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猕猴桃果实淀粉代谢研究进展

冉欣雨 1，2，黄文俊 1*，钟彩虹 1

（1中国科学院武汉植物园，武汉 430074；2中国科学院大学，北京 100049）

摘 要：猕猴桃为国际重要水果种类，已成为我国精准扶贫、乡村振兴的“金果果”。淀粉作为植物光合作用固定碳形

成的主要碳水化合物，在植物的整个生长发育过程中具有重要作用。猕猴桃果实属于淀粉积累型水果，在临近商业采

收时淀粉积累达到峰值，然后随着果实软化成熟淀粉降解为糖，果实甜度增高，风味品质形成。同时，猕猴桃属于呼吸

跃变型果实，具有生理后熟属性，采后易软化，不耐贮藏。淀粉作为细胞内容物对维持细胞膨压，支持果实硬度起着重

要作用。随着猕猴桃基因组的测序完成，猕猴桃果实淀粉代谢分子研究取得新的进展，尤其是淀粉降解方面，但是目

前对猕猴桃果实淀粉代谢进展的整理与归纳还鲜有报道。因此，从猕猴桃果实淀粉的理化性质、植物淀粉代谢途径以

及猕猴桃果实淀粉代谢分子机制三个方面展开，并结合淀粉与猕猴桃果实风味品质、成熟软化的关系，对猕猴桃果实

淀粉研究现状与进展进行综述，为以后创制优质高淀粉耐贮藏猕猴桃新材料或选育新品种，以及建立即食供应的快速

后熟技术体系提供理论支撑。
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Abstract: Kiwifruit (Actinidia chinensis Planch.) is well known as“the king of fruit”and deeply loved

by consumers at home and abroad because of its unique flavor and being rich in a variety of vitamins,

dietary fiber, mineral elements and other nutrients. As the rapid development of kiwifruit industry in

China, kiwifruit has become“Golden fruit”of the targeted poverty alleviation and rural revitalization.

Starch, as the main carbohydrate derived from carbon with plant photosynthesis, plays an important role

in plant whole growth and development. The kwifruit belongs to the starch-accumulating fruit, and the

photosynthetic products are accumulated and converted into starch during the fruit growth and develop-

ment close to the commercial harvest. The starch in kiwifruit is present in the form of particles, which

increase from 3-4 μm to 10-12 μm during the fruit growth and then decrease to 6-8 μm with maturity

and then disappeared finally when fruit ripens. The starch accumulation is strongly similar among differ-

ent cultivars or germplasm, but the starch content differs at same stages of fruit growth and develop-

ment. Initially, there is little starch accumulation in the early stages of fruit development, and starch

starts to accumulate only after the increase of the cell volume and weight and reaches to the peak close

to the commercial harvest, accounting for 40% of the dry matter of the fruit. At this time, 80% of the

starch in the pericarp is mainly amylopectin. During storage period after harvesting, the starch is degrad-

ed into sugar with fruit softening and ripening, leading to the increase of sweetness with about 10% of

sugar content and the formation of fruit flavour. In higher plants, the starch metabolism involves starch
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biosynthesis and starch degradation pathways. There are two ways to synthesis starch, including tran-

sient starch synthesis in the chloroplasts of photosynthetic tissue and storage starch synthesis in the amy-

loplast of non-photosynthetic tissue. The starch degradation begins with the hydrolysis of intact starch

granules, and then the α-1, 6-glucoside bond is transferred to form linear dextran and finally degraded

into glucose under the action of a series of enzymes. The starch metabolic pathway has been thoroughly

studied in Arabidopsis thaliana and cereals, and the genes encoding enzymes involved in the starch met-

abolic pathway such as AGP pyrophosphorylase (AGPase) starch synthase (SSS), starch branching en-

zyme (SBE), starch debranching enzyme (DBE), starch phosphorylase (SP), α-amylase (AMY) and β-

amylase (BAM) has also been identified. Compared with the starch degradation pathway in kiwifruit,

the molecular mechanism of starch biosynthesis and accumulation before harvest is still unclear. The

studies of starch content during kiwifruit growth and development have been largely reported, as well

as the enzymes involved in starch biosynthesis. The AGPase enzyme is proposed to be the key enzyme

for starch synthesis but without strong evidences, and the genes encoding AGPase and other biosynthet-

ic enzymes and the molecular regulatory mechanism for starch synthesis in kiwifruit is still unknown.

The kiwifruit is an atypical climacteric fruit type with softening and ripening ability after harvest, and

easy to soften and decay after harvest, and does not store well for a long time at ambient temperature.

How to prolong storage and shelf life periods without sacrificing fruit quality is always the hot spot of

kiwifruit research. Starch, as the cell filling contents plays an essential role in maintaining cell turgor

and supporting fruit firmness. Therefore, starch degradation is strongly associated with fruit softening

and thus more attention has been paid, compared with the starch biosynthesis. The starch degradation in

kiwifruit is regulated by not only ethylene and also low temperature. Although the kiwifruit itself pro-

duces very low amount of ethylene, but is very sensitive to exogenous ethylene. Even extremely low

concentration of ethylene (0.1 μL · L- 1) still can promote starch degradation and fruit softening at low

temperature. The ethylene-induced fruit ripening has been completely and deeply studied. Meanwhile,

several recent reports indicated that low temperature at appropriately 10 degree could also induce starch

degradation and fruit softening under no detectable ethylene present, suggesting fruit ripening induced

by low temperature could be another regulation way, independent on ethylene regulation pathway. Uti-

lizing the low temperature to induce fruit softening and ripening becomes an alternative way to provide

ready-to-eat fruit for packhouse and consumers, and now this method applied in postharvest commer-

cial management has appeared, but the scale is relatively small and the operation protocol is not well de-

veloped. The concern is also taken into account that the ripened fruit due to low temperature usually

lacks volatile aroma of ethylene-induced ripe fruit. With the completion of the genome sequencing of

the kiwifruit, the research of the starch metabolism in kiwifruit has gradually shifted from the tradition-

al study of starch accumulation pattern and the change of metabolic enzyme activity to the study of im-

portant gene mining and molecular regulation mechanism, and some new progresses have been made in

the molecular regulatory mechanism of the starch degradation. However, substantial breakthroughs

have not been made in the molecular regulation of the starch synthesis and accumulation up to now, and

the summary of the starch metabolism studies in kiwifruit is still limited. Therefore, this review focused

on the physio-chemical properties of the starch in kiwifruit, the starch metabolic pathway of plant and

the molecular mechanism of the starch metabolism in kiwifruit. Combined with the relationship be-

tween starch metabolism and flavor quality, ripening and softening of kiwifruit, the current status and

progresses of the starch researches in kiwifruit were reviewed. In future, the molecular regulatory mech-

anism of the starch degradation and fruit flavor formation should be further studied, and the study of
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猕猴桃（Actinidia chinensis Planch.）隶属猕猴桃

科（Actinidiaceae）猕猴桃属（Actinidia Lindl.），是一

种原产于我国的藤本果树。猕猴桃属植物全世界有

54个种，21个变种，共75个分类单元；其中，我国有

52个种，泛意上猕猴桃是我国的特有属，我国蕴藏

着丰富的猕猴桃种质资源。猕猴桃果实因具有独特

的风味，富含多种维生素、有机酸、膳食纤维、多糖、

矿物质元素及多种人体必需的氨基酸等营养成分而

深受国内外消费者喜爱[1]。自 2009年起，我国猕猴

桃种植面积和产量连续 10 a（年）稳居世界第一，根

据联合国粮农组织（FAO）统计数据，至2019年我国

猕猴桃收获面积为 18.26万 hm2，年产量 219.7万 t，

分别占全球的67.9%和50.5%[2]。

淀粉是植物光合作用固定碳而形成的主要碳水

化合物，在植物生长发育过程中具有重要的生物学

作用。淀粉作为主要的储存型代谢物，广泛存在于

植物不同器官中，为植物生长发育提供必要的能

量[3]。研究表明，植物叶片产生的光合同化产物大

部分是以蔗糖或/和山梨醇的形式存在，经韧皮部长

途运输后卸载到正在生长发育的果实内，然后在有

关酶的作用下进行一系列的代谢或跨膜运输，最终

以淀粉、蔗糖/山梨醇、果糖或葡萄糖等形式在果实

内积累[4]。猕猴桃果实属于淀粉积累型水果，在生

长发育过程中，光合产物被积累并转化为淀粉 [5]。

在猕猴桃果实积累淀粉之前，果实中的碳水化合物

供应有限，首先需要满足细胞分裂活动而不能进行

贮藏性物质淀粉的累积[6]；待果实发育前期完成体

积和质量增加后才开始进行淀粉的积累和转化；但

果实一旦开始成熟，淀粉又降解成糖。采摘后的猕

猴桃果实不能再从母体获得养料和水分，也不能再

获取叶片光合作用合成的碳水化合物，于是鲜活的

果实必须通过呼吸作用消耗体内贮藏的淀粉或糖等

碳水化合物，进行一系列的生理生化变化，产生能量

以维持生命的延续。已有多项研究报道了不同猕猴

桃品种的果实发育与淀粉积累规律[7-9]，即在果实早

期发育阶段几乎没有淀粉的积累，直到完成细胞分

裂才开始积累淀粉，然后在商业采收之前淀粉含量

达到峰值，约为果实干质量的40%[7]。在采后的贮藏

过程中，几乎所有淀粉降解并转化为糖，果实甜度增

加并达到可食用状态，软熟后的猕猴桃果实中含糖

量通常高达 10%[8-9]。Richardson等 [9]构建了一个基

于 BBCH（biologische bundesanstalt，bundessorte-

namt und chemische industrie）系统的猕猴桃果实生

长发育模型，表明淀粉从BBCH73期开始（开花后

4 d）在果实中积累，直到BBCH84期（开花后190 d）

时达到最大值，之后被迅速分解并转化成相似浓度

的蔗糖、葡萄糖和果糖。

猕猴桃淀粉代谢与果实风味品质和耐贮性紧密

相关。猕猴桃果实采收之前淀粉合成与积累越多，

果实软熟后的总糖含量就越高，风味品质就越好。

然而猕猴桃又属于非典型的呼吸跃变型果实，具有

生理后熟属性，采后易软化腐烂，不耐贮藏[10]。在果

实后熟过程中，淀粉和果胶不断降解，果实质地变

软，硬度下降，甜度升高，果实变得美味可食。所以，

调控淀粉降解可以控制果实软化速率，从而影响果

实贮藏期和货架期。近十年来，随着猕猴桃基因组

的测序完成[11]，猕猴桃淀粉代谢研究已从传统的淀

粉积累模式及其代谢酶活性的变化等研究逐步转移

到重要基因挖掘与分子调控机制研究，其中在淀粉

降解方面取得重要进展，但是目前关于猕猴桃淀粉

代谢研究进展的整理与归纳鲜有报道。因此，笔者

在本文中将重点从猕猴桃果实淀粉的理化性质、植

物淀粉代谢途径以及猕猴桃果实淀粉代谢分子机制

等三个方面，并结合淀粉与猕猴桃果实风味品质、成

熟软化的关系，就国内外相关研究进展进行综述，为

未来创制优质高淀粉耐贮藏猕猴桃新材料或选育新

品种，或建立即食供应的快速后熟技术体系提供理

论支撑。

1 猕猴桃果实中淀粉的理化性质

淀粉是贮藏器官中最丰富的碳水化合物，分子

式为（C6H10O5）n，由葡萄糖分子聚缩而成，以分子结

starch synthesis pathway and molecular regulation mechanism should be deeply strengthened, which is

of great significance for creating new varieties or new germplasm with high content of starch and high

quality, and controlling fruit softening and ripening to provide ready-to-eat kiwifruit.

Key words: Actinidia; Starch biosynthesis; Starch degradation; Fruit quality; Ripening and softening;

Molecular mechanism
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构不同分为直链淀粉和支链淀粉[12]。直链淀粉是线

性的，葡萄糖基单位以 α-1，4-糖苷键连接。支链淀

粉的骨架通过 α-1，4-糖苷键连接呈线性，而葡聚糖

链通过α-1，6-糖苷键呈高度分支[13]。Bertoft等[14]研

究了17种不同支链蛋白的内部单位链组成，并将其

分为4类，猕猴桃支链淀粉则属于第4类，即在各种

支链淀粉中短链数量最少，长链数量最多[15]。相对

于其他玉米、谷物等普通淀粉，猕猴桃淀粉不仅具有

很高的峰值黏度、最终黏度和挫折黏度，而且富含大

量的钾、钙、镁等矿物元素，其中钾含量是普通淀粉

的3~30倍[16-17]。

淀粉以颗粒状态（即淀粉粒）存在，在猕猴桃果

实生长发育过程中呈现动态变化。猕猴桃果实采收

时淀粉含量（w，后同）通常处于最高水平，果肉中的

淀粉主要为支链淀粉，占比80%，且支链淀粉分子质

量较小[15，18]。研究表明不同猕猴桃品种（包括Hay-

ward、Gold3、Gold9和Hort16A）果实中的淀粉具有

相对一致的颗粒形态，淀粉分子径向有序排列使其

具有准晶体结构，即淀粉粒[16-18]。淀粉粒在猕猴桃果

实生长发育过程中，不仅表现为粒径大小的动态变

化，还涉及淀粉粒结构的变化。伴随猕猴桃果实生长

发育，淀粉粒平均粒径从 3~4 μm增加至 10~12 μm，

然后在成熟果实中又下降到 6~8 μm[19]。在淀粉粒

增大的同时，支链淀粉的内部和外部结构保持相似，

表明猕猴桃淀粉粒从中心到外围的分子结构是均匀

排列的[20]。扫描电镜结果表明，刚采收的未成熟猕

猴桃果实内紧密排列着 5~10 μm大小的淀粉粒，其

边缘轮廓清晰且完整，有利于果实质地的保持；随着

猕猴桃软熟，淀粉粒变得皱褶和粗糙，并最终消失，

细胞间隙增大[21]。

淀粉在质体中合成，形成淀粉体。在高等植物

中，淀粉可在光合细胞的质体或非光合细胞的质体

中合成。Possingham等[22]发现猕猴桃外果皮的叶绿

体具有明确的基粒和类似于菠菜的基粒间膜系统，

因此有可能通过光合作用形成淀粉。而Hallett等[18]

发现猕猴桃果心的质体不含基粒堆，没有光合作用

形成淀粉的潜力。合成的淀粉在质体中贮藏起来，

形成淀粉体，又称造粉体，是一种异养型质体，具有

双层膜结构和遗传物质[23]。随着猕猴桃果实成熟，

淀粉体质膜发生降解，其包裹的淀粉粒分散并降解，

淀粉逐渐降解为可溶性糖[24]；同时淀粉体分化为有

色体[25]，但是关于猕猴桃果实淀粉体的起源和最终

命运还尚未定论。前人研究发现在猕猴桃果实冷藏

开始时，淀粉粒从果实各组织内的叶绿体中散落出

来，并且随着冷藏时间延长，叶绿体数量减少，淀粉

粒水解[26]。这说明淀粉体有可能起源于叶绿体[24]。

猕猴桃果实不同组织中的淀粉存在结构或含量

方面的差异。猕猴桃果实有时会出现“硬心”现象，

即果肉已经软化，但是果心仍然是硬的，严重时强烈

影响果实的食用。其外在原因是果心的软化速率慢

于果肉。Burdon等[27]发现Hayward猕猴桃果实不同

组织的软化速率不同，果肉硬度变化曲线呈S型下

降，果心硬度则近似线性降低，果心的软化速率滞后

于果肉，从而出现“硬心”现象。其生理原因可能与

不同组织中的淀粉结构或含量不同有关[28]。前人研

究报道Hayward猕猴桃果皮和果心组织中的生物组

成、淀粉浓度和细胞器是不同的，外果皮中的淀粉粒

大于果心中的淀粉粒，且随着果实软化而减小，但果

心中的淀粉粒密度高于外果皮，因此果心淀粉浓度

也更高[18]。如果这些淀粉粒密度和含量按照相同的

速率降解，那么果心的淀粉含量就可能高于果肉，从

而导致果心硬度高于果肉。然而在中华猕猴桃黄肉

品种（包括Gold3、Gold9和Hort16A）中出现了相反

的报道，其外果皮总淀粉含量（38.6%~51.8%）略高

于果心总淀粉含量（34.6%~40.7%），但是不同品种

间理化性质和组成上的差异相对较小，表明淀粉可

能不是影响不同品种猕猴桃贮藏期和货架期的关键

因素[29]。

2 植物淀粉代谢途径

淀粉合成途径分为在光合组织叶绿体中进行的

瞬时淀粉合成和在非光合组织淀粉体中完成的储藏

淀粉合成。瞬时淀粉合成是指通过卡尔文循环固定

CO2，并形成 3-磷酸甘油酸（3-phosphoglycerate，3-

PGA），转化为磷酸丙糖（triosephosphates，TP），通过

丙糖-磷酸易位体，转运至胞液中，或在叶绿体中转

变成6-磷酸果糖（fructose-6-phosphate，F6P），再先后

转变成 6-磷酸葡萄糖（glucose-6-phosphate，G6P）和

1-磷酸葡萄糖（glucose-1-phosphate，G1P）。G1P 在

ADP-葡萄糖焦磷酸化酶（ADP-glucose pyrophospho-

rylase，AGPase）作用下形成腺苷二磷酸葡萄糖

（ADP-glucose，ADPG）之后，在淀粉合成酶（starch

synthase，SS）、分支酶（branching enzyme，BE）和脱

支酶（debranching enzymes，DBE）的作用下合成直
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链淀粉和支链淀粉。储藏淀粉的合成是将叶片光合

作用固定的碳水化合物以蔗糖的形式运输到淀粉合

成器官，转化为G1P后进入淀粉体内，同样先后经

过AGPase、SS、SBE和DBE酶的作用形成直链淀粉

和支链淀粉[30]。

淀粉生物合成涉及一系列酶的参与。ADP-葡

萄糖焦磷酸化酶（AGPase）被认为是高等植物淀粉

生物合成中第一个起调节作用的关键酶，负责催化

葡萄糖-1-磷酸（Glu-1-P）与ATP反应，生成腺苷二磷

酸葡萄糖（ADPG），ADPG正是淀粉合成的主要底

物，此反应也是淀粉合成过程中第一个限速步

骤[31-32]。AGPase是由 2个大亚基（AGP-L）和 2个小

亚基（AGP-S）组成的异型四聚体；根据细胞定位，

AGPL 和 AGPS 的同工酶可分为胞质型和质体

型[33]。最近一些研究表明，在玉米中模拟AGPase磷

酸化的突变可增强AGPase的活性，而去磷酸化降

低了AGPase的活性，表明磷酸化可能是淀粉生物

合成过程中AGPase活性调节的一种机制 [34-36]。淀

粉合成酶（SS）通过将ADPG的葡萄糖基转移到 α-

1，4-葡萄糖的非还原性末端，从而催化淀粉合成。SS

分为两大类，一类负责支链淀粉的合成，包括SSⅠ、

SSⅡ、SS Ⅲ和SSⅣ，前三者通常负责支链淀粉合成

过程中α-葡聚糖链的伸长，而SS Ⅳ则参与淀粉颗粒

的起始[37-38]。单个SSⅠ、SSⅡ或SS Ⅲ亚型的缺失会

导致支链淀粉精细结构的特征性变化 [31]。研究发

现，MeSSⅡ-RNAi基因沉默使木薯的贮藏根中支链

淀粉含量减少，但直链淀粉含量增加，导致淀粉理化

性质的改变，并且还降低了MeSSⅠ、MeSBEⅠ等与

淀粉颗粒结合的能力[39]。在拟南芥中发现一种保守

的淀粉合成酶 5（SS5）能够调节拟南芥叶绿体中形

成的淀粉颗粒数量，SS5基因突变减少了拟南芥叶

绿体中的淀粉粒数量，但是支链淀粉结构不受影响，

这表明SS5在叶绿体中直接启动或以其他方式控制

淀粉颗粒数量的过程中发挥作用，而不是在支链淀

粉生物合成中发挥作用[40]。另一类则负责直链淀粉

的合成，包括淀粉粒结合态淀粉合成酶（granule-

bound starch synthase，GBSS），其与淀粉粒结合特异

性地延长直链淀粉，存在GBSSⅠ和GBSSⅡ两种同

工异构酶形式。谷物中的GBSSⅠ由Waxy基因编

码[41]，在淀粉颗粒表面磷酸化后以低聚物的形式控

制直链淀粉的合成[42]。利用CRISPR/Cas9基因编辑

技术突变水稻胚乳中的Waxy基因导致GBSSⅡ的

上调，并降低了种子中GBSS的活性，但并未完全消

除[43]。GBSSⅠ是种子、胚乳等贮藏器官中直链淀粉

的关键酶，而GBSSⅡ是根、茎、叶等营养器官中直

链淀粉的关键酶[44]。淀粉分支酶（SBE）是一种葡萄

糖基转移酶，是淀粉生物合成过程中的一个关键酶，

它首先催化内部 α-1，4-糖苷键水解，继而将断链连

接到C-6羟基上形成α-1，6分支点，形成分支结。根

据所断裂链的长度不同，SBE可分为SBEⅠ（SBE B）

和 SBEⅡ（SBE A）2类；在单子叶植物中，SBEⅡ又

包括SBEⅡa和SBEⅡb。截至目前，对SBE酶及其

基因的研究较为清楚[31，45]。淀粉去分支酶（DBEs）能

水解 α-1，6-糖苷键并纠正淀粉合成中的错误分支，

以确保支链淀粉的有序合成 [13]。植物中有 2 种

DBE，包括异淀粉酶（isoamylase，ISO）和极限糊精酶

（pullulanase，PUL，也叫R酶），均能水解α-1，6-糖苷

键。

淀粉降解也需要一系列酶的协同参与。首先，

通过葡聚糖水激酶（glucan water dikinase，GWD）或

磷酸葡聚糖水激酶（phosphoglucan water dikinase，

PWD）的可逆葡聚糖磷酸化破坏完整淀粉粒结构，

将线性的糖苷链暴露出来，同时增强淀粉粒的可溶

性以便淀粉水解酶靠近底物，有利于 β-淀粉酶进行

水解[46]。GWD和PWD分别对C6和C3位置的葡糖

基单元进行磷酸化[47-49]，但是PWD对支链淀粉的作

用需要 GWD 的预先作用，表明 PWD 活性取决于

GWD添加的C6磷酸基团的存在，或C6磷酸引起的

葡聚糖结构变化[50]。其次，淀粉上的磷酸基会阻碍

淀粉降解酶沿着葡聚糖链移动[51]，限制麦芽糖和低

聚寡糖从淀粉粒中释放出来，因此需要磷酸葡聚糖

磷酸酶（phosphoglucan phosphatase，SEX）去除这些

磷酸基团。目前，在拟南芥中鉴定到 3个编码SEX

酶的基因 ，即 STARCH EXCESS4（SEX4）、LIKE-

STARCH-EXCESS FOUR-1（LSF1）和LIKE-STARCH-

EXCESS FOUR-2（LSF2）[52-54]，但其中LSF1不会使葡

聚糖去磷酸化，LSF1突变体的淀粉过量表型是由颗

粒表面BAM1和BAM3活性降低引起的，LSF1可能

与淀粉颗粒表面的 β-淀粉酶结合，从而促进淀粉的

降解[55]。最近还发现LSF1-苹果酸脱氢酶复合物也

发挥着支架作用，可招募 β-淀粉酶促进淀粉降

解 [56]。最后，在 α-淀粉酶（α-amylase，AMY）和 β-淀

粉酶（β-amylase，BAM）的水解作用下完成葡聚糖的

降解，转化为葡萄糖单体[57]。α-淀粉酶是一种内切
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酶，特异地切断α-1，4-糖苷键，生成各种线性和分支

的寡糖。研究发现，谷物的淀粉降解需要α-淀粉酶

的不同异构体协同作用，例如在小麦中过表达

AMY2基因可导致发育叶片和收获籽粒中总α-淀粉

酶活性升高2.0~437.6倍[58]。β-淀粉酶是从暴露的非

还原链末端切断α-1，4-糖苷键释放麦芽糖的外作用

酶[59]，通过对转基因马铃薯的实验确定了叶绿体 β-

淀粉酶活性对短暂淀粉降解的重要性[60]。在拟南芥

中，BAM酶蛋白由9个基因编码，其中AtBAM4是淀

粉降解的调节因子，影响淀粉降解途径中的其他酶

活性，其同工异构体AtBAM9可能具有激活淀粉降解

的作用，AtBAM4突变体表现为淀粉过量积累，而At-

BAM9在野生型中的过量表达则降低了叶片中的淀

粉含量[61]。但β-淀粉酶不能水解α-1，6-分支点或直

接作用于其附近，因此，支链淀粉的完全降解还需要

通过脱支酶（DBE）活性水解分支点。

3 猕猴桃果实淀粉代谢

3.1 淀粉代谢动态过程

猕猴桃果实淀粉代谢是一个复杂的动态过程，

其特征是淀粉同时合成和降解。在以BBCH系统描

述的Hort16A猕猴桃果实发育过程中[9]，果实干物质

含量在坐果期（BBCH70）较高，然后在快速生长的

第一个时期内迅速下降，在开花后45 d时（BBCH73）

达到最低；随后干物质快速增加，直到BBCH89时为

止。鉴于淀粉是干物质的主要成分，而猕猴桃果实

恰好于BBCH73开始积累淀粉，表明此阶段内淀粉

可能正在同时发生合成和降解。BBCH73时期正是

果实从细胞分裂期走向细胞膨大期的转折阶段，

Woolley等[62]发现，猕猴桃受精后6周内为细胞分裂

时期，快速增加的细胞对碳水化合物有需求压力，这

一时期是果实碳素营养的关键期。故推测，干物质

在快速生长时期中的迅速下降可能是由于此时猕猴

桃果实细胞分裂急需营养，待果实生长进入细胞膨

大阶段时，才能开始进行淀粉的净累积。Nardozza

等[63]的研究结果也支持这种观点，他们发现猕猴桃

果实中的淀粉含量和糖含量在细胞分裂期内下降，

然后在细胞膨大期内又开始上升；与此同时BAM9

基因（编码 β-淀粉酶）表现出与淀粉含量相反的趋

势，即在细胞分裂期达到最高值，随后逐渐下降。

Wegrzyn等[64]在分析猕猴桃果实发育和采后成熟过

程中α-淀粉酶活性时发现，随着果实发育α-淀粉酶

活性和淀粉含量均在持续升高；而在采后成熟过程

中，α-淀粉酶活性却降低，淀粉开始降解，可溶性固

形物含量上升。与之结果相似的是，Bonghi等[65]在

分析猕猴桃成熟期间总淀粉酶活性变化时发现，在

果实收获时淀粉酶活性最高，而在储存期间淀粉酶

活性下降。这些结果表明猕猴桃果实发育阶段净淀

粉积累可能是淀粉合成速率大于降解速率引起的，

而在采后成熟过程中淀粉降解的速率随着猕猴桃成

熟进程的推进而升高，于是发生淀粉净降解，到果实

成熟时，几乎所有淀粉都已转化为可溶性糖[66]。值

得注意的是，淀粉净积累到净降解的过程中存在一

个淀粉无净变化的可变时间段，这期间内可溶性固

形物积累速率的最初升高发生在淀粉净降解之前，

所以可溶性固形物含量的上升不一定是淀粉降解的

结果，也可能是未转化为淀粉的可溶性碳水化合物

输入到果实内的直接结果；同时，这个可变时间段容

易受到环境条件的影响，尤其是低温[9，67]。可溶性固

形物积累速率的升高通常被认为是淀粉降解引起的

变化，但Burdon[68]提出可能有两种机制导致可溶性

固形物积累速率的快速升高：一种是淀粉停止积累

时仍有碳水化合物进入果实，另一种是低温诱导的

淀粉分解。因此，即使具有相同可溶性固形物含量

的果实也可能因为生理状态不同而具有不同的贮藏

潜力。

3.2 猕猴桃果实淀粉合成

淀粉合成积累与猕猴桃果实风味品质紧密相

关。糖类是水果中最重要的能量底物，主要由淀粉

转化而来；在水果成熟过程中，可溶性糖的积累在很

大程度上决定了水果的甜味和风味[69]。猕猴桃通常

在生理成熟时采收，此时的淀粉含量达到最大值，采

后随果实成熟，淀粉降解为糖，果实甜度增加，有机

酸不断减少，形成独特的风味[66，70]。因此，猕猴桃果

实采前积累的淀粉含量是决定果实口感风味形成的

关键因素 [71-72]。干物质主要由可溶性固体（主要是

糖）和不溶性固体（主要为结构性碳水化合物和淀

粉）组成，采收时的干物质与果实软熟后的糖含量以

及风味品质密切相关[73-74]。而采收时的淀粉含量可

达干物质的40%~70%，因此干物质可以作为猕猴桃

碳水化合物总量的指标，很大程度上也反映了猕猴

桃果实积累的淀粉含量。研究表明，消费者在食用

高干物质含量的水果时更有可能体验到优质的口感

风味，正如同消费者更喜欢高干物质水平的猕猴桃
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果实一样，因为高干物质水平意味着更多的淀粉水

解成糖，果实软熟后更甜[71-72，75]。

猕猴桃果实淀粉合成与相关酶的活性密切相

关。研究表明，在淀粉生物合成途径中大多数酶活

性在细胞分裂时高于后期阶段，ADP-葡萄糖焦磷酸

化酶（AGPase）被认为是猕猴桃淀粉积累的关键酶，

葡萄糖水平和中性转化酶（NI）活性的降低标志着

向淀粉净积累过渡[63]。同期另一篇研究报道也表明

NI、酸性转化酶（AI）和蔗糖磷酸合成酶（SPS）活性

的差异可能是果实淀粉积累高低、干物质和可溶性

糖含量不同的重要原因[76]。低温贮藏可延缓猕猴桃

果实软化成熟及糖度增加，与淀粉酶、AI、NI、SPS和

SS活性的降低有关[77]。环剥处理在调控果树促花

保果、增产提质等方面具有良好效果。研究发现环

剥处理提高了果实发育期内AGPase的活性，同时

调节SPS、SS、AI、NI等相关酶活性水平影响糖代谢

的进程[78]。然而截至目前，关于猕猴桃果实中淀粉

合成相关遗传背景与分子机制鲜有报道，仅Nardoz-

za等[63]利用淀粉积累极端差异的猕猴桃基因型材料

发现了一个编码AGPase酶大亚基的基因（APL4），

可能是调控淀粉合成积累的关键候选基因，但还缺

乏充分有力的证据。所以，下一步的研究应该聚焦

在猕猴桃果实淀粉合成积累关键基因的挖掘及其调

控网络机制的解析上。

3.3 猕猴桃果实淀粉降解

淀粉降解在猕猴桃果实软化中起着重要作用。

猕猴桃果实采摘后的成熟与衰老是果实发育的最后

阶段，也是极其重要的生理生化过程，涉及到呼吸作

用、乙烯合成、淀粉降解、增糖降酸、颜色转变、芳香

物质合成、质地变软等过程及其一系列相关酶活性

的变化[79]。软化是猕猴桃果实采后成熟衰老的典型

特征，其外在表现是果实硬度下降、质地变软[80]。大

量研究表明，猕猴桃果实软化主要与淀粉降解及细

胞壁（主要为果胶）降解有关[81-83]。淀粉作为细胞内

容物以淀粉粒的形式存在于果肉和果心组织内，维

持细胞膨压，对细胞起着支撑作用。一旦果实进入

成熟过程，淀粉逐渐降解，支撑作用也随之消失，果

实硬度就急速下降[83-84]。所以对于淀粉含量较高的

水果种类而言，淀粉降解是果实软化的重要因素之

一。

至于淀粉降解发生在猕猴桃果实软化哪个阶段

还有待进一步研究。根据果实硬度曲线，猕猴桃果

实软化过程被划分为 4个阶段：起始阶段—快速软

化阶段—可食用阶段—过熟阶段，其中淀粉降解发

生在起始阶段和快速软化阶段早期，而同时果胶降

解也主要发生快速软化阶段[81，85]。由于采样时间和

硬度检测频率的影响，不是所有猕猴桃果实硬度曲

线均表现出 4个软化阶段[68]，不过较多学者认为淀

粉降解主要发生在果实快速软化阶段。王贵禧

等[86-88]研究表明，猕猴桃果实软化进程可分为硬度速

降期和硬度缓降期等 2个阶段，其中因淀粉酶活性

快速上升而引起的淀粉快速降解是硬度速降的主要

原因。然而，在众多有关猕猴桃果实软化的研究中，

淀粉降解常和果胶降解交织在一起，很难明确谁在

快速软化阶段发挥更重要的作用。

淀粉降解受到乙烯的调控。乙烯作为最简单的

植物激素，在呼吸跃变型果实的成熟衰老过程中发

挥重要作用 [89]。猕猴桃果实本身产生的乙烯含量

极低，但是对外源乙烯却又非常敏感，极低体积分

数（0.1 μL · L-1）的乙烯仍会促进猕猴桃果实软化和

淀粉降解[90-91]。因此，乙烯处理也常用来作为催熟猕

猴桃果实、消除果实个体成熟度差异的技术手段，广

泛应用在商业催熟上[92]，这也说明淀粉降解受到乙

烯的调控。Hu等[93]利用猕猴桃基因组序列从Hay-

ward猕猴桃中分离鉴定了17个淀粉降解相关基因，

其中AdAMY1、AdAGL3和AdBAM3.1/3L/9等基因的

表达显著受到乙烯处理的诱导，同时受到气调贮藏

的抑制，其表达量与淀粉降解高度正相关，表明这些

基因极可能参与了淀粉降解。随后，陈景丹等[94]的

研究也证实了AcBAM3是猕猴桃果实采后淀粉降解

的关键基因。最近，2 个重要转录因子 AdDof3 和

AcbHLH137 被相继鉴定出来，它们分别调控 Ad-

BAM3L和AcBAM3靶基因的表达，从而促进淀粉降

解；不过AcbHLH137与AcBAM3的具体调控机制还

有待于进一步验证[95-96]。淀粉降解除了加速猕猴桃

果实软化之外，还可能与果实醇类异味产生有

关[97]。相比Hayward猕猴桃，Bruno猕猴桃果实在常

温贮藏过程中更易发生乙醇积累并产生异味，这与

Bruno 拥有更高活性的淀粉磷酸化酶、β-淀粉酶、

UDP-葡萄糖焦磷酸化酶、蔗糖合酶和转化酶有关，

这些酶会加速淀粉降解和可溶性糖积累，为乙醇发

酵提供充足的底物[97]。

淀粉降解还受到低温的诱导。前人研究表明果

实可溶性固形物含量的快速上升可能与低温诱导的
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淀粉降解或光合产物持续输入有关[68]。秋季采收之

前的低温环境，尤其是夜间低温会促进Hayward果

实可溶性固形物积累速率的快速升高，与淀粉降解

紧密相关 [98]。随后在Hort16A果实中发现 8~12 ℃

的贮藏温度使可溶性固形物含量相比14 ℃或16 ℃

处理上升更快，这说明可溶性固形物含量的上升可

能与低温诱导的淀粉降解有关[99]。最近多篇研究报

告表明，在猕猴桃果实中还存在不依赖于乙烯调控

的第二种成熟调控途径：即低温调控果实成熟途

径 [100- 102]。相比 22 ℃常温贮藏，5 ℃贮藏处理使得

Kosui猕猴桃果实软化更快，可溶性固形物和总糖

增加发生更早，同时还没有检测到乙烯的产生。果

实的快速软化疑与淀粉降解酶基因（Acβ-AMY1、Ac-

INV3-1）、细胞壁修饰酶基因（AcPG、AcEXP1）的表

达量增加有关；但是低温诱导的软熟果实缺乏乙烯

诱导产生的主要芳香物质[101]。在Rainbow Red猕猴

桃果实中也发现了类似的规律，5 ℃和10 ℃贮藏使

得果实比 15 ℃和 22 ℃贮藏软化更快，与淀粉降解

和细胞壁降解相关基因的表达量增加有关[103]。还

发 现 一 些 NAC（NAC2，NAC4，NAC5，NAC6）和

MADS（MADS1，MADS2）等转录因子可能参与了低

温诱导的果实成熟过程[103-104]，但这些转录因子仅是

根据基因表达量的变化而做出的推测，还缺乏更多

详实充分的分子实验证据。除了 β-淀粉酶基因

（BAM3.2，BAM3L）参与低温诱导的淀粉降解之外，

陈璐等[105]利用不同温度的猕猴桃采后果实转录组

测序分析还发现淀粉磷酸化酶基因（PHS2，PHS2.1）

特异响应 5 ℃或 10 ℃低温从而间接参与淀粉降

解。另外，长链非编码RNA通过调控淀粉和蔗糖代

谢以及细胞壁修饰途径相关基因的表达，从而在猕

猴桃低温贮藏成熟软化过程中也发挥着重要的调控

作用[106]。基于低温可诱导猕猴桃果实快速软化的

规律，目前在商业上已出现通过低温诱导制备即食

猕猴桃的采后商品化操作，但处理的规模较小，大部

分还处于探索阶段。

4 结 语

猕猴桃因独特的风味和丰富的营养价值日益受

到消费者的关注和喜爱。淀粉代谢与猕猴桃果实风

味品质及果实软化紧密相关，强烈影响猕猴桃软熟

后的口感风味和贮藏性能。关于猕猴桃淀粉代谢的

研究主要集中在猕猴桃生长发育过程中淀粉含量、

组成、结构和酶活性的动态变化，以及果实采后成熟

软化过程中淀粉降解途径的分子机制解析方面。目

前在猕猴桃果实淀粉降解分子研究方面取得较大的

进展，包括淀粉降解途径相关基因的挖掘以及少数

重要转录调控因子的功能鉴定，但是在其淀粉合成

与积累的分子调控方面还缺乏实质性的突破，过多

停留在淀粉合成相关酶活性水平研究方面。同时，

依赖于低温诱导的果实软熟途径为制备即食猕猴桃

提供了新的技术手段，但是需要注意如何避免芳香

物质的缺失。因此在未来的研究中，应该继续深入

研究淀粉降解与果实软化、风味形成的分子调理网

络机制，同时加强淀粉合成途径关键基因的挖掘及

其分子调控机制的解析，对创制优质高淀粉猕猴桃

新材料、新品种或控制果实软化成熟用于制备即食

猕猴桃具有重要意义。
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