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马铃薯类胡萝卜素研究进展

索海翠，刘计涛，王　丽，李成晨，单建伟，李小波

（广东省农业科学院作物研究所 / 广东省农作物遗传改良重点实验室，广东 广州   510640）

摘　要：马铃薯是我国第四大粮食作物，也是重要的粮菜兼用经济作物，对保障国家粮食安全、丰富菜篮

子和增加农民收入意义重大。自然界中马铃薯的薯肉颜色呈现出从白色到奶油色、黄色到橙色以及红色到紫色

等颜色的变化，而类胡萝卜素物质作为天然着色剂，是形成黄色、橙色、红色的主要色素物质，具有重要的生

物学功能，不仅对马铃薯生长发育过程中块茎的颜色变化具有重要作用，而且还会影响其营养品质及商品价值。

近几年，马铃薯遗传育种的目标正向着改善块茎的营养品质方向发展，高类胡萝卜素含量马铃薯品种的培育逐

渐成为育种的重要方向。概述了马铃薯种质（包括栽培种四倍体和野生种二倍体）中所含类胡萝卜素的种类和

含量、类胡萝卜素合成代谢途径中关键基因〔包括 β- 羟化酶（Chy）、玉米黄质环氧化酶（zep）、番茄红素 ε-

环化酶基因（LCYe）〕的克隆及其等位基因和单倍型的功能分析、利用常规育种和基因强化等手段提高马铃薯

类胡萝卜素含量等方面的研究进展，并从马铃薯类胡萝卜素合成代谢途径调控基因的鉴定和富含高类胡萝卜素

含量的野生型二倍体资源的利用方面展望马铃薯类胡萝卜素的研究方向，对今后马铃薯类胡萝卜素合成代谢相

关基因调控表达调控、马铃薯高类胡萝卜素品种选育以及马铃薯营养品质改良改善方面的研究具有重要意义。
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Research Progress in Potato Carotenoids

SUO Haicui, LIU Jitao, WANG Li, LI Chengchen, SHAN Jianwei, LI Xiaobo

（Crops Research Institute, Guangdong Academy of Agricultural Sciences/
Guangdong Key Laboratory of Crops Genetics & Improvement, Guangzhou 510640, China）

Abstract: Potato is the fourth largest grain crop in China, and is also an important cash crop for both food and 

vegetable use. It is of great significance for guaranteeing national food security, enriching vegetable basket and increasing 

farmers’income. Potato flesh color in nature presents the changes from white to cream, yellow to orange, and red to 

purple, while carotenoids, as natural colorants, are the main pigment materials to form yellow, orange or red colors. 

with important biological functions. They not only play an important role in tuber color change during potato growth and 

development, but also affect its nutritional quality and commercial value. In recent years, the goal of potato genetics 

and breeding is developing towards improving the nutritional quality of tubers, and the cultivation of potato varieties 

with high carotenoid content has gradually become an important direction of breeding. This review provides an overview 

of the varieties and contents of carotenoids from potato germplasm including cultivated tetraploids and wild diploid, 

cloning and functional analysis of alleles and haplotypes of key genes〔（β-carotene hydroxylase（Chy）, zeaxanthin 

cyclooxygenase（zep）, lycopene ε-cyclooxygenase（LCYe）〕in carotenoid synthesis and metabolism pathway and 
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类胡萝卜素是一类重要的脂溶性色素的总

称，是由异戊二烯骨架构成的共轭双键长链为基

础的 C40 或 C30 萜类化合物。天然类胡萝卜素种

类繁多，超过 750 余种，广泛存在于动物、植物

和微生物中［1］。按分子结构中是否含有氧原子，

类胡萝卜素类物质可以分为两类：一类是不含氧

元素、只含碳氢元素的类胡萝卜素类，如八氢番

茄红素、番茄红素、α- 胡萝卜素、β- 胡萝卜素

等；另一类是含甲氧基、羟基、酮基、羧基等含

氧官能团的的叶黄素类，如玉米黄质、叶黄素、

花药黄质、虾青素等［2］。在自然界中，类胡萝卜

素作为天然着色剂，是形成黄色、橙色、红色的

主要色素物质。此外，类胡萝卜素具有重要的生

物学功能，它是植物光合系统中光吸收的辅助色

素，赋予植物叶片、花朵和果实等组织美丽多彩

的色泽［3］，也是植物芳香类物质的前体，能更好

地吸引昆虫等媒介传播花粉［4］。同时，类胡萝卜

素衍生物脱辅基类胡萝卜素还可以为植物提供激

素脱落酸和独角金内酯的合成前体［5-6］。对人类

而言，类胡萝卜素的高抗氧化性可以促进人体清

除自由基，提高机体免疫力，降低各种疾病的发

生概率［7-9］。类胡萝卜素被人体吸收后可以转化

为维生素 A，能够有效维护眼睛的健康、促进人

类视觉的形成［10］。

马铃薯作为重要的粮菜兼用和工业原料作

物，是仅次于水稻、小麦和玉米之后的世界第

四大粮食作物。我国马铃薯种植面积达 469 万

hm2，居世界第 1 位，约占全世界总种植面积的

27%；产量达到 9 000 万 t，居世界第 1 位，约占

全世界总产量的 24%（农业农村部 2020 年数据）。

2015 年初，农业部（现农业农村部）提出马铃薯

主粮（食）化战略，大大促进了我国马铃薯产业

的飞速发展。马铃薯块茎中类胡萝卜素主要以叶

黄素、玉米黄质、新黄质、堇菜黄质等形式存在，

不仅对马铃薯生长发育过程中块茎的颜色变化产

生重要作用，还会影响其营养品质和商品价值。

目前，马铃薯遗传育种的目标正向着改善块茎的

营养品质方向发展，高类胡萝卜素含量马铃薯品

种逐渐成为育种的重要方向。鉴于此，本文从马

铃薯种质（包括四倍体栽培种和二倍体野生种）

中所含类胡萝卜素的种类和含量，类胡萝卜素合

成代谢途径中关键基因〔β- 胡萝卜素羟化酶 Chy

（β-carotene hydroxylase）、 玉 米 黄 质 环 氧 化 酶

zep（Zeaxanthin epoxidas）、番茄红素 ε- 环化酶

基因 LCYe（lycopene ε-cyclase）〕的克隆、等位

基因和单倍型的功能分析，利用常规育种和基因

强化等手段提高马铃薯类胡萝卜素含量等方面进

行综述，并从马铃薯类胡萝卜素合成途径调控基

因的鉴定和野生型二倍体资源的利用方面，展望

未来马铃薯类胡萝卜素的研究方向，为进一步研

究马铃薯类胡萝卜素合成相关调控和基因表达调

控等提供相关理论依据。

1　马铃薯种质中类胡萝卜素的种类及含量

1.1　马铃薯种质中类胡萝卜素的种类差异

马铃薯种质资源极其丰富，现已经发现普通

马铃薯共有 235 个亲缘种，包括 7 个四倍体栽培

种和 228 个二倍体野生种，这些原始栽培种和野

生种在南美洲、中美洲等原产地经过漫长的自然

选择过程，含有各种抗病虫害、抗逆等极具利用

价值的经济特性及营养特性［11］。自然界中，马

铃薯的薯肉呈现出从白色到奶油色、黄色到橙色

以及红色到紫色等的变化。研究表明，花青素等

色素类物质的含量及种类决定薯肉的红色、蓝色

和紫色；而类胡萝卜素的含量及种类决定薯肉的

白色、黄色和橙色［12］。Mashaba 等［13］测定产自

南非的马铃薯、番茄、硬质小麦和面包小麦 4 种

作物的类胡萝卜素含量，发现在马铃薯中类胡萝

卜素主要以叶黄素和玉米黄质为主，如在马铃薯

品种 Mondial 中玉米黄质含量占总类胡萝卜素含

量的 61%，而在另一个品种 BPL 中叶黄素含量占

71%。实际上，无论是在二倍体野生种还是四倍

体栽培种马铃薯中，最常见的类胡萝卜素类物质

主要是叶黄素类，包括叶黄素、玉米黄质、新黄

the improvement of potato carotenoid content by conventional breeding and fortifying methods; and the identification of 

key regulation genes of potato carotenoid pathway and the utilization of wild type diploid resources of potato carotenoid is 

prospected. It is of great significance for  the research on the regulation and expression of genes related to potato carotenoid 

synthesis and metabolism, the breeding of potato varieties with high carotenoids and the improvement of potato nutritional 

quality in the future.

Key words: potato; diploid; carotenoid; synthetic and metabolic gene; biofortification
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质、堇菜黄质、花药黄质和隐黄质等［12］。但各

类物质含量有较大差异，如在野生种二倍体野生

种 Solanum phureja（DB375/1） 中， 玉 米 黄 质 含

量占总类胡萝卜素含量的 51%，花药黄质含量占

总类胡萝卜素含量的 25%；在四倍体栽培种中，

堇菜黄质含量占总类胡萝卜素含量的 51%，新黄

质含量占总类胡萝卜素含量的 20%［12,14］。Wenhe

等［15］研究二倍体野生种和四倍体栽培种杂交群

体时发现，在两个群体中均鉴定到新黄质、堇菜

黄质、黄体素 5, 6 环氧化物、黄体素和玉米黄质

等 6 种类胡萝卜素物质；在二倍体野生种中，类

胡萝卜素物质以黄体素 5,6 环氧化物和黄体素为

主；在栽培种四倍体中，主要类胡萝卜素物质为

堇菜黄质，占总类胡萝卜素含量的 40%。众所周知，

β- 胡萝卜素是一种重要的类胡萝卜素类物质，是

合成维生素 A 的前提，对人类视力具有重要作用，

在其他物种如胡萝卜、甘薯中广泛存在，而在马

铃薯中非常微量甚至很难检出，相反，马铃薯是

叶黄素和玉米黄质的重要来源［13］。叶黄素和玉

米黄质被认为对白内障和老年性黄斑变性具有保

护作用，而这两种病变是导致不可逆视力丧失和

失明的主要原因［16-17］。

1.2　马铃薯种质中类胡萝卜素的含量差异

类胡萝卜素含量方面，在马铃薯四倍体栽培

种中，黄肉品种类胡萝卜素含量范围在 58~175 

µg/100g，白肉品种类胡萝卜素含量低于黄肉品种、

在 38~62 µg/100g 之间［18］。与四倍体栽培种相比，

二倍体野生种的块茎则具有更高的类胡萝卜素含

量，约为 136~1 435 µg/100g，是四倍体黄肉品种的

3~13 倍、 白 肉 品 种 的 4~22 倍［15］。Brown［19］ 研

究发现，在商业化的马铃薯白肉品种和黄肉品种

中，类胡萝卜素含量范围在 50~350 µg/100g 之间，

而在短日照南美安第斯山区的二倍体野生种黄肉

品种 Papa Amarilla 中，类胡萝卜素含量范围则在

800~2 000 µg/100g 之间，杂交组合后代中含量则高

达 2 600 µg/100g。Hejtmánková［20］研究也发现，橙

色薯肉的野生种二倍体马铃薯品种 Mayan Queen（S. 
phureja）含有更高的类胡萝卜素含量，主要物质

为玉米黄质，含量高达 1.29~2.26 mg/kg。此外，对

马铃薯二倍体和四倍体块茎不同发育阶段的类胡

萝卜素含量研究表明，类胡萝卜素在块茎成熟中

期含量最高，几乎是块茎膨大初期的 1 倍，随后

含量逐渐下降［21］。

2　马铃薯类胡萝卜素生物合成代谢的调控

2.1　植物类胡萝卜素的合成及代谢调控

近年来，人们对类胡萝卜素的生物合成途径

进行广泛研究，通过生化分析、经典遗传学和分

子遗传学研究，已逐步阐明类胡萝卜合成的主要

途径（图 1）［22］。

2.1.1　类胡萝卜素前体的合成　植物细胞类胡

萝卜素前提的合成主要来自于 2-C- 甲基 -D- 赤

藻 糖 醇 -4- 磷 酸 MEP（2-C-Methyl-D-erythritol 

4-phosphate）途径，即丙酮酸和 3- 磷酸甘油醛

通过缩合反应生成 1- 脱氧 - 木酮糖 -5- 磷酸，

并通过 1- 脱氧 -D- 木酮糖 -5- 磷酸合酶和 5- 磷

酸脱氧木酮糖还原异构酶，催化反应生成控制牻

牛儿牻牛儿基焦磷酸（GGPP）合成的前体异戊烯

焦磷酸（IPP）和二甲基丙烯基二磷酸（DMAPP）。

IPP 和 DMAPP 通过缩合反应生成牻牛儿焦磷酸

（C10），然后在牻牛儿牻牛儿基焦磷酸合成酶

（GGPPS）的作用下生成 GGPP。

2.1.2　胡萝卜素的合成　从 GGPP 生成第 1 个类

胡萝卜素物质八氢番茄红素，再经脱氢、环化、

羟基化、环氧化等转变为其他类胡萝卜素。其中，

八 氢 番 茄 红 素 合 成 酶 PSY（Phytoene synthase）

是类胡萝卜素合成途径最重要的限速酶，能催化

GGPP（Geranylgeranyl diphosphate）形成无色八氢

番茄红素。八氢番茄红素脱氢酶 PDS（Phytoene 

desaturase）参与线状类胡萝卜素的生物合成，是

去饱和非常重要的一类酶，无色八氢番茄红素在

PDS 和其他酶的作用下，生成红色的全反式番茄

红素。番茄红素 β- 环化酶基因 LCYB（Lycopene 

β-cyclase）和番茄红素 ε- 环化酶 LCYE（Lycopene 

ε-cyclase）是类胡萝卜素生物合成途径中的关键

分支点，全反式番茄红素经 LCYB 和 LCYE 催化

可分别形成 α- 胡萝卜素和 β- 胡萝卜素。

2.1.3　含氧类胡萝卜素的合成　α- 胡萝卜素通过

细胞色素 P450 类型羟化酶的羟基化反应形成叶

黄素，后者由 β- 胡萝卜素羟化酶（CHY）羟基

反应形成玉米黄质。玉米黄质在玉米黄质环氧化

酶 ZEP（Zeaxanthin epoxidas）作用下生成花药黄

质，进而生成堇菜黄质。堇菜黄质在新黄质合成

酶 NSY（Neoxanthin synthase）的催化下生成新黄

质，也是该支路上最后一个产物，堇菜黄质和新

黄质被认为是 ABA 合成的前体物质［22］。
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2.2　马铃薯类胡萝卜素生物合成的调控

自 20 世纪 80 年代开始马铃薯控制薯肉颜色

基因的研究以来，类胡萝卜素基因如 Chy、zep、
LCYe 等已经被克隆，且相关等位基因也已被鉴定。

2.2.1　β- 胡萝卜素羟化酶基因（Chy）　 早 期

研究表明，在马铃薯中，白肉对黄肉是由单基因

Y/y 控制的，并且定位于 3 号染色体上［23-24］。

Brown 等［25］ 在 一 个 Stenotomum phureja-S 杂 交

群体中观察到肉色为橙色、玉米黄质含量高的后

代个体，认为橙色的表型是由马铃薯 3 号染色体

上 Y 位点或接近 Y 位点的显性或等位基因 OR 引

起的。但由于缺乏直接的 Papa Amarilla 基因库以

外的遗传性证据，研究者否定 OR 表达与强显性

单基因 Y 遗传一致的假设［26］。Brown［27］利用裂

解扩增多态序列方法，对二倍体 Papa Amarila 衍

生的两个高类胡萝卜素系杂交后代中 β- 胡萝卜

素羟化酶 Chy 等位基因进行鉴别，发现与黄肉共

分离的高类胡萝卜素亲本中有一个 Chy 等位基因

（记为 B），而白肉中则存在 b，证明 β- 胡萝卜

素羟化酶编码单基因 Y 或与 Y 位点紧密相连。

Kloosterman 等［28］ 使 用 44KPOCI 阵 列 进 行 RNA

表达分析鉴定到一个黄色薯肉的 eQTL，位于 3 号

染色体，与 Chy2 基因的位置相似。Wolters 等［29］

从单倍体基因型 7322 中克隆到 Chy2 基因，全长

2 255 bp，包含 7 个外显子，并确认该基因的一个

等位基因是控制白肉和黄肉的显性基因；进而选

取 4 个 单 倍 体、20 个 phureja 和 chaconese 的 单

株、11 个二倍体的单株对薯肉颜色和 SNP 位点进

行关联分析，发现 chy 基因存在 8 个不同类型的

单倍型，其中单倍型 3 和黄肉表型之间具有极强

的相关性［29］。杂合单倍型 3 使马铃薯肉色呈黄

色，表明黄色是由显性等位基因控制，推测可能

是 Brown 报道中的 B［27］。此外，在四倍体栽培

种中，等位基因 3 的剂量效应平均值最高，而除

等位基因 3 以外的几个等位基因，无论在白色还

是黄色薯肉中，这些等位基因的存在均不影响肉

MEP 途径

GA3P

IPP

DXS

DMAPP

GGPPS

GGPP

Phytoene

ζ-carotoene

δ-carotoene

α-carotoene

Y-carotoene

β-carotoene

ζ- 胡萝卜素

δ- 胡萝卜素

α- 胡萝卜素

Y- 胡萝卜素

β- 胡萝卜素

β- 橙色素

β- 紫罗酮独角金内酯

脱辅基类胡萝卜素

新黄质

堇菜黄质

花药黄质

玉米黄质叶黄素

辣椒红素

辣椒玉红素

全
氧
类
胡
萝
卜
素

Lycopene

LCYE

PSY

PDS

LCYB

LCYBLCYB

CYP97A

Lutein Zeaxanthin

Antheraxanthir

Violaxanthin

Neoxanthin

Capsanthin

Capsorubin

CHYB

VDE, ZEP

VDE, ZEP

NXS

CCD

CCS

CCS

CCD

ABA
NCED

Z-ISO, ZDS, CRTISO

甘油醛 -3- 磷酸 丙酮酸酯

异戊烯焦磷酸

胡萝卜素 八氢番茄红素

全反式番茄红素

二甲基丙烯基二磷酸

牻牛儿牻牛儿基焦磷酸

DXS：1- 脱氧 -D- 木酮糖 -5- 磷酸合成酶；PSY：八氢番茄红素合成酶；PDS：八氢番茄红素去饱和酶；ZISO：ζ- 胡萝卜素异构酶 ZDS：ζ- 胡萝卜
素去饱和酶；CRTISO：胡萝卜素异构酶；LCYB：番茄红素 β 环化酶；LCYE：番茄红素 ε 环化酶；VDE：堇菜黄素脱环氧酶；ZEP：玉米黄质环氧酶；

NXS：新黄质合成酶；CCS：辣椒红素合成酶；CCD：类胡萝卜素裂解双加氧酶；NCED：9- 顺 - 环氧类胡萝卜素双加氧酶
DXS: 1-deoxy-D-xylulose 5-phosphate synthase; PSY: Phytoene synthase; PDS: Phytoene desaturase; ZISO: ζ-carotene isomerase; ZDS: ζ-carotene desaturase; 

CRTISO: Carotene isomerase; LCYB: Lycopene β-cyclase; LCYE: Lycopene ε-cyclase; VDE: Violaxanthin de-epoxidase; ZEP: Zeaxanthin epoxidase; NXS: 
Neoxanthin synthase; CCS: Capsaicin synthase; CCD: Carotenoid cleavage oxygenases; NCED: 9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase

图 1　植物类胡萝卜素的合成及代谢调控
Fig. 1　Synthesis and metabolism regulation of carotenoids in plants
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色值，表明这几个等位基因与黄肉无关［29］。

2.2.2　玉米黄质环氧化酶基因（zep）　zep 是控
制橙色薯肉的一个重要候选基因，参与玉米黄质

向花药黄质、花药黄质向堇菜黄质的转变［30］。

沉默马铃薯 zep 基因导致马铃薯块茎中玉米黄质

和总类胡萝卜素含量增加［31］，Morris 在马铃薯

资源中也发现 zep 转录水平与块茎类胡萝卜素含

量呈相反趋势［12］。利用番茄 BAC 文库克隆马铃

薯 zep 基因，通过对二倍体和单倍体进行序列分

析，发现存在 5 个单倍型，其中纯和的单倍型 1

在 5 个无亲缘关系的橙肉二倍体中存在，表明单

倍型 1 与橙色薯肉关联。在二倍体 IvP92-030 群

体（ 二 倍 体 G254 与 SUH2293 杂 交 的 后 代） 中

也获得 Zep 等位基因 1 参与橙色肉色的遗传证

据。亲本 G254 含有 Chy2 等位基因 2 和 6，亲本

SUH2293 含有 Chy2 等位基因 3 和 5，亲本 G254

和 SUH2293 均含有 Zep 等位基因 1 和 2，只有子

代 IvP92-030-9 和 IvP92-030-11 表现出橙肉表型，

这两个子代均含有 Chy2 等位基因 3 和 Zep 等位

基因 1 纯合。表明获得橙肉马铃薯需要显性的
Chy2 等位基因 3 和隐性的 Zep 等位基因 1 的纯合

同时存在［29］。

对玉米黄质环氧化酶（Zep）等位基因的分

析表明，所有具有橙色块茎果肉的（二倍体）基

因型均与一个特定的表达水平降低的 Zep 等位基

因 1 纯合。与其他 Zep 等位基因序列进行比较发

现，隐性 Zep 等位基因 1 的第一个内含子中存在

一个非 LTR（长末端重复序列）逆转录转座子序列，

在其他 Zep 等位基因中是不存在的［29］。而在四

倍体中，只有极少数带有 Stenotomum phureja 血

缘的个体存在纯合等位基因 1，推测 zep 等位基

因 1 可能是 S. phureja 所特有［29］。

2.2.3　番茄红素环化酶基因（LCYe）　LCYe 是
叶黄素的前体 α- 胡萝卜素合成的必需酶［30］，沉

默 LCYe 导致 β- 胡萝卜素含量的升高［32］，利用

番茄 BAC 文库克隆 LCYe，包含 11 个外显子，具

有 5 个等位基因，尽管等位基因 2 和 5 中 SNP 的

突变引起氨基酸的改变，但在 C×E 群体验证表

明 LCYe 没有对马铃薯薯肉颜色产生影响［29］。

此外，Goo 等［33］对 5 个马铃薯品种的类胡

萝卜素合成基因表达模式进行分析，结果表明在

深黄肉品种 Golden Valley 中，参与类胡萝卜素生

物合成途径的大部分基因如 psy1、psy2、pds 和
zds 转录水平升高，尤其是编码胡萝卜素生成前

3 步酶的基因 psy、pds 和 zds 表达最为活跃，而
LCYe 和 zep 的表达量则较低。Chy2 基因在所有

品种中均有较高水平表达，相反，几乎没有检测

到胡萝卜素异构酶和 Chy1 的表达。

2.3　马铃薯类胡萝卜素的降解调控

植物体内类胡萝卜素降解途径主要包括 3 条，

即 BCH（β-carotene hydroxylase）、LOX（Lipoxy 

genases）和类胡萝卜素裂解双加氧酶（CCD）途

径。（1）BCH 途径：β- 胡萝卜素在 β- 胡萝卜

素羟化酶作用下，将 β- 胡萝卜素羟化生成 β- 隐

黄质，进而转化为玉米黄质，玉米黄质在玉米黄

质环氧化酶的催化下环化形成环氧玉米黄素和全

反式紫黄质，这一催化反应是可逆的，形成叶黄

素循环［22］。（2）LOX 途径：脂氧合酶是催化类

胡萝卜素氧化降解的关键酶基因之一，是一种含

血红素铁的蛋白质，广泛存在于自然界中，在脂

质的氧化降解中发挥着重要作用［34］。类胡萝卜

素经 LOX 酶氧化降解可产生香叶醇、紫黄素、β-

大马酮、茄酮、甲基辛烯酮等香气物质。（3）

CCDs 途径：指植物体内的类胡萝卜素被类胡萝

卜素裂解双加氧酶氧化裂解生成脱辅基类胡萝卜

素，再经 9- 顺 - 环氧类胡萝卜素双加氧酶（NCED）

裂解等步骤产生 ABA［35］。类胡萝卜素裂解双加

氧酶是一个小的基因家族，在拟南芥中发现 9 个

不同成员，包括 5 个 NCED 和 4 个 CCDs，不同

基因家族成员所识别的底物、切割位点以及生成

产物不尽相同。迄今为止，已从茶叶［36］、辣椒［37］、

番茄［38］、谷子［39］等物种中克隆到 CCD 基因家

族成员。

目前，在马铃薯中克隆到类胡萝卜素裂解双

加氧酶 CCD4，研究发现白肉块茎中 CCD4 基因

的表达水平高于黄肉块茎。采用 RNA 干扰，下

调马铃薯 CCD4 基因的表达水平，导致类胡萝卜

素含量增加，是非转基因对照植株的 2~5 倍，类

胡萝卜素含量的增加主要是由于紫黄质含量的增

加，暗示紫黄质可能是体内类胡萝卜素裂解双加

氧酶的底物［40］。

3　利用生物强化手段提高马铃薯类胡萝

卜素含量

3.1　育种手段

高类胡萝卜素马铃薯种植资源的筛选为高

类胡萝卜素马铃薯育种的开展创造了条件。郝智
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勇等［41］对 62 份国家种质克山马铃薯试管苗保存

库的马铃薯资源进行筛选，选出类胡萝卜素含量

较 高（ 高 于 60.38 μg/100g） 的 资 源 13 份， 以 黄

肉 材 料 为 主。 其 中，728-6、Kuroda、 白 头 翁、

орбита、米拉的类胡萝卜素含量分别为 70.39、

72.12、74.88、78.93、91.84 μg/100g，以米拉的类

胡萝卜素含量为最高。由于马铃薯四倍体的类胡萝

卜含量显著低于二倍体，通过育种手段创制高胡

萝卜素品种主要集中在二倍体资源利用方面，成

效显著。例如，Inca-no-mezame 是具有 phureja 血

缘的二倍体品种，2001 年播种到田间，薯肉呈橙

色，块茎类胡萝卜素含量极高（530~741 µg/100g,  

FW），主要为玉米黄质（占 40%），具有极强

抗氧化活性，深受市场喜欢，但缺点是块茎较小、

产量低［42］。在 Inca-no-mezame 开放授粉的后代中，

选育出一个同样橙色薯肉、高类胡萝卜素含量的

品种 Inca-no-hitomi，该品种类胡萝卜素含量最

高达 576 µg/100 g（FW），且块茎产量大于 Inca-

no-mezame［43］。Sakamoto 等［44］ 利 用 母 本 Saikai 

35 和父本 Saikai 33 选育出 Nagasaki Kogane，该品

种的类胡萝卜素含量略低于 Inca-no-mezame，但

其对 PCN、PVY 和青枯病表现出较高抗性，块茎

产量也明显大于 Inca-no-mezame。

3.2　基因强化

与传统杂交手段相比，通过分子育种手段可

以定向调控马铃薯块茎中类胡萝卜素的种类和含

量，具有传统育种方法无可比拟的优势。目前通

过基因强化马铃薯块茎类胡萝卜素含量主要有两

种方式：一是通过过量或沉默马铃薯类胡萝卜素

合成途径的基因来实现。例如，通过抑制 zep 的

表达，抑制玉米黄质向紫黄质转化，使转基因株

系块茎中的玉米黄质含量提高 4~130 倍［31］。在

马铃薯糖蛋白启动子的控制下，引入 LCYe 的反

义片段沉默 LCYe，导致马铃薯块茎类胡萝卜素含

量显著增加，其中胡萝卜素含量增幅最大、高达

14 倍，总类胡萝卜素含量增加 2.5 倍［32］。通过

沉默类胡萝卜素脱氢酶 chy1 和 chy2，转基因块茎

的 β- 胡萝卜素含量高达 38 倍，总胡萝卜素含量

上升 4.5 倍［45］。

二是通过引入外源基因来实现。将欧文氏菌

的 八 氢 番 茄 红 素 合 成 酶 crtB（Bacterial phytoene 

synthase）导入马铃薯四倍体栽培种和二倍体野生

种中，在获得的转基因四倍体栽培种块茎中，类

胡萝卜素含量比非转基因对照提高 7 倍、叶黄素

含量提高 19 倍，β- 胡萝卜素在对照植株中几乎

检测不到，在转基因块茎中含量达 11 µg/g（DW）；

而在野生种 Mayan Gold 中，转基因块茎的总类胡

萝卜素含量提高近 4 倍［46］。在马铃薯中利用块

茎特异性启动子同时导入欧文氏菌的番茄红素合

成酶 CrtB、番茄红素去饱和酶（CrtI）、番茄红

素 β 环化酶（CrtY）等 3 个基因，块茎呈现金黄

色表型，且未伴随叶片表型发生改变，类胡萝卜

素含量增加约 20 倍，β- 胡萝卜素含量增加 3 600

倍。此外，有报道表明在其他主粮作物（如水

稻）中通过生物强化获得最高类胡萝卜素含量的

大米，超过黄金大米 2 号［47］。由此可知，通过

转基因技术可提高马铃薯块茎类胡萝卜素含量，

尤其是提高 β- 胡萝卜素和玉米黄素含量，对满

足人类膳食对类胡萝卜素的需求具有极大的现实

意义。

4　展望

4.1　挖掘马铃薯类胡萝卜素合成调控相关基因

目前，只在马铃薯类胡萝卜素合成通路的关

键基因功能方面开展了相关研究。但实际上，类

胡萝卜素调控可以分为基因型调控、表观调控、

转录调控、储存调控和环境调控等［48］。例如，

在拟南芥的组蛋白甲基转移酶 SDG8（Set domain 

group 8）缺失突变体中，类胡萝卜素合成关键基

因 crtiso 由于受其调控而导致染色质甲基化状态

改变，基因表达水平降低，叶黄素合成减少［48-49］。

在转录调控方面，目前已经发现很多转录因子直

接或间接参与蔬菜中类胡萝卜素的相关合成与代

谢，主要有 MYB 家族、BBX 家族、NAC 家族、

MADS-box 家族、AP2/ERF 家族等。MYB 家族、

BBX 家族和 NAC 家族中的一些转录因子通过调

节或结合类胡萝卜素的相关合成基因直接调控作

物中类胡萝卜素的积累；MADS-box 家族、AP2/

ERF 家族中的一些转录因子则是通过调节作物的

成熟来间接影响类胡萝卜素的合成［50-51］。例如，

在拟南芥中发现光敏色素互作因子 PIF1（bHLH

家族）［52］，番茄种果实发育的核心调控因子

RIN（Ripening Inhibitor，MADS-box 家 族） 以 及

木瓜中发现的 CpNAC1 均调控类胡萝卜的合成［53］。

在贮存调控方面，类胡萝卜素在植物体内的主要

合成和贮藏场所是质体，因此质体发育和分化是
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调控类胡萝卜素代谢的重要机制［54］。在环境调

控方面，由于植物所处的环境因素（如光照、温

度等）发生改变，会使植物类胡萝卜素积累水平

不同，Pola 等［55］在不同温度下对辣椒进行处理

发现，20℃下辣椒呈橙红色，30℃下辣椒中的叶

绿素迅速降解并且变红，类胡萝卜素含量升高，

与类胡萝卜素合成相关的基因（如 psy、LCYb 等）

表达上调。Alba［56］发现红光处理可促进番茄果

实中番茄红素含量的增加。60 个马铃薯品种在黑

暗条件下贮藏 3~4 个月，均未检测到玉米黄质，

表明黑暗能影响类胡萝卜素物质转化［14］。因此，

还需进一步挖掘和研究影响类胡萝卜素合成和转

化调控途径的基因。

4.2　加强马铃薯二倍体野生种资源利用

马铃薯二倍体野生种中具有很多高类胡萝卜

素资源，且二倍体比四倍体更容易建立遗传群体

开展相关类胡萝卜素合成代谢基因挖掘和机制解

析。目前，Chy2 和 zep 在二倍体橙色薯肉控制

机制研究中已经取得良好进展，但对其他合成代

谢途径基因的挖掘还有待加强。此外，由于有些

调控高类胡萝卜的等位基因只存在于二倍体资源

中、在栽培种四倍体资源中缺乏，而二倍体和四

倍体杂交不亲和，如何利用中间媒介材料或利用

其他生物学手段将这类基因导入栽培种中进而提

高类胡萝卜素水平，也是未来的一个研究方向。
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