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草莓新茎分枝与独脚金内酯的关系

胡盼盼，张香粉，赵 霞，李 刚，赵凤莉，李亮杰，周厚成*

（中国农业科学院郑州果树研究所，郑州 450009）

摘 要：【目的】探究独脚金内酯对草莓新茎分枝的调控机制。【方法】利用超快速液相-电喷雾离子化-串联质谱方法

（UFLC-ESI-MS/MS），测定不同新茎分枝数的‘红颜’（Fragaria ananassa‘Benihoppe’）和‘C5’植株根和新茎在不同分

枝发育过程中独脚金内酯含量，并采用半定量 PCR 对 7 个独脚金内酯合成和信号转导基因（FaD27、FaCCD7、

FaCCD8、FaP450、FaD14、FaD53和FaD3）进行表达分析。【结果】草莓植株中检测到5-脱氧独脚金醇、独脚金醇和列当

醇3类天然独脚金内酯成分，它们在‘红颜’和‘C5’不同组织中的变化趋势不同。‘红颜’和‘C5’中独脚金内酯含量随着

分枝发育时期呈规律性变化，新茎中均表现为先减少后增加的趋势，而根中变化趋势与之相反，随着分枝发育‘红颜’

中独脚金内酯含量逐渐增加，而‘C5’独脚金内酯含量逐渐降低。半定量PCR结果显示FaD27基因在‘红颜’的根和新

茎中表达量差异明显，并且该基因的表达量与独脚金内酯含量的变化趋势相同。【结论】推测‘红颜’分枝较少以及

‘C5’分枝较多与草莓根中合成独脚金内酯含量增加和减少直接相关，新茎中分枝前期独脚金内酯含量降低能够增加

草莓新茎分枝，但随着分枝增加新茎中会积累较多的独脚金内酯从而抑制分枝的进一步增加。研究为独脚金内酯在

草莓中调控新茎分枝的作用机制提供一定的参考。
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Relation betweenship strigolactones and branching in strawberry
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Abstract:【Objective】Strigolactones (SLs) are novel plant hormones that regulate various aspects of

plant architecture and development, such as shoot branching or tillering and root morphology forming.

SLs are bio-synthetically derived from the carotenoids, and several genes have been reported to involve

in the synthesis and signal transduction pathway. However, the mechanism of the regulation of branch-

ing by SLs is poorly understood in strawberry. Therefore, the aims of this study were to quantify the

SLs in roots and stem of strawberry, explore the mechanism controlling strawberry branches at different

developmental stages and detect the expression of the relative genesinvoled in the SLs synthesis and sig-

nal transduction pathways.【Methods】Two varieties of strawberry‘Benihoppe’and‘C5’characterized

by different branching features were used. Standard conventional field practices (including fertilization,

irrigation, and pest control) were carried out during the growing season. Branches, inflorescence, num-

ber of fruits and yield of twenty different single plants for each cultivar were investigated. A sensitive

quantification assay, ultra-fast liquid chromatography-electrospray ionization-tandem mass spectrome-

try (UFLC-ESI-MS/MS) was used to quantify SLs in roots and stems at three branching developmental

stages namely 15 DAP (days after planting) (S-1), 30 DAP (S-2), and 60 DAP (S-3). The sample prepa-

ration mainly included hormone extraction, solid phase extraction and reconstitution. Then, the pre-

pared samples were separated on a Waters ACQUITY UPLC T3 column (100 mm × 2.1 mm, 1.7 μm)
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with mobile phase of 0.1% formic acid aqueous solution and 0.1% formic acid acetonitrile solution. The

flow rate was set to 0.4 mL·min-1 and the injection volume was 3 μL. Tandem MS analyses were carried

out on in positive and negative ESI mode with multiple reaction monitoring (MRM) at unit resolution.

Each UFLC-ESI-MS/MS assay was repeated thrice. Based on reported genes in other crops related to

the synthesis and signal transduction of SLs, the sequence of seven homologous genes (FaD27,

FaCDD7, FaCDD8, FaP450, FaD14, FaD53 and FaD3) were blasted in strawberry genome database.

Total RNA was extracted using E.Z.N.A kit (Omega) according to the user manual, and the semi-quanti-

tative PCR method was used to analyze the expression levels of those genes in roots and stems at three

branching developmental stages of‘Benihoppe’and‘C5’.【Results】There was significant difference in

yield-related traits between‘Benihoppe’and‘C5’. The number of branches, inflorescence, fruit num-

bers, and yield of‘C5’were 2.8, 2.6, 1.7, and 2.1 folds higher than those of‘Benihoppe’, respectively.

UFLC-ESI-MS/MS detected three derivatives of SLs, including 5-deoxystrigol, strigol and orobanchol.

In the roots and the stems of the two cultivars, the content of 5-deoxystrigol and strigol was high, while

the content of orobanchol was very low. They all had different trends in roots and new stems of‘Beni-

hoppe’and‘C5’. The trend of 5-deoxystrigol in the roots of‘C5’was similar to the trend in the stems

of‘Benihoppe’and‘C5’, interestingly, both cultivars had the lowest content of 5-deoxystrigol at S-2

stage. The content of 5-deoxystrigol in the roots of‘Benihoppe’gradually increased with branches de-

velopment. The content of strigol in‘Benihoppe’was different from that of‘C5’. Both the roots and

the stems of‘Benihoppe’had the lowest strigol content at S-2 stage, while the trend of strigol in the

roots and the stems of‘C5’was opposite. The strigol content was down-regulated in the roots and up-

regulated in the stems of‘C5’. The content of orobanchol was higher in the stems and the roots of

‘Benihoppe’at S-2 stage, which was contrary to the content of strigol in both the roots and the stem of

‘Benihoppe’. The content of orobanchol in the roots and stems of‘C5’was not consistent with branch-

es development. Considering the relationship between the total amount of SLs and the development of

branches, SLs had the similar trend in the stems of‘Benihoppe’and‘C5’, but the trend was opposite

in the roots between‘Benihoppe’and‘C5’. The opposite trend of SLs in the roots between‘Beni-

hoppe’and‘C5’might influence the formation of branches in these two cultivars. The semi-quantita-

tive PCR results of genes involved in the synthesis and the signal transduction of SLs demonstrated that

the expression of the genes was higher at S-3 stage. FaD27 was up regulated with development and had

a similar trend with the content of SLs in the roots and the stem of‘Benihoppe’, which caused the low-

er number of branches in‘Benihoppe’.【Conclusion】‘Benihoppe’had lower yield and fewer branches,

and‘C5’had higher yield and more branches. The number of new stem branches was positively corre-

lated with the yield in both cultivars. Results indicated that branching features or number of branches

were dependent on the content of SL. The lower number of branches in‘Benihoppe’or higher number

of branches in‘C5’was directly associated with the increase or decrease of the content of SLs in the

roots respectively. The high expression level of FaD27 gene might be involved in the higher content of

SLs in‘Benihoppe’. This study would provide some references for the mechanism of SLs in the regula-

tion of new stem branching in strawberry.
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草莓是世界各国普遍栽培的一种浆果植物，其

营养价值较高，深受人们喜爱。新茎分枝是影响草

莓株型的重要因素，同时也与其产量密切相关。植

物分枝发育一般包含侧生分生组织（Axillary meri-

stems，AMS）形成和腋芽生长两个阶段[1]：首先在叶

片的叶腋处形成侧生分生组织，侧生分生组织在适

宜的条件下形成腋芽，然后腋芽进一步发育形成分

枝。草莓新茎是指当年萌发或一年生的短缩茎。新

茎上密集轮生具长叶柄的叶片，叶腋着生腋芽，叶腋

当年萌发，低温短日照下萌发成为新茎分枝。新茎

分枝发生的数量与品种、株龄和栽培条件有关[2]，此

外研究表明，植物分枝主要受到基因、环境及植物激

素的协同调控 [3]，其中植物激素在调控植物分枝发

育过程中占据十分重要的作用[4]。目前调控分枝发

育的植物激素主要有生长素、细胞分裂素和独脚金

内酯[5]。

独脚金内酯（Strigolactone，SL）是天然的独脚金

醇类化合物及人工合成类似物的总称，是近年来发

现的一类倍半萜烯化合物，其骨架结构由 4个环组

成，由类胡萝卜素代谢产生[6]，主要在植物的根中合

成[7-8]。目前已发现的天然产物中主要有以下几种独

脚金内酯：5-脱氧独脚金醇（5-deoxystrigo1）、高粱内

酯（Sorgolactone）、独脚金醇（Strigol）、列当醇（Oro-

bancho1）和黑蒴醇（Alectro1）等。人工合成的类似

物有 GR24、GR6 和 GR7 等，其中 GR24 的活性最

高[9]。研究发现水稻和拟南芥中独脚金内酯在根部

产生并向上运输，直接或间接抑制腋芽发育和植物

分枝[5，10-12]。此外，独脚金内酯能够调控种子萌发、侧

芽伸长、侧根生长以及株高、叶片形状、衰老等发育

过程，并且在单子叶植物和双子叶植物中具有高度

保守性[13]。

目前独脚金内酯调控分枝的研究主要通过分枝

突变体在拟南芥和水稻中开展，豌豆和矮牵牛等物

种中也有报道，相关研究中克隆了独脚金内酯生物

合成途径和信号转导途径中多个相关基因，其中

D27（Dwarf27）[14-15]、CCD7（Carotenoid cleavage diox-

ygenase 7）[16]、CCD8（Carotenoid cleavage dioxygen-

ase 8）[17- 19]和 CYP711A1（Cytochrome P450）[20- 21]等基

因参与合成途径，D14（Dwarf14）[22-23]、D53（Dwarf53）[23-24]

和D3（MAX2）[25]等基因参与信号转导途径。目前独

脚金内酯合成和信号转导途径相对清晰，前人系统

总结了水稻中相关研究进展[11，26-27]，并对拟南芥中独

脚金内酯合成和转导途径进行了深入讨论[28-29]。尽

管目前已知参与独脚金内酯合成和信号转导基因，

但其完整生化途径及相关生物活性分子以及调控机

制并不清楚，因此对其研究仍待继续深入。

目前独脚金内酯在草莓中的研究较少，这种新

型激素所包含种类及其含量变化与草莓新茎分枝的

关系尚未见报道。笔者主要研究了草莓新茎分枝发

育过程中独脚金内酯的含量变化趋势，分析其合成

和信号转导途径中相关基因的表达模式，为独脚金

内酯调控草莓新茎分枝形成的分子机制提供一定的

理论基础。

1 材料和方法

1.1 试验材料

以草莓品种‘红颜’（Fragaria ananassa‘Beni-

hoppe’）及其 F1代品系‘C5’（‘阿尔比’×‘红颜’）作

为试验材料。选择具有 4片展开叶，茎粗 8 mm，生

长相对一致、生长健壮的草莓生产苗，采用高垄栽

培，每垄两行，行距 20 cm，株距 25 cm，于 2017 年 9

月 5日定植于河南郑州中国农业科学院郑州果树研

究所草莓试验温室，正常肥水管理。定植后 15 d，植

株均未产生分枝时期记为分枝前期 S-1；定植后 25

d，产生 1~2个分枝时期记为分枝初期S-2；定植后 60

d，产生较多分枝时期记为分枝盛期S-3。

1.2 表型调查

每个品种（系）20株，自当年 12月初始果期到次

年 5月 1日，每 15 d对植株的单株花序数、单株果数

和单株产量等性状进行记录和统计，每次分枝和花

序数的统计，均为单株当前所有的分枝和花序的总

和。

1.3 超快速液相 -电喷雾离子化 -串联质谱法

（UFLC-ESI-MS/MS）测定独脚金内酯

选取长势一致的草莓植株，取其根和新茎组织，

清理干净后液氮处理，置于–80 ℃冰箱保存。取样

均为3次生物学重复，每次重复取自3株植株。采用

UFLC-ESI-MS/MS[30]分析法对样品 3个分枝时期（S-

1、S-2和 S-3）根和新茎组织中独脚金内酯进行定性

和定量检测，所有样品测定均设3次重复。

1.3.1 标准品配制 称取适量的植物激素 5-脱氧独

脚金醇、独角金醇和列当醇标准品（StrigoLab，Italy，

151716-18-6、51820-11-2和 220493-64-1），用初始流

动相（5%乙腈+0.1%甲酸+94.9%水溶液）溶解，配制
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高浓度标准品储备液。用初始流动相将标准品储备

液依次进行梯度稀释，上机检测，选择合适浓度梯度

值绘制“浓度-峰面积”标准曲线，所得标准曲线R2>

0.999。

1.3.2 样品前处理 样品前处理主要包括：激素提

取、固相萃取、浓缩复溶。

激素提取：准确称取 0.2 g 样品于 5 mL 离心管

中，加入钢珠和 1.5 mL提取液（V 甲醇∶V 水∶V 甲酸=7.9∶

2.0∶0.1，含少量抗氧化剂），破碎 3 min以上；冰上超

声 30 min，4 ℃浸提 12 h；4 ℃，12 000 r · min-1，离心

20 min 后取上清；滤渣中加入 1.0 mL 提取液，冰上

超声 30 min，4 ℃浸提 1 h；4 ℃，12 000 r ·min-1，离心

20 min离心后取上清，合并浸提液。

固相萃取：将小柱固定到固相萃取仪上，依次用

4 mL甲醇、2 mL 0.1 mol · L-1氨水溶液活化小柱，再

将样品流过MAX小柱；依次用 2 mL 0.1 mol·L-1水、

60%甲醇溶液淋洗；用2.5 mL 1.25 mol·L-1甲酸、70%

甲醇溶液将样品完全洗脱至新的离心管中。

浓缩复溶：将收集到的洗脱液干燥浓缩成粉末，

每个样品用 0.15 mL 起始流动相（5%乙腈+0.1%甲

酸+94.9%水溶液）复溶，涡旋震荡混匀；再经 0.2 µm

的尼龙膜过滤后即可上机检测。

1.3.3 上机检测 液相色谱条件：采用 Waters 公司

超高效液相色谱仪 ACQUITY UPLC H-Class 系统

进行分析，分离采用 Waters ACQUITY UPLC HSS

T3（100×2.1 mm，1.7 µm），进样量为 3.0 μL。洗脱条

件：流动相 A：0.1%甲酸-水溶液；流动相 B：0.1%甲

酸-乙腈溶液。

质谱条件：采用 Waters 公司的 Xevo TQ-S 串联

四级杆质谱检测系统，离子源为电喷雾源（ESI），脱

溶剂温度：650 ℃；脱溶剂流速：1 000 L · h-1；锥孔器

流速：30 L · h- 1，工作分析软件为 Mass Lynx V4.1。

定量分析检测采用正/负离子扫描模式，同时采用多

重反应监测（MRM）模式进行数据采集。

1.4 基因表达模式分析

使用 E.Z.N.A 植物 RNA 提取试剂盒（Omega，

China，R6827-02）进行总RNA提取，参照TaKaRa产

品 DNaseⅠ（RNase free）使用说明书进行微量基因

组 DNA 的去除。使用 NanoDrop 1000（Thermo，

USA）微量分光光度计检测样品 RNA 的浓度和质

量。以RNA为模板，参考TaKaRa产品RNA反转录

试剂盒说明书进行 cDNA 的合成，获得的 cDNA 直

接用于半定量PCR或–20 ℃贮藏备用。

根据半定量 PCR引物的设计原则，利用 Primer

Premier5.0 软件设计引物（表 1），引物由北京中美泰

和生物科技有限公司合成。

表 1 引物序列

Table 1 Primers in this study

基因
Gene

FaACTIN

FaCCD7

FaCCD8

FaD27

FaP450

FaD14

FaD53

FaD3

基因注释
Gene annotation

Internal gene

Carotenoid cleaaage dioxygenase 7

Carotenoid cleaaage dioxygenase 8

Beta-carotene isomerase D27

Cytochrome P450 711A1

Strigolactone esterase D14

Uncharacterized LOC101305150

F-box/LRR-repeat MAX2

引物序列（5’-3’）
Primer sequence（5’-3’）

F: CGAGGCTCAATCCAAAAGAG
R: TGGCCACATACATAGCAGGA

F: TTGAAATGCCGCCTAAGAGA
R: AGAGTCGGTGAAAGCCCAGT

F: TGTAGGCAGTGGAAACTCGTG
R: CAATGGAGGACTTGCGACG

F: GCTACAACTCTGCCTCACCACA
R: TCTGCTTTTATCCGCCTCTATG

F: TGGCAGTATTGGCTGGAGTCT
R: GAAAAGGGATAGTTCGTGGGC

F: CGTTGTTGTGGACTCAAAGGA
R: TGCTGGTGTGGATGATAGTGC

F: GAATCCCTTACTCATCGGCGTA
R: ACTTCAGGAGGCAAGAGTGGTAA

F: TGAGACTTGGGAAAGGCTGC
R: TTCTCGCTGTGTGGGCTTG

1.5 统计分析

用 SPSS 19.0 和 Microsoft Excel 2010 软件进行

品种（系）间表型性状和独脚金内酯含量的方差分析

以及平均数、标准差、变幅和简单相关系数的计算，

并采用Duncan最小显著极差 LSR法比较差异显著

性。
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2 结果与分析

2.1 草莓产量相关性状分析

草莓品种‘红颜’和品系‘C5’的分枝数、单株花

序数、单株果数和单株产量均有很大差异（表 2）。

调查结果显示，‘C5’单株分枝数是‘红颜’的 2.8倍，

其单株花序数、单株果数和产量分别是‘红颜’的

2.6、1.7 和 2.1 倍。产量性状之间的相关分析表明

（表 3），‘红颜’和‘C5’的分枝数与花序数、单株果数

和单株产量的相关系数分别为 0.96、0.69和 0.76，花

序数与单株果数和单株产量的相关系数分别为

0.72 和 0.77，单株果数和单株产量的相关系数为

0.96。结果表明分枝数与花序数、单株果数和单株

产量均呈极显著正相关，说明草莓分枝与产量紧密

相关。

2.2 草莓独脚金内酯含量分析

UFLC-ESI-MS/MS对草莓中独脚金内酯做出定

性和定量的分析，结果显示草莓根和新茎组织中检

测到 3种天然独脚金内酯成分，分别是 5-脱氧独脚

金醇、独角金醇和列当醇（图1）。

2.2.1 5-脱氧独脚金醇含量变化 ‘红颜’和‘C5’的

根和新茎中 5-脱氧独脚金醇含量测定结果分析显

示，两个材料根（图 2-A）和新茎（图 2-B）中 5-脱氧独

脚金醇含量在 S-1、S-2和 S-3时期均达到显著差异

水平，这表明在根和新茎中 5-脱氧独脚金醇含量在

分枝的不同发育时期存在显著变化。图 2显示，‘红

颜’根中 5-脱氧独脚金醇含量在 S-1、S-2和 S-3时期

均呈逐渐增高的趋势，而‘红颜’新茎、‘C5’根与新

茎中 5-脱氧独脚金醇含量在 S-1、S-2和 S-3时期均

呈先降低后增高的趋势，这表明 5-脱氧独脚金醇含

量与草莓分枝存在着一定的关系。

进一步分析‘红颜’和‘C5’在不同分枝发育时

期的 5-脱氧独脚金醇含量变化，结果表明与 S-1时

期相比，根中‘红颜’5-脱氧独脚金醇含量在S-2和S-

3时期分别增加4.0%和23.1%，‘C5’5-脱氧独脚金醇

含量在 S-2和 S-3时期分别降低 20.1%和 14.4%；新

茎中‘红颜’5-脱氧独脚金醇含量在 S-2和 S-3时期

分别降低 12.4%和 3.2%，‘C5’5-脱氧独脚金醇含量

在S-2和S-3时期降低10.6%和增加4.5%。

2.2.2 独脚金醇含量变化 对‘红颜’和‘C5’中独

脚金醇含量进行方差分析，结果显示‘红颜’根（图 3-

A）和新茎（图 3-B）中独脚金醇含量在 S-1和 S-3时

期均未达到显著差异，‘C5’根和新茎中的独脚金醇

表 2 草莓产量相关性状表型分析

Table 2 Phenotype analysis of yield related traits in strawberry

性状
Trait

分枝
Branch

花序
Inflorescence

单株果数
Number of fruits per plant

单株产量
Yield per plant/g

S-1

S-2

S-3

品种（系）
Cultivar(line)

红颜 Benihoppe

C5

红颜 Benihoppe

C5

红颜 Benihoppe

C5

红颜 Benihoppe

C5

红颜 Benihoppe

C5

红颜 Benihoppe

C5

平均值
Mean

0.0

0.0

1.0

1.0

2.5

6.9

10.4

26.8

39.3

68.4

411.3

879.4

变幅
Range

-

-

-

-

2~5

6~8

7~16

22~36

20~70

43~92

186.4~694.7

388.4~116 4

标准差
Standard deviation

-

-

-

-

0.76

0.75

2.89

3.97

13.16

13.29

124.49

205.55

变异系数
CV/%

-

-

-

-

21.74

10.88

27.80

14.81

33.49

19.44

30.27

23.37

表 3 草莓产量相关性状 Pearson 相关系数分析

Table 3 Pearson correlation coefficient analysis of yield

related traits in strawberry

花序

Inflorescence

单株果数

Number of fruits per plant

单株产量

Yield per plant

分枝

Branch

0.96**

0.69**

0.76**

花序

Inflorescence

0.72**

0.77**

单株果数

Number of fruits
per plant

0.96**

注：**表示极显著相关。

Note: ** indicated extremely significant correlation.
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A-C. 5-脱氧独脚金醇 (5-DL)、独角金醇 (SG)和列当醇 (OBL)标准品色谱图；D-F. 样品 5-DL、SG 和 OBL 检测图。

A-C. Chromatograms of standard 5-deoxystrigol (5-DL)，strigol (SG) and orobanchol (OBL); D-F. Detection images of 5-DL，SG and OBL in sample.

图 1 3 种植物激素标准品色谱图和部分样品检测分析

Fig. 1 Chromatograms of three plant hormone standards and detection image of some sample

A

B

C

D

E

F

时间 Time/min

时间 Time/min

时间 Time/min
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含量在 S-1 和 S-2 时期均未达到显著差异。图 3 显

示，‘红颜’根和新茎中独脚金醇含量在S-1、S-2和S-

3三个时期均呈先降低后增高的趋势，而‘C5’中根

和新茎中独脚金醇含量在 S-1、S-2和 S-3三个时期

呈现相反的变化规律，这表明在不同材料中独脚金

醇含量在分枝的不同发育时期变化趋势不同。

进一步分析‘红颜’和‘C5’在不同分枝发育时

期的独脚金醇激素含量变化，结果表明与 S-1时期

相比，根中‘红颜’的独脚金醇含量在S-2和S-3时期

分别降低 9.1%和 1.2%，‘C5’的独脚金醇含量在 S-2

和S-3时期分别降低0.1%和17.3%；新茎中‘红颜’的

独脚金醇含量在 S-2 和 S-3 时期降低 12.4%和增加

1.3%，‘C5’的独脚金醇含量在S-2和S-3时期分别增

加1.6%和17.2%。

2.2.3 列当醇含量变化 对‘红颜’和‘C5’中列当

醇含量进行方差分析，两个材料的根（图 4-A）和新

茎（图 4-B）中列当醇含量在S-1、S-2和S-3时期均达

到显著差异水平，这表明在根和新茎中列当醇含量

在分枝的不同发育时期存在显著变化。图 4显示，

‘红颜’的根与新茎中列当醇含量在 S-1、S-2和 S-3

时期均呈先增高后降低的趋势，‘C5’的根中列当醇

含量在S-1、S-2和S-3时期呈逐渐降低的趋势，‘C5’

的新茎中列当醇含量在 S-1、S-2和 S-3时期呈先降

低后增高的趋势。

进一步分析‘红颜’和‘C5’在不同分枝发育时

图 3 ‘红颜’和‘C5’中独脚金醇含量

Fig. 3 Content of strigol in ‘Benihoppe’ and ‘C5’

图 4 ‘红颜’和‘C5’中列当醇含量

Fig. 4 Content of orobanchol in ‘Benihoppe’ and ‘C5’
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a，b，c 表示方差分析达显著水平（p < 0.05）。下同。

a，b，c indicate a significant level (p < 0.05) in analysis of Variance.

The same below.

图 2 ‘红颜’和‘C5’中 5-脱氧独脚金醇含量

Fig. 2 Content of 5-deoxystrigol in ‘Benihoppe’ and ‘C5’
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期的列当醇激素含量变化，结果表明与 S-1时期相

比，根中‘红颜’列当醇含量在 S-2 和 S-3 时期增加

71.7%和降低 13.5%，‘C5’的列当醇含量在 S-2和 S-

3时期分别降低 44.7%和 47.4%；新茎中‘红颜’列当

醇含量在 S-2和 S-3时期增加 44.8%和降低 48.9%，

‘C5’列当醇含量在 S-2 和 S-3 时期降低 18.2%和增

加86.1%。

2.2.4 独脚金内酯含量变化 对‘红颜’和‘C5’中

独脚金内酯含量（5-脱氧独脚金醇、独脚金醇和列当

醇含量的总和）进行方差分析，结果表明‘红颜’和

‘C5’根（图 5-A）和新茎（图 5-B）的独脚金内酯含

量在 S-1、S-2 和 S-3 时期差异达到显著水平。对

‘红颜’和‘C5’中独脚金内酯含量在不同时期的

变化趋势进行分析，根中‘红颜’的独脚金内酯含

量随着时期变化逐渐上升，而‘C5’中激素含量的

变化趋势逐渐下降；新茎组织中，‘红颜’和‘C5’

的独脚金内酯含量随着时期变化趋势均是先降低

后上升。

图 5 ‘红颜’和‘C5’中独脚金内酯含量

Fig. 5 Content of strigolactone in ‘Benihoppe’ and ‘C5’
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进一步分析‘红颜’和‘C5’在不同分枝发育时

期的独脚金内酯激素含量变化，结果表明与 S-1时

期相比，根中‘红颜’的独脚金内酯含量在S-2和S-3

时期增加 1.2%和降低 12.6%，‘C5’的独脚金内酯含

量在 S-2和 S-3时期分别降低 12.3%和 17.3%；新茎

中‘红颜’的独脚金内酯含量在 S-2和 S-3时期降低

10.6%和 2.5%，‘C5’的独脚金内酯含量在 S-2和 S-3

时期降低5.7%和增加12.7%。

2.3 草莓品种（系）中独脚金内酯相关基因的表达

分析

基于水稻、拟南芥、豌豆和矮牵牛等物种中独脚

金内酯合成和信号转导相关基因的克隆鉴定，本文

在草莓基因组数据库中同源克隆到 7个独脚金内酯

相关的同源基因，分别为 FaD27、FaCCD7（D17）、

FaCCD8（D10）、FaP450、FaD14、FaD53 和 FaD3

（MAX2）。通过多序列比对，利用MEGA 6构建不同

植物中独脚金内酯基因的系统进化树（图 6），结果

显示草莓与其它物种中独脚金内酯生物合成和信号

转导基因高度保守，预测这些基因在不同物种中具

有相似的功能。

对‘红颜’和‘C5’的根和新茎中不同分枝发育

时期独脚金内酯基因的表达模式进行分析，结果显

示在根中独脚金内酯合成和信号转导基因在 S-1时

期的表达量极低（图 7-A），其中信号转导基因FaD3

在‘C5’和‘红颜’中有较小差异；S-2时期，各基因的

表达量较低，其中FaCCD7基因在‘C5’和‘红颜’中

的表达量较高（图7-B），但材料之间无显著差异；S-3

时期，各基因的表达量相对较高，其中 FaD27 和

FaP450 基因在‘C5’和‘红颜’中的表达量差异明

显。新茎中独脚金内酯基因在‘红颜’中表达量普遍

高于‘C5’，S-1时期，FaD27和FaD14基因在‘C5’和

‘红颜’中的表达量差异明显；S-2时期，各基因的表

达量较低，FaD3基因在‘C5’和‘红颜’中的表达量

差异明显；S-3时期，各基因在新茎中的表达量也较

高，FaD53基因在‘C5’和‘红颜’中的表达量较高，

但材料之间无显著差异，FaD27 基因在‘C5’和‘红

颜’中差异明显。

进一步分析独脚金内酯合成基因在根和新茎中

不同发育时期的变化趋势，结果发现FaD27基因在

‘红颜’的新茎中均随着时期变化表达量呈先下降

后上升的趋势，在‘红颜’根中发育盛期的表达量也

显著高于前两个时期，这与独脚金内酯含量的变化

趋势相同。综上所述，独脚金内酯合成和信号转导

基因在草莓不同组织和不同时期中具有选择表达

的特性，而 FaD27 基因与独脚金内酯合成显著相

关。

S-3S-1 S-2 S-3S-1 S-2

红颜 Benihoppe 红颜 Benihoppe
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A. 各基因在根组织中的表达；B. 各基因在新茎组织中的表达。

A. The expression of genes in root tissue; B. The expression of genes in new stem tissue.

图7 草莓根和新茎中独脚金内酯相关基因的表达

Fig. 7 The expression of strigolactones genes in strawberry roots and stem
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图6 不同物种中独脚金内酯基因的系统发育关系

Fig. 6 Phylogenetic relationship of strigolactone genes in different species
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3 讨 论

草莓‘红颜’平均新茎分枝 2.5个，每株花序 7~

16个，平均单株产量 411.3 g。‘C5’是‘阿尔比’与‘红

颜’的杂交后代，平均新茎分枝 6.9个，每株花序 22~

36个，单株产量 879.4 g，产量是亲本‘红颜’的 2.14

倍，可以作为培育高产新品种的优异种质材料。草

莓产量性状相关性分析表明，分枝数与花序数、单株

果数和单株产量均呈极显著正相关，因此，草莓新茎

分枝数的数量很大程度上决定了产量的高低。

影响分枝的植物激素主要有生长素、细胞分裂

素和独脚金内酯。研究表明，常见的独脚金内酯天

然产物有五种：5-脱氧独脚金醇、独脚金醇、高粱内

酯、黑蒴醇和列当醇，其中 5-脱氧独脚金醇是独脚金

内酯合成途径中的第一个具有活性的天然产物，是

其它几种物质合成的前体和基础[31-32]，有些研究中以

5-脱氧独脚金醇表示植物体内独脚金内酯的含

量 [33]，而列当醇是目前已知的高等植物中分布最广

泛的独脚金内酯存在形式[34]。

植物中所含的独脚金内酯多为以上几种成分的

混合物，其数量和比例在不同作物、不同生长条件和

不同生长时期有很大差别[35]。本实验在草莓中检测

到 5-脱氧独脚金醇、独脚金醇和列当醇 3种天然物

质，其中 5-脱氧独脚金醇在 2个材料中含量最高，独

脚金醇含量次之，列当醇含量较低。分析不同发育

时期 3种激素含量与分枝的关系，与 S-1时期相比，

S-2时期‘红颜’的分枝数增加，此研究中只有根中独

脚金醇含量下降，其他组织和激素含量均上升；与S-

2时期相比，S-3时期‘红颜’的分枝数增加，此时只

有根和新茎中的列当醇含量下降，其他组织和激素

含量均上升；与 S-1时期相比，S-2时期‘C5’的分枝

数增加，此研究中只有新茎中独脚金醇含量略上升，

其他组织和激素含量均下降；与 S-2时期相比，S-3

时期‘C5’的分枝数增加，此时只有根中独脚金醇和

列当醇含量下降，其他组织和激素含量均上升。

前人研究表明，植物根和茎下部能够合成独脚

金内酯 [36]，并且独脚金内酯含量降低能够促进分枝

增加。随着分枝的三个发育时期，‘红颜’的根中合

成独脚金内酯激素含量不断增加，而‘C5’中则逐渐

降低；‘红颜’和‘C5’的新茎中分枝初期比未分枝期

独脚金内酯含量都有所下降，而分枝盛期独脚金内

酯含量比分枝初期有所增加，推测在不同材料中分

枝初期新茎中独脚金内酯含量降低促进草莓分枝，

而在分枝盛期新茎中合成和积累了较多的独脚金内

酯，导致该时期独脚金内酯含量均上升。另外，根中

未分枝时‘C5’中 5-脱氧独脚金醇、独脚金醇和列当

醇含量均高于‘红颜’，分枝盛期‘红颜’中 5-脱氧独

脚金醇、独脚金醇和列当醇含量均高于‘C5’，新茎

中分枝盛期‘C5’中 5-脱氧独脚金醇、独脚金醇和列

当醇含量均高于‘红颜’，也从另一方面说明独脚金

内酯含量降低促进草莓分枝增加，以及分枝盛期新

茎中积累较多的独脚金内酯进而抑制分枝的进一步

增加。

基因调控独脚金内酯的合成和信号转导，进而

影响草莓新茎分枝。本研究通过独脚金内酯合成和

信号转导相关基因的表达模式分析发现，候选基因

在不同组织以及不同分枝时期表达量不同，说明这

些基因的表达具有时空选择性。独脚金内酯合成基

因 FaD27 在‘红颜’新茎中的表达量与独脚金内酯

含量随着发育时期的变化趋势基本一致，推测该基

因的表达量与独脚金内酯含量呈正相关。通过与拟

南芥和水稻中的 DWARF27 基因进行比较，发现草

莓的FaD27基因与它们高度保守，预测不同物种中

该基因具有相似的功能，能够促进独脚金内酯的合

成，直接或间接的参与分枝的调控 [14]。赵晨晨等 [37]

克隆并研究了森林草莓中在不同磷浓度和丛枝状菌

根接种情况下FvD27基因的表达情况，推测菌根形

成、独脚金内酯含量变化和FvD27基因之间存在相

互作用。

目前，对于独脚金内酯的生物合成及信号转导

途径的研究表明，D27基因发生突变以后，造成独脚

金内酯含量降低，植株株高降低，根系发达，分蘖增

加[14,32]。本研究中‘C5’与‘红颜’相比新茎分枝显著

增加，这是否与‘C5’中 FaD27基因发生变异有关，

需要进一步验证。

本研究推测‘红颜’分枝较少以及‘C5’分枝较

多与草莓根中合成独脚金内酯含量增加和减少直

接相关，新茎中分枝前期独脚金内酯含量降低能够

促进草莓新茎分枝，但随着分枝增加新茎中会积累

较多的独脚金内酯从而抑制分枝的进一步增加。

本研究分析了草莓中独脚金内酯激素成分和含量

变化以及基因表达与草莓新茎分枝之间的关系，为

草莓中独脚金内酯功能作用研究提供一定的理论
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