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基于广泛靶向代谢组的桃果实衰老软化过程

差异代谢物筛选与鉴定
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　　摘要：筛选与鉴定参与调控桃果实采后贮藏过程衰老软化相关代谢物质，以深入了解桃果实采后衰老软化相关生
理生化机制。常温贮藏条件下，萘乙酸处理可加速霞晖８号七成熟桃果实衰老软化，采用超高液相色谱串联质谱技
术，检测桃果实贮藏０、３、６ｄ代谢物质的变化，选取差异倍数值（≥２或≤０．５），采用正交偏最小二乘判别分析模型所
获得的变量重要性投影值（≥１）的代谢物为差异代谢物。结果表明，在霞晖８号桃果实５组样品中共检测到８１６种代
谢物，可被分为１１类，其中检测到酚酸类物质１６０种，占比最高。通过比较在各分组中代谢物定量信息的差异倍数变
化前１０的代谢物，结合ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分析，筛选并鉴定到可能参与桃果实软化的各种代谢物２９
种，其中脂质与酚酸类物质鉴定到最多，各有７种。
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　　桃［（ＰｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａＬ．）Ｂａｔｓｃｈ］原产于中国，在
世界多地广泛栽种，依据联合国粮食及农业组织统

计（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｆａｏ．ｏｒｇ／ｆａｏｓｔａｔ／ｚｈ／＃ｄａｔａ／ＱＣＬ），
２０２１年我国桃栽培面积和产量占全球比重超过
５０％，均位列世界第一。然而，桃是典型的呼吸跃变
型水果。常温下，成熟桃果实软化迅速，不方便采

运，货架期较短，果实易损耗［１］，造成重大经济损

失，是制约我国桃产业进一步发展的因素之一。桃

果实衰老软化相关机理的探究，将为桃果实采后保

鲜技术的进步及耐贮新品种的选育提供理论依据。

乙烯的生物合成和信号转导，以及下游的细胞

壁降解，是存在于果实衰老软化中的复杂生理生化

过程［２－４］。研究表明，乙烯可通过调控木葡聚糖内

糖基转移酶／水解酶、β－半乳糖苷酶、果胶甲酯酶
以及多聚半乳糖醛酸酶等细胞壁降解相关酶活性，

参与调控果实衰老软化［５－７］。还有研究表明，包括

ＭＡＤＳ－ｂｏｘ、ＮＡＣ、ＥＲＦ等在内的转录因子，可通过
调控乙烯生物合成或信号转导，影响果实衰老软化

进程［８－９］。在桃果实中，多聚半乳糖醛酸酶是决定

果实衰老软化进程的主要因素之一，通过外源乙烯
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处理桃果实，使多个多聚半乳糖醛酸酶家族基因成

员的表达量，伴随果实衰老软化而显著升高［１０］。乙

烯响应因子 ＰｐｅＥＲＦ２可与 ＰｐｅＰＧ１启动子结合，负
调控ＰｐｅＰＧ１的表达，进而影响桃果实成熟软化［１１］。

β－半乳糖苷酶与果实衰老软化密切相关［１２］，

桃β－半乳糖苷酶基因家族成员中 ＰｐＢＧＡＬ２和
ＰｐＢＧＡＬ１６在不同肉质桃常温贮藏过程中差异表
达［１３］，且ＰｐＢＧＡＬ１６可能受乙烯诱导参与桃果实衰
老软化［１４］。Ｇｕ等的研究表明，桃 ＰｐＨＢ．Ｇ７转录因
子可调控 ＰｐＡＣＳ１和 ＰｐＡＣＯ１编码酶 ＡＣＳ与 ＡＣＯ
活性，影响乙烯生物合成，对桃果实的成熟软化起

作用［１５］。生长素与乙烯相互作用调控果实衰老软

化成为当前研究的热点。喷施萘乙酸 （１－
ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅａｃｅｔｉｃａｃｉｄ，简称 ＮＡＡ）可使硬质桃迅速
变软，并提高乙烯生物合成中 ＡＣＳ１、ＡＣＳ７与 ＡＣＯ３
等基因的转录水平，增加乙烯释放量［１６］。最近的研

究表明，桃生长素响应因子 ＰｐＩＡＡ１可调控 ＰｐＡＣＳ１
的表达，影响乙烯释放量，而乙烯响应因子 ＰｐＥＲＦ４
还可通过与ＰｐＡＣＯ１和ＰｐＩＡＡ１启动子结合，影响乙
烯合成［１７］。桃生长素响应因子 ＰｐＡＲＦ６可结合
ＰｐＡＣＳ１和 ＰｐＡＣＯ１的启动子，激活其转录，促进乙
烯的 生 物 合 成。蛋 白 水 平 上，ＰｐＡＲＦ６抑 制
ＰｐＥＢＦ１／ＰｐＥＢＦ２和 ＰｐＥＩＬ２／ＰｐＥＩＬ３之间的相互作
用，增强ＰｐＥＩＬ２／ＰｐＥＩＬ３蛋白稳定性，对 ＰｐＡＣＳ１和
ＰｐＡＣＯ１的转录激活作用增强，进一步促进乙烯合
成［１８］。桃果实衰老软化机制受多种因子调控，是一

个复杂的调控网络。目前，相关生理生化机制的研究

大多集中在相关酶活的变化和关键基因调控研究。

广泛靶向代谢组学通过建库、检测、分析等流

程，完成对代谢物组分的鉴定和相对含量的分析，

具有通量高、覆盖广、灵敏度与精度高的特点［１９－２０］。

目前该技术已广泛应用于桃［２１－２２］、葡萄［２３］、冬

枣［２４］、茶［２５］等园艺作物上。桃果实常温贮藏过程

代谢组学的研究还鲜有报道，缺乏相关系统的研

究，相关代谢机理仍需探究。本研究选取七成熟桃

果实常温贮藏６ｄ，通过ＮＡＡ处理加快果实软化，采
用基于液质联用的广泛靶向代谢组学技术，鉴定和

比较分析常温贮藏过程中代谢物组分和相对含量，

为桃果实采后保鲜技术的发展及耐贮藏新品种的

选育提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
本研究以桃品种霞晖８号果实为试验材料，霞

晖８号桃果实样品取自江苏省农业科学院果树研究
所桃试验园，常规栽培管理。试验于２０２１年进行，
选取七成熟标准（果实完成膨大，底色未转变）桃果

实进行采收，采收后立即运回江苏省农业科学院实

验室进行贮藏试验。选取大小均一、无病虫伤害的

完好桃果实用于常温贮藏试验。根据 Ｔａｔｓｕｋｉ等的
方法［２６］，对桃果实进行ＮＡＡ喷施处理，ＮＡＡ喷施浓
度为１ｍｍｏｌ／Ｌ（含０．０１％ Ｔｗｅｅｎ２０），对照组喷施
０．０１％ Ｔｗｅｅｎ２０水溶液，喷施频次间隔１ｄ。常温
贮藏试验，温度设为（２５±１）℃，相对湿度为７５％～
８５％，贮藏０、３、６ｄ各取样１次，对照组（ＣＫ，０、３、
６ｄ），ＮＡＡ处理组（ＮＴ，０、３、６ｄ），５个桃果实为 １
次重复，所有试验进行３次生物学重复。桃果实样
品先去皮，后切成大小均匀块状，经液氮快速冷冻

处理后，置于－８０℃冰箱。
１．２　硬度检测

桃果实硬度检测使用 ＴＡ－ＸＴＰｌｕｓ质构仪，使
用直径为８ｍｍ的探头在桃果实样品腹缝线两侧中
间部位进行检测，检测深度是５ｍｍ，速率是１ｍｍ／ｓ。
１．３　代谢物提取

桃果实样品先通过冻干机真空冷冻干燥，后将

桃果实样品磨成粉末。称量０．１００ｇ桃果实粉末，
置于１．２ｍＬ含７０％甲醇的提取液中进行溶解。对
提取液进行涡旋处理６次，频次按照每３０ｍｉｎ涡旋
０．５ｍｉｎ进行。涡旋处理后的提取液放于４℃冰箱
过夜。离心后，吸取上清液，吸取的上清液使用

０２２μｍ微孔膜过滤，用于检测。
１．４　色谱质谱方法

使用超高效液相色谱和串联质谱（色谱仪，

ＳＨＩＭＡＤＺＵＮｅｘｅｒａＸ２；串联质谱，ＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓ
４５００ＱＴＲＡＰ）进行数据采集。超高液相色谱使用的
色谱柱为安捷伦 ＳＢ－Ｃ１８，色谱柱的参数（１．８μｍ，
２．１ｍｍ，１００ｍｍ）。其他液相色谱采集条件：分为Ａ
和Ｂ两相，使用超纯水（加入０．１％的甲酸）作为 Ａ
相，使用乙腈（加入０．１％的甲酸）作为 Ｂ相。洗脱
梯度设置：开始后，Ｂ相占比５％，然后设置 Ｂ相于
９ｍｉｎ内占比匀速增至９５％，保持１ｍｉｎ，设置 Ｂ相
１１．１０ｍｉｎ内占比减少至５％，并维持至１４ｍｉｎ。液
相色谱采集条件中，进样量 ４μＬ，流速保持在
０．３５ｍＬ／ｍｉｎ，柱温保持在 ４０℃。主要的质谱条
件：使用ＡＢ４５００ＱＴＲＡＰＵＰＬＣ／ＭＳ／ＭＳ质谱系统，
配置电喷雾离子源。设定电压５５００Ｖ（正离子模
式）／－４５００Ｖ（负离子模式），源温度设定为
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５５０℃，帘气参数设定为０．１７２４ＭＰａ，碰撞诱导电
离参数条件设定为高。

１．５　代谢物定性定量分析
代谢物定性分析，以ＭＷＤＢ（Ｍｅｔｗａｒｅｄａｔａｂａｓｅ）

为数据库，数据分析前需删除包括含 ＮＨ＋４、Ｎａ
＋、

Ｋ＋，与其他碎片离子在内的各种重复信号，以及产
生的同位素信号。然后依据获得的二级谱信息，完

成物质的定性解析。通过三重四级杆质谱仪中的

多反应监测模式，进行代谢物定量：目标物质的前

体离子（母离子）最初利用四级杆获得筛查，后使其

经碰撞室诱导电离后形成碎片离子，然后，利用三

重四级杆继续筛查，获取１个特征碎片离子。数据
分析，首先获取桃样品检测到的物质质谱峰，后对

其峰面积进行积分。针对试验中不同桃果实样品

中的同一个代谢物的质谱出峰，进行积分校正［２７］。

１．６　数据处理与分析
确定差异代谢物的标准：代谢物的差异倍数值

（Ｆｏｌｄｃｈａｎｇｅ，ＦＣ）≥２或≤０．５，采用正交偏最小二
乘判别分析模型所获得的变量重要性投影值

（ｖａｒｉａｂｌｅｉｍｐｏｒｔａｎｃｅｉｎｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎ，简称ＶＩＰ）≥１［２８］。
使用ＫＥＧＧ数据库注释和显示差异代谢物［２９］。

２　结果与分析

２．１　桃果实常温贮藏过程中硬度变化
霞晖８号七成熟桃果实随常温贮藏过程延长，

对照组与ＮＡＡ处理组硬度均下降。ＮＡＡ处理后使
霞晖８号七成熟果实硬度迅速下降，下降速度快于
对照组（图１）。

２．２　桃果实常温贮藏过程中代谢物种类鉴定
将七成熟桃果实喷施 ＮＡＡ常温贮藏０、３、６ｄ，

对照分别命名 ＣＫ０ｄ、ＣＫ３ｄ、ＣＫ６ｄ，处理组命名
为ＮＴ３ｄ、ＮＴ６ｄ。经与数据库比对分析发现，在霞
晖８号桃果实５组样品中共检测到８１６种代谢物，

可被分为１１类（表１）。其中检测到酚酸类物质１６０
种，占比最高。脂质、黄酮类、氨基酸及其衍生物、

有机酸占比较高。

表１　桃果实贮藏过程代谢物种类及数目

代谢物
数量

（种）

占比

（％）

氨基酸及其衍生物 ８０ ９．８０
酚酸类 １６０ １９．６１
生物碱 ５２ ６．３７

黄酮类 １０２ １２．５０
木脂素和香豆素 ４４ ５．３９

鞣质 １３ １．５９
核苷酸及其衍生物 ３６ ４．４１
萜类 ３３ ４．０４

有机酸 ７３ ８．９５
脂质 １０７ １３．１１
其他类 １１６ １４．２２

２．３　桃果实常温贮藏过程各分组相对含量变化
趋势

为研究桃果实差异代谢物不同分组中的相对

含量变化趋势，将分组比较中的差异代谢物的相对

含量进行标准化，随后进行 Ｋ均值聚类分析。如图
２所示，桃果实常温贮藏过程中的代谢物相对含量
变化趋势共分为７组。第３组代谢物相对含量变化
趋势包含的差异代谢物有６４种，该组中差异代谢物
在对照组与处理组中均有上升趋势，第５组中差异
代谢物相对含量变化在对照组与处理组中均有下

降趋势，包含的差异代谢物有４４种。各组所含代谢
物数量有异同，其中第６组所含的差异代谢物也有
６４种，与第３组相同，第４组所含差异代谢物最少，
只有８种。
２．４　桃果实常温贮藏过程中差异代谢物鉴定

比较在各分组中代谢物定量信息的差异倍数

变化，鉴定对照组中的 ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ、ＣＫ３ｄ
ｖｓ．ＣＫ６ｄ，处理组中的 ＣＫ０ｄｖｓ．ＮＴ３ｄ、ＮＴ３ｄ
ｖｓ．ＮＴ６ｄ的差异代谢物，对上调前１０位差异代谢
物和下调前１０位差异代谢物进行分析。由图３可
见，在对照组２分组 ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ与 ＣＫ３ｄ
ｖｓ．ＣＫ６ｄ上调前１０位差异代谢物中共鉴定到１９
种代谢物，其中溶血磷脂酰胆碱１８∶４在对照组２
分组中均是上调前１０位差异代谢物。对照组２分
组中下调前１０位差异代谢物中共鉴定到１８种，其
中松柏醇、１－甲基腺嘌呤在 ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ与
ＣＫ３ｄｖｓ．ＣＫ６ｄ２分组中均是下调前１０位差异
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代谢物。处理组２分组中共鉴定到上调代谢物２０
种，２分组中上调前１０位的差异代谢物均不相同。

处理组２分组中下调前１０位差异代谢物中共鉴定
到１８种，其中松柏醇、溶血磷脂酰胆碱１６∶１（２ｎ异
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构）在处理组 ＣＫ０ｄｖｓ．ＮＴ３ｄ与 ＮＴ３ｄｖｓ．ＮＴ
６ｄ中均是下调前１０位的差异代谢物。

对照组２分组鉴定到的１９种与处理组２分组
鉴定到的２０种上调前１０位差异代谢物取交集，共
鉴定到１０种代谢物：香兰素乙酸酯、溶血磷脂酰胆
碱１６∶２（２ｎ异构）、溶血磷脂酰胆碱１６∶２、溶血磷
脂酰胆碱１８∶４、水飞蓟素、溶血磷脂酰胆碱１９∶１、
４－乙基苯甲醛、７－羟基 －４－甲基 －８－硝基香豆
素、１０－羟基癸酸、５－甲氧基水杨酸。对照组２分
组（１８种）与处理组２分组（１８种）下调前１０位差
异代谢物取交集，共鉴定到７种代谢物：松柏醇、溶
血磷脂酰胆碱 １６∶１（２ｎ异构）、溶血磷脂酰胆碱
１８∶１（２ｎ异构）、２－羟基肉桂酸、丁香酸、Ｌ－甲硫氨
酸、１－甲基腺嘌呤。鉴定到的代谢物信息见表２。
２．５　ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类热图分析

ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分析是根据
差异代谢物的ＫＥＧＧ注释信息，选择至少含有５个
差异代谢物的ＫＥＧＧ代谢通路，对所选的 ＫＥＧＧ代
谢通路中的差异代谢物的相对含量进行聚类分析，

挖掘重要代谢通路中的代谢物在不同分组中的特

性。由ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分析（图
４），发现在对照组２分组 ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ与 ＣＫ
３ｄｖｓ．ＣＫ６ｄ中共有上调代谢物７种，其中吲哚－
３－乙酸同时在对照组２分组中上调。在对照组２
分组中下调的代谢物共鉴定到９种，其中松柏醇在
ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ与 ＣＫ３ｄｖｓ．ＣＫ６ｄ中均为下
调。在处理组２分组中ＣＫ０ｄｖｓ．ＮＴ３ｄ与ＮＴ３ｄ
ｖｓ．ＮＴ６ｄ的ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分
析中上调代谢物共鉴定到２２种，其中迷迭香酸、腺
苷在处理组２个分组中均有上调趋势。处理组２分
组中下调代谢物共鉴定到２１种，其中松柏醇、２－羟
基肉桂酸在处理组２分组ＣＫ０ｄｖｓ．ＮＴ３ｄ与 ＮＴ
３ｄｖｓ．ＮＴ６ｄ中均下调。
　　对照组２分组中的７种与处理组２分组中的２２
种有上调趋势代谢物取交集，共鉴定到５种代谢物：
脱落酸、对香豆醇、迷迭香酸、腺苷 －５′－单磷酸、尿
嘧啶核苷。对照组 ２分组（９种）与处理组 ２分组
（２１种）有下调趋势代谢物取交集，共鉴定到８种代
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谢物：腐胺、松柏醇、磷酸烯醇式丙酮酸、黄苷、２－羟
基肉桂酸、阿魏酸、Ｌ－甲硫氨酸、２－（甲酰氨基）苯

甲酸。在ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分析
中筛选得到的代谢物信息见表２。

表２　参与桃果实衰老软化的候选代谢物

代谢物 类别
比较组

ＣＫ０ｄｖｓ．ＣＫ３ｄ ＣＫ３ｄｖｓ．ＣＫ６ｄ ＣＫ０ｄｖｓ．ＮＴ３ｄ ＮＴ３ｄｖｓ．ＮＴ６ｄ

香兰素乙酸酯 其他 上调 不显著（０．９９９７，１．４１） 上调 不显著（１．５０，０．７５）

溶血磷脂酰胆碱１６∶２（２ｎ异构） 脂质 上调 不显著（０．６９，０．６７） 上调 不显著（１．５３，０．８３）

溶血磷脂酰胆碱１６∶２ 脂质 上调 不显著（０．９４，０．８７） 上调 不显著（１．４３，０．６８）

溶血磷脂酰胆碱１８∶４ 脂质 上调 上调 上调 上调

水飞蓟素 黄酮 上调 上调 上调 上调

溶血磷脂酰胆碱１９∶１ 脂质 上调 不显著（１．４３，０．８５） 上调 上调

４－乙基苯甲醛 其他 上调 不显著（０．１２，０．６３） 上调 上调

７－羟基－４－甲基－８－硝基香豆素 木脂素和香豆素 上调 上调 上调 上调

１０－羟基癸酸 脂质 上调 不显著（０．５７，０．６４） 上调 上调

５－甲氧基水杨酸 有机酸 不显著（０．８４，９．７７） 上调 上调 不显著（０．９４，０．２５）

松柏醇 酚酸类 下调 下调 下调 下调

溶血磷脂酰胆碱１６∶１（２ｎ异构） 脂质 下调 下调 下调 下调

溶血磷脂酰胆碱１８∶１（２ｎ异构） 脂质 下调 不显著（１．８７，－０．７７） 下调 不显著（１．４８，－０．３３）

丁香酸 酚酸类 不显著（１．１１，－０．５２） 下调 不显著（０．９６，－０．４７） 下调

１－甲基腺嘌呤 核苷酸及其衍生物 下调 下调 下调 上调

吲哚－３－乙酸 生物碱 上调 上调 不显著（１．１２，０．７３） 不显著（０．９３，０．６１）

腺苷 核苷酸及其衍生物 不显著（０．７３，０．５８） 不显著（１．１６，０．９４） 上调 上调

脱落酸 有机酸 上调 不显著（１．６４，－０．３０） 上调 下调

对香豆醇 酚酸类 上调 不显著（０．６１，－０．２５） 上调 下调

迷迭香酸 酚酸类 不显著（１．６３，０．９１） 上调 上调 上调

腺苷－５′－单磷酸 核苷酸及其衍生物 不显著（０．３３，０．１６） 上调 不显著（１．６３，０．８５） 上调

尿嘧啶核苷 核苷酸及其衍生物 不显著（１．３８，－０．６６） 上调 不显著（０．３８，－０．１０） 上调

腐胺 生物碱 下调 不显著（１．２７，－０．１８） 下调 不显著（１．０７，－０．４２）

磷酸烯醇式丙酮酸 有机酸 下调 不显著（１．４６，－０．９５） 下调 不显著（１．４４，－０．８５）

黄苷 核苷酸及其衍生物 下调 不显著（０．６７，０．１２） 下调 不显著（１．４７，０．９０）

２－羟基肉桂酸 酚酸类 不显著（０．５７，－０．１０） 下调 下调 下调

阿魏酸 酚酸类 不显著（１．６３，－０．５９） 下调 下调 不显著（０．９５，－０．３６）

Ｌ－甲硫氨酸 氨基酸及其衍生物 不显著（１．３１，－０．８６） 下调 下调 上调

２－（甲酰氨基）苯甲酸 酚酸类 不显著（１．０５，０．１８） 下调 不显著（１．６２，－０．８５） 下调

　　注：不显著（ＶＩＰ，ｌｏｇ２ＦＣ）。

　　本研究通过代谢物定量信息的差异倍数变化
和ＫＥＧＧ信号通路的差异代谢物聚类分析共鉴定
到可能参与桃果实软化的各种代谢物２９种，其中脂
质类和酚酸类各有７种，核苷酸及其衍生物有５种，
有机酸类３种，生物碱２种，黄酮、木脂素和香豆素、
氨基酸及其衍生物各１种，其他类２种（表２）。

３　讨论与结论

桃是世界上栽培最为广泛的落叶果树之一，我

国桃产业在世界占有重要地位，近年来在栽培面积

和产量上一直占比超过全球５０％。然而，桃作为典
型的呼吸跃变型水果，成熟后极易软化，货架期较

短，运输成本较高，损耗高［１］，给种植者和销售者带

来较大的经济损失。桃果实衰老软化的调控仍是

桃产业发展需要应对的问题，与种植者、生产者营

收与产业发展都息息相关。开展桃果实衰老软化

相关理论的研究能为降低桃果实采后损耗提供理

论基础，对桃产业的持续健康发展有重要意义。

　　在所有的脂质中，磷脂的种类丰富，也是构成
细胞膜最主要的脂类物质。本研究７种脂质相对含
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量的变化，可能与桃果实衰老软化过程中细胞膜的

分解有关。酚酸类物质是主要的多酚类物质之一。

植物中的酚类物质被认为是重要的次生代谢物质

之一。研究发现，酚类物质在植物抗病虫害、抗逆

等多方面发挥作用［３０］，同时在果实中也具有重要的

抗氧化能力［３１－３２］。本研究筛选鉴定的７种酚酸类
代谢物种，迷迭香酸随着桃果实贮藏软化过程有上

调趋势，多数酚酸类物质［松柏醇、２－羟基肉桂酸、
丁香酸、阿魏酸、２－（甲酰氨基）苯甲酸］在桃果实
贮藏软化过程中有下调趋势，对香豆醇则无明显规

律。朱辰晖等的研究表明，酚酸类物质能激活桃果

实中多种抗氧化酶，能增强桃果实的抗氧化能力；

使用对羟基肉桂酸，桃果实多酚对 ＤＰＰＨ·和羟自
由基清除能力得到加强，桃果实的成熟衰老得到延

缓［３３］。阿魏酸在柑橘抗氧化活性中被鉴定为主要

作用物质之一［３４］。因而这些酚酸类物质含量可能

随着桃果实衰老软化进程逐渐减少，抗氧化活性减

弱。吲哚－３－乙酸是常见的生长素类物质，在植物
体内发挥着重要作用。Ｔａｔｓｕｋｉ等研究发现，硬质桃
在成熟后几乎不释放乙烯，且吲哚－３－乙酸含量极
低，而普通桃有大量乙烯释放，吲哚 －３－乙酸含量
较高，表明乙烯的生物合成可能需要生长素介

导［２６］。硬质桃中ＰｐＡＣＳ１的表达量和乙烯释放量同
时受ＮＡＡ诱导增加，暗示吲哚 －３－乙酸可介导乙
烯合成［３５］。腐胺是植物体内多胺的主要种类之一。

研究表明，外源多胺处理可下调桃果实乙烯合成相

关基因表达，上调多胺合成相关基因的表达，促进

果实多胺合成并降低乙烯释放量和呼吸速率，延缓

桃果实成熟衰老［３６］。张海燕等使用外源腐胺处理

油桃，促使油桃超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、过氧

化物酶的活性提高，同时乙烯释放量和呼吸释放速

率下降，果实硬度下降延缓［３７］。说明生物碱类物质

吲哚－３－乙酸与腐胺在桃果实衰老软化过程中起
到重要调控作用。研究表明，桃果实成熟过程中，

内源脱落酸的积累构成了果实成熟的启动信号，而

脱落酸高峰的出现启动了果实的后熟衰老进程［３８］，

本研究中脱落酸的相对含量变化趋势符合上述结

果。有研究表明，在桃果实成熟软化过程中脱落酸

可能也受到乙烯的调控，如乙烯可通过 ＰｐＥＲＦ３调
节脱落酸生物合成基因 ＰｐＮＣＥＤ２／３的表达从而促
进其生物合成［３９］。其他代谢物质在桃果实衰老软

化进程中如何发挥作用还需要更深入的研究。本

研究使用广泛靶向代谢组学方法分析鉴定了２９种

代谢物质，可能参与桃果实软化的进程，将为桃果

实衰老软化过程中的代谢物质研究提供参考。
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Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１０，５５（１）：１－７．

［２］ＢｒｕｍｍｅｌｌＤＡ，ＤａｌＣｉｎＶ，ＣｒｉｓｏｓｔｏＣＨ，ｅｔａｌ．Ｃｅｌｌｗａｌｌｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｄｕｒｉｎｇｍａｔｕｒａｔｉｏｎ，ｒｉｐｅｎｉｎｇａｎｄｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｏｆｐｅａｃｈｆｒｕｉｔ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００４，５５（４０５）：２０２９－２０３９．

［３］ＨａｙａｍａＨ，ＳｈｉｍａｄａＴ，ＦｕｊｉｉＨ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅ－ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｆｒｕｉｔ

ｓｏｆｔｅｎｉｎｇａｎｄｓｏｆｔｅｎｉｎｇ－ｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｉｎｐｅａｃｈ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００６，５７（１５）：４０７１－４０７７．

［４］ＴｕｃｋｅｒＧ，ＹｉｎＸＲ，ＺｈａｎｇＡＤ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｆｒｕｉｔｓｏｆｔｅｎｉｎｇ

［Ｊ］．ＦｏｏｄＱｕａｌｉｔｙａｎｄＳａｆｅｔｙ，２０１７，１（４）：２５３－２６７．

［５］ＺｈａｎｇＺＹ，ＷａｎｇＮ，ＪｉａｎｇＳＨ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ

ｅｎｄｏｔｒａｎｓｇｌｕｃｏｓｙｌａｓｅ／ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｄｕｒｉｎｇ ａｐｐｌｅ ｆｒｕｉｔ

ｒｉｐｅｎｉｎｇａｎｄｓｏｆｔｅｎｉｎｇ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄ

Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１７，６５（２）：４２９－４３４．

［６］ＩｑｂａｌＮ，ＫｈａｎＮＡ，ＦｅｒｒａｎｔｅＡ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅｒｏｌｅｉｎｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ，

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ：ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｗｉｔｈｏｔｈｅｒｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ

［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：４７５．

［７］阚　娟，刘　俊，金昌海．桃果实成熟软化与细胞壁降解相关糖

苷酶及乙烯生物合成的关系［Ｊ］．中国农业科学，２０１２，４５（１４）：

２９３１－２９３８．

［８］徐小迪，李博强，秦国政，等．果实采后品质维持的分子基础与调

控技术研究进展［Ｊ］．园艺学报，２０２０，４７（８）：１５９５－１６０９．

［９］ＸｕＨＹ，ＣｈｅｎＹＹ，ＷａｎｇＬＢ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓ

ａｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅ－ｉｎｄｕｃｅｄｐｏｓｔ－ｈａｒｖｅｓｔｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｉｎｐｅａｒ

ｆｒｕｉｔ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０１８，２４０：５８５－５９１．

［１０］ＱｉａｎＭ，ＺｈａｎｇＹＫ，ＹａｎＸＹ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓｄｕｒｉｎｇｐｅａｃｈｆｒｕｉｔ

ｓｏｆｔｅｎｉｎｇ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１６，１７

（１１）：１９３３．

［１１］ＷａｎｇＸＢ，ＺｅｎｇＷ Ｆ，ＤｉｎｇＹＦ，ｅｔａｌ．Ｐｅａｃｈｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｆａｃｔｏｒＰｐｅＥＲＦ２ｒｅｐｒｅｓｓｅｓｔｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＡＢＡｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄ

ｃｅｌｌｗａｌｌｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｇｅｎｅｓｄｕｒｉｎｇｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１９，２８３：１１６－１２６．

［１２］ＳｍｉｔｈＤＬ，ＡｂｂｏｔｔＪＡ，ＧｒｏｓｓＫＣ．Ｄｏｗｎ－ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｏｍａｔｏｂｅｔａ－

ｇａｌａｃｔｏｓｉｄａｓｅ４ｒｅｓｕｌｔｓｉｎｄｅｃｒｅａｓｅｄｆｒｕｉｔｓｏｆｔｅｎｉｎｇ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００２，１２９（４）：１７５５－１７６２．

［１３］ＧｕｏＳＬ，ＳｏｎｇＪ，ＺｈａｎｇＢＢ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｂｅｔａ－ｇａｌａｃｔｏｓｉｄａｓｅｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓ

ｄｕｒｉｎｇｆｒｕｉｔｓｏｆｔｅｎｉｎｇｏｆｐｅａｃｈ［Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ（Ｌ．）Ｂａｔｓｃｈ］［Ｊ］．

ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１８，１３６：１１１－１２３．

［１４］ＬｉｕＨＫ，ＱｉａｎＭ，ＳｏｎｇＣＨ，ｅｔａｌ．Ｄｏｗｎ－ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＰｐＢＧＡＬ１０

ａｎｄＰｐＢＧＡＬ１６ ｄｅｌａｙｓｆｒｕｉｔｓｏｆｔｅｎｉｎｇｉｎ ｐｅａｃｈ ｂｙｒｅｄｕｃｉｎｇ

ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅａｎｄｐｅｃｔｉｎｍｅｔｈｙｌｅｓｔｅｒａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ

ｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，９：１０１５．

［１５］ＧｕＣ，ＧｕｏＺＨ，ＣｈｅｎｇＨＹ，ｅｔａｌ．ＡＨＤ－ＺＩＰⅡ ＨＯＭＥＢＯＸ
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ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＰｐＨＢ．Ｇ７，ｍｅｄｉａｔｅｓｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｄｕｒｉｎｇ

ｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇｉｎｐｅａｃｈ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１９，２７８：１２－１９．　

［１６］ＴａｄｉｅｌｌｏＡ，ＺｉｏｓｉＶ，ＮｅｇｒｉＡＳ，ｅｔａｌ．Ｏｎｔｈｅｒｏｌｅｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅ，ａｕｘｉｎ

ａｎｄａＧＯＬＶＥＮ－ｌｉｋｅｐｅｐｔｉｄｅｈｏｒｍｏｎｅｉｎｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｐｅａｃｈ

ｒｉｐｅｎｉｎｇ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１６，１６：４４．

［１７］ＷａｎｇＸＢ，ＰａｎＬ，ＷａｎｇＹ，ｅｔａｌ．ＰｐＩＡＡ１ａｎｄＰｐＥＲＦ４ｆｏｒｍａ

ｐｏｓｉｔｉｖｅｆｅｅｄｂａｃｋｌｏｏｐｔｏｒｅｇｕｌａｔｅｐｅａｃｈｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇｂｙｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ

ａｕｘｉｎａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅｓｉｇｎａｌｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，３１３：１１１０８４．

［１８］ＣｈｅｎＸＭ，ＬｉｕＹＤ，ＺｈａｎｇＸ，ｅｔａｌ．ＰｐＡＲＦ６ａｃｔｓａｓａｎｉｎｔｅｇｒａｔｏｒｏｆ

ａｕｘｉｎａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｔｏｐｒｏｍｏｔｅｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇｉｎｐｅａｃｈ［Ｊ］．

ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０２３，１０（９）：ｕｈａｄ１５８．

［１９］ＳａｗａｄａＹ，Ａｋｉｙａｍａ Ｋ，Ｓａｋａｔａ Ａ，ｅｔａｌ． Ｗｉｄｅｌｙ ｔａｒｇｅｔｅｄ

ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓｂａｓｅｄｏｎｌａｒｇｅ－ｓｃａｌｅＭＳ／ＭＳｄａｔａｆｏｒｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ

ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆ Ｃｅｌｌ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，５０（１）：３７－４７．

［２０］ＣｈｅｎＷ，ＧｏｎｇＬ，ＧｕｏＺＬ，ｅｔａｌ．Ａｎｏｖｅｌｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｍｅｔｈｏｄｆｏｒ

ｌａｒｇｅ－ｓｃａｌｅｄｅｔｅｃｔｉｏｎ，ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ａｎｄｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｗｉｄｅｌｙ

ｔａｒｇｅｔｅｄｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ：ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｉｎｔｈｅｓｔｕｄｙｏｆｒｉｃｅｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ

［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１３，６（６）：１７６９－１７８０．

［２１］闫乐乐，卜璐璐，牛　良，等．广泛靶向代谢组学解析桃蚜危害

对桃树次生代谢产物的影响［Ｊ］．中国农业科学，２０２２，５５（６）：

１１４９－１１５８．

［２２］刘苏宁，王力荣，方伟超，等．基于广泛靶向代谢组学的桃芽抗

寒代谢物的筛选与鉴定［Ｊ］．果树学报，２０２３，４０（１）：１－１２．

［２３］生弘杰，卢素文，郑暄昂，等．基于广泛靶向代谢组学的葡萄种

子代谢物鉴定与比较分析［Ｊ］．中国农业科学，２０２３，５６（７）：

１３５９－１３７６．

［２４］石　飞，邢玉青，李志刚，等．基于广泛靶向代谢组学的冷藏冬

枣成分分析［Ｊ］．中国食品学报，２０２３，２３（４）：３２４－３３３．

［２５］ＦａｎＦＹ，ＨｕａｎｇＣＳ，ＴｏｎｇＹＬ，ｅｔａｌ．Ｗｉｄｅｌｙｔａｒｇｅｔｅｄｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｗｈｉｔｅｐｅｏｎｙｔｅａｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｔｏｒａｇｅｔｉｍｅａｎｄ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｗｉｔｈｓｅｎｓｏｒｙａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ［Ｊ］．ＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２１，

３６２：１３０２５７．

［２６］ＴａｔｓｕｋｉＭ，ＮａｋａｊｉｍａＮ，ＦｕｊｉｉＨ，ｅｔａｌ．ＩｎｃｒｅａｓｅｄｌｅｖｅｌｓｏｆＩＡＡａｒｅ

ｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｓｙｓｔｅｍ２ｅｔｈｙｌｅｎｅｓｙｎｔｈｅｓｉｓｃａｕｓｉｎｇｆｒｕｉｔｓｏｆｔｅｎｉｎｇｉｎ

ｐｅａｃｈ（ＰｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａＬ．Ｂａｔｓｃｈ）［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２０１３，６４（４）：１０４９－１０５９．

［２７］ＦｒａｇａＣＧ，ＣｌｏｗｅｒｓＢＨ，ＭｏｏｒｅＲＪ，ｅｔａｌ．Ｓｉｇｎａｔｕｒｅ－ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ

ａｐｐｒｏａｃｈｆｏｒｓａｍｐｌｅｍａｔｃｈｉｎｇｏｆａｎｅｒｖｅ－ａｇｅｎｔｐｒｅｃｕｒｓｏｒｕｓｉｎｇ

ｌｉｑｕｉｄ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ － ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ， ＸＣＭＳ， ａｎｄ

ｃｈｅｍｏｍｅｔｒｉｃｓ［Ｊ］．ＡｎａｌｙｔｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１０，８２（１０）：４１６５－

４１７３．　

［２８］ＴｈéｖｅｎｏｔＥＡ，ＲｏｕｘＡ，ＸｕＹ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｈｕｍａｎａｄｕｌｔ

ｕｒｉｎａｒｙｍｅｔａｂｏｌｏｍｅｖａｒｉａｔｉｏｎｓｗｉｔｈａｇｅ，ｂｏｄｙｍａｓｓｉｎｄｅｘ，ａｎｄｇｅｎｄｅｒ

ｂｙｉｍｐｌｅｍｅｎｔｉｎｇａｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅｗｏｒｋｆｌｏｗｆｏｒｕｎｉｖａｒｉａｔｅａｎｄＯＰＬＳ
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