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　 　 摘要:　 梨是温带地区生产最广泛、经济价值最高的水果之一ꎮ 近年来ꎬ围绕梨果实品质的研究取得了较大进

展ꎮ 本文对梨果实品质的 ４ 个方面(香气、甜味、果皮色泽以及石细胞)分别进行系统梳理ꎬ然后从克隆与梨果实优

质品质相关的基因ꎬ利用多组学联合分析方法解析梨品质形成的分子网络ꎬ改进遗传转化方法以及利用基因编辑

技术创制梨优质果实新种质 ４ 个方面对利用现有技术在未来培育高品质梨果实上的研究提出建议ꎬ以期为优质梨

品种选育和创制提供参考ꎮ
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　 　 梨属于蔷薇科(Ｒｏｓａｃｅａｅ)梨属(Ｐｙｒｕｓ Ｌ.)多年

生果树ꎬ是世界上种植最广泛的果树之一ꎮ 按照植

物起源ꎬ梨属可分为东方梨和西方梨两大类ꎬ中国是

东方梨的起源中心[１]ꎮ 梨的栽培历史悠久ꎬ人类从

两千多年前就开始从事梨的栽培ꎮ 在中国ꎬ梨的栽

培历史已有１ ３００年ꎬ主要的 ５ 个栽培种类包括砂梨

(Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ)、新疆梨(Ｐｙｒｕｓ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ)、白梨

(Ｐｙｒｕｓ ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ)、秋子梨(Ｐｙｒｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ)、西
洋梨(Ｐｙｒｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)ꎬ广泛应用于生产的栽培品种

更是多达 １３０ 余个ꎬ例如砀山酥梨、库尔勒香梨、鸭
梨等[２]ꎮ

梨是全球主要的水果之一ꎬ在中国ꎬ梨是仅次于
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苹果和柑橘的第三大水果[２￣３]ꎬ２０２０ 年中国的梨产

量达到 １.７８×１０７ ｔꎮ 梨因其独特的风味和较高的营

养价值深受消费者喜欢[４]ꎮ 然而与日本、韩国相

比ꎬ中国梨果实的品质相对较差ꎬ存在风味偏淡ꎬ果
肉较粗等问题ꎬ这些问题使中国梨果实在国内外市

场上竞争力不足[５]ꎮ 有数据显示ꎬ中国消费者对梨

的选择趋于高端化ꎬ更加注重果实的品质[３]ꎮ 因

此ꎬ梨果实品质提升一直是梨产业发展的方向之一ꎮ
梨果实品质包括风味品质、外观品质、营养品质

等ꎬ是内在遗传特性与外在环境因素共同作用的结

果ꎮ 本研究主要从梨果实内在的遗传特性着手ꎬ分
别从香气、甜味、果皮色泽以及石细胞形成 ４ 个方面

进行综述ꎬ然后结合梨产业当前遇到的发展瓶颈ꎬ从
克隆与梨果实优质品质相关的基因、利用多组学联

合分析方法解析梨品质形成的分子网络、改进遗传

转化方法以及利用基因编辑技术创制梨优质果实新

种质 ４ 个方面提出在高品质梨的研究中可借鉴的方

法ꎬ为进一步改善梨果实品质提供参考ꎮ

１　 梨果实香气物质研究进展

梨果实生长发育经历了一系列的生理生化过

程ꎬ同时伴随着其独特风味的形成ꎮ 果实的香气是

果实风味的重要方面ꎬ也是衡量果实品质的重要指

标之一ꎬ影响消费者的选择ꎮ
１.１　 梨果实的香气物质

香气的形成是一个动态过程ꎬ香气是经过一系

列的酶促反应产生的各种挥发性物质[６]ꎮ 从 １９２７
年起ꎬ人们就开始研究梨果实的香气成分[７]ꎮ 通过

采用气相色谱、气相色谱￣质谱联用等检测技术ꎬ科
研工作者们陆续从不同梨品种中鉴定到芳香烃酯化

合物和含硫化合物ꎬ达 ３００ 多种[６]ꎮ 这些芳香化合

物香气值(香气成分的含量 /香气阈值)大于 １ 时ꎬ
才会影响果实的香气ꎮ 果实芳香化合物以酯类为主

的属于“果香型”ꎬ以醛醇类为主的则属于 “清香

型” [８￣９]ꎮ
不同品种梨的香气特点不同ꎮ 西洋梨品种中ꎬ

果实的香气成分主要有酯类、醇类和烷烃类[１０]ꎬ其
中(２Ｅꎬ４Ｚ)￣癸二烯酸甲(乙)酯是西洋梨品种 Ｂａｒｔ￣
ｌｅｔｔ 的特征香气成分[１１￣１２]ꎮ 而在亚洲梨中ꎬ果实的

香气物质成分主要为酯类和醛类[１３]ꎮ 己醛是库尔

勒香梨、白梨以及砂梨中最主要的“清香型”香气物

质[８ꎬ１４]ꎬ并且白梨品种主要的香气物质成分种类和

己醛质量分数显著高于砂梨品种[１４]ꎮ 随着基因组

学和代谢组学的发展ꎬ梨果实香气物质的生物合成

以及对香气物质代谢的调控越来越受到关注ꎮ
１.２　 梨果实香气物质的合成

香气物质的生物合成途径根据参与生物合成反

应的前体物质类型不同ꎬ主要可分为脂肪酸代谢途

径、氨基酸代谢途径和糖类代谢途径[１５]ꎮ
１.２.１　 脂肪酸代谢途径 　 脂肪酸代谢途径是果实

香气形成的重要途径ꎬ脂肪酸的减少会导致果实香

气不佳[１６]ꎮ 如图 １ 所示ꎬβ￣氧化和脂氧合酶(ＬＯＸ)
途径是脂肪酸代谢途径中最主要的 ２ 条分支ꎮ β￣氧
化是以饱和脂肪酸硬脂酸为底物ꎬＬＯＸ 途径以不饱

和脂肪酸亚油酸和亚麻酸为底物ꎬ在一系列酶的催

化作用下生成酯[１７]ꎮ 例如ꎬ氢过氧化物裂解酶

(ＨＰＬ)和 ＬＯＸ 将不饱和脂肪酸裂解或氧化成醛类

物质ꎬ醛继续在乙醇脱氢酶(ＡＤＨ)作用下不断还原

成醇ꎬ最后ꎬ醇通过醇酰基转移酶 (ＡＡＴ)生成酯(图
１)ꎮ 其中脂氧合酶是 ＬＯＸ 途径中第一步反应的关

键酶ꎬ决定反应的进行[６]ꎬ并且能将无挥发性的风

味前体转化成具有特殊风味的物质ꎮ 与绿色果实相

比ꎬ成熟的果实中酶的活性更高ꎬ而亚油酸、亚麻酸

的含量相对较低[１６]ꎮ
１.２.２　 氨基酸代谢途径 　 果实芳香化合物组成中

的一些低碳数的醇、酯、醛等以氨基酸为前体物质合

成ꎮ 参与这个过程的氨基酸主要有亮氨酸、异亮氨

酸、苯丙氨酸、缬氨酸等ꎬ它们经过脱氨酶、脱羧酶、
脱氢酶的作用生成醇或者酯(图 １)ꎮ

ＡＤＨ 能够催化醛类及醇类之间的相互转化[１８]ꎬ
在果实芳香物质形成中起重要作用[１９]ꎮ Ｓｐｅｉｒｓ
等[２０]发现 ＡＤＨ 活性降低会导致果实的风味下降ꎮ
通过将梨基因组与其他物种进行序列比对ꎬＱｉｎ
等[２１]鉴定到了 ８ 个 ＰｂｒＡＤＨｓ 基因ꎬ并且进一步研究

发现ꎬ在果实成熟过程中ꎬＡＤＨ 活性与 ＡＤＨ６ 基因转

录呈正相关ꎬ总 ＡＤＨ 活性与果实酯类的产生相关ꎮ
Ｚｅｎｇ 等[２２]从进化和 ＡＤＨ 基因表达特性方面进一步

揭示了 ３ 个 ＡＤＨ 基因与果实中芳香物质的形成有

关ꎮ
１.２.３　 糖类代谢途径 　 果实中另一大类物质是糖

类ꎬ包括单糖、双糖、糖醇等ꎬ也是果实香气物质合成

的重要前体物质ꎬ影响着果实的风味[６]ꎮ
β￣葡萄糖苷酶可以提高苹果和橙子果实中的挥

发性物质含量[２３￣２４]ꎮ Ｌｉ 等[１９] 在砀山酥梨生长的 ３
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个重要阶段进行 ｉＴＲＡＱ 蛋白表达谱分析ꎬ鉴定到 ３
个差 异 表 达 的 β￣葡 萄 糖 苷 酶 ( Ｐｂｒ０４２２００. ２、
Ｐｂｒ０２８９９２. １、 Ｐｂｒ０２０３６１. １)ꎬ其中 Ｐｂｒ０４２２００. ２ 和

Ｐｂｒ０２０３６１.１ 活性在果实成熟期下降ꎬ在果实成熟阶

段砀山酥梨香气的浓郁程度比欧洲梨低ꎬ表明 β￣葡
萄糖苷酶与果实的香气形成有关ꎮ

参与梨果实香气物质形成的这些代谢途径依赖

于酶的催化以及酶相关基因的表达ꎮ 那么如何调控

这些酶的活性在梨果实香气形成中的作用尤为重

要ꎮ 在果实冷藏过程中ꎬ茉莉酸甲酯预处理提高了

梨果实香气物质形成代谢途径中重要酶 ( ＡＡＴ、
ＡＤＨ、ＬＯＸ)的活性和 ＬＯＸ 途径中主要基因和转录因

子的表达ꎬ从而增加了酯类和不饱和脂肪酸的浓度ꎬ
减少梨在冷藏过程中风味物质的降低[２５]ꎮ Ｌｕｏ
等[２６]发现甘氨酸甜菜碱的添加通过调控 ＬＯＸ 途径

促进酯类的合成ꎬ提高果实的抗氧化能力ꎬ从而有效

增加冷藏过程中梨果实酯类香气物质含量ꎮ

ＨＰＬ、ＬＯＸ、ＡＤＨ、ＡＡＴ、ＣｏＡ 分别为氢过氧化物裂解酶、脂氧合酶、乙醇脱氢酶、醇酰基转移酶、辅酶 Ａꎮ
图 １　 梨果实香气物质生物合成途径

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ａｒｏｍａ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｐｅａｒ ｆｒｕｉｔ

２　 梨果实甜味物质研究进展

梨果实中的糖类ꎬ主要有蔗糖、果糖、葡萄糖、山
梨醇等ꎬ它们的浓度和种类对果实成熟和商品性起

到重要作用[２７]ꎮ 果实糖类不仅影响果实的甜度ꎬ还
是有机酸、芳香化合物以及花色素等合成的基础原

料ꎬ它的代谢贯穿果实生长发育到成熟的整个过程ꎬ
因此了解梨果实糖的代谢过程及其运输对提高梨果

实品质非常重要ꎮ
２.１　 梨果实中糖代谢

果实作为库器官ꎬ能够用于糖分代谢和储存ꎮ
按照糖代谢产物可将糖代谢分为 ３ 类ꎬ分别为山梨

醇代谢、蔗糖代谢以及己糖代谢ꎮ 这些代谢途径中

的关键酶ꎬ如山梨醇氧化酶(ＳＯＸ)、 山梨醇脱氢酶

(ＳＤＨ)、山梨醇￣６￣磷酸脱氢酶( Ｓ６ＰＤＨ)、蔗糖合成

酶(ＳＳ)、转化酶( Ｉｖｒ)、蔗糖磷酸合成酶(ＳＰＳ)以及

己糖激酶(ＨＸＫ)等ꎬ在糖分积累中起到重要作用ꎬ
直接影响果实糖代谢进程ꎮ

蔗糖代谢是糖代谢最主要的途径ꎮ 蔗糖的积累

是决定果实膨大和品质的重要因素之一ꎬ受其合成

途径中酶活性和转录因子调控的影响ꎮ Ｍｏｒｉｇｕｃｈｉ
等[２８]通过比较高蔗糖品种 Ｃｈｏｊｕｒｏ 和低蔗糖鸭梨品

种果实成熟阶段酶活性的变化发现ꎬ在 Ｃｈｏｊｕｒｏ 果

实成熟期 ＳＳ 和 ＳＰＳ 活性高于低蔗糖鸭梨品种ꎬ并
且 ＳＳ 和 ＳＰＳ 活性与蔗糖积累量呈正相关ꎮ 在对

１０５ 份梨的糖图谱评估后ꎬＬｙｕ 等[２９] 又进一步选择

高蔗糖品种 Ｈｏｓｕｉ 和低蔗糖品种 Ｋｏｒｌａ 进行转录图

谱分析ꎬ建立共表达网络ꎬ鉴定到 ７ 个与蔗糖生物合

成相关的酶和转录因子ꎬ并且将预测的基因与梨果

实蔗糖含量进行相关性分析ꎬ结果表明ꎬ这些预测的

结构基因和转录因子在调控梨蔗糖积累中发挥重要

作用ꎮ ＰｕＷＲＫＹ３１ 转录因子启动子发生组蛋白甲

基化ꎬ提高了蔗糖的积累[３０]ꎮ
２.２　 梨果实光合产物的运输

梨的光合产物主要以山梨醇的形式运输[３１]ꎬ从
韧皮部运输到细胞质中ꎮ ＳＤＨ 可催化山梨醇分解

为果糖和葡萄糖ꎬ在维持果实高库强度、竞争碳水化

合物、糖分转化等方面具有重要作用ꎮ Ｄａｉ 等[３２] 通
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过 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 在砂梨品种中鉴定到 １４ 个 ＰｐｙＳＤＨ 基

因ꎬ并对其表达模式分析发现ꎬＰｐｙＳＤＨ 在梨小果期

和接近成熟时表达量增加ꎮ
果实中的糖分由叶片光合作用产生ꎬ经长距离

运输后卸载而来ꎬ并且糖分的卸载途径主要为质外

体卸载途径[３３]ꎮ 卸载进入果实的糖一部分进入液

泡ꎬ液泡是糖的主要储存场所ꎬ糖可通过转运蛋白到

达液泡中ꎮ 糖转运蛋白主要有 ３ 类ꎬ分别为蔗糖转

运蛋白(ＳＵＴ)、单糖转运蛋白以及 ＳＷＥＥＴ 转运蛋

白[５]ꎮ
蔗糖转运蛋白主要是将蔗糖从质外体或者液泡

运输到胞质ꎮ 梨中的多个蔗糖转运蛋白已被发现和

克隆[３４]ꎮ 借助砀山酥梨基因组数据库ꎬ李甲明[５]通

过生物信息学手段发现 １８ 个 ＰｂＳＷＥＥＴ 糖转运蛋

白ꎬ并且解析了其基因家族的结构ꎮ 糖转运蛋白

ＰｕＳＷＥＥＴ１５ 和转录因子 ＰｕＷＲＫＹ３１ 在南果梨高糖

芽变果实中表达量显著高于南果梨果实ꎬ李馨玥[３５]

进一 步 研 究 发 现ꎬ ＰｕＷＲＫＹ３１ 是 通 过 结 合 Ｐｕ￣
ＳＷＥＥＴ１５ 的启动子促进其表达的ꎮ

３　 梨果实色泽形成的调控

梨果皮按照色泽主要分为 ３ 种类型ꎬ即绿皮、褐
皮和红皮[３６]ꎮ 在中国 ５ 大主栽梨品种中ꎬ秋子梨和

白梨主要是绿皮ꎬ砂梨主要是绿皮和褐皮ꎬ西洋梨和

新疆梨主要是绿皮和红皮[２]ꎮ 梨果皮着色主要与

植物色素[叶绿素、类胡萝卜素、酚类色素(花青素、
黄酮等)]的含量和比例相关[３７]ꎮ 其中ꎬ果皮红色主

要受花青素苷合成和降解的影响ꎮ
花青素苷是类黄酮代谢途径产生的次生代谢产

物ꎬ它的合成受其结构基因、转录因子以及外界环境

的调控ꎮ 这三者相互影响共同调控花青素的合成ꎮ
Ｚｈａｉ 等[３８] 研究发现ꎬ转录因子 ＰｂＭＹＢ１０ｂ 和 Ｐｂ￣
ＭＹＢ９ 分别通过激活二氢黄酮醇 ４￣还原酶(ＤＦＲ)和
花青素合成酶(ＰｂＡＮＳ)的启动子的表达来调控花青

素和原花青素合成途径ꎬ二氢黄酮醇 ４￣还原酶

(ＤＦＲ)以及花青素合成酶(ＡＮＳ)基因是花青素苷合

成阶段主要的结构基因ꎬ决定花青素从无色到有色ꎮ
研究发现ꎬ参与花青素苷合成调控的转录因子有

ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤＲ、ＨＤ￣ｚｉｐ 等[３９]ꎮ 科研工作者以亚

洲红梨为材料ꎬ克隆了 ＰｙＭＹＢ１１４ 和 ＰｙＭＹＢ１０ 转录

因子ꎬ发现它们参与花青素的合成ꎬ并且它们具有加

成作用ꎬ在烟草和草莓中共表达这 ２ 个基因提高了

花青素的生物合成[４０￣４１]ꎮ 转录因子 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 和

ＷＤ４０ 可以形成 ＭＢＷ 三元复合物ꎬ该复合物通过激

活花青素生物合成途径的关键基因ꎬ从而促进花青

素的合成与累积ꎮ Ｌｉｕ 等[４２] 研究发现ꎬ转录因子

ＰｙＰＩＦ５ 在强光作用下表达量降低ꎬ减少了其与

ＰｙｍｉＲ１５６ａ 启 动 子 中 的 Ｇ￣ｂｏｘ 基 序 结 合ꎬ 使

ＰｙｍｉＲ１５６ａ 表达上调ꎬ降解其靶标 ＰｙＳＰＬꎬ从而减少

ＰｙＳＰＬ 与 ＰｙＭＹＢ１１４ 和 ＰｙＭＹＢ１０ 形成异二聚体ꎬ使
ＭＹＢ 转录因子(ＰｙＭＹＢ１１４、ＰｙＭＹＢ１０)更多地参与

对花青苷合成途径结构基因的调控ꎬ最终促进了花

青苷生物合成和积累ꎮ
红皮梨主要以西洋梨为主ꎮ 张震等[４３] 以西洋

梨品 种 为 材 料 克 隆 了 １ 个 ＨＤ￣ＺｉｐＩ 家 族 基 因

ＰｃＨＢ１２ꎬ研究结果表明ꎬＰｃＨＢ１２ 作用在 ＰｙＭＹＢ１０.１
的启动子序列上ꎬ抑制其转录活性ꎬ从而减少了梨果

实花青素苷的合成ꎮ 部分西洋梨品种引种到中国栽

培ꎬ出现了果皮红色在发育期消退的现象ꎬ从而降低

了商品价值ꎮ Ｗａｎｇ 等[４４]推测这可能与花青素苷的

降解有关ꎮ 而李俊才等[４５]研究发现ꎬ果皮红色消退

现象与花青素苷合成减少相关ꎬ他们从巴梨红色芽

变品种红巴梨果皮中克隆了 ＰｃＵＦＧＴ 基因ꎬ该基因

作为花青素苷合成过程中的结构基因ꎬ将糖基连接

到不稳定的花青素上ꎬ形成稳定的花青素苷ꎻ研究还

发现ꎬＰｃＵＦＧＴ 在幼果果皮中大量表达ꎬ加速产生花

青素苷ꎬ果实成熟期该基因表达下降ꎬ表明花青素苷

合成减少ꎮ 为进一步探明果皮褪色的原因ꎬＷａｎｇ
等[４６]以红星和红巴梨这 ２ 个西洋梨品种为材料ꎬ转
录组测序分析它们不同发育时期基因的表达情况ꎬ
筛选出 ６１ 个与红巴梨果皮褪色相关的候选基因ꎬ包
括花青素合成、降解、转运与调控ꎮ 通常ꎬ西洋梨果

实从发育阶段开始着色ꎬ褪色ꎬ直到成熟又开始着

色ꎬ而亚洲红皮梨在接近果实成熟阶段才开始着色ꎮ
这表明这 ２ 个品种的梨果皮着色的分子机制不

同[４１]ꎮ 早酥红梨是从优质脆肉型梨品种早酥中鉴

定到的一个红色芽变品种[３８]ꎮ 研究发现ꎬＰｐＢＢＸ２４
基因编码区上的 １４ 个碱基缺失变异与早酥红梨的

红色性状密切相关[４７]ꎮ 这些研究有助于解析梨果

皮着色的调控机制ꎬ为梨果皮颜色育种和优质红梨

的着色调控研究奠定基础ꎮ
褐色是砂梨品种果皮特有的颜色ꎬ主要有日本

梨品种丰水、今村秋、长十郎等和中国梨品种黄花

梨、三花、苍溪雪梨等[４８]ꎮ 部分研究者认为褐色果
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皮是梨果皮细胞发生木栓化ꎬ积累大量木栓质形成

的[３６ꎬ４９]ꎮ 木栓层中含有许多木质素ꎬ木质素的积累

与梨果皮褐色的形成密切相关ꎬ并且已有许多文献

报道木质素合成途径的相关基因参与梨褐色果皮性

状的形成ꎮ 果皮在转色阶段各种物质合成代谢旺

盛ꎬ例如苯丙烷代谢、脂质代谢等[５０]ꎮ 李浩男等[５１]

利用 ＧＣ￣ＭＳ 和 ＬＣ￣ＭＳ 技术对黄花梨及其芽变品种

绿黄花成熟期的果皮代谢产物分析发现ꎬ代谢物的

不同导致了两者果皮颜色的差异ꎮ
梨的褐色果皮性状由多个基因控制ꎬ科研工作

者都试图探寻哪些基因控制梨的褐皮性状ꎮ 多个研

究组已经通过数量性状基因座(Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏ￣
ｃｕｓꎬＱＴＬ)定位将调控褐色果皮性状的主效 ＱＴＬ 定

位在梨的 ８ 号染色体上ꎮ Ｊｉａｎｇ 等[５２] 进一步在定位

区间找到 ＰｐＣ３Ｈ２３ 基因ꎬ通过瞬时过表达该基因发

现ꎬＰｐＣ３Ｈ２３ 基因提高了果皮褐化的速率ꎬ由此推

测ꎬＰｐＣ３Ｈ２３ 基因可能在梨果皮褐化中起重要作

用ꎮ 并且该课题组利用转录组测序比较褐色果皮梨

品种早生新水和绿色果皮梨品种秋水发现 ４０３ 个差

异表达基因ꎬ这些基因包含转录因子基因(ＭＹＢ、
ＨＤ、ＢＨＬＨ)和功能基因ꎬ涉及脂肪酸、木栓质、角质

等生物合成途径ꎮ 该研究从分子层面解析了梨果皮

褐化的机制ꎬ为高品质梨品种的培育提供指导ꎮ

４　 梨石细胞形成的调控

石细胞是梨果实组织特有的一类厚壁组织细

胞ꎬ含有丰富的木质素和纤维素[５３]ꎮ 大量研究结果

表明ꎬ石细胞的大小、数量以及密度等各种特性都与

梨果实食用品质和加工品质密切相关[５４]ꎮ 果实中

石细胞团较大ꎬ密度较高ꎬ则果肉较粗ꎬ反之果肉较

细腻ꎻ石细胞还影响梨果实的糖、酸、维生素 Ｃ 的含

量以及果实的耐贮性[５３]ꎮ 如何减少梨果实石细胞

含量ꎬ是改善梨果实品质的重要方面ꎮ
近年来ꎬ科研工作者在石细胞的形成调控方面

取得了较大进展ꎮ Ｘｕｅ 等[５５] 研发出一种能简便快

捷地评估石细胞的工具ꎬ该工具基于计算机图像识

别技术ꎬ能快速评估石细胞的数量、大小、面积以及

密度这 ４ 大性状ꎬ对 ３９５ 份梨种质材料的这些性状

量化分析发现ꎬ不同梨品种间相差较大ꎬ并且这些性

状与果实的口味相关ꎬ其中梨果实中的石细胞密度

是影响梨果实口感最重要的因素ꎮ 砀山酥梨在中国

栽培较广ꎬ是主要的栽培品种ꎬ但其果肉较粗糙影响

口感ꎮ Ｇｏｎｇ 等[５６]和 Ｘｕ 等[５７] 从砀山酥梨中克隆了

类半胱氨酸蛋白酶基因(ＰｂＭＣ１ａ / １ｂ)和咖啡酰莽

草酸酯酶基因(ＰｂＣＳＥ１)ꎬ在拟南芥中分别过表达这

２ 个基因发现ꎬ植株茎中木质素的积累增加ꎬ并且导

管、木质纤维以及维管束间纤维细胞壁增厚ꎬ植株的

生长受到抑制ꎬ同时提高了木质素生物合成相关基

因的表达[５６￣５７]ꎮ 课题组进一步通过酵母双杂交

(Ｙｅａｓｔ ｔｗｏ￣ｈｙｂｒｉｄꎬ Ｙ２Ｈ)、双分子荧光互补(Ｂｉｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ Ｃｏｍｐｌｉｍｅｎｔａｒｙꎬ ＢｉＦＣ) 以及 ＧＳＴ
融合蛋白沉降技术证明了 ＰｂＭＣ１ａ / １ｂ 蛋白能与

ＰｂＲＤ２１ 互作ꎬ并且同时在梨果实和愈伤组织中瞬

时表达这 ２ 个基因显著改变了木质素的含量ꎬ表明

ＰｂＭＣ１ａ / １ｂ 可能与 ＰｂＲＤ２１ 互作提高木质素合成

相关基因的表达ꎬ从而促进梨果实中石细胞的形

成[５６]ꎮ 果实石细胞中木质素含量较高ꎬ达 ２９.８％以

上[５８]ꎮ 越来越多的研究发现ꎬ木质素合成相关基因

与石细胞形成相关ꎬ例如 ＰｂＣＡＤ 基因家族[５９]ꎮ 近

期ꎬＷａｎｇ 等[６０]构建了梨果实石细胞 ｅＱＴＬ 图谱和木

质素纤维素共表达网络ꎬ定位到一个重要调控因子

ＰｂｒＮＳＣꎬ通过梨果实的瞬时转化和拟南芥的稳定转

化验证ꎬ发现该调控因子通过激活 ＰｂｒＭＹＢ１６９、
Ｐｂｒ４ＣＬ４ 和 ＰｂｒＬＡＣ４ 基因的启动子ꎬ调控梨果实石

细胞、木质素以及纤维素的形成ꎮ

５　 梨优质果实培育的潜在技术应用与
展望

　 　 梨是典型的自交不亲和物种ꎬ同一品种相互授

粉后不能正常结实ꎬ这使得梨的序列高度杂合[６１]ꎬ
并且梨许多品质性状多由多基因控制ꎬ因此ꎬ运用传

统杂交手段选育新品种周期较长、效率较低[６２]ꎮ 如

何加快优质梨的选育来满足消费者多样化的需求是

亟待解决的问题ꎮ 以下就针对梨育种和基因功能研

究中遇到的问题ꎬ探讨在梨优质果实培育上可应用

的潜在技术ꎬ以期为梨果实品质的提高提供新的思

路ꎮ
５.１　 克隆与梨果实优质品质相关的基因

梨的许多品质性状ꎬ如果实的含糖量、含酸量、
果实大小等主要为受多基因控制的数量性状

(ＱＴＬ) [６３]ꎮ 随着分子标记技术的快速发展和梨高

质量全基因图谱的构建ꎬ科研工作者发现了许多与

梨果实品质相关的重要基因位点[６１]ꎮ
韩明丽等[６３]将果实性状差异较大的 ２ 个品种
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八月红梨和砀山酥梨杂交ꎬ构建他们 Ｆ１ 杂合群体的

分子遗传连锁图谱ꎬ并对后代群体的品质性状ꎬ包括

单果质量、果实的纵横径、可溶性固形物等进行基因

位点分析ꎬ共检测到 ２１ 个基因位点ꎬ同时将控制果

皮红色、果锈、萼片脱落、梨酸 /低酸等性状的基因分

别定位于不同的连锁群上[４１ꎬ６４]ꎮ 通过对更多不同

梨品种进行杂交ꎬ科研工作者陆续地构建出不同的

分子遗传图谱ꎬ分别定位到控制梨果实蔗糖、果糖和

葡萄糖等单一糖含量的基因位点[６５]ꎬ以及果皮红色

性状[６６]、单果质量、果心大小、果肉硬度、果实横纵

径等性状的基因位点[６７]ꎮ 砂梨起源于中国西南地

区ꎬ是中国目前种植面积最大的栽培种ꎬ并且砂梨的

遗传多样性较为丰富ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[６８]利用全基因组遗

传变异解析了 ３１２ 份砂梨品种的重测序数据ꎬ并进

一步对梨果实品质性状和物候期性状进行全基因组

关联分析(ＧＷＡＳ)ꎬ共获得 ４２ 个关联区间[６８]ꎮ
梨的基因组测序已于 ２０１２ 年完成ꎬ第一个梨基

因组测序品种为中国第一大栽培品种砀山酥梨ꎬ
Ｚｈａｎｇ 等[６８] 组装了长度达 ５１２􀆰 ０ Ｍｂ 的梨基因

组[６１]ꎮ 梨基因组精细图谱的构建以及梨品种资源

的遗传变异和果实相关性状的 ＧＷＡＳ 研究ꎬ都为定

位和挖掘与梨果实品质相关的基因位点提供了基

础ꎮ 目前ꎬ控制梨果实大小的 ＦＷＬ５ 基因[６９]、黄花

梨及其芽变绿黄花梨 ＨＨＴ 基因[７０]、砀山酥梨褐色

果皮芽变基因(ＰｂＸＥＴ) [７１]、苹果梨果皮花青素苷合

成基因(ＰｙＡＮＳ) [７２] 等与梨果实品质相关的基因被

克隆ꎮ 这方面的研究结果与技术手段为今后梨果实

品质的遗传改良提供了基础ꎬ同时也为挖掘未知功

能新基因提供了有效途径ꎮ
５.２　 利用多组学联合分析方法解析梨品质形成的

分子网络

　 　 多种组学技术的出现可以更加全面地了解不同

性状的调控网络ꎮ 目前通过组学的手段挖掘重要性

状的调控网络已经广泛运用于梨和其他物种中[５６]ꎮ
李甲明[５]通过对砀山酥梨果实发育初期、发育中期

以及接近成熟期 ３ 个阶段蛋白质组学和转录组学关

联分析共鉴定到 ３５ 个与果实品质相关的差异表达

蛋白质ꎮ 利用基因组学的研究手段ꎬ张明月[７３] 基于

已经测序的白梨基因组数据ꎬ挖掘了与果实品质和

物候期相关的重要基因和调控因子ꎮ Ｚｈｕ 等[７４] 运

用基因组、转录组和代谢组等组学方法对 ６１０ 份番

茄材料进行多组学分析ꎬ构建了番茄多组学调控网

络ꎬ涉及代谢物￣遗传位点￣基因三者之间的关系ꎬ其
中包括 ３７１ 种代谢物质ꎬ９７０ 个遗传位点和 ５３５ 个

基因ꎮ 这些数据不仅加速了番茄风味相关候选基因

的鉴定ꎬ而且有助于其代谢途径的解析ꎮ 这也是首

次利用多组学的手段解析作物在育种过程中代谢物

的变化ꎬ为番茄品质的改良奠定了理论基础[７４]ꎮ
这些多组学联合分析的方法ꎬ未来可以更多运

用于梨果实品质的研究ꎬ破译与梨果实品质相关的

“基因密码”ꎬ形成果实品质调控的分子网络ꎬ有助

于提高我们从遗传和代谢等方面理解对梨果实品质

的调控机制ꎮ
５.３　 改进遗传转化方法创制梨优质果实新种质

遗传转化可以通过定向引入外源基因有目的地

改良作物品种ꎬ加快作物的育种进程[７５]ꎮ 目前ꎬ梨
主要通过茎尖、叶片、子叶、花药等外植体进行组织

培养ꎬ并采用农杆菌介导法将外源基因导入[７６￣８１]ꎮ
虽然梨的组织培养与遗传转化研究已有 ２０ 多年ꎬ但
仍然受到基因型的影响ꎬ能稳定转化和再生的基因

型有限ꎬ而且利用农杆菌转化的方法需经过预培养、
共培养、抗生素筛选、再生等阶段ꎬ各阶段都受到多

种因素影响ꎬ再生体系转化效率较低[８２]ꎬ这些方面

都制约了通过转基因和基因编辑手段定向改良梨品

质以及相关功能基因的研究ꎮ 因此ꎬ今后在梨组织

培养和遗传转化方面可以从以下 ２ 个方面进行尝

试:
５.３.１　 利用基因枪进行遗传转化 　 基因枪可以将

外源 ＤＮＡ 分子直接导入细胞ꎬ并且与农杆菌介导法

相比ꎬ可转化的品种和基因型范围更广[８３]ꎮ 目前基

因枪转化的方法已经在多种作物(水稻、小麦、大豆

等)中成功实现ꎮ Ｓｃｏｒｚａ 等[８４] 将基因枪法和农杆菌

介导的转化方法结合起来使用ꎬ葡萄的遗传转化率

有所提升ꎮ 梨的遗传转化也可以尝试将这 ２ 种方法

联合起来使用ꎬ提高单独使用农杆菌介导法转化效

率低的问题ꎮ
５.３.２　 挖掘和利用能提高梨组织培养再生能力和

遗传转化效率的生长调控因子　 植物茎顶端分生组

织形成和其再生能力保持的分子机制解析ꎬ对于改

良遗传转化具有重要作用ꎮ 目前研究者已经发现了

一些生长调控因子与植物的遗传转化相关ꎮ Ｗｕｓ￣
ｃｈｅｌ(Ｗｕｓ)是调控茎端分生组织的关键转录因子ꎬ
能保持分生组织中心区域细胞的分裂能力[８５]ꎻＢａｂｙ
ｂｏｏｍ(Ｂｂｍ)是 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族的一个转录因子ꎬ与
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植物的分生组织发育有关[８６]ꎮ Ｌｏｗｅ 等[８７]发现过表

达玉米的 Ｂｂｍ 和 Ｗｕｓ２ 基因可以将玉米的转化效率

提高到 ２５％~ ５０％ꎬ并且在很难转化的玉米品种

ＰＨＨ５Ｇ 中也能成功转化ꎮ Ｄｅｂｅｒｎａｒｄｉ 等[８８] 将生长

调控转录因子 ＧＲＦ４ 与其辅助因子 ＧＩＦ１ 绑定在一

起形成 ＧＲＦ４￣ＧＩＦ１ 复合蛋白体ꎬ研究发现ꎬ表达该

复合蛋白体显著提高了小麦的再生能力ꎬ并且拓宽

了可转化的基因型范围ꎮ ＧＲＦ４￣ＧＩＦ１ 复合蛋白体不

仅在单子叶植物遗传转化中起作用ꎬ还可以提高双

子叶植物柑橘的再生效率ꎮ 梨是双子叶植物ꎬ而且

ＧＲＦ 和 ＧＩＦ 蛋白在植物中具有高度保守性[８８]ꎬ因此

可尝试将 ＧＲＦ４￣ＧＩＦ１ 复合蛋白体表达技术扩展应

用于梨的遗传转化中ꎮ
５.４　 利用基因编辑技术创制梨优质果实新种质

基因编辑技术是生物领域的一项技术飞跃ꎬ科
研工作者可以通过基因编辑技术精准定向改造作

物ꎮ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术是基因编辑的一种ꎬ因其简

单高效使得该技术快速发展[８９￣９０]ꎬ被应用于多种作

物的性状改良上ꎮ 与转基因相比ꎬＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技

术在对特定基因进行修饰后ꎬ可以通过杂交或者自

交的方式分离掉外源基因ꎬ这为改良后的作物产业

化应用提供了机遇ꎮ
ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术在梨上已开始应用[９１]ꎮ 但

是仅在第一代株系或者在梨的愈伤组织中 Ｃａｓ９ 的

编辑效率较高ꎮ 到了第二代株系ꎬＣｈａｒｒｉｅｒ 等[９２] 发

现编辑过的梨植株大多数是以嵌合体形式存在ꎬ并
且因为梨自交不亲和ꎬ不能通过自交的方式将嵌合

体去除ꎮ 为了克服 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术在梨应用上

的限制ꎬＭａｌａｂａｒｂａ 等[９３]将编辑过的 Ｔ０ 代植株再次

进行不定芽的再生ꎬ可有效降低嵌合体产生ꎮ 随着

基因编码技术的发展ꎬ基于 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术的单

碱基编辑技术可以在基因组定点对单个碱基进行精

准编辑ꎬ例如胞嘧啶碱基编辑技术(Ｃｙｔｏｓｉｎｅ ｂａｓｅ
ｅｄｉｔｏｒꎬ ＣＢＥ )、 引 导 编 辑 技 术 ( Ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇꎬ
ＰＥ) [９４]ꎮ ２０１７ 年开始ꎬ科学家先后尝试将该技术应

用在多种植物上ꎬ目前主要在大田作物上应用ꎬ例如

水稻 ＮＲＴ１.１Ｂ 和 ＳＬＲ１ 基因的编辑ꎬ分别提高了氮

的利用率和降低了水稻植株高度[９５]ꎮ 该技术在梨

上的应用才刚开始ꎬＣｈａｒｒｉｅｒ 等[９２] 通过单碱基编辑

技术编辑 ＡＬＳ 和 ＰＤＳ 基因ꎬ成功获得了抗氯磺隆和

白化的梨株系ꎮ 未来该技术可以更多地应用于梨优

异果实品质相关基因的研究上ꎮ
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