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肉桂酸和4-香豆酸对核桃硬壳发育

及生理特征的影响

王新汇 1，郭众仲 1，鱼尚奇 1，李义霞 1，张建良 2，张 锐 1*，金 强 1*

（1南疆特色果树高效优质栽培与深加工技术国家地方联合工程实验室·塔里木大学园艺与林学学院，

新疆阿拉尔 843300；2新疆生产建设兵团第一师阿拉尔市三团农业发展服务中心，新疆阿拉尔 843300）

摘 要：【目的】探究外源物质（肉桂酸，4-香豆酸）对核桃内果皮发育的影响。【方法】以新露核桃为试材，于核桃硬化期

分别用不同浓度的肉桂酸和4-香豆酸喷施，探究不同浓度肉桂酸和4-香豆酸对木质素沉积、核桃硬壳组成成分（木质

素、纤维素、半纤维素）含量、代谢酶活性以及在核桃硬化过程中总酚和总糖含量的影响。【结果】与对照相比，低浓度肉

桂酸、4-香豆酸处理和高浓度肉桂酸、4-香豆酸处理后内果皮木质素的积累存在显著差异，在处理后期，核桃内果皮部

分硬化，仍存在内果皮缺失或不完整现象。随时间延长，肉桂酸和4-香豆酸处理后核桃内果皮中木质素、纤维素和半

纤维素含量整体呈上升趋势，最高分别可达69.69%、39.08%和29.16%；肉桂酸和4-香豆酸处理下PAL酶活性呈下降趋

势，且在一定浓度4-香豆素处理下PAL酶活性最高，较CK提高447.25 U·g-1；低浓度4-香豆酸提升CAD酶活性，高浓

度4-香豆酸会抑制CAD酶活性，一定浓度肉桂酸处理提高CAD酶活性，最高比CK增长1.21倍；一定浓度肉桂酸、4-

香豆酸处理可以降低POD活性，最高较CK分别降低32.46%和63.10%。一定浓度下4-香豆酸和肉桂酸可以抑制C4H

酶活性的下降。【结论】50~150 mg·L-1肉桂酸和 50~150 mg·L-1 4-香豆酸促进核桃内果皮木质素的积累，200 mg·L-1 4-

香豆酸抑制木质素的合成。
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Abstract:【Objective】The germplasm resources of walnut in China are abundant. Walnut varieties

with different hard shell thickness, such as thick shell, thin shell, paper shell and exposed-kernel shell,

are available in Xinjiang, which provides a good material basis for the study on walnut shell. The thick-

ness of walnut shell is largely affected by the amount of lignin deposited. Cinnamic acid and 4-coumar-

ic acid are products of the lignin metabolic pathway. Therefore, in this paper the effects of different con-

centrations of cinnamic acid and 4-coumaric acid applied to the Xinlu walnut sample was studied on the

development of Endcoarp (hard shell). Through the study on the development of inner pericarp (hard

shell) of Xinlu walnut, a unique variety in Xinjiang, the mechanism of kernel exposure and the mecha-

nism of thin shell in Xinjiang were discussed.【Methods】In Wensu County Experimental Forest Farm
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of Aksu, Xinjiang Uygur Autonomous Region, the inner peel of Xinlu walnut was used as the test mate-

rial, which was collected from over 15 years old trees at a spacing of 5 m×6 m, with vigorous growth,

without pests and diseases, and with consistent water and fertilizer management. In the hardening stage

of walnut shell, the walnut tree canopy was sprayed with different concentrations of cinnamic acid and

4-coumadic acid, respectively. The effects of cinnamic acid and 4-coumaric acid on lignin deposition,

components of walnut shell (lignin, cellulose and hemicellulose), metabolic enzyme activity (PAL,

CAD, C4H and POD) and total phenol and sugar contents during the hardening process of walnut shell

were investigated.【Results】Compared with the control, there was a significant difference in the accu-

mulation of lignin in walnut endocarp after treatment with both low and high concentrations of cinnam-

ic acid and 4-coumaric acid. At the later stage of treatment, the endocarp was partially hardened, and

there was still a phenomenon of endocarp missing or incompleteness with time. The contents of lignin,

cellulose and hemicellulose generally increased with the treatment of cinnamic acid and 4-coumaric ac-

id. The changes of lignin deposition in walnut peel during the shell hardening period were observed by

phlorogluphenol staining. The deposition began at the position near the vascular bundle about 64 days

after flowering, and the lignin content significantly increased up to 69.69% after 4-coumaric acid treat-

ment (p≤0.05); Cellulose content increased by 33.92% and hemicellulose content increased by 19.6%.

After treatment with cinnamic acid, the lignin content increased by 58.98% and hemicellulose content in-

creased by 29.16%. There was a downward trend of PAL enzyme with both cinnamic acid and 4-coumar-

ic acid treatments, and the highest PAL enzyme activity with 4-coumarin treatment was 447.25 U · g- 1

higher than CK at a certain concentration. Low concentration of 4-coumaric acid treatment could pro-

mote PAL activity in pre-hardening, while high concentration could inhibit PAL activity in pre-harden-

ing. After treatment with cinnamic acid, PAL activity was significantly higher than CK at 0.2-1.5 h (p≤
0.05), and the peak value of PAL activity appeared after treatment, which increased by 12.91% com-

pared with CK. PAL activity increased after treatment with cinnamic acid, and 100 mg·L-1 to 150 mg·L-1

was better than 50 mg·L-1 at the early shell-hardening stage. Low concentration of 4-coumaric acid pro-

moted CAD activity, but high concentration of 4-coumaric acid inhibited CAD activity, and a certain

concentration of cinnamic acid increased CAD activity by 1.21 times compared with CK. C4H enzyme

activity increased first and then decreased, C4H enzyme content decreased rapidly from day 4 after CK

treatment, and C4H enzyme began to decrease rapidly 9 days after 4-coumaric acid and cinnamic acid

treatments. Under a certain concentration, 4-coumaric acid and cinnamic acid can delay the decrease of

C4H content. POD showed a decreasing trend during the hardening process of walnut shell, and POD

activity decreased with 4-coumaric acid and cinnamic acid treatment. With the development of walnut

pericarp, the total phenol content did not change significantly. After treatment with cinnamic acid, the

total phenol content decreased, and reached a peak value of 49.6 mg · g-1 after 0.2 day of treatment. The

content of total sugar in the endocarp was very low, and the content of total sugar was higher than that

of CK after 4-coumaric acid treatment for 1.5 days, with the highest increase of 4.82 mg·g-1. Lignin was

positively correlated with cellulose and hemicellulose contents (p≤0.01), indicating that the higher the

cellulose content of lignin, the higher the hemicellulose content. The main components of walnut shell

(lignin, cellulose and hemicellulose contents) were significantly correlated with the activities of PAL,

CAD and POD (p≤0.05), indicating that PAL, CAD and POD are the key components of walnut shell.

【Conclusion】50-150 mg·L-1 cinnamic acid and 50-150 mg·L-1 4-coumaric acid promoted the accumu-

lation of lignin in walnut pericarp, but 200 mg·L-1 4-coumaric acid inhibited lignin synthesis.
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核桃是重要的坚果和木本油料树种，具有较高

的经济价值。新疆是我国最早种植核桃的地区之

一，也是中国核桃主要产区之一。据统计，全疆核桃

种植面积 42万 hm2，产量 125万 t，面积居全国第六

位，产量居全国第二位[1]。核桃产业已成为果农增收

致富的主导产业之一，甚至是有些县、乡的支柱产

业[2]。我国核桃种质资源丰富，据统计，我国保存核桃

资源超过900份[3]。新疆现有厚壳、薄壳、纸皮、露仁

等不同硬壳厚度的核桃品种，为核桃壳的研究提供

了良好的材料基础。新疆特有核桃品种新露出现了

核桃内果皮发育不完全、局部区域缺失现象，导致在

贮藏加工过程中易出现污染[3-4]，但新露露仁品种是

一种研究核壳发育的理想品种，通过对新疆特有核

桃品种新露内果皮（硬壳）发育的研究，初步阐述露

仁机制以及对新疆薄壳的发生机制提供理论参考。

木质素的合成代谢贯穿核桃内果皮的发育过

程，是植物细胞壁的重要组成成分，为细胞壁提供强

支撑[5]。在木质素合成过程中会产生14种中间代谢

物，改变代谢物质的组成或含量会使木质素单体组

成或木质素的空间结构发生变化[6]，从而影响最终

合成的木质素含量。肉桂酸和4-香豆酸是木质素合

成途径中所产生的中间代谢物之一，鱼尚奇等[6]在

核桃内果皮木质素合成中间代谢物分析及露仁相关

基因筛选研究中发现，露仁核桃中 4-香豆酸以及肉

桂酸含量出现反常现象，具体表现为非木质化区域

肉桂酸呈现低水平状态，4-香豆酸呈现高水平状态，

与内果皮木质素正常沉积的部位表现相反趋势。此

外，4-香豆酸是苯丙氨酸在苯丙氨酸解氨酶（PAL）

和肉桂酸-4-羟化酶（C4H）两种酶催化作用下生成

的，再经过4-香豆酸辅酶A连接酶（4CL）的催化，形

成不同的肉桂醇以及酚类等具有抗氧化能力的物

质[7]，肉桂醇再由肉桂醇脱氢酶（CAD）催化成不同

的木质素单体。李姚瑶等[8-9]发现外源4-香豆酸是过

氧化氢酶和多酚氧化酶的抑制剂，但能增强苯丙烷

类代谢途径中PAL、C4H和4CL的活性，从而促进木

质素合成。曹毛毛[10]研究表明，4-香豆酸可以抑制

POD 活性，从而激活苯丙烷类代谢途径。研究表

明，与易受瓜实蝇侵染的佛手瓜相比，未发生侵染的

佛手瓜通过激活苯丙烷代谢途径，促进了 4-香豆酸

积累，从而进一步合成木质素[11]。肉桂酸与 4-香豆

酸具有极其相似的结构。Yin等[12]在 2003年发现，

在高等植物（芸薹属植物）中存在天然的顺式肉桂

酸。顺式肉桂酸能促进生长，产生向生反应，延缓果

实成熟，多年来被认为是一种合成的植物生长调节

剂[13]。肉桂酸和4-香豆酸不仅是植物体中次生代谢

的产物，还在植物生长发育过程中扮演着重要角

色。因此，笔者通过探究外源喷施肉桂酸和 4-香豆

酸对核桃内果皮组成成分含量、木质素合成关键酶，

以及总酚和总糖含量的影响，为核桃内果皮发育以

及木质素合成研究提供理论参考。

1 材料和方法

1.1 材料

试验材料为新露核桃，取自新疆维吾尔自治区

阿克苏市试验林场，树龄均为 17 a（年），株行距为

5 m×6 m，选择生长健壮一致，无病虫害且水肥管理

一致的树体进行试验。于花后约60 d（2023年6月8

日），硬化开始时选择外观大小基本一致的核桃果

实，对其结果枝及果实分别喷施 0（对照，CK）、50

（R1）、100（R2）、150（R3）和200 mg·L-1（R4）5个浓度

（ρ，后同）的肉桂酸及0（CK）、50（X1）、100（X2）、150

（X3）和 200 mg · L-1（X4）5个浓度的 4-香豆酸，每个

处理3次重复。药剂现配现用，并在光照度较弱、处

理后 4 h无降水的情况下进行。按照处理 0.2、0.5、

1.5、4、9、14、24、34 d（共8次）采集果实，采集的果实

全部在低温无菌条件下分离出内果皮作为试验样

品，迅速将样品切至颗粒状并用液氮冷却后放入超

低温冰箱保存。

1.2 方法

1.2.1 木质素沉积变化分析 木质素染色观察：采

用Wiesner法检测木质素沉积[4]，将处理后的核桃果

实切片。从首次处理开始，每12 h取样1次，不同浓

度各取 3个果实，利用 1%的间苯三酚-乙醇-盐酸染

液，将核桃果实切片置于染色液中染色 5~6 min，待

显色后取出拍照。

1.2.2 木质素、纤维素、半纤维素含量 分别取不同

浓度肉桂酸和4-香豆酸处理后的内果皮硬化组织样

本，参考赵玉雪等[14]的方法，测定木质素、纤维素和

半纤维素含量。

1.2.3 PAL，CAD，C4H，POD酶活性 采用北京索

莱宝有限公司的试剂盒分别测定植物苯丙氨酸裂解

酶（PAL）、植物肉桂醇脱氢酶（CAD）、植物肉桂酸-

4-羟化酶（C4H）、过氧化物酶（POD）活性。

1.2.4 总酚含量 利用福林酚法测定总酚含量[15]。
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w（总酚）/（mg·g-1）= C × 25 × A1000 ×M 。

式中，C 为标准曲线求出的总酚质量浓度

（µg·L-1）；25为定容体积（mL）；A为样品稀释倍数；

M为样品质量（g）；1000为换算系数。

1.2.5 总糖含量 采用蒽酮-硫酸法测定总糖含量[16]。

1.3 数据分析

采用Excel2007进行数据处理与整理，采用Ori-

gin 2021绘制图形，采用DPS软件对所得的试验数

据进行LSD分析。

2 结果与分析

2.1 肉桂酸和 4-香豆酸对核桃内果皮木质素沉积

变化的影响

采用间苯三酚染色法观察核桃硬化期内果皮木

质素沉积变化，如图1所示，核桃内果皮在硬化的过

程中，木质素的沉积发生了显著变化。6月8日（约花

后60 d），与对照相比，肉桂酸处理后的木质素沉积无

明显变化；6月12日（约花后64 d），靠近维管束的位

置先开始沉积，6月17日（约花后69 d），维管束染色

颜色从浅红转为深红，染色区域由维管束延伸到了内

果皮。7月 12日（约花后 94 d），大部分内果皮染上

色。如图 1-A所示，与对照相比，4-香豆酸处理后，

X1，X2，X3处理的木质素含量均有上升，硬化前期和

中期X2处理的木质素含量均有显著增加，最高可达

69.69%；X4处理显著降低，最高可达 30.03%；X1和

X3处理的木质素含量增加但与对照差异不显著。由

图1-B可知，与对照相比，肉桂酸处理后的核桃内果

皮木质素含量均有上升，其中处理0.5~35 d时，R2和

R3处理的木质素含量显著增加，最高可达 58.98%。

7月2日时R3处理的木质素含量（w，后同）达到最大

值，为286.18 mg·g-1。以上结果说明，4-香豆酸处理

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后木质素沉积变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后木质素沉积变化。不同小写字母表示在 0.05 水平差异显著。下

同。

A. Changes of lignin deposition after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of lignin deposition after treatment

with different concentrations of cinnamic acid. Different small letters indicate significant difference at 0.05 level. The same below.

图 1 核桃内果皮发育过程及内果皮木质素沉积变化

Fig. 1 Development process of walnut endocarp and changes in lignin deposition in endocarp
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下，X1、X2、X3浓度促进木质素生成，X4浓度抑制

木质素生成；肉桂酸处理下均会促进木质素生成，但

是R2、R3浓度处理优于R1、R4浓度处理。

2.2 肉桂酸和4-香豆酸对纤维素、半纤维素含量的

影响

由图2-A可知，随时间的延长，4-香豆酸处理的

纤维素含量整体呈上升趋势，与对照相比，在处理后

0.2~1.5 d，X2、X3处理的纤维素含量显著升高，分别

最高提高了 33.92%、23.46%。由图 2-B可知，肉桂

酸处理的纤维素含量整体呈上升趋势，R1、R2、R3

处理下的纤维素含量高于对照（24 d除外），其中R3

与对照呈显著差异（9 d 除外），平均提高了

21.72%。喷施不同浓度肉桂酸处理的核桃内果皮

纤维素含量在处理后34 d表现为R3＞R2＞R1＞对

照＞R4。由图 2-C可知，不同浓度 4-香豆酸处理的

半纤维素含量变化趋势存在差异。其中X2处理的

半纤维素含量与对照相比均显著增加，最高增加了

19.6%，处理 14 d时半纤维素含量达到最高且变化

上升速率最快，上升了 56.04 mg · g-1。X4处理的半

纤维素含量与对照相比均有减少。由图 2-D可知，

R2、R3处理的半纤维素含量与对照相比显著增加，

最高分别增加 17.40%、29.16%，核桃硬化中后期时

R3提高效果最为显著，其中处理后9 d达到了峰值，

相较对照，半纤维素含量提高了 24%。以上结果说

明喷施低浓度的 4-香豆酸可以促进纤维素、半纤维

素生成，高浓度4-香豆酸会抑制纤维素、半纤维素的

生成；肉桂酸处理下均会促进纤维素生成，但是R2、

R3浓度处理优于R1、R4浓度处理。

2.3 肉桂酸和4-香豆酸对代谢酶活性的影响

2.3.1 肉桂酸和4-香豆酸对PAL活性的影响 PAL

是植物体内苯丙烷类代谢的关键酶，如图3-A所示，

核桃硬化前期 PAL 活性较高，后期活性降低，X1、

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后纤维素含量变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后纤维素含量变化；C. 不同浓度 4-香豆酸处理后半纤维素含量变

化；D. 不同浓度肉桂酸处理后半纤维素含量变化。

A. Changes of cellulose content after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of cellulose content after treatment

with different concentrations of cinnamic acid; C. Changes in Hemicellulos content after treatment with different concentrations of 4-cinnamic acid;

D. Changes in Hemicellulos content after treatment with different concentrations of cinnamic acid.

图 2 核桃内果皮纤维素、半纤维素含量变化

Fig. 2 Changes of cellulose content in walnut pericarp
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X2、X3处理后0.2~4 d PAL活性均较对照有所提高，

其中在处理后 1.5 d，X2处理的PAL活性达到最高，

为447.25 U·g-1，显著高于对照。由图3-B可知，R2、

R3、R4处理后，0.2~1.5 d PAL活性均显著高于对照，

R3处理 0.2 d的 PAL活性出现峰值，较对照显著提

高了 12.91%。以上结果说明低浓度 4-香豆酸处理

可以促进硬化前期PAL活性提高。在硬化前期，与

对照相比，肉桂酸处理的PAL活性均不同程度的提

高，且R2、R3、R4浓度处理下优于R1。

2.3.2 肉桂酸和 4-香豆酸对CAD活性的影响 肉
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A. 不同浓度 4-香豆酸处理后 PAL 活性变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后 PAL 活性变化。

A. Changes of PAL activity after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of PAL activity after treatment with differ-

ent concentrations of cinnamic acid.

图 3 核桃内果皮 PAL 活性变化

Fig. 3 Changes of PAL activity in walnut pericarp
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桂醇脱氢酶（CAD）催化香豆醇、芥子醛等生成与之

相应的肉桂醇，是木质素合成途径中的关键酶。如

图 4-A所示，在核桃硬化的过程中，核桃CAD活性

整体上呈先上升后下降的趋势，X1、X2、X3处理的

CAD活性均高于对照，其中处理后1.5 d时，X3处理

的CAD活性达到最高，为 118.53 U · g-1；且X3处理

后 4 d提高效果最为显著，较对照显著提高 126%。

如图4-B所示，在R3处理9 d后CAD活性达到峰值，

比对照显著提高 121%。R1处理的CAD活性均低

于R3、R2处理，表明R2、R3处理促进CAD活性效果

比 R1 更佳。以上结果说明低浓度 4-香豆酸促进

CAD活性提高，高浓度 4-香豆酸会抑制CAD活性；

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后 CAD 活性变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后 CAD 活性变化。

A. Changes of CAD activity after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of CAD activity after treatment with dif-

ferent concentrations of cinnamic acid.

图 4 核桃内果皮 CAD 活性变化

Fig. 4 Changes of CAD activity in walnut pericarp
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R2、R3肉桂酸处理的CAD活性优于R1、R4处理。

2.3.3 肉桂酸和4-香豆酸对C4H活性的影响 如图

5-A所示，C4H活性整体上呈先上升后下降的趋势，

对照处理的C4H活性从第 4天开始迅速下降，4-香

豆酸处理的C4H活性从处理后第9天开始迅速下降；

其中X3处理在第9天达到峰值，为207.89 U·g-1。X1

处理的C4H活性均低于对照，最大值为90.51 U·g-1，

说明低浓度4-香豆酸抑制C4H活性。如图5-B所示，

在处理后 4~24 d，不同浓度肉桂酸处理的核桃均提

高了C4H活性，最高较对照显著提高 109%。以上

结果说明一定浓度下 4-香豆酸和肉桂酸可以延迟

C4H活性的下降。

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后 C4H 活性变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后 C4H 活性变化。

A. Changes of C4H activity after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of C4H activity after treatment with dif-

ferent concentrations of cinnamic acid.

图 5 核桃内果皮 C4H 活性变化

Fig. 5 Changes of C4H activity in walnut pericarp
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2.3.4 肉桂酸和 4-香豆酸对 POD活性的影响 如

图6-A所示，POD活性在核桃硬化过程中，整体上呈

现出下降趋势。在硬化前期（0.2~4.0 d），不同浓度

4-香豆酸处理的POD活性均低于对照，最高较对照

显著降低 32.46%，在X3处理 0.5 d时与对照极差为

23.77 U · g-1。如图 6-B所示，除了处理第 4天外，其

他时间R2、R3处理的 POD活性均低于对照，且R4

处理后9 d的POD活性与对照呈显著差异。以上结

果说明在一定浓度处理下4-香豆酸和肉桂酸会降低

POD活性。

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后 POD 活性变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后 POD 活性变化。

A. Changes of POD activity after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of POD activity after treatment with dif-

ferent concentrations of cinnamic acid.

图 6 核桃内果皮 POD 活性变化

Fig. 6 Changes of POD activity in walnut pericarp
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A. 不同浓度 4-香豆酸处理后总酚含量变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后总酚含量变化。

A. Changes of total phenol content after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of total phenol content fter treat-

ment with different concentrations of cinnamic acid.

图 7 核桃内果皮总酚含量变化

Fig. 7 Changes of total phenol activity in walnut pericarp
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2.4 肉桂酸和4-香豆酸对总酚含量的影响

如图7-A所示，随着核桃内果皮的发育，不同浓

度4-香豆酸处理的总酚含量变化趋势存在差异。在

处理0.2 d后，X1、X2、X3处理的总酚含量高于对照

且总酚含量变化为X2＞X3＞X1＞对照＞X4。如图

7-B所示，随着核桃内果皮的发育，不同浓度肉桂酸

处理的总酚含量变化趋势存在差异，X1处理在0.2 d

后出现峰值，为49.6 mg·g-1，显著高于对照。

2.5 肉桂酸和4-香豆酸对总糖含量的影响

如图8-A所示，总糖在核桃内果皮中的含量非常

低，X2处理后14 d与对照极值最大，为7.67 mg·g-1。

X1，X2，X3处理后 1.5 d，总糖含量与对照呈显著差

异，X3处理在处理1.5~34 d总糖含量较对照均有提

高，最高提高4.82 mg·g-1。如图8-B所示，R3处理1.5~

14 d总糖含量均高于对照，平均提高2.69 mg·g-1。R2

处理4~9 d时总糖含量小于对照，平均降低0.87 mg·g-1。

2.6 木质素组成成分及木质素代谢酶相关性分析

通过对新露核桃硬壳主要成分（木质素、纤维

素、半纤维素）含量，PA、CAD、C4H、POD活性以及

总糖和总酚含量进行相关性分析（图 9），发现木质

素含量与纤维素和半纤维素含量呈显著正相关，说

明木质素含量越高，纤维素和半纤维素含量越高。

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后总糖含量变化；B. 不同浓度肉桂酸处理后总糖含量变化。

A. Changes of total sugar content after treatment with different concentrations of 4-coumaric acid; B. Changes of total sugar content fter treatment

with different concentrations of cinnamic acid.

图 8 核桃内果皮总糖含量变化

Fig. 8 Changes of total sugar content in walnut pericarp
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核桃硬壳主要成分（木质素、纤维素、半纤维素）含量

与 PAL、CAD、POD活性呈显著负相关，说明 PAL、

CAD、POD是核桃硬壳组成成分的关键酶。在肉桂

酸处理下半纤维素含量与C4H活性呈显著正相关，

说明C4H活性对核桃硬壳的成长发育也具有影响。

3 讨 论

核桃内果皮是核桃的天然保护屏障，核桃木质

素沉积不足会使核桃出现核桃内果皮发育不完全，

从而出现露仁情况，影响核桃的口感及贮运，降低核

桃的商业价值和经济价值。

笔者通过对新露核桃进行肉桂酸和4-香豆酸处

理，发现肉桂酸和 4-香豆酸处理下木质素沉积与对

照相比都出现了不同的变化，本团队前期研究发现

核桃木质素沉积先开始于核桃顶部和基部[17]，与本

试验结果一致。李姚瑶等[9]研究表明，4-香豆酸处理

可以激活核桃果实中木质素合成关键酶的活性，促

进木质素合成。Islam等[18]发现，通过外源4-香豆酸

A. 不同浓度 4-香豆酸处理后木质素合成途径中物质组分含量及相关酶活性的相关性。B. 不同浓度肉桂酸处理后木质素合成途径中物质

组分含量及相关酶活性的相关性。

A. Correlation of 4-coumaric acid with different concentrations on the content of substances and related enzymes activity in lignin synthesis path-

way. B. Correlation of coumaric acid with different concentrations on the content of substances and related enzymes activity in lignin synthesis path-

way.

图 9 木质素合成途径中物质组分含量及相关酶活性的相关性

Fig. 9 Correlation between the content of substance components and related enzymes activity in lignin synthesis pathway
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喷洒处理，可以诱导中国小白菜中对羟基肉桂酸和

黄酮类物质的合成，并且 4-香豆酸处理还可以通过

诱导欧洲小油菜苯丙烷代谢途径中相关酶活性的增

强，进一步激活茉莉酸信号分子，从而调控木质素合

成，减轻欧洲小油菜黑腐病的发生[19]，本试验中喷施

4-香豆酸同样增强了木质素合成通路中关键酶的活

性；且低浓度4-香豆酸促进木质素合成，高浓度4-香

豆酸抑制木质素合成。肉桂酸具有与4-香豆酸相似

的结构，本试验中不同浓度肉桂酸处理的木质素含

量均高于对照且随浓度升高木质素含量呈先上升后

下降的趋势，说明一定浓度下肉桂酸促进木质素的

合成。文菁等[20]研究发现纤维素、半纤维素含量变

化与木质素含量变化趋势大致相同。本试验中低浓

度4-香豆酸促进纤维素、半纤维素合成，高浓度4-香

豆酸抑制纤维素、半纤维合成；不同浓度肉桂酸处理

的纤维素和半纤维含量均高于对照（R4除外），且随

肉桂酸浓度升高纤维素和半纤维素含量呈先上升后

下降的趋势，可能是因为核桃内果皮是由木质素、纤

维素和半纤维素组成[21]，且木质素分散于纤维素纤

维中，半纤维素贯穿于木质素和纤维素纤维之间，连

接二者[22]，木质素的积累表现为次生细胞壁增厚，而

半纤维素、纤维素是细胞壁的主要组成成分，因此纤

维素、半纤维素含量的变化与木质素含量的变化基

本一致。

通过相关性分析发现，木质素、纤维素、半纤维

素合成过程中主要是由 PAL、CAD、POD等关键酶

共同调控。PAL催化L-苯丙氨酸裂解为反式肉桂酸

和氨，有研究表明，PAL是木质素合成途径中的关键

酶和光调控酶 [23-24]，PAL活性高的位置木质素沉积

多。文菁等[20]研究表明，核桃内果皮分化的初期较

高，然后降低，是因为引起木质素的积累需要 PAL

活性达到一定水平。本试验中低浓度4-香豆酸可以

促进硬化前期PAL活性提高，高浓度4-香豆酸会抑

制硬化前期 PAL活性。肉桂酸处理的 PAL活性增

强，且在硬化前期R2、R3处理下效果更好。但是4-

香豆酸X2处理后第 9天和第 14天低于对照；R2处

理后 9 d、14 d低于对照；R1处理后 4 d、24 d低于对

照，可能是光照因素导致PAL活性降低。CAD是木

质素合成过程中最后起作用的酶，作用于单木质素

生物合成的最后步骤，在聚合成木质素聚合物之前

将肉桂醛催化还原成肉桂醇[25]。郭永翠等[26]研究表

明，核桃硬化过程中 CAD 基因参与调控木质素合

成。研究表明，在拟南芥CAD双基因突变体中，相

比于野生型突变体，成熟茎中木质素含量降低了

40%，引起了其茎秆木质素结构的改变[27]。汪灿等[28]

的研究结果表明，荞麦品种中木质素含量高的茎秆，

CAD活性相对较强。说明CAD活性与木质素含量

有关，本试验中CAD活性整体呈先上升后下降的趋

势，低浓度4-香豆酸、肉桂酸促进CAD活性升高，而

高浓度 4-香豆酸抑制CAD活性。可能是因为CAD

是木质素合成最后一个步骤的关键酶，外施一定浓

度的4-香豆酸和肉桂酸可以使上游产物阿魏辅酶A

和阿魏酸增多，致使上游产物增加，CAD活性升高，

促进木质素合成，且有研究发现阿魏酸的累积量与

木质素含量有关[29]；但当4-香豆酸和肉桂酸浓度极高

时，植物会产生负反馈，导致CAD活性降低，木质素

合成量降低。研究表明，POD 能维持细胞代谢平

衡，提高植物的抗旱性，与木质素形成和植物的抗氧

化能力有关[30]。李夕勃[31]研究表明，POD活性在核

桃硬壳发育过程中较低，且POD活性与木质素含量

呈负相关，与本试验结果一致。IAA在内果皮硬化

发育中扮演重要的角色，鱼尚奇等[18]研究表明，在核

桃硬化时期 IAA含量最高可达25.067 mg·g-1，并且通

过转录组和蛋白组的联合分析得出，Jr IAA9、Jr

IAA16和 Jr IAA27在新露核桃内果皮硬化过程中发

挥着重要的调控作用。李义霞等[4]在外源 IAA对核

桃内果皮生长发育的影响研究中发现，IAA参与调

控核桃内果皮的发育，影响内果皮木质素的积累。

研究表明，POD活性与木质素含量成反比 [10]，并且

POD活性上升会使植物内源 IAA含量降低[32]。推测

是因为4-香豆酸抑制POD活性，再通过复杂的代谢

反应，提高核桃内源 IAA含量，从而激活苯丙烷代谢

途径。本试验结果表明，核桃内果皮的总酚含量较

少，且变化量小，4-香豆酸和肉桂酸处理均不同程度

提高了总酚含量，可能是因为肉桂酸和 4-香豆酸提

高了PAL活性，而PAL是合成总酚的关键酶[33]。外

源物质肉桂酸和4-香豆酸可能通过改变关键酶的活

性以及核桃内果皮中的物质含量，从而使木质素含

量发生改变，调控核桃内果皮的发育。

4 结 论

通过对新露核桃进行不同浓度外源物质（肉桂酸

和4-香豆酸）处理，与对照相比，50~150 mg·L-1肉桂

酸和 50~150 mg · L-1 4-香豆酸处理对核桃内果皮木
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质素的积累起促进作用，200 mg · L-1 4-香豆酸抑制

木质素的合成，对核桃内果皮木质素的积累起抑制

作用，主要表现在木质素沉积，木质素、纤维素和半

纤维素含量以及PAL、CAD和POD活性等方面，表

明外源肉桂酸和4-香豆酸对核桃内果皮的发育有一

定的作用。
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