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摘要：【目的】明确不同肉质类型桃果实发育过程中香气形成规律，挖掘造成品种间香气品质差异的关键调控基因，为硬质

桃风味品质改良提供理论依据。【方法】以溶质型品种‘春美’和硬质型品种‘中桃 9 号’为试材，在果实发育全周期设置

7个关键采样点，采用顶空固相微萃取-气相色谱-质谱联用技术检测挥发性物质，结合转录组数据筛选差异表达基因（DEGs），

通过 Pearson 相关性分析鉴定与关键香气物质显著关联的核心基因。【结果】共检测到 57 种香气化合物，其组成与含量在不

同品种及果实发育阶段均表现出显著差异。硬质型桃‘中桃 9 号’在整个发育过程中未检测到乙烯释放，C6 醛类物质（如

2-己烯醛）含量在成熟期仍维持较高水平，而内酯与酯类物质几乎未积累；溶质型桃‘春美’在 S3 到 S4 转折后出现乙烯跃

变峰，内酯物质含量随之增加 3.1—3.8 倍，C6 化合物含量显著下降。转录组分析共鉴定出 2 806 个 DEGs，聚类分析显示两

个品种在各发育时期呈现显著差异；KEGG 富集分析表明 DEGs 主要富集在植物激素信号转导、α-亚麻酸代谢和类胡萝卜素

生物合成等通路。关联分析筛选出 16 个与酯类/内酯类合成相关的候选基因，其中 BSK2（Prupe.2G110200）、PpYUC11

（Prupe.6G157400/6G157500）等基因表达水平分别与乙酸己酯、γ-癸内酯含量呈显著正相关关系。【结论】乙烯是造成两

种肉质类型桃果实香气品质差异的核心调控因子，‘中桃 9号’乙烯信号通路受阻，导致脂肪酸代谢通路停滞于 C6 醛类物质

积累阶段，无法启动下游酯化反应与内酯类香气物质合成进程。同时，筛选到 BSK2、PpYUC11 等候选基因，明确植物激素信

号通路参与果实香气物质调控。  

关键词：桃；果实香气；肉质类型；差异表达基因；乙烯 
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Abstract: 【Objective】 This study aimed to elucidate the differentiation patterns of aroma metabolism during fruit development 
across distinct peach flesh types, and identify key regulatory genes governing cultivar-specific aroma profiles, so as to provide a 
theoretical basis for flavor improvement in stony hard peaches. 【Method】 The melting-flesh cultivar Chunmei and the stony hard 
cultivar Zhongtao 9 were utilized as experimental materials. Seven critical sampling stages were established throughout the fruit 
development cycle. Volatile compounds were profiled using headspace solid-phase microextraction combined with gas chromatography- 
mass spectrometry (HS-SPME-GC-MS). Transcriptome sequencing was performed to identify differentially expressed genes (DEGs), 
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and Pearson correlation analysis was employed to pinpoint core genes significantly associated with key aroma compounds.【Result】
A total of 57 volatile compounds were identified, with significant variation in composition and content across cultivars and 
developmental stages. The stony hard cultivar Zhongtao 9 exhibited no detectable ethylene production throughout development, 
maintained high levels of C6 aldehydes (e.g., 2-hexenal) at the mature stage, and showed almost no accumulation of esters and 
lactones. In contrast, the melting-flesh cultivar Chunmei exhibited a typical ethylene climacteric peak at the S3 to S4 transition, 
accompanied by a 3.1-3.8 fold increase in ester content and a marked decrease in C6 compounds. Transcriptome analysis identified 2 
806 DEGs, with clear separation between the two cultivars at all developmental stages based on clustering analysis. KEGG 
enrichment analysis indicated that these DEGs were significantly involved in plant hormone signal transduction, α-linolenic acid 
metabolism, and carotenoid biosynthesis pathways. Correlation analysis identified 16 candidate genes associated with ester/lactone 
biosynthesis. Among them, BSK2 (Prupe.2G110200) and PpYUC11 (Prupe.6G157400/6G157500) showed strong positive 
correlations with hexyl acetate and γ-decalactone, respectively.【Conclusion】Ethylene was a key regulatory factor underlying aroma 
quality divergence between the two peach flesh types. Impaired ethylene signaling in Zhongtao 9 likely restricted fatty acid 
metabolism at the C6 aldehyde stage, preventing downstream esterification and lactone biosynthesis. Candidate genes, such as BSK2 
and PpYUC11, together with hormone signaling pathways, were identified as potential regulators of aroma formation.  
Key words: peach; fruit aroma; flesh type; differentially expressed genes; ethylene 

 

0  引言 

【研究意义】桃（Prunus persica L. Batsch）是蔷

薇科李属植物，因其遗传背景相对简单、基因组较小

且童期短，被公认为蔷薇科果树遗传学研究的模式树

种[1]。作为世界重要的核果类果树，桃广泛栽培于全

球 200 多个国家；我国作为桃的起源中心，拥有 3 000
余年的栽培历史及丰富的野生近缘种资源[2]。果实香

气由多种挥发性有机化合物（VOCs）共同构成，这些

化合物通过激活嗅觉受体形成特异性气味感知，进而

影响消费者的感官评价与接受度，是果实品质的重要

组成部分[2-4]。由于传统育种长期侧重产量、外观及耐

贮运性等性状改良，部分桃品种的特征风味在选育过

程中逐渐弱化。因此，解析桃果实香气形成的遗传基

础并挖掘关键调控基因已成为现代桃品质育种的重要

目标之一。【前人研究进展】桃果实香气物质主要经

由脂肪酸、异戊二烯和氨基酸代谢途径合成。作为桃

特征香气的主要来源，脂肪酸途径包含脂氧合酶

（lipoxygenase，LOX）氧化和 β-氧化两个分支：LOX
途径以亚油酸和亚麻酸为底物，经 LOX、氢过氧化物

裂解酶（hydroperoxidelyase，HPL）和醇脱氢酶（alcohol 
dehydrogenase，ADH）催化生成 C6 醛醇，再由醇酰

基转移酶（alcohol acyltransferase，AAT）合成相应的

酯；β-氧化途径中，羟基脂肪酸等内酯前体首先经乙

酰辅酶 A 氧化酶（acyl-CoA oxidase，ACX）催化启动

β-氧化，随后通过碳链缩短形成相应的羟基脂肪酸中

间体，进一步形成内酯[5-7]。异戊二烯途径是“花香型”

香气物质的主要合成来源，首先通过 MVA/MEP 途径

生成异戊烯基焦磷酸，然后在萜类合成酶（terpene 
synthase，TS）作用下形成单萜、倍半萜和类胡萝卜

素等物质；类胡萝卜素则在类胡萝卜素双加氧酶

（carotenoid cleavage dioxygenases，CCD）作用下裂解

生成 β-紫罗兰酮等 C13 降异戊二烯类物质，其中 CCD4
在调控品种间色泽与香气差异中发挥关键作用[8-11]。氨

基酸途径主要以支链氨基酸和芳香族氨基酸为底物，

经转氨、脱羧、还原和酰化等反应生成相应的醛类、

醇类、有机酸及酯类挥发物，其中亮氨酸、异亮氨酸

和缬氨酸等可形成支链醛、醇和酯类物质，苯丙氨酸

则可进一步参与苯环类香气化合物的形成[12-13]。目前

已从桃果实中鉴定出超过 100 种挥发性物质，包括醛

类、醇类、酯类、萜烯类、C13 降异戊二烯类、酮类

和内酯等，其中 γ-癸内酯等内酯类物质是构成桃典型

风味的关键成分 [14-16]。桃果实质地主要分为溶质

（melting flesh，MF）、慢溶质（slow melting flesh，
SMF）、硬质（stony hard，SH）和不溶质（non-melting 
flesh，NMF）等类型[17-18]。溶质型果实成熟过程中通

常伴随乙烯大量释放，脂肪酸衍生挥发物代谢相关基

因随之激活，有利于酯类和内酯类物质积累；硬质型

果实因系统 II 乙烯合成受到抑制，酯类和内酯类等香

气物质几乎检测不到，风味品质显著下降，尽管其

具有良好的采后贮运性能，但特征香气不足已成为

限制其市场接受度提升的重要因素[17]；慢溶质型则

兼具较长货架期与较优风味品质，已成为重要的育种

方向[18-19]。乙烯是调控果实成熟软化的关键激素，其

释放水平和动态模式在品种间存在显著差异。已有研

究表明，乙烯可通过激活下游响应因子（ERFs）调控
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果实软化、成熟及香气合成等相关基因的表达[20-24]。

在苹果中，Defilippi 等[25]证实乙烯调控 AAT 表达进而

影响酯类合成。在桃中， PpERF3 可通过激活

PpNCED2/3 转录调控 ABA 生物合成，进而影响果实

成熟[20]；PpERF5 与 PpERF7 互作并通过上调 PpLOX4
表达促进果实香气物质合成[21]。【本研究切入点】目

前，国内外对于桃果实香气代谢及调控机制已有一定

研究基础，但围绕溶质型与硬质型这两种重要肉质类

型间的香气物质代谢规律，以及造成品种间香气品质

差异的关键调控基因，尚缺乏系统深入的研究。特别

是在果实发育期间，两种肉质类型香气物质的动态变

化规律以及关键候选基因的鉴定等方面，仍有待进一

步阐明。【拟解决的关键问题】本研究以溶质型桃‘春

美’和硬质型桃‘中桃 9 号’为试材，通过分析 7 个

发育时期的挥发性物质和转录组动态变化，明确两种

肉质类型香气物质代谢规律，挖掘造成品种间香气品

质差异的关键调控基因，为解析硬质桃香气缺陷的分

子机制及后续分子育种提供理论依据和基因资源。 

1  材料与方法 

试验于 2023 年在中国农业科学院郑州果树研究

所桃试验园进行。 
1.1  试材及取样 

以白肉溶质型桃品种‘春美’（Chunmei）和白

肉硬质型桃品种‘中桃 9 号’（Zhongtao 9）为试材，

每个品种选取生长势一致的 6 株树为样本，分别于花

后 45 d（S1）、60 d（S2）、75 d（S3）、84 d（S4）、

90 d（S5）、96 d（S6）和 102 d（S7）7 个发育时期

采样。每株树于树冠外围中部随机采集大小均匀、无

机械伤和病虫害的果实，每个时期设置 3 个生物学重

复，每个重复 5 个果实。果实采收后，立即将果肉组

织切割成小块，经液氮速冻后转移至-80 ℃超低温冰

箱保存，用于后续试验。 
1.2  生理指标测定 

果皮色差采用色差仪（美能达 CR-400，柯尼卡美

能达）测定，颜色用 CIE L*a*b*标尺表示。随机选取

果实赤道区域的 4 个不同点取平均值，分别记录 L*、

a*、b*值。果实硬度使用配备 P/5 圆柱形探头（直径 5 
mm）的 TA.XT Plus 质构仪测定，测试参数设置为测

前速度 60 mm·min-1、测试速度 120 mm·min-1、测后速

度 600 mm·min-1、触发力 5 g，每个果实于赤道部位去

皮后重复测定 2 次，结果以牛顿（N）表示。乙烯释

放速率通过气相色谱法检测：将 3 个果实置于 2 L 密

封罐中 20 ℃平衡 2 h 后，用注射器抽取 1 mL 顶空气

体，注入 GC-2010（岛津，日本）分析，单位为

μL·kg-1·h-1。气相色谱仪条件为：AI2O3/S 色谱柱（30 
m×0.53 mm，0.25 μm）；柱温 50 ℃，SPL1 检测室

温度为 200 ℃，FID1 检测室温度为 200 ℃；载气氮

气流速为 32 mL·min-1，氢气流速为 40 mL·min-1，空气

流速为 400 mL·min-1。 
1.3  香气物质 HS-SPME-GC-MS 分析 

香气物质采用顶空固相微萃取（headspace solid- 
phase microextraction，HS-SPME）结合气相色谱-质谱

联用技术（gas chromatography-mass spectrometry，
GC-MS）进行提取与检测。将冷冻果肉研磨后混匀，

加入 EDTA（0.2 mol·L-1）、CaCl2（20%，w/v）及 2-
辛醇内标（0.0819 mg·mL-1），使用 PDMS-DVB 萃取

头于 40 ℃吸附 30 min。色谱分离采用 VF-WAXms
毛细管柱（30 m×0.32 mm×0.25 μm），程序升温条

件为：以 3 ℃·min-1 的速率从 40 ℃升至 100 ℃，随

后以 5 ℃·min-1升至 245 ℃。质谱检测采用 EI 离子源

（70 eV），离子源温度 230 ℃，传输线温度为 250 ℃。

物质鉴定依托 NIST-17 标准谱库，通过内标法峰面积

进行定量。气味活性值（odor activity value，OAV）

按化合物含量与其气味阈值之比计算，OAV＞1 表明

该物质对整体香气有实质贡献。参考 Duan 等[2]报道的

桃果实香气物质气味阈值，筛选 OAV＞1 的物质用于

后续关联分析。 
1.4  转录组测序与数据分析 

采用 Vazyme 植物总 RNA 提取试剂盒（Vazyme，
RC401-01）提取果肉样品总 RNA，通过 NEBNext 
UltraTM RNA Library Prep Kit 构建链特异性文库，在

Illumina NovaSeq 6000 平台完成测序。数据显示，每

个样本平均获得 47.5 M raw reads（6.4—9.1 Gb raw 
bases），经质控过滤后，每个样本平均获得 46.2 M 
clean reads（6.9 Gb clean bases），Q20 平均值为 98.0%，

Q30 平均值为 94.7%，碱基错误率均控制在 0.01%，

GC 含量稳定于 45.5%左右，生物学重复间 Pearson 相

关系数 R2＞0.93，表明数据质量优良、重复性可靠。

利用 HISAT2 软件将 clean reads 比对至桃参考基因组

（https://phytozome-next.jgi.doe.gov/info/Ppersica_v2_1），
平均比对效率达 84.3%。 
1.5  差异基因筛选与关联分析 

基因表达量以 FPKM 值（fragments per kilobase of 
transcript per million mapped reads）表示，基于 DESeq2
软件进行差异表达分析，筛选‘春美’与‘中桃 9 号’
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7 个发育阶段的差异表达基因（differentially expressed 
genes，DEGs），筛选标准为|log2 fold change|（|log2 FC|）
＞1 且校正后显著性水平（adjusted P-value，Padj）＜

0.05。在进行关联分析前，对 FPKM 值进行 log2 

（FPKM+1）转换以消除数据偏态并稳定方差。采用

Pearson 相关系数法计算差异基因表达量与香气物质

含量的相关性，设置关联强度阈值|r|＞0.75 且显著性

水平 P＜0.001（FDR 校正）作为筛选标准。仅保留与

酯类或内酯类物质呈显著高关联（强正相关：r＞0.75；
强负相关：r＜-0.75）的基因作为候选调控基因。 
1.6  统计分析 

所有生理生化数据采用Microsoft Excel 2024进行

整理，两组间差异比较使用 Student’s t-test 进行分析，

多组间差异采用单因素方差分析（one-way analysis of 
variance，one-way ANOVA），结合 Tukey’s honestly 
significant difference（HSD）法进行多重比较。主成分

分析（principal component analysis，PCA）、正交偏

最小二乘判别分析（orthogonal partial least squares- 

discriminant analysis，OPLS-DA）、相关性网络及其

他图均采用 R（v4.3.0）和 Origin 2024 软件进行可视

化绘制。 

2  结果 

2.1  果实发育期间的表型特征变化 

果实表型与色泽变化是反映桃果实发育进程及品

质形成的重要指标，不同肉质类型间存在明显差异。

随着果实发育，‘中桃 9 号’的果肉颜色变化较为明

显，S1—S3 时期呈浅绿色，S4 时期开始逐步转为白

色，至 S7 时期达到均匀粉色；‘春美’果肉在整个

发育过程中均以乳白色为主，仅在 S6 时期以后核周

区域出现浅粉色晕染，整体颜色变化幅度较小（图 1）。 
色差参数分析表明，a*值（红绿度）在‘中桃 9

号’中于 S3 时期后快速上升，至 S7 时期达到 25 左

右；而‘春美’在整个发育过程中低于 15；两品种 b*

值（黄蓝度）均呈先升高后降低的变化趋势；L*值（亮

度）方面，两品种均自 S4 时期后开始迅速下降（图 2）。
 

 
 
S1—S7 分别代表花后 45、60、75、84、90、96 和 102 d。下同 S1-S7 represents 45, 60, 75, 84, 90, 96, and 102 days after flowering, respectively. The same 
as below 

 
图 1 ‘春美’和‘中桃 9号’不同发育阶段果实横截面表型 

Fig. 1  Cross-section phenotypes of fruits from Chunmei and Zhongtao 9 at seven developmental stages 
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图 2  ‘春美’与‘中桃 9号’不同发育阶段果实色泽参数的动态变化 

Fig. 2  Dynamic changes of fruit color parameters of Chunmei and Zhongtao 9 peach at different developmental stages 
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2.2  不同肉质桃品种果实发育过程中乙烯含量动态

变化 

硬质型‘中桃 9 号’在整个发育过程中均未检测

到乙烯释放，表明其成熟阶段未发生典型的乙烯跃变。

溶质型‘春美’的乙烯释放速率则呈现出先升后降的

跃变趋势，S1—S3 阶段释放量较低（＜0.5 μL·kg-1·h-1），

S4 时期开始快速上升，S6 阶段达到峰值（约 5.0 
μL·kg-1·h-1），随后在 S7 阶段快速下降（图 3-A）。 

果实硬度测定结果显示（图 3-B），两品种硬度 

均随发育进程持续下降，但‘中桃 9 号’在 S7 时期

仍维持在约 20 N，显著高于春美（约 10 N），表现

出典型的硬质特征。进一步相关性分析表明（图

3-C），‘春美’果实的硬度与乙烯释放速率呈显著

负相关，其 Pearson 相关系数为-0.743（P＜0.05），

表明其果实软化进程主要由乙烯调控。‘中桃 9 号’

成熟软化过程可能主要受非乙烯依赖型调控机制影

响，这与硬质型桃成熟过程中系统Ⅱ乙烯合成受抑

制的生理特征相符。 
 

 
 

图 3 ‘春美’与‘中桃 9号’果实硬度和乙烯释放速率动态变化及乙烯-硬度相关性分析 

Fig. 3  Dynamic changes of fruit firmness, ethylene release rate and their correlation analysis of Chunmei and Zhongtao 9 peach 

 
2.3  不同品种桃果实发育过程中香气物质的鉴定与

动态变化 

香气作为桃果实核心品质性状，其合成代谢受品

种遗传背景与发育阶段的共同调控。本研究对‘春美’

和‘中桃 9 号’发育时期的果实挥发性物质进行分析，

共检测到 57 种香气物质，包括 C6 化合物、醛类、醇

类、酯类、内酯类、萜烯类、降异戊二烯类、酮类及

苯丙氨酸衍生物等。 
2.3.1  香气物质的种类与组成特征  在 S1—S7 整个

果实发育过程中，‘春美’和‘中桃 9 号’的香气物

质组成表现出明显差异（图 4、图 5）。‘春美’共鉴

定出 56 种香气物质，以醛类（18 种）和醇类（15 种）

最为丰富，占全部类别的 59.6%。‘中桃 9 号’检测

到 50 种香气物质，内酯类和酯类物质种类明显少于

‘春美’。进一步分析发现，γ-癸内酯等特征性组分

仅在 S4、S5 和 S7 时期检出微量，在 S6 时期几乎未

检出；而‘春美’在 S6 时期的 γ-癸内酯高达 18.60 

ng·g-1。酯类物质方面，‘中桃 9 号’在发育前期（S1
—S3）虽然检测出多种酯类物质，但种类较‘春美’

约少 30%。 
从共有香气物质来看，两品种均含有完整的 C6

醛醇类、萜烯类及降异戊二烯类物质。然而，在决

定桃典型香气品质的内酯类和酯类物质组成方面，

两品种存在显著差异。商业成熟期（S5）是两品种

香气物质积累的重要时期。此时，‘春美’共检测

到 46 种挥发性物质，酯类和内酯类物质种类占比达

到 31.2%；而‘中桃 9 号’共检测到 42 种挥发性物

质，其香气组成仍以 C6 醛类化合物为主。另外，

两品种在 S6、S7 过熟期的香气物质种类均少于 S5
商业成熟期（图 4），表明过熟阶段香气物质合成

能力下降。 
2.3.2  香气物质的动态变化规律  两种肉质类型

桃果实香气物质的积累在发育过程中表现出明显

不同的动态变化特征（图 6、图 7）。在果实发育 
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图 4 ‘春美’与‘中桃 9号’不同发育阶段香气物质种类 

Fig. 4  Aroma compound types of Chunmei and Zhongtao 9 peach at different developmental stages 

 

 

 
图 5 ‘春美’与‘中桃 9号’香气物质组成分析 

Fig. 5  Composition analysis of aroma compound types of Chunmei and Zhongtao 9 peach 
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图 6 ‘春美’与‘中桃 9号’不同发育阶段香气物质总量堆积图 

Fig. 6  Stacked column chart of total aroma compound contents of Chunmei and Zhongtao 9 peach at different developmental stages 
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前期（S1—S3），两品种香气物质种类和总含量均

处于较低水平，其中‘春美’检测到 36—43 种挥

发性物质，‘中桃 9 号’检测到 34—41 种，均以

C6 醛类化合物为主，占挥发性物质总含量的 50%
以上。 

进入 S3—S4 阶段后，两品种香气物质组成开始

出现明显分化。‘春美’呈现典型的跃变型代谢模式。

伴随 S6 时期乙烯释放达到峰值（5.0 μL·kg-1·h-1），其

酯类物质含量迅速增加，乙酸己酯从 S2 时期的 18.14 
ng·g-1 升至 S3 时期的 64.74 ng·g-1，乙酸-3-己烯酯达

92.23 ng·g-1；内酯类物质在 S4 时期后显著积累，γ-癸
内酯从 S4 时期的 1.05 ng·g-1 升至 S6 时期的 18.60 

ng·g-1，增长近 18 倍。与此同时，2-己烯醛含量从 S1
时期的1 083.84 ng·g-1迅速降低至S7期的17.08 ng·g-1，

降幅达 98.4%。 
相比之下，‘中桃 9 号’中 C6 醛类化合物含量

始终较高，2-己烯醛在 S7 时期仍维持 209.39 ng·g-1，

是‘春美’同期的 12.3 倍。此外，‘中桃 9 号’中酯

类物质在发育前期有一定积累，乙酸己酯在 S3 时期

达 99.87 ng·g-1（高于‘春美’同期的 64.74 ng·g-1），

但在 S4 时期后迅速降至 18.12 ng·g-1，并在后续发育

阶段维持较低水平。内酯类物质在 S6 和 S7 时期几乎

未检出（γ-癸内酯分别为 0 和 0.17 ng·g-1），导致其缺

乏典型的“桃香”特征。
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图 7 ‘春美’与‘中桃 9号’不同类别香气物质含量动态变化 

Fig. 7  Dynamic changes of different categories of aroma compounds in Chunmei and Zhongtao 9 peach during fruit development 

 
2.4  不同桃品种果实发育过程中代谢组的 PCA 与

OPLS-DA 分析 

为系统比较‘春美’与‘中桃 9 号’在果实发育

过程中的香气代谢组差异，本研究对 7 个发育阶段的

香气物质进行 PCA 和 OPLS-DA 分析，以解析不同品

种及发育阶段香气物质组成的变化特征。 
PCA 结果显示，前两个主成分累计解释了 48.71%

的总变异，其中 PC1 和 PC2 的贡献率分别为 33.85%
和 14.86%（图 8）。在 PCA 得分图中，两个品种的样

本呈现显著的空间分离，‘中桃 9 号’主要分布在 PC1
负向区域，其样本簇随发育阶段自右向左呈线性迁移；

‘春美’则位于 PC1 正向区域，样本点沿 S1→S7 轨

迹呈现阶段性聚集。进一步分析发现，在 S1—S3 发

育前期，两品种样本在 PC2 方向上存在部分重叠，表

明此阶段香气物质组成较为相近；而自 S4 时期后，

两品种样本逐渐分离，并在成熟阶段形成明显独立的

聚类，表明随着果实发育，两品种香气物质组成差异

逐渐增大。 
进一步采用 OPLS-DA 对两个品种不同发育时期

的香气物质进行分析（图 9）。对于‘春美’，第一

主成分累计解释 44.4%的变量信息（R²X=0.444），

S1—S3 发育前期样本与 S4—S7 成熟阶段样本明显分 



3648                中  国  农  业  科  学    59 卷 

 

 

图 8 ‘春美’与‘中桃 9号’不同发育阶段果实代谢组的 PCA 分析图 

Fig. 8  PCA plot of fruit metabolome of Chunmei and Zhongtao 9 peach at different developmental stages 

 

 
 

图 9 ‘春美’与‘中桃 9号’不同发育阶段果实代谢组的 OPLS-DA 分析图 

Fig. 9  OPLS-DA plots of fruit metabolome in each of Chunmei and Zhongtao 9 peach at different developmental stages 

 

离，表明果实进入成熟阶段后香气物质组成发生了显

著变化。相比之下，‘中桃 9 号’模型第一主成分解

释 39.4%的变量信息（R²X=0.394），各发育时期样

本沿第一主成分呈连续分布，未出现明显的阶段性分

离，显示其香气物质组成在整个发育过程中呈渐进式

变化。 
2.5  差异基因筛选与香气代谢关联分析 

基于 DESeq2 对 7 个发育时期的转录组数据进

行差异表达分析，共鉴定出 2 806 个差异表达基因

（DEGs）。聚类热图显示，差异基因在两个品种间

呈现显著的时空特异性表达模式。在样本聚类层面，

‘春美’与‘中桃 9 号’在各发育时期均可分为两

个相对独立的聚类分支（图 10-A），表明品种因素

对转录组差异具有显著影响。在基因聚类层面，不

同表达模块在发育过程中呈现明显的阶段性表达特

征，其中部分基因在‘春美’中于 S4—S7 时期呈持

续上调趋势，而在‘中桃 9 号’中整体维持较低表

达水平或不表达。 
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图 10 ‘春美’与‘中桃 9号’差异基因表达模式及 KEGG 富集分析 

Fig. 10  Differential gene expression patterns and KEGG enrichment analysis between Chunmei and Zhongtao 9 

 

各发育时期差异基因数量统计结果表明（图

10-B），S1 时期差异基因数量最多，达 1 480 个（上

调 544 个，下调 936 个）；随着果实发育，S2—S3 时

期差异基因数量降至 458—631 个，但在 S4 转折期后

再次上升，S5—S7 成熟期维持在 702—818 个，整体

上呈现“早期较高-中期降低-后期回升”的变化趋势。 
为进一步分析与香气代谢相关的功能通路，对在

S1—S7 多个时期中重复出现的差异基因进行筛选，并

开展 KEGG 通路富集分析。结果显示（图 10-C），差

异基因显著富集于植物激素信号转导、α-亚麻酸代谢

及类胡萝卜素生物合成等通路。其中植物激素信号转

导通路富集度最高，涵盖乙烯受体 ETR、EIN3 及 ERF
转录因子等关键基因，α-亚麻酸代谢通路显著富集

LOX 和 HPL 等相关基因，类胡萝卜素生物合成通路富

集 CCD 等基因，参与 C13 降异戊二烯类香气物质（如

β-紫罗兰酮）的形成。 
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2.6  香气物质与核心基因关联分析 

为筛选对桃果实整体香气有实质贡献的关键化合 
物，本研究采用气味活性值（OAV）对检测到的香

气物质进行评价。共筛选出 21 种 OAV＞1 的关键香

气物质，包括醛类 7 种、C6 类 4 种、降异戊二烯类 3
种、酮类 2 种、酯类 2 种、萜烯类 1 种、醇类 1 种及

内酯类 1 种（表 1）。结合前文结果中酯类（如乙酸

己酯、乙酸-3-己烯酯）和内酯类（如 γ-癸内酯）在

两品种香气差异形成中的重要作用，对 2 806 个差

异基因的表达量与上述关键香气物质含量进行

Pearson 相关性分析，最终筛选出 16 个调控酯类与

内酯类差异合成的关键候选基因（表 2）。 
在内酯类合成调控方面，共筛选出 8 个与 γ-

癸内酯呈显著正相关的基因（r=0.751-0.790，P＜
1.03×10-8）。在酯类合成调控方面，共筛选出 8 个与

乙 酸 己 酯 及 乙 酸 -3- 己 烯 酯 显 著 相 关 的 基 因

（r=0.755-0.840，P＜7.89×10-9）。上述基因在功能

类型上涉及信号转导、脂质代谢相关过程及蛋白修饰

等多个生物学类别，可能与桃果实内酯及酯类香气物

质的积累过程存在关联。 
 

表 1  21 种 OAV＞1 的关键香气物质及其气味阈值 

Table 1  21 key aroma substances with OAV>1 and their odor thresholds 

香气物质 Aroma substance 气味阈值 Odor thresholds (μg·kg-1) 风味类型 Aroma type 

辛醛 Octanal 0.587 醛香 Aldehydic fragrance 

癸醛 Decanal 3 醛香 Aldehydic fragrance 

1-辛烯-3-醇 1-Octen-3-ol 1.5 泥土香 Scent of soil 

1-辛烯-3-酮 1-Octen-3-one 0.003 泥土香 Scent of soil 

正壬醛 Nonanal 1.1 油脂香 Oily fragrance 

反式-2-辛烯醛 (E)-2-Octenal 3 油脂香 Oily fragrance 

反式-2, 4-癸二烯醛 (E, E)-2, 4-Decadienal 0.027 油脂香 Oily fragrance 

反式-2, 4-壬二烯醛 (E, E)-2, 4-Nonadienal 0.1 油脂香 Oily fragrance 

芳樟醇 Linalool 0.22 花香味 Fragrance of flowers 

β-大马士酮 β-Damascenone 0.002 花香味 Fragrance of flowers 

二氢-β-紫罗兰酮 Dihydro-β-ionone 1 花香味 Fragrance of flowers 

β-紫罗兰酮 β-Ionone 3.5 花香味 Fragrance of flowers 

乙酸己酯 Hexyl acetate 2 果香味 Fruity 

乙酸-3-己烯酯 (Z)-3-Hexenyl acetate 13 果香味 Fruity 

2, 3-辛二酮 2, 3-Octanedione 2.52 果香味 Fruity 

正己醛 Hexanal 5 草香味 Grassy fragrance 

2-己烯醛 (E)-2-Hexenal 110 草香味 Grassy fragrance 

正己醇 Hexanol 5.6 草香味 Grassy fragrance 

顺-3-己烯-1-醇 (Z)-3-Hexenol 3.9 草香味 Grassy fragrance 

庚醛 Heptanal 2.8 草香味 Grassy fragrance 

γ-癸内酯 γ-Decalactone 1.1 桃香 Peach fragrance 

 

3  讨论 

3.1  乙烯信号驱动溶质型与硬质型桃香气代谢分化 

前人研究已明确，硬质型桃果实因缺乏系统 II 乙
烯合成能力，难以发生典型乙烯跃变，从而保持硬脆

质地，而溶质型桃则通过乙烯跃变实现正常成熟软化

过程[17-18]。Wang 等[26]对硬质桃采后过程的转录组与

代谢组联合分析表明，硬质桃在冷藏条件下仍维持极

低的乙烯代谢水平，无法启动成熟程序。本研究结果

与上述研究一致，‘中桃 9 号’在整个发育过程中均

未检测到乙烯释放，提示其成熟过程中缺乏典型乙烯

跃变过程。结合香气代谢结果来看，其香气物质积累



16 期              姚振豫等：溶质型与硬质型桃果实香气代谢分化规律及关键调控基因挖掘 3651 

表 2  两个桃品种与酯类及内酯类物质显著差异基因关联物质 

Table 2  Key candidate genes significantly associated with esters and lactones between two peach cultivars 

基因序号 
Gene id 

注释信息 
Annotation 

挥发物质 
Volatiles 

相关性 
Correlation 

P值 
P value 

Prupe.1G007300 谷胱甘肽 S-转移酶家族蛋白 Glutathione S-transferase family protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.78977232 5.06302E-10

Prupe.8G081800 SAUR 样生长素响应蛋白家族（Small Auxin-Upregulated RNA） 
SAUR-like auxin-responsive protein family  

γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.781266115 1.02782E-09

Prupe.6G157500 黄素单加氧酶家族蛋白 Flavin-containing monooxygenase family protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.77503427 1.69318E-09

Prupe.4G262200 果胶裂解酶样超家族蛋白 Pectin lyase-like superfamily protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.773254369 1.947E-09 

Prupe.7G192800 果胶裂解酶样超家族蛋白 Pectin lyase-like superfamily protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.77149158 2.23311E-09

Prupe.6G157400 黄素单加氧酶家族蛋白 Flavin-containing monooxygenase family protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.765521038 3.5216E-09 

Prupe.7G247900 泛素样超家族蛋白 Ubiquitin-like superfamily protein γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.765034818 3.65255E-09

Prupe.7G216300 肌醇加氧酶 4 myo-inositol oxygenase 4 γ-癸内酯 γ-Decalactone 0.750757713 1.02794E-08

Prupe.2G110200 油菜素甾醇信号激酶 2 BR-signaling kinase 2 乙酸己酯 Hexyl acetate 0.840380176 3.38379E-12

Prupe.6G361600 核糖核酸酶 E 抑制剂 RraA/二甲基甲萘醌甲基转移酶 
Ribonuclease E inhibitor RraA/Dimethylmenaquinone methyltransferase 

乙酸己酯 Hexyl acetate 0.823552189 2.13017E-11

Prupe.8G178000 植物 U-盒蛋白 15（PUB15） Plant U-Box 15 乙酸己酯 Hexyl acetate 0.820125425 3.02577E-11

Prupe.1G317500 脂质磷酸磷酸酶 2 lipid phosphate phosphatase 2 乙酸己酯 Hexyl acetate 0.816580973 4.31669E-11

Prupe.3G162800 钙依赖脂质结合蛋白（CaLB 结构域）家族蛋白 
Calcium-dependent lipid-binding (CaLB domain) family protein 

乙酸己酯 Hexyl acetate 0.769708345 2.56219E-09

Prupe.4G188000 蛋白激酶家族蛋白 protein kinase family protein 乙酸己酯 Hexyl acetate 0.761710103 4.67746E-09

Prupe.2G107600 七次跨膜 MLO 家族蛋白（Mildew Locus O） 
Seven transmembrane MLO family protein 

乙酸-3-己烯酯

(Z)-3-Hexenyl acetate 
0.791412693 4.40037E-10

Prupe.3G250400 类 COBRA 蛋白 1 前体 
COBRA-like protein 1 precursor 

乙酸-3-己烯酯 
(Z)-3-Hexenyl acetate 

0.754508468 7.88601E-09

 
模式与溶质型品种存在显著差异，并不仅体现在成熟

后期，而是在发育早期即已呈现分化趋势，这表明乙

烯信号状态可能与桃果实香气代谢程序的建立密切

相关。 
但是，本研究发现两个品种在 S1—S7 时期表现

出明显的转录组差异，提示肉质类型的香气代谢分化

在果实发育早期即已奠定。这一结果与 Guo 等[22]关于

PpNAC.A59 通过激活 PpERFA16 促进乙烯生物合成

的研究相呼应，提示 NAC-ERF 级联可能参与果实成

熟程序的早期设定。此外，Chen 等[27]发现 PpARF6
作为生长素与乙烯信号的节点，可直接参与桃果实成

熟调控，说明乙烯信号网络存在多层级调控关系。结

合本研究结果，‘中桃 9 号’中乙烯信号相关通路整

体表达水平较低，提示其成熟相关程序可能在上游调

控节点即发生重编程，但该推测需通过功能验证试验

进一步确认。 
3.2  乙烯信号缺失与脂肪酸代谢向 C6 醛类阶段的

分化 

Defilippi 等[25]在苹果中的研究表明，乙烯通过调 

控 AAT 表达影响酯类物质的生物合成，其中 AAT 被

认为是酯类物质合成过程中的关键酶。Peng 等[7]在桃

中进一步发现，PpAAT1 活性水平与 γ-癸内酯积累密

切相关，高香气品种中 PpAAT1 表达水平显著高于低

香气品种。苗玉乐[28]研究指出，桃果实中乙烯信号缺

失会抑制内酯类香气物质的合成代谢。本研究结果进

一步提示硬质桃中脂肪酸代谢可能涉及更复杂的调控

模式，‘中桃 9 号’在发育前期并不缺乏酯类和内酯

类物质合成的前体物质，其 C6 醛醇类相关前体物质

含量在发育前期甚至高于‘春美’；然而，在整个发

育过程中，其酯类与内酯类物质积累水平始终较低，

提示脂肪酸代谢路径可能在 C6 阶段之后未能有效向

下游转化。 
结合乙烯释放特征及转录组结果，推测乙烯信

号缺失可能导致AAT及ACX等关键酶相关基因表达

未能被充分诱导，从而影响由 LOX 途径产生的 C6
醛醇向酯类及内酯类物质的转化效率。在‘春美’

中，乙烯跃变可能通过激活 ERF 等转录因子，促进

AAT/ACX 等相关基因表达，从而增强脂肪酸代谢通
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路向酯类和内酯类方向的代谢流分配；而在‘中桃

9 号’中，该转化过程可能由于乙烯信号不足而受

到限制。 
3.3  从 ERF 到下游效应基因：香气代谢调控的层级

网络 

在香气物质相关性分析中，共筛选出 16 个与酯类

和内酯类物质合成及调控显著相关的基因，

Prupe.2G110200（BSK2）表达水平与乙酸己酯含量相

关性最高（r=0.840），Prupe.6G157500（PpYUC11）
表达量与 γ-癸内酯含量显著正相关（r=0.775）。从功

能分类来看，这些候选基因可大致分为信号转导、代

谢调控及细胞结构重塑 3 类。BSK2 作为油菜素甾醇

（brassinosteroid，BR）信号通路的关键基因，可能参

与激素信号向代谢调控网络的传递，从而影响脂肪酸

衍生物的生成与转化过程 [29]；值得注意的是，

Prupe.6G157400 和 Prupe.6G157500 在桃参考基因组

v2.1 注释中为硬质候选基因 PpYUC11，被拆分注释的

两个转录本[30]，其编码催化 IAA 合成限速步骤的

YUCCA 型黄素单加氧酶，二者与 γ-癸内酯的高度相

关可能反映生长素–乙烯–香气代谢的耦联，而非直

接参与内酯合成。在脂质代谢及底物供给相关基因中，

脂质磷酸磷酸酶 2（Prupe.1G317500）可能参与脂质

信号分子的动态调控过程，钙依赖脂质结合蛋白

（Prupe.3G162800）可能与膜脂结合及脂质信号感知

相关，上述基因可能通过影响脂肪酸代谢底物的可及

性间接参与酯类合成过程。此外，Prupe.4G262200 和

Prupe.7G192800（果胶裂解酶样蛋白）与 γ-癸内酯呈

显著相关关系，其中 Prupe.4G262200 即 Gu 等[31]报道

的 F-M 位点基因 PpendoPGF，控制黏/离核分化并对

溶质性状具多效性影响；其表达变化可能与果实成熟

过程中细胞壁结构重塑及组织软化过程同步发生，从

而在空间与时间上影响内酯类物质积累的代谢环境。

需要指出的是，在与 γ-癸内酯显著相关的基因中，谷

胱甘肽 S-转移酶家族蛋白（Prupe.1G007300）的相关

系数最高（r=0.790），但其在香气物质合成中的直接

作用尚无报道，其与 γ-癸内酯积累的高度关联可能反

映成熟进程中氧化代谢的耦联，具体机制有待进一步

解析。 
综上，这些候选基因在功能上涉及激素信号、脂

质代谢及细胞壁重构等多个层级，提示桃果实酯类与

内酯类香气形成可能受多层级调控网络共同影响。 
3.4  桃果实质地类型的进化起源与驯化选择 

桃果实质地类型的多样性具有明确的遗传基础。 

Gu 等[31]发现，PpendoPGM 和 PpendoPGF 两个编码内

切多聚半乳糖醛酸酶（endoPG）的基因参与调控溶质

/不溶质及黏/离核分化，其中 PpendoPGM 功能缺失导

致不溶质型果实的橡皮质。硬质型桃果实则由

PpYUC11 的低表达调控，该基因编码生长素合成关键

酶 YUCCA，其表达降低导致 IAA 水平下降，进而抑

制 PpACS1 表达并限制乙烯生物合成[26-27]。本研究中，

‘中桃 9 号’在整个发育过程中未检测到乙烯释放，

其 C6 醛类代谢特征与已报道的硬质型桃遗传背景特

征总体一致。 
值得注意的是，本研究筛选到的与 γ-癸内酯显著

相关的候选基因恰好覆盖两个肉质决定位点——硬质

候选基因 PpYUC11（Prupe.6G157400、Prupe.6G157500）
与 F-M 位点的 PpendoPGF（Prupe.4G262200）。

PpYUC11 表达与 γ-癸内酯积累的高度正相关，提示其

可能通过“IAA-PpACS1-乙烯”途径同时影响果实

软化与内酯类香气合成，从而将肉质类型性状与香

气品质直接偶联，相关分子机制有待进一步验证。

此外，Li 等[1]基于多种野生及栽培桃种质的基因组

分析了桃驯化过程中的遗传选择信号，但肉质类型

性状是否在驯化过程中受到定向选择仍缺乏直接证

据。未来可依托 PeachMD 等桃多组学数据库[32]，结

合不同肉质类型品种及其野生近缘种的群体基因组

学分析，重点关注 ACS、ACO 及 YUC 等乙烯与生

长素相关基因的变异模式，以进一步解析桃果实肉

质类型的进化与驯化机制。 

4  结论 

本研究基于 HS-SPME-GC-MS 与转录组联合分

析，系统解析了溶质型‘春美’与硬质型‘中桃 9
号’桃果实发育过程中的香气代谢特征及其分子基

础。两品种共鉴定到 57 种香气物质，包括醛类、醇类、

酯类、内酯类等主要类别。动态分析表明，S3—S4 阶

段是香气代谢分化的关键转折点。随着乙烯跃变，‘春

美’中酯类与内酯类物质含量显著增加并伴随 C6 醛

类物质含量下降；‘中桃 9 号’则持续维持较高 C6
醛类水平，酯类和内酯类物质基本缺失。转录组分析

共鉴定到 2 806 个差异表达基因，显著富集于植物激

素信号转导及脂肪酸代谢等通路。关联分析筛选出 16
个与酯类和内酯类物质合成相关的关键候选基因，其

中，BSK2 与乙酸己酯含量相关性最高，PpYUC11 与

γ-癸内酯含量呈显著正相关，其可能是连接肉质类型

与香气代谢分化的关键节点。 
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