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苹果果实成熟过程中 ACC 合成酶基因作用机理

研究进展 
李  通，张志宏，王爱德* 
（沈阳农业大学园艺学院，沈阳 110866） 

摘  要：苹果（Malus × domestica Borkh.）果实贮藏期的长短直接决定着其采后的经济价值，其与果

实在室温下的软化率有直接的关系。乙烯能够调控苹果成熟和软化过程，因此，苹果果实软化和乙烯之

间的关系得到了广泛的研究。ACC 合成酶（1–氨基环丙烷–1–羧酸合成酶，ACS）是植物乙烯合成中

的关键酶，通过检索苹果全基因组序列，共发现 20 个 ACC 合成酶（ACS）基因，其中 MdACS1 和 MdACS3

已经被证明与苹果果实成熟有着直接关系，并在不同的时空点调控果实成熟过程。对 ACS 基因调控苹果

果实成熟过程的最新研究进展进行了综述，并提出了 ACS 基因调控苹果果实成熟和乙烯合成的分子模型，

同时也对本领域今后的研究方向作了展望。 
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The Role of 1-aminocyclopropane-1-carboxylate Synthase Genes in Apple 
Fruit Ripening 

LI Tong，ZHANG Zhi-hong，and WANG Ai-de* 

（College of Horticulture，Shenyang Agricultural University，Shenyang 110866，China） 

Abstract：The postharvest economic quality of mature apple（Malus × domestica Borkh.）is 

determined by the fruit shelf-life，which is associated with the fruit softening rate at room temperature. 

Ethylene is the factor that has been most studied in relation to the regulation of fruit softening. ACS

（1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase）is one of the key enzymes in ethylene biosynthesis and 

pathway. Twenty ACS genes have been found by retrieving apple genome，two of which，MdACS1 and 

MdACS3，have been studied extensively due to their specific expression in fruit tissue. Recent 

characterization of these genes has provided insight into the molecular basis of ACS gene involvement in 

fruit ripening. This paper reviews the advances in our understanding of the role of ACS gene in apple fruit 

ripening and a model by which ACS regulating fruit ripening and ethylene production is proposed. In 

addition，we prospectively overview promising research avenues that could lead to further clarification of 

the regulatory events involved in ripening. 
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苹果（Malus × domestica Borkh.）是世界上栽培面积和产量最大的水果之一。不同苹果品种的

贮藏期不同，果实的贮藏期长短直接决定其经济价值（Johnston et al.，2002；Costa et al.，2005）。

选育贮藏性较好并易在生产上推广的优良品种是苹果育种的重要课题，而对苹果果实贮藏性和成熟

机理的研究，特别是在分子生物学水平上的研究尤为重要，也是该研究领域的发展方向。 

苹果果实的成熟过程受到各种内外部因素的影响，包括基因调控，激素调节以及温度和光照等

（Vahala et al.，1998；Vogel et al.，1998；Adams-Phillips et al.，2004；Giovannoni，2004；Yoshida et 

al.，2006；Wang et al.，2009a）。对于苹果等呼吸跃变型果实来说，乙烯是调节果实成熟的主要激素

（Lelievre et al.，1997；Giovannoni，2004）。研究表明，乙烯能够启动果实的成熟并协同完成整个

后熟过程，使细胞壁降解，从而导致果实软化（Chaves & de Mello-Farias，2006）。 

半个多世纪以来，科学家对乙烯生物合成过程做了深入的研究（Liang et al.，1992，1995；Lincoln 

et al.，1993；Seymour et al.，1993；Abel et al.，1995；Capitani et al.，2002）。乙烯生物合成的直接

前体是 ACC（1–氨基环丙烷–1–羧酸），由 SAM（S–腺苷甲硫氨酸）在 ACS（ACC 合成酶）的

催化作用下合成，ACC 在 ACO（ACC 氧化酶）的作用下氧化生成乙烯（Yang & Hoffman，1984；

Gussman et al.，1993；Rodrigues-pousada et al.，1993；Gorny & Kader，1997；Tsuchisaka & Theologis，

2004）。ACC 的合成是乙烯合成途径中的限速步骤。因此，ACC 合成酶（ACS）是这个过程中的关

键酶（Kende，1993）。 

番茄（Solanum lycopersicum）作为一种果实发育的模式植物获得了广泛研究。在番茄基因组中

已报道有 9 个 ACS 基因：LeACS1A、LeACS1B、LeACS2 ~ LeACS8（Lin et al.，2009）。其中 LeACS1A、

LeACS2、LeACS4 和 LeACS6 能在番茄果实中以不同的方式特异性表达（Nakatsuka et al.，1998；Barry 

et al.，2000），而且不同 ACS 基因对 1-MCP（1–甲基环丙烯）和乙烯的响应方式也不同（Nakatsuka 

et al.，1998）。在成熟果实中 1-MCP 抑制 LeACS2 和 LeACS4 的表达；LeACS1A 和 LeACS3 的表达贯

穿植株生长发育和果实成熟的整个过程，其表达不受 1-MCP 处理的影响；LeACS6 只在未成熟果实

中表达，但是 1-MCP 处理会诱导其表达。乙烯对 LeACS1A 的表达没有影响；LeACS6 的表达则被乙

烯抑制。这些研究表明，ACS 基因对呼吸跃变型果实的乙烯合成和成熟过程起着重要的调控作用。 

作者在现有研究的基础上综述苹果果实成熟相关 ACS 基因的最新研究进展，概括 ACS 基因在

乙烯合成系统和果实成熟过程中的调控作用，并讨论该研究领域的发展方向。 

1  苹果 ACS 基因家族 

在苹果中，已报道有 4 个 ACS 基因家族：MdACS1（U89156）、MdACS3（U73816）、MdACS4

（Kim et al.，1992）和 MdACS5（AB034992）（Rosenfield et al.，1996；Sunako et al.，1999，2000）。 

Dong等（1991）从成熟的苹果中分离出来一段 cDNA，经预测为ACS基因的 cDNA片段，随后Lay-Yee

和 Knighton（1995）报道了 MdACS1 的 cDNA 的全长序列（L31347）。MdACS3 的 cDNA（U73816）

也由 Rosenfield 等（1996）在 GenBank 上登录。Kim 等（1992）分离鉴定了 MdACS4。Sunako 等（2000）

报道了 MdACS-5A（AB034992）和 MdACS-5B（AB034993）的序列。 

根据 Yoshida 等（2005）的报道，植物 ACS 基因可以按照其 3′端的氨基酸序列分为 3 种类型（图

1）。类型ⅠACS 基因有一个含有丝氨酸残基的‘RLSF’元件，是蛋白激酶（CDPK）磷酸化所必需

的，另外还有一个长的 C 末端尾巴，这个尾巴包含 3 个保守的丝氨酸残基，是 MPK6 磷酸化的靶位

点；类型ⅡACS 基因，在‘RLSF’元件之前有一个‘WVF’元件；类型 Ⅲ ACS 基因缺少磷酸化

的元件，即没有‘RLSF’和‘WVF’元件，其 C 末端缺少 24 ~ 47 个氨基酸。另外，ETO1（ethylene- 

overproducer1）是乙烯合成的负调控因子，它通过 TOE 靶位点（Target of ETO1）序列来抑制类型
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ⅡACS 基因的表达，进而通过蛋白酶体途径促进 ACS 的降解（Chae et al. 2003）。 

在苹果中，MdACS1（AAB68617）C 端的氨基酸序列在‘RLSF’元件前有一个‘WVS’元件，

虽然不是‘WVF’，但属于类型Ⅱ；MdACS3 缺少 C 末端序列和‘RLSF’元件，具有类型 Ⅲ ACS

的典型特点（Wang et al.，2009b）。MdACS4 和 MdACS5 具有‘RLSF’元件而没有‘WVF’元件，

属于类型Ⅰ（Sunako et al.，2000）。在苹果中，还没有分离 ETO1 及其同源基因，有必要研究 ETO1

及其同源基因与 ACS 基因之间的互作关系。 

在目前分离得到的苹果 ACS 基因中，只有 MdACS1 和 MdACS3a 与果实成熟有着直接关系。 

 

图 1  苹果与番茄 ACS 基因氨基酸 C 末端序列比对 
Fig. 1  Alignment of C-terminal sequence of ACS genes in apple and tomato 

2  MdACS 基因与苹果果实成熟的关系 

MdACS1 和 MdACS3 因为在苹果果实中特异表达而得到了广泛的关注。Varanasi 等（2011）分

析了MdACS3a在不同苹果品种中的表达变化，发现其表达开始于果实采收前 6周，远远早于MdACS1

和 MdACO1 的表达。在富士苹果果实发育、成熟和室温贮藏过程中，MdACS3 呈组成型表达（Wang 

et al.，2009a）而且一直能够持续至采后 3 个月（Tatsuki et al.，2007）；然而在早熟富士苹果品系中，

MdACS3 的表达量在室温贮藏过程中一直呈下降趋势（Wang et al.，2009a）。这些结果表明，MdACS3

在果实发育和成熟时各个阶段起着不同的作用。 

MdACS1 的表达模式和 MdACS3 明显不同，MdACS1 在果实采收后的贮藏过程中才表达（Wang 

et al.，2009b）。在富士苹果及其早熟性芽变品种果实的贮藏过程中没有发现 MdACS1 的表达（Wang 

et al.，2009a）。但是在‘王林’、‘澳洲青苹’、‘津轻’以及‘金冠’品种中，MdACS1 在室温贮藏

过程中有一定量的表达并随乙烯生成量的增加而升高（Wakasa et al.，2006；TAtsuki et al.，2007；

Zhu et al.，2008；Kondo et al.，2009）。MdACS1 的表达被 1-MCP 强烈抑制，而 MdACS3 几乎不受

其影响（Wakasa et al.，2006；Tatsuki et al.，2007；Zhu et al.，2008；Asif et al.，2009；Wang et al.，

2009a），而且用乙烯利处理以后，MdACS3 的表达受到一定程度的抑制，说明乙烯对 MdACS1 起正

调控作用，而过量乙烯会对 MdACS3 的表达起负反馈调节作用（Wang et al.，2009b；Varanasi et al.，

2011）。对 MdACS4 和 MdACS5 的研究相对较少，MdACS4 在花柱头和花托中表达，且能被生长素

抑制；MdACS5 不能在果实中表达，但可以被机械损伤诱导（Wakasa & Harada，2001），可能与果

实成熟没有密切关系（Wiersma et al.，2007）。 

2.1  MdACS1 与苹果果实的成熟 

MdACS1 被沉默的苹果果实中乙烯生成量极低，并表现果实在室温贮藏的时间增加（Dandekar et 

al.，2004），表明 MdACS1 在调节苹果果实贮藏能力方面起着重要作用。Harada 等（1997）报道了
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MdACS1（U89156）基因组序列，Sunako 等（1999）从‘金冠’苹果的基因组文库中分离出两个

MdACS1 的等位基因：MdACS1-1 和 MdACS1-2。其中，MdACS1-2 的启动子区有一个反转录转座子

SINE（short interspersed nuclear element），这使得 MdACS1-2 比 MdACS1-1 的转录活性大大降低。检

测不同 MdACS1 等位基因型的苹果品种发现，MdACS1-2/-2 的纯合型品种在贮藏期间乙烯生成量较

低，MdACS1-1/-2 的杂合型以及 MdACS1-1/-1 的纯合型品种的乙烯生成量则较高（Sunako et al.，

1999）。Oraguzie 等（2004）调查了 5 个杂交组合的 F1 代果实中 MdACS1 的分离情况，发现 MdACS1

符合孟德尔遗传规律。Harada 等（2000）测定了 35 个栽培苹果品种和 13 个 F1 代杂交种的果实内源

乙烯生成量，发现 MdACS1 的基因型与果实内源乙烯生成量呈线性相关，MdACS1-2/-2 的纯合型品

种的乙烯生成量较低且较耐贮藏。然而，MdACS1 的基因型与苹果果实的贮藏性并不总是一致。例

如，‘Megumi’虽然是 MdACS1-2/-2 纯合型苹果品种，但果实在室温贮藏 20 d 后硬度下降 52%（Harada 

et al.，2000；Oraguzie et al.，2004）。另外，在相同 MdACS1 基因型的个别苹果品种中，乙烯生成量

差别较大，例如苹果品种‘Kitaro’和‘Kotaro’是来自相同杂交亲本的姊妹品种，且均属于

MdACS1-1/-2 的杂合型。‘Kitaro’果实的乙烯生成量很低，贮藏性较好，而‘Kotaro’果实的乙烯

生成量却很高，且不耐贮藏（Wakasa et al.，2006）。 

Oraguzie 等（2007）研究发现，MdACS1 等位基因型和采收期都会导致果实乙烯生成量的变化，

也会影响果实在 0 ℃条件下的贮藏时间。在低温贮藏过程中，MdACS1-2/-2 基因型的栽培品种的果

实乙烯生成量变化不大，且果实硬度下降也较为缓慢。早熟的品种比晚熟的品种果实软化速率快，

晚熟的 MdACS1-2/-2 纯合型栽培品种果实软化速率最慢，而早熟的 MdACS1-1/-1 纯合型品种软化速

率最快。然而，这仍然不能解释在‘Megumi’、‘Kitaro’和‘Kotaro’苹果中出现的异常现象。确

切地说，MdACS1 基因型理论只能部分地解释果实乙烯生成量与贮藏性之间的关系。 

有趣的是，Sato 等（2004）通过 40 个栽培苹果品种采前落果率的统计发现，MdACS1 基因型和

采前落果率有一定的线性关系。MdACS1-2/-2 纯合型品种的果实落果率远远低于 MdACS1-1/-1 和

MdACS1-1/-2 基因型的品种，MdACS1 基因型与果实采前落果率之间似乎有更密切的相关性，这有

待于进一步的调查研究。 

2.2  MdACS3 与苹果果实的成熟  

Wang 等（2009b）分离并鉴定了 MdACS3 的基因组 DNA 序列。在苹果基因组中，MdACS3 中

有 3 个成员，分别是 MdACS3a，MdACS3b 和 MdACS3c。MdACS3b 和 MdACS3c 的启动子区含有 333 

bp 的转座子插入序列：Makh，它的存在使这两个基因无法转录而失去功能。在梨（Pyrus communis 

L.）和李（Prunus salicina L.）的同源基因中并没有发现 Makh 的存在（Itai et al.，1999；El-Sharkawy 

et al.，2004，2008）。 

对 MdACS3a 在苹果果实成熟中的作用做了深入研究（Wang et al.，2009b），发现在苹果基因组

中有一个 MdACS3a 的等位基因 MdACS3a-G289V。其第 289 个氨基酸由甘氨酸（G）转换为缬氨酸

（V），这个氨基酸转换位于该基因的活性位点，使 MdACS3a-G289V 蛋白的酶活性丧失。此外，

MdACS3a 的另一个等位基因 Mdacs3a 不能被转录成 mRNA。因此，苹果的栽培品种可以依据

MdACS3a 的等位基因型来分类。Mdacs3a/MdACS3a-G289V 杂合型的苹果品种，例如‘Kitaro’和

‘Koukou’，与 MdACS3a 纯合型品种相比，因为两个等位基因均失去活性而降低了乙烯生成量，从

而使果实有更好的贮藏性。通过 MdACS3a 的等位基因型更容易解释‘Kitaro’和‘Kotaro’两个姊

妹品种之间贮藏性的明显差异，说明 MdACS3a 基因可能是决定苹果果实贮藏能力的关键因素。 

Bai 等（2012）通过分析 MdACS3a 基因的启动子区，开发了可以鉴定 MdACS3a 无功能等位基

因型（null allele）的 CAPS（cleaved amplified polymorphic sequences）标记，使得 MdACS3a 基因型
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的鉴定更加简化，提高了其在分子标记辅助育种中的应用价值。 

3  苹果 ACS 基因与果实系统 1 和系统 2 乙烯合成 

果实的乙烯合成被分为两个系统，系统 1 和系统 2（Mcmurchie et al.，1972）。系统 1 乙烯合成

主要发生在植物营养生长阶段，未成熟果实中的乙烯也由系统 1 合成；系统 2 是负责果实成熟阶段

的乙烯合成，主要在呼吸跃变型果实的成熟过程中产生。Lelièvre 等（1997）研究发现，系统 1 到

系统 2 的转化过程是在果实成熟过程中起着重要的调控作用。 

在呼吸跃变型果实产生乙烯高峰时，乙烯合成与信号转导途径中的各种基因会发出响应，并直

接关系到系统 1 到系统 2 的转化（Nakatsuka et al.，1998）。番茄果实中系统 1 乙烯合成受 LeACS1A 

和 LeACS6 的调控；RIN（ripening inhibitor）基因在系统 1 至系统 2 的转化过程中诱导 LeACS4 的

表达，随后启动 LeACS2 的大量表达和系统 2 乙烯合成（Barry et al.，2000）。Yokotani 等（2009）

报道番茄系统 2 乙烯合成可能受到果实发育过程中的乙烯以外的其它因素的调控，为研究乙烯合成

系统找到了新的突破点。 

在苹果中，MdACS3a 在果实中的表达早于 MdACS1，并在产生乙烯高峰后迅速下降（Wang et al.，

2009a）。MdACS1 是果实成熟后才开始表达，且受 1-MCP 处理的强烈抑制，而 MdACS3a 的表达并

不受 1-MCP 的影响（Wakasa et al.，2006；Tatsuki et al.，2007；Zhu et al.，2008；Kondo et al.，2009）。

Dandekar 等（2004）报道，沉默 MdACS1 的转基因苹果果实的乙烯生成量极低。这些研究表明 MdACS1

在系统 2 乙烯的合成中起着重要的调控作用。另外，一些苹果栽培品种，例如‘富士’的果实在贮

藏过程中没有发现 MdACS1 的表达，乙烯生成量也很低（Wakasa et al.，2006；Tatsuki et al.，2007；

Wang et al.，2009a），可能是系统 2 乙烯合成缺失的结果。我们最近研究了 MdACS3a 和 MdACS1 在

苹果果实中的表达及其对乙烯和 1-MCP 的响应方式，证明了 MdACS3a 和 MdACS1 分别作用于系统

1 和系统 2 乙烯合成（Tan et al.，2012）。 

综上所述，MdACS3a 在成熟和未成熟苹果果实中均有表达，而 MdACS1 仅在成熟果实中表达，

且其表达模式与果实乙烯生成量的变化模式相同。因此可以断定，MdACS3a 负责系统 1 乙烯合成，

而 MdACS1 负责系统 2 乙烯合成（图 2）。 

图 2  苹果 ACS 基因调控果实乙烯合成与软化的分子模型（引自 Tan 等，2012） 
Fig. 2  Molecular model for apple ACS gene regulating fruit ethylene biosynthesis and softening（Modified from Tan et al.，2012） 
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4  展望 

Lelièvre 等（1997）报道，乙烯合成中从系统 1 到系统 2 的过渡阶段在调控果实成熟过程中起

着重要作用。在番茄中，LeACS4 作用于过渡期（Barry et al.，2000）。然而，在苹果中到目前为止

还没有找到 LeACS4 的同源基因。Velasco 等（2010）报道了苹果的全基因组序列（http：//www. rosaceae. 

org/），这使得研究者可以在整个苹果基因组范围内寻找与成熟相关的 ACS 基因。最近，作者发现

了另外两个苹果 ACS 基因（MdACS6 和 MdACS7）能在果实成熟过程中差异表达（未发表数据），

目前正在研究这两个基因在乙烯合成与调控果实成熟中的作用。 

MADS box 基因家族是植物中广泛存在的转录因子，在植物生长发育过程中的多个阶段都起着

重要的作用，包括营养生长，开花和果实成熟等（Ng & Yanofsky，2001）。RIN（ripening inhibitor）

是番茄 MADS box 家族的成员之一，它在乙烯合成系统 1 到系统 2 的转化过程中起着重要的作用，

而且它作为转录因子能与 LeACS2 和 LeACS4 启动子相结合（Fujisawa et al.，2011；Martel et al.，2011）。

此外，Matarasso 等（2005）报道，番茄果实中能被成熟诱导的半胱氨酸蛋白酶（LeCp）基因能结

合到 LeACS2 启动子区的 TAAAAT 元件并调节其表达。在有些苹果品种中，系统 2 乙烯合成缺失可

能与 RIN 和 LeCp 等转录因子无法与相应的 ACS 基因启动子结合有关。因此，在苹果基因组中分离

MADS box 基因和 LeCp 等转录因子并研究其功能，将有助于更加深入地了解 ACS 基因在苹果果实

乙烯生物合成与成熟过程中的作用。 
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