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　　摘要：为阐明树冠覆膜对春见柑橘果实品质的影响，比较套袋结合树冠覆膜（ＰＦ）与常规套袋（ＣＫ）处理下果实的
生理特性及转录组差异。测定对比了２种处理下的树冠光照度和叶片ＳＰＡＤ值，分析果实外观（单果重、果皮厚度和
可食率等）和内在品质（可溶性固形物、维生素Ｃ和可滴定酸含量等）差异。转录组测序后，利用差异表达基因筛选和
加权基因共表达网络（ＷＧＣＮＡ）解析转录水平差异。结果表明，覆膜处理显著降低树冠光照度（降幅４１．７％），虽未显
著抑制叶绿素合成（ＳＰＡＤ值无显著差异），但单果重增加２１．３％，同时果皮增厚、可食率降低，且覆膜处理提高了维生
素Ｃ含量。转录分析发现，覆膜仅诱导９２个差异表达基因，其中ＡＢＡ信号通路关键基因ＰＰ２Ｃ（ＭＳＹＪ０７９０３０）显著上
调，ＷＧＣＮＡ分析证实 ＡＢＡ在覆膜果实发育中起核心调控作用。果皮增厚可能与木质素合成酶基因 ＣＯＭＴ
（ＭＳＹＪ０９５３６０）相关，而鉴定到的关键转录因子 ｂＨＬＨ（ＭＳＹＪ２２３８３０）和 ＥＲＦ（ＭＳＹＪ１１４２２０）可作为分子标记辅助育种
的候选基因。表明高糖品种可以通过缩短覆膜周期以平衡果皮发育与糖积累。
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　　柑橘（Ｃｉｔｒｕｓ）是世界和我国最重要的水果之
一［１］。春见（Ｃｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａｃｖ．Ｃｈｕｎｊｉａｎ）因其高
糖、果大且丰产备受消费者青睐，但因在四川地区

成熟期为次年２—３月，易受到低温冻害［２－３］。近年

来，树冠覆膜技术已在四川地区广泛使用，表现出

良好的防寒保护效果［４－５］。覆膜可以提高树冠日间

温度和昼夜温差，但因光照度降低会造成净光合速

率普遍下降［６－９］。有关树冠覆膜对柑橘果实品质的

影响已有报道，如覆膜可延长砂糖橘果实的采收

期［１０］，显著增加沃柑果皮脱落酸（ＡＢＡ）含量促进果
皮着红色［１１］，但其转录调控机制的研究尚不完善。

本研究以红橘砧春见为试材，对比套袋处理结合树

冠覆膜（ＰＦ）与常规套袋（ＣＫ）处理对果实外观及内
在品质的影响并结合转录组分析，旨在阐明覆膜对

春见实品质的影响。研究成果将为树冠覆膜技术

的优化和柑橘品质改良的分子育种提供理论支撑。

１　材料与方法

１．１　试验材料及处理
试验于２０２４年１１月中旬开始进行果实套袋结

合单行树冠覆膜（ＰＦ），以不覆膜为对照（ＣＫ），在四
川省眉山市眉山职业技术学院实践基地进行，试验

材料为生长一致的 １０年生红橘砧春见，株行距为
３ｍ×４ｍ，常规肥水管理。２０２５年４月７日，每个
处理从每株树的东南西北４个方向各采集３个大小
相近、健康完整的果实，每１０株为１个重复，共计３
个生物学重复。同时，在２０２５年４月７日下午２点
使用照度计测定（德力西）光照度，叶片 ＳＰＡＤ值使
用ＳＰＡＤ－５０２Ｐｌｕｓ叶绿素计（柯尼卡美能达）测定。
１．２　果实外观品质分析

擦净果皮后，使用百分之一电子天平（单位用 ｇ
表示）测定单果重。使用Ｃ－４００ｃｏｌｏｒｉｍｅｔｅｒ色差仪
（柯尼卡美能达）测定果皮的 Ｌ值（亮度）、ａ值
（红色度）和ｂ值（黄色度）。
１．３　果实内在品质分析

在每个样果对称部位切取２块，去果皮用纱布
包裹后挤压果汁于洁净干燥的烧杯中，混合搅拌均

匀后用于测定相关指标。使用 ＰＡＬ－１手持式折光
仪（ＡＴＡＧＯ）测定可溶性固形物含量。采用
０．１ｍｏｌ／ＬＮａＯＨ滴定法测定可滴定酸含量，采用
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２，６－二氯酚靛酚滴定法测定维生素Ｃ含量［１２］。

１．４　ＲＮＡ提取、文库构建及生物信息学分析
使用天根生化科技（北京）有限公司的植物总

ＲＮＡ提取试剂盒提取各个样品的总 ＲＮＡ。返转录
为ｃＤＮＡ，－８０℃保存，用于建库测序及 ｑＲＴ－
ＰＣＲ。质量检测合格后，使用 ＭＧＩ－Ｔ７测序平台对
６个样品进行测序。

测序得到的原始数据，经 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ软件进
行质量控制处理后［１３］，使用 ｈｉｓａｔ２软件将 ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ比对到Ｃｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａ（ｖ１．０）参考基因组［１４］，

利用 Ｒ包 ｈｔｓｅｑ－ｃｏｕｎｔ［１５］、ＧｅｎｏｍｉｃＦｅａｔｕｒｅｓ和
ＤＥＳｅｑ２分别计算 ｒｅａｄｓｃｏｕｎｔｓ数、ＦＰＫＭ（ｆｒａｇｍｅｎｔｓ
ｐｅｒｌｉｌｏｂａｓｅｏｆｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｍａｐｐｅｄｒｅａｄｓ）和
差异基因（ｑ＜０．１ａｎｄ｜ｌｏｇ２（ｆｏｌｄ－ｃｈａｎｇｅ）｜＞

１０）［１６－１７］，使用ＷＧＣＮＡ对基因进行模块分析［１８］，

利 用 ＫＥＧＧ（ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆｇｅｎｅｓａｎｄ
ｇｅｎｏｍｅｓ）对 ＤＥＧｓ（ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓ）进
行富集分析。

１．５　定量分析
引物经Ｐｒｉｍｅｒ５设计完成，具体信息见表１，内

参基因选用 ＧＡＰＣ２［１９］，所有引物由生工生物工程
（上海）股份公司合成。实时定量聚合酶链式反应

（ＲＴ－ｑＰＣＲ）在 ＣＦＸ９６ＴｏｕｃｈＴＭ荧光 ＰＣＲ检测系统
（美国伯乐公司）上完成。体系（１０μＬ）的配制和程
序设置根据ＰｅｒｆｅｃｔＳｔａｒｔＴＭＧｒｅｅｎｑＰＣＲＳｕｐｅｒＭｉｘ试剂
盒（北京全式金生物技术股份有限公司）的操作说

明进行。基因的表达量数据分析采用２－ΔΔＣＴ计算。

表１　６个差异表达基因ｑＲＴ－ＰＣＲ的引物序列

基因名称 基因注释 引物序列（５′→３′）

ＭＳＹＪ２２３８３０ ｂＨＬＨ转录因子家族成员 Ｆ：ＴＴＴＴＧＣＴＴＡＧＣＣＧＡＡＴＧＣＧＣ；Ｒ：ＴＧＧＣＧＣＣＡＴＴＧＴＴＣＴＴＣＡＣＡ

ＭＳＹＪ１１４２２０ ＡＰ２／ＥＲＦ转录因子家族成员 Ｆ：ＡＴＧＡＣＡＡＡＧＡＡＧＣＣＣＧＣＡＡＧ；Ｒ：ＧＧＡＡＡＧＡＧＡＡＧＧＡＡＧＧＧＧＡＣ

ＭＳＹＪ０７９０３０ ＰＰ２Ｃ Ｆ：ＧＧＴＴＧＴＡＣＧＧＣＴＣＣＴＧＣＴＴＣ；Ｒ：ＧＡＧＣＴＧＣＴＧＣＣＴＣＴＧＴＣＡＧＡ

ＭＳＹＪ０４０６４０ 细胞分裂素降解酶 Ｆ：ＴＣＣＡＣＡＣＡＧＧＴＧＡＧＣＴＧＣＣＴ；Ｒ：ＣＣＣＧＡＣＧＧＴＡＡＧＧＴＧＧＡＧＧＴ

ＭＳＹＪ０９５３６０ 木质素合成关键酶ＣＯＭＴ Ｆ：ＧＧＣＣＴＴＧＣＡＣＣＣＧＴＣＴＧＴＡＡ；Ｒ：ＡＴＴＣＡＴＣＣＣＧＴＡＧＧＣＣＡＴＧＴ

ＭＳＹＪ２２１８２０ 黄酮醇糖基转移酶 Ｆ：ＴＧＧＴＴＧＣＣＧＧＧＴＣＴＴＧＴＴＧＧ；Ｒ：ＧＴＴＧＣＡＧＧＧＡＡＣＣＣＡＴＣＧＧＧ

１．６　数据统计与分析
数据统计和分析使用 Ｅｘｃｅｌ和 ＩＢＭ ＳＰＳＳ

Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ２０．０软件进行，图表使用 ＧｒａｐｈＰａｄＰｒｉｓｍ
（ｖ１０．２．０）和ＴＢｔｏｏｌｓ绘制。

２　结果与分析

２．１　覆膜对光照度及春见叶片ＳＰＡＤ值的影响
如图１－Ａ所示，树冠覆膜（ＰＬ）对叶片 ＳＰＡＤ

值无显著差异，但无覆膜（ＣＫ）的叶片 ＳＰＡＤ值
（６９３１）略高于ＰＬ的叶片 ＳＰＡＤ值（６７．５２）。树冠

覆膜造成树冠白天的光照度显著低于 ＣＫ，分别为
９３６２、１６０６７ｌｘ（图１－Ｂ）。说明覆膜会直接阻挡
照射到树冠的阳光，但未显著影响叶片叶绿素含量。

２．２　覆膜对果实外观品质的影响
由图２可知，ＰＬ处理较 ＣＫ处理的果实单果重

极显著提高 ２１．３％，ＰＬ处理和 ＣＫ处理分别为
３２２６、２１２．８ｇ，表明覆膜可能促进了果实膨大。２
个处理的果形指数（纵径／横径）均接近球形（０９７～
１．０３），无显著差异。但 ＰＬ处理果实的果皮厚度
（３．６３～６．９３ｍｍ）高于ＣＫ处理（２．７２～４．３６ｍｍ），
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因此造成了可食率（６７．７％～７１．５％）低于ＣＫ处理
（６０．７％～７２．４％）。果皮类胡萝卜素含量和叶绿
素含量在２个处理之间无显著差异，且果实外观色
泽（Ｌ值、ａ值、ｂ值）无显著差异。
２．３　覆膜对果实内在品质的影响

由图３可知，ＣＫ处理的可溶性固形物含量范围
为１２．７％～１４．５％，显著高于 ＰＬ处理的 ９．９％ ～
１４．３％（ＰＬ组均值降低约８．６％）。２个处理的果实
可滴定酸含量差异较小，但 ＣＫ处理的果实因糖含
量稳定且酸度适中，固酸比整体较高（２２．７～
５３７）；ＰＬ处理的果实糖分波动大且存在高酸样本，
固酸比变异幅度较大（１８．０～５６．８），因此覆膜可能
导致果实成熟度不一致。ＰＬ处理的维生素 Ｃ含量
最高值达 ５５．７３ｍｇ／１００ｇ，较 ＣＫ组最高值
（３５．７５ｍｇ／１００ｇ）高５６％，表明覆膜可能促进了抗
坏血酸的积累。２个处理果肉的类胡萝卜素和叶绿
素含量无显著差异。

２．４　差异表达ｍＲＮＡ分析
实时荧光定量 ＰＣＲ（ｑＲＴ－ＰＣＲ）与 ＲＮＡ测序

（ＲＮＡ－Ｓｅｑ）的基因表达水平基本一致，且呈现良
好的正相关关系（ｒ２＝０．９８）。转录组结果分析表

明，共有 ９２个 ｍＲＮＡ差异表达（｜ｌｏｇ２（ｆｏｌｄ－
ｃｈａｎｇｅ）｜＞１．０）。其中，ＰＬ较 ＣＫ有 ４２个 ｍＲＮＡ
上调表达，５０个ｍＲＮＡ下调表达（图４），其中包含２
个转录因子，分别为 ｂＨＬＨ基因（ＭＳＹＪ２２３８３０）和
ＥＲＦ基因（ＭＳＹＪ１１４２２０）。这些基因可能在光照影
响柑橘品质调控中起关键作用。

　　对差异基因进行 ＫＥＧＧ富集分析（图５），结果
表明次级代谢物生物合成（ｋｏ０１１１０）途径富集程度
最高，包含１２个基因（占差异表达基因的６３．２％），
其中ＣＫＸ（ＭＳＹＪ０４０６４０）为细胞分裂素降解酶，可能
参与调控果实细胞分裂，木质素合成关键酶基因

ＣＯＭＴ（ＭＳＹＪ０９５３６０）可能与果皮增厚直接相关，黄
酮醇糖基转移酶基因 ＦＧ２（ＭＳＹＪ２２１８２０）可能影响
果实色泽。植物激素信号（ｋｏ０４０７５）中编码蛋白磷
酸酶２ＣＰＰ２Ｃ（ＭＳＹＪ０７９０３０）基因参与 ＡＢＡ信号传
导，可能在果实发育过程中起关键调控作用。

２．５　加权基因共表达网络分析
对ＰＬ处理和 ＣＫ果实样品的６个转录组数据

进行分析，将表达矩阵中变异度较低的基因进行过

滤后，选取５８７８个基因进行 ＷＧＣＮＡ分析，共获得
１９个基因共表达模块（图６），各模块中所包含的基
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因数量差异显著（１～３０６９个基因），其中 ｔｕｒｑｕｏｉｓｅ
模块中的基因数量最多（３０６９个），ｇｒｅｙ模块中的
基因数量最少（１个）。

进一步与内在品质进行关联分析，结果显示

ｇｒｅｅｎ模块内基因正调控可溶性固形物含量，ｙｅｌｌｏｗ
模块内基因正调控固酸比。同时，ｎｉｇｈｔｂｌｕｅ模块内
基因同时与可滴定酸含量（Ｒ＝０．８０）和维生素Ｃ含
量（Ｒ＝－０．８８）显著相关，暗示其可能参与果实酸
代谢的调控通路。后续将重点挖掘 ｇｒｅｅｎ和
ｎｉｇｈｔｂｌｕｅ模块中的核心调控基因及其潜在功能。

２．６　基因共表达模块的ＫＥＧＧ分析
通过ＫＥＧＧ通路富集分析 ｇｒｅｅｎ模块，在候选

基因集中鉴定到 ７０条显著富集的代谢通路（Ｐ＜
００５）。其中氨基酸酰基－ｔＲＮＡ生物合成（ａｍｉｎｏａｃｙｌ－
ｔＲＮＡｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）通路富集程度最高，包含４个关
键基因：甲硫氨酰－ｔＲＮＡ合成酶（ＭＳＹＪ２２３７３０）、谷
氨酰－ｔＲＮＡ合成酶（ＭＳＹＪ１９７７９０）、组氨酰 －ｔＲＮＡ
合成酶（ＭＳＹＪ２８６６４０）、赖氨酰 －ｔＲＮＡ合成酶
（ＭＳＹＪ０８２７９０）基因。１２个基因富集于次生代谢物
生物合成通路（ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ），
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包括类黄酮合成关键酶黄酮醇 －Ｏ－葡糖基转移酶
（ＭＳＹＪ１８５６１０）、苯丙烷合成酶莽草酸羟基肉桂酰转
移酶（ＭＳＹＪ０７４８９０）基因。
　　通过ＫＥＧＧ通路富集分析 ｎｉｇｈｔｂｌｕｅ模块，鉴定
到１７条显著富集的代谢通路（Ｐ＜０．０５）。其中油
菜素内酯生物合成（ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）通路
富集程度最高（Ｐ＝０．０３６），包含关键基因催化油菜
素 内 酯 合 成 关 键 步 骤 ＣＹＰ９２Ａ６ 羟 化 酶
（ＭＳＹＪ０１２４８０），其他重要富集通路包括：二萜类生
物合成（ｄｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，Ｐ＝０．０５６）、参与赤
霉素合成的赤霉素３β－双加氧酶（ＭＳＹＪ１０４２６０）、
赤霉素合成酶（ＭＳＹＪ１０４２６０）、脱落酸合成关键酶
ＮＣＥＤ（ＭＳＹＪ１６９９６０）等。

３　讨论与结论

树冠覆膜是柑橘抵抗低温胁迫的有效手段之

一，但覆膜对果实品质影响的相关研究仍较少。本

试验结果显示，树冠覆膜（ＰＬ）通过显著改变树冠微
环境（如光照度）对春见果实品质产生了复杂影响。

覆膜使到达树冠的光照度降低约４１７％，结果与其
他研究结果［８］类似。尽管叶片 ＳＰＡＤ值在 ＰＬ处理
和对照（ＣＫ）间无统计学差异，但 ＣＫ处理的叶片
ＳＰＡＤ值略高，表明持续弱光环境下，叶片可能发生
轻微的适应性调整，但未达到显著抑制叶绿素合成

的程度，这与范七君等在金柑上的观察［８］不同，可

能是春见叶片更加适应弱光。
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ＰＬ处理对果实色泽影响不大，这可能是因为２
个处理均采用了套袋技术。ＰＬ处理的果实维生素
Ｃ含量较ＣＫ处理高，该结果与在砂糖橘上的研究
结果［２０］类似。本研究表明，覆膜可显著提高单果

重，但会增加果皮厚度。其中ＣＫＸ（ＭＳＹＪ０４０６４０）可
能参与调控果实细胞分裂，影响果实发育进程［２１］；

差异基因 ＣＯＭＴ（ＭＳＹＪ０９５３６０）是木质素合成关键
酶［２２］，其可能与果皮增厚直接相关。对样品进行

ＲＮＡ－Ｓｅｑ分析，结果显示差异表达基因仅为 ９２
个，表明覆膜对果实的转录调控影响并不大。内源

激素直接调控果实生长发育［２３］。值得注意的是，编

码蛋白磷酸酶２Ｃ（ＭＳＹＪ０７９０３０）基因 ＰＰ２Ｃ在本试
验中差异表达（ｌｏｇ２ＦＣ＝３．８０），其参与ＡＢＡ信号传
导［２４］，ＷＧＣＮＡ结果也表明 ＡＢＡ可能在覆膜条件下
的果实发育过程中起关键调控作用。同时，差异基因

中鉴定出２个转录因子ｂＨＬＨ基因（ＭＳＹＪ２２３８３０）和
ＥＲＦ基因（ＭＳＹＪ１１４２２０）［２５－２６］，可能是本试验中差
异性状的关键调控转录因子。本研究为柑橘覆膜

技术优化及靶向育种提供了理论支撑。

本试验结果表明，针对高糖需求品种可缩短覆

膜周期以平衡果皮发育与糖积累，ＡＢＡ在覆膜条件
下的果实发育中起关键调控作用。转录水平分析

结果表明，２个转录因子 ｂＨＬＨ基因（ＭＳＹＪ２２３８３０）
和ＥＲＦ基因（ＭＳＹＪ１１４２２０）可作为分子标记辅助选
择。未来需结合蛋白质组及代谢组，解析覆膜影响

品质的转录后调控网络，并在多发育时期、多品种

中验证调控基因功能。
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