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柑橘果实柠檬酸积累调控基因研究进展
卢晓鹏 1，2，李菲菲 1，2，3，谢深喜 1，2*

（1湖南农业大学园艺园林学院，长沙 410128；2国家柑橘改良中心长沙分中心，

长沙 410128；3湖南省农业科学院园艺研究所，长沙 410125）
摘 要：有机酸是果实主要的品质组分物质之一，直接影响柑橘果实的口感和风味。多数柑橘果实的柠檬酸占总酸

含量的70%以上，是主要的有机酸类型。介绍了柑橘果实柠檬酸的代谢途径和国内外柑橘果实柠檬酸研究涉及的果

实类型及有机酸特点，综述了参与调控柑橘果实柠檬酸积累的相关基因，指出了柠檬酸合成相关基因CS在不同报道

中的功能差异，整理了目前报道的柠檬酸降解相关的Aco、IDH、ACL、GAD、GS基因以及贮藏相关的 PH、AHA基因在影

响柑橘果实柠檬酸含量中的作用；特别指出了近年来报道的调控柑橘果实柠檬酸积累的相关转录因子研究。柑橘果

实柠檬酸积累是一个复杂的过程，受多种因素影响，与其他果实性状研究相比其研究还处于起步阶段。为此，笔者对

调控柑橘果实柠檬酸积累的重要基因研究进行了综述，分析了研究现状和存在的不足并展望了今后的研究方向，旨在

为柑橘果实柠檬酸代谢研究提供参考。
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Citrate accumulation in citrus fruit: a molecular perspective
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Abstract: Organic acid is one of the major components in fruit quality, affecting the flavor of citrus fruit
directly. Citrate, accounting for more than 70% of total organic acid, is the dominant acid type in most cit⁃
rus fruits. This paper reviewed the studies on genes involved in citrate accumulation of citrus fruit in past
two decades. Citrate is an intermediate of tricarboxylic acid (TCA) cycle which is an important pathway
supplying power for organism in both plant and animal. In fruit, citrate was believed to derive from two
sources. First, fruit biosynthesizes carbohydrates and confers them into citrate by itself through TCA cycle
because fruit skin has both chlorophyll and photosynthesis. Second, citrate biosynthesized in roots or
leaves was transported into fruit. Both hypothesis had experimental supports in citrus. Previous studies on
citrate accumulation included diverse citrus species, containing lemon, sweet orange, navel orange, Satsu⁃
ma mandarin and ponkan. Natural citrate difference between citrus cultivars was focused firstly as well as
some citrus mutants characterizing specific citrate content. Certainly, citrate differences in fruit induced
by treatment or by different developing stage were also chosen for investigation. So far, it is commonly ac⁃
cepted that citrate increased sharply in citrus fruit at early developing stage and then decreased constantly
in the following stages. The final citrate content in fruit was determined by many factors, but biosynthesis,
degradation, utilization and storage metabolism were focused generally. First, the effect of biosynthesis on
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有机酸是柑橘果实内在品质的重要组分之一，

直接影响柑橘果实口感及消费者的认可度。柠檬酸

是柑橘果实主要的有机酸类型，不同类型柑橘果实

柠檬酸含量差异较大，积累模式也不尽相同[1-2]。由

citrate accumulation. Citrate synthase (CS) is the first step for citrate biosynthesis, so the expression of its
encoded genes were paid more attention. Some studies through applying CS inhibitor on Satsuma manda⁃
rin and tangelo proved that CS activity affect citrate level in citrus fruit; and similar role of CS was ob⁃
tained by the study in navel orange. However, many reports believed that there was no clear relationship
between CS genes expression and citrate accumulation. This result was supported by the CS studies on pu⁃
melo, sweet lemon, sour lemon and sweet orange. Therefore, there was no clear conclusion on CS regulat⁃
ing citrate accumulation in citrus fruit. Second, degrading steps influence citrate accumulation in fruit. Un⁃
like the role of biosynthesis step, the genes contributing to citrate degradation, such as Aco and IDH

genes, worked well in fruit. That has been proved in different citrus species, including sweet lemon, sour
lemon, mandarin, Satsuma mandarin, sweet orange and navel orange. Third, many utilizing citrate metabo⁃
lisms affect citrate content in fruit. Some studies believed there were other pathways contributing to citrate
degradation in citrus fruit except TCA cycle. Glutamate decarboxylase (GAD) catalyzes the biosynthesis of
γ-aminobutyrate (GABA) which needs citrate as a precursor. It has been suggested that GAD genes ex⁃
pression influenced fruit citrate accumulation through GABA shunt. The expression of GAD genes influ⁃
encing citrate utilization so as to affect its final level was found in both citrate degradation during fruit de⁃
velopment and citrate decrease caused by environment factor. The GS genes are involved in biosynthesis
of glutamine and other amino acids which also need citrate as precursor. Studies indicated expression of
GS genes was correlated with citrate degradation in citrus fruit. ATP-citrate lyase (ACL) catalyzes the con⁃
version of citrate to oxaloacetate and acetyl-CoA in cell cytosol. Fourth, storage function of vacuole is im⁃
portant for citrate accumulation in citrus fruit. It has also been implied that expression of ACL influenced
fruit citrate level during fruit ripening as well as citrate changes under drought stress or ABA treatment.
H+-ATPase encoded by PH and AHA genes supplied the H+ gradient for citrate transporting to vacuole.
The expression of these genes was also associated with citrate accumulation in the citrus fruit. Above
genes worked in different way so as to affect final citrate level in citrus fruit, but these were not enough to
reveal the detail mechanism of citrate accumulation since it is a complex procedure and affected by many
factors. Recently, some transcription factors were assessed to regulate citrate accumulation in citrus fruit.
Some transcription factors, like ERF, MYB, bHLH, were believed to participate in citrate accumulation.
Transient overexpression of CrMYB73 and CitERF13 suggested that they interacted with VAH genes so as
to regulate citrate accumulation in vacuole. Yeast assay exposed some bHLH transcription factors interact
with the promoter of CsAco1, implying their role in citrate degradation. Herein, we summarized the studies
on genes involved in citrate accumulation in citrus fruit and analyzed their different roles in citrate biosyn⁃
thesis, degradation, utilization and storage. Overall, the regulating network of citrate metabolism and the
major gene controlling citrate level in citrus fruit were not revealed clearly. Studies on transcription fac⁃
tors which were involved in citrate metabolism mean a novel and further research direction in this field.
This review demonstrated the improvements and shortages of citrate study in citrus fruit and suggested the
future research priorities. We hope to provide reference for further study and improvement on citrate me⁃
tabolism of citrus fruit.
Key words: Citrus fruit; Citrate; Gene
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于柠檬酸在柑橘果实品质形成和调控中的重要意

义，国内外学者在不同种类柑橘果实上开展了柠檬

酸积累机制研究。针对柑橘果实柠檬酸积累的研究

在转录、蛋白和代谢水平均已开展，发现和报道了一

批柠檬酸积累相关的重要途径和重要基因[3]。笔者

从报道的柑橘果实柠檬酸积累相关基因的角度，综

述了目前国内外柑橘果实柠檬酸研究的相关结果和

报道的相关基因，以期为柑橘果实品质形成及其调

控提供参考。

1 柑橘果实柠檬酸的来源及积累模式

柑橘果实中的柠檬酸是三羧酸循环（TCA，又称

柠檬酸循环）的中间产物（图1），在果实中有机酸有

2个来源，一是果实自身合成或转化 [4]，二是从根和

叶中运输到果实。研究表明，柑橘果实在转色前可

以独立进行光合作用[5]，可为果实三羧酸循环提供底

物；此外，通过柠檬、伏令夏橙 [6]和甜橙 [7]果实上

的 14CO2饲喂试验表明，柑橘果实的确可以自身合成

图 1 柑橘果实柠檬酸来源和代谢途径[8-10]

Fig. 1 Source of citrate in citrus fruit and its metabolism pathway[8-10]

柠檬酸。另一方面，研究表明柑橘叶片影响果实柠

檬酸积累[8]，但针对柠檬酸由根或叶转运入果实的直

接证据较少。

与其他果实类似，柑橘果实中柠檬酸含量在果

实发育前期迅速积累升高，后期持续降低的积累模

式被广泛认可。不同类型柑橘中，甜橙类果实柠檬

酸在盛花后100 d前达到最高，温州蜜柑约在盛花后

100 d达到最高，椪柑和杂柑约在盛花后 120 d达到

最高[1]，柚类约在盛花后 120 d达到最高[11]。不同类

型柑橘果实柠檬酸积累模式及成熟期果实柠檬酸含

量不同，同一类型不同品种柑橘果实柠檬酸积累模

式也有较大差异。如表 1所示，过去 20 a国内外学

者对柑橘果实柠檬酸代谢开展了广泛研究，研究材

料涉及柠檬、甜橙、脐橙、温州蜜柑、克里曼丁橘、椪

柑和杂柑等柑橘类型。不同类型或同一类型不同品种

柑橘果实柠檬酸积累模式差异显著，尤其是许多芽

变材料在果实柠檬酸含量方面差异显著（表1），为开

展柑橘果实柠檬酸积累和代谢研究奠定了基础。

Cytosol. 细胞质；Mitochondria. 线粒体；Vacuole. 液泡；Sucrose. 蔗糖；PEP. 磷酸烯醇式丙酮酸；Pyruvate. 丙酮酸；Acetyl-CoA. 乙酰辅酶 A；Ci⁃
trate. 柠檬酸；Isocitrate. 异柠檬酸；2-Oxoglutarate. 2-酮戊二酸；Succinyl-CoA. 琥珀酰辅酶 A；Succinate. 琥珀酸；Fumarate. 延胡索酸；Malate. 苹
果酸；Oxaloacetate. 草酰乙酸；GABA. γ-氨基丁酸；V-ATPase. 液泡膜 H+-ATP 酶；V-PPase. H+-焦磷酸化酶；ATP. 三磷酸腺苷；ADP. 二磷酸腺

苷；Cys. 半胱氨酸；Met. 蛋氨酸；Asp. 天冬氨酸；Arg. 精氨酸；Pro. 脯氨酸；Glu. 谷氨酸；Phe. 苯丙氨酸；CS. 柠檬酸合酶；IDH. 异柠檬酸脱氢酶；

ACO. 乌头酸酶；α-KGDH. α 酮戊二酸脱氢酶；Succinate thiokinase. 琥珀酸硫激酶；SDH. 琥珀酸脱氢酶；Fumarase. 延胡索酸酶；MDH. 苹果酸脱

氢酶。
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表 1 国内外柑橘果实柠檬酸相关研究涉及的材料

Table 1 Citrus materials in fruit citrate studies

1

2

3
4
5

6

7

8

9

10

11

大红甜橙/高酸 Citrus sinensis Osbeck Dahongtiancheng/high acidity
冰糖橙/低酸 C. sinensis Osbeck Bingtangcheng/low acidity

纽荷尔破色期/常酸
Fruit peel color break stage of C. sinensis Osbeck Newhall/normal acidity
新会橙/常酸 C. sinensis Osbeck Xinhuicheng/normal acidity
冰糖橙/低酸 C. sinensis Osbeck Bingtangcheng/low acidity
糖橙/低酸 C. sinensis Osbeck Succari/low acidity
椪柑-烟草、拟南芥验证 Ponkan-tobacco, Arabidopsis confirmation
椪柑-烟草验证 Ponkan-tobacco confirmation
高橙/高酸 Citrus sp. Gaocheng/high acidity
温州蜜柑/低酸 C. unshiu Marc./low acidity
纽荷尔破色期/高酸
Fruit peel color break stage of C. sinensis Osbeck Newhall/high acidity
纽荷尔成熟期/低酸
Harvesting stage of C. sinensis Osbeck Newhall /low acidity
尾张破色期/高酸
Fruit peel color break stage of C. unshiu Owari/high acidity
尾张成熟期/低酸 Harvesting stage of C. unshiu Owari/low acidity
鄂柑1号破色期/高酸
Fruit peel color break stage of C. reticulata Egan No. 1/high acidity
鄂柑1号成熟期/低酸
Middle ripening stage of C. reticulata Egan No. 1/low acidity
伊予柑破色期/高酸
Fruit peel color break stage of C. iyo Hort. ex Tanaka/high acidity
伊予柑成熟期/低酸
Middle ripening stage of C. iyo Hort. ex Tanaka/low acidity
普通椪柑/高酸 Normal Ponkan/high acidity
早熟椪柑/低酸 Earlier-ripening mutant Ponkan/low acidity
暗柳橙/高酸 C. sinensis Osbeck Anliu/high acidity
红暗柳橙/低酸 C. sinensis Osbeck Honganliu/low acidity
暗柳橙花后178 d/高酸
C. sinensis Osbeck Anliu at 178 days after florescence/high acidity
暗柳橙花后212 d/低酸
C. sinensis Osbeck Anliu at 212 days after florescence/low acidity
国庆1号花后154 d/高酸
C. unshiu Guoqing No.1 at 154 days after florescence/high acidity
国庆1号花后176 d/低酸
C. unshiu Guoqing No.1 at 176 days after florescence/low acidity
纽荷尔花后150 d/高酸
C. sinensis Osbeck Newhall at 150 days after florescence/high acidity
纽荷尔花后184 d/低酸
C. sinensis Osbeck Newhall at 184 days after florescence/low acidity
松阳纽荷尔/高酸
C. sinensis Osbeck Newhall planting in Sonyang city/high acidity
赣州纽荷尔/低酸
C. sinensis Osbeck Newhall planting in Ganzhou city/low acidity
松阳朋娜/高酸
C. sinensis Osbeck Skaggs Bonanza planting in Sonyang city/high acidity
赣州朋娜/低酸
C. sinensis Osbeck Skaggs Bonanza planting in Ganzhou city/low acidity
椪柑10 ℃贮藏/高酸 Ponkan in storage at 10 ℃/high acidity
椪柑42 ℃加热2 d后10℃贮藏/低酸
Ponkan treated with 42 ℃ for two days and then stored at 10 ℃/low acidity

甜橙/均为黔阳甜橙芽变
Sweet orange/mutants of C.
sinensis Osbeck
Qianyangtiancheng
脐橙 Navel orange
甜橙 Sweet orange
甜橙 Sweet orange
甜橙 Sweet orange

甜橙 Sweet orange
温州蜜柑 Satsuma mandarin
脐橙 Navel orange

温州蜜柑 Satsuma mandarin

椪柑 Ponkan

杂柑 Hybrid citrus

椪 柑/芽 变 Ponkan/bud mu⁃
tant
甜橙/芽变
Sweet orange/bud mutant
甜橙/芽变
Sweet orange/bud mutant

温州蜜柑
Satsuma mandarin

脐橙 Navel orange

脐橙 Navel orange

脐橙 Navel orange

椪柑 Ponkan

3.5

～2.5-4.7（总酸比）
(Ratio of total acidity)

3

～1.8

～1.6

～1.6

～1.5

～1.6

～1.1

～1.2

～1.2

～1.9

～1.2

～1.2

[8]

[12]

[13]
[14]
[15]

[16]

[17]

[18]

[19]

[20]

[21]

材料/表型
Materals/Phynotype

柑橘种类/遗传关系
Citrus species/Genetic
relationship

柠檬酸含量比（高酸/低酸）
Ratio of citrate level (high
level /low level)

参考文献
Reference
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12

13
14

15
16
17

18

Ori喷施二甲基苹果酸/高酸
C. reticulata Ori treated with citramalate/high acidityOri/低酸 C. reticulata Ori/low acidity
Faris 酸柠檬/高酸 C. limon Faris/high acidityFaris 甜柠檬/低酸 C. limon Faris/low acidity
Clemenules/高酸 Clemenules/high acidityFortune/低酸 Fortune/low acidity
Comuna/高酸 Comuna/high acidityValencia late/高酸 Valencia late/high aciditySucrena/低酸 Sucrena/low acidity
Fino/高酸 Fino/high acidityDulce/低酸 Dulce/low acidity
暗柳/高酸 C. sinensis Osbeck Anliu/high acidity
红暗柳橙/低酸 C. sinensis Osbeck Honganliu/low acidity
奉节72-1/高酸 C. sinensis Osbeck Fengjie 72-1/high acidity
奉节脐橙/低酸 C. sinensis Osbeck Fengjie/low acidity
尤力克柠檬酸果实成熟期/高酸
C. limon Eurieka fruit at ripenning stage/high acidity
尤力克柠檬酸果实发育前期/低酸
C. limon Eurieka fruit at early developent satge/low acidity
酸柠檬/高酸Sour lemon (Citrus limon Eureka)/high acidity
巴勒斯坦甜来檬/低酸Palestine sweet lime (C. limettioides Tan.)/low acidity

椪柑 Ponkan

柠檬/嵌合体Lemon/chimera
克里曼丁橘Clementine
甜橙 Sweet orange

柠檬 Lemon
甜橙 Sweet orange
脐橙/芽变Navel orange/bud mutant
柠檬 Lemon

柠檬 Lemon

～1.4

pH比值>1Ratio of pH>1
～3.5（总酸比）(Ratio of total acidity)
～17-18（总酸比）(Ratio of total acidity)
～18.7（总酸比）(Ratio of total acidity)
4.2
～1.2
～6

～6

[22]

[23]
[24]

[25]
[26]
[27]

[10]

材料/表型
Materals/Phynotype

柑橘种类/遗传关系
Citrus species/Genetic
relationship

柠檬酸含量比（高酸/低酸）
Ratio of citrate level (high
level /low level)

参考文献
Reference

注：～数据表示根据参考文献图表推测。

Note: ～means the data was estimated from the chart or figure in reference.

2 参与调控柑橘果实柠檬酸积累的功

能基因

不同果实积累的优势有机酸类型不同，如苹果、

梨以苹果酸为主，葡萄以酒石酸为主，柑橘以柠檬酸

为主要有机酸类型，柠檬酸含量高低直接影响柑橘

果实总有机酸含量[28]。对多种柑橘果实的分析表明，

不同类型柑橘果实柠檬酸和总有机酸积累模式及终

含量有较大差异[1]。因此，围绕柑橘类果实柠檬酸差

异积累的原因及参与的关键因子这一问题，国内外

一直在开展相关研究，但研究结论尚不统一。

2.1 柠檬酸合成相关基因在柑橘果实柠檬酸积累

中的作用

柠檬酸合酶（CS）是三羧酸循环的重要酶之一，

在细胞线粒体中催化草酰乙酸（OAA）与乙酰辅酶A
（乙酰-CoA）结合生成柠檬酸 [29]。早期研究通过在

柑橘上喷施砷酸盐抑制了CS活性进而降低了果实

柠檬酸含量，表明CS在果实柠檬酸积累中有重要作

用[30-31]；同时报道也表明，砷酸盐抑制CS活性但诱导

了该基因的表达 [31]。文涛等 [32]在脐橙上的研究表

明，PEPC和CS活性在果实发育过程中与有机酸含

量呈显著正相关，说明CS是柑橘果实柠檬酸合成的

关键酶之一。但也有许多报道认为CS与柠檬酸的

积累没有明显相关性。Canel等[33]研究CS基因表达

与柚果实酸含量的关系后认为，其与果实高柠檬酸

和低柠檬酸表型没有显著相关性；对甜柠檬、酸柠檬

和‘沙莫蒂甜橙’3个酸度有差异的果实在基因表达

和酶活性水平的分析也表明，柠檬酸含量的差异与

CS的变化没有直接关系[34]；Luo等[35]在柠檬、锦橙、冰

糖橙和奉节脐橙中的研究也认为，CS活性变化与各

类型柑橘果实中柠檬酸含量差异没有明显联系。因

此，CS虽是已明确的直接参与柠檬酸合成的重要

酶，但其在果实柠檬酸积累中的地位仍不明确。

2.2 柠檬酸分解相关基因在柑橘果实柠檬酸积累

中的作用

顺乌头酸酶（ACO）在三羧酸循环中催化柠檬酸

分解为异柠檬酸，从而影响果实中柠檬酸的积累。

酸柠檬和甜来檬果实发育过程中ACO活性和基因

表达与柠檬酸积累关系的研究表明，果实发育早期

线粒体ACO活性的降低对柠檬酸积累有重要作用，

成熟期细胞质ACO活性的增加有利于降低果实柠

檬酸水平[10]。Degu等[22]通过抑制ACO活性使柑橘果

表1（续） Table 1（continued）
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实柠檬酸含量升高，也从另一个侧面表明ACO在柠

檬酸积累中的重要作用。在甜橙和温州蜜柑上的研

究表明，温州蜜柑低柠檬酸积累与酸降解途径中的

CitAco3–CitGS2–CitGDU1 基因及转运途径中的

CitCHX和CitDIC基因高量表达相关[15]。异柠檬酸脱

氢酶（IDH）在三羧酸循环中催化异柠檬酸转化为α-
酮戊二酸，影响柠檬酸的分解进而影响果实柠檬酸

积累。在柠檬中关于IDH的研究指出，线粒体NADP-
IDH活性和基因表达在果实发育早期较高，随果实

成熟降低，而细胞质NADP-IDH则在早期较低，随果

实成熟升高，两者的协同作用调节果实柠檬酸含

量[27]。龚荣高等[36]对不同生态栽培区脐橙有机酸积

累差异的研究表明，NAD-IDH活性差异是引起果实

柠檬酸及总机酸含量差异的主要原因。Chen等[21]指

出‘纽荷尔’和‘朋娜’脐橙在江西赣州栽培酸含量显

著低于浙江松阳，究其原因为赣州脐橙果实发育期

CitAco3、CitIDH1和CitGS2基因表达量均较高，柠檬

酸分解途径活跃从而使果实酸含量较低。也有其他

研究认为柑橘果实 PEPC与NAD-IDH活性比值较

低则果实有机酸含量高 [37]。‘HB柚’和‘Fairchild’杂
交后代果实出现酸度性状分离，进而针对高酸和低酸

个体的深入研究表明，m-ACO和NAD-IDH基因表达

量较高是促进低酸性状的原因之一[38]。

2.3 柠檬酸消耗利用途径相关基因在果实柠檬酸

积累过程中作用的研究

果实中的柠檬酸参与其他代谢途径时被消耗掉

也会影响柑橘果实柠檬酸积累。Cercós等[9]提出了

柑橘果实成熟期柠檬酸代谢新途径：柠檬酸经 2步

代谢形成α-酮戊二酸和谷氨酸，谷氨酸可在谷氨酸

脱羧酶（GAD）的作用下生成 γ-氨基丁酸（GABA），

进入GABA途径（GABA→琥珀酸半醛→琥珀酸）最

终消耗了柠檬酸，由此认为GABA途径在柠檬酸的

降解过程中起着重要作用。Katz等[39-40]在蛋白组学

水平对脐橙果实柠檬酸代谢进行研究，发现果实柠

檬酸含量下降阶段氨基酸合成相关酶及GABA途径

相关酶蛋白表达 [21]增加，下游相应物质积累，表明

GABA途径在柠檬酸的降解过程有作用。Chen等[21]

通过加热椪柑使其降酸的研究表明，柠檬酸含量降

低与GABA代谢途径显著上调有密切关系。在脐

橙、温州蜜柑、椪柑和柚等多种柑橘果实中的研究显

示，CsGAD1基因表达参与调控果实柠檬酸积累 [19]。

针对‘HB柚’和‘Fairchild’杂交后代果实酸性状分

离的研究指出，包括GAD1、GABP和GABA-T在内

的一系列GABA途径基因上调是低酸性状形成的主

要原因[38]；类似地，通过外源喷施GABA抑制GAD基

因表达、降低柠檬酸消耗从而导致果实柠檬酸剧增

的研究也表明，GABA途径在影响柑橘果实柠檬酸

含量方面有重要作用[41]。GABA途径正成为研究柑

橘果实柠檬酸积累的热点之一。ATP-柠檬酸裂解

酶（ACL）存在于细胞质，催化柠檬酸分解为乙酰-
CoA和草酰乙酸，也影响柠檬酸的积累 [42]。Cercós
等[9]首次报道克里曼丁橘果实发育过程中ACL基因

下调表达与柠檬酸积累有明显的关系；Katz等[40]报道

了‘华盛顿脐橙’果实成熟过程中ACL参与柠檬酸的

裂解；Hu等[16]的研究表明 ACL基因的下调表达可导

致柠檬酸积累，其表达对不同类型柑橘果实柠檬酸

含量的影响略有不同。综上，柑橘果实柠檬酸分解

和消耗途径研究较为集中，多数报道支持柠檬酸分

解利用直接影响果实柠檬酸含量；在分解利用途径

研究中，除经典的TCA途径分解柠檬酸影响果实柠

檬酸含量外，GABA途径和柠檬酸裂解途径也被大

量报道参与调控柑橘果实柠檬酸含量，而这些途径

中的主效调控途径或调控基因尚待进一步明确。

2.4 柠檬酸转运积累相关基因在柑橘果实柠檬酸

积累中的作用

果实细胞中有液泡膜H+-ATP酶（V-ATPase）[43]

和液泡膜H+-焦磷酸化酶（V-PPase）[44]两种类型的

液泡膜质子泵，由于 2者在有机酸向液泡转运贮藏

过程中提供动力，故对果实有机酸的积累有重要的

作用。柑橘果实汁胞中柠檬酸的积累伴随着大量

H+输入，H+输入提高了液胞膜内外的电化学梯度，是

驱动柠檬酸跨液胞膜运输、贮藏于液胞中的主要动

力[45]。Aprile等[23]通过甜柠檬和酸柠檬的比较研究，

揭示了甜柠檬的无酸性状是由于H+-ATPase基因

AHA10不表达造成的果实柠檬酸积累缺陷，表明质

子泵在柑橘果实柠檬酸积累中有重要作用。柑橘

CsPH基因家族编码H+-ATPase，在‘红暗柳橙’和无

酸柚中对柑橘CsPH基因家族的研究表明，CsPH8基

因表达可能调控柑橘果实柠檬酸的积累[18]。此外，

阳离子氢离子交换蛋白（CHX）也可促使形成液泡

膜内外电化学梯度，也有相应报道显示CitCHX基因

调控柑橘果实柠檬酸积累[15]。高等植物细胞的柠檬

酸由细胞质经液泡膜转运到液泡贮藏，是由转运体

介导的被动运输过程 [46-47]。目前，包括柑橘在内的
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果实柠檬酸转运体报道较少，多数柠檬酸转运体研

究集中在模式植物胁迫条件下及根系柠檬酸转运。

Shimada等 [48]报道了一个柑橘液泡膜柠檬酸转运体

CsCit1，不仅调控柑橘果实柠檬酸积累，且具有H+和

柠檬酸共转运的特性。相反地，介导苹果酸转运进

入液泡内的转运体在多种果实上研究较为深入，结

论较为明确，如二羧酸转运蛋白（DT）、铝激活苹果

酸转运蛋白（ALMT）和 Multidrug and Toxin Efflux
（MATE）等转运体已被证实在葡萄[49]、苹果[50-51] 或番

茄[52-54]果实中转运调控苹果酸。在苹果果实苹果酸

含量研究中，先通过遗传群体构建找到了大量与苹

果酸含量连锁的分子标记[55-56]，后证实ALMT基因是

控制果实苹果酸含量的主效基因 [50-51]，成为木本果

树果实有机酸含量调控基因研究中的典范。也有报

道认为，上述苹果酸转运体有转运柠檬酸的功能，如

DT基因参与柑橘果实柠檬酸转运[15]，MATE基因参

与大麦 [57]、拟南芥 [58] 和水稻 [59]根系的柠檬酸转运

等。总体上，参与果实柠檬酸转运积累的基因报道

较少，果实柠檬酸转运积累机制研究尚不清晰。

3 调控柑橘果实柠檬酸积累的相关转

录因子

2015和 2016年，同一实验室的 2篇报道显示

ERF和MYB转录因子参与调控果实柠檬酸代谢。

Li等[13]从椪柑中分离到参与柠檬酸积累的重要基因

CitVHA-c4，再通过酵母双杂交的方式获得CitERF13

转录因子，并在烟草和拟南芥上通过瞬时过量表达

的方式验证其正调控柠檬酸积累。Li等[14]从椪柑果

实中分离出CrMYB73转录因子，并在烟草上通过瞬

时过量表达的方式验证其正调控柠檬酸积累。Lu
等[8]以柠檬酸积累差异显著的甜橙果实为材料，通过

转录组研究检测到差异表达的转录因子，再以CsA⁃

co1启动子为基础，通过酵母单杂交验证筛选到5个
可能调控柠檬酸积累的转录因子。Wu等[60]以‘奉节

72-1’脐橙及其芽变‘奉节晚橙’为材料，在全基因

组水平筛选差异表达转录因子，通过生物信息学分

析其中49个转录因子可能参与调控柠檬酸积累，这

些转录因子涉及 bZIP、ERF、bHLH、MYB等多个转

录因子家族。类似地，在苹果酸积累研究较为成熟

的苹果上，Hu等[61-62]在2016和2017年先后报道了转

录因子 MdMYB1和MdMYB73调控果实苹果酸的转

运和积累。上述研究表明，果实有机酸积累研究正

在深入推进，有机酸代谢和调控网络正在逐步完善。

4 结语和展望

柑橘果实柠檬酸积累是一个复杂的过程，其含

量受到柠檬酸合成、降解、贮藏、利用等多个方面的

影响。通过前人的研究和报道，大家对于柑橘柠檬

酸的代谢途径、积累模式和规律等几方面形成了共

识，但在影响果实柠檬酸含量的关键途径和关键代

谢步骤等方面有待进一步研究和验证。笔者认为开

展柑橘果实柠檬酸积累研究还应注意以下几点:（1）
栽培柑橘包含了不同类型的果实，不同类型果实柠

檬酸积累模式和总体水平有较大差异，柠檬酸积累

机制可能不同（表 2），故对不同类型柑橘应区分对

待和开展研究。（2）参与调控柑橘果实柠檬酸积累的

表 2 国内外报道的不同柑橘果实中参与调控柠檬酸积累的基因

Table 2 The genes involved in regulating citrate accumulation in various citrus fruits

1
2
3
4
5
6
7
8
9

10
11
12
13
14
15

果实
Fruit
甜橙 Sweet orange
脐橙、甜橙 Navel orange and sweet orange
温州蜜柑、甜橙 Satsuma mandarin and sweet orange
温州蜜柑、脐橙、椪柑、杂柑 Satsuma mandarin, navel orange, Ponkan and hybrid citrus
椪柑 Ponkan
甜橙 Sweet orange
温州蜜柑、甜橙、脐橙 Satsuma mandarin, sweet orange and Navel orange
脐橙 Navel orange
椪柑 Ponkan
Ori
柠檬 Lemon
克里曼丁橘、甜橙、柠檬 Clementine, sweet orange and lemon
脐橙 Navel orange
柠檬 Lemon
柠檬 Lemon

参与调控柠檬酸积累的基因
Genes involved in regulating citrate accumulation
CsAco、CsIDH、CsbHLH

AHA、APD、AIL

CitCHX、CitDIC

ACL

CitAco3、CitIDH1/3、CitGAD4/5、CitGS2

CsPH8

CsGAD1

CitAco3、CitIDH1、CitGS2

CitAco3、CitIDH2/3、CitGAD4

Aco

AHA10

CcAco1/2

CsCS、CsACO

NADP-IDH

cyt-Aco

参考文献
Reference
[8]
[12]
[15]
[16]
[17]
[18]
[19]
[20]
[21]
[22]
[23]
[24]
[26]
[27]
[10]
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代谢步骤研究中，在基因表达、蛋白表达、酶活性等

同一步骤的多个水平表现不一致的情况常有报道，

许多报道推测转录后修饰或调控可能参与该过程，

而证实转录后修饰或调控的直接证据较少。（3）果实

柠檬酸转运机制研究尚未明确，柑橘果实柠檬酸转

运体较其他果实苹果酸转运体研究明显滞后。苹果

酸转运体DT、ALMT、MATE等是否兼有柠檬酸转运

体的功能，模式植物报道较多的根系柠檬酸转运体

是否在果实液泡膜上工作进而调控柠檬酸含量等系

列研究亟需加强。（4）果实柠檬酸代谢调控机制研

究正在深入，相关转录因子和互作基因的发现对完

善柠檬酸代谢基础理论、揭示柠檬酸调控网络有重

要意义。（5）柑橘果实柠檬酸积累是受多因素影响

的过程，影响柑橘果实柠檬酸含量的报道从转录因

子调控、相关代谢途径基因表达到外界生物或非生

物胁迫均有涉及，果实柠檬酸积累机制的研究需要

对多个生物学过程总体考虑。
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