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　 　 摘要:　 为明晰朱砂梅品种群梅花花色表型差异形成的分子调控机制ꎬ以花色由浅至深呈梯度变化的 ６ 个朱

砂梅品种为试验材料ꎬ利用色差仪和分光光度计测定不同品种盛花期花瓣的花色表型及花色苷含量ꎬ通过荧光定

量 ＰＣＲ 及相关性分析ꎬ对花色苷合成结构基因(ＰｍＣＨＳ、ＰｍＣＨＩ、ＰｍＦ３Ｈ、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＡＮＳ、ＰｍＵＦＧＴ)及转

录因子编码基因(ＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３)的转录特性进行探究ꎮ 结果表明ꎬ各品种间花瓣花色苷含量与花色红度的

变化趋势一致ꎻＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的相对表达量与花色苷含量呈极显著正相关ꎻ转录

因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ 与 ＰｍｂＨＬＨ３ 的相对表达量呈极显著正相关ꎬ且均与结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的

表达水平呈显著或极显著正相关ꎮ 推测转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ＰｍｂＨＬＨ３ 通过正向调控结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、
ＰｍＤＦＲ 和 ＰｍＵＦＧＴ 的表达从而调控朱砂梅花瓣的呈色ꎮ
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　 　 花色苷属于类黄酮类次生代谢产物ꎬ是植物中广

泛存在的一类色素[１￣２]ꎮ 花色苷是使花瓣、果实、叶
片、根茎等植物器官呈现红、黄、蓝、紫等丰富色彩的

主要色素[３]ꎬ不仅在植物繁殖方面起重要作用ꎬ在提

高植物抗逆性及人类医疗保健方面也发挥着不可替

代的作用[４￣５]ꎮ 植物花色苷生物合成途径较复杂ꎬ参
与其合成的基因主要分为 ２ 类ꎬ一类是直接编码花青

素合成途径中相关酶类的结构基因ꎬ包括 ＣＨＳ、ＣＨＩ、
ＤＦＲ、ＡＮＳ 、ＵＦＧＴ、Ｆ３′Ｈ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′５′Ｈ 等[６]ꎮ 另一类

是调节基因ꎬ主要是通过调控相关结构基因的表达ꎬ
进而控制花色苷的积累[７]ꎮ 目前已在非洲菊(Ｇｅｒｂｅｒａ
ｈｙｂｒｉｄ)、矢车菊(Ｃｅｎｔａｕｒｅａ ｃｙａｎｕｓ)、桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉ￣
ｃａ)、苹果(Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａ)、葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ)、西
洋梨(Ｐｙｒｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)等作物的研究[８￣１２] 中证实ꎬ花
色苷合成相关基因在调控植物器官的呈色方面发挥

着重要作用ꎮ 但不同植物及同一植物不同品种间的

着色特性、基因转录特性又有所不同ꎮ 探究植物花色

苷合成相关基因的表达模式对明晰植物呈色的分子

机理及分子辅助育种具有重要意义ꎮ
梅花(Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ)作为中国传统的名花美木ꎬ

其花期特早ꎬ花香宜人ꎬ树姿苍劲ꎬ深受人们喜爱ꎬ常
被用作园林观赏树种[１３￣１４]ꎮ 花色是决定梅花观赏价

值的重要品质性状ꎬ花色育种是梅花品种改良的主要

方向[２]ꎮ 当前梅花花色的研究正处于由表及里的深

入探索阶段ꎮ 赵昶灵等[１５]、吴欣欣[１６] 的研究结果表

明ꎬ花色苷是梅花花瓣呈色的主要色素ꎮ 张芹等[２]通

过定性和定量分析ꎬ得出梅花花瓣花色苷合成通路主

要为矢车菊素分支ꎬ并从梅花中克隆得到 ＰｍＭＹＢ１
基因ꎬ在烟草中过表达后使其花瓣红色加深ꎬ证实了

转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ 在花色苷合成途径中起

正向调控作用ꎮ 截至目前ꎬ关于梅花花色的研究有

限ꎬ梅花花色苷生物合成相关基因的表达模式尚不清

楚ꎬ梅花花色苷生物合成的分子调控机制尚未明确ꎮ

鉴于此ꎬ本研究以花色不同的 ６ 个梅花品种为试验材

料ꎬ对梅花花色苷生物合成相关结构基因(ＰｍＣＨＳ、
ＰｍＣＨＩ、ＰｍＦ３Ｈ、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＡＮＳ、ＰｍＵＦＧＴ)
与调节基因(ＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３)的转录特性及表达

模式进行探究ꎬ以初步明晰梅花花色表型差异形成的

分子调控机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

梅花研究者公认花色最深的梅品种是朱砂品种

群的乌羽玉ꎬ为方便明晰梅花花色差异形成的原因ꎬ
本研究选择同品种群中花色由浅至深呈明显梯度变

化的 ６ 个梅品种[ 白朱砂(Ｐ. ｍｕｍｅ Ｂａｉ Ｚｈｕｓｈａ)、粉
晕朱砂 ( Ｐ. ｍｕｍｅ Ｆｅｎｙｕｎ Ｚｈｕｓｈａ)、白须朱砂 ( Ｐ.
ｍｕｍｅ Ｂａｉｘｕ Ｚｈｕｓｈａ )、 豫 西 朱 砂 ( Ｐ. ｍｕｍｅ Ｙｕｘｉ
Ｚｈｕｓｈａ)、卢氏艳朱砂(Ｐ. ｍｕｍｅ Ｌｕｓｈｉ Ｙａｎ Ｚｈｕｓｈａ)、
乌羽玉(Ｐ. ｍｕｍｅ Ｗｕ Ｙｕｙｕ)]作为研究对象ꎬ２０２２
年 ３ 月前往豫西梅园采集其盛花期花瓣ꎬ用液氮冷

冻保存ꎮ
１.２　 花瓣表型测定

使用上海首立实业有限公司提供的 ＮＦ５５５ 分

光色差仪对 ６ 个朱砂梅品种盛花期花瓣的 Ｌ∗、ａ∗、
ｂ∗值进行测定ꎬ每个品种随机取 ３ 朵花ꎬ每朵花 ３
次重复ꎮ 其中ꎬＬ∗表示亮度ꎻａ∗表示红色到绿色的

范围ꎬａ∗为正值表示颜色偏红ꎬａ∗为负值表示颜色

偏绿ꎻｂ∗表示黄色到蓝色的范围ꎬｂ∗为正值表示颜

色偏黄ꎬｂ∗为负值表示颜色偏蓝ꎮ 彩度(Ｃ∗)和色

相角(ｈ)的计算参考夏溪等[１７]的方法ꎮ
１.３　 花瓣花色苷的提取与含量测定

在花瓣中少量多次加入液氮进行研磨直至花瓣

呈细小粉末状ꎬ取 ０􀆰 １ ｇ 花瓣粉末用离心管进行分装ꎬ
然后加入浸提液(甲醇 ∶ 盐酸＝ ９９ ∶ １ꎬ体积比)５ ｍｌꎬ
置于 ４ ℃冰箱避光浸提 ２４ ｈꎬ每隔 ８ ｈ 均匀摇晃 １ 次ꎬ
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确保花瓣粉末可以完全接触到浸提液直至花瓣粉末

颜色近于白色ꎬ随后将离心管置于离心机中配平ꎬ
１３ ０００ ｒ / ｍ离心 ３ ｍｉｎꎬ抽取、过滤上清液到新的离心

管中ꎬ接着使用紫外分光光度计测定 ＯＤ５３０值ꎮ 参考

倪钟[１８]的方法计算花色苷含量ꎬ单位用ｍｇ / ｇ表示ꎬ每
个样本 ３ 次重复ꎮ
１.４　 总 ＲＮＡ 提取及反转录

使用北京天漠科技开发有限公司提供的植物

ＲＮＡ 提取试剂盒进行各品种盛花期花瓣的总 ＲＮＡ
提取ꎬ然后使用凝胶成像系统 ＧＩＳ￣５００(杭州米欧仪器

有限公司产品)和超微量核酸仪 ＦＣ￣１１００(杭州遂真

生物技术有限公司产品)对提取的总 ＲＮＡ 浓度及纯

度进行检测ꎬ最后按照苏州宇恒生物科技有限公司生

产的 ＵＥＩｒｉｓ ＲＴ ｍｉｘ ｗｉｔｈ ＤＮａｓｅ￣Ａｌｌ￣ｉｎ￣Ｏｎｅ(Ｒ２０２０)试

剂盒提供的说明书进行反转录得到 ｃＤＮＡꎮ
１.５　 荧光定量检测

利用常州福生生物技术有限公司提供的 ９６ 孔

荧光定量 ＰＣＲ 仪进行荧光定量转录水平检测ꎬ荧光

试剂为 ＳｔａｒＬｉｇｈｔｅｒ ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ Ｍｉｘ (Ｕｎｉｖｅｒ￣
ｓａｌ)ꎬ反应体系为:荧光试剂 １０􀆰 ０ μｌꎬｃＤＮＡ 模板 １􀆰 ０
μｌꎬ上游引物和下游引物各 ０􀆰 ５ μｌꎬｄｄＨ２Ｏ ８􀆰 ０ μｌꎮ
反应程序为:９５ ℃ ３ ｍｉｎꎻ９５ ℃ １０ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ４０
个循环ꎮ 以 ＰｍＡｃｔｉｎ 作为内参基因对目的基因

( ＰｍＣＨＳ、 ＰｍＣＨＩ、 ＰｍＦ３′ Ｈ、 ＰｍＦ３Ｈ、 ＰｍＤＦＲ、
ＰｍＡＮＳ、ＰｍＵＦＧＴ、ＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３)进行相对定

量分析ꎮ 使用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５.０ 软件对已公布的

相关基因序列进行引物设计ꎬ具体引物信息见表 １ꎮ
试验设置 ３ 次重复ꎮ

表 １　 荧光定量 ＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｑＲＴ￣ＰＣＲ

基因 上游引物(５′→３′) 下游引物(５′→３′)

ＰｍＣＨＳ ＡＣＣＣＡＣＣＴＴＧＡＣＡＧＴＴＴＡＧＴＧ ＴＧＴＣＧＧＧＡＡＧＧＡＴＧＧＴＴＴＧ

ＰｍＣＨＩ ＣＧＴＴＡＡＧＴＧＧＡＡＧＧＧＣＡＡＧＡＣ ＡＣＣＴＴＣＴＣＣＧＡＧＴＡＴＴＧＣＴＴＧ

ＰｍＦ３Ｈ ＴＣＧＴＡＡＡＣＣＣＡＧＣＡＡＡＧＧＡＧ ＡＧＣＣＴＧＴＡＣＴＣＧＴＴＧＡＡＴＧＴＣ

ＰｍＦ３′Ｈ ＡＧＡＣＡＧＴＧＡＡＣＴＴＧＧＣＴＣＡＧ ＡＣＡＡＣＣＡＴＣＴＣＣＴＴＧＡＡＣＴＣＧ

ＰｍＤＦＲ ＣＴＣＡＣＡＧＡＧＧＡＡＧＣＡＧＣＡＴＴＴＡＧＡ ＣＣＴＴＧＧＡＡＧＴＧＡＧＡＡＡＴＧＧＡＣＣ

ＰｍＡＮＳ ＴＴＣＴＡＴＧＡＡＧＧＣＡＡＧＴＧＧＧＴＣ ＴＣＣＴＴＧＴＴＣＡＣＣＡＴＴＣＣＴＣＴＧ

ＰｍＵＦＧＴ ＴＣＡＴＴＣＴＴＣＡＧＣＡＣＴＴＣＡＣＡＡＴＣＣ ＣＣＡＴＣＡＧＣＣＡＣＡＴＣＡＡＡＣＡＣＣ

ＰｍＭＹＢ１ ＧＡＡＡＣＡＧＧＴＧＧＴＣＡＴＴＧＡＴＴＧＣＴ ＴＴＣＡＧＧＣＧＡＧＡＡＴＣＣＧＴＣＣ

ＰｍｂＨＬＨ３ ＴＧＧＧＴＧＡＡＴＧＡＡＧＡＡＧＡＣＡＧＧＧ ＡＣＣＡＧＧＣＧＧＣＣＴＡＡＣＣＡＡＧＴ

ＰｍＡｃｔｉｎ ＴＧＣＴＧＡＧＧＡＣＡＴＴＣＡＡＣＣＣＣ ＴＣＴＧＡＣＣＣＡＴＡＣＣＡＡＣＣＡＴＡＡＣＡＣ

１.６　 数据分析

用 Ｅｘｃｅｌ １６ 和 ＳＰＳＳ ２６.０ 软件进行数据统计分

析ꎬ并用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同品种朱砂梅花瓣表型分析

图 １ 为盛花期白朱砂、 粉晕朱砂、 白须朱砂、
豫西朱砂、卢氏艳朱砂、乌羽玉 ６ 个梅花品种的花

朵ꎬ其花瓣颜色分别为粉白色、浅粉色、粉色、粉红

色、亮红色和暗红色ꎮ
　 　 由表 ２ 可知ꎬ６ 个梅花品种中ꎬ显示红度的 ａ∗

和表示彩度的 Ｃ∗均是暗红色品种乌羽玉最高ꎬ粉白

色品种白朱砂最低ꎮ 显示黄蓝度的 ｂ∗值是粉白色

图 １　 盛花期不同品种的朱砂梅花朵

Ｆｉｇ.１　 Ｐｅｔａｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ Ｇｒｏｕｐ
ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｉｎ ｆｕｌｌ￣ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

品种白朱砂最高ꎬ粉色品种白须朱砂最低ꎮ 与亮度

相关的 Ｌ∗是粉白色品种白朱砂最高ꎬ暗红色品种乌

羽玉最低ꎮ ６ 个梅花品种花色表型参数值间的线性

拟合曲线(图 ２)显示ꎬａ∗与 Ｌ∗、Ｃ∗与 Ｌ∗均呈显著

负相关ꎬ这表明本研究中朱砂梅花瓣的红度和彩度

越高ꎬ亮度越低ꎮ
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表 ２　 不同品种朱砂梅花色表型参数

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｆｌｏｗｅｒ ｃｏｌｏｒ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｐｒｕｎｕｓ
ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ Ｇｒｏｕｐ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

品种 　 　
国际照明委员会(ＣＩＥ)表色系统指标

Ｌ∗ ａ∗ ｂ∗ Ｃ∗ ｈ (°)

白朱砂 ７９.６５ ２.５７ １０.７３ １１.０３ １.３４

粉晕朱砂 ７１.２６ １２.４５ ６.６３ １４.１１ ０.４９

白须朱砂 ６３.４０ ３５.２８ ０.９７ ３５.２９ ０.０３

豫西朱砂 ５３.６５ ４０.５６ １.５６ ４０.５９ ０.０４

卢氏艳朱砂 ４８.２２ ４８.７３ ２.３１ ４８.７８ ０.０５

乌羽玉 ４２.６８ ５０.５５ ２.０６ ５０.５９ ０.０４
Ｌ∗、ａ∗、ｂ∗、Ｃ∗分别表示花色表型参数中的亮度、红度、黄度和彩
度ꎻｈ 表示色调ꎮ

２.２　 不同品种朱砂梅花瓣花色苷含量分析

对比分析白朱砂、粉晕朱砂、白须朱砂、豫西朱砂、
卢氏艳朱砂、乌羽玉的盛花期花色表型参数(表 ２)及花

色苷含量(图 ３)ꎬ发现不同品种朱砂梅花瓣花色苷含量

的变化趋势与花色的红度变化趋势一致ꎬ其中白朱砂

花色红度最小ꎬ其花瓣花色苷含量最低ꎬ仅为 ０􀆰 １
ｍｇ / ｇꎻ而乌羽玉花色红度最大ꎬ其花瓣花色苷含量也最

高ꎬ约为白朱砂的 １３ 倍ꎮ 除白朱砂与粉晕朱砂花瓣花

色苷含量差异不显著外ꎬ其余 ４ 个品种朱砂梅的花色

苷含量差异达显著水平ꎮ 这表明本研究中的朱砂梅花

瓣花色苷含量与花色红度呈一定程度的正相关ꎮ

Ｌ∗、ａ∗、ｂ∗、Ｃ∗分别代表花色表型参数中的亮度、红度、黄度和彩度ꎮ
图 ２　 国际照明委员会(ＣＩＥ)表色系统参数间的相关关系

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｏｍｍｉｓｓｉｏｎ ｏｎ Ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ (ＣＩＥ) ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ

ＢＺＳ:白朱砂ꎻＦＹＺＳ:粉晕朱砂ꎻＢＸＺＳ:白须朱砂ꎻＹＸＺＳ:豫西朱

砂ꎻＬＳＹＺＳ:卢氏艳朱砂ꎻＷＹＹ:乌羽玉ꎻ不同小写字母代表不同

品种在 ０.０５ 水平差异显著ꎮ
图 ３　 不同品种朱砂梅花瓣花色苷含量变化

Ｆｉｇ.３ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｐｅｔａｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｏｆ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ Ｇｒｏｕｐ

２.３　 不同品种朱砂梅花瓣花色苷合成结构基因的

转录特性

　 　 ６ 个朱砂梅品种由于花瓣中花色苷含量的不同
导致花色表型差异显著ꎬ为探明花色苷合成途径与

朱砂梅花瓣呈色的关系ꎬ本研究对花色苷生物合成

相关的 ７ 个结构基因 (ＰｍＣＨＳ、ＰｍＣＨＩ、ＰｍＦ３′Ｈ、
ＰｍＦ３Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＡＮＳ 和 ＰｍＵＦＧＴ) 进行了实时

荧光定量分析ꎬ结果(图 ４)显示ꎬＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＵＦＧＴ
这 ２ 个结构基因在不同品种朱砂梅花瓣中的相对表

达量与花色苷含量(图 ３)变化趋势一致ꎮ ＰｍＤＦＲ
基因在亮红色品种卢氏艳朱砂中的相对表达量稍高

于在暗红色品种乌羽玉中的相对表达量ꎬ但两者差

异不显著ꎬ这可能是受自身品种特性或其他方面因
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素影响ꎬ整体上 ＰｍＤＦＲ 基因在各品种中相对表达

量也与其花瓣花色苷含量变化趋势一致ꎮ ＰｍＦ３′Ｈ
在粉晕朱砂、白须朱砂、豫西朱砂、卢氏艳朱砂和乌

羽玉中的相对表达量分别是白朱砂的 ４􀆰 ３ 倍、６􀆰 ９
倍、９􀆰 ５ 倍、１０􀆰 ４ 倍和 １６􀆰 ７ 倍ꎮ ＰｍＤＦＲ 在粉晕朱

砂、白须朱砂、豫西朱砂、卢氏艳朱砂和乌羽玉中的

相对表达量分别是白朱砂中的 ５􀆰 ４ 倍、６􀆰 ９ 倍、１５􀆰 ３

倍、２０􀆰 １ 倍和 １７􀆰 ５ 倍ꎮ ＰｍＵＦＧＴ 在粉晕朱砂、白须

朱砂、豫西朱砂、卢氏艳朱砂和乌羽玉中的相对表达

量分别是白朱砂的 １􀆰 ６ 倍、３􀆰 ９ 倍、４􀆰 ０ 倍、６􀆰 ５ 倍和

１３􀆰 ２ 倍ꎮ 其 余 ４ 个 结 构 基 因 ＰｍＣＨＳ、 ＰｍＣＨＩ、
ＰｍＦ３Ｈ 和 ＰｍＡＮＳ 的相对表达量与其花瓣花色苷含

量的变化趋势明显不一致ꎮ

ＢＺＳ:白朱砂ꎻＦＹＺＳ:粉晕朱砂ꎻＢＸＺＳ:白须朱砂ꎻＹＸＺＳ:豫西朱砂ꎻＬＳＹＺＳ:卢氏艳朱砂ꎻＷＹＹ:乌羽玉ꎮ 不同小写字母代表不同品种在 ０􀆰 ０５
水平差异显著ꎮ

图 ４　 不同品种朱砂梅花瓣花色苷合成基因的相对表达量

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｅｔａｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ Ｇｒｏｕｐ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

２.４　 不同品种朱砂梅花色苷合成转录因子 Ｐｍ￣
ＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３ 的转录特性

　 　 对比分析 ＰｍＭＹＢ１ 和 ＰｍｂＨＬＨ３ 的相对表达量

(图 ５)ꎬ以花色红度最小的白朱砂为参照ꎬ粉晕朱

砂、白须朱砂、豫西朱砂、卢氏艳朱砂和乌羽玉盛花

期 ＰｍＭＹＢ１ 的相对表达量分别是白朱砂的 １􀆰 ８ 倍、
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３􀆰 １ 倍、４􀆰 ８ 倍、 ５􀆰 ６ 倍和 ７􀆰 １ 倍ꎻ这 ５ 个品种盛花期

的 ＰｍｂＨＬＨ３ 的相对表达量依次是白朱砂的 １􀆰 ２ 倍、
１􀆰 ５ 倍、２􀆰 ４ 倍、２􀆰 ８ 倍和 ４􀆰 ０ 倍ꎮ

ＰｍＭＹＢ１ 和 ＰｍｂＨＬＨ３ 在各品种朱砂梅盛花期

花瓣中的相对表达量均随花色苷含量的变化而变

化ꎬ这与另外 ３ 个结构基因 ( ＰｍＦ３′ Ｈ、 ＰｍＤＦＲ、
ＰｍＵＦＧＴ)相对表达量的变化趋势基本相同ꎮ 其中ꎬ

转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ 在各品种间的相对表

达量差异显著ꎬ而转录因子编码基因 ＰｍｂＨＬＨ３ 在白

朱砂和粉晕朱砂间的相对表达量差异不显著ꎬ在白

须朱砂、豫西朱砂、卢氏艳朱砂和乌羽玉间的相对表

达量差异显著ꎬ这与各品种间盛花期花瓣的花色苷

含量的差异显著性高度一致ꎮ

ＢＺＳ:白朱砂ꎻＦＹＺＳ:粉晕朱砂ꎻＢＸＺＳ:白须朱砂ꎻＹＸＺＳ:豫西朱砂ꎻＬＳＹＺＳ:卢氏艳朱砂ꎻＷＹＹ:乌羽玉ꎮ 不同小写字母代表不同品种在 ０.０５ 水

平差异显著ꎮ
图 ５　 不同品种朱砂梅花瓣花色苷合成转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３ 的相对表达情况

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ＰｍＭＹＢ１ ａｎｄ ＰｍｂＨＬＨ３ ｉｎ ｐｅｔａｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ Ｇｒｏｕｐ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

２.５　 不同品种朱砂梅花色苷含量及基因相对表达

量的相关性分析

　 　 为进一步明确朱砂梅品种花色苷合成基因的表

达模式ꎬ对不同品种朱砂梅花瓣花色苷含量及基因

相对表达量进行了相关性分析ꎬ结果(表 ３)表明ꎬ
ＰｍＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的

相对表达量与花色苷含量呈极显著正相关 (Ｐ<
０􀆰 ０１)ꎮ 且 ＰｍＭＹＢ１ 的相对表达量与 ＰｍｂＨＬＨ３、
ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ 的相对表达量呈极显著正相关

(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎬ与 ＰｍＵＦＧＴ 的相对表达量呈显著正相

关 (Ｐ< ０􀆰 ０５ )ꎮ ＰｍｂＨＬＨ３ 的相对表达量与 Ｐｍ￣
ＭＹＢ１、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＵＦＧＴ 的相对表达量呈极显著正

相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎬ与 ＰｍＤＦＲ 的相对表达量呈显著正

相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 这表明ꎬ结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＵＦ￣
ＧＴ、ＰｍＤＦＲ 及转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１、 Ｐｍ￣
ｂＨＬＨ３ 的表达与朱砂梅花瓣中花色苷的积累密切相

关ꎮ

３　 讨 论

花色苷的组成成分和含量是影响植物器官呈色

的主要因素[１９￣２０] ꎮ本研究结果表明花色由浅至深

表 ３　 各品种朱砂梅花瓣中花色苷含量及基因相对表达量间的相关

性分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｒｅｌａ￣
ｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｃｉｎｎａｂａｒ Ｐｕｒｐｌｅ
Ｇｒｏｕｐ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

类别
ＰｍＭＹＢ１

相对表达量
ＰｍｂＨＬＨ３

相对表达量
花色苷含量

ＰｍＭＹＢ１ 相对表达量 １.０００ ０.９７８∗∗ ０.９９５∗∗

ＰｍｂＨＬＨ３ 相对表达量 ０.９７８∗∗ １.０００ ０.９８９∗∗

ＰｍＣＨＳ 相对表达量 ０.３４５ ０.５２６ ０.４１８

ＰｍＣＨＩ 相对表达量 －０.１１６ －０.０４３ －０.１４２

ＰｍＦ３′Ｈ 相对表达量 ０.９７９∗∗ ０.９７６∗∗ ０.９７２∗∗

ＰｍＦ３Ｈ 相对表达量 －０.４８４ －０.３１２ －０.４１０

ＰｍＤＦＲ 相对表达量 ０.９４１∗∗ ０.８７８∗ ０.９２７∗∗

ＰｍＡＮＳ 相对表达量 ０.０９１ ０.１８２ ０.０７６

ＰｍＵＦＧＴ 相对表达量 ０.９１３∗ ０.９６１∗∗ ０.９２９∗∗

∗∗表示在 ０.０１ 水平上显著相关ꎬ∗表示在 ０.０５ 水平上显著相关ꎮ

呈梯度变化的 ６ 个朱砂梅品种盛花期花瓣花色苷含

量存在明显差异ꎬ且与花色的红色程度呈正相关ꎬ这
与赵昶灵等[１５] 的研究结果一致ꎮ 花色苷合成相关

结构基因的表达对花色苷的积累起决定性作用ꎮ
Ｆ３′Ｈ 是花色苷合成通路第二阶段的关键酶编码基
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因之一[２１]ꎮ 大量学者相继在苹果[８]、月季(Ｒｏｓａ ｈｙ￣
ｂｒｉｄａ)、三色堇(Ｖｉｏｌａ ｔｒｉｃｏｌｏｒ) [２２]、橡胶树(Ｈｅｖｅａ ｂｒａ￣
ｓｉｌｉｅｎｓｉｓ) 等[２３] 植物的花色苷研究中证实ꎬ过表达

Ｆ３′Ｈ 基因能够使转基因株系花瓣中花色苷含量增

加从而使花瓣红色程度加深ꎮ ＤＦＲ 基因作为花色

苷生物合成途径第三阶段的入口酶ꎬ最初是从玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ) [２４] 中克隆出来的ꎬ之后又相继在油菜

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ) [２５]、马铃薯( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓ￣
ｕｍ) [２６]等植物中被分离ꎬ大量研究结果都已证明其

在花色苷生物合成中起重要作用ꎮ 例如ꎬ杨宁宁[２７]

将在金线莲(Ａｎｏｅｃｔｏｃｈｉｌｕｓ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉｉ)中克隆得到的

ＡｒＤＦＲ１ 基因和 ＡｒＤＦＲ３ 基因转入烟草中ꎬ可使转基

因株系花瓣花色加深ꎮ 相同的试验结果在对毛果杨

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ) [２８]和燕子花( Ｉｒｉｓ ｌａｅｖｉｇａｔａ) [２９]

的研究中也有报道ꎮ ＵＦＧＴ 基因是花色苷生物合成

途径末端至关重要的一个酶基因ꎬ它主要负责将不

稳定的花青素糖基化变成稳定的花色苷[３０]ꎮ 对苹

果[３１]、梨[３２]和葡萄[３３] 的果皮花色苷的研究结果表

明ꎬＵＦＧＴ 是调控红色果皮花色苷合成的关键基因ꎬ
其活性与果皮中花色苷的积累存在显著正相关ꎮ 在

本研究的 ６ 个朱砂梅品种花瓣中ꎬＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤ￣
ＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 基因的相对表达量与花色苷含量呈正

相关ꎬ这与前人在其他植物中的研究结果基本一

致[２２￣３３]ꎬ而 ＰｍＣＨＳ、ＰｍＣＨＩ、ＰｍＦ３Ｈ 和 ＰｍＡＮＳ 这 ４
个结构基因的相对表达量与花色苷含量无明显相关

性ꎮ 由此推测ꎬ结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦ￣
ＧＴ 在朱砂梅花瓣的花色苷合成中起重要的调控作

用ꎮ
　 　 在花色苷生物合成途径中ꎬ结构基因的表达

水平通常受到转录因子编码基因 (ＭＹＢ、 ｂＨＬＨ、
ＷＤ４０、ＭＹＣ 等)的调控[７] ꎬＭＹＢ 是植物花色苷合

成结构基因最重要的调节因子ꎬ也是高等植物中

数量最大的基因家族之一ꎮ 在不同植物中ꎬＭＹＢ
基因的表达模式不同ꎬ它既能单独对结构基因起

调控作用ꎬ也能与其他转录因子编码基因( ｂＨＬＨ、
ＷＤ４０ 等)形成复合物共同调控结构基因的表达ꎮ
牛铁泉等[３３]通过酵母杂交技术证明ꎬ在葡萄果实

发育过程中 ＶｖＭＹＢＡ１ 通过调控下游结构基因

ＶｖＵＦＧＴ、ＶｖＤＦＲ 的表达ꎬ从而促进果皮中花色苷的

积累ꎮ 紫甘蓝(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ)叶片中花色苷的

积累则是由转录因子编码基因 ＢｏＭＹＢ２ 通过调控

下游结构基因 ＤＦＲ、ＡＮＳ 和 ＵＦＧＴ 的表达而获得

的[３４] ꎮ 金鱼草(Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ)中 ＭＹＢ 转录因

子编码基因 Ｒｏｓｅａ１ 的过量表达显著上调结构基因

Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ 和 ＵＦＧＴ 的表达ꎬ导致金鱼草花

瓣中花色苷大量积累[３５] ꎮ 类似的ꎬ茄子( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｍｅｌｏｎｇｅｎａ)中 ＳｍＭＹＢ１１３ 的过量表达显著提高了

花色苷的含量及下游基因 ＳｍＣＨＳ 和 ＳｍＤＦＲ 的表

达水平[３６] ꎮ 张芹等[２] 在烟草中过表达 ＰｍＭＹＢ１
基因使烟草花的红色程度明显加深ꎮ 从本研究结

果来看ꎬＰｍＭＹＢ１ 的相对表达量与花色苷含量具

有极显著正相关性ꎬ随着各品种朱砂梅花瓣红色

程度的加深ꎬＰｍＭＹＢ１ 的相对表达量在逐渐增加ꎬ
这与张芹等[２]的研究结果是一致的ꎮ

转录因子 ＭＹＢ 与 ｂＨＬＨ 相互作用共同调节花

色苷的合成已经在多种作物中被证实ꎮ 在拟南芥

中ꎬＡｔＭＹＢ７５ 和 ＡｔＭＹＢ９０ 需要与 ｂＨＬＨ 转录因子

协同作用ꎬ共同控制结构基因 ＣＨＳ、ＤＦＲ 等的表

达[３７] ꎮ 在苹果中ꎬ转录因子 ＭｄＭＹＢ１０ 通过与 Ｍｄ￣
ｂＨＬＨ３ / ３３ 相互作用来增强结构基因 ＭｄＤＦＲ 的表

达ꎬ使苹果果肉颜色变红[３８] ꎮ 本研究通过相关性

分析发现ꎬ转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ 与 Ｐｍ￣
ｂＨＬＨ３ 的表达存在极显著正相关ꎬ且均与结构基

因 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的表达呈显著正相

关ꎮ 由此推测ꎬ在朱砂梅品种群中ꎬ转录因子编码

基因 ＰｍＭＹＢ１ 的表达与转录因子编码基因 Ｐｍ￣
ｂＨＬＨ３ 的表达间存在某种关联ꎬ且正向调控下游

结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的表达ꎮ 为

明晰这一调控过程ꎬ今后还需对 ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、
ＰｍＵＦＧＴ 启动子进行克隆ꎬ利用酵母杂交技术从

蛋白质层 面 分 析 结 构 基 因 ( ＰｍＦ３′ Ｈ、 ＰｍＤＦＲ、
ＰｍＵＦＧＴ) 及转录因子编码基因 ( ＰｍＭＹＢ１、 Ｐｍ￣
ｂＨＬＨ３)间的互作情况ꎬ以进一步明晰朱砂梅品种

花色形成差异的分子机理ꎮ

４　 结 论

梅花品种可分为 １１ 个品种群[１２] ꎬ其中属朱砂

品种群的乌羽玉花色最深ꎮ 选择同品种群中花色

具有深浅变化的 ６ 个朱砂梅品种进行梅花花色表

型差异的探究ꎬ可有效避免由于梅花品种群的不

同而产生的试验误差ꎮ 本研究中ꎬ通过对 ６ 个朱

砂梅品种盛花期花瓣的花色表型、花色苷含量及

相关基因的相对表达量的综合分析发现ꎬ朱砂梅

花瓣的红度和彩度越高ꎬ亮度越低ꎬ且花色苷含量
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与花色红度呈现一定的正相关ꎮ ＰｍＭＹＢ１、Ｐｍ￣
ｂＨＬＨ３、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的表达水平与

花色苷含量呈极显著正相关ꎬ且转录因子编码基

因 ＰｍＭＹＢ１ 和 ＰｍｂＨＬＨ３ 的表达水平与结构基因

ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的表达水平呈显著正

相关ꎬ这与前人研究结果[３３￣３８] 基本一致ꎬ推测 Ｐｍ￣
ＭＹＢ１、ＰｍｂＨＬＨ３、ＰｍＦ３′Ｈ、ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 这 ５
个基因在朱砂梅花瓣呈色方面起重要调控作用ꎮ
除此之外ꎬ本研究中还发现转录因子编码基因 Ｐｍ￣
ＭＹＢ１ 和 ＰｍｂＨＬＨ３ 的表达强度呈极显著正相关ꎮ
在本研究中ꎬ推测转录因子编码基因 ＰｍＭＹＢ１ 和

ＰｍｂＨＬＨ３ 通过正向调控下游结构基因 ＰｍＦ３′Ｈ、
ＰｍＤＦＲ、ＰｍＵＦＧＴ 的表达ꎬ从而促进朱砂梅花瓣花

色苷的积累ꎬ使花瓣红度加深ꎮ 本研究初步明晰

了朱砂梅花瓣花色苷合成相关结构基因及转录因

子的表达模式ꎬ为进一步探究梅花花色表型形成

差异的分子调控机制及利用分子生物技术辅助梅

花花色育种提供了依据ꎮ
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