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　　摘要：色泽是果实品质重要的表观属性，光照是影响果实色素合成的重要因素之一，为掌握果实着色特征，以期通
过调控和改造色素积累过程提高果实品质或培育新品种。结合国内外园艺作物果实着色类型及色素对光响应的研究

成果进行系统的梳理和综述。近几年，关于果实着色及其光照调控的研究已有较多报道，不同园艺作物或同一园艺作

物不同品种果实呈色的色素种类、组分及其变化规律存在差异，且不同色素对光响应的敏感程度存在差异以及响应光

照的相关基因类型也不相同。但是，目前国内外关于导致果实着色差异的原因尚未有系统的归纳总结，光对果实着色

物质及相关基因调控机理的研究尚未形成体系，仍需进一步深入探究。
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　　园艺作物有着丰富的果实颜色，如红色、绿色、
橙色、黄色、紫色等，这些颜色一般由叶绿素、类胡

萝卜素、类黄酮等及其衍生物积累所致。果实色泽

是给予消费者的第一感觉，特别是果实充分成熟时

的颜色，能直接刺激消费者的购买欲［１］。同时，色

泽是果实综合品质衡量与分级的重要外观指标，在

实际生产中受诸多内外因素影响。光照是影响果

实着色的重要因素之一，是很多植物中色素合成的

前提条件［２－７］。近年来，园艺作物色素组分不断被

挖掘，光照调控色素生物合成的机制不断被解析，

有关光调控果实色素代谢的研究已经在苹果、梨、

葡萄、樱桃等植物中取得较好进展［５－８］。但关于导

致果实着色差异的原因及光对果实着色物质、相关

基因调控机理研究尚未有系统的梳理归纳。阐述

果皮色素种类及组分、果皮色素变化规律和光对果

实着色物质及相关基因的影响，以期为提高果实外

观品质提供科学依据，就今后果实着色的研究方向

进行探讨。

１　果实中主要色素种类及组分

自然界常见的天然色素根据溶解性分为脂溶

性和水溶性两大类色素［９］，其中叶绿素、类胡萝卜

素等属于脂溶性色素，类黄酮、单宁、甜菜红素等属

于水溶性色素。不同树种、同一树种不同品种果实

呈色的色素种类及组分不同（表１），在大多数果树
中，类胡萝卜素和类黄酮的单独或组合形成决定果

实成熟时的色泽［１０］。其中，苹果、草莓、葡萄等果实

的色泽主要由类黄酮类色素引起［１１－１３］，与果实颜色

有关的类黄酮主要有花青素、黄酮醇和黄酮

等［１４－１５］，其中最常见的组分有槲皮素、芹菜素、杨梅

黄素、木犀草素、山奈酚等及其糖苷类物质［１６－１８］。

柑橘、香蕉等果皮的色泽主要由类胡萝卜素类色素

引起［１９－２０］，其中柑橘果皮中以玉米黄素、叶黄质、

β－隐黄质为主，β－胡萝卜素及 α－胡萝卜素含量
较低［１９］。而香蕉果皮中以 α－胡萝卜素、β－胡萝
卜素和叶黄素为主，新黄质、紫黄质、α－隐黄质、
β－隐黄质、花药黄质等含量较低［２０］。同一树种的

不同品种果实色素组分也不同。甜樱桃果实中，紫

红色美早和黄色１３－３３樱桃均检测出矢车菊素 －
３－芸香糖苷、矢车菊素－３－葡萄糖苷、矢车菊素－
３－木糖苷、飞燕草素 －３－葡萄糖苷等４种花青苷
类物质，此外美早果实中还检测到芍药素－３－葡萄
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糖苷、芍药素－３－芸香糖苷、天竺葵素－３－芸香糖
苷等花青苷类物质［２１］。在梨果皮中，矢车菊素 －
３－半乳糖苷是红香酥、红太阳和红巴梨的主要色素
组分，而中梨一号果皮中未检测到任何花青苷组成

成分［２２］。在红瓤核桃果皮中仅检测到飞燕草素 －
３－Ｏ－葡萄糖苷，在普通绿核桃的果皮中未检测到
花青苷［２３］。

表１　 园艺作物果皮中主要色素种类及组分

色素

种类

园艺

作物
品种 主要色素组分

果皮

颜色

类黄酮 苹果［２４］ 红星、秦冠 矢车菊－３－半乳糖苷、矢车菊－３－阿拉伯糖苷 红色

金冠 原花青素Ｂ２ 黄色

澳洲青苹 槲皮素－３－半乳糖苷 绿色

梨［２２］ 红香酥、红太阳 矢车菊素－３－半乳糖苷 红色

红巴梨 矢车菊素－３－半乳糖苷、芍药色素－３－半乳糖苷 红色

蓝莓［２５］ 莱格西、绿宝石、珠宝 二甲花翠素－３－Ｏ－半乳糖苷 蓝紫色

蓝丰 二甲花翠素－３－Ｏ－阿拉伯糖苷 蓝色

草莓 越心［２６］ 天竺葵素３－Ｏ－葡萄糖苷 粉色

红颜、小白［２７］ 天竺葵３－葡萄糖苷、矢车菊素３－葡萄糖苷 淡粉

葡萄 钟山红玉［２８］ 锦葵色素３－Ｏ葡萄糖苷、锦葵色素３－Ｏ－（６－Ｏ－香豆酰
化）－葡萄糖苷

黑紫

南太湖特早［２９］ 二甲基花翠素类 黑紫

枣［３０］ 胎里红 芍药素３，５－Ｏ－葡萄糖苷、矢车菊素３－Ｏ－芸香糖苷、矢车菊素 紫红

骏枣 原花青素Ｂ１、槲皮素３－鼠李糖苷和槲皮素３－芸香糖苷（芸香
苷）、槲皮素－３－半乳糖苷、没食子酸、绿原酸

棕红

类胡萝卜素 柿［３１］ 黑柿 β－胡萝卜素 黑色

火罐 番茄红素 红色

金萍 β－胡萝卜素、番茄红素 黄色

柑橘［１９］ 满头红 β－柠乌素 红色

尾张 β－隐黄质 橙色

胡袖 玉米黄质 黄色

香蕉［２０］ Ｏｒｉｓｈｅｌｅ、ＤｗａｒｆＦｒｅｎｃｈＰｌａｎｔａｉｎ α－胡萝卜素 黄色

ＷＩＨ、ＤＦ５ 叶黄质 黄色

杏［３２］ 库车白杏 八氢番茄红素 浅黄色

树上干杏 八氢番茄红素、β－胡萝卜素 橙色

枇杷［３３－３４］ 早钟６号 β－胡萝卜素、β－隐黄质 橙红色

白玉 β－胡萝卜素、叶黄质 橙黄色

Ｏｂｕｓａ 反式叶黄素、反式β－胡萝卜素 金黄色

２　果实发育过程中果皮色素变化规律

大多数园艺作物果皮颜色随着果实发育成熟

而呈现出不同的色泽变化，如由幼果期至成熟期，

杏果皮呈现绿色—黄色，柑橘、越橘果皮呈现色—

黄色—橙色，蓝莓果皮呈现绿色—蓝色，石榴、樱桃

果皮呈现淡粉色—深粉色。不同时期果皮色泽产

生差异的原因有３种：一是由色素种类比例不同造
成的，叶绿素、类胡萝卜素、类黄酮等色素在果实不

同发育时期的合成与分解速率不同，导致不同品种

的果实色泽存在差异（表２）。在柑橘果实成熟过程
中，果皮叶绿素、类胡萝卜素、花青素的分配比例不

同，导致果皮从绿色、黄色、橙色到橙红色呈现不同

色泽［３５］。二是由色素组分不同造成的，如蓝莓

（ＦＬＳ０３）果实发育过程中，绿果期的主要花青素苷
是矢车菊素，红果期的主要花青素苷是飞燕草素，

而在蓝果期发现的主要花青素是锦葵色素［３６］。三

是由不同时期相同组分含量不同造成的，如石榴果

实发育前期，因果皮中花青苷含量较低，外观呈现

浅粉色，随着果实成熟，果皮花青苷含量迅速积累，
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果皮由浅粉色逐渐加深至深红色［３７］。樱桃、越橘等

果实色泽变化均受花青苷积累导致［２１，３８］。草莓成

熟过程中，红颜和小白果实表皮中天竺葵－３－葡萄
糖苷、矢车菊素－３－葡萄糖苷均有积累，其中天竺
葵－３－葡萄糖苷含量约为矢车菊素－３－葡萄糖苷
的２～３倍，且红颜果实表皮中花青素苷含量高于小
白［２７］。秋雪、肥桃果实在发育过程中也存在相同的

现象，随着果实成熟，花青苷含量从果皮转色开始

迅速增加，由于不同桃品种着色类型不同，到成熟

期秋雪果皮花青苷含量比肥桃高８倍多［３９］。

表２　园艺作物果皮中主要色素含量变化趋势

园艺

作物
品种

主要色素

组分

含量变化

趋势

梨［２２］ 红香酥 叶绿素 降—升—降

类胡萝卜素 总体上升

花青苷 升—降—升—降

中梨一号 叶绿素 降—升

类胡萝卜素 降—升—降

花青苷 持续下降

葡萄［４０］ 红地球 叶绿素 下降

类胡萝卜素 下降

花色苷 逐渐升高

无核白鸡心 叶绿素 下降

类胡萝卜素 下降—上升

花色苷 —

杏［４１］ 银香白、串枝红 叶绿素 逐渐降低

类胡萝卜素 下降—上升

类黄酮 下降—上升—下降

花青苷 逐渐升高

丰仁 叶绿素 逐渐降低

类胡萝卜素 下降—上升

类黄酮 下降—上升—下降

花青苷 —

桑葚［４２］ 川桑 黄酮 上升

白玉王 黄酮醇 上升

红果２号 花青苷 上升

枣 冬枣［４３］ 叶绿素 下降

类胡萝卜素 下降

总黄酮 下降

骏枣［３０］ 叶绿素 下降

β－胡萝卜素 下降

总黄酮 先上升后下降

３　光照对果实着色的影响

光照是影响果实着色的重要环境因素之一，光

受体感应到光信号后，将其传递给下游，从而影响

植物的一系列生理生化机制。光通常间接影响或

（和）直接影响果实花色苷的合成：第一，植物可利

用光照进行光合作用产生花色苷合成底物（如糖和

苯丙氨酸等），从而为花青素的合成提供能量来源

并维持细胞中的渗透压。第二，光照作为外界信号

直接调控花青素生物合成途径中具有光响应元件

基因的表达，进而调节花色苷合成酶的表达。

３．１　光照对果实着色物质变化的影响
光照能促进花色素苷积累，随着光照时间的增

加，增强果实着色［４４－４５］，光照度太低，花青苷无法合

成。在苹果和梨果实的发育过程中，自然光下，与

果实的阴面相比，阳面果具有更高的花青素合成能

力和更高的花青素浓度［４６－４８］；完全遮光的苹果与梨

果实能够正常成熟，但不能着色，果皮中无花青

苷［４９－５０］。于璐佳对摘袋后的苹果果实进行光照处

理和持续黑暗处理发现，光照可以明显促进花色素

苷积累，而黑暗处理后的苹果果实没有着色，样品

也未检测到花色素苷含量［５１］。Ｄｕｓｓｉ等对红皮西洋
梨果实着色与光照度关系进行研究发现，光强度太

高反而减少花青苷的积累［５２］，说明光照对有些植物

果实花色素苷积累可能存在抑制现象。果实着色

因品种不同对光照度的需求量也存在差异，一些深

色品种在较低光照度下能较容易着色，而一些浅色

的品种需在较高的光照度下才能着色（表３）。闫玖
英的研究结果显示，新红星苹果是否套袋均能着深

红色，澳洲青苹和金冠未套袋果实分别着绿色和黄

色，而套袋的澳洲青苹在解袋１０ｄ时果实阳面完全
变红，金冠果实阳面部分着红色，表明套袋处理可

使非红色品种果实着色，且澳洲青苹较金冠更容易

着色［５３］。在实际生产中，通过果实套袋等方式可调

控光照，进而改善或提高果实色泽品质，这是因为

套袋抑制果皮中叶绿素和类胡萝卜素的合成，果实

由于没有底色（绿色、黄色）的干扰，使得果实着色

鲜艳［５４］。

３．２　果实着色相关基因对光的响应
光通过诱导果实叶绿素、类胡萝卜素、花青素

等色素合成及代谢相关酶基因的表达，进而调控果

实色素沉积。强光通过诱导或上调相关基因的表

达，促进叶绿素、类胡萝卜素、花青素等色素合成，

弱光或黑暗则通过抑制或下调相关基因的表达使

色素合成减少［５３］。目前，在苹果、梨、葡萄等果实

中，诱导花青素合成的光响因子不断被挖掘（表４），
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表３　光对不同品种果实着色的影响

园艺

作物
品种

果皮

颜色

着色

能力
光敏类型

苹果［５３］ 新红星 红色 强 非光敏感型

金冠 黄色 弱 —

澳洲青苹 绿色 较强 光敏感型

樱桃［７］ 红灯 红色 强 非光依赖型

雷尼 黄色 强 高度光依赖型

草莓［５５］ 女峰 红色 强 非光敏感型

丰香 红色 弱 光敏感型

?果［５６］ Ｒｕｂｙ 红色 强 非光依赖型

Ｓｅｎｓａｔｉｏｎ 桃红色 — 光依赖型

桃［５７］ 湖景蜜露 粉红色 强 —

玉露 淡黄色 弱 —

其中 ＣＨＳ、ＡＮＳ、ＤＦＲ、ＵＦＧＴ、ＭＹＢ、ＨＹ５、ｂＨＬＨ、ＰＩＦ、
ＺＡＴ、ＰＡＬ、Ｆ３Ｈ等基因均受光照调控花青素的合成
与降解。在蒰柑贮藏过程中，光照通过提高类胡萝

卜素合成上游基因 ＣｉｔＰＳＹ１和 ＣｉｔＩＰＩ的表达量，加
快果皮中叶绿素的减少和类胡萝卜素积累，进而影

响果实的转色进程［５８］。吕玲玲等的研究结果显示，

福丽果实在完全不套袋情况下，果皮全面着浓红

色，其花青苷含量高，可能与 ＭｄＣＨＳ、ＭｄＣＨＩ、
ＭｄＤＦＲ、ＭｄＵＦＧＴ和 ＭｄＭＹＢ１０等基因上调表达有
密切关系［５９］。白金月等以苹果梨为材料进行套袋

处理，研究发现 ＭＹＢ４－Ｌｉｋｅ１、ｂＨＬＨ１３０－Ｌｉｋｅ等基
因明显上调，差异表达明显的ＷＤＲ基因与花青苷浓
度变化趋势一致，进而推测在光照调控下，基因的

表达量因光周期的变化而改变，从而影响果实花青

苷的合成与着色［６０］。一些Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子也
可以对光信号产生响应，其中具有锌指结构的

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子 ＨＹ５是启动光形态建成负调
控因子 ＣＯＰ１的靶基因［６１－６２］。在可见光下，当

ＣＯＰ１从细胞核中去除时，ＨＹ５可稳定存在并与其
他转录因子形成复合物，从而开始启动花青素合成

相关结构基因的表达并产生花青素；在黑暗处理

下，负调控因子 ＣＯＰ１存在于细胞核中，ＣＯＰ１／ＳＰＡ
复合物使转录因子ＨＹ５泛素化并降解，进而抑制花
青素的合成，且在 ＣＯＰ１突变体中花色苷明显
积累［６３－６４］。

同一树种不同品种果实中花色苷合成关键酶

基因对光信号的响应不同。光不敏感型女峰草莓

同一果实的遮光部分和光照部分花青素合成相关

基因ＡＮＳ、ＤＦＲ和 ＣＨＳ的表达量没有明显差别，光

敏感型丰香草莓同一果实的遮光部分 ＣＨＳ和 ＡＮＳ
的表达量比光照部分明显减少，而ＤＦＲ的表达量遮
光部分比光照部分略有减弱，说明女峰和丰香果实

中这３种色素合成基因的表达对光诱导的反应不
同，是其着色不同的原因［５５］。对２个不同色泽甜樱
桃品种进行正常光照和套袋处理，通过转录组分析

发现，光可以上调雷尼果实中花色苷合成结构基因

（ＰａｃＣＨＳ、ＰａｃＣＨＩ、ＰａｃＦ３Ｈ、ＰａｃＦ３′Ｈ及 ＰａｃＵＦＧＴ）
的表达水平；但不影响红灯果实中这些基因的转录

水平。同时，雷尼果实中有３２个上调和４０个下调
的差异表达转录因子；光信号通路中 ＰＩＦ３、ＨＹ５等
转录因子，以及激素信号通路关键组分如 ＰＰ２Ｃ等
的表达水平在雷尼中受光调控，说明光是决定甜樱

桃黄色品种花色苷合成的关键因素，但不影响红色

品种着色［７］。

表４　园艺植物果实呈色的光响应因子

园艺作物 光响应因子 参考文献

草莓 ＣＨＳ、ＡＮＳ、ＤＦＲ ［５５］

苹果 ＭｄＤＦＲ、ＭｄＵＦＧＴ、ＭｄＭＹＢ１ ［８，６５－６６］

梨 ＰｂＰＩＦ３．１、ＰｂＺＡＴ１２ ［５］

葡萄 ＶｖＭＹＢ３０、ＶｖｂＨＬＨ７９、ＶｖｂＨＬＨ１２１ ［６］

樱桃 ＰａｃＰＩＦ３、ＰａｃＨＹ５ ［７］

血橙 ＵＦＧＴ、ＰＡＬ、ＡＮＳ、ＣＨＳ、ＤＦＲ、ＧＳＴ、Ｆ３Ｈ、４ＣＬ、
ＭＹＢＦ１

［６７］

４　结束语

近年来，在苹果、梨、葡萄等园艺作物中，果实

色泽（叶绿素、类胡萝卜素、花青素）的生理生化及

分子机理不断被揭示，但关于光照对其调控的机制

仍值得深入挖掘和解析：（１）目前对光照调控果实
色素代谢分子机制的解析仅限于单一调控，未能发

掘到同时调控２种色素的关键调控因子或调控复合
体；（２）目前光信号对花青苷的调控分子机制解析
较多，但光信号调控叶绿素、类胡萝卜素、黄酮类衍

生物等色素的研究多停留在生理层面，有待进一步

挖掘新的调控转录因子和转录因子复合体，以及进

一步解析这些色素调控果实着色的具体机制。

色泽是反映果实外在品质的重要指标之一，具

有一定的商品属性。综上，前人已对果实色素物质

进行了大量研究，并证明参与果实着色的物质在不

同种类和比例组合下赋予其独特的感官效果。不

同果实着色对光强的需求量差异较大，前人通过果

实套袋等方式可调控光照进而改善或提高果实的
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色泽品质；在光调控果实着色机理方面，前人深入

研究并挖掘出果实色素质合成过程中各种响应光

照的相关基因，为调控和改造色素积累过程奠定了

基础。

参考文献：
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北农林科技大学，２０１９．

［３１］戚英伟．‘黑柿’果皮色泽形成的机制研究［Ｄ］．杨凌：西北农

林科技大学，２０２０．

［３２］周伟权．杏果实类胡萝卜素代谢及积累机理研究［Ｄ］．乌鲁木

齐：新疆农业大学，２０２１．

［３３］张　玲，郑婷婷，魏伟淋，等．两种不同肉色枇杷果实类胡萝卜

素积累及合成相关基因的表达［Ｊ］．园艺学报，２０１５，４２（１１）：

２１５３－２１６２．

［３４］ＨａｄｊｉｐｉｅｒｉＭ，ＧｅｏｒｇｉａｄｏｕＥＣ，ＭａｒｉｎＡ，ｅｔａｌ．Ｍｅｔａｂｏｌｉｃａｎｄ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｅｌｕｃｉｄａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｉｎ

ｐｅｅｌａｎｄｆｌｅｓｈｔｉｓｓｕｅｏｆｌｏｑｕａｔｆｒｕｉｔｄｕｒｉｎｇｏｎ－ｔｒｅｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，１７（１）：１０２．

［３５］黄　贝，王　鹏，温明霞，等．柑橘果实色素：类胡萝卜素的研究

进展［Ｊ］．果树学报，２０１９，３６（６）：７９３－８０２．

［３６］孙月婷．蓝莓果实品质形成及花青素苷代谢研究［Ｄ］．福州：

福建农林大学，２０１９．

［３７］朱　峰，苑兆和，招雪晴，等．不同石榴品种果实类黄酮物质组

分和含量分析［Ｊ］．山东农业科学，２０１４，４６（１）：４０－４２，４６．

［３８］宋　杨，刘红弟，张红军，等．“泽西”越橘花青苷积累与相关基
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因表达研究［Ｊ］．中国南方果树，２０１５，４４（６）：１３－２０．

［３９］何　平，李林光，王海波，等．基于转录组分析不同着色桃果皮

花青苷表达模式与转录因子［Ｊ］．植物生理学报，２０１９，５５（３）：

３１０－３１８．

［４０］吴　江，程建徽，杨夫臣，等．红地球和无核白鸡心葡萄设施栽

培条件下糖积累与果实着色的关系［Ｊ］．果树学报，２００７，２４

（４）：４４４－４４８．

［４１］张圣仓，杨途熙，魏安智，等．杏果实成熟期糖酸和色素物质含

量的分析［Ｊ］．北方园艺，２０１２（１６）：１－４．

［４２］李　寒．桑葚着色差异形成的分子机制［Ｄ］．重庆：西南大学，

２０２０：７７９．

［４３］张　琼．枣着色过程中果皮结构及色素积累相关组分研究

［Ｄ］．保定：河北农业大学，２０２０．

［４４］ＡｎＪＰ，ＬｉｕＹ Ｊ，ＺｈａｎｇＸ Ｗ，ｅｔａｌ．Ｄｙｎａｍｉｃｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓｂｙｔｈｅＢＴ２－

ＴＣＰ４６－ＭＹＢ１ｍｏｄｕｌｅｉｎａｐｐｌｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２０２０，７１（１０）：３０９４－３１０９．

［４５］高　磊，李　慧，郑焕，等．果树中花色苷的生物合成及其调控

机制研究进展［Ｊ］．江苏农业学报，２０２２，３８（１）：２５８－２６７．

［４６］ＬｉＰＭ，ＣａｓｔａｇｎｏｌｉＳ，ＣｈｅｎｇＬＬ．Ｒｅｄ‘Ａｎｊｏｕ’ｐｅａｒｈａｓａｈｉｇｈｅｒ

ｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅｃａｐａｃｉｔｙｔｈａｎｇｒｅｅｎ‘Ａｎｊｏｕ’［Ｊ］．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ

Ｐｌａｎｔａｒｕｍ，２００８，１３４（３）：４８６－４９８．

［４７］ＬｉＰＭ，ＭａＦＷ，ＣｈｅｎｇＬＬ．Ｐｒｉｍａｒｙａｎｄｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎ

ｔｈｅｓｕｎ－ｅｘｐｏｓｅｄｐｅｅｌａｎｄｔｈｅｓｈａｄｅｄｐｅｅｌｏｆａｐｐｌｅｆｒｕｉｔ［Ｊ］．

ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１３，１４８（１）：９－２４．

［４８］ＬｉＰＭ，ＺｈａｎｇＹＺ，ＥｉｎｈｏｒｎＴＣ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｈｅｎｏｌｉｃ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍａｎｄｐｒｉｍａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｂｅｔｗｅｅｎｇｒｅｅｎ‘Ａｎｊｏｕ’ｐｅａｒ

ａｎｄｉｔｓｂｕｄｍｕｔａｔｉｏｎ，ｒｅｄ‘Ａｎｊｏｕ’［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，

２０１４，１５０（３）：３３９－３５４．

［４９］ＪｕＺＧ．Ｆｒｕｉｔｂａｇｇｉｎｇ，ａｕｓｅｆｕｌｍｅｔｈｏｄｆｏｒｓｔｕｄｙｉｎｇａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎａｐｐｌｅｓ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，

１９９８，７７（３／４）：１５５－１６４．

［５０］ＨｕａｎｇＣＨ，ＹｕＢ，ＴｅｎｇＹＷ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｆｒｕｉｔｂａｇｇｉｎｇｏｎ

ｃｏｌｏｒｉｎｇａｎｄｒｅｌａｔｅｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，ａｎｄｑｕａｌｉｔｉｅｓｏｆｒｅｄＣｈｉｎｅｓｅｓａｎｄ

ｐｅａｒｓｄｕｒｉｎｇｆｒｕｉｔｍａｔｕｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２００９，１２１

（２）：１４９－１５８．

［５１］于璐佳．光和乙烯协同调控苹果果实花色素苷积累的研究

［Ｄ］．北京：北京农学院，２０２１．

［５２］ＤｕｓｓｉＭＣ，ＳｕｇａｒＤ，ＷｒｏｌｓｔａｄＲＥ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｉｎｇａｎｄｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓｉｎｒｅｄｐｅａｒｓａｎｄｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｌｉｇｈｔｑｕａｌｉｔｙｏｎｆｒｕｉｔｃｏｌｏｒ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＡｍｅｒｉｃａｎＳｏｃｉｅｔｙｆｏｒＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ，

１９９５，１２０（５）：７８５－７８９．

［５３］闫玖英．套袋对不同色泽类型苹果品种果实着色的影响［Ｄ］．

杨凌：西北农林科技大学，２０１７：１６－１７．

［５４］李玉阔，齐秀娟，林苗苗，等．套袋对２种类型红肉猕猴桃果实

着色的影响［Ｊ］．果树学报，２０１６，３３（１２）：１４９２－１５０１．

［５５］周　波．光环境影响草莓花青素合成相关基因表达的研究

［Ｄ］．哈尔滨：东北林业大学，２００４：３２．

［５６］ＳｈｉＢ，ＷｕＨＸ，ＺｈｅｎｇＢ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｌｉｇｈｔ－ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎｍａｎｇｏ（ＭａｎｇｉｆｅｒａｉｎｄｉｃａＬ．）［Ｊ］．

Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２１，７（１１）：４２３．

［５７］赵　云．两品种桃果皮花青苷积累差异及光照调控机制［Ｄ］．

杭州：浙江大学，２０１９．

［５８］彭　刚．柑橘果实转色的叶绿素和类胡萝卜素代谢基础［Ｄ］．

杭州：浙江大学，２０１３：３２．

［５９］吕玲玲，丁　荔，刘　蕾，等．免套袋栽培苹果品种‘福丽’果实

着色相关基因表达分析［Ｃ］／／中国园艺学会２０１９年学术年会

暨成立９０周年纪念大会．郑州，２０１９：９．

［６０］白金月，曲柏宏，杜昱彤，等．光处理对套袋苹果梨果实着色相

关调节基因的影响［Ｊ］．东北农业科学，２０２１，４６（６）：７０－

７３，８２．

［６１］ＳｔｒａｃｋｅＲ，ＦａｖｏｒｙＪＪ，ＧｒｕｂｅｒＨ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｂＺＩＰ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＨＹ５ｒｅｇｕｌａｔｅｓｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＰＦＧ１／ＭＹＢ１２

ｇｅｎｅｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｌｉｇｈｔａｎｄｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ－Ｂｒａｄｉａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，

Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１０，３３（１）：８８－１０３．

［６２］ＭａｉｅｒＡ，ＳｃｈｒａｄｅｒＡ，ＫｏｋｋｅｌｉｎｋＬ，ｅｔａｌ．ＬｉｇｈｔａｎｄｔｈｅＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ

ｌｉｇａｓｅＣＯＰ１／ＳＰＡ ｃｏｎｔｒｏｌｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆｔｈｅ ＭＹＢ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓＰＡＰ１ａｎｄＰＡＰ２ｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１３，７４（４）：

６３８－６５１．

［６３］ＶｉｅｒｓｔｒａＲＤ．Ｔｈｅｕｂｉｑｕｉｔｉｎ－２６Ｓｐｒｏｔｅａｓｏｍｅｓｙｓｔｅｍａｔｔｈｅｎｅｘｕｓ

ｏｆｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＲｅｖｉｅｗｓＭｏｌｅｃｕｌａｒＣｅｌｌＢｉｏｌｏｇｙ，２００９，

１０：３８５－３９７．

［６４］ＬａｕＯＳ，ＤｅｎｇＸＷ．ＴｈｅｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｉｃｒｅｐｒｅｓｓｏｒｓＣＯＰ１ａｎｄ

ＤＥＴ１：２０ｙｅａｒｓｌａｔｅｒ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１２，１７（１０）：

５８４－５９３．

［６５］ＴａｋｏｓＡＭ，ＵｂｉＢＥ，ＲｏｂｉｎｓｏｎＳＰ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｄｅｎｓｅｄｔａｎｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｇｅｎｅｓａｒｅｒｅｇｕｌａｔｅｄｓｅｐａｒａｔｅｌｙｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒｆｌａｖｏｎｏｉｄ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｇｅｎｅｓｉｎａｐｐｌｅｆｒｕｉｔｓｋｉｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００６，１７０

（３）：４８７－４９９．

［６６］常　博，马长青，刘　聪，等．ＭｄＭＹＢ１启动子甲基化对不同色

泽类型苹果品种果皮花青苷合成的调控作用［Ｊ］．分子植物育

种，２０１８，１６（２２）：７４１５－７４２２．

［６７］杨海健，张云贵，周心智，等．不同 ＰＥ材料遮光下血橙转色期

果皮花色苷合成及其相关基因的表达分析［Ｊ］．浙江农业学

报，２０２１，３３（１０）：１８６１－１８６９．

—３２—江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１２期


