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辣椒果实类胡萝卜素生物合成研究进展
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摘要：辣椒是全世界广泛栽培的蔬菜作物之一，成熟的辣椒果实中含有 α- 胡萝卜素、β- 胡萝卜素、玉米黄质、叶黄素、隐

黄质、辣椒红素及辣椒玉红素等多种不同的类胡萝卜素；由于类胡萝卜素生物合成途径存在差异调控方式，最终在辣椒果实

中积累不同成分和含量的类胡萝卜素，从而导致不同辣椒果实颜色的形成。同时，辣椒果实含有的各种类胡萝卜素因具有重

要保健及经济价值，也越来越受到育种家重视。本文系统概述了辣椒果实颜色与类胡萝卜素组分、类胡萝卜素生物合成途径、

关键酶基因的功能及相关转录调控机制等方面的研究进展，总结了当前研究中存在的问题，并提出相应的研究展望，对今后高

类胡萝卜素辣椒新品种选育、人为调控类胡萝卜素生物合成、改善辣椒果实品质具有重要的意义。
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Abstract：Pepper is one of the globally cultivated vegetable crops，the mature fruits of which contains 
different carotenoids，such as α-carotene，β-carotene，zeaxanthin，lutein，cryptoxanthin，capsanthin and 
capsanthin.Since the different regulation mechanisms of carotenoid biosynthesis are present，carotenoids 
with different components and contents are accumulated，thus resulting in the diversity of fruit colors.At the 
same time，various carotenoids contained in pepper fruit are increasingly valued by breeders because of their 
important health and economic value.This article systematically summarizes the research progress of color 
and carotenoid components，the biosynthes is pathway of carotenoids，the function of key enzyme genes and 
related transcriptional regulatory mechanisms in pepper fruits.Moreover，we suggest the problems in current 
research and proposes corresponding research prospects.It is of great significance to breed high carotenoid pepper 
varieties，purposeful regulate the biosynthesis of carotenoids and improve the quality of capsicum fruit in the  
future.
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辣椒（Capsicum spp.）起源于拉丁美洲热带地区，

共 有 5 个 栽 培 种（C.annuum、C.baccatum、C.chinense、

C.frutescens 和 C.pubescens），是全世界范围内栽培

最古老和广泛的蔬菜作物之一［1］。由于所含类胡

萝卜素种类和含量不同，辣椒果实从最初的绿色、墨

绿色、乳白色、紫色等到成熟后的棕色、黄色、橙色、
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红色、紫色等，其颜色丰富多彩；同时，作为直观和

重要的性状，辣椒果实颜色也一直受到育种家的重

视，目前已经选育包括红色、橙色、黄色、乳白色、紫

色等各种不同颜色的辣椒新品种。

辣椒果实颜色是由于积累不同类胡萝卜素组

分和含量形成的。类胡萝卜素广泛分布于自然界，

由所有光合生物（蓝细菌、藻类和植物）以及非光

合微生物（如真菌和一些细菌）合成［2］。类胡萝

卜素是由八个异戊二烯（ip）单元组成的类异戊

二烯化合物，包括黄色、橙色和红色等一系列亲脂

性物质，这些物质负责许多花卉，如金盏花［3］；果

蔬，如西红柿［4］、木瓜［5］、橘子和桔子［6］；以及根茎

类（胡萝卜）［7］等作物的着色。类胡萝卜素大多

存在于植物的叶绿体和有色体膜的细胞内，包括

α- 胡萝卜素、β- 胡萝卜素、叶黄素、玉米黄质、紫黄

质、新黄质以及辣椒红素等［8］。发色团长度决定

了类胡萝卜素分子的吸收光谱，因此决定了它的 
颜色［9］。

辣椒果实含有的各种类胡萝卜素也有重要保

健及经济价值。人类不能直接从内源类异戊二烯

前体合成维生素 A，但植物类胡萝卜素（β- 胡萝卜

素、α- 胡 萝 卜 素、γ- 胡 萝 卜 素 和 β- 隐 黄 质 等）可

作为膳食为人类提供维生素 A 原［10］。除营养价

值之外，类胡萝卜素作为抗氧化剂被认为可以降

低癌症和心血管疾病的风险［11］；α- 胡萝卜素和

β- 胡萝卜素可抑制皮肤、肺、肝和结肠中的肿瘤发 
生［12］。番茄红素预防心血管疾病和可能的前列腺

癌［13］。同样，富含类胡萝卜素的饮食习惯可以降

低年龄相关的黄斑病变风险［14］；通过饮食摄入玉

米黄质和叶黄素与降低黄斑风险之间呈显著的相

关性［2，15］。脱辅基类胡萝卜素也具有功能性活性，

可用于预防癌症和其他退行性疾病［10］。此外，类

胡萝卜素具有最重要的生态功能，因为它们起到引

诱剂和种子散布剂的作用［16］。由类胡萝卜素裂解

双加氧酶氧化裂解产生的脱辅基类胡萝卜素，具

有一系列重要的生物活性，如植物激素（ABA）、视

黄酸以及芳香挥发性的 β- 紫罗酮（传粉引诱剂及

水果和蔬菜香料）、β- 环柠檬醛、香叶醛、香叶基丙

酮、阿司匹林、α- 大马酮和 β- 大马酮等，它们负责

一些花卉及多种食物的香味及风味［17-19］。此外，成

熟红色辣椒果实中所含的辣椒红素和辣椒玉红素

作为自然源的食品添加剂和增色剂，被广泛应用于

食品和化妆品行业，近年来越来越受到研究人员的 

重视［20］。

1　辣椒果实成熟过程中类胡萝卜素含
量及其组成

辣椒果实在成熟过程中，各种色素的组成和

含量在形态、生理和代谢等方面经历了广泛的变

化。目前红色辣椒中已鉴定分离的类胡萝卜素结

构已超过 50 种［21-26］。这些组成成分的变化受基

因型、成熟度和生长条件的影响［26-27］。辣椒绿色

果实主要由叶绿素控制，绿色辣椒直接提取物主要

由游离类胡萝卜素组成［22，24，28］。对辣椒品种 Bola
和 Agridulce 几个成熟阶段（绿色期、转色期Ⅰ、转

色期Ⅱ、成熟期 I、成熟期Ⅱ）的色素含量研究表明，

叶绿素物质（Chlorophyllic pigments）（叶黄素和新

黄质）在成熟期Ⅰ和成熟期Ⅱ逐步消失；合成红色

素（β- 胡萝卜素和紫黄质）的中间物质浓度开始

增加，而玉米黄质、辣椒红素、β- 隐黄质等物质从

头开始合成［29］。而有一些辣椒品种在果实整个成

熟阶段都能够保留叶绿素（延迟叶绿素衰老），由

于叶绿素和红色类胡萝卜素的组合产生深褐色辣

椒果实［30］，例如，品种 Negral 在整个果实成熟的

阶段都存在叶绿素（在绿色阶段叶绿素近 14%），

而 Bola Roja 到 果 实 完 全 成 熟 阶 段，不 含 任 何 叶 
绿素［31］。

然而，辣椒果实中类胡萝卜素含量与组分随果

实成熟而变化；对红色辣椒 6 个不同成熟阶段类胡

萝卜素的相对含量进行详细研究发现，35 种不同的

已知类胡萝卜素随着发育阶段而变化，叶绿素在绿

色阶段是最丰富的，随着果实成熟进一步减少，在

果实红色或深红色阶段缺失；早期阶段，辣椒红素

水平较低，随着发育时期的增长逐渐增加，直至红

色阶段含量达到最高；β- 胡萝卜素在整个果实的生

长和成熟过程中几乎不变［32］。彩色甜椒在果实转

色期叶绿素含量逐步减少，在此过程中，成熟果为

白色和绿色的品种类胡萝卜素含量逐渐增加，为淡

黄色的品种类胡萝卜素含量逐渐减少［33］。戴雄泽

等［34］研究发现，由绿色转为红色的辣椒品种，成熟

期具有较高的总类胡萝卜素和辣椒红素含量；由乳

白色转为红色的品种，成熟期辣椒红素含量较高，

而总类胡萝卜素含量较低；由绿色转为橙色的品

种，成熟期总类胡萝卜素含量较高，而没有辣椒红素

合成；黄色辣椒品种，成熟期总类胡萝卜素含量较

低。也有研究显示，辣椒红色成熟果实中总类胡萝
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卜素与未成熟相比，含量可从 2 倍增加至 60 倍，例

如，在黑椒果实中，总类胡萝卜素含量从未成熟绿色

果实中的 48.5 mg/100 g 增加至成熟红色果实中的 
3211 mg/100 g，增加了 66 倍［35］。一般来说，未成

熟的绿色辣椒果实中有丰富的叶黄素、β- 胡萝卜

素和新黄素等；在绿色甜椒中它们的比例分别为：

叶 黄 素（40.8%），新 黄 素（15.1%）和 β- 胡 萝 卜 素

（13.4%）［36］。而在红色甜椒果实中主要的类胡萝卜

素为辣椒红素（35%）、β- 胡萝卜素（11.6%）和紫罗

兰素（10%）［37］。具有氧化形式的类胡萝卜素，如带

有酰基环戊醇末端基团的类胡萝卜素赋予辣椒果实

明亮的红色，最有代表性的例子是辣椒红素，辣椒

红素和辣椒红素 -5，6- 环氧化物［38］。在成熟晚期，

辣椒果实中辣椒红素和辣椒玉红素的比例显著增

加［39］，也有报道辣椒红素 -5，6- 环氧化物、辣椒红

素 -3，6- 环氧化物、葫芦黄素 A、新黄素、叶黄素等

也在红色辣椒中占有显著的比例［40-41］。

黄色辣椒果实中，紫黄素、玉米黄素及叶黄质

等是主要的类胡萝卜素［42］。在成熟果为黄色辣

椒果实中，类胡萝卜素含量和组分与红色果实相

比有很大的不同，在未成熟的黄色辣椒果实中含

有丰富的紫黄质（34%）、花黄素（10.5%）、叶黄素

（9.2%）和玉米黄素（8.5%）等类胡萝卜素，而没有

辣椒红素、辣椒玉红素及隐辣椒质等红色的类胡萝 
卜素［35］。

橙色辣椒果实中，Lang 等［43］认为其色素主要

成分为紫黄素和玉米黄素（16%），而 Deli 等［39］测

定的主要色素成分为叶黄素（37.8%）、β- 胡萝卜

素（19.8%）和新黄质（5.5%）。Rodríguez-Burruezo
等［44］对橙黄色辣椒果实色素成分研究发现，紫罗

兰黄素是主要的类胡萝卜素（占类胡萝卜素总量

的 37%~68%），其次是顺 - 紫黄质、花黄素和叶黄素

（5%~14%）。紫色辣椒果实中花青素是主要的色素

成分［45］。

Hornero-Méndez 等［41］通过研究不同栽培种红

色辣椒在果实成熟过程中单个类胡萝卜素含量累积

的变化，揭示了总类胡萝卜素含量与红色和黄色色

素比（R/Y）以及辣椒红素 - 玉米黄质比（cap/Zeax）

之间呈反比关系；他们认为这一关系似乎与品种的

类胡萝卜素生成能力有关，因此在辣椒作物选择和

育种时不仅要寻求更高的类胡萝卜素含量，而且要

尝试增加这些比值。例如，品种 Mana 的类胡萝卜

素含量高达（13208 mg/kg），但 R/Y（1.25）和 Cap/

Zeax（3.38）的比值却非常低，而品种 Negral 具有

较高的类胡萝卜素含量（8797 mg/kg）和高 R/Y 和

cap/Zeax 比值，因此在育种过程中可以通过直接杂

交的方法改进栽培种 Mana 相关类胡萝卜素含量

的比值。Guzman 等［46］对 8 个栽培品种的红色、橙

色、黄色辣椒果实进行了研究，发现在辣椒果皮组

织中最丰富的类胡萝卜素是 β- 胡萝卜素、辣椒红素

和辣椒玉红素；在所有品种中，β- 胡萝卜素、辣椒红

素以及总类胡萝卜素存在很大程度的变异；通过分

析八氢番茄红素合成酶（PSY，phytoene synthase）、

番 茄 红 素 β- 环 化 酶（LCY-B，lycopene-β-cyclase）、

β- 胡萝卜素羟化（BCH，β-carotene hydroxylase）以

及辣椒红素 / 辣椒玉红素合酶（CCS，Capsanthin-
capsorubin synthase）基因序列表明，特定类胡萝卜

素生物合成酶的不同等位基因与橙色果实中特定类

胡萝卜素的积累有关，这些不同的等位基因可用来

开发选择高 β- 胡萝卜素（高维生素 A 原）含量的

分子标记。

2　辣椒类胡萝卜素生物合成途径

植物体中的类胡萝卜素生物合成途径通过 C5 化

合物异戊烯基焦磷酸（IPP，Isopentenyl pyrophosphate）

与 赤 霉 素（Gibberellin）、叶 绿 素（Chlorophyll）及

叶绿醌（Phylloquinone）等其他生物合成途径紧密

相 关。 自 20 世 纪 50 年 代 发 现 甲 羟 戊 酸（MVA，

Mevalonate）途径以来，认为 IPP 是通过甲羟戊酸从

乙酰辅酶 A（Acetyl coenzyme A）合成的［47］。虽然

在某些特定的情况下，如黄化苗，MVA 途径可能有

助于类胡萝卜素的生物合成［15］，但在光照条件下，

植物类胡萝卜素主要还是通过甲基赤藓糖醇磷酸

（MEP，Methylerythritol phosphate）的衍生途径合成

而来［48-50］。

所有植物类胡萝卜素均由 IPP 及其异构体二

甲 基 烯 丙 基 焦 磷 酸 酯（DMAPP，2-methyl acrylic 
diphosphate）单 元 合 成（图 1）。 将 3 个 IPP 分 子

加入 DMAPP 分子便产生类胡萝卜素的直接前体

牦牛儿基牻牛儿基焦磷酸（GGPP，Geranylgeranyl  
pyrophosphate），该 反 应 由 GGPP 合 酶（GGPS， 
Geranylgeranyl pyrophosphate synthase）催化［2］。该酶已

从辣椒色素母细胞中分离为同源二聚体（74kDa）［52］。

GGPP 是各种质体类异戊二烯的共同前体，包括赤

霉素、叶绿素、生育酚、叶绿醌、质体醌和类胡萝卜 
素等［2］。
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类胡萝卜素合成途径，第 1 步（图 1）是八氢

番茄红素（Phytoene）的形成。它是由八氢番茄红

素合成酶（PSY）将两分子牦牛儿基牻牛儿基焦磷

酸（GGPP）对头缩合形成［53］。八氢番茄红素分子

是一个由具有共轭双键的 40 碳类异戊二烯多烯链

构成，这种结构形成植物类胡萝卜素的基本骨架

并决定了它们的物理和生物学特性［2］。第 2 步是

番茄红素（Lycopene）的形成。八氢番茄红素通过

八 氢 番 茄 红 素 脱 氢 酶（PDS，Phytoene desaturase）

转 化 为 六 氢 番 茄 红 素（Phytofluene）和 ζ- 胡 萝

卜 素（ζ-carotene）。 所 产 生 的 ζ- 胡 萝 卜 素 由 ζ- 胡

萝 卜 素 异 构 酶（Z-ISO，ζ-carotene isomerase）异 构

化 并 且 通 过 ζ- 胡 萝 卜 素 脱 氢 酶（ZDS，ζ-carotene 
desaturase）两次脱氢成为链孢红素（7，9，9′-tri-cis-
neurosporene）和四 - 顺式 - 番茄红素（7，9，7′9′-tetra-
cis-lycopene），然 后 在 胡 萝 卜 素 异 构 酶（CRTISO，

Carotenoid isomerase）的作用下异构化为全反式番

茄红素（All-trans-lycopene）（红色）［54-56］。第 3 步是

番茄红素的环化（图 1）。全反式番茄红素的环化

是类胡萝卜素生物合成途径中番茄红素转化为 α-
胡萝卜素（α-carotene）或 β- 胡萝卜素（β-carotene）

的重要分支。α- 胡萝卜素是由番茄红素 β- 环化酶

（LCY-B，Lycopene-β-cyclase）和番茄红素 ε- 环化

酶（LCY-E，Lycopene-ε-cyclase）催 化 的，番 茄 红

素 ε- 环化酶（LCY-E）将 ε 环连接到番茄红素产

生 δ- 胡萝卜素（δ-carotene），然后番茄红素 β- 环

化酶将 β 环连接到 δ- 胡萝卜素的末端以产生 α-
胡萝卜素，而 β- 胡萝卜素仅由番茄红素 β- 环化酶

催化，其在番茄红素的每个最终末端添加 β 环以产

生 β- 胡萝卜素［2］。第 4 步是由 β，β- 胡萝卜素（β，

β-carotene）或 β，ε- 胡 萝 卜 素（β，ε-carotene）的

3 和 3′ 碳原子分别通过单独的酶进行羟基化形成

玉米黄质（Zeaxanthin）和叶黄素（Lutein），每个羟

化酶对 β- 或 ε- 环具有特异性［32，53］。β- 胡萝卜素

中 两 个 β- 紫 罗 兰 酮 环（β-ionone rings）的 羟 基 化

产生玉米黄质，而 α- 胡萝卜素中的一个 β- 环和一

图 1　类胡萝卜素生物合成途径［51］

Fig.1　Carotenoid biosynthetic pathway［51］
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个 ε- 环的羟基化形成叶黄素。玉米黄质很容易

在玉米黄素环氧酶（ZEP，Zeaxanthin epoxidase）的

催化下，将 5，6- 环氧基引入 3- 羟基 β- 环，进而转

化为紫黄质（Violaxanthin）［32，57-58］。最后是辣椒红

素（Capsanthin）和辣椒玉红素（Capsorubin）的合

成。此步骤在辣椒红素 / 辣椒玉红素合成酶（CCS）

催化下，将 5，6- 环氧玉米黄质和紫黄质分别转化

为辣椒红素和辣椒玉红素。同时，通过新黄素合

成 酶（NSY，Neoxanthin synthase），将 紫 黄 素 转 化

为新黄质（Neoxanthin）［2，59］。紫黄质还可以通过

9- 顺式 - 环氧类胡萝卜素双加氧酶（NCED，9-cis-
epoxycarotenoid dioxygenase）和 醛 氧 化 酶（AO，

Aldehyde oxidase）的作用转化为黄氧素并随后转

化为脱落酸［59-60］。显然，在成熟的红色辣椒果实

中，辣椒红素和辣椒玉红素是果实呈现红色的主要

色素成分，并在类胡萝卜素生物合成的最后一步 
形成。

3　辣椒果实中类胡萝卜素生物合成的
调控

植物已经进化出复杂的调控机制来控制类胡萝

卜素的生物合成与积累［61］。截至目前，已经从拟南

芥、番茄、辣椒、水仙花以及万寿菊等几种植物中克

隆了类胡萝卜素生物合成的关键基因。这些基因受

到高度调控并与植物颜色性状密切相关［62］。在番

茄果实和万寿菊花瓣中的研究已经表明，类胡萝卜

素积累主要受类胡萝卜素生物合成基因的转录调控

控制［63-64］。在辣椒作物中，对类胡萝卜素生物合成

的转录调控机制尚未明确。但根据现有的研究进展

可以看出，不同的辣椒属作物，总类胡萝卜素含量具

有非常大的差异［65］。这也说明辣椒类胡萝卜素生

物合成存在基因型差异，同时也可能存在多种调控

方式及步骤。

国内外研究认为，辣椒成熟果实的颜色主要

由 y、cl、c1 和 c2 位点控制，他们之间的相互作用导

致辣椒果实产生不同的成熟果色。早期研究使用

RFLP 和特异性 PCR 扩增分析了辣椒红色和黄色

果实 F2 子代中 CCS 基因的多态性，结果显示 CCS
基因完全与红色成熟果实共分离，证明了黄色辣椒

果实可能是由于 CCS 基因缺失形成的。Popovsky
等［66］构建了红果 × 黄果、红果 × 白果杂交群体，

对回交一代群体的果实颜色进行遗传分析，发现红

果中能扩增出 CCS 基因，而黄果则扩增不到，也证

实了红色果实与 CCS 基因有关，同时 y 位点和 CCS
基因共分离，也表明两个基因统一性。CCS 基因

最早被 Bouvier 等［67］在 1994 年分离纯化出来，并

得 到 了 全 长 1750 bp 的 cDNA 序 列，同 年，Houlne 
等［68］从已成熟果实为材料构建的 cDNA 文库中也

筛选分离出了 CCS 基因 cDNA 片段，此后，对 CCS
基因的表达特性的研究表明，该基因在叶绿体分化

时被诱导表达，并只在成熟果实中表达。

此外，诸多研究表明，CCS 基因的结构变异是

导致辣椒成熟果实颜色发生改变的重要影响因素之

一。Popovsky 等［66］证实了黄色辣椒果实中 CCS 基

因 5′ 端存在 240 bp 碱基缺失，表明该基因决定了

辣椒红色成熟果实的颜色。运用 Southern 杂交和

测序分析发现，在橙色果实中检测到 CCS 基因下游

区域存在的 211 bp 碱基序列，而通过 RT-PCR 验证

却没有在成熟的橙色果实发现 CCS 基因的转录产 
物［43］。Ha 等［62］研究发现在果实中未积累辣椒红

素的辣椒品种 Y2 和 Y3 在其基因组中具有 CCS 基

因的编码区和启动子区。通过对来自 CCS 编码区

的核苷酸序列进行多重比较，发现 Y2 和 Y3 中存

在两种结构突变：Y2 品种的 CCS 基因中存在一移

码突变，导致翻译提前终止，Y3 材料中 CCS 基因 
599 bp 处的单碱基突变产生提前终止密码子，其结

果 Y2 中 CCS 基因翻译成含有 495 个氨基酸的多

肽产物，而 Y3 中只有 119 个氨基酸。在橙色辣椒

品种 Fogo 中发现一种新的 CCS 变异基因（ccs-3），

导致该品种不积累辣椒红素和辣椒玉红素，最后证

实这种 ccs-3 变异基因在核苷酸位置 1283bp 处碱

基缺失，引起移码突变，生成早期终止密码子，从而

产生了只含 423 个氨基酸的多肽产物［49］。Laura
等［51］研究发现在携带突变 ccs-3 等位基因的品种

Fogo 中，能检测到该基因的转录产物，但没有积累

CCS 蛋白，ccs-3 的提早终止阻止了辣椒红素和辣

椒玉红素生物合成；在其他 2 个橙色品种 Orange 
Grande 和 Oriole 中，都 存 在 野 生 型 的 CCS 基 因，

但没有检测到 CCS 基因的转录本，也没有积累辣

椒红素；在橙色品种 Canary 中很容易检测到 PSY、

LCYB、CrtZ-2 和 CCS 等基因的转录产物，但没有

CCS 蛋白质积累，也没有红色类胡萝卜素的合成。

因此，他们认为非结构基因控制辣椒果实颜色的形

成、类胡萝卜素的生物合成，在一定程度上可通过

酶基因的转录进行调控。Li 等［69］在黄色果实品系

CK7 中发现 CCS 基因起始密码子下游 1095 bp 处
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的突变产生了提前终止密码子，以及起始密码子下

游 1265 bp 处碱基缺失引起下游结构位移，导致辣

椒果实颜色呈现黄色。

PSY 基因催化八氢番茄红素的形成，PSY 基因

的遗传变异在辣椒成熟果色的形成中也起着非常重

要的调控作用。Huh 等［70］利用红色辣椒 TF68 和

橙色辣椒 Habanero 杂交，其 F1 表现为红色，F2 群体

红色和橙色果实按 3∶1 分离，利用类胡萝卜素代谢

途径的 GGPS、PSY、PDS、LCY-B 和 CCS 等基因开

发相应的分子标记，遗传分析表明：PSY 基因和 F2

群体表型共分离，推测控制辣椒红色果实形成的 c2
位点可能就是 PSY 基因，并将该基因定位到第 4 条

染色体上。QTL 和 HPLC 分析也表明，PSY 就是控

制辣椒红色成熟果色的位点。进一步分析表明 PSY
基因位点与其他候选 CCS 基因不连锁，说明 PSY 和

CCS 独立分离。最后推测辣椒橙色表型可能是 PSY
活性降低的结果，而不是缺乏红色素。因此，这种

酶也被认为是类胡萝卜素生物合成的限速步骤［71］。

Kim 等［72］在黄色辣椒 Habanero 的果实中发现一个

PSY 基因剪接体突变，导致 PSY 基因结构发生改变

和转录提前终止，进而引起果实颜色发生改变；而

也有研究发现在红色与橙色辣椒果实中均检测到

PSY 基因，因此他们推断 PSY 基因不是造成果实红

色与橙色差异的主要原因［43］。

c1 位点基因可能具有修饰 y 和 c2 位点基因的

作用［73］，但尚未见到相关基因克隆的报道。cl 位点

与 CaSGR 基因密切相关。通常在辣椒果实成熟过

程中，由于叶绿体转化为色素体，随着类胡萝卜素合

成的增加，叶绿素含量呈急剧下降趋势；而 CaSGR
基因的突变，使果实成熟过程中叶绿素降解能力受

到抑制，辣椒果实因同时含叶绿素和不同成分的类

胡萝卜素而呈棕色（或绿色）［74-75］，但 CaSGR 基因

以何种机制降解叶绿素目前还不清楚。Brand 等［76］

研 究 了 GLK2 的 作 用，GLK2 是 一 种 和 GOLDEN2
相似的转录因子，可调节叶绿体发育、控制辣椒叶绿

素含量和未成熟果实颜色的自然变异；结果表明辣

椒 GLK2（CaGLK2）和控制辣椒叶绿体发育和叶绿

素含量的 QTL 位点 pc10 是一致的，CaGLK2 和果

实颜色在遗传背景、序列变异以及表达等方面存在

复杂和多层次的调控模式。

此外，类胡萝卜素的代谢途径中的其他基因的

结构变异及表达差异也对辣椒果实颜色起重要的调

控作用。Borovsky 等［73］利用 EMS 诱变得到一个

橙色果实突变体，该突变是由 CHY2 基因中的 709 
bp 处的 A 突变为 G 所致，导致突变的 CHY2 合成

和积累黄色类胡萝卜素（β- 胡萝卜素），因此他们也

认为 CHY2 基因控制辣椒橙色果实形成。对辣椒果

实类胡萝卜素生物合成途径的关键基因 CCS、PSY、

LCY-B 和 CRT-Z 进行基因沉默研究，结果表明当沉

默单个基因时红色品种的辣椒果实呈橙色或黄色，

几个基因同时沉默时，果实也没有显示正常的红色；

高效液相色谱分析表明，当单个或几个基因同时沉

默时，与辣椒红素合成相关的类胡萝卜素（如 β- 胡

萝卜素、β- 隐黄素或玉米黄质）含量有不同程度的

降低，而辣椒红素含量的降低更为显著［77］。同时，

在红色、黄色以及橙色辣椒品种中，对以上 4 个基因

的表达情况进行分析，结果表明，CCS、PSY、LCY-B
和 CRT-Z 等基因是辣椒果实中辣椒红素合成的必

需基因，其表达模式的多样性导致了辣椒果实颜色

的多样性［78］。

在辣椒果实颜色形成的过程中，某些外源活性

物质及环境对辣椒类胡萝卜素的积累具有重要的

作用。将活性氧（ROS，reactive oxygen species）诱

导化合物如甲萘醌，叔丁基过氧化氢或百草枯及促

氧化剂如二酰胺或丁硫氨酸亚砜亚胺添加到绿色

辣椒果实的果皮时，能迅速并显著地诱导多种胡萝

卜素合成基因 mRNA 的表达。研究发现甲萘醌诱

导 GGPS 和 CCS 基因表达，而叔丁基过氧化氢诱导

GGPS、PSY、PDS、ZEP 和 CCS 基因表达，但不诱导

LCY-B。用百草枯处理辣椒果皮能强烈诱导 CCS 基

因 mRNA 的积累，并且用二酰胺和丁硫氨酸亚砜胺

处理的果皮表现出 GGPS 和 CCS 基因的过表达；

类似地，通过杀草强抑制过氧化氢酶活性可诱导类

胡萝卜素合成相关基因 mRNA（GGPS、PSY、PDS、

LCY-B、ZEP 和 CCS）的表达，导致离体的绿色果皮

中辣椒红素的合成［79］。在黑暗条件下对类胡萝卜

素生物合成的调控机制也进行了研究，结果表明，用

除草剂处理的辣椒材料转移到黑暗条件下时，类胡

萝卜素生物合成被完全阻断，在黑暗条件下，所有分

析基因的转录产物均呈下降趋势［80］。

类胡萝卜素生合成是一个多步骤（多基因）生

物途径，一般情况下多步骤的生物合成必有转录因

子调节，转录因子协调参与基因的表达。但截至目

前，在转录水平上对辣椒类胡萝卜素生物合成途径

调控机制的理解非常有限，只鉴定出两种与拟南芥

PSY 基因互作的转录因子（RAP2.2 和 PIFs）［81-82］，
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而在辣椒作物中还未见转录因子调控辣椒果实类胡

萝卜素合成与积累的报道。结构基因启动子序列与

功能的研究可更好地了解辣椒类胡萝卜素的生物合

成的转录调节机制，截至目前，在辣椒作物中，仅研

究了 CCS 基因的启动子序列及结构，证实 CCS 基

因启动子序列存在 ABA（脱落酸响应）、ELI（诱发

响应）、HD（同源结构域）和 WUN（伤口应答）等

顺式作用元件，表明了 CCS 基因的表达调控所有这

些因素的可能性。此外 CCS 基因启动子在不同的

辣椒种中存在序列差异，Capsicum annuum L. 中存

在 3 个重复序列，而 C.chinense Jacq. 中存在 4 个重

复序列，这些重复的相似性为 84.8%~97.7%，且均存

在一系列的顺式作用元件，功能鉴定结果表明：这

些重复序列对 CCS 基因的表达影响不显著［83］，这

一结果说明辣椒橙色果实的形成可能存在更为复杂

的调控机理。

4　问题与展望

辣椒果实颜色是丰富多彩的，而类胡萝卜素不

同组分和含量的积累，对辣椒果实颜色的形成起着

非常重要的作用［84］；果实颜色是辣椒重要的品质

性状之一。经国内外众多学者研究，已基本建立了

辣椒果实中的类胡萝卜素生物合成途径，并对此途

径中一些重要的类胡萝卜素组分及相应的代谢酶

及编码基因也进行了一些研究，但辣椒果实中含有

多种类胡萝卜素色素，其中仍有许多未知色素，有

待进一步了解；通过对特定颜色性状突变体的研

究，初步了解了辣椒果实颜色形成过程中的一些关

键基因的调控机制，但这也仅限于 CCS、PSY 等几

个少数基因，对辣椒果实类胡萝卜素生物合成过程

中其他结构基因的研究报道相对较少；同时对相

关基因的转录调控机制也所知甚少，截至目前，在

辣椒作物中转录因子调控类胡萝卜素生物合成的 
报道也相对较少。

因此，今后辣椒果实类胡萝卜素生物合成的研

究，一方面，随着近几年高通量组学技术的快速发

展，应加强辣椒果实类胡萝卜素生物合成的组学研

究，发现并分离辣椒果实中其他未知色素，为进一

步详细阐述辣椒果实颜色形成提供理论依据；另

一方面，应加强辣椒类胡萝卜素生物合成途径转录

调控机制的研究。启动子区域的克隆功能研究，

有助于我们更深入的了解辣椒类胡萝卜素生物合

成的转录调控机制，但截至目前，只有 CCS 基因启

动子有相关的研究报道，而其他结构基因的启动

子的研究未见报道。此外，应加强辣椒高类胡萝

卜素种质资源的收集与评价，并开发与之连锁的

分子标记，为高类胡萝卜素辣椒新品种选育奠定 
基础。
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