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摘　 要: 猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.)属于呼吸跃变型果实ꎬ 采后易软化腐烂ꎬ 不耐贮藏ꎬ 如何延长猕猴

桃果实贮藏期限已成为猕猴桃产业发展壮大亟待解决的问题ꎮ 猕猴桃果实采后生理变化强烈影响果实的贮藏期

限和果实品质ꎬ 特别是呼吸作用、 乙烯合成及其信号转导系统和果实软化等ꎬ 并且它们与猕猴桃贮藏保鲜技术

的研发与应用密切相关ꎮ 本文重点从这 ３ 个方面就国内外相关研究进展进行综述ꎬ 并讨论它们对猕猴桃耐贮性

的影响ꎬ 以期为猕猴桃耐贮新品种的培育和贮藏保鲜技术的研发提供理论依据ꎮ
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　 　 猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.)隶属猕猴

桃科(Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｅａｅ)猕猴桃属(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ)多年生

落叶藤本ꎮ 猕猴桃以其独特的风味ꎬ 富含维生素

Ｃ、 膳食纤维和多种矿物营养ꎬ 以及具有清肠健胃



等功效而受到人们的广泛关注和喜爱ꎬ 现已成为重

要的水果种类之一[１]ꎮ 近年来ꎬ 我国猕猴桃产业

发展迅猛ꎬ ２００４ － ２０１３ 年全国猕猴桃种植面积和

产量年均增幅分别高达 １２􀆰１８％和 １８􀆰３９％ꎻ 其中ꎬ
２０１３ 年全国猕猴桃种植面积为 １６１ ５００ ｈｍ２ꎬ 产

量高达 １􀆰８ × １０９ｋｇꎬ 两者均已跃居世界第一[２ꎬ３]ꎮ
但是ꎬ 猕猴桃属于呼吸跃变型果实ꎬ 有明显的生理

后熟过程ꎬ 采后极易变软腐烂ꎬ 不耐贮藏ꎮ 民间有

“七天软、 十天烂、 半月坏一半”的说法[４]ꎮ 因此ꎬ
如何延长猕猴桃贮藏保鲜期限并保持果实贮藏品质

已成为猕猴桃产业发展壮大亟待解决的问题ꎮ
目前ꎬ 猕猴桃贮藏保鲜技术形式多样ꎬ 主要以

机械冷库低温贮藏和气调贮藏为主ꎬ 以各种采前、
采后化学处理为辅[４ꎬ５]ꎮ 除了优化猕猴桃果实的贮

藏保鲜技术外ꎬ 培育耐贮品种也是延长猕猴桃贮藏

期限的有效途径之一ꎮ 我国拥有极其丰富的猕猴桃

种质资源ꎬ 并且是猕猴桃属植物的遗传多样性中心

和分布中心[６]ꎬ 可为选育优良耐贮品种提供众多

基因型资源ꎮ 猕猴桃果实采后成熟、 衰老是一个复

杂的生理生化过程ꎬ 涉及到乙烯合成、 细胞壁降解

与果实软化、 淀粉水解与糖分积累、 果肉颜色改

变、 芳香 物 质 形 成 等ꎬ 对 此 已 有 多 篇 综 述 报

道[７－９]ꎮ 研究表明猕猴桃不同品种(或品系)、 采收

期和采后生理变化与果实耐贮性及贮藏品质密切相

关[１０－１３]ꎬ 特别是采后果实的呼吸作用、 乙烯代谢

及果实软化等生理变化ꎮ 这是因为呼吸作用可为果

实采后正常生理代谢提供能量和中间产物ꎻ 乙烯促

进果实成熟衰老ꎬ 并参与果实众多生理变化的调

控ꎻ 果实软化则是果实成熟、 衰老的主要特征之

一ꎬ 软化过快易导致果实腐烂变质ꎬ 失去食用价值

和商品价值ꎮ 如何降低果实呼吸强度、 抑制乙烯合

成及其作用、 延缓果实软化成熟也正是猕猴桃果实

贮藏保鲜技术的核心所在ꎮ 故本文将重点从猕猴桃

果实采后的呼吸作用、 乙烯代谢及果实软化 ３ 个方

面就国内外相关研究进展进行综述ꎬ 并讨论它们对

猕猴桃果实耐贮性的影响以及与贮藏保鲜技术的关

系ꎬ 以期为猕猴桃耐贮品种的选育和贮藏保鲜技术

的研发奠定理论基础ꎮ

１　 呼吸作用

果蔬一旦采收脱离母体ꎬ 就失去了来自母体和

土壤的水分和养分供给ꎬ 其同化作用基本结束ꎬ 故

呼吸作用就成为新陈代谢的主体和其生命活动的重

要标志[１４]ꎮ 呼吸作用提供的 ＡＴＰ 能量和代谢中间

产物保证了采后果蔬体内各种生理代谢过程有条不

紊地进行ꎮ 因此ꎬ 呼吸作用是果蔬采后生命活动的

中心ꎬ 与果蔬采后成熟衰老、 品质变化、 贮藏期限

和贮藏保鲜方法等都有着密切的联系[８]ꎮ 不同果

蔬采后具有不同的呼吸模式ꎬ 基于果蔬成熟、 衰老

过程中是否出现呼吸高峰ꎬ 通常将果蔬划分为呼吸

跃变型和非呼吸跃变型ꎮ 猕猴桃被公认为呼吸跃变

型果实ꎬ 采后具有明显的呼吸跃变现象ꎬ 但它又有

着不同于典型呼吸跃变型果实(如番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)、 香蕉(Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔａ Ｃｏｌｌａ)
和鳄梨(Ｐｅｒｓｅａ ａｍｅｒｉｃａｎａ Ｍｉｌｌ.)等)的生理变化特

征[１５]ꎮ 因为大部分与猕猴桃果实成熟相关的生理

变化(如淀粉水解、 果肉颜色改变、 果实软化等)
发生在果实成熟早期ꎬ 此时没有乙烯和二氧化碳的

明显上升跃变ꎬ 而其跃变却是发生在果实成熟末

期[１５ꎬ１６]ꎮ 研究表明ꎬ 在 ２０℃贮藏温度下ꎬ 猕猴桃

果实采后呼吸跃变通常发生在采后 １ ~ ２ 周内[１０]ꎮ
例如‘秦美’猕猴桃的呼吸高峰于采后 １４􀆰５ ｄ 出

现[１７]ꎬ 而中华猕猴桃 ６１￣３６ 株系在成熟度较早时

采收后于第 ８ ｄ 出现呼吸高峰[１８]ꎮ
猕猴桃不同品种或品系、 采收期(果实成熟

度)等均影响果实采后呼吸强度及呼吸高峰的出现

时间ꎬ 从而影响果实贮藏品质和贮藏期限[１０ꎬ１１ꎬ１３]ꎮ
通常ꎬ 美味猕猴桃的耐贮性优于中华猕猴桃ꎬ 原因

可能与采后果实呼吸作用及乙烯代谢有关ꎮ 谢鸣

等[１１]研究发现ꎬ 中华猕猴桃品种‘翠丰’在 ２０℃的

贮藏条件下果实的呼吸强度较高ꎬ 而且其呼吸高

峰和乙烯高峰均出现较早ꎬ 致使其耐贮性差于美

味猕猴桃品种‘Ｂｒｕｎｏ’和‘Ｈａｙｗａｒｄ’ꎮ 即使同属

美味猕猴桃的不同品种ꎬ 也有着显著不同的果实

呼吸强度及生理变化ꎮ 例如ꎬ 在 ０℃低温贮藏条件

下ꎬ ‘Ｈａｙｗａｒｄ’比其它美味猕猴桃品种‘Ａｌｌｉｓｏｎ’、
‘Ｂｒｕｎｏ’和‘Ｍｏｎｔｙ’等有着更低的呼吸速率和乙烯

释放率ꎬ 使其耐贮性更优[１２]ꎮ 王仁才等[１０] 研究也

发现ꎬ 耐贮性具有明显差异的美味猕猴桃不同品系

果实ꎬ 其呼吸强度也存在差异ꎬ 耐贮品种采后果实

呼吸强度较低ꎬ 果实软化速度较慢ꎮ 另外ꎬ 采收期

(即果实成熟度)可显著影响猕猴桃果实采后贮藏

品质和耐贮性ꎬ 采收过早或过晚均易导致果实呼吸

高峰出现早、 失重快、 果实硬度下降快[１９]ꎮ
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果实采收后ꎬ 随着呼吸作用的进行而伴随着果

实颜色、 质地、 香味和营养成分等果实成熟生理的

变化ꎬ 干物质不断被呼吸作用所消耗ꎬ 因此在贮运

过程中的每个环节都需设法控制果实的呼吸作

用[１４]ꎮ 影响猕猴桃果实采后贮藏过程中呼吸作用

的环境因素主要是贮藏温度和贮藏环境中的气体成

分ꎮ 首先ꎬ 降低贮藏温度可显著降低猕猴桃果实的

呼吸强度ꎬ 并推迟呼吸高峰的到来[２０]ꎮ 在不发生

冷害的前提条件下ꎬ 温度越低ꎬ 呼吸作用越弱ꎬ 代

谢速率也越低ꎬ 越有利于延长果实贮藏期限ꎬ 这是

低温冷藏方法的作用机制之一ꎮ 其次ꎬ 降低贮藏环

境中的氧气浓度或和提高二氧化碳浓度均可抑制猕

猴桃果实的呼吸作用ꎬ 同时也可抑制乙烯合成及其

作用[２１]ꎬ 这正是气调贮藏的基本原理ꎮ

２　 乙烯合成及其信号转导系统

乙烯是结构最简单的植物激素ꎬ 具有促进植物

组织器官成熟、 衰老和脱落的作用ꎬ 并作为信号物

质参与植物防御反应ꎬ 诱导植物抗逆抗病性ꎬ 因而

在果蔬发育、 成熟到衰老ꎬ 及采收、 贮藏到销售过

程中都发挥了重要的作用[１４]ꎮ 在高等植物中ꎬ 乙

烯生物合成途径非常简单ꎬ 即从蛋氨酸底物起始ꎬ
依次经过 Ｓ￣腺苷蛋氨酸合成酶(Ｓ￣Ａｄｅｎｏｓｙｌ ｍｅｔｈｉ￣
ｏｎｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬ ＳＡＭＳ)、 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸

合成酶 ( １￣ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ￣１￣ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ
(ＡＣＣ)ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＡＣＳ)和 ＡＣＣ 氧化酶(ＡＣＣ ｏｘｉ￣
ｄａｓｅꎬ ＡＣＯ)催化形成ꎬ 其中 ＡＣＳ 酶被证实是控

制猕猴桃果实中内源乙烯合成的限速酶[２２－２４]ꎮ 乙

烯一旦合成后ꎬ 经过乙烯受体(Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬ
ＥＴＲ)感知和信号转导途径 ( Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ
ｐａｔｈｗａｙ)诱导乙烯反应相关基因的表达ꎬ 从而产

生乙烯的生物学效应[２４]ꎮ 自 １９９３ 年第 １ 个猕猴桃

乙烯合成基因 ＡＣＯ 被分离以来[２５]ꎬ 目前已有大量

关于猕猴桃果实成熟过程中乙烯合成及其调控的报

道出现[２３ꎬ２６－２８]ꎮ 研究表明ꎬ 丙烯作为外源乙烯类

似物可诱导猕猴桃果实中乙烯的合成ꎬ 而 １￣甲基

环丙烯(１￣Ｍｅｔｈｙｌｃｙｃｌｏｐｒｏｐｅｎｅꎬ １￣ＭＣＰ)处理则可

抑制乙烯合成ꎬ 两者对乙烯合成的调控与乙烯合成

基因的表达水平有关ꎬ 特别是 ＡＣ￣ＡＣＳ１ 基因[２６]ꎮ
不同贮藏条件也可影响猕猴桃果实的乙烯合成及果

实贮藏效果ꎬ 例如高二氧化碳、 超低氧、 或兼有高

二氧化碳及低氧的气调贮藏等条件均可抑制乙烯合

成ꎬ 延缓果实成熟、 软化从而延长贮藏期限[２７ꎬ２８]ꎮ
随后ꎬ 陈昆松课题组[２９－３１] 相继分离了猕猴桃乙烯

信号转导相关的关键基因ꎬ 包括 ＥＴＲ、 ＣＴＲ１ 等负

调控基因和 ＥＩＮ３￣ｌｉｋｅ (ＥＩＬ) 与 ＥＲＦ (Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ) 等正调控转录因子ꎮ Ｙｉｎ 等[３１] 从

‘Ｈａｙｗａｒｄ’猕猴桃果实中分离了 ５ 个乙烯受体基

因和 ２ 个 ＣＴＲ１ 基因ꎬ 并且乙烯受体基因对外源和

内源乙烯处理有着不同的响应ꎻ 其中 ＡｄＥＴＲ１ 基

因受乙烯诱导下调表达ꎬ 可能在感知乙烯和激活信

号转导中发挥重要作用ꎮ 研究表明ꎬ 只有 ＡｄＥＦＲ３
基因的表达量随果实成熟而增加ꎬ 而其它绝大部分

ＡｄＥＲＦｓ 仅在果实发育早期大量表达ꎻ 而 ＡｄＥＩＬ２
和 ＡｄＥＩＬ３ 转录因子在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)中的超量表达可激活 ＡｄＡＣＯ１
和 ＡｄＸＥＴ５ 基因的表达ꎬ 从而刺激乙烯产生ꎬ 因此

在乙烯合成基因及果实成熟相关基因的转录调控中

发挥着作用[２９]ꎮ 最近一项研究表明ꎬ ‘红阳’猕猴

桃基因组中乙烯合成及信号相关基因的数量众

多[１５]ꎬ 从侧面反映了猕猴桃果实中乙烯合成及其

调控的复杂性ꎮ
基于果实发育过程中乙烯合成量的多少ꎬ Ｂａｒ￣

ｒｙ 等[３２] 提出了系统Ⅰ乙烯和系统Ⅱ乙烯ꎬ 前者受

自抑制调控ꎬ 后者受自催化调控ꎮ 研究表明系统Ⅱ
乙烯是猕猴桃等呼吸跃变型果实成熟所必需的ꎬ 但

其发生在猕猴桃果实成熟末期ꎬ 不同于番茄等呼吸

跃变型果实ꎬ 因为绝大部分与猕猴桃果实成熟相关

的变化(如淀粉水解、 颜色改变、 果实软化等)均

在无明显乙烯产生的情况下发生[１６ꎬ３３ꎬ３４]ꎮ 系统Ⅱ
乙烯合成产生的跃变高峰通常出现在呼吸跃变高峰

之前或同时发生ꎬ 并且这 ２ 个跃变高峰的到来时间

及其强度的差异与猕猴桃不同种或品种的耐贮性有

关ꎻ 乙烯跃变高峰出现时间早或者和峰值高ꎬ 则果

实成熟软化快ꎬ 耐贮性较差[１１ꎬ１２]ꎮ 系统Ⅰ和系统

Ⅱ乙烯合成与不同的 ＡＣＳ 和 ＡＣＯ 家族成员的差

异表达有关ꎬ 并且 ２ 个系统之间的转变可能受到发

育基因的调控ꎬ 如 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因 ＲＩＮ[３５]ꎮ 相似

的研究结果在其它呼吸跃变型果实中相继报道ꎬ 如

ＭｃＡｔｅｅ 等[１５] 研究发现 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＲＩＮ
也参与了猕猴桃果实成熟过程中乙烯合成的调控ꎬ
并且其调控方式表现出为呼吸跃变型果实番茄和非

呼吸跃变型果实葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)的混合模

式ꎮ 随着果实进入成熟感受态时 ＲＩＮ 表达量下降ꎬ
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抑制乙烯合成ꎬ 然后随着果实成熟度增加ꎬ ＲＩＮ 表

达量又上升ꎬ 促进乙烯合成ꎮ 因此ꎬ 猕猴桃果实成

熟模式属于非呼吸跃变型￣呼吸跃变型连续体

(Ｎｏｎ￣ｃｌｉｍａｃｔｅｒｉｃ￣Ｃｌｉｍａｃｔｅｒｉｃ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ )ꎬ 果 实

成熟前期生理变化不依赖于乙烯ꎬ 而成熟后期又依

赖于乙烯ꎮ
猕猴桃果实采后生理变化ꎬ 如淀粉水解及糖分

积累、 叶绿素降解或和花青素与类胡萝卜素合成、
果胶降解及果实软化、 芳香物质合成等都受到乙烯

的调控[７]ꎮ 重要的是ꎬ 猕猴桃果实对乙烯非常敏

感ꎬ 极低浓度的外源乙烯(０􀆰１ μＬ / Ｌ)都会促进猕

猴桃果实软化成熟[３６]ꎮ 因此ꎬ 为了最大限度延长

猕猴桃的贮藏寿命ꎬ 必须抑制内源乙烯的生成及其

作用ꎬ 并清除贮藏环境中的乙烯ꎮ 首先ꎬ 可抑制乙

烯生物合成的因素众多ꎬ 如乙烯合成抑制剂、 低温

或高温、 低氧或高二氧化碳、 以及水杨酸(Ｓａｌｉｃｙ￣
ｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ＳＡ)、 一氧化氮(ＮＯ)等信号分子ꎮ 其

中ꎬ 氨基乙羧酸(Ａｍｉｎｏ￣ｏｘｙａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬ ＡＯＡ)和
２￣氨基乙氧基乙烯甘氨酸(２￣Ａｍｉｎｏｅｔｈｏｘｙｖｉｎｙｌ ｇｌｙ￣
ｃｉｎｅꎬ ＡＶＧ)为常用的乙烯合成抑制剂ꎬ 可强烈抑

制 ＡＣＳ 的活性ꎬ 从而阻断 ＳＡＭ 向 ＡＣＣ 的转化ꎬ
减少乙烯的生物合成[３７]ꎮ 但据报道ꎬ ＡＯＡ 抑制剂

在降低猕猴桃果实的乙烯合成及抑制果实软化方面

的作用效果不明显[３８]ꎻ 而 ＡＶＧ 抑制剂的作用持续

性不强[３９]ꎮ 其次ꎬ 降低贮藏环境中的乙烯浓度的

方法主要有物理型乙烯吸附法ꎬ 及高锰酸钾、 二氧

化氯、 臭氧处理等ꎻ 其中ꎬ 高锰酸钾作为乙烯吸收

剂广泛应用于猕猴桃气调贮藏及自发气调包装ꎬ 可

有效清除贮藏环境中的乙烯ꎬ 延缓果实成熟衰

老[４０ꎬ４１]ꎮ 再次ꎬ 乙烯作用抑制剂通过阻止乙烯与

乙烯受体的结合ꎬ 切断乙烯信号转导途径ꎬ 从而抑

制乙烯作用的正常发挥ꎬ 其中最著名的莫过于 １￣
ＭＣＰ[４２]ꎮ

通过基因工程手段ꎬ 对乙烯生物合成途径进行

调控以减少果蔬中乙烯的合成从而延缓果蔬成熟、
衰老ꎬ 已在少数园艺作物(如番茄)中报道[４３]ꎮ 目

前ꎬ 在中华猕猴桃中ꎬ Ａｔｋｉｎｓｏｎ 等[４４] 利用 ＲＮＡｉ
技术获得了 ＡＣＯ 基因敲除的转基因株系ꎬ 其果实

经短暂外源乙烯处理 ２４ ｈ 后可保持可食硬度状态

２５ ｄꎬ 且不产生可检测水平的内源乙烯ꎻ 而对照果

实处理后 ６ ｄ 便进入过度成熟状态ꎬ 并产生乙烯跃

变高峰ꎮ 所以ꎬ ＡＣＯ 基因的抑制表达可有效降低

猕猴桃果实中乙烯合成ꎬ 延缓果实成熟衰老从而延

长猕猴桃贮藏期限ꎮ 另外ꎬ 调控乙烯受体基因的表

达亦可有效调节果实对乙烯的敏感性ꎬ 从而影响果

实成熟衰老和贮藏期限[１４]ꎮ 例如利用反义技术降

低番茄 ＬｅＥＴＲ４ 乙烯受体基因的表达水平可加速果

实成熟进程[４５]ꎮ 因此ꎬ 通过基因工程手段调节乙

烯信号转导途径中相关基因的表达以降低猕猴桃果

实对乙烯感知的能力从而改变果实采后生理及耐贮

性ꎬ 为猕猴桃贮藏保鲜研究提供了新的思路ꎮ

３　 果实软化

果实软化是果实成熟衰老的主要特征之一ꎬ 其

外在表现是果实硬度下降、 质地变软ꎬ 硬度和质地

是果实成熟标准和果实品质的重要指标ꎬ 影响到果

实采前、 采后处理方法ꎬ 贮藏期限及风味口感

等[４６]ꎮ 目前ꎬ 关于猕猴桃果实成熟软化属性的研

究已有大量报道ꎬ 例如 Ｗｈｉｔｅ 等[４７] 系统分析了 １４
个猕猴桃物种ꎬ 包含 ２５ 个不同基因型的果实在常

温下的软化属性ꎬ 结果表明不同种或品种(系)有

着相似的果实软化进程ꎬ 果实硬度曲线大致遵循 Ｓ
型曲线ꎬ 即缓慢的软化启动阶段、 快速下降阶段和

更加缓慢趋于渐近线水平的结束阶段ꎬ 但是不同基

因型有显著不同的果实软化速率ꎮ 钟彩虹等[４８] 的

研究也发现中华猕猴桃 ４４ 个栽培品种的果实在常

温下有显著不同的后熟天数ꎬ 约 ５ ~ ４９ ｄꎮ 这些

研究结果表明不同猕猴桃种或品种(系)有不同的

果实软化速率ꎬ 其果实耐贮性也显著不同ꎮ
细胞壁组分及结构的变化是导致猕猴桃果实软

化的关键因素ꎬ 如果胶溶解及可溶性果胶解聚、 半

乳糖损失、 细胞壁膨大及中层降解等[３４ꎬ４４ꎬ４９]ꎮ 细

胞壁主要是由纤维素、 半纤维素和果胶等多糖和少

量结构蛋白组成的具有一定机械强度的结构层ꎮ 多

种细胞壁水解酶(或降解酶)参与细胞壁组分及结

构的改变ꎬ 从而影响果实软化进程[５０－５２]ꎮ 在猕猴

桃果实软化成熟过程中ꎬ 细胞壁组分的主要变化包

括果胶溶解及降解、 半乳糖损失和木葡聚糖分子量

降低等[３４ꎬ５３ꎬ５４]ꎮ 目前ꎬ 关于细胞壁代谢酶在猕猴

桃果实软化中的作用已有大量研究报道ꎬ 主要涉及

到多聚半乳糖醛酸酶(Ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅꎬ ＰＧ)、
果胶酯酶(Ｐｅｃｔｉｎｅｓｔｅｒａｓｅꎬ ＰＥ)ꎬ 又称果胶甲酯酶

(Ｐｅｃｔｉｎ ｍｅｔｈｙｌｅｓｔｅｒａｓｅꎬ ＰＭＥ))、 β￣半乳糖苷酶

(β￣Ｇａｌａｃｔｏｓｉｄａｓｅꎬ β￣ＧＡＬ)、 内切￣１ꎬ４￣β￣葡聚糖
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酶(Ｅｎｄｏ￣１ꎬ４￣β￣Ｇｌｕｃａｎａｓｅꎬ ＥＧ)和木葡聚糖内切

转糖苷酶 /水解酶等(Ｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ ｅｎｄｏ￣Ｔｒａｎｓｇｌｙｃｏ￣
ｓｙｌａｓｅ / Ｈｙｄｒｏｌａｓｅꎬ ＸＴＨ)ꎬ 但其研究对象主要局

限于美味猕猴桃的‘Ｈａｙｗａｒｄ’品种[４９]ꎮ 研究表明

不同细胞壁代谢酶在不同猕猴桃品种或不同果实软

化阶段有不同的作用[５５－５８]ꎮ 例如 ＰＧ 酶是猕猴桃

果实软化后期(缓慢软化阶段)的主要酶[５６ꎬ５９]ꎬ 而

β￣ＧＡＬ 酶活性则随果实成熟而逐渐增加或者保持

不变[５５ꎬ５６]ꎮ 另外ꎬ ＰＭＥ 酶可促进果胶去甲酯ꎬ 为

ＰＧ 酶提供作用底物ꎬ 从而使水溶性果胶降解[６０]ꎮ
ＸＴＨ 酶在猕猴桃果实中兼具转糖苷酶(ＸＥＴ)和水

解酶活性(ＸＥＨ)ꎬ 其中 ＸＥＴ 酶占主要地位ꎬ 其活

性随果实成熟而逐渐增加[５７ꎬ５８]ꎮ 研究表明ꎬ ＸＥＨ
酶的活性与 ３ 种猕猴桃基因型果实的软化速率有

关ꎬ 在果实软化较快的基因型中ꎬ ＸＥＨ 酶活性较

高ꎬ 使得细胞壁结构松散ꎬ 更容易遭受其它细胞壁

降解酶的攻击[６１]ꎮ 另外ꎬ 扩展蛋白(Ｅｘｐａｎｓｉｎ)可
能也参与了猕猴桃果实软化过程[６１]ꎮ 最后ꎬ 猕猴

桃果实成熟软化过程不仅涉及到细胞壁组分的变

化ꎬ 还涉及到细胞壁结构的变化[６２ꎬ６３]ꎮ 猕猴桃果

实采后初期细胞壁中层仍较明显ꎬ 但致密度下降ꎬ
开始松散ꎻ 随之中层逐渐降解消失ꎬ 继而细胞壁纤

维松散ꎬ 细胞壁膨大ꎬ 但质膜和细胞器仍完好ꎬ 此

时果实开始软熟ꎻ 最后纤维素分解ꎬ 胶质液化ꎬ 细

胞壁溶解ꎬ 引起整个细胞液化解体ꎬ 果实彻底软

化[６３ꎬ６４]ꎮ
淀粉酶催化的淀粉降解在猕猴桃果实质地软化

中也起重要作用ꎮ 淀粉作为内含物对细胞起着支撑

作用ꎬ 并维持着细胞膨压ꎮ 当淀粉被水解转化为可

溶性糖后ꎬ 进而被代谢ꎬ 从而引起细胞张力的下

降ꎬ 导致果实软化[５１]ꎮ 王贵禧等[５９ꎬ６５] 研究表明ꎬ
由淀粉酶活性上升引起的淀粉快速降解是猕猴桃果

实采后快速软化阶段的主要原因ꎮ 随后ꎬ 周国忠

等[６６]研究发现猕猴桃果实采收时的淀粉含量及淀

粉酶活性与不同猕猴桃品种的耐贮性密切相关ꎬ 耐

贮性强的果实淀粉含量下降比不耐贮品种慢得多ꎬ
并且其淀粉酶活性在低温下果实贮藏初期几乎无变

化ꎮ 另外ꎬ 猕猴桃果实软化还与脂氧合酶(Ｌｉｐｏｘｙ￣
ｇｅｎａｓｅꎬ ＬＯＸ)的活性有关ꎮ ＬＯＸ 一方面参与果实

成熟过程中乙烯的生物合成ꎬ 另一面它催化的膜脂

过氧化反应破坏细胞膜结构ꎬ 加速果实衰老ꎬ 因而

影响果实后熟软化进程[６７]ꎮ 陈昆松等[６８] 的研究发

现低温强烈抑制猕猴桃贮藏果实中 ＬＯＸ 活性ꎬ 果

实后熟软化进程被明显延缓ꎻ 外源乙烯处理显著促

进 ＬＯＸ 活性ꎬ 加速果实软化进程ꎻ ２０℃贮藏温度

下ꎬ ＬＯＸ 活性随果实后熟进程持续上升ꎬ 且与果

实硬度呈现显著负相关ꎮ 随后ꎬ ６ 个 ＬＯＸ 基因从

‘Ｈａｙｗａｒｄ’猕猴桃中被分离出来ꎬ 其中 ＡｄＬｏｘ１ 和

ＡｄＬｏｘ５ 基因响应乙烯处理并在果实成熟中发挥作

用[６９]ꎮ
果实软化是一个极其复杂的生理过程ꎬ 单纯从

某一种酶来阐述果实软化现象是远远不够的ꎬ 果实

细胞壁、 内含物等成分复杂ꎬ 伴随果实软化成熟的

细胞壁降解、 内含物含量的变化必然是众多代谢酶

协同参与的结果[５１]ꎮ 不少学者利用转基因技术研

究细胞壁代谢酶在果实软化中的功能ꎬ 并试图得到

果实软化进程被延缓的转基因果实ꎮ 然而ꎬ 大量转

基因研究报道表明ꎬ 细胞壁的改变是个复杂的生理

过程ꎬ 涉及到大量细胞壁代谢酶的协同作用[７０]ꎮ
据报道ꎬ 通过转基因技术抑制番茄中 ＰＧ 或 ＰＭＥ
酶的活性并不能显著延缓果实软化进程[７１ꎬ７２]ꎻ 然

而ꎬ ＰＧ 酶 基 因 在 草 莓 ( Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ
Ｄｕｃｈ.)和苹果(Ｍａｌｕｓ × ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ.)中的抑

制表达却使果实硬度显著提高ꎬ 并延长果实的货架

期[７３ꎬ７４]ꎮ 另外ꎬ 通过反义技术抑制草莓 β￣ＧＡＬ 酶

基因 Ｆａ βＧａｌ４ 或番茄 β￣ＧＡＬ 酶基因 ＴＢＧ４ 的表达

可增加果实细胞壁半乳糖的水平ꎬ 并产生较高硬度

的果实从而减缓果实软化进程[７５ꎬ７６]ꎮ 这些研究说

明不同细胞壁代谢酶在不同物种的果实软化过程中

表现出不同的作用ꎮ 目前ꎬ 尚未发现细胞壁代谢酶

在猕猴桃中过量表达或抑制表达的报道ꎬ 有待我们

进一步研究ꎮ

４　 结束语

猕猴桃属植物种质资源极为丰富ꎬ 其不同基因

型果实的采后生理变化亦千差万别ꎬ 充分了解猕猴

桃不同基因型果实的采后特性ꎬ 围绕果实采后呼吸

生理、 乙烯代谢、 果实软化等方面对种质资源开展

系统研究ꎬ 旨在对我国丰富猕猴桃属植物资源加以

充分挖掘ꎬ 找到果实后熟期长或食用期长的优异种

质ꎮ 从生理层次上来说ꎬ 选择具有果实采后呼吸强

度弱ꎬ 且呼吸高峰出现晚ꎻ 乙烯释放率低ꎬ 且乙烯

高峰出现晚ꎻ 果实软化速率慢ꎻ 或 ３ 者均有的猕猴

桃基因型可作为培育耐贮品种的研究材料ꎮ 从分子
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层面上来说ꎬ 开展不同猕猴桃基因型之间的基因组

学或转录组学比较分析ꎬ 找到与呼吸生理、 乙烯代

谢或者和果实软化相关的差异基因ꎬ 可用于分子标

记辅助育种以培育耐贮品种ꎮ 随着猕猴桃基因组草

图的完成ꎬ 调控猕猴桃果实成熟、 衰老及耐贮性相

关基因的挖掘研究将迈上新的台阶ꎮ 同时根据猕猴

桃果实的采后生理的研究结果ꎬ 研发贮藏保鲜技

术ꎬ 凡是能降低果实呼吸作用、 抑制乙烯合成及其

作用、 延缓果实软化的处理措施均可用于贮藏保鲜

猕猴桃果实ꎮ
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