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赤霉素调控甜瓜侧枝生长发育的初步探究

张 琳，赖 骏，王佳瑜，孙 语，孔可心，吕元佐

（河北科技师范学院园艺科技学院·河北省特色园艺种质挖掘与创新利用重点实验室 河北秦皇岛 066600）

摘 要：本研究主要探究不同浓度赤霉素（GA3）对甜瓜侧枝生长发育的调控及其分子机制。分别施用 0、50

和 100 mg · L-1的 GA3进行处理，结合表型观测、转录组测序以及 qRT-PCR 验证，初步分析了不同浓度 GA3溶

液对甜瓜侧枝生长发育的影响。研究结果表明，当 GA3 浓度（ρ，后同）为 100 mg · L-1 时，处理显著促进侧枝伸

长，而当 GA3 浓度为 50 mg·L-1时，处理更利于侧芽萌发。转录组分析发现，赤霉素生物合成途径中的 3 个关键酶

基因上调表达，表明 GA3-50 特异性激活萜类生物合成、植物激素信号转导等通路；而 GA3-100 则显著富集 MAPK

信号、淀粉与蔗糖代谢等途径。qPCR 结果进一步显示，CmBRC1 与 CmGA2ox1 等关键基因随 GA3浓度变化呈现不

同的表达趋势，CmDELLA 和 CmGID1 等 GA 信号相关基因对不同浓度 GA3 处理表现出差异性表达响应。综上，

GA3通过浓度调控方式协调激素信号、代谢和转录调控，影响甜瓜侧枝的生长发育，具体表现为低浓度促进侧芽萌

发，而高浓度更侧重于促进侧枝伸长。本研究为甜瓜分枝性状的遗传调控及赤霉素在生产中的应用提供了理论依据。
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Preliminary study on the regulation of lateral branch growth and devel-
opment in melon by gibberellin
Zhang Lin, Lai Jun, Wang Jiayu, Sun Yu, Kong Kexin, Lü Yuanzuo
（College of Horticulture Science and Technology, Hebei Normal University of Science & Technology/Hebei Key Laboratory of Specialty

Germplasm Resources Exploration and Innovative Utilization of Horticulture Crops, Qinhuangdao 066600, Hebei, China）

Abstract: This study primarily investigated the regulation of gibberellin（GA3）at different concentrations on the growth

and development of lateral branch in melon and the underlying molecular mechanisms. GA3 treatments were applied at

concentrations of 0, 50, and 100 mg·L-1. Combined with phenotypic observation, transcriptome sequencing, and qRT-PCR

validation, the effects of different GA3 concentrations on lateral branch development were preliminarily analyzed. The re-

sults showed that treatment with 100 mg·L-1 GA3 significantly promoted lateral branch elongation, while 50 mg·L-1 GA3

was more favorable for lateral bud germination. Transcriptome analysis revealed that three key enzyme genes in the gib-

berellin biosynthesis pathway were up-regulated, indicating that GA3-50 specifically activates pathways such as terpenoid

biosynthesis and plant hormone signal transduction. In contrast, GA3- 100 significantly enriched pathways including

MAPK signaling as well as starch and sucrose metabolism. qPCR results further showed that key genes such as CmBRC1

and CmGA2ox1 exhibited distinct expression trends in response to changes in GA3 concentration, while GA signaling-re-

lated genes such as CmDELLA and CmGID1 displayed differential expression responses to different GA3 concentrations.

In summary, GA3 modulates hormone signaling, metabolic reprogramming, and transcriptional regulation in a concentra-

tion-dependent manner to influence lateral branch development in melon, specifically manifesting as low concentrations

promoting lateral bud germination, whereas high concentrations preferentially enhance lateral branch elongation. This

study provides a theoretical basis for the genetic regulation of branching traits in melon and the application of gibberellin

in agricultural production.
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甜瓜（Cucumis melo L.）属葫芦科（Cucurbitaceae）

黄瓜属（Cucumis）一年生蔓性草本植物，在全球温

带至热带地区广泛栽培[1]。甜瓜作为全球十大水果

作物之一，具有重要的经济价值和营养价值[2]。在

园艺栽培实践中，多种重要的经济作物如芸薹属油

菜、葫芦科黄瓜、茄科番茄等均表现出较强的侧枝

分生现象。其中，甜瓜植株的生物学特性尤为突

出，其主茎各节位均能分化形成次级分枝。这种特

殊的生长习性导致在实际栽培管理中必须投入大

量人工进行整枝。因此，深入探究甜瓜侧枝发育的

调控机制，对优化株型、提高生产效率具有重要的

理论意义和应用价值。

植物分枝是指植物在生长过程中侧芽或侧枝

的发育和延伸，是植物株型的重要组成部分，是一

种重要的农艺性状[3]。分枝对植物的形态建成、资

源分配和适应环境变化具有重要作用。首先，植物

可以通过分枝优化冠层结构，有效提高植物光合作

用效率，增加植物产量[4]；其次，植物可以通过分枝

在不同的环境条件下调整资源分配，更好地利用土

壤中的营养成分[5]；最后，分枝可以帮助植物应对环

境变化和逆境压力，提高植物的适应性和生存能

力[6]。在农业生产中，部分植物分枝数增加可以提

高产量；而部分植物需要减少分枝数来塑造株型，

提高经济效益。因此，对于植物分枝形成的分子机

制需要进行更加深入的研究才能精准调控分枝、优

化植株结构和提高资源利用效率，进而增加产量、

提高经济效益。近年来，葫芦科作物相关的侧枝分

枝性状研究已取得较大进展。任国良等[7]将黄瓜无

侧枝基因 nlb 初步定位在第 1 染色体上，获得遗传

距离分别为 15.9 cM 和 16.2 cM 的连锁标记，为侧

枝基因的图位克隆提供了重要依据；张肖静等[8]在

甜瓜中检测到 6 个侧枝相关性状 QTL，并将主效

QTL lbl7.1 和 lbal7.1 精细定位至 LGVI 的较小区

间，分别解释了 41.27%和 55.17%的表型变异，为侧

枝性状的分子标记辅助育种奠定了基础；Yang 等[9]

证明 CsAFP3-like 基因通过 ABA 信号通路调控黄

瓜侧枝的有限生长，为分枝性状的遗传调控提供了

功能性证据；另外，Fang 等[10]研究表明，CmSVPc 基

因正向调控甜瓜侧枝的发育，其表达下调导致侧枝

生长受阻且顶端分生组织几乎消失，为甜瓜分枝性

状的遗传调控提供了试验依据。

赤霉素（Gibberellins, GA）为四环二萜类植物激

素，在植物生长发育过程中发挥关键调控作用，包

括但不限于促进茎秆伸长、种子萌发、开花诱导及

果实发育等生理过程[11]。迄今已鉴定出 130 余种天

然赤霉素，其中 GA1、GA3 和 GA4 等亚型表现出较

高的生物活性。赤霉素（GA）在叶腋分生组织（axil-

larymeristem, AM）的形成和生长中也起到重要的调

控作用[12]。GA 调控植物分枝的机制十分复杂。在

木本科植物中，GA 和细胞分裂素（cytokinin, CTK）

协同作用促进侧芽生长，其中 GA3 在促进芽分枝方

面的作用十分显著[13]，而 GA 的生物合成抑制剂多

效唑能够显著降低 CTK 对腋芽生长的促进作用，2

种激素都影响着维持芽休眠的关键基因 BRC1 和

BRC2 的表达 [14]。而在水稻中，高水平 GA 可以激

活 APC/C，促进 AM 中的 MOC1 降解，从而抑制分

蘖[15]。另一项研究也表明，GA 可触发 DELLA 蛋白

SLR1 的降解，导致茎伸长和水稻分蘖数调节因子

MOC1 的降解，从而导致分蘖数的减少，GA 与

SLR1 和 MOC1 协同调控水稻分蘖芽的生长[16]。拟

南芥叶腋处特异表达的 LAS 可以结合并诱导 GA

失活关键酶 GA2ox4 的表达，在叶腋处形成一个低

GA 含量区域，使得 DELLA 蛋白积累并抑制 SPL9

（SQUAMOSA- PROMOTER BINDING PROTEIN

LIKE 9），从而提高 LAS 的转录水平，促进腋芽的形

成，DELLA-SPL9-LAS-GA2ox4 形成一个反馈循环

途径，在时间和空间上实现对腋芽形成的精细调

控 [17]。通过 GA 负调控 OsH1 和 OsTB1 基因的表

达，进而抑制水稻分蘖 [6]。 GA 同时也是独脚金内

酯（strigolactone，SL）生物合成调控因子，GA 信号

通过调控 SL 生物合成基因的表达来控制植物分

枝，也可通过上调 SL 的特异性受体基因 D14 的表

达来抑制分枝[17-23]。

赤霉素作为关键的内源生长调节物质，通过介

导植物体内多层次的信号传导网络，对侧枝的形成

过程产生重要的调控作用[20]。研究表明，较高水平

的 GA 能够诱导 APC/CTE（E3 泛素蛋白连接酶复

合体）活化，加速水稻分蘖相关因子 MOC1 的蛋白

降解[24]，进而抑制分蘖发生。在甘蓝型油菜诱变实

验中，经 EMS 处理获得的 Bnd2 突变体表现出矮化

且分枝增多的性状[25]，推测该表型可能与 GA 信号

转导途径关键基因的突变相关。此外，对水稻 sd13

突变体的研究表明，外源 GA 处理可部分恢复其矮

化多蘖表型[26]，通过转录组测序发现该突变体中参

与 GA 失活代谢的 OsGA13ox 基因表达水平显著

升高。

综上所述，GA 调控分枝的研究在拟南芥、水稻

等模式植物中已经较为深入，但在甜瓜这一具有重

张 琳，等：赤霉素调控甜瓜侧枝生长发育的初步探究
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要经济价值的葫芦科作物中，赤霉素对侧枝生长发

育的系统调控研究仍需继续深入。另外，赤霉素在

甜瓜栽培体系中的应用展现出十分重要的研究价

值与实践意义。就农业生产实践角度而言，外源赤

霉素的精准施用为甜瓜分枝性状的定向调控提供

了有效手段[27]。甜瓜作为无限生长型作物，其适度

的分枝发育有助于增加结果位点，提高整体坐果

率[28]。然而，过度分枝会导致同化产物在营养器官

与生殖器官间的分配失衡，不仅造成养分浪费，还

会降低果实品质和商品性。赤霉素的合理应用能

够有效协调营养生长与生殖生长的动态平衡，在保

证植株健壮生长的同时促进生殖生长[19]。这一技术

突破使得传统栽培中繁重的人工整枝作业大幅减

少，不仅降低了劳动力成本，还实现了栽培模式的

轻简化和标准化，为甜瓜规模化生产提供了技术支

撑。基于此，本研究以甜瓜 X055 为材料，分别施用

0、50 和 100 mg·L-1 的 GA3 溶液，通过表型观测、转

录组测序及 qRT-PCR 验证，初步探究不同浓度赤霉

素调控甜瓜侧枝生长发育的分子机制，旨在明确

GA3浓度依赖的侧枝调控模式，鉴定关键响应基因

和代谢通路，为甜瓜分枝性状的激素调控提供理论

支持，同时为生产中赤霉素的施用提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 材料

试验于 2025 年 4－8 月在河北省秦皇岛市昌

黎县园艺与科技学院种植基地的试验田进行。供

试药剂为分析纯赤霉素（GA3），由上海生工生物工

程股份有限公司提供。

甜瓜 X055 种子由东北农业大学西甜瓜分子育

种研究室惠赠。

1.2 方法

1.2.1 甜瓜种植 以甜瓜 X055 为试验材料，首先

将甜瓜种子放于 55 ℃左右温水里浸种 15 min，再

持续浸种 24 h 左右，待种子发芽长度为 0.5~1 cm

时播种于草炭和蛭石体积比为 3∶1 均匀混合的 50

孔穴盘基质中。待幼苗长到 2 叶 1 心时将其移栽

到大棚中。定植株行距为 0.35 m × 1 m，定植后适

时浇水追肥，整个生长发育过程中均未发生病虫

害。采用单蔓整枝吊蔓栽培。

1.2.2 不同浓度 GA3 溶液处理甜瓜腋芽 将甜瓜

X055 植株分为 3 组，每组 9 棵苗，按随机区组分

配，并在 3 叶 1 心期进行以下处理（喷施前未进行

打顶处理）；第 1 组：作为对照组，喷施蒸馏水，标记

为 CK；第 2 组：喷施 50 mg · L-1 GA3 溶液，标记为

GA3-50；第 3 组：喷施 100 mg·L-1 GA3 溶液，标记为

GA3-100。3 组喷施同时进行，将溶液均匀喷施在甜

瓜侧枝叶片正反表面以及叶腋处，直至叶片上有水

珠滴落为止。分别在 0、3、7、14 d 各喷施 1 次，共喷

施 4 次。

1.2.3 形态建成观测 观测植株表型，用直尺测量

植株高度以及侧枝长度，分别于 0、3、7 和 14 d 观察

并记录。

1.2.4 转录组测序分析 在最后 1 次喷施后 14 d，

对甜瓜 X055 植株腋芽部位进行取样，然后进行转

录组测序，并开展差异基因表达分析。其中包括

GO 富集分析、KEGG 富集分析以及转录因子分析。

1.2.5 差异表达基因的 qRT-PCR 验证 为验证测

序结果的可靠性 ，随机挑取 12 个 DEG 进行

qRT-PCR 验证，并以 β-actin 作为内参基因，利用

Primer Premier 5.0（Premier 公司）软件对转录组测

序获得的待测 DEG 序列进行引物（表 1）设计。

qRT-PCR 采用 CFX96 实时荧光定量仪器（Bio-Rad，

美国）。荧光定量分析采用诺唯赞生物（南京）的

ChamQ Universal SYBR qPCR Master Mix 试剂盒。

1.2.6 数据处理与分析方法 采用 Microsoft Ex-

cel 2019 软件进行数据汇总，采用 Microsoft Excel

2019 绘图。

2 结果与分析

2.1 不同浓度GA3处理对甜瓜植株分枝长度的影

响

如图 1 所示，该图展示了不同处理下（CK、

GA3-50、GA3-100）14 d 时植物侧枝长度随节位变化

（1~11 节）的分布情况。结果表明，外施 GA3处理明

显促进侧枝生长，其中 GA3-100 效果最为明显。

2.2 转录组测序分析

2.2.1 测序质量分析 对甜瓜幼苗分别外施 50 和

100 mg·L-1 GA3 溶液，提取 RNA 后进行 cDNA 文库

构建与测序。经质控过滤后，共获得 54.0 Gb clean

data，并且各样本 clean data 量均不低于 5.5 Gb（表

2）。测序质量评估显示，所有样本的 Q20 与 Q30 分

别高于 98% 和 96%。各样本 clean reads 与参考基

因组的特异比对率约为 98%，表明测序数据质量优

良且与基因组匹配度高，符合后续转录组分析的

要求。

2.2.2 差异表达基因分析 本研究以 |Log2FC|>1

且 Padj<0.05 为标准，其中 GA3-50 处理组共筛选到
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2621 个差异表达基因，上调基因 1399 个，下调基

因 1222 个（图 2- A），GA3- 100 处理组共筛选到

1726 个差异表达基因，上调基因 911 个，下调基因

815 个（图 2-B）。热图显示这些基因共聚为 2 类，

其中大部分差异表达基因在 CK 中表达量高于

GA3-50 及 GA3-100（图 2-C~D）。

2.2.3 GO 富集分析 通过对 CK vs GA3-50 和 CK

vs GA3-100 两组处理的 GO 富集分析结果进行比较

（图 3），发现 GA3处理在不同浓度下均可影响植物

的细胞结构、分子功能及生物学过程，且呈现随浓

度变化的特征。

在细胞组分方面，两组处理均显著富集于光合

系统相关结构（如光系统 I/II、类囊体膜）。GA3-100

处理还特异性地提高了叶绿体类囊体等光合膜的

富集程度，表明高浓度处理对光合机构结构的调控

更为显著。在分子功能类别中，2 种浓度均富集转

录调控相关功能（如转录因子活性、DNA 结合）。

GA3-50 处理显著影响次生代谢相关酶活性（如

UDP-葡萄糖基转移酶），而 GA3-100 则特异富集了

丙酮酸脱羧酶和甲基转移酶活性，显示高浓度 GA3

处理可更广泛地调控代谢酶功能。在生物过程方

面，两组共同富集转录调控过程（DNA-templated

transcription）。GA3-50 特异调控次生代谢过程（sec-

ondary metabolic process），而 GA3-100 则显著影响

CK 标准差 标准误 GA3
1 100.00 14.00 57.74 98.00
2 93.00 8.72 53.69 82.50
3 78.83 8.01 45.51 87.50
4 29.00 25.87 16.74 48.00
5 13.00 17.44 7.51 18.17
6 8.78 16.07 5.07 12.83
7 8.67 0.29 5.00 18.33
8 3.33 0.58 1.92 6.33
9 0.43 0.12 0.25 8.23
10 3.93 0.14 2.78 10.10
11 2.50 1.50 1.44 19.00

1 2
CK 1000 930
GA3-50 1040 893.3333
GA3-100 980 825
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表 1 qRT-PCR 分析中使用的引物

Table 1 Primers used in qRT-PCR analysis

引物名称

Primer name

qCmBCR1

qCmPIN1

qCmIPT3

qCmGA2ox1

qCmGA3x1

qCmGA20ox1

qCmKO

qCmKS

qCmCPS

qCmGID1

qCmSLY1

qCmDELLA

qCmactin

上游引物

Forward primer（5′–3′）

AAGGAACAAGTACAACAAC

TGCACAACCCAATAATGCT

CGATCCCGCTAGAGATTAT

TCAATACAAAACCCCAACT

CCTAAACGTATGTGGTCGG

TTCTCCGCTGACGAATCCT

AAGAAGCCTCACAAGACAT

GCCACTCTCTTATCCACAT

AAATGCTGAACACATGCCT

ATGATGGCTGGAACTAATC

GAAGATGGGGAAGAAACCT

TGGTCTTTCTCATCTTGCT

TGCCCAGAAGTTCTATTCCAGC

下游引物

Reverse primer（5′–3′）

GCTATGATTGTTGTAGGGC

ACCAACTTTCTCTGTTCCT

ATGCTTCCTCTGCTTCTTT

AATCTTTAACCCTTCTGCC

AGGGTAGGAGTTGAATTGA

ATACTCTCCTCCTACTCCA

ACTCATAGCAACCATACAC

AACCAAAGCATCCACATTC

AGCTTTTCCCAATCCAAAC

ATTCTACAAAGCAGACTCG

AGATCGGAGTTGTTGGTTG

AGGGTCGTAATCAATGGAA

CATAGTTGAACCACCACTGAGGAC

图 1 不同浓度赤霉素处理甜瓜侧枝 14 d 后各节位侧枝长度

Fig. 1 Side branch length at each node position in melon plants after 14 days of treatment with different

concentrations of gibberellin
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表 2 转录组数据统计

Table 2 Summary of the sequencing data generated for RNA-Seq

样本

Sample

CK-1

CK-2

CK-3

GA3-50-1

GA3-50-2

GA3-50-3

GA3-100-1

GA3-100-2

GA3-100-3

原始读数

Raw reads/bp

6 039 892 186

6 913 541 644

6 020 291 480

5 874 334 276

5 878 639 890

5 930 023 076

6 249 199 326

5 603 996 258

5 488 311 836

高质量序列

Clean reads/bp

5 911 157 219

6 766 600 615

5 889 376 454

5 795 866 504

5 797 588 904

5 855 290 634

6 150 870 429

5 537 707 124

5 410 749 623

比对率

Mapped reads/%

94.15

94.98

92.91

97.37

95.80

97.03

94.79

95.90

95.43

特异比对率

Unique mapped reads/%

98.11

98.06

97.87

98.07

98.12

98.12

98.20

98.01

98.18

Q20/%

98.62

98.66

98.63

98.99

98.86

99.00

98.85

98.99

98.89

Q30/%

96.23

96.32

96.24

97.09

96.74

97.10

96.81

97.06

96.87

GC 含量

GC content/%

40.95

41.33

41.39

43.47

43.12

43.26

42.42

42.05

42.82

注：A. CK vs GA3-50 差异表达基因火山图；B. CK vs GA3-100 差异表达基因火山图；C. CK vs GA3-50 差异表达基因表达量聚类热图；

D. CK vs GA3-100 差异表达基因表达量聚类热图。

Note: A. Volcano plot of differentially expressed genes in CK vs GA3-50; B. Volcano plot of differentially expressed genes in CK vs GA3-100;

C. Clustering heatmap of differentially expressed gene expression levels in CK vs GA3-50; D. Clustering heatmap of differentially expressed gene ex-

pression levels in CK vs GA3-100.

图 2 不同浓度赤霉素处理下甜瓜腋芽部位的差异表达基因分析

Fig. 2 Analysis of differentially expressed genes in axillary buds of melon treated with different

concentrations of gibberellin
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光系统 I Photosystem I
光系统 Photosystem
基质小管 Stromule

叶绿体类囊体膜 Chloroplast thylakoid membrane
质体类囊体膜 Plastid thylakoid membrane

光合膜 Photosynthetic membrane
类囊体膜 Thylakoid membrane

叶绿体类囊体 Chloroplast thylakoid
质体类囊体 Plastid thylakoid

光系统 II Photosystem II
DNA 结合转录因子活性 DNA-binding transcription factor activity

转录调节活性 Transcription regulator activity
转录顺式调控区结合 Transcription cis-regulatory region binding

转录调控区核酸结合 Transcription regulatory region nucleic acid binding
序列特异性双链 DNA 结合 Sequence-specific double-stranded DNA binding

蛋白质二聚化活性 Protein dimerization activity
丙酮酸脱羧酶活性 Pyruvate decarboxylase activity

核酮糖-1,5 二磷酸羧化酶/加氧酶活性 Ribulose-1，5-bisphosphate carboxylase/orygenase activity
S-腺苷甲硫氨酸依赖性甲基转移酶活性 S-adenosylmethionine-dependent methyltransferase activity
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光系统 I Photosystem I
光系统 Photosystem
基质小管 Stromule

叶绿体类囊体膜 Chloroplast thylakoid membrane
质体类囊体膜 Plastid thylakoid membrane

光合膜 Photosynthetic membrane
类囊体膜 Thylakoid membrane

叶绿体类囊体 Chloroplast thylakoid
质体类囊体 Plastid thylakoid

光系统 II Photosystem II
DNA 结合转录因子活性 DNA-binding transcription factor activity

转录调节活性 Transcription regulator activity
转录顺式调控区结合 Transcription cis-regulatory region binding

转录调控区核酸结合 Transcription regulatory region nucleic acid binding
序列特异性双链 DNA 结合 Sequence-specific double-stranded DNA binding

蛋白质二聚化活性 Protein dimerization activity
丙酮酸脱羧酶活性 Pyruvate decarboxylase activity

核酮糖-1,5 二磷酸羧化酶/加氧酶活性 Ribulose-1，5-bisphosphate carboxylase/orygenase activity
S-腺苷甲硫氨酸依赖性甲基转移酶活性 S-adenosylmethionine-dependent methyltransferase activity

韧皮部发育（phloem development）、光响应（light re-

sponse）以及对生长素的响应（auxin response），表明

浓度升高使 GA3 的调控范围向发育过程和激素互

作扩展。

综上，GA3 处理通过浓度依赖方式多层次调控

植物细胞结构、基因表达及代谢过程，为阐释赤霉

素促进植物生长发育的分子机制提供了重要依据。

2.2.4 KEGG富集分析 通过对 CK vs GA3-50（图

4-A）和 CK vs GA3-100（图 4-B）两组处理的 KEGG

富集分析结果进行比较，发现不同浓度 GA3 处理对

甜瓜腋芽的代谢通路调控具有明显的随浓度变化

的特征。

在环境信息处理（environmental information

processing）类别中，50 mg·L-1 GA3处理后，植物激素

信号转导（plant hormone signal transduction）通路显

著富集；100 mg·L-1 处理时，MAPK 信号通路-植物

（MAPK signaling pathway-plant）通路显著富集，同

时植物激素信号转导通路的富集程度也进一步提

升。这说明高浓度 GA3 处理下这些信号通路相关

基因的富集更为明显，提示植物激素信号转导及

注：A. CK vs GA3-50 处理下甜瓜腋芽部位的 GO 富集分析；B. CK vs GA3-100 处理下甜瓜腋芽部位的 GO 富集分析。

Note：A. GO enrichment analysis of axillary buds in melon under CK vs GA3-50 treatment; B. GO enrichment analysis of axillary buds in melon

under CK vs GA3-100 treatment.

图 3 不同浓度赤霉素处理下甜瓜腋芽部位的 GO 富集分析

Fig. 3 GO enrichment analysis of axillary buds in melon treated with different concentrations of gibberellin
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MAPK 信号通路可能被激活，并可能通过强化这些

信号通路来调控腋芽对激素信号的响应及生长发

育过程。在遗传信息处理（genetic information pro-

cessing）方面，两种浓度均富集了碱基切除修复

（base excision repair）通路，但低浓度 GA3处理表现

出更强的富集趋势，说明低浓度 GA3 对 DNA 损伤

修复机制的调控更为显著。代谢（metabolism）类别

是富集程度最高的类别，50 mg·L-1 处理后，亚油酸

代谢（linoleic acid metabolism）、倍半萜和三萜生物

合成（sesquiterpenoid and triterpenoid biosynthesis）

等代谢通路显著富集；100 mg·L-1处理时，光合生物

中的碳固定（carbon fixation in photosynthetic organ-

isms）和乙醛酸和二羧酸代谢（glyoxylate and dicar-

boxylate metabolism）等通路富集程度显著升高，且

亚油酸代谢（linoleic acid metabolism）等原有富集通

路的富集程度也进一步提升。在机体系统（organis-

mal Systems）层面，低浓度 GA3 对植物昼夜节律

（circadian rhythm-plant）通路的调控更为显著，表明

低浓度可能影响腋芽对环境节律信号的响应能力。

综上所述，高浓度 GA3 处理更显著地富集植物

激素信号转导、MAPK 信号通路以及代谢通路等相

关通路，从而更全面地影响甜瓜腋芽的生长发育，

这为阐释腋芽生长随 GA3 浓度调控的分子机制提

供了重要依据。

注：A. CK vs GA3-50 处理下甜瓜腋芽部位的 KEGG 富集分析；B. CK vs GA3-100 处理下甜瓜腋芽部位的 KEGG 富集分析。

Note：A. KEGG enrichment analysis of axillary buds in melon under CK vs GA3-50 treatment; B. KEGG enrichment analysis of axillary buds in

melon under CK vs GA3-100 treatment.

图 4 不同浓度赤霉素处理下甜瓜腋芽部位的 KEGG 富集分析

Fig. 4 KEGG enrichment analysis of axillary buds in melon treated with different concentrations of gibberellin

A 自噬-其他 Autophagy-other
植物激素信号转导 Plant hormone signal transduction

碱基切除修复 Base excision repair
亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism

光合生物中的碳固定 Carbon fixation in photosynthetic organisms
倍半萜和三萜类化合物生物合成 Sesquiterpenoid and triterpenold biosynthesis

苯丙氨酸代谢 Phenylalanine metabolism
α-亚麻酸代谢 α-Linolenic acid metabolism

油菜素甾醇生物合成 Brassinosteroid biosynthesis
甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 Glycine, serine and threonine metabolism

光合作用-天线蛋白 Photosynthesis-antenna proteins
泛鲲和其他萜鲲生物合成 Ubiquinone and other terpenoid-quinone biosynthesis

二苯乙烯、二芳基庚烷类和姜酚生物合成
Stilbenoid，diarytheptanoid and gingerol biosynthesis

氨代谢 Nitrogen metabolism
多种次级代谢产物的生物合成-第二部分

Biosynthesis of various secondary metabolites-part 2
光合作用 Photosynthesis

精氨酸和脯氨酸代谢 Arginine and proline metabolism
苯丙烷生物合成 Phenylpropanoid biosynthesis

黄酮和黄酮醇生物合成 Flavone and flavonol biosynthesis
磷酸戊糖途径 Pentose phosphate pathway

类胡萝卜素生物合成 Carotenoid biosynthesis
卟啉代谢 Porphyrin metabolism

类黄酮生物合成 Flavonoid biosynthesis
异喹啉生物碱生物合成 Isoquinoline alkaloid biosynthesis

酪氨酸代谢 Tyrosine metabolism
β-丙氨酸代谢 β-Alanine metabolism
丁酸盐代谢 Butanoate metabolism

泛酸和辅酶 A 生物合成 Pantothenate and CoA biosynthesis
乙醛酸和二羧酸代谢 Glyoxylate and dicarboxylate metabolism

昼夜节律-植物 Circadian rhythm-plant

-log10（P-value）
0 1 2 3

细胞过程 Cellular processes
环境信息处理
Environmental information processing
遗传信息处理
Genetic information processing
代谢 Metabolism

机体系统 Organismal systems

B

自噬-其他 Autophagy-other
植物激素信号转导 Plant hormone signal transduction

MAPK 信号通路-植物 MAPK signaling pathway-plant
非同源末端连接 Non-homologous end-joining

碱基切除修复 Base excision repair
光合作用-天线蛋白 Photosynthesis-antenna proteins

光合生物中的碳固定 Carbon fixation in photosynthetic organisms
色氨酸代谢 Tryptophan metabolism

光合作用 Photosynthesis
乙醛酸和二羧酸代谢 Glyoxylate and dicarboxylate metabolism

亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism
油菜素甾醇生物合成 Brassinosteroid biosynthesis

α-亚麻酸代谢 α-Linolenic acid metabolism
类胡萝卜素生物合成 Carotenoid biosynthesis

精氨酸和脯氨酸代谢 Arginine and proline metabolism
甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 Glycine, serine and threonine metabolism

淀粉和蔗糖代谢 Starch and sucrose metabolism
黄酮和黄酮醇生物合成 Flavone and flavonol biosynthesis

丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 Alanine, aspartate and glutamate metabolism
异黄酮生物合成 Isoflavonoid biosynthesis

半胱氨酸和蛋氨酸代谢 Cysteine and methionine metabolism
β-丙氨酸代谢 β-Alanine metabolism

精氨酸生物合成 Arginine biosynthesis
多种次级代谢产物的生物合成-第二部分Biosynthesis of various secondary metabolites-part 2

磷酸肌醇代谢 Inositol phosphate metabolism
其他聚糖降解 Other glycan degradation

卟啉代谢 Porphyrin metabolism
抗坏血酸和醛糖酸代谢 Ascorbate and aldarate metabolism

二萜类生物合成 Diterpenold biosynthesis
昼夜节律-植物 Circadianrhythm-plant

-log10（P-value）

0 1 2 3 4

细胞过程 Cellular processes
环境信息处理
Environmental information processing
遗传信息处理
Genetic information processing
代谢 Metabolism

机体系统 Organismal systems

··110



第9期 ，等：栽培下的适应性评价与筛选 试验研究

2.2.5 差异表达转录因子分析 赤霉素处理下，在

甜瓜侧枝的发育过程中转录因子发挥重要调控作

用。本研究在 GA3-50 处理组中鉴定到 140 个差异

表达转录因子，在 GA3-100 处理组中鉴定到 131 个

差异表达转录因子。涉及的主要转录因子家族包

括 bHLH（26）、ERF（18）、C2H2（16）、MYB（15）和

NAC（13）等。其中，bHLH、ERF 和 C2H2 家族在 2

种浓度处理下均表现出显著富集，表明这些家族在

赤霉素信号转导中发挥核心的调控作用。

在表达模式方面，GRAS 家族成员在 2 个处理

组中均呈现稳定上调表达。另外，MIKC_MADS 家

族在 GA3-100 处理下表现出特异性的大规模下调

（9 个成员全部下调），表明高浓度赤霉素可能通过

抑制该类转录因子从而调控发育过程。此外，

MYB 家族的表达模式呈现与浓度相关的变化：在

GA3-50 处理中以上调为主，而在 GA3-100 处理中

以下调为主。

以上结果表明，赤霉素调控甜瓜侧枝发育的过

程可能涉及多个关键通路：bHLH 和 ERF 家族可能

参与光信号与激素信号的整合，MYB 和 NAC 家族

可能调控次生代谢的过程，而 MIKC_MADS 家族

可能影响腋芽分生组织。这些转录因子通过复杂

的调控网络，共同参与赤霉素对甜瓜侧芽生长发育

的调控。

2.2.6 荧光定量 为筛选赤霉素响应的相关基因，

本研究选取目前已报道的 12 个与赤霉素响应密切

相关的关键靶基因进行 qRT-PCR 验证。转录组数

据显示，这些基因的 GO 注释显著富集于赤霉素生

物 合 成（gibberellin biosynthetic process），包 括

CmGA3ox1（MELO3C023378）、CmGA20ox1（ME-

LO3C005397）、CmKO（MELO3C016719）、CmKS

（MELO3C012592）、CmCPS（MELO3C014392），赤

霉素分解代谢（gibberellin catabolic process），如

CmGA2ox1（MELO3C002735），以及赤霉素信号转

导（gibberellic acid mediated signaling pathway），如

CmGID1 （MELO3C015362） 、 CmDELLA （ME-

LO3C005298）、CmSLY1（MELO3C016791）等；并且

KEGG 通路富集分析也显示其参与二萜生物合成

和植物激素信号转导通路。在激素处理组与对照

组的比较中，CmGA3ox1 和 CmCPS 等基因表达显

著上调，说明这些基因对赤霉素处理存在转录响

应。结果表明，在赤霉素信号通路关键基因中，

CmBRC1（MELO3C017286）和 CmGA3ox1 的表达

随 GA3 浓度升高而受到显著抑制，表现出典型的负

调控模式。与之相反的是，CmDELLA 和 CmGID1

在 GA3处理后表达上调，其中 CmDELLA 在低浓度

（50 mg·L-1）下响应更为显著，而 CmGID1 对浓度变

化不敏感。萜类合成相关基因 CmCPS、CmKO 和

CmKS 均受 GA3 正向调控，但在低浓度处理下促进

作用更为明显。

基于这些结果，推测 GA3可能通过不同调控途

径影响甜瓜侧枝发育：一方面通过抑制 CmBRC1 等

分枝抑制因子和激活萜类合成基因为侧枝生长创

造条件，另一方面通过浓度依赖的方式调控 GA3代

谢和信号通路基因的表达，从而实现对不同发育阶

段侧枝生长的调控。这种多层次的基因表达调控

网络为分析 GA3 调控甜瓜株型建立的分子机制提

供了重要依据。

为验证上述表达趋势的可靠性，对各基因在

CK、GA3-50 和 GA3-100 处理间的相对表达量进行

了差异显著性比较。结果（图 5）显示，CmBRC1 相

对表达量在两种 GA3 浓度下均低于 CK，且高浓度

处理组相对表达量显著低于 CK；CmIPT3 相对表达

量在 GA3-50 处理下低于 CK，在 GA3-100 处理下高

于 CK，但二者均与 CK 差异不显著 ；CmCPS、

CmKO 和 CmKS 相对表达量仅在 GA3-50 处理下显

著上调；CmDELLA 相对表达量在 GA3-50 处理下高

于 CK，在 GA3-100 处理下低于 CK，二者均与 CK

差异不显著；CmGA20X1、CmGA2oX1、CmGA3oX1、

CmGID1 相对表达量在两种 GA3 处理下均显著低

于 CK，且 GA3-100 处理组表达量低于 GA3-50 处理

组；CmPIN1 相对表达量在两种 GA3 处理下均显著

低于 CK，GA3-100 处理组相对表达量高于 GA3-50

处理；CmSLY1 相对表达量在两种 GA3 处理下均呈

上调趋势，仅在 GA3-100 处理下显著高于 CK。

3 讨论与结论

从表型层面来看，GA3-100 处理在促进侧枝伸

长方面表现更为显著，此结果与赤霉素促进生长作

用一致[22]。然而，结合转录组与 qPCR 数据发现，低

浓度 GA3-50 在促进侧枝萌发方面效果更加明显。

在其处理下，GA3 合成早期关键基因 CmCPS、

CmKS、CmKO 显著上调，且 GO 富集分析显示萜类

生物合成等通路被特异性激活，表明低浓度 GA3 可

温和地启动侧芽发育程序[25-27]。而 GA3-100 虽引起

更强烈的伸长响应，但部分基因（如 CmGA2ox1、

张 琳，等：赤霉素调控甜瓜侧枝生长发育的初步探究
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注：*表示与 CK 在 0.05 水平差异显著。

Note: * indicates a significant difference with CK at 0.05 level.

图 5 实时荧光定量 PCR 结果

Fig. 5 Results of quantitative real-time PCR
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CmBRC1）出现过度抑制或表达紊乱的情况，表明高

浓度处理可能导致反馈失调和代谢紊乱，反而影响

侧芽萌发效率[16]。

在信号通路层面，GA3-50 处理显著富集植物激

素信号转导通路（KEGG 分析），与李昕等[28]在甘蓝

型油菜和张小花[29]在黄瓜中的发现一致，说明 GA

信号通路在低浓度下被高效激活。此外，GA3-100

处理还特异性激活地 MAPK 信号通路，并显著影响

其对生长素的响应（GO 分析），表明高浓度 GA3 可

能通过交叉对话（cross-talk）整合多种信号途径。另

外，CmDELLA 基因在 GA3-50 中表达升高，这与

Zhang 等[17]在拟南芥中的反馈调控模型相符，说明

DELLA 基因在维持侧芽萌发平衡中起到关键作用。

在代谢调控层面，GA3-50 处理显著上调萜类合

成基因（CmCPS、CmKS、CmKO）和 UDP-葡萄糖基

转移酶活性（GO 分析），表明赤霉素可通过促进次

生代谢物（例如独脚金内酯[30]、类黄酮[31]等）的合成

间接调控分枝发育。这与 Ni 等[14]在麻风树（Jatro-

pha curcas）和 Zhuang 等[27]在高羊茅（Festuca arun-

dinacea）中的研究结论一致，Zhuang 等[27]用不同浓

度的赤霉素对高羊茅幼苗进行叶面喷施处理，减缓

了腋芽向分蘖的转化进程。Ni 等[14]发现 GA3 能够

刺激麻风树中腋芽的发育，彭若楠[32]和曹耀亮[33]对

黄瓜外源喷施 GA3和 GR24，通过荧光定量 PCR 对

相关基因进行检测以及进行拟南芥遗传转化，结果

表明，SL 和 GA3 在调控植物分枝方面存在交叉互

作，GA3 可以促进 SL 的信号转导。此外，GA3-100

则富集淀粉与蔗糖代谢等通路（KEGG 分析），说明

高浓度 GA3 更倾向于促进碳氮资源向快速伸长方

向分配。

研究发现，CmBRC1 基因表达量在 GA3 处理下

持续下调，且具有随浓度变化的趋势，进一步证实

其作为分枝负调控因子的重要作用，这与 Agui-

lar-Martínez 在拟南芥[34]和 Wang 等[35]在黄瓜中的研

究一致，证实 BRC1 作为整合多种信号通路的分枝

抑制枢纽参与腋芽发育和分枝控制。另外，Ito 等[23]

发现拟南芥叶腋处特异表达的 LAS 可以促进腋芽

的形成。而与 Lo 等[18]在水稻中报道的 GA 抑制分

枝的结论不同，其研究表明 GA 可触发 DELLA 蛋

白 SLR1 的降解，导致分蘖数减少。

本研究综合生理表型、转录组及 qPCR 验证，系

统地阐明了不同浓度赤霉素（GA3）对甜瓜侧枝生长

发育的影响。结果表明，低浓度 GA3（50 mg · L-1）

通过激活萜类合成、植物激素信号转导等通路，协

同促进侧芽萌发；而高浓度 GA3（100 mg·L-1）虽强

烈促进侧枝伸长，但可能因信号过强和代谢紊乱

影响萌发效率。其中 ，CmBRC1、CmDELLA 及

CmGID1 等基因在不同浓度下呈现出差异性表

达，进一步证实 GA3 通过不同水平的调控网络影

响甜瓜侧枝发育。综上，本研究为甜瓜分枝性状

的遗传调控及赤霉素在生产中的应用提供了理论

依据。
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