
※生物工程 食品科学 2024, Vol.45, No.02   97

收稿日期：2023-04-26 

基金项目：“十三五”国家重点研发计划重点专项（2016YFD0101703）；陕西省重点研发计划项目（2019ZDLNY03-05）

第一作者简介：娄茜棋（1996—）（ORCID: 0009-0000-7940-4208），女，硕士研究生，研究方向为番茄品质改良与育种。

E-mail: 568105878@qq.com

*通信作者简介：梁燕（1963—）（ORCID: 0000-0001-8833-116X），女，教授，博士，研究方向为番茄品质和抗逆调控机制与

遗传改良。E-mail: liangyan@nwsuaf.edu.cn

过表达SlCCD1A基因调控番茄风味品质
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（1.西北农林科技大学园艺学院，陕西 杨凌 712100；2.延安大学生命科学学院，陕西 延安 716000）

摘  要：为研究番茄（Solanum lycopersicum）类胡萝卜素双加氧酶A（Solanum lycopersicum carotenoid cleavage 

dioxygenases A，SlCCD1A）基因对番茄果实风味品质的影响作用，以樱桃番茄CI1005和大果番茄AC的SlCCD1A-

OE株系为研究对象。结合实时聚合酶链式反应技术鉴定转基因植株，对转基因株系挥发物及主要品质性状进行测

定。结果表明，与野生型（wild type，WT）相比，SlCCD1A-OE主要裂解果实番茄红素和β-胡萝卜素，提高6-甲

基-5-庚烯-2-酮等11 种异戊二烯类挥发性物质含量，CI1005的OE-3株系总含量最高可增至WT的5.68 倍，AC的OE-8

株系增至1.88 倍，果实花香、果香和甜感气味显著提升。CI1005型的OE-3株系可溶性固形物质量分数、总糖含量

和糖酸比分别增至6.2%、37.34 mg/g和10.37，总酸和VC质量浓度分别降低至0.36 mg/L和42.10 mg/mL；AC型的

OE-7株系可溶性固形物质量分数、总糖含量和糖酸比分别增至4.77%、20.03 mg/g和5.23，总酸和VC质量浓度分别

降低至0.38 mg/L和37.10 mg/L，使果实变得高甜低酸。SlCCD1A基因有利于提升果实类胡萝卜素衍生挥发物的含量

与丰富度，还能增加可溶性固形物、总糖等水平，提升番茄果实风味品质。
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Overexpression of the Gene Encoding Solanum lycopersicum Carotenoid Cleavage Dioxygenase 1A (SlCCD1A) 

Regulates Tomato Flavor Quality
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Abstract: SlCCD1A-OE lines of cherry tomato CI1005 and large-fruited tomato AC were selected to investigate the effect 

of SlCCD1A on tomato flavor quality. The transgenic plants were identified by real-time polymerase chain reaction (PCR), 

and the volatile components and major quality traits of the transgenic lines were determined. The results showed that  

SlCCD1A-OE mainly cleaved lycopene and β-carotene in tomato fruit, and increased the contents of 11 volatile isoprene 

compounds, including 6-methyl-5-heptene-2-one, compared with the wild type (WT). The total amount of these isoprene 

compounds was the highest in strain OE-3 from CI1005, which was 5.68 times of that in WT, and it increased 1.88 times in 

OE-8 from AC compared with WT, significantly enhancing the floral, fruity, and sweet aroma. The soluble solid content, 

total sugar content, and sugar/acid ratio in strain OE-3 from CI1005 increased to 6.2%, 37.34 mg/g, and 10.37, while the 

contents of total acid and vitamin C (VC) decreased to 0.36 mg/L and 42.10 mg/L, respectively. The soluble solid content, 

total sugar content, and sugar/acid ratio in strain OE-7 from AC increased to 4.77%, 20.03 mg/g, and 5.23, while the total 

acid and VC contents decreased to 0.38 mg/L and 37.10 mg/L, respectively, resulting in high-sweet and low-sour taste. 

The SlCCD1A gene is beneficial for enhancing the content and richness of carotenoid-derived volatiles in tomato fruit and 

increasing the contents of soluble solids and total sugars, thereby improving the flavor quality. 
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番茄（Solanum lycopersicum）俗称西红柿、洋柿子

等，起源于南美洲[1]。因其丰富的营养品质、多汁鲜美的

风味品质深受消费者喜爱。然而，商品番茄育种长期追

求高产和高抗定向育种，导致果实品质性状多样化程度

降低[2]，特别是番茄的气味和滋味已不能够满足消费者需

求[3]，因此，提升番茄风味品质是当前研究的热点[4-5]。

在蔬菜中有3 种主要的挥发物合成途径，分别是脂

肪酸途径、氨基酸途径和类胡萝卜素途径 [6-7]。已有大

量的研究发现合成途径中存在关键有利基因 [8-10]，如在

类胡萝卜素途径中的类胡萝卜素双加氧酶（carotenoid 

cleavage dioxygenases，CCD1）裂解类胡萝卜素产生花

香、果香等异戊二稀挥发性物质[11-12]。这些挥发物虽然浓

度低，但易被感知到，与消费者喜爱程度呈正相关[11-13]。 

Simkin[14]和Ilg[15]等研究发现番茄LeCCD1A与CCD1株系

有83%同源性，能在体外裂解多种环状类胡萝卜素，

生成多种C13脱辅基类胡萝卜素类化合物，如香叶基丙

酮、假紫罗兰酮和β-紫罗酮，显著增加果实风味[16]。另

外，八氢番茄红素、六氢番茄红素、z-胡萝卜素均能够

被LeCCD1A氧化裂解产生香叶基丙酮，番茄红素也能被

氧化裂解产生6-甲基-5-庚烯-2-酮[17]。Cheng Guoting等[16]

的研究表明SlCCD1A与类胡萝卜素代谢关系更为密切，

SlCCD1A有望成为番茄香味提升的关键靶基因。

本实验以樱桃番茄CI1005和大果番茄AC的SlCCD1A-

O E株系为研究对象，利用顶空固相微萃取 -气相色

谱-质谱联用（headspace solid phase microextraction-

gas chromatography-mass spectrometry，HS-SPME-

GS-MS）和高效液相色谱（high performance liquid 

chromatography，HPLC）等方法，比较转基因T1代与

野生型（wild type，WT）株系果实品质间差异，研究

SlCCD1A对番茄果实风味和营养品质的影响，以期为

SlCCD1A在番茄品质改良中的应用奠定基础和依据。

1 材料与方法

1.1 材料与试剂

本实验室获得了SlCCD1A-OE的T0代番茄植株[16]，

在此基础上自交获得CI1005（Solanum lycopersicum var. 

cerasiforme）和AC番茄材料（Solanum lycopersicum var. 

lycopersicum）过表达T1代转基因材料。CI1005为风味

较好的红色樱桃番茄，植株编号为OE-2、OE-3、OE-8

和OE-9；AC为风味较差的红色大果番茄植株，编号为

OE-7、OE-15和OE-16，均由西北农林科技大学园艺学院

番茄种质资源课题组提供。

3-壬酮（分析纯） 上海阿拉丁生化科技股份有限

公司；乙腈、无水NaCl、正己烷、丙酮、无水乙醇、乙

酸乙酯、2,6-二叔丁基-4-甲基苯酚 上海麦克林生化科技有限

公司；Omega RNA提取试剂盒 美国Omega BioTek公司；

Evo M-MLV反转录预混型试剂盒、SYBR® Green Pro Taq 
HS预混型qPCR试剂盒 湖南艾科瑞生物工程有限公司；

VC试剂盒、总糖试剂盒 北京索莱宝科技有限公司。

1.2 仪器与设备

电子天平、匀浆机、恒温磁力搅拌器  美国

Troemner公司；ISQ GS-MS仪 美国Thermo Fisher 

Scientific公司；SPME手动进样手柄、PDMS（100 μm）萃

取头 美国Supelco公司；LC-2010A HT HPLC仪 日本 

岛津公司；离心机、聚合酶链式反应（polymerase chain 

reaction，PCR）扩增仪 德国艾本德股份公司；电泳仪  

北京君意公司；凝胶成像系统  北京赛智公司； 

荧光定量仪 美国应用生物系统公司。

1.3 方法

1.3.1 DNA提取及PCR鉴定

待幼苗长至四叶一心时，取新鲜叶片采用十六烷基

三甲基溴化铵法（hexadecyltrimethy ammonium bromide，

CTAB）提取DNA。检测浓度，以提取的DNA为模板，

PCR鉴定阳性株系。过表达SLCCD1A基因表达载体质粒

为阳性对照，WT植株DNA作为阴性对照。

PCR体系（20 μL）：Taq mix（2×）10 μL；正、反

向引物各1 μL；DNA模板1 μL；ddH2O补齐至20 μL，加

7 μL。

PCR程序：94 ℃预变性5 min；95 ℃变性30 s，

56 ℃退火30 s，72 ℃延伸40 s（30 个循环）；72 ℃延伸

10 min；4 ℃保温。

1.3.2 实时PCR（real-time PCR）鉴定

统一采取第二穗成熟果实，每个样品设3 个技术重

复，提取方法参照Omega试剂盒说明书；提取的RNA用

RNA PCR试剂盒逆转录为cDNA。参照Evo M-MLV逆转

录预混型试剂盒说明书；采用SYBR® Green Pro Taq HS预

混型qPCR试剂盒进行real-time PCR。反应体系为20 μL，

其中2×SYBR® Green Pro Taq HS Premix 10 μL，cDNA 
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200 ng，正、反向引物各0.2 μmol/L，ROX Reference 

Dye 0.4 μmol/L，用RNase free water补齐至20 μL。反应

条件为95 ℃预变性3 min，95 ℃变性10 s，60 ℃复性

1 min，40 个循环。每个样品均设置3 个生物学重复，再

根据2－ΔΔCT计算基因的表达量。具体操作参照试剂盒说明

书，引物序列如表1所示。

表 1 real-time PCR引物列表

Table 1 List of primers used for real-time PCR

名称 正向引物（5’→3’） 反向引物（5’→3’）
SlCCD1A AAAGGGCTGTTTGGTCTGTT TGCTTCCTGCCTGTGTAGTT

Actin TGTCCCTATTTACGAGGGTTATG AGTTAAATCACGACCAGCAAGAT

1.3.3 挥发物测定

采用HS-SPME-GC-MS联用技术测定番茄果实挥发

物。参照吕洁[10]、Cheng Guoting[16]等和常培培[18]的方法

略作改动。

SPME取样：取成熟期大小均匀的5 个果实，用匀浆

机打成匀浆，取约5 g番茄果肉匀浆，并加入3 g无水硫

酸钠，同时加入10 mL 0.025 mg/L的3-壬酮标样于40 mL

顶空瓶中，置于50 ℃恒温磁力搅拌器上（搅拌速率 

500 r /min），平衡10 min后于顶空固相微萃取吸附

40 min，插入色谱气化室，解吸3 min后进行GC-MS分析。

色谱条件：色谱柱为HP-INNOWAX弹性石英毛细管

柱（60 m×0.25 mm，0.25 mm）；进样口温度250 ℃；

进样方式：不分流进样；升温程序：40  ℃保持

2.5 min，10 ℃/min升至110 ℃，然后以6 ℃/min升温至

230 ℃，维持8 min；载气为高纯He（99.999%）；流速

1.0 mL/min。质谱条件：电离方式：电子电离；电离电

压70 eV；离子源温度250 ℃；采用选择离子检测进行扫

描，扫描质量范围35～500 u。

定性及半定量：采用计算机谱库（NIST 2011）进行

检索及分析，参考与质谱的配匹度以及相关文献鉴定果

实中的挥发性物质组分（正反匹配度在800～1 000范围

内）。果实中挥发性物质的定量采用内标峰面积归一法。

1.3.4 类胡萝卜素含量测定

将果实用液氮研成粉末，冷冻干燥，称取1 g样品放

入10 mL离心管，加入5 mL色素提取液（正己烷∶丙酮∶无

水乙醇＝2∶1∶1，V/V），用超声仪萃取20 min。600 r/min 

离心10 min，将上清液转到新离心管；向原来的离心管

中加入5 mL色素提取液，萃取后再离心，合并2 次离

心后的上清液。将上清液真空浓缩至干燥。用2 mL乙

酸乙酯溶解类胡萝卜素干样，1 300 r/min离心25 min，

取上清液经过0.22 μm滤膜过滤2 次，转入2 mL棕色

色谱进样瓶。用LC-2010A HT HPLC仪进行检测。用

YMC Carotenoid C30色谱柱对类胡萝卜素进行分离，用番

茄红素、β-胡萝卜素、叶黄素标准品确定出峰时间，并

作线性回归校准曲线。

1.3.5 其他品质指标测定

总糖含量采用蒽酮比色法测定[19]；VC质量浓度采用

钼蓝比色法测定[20]；可溶性固形物质量分数使用手持式折

光仪直接测定[21]；总酸质量浓度采用酸碱滴定法测定[22]。

1.4 数据统计与分析

采用Excel 2007及SPSS 20.0软件统计与分析数据并

进行显著性分析和标准偏差计算，采用Origin软件作图。

2 结果与分析

2.1 SlCCD1A-OE株系的表达水平分析

经鉴定阳性植株均扩增出 9 8 6  b p 的目的条带 

（图1），CI1005的T1代阳性株共有17 株，AC的T1代
阳性株共有15 株。选取CI1005的OE-2、OE-3、OE-8和
OE-9株系和AC的OE-7、OE-15和OE-16株系进行表达量

测定。real-time PCR分析结果如图2所示，与WT相比，

SlCCD1A基因相对表达量在OE-3和OE-9株系中极显著升

高（P＜0.01），分别是3.82和3.41。SlCCD1A基因相对

表达量在OE-2和OE-8株系中显著升高（P＜0.05），分别

是2.92和2.27。SlCCD1A基因相对表达量在OE-7和OE-15
株系中极显著升高（P＜0.01），分别是2.74和2.09。在

OE-16株系中显著升高为1.68（P＜0.05）。选取表达量

增长幅度更大的CI1005的OE-2、OE-3和OE-9，AC的

OE-7和OE-15株系进行后续的品质测定和分析。

1 000 bp

M CO2

M CO9

CO3 CO8 CO9

1 000 bp

1 000 bp

M AO2 AO15 AO16

M. DNA Marker DL2000 plus；＋.阳性对照；－.阴性对

照。CI1005果实标注为CO株系；AC果实标注为AO株系。

图 1 OE植株PCR鉴定结果

Fig. 1 PCR identification of OE plants
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图 2 CI1005及AC果实SlCCD1A相对表达量

Fig. 2 Relative expression levels of SlCCD1A in CI1005 and AC fruits

2.2 SlCCD1A-OE对色差和类胡萝卜素的影响

2.2.1 CI1005番茄

如图3A所示，OE-3和OE-9株系与WT相比果实颜色

变浅。进一步进行色差分析（表2），发现OE-3和OE-9

的a*值、C*值显著低于WT，证明OE-3和OE-9变绿、色

彩饱和度变低。但OE-2与WT无显著差异。色差分析中

L*值表示果色的明度，值越高越接近亮色，反之则越近

暗色。a*值表示红度，值越高越接近红色，值越低越接

近绿色。b*值表示黄度，值越高越接近黄色，值越低越

接近蓝色。C*值为色彩饱和度，与番茄红素含量呈正

相关[15]。结合2.1节结果发现，SlCCD1A表达量越高果实

颜色越浅，表达量适当提升对果实颜色没有显著影响。

据此利用HPLC法检测果实类胡萝卜素含量，主要鉴定

的类胡萝卜素种类是番茄红素、叶黄素和β-胡萝卜素，

其中总类胡萝卜素是三者之和。过表达SlCCD1A基因

使得果实类胡萝卜素含量降低，如图3B所示。与WT相

比，OE-9总类胡萝卜素含量、番茄红素含量极显著降低 

（P＜0.01），分别为57.55 mg/g和38.88 mg/g；OE-2、

OE-3也显著低于WT（P＜0 .05），分别是60 .33、

41.83 mg/g和60.36、40.73 mg/g，仅OE-2的β-胡萝卜

素含量极显著降低为12.73 mg/g（P＜0.01）。另外，

SlCCD1A基因对各株系叶黄素含量未体现出显著影响，

可能是因为番茄红素含量总量远高于叶黄素含量，相对

裂解的量较多。

WT OE-3 OE-9 WT OE-7A1 A2

0
WT OE-3OE-2 OE-9

60

80

40

20

B1

* ***

/
m

g/
g β-

* * **

**

0
WT OE-15OE-7

60

80

40

20

B2

*/
m

g/
g β-

*

**

*
**

A.果实外观；B.类胡萝卜素含量。下标1. CI1005果实；下标2. AC果实。

图 3 SlCCD1A-OE对CI1005和AC果实类胡萝卜素含量的影响

Fig. 3 Effect of SlCCD1A-OE on carotenoid contents in CI1005 and 

AC fruits

表 2 SlCCD1A-OE对CI1005果实色差的影响

Table 2 Effect of SlCCD1A-OE on color difference of CI1005 fruit 

株系 L* a* b* C*

WT 35.68±0.15 26.71±0.11 16.68±0.08 31.49±0.07

OE-2 35.15±1.04 25.83±0.39 15.94±0.38 30.35±0.42

OE-3 35.19±0.68 20.02±0.4* 16.39±0.50 25.87±0.62*

OE-9 34.81±0.87 20.7±1.29* 16.27±0.51 26.33±1.26*

2.2.2 AC番茄

如表3所示，OE-7株系L*值与C*值极显著低于WT 

（P＜0.01），分别是32.51和21.79；a*值和b*值显著低

于WT（P＜0.05），分别是16.37和14.39。OE-15的C*值

极显著低于WT（P＜0.01），为21.12，L*、a*、b*值显

著低于WT（P＜0.05），分别是33.17、16.68和14.49，

表明过表达株系果实颜色变浅，但在实际样品观察中发

现仅OE-7颜色变浅，OE-15并无显著变化。相较于WT，

OE-7株系总类胡萝卜素含量显著低于WT（P＜0.05），

为55.66 mg/g；OE-7的番茄红素极显著降低为36.79 mg/g 

（P＜0 . 0 1）；O E - 1 5为3 8 . 6 1  m g / g，无显著变化 

（P＞0.05）；OE-7的β-胡萝卜素含量极显著降低为

13.08 mg/g（P＜0.01）；OE-7和OE-15的叶黄素含量显著

降低（P＜0.05），分别为5.76 mg/g和5.82 mg/g。

表 3 SlCCD1A-OE对CI1005果实色差的影响

Table 3 Effect of SlCCD1A-OE on color difference of CI1005 fruit

株系 L* a* b* C*

WT 35.66±0.30 18.26±0.91 16.79±0.74 25.38±0.14

OE-7 32.51±0.45** 16.37±0.16* 14.39±0.22* 21.79±0.21**

OE-15 33.17±0.26* 16.68±0.22* 14.49±0.04* 21.12±0.97**

2.3 SlCCD1A-OE对类胡萝卜素衍生挥发物的影响

2.3.1 CI1005番茄

在CI1005过表达及WT株系中共检测到11 种类胡萝

卜素衍生挥发物（表4），过表达株系总挥发物含量极

显著高于WT（P＜0.01），分别是WT的4.31、5.68 倍和

5.02 倍。其中OE-3和OE-9株系中的6-甲基-5-庚烯-2-酮、

香叶醇、橙花醛、法尼基丙酮、β-环柠檬醛、(E)-柠檬醛
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含量均极显著高于WT（P＜0.01）；OE-3的β-紫罗酮、

(E)-á-紫罗酮、6-甲基-5-庚烯-2-醇和3,7-二甲基-6-辛烯-1-醇 

含量极显著高于WT（P＜0.01）；OE-2的6-甲基-5-庚

烯-2-酮、6-甲基-5-庚烯-2-醇、香叶醇、橙花醛、β-紫罗

酮、(E)-á-紫罗酮、法尼基丙酮、3,7-二甲基-6-辛烯-1-

醇、β-环柠檬醛、香叶基丙酮和(E)-柠檬醛含量均显著高

于WT（P＜0.05）。

CI1005及WT株系的气味特征得分如图4所示。提

高SlCCD1A表达量主要对CI1005的花香、甜感和果香起

重要作用。相较于WT，OE-2、OE-3和OE-9的花香和

甜感、果香气味特征值显著增加（P＜0.05），OE-2分

别为17.28、5.72、6.55 分，OE-3分别为22.03、7.35、

8.82 分，OE-9分别为19.62、7.13、8.25 分。总之，

CI1005过表达株系果实中挥发物含量显著高于WT果实，

特征气味得分值显著提高，风味更加浓郁。
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图 4 SlCCD1A-OE对CI1005气味得分的影响

Fig. 4 Effect of SlCCD1A-OE on aroma scores of CI1005 fruit

2.3.2 AC番茄

在AC过表达及WT株系中共检测到9 种类胡萝卜素

衍生挥发物（表5），过表达株系总挥发物含量极显著

高于WT（P＜0.01），OE-7和OE-15分别是WT的1.88 倍

和1.73 倍。其中OE-7株系橙花醛、3,7-二甲基-6-辛烯-1-

醇、β-环柠檬醛含量显著高于WT（P＜0.05），6-甲基-5-

庚烯-2-酮、6-甲基-5-庚烯-2-醇、β-紫罗酮、(E)-á-紫罗

酮、(E)-柠檬醛含量极显著高于WT（P＜0.01）；OE-15

的6-甲基-5-庚烯-2-酮、6-甲基-5-庚烯-2-醇、橙花醛、 

β-紫罗酮、香叶基丙酮含量显著高于WT（P＜0.05），

(E)-á-紫罗酮、β-环柠檬醛、(E)-柠檬醛含量极显著高于

WT（P＜0.01），3,7-二甲基-6-辛烯-1-醇含量与WT无显

著差异（P＞0.05）。总之，提高SlCCD1A基因能够提升

AC果实类胡萝卜素衍生挥发物含量。

气味特征得分如图5所示。相较于WT，OE-7、
OE-15的花香、甜感、果香显著增加，OE-7分别为

10.74、7.49、8.40 分，OE-15分别为10.42、5.85、
7.64 分。总地来说，SlCCD1A-OE番茄果实中的衍生挥发

物含量极显著提升，且特征气味得分值显著提高，风味

更佳。
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图 5 SlCCD1A-OE对AC气味得分的影响

Fig. 5 Effect of SlCCD1A-OE on aroma scores of AC fruit

2.4 果实品质指标

2.4.1 CI1005番茄

如表6所示，O E - 3和O E - 9的可溶性固形物质量

分数极显著高于W T（P＜ 0 . 0 1），分别是6 . 2 %和

6.1%；WT仅4.47%。OE-3和OE-9的总糖含量显著高

于WT（P＜0.05），分别是37.34 mg/g和35.77 mg/g； 

而总酸质量浓度极显著低于W T（P＜ 0 . 0 1），分

表 4 SlCCD1A-OE对CI1005果实类胡萝卜素衍生挥发物含量的影响

Table 4 Effect of SlCCD1A-OE on the contents of carotenoid-derived volatiles in CI1005 fruit
μg/kg

株系
6-甲基-5-庚
烯-2-酮

6-甲基-5-庚
烯-2-醇 香叶醇 橙花醛 β-紫罗酮 (E)-á-紫罗酮

法尼基
丙酮

3,7-二甲基-6-辛
烯-1-醇 β-环柠檬醛 香叶基丙酮 (E)-柠檬醛

总挥发物
含量

WT 46.23 6.00 1.43 2.94 4.63 21.38 1.38 1.24 4.44 25.16 5.79 120.62

OE-2 172.52* 30.77* 8.18* 55.32* 24.56* 26.83* 7.40* 15.09* 19.75* 96.35* 63.91* 520.68**

OE-3 202.15** 37.57** 25.17** 83.16** 28.27** 39.90** 25.34** 27.34** 28.73** 111.76* 75.25** 684.64**

OE-9 185.46** 25.56* 16.85** 85.38** 22.15* 29.49* 13.95** 13.27* 34.27** 107.8* 71.29** 605.47**

注：*.与WT组相比差异显著（P＜0.05）；**.与WT组相比差异极显著（P＜0.01）；下同。

表 5 SlCCD1A-OE对AC果实类胡萝卜素衍生挥发物含量的影响

Table 5 Effect of SlCCD1A-OE on the contents of carotenoid-derived volatiles in AC fruit
μg/kg

株系
6-甲基-5-庚
烯-2-酮

6-甲基-5-庚
烯-2-醇 橙花醛 β-紫罗酮 (E)-á-紫罗酮

3,7-二甲基-6-辛
烯-1-醇 β-环柠檬醛 香叶基丙酮 (E)-柠檬醛

总挥发物
含量

WT 187.65 31.98 8.58 16.27 19.71 16.98 17.40 40.57 12.40 351.54

OE-7 288.40** 80.69** 26.10* 25.82** 28.87** 32.58* 30.90* 102.50* 45.88** 661.74**

OE-15 241.09* 39.77* 17.13* 40.21* 30.42** 19.36 31.46** 94.52* 95.21** 609.17**
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别是0.36 mg /L和0.37 mg /L；糖酸比极显著高于WT 
（P＜0.01），分别是10.37和9.67。OE-2株系的可溶性固形物

质量分数、总糖含量并无显著差异（P＞0.05），但是糖酸比

增长的趋势同其他过表达株系基本一致。过表达株系的VC
质量浓度较WT均有所下降，分别是44.75、42.10 mg/mL
和42.68 mg/mL。提高SlCCD1A表达量可提高CI1005果实

的可溶性固形物质量分数、总糖含量和糖酸比。

2.4.2 AC番茄

AC过表达株系的可溶性固形物质量分数显著提

高。相较于WT，表达量最高的OE-7株系可溶性固形物

质量分数显著提升至4.77%（P＜0.05），总糖含量显

著提高至20.03 mg/g（P＜0.05），糖酸比极显著提高

至5.32（P＜0.01），分别为20.03 mg/g和5.23；总酸质

量浓度极显著降低（P＜0.01）、VC质量浓度显著降低 

（P＜0.05），分别是0.38 mg/L和37.10 mg/mL。OE-15的
糖酸比极显著提高为4.60（P＜0.01），总酸质量浓度极显

著降低为0.41 mg/L（P＜0.01）。总糖含量和VC质量浓度

没有显著差异（P＞0.05）。提高SlCCD1A表达水平显著

提高AC果实的可溶性固形物质量分数、总糖含量和糖酸

比，显著降低果实总酸和VC质量浓度。

3 讨 论

类胡萝卜素属于异戊二烯类次生代谢产物 [23]，是

提供果实颜色的主要来源[24]。Simkin[14]和Ilg[15]等研究表

明，SlCCD1A能够裂解类胡萝卜素产生挥发物，但并不

会影响类胡萝卜素总量变化 [9,25-26]。而程国亭 [25]的研究

表明，在红色樱桃番茄和绿色大果番茄中提高SlCCD1A
基因表达量，使果实番茄红素和β-胡萝卜素极显著降低 

（P＜0.01），叶黄素含量没有被影响，在本实验中也

发现类似结果（图6），提高SlCCD1A基因表达量，会

大量裂解果实的番茄红素和β-胡萝卜素，叶黄素含量没

有显著差异（P＞0.05）。所以使得总类胡萝卜素含量

较WT显著降低（P＜0.05），果实颜色变浅。因此推测

SlCCD1A基因表达量提高至一定程度，大量类胡萝卜素

被裂解，引起果实颜色发生变化。

针对SlCCD1A-OE株系中果实叶黄素含量没有显著

变化的现象（P＞0.05），推测可能有两点原因：一是在

番茄中已经证明CCD1具有强烈地降解玉米黄质、番茄红

素和β-紫罗酮的功能[26-27]，并且番茄果实中番茄红素含量

极显著高于叶黄素（P＜0.01），能被SlCCD1A裂解的量

相对较多；二是SlCCD1A在番茄体内的裂解底物具有灵活 

性[26-28]，其裂解活性及其底物选择可能易受品种的影响[28]。

SlCCD1A

β- β- β-

6- -5- -2-

SlCCD1A

图 6 SlCCD1A在番茄果实作用机制模型

Fig. 6 Model of the mechanism of SlCCD1A action in tomato fruits

前人研究表明，类胡萝卜素衍生挥发物对番茄风

味有重要贡献[29-31]，包括具有花香和甜感的6-甲基-5-庚

烯-2-酮、β-紫罗酮和香叶基丙酮等挥发性物质[32-35]。在

本实验中证明SlCCD1A-OE使类胡萝卜素衍生挥发物组

分数和含量增加（图6），CI1005的OE株系中11 种挥发

物含量显著增加（P＜0.05），其中9 种关键挥发物对应

着番茄的花香、甜感和果香[33-34]，且表达量越高的株系

挥发物含量及气味特征值提升越多。AC番茄属于大果

番茄，经评价AC番茄风味较差居中等偏下水平。AC的

WT番茄果实中萜类挥发物含量较低，只含有少量的单

萜类物质。提高SlCCD1A表达水平也能显著增加AC类胡

萝卜素衍生挥发物含量和气味特征得分。许多类胡萝卜

素衍生挥发物由于气味阈值低，只需少量就能影响番茄 

气味[3,34]。所以提高SlCCD1A表达量是提高番茄香气强度

的有效途径[36]，提升CI1005和AC果实类胡萝卜素衍生挥

发物的含量与丰富度，能够增加消费者对番茄的花香、

果香和甜感的感知，提升番茄果实风味品质。

在水果和蔬菜营养及风味品质的评价范畴中，总糖

含量、可溶性固形物含量、VC含量也占据重要地位[37]， 

这些性状的不同比例不仅决定了它们口感，还能够和

挥发物质混合产生独特风味[38-39]。因此，为了验证提高

SlCCD1A基因除了提升果实体内挥发物外，是否还会引

表 6 SlCCD1A-OE对相关品质指标的影响

Table 6 Effect of SlCCD1A-OE on quality indexes

品质指标
CI1005 AC

WT OE-2 OE-3 OE-9 WT OE-7 OE-15

可溶性固形物质量分数/% 4.47±0.21 4.87±0.29 6.20±0.10** 6.10±0.20** 4.40±0.10 4.77±0.29* 4.97±0.12*

总糖含量/（mg/g） 33.67±1.03 33.33±1.32 37.34±3.39* 35.77±0.77* 16.68±1.12 20.03±0.40* 18.70±0.21

总酸质量浓度/（mg/L） 0.66±0.14 0.57±0.05* 0.36±0.08** 0.37±0.11** 0.75±0.13 0.38±0.12** 0.41±0.02**

VC质量浓度/（mg/L） 52.11±0.28 44.75±0.65* 42.10±0.20* 42.68±1.29* 44.37±2.58 37.10±1.31* 41.23±2.25

糖酸比  5.09±0.33 7.20±0.30 10.37±0.58** 9.67±0.32** 2.24±0.23 5.23±0.20** 4.60±0.19**
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起其他性状的变化，本实验测定了可溶性固形物质量分

数和总糖含量等品质指标。过表达株系的可溶性固形物

质量分数、总糖含量各糖酸比显著提高（P＜0.05），

总酸和VC质量浓度显著降低（P＜0.05）。使得转基因

番茄口感上变得高甜低酸，更满足消费者对于番茄果实

滋味的预期。果实的各个品质指标在一定程度上可能存

在关联，但是各个性状间关系联结的具体原因还需深入 

研究[10,40]。因此，利用SlCCD1A基因改良番茄果实品质，

仍需寻找风味品质与营养品质的平衡点，利用分子手段

结合杂优育种等方法，在生产中利用SlCCD1A创制优质

番茄种质材料。
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