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辣椒株型调控研究进展

欧阳素影，王志权，李 青，许 晴，何 欢，张宏冠，邹学校，胡博文
（湖南农业大学园艺学院/园艺作物种质创新与新品种选育教育部工程研究中心/蔬菜生物学湖南省重点实验室，长沙 410128）

摘要： 辣椒（Capsicum annuum L.）作物经济价值高、种植广泛，我国大多数辣椒栽培品种株型较高、分枝多、易倒伏、不利

于机械化生产，人工生产成本不断上涨。随着农业生产技术水平的提高，劳动力日益紧缺，传统农业向现代机械化农业的转变

迫在眉睫。作物理想株型的提出让植物株型调控成为遗传育种中的热点，可为辣椒株型调控机制的解析提供借鉴。本文围绕

近年来国内外学者对植物株型调控遗传因素、分子机制、植物激素与株型的生物学关联方面和环境对株型的影响取得的研究

成果进行综述，并提出了辣椒理想株型的设想。良好的辣椒株型能提高植株生产能力，便于管理，缓解劳动力紧缺，加速机械

化生产进程。目前，关于辣椒株型调控机制的研究报道很少，因此探讨植物株型调控育种机制和遗传基础，有利于为良好株型

种质资源的创制和加快新品种选育提供理论支持，为遗传育种奠定基础。
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Abstract：Chili（Capsicum annuum L.）crops have high economic value and extensive planting， and most 

of the chili cultivars in China have high plant type， many branches， easy lodging， not conducive to 

mechanized production， and the cost of artificial production is rising. With the improvement of agricultural 

production technology and the increasing shortage of labor， the transformation of traditional agriculture to 

modern mechanized agriculture is imminent. The proposal of ideal plant type makes plant type regulation a hot 

spot in genetic breeding， which can provide reference for the analysis of the regulation mechanism of chili 

plant type. This paper reviews the research results of recent domestic and foreign scholars on the genetic factors 

and molecular mechanisms of plant type regulation， the biological relationship between plant hormones and 

plant type， and the influence of the environment on plant type， and puts forward the idea of ideal plant type of 

chili. Good chili plant type can improve plant production capacity， facilitate management， alleviate labor 

shortage， and accelerate the process of mechanized production. At present， there are few research reports on 

the regulation mechanism of chili plant type， so exploring the breeding mechanism and genetic basis of plant 

type regulation is conducive to providing theoretical support for the creation of good plant type germplasm 

resources and accelerating the selection and breeding of new varieties， and laying the foundation for the genetic 

breeding .
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植物株型是重要的性状，在植物的生长发育过

程中担任“中枢”功能，根据植物生理器官空间位置

的不同分布及特点，株型主要包括株高、分枝数量、

分枝角度、始花节位等［1-2］，良好的株型能够提高植

物的光合效率、提升产量。植物的根系扎根于土

壤，其获取养分的主要途径是吸收土壤中的营养以

及叶片的光合作用，地上部分良好的株型能够增强

植物的生长条件，改善生长环境［3］。过度开展型和

极度紧凑型的株型均不利于植株的生长发育，过度

开展的植株需更大的占地面积，叶片相互遮挡不利

于光合作用，极度紧凑型植株被叶片和枝条包裹，

其内部通风不当，增加了患病的风险，导致减产［4］。

植物良好的株型能提升其叶片的光合效率，有利于

合理密植，提高作物抗病性，增质提产，传统的精耕

细作模式正向机械化生产转型，良好的株型有利于

统一的机械化采收，降低生产成本［5-6］。

辣椒（Capsicum annuum L.）是一年或多年生的

草本茄科作物，其株型可以归纳为 3 种类型，直立

型、半直立型、开展型。直立型的辣椒株型较为紧

凑，分枝角度小，植株挺拔、株高较高，适合密植；开

展型植株叶片大而开散，具有更大的占地面积，受

光面积广，但植株下层较为隐蔽不利于通风［4］。辣

椒株高与其抗倒伏能力息息相关，植物主茎生长达

到其生理高度时停止生长，生长素在顶端茎尖合

成，花序分生组织替代顶端分生组织的功能，植株

从营养生长转化为生殖生长［7-8］。植物分枝数量影

响植株的整体形态，分枝较多的植株被叶片和枝条

包裹，其内部通风不当，叶片遮挡不利于光合作

用［4］。植株的分枝角度与其株高、株幅、抗倒伏能力

密切相关，在辣椒中分枝角度越小，株高越高，辣椒

分枝角度过小（小于30°）或过大（大于100°）都会导

致植株抗倒伏能力弱，田间种植需要有辅助杆支

撑［9-10］。始花节位是植株在开花期的第一朵花着生

节位，辣椒开花是植株由营养生长期到生殖生长期

的标志性转折点，与辣椒的采收时间和早期产量有

显著相关性［9］。株型对植物具有重要影响，辣椒株

型调控能提高叶片光合效率和产量，提升机械化生

产的效率，便于管理、减少人工成本，对辣椒产业的

发展具有重大意义。

1　理想株型的设想

作物理想株型模型是 1968年由澳大利亚科学

家Donald首次提出，他将作物中竞争个体强度最小

而 果 实 同 化 率 最 大 的 株 型 称 为 理 想 株 型 。

Donald［11］认为小麦的理想株型为植株低矮、分蘖

少、株型挺直、叶片小。在作物驯化过程中，株型朝

着适应农业耕作方式的方向改变。早在 20世纪 60

年代日本学者松岛省三提出生产中的高产水稻模

型应具备矮秆、叶短、穗多且短的特点［12］。高度分

枝的大刍草被选为粮食作物后，株型被不断选择，

形成了今天顶端优势明显的商业玉米［13-14］。番茄等

模式植物中与株型调控有关的遗传和分子基础取

得的进展，可以为辣椒株型调控机制的解析提供借

鉴［15］。作物的理想株型能展现良好的植株形态、提

高植株生产潜力，而植株形态建成是植物发育特征

的重要组成部分，影响农作物的产量。目前对水

稻、玉米、番茄等作物的理想模型研究较为深入，而

对辣椒的株型研究较少。

辣椒为假二杈分枝株型，具株幅开散且第一分

杈离地较远易倒伏、坐果分散且成熟度不一致、不

便采集等特点，需要耗费大量人工进行侧枝摘除，

且后期果实采收不利于机械化，耗时费力，生产成

本高。随着农业生产技术水平的提高，劳动力日益

紧缺，传统农业向现代机械化农业的转变迫在眉

睫。现阶段辣椒理想株型应向适于机械化和田间

密植等方向进行选育，有限分枝能力、分枝夹角尤

其第一分枝角度、侧枝数量、果实朝向［16］、坐果的集

中度、成熟一致性等性状及其调控基因应作为辣椒

理想株型分子聚合育种的研究重点。

2　环境调控对辣椒株型的影响

温度、光照、水分、营养等因素对植物株型具有

重大影响。在高温蒸腾作用下良好的植物株型能

让植株经济地利用水分，不会因水分的大量丧失而

枯萎，例如在玉米中，直立型叶片的蒸腾速率显著

低于平展型叶片，紧凑型植株比平展型植株更适合

高温抗旱栽培［17-18］。叶片光合作用的同化器官能够

将植株的光合效率反应在叶片的生长发育中，良好

的光照条件能促进植物的分枝和生长［19］。植物分

枝减少的主要因素是光信号对植株的影响，例如拟

南芥光敏色素 B（PHYB，phytochrome B）随红光与

远红光比值变化而变化，当红光与远红光比值降低

时，抑制植物体内光敏色素的合成从而抑制了植株

腋芽的生长［20］。当水分供应不足时，干旱胁迫对植

物株型产生较大影响，植株抗倒伏能力、株高、分枝

数量、分枝高度、开花率等均表现出劣势［21］。土壤

中的含水量对株型也有一定的影响，当土壤中的含

水量过高时，植株株高降低、分枝数量减少、茎秆不
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粗壮、落花落果［22-24］。植株地下部分在土壤中的结

构分布直接影响地上部分植株形态建成和营养

分布［25］。

辣椒生产中良好的株型受多方面环境条件的

影响。幼苗期需要良好的光照条件，如花期遇阴雨

天，光照减弱，植株茎秆支撑力弱，开花数减少，影

响产量。辣椒喜氮肥，在营养生长期氮肥的合理利

用能显著提高植株的体内养分、增加分枝数量，还

能提高坐花坐果率［26］。研究表明辣椒在无肥条件

下株高、株幅、茎粗以及叶片叶绿素含量值（SPAD，

soil-plant analysis and development）均表现不理想，

当对辣椒植株给予养分时，氮肥对株高、叶片SPAD

值的影响最大，其次是氮肥和钾肥［27-28］。辣椒种植

密度过大易导致植株阴蔽、不通风，易感病，落花落

果，需进行人工摘除侧枝，提高植株的透气性、采光

性，减少植株病虫害的发生，同时还能集中养分的

供应，提高坐果率，提升果实品质。辣椒良好的株

型能优化田间管理，减少劳动力，降低生产成本，促

进高质优产。

3　激素调控对辣椒株型的影响

激素对植物株型具有重要影响，其中生长素

（Auxin）、赤霉素（GAs，gibberellin）、油菜素内酯

（BR，brassinolide）、独角金内酯（SL，strigolactone）

影响较为广泛。在独角金内酯的突变体中，植物株

高的降低可能是由于分枝数量增加导致的，植物的

茎产生过多分枝会影响植物营养的重新分配从而

影响茎的伸长［29］。在拟南芥中过量表达 AtCXE15

基因导致植株体内独角金内酯缺乏从而显著增加

分枝数目［30］。生长素、油菜素内酯和赤霉素能诱导

细胞的扩增。生长素在植株茎秆顶端合成，作为体

内激素长距离运输信号抑制分枝，因此将茎秆顶端

切除可以促进分枝消除植株的顶端优势［7，31］。生长

素在燕麦的胚芽鞘中能诱导其伸长和向光性弯曲，

促进向性反应［32］。生长素能调控植物赤霉素和油

菜素内酯的生物合成，但其促进植物细胞扩增和伸

长生长的机制还尚未得知［33-34］。油菜素内酯属于甾

醇激素的一种，是植株生长发育必须的激素之一，

油菜素内酯影响细胞的伸长、分裂和分化，对植株

的株高有较大影响［35-36］。油菜素内酯对植株的影响

分为两种模式，油菜素内酯敏感型和油菜素内酯合

成缺陷型［37-38］，油菜素内酯敏感型主要由BR合成途

径中相关基因的突变引起［39］，油菜素内酯合成缺陷

型的植株表现为植株矮小、叶片卷曲深绿、器官发

育和生长受损［40］。赤霉素能对植株的生长进行调

节，促进细胞分裂和伸长、种子萌发、茎的伸长［41-42］。

当缺少赤霉素时植株表现为显著矮化、叶片深绿、

发育不良［43］。

赤霉素和油菜素内酯两种激素对辣椒株型的

影响较大。辣椒中的油菜素内酯不敏感矮秆突变

体E29，其基因的突变导致油菜素内酯合成中的核

心基因 CaDWF4 和 CaROT3 不能正确转录，且

CaBRI1基因中由于碱基C突变成T，降低了催化激

酶的活性，表现出矮化表型［44］。外源喷施赤霉素有

利于辣椒种子的萌发，促进成苗，在结果期给予激

素有利于保花保果，提高产量［45］。辣椒果实的成熟

需要在呼吸作用中不断消耗自身养分，外源赤霉素

能给辣椒表面提供一层保护膜，减少表皮与外界氧

气的接触，从而抑制其呼吸代谢，保持体内的营养

成分和水分，有利于自身的营养生长和发育，提高

果实品质［46］。赤霉素和油菜素内酯两种激素之间

的生物合成信号和信息传递途径与植物的株型调

控有着密不可分的关系，它们共同促进植物的生

长［7，47］。辣椒中的独角金内酯能缓解低温对植株生

长的抑制，提高耐受性，减少叶片组织和膜系统的

损伤，还能缓解叶片净光合速率和光合色素的下

降［48］。生长素通过调控Aux/IAA基因的编码水平进而

诱导其信号网络中的一系列基因快速表达，Aux/IAA

基因家族在番茄、黄瓜、甘蓝、高粱等作物中被挖掘并

鉴定，但目前有关辣椒的详细研究却很少报道［49］，

应加大对植物激素与辣椒株型调控机制的研究。

4　遗传调控对辣椒株型的影响

影响株型的遗传机制复杂，20世纪60年代 “绿

色革命”中小麦矮秆基因的利用，小麦的倒伏和不

耐水肥问题得到解决，产量显著提高［50］，为全球粮

食产量的大幅度增长带来契机［51］。IPA1是调控水

稻理想株型的核心基因，分子标记辅助育种将

ipa1-1D 等位基因导入籼稻和粳稻中，减少了水稻

分蘖数，增加了单穗籽粒数，在生产中提高种植密

度、提升产量，且更适于机械化栽培［52-53］。AC1基因

可导致水稻的致密株型，已运用于高纬度地区的水

稻密植生产中［54］。玉米 TB1 基因的高表达抑制了

分枝［55-56］，TB1基因是TPC基因家族的转录因子，与

水稻 OsTB1 同源，在番茄和拟南芥中被称为 BRC1

（BRANCHED1），它们都在腋芽中特异表达，调控植

物的分枝［57-59］。分子育种是选育适宜机械化生产理

想株型的必要手段，而关于辣椒株型调控机制的研
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究报道较少，水稻、番茄等作物中的株型育种策略

可以作为借鉴，对辣椒株型调控有重要意义。探究

辣椒株型调控机制能够起到改良品种株型的作

用［60-61］，为后代遗传育种奠定基础。

通过VIGS（Virus induced gene silencing）技术，

辣椒 CaBRI1 基因沉默后的植株株高降低、发育速

度变缓［62］。辣椒CaJOINTLESS（CaJ）基因在番茄中

与 JOINTLESS（J）基因同源，都起到促进开花的作

用，CaJOINTLESS（CaJ）基因还能抑制辣椒茎分生

组织营养生长，从而抑制茎的伸长降低株高［63］。辣

椒CaBL基因已被报道在植株发育初期能调控腋生

分生组织，促进其分枝［64-65］，与拟南芥RAX基因和番

茄BLIND同源，都具有植物发育早期调控腋生分生

组织的功能［65］。辣椒FALSIFLORA（FA）基因调控的

突变体能使开花提前，缩短合轴单元的节间，辣椒

的株型变得更加矮小紧凑［66］。

目前学者们对辣椒株型性状的研究还不全面，

已有的研究主要聚焦株高、株幅等性状，其控制基

因尚不明确，大部分停留在QTL定位水平。分枝角

度、茎秆支撑力等辣椒株型核心性状的基础研究仍

是空白，辣椒株型性状遗传规律的探究还需要研究

者们的努力［67-70］。Maor（C.annuum）和 Perennial（C.

annuum）是早期用来对辣椒株型性状QTL进行研究

的材料，利用其构建的F3群体180个单株进行作图，

从中获得 55个与辣椒株高性状相关的QTL［71］。周

坤华等［72］利用父本灌木辣椒（C.frutescens）和母本

一年生辣椒（C.annuum）构建了F2 180株作图群体，

并从中鉴定到两个调控株高性状的QTL和3个调控

叶长的 QTL，分别解释 6.41%~19.08% 和 6.21%~

11.24%的表型变异。Han等［73］构建出总长1372 cM

的高密度整合图谱，发现的 86个QTL分别控制 17

个园艺性状，其中 32个QTL为控制 13个主要园艺

性状的主效位点；对 383份辣椒品种进行重测序和

基因组研究，其中一年生辣椒（C.annuum L.）、下垂

辣椒（C.baccatum L.）、中国辣椒（C.chinense Jacq.）

和灌木辣椒（C.frutescens L.）不同种间的基因具有

较大差异，共享的核心基因占比 55.7%。段蒙蒙

等［74］运用两个不同品种的一年生辣椒构建了包含

128个单株的重组自交系作图群体，鉴定到3个调控

株高的QTL、两个调控株幅的QTL及3个调控侧枝

长度的 QTL，贡献率分别为 14.7%~22.2%、10.4%~

15%、9%~14.1%。Yarnes 等［75］用辣椒品种 2814-6 

（Capsicum frutescens acc.）和 NuMexRNAKY （C. 

annuum var.）杂交获得的 92 个重组自交系，共鉴定

了 38个性状的 96个QTL ，其中有两个与辣椒株高

有关的QTL（P5、P11）。Mimura等［76］通过钟型辣椒

品 种 California Wonder 和 马 来 西 亚 小 果 品 种

LS2341杂交的双单倍体种群对辣椒生长性状相关

位点进行定位，发现 6 个调控主茎高和侧枝数的

QTL，分别为 P3、LG8、P12，P2 b、P3、LG8。Barchi

等［77］通过大果甜椒品种Yolo Wonder和小果甜椒品

种Criollo de Morelos 334杂交构建的 297个重组自

交系大种群发现 5 个调控主茎高的 QTL（Axl2.1、

Axl6.1 IM、Axl9.1、AxlLG24.1 IM、AxlLG47.1）和 3

个调控节间长度的 QTL（nl1.1、Inl2.1、InlLG28.1 

IM）（表1）。
表1　辣椒株型调控相关QTL

Table 1　QTLs related to plant type regulation in pepper

株高

Stem length

ph2.1

ph3.1

ph4.1

ph6.1

ph8.1

PH6.1

PH13.1

PH14.1

PH6.2

PH7.1

PH-2

PH-4

PH-6

9.42

8.72

10.39

13.56

13.56

9.2~10.0

8.3~10.4

7.8~12.8

62.7

68.6

24.6

1

49.1

92.7~100.9

96.2~102.3

63.2~80.2

2

4

6

［71］

［72］

［73］

性状

Traits
QTL

贡献率（%） 

Contribution

位置（cM） 

Position

染色体 

Chromosome

参考文献 

References
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株高

Stem length

株幅

Plant elongation

主茎高

Main stem length

侧枝长度

Lateral bud

侧枝数

Lateral branch number

节间长度

Internode length

sl2.1

sl9.1

sl6.1

P5

P11

PW-2

PW-5

pe1.1

pe6.1

PAL3.1

PAL14.1

MSL-7

MSL-8.1

MSL-8.2

MSL-10

MSL-11

MSL-12

P3

LG8

P12

Axl2.1

Axl6.1 IM

Axl9.1

AxlLG24.1 IM

AxlLG47.1

lb4.1

lb11.1

lb11.2

LBN-2.1

LBN-2.2

P2 b

P3

LG8

INL-1

INL-2

INL-6.1

INL-6.2

INL-10

nl1.1

Inl2.1

InlLG28.1 IM

14.7

14.6

22.2

3.0~4.4

3.5~6.0

15

10.4

17.83

19.08

2.6~4.0

3.3~4.5

2.6~3.0

5.9~7.5

2.8~3.0

2.6~3.0

14.1

14.1

9

0.9~1.9

0.7~1.4

0.8~0.9

0.8~1.0

0.7~0.8

0.7~0.8

0.7~0.8

41

18

20

34.5~44.9

33.3~41.2

17

29

18.1

24.4

47.2~51.5

84.2~94.9

111.1~133.2

58.4~62.6

76.9~82.7

57.8~63.0

68.3

90.8

1.2

12

37

47

91.4~98.3

99.7~104.5

34.8

120.7

63.8

28.8~32.9

82.3~90.8

0.0~4.9

25.8~37.2

0.6~22.5

2

5

7

8

8

10

11

12

1

2

6

6

10

［74］

［75］

［73］

［74］

［72］

［73］

［76］

［77］

［74］

［73］

［76］

［73］

［77］

表1（续）

性状

Traits
QTL

贡献率（%） 

Contribution

位置（cM） 

Position

染色体 

Chromosome

参考文献 

References
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5　展望

辣椒的株型调控研究影响重大，在遗传育种中

起到重要作用。根据国内外关于株型调控的研究

现状，本研究认为可以在以下方面继续突破。

（1）辣椒生产从传统的精耕细作向机械化生产

的转变迫在眉睫。辣椒的生产和管理需要大量劳

动力，成本与产量不成正比，因此降低辣椒生产成

本、提升种植效益，培育新一代适应机械化生产的

理想株型辣椒具有重要意义。将辣椒的生产与最

佳生产环境结合进行研究、因地制宜总结出适应不

同辣椒品种的生产环境因素，促进具有统一机械

化、规模化的生产工作。

（2）辣椒株型调控的分子领域研究是未来的机

遇与挑战。根据前人的研究，许多调控辣椒株型农

艺性状的QTL位点和基因已被报道，研究辣椒生长

发育中的基因功能和调控机制是重要目标。在传

统的育种工作中需要进行杂交育种，年限较长，运

用分子标记辅助育种和 CRISPR-Cas9 基因编辑等

技术，能将作物的特定性状运用到育种生产中，加

速作物的育种进程、推动产业多样性的发展，为分

子育种提供重大支撑。

（3）作物种质资源研究是育种中的重点。目前

关于株型调控的育种研究主要集中在水稻、玉米等

禾本科植物中，园艺植物的研究起步较晚。我国已

成为世界第一大辣椒生产国与消费国，辣椒育种处

于世界领先水平，保存了丰富的种质资源，因此加

强辣椒品种资源的研究，对加速理想株型育种的进

程具有重要意义。辣椒的有限分枝能力、分枝夹角

尤其第一分枝角度、侧枝数量、果实朝向、茎秆粗壮

等性状及其调控基因应作为辣椒理想株型分子聚

合育种的研究重点。
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