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喷施外源山梨醇及其类似物对桃叶片和果实

离子转运及激素含量的影响
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摘 要：【目的】了解喷施山梨醇及其类似物对桃叶片、果实中钾、钠、钙运输积累和对内源激素含量的影响。【方法】使

用山梨醇及其结构类似的糖醇类渗透调节物（甘露醇、异山梨醇）喷施桃树体，测定桃叶、桃果实中的钠、钾、钙含量以

及内源植物激素含量变化。基于测定结果，Q-PCR检测桃叶、桃幼果中相关离子转运子与特定激素合成通路关键限

速酶基因的表达。【结果】喷施处理组中，果实钠、钾、钙含量显著增加（其中异山梨醇处理组中果实钠、钾、钙含量增加

的幅度最大）；但叶片中钠、钾、钙变化不显著。Q-PCR检测表明：钠离子转运相关的PpNHX7/SOS1在处理组叶片、果

实中表达增强。钾离子转运相关的PpKUPs、PpKEAs在处理组叶片中表达趋势增强，在果实中PpKUPs表达增强、

PpKEAs表达减弱。此外，喷施处理组中，桃果实内源性玉米素含量升高，玉米素合成通路关键限速酶基因PpIPT和

PpCYP735A表达上调。【结论】山梨醇及其类似物喷施可能造成渗透胁迫，促使果实积累钠、钾、钙，并促进玉米素的合

成以响应胁迫。
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Abstract:【Objective】Sorbitol, a polyol, is an important carbohydrate metabolite which plays impor-

tant roles in photoassimilate translocation and carbohydrate storage in species of Rosaceae. In peach, a

known sorbitol-synthetizing species, osmotic tolerance can be improved by synthesizing and accumulat-

ing polyols. Application of exogenous sorbitol has been shown to alter carbohydrate allocation in peach-

es. However, the metabolic changes induced by exogenous sorbitol and their physiological relevance in

peach are still poorly understood. This study aims to investigate the effects of exogenous sorbitol and

its analogs on iron transport and hormone contents in peach, and to uncover the underlying molecular

and biochemical mechanisms.【Methods】‘MX14-1’peach trees cultivated in an orchard located in Da-

hu town, Minhou county, Fuzhou, China, were chosen for the study. The peach trees were divided into

four groups sprayed twice with 1 mmol · L- 1 sorbitol, mannitol, isosorbide solution, or clean water (as

control). After the 2nd spray, leaves and fruit were harvested and transported in dry ice to the laboratory

within one day. Sodium, potassium and calcium contents and endogenous phytohormones (ZA, ZR,



，等：离子转运及激素含量的影响第4期

GA, IAA and ABA) concentrations in peach leaves and fruit were determined. Based on the results, real-

time RT-PCR was performed to quantify and verify the transcriptional changes of genes involved in ion

transport and zeatin biosynthesis.【Results】Compared to the control group, the contents of sodium, po-

tassium and calcium in the fruit increased significantly. The highest sodium, potassium and calcium con-

tents were found in the fruit of isosorbide treatment group, being 53.89%, 35.17% and 46.99% higher

than in control fruit, respectively. In contrast to the accumulation of sodium, potassium and calcium in

the fruit, no significant change in sodium, potassium, or calcium contents were observed in the leaves in

various groups. Gene expression analyses using real-time RT-PCR showed that the spraying treatments

had triggered an increase in PpNHX7/SOS1 (a NHX-type Na+/H+ antiporter) transcripts in the leaves and

in the fruit. On the other hand, potassium uptake- and transport- associated genes (PpKUPs and

PpKEAs) were different in the leaves and fruit. Comparing to the control, the expression of PpKUPs

and PpKEAs were upregulated in the leaves, whereas PpKUPs were upregulated and PpKEAs was

downregulated in the fruit. Notably, among PpKUPs and PpKEAs, PpKUP5 and PpKEA2 genes had the

highest expression level and showed significant expression changes in both the leaves and the fruit in

the treatment groups, suggesting that these two genes encode dominant potassium transporters in re-

sponse to exogenous sorbitol or its analogs in peach. PpNHXs, PpKUPs and PpKEAs that responded to

sorbitol and analogs treatments were likely involved in maintaining Na +/K + homeostasis to withstand

the osmotic stress. In addition, dramatic increases in zeatin contents in the fruit of the treated groups

were found. The significant upregulation of the rate- limiting enzyme genes, PpIPT and PpCYP735A,

further confirmed the enhancement of zeatin and zeatin-nucleoside synthesis in the fruit. GA3 and IAA,

also increased to different degrees. However, no similar changes were found in ABA contents.【Conclu-

sion】Sorbitol or its analog treatments enhanced sodium, potassium and calcium accumulation in the

fruit, but there were no significant changes in the leaves. The peach leaves may transport sodium and

potassium ions from the leaves to the fruit. It is suggested that some members of PpNHXs and PpKUPs

have participated in the transport and homeostasis of sodium and potassium ions and that their absorp-

tion and translocation capacity was increased. Meanwhile, the declined expression levels of PpKEAs

may limit the secretion of potassium ions accumulated in the fruit, thereby maintaining a high potassi-

um ion concentration and significant accumulation of potassium in the fruit. Additionally, we observed

a significant rise in expressions of key zeatin synthesis genes (PpIPT and PpCYP735A), coinciding with

the increased contents of zeatin and zeatin nucleoside, which is supposed to be a response of peach fruit

to osmotic stress.
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桃是重要的经济果树，中国桃栽培面积与桃产

量均位居世界第一，生产出的桃果实在国内市场以

鲜食为主。一般认为果实中的可溶性总糖含量高

低和各糖分的比例很大程度上决定果实的品质和

鲜食口感。研究发现，桃果实中糖分以蔗糖、葡萄

糖、果糖、山梨醇为主[1]。使用高浓度山梨醇处理桃

果实可以诱导提高果实中的果糖和蔗糖的含量[2]。

对果实套袋的桃树喷施山梨醇溶液，在山梨醇不直

接接触果实的情况下可以提高果实中的蔗糖含量，

影响葡萄糖、果糖、山梨醇组分的平衡[3]。外源山梨

醇喷施有效地提高可溶性固形物含量并增强桃果

实着色。

使用外源山梨醇等糖醇类物质可以一定程度

上增强了植物对矿质元素的吸收，影响农作物生

产。研究表明山梨醇的施用提升硼的摄入、装载和

运输的效率[4]。叶面喷施山梨醇、硼肥混合物（0.2%

硼∶0.02%山梨醇），提高了棉花吸收硼的效率。山

梨醇-硼络合物（10 μmol ·L-1）处理柑橘枳橙砧木叶

片提高了硼的吸收，改善生长及各种生理指标 [5]。

使用 150~300 mg·L-1山梨醇叶面喷施小油菜可以促
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进生长和对氮、磷、钾的吸收，提高生物量[6]。山梨

醇配合微量肥料使用对烤烟生长及品质提高有积

极效果[7]。一般认为，这是由于山梨醇溶液自身具

备的良好渗透性、保湿性和延展性以及具有螯合矿

质元素随水分运输等原因造成的。

值得注意的是，在自然界中，山梨醇不仅是蔷

薇科果树光合作用的主要产物和运输物质形式之

一，它的生成和积累也与逆境下相关果树抵御渗

透失水胁迫有关 [4]。尽管前期观察到山梨醇的使

用可以影响桃果实品质[3]，但对外源山梨醇施用效

果的评价，需要更全面地考虑其本身具有的渗透

脱水性质是否会对处理试样带来特定的影响。此

前的高通量转录组数据分析已表明，外源喷施山

梨醇后，桃成熟叶中出现胁迫响应：一些与金属阳

离子跨膜运输相关的 ATP 酶类和转运子基因表

达明显增强以响应相关胁迫信号 [8]。推测此时植

物体中矿质元素吸收、转运和积累会出现变化，特

别是与胁迫应答密切相关的钠、钾、钙指标可能会

出现响应性地改变。因此本研究进一步设计试

验，从叶片、果实钠、钾、钙平衡和内源性激素含量

角度研究外源山梨醇类物质的使用是否同步引发

胁迫响应。

本文证实山梨醇及其结构类似的糖醇类渗透

调节液喷施桃树全树，会造成钠、钾、钙元素离子吸

收、转运和相应内源激素的改变。从胁迫应答角度

重新审视相关物质使用引起的变化，可以认为外源

山梨醇及其类似物喷施会带来一定的胁迫效应。

相关研究结果将有利于评判外源山梨醇及糖醇类

似物施用对桃不同器官组织的影响，也有利于全面

评价类似药剂施用对桃生产的适用性。

1 材料和方法

1.1 喷施试剂的选用

试验所用山梨醇、甘露醇、异山梨醇购自国药

集团化学试剂有限公司，皆为分析纯。其中山梨醇

Sorbitol（CAS#: 50-70-4, C6H14O6）与甘露醇 Mannitol

（CAS#: 87-78-5，C6H14O6）互为同分异构体，异山梨醇

Isosorbitol（CAS#: 652-67-5，C6H10O4）是山梨醇的脱

水衍生物，三者水溶液均可作为渗透性调节液使用。

1.2 植物材料

选择树体健壮、长势基本一致的 12 株‘MX14-

1’桃为实验材料。‘MX14-1’为前期杂交筛选出的优

选株系，其果实发育期近 90 d，在福建福州地区果

实 6 月中旬成熟。于 2016 年春嫁接扩繁于福建省

闽侯县大湖镇马乾村观察基地（海拔 657 m，年平均

雨日 150 d，年平均降水量为 1 673.9 mm），普通毛

桃砧木，株行距 2 m × 5 m，两主枝 Y 树形，东西行

向，常规栽培管理。研究从中随机选取 4 株作为试

验对照组，处理组 1 喷施山梨醇，处理组 2 喷施甘

露醇，处理组 3 喷施异山梨醇，单株小区，4 次重复，

进行对比试验。

1.3 喷施处理与采样检测

山梨醇、甘露醇、异山梨醇溶液各喷施 2 次，喷

施时间为 2018 年 5 月 15 日（花后 60 d）、6 月 2 日

（花后 75 d），所用溶液浓度为 1 mmol·L-1。全树喷

雾喷施，直至叶面药液滴落为止。对照树体喷施清

水。6 月 4 日，分别采集选定桃树东、西、南、北四个

方位 1 a（年）生结果枝上着生的成熟叶片与未成熟

果实进行试验。以一株桃树上采集的叶片和果实

作为一个叶片样品重复和果实样品重复。样品处

理方式如下：（1）叶片样品：随机采集同一株桃树上

的成熟叶，混合，包为一个叶片样品重复。（2）果实

样品：随机挑选树上发育状态基本一致的 12 个果

实，切取 1 g 果顶果肉等量混合，包为一个果实样

品。所有叶片和果实样品及时干冰保存运输，-80 ℃

超低温冻存。对照组和山梨醇、甘露醇、异山梨醇

处理组各有 4 个叶片重复和 4 个果实重复。

1.4 内源激素的测定

使用分析研磨仪（IKA A11 #2900025）于液氮保

护下研磨样品至粉末。精确称取 0.1 g 样本，加入

1 mL 预冷的提取液，混匀。4 ℃过夜浸提。10 000 g

离心 10 min，移取上清液，加入 0.5 mL 萃取液脱色

3 次，氮吹浓缩，定容，移入样品瓶，高效液相色谱

HPLC 测定内源激素含量。所用高效液相色谱及

液相条件如下：Rigol L3000 高效液相色谱仪，

Kromasil C18 反相色谱柱，甲醇∶超纯水（体积比

2∶3）配制流动相，每次自动进样 10 μL，流速 0.8

mL · min-1，柱温 35 ℃，运行时间 40 min，检测波长

254 nm。

1.5 钾、钠、钙含量的测定

参照植物全钾、全钠、全钙含量试剂盒（苏州科

铭生物技术有限公司，PQJ-1-Z、PQN-1-Z 、PQG-1-

Z）说明，浓硫酸高温消解果实果肉样品，火焰光度

计测定样品中的钾、钠、钙含量。
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1.6 RNA的提取与基因表达分析

取出冻存样品，液氮研磨，使用 Tripure 试剂抽提

Total RNA。

参考 Phytozome 数据库（https://phytozome.jgi.

doe.gov/pz/portal.html）中收录的桃基因组和注释文

件，根据前期报道的转录组数据 [8]，排除低表达基

因，选取部分钠离子转运子基因 NHXs、部分钾离子

转运子基因 KUPs 与 KEAs，Q-PCR 验证转录表达

量变化。根据内源激素测定结果，选取玉米素、玉

米素核苷合成通路中的限速酶基因 PpIPT 和 PpC-

YP735A1，Q-PCR 检测基因表达。基因 Q-PCR 引物

序列见表 1。

表1 检测基因以及所用的Q-PCR引物

Table 1 The analyzed genes and Q-PCR primers

基因名

Genes

PpNHX2

PpNHX7/SOS1

PpKUP2

PpKUP3

PpKUP4

PpKUP5

PpKUP6

PpKT2/3

PpKEA1

PpKEA2

PpKEA3

PpKEA4

PpKEA5

PpKEA6

PpIPT

PpCYP735A1

基因号

Genes id

Prupe.6G335800

Prupe.1G339200

Prupe.2G263200

Prupe.3G314700

Prupe.5G110400

Prupe.4G137300

Prupe.1G256100

Prupe.1G572200

Prupe.2G162700

Prupe.2G029000

Prupe.8G077000

Prupe.7G212100

Prupe.2G283800

Prupe.1G413300

Prupe.1G151100

Prupe.3G237800

拟南芥同源基因

Genes homologous to
Arabidopsis

AT3G05030

AT2G01980

AT2G40540

AT3G02050

AT4G23640

AT2G30070

AT1G70300

AT4G22200

AT4G00630

AT3G44900

AT4G04850

AT2G19600

AT5G51710

AT5G11800

AT5G19040

AT5G38450

Q-PCR引物

Q-PCR primer

CAGGATTCTGAAGGTGATCTGG
GGACAGTGTGTGTAGGAGTTG

GCTCCAAGCCTACTGGTATTT
CCCAAAGTACTCCCATGAGTAAA

报道 Report[9-11]

报道 Report[9-11]

报道 Report[9-11]

报道 Report[9-11]

报道 Report[9-11]

ATGGAGCAGATGTAGCCAATAC
CTGTAATACGGTGTCCAACCTC

报道 Report[12]

报道 Report[12]

报道 Report[12]

报道 Report[12]

报道 Report[12]

报道 Report[12]

CGAAATCGATCCAAGCTCAAAC
CTTCAGTTCTCCTGACCTCATC

CGCCATGATGGAAGCTAAGA
AATAACGGGAGCATGACGATAA

2 结果与分析

2.1 外源山梨醇及其类似物对矿质元素含量的影响

与对照组相比，处理组桃叶、果实中的钠、

钾、钙含量发生了不同程度的变化（表 2）。试验

结果表明，山梨醇、甘露醇和异山梨醇处理组果

实中钠、钾、钙含量相较对照有明显的提升。其

中异山梨醇处理组果实中钠、钾、钙含量的增加

幅度最大，分别较对照提高 53.89% 、35.17%和

46.99%，其他两个处理也有显著效果。同时，观

表2 喷施糖醇后桃果实中的Na、K、Ca含量

Table 2 Na, K and Ca contents in peach fruit sprayed with polyols

注：数值后不同小写字母代表处理间 5%水平差异显著。下同。

Note: Different small letters represent significant differences among treatments at the 5% level. The same below.

处理 Treatment

山梨醇

Sorbitol

甘露醇

Mannitol

异山梨醇

Isosorbide

对照

Control

b（Na）/(μmol·g-1)

54.99±10.01 a

54.25±6.92 a

62.54±7.63 a

40.64±6.27 b

b（K）/(μmol·g-1)

181.04 ±12.55 a

174.70±10.56 a

192.68±21.51 a

142.55±0.62 b

b（Ca）/(μmol·g-1)

42.57±6.34 a

42.82±5.34 a

46.61±6.46 a

31.71±2.56 b

Na/K

0.30±0.04 a

0.31±0.04 a

0.32±0.04 a

0.28±0.04 a

505



果 树 学 报 第37卷

察到各组间 Na/K 比值并未发生显著改变。与桃

果不同，在处理组桃叶中并没有观察到 Na、K、

Ca 含量的显著改变，其 Na/K 比值也保持不变

（表 3）。

表3 喷施糖醇后桃叶中的Na、K、Ca含量

Table 3 Na, K and Ca contents in peach leaves sprayed with polyols

处理 Treatment

山梨醇

Sorbitol

甘露醇

Mannitol

异山梨醇

Isosorbide

对照

Control

b（Na）/(μmol·g-1)

33.73±5.98 a

35.65±4.67 a

36.46±5.59 a

32.73±5.66 a

b（K）/(μmol·g-1)

259.87 ±19.13 a

270.20±21.00 a

256.31±20.12 a

259.87±20.36 a

b（Ca）/(μmol·g-1)

313.94±29.76 a

285.12±30.43 a

289.90±30.29 a

270.12±24.58 a

Na/K

0.13±0.02 a

0.13±0.02 a

0.14±0.02 a

0.13±0.02 a

2.2 三类外源糖醇物质对钾、钠运输载体基因表达

的影响

检测对照与处理组间叶片、果实钠、钾离子运输

载体的基因表达。结果见图 1。

Q-PCR 分析表明处理组桃叶和果实中的钠离子

转运载体 PpNHX7/SOS1 表达水平均有明显的增

强，而 PpNHX2 只在桃叶中表达量显著提高。

PpNHXs 基因的表达变化说明喷施山梨醇及其类似

物使桃叶和果实对相应刺激发生响应，增加钠离子

载体蛋白的基因转录，通过钠离子转运重新调节钠

离子浓度。

同步检测钾离子运载载体基因表达水平，发现

*代表该基因表达量与对照有统计学差异。

* indicate statistical significance (Student’s t-test; p < 0.05).

图1 不同处理下PpNHXs、、PpKUPs、、PpKEAs相对表达量

Fig. 1 The relative expressions of PpNHXs, PpKUPs and PpKEAs under different treatments
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这些基因的表达变化情况在桃叶和桃果中不一致：

（1）与对照相比，在处理组叶片中，与钾离子吸收、

装载有关的 PpKUP2、PpKUP3、PpKUP5、PpKUP6、

PpKT2/3 表达均有不同程度的提高，但不同处理组

中变化显著的 PpKUPs 有所差别。K+/H+逆向转运

体基因 PpKEAs 表达量也有所上升（PpKEA1 表达

量极低，其数据图 1 未列出），其中 PpKEA2 表达的

提升在 3 个处理组中都是显著的。（2）与对照相比，

在处理组桃果中，PpKUP5 与 PpKUP6 表达量均显

著提升，表明这两个 PpKUPs 参与了果实中钾离子

的摄入与积累。另一方面，K+/H+逆向转运体基因

PpKEAs 表达量在 3 个处理中均表现出不同程度下

降的趋势（PpKEA1 表达量极低，其数据图 1 未列

出），这与桃叶中 PpKEAs 表达量上升的趋势明显不

同，特别是 PpKEAs 中表达水平最高的 PpKEA2 在

处理组中表达显著降低。果实中 PpKUP5 与 PpK-

UP6 表达量增强，表明钾离子吸收、装载能力提高，

再同步通过 PpKEAs 表达量的下降限制果实细胞中

已积累钾离子的外流，从而保持高水平钾离子浓

度，造成果实中钾元素的明显积累。

2.3 山梨醇及其类似物对植物内源性激素含量的

影响

植物内源激素含量的变化体现了植物对外界刺

激的感知和响应。检测处理组中桃果实玉米素

(ZA)、玉米素核苷（ZR）、赤霉素（GA3）、吲哚乙酸

（IAA）和脱落酸 ABA 的含量，发现喷施处理引发内

源激素含量变化（表 4），其中 ZA 含量的增加最为显

著，山梨醇、甘露醇和异山梨醇处理组中 ZA 含量较

对照组提升了 1.66~2.00 倍。ZR 含量的增加也较明

显。其他两种激素 GA3和 IAA 含量在相应处理组中

也有不同程度的增加，但不同处理组间存在差异。此

次没有发现处理组中 ABA 含量有显著提升，在异山梨

醇处理组中甚至检测到 ABA 含量的下降，该结果表

明不同处理液喷施对 ABA 的影响存在差异（表 4）。

表4 不同处理果间内源性植物激素含量

Table 4 Endogenous hormone contents in peach fruit under different treatments

处理

Treatment

山梨醇

Sorbitol

甘露醇

Mannitol

异山梨醇

Isosorbide

对照

Control

w（ZA）/(μg·g-1)

9.67±1.62 a

8.47±1.03 a

9.55±1.06 a

3.18±0.62 b

w（ZR）/(μg·g-1)

1.04±0.14 bc

1.36±0.13 a

1.34±0.17 ab

1.02±0.19 c

w（GA3）/(μg·g-1)

2.70±0.36 ab

3.12±0.50 a

2.75±0.31 ab

2.12±0.26 b

w（IAA）/(μg·g-1)

11.24±1.59 a

9.77±1.32 a

9.45±0.55 ab

7.50±0.89 b

w（ABA）/(μg·g-1)

3.07±0.32 a

2.89±0.31 a

1.94±0.13 b

2.53±0.13 a

2.4 三类外源糖醇类物质对玉米素合成通路基因

表达的影响

通过检测玉米素合成通路的基因表达，在分子

水平验证山梨醇及其类似物喷施处理是否能够加

速诱导玉米素合成。异戊烯基转移酶（isopentenyl-

transferase，IPT）是玉米素生物合成的限速酶。甲基

烯 丙 基 焦 磷 酸 酯（dimethylallyl diphosphate，

DMAPP）前体在 IPT 和细胞色素 P450 蛋白 735A

（Cytochrome P450 protein 735A，CYP735A）的作用

下，催化生成玉米素核苷及玉米素。检测处理组果

实 中 Prupe.1G151100（PpIPT）和 Prupe.3G237800

（PpCYP735A1）基因表达水平，发现二者转录水平

比对照组果实均有大幅地提高（图 2），这进一步证

实处理组果实中内源性玉米素核苷及玉米素生物

合成增强。

3 讨 论

3.1 山梨醇及其类似物喷施促使桃果实钠、钾、钙

的积累

本研究用 Q-PCR 分析钠钾离子摄入、转运相关

的转运子基因表达量，发现桃叶、桃果实中相应基

因的表达发生不同程度的改变，说明在喷施处理后

桃叶、桃果实通过钠、钾离子的主动运输以调节离

子浓度。但是处理组叶片中并未观察到钠、钾离子

水平的明显变化，而果实中确能积累高水平钠、钾

离子，这可能是桃叶将钠、钾离子运输至果实中的

结果。分子证据表明处理组桃叶中 PpKUPs、

PpKEAs 表达表现出增强的趋势，说明桃在胁迫压

力下增强了钾离子的摄入、暂存与转运。而果实中

PpKUPs 表达增强、PpKEAs 表达减弱，将使得钾离
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子摄入增强，外流减少，提高钾离子浓度，造成钾的

积累。

此外，笔者还观察到了处理组果实中钙含量有

明显变化。前期试验表明 100 mg·L-1的山梨醇喷施

对桃造成了渗透胁迫，此时钙离子跨膜转运与钙泵

ATP 酶基因群（GO：0015085）转录表达上调，暗示山

梨醇处理可能影响了钙离子的吸收、转运和积

累[8]。本次的山梨醇及其类似物喷施试验证实处理

会使果实中钙含量有明显提升。有报道指出钙离

子的吸收有利于胁迫环境下植物对钠、钾等阳离子

的摄入[13-14]。此时植物细胞内钠、钾离子水平的提

升，可以快速地提高细胞水势，以更好地抵御外界

胁迫压力[15-18]。据此，初步判断上述桃果实中钠、钾

水平的显著提升可能也与钙离子的摄入有关。

令人感兴趣的是，植物在遭遇逆境时，体内也

会合成积累山梨醇、甘露醇等小分子渗透调节物质

来缓解伤害[19]。在抵御胁迫的过程中植物能主动或

被动地提升了对钾、钙离子的吸收能力，提高相应

矿质元素的含量[20]。已有报道指出，通过对叶片喷

施山梨醇能提高小油菜对钾的吸收[6]，喷施糖醇能

促进小白菜对钙的吸收利用[21]。使用糖醇为助剂的

螯合钙肥，可以加强钙肥的吸收性和应用效果，对

樱桃和桃果实品质以及养分吸收均有提升效

果[22-23]。在分子水平上，目前发现桃树钾离子转运

子 KT/HAK/KUP 启动子上含有 Ca2 +响应顺式元

件[9]，说明钙离子的吸收可能会启动钾离子转运子

转录，从而增强钾离子摄入。而使用 PEG 处理桃幼

苗形成渗透胁迫也可以增强 KT/HAK/KUP 的表

达[11]。这些结果表明将山梨醇等物质配制为渗透性

溶液施用后有可能促进植物对钙、钾的吸收与积

累。但受限于金属阳离子转运机制的复杂性和本

次试验设计的局限性，仍需要进一步检测相关跨膜

运输与离子交换载体蛋白的基因表达以进一步明

确处理组果实样品中钠、钾、钙积累的内在机制。

3.2 山梨醇及其类似物的施用提升桃果实中内源

性玉米素水平

在植物体内，细胞分裂素主要以玉米素及其衍

生物的形式存在。植物内源性细胞分裂素（玉米素

以其衍生物）水平在逆境环境下会明显变化，可以

影响或者串联其他植物激素的信号转导，引起下游

代谢过程的改变以适应相关环境的刺激和变

化[24-26]。在一定条件下人为喷施细胞分裂素类似物

可以提高植物的抗逆性[25, 27]。在本次试验中，处理

组果实均检测到了玉米素、玉米素核苷含量的上

升，说明有可能是渗透胁迫加速了玉米素的合成与

积累。Q-PCR 试验也检测到玉米素合成通路上关

键限速酶基因 PpIPT 和 PpCYP735A 的表达上升，

进一步证实玉米素、玉米素核苷合成的增强。因

此，处理组果实中玉米素和玉米素核苷水平的提升

应该属于果实对渗透胁迫的正常响应，其所带来的

下游代谢过程的改变和果实品质的影响有待进一

步研究。

此外，在不同处理组果实中也发现赤霉素和吲

哚乙酸含量有不同程度的上升，但处理间差异。这

可能是内源玉米素含量变化带来的联动效应，或是

由于果实对不同处理液的响应有所差别造成的。

由于本次试验设计只在第二次喷施后采样，并不清

楚其他时间点内源性激素的变化情况，可能会存在

一定的误差，因此需要进一步加大采样密度，更加

系统地研究山梨醇及其类似物喷施处理后的果实

内源性激素的响应变化过程。

3.3 山梨醇及其类似物喷施带来短期的渗透胁迫

效应

笔者同时采用了梨醇及其类似物喷施桃树，观

察到果实中钠、钾、钙含量一致性地提升。由于喷
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Fig. 2 Expression changes of IPT and CYP735A1
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施并未引入外源性的钠、钾、钙元素，因此认为处理

组果实中钠、钾、钙含量的增加应该是植物从土壤

中摄入后经过运输、定位与积累的结果，相关转运

子基因表达量的变化也从另一角度证明了这一结

论。细胞内钠、钾、钙离子的积累有助于抵御渗透

胁迫[20]，笔者认为所使用的外源山梨醇及其类似物

发挥了渗透调节作用。综合考虑喷外界环境胁迫

常引发的细胞分裂素（玉米素以其衍生物）水平提

升，可以认为喷施处理带来了一定的渗透胁迫效

应。

4 结 论

山梨醇及其类似物处理组中桃果实钠、钾、钙

含量增加。PpNHXs、PpKUPs、PpKEAs 参与了钠、

钾离子的运输与平衡。同时，处理组果实中内源性

植物激素玉米素与玉米素核苷含量提升明显，玉米

素合成关键基因 PpIPT 和 PpCYP735A 表达显著上

调。从胁迫应答角度审视，可以认为喷施处理造成

一定的渗透胁迫，促使果实内积累钠、钾、钙，并促

进了玉米素的合成以响应胁迫。
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