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果实糖代谢与含量调控的研究进展
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摘 要：甜度作为水果风味的重要组成部分，在果实品质形成中扮演重要角色。糖含量和比例是影响果实风味与甜度

的重要因素，在果实发育进程中受到糖转运和代谢的高度调控。因此，了解糖代谢与含量之间的关系，是提高果实品

质的关键。植物中的碳水化合物不仅为体内代谢提供能量，而且可以作为响应环境的信号分子起关键作用。重点综

述了糖代谢关键酶和相关基因在果实糖含量调控中的作用及糖信号响应不同环境变化的生理和生化过程，旨在为改

良果实品质提供理论参考。
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Research progress on sugar metabolism and concentration regulation in
fruit
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Abstract: Soluble sugars, including sucrose, fructose and glucose, are not only essential to fleshy fruit

growth and development but also central to fruit quality. Fruit taste and flavor are positively related to

the composition and concentration of sugars. As the composition and concentration of sugars during

fruit maturation are determined by metabolic and transport processes during fruit development, under-

standing these processes and their regulation is significant for fruit quality improvement. This article fo-

cuses on the key role of sugar metabolism-related enzymes and key genes in the regulation of sugar con-

tent and the physiological and biochemical processes of sugar signals in response to different environ-

mental changes. It aims to provide a theoretical reference for improving fruit quality and increasing

yield. At the center of sugar metabolism in sink cells is the sucrose cycle, previously called futile recy-

cle, which includes the breakdown of sucrose by invertase and sucrose synthase (SUSY, EC 2.4.1.13),

the phosphorylation of the resulting hexoses and the interconversion between hexose phosphates and

UDP- glucose (UDPG), and the re- synthesis of sucrose via sucrose- 6- phosphate synthase (SPS, EC

2.4.1.14) and sucrose-6-phosphate phosphatase (EC 3.1.3.24). This metabolic system is associated with

many other metabolic pathways, such as glycolysis and tricarboxylic acid (TCA) cycle, starch synthesis

and cellulose synthesis, and its coordination with the sugar transport system on the tonoplast is expected

to determine the distribution of sugars between metabolism in the cytosol and accumulation in the vacu-

ole. In apple and other Rosaceae species, sorbitol is an important carbohydrate transported from source

tissues through the phloem to the sink, accounting for 60-80% of the total carbon in leaves. In source

leaves, sorbitol is synthesized from glucose-6-phosphate (G6P) in a two-step process: G6P is first con-

verted to sorbitol-6-phosphate (S6P) via aldose-6-phosphate reductase (A6PR; EC 1.1.1.200), then fol-
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lowed by dephosphorylation of S6P to sorbitol via S6P phosphatase. The loading of both sorbitol and su-

crose into the companion cell-sieve element (SE-CC) complex through a symplastic pathway. After be-

ing unloaded from SE-CC complexes into the cell wall space in fruit, sorbitol is taken up into the cyto-

sol of parenchyma cells by sorbitol transporter (SOT), and then converted to fructose by sorbitol dehy-

drogenase (SDH, EC1.1.1.14). Sucrose is directly transported into parenchyma cells by sucrose trans-

porters (SUT), or converted to glucose and fructose by cell wall invertase (CWINV) first, and then

transported into parenchyma cells by hexose transporters. Once taken up into parenchyma cells of fruit,

both sorbitol and sucrose feed into the sucrose cycle to meet the carbon requirement for fruit growth

and development while excess carbon is converted to starch for storage in plastids or transported into

vacuole by sugar transporters for accumulation. Transporter-mediated sugar accumulation in the vacu-

ole is related to the regulation of sugars available in the cytosol. However, the availability and composi-

tion of sugars are highly regulated by sugar metabolism. Photosynthetic products in leaves are transport-

ed through protein transmembrane and a series of enzyme reactions and finally disperse in different

parts of the fruit in the form of sucrose, fructose and glucose, which endows the fruit with a unique fla-

vor quality. Sorbitol metabolism, sucrose metabolism, and hexose metabolism pathway are three major

sugar metabolism pathways, in which different types of metabolic enzymes are involved. Currently, ma-

jor metabolic enzymes include suc-phosphate synthase (SPS), sucrose synthase (SUSY), neutral inver-

tase (NINV) and fructokinase (FRK). In terms of sugar-related metabolic enzyme genes, the expression

differences in related metabolic genes in different fruit growth and development periods will lead to dif-

ferences in the amount of sugar accumulation. Many sugar-related genes have been cloned through bio-

technology from different species, such as SDH1 and FRK2. In fleshy fruits, the concentration and dis-

tribution of sugars in parenchyma cells are affected via this cycle by environmental factors, such as wa-

ter, light and temperature, respectively. The dynamic changes of sugar components are strictly regulated

by key metabolic enzymes and genes, including SUSY, FRK, and some transporters. Thus, more re-

search and techniques are needed to understand how to control metabolic enzymes to provide sufficient

nutrients for plant growth and development in appropriate time, space and quantity, such as dynamic ra-

dioactive tracer imaging technology for phloem transport, dynamic interpretation of sugar transport, me-

tabolism, and accumulation under different environmental conditions. Plants are equally faced with chal-

lenges brought by fungal diseases, such as powdery mildew and brown spot, especially in fruit trees. Af-

ter plants are infected with the pathogen, increasing invertase activity could change the proportion of ex-

tracellular hexose/sucrose and cause hexose-mediated defense response. In addition, genome engineer-

ing methods can change transcription regulation or protein modification affecting pathogen-targeted in-

vertase activity (CWINV) or sugar transporters (SWEET4), and produce resistance to pathogens with-

out affecting fruit quality, thus providing essential strategies for plant defense against diseases. There-

fore, a comprehensive study on the relationship between environmental factors and fruit sugar content

can provide a theoretical basis for the ecological regulation of fruit sugar metabolism and achieve the

goal of improving fruit quality through effective environmental regulation measures. Further study on

the regulation mechanism of sugar metabolism-related enzymes and key gene expression on fruit sugar

content has theoretical and practical significance for fundamentally improving fruit quality.
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甜度作为水果风味的重要组成部分，在果实品

质形成中扮演重要角色，也是影响水果经济效益和

市场竞争力的关键。甜度主要由糖含量、糖酸比和

糖的类型决定[1]。其中，可溶性糖含量和比例是果

实品质的重要组成部分，主要受碳水化合物转运和

代谢的高度调控。

在大部分植物中，光合同化物是以蔗糖为主要

碳源形式进行运输的，而在蔷薇科果树中，山梨醇则

是主要的运输形式[2]。在苹果、梨等果树中，山梨醇

甚至占运输总碳流的60%~80%，它们分别被蔗糖转

运蛋白（sucrose transporter, SUT）和山梨醇转运蛋白

（sorbitol transporter, SOT）直接转运进入胞质中进行

不同的代谢活动；或者蔗糖也可以被细胞壁转化酶

（cell wall invertase, CWINV）分解为己糖，然后通过

己糖转运蛋白（hexose transporter, HT）转运进入胞

质中[3]。胞质中的可溶性糖一部分用于代谢，一部

分通过液泡糖转运蛋白转运至液泡中储存起来，如

ERDL6[4]等。研究表明，糖转运蛋白与果实中糖积

累密切相关。Zhu等[4]的研究发现，过表达葡萄糖外

排蛋白基因MdERDL6可引起液泡中葡萄糖外排，

促进葡萄糖和果糖在液泡中的积累。然而，转运蛋

白介导的糖在液泡中的积累与细胞质中糖的可利用

性调控有关，而胞质中糖的可利用性及其种类受糖

代谢的高度调控。

糖代谢是植物整个生物代谢的中心，可以为生

命活动提供能量和碳源。包括蔗糖代谢、山梨醇代

谢和己糖代谢[5]。因此，了解果实糖代谢，对科学调

控果实品质至关重要。笔者分别从糖的组成、糖代

谢与糖含量的关系以及环境因素对糖积累的影响三

部分进行综述，重点介绍了糖代谢酶和相关基因在

果实糖含量调控中的关键作用以及糖信号响应不同

环境变化的生理和生化过程，旨在为改良果实风味

品质和提高果实经济效益提供理论参考。

1 糖的组成

果实中可溶性糖主要包括蔗糖、果糖和葡萄

糖。三种糖的组成与比例是决定果实甜度的重要因

素[6]。其中，果糖的甜度是蔗糖的1.73倍，而葡萄糖

仅是蔗糖的 0.74倍。因此，水果变甜的原因可能与

蔗糖、果糖和葡萄糖在液泡中的积累有关。

不同类型的园艺作物果实内占优势的糖组分不

同，比如柑橘[7]主要的糖组分是蔗糖，而葡萄[8]的糖

组分主要是葡萄糖。在苹果果实发育早期，碳水化

合物主要以淀粉的形式存在；进入成熟后期，果糖含

量约占可溶性糖的 60%[9]。说明果糖在液泡中积累

是苹果甜度形成的关键。

2 糖代谢与含量的关系

源叶中合成的光合产物是果实糖物质积累的重

要来源，主要以山梨醇和蔗糖的形式通过韧皮部长

距离运输，最后卸载进入果实内进行代谢（包括山梨

醇代谢、蔗糖代谢和己糖代谢），最终以蔗糖、果糖和

葡萄糖等形式分散在果实的不同部位，使得果实具

有独特的风味品质。

2.1 山梨醇代谢

山梨醇是蔷薇科植物中较为特殊的碳水化合

物，约占光合同化物的 80% [10]。山梨醇在细胞质中

合成，通过光合作用生成的磷酸丙糖（TP）穿过叶绿

体膜进入到胞质中，经一系列的反应合成果糖-6-磷

酸（Fru-6-phosphate, F6P），生成的 F6P在醛糖-6-磷

酸还原酶（aldose-6-phosphate reductase, A6PR; EC

1.1.1.200）作用下最终催化生成山梨醇[11]（图1）。

合成的山梨醇经长距离运输，通过胞间连丝以

共质体方式卸载进入库细胞中进行代谢；或者通过

山梨醇转运蛋白（sorbitol transporter，SOT）介导从筛

管/伴胞复合体（SE- CC, sieve element/companion

cell）中直接吸收进入库细胞中 [2]。研究表明，苹果

成熟果实中山梨醇含量仅占可溶性糖的 3% ~

8%[12]。推测山梨醇在库细胞中可能被山梨醇脱氢

酶（sorbitol dehydrogenase, SDH; EC1.1.1.14）催化生

成果糖而进入碳代谢或在液泡中贮存。SDH是植

物山梨醇降解的主要酶，可以将山梨醇氧化生成甜

度较高的果糖，在维持果实库强和糖分转化等过程

中起关键作用[13]。目前，已从多种植物中分离、克隆

并鉴定出了SDH基因[14-16]。Yamada等[17]首先从苹果

果实中克隆了SDH 基因全长，其mRNA序列长度为

1433 bp，编码 379个氨基酸。Li等[14]进一步对苹果

中山梨醇脱氢酶基因 MdSDHs 进行 mRNA 和蛋白

水平研究，发现SDH活性与蛋白含量变化一致，均

在未成熟果实中高表达；同时，MdSDH1基因在花后

112 d出现峰值，暗示着 SDH活性可能在转录水平

受到严格调控，并且这种调控作用在桃果实成熟阶

段同样存在。最新研究表明，在苹果中降低山梨醇

合成关键酶MdA6PR的表达后，转基因苹果叶片中
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的山梨醇含量降低了近 80%，蔗糖含量升高。在整

个果实发育期，山梨醇输入的降低和蔗糖输入的增

加显著提高了转基因苹果果实中葡萄糖含量[18]。相

应的转基因苹果中山梨醇代谢下调（尤其 SDH 和

FRK），而蔗糖的分解能力上调，以补偿源自山梨醇

的果糖减少量。在转基因苹果中，这种糖代谢和运

输系统（TST表达上调）的变化导致了果糖和蔗糖含

量的稳态，并且引起了葡萄糖积累。说明在含有山

梨醇合成的蔷薇科植物果实中糖代谢具有明显的可

选择性和灵活性，且蔗糖循环和糖转运在果实含量

调控中起重要作用。

2.2 蔗糖代谢

蔗糖是高等植物光合作用的主要终产物，在植

物生长发育、品质改良及逆境防御等过程中起重要

作用。蔗糖及其代谢产物不仅为植物生长提供能量

基础，而且具有信号分子功能，是细胞代谢的主要调

控因子[19]。

叶片叶绿体固定CO2后，形成的磷酸丙糖（TP）

穿过叶绿体膜进入细胞质，经过一系列的反应合成

果糖-6-磷酸（Fru-6-phosphate, F6P）和UDP-葡萄糖

（UDP-glucose, UDPG），最终在蔗糖磷酸合酶（suc-

phosphate synthase, SPS; EC 2.4.1.14）作用下合成蔗

糖[5]。源叶中合成的蔗糖被转运至库器官中储存起

来或者在细胞质中被分解用于能量代谢、淀粉合成

及重新合成蔗糖。SPS在蔗糖代谢中起重要作用，

其活性与植物中淀粉和蔗糖积累的平衡有关[20]。研

源叶中固定的碳源通过卡尔文循环（Calvin-Benson cycle）形成磷酸丙糖（Triose-P）。Triose-P 被位于叶绿体（Chloroplast）膜上的磷酸丙糖转

运蛋白转运至细胞质中（Cytoplasm）进行呼吸（Respiration）等其他生理过程，也可转化为 ADP-葡萄糖（ADP-Glc）用于叶绿体中淀粉（Starch）

的合成。淀粉在晚上会分解产生葡萄糖（Glc）或麦芽糖（Maltose）转运至胞质中。 Glc 可被己糖激酶磷酸化生成葡萄糖-6-磷酸 (G6P)，G6P 通

过葡萄糖-6-磷酸异构酶将其转化为果糖-6-磷酸（F6P）。F6P 和 UDP 葡萄糖 (UDPG) 在 SPS 作用下生成蔗糖磷酸（Suc-P），然后在蔗糖磷酸

磷酸酶（SPP）作用下转化生成蔗糖（Suc）。F6P 可逆的转化为 G6P，G6P 在山梨醇脱氢酶（aldose-6-phosphate reductase, A6PR）作用下催化生

成山梨醇-6-磷酸（S6P），而后经脱磷生成山梨醇（Sor）。蔗糖或山梨醇通过两种方式装载进入伴胞复合体（SE-CC）中，一种是通过胞间连丝

（plasmodesmata, PD）的共质体途径；另外一种是质外体途径，蔗糖被定位于质膜上的 SWEET 单向转运体卸载到筛胞-伴细胞复合体（SE-CC）

和薄壁细胞之间的细胞壁空间，再被蔗糖转运蛋白（sucrose transporters, SUT）直接转运进入 SE-CC 中。山梨醇由山梨醇转运蛋白（sorbitol

transporter, SOT）介导直接吸收进入 SE-CC 中。

The carbon source fixed in the leaf forms triose phosphate (Triose-P) through the Calvin-Benson cycle. Triose-P is transported to the cytoplasm by

the triose phosphate transporter located on the chloroplast membrane for other physiological processes such as respirationand can also be converted

into ADP-glucose (ADP-Glc) for the synthesis of starch in the chloroplast. Starch is degraded at night into glucose or maltose for export to the cyto-

plasm. Glucose may be phosphorylated by hexokinase to generate Glc-6-phosphate (G6P), which can be converted to fructose-6-phosphate (F6P) by

G6P isomerase. F6P is reversibly converted to G6P. G6P is catalyzed by aldose-6-phosphate reductase (A6PR) to produce sorbitol-6-phosphate (S6P),

which is then dephosphorized to produce sorbitol. Sucrose and sorbitol are loaded into the phloem either symplasmically [through plasmodesmata

(PDs) connecting the SE/CC complex] or apoplasmically. Sucrose is unloaded to the cell wall space between sieve element-companion cell complex

(SE-CC) and parenchyma cells by SWEET uniporter, and then is directly transported into SE-CC by sucrose transporters (SUT). Sorbitol is directly

absorbed into SE-CC mediated by sorbitol transporter (SOT).

图 1 源叶中蔗糖和山梨醇合成和韧皮部装载

Fig. 1 Sucrose and sorbitol synthesis and phloem loading in source leaves
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究表明，许多果实成熟过程中蔗糖积累与SPS活性

呈正相关。成熟杧果中，SPS活性在蔗糖快速积累

阶段增加了 10倍[21]。此外，编码SPS基因的过量表

达也会增加果实中碳水化合物的积累。利用反义转

基因方法抑制甜瓜蔗糖合成关键酶CMSPS1基因的

表达，成熟果实中SPS活性和蔗糖浓度显著降低[22]。

库器官中的蔗糖可以在蔗糖合成酶（sucrose

synthase, SUSY; EC 2.4.1.13）催化作用下生成果糖

和UDP-葡萄糖，或被胞质中性转化酶催化生成果糖

和葡萄糖。液泡中的蔗糖可以在液泡酸性转化酶

（vAINV）催化作用下生成果糖和葡萄糖 [5]（图 2）。

SUSY可逆地催化蔗糖分解与合成，是蔗糖进入各

种代谢途径所必需的关键酶之一。通常认为SUSY

主要起分解蔗糖的作用[23]。目前，SUSY基因已在苹

果[14]、桃[24]等果树中克隆得到，并且直接影响蔗糖的

生理功能及代谢。沉默草莓中蔗糖合成酶Fasusy1

的表达导致果实中SUSY活性和蔗糖含量降低，推

测 fasusy1下调表达导致韧皮部蔗糖转运能力受到

抑制 [25]。同时，SUSY也可以作为衡量库强的一种

“指示器”[26]。与其他蔗糖分解酶相比，SUSY参与调

节胞质内外蔗糖浓度梯度，从而控制输入和储存在

果实中可溶性糖含量。在番茄中降低蔗糖合成酶

SUSY的表达后，转基因番茄果实中蔗糖积累不受

影响，猜测SUSY可能在调节番茄果实库强中起重

要作用[27]。最新研究表明，过表达MdFRK2能够改

变苹果中碳水化合物代谢，增加SUSY的活性和蔗

糖的裂解，促进碳水化合物有效地转化为生物质参

与次生韧皮部的形成[28]。

转化酶不可逆地催化蔗糖水解产生果糖和葡萄

糖，进而作为重要能源物质和信号分子在植物生长

发育、胁迫响应、碳水化合物分配及源/库调节等过

程中发挥重要作用[5]。转化酶根据其作用位置分为

酸性转化酶（acid invertase, AINV）和胞质中性转化

酶（neutral invertase, NINV; EC 3.2.1.26 ）两类。其

中，酸性转化酶按其功能分为细胞壁转化酶（cell

wall invertase, CWINV）和液泡酸性转化酶（vacuo-

lar acid invertase, vAINV）两种。Wan等[29]通过进化

分析发现，两种酶由同一祖先进化而来，且CWINs

的进化主要发生在维管植物的韧皮部中。CWINV

通过保持源/库之间蔗糖浓度梯度在植物韧皮部卸

载、碳分配和库发育等方面发挥重要功能[19]。研究

表明，CWINV主要在韧皮部中特异表达，被认为是

质外体卸载的关键酶。在番茄幼果中，提高CWINV

活性可以降低质外体空间的蔗糖浓度，促进蔗糖的

质外体卸载[30]。最新研究表明，Wang等[31]在番茄中

异源表达苹果己糖转运蛋白基因MdHT2.2，发现成

熟果实中CWINV活性与其编码基因SlLIN5表达量

显著增加可能与蔗糖含量的降低相关。说明己糖转

运蛋白可通过调控质外体己糖信号来调控 CWINV

活性及转录水平，进而影响蔗糖运输分配和果实糖

含量。vAINV 虽然与 CWINV 由同一祖先进化而

来，但前者在高等植物进化过程中被诸多因素限制，

这种进化差异表明vAINVs主要在液泡中将蔗糖水

解成葡萄糖和果糖，使蔗糖的渗透效应加倍，从而维

持细胞内水和离子平衡[29]。另外，vAINV也参与液

泡中己糖积累与细胞膨大，为果实发育提供营

养[32]。因此，果实中己糖的积累常伴随着高活性的

vAINV。反义抑制vAINV活性，使得转基因番茄中

蔗糖含量提高了 5倍，改变了果实中可溶性糖的组

成[33]，说明vAINV活性可能受到了翻译转化酶基因

表达的抑制，使得番茄果实中蔗糖大量积累。NINV

可将细胞质中蔗糖分解产生果糖和葡萄糖 [5]。并

且，NINV在分解蔗糖过程中，使筛管-伴胞中的蔗糖

浓度稳定地形成一个梯度，方便蔗糖卸载。因此，

NINV在库器官中表现出较高活性，参与库细胞中

糖分组成、渗透调节和细胞增大。上述结果解析了

蔗糖代谢关键酶及相关基因在不同果实中糖含量的

差异调控，为利用分子手段调节果实中糖积累提供

了重要的思路。

2.3 己糖代谢

多数植物中，光合产物主要以蔗糖形式在源-库

之间转运，进入果实后仅有一半的蔗糖转化为果

糖。而在苹果等蔷薇科果树中，叶片光合长距离运

输的产物包括山梨醇和蔗糖，其中山梨醇占到近

80%。经过长距离运输，山梨醇在苹果库细胞中经

山梨醇脱氢酶（SDH）催化下生成果糖而进入碳代谢

或在液泡中贮存，使得胞质中至少 90%的总碳流以

果糖形式进入代谢中[34]。

生成的果糖和葡萄糖在进入糖酵解途径之前会

被磷酸化。其中，己糖激酶（hexokinase, HxK; EC

2.7.1.1）和果糖激酶（fructokinase, FRK; EC 2.7.1.4）

分别是催化己糖磷酸化的两种关键酶 [35]。图 2 所

示，果糖和葡萄糖分别在FRK和HxK作用下生成果

糖 - 6-磷酸（F6P）和葡萄糖 - 6-磷酸（glucose 6- ph-
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sophate, G6P）。F6P、G6P、G1P 和 UDPG 之间可以

在酶的催化下发生可逆的相互转化。F6P进入糖酵

解和TCA循环；G1P 被转运进入质体中用于淀粉合

成；UDPG 可作为纤维素合成前体；F6P和UDPG在

SPS和 SPP作用下再合成蔗糖，储存在液泡中。研

究表明，FRK和HxK两种酶都可以磷酸化果糖，但

FRK 对果糖的亲和力远高于 HxK，所以通常认为

FRK是催化果糖磷酸化的关键酶，在果糖分解代谢

中起关键作用[36]。

FRK是果糖代谢开始的“起点”，已从苹果[14]、柑

橘 [37]等多种物种中鉴定出具有不同动力学特性的

FRK基因。植物FRK属于 pfkB碳水化合物激酶家

族（phosphofructokinase B type family of carbohy-

dratekinase），其氨基酸序列高度保守，含有 FRK家

族特有的 ATP 结合位点和底物识别结合域 [38]。通

常，FRK2同源基因对果糖的亲和力远高于其他FRK

基因，在控制果糖利用和调节碳分配方面扮演了重

要角色。通过RNAi干扰杨树中FRK2基因的表达，

使得叶片中果糖、葡萄糖和蔗糖浓度增加，影响了碳

水化合物转化为生物质参与次生木质部形成[39]。在

苏 静

SWEET 单向转运体 SWEET uniporter

蔗糖转运蛋白 Sucrose transporters, SUT

山梨醇转运蛋白 Sorbitol transporter，SOT

己糖转运蛋白 Hexose transporter, HT

质量流 Mass flow

山梨醇和蔗糖被山梨醇转运蛋白（SOT）和 SWEET 单向转运体分别卸载到筛胞-伴细胞复合体（SE-CC）和薄壁细胞之间的细胞壁空间。山

梨醇通过山梨糖醇转运蛋白（SOT）吸收进入胞质中。蔗糖通过蔗糖转运蛋白（SUT）直接转运到细胞质中，或通过细胞壁转化酶（CWINV）在

细胞壁空间中转化为果糖和葡萄糖，然后通过己糖转运蛋白 (HT) 转运进入胞质中。胞质中，山梨醇在山梨糖醇脱氢酶（SDH）作用下转化为

果糖，而蔗糖通过中性转化酶（NINV）转化为果糖和葡萄糖，或在蔗糖合酶（SUSY）作用下转化为果糖和 UDP-葡萄糖（UDPG）。可以通过己

糖激酶（HxK）和果糖激酶（FRK）分别将所得的葡萄糖和果糖磷酸化为 6-磷酸葡萄糖（G6P）和 6-磷酸果糖（F6P）。 F6P，G6P，G1P 和 UDPG

之间的转化分别被磷酸葡萄糖异构酶（PGI），磷酸葡萄糖变位酶（PGM）和 UDPG-焦磷酸化酶（UGP）催化。在糖代谢中产生的 F6P 进入糖酵

解/ TCA 循环；G1P 用于淀粉合成；UDPG 可用于纤维素合成，也可与 F6P 结合在蔗糖磷酸合酶（SPS）和蔗糖磷酸酶（SPP）作用下重新合成蔗

糖。尚未代谢的部分果糖、葡萄糖和蔗糖通过液泡膜转运蛋白（HT）转运到液泡中进行储存。在液泡中，蔗糖也可以通过液泡酸转化酶（vA-

INV）转化为葡萄糖和果糖。

Both sorbitol and sucrose are unloaded to the cell wall space between sieve element-companion cell complex (SE-CC) and parenchyma cells by

sorbitol transporter (SOT) and SWEET uniporter. Sorbitol is taken up into parenchyma cells by sorbitol transporter (SOT). Sucrose is directly trans-

ported into parenchyma cells by sucrose transporter (SUT), or converted to fructose and glucose in the cell wall space by cell wall invertase (CW-

INV), and then transported into the parenchyma cells by hexose transporter (HT). In the cytosol, Sorbitol is converted to fructose by sorbitol dehydro-

genase (SDH), while Sucrose can be converted to fructose and glucose by neutral invertase (NINV) or to fructose and UDP-glucose by sucrose syn-

thase (SUSY). The resulting glucose and fructose can be phosphorylated to glucose 6-phsophate (G6P) and fructose 6phosphate (F6P) by hexokinase

and fructokinase (FRK). The conversions between F6P, G6P, G1P, and UDPG are catalyzed by phosphoglucoisomerase (PGI), phosphoglucomutase

(PGM), and UDPG-pyrophosphorylase (UGP) in readily reversible reactions. The F6P produced in sugar metabolism enters glycolysis/TCA cycle.

G1P is used for starch synthesis. UDPG can be used for cellulose synthesis or combined with F6P for re-synthesis of sucrose via sucrose phosphate

synthase (SPS) and sucrose-phosphatase (SPP). Most of the fructose, glucose and sucrose that have not been metabolized are transported by special

tonoplast transporters into vacuole for storage. Inside the vacuole, sucrose can be also converted to glucose and fructose by vacuolar acid invertase

(vAINV).

图 2 韧皮部卸载和果实中糖代谢

Fig. 2 Phloem unloading and sugar metabolism in fruits

271



果 树 学 报 第39卷

苹果等蔷薇科果树中，由于山梨醇的存在，使得经过

果糖代谢的碳流高于85%，远高于其他植物的50%，

这就需要苹果库器官中拥有较强的 FRK活性以利

用果糖。Yang等[34]的研究发现，编码苹果中的果糖

激酶（FRK）的MdFRK2基因在苹果库器官中高度表

达，与苹果库器官中果糖的高效利用有关（苹果库器

官中经过果糖的碳流占总碳流的 80%以上，而大多

数植物为 50%）。与其他植物FRK2相比，MdFRK2

蛋白不仅对果糖亲和力高，而且过表达MdFRK2能

够改变苹果中碳水化合物代谢，增加SUSY的活性

和蔗糖的裂解，促进碳水化合物有效地转化为生物

质参与次生韧皮部的形成[28]。苹果果糖激酶2（Md-

FRK2）氨基酸序列具有 pfkB碳水化合物激酶家族

的显著特征，包含高度保守的ATP和糖结合域 [34]。

说明MdFRK2是苹果中果糖激酶蛋白的关键编码基

因之一。研究发现，MdFRK2和CuFRK2分别在苹

果[14]和柑橘[40]果实发育早期高表达，在成熟后期转

录水平下降，与成熟期果实中果糖积累正好相反。

说明果糖在果实中的积累和代谢受果糖激酶（FRK）

活性及其转录水平的高度调控。Dai等[41]反义表达

番茄中 SlFRK2基因，发现果实中果糖含量显著提

高。同时，番茄幼果中的果糖激酶活性与淀粉积累

具有较强的相关性，推测FRK可能在淀粉积累过程

中起重要作用。然而，番茄中反义表达 LeFRK2基

因，幼果中淀粉合成并没有受到影响，可能与蔗糖含

量增加有关[42]。上述结果表明了FRK具有调节果糖

信号和果实中淀粉合成的能力，为改善果实甜度和

提高果实品质等方面提供了理论依据。最新研究表

明，坐果过程部分依赖于果糖激酶的活性，果糖激酶

的诱导可以从液泡中释放果糖，从而控制胞质中的

果糖浓度及比例，并为下游的生物合成途径提供营

养[43]。

植物中HxK多数以二聚体形式存在，首次在拟

南芥中证明了HxK是一个双功能酶，不仅可以催化

己糖，而且可作为葡萄糖传感器感知和传递葡萄

糖[44]。果实中，HxK可以将葡萄糖转变为 6-磷酸葡

萄糖（G6P），调控贮藏糖和游离糖的利用效率，同时

也影响糖酵解和氧化戊糖磷酸等途径的代谢速

率[45]。苹果[46]、桃[47]等多种蔷薇科果树中的HxKs基

因已得到克隆。研究表明，苹果己糖激酶 1（Md-

HxK1）基因与已知的葡萄糖感受器AtHxK1基因高

度同源，具有高度保守的氨基酸序列，包含 hexoki-

nase_1 和 hexokinase_2 两个保守结构域，推测是酶

进行催化反应的区域[48]。Zhao等[49]在番茄中异源表

达梨的己糖激酶基因 PbHxK1，发现显著增加了

HxK活性并且降低了葡萄糖含量。然而，赵锦等[50]

的研究发现苹果MdHxK1基因的表达水平与其果实

不同发育时期的HxK活性和葡萄糖含量表现并不

一致，推测存在其他己糖激酶基因参与了葡萄糖磷

酸化过程。

综上，果实糖代谢是一个较为复杂的生理过程，

有必要从分子生物学角度研究基因对果实糖积累和

代谢的调控作用，考虑采用多组学联用或开发新的

表型分析模型等方式分析代谢关键酶基因在果实糖

分积累和代谢中的作用方式，为有效改善果实品质、

提高果品商业价值提供更多的可能性。

3 环境因素与糖积累的关系

糖是果树生长发育的重要物质，其不仅作为能

源物质参与果树的生长发育过程，而且可以作为响

应外界环境的一种信号物质参与成花与果实成熟控

制基因的表达调节[51]。以下笔者将从温度、光照、水

分、土壤以及病虫害等五个方面进一步解析不同环

境条件下果实中糖含量变化的生理和分子机制，从

而为改善果实品质提供理论依据。

3.1 温度

适宜的环境温度是植物正常生长的基础，也是

植物自然地理分布的主要限制因素[52]。许多植物不

能在北方或高寒地区生存，就是由于低温的限制。

可溶性糖不仅作为渗透调节物质平衡细胞质内外，

而且能够提供植物耐冷性所需要的能量和次级代谢

产物的前体[53]。通常情况下，可溶性糖积累可以提

高植物抗寒性。

研究表明，苹果[54]和猕猴桃[55]在低温环境下果

实中可以积累较多的可溶性糖。Maruyama等[56]的

研究发现，某些响应耐低温的基因是通过影响糖类

物质积累而起作用的。过表达脱水应答基因

DREB1A 可以增加植物对低温的耐受性，DREB1A

可引起下游不同糖代谢基因的表达，结果使植物积

累较多的可溶性糖，这可能是植物抗性增加的原

因。所以，可溶性糖作为渗透调节物质，在植物发生

冷害和冻害时对细胞具有一定的保护作用。然而，

不同植物品种在低温条件下积累的可溶性糖种类是

不一样的，如云莓遭受低温后会积累蔗糖，通过脂质
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磷酸化直接保护细胞膜、降低膜的渗透性[57]。另外，

可溶性糖除了在渗透调节中起作用外，它还可以保

护蛋白质活性，为植物安全越冬和春季返青提供代

谢所需能量。可以说，可溶性糖积累是植物安全越

冬的必要保障。

植物在低温下可溶性糖发生变化需要相关的糖

代谢酶的参与。一些糖代谢关键酶基因的表达又会

受低温的调控。Wang等[58]的研究发现，桃果实中蔗

糖含量在 0 ℃低温下显著积累，而葡萄糖和果糖水

平维持在较低水平，猜测这与蔗糖水解相关的转化

酶NINV和 vAINV活性较低有关。有趣的是，桃果

实中与蔗糖合成关键基因PpeSPS1在0 ℃低温下显

著上调表达，说明桃遭受低温胁迫后通过提高SPS

活性促进果实中蔗糖的合成，提高果实对低温的耐

受性。因此，SPS及其产物蔗糖可能是植物适应冷

环境的一种机制。这一结果与Agopian等[59]在香蕉

中的低温研究结果相似，低温胁迫下蔗糖水平提高

与淀粉水解有关，淀粉水解的产物在果实中通过

SPS作用进一步转化生成蔗糖。说明除蔗糖外，淀

粉也是香蕉果实冷适应机制中的关键部分。

适宜的昼夜温差也会影响碳水化合物的分配、

转化和代谢途径，进一步影响果实品质和产量 [60]。

Jing等[61]的研究发现，适当增大昼夜温差可增加柑

橘果实中可溶性糖含量[61]。Yuan[62]的研究也证实，

10 ℃昼夜温差下有利于番茄果实可溶性糖的积累

和产量的提高。说明昼夜温差越大，日间温度越高，

植株光合强度增加；夜间温度越低，植株呼吸强度降

低，促进碳水化合物积累。然而，当温差过大则造成

不良影响，虽然白天光合作用旺盛，夜间呼吸作用同

样加强，消耗过多的有机物，造成果实的同化物供应

不足，产量下降。另外，昼夜温差大，夜间温度低可

促进糖分向花青苷转化，有利于果实着色[63]。

3.2 光照

光照度、光周期和光质均能影响同化物合成、转

运和代谢[64]。笔者主要探讨光照度和光质在糖含量

调控中的应用，为合理密植，改善光照条件，从而提

高果实品质奠定理论基础。

光照度会影响植物光合作用，与光合速率密切

相关 [65]。光合作用的增强有利于光合产物在源/库

器官之间的转运与分配。可溶性糖是植物的主要光

合产物，也是碳水化合物代谢和储存的主要形式。

果实中的可溶性糖主要以果糖、葡萄糖和蔗糖为主，

这些糖在不同库中的分配、合成及代谢决定了果实

品质和风味形成。研究表明，适度遮光处理可以提

高叶片光合能力，减轻中午光抑制现象，从而改善果

实品质，增加产量[66]。如套袋可增加枇杷果实中蔗

糖和葡萄糖含量[67]。但是，也有相反的报道。在瑞

光油桃上进行套袋试验发现果实中可溶性固形物含

量下降了0.5%~1.5%[68]。因此，在果实发育期，通过

修剪、摘叶等方式改善植株光照条件，可有效提高果

实中可溶性糖含量。果实作为一个强大的代谢库，

最终进入果实中的同化产物是由细胞代谢决定。果

实中可溶性糖含量一方面与叶片中合成的碳水化合

物运输有关，另一方面受相关代谢酶活性调控，包括

蔗糖磷酸合成酶（SPS），蔗糖合成酶（SUSY），中性

转化酶（NINV）等。遮光处理降低了桃果实整个发

育过程中 SUSY、SPS和NINV活性，同时减少了果

实中果糖和蔗糖含量[69]。Goldschmid等[70]的研究发

现白天光照时，SPS酶因脱磷酸化使得酶活性提高，

光合产物主要用于蔗糖合成；晚上黑暗时，蔗糖合成

因SPS磷酸化而减弱，此时维持代谢的产物主要是

淀粉。说明SPS可响应光/暗信号，通过磷酸化修饰

作用进行酶活性的调节。

不同光质触发不同光受体，从而影响植物光合

特性、果实品质等[71]。红光处理能提高番茄的糖、酸

含量[72]。3.0 kJ·m-2 UV-C（短波紫外线）处理采后草

莓，可抑制草莓果实的呼吸速率，维持了整个贮藏期

间较高的 FRK 和 HXK 活性，促进后期果实中果糖

和葡萄糖含量的下降[73]。研究表明，通过光质调节

果实糖代谢的作用机制有可能是通过影响碳水化合

物吸收来影响糖含量，也可能通过对代谢酶活性的

调节来调控糖含量[74]。Interdonato等[75]用UV-B照射

柠檬后，发现可溶性糖含量的提高与蔗糖代谢酶活

性的变化相关，推测光质可能直接调控代谢酶活性

和关键酶基因来影响果实中糖含量。

3.3 水分

水分是细胞中信号传递和物质运输的基本介

质，参与细胞分裂和糖分转化等生理过程[76]。实际

生产中，在需水非关键时期让植株维持适度的水分

亏缺，能够促进可溶性糖积累 [77]。如苹果在果实膨

大前期承受一定程度的水分胁迫，可溶性固形物含

量得到提高，表明果实承受水分胁迫期间可溶性糖

积累[78]。另外，发现旱后复水的桃果实快速生长[79]，

推测也与光合同化物优先转运到果实有关。
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研究表明，一定时期，一定程度的水分亏缺会使

果实中积累较多的可溶性糖，分别在苹果、桃中已得

到证实[80-81]。最新研究表明，苹果蔗糖转运蛋白Md-

SUT2.2在ABA诱导的可溶性糖积累中具有重要作

用[82]。发现干旱诱导的蛋白激酶 MdCIPK22与Md-

SUT2.2相互作用并使其磷酸化，提高了MdSUT2.2

蛋白稳定性，促进可溶性糖在液泡中的积累，提高抗

逆性和果实品质。糖含量变化过程复杂，其中一些

重要代谢酶在植物应对水分亏缺反应中发挥着重要

调节作用。Wang等[80]发现苹果果实中山梨醇氧化

酶（SOX）和酸性转化酶（AI）活性受水分胁迫诱导，

使得山梨醇和蔗糖代谢增强，导致果糖和葡萄糖在

果实中积累，促进苹果抗旱性的提高。说明山梨醇

和蔗糖代谢在响应干旱胁迫中起重要作用。Wei

等 [83] 发现干旱引起四倍体枸橘中液泡转化酶

（VINV）活性及 mRNA 水平均上调表达，加速了

INV介导蔗糖的分配和利用，而蔗糖水解产生的己

糖可以作为渗透调节剂起作用并且减轻缺水对植物

造成的影响。果糖激酶（FRK）是植物果糖代谢的

“开关”，在调节碳分配和果糖利用方面具有重要作

用[34]。编码苹果果糖激酶（FRK）的MdFRK2基因受

干旱胁迫诱导，引起果糖代谢加快，山梨醇（SDH上

调表达）和蔗糖代谢（SUSY上调表达）分解能力提

高，以补偿源自山梨醇的果糖减少量[84]。这种糖代

谢和运输系统（HT表达上调）的变化导致了果糖稳

态，并且引起果糖和葡萄糖的积累，促进了果实抗旱

性的提高。

3.4 土壤

植物生长发育所需的水分和营养物质主要通过

根系从土壤中吸收，是仅次于气候对果实品质起重

要作用的生态因素[85]。土壤酸碱度是土壤重要的理

化性质之一，其pH过低或过高都会使得同化产物吸

收受阻，影响果实品质和产量[86]。

研究表明，H +-焦磷酸酶（H +-pyrophosphatase,

VHP）能够调节液泡渗透势，有利于细胞吸收水分，

并伴随矿质元素和碳水化合物积累 [87]。Amemiya

等[88]和Yao等[89]分别在番茄和苹果中发现VHP在可

溶性糖积累中起关键作用，并且Yao等[89]的研究结

果表明，苹果中过表达MdVHP1基因不仅促进果实

中苹果酸的积累，而且通过调节转运蛋白NHX1和

SUT1来增加可溶性糖的积累。最新研究表明，蔗糖

转运蛋白 MdSUT2.2在盐胁迫中起到正调控作用。

发现盐胁迫诱导的蛋白激酶 MdCIPK13 与 Md-

SUT2.2相互作用并发生磷酸化，促进可溶性糖在液

泡中的积累，提高抗逆性和果实品质[90]。所以，可溶

性糖含量增加对碳储存、渗透保护和清除活性氧

（ROS）等起着至关重要的作用。进一步研究发现，

糖含量变化与糖代谢过程中关键酶活性改变有关，

并且这些糖代谢关键酶基因的表达又会受土壤盐碱

度的影响。最新研究表明，番茄中异源表达苹果己

糖转运蛋白基因MdHT2.2，使得与蔗糖合成相关基

因SlSPS显著上调表达，促进了番茄中蔗糖、果糖和

葡萄糖积累，通过平衡细胞质与细胞间的Na+/K+离

子浓度，清除活性氧（ROS）来响应番茄耐盐机制[91]。

可溶性糖含量不仅与遗传特性相关，也受施肥

管理的影响。氮素（N）作为植物生长发育所必须的

元素，与果实糖含量密切相关 [92]。丁宁等[93]的研究

发现，晚秋叶面追氮提高了矮化苹果的可溶性糖含

量。但是，氮水平过高会导致蜜柑汁囊中蔗糖积累

减少，推测可溶性含氮化合物增多可能限制了葡萄

糖向蔗糖转化[94]。可溶性糖含量依赖于糖代谢和转

运相关基因的调控。糖主要在液泡中积累，液泡膜

糖转运蛋白负责糖在液泡和胞质中的转运。李凡

等[95]的研究发现，成熟期施氮处理后，富士苹果液泡

膜糖转运蛋白基因MdTMT1, MdTST2表达下调，果

糖和葡萄糖在液泡中积累受到抑制。同时，施氮后

果实中果糖激酶基因（MdFRK2）和己糖激酶（Md-

HXK1）上调表达，促进了果糖和葡萄糖转化，蔗糖随

之增加（MdSPS1，MdSPS6表达上调），说明成熟期

施氮后果实糖代谢和转运相关基因表达发生变化，

己糖含量降低，蔗糖含量增加，改变了果实中可溶性

糖的组成，导致果实甜度和品质降低。因此，果实采

收前不宜施氮。

3.5 病虫害

植物在生长发育过程中经常受到如真菌、细菌

等病原物的侵害。当病原菌侵染寄主后，必须从寄

主细胞内获取营养物质供其生长所需[96]。糖类物质

是病原菌从宿主细胞吸收的主要能源物质。

糖作为营养物质不仅在植物防御反应中提供能

量，而且与免疫信号物质相互作用参与植物免疫。

真菌攻击植物后，可溶性碳水化合物组成和比例通

过植物调节机制发生改变[97]。因此，在植物-病原菌

相互作用中，可观察到感染组织中可溶性糖的增加

或减少。例如，柑橘黄龙病菌侵染的甜橙果实中，蔗
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糖和果糖含量均表现为增多[98]，推测蔗糖和果糖含

量升高可能是受褐斑病病原菌诱导产生的。说明糖

含量在植物抗病防御机制中发挥重要作用。

研究表明，植物受病原菌侵染后，宿主体内糖代

谢发生显著变化，其中与蔗糖代谢相关的转化酶活

性增强 [99]。细胞壁转化酶（CWINV）能够水解质外

体途径中的蔗糖其活性增强可促进从韧皮部到库器

官己糖的供应，该过程对于调节糖分配并提供病原

体发育所必需的糖源是必不可少的[100]。同时，增强

的转化酶活性也可改变胞质外己糖/蔗糖的比例，并

引起己糖介导的防御反应[101]。Lecompte等[102]研究

发现，番茄茎对坏死性真菌灰葡萄孢的敏感性变化

与果糖含量的特定调节有关，并且提出栽培上可通

过改变果糖含量来实现抗病的思路，为深入研究病

害控制方面提供了新的途径。近年来，测序结果分

析发现，与糖代谢相关基因的表达上调或下调在植

物与病原菌互作过程中扮演了重要角色。山梨醇脱

氢酶（SDH）基因在苹果上接种褐斑病后，mRNA水

平先升高后降低，推测褐斑病病原菌入侵后引起苹

果叶片光合作用下降[103]。另外，糖转运蛋白在植物

中参与韧皮部卸载、生长发育及宿主-病原菌的互作

反应等多个生理过程[96]。糖转运蛋白SWEETs的表

达受真菌病原体诱导，表明 SWEET转运蛋白对糖

的转运功能可能与病原体中对可溶性糖的需求有

关。Chong等[104]在葡萄上鉴定了参与寄主植物糖分

输出并影响菌根共生的 SWEET蛋白VvSWEET4，

VvSWEET4蛋白基因的转录本受到坏死性病原体

的活性氧诱导，将葡萄糖单向转运，促进了病原体从

细胞中获取糖分。这些结果进一步加深了对

SWEET转运蛋白在抗病过程中糖分的积累与分配

的相关认识。

4 总结与展望

果实中几乎所有的山梨醇和50%的蔗糖水解产

生果糖进入代谢流，可以确定的是果糖与果实变甜

密切相关。此外，糖在韧皮部装载和卸载机制可以

为食物、纤维和生物燃料实际生产提供可靠的理论

指导，对于解决人类目前所面临的粮食短缺、能源不

可再生等问题至关重要。

糖是果实风味等品质形成的关键因素，其在果

实中代谢和积累容易受到环境的影响，如水分、光照

和温度等。它们影响果实中糖含量变化主要与关键

代谢酶和基因有关，如 SPS、SUSY和 FRK等、一些

转化酶和转运蛋白等。因此，需要进行更多的研究

和技术来了解如何控制糖代谢酶，以在适当的时间、

空间和数量上为植物生长发育提供充足的营养物

质，如韧皮部转运的动态放射性示踪成像技术，动态

解读糖在不同环境条件下的转运、代谢和积累[105]。

植物还面临真菌病害带来的挑战，如白粉病、褐斑病

等，尤其在果树上越发严重。病原菌侵染植物后，糖

含量变化主要与一些转化酶和转运蛋白相关，如

CWINV、SWEET。增加转化酶活性能改变胞质外

己糖/蔗糖的比例，引起己糖介导的防御反应。通过

基因组工程方法，改变转录调控或蛋白质修饰影响

病原体靶向的转化酶活性或糖转运蛋白[106]，在不影

响果实品质的情况下对病原体产生抗性，从而为植

物防御病害提供重要的策略。

总之，综合研究环境因子与果实糖含量的关系，

可以为果实糖代谢的生态调控提供理论基础，达到

通过有效的生态调控措施提高果实品质的目的；进

一步探讨糖代谢相关酶和关键基因表达对果实糖含

量的调控机制，为改善果实甜度、风味及着色等方面

提供了理论依据。
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