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茄属植物糖苷生物碱生物合成研究进展
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摘要：糖苷生物碱（SGAs, steroidal glycoalkaloids）是一种胆固醇衍生物，可有效抵御病虫对植物的侵

染，主要存在于茄属植物中，在植株生长旺盛和幼嫩组织合成，其生物合成可分为三大阶段：胆固醇的生

物合成、从胆固醇到甾体类生物碱和甾体类生物碱的糖基化。茄属植物 SGAs 的生物合成会受遗传、转录

因子、及光信号的影响。目前，关于 SGAs的分布、种类、合成、遗传等方面的研究是国内外学者关注的

重点。本综述结合最新研究进展，总结归纳出控制茄属植物 SGAs生物合成的主要基因（HMGR、SQS、SSR2、

SGT2、GAME1、GAME2、GAME4、GAME6、GAME7、GAME8、GAME11、GAME12、GAME15、GAME17

和GAME18）、茄属植物野生种和栽培种 SGAs生物合成的主要差异基因（GAME5、GAME25、S5αR2、GAME31

和 GAME32）、与激素相关的转录因子（GAME9、COI1和 TCP14）对 SGAs生物合成的调控、以及在光信

号传导过程中相关转录因子（HY5、PIF3和MYB113）和光合色素酶（PDS、CHLI 和 CHLH）对 SGAs生

物合成的影响，并对未来茄属植物 SGAs的研究方向做了展望。
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Abstract: Steroidal glycoalkaloids (SGAs) are cholesterol derivatives that effectively protect plants from

pathogens and pests. They are mainly found in Solanum plants and are synthesized in actively growing and young

tissues. Their biosynthesis occurs in three stages: cholesterol biosynthesis, conversion of cholesterol to steroidal

alkaloids, and glycosylation of these alkaloids. The biosynthesis of SGAs in Solanum plants is influenced by

genetics, transcription factors, and light signaling. Currently, research on the distribution, types, synthesis, and

genetics of SGAs is a major focus of scholars worldwide. This review integrates recent research advancements,

summarizing the key genes controlling SGAs biosynthesis in Solanum plants (HMGR, SQS, SSR2, SGT2, GAME1,

GAME2, GAME4, GAME6, GAME7, GAME8, GAME11, GAME12, GAME15, GAME17, and GAME18), the main

differential genes between wild and cultivated species (GAME5、GAME25, S5αR2, GAME31 and GAME32), the

regulation of SGAs biosynthesis by hormone-related transcription factors (GAME9, COI1 and TCP14), and the

impact of light-responsive transcription factors (HY5, PIF3 and MYB113) and photosynthetic pigment enzymes

(PDS, CHLI and CHLH) on SGAs biosynthesis. It also discusses future directions for SGAs research in Solanum

plants.
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茄科（Solanaceae）主要包括茄属（Solanum）、辣椒属（Capsicum）、枸杞属（Lycium）、

烟草属（Nicotiana）等，其中茄属植物是一年或多年生草本，亚灌木，灌木至乔木，有时为

藤本，全球约有 2000多种，包括番茄（Solanum lycopersicum L.）、马铃薯（Solanum tuberosum

L.）、茄子（Solanum melongena L.）、龙葵（Solanum nigrum L.）、千年不烂心（Solanum

cathayanum C. Y. Wu et S. C. Huang）、香瓜茄（Solanum muricatum Ait.）、白英（Solanum

lyratum Thunb.）等，其中番茄、马铃薯、茄子是人类日常生活中主要的蔬菜，而马铃薯是

世界上重要的粮菜兼用型作物。茄属植物含有丰富的维生素、蛋白质、矿质元素以及生物碱

等营养物质，其中多数糖苷生物碱（SGAs, steroidal glycoalkaloids）是茄属植物所特有的。

SGAs在茄属植物大部分组织中均有分布，生物合成主要发生在幼嫩及生长旺盛部位，不同

组织 SGAs的生物合成存在差异，组织间的运输仅进行短距离运输。在抵御非生物胁迫和防

御应激反应中 SGAs的含量发生变化，可调节植物与环境的相互作用，缓解外界环境对植物

的影响。SGAs是一种有毒的含氮次生代谢产物，摄入过量会溶解和破坏含固醇的生物膜，

抑制乙酰胆碱酶的活性，对神经和消化系统产生负面影响[1]。SGAs同时表现出多种药理活

性，包括抗肿瘤、抗菌、抗炎、镇痛、抗胆固醇和解热作用[2]。为控制茄属植物中蔬菜作物

SGAs的生物合成，确保食用安全，本文结合国内外最新研究进展，就 SGAs的种类及分布、

生物合成的酶和基因、光调控机制对 SGAs生物合成的调控进行综述，为茄属植物的品质改

良提供理论支持。

1 茄属植物 SGAs的种类及分布

自 1820年法国科学家 Desfosses从茄科茄属植物龙葵浆果中首次分离得到 SGAs，至今

已有 107种天然 SGAs被报道[3]。这些天然的 SGAs主要存在于茄科茄属和少数百合科植物

中[4]茄属植物中的 SGAs是研究最深入的。SGAs是一种甾体皂苷，由亲水性的寡糖链和疏

水性的苷元（糖苷配基）组成[5]。苷元是由多个环戊烷多氢菲（非极性甾体）连接而成的含

氮杂环，在苷元的第 3位上以糖苷键连接一个寡糖链形成 SGAs，通过在其特定位点的羟基

化、转氨作用、糖基化、氨基化、甲基化、酰基化衍生成不同的 SGAs[2]。苷元中 C-5,6 位

双键的存在与否是 SGAs结构多样性的主要因素。寡糖链的单糖一般为葡萄糖、鼠李糖、半

乳糖、木糖和阿拉伯糖，通常由三糖或四糖构成寡糖链[6]（表 1）。SGAs按苷元结构大致分

为五类，分别为茄次碱烷（solanidanes）类、螺旋甾碱烷（spiroslanes）类、22, 26-缩亚胺胆

甾烷基（22,26-epiminocholestanes）类、3-氨基螺甾烷（3-aminospirostanes）类和α-环亚氨基

环半缩酮（α-epiminocyclohemiketal）类[3]（图 1）。



表 1 五类糖苷生物碱的组成成分

Table 1 Composition of five types of glycoalkaloids

苷元

Glycogen

糖苷生物碱

Steroidal

glycoalkaloids

糖苷配基

Aglycones

糖链

Glycans

茄次碱烷类配基

（Solanidane）

α-茄碱

（α-Solanine）
茄啶（Solanidine） 鼠李糖、葡萄糖、半乳糖

α-卡茄碱

（α-Chaconine）
茄啶（Solanidine） 鼠李糖、鼠李糖、葡萄糖

垂茄碱

（Demissine）
垂茄啶（demissidine） 木糖、葡萄糖、葡萄糖、半乳糖

克默森茄碱

（Commersonine）
垂茄啶（demissidine）

半乳糖、葡萄糖、葡萄糖、葡萄

糖

勒帕茄碱 I

（Leptine I）

乙酰基莱普亭啶

（acetyl-leptinidine）
鼠李糖、鼠李糖、葡萄糖

勒帕茄碱 II

（Leptine II）

乙酰基莱普亭啶

（acetyl-leptinidine）
鼠李糖、葡萄糖、半乳糖

勒帕茄次碱 I

（Leptinine I）
莱普亭啶（leptinidine） 鼠李糖、鼠李糖、葡萄糖

勒帕茄次碱 II

（Leptinine II）
莱普亭啶（leptinidine） 鼠李糖、葡萄糖、半乳糖

螺旋甾碱烷类配基

（Spiroslane）

澳洲茄碱（Solasonine） 澳洲茄胺（solasodine） 鼠李糖、葡萄糖、半乳糖

澳洲茄边碱

（Solamargine）
澳洲茄胺（solasodine） 鼠李糖、鼠李糖、葡萄糖

α-番茄碱

（α-Tomatine）
番茄啶（Tomatidine） 木糖、葡萄糖、葡萄糖、半乳糖

脱氢番茄碱

（Dehydrotomatine）
番茄啶（Tomatidine） 木糖、葡萄糖、葡萄糖、半乳糖

α-苦茄碱

（α-Solamarine）

番茄登醇

（Tomatidenol）
鼠李糖、葡萄糖、半乳糖

β-苦茄碱

（β-Solamarine）

番茄登醇

（Tomatidenol）
鼠李糖、鼠李糖、葡萄糖

22，26-缩亚胺胆甾烷

基

（22,26-epiminochol

estane）

胆甾烷向甾类糖苷生物碱转化的重要中间体（Solanocongestidine）

3-氨基螺旋甾烷

（3-aminospirostane）

圆锥茄碱（Jurubine）

圆锥茄次碱（Jurubidine）

异戊圆锥茄次碱（Isojurubidine）

α-环亚氨基环半缩

酮类

（α-epiminocyclohemiket

al）

辣茄碱（Solanocapsine）

大茄碱（Solanoforthine）

无梗茄碱（Solacasine）



图 1 五类糖苷生物碱苷元的基本结构

Figure 1 Basic structures of aglycones in five types of glycoalkaloids

茄属植物中，不同物种 SGAs分布不同，马铃薯中已鉴定 80 多种 SGAs，栽培种中α-

茄碱（α-Solanine）、α-卡茄碱（α-Chaconine）占总 SGAs 的 95%以上[7-9]，其余为β1-卡茄碱

（β1-Chaconine）、β2-卡茄碱（β2-Chaconine）、β1-茄碱（β1-Solanine）、β2-茄碱（β2-Solanine）、

γ-卡茄碱（γ-Chaconine）和γ-茄碱（γ-Solanine）等[10]，野生种中鉴定出垂茄碱（Demissine）、

勒帕茄碱І（Leptine I）、勒帕茄碱ІІ（Leptine II）、勒帕茄次碱 I（Leptinine I）和勒帕茄次碱

II（Leptinine II）等[11]。番茄中脱氢番茄碱（Dehydrotomatine）和α-番茄碱（α-Tomatine）是

绿色组织中的主要 SGAs，番茄红色成熟果实中主要的成分是番茄皂苷 A（Esculeoside A），

番茄不同发育和组织阶段有 100 多种 SGAs[12-14]。茄子和龙葵中主要有α-澳洲茄碱

（α-Solasonine）和α-澳洲茄边碱（α-Solamargine）等[15]，白英和千年不烂心中有α-苦茄碱

（α-Solamarine）、β-苦茄碱（β-Solamarine）和蜀羊泉次碱（Soladulcidine）等[16-17]。

茄属植物大部分组织中都有 SGAs分布，但不同器官、组织和时期 SGAs含量存在显著

差异，其中叶、花、芽、未成熟果实中含量较高，茎和根中含量相对较低，随着植株生长，

器官开始衰老，SGAs含量逐渐降低[9]；幼嫩和呼吸作用旺盛组织中 SGAs含量最高，在分

生组织细胞内，SGAs被限制在原生质体中，随细胞的分化和生长逐渐转移到液泡中[18]；块

茎、根和地下茎在发育过程中 SGAs积累没有太大变化，而叶片中 SGAs的积累在生长发育

初期停滞，随后呈现线性增长，直到叶片发育成熟后含量趋于稳定[19]。通过马铃薯和番茄

的嫁接试验证明 SGAs在不同物种之间不会运输，同时 SGAs 也不能长距离运输[20]。SGAs



生物合成主要在幼嫩组织中，包括根尖分生组织、芽和叶原基，而 SGAs可以在附近其他组

织中检测到，这表明 SGAs只能短距离运输。进一步研究还确定了茄属植物不同组织 SGAs

的生物合成存在差异，但不同组织 SGAs合成调控的机制尚不明朗，起关键作用的转录因子

亟待被挖掘。揭示茄属植物不同器官 SGAs生物合成差异的研究，对于进一步完善 SGAs生

物合成提供了理论基础，并为茄属植物育种开辟一条新道路。

2 茄属植物 SGAs的生物合成

2.1 茄属植物 SGAs生物合成途径

茄属植物 SGAs的生物合成途径有三部分，均在原生质体中进行，从乙酰辅酶 A 到胆

固醇属于初级代谢，胆固醇到甾体类生物碱和甾体类生物碱糖基化属于次级代谢[21]。乙酰

辅酶 A 经过多种酶的催化合成胆固醇，并由糖苷生物碱代谢（GAME, Glycoalkaloid

metabolism）酶通过羟基化、氧化和转氨作用进一步生成甾体苷元，然后连接糖苷残基，最

后合成 SGAs[22]（图 2）。

图 2 SGAs合成路径

Figure 2 SGAs synthesis pathway

注：黑色虚线方框是胆固醇生物合成阶段；蓝色虚线方框是胆固醇到甾体类生物碱生物合成阶段；橙色虚线方框是甾体类生物

碱的糖基化阶段；黑色实线方框是茄属植物 SGAs 生物合成共有途径；紫色实线方框是合成澳洲茄碱和澳洲茄边碱特有的 SGAs

生物合成途径；黄色实线方框是合成茄碱和卡茄碱特有的 SGAs 生物合成途径；红色实线方框是番茄碱特有的 SGAs 生物合成途



径；绿色实线框是 SGAs 与其他物质生物合成交叉的途径；实线箭头是一步反应；虚线箭头涉及多步反应。乙酰辅酶 A硫解酶

（AACT, acetoacetyl CoA thiolase）； 3-羟基 -3-甲基戊二酰辅酶 A 合成酶（HMGS, 3-hydroxyl-3-methylglutaryl CoA by

hydroxyl-3-methylglutaryl CoA synthase）；3-羟基-3-甲基戊二酰辅酶 A还原酶（HMGR, 3-hydroxy-3-methylglutaryl CoA reductase）；

甲羟戊酸激酶（MVK, mevalonate kinase enzyme）；磷酸甲羟戊酸激酶（PMVK, phosphomevalonate kinase）；焦磷酸甲羟戊酸脱羧

酶（MVDPD, mevalonate diphosphate decarboxylase）；法尼基焦磷酸合酶（FPS, farnesyl diphosphate synthase）；角鲨烯单加氧酶

（SQE, squalene epoxidase）；角鲨烯合酶（SQS, squalene synthase）；环阿屯醇合酶（CAS, cycloartenol synthase）；甾醇侧链还原

酶 1（SSR1, sterol side chain reductase 1）；甾醇侧链还原酶 2（SSR2, sterol side chain reductase 2）；甾醇甲基转移酶 1（SMT1, sterol

methyltransferase 1）；甾醇甲基转移酶 2（SMT2, sterol methyltransferase 2）；7-烯胆甾醇-5-去饱和酶 2（C5-SD, 2delta（7）-sterol-C5

（6）-desa-turase 2）；4-甲基甾醇氧化酶 3（SMO3, sterol methyl oxidase 3）；环丙基甾醇异构酶（CPI, cyclopropylsterol isomerase）；

甾醇 C14 脱甲基酶（CYP51, sterol C-14 demethylase）；甾醇 C14 还原酶（C14-R, sterol C-14 reductase）；甾醇异构酶（8,7 SI, sterol

8,7 isomerase）；4-甲基甾醇氧化酶 4（SMO4, sterol methyl oxidase 4）；7-脱氢胆固醇还原酶 2（7-DR2, 7-dehydrocholesterol reductase

2）；3β-羟基类固醇脱氢酶 2（3βHSD2, 3β-hydroxysteroid dehydrogenase2）；侧链氧化还原酶（SDR, side-chain oxidoreductase）； 茄

啶半乳糖基转移酶（ SGT1/GAME1, sterol alkaloid glycosyltransferase 1）；茄啶葡萄糖基转移酶（ SGT2, sterol alkaloid

glycosyltransferase 2）；茄啶鼠李糖基转移酶（SGT3/GAME2, glycosterol rhamnosyltransferase）、细胞色素 P450蛋白质 88D 亚家

族的成员（PGA4/GAME4, a member of the 88D subfamily of cytochrome P450 proteins）；尿苷二磷酸（UDP）糖基转移酶家族成员

（GAME5, a uridine diphosphate （UDP） glycosyltransferase family member）；细胞色素 P450 单加氧酶 72A188（GAME6,

cytochrome P450 monooxygenases 72A188）；GAME7（番茄中是细胞色素 P450单加氧酶 CYP72A186、马铃薯中是细胞色素 P450

单加氧酶 CYP72A188，PGA2）；细胞色素 P450单加氧酶 72A208（PGA1/GAME8, cytochrome P450 monooxygenases 72A208）；

2-酮戊二酸依赖性双加氧酶（16DOX/GAME11, 2-oxoglutarate dependent dioxygenase）；γ氨基丁酸转氨酶 2（GAME12, Gamma

Amino Butyric Acid Transaminase 2）；3β-羟基类固醇脱氢酶 1（3βHSD1/GAME25, 3β-hydroxysteroid dehydrogenase 1）；类固醇 5α-

还原酶（S5αR1, steroid 5a-reductase 1）；2-氧戊二酸依赖性双加氧酶（23DOX/GAME31, 2-oxoglutarate-dependent dioxygenases）

Note: The black dashed box represents the cholesterol biosynthesis stage; the blue dashed box represents the biosynthesis stage from

cholesterol to steroidal glycoalkaloids (SGAs); the orange dashed box represents the glycosylation stage of SGAs. The black solid box

indicates the common biosynthesis pathway of SGAs in Solanum plants. The purple solid box represents the specific SGAs biosynthesis

pathway for tomatidine and tomatidenol. The yellow solid box indicates the specific SGAs biosynthesis pathway for solanine and

chaconine. The red solid box represents the specific SGAs biosynthesis pathway for esculeoside A. The green solid box shows the

cross-pathway of SGAs biosynthesis with other substances. acetoacetyl CoA thiolase(AACT)； 3-hydroxyl-3-methylglutaryl CoA by

hydroxyl-3-methylglutaryl CoA synthase(HMGS) ； 3-hydroxy-3-methylglutaryl CoA reductase(HMGR) ； mevalonate kinase

enzyme(MVK) ； phosphomevalonate kinase(PMVK) ； mevalonate diphosphate decarboxylase(MVDPD) ； farnesyl diphosphate

synthase(FPS)；squalene epoxidase(SQE)；squalene synthase(SQS)；cycloartenol synthase(CAS)；sterol side chain reductase 1(SSR1)；

sterol side chain reductase 2(SSR2) ； sterol methyltransferase 1(SMT1) ； sterol methyltransferase 2(SMT2) ；

delta(7)-sterol-C5(6)-desa-turase 2(C5-SD2) ； sterol methyl oxidase 3(SMO3) ； cyclopropylsterol isomerase(CPI) ； sterol C-14

demethylase(CYP51)；sterol C-14 reductase(C14-R)；sterol 8,7 isomerase(8,7SI)；sterol methyl oxidase 4(SMO4)；7-dehydrocholesterol

reductase 2(7-DR2)；3β-hydroxysteroid dehydrogenase 2(3βHSD2)；side-chain oxidoreductase(SDR)；sterol alkaloid glycosyltransferase

1 (SGT1/GAME1)；sterol alkaloid glycosyltransferase 2 (SGT2)；glycosterol rhamnosyltransferase(SGT3/GAME2)、a member of the 88D

subfamily of cytochrome P450 proteins(PGA4/GAME4)；a uridine diphosphate (UDP) glycosyltransferase family member(GAME5)；

cytochrome P450 monooxygenases 72A188(GAME6)；GAME7(CYP72A186 in tomato、CYP72A188 in potato，PGA2)； cytochrome

P450 monooxygenases 72A208(PGA1/GAME8)；2-oxoglutarate dependent dioxygenase(16DOX/GAME11)；Gamma Amino Butyric

Acid Transaminase 2(GAME12) ； 3β-hydroxysteroid dehydrogenase 1(3βHSD1/GAME25) ； steroid 5α-reductase 1(S5αR1) ；

2-oxoglutarate-dependent dioxygenases(23DOX/GAME31)

2.1.1 胆固醇的生物合成 植物中的甾醇主要是豆甾醇、谷甾醇和油菜甾醇，胆固醇的含量

很低，而茄科茄属植物马铃薯和番茄中胆固醇的含量较高[23]。同位素标记研究表明，SGAs
是以胆固醇为前体物质合成的，而乙酰辅酶 A（Acetyl CoA）是合成胆固醇的前体物质[24]

（图 2）。首先两分子的乙酰辅酶 A在 AACT作用下合成乙酰乙酰辅酶 A，乙酰乙酰辅酶 A



在 HMGS 作用下生成 HMG-CoA，HMGR 作用于 HMG-CoA 生成甲羟戊酸（MVA,
Mevalonate）。MVA在 MVK 作用下生成 5-焦磷酸甲羟戊酸（5-phosphomevalonate），经过

PMVK、MVDPD和 FPS作用下生成法尼基焦磷酸（FPP, Farnesyl-PP），SQS 作用于两分子

的 FPP缩合释放出焦磷酸，形成鲨烯（squalene）。在 CAS作用下，2,3-环氧角鲨烯（2,3-oxido
squalene）生成环阿屯醇（cycloartenol）。环阿屯醇的代谢路径有两条，是重要的中间分支点，

其甲基化方向生成 C-24烷基甾醇，如油菜素内酯（brassinolide）和谷甾醇（stigmasterol），
去甲基化方向则合成胆固醇（cholesterol）。C-24烷基甾醇和胆固醇的化学结构差异在于 C-24
位上是否存在烷基，该烷基是通过甲基转移反应和 C-24还原反应生成的[23]。在拟南芥中，

DWF1 催化甾醇生物合成中 C-24还原反应，茄属植物中含有两个与拟南芥 DWF1同源的基

因存在，分别命名为 SSR1和 SSR2[25]。利用酵母酶活性分析，发现 SSR1 主要催化参与 C-24
烷基甾醇生物合成的 C-24还原反应，而 SSR2 主要催化参与胆固醇生物合成的 C-24还原反

应[23]。环阿屯醇在 SMT1甲基化作用下生成 24-亚甲基环阿乔醇，最后在 SSR1 的作用下合

成油菜素内酯，在第二次甲基化反应中，环阿屯醇在 SMT2 等多种酶作用下生成最终生成

谷甾醇、豆甾醇。环阿屯醇在 SSR2、SMO3、CPI、CYP51、C14-R、8,7 SI、SMO4、C5-SD2、
7-DR2、3βHSD2、SDR等 11个酶的催化下合成胆固醇[26]。

2.1.2 胆固醇到甾体类生物碱 以胆固醇为起始底物，经过 GAME基因参与，通过氧化、

羟基化、转氨作用形成甾体类生物碱（图 2）。在 GAME6、GAME7和 GAME8的羟基化作

用 下 分 别 在 胆 固 醇 C22 和 C26 位 置 加 上 羟 基 ， 生 成 22,26- 二 羟 基 胆 固 醇

（22,26-dihydroxycholesterol）。以 22,26-二羟基胆固醇为底物通过一系列反应可以合成茄啶

（Solanidine）、番茄啶（Tomatidine）、澳洲茄胺（Solasodine）等。GAME11催化 22, 26-二
羟基胆固醇的 C16羟基化，番茄和马铃薯中 GAME11的表达模式存在差异。番茄中氧化 16α
氢原子生成 16α,22,26-三羟基胆固醇（16-alpha-22,26-tirhydroxy cholesterol），进一步反应生

成α-番茄碱，而马铃薯中，GAME11氧化胆固醇的 16α和 16β氢原子生成 16,22,26-三羟基胆

固醇（16,22,26-tirhydroxy cholesterol），进一步反应生成α-茄碱和α-卡茄碱[27]。GAME6 可催

化 16α,22,26-三羟基胆固醇进一步氧化和番茄中甾体苷元 E 环环化生成呋喃型皂苷苷元

（furostanol-type saponin aglycone）。从胆固醇到呋喃型苷元生物合成过程中存在一种支架蛋

白（GAME15），GAME15 与 GAME6、GAME8 和 GAME11相互作用生成了 SGAs与甾体

皂苷（STS, steroidal saponins）的共同前体物质呋喃型苷元[28]，GAME4 位于 SGAs 和甾体

皂苷的分支点，催化呋喃甾醇-26-醛（furostanol-26-aldehyde）的生成[29]。GAME12 将 C26
氨基引入甾体苷元主链，经过 F 环化生成脱氢番茄啶，脱氢番茄啶与番茄啶的主要结构差

异在于 C5与 C6 之间是否存在双键、C3氧化、C5α还原以及异构化，GAME25（3βHSD1）
催化C3氧化、C3还原、异构化，S5αR1和S5αR2催化了C5α还原[30-31]，在SIS5αR2和SI3βHSD1
下脱氢番茄啶可转变为番茄啶。GAME4 和 GAME12催化 22, 26-二羟基胆固醇 F环环化生

成藜芦嗪（verazine），随后在 GAME11催化下生成 etioline，etioline经过脱水和 E环化形成

生成茄啶[32]。GAME4、GAME12 和 GAME11 共同催化 22, 26-二羟基胆固醇得到 26-氨基

-16β,22-二羟基胆固醇（26-amino-16,22-dihydroxycholesterol），然后经 GAME6氧化和脱水

和环化后生成澳洲茄胺。

2.1.3 甾体类生物碱的糖基化 糖基化是糖苷生物碱合成的关键反应。SGAs生物合成过程

中，糖基转移酶（GT, glycosyltransferases）将糖基连接到苷元上（图 2）。番茄中的番茄啶

在 GAME1、GAME17、GAME18、GAME2糖基化作用下生成了α-番茄碱。马铃薯中 GAME1
（SGT1）、SGT2、GAME2（SGT3）催化茄啶合成α-茄碱和α-卡茄碱。茄子中的澳洲茄胺在

GAME1、GAME17、GAME18、GAME2糖基化作用下生成了澳洲茄碱和澳洲茄边碱。

2.2 茄属植物 SGAs生物合成相关基因

茄属植物 SGAs生物合成受多基因调控，这些基因编码了 SGAs生物合成途径中的多种



酶（图 3）。HMGR被认为是胆固醇生物合成途径中的第一个限速酶，HMGR由多基因家族

编码，不同植物编码 HMGR的基因数目不同。茄属植物受到伤害和病原体感染后 HMGR基

因表达量增加，促进了对倍半萜类植物抗毒素和 SGAs的生物合成。拟南芥中有两种不同表

达模式的基因 HMG1和 HMG2编码 HMGR，其中 HMG1在所有组织中表达，而 HMG2仅

在幼苗、根和花序中表达[33]。拟南芥 HMG1和 HMG2突变体表型特征差异明显，HMG1突

变体植株矮化、早期易衰老、雄性不育、胆固醇水平显著降低，而 HMG2突变体表型正常[34]，

说明 HMGR在拟南芥胆固醇生物合成中具有重要作用。转 HMG1基因烟草中过表达导致胆

固醇含量增加 6倍也证明该酶是胆固醇生物合成中的限速酶[35]。番茄中有四种 HMGR基因，

而马铃薯中至少有三种 HMGR基因[36]。HMGR表达受多种因子的调节，包括植物体的生长

发育阶段和各种环境信号，如光照、机械伤害、病菌感染、外源激素和除草剂等[37]，而植

物在不同生长发育阶段和各种环境信号下 SGAs含量也发生变化，进一步证明了 HMGR基

因对 SGAs 生物合成的调控。SGAs 含量与 StHMGR 和 StSQS的内源表达呈显著正相关，

StHMGR、StSQS基因突变体均影响 SGAs含量[38]。SSR2基因的 RNAi沉默和基因编辑结果

均显示，SSR2表达量降低抑制了胆固醇和环阿屯醇的合成，进而减少 SGAs的生物合成[23]。

表明 HMGR、SQS、SSR2是茄属植物胆固醇生物合成途径中的关键基因，进而实现对下游

SGAs生物合成的调控。通过比较马铃薯和番茄之间的共表达分析和化学分析，鉴定出 10

个从胆固醇到 SGAs生物合成的基因，包括 4个编码 UDP-糖基转移酶基因 GAME1（SGT1）、

GAME2（SGT3）、GAME17和GAME18，5个编码细胞色素 P450单加氧酶基因GAME4（PGA4）、

GAME6、GAME7（PGA2）、GAME8（PGA1）和 GAME11（16DOX），以及一种转氨酶基因

GAME12。这些基因都以基因簇的形式存在于 7号和 12号染色体上[39]（图 3）。GAME15是

番茄、马铃薯和茄子中 SGAs生物合成基因簇的一部分，也参与茄属植物 SGAs的生物合成

[39-40]。在龙葵中发现一种支架蛋白（GAME15），在敲除 GAME15后，突变体植株叶片中未

发现 STS、果实中 SGAs 含量减少，胆固醇含量显著增加，而在过表达植株中发现叶片中

STS积累、果实中 SGAs积累，表明 GAME15对 SGAs生物合成至关重要，而将已知茄属植

物 SGAs生物合成基因导入烟草植株中，烟草植株并不会产生 SGAs[28]，说明茄属植物 SGAs

生物合成不仅仅需要这些已知基因的参与，还需要类似 GAME15这样物质的协助。



注：黑色圆圈为茄属植物 SGAs 生物合成共有通路；紫色扇形为茄子相关 SGAs 生物合成相关基因以及在染色体上的分布；红色

扇形为茄子相关 SGAs 生物合成相关基因以及在染色体上的分布；黄色扇形为马铃薯相关 SGAs 生物合成相关基因以及在染色体

上的分布

Note: The black circles represent the common pathways of SGAs biosynthesis in Solanum plants; the purple sectors indicate

eggplant-related SGAs biosynthesis genes and their distribution on chromosomes; the red sectors represent eggplant-related SGAs

biosynthesis genes and their distribution on chromosomes; the yellow sectors denote potato-related SGAs biosynthesis genes and their

distribution on chromosomes

图 3 茄属植物 SGAs生物合成相关基因

Figure 3 Genes related to SGAs biosynthesis in Solanum plants

以上基因为栽培种茄属植物 SGAs生物合成的主要基因，而从野生种到栽培种的驯化过

程中部分基因的丢失致使有些 SGAs仅存在于野生种当中，而这些 SGAs可以提高茄属植物

的抗病虫害能力。例如勒帕茄碱、勒帕茄次碱、垂茄碱可以抵抗马铃薯叶甲（Leptinotarsa

decemlineata Say），防止其取食叶片[41]；番茄碱会抵抗蝗虫（Spodotera exigua）和棉铃虫

（Helicoverpa armigera）取食植株[42]；澳洲茄碱、澳洲茄边碱、番茄碱能抑制红粉甲虫

（Tribolium castaneum）和天蛾（Manduca sexta）幼虫的生长发育[43]。番茄中 GAME25基因



过表达导致成熟番茄果实中大量积累番茄碱，番茄 GAME25基因在栽培茄子中的异源表达

产生不饱和 SGAs和甾体皂苷[44,15]。番茄栽培种和野生种绿色组织中的 SGAs主要为脱氢番

茄碱（不饱和）与α-番茄碱（饱和），番茄中沉默 GAME25基因后，番茄中积累了大量的不

饱和的 SGAs，可抑制细菌和真菌的生长[27]。茄科植株基因组中存在两个或者多个 S5αR基

因，研究发现，S5αR2负责消除 C5α氢原子，敲除 SlS5αR2基因后α-番茄碱含量显著降低，

而敲除 SlS5αR1基因后α-番茄碱含量没有明显变化[31]。S5αR2、GAME25是引起饱和 SGAs

和不饱和 SGAs变化的关键酶。马铃薯和茄子在驯化过程中 GAME25、S5αR2基因的丢失，

导致栽培马铃薯和茄子中缺乏饱和 SGAs。都证明 GAME25、S5αR2在不同类型 SGAs的转

化反应中起关键作用，控制着 SGAs的结构多样性。GAME31（23DOX）、GAME32与GAME11

属于 2氧化戊二酸依赖性双加氧酶（2-ODD, 2 oxoglutarate-dependent-dioxygenase）家族，催

化番茄、马铃薯和茄子中类固醇 C16α氢原子的羟基化[27]。番茄中 GAME31和 GAME5 可消

除α-番茄碱的毒性，是番茄驯化过程中的关键酶[45-46]。栽培茄子中也鉴定出 GAME31 的同

源物，可减少澳洲茄碱和澳洲茄边碱的产生[46]。栽培马铃薯和野生马铃薯中α-茄碱和α-卡茄

碱的生物合成有着相同的途径，野生种马铃薯（Solanum chacoense）叶片中 GAME32 催化

α-茄碱和α-卡茄碱羟基化生成勒帕茄碱 I和勒帕茄碱 II，马铃薯中 GAME31仅与特定的茄次

碱烷类配基反应，与螺旋甾碱烷类配基不反应[5,19,46]。栽培马铃薯 1号染色体上的 2-ODD基

因缺乏 GAME32基因，导致植株缺少勒帕茄碱 I和勒帕茄碱 II[46]。番茄是花和果实类植物

遗传研究的模式植物，将番茄 SGAs生物合成基因与拟南芥基因组数据进行同源基因比对

（表 2），为深入研究茄属植物 SGAs 生物合成提供参考。这些基因的丢失削弱了栽培种茄

属植物抵抗病虫害能力，目前仅仅发现了一部分驯化基因，还有大量基因亟需挖掘。随着对

SGAs生物合成过程的解析，借助基因组学、合成生物学，以及 CRISPR基因编辑技术，可

以获得自然条件下需要几千年时间才能够完成的驯化。因此，开发有关 SGAs驯化的分子标

记，可以更好的使用野生种质资源，提高茄属植物对病虫害抗性，为茄属植物的分子育种提

供理论依据。

表 2 番茄与拟南芥 SGAs生物合成同源基因比对

Table 2 Homologous gene comparison of SGAs biosynthesis pathways between tomato and Arabidopsis

功能 基因名称 番茄（基因 ID） 拟南芥（基因 ID）

Function Gene name Solanum lycopersicum L. Arabidopsis thaliana L.

结构基因

HMGR Solyc02g082260.2 AT1G76490

SQE Solyc04g077440.2 AT4G37760

CAS Solyc04g070980.2 AT2G07050

SSR2 Solyc02g069490.2 AT3G19820



SMO3 Solyc01g091320.2 AT4G12110

SMO4 Solyc06g005750.2 AT2G29390

CPI Solyc12g098640.1 AT5G50375

CYP51 Solyc01g008110.2 AT1G11680

C14-R Solyc09g009040.2 AT3G52940

8,7-SI Solyc06g082980.2 AT1G20050

C5-SD2 Solyc02g086180.2 AT3G02580

7-DR2 Solyc06g074090.2 AT1G50430

GAME1 Solyc07g043490.1 AT2G15490

GAME2 Solyc07g043410.1 AT2G15480

GAME4 Solyc12g006460.1 AT1G05160

GAME5 Solyc10g085300.1 AT5G37070

GAME6 Solyc07g043460.2 AT2G46950

GAME7 Solyc07g062520.2 AT3G14640

GAME8 SGN-U578058 AT3G14610

GAME11 Solyc07g043420.2 AT4G22880

GAME12 Solyc12g006470.1 AT3G22200

GAME15 Solyc07g043390.2 AT4G32410

GAME17 Solyc07g043480.1 AT4G36770

GAME18 Solyc07g043500.1 AT4G01070

GAME25 Solyc01g073640.2 AT2G47130

GAME31 Solyc02g062460.2 AT4G03070

S5αR2 Solyc10g086500.1 AT2G38050

调节基因

GAME9 Solyc01g090340.2 AT5G65130

COI1 Solyc05g052620.2 AT2G39940

MYC2 Solyc08g076930.1 AT4G17880

TCP15 Solyc01g008230.2 AT5G23280

PIF3 Solyc01g102300.2 AT5G67110

HY5 Solyc08g061130.2 AT5G11260

PDS Solyc03g123760.2 AT4G14210

3 与激素相关转录因子调控 SGAs生物合成

GAME9（ JRE4, jasmoic acid-responsive ERF）是一种茉莉酸响应因子（AP2/ERF,

apetala2/ethylene response factor）的转录因子，控制着茄属植物 SGAs的生物合成和代谢[47]。

GAME9位于 1号染色体上，是唯一具有富含丝氨酸 C末端结构域的蛋白质，因此，番茄中

除 JRE 之外的蛋白质缺乏富含丝氨酸的结构域，导致其无法直接参与 SGAs 生物合成[48]。

GAME9的表达模式与番茄和马铃薯 SGAs 生物合成途径 GAME1和 GAME4基因相似[39]。



GAME9在 SGAs合成部位高表达，GAME9过表达促进 SGAs生物合成，GAME9沉默导致

茄属植物 SGAs 积累减少。番茄中 SlGAME9沉默和过表达时 HMGR、SSR、C5-CD、CAS

的表达量显著改变，SMT1的表达量上调，但不会影响 SQS，番茄啶的合成（GAME4、GAME6、

GAME11和 GAME12）及其糖基化基因（GAME1、GAME2、GAME17和 GAME18）的表达

发生变化[49]。而马铃薯中 StGAME9的过表达使MVK 到胆固醇途径（SSR2、CAS、C5-SD），

以及茄碱苷元的合成（GAME4、GAME6、GAME11和 GAME12）和糖基化（GAME1、GAME2、

SGT2）基因均显著上调[47]。MYC2是茉莉酸信号传导的核心成分，是调节植物中 JRE基因

表达的关键上游蛋白[50]，GAME9可以直接发挥其活性，或者与 SlMYC2转录因子形成复合

体，以复合体的方式结合到番茄胆固醇（C5-SD）、MVA（HMGR1）、SGAs（GAME4、GAME7）

相关合成基因的启动子上，从而对 SGAs的生物合成进行调控[47]。COI1位于 JA信号通路的

下游，GAME9的上游，该转录因子通过 COI1介导的茉莉酸（JA）感知，影响下游 GAME9

转录[51]，从而参与结合整个 SGAs生物合成途径的大多数靶基因，包括MVA途径、环木菠

萝烯醇合成、胆固醇合成和 SGAs生物合成。综上 GAME9可直接调控多种 SGAs生物合成

基因（GAME1、GAME4、GAME6、GAME11、GAME12、GAME17、GAME18、SGT2）来

促进 SGAs 的合成，还可与MYC2 结合形成复合体，以复合体的方式结合到 SGAs生物合

成相关基因的启动子上，从而对 SGAs 的生物合成进行调控。COI1 通过影响 GAME9的表

达从而间接调控 SGAs 生物合成途径中的大部分基因。GAME9、MYC2 与 COI1 对 SGAs

生物合成的调控目前只在番茄和马铃薯中发现，但其他茄属植物 SGAs生物合成中有也应该

有类似的调控机制（图 4）。



注：黑色中空曲线是 GAME9 单独调控，红色中空曲线是 GAME9 与 SlMYC2 共同调控，红色实线已被证实，红色虚线需要试

验验证，与 GAME9 与 SlMYC2转录因子结合的基因以红色突出显示

Note: The black hollow curve represents regulation by GAME9 alone, the red hollow curve represents regulation by GAME9 in

conjunction with SlMYC2, the solid red line has been confirmed, the red dashed line requires experimental validation, and genes

interacting with GAME9 and the SlMYC2 transcription factor are highlighted in red.

图 4 GAME9调控 SGAs 合成

Figure 4 GAME9 regulates SGAs biosynthetic

TCP（Teosinte branched1/Cycloidea/Proliferating cell factor）转录因子是一类植物特有的

转录因子家族，其中 TCP14转录因子有调节 SGAs生物合成的潜在作用。有研究表明，SGAs

生物合成基因中 HMGR2、MVK、PGA1、16-DOX、GAME12、SSR2、C5-SD、SGT2和 SGT3

基因的启动子序列包含至少一个 TCP结合位点，SSR2、GAME8、GAME6、16-DOX、GAME12、

SGT1、SGT2和 SGT3基因均含有茉莉酸甲酯响应位点，表明 TCP14通过与 SGAs合成基因

HMGR、MVK、SSR2、C5-SD、GAME8、GAME6、GAME11、GAME12、GAME1、GAME2

和 SGT2的结合来调节 SGAs的生物合成。TCP14基因与 DNA序列的特异性结合参与细胞

增殖、防御反应、种子萌发、细胞分裂素反应、ABA 反应以及 GA 反应[52]。TCP14 诱导



GA20ox-1的表达，并参与 GA的合成，DELLA 蛋白抑制 GA的活性。细胞分裂素可以增加

TCP14表达，从而促进细胞分裂素反应[53]。TCP14会抑制对 JA的反应，从而调节免疫反应

[54]。表明 ABA、GA、细胞分裂素可通过与 TCP14 的相互作用间接调控 SGAs 的生物合成

（图 5）。这些激素与 TCP14的相互作用，共同调节 SGAs的生物合成过程，在其他茄属植

物中可能存在相似的调节方式。未来可进一步探索其他茄属植物中激素与 TCP14间的交互

作用机制，特别是 JA、GA与 TCP14之间的关系。此外，还可以通过基因编辑等手段，定

向调控这些关键转录因子和激素途径，以改变 SGAs含量，从而为茄属植物育种提供新思路

与技术工具，也将有助于进一步阐明 SGAs在茄属植物防御和生长中的功能。

注：实线已被证实，虚线需要试验验证。

Note: The solid line has been confirmed, the dashed line requires experimental validation.

图 5 TCP14调控 SGAs生物合成

Figure 5 TCP14 regulate SGAs biosynthetic

4 光信号对茄属植物 SGAs生物合成的影响

SGAs生物合成受环境因素和自身基因的影响和调控，其自身基因表达量的高低决定了

植物体内 SGAs 的本底含量；而光照、温度、发霉、腐烂、机械损伤等环境因素均会引起

SGAs含量在本底水平上的变化，其中光信号对 SGAs含量的调控最为明显。

4.1 光信号传导调控番茄 SGAs生物合成

转录因子 HY5（elongated hypocotyl 5）、PIF3（phytochrome-interacting factor 3）通过光

信号传导控制番茄 SGAs 生物合成。HY5 是植物光形态建成的正调控因子，促进光形态发

生，是多种激素信号传导的汇聚点。HY5是 phyA-105的结构性光形态发生蛋白（COP1/SPA）

复合物的关键靶标[55]，PHYB结合 SPA会抑制 COP1的活性[56]。在光照后会抑制MVA途径

中 HMGR的活性[57]，当 SlHY5沉默时，GAME基因转录水平下降，表明 HY5是 SGAs生物

合成的正调节因子，而光敏色素互作因子 PIF3是暗形态发生所需的 bHLH转录因子，PIF3



与靶基因结合并促进暗形态发生，SlPIF3沉默增加了 SGAs的含量[58]。HY5 通过结合 SGAs

生物合成基因 GAME1、GAME4和 GAME17的启动子并激活转录来调节它们，然而，PIF3

抑制这些基因[59]（图 6）。光诱导的 PIF3磷酸化是其在光下降解的先决条件[60]。PIF3与 GAME

的 G-box和其他基因启动子相互作用，并抑制它们的表达。红光照射后，PHYB被激活，从

细胞质进入细胞核与 PIF3 结合导致其降解，从而解除 PIF3 对 GAME1、GAME4、GAME17

基因的抑制[61]。这些结果不仅为了解茄属植物中 SGAs的转录调控提供了见解，而且为确保

食用安全提供了理论依据。

注：黄色实线已被证实，黄色虚线需要试验验证。

Note: The solid yellow line has been confirmed, the dotted yellow line needs to be verified by test.

图 6 光信号调控番茄 SGAs生物合成

Figure 6 Light signals regulate SGAs biosynthetic in tomatoes

4.2 光信号传导调控马铃薯 SGAs生物合成

马铃薯块茎暴露在光下薯皮会变绿，产生叶绿素，同时也有 SGAs积累。马铃薯块茎含

有大量储存淀粉的淀粉体，暴露在光线下，外围细胞层中的淀粉体发育成叶绿体，叶绿体能

够通过光系统及其相关蛋白进行光合作用[62]。在远红光和黑暗条件下 SGAs没有显著增加，

白光、蓝光和红光可诱导叶绿素、类胡萝卜素、a-茄碱和 a-卡茄碱的积累，叶绿素生物合成



关键基因（HEMA1、GSA、CHLH和 GUN4）和 SGAs生物合成基因（HMG1、SQS、CAS1、

SSR2、SGT1和 SGT2）在白光、蓝光和红光下被激活，黑暗和远红光条件下无变化[63-64]，

表明隐花色素（CRY, cryptochrome）和光敏色素（PHY, phytochrome）对 SGAs的合成有调

节作用。通过马铃薯转录组数据的共表达网络分析确定转录因子MYB113是 SGAs生物合

成的潜在正调节因子[65]。白光照射后马铃薯块茎变绿，StMYB113通过与 CAS、GAME11、

HMGR、SGT3和 SSR2基因的启动子结合并激活其转录来调节 SGAs 的生物合成（图 7）。

远红光可减弱白光诱导的叶绿素和配糖生物碱积累以及相关基因表达，在沉默α-茄碱合成酶

关键基因 SGT1后，光照对其合成没有造成影响，由此可以推断光照调节 SGAs合成是在茄

啶加工之前的途径[66]。在之前报道的 PDS3突变体（叶绿素生物合成缺陷）中，异戊烯基焦

磷酸异构酶（IPI, isopentenyl diphosphate isomerase）和牻牛儿基牻牛儿基焦磷酸合成酶

（GGPS, genranylgeranyl diphosphate synthase）的表达减少会损害 MVA代谢途径，从而减少

胆固醇的产生，而胆固醇是 SGAs生物合成的前体，间接影响 SGAs的生物合成[67]。研究表

明叶绿素含量与植物中配糖生物碱的水平无关[68]，但有研究发现叶绿素、类胡萝卜素和

SGAs的生物合成途径有一个共同中间体异戊烯基焦磷酸（IPP, isopentenyl pyrophosphate）[3]，

SGAs生物合成所需的 IPP 是通过MVA途径在细胞质中合成的，而类胡萝卜素和叶绿素生

物合成所需的 IPP 分别是通过甲基赤藓醇 4-磷酸途径（MEP, methylerythritol 4-phosphate

pathway）和叶绿素生物合成途径在叶绿体中合成的，这可能是马铃薯块茎在光照后变绿

SGAs含量升高的一个原因。研究发现不同光质会影响马铃薯块茎 SGAs积累，其中红光条

件下 SGAs积累最多，其次是蓝光、橙光、绿光和黄光，而紫光条件下 SGAs不积累，由此

推测红光是 SGAs积累的信号分子，其信号分子激活了红光受体（PHYB）[69]。在休眠块茎

中 SGAs的积累对光源变化敏感，在白光条件下块茎中 SGAs积累最高，而黄光可使发芽块

茎中 SGAs积累减少。除光质对 SGAs的影响外，光照时间和光照强度也会影响块茎中 SGAs

的积累，长时间光照会使α-卡茄碱转变为α-茄碱；光合有效辐射≤500 μmol·m-2·s-1，块茎 SGAs

积累随光合有效辐射的增大而增加，光合有效辐射≥750 μmol·m-2·s-1，随着光合有效辐射的

增大，SGAs积累降低，当光合有效辐射为 1500 μmol·m-2·s-1时，SGAs积累降低最为明显[70]。

尽管很明显光强度和光持续时间影响配糖生物碱的生物合成，但观察到的反应差异背后的确

切机制尚不清楚。



图 7 光信号调控马铃薯 SGAs生物合成

Figure 7 Light signals regulate SGAs biosynthetic in potatoes

4.3 光信号传导调控调节茄子 SGAs生物合成

叶绿素和类胡萝卜素生物合成依赖于光信号传导，叶绿素和类胡萝卜素的积累影响

SGAs生物合成。光信号在叶绿素和类胡萝卜合成中发挥重要作用，光信号诱导 PIF1、HY5

和 PIF1 等转录因子调控叶绿素生物合成途径中光依赖的原叶绿素酸酯氧化还原酶（POR,

protochlorophyllide oxidoreductase）基因和类胡萝卜合成途径中八氢番茄红素合成酶（PSY,

phytoene synthase）基因的表达，调控叶绿素和类胡萝卜素的生物合成[72--74]。镁离子螯合酶

（magnesium chelatase）是 ATP依赖的异源聚合酶，是叶绿素合成过程中的关键酶，该酶由

三个亚基组成：镁离子螯合酶 I亚基（CHLI, magnesium chelatase subunit I）、镁离子螯合酶

D亚基（CHLD, magnesium chelatase subunit D）和镁离子螯合酶 H亚基（CHLH, magnesium

chelatase subunit H）。八氢番茄红素去饱和酶（PDS, phytoene desaturase）是类胡萝卜素合成

途径中的限速酶，催化形成类胡萝卜素的前体。利用病毒诱导的基因沉默（VIGS,

virus-induced gene silencing）技术阻断类胡萝卜素生物合成（PDS）和叶绿素生物合成（CHLI

和 CHLH）酶，成功抑制了茄子叶片中类胡萝卜素和叶绿素的生物合成，通过沉默 PDS（澳

洲茄碱减少 53%；澳洲茄边碱减少 33%）和 CHLI（澳洲茄碱减少 59%；澳洲茄边碱减少 46%）

基因，茄子叶片中澳洲茄碱和澳洲茄边碱含量显著降低，而沉默 CHLH基因澳洲茄碱和澳

洲茄边碱含量略有下降（5%-15%）。GAME1、GAME2、GAME6、GAME7、GAME11和 GAME12

基因的转录水平与对照组相比，PDS 沉默的植物中 GAME 基因的转录水平降低了约

50%-86%，在 CHLH 沉默的植物中降低了约 32%-81%，在 CHLI 沉默的植物中降低了约

47%-77%。这些结果表明叶绿素和胡萝卜素的积累会影响 SGAs的积累[71]。



综上光信号传导和光合色素合成酶对番茄、马铃薯和茄子 SGAs生物合成调控的研究，

发现茄属植物 SGAs生物合成受光敏色素（PHYB）和隐花色素（CRY）调节，在红光和蓝

光照射下茄属植物中叶绿素（HEMA1、GSA、CHLI、GUN4和 CHLH）、类胡萝卜素（PSD、

PSY）和 SGAs（HMGR、SQS、CAS、SSR2、GAME1、GAME2、GAME6、GAME6、GAME7、

GAME11、GAME12和 GAME17）生物合成基因表达量增加，光合色素合成基因 CHLI、CHLH

和 PSD与 SGAs生物合成基因 GAME1、GAME2、GAME6、GAME7、GAME11和 GAME12

共表达。转录因子调节植物中多种生理活动，包括光信号、次生代谢物的生物合成。光感受

器下游有两个主要的光信号分支，COP1-HY5和 PIEs途径，汇聚了光和激素信号，在被红

光激活后，PHYB从细胞质转移到细胞核中，结合转录因子 PIF3 导致其降解，从而解除 PIF3

对 GAME1、 GAME4、 GAME17 基 因 的 抑 制 ； PHYB 会 抑 制 COP1（ Constitutively

Photomorphogenic 1）的活性，从而激活转录因子 HY5的活性，促进 SGAs生物合成。光诱

导转录因子 MYB113，StMYB113与 CAS、GAME11、HMGR、SGT3和 SSR2基因的启动子

结合并激活其转录来调节 SGAs的生物合成。目前主要研究光信号传导对 SGAs生物合成基

因的调控，也有研究发现 SGAs生物合成受到多种植物激素的调节，但植物激素与光信号相

互作用对 SGAs生物合成的调控机制的研究还不深入。植物激素调节 SGAs生物合成和光信

号控制 SGAs生物合成之间是否存在协同机制，外源植物激素和内源植物激素对于 SGAs生

物合成的调控机制是否一致等问题值得深入研究。此外，其他环境因素对茄属植物 SGAs

生物合成的调控机制知之甚少，通过全方位多层次的研究，探索环境因素调控 SGAs生物合

成，对保障茄属植物经济器官在贮藏和销售期间 SGAs含量的可控提供理论依据。
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