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　　摘要：果实光泽度是评价番茄外观品质的重要指标之一。为挖掘高果实光泽度的番茄种质资源和调控番茄果实
光泽度的关键基因，利用微孔光泽度仪ＮＨＧ６０Ｍ，于２０２３年春季对２０１份大果番茄、８８份樱桃番茄和８份醋栗番茄种
质的第２穗成熟果实表面光泽度进行快速无损测定，并进行统计分析和全基因组关联分析（Ｇｅｎｏｍｅ－ＷｉｄｅＡｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
Ｓｔｕｄｉｅｓ，ＧＷＡＳ）。鉴定出果实光泽度在１．１３～２．３０之间的低光泽种质ＴＳ－２１、ＴＳ－４１３、ＴＳ－２７０、ＴＳ－５９４、ＴＳ－６０４、
ＴＳ－２５６、ＴＳ－２５８、ＴＳ－２７２、ＴＳ－６４３和 ＴＳ－１９５，以及果实光泽度在 １１．９０～１８．７０之间的高光泽种质 ＴＳ－２０３、
ＴＳ－６５３、ＴＳ－５４３、ＴＳ－５８８、ＴＳ－５９２、ＴＳ－５８７、ＴＳ－５３９、ＴＳ－２１０、ＴＳ－５１９和 ＴＳ－５７７。ＧＷＡＳ分析共检测到２个与
番茄果实光泽度显著关联的 ＳＮＰ位点：位于 １号染色体 ６３０４１８７４ｂｐ位置的 Ｓ０１．１８２６７１５和位于 ５号染色体
８７８７９９６ｂｐ位置的Ｓ０５．０２７１５７８，２个位点分别可以解释１５．６７％和３３．６２％的表型变异。挖掘到２个调控番茄果实
光泽度的候选基因，基因ＩＤ分别为Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０，２个基因主要在番茄果实中表达，分别编码细
胞分裂蛋白激酶１０和Ｒｅｍｏｒｉｎ蛋白，与细胞壁形成、表皮角质积累的调控具有相关性。研究结果有助于解析番茄果
实光泽度的遗传基础及其调控机制，为番茄外观品质遗传改良奠定基础。
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　　果实光泽度是对果实表面反射光的能力进行
衡量的一项指标，反射光能力越强则光泽度越高，

反之则光泽度越低［１］。光泽度是评价果菜类蔬菜

和水果外观品质的重要农艺性状，也是影响其商品

性的重要因素之一［２］。近年来，随着我国社会经济

水平的逐渐发展，大众生活水平日益提高，人们在

选择消费蔬菜水果时，不仅考虑营养价值和风味，

也对品种的外观品质有了更高的要求。因此一些

外观整洁、表皮光滑、颜色鲜亮的品种深受人们的

青睐［１，３－４］。

番茄（ＳｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍＬ．）是目前世界范
围种植最广泛的蔬菜作物之一，富含番茄红素、维

生素Ｃ、叶酸、钾等各类营养物质，商业价值高［５］。

果实光泽度是番茄的重要外观性状之一，可以明显

提高番茄的商品品质，影响消费者的消费心理，提

升消费者的购买欲。例如在市场上具有高果实光

泽度的樱桃番茄因其鲜艳和亮丽的外表，深受广大

消费者的喜爱，其市场价格远比果实光泽度低的樱

桃番茄高。选育高果实光泽度的番茄品种符合当

下市场需求，然而目前对调控番茄果实光泽度的基

因了解甚少，番茄果实光泽度调控的机理还有待明

确，因此挖掘高光泽番茄遗传资源并选育高光泽番

茄品种具有十分重要的科学与现实意义。

全基因组关联分析（ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
ｓｔｕｄｙ，ＧＷＡＳ）是挖掘调控目标性状基因的重要手
段，利用ＧＷＡＳ可以快速获得调控目标性状表型变
异的位点［６－７］。随着各个物种基因组数据的逐渐完

善，运用ＧＷＡＳ在不同物种中挖掘调控目标性状的
应用研究也越来越普遍，促进了作物遗传改良和复

—６３— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第５期



杂农艺性状的研究［８－１０］。例如 Ｇａｉ等通过多种
ＧＷＡＳ模型鉴定出１５个调控番茄苹果酸含量的候
选基因［１１］。Ｗｕ等测定了拟南芥在不同生长条件下
的代谢组，并将该数据作为表型与拟南芥群体基因

型数据进行关联分析，共鉴定出７０个代谢调控关键
基因［１２］。ＧＷＡＳ在大豆、玉米、水稻等作物中挖掘
并定位调控产量品质的基因及抗病基因也有广泛

应用［１３－１６］。

为了探究番茄品种风味上的驯化问题，Ｔｉｅｍａｎ
等收集了包括现代、传家宝以及野生型番茄在内的

共３９８份番茄种质［１７］。随后，Ｚｈｕ等在全世界范围
收集了６１０份番茄种质，用于多组学交叉分析，鉴定
出５个影响番茄风味的主要位点，揭示了番茄风味
驯化的进化途径［１８］。本研究以 Ｚｈｕ等收集的番茄
种质中的２９７份为材料，对果实光泽度进行检测，并
根据已发表的基因组重测序检测到的 ＳＮＰ开展
ＧＷＡＳ分析，挖掘与番茄果实光泽度关联的遗传位
点和候选基因，为番茄果实光泽度调控基因的挖掘

和高光泽番茄品种的选育提供理论基础。

１　材料与方法

１．１　供试材料与田间种植
供试的２９７份番茄种质材料由中国农业科学院

农业基因组研究所黄三文课题组提供。２０２３年 ３
月种植于江苏省农业科学院位于南京市六合区的

试验基地。每份种质材料种植４株，株间距３２ｃｍ。
整个生育期田间管理按照一般番茄温室栽培生产

管理措施进行。

１．２　番茄果实光泽度测定
番茄定植 ６０ｄ后，选取第 ２穗完全成熟的果

实，利用微孔光泽度仪（ＮＨＧ６０Ｍ，深圳市友利标准
光源有限公司）测量果实光泽度，每份种质材料检

测３～８个果实，每个果实测定３次，取平均值。
１．３　表型数据统计与分析

将２９７份供试材料的果实光泽度数据导入
ＧｒａｐｈＰａｄＰｒｉｓｍ，进行方差分析、描述性统计分析和
绘制柱状分布图。

１．４　全基因组关联分析
番茄供试材料基因组序列来源于番茄重测序

数据 集［１７－１８］。从 ＮＣＢＩ网 站 下 载 原 始 数 据
（ＰＲＪＮＡ２５９３０８，ＰＲＪＮＡ３５３１６１，ＰＲＪＥＢ５２３５），用
Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ软件进行过滤，去接头和低质量位点，
主 要 参 数 为：ＬＥＡＤＩＮＧ：１５，ＴＲＡＩＬＩＮＧ：１５，

ＳＬＩＤＩＮＧＷＩＮＤＯＷ：４：２０，ＭＩＮＬＥＮ：５０。使用ＢＷＡ－
ＭＥＭ将过滤好的测序数据ｆａｓｔｑ文件进行全基因组
的比对，参考基因组为番茄ＳＬ２．５０版本。经过分析
计算共筛选出１０４８５７５个ＳＮＰ位点。

利用这些高质量的 ＳＮＰ和番茄群体果实光泽
度统 计 数 据，运 用 ＧＡＰＩＴ Ｖｅｒｓｉｏｎ３（Ｇｅｎｏｍｅ
ＡｓｓｏｃｉａｔｅｄＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎＩｎｔｅｇｒａｔｅｄＴｏｏｌ）软件选择 Ｆｉｘｅｄ
ａｎｄｒａｎｄｏｍｍｏｄｅｌＣｉｒｃｕｌａｔｉｎｇＰｒｏｂａｂｉｌｉｔｙＵｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ
（ＦａｒｍＣＰＵ）和 Ｂａｙｅｓｉａｎ－ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄＬｉｎｋａｇｅ－
ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍＩｔｅｒａｔｉｖｅｌｙＮｅｓｔｅｄＫｅｙｗａｙ（ＢＬＩＮＫ）进
行关联位点的检测，并从软件导出软曼哈顿散

点图［１９］。

１．５　候选基因分析
全基因组关联分析得到与番茄抗旱性显著关

联的 ＳＮＰ位点后，利用在线数据库 ＮＣＢＩＧｅｎｏｍｅ
ＤａｔａＶｉｅｗｅｒ和 ＳｏｌＧｅｎｏｍｉｃｓＮｅｔｗｏｒｋ（ｈｔｔｐｓ：／／
ｓｏｌｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｎｅｔ／）中番茄基因组信息 ＳＬ２．５０，找寻
与番茄果实光泽度显著关联 ＳＮＰ前后２００ｋｂ区间
内调控番茄果实光泽度的基因，确定候选基因。

２　结果与分析

２．１　番茄群体果实光泽度评价
参考Ｚｈｕ等的数据［１８］，对本研究所用的２９７份

番茄种质资源进行归类统计。由图１可见，供试群
体材料包括２０１份大果番茄（ＢＩＧ）、８８份樱桃番茄
（ＣＥＲ）和８份醋栗番茄（ＰＩＭ）。２０２３年春季材料
定植６０ｄ后，对第２穗完全成熟果实的光泽度进行
评价分析，统计了平均值、标准差和变异系数等。

结果表明，各种质果实光泽度在１．１３～１８．７０之间，
平均６．１９，变异系数为４３．６０％，数据偏度为１．１７，
峰度为２．５４，材料间的果实光泽度存在较大差异。
对比不同类型种质材料的果实光泽度发现，大果番

茄种质果实光泽度在 １．４０～１８．７０之间，平均
６７１；樱桃番茄种质果实光泽度在 １．６０～９．９３之
间，平均５．２４；醋栗番茄种质果实光泽度在１．１３～
５．５５之间，平均３．６０。
　　大部分供试番茄材料的果实光泽度处于３～９
之间，其中果实光泽度在３～５之间的８７份，５～７
之间的９０份，７～９之间的６２份，总计２３９份，占整
个群体材料数量的８０．４７％（图２）。果实光泽度最
低的１０份材料为 ＴＳ－２１、ＴＳ－４１３、ＴＳ－２７０、ＴＳ－
５９４、ＴＳ－６０４、ＴＳ－２５６、ＴＳ－２５８、ＴＳ－２７２、ＴＳ－６４３
和ＴＳ－１９５，包括６份大果番茄种质（ＴＳ－２７０、ＴＳ－
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６０４、ＴＳ－２５６、ＴＳ－２７２、ＴＳ－６４３和 ＴＳ－１９５）、２份
樱桃番茄种质（ＴＳ－５９４和ＴＳ－２５８）、２份醋栗番茄
种质（ＴＳ－２１和 ＴＳ－４１３）。这些种质的果实表皮
暗淡无光，果实光泽度在１．１３～２．３０之间。果实光
泽度最高的 １０份材料为 ＴＳ－２０３、ＴＳ－６５３、ＴＳ－

５４３、ＴＳ－５８８、ＴＳ－５９２、ＴＳ－５８７、ＴＳ－５３９、ＴＳ－
２１０、ＴＳ－５１９和ＴＳ－５７７，均为大果型番茄。这些种
质的果实表皮光亮，果实光泽度在１１．９０～１８．７０之
间（图３、图４）。

２．２　番茄果实光泽度的ＧＷＡＳ分析
由图５和图６可见，运用 ＧＡＰＩＴ软件的 ＢＬＩＮＫ

模型对番茄果实光泽度进行 ＧＷＡＳ分析，共检测到
１个显著关联信号 Ｓ０１．１８２６７１５。该 ＳＮＰ位于１号
染色体６３０４１８７４ｂｐ位置，基因型为Ｇ／Ａ／Ｒ／－，处
于基因 Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６４０的启动子区域，可以解释
１５．６７％的表型变异（ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｖａｒｉａｎｃｅｅｘｐｌａｉｎｅｄ，
ＰＶＥ）（表１）。利用ＦａｒｍＣＰＵ模型进行 ＧＷＡＳ分析
鉴定出１个与番茄果实光泽显著关联的 ＳＮＰ位点
Ｓ０５．０２７１５７８（图７、图８）。该ＳＮＰ位于５号染色体
８７８７９９６ｂｐ位置，基因型为Ｇ／Ｒ／－，处于基因间

区域，其表型变异解释率更高，为３３．６２％（表１）。
２．３　番茄果实光泽度关联候选基因预测

根据 ＧＷＡＳ分析结果，参照番茄基因组
ＳＬ２．５０，在１号染色体上 ＳＮＰ位点 Ｓ０１．１８２６７１５上
下游２００ｋｂ的区域内共找到４个基因，基因ＩＤ分别
为 Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６１０、Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６２０、Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６３０
和Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６４０。目前这些基因编码的蛋白功能
未知，还有待研究。第 ５号染色体的 ＳＮＰ位点
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Ｓ０５．０２７１５７８上下游２００ｋｂ的区域内共包含１７个基
因，基因 ＩＤ分别为 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６２０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６３０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６４０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６５０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６６０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６７０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６８０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６９０、

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７００、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７２０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７３０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７４０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７５０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７８０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７９０。
其中Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６２０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６３０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６６０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６７０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６８０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７２０
编 码 的 蛋 白 功 能 未 知； Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７３０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７４０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７５０编码 ＤＮＡ拓扑
异构酶；Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６４０编码 Ｅｎ／Ｓｐｍ亚类转座子
蛋白；Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６９０编码的蛋白为 ＲＮＡ解旋酶；
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７００ 编 码 卤 素 过 氧 化 物 酶；

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６５０编码的ＩＯＪＡＰ蛋白在蛋白质翻译过
程中发挥作用；Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７９０编码脂氧合酶；
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７８０编码Ｕｌｐ１蛋白酶。

表１　番茄果实光泽度显著关联ＳＮＰ

染色体
ＳＮＰ位置
（ｂｐ） 基因型 Ｐ值 表型变异解释率

（％） ＳＮＰ注释

Ｃｈｒ０１ ６３０４１８７４ Ｇ／Ａ／Ｒ／－ ６．０４×１０－１２ １５．６７ 启动子区域

Ｃｈｒ０５ ８７８７９９６ Ｇ／Ｒ／－ ９．１４×１０－９ ３３．６２ 基因间

　　多项研究表明植物细胞壁外侧角质层的角质
和蜡质含量与果实光泽度紧密相关［２０－２２］。结合基

因注释、遗传变异以及番茄和其他物种中的研究报

道情况，在第５号染色体 ＳＮＰ位点 Ｓ０５．０２７１５７８上
下游２００ｋｂ的候选区间内筛选出２个可能参与调
控番茄果实光泽度的候选基因：编码细胞分裂蛋白

激酶１０的 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０和编码 Ｒｅｍｏｒｉｎ蛋白的
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０（表 ２）。据 ＴｏｍａｔｏｅＦＰＢｒｏｗｓｅｒ显

示，２个候选基因主要在番茄果实中表达［２３］。另有

研究指出细胞分裂蛋白激酶影响大麦细胞表层角

质积累［２４］；Ｒｅｍｏｒｉｎ蛋白能调控植物细胞壁的形
成［２５－２６］。 这 些 研 究 数 据 结 果 说 明 了

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０和Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０调控番茄果实光
泽度的可能性。目前这些候选基因的生物学功能

还有待验证。

表２　番茄抗旱性候选基因及功能注释

基因ＩＤ 染色体上物理位置

（ｂｐ） 编码蛋白 参考文献

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０ ８８４４９３２～８８４６７８９ Ｒｅｍｏｒｉｎ蛋白 ［２５－２６］

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０ ８９１７４０５～８９２０９７２ 细胞分裂蛋白激酶１０ ［２４］
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３　讨论

目前关于番茄色泽的报道多数集中在颜色方

面，较少涉及光泽方面［２７－２８］。且缺乏用于果皮光泽

度测定的标准方法或专业器材，前期研究往往根据

个人经验，用肉眼观察的方法评价果实的光泽度，

但是该方法主观性太强，不能精确检测出果实的光

泽度。董邵云等利用 ＨＹＤ－０９光泽度仪对黄瓜果
皮表面的光泽度进行定量检测，但方法对果实具有

破坏性，且外界强自然光和角度都会影响测量结

果［２９］。分光测色计ＣＭ－７００Ｄ测量口径较大，用于
测量番茄果实光泽度时要求果实表面能完全覆盖

测量口。由于樱桃番茄果实较小，使用该仪器测量

樱桃番茄果实光泽度时，果实大小与测量口不能完

全匹配，导致测量值重复性较差［３０］。本研究采用微

孔光泽度仪 ＮＨＧ６０Ｍ，对２９７份番茄种质的果实光
泽度进行快速无损测定。该仪器测量口径小，适应

于不同大小的番茄，操作便捷。鉴定出高果实光泽

度和低果实光泽度的种质，这些种质可作为验证候

选基因功能的背景材料，有利于在遗传进化水平上

研究这些基因对于番茄果实光泽度的影响。

现有关于果实光泽度调控机理的研究主要集

中在黄瓜上。多项研究表明黄瓜果皮光泽度由单

基因控制，果皮暗淡（Ｄ）相对果皮光亮（ｄ）为显
性［３１－３４］。Ｚｈａｉ等最新的研究通过图位克隆首次定
位了调控黄瓜果实光泽度的关键基因 Ｄ，该基因编
码Ｃ２Ｈ２类型锌指蛋白转录因子，通过直接促进靶
基因ＣｓＧＰＡＴ４和 ＣｓＬＴＰＧ１的表达影响果实表皮角
质和蜡质的生物合成及运输，从而调控黄瓜果实表

皮光泽度［３］。另有文献报道，ＣＯＰⅡ囊泡核心亚基
ＣｓＳＥＣ２３通过影响蜡质和角质运输至细胞壁外侧调
控黄瓜果皮光泽度［３５］。目前与番茄果实光泽度相

关的调控基因仅有少量报道，例如 Ｌｉａｎｇ等研究发
现ＳｌＰＰ２Ｃ３基因沉默后能引起番茄果实外表皮结
构变化从而导致果实光泽度显著降低［３６］。转录因

子ＳｌＳＨＮ２能够影响角质和细胞壁形成相关的基因
表达来调控番茄果实光泽度［３７］。上述结果说明，调

控果实光泽度的基因是通过影响细胞壁外侧蜡质

和角质的积累来发挥其功能。本研究通过 ＧＷＡＳ
分析获得２个与番茄果实光泽度紧密连锁的 ＳＮＰ
位点：Ｓ０１．１８２６７１５和 Ｓ０５．０２７１５７８，结合黄瓜和番
茄中果实光泽度调控基因的研究，确定了２个可能
调控番茄果实光泽度的候选基因，基因 ＩＤ分别为

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０。２个基因主要
在番茄果实中表达，且其同源基因能调节细胞壁形

成、表皮角质积累［２３－２６］。

此外，本研究还在 ＳＮＰ位点 Ｓ０１．１８２６７１５和
Ｓ０５．０２７１５７８上下游２００ｋｂ区间内发现１０了个功
能未知的基因，基因 ＩＤ分别为 Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６１０、
Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６２０、Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６３０和 Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０５７６４０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６２０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６３０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６６０、
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６７０、Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４６８０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７２０。
尽管这些基因的功能还有待研究，但不能排除它们

参与调控番茄果实光泽度的可能性。

４　结论

综上，本研究采用微孔光泽度仪 ＮＨＧ６０Ｍ测定
了２９７份番茄种质的果实光泽度，鉴定出果实光泽
度最低的 １０份材料：ＴＳ－２１、ＴＳ－４１３、ＴＳ－２７０、
ＴＳ－５９４、ＴＳ－６０４、ＴＳ－２５６、ＴＳ－２５８、ＴＳ－２７２、
ＴＳ－６４３和ＴＳ－１９５；果实光泽度最高的１０份材料：
ＴＳ－２０３、ＴＳ－６５３、ＴＳ－５４３、ＴＳ－５８８、ＴＳ－５９２、
ＴＳ－５８７、ＴＳ－５３９、ＴＳ－２１０、ＴＳ－５１９和 ＴＳ－５７７。
通过对番茄果实光泽度进行 ＧＷＡＳ分析，共鉴定出
２个与番茄果实光泽度紧密连锁的 ＳＮＰ位点
Ｓ０１１８２６７１５和Ｓ０５．０２７１５７８；挖掘出２个调控番茄
果实 光 泽 度 的 候 选 基 因，基 因 ＩＤ 分 别 为
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７６０和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０１４７１０。已在其他研究
中证明与２个候选基因与果实光泽度具有一定的相
关性。本研究结果为番茄果实光泽度调控研究奠

定了一定的理论基础，将为高光泽番茄育种研究提

供基因资源，具有潜在的应用价值。
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