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摘  要：为分析基因诊断草莓在干旱逆境条件下生长状态的可行性，以‘宁玉’草莓为试材，调查

了不同干旱胁迫条件下的生长特点以及与生长素合成、脱落酸合成、花果发育、色素合成相关的 10 个基

因的表达情况。研究结果表明：在不同干旱条件下草莓均可完成从营养生长到生殖生长的生命周期，所

选基因也都行使并完成了其调控功能。与对照植株相比，在轻度和中度干旱胁迫（50% ~ 65%土壤持水量）

条件下，草莓植株的物候期较对照（80%土壤持水量）提早，而在严重干旱胁迫（35%土壤含水量时）条

件下延缓，随着干旱胁迫条件的加重，草莓植株、叶片、果实明显变小，果实着色加深。每个基因在不

同干旱条件下表达水平的变化趋势基本一致，且都与相应的物候期以及生长发育时间长短的变化情况相

一致，但所选基因在几种干旱条件下其表达开始的早晚、表达水平的高低以及表达相应程度持续时间的

长短存在不同。在轻度和中度干旱条件下，这些基因的表达时间提早，但持续时间较短，表达水平高于

对照；而在重度干旱条件下，这些基因的表达开始的时间较对照延缓，表达水平较低但持续时间拉长。

上述研究结果表明，利用基因的表达信息可以提前推断草莓植株在不同干旱条件下的生长发育状态，了

解干旱胁迫对草莓生长发育的影响以及为是否需要提早采取管理措施等提供重要依据。 
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The Growth and Gene Expression Characteristics of Fragaria × ananassa  
‘Ningyu’Response to Drought Stress 
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Abstract：In order to understand the feasibility of genetic diagnosis for strawberry under drought 

stress，it is necessary to recognize the growth and development characteristics of strawberry under drought 

conditions and information for the expression of important genes and their relationships. Fragaria × 

ananassa‘Ningyu’was used as material to analyze the growth characteristics and 10 genes expression 

related to auxin synthesis，abscisic acid synthesis，flower and berry development，pigment synthesis under 

different drought stress. The results showed that strawberry can complete the life cycle from vegetative  
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growth to reproductive growth under different drought conditions；the selected genes are also exercise and 

completed its regulation function. Comparing with the control plants，the phenology phases of strawberry 

under mild or moderate drought conditions with 50%–65% of soil water holding capacity were earlier 

than in control（80% soil water holding capacity），when severe stress that the soil water holding capacity 

of 35%，the growth and development of strawberry were delayed，with the increasing of drought stress，

strawberry plants，crown diameter，leaves，and berries were become significantly smaller than the control，

but with deep color；under different drought conditions，the trend of growth-related gene expression in 

strawberry were similar basically，the time of gene expression was in accordance with the phase of 

phenology and the growth length of the corresponding plants under all kinds of drought stress. In mild to 

moderate drought conditions，the expression time of these genes advanced，with a shorter expression 

period，but gene expression level increased comparing with the control；while in severe drought 

conditions，the beginning time of gene expression was close to the control，but the expression period 

elongated，with low level of gene expression. It can be deduced from gene expression that the mechanism 

of smaller plant，fewer and smaller berry under light and moderate drought stress might not be the same as 

that under severe drought stress；the shorter gene expression period and lower expression might be one of 

the reason which causing the smaller crown diameter，smaller leaves and berries or fewer berries. 

Keywords：strawberry；drought stress；phenotypic trait；gene expression 

 

由于任何植物性状的形成归根到底都是基因与环境共同作用的结果，因此，研究果树在逆境条

件下的生长发育以及与其相关基因的表达情况对于认识果树响应逆境的机理以及探讨基因表达信息

在评价果树逆境条件下的生长发育状态等方面具有重要意义（Davies et al.，1986；王忠和，2007）。

基因的表达信息在表型性状出现变化前就已经响应外界条件的改变，并随之变化，在基因水平上及

早判断，可大大提高对植物真实生长状态认识的预见性和采取措施的目的性（房经贵，2014；Fang，

2016）。 

干旱、冷害、冻害等逆境是影响果树生产的重要因素（王传印 等，2008）。认识逆境条件下果

树基因的表达特点可为精确诊断逆境对果树生长的影响以及制定管理措施提供重要的理论依据。干

旱胁迫是果树生产中最常见的逆境因子之一，研究干旱条件下果树的表观性状、物候期变化以及与

生长发育、激素代谢、花果发育等相关基因的表达谱情况，有助于研究果树响应干旱胁迫的机理、

探讨基因表达信息服务于果树管理的可行性。 

草莓（Fragaria × ananassa Duch.）是广泛栽培的重要经济植物。草莓根系分布浅、叶面积较大，

蒸腾旺盛、生长迅速、结果能力强，叶片更新频繁，其生长发育易受干旱胁迫的影响（黄建昌和肖

艳，1998；刘明池 等，2001；徐金娥和陈静，2004；樊国华，2008）。为认识干旱条件对草莓生长

发育以及基因表达的影响，本研究中以‘宁玉’草莓为试材，研究了正常生长和不同干旱胁迫条件

下草莓生长发育的特点，以及激素代谢、花发育、色素合成、果实成熟等与草莓生长发育相关基因

表达的情况。以期为更好地认识草莓响应干旱的机理，为基因的信息表达服务，为草莓管理的可行

性奠定研究基础。 
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1  材料与方法 

1.1  试验材料 

试验于 2015 年 10 月—2016 年 4 月在南京农业大学进行。供试草莓是江苏省农业科学院选育的

特早熟品种‘宁玉’（蔡伟建 等，2014；王婷，2014）。试材为生长相对一致、生长健壮的一年生‘宁

玉’盆栽苗。2015 年 12 月 1 日—2016 年 1 月 30 日，每 10 d 取样 1 次；2016 年 2 月 5—25 日，每

5 d 取样 1 次。所取样品依次为花苞、盛花期的花和落花期小果、小绿果、大绿果、白果、转色果、

成熟果（Fait et al.，2008）。每次都选择相同生长部位的样品，1 个果为 1 次，每个指标重复测定 3

次。样品采集后拍照，并用液氮速冻处理，放–80 ℃冰箱备用。 

1.2 干旱胁迫处理 

草莓盆栽苗进行了充分缓苗后 10 d，开始进行水分胁迫处理。每处理 10 株，重复 3 次，共 30

株。设置 4 个水平处理：正常供水对照、轻度、中度、重度水分胁迫土壤含水量分别为田间最大持

水量的 80%、60%、50%和 35%。土壤含水量采用盆栽称质量控水法控制（王韶唐 等，1987；邹琦，

2001），每天 18：00 时补水。 

1.3  植株生长发育性状观察 

参照草莓简易测定方法（张志良和瞿伟菁，2003；乔宝营 等，2004）测定植株冠径、叶片数、

单果质量。 

1.4  基因表达定量分析 

使用传统 CTAB 方法（李合生，2000）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 One Drop OD-1000+ 超微量分光光度计检测

样品 RNA 的纯度，然后取 3 μL 样品琼脂糖电泳检测 RNA 的完整性。以 RNA 样品为模板，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 产物直接用于 PCR 或–

20 ℃贮藏备用。 

选取了 DFR、ANS、LAR、PL、bHLH78、PG、LFY、AP1、YUC1 和 NCED1 等 10 个与草莓生

长素合成、脱落酸合成、花果发育、色素合成等相关的重要基因（Mandel et al.，1992； Wagner et al.，

1999；Taylor et al.，2000；Thompson et al.，2000；Pena et al.，2001；Zhao et al.，2001；金晓磊 等，

2007；孙梓健，2010；邹冬梅，2012；谢为发 等，2013；周厚成，2014）进行表达情况分析。根据

定量 PCR 引物的设计原则，利用 Primer Premier5.0 软件，分别设计看家基因以及与 10 个基因的定

量 PCR 引物（表 1），由上海捷瑞生物技术有限公司合成。 

按照 SYBR Premix Ex TaqTM试剂盒（宝生物工程有限公司）操作指导，采用实时荧光定量 PCR

（real-time quantitative PCR，qRT-PCR）法，检测基因的相对表达量。反应体系按 SYBR GreenⅠ

（ToYoBo）说明书进行。以草莓看家基因 ACTIN 作为内参。扩增体系含 1 μL cDNA，上、下游引

物各 0.8 μL，10 μL 反应 MIX，7.4 μL ddH2O，总体系 20 μL。反应程序为 95 ℃变性 1 min，95 ℃变

性 10 s，退火 20 s，退火温度为 58 ℃，72 ℃延伸 30 s，40 个循环；反应结束后分析荧光值变化曲

线以及熔解曲线。以重度水分胁迫处理的值为对照来计算相对值，试验设 3 次重复，试验数据用

LinRegPCR 和 Excel 软件分析，采用 2-∆∆CT 计算方法，相对表达量为处理和对照的相对值。以不加
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模板 cDNA 为阴性对照，标准品 cDNA 和待测样品均设置 3 次重复。 

 
表 1   基因引物序列 

Table 1  List of primers in this study 

基因名称 
Gene name  

正向引物序列 
Forward primer sequence  

反向引物序列 
Reverse primer sequence 

ANS GTGAGGGAGAAATGTAGGGAGGAT GGAGATGCCGTGGTTGATAAGG 
LAR TGTCACCTTCTATTGCCTCTG CGACGAACTTGCCATGA 
DRF GCTACATCTGTTCATCAC GTCAAGTTCTCCTCAATG 
CHS GAACATTACCGACTGGAA TGGATTCTAACTTCTCAG 
PL CTGAGAAGTATGGTATAC GAGTGAAGTAGTTGTTGG 
PbHLH78 CTCTTCATCTCCCTCTGT CATTTGATTCTTTGTTTG 
ACS GAGAACTTGGCTTACTTC GACCCATCTGAATAACAC 
YUC1 TGGAGGAAGTAGATGTAG GACATTGGAGATATTGAGG 
LFY GATTACCTCTTCCATCTC GCATACCTAAACACCTTC 
AP1 GCAGCAGCTTGATACTACT GTTTTGCTCCTGTATTGCCT 
ACTIN TGGGTTTGCTGGAGATGAT CAGTAGGAGAACTGGGTGC 

2  结果与分析 

2.1  干旱胁迫对植株叶片数和冠径的影响 

在 3 种干旱胁迫条件下，草莓植株都可以开花结果，但植株生长势变弱，不同程度干旱胁迫都

会造成草莓植株生长势变弱的现象，表现为随着干旱胁迫增加，叶片变少、植株变小、单果质量变

轻（表 2，图 1），与前人在草莓以及其他受干旱胁迫的植物的研究（陈立松和刘星辉，1999；Subbzrao 

et al.，2000；解振强，2011；李娜，2014）相似。与对照相比，3 组干旱胁迫植株在营养生长时期

时叶片数、冠径面积差异不大，生殖生长期时，田间持水量 65%的处理植株叶片数、冠径面积与对

照差距较小，叶片分别为 16 片，冠径面积为 28 cm × 25.8 cm。田间持水量 50%、35%的处理叶片数

分别为对照组的 60%和 50%，冠径面积分别为 17.0 cm × 15.3 cm 和 12.3 cm × 11.0cm。65%、50%和

35%处理的单果质量分别占对照的 95%、79%和 68%。 

 
表 2  不同干旱处理下‘宁玉’草莓植株的表观性状 

Table 2  The‘Ningyu’strawberry apparent traits under different drought treatment 

田间持水量/% 
Field capacity 

叶片数 Leaf number 单果质量/g 
Fruit quality 11–01 12–01 01–01 02–01 03–01 04–01 

80（对照 Control） 3.0 ± 0.2 a 5.0 ± 0.3 a 8.0 ± 0.3 a 11.0 ± 1.0 a 14.0 ± 1.1 a 18.0 ± 1.5 a 16.4 ± 1.4 a 
65 3.0 ± 0.1 a 5.0 ± 0.1 a 6.0 ± 0.6 b 9.0 ± 0.8 a 12.0 ± 1.0 a 16.0 ± 1.7 a 15.6 ± 2.2 a 
50 3.0 ± 0.3 a 5.0 ± 0.5 a 6.0 ± 0.5 b 7.0 ± 0.5 b 9.0 ± 0.7 b 11.0 ± 0.9 b 13.0 ± 1.3 b 
35 3.0 ± 0.2 a 4.0 ± 0.2 a 5.0 ± 0.3 bc 6.0 ± 0.5 b 7.0 ± 0.5 b 9.0 ± 0.8 b 11.2 ± 0.9 b      
田间持水量/% 
Field capacity 

冠径（长 × 宽）/cm2  Crown diameter（length × width） 
11–01 12–01 01–01 

80（对照 Control） （9.2 ± 0.8）×（7.0 ± 0.5）a （10.0 ± 1.0）×（9.8 ± 0.9）a （16.0 ± 1.4）×（15.5 ± 0.9）a 
65 （9.0 ± 0.8）×（7.8 ± 0.6）a （10.5 ± 1.0）×（9.0 ± 0.9）a （14.2 ± 1.2）×（11.0 ± 1.0）b 
50 （8.6 ± 0.9）×（8.0 ± 0.7）b （9.2 ± 0.8）×（9.0 ± 0.8）b （13.0 ± 0.9）×（10.5 ± 1.2）b 
35 （8.3 ± 0.8）×（7.5 ± 0.7）b （9.3 ± 0.7）×（7.0 ± 0.5）b （9.6 ± 0.8）×（8.5 ± 0.8）c   
田间持水量/% 
Field capacity 

冠径（长 × 宽）/cm2  Crown diameter（length × width） 
02–01 03–01 04–01 

80（对照 Control） （20.1 ± 1.2）×（16.9 ± 1.4）a （25.0 ± 2.0）×（23.0 ± 2.1）a （34.0 ± 2.6）×（31.8 ± 3.2）a 
65 （15.7 ± 1.3）×（14.0 ± 1.5）b （21.0 ± 1.8）×（17.5 ± 1.6）a （28.0 ± 2.3）×（25.8 ± 2.4）b 
50 （13.8 ± 1.2）×（12.0 ± 1.1）b （14.8 ± 1.2）×（13.0 ± 1.4）b （17.0 ± 1.6）×（15.3 ± 1.3）c 
35 （10.7 ± 0.8）×（9.0 ± 0.6）c （13.8 ± 1.3）×（8.0 ± 0.9）b （12.3 ± 1.4）×（11.0 ± 1.5）d 
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图 1  不同干旱胁迫条件下草莓花果发育时间的比较 

Fig. 1  The comparison of different drought stress time under the conditions of the development of strawberry fruit 

 

2.1.2  不同的干旱胁迫条件下对开花结果的影响 

本研究中发现，不同程度的干旱胁迫对‘宁玉’草莓植株生长发育的快慢产生不同的影响（表

3）。在轻、中度干旱胁迫处理条件下（田间持水量 65%、50%），草莓花果发育明显早于对照，且生

长期短。其中土壤含水量占最大持水量 50%情况下，花、果发育时间提前最明显，其初花、初果期

分别比对照组早 8 d 和 14 d，在土壤含水量占最大持水量 65%时初花、初果期也早于对照，分别早

2 d 和 6 d。田间持水量 65%与 50%两种干旱条件下，花果发育时期也明显变短，分别为 55 d 和 54 d，

而对照从开花到果实成熟期长达 59 d。当土壤含水量占最大持水量 35%时则明显抑制了植株的花果

发育，花果发育时期晚于对照，如初花与初果期分别比对照晚 6 d 和 9 d，从开花到果实成熟的时间

需要 62 d。 
 

表 3  不同干旱处理草莓植株开花结果期（年–月–日） 

Table 3  Strawberry plants of different drought treatments during the flowering and fruiting stage（year–month–day） 

田间持水 
量/% Field  
capacity 

花苞期 
Bud period 

初花期 
Beginning- 
flower stage 

盛花期 
Full-blooming 
period 

绿果期 
Green fruit 
period 

白果期 
White fruit 
period 

转色期 
Color 
changing 

初果期 
Beginning-fruit 
stage 

盛果期 
Full-productive 
stage 

80（对照  
Control） 

2015–12–12 2015–12–18 2016–01–08 2016–01–18 2016–02–02 2016–02–09 2016–02–15 2016–03–27 

65 2015–12–09 2015–12–16 2016–01–04 2016–01–11 2016–01–28 2016–02–05 2016–02–09 2016–03–21 

50 2015–12–04 2015–12–09 2015–12–24 2016–01–03 2016–01–13 2016–01–18 2016–02–01 2016–03–06 

35 2015–12–19 2015–12–24 2016–01–24 2016–02–04 2016–02–09 2016–02–15 2016–02–24 2016–04–12 
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2.2  草莓生长发育相关基因在不同干旱胁迫条件下的表达 

荧光定量 PCR 技术分析结果表明，FaLFY 与 FaAP1 在花中表达（图 2），在果中表达水平很

低甚至不表达；FaANS、FaYUC1、FaPL 以及 FaNCED1 在花、果实中都表达；FaDFR、FaLAR、

FabHLH78 以及 FaPG 主要在果实中表达（图 3）。这与前人的研究结果（Weigel et al.，1992；

Jim · nez-Berm · dez et al.，2002；Mouhu et al.，2009；贾海锋 等，2011）一致，也表明这些基因的

表达在干旱胁迫条件下同样保持着其器官特异性。 

与对照相比， 所选基因在 65%和 50%田间持水量条件下的表达时间都较早，表达水平增高，

但表达持续的时间变短，其中又以在 50%条件下表达变化最大；在重度干旱胁迫条件下（35%），基

因表达时期推迟、表达持续时间延长，但表达水平较对照低。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 2  不同干旱胁迫条件下 FaAP1、FaPL、FaNCED1、FaYUC1、FaLFY 和 FaLAR 在‘宁玉’花果中的表达情况 

Fig. 2  The expression of FaAP1，FaPL，FaNCED1，FaYUC1，FaLFY and FaLAR in the‘Ningyu’strawberry  

under different drought stress of flowers and fruits 
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从几种干旱处理对草莓生长发育的影响看，植株都完成了从营养生长到生殖生长的生命周期，

另外，尽管基因表达水平高低、持续时期、表达早晚存在不同，但都完成了其在草莓生长发育中的

调控作用。 

值得注意的是，在 65%、50%处理条件下，花果发育早且植株、果实等变小，而这种条件下，

几个基因存在表达时期提早但表达量高于对照的现象；在 35%处理条件下，花果发育时期推迟，植

株、果实等器官变小，而这种条件下几个基因的表达开始时间也晚，表达水平最低且表达持续时期

最长。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 3  不同干旱胁迫条件下 FaANS、FabHLH78、FaDFR 和 FaPG 在‘宁玉’花果中的表达情况 

Fig. 3  The expression of FaANS，FabHLH78，FaDFR and FaPG in the‘Ningyu’strawberry  

under different drought stress of flowers and fruits 

3  讨论 

草莓生长发育的每个阶段都由大量直接与间接相关基因参与调控（Lin et al.，2013；Sánchez-Sevilla 

et al.，2014；李栋栋和罗自生，2014；金万梅 等，2015；Koning-Boucoiran et al.，2015；Sãnchez Sevilla，

2015；Zhang et al.，2015），本研究中选择了 10 个与激素代谢、花发育、色素合成、果实成熟等相

关的重要基因来分析草莓在干旱胁迫条件下其表达情况与植株生长发育的联系。从每个基因在不同

的处理条件下表达模式的一致性可以看出它们都严格完成其在草莓生长发育中的作用。另外这些基

因在不同干旱条件下变化方式的一致性也说明这些基因都可以作为了解草莓生长发育的标记基因

（Marker genes）。当然，由于不同的基因具有不同的表达时空性，不同的标记基因用于分析草莓生

长状态的时期也不同，如果需要对草莓整个生长周期进行诊断，则需要对多个标记基因的表达进行
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分析。为认识在逆境条件下基因的表达与性状的表现是否存在一定的联系，本研究中对草莓的性状

发育与草莓基因的表达信息进行了分析。所研究的基因表达的时间早晚、表达的水平高低、表达时

期的持续长短与植株生长发育的早晚、生长势的情况存在一定的联系。通过这些基因的表达可以较

准确地判断出植株生长后期的发育状况，而对这些基因研究结果的一致性也说明了利用基因判断植

株生长发育状况的可靠性。 

通过表达分析发现，本试验选取的基因在不同条件下都参与了植株的生长发育，完成了其功能，

而且每个基因在不同条件下的表达趋势相似，但其在不同条件下的表达水平、持续早晚、表达长短

存在差异：轻度和中度干旱胁迫条件下（土壤含水量占最大持水量 65%和 50%时），果实发育较早

且植株和果实较小，而所选基因也存在表达时期提前，表达水平提高，高表达时期短于对照的现象，

可以理解为轻、中度干旱可促进基因的表达，加快了生长发育进程，但是由于基因表达时期短，生

长发育时间短，也存在植株矮小、花果小、叶片少的现象；重度干旱胁迫（土壤含水量占最大持水

量 35%）则会延缓花果发育期，其植株矮小，单果小且少，基因表达也存在基因表达时期长但表达

最晚、表达量普遍低于对照的现象。从轻、中、重度的干旱胁迫的植株基因表达看，其植株花果变

小的机理有所不同，前者因为基因表达时间短，后者是由于基因表达量较低。 
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