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水果成熟衰老与植物激素相关性研究进展
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摘要：详细介绍了 5 种植物内源激素 （乙烯、生长素、赤霉素、脱落酸、细胞分裂素） 对果实成熟和衰老的调控机

理，以及激素浓度在水果的成熟衰老过程中的变化规律和激素之间的相互关系。
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Advances in Research on the Ripening and Senescing of Fruit in Relation
to Plant Hormones
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Abstract：In this paper the changing regularity and the relationship among the hormones were studied by the content of five
major plant hormones （ETH，IAA，GA，ABA and CTK），and the same time the controlling mechanism of the ripening and
senescing were introduced in detail.
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植物内源激素是植物体内合成的对植物生长发育
有显著作用的几类微量有机物质，也被称为植物天然
激素，是植物细胞接受特定环境信号诱导产生的，低
浓度时，可调节植物生理反应的活性物质。它们在细
胞分裂与伸长、组织与器官分化、开花与结实、成熟
与衰老、休眠与萌发以及离体组织培养等方面，分别
或相互协调地调控植物的生长、发育与分化。这种调
节的灵活性和多样性，可通过使用外源激素或人工合
成植物生长调节剂的浓度与配比变化，进而改变内源
激素水平与平衡来实现。

1 果实成熟衰老过程中内源激素的变化规律及调控
机理

植物内源激素在果实的整个生长发育过程中，起
着极为重要的调控作用，但是随着果实后期的成熟与
衰老，几种主要的内源激素发生着此消彼长的规律性
变化，共同调控着果实后期的品质等方面指标的变
化。例如，果实贮藏中逐渐积累的乙烯对膜透性的改
变起着关键性作用，对柑橘类果实有增强呼吸强度的
作用，促使果皮细胞发生分裂，从而导致浮皮与枯
水；赤霉素和细胞激动素等物质是抑制衰老的天然产
物，能减缓和降低果实中的 SOD，POD，PE 和 PG

活性以及抑制乙烯等激素的积累[1]。
近年来，随着对果实生理的深入研究，人们越来

越认识到果实的成熟和衰老受基因的控制，植物激素
可能是果实成熟和衰老基因表达的启动因子，而应用
植物生长调节剂则是控制果实枯水的有效手段[2]。许
多研究表明，在五大类植物激素中，不仅是乙烯，而
且其他激素如 ABA，GA，IAA 及 CTK 从不同方面，
不同程度地影响果实的枯水性，但它们的调控机理至
今尚不清楚。
1.1 乙烯

早在 20 世纪初，乙烯 （ETH） 就被发现，直至
60 年代初期，有人从未成熟的果实中检测出极微量
的乙烯，之后乙烯被列为植物激素，经过多年对乙烯
在果实方面进行的诸多研究，乙烯已是人们公认的果
实成熟衰老激素。

在果实后期成熟衰老的过程中，乙烯的变化最为
明显，众多学者也对其进行了大量研究，进而对乙烯
在果实后期成熟衰老过程中的调控机理也进行了研
究。某些肉质果实从生长停止到开始进入衰老的时
期，呼吸速率突然升高，这种现象称之为呼吸跃变。
根据果实采后有无呼吸跃变将果实分为跃变型和非跃
变型两大类[3]。研究表明，猕猴桃[4- 5]、香梨[6]、柿子[7]、
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核桃[8]、苹果[9]、芒果[10]、巴梨[11]、香蕉、鳄梨等均为
跃变型果实。一般热带与亚热带果实如鳄梨、芒果
等，跃变顶峰的呼吸强度为跃变前的 35 倍，温带果
实，如苹果、梨等仅为 1 倍左右。跃变型果实中乙烯
的产生与其呼吸跃变有着相似的模式，有一个明显的
上升期和生产高峰。柑橘[12]、板栗[13]、葡萄[14]、鲜枣
[15]等为非跃变型果实，在采后成熟过程中，果实的内
源乙烯水平一直维持在很低水平，没有产生上升跃变
现象[16]。

乙烯是一种成熟衰老激素，可以在根、茎、叶、
花、果实和种子等许多部位产生，它的产生与产生部
位的生长素浓度、受伤情况以及外界条件的刺激有
关。其生理作用是可刺激细胞膜透性，促进 RNA 的
合成，是碳水化合物转化酶的调节开关，促进成熟、
脱落、衰老。在果实成熟和衰老过程中起着重要的调
控作用。人为促进或抑制采后果实的内源乙烯生成，
可加速或延缓果实的后熟软化进程。在猕猴桃果实采
后跃变过程中的乙烯大量生成，均发生在果实软化的
后期，其乙烯高峰出现时，果实已达到可食程度，这
不同于其他跃变型果实，说明乙烯可能只是一个决定
猕猴桃果实后熟软化进程的因子，而非软化的启动因
子[17]。乙烯在果实成熟过程的作用主要是加速了快速
软化阶段的果实软化，而与软化启动阶段的果实软化
启动无明显关系；外源乙烯促进猕猴桃果实后熟软化
的机理，并不是通过促进果实内源乙烯的合成而实现
的，它对果实成熟进程的调控，可能只是一种间接效
应。乙烯在枇杷果实生长发育过程中，具有激发呼吸
高峰和促进果实成熟的作用。随着呼吸强度的增加，
果实内的可溶性固形物浓度亦不断增加；而有机酸和
叶绿素浓度下降，果色转黄，最终达到完全成熟[18]。
1.2 生长素

生长素 （IAA） 广泛存在于植物界，它在高等植
物体内的分布很广，根、茎、叶、花、种子以及果实
都存在。IAA 对果实的后熟衰老有延迟衰老、抑制成
熟的作用。在果实的后熟进程中，完熟前 IAA 的浓
度持续下降，直至最低水平。果实采后贮藏期间，果
肉组织中 IAA 虽有所增加，但难以逆转已经启动的
衰老进程，故采后果肉组织的衰老变化处于主导地
位。果皮组织的 IAA 水平迅速上升，说明采后果皮
组织的衰老不仅迟于果肉组织，而且有再生长的趋
势[19]。猕猴桃果实采后内源 IAA 的浓度随着后熟进程
呈显著下降变化，随着 IAA 浓度的不断下降，出现
乙烯跃变峰[17]。在对柿子后熟进程与内源激素关系的
研究中，也得出了同样的结果：IAA 的下降，可导致
细胞对乙烯更为敏感，但在果实完熟后，又有一个上
升的过程[7， 20]。在桃果实后熟软化进程中，IAA 浓度
呈持续下降趋势，而在后熟软化末期均有所增加[21]，
与前面所得结果相同。

IAA 的作用具有双重效应，一方面可直接调节组
织对乙烯的响应，与乙烯起相反的作用；另一方面又
参与了诱导乙烯，促进完熟。在外源 IAA 的使用中，
用 IAA 处理猕猴桃果实能够促进内源 IAA 的积累，
使内源脱落酸 （ABA） 的水平下降，并推迟内源
ABA 峰值的出现，从而延缓了果实的后熟软化[17]。柑
橘采后贮藏中在 8 周内，果皮组织中内源 IAA 浓度
呈上升趋势，同时采后果肉组织 IAA 也有增加趋势，
但与果皮组织相比，其最高水平仅为果皮组织的 2/5。
贮藏 4 周后，果肉组织开始出现枯水，随后日趋严
重。因此，研究者推断，采后果肉组织的衰老变化处
于主导地位；同时，果皮组织的衰老迟于果肉组织，
而且有再生的趋势，正是在这种果肉组织的衰老和果
皮组织的相对再生长过程中，果肉组织出现了枯
水[19]。IAA 对果实后熟衰老的调控关系比较复杂，许
多外界因素也能与 IAA 一起调控和影响果实的后熟
和衰老，IAA 与各种外因的关系还有待于深入研究。
1.3 赤霉素

研究表明，不论是呼吸跃变型类果实，还是非跃
变型果实，赤霉素 （GA） 的含量在果实成熟和衰老
过程中持续下降。GA 属于抑制果实完熟的一类植物
激素。火柿在贮藏过程中，GA，CTK （细胞分裂素）
和 IAA 含量都呈逐渐下降的趋势，其中 GA 变化最
大，前 3 周降低 50%以上[22]，说明内源 GA3 对柿果的
成熟具有重要的作用。通过温度对柿果成熟影响的研
究发现，因高温处理而使成熟受到抑制的果实中，内
源 GA3 活性显著提高，低温处理则相反。香梨相对
生长发育期间高水平 GA3，采后 GA3 骤减至低水平是
果实成熟的必要条件[6]。核桃的贮藏过程中，GA3 的
变化与 IAA 类似，可以认为，后期 GA3 的升高可能
与衰老有关[8]。

GA 的主要生理作用是促进细胞伸长和诱导淀粉
酶的形成。在环境不利于生长时，GA 往往表现出更
好的效果。对生长和呼吸作用常表现出“先促进后抑
制”的现象，对果实的成熟衰老具有延缓的作用。

赤霉素具有改变果实着色的作用。Gross 认为，
GA3 对柿果着色影响，GA3 不仅抑制了果皮叶绿素的
分解及胡萝卜素的合成，而且影响到胡萝卜素的组
成，使有色胡萝卜素所占比例减少，叶绿体、胡萝卜
素所占比例增加[23]。

三华李采后用 GA3 处理，抑制了苯丙氨酸解氨
酶的活性，推迟了多酚氧化酶的高峰出现时间，维持
了果实较低的花色素苷和总酚水平，从而延缓了果实
的色泽转化和果心褐变发生[24]。GA 处理还可抑制果
实的呼吸作用和乙烯的释放。外源 GA3 处理可抑制
葡萄的呼吸作用，处理后 18 h 抑制作用最强，其呼
吸速率是对照组的 52%，同时 GA3 对葡萄中乙烯释
放也有一定抑制作用[20]。此外，GA3 还具有延缓杏和
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草莓等果实完熟的效果。在对甜樱桃、葡萄、草莓、
刺梨、苹果等果实的成熟衰老研究中，外源 GA3 处
理果实后，均有改善果实的产量和品质的效果。
1.4 脱落酸

近年来许多研究发现，脱落酸 （ABA） 无论是在
呼吸跃变型果实，还是在非跃变型果实的成熟过程
中，都有促进作用。ABA 参与了果实成熟的启动过
程，可能是在果实成熟过程中位于乙烯之前的调节因
子。ABA 的含量在许多果实的发育后期有一个明显
的下降过程，而在其后的果实贮藏过程中，ABA 又
有一个累积的过程，最后形成一个高峰，之后缓慢下
降，与跃变型果实中乙烯的变化规律相似[25]。

Combe[26]认为，葡萄是呼吸非跃变型果实，葡萄
成熟的扳机是 ABA 而非乙烯。桃果实采后初期 ABA
含量迅速积累，于采后第 3 天达到高峰，随后趋于下
降。在桃果实后熟软化进程中 ABA 呈持续下降趋势，
在后熟软化末期均有所增加[21]。

笔者在对当地早柑果实采后贮藏期间，果肉组织
中内源激素含量的测定[19]，发现 ABA 含量逐渐降低，
内源 ABA 的积累在采前已完成，然后呈现下降趋势，
果皮组织中，采后 ABA 仍有积累，采后果肉组织的
衰老也已开始，而果皮组织的衰老明显迟于果肉组
织。

相对于乙烯而言，ABA 在猕猴桃果实采后后熟
过程中的作用显得更为重要。ABA 对果实后熟衰老
进程的调控方式，可能是直接促进水解酶活性增加，
参与了猕猴桃果实成熟过程的软化启动过程，并通过
刺激乙烯生成，间接对成熟过程的果实软化起促进作
用。乙烯则对后熟软化速率起主导作用，而 IAA 急
剧下降，这是实现 ABA 和乙烯等成熟衰老激素促进
成熟衰老的前提条件之一[17]。柑橘类枯水症的试验表
明，枯水果的果肉中 ABA 含量显著上升，说明二者
有密切的联系。研究发现，枯水果中纤维素、半纤维
素和果胶片段显著增加。这些变化可能与初枯果和全
枯果果肉中的 ABA 含量较高有关，果肉中 ABA 的积
累将使柑橘果实物质代谢转向抗逆次生物质代谢，从
而导致枯水果 Tss 和总酸下降，细胞壁加厚，最终表
现出枯水症状[27]。
1.5 细胞分裂素

目前，有关细胞分裂素 （CTK） 在果实后熟衰老
过程中动态变化的研究不多，但也有研究认为，细胞
分裂素同赤霉素等一样具有延迟果实成熟和衰老的作
用，在果实贮藏过程中，CTK 的含量也呈逐渐降低
的趋势。

CTK 的发现是从激动素的发现开始的。1955 年
美国人 F.斯库格等在烟草髓部组织培养中，偶然发
现培养基中加入从变质鲱鱼精子提取的 DNA，可促
进烟草愈伤组织强烈生长。后证明其中含有一种能诱

导细胞分裂的成分，称为激动素。细胞分裂素在根尖
合成，在进行细胞分裂的器官中含量较高，细胞分裂
素的主要作用是促进细胞分裂和扩大，此外还有诱导
芽的分化、延缓叶片衰老。CTK 能调节核酸及蛋白
质的合成、抑制呼吸及其代谢，从而延迟机体的衰老
过程[28]。

CTK 是以促进细胞分裂为主的一类植物激素。
近几年的研究表明，CTK 对植物基因的表达有显著
的调控作用，但由于其在植物细胞内生理作用的研究
还存在一些困难，以及 CTK 的生理生化较复杂，所
以对其分子水平的作用机理研究较少。

2 植物内源激素之间的相互作用

在植物生长、发育的各个过程中，任何一种生理
效应都不是单一激素的作用，而是各种激素相互作用
的结果[29]。它们之间相克相成，相互制约而又相互促
进。不同含量、不同比例的各种激素相互作用的结
果，就会产生一种平衡状态。各类激素之间通过相互
制约、相互促进作用，共同形成植物生长各个阶段上
相对稳定的比例，从而表现其增效与拮抗效应[30]。
2.1 增效作用

增效作用是一种激素可加强另一种激素的效应。
生长素和赤霉素都能促进植物的节间伸长，它们的作
用基本上是一致的。如在离体器官上同时施用生长素
和赤霉素，它们对节间伸长的促进效果要比各自单独
施用时效果更大，可见生长素和赤霉素之间有相互增
效的作用。IAA 促进细胞核的分裂，而 CTK 促进细
胞质的分裂，二者共同作用，从而完成细胞核与质的
分裂。细胞分裂素还可以加强生长素诱导的乙烯的产
生，并且还可以延长生长素诱导乙烯释放的持续时
间。GA3 与 IAA 共同使用可强烈促进形成层的细胞分
裂，对某些苹果品种，只有同时使用才能诱导无籽果
实形成；ABA 能加速果实的衰老过程，且 ABA 的生
理作用与乙烯的合成有相关性。在成熟的苹果上，外
源 ABA 可诱导乙烯的生物合成，这一现象在其他植
物组织中也有发现。
2.2 拮抗作用

拮抗作用是指一种物质的作用被另一种物质所阻
抑的现象。激素间存在拮抗作用，如 ABA 强烈抑制
生长和加速衰老的进程可被 CTK 所解除，IAA 与 GA
虽然对生长有促进作用，但是二者也存在拮抗作业。
植物顶端产生的 IAA 向下运输能控制侧芽的萌发生
长，表现为顶端优势。将 CTK 外施于侧芽，可以克
服 IAA 的控制，促进侧芽萌发生长。GA 与 ABA 的
拮抗作用还表现在许多方面，如生长、休眠等 [31]。
GA3 诱导的大麦籽粒糊粉层中，α- 淀粉酶生成作用
可被 ABA 抑制[32]，反之，ABA 对马铃薯芽的萌发抑
制作用可被 GA3 抵消。外源 ETH 促进组织内 IAA 氧
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化酶的产生，从而加速 IAA 的分解，使植物体内
IAA 水平降低。

3 讨论与展望

植物激素对果实的后熟衰老过程的调节作用，往
往不是某一种植物激素的单独效果。果实中各种内源
激素间可以发生增效或拮抗作用，因此只有各种激素
的协调配合，才能保证其成熟衰老后期的品质。内源
激素间的相互平衡及协同作用显得更为重要，但各激
素间的相互关系尚不清楚[33]，有待深入研究。

乙烯可刺激细胞膜透性，促进 RNA 的合成，是
碳水化合物转化酶的调节开关，促进成熟、脱落、衰
老，在果实成熟、衰老进程中起着重要的调控作用。
在果实后期成熟衰老的过程中，跃变型果实的乙烯有
一个明显的上升期和生产高峰；而非跃变型果实则一
直维持在很低水平。IAA 对果实的后熟衰老有延迟果
实衰老、抑制成熟的作用，在果实完熟前含量持续下
降，直至最低水平，贮藏期间 IAA 虽有所增加，但
难以逆转已经启动的衰老进程。GA 对生长和呼吸作
用常表现出“先促进后抑制”的现象，对果实的成熟
衰老具有延缓作用。不论是呼吸跃变型类果实还是非
跃变型果实，GA 的含量在后熟过程中持续下降。
ABA 的含量在许多果实的发育后期有一个明显的下
降过程，而在其后的果实贮藏过程中，ABA 又有一
个累积的过程，最后形成一个高峰，之后缓慢下降，
表现出与跃变型果实中乙烯相似的变化规律。CTK
同 GA 一样具有延迟果实成熟和衰老的作用，在果实
贮藏过程中，CTK 的含量也呈逐渐下降的趋势。学
者们对于许多种类的水果，在其果实成熟衰老的过程
中，植物内源激素的变化规律，已经做了大量的研
究，发现了变化规律，但是对其调控机理研究甚少，
目前还在进一步的研究中。相信随着科技日新月异的
发展，更多未知的领域将被人们探知。

果实的后熟衰老是一个由基因调控的过程，这个
过程为植物激素和其他未知因素的启动。相信在不久
的将来，人们必将可以通过对控制果实后熟衰老的基
因进行定位、表达、调整乃至克隆。到那时，人们将
彻底弄清内源激素的平衡与基因表达的关系，以及植
物激素对果实后熟衰老调控的分子机理及其相互之间
的作用关系。
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通过实验，发现各因素的极差 R 均大于空列的极
差，这表明各因素均对木聚糖的提取率有影响，且各
因素对实验结果的影响大小为：B>D>A>D，即：溶液
pH 值 >反应时间 >过氧化氢质量分数 >反应温度。

方差分析见表 3。

通过分析得出，溶液 pH 值对木聚糖提取率的影
响最大，其次是反应时间和过氧化氢的质量分数，最
后 是 反 应 温 度。方 差 分 析 得 出 溶 液 pH 值 （sig.=
0.028） 和反应时间 （sig.=0.021） 对木聚糖提取具有
极显著的影响，过氧化氢浓度 （sig.=0.051） 和反应
温度 （sig.=0.128） 对木聚糖提取具有显著影响。

根 据 实 验 结 果 ， 选 择 最 优 的 工 艺 条 件 为 ：
A4B4C4D4，即过氧化氢质量分数为 3.0%，pH 值为
12.5，反应温度为 50 ℃，反应时间为 10 h；但考虑
到反应时间从 6 h 上升到 10 h 时，木聚糖的产量提
高并不是很多，选取 A4B4B4D2，即过氧化氢质量分数
为 3.0%，pH 值为 12.5，反应温度为 50 ℃，反应时
间为 6 h 作为实验操作工艺。

4 结论

（1） 采用改进型 Van Soest 法测定苹果渣中木聚
糖的含量为 25.5%。

（2） 正交实验结果显示，溶液 pH 值和反应时间
对木聚糖提取率具有极显著性影响；过氧化氢质量分
数和反应温度对木聚糖提取率具有显著影响。

（3） 最优的工艺条件为：过氧化氢质量浓度为
3.0%，pH 值为 12.5，反应温度为 50 ℃，反应时间
为 6 h。
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表 3 方差分析

方差来源
Type III Sum
of Squares

df
Mean
Square

F Sig.

校正模型

截距

A
B
C
D

误差

总数

校正总数

0.990(a)
4.802
0.199
0.311
0.095
0.385
0.022
5.814
1.012

12
1
3
3
3
3
3
16
15

0.083
4.802
0.066
0.104
0.032
0.128
0.007

11.445
666.171
9.205
14.394
4.389
17.792

0.034
0.000
0.051
0.028
0.128
0.021

注：a R2=0.979 （校正 R2=0.893）。
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