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摘要：苹果是世界性果品，也是我国落叶果树的第一大树种。本文对栽培苹果起源演化、新疆野苹果遗传多样性评价挖

掘与核心种质构建、苹果果实着色、大小、营养和质地品质的性状遗传与发育机理、白肉、红肉与功能型苹果等特色多样化品种

培育以及配套高效生产技术研发等方面取得的诸多重要进展进行了综述；针对功能型苹果育种的复杂性及果树科技成果转

化慢的共性问题，提出并实施了理论与技术创新并重、良种良法配套的品质形成、品质育种、优质品种和品质维持“四品一线”

及着力解决科技成果转化最后一公里问题的自主推广、多家许可、独家转让、集成示范、网络媒体、技术培训及科普文章“七位

一体”的系统创新成果研发和推广体系，显著提高了研究的效率与效益；针对目前的研究现状，今后应在如下两个研究领域下

功夫：（1）进一步有效利用现代分子生物学技术，从转录、翻译及修饰等多个层面进一步探讨品质性状发育机理，为苹果品质

育种提供理论支撑；（2）进一步加强优质耐贮晚熟白肉苹果及不同熟期的高类黄酮苹果新品种培育，以满足市场的多样化需

求，助力乡村振兴。
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“医食同源，吃营养，吃健康”已成为人们的共

识［1-3］。苹果是世界性果品，不仅其生态适应性强、

耐贮性好及供应周期长，尤其是苹果果实中含有较

高比例的、人体容易吸收的游离多酚（类黄酮），在

抗氧化、预防心脑血管疾病及抗肿瘤等方面均具有

较好的作用，营养价值高，“An apple a day keeps the 
doctor away”，世界上相当多的国家都将其列为主要

消费果品而大力推荐［4-5］。

苹果是我国落叶果树的第一大树种，据 2016 年

统计数据显示，我国苹果栽培面积和产量分别达到

246.69 万 hm2 和 4388.23 万 t，居世界首位，是世界

上最大的苹果资源、生产和消费国［6］。针对我国苹

果产业春旱秋涝、干旱少雨、品种单一、加工滞后、劳

动力成本高及良种良法不配套等共性问题，在国家

苹果产业体系等科研项目经费的稳定支持下，在苹

果起源演化、种质资源评价挖掘、性状遗传发育机

理、特色多样化品种培育以及配套高效生产技术研

发等方面取得了诸多重要进展［7-11］。现结合课题组

的有关研究综述如下，旨在进一步推动我国苹果科

学研究和苹果产业的高效发展，助力乡村振兴。

1　苹果种质资源

1.1　苹果起源演化

了解苹果的起源演化对于苹果种质资源的保

护利用意义重大。在早期的研究结果中，有关栽培

苹果的起源争议颇多。中亚地区的野生苹果、新疆

地区的塞威士苹果（Malus sieversii）、欧洲森林苹果

（M. sylvestris）、东方苹果（M. orientalis Uglitz）均被

认为可能是栽培苹果的祖先［12-17］。直到苹果全基

因组测序完成，Velasco 等［18］首次证实了塞威士苹

果（M. sieversii）是栽培苹果的祖先，而并不是森林

苹果（M. sylvestris）。苹果基因组重测序结果则进

一步将塞威士苹果（M. sieversii）细分为哈萨克斯

坦和中国新疆的塞威士苹果。研究发现，新疆的塞

威士苹果（M. sieversii）是更原始的，具有较高的同

源性，而哈萨克斯坦的塞威士苹果（M. sieversii）的

遗传杂合度较高［8，19］。

1.2　新疆野苹果的群体遗传结构与遗传多样性

研究建立包括原生境保护、异地建圃保存、离体

器官建库保存及利用保存等多层次的种质资源保护

保存技术体系，对野生果树种质资源的科学保护与

持续高效利用具有重要意义。其中的利用保存是在

对资源全面评价研究的基础上，主要通过资源亲本

利用的方式，将野生资源有价值的种质（基因）转

移到栽培品种中，并培育出能产业应用的新品种，

从而达到种质保存的目的。因此，利用保存既是资

源保存的有效方式，更是加速资源利用的重要途 
径［20-22］。

1.2.1　群体遗传结构　群体遗传结构的研究是种质

资源原生境保护的基础。利用分子系统学的原理

和 SSR 标记技术，对中国新疆伊犁地区的巩留县莫

合镇库尔德宁、新源县交吾托海、霍城县大西沟和塔

城地区的裕民县巴尔鲁克山新疆野苹果 4 个种下居

群的群体遗传结构进行了研究，结果发现，4 个居群

evolution of cultivated apple，the genetic diversity and core germplasm of Malus sieversii in Xinjiang，the genetic 
and developmental mechanism of quality-related traits，the breeding of characteristic and diversified varieties 
such as white-fleshed，red-fleshed and functional apples as well as the research and development of efficient 
production technology. In view of the complexity in functional apple breeding and the long-process in achieving 
the economical value，a system ‘Four-Quality’ is proposed，which refers Quality formation，Quality breeding，
Quality varieties and Quality maintenance. Furthermore，a “Seven-in-one” system for research，development and 
promotion of scientific and technological achievements is suggested，which includes independent promotion，
multiple licenses，exclusive transfer，integrated demonstration，network media，technical training and popular 
articles. Based on the current status on research，two subjects are suggested as the following：（1）deciphering 
the development mechanism of quality traits from transcription，translation and modification，by deployment of 
the modern molecular biology technologies，with the aim of theoretical supports in breeding for high-quality； 

（2）strengthening the breeding for high-quality，storage-resistant，late-maturing white meat apples and new 
varieties with high-flavonoid at different ripening stages，in order to meet the diversified needs in market and 
increase the farmers′ incomes.

Key words： apple；origin and evolution；Malus sieversii；genetic diversity and core germplasm；genetic and 
developmental mechanism；breeding of characteristic and diversified varieties
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是相对独立的群体，但同时存在部分基因交流；多

态性位点百分比、基因多样度和香农信息指数等参

数均以巩留县居群最高，裕民县居群最低，表明巩

留县居群遗传多样性最丰富；进一步利用 SRAP 标

记进行的相关研究，结论完全一致。因此，在制订

新疆野苹果原生境保护计划时，应优先考虑巩留群 
体［23-24］。

1.2.2　核心种质构建　异地建圃保存是种质资源保

护的重要途径之一。新疆野苹果资源的遗传多样性

虽然遭到严重破坏，但仍有近 2 万亩、40 万株的野

苹果，异地建圃保存难度甚大，而核心种质是以少量

资源代表大量资源的遗传多样性［25］。因此，研究建

立新疆野苹果资源核心种质构建的技术体系具有重

要意义。

张春雨等［26］以 109 个新疆野苹果实生株系的

128 个 SSR 位点为材料进行的研究结果表明，采用

位点优先法，根据 SM、Jaccard、Nei 和 Li 遗传距离

进行多次聚类，是较适宜的构建新疆野苹果核心种

质的方法。刘遵春等［27］研究发现，以 20% 的取样

比例，结合优先取样法，采用欧氏距离和最短距离法

进行逐步聚类，是利用表型数据构建新疆野苹果核

心种质的最佳方法。进一步以新疆野苹果 60 份初

级核心种质为试材，采用不同遗传距离构建新疆野

苹果核心种质，利用数量性状参数均值差异百分率

（MD）等 8 个指标评价不同方法构建核心种质的优

劣，研究结果表明：利用混合遗传距离（Dmix）构建

的核心种质整合了两类不同数据，优于单独使用农

艺性状表型值数据或分子标记数据构建的核心种

质；利用 15 个农艺性状检测表明，所构建的 42 份

新疆野苹果核心种质保留了 300 份原始种质 93%
以上的农艺性状，很好地代表了原始种质的遗传多

样性［27-28］。

1.2.3　表型遗传多样性　表型遗传多样性评价是亲

本选择及利用保存的基础。张钊［29］根据果实形态

将新疆野苹果分为 42 种类型。林培钧等［30］对伊犁

地区的新疆野苹果林进行了普遍考察，并结合多年

定点观测，发现新疆野苹果果实形状及成熟期等变

异广泛，并将新疆野苹果分为 84 个类型。研究发

现，新疆野苹果的果实形状、大小、颜色和果柄长度

等形态性状的变异系数均在 10% 以上，表现出较丰

富的遗传多样性，其中巩留县居群单果质量的变异

幅度最大，形状有扁圆形、近圆形、圆形和圆锥形等，

果皮颜色有绿、黄、橘黄、粉红、红和深红等，具有栽

培苹果的典型特征［31］。

化学组成不仅是植物产品品质优劣与潜在价值

的基本信息，而且是资源分类的重要参考。研究结

果表明，新疆野苹果果实的 Ca、Mg、Fe、Cu、Mn、Zn
等矿质元素、果糖、葡萄糖和蔗糖等糖组分、原花青

素、没食子酸、绿原酸、对羟基苯甲酸、儿茶素、表儿

茶素、香草醛、阿魏酸、苯甲酸、根皮苷、槲皮素、肉桂

酸、根皮素等多酚物质组分以及酯类、醇类、酮类、醛

类、酸类、苯衍生物、杂环类、萜类、烃类、缩醛类和内

酯类挥发性化合物组分含量的变异系数均在 20%
以上，表现出丰富的遗传多样性。进一步与苹果栽

培品种比较发现，新疆野苹果钙平均含量是栽培苹

果品种的 3.1 倍，糖积累属于果糖 / 蔗糖积累型，而

栽培苹果属于果糖 / 葡萄糖积累型；从新疆野苹果

30 个实生株系中检测到的 177 种挥发性化合物中，

有 90 种成分为新疆野苹果特有成分，1- 丁醇及大

马酮等 7 种成分为香气值大于 1 的特征香气成分。

因此，新疆野苹果作为栽培苹果遗传改良的珍贵资

源，进行利用保存的潜力很大［32-36］。

研究发现，根据新疆野苹果与栽培苹果共有挥

发性化合物种类数计算相似系数，其大小与苹果品

种（类型）的演化历史相吻合；新疆野苹果与栽培

苹果品种化合物种类数在 5 以上、含量在 0.04 mg/L
的化合物均属于酯类、醇类、醛类和酮类，说明新疆

野苹果与栽培苹果的主要挥发性化合物组分基本一

致，上述研究结果“新疆野苹果是栽培苹果的祖先

种”的结论提供了化学分类证据；但有 48 种成分为

栽培苹果特有的挥发性化合物成分，在新疆野苹果

检测不到。因此，栽培苹果是杂种起源［34］。

2　苹果果实品质性状遗传及发育机理

2.1　苹果果实性状遗传变异特点

明确果实性状的遗传变异特点是果树育种的基

础。由于果树作物多数自交不亲和、杂合程度高及

童期长等特征，设计专门的试验开展遗传研究比较

困难。因此，根据育种记录总结性状的遗传变异趋

势或倾向是果树作物性状遗传研究的重要特点［37］。

苹果杂种后代遗传变异的研究报道相对较少。

王宇霖等［38］研究结果表明，童期的长短生要受亲木

的制约，杂种后代的果实一般均小于亲中值，而色泽

的遗传表现为红对黄为显性；李宝江等［39］研究结

果表明，苹果含酸量由一对不完全显性的主效基因

和多基因两种遗传系统共同控制；研究发现，与 1、
2 年生的大田作物相比，苹果等果树作物遗传变异

有以下 3 个共同特点：（1）营养系品种间杂种一代
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（F1）都发生复杂的多样性分离，而且变异幅度胜于

大田作物的 F2；（2）苹果等果树营养系品种都是非

加性效应比重很大的基因型；（3）营养系品种杂交，

由于非加性效应解体，导致果实大小等单向选择的

经济性状普遍退化，即杂种平均值都显著低于亲中

值［40］；陈学森等［2］以新疆红肉苹果与寒富等苹果

品种 6 个杂交组合的杂种后代分离群体为试材进行

的研究结果表明，新疆红肉苹果与苹果品种杂种实

生苗童期短，结果年龄早，F1 群体有红肉 - 绵肉、红

肉 - 脆肉、白肉 - 绵肉和白肉 - 脆肉 4 种类型，果皮

与果肉总酚含量等功能成分遗传能力强。因此，从

F1 群体中能够选育出抗氧化能力强、类黄酮含量含

量高的功能型红肉脆肉优良株系［2，41］。

2.2　苹果果实品质性状发育机理

2.2.1　果皮着色　苹果果皮颜色在很大程度上决

定了其市场价值。苹果果皮的着色主要由花青苷决

定，而花青苷的合成受一个由 MYB、bHLH、WD 蛋

白组成的三元复合体（MBW）的调控［42］，其中 MYB
转录因子是主效基因。目前，MdMYB1、MdMYBA、
MdMYB10、MdMYB3、MdMYB9、MdMYB11、

MdMYB110a 均被报道能够正调控苹果花青苷的合

成［7，43-47］。此外，也有一些 MYB 转录因子能够负调

控苹果中花青苷的合成，如 MdMYB16、MdMYB17、
MdMYB111［48-49］。除了 MYB 转录因子，bHLH 转录

因子家族的 MdbHLH3 和 MdbHLH33 也被报道参与

了苹果果实着色［49-50］。而 WD40 蛋白在 MBW 复合

体中大多起着增强稳定性的功能，其自身并没有催

化活性［51-52］。除此之外，光照、温度等环境条件以及

生长素、茉莉酸、乙烯等外源激素也均被报道调控苹

果花青苷的合成及果实着色［7，19，43，50，53］。

2.2.2　果实大小　果实大小是苹果的另一个重要的

经济性状。苹果果实的大小取决于其生长发育过程

中的细胞增殖和细胞膨大。在苹果生长发育早期，

果实增大主要是细胞增殖导致的，而发育后期的果

实增大则主要由细胞膨大引起。Liebhard 等［54］利

用包含 804 个分子标记的遗传连锁图谱进行 QTL
（quantitative trait loci）分析，发现了与果实大小相

关的 QTL。之后，Devoghalaere 等［55］发现了两个

与果实大小紧密相关的 QTL，分别是染色体 15 上

的 QTL fw1 和染色体 8 上的 QTL fw2，并将生长素

相关基因在苹果基因组序列中的位置与果实大小

的 QTLs 进行比较，发现了一个与果实大小相关的

生长素响应因子 ARF106，该基因在细胞分裂和细

胞膨大阶段表达。Yao 等［56］发现 miR172p 能够通

过靶向调控 AP2 转录因子的表达，进而调控苹果果

实大小。最近，苹果基因组重测序及 GWAS 分析

鉴定了一个果实大小的主效 QTL gwa_w1，并发现

miR172g 和 miR172h 及其靶基因对苹果驯化过程

中发生的果实增大起到了重要作用，提出了苹果果

实大小进化的二步模型。第 1 步是塞威士种的形成

过程（Speciation），第 2 步是塞威士苹果与森林苹果

杂交驯化的过程（Domestication）［8］。

2.2.3　类黄酮　类黄酮由于具有清除自由基、抗氧

化、抗衰老等作用而被广泛推崇。在众多含有类黄

酮的食品中，苹果由于含有较高比例的人体容易吸

收的游离多酚或类黄酮，而对人类健康具有重要作

用［57-59］。类黄酮的合成途径在植物中是高度保守

的。在苹果中，以二氢黄酮醇为底物，黄酮醇、黄烷

醇和花青苷通过不同的途径合成。但是，与花青苷

相比，苹果中其他黄酮类物质的代谢机理研究的较

晚且较少。研究表明，MYB、bHLH、WD40 蛋白、

锌指蛋白及 WRKY 家族等转录因子均能调控类黄

酮合成［60-64］。MdMYB9 和 MdMYB11 能够促进苹

果叶片及果皮中原花青素的合成［7，65］。Wang 等［9］

克隆了 MYB12 和 MYB22 两个 R2R3-MYB 转录因

子，其中 MYB12 能够与 bHLH3 和 bHLH33 互作调

控原花青素的合成，而 MYB22 能直接结合 FLS 启

动子进而激活黄酮醇合成通路。An 等［66］研究发现，

MdMYB23 能响应冷胁迫被诱导，而且也能与原花青

素关键调节酶基因 ANR 的启动子结合并激活其表达

以促进原花青素积累。Wang 等［67］认为参与合成原

花青素的 MYB 转录因子可分为 TT2 和 PA1 型，并发

现苹果中的 MdMYBPA1 能够响应低温，参与类黄酮

合成途径中由原花青素到花青苷的转变。除了 MYB
转录因子，bZIP、WRKY、ARF、ERF 等家族转录因子

也均有报道参与苹果类黄酮合成［19，53，68-69］。

2.2.4　糖　苹果果实的糖代谢对其风味品质形成及

其他营养成分的代谢具有重要的影响［70］。苹果果

实中的糖主要有淀粉、蔗糖、果糖、葡萄糖和山梨醇

等，其中葡萄糖和果糖几乎都存在于液泡中［71］。苹

果果实在幼果期很少积累淀粉，在膨大期不断积累

淀粉，在接近成熟期时，淀粉的含量又显著下降，而

果糖和蔗糖的含量显著增加［72］。研究表明，糖从韧

皮部卸载到果实一般通过质外体和共质体两种途 
径［73-74］。苹果中，共质体途径和质外体途径都存在，

而且糖在其果肉细胞的质膜和液泡膜的运输是需要

能量的［75］。Fan 等［76］发现了苹果中定位于质膜上

的蔗糖转运子 MdSUT1 和山梨醇转运子 MdSOT6，
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并发现这两种转运子能与细胞色素 MdCYB5 结合，

提高转运子的亲和力。进一步研究发现，MdSUT1
可能是 ABA 信号通路中参与光同化转运调控的一

个组分，揭示了植物激素与蔗糖信号通路的交叉作 
用［77］。许海峰等［78］克隆并鉴定了苹果蔗糖转

运蛋白 MdSUT4，发现在苹果愈伤组织中过表达

MdSUT4，能降低蔗糖含量。Ma 等［10］克隆并鉴

定了苹果糖转运蛋白 MdSUT2.1 和 MdSUT2.2，其
中 MdSUT2.2 在 Ser381 位点发生磷酸化以响应

干旱并能促进糖的积累。除了蔗糖转运蛋白 SUT
外，葡萄糖转运蛋白 MdVGT1 和果糖转运蛋白

MdSWEET17 也相继被克隆鉴定［79-80］。

2.2.5　质地　苹果果肉硬度、脆度等因素构成的质

地品质不仅影响果实的鲜食口感，而且是决定贮运

品质的关键因子。苹果果肉细胞壁中果胶和半纤维

素的降解以及细胞壁组分的变化是引起果实质地

变化的重要因素［81］。嘎啦苹果的三细胞结合处果

胶含量低，细胞间粘连性弱，果实成熟过程中易发生

细胞间分离而不是细胞破裂，因此果实更易软化变 
绵［82］。金冠苹果软化过程中，果胶甲酯酶（PME）活

性明显增加，而且乙烯和低温诱导了 PME 转录水平

的升高［83］。在嘎啦苹果中反义抑制多聚半乳糖醛

酸酶（PG1）的表达，能够导致细胞壁中可溶性果胶

含量更高，初生细胞壁中的细胞粘连性强，不易发生

细胞间分离，因此，成熟采收时果实硬度明显高于对 
照［84］。在拟南芥中超表达 PG1 基因加速了果皮细

胞壁的降解，细胞间的结合力减弱引发果皮缝合处

的细胞分离，导致果荚提早开裂，而反义表达的转基

因拟南芥则抑制了果荚的正常开裂［85］。也有研究表

明，嘎啦苹果贮藏过程中 β- 半乳糖苷酶活性和基因

表达水平明显升高，果实硬度下降，1-MCP 和低温能

显著抑制果实软化过程，而富士苹果贮藏过程中果

实硬度和 β- 半乳糖苷酶活性变化不明显，表明 β-
半乳糖苷酶与果实软化和果实耐贮性密切相关［86］。

外源乙烯处理能加速苹果成熟软化进程，而此

过程能被乙烯反应抑制剂 1-MCP 所抑制［87］。ACC
合成酶和氧化酶是乙烯生物合成的限速酶。Sunako
等［88］从金冠苹果中分离到两个 ACC 合成酶基因：

MdACS1-1 和 MdACS1-2。MdACS1-2 因其启动子

区反转录转座子 SINE 的存在导致 MdACS1-2 的

转录活性大大降低。进一步的研究表明，MdACS1
的基因型与果实内源乙烯生成量呈线性相关，

MdACS1-2/-2 纯合型品种在贮藏期间乙烯生成量

较低，而 MdACS1-1/-2 杂合型以及 MdACS1-1/-1

纯合型品种的乙烯生成量则较高，而且基因分离符

合孟德尔遗传规律［89］。乔纳金苹果及其脆肉芽变

果实发育后期的果实硬度和脆度差异显著，其差异

可能是 ACS、ACO、PG、β-Gal、β-xyl、α-L-Af 和
XET 等多种基因协同作用的结果［90］。Zhang 等［91］

以呼吸跃变前后的泰山早霞苹果果实为试材，成功构

建了抑制性差减杂交正向和反向文库，并从文库中分

离得到 648 个与果实成熟软化相关的差异表达基因。

基因型鉴定发现泰山早霞苹果 ACS1 基因型为 ACS1-
1/-1 纯合子，而富士和金帅分别为 ACS1-2/-2 纯合子

和 ACS1-1/-2 杂合子。泰山早霞苹果的 ACS1-1/-1 纯

合基因型及 ACS1、ACO1 的高转录活性可能是其果

实发育后期乙烯释放高峰出现的主要原因［92］。

3　特色多样化苹果新品种培育

3.1　芽变选种

芽变选种是优中选优，通过芽变选种，对现有苹

果品种着色、成熟期及株型等个别品质和农艺性状

进行了有效改良，推动了苹果品种结构的优化调整

与升级换代。因此，进一步探讨芽变形成机理对苹

果品种品质改良及产业发展具有重要意义［37］。

现有苹果品种中，约有 30% 来自芽变选种，全世

界苹果总产量中大约有 1/2 源于芽变品种，而其中绝

大多数又是红色或短枝浓红型芽变［93］。国光苹果因

其酸甜适口风味浓、类黄酮等功能成分含量高等特

点，倍受消费者的青睐与欢迎，曾是苹果生产的主栽

品种，但因果个小、着色差而影响其进一步发展。从

国光苹果选育出的红色芽变新品种山农红果个大、

着色好，将为满足消费市场的多样化需求发挥重要

作用［94］。进一步研究发现，MdMYB1 表达量的升高

导致花青苷合成结构基因表达水平协同上调，进而

提高了花青苷的积累，MdMYB1 启动子区甲基化水

平的差异可能是其表达上升的主要原因［95-96］。

根据苹果芽变重演性特点，提出了红富士苹果

“持续多代芽变选种”的宏观思路，并将相关品种

划分为 5 代：第 1 代是日本以国光和元帅为亲本杂

交育成的富士苹果品种；第 2 代是日本从富士选育

出的着色系富士（红富士）苹果品种；第 3 代是烟

台果树站从长富 2 等品种中选育出的烟富 1~6 号

系列红色芽变品种；第 4 代是从烟富 3 中选育出

着色性能更好的烟富 8~10 及元富红等；第 5 代则

是近几年从长富 2 等选育出的龙富、烟富 7 及成纪 
1 号等短枝、红色双芽变优质短枝型苹果新品种；其

中烟富 10 属大果型，果肉乳黄色，风味品质优良，已



806 植　物　遗　传　资　源　学　报 20 卷

在我国苹果主产区大面积推广应用，而元富红外观

品质最佳，发展潜力巨大［97］。

研究结果表明，短枝浓红型苹果芽变新品种

龙富花后 80 d 的枝条赤霉素含量及节间长度为

110 ng/g · FW 和 2.0 cm，分别是亲本对照长富 2 的

44.2% 和 76.9%，因而表现早果性强的突出特点。

进一步研究发现，两试材赤霉素合成途径中关键酶

基因 GA20- 氧化酶和贝壳杉烯氧化酶基因 cDNA
序列相同，无碱基突变、插入或缺失现象。其相对

表达量的变化趋势与赤霉素含量的变化趋势相似。

结果表明，GA20- 氧化酶和贝壳杉烯氧化酶基因

在两试材中的表达量差异，是造成其赤霉素含量变

化的原因，其调控机理有待进一步研究［98-103］；Jiang 
等［104］以长富 2、烟富 3 及烟富 8 等苹果芽变品种

为试材，明确了苹果红色芽变属于表观遗传，通过

DNA 甲基化组和转录组联合分析，发现苹果红色

芽变是花青苷调控基因的去甲基化过程，并能够协

同结构基因的甲基化共同调控花青苷的合成，揭示

了苹果红色芽变的甲基化修饰机理。以相关分子

研究数据为基础，以烟富 10 和元富红等为实施例，

申报了“持续多代芽变选种及其与杂交育种联合对

苹果红色性状持续改良的方法”发明专利（专利号

ZL201710092300.0）。
3.2　杂交育种

3.2.1　白肉苹果　新中国成立以后，我国开展了较

为系统的苹果育种研究，经过 50 余年的努力，截至

2001 年，先后选育出 267 个苹果品种，其中杂交育

种 181 个、芽变选种 50 个、实生选种 31 个、辐射诱

变育种 5 个［105］。

针对我国苹果生产上中晚熟和晚熟品种种植比

例过大、品种单一、缺乏优质早、中熟品种的问题，加

大了优质早、中熟品种选育力度，2001-2008 年培育

的新品种有 45 个，其中早、中熟品种 16 个，占培育

品种的 35.6%；晚熟品种 29 个，占 64.4%［106］；在国

家苹果产业体系等科研项目经费支持下，近几年又

先后选育出综合性状优良的早熟品种华硕、华瑞、鲁

丽、中晚熟品种苹光、秦蜜、华苹及晚熟品种瑞阳、瑞

雪、岳苹、岳冠等新品种［6］。

3.2.2　红肉苹果　在世界苹果产业中，大部分的商

业化苹果品种都是白肉或黄肉苹果，它们之间杂交选

育的后代难以在性状和表型上取得重大突破。因此，

红肉苹果育种越来越受到苹果育种工作者关注［19］。 
Hansen 最早将 M. pumila var. niedzwetzkyana 与栽

培品种杂交，培育出‘Almata’等一系列红肉苹果

品种，不仅果肉深红色，而且果皮、花和幼叶也是深

红色，后来被称为红肉 I 型［107-108］。Albert Etter 以
‘Surprise’为亲本培育出‘Pink Pearl’等红肉评估

品种，但只有外皮层有粉红色的果肉，在叶、茎或其

他营养组织中都不显红色，被称为红肉 II 型［109-110］。

20 世纪末，英国、日本、德国、新西兰、瑞士等国家

相继开展了红肉苹果的相关育种工作，并培育了

‘JPP35’、‘Weirouge’、‘Baya Marisa’、‘Redlove’等

红肉苹果品种［19，109，111-112］。

3.2.3　高类黄酮（功能型）苹果

3.2.3.1　功能型苹果及理论与技术创新并重、良种

良法配套的必要性　利用保存不仅是资源保存的

有效方式，更是加速资源利用的重要途径。针对新

疆野苹果资源遗传多样性正遭到严重破坏的严重

问题，山东农业大学 2006 年以新疆野苹果中的红

肉变型（M. sieversii f. niedzwetzkyana）为父本，以

红富士、嘎啦等栽培品种为母本，率先构建了新疆

红肉苹果的杂种分离群体［41］。王燕等［113］研究发

现，其 F1 中一株果肉全红株系紫红 1 号的果肉花色

苷、总酚及类黄酮含量显著高于白肉苹果品种，表明

紫红 1 号是进行红肉苹果育种的珍贵种质。Wang 
等［9］进一步研究发现，紫红 1 号的基因型是 R6R6，
不仅其果实花青苷、黄酮醇和黄烷醇含量分别是红

脆 1 号的 1.2 倍、2.8 倍和 1.4 倍，而且从其杂种后

代分离群体中能够选育出基因型为 R6R1、但果肉

全红的高类黄酮苹果新品系。因此，明确了紫红 
1 号是高类黄酮优异种质，申报了“高类黄酮优异种

质‘CSR6R6-777’在功能型苹果育种中的应用”的

发明专利（ZL201611138572.1），提出了功能型（高

类黄酮）苹果的概念及其育种思路［2，9］。

果树遗传育种周期长、难度大，而功能型苹果是

指“在果实中富含类黄酮、可鲜食或加工的保健型

苹果”，其中鲜食高黄酮类的功能型苹果，应满足下

列 3 个条件：（1）具有较高的功能成分含量，类黄酮

含量应是‘红富士’苹果品种的 2 倍以上；（2）具有

较好的鲜食品质，包括果实硬度、脆度及可溶性固形

物含量等；（3）具有较好的外观和储运品质［2］。刘

静轩等［114］研究发现，功能型苹果优株红心 7 号果实

钙含量 24.5 μg/g，是对照品种嘎啦的 1.9 倍；据农业

农村部果品及苗木质量监督检验测试中心（烟台）

的检测，功能型苹果新品种美红和满红果实维生素 C
含量分别为 35.6 mg/kg 和 48.9 mg/kg，分别是对照品

种嘎啦（7.4 mg/kg）的 4.9 倍和 6.6 倍［115-116］。因此，

功能型苹果育种是多个品质性状（基因）的有效集
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成与平衡，例如，风味品质与贮藏品质及保健品质与

鲜食品质的平衡问题等，育种难度更大、周期更长。

为全面提升育种的效率和效益，必须坚持理论与技

术创新并重、良种良法配套的科研思路，及时地以性

状基本稳定的后代株系为试材，探讨品质性状差异

的分子机理，以理论数据为基础申报发明专利技术；

利用发明专利技术培育新品种，研究新品种栽培技

术和加工工艺，实现良种良法配套，以加速新品种的

推广应用，充分发挥新品种的基因效益［78，114，117］。

3.2.3.2　“四品一线、七位一体”系统创新成果　围

绕新疆野苹果资源的科学保护与持续利用，以“提

质增效和节本增效”为核心，初步凝练形成了理论

与技术创新并重、良种良法配套的“四品一线”系统

创新成果及其“七位一体”的技术成果转化体系。

先后发表论文 126 篇，授权专利 44 项，其中国际发

明专利 1 项、国家发明专利 33 项、育成并审定新品

种 14 个、获植物新品种权 7 项；有力推动了我国苹

果产业技术进步［11，118］。

图 1　苹果“四品一线”和“七位一体”系统创新成果
Fig.1　“Four quality” and “Seven-in-one” innovation achievements of apple and pear

4　结束语

针对目前的研究现状，今后应在如下两个研究

领域下功夫：（1）进一步有效利用现代分子生物学

技术，从转录、翻译及修饰等多个层面进一步探讨品

质性状发育机理，为苹果品质育种提供理论支撑；

（2）进一步加强优质耐贮晚熟白肉苹果及不同熟期

的高类黄酮苹果新品种培育，以满足市场的多样化

需求，推动我国苹果科学研究和苹果产业的高效发

展，助力乡村振兴。
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