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Abstract 
Carotenoids are a kind of natural functional pigments. The anabolic regulation of carotenoids in 
plants is a complex process regulated by many levels and factors. This article describes that the 
transcriptional level, environmental factors, plastid development, and hormones regulate the ac-
cumulation of carotenoids in plants. 
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摘  要 

类胡萝卜素是一种天然的功能性色素，植物中类胡萝卜素合成代谢调控是个复杂的过程，受多层次、多

水平因素的调控；本文阐述了转录水平、环境因子、质体发育和激素对植物积累类胡萝卜素的调控机制。 
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1. 引言 

类胡萝卜素是由异戊二烯为单元组成的萜类化合物，是一种天然的黄色、橙红色或红色亲脂分子。

在植物中，类胡萝卜素参与光合作用及多种逆境生理调节。类胡萝卜素是光系统原件的组成成分，在天

线复合物中，收集可见光谱中蓝色区域范围内的光波，并且随后将能量传递到叶绿素[1]。在植物细胞中，

类胡萝卜素在高温和强光下，能通过控制能量的消耗和清除自由基来避免蛋白和叶绿素受到损伤，因此

类胡萝卜素能够增强植物对热和光胁迫的耐受性[2] [3]。 
类胡萝卜素对人体的健康也起着重要的作用。α、β、γ-胡萝卜素和 β-隐黄质等具有较高的维生素 A

原活性，是人体合成维生素 A 的前体，能够有效地预防夜盲症、肠胃疾病、麻疹和提高抵抗力[4] [5]。
番茄红素和虾青素等具有极强得的氧化性能够猝灭活性氧、清除人体自由基和有效地预防心血管疾病和

多种癌症[6] [7]。 
尽管植物类胡萝卜素代谢途径中的酶和基因已被广泛研究，但是类胡萝卜素积累的调控机制尚未阐

明[8]。本文重点综述了近年来有关环境因子、质体发育、激素、转录因子和类胡萝卜素合成代谢途径相

关基因的表达对植物类胡萝卜素合成代谢的影响，从多方面了解植物类胡萝卜素积累的调控机制。 

2. 转录水平的调控 

2.1. 类胡萝卜素合成代谢途径相关基因的表达调控 

近年来，人们对类胡萝卜素的生物合成途径进行了广泛研究，并且已经在许多植物中鉴定了大部分催

化生物合成步骤的酶基因[1] [9]。在植物中，类胡萝卜素的积累是类胡萝卜素生物合成途径中酶基因紧密协

调表达的结果，改变类胡萝卜素生物合成途径中酶基因的表达能够有效地调控类胡萝卜素的代谢[10]。其

中，对八氢番茄红素合成酶基因(PSY)、八氢番茄红素脱氢酶基因(PDS)、番茄红素 β-环化酶基因(LCYb)和
番茄红素 ε-环化酶基因(LCYe)研究较多。Zhang 等[11]将柑橘(Citrus reticulata)的 PSY 基因转入金桔中，结

果显示果实中番茄红素的积累量显著增多。Zhang 等[11]将柑橘(Citrus reticulata)的 PSY 基因转入金桔中，

超表达柑橘 PSY 基因能显著地增强转基因金桔果实中番茄红素的积累。Fraser 等[12]超表达番茄(Solanum 
lycopersicum)的 PSY1，可使转基因番茄成熟果实中总类胡萝卜素含量增加了 3.5 倍，其中八氢番茄红素、

六氢番茄红素、番茄红素和 β-胡萝卜素的含量显著高于野生型番茄。Maass 等[13]在拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)种子的愈伤组织中超表达 PSY，发现转基因拟南芥种子愈伤组织中类胡萝卜素总含量增加了 10 倍

并改变了其转基因愈伤组织中类胡萝卜素各组分含量的变化；野生型拟南芥种子愈伤组织中主要积累的是

叶黄素，而转基因种子愈伤组织中主要积累的则是 β-胡萝卜素，其次是叶黄素。程珍霞等[14]将秋橄榄

(Elaeagnus umbellate)的 PDS 基因在番茄中超表达，发现转基因番茄成熟果实中番茄红素的含量较野生型上

升了 2 倍。在柑橘果实成熟过程中 LCYb 的表达对果实中类胡萝卜素的积累具有显著地影响，LCYb 的高

水平表达能够促使番茄红素向 β 使分支途径代谢，而 LCYb 表达的下降能够促进果实番茄红素的积累[15] 
[16]。Zeng 等[17]利用 RNAi 技术抑制小麦(Triticum aestivum)中 LCYb 的表达，发现转基因小麦籽粒中 β-
胡萝卜素和叶黄素含量下降，而番茄红素的含量与野生型相比显著上升。Diretto 等[18]利用 RNAi 技术特

异地沉默马铃薯(Solanum tuberosum)块茎中 LCYe 的表达，发现转基因马铃薯块茎中总类胡萝卜素含量上升

的 2.5 倍，其中 β-胡萝卜素含量增加了 14 倍。在油菜(Brassica napus)种子中，沉默 LCYe 的表达导致其总
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类胡萝卜素含量增加了 2.6 到 41.7 倍，其中叶黄素含量增加了 1.9 到 22 倍[19]。综上，通过调控类胡萝卜

素合成代谢途径中关键基因表达，可以调控植物组织中不同类型的类胡萝卜素的积累。 

2.2. 转录因子的调控 

近年来，一些转录因子通过调控类胡萝卜素代谢途径中相关基因的表达从而调控植物中类胡萝卜素

的合成代谢均已被报道。RIN (Ripening inhibitor)是 MADS-box 家族转录调控因子的成员，在植物中调控

营养生长、开花时间和花的发育等过程中发挥重要的作用[20]。在番茄果实组织中，RIN 通过与番茄 PSY1
的启动子相互作用来调节类胡萝卜素积累[21]。STAY-GREEN1 (SGR1)编码的 SGR1 蛋白质在番茄叶片

和果实中叶绿素降解调节中其关键作用。研究发现番茄中 SGR1 与 PSY1 能直接相互作用以抑制 PSY1
在果实成熟过程中的活性来抑制番茄红素与 β-胡萝卜素的积累 [22]。RAP2.2 属于 AP2/ERF 
(APETALA2/Ethylene-responsive factor)转录因子基因家族，是一种植物体内响应于乙烯的转录因子，在

拟南芥中 RAP2.2 能特异地结合在 PSY 和 PDS 的启动子上抑制 PSY 和 PDS 的表达，从而减少类胡萝卜

素的积累[23]。在拟南芥发育过程中，PIF1 (Phytochrome interacting factor 1)能够直接与 PSY 的启动子中

G-box 顺式作用元件结合以抑制 PSY 的表达，从而调控类胡萝卜素的合成代谢[24]。在番茄中 PIF1a 能够

与 PSY1 基因启动子中 PBE-box 顺式作用元件相结合，从而抑制 PSY1 的表达，抑制类胡萝卜素的合成[25]。
最近，邓秀新院士课题组从柑橘中分离获得了一个调控 LCYb 基因的转录因子 MADS6，该转录因子可以

直接调控 LCYb1、PSY、PDS 和 CCD1 等基因表达，协同正调控类胡萝卜素代谢，而且 MADS6 还参与

其他代谢途径调控，进而引导代谢流特异进入类胡萝卜素代谢通路[26] (见图 1)。 
 

 
Figure 1. The anabolic pathway of carotenoids in plants (Reference Liu et al. and Lu et al. [26] [27]) PSY, Phytoene syn-
thase; RIN, Ripening inhibitor; PDS, Phytoene desaturase; ZDS, Zeta-carotenedesaturase; PIF, Phytochrome interacting fac-
tor; LYC, Lycopene cyclase gene 
图 1. 植物类胡萝卜素合成代谢途径(参考 Liu 等和 Lu 等[26] [27])。PSY，八氢番茄红素合成酶；RIN，成熟抑制剂；

PDS，八氢番茄红素脱氢酶；ZDS，胡萝卜素脱氢酶；PIF，植物色素互作因子；LCY，番茄红素环化酶基因 
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3. 环境因子的调控 

3.1. 光的调控 

光是影响植物发育和类胡萝卜素合成代谢的重要环境因子[28]。Ma 等[29]用红光的 LED 处理离体培

养的柑橘果皮，发现 LED 红光能够增强 PSY、PDS、ZDS、LCYb1、LCYb2、β-胡萝卜素羟化酶基因(HYb)
和玉米黄质环化酶基因(ZEP)的表达并且提高了柑橘果皮中 β-隐黄质的含量。Llorente 等[2]将绿熟期的番

茄果实分成两半后，分别用红光/远红光比例的不同的光波处理，发现红光/远红光比例高的处理组番茄果

实中番茄红素和 β-胡萝卜素的含量极显著高于红光/远红光比例低的处理组番茄果实。光刺激类胡萝卜素

的生物合成，并调节质体结构的发展，以适应这些光保护色素。其中，高比例红光/远红光更加刺激类胡

萝卜素的生物合成。 
Zhang 等[30]分别用以不同光强的 LED 蓝光为光源体外培养温州蜜柑(Citrus unshiu)和甜橙(Citrus 

sinensis)的果囊组织，以 100 μmolm−2∙s−1 LED 蓝光为光源离体培养 4 周后，温州蜜柑中总类胡萝卜素含

量显著提高，其中 β-隐黄质含量上升最为明显；而甜橙中总类胡萝卜素含量极显著提高；以 50 μmolm−2∙s−1 
LED 蓝光为光源能够显著促使温州蜜柑和甜橙果囊组织中类胡萝卜素的含量均极显著上升。 

3.2. 温度的调控 

温度对类胡萝卜素的积累尤为重要，温度在 18℃~26℃时番茄红素合成活性最高，而温度低于 10℃
或高于 30℃时，植物中番茄红素的合成受到抑制[31]。低温处理成熟的番茄果实，PSY、PDS、ZDS 的

表达受到抑制，从而使番茄合成和积累水平下降 [32]。崔彤彤等[33]用不同的温度恒温培养龙眼

(Dimocarpus longan)胚性愈组织，培养温度为 20℃、30℃和 35℃的龙眼胚性愈组织中类胡萝卜素含量均

高于培养温度为 25℃的龙眼胚性愈组织；随着培养温度得的升高龙眼胚性愈组织中类胡萝卜素含量呈先

上升后下降趋势。Yang 等[34]分别用不同温度恒温培养烟草，发现培养温度为 18.5℃的烟草叶片中类胡

萝卜素的含量在 0~60 d 显著高于培养温度为 23.5℃的烟草叶片；而培养温度为 28.5℃的烟草叶片中类胡

萝卜素含量在 0~60 d 显著低于培养温度为 23.5℃的烟草叶片。 

3.3. CO2的调控 

Zhang 等[35]研究发现 CO2 的富集能够显著增加番茄果实发育过程中番茄红素、β-胡萝卜素和总类胡

萝卜素的含量，其中红果期番茄红素、β-胡萝卜素和总类胡萝卜素的含量最高。张朋等[36]对高浓度 CO2

环境下大豆叶片中类胡萝卜素含量进行分析，发现 CO2 浓度的升高能够促进大豆叶片类胡萝卜素的积累。

张志朋[37]对大棚番茄进行 CO2 施肥，经施肥后番茄果实成熟各个阶段的番茄红素、β-胡萝卜素和总类胡

萝卜素含量均显著高于对照组。Dhami 等[38]用高浓度(800 ppm) CO2 培养拟南芥，与对照组相比高浓度

培养的拟南芥嫩叶中总类胡萝卜素含量上升了 20%，其中叶黄素、β-胡萝卜素、紫罗黄素和新黄质含量

显著上升。 

4. 质体发育的调控 

在植物细胞中质体是类胡萝卜素生物合成和储存的场所，质体分别以多种形式存在，分别为前质体、

淀粉体、黄化体、白色体、叶绿体和有色体等，除了前质体，其他形态的质体均有合成和贮存类胡萝卜

素的能力[8]。质体的发育是调控类胡萝卜素积累的重要因素，番茄高色素突变体 hp1、hp2 和 hp3 的果实

细胞中发现质体体积的增加为类胡萝卜素积累提供更大的贮存空间从而促进类胡萝卜素的积累[39]。
Sauret-Gueto 等[40]用膦胺霉素筛选得到拟南芥叶绿体缺陷突变体 rif10，发现叶绿体发育的缺陷抑制了突

变体 rif10 中叶黄素、β-胡萝卜素、紫罗黄素和新黄质的积累。 
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在植物中，类胡萝卜素合成和贮存的场所主要在叶绿体和有色体中，其中有色体的发育对调控类胡

萝卜素的合成代谢和贮存起着至关重要的作用[41] [42]。 
OR (ORANGE)蛋白是 PSY 的主要转录后调控因子，在转录后水平调控 PSY 蛋白的丰度从而调控类

胡萝卜素的合成代谢，并且 OR 能够调控调控白色体和叶绿体向有色体分化从而调控类胡萝卜素的积累

[43] [44]。Lu 等[45]利用图位克隆的方法从花椰菜(Brassica oleracea)中成功克隆了 OR 的突变基因即 OR
中插入了一个长末端重复序列反转录转座子，并将 OR 突变基因转化到野生型花椰菜中，发现 OR 的突

变能够促进转基因花椰菜中有色体的形成从而促进 β-胡萝卜素含量积累。Li 等[46]将花椰菜 OR 基因转

化马铃薯块茎，长期冷藏期间转基因马铃薯块茎总类胡萝卜素含量持续上升，在储存 5 个月后总类胡萝

卜素含量上升了 10 倍。由此可见促进质体的发育有利于植物中类胡萝卜素的合成与积累。 

5. 激素的调控 

5.1. 乙烯的调控 

乙烯(ET)在植物果实成熟过程中和类胡萝卜素积累中起着重要的作用，抑制果实内 ET 的合成能够阻

碍果实的成熟和番茄红素的积累[47]。在番茄果实中抑制 ACS2 (ACC SYNTHASE 2)基因的表达以减少果

实中 ET 的合成，从而导致转基因番茄果实的成熟受到了抑制和转基因番茄果实中的番茄红素含量明显

下降[48]。近年来，有关通过调控 ET 合成从而间接调控类胡萝卜素积累的转录因子均被报道，RIN 是一

个在 ET 调控果实成熟过程中重要的调控因子，能直接与 ACS2 和 ACS4 (ACC SYNTHASE 4)基因的启动

子结合，从而调控 ET 的合成从而调控类胡萝卜素的代谢[21]。FUL1/TDR4 (FRUITFULL 1)和 TAGL1 
(Tomato AGAMOUS-LIKE 1)已被证实在果实成熟过程中能够促进 ET 的合成从而促进类胡萝卜素的积累

[49]。Chung 等[50]通过 RNAi 技术抑制番茄中 AP2a (APETALA2)基因的表达从而使得果实 ET 含量上升

和类胡萝卜素含量下降，这暗示着 AP2a 可能通过乙烯合成途径或者独立于 ET 合成的其他途径调控番茄

果实中类胡萝卜素的积累。 

5.2. 脱落酸的调控 

脱落酸(ABA)是植物重要激素之一，其合成前体是新黄质和堇菜黄质。调控 ABA 的合成能够有效地

调节植物中类胡萝卜素底地合成；Sun 等[51]特异性地抑制番茄果实中 ABA 生物合成关键酶基因 NCED1
的表达，NCED1 表达的下降抑制了果实 ABA 的合成和番茄红素、β-胡萝卜素的积累。 

外源 ABA 的处理能够有效地改变植物中类胡萝卜素地组成和含量。邓昌哲等[52]利用不同浓度的外

源 ABA 处理木薯(Manihot esculenta)，证实 20 mg/L 浓度的 ABA 能够显著地促进木薯叶片中 β-胡萝卜素

的积累和 LCY-b 的表达，而 10 和 80 mg/L 浓度的 ABA 抑制了木薯叶片中 β-胡萝卜素的积累。凌亚杰等

[53]用浓度为 25 mg/L 的 ABA 处理绿熟期的草莓(Fragaria ananassa)，处理后 0~4 d 类胡萝卜素含量显著

高于对照组。 

5.3. 生长素的调控 

在番茄果实成熟前中期，生长素(IAA)能够显著地影响类胡萝卜素地积累。运用外源 IAA 处理绿熟

期的樱桃番茄，能够显著地影响果实类胡萝卜素地积累，在外源 IAA 处理后的 0 到 20 天期间，经处理

的番茄果实中番茄红素显著低于对照组，而在处理后 25 天处理组的番茄红素含量与对照组相比并无明显

差异；而外源 IAA 处理使得处理组番茄果实中 β-胡萝卜素的积累推迟，但是在处理后 25 天处理组番茄

果实中 β-胡萝卜素含量显著高于对照组[54]。Su 等[55]运用生长素拮抗剂 PCIB 处理绿熟期番茄，96 h 后

的处理组番茄果实中番茄红素和 β-胡萝卜素含量均显著上升(p < 0.05) (见图 2)。 
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Figure 2. Hormone, chromosome development, CO2, and light regulation during plant accumulation of carotenoids (Refer-
ence Liu et al. [27]). ET, Ethylene; ABA, Abscisic acid; IAA, Indoleacetic acid; OR, Orange 
图 2. 激素、有色体发育、CO2和光照在植物积累类胡萝卜素中的调控作用(参考 Liu 等[27])。ET，乙烯；ABA，脱

落酸；IAA，生长素；OR，甜橙 

6. 展望 

类胡萝卜素是一类天然的功能性色素，广泛存在于高等植物、光合微生物和真菌中。类胡萝卜素种

类繁多，目前已从自然界发现 750 余种[56]。类胡萝卜素在植物中捕获光能、清除氧自由基、增强植物对

热和光胁迫的耐受性，在人体中能够猝灭活性氧、清除人体自由基和麻疹等疾病。由于类胡萝卜素的功

能的多样性，类胡萝卜素具有巨大的商业价值[56]。据美通社报道，全球类胡萝卜素市场年复合增长率为

3.9%，预计在 2019 年能够达到将达到近 18 亿美元[56]。人体自身不能合成类胡萝卜素，必须从饮食中

摄取；在植物中，类胡萝卜素的合成代谢是一个复杂的过程，受多层次、多水平因素的调控[57]；因此了

解植物中类胡萝卜素合成代谢调控的机制对调控植物类胡萝卜素的积累具有十分重要的意义。 
近年来，植物类胡萝卜素合成代谢途径相关基因相继被克隆及其功能相继被鉴定，为通过基因工程

手段调控植物类胡萝卜素合成代谢相关基因的表达从而调控植物类胡萝卜素积累提供理论基础[56]。然而

对于植物中类胡萝卜素合成相关基因的表达机理并不清楚，利用基因工程提高某一器官类胡萝卜素的积

累具有较大的盲目性；特定基因表达的变化引起植物中类胡萝卜素含量和组成的改变对植物生长发育的

影响还不太清楚[58]。因此今后还需进一步阐明植物类胡萝卜素合成代谢调控机制。 
总之，在植物中类胡萝卜素合成代谢调控是个复杂的过程，受多层次、多水平因素的调控；对植物

类胡萝卜素合成代谢调控机制进行深入研究有利于提高人们对其机理的认识，为进一步利用基因工程的

手段调控类胡萝卜素的积累提供理论基础。 
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