
园  艺  学  报  2014，41（9）：1821–1832                                          http: // www. ahs. ac. cn 
Acta Horticulturae Sinica                                                     E-mail: yuanyixuebao@126.com 

收稿日期：2014–06–19；修回日期：2014–09–01 

基金项目：中国农业科学院科技创新工程项目（2013-2014）；农业部园艺作物生物学与种质创制重点实验室项目 

* 通信作者 Author for correspondence（E-mail：zhangbx@mail.caas.net.cn） 

辣椒的辣味遗传控制与辣椒素生物合成研究进展 
张正海，毛胜利，王立浩，张宝玺* 
（中国农业科学院蔬菜花卉研究所，北京 100081） 

摘  要：辣椒的辣味源于其果实胎座中合成的辣椒素和二氢辣椒素等生物碱类物质。就辣椒辣味的

遗传特征，影响因素，辣椒素类物质生物合成途径及相关基因进化，辣味性状 QTL 定位，Pun1 和 pAMT

基因分子标记辅助选择进行了综述。 
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Abstract：The pungency of pepper（Capsicum spp.）is due to capsaicin，dihydrocapsaicin and other 

capsaicinoid biosynthesis in glands on the placenta dissepiment of the fruit. This paper reviews the genetic 

control and environmental effects on pungency，capsaicinoid biosynthesis pathway and evolution，QTL 

analysis of capsaicinoid content and marker-assisted selection breeding on Pun1 and pAMT in Capsicum spp. 
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所谓辣椒（Capsicum spp.）的“辣味”，是人们食用辣椒及其制品后，辣椒素结合人体痛觉途径

中的辣椒素受体（Transient receptor potential vanilloid 1，TRPV1）而产生的灼痛感（Caterina et al.，

1997）。习惯上所称的辣椒素是辣椒素类物质（Capsaicinoid）的混合物，为辣椒果实所特有。目前

已发现 20 多种辣椒素类物质（Bosland & Votava，2012），辣椒素（Capsaicin）和二氢辣椒素

（Dihydrocapsaicin）约占辣椒果实中总辣椒素类物质含量的 80%以上（Kozukue et al.，2005）。辣椒

素类物质由苯丙氨酸和支链脂肪酸两条途径合成于果实胎座和隔膜上的腺体细胞中，超过 50 个基因

家族参与辣椒素类物质的生物合成（Mazourek et al.，2009；Liu et al.，2013；Kim et al.，2014；Qin 

et al.，2014）。辣椒辣味的有无为质量性状，由显性 Pun1（最早用 C 表示）基因位点控制，编码辣

椒酰基转移酶（Acyltransferase，AT），亦即辣椒素合成酶（Capsaicin synthase，CS），Pun1 基因的突

变导致辣椒辣味的丢失（Blum et al.，2002，2003；Stewart et al.，2005，2007）。辣椒辣味的强弱呈

数量性状特征，并受栽培环境等因素的影响（Harvell & Bosland，1997；Zewdie & Bosland，2000b，

2000c；Blum et al.，2003；Ben-Chaim et al.，2006；Gurung et al.，2011，2012），目前已定位多个与 
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辣椒素含量相关的 QTL（Ben-Chaim et al.，2001，2006；Blum et al.，2003；Paran et al.，2010；Yarnes 

et al.，2013）。辣椒辣味的强弱，即辣椒素类物质含量的多少可通过 HPLC 检测（Collins et al.，1995），

并转化为表示辣度的史高维尔指数（Scoville Scale，或 Scoville Heat Unit，简称 SHU）。无辣味的辣

椒（甜椒）不含任何辣椒素类物质，而世界上最辣的辣椒其 SHU 超过了 200 万（Bosland et al.，2012；

Guinness Book of World Records，2013）。辣椒因其独特的辛辣味而成为重要的蔬菜和调味品（Bosland 

& Votava，2012），并且辣椒素类物质具有抗癌、镇痛和减肥等医疗和保健作用（Fraenkel et al.，2004；

Luo et al.，2011；Ludy et al.，2012；Lau et al.，2014；Whiting et al.，2014）。本文就辣椒辣味的遗

传控制和分子生物学研究进展进行了综述，旨在为辣椒辣味遗传育种和辣椒素类物质生物合成研究

提供信息和参考。 

1  辣椒辣味的形成及辣椒素类物质合成 

1.1  辣味的遗传控制及其影响因素 

已有的研究表明辣椒的辣味由单显性基因 Pun1 控制，该基因位于辣椒 2 号染色体上（Blum et 

al.，2002，2003；Stewart et al.，2005，2007），并且在无辣味辣椒中发现了 3 个等位基因，分别为

pun11（C. annuum），pun12（C. chinense）和 pun13（C. frutescens）。另外，Votava 和 Bosland（2002）

报道，在无辣味辣椒（C. chinense）中发现第 2 个控制无辣味性状的位点 Lov（Loss of vesicle），但

目前未见有关此位点的染色体定位等进一步报道。 

辣椒辣味的强弱，即辣椒素的含量多少，呈现数量性状遗传特征（Ribeiro & da Costa，1990；

Blum et al.，2003；Ben-Chaim et al.，2006），并受外界环境因素的影响（Harvell & Bosland，1997；

Estrada et al.，1999；Zewdie & Bosland，2000b，2000c；Gurung et al.，2011，2012）。对辣椒种内和

种间杂交分析发现，辣椒素含量的遗传具有杂种优势现象（Butcher et al.，2013；仲辉 等，2013），

具有加性效应和加性—显性效应（Zewdie & Bosland，2000a），以及上位性，超显性和显性互补等遗

传效应（Garcés-Claver et al.，2007a）。干旱胁迫下，低辣度（< 50 000 SHU）和中辣度（50 000 ~  

100 000 SHUs）辣椒的总辣椒素含量升高，而高辣度（> 100 000 SHUs）辣椒的辣椒素含量小幅下

降（Phimchan & Techawongstien，2012）。海拔高度与辣椒果实的辣椒素及总的辣椒素类物质含量正

相关，但也有的辣椒材料其辣椒素类物质含量在不同的环境下表现比较稳定（Gurung et al.，2011，

2012），而且具有较高的狭义遗传力（Ribeiro & da Costa，1990）。上述结果表明辣椒基因型对其辣

椒素类物质的含量高低起主导作用，可进行选择育种。 

1.2  辣椒素类物质的生物合成与进化 

辣椒素是由苯丙氨酸途径合成的香草基胺和由支链脂肪酸途径合成的 8–甲基–6–癸烯酰经

辣椒素合成酶（CS）催化缩合而成（图 1）。研究者针对该辣椒素合成途径，发掘了 PAL、C4H、COMT、

KAS、pAMT、AT、ACL 和 Fat 等多个可能参与辣椒素生物合成的候选基因，这些基因在辣味辣椒胎

座组织中特异表达，其转录水平与辣椒果实辣味强弱正相关（Curry et al.，1999；Kim et al.，2001；

Aluru et al.，2003；阮文渊 等，2011）。利用病毒诱导的基因沉默（VIGS）技术分别诱导 COMT、

pAMT 和 KAS 基因沉默，均导致辣椒素含量急剧下降，从而证实其参与了辣椒素类物质的生物合成

（del Rosario Abraham-Juárez et al.，2008）。 

Mazourek 等（2009）全面分析了辣椒素类物质合成代谢网络，建立了辣椒素类物质生物合成模

型（CapCyc Model），包括苯丙氨酸生物合成、辣椒素合成的直接前体香草基胺的合成、支链氨基

酸合成和代谢以及支链脂肪酸的合成等 4 方面，其中后两条途径最终可产生各种不同的酰基，从而
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认为其参与不同辣椒素类物质的生物合成。根据 CapCyc 模型中涉及的酶类，Mazourek 等（2009）

从辣椒中克隆到了除 PAT（Prephenate aminotransferase，预苯酸转氨基酶），TD（Thr deaminase，苏

氨酸转氨基酶）和 DHAD（Dihydroxyacid dehydratase，二羟酸脱水酶）之外，包括已报道的 pAMT

（Lang et al.，2009），BCAT（Blum et al.，2003）以及 KasI、FatA 和 AT3（Aluru et al.，2003）在

内的共 49 个辣椒素类物质生物合成途径候选酶类相关基因。Liu 等（2013）通过转录组测序，检测

到包括 PAT，TD 和 DHAD 在内的 52 个 CapCyc 模型的候选基因。Qin 等（2014）和 Kim 等（2014）

分别通过对辣椒全基因组分析获得了 CapCyc 模型 52 个辣椒素类物质合成候选基因中的 51 个和 44

个基因，并对部分基因的表达特征、多态性和系统进化进行了分析。 
 

 
图 1  辣椒素合成途径及相关酶（参考 Mazourek et al.，2009；Kim et al.，2014；Qin et al.，2014） 

PAL：苯丙氨酸裂解酶；C4H：肉桂酸–4–羟化酶；4CL：4–香豆酰–CoA 连接酶；HCT：羟基肉桂酰转移酶；C3H：咖啡酰莽草酸/奎

宁酸–3–羟化酶；COMT：咖啡酸转甲氧基酶；HCHL：羟基肉桂酰基–CoA 水合酶/裂解酶；pAMT：假定氨基转移酶； 

BCAT：支链氨基酸转移酶；IVD：异戊酸脱氢酶；KAS：β–酮脂酰–ACP 合成酶；ACL：酰基载体蛋白； 

FatA：酰基–ACP 硫酯酶；ACS：酰基–CoA 合成酶；AT：脂肪酰转移酶；CS：辣椒素合成酶。 

Fig. 1  Pathway of capsaicin synth esis and genes for encode enzymes 

（Adapted from Mazourek et al.，2009；Kim et al.，2014；Qin et al.，2014） 

PAL：Phenylalanine ammonia lyase；C4H：Cinnamate 4-hydroxylase；4CL：4-coumaroyl-CoA ligase；HCT：Hydroxy cinnamoyl transferase；

C3H：Coumaroyl shikimate/quinate 3-hydroxylase；COMT：Caffeic acid O-methyl transferase；HCHL：Hydroxycinnamoyl-CoA hydratase/lyase；

pAMT：Putative aminotransferase；BCAT：Branched-chain amino acid transferase；IVD：Isovalerate dehydrogenase； 

KAS：β-ketoacyl-ACP synthase；ACL：Acyl carrier protein；FatA：Acyl-ACP thioesterase；  

ACS：Acyl-CoA synthetase；AT：Acyltransferase；CS：Capsaicin synthase. 

 

辣椒素类物质合成 CapCyc 模型（Mazourek et al.，2009）候选基因中的 51 个，在番茄、马铃薯

和拟南芥中都有同源基因，但辣椒中的多个基因家族进行了辣椒特有的独立复制（Kim et al.，2014；

Qin et al.，2014）。例如 Kim 等（2014）报道，PAL，BACT，C4H，KAS，ACL，COMT，FatA，AMT

和 CS 在番茄中都有直向同源基因（Orthologous gene），除 BCAT 和 FatA 外，其它基因的直向同源

基因在其一端或者两端多次出现，CS，KAS 和 COMT 更表现深度的复制。辣椒素类物质合成相关基
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因大都呈现组织和发育阶段的特异性表达特点，主要在辣椒胎座发育阶段表达（开花后 16 d、25 d

和果实绿熟期）（Kim et al.，2014；Qin et al.，2014）。CS 在辣味辣椒中特异表达，其它基因在辣味

辣椒和无辣味辣椒中均表达，从而说明无辣味辣椒的出现，是由于 CS 基因表达的丧失，而不是辣

椒素合成途径中其它基因表达的实质性变化。基因复制中序列的变异可导致新基因或新功能的产生，

辣椒基因不均等复制的进化和表达的变化是辣椒辣味产生的原因（Kim et al.，2014；Qin et al.，2014）。 

2  辣椒 Pun1 基因与辣味的关系及其分子标记 

2.1  Pun1 表达特征及与辣椒素合成的相关性 

Pun1 是控制辣椒辣味有无的遗传位点，编码辣椒酰基转移酶基因（AT，Acyltransferase）（Kim 

et al.，2001；Lee et al.，2005；Stewart et al.，2005；Lang et al.，2006；Garcés-Claver et al.，2007b）。

Kim 等（2001）发现 1 个在辣味辣椒（C. chinense‘Habanero’）胎座中特异表达序列 SB2-66

（BF723664），与酰基转移酶基因（AT，Acyltransferase）同源，认为其是辣椒素合成酶基因（CS）。

利用不同的辣椒材料，研究者对 SB2-66（Kim et al.，2001）序列进行了克隆和分析。Stewart 等（2005）

报道，SB2-66 与辣味共分离，认为其是 Pun1 位点的基因，且与 Pun1（C）处于连锁群的同一位置，

并从辣味辣椒‘Habanero’（C. chinense）等材料扩增出该基因的全长，编码 AT3。Lang 等（2006）

从辣味辣椒中克隆了控制辣味有无，并推断编码 AT 的基因 Catf-1。Garcés-Claver 等（2007b）从辣

味辣椒中获得了来自 AT3 序列的 362 bp 大小的片段，但二者均与 SB2-66 完全匹配，说明其是辣椒

辣味基因 Pun1 的不同表述或部分片段。综上所述，SB2-66 为 Pun1 的候选基因，编码 AT3（Lee et al.，

2005；Stewart et al.，2005）。 

AT3 在辣味辣椒（Pun1/Pun1）果实的胎座中特定表达，并在开花后 20 d 达到峰值，花后 40 ~ 50 

d 后停止表达，而在甜椒（pun1/pun1）果实的任何部位和发育阶段均没有表达（Stewart et al.，2005；

Lang et al.，2006）。利用烟草脆裂病毒（Tobacco rattle virus，TRV）为载体诱导辣椒 AT3 基因沉默，

其辣椒素含量降低了 70%以上，因而从另一角度证实 SB2-66（AT3）是辣味基因 Pun1（C），控制

辣味的有无。另外，由于辣椒素合成酶（CS）是辣椒素生物合成途径中最终将香草基胺（Vanillylamine）

和癸烯酰 CoA（8-methyl-6-nonenoyl-CoA）转换为辣椒素的酶，研究者认为 AT3 可能是辣椒素合成

酶的编码基因。微共线性分析辣椒和番茄 CS 周围的基因区域，发现了脂肪酰转移酶基因簇，辣椒

AT3 的 7 个拷贝经历 5 次不均等串联复制，辣椒 CS 基因可能在其最后 1 次复制事件后形成（Kim et 

al.，2014）。AT3 具有 3 次串联重复，AT3-D1 和 AT3-D2 只在果实发育过程中辣椒素类物质的合成阶

段显著表达，AT3-D1 在无辣味辣椒中未检测到或仅有痕量表达（Qin et al.，2014）。AT3（Pun1，

CS）基因的克隆和序列分析及以此开发的基于基因型的分子标记，大大提高了辣椒辣味分子标记辅

助选择的效果。 

2.2  基于 Pun1 基因序列的辣味遗传分子标记 

利用 SB2-66（Pun1）序列信息，Stewart 等（2005）和 Lee 等（2005）等分别获得了该基因的

全长，发现在无辣味辣椒（C. annuum）中由于 Pun1 的 5′端缺失 2.5 kb（包括假定启动子和第 1 外

显子的大部分），导致 Pun1 基因既不转录也不翻译，从而失去辣味（Stewart et al.，2005）。Qin 等

（2014）通过辣椒基因组测序也证实 Pun1（AT3-D1）在横跨假定启动子区和第 1 外显子有 2 724/2 930 

bp 的缺失。另外，Lang 等（2006）和 Garcés-Claver 等（2007b）除分别获得与辣椒辣味相关的基因

Catf-1 和多态性片段（362 bp）外，也分别扩增到在辣味辣椒和无辣味辣椒中都表达，且互相完全

匹配的基因 Catf-2 和大小为 307 bp 的片段，二者与 Pun1 的同源性均超过 80%，此信息有助于进行



9 期                   张正海等：辣椒的辣味遗传控制与辣椒素生物合成研究进展                    1825  

 

辣椒辣味分子标记辅助选择时设计针对 Pun1 基因的特异引物。目前研究者根据 Pun1 及其突变体的

基因信息已开发了大量实用的辣椒辣味分子标记（表 1）。 

不同的无辣味辣椒种，其 Pun1 基因表现为不同的突变类型。研究者将 C. annuum 辣椒特有的

无辣味突变位点命名为 pun11，而将无辣味 C. chinense 和 C. frutescens 辣椒中特有 Pun1 基因突变位

点，分别命名为 pun12 和 pun13。pun12 第 1 外显子缺失 4 bp，产生提前终止子，该基因能正常转录

但没有蛋白产生（Stewart et al.，2007），pun13 的 3′端有大段的删除，造成 Pun1 蛋白 70 个氨基酸缺

失，pun13 基因座既不转录也不翻译（Stellari et al.，2010）。针对 Pun1 等位基因的特点，设计特异

的引物，则可以区分不同种的辣味辣椒材料（Wyatt et al.，2012）。 

 
表 1  基于 Pun1 基因的辣味分子标记 

Table 1  Gene based molecular markers of Pun1 

标记来源 
Gene/EST 

标记类型 
Molecular marker 

遗传类型 
Hereditary type 

参考文献 
Reference 

EST clone（SB2-66） SCAR 3 显性/2 共显性 3 Dominant/2 Codominant Lee et al.，2005 
Catf-1 from SB2-66 CAPS 共显性 Codominant Lang et al.，2006 
EST clone（SB2-66） 
EST 307 bp from SB2-66 

SNP/ARMS-PCR 
 

共显性 Codominant 
 

Garcés-Claver et al.，2007b 
 

Pun1 PCR 5 共显性 5 Codominant Truong et al.，2009 
Pun1 PCR 共显性 Codominant Stewart et al.，2005；Stewart et al.，2007；

Stellari et al.，2010；Wyatt et al.，2012
Genome walking of EST 307 bp PCR 共显性 Codominant Rodríguez-Maza et al.，2012 
Pun1（AT3） PCR 共显性 Codominant Chakradhar et al.，2013 

3  辣椒素酯类遗传特性与分子标记辅助选择 

3.1  辣椒素酯类合成相关 pAMT 基因及多态性 

辣椒素类物质因其特殊的辛辣刺激性，使其应用受到一定限制。据报道一类结构和生物活性与

辣椒素相似的辣椒素酯类物质（Capsinoid）因其较低的辛辣味，可作为辣椒素类物质很好的替代原

料（Tanaka et al.，2014）。辣椒素酯类物质最初是从辣椒‘CH-19’（C. annuum）无辣味突变体‘CH-19 

Sweet’中发现的（Yazawa et al.，1989）。目前已分离鉴定的辣椒素酯类物质有辣椒素酯（Capsiate）、

二氢辣椒素酯（Dihydrocapsiate）和降二氢辣椒素酯（Nordihydrocapsiate）（Yazawa et al.，1989；Kobata 

et al.，1998，1999），并报道了多个高含辣椒素酯类物质的种质资源（表 2）。 
 

表 2  高产辣椒素酯类物质的辣椒资源 

Table 2  High capsinoids containing germplasm of Capsicum spp. 

材料 
Material 

辣椒素酯类物质 
Capsinoid 

辣椒素类物质/（μg · g-1 DW） 
Capsaicinoid 

参考文献 
Reference 

CH-19 Sweet（C. annuum） （5 825 ± 286）μg · g-1 DW 110 ± 3 Tanaka et al.，2010a 
Himo（C. annuum） （1 240 ± 105）μg · g-1 DW 未检测出 Not detected  Tanaka et al.，2010a 
Zavory Hot（C. chinense） 1 812 μg · g-1 DW 微辣 Mildly pungent  Tanaka et al.，2010b 
Aji Dulce strain 2（C. chinense） 1 797 μg · g-1 DW 微辣 Mildly pungent  Tanaka et al.，2010b 
Belize Sweet（C. chinense） 732 μg · g-1 DW 微辣 Mildly pungent  Tanaka et al.，2010b 
Maru Salad（C. annuum） 700 μg · g-1 DW 未测定 Not measure  Tanaka et al.，2014 
509-45-1（C. annuum） 1 013 μg · g-1 FW 未检测出 Not detected  Jarret et al.，2014 

 

辣椒 pAMT基因在不同的高产辣椒素酯类材料中呈现多态性。Lang等（2009）报道‘CH-19 Sweet’

材料中辣椒素酯的合成是由于假定氨基转移酶基因（putative aminotransferase，pAMT）功能的缺失

而造成的。其 pAMT 基因第 1 291 碱基处由于 T 单碱基插入突变生成终止子，从而阻碍 pAMT 基因

的翻译。而在另一个高产辣椒素酯的辣椒‘Himo’（C. annuum）中，pAMT 基因第 755 碱基处发生
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单碱基替换（C 替换 T），造成假定磷酸吡哆醛（PLP，pyridoxal 5-phosphate）结合区域内的半胱氨

酸转变成精氨酸，影响 pAMT 基因的功能（Tanaka et al.，2010a）。并且 Tanaka 等（2010b）报道，

在 3 个高产辣椒素酯的辣椒（C. chinense）中，‘Belize Sweet’的 pAMT 基因在第 8 个外显子内发生

5 碱基插入（TGGGC）造成了移码突变；‘Zavory Hot’和‘Aji Dulce strain 2’的 pAMT 基因分别在

第 5 和第 3 内含子中插入 1 个转位因子（Tcc）。利用‘CH-19 Sweet’和‘Himo’辣椒 pAMT 基因

的特点，Lang 等（2009）和 Tanaka 等（2010a）分别开发了针对 pAMT 基因的特定 dCAPS 共显性

分子标记。 

3.2  辣椒素酯类遗传控制及分子标记 

研究表明，辣椒素酯类的合成对辣椒素合成为隐性性状，并受 p-amt 和 Pun1 共同控制。利用只

产生辣椒素酯的材料‘Himo’（C. annuum）与主要产生辣椒素的材料‘No. 3446’（C. annuum）和

‘Yatsufusa’（C. annuum）杂交，其 F1 代主要产生辣椒素类物质，而‘Himo’与只产生辣椒素酯类

的‘CH-19 Sweet’杂交后代则主要产生辣椒素酯，说明辣椒素合成对于辣椒素酯合成为显性（Tanaka 

et al.，2010a），并且在‘CH-19 Sweet’与辣味辣椒‘7P46’（C. annuum），‘Himo’与‘No. 3446’

杂交 F2 代中，产生辣椒素酯类与辣椒素类的个体数比值为 1︰3，进一步证实‘CH-19 Sweet’和‘Himo’

中辣椒素酯的合成由单隐性基因（p-amt）控制（Lang et al.，2009；Tanaka et al.，2010a ）。 

Han 等（2013）研究发现，辣椒素酯类物质的有无与辣味基因 Pun1 的基因型共分离，不论 pAMT

的基因型如何，pun1 基因型的辣椒不产生辣椒素酯类物质，而且 pAMT 基因型的不同突变类型与辣

椒素酯类的含量高低没有联系，说明 Pun1 不但控制辣椒素的生物合成，且与辣椒素酯类物质的产

生相关。Tanaka 等（2014）应用 Pun1（Lee et al.，2005）和 pAMT（Lang et al.，2009）分子标记辅

助选择，结合表型分析从‘Murasaki’与‘CH-19 Sweet’的杂交后代中选育出果实比‘CH-19 Sweet’

大，辣椒素酯含量适中、适合鲜食的新品种‘Maru Salad’。 

4  辣椒辣味相关基因连锁图谱的构建与 QTL 定位 

4.1  辣椒素合成相关基因连锁分析 

研究表明，辣椒辣味有无由显性单基因位点（Pun1）控制，无辣味辣椒（甜椒）辣味丢失是由

Pun1 基因的突变引起的。Tanksley 等（1988）最早报道了与辣椒 Pun1 位点连锁的 RFLP 标记 CD35，

并由 Ben-Chaim 等（2001）将其位点定位到了辣椒 2 号染色体上，二者遗传距离为 10.8 cM。而后，

研究者利用不同的遗传图谱，获得了遗传距离更近（0.4 ~ 3.6 cM）的不同连锁标记（表 3）。辣椒

Pun1 位点候选基因序列 SB2-66（Kim et al.，2001）发现后，Stewart 等（2005）和 Lee 等（2005）

分别将此序列定位到与 Pun1 相同的位置。利用 Pun1 基因序列已经开发了基于基因自身多态性信息

的分子标记（表 1），大大提高了辣椒辣味分子标记辅助选择的针对性和准确性。 

除辣味 Pun1（C）基因的连锁标记外，研究者也对辣椒素合成途径中的其它候选基因进行了定

位分析。Aluru 等（2003）分离到了辣椒素支链脂肪酸合成途径中的 β–酮脂酰–ACP 合酶（KAS），

酰基–ACP–硫酯酶（FatA）和酰基运载蛋白（ACL）候选基因克隆，并将 KAS 和 ACL 定位到 1

号染色体上，FatA 定位到 6 号染色体上。Blum 等（2003）为证实辣椒素合成相关基因对辣椒素含

量 1 个主效 QTL（cap）的作用，对包括上述 3 个基因在内的 12 个基因克隆构建了连锁图谱，发现

其对 cap 没有显著影响，也与定位于 2 号染色体上的控制辣椒辣味有无的位点 Pun1（C）没有联系。

Mazourek 等（2009）利用 182 个个体的种间杂交（C. annuum‘A44750157’× C. chinense‘PI152225’）
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F2 代群体，构建了遗传连锁图谱并定位了包含 Pun1（Stewart et al.，2005）以及 pAMT，KAS1 和 FatA

（Aluru et al.，2003；Blum et al.，2003）等一批辣椒素生物合成相关候选基因。 

 
表 3  辣椒 Pun1 遗传连锁图及其分子标记 

Table 3  Genetic linkage mapping of Pun1 in Capsicum spp. 

群体 
Population 

染色体 
Chromosome

基因位点

Locus 

标记类型

Molecular 
marker 

标记名称 
Marker name

遗传距离/ cM 
Genetic distance 

参考文献 
Reference 

C. annuum‘Maor’× C. annuum perennial 
F2（n = 180） 

2 
 

C 
 

RFLP 
 

CD35 
 

10.8  
 

Tanksley et al.，1988；
Ben-Chaim et al.，2001

C. annuum‘Maor’× C. Frutescens‘BG 2816’ 
F2（n = 242） 

2 
 

C 
 

RFLP 
CAPS 

TG 205 
1a2 

共分离 Co-segregated 
0.4 ± 0.3 
 

Blum et al.，2002 
 

C. annuum‘ECW123R’× C. annuum ‘CM334’ 
F2（n = 121） 

未见报道 
Not reported

C 
 

EST 
 

CS（SB2-66）
 

共定位 
Co-localization 

Lee et al.，2005 
 

C. annuum‘Tongari’× C. annuum  
‘Fushimi-amanaga’F2（n = 103） 

未见报道 
Not reported

C 
 

CAPS 
 

SCY-800 
 

3.6 Minamiyama et al.， 
2005 

C. annuum‘Maor’× C. Frutescens‘BG 2816’ 
F2（n = 242） 

2 
 

Pun1 
 

EST 
 

SB2-66 
 

共定位 
Co-localization 

Stewart et al.，2005 
 

C. annuum‘K9-11’× C. annuum‘AC2258’ 
DH population（n = 176） 

Linkage  
group 3 

C AFLP 
SSR 

M12E2-6 
PAP-SSR 

4.0 
0.6 

Sugita et al.，2005 
 

 

4.2  辣椒素含量的 QTL 定位 

辣椒辣味的强弱，即辣椒素含量的多少，呈现数量性状的遗传特征（Zewdie & Bosland，2000a，

2000b）。目前已经定位了多个控制辣椒素含量的 QTL 位点（表 4）。Blum 等（2003）在辣椒 7 号染

色体上发现一个辣椒素主效 QTL，cap。而后，Paran 等（2010）又在该染色体上检测到新的 QTL

并命名为 cap7.2，而将 cap 命名为 cap7.1。Ben-Chaim 等（2006）在辣椒 3、4 和 7 号染色体上共检

测到 6 个控制辣椒素类物质含量的 QTL，其中 cap7.2 与 Paran 等（2010）报道的 cap7.1 拥有相同的

与各自 QTL 相连锁的标记 UBC20，从而认为这两个 QTL 具有直向同源性。Yarnes 等（2013）利用

重组自交系群体（RILs）建立了高密度的遗传连锁图，发现了 12 个与辣椒素类含量相关的 QTL，

分别位于 3、4、5、6、7、10 和 11 号染色体上。 

目前，除 1、2、9 和 12 号染色体外，其余染色体上均发现与辣椒素类物质含量相关的 QTL。

然而，尚未发现有 QTL 与任何辣椒素合成相关的基因被定位为在同一区域（Blum et al.，2003；Paran 

et al.，2010），说明这些 QTL 可能在辣椒素合成过程中起调节作用。 

5  高辣椒素辣椒种质资源 

哈瓦那辣椒（Habanero，C. chinense Jacq.）曾一度是世界上最辣的一类辣椒，然而 2007 年以来

更辣的辣椒不断被发现（表 5）。印度鬼椒（Bhut Jolokia）是著名的高辣度辣椒，其辣度指数超过了

100 万（Bosland & Baral，2007），但 Bosland 等（2012）报道，‘Trinidad Moruga Scorpion’（C. chinense 

Jacq.）辣度指数最高超过了 200 万。目前世界吉尼斯纪录最辣的辣椒是‘Carolina Reaper’（C. chinense 

Jacq.），其辣度指数最高可达到 220 万。在中国，目前人们认为较辣的涮辣（C. frutescens L.）和海

南黄灯笼椒（C. chinense Jacq.），其辣度指数分别为 355 800 和 125 550（Deng et al.，2009；李海龙

等，2012）。 
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表 4  辣椒素含量 QTL 定位 

Table 4  QTL analysis for capsaicinoid content Pun1 in Capsicum spp. 

群体 
Population 

标记类型 
Molecular marker 

表型 
Phenotype  
measured 

QTL 名称

QTL ID 
LOD 值 
LOD score 

贡献率/% 
R2 

参考文献 
Reference 

C. annuum‘Maor’× C. Frutescens
‘BG 2816’F2（n = 242） 

RFLP；CAPS 
 

CAP；DHCAP 
 

cap 
 

14.2 ~ 15.9 
 

34 ~ 38 
 

Blum et al.，2003 
 

C. annuum‘NuMex Rnaky’× 
C. frutescens‘BG 2814-6’ 
F2（n = 396） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

SSR；AFLP；RFLP
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

CAP 
CAP 
CAP 
CAP 
CAP 
DHCAP 
DHCAP 
DHCAP 
DHCAP 
NDHC 
Total1 

 
 
 
 

cap3.1 
cap4.1 
cap4.2 
cap7.1 
cap7.2 
dhc4.1 
dhc4.2 
dhc7.1 
dhc7.2 
ndhc7a.1 
total3.1 
total4.1 
total4.2 
total7.1 
total7.2 

3.2 ~ 3.9 
3.3 
3.8 ~ 4.2 
4.8 ~ 5.7 
4.0 
3.2 ~ 4.5 
3.1 ~ 3.9 
3.2 ~ 4.5 
3.1 
3.2 ~ 5.0 
3.1 
3.2 ~ 4.2 
3.9 ~ 4.0 
4.2 ~ 5.2 
3.5 ~ 3.8 

13 ~ 16 
14  
14 ~ 19 
16 ~ 17 
21 ~ 25 
12 ~ 20 
12 
9 ~ 14 

19 
15 ~ 22 
12 
12 ~ 18 
13 ~ 16 
11 ~ 14 
17~23 

Ben-Chaim et al.，2006 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  

C. annuum‘Maor’×  
C. frutescens‘BG 2816’ 
F2（n = 242） 
C. annuum‘Maor’× 
C. annuum‘perennial’ 
F3（n = 180） 

RFLP；SSR 
 
 
RFLP；AFLP；RAPD
 

CAP；DHCAP 
CAP；DHCAP 

 
Total2 
Total2 
 

Cap 7.1 
Cap 7.2 
 
Cap 7.1 
Cap 8.1 
 

9.24 ~ 14.37
7.08 ~ 8.88
 
3.22 ~ 3.44
3.7 

 

27 ~ 36 
21 ~ 24 
 
14 ~ 16 
19 
 

Paran et al.，2010 
 
 
Paran et al.，2010 
 
 

C. annuum‘NuMex Rnaky’× 
C. frutescens‘BG 2814-6’ 
RILs（n = 105） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

EST-based genetic 
map 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

DHCAP 
NDHC 
CAP；Total1 
CAP；DHCAP；
Total1 
CAP 
DHCAP 
NDHC 
NDHC 
NDHC 
NDHC 
NDHC 
NDHC 

3.1 
4.2 
4.13 
4.14 

 
4.15 
4.16 
5.4 
6.8 
7.3 

10.2 
10.3 
11.8 

2 
2 
2 
2 

 
2 
2 
2 
2 
2 
2 
2 
2 

13 ~ 16 
11 ~ 26 
9 ~ 10 
9 ~ 26 

 
22 
11 
14 ~ 17 
14 
12 
12 
12 
12 

Yarnes et al.，2013 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

注：CAP：辣椒素；DHCAP：二氢辣椒素；NDHC；降二氢辣椒素。Total1：CAP，DHCAP 与 NDHC 之和；Total2：CAP 与 DHCAP 之和。 

Note：CAP：Capsaicin；DHCAP：Dihydrocapsaicin；NDHC：Nordihydrocapsaicin. Total1：Total capsaicinoid of CAP，DHCAP and NDHC；

Total2：Total capsaicinoid of CAP and DHCAP. 

 
表 5  高产辣椒素类物质的辣椒资源 

Table 5  High capsaicinoids containing germplasm of Capsicum spp. 

材料名称 
Material 

种 
Species 

来源 
Origin 

辣度指数 
SHU 

参考文献 
Reference 

Red Savina（Habanero） C. chinense Jacq. 未见报道 Not reported 577 000 Guinness Book of World Records，2006 
Bhut Jolokia 
 

C. chinense × C. frutescens 印度 India 
 

1 001 304 
1 019 687 

Bosland & Baral，2007；Bosland et al.，2012
Guinness Book of World Records，2007 

Butch T Scorpion C. chinense Jacq. 特立尼达和多巴哥 
Trinidad & Tobago 

1 463 700 Guinness Book of World Records，2011. 

Trinidad Moruga Scorpion C. chinense Jacq. 特立尼达和多巴哥 
Trinidad & Tobago 

1 207 764 Bosland et al.，2012 

Carolina Reaper C. chinense Jacq. 未见报道 Not reported 1 569 300 Guinness Book of World Records，2013 
Tezpur C. frutescens L. 印度 India 855 000 Mathur et al.，2000 
涮辣 Shuanla  C. frutescens L. 中国 China 355 800 Deng et al.，2009 
海南黄灯笼椒 
Hainan Huangdenglongjiao 

C. chinense Jacq. 
 

中国 China 
 

125 550*

 
李海龙 等，2012 
 

* 此 SHU 指数根据 Collins 等（1995）的方法由 8.37 mg · g-1 换算而来。 

* Means the SHU is converted from 8.37 mg · g-1 according to the method of Collins et al.，（1995）. 
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6  讨论 

辣椒素类物质由辣椒素合成酶催化香草基胺和各种支链脂肪酸（9 ~ 11 个碳原子）合成，参与

编码辣椒素生物合成相关酶的基因超过 50 个（Mazourek et al.，2009）。目前已通过构建 cDNA 文库

（Curry et al.，1999；Kim et al.，2001），转录组（Liu et al.，2013）和基因组测序（Kim et al.，2014；

Qin et al.，2014）等途径获取了相关候选基因，并对 Pun1（CS，AT）、pAMT、KAS 和 HCT 等部分

基因的功能，进化和多态性进行了研究（Reddy et al.，2014）。然而，辣椒素类物质的生物合成途径

涉及多种中间产物和酶的参与，且辣椒素酯类物质的合成也与 pAMT 和 Pun1 有关（Lang et al.，2009；

Han et al.，2013），全面研究相关基因或酶的作用和功能，对揭示不同辣椒素类物质和辣椒素酯类物

质的合成和调控有重要意义（Aza-González et al.，2011）。 

Pun1 是目前研究较多的控制辣椒辣味有无的基因位点（Stewart et al.，2005），认为其编码酰基

转移酶基因（AT3），是辣椒素合成酶（CS）的基因（Stewart et al.，2005；Lang et al.，2006；Kim et 

al.，2014）。Pun1 在辣味辣椒胎座中特异表达（Stewart et al.，2005；Lang et al.，2006；Kim et al.，

2014；Qin et al.，2014），但辣椒素酯类物质的有无与辣味基因 Pun1 的基因型共分离（Han et al.，

2013），PAL 和 KAS 的表达量在 Pun1 隐性突变体 pun11 中显著降低，而在 pun12中则保持不变，甚

至升高。从而表明，Pun1 不仅是控制辣椒素类和辣椒素酯类酯类物质合成的关键基因，并可能反馈

调节辣椒素类物质生物合成（Stewart et al.，2005）。 

辣椒果实中辣椒素类物质含量的多少决定了辣味的强弱，呈数量遗传特征（Blum et al.，2003；

Ben-Chaim et al.，2006）。Qin 等（2014）发现，AT3-D1 和 AT3-D2 在辣味辣椒果实辣椒素类物质合

成阶段显著表达，但 AT3-D1 在无辣味辣椒中未检测到或者微量表达，AT3-D2 在无辣味辣椒中的表

达可能使其能产生微量的辣椒素和二氢辣椒素，从而说明 Pun1 位点上 AT3-D1 和 AT3-D2 的剂量补

偿效应造成了辣椒辣味的强弱变化。Keyhaninejad 等（2014）报道，与植物次级代谢相关的转录因

子 AP2/ERF 家族中的 Erf 和 Jerf 基因在花后 16 ~ 20 d 辣椒素合成之前的果实发育早期表达，其表

达量与辣椒素含量的高低相关，认为 Erf 和 Jerf 参与调控辣椒辣味的强弱。相关研究表明，辣椒素

合成途径相关基因多态性以及植物次级代谢的转录因子等研究，有助于揭示辣椒辣味，即辣椒素含

量高低的变化。 
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