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苹果芽变品种珍富果实品质和

花青苷合成基因表达分析

汪少丽 1，车晓志 2#，石 洁 1，陈 敏 1，张紫然 1，陈 平 1，张新忠 3*，刘保友 1*

（1山东省烟台市农业科学研究院，山东烟台 265500；2莱阳市龙旺庄街道办事处农业综合

服务中心，山东莱阳 265200；3中国农业大学，北京 271018）

摘 要：【目的】测定2001富士及其芽变品种珍富之间果实品质及花青苷合成相关基因表达水平差异，明确珍富品种

特性，为其示范推广提供参考依据，也为研究果皮颜色芽变机制提供理论支撑。【方法】以芽变品种珍富及2001富士果

实为试材，对其采收期及贮藏14 d后果实外观、内在品质、花青苷含量和合成相关基因表达水平进行测定。【结果】与

2001富士相比，芽变品种珍富果实采收日期可以提前6 d，盛花期至采收期提前6 d；采收期及贮藏14 d后，外在品质方

面，珍富果皮亮度、饱和度、花青苷总量及3种不同花青苷的含量均显著高于2001富士，但二者单果质量及果形指数无

显著差异；果实内在品质方面，采收期及贮藏14 d后，珍富果实的可溶性固形物、维生素C含量及固酸比都显著高于

2001富士，但珍富的可滴定酸含量显著低于2001富士；二者果肉硬度、破裂力在采收期及贮藏期均无显著差异；10个

花青苷合成关键结构基因及5个转录因子类调控基因都有不同程度的提高，关键结构基因MdC4H、MdANS、MdUFGT

及转录因子基因MdMYB10、MdMYB11、MdERF3表达量显著提高。【结论】采收期及贮藏14 d后，红色芽变品种珍富果

皮亮度L*值及果皮颜色饱和度C*值均显著高于2001富士；珍富果实可溶性固形物、维生素C含量及固酸比显著提高，

可滴定酸含量显著降低；珍富果皮中花青苷总量及3种不同花青苷含量都显著提高，花青苷合成相关结构基因和转录

调控基因也显著上调表达。
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Analysis of fruit quality and expression of genes related to anthocyanins
synthesis in apple bud sport Zhenfu
WANG Shaoli1, CHE Xiaozhi2#, SHI Jie1, CHEN Min1, ZHANG Ziran1, CHEN Ping1, ZHANG Xin-

zhong3*, LIU Baoyou1*

(1Yantai Academy of Agricultural Sciences, Yantai 265500, Shandong, China; 2Agricultural Comprehensive Service Center, Longwang-

zhuang Subdistrict Office, Laiyang 265500, Shandong, China; 3China Agricultural University, Beijing 100083, China)

Abstract:【Objective】Fuji 2001 apple has been widely planted since it was introduced into China from

Japan in 1993. Zhenfu is a red bud sport of Fuji 2001, and it passed variety registration on August 24,

2021. The peel of Zhenfu shows more obvious red color than that of Fuji 2001. This mirable advantage

in peel color has attracted the attention of apple growers. However, whether there are differences in fruit

quality, anthocyanin compositions and contents, and expression of anthocyanin synthesis-related genes

need to be further clarified. These results will provide reference for production extension and a research

basis for disclosing the peel pigment mechanism of Zhenfu.【Methods】Traits of fruits, internal quality,
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composition of anthocyanin compounds and expression level of the genes related to pigment synthesis

of Fuji 2001 apple and its bud sport Zhenfu fruits were measured and assessed. The maturity of apple

was determined by the starch-iodine staining method. The vertical and horizontal diameters of each fruit

were measured by the syntek electronic digital vernier caliper. The single fruit weight of each fruit was

measured by an electronic balance. The flesh firmness and rupture force were measured by TMS-PRO

texture analyzer. The content of soluble solids was measured by PR-101α refractometer, and peel bright-

ness (L*) and saturation (C*) were measured by CR-400 colorimeter. Titratable acid was determined by

acid-base titration. The contents of vitamin C and soluble solids were determined by 2, 6-dichloroindo-

phenol titration and PAL-1 digital refractometer, respectively. Solid/acid ratio was expressed as the ratio

of soluble solids to total acid. Peel sample of 1.00 g was grinded into homogenate in liquid nitrogen, dis-

solved in 5 mL of HCl-methanol (0.5∶99.5, v/v) solution, extracted for 24 h at 4 ℃ under dark condi-

tions, centrifuged at 12 000 r·min-1 for 10 min at 4 ℃, and filtered through 0.22 μm organic phase mem-

brane. 1.5 mL supernatant was transferred to an automatic injection bottle and detected by Waters

HPLC high performance liquid chromatography to determine anthocyanin contents. The total RNA of

fruit peel was extracted by trizol extraction kit. RNA was reverse transcribed into cDNA using the first-

strand cDNA synthesis kit. The first-strand cDNA was applied to analyze gene expression levels by step-

one fluorescence quantitative PCR.【Results】The fruit harvest date of Zhenfu was 6 days earlier than

Fuji 2001. In terms of external qualities, both apple peels set red stripes, but Zhenfu peel showed more

obvious red color. At the day of harvest and 14th day after storage, L* value of peel brightness and C*

value of peel color saturation of Zhenfu were significantly higher than those of Fuji 2001. Three kinds

of anthocyanin compounds, including cyanidin-3-galactoside, cyanidin-3-O-glucoside and anthocyanin

rhamnoside, were detected in the peels of both Fuji 2001 and Zhenfu. Among them, the content of cyan-

idin-3-galactoside was the highest, and was the main anthocyanin component in the peel of Fuji 2001

and Zhenfu. At the day of harvest, the contents of cyanidin-3-galactoside, cyanidin-3-O-glucoside and

anthocyanin rhamnoside in Zhenfu peel were 2.21, 1.98 and 1.60 times higher than those of Fuji 2001

peel. The total contents of anthocyanins in Zhenfu were 2.18 times higher than those of Fuji 2001. After

14-day storage, the contents of 3 kinds of anthocyanins and the total amount of anthocyanins in Zhenfu

were still higher than those in Fuji 2001. There was no significant difference in fruit quality and fruit

shape index between them. In terms of internal quality, the contents of soluble solids, vitamin C and sol-

id acid of Zhenfu were significantly higher than those of Fuji 2001. The titratable acid content of Zhen-

fu was significantly lower than that of Fuji 2001. However, there were no significant differences in

flesh firmness and rupture force between the two varieties at the day of harvest and 14th day after stor-

age. Some key structural genes and positively regulating transcription factor genes in anthocyanin syn-

thesis pathway showed higher expression levels in Zhenfu than those in Fuji 2001, especially MdC4H,

MdANS, MdUFGT, MdMYB10, MdMYB11 and MdERF3.【Conclusion】At harvest and 14th day after

storage, peel brightness L* value and peel color saturation C* value of Zhenfu were significantly higher

than those of Fuji 2001. The titratable acid content of Zhenfu was significantly lower than that of Fuji

2001, and the soluble solids content, vitamin C content and solid/acid ratio were significantly higher

than those of Fuji 2001. In addition, the total amount of anthocyanins in the peel of Zhenfu was signifi-

cantly higher than that of Fuji 2001. The key structural genes in the anthocyanin synthesis pathway of

Zhenfu and the related transcriptional regulatory factors were significantly up-regulated in the peel of

Zhenfu.
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果实色泽是苹果重要的外观品质，极大程度地

决定了果实的商品价值。苹果果皮色泽与果皮花青

苷含量密切相关，同时花青苷也是果实重要的功能

营养成分，具有预防心脑血管疾病、抗氧化、延缓衰

老等重要的保健功能[1-3]。因此，研究苹果果皮色泽

的遗传特性及调控机制，改善果实色泽和提高果皮

花青苷含量是苹果育种及相关领域研究关注的热

点。

花青苷通过苯丙氨酸代谢途径，在多种结构基

因及转录因子类调控基因的参与下合成。结构基因

主要包括PAL、CHS、CHI、F3H、DFR、LDOX、ANS和

UFGT[4-5]。其中，CHS、CHI以及F3H为早期结构基

因，而DFR、LDOX、ANS和UFGT为晚期结构基因，

都在花青苷合成途径中起正向调控作用[6-7]。花青苷

的生物合成还受到MYB、bHLH和WD40蛋白复合

体（MYB-bHLH-WD40）的调控，其中MYB转录因

子发挥至关重要的作用[8-10]。MdMYB1、MdMYB10

被认为是苹果花青苷生物合成的正向调控因子，直

接激活MdDFR和MdUF3GT基因的表达，促进花青

苷的生物合成[11-13]。报道还发现，茉莉酸甲酯处理嘎

拉苹果幼苗后，MdMYB11 基因表达量提高，Md-

MYB11基因转入苹果愈伤组织后，通过结合MdANS

等结构基因启动子调控花青苷的合成，积累大量的

花青苷与原花青苷[14]。除了MYB之外，其他家族转

录因子也参与了花青苷的代谢。MdbZIP44在激素

ABA诱导下，与MdMYB1相互作用，增强了MdMYB1

与下游靶基因的互作从而促进了花青苷的合成[15]。

另有研究发现，在拟南芥及苹果叶片中转入MdERF3

基因后，花青苷及原花青苷含量显著提高[16]。

2001富士品种自1993年由日本引入中国以来，

以其丰产、质优的显著特点受到果农和消费者的普

遍欢迎和认可[17]。珍富是2001富士的红色芽变，发

现于山东省栖霞市，并于2021年8月24日获得品种

登记证书。珍富与 2001富士果皮颜色都为条红类

型，但珍富果皮表现出了更明显的红色，这种果皮色

泽上的明显优势受到苹果种植户的重视，并在一定

区域内得到了快速发展。然而珍富与 2001富士相

比，除了明显的果皮颜色差异外，在果实品质、花青

苷类物质组分及含量、花青苷合成相关基因的表达

方面是否存在差异仍需进一步明确，为珍富苹果的

示范推广提供数据支撑，也为进一步解析其果皮着

色机制提供基础。

1 材料和方法

1.1 材料

2001富士和珍富芽变苹果果实试材均采自山

东省栖霞市庄园街道谢家沟村，两品种的砧木（八

棱海棠）、栽培管理措施、果袋类型、套袋及摘袋时

间均保持一致，2001富士及珍富果实采收时间见表

1。

表 1 2001 富士及珍富果实采收时间

Table 1 Harvesting date of Fuji 2001 and Zhenfu apple

品种

Cultivar

2001富士Fuji 2001

珍富Zhenfu

采收日期

Harvesting date

2023-10-31

2023-10-25

果实发育期

Fruit development period/d

188

182

1.2 方法

1.2.1 果实采摘 选取长势良好、树龄一致的苹果

树，在树冠外围和内膛不同方向均匀采收。每个品

种选择大小一致、无病虫害及磕碰伤的果实，随机分

为 3组，每组 30个果实。第 1组果实于采摘当天进

行果实性状相关指标测定；第2组果实在（25±1）℃、

相对湿度 85%~90%环境条件下贮藏 14 d后再进行

果实相关指标测定。第3组果实在田间将果皮用液

氮速冻后装入液氮罐中，于-80 ℃超低温冰箱中保

存，测定时液氮冷冻研磨成粉末，用于花青苷含量及

基因表达分析。

1.2.2 果实性状测定 采用淀粉-碘染色法[18]测定

苹果成熟度；采用 syntek电子数显游标卡尺测定每

个果实的纵横径，计算为果形指数；日本岛津

TXB222L型电子天平测定每个果实单果质量；使用

TMS-PRO质构仪（圆盘探头直径为 75 mm）测定果

实破裂力和硬度；使用 PR-101α折光仪（日本ATA-

GO）测定可溶性固形物含量，采用CR-400色差计测

定果皮颜色，所用光源为D65，分别测定果皮的亮度

（L*）和饱和度（C*）；可滴定酸含量采用酸碱滴定法

测定，所用仪器为瑞士万通808电位滴定仪；维生素

C含量采用 2，6-二氯靛酚滴定法测定，所用仪器为

瑞士万通 808电位滴定仪；采用 PAL-1数显折光仪

测定果实汁液中的可溶性固形物含量；固酸比以可

溶性固形物含量和总酸含量的比例表示。以上每个

指标测定30个果实。

1.2.3 花青苷提取及含量测定 取果皮样品1.00 g，

经液氮研磨成匀浆，溶解于 5 mL的HCl-甲醇（0.5∶

428
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99.5，j）溶液中，4 ℃及黑暗条件下提取 24 h，然后

在 4 ℃条件下，12 000 r·min-1离心10 min，再过0.22

µm有机相滤膜，将 1.5 mL上清液转移至自动进样

瓶中，用美国 Waters HPLC 高效液相色谱仪检测。

检测波长 530 nm，柱温 35 ℃，流速 1.0 mL·min-1，进

样 5 µL，梯度洗脱，溶液A（甲醇）和溶液B（10%甲

酸水溶液）。洗脱条件如下：0 min，溶液A 17%，溶

液B 83%；1 min，溶液A 17%，溶液B 83%；8 min，溶

液A 35%，溶液B 65%；25 min，溶液A 37%，溶液B

63%；30 min，溶液A 17%，溶液B 83%。

1.2.4 RNA 提取和 cDNA 第一条链合成 采用

Trizol 提取试剂盒提取试验苹果果皮的总 RNA。

以 2种试材的RNA为模板，使用第一链 cDNA合成

试剂盒（RevertAid Premium Reverse Transcriptase）

（Thermo Scientific™ EP0733）将 RNA 反转录成 cD-

NA，用于后续研究。

1.2.5 引物设计及qRT-PCR 采用Step-one型荧光

定量 PCR 仪（ABI），反应体系为 SYBR Green qP-

CR Master Mix 10 µL，cDNA 模板 2 µL，上下游引

物各0.4 µL，ddH2O 7.2 µL；扩增程序为95 ℃预变性

3 min；95 ℃变性7 s，57 ℃退火10 s，72 ℃延伸15 s，

共 40 个循环。苹果花青素合成相关基因 MdPAL、

MdC4H、Md4CL、MdCHS、MdCHI、MdF3H、MdDFR、

MdLDOX、MdANS、MdUFGT、MdMYB1、MdMYB10、

MdMYB11、MdERF3、MdbZIP44、MdActin 的 定 量

PCR引物序列见表2。

表 2 实时荧光定量 PCR 引物

Table 2 Primer seqnence used in qRT-PCR

基因名称

Gene name

MdPAL

MdC4H

Md4CL

MdCHS

MdCHI

MdF3H

MdDFR

MdLDOX

MdANS

MdUFGT

MdMYB1

MdMYB10

MdMYB11

MdERF3

MdbZIP44

MdActin

参考文献

Reference

[5]

[5]

[5]

[6]

[6]

[6]

[6]

[19]

[6]

[6]

[11]

[8]

[9]

[16]

[15]

[4]

上游引物（5’-3’）
Forward primer sequence (5’-3’)

GTGAGGGAGGAGTTGGGAGGAG

GGATTGCTTGAAGGAGTGGAATG

ATGGGAAGAGCGCCATGTTG

TTGGGATTTCGGACTGGAA

CGGGTGCCTCTATTCTATTCA

TGTCCATAGCCACATTCCA

GATAGGGTTTGAGTTCAAGTA

CCAAGTGAAGCGGGTTGTGCT

GTGTCATGCACCTTGTGAACC

CCGCCCTTCCAAACACTCT

GAAAGAGCTGCATATCCCAG

GGAAACAGGTGGTCATTGATTG

TCTTGTCTTCCGTCTCTG

TCTGGCTCGGCACCTATGACA

AGCAGCACCTGGACGATCTGACG

TGACCGAATGAGCAAGGAAATTACT

下游引物（5’-3’）
Reverse primer sequence (5’-3’)

CTCCTCCCAACTCCTCCCTCAC

ATTCGTAGAAGATCCAGTACAATGC

CATCATGACAGAAGCCAAGCG

CACTTGCCTTGTTGCTTCT

ACTGTCTCGGAAAGTAGTTTGT

TTCTCCAAGTCCTGCGATT

TCTCCTCAGCAGCCTCAGTTTTCT

CAAAGCAGGCGGACAGGAGTAGC

GTAGTCCTCCCACTCAAGCTG

GAGCTCTATGTCCTCCTGCG

CTATTCTTCTTTTGAATGATTCC

GGCTGAGGTCTTATCACATTGGT

ACCTTGCCTATCGTGATT

TGGAAGCGGTGAAGAGGATGGT

GGTGAAGCATGTCGGCAGTGGCC

TACTCAGCTTTGGCAATCCACATC

1.2.6 数据分析 采用Excel 2010进行数据处理，采

用DPS 18.10进行差异显著性分析，各图表中不同小

写字母分别表示各处理在5%水平上的差异显著性。

2 结果与分析

2.1 2001富士和珍富芽变苹果果实成熟期及外观

比较

2001富士和珍富芽变苹果均属于晚熟品种，在

所有栽培措施一致的情况下，果实完全成熟时确定

为采收日期，与 2001富士相比，珍富果实采收日期

提前了 6 d，这表明果实发育期缩短了 6 d（表 1）。

2001富士和珍富芽变苹果均为“条红”型苹果，但珍

富果皮呈现更加明显的红色（图 1）。采收期，珍富

果皮亮度 L*值及果皮颜色饱和度C*值均显著高于

2001富士的果皮。贮藏 14 d后，两种苹果果皮L*值

及C*值均呈上升趋势，证实果皮颜色能够在贮藏过

程中发生变化，且珍富果皮亮度L*值及果皮颜色饱

和度C*值仍显著高于2001富士，这表明贮藏期珍富

的色泽特性优于2001富士（图2）。2001富士和珍富

果实的单果质量及纵横径比方面无显著差异，二者

均呈圆形或近圆形，纵横径比即果形指数分别为

0.90、0.88（图3）。
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图 3 2001 富士及珍富果实单果质量及果形指数比较

Fig. 3 Single fruit mass and fruit shape index of Fuji 2001 and Zhenfu
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A. 2001 富士果实外观；B. 珍富果实外观；C. 2001 富士田间结果状；D. 珍富田间结果状。

A. Fruit appearance of Fuji 2001; B. Fruit appearance of Zhenfu; C. Fruit of Fuji 2001 in the field; D. Fruit of Zhenfu in the field.

图 1 2001 富士及珍富果实外观及颜色对比

Fig. 1 Fruit appearance and colour comparison of Fuji 2001 and Zhenfu

A B

图中不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。下同。

Different small letters represent significant difference at p＜0.05. The same below.

图 2 2001 富士及珍富果皮亮度及饱和度比较

Fig. 2 Peel brightness and saturation comparison of Fuji 2001 and Zhenfu
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2.2 2001富士和珍富果皮花青苷类物质含量比较

苹果果皮色泽与果皮花青苷含量密切相关，进

一步测定果皮花青素含量发现，采收期在2001富士

和珍富果皮中都检测到了 3种花青苷类物质，分别

为矢车菊素-3-半乳糖苷、矢车菊素-3-O-葡萄糖苷及

花色素鼠李糖苷。其中，矢车菊素-3-半乳糖苷含量

最高，是2001富士和珍富果皮中主要的花青苷组成

成分。珍富果皮中矢车菊素-3-半乳糖苷、矢车菊素-

3-O-葡萄糖苷及花色素鼠李糖苷含量分别是 2001

富士果皮中的 2.21倍、1.98倍、1.60倍，花青苷总量

是2001富士果皮中的2.18倍。贮藏14 d后，2001富

士和珍富果皮中花青苷含量均呈上升趋势。珍富果

皮中3种花青苷含量及花青苷总量仍高于2001富士

（表3）。

显著差异。

2.4 2001富士和珍富果皮花青苷类物质合成途径

相关基因表达量比较

花青苷合成途径中的关键结构基因在2001富士

和珍富中出现了不同的表达模式。其中，珍富果皮

中 MdPAL、Md4CL、MdCHS、MdCHI、MdF3H、MdD-

FR、MdLDOX表达量提高幅度较小，分别是 2001富

士 的 2.34、2.24、2.80、3.35、2.78、2.85、2.45 倍 ，

MdC4H、MdANS、MdUFGT表达量提高幅度更显著，

分别是2001富士的5.07倍、7.83倍、12.65倍（图4）。

除了以上关键的结构基因外，转录因子也是影

响花青苷合成的关键因素。因此，笔者挑选了部分

已报道的正向调控花青苷合成的转录因子进行了表

达量分析，发现 MdMYB10、MdMYB1、MdMYB11、

MdERF3、MdbZIP44转录因子基因表达量在珍富果

皮中均显著提高。其中，珍富果皮中 MdMYB10、

MdMYB11、MdERF3 表达量提高更显著，分别是

2001富士的3.61倍、6.37倍、10.00倍（图5）。

表 3 2001 富士和珍富果皮花青苷类物质含量比较

Table 3 Comparison of anthocyanins contents in peel of Fuji 2001 and Zhenfu apple （mg·kg-1）

贮藏时间
Storage time/d

0

14

品种
Cultivar

2001富士
Fuji 2001

珍富 Zhenfu

2001富士
Fuji 2001

珍富 Zhenfu

w（矢车菊素-3-半乳糖苷）
Cyanidin-3-galactoside
content

254.92±7.02 b

562.61±9.10 b

267.26±10.05 b

580.67±10.78 a

w（矢车菊素-3-O-葡萄糖苷）
Cyanidin-3-O-glucoside
content

2.39±0.09 b

4.74±0.19 a

2.49±0.14 b

5.08±0.23 a

w（花色素鼠李糖苷）
Anthocyanin rhamnoside
content

10.28±0.08 b

16.44±0.61 a

11.35±0.23 b

21.44±2.14 a

w（总花青苷）
Sum of anthocyanins
content

267.59±6.99 b

583.79±9.05 a

281.10±10.20 b

607.19±10.49 a

注：表中不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。下同。

Note: Different small letters represent significant difference at p＜0.05. The same below.

2.3 2001富士和珍富果实内在品质比较

如图 4所示，采收期珍富果实的可溶性固形物

含量在 5%水平上显著高于 2001富士，而其可滴定

酸含量也显著低于2001富士；珍富果实的维生素C

含量及固酸比分别是2001富士的1.21、1.20倍；果肉

硬度、破裂力方面二者无显著差异。贮藏14 d后，二

者可溶性固形物含量分别降低 8.06%、6.46%，但珍

富果实的可溶性固形物含量显著高于2001富士，且

其可滴定酸含量仍显著低于2001富士；二者维生素

C含量都显著降低，但珍富仍是2001富士的1.41倍；

二者固酸比分别提高了 6.66%、6.63%，珍富是 2001

富士的 1.20倍；二者果肉硬度、破裂力均降低，且无

表 4 2001 富士和珍富果实品质比较

Table 4 Quality comparison of Fuji 2001 and Zhenfu apple

贮藏时间
Storage
time/d

0

14

品种
Cultivar

2001富士
Fuji 2001

珍富 Zhenfu

2001富士
Fuji 2001

珍富 Zhenfu

w（可溶性固形物）
Soluble solids
content/%

14.52±1.04 b

14.71±1.02 a

13.35±0.67 b

13.76±0.86 a

w（可滴定酸）
Titratable acid
content/%

0.26±0.02 a

0.22±0.02 b

0.22±0.02 a

0.19±0.02 b

w（维生素C）
Vitamin C content/
（mg·kg-1）

23.97±1.31 b

29.03±0.88 a

16.74±1.72 b

23.56±1.44 a

固酸比
Solid acid
ratio

56.77±4.95 b

68.14±7.84 a

60.82±5.45 b

72.98±8.58 a

果肉硬度
Flesh firmness/
（kg·cm-2）

12.68±0.82 a

12.46±1.10 a

10.88±1.14 a

10.62±1.15 a

破裂力
Rupture
force/N

21.20±1.01 a

20.78±0.86 a

17.24±1.21 a

17.25±1.10 a
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图 4 花青苷合成途径中关键结构基因在 2001 富士和珍富果皮中表达量比较

Fig. 4 Comparison of expression levels of key structural genes in anthocyanin biosynthesis pathway in Fuji 2001 and Zhenfu

图 5 花青苷合成调控转录因子基因在 2001 富士和珍富中表达量比较

Fig. 5 Comparison of expression levels of transcription factor genes regulating anthocyanin biosynthesis

in Fuji 2001 and Zhenfu
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3 讨 论

红富士在我国苹果产业独占鳌头（占比约

70%），以红富士为主的品种结构使我国成为世界上

最大的苹果生产国和消费国[20]。富士系苹果是经芽

变选种的育种手段培育的系列品种，芽变选种的突

出特点是优中选优，经此育种手段选育的长富2号、

富士3号、富士8号、龙富等富士系苹果品种，占据苹

果市场的很大比例，一代又一代新的红色优质芽变

品种的出现有效推动了苹果产业的发展[21]，探究芽

变品种果实品质的形成机制对改善苹果品质、推动

苹果产业发展具有重要意义。

2001富士属于红富士的红色和短枝芽变品种，

其晚熟和耐贮这 2个性状没有改变，满足了我国的

市场需求[22-23]。笔者在本研究中选择的芽变品种珍

富的果实采收日期及盛花期至采收期时间较 2001

富士均明显缩短，证实珍富较 2001富士提早成熟，

而这种提早成熟可能与乙烯正调控因子MdERF3有

关，据报道ERF家族转录因子在植物生长中起着重

要作用，参与调节植物对激素、胁迫、果实成熟的反

应并调控花青素合成[24]。在本研究中，珍富果实中

MdERF3 转录因子基因相较于 2001 富士上调表达

10 倍，因此笔者推测珍富的提早成熟可能与

MdERF3基因的较高表达有关。

在内在品质方面，采收期珍富的可溶性固形物、

维生素C含量及固酸比均显著高于2001富士，而可

滴定酸含量显著低于2001富士，果肉硬度、破裂力均

无显著差异；在外在品质方面，珍富果皮亮度L*值及

果皮颜色饱和度C*值均显著高于2001富士的果皮，

二者的单果质量、果形指数均无显著差异。以上结果

证实，采收期不论是内在还是外在品质珍富都要优于

2001富士；且两种苹果分别贮藏14 d后，上述差异仍

MdMYB10 MdMYB1 MdMYB11 MdERF3 MdbZIP44

PAL C4H 4CL CHS CHI F3H DFR LDOX ANS UFGT

基因 Gene

基因 Gene
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存在，但二者除了固酸比升高外，可溶性固形物含

量、硬度等其他指标都有所降低，这也证实苹果在采

收后仍进行着一系列的生命活动，即苹果的后熟软

化，苹果作为典型的呼吸跃变型果实，其在后熟过程

中呼吸作用强度骤然升高，生成大量乙烯，同时可溶

性糖等营养物质消耗增多[25]；贮藏中构成果实细胞

壁的果胶质、纤维素等物质降解加速了细胞壁结构

的松弛，也是贮藏期果实硬度下降的原因之一[26]。

果实色泽也是苹果重要的外在商品性状，它直

接影响苹果的市场竞争力[27-29]。苹果果皮红色主要

由花青苷决定，花青苷在人类健康方面也扮演着重

要的角色，具有抗氧化、提高记忆力、增进视力、预防

肺部疾病和抗肿瘤等多种生理功能 [3]。在本研究

中，采收期及贮藏 14 d时，2001富士和珍富果皮中

都检测到了 3种花青苷类物质。其中，含量最高的

为矢车菊素-3-半乳糖苷，该结果与其他报道中发现

的苹果果皮中含量最多的花青苷种类是矢车菊-3-

半乳糖苷的结果一致[19，30]。

目前关于苹果果皮花青苷合成基因在不同苹果

果实、不同环境中的表达模式的研究已见诸多报

道[29]。笔者在本研究中选取的 10个已报道与花青

苷合成相关的结构基因，均在珍富果皮上调表达，这

也证实上述结构基因的上调表达促进了其花青苷的

合成积累，而这些结构基因的上调表达与MYB1、

MYB10、MYB11 等 MYB 类转录因子的调控相

关[12-14]。另有研究证实，ERF家族转录因子也可以直

接激活结构基因的启动子调控花青素生物合成，例

如 MdERF109 通过直接结合花青素结构基因

MdCHS、MdUFGT以及调节基因MdbHLH3启动子

并激活其转录，促进花青素生物合成[31]。ERF家族

转录因子不仅能够直接激活结构基因的启动子，还

能够与MYB 类转录因子结合，通过MdERF3依赖

的途径促进乙烯的生物合成，从而增强乙烯途径对

激活MdMYB1自身转录活性的促进作用，进而加速

花青素生物合成[32]。值得注意的是，笔者在本研究

中发现，珍富果皮中MdMYB10、MdMYB11表达量分

别是2001富士的3.61、6.37倍，这也暗示珍富芽变后

也可能存在类似的影响花青苷合成的调控模式，即

MdERF3 上调表达后与 MdMYB10、MdMYB11 结合

相互作用，进而促进珍富果皮中花青苷合成结构基

因的表达及含量的积累，但这种调控模式是否存在

及其具体调控花青苷合成作用机制还需进一步解析

验证。

4 结 论

采收期及贮藏 14 d后，红色芽变品种珍富果皮

亮度 L*值及果皮颜色饱和度C*值均显著高于 2001

富士；珍富可溶性固形物、维生素C含量及固酸比显

著高于 2001富士，可滴定酸含量显著低于 2001富

士，二者果肉硬度及破裂力无显著差异；珍富果皮中

花青苷总量显著高于2001富士；珍富花青苷合成途

径中的关键结构基因及 MYB、EFR、bZIP44 等转录

调控基因均显著上调表达。
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