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摘　 要: 类胡萝卜素是苹果果实色泽形成的一个重要影响因子ꎬ 其种类和含量决定果实是否具有良好的外观和丰

富的营养ꎮ 本文综述了近年来有关苹果果实类胡萝卜素方面的研究进展ꎬ 并对苹果类胡萝卜素的种类和含量ꎬ
苹果发育和贮藏过程中类胡萝卜素含量的变化规律ꎬ 生物合成途径中相关基因的表达ꎬ 以及环境因子对类胡萝

卜素积累的影响等方面进行了阐述ꎮ
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　 　 色泽是果实品质评价中一个重要的感官指标ꎬ
而类胡萝卜素在果实色泽的形成过程中起至关重要

的作用[１]ꎮ 研究发现ꎬ 自然界有 ８００ 多种天然类

胡萝卜素ꎬ 普遍存在于植物的叶、 花及果实等器官

中[２]ꎬ 少量存在于真菌、 藻类、 细菌及少数动物

体内[３]ꎮ 类胡萝卜素具有多个共轭双键ꎬ 主要吸

收 ４００ ~ ５００ ｎｍ 内的光ꎬ 因此ꎬ 植物组织内类胡

萝卜素的积累能够使植物不同部位呈现出黄到红的

颜色 [４ꎬ５]ꎮ 类胡萝卜素具有不同的生物活性功能ꎮ
在植物中ꎬ 类胡萝卜素主要存在于叶绿体以及花和

果实的有色体内ꎬ 参与光合作用中的光吸收及光形

态建成过程[６ꎬ７]ꎬ 也参与植物对外界刺激的响

应[８]ꎻ 同时ꎬ 类胡萝卜素还可以作为植物激素脱

落酸等的前体物质ꎬ 参与其合成代谢过程[９]ꎮ 研

究发现ꎬ 类胡萝卜素具有抗氧化活性ꎬ 具有增强免

疫力、 预防心血管疾病以及防癌等功效[１１]ꎬ 如广

泛存在于柑橘(Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｂｌａｎｃｏ.)、 胡萝卜

(Ｄａｕｃｕｓ ｃａｒｏｔａ Ｌ. ｖａｒ. ｓａｔｉｖａ Ｈｏｆｆｍ.)等橘黄色水

果及蔬菜中的 β￣胡萝卜素是维生素 Ａ 重要的前体

物质[１２]ꎮ
苹果(Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ Ｍｉｌｌ.)是蔷薇科中经济价

值较高的植物ꎮ 我国是世界苹果生产第一大国ꎬ 无



论栽培面积还是产量均居世界第一位ꎮ 苹果果实口

感丰富ꎬ 果实富含类胡萝卜素、 花青苷等生物活性

物质ꎬ 深受人们喜爱ꎮ 有关苹果色素的研究多集中

于花青苷[１ꎬ１３ꎬ１４]ꎬ 而类胡萝卜素方面的研究涉及较

少ꎮ 本文从苹果类胡萝卜素的种类、 含量ꎬ 合成途

径中相关基因ꎬ 环境因子对类胡萝卜素代谢的影响

等方面的研究进展予以综述ꎬ 以期为苹果果实着色

研究奠定理论基础ꎮ

１　 苹果中类胡萝卜素的种类及含量

果实色泽主要是由果皮中的叶绿素、 类胡萝卜

素以及花青苷这 ３ 类色素决定ꎬ 他们的含量与比例

决定了颜色的不同[１５]ꎮ 苹果果色的形成由底色和

表色共同决定ꎬ 大部分果实幼果期的底色为绿色ꎬ
随着果实逐渐发育而呈现出白色、 淡黄色等颜色ꎻ
与此同时果实的表色也逐渐呈现ꎬ 在底色与表色共

同作用下最终形成具有不同色泽的果实ꎬ 如红色的

‘富士’、 黄色的‘金帅’、 绿色的‘澳洲青苹’等ꎮ
研究发现ꎬ 绿色和黄色苹果品种的基本色调分别由

叶绿素和类胡萝卜素决定ꎬ 果皮中均含有少量的花

青素[１６ꎬ１７]ꎮ 对于红色品种ꎬ 其叶绿素和类胡萝卜

素含量差别较小ꎬ 而花青素的含量决定了红色的深

浅程度[１４]ꎮ
类胡萝卜素的种类较多ꎬ 不同种或品种的苹果

中类胡萝卜素含量与种类都存在差异ꎮ 如苹果品种

‘东北黄海棠’ (成熟果实为黄色)、 ‘冬红果’ (成
熟果实为红色)和‘早白海棠’ (成熟果实为淡黄

色)ꎬ ３ 个品种果实发育过程中果皮类胡萝卜素含

量总体呈现下降的趋势[１８]ꎬ 这与‘鲁加’系列[１９]、
‘烟富 ６’ [２０]、 ‘富士’ [２１] 等的变化趋势一致ꎮ ‘东
北黄海棠’在成熟期果皮的类胡萝卜素含量略有上

升ꎬ 与‘嘎拉’ [２０]、 ‘新红星’ [２２] 趋势一致ꎬ 且该

品种在 ３ 者中类胡萝卜素含量最高ꎮ 为了研究不同

颜色的苹果品种中类胡萝卜素种类的差异ꎬ Ｄｅｌｇａ￣
ｄｏ￣Ｐｅｌａｙｏ 等[２３] 对 ４ 个绿色品种 (‘澳洲青苹’、
‘Ｇｒｅｅｎ Ｄｏｎｃｅｌｌａ’、 ‘Ｇｒｅｅｎ Ｇｏｌｄｅｎ Ｄｅｌｉｃｉｏｕｓ’及
‘Ｒｅｉｎａ ｄｅ Ｒｅｉｎｅｔａ’)ꎬ ３ 个黄色及黄绿色品种

(‘Ｇｏｌｄｅｎ Ｍｏｎｔａñａ ’、 ‘ 金 帅 ’、 ‘ Ｇｏｌｄｅｎ Ｒｏ￣
ｓｅｔｔ’)及 ６ 个红色品种 (‘Ａｒｉａｎｅ’、 ‘意大利富

士’、 ‘法国富士’、 ‘粉红佳人’、 ‘皇家嘎啦’、
‘红星’) 进行了分析ꎬ 发现红色品种 ‘意大利富

士’、 ‘法国富士’和‘粉红佳人’中检测出的类胡萝

卜素种类高达 １３ 种ꎬ 主要为叶黄素、 紫黄素及 β￣
胡萝卜素ꎻ 绿色品种中则只有‘Ｇｒｅｅｎ Ｄｏｎｃｅｌｌａ’
检测出 １３ 种ꎬ 主要为叶黄素和 β￣胡萝卜素ꎻ 而黄

色品种中只有‘Ｇｏｌｄｅｎ Ｒｏｓｅｔｔ’检测到 １２ 种ꎬ 以叶

黄素、 紫黄素及 β￣胡萝卜素居多ꎮ 研究结果说明ꎬ
叶黄素相对于其他种类的类胡萝卜素在苹果果实发

育过程中可能是稳定存在的ꎮ 这 １３ 个不同颜色的

苹果品种ꎬ ‘澳洲青苹’全反式叶黄素含量最高ꎬ
其余 １２ 个品种均是双酯化叶黄素含量最高ꎮ 此研

究还对果肉的类胡萝卜素种类进行了检测ꎬ 发现果

肉中的类胡萝卜素无论是种类还是含量均比果皮中

少ꎬ 这与 Ａｍｐｏｍａｈ￣Ｄｗａｍｅｎａ 等[２４] 在苹果品种

‘Ｍａｌｌｉｎｇ Ｍ９’中的研究结果相似ꎮ

２　 苹果果实发育和贮藏过程中类胡萝卜素

含量的变化

　 　 苹果果实在发育过程中类胡萝卜素的含量会随

之发生变化ꎬ 且不同品种间会有一定差异ꎮ 苹果品

种‘秦冠’和‘富士’的类胡萝卜素含量在果实成熟

过程中均呈现出先升后降的趋势ꎬ 在果实贮运成熟

期含量达到最大值ꎬ 之后逐渐下降ꎮ ‘秦冠’中类

胡萝卜素的含量始终高于‘富士’ꎬ 且差异达到显

著水平ꎬ 差异最大时可达 ６２􀆰１７％[１]ꎮ ‘丽嘎’、
‘皇家嘎拉’以及‘长富 ２ 号’３ 个品种在果实发育

期类胡萝卜素的含量逐渐减少ꎻ 在采收前期ꎬ ‘丽
嘎’和‘皇家嘎拉’２ 个品种中的类胡萝卜素几乎检

测不到ꎬ 而‘天红 １ 号’则呈现出“降－升－降”的变

化趋势[２５]ꎮ 新疆红肉苹果 (Ｍ. ｓｉｅｖｅｒｓｉｉ ｆ. ｎｅｉ￣
ｄｚｗｅｔｚｋｙａｎａ (Ｄｉｅｃｋ) Ｌａｎｇｅｎｆ.)花后 ２ 周时ꎬ 类

胡萝卜素含量最高ꎬ 随着果实不断发育ꎬ 其含量呈

现出先降低后升高的趋势ꎻ 在花后第 ６ 周时类胡萝

卜素含量最低ꎬ 到果实成熟前含量缓慢增长[２６]ꎮ
绿色品种‘澳洲青苹’的类胡萝卜素含量在果实发

育过程中变化不显著ꎬ 这可能是由于果实中叶绿素

含量偏多造成[１７]ꎮ
不同的贮藏方式对苹果果实积累类胡萝卜素的

影响也具有一定差异ꎮ 李季芳[２７] 以‘红富士’为试

材研究发现ꎬ 与 ０℃贮藏条件相比ꎬ ２０℃贮藏条件

下类胡萝卜素含量上升幅度较大ꎬ 而 ０℃下变化较

为缓慢ꎬ 且两者间差异显著ꎮ 苹果果实采用自发气

调包装(Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｐａｃｋａｇｉｎｇꎬ ＭＡＰ)
后进行冷藏ꎬ 果实类胡萝卜素含量呈现逐渐升高的
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趋势ꎬ 表明 ＭＡＰ 贮藏方式能够延缓果皮中类胡萝

卜素的积累ꎮ １￣甲基环丙烯(１￣ＭＣＰ)的处理结果

表明该处理下类胡萝卜素的含量积累缓慢ꎮ 使用浓

度为 ２ × １０－３ ｍｏｌ / Ｌ 的茉莉酸甲酯 (Ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓ￣
ｍｏｎａｔｅꎬ ＭｅＪＡ)浸泡采摘的苹果时ꎬ 发现 ‘新红

星’果实中的类胡萝卜素吸收光谱在 ４００ ｎｍ 之前

稍高于对照ꎬ 表明 ＭｅＪＡ 促进组织中类胡萝卜素含

量的增加主要是增加了吸收值低于 ４００ ｎｍ 某些类

胡萝卜素的含量[２８]ꎮ 高太阳辐射光处理低温贮藏

的苹果ꎬ 随着褐斑程度的不断增加ꎬ 类胡萝卜素的

含量不断增加ꎬ 这可能与其在光形态建成中的保护

作用有关[２９]ꎮ

３　 苹果类胡萝卜素代谢与调控途径相关基

因的研究

３􀆰 １　 类胡萝卜素的合成与降解

植物中类胡萝卜素的代谢途径已经比较清晰ꎬ
许多关键酶基因的功能也逐渐得到验证ꎮ 苹果中相

关研究多集中在不同处理下类胡萝卜素含量的变化

及不同组分测定等方面ꎬ 有关代谢途径相关基因的

克隆及功能验证的研究还相对较少ꎮ
八氢番茄红素合成酶 ( Ｐｈｙｔｏｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ

ＰＳＹ)是类胡萝卜素合成通路的第一个关键酶ꎬ 同

时也是重要的限速酶ꎬ 它能够催化两分子的牻牛儿

基牻牛儿基焦磷酸(ＧＧＰＰ)缩合形成无色的八氢番

茄红素[３０]ꎮ 目前ꎬ 已经在拟南芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. Ｈｅｙｎｈ.) [３１]、 番茄 ( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓ￣
ｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [３２]等多种植物中分离出 ＰＳＹ 基因ꎬ
且不同种类的植物有不同数量的 ＰＳＹꎬ 如拟南芥

中有 １ 个[３１]、 烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)中有 ２
个[３３]、 番茄中有 ３ 个[３２]ꎮ 张小军等[１７]从‘澳洲青

苹’中克隆得到了 １ 条 ＰＳＹ 基因序列 ＭｄＰＳＹꎬ 利

用农杆菌介导法获得了转基因番茄植株ꎬ 并通过

ｑＰＣＲ 的方法对不同组织中类胡萝卜素合成相关基

因的表达量进行了分析ꎬ 结果发现ꎬ 转基因番茄的

根、 茎和叶中基因的相对表达量与对照各组织中相

对表达量比均有一定的变化ꎬ 说明该基因的过量表

达能够从一定程度上影响番茄植株内源类胡萝卜素

生物合成相关基因的表达ꎮ Ａｍｐｏｍａｈ￣Ｄｗａｍｅｎａ
等[３４]利用 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中 ２ 个苹果 ＰＳＹ 基因

的模型在苹果基因组数据中识别到了 ６ 条可能存在

的 ＰＳＹ 基因序列ꎬ 其中有 ２ 条在苹果 ＥＳＴ 数据库

中不存在可用的转录本ꎬ 一条基因序列不存在完整

的编码区ꎬ 因此只对 ３ 条基因序列进行了功能验

证ꎮ 结果发现ꎬ ＭｄＰＳＹ１ / ２ 转入 ｐＡＣＣＲＴＥ 大肠杆

菌后ꎬ 能够催化菌株中的 ＧＧＰＰ 缩合成八氢番茄

红素ꎻ 转入 ｐＡＣＣＡＲ２５ΔｃｒｔＢ(ΔｃｒｔＢ)大肠杆菌后ꎬ
可以合成玉米黄质ꎻ 而 ＭｄＰＳＹ４ 转入这 ２ 个菌株

后并没有产生与 ＭｄＰＳＹ１ / ２ 相同的结果ꎬ 说明

ＭｄＰＳＹ４ 没有催化合成八氢番茄红素和玉米黄质

的功能ꎮ 基因表达结果表明ꎬ 果皮中的相对表达量

要高于果肉ꎬ ＭｄＰＳＹ１ 和 ＭｄＰＳＹ２ 有相同的表达

趋势ꎬ 但后者的表达量更高ꎬ 说明 ＭｄＰＳＹ２ 可能

首先响应这一类胡萝卜素合成步骤ꎮ 将基因相对表

达量与类胡萝卜素总量进行相关性分析发现ꎬ 两者

之间并无显著相关ꎬ 这可能说明转录后的机制才是

类胡萝卜素总量多少的关键ꎬ 这与 Ｚｈｏｕ 等[３５] 在

拟南芥上的研究结果一致ꎮ
八氢番茄红素脱氢酶(Ｐｈｙｔｏｅｎｅ ｄｅｓａｔｕｒａｓｅꎬ

ＰＤＳ)是类胡萝卜素合成途径中的限速酶ꎬ 能够催

化八氢番茄红素脱氢生成 ζ￣胡萝卜素ꎬ 进而在其

他酶的作用下合成番茄红素ꎮ 由于 ＰＤＳ 是使类胡

萝卜素从无色到有色的关键基因ꎬ 因此该基因已成

为首要研究目标ꎮ 目前ꎬ 已经从拟南芥[３６] 等植物

中克隆得到 ＰＤＳ 基因ꎮ 张小军等[１７]以‘澳洲青苹’
为试材克隆得到了 １ 个 ＰＤＳ 基因 ＭｄＰＤＳꎬ 该基因

在树皮、 叶、 花和果实中表达且在树皮中表达量最

高ꎬ 在果实不同发育生长阶段表达量变化不大ꎮ
类胡萝卜素裂解双加氧酶(Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｌｅａｖ￣

ａｇｅ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅｓꎬ ＣＣＤ)能在特定的位点裂解氧

化类胡萝卜素而形成多种辅基类胡萝卜素ꎮ 拟南芥

ｃｃｄ１ 缺陷型突变体种子中类胡萝卜素的含量增加ꎬ
表明 ＣＣＤ１ 在类胡萝卜素催化裂解过程中起作

用[３７]ꎮ 目前ꎬ 已经从番茄[３８]等多种植物中克隆得

到 ＣＣＤ１ 的同源基因ꎮ 由淑贞[３９] 从‘平邑甜茶’中
克隆得到 １ 个 ＣＣＤ 基因 ＭｈＣＣＤꎬ 该基因在休眠

种子中表达量极低ꎬ 在层积露白的种子中表达量最

高ꎬ 表明该基因参与了种子萌发的过程并起重要作

用ꎮ 为研究该基因与种子休眠的关系ꎬ 利用一氧化

氮供体 ＳＮＰ 对平邑甜茶的种子进行处理ꎬ 结果发

现能够明显提高发芽率ꎬ 随着层积处理时间的不断

延长ꎬ ＭｈＣＣＤ 基因的表达量也逐步增加ꎬ 并在发

芽的种子中达到最高ꎬ 表明 ＭｈＣＣＤ 基因可能在平

邑甜茶种子的萌发过程中起正调控作用ꎮ 张玮
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玮[４０]的研究表明ꎬ 过表达 ＭｈＣＣＤ 基因会导致野

生型拟南芥内源胡萝卜素总量下降ꎬ 突变体 ｃｃｄ１￣
１ 及转沉默载体的 ＣＲＩ 转基因植株的内源胡萝卜素

总量会明显上升ꎬ 说明该基因能够起到降解类胡萝

卜素的作用ꎮ
９￣顺式￣环氧类胡萝卜素双加氧酶 (９￣ｃｉｓ￣ｅｐ￣

ｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ ＮＣＥＤ)是控制类胡

萝卜素向 ＡＢＡ 转化的限速酶ꎬ 它催化紫黄质或新

黄质裂解形成 ＡＢＡ 前体 Ｃ１５ 黄氧素[４１]ꎮ 目前ꎬ 已

在番茄[４２]、 草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.) [４３] 等

植物中克隆得到 ＮＣＥＤ 基因ꎮ 由淑贞[３９] 以‘平邑

甜茶’为试材克隆得到 １ 个 ＮＣＥＤ 基因 ＭｈＮＣＥＤꎬ
该基因在层积露白的种子中表达量极低ꎬ 在休眠的

种子中大幅增加ꎻ 该基因主要定位于叶绿体和线粒

体中ꎬ 功能叶片叶肉细胞中叶绿素含量比幼叶多ꎬ
说明功能叶片该基因的表达量高于幼叶ꎬ ｑＰＣＲ 实

验结果也印证了这一点ꎮ 在野生型拟南芥中过表达

该基因ꎬ 可以发现种子内源 ＡＢＡ 的含量高于野生

型ꎬ 同时也推迟了种子萌发时间[４０]ꎮ
３􀆰 ２　 类胡萝卜素的代谢调控

虽然植物类胡萝卜素合成途径的研究已经开展

较多ꎬ 但有关类胡萝卜素调控机制的研究仍需深

入ꎬ 现今已经在多种模式植物中发现了不同种类的

转录因子ꎬ 其中有部分可以调控类胡萝卜素的合

成[５]ꎮ
ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子家族因可以特异识别

ＤＮＡ 序列的高度保守结构域ꎬ 现已经在拟南芥[４４]

等多种植物中发现ꎮ 研究发现ꎬ 该转录因子家族在

植物生长发育过程中有着重要作用ꎬ 其不仅参与了

植物的开花、 胚珠发育ꎬ 同时也参与了果实成熟等

重要过程[４５]ꎮ Ｉｒｅｌａｎｄ 等[４６] 的研究表明ꎬ 抑制苹

果 ＭｄＭＡＤＳ８ 和 ＭｄＭＡＤＳ９ 的表达会大大减少果

肉的发育ꎮ 何晓文等[４７] 以‘红将军’为试材的研究

发现ꎬ ζ￣胡萝卜素脱氢酶基因 (ＭｄＺＤＳ) 与 Ｍｄ￣
ＭＡＤＳ８ 的表达趋势类似ꎬ β￣胡萝卜素羟化酶基因

(ＭｄＣＲＨ￣β) 与 ＭｄＭＡＤＳ９ 的表达趋势相似ꎻ 将

ＭｄＭＡＤＳ８ 转入到烟草中发现ꎬ ＺＤＳ 基因表达量升

高ꎬ 说明 ＭｄＭＡＤＳ８ 会影响 ＺＤＳ 基因的表达ꎬ 而

将 ＭｄＭＡＤＳ９ 转入到烟草中并未发现 ＣＲＨ￣β 基因

表达量有明显变化ꎬ 但有关这 ２ 个基因在类胡萝卜

素合成中的重要作用还需更加深入的研究ꎮ
ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族最早在拟南芥中发现ꎬ

此家族成员众多ꎬ 参与了植物生长、 花和果实的发

育、 抗逆等多种生物学过程[４８]ꎮ 拟南芥的相关研

究发现[４９]ꎬ ＡＰ２ 家族的成员 ＡｔＲＡＰ２􀆰２ 可以特异

结合到 ＰＳＹ / ＰＤＳ 基因的启动子上ꎬ 从而调控植物

类胡 萝 卜 素 的 合 成ꎮ ‘ 红 将 军 ’ 中 ＭｄＰＳＹ 与

ＭｄＡＰ２ 的表达趋势类似ꎬ 转入烟草发现ꎬ 转基因

植株中 ＰＳＹ 基因的表达量升高ꎬ 证明转录因子

ＭｄＡＰ２ 确实可以调控类胡萝卜素的合成[４７]ꎮ

４　 环境因子对苹果类胡萝卜素合成与代谢

的调控

４􀆰 １　 光对苹果类胡萝卜素合成的调控

光作为一个重要的环境影响因子参与了植物的

整个生长发育过程ꎬ 通过调控光来改善果实品质已

经是现在研究中的一大热点ꎮ 目前ꎬ 已有大量研究

表明光是调控植物类胡萝卜素积累的关键因素之

一[２]ꎮ 套袋技术是目前生产高档苹果的重要措施

之一ꎬ 目前已逐渐在生产中大量应用ꎮ 为了研究

“套袋－取袋”这一“遮光－见光”模式对苹果果实生

长发育过程中果实品质的影响ꎬ 夏静等[５０]以‘红富

士’为试材进行了相关研究ꎬ 结果表明套用纸袋

后ꎬ 果皮类胡萝卜素含量基本呈先下降后上升的趋

势ꎬ 而对照品种果皮中的类胡萝卜素含量则缓慢下

降ꎬ 但套袋处理的类胡萝卜素含量始终低于对照ꎮ
取袋后果皮类胡萝卜素含量呈缓慢上升趋势ꎬ 而对

照品种则呈缓慢下降趋势ꎻ 且随着时间推移套袋果

与对照果差异逐渐变小ꎮ 这一结果说明ꎬ 光在类胡

萝卜素的合成中至关重要ꎬ 虽然套袋会减少类胡萝

卜素的合成ꎬ 但取袋后类胡萝卜素仍能快速合成ꎬ
这既能保证果实表面光滑ꎬ 又不会过多减少类胡萝

卜素的含量ꎮ 研究表明ꎬ 随着海拔的升高ꎬ ‘金

冠’果皮中的类胡萝卜素含量逐渐降低且处理间差

异显著ꎻ 进一步的光质分析发现ꎬ 除红外线与类胡

萝卜素呈显著正相关之外ꎬ 其余包括可见光、 紫外

线等都与类胡萝卜素含量呈极显著负相关[５１]ꎮ 遗

憾的是ꎬ 该研究只在生理层面测定了类胡萝卜素的

含量ꎬ 并未过多的进行类胡萝卜素在光下合成机制

的探讨ꎮ 目前在模式植物中的研究发现ꎬ 光照主要

是通过提高的启动子活性来调控类胡萝卜素的积

累[５２]ꎮ
４􀆰 ２　 外源激素及根外施肥对类胡萝卜素合成的调控

为了改善果实品质ꎬ 除了补光、 套袋等调控光
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的方法之外ꎬ 很多时候还会用到喷施外源激素的方

法ꎮ 许建锋等[２８] 以‘新红星’和‘红富士’为试材ꎬ
利用 ＭｅＪＡ 喷施树体ꎬ 探索 ＭｅＪＡ 在实际生产中应

用的可行性ꎮ 结果发现ꎬ ＭｅＪＡ 的浓度越高ꎬ 类胡

萝卜素含量增加越显著ꎬ 在 ２×１０－３ ｍｏｌ / Ｌ 的浓度

下ꎬ ‘新红星’和‘红富士’果实中的类胡萝卜素含

量均显著高于对照ꎮ 刘丽红[５３] 以不同浓度的 Ｍｅ￣
ＪＡ 处理番茄果实发现ꎬ 番果实番茄红素的积累与

内源 ＭｅＪＡ 的水平呈正相关ꎬ 说明喷施 ＭｅＪＡ 可以

增加果实类胡萝卜素的积累ꎮ 王震[５４] 利用不同浓

度多巴胺和褪黑素分别处理 ２ 年生富士苗ꎬ 结果发

现ꎬ 以 ５０ μｍｏｌ / Ｌ 多巴胺处理的叶片中类胡萝卜素

含量最高且差异显著ꎬ 随处理浓度的增高类胡萝卜

素含量逐渐降低ꎻ 以 ４００ μｍｏｌ / Ｌ 褪黑素处理的叶

片中类胡萝卜素含量最高且差异显著ꎬ 其他浓度处

理均与对照差异不显著ꎮ
在果树生长发育时期ꎬ 适当的追肥也有利于果

实的着色ꎮ 为了探讨施肥对苹果着色的而影响及适

宜用量ꎬ 姜学玲等[５５] 以‘富士’苹果(砧木为八棱

海棠)为试材展开了研究ꎬ 结果表明ꎬ 在最高钾肥

用量(２０００ ｇ /株)处理下类胡萝卜素含量上升到最

高点ꎬ 而花青素含量降至最低ꎬ 因此导致果皮发

黄、 着色较差ꎮ 测定果实矿质元素含量发现ꎬ 钾肥

用量与果实 Ｋ 含量呈显著正相关ꎬ 与果实 Ｍｇ 含

量呈极显著负相关ꎬ 高钾使果实中 Ｋ 积累过多ꎬ
抑制了 Ｍｇ 的吸收ꎬ 最终导致了果实着色差的现

象ꎮ 增施钙、 镁肥可抑制钾的积累ꎬ 促进镁的吸

收ꎮ
４􀆰 ３　 不同砧木对类胡萝卜素合成的调控

宋伊真等[５６] 将苹果品种‘嘎啦’、 ‘烟富 ３’、
‘烟富 ６’嫁接到不同的无融合砧木及矮化中间砧

上ꎬ 以期探索不同砧穗组合对这 ３ 个品种果实 β￣
胡萝卜素含量的影响ꎮ 结果表明ꎬ 部分矮化中间砧

(Ｄｗａｒｆｉｎｇ ｓｔｏｃｋ) (‘Ｍ２６’、 ‘Ｍａｒｋ’、 ‘ＣＧ８０’、
‘Ｂ９’)可以明显提高这 ３ 种接穗果实 β￣胡萝卜素

的含量ꎮ 这一结果说明砧木对接穗的影响是多方面

的ꎬ 不仅影响果实的大小ꎬ 还会影响果实的品质ꎬ
如次生物质的含量ꎬ 同时ꎬ 也能够说明利用砧木改

善苹果果实的内在品质是可行的ꎮ 苹果砧木的种类

和接穗品种多样ꎬ 需要更多和更为详细的试验来揭

示各种砧木以及砧穗组合对不同品种果实类胡萝卜

素含量的影响ꎮ 宋伊真等[２０] 将‘嘎拉’和‘烟富 ６’

品种分别嫁接在不同砧木上ꎬ 均以‘平邑甜茶’砧

木为对照ꎬ 研究发现ꎬ 嫁接在不同砧木上的‘嘎

啦’的类胡萝卜素含量在盛花期后的 ５０ ~ １１０ ｄ 时

出现急剧下降的趋势ꎬ 在成熟时又有所回升ꎻ ‘烟
富 ６’在盛花期 ５０ ~ １１０ ｄ 时的趋势与‘嘎啦’相

同ꎬ 但在成熟时ꎬ 仅有部分品种的类胡萝卜素含量

会上升ꎮ 结果表明通过在生产实践中选育优良的砧

木提高接穗品种果实内在品质是可行的ꎬ 与之前的

研究结果一致ꎮ 但作者只针对生理方面做了一定的

测定ꎬ 有关苹果基砧和中间砧如何影响接穗品种果

实的外观与内在品质的机理研究并未做深入的

探讨ꎮ

５　 展望

类胡萝卜素作为调控苹果果实色泽形成的一个

重要因子ꎬ 研究它的代谢及调控途径有利于为改良

果实品质提供理论依据ꎮ 虽然有关类胡萝卜素通路

途径的研究日渐增多ꎬ 但是目前仍有许多问题需要

解决ꎮ 苹果中有关类胡萝卜素的研究多停留于含量

测定成分分析方面ꎬ 有关机理的研究还有待深入ꎬ
这也是未来研究的重点ꎮ

(１)类胡萝卜素代谢途径在植物体内是相对保

守的ꎬ 但不同物种或品种之间类胡萝卜素的种类与

含量存在差异ꎮ Ｄｅｌｇａｄｏ￣Ｐｅｌａｙｏ 等[２３] 的测定结果

表明ꎬ １３ 个品种中含有的类胡萝卜素种类不相同

且含量的差异也比较明显ꎬ 这一结果刚好印证了植

物类胡萝卜素代谢合成调控的复杂性ꎮ 因此ꎬ 在生

理水平上结合分子生物学手段深入分析造成该差异

现象出现的原因ꎬ 将能够进一步明确苹果中类胡萝

卜素代谢的具体机制ꎮ
(２)随着类胡萝卜素调控途径的基因不断从植

物中分离出来ꎬ 其调控的网络也逐渐被完善ꎮ 目

前ꎬ 在模式植物上的研究表明[４６ꎬ４７ꎬ４９]ꎬ 一些转录

因子可以通过直接作用于类胡萝卜素合成关键酶基

因ꎬ 从而调控类胡萝卜素种类或者含量的改变ꎬ 或

者通过调控果实成熟ꎬ 间接引起其种类或者含量的

改变ꎮ 因此ꎬ 研究转录因子在调控类胡萝卜素的合

成过程中的重要作用ꎬ 分析这些转录因子通过什么

方式进行调控或者具体调控哪种类胡萝卜素合成基

因ꎬ 进而通过转基因技术提高或降低转录因子的表

达ꎬ 为改变苹果果实表面色泽提供理论与技术

支持ꎮ
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(３)环境因子对类胡萝卜素合成的调控作用是

不可忽视的ꎬ 不同的光照[５０]、 外源激素[２８ꎬ５３ꎬ５４]、
嫁接砧木[５６]等处理对类胡萝卜素的合成存在着一

定的影响ꎮ 因此ꎬ 深入研究环境因子对类胡萝卜素

合成影响的具体机制ꎬ 能够为实际生产中改良果实

表面颜色提供一定的理论支持ꎮ
总之ꎬ 随着人们对于苹果类胡萝卜素代谢调控

研究的深入ꎬ 利用转基因等技术改变苹果果实内类

胡萝卜素含量将更具可能性[５７]ꎮ
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