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摘 要：以白色果皮西瓜品种三白瓜和墨绿色果皮材料 LN1-1 为试验材料，构建遗传群体，系统解析西瓜白色果皮

遗传机制，定位调控该性状的关键基因，为白色果皮西瓜分子标记辅助育种提供理论支撑。以三白瓜为母本、LN1-1

为父本构建四世代遗传群体，调查 F2代群体果皮颜色表型并进行遗传分析；利用 BSA-seq（分离群体混合池测序）技

术对 F2代白色与非白色果皮极端个体混池进行测序，结合生物信息学分析定位关键候选基因，通过序列比对、系统

进化树分析验证基因功能关联性。结果表明，F2代 225 单株中，白色果皮 60 株、非白色果皮 165 株，分离比符合理

论比 1∶3（χ²=0.33，P>0.05），表明白色果皮受单隐性核基因控制。BSA-seq 测序分析将该基因定位在 9 号染色

体 11 793 001~14 532 000 bp（2.74 Mb）区间内。该区间 78 个基因中，Cla97C09G175170（与 APRR2 同源）被预测为

关键候选基因。序列分析显示，该基因编码区无变异，仅在第 9 内含子存在 1 个与白/非白表型共分离的 G→A 关键

SNP 位点；系统进化树分析证实其编码蛋白与冬瓜、黄瓜、番茄等作物的同源蛋白序列高度保守。结合 APRR2 基因

的保守功能，推测该内含子突变可能通过影响基因表达进而阻碍叶绿体发育并导致叶绿素完全缺失，从而呈现白色

果皮。本研究成功定位并预测 Cla97C09G175170（与 APRR2 同源）为控制西瓜白色果皮性状的关键候选基因，为西

瓜白色果皮性状的分子标记辅助育种及基因功能验证奠定了重要理论基础。
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Abstract: This study used the watermelon with white peel variety Sanbai Gua and the dark green peel material LN1-1 as

parents to construct a genetic population, systematically dissect the genetic mechanism of white peel in watermelon, map

the key genes regulating this trait, with the aim of providing a theoretical basis for molecular marker-assisted breeding of

watermelon with white peel. Using Sanbai Gua as the female parent and LN1-1 as the male parent, a four-generation popu-

lation was constructed. The peel color phenotype of the F2 population was investigated, and subjected to genetic analysis.

Bulked segregant analysis combined with whole-genome resequencing（BSA-seq）technology was employed to sequence

the extreme pools of white and non-white peel individuals in the F2 generation, and bioinformatics analysis was used to

map key candidate genes, followed by sequence alignment and phylogenetic tree analysis to verify gene functional associ-

ations. The results showed that among the 225 F2 plants, 60 displayed white peel and 165 showed non-white peel, with a

segregation ratio fitting the theoretical 1∶3 ratio（χ²=0.33, P>0.05）, indicating that white peel trait is controlled by a single

recessive nuclear gene. BSA-seq localized the gene to a 2.74 Mb interval on chromosome 9（11 793 001-14 532 000 bp）,

containing 78 genes, among which Cla97C09G175170（a homolog of APRR2）was predicted as the key candidate gene.

Sequence analysis revealed no variation in the coding region of this gene, with only one critical G→A SNP within the 9th

intron that co-segregated with the white/non-white phenotype. Phylogenetic tree analysis showed that its encoded protein

is highly conserved with homologous protein sequences from other crops such as wax gourd, cucumber, and tomato. Com-

bined with the known function of the APRR2 gene, it is speculated that this intronic mutation may affect gene expression,

thereby impairing chloroplast development and leading to complete loss of chlorophyll, ultimately resulting in the white
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西瓜（Citrullus lanatus）是一种广受欢迎的水

果，因其甜美的风味、多汁的口感以及多样的食用

方式成为消费者夏季最喜爱的水果之一。近年来，

随着中国消费水平的不断提高和分子育种技术的

持续更新，优良的西瓜农艺性状如果实含糖量、抗

病性和产量已成为育种工作者和种植者共同追求

的目标[1-3]；同时，消费者在选购时不仅关注果实的

营养价值和风味品质，外观品质也日益成为重要的

考量标准，其中果皮颜色尤为关键。

植物器官颜色的变化主要取决于不同光合色

素的组成及其相对含量。其中，影响园艺作物果皮

颜色的主要光合色素包括叶绿素、藻胆素、类胡萝

卜素、花青素和黄酮类化合物 [4]。近年来，在不同

作物中相继鉴定出一系列调控果皮颜色的关键基

因。如在番茄中，SlSGR 基因主要参与调控果实中

的叶绿素降解过程，在其自然突变类型（gf）中，该

基因在野生型果实中被人工沉默或敲除。SlSGR1

的表达会显著抑制叶绿素降解，导致成熟果实因未

降解的叶绿素积累而呈现锈红色外观 [5]。在黄瓜

果皮颜色的研究中，绿皮品种果皮中的叶绿素 a、

叶绿素 b、类胡萝卜素含量及叶绿体数量均高于白

皮品种；代谢组分析鉴定出 162 种差异代谢物，其

中白皮品种中关键的花青素和黄酮醇含量显著降

低；进一步转录组分析发现 4516 个差异表达基因，

白皮品种叶绿素合成基因表达下调导致叶绿素减

少[6]。在冬瓜的研究中，利用 BSA-seq（分离群体混

合池测序）将控制冬瓜白色果皮基因定位在 5 号染

色体 179 kb 区间内，进一步分析推测候选基因

BhAPRR2 的移码突变是出现白皮性状的关键原

因，该基因通过调控叶绿素合成与积累影响果皮

颜色[7]。

然而，在西瓜中，果皮颜色的遗传调控网络

显得更为复杂，同一性状在不同遗传背景下可

能由不同主效基因控制，或表现为数量性状。

Li 等 [8] 通过群体重测序 ，将控制西瓜果皮深

绿 色 与浅绿色的基因定位到 8 号染色体上的

ClCG08G017810，深绿色对浅绿色为显性。白晶 [9]

利用果皮黄色和深绿色西瓜分别与浅绿色西瓜杂

交，发现果皮黄色对绿色为显性，进一步对基因定

位与候选基因进行分析，推测 Cla002769 是决定

西瓜果皮黄色性状的候选基因，该基因功能注释

为镁螯合酶，是叶绿素合成过程中的关键酶。而

另一杂交组合中 F2 果皮颜色表现为连续性变化，

表明西瓜果皮绿色深浅是受多个基因调控的数量

性状，并且果皮深绿色对浅绿色为不完全显性。

倪博新 [10]在浅绿色果皮和绿色果皮的西瓜杂交组

合中发现，F1 代果皮颜色全部为绿色，F2 代群体中

绿色与浅绿色表型分离比例符合 3∶1，表明浅绿

色西瓜果皮颜色性状受单隐性基因控制。进一步

通过 BSA-seq 分析，调控该性状的基因被定位在

9 号 染 色 体 12.6~13.7 Mb 区 间 内 ，候 选 基 因

Cla97C09G175170（APRR2 同源基因）编码的假

响应调节蛋白通过调控叶绿体发育影响叶绿

素积累。另外有研究认为，西瓜果皮底色由

双基因系统控制即 g-1 和 g-2。当两者均为隐性纯

合（g-1g-1g-2g-2）时表现浅绿色或白色果皮，任一显性

等位基因（G-1 或 G-2）存在即表现深绿色，显性等

级：深绿色（G）>宽条纹（gw）>中条纹（gM）>窄条纹

（gN）>浅绿色（g）[11]。这些成果揭示了西瓜果皮颜

色形成的遗传多样性，但多数研究集中于深绿、浅

绿或黄色等表型[12-14]，对西瓜白色果皮这一特殊性

状的遗传基础尚缺乏系统解析。

三白瓜在我国有多年的栽培历史，因其白瓤、

白皮、白籽而得名，在西瓜育种方面，它同样是关

键的亲本材料，对其性状进行深入系统的挖掘与

利用，对培育西瓜新品种有着极为重要的意

义 [15]。为此，本研究以白色果皮西瓜品种三白瓜

为母本，墨绿色果皮材料 LN1-1 为父本，构建四世

代遗传群体（P1、P2、F1、F2），旨在明确白色果皮的

遗传规律。在此基础上，利用基于 F2 群体的极端

表型混池与 BSA-seq 技术，对控制白色果皮的关

键基因进行初步定位，并筛选关键候选基因，以期

为阐明西瓜白色果皮形成的分子机制提供理论依

据，并为该性状的分子标记辅助育种及新品种选

育奠定基础。

1 材料与方法

1.1 材料

试验材料为亲本三白瓜（果皮、果肉和种子均

为白色）、LN1-1（果皮墨绿色）及其组配的 F1代和 F2

peel phenotype. This study successfully mapped and predicted Cla97C09G175170 as the key candidate gene controlling

watermelon white peel, laying an important theoretical foundation for further gene functional validation, and molecular

marker-assisted breeding.

Key words: Watermelon; White peel; Genetic analysis; BSA-seq; APRR2 gene
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代群体。上述西瓜材料种子均由辽宁农业职业技

术学院农学园艺学院提供。

1.2 试验时间与地点

本试验于 2024 年 8—11 月在辽宁农业职业技

术学院校内 17 号温室内进行，其间完成育苗、定

植、田间管理及性状调查等。

1.3 试验设计与群体构建

试验采用完全随机设计。试验前期以亲本三

白瓜为母本、LN1-1 为父本进行杂交，获得 F1 代种

子；F1 代植株自交，获得 F2 代分离群体。2024 年 8

月 15 日，将亲本及杂交后代统一育苗后定植，田间

管理采用常规温室西瓜栽培措施。最终得到三白

瓜、LN1-1 和杂交 F1 代各 20 株，自交 F2 代 225 株，

作为性状调查和群体遗传分析的四世代群体。

1.4 表型鉴定与数据处理

果实成熟后，果皮颜色肉眼区分明显，本研究

聚焦白色果皮性状，将 F2代群体划分为白色果皮与

非白色果皮两类进行统计分析。利用 Excel 2010 整

理原始数据；对西瓜白色果皮这一质量性状进行卡

方适合度（χ2）检验[16]，验证其遗传分离比例。

1.5 测序文库的构建和质量检测

从 F2 代单株中分别选取果皮颜色为白色和非

白色各 20 株，分别构建 DNA 混池 W- pool 和

NW-pool，委托诺禾致源进行建库与测序，构建好的

文库通过 Illumina HiSeqTMPE150 平台进行测序。

1.6 基因定位

通过计算 SNP-index 值进行性状定位，选择亲

本 LN1- 1 作为参考亲本，分别计算 2 个子代的

SNP-index（即 SNP 的频率）。其中，完全与其相同

的 SNP-index 为 0；完全与其不同的 SNP-index 为

1。为了去除背景噪声，减少测序错误、比对错误等

造成的影响，提高定位的效率，对 SNP 和 SNP-index

进行筛选和过滤。为了直观体现 2 个子代池间差异

的区域 ，计算 2 个子代 SNP- index 的差值 ：Δ

（SNP-index）=SNP-index（S2）-SNP-index（S1）。选

择 1 Mb 为窗口，1 kb 为步长，计算每个窗口中

Δ（SNP-index）的平均值以反映 Δ（SNP-index）的分

布特征；结合群体类型（F2）和子代混池个数，进行

1000 次置换检验 [17]，选取 95%置信水平作为阈

值线。

1.7 候选基因的预测与筛选

利 用 InterProScan（https://www.ebi.ac.uk/inter-

pro）在线软件对定位区间内候选基因进行蛋白结构

域的功能注释；对注释后的基因以叶绿体发育、光

信号转导、色素代谢等核心功能关键词进行靶向筛

选，初步获得候选基因集。进一步利用 IGV（inte-

grative genomics viewer）可视化分析软件（version

2.19.7），查看序列比对结果、基因结构及变异位点

分布，同时整合多样本数据轨道进行差异比对，完

成基因特征的可视化验证。

1.8 系统进化树构建

在 Ensembl Plants 数据库（https://plants.ensem-

bl.org/）中下载拟南芥、番茄同源基因编码的蛋白序

列，在葫芦科数据库 CuGenDBv2（http://cucurbitgen-

omics.org/v2）中下载目标基因的冬瓜同源蛋白序

列。采用 MEGA12.0 软件进行多序列比对，将比对

结果采用邻接法（neighbor-joining，NJ）构建系统进

化树，校验参数 Bootstrap 为 1000 次，其他参数使用

默认值。

2 结果与分析

2.1 西瓜果皮底色的遗传规律

母本三白瓜果皮底色为白色，父本 LN1-1 果皮

底色为墨绿色，F1表现为墨绿色，和父本颜色一致，

F2果皮底色可划分为 2 种类型，白色（图 1-D）、非白

色（图 1-E~G）。

田间观测数据表明（表 1），三白瓜×LN1-1 组合

F2群体共 225 株，果皮底色白色和非白色分离比为

60∶165。卡方符合度检验结果显示，P 值＞0.05，说

明实际数与理论数相符合。果皮底色分离比符合

理论比 1∶3，表明西瓜果皮底色的白色对非白色为

隐性，该性状由 1 对等位基因控制。

2.2 BSA-seq测序数据分析

本研究共涉及 4 个样本，分别为白色果皮混池

（W）、非白色果皮混池（NW）、LN1-1 和三白瓜（SBG）。

样本测序数据质量如表 2 所示。本次测序共产

生 Raw data 30.664 G ，过 滤 后 的 clean data

30.438 G，各样本的 Raw data 在 5 316 488 700~

9 976 468 800 bp，测序质量高（Q20 ≥ 99.05% 、

Q30 ≥ 96.68%），GC 含量在 35.69%~38.08%。综

上，所有样本的数据量足够，测序质量合格，GC 分

布正常，建库测序成功。

以西瓜 97103 v2 作为参考基因组，参考基因组

大小为 365 450 462 bp，将有效测序数据通过 BWA

软件比对到参考基因组，结果如表 3 所示，样本的

比对率在 94.14%~99.01%，对参考基因组（排除 N

区）的平均覆盖深度在 12.25 X~17.97 X，1 X 覆盖

度（至少有 1 个碱基的覆盖）在 97.59%以上。比对
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结果正常，可用于后续的变异检测及相关分析。

本研究对测序数据进行了系统的变异检测

与功能注释，统计结果如表 4 所示。共鉴定出

478 152 个 SNP 和 124 758 个 InDel，其中在外显子

区域检测出非同义突变 5596 个 SNP、移码缺失 178

个 InDel、移码插入 143 个 InDel，以及终止密码子

获得 81 个 SNP、终止密码子丢失 31 个 SNP，这些

变异可能对蛋白质功能产生影响。从分布上看，变

异主要集中于基因间区（SNP：382 253; InDel：87

046），其次为内含子区域（SNP：43 298; InDel：17

038）。转换与颠换的比例（ts/tv）为 2.222，处于作物

测序变异检测的常见范围内，提示数据质量可靠。此

外，在基因上下游调控区域及可变剪切位点也检测到

一定数量的变异，为进一步功能分析提供了基础。

2.3 西瓜白色果皮基因定位

为在全基因组范围内鉴定与目标性状相关的

遗传区域，采用滑窗法系统计算了 2 个极端混池间

各窗口的 Δ（SNP-index）值，对 Δ（SNP-index）在各

个染色体上的分布作图（图 2）。以 95%置信水平为

阈值，定位到 1 个候选区间，该区间位于 9 号

染色体上（11 793 001~14 532 000 bp），区间大小为

注：A. 三白瓜；B. LN1-1；C. F1；D~G. F2。

Note: A. Sanbai; B. LN1-1; C. F1; D-G. F2.

图 1 亲本及 F1、F2代果皮性状比较

Fig. 1 Comparison of pericarp traits between parents and F1, F2 generation

表 1 F2群体果皮颜色的分离

Table 1 Separation of peel color of F2 population

指标

Index

观测值（株）Observed value

理论值（株）Theoretical value

χ²

理论比例 Theoretical proportion

白色

White

60

56

0.33（P > 0.05）

1∶3

非白色

Non-white

165

169

总数

Total

225

225

表 2 样本测序数据质量情况汇总表

Table 2 Summary table of sample sequencing data quality

样本

Sample

W

NW

SBG

LN1_1

原始数据

Raw base/bp

9 962 213 400

9 976 468 800

5 409 292 500

5 316 488 700

过滤后有效数据量

Clean base/bp

9 902 484 900

9 908 870 400

5 360 428 500

5 265 928 500

有效数据占比

Effective rate/%

99.40

99.32

99.10

99.05

碱基错误率

Error rate/%

0.01

0.01

0.01

0.01

Q20/%

99.33

99.34

99.09

99.05

Q30/%

97.56

97.65

96.80

96.68

GC 含量

GC content/%

35.69

36.31

38.08

37.82

表 3 测序深度及覆盖度统计

Table 3 Statistics of sequencing depth and coverage

样本

Sample

W

NW

SBG

LN1_1

比对序列条数

Mapped reads

65 361 932

65 349 526

35 270 943

33 048 421

有效数据总条数

Total reads

66 016 566

66 059 136

35 736 190

35 106 190

比对率

Mapping rate/%

99.01

98.93

98.70

94.14

平均测序深度

Average depth/X

17.97

17.20

13.24

12.25

1 X 覆盖度

Coverage at least 1 X/%

99.65

99.58

97.59

98.29

4 X 覆盖度

Coverage at least 4 X/%

98.41

97.06

86.09

89.19
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表 4 变异检测及注释结果统计

Table 4 Summary of variant calling and annotation

类别

Category

基因上游 Upstream

外显子 Exonic

内含子 Intronic

可变剪切 Splicing

基因下游 Downstream

基因上游/下游 Upstream/Downstream

基因区间 Intergenic region

转换 Transitions（ts）

颠换 Transversions（tv）

转换与颠换的比例 ts/tv

插入 Insertion

缺失 Deletion

总数 Total

终止密码子获得 Stop-gain

终止密码子丢失 Stop-loss

同义突变 Synonymous

非同义突变 Non-synonymous

移码缺失 Frameshift deletion

移码插入 Frameshift insertion

非移码缺失 Non-frameshift deletion

非移码插入 Non-frameshift insertion

未注释到的位点 Unknowns

SNP 数

Number of SNP

22 221

81

31

4 843

5 596

53

43 298

39

18 332

1 405

382 253

329 793

148 359

2.222

478 152

InDel 数

Number of InDel

10 762

12

4

178

143

172

189

0

17 038

34

8 547

630

87 046

59 767

64 991

124 758

注：A. Δ（SNP-index）在染色体上的分布图，图中红色线为 95%阈值线；B. 9 号染色体 Δ（SNP-index）分布，图中绿色线为 95%阈值线。

Note: A. Distribution of Δ（SNP-index）across chromosomes, with the red line indicating the 95% threshold; B. Distribution of Δ（SNP-index）

on chromosome 9, with the green line indicating the 95% threshold.

图 2 基于 ΔSNP-index 定位西瓜白色果皮基因的候选区间

Fig. 2 Candidate interval for the watermelon white peel gene identified based on ΔSNP-index mapping
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2.74 Mb。

2.4 候选基因的预测及分析

基于 BSA-seq 分析，在候选区间内共注释到 78

个 基 因（Cla97C09G174730~Cla97C09G175500）。

利用 InterProScan 对 78 个基因进行蛋白结构域与

功能注释，共获得 954 条注释信息，对其进行叶绿

体发育、光信号转导、色素代谢等功能关键词筛选，

结合参考基因组注释信息，初步确定 12 个可能与

果皮颜色形成相关的候选基因（表 5）。

利用 IGV 可视化分析软件，对 BSA 定位获得

的 12 个候选基因编码区、调控区及内含子全序列

进行系统筛查，重点比对白色与非白色果皮混池及

双亲测序数据的变异差异。结果发现，在 12 个候

选基因的外显子区域，未鉴定到符合要求的 SNP/

InDel 位 点 。 最 终 ，仅 在 候 选 基 因

Cla97C09G175170 的第 9 内含子区域鉴定到 1 个

G→A 关键 SNP 位点。该位点不涉及内含子 5'端

GT、3'端 AG 剪接保守区，不直接改变基因编码序

列及氨基酸组成，但内含子并非冗余序列，其碱基

发生变异后，可通过影响染色质的空间结构、相关

转录调控、mRNA 的剪切效率及转录本的稳定性等

方式，间接对基因功能产生调控作用，进而参与西

瓜果皮色素合成与积累通路调控，具备重要潜在调

控价值。

分型分析显示，非白色果皮混池该位点为纯合

野生型 G，基因型稳定均一；白色果皮混池可能受

浅绿单株混杂影响，突变型 A 未达到纯合状态，但

该突变等位基因特异性存在于白色果皮混池及白

色亲本中，非白色混池和墨绿色亲本无突变检出，

与西瓜果皮白/非白表型呈明显共分离倾向。

基 因 Cla97C09G175170 编 码 一 个 拟 南 芥

APRR2 同源的两组分响应调节蛋白，在冬瓜、番茄

等作物中已被证实通过调控叶绿体发育与叶绿素

生物合成决定果皮颜色。将该基因确立为核心候

表 5 候选基因列表

Table 5 Candidate gene list

序号

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

基因 ID

Gene ID

Cla97C09G174730

Cla97C09G174800

Cla97C09G174980

Cla97C09G175000

Cla97C09G175030

Cla97C09G175060

Cla97C09G175070

Cla97C09G175080

Cla97C09G175090

Cla97C09G175170

Cla97C09G175220

Cla97C09G175320

基因功能描述

Description of gene function

转录因子 MYC2 类似蛋白

Transcription factor MYC2-like

线粒体转运载体蛋白

Mitochondrial carrier protein

蛋白 LSD1

Protein LSD1

铝激活苹果酸转运蛋白 12 类似蛋白

Aluminum-activated malate transporter 12-like

NAC 结构域蛋白 74

NAC domain-containing protein 74

铁硫簇组装蛋白 SufB

Iron-sulfur cluster assembly protein SufB

细胞色素 P450

Cytochrome P450

两组分响应调节蛋白类似蛋白 APRR2

Two-component response regulator-like protein

APRR2

DNAJ 同源物 C 亚家族成员 2

DNAJ homolog subfamily C member 2

衰老相关家族蛋白（DUF581）

Senescence-associated family protein（DUF581）

核心蛋白结构域

Core protein domain

碱性螺旋-环-螺旋结构域（IPR011598）

Myc-type, basic helix-loop-helix（bHLH）domain profile（IPR011598）

植物 bHLH 转录因子 ACT 样结构域（IPR054502）

Plant bHLH transcription factor, ACT-like domain（IPR054502）

线粒体碱性氨基酸转运蛋白相关结构域（IPR050567）

Mitochondrial basic amino acids transporter-related（IPR050567）

LSD1 锌指结构域（IPR005735）

LSD1 zinc finger（IPR005735）

铝激活苹果酸转运体结构域（IPR020966）

Aluminium activated malate transporter（IPR020966）

NAC 结构域（IPR003441；IPR036093）

NAC domain profile（IPR003441；IPR036093）

叶绿体 ABCI7 蛋白相关结构域（IPR055346）

Protein ABCI7, Chloroplastic（IPR055346）

SufD 铁转运稳定蛋白结构域（IPR037284）

Stabilizer of iron transporter SufD（IPR037284）

细胞色素 P450 结构域（IPR036396；IPR001128）

Cytochrome P450（IPR036396；IPR001128）

响应调节结构域（IPR001789）

Response regulatory domain profile（IPR001789）

Myb 型 HTH DNA 结合结构域（IPR017930）

Myb-type HTH DNA-binding domain profile（IPR017930）

Myb 样 DNA 结合结构域（IPR001005）

Myb-like DNA-binding domain（IPR001005）

FLZ 型锌指结构域（IPR007650）

Zinc finger FLZ-type profile（IPR007650）

FCS 样锌指 1 相关结构域（IPR044533）

FCS-like zinc finger 1-related（IPR044533）
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选基因，为后续解析西瓜果皮颜色分化调控机制提

供关键研究靶点。

2.5 系统进化树分析

以 E<1e- 10、相似度>50%为标准，经 Ensembl

Plants 的 BLASTP 筛选，共获得 9 条拟南芥同源蛋

白序列。从中选取序列保守性高、覆盖基因家族主

要分支的 5 条高置信度同源序列（APRR2、GLK2、

GPRI1、RR12、RR21）。 提 取 西 瓜 候 选 基 因

Cla97C09G175170 及其在黄瓜、冬瓜、番茄中同源

基因的编码蛋白序列，共同构建邻接进化树（图 3）。

西瓜 Cla97C09G175170 编码蛋白与冬瓜同源

蛋白 BhiUN793G2、黄瓜同源蛋白 KGN60425 紧密

图 3 候选基因 Cla97C09G175170 同源蛋白系统发育分析

Fig. 3 Phylogenetic analysis of homologous proteins of candidate gene Cla97C09G175170

聚为一支，表明三者为进化关系高度相近的直系同

源基因。番茄同源蛋白 Solyc06g061030.3.1 与该葫

芦科物种蛋白分支进一步聚类。拟南芥 APRR2 与

上述分支聚合，而拟南芥 RR21、RR12 则形成独立

的远缘分支，体现了 APRR2 基因家族在进化过程中

的功能分化。

3 讨论与结论

本研究利用白色果皮与墨绿色果皮西瓜材料

构建杂交群体，遗传分析显示，F2代果皮颜色分离比

符合 1∶3，表明白色果皮受单隐性基因控制。该结

果与葫芦科作物果皮颜色的常见遗传模式一致，如

西瓜深绿色对浅绿色[10，18-19]、冬瓜[7]、甜瓜[20]及黄瓜[21]

绿色对白色均表现为单基因显性遗传。

基于 BSA-seq 分析，本研究将控制白色果皮的基

因定位在西瓜 9 号染色体 11 793 001~14 532 000 bp

区间内，跨度约 2.74 Mb。该区域与已报道的果皮

颜色相关 QTL 存在一定的重叠，提示其可能参与果

皮颜色的调控。倪博新[10]利用绿色和浅绿色果皮西

瓜构建的分离群体，将控制果皮颜色的基因定位于

9 号染色体 12 625 472~13 732 411 bp 区间，跨度约

1.1 Mb，包含 37 个候选基因。通过进一步分析，推

测 Cla97C09G175170 为浅绿色果皮性状的候选基

因。2023 年，该课题组扩大群体规模，最终将浅绿

色西瓜果皮基因 Cllgr 精细定位于 9 号染色体

13 230 487~13 315 771 bp 区间，区间长度仅为

85.29 kb，包 含 5 个 候 选 基 因 ，仍 推 断

Cla97C09G175170 为关键候选基因 [22]。Zhou 等 [19]

同样利用绿色和浅绿色果皮材料构建群体，并将控

制浅绿色西瓜果皮的基因定位在 9 号染色体，进一

步通过病毒诱导基因沉默（VIGS）试验证实

Cla97C09G175170 在绿色果皮形成中发挥关键作

用。值得注意的是，本研究中白色果皮定位区间与

前人针对浅绿色果皮精细定位的区段高度重合。

这种“共区间”现象最可能的解释是：白色与浅绿色

果皮并非由 2 个独立基因控制，而是同一基因

（Cla97C09G175170）的不同功能等位——浅绿对应

活性下降，白色对应功能完全缺失，构成同一色素

合成梯度上的连续变异；也可能为紧密连锁的独立

位点，因重组率限制在 F2 群体中尚未拆分。因此，

白色果皮的初定位信号实质上“捕获”了已知的浅

绿色主效位点，下一步可通过大群体精细定位和功

能互补试验区分这两种假说。

Li 等[8]利用墨绿色和浅绿色西瓜构建的群体进

行基因定位，结果表明墨绿对浅绿为显性，由单基

因控制，精细定位将果皮颜色基因定位到 8 号染色

体 31.4 kb 区间内，区间内有 4 个候选基因，进一步

分析将 ClCG08G017810 确定为候选基因，该基因

Arabidopsis RR12 AT2G25180

Cucumber Homolog KGN60425

BhiUN793G2

Cla97C09G175170

Solyc06g061030.3.1

Arabidopsis APRR2 AT4G18020

Arabidopsis GLK2 AT5G44190

Arabidopsis GPRI1 AT2G20570

Arabidopsis RR21 AT5G07210

39
100

88

100

96

100

0.20
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编码 2-phytyl-1,4-beta-naphthoquinone methyltrans-

ferase，催化叶绿醌的生物合成。同一“浅绿”表型定

位结果却存在差异，可能的原因是西瓜果皮颜色至

少由 2 条独立通路控制，2 条通路可分别突变、独立

分离，为后续挖掘新基因提供第二条染色体靶点。

本研究区间内的候选基因 Cla97C09G175170

编码一种与拟南芥 APRR2 高度同源的两组分响应

调节蛋白。已有证据表明，该同源基因在瓜类作物

中具有保守的“颜色开关”功能，如冬瓜白色果皮源

于 BhAPRR2 移码突变[7]；瓠瓜绿色果皮中 LsAPRR2

表达量显著高于白色果皮 [23]；在西瓜和甜瓜上，

APRR2 转录因子是导致这 2 种作物果皮深绿与浅

绿 品 质 差 异 的 关 键 因 素 [24]。 本 研 究 中 西 瓜

Cla97C09G175170 蛋白编码序列与冬瓜、黄瓜、番

茄 APRR2 同源蛋白具有高度进化保守性，进一步

暗示该基因在西瓜中可能同样具有调控颜色相关

性状的功能。

另外，在西瓜候选基因 Cla97C09G175170 的内

含子区域检测到碱基突变，结合以上分析，推测该

内含子突变可能通过调控基因表达参与西瓜果皮

颜色的遗传调控。尽管传统认知中基因保守区域

多集中于编码区，但内含子区域的变异并非无功能

“冗余”，而是可通过多种机制影响基因功能及表

型[25-26]。该内含子突变可能破坏剪接信号位点，导

致 mRNA 剪接异常，产生截短或功能异常的转录

本，进而影响下游颜色相关通路如叶绿素合成、类

胡萝卜素代谢的关键基因表达，最终导致果皮颜色

表型变异。这一推测与 Elad 等[24]的研究结论一致，

其发现浅绿色西瓜中 APRR2 基因的内含子突变

可导致转录本翻译提前终止，进而影响果皮颜色

形成。

综上所述 ，本研究通过遗传群体构建与

BSA-seq 技术，明确西瓜白色果皮受单隐性核基因

控制，并将其定位在 9 号染色体 2.74 Mb 区间内，候

选基因 Cla97C09G175170（APRR2 同源）的功能变

异可能通过阻碍叶绿体发育、导致叶绿素完全缺失

形成白色果皮。该区间与浅绿色果皮定位区段高

度重合，推测为同一基因的不同功能等位变异。研

究结果为西瓜白色果皮性状的精细定位、功能验证

及分子标记辅助育种提供了理论基础。
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