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　 　 摘要：辣椒是全球广泛种植的高经济价值茄科作物之一。 在辣椒的各个经济性状中果色是最直观的重要性状之一。 由

于辣椒果色丰富多彩，目前已经成为研究果色遗传的一种模式植物。 辣椒青熟果色与老熟果色存在差异且遗传、分子调控机

制不同，本文将就辣椒这两个时期果色的遗传及分子调控机制研究做一个综述。
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辣椒属于茄科（Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ）辣椒属（Ｃａｐｓｉｃｕｍ）的
一年生或多年生植物［１］，是世界上仅次于番茄的第二

大茄科作物［２］。 辣椒用途广泛，具有较高的经济价

值，可以鲜食、烹饪或者干用，也可以用于装饰色素、
医药成分或者观赏植物，在全球各地广泛栽培［２］。 据

联合国粮农组织统计［３］，２０１４ 年全球辣椒播种面积

近 ２００ 万 ｈｍ２，鲜椒产量 ３２００ 万 ｔ，其中中国达到

１６００ 万 ｔ，占到世界鲜椒产量的一半。 而据农业部大

宗蔬菜体系的统计，近年来我国辣椒年播种面积占全

国蔬菜总播种面积的 ８％ ～ １０％，居蔬菜首位［４］。 果

色是鲜椒最直观的经济性状之一，直接影响购买者的

选择。 辣椒果色是由辣椒果实中的叶绿素类、花青素

类、类胡萝卜素类和类黄酮类等色素物质的相对含量

所决定［５⁃６］，其中辣椒果实中的叶绿素、花青素和类胡

萝卜素具有一定的抗氧化作用，能降低癌症和心血管

疾病发生的风险［７⁃８］；辣椒红素作为清除自由基的一

种重要抗氧化物质［９］，在国内外的需求越来越大［１０］。
辣椒的果实颜色丰富多彩，目前已经成为果色相关研

究的一种模式植物［１１⁃１２］。 迄今为止，辣椒已经有近

３００ 个基因被报道，主要是有关形态特征、生理特征、
育性、抗病、抗根结线虫及耐除草剂等基因，其中约 ３０
个为果实、叶片、花药和花柱等器官颜色的控制基
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因［１３⁃１５］。 按照辣椒种质资源描述标准［１６］，当对椒商

品成熟期，在正常一致的光照条件下，发育正常、达到

商品成熟度的果实果面颜色即为青熟果色；而在对椒

果实红熟期达到生理成熟度的果实果面颜色即为老

熟果色。 辣椒果实从青熟期到老熟期颜色变化多样，
最为常见的类型为青熟期绿色，老熟期红色，其他还

有黄色［１７］、橙色［１８⁃１９］、橄榄绿和棕色［２０⁃２２］ 等；也有

青熟期为白色到老熟期仍然为白色［１７］ 或转为红色

或者橙黄色［２３］、青熟期为紫色到老熟期转为红

色［２４］、青熟期为黄色到老熟期转为红色［２５］ 或黄

色［２３］和青熟期为黑色到老熟期转为红色［２６⁃２７］ 或橙

色［２８］的。 本文将就辣椒青熟期果色与老熟期果色

的遗传及分子调控机制研究做一个综述。

１　 辣椒青熟期果实颜色的遗传与分子
调控机制

１􀆰 １　 辣椒青熟期果实颜色的多样性及其主要色素

成分

辣椒种类繁多，其青熟期果实颜色较为丰富，常
见的为深绿、浅绿和黄绿，另外还有黑色［２６⁃２８］、紫
色［２４］、淡黄色［２７］、桃红色、乳白色和米白色等。 利用

高效液相色谱仪进行分析的结果表明，辣椒紫色和黑

色果实中主要色素成分为花青素和叶绿素，以及少量

的 β⁃胡萝卜素、叶黄素、紫黄素等类胡萝卜素，其中黑

色果实中的色素含量明显高于紫色果实中的含

量［２９］。 飞燕草素是辣椒中目前发现的唯一花青素物

质［３０］。 辣椒绿色果实中主要色素为叶绿素，另外含

有少量叶黄素、β⁃胡萝卜素和紫黄素等类胡萝卜素物

质［１１］。 甜椒白色果实中叶绿素和类胡萝卜素含量均

极低［５］，但 Ｈ． Ｍａｔｓｕｆｕｊｉ 等［３１］ 则在白色辣椒果实中

没有检测到这两种物质。 与辣椒的绿色和白色果实

相比，淡黄色果实中叶绿素和花青素含量均较低，但
类胡萝卜素含量较高，约为白色的 ５ 倍［３２］。
１􀆰 ２　 辣椒青熟期果实紫色、黑色的遗传及其调控

机制

辣椒果实青熟期为黑色或紫色主要是由于花青

素的积累，受不完全显性 Ａ （Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ） 基因控

制［３３］，同时受到 ＭｏＡ（Ｍｏｄｉｆｉｅｒ ｏｆ Ａ）基因调控［３４］。 在

不考虑紫色深浅而仅考虑紫色有无时，可以认为 Ａ 基

因是单显性基因，黑色［３５］ 和紫色［２５］ 对绿色为显性；
但也有报道认为，紫色对绿色和白色均为不完全显

性［３６］。 由于紫色果实中叶绿素含量较低，黑色果实

中叶绿素含量是紫色果实中的 １４ 倍，Ｇ． Ｊ． Ｌｉｇｈｔｂｏｕｒｎ
等［２９］认为，辣椒果实青熟期的黑色和紫色受 ｓｗ１（Ｓｕｌ⁃

ｆｕｒｙ ｗｈｉｔｅ ｉｍｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｒ）、Ａ 和 ＭｏＡ 等 ３ 个基因

共同控制，其中紫色果实的基因型为 ｓｗ１Ａ ＭｏＡ，黑色

果实的基因型为 ｓｗ ＋
１ Ａ ＭｏＡ，ｓｗ１基因抑制叶绿素的合

成，ｓｗ ＋
１ 基因会促进黑色果实中叶绿素的大量合成。
早期 Ｅ． Ｐｏｃｈａｒｄ［３７］ 使用三体分析法对辣椒 １２

条染色体进行了识别并利用 １２ 个法语颜色单词来

命名，Ｖ． Ｌｅｆｅｂｖｒｅ 等［３８］ 首先将 Ａ 基因定位于 Ｒｏｕｇｅ
染色体，其后被证实为 １０ 号染色体，距离 ＲＦＬＰ 标

记 ＴＧ６３ ５ｃＭ［３３］，它与其他基因一起控制辣椒青熟

期果实及其他器官的紫色，只有在 ａｌ ＋ （Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ⁃
ｌｅｓｓ）基因为显性时，Ａ 基因才能有效表达［１３］。 Ａ 基

因与控制辣椒花药花丝紫色的完全显性 ｆｃ 基因为

等位基因，与辣椒果实形状 ＱＴＬ ｆｓ１０􀆰 １ 连锁［３３］。 Ａ
基因是通过编码一个 Ｍｙｂ 转录因子（ＭｙｂＡ）来调控

花青素合成［３９］。 ＭｏＡ 基因是 Ａ 基因的调控基因，位
于 Ｂｒｕｎ 染色体［３８］，即 １１ 号染色体，与辣椒抗烟草

花叶病毒基因 Ｌ（Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ０ ｓｔｒａｉｎ ｏｆ ＴＭＶ）连
锁［３３，４０］。 在 Ａ 基因存在条件下，ＭｏＡ 基因通过调控

花青素的浓度来控制果实紫色的深浅［３４］。 目前，还
没有发现辣椒花青素合成途径中的功能基因［３５］。
另外，Ａ． Ｂ． Ｃｈａｉｍ 等［３３］对辣椒果实紫色进行了 ＱＴＬ
定位，但是由于父母本颜色差异较小，并没有检测到

控制辣椒果实紫色浓度的主效 ＱＴＬ。
调控辣椒果实或组织紫色的相关基因还有 Ａｓ

（Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｏｎ ｓｔｙｌｅ） 基因和 Ａｓｆ （ Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｏｎ
ｓｔｙｌｅ ａｎｄ ｆｉｌａｍｅｎｔ）基因，其中 Ａｓｆ 基因调控辣椒雌蕊

花柱和雄蕊花丝的花青素合成，在 Ａ 基因缺失的情

况下显示紫色；Ａｓ 基因调控辣椒花柱中花青素合

成，在 Ａ 基因或者 Ａｓｆ 基因缺失的情况下显示紫色；
ａｌ 基因阻止辣椒茎秆和青熟期果实中紫色的形成，
使青熟期果实中不形成紫色斑点，ａｌ 基因对 Ａ 基

因、Ａｓ 基因和 Ａｓｆ 基因表现为显性［１３］。
１􀆰 ３　 辣椒青熟期果实绿色、黄色和白色的遗传及其

调控机制

辣椒果实青熟期为绿色， 主要由叶绿素决

定［１１］。 青熟期果实深绿色、黄绿色和象牙白色由一

系列 ｓｗ 基因调控，其中乳白色或硫磺白色由 ｓｗ１基

因调控；生菜绿色或黄绿色由 ｓｗ２基因调控；深绿色

或雪松绿色由 ｓｗ３基因调控；ｓｗ３基因相对于 ｓｗ２、ｓｗ１

基因为显性，ｓｗ２相对 ｓｗ１基因为显性［４１］。 ｓｗ 基因与

Ａ 基因连锁，相距 ２０􀆰 ６４ｃＭ［２５］，同位于辣椒 １０ 号染

色体［３３］。 在甜椒中，果实青熟期绿色对淡黄色是由

１ 对完全显性基因调控；淡黄色对白色是由 ２ 对具

２２
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有重叠作用的显性基因调控；绿色对白色有 ３ 对基

因差异，绿色基因有显性上位作用，只要存在有 １ 个

绿色基因，即可抑制淡黄色与白色性状的表达［４２］。
而辣椒果实青熟期为紫杉绿和橄榄黄绿的遗传受多

基因控制，不符合单基因控制的遗传模型［４３］。
辣椒青熟期果实绿色的有无是一个质量形状，但

是绿色的深浅是一个数量性状，被一系列 ＱＴＬ 所控

制。 在甜椒绿色 × 淡黄色的 Ｆ２和回交后代群体中，
果实青熟期至少存在浅绿色、绿色和深绿色 ３ 种颜

色，表现出数量性状的遗传特点，可能是由于显性主

效基因的数量、纯合 或 杂 合 的 原 因 造 成 的［６］。
Ａ． Ｂｒａｎｄ 等［４４］构建遗传图谱发现辣椒果实青熟期深

绿色或浅绿色是由 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 和 ＱＴＬ ｐｃ１０􀆰 １ 所调

控。 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 为主效 ＱＴＬ，能解释 ５４％ 的表型变

异，位于 ８ 号染色体，与标记 Ｔ１３４１ 紧密连锁，它通过

调整叶绿体隔间大小调控果实颜色，并通过构建多个

ＮＩＬ 群体证实 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 对青熟期辣椒果实绿色深

浅起主要的控制作用。 后来 Ｙ． Ｐａｎ 等［４５］ 发现

ＡＰＲＲ２⁃Ｌｉｋｅ 基因与 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 在遗传图谱上处于辣

椒 ８ 号染色体同一相近区域，与 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 功能相

似，也是通过增加叶绿素的合成从而影响辣椒果实的

颜色，因而认为 ＱＴＬ ｐｃ８􀆰 １ 可能包含 ＡＰＲＲ２⁃Ｌｉｋｅ 转

录因子。 ＱＴＬ ｐｃ１０􀆰 １ 能解释 １５％ 的表型变异，位于

１０ 号染色体，与标记 Ｔ０６５０ 紧密连锁，进一步研究［４６］

表明，ＣａＧＬＫ２ 转录因子控制 ＱＴＬ ｐｃ１０􀆰 １ 调节叶绿体

间隔大小来影响辣椒果实颜色。 另外，Ａ． Ｂ． Ｃｈａｉｍ
等［４０］在连锁群 １０ 检测到一个控制果实绿色的 ＱＴＬ
ｇｒ１０􀆰 １，与 ＡＦＬＰ 标记 Ｐ１４ ／ Ｍ６０⁃１６６ 连锁，解释了

３３％的表型变异。 Ｋ． Ｈａｎ 等［４７］ 构建超高密度 ｂｉｎ
ｍａｐ 在 １０、１１ 和 １２ 号染色体检测到 ６ 个控制青熟期

果实颜色 ＱＴＬ，位于 １０ 号染色体 ７５􀆰 ７ ～ ８１􀆰 ８ ｃＭ 处

的 ＱＴＬ ＩＦＣ⁃１０􀆰 ２ 的 ＬＯＤ 值达到了 １４􀆰 ３，远高于其

他几个 ＱＴＬ。
１􀆰 ４　 调控辣椒果实青熟期或老熟期其他颜色的相

关基因

调控辣椒青熟期或老熟期果实颜色的还有其他

基因，如果实青熟期早期为浅绿色，在发育过程中逐

渐变为黄色或橙色，果实老熟后变为红色的隐性 ｔｒａ
基因［４８］；果实青熟期为绿色与白色相间的 ｍ⁃４ 基

因；果实青熟期为金黄色的 ｙｃ 基因以及果实老熟期

出现紫色的 ｉｍ 基因［１５］等。
１􀆰 ５　 控制辣椒不同部位颜色的基因集聚分布并与

果实形状基因连锁

早在 １９５９ 年 Ｐ． Ａ． Ｐｅｔｅｒｓｏｎ［２５］ 就发现控制辣椒

果实青熟期紫色的 Ａ 基因与控制绿色的 ｓｗ 基因连

锁，同时发现 Ａ 基因、ｓｗ 基因都与辣椒果实显性扁

圆形状 Ｏ 基因连锁，分别相距 ６􀆰 ５ ｃＭ 和 １８􀆰 ８ ｃＭ。
之后，Ａ． Ｂ． Ｃｈａｉｍ 等［３３］ 通过对辣椒果实性状进行

ＱＴＬ 定位发现辣椒果实形状 ＱＴＬ ｆｓ１０􀆰 １ 与 ＲＦＬＰ 标

记 ＴＧ６３ 紧密连锁，并将 ＴＧ６３ 定位到控制辣椒花药

花丝紫色 Ｆｃ 基因的 ３ ｃＭ 处。 同时，通过另外一个

群体将 ＴＧ６３ 定位到 Ａ 基因的 ５ ｃＭ 处，从而认为 Ｆｃ
基因与 Ａ 基因是等位基因，并且与辣椒果实形状基

因紧密连锁。 另外番茄和马铃薯中控制果实颜色的

基因也定位到与 Ａ 基因相似的位置［３３］，因而茄科作

物中不同部位花青素的积累可能是由同一位点的一

系列基因所控制。

２　 辣椒老熟期果实颜色的遗传与分子
调控机制

２􀆰 １　 辣椒老熟期果实颜色的多样性及其主要色素

成分

辣椒果实老熟期的颜色同样丰富，常见的为红色

和黄色，另外还有橙色［１８，２８］、橄榄色［２２］、棕色［４９］ 和橙

黄色［５０］、白色和绿色［１７，２０］等。 但是，迄今还没有发现

老熟期果实为紫色的辣椒资源［５１］。 大部分辣椒果实

老熟期的颜色由类胡萝卜素物质起主导作用［５１⁃５２］，各
种各样的颜色是由累积到有色体中类胡萝卜素的类

型和相对含量决定的［５３］，其余少部分辣椒果实老熟

期为棕色和橄榄绿是由于叶绿素没有降解［２１］。
在辣椒老熟期为红色的果实中，类胡萝卜素含

量最高的是辣椒红素和辣椒玉红素等酮类叶黄素，
约占类胡萝卜素总含量的 ４６％ ［３１］；其次为玉米黄

素、新黄质和紫黄素等叶黄素；其余是含量较少的环

氧叶黄素和番茄红素等烃类物质［５４］。 辣椒红素和

辣椒玉红素是由辣椒红素⁃辣椒玉红素合成酶（Ｃｃｓ）
分别催化以番茄红素为共同底物的花药黄素（即环

氧玉米黄素）和紫黄素而来，当辣椒果实进入老熟

期后，Ｃｃｓ 基因开始表达并逐渐增强，叶黄素逐渐减

少，辣椒红素和辣椒玉红素随之形成并积累［５５］，最
终使老熟期果实的辣椒红素等类胡萝卜素总量比青

熟期绿色果实增加近 ９０ 倍［５４］，而叶绿素含量则降

低到零［５４］。
在辣椒老熟期为黄色的果实中，没有辣椒红素

和辣椒玉红素，类胡萝卜素物质主要是叶黄素类物

质，如紫黄素和黄体素，其次为玉米黄素、环氧玉米

黄素、β⁃胡萝卜素和 α⁃胡萝卜素等［５０，５６］。 在辣椒老

熟期为橙色的果实中，类胡萝卜素主要成分是 β⁃胡

３２
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萝卜素［５７⁃５８］，其余还有玉米黄素、紫黄素和环氧玉

米黄素等［３１］。 在辣椒老熟期为橄榄绿色的果实中，
主要色素成分是黄色类胡萝卜素物质和叶绿

素［５１，５９］。 在辣椒老熟期为棕色的果实中，主要色素

成分是红色类胡萝卜素和叶绿素 Ｂ，这些类胡萝卜

素主要为黄体素、β⁃胡萝卜素、隐黄质、玉米黄素、花
药黄素、辣椒红素、紫黄素和新黄质等［５０］，进一步研

究表明辣椒棕色果实中柚皮苷查耳酮和黄烷酮、槲
皮素等黄酮苷类物质保持较高水平［６０］。
２􀆰 ２　 辣椒果实老熟期颜色的遗传规律

辣椒老熟果实颜色早期遗传学研究［６１］ 认为红

色对黄色为显性，是由单基因 ｙ（Ｙｅｌｌｏｗ ｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔ
ｃｏｌｏｒ）调控，其中 ｙ ＋ 表示红色，为显性，ｙ 表示黄色，
为隐性。 最近有研究表明辣椒果实老熟期红色对橙

色为显性［６２］；红色对橙黄色也为显性［４２］，受 ２ 对具

有重叠作用的显性基因调控，只有当 ２ 对隐性基因

纯合时才表现为橙黄色。
１９５０ 年，Ｐ． Ｇ． Ｓｍｉｔｈ［２１］ 发现在辣椒老熟期为棕

色和橄榄绿色的果实中仍然有叶绿素，他们认为在

这些果实中存在 ｃｌ（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｒｅｔａｉｎｅｒ）保绿基因，
当 ｃｌ 基因与 ｙ 基因均为显性的时候表现为红色（ｙ ＋

ｃｌ ＋ ），均为隐性的时候表现为橄榄绿色（ｙ ｃｌ），当只

有 ｙ 基因显性的时候为棕色（ｙ ＋ ｃｌ），当只有 ｃｌ 基因

显性的时候为黄色 （ ｙ ｃｌ ＋ ）。 １９６０ 年， Ｊ􀆰 Ｋｏｒｍｏｓ
等［６３］提出辣椒不同老熟果实颜色是由 ３ 个独立基

因 ｙ、ｃ⁃１、ｃ⁃２ 相互作用的结果。 ｃ⁃１ 和 ｃ⁃２ 基因是类

胡萝卜素类合成抑制基因，在红色老熟果实中，ｃ⁃１
和 ｃ⁃２ 基因通过抑制类胡萝卜素的合成降低果实色

素含量，ｃ⁃１ 基因降低约 １０％ 的色素含量，ｃ⁃２ 基因

降低更多［６３］，但他们并没有证实基于 ３ 基因模型所

期望的 ８ 种表现型。 １９８５ 年，Ｈ． Ｈｕｒｔａｄｏ⁃Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ
等［１７］通过对老熟期为乳白色和红色的甜椒杂交，在
Ｆ２群体出现所期望的 ８ 种表现型，表现型之间呈现

３ ∶ １ 分离比例，符合孟德尔质量性状遗传规律，从而

提出辣椒老熟果实颜色 ３ 基因 ８ 种表现型模型。
可见，辣椒老熟果实中至少存在着 ３ 个参与类

胡萝卜素合成基因和 １ 个阻止叶绿素降解基因，王
恒明等［２３］把 ３ 基因 ８ 种表现型与棕色和橄榄绿色 ２
种表现型相结合，总结提出了 １０ 种老熟辣椒果实颜

色基因型。 当 ｙ、ｃｌ、ｃ⁃１ 和 ｃ⁃２ 基因都为显性时，老
熟果实为红色（ｙ ＋ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２ ＋ ）；当 ｙ 基因隐性时

为橙黄色（ｙ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２ ＋ ）；４ 个基因都为隐性时，
果实为绿色（ ｙ ｃｌ ｃ⁃１ ｃ⁃２）；当 ｃ⁃２ 基因隐性纯合时

果实为橙色（ｙ ＋ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２），其他基因型还有浅

红色（ｙ ＋ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ｃ⁃２ ＋ ），浅橙色（ｙ ＋ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ｃ⁃２），棕
色（ｙ ＋ ｃｌ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２ ＋ ），浅橙黄色（ｙ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ｃ⁃２ ＋ ），乳
白色（ｙ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ｃ⁃２）和柠檬黄色（ｙ ｃｌ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２）。
２􀆰 ３　 辣椒老熟期果实颜色的分子调控机制

ｙ 基因控制辣椒老熟期果实红色或黄色。
Ｖ． Ｌｅｆｅｂｖｒｅ 等［６４］研究发现辣椒红素⁃辣椒玉红素合

成酶基因（Ｃｃｓ）与 ｙ 基因完全共分离，位于染色体同

一位置，Ｃｃｓ 基因是 ｙ 基因的候选基因，但是 Ｓ． Ｐｏｐ⁃
ｏｖｓｋｙ 等［６５］认为仍然不能完全确定 Ｃｃｓ 基因就是 ｙ
基因，因为两个基因可能位置相当近。 Ｃｃｓ 基因是

辣椒成熟果实中的单一拷贝基因，Ｊ． Ｄｅｒｕｅｒｅ 等［１２］

研究也证实在辣椒植株叶片、青熟期绿色果实及老

熟期黄色和绿色果实中均没有 Ｃｃｓ 基因表达，只在

成熟红色果实中表达。 辣椒 Ｃｃｓ 基因首先被 Ｆ． Ｂｏｕ⁃
ｖｉｅｒ 等［４９］在 １９９４ 年发现并命名，他们通过免疫筛选

法得到一个长 １７００ ｂｐ 的 ｃＤＮＡ 片段，包含 Ｃｃｓ 基因

整个编码区。 同年，Ｊ． Ｄｅｒｕｅｒｅ 等［１２］成功获得 Ｃｃｓ 基
因的基因组 ＤＮＡ 序列克隆，全长 ２１５９ ｂｐ，编码区序

列与 Ｃｃｓ ｃＤＮＡ 序列完全一致，没有被任何内含子序

列中断。 ２０１０ 年，Ｉ． Ｇｕｚｍａｎ 等［５７］ 利用此 Ｃｃｓ 序列

设计引物扩增到长为 １４９４ ｂｐ 的片段，序列完整连

续，无内含子序列，与 Ｊ． Ｄｅｒｕｅｒｅ 等［１２］ 结果一致，编
码 ４９９ 个氨基酸。 Ｃｃｓ 基因最先被 Ｅ． Ｐｏｃｈａｒｄ［６６］ 定

位于 Ｉｎｄｉｇｏ 染色体，曾被 Ｂ． Ｃ． Ｋａｎｇ 等［６７］ 定位到连

锁群 ４，后来 Ｔ． Ａ． Ｔｈｏｒｕｐ 等［６８］将其定位于辣椒 ６ 号

染色体，离 ＲＦＬＰ 标记 ＣＴ１０９ ６􀆰 １ ｃＭ。
Ｖ． Ｌｅｆｅｂｖｒｅ 等［６４］ 和 Ｆ． Ｂｏｕｖｉｅｒ 等［４９］ 的研究认

为老熟果实黄色是由于 Ｃｃｓ 基因序列缺失造成的，
Ｓ． Ｌ． Ｔｉａｎ 等［６９］ 通过 ＶＩＧＳ 基因沉默手段单独沉默

Ｃｃｓ 基因果实由绿色变为黄色也证实了这一点。 但

是 Ｈ． Ｍａｔｓｕｆｕｊｉ 等［３１］ 和张芳芳［７０］ 发现在一些黄色

果实中也能检测到微量辣椒红素的存在，认为 Ｃｃｓ
基因序列缺失并不是形成黄色果实的先决条件。
Ｓ． Ｐｏｐｏｖｓｋｙ 等［６５］ 发现黄果辣椒材料中 Ｃｃｓ 基因 ３′
端序列没有被删除，而是 ５′端部分序列被删除导致

了黄色果实的形成。 Ｓ． Ｈ． Ｈａ 等［５３］ 在两个黄果辣

椒中检测到 Ｃｃｓ 基因表达，认为形成黄色辣椒果实

可能原因是 Ｃｃｓ 基因突变导致终止密码子提前出现

或者发生移码突变而造成辣椒红素合成提前终止，
后来 Ｚ． Ｌｉ 等［７１］的研究证实辣椒品种 ＣＫ７ 的 Ｃｃｓ 基
因一个碱基对被删除发生移码突变使得终止密码子

提前出现，从而导致老熟期果实为黄色。 可见，辣椒

黄色果实中 Ｃｃｓ 基因的变异并不一致。
ｃ⁃１ 和 ｃ⁃２ 基因控制辣椒老熟果实红色或橙色，

４２
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是类胡萝卜素类合成抑制基因［１３］。 在番茄和辣椒

中各自至少存在 ２ 个 Ｐｓｙ 基因［６８］，但是在辣椒中只

有一个与橙色果实表型共分离，Ｈ． Ｊ． Ｈｕｈ 等［６２］认为

此 Ｐｓｙ 基因可能就是 ｃ⁃２ 基因，后来 Ｏ． Ｒ． Ｋｉｍ 等［１９］

发现 Ｐｓｙ 基因发生移码突变生成橙色果实，证实了

ｃ⁃２ 基因就是 Ｐｓｙ 基因。 辣椒 Ｐｓｙ 基因 ２０００ 年被

Ｔ． Ａ． Ｔｈｏｒｕｐ 等［６８］ 定位到 ４ 号染色体，后被 Ｂ． Ｃ．
ｋａｎｇ 等［６７］和 Ｈ． Ｊ． Ｈｕｈ 等［６２］ 定位到连锁群 ７，２０１０
年被 Ｉ． Ｇｕｚｍａｎ 等［５７］成功克隆，全长 ２８４４ ｂｐ，包含 ５
个内含子，预测编码 ４２０ 个氨基酸。 ２０１４ 年 Ｓ． Ｌ．
Ｔｉａｎ 等［６９］通过单独沉默 Ｐｓｙ 基因导致辣椒果实由绿

色变为橙色，证实了 Ｐｓｙ 基因功能。 ｃ⁃１ 基因主要影

响类胡萝卜素累积的数量而不是成分［６８］，没有与橙

色共分离［５７］，可能是与番茄同源的 Ｐｓｙ２ 基因［１１］。
ｃｌ 基因阻止叶绿素降解，控制辣椒老熟果实棕

色或橄榄绿色。 Ｙ． Ｂｏｒｏｖｓｋｙ 等发现［５９］ ＣａＳＧＲ 基因

与 ｃｌ 基因共分离，认为 ＣａＳＧＲ 基因即为 ｃｌ 基因。
Ｃ． Ｓ． Ｂａｒｒｙ 等［７２］也认为 ＣａＳＧＲ 基因就是 ｃｌ 基因，它
与番茄控制鲜绿性状的 ＳｌＳＧＲ 基因为同源基因。
ＣａＳＧＲ 基因被 Ａ． Ｅｆｒａｔｉ 等［７３］ 定位于辣椒 １ 号染色

体，已被成功克隆［５９］， 全长 １２５７ ｂｐ， 编码区长

７９８ ｂｐ，编码 ２６６ 个氨基酸，对该基因野生型和突变

型等位基因进行测序发现蛋白质序列 １１４ 位的色氨

酸被取代为精氨酸。
ＣａｒｂｃＬ 基因是一个光敏性基因，与辣椒叶绿体

中的 ｒｂｃＬ 基因高度同源［７４］。 该基因位于 １２ 号染色

体，已被克隆［７５］，全长 １３６４ ｂｐ，它与叶绿素及辣椒

红素合成有关，光照刺激增加 ＣａｒｂｃＬ 基因的转录表

达，进行遮光处理后将抑制该基因的表达。
多个研究者构建遗传图谱对辣椒老熟期果实颜

色进行了 ＱＴＬ 定位。 Ａ． Ｂ． Ｃｈａｉｍ 等［４０］ 从 ＨＳＩ 颜色

模型角度分析了老熟果实颜色，在连锁群 ３、４ 和 ８
检测到 ４ 个相关 ＱＴＬ，发现位于连锁群 ３ 控制红色

亮度 ＱＴＬ ｒｌ３􀆰 １ 和控制红色饱和度 ＱＴＬ ｒｃ３􀆰 １ 的皮

尔森相关性系数达到了 ０􀆰 ８１，两个性状高度相关。
Ｙ． Ｗａｈｙｕｎｉ 等［７６］发现辣椒老熟果实棕色和类黄酮

类代谢物呈现明显的共分离，他们在辣椒果实半极

性代谢物遗传作图中检测到 ２７９ 个代谢数量性状

ＱＴＬ，并认为位于辣椒 １ 号和 ６ 号染色体上的

Ｃａ⁃ＭＹＢ１２ 转录因子和类黄酮酶 ＦＳ⁃２ 基因分别控

制辣椒果实中柚皮苷查耳酮和黄酮 Ｃ⁃苷的合成。
Ｈ． Ｊ． Ｈｕｈ 等［６２］在利用辣椒老熟期果实为黄色和橙

色的材料对辣椒类胡萝卜素合成路径上的 ６ 个基因

（Ｆｐｓ、Ｇｐｓ、Ｐｄｓ、Ｌｃｙｂ、Ｃｃｓ、Ｐｓｙ）进行了 ＱＴＬ 定位，分

析结果显示只有 Ｐｓｙ 基因的 ＬＯＤ 值大于 ３，认为老

熟果实颜色不是被 ＱＴＬ 所控制。 另外，张芳芳［７０］

在辣椒 ２、１０ 和 １２ 号染色体检测到 ３ 个与辣椒红素

含量相关的 ＱＴＬ 位点，１０ 号染色体上的 ＱＴＬ 为一

个控制辣椒红素的新位点。
２􀆰 ４　 Ｃｃｓ 基因编码区及启动子区域序列存在丰富

的多样性

辣椒 Ｃｃｓ 基因序列存在丰富的多态性。 辣椒

Ｃｃｓ 基因的基因组序列首先被 Ｊ． Ｄｅｒｕｅｒｅ 等［１２］ 测序

并提交到 ＧｅｎＢａｎｋ（编号：Ｘ７７２８９），由于此 Ｃｃｓ 序列

来源于辣椒品种 Ｙｏｌｏ Ｗｏｎｄｅｒ，被命名为 ＣｃｓＷＴ。 与

之相比较目前至少存在 ４ 种编码区碱基突变。 通过

多重序列比对首先在 ２ 个黄色果实中发现 ２ 个 Ｃｃｓ
基因突变体，在 ５′端 １４３１ ｂｐ 位置插入了 ８ ｂｐ，从而

发生移码偏移导致转录提前终止，命名为 Ｃｃｓ⁃１；而
在 ５′端 ５９９ ｂｐ 的单碱基 Ｃ 突变为 Ａ，直接导致终止

密码子提前出现，命名为 Ｃｃｓ⁃２ （ＧｅｎＢａｎｋ 编号：
Ｘ７６１６５） ［５３］。 在橙色辣椒 Ｆｏｇｏ 果实中发现 Ｃｃｓ 基因

突变体，在５′端的 １２８３ ｂｐ 处一个碱基被删除导致移

码 突 变， 命 名 为 Ｃｃｓ⁃３ （ ＧｅｎＢａｎｋ 编 号：
ＧＵ１２２９３３） ［５７］。 黄色果实材料 ＣＫ７ 中存在另一个

Ｃｃｓ 基因突变体，它同时发生了单碱基突变和删除，
在启动子下游的 １０９５ ｂｐ 处发生了碱基 Ｃ 到 Ｇ 的突

变导致终止密码子提前出现，在 １２６５ ｂｐ 处一个碱

基被删除导致移码突变，命名为 Ｃｃｓ⁃４［７１］。
辣椒 Ｃｃｓ 基因的启动子区域序列也存在多种类

型。 Ｆ． Ｂｏｕｖｉｅｒ 等［７７］最先对氧化胁迫下辣椒 Ｃｃｓ 基
因的启动子作用进行了研究并将启动子序列提交到

ＧｅｎＢａｎｋ（编号：Ｙ１４１６５）。 与 Ｙ１４１６５ 序列相比较

目前至少存在 ３ 种启动子类型。 Ｆ． Ｂｏｕｖｉｅｒ 提交给

ＧｅｎＢａｎｋ 的启动子类型为第 １ 类启动子类型，命名

为 ９２０ ／ ９２２ ｂｐ；第 ２ 种类型在 ３′端⁃６５９ 和⁃６３３ 处分

别存在 １１ 个碱基的删除和 ８８ 个碱基的插入，命名

为 ９９８ ／ ９９９ ｂｐ；第 ３ 种类型除了存在第 ２ 种类型的

突变外还在 ３′端⁃２７４ 处存在 １７６ ｂｐ 的插入，命名为

１１７５ ｂｐ［５３］。 Ｚ． Ｌｉ 等［７１］ 在研究中确认了上述启动

子区域存在 １１ 个碱基被删除和 １７６ ｂｐ 碱基插入的

情况，同时发现这段 １７６ ｂｐ 插入序列还存在串联重

复现象，从转录位点上游 １６５ ｂｐ 开始，以插入的

１７６ ｂｐ 为单元，在多个品种中发现 ３ 或 ４ 个这种结

构的连续重复排列现象。
辣椒 Ｃｃｓ 基因不仅编码区序列存在多种结构变

异，启动子序列也存在丰富的多态性，不仅在红

色［６４］辣椒果实中表达，它也在部分黄色［１０，３１，５３，６５，７１］
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和橙色［５７⁃５８］果实中表达，控制着辣椒老熟期多种果

实颜色的形成。
２􀆰 ５　 Ｐｓｙ 基因不是决定辣椒老熟期橙色果实颜色

的唯一关键基因

ｃ⁃２ 基因是决定辣椒老熟果实红色或橙色的基

因，但是与黄色果实颜色机理相比［７１］，橙色控制机

理较为复杂，同时受到多个因素的控制，一个非结构

基因也可能控制果实颜色的形成［７８］。 辣椒红素和

辣椒玉红素是通过对八氢番茄红素进行去饱和、环
化、羟基化和环氧化等步骤而产生［５７］。 橙色果实中

类胡萝卜素含量只有红色果实的 １ ／ ６，所以橙色果

实的形成可能并不是因为红色色素成分的减少，而
是因为八氢番茄红素合成酶活性的降低导致合成红

色所需底物的减少［６２］，并且八氢番茄红素合成酶基

因（Ｐｓｙ）与橙色共分离，因而 Ｈ． Ｊ． Ｈｕｈ 等［６２］ 和 Ｏ．
Ｒ． Ｋｉｍ 等［１９］认为 Ｐｓｙ 基因是 ｃ⁃２ 基因的候选基因，
是控制辣椒老熟期果实红色或橙色的关键基因。

但是 Ｙ． Ｏ． Ｌａｎｇ 等［５８］ 在 Ｆ２ 群体的橙色和红色

果中均检测到 Ｐｓｙ 基因，没有与橙色共分离，而从果

色、ＰＣＲ 结果和类胡萝卜素成分三方面来看 Ｃｃｓ 基
因均是与橙色完全共分离，可能因为 Ｃｃｓ 基因上游

一段基因被删除使之没有转录表达，从而通过改变

类胡萝卜素成分来控制橙色辣椒果实的形成。
Ｉ． Ｇｕｚｍａｎ 等［５７］的研究发现由于 Ｃｃｓ 基因一个碱基

被删除发生移码突变导致终止密码子提前出现而形

成橙色果实。 因而 Ｙ． Ｑ． Ｌａｎｇ 等［５８］ 和 Ｉ． Ｇｕｚｍａｎ
等［５７］认为 Ｃｃｓ 基因才是决定辣椒老熟期果实红色

或橙色的关键基因。 另外，Ｙ． Ｂｏｒｏｖｓｋｙ 等［７９］在 ＥＭＳ
诱变的橙色果实突变体中发现 β⁃胡萝卜素羟化酶

基因（Ｃｈｙ⁃２）发生了突变，认为 Ｃｈｙ⁃２ 基因控制了

辣椒橙色果实的形成。 总之，辣椒老熟期橙色果实

颜色受 Ｐｓｙ 基因控制外，可能还受 Ｃｃｓ 基因、Ｃｈｙ⁃２
基因单独或者共同转录调控［７１］。
２􀆰 ６　 辣椒老熟期橙色果实存在多个基因型

根据辣椒果实颜色 ３ 基因 ８ 表现型模型，橙色

基因型为 ｙ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２，即 ｙ 基因与 ｃ⁃１ ＋ 显性表达，
ｃ⁃２ 基因隐性表达。 目前已知形态学 ｙ 基因为 Ｃｃｓ
基因，ｃ⁃２ 基因为 Ｐｓｙ 基因，Ｃｃｓ 基因显性表达结果是

在橙色果实中有辣椒红素合成。 ２０００ 年，Ｓ． Ｐｏｐ⁃
ｏｖｓｋｙ 等［６５］研究发现在一个源于红色与白色杂交的

ＢＣ１回交分离群体中，橙色果实植株基因为纯合体，
含有 Ｃｃｓ 突变型等位基因，在果实中没有检测到辣

椒红素的成分，红色果实中检测到辣椒红素成分，那
么在这个类群样本中橙色果实植株的 Ｃｃｓ 基因隐性

表达，基因型为 ｙ，红色基因型为 ｙ ＋ ，可能亲本杂合

的遗传背景对果实颜色分离造成了影响，但为辣椒

果实橙色基因存在多个基因型提供了证据。 ２００１
年，Ｈ． Ｊ． Ｈｕｈ 等［６２］ 在一个橙色与红色杂交的 Ｆ２ 分

离群体中发现 Ｐｓｙ 基因与颜色共分离，在橙色和红

色果实中均检测到辣椒红素的合成，橙色基因型应

当为 ｙ ＋ ｃ⁃１ ＋ ｃ⁃２。 ２００４ 年，Ｙ． Ｑ． Ｌａｎｇ 等［５８］ 在一个

橙色与红色杂交的 Ｆ２分离群体中，在红色和橙色果

实中均检测到 Ｐｓｙ 基因的 ＲＴ⁃ＰＣＲ 产物，在橙色果

实中没有检测到辣椒红素成分，基因型应当为 ｙ ｃ⁃
１ ＋ ｃ⁃２ ＋ 或 ｙ ｃ⁃１ ｃ⁃２。 由此可见，辣椒橙色果实的形

成至少存在 ２ 个基因型 ｙ ｃ⁃２ ＋ 和 ｙ ＋ ｃ⁃２［５８］，由 Ｐｓｙ
基因和 Ｃｃｓ 基因分别主导。

３　 展望

随着人们生活水平的不断提高，对辣椒天然色

素的需求越来越大，由于国内色素椒产品质量不高，
一直难以打入国际市场，除了改进辣椒红素提取工

艺以外，应当加大力度培育高含辣椒色素的专用新

型品种。 目前云南省农科院和四川川椒公司已经选

育出了高含辣椒红素的专用辣椒品种，但是仍然难

以满足市场需求，开发高色素含量辣椒品种，满足生

产需要已迫在眉睫，同时应加大对辣椒红素提取及

合成方面的研究。
当前对辣椒果色的研究主要集中于对辣椒老熟

期果实颜色的研究，部分功能基因已经被克隆和测

序并验证功能，但是对辣椒青熟期果实颜色的遗传

规律及分子调控机制研究较少。 目前仍然没有找到

控制辣椒青熟期果实深绿、黄绿和乳白色的相关功

能基因；果实紫色和黄色性状的功能基因和调控基

因还需进一步研究。 对于育种者来说，在苗期对叶

片测序就可以判断辣椒青熟期果实颜色，无疑是一

个省时省力的福音，我们需要加快辣椒青熟期果实

颜色的分子调控机制研究进程，继续开发与果实颜

色相关的 ＤＮＡ 分子标记，特别是能用于分子育种实

践的特异性标记，如 ＣＡＰＳ 标记、ＳＣＡＲ 标记。
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