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　 　 摘要:　 果肉颜色是决定西瓜果实品质的重要性状ꎮ 本研究以粉色果肉西瓜 ＭＷ１１９ 和红色果肉西瓜 ＭＷ１２０
为亲本构建 Ｆ２ 分离群体ꎬ从分离群体中选取红色果肉表型个体和粉色果肉表型个体分别构建子代混池ꎬ采用 ＢＳＡ￣
ｓｅｑ 技术对亲本池和子代池进行覆盖深度为３０×的全基因组重测序ꎮ 通过△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)法ꎬ在 ２ 号、４ 号、５ 号、６
号、７ 号、９ 号和 １０ 号染色体上鉴定得到 １２ 个与红色果肉性状显著关联的区间ꎬ区间总长度为 ５６􀆰 ６６ Ｍｂꎮ 进一步

对显著关联区间内 １１６ 个携带非同义突变 ＳＮＰ 和 ＩｎＤｅｌ 移码突变的基因进行功能注释和表达分析ꎬ最终筛选出 ５
个关键候选基因:ＷＲＫＹ 转录因子基因 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０、邻甲基转移酶基因 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０、Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白基因

Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００ 和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０ꎬ以及三角状五肽重复蛋白基因 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ꎮ 这些基因在调控西瓜红

色果肉形成中发挥重要作用ꎮ 本研究结果进一步完善了西瓜红色果肉形成的分子机制ꎬ并为分子标记辅助育种提

供了理论依据ꎮ
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　 　 西瓜(Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ) 是重要的园艺作物ꎬ因
其色泽鲜艳ꎬ果肉甘甜多汁而深受消费者喜爱ꎮ 随

着经济发展ꎬ人们对西瓜品质的要求不断提高ꎮ 果

肉颜色是衡量西瓜果实品质的重要指标ꎬ选育果肉

颜色鲜艳的品种已成为育种工作者的重点研究方

向ꎮ 研究结果表明ꎬ西瓜果肉颜色与类胡萝卜素类

型和含量有关ꎬ红色果肉是西瓜定向驯化选择的结

果[１]ꎬ也是目前市场上最为常见的果肉颜色ꎮ 红瓤

和粉瓤西瓜富含番茄红素[２]ꎻ黄瓤西瓜的主要类胡

萝卜素为紫黄质和新黄质[３]ꎻ橙瓤西瓜的主要成分

为前番茄红素或 β￣胡萝卜素[４￣５]ꎻ白瓤西瓜则富含

六氢番茄红素和 ζ￣胡萝卜素[６￣７]ꎮ
研究发现ꎬ西瓜果肉颜色由多基因控制[８￣９]ꎬ其

遗传规律为:红瓤(Ｙ)对橙瓤(ｙｏ)和浅黄瓤(ｙ)为显

性ꎻ橙瓤(ｙｏ)对浅黄瓤(ｙ)为显性ꎻ亮黄瓤(Ｃ)对除

白瓤(ｗｆ)外的其他果肉颜色均为显性[１０￣１４]ꎮ 在果

肉颜色基因定位研究方面ꎬ 研究人员通过构建遗传

连锁图谱ꎬ分别在 ４ 号、３ 号和 １１ 号染色体上鉴定

到调 控 番 茄 红 色 合 成 的 主 效 数 量 性 状 位 点

(ＱＴＬ) [１５￣１７]ꎮ Ｂｒａｎｈａｍ 等[４]在 １ 号染色体上定位到

调控 β￣胡萝卜素合成的主效数量性状位点(ＱＴＬ)ꎮ
Ｎｉｅ 等[１８]通过重新组装西瓜基因组ꎬ鉴定出 １５ 个与

果实品质相关的 ＱＴＬꎬ包含 ３３ 个 ＣＤＳ 区发生变异

的候选基因ꎬ其中位于 １ 号染色体９ ５３９ １２９ ｂｐ 的

八氢番茄红素合酶基因 Ｃｌａ９７Ｃ０１Ｇ００８７６０ 第一个外

显子处存在 Ａ→Ｇ 单核苷酸变异ꎬ推测可能与果肉

颜色形成有关ꎮ 基于泛基因组分析ꎬＳｕｎ 等[１９] 在

４００ 份西瓜种质中鉴定到 ８ 个与果肉颜色关联的缺

失变异ꎬ其中 ４ 个与胡萝卜素积累相关的无参考候

选基因(Ｎｏｎ￣ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ)在白色果肉

中分布频率较高ꎮ Ｙｉ 等[１４] 通过群体遗传分析将白

色果肉基因定位于 ６ 号染色体 １３２􀆰 ３ ｋｂ 区间内ꎮ
Ｆａｎｇ 等[５] 和 Ｊｉｎ 等[２０] 分别将调控橙色果肉形成基

因 Ｃｌｏｒｆ 定位于 １０ 号染色体 ８２􀆰 ５１ ｋｂ 区间内和 １ 号

染色体 ３９􀆰 ０８ ｋｂ 区间内ꎮ Ｌｉｕ 等[１１] 将调控金黄色

果肉形成基因精细定位于 １ 号染色体 ３９􀆰 ０８ ｋｂ 区

间内ꎮ Ｐａｒｋ 等[１３] 将调控红黄混合果肉( ＩＣＹ)形成

基因定位于 ２ 号染色体２７􀆰 ６０~２７􀆰 ８８ Ｍｂꎬ并开发了

与 ＩＣＹ 性状共分离的标记 Ｍ７ꎮ Ｗａｎｇ 等[２１] 将调控

红色果肉形成基因定位于 ４ 号染色体 ４１􀆰 ２３３ ｋｂ 区

间内(８ ８８７ ６５２~８ ９２８ ８８５ ｂｐ)ꎮ Ｌｉ 等[２２]将调控红

色果肉形成基因定位于 ６ 号染色体 ４０􀆰 ２８８ ｋｂ 区间

内(２１ ８５１ ０７９~２１ ８９１ ３６７ ｂｐ)ꎮ 果肉颜色是一个

复杂的数量性状ꎬ涉及类胡萝卜素、番茄红素等色素

的合成和积累ꎬ仍需进一步开展基因定位研究以挖

掘其更多调控位点ꎬ为多种颜色西瓜新品种的选育

提供分子标记ꎮ 本研究拟以红色果肉西瓜 ＭＷ１２０
和粉色果肉西瓜 ＭＷ１１９ 为亲本构建 Ｆ２ 分离群体ꎬ
通过极端混池全基因组重测序筛选调控红色果肉形

成基因ꎬ旨在为西瓜种质改良提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

本研究以红色果肉西瓜 ＭＷ１２０ 和粉色果肉西

瓜 ＭＷ１１９ 为亲本ꎬ通过人工杂交构建 Ｆ１ 分离群体ꎬ
包含 １３０ 个单株ꎮ 该群体于 ２０２２ 年在江苏东台种

植ꎬ采用常规田间管理ꎮ 果肉颜色由 ４ 名研究人员

在相同光照条件下通过肉眼进行鉴定ꎬ筛选出果肉

颜色分离的单株ꎮ
１.２　 亲本池和子代池的构建

取 ５ 株红色果肉西瓜ＭＷ１２０ 的基因组ＤＮＡꎬ等量

混合构建ＭＷ１２０ 亲本池ꎻ取 ５ 株粉色果肉西瓜ＭＷ１１９
的基因组 ＤＮＡꎬ等量混合构建 ＭＷ１１９ 亲本池ꎮ 从 Ｆ２

群体中选取 ２０ 株红色果肉单株的基因组 ＤＮＡꎬ等量混

合构建红色果肉西瓜子代池ꎻ选取 ２０ 株粉色果肉单株

的基因组 ＤＮＡꎬ等量混合构建粉色果肉西瓜子代池ꎮ
利用超微量紫外分光光度计(型号 ＮａｎｏＤｒｏｐ ８０００ꎬ
Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司产品)测定 ＤＮＡ 浓度ꎮ
１.３　 ＤＮＡ 文库的 ＢＳＡ￣Ｓｅｑ 测序

亲本池和子代池的文库构建和重测序由广州基

迪奥生物科技有限公司完成ꎮ ＤＮＡ 文库在 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ×１０ 平台上进行双末端测序(ＰＥ１５０)ꎬ基因组测

序深度为 ３０×ꎮ 对测序原始数据(Ｒａｗ ｒｅａｄｓ)进行质

量控制和过滤ꎬ得到高质量数据(Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎮ 使用

ＢＷＡ 软件将高质量数据与 ９７１０３ 西瓜参考基因组

(ｈｔｔｐ: / / ｃｕｃｕｒｂｉｔｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｏｒｇ / )进行比对ꎮ
１.４　 ＳＮＰ 检测与关联分析

利用 ＧＡＴＫ ＵｎｉｆｉｅｄＧｅｎｏｔｙｐｅｒ(ｖ３.５)进行 ＳＮＰ 检

测ꎬ并使用 ＡＮＮＯＶＡＲ 进行功能注释ꎮ 采用△(ＳＮＰ￣
ｉｎｄｅｘ)法进行关联分析ꎬ以 ９９％置信水平筛选显著区

间ꎮ 通过 Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ(ＧＯ)和 ＫＥＧＧ Ｐａｔｈｗａｙ 显著

性富集分析对候选基因进行功能注释ꎮ
１.５　 荧光定量 ＰＣＲ 分析

以不同发育阶段(授粉后 １０ ｄ、１８ ｄ、２８ ｄ、３４ ｄ)

３５９张　 曼等:基于 ＢＳＡ￣ｓｅｑ 技术定位调控西瓜红色果肉形成基因



的西瓜果肉为材料ꎬ使用 ＲＮＡｐｕｒｅ Ｐｌａｎｔ Ｋｉｔ(ＤＮａ￣
ｓｅＩ)试剂盒(康为世纪生物科技有限公司产品)提取

总 ＲＮＡꎬ利用 ＢＵ￣ＳｕｐｅｒＳｃｒｉｐｔ ＲＴ Ｋｉｔ 试剂盒 ( Ｂｉ￣
ｏｕｎｉｑｕｅｒ 公司产品) 合成 ｃＤＮＡꎮ 利用 ＳｕｐｅｒＲｅａｌ
ＰｒｅＭｉｘ[天根生化科技(北京)有限公司产品]进行

荧光定量 ＰＣＲ 分析ꎮ 以 １８Ｓ ｒＲＮＡ 为内参基因ꎬ采
用 ２－△△Ｃｔ法计算相对表达量[２３]ꎮ 每个样品设 ３ 次

生物学重复ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 测序数据质量评估

如表 １ 所示ꎬ原始序列(Ｒａｗ Ｒｅａｄｓ)过滤后得

到高质量有效序列 ７１􀆰 ４４ Ｇꎬ测序序列中质量值≥
２０ 的碱基占比(Ｑ２０)为９５.３５％~ ９６􀆰 ０６％ꎬ测序序列

中质 量 值 ≥ ３０ 的 碱 基 占 比 ( Ｑ３０ ) 为 ８８.１１％~
８９􀆰 ８４％ꎬＧ＋Ｃ 含量为３５.２０％~ ３５􀆰 ６１％ꎬ比对率为

９９.０１％~９９􀆰 １６％ꎮ 测序深度为３０×时ꎬ参考基因组

中至少被 １ 个测序短序列( ｒｅａｄｓ)覆盖的位点占比

为９８.２１％~９８􀆰 ２６％ꎬ至少被 ４ 个测序短序列(ｒｅａｄｓ)
覆盖的位点占比为９８.１３％~ ９８􀆰 ２０％ꎬ至少被 １０ 个

测序短序列 ( ｒｅａｄｓ) 覆盖的位点占比为 ９７.９４％~
９８􀆰 ０７％ꎬ至少被 ２０ 个测序短序列( ｒｅａｄｓ)覆盖的位

点占比为９４.５８％~９７􀆰 ６３％ꎮ 综上所述ꎬ所有样本的

测序数据量充足ꎬ测序序列质量较高ꎮ

表 １　 测序数据质量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｑｕａｌｉｔｙ

样本　 　 总序列数 比对序列数
比对率
(％)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

Ｑ２０
(％)

Ｑ３０
(％)

覆盖率

１×(％) ４×(％) １０×(％) ２０×(％)

ＭＷ１１９亲本池 １０１ ０２１ ２６４ １００ １７５ ３０２ ９９.１６ ３５.３４ ９６.０２ ８９.７０ ９８.２１ ９８.１３ ９７.９４ ９４.５８

ＭＷ１２０亲本池 １３６ ４３３ ９４２ １３５ １６９ ５２６ ９９.０７ ３５.４３ ９６.００ ８９.８４ ９８.２２ ９８.１５ ９８.０４ ９７.６３

红色果肉西瓜子代池 １０６ ３６９ ２６０ １０５ ４４５ ７０４ ９９.１３ ３５.６１ ９６.０６ ８９.６７ ９８.２５ ９８.１８ ９８.０１ ９４.９９

粉色果肉西瓜子代池 １２１ ３４０ １３８ １２０ １４０ ４２６ ９９.０１ ３５.２０ ９５.３５ ８８.１１ ９８.２６ ９８.２０ ９８.０７ ９７.４６
Ｑ２０:测序序列中质量值≥２０ 的碱基所占比例ꎻＱ３０:测序序列中质量值≥３０ 的碱基所占比例ꎻ１×:参考基因组中至少被 １ 个测序短序列( ｒｅａｄｓ)
覆盖的位点占比ꎻ４×:参考基因组中至少被 ４ 个测序短序列(ｒｅａｄｓ)覆盖的位点占比ꎻ １０×:参考基因组中至少被 １０ 个测序短序列( ｒｅａｄｓ)覆盖
的位点占比ꎻ２０×:参考基因组中至少被 ２０ 个测序短序列(ｒｅａｄｓ)覆盖的位点占比ꎮ

２.２　 ＳＮＰ 位点分析

结果表明ꎬ４ 个样本池共检测到１９３ １８７个 ＳＮＰ
位点ꎬ其中粉色果肉子代池中 ＳＮＰ 位点数量最多ꎬ
ＭＷ１１９ 亲本池(粉色果肉)中 ＳＮＰ 位点数量最少ꎮ
亲本间共有２ ９５８个非同义突变 ＳＮＰ 位点ꎬ红色果肉

西瓜子代池和粉色果肉西瓜子代池之间共有４ ０５５
个非同义突变 ＳＮＰ 位点ꎮ ＳＮＰ 位点如表 ２ 所示ꎬ亲
本池之间和子代混池之间同一类型的 ＳＮＰ 位点数

量相当ꎬ变异位点主要集中于基因间区、内含子、基
因上游和基因下游ꎮ
２.３　 基于△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)法的关联分析

△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)法是一种通过计算混池间基因

型频率的差异进行标记关联分析的方法ꎮ 如图 １ 所

示ꎬ基于△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)方法(９９％置信水平)鉴定到

１２ 个显著关联区间ꎬ总长度 ５６􀆰 ６６ Ｍｂꎬ分布于 ７ 条

染色体ꎮ 西瓜 ２ 号染色体包含 ５ 个区间(１.０４~４􀆰 ３４
Ｍｂ、８.２４~１０􀆰 ３６ Ｍｂ、１０.９７~１３􀆰 ０７ Ｍｂ、１４.５１~１６􀆰 ９８
Ｍｂ、２７.４１~ ３７􀆰 ９２ Ｍｂ)ꎻ４ 号染色体包含 １ 个区间

(３.６８~ １６􀆰 ８４ Ｍｂ)ꎻ ５ 号 染 色 体 包 含 １ 个 区 间

(２０.７７~２３􀆰 ５７ Ｍｂ)ꎻ ６ 号染色体包含 ２ 个区间

(０.９６~６􀆰 ３３ Ｍｂ 、２２.６９~ ２４􀆰 ８６ Ｍｂ)ꎻ７ 号染色体包

含 １ 个区间(７.６０~９􀆰 ６０ Ｍｂ)ꎻ９ 号染色体包含 １ 个

区间(１９.７４~２６􀆰 ５０ Ｍｂ)ꎻ１０ 号染色体包含 １ 个区间

(１４.１４~１８􀆰 ０４ Ｍｂ)ꎮ 候选区间内共包含２ ８２２个基

因ꎬ其中 １１６ 个基因存在非同义突变 /移码突变ꎮ

表 ２　 ＳＮＰ 位点信息

Ｔａｂｌｅ ２　 ＳＮＰ ｓｉｔｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

变异位点信息　 　 ＭＷ１１９
亲本池

ＭＷ１２０
亲本池

粉色果肉
西瓜子代池

红色果肉
西瓜子代池

编码序列外显子 ２ ６８３ ２ ８１９ ３ ７８１ ３ ７６９

基因间区 １０７ ８２７ １１２ ４４３ １５０ １７２ １４９ ２７４

内含子 １１ ３４９ １１ ７２９ １６ ３００ １６ ２３１

可变剪切 １３ １４ ２０ ２０

基因上游 ５ ７８０ ６ ３２４ ８ ７１５ ８ ６９８

基因下游 ４ ６３２ ４ ９８３ ６ ８８９ ６ ８６５

基因上游 / 下游 ３３０ ３４９ ４８６ ４８３

终止密码子获得 １７ １９ ２３ ２３

终止密码子丢失 ８ ７ １１ １０

非同义突变 １ ４３７ １ ５２１ ２ ０３２ ２ ０２３

同义突变 １ ２２０ １ ２７２ １ ７１３ １ ７１１

未知 １ － ２ ２
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黑色曲线为对△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)进行拟合后得到的曲线ꎮ
图 １　 基于△(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ)法的显著关联区间

Ｆｉｇ.１　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ △(ＳＮＰ￣ｉｎｄｅｘ) ｍｅｔｈｏｄ

２.４　 候选基因的 ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 富集分析

为了进一步解析候选基因功能ꎬ对其进行 ＧＯ
富集分析ꎬ对候选基因及其编码产物的属性按照细

胞组成、分子功能和生物过程进行分类注释ꎮ 如图

２ 所示ꎬ候选基因主要富集在细胞组成(３４６ 个基

因)和生物过程(３４２ 个基因)中ꎬ参与分子功能的候

选基因(２８ 个基因)最少ꎮ 其中ꎬ脂质生物合成过程

(ＧＯ:０００８６１０)、细胞间连接(ＧＯ:０００５９１１)、细胞连

接(ＧＯ:００３００５４)是候选基因富集程度最高的功能

分类ꎮ 进一步对候选基因进行 ＫＥＧＧ 通路富集分

析ꎬ发现植物激素信号转导、亚油酸代谢为候选基因

主要富集通路ꎮ
２.５　 候选基因的功能注释

如表 ３ 所示ꎬ对关联区间内 １１６ 个具有 ＳＮＰ 非

同义突变和 ＩｎＤｅｌ 移码突变的基因进行进一步的功

能注释和相关文献查阅ꎬ从中筛选出 １７ 个可能与西

瓜红色果肉相关的候选基因ꎬ分别位于 ２ 号、４ 号和

６ 号染色体上ꎮ 其中 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２７３４０ 编码紫黄质

脱环氧化酶ꎬ该酶可以催化类胡萝卜素途径中紫黄

质、单环氧花药黄质和玉米黄质之间的相互转化ꎬ从
而调 控 果 实 成 熟 过 程 中 β￣胡 萝 素 的 积 累ꎮ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２７８７０、Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０ 和 Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５７０
分别编码ＭＹＢ 转录因子、ＷＲＫＹ 转录因子和ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
转录因子ꎬ这些转录因子参与果实颜色的调控ꎮ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４００ 编 码 引 导 蛋 白 ( ＤＩＲ )ꎮ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０编码邻甲基转移酶(ＯＭＴ)ꎬ该酶与花青

素 的 生 物 合 成 相 关ꎮ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６４０ 和

Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２９０２０ 编 码 尿 苷 二 磷 酸￣糖 基 转 移 酶ꎮ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００、Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５１０、Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５２０ 和

Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０ 编码 Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白ꎮ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４９３２０、
Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７００２０、Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５９０ 和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０
编码三角状五肽重复蛋白ꎮ 这些基因编码区均发生了

ＳＮＰ 非同义突变ꎬ可能是调控红色果肉形成的关键基因ꎮ
２.６　 候选基因在西瓜果实发育过程中的表达

如图 ３所示ꎬ１７个候选基因在西瓜果实发育过程中

呈现不同的表达模式ꎮ 在整个果实发育期间ꎬ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０、 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５２０、 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００、
Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０的相对表达量均保

持较高水平ꎮ 在授粉后 １８ ｄꎬＣｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５９０的相对表

达量 降 低ꎬ 随 后 又 逐 渐 升 高ꎮ 在 授 粉 后 １８ ｄꎬ
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０的相对表达量达到最大值ꎮ 随着果实

发育ꎬＣｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５７０的相对表达量呈降低趋势ꎮ 在整

个果实发育期间ꎬＣｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２７８７０、Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４００、
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６４０、 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６５０、 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５１０、
Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４９３２０的相对表达量均保持在较低水平ꎮ 表

明 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０、Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５２０、Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００、
Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０为调控西瓜红色果

肉形成的关键基因ꎮ

３　 讨论与结论

红色果肉因其广受消费者青睐而成为市场主

流ꎮ 目前关于红色果肉形成的遗传机制研究已取得

重要进展ꎬ但不同研究人员基于不同遗传群体获得

的结果存在差异ꎮ Ｗａｎｇ 等[２１]将红色果肉基因精细

定位到 ４ 号染色体 ４１ ｋｂ 区间内 (８ ８８６ １３８~
８ ９２６ ８７３ ｂｐ)ꎬ番茄红素 β￣环化酶 ( ＬＣＹＢ) 基因

Ｃｌａ００５０１１ 为关键候选基因ꎮ Ｌｉ 等[２２]在 ６ 号染色体

４０ ｋｂ的区间内ꎬ发现番茄红素生物合成相关基因

５５９张　 曼等:基于 ＢＳＡ￣ｓｅｑ 技术定位调控西瓜红色果肉形成基因



ＧＯ:００４５１６５:细胞命运决定ꎻＧＯ:０００６５１１:泛素依赖性蛋白质分解代谢过程ꎻＧＯ:００３５９６６:对拓扑错误蛋白质的响应ꎻＧＯ:０００６６３３:脂肪酸生物合成过

程ꎻＧＯ:００７２３３０:单羧酸生物合成过程ꎻＧＯ:０００８６１０:脂质生物合成过程ꎻＧＯ:００１６７０１:氧化还原酶活性(作用于单供体并掺入分子氧)ꎻＧＯ:０００５９４２:磷
脂酰肌醇 ３￣激酶复合体ꎻＧＯ:００３１０１０:ＩＳＷＩ 型复合体ꎻＧＯ:００３５０３２:Ⅲ类磷脂酰肌醇 ３￣激酶复合体ꎻＧＯ:００７０６０３:ＳＷＩ / ＳＮＦ 超家族型复合体ꎻＧＯ:
００１９８９８:膜的外在成分ꎻＧＯ:００１５６２９:肌动蛋白细胞骨架ꎻＧＯ:００９８６８７:染色体区域ꎻＧＯ:００３０１１９:ＡＰ 型膜被适配体复合体ꎻＧＯ:００３１２２５:膜锚定成分ꎻ
ＧＯ:０００９５２７:质体外膜ꎻＧＯ:０００５６９４:染色体ꎻＧＯ:０００５９１１:细胞间连接ꎻＧＯ:００３００５４:细胞连接ꎮ Ｑ值:多重假设检验校正后的 Ｐ 值ꎮ

图 ２　 候选基因 ＧＯ 富集分析(Ａ)和 ＫＥＧＧ 富集分析(Ｂ)
Ｆｉｇ.２　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ (Ａ) ａｎｄ ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ (Ｂ) ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ
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表 ３　 候选基因的功能注释

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ

序号 基因　 　 染色体 起始位点(ｂｐ) 终止位点(ｂｐ) 功能注释　 　 　 　 　

１ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２７３４０ ２ 号 １ ０７６ ８８３ １ ０７９ ８５６ 紫黄质脱环氧化酶

２ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２７８７０ ２ 号 １ ４６７ ５３１ １ ４６８ ９３８ ＭＹＢ 转录因子

３ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４００ ２ 号 １ ９３６ ８８３ １ ９３７ ４０７ 引导蛋白

４ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０ ２ 号 １ ９６４ １６０ １ ９６７ １５４ ＷＲＫＹ 转录因子

５ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６４０ ２ 号 ２ １４０ ２１０ ２ １４１ ０７９ 尿苷二磷酸糖基￣糖基转移酶 ９

６ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６５０ ２ 号 ２ １４２ ８８３ ２ １４４ ２５８ 糖基转移酶

７ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２９０２０ ２ 号 ２ ３８４ ７６６ ２ ３８８ ６５２ 尿苷二磷酸糖基￣糖基转移酶 ９

８ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０ ２ 号 ２ １６１ ５５６ ２ １６４ ０５３ 邻甲基转移酶

９ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００ ２ 号 ３５ ９３１ ９３８ ３５ ９３２ ９８７ Ｆ￣ｂｏｘ 家族蛋白

１０ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４９３２０ ２ 号 ３６ ７４０ ９１３ ３６ ７４３ ４４７ 三角状五肽重复蛋白

１１ Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７００２０ ４ 号 ８ １８６ ９３２ ８ １８９ ０９７ 三角状五肽重复蛋白

１２ Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５９０ ４ 号 １３ ４６２ ５５２ １３ ４６４ ５２５ 三角状五肽重复蛋白

１３ Ｃｌａ９７Ｃ０４Ｇ０７０５７０ ４ 号 １３ ３６５ ２８９ １３ ３６８ ８４９ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ２３

１４ Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ ６ 号 ２４ ４５９ ８０１ ２４ ４６２ ０８３ 三角状五肽重复蛋白

１５ Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５１０ ６ 号 ２４ ８３８ ６１６ ２４ ８３９ ０２６ Ｆ￣ｂｏｘ 家族韧皮部蛋白 ２￣Ｂ１

１６ Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５２０ ６ 号 ２４ ８４２ ２０２ ２４ ８４４ ９８６ Ｆ￣ｂｏｘ 家族韧皮部蛋白 ２￣Ｂ１

１７ Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０ ６ 号 ２４ ８４６ ７１０ ２４ ８４８ ４１１ Ｆ￣ｂｏｘ 家族韧皮部蛋白 ２￣Ｂ１

图 ３　 果实不同发育过程中候选基因相对表达量

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ

Ｃｌａ０１８７６７、 Ｃｌａ０１８７６８、 Ｃｌａ０１８７６９、 Ｃｌａ０１８７７０ 和

Ｃｌａ０１８７７１ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[２４] 发现ꎬ 三角状五肽重复蛋

白基因 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ 可能通过调控类胡萝卜素

代谢影响果肉颜色ꎬ并将调控西瓜粉色果肉形成的

基因定位于 ６ 号染色体 ５５.２６ ｋｂ 区间内ꎬ最终确定

Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ 为关键候选基因ꎮ 本研究以粉色

果肉西瓜 ＭＷ１１９ 和红色果肉西瓜 ＭＷ１２０ 为亲本ꎬ

构建 Ｆ２分离群体ꎬ利用 ＢＳＡ￣ｓｅｑ 方法将调控红色果

肉形成的基因定位于 ２ 号、４ 号、５ 号、６ 号、７ 号、９
号、１０ 号染色体上ꎮ 进一步对关联区间内 １１６ 个携

带非同义突变 ＳＮＰ 和 ＩｎＤｅｌ 移码突变的基因进行功

能注释和表达分析ꎬ最终筛选出 ６ 个关键候选基因:
ＷＲＫＹ 转录因子基因 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０、邻甲基转

移 酶 基 因 Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０、 Ｆ￣ｂｏｘ 蛋 白 基 因
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Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００ 和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０ꎬ以及三角

状五肽重复蛋白基因 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ꎮ
　 　 目前已报道参与西瓜果肉颜色调控的基因主要

包括:八氢番茄红素合酶基因(ＰＳＹ) [２５]、番茄红素

β￣环化酶基因(ＬＣＹＢ) [１]、９￣顺式环氧类胡萝卜素双

加氧酶基因(ＮＣＥＤ) [５ꎬ１４ꎬ２１]、类胡萝卜素异构酶基因

(ＺＩＳＯ) [２６]等类胡萝卜素通路相关基因以及 ＭＹＢ、
ＷＲＫＹ 和 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 等转录因子基因[１１ꎬ２７￣２８] 和质体

发育相关基因[２９]ꎮ 本研究首先筛选了编码区存在

非同义突变 ＳＮＰ 的基因ꎬ进而通过荧光定量 ＰＣＲ
分析其在果实发育过程中的表达模式ꎬ最终鉴定出

５ 个可能参与红色果肉形成的候选基因ꎮ ＷＲＫＹ 转

录因子可通过协同调控叶绿素降解和类胡萝卜素的

合成促进柑橘果实着色[３０]ꎬ或通过乙烯信号转导途

径调控番茄果实颜色的形成[３１]ꎮ 本研究中ꎬ在果实

发育中期ꎬＣｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８４３０ 的相对表达量保持较

高水平ꎮ Ｌｉｕ 等[２７] 发现ꎬＷＲＹＫ 转录因子参与果实

成熟的调控ꎮ 而其与果肉颜色转变的相关性仍需进

行进一步探究ꎮ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０ 编码邻甲基转移

酶(ＯＭＴ)ꎬ在果实发育中期ꎬＣｌａ９７Ｃ０２Ｇ０２８６８０ 的相

对表达量保持较高水平ꎮ 已有研究结果表明ꎬ邻甲

基转移酶基因表达量与花色苷的积累量呈正相关ꎬ
而花色苷是决定葡萄[３２] 和辣椒[３３] 果皮的呈色物

质ꎮ Ｃｌａ９７Ｃ０２Ｇ０４８４００ 和 Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２５３０ 编码 Ｆ￣
ｂｏｘ 家族蛋白ꎮ Ｆ￣ｂｏｘ 在真核生物中普遍存在ꎬ参与

多种生理过程的调控ꎮ 研究结果表明ꎬＦ￣ｂｏｘ 参与

调控有色小麦中的花青素积累[３４]、辣椒果实转

色[３５] 以 及 甜 瓜 白 色 果 皮 的 形 成[３６]ꎮ
Ｃｌａ９７Ｃ０６Ｇ１２２１２０ 编码三角状五肽重复蛋白 ＰＰＲꎬ
在最新发表的研究结果中ꎬ该基因被鉴定为调控颜

色果肉的候选基因[１２ꎬ２４]ꎮ 这些候选基因的发现为

深入解析西瓜红色果肉形成的分子机制提供了重要

线索ꎮ 后续研究将通过基因编辑等技术对这些基因

进行功能验证ꎬ以期完善西瓜果肉颜色形成的遗传

调控网络ꎮ
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[１１] ＬＩＵ Ｓꎬ ＧＡＯ Ｚ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ

ｐｈｙｔｏｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ( ＣｌＰｓｙ１) ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｇｏｌｄｅｎ ｆｌｅｓｈ ｉｎ
ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０２２ꎬ１３５(１):１８５￣２００.

[１２] ＬＩＵ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｍ Ｑꎬ ＣＡＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｒｅ￣
ｇｉｏｎ ａｎｄ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｃａｎａｒｙ￣ｙｅｌｌｏｗ ｆｌｅｓｈ ( Ｃｙｆ) ｌｏｃｕｓ ｉｎ
ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２３ꎬ ３２９:
１１１５９４.

[１３] ＰＡＲＫ Ｇꎬ ＳＨＡＨＷＡＲ Ｄꎬ ＪＡＮＧ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ
ｌｏｃｕｓ Ｃ２ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｃａｎａｒｙ ｙｅｌｌｏｗ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎｓ[ Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０２３ꎬ１４:１２５６６２７.

[１４] ＹＩ Ｌ Ｃꎬ ＺＨＯＵ Ｗꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ
ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃｕｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｔｈｅ ｗｈｉｔｅ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔ￣
ｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２３ꎬ １４:
１０９０００９.

[１５] ＬＩＵ Ｓꎬ ＧＡＯ Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ
ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｌｙｃｏｐｅｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ[ Ｊ] .
Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ２０１５ꎬ２０２(３):４１１￣４２６.

[１６] ＬＩＵ Ｓꎬ ＧＡＯ Ｐꎬ ＺＨＵ Ｑ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｃｌｅａｖｅｄ ａｍｐｌｉ￣
ｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｍａｒｋｅｒｓ ａｎｄ ａ ＣＡＰＳ￣ｂａｓｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｍａｔｓｕｍ.
ａｎｄ Ｎａｋａｉ) ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｕｓｉｎｇ ｗｈｏｌｅ￣ｇｅｎｏｍｅ ｒｅ￣ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ
[Ｊ] . Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１６ꎬ６６(２):２４４￣２５９.

[１７] ＦＡＬＬ Ｌ Ａꎬ ＰＥＲＫＩＮＳ￣ＶＥＡＺＩＥ Ｐꎬ ＭＡ Ｇ Ｙ. ＱＴＬｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｆｌｅｓｈ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ａｎ ｅｌｉｔｅ＿ｅｌｉｔｅ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｅｕ￣
ｐｈｙｔｉｃａꎬ２０１９ꎬ２１５:３０.

[１８] ＮＩＥ Ｈ Ｌꎬ ＫＩＭ Ｍꎬ ＬＥＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｇｅｎｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ
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ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｒｅｖｅａｌ ａ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｗａｔｅｒ￣
ｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ) [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２３ꎬ
１４:１１４２８５６.

[１９] ＳＵＮ Ｙꎬ ＫＯＵ Ｄ Ｒꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｎ￣ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｇｅｎｕｓ
ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｔ ｏｆ ｐｒｅｓｅｎｃｅ / ａｂｓｅｎｃｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｍｅｓｔｉ￣
ｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０２３ꎬ２４:３３２.

[２０] ＪＩＮ Ｂ Ｋꎬ ＪＡＮＧ Ｇꎬ ＰＡＲＫ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｇｅｎｅ￣ｂａｓｅｄ
ｍａｒｋｅｒ ｓｅｔ ｆｏｒ ｏｒａｎｇｅ￣ｃｏｌｏｒｅｄ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ ｆｌｅｓｈ ｗｉｔｈ ａ ｈｉｇｈ β￣ｃａｒｏ￣
ｔｅｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ [ Ｊ ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０２４ꎬ２５:２１０.

[２１] ＷＡＮＧ Ｃ Ｎꎬ ＱＩＡＯ Ａ Ｈꎬ ＦＡＮＧ Ｘ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｉｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｌｙｃｏ￣
ｐｅｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ￣ａｓｓｉｓｔｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔ￣
ｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ)[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ１０:１２４０.

[２２] ＬＩ Ｎꎬ ＳＨＡＮＧ Ｊ Ｌꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ
ｒｅｇｉｏｎ ａｎｄ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｃａｒｌｅｔ ｒｅｄ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ (Ｙｓｃｒ) ｌｏ￣
ｃｕｓ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ Ｌａｎａｔｕｓ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２０ꎬ１１:１１６.

[２３] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２－△△Ｃｔ ｍｅｔｈｏｄ
[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２００１ꎬ２５(４):４０２￣４０８.

[２４] ＺＨＡＮＧ Ｗ Ｃꎬ ＪＩ Ｚ Ｑꎬ ＨＵ Ｇ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｐｆ ｅｎｃｏｄｅｓ ｐｅｎｔａｔｒｉ￣
ｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ (ＰＰＲ５) ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｉｎｋ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｉｎ
ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ (Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０２４ꎬ１３７:１２６.

[２５] ＦＡＮＧ Ｘ Ｆꎬ ＬＩＵ Ｓꎬ ＧＡＯ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣＬＰＡＰ ａｎｄ
ＣＬＰＳＹ１ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｃｈｒｏｍｏｐｌａｓｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎꎬ
ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ
Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ２０２０ꎬ２７０:１０９４３.

[２６] ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＳＵＮ Ｈ Ｈꎬ ＧＵＯ Ｓ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＣｌＺＩＳＯ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｌｅａｄｓ ｔｏ
ｐｈｏｔｏｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｆｌｅｓｈ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０２２ꎬ１３５(５):１５６５￣１５７８.

[２７] ＬＩＵ Ｙ Ｄꎬ ＸＩＡＯ Ｗꎬ ＬＩＡＯ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＰｐＥＩＬ２ / ３￣ＰｐＮＡＣ１￣Ｐｐ￣
ＷＲＫＹ１４ ｍｏｄｕｌｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｂｙ ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｅｔｈｙｌｅｎｅ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅａｃｈ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０２４ꎬ６６(１１):２４７０￣２４８９.

[２８] ＣＡＯ Ｙꎬ ＦＡＮＧ Ｘ Ｆꎬ ＬＩＵ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｐｈｙｔｏｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ(ＣｌＰｓｙ１) ｇｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ ｃａｎａｒｙ￣ｙｅｌｌｏｗ ａｎｄ
ｇｏｌｄｅｎ ｆｌｅｓｈ￣ｃｏｌｏｒ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ[Ｊ] . Ａｇｒｏｎｏｍｙꎬ２０２３ꎬ１３(４):１０８０.

[２９] ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＧＵＯ Ｓ Ｇꎬ ＲＥＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ￣ｌｅｖｅｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ
ｎｏｖｅｌ ｃｈｒｏｍｏｐｌａｓｔ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＣＬＰＨＴ４ꎻ２ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ
ｆｌｅｓｈ ｃｏｌｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０１７ꎬ
２１３:１２０８￣１２２１.

[３０] ＣＨＥＮ Ｈ Ｙꎬ ＪＩ Ｈ Ｙꎬ ＨＵＡＮＧ Ｗ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＣｒＷＲＫＹ４２ ｃｏｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｂｉ￣
ｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃｉｔｒｕｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２４ꎬ１９５(１):７２８￣７４４.

[３１] ＺＨＡＯ Ｗ Ｈꎬ ＬＩ Ｙ Ｈꎬ ＦＡＮ Ｓ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＷＲＫＹ３２ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｕｒ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ＹＥＬＬＯＷ
ＦＲＵＩＴＥＤ￣ＴＯＭＡＴＯ １ꎬ ａ ｃｏｒｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０２１ꎬ７２(１２):４２６９￣
４２８２.

[３２] 苏　 玲ꎬ杨　 阳ꎬ王鹏飞ꎬ等. 葡萄中调控果皮颜色相关基因的
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