
园艺学报，2015，42 (10)：1869–1878. 
Acta Horticulturae Sinica   
doi：10.16420/j.issn.0513-353x.2015-0126；http：//www. ahs. ac. cn                                                 1869 

不同溶质桃果实的软化与乙烯合成相关基因的

差异表达 
杨  勇 1,2，马瑞娟 1，张斌斌 1，宋志忠 1，张春华 1，郭绍雷 1，俞明亮 1,2,* 
（1 江苏省农业科学院园艺研究所，江苏省高效园艺作物遗传改良重点实验室，南京 210014；2 南京农业大学园艺学

院，南京 210095） 

摘  要：以八成熟 Stonyhard 型桃‘霞脆’和‘有名白桃’、软溶质桃‘银花露’、硬溶质桃‘湖景

蜜露’、不溶质桃‘金童 6 号’的果实为试材，研究了 25 ℃和 4 ℃贮藏条件下果实软化及乙烯生物合成

途径相关基因表达水平的差异。结果显示：两种贮藏温度下，Stonyhard 型桃‘有名白桃’和‘霞脆’果

实释放极少量乙烯；25 ℃常温条件下，Stonyhard 型桃果实硬度保持较高水平，但 4 ℃低温诱导了‘有名

白桃’果实软化。实时荧光定量 PCR 表明，软溶质、硬溶质和不溶质桃的 PpACS1 基因均具有高表达丰

度，而 Stonyhard 型‘霞脆’和‘有名白桃’的表达水平极低；两种贮藏温度下，5 个桃品种果实在整个

贮藏期间均未检测到 PpACS2 和 PpACS3 基因的表达。此外，低温诱导了 PpACO1 基因在 Stonyhard 型桃

‘霞脆’和‘有名白桃’中的表达，‘有名白桃’果实 endo-PG 基因受低温刺激表达也上调。说明不同

肉质类型的桃贮藏期间果实软化与乙烯的生物合成关系密切，不同温度下通过调节相关基因的表达水平

进而调控果实软化进程。 
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Abstract：To study the expression difference of genes involved in fruit softening and ethylene 

biosynthetic pathways under different temperature storage，different peach cultivars of‘Xiacui’and

‘Yumyeong’with stonyhard，‘Yinhualu’with soft-melting，‘Hujing Milu’with hard-melting，and

‘Babygold 6’with non-melting in 8 tenth maturity were collected as test materials. The results showed 

that only a little ethylene production were detected after harvest with fruits of‘Yumyeong’and‘Xiacui’， 
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under either room temperature（25 ℃）or low temperature（4 ℃）. The fruit firmness of stonyhard cultivars 

retain at high level under room temperature with time going on，whereas low temperature induced

‘Yumyeong’fruit to soften. Real-time quantitative PCR results indicated that PpACS1 gene was highly 

expressed in soft-melting，hard-melting and non-melting cultivars，but extremely low in stonyhard peaches. 

However，PpACS2 or PpACS3 could not be detected in all five cultivars. Moreover，cold treatment induced 

the expression level of PpACO1 gene in‘Xiacui’and‘Yumyeong’peaches，and significantly enhanced 

endo-PG expression in‘Yumyeong’peaches. In conclusion，this study revealed that fruit softening of 

peaches with different flesh textures were closely related to ethylene biosynthesis during the storage 

period，which were controlled via regulating relevant gene expression levels under different storage 

temperatures. 

Key words：Prunus persica；ethylene；biosynthetic pathway；soften；gene expression 

 

桃的果肉的质地分为软溶质、硬溶质、不溶质和绵等 4 种类型（王力荣 等，2005），日本桃专

家 Yoshida 提出了一种新的桃肉质类型——Stonyhard，表现为果实在发育期和采后均基本不发生软

化现象，且能正常着色，口感良好（Haji et al.，2001，2004）。遗传分析表明，Stonyhard（hd）是

一个不同于溶质（M）/不溶质（m）（Haji et al.，2005）的隐性遗传位点（Yoshida，1976）。一般

而言，桃果实属呼吸跃变型，在成熟过程中，果实质地发生改变，导致硬度下降，并伴随着乙烯释

放的增加，相关基因的表达水平上调。 

ACC（乙烯生物合成的直接前体物质）合成酶（ACS）和 ACC 氧化酶（ACO）是调控乙烯合

成的关键酶（Yang & Hoffman，1984；徐昌杰 等，1998；殷学仁 等，2009）。ACS 和 ACO 都由

多基因家族编码，其表达水平受发育进程和环境因素的综合影响（Kende，1993；Zarembinski & 

Theologis，1994）。阚娟等（2012）研究发现软溶质桃‘雨花 3 号’果实采后硬度迅速下降，乙烯

释放量显著增加，ACS 和 ACO 基因的表达水平呈先升后降的趋势，而不溶质桃‘加纳岩’果实在

成熟过程中硬度变化缓慢，仅在成熟末期有明显下降，整体保持较高水平，ACS 和 ACO 的表达水

平也相对较低。Hayama 等（2006）的研究表明溶质桃‘Akatsuki’果实采后软化迅速，endo-PG 基

因表达水平快速升高，而 Stonyhard 类型桃‘Manami’果实采后果实硬度无明显变化，endo-PG 基

因表达水平一直处于较低水平。 

本研究中采用气相色谱技术研究了不同果肉质地桃果实采后乙烯的释放规律，结合硬度变化和

乙烯合成途径与软化相关基因的表达分析，以期进一步探讨桃果实软化的机制，为深入研究桃果实

软化机制和乙烯生物合成机理提供理论依据，为桃果实贮藏保鲜提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与处理 

供试桃材料为 5 个品种：软溶质桃‘银花露’果实采后软化迅速，货架期极短，仅为 2 ~ 3 d，

不耐贮藏；硬溶质桃‘湖景蜜露’的货架期稍长，为 4 ~ 5 d；不溶质桃‘金童 6 号’采后硬度维持

在稳定水平，即使完全成熟，其硬度也不显著下降；Stonyhard 型桃‘有名白桃’即果实后熟软化能

力能够被外源乙烯恢复，是典型的 Stonyhard melting（能够恢复）型，‘霞脆’则属于 Stonyhard 

non-melting（不能恢复）类型（Haji et al.，2005），这两个品种果实硬度高，采后果肉组织软化缓
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慢，硬度变化不显著，货架期长达 15 d 左右。 

供试品种均种植于江苏省农业科学院桃试验园。树体健壮，树形为自然开心形，每个品种各 3

株，单株重复。试验植株按常规栽培措施管理。 

于 2014 年采收树冠中部以上外围光照条件良好的八成熟果实，采后立即带回实验室，选留大小

均匀、成熟度相对一致、无病虫害的果实备用。 

试验设置如下：一组果实单层放置于内衬厚度为 0.04 mm 聚乙烯保鲜袋的塑料托盘内，敞口，

放置于室温为（25 ± 1）℃的货架上（保持环境湿度 75%左右）；另一组果实单层放置于内衬厚度为

0.04 mm、打孔的聚乙烯保鲜袋的塑料托盘内，轻扎袋口，置于温度为（4 ± 0.5）℃、相对湿度为 75%

的冷库中。每组 70 个果实，3 次重复，共计 210 个。每次随机取 10 个果实进行相关指标测定，3

次重复。 

1.2  果实乙烯释放速率与硬度的测定 

将 10 个果实置于 5 L 的密闭容器中密封 2 h 后抽取气体测定乙烯含量，3 次重复。以单位鲜样

质量（FW）的果实在单位时间内释放的乙烯量表示果实的乙烯释放量 μL · kg-1 · h-1。乙烯测定用

GC-7890A 型气相色谱仪（Agilent），色谱条件为：FID 检测器，Hp-Plot q 毛细管柱（20 m × 0.53 mm × 20 

μm），分流比 10，载气 He，柱温 40 ℃，检测器温度 220 ℃，进样量 1 mL，以鲜果测定，重复 3

次。 

在果实缝合线两侧中部用 TA. XT. Plus 型质构仪测定去皮硬度（果肉硬度），探头直径 8 mm，

测试深度 5 mm，贯入速度 1 mm · s-1。取两个点的平均值作为每个果实的去皮硬度。 

1.3  相关基因的表达分析 

果肉总 RNA 的提取采用改良 CTAB 法（史宝胜和卓丽环，2006）；DNA 污染去除采用 DNaseⅠ

（Promega 公司）消化；RNA 反转录使用 PrimeScriptTM Double Strand cDNA Synthesis Kit 试剂盒

（TaKaRa），操作均按各试剂的使用说明书进行。 

    根据桃已登录序列采用 Primer 5.0 分别设计 ACTIN、ACS1、ACS2、ACS3、ACO1 和 endo-PG 6

个基因的特异性引物序列（表 1），引物由上海 Invitrogen 生物公司合成；荧光染料使用 SYBR Green

（TaKaRa）；荧光定量分析用 ABI 7500 实时定量 PCR 仪。扩增体系及反应程序参照郭磊等（2013）

的方法，3 次重复。采用 2-∆∆CT 法（Livak & Schmittgen，2001）进行分析，以内参基因 ACTIN（Tong 

et al.，2009）的表达量为标准确定目的基因的表达量。 
 

表 1  RT-PCR 所用引物 

Table 1  Sequences of the primers used for RT-PCR 

基因 Gene 引物序列（5′–3′） Sequence of the primer（5′–3′）  片段长度/bp  Fragment length 

PpACTIN 
 
PpACS1 

F：GTTATTCTTCATCGGCGTCTTCG 
R：CTTCACCATTCCAGTTCCATTGTC 
F：GGCAAGGTTCCTGGAGACAA 
R：CACAATCACACGCCAAAGCA 

 
 

112 
 
187 

PpACS2 F：TGCACAGCAGCAGGAGTAAA 
R：CCAGGATCAGCCAAGCAGAA 

 203 

PpACS3 F：ATGCTGGGTTGTTTTGCTGG 
R：AACCTGGTTCAGAGCAGTGG 

 147 

PpACO1 F：GCAACTACCCTCCTTGTCCC 
R：TGGCCATCTTTGAGGAGCTG 

 127 

endo-PG F：ACAACATTGTGGTGAGTGGA 
R：CCATCGGTGTTAGGGCTGTT 

 
130 
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2  结果与分析 

2.1  果实乙烯释放速率的变化 

如图 1 所示，25 ℃整个贮藏期间，软溶质品种‘银花露’、硬溶质品种‘湖景蜜露’、不溶质

品种‘金童 6 号’桃果实的乙烯释放速率均呈先升后降的趋势，伴随有典型的乙烯释放高峰，‘银

花露’采后乙烯释放迅速增加，并于贮藏 3 d 达到释放峰值，为 31.25 μL · kg-1 · h-1；‘湖景蜜露’

和‘金童 6 号’在采后贮藏初期乙烯释放水平较低，贮藏 4 d 后加快；Stonyhard 型品种‘霞脆’和

‘有名白桃’乙烯释放速率极低，无典型的乙烯释放高峰。 

4 ℃低温显著抑制了不同品种果实的乙烯释放速率。贮藏初期，‘银花露’、‘湖景蜜露’、

‘金童 6 号’桃果实的乙烯释放量均快速降低，仅‘银花露’在贮藏 8 d 才有乙烯峰值出现，且仅

为 1.79 μL · kg-1 · h-1。Stonyhard 型品种‘霞脆’和‘有名白桃’果实的乙烯生物合成保持在极低水

平。 

 

 

图 1  不同品种桃乙烯释放速率的变化 

Fig. 1  Changes in ethylene production of different peach cultivars 

 

2.2  果实硬度的变化 

由图 2 可以看出，25 ℃常温贮藏条件下，软溶质‘银花露’和硬溶质‘湖景蜜露’桃贮藏初期

果实快速变软，不溶质‘金童 6 号’缓慢软化，果实硬度一直较稳定（2.95 ~ 2.39 kg · cm-2），Stonyhard

型‘霞脆’和‘有名白桃’硬度呈缓慢下降趋势，整体保持较高水平。各品种贮藏末期，‘银花露’、

‘湖景蜜露’、‘金童 6 号’、‘霞脆’和‘有名白桃’果实硬度的下降幅度分别为 78.5%、91.6%、

19.0%、19.7%和 24.8%。 

4 ℃贮藏条件下，‘银花露’和‘湖景蜜露’桃果实的软化速率降低，‘湖景蜜露’在 6 ~ 8 d 果

实硬度出现短暂上升现象，‘金童 6 号’贮藏末期的果实硬度高于贮藏 0 d 时硬度，‘霞脆’桃果实

硬度变化不大，一直保持在较高水平范围，‘有名白桃’果实硬度降低较快，由贮藏初期时的 6.42 

kg · cm-2 降至 3.11 kg · cm-2，下降幅度达到 51.6%。 

表明低温缓解了软溶质‘银花露’和硬溶质‘湖景蜜露’的软化进程，诱导了 Stonyhard 型‘有

名白桃’果实的软化。 
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图 2  不同品种桃果肉硬度的变化 

Fig. 2  Changes in flesh firmness of different peach cultivars 

2.3  相关基因的表达分析 

2.3.1  PpACS1 

如图 3 所示，常温贮藏条件下，PpACS1 基因在软溶质‘银花露’桃果实贮藏 0 ~ 3 d 时转录表

达水平稳步上升，并在贮藏 5 d 达到峰值，3 ~ 5 d 保持在稳定水平，5 d 后明显下降；硬溶质‘湖景 

 
图 3  桃不同品种 PpACS1 基因的表达分析 

Fig. 3  Expression analysis of PpACS1 in different peach cultivars 
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蜜露’和不溶质‘金童 6 号’呈先升后降的趋势；相对而言，Stonyhard 型‘霞脆’和‘有名白桃’

果实中的转录表达水平极低。 

4 ℃贮藏条件下，‘银花露’和‘金童 6 号’果实的 PpACS1 基因表达水平在贮藏中后期有较大

幅度的上调，‘湖景蜜露’在 0 ~ 6 d 内迅速上升并达到峰值，随后明显下降；‘霞脆’和‘有名白桃’

仍在极低水平范围内波动。 

表明两种贮藏条件下，Stonyhard 型桃相比于软溶质、硬溶质以及不溶质桃果实，PpACS1 基因

的表达受抑制。 

2.3.2 PpACO1  

如图 4 所示，常温贮藏条件下，PpACO1 基因在软溶质‘银花露’、硬溶质‘湖景蜜露’果实

中的转录表达水平呈明显上升趋势、不溶质‘金童 6 号’采后 8 d 内逐步上升，达到峰值后保持在

一个稳定水平，Stonyhard 型‘霞脆’和‘有名白桃’则稳定在较低水平。 

4 ℃贮藏条件下，‘银花露’和‘金童 6 号’果实 PpACO1 基因的转录表达水平显著低于常温

贮藏，‘湖景蜜露’的相对表达最高值仅为常温贮藏条件下的 46%，‘有名白桃’和‘霞脆’果实

中呈先升后降趋势，表达高峰分别为贮藏 0 d 时的 4.3 倍和 4.1 倍，分别为常温贮藏条件下峰值的

2.0 倍和 1.8 倍。 

 

 

图 4  桃不同品种 PpACO1 基因的表达分析 

Fig. 4  Expression analysis of PpACO1 in different peach cultivars 
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表明常温贮藏条件下，PpACO1 基因在 Stonyhard 型桃中转录表达水平较其它溶质类型低；低温

抑制了 PpACO1 基因在软溶质、硬溶质和不溶质桃果实上的表达，而诱导了其在 Stonyhard 桃上的

表达。 

2.3.3  endo-PG  

如图 5 所示，常温条件下，endo-PG 基因转录表达水平在软溶质‘银花露’、硬溶质‘湖景蜜

露’果实中随贮藏时间的延长逐步上升，达到峰值后下降，Stonyhard 型‘霞脆’和‘有名白桃’整

个贮藏过程中表达丰度较低，不溶质‘金童 6 号’表达丰度极低。 

4 ℃条件下，贮藏 0 ~ 3 d，‘银花露’桃果实的 endo-PG 基因转录表达水平较低，变化不大，

之后快速上升，并于 8 d 达到峰值，此时表达丰度为贮藏 0 d 的 6.3 倍，硬溶质‘湖景蜜露’和

Stonyhard non-melting（不能恢复）型‘霞脆’果实中的表达丰度维持在较低水平，Stonyhard melting

（能够恢复）‘有名白桃’果实在贮藏 0 ~ 8 d endo-PG 基因表达量快速积累并达到峰值，为常温下

峰值的 6.4 倍。 

表明两种贮藏温度下，endo-PG 基因在不溶质果实中表达丰度均极低，低温抑制了硬溶质和

Stonyhard non-melting 型桃果实中 endo-PG 基因的表达，诱导了 Stonyhard melting 型桃 endo-PG 基

因的表达。 

另外，本试验中未检测到 PpACS2 和 PpACS3 基因的表达量。 

 

 
 

图 5  桃不同品种 endo-PG 基因的表达分析 

Fig. 5  Expression analysis of endo-PG in different peach cultivars 
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3  讨论 

Stonyhard 型桃果实在成熟过程中不合成或极少合成乙烯（Haji et al.，2001）。对 Stonyhard 型

品种‘有名白桃’施加外源 ACC 后，可恢复乙烯合成能力，表明 ACC 合成酶是 Stonyhard 型桃乙

烯合成的关键酶之一（Haji et al.，2003）。Tatsuki 等（2006）进一步研究发现 PpACS1 表达受抑制

是 Stonyhard 型桃果实乙烯生物合成受阻的主要原因。本研究中发现：常温条件下，‘银花露’、

‘湖景蜜露’桃果实均有正常乙烯释放峰值出现，且释放变化趋势与 PpACS1 基因的转录表达水平

保持一致，此外PpACS1基因具有较高的表达丰度，而在Stonyhard型桃中该基因的转录表达受抑制，

在整个贮藏过程中表达水平极低，这与前人的研究结果（Tatsuki et al.，2006）一致。然而不同的是，

相较于不溶质桃‘加纳岩’而言（阚娟 等，2012），‘金童 6 号’的乙烯释放峰值较高，达到 13.73 

μL · kg-1 · h-1，且 PpACS1 和 PpACO1 的相对表达量亦较高，这可能是由于品种差异所致。低温条件

下，软溶质、硬溶质和不溶质桃果实的乙烯释放量较常温下大幅降低，这与前人的报道（茅林春和

张上隆，1999；马书尚 等，2003；郜海燕 等，2009；郭艳萍 等，2009）一致，且尽管在贮藏中后

期 PpACS1 基因也出现了较高的表达峰值，然而乙烯释放仍保持极低水平，这表明乙烯的生物合成

是受多基因共同调控的，且受外界贮藏环境影响而变化。Stonyhard 型‘霞脆’和‘有名白桃’果实

在整个低温贮藏期间并未检测到 PpACS1 基因表达丰度的明显增加，而保持极低水平。 

两种贮藏温度下，5 个桃品种果实在整个贮藏过程中均未检测到 PpACS2 和 PpACS3 基因的表

达，这与 Tatsuki 等（2006）在溶质桃‘Akatsuki’与 Stonyhard 桃‘Yumyeong’、‘Odoroki’和

‘Manami’上的研究结果一致，说明 PpACS2 和 PpACS3 基因在桃成熟果实中不表达或表达水平极

低。PpACO1 基因在桃果实成熟过程中对乙烯的生物合成也具有重要影响（Callahan et al.，1992；

Lester et al.，1994；Tonutti et al.，1997；Mathooko et al.，2001）。本试验中发现低温抑制了 PpACO1

基因在软溶质、硬溶质和不溶质桃果实上的表达，而诱导了其在 Stonyhard 桃上的表达。这可能是

由于 Stonyhard 和非 Stonyhard 型桃果实在受到低温胁迫时，具有不同的应答机制，还需要进一步的

研究。  

果实软化是一个涉及细胞壁降解的极其复杂的进程，由诸多细胞壁修饰酶共同调控

（Brownleader et al.，1999；Brummel & Harpster，2001），其中 endo-PG 活性的提高被认为是桃果

实软化、果肉溶解所必需的（Fishman et al.，1993）。本研究中发现低温延缓了软溶质桃‘银花露’

果实的软化进程，贮藏 3 d 后果实才明显软化，这可能与贮藏前期果实 endo-PG 基因表达受抑制有

关；硬溶质桃‘湖景蜜露’在低温贮藏条件下，果实硬度未出现明显降低，这与其在常温条件下的

表现形成鲜明对比，且 endo-PG 基因的相对表达水平也较常温贮藏保持极低水平；不溶质桃‘金童

6 号’在两种贮藏条件下，果实 endo-PG 基因的相对表达水平都处于极低水平，与此同时，其果肉

组织也均未发生明显软化，低温贮藏后期，‘金童 6 号’果实硬度的大幅上升可能是果实发生了冷

害现象所致。有意思的是，Stonyhard melting 型‘有名白桃’在常温条件下果实硬度下降缓慢，却

受低温诱导果实软化速率明显加快，这可能与其 endo-PG 基因的表达水平受低温刺激显著上调有关，

然而相同的情况并没有在 Stonyhard non-melting 型‘霞脆’上发生，其果实硬度在两种贮藏条件下

均保持较高水平，这可能是由于‘霞脆’果实的 endo-PG 基因表达受抑制所致。虽然二者均为

Stonyhard 肉质类型，但在软化机制上可能存在差异，有待进一步研究。 
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