果皮和果肉中的类黄酮组分，共检测到 4

种黄烷醇和5种黄酮醇物质。

儿茶素、表儿茶素、原花青素B1和原花青素B2

是‘稷山板枣’和‘骏枣’果皮和果肉中主要的黄烷醇

物质，两个品种果皮和果肉中儿茶素含量均最高，果

皮中原花青素B2含量最低，果肉中表儿茶素和原花

青素B2含量较低。

如图 3所示，枣果皮中除了‘骏枣’表儿茶素含

量在完熟期、原花青素B1含量在干枣阶段比‘稷山

板枣’略高之外，其他各个成熟阶段中‘稷山板枣’的

4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种果

李 希，等：枣果实成熟过程中类黄酮的积累及相关基因的表达分析 1467
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图 2 枣果实成熟过程中果皮和果肉总黄酮（A、B）、总黄烷醇（C、D）含量的变化

Fig. 2 The content of total flavonoids (A，B) and total flavanols (C，D) in the peel and pulp of jujube fruit during ripening

图 3 ‘稷山板枣’和‘骏枣’果皮、果肉中黄烷醇组分含量的变化

Fig. 3 The content of flavanol components in the peel and pulp of ‘Jishanbanzao’ and ‘Junzao’
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板枣’略高之外，其他的各个成熟阶段中‘稷山板枣’
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果皮中 4种物质含量与总黄烷醇的变化趋势相似，

都在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’儿

茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏

枣’成熟过程中果皮和果肉中黄酮醇物质的含量变
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的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种

果皮中 4种物质含量与总黄烷醇的变化趋势相似，

都在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’儿

茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏
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的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种
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茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两
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烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下
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组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋
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黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏
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降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。
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量在完熟期、原花青素B1含量在干枣阶段比‘稷山

板枣’略高之外，其他的各个成熟阶段中‘稷山板枣’

的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种

果皮中 4种物质含量与总黄烷醇的变化趋势相似，

都在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’儿

茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏

枣’成熟过程中果皮和果肉中黄酮醇物质的含量变

果
皮

P
ee

lw
/(

m
g

·k
g-1

)

果
肉

P
ul

p
w

/(
m

g
·k

g-1
)

果
皮

P
ee

lw
/(

m
g

·k
g-1

)

果
肉

P
ul

p
w

/(
m

g
·k

g-1
)

骏枣果皮
Peel of Junzao

稷山板枣果肉
Pulp of Jishanbanzao

稷山板枣果皮
Peel of Jishanbanzao

骏枣果肉
Pulp of Junzao

果
皮

P
ee

lw
/(

m
g

·k
g-1

)

果
肉

P
ul

p
w

/(
m

g
·k

g-1
)

骏枣果皮
Peel of Junzao

稷山板枣果肉
Pulp of Jishanbanzao

稷山板枣果皮
Peel of Jishanbanzao

骏枣果肉
Pulp of Junzao

果
皮

P
ee

lw
/(

m
g

·k
g-1

)

果
肉

P
ul

p
w

/(
m

g
·k

g-1
)

骏枣果皮
Peel of Junzao

稷山板枣果肉
Pulp of Jishanbanzao

稷山板枣果皮
Peel of Jishanbanzao

骏枣果肉
Pulp of Junzao

果
皮

P
ee

lw
/(

m
g

·k
g-1

)

果
肉

P
ul

p
w

/(
m

g
·k

g-1
)

骏枣果皮 Peel of Junzao

稷山板枣果皮 Peel of Jishanbanzao

骏枣果肉 Pulp of Junzao

槲皮素-3-鼠李糖苷
Quercetin-3-rhamnoside

槲皮素
Quercetin

槲皮素-3-半乳糖苷
Quercetin-3-galactoside

槲皮素-3-葡萄糖苷
Quercitrin-3-glucoside

槲皮素-3-芸香糖苷
Quercetin-3-rutinoside

图 4 ‘稷山板枣’和‘骏枣’果皮、果肉中黄酮醇组分的含量变化

Fig. 4 The content of flavonol components in the peel and pulp of ‘Jishanbanzao’ and ‘Junzao’

4 500
4 000
3 500
3 000
2 500
2 000
1 500
1 000

500
0

1 800

1 600

1 400

1 200

1 000

800

600

400

200

0

1 000

900

800

700

600

500

400

300

200

100

0

成熟阶段 Maturity stages

成熟阶段 Maturity stages成熟阶段 Maturity stages

成熟阶段 Maturity stages 成熟阶段 Maturity stages

27

骏枣果皮
Peel of Junzao

稷山板枣果肉
Pulp of Jishanbanzao

稷山板枣果皮
Peel of Jishanbanzao

骏枣果肉
Pulp of Junzao

，等：相关基因的表达研究第10期

量在完熟期、原花青素B1含量在干枣阶段比‘稷山
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的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种
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茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏
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量在完熟期、原花青素B1含量在干枣阶段比‘稷山

板枣’略高之外，其他的各个成熟阶段中‘稷山板枣’

的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种

果皮中 4种物质含量与总黄烷醇的变化趋势相似，

都在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’儿

茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏

枣’成熟过程中果皮和果肉中黄酮醇物质的含量变
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皮中 4 种物质含量与总黄烷醇含量的变化趋势相

似，均在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’

儿茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，

两个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总

黄烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著

下降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降趋势，但果肉中干枣的

4种黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质含量

的变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏

枣’成熟过程中果皮和果肉中黄酮醇物质含量的变

化。槲皮素在枣果皮中的变化趋势与其糖苷类衍生
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量在完熟期、原花青素B1含量在干枣阶段比‘稷山

板枣’略高之外，其他的各个成熟阶段中‘稷山板枣’

的4类黄烷醇物质含量均比‘骏枣’高。两个枣品种

果皮中 4种物质含量与总黄烷醇的变化趋势相似，

都在白熟期积累水平最高，‘稷山板枣’和‘骏枣’儿

茶素含量分别高达 12 438.53、11 357.45 mg·kg-1，两

个品种这一时期果皮中4种物质总含量均占到总黄

烷醇含量的 56%左右，然后随着果实的成熟显著下

降，干枣中含量较完熟期降低，但并不显著。

干枣阶段除外，两个枣品种果肉中 4种黄烷醇

组分的含量均低于果皮，白熟期到完熟期的变化趋

势和果皮一致，呈现持续下降，但果肉中干枣的4种

黄烷醇组分均显著增加。

2.3 成熟过程中枣果皮和果肉黄酮醇类物质的含

量变化

槲皮素及其糖苷类衍生物是枣果实中检测到的

主要黄酮醇类物质。图 4显示了‘稷山板枣’和‘骏

枣’成熟过程中果皮和果肉中黄酮醇物质的含量变
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物不同，且两个品种的积累模式也不完全相同。

‘稷山板枣’槲皮素在白熟期含量最高（229.85

mg · kg- 1），随着果实成熟含量逐渐减少，干枣为

12.15 mg · kg-1；‘骏枣’在白熟到半红期槲皮素呈现

不断下降的趋势，且含量均低于‘稷山板枣’，而在全

红期含量上升，后又下降，干枣含量略有上升。果肉

中槲皮素含量在‘骏枣’初红和完熟期时没有检测

到，但在其他时期两个品种中含量持续下降，干枣时

略微上升。

枣果实成熟过程中，4种槲皮素糖苷类衍生物

中的槲皮素3-鼠李糖苷和槲皮素3-芸香糖苷（芦丁）

在果皮中的含量较高，槲皮素 3-半乳糖苷含量最

少。槲皮素3-半乳糖苷在‘稷山板枣’果皮中从白熟

到干枣含量呈持续下降趋势，而在‘骏枣’果皮中从

白熟期开始缓慢下降，在半红期上升达到峰值

（93.11 mg · kg-1）。除槲皮素 3-半乳糖苷外，其他三

种槲皮素糖苷类衍生物含量在‘骏枣’果皮中高于

‘稷山板枣’，在整体上均呈现下降趋势，果实成熟早

期白熟期含量较高，随着果实成熟含量逐渐降低，

‘稷山板枣’在半红期，‘骏枣’在全红期又大量积累，

尤其是全红时槲皮素3-鼠李糖苷在‘骏枣’果皮中含

量达到顶峰（3 378.69 mg·kg-1），随后降低，干枣中含

量又显著增加。

4种槲皮素糖苷类衍生物在果肉中的含量均较

低，其中槲皮素 3-鼠李糖苷仅在‘骏枣’半红期检测

到，含量也仅有23.36 mg·kg-1；槲皮素3-半乳糖苷在

两个品种中均是逐渐下降，干枣中含量显著增加；而

槲皮素3-葡萄糖苷和槲皮素3-芸香糖苷含量从白熟

期到初红期上升，随后下降，同样干枣中含量增加。

2.4 ‘稷山板枣’和‘骏枣’成熟过程中类黄酮相关

基因的表达

由于果肉中物质种类和果皮相同，且含量变化

趋势相似，因此，荧光定量表达分析仅对两个品种枣

果皮中类黄酮合成相关基因进行比较。从图5可以

看出，类黄酮合成相关基因在两种枣果皮中表达量

的变化趋势基本相同，但在不同成熟阶段和品种之

间存在差异。两个品种中PAL、CHS、CHI三个基因

变化趋势相同，其表达量在白熟期最高，初红期下

降，在半红期又上升，其后随着果实成熟又逐渐降

低，且在‘稷山板枣’中的表达量均高于‘骏枣’。

4CL基因在‘稷山板枣’中的表达模式与PAL等 3个

基因类似，在‘骏枣’中随着果实成熟在初红期最大，

后持续降低。F3H、F3’H、LAR、ANR、FLS在两个品

种中的表达相似，均是白熟期表达量最大，随着果实

成熟不断下降至完熟期，表达量最小，但有所区别的

是‘骏枣’中F3H、F3’H在半红期有所上升。UFGT

在两个品种中表达有差异，‘稷山板枣’从白熟期到

初红期表达量下降，但在半红期上升到最高，后逐渐

下降，在‘骏枣’中白熟期到初红期下降，在半红期开

始上升，在完熟期表达量下降。

2.5 类黄酮含量与相关基因表达量的相关性分析

对枣果皮类黄酮合成相关基因的表达量和总黄

酮、总黄烷醇以及类黄酮组分含量进行相关性分

析。结果如表2所示，两个品种枣果实中，总黄酮和

总黄烷醇含量和上游基因PAL、4CL、CHI表达没有

显著的相关性，‘稷山板枣’总黄酮、总黄烷醇含量和

F3H、FLS表达呈极显著相关，与F3’H、LAR表达呈

显著相关，而‘骏枣’总黄酮、总黄烷醇含量与ANR、

LAR的表达呈极显著正相关，其中总黄酮含量还与

F3H、F3’H、FLS表达呈显著相关。

儿茶素、表儿茶素等 4种黄烷醇组分含量均与

LAR的表达呈显著或极显著正相关，还与F3H、F3’

H和ANR表达呈显著相关，槲皮素在两个枣品种中

均与FLS、UFGT表达呈显著相关，4类槲皮素糖苷

物质含量主要与UFGT表达呈显著相关。

3 讨 论

3.1 枣果实成熟过程中总黄酮和总黄烷醇含量的

变化

国内外学者研究发现，枣果实中含有大量的类

黄酮。本研究发现，枣品种间总黄酮含量差异较大，

这和前人的结果一致[19]。许多水果果皮中的黄酮含

量高于果肉，如苹果、柑橘和香蕉等 [8,20- 21]。Wang

等[22]发现，枣果皮中的总黄酮含量比果肉中高约 10

倍，与本研究结果一致，且相差倍数更高，可能是由

于品种间的差异或者提取方法不同所致。两个枣品

种果皮和果肉的总黄酮、总黄烷醇含量均在成熟初

期（白熟期）最高，随果实的成熟呈逐渐下降趋势，这

与张琼等[23]在‘冬枣’中的结果一致，在猕猴桃、李等

水果成熟期间也有类似的趋势[24-25]。在干枣中，枣果

皮和果肉中的总黄酮含量都有所增加，这可能是由于

枣果干制失水干物质浓缩以及成熟后物质转化所致。

3.2 枣果实成熟过程中类黄酮组分含量的变化

枣果实中已报道具有多种类黄酮物质，包括原
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* and ** indicate significant difference (p < 0.05) and extremely significant difference (p < 0.01)，respectively.

图 5 不同成熟阶段枣果皮中类黄酮合成相关基因的表达

Fig. 5 Expression of flavonoid synthesis-related genes in jujube peel at different stages of maturity
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表 2 类黄酮与相关基因表达量的相关性分析

Table 2 Correlation analysis of flavonoids and related gene expression levels

TFC

TFAC

C

EC

PB1

PB2

Q

Q-3-G

Q-3-Glu

Q-3-R

Q-3-Rha

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

JS

JZ

PAL

0.833

0.515

0.813

0.310

0.846

0.354

0.854

0.316

0.822

0.335

0.765

0.295

0.919*

0.537

0.783

0.904*

0.689

0.535

0.798

0.460

0.745

0.341

4CL

0.514

0.851

0.458

0.867

0.472

0.774

0.499

0.856

0.488

0.827

0.319

0.725

0.687

0.610

0.703

0.525

0.948*

0.632

0.880*

0.588

0.897*

0.331

CHS

0.889*

0.412

0.868

0.232

0.890*

0.214

0.899*

0.226

0.879*

0.230

0.809

0.119

0.960**

0.264

0.848

0.985**

0.728

0.268

0.856

0.173

0.801

0.055

CHI

0.857

0.471

0.815

0.283

0.822

0.290

0.837

0.280

0.820

0.293

0.721

0.203

0.949*

0.318

0.937*

0.984**

0.842

0.323

0.928*

0.228

0.911*

0.081

F3H

0.982**

0.889*

0.973**

0.841

0.982**

0.917*

0.983**

0.852

0.965**

0.880*

0.950*

0.921*

0.983**

0.682

0.881*

0.416

0.544

0.697

0.759

0.659

0.690

0.327

F3’H

0.914*

0.903*

0.909*

0.841

0.939*

0.912*

0.935*

0.852

0.899*

0.878

0.911*

0.908*

0.934*

0.696

0.780

0.489

0.467

0.711

0.662

0.667

0.592

0.336

LAR

0.935*

0.961**

0.931*

0.980**

0.957*

0.999**

0.953*

0.988**

0.920*

0.995**

0.932*

0.993**

0.944*

0.693

0.796

0.384

0.462

0.715

0.669

0.680

0.597

0.322

ANR

0.857

0.963**

0.852

0.955**

0.891*

0.930*

0.883*

0.958*

0.835

0.946*

0.871

0.914*

0.882*

0.839

0.719

0.452

0.397

0.857

0.578

0.827

0.516

0.548

FLS

0.994**

0.895*

0.990**

0.838

0.981**

0.808

0.982**

0.841

0.980**

0.823

0.967**

0.798

0.956*

0.950*

0.889*

0.458

0.484

0.959*

0.732

0.941*

0.660

0.755

UFGT

0.794

0.730

0.753

0.713

0.742

0.772

0.767

0.728

0.778

0.739

0.621

0.791

0.888*

0.930*

0.903*

0.361

0.934*

0.932*

0.995**

0.922*

0.974**

0.742

注：JS. 稷山板枣；JZ. 骏枣；TFC. 总黄酮；TFAC. 总黄烷醇；C. 儿茶素；EC. 表儿茶素；PB1. 原花青素 B1；PB2. 原花青素 B2；Q. 槲皮素；Q-3-

G. 槲皮素-3-半乳糖苷；Q-3-Glu. 槲皮素-3-葡萄糖苷；Q-3-R. 槲皮素-3-芸香糖苷；Q-3-Rha. 槲皮素-3-鼠李糖苷。*表示显著相关（p < 0.05），**

表示极显著相关（p < 0.01）。

Note: JS. Jishanbanzao; JZ. Junzao; TFC. Total flavonoids content; TFAC. Total flavanols content; C. Catechin; EC. Epicatechin; PB1. Procyanidin

B1; PB2. Procyanidin B2; Q. Quercetin; Q-3-G. Quercetin-3-galactoside; Q-3-Glu. Quercitrin-3-glucoside; Q-3-R. Quercetin-3-rutinoside; Q-3-Rha.

Quercetin-3-rhamnoside. * indicates significant correlation (p < 0.05)，** indicates extremely significant correlation (p < 0.01).

花青素B1~B4、儿茶素、表儿茶素等黄烷醇，槲皮素、

山奈酚、芦丁、槲皮素-3-洋槐糖苷等黄酮醇，还含有

根皮素衍生物及花青素类物质等[15,26-27]。本研究鉴定

出了4种黄烷醇和5种黄酮醇，均在枣中已有报道。

研究发现，‘梨枣’中儿茶素和表儿茶素含量很

高，且未成熟果实中的含量远高于成熟果实[28]。本

研究中，黄烷醇物质中儿茶素含量最高，其变化趋势

与表儿茶素、原花青素B1、B2一致，从白熟期逐渐

下降到完熟期含量最少，这与Wu等[29]在‘梨枣’研究

中儿茶素和表儿茶素的变化趋势一致。Choi等[30]研

究发现，表儿茶素始终是枣果实中最普遍的黄酮类

化合物，在半红期含量达61.3 g·kg-1，其含量远高于

本研究结果，可能是品种间的差异导致。儿茶素等

具有较强的抗氧化、抗衰老、抑菌等功能[31]，若考虑

枣果实功能作用，白熟期可能是较好的采收时期。

两个枣品种黄酮醇的积累模式略有差异。芦丁

是枣中最常见成分，本研究中各阶段果皮中均有，与

槲皮苷、异槲皮苷含量一样均是从白熟期开始下降，

‘稷山板枣’在半红期，‘骏枣’在全红期又大量积累，

在‘骏枣’中的变化趋势与Wu等[29]在‘梨枣’中报道

的结果一致。无论是果肉还是果皮，黄酮醇物质含

量在干枣中增加，这和 Pu等[32]研究结果一致，因此

干枣各种功能较完熟期可能更强。

3.3 类黄酮合成相关基因的调控

大量研究表明，CHS、CHI、LAR等结构基因对植

物类黄酮的合成具有重要调控作用 [33]。本研究发

现，‘稷山板枣’和‘骏枣’果皮中随着果实的成熟，

F3H、F3’H、LAR、ANR、FLS 基因持续下调，PAL、

4CL、CHS、CHI、UFGT 整体也是下调趋势，但在半

红期或全红期会有所上调，而这些基因的表达差异

导致了类黄酮积累模式的变化。

类黄酮含量与其合成相关基因表达的相关性研
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究发现，PAL、C4H等基因与烟叶中类黄酮含量呈显

著正相关[34]；石榴在果实发育期间，CHS和ANS基因

的表达与花色苷含量呈显著正相关[35]。本研究的两

个枣品种，上游基因PAL、4CL、CHI与总黄酮、总黄

烷醇含量没有显著相关性，CHS基因也只是与‘稷山

板枣’总黄酮含量呈显著正相关，这说明这些上游基

因可能不是类黄酮积累的关键限速酶。两个品种总

黄酮、总黄烷醇含量和 F3H、F3’H、FLS、ANR、LAR

的表达呈显著或极显著正相关，说明下游基因对类

黄酮的调控作用较强。其中F3H、F3’H调控二氢黄

酮醇的积累，为后期物质合成积累底物，且与类黄酮

单体组分含量也有显著正相关性，可能是类黄酮合

成中的关键调控基因。另外，4种黄烷醇组分的积

累和LAR、ANR的表达模式基本一致，且均与LAR的

表达呈显著或极显著正相关，与 ANR 有显著相关

性，说明黄烷醇含量可能是由LAR和ANR的表达直

接决定，且LAR是关键调控基因。

4 结 论

对‘稷山板枣’和‘骏枣’果实的研究明确了枣果

实成熟期类黄酮含量的变化规律及相关基因的表

达特征。枣品种类黄酮积累模式基本一致，果皮较

果肉含量高（相差约20倍），且果实成熟早期积累最

高，随果实成熟含量下降，干枣期含量略有增加；结

构基因随果实成熟呈下调趋势，下游基因与类黄酮

含量具有显著相关性，其中F3H、F3’H可能是类黄

酮合成中的关键调控基因，LAR可能是黄烷醇途径

中的关键调控基因。
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