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高州油茶糖积累及其代谢相关酶活性
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摘要：[目的 ] 研究高州油茶生长发育过程中各源库器官糖积累特征及其与糖代谢相关酶活性的关系，为进一步

完善华南地区特色油茶品种糖积累理论提供依据。[方法 ] 以高州油茶为研究对象，利用13C同位素脉冲标记

法测定不同发育时期各源库器官的13C含量，同时测定对应时期各器官非结构性碳水化合物（NSC）含量、糖

组分特征及相关酶活性的变化。[结果 ]1）13C标记的光合产物在运输趋于稳定后，在发育前期主要积累在叶

片中，后期种仁逐渐成为了同化物分配积累的中心。2）各器官可溶性糖含量基本表现为果皮＞种仁＞叶片，

淀粉含量表现为叶片＞种仁＞果皮 3）SPS和 SS-Ⅱ与叶片、果皮和种仁的可溶性糖含量都呈正相关关系；B-

AI主要在发育后期起着作用，种仁中 B-AI活性分别在 8月和 10月存在峰值；在叶片中，NI为主要的糖转化

酶，活性在 50～60 U·g−1 之间；种仁中，S-AI与 NI的活性大致相同，S-AI主要在发育前期起作用，而 NI在

发育后期起作用。[结论 ] 高州油茶发育前期光合产物主要积累在源器官叶片之中，随着果实生长发育种仁逐

渐成为了同化物分配的中心；在糖积累情况上，种仁在发育前期主要积累果糖和葡萄糖，发育后期则主要积累

蔗糖。在发育后期运输到果皮的蔗糖会分解为果糖和葡萄糖，果皮依旧会进行增厚和延伸，继续完成木质化，

此时果皮与种仁会对养分进行激烈竞争，最终呈现出果大皮厚的现象。SPS和 SS-Ⅱ功能互补，同时影响着高

州油茶糖分的积累，且 SS-Ⅱ是糖分积累的关键酶；可能是引起各源库器官糖含量差异的主要原因，高州油茶

糖积累受糖代谢相关酶的综合调控，NI为叶片的主要转化酶，S-AI与 NI分别在种仁发育前后期发挥作用，果

皮中蔗糖转化主要依靠 S-AI；B-AI主要在发育后期起作用，但活性相对较低，转化能力有限。

关键词：糖含量；酶活性；13C脉冲标记；高州油茶

中图分类号：S794.4              文献标识码：A              文章编号：1001-1498(2024)x-0001-11

  
油茶（ Camellia  oleifera  Abel.）为山茶科

（Theaceae）山茶属（Camellia）常绿灌木或小

乔木，主要栽培在我国南方各省，是我国特有的木

本油料树种。茶油的不饱和脂肪酸含量高达

93%，具有预防心血管疾病、提高免疫力、加快吸

收和护肤等功能，被誉为 “绿色油库 ” [1]。截至

2021年，我国油茶林面积达到 487 hm2，年产茶

籽 394万吨，年产茶油超 100万吨，油茶产业产

值超 1 000亿元，但低产问题严重制约了油茶产业

的发展[2-3]。国家林业和草原局、国家发展和改革

委员会、财政部联合印发的《加快油茶产业发展三

年行动方案（2023—2025年）》提出到 2025年

改造低产林 85万 hm2，全国油茶种植面积达到

600万 hm2 以上、茶油产能达到 200万吨。高州

油茶（Camellia gauchowensis Chang）又名华南

油茶、大果油茶、陆川油茶，是华南区域主栽油茶

品种之一，它具有树体高大、寿命长、果实大、单

株产量高、抗病性强、耐高温、耐高湿的特性[4]。

目前对高州油茶的研究主要集中在经济性状、引种

评价、育苗技术、光合生理、生殖生物学及遗传资

源分析上[4-12]，对高州油茶糖积累以及代谢相关酶

特性及调控机制鲜有报道。

糖类是油茶果实最主要的富集物，以果糖和葡

萄糖含量最多[13]。糖代谢相关酶对各器官糖含量，

特别是果实糖分的积累具有重要作用。同树种不同

器官、同器官不同时期含糖种类存在差异[14-16]，不
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同种类的酶对各器官糖积累的影响也不同[17-18]。汤

佳在对两种普通油茶（C. oleifera)无性系品种闽

43和闽 60的研究中发现，果实可溶性糖及蔗糖含

量积累趋势类似，果实发育消耗还原糖的差异导致

最终果实含油率的差异[13]。杨柳燕等人通过对甜瓜

（Cucumis melo L.）叶片进行遮光处理发现，遮

光后甜瓜 SS酶活性显著降低，蔗糖含量也会随之

降低[19]；蔗糖磷酸合成酶（SPS）作为蔗糖代谢的

关键酶之一，不可逆地催化蔗糖的生物合成，其活

性直接反映蔗糖的合成能力[20]。边彩燕等人在对葡

萄欧亚种（Vitis vinifera L.）糖代谢的研究中发

现，蔗糖含量与 SPS活性呈极显著正相关（r=
0.825） [21]；可溶性酸性转化酶（S-AI）、细胞壁

不溶性酸性转（B-AI）化酶和中性转化酶（NI）统

称为转化酶（Inv），其能够催化蔗糖转化为果糖

和葡萄糖，属不可逆酶类 [22-23]。王秀贞等人证明

了 Inv参与了蔗糖的分解过程，其活性与蔗糖含量

呈负相关关系[24]；AI和 NI虽都参与了蔗糖的分解

过程，但是它们在糖代谢过程中发挥的作用存在差

异[25]。糖代谢的过程复杂多变的，并非是由单一某

个酶参与就能完成，而是由各种酶协同配合的结

果。目前关于高州油茶糖分积累及糖代谢酶的作用

机制尚不清楚，本文以高州油茶为材料，研究油茶

生长发育过程中不同源库器官各种糖含量及糖代谢

相关酶活性的动态变化，以进一步揭示油茶糖积累

变化规律，为进一步完善油茶果实糖分积累理论提

供依据。

 1　 材料与方法

 1.1    试验材料

试验材料为高州油茶，采自华南农业大学增城

宁西油茶良种繁育示范基地，试验地属亚热带-热
带温润季风气候，年平均温度 21.9 ℃，年平均降

雨量为 2 004.5 mm，土壤为红壤，pH值为 4.6，
有机质含量为 8.57 g·kg−1，田间持水量为 20.41%，

土壤密度为 1.55 g·cm−3[26]。

试验林为 2010 年采用 1 年生高州油茶实生苗

造林，株行距为 3 m × 3 m，总面积为 1 hm2。目

前成龄树正常生长结果，无病虫害。2020年 11月

在对林分进行抚育管理后选取 3株长势基本一致、

挂果量接近且无病虫害的植株进行样品的处理和采

集，另选远距离油茶树 3株作为空白对照。样本树

平均地径 10.2 cm；平均树高 3.2 m；平均冠幅

2.7 m（东西向）、2.7 m（南北向），实验期对样

树进行常规管理。分别在 2021年 7月、8月、

9月、10月进行采样，每次从样树树体的不同方

向和随机枝条采集叶片 5片，使用铝箔包好；采集

大小均一无损伤、发育良好果实 5个，剥离果皮和

种仁放入 50 mL离心管中分装后一起放进液氮速

冻，再用干冰保存带回实验室，部分立刻放置于-
80 ℃ 冰箱用于糖代谢相关酶活性测定，另一部分

随即进行糖含量的测定。于13C标记后 72 h采集样

树、对照树的叶、枝、果皮、种仁，测定样品中

δ13C与碳含量，用于观测光合产物积累特征。

 1.2    试验方法

 1.2.1    13C 脉冲标记及 δ13C 与碳含量测定　13C脉

冲标记：于 2021年 7月、8月、9月、10月中旬

晴天上午进行，选择样树树冠中层的枝条进行标记

（叶果比为 4：1），在标记前在距离果实 5 cm的

枝条进行环割。标记时，将喷有防雾试剂且已经干

燥的聚乙烯袋子套在待标记枝条，而后使用橡胶管

连通内外，分别使用双面胶和宽胶带对袋子内外进

行封口，在封口前袋内放置 CaCl2 和变色硅胶吸

收植株蒸腾产生水蒸气；使用抽气泵吸出袋内气体

后，充入无 CO2 和 H2O的空气直至袋子完全鼓起

再密封，最后使用注射器充入 13 mL13C丰度为

99%的 CO2 气体，每间隔 1 h充入同等剂量的
13CO2 气体，共充入 3次。

样品 δ13C与碳含量测定：将采集后的样品放

置在 105 ℃ 烘箱中杀青 30 min，再调为 75 ℃ 烘

干至质量恒定，取出后测定其干质量，再粉碎过

100目筛，密封保存后送至深圳华科精信稳定同位

素实验室进行测定（采用 DELTA V Advantage同

位素比率质谱仪测定，δ13C含量误差小于 0.1%）。

 1.2.2    可溶性糖含量测定　样品糖含量以及酶活

性的测定均采用购自苏州科铭生物技术有限公司的

试剂盒（微量法），每个指标均设 4次重复，测定

过程中使用的主要仪器有冷冻研磨仪、台式离心机

（Eppendorf）和 Microplate  Reader（Multiskan
FC, Thermo fisher scientific, Waltham, MA, USA）。

样品处理：称取 0.1 g粉碎的样品于 1.5 mL
EP管中，加入 1 mL去离子水，95 ℃ 水浴 10 min，
冷却后，8 000 rpm离心 10 min，将上清液转移

到 10 mL试管中，用蒸馏水定容至 10 mL，震荡
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摇匀待测。

可溶性糖含量测定：采用微量法（96样）

测定。

 1.2.3    淀粉含量测定　样品处理：称取 0.1 g粉碎

样品于 2  mL  EP管，加入 1  mL试剂一混匀，

80 ℃ 水浴 30 min，3 000 rpm离心 5 min，弃上

清液，沉淀中加入 0.5 mL蒸馏水，95 ℃ 水浴糊

化 15 min，冷却后加入 0.35 mL试剂二，常温下

提 取 15  min后 加 入 0.85  mL蒸 馏 水 ， 3  000
rpm离心 10 min，取上清液待测。

淀粉含量测定：方法同可溶性糖含量测定。

 1.2.4    糖组分测定　样品处理：称取 1 g样品于

15 mL的 EP管中，加入 5 mL双蒸水，混匀后

80 ℃ 水浴 20 min，期间每隔 5 min轻轻混匀。冷

却后 5  000  rpm离心 15  min，取上清液至新的

EP管中，再往残渣中加入 4 mL双蒸水后重复上

述步骤再提取一次，合并上清液并定容至 10 mL。
吸取定容后的溶液于 2  mL  EP管中， 12  000
rpm离心 20 min[27]，后用 1 mL注射器吸取 200
μL左右的溶液经 0.22 μL的水膜过滤纯化，移入

进样瓶中待测。

糖组分测定：配制 5个浓度梯度的蔗糖、葡萄

糖和果糖的标准样品溶液，分别是 0.625、1.25、
2.5、5、10、20  mg·mL−1。采用高效液相色谱

（HPLC）法测定。色谱条件为：以超纯水作为流

动相，流速为 0.3  mL·min−1，等度洗脱，柱温

80 ℃，进样量 10 μL，测试时间为 20 min。通过

标准样品定性并绘制标准曲线，计算每个测试样品

的峰面积，最后定量转换成以每克鲜质量样品所含

可溶性糖含量的毫克数（mg·g−1 鲜质量）

 1.2.5    糖代谢相关酶测定　样品处理：取出-80
℃ 保存的各器官样品，液氮分开研磨后各称 0.1
g研 磨 样 品 在 组 织 质 量 与 提 取 液 体 积 比 在

1:5～1:10的情况下进行酶活性测定

酶活性测定：采用微量法（96样）测定 SS-
Ⅱ、SPS、NI、B-AI和 S-AI酶活性。

 1.3    数据分析

 1.3.1    高州油茶各器官 13C 含量计算　自然丰度

δ13C/‰：

δ13C=（Rs−Rc）Rc × 1 000
公式中“Rs”表示13C/12C绝对值之比；“Rc”为碳

同位素标准比值 0.011 237 2；

13C原子百分比 Atom%13C：

Atom%13C=（δ13C + 1 000） × Rc[（δ13C +
1 000） × Rc + 1 000] × 100%

各器官固定的碳总量 Ci：

Ci=C% × Wi
公式中“C%”表示各器官含碳百分比；“Wi”为各

器官的干质量；“i”为不同器官；

各器官固定13Ci/mg：
13Ci=Ci × Atom%13C-Fn100 × 1 000
公式中“Fn”表示未标记样品的13C原子百分比；

各月份各器官的13C分配比例 Pi/%：

Pi =
13Ci
13Cf

公式中“13Cf”表示各部位积累13C的总和。

（2）试验数据统计分析采用 IBM SPSS20进

行差异显著性分析（单因素（ANOVA）方差分

析，最小显著性差异（LSD）法）。图表采用Origin
2023绘制。

 2　 结果与分析

 2.1    高州油茶各器官光合产物积累情况

由图 1可知，随着高州油茶的生长发育各器

官 δ13C变化趋势相似，但是变化范围差异极显

著。果实发育前期逐渐增加，8月份达到最大值后

迅速降低。源器官叶的 δ13C变化范围最大，最大

值为 70.98‰（8月），最小值为−27.29‰（10
月）；枝、果皮和种仁的 δ13C变化范围较小，最

大值分别为−15.04‰（8月）、−24.76‰（8月）
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图 1    高州油茶生长发育过程中各器官光合产物积累情况

Fig. 1    Accumulation of photosynthetic products in
various organs during the growth and development of

C. gauchowensis
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和−20.10‰（7月），最小值分别为−27.28‰（10
月）、−27.48‰（10月）和−26.59‰（10月）。

光合产物由“源”端制造，经由韧皮部的运输，

最终到达“库”端，并在各库器官贮藏最终形成目的

产量。不同生长发育期13C在高州油茶各器官的分

配比例差异显著。

发育前期，光合产物在叶片的分配比例远高于

其他器官，而后骤减，发育后期（10月）只占比

3.8%；果皮作为光合产物重要的贮藏库，其光合

产物分配比在 9月达到最大值（42.6%）；光合产

物在枝条的贮藏量始终较低；种仁随着果实的生长

发育，在后期成为了光合产物的分配中心，10月

份有 64.5%的光合产物贮藏在种仁中（表 1）。
 

 
 

表 1    不同生长发育期高州油茶各器官13C的积累量及13C在各器官的分配比例

Table 1    The accumulation of 13C mass in various organs of C. gauchowensis at different growth stages and the
percentage of 13C in each organ

月份

植株中13C的积累量
Total accumulation of
13C mass in plants/
（mg·plant−1）

各器官13C分配比例
The percentage of 13C in each organ/%

枝
Branches

叶
Leaves

果皮
Peels

种仁
Seed kernels

7 3.42 ± 0.30 7.77 ± 2.74 Cc 69.84 ± 2.00 Aa 15.94 ± 0.39 Bb 6.45 ± 2.50 Cd

8 5.84 ± 0.22 7.70 ± 2.58 Dc 54.55 ± 1.80 Abc 16.54 ± 0.64 Cb 21.21 ± 1.42 Ba

9 0.38 ± 0.26 13.17 ± 2.21 Cbc 21.48 ± 1.25 Ab 42.55 ± 7.85 Cb 22.81 ± 7.87 Bab

10 0.17 ± 0.13 4.90 ± 1.33 Bab 3.78 ± 2.47 Abc 26.86 ± 3.83 Bb 64.47 ± 6.63 Bab

　　注：同行数据后不同大写字母表示相同采样时期不同器官间显著差异（p <0.05）；同列数据后不同小写字母表示相同器官不同采样时期间差异
显著（p <0.05）
　　Notes: Different capital letters following the data in the same row indicate significant differences between organs of the same sampling
period（p <0.05）; Different lowercase letters following the data in the same column indicate significant differences between the same organs of
different sampling period（p <0.05）
 
 

产生上述现象的原因为源库器官存在活力差

异，通常树体生长中心活力最强，源器官同化的光

合产物，会优先分配到生长中心。分配中心随着植

株生长发育而变化。发育前期叶片作为库的活力更

强，同化物更多的保留在叶片内从而满足其生长发

育需求，但随着果实的发育和成熟，生长中心转向

种仁，同化物则更多的向种仁转运和积累。

 2.2    高州油茶各器官非结构性碳水化合物分配

情况

绿色植物光合作用的主要产物是碳水化合物，

其主要成分为淀粉和可溶性糖，一般情况下绿色植

物体内的可溶性糖主要包括葡萄糖、蔗糖和果糖。

由图 2可知，NSC（可溶性糖和淀粉）在高

州油茶各器官的含量差异显著（p<0.05）。各器官

中 NSC主要的存在形式为可溶性糖，各时期可溶

性糖占 NSC的比例均高于 50%。，7月份各器官

NSC含量差距最小。总体来看，果皮中的可溶性

糖含量最为丰富，各时期叶片淀粉含量都高于其他

两个部位。

淀粉作为糖的主要储存形式，对植物的生长发

育和代谢活动都具有重要意义，9、10月份种仁淀

粉含量显著高于其他时期。不同时期各器官可溶性

糖与淀粉的比值存在差异，种仁中比值逐渐降低，

在生长后期种仁可溶性糖为最低值，而淀粉含量达

到最大值（13.52 mg·g−1）。
 2.3    高州油茶各器官糖组分规律

高州油茶不同生长发育期叶片、果皮和种仁中

糖的主要贮藏形式有所差异（图 3）。7、8月份

果糖在叶片、果皮和种仁中的含量最高，说明在这

一时期各器官中的光合产物主要以果糖的形式贮

藏。种仁中蔗糖的含量随着果实发育逐渐升高，

在 9月份达到最大值（25.93 mg·g−1），显著高于

其余两种糖的含量，说明在种仁贮藏的可溶性糖逐

渐从果糖葡萄糖转变为蔗糖。

 2.4    高州油茶各器官糖代谢相关酶活性

 2.4.1    蔗糖合成酶 SuSy（合成作用酶 SS-Ⅱ）的

变化　如图 4所示，SS-Ⅱ在各器官均呈先上升后

下降的变化趋势，且均在 9月份达到峰值，叶片、

果皮和种仁的峰值分别为 1  677.62  U·g−1、 2
535.58 U·g−1 和 2 071.62 U·g−1。8月份是各器官

SS-Ⅱ活性的分界点，前期叶片 SS-Ⅱ活性高于果

皮和种仁，之后反之；7—9月份果皮的 SS-Ⅱ活
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性一直高于种仁，至 10月份种仁的 SS-Ⅱ活性大

于果皮。经相关性分析可知 SS-Ⅱ与叶片葡萄糖含

量、果皮及种仁的蔗糖含量存在极显著正相关性

（表 2）。说明 SS-Ⅱ对高州油茶果实蔗糖合成积

累起着关键作用。
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的比值差异显著（p <0.05）

Notes: The NSC (soluble sugar and starch) contents of each part of C. gauchowensis during July, August, September, and October are shown in
Figures  A,  B,  C,  and D,  respectively.  Different  lowercase letters  from top  to  bottom indicate  significant  differences  in  starch  and soluble  sugar
contents among different organs（p <0.05） .  Figures E, F, G, and H display the soluble sugar to starch ratio of each part of C. gauchowensis
during July, August, September, and October, respectively. Lowercase letters indicate significant differences in the ratio of soluble sugar to starch
among different organs（p <0.05）

图 2    不同生长发育期高州油茶各器官非结构性碳水化合物分配情况

Fig. 2    Distribution of non-structural carbohydrates in various organs of C. gauchowensis at
different growth stages
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图 3    不同生长发育期高州油茶各器官糖组分特征

Fig. 3    The characteristics of sugar components of each organ of C. gauchowensis at different growth stages
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图 4    不同生长发育期高州油茶糖代谢相关酶活性变化

Fig. 4    Changes in the enzyme activities related to sugar metabolism in
C. gauchowensis at different growth stages

 

表 2    高州油茶各器官糖积累与相关代谢酶活性的相关性

  Table 2    Relation between sugar accumulation and activities of sucrose metabolizing enzymes in various
organs of C. gauchowensis

部位
Organs

糖组分
Sugar components SS-Ⅱ SPS S-AI B-AI NI

叶片 Leaves

可溶性糖 soluble sugar 0.482 0.052 0.514 −0.146 0.226
果糖 fructose −0.364 −0.182 −0.700* −0.550 0.038
葡萄糖 glucose 0.895** −0.926** 0.245 −0.284 0.590*
蔗糖 sucrose −0.133 −0.435 −0.306 0.447 −0.009

果皮 Peels

可溶性糖 soluble sugar 0.171 0.140 −0.608* 0.437
果糖 fructose −0.554 0.585* 0.071 0.341
葡萄糖 glucose 0.005 0.477 −0.757 0.857**
蔗糖 sucrose 0.812** −0.749** −0.248 −0.109

种仁 Seed kernels

可溶性糖 soluble sugar 0.066 0.077 0.012 −0.209 −0.400
果糖 fructose −0.835** −0.786** −0.506 −0.577 −0.142
葡萄糖 glucose −0.787** −0.835** −0.457 −0.615* −0.209
蔗糖 sucrose 0.957** 0.601 0.677* 0.288 −0.149

　　注：*和**分别表示p＜0.05和p＜0.01显著性水平
　　Notes: * and ** indicate statistical significance at p < 0.05 and p < 0.01 levels, respectively
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 2.4.2    蔗糖磷酸合成酶（SPS）的变化　SPS在

叶片和果皮中均呈现先下降后升高的变化趋势，且

均在 9月份出现在谷值，分别为 71.44 U·g−1 和
74.43  U·g−1，在 10月份达到最大值；种仁中

SPS活性呈波动上升趋势，两个峰值分别出现在

8月和 10月，且第二个峰值略高于第一个峰值，

为 263.96 U·g−1。SPS与叶片、果皮和种仁的可

溶性糖含量都呈正相关关系（表 2），但是其活性

低于 SS-Ⅱ，说明 SPS和 SS-Ⅱ都影响着油茶糖

分积累，但 SS-Ⅱ是更为关键的酶。

 2.4.3    可溶性酸性蔗糖转化酶（S-AI）的变化　

叶片中 S-AI活性呈逐渐上升趋势，但变化幅度较

小，且活性较低；在果皮中 S-AI的活性呈逐渐下

降趋势，至 10月份时为 29.48 U·g−1，较 7月份下

降了 60.81%；种仁中 S-AI的活性呈先上升后下降

的变化趋势，在 9月份出现峰值 34.06 U·g−1。
 2.4.4    细胞壁不溶性酸性蔗糖转化酶（B-AI）的

变化　B-AI总体活性较低，在叶片中呈先下降后

升高的趋势，8月份出现谷值 2.11 U·g−1；在果皮

中呈逐渐上升趋势，至 10月份达到最大值 7.99
U·g−1；在种仁中呈现波动上升的趋势，分别于

8月和 10月出现峰值，且第二个峰值较高，为

12.25 U·g−1。表明 8月份有大量蔗糖由叶片转运

至种仁，10月各器官 B-AI活性相对较高可能是因

为临近果实成熟期，糖分代谢较活跃，加速完成果

实的油脂积累。

 2.4.5    中性转化酶（NI）的变化　当 S-AI活性较

低时 NI为蔗糖分解的关键酶，叶片中 S-AI活性一

直较低，而 NI活性约为 S-AI的 5～10倍呈先升

高后下降的趋势，其峰值出现在 9月，为 62.80
U·g−1，但各月份间差异较小；种仁中 NI活性呈先

下降后升高的变化趋势， 9月出现谷值 4.81
U·g−1，10月份活性最高为 39.61 U·g−1，这利于蔗

糖向种仁运输，并进一步转化形成油脂；但在果皮

中，4个试验期均未测到 NI的活性，推测与果皮

为未成熟组织有关。

 2.4.6    高州油茶发育过程中糖积累与相关酶活性

的关系　由表 2可知高州油茶叶片、果皮、种仁的

糖积累与 SS-Ⅱ、SPS、S-AI存在显著相关性，

B-AI对果皮和种仁的糖积累存在显著相关性，

NI与叶片糖积累存在显著相关性，因此高州油茶

糖积累的过程受到多种糖代谢酶的综合调控。其

中 SS-Ⅱ活性与叶片葡萄糖含量、果皮和种仁的蔗

糖含量呈极显著正相关，SPS活性与果皮果糖含

量显著正相关，S-AI与种仁蔗糖含量显著正相

关，B-AI与果皮葡萄糖含量极显著正相关，NI与
叶片葡萄糖含量显著正相关。结合图 4可知各器

官 SS-Ⅱ的活性高于 SPS的活性，因此 SS-Ⅱ是

调控高州油茶生长发育过程中糖分积累的关键酶。

 3　 讨论

 3.1    高州油茶生长发育过程中各器官光合产物分配

光合产物的运输分配是多个器官共同参与的复

杂生理生化过程，源叶同化后进行“源”器官装载、

韧皮部维管束长距离运输、“库”器官卸载及韧皮部

后运输[28]。运输至各库器官的光合产物并非均匀分

配的，源端供应能力、库端竞争能力及韧皮部运输

能力的差异共同决定了植物光合产物的分配[29]。当

光合产物在果实中大量分配积累，作物易高产。按

照优先权级别的高低，各器官对光合产物竞争能力

的大小依次为种子>新鲜果实>叶>形成层>根 [30]。

在试验期，光合产物在各器官的分配中心逐渐由叶

片转移至种仁，产生这一现象的原因也是源库器官

存在活力差异，通常情况下，树体生长中心的活力

最强，源器官同化的光合产物，会优先分配给树体

的生长中心。随着树体的生长发育，分配中心也会

发生变化，在发育前期，叶片作为库的活力更强，

同化物更多的保留在叶片内从而满足其生长发育需

求，在对马尾松（Pinus massoniana Lamb.）的

研究中也发现类似结论 [31]。随着果实的发育和成

熟，生长中心转向种仁，同化物更多的向种仁转运

和积累，这一结论与何雪菲等对库尔勒香梨的研究

结果基本一致[32]。发育前期13C光合产物在运输趋

于稳定后，近期合成的光合产物主要在叶进行积

累，这一时期叶对光合产物的需求量更大，该时期

源器官叶固定和吸收的光合产物主要用于自身生长。

 3.2    高州油茶生长发育过程中的糖积累

糖类是光合作用的主要产物，其主要成分是可

溶性糖和淀粉，绿色植物体内可溶性糖主要为葡萄

糖、果糖和蔗糖 [33-34]。不同树种、同树种不同品

系、同植株不同器官及同器官不同时期富集糖的种

类存在差异[35-37]。在实验期内，种仁中的可溶性糖

含量先增后降，果皮与叶片的可溶性糖含量则呈现

“增、降、增”的变化趋势。各器官淀粉含量变化与
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可溶性糖含量变化呈相反的趋势，说明不同生长发

育期同器官积累利用的主要糖类不同，分析这一现

象的成因是在果实发育过程中，优先利用可溶性糖

合成油脂，当可溶性糖含量不满足继续合成油脂

时，则利用淀粉转化合成油脂，从而产生可溶性糖

与淀粉含量在各器官交替积累的现象。同时研究发

现，各器官可溶性糖含量基本表现为果皮＞种仁

＞叶片，淀粉含量表现为叶片＞种仁＞果皮，表明

各器官富集糖类有所差异。果皮可溶性糖含量高，

可能是因为前期果实发育以果皮为主，而随着果实

逐渐成熟，需要大量葡萄糖合成纤维素进而合成木

质素，完成果皮的木质化；叶片中淀粉含量高，可

能是因为以蔗糖为主的可溶性糖向外大量地运输。

7—8月、9—10月分别为油茶果实膨大和油

脂合成转化的关键期，果实消耗大量能量实现发育

和成熟。种仁前期果糖和葡萄糖含量较高，且二者

含量都处于连续减少的状态，说明大量还原糖被呼

吸所消耗，产生的能量用于种仁的各项生命代谢活

动。蔗糖含量逐渐升高，中后期蔗糖成为种仁主要

富集的可溶性糖这与张亚若等人的观点相似[38]。实

验期末果实临近成熟时，果皮中主要积累果糖和葡

萄糖这与“闽 43”油茶糖积累情况相似[13]。

源叶合成的糖向库器官果实的运输与果实品质

密切相关[39]，大多数植物源器官光合作用固定的碳

会以磷酸单糖（果糖、葡萄糖等）的形式存在，进

一步形成淀粉后贮藏在叶绿体中，这是植物夜间储

存利用糖类的模式，同时磷酸单糖能够在运输到细

胞质后合成蔗糖，这也是源器官向库器官运输糖的

又一主要形式[40]。

高州油茶发育前期叶片蔗糖含量最高，有利于

蔗糖向果实转移，在种仁中完成积累，运输到果皮

的蔗糖会分解为果糖和葡萄糖被利用，果皮在发育

后期依旧会进行增厚和延伸，继续完成木质化，果

皮与种仁对养分进行激烈竞争，呈现出果大皮厚的

现象。

 3.3    糖代谢相关酶在高州油茶糖积累中的作用

糖代谢相关酶对各器官糖含量，特别是果实糖

分的积累具有重要作用。SS-Ⅱ和 SPS不仅参与

蔗糖的合成，同时具有将蔗糖分解为果糖和尿苷二

磷酸葡萄糖（UDPG）的功能，能将蔗糖进一步转

化为果糖和葡萄糖[41- 42]。不同器官中蔗糖合成酶类

的功能存在差异[13]，本研究发现 SPS与 SS-Ⅱ在

叶片和果皮中起到的作用近乎相反，而在种仁中两

者的作用则基本相同。转化酶根据作用位置的不同

被分为 AI和 NI，AI根据功能不同分为 S-AI和 B-
AI，其中 B-AI主要作用于韧皮部，与质外体卸载

密切相关[23]，低活性的 B-AI利于源器官蔗糖向外

转运[43]。叶片中 B-AI活性 8月份最低，然而种仁

中 B-AI活性达到一个小高峰，此时大量蔗糖由叶

片转运至种仁，是造成 8月份种仁可溶性糖含量最

高的原因之一。叶片中 S-AI活性始终较低，这与

赖呈纯等人的研究结论相似[44]，果皮中 S-AI活性

呈下降趋势，但总体活性较高，这也解释了果皮中

蔗糖含量极低，果糖和葡萄糖含量较高这一现象。

S-AI在库器官能调控细胞膨大，研究发现 S-AI活
性在种仁发育前期逐渐升高，成熟期降低，推测其

在种仁中的作用是促进种仁发育成熟。NI作为蔗

糖分解的关键酶，在库器官活性越高，利于筛管-
伴胞复合体中维持稳定的蔗糖浓度差，完成蔗糖的

卸载 [45]。叶片 NI活性约为 S-AI的 5～10倍，这

可能是因为当 S-AI活性较低时，NI为蔗糖分解的

关键酶 [46]。种仁中 NI活性在发育后期逐渐升高，

这利于蔗糖向种仁运输并转化形成油脂。本研究在

果皮中未能检测到 NI的活性，推测可能与果皮是

未成熟组织有关[47]。

本研究发现 SPS和 SS-Ⅱ与叶片、果皮和种

仁的可溶性糖含量都呈正相关关系（相关性见

表 2），而且 SS-Ⅱ的活性高于 SPS，说明 SPS
和 SS-Ⅱ同时影响着高州油茶糖分的积累，且 SS-Ⅱ
是糖分积累的关键酶。目前在枣 (Ziziphus jujuba
Mill.)、 甜 菜 (Beta  vulgaris  L.)和 苹 果 （ Malus
pumila Mill.）的研究中都发现 SS-Ⅱ是积累蔗糖关

键合成酶[48-51]。

糖代谢相关酶对调节油茶糖积累具有重要作

用，各代谢酶对可溶性糖总量以及葡萄糖、果糖、

蔗糖的积累作用和影响机制存在差异。因此可以进

一步分析不同油茶品种糖积累差异的相关代谢酶作

用方式以及深层分子机理，从而为油茶果实性状影

响机理提供参考。

 4　 结论

高州油茶标记的光合产物运输稳定后，在发育

前期主要保存在叶片之中，由于果实生长发育，种

仁逐渐成为了同化物分配的中心。在糖积累情况
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上，各器官可溶性糖含量基本表现为果皮＞种仁＞

叶片，淀粉含量表现为叶片＞种仁＞果皮，种仁在

发育前期主要积累果糖和葡萄糖，发育后期则主要

积累蔗糖。在发育后期运输到果皮的蔗糖会分解为

果糖和葡萄糖，果皮依旧会进行增厚和延伸，继续

完成木质化，此时果皮与种仁会对养分进行激烈竞

争，最终呈现出果大皮厚的现象。SPS和 SS-
Ⅱ功能互补，同时影响着高州油茶糖分的积累，

且 SS-Ⅱ是糖分积累的关键酶；NI为叶片主要转

化酶，种仁中 S-AI与 NI的活性基本相同，二者分

别在发育前期和后期发挥作用；果皮中蔗糖转化主

要依靠 S-AI；B-AI主要在发育后期起作用，但活

性相对较低，转化能力有限。
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Sugar Accumulation and the Relevant Enzymes Activities of
Camellia gauchowensis

LIU Zhen1, CHEN Rui-fan1, SHEN Chun-hui1, XI Ru-chun1,2, DENG Xiao-mei1,2

(1. College of Forestry and Landscape Architecture, South China Agricultural University, Guangzhou　510642, Guangdong,
China; 2. Guangdong Key Laboratory for Innovative Development and Utilization of Forest Plant Germplasm, Guangzhou　

510642, Guangdong, China)

Abstract: : [Objective] To study the characteristics  of  sugar  accumulation  in  various source-sink  organs
during  the  growth  and  development  of Camellia  gauchowensis  and  its  relationship  with  the  enzymatic
activities related to sugar metabolism for providing a basis for further improving the theory of sugar accu-
mulation in characteristic oil tea camellia varieties in the South China region. [Method] We employed the
13C isotope pulse labeling method to determine the 13C content in various source-sink organs at different
developmental  stages  of C.  gauchowensis.  We  also  measured  changes  in  non-structural  carbohydrate
(NSC)  content,  sugar  component  characteristics,  and  related  enzyme  activities  in  the  respective  organs
during the corresponding periods. [Result] 1) After the stabilization of the transport of 13C-labeled photo-
synthates, during the early developmental stages, these products were primarily accumulated in the eaves,
while in the later stages, the seed kernels gradually became the central location for assimilate distribution
and  accumulation.  2)  The  soluble  sugar  content  in  various  organs  was  mainly  observed  in  the  order  of
peels > seeds > leaves, while starch content showed the order of leaves > seeds > peels. 3) The activities
of SPS and SS-II were positively correlated with the soluble sugar content in leaves, peels, and seeds. B-
AI primarily played a role during the later stages of development, with peak activities in seed kernels occur-
ring in August and October. In leaves, NI served as the primary sugar-converting enzyme, with activity ran-
ging between 50 and 60 U·g−1. In seed kernels, the activities of S-AI and NI were roughly similar, with S-AI
primarily acting during the early developmental stages, while NI was more active during the later stages of
development. [Conclusion]  In C. gauchowensis,  during the early  stages of  development,  photosynthates
primarily accumulate leaves of the source organ,. As fruit grows, the seed kernels gradually becomes the
central location for assimilate distribution. Regarding sugar accumulation, during the early developmental
stages, seed kernels primarily accumulates fructose and glucose, while in the later stages of development,
they mainly accumulate sucrose. In the later stages of development, the sucrose transported to the peels
will be decomposed into fructose and glucose, and the peels continues to thicken and extend, and contin-
ue to complete lignification. At this stage, there is intense competition for nutrients between the peels and
seeds, resulting in the phenomenon of thick peels and large fruit size. The functions of SPS and SS-II com-
plement each other and simultaneously influence sugar accumulation in C. gauchowensis, with SS-II  be-
ing the key enzyme for sugar accumulation. This may be the primary reason for differences in sugar con-
tent among various source-sink organs. Sugar accumulation in C. gauchowensis is regulated comprehens-
ively  by  sugar  metabolism-related  enzymes.  NI  serves  as  the  primary  conversion  enzyme in  the  leaves,
while S-AI and NI play roles in seed kernels during the early and late developmental stages, respectively.
In peels, sucrose conversion primarily depends on S-AI. B-AI primarily functions in the later stages of de-
velopment but with relatively low activity and limited conversion capacity.
Keywords: sugar content; enzyme activity; 13C pulse labeling; Camellia gauchowensis
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