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摘要:辣椒是一种十分重要的蔬菜作物,
 

其栽培面积在我国蔬菜作物中位居第一.
 

辣椒常规育种近年来取得了很

大的成就,
 

随着资源的不断利用,
 

新品种选育越来越需要借助分子育种手段来提高育种效率,
 

创造常规方法难以获

得的新种质.
 

辣椒分子育种已经取得了重要进展.
 

本文主要对辣椒分子标记、
 

辣椒素类物质和红色素生物合成、
 

雄

性不育、
 

抗病、
 

抗逆等分子机理、
 

生物技术改良等取得的进展作一综述,
 

并指出存在的问题和作出展望.
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Abstract:
 

Pepper
 

is
 

a
 

very
 

important
 

vegetable
 

crop
 

with
 

the
 

largest
 

cultivation
 

area
 

in
 

China.
 

Many
 

a-
chievements

 

have
 

been
 

obtained
 

in
 

the
 

past
 

in
 

conventional
 

breeding
 

in
 

pepper.
 

With
 

the
 

utilization
 

of
 

germplasm,
 

it
 

is
 

necessary
 

to
 

combine
 

the
 

conventional
 

breeding
 

method
 

with
 

molecular
 

breeding
 

technol-
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ogy
 

to
 

increase
 

the
 

breeding
 

efficiency
 

and
 

create
 

the
 

new
 

germplasm
 

which
 

cannot
 

be
 

produced
 

by
 

conven-
tional

 

breeding
 

methods.
 

Up
 

to
 

date,
 

great
 

progresses
 

have
 

been
 

made
 

in
 

pepper
 

molecular
 

breeding.
 

In
 

this
 

paper,
 

the
 

following
 

topics
 

are
 

reviewed
 

such
 

as
 

the
 

molecular
 

marker,
 

molecular
 

mechanism
 

of
 

bio-
synthesis

 

of
 

capsaicinoids,
 

red
 

pigments,
 

resistance
 

to
 

diseases
 

and
 

abiotic
 

stress,
 

biotechnological
 

modifi-
cation

 

and
 

so
 

on.
 

The
 

problems
 

and
 

prospects
 

were
 

discussed.
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辣椒是一种十分重要的蔬菜作物,
 

其栽培面积在我国蔬菜作物中位居第一.
 

辣椒常规育种近年来取得

了很大的成就,
 

对辣椒产业的发展做出了重要贡献,
 

今后仍然是不可缺少的重要育种途径和方法.
 

但随着

资源的不断利用,
 

要想在短时间内取得重大突破,
 

仅靠常规方法是很难实现的.
 

分子标记和基因工程可以

辅助常规方法,
 

提高育种效率,
 

创造常规方法难以实现的新种质,
 

为选育优良品种提供更多的方法和保障.
分子育种包括2个方面,

 

一是分子标记辅助育种,
 

广义的分子标记包括同工酶标记和DNA标记,
 

本文

重点介绍DNA分子标记,
 

在不加说明的情况下均指DNA标记;
 

一是通过基因工程创造优良资源,
 

它是今

后辣椒育种的重要育种方法的补充和发展方向.
 

近年来,
 

辣椒分子育种取得了重要进展,
 

为分子育种与常

规育种的紧密结合使辣椒新品种选育取得重大突破奠定了基础.
 

目前这方面的综述文章不多,
 

或者已经过

时.
 

本文旨在对这方面的进展作一综述.

1 分子标记

1.1 分子遗传图谱的构建

1988年,
 

康乃尔大学的 Tanksley等[1]构建了世界上第一个辣椒的遗传图谱,
 

随后 Prince等[2]、
 

Lefebvre等[3]相继报道了图谱构建结果.
 

Paran等[4]利用已有的数据整合构建的图谱,
 

包含了2262个标

记,
 

覆盖了1
 

832
 

cM,
 

其中AFLP标记1528个,
 

RFLP标记440个,
 

RAPD标记288个.
 

我国在这方面的

进展也很大[5-12].
 

尽管图谱构建的报道很多,
 

但仍然没有达到饱和,
 

仍需要继续找出更多的标记,
 

构建更饱

和的图谱才能更好地应用.
 

Tamisier等[13]用256个核心种质资源进行基因组测序,
 

然后进行关联分析,
 

得

到的结果与通过构建作图群体得到的结果是一致的.
 

详细情况见表1.
表1 辣椒遗传图谱特性

杂交组合
群体

类型

群体

大小
标记类型

标记

数

连锁

群数

长度/

cM
Doux

 

des
 

lands(C.
 

annuum)×PI
 

159243(C.
 

chinense) BC1 46 RFLP 85 14 Nd*

NuMex
 

R
 

Naky(C.
 

annuum)×PI159243(C.
 

chinense) F2 46 RFLP 192 19 720
NuMex

 

RNaky(C.
 

annuum)×PI159243(C.
 

chinense) F2 75 AFLP,
 

RFLP,
 

RAPD 1
 

007 13 1
 

246
TF68(C.

 

annuum)×Habanero(C.
 

chinense) F2 107 RFLP,
 

AFLP 580 16 1
 

320
TF68(C.

 

annuum)×Habanero(C.
 

chinnense) F2 107 RFLP,
 

SSR 333 15 1
 

762
Maor(C.

 

annuum)×Perennial(C.
 

annuum) F2 180 RFLP,
 

RAPD,
 

AFLP 177 12 1
 

740
Maor(C.

 

annuum)×BG2816(C.frutescens) BC2 248 RFLP 92 12 1
 

100
H3(C.

 

annuum)×Vania(C.
 

annuum) DH 101 AFLP,
 

RFLP,
 

RAPD 543 20 1
 

513
Perennial×Yolo

 

Wonder(C.
 

annuum) DH 114 AFLP,
 

RAPD,
 

RFLP 630 26 1
 

668
Yolo

 

Wonder(C.
 

annuum)×Criollo
 

de
 

Morelos
 

334(C.
 

annuum) F2 151 RFLP,
 

RAPD,
 

AFLP 208 18 685
Perennial×Yolo

 

Wonder DH 114 AFLP 42 8 1
 

197
TF68×C.chinense

 

cv.
 

Habanero F2 107 RFLP,
 

AFLP,
 

SSR 502 15 1
 

720
Nacional

 

AG-506(C.annuum)×CNPH703(C.annuum) RIL 123 AFLP 171 13 923.5
综合数据库资料 多种标记 2

 

262 1
 

832

PBC83(Capsicum.
 

annuum
 

L.
 

var.
 

longum)×P2(Capsi-
cum.

 

annuum
 

L.
 

var.
 

longum)
F2 93 RAPD 28 11 282.4

NuMex
 

RNaky(C.
 

annuum)×14-6(C.
 

frutescens) F2 234 AFLP,
 

RFLP,
 

SSR 728 16 1
 

358
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 续表1

杂交组合
群体

类型

群体

大小
标记类型

标记

数

连锁

群数

长度/

cM

NuMex
 

RNaky(C.
 

annuum)×PI
 

159234(C.chinense) F2 100 RFLP,
 

SSR 426 15 1
 

304

Perennial×83-60 F2 114 AFLP,
 

RAPD,
 

SSR 70 12 429

C.frutescens
 

BG2814-6×C.annuum
 

cv.
 

Numex
 

Rnaky F2 94 COSII 587 12 1
 

613

C.annuum“NB1”×C.chinense“Jolokia” F2 94 SNP(HRM) 116 12 1
 

167.9

C.annuum“
 

NuMe
 

Rnaky”(RN)×C.chinense“PI159234”
(CA4)

F2 90 IBP,
 

COSII,
 

SNP等 512 12 2
 

335.6

C.annuum“
 

BA3”×C.annuum“B702” F2 178 InDel 251 12 178

C.annuum“
 

BA3”×C.frutescens“YNXML” F2 152+147 InDel,
 

SSR 224 13 1
 

249.7

C.baccatum
 

var.UENF
 

1616×C.baccatum
 

var.
 

UENF
 

1732
F2 203 SSR,

 

RAPD 183 16 2
 

547.5

C.baccatum“PBC80”×C.baccatum“CA1316” F2 146 SNPs 403 12 1
 

270

C.annuum“Perennial”×C.annuum“Dempsey”
 

120 RILs 120 Bins(全基因组测序) 2
 

578 12 1
 

372.2

C.baccatum“Golden-aji”×C.baccatum“
 

PI594137” F2 93 HRM 395 12 1
 

056.3

C.annuum“BA3”×C.frutescens“
 

YNXML” F2 297 bins 3
 

826 12 1
 

628.8
C.chinense“740”×C.annuum“CA1” F2 150 SLAF 9

 

038 12 1
 

586.8

C.annuum“Z4”×C.annuum“Z5” F2 249 SLAF 106
 

848 12 2
 

009.7

C.annuum
 

var.
 

PM702×C.annuum
 

var.
 

FS871 RILs 146 SLAF 9
 

328 12 2
 

009.7

D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) F2 200 InDel 162 12 3
 

785.5

Long
 

Sweet(C.annuum)×“AC2212”(C.annuum) 重组自交系 254 SNP 1
 

093 13 1
 

432.8

  注:
 

由于篇幅限制,
 

省去了参考文献.

1.2 质量性状的分子标记

质量性状的分子标记可为分子标记辅助选择提供方便.
 

迄今为止标记的质量性状见表2.
表2 部分质量性状的分子标记

性状 基因名称 群体 标记类型 所在染色体 距离/cM

对马铃薯Y病毒的抗性 pvr1
Numex

 

Rnaky(C.
 

annuum)×PI
 

159234(C.
 

chinense)
RFLP 4 5.4

对马铃薯Y病毒的抗性 pvr2 Vania(C.annuum)×H3(C.
 

annuum) RAPD,
 

RFLP 4 2.4

同上 pvr4
Yolo

 

Wonder(C.annuum)×Criollo
 

de
 

Morelos
 

334(C.
 

annuum)
CAPS 10 2.1

同上 256份材料 SNP 4、
 

6、
 

9、
 

12

对番茄斑点萎蔫病毒的抗性 Tsw
Numex

 

Rnaky(C.
 

annuum)×PI
 

159234(C.
 

chinense)
RAPD 10 3.4

同上 Tsw
PI

 

195301(C.
 

frutescens)×PI
 

152225(C.
 

chinense)
RAPD,

 

CAPS 10 0.9

对线虫的抗性 Me3,
 

Me4 Yolo
 

Wonder(C.annuum)×PM687(C.
 

annuum) AFLP 番茄12 0.5

对TMV的抗性 L1
Yolo

 

Wonder (C.annuum ) × Perennial
(C.annuum)

RFLP 11 6

L4 C.annuum×C.
 

chacoense RAPD,
 

SCAR 6

对炭疽病的抗性
‘Punjab

 

Lal’
 

(C.annuum)× ‘Arka
 

Lohit’
 

(C.annuum)
STS(CtR-431,

 

CtR-594)
1.8,

 

2.3

对疮痂病的抗性 Bs2 C.
 

annuum×PI
 

260435(C.chacoense RAPD,
 

AFLP 0

3第7期           
 

 雷建军,
 

等:
 

辣椒分子育种研究进展



 续表2

性状 基因名称 群体 标记类型 所在染色体 距离/cM

对疮痂病的抗性 Bs3
ECW-30R(C.annuum)×PI

 

197409(C.
 

annu-
um)

AFLP 番茄2 1

辣椒素 C Maor(C.
 

annuum)×BG2816(C.
 

frutescens) RFLP 2 0
同上 C.

 

annuum×C.
 

annuum RAPD 未知 3.6
黄果 y Lamuro(C.annuum)×Lamuga(C.

 

annuum) RFLP 6 0
成熟果色 C2 4751(C.

 

annuum)×PI
 

152225(C.
 

chinense) RFLP 4 0
褐色果 cl 4590(C.annuum)×PI

 

159234(C.chinense) RFLP 1 3.8
花青苷积累 A 5226(C.annuum)×PI

 

159234(C.
 

chinense) RFLP 10 0
软果肉和脱落性 S Maor(C.

 

annuum)×BG
 

2816(C.
 

frutescens) RFLP 6 0
 

朝天果 up
Yolo

 

wonder(C.
 

annuum)×Perennial(C.
 

ann-
uum)

RFLP 12 16

果族生 fa 5219(C.
 

annuum)×BG
 

2816(C.
 

frutescens) RFLP 6 0
 

核雄性不育 ms F2(辣椒×甜椒) AFLP 5 6

核雄性不育
ms3
msw

F2(辣椒×甜椒)

F6同上

SNP
SNP

1
5

3.8
0 

细胞质雄性不育
Orf459 和

watp6-2
一年生辣椒 Acc-DU 0

同上 同上 SCAR130

雄性细胞质不育恢复基因 Rf
BU-12(C.annuum)×RF-12(C.

 

annuum)(但
没有用F2,

 

只用了双亲和F1,
 

结果值得质疑
RAPD 5

同上 RAPD
同上 Rf 9704A(C.annuum)×8001(C.annuum) RAPD 4.2

同上 Rf
42个辣椒和5个甜椒品种与雄性不育系杂交

(均为C.
 

annuum)
RAPD 未做

未做,
 

但

距离较远)

同上 Rf 一年生辣椒F2 KASP

  注:
 

由于篇幅限制,
 

省去了参考文献.

1.2.1 抗病性

1.2.1.1 对马铃薯Y病毒的抗性.
 

根据病毒与寄主抗性基因的相互关系,
 

该病毒可划分为3个小种:
 

PVY(0),
 

PVY(1)和PVY(1.2).
 

目前在辣椒上已发现了6个单抗基因,
 

pvr1,
 

pvr2,
 

pvr3,
 

pvr4,
 

pvr5,
 

pvr6 和一组QTL[14-15].
 

Caranta等[16]找到了pvr4 的分子标记,
 

最近的标记只有2.1
 

cM(表2).
 

Tamisier
等用关联分析法,

 

通过基因组测序法找到了抗马铃薯Y病毒基因的SNP分子标记(位于4,6,9,12号染

色体)[13].
1.2.1.2 对番茄斑点萎蔫病毒的抗性.

 

目前已经在第10号染色体上找到了抗Tsw的分子标记,
 

较远的为

3.4
 

cM[17],
 

最近的只有0.9
 

cM[18].
1.2.1.3 对TMV的抗性.

 

辣椒对TMV的抗性是由L 基因控制的,
 

L 有一系列等位基因,
 

L1 位于一年

生辣椒的第11号染色体,
 

离番茄的RFLP标记TG36较近(6
 

cM).
 

Matsunaga等[19]找到了它的RAPD标

记,
 

并已经转化成SCAR标记(1.5
 

cM).
1.2.1.4 对疮痂病的抗性.

 

疮痂病病原菌有7个生理小种,
 

每一个小种都有一个抗性基因对应,
 

Bs1 抗第

0,
 

2,
 

5小种,
 

Bs2 抗0,
 

3小种,
 

Bs3 抗0,
 

1,
 

4小种,
 

目前尚未找到抗小种6的材料.
 

Tai等[20]用野生辣椒

(C.chacoense)作抗源,
 

与一年生辣椒杂交得到了近等基因系后进行分子标记研究,
 

得到了与抗病基因共分

离的AFLP标记(A2).
 

Pierre等[21]找到了与BS3相连锁的分子标记,
 

相距1
 

cM.
1.2.1.5 对根结线虫的抗性.

 

目前报道的抗根结线虫的基因有N,
 

Me1,
 

Me2,
 

Me3,
 

Me4,
 

Me5.
 

Me3 和
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Me4 在同一个连锁群中,
 

相距10
 

cM,
 

位于第7或12号染色体上.
 

目前找到的标记离它只有0.5
 

cM[22].
1.2.2 果实性状

1.2.2.1 辣味.
 

辣味是由显性单基因C(也称Pun1)控制的.
 

Blum等[23]找到了与它共分离(距离为0
 

cM)
的RFLP标记.

 

Minamiyama等[24]找到了与它紧密连锁的RAPD标记(3.6
 

cM).
 

Tamisier等[13]用256个

辣椒材料,
 

通过基因组测序方法进行关联分析,
 

得出了更详细的结果,
 

将抗性基因定位在第4,6,9和12号

染色体上.
1.2.2.2 果色.

 

类胡萝卜素决定成熟果色,
 

花色素和叶绿素决定未熟果的果色.
 

成熟果色的遗传起初报道

是受3个独立基因Y,
 

C1 和C2 控制[25].
 

类胡萝卜素的合成途径已经完全清楚,
 

Y 基因编码辣椒红色素-
辣椒红素合成酶(CCS),

 

因为Y 与CCS 完全共分离,
 

RFLP分析表明,
 

不辣的辣椒中,
 

完全缺乏Y[26].
 

C2
与编码八氢番茄红素合成酶基因共分离[27].

 

褐色成熟果是由于红色的类胡萝卜素与叶绿素共同积累所致,
 

这是受隐性基因Cl控制的[28].
 

当基因型为ycl时,
 

成熟果为绿色.
 

Cl已经定位到第1号染色体,
 

但还不

知道叶绿素分解代谢过程中哪个基因与它共分离[29].
 

紫色未熟果是由A 控制的,
 

是开花后积累花青素所

致.
 

A 已经定位到第10号染色体[30],
 

后来证明它与矮牵牛中的花色素2(An2)共分离,
 

An2 是R2R3MYB
转录因子基因,

 

它调控花色素的生物合成[31].
1.2.2.3 果实质地.

 

柔软的果肉是由显性单基因S 控制的,
 

已经定位于第10号染色体,
 

该基因与番茄中

的多聚半乳糖醛酸酶基因共分离[32].
1.2.2.4 果实着生方式.

 

族生果是由隐性单基因fa 控制的.
 

它位于第6号染色体,
 

与番茄中的自封顶基

因SP 共分离(私人通讯).
1.2.3 育性

Zhang等[33]报道了2个与育性恢复连锁的RAPD标记.
1.3 数量性状的QTL分析

数量性状不能依照质量性状的处理方法将单个基因的效应区别开来.
 

复杂的数量性状可剖分为若干离

散的孟德尔因子所决定的组分,
 

进而确定其在染色体上的位置及其与其它基因的关系和贡献的大小.
 

有些

性状既是质量性状,
 

也是数量性状,
 

取决于所用的材料和判断标准,
 

例如,
 

抗病性如果把3级以下的都定

为抗病,
 

3级以上定为感病,
 

这就是质量性状,
 

否则是数量性状.
 

目前进行过 QTL定位分析的性状有对

CMV的抗性、
 

对疫病的抗性、
 

对马铃薯Y病毒的抗性、
 

对白粉病的抗性、
 

对炭疽病的抗性、
 

果实大小、
 

果

实形状、
 

辣度和雄性不育的恢复等(表3).
1.4 分子标记辅助选择

分子标记的最终目的是应用于选择,
 

尤其是数量性状,
 

因为数量性状根据表型的选择是不太准确的.
 

近年来应用分子标记进行辅助选择有所增加.
 

Thabuis等[34]将辣椒的抗疫病的特性转育到了甜椒中.
 

李怡

斐等[35]利用抗疫病的分子标记对获得的双单倍体进行筛选,
 

获得了14个抗疫病的材料.
 

王春萍等[36]用12
个辣椒疫病抗性相关分子标记进行辅助筛选,

 

不同的分子标记的筛选效率有较大的差异,
 

最高的为

87.5%,
 

有些根本无法应用.
 

王立浩等[37]对马铃薯Y病毒的抗性进行了分子标记辅助选择.
 

郭广君等[38]

用与抗性基因qCmr2.1 紧密连锁的3个InDel分子标记辅助选择,
 

提高了选择效率.
 

李怡斐等[39]用雄性不

育分子标记CRF-SCAR
 

对BC6F1 的75
 

个单株进行分子标记辅助选择验证,
 

正确率为100%.
 

Tanaka
等[40]报道:

 

辣椒素酯类物质是辣椒果实中低辣味的辣椒素类似物.
 

其生物活性与辣椒素类物质相似,
 

有抑

制脂肪积累和抗氧化等特性.
 

以前的遗传研究表明,
 

p-AMT 和Pun1 两个基因控制辣椒素酯的合成,
 

这两

个基因分别表示为A、
 

B.
 

基因型为aaBB和aaBb的植株果实中含辣椒素酯,
 

辣味较低.
 

他们利用p-AMT
和Pun1 基因的DNA标记选育了一个含有辣椒素酯类物质的辣椒新品种.

 

Murasaki(AAbb)和CH-19
 

Sweet(aaBB)杂交后代的基因型都用DNA标记进行了鉴定.
 

p-AMT基因型利用dCAPS标记鉴定,
 

Pun1
基因型用SCAR标记鉴定.

 

分析杂交后代的基因型,
 

筛选出基因型aaBB或者aaBb的植株并培育出了一个

新品种 Maru
 

Salad.
 

Maru
 

Salad
 

果实的辣椒素酯含量为700
 

μg/g
 

DW.
 

同时 Maru
 

Salad的果实比CH-19
 

Sweet大,
 

而且适合鲜食.
 

Kim等[41]用固定效率的标记辅助筛选辣椒素含量不同的材料,
 

比以前的分子标

记辅助选择的效率提高了很多.
 

Ren等[42]用分子标记辅助选择育性恢复基因.
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表3 辣椒QTL分析

性状 群体 QTL数 主效QTL1 微效QTL2

对CMV的抗性 Yolo
 

wonder(C.
 

annuum)×Perennial(C.
 

annuum) 4 AG03-2.1 -
同上 Maor(C.annuum)×Perennial(C.

 

annuum) 7 Cmv11.1 +
同上 Vania(C.annuum)×H3(C.annuum) 7 Cmv12.1 +

对疫病的抗性
Vania×H3;

 

Yolo
 

Wonder×Perennial;
 

Yolo
 

wonder×Crio-
llo

 

de
 

Morelos
 

334
18 Rec5.1,

 

sta5.1 +

同上 perennial(C.
 

annuum)×83-60(C.annuum) 2 +
同上 93-100-17-1-0(C.

 

annuum)×茄门(C.
 

annuum) 4

对马铃薯Y病毒的抗性 Yolo
 

wonder(C.
 

annuum)×Perennial(C.
 

annuum) 11
AC10-0.3,

 

TG56,
 

CT135,
 

TG124
+

对白粉病的抗性 Vania(C.annuum)×H3(C.annuum) 7 Lt-6.1 +
对炭疽病的抗性 Jatilaba(C.annuum)×PRI95030(C.chinense) 4 B1 +

同上 6 AnRGO5
对青枯病的抗性 Konesian

 

hot(C.annuum)的F2 5
分枝角度 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 17

第一花节位 C.annuum“Z4”×C.annuum“Z5” 5

CA12g15130,
 

CA12g15160,
 

CA12g15370,
 

CA12g15360,
 

CA12g15390

+

始花节位 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 3
辣椒素类含量 Maor(C.annuum)×BG2816(C.frutescens) 1 Cap -

同上 NuMex
 

Rnaky(C.annuum)×14-6(C.frutescens) 3 Total7.1 -
同上 Shishito(C.annuum)×Takanotsume(C.annuum) 2 Shql3

 

Shql7
辣椒红素/辣椒玉红素 Long

 

Sweet(C.annuum)×“AC2212”(C.annuum) 3
幼果颜色 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 5

成熟果颜色 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 2
同上 Maor(C.annuum)×BG2816(C.

 

frutescens) 8 - -
果长 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 6
果重 D50(C.annuum)×B1-2(C.annuum) 4

果实形状 Maor(C.annuum)×Perennial(C.
 

annuum) 3 Fs3.1 -
同上 Maor(C.annuum)×BG2816(C.

 

frutescens) 5 Fs3.1 +
同上 5226(C.annuum)×PI

 

159234(C.chinense) 1 Fs10.1 -

细胞质雄性不育恢复 Yolo
 

wonder(C.annuum)×Perennial(C.annuum) 4
E43-135,

 

E44-161,
 

E71-392,
 

E71-118,
 

E23-150,
 

E76-98
+

同上
[Yolo

 

wonder(C.annuum)×Perennial(C.annuum)]×
77013A(C.annuum)

5 E39/M48-Dp +

第一花节位 C.annuum“Z4”×C.annuum“Z5” 5

CA12g15130,
 

CA12g15160,
 

CA12g15370,
 

CA12g15360,
 

CA12g15390

+

辣椒红素 83-58×Perennial(均为一年生辣椒) 5
OTC-1-1,

 

OTC-5-1,
 

OTC-12-1
-

  注:
 

1.效应在20%以上的QTL,
 

2.微效QTL(来源于低值亲本).
 

由于篇幅限制,
 

省去了参考文献.
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2 辣椒素类物质和红色素物质生物合成的分子机理

2.1 辣椒素类物质

从辣椒中分离到的辣椒素类物质已超过23
 

种[43-44],
 

命名的辣椒素类包括辣椒素、
 

二氢辣椒素、
 

辛酸香

草酸胺、
 

降二氢辣椒素、
 

高辣椒素和葵酸香草酞胺等,
 

其余的尚未命名.
 

Stewart等[45]报道,
 

在已发现的辣

椒素类物质中,
 

辣椒素和二氢辣椒素约占辣椒果实中总辣椒素类物质含量的91%以上,
 

并提出了辣椒素生

物合成的模型.
基于前人的研究,

 

Mazourek等[46]全面分析了辣椒素类物质合成代谢网络,
 

用生物信息学的方法建立

了辣椒素类物质生物合成模型,
 

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,
 

认为其参与不同辣椒素类物质的生物合成.
 

张正海等[47]根据前人的结果[48-49]提出了一个翻译成中

文的较全面的辣椒素生物合成模型.
Kim等[48]根据测序结果,

 

讲了一个辣椒素生物合成的故事,
 

进一步证实了辣椒素合成的基因的重要

性,
 

在茄属中,
 

番茄与辣椒相比,
 

合成路径中,
 

前面的基因都一样,
 

只有最后一个结构基因不一样.
 

根据这

样的设想,
 

我们曾经将辣椒素合成基因导入到番茄中,
 

但没有得到预期结果,
 

转基因番茄并没有辣椒素的

合成.
 

Naves等[50]提出了辣味番茄的设想.
辣椒素生物合成的结构基因的分离和克隆及功能鉴定,

 

有很多报道[51].
 

比较好的研究结果如下:
 

Arce-Rodríguez等[52]报道,
 

R2R3-MYB(MYB31)调控辣椒素的合成,
 

同时在营养器官中也有表达,
 

而且

受吲哚乙酸、
 

茉莉酸、
 

水杨酸、
 

赤霉素、
 

创伤、
 

温度和光照的影响,
 

说明该转录因子不仅仅影响辣椒素的

合成,
 

可能还影响其他反应.
 

Koeda等[53]报道,
 

在中国辣椒(C.
 

chinense)中,
 

有些品种没有辣椒素是因

为辣椒素合成最后一级的乙酰转移酶(AC)基因、
 

上游的假定转氨酶(pAMT)基因和酮脂酰-ACP合成酶

(CaKR1,
 

也称KAS)基因突变造成的.
 

作者课题组取得了更进一步的结果:
 

回答了中国辣椒为什么比其

他4个种更辣的问题,
 

中国辣椒中,
 

与最重要的 MYB31互作的 WRKY9的启动子区域是正常的,
 

但其

他4个种的启动子都发生突变,
 

导致这两个转录因子不能很好互作[54].
 

后来我们又证明 MYB48[55]
 

ERF102和ERF111[56]在辣椒素合成中也起很重要的作用.
 

Shams等[57]的研究证明在盐胁迫下,
 

辣椒素

的含量增加.
 

Wen等[58]的研究证明乙烯可以诱导 AP2/ERF 的表达,
 

进一步调控辣椒素的合成.
 

Yu
等[59]证明 MYB24能够负调控辣椒素的合成.

 

Liu等[60]证明CabHLH007,
 

CabHLH009,
 

CabHLH026,
 

CabHLH063,
 

CabHLH086可以调控辣椒素的生物合成,
 

并还能与辣椒素生物合成的主要调控转录因子

MYB31互作调控辣椒素的生物合成.
2.2 辣椒红色素

辣椒红素是类胡萝卜素的生物合成途径的代谢终产物,
 

其生物合成途径从牻牛儿基焦磷酸(GGPP)开
始.

 

首先,
 

八氢番茄红素合成酶(Psy)转化2分子的GGPP生成八氢番茄红素;
 

其次,
 

在八氢番茄红素脱氢

酶(PDS)作用下,
 

被氧化成番茄红素;
 

接下来番茄红素下游产生两个分支,
 

一个分支是番茄红素在LCYb
和lCYe两种酶的共同催化下形成α-胡萝卜素,

 

在Crtz酶和O2 共同作用下最终形成叶黄素;
 

另一个分支

是番茄红素被单一酶LCYb催化形成β-类胡萝卜素,
 

最终经过一系列酶和O2 的共同参与下形成辣椒红素

和辣椒玉红素[61].
 

在未成熟的辣椒果实中,
 

Lcyb和lcye这两种酶都存在,
 

但Ccs不表达,
 

故β-胡萝卜素和

叶黄素是主要的类胡萝卜素;
 

进入绿熟期后Ccs开始表达并逐渐增强,
 

玉米黄质被Ccs催化形成辣椒红素,
 

辣椒红素的量开始不断积累,
 

辣椒果实颜色开始由绿色转为红色[61].
 

研究表明,
 

黄色和橙色辣椒果实中因

Ccs缺失,
 

玉米黄素不能继续往下游产物转化,
 

果实颜色为橙色或黄色[62].
 

Tian等[63]分析了合成辣椒红素

和辣椒玉红素的基因Ccs的启动子中的重复序列对基因表达的影响,
 

结果表明,
 

不存在剂量效应,
 

可能存

在未知效应.
 

辣椒红素/辣椒玉红素合成酶(Ccs)基因发生突变会导致辣椒果实的颜色变化,
 

由红色变成黄

色或其他颜色[61,
 

64-65].
 

辣椒红素/辣椒玉红素合成途径上游的八氢番茄红素合成酶(PSY)的内含子发生突
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变后红色果变成了橙色果[66].
 

β胡萝卜素羟化酶(CHY2)基因发生突变后红色果变成橙色[67].
 

玉米黄素环

氧酶(ZEP)发生突变后,
 

黄色果变成橙色果[68].
我们的研究表明,

 

CaERF82,
 

CaERF97,
 

CaERF66,
 

CaERF107
 

and
 

CaERF101的表达量与辣椒红素的

积累呈正相关[69].
 

进一步研究表明,
 

R-R型 MYB转录因子DIVARICATA1编码一个核定位的转录激活

因子,
 

沉默DIVARICATA1显著降低了辣椒红素合成相关基因PSY,
 

PDS,
 

β-CH1 和CCS 的转录,
 

对应

的辣椒红素含量也显著降低[69].
 

Ma等[70]报道CaBBX20(锌指转录因子)可以调控辣椒红素的生物合成.
 

Hattan等[71]首次报道利用基因工程技术在大肠杆菌中生产辣椒红素,
 

但产量很低.
其他方面的详细情况见雷建军等的综述[72].

3 雄性不育分子机理

3.1 核雄性不育

Cheng等[73]对辣椒雄性不育两用系的可育株和不育株进行了转录组和蛋白组分析,
 

找出了一些与花药

壁和花粉外壁发育相关的基因.
 

Dong等[74]报道,
 

可育株与不育株相比,
 

不育株的Capana10g000198(编码

CaMYB80)的第三个外显子插入163bp,
 

形成了一系列终止子,
 

而可育株是正常的.
3.2 质核互作雄性不育

质核互作雄性不育也称细胞质雄性不育.
 

位于辣椒细胞质线粒体中的雄性不育基因主要包括:
 

orf165[75]、
 

orf456 和coxII[76]、
 

orf507[77]、
 

ψatp6-2
[78]等.

 

orf456 是必须的,
 

但仅有它不足以产生雄性不

育,
 

还必须有其他基因参与[79].
 

Guo等[80]对不育系和保持系进行了蛋白组学分析,
 

证明线粒体与雄性不育

有关.
 

Nie等[81]通过精细定位发现CaRfHZ 最有可能是育性恢复基因.

4 抗病分子机理

植物中的转录因子DoF,
 

WRKY,
 

MYB,
 

NAC,
 

bZIP,
 

ERF,
 

ARF和 HSF调控植物对生物和非生物

逆境的抗性[82].
 

Hussaina等[83]对辣椒中的 WRKY进行了综述.
4.1 青枯病

Dang等[84]报道,
 

CaWRKY27可以正向调控对青枯病的抗性.
 

Mou等[85]报道,
 

CaHDZ27可以正向调

控辣椒对青枯病的抗性.
 

Cheng等[86]认为CaLRR51可以正向调控辣椒对青枯病的抗性.
Huang等[87]报道,

 

CaASR1正调控辣椒对青枯病的抗性.
 

Yang等[88]的研究表明,
 

CaMLO6是青枯病

的负调控因子(与抗逆性相反),
 

部分受CaWRKY40的调控.
 

CaWRKY28
 

Cys249复合体是CaWRKY40调

控辣椒对青枯病菌免疫所必须的[89].
 

Shen等[90]报道,
 

CaCBL1沉默后,
 

对青枯病的抗性明显降低,
 

在高温

下更明显.
 

Shi等[91]报道,
 

CaPti1-CaERF3复合体共调控辣椒对青枯病的抗性,
 

同时也耐脱水.
 

Hussain
等[92]认为,

 

CaASHH3正向调控辣椒抗青枯病.
 

CaCDPK29-CaWRKY27b复合体促进CaWRKY40调控的

辣椒对青枯病的抗性[93].
4.2 疫病

Cheng等[94]的研究表明,
 

CaWRKY08-4和CaWRKY01-10两个转录因子在抗病的CM334受疫病菌浸

染后高表达,
 

而在感病的EC01中没有变化.
 

Kang等[95]报道,
 

Dof转录因子可以调控辣椒对疫病的抗性.
 

Zhang等[96]报道,
 

CaSBP12负向调控辣椒对疫病的抗性.
 

后来又从辣椒中分离15个SPB转录因子基因,
 

证明CaSBP08和11是2个负向调控因子,
 

沉默后抗病性明显增强,
 

在烟草中超表达植株,
 

病情指数明显

增加[97-98].
 

Ali等[99]报道,
 

CaChiVI2为辣椒的抗疫病基因,
 

同时也抗热.
 

Du等[100]报道,
 

辣椒疫病的抗性

受表观遗传的调控.
 

Nabor-Romero等报道,
 

辣椒对疫病相关的防卫基因(PR-1b,
 

CaWRKY58,
 

CPI,
 

MIR,
 

HMG 和PAL)的表达会受到根结线虫的影响[101].
4.3 炭疽病

辣椒醇对辣椒炭疽病菌有明显的抗性,
 

接种病原菌后,
 

辣椒醇生物合成相关基因的表达量增加了50多
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倍,
 

但尚未作转基因鉴定[102].
 

Lee等[103]从抗病辣椒中分离出抗菌蛋白基因CaAMP1 可以抗多种病害(17
种病原菌),

 

其中对炭疽病的抗性研究得比较清楚.
 

Son等[104]报道,
 

只存在于C.
 

baccatum 中的CbCN能

够抗炭疽病.
4.4 枯萎病

Lee等[103]报道将辣椒的CaAMP1在拟南芥超表达对枯萎病的抗性明显增强.
4.5 病毒病

Kang等[95]报道,
 

Dof转录因子可以调控辣椒对TMV和辣椒斑驳病毒的抗性.
 

CaNAC1可以调控对

斑驳病毒的抗性[105].
 

Zhao等[106]报道,
 

抗病辣椒品种可以通过生长素途径基因的超表达而产生过敏性坏死

反应而抗病.
4.6 疮痂病

Wang等[107]从抗病的柔毛辣椒(Capsicum
 

pubescens)中分离一个广谱性的抗疮痂病的基因导入到水稻

中,
 

提高了水稻对白叶枯病的抗性.
 

Sendin等[108]从Capsicum
 

chacoense中分离了CcBs2基因(抗疮痂病基

因)导入到柑橘中后,
 

使柑橘对溃疡病的抗性大大增强.
4.7 白绢病

Liao等[109]报道了辣椒受白绢病病原菌浸染后的蛋白组和代谢组的变化.

5 抗逆分子机理

5.1 结构基因与抗逆性的关系

与抗 旱 相 关 的 结 构 蛋 白 主 要 包 括 CaOSR1[110]、
 

CaWDP1[111]、
 

CaREL1[112]、
 

CaDIL1[113]、
 

CaDRHB1[114]、
 

DIK1[115]、
 

CaCIPK3[116]、
 

CaCIPK7[117]、
 

CaHsp25.9[118]、
 

CaAIRE1[119]、
 

CaAIMK1[120]、
 

Ca
 

CIPK7[117]、
 

CaSIP1[121]、
 

CaDIMK1[122]、
 

CaHSP18.1a[123]、
 

CaUBP12[124].
耐热的包括 HSP70sHSP[125-126]、

 

Ca
 

PMT6[127]、
 

CaChiVI2[99]、
 

CaHsp25.9[128]、
 

Ca
 

DHN4[129]、
 

CaH-
SP22.5[130]等.

耐低温的包括:
 

CaLTSF1和CaLTSF2[131]、
 

CaCIPK13[132]、
 

CaTPS1[133]、
 

CaSPDS[134]、
 

CaDHN5[135]、
 

CaTPS1[133]、
 

CaSPDS1和CaSPDS4[134]等.
耐盐的包括 CaDHN5[135]、

 

CaDHN4[129]、
 

CaHsp25.9[118]、
 

CaFAF1[136]
 

、
 

CaTPS1[133]、
 

CaCP34[136]、
 

CaHSP18.1a[123]等.
同时抗多种逆境的有CaHSP18.1a[123]、

 

CaFtsH06[137]、
 

CaDHN3[137]、
 

AGL8[138]等.
5.2 调控因子与抗逆性的关系

调 控 抗 旱 的 转 录 因 子 包 括 CaATBZ1[139]、
 

CaWRKY27[84、
 

140]、
 

CaDRHB1[141]、
 

CaWRKY1 和

CaWRKY41[142]、
 

CaHsfA1[143]、
 

MYB1[116]、
 

CaGRA1[143]、
 

CaNAC072[144]、
 

CaNAC46[145]等.
调控耐热的有CaNAC2[146]、

 

CaWRKY40[88]等.
调控耐低温的有CaNAC2[146]、

 

CaALAD[147]等.
调控耐盐的有CaNAC46[145].
调控多种逆境的有CaHsfA2[148]、

 

CaMADS[149]
 

、
 

CaNAC035[150]和CabHLH79[151]等.

6 分子育种改良

随着基因工程研究的不断深入,
 

越来越多的目的基因已经分离出来,
 

并且转基因辣椒也越来越多,
 

在

辣椒上,
 

Liu等[152]在1990年首次报道用农杆菌介导对辣椒进行遗传转化的结果,
 

获得了冠瘿瘤,
 

但未获

得转基因植株.
 

从此以后,
 

这方面的报道越来越多,
 

下面作一简要介绍:

6.1 抗病

Shin等[153]将烟草中的逆境诱导基因Tsi导入到辣椒中获得了广谱性(病毒、
 

细菌和卵菌)抗性.
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6.1.1 病毒病

在抗病基因工程中,
 

抗病毒基因工程进展最快,
 

取得的成果最多,
 

尤其在通过导入病毒外壳蛋白基因

获得抗病毒的转基因植株方面,
 

有很多将病毒外壳蛋白基因导入辣椒的报道.
6.1.1.1 外壳蛋白基因.

 

Murphy等[154]用电激法转化将辣椒斑驳病毒和CMV病毒外壳蛋白基因转入5
个辣椒品种的原生质体,

 

成功获得了转基因辣椒.
 

Xu等[155]对转CMV和TMV外壳蛋白基因的红椒分别

进行CMV和CMV-RNA接种侵染,
 

转化植株对CMV和CMV-RNA表现出很高的抗性.
 

周钟信等[156]将

CMV
 

cp基因转入了西椒1号.
 

Yu等[157]也将CMV
 

cp基因转入了中华2号.
 

毕玉平等[158]将TMV和

CMV外壳蛋白基因同时导入到辣椒中,
 

获得了对TMV和CMV免疫的植株.
 

李华平等[159]将黄瓜花叶病

毒衣壳蛋白基因转入了华椒l7号,
 

获得了抗病植株.
 

郭亚华等[160]获得了抗CMV和TMV的转基因植株.
 

商鸿生等[161]获得了抗CMV和TMV辣椒植株,
 

并可以遗传.
我国发放了安全证书的转基因园艺植物总共只有5例,

 

抗CMV转基因甜椒就是其中的一例,
 

但没有

推广,
 

估计是其它经济性状不理想.
6.1.1.2 卫星RNA.

 

Kim等[162]用CMV卫星RNA互补DNA导入辣椒,
 

并在后代中稳定表达和遗传.
 

董春枝等[163]将CMV卫星RNA互补DNA导入到辣椒,
 

获得了抗病性有所增强的转基因植株.
6.1.1.3 商陆抗病毒蛋白基因.

 

陈国菊等[164]将中国商陆抗病毒蛋白基因导入到辣椒中,
 

获得了对病毒抗

性增强劳动转基因植株.
 

高玉尧等[165]将商陆抗病毒蛋白与苏云金杆菌毒蛋白基因构建双价载体导入到辣

椒中获得了抗虫病毒的植株.
6.1.2 抗真菌病害

Kim等[166]通过农杆菌将RIP基因转入辣椒获得了抗真菌病害的植株.
 

Zhu等[167]获得了同时表达几

丁质酶和β-1,
 

3-葡聚糖酶的转基因辣椒植株,
 

其抗真菌能力大大提高.
 

包良帅等[168]将辣椒烟酰胺腺嘌呤

二核苷酸磷酸基因在辣椒中超表达使辣椒对疫病的抗性明显增强.
 

Bagga等[169]将野生马铃薯中的RB基因

导入到辣椒,
 

获得了对疫病的抗性.
 

Zhang等[98]通过敲除CaSBP11(负向调控的转录因子)提高了辣椒对疫

病的抗性.
 

Mishra等[170]利用基因编辑技术,
 

将炭疽病负向调控因子CaERF28突变后,
 

使辣椒对炭疽病的

抗性得到明显的提高,
 

用VIGS技术沉默后也取得了很好的抗病效果.
6.1.3 抗细菌病害

目前已知的抗细菌的基因主要有抗菌肽类、
 

溶菌酶类和抗菌蛋白类,
 

其中以昆虫抗菌肽类基因工程研

究最多、
 

发展最快.
 

张银东等[171]用农杆菌介导法将抗菌肽基因导入辣椒品种‘雪峰’中,
 

获得了再生植株.
 

李乃坚等[172]将昆虫抗菌肽B、
 

D基导入5个辣椒栽培品种,
 

转基因植株具有较强的抗病力.
 

李颖等[173]在

获得转抗菌肽基因辣椒后,
 

对后代经过多代定向选育,
 

获得了遗传稳定的抗青枯病的辣椒株系.
6.2 抗虫

目前应用广泛的抗虫基因主要有Bt、
 

CpTI(豇豆胰蛋白酶抑制剂基因)和植物凝集素基因等.
 

柳建军

等[174]将基因CpTI转入了辣椒中,
 

获得了抗虫植株.
 

王朋等[175]也将CpTI转入辣椒.
 

袁静等[176]将苏云金

杆菌晶体毒蛋白基因cryIAc导入到辣椒中.
 

Zhu等[177]将Cry2Aa2 基因导入到辣椒中,
 

获得抗性增强的

转基因植株.
6.3 抗除草剂

Tsaftaris等[178]将pat导入辣椒,
 

转基因辣椒能够耐受0.
 

44%浓度的商品除草剂Basta(含20%膦丝菌

素),
 

对PPT的耐受能力大大提高.
 

Ortega等[179]将EPSPS 导入到辣椒中,
 

使辣椒获得了对草甘膦的抗性.
6.4 耐盐

林栖凤等[180]在人工授粉后10~16
 

h,
 

切除柱头,
 

将供体红树DNA(浓度为0.5
 

mg/mL)滴于切口处.
 

转基因植株的耐盐性明显增强,
 

在海滩上试种,
 

用海水直接浇灌,
 

约55%的转化株能开花、
 

结果,
 

而对照

株全部死亡.
 

Subramanyam等[181]将烟草的耐盐基因基因导入到辣椒中,
 

获得了耐盐性增强的植株.
 

Bulle
等[182]将小麦的耐盐基因导入到辣椒后,

 

获得了耐盐性增强的转基因植株.
 

Shivakumara等[183]将豌豆耐盐
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基因导入到辣椒后获得了耐盐性增强的辣椒植株.
6.5 耐旱

Zhu等[177]将拟南芥的抗旱基因 HDG11 与抗虫基因一起导入到辣椒中,
 

获得了既耐旱又抗虫的转基

因植株.
 

Jeong等[120]将辣椒CaAIMK1 超表达获得了抗旱性增强的转基因植株.
6.6 耐热

Huang等[127]将CaPMT6 在辣椒中超表达后,
 

可以增强辣椒的耐热性.
6.7 耐寒

王兴娥等[184]将冷诱导基因CBF4 导入到辣椒中,
 

获得了耐寒性增强的植株.
6.8 雄性不育

我们利用Cre/lox定位重组系统,
 

将lox 和barnae基因构建在同一个表达载体中,
 

将Cre序列构建到

另一个表达载体中,
 

将前者导入将来制种的F1 母本,
 

将后者导入父本,
 

母本便可育成雄性不育系,
 

与父本

杂交后,
 

由于Cre与lox相遇,
 

可以自动地从lox位点(barnase位于2个lox之间)切除,
 

从而使F1 可育,
 

这样便解决了辣椒恢复系的问题[185].
6.9 辣椒红素

Furubayashi等[186]将辣椒红素的两个关键基因CaCCS 和CaZEP 导入到大肠杆菌中,
 

转基因大肠杆

菌产生了辣椒红素.

7 展望

7.1 存在的问题

辣椒分子育种研究取得了重要进展,
 

但由于它的复杂性,
 

目前在育种上成功应用的实例并不多,
 

存在

的主要问题有:

1)
 

分子标记离目的基因较远,
 

选择效率不高.
2)

 

分子标记辅助选择的成本比较高,
 

操作麻烦.
 

大多数育种单位不具备条件,
 

因此即使有较好的分子

标记可用,
 

实际上绝大多数单位并没有用.
3)

 

遗传转化技术体系不够完善.
 

辣椒的器官分化较容易,
 

但芽的伸长很困难,
 

对基因型的依赖太

大,
 

往往是能够转化的,
 

其它经济性状不太好,
 

经济性状好的不容易转化.
 

加之优良品种的生命周期较

短,
 

即使当时用了最好的材料作转化的受体,
 

但经过若干年的成功转化后,
 

这个品种的其它经济性状已

经落后了.
4)

 

人们对转基因产品的疑虑没有消除.
 

有一部分人总是担心转基因产品不安全,
 

加上世界绿色和平组

织的强烈反对,
 

媒体宣传不准确,
 

导致了大众对转基因不太了解,
 

如果有选择,
 

肯定会选择纯天然的.
7.2 展望

存在上述问题并不意味着分子育种没有光明的前景,
 

美国孟山都公司的转基因农作物新品种确实给它

们带来了巨大的经济效益.
 

随着分子育种技术的不断完善,
 

辣椒分子育种离应用会越来越近.
 

对今后的分

子育种研究提出如下建议.
1)

 

研究任务合理分流.
 

基础研究由综合性大学或高等院校及国家级科研单位承担.
 

应用研究由育种单

位承担,
 

如遗传转化研究就应该由育种单位承担,
 

因为育种单位有更多的材料供选择,
 

而且很清楚材料的

经济性状.
2)

 

选用合理的选择标记基因.
 

以前的选择标记大多数是用 NPTII 基因、
 

抗除草剂的基因等,
 

担心会

给生态环境造成不良影响.
 

建议以后可通过一些技术删除选择标记基因或者用磷酸甘露糖异构酶(PMI)基
因作为植物筛选标记,

 

PMI能够催化甘露糖-6-磷酸和果糖-6-磷酸之间的互变异构反应,
 

而在植物(除大豆

外)中不存在PMI,
 

当在培养基中用甘露糖代替蔗糖作为碳源时,
 

植物因不能利用甘露糖而生长受到抑制.
 

由于在动物、
 

人体中普遍存在这种酶,
 

因此,
 

PMI作为选择标记对人类健康和环境不会产生不良影响.
 

目
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前,
 

PMI基因作为标记基因已被利用于玉米、
 

小麦等转基因作物中,
 

而且发现利用甘露糖筛选比卡那霉素

抗性筛选的转化效率高.
3)

 

构建更加饱和的分子标记遗传图谱.
 

图谱越饱和越好用,
 

选择效率越高.
4)

 

开发利用功能标记.
 

分子标记毕竟不是基因本身,
 

材料换了以后不一定用得上,
 

如果是对基因直接

进行选择,
 

就不存在这样的问题了.
 

例如辣椒素基因就可以直接用PCR扩增C基因.
5)

 

建立更完善的遗传转化技术体系.
 

辣椒的遗传转化技术体系尚未完善,
 

对基因型的依赖性太大,
 

如

果这个问题不解决,
 

将会延缓转基因在辣椒育种的应用速度.
6)

 

充分利用基因编辑技术,
 

创造有应用价值的种质资源.
 

利用基因编辑技术的前提条件是要有负调控

因子,
 

因此首先必须找到负向基因(结构基因或调控基因均可).
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