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摘 要：【目的】明确‘靖安椪柑’果实发育过程中柠檬酸含量的变化规律及其与相关基因的表达关系。【方法】以‘靖安

椪柑’发育阶段的果实为材料，采用高效液相色谱法（HPLC）测定了盛花后60~200 d果实有机酸含量变化，运用实时荧

光定量PCR（qRT-PCR）分析柠檬酸代谢相关基因相对表达量，同时分析有机酸含量变化与相关基因表达的关系。【结

果】柠檬酸为‘靖安椪柑’果实主要有机酸，在果实中含量最高；在椪柑果实发育期间，柠檬酸含量呈现出先上升后下降

的变化规律，奎宁酸、酒石酸和苹果酸含量呈递减的趋势，总有机酸和可滴定酸含量变化与柠檬酸含量变化一致；柠檬

酸代谢相关基因表达及相关性分析结果显示，在发育期间，‘靖安椪柑’果实CitCS1相对表达略有下降，CitCS2和Cit-

PEPC1相对表达先增加后减少，CitPEPC2和CitPEPC4的表达量在果实发育后期有所升高，这些柠檬酸合成基因表达

均与柠檬酸含量无显著性相关；柠檬酸降解相关基因中，CitPEPCKs、CitAco1和CitFBPases相对表达整体呈缓慢下降

的趋势，与柠檬酸含量无显著性相关，CitAco2/3和CitACLα1相对表达整体呈增长的趋势，CitIDH1、CitACLα1和CitA-

CLβ相对表达呈先下降后上升的趋势，CitIDH2/3、CitGADs和CitGS2相对表达均呈先上升后下降的趋势，其中CitA-

co2/3和CitACLα1相对表达与柠檬酸含量呈显著负相关，CitIDH1/2相对表达与柠檬酸含量呈极显著负相关。【结论】

‘靖安椪柑’果实发育阶段有机酸含量主要由柠檬酸含量决定，随着果实发育成熟，柠檬酸和有机酸含量呈先升高后降

低的变化，这种变化与柠檬酸合成相关基因表达无直接关联，主要受降解相关基因影响，尤其是CitAco2/3、CitIDH1/2

和CitACLα1的相对表达量的变化可能是调控‘靖安椪柑’发育阶段果实柠檬酸含量下降的主要原因之一。
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Abstract:【Objective】‘Jing’an ponkan’is an important citrus fruit in Jiangxi province. The fruits are

rich in acids which are related to fruit quality. The study aimed to explore the changes of citric acid con-

tent and its relationship with the related gene expression in‘Jing’an ponkan’during fruit development.

【Methods】The fruits of‘Jing’an ponkan’were picked up at 60, 80, 100, 120, 140, 180 and 200 days

after full blossom (DAFB) respectively from 10 trees in an orchid of Jing’an county, Jiangxi province.
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A sample of 30 fruits were divided into three biological replicates, the flesh portions of the fruit were

frozen with liquid nitrogen then stored at -80 ℃. The titratable acid (TA) was determined by acid-base

neutralization titration, and the result was converted by the amount of citric acid. The organic acid con-

tent was determined by high performance liquid chromatography (HPLC). The extraction of RNA was

carried out by CTAB method. And it was detected by agarose gel electrophoresis. Expressiones of genes

involved in citric acid biosynthesis and degradation (CitCSs, CitPEPCs, CitPEPCKs, CitAcos, CitIDHs,

CitGADs, CitGS2, CitACLs and CitFBPases) were analyzed by real-time fluorescence quantitative PCR

(Q- PCR).【Results】Citric acid was the most important organic acid in‘Jing’an ponkan’fruits, fol-

lowed by quinic acid and tartaric acid. The citric acid accounted for more than 71.15% of the total or-

ganic acid content in ponkan fruits. The quinic acid and the tartaric acid content accounted for 14.26%

and 26.22% of the total organic acid content, while malic acid content was less than 0.2% of the total or-

ganic acid content. The citric acid increased from 60 DAFB to 120 DAFB, then decreased. This was

consistent with the variation of TA and total organic acids content. At 120 DAFB, the citric acid content

reached the maximum value of 32.91 mg· g-1. At 200 DAFB, the citric acid, the total organic acids and

the titratable acid content were 17.20 mg· g- 1, 22.49 mg· g- 1 and 1.36%. The content of the quinic acid

and the tartaric acid gradually decreased during fruit development and maturation. At 200 DAFB, the

quinic acid and the tartaric acid content were 4.68 mg· g-1 and 0.56 mg· g-1. The malic acid content was

very low in the whole developmental stage, and the total content decreased slightly. The results of the

gene expressiones related to the citric acid metabolism and correlation analysis revealed that the relative

expression of CitCS1 decreased slightly, and the relative expression of CitCS2 and CitPEPC1 increased

first and then decreased. The relative expression of the CitPEPC2 and the CitPEPC4 increased at the

late stage in‘Jing’an ponkan’fruit, both of them had no significant correlation with the citric acid con-

tent. The relative expression of CitPEPCKs, CitAco1 and CitFBPases showed a slow decline, which al-

so had no significant correlation with the citric acid content. The relative expression of CitAco2/3 and

CitACLα1 rose slowly at early developmental stage then increases rapidly during fruit maturation,

which showed a significant negative correlation with the citric acid content. The relative expression of

CitIDH1 and CitACLα1/β decreased firstly then increased, but the relative expression of CitIDH2/3,

CitGADs and CitGS2 was reverse, which increased firstlyand then decreased. The relative expression of

CitIDH1/2 and the citric acid content showed a significant negative correlation.【Conclusion】The citric

acid was the most important acid in the organic acid of‘Jing’an ponkan’fruits during fruit develop-

ment. With fruit ripening, the citric acid and the organic acid content increased firstly and then de-

creased. The change of the citric acid content in the fruit was not directly related to the gene expression

related to the citric acid synthesis it is mainly influenced by the genes related to degradation. Especially

the increase of the relative expression of the CitAco2/3 ,the CitIDH1/2 and the CitACLα1 in the late

mid period of fruit development might be an important factor in regulation of of organic acid in‘Jing’

an ponkan’fruit developmental period in the late fall .
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椪柑（Citrus reticulata Blanco）是宽皮柑橘主要

栽培品种之一，在我国南方地区广泛栽植[1]。‘靖安

椪柑’是江西省名优特柑橘品种，具有株型紧凑，结

果期早，具有果形美、色泽艳、味甜、肉脆、耐贮藏、成

熟晚等特点，是靖安地区果农经济收入的重要来

源[2]。酸味是果实风味品质，其含量高低是果实品

质评价的重要指标 [3-6]。柑橘果实属于柠檬酸型果

实，果实柠檬酸代谢过程极其复杂，包含柠檬酸积

累、降解以及转运等过程[7-9]。

柑橘果实有机酸代谢机制的研究报道有很多，
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大多以研究有机酸组分含量变化、柠檬酸代谢相关

酶活性变化以及相关基因表达为主。杨滢滢等[10]对

‘纽荷尔’脐橙发育阶段果实有机酸含量进行测定，

发现脐橙果实有机酸以柠檬酸为主，之后是奎宁酸，

且果实可滴定酸和有机酸含量在发育期间呈逐渐降

低的趋势。NOUR等[11]运用反相高效液相色谱法测

定了10个柑橘品种的有机酸含量，发现柠檬酸含量

最高。张规富等[12]对不同时期的盆栽椪柑果实进行

水分胁迫处理，果实有机酸的含量显著提高，其中柠

檬酸合成基因Cit CSs表达上调及柠檬酸降解基因

Cit Aco3、Cit IDH3、Cit GAD4和Cit GAD5表达下调

可能是造成这些变化的原因。Sadka等[13]研究发现，

对盛花后 6周的柑橘进行砷处理，35 d后果实柠檬

酸合成酶（CS）活性降低，柠檬酸含量显著低于对

照。Lin等[14]研究发现，‘高橙’和温州蜜柑果实柠檬

酸含量均在盛花后 90 d达到最高值，温州蜜柑果实

发育后期柠檬酸则快速降解，而‘高橙’果实可能存

在柠檬酸降解障碍。‘靖安椪柑’前期研究多集中在

栽培管理措施对果实品质和产量的影响及其采后贮

藏特性上[15-16]，关于‘靖安椪柑’果实发育阶段有机酸

含量变化规律的研究鲜有报道。

为了研究‘靖安椪柑’果实发育过程柠檬酸变化

规律及其与相关基因表达的关系，笔者对‘靖安椪

柑’果实发育阶段的有机酸组分及柠檬酸代谢相关

基因的表达量进行测定分析，以期揭示其有机酸代

谢的分子机制，为‘靖安椪柑’果实的栽培管理及品

质调控提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

‘靖安椪柑’于2014年7—11月采自于江西省靖

安县果业局下属果园。选定 10棵长势相同的健康

成年果树，分别在盛花后 60、80、100、120、140、160、

180、200 d采样取样，当天运回江西农业大学江西省

果蔬保鲜与无损检测重点实验室。设置 3次重复，

每个重复10个果实，取果肉用液氮速冻，于-80 ℃低

温保存，用于测定相关指标。

1.2 测定指标及方法

1.2.1 可滴定酸含量 可滴定酸含量采用酸碱中和

滴定法测定，结果以柠檬酸的量换算。

1.2.2 有机酸含量的提取与测定 果实有机酸含量

的提取参照陈明 [17]的方法，采用高效液相色谱法

（H PLC）测定其含量。有机酸测定的色谱条件为：

C18柱（4.6 m m ×250 m m ），柱温为25 ℃；流动相为

0.05 m ol·L -1的磷酸氢二氨水溶液（pH =2.7），流速为

0.5 m L·m in-1；二极管阵列检测器检测。

1.2.3 RNA 的提取与逆转录 R N A 的提取采用

CTA B 法[18]进行。采用琼脂糖凝胶电泳法对提取的

RN A 进行检测。RN A 逆转录采用TaK aR a公司的反

转录试剂盒，所得cD N A 用于荧光定量分析。

1.2.4 荧光定量 内参基因及柠檬酸代谢相关基因

的qRT-PC R 引物序列参照陈明 [17]和G uo等 [19]的设

计，引物序列由华大基因公司合成。使用Bio-R A D

荧光定量PCR 仪（CFX 96TM R eal-Tim e System ），日

本TaK aR a公司的SY B R Prem inx Ex TaqTM 进行Q -

PC R 基因定量表达分析，数据分析采用2－ΔΔCT方法，

每个样品设置3次生物学重复。

1.3 数据统计与分析

试验采用完全随机设计，使用Excel 2003进行

数据统计，用GraphPad Prism 5软件作图，用DPS7.0

软件进行相关性分析。

2 结果与分析

2.1 ‘靖安椪柑’果实发育阶段果实有机酸和可滴

定酸含量的变化

图1显示的为‘靖安椪柑’果实发育期间有机酸

和可滴定酸含量（ω）的变化，果实柠檬酸含量在发

育期间呈先升后降的趋势，在盛花后120 d达到最大

值，为 32.91 mg·g-1，且总有机酸和可滴定酸含量的

变化趋势与柠檬酸含量变化趋势相同（图 1-A、E、

F）；在完全成熟时（盛花后 200 d）椪柑果实中柠檬

酸、总有机酸和可滴定酸含量分别为 17.20 mg·g-1、

22.49 mg·g-1和 1.36%。奎宁酸和酒石酸含量随着果

实发育成熟逐渐降低，在盛花后 200 d分别为 4.68

mg·g-1和0.56 mg·g-1（图1-B、C），苹果酸含量在整个发

育阶段含量极低，整体呈略微下降的趋势（图1-D）。

在整个发育期间，‘靖安椪柑’果实中柠檬酸含量始终

最高，占总有机酸含量的71.15%以上；奎宁酸、酒石酸

含量次之，占总有机酸含量的14.26%~26.22%；而苹

果酸含量最低，不到总有机酸含量的0.2%。

2.2 果实CitCSs基因表达

柑橘柠檬酸的合成受到柠檬酸合成酶（CS）催

化，在柑橘基因组有 2个CS基因家族成员，分别为

CitCS1和CitCS2。图2为‘靖安椪柑’果实CitCSs基
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图 1 ‘靖安椪柑’果实发育阶段有机酸和可滴定酸含量的变化

Fig. 1 Changes of total organic acids and titratable acid in ‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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图 2 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitCSs 基因表达

Fig. 2 Relative expression levels of CitCS1 and CitCS2 in fruits of ‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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Fig. 3 Relative expression levels of CitPEPCs in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development

图 4 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitPEPCKs 基因表达

Fig. 4 Relative expression levels of CitPEPCKs in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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因在发育阶段表达情况，从图2中可知，果实CitCSs

基因表达比较稳定，在整个发育阶段，CitCS1基因相

对表达量略有降低，在盛花后200 d‘靖安椪柑’果实

CitCS1基因相对表达量为 0.69；CitCS2基因相对表

达量先增加后减少，在盛花后 180 d 达到最大值

（2.26），在盛花后200 d下降为1.20。

2.3 果实CitPEPCs基因表达

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（PEPC）羧化磷酸烯

醇式丙酮酸（PEP）产生柠檬酸合成的前体物质草酰

乙酸（OAA），柑橘基因组有 3个PEPC基因家族成

员，分别为 CitPEPC1、CitPEPC2 和 CitPEPC4。在

‘靖安椪柑’果实发育过程中，CitPEPCs 的表达各

异，CitPEPC1 表达总体呈先升后降的趋势，Cit-

PEPC2和CitPEPC4的表达量在果实发育后期有所

升高（图3）。

2.4 果实CitPEPCKs基因表达

磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶（PEPCK）和 PEPC

是一对具有相反功能酶，PEPCK 催化OAA向 PEP

的转化，随后转向糖代谢以及黄酮类，脂肪酸等合

成代谢过程。在柑橘基因库中分离得到了 2 个

PEPCK 基因，分别为 CitPEPCK1 和 CitPEPCK2。

在果实发育阶段，‘靖安椪柑’果实CitPEPCK1的相

对表达量总体呈先下降后上升的趋势。CitPEPCK2

的基因表达比较稳定，仅在盛花后 140 d和 160 d有

所降低（图4）。

2.5 果实CitAcos基因表达

顺乌头酸酶（Aco）是柑橘果实柠檬酸降解的关

键酶，它催化柠檬酸转变为异柠檬酸。柑橘Aco基

因有 3个家族成员，分别命名为CitAco1、CitAco2和

CitAco3。‘靖安椪柑’果实发育期间CitAcos基因表

达变化如图 5所示。在整个发育阶段，3个CitAcos

基因表达各不相同。CitAco1基因相对表达量整体

呈缓慢下降，盛花后200 d为0.42；CitAco2基因相对

表达量整体比较稳定，仅在盛花后 180 d 上升为

1.33；CitAco3基因相对表达量整体呈逐步上升的趋

势，在果实发育前期增长缓慢，在盛花后 160 d急剧

增加，在盛花后180 d达到最大值（2.74）。
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图 6 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitIDHs 基因表达

Fig. 6 Relative expression levels of CitIDHs in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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2.6 果实CitIDHs基因表达

异柠檬酸脱氢酶（IDH）参与了柑橘果实柠檬酸

的降解，它催化异柠檬酸降解为 2-酮戊二酸。柑橘

IDH基因有3个家族成员，分别命名为CitIDH1、Cit-

IDH2和CitIDH3。由图 6可知，随着果实生长发育

时间延长，CitIDH1基因相对表达量呈先下降后上

升的趋势，而CitIDH2和CitIDH3基因相对表达量呈

先增加后减少的趋势，其中CitIDH2在盛花后160 d

达到最大值（1.54），而CitIDH3基因相对表达量在盛

花后180 d达到最大值（2.56）。

2.7 果实CitGADs和CitGSs基因表达

在柠檬酸代谢的GABA循环中，谷氨酸脱羧酶

（GAD）将谷氨酸催化生成 γ-氨基丁酸（GABA），在

柑橘基因组中分离出 CitGAD4 和 CitGAD5 2 个

GAD基因。‘靖安椪柑’果实发育期间CitGADs基因

表达变化如图 7所示，CitGAD4基因相对表达量呈

先缓慢上升后下降的趋势，在盛花后 180 d达到最

大值（1.73），在盛花后 200 d 下降至 1.04；CitGAD5

基因相对表达量从盛花后 60 d到盛花后 80 d比较

平稳，盛花后 100 d急剧上升，并在之后保持较高水

平。

谷氨酸除了可以进入GABA途径外，它还能在

GS的作用下生成谷氨酰胺进入氨基酸代谢。柑橘

果实CitGSs基因包含CitGS1和CitGS2，CitGS1基因

在柑橘果实内表达极低，无法获取对应的 Ct 值。

CitGS2基因相对表达量在发育期间的趋势为先上

升后下降，在盛花后180 d最大，在盛花后200 d略有

下降。

2.8 果实CitACLs基因表达

ATP-柠檬酸裂合酶（ACL）使柠檬酸裂解为草

酰乙酸（OAA）和乙酰辅酶A（Ac-CoA），这是柠檬酸

降解的另一条途径。在柑橘基因组中分离得 3 个

CitACL 基因，分别为 CitACLα1、CitACLα2 和 CitA-
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图 5 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitAcos 基因表达

Fig. 5 Relative expression levels of CitAcos in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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CLβ。从图 8可以看出，在靖安椪柑果实发育阶段，

CitACLα1和CitACLβ的相对表达量整体呈先下降再

上升的趋势，且均在盛花后200 d达到最大值。Cit-

ACLα2的表达在果实发育前期相对稳定，在发育后

期升高。

2.9 果实CitFBPases基因表达

果糖-1，6-二磷酸酶（FBPase）催化果糖-1，6-二

磷酸（FDP）水解为果糖-6-磷酸（F6P），它也是卡尔

文循环和糖异生途径的关键酶。在柑橘基因组中分

离得到 2个FBPase基因，分别为CitFBPase1和Cit-

FBPase2。由图9可知，‘靖安椪柑’果实CitFBPase1

的相对表达量在发育前期相对稳定，在果实发育后

期显著降低。CitFBPase2的表达整体相对稳定，仅

在盛花后80 d和120 d相对降低。

2.10 ‘靖安椪柑’果实柠檬酸含量与代谢相关基因

表达的相关性分析

将‘靖安椪柑’果实柠檬酸含量和其代谢相关基

因表达进行相关性分析，结果如表1所示，果实柠檬

酸和CitCS1和CitPEPC4对表达量呈负相关，但不

显著，与CitCS2和CitPEPC1/2基因相对表达量呈正

相关但不显著；CitPEPCK1 和CitPEPCK2基因相对

表达量与柠檬酸含量无显著相关；CitAcos基因中，

CitAco1基因相对表达量与柠檬酸含量呈不显著正

相关，CitAco2和CitAco3基因相对表达量都与柠檬

酸含量呈显著负相关；果实CitIDHs基因相对表达

量都与柠檬酸含量呈负相关，其中CitIDH1/2达到极

显著相关；CitGAD4和CitGAD5基因相对表达量与

柠檬酸含量无显著相关，CitGS2基因相对表达量与
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图 8 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitACLs 基因表达

Fig. 8 Relative expression levels of CitACLs in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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图 7 ‘靖安椪柑’果实发育阶段

CitGADs 和 CitGS2 基因表达

Fig. 7 Relative expression levels of CitGADs and CitGS2 in

fruits of ‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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柠檬酸含量负相关，不显著；CitACLs家族均与柠檬

酸含量呈负相关，其中CitACLα1呈显著负相关；Cit-

FBPase1和CitFBPase2基因相对表达量都与柠檬酸

含量呈不显著正相关。

3 讨 论

柑橘果实有机酸含量在发育期间的一般规律

为：在生长发育过程中逐渐积累，进入成熟期后含量

下降，且不同品种柑橘果实有机酸组分含量各不相

同[20]。在果实发育期间，‘靖安椪柑’果实有机酸各

组分中柠檬酸含量最高，奎宁酸、酒石酸含量次之，

而苹果酸含量最低，总有机酸和可滴定酸含量的变

化与柠檬酸含量的变化相同，均是先上升后下降，这

与李绍佳 [21]、Albertini 等 [22]和高阳等 [23]研究结果一

致。

张小红等[24]对琯溪蜜柚的研究发现，琯溪蜜柚

果实在成熟期间可滴定酸含量降低，柠檬酸含量减

少与CS和PEPC活性下降有关；张规富等[12]、肖玉明[25]

的研究结果表明，水分胁迫诱导CitCS基因表达是

造成柑橘果实发育期间有机酸积累的原因。相反，

Chen等[26]、Sadka等[13]研究认为，柑橘果实发育期间

有机酸含量与柠檬酸合成基因CitCSs和CitPEPCs

基因表达无关。本试验结果表明，在整个果实发育

期间，‘靖安椪柑’果实CitCS1基因相对表达量略有

下降，CitCS2 基因相对表达量先增加后减少，Cit-

PEPC1 表达总体呈先升后降的趋势，CitPEPC2 和

CitPEPC4的表达量在果实发育后期有所升高，这些

基因表达量均与柠檬酸含量无显著性相关，说明

CitCSs 和 CitPEPCs 的基因表达不是调控‘靖安椪

柑’果实柠檬酸含量变化的主要原因。

柑橘果实发育阶段有机酸的积累与柠檬酸降解

酶相关，柠檬酸可以通过不同的途径进行降解代谢，

包括GS、GABA和乙酰辅酶A（或称ACL途径）等途

径。Degu等[27]研究表明，Aco是柠檬酸代谢的关键

酶，抑制Aco活性能使果实柠檬酸含量增加。在柑

橘中鉴定出CitAco1、CitAco2和CitAco3这 3个编码

乌头酸水合酶蛋白的转录单元，实时RT-PCR表达

分析其在不同柑橘品种果实发育期间的表达发现，

CitAco3表达总是低，但CitAco1和CitAco2基因一般

在果实快速生长阶段随着有机酸含量由最大值开始

减少而被诱导[28]。Lin等[14]研究认为，温州蜜柑低柠

檬酸积累与酸降解途径中的CitAco3基因相关。龚

荣高等[29]研究结果表明，IDH是脐橙果实柠檬酸降

解的重要酶，且 IDH活性与果实有机酸含量呈显著

负相关。Cercós等[30]提出GABA循环在柑橘果实柠

图 9 ‘靖安椪柑’果实发育阶段 CitFBPases 基因表达

Fig. 9 Relative expression levels of CitFBPases in fruits of

‘Jing’an ponkan’ during fruit development
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表 1 ‘靖安椪柑’果实发育阶段柠檬酸含量

与酸代谢相关基因表达的相关系数

Table 1 Correlation coefficient between citric acid

content and related acid metabolism gene expression in

‘Jing’an ponkan’ during fruit development

基因

Gene

CitCS1

CitCS2

CitPEPC1

CitPEPC2

CitPEPC4

CitPEPCK1

CitPEPCK2

CitAco1

CitAco2

CitAco3

CitIDH1

柠檬酸含量

Citric acid

-0.403

0.157

0.693

0.584

-0.451

-0.006

0.051

0.321

-0.657*

-0.763*

-0.912**

基因

Gene

CitIDH2

CitIDH3

CitGAD4

CitGAD5

CitGS2

CitACLα1

CitACLα2

CitACLβ

CitFBPase1

CitFBPase2

柠檬酸含量

Citric acid

-0.601*

-0.149

-0.183

-0.268

-0.315

-0.764*

-0.530

-0.599

0.627

0.136

注：*表示显著相关，**表示极显著相关。

Note：* indicate significant correlation，** indicate highly signifi-

cant correlation.
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檬酸降解过程中起着重要作用，Sheng等[31-32]的研究

进一步证明，柑橘果实柠檬酸的积累受GABA途径

影响。胡小梅[33]的研究表明，在纽荷尔脐橙、温州蜜

柑、椪柑、HB柚等 6个柑橘果实成熟的过程中都检

测到CitACL家族 3个基因的表达，证明在柑橘果实

成熟过程中，ACL参与了柠檬酸的代谢过程，并且

在不同品种的柑橘果实中CitACLs的表达不同，说

明ACL的作用与不同品种有关。此外，Licciardello

等[34]的研究发现，在Tarocco Ferreri -TF果实中ACL

基因表达量随着柠檬酸含量的降低反而降低，而在

Vaniglia biondo-VB果实中ACL基因表达量极低，基

本可以忽略。FBPase催化FDP水解为F6P，它也是

卡尔文循环和糖异生途径的关键酶，杨滢滢[35]在对

赣南脐橙的研究中发现，热空气处理能够诱导成熟

果实CitFBPase表达，促进果实柠檬酸通过ACL和

GABA途径降解。

笔者比较分析了已分离的柠檬酸降解相关基因

在‘靖安椪柑’果实发育阶段的表达规律，结果表明，

‘靖安椪柑’果实CitAco2/3基因相对表达量与柠檬

酸含量均呈显著负相关，在发育前期柠檬酸逐渐积

累，CitAco2/3基因相对表达量增长缓慢；果实发育

后期柠檬酸降低，CitAco2/3基因相对表达量迅速增

加，这说明‘靖安椪柑’果实有机酸含量与CitAco2/3

基因表达有直接关联。CitIDH1基因相对表达量呈

先下降后上升的趋势，而CitIDH2和CitIDH3基因相

对表达量呈先增加后减少的趋势且均与果实柠檬酸

含量呈负相关，其中CitIDH1达到极显著相关，CitI-

DH2呈显著相关，这说明CitIDH1/2基因相对表达

是‘靖安椪柑’果实发育期间有机酸积累的重要原

因。‘靖安椪柑’果实CitGAD4基因相对表达量整体

缓慢增加，与柠檬酸含量无相关性，CitGAD5基因相

对表达量整体呈上升趋势，在盛花后180 d达到最大

值，与柠檬酸含量无相关性。 CitGS2基因相对表达

量呈上升的趋势，与柠檬酸含量呈负相关，但不显

著。这说明了GABA途径并不是影响‘靖安椪柑’

果实发育期间有机酸积累的主要因素，这与杨滢滢

等[10]的研究结果不同，这可能是品种间的差异造成

的。CitACL家族的3个基因均与柠檬酸含量呈负相

关，其中CitACLα1呈显著负相关，CitPEPCKs和Cit-

FBPases基因表达各不相同，但均与柠檬酸含量变

化无显著相关，这说明CitACLα1参与‘靖安椪柑’果

实发育阶段有机酸的调控。关于‘靖安椪柑’果实柠

檬酸代谢的具体调控机制还有待进一步从柠檬酸转

运等多途径进行研究，并通过转录组、代谢组和蛋白

组学等手段进行深入。

4 结 论

明确了‘靖安椪柑’果实发育期间有机酸含量的

变化规律，发现果实有机酸含量主要由柠檬酸含量

决定；随着果实发育成熟，柠檬酸和有机酸含量呈先

升高后降低的变化，这种变化与柠檬酸合成相关基

因CitCSs和CitPEPCs的表达无直接关联，主要受降

解相关基因影响，尤其是 CitAco2/3、CitIDH1/2 和

CitACLα1的相对表达量在果实发育中后期表达量

增加可能是调控‘靖安椪柑’发育阶段果实有机酸在

后期下降的重要因素。
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