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摘要　枯水是一种柑橘果实生理性病害,引起柑橘的汁胞硬化、果汁减少、糖酸物质丧失,严重影响果实的

食用价值和商品价值.本文从细胞学、品质营养、激素水平、酶活性和分子生物学等方面阐述了柑橘果实枯水发

生的生理和分子机制,旨在为后期深入开展柑橘果实枯水机制和防治措施的研究奠定基础.
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　　柑橘枯水是柑橘类果肉汁胞的生理失调症,是
一种生理性病害,常常发生在果实成熟和采后贮藏

过程中,导致果实品质和果实贮藏性能严重下降.
柑橘枯水主要分为汁胞粒化型枯水和汁胞萎缩型枯

水,粒化是枯水的表型之一,一般在甜橙和宽皮柑橘

中称作“枯水”,而在柚中称为“粒化”.枯水的果实

出现含水量减少、果实质量明显减轻、果实“发泡”等
特征,初期果肉表现出汁胞变硬、变干、粒化且颜色

变浅,囊瓣增厚等现象,后期严重时果汁减少、糖酸

物质丧失、营养物质流失、果实风味寡淡,甚至失去

食用价值和商品价值[１Ｇ２].
柑橘枯水于１９３４年首次由Barthofomew 等报

道.其后,一些柑橘生产大国如澳大利亚、巴西、中
国、印度、以色列、日本等的研究者也作了相关报

道[３Ｇ８].世界上几乎所有柑橘种类和栽培品种果实

都会在一定程度上出现枯水现象,甜橙类品种如‘凤
梨橙’‘华盛顿脐橙’‘哈姆林甜橙’‘血橙’‘伦晚脐

橙’等以及宽皮柑橘如‘丹西橘’等,发生果实枯水严

重一些,而其他柑橘种类如‘葡萄柚’‘酸柚’‘柠檬’
‘莱檬’‘探戈橘’等发生较轻[５,７].目前柑橘果实枯

水发生的生理和分子机制仍不清楚,有效防治措施

也尚未解决.本文从细胞学、品质营养、激素水平、酶
活性和基因表达等方面对柑橘果实枯水发生的生理

变化和分子机制进行综述,旨在为后期进一步深入开

展枯水机制和防控措施的研究奠定基础.

1　柑橘果实发生枯水的细胞形态学
变化

　　正常的柑橘果实果皮与果肉通过囊瓣膜(囊衣)
紧连,果心间隙小,囊瓣密合,汁胞汁液充足;而枯水

后果皮和果肉之间、囊瓣之间以及汁胞形态发生了

明显变化,果皮发育失衡,白皮层内侧细胞停止生

长,而外侧的细胞则继续生长,进而导致白皮层组织

疏松,空隙增大增多,果皮和果肉组织分离[９].果实

枯水初期,细胞组织结构松散;随枯水程度增加,细
胞壁增厚,细胞数量增多;在果实枯水后期,汁胞营

养物质大量消耗,内含物不断减少,细胞原生质收

缩,薄壁细胞崩塌,出现较大空隙[１０].柑橘果实在

贮藏过程中,果皮细胞角质层和蜡质层发育不良或

果皮细胞组织疏松,引起果皮组织衰老,呼吸代谢加

强,果实失水加快,发生采后果实枯水[１１Ｇ１３].
刘芳等[１４]通过对温州蜜柑进行解剖学研究,认

为粗皮大果易发生枯水,是由于粗皮果果皮凹凸不

平、果皮细胞组织排列疏松、细胞层数增长快,导致

果皮变厚.枯水果中果皮细胞壁有较大的细胞间

隙,胞间层发生了明显的解体,从而导致细胞间连接

松动和细胞壁肿胀,细胞壁的纤维物质发生了明显

分离,细胞间隙变大[１５].Burdon等[１６]对温州蜜柑
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明,枯水果实中果皮与囊瓣之间存在较大的间隙,间
隙面积约占果实总横切面积的５％.王少峰[１７]通过

电镜观察发现,芦柑枯水果的果皮油胞层细胞增大,
同时细胞内的液泡增大,引起细胞质总量的减少,从
而造成果皮发泡.温明霞等[１８]采用石蜡切片方法

观察温州蜜柑贮藏期间枯水果,发现其细胞排列不

规则、结构松散和紊乱,细胞壁增厚,严重时原生质

收缩,薄壁细胞崩溃,砂囊中汁胞与汁胞之间出现了

一些较大的空隙.甜橙类果实枯水主要发生在中心

柱或者果皮附近的汁胞中,汁胞萎缩失水,密度下

降,导致中心柱空隙增大,但是果皮无明显变化,很
难从外观上进行判断[１９].Wu等[２０]通过组织切片

观察,发现伦晚脐橙枯水后果实中心柱附近的汁胞

皱缩,汁胞间出现空隙,且随着枯水程度的加深,汁
胞间的空隙也增大,汁胞空瘪、颜色变浅;Wu等[２０]

还通过PeriodicAcidＧSchiff染色发现伦晚脐橙枯水

果实的细胞壁纤维素和木质素增多、细胞壁增厚,细
胞内含物减少.柚类果实发生枯水时,汁胞膨大、变
硬、木质化,果汁显著减少,后期汁胞严重枯水、干
瘪,通过扫描电镜观察发现汁胞粒化症状从顶部开

始出现,汁胞表面横纹逐渐消失;潘东明等[２１]通过

透射电镜观察发现,粒化汁胞细胞壁加厚明显,纤维

素、木质素、半纤维素类物质等填充细胞壁中胶层,
细胞内可见线粒体和高尔基体,同时观察到多个核

仁,严重粒化时可见原生质收缩、质壁分离等现象.
在果实发育成熟后期和贮藏过程中观察到,柚类果

实汁胞粒化发展过程经历正常、凝胶化、粒化及萎缩

阶段,粒化的原因是大多数细胞的细胞壁木质化加

厚形成厚壁组织[２２].

2　柑橘果实枯水产生的生理生化变化

2.1　果实水分含量变化

柑橘 正 常 成 熟 果 中 水 分 含 量 约 为 ８５％ ~
９０％[２３],发生枯水时果实中水分严重散失、果实质

量减轻、果肉营养物质大量消耗,食用时呈现粗糙、
干枯、不化渣等口感[９].柑橘果实汁胞发生枯水时,
水分束缚在果胶中,在 Ca２＋ 的参与下形成凝胶,导
致自由水含量显著减少,果汁率降低[２４].柑橘果实

囊瓣之间、果皮和果肉之间水分相互流通,在贮藏期

或受逆境胁迫发生枯水时,水分从果肉流向果皮转

移加快,以维持果皮生理活性,水分胁迫诱导了相关

激素信号、基因表达、转录因子调控以及相关生理生

化反应[２５].果皮中的水分会进一步散逸到空气中,
且水分参与的一些生化反应会生成难溶性物质,从
而引起水分含量下降[２６Ｇ２７].
2.2　果实营养物质代谢变化

柑橘果实中含有丰富的营养物质,包括碳水化

合物、有机酸、维生素、矿质营养、抗氧化物质等,其
中糖酸是柑橘的核心品质,果实成熟时其含量和类

型决定柑橘果实的风味[２８].糖酸主要指可溶性糖

和有机酸,可溶性糖主要包括蔗糖、葡萄糖及果糖;
有机酸以柠檬酸为主,占总含量的７０％~９０％;还
含有少量苹果酸、奎宁酸、琥珀酸、乌头酸、延胡索酸

等[２９Ｇ３０].在糖酸代谢途径中,柑橘糖主要通过蔗糖

代谢途径中几种关键酶如蔗糖合酶、蔗糖磷酸合成

酶和转化酶降解[３１].蔗糖的降解首先转化为己糖,
然后作为呼吸底物通过糖酵解途径进一步合成其他

碳水化合物[３２Ｇ３３].柑橘果实中的主要有机酸是柠檬

酸,在果实发育过程中不断增加,而在成熟期和采后

过程中逐渐减少[２５,３４Ｇ３５].柠檬酸的减少很大程度上

是由于它被用于呼吸底物或合成氨基酸[３２,３６].柠

檬酸的降解由一系列酶进行催化,例如乌头酸酶

(ACO)、磷酸烯醇丙酮酸羧激酶(PEPCK)和异柠檬

酸脱氢酶(IDH)[３７Ｇ３８],经由三羧酸循环(TCA)、γＧ氨

基丁酸(GABA)、谷氨酰胺合成、乙酰辅酶 A 合成

等多个降解途径[３４Ｇ３５,３７].
柑橘果实枯水与糖酸物质代谢直接相关.枯水

加速了包括柚、脐橙和椪柑等[３９Ｇ４１]柑橘果实中糖酸

的降解.柑橘枯水不仅导致果实中可溶性固形物含

量急剧减少,不溶性蛋白质、中性糖(包括鼠李糖、甘
露糖、阿拉伯糖和半乳糖等)和可溶性糖(包括葡萄

糖、果糖和蔗糖等)含量也降低[４１].在柑橘枯水果

实中淀粉或水溶性碳水化合物(可溶性固形物和单

糖)转化为聚合多糖等不溶性物质,细胞壁合成加快

导致细胞壁加厚[４２].果实汁胞的枯水与可滴定酸

呈负相关关系[４３Ｇ４４],甜橙酸含量下降和果汁pH 值

升高会引起果实枯水的发生,在发生枯水的汁胞中,
抗坏血酸的含量出现先下降后增加的趋势[４２].柚

类品种在贮藏过程中果实主要品质可溶性固形物、
可滴定酸等呈下降趋势,粒化指数增加,含水量显著

下降[４５].琯溪蜜柚果实粒化汁胞柠檬酸和异柠檬

酸含量较正常果实低,其果汁总酸含量也随之降低,
但发生粒化的柚其果汁中苹果酸含量较正常果汁含

量高,通过测定发现有机酸代谢相关酶在转录水平

上产生了调节,顺乌头酸酶活性的增强导致了柠檬
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酸的降解,磷酸烯醇丙酮酸羧化酶(PEPC)诱导了苹

果酸的生化合成[４０].不同柑橘种类,包括宽皮橘、
脐橙、柚等,当果实出现枯水时,糖酸营养物质降解

较快,可溶性糖和有机酸的含量均显著下降,严重时

降低至正常汁胞的２５％~３０％ [２９].因此,柑橘果

实枯水时,糖酸降解导致果实的营养风味发生劣变.
还有研究表明,与正常果相比,在一些宽皮柑橘品种

中检测到枯水果的呼吸速率增加,呼吸速率加强导

致了枯水果营养物质大量消耗[４６Ｇ４７].对葡萄柚粒化

的研究中发现,呼吸速率增强为细胞壁生物合成、糖
酸底物降解提供能量[４８Ｇ４９].在柑橘采后贮藏过程中

还观察到果皮的再生长[５０],进一步合理解释了果肉

发生枯水的原因[５１].
柑橘果实发生枯水时,果汁颜色变淡,汁胞变

白,其中类胡萝卜素含量显著下降[５２],抗坏血酸、多
酚等营养物质含量也显著降低,最高下降５０％左

右[２].香气物质是形成果实风味品质的重要因素,
主要 以 萜 烯 类 物 质 如 单 萜 烯 类、倍 半 萜 烯 类 为

主[５３],还 有 酯 类、醇 类 以 及 醛 酮 类 等 挥 发 性 物

质[５４Ｇ５５],枯水导致柑橘香气物质尤其萜烯类物质

DＧ柠檬烯大量减少[５６],这些物质的大量减少,导致

柑橘感官品质中香气丧失,大大降低了果实的风味

品质.
2.3　果实矿质营养状况变化

有较多的研究表明,柑橘果实枯水与植株自身

营养状况有关.谢志南等[５７]发现在琯溪蜜柚果实

粒化汁胞中矿质营养元素尤其是 N、P、K 等大量元

素显著增加,而叶片中Ca元素含量减少,并且随着

粒化程度增加,土壤中有效 Cu含量增加.在甜橙

中发现,枯水果实枯水率越高,叶片和果肉中 Ca、

Zn、B含量越低,但叶片中 N、K、Mg、S、Cu、Mn元

素含量无显著性变化[４２].Munshi等[５８]研究发现,
随着２个甜橙品种果实枯水的发生,叶片 N、P、K、

Mg、Zn、Cu等营养元素含量增加,而Ca、Fe、B含量

减少.‘丹西橘’果皮中 K、Mg及果肉中 N、P、K、

Ca含量水平增加与果实较高枯水发生率相关[５９].

Kotsias[６０]研究发现果实在枯水过程中,光合产物的

转运受到了限制,但增加 K 和一些微量元素如 B、

Zn、Cu等有助于营养物质的转运和减少枯水的发

生.Wang等[４０]在琯溪蜜柚果实粒化发生研究中也

发现粒化与植株矿质营养存在相关性,枯水汁胞中

检测到矿质元素尤其是P、Mg、S、Zn、Cu等的积累.
然而,Singh等[６１]发现在‘金诺橘’中果实枯水与植

株 N、K、Mg、Zn、Cu、Fe含量没有明显关系,可能与

柑橘不同品种在逆境胁迫(枯水)下对矿质元素吸收

和利用存在差异有关.
2.4　果实酶活性变化

１)细胞壁代谢与水解酶类.柑橘果实枯水与汁

胞次生壁形成和细胞壁加厚密切相关[４７,６２],细胞壁

结构的变化主要是由于细胞壁组分包括木质素、纤
维素、半纤维素和果胶含量的增加[２７,６１,６３].

佘文琴等[６４]研究发现,红肉蜜柚果实粒化与细

胞壁组分和水解酶活性密切相关.在粒化发生期

间,汁胞内果胶甲酯酶(PME)、多聚半乳糖醛酸酶

(PG)、纤维素酶(CL)等细胞壁降解酶活性较正常

果低,而原果胶、纤维素和半纤维素等细胞壁组分物

质含量较正常果高.同样,在发生枯水的脐橙突变

体中,果实汁胞细胞壁组分物质如原果胶、纤维素、
半纤维素以及木质素在整个发育过程中具有较高的

含量[６５].在晚熟杂柑黄果柑枯水研究中发现,果实

枯水使果皮细胞膜透性增大,细胞壁中木质素、纤维

素含量 增 加,内 源 多 胺 物 质 精 胺 (Spd)、亚 精 胺

(Spm)合 成 减 少,腐 胺 (Put)含 量 降 低,(Spd＋
Spm)/Put比值降低,枯水果抗逆性下降,同时果实

中可溶性固形物、Vc、糖以及可食率降低,品质下

降[６６].在椪柑果实采后枯水研究中,伴随椪柑果实

枯水逐渐发展,参与糖酵解途径、柠檬酸降解途径以

及果胶、纤维素、木质素等细胞壁组分的合成途径的

相关酶基因表达增加.与此同时,枯水汁胞中参与

细胞壁合成途径的酶活性增强,从而增加了纤维素

和木质素含量[２８].
正常柑橘果实成熟时,细胞壁的果胶物质在果

胶甲基酯酶(PME)的作用下去甲基化和脱酯化,随
后被多聚半乳糖醛酸酶(PG)分解成可溶性果胶,细
胞壁发生降解从而导致果实软化.由于柑橘果实枯

水是一个复杂的生理病变过程,在果实成熟过程中,
枯水果实的果胶代谢关键水解酶活性变化也存在差

异.例如红桔果实发生枯水时,果皮果胶甲基酯酶

(PME)活性升高,原果胶降解加快,果皮组织细胞

结构变疏松[６７].特早熟温州蜜柑品种‘胁山’在采

前果实浮皮枯水发生过程中,果皮和果肉中 PG 活

性升高,果皮丙二醛(MDA)不断累积,细胞发生膜

脂过氧化,从而引起果皮早衰[６８].Sharma等[２]对

杂交宽皮柑橘‘金诺橘’果实枯水进行研究,发现枯

水果实果胶甲基酯酶(PME)活性较正常果高.谭

兴杰等[６９]对椪柑采后枯水进行研究,发现果实细胞
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壁代谢相关的果胶甲酯酶和多聚半乳糖醛酸酶出现

２个活性高峰,在高峰期间果实质量减轻,高峰过

后,果实出现枯水症状.

２)自由基代谢酶类.正常情况下植物细胞内的

活性氧处于一种累积与清除的动态平衡过程,一旦

这种平衡被破坏将导致细胞内的生理紊乱,从而引

起植物生理病变.Sharma等[７]研究发现尽管多酚

氧化酶(PPO)活性在不同柑橘品种中存在差异,但
枯水果实中PPO 的活性均低于正常果实.柚类不

同 品 种 采 后 贮 藏 期 果 皮 和 果 肉 的 过 氧 化 物 酶

(POD)和超氧化物歧化酶(SOD)活性变化存在差

异,果皮 POD 先升后降,SOD 先降后升,而果肉

POD活性较低且变化无规律,SOD先升后降,呈与

果皮相反的趋势;并且随着果皮中SOD活性的增加

和果肉中SOD活性的下降,果实开始出现粒化[７０].
琯溪蜜柚在果实成熟后期,活性氧 H２O２代谢失调,
在细胞中过量累积,膜脂过氧化;同时 H２O２活性氧

不断积累诱导相关清除酶类SOD、POD、CAT(过氧

化氢酶)活性不断增强,促进细胞内木质素合成,从
而果实发生粒化[７１].胡位荣等[５２]选取红肉蜜柚正

常汁胞、半枯汁胞、全枯汁胞为材料对比分析汁胞枯

水氧化酶活性,发现随粒化发生和发展,汁胞中

SOD活性显著下降,而 POD 活性显著上升,CAT
活性先上升后下降,PPO 氧化酶活性也显著降低,
积累较多的活性氧 H２O２,引起自由基代谢失调,细
胞内丙二醛(MDA)含量增加,膜脂过氧化,且木质

素不断累积,汁胞硬化、粗糙,呈现粒化较为典型的

症状.
2.5　果实激素含量变化

植物激素和生长调节剂在柑橘果实发育和采后

贮藏中起重要调控作用,与果实枯水发生存在相关

性.在枯水过程中,果实内源激素含量会相应发生

改变.椪柑果实在贮藏过程中,枯水果的果皮中脱

落酸(ABA)含量较正常果高,而IAA 和CTK含量

则低于正常果,且果肉 ABA 含量在枯水过程中显

著上升[７２].ABA的增加和积累加快了柑橘果实次

生物质如木质素、纤维素以及果胶等的代谢,导致糖

酸含量下降,细胞壁变厚,呈现枯水症状.自交琯溪

蜜柚汁胞粒化比较严重,而通过杂交授粉的琯溪蜜

柚其果实汁胞粒化较轻.前人研究发现,杂交果中

含有较高含量的内源激素 GA３,授粉后可使子房

IAA、ABA等内源激素含量增加,促进果实发育,从
而降低果实粒化的发生率[７３].另外,外源施加植物

激素也能调控柑橘果实枯水的发生.例如,Inder
等[７４]通过外源施用 GA、２,４ＧD、２,４,５ＧT 和 NAA
显著降低了‘丹西’红桔枯水的发生率和发生程度,
并增加了单果质量、总 糖 和 可 溶 性 固 形 物.Shi
等[７５]通过外源激素持续处理离体培养的柚汁胞５０
d,发现外源IAA 和 ABA 可以显著抑制或者促进

CgMYB５８ 及 其 靶 基 因 CgPAL１、CgPAL２、

Cg４CL１和CgC３H 的表达量,从而有效调控华农

红柚汁胞粒化的发生.

3　柑橘果实枯水的分子生物学研究
进展

　　近年来,随着分子生物学技术的发展,柑橘枯水

的研究不再停留于形态、生理生化和细胞层面,转而

从分子层面和基因层面对柑橘果实枯水的机制进行

研究.佘文琴等[７１]采用 mRNA 差异显示技术对琯

溪蜜柚汁胞响应粒化的基因进行鉴定,获得了２５个

差异cDNA 片段,并进一步采用RACE技术克隆了

相关基因cDNA 全长.钟凤林[７６]采用双向电泳技

术和质谱技术对琯溪蜜柚汁胞不同发育时期响应粒

化的蛋白质进行分析,鉴定到３０个在粒化汁胞中差

异表达的蛋白,包括与细胞壁伸展相关的 Germin
(草酸氧化酶)蛋白和汁胞发育相关的 APX(抗坏血

酸过氧化物酶)蛋白.杨明等[７７]采用抑制性差减杂

交(SSH)技术构建了椪柑果肉枯水差减文库,分离

到５２个椪柑枯水相关差异表达基因,其中８个参与

衰老、抗逆防御、几丁质和细胞壁代谢、蛋白降解的

基因均显著上调表达.Zhang等[６３]利用生物信息

学分析筛选到１２个与甜橙枯水相关的候选 miRＧ
NA,并且发现csiＧmiR３９７,NＧmiR８２８ 可能通过分

别调控Cs６g０６８９０．１和Cs１g１７５９０．１基因的表达

来调控木质素的合成从而调控柑橘汁胞枯水.Yao
等[２９]采用转录组测序技术研究椪柑果实采后枯水

机制,发现细胞壁果胶合成关键基因 UDPＧ葡萄糖

醛酸Ｇ差向异构酶基因(GAE)和半乳糖醛酸转移酶

基因(GAUT)表达量显著上调,而果胶降解关键基

因果胶甲酯酶基因(PME)表达量显著下调,导致枯

水汁胞中果胶积累.纤维素合酶基因和木质素合成

基因如肉桂醇脱氢酶(CAD)基因表达量显著上调,
导致细胞壁纤维素和木质素含量增加.Wu等[２０]通

过转录组测序从晚熟脐橙采前枯水果实中鉴定出

９０３个差异表达基因,并且发现与果胶分解相关的

PME 基因上调表达,多聚半乳糖醛酸酶(PG)基因
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则下 调 表 达;与 木 质 素 合 成 相 关 的 苯 丙 氨 酸 酶

(PAL)、CAD 和POD 上调表达,而参与纤维素分

解的CL 下调表达.Shi等[７５]对‘华农红柚’‘HB
柚’和‘高班柚’不同发育时期果实进行分析,发现

‘华农红柚’最易发生枯水,同时其木质素含量也最

高;随后对‘华农红柚’‘HB柚’和‘高班柚’不同发

育时期汁胞进行转录组分析发现PAL、４Ｇ香豆酸酯

CoA连接 酶 基 因 (４CL)、肉 桂 酸 ４Ｇ羟 化 酶 基 因

(C４H )、咖 啡 酰 CoA ３ＧOＧ甲 基 转 移 酶 基 因

(CCoAOMT)等１７个木质素合成相关基因在易枯

水的华农红柚汁胞中高表达,说明木质素合成途径

可能是影响柑橘果实枯水的关键因素.
转录因子在植物次生细胞壁生物合成和发育中

起着关键的作用[７８Ｇ７９].Yao等[２９]在椪柑枯水汁胞

中鉴定到一些响应枯水的转录因子如 NAC、MYB
等.前人研究表明,柑橘CsMYB３３０、CsMYB３３０８
和CsMYB８５可以精细调控木质素生物合成相关基

因表达,进而调控次生细胞壁合成[８０Ｇ８１].Shi等[７５]

发现将CgMYB５８瞬时超量表达‘华农红柚’和‘高
班柚’的白皮层或稳定超表达柑橘愈伤组织能够激

活 木 质 素 合 成 关 键 基 因 CgPAL１、CgPAL２、

Cg４CL１和CgC３H 的表达,可以显著增加木质素

的含量,说明 MYB５８能够通过调控木质素的合成

而直接影响柚果实的粒化.

4　柑橘果实枯水发生的生理及分子
机制

　　柑橘果实长期储存或受冬季低温胁迫的影响,
导致汁胞中果胶分解相关的多聚半乳糖醛酸酶

(PG)基因下调表达,PG 酶活性较低,而果胶甲基

酯酶(PME)基因显著上调表达,果胶被PME酶去

甲基化和脱酯化,溶解性不断增加,但由于PG酶的

低活性可能不足以完全解离胶质侧链并顺利分解果

胶,从而导致高分子质量果胶的积累并增加了果汁

的粘度.随后果胶物质与游离的 Ca２＋ 结合导致果

实汁胞硬化[８２].当可溶性果胶积累达到一定水平

时,可在 Ca２＋ 的作用下形成钙桥或被酯键固定化,
从而形成凝胶,将水分束缚在凝胶中.同时,汁胞中

纤维素酶(CL)基因的表达显著下调,纤维素酶活性

低,降解过程受阻,导致纤维素含量的积累.此外,
转录因子 MYB５８的表达上调,导致汁胞中PAL、

４CL、CAD和POD等与木质素合成有关的基因显

　ABA:脱落酸,IAA:吲哚Ｇ３Ｇ乙酸,PME:果胶甲基酯酶,PG:多聚半乳糖醛酸酶,PAL:苯丙氨酸解氨酶,C４H:肉桂酸４Ｇ羟化酶,４CL:４Ｇ香

豆酸酯CoA连接酶,CAD:肉桂醇脱氢酶,POD:过氧化物酶,CL:纤维素酶.红色表示在枯水的柑橘果实中上调,绿色表示下调.ABA:

Abscisicacid,IAA:IndoleＧ３Ｇaceticacid,PME:Pectinmethylesterase,PG:Polygalacturonase,PAL:Phenylalanineammonialyase,C４H:CinＧ

namate４Ｇhydroxylase,４CL:４ＧCoumarateCoAligase,CAD:Ainnamylalcoholdehydrogenase,POD:Peroxidase,CL:Cellulase．RedcolourinＧ

dicatedupＧregulationingranulatedcitrusfruits,greencolourindicateddownＧregulation．

图１　柑橘果实枯水的生理及分子机制解析

Fig．１　Thephysiologicalandmolecularmechanisminthegranulationofcitrusfruits
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著上调表达,相应的酶活性升高,木质素大量合成.
随着木质素合成的增加,分解速率低于合成速率,导
致次生壁生长、增厚,呈现出枯水症状.上述过程同

时受到植物细胞内源激素尤其是脱落酸(ABA)和
生长素(IAA)的调控,ABA在发生枯水过程中一直

保持着高水平,而IAA 则保持较低水平.ABA 和

IAA能够显著抑制或者促进CgMYB５８及其靶基

因CgPAL１、CgPAL２、Cg４CL１和CgC３H 的表达

量,从而导致果实枯水的发生(图１).

5　展　望

柑橘果实汁胞受内源激素、相关酶和基因的调

控,发生糖酸物质代谢、营养物质消耗等一系列生理

生化变化,汁胞水分和内含物质的不断转移和消耗,
最终导致果实汁胞崩塌、变瘪、变干和枯水.近年来

研究人员从细胞学、品质营养、激素水平、酶活性和

分子生物学等方面对柑橘果实枯水发生的生理和分

子机制进行了初步的探究,并在柚类果实粒化的转

录调控机制研究中取得了突破性的进展.但关于柑

橘果实枯水过程中代谢产物的变化和基因的生物学

功能还有待深入研究.今后对柑橘枯水机制和防控

的研究应集中于以下几个方面:(１)通过靶向/非靶

向LCＧMS对柑橘枯水果实中的代谢物进行检测,
并结合转录组明确影响柑橘枯水的关键代谢物及其

在转录水平的调控;(２)通过酵母文库深入挖掘调控

柑橘果实枯水的关键转录因子,并通过柑橘遗传转

化研究细 胞 壁 代 谢 关 键 基 因 (PG、PME、PAL、

POD、PAL、４CL 等)及关键转录因子的生物学功

能;(３)基于柑橘枯水生理生化和分子机制研究成

果,在生产中开展柑橘枯水的防控技术措施研究,包
括柑橘新品种区域化布局、柑橘园温湿度等环境调

控、砧穗组合筛选、矿质营养和生长调节剂的应用、
留树和采后保鲜药剂筛选等,从而预防和减轻柑橘

果实枯水.
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Abstract　Granulationisaphysiologicaldisorderofcitrusfruits,whichcausesjuicesaccrystallizaＧ
tion,reductionofjuice,lossofsugarandorganicacid,andseriouslyaffectstheedibleandcommercialvalＧ
ueofcitrusfruits．Inthisarticle,thephysiologicalandmolecularmechanisminthegranulationofcitrus
fruitisexpoundedfromaspectsofcytology,qualityandnutritionoffruit,hormonelevels,activitiesofenＧ
zymesandmolecularbiology．Itwilllayafoundationforfurtherstudyingthemechanismandcontrol
measuresinthegranulationofcitrusfruit．

Keywords　citrus;granulation;cellwallmetabolism;ligninmetabolism;generegulation;physioＧ
logicaldiseases;quality
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