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摘 要：通过测定临泽小枣不同树龄(30 a、50 a、100 a、300 a)的水平根、单位根、细根不同根系类型内源激素含量，开展不

同根系类型内源激素含量差异分析和代谢组学分析，探讨临泽小枣根蘖繁殖力与内源激素的关系，提出促进临泽小枣种

群繁殖潜力的措施，为提高临泽小枣根蘖诱导率提供理论参考，从而为临泽小枣种群保护恢复提供科学依据。结果表

明，在临泽小枣根系中共检测到 21种植物内源激素，包含 17种生长素、1 种脱落酸、3种赤霉素，生长素 L-色氨酸含量最

高。不同树龄临泽小枣根系激素含量动态变化：ABA含量随树龄的增加基本呈降低趋势；IAA-Asp、Indole、TRP、IAA-
Ala、IAA-Val均随树龄增大，呈先增大后减小趋势；GA3含量很小，随树龄增大而先减小后增大。代谢组学分析共筛选出

9种差异代谢物，包含 7种生长素和 2种赤霉素，主要分布在氨基酸、酚酸和类黄酮等化合物中。KEGG 通路主要富集在

代谢途径、次生代谢物的生物合成、二萜生物合成、色氨酸代谢、氨酰生物合成、辅因子生物合成、2-氧羧酸代谢等生物

途径上。由此推测，内源激素中促生长物质 IAA的含量远远大于ABA含量是临泽小枣根蘖形成的内源影响因子。
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Analysis of Endogenous Hormones and Metabolomics in Ziziphus jujuba

‘Linze’Root of Different Ages
CHEN Bin, ZHAN Yufang*, LI Jing, TIAN Xiaoping, QIAN Wanjian, LI Weihan

(Zhangye Academy of Forestry Sciences, Zhangye 734000, China)

Abstract: The endogenous hormone contents in three root types(horizontal roots, unit lateral roots, and fine roots)

of Ziziphus jujuba‘Linze’at four tree ages(30 a, 50 a, 100 a, and 300 a) were determined. Comparative analysis

of endogenous hormone contents among different root types and metabolomic analysis were carried out, to ex‐

plore the relationship between root sprouting reproductive capacity and endogenous hormones in Z. jujuba

‘Linze’. On this basis, measures to improve the population reproductive potential of Z. jujuba‘Linze’were pro‐

posed, aiming to provide a theoretical reference for increasing the induction rate of root sprouting, and a scientific

basis for the protection and restoration of Z. jujuba‘Linze’populations. The results showed that, a total of 21

plant endogenous hormones were detected in the roots of Z. jujuba‘Linze’, including 17 auxins, 1 abscisic acid

(ABA), and 3 gibberellins(GAs), among which L-tryptophan(TRP, an auxin precursor) had the highest content.

Dynamic changes of hormone contents in roots of Z. jujuba‘Linze’at different tree ages were observed: ABA

content basically showed a decreasing trend with the increase of tree age; the contents of IAA-Asp, Indole, TRP,

IAA-Ala, and IAA-Val all showed a trend of first increasing and then decreasing with the increase of tree age;

GA3 content was extremely low, and a trend of first decreasing and then increasing with tree age was presented. A

total of 9 differentially accumulated metabolites(DAMs) were screened out by metabolomic analysis, including 7

auxins and 2 gibberellins, which were mainly classified into amino acids, phenolic acids, and flavonoids. KEGG

pathway enrichment analysis showed that these DAMs were mainly enriched in biological pathways including

metabolic pathways, biosynthesis of secondary metabolites, diterpenoid biosynthesis, tryptophan metabolism,
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aminoacyl-tRNA biosynthesis, biosynthesis of cofactors, and 2-oxocarboxylic acid metabolism. It is concluded

that the significantly higher content of the growth-promoting hormone indole-3-acetic acid(IAA) than ABA in en‐

dogenous hormones is the key endogenous factor regulating root sprouting formation in Z. jujuba‘Linze’.

Key words: Ziziphus jujuba‘Linze’; Root; Endogenous hormones; Metabolomics; Differential metabolites

植物内源激素在植物生长发育过程中的调控

作用至关重要 [1]。植物内源激素是由植物自身代

谢产生的有机物，与植物的生理生长和抗逆性密

切相关 [2]。植物内源激素对细胞的分裂、分化、器

官建成以及植物的休眠和形态反应等均有直接或

间接的调节控制作用 [3-7]。近年来，随着对植物内

源激素深入广泛的研究，植物内源激素的合成机

理以及作用机理已成为植物生理学研究的热点之

一 [8]。很多研究结果表明，植物萌蘖能力与植物

内源激素存在着紧密的关系 [9-11]。

临泽小枣 (Ziziphus jujuba‘Linze’)属于临泽县

古老的乡土经济林树种，是河西走廊区域珍贵品

种，以核小味甜、肉质细腻、营养丰富、耐久贮著

称。临泽小枣受国家地理标志产品保护 [12-14]，已

成为当地的特色品牌 [15]。目前，受各类因素的影

响，临泽小枣种群自然分布面积衰退严重。枣树

根系具有产生不定芽的特性，容易发生根蘖。根

蘖多发生在水平根上。当前有关临泽小枣的研究

主要集中在栽培、制干、生物学特性及生理学、粗

多糖的提取、药理作用的探究以及开花生物学、

传粉生态学等方面 [16-18]，而对临泽小枣根系内源

激素方面的研究甚少。因此，本研究通过对不同

树龄临泽小枣根系内源激素含量及代谢组学进行

分析，明确临泽小枣不同根系类型内源激素的差

异，以期在理论上阐明不同树龄、不同根系类型

植物激素在根系中的分配进而影响临泽小枣根蘖

苗更新方式与能力，进一步掌握内源激素对临泽

小枣根蘖性状发生的机制，为临泽小枣种质资源

保护及促进临泽小枣种群恢复提供理论基础。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

研究区在甘肃省临泽县 (N 38°08′45"，E 100°
09′22")，位于河西走廊中部，属大陆性干旱气候，

年均气温为 7.6 ℃，最高气温为 39.1 ℃，最低气温

为-27.3 ℃。年均降水量117 mm左右，全年降水量的

70%~80%主要集中在7—9月，年均蒸发量2 390 mm
以上。年无霜期 152 d，年日照时数 3 045 h，年均

风速为 3.2 m/s，最大风速为 21 m/s，盛行西北风。

研究区主要景观类型有防护林带、荒漠-绿洲过

渡带和荒漠。防护林以二白杨 (Populus gansuensis)
和新疆杨 (Populus bolleana Lauche)为主；荒漠-绿
洲过渡带以梭梭 (Haloxylon ammodendron)、沙拐枣

(Calligonum mongolicum) 和 泡 泡 刺 (Nitraria
sphaerocarpa)为主；荒漠景观植物以沙蓬(Agriophyl⁃
lum squarrosum)和小画眉草 (Eragrostis minor Host)
等为主。临泽小枣居群现状调查见表 1。

表1 不同树龄临泽小枣林木结构与根蘖繁殖基本特征

Table 1 Basic characteristics of tree structure and root sprout reproduction of Linze jujube trees with different ages

项目

Item
林分郁闭度

临泽小枣平均高度/m
临泽小枣平均胸径/cm
临泽小枣平均冠幅/m

根蘖率/％

树龄30 a
Tree age 30 a

0.76
4.7±0.6
5.1±0.6
2.5±0.4

100.0

树龄50 a
Tree age 50 a

0.61
7.3±1.2
13.7±0.9
3.8±0.5

100.0

树龄100 a
Tree age 100 a

0.53
14.2±1.1
31.1±1.3
8.9±0.5

100.0

树龄300 a
Tree age 300 a

0.34
7.1±0.6
23.5±0.3
5.4±0.2
90.9

1.2 试验设计和样品采集

以树龄 30 a、50 a、100 a、300 a的 4个临泽小

枣居群作为调查点，选择树高、胸径及根蘖苗分

布相近的临泽小枣样株，单株区组，重复 3次，选

择距离母树 1.5 m以外长势良好的根蘖苗为对象，

用铁锹从其基部挖土至母根处，沿母根水平方向

两端延伸至上一级根系终点或下一级根系连接

处，使母根与根蘖苗埋土部分露出 [19]，再清除母根

及根蘖苗基部的土壤，人工挖掘相对完整的根

系 [20]，按照根系生长特性分为水平根 (枣树根系的

骨架，其主要作用是扩大树体根系分布吸收范

围，同时固定树体，运输养分)、单位根 (由水平根
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分枝面形成的根群，其主要作用是分生细根，吸

收养分，并能形成根蘖，产生新的植株)和细根 (由
单位根分生面形成，主要作用是吸收水分养分)，
并收获表层 0~10 cm土样。将根系洗净，按根系

类型剪取，分别置于 10 mL离心管中液氮保存，带

回实验室，-80 ℃保存。

1.3 样品测定方法

试验组处理(表 2)采用高效液相色谱法(HPLC)
测定临泽小枣根系内源激素(GA3，IAA和ABA)。在

弱光下进行，设 3个重复。将保存在-80 ℃条件下的

新鲜根系样本取出，用研磨仪研磨(30 Hz，1 min)至
粉末状；称取研磨后的样本 50 mg[21]，分别加入浓度

为 100 ng/mL的内标混合溶液 10 µL，甲醇∶水∶甲酸

体积比 15∶4∶1的提取剂 1 mL，混匀；涡旋 10 min，在
4 ℃、12 000 r/min条件下，离心5 min，取上清液加入

新的离心管中进行浓缩；浓缩后用 100 µL 80%甲

醇/水溶液复溶，过 0.22 µm滤膜，置于进样瓶中，

用于 LC-MS/MS分析。

表2 试验处理组别代表符号

Table 2 Representative symbols for experimental

treatment groups

处理组

Treatment group
30 a
50 a
100 a
300 a

水平根

Horizontal root
A1
B1
C1
D1

单位根

Unit root
A2
B2
C2
D2

细根

Fine root
A3
B3
C3
D3

1.4 代谢组检测

选取 30 a、50 a、100 a、300 a树龄临泽小枣的

水平根、单位根、细根的样本，3次重复，共 36个样

本，由武汉迈维生物科技有限公司进行靶向内源

激素代谢检测。参照 Li[22]和 Floková[23]等的方法进

行处理。数据采集仪器系统主要包括超高效液相

色 谱 (Ultra Performance Liquid Chromatography,
UPLC)，型号为 ExionLC™ AD(https://sciex.com.cn/)和
串联质谱 (Tandem Mass Spectrometry, MS/MS)，型号

为QTRAP® 6500+（https://sciex.com.cn/)[24-26]。
液 相 条 件 为 [27]，色 谱 柱 ：Waters ACQUITY

UPLC HSS T3 C18柱 (100 mm×2.1 mm，1.8 µm)。流

动相：A相，超纯水 (加入 0.04%的乙酸)；B相，乙

腈(加入 0.04%的乙酸)。梯度洗脱程序：0 min A/B
为 95∶5(V/V)，1.0 min A/B为 95∶5(V/V)，8.0 min为
5∶95(V/V)，9.0 min为 5∶95(V/V)，9.1 min为 95∶5(V/
V)，12.0 min为 95∶5(V/V)；流速 0.35 mL/min；柱温

40 ℃；进样量 2 µL。
质谱条件：电喷雾离子源(Electrospray Ionization,

ESI)温度550 ℃，正离子模式下质谱电压5 500 V，负离

子模式下质谱电压-4 500 V，气帘气 (Curtain Gas,
CUR)35 psi。在 Q-Trap 6500+中，每个离子对是根

据优化的去簇电压 (Declustering Potential, DP)和碰

撞能 (Collision Energy, CE)进行扫描检测。采用

Analyst 1.6.3软件处理质谱数据。对质谱检测的

数据进行定性分析。定量分析是利用三重四极杆

质谱的多反应监测模式 (Multiple Reaction Monitor⁃
ing，MRM)分析完成。获得不同样本的质谱分析

数据后，采用MultiQuant 3.0.3 软件处理质谱数据，

对所有目标物的色谱峰进行积分，通过标准曲线

进行定量分析 [28]。

1.5 数据处理

结合单变量统计分析和多变量统计分析的方

法，采用差异倍数 (Fold Change, FC)分析、正交偏

最小二乘判别分析 (OPLS_DA)模型，对于两组比

较：根据 fold change≥2或 fold change≤0.5 筛选差异

代谢物。可视化分析采用 Origin 2022、TBtools、
Excel、SPSS、GraphPad Prism 8、迈维云平台 (https://
cloud.metware. cn/)、联川生物云平台 (https://www.
omicstudio.cn/)绘制相关图表进行；代谢通路富集

分析采用KEGG进行。

2 结果与分析

2.1 不同树龄临泽小枣根系内源激素含量比较

根据样品总离子流及提取流色谱图，在临泽

小枣根系中共检测到 21种植物内源激素，包含 17
种生长素、1种脱落酸、3种赤霉素 (表 3)，其中含

量最高的生长素是 TRP(L-色氨酸)，其次是 Indole
(吲哚)。21种内源激素 (30 a、50 a、100 a、300 a)，
12种激素含量表现为显著差异，9种激素差异不

显著。

2.2 不同树龄临泽小枣根系激素含量动态变化

分析

ABA含量随树龄的增加基本呈降低趋势，30 a
最高，300 a最低；生长素中，IAA-Asp含量和 In⁃
dole含量随树龄的增大呈先升高后降低趋势，50 a
最高，30 a最低；TRP含量和 IAA-Ala含量呈先升高

后降低再升高趋势，300 a最高，30 a最低；IAA-Val
含量随树龄的增加呈先降低后升高再降低趋势，

100 a最高，50 a最低，检测到 GA15、GA3、GA24共
3种赤霉素，在 30 a临泽小枣中检测到 3种，50 a、
100 a、300 a中只检测到1种或2种。
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表3 临泽小枣根系内源激素种类及含量 ng/g
Table 3 Types and contents of endogenous hormones in the root system of Linze jujube

激素种类

Hormone
category
ABA
IAA

GA

激素名称

Name of hormone
ABA

IAA-Gly
IAA-Val-Me

ILA
ICAld
IAA-Glc
IAA-Asp
Indole
TRP

IAA-Ala
IAA-Val
TRA

IAA-Leu
IBA
ICA
MEIAA
OxIAA
IAA
GA15
GA3
GA24

不同树龄激素含量

Hormone content at different tree ages
30a

56.72±6.07a
<0.01b
<0.01a
<0.01b
2.93±1.01a
1.56±0.45ab
4.36±0.70c

272.88±26.22b
1 474.05±246.47d
13.27±1.48a
3.69±0.73b
4.06±0.28a
1.24±0.32a
23.97±5.78a
6.46±2.37a
0.06±0.01a
26.67±8.35a
34.98±1.74a
0.08±0.02a
2.21±0.21a
1.30±0.21a

50a
51.36±5.04a
<0.01b
0.02±0.01a
0.87±0.43a
<0.01b
<0.01b
12.44±1.52a

2 062.38±634.11a
5 255.78±582.23b
14.53±1.01a
2.54±0.49b
2.66±0.23b
2.87±1.11a
30.49±8.87a
3.48±1.87a
<0.01b
49.55±2.21a
35.19±9.35a
<0.01b
1.05±0.15a
<0.01b

100a
47.85±2.32a
69.83±3.49a
0.02±0.01a
0.66±0.03ab
<0.01b
1.733±0.84ab
8.96±0.13b

1 714.06±512.82a
3 791.43±366.91c
13.96±1.02a
6.02±1.13a
0.97±0.26c
2.48±0.82a
18.79±4.96a
7.07±2.22a
0.03±0.001ab
17.61±4.49a
31.47±8.24a
<0.01b
1.38±0.44a
0.18±0.09b

300a
38.16±5.16a
<0.01b
<0.01a
0.09±0.04ab
<0.01b
6.47±0.33a
6.26±0.78bc

1 497.39±28.55a
8 710.07±691.52a
14.77±0.49a
2.65±0.43b
3.02±0.34b
1.07±0.18a
17.61±4.57a
1.66±0.85a
0.03±0.001ab
30.01±9.73a
52.48±2.68a
<0.01b
1.96±0.65a
<0.01b

2.3 不同树龄不同类型临泽小枣根系激素含量

动态变化分析

由图 1可知，水平根的 ABA含量随树龄的增

加呈降低趋势，30 a最高，300 a最低；IAA-Asp含
量和 IAA-Ala含量随树龄的增加呈先升高后降低

趋势，50 a最高；IAA-Val含量随树龄的增加呈先

升高后降低趋势，100 a最高；Indole含量和 TRP含
量随树龄的增加呈增加趋势，300 a最高，30 a最低。

单位根的ABA含量和 IAA-Asp含量随树龄的增加

均呈先增加后降低趋势，分别是 100 a和 50 a最高；

Indole、TRP和 IAA-Ala含量均呈先升高后降低再

升高趋势，Indole 含量和 TRP 含量 300 a 最高，

IAA-Ala含量 50 a最高；IAA-Val含量随树龄的增

加呈先降低后升高再降低趋势，100 a最高。细根

的 ABA、IAA-Asp、Indole含量随树龄的增加均呈先

增加后降低趋势，ABA含量 100 a最高，IAA-Asp含
量和 Indole含量 50 a最高；TRP含量随树龄的增加

呈先增加后减少再增加趋势，300 a最高，30 a最低；

IAA-Ala含量和 IAA-Val含量随树龄的增加呈先降

低后升高再降低趋势，分别是30 a和100 a最高。

2.4 内源激素差异代谢物筛选

对不同树龄临泽小枣根系的代谢物进行差异显

著性分析，共筛选出 9种差异代谢物。临泽小枣根

系 30 a和 50 a之间，有 9种差异代谢物，其中 4种代

谢物含量上调表达，5种下调表达；临泽小枣根系

30 a和 100 a之间，有 7种差异代谢物，其中 3种代谢

物含量上调表达，4种下调表达；临泽小枣根系 50 a
和 100 a之间，有 4种差异代谢物，其中 2种代谢物含

量上调表达，2种下调表达；临泽小枣根系 30 a和
300 a之间，有 7种差异代谢物，其中 3种代谢物含量

上调表达，4种下调表达；临泽小枣根系 50 a和 300 a
之间，有 1种差异代谢物，其含量下调表达；临泽小

枣根系 100 a和 300 a之间，有 5种差异代谢物，其中

2种代谢物含量上调表达，3种下调表达。表明，随

着临泽小枣树龄增大，为维持休眠期间的正常生命

活动，根系的能量代谢活动减弱，次生代谢物积累。

2.5 内源激素差异代谢物KEGG富集分析

为了探究树龄对临泽小枣根系内源激素代谢

影响的差异，采用 KEGG通路富集分析代谢物差

异显著，发现其富集在代谢途径 (Metabolic path⁃
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ways)、次生代谢物的生物合成 (Biosynthesis of sec⁃
ondary metabolites)、二萜生物合成(Diterpene biosyn⁃
thesis)、色氨酸代谢(Tryptophan metabolism)、氨酰生

物合成 (Aminoacyl-tRNA biosynthesis)、辅因子生物

合成 (Biosynthesis of cofactors)、2-氧羧酸代谢 (2-
oxycarboxylic acid metabolism)等多种代谢通路中。

但临泽小枣不同树龄根系的差异显著代谢物显著

富集通路不一致。临泽小枣根系 30 a和 50 a之
间，有 9种差异代谢物，共涉及 12条通路上；临泽

小枣根系 30 a和 100 a之间，有 7种差异代谢物，

共涉及 11条通路上；临泽小枣根系 50 a和 100 a
之间，有 4种差异代谢物，共涉及 3条通路上；临

泽小枣根系 30 a和 300 a之间，有 7种差异代谢

物，共涉及 11条通路上；临泽小枣根系 100 a和
300 a之间，有 5种差异代谢物，其涉及 11条通路上。

说明代谢途径、次生代谢物的生物合成、二萜生物合

成、色氨酸代谢、氨酰生物合成、辅因子生物合成、

2-氧羧酸代谢等多种代谢通路与临泽小枣根系内

源激素的形成密切相关。

3 讨论与结论

在植物根系发育过程中激素扮演着至关重要

的角色。其中，赤霉素与生长素尤为重要。赤霉

素为植物内源合成，其核心功能在于促进植物细

胞的分裂与伸长，进而助力根系的健壮发育。而

生长素同样具备促进细胞分裂与伸长的能力，并

且特别有助于根系毛发的生长。植物在侧根形成

过程中内源激素发挥着重要作用，其中生长素是

诱导侧根原基发生的根本因素 [29]。李召虎等 [30]在

棉花幼苗侧根发生的化学诱导研究中发现，侧根

发生前期生长素含量高可以刺激侧根原基形成，

以后生长素含量降低则有利于侧根的伸长生长。

脱落酸通常视为侧根发育的抑制物质，但适量脱

落酸有利于侧根发生，脱落酸对侧根伸长有较大

抑制作用，但主要取决于生长素类物质的含量水

平。细胞分裂素和赤霉素对侧根发育有一定抑制

作用，而其后期含量的增加有利于侧根原基形成后

的伸长生长[31]。植物内源激素之间往往相互平衡共

同调节着植物的生长发育。侧根原基的形成和根组

织生长素含量的增加与植物本身遗传因素有关，即

生长素参与了侧根原基发生的调控。

本研究结果表明，在树龄 30 a、50 a、100 a、
300 a临泽小枣的水平根、单位根、细根中共检测

到 21种植物内源激素，包含 17种生长素、1 种脱

图1 不同树龄不同类型临泽小枣根激素含量动态变化

Fig.1 Dynamic changes of hormone content in different root types of Ziziphus jujuba‘Linze’at different tree ages
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落酸、3种赤霉素。IAA在根系代谢中起着重要的

调节作用，促进根系生长，增加根系表面积，提高根

系对水分和营养物质的运输和吸收能力，从而增强

植物对干旱的适应[32-34]，植物根系中 IAA含量有升

高，也有降低，本研究中临泽小枣根系中 IAA含量也

处于波动状态；干旱胁迫下，植物根系能迅速合成

ABA，增强植物对环境适应能力，本研究中ABA含
量随树龄增大而呈减小趋势，不同树龄之间差异不

显著；GA3通过促进细胞纵向伸长和细胞分裂来促

进植物生长，在本研究中GA3含量很小，随树龄增

大而先减小后增大，这可能与临泽小枣所处生境条

件尤其是气候干旱的影响有关，此类激素水平降低，

抑制生长，减少水分消耗。本研究中，代谢组学分析

共筛选出 9种差异代谢物，主要分布在氨基酸、酚酸

和类黄酮等化合物中，KEGG通路主要富集在代谢

途径、次生代谢物的生物合成、二萜生物合成、色氨

酸代谢、氨酰生物合成、辅因子生物合成、2-氧羧酸

代谢等生物途径上；关键差异代谢物主要包含 7种
生长素和 2种赤霉素，IAA-Asp、Indole、TRP、IAA-
Leu生长素类激素上调，而 ICAld、IAA-Glc生长素类

激素和GA15、GA3赤霉素下调。由此推测内源激素

中促生长物质 IAA的含量远远大于ABA含量是临

泽小枣根蘖形成的内源影响因子。临泽小枣根系的

内源激素 IAA含量明显高于ABA、GA含量，其易根

蘖繁殖与根组织较高的生长素含量密切相关。
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