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摘要：由于类胡萝卜素良好的生物活性和生理功能，近年来

被广泛应用在食品、医药、营养保健等行业，为满足人类对类

胡萝卜素的需求，有关类胡萝卜素合成调控的研究也越来越

多。文章综述了光照、温度和诱导子等外界因子对类胡萝卜

素生物合成的影响，期望在生产过程中通过外界调控来提高

类胡萝卜素的产量。

关键词：类胡萝卜素；外界因子；光照；温度；诱导子
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类胡萝卜素是一类广泛存在于自然界中的天然色素，所

有的光合生物如植物、细菌、藻类都能产生类胡萝卜素［１］，一

些非光合真菌和细菌也能合成类胡萝卜素［２］，动物及人体虽

不能产生类胡萝卜素但能通过摄取而获得［１］。类胡萝卜素

具有多种生理学功能：作为 ＶＡ源能补充儿童所需 ＶＡ，促进

细胞分裂、提高免疫力、预防夜盲症［３－４］；可以捕获单线态氧

的抗氧化能力［５－６］；清除自由基的抗癌作用［７］；在４００～

５００ｎｍ内有强吸收，呈现出红、橙、黄而具有着色的功能
［８］。

因此，类胡萝卜素可以作为食品添加剂和营养增补剂应用于

食品、医疗保健行业中。目前，人类获取类胡萝卜素主要通

过３种途径获得：植物提取、化学合成法和微生物发酵法。

直接从植物中提取获得类胡萝卜素，虽提取原料丰富，但提

取成本高、工艺复杂、提取效率低；化学合成法工艺成熟，合

成的色素虽结构上与天然类胡萝卜素相同，但并不具备天然

色素的生理功能，而且合成色素的安全性也令人质疑和担

忧；如今随着基因工程技术的发展，通过微生物发酵法结合

转基因技术获得类胡萝卜素具有快速简单、成本低、安全性

好等优势，有逐渐取代化学合成和植物提取的趋势，有些已

成功进行工业化生产，如利用杜氏盐藻生产β类胡萝卜

素［９］。但通过微生物发酵法获得某些类胡萝卜素仍存在产

量较低、易污染、大批量生产受限制等问题，这些问题可以从

以下两方面解决：① 菌株改造，通过转基因技术或诱变技术

获得高产类胡萝卜素的菌株；② 外界调控，通过对微生物生

长条件进行人为控制，从而获得高产量的类胡萝卜素。本文

综述国内外通过外界因子调控类胡萝卜素生物合成的研究

状况，旨在提高微生物生产类胡萝卜素的效率，为工业化生

产提供理论指导。

１　类胡萝卜素的生物合成途径
从结构上看，类胡萝卜素通常是指８个异戊二烯单位组

成的碳氢化合物及其衍生物的总称。目前已发现７５０多种

类胡萝卜素［１０］，它们大都以稳定的全反式同分异构体形式

存在，可分为４个亚类
［１１］：胡萝卜素，如α、β、γ胡萝卜素等；

胡萝卜素醇，如叶黄素、玉米黄素等；胡萝卜素酯类，如β阿

朴８’胡萝卜酸酯；胡萝卜酸，如藏红素、胭脂树橙等。在类

胡萝卜素合成过程中，前体物质异戊烯焦磷酸（ＩＰＰ）在ＩＰＰ

异构酶、?儿基?牛儿基焦磷酸合成酶（ＧＧＰＳ）和八氢番茄
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红素合成酶（ＰＳＹ）作用下合成八氢番茄红素
［１１］，这是第１个

被合成的无色的Ｃ４０类胡萝卜素（见图１），随后八氢番茄红

素可以经氧化、氢化、脱氢化、羟基化、环化、环氧化及碳氮重

排等作用形成大自然中各种各样的类胡萝卜素［１２］（见图２）。

虽然已经发现了这些类胡萝卜素的合成途径，但现今新发现

的大部分类胡萝卜素的合成机理和基因调控仍然未知，如北

虫草黄素［１３］，而且不同生物控制类胡萝卜素合成的相关基

因具有差异性，这些问题需要研究者能在基因调控上实现突

破，从而阐述出完整的类胡萝卜素合成机理。

图１　八氢番茄红素生物合成途径

Ｆｉｇｕｒｅ１　ＴｈｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆＰｈｙｔｏｎｅ

① 去饱和　② 环化　③ 羟基化　④ 环氧化　⑤ 环氧呋喃分子

重排

图２　类胡萝卜素生物合成途径后期阶段

Ｆｉｇｕｒｅ２　Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｔｈｗａｙｉｎｔｈｅｌａｔｅｓｔａｇｅ

２　类胡萝卜素生物合成的外界因子

２．１　光照

类胡萝卜素在植物、藻类和光合细菌中作为光合色素的

辅助色素［１４］，在弱光条件下起捕捉光色素的作用，在强光条

件下则作为光保护剂［１５］，利用自身的抗氧化特性来消除光

合作用带来的氧化性损伤［１６－１７］，对于生长在光照条件下的

非光营养型真菌和细菌则依赖类胡萝卜素进行保护作

用［１８］。在植物合成类胡萝卜素的过程中，类胡萝卜素异构

酶（ＣＲＴＩＳＯ）是将４顺式番茄红素转变为全反式番茄红素的

关键酶［１０］，ＣＲＴＩＳＯ缺乏会导致光生长组织中部分叶黄素

生物合成途径受到抑制［１９－２０］。但研究发现［１９］，当绿色组织

经光照后能通过光异构化作用去部分代替ＣＲＴＩＳＯ的功能

而促进类胡萝卜素的合成。在大自然中，光对于光合生物的

生长发育是必不可少的，是光合作用所必需的外界因素，Ｒｏ

ｄｒｉｇｕｅｚＶｉｌｌａｌｏｎ等
［２１］发现暗生长的白色体合成和积累的类

胡萝卜素在光照照射后有利于叶绿体的发育。同时光照对

类胡萝卜素的合成也扮演着重要的角色。在蛹虫草中，

Ｓｈｒｅｓｔｈａ等
［２２］研究发现光是决定蛹虫草菌丝体密度、质地和

色素的最关键因素，在黑暗条件下菌丝体不会有色素产生。

Ｋｉｌｅｙ等
［２３］还发现在光合作用的膜囊泡上光强可以控制光

合作用和类胡萝卜素的合成，光照强度的不同直接影响类胡

萝卜素的合成量，由于光保护机制使得高强度的光能促进类

胡萝卜素的合成。Ｚｈｏｕ等
［２４］发现８０００ｌｕｘ是光合细菌产

类胡萝卜素最理想的光强，而在２０００ｌｕｘ类胡萝卜素含量

是最低的，尽管２０００ｌｕｘ是最理想的生物量产量光强。在

大量的杜氏盐藻合成类胡萝卜素的研究中，Ｋｉｍ等
［２５］发现

在高强度光和硝酸盐充足的条件下可以获得最高产量的类

胡萝卜素，这是由于在此条件下可以获得最高的生物量，这

与报道［２６－２７］的在一定胁迫条件下（高光、高盐等）杜氏盐藻

能够积累大量的β胡萝卜素相吻合。Ｚｈａｎｇ等
［２８］对非光营

养型真菌－黏红酵母的研究发现，光照组与黑暗组相比生物

量和类胡萝卜素都有明显提高。在光照条件的基础上，许多

研究者发现不同颜色的光处理对类胡萝卜素的合成也有着

不同的影响（见表１）。Ｍａ等
［２９］使用蓝光和红光处理柑橘，

结果发现红光能诱导橘皮中的β玉米黄质的含量，这是因为

红光能提高ＣｉｔＰＳＹ、ＣｉｔＰＤＳ、ＣｉｔＺＤＳ、ＣｉｔＬＣＹｂ１、ＣｉｔＬＣＹｂ２、

ＣｉｔＨＹｂ、ＣｉｔＺＥＰ的表达量。但在苦荞麦芽的研究中，发现白

光相比于蓝光和红光更能提高总类胡萝卜素的含量［３０］。

Ｄｏｎｇ等
［３１］使用不同波长的光处理蛹虫草，研究发现粉光相

对于蓝光、太阳光、红光能显著提高蛹虫草类胡萝卜素的含

量，在红光条件下含量最低，但其中的调控机理仍不清楚，有

待后续研究予以解决。

２．２　温度

除光照调控可以促进类胡萝卜素合成外，研究［３５］还发

现温度是另一个重要的外界因子（见表２）。温度的不同可以

影响到生物的生长发育，同时影响类胡萝卜素合成途径中各

个途径的酶浓度，从而控制着类胡萝卜素的合成途径和表达

水平。在杜氏盐藻的研究［２５－２７］中，低温、低氮、高盐、高光的

生长条件能诱导杜氏盐藻产生大量的β胡萝卜素。Ｇｏｍｅｚ

等［４４］发现温度与光照相比，更能促进杜氏盐藻中类胡萝卜

素的含量。在１５℃下培养的杜氏盐藻含有的α胡萝卜素是

２６℃下的３．５倍。同时，Ｏｒｓｅｔ等
［４５］也在杜氏盐藻中，发现

α胡萝卜素合成的主要控制因素是温度，而与光照无关。但

对于β胡萝卜素的积累则是只有在低温高光的外界下才能

提高合成量。在酵母中，Ｓｈｉ等
［４６］研究了在酿酒酵母中重组

表达红发夫酵母的类胡萝卜素合成基因，发现尽管在３０℃

条件下细胞生长更快速，但２０℃下产生的类胡萝卜素的量
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表１　不同光的种类及光强对类胡萝卜素合成的影响

Ｔａｂｌｅ１　Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｙｐｅｓｏｆｌｉｇｈｔａｎｄｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙｏｎｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

来源 光种类／波长 光照强度 变化

光合细菌［２４］ 白光
５００～２０００ｌｕｘ 类胡萝卜素含量降低

２０００～８０００ｌｕｘ 类胡萝卜素含量增加

柑橘［２９］
蓝光（４７０ｎｍ）

红光（６６０ｎｍ）
５０μｍｏｌＰｈｏｔｏｎｓ／（ｍ

２·ｓ）
β玉米黄质和总类胡萝卜素含量不变

β玉米黄质、叶黄素和总类胡萝卜素含量增加

苦荞［３０］

白色ＬＥＤ（３８０ｎｍ）

红色ＬＥＤ（６６０ｎｍ）

蓝色ＬＥＤ（４７０ｎｍ）

５０μｍｏｌ／（ｓ·ｍ
２）

总类胡萝卜素含量最高

总类胡萝卜素含量较高

总类胡萝卜素含量最低

蛹虫草［３１］

粉光（蓝光红光＝１２）

蓝光（４４０～４５０ｎｍ）

太阳光

红光（６２０～６３０ｎｍ）

４００ｌｕｘ

类胡萝卜素含量最高

类胡萝卜素含量较高

类胡萝卜素含量较低

类胡萝卜素含量最低

杜氏盐藻

白光［２５］

ＵＶＣ辐射［３２］

红色ＬＥＤ（６６０ｎｍ）［３３］

红色混合蓝色ＬＥＤ（３１）
［３３］

２５％蓝色ＬＥＤ［３４］

强光，３００μＥ／（ｍ
２·ｓ）

１００～３００ｍＪ／ｍ２

弱光，１２８μＥ／（ｍ
２·ｓ）

强光，１７０μＥ／（ｍ
２·ｓ）

总类胡萝卜素含量增加

总类胡萝卜素含量增加

总类胡萝卜素含量最高

β胡萝卜素和叶黄素含量增加

叶黄素含量增加

表２　不同生物细胞生长及其合成类胡萝卜素

的合适温度区间

Ｔａｂｌｅ２　Ｔｈｅｓｕｉｔａｂｌｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒａｎｇｅｏｆｃｅｌｌｇｒｏｗｔｈａｎｄ

ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｇａｎｉｓｍｓ

来源
细胞的最适生长

温度区间／℃

合成类胡萝卜素的

合适温度区间／℃

杜氏盐藻［３５－３６］ ２５～３０ ２４～２９

红发夫酵母［３７－３８］ ２３～２５ １５～２５

红假单胞菌［３９－４０］ ２５～３０ ２８～３０

三孢布拉氏霉［４１－４２］ ２６～３６ ２８～３０

蛹虫草［４３］ ２０～２５ １７～２５

却是３０℃的２７倍。这可能是在２０℃下 ＣｒｔＥ、ＣｒｔＹＢ和

ＣｒｔＩ蛋白的酶活更高而促进了类胡萝卜素的积累。但

Ｄｕｃｒｅｙ等
［４７］发现红发夫酵母在４℃下与２２℃相比类胡萝

卜素总量减少了５０％，这说明低温也是一个相对的温度，低

温会导致微生物代谢活动减缓，过低的温度既不利于微生物

生长，也会抑制类胡萝卜素的合成。

２．３　诱导子

诱导子是指在细胞代谢过程加入的某些能刺激次级代谢

产物积累的一类物质，有生物诱导子和非生物诱导子两大类

（见表３）。非生物诱导子在早期被广泛使用在类胡萝卜素合

成的调控中，包括物理和化学诱导子，如高温、紫外、重金属盐

类、有机和无机化合物［４８］１３－１４。金属离子在生物生长代谢活

动中是不可或缺的，在类胡萝卜素合成过程中，研究［４９］发现

Ｋ＋对红酵母的类胡萝卜素的合成途径中许多酶促反应有较

大影响，Ｆｅ２＋次之。Ｂｕｚｚｉｎｉ等
［５０］通过中心组合设计法研究了

多种离子对红酵母总类胡萝卜素的影响，结果发现只有Ｆｅ３＋

在菌体生长与类胡萝卜素产量上有相同效果，同时 Ａｌ３＋ 和

Ｍｎ２＋、Ｚｎ２＋和Ａｌ３＋有协调作用，而Ｚｎ２＋和 Ｍｎ２＋却存在拮抗

效应。各种金属离子在类胡萝卜素合成中的作用还不是很明

确，可能是不同金属离子能提高或降低类胡萝卜素合成途径

中酶的活性。２（４氯苯硫）三乙胺（ＣＰＴＡ）是一种环化酶抑

制，被发现能有效地诱导番茄红素的合成，其他三乙胺衍生物

也有类似的诱导效果［５１］。王丽丽［４８］４５－４６研究了诱导子甲基

茉莉酸（ＭｅＪＡ）、花生四烯酸（ＡＡ）和硫酸铈铵（ＣＡＳ）对雨生红

球藻细胞生长和虾青素含量的影响，发现３种诱导子均能显著

促进雨生红球藻单位细胞虾青素的合成。汪文俊等［５２］使用

了真菌诱导子和化学诱导子去研究其对红发夫酵母生长和类

胡萝卜素合成的影响，结果表明真菌诱导子对红法夫酵母菌

体生长、总类胡萝卜素和虾青素合成有显著促进作用，对虾青

素含量的影响并不显著，而化学诱导子对生长略有抑制但能

促进类胡萝卜素尤其虾青素的大量合成。生物诱导子是由各

种真菌、细菌、病毒及其代谢产物和植物细胞壁的分离物而制

备的诱导物。真菌诱导子是如今使用最为广泛的生物诱导

子，韩建荣等［５３］发现在玉米培养基添加适量诱导子进行诱导

培养，青霉ＰＴ９５菌株的菌核生物量和类胡萝卜素含量有了显

著提高，而４种真菌诱导子的诱导效果明显好于另外２种放

线菌诱导子，这在叶辉等［５４］的研究中也有类似的发现。Ｓａｉｎｉ

等［５５］报道了生物诱导子壳聚糖、羰甲基壳聚糖和信号分子茉

莉酮酸甲酯、水杨酸能提高辣木叶类胡萝卜素和α生育酚的

合成，这是由于诱导子和信号分子处理后能影响番茄红素

β环化酶（ＬＣＹβ）的表达从而提高β胡萝卜素的产量。目前，

诱导子诱导类胡萝卜素产量提高的分子机理仍然未知，人们

推测诱导子加入到培养基中会作为一种外界信号引起膜成分

改变，从而引起胞内基因的启动，通过信号分子控制代谢途径

关键酶的合成来调节代谢产物的合成［４８］１７［５６］。
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表３　诱导子对生物合成类胡萝卜素的影响

Ｔａｂｌｅ３　Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｌｉｃｉｔｏｒｓｏｎｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｏｒｇａｎｉｓｍｓ

诱导子 主要种类 类胡萝卜素来源 类胡萝卜素含量变化

非生物诱导子（金属

离子与化学试剂）

Ｋ＋

Ｍｎ２＋、Ｚｎ２＋、Ｍｇ２＋

ＣＰＴＡ

茉莉酮酸甲酯（ＭＪ）

ＭｅＪＡ、ＡＡ、ＣＡＳ

硝酸铈、氯化镉

花生四烯酸、吐温、大豆卵磷脂

红酵母

红酵母

西柚

辣木叶

雨生红球藻

红发夫酵母

三孢布拉氏霉

类胡萝卜素含量增加［４９］

β胡萝卜素含量增加
［５７］

番茄红素含量增加［５１］

β胡萝卜素含量增加
［５５］

虾青素含量增加［４８］４５－４６

虾青素含量增加［５２］

β胡萝卜素含量增加
［４２］

生物诱导子（真菌）

贝壳状革耳菌、杂色云芝 红发夫酵母 类胡萝卜素含量增加［５２］

紫红曲霉 青霉ＰＴ９５菌株 类胡萝卜素产率最高［５３］

粗糙脉孢菌、掷孢酵母、深红酵母 青霉ＰＴ９５菌株 β胡萝卜素含量增加
［５３］

深红酵母 诺卡氏菌属Ｎｏ５２０５菌株 类胡萝卜素含量增加［５４］

２．４　其他

在类胡萝卜素合成过程中，还有许多的外界因子可以促

进它的合成，如氮胁迫、氧胁迫和盐胁迫等。低氮和醋酸盐

处理的栅藻能使类胡萝卜素的量提高，同时还能积累虾青素

和角黄素［５８］。Ｓａｈａ等
［５９］也在杜氏盐藻中发现高强度光和

氮缺乏条件下培养１０ｄ是高产类胡萝卜素最适的外界条

件，类似的结果也出现在Ｌａｍｅｒｓ等
［６０］的研究中。杜氏盐藻

在盐胁迫条件下合成类胡萝卜素的变化情况也被广泛研究，

Ｆａｒｈａｔ
［６１］发现在高盐（３ｍｏｌ／Ｌ）培养条件下杜氏盐藻能大量

合成类胡萝卜素，在低盐（５‰～２０‰）条件下Ｌｉｕ等
［６２］发现

杜氏盐藻会产生大量活性氧（ＲＯＳ）抑制碳酸酐酶的酶活和

基因表达水平，从而抑制了菌体生长和光合作用，不利于类

胡萝卜素的合成。而在氧胁迫条件下，纯黄色乳酸球菌生长

速度非常缓慢，但能合成大量的类胡萝卜素，这是由于需氧

条件下相关类胡萝卜素合成基因比在厌氧条件下表达水平

提高的原因［６３］。其实无论是氮胁迫、氧胁迫还是盐胁迫，与

光保护机制原理类似，当细胞处于不利于自身生长时，就会

产生一些抗氧化性物质来消除这些胁迫带来的氧化应激以

防止细胞损伤［１６－１７，６１］。

３　结论
类胡萝卜素是一类具有多种生理学功能的色素，不仅对

人类有多种有益的功能，而且对于产生它们的生物而言也具

有非常重要的意义。当细胞处于不利的生长条件时，如强

光、低温、低氮、高盐等，类胡萝卜素的产生有效地保护了细

胞，这是生物对外界环境变化适应的结果。为满足人类对类

胡萝卜素需求的不断增加，可以利用这一特点，在细胞生长

过程中通过外界环境因子的调控来大量合成所需的类胡萝

卜素。光照、温度、诱导子以及其他因素对类胡萝卜素合成

具有重要影响，通过调控外界因子合成类胡萝卜素的方法简

单易行，对于工业高效生产类胡萝卜素具有非常实用的指导

意义。目前，外界因子调控类胡萝卜素合成的机理尚未得到

系统阐述，未来的研究也将进一步深入探索。随着生物信息

学分析与基因工程研究的不断深入，这一问题将得到解决。
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［１６］汪名春．枳蓂肉质果梗多糖的分离纯化、结构分析及生物活性

研究［Ｄ］．南京：南京农业大学，２０１１．

［１７］叶莎莎，曾耀英，尹乐乐．红景天苷对小鼠腹腔巨噬细胞体外

增殖、凋亡、吞噬、ＲＯＳ和ＮＯ产生的影响［Ｊ］．细胞与分子免疫
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［１９］韩丽荣，程代，王莉蕊，等．灰树花胞外多糖的结构及免疫调节

活性［Ｊ］．生物工程学报，２０１６，３２（８）：１９．

［２０］陈榕芳．浒苔多糖粗提物对巨噬细胞ＲＡＷ２６４．７免疫调节作用

及可能机制研究［Ｄ］．福州：福建医科大学，２０１２：１９．

［２１］周静，王秩楠，柳忠辉，等．脂多糖诱导小鼠巨噬细胞系

ＲＡＷ２６４．７细胞的活化凋亡作用［Ｊ］．中国生物制品学杂志，
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