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苹果蜡质物质代谢及其调控机制研究进展 
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2. 沈阳农业大学食品学院, 沈阳  110866) 

摘  要: 苹果表皮蜡质, 是覆盖在苹果表面的一层疏水性脂类物质, 是苹果应对外界环境变化的第一道屏障, 

在果实生长发育贮藏保鲜方面起着重要作用。苹果表皮蜡质可以通过减少水分非气孔性散失作用维持苹果的

水分平衡, 可通过物理阻止和抗菌成分抵抗微生物侵染, 还具有减少苹果冷害和病害等作用。本文结合近年来

对苹果表皮蜡质的研究从苹果蜡质的生物学意义, 不同品种苹果蜡质形态、结构和化学组分, 蜡质合成途径及

相关酶和基因等方面的研究进展进行了概述, 总结了苹果表皮蜡质研究在苹果贮藏保鲜方面的应用, 并对研

究中存在的问题及前景进行了展望。 
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Research advances in metabolism and regulation of waxy  
substances in apple 
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ABSTRACT: Apple epidermis wax is a layer of hydrophobic lipids covering the surface of apples. It is the first 

barrier for apples to cope with changes in the external environment. It plays an important role in fruit growth 

and storage. Apple epidermis wax can maintain the water balance of apple by reducing the non-porosity of 

water, can prevent microbial infestation through physical inhibition and antibacterial components, and also 

reduce the cold damage and disease of apples. This paper overviewed the research on the apple epidermis wax 

in recent years from the biological significance of apple wax, the research on the morphology, structure and 

chemical composition of different waxes, wax synthesis pathway and related enzymes and genes, summarized 

the application of apple epidermis waxy research in apple storage and preservation, and prospected the problems 
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and prospects in the research. 
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1  引  言 

植物表皮蜡质是覆盖在所有陆生植物地上部分表皮

细胞外的疏水层, 是植物为了适应陆生环境所建立起的物

理屏障[1]。果实表面蜡质在其生长和贮藏过程中均起着非

常重要的作用。苹果表皮细胞最外侧覆盖有一层不易溶于

水而溶于有机溶剂的白色晶状物, 属于次生代谢物质, 由

苹果表皮分泌, 是苹果与外界环境相互作用的第一道屏障, 

将其称之为蜡质。没有蜡质层, 苹果不仅容易受到微生物

的侵染, 发病率升高, 而且容易发生一些物理伤害, 更重

要的是苹果表皮缺乏蜡质层会导致水分损失进而发生皱缩, 

从而失去商品价值。 

本文将结合最新研究成果, 从苹果果皮蜡质的生物

学功能、微观形态、成分以及蜡质合成代谢的基因调控方

面进行综述, 希望对同类研究有所帮助。 

2  果实蜡质层生物学意义 

2.1  阻止水分流失 

苹果表面蜡质层是果实的次生代谢产物, 包含一系

列疏水性物质, 在果实表面形成一层蜡膜, 其作用之一就

是维持水分平衡 , 防止水分流失 [2]。Belding 等 [3]报道 , 

“Golden Delicious”苹果因为外表皮蜡质含量较少, 在贮藏

过程中比其他品种更容易失水 , 发生皱缩 ; 相反 , “Red 

Rome”苹果果实表面含有较厚的蜡质层, 在贮藏过程中水

分流失较少, 具有较长的贮藏期。Baur 等[4]研究证明, 蜡

质层能够防止水分流失的原因可能是水分通过表皮由角质

酯形成的极性通道框架时, 蜡质作为表皮基质的填充物增

加了扩散路径的长度和曲折性, 减少组织内水分非气孔性

散失; 同时还表明, 蜡质的保水性与蜡质的组分、厚度和

含量多少有关。蜡质中的烃、醇、醛和酯与其他蜡质成分

相比更能有效地阻止表皮中的水分运动, 酸也能轻微地限

制水分运动。胡晓君等[5]研究表明, 与其他的蜡质成分相

比烷烃的保水功效最强, 而其他脂肪酸类物质也均有一定

的保水能力, 在增强植物抗旱保水能力方面发挥重要作

用。杨艳青[6]报道, 与蜜脆果实相比, “嘎啦”苹果中缺少

nC16、nC17、nC32 和 nC33 烷烃, 失水率明显大于蜜脆。

同样, 对 LeCER6 功能丧失的番茄突变体表皮蜡成分进行

分析, 超长链的正构烷烃含量降低, 同时淀粉水平升高, 

水分损失增加 3 到 8 倍[7]。目前, 研究多集中于角质结构

变化对于苹果果皮透水性的影响。Veraverbeke 等[8]使用扫

描电子显微镜观察“乔纳金”苹果在为期 9 个月的贮藏期内

蜡质结构和厚度的变化, 发现贮藏过程中果皮蜡质裂痕逐

渐消失, 果皮趋于光滑, 水分的流失显著减少。   

2.2  防止机械损伤和微生物侵染 

在果蔬采后贮藏阶段病原菌通常会从果实表皮的机

械伤口或蜡质裂纹处入侵, 从而导致果实腐烂, 严重影响

果蔬品质, 进而造成巨大的经济损失[9-11]。蜡质层可有效地

阻止病原体的侵入, 作用途径主要有两种, 第一种是通过

营造病原微生物不适宜的生长环境来阻碍其侵染, 如真菌

的侵染常需要湿润的环境, 而表皮蜡质的疏水作用, 显著

控制了病原真菌的生长。另一种是蜡质中的一些抗菌成分

起到控制微生物侵袭的作用, 而且光滑的蜡质表面大大降

低了污染颗粒的附着, 明显减少了植物表面病原微生物的

数量。唐瑛[12]通过试验发现与脱蜡表皮相比, 完整的苹果

果皮能有效的抑制 A. alternata 分生孢子的萌发和侵染菌

丝的形成, 并且不同发育期果实表皮对 A. alternata 侵染过

程及侵染结构的促进作用有差异。夏瑞娥[13]研究表明, 油

菜的表皮蜡成分的增加能够降低油菜菌核病的发生。大量

研究证实, 角质层的厚度、结构以及特定的抗菌成分是影

响果实抗性的主要因素。Konarska[14]利用扫描电镜观察

“Lobo”和“Boskoop”苹果果皮蜡质结构, 发现前者角质层

厚度和蜡质含量都高于后者, 而且贮藏期间可以观察到

“Boskoop”苹果果皮蜡质裂纹里长有明显的菌丝 , 而在

“Lobo”苹果表皮中并未发现菌丝, 因此提出苹果果实的病

害发生率与角质层厚度和结构之间有紧密的联系。倪郁等[15]

发现, 水杨酸诱导中双 9 号油菜蜡质总量及组分含量增加, 

柱状晶体结构减少, 片状结构增加, 扩大了蜡质层覆盖叶

表面积, 增强对核盘菌的抗性。 

2.3  延长果实贮藏期 

苹果表面蜡质能限制果实表面的营养渗漏、降低果实

表面的生理紊乱 (减少油腻 )和延长果实的贮藏期 [3,16]。

Curry 等[16]分别对“Royal Gala”、“红富士”、“密脆”和“嘎啦”

苹果研究表明, 其表面蜡质均可减少果实油腻的发生和降

低苹果贮藏过程中虎皮病的发病率。苹果在储运过程中出

现的果肉褐变同角质层的形态和结构有着紧密的联系, 角

质层在一定程度上可以调节果实内部气体的交换, 细胞内

高浓度二氧化碳或者低浓度氧气都会引起果肉褐变, 而角

质层通过表皮气孔和蜡质裂纹调节果实内部氧气和二氧化碳

的比例, 从而抑制果肉褐变的发生[17]。同样有研究表明, 果皮

蜡质含量的多少和形态与鸭梨黑心病的发生息息相关[18]。

王晓飞等[19]研究发现“粉红女士”苹果随着贮藏时间的延

长果皮油腻化程度加深, 通过扫描电镜观察发现, 果皮蜡

质超微形态处于动态变化过程, 表面蜡质颗粒不断进行融

合, 晶体结构消失, 堵塞表皮气孔, 因此影响了果皮的气
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体调节能力。表皮蜡质组分的改变也会直接导致果实某些

生理功能的紊乱。蜡质组分中 α-法尼烯的一种氧化产物共

轭三烯在苹果表皮的积累, 被认为是导致苹果虎皮病的直

接原因[20]。胡小松等[21]以“红星”苹果为实验对象, 研究 α-

法尼烯和共轭三烯的合成和转化部位, 试验表明, α-法尼

烯在果实表皮角质层中大量合成, 之后分别向外蜡质层和

内皮下细胞和果肉薄壁细胞双向转移, 在果实表皮蜡质层

或角质层中与氧接触, 迅速氧化生成共轭三烯和其他氧化

产物, 并且虎皮病的发生、α-法尼烯与共轭三烯的含量都

与贮藏温度呈显著的负相关。Busatto 等[22]研究发现 α-法

尼烯及其氧化产物共轭三烯一个新的作用即作为苹果果实

褐变的信号开关, 但详细致病机制尚不清楚。在最新的研

究中 Sylvain 等[23]和 Andre 等[24]发现熊果酸和齐墩果酸的

减少, 伴随着烷基-羟基酸酯和桦木酸的积累, 导致苹果表

皮粗糙、颜色变褐化。 

3  苹果果皮蜡质形态和结构 

3.1  苹果果皮蜡质微观形态 

植物表皮蜡质通常是由覆盖在角质层最外侧的外层

蜡质和深嵌在角质内部的内层蜡质构成[25]。外表皮蜡质的

晶体结构常呈三维结构堆积在角质层最外层, 可通过扫描

电子显微镜清晰的观察到, 一般将其分为片状、柱状、线

状、棒条状、空心管状、血小管状和烟囱状等 26 类, 这些

晶型高度通常在 0.2~100 μm左右[26], 而内层蜡质为无定型

态化合物, 难以用电子显微镜观察到[27]。苹果表皮蜡质通

常表现为片状结构, 并且不同品种的苹果间存在这显著差

异[28]。Belding 等[3]用扫描电子显微镜观察表皮蜡的超微结

构以揭示品种之间的结构差异 , 研究发现“澳洲青苹”和

“首红”果实表面分布着大量不规则的片状晶体 , 而“Red 

Rome”表皮较为光滑, 分布有少量的平行状蜡质晶体。苹

果果皮蜡质微观形态容易受到光线、温度和湿度等外界环

境因素的影响, 在美国西部干旱环境中栽培的“金冠”苹果

果皮蜡质片状结构较少, 而在湿热的东南部果皮蜡质有较

多的片状结构[29]。除蜡质晶体外, 苹果果实表面还布有网

状或条状微小裂纹, 这是由于处在发育期的果肉细胞不断

膨大驱使表皮扩张从而导致表皮产生裂纹, 一旦采收果肉

细胞得不到营养供给, 细胞发育停止也就不会产生新的裂

纹, 并且这些裂纹容易受外界环境因素的影响[30]。郝燕燕

等[31]通过扫描电镜发现“红富士”苹果表面蜡质层光滑, 并

且布满了网状裂纹; 套袋后形成的微环境使“红富士”苹果

表皮蜡质层变薄, 裂纹逐渐愈合, 果实表面较未套袋处理

的果实光滑。在“嘎拉”、“Royal Gala”、“ 靑澳洲 苹”和“Autumn 

Gold”苹果贮藏期间同样发现了类似的现象[3,16,29]。“澳洲青

苹”和“红富士”苹果的扫描电镜图见图 1(图片来自本实验

室, 还未发表相关文章)。 

 
 
 
 
 

 

 
注: A:“澳洲青苹”; B:“红富士”。 

图 1  苹果扫描电镜图 

Fig.1  Scanning electron micrograph of apple 
 
 

3.2  苹果果皮蜡质的晶型结构 

苹果果皮外层蜡质除了具有特定的外观形态, 还具

有典型的晶型结构。近年来研究人员建立了一个新的蜡质

提取方法, 利用甘油从植物中提取原生外层蜡质后立即冷

却至100℃, 这样外层蜡质就完全嵌入冷冻甘油中, 防止

外加应力过大或蜡质重结晶带来的干扰[32]。Ensikat 等[33]

利用 X 射线分析了 35 种植物的表皮蜡质的晶体结构, 发现

大多数蜡质表现出正交结构, 这是脂肪族化合物最常见的

结构, 而有些含有仲醇和酮的管状晶体分别为三斜晶系和

六边晶系。正二十九烷和 10-二十九醇是苹果果皮蜡质中

的主要组分, 而且具有明显的晶体特征[34]。Ensikat 等[32]

利用冷冻甘油剥离了“Ontario”苹果的外层蜡质, 并使用 X

射线衍射(X-ray diffraction, XRD)和电衍射(energy detection, 

ED)对苹果外层蜡质进行了分析, 结果表明, 片状苹果蜡

质为典型的正交晶型。尽管蜡膜形态呈无定型, 但衍射结

果显示蜡膜分子呈层状结构有序排列, 具有显著的晶体特

征。而果实内层蜡质分子排列无序, 属于非晶形结构。 

4  苹果果皮蜡质组分 

通常所说的苹果果皮蜡质主要是由一些 C20~C34 的

超长链的脂肪酸及其衍生物组成, 近年来研究发现, 其作

为信号分子干预与表皮细胞分裂和扩张和防御机制有关的

几个过程[35]。苹果果皮蜡质超长链的脂肪族化合物主要包
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括烷烃、初级醇、次级醇、醛类、酮类和酯类[36], 但是具

体成分因不同品种、不同时期而差异较大[37]。大量的研究

证实, 苹果表皮蜡质中最主要的组分为奇数碳的烷烃类化

合物 , Verardo 等 [36] 对 “Florina”、 “Golden B”和 “Ozark 

Gold”3 种苹果果皮蜡质进行气相色谱—质谱测定, 发现脂

肪族化合物碳原子数一般为 18~30 个, 其奇正构烷烃 C27

和 C29 在饱和部分中占主导地位, 而酯类碳链较长, 碳原

子数为 33~48 个。Belding 等[3]结合薄层色谱和气相色谱—

质谱对 18 个品种的苹果果皮蜡质进行分析发现, 醛和酮

类化合物在表皮蜡中仅占较小的部分约 0%~6%, 而烷烃

占脂肪族化合物总量的 40%~70%, 并且同样发现正二十

九烷在脂肪族化合物中占有绝对优势, 约为 16.6%~49%。

不同品种间苹果果皮蜡质组分存在着显著差异, 其中次级

醇也被认为是种间差异最明显的组分, 次级醇在“红星”系

苹果果皮蜡质中占总蜡质含量的 20.4%, 但在“金冠”系苹

果中仅占 1.9%[38]。近些年对苹果果皮蜡质化学成分分离研

究的深入, 已明确其蜡质主要包括烃类、醇、二醇、羰基

化合物、脂肪酸酯、脂肪酸、羟基脂肪酸和熊果酸等, 有

的品种还可能包括萜类化合物、黄酮类化合物、甾醇、β-

二酮及其衍生物。 

5  苹果果皮蜡质合成途径及基因调控 

目前, 尽管苹果表皮蜡质合成与转运途径仍不完全

清楚, 但凭借在拟南芥、番茄、小麦和水稻等植物的的研

究, 基本上可以确定其大致合成路径。蜡质合成是在植物

表皮细胞中进行的, 需要多种酶的催化和多个细胞器的参

与, 其合成过程中至少需要 30 几个酶催化, 几百个基因参

与的复杂过程[16]。众多研究表明, 蜡质合成途径包括脂肪

酸运出质体、从内质网到质膜、再从质膜到质外体和穿过

细胞壁到表皮等过程[7,39,40]。目前利用用同位素示踪和气相

色谱—质谱等技术, 已经基本阐明了植物表皮蜡质的合成

包括脱羰和酰基 2 个还原过程[4]。 

苹果表皮蜡质合成发生的场所是在表皮细胞的亚细

胞结构中, 主要分为 2 个步骤[41,42]。如图 2 所示, 首先是

在苹果表皮细胞的质体中通过脂肪酸从头合成途径合成

C16 和 C18 脂肪酸, 其中在细胞溶胶内合成 C16 软脂酸, 

然后在质体中延伸为 C18 的硬脂酸, 该过程是在质体基质

内由脂肪酸合成酶复合体(fatty acid synthase complex, FAS)

催化完成的。之后进入延伸过程, 乙酰辅酶 A 与酰基载体

蛋白(acyl carrier protein, ACP)结合发生缩合、还原、脱水、

二次缩合 4 步反应, 经过这 4 步复杂的反应后, 最初的酰基

链增加了 2 个碳原子, 从头合成反应每循环一次就增加 2 个

碳原子, 当碳原子数达到 16 或 18 个时, 循环反应停止[43]。

第 2 步发生在内质网中, 主要反应为蜡质合成的直接前体

物质超长链脂肪酸(VLCFAs)及蜡质终产物的合成。质体中

形成的 C16 或 C18 脂肪酸被长链酰基辅酶 A 合成酶(long  

 
 

图 2  苹果表皮蜡质合成和转运可能路径示意图[41,42] 

Fig.2  Possible pathways of wax synthesis and transport in 
apple skin [41,42]  

 
chain acyl-CoA synthase, LACS)酯化成对应的酰基辅酶 A, 

再与内质网上的脂肪酸延伸酶复合体(fatty acid elongase, 

FAE)结合, 延伸合成超长链脂肪酸, 再通过酰基还原途径

和脱羰基途径进一步合成蜡质[44]。饱和脂酰辅酶 A 转运到

内质网的途径一直以来都是未知的, 最新研究发现, 膜蛋

白脂肪酸转运蛋白 1(fatty acid export1, FAX1)参与了这一

过程[45]。FAE 由 4 种酶组成: β-酮脂酰基辅酶 A 合成酶

(β-ketoacyl-CoA synthase, KCS)、β-酮脂酰辅酶 A 还原酶

(β-ketoacyl-CoA reductase, KCR)、β-羟酰基辅酶 A 水解酶

(β-hydroxyacyl-CoA dehydratase, HCD)和烯酰基辅酶 A 还

原酶(enoyl-CoA reductase, ECR), 分别催化缩合、还原、脱

羟和二次还原反应[46,47], 其中酰基还原途径生成初级醇和

酯类, 脱羰基途径生成醛、烷烃、次级醇和酮类, 最终生

成的产物被运至细胞外堆积分别形成角质和蜡质。目前已

知的参与酰基还原合成途径的关键因子是脂酰基还原酶和

蜡 质 合 成 酶 / 甘 油 二 酯 酰 基 转 移 酶 (wax synthase/ 

diacylglycerol acyltransferase, WS/DGAT)。WSD1 催化初级

醇类和 C16:0 脂酰-CoA 形成酯类[48]。而且最近研究表明, 

烷烃合成过程中的关键因子 CER1、CER3 及 CYTB5 相互

作用形成一个复合体共同参与烷烃的合成[49]。烷烃合成通

路最终反应是由中链烷烃羟化酶 1(mid-chain alkane 

hydroxylase1, MAH1)催化完成, 氧化烷烃形成二级醇类和

酮类[50]。最后这些蜡质成分在 ABC 转运蛋白(ATP binding 

cassette transporter)和脂转运蛋白(lipid transfer protein, LTP)
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的共同作用下由内质网输送至植物蜡质层。ABC 转运蛋白

在蜡质合成过程中起着至关重要的作用, 最新研究表明, 

ABC 转运蛋白基因 TsABCG11 的过表达增加了拟南芥中的

角质层脂质和非生物胁迫耐受性[51]。尽管称为脂质转移蛋

白(LTP)的脂质结合蛋白组的体内功能仍然相当不清楚 , 

但是有越来越多的证据表明 LTP在角质层组装所需的单体

转移和沉积中有重要作用。在最新的研究中, Tiina 等[52]研

究了藓类和苔藓中的 LTP, 整理了连接 LTP 与角质层合成

的数据, 以揭示 LTP 在植物角质层的生物合成和进化中的

特定功能和活性。 

Albert 等[53]通过对拟南芥蜡质合成相关基因与苹果

ESTs及苹果基因组数据库的比对, 筛选出与苹果蜡质合成

相关的候选基因, 并且利用荧光定量 PCR 技术对其在苹果

果皮和果肉中的表达量进行了分析, 结果表明, 蜡质合成

相关的结构基因 LACS2、KCS7/2、CER4 和 CER1 在苹果

果皮中特异性表达。LACS2 和 KCS7/2 分别为长链酰基辅

酶 A 合成酶和 β-酮脂酰辅酶 A 合成酶的编码基因, 对 C16

和 C18 脂肪酸延伸合成超长链脂肪酸有着重要作用[54]; 

CER4 编码脂肪酰基还原酶, 在酰基还原途径中负责初级

醇的合成[55]; CER1 同长链烷烃合成相关, 可能编码链烷合

成酶 ,  在内质网中催化醛类脱羰形成烷类化合物 [ 56 ,57 ]; 

CER6 是目前研究得较清楚且功能较为明确的蜡质基因,  

是延长 C24 超长链脂肪酸必需的基因, 该基因编码苹果表

皮 KCS, 控制苹果表皮蜡质中超长链脂肪酸的合成 [58]; 

CER10 基因编码烯酰辅酶 A 还原酶, 催化超长链脂肪酸延

长反应的最后一步[59]; CER7 可能在转录后通过 RNA 加工

调节蜡质合成[60]。最近对 CER2 及相关蛋白的研究表明, 

CER2 可能参与到 C28 脂肪酸的延伸过程, 而其相关蛋白

可能参与到了最长达到 C34 脂肪酸的延伸过程[61,62]。 

6  苹果表皮蜡质与病原菌的互作作用 

角质酶是一种真菌胞外酶, 在植物病原真菌侵染寄

主的前期过程中起重要作用, 目前已经至少在 22 种植物

病原真菌侵染寄主的过程中得到证实, 并且不同病菌角质

酶氨基酸组成基本相同, 主要包括镰孢菌属(Fusariun)、链

核 盘 菌 属 (Monilinia) 、 葡 萄 孢 属 (Botrytis) 、 曲 霉 属

(Aspergillus)等[63]。角质酶属于诱导酶, 在没有角质存在的

情况下, 角质酶基本不产生。角质酶主要成分为糖蛋白, 

其中含 3%~16%碳水化合物, 一般是以 O-糖苷键与碳水化

合物结合[12]。角质酶活性中心是一种三分体结构, 即由 3

个基团组成, 丝氨酸(Ser)120-组氨酸(His)188-天门冬氨酸

(Asp)175。与多数脂肪酶不同, 活性位点丝氨酸不是嵌在

两性分子环内, 而是位于整个结构的顶端, 暴露于溶液中, 

没有盖子结构遮挡, 没有界面活化现象[64]。角质酶的立体

结构见图 3。 

 
 

注: Asp-天冬氨酸, His-组氨酸, Ser-丝氨酸, binding loop-结合环, 

flap helix-折板环, loop-环。 

图 3  角质酶的立体结构[64] 

Fig.3  Spatial structure of cutinase [64] 

 

苹果表皮所含的角质成分是病原菌侵入寄主时需要

突破的第一道屏障(如图 4)。植物表面的病原真菌孢子通过

少量的角质酶来感受与寄主的接触, 病原菌需要依赖其自

身分泌的角质酶作为工具酶, 催化角质多聚物水解。病菌

在侵入前可在底物水平上产生少量的角质酶分解寄主表皮

的角质层, 产生寡聚体, 最后产生单体, 这些单体物质可

以诱导角质酶基因表达, 合成更多的角质酶, 加速降解寄

主的表皮角质层, 降低寄主防御能力, 从而成功侵入, 角

质层诱导角质酶的过程见图 4。角质蛋白酶对底物的降解

机制是非常复杂的, 目前仍没有定论。以角蛋白为例, 角

蛋白含较多二硫键, 降解过程一般分３个步骤: 变性、水

解、转氨基。二硫键还原酶作用于二硫键, 将胱氨酸(－S

－S－)还原为半胱氨酸(－SH), 使角蛋白高级结构解体而

形成变性角蛋白; 在多肽水解酶作用下再逐渐水解成多

肽、寡肽和游离氨基酸; 最后由转氨基作用产生氨气和硫

化物而使角蛋白彻底水解[65]。 

 

 
 

图 4  植物角质层诱导角质酶的图示 

Fig.4  Schematic representation of how the plant cuticle induces 
cutinase  
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7  苹果果皮蜡质研究在其贮藏保鲜中的应用 

植物表皮蜡质特殊的形态结构和生物学功能在果蔬

贮藏保鲜中具有非常重要的作用, 为果蔬新型保鲜剂的开

发提供了新的方向。苹果果皮蜡质的薄厚、结构形态和化

学组分等都会直接影响苹果的货架期, 人为改善果实表皮

蜡质层的组织结构或者性能, 可明显地提高果实贮藏品

质。大量的报到已经证实, 苹果表面涂膜可以影响果实的

营养成分、质量、芳香物质等, 延长苹果的货架期[66,67]。

最新的研究表明苹果涂膜可以显著减缓果实油腻化的发

生。植物表皮脂肪酸的积累被认为是导致果实油腻化的重

要原因, 而脂肪酸合酶是脂肪酸合成过程中的关键酶。有研

究人员发现一种天然活性物质—表没食子儿茶素没食子酸

酯(EGCG)可以有效地抑制动物细胞中脂肪合酶的活性[68]。

王聪等[69]首次将EGCG喷涂在“粉红女士”苹果果实表皮上, 

发现主要脂肪酸和酯类含量均低于对照组, 并降低了果皮

油腻化的发生程度。蜡质层过薄或有裂纹都会严重影响苹

果的抗病性, 蜂胶富含脂肪酸和醇、酚、醛类化合物与植

物表皮蜡质成分相近, 并且具有良好的成膜性, 所以常用

于配置涂膜保鲜剂。陈小利等[70]利用蜂胶涂膜保鲜“红富

士”苹果, 发现蜂胶在表皮形成一层类似于蜡质的薄膜, 一

定程度上堵塞皮孔和微小创伤, 阻止氧气进入果实内部, 减

少活性氧形成, 另一方面可减少果皮蒸腾, 抑制水分散失。 

8  展  望 

目前, 国内外学者对苹果叶片和果实蜡质微观形态

和化学组成进行了相关的研究, 为蜡质作用机制奠定了一

定的基础, 但是由于苹果果皮蜡质组分种类繁多, 并且不

同品种之间相差较大, 许多组分仍难以鉴定, 对研究苹果

果皮蜡质采后变化特点及相关组分同蜡质生物学功能关系

造成了较大困难。尤其是苹果虎皮病和黑心病同蜡质组分

之间的关系缺乏深入详细的研究。因此有针对性的研究蜡

质组分对苹果果实生理变化的影响, 是研究苹果采后贮运

的重要方向。这样不仅可以深入了解苹果表皮蜡质的生物

学功能, 还可以为人工开发天然果蜡和涂膜剂提供重要的

实验依据。 

虽然已经从拟南芥、小麦和番茄等作物上克隆得到了

一些与蜡质合成和分泌相关的基因, 但苹果中蜡质代谢缺

乏系统的研究, 蜡质合成、降解和转运相关基因尚未完全

获得。而且较多的研究集中在外层蜡质, 对内层蜡质研究

较少。负责植物角质层最终结构的不同构件的分子组装是

目前最前沿的研究方向之一, 近年来取得了一些进展, 但

我们仍远未了解外表皮细胞中发生的机制[71,72]。现代分子

生物学和基因工程技术的迅速发展, 为深入探讨蜡质代谢

途径的基因功能奠定了坚实的基础。各种新的研究方法如

质谱成像、酵母双杂交、RNA 干扰、病毒诱导基因沉默技

术、全基因组关联研究和 CRISPR-Cas9 基因编辑等技术的

应用将会为苹果蜡质研究注入活力。 
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