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摘  要: 番茄（Solanum lycopersicum）不仅是一种重要的蔬菜作物，也是研究肉质果实发育及

代谢调控机制的模式植物，具有重要的经济与研究价值。甾体糖苷生物碱（Steroidal glycoal⁃
kaloids， SGAs）是特异性存在于番茄等茄科植物中的一类次生代谢产物，在抵御病虫害等生

物胁迫过程中发挥重要作用。但这类物质因具有毒性和苦味而影响食用价值，属于典型的反

营养物质。为此，番茄在成熟进程中会主动将有毒 SGAs 转化为无毒衍生物，从而降低苦味，

达到味美可口的食用状态。尽管目前在 SGAs 代谢通路解析领域取得了重要进展，但对其精

细代谢调控机制方面的研究还有待深入。本文系统梳理了番茄 SGAs 的代谢通路，总结了转

录因子、表观遗传修饰及环境因子对 SGAs 合成代谢过程的调控机制，并提出了未来可能的研

究重点和方向，为番茄抗病与低苦味品质的协同育种提供完整的理论框架。
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Abstract: Tomato （Solanum lycopersicum） is an important vegetable crop and a model plant for studying 
fleshy fruit development and metabolic regulation.  It has economic and research value.  Steroidal glycoalka⁃
loids （SGAs） are secondary metabolites found specifically in tomato and other Solanaceae plants and are in⁃
volved in defense against biotic stresses such as pests and diseases.  However， their toxicity and bitterness re⁃
duce edible quality， and they are regarded as antinutritional compounds.  During ripening， toxic SGAs are 
converted into non-toxic derivatives， reducing bitterness and making the fruit palatable.  Although the meta⁃
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bolic pathways of SGAs have been studied， their detailed regulatory mechanisms require further investiga⁃
tion.  In this review， the metabolic pathways of tomato SGAs are summarized.  The regulation of SGA bio⁃
synthesis by transcription factors， epigenetic modifications， and environmental factors is reviewed， and pos⁃
sible priorities for future research are proposed.  A theoretical framework is provided for breeding tomatoes 
with both disease resistance and low bitterness.
Keywords: tomato； steroidal glycoalkaloids； synthetic pathways； metabolic regulation

茄科作物是全球范围内主要的粮食与蔬菜来

源，在人类膳食结构中占据不可替代的地位。历

史上，马铃薯晚疫病的大规模暴发曾引发严重饥

荒，导致逾百万人死亡，这一事件充分凸显了茄科

作物在粮食安全中的关键作用［1］。在长期进化中，

番 茄 等 茄 科 作 物 通 过 合 成 甾 体 糖 苷 生 物 碱

（SGAs）来抵御生物胁迫，但 SGAs 因能抑制乙酰

胆碱酯酶活性而具有一定毒性。因此，在驯化和

人工选育中，如何在维持植株抗性的同时降低果

实毒性、保证食用安全与风味品质，实现抗性与美

味的平衡，成为育种研究中的关键难题［2-3］。

作为茄属植物中广泛分布的防御性次生代谢

产物，SGAs 由疏水性含氮甾体骨架与寡糖基团通

过糖苷键连接而成，甾体配基与糖基的差异化组

合造就了其丰富的结构多样性，也为其广谱生物

活性（包括抗菌、抗虫及抗肿瘤等）提供了结构基

础［4］。以番茄为例，其在生长发育过程中可通过积

累 α-番茄碱来有效抵御细菌、真菌、病毒及植食性

昆虫等各类生物胁迫，是植株维持正常生长的重

要天然防御屏障［5-6］。然而，SGAs 的过量积累亦会

产生抗营养作用与人体毒性，直接影响果实的食

用安全性与商品价值。可见，SGAs 在番茄中既承

担重要的防御功能，也潜藏一定的安全风险。因

此，系统梳理其生物学功能、合成代谢路径及调控

机制，是实现育种过程中抗性与安全性平衡的

基础。

1　甾体糖苷生物碱的功能

SGAs 是番茄等茄科植物特有的重要次生代

谢物质，兼具抗虫、抗菌、抗肿瘤及调控脂质代谢

的多种生物活性（图 1）。
1. 1　抗虫作用

SGAs 是茄科抵御植食性害虫的重要化学防

御物质，其抗虫活性主要通过干扰昆虫神经系统

与内分泌代谢实现。研究表明，SGAs 能够作用于

害虫的内分泌系统，调控幼体激素活性，扰乱蜕皮

周期与正常生长发育进程，从而有效抑制害虫种

群增长［7］。当番茄植株遭受害虫侵染时，体内会合

成大量的 SGAs，其中 α-番茄碱是发挥抗虫功能的

核心活性成分，它不仅对多种害虫产生急性毒性，

还能抑制其取食行为，构成番茄天然抗虫体系的

关键组分［8］。此外，部分 SGAs 还表现出抗病原微

生物的潜力，卡茄碱、边缘茄碱和番茄碱在特定浓

度下对锥虫具有显著增殖抑制效果［9］。深入挖掘

α-番茄碱等植物源生物碱的抗虫功能，可为开发绿

色植物源农药、减少化学农药依赖、降低农业生态

污染提供重要的理论依据与应用方向。

1. 2　抗菌作用

SGAs 是番茄植株抵御真菌、细菌及病毒等病

原微生物侵染的重要化学屏障，其抗菌机制主要

涉及破坏病原体结构完整性及干扰其生理代谢稳

态。基因沉默实验表明，当番茄中 SGAs 合成关键

基因 GAME1 被抑制后，植株体内番茄次碱含量显

著降低，其对炭疽菌等致病真菌的抑菌活性也随

之减弱，证实了 SGAs 及其衍生物在番茄抗真菌防

御中的核心作用［2］。在抗细菌方面，研究发现番茄

碱与氨基糖苷类药物联合使用时，对金黄色葡萄

球菌表现出显著的协同抑菌效应，最低抑菌浓度

（MIC）可降至 0. 06 μg/mL，而单独使用番茄碱时

MIC 高达 128 μg/mL 以上。机制研究表明，番茄

碱能够降低金黄色葡萄球菌的细胞膜电位，诱导

胞内活性氧（ROS）大量积累，破坏细菌的膜完整

性与生理稳态；同时，番茄碱可促进药物分子进入

细菌胞内，加剧 ROS 介导的氧化胁迫，缓解细菌耐

药性，从而显著提升对病原菌的清除效率［10］。上

述研究揭示了 SGAs 参与协同抗菌的分子生理机

制，为开发新型抗菌策略提供了重要参考。

1. 3　抗肿瘤作用

除抵御生物胁迫外，番茄来源的 SGAs 还表现

出显著的肿瘤抑制活性，在疾病预防和药物开发

领域具有潜在的应用价值。体外实验表明，未成

熟番茄中高积累的 α-番茄碱能够显著抑制乳腺癌

（MCF-7）、结肠癌（HT-29）、胃癌（AGS）及肝癌

（HepG2）等多种肿瘤细胞的增殖，但同时对人正
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常肝细胞的活性也具有一定影响，提示其抗肿瘤

作用不具备严格的选择性［11］。体内研究进一步证

实，以虹鳟鱼为模型的实验显示，α-番茄碱可显著

抑制二苯并芘（DBP）诱导的肝、胃部肿瘤发生，展

现出良好的肿瘤预防潜力［12］。上述研究表明，α-番

茄碱等番茄 SGAs 可作为潜在的天然抗肿瘤活性

物质，为功能性药物研发和肿瘤防治提供新的物

质基础与研究方向。

1. 4　调控脂质代谢

番茄碱在调控脂质代谢方面亦表现出重要活

性。研究表明，番茄碱能够显著抑制胆固醇酰基

转移酶（ACAT）的活性，通过调节机体脂质代谢

平衡，有效延缓动脉粥样硬化的病理进程，从而发

挥血管保护作用［13］。Friedman 等以高脂高胆固醇

饮食仓鼠为模型开展的体内实验进一步证实，在

高脂日粮中补充番茄碱后，受试动物血液中总胆

固醇和甘油三酯含量显著降低，脂质稳态得到明

显改善［14］。

2　甾体糖苷生物碱的合成通路

2. 1　前体物质的合成

植物甾体糖苷生物碱的生物合成主要依赖两

条保守的异戊二烯代谢通路，即细胞质中的甲羟

戊酸途径（MVA）与质体中的甲基赤藓糖醇磷酸途

径（MEP）。两条通路均可合成甾体糖苷生物碱的

核心前体，异戊烯基焦磷酸（IPP）及其同分异构体

二甲基烯丙基焦磷酸（DMAPP），为后续 SGAs 骨
架的构建提供基础底物［15-16］。

MVA 途径主要定位于植物细胞质，部分关键

酶也可分布于内质网与过氧化物酶体，以乙酰辅

酶 A 为初始底物。作为 SGAs 合成的初起始环节，

乙酰辅酶 A 经多步连续催化反应生成胆固醇前体

物质［17］。具体而言，乙酰辅酶 A 在 3-羟基 -3-甲基

戊二酰辅酶 A 还原酶（HMGR）的催化下生成甲羟

戊酸（MVA）；MVA 依次经甲羟戊酸激酶（MK）、

磷酸甲羟戊酸激酶（PMK）催化发生两步磷酸化反

应，再由甲羟戊酸 -5-二磷酸脱羧酶（MPDC）催化

脱 羧 ，最 终 生 成 IPP；随 后 ，IPP 在 IPP 异 构 酶

（IPPI）的作用下异构化为 DMAPP。

与 MVA 途径不同，MEP 途径的全部功能酶

均由核基因编码，且定位于植物质体中［18］。该途

径以丙酮酸与甘油醛 -3-磷酸为初始底物，通过一

系 列 特 异 性 酶 促 反 应 ，逐 步 催 化 生 成 IPP 与

DMAPP。

2. 2　甾体骨架的形成

IPP 与 DMAPP 作为核心前体底物，经多步缩

合、环化与修饰反应逐步构建 SGAs 特有甾体骨

架，该过程由角鲨烯合成酶（SQS）、环阿屯醇合成

酶（CAS）等多个关键限速酶协同催化。

首先，IPPI 介导 IPP 与 DMAPP 的异构转化，

为下游反应提供充足底物；随后在法尼基焦磷酸

合成酶（FPS）的催化作用下，1 分子 DMAPP 与 2
分 子 IPP 发 生 缩 合 反 应 ，生 成 法 尼 基 焦 磷 酸

（FPP）。两分子 FPP 进一步在 SQS 的催化下发生

头对头缩合，生成 C30 结构的角鲨烯。角鲨烯是植

物甾醇与甾体糖苷生物碱合成的核心中间产物，

决定后续代谢产物的基本碳骨架结构［19-20］。角鲨

烯经角鲨烯环氧化酶（SQE）催化发生氧化环化反

应，生成 2，3-氧化角鲨烯，该步骤是甾醇类物质合

成的关键限速步骤。 2，3-氧化角鲨烯进一步在

CAS 的催化下完成环化重构，生成的环阿屯醇作

为植物甾醇合成的通用前体［21］。后续研究表明，

番茄与马铃薯中存在特异性的甾醇侧链还原酶编

码基因 SSR2，其编码的 SSR2 蛋白可催化环阿屯

图 1　番茄甾体糖苷生物碱（SGAs）的功能

Fig. 1　Functions of steroidal glycoalkaloids （SGAs） in tomato
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醇 发 生 侧 链 还 原 修 饰 ，最 终 生 成 胆 固 醇 ，完 成

SGAs核心甾体骨架的构建［22］。

2. 3　生物碱的形成

茄科植物 SGAs 的合成通路高度保守，其中一

系列糖醛酸代谢（GAME）基因是调控该代谢进程

的关键功能基因，相关研究已明确了从胆固醇前

体到 SGAs 的详细合成路径［23］。胆固醇合成后，需

经过氧化修饰、转氨环合、多级糖基化三个连续阶

段，最终合成具有生物活性的甾体糖苷生物碱。

该过程主要由细胞色素 P450 单氧化酶（CYP450）
与 二 磷 酸 尿 苷 依 赖 性 糖 基 转 移 酶（UGT）协 同

催化。

胆固醇骨架的氧化修饰是生物碱合成的起始

步骤，多个 GAME 家族氧化酶能够催化底物发生

多位点特异性羟基化等氧化修饰［24］。GAME7 催

化胆固醇 C-22 位点发生羟基化，生成 22-羟基胆固

醇；GAME8 进一步催化其 C-26 位点羟基化，形成

22，26-二羟基胆固醇；该底物依次在 GAME11 与

GAME6的催化下生成呋喃甾醇型苷元核心中间体。

呋喃甾醇中间体的代谢分流由 GAME4 调控，

GAME4 可催化该中间体氧化生成呋甾烷醇 -26-

醛；在 GAME12 转氨酶的介导下发生转氨反应形

成 26-氨基呋甾烷醇，经 F 环闭合后生成番茄烯醇；

随后在 GAME25 与 S5αR2 共同催化下脱去 C-5，6
双键，合成番茄次碱。而一旦 GAME4 功能缺失，

番茄甾体糖苷生物碱主合成通路将受阻，呋喃甾

醇中间体会转而进入甾体皂苷的代谢途径，但该

分支下游的代谢调控机制目前尚不明确［25］。

糖基化修饰是决定 SGAs 活性的关键步骤，番

茄基因组中多个 UGT 家族 GAME 特异性参与该

级联反应。GAME1 是首个被鉴定的 SGAs 糖基

化关键基因，其编码半乳糖基转移酶，可介导甾体

苷元的糖基化修饰。沉默 GAME1 会显著扰乱番

茄正常生长发育，导致植株生长受阻、抗病性下降

等 异 常 表 型［2］。 酶 活 试 验 进 一 步 明 确 了 不 同

GAME 的底物特异性与功能分化：GAME17 与

GAME18 具备 UDP-葡萄糖基转移酶活性，可分别

以番茄碱半乳糖苷（T-Gal）、γ-番茄碱（T-Gal-Gl）
为底物完成糖基化修饰；GAME2 则特异性发挥

UDP-木糖基转移酶功能，介导 β1-番茄碱（T-Gal-
Glu-Gl）的糖基化修饰［23］。综上，番茄次碱可在

GAME1、GAME17、GAME18、GAME2 四种糖基

转移酶的逐级催化下完成多步糖基化修饰，最终

生成 α-番茄碱。

番茄果实成熟后期，高毒性的 α-番茄碱会通过

多级修饰反应实现去毒转化，是果实品质与食用

安 全 性 形 成 的 重 要 代 谢 机 制 。 该 去 毒 过 程 由

GAME31、GAME36、GAME40、GAME5 等 多 个

关键酶协同介导［26-29］，α-番茄碱依次发生羟基化、

乙酰化及糖基化修饰，逐步降低苦味与生物毒性，

最终转化为无毒的七叶皂苷 A，完成番茄 SGAs 从
高毒防御物质到低毒终产物的代谢转化（图 2）。

3　甾体糖苷生物碱的代谢调控

3. 1　植物激素

植物激素通过单通路独立调控与多通路交叉

串扰两种模式，精密调控番茄 SGAs 的代谢流向与

积累水平，充当着协调生长与防御的核心调节枢

纽。已有研究表明，茉莉酸（JA）、赤霉素（GA）和

乙烯（ET）在 SGAs代谢调控中发挥关键作用。

JA 在调节番茄植物中 α-番茄碱的生物合成中

起着至关重要的作用。外源 JA 处理可显著诱导

GAME9 的表达，进而激活下游 SGAs 合成通路，

促进果实 α-番茄碱积累［30］。此外，研究发现通过

RNAi 技术抑制 JA 生物合成基因 AOC（氧化亚烯

环化酶），α-番茄碱的含量降低。外源施加 JA 后，

AOC-RNAi 转基因番茄植株中的 α-番茄碱含量部

分恢复，并观察到多个基因的表达被诱导，包括 JA
生物合成和信号转导途径中的关键基因（JAR1，
COI1，JAZ1，JAZ2，JAZ6，MYC1 和 MYC2）和甾

醇前体基因（SSR2）、SGAs 生物合成途径的核心

基因（GAME4、GAME11 和 GAME12）以及 SGAs
生物合成途径的转录调控基因（GAME9），揭示了

JA 信号多层级、多节点协同激活 SGAs 代谢的分

子网络［31］。

赤霉素可与 JA、乙烯信号通路协同或拮抗，精

细调控 SGAs 代谢。在 JA 交叉调控层面，GA 信号

通路的负调控因子 DELLA 蛋白能够与 JA 通路核

心转录因子 MYC1/2 直接互作，抑制其转录激活

活性，从而负向调控 SGAs 的合成与积累［31］。在乙

烯协同层面，乙烯响应因子 ERF. H6 作为信号整

合节点，通过抑制 GA 代谢基因 GA2ox12 的表达，

提升植株内源 GA12 和 GA53 含量，进而介导 GA
信号对 SGAs 生物合成的调控［32］。乙烯作为调控

番茄果实成熟的核心激素，主要介导果实成熟过

程中 SGAs 的代谢转化。外源乙烯处理可显著降
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低绿熟期番茄果实中 α-番茄碱的含量，同时促进七

叶皂苷 A 的积累，证明乙烯是调控番茄果实解毒

去苦、美味可口的关键因子［33］。乙烯对 SGAs 代谢

的调控具有多路径特征：一方面，成熟期累积的乙

烯抑制绿熟阶段高表达的 GAME1 基因，减少毒性

生物碱的从头合成［2］；另一方面，乙烯通过促进

GAME31、GAME40 以及 GAME5 表达，催化 α-番

茄碱向七叶皂苷 A 转化，达到解毒去苦的目的［2］。

此外，近期有研究发现，乙烯和 DNA 甲基化以及

转录因子形成的复杂调控网络参与果实成熟过程

中有毒茄碱的代谢过程［34］。

3. 2　转录因子

除植物激素信号外，番茄 SGAs 的合成代谢还

受到一套多层级、高精度的转录调控网络的调节。

目前，已有 AP2/ERF、bHLH、bZIP 等多个转录因

子家族被鉴定为这一网络的重要组分，广泛参与

SGAs代谢流的多节点调控。

在 激 活 调 控 层 面 ，AP2/ERF 转 录 因 子

GAME9 是该网络的核心正调控因子。Cárdenas
等率先发现，GAME9 可直接结合 SGAs 合成基因

GAME4 与 GAME7 的启动子并激活其转录，从而

调控上游甲羟戊酸与胆固醇的供给［35-36］；后续研究

进一步揭示，GAME9 还能结合 GAME17 启动子

以控制糖基化过程，且其 AP2/ERF 结合域中单个

碱基的替换可增强该结合活性［37］。与此同时，

GAME9 与 bHLH 家族转录因子 MYC2 形成转录

复合体，协同驱动下游靶基因表达。MYC2 既可

独立激活胆固醇合成关键基因 C5-SD 及 SGAs 合
成 基 因 GAME4，也 能 与 GAME9 协 同 作 用 于

HMGR、C5-SD、GAME4、GAME7 等核心通路基

因的启动子，通过协同转录激活显著促进 SGAs 的
生物合成［35］。近期研究还发现，MYC2 可调控

bHLH127，后者直接激活 GAME4 与 GAME12，形
成 MYC2-bHLH127-GAME4/12 调控模块，进一

步丰富了 SGAs代谢的转录调控层级［38］。

在抑制调控层面，部分转录因子则充当 SGAs
代谢的“刹车”。Hao 等通过代谢全基因组关联分

析（mGWAS）鉴定出 ERF. H6 为有毒 SGAs 合成

的关键负调控因子，其作用于 GAME9 下游，显著

抑制 GAME 家族合成基因的转录，从而降低果实

中有毒 SGAs 的积累［32］。ERF. D6 则通过双重机

制发挥作用：直接负调控 GAME12 的转录以抑制

番茄碱合成，同时通过间接调控另外 3 个基因正向

促进番茄碱的降解［39］。此外，转录因子 DOG1 可

图 2　番茄中甾体糖苷生物碱（SGAs）的生物合成途径

Fig. 2　Synthetic pathway of steroidal glycoalkaloids （SGAs） in tomato
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通过调控 GAME5 的表达，参与果实成熟过程中

SGAs代谢的动态重塑［40］。

3. 3　表观遗传修饰

表观遗传修饰是番茄果实发育与生物碱代谢

的重要调控途径。番茄 DNA 去甲基化酶编码基

因 DML2 功能缺失型突变中果实成熟受阻，成熟

相关基因的甲基化程度与表达水平发生改变，表

明 DNA 去甲基化修饰是调控番茄果实成熟进程

的核心调控因子［41］。进一步研究发现，DNA 去甲

基 化 可 与 乙 烯 信 号 通 路 及 RIN、NOR、FUL1、
MYC2 等核心转录因子形成多层级反馈调控网

络 ，通 过 精 密 调 控 GAME31、GAME40 以 及

GAME5 等 GAME 家族基因的转录，驱动果实中

有毒、有苦味的 α-番茄碱向无毒、无苦味的七叶皂

苷 A 转化［34］。近期研究还揭示了一种远程调控机

制，远端增强子 GE1 通过招募 MYC2-GAME9 转

录复合体，借助邻近 DNA 区域形成增强子-启动子

染色质环，进而激活 GAME 基因簇的转录，调控有

毒 SGAs的合成［42］。

3. 4　环境因子

番茄 SGAs 的合成与代谢不仅受内源遗传与

激素信号调控，还动态响应外界环境信号，其中光

是最为关键的环境因子。在转录调控层面，bZIP
家族转录因子 HY5 与 bHLH 家族转录因子 PIF3
构成光信号特异性拮抗调控模块，通过竞争性结

合 GAME1、GAME4、GAME17 启动子上的 G-box
顺式作用元件，实现对 SGAs 合成通路的精密调

控，HY5 发挥转录激活功能，而 PIF3 则起转录抑

制 作 用［43］。 光 照 条 件 下 累 积 的 HY5 通 过 抑 制

MVA 途径限速酶 HMGR 活性，调控上游甾醇前

体 代 谢 ；同 时 ，HY5 沉 默 可 显 著 下 调 GAME1、
GAME2、GAME4、GAME11、GAME17、GAME18
等系列合成基因表达，最终抑制 α-番茄碱积累。相

反，PIF3 沉默则显著上调绝大多数 SGAs 合成基

因，促进 α-番茄碱积累，表明了二者通过拮抗的方

式调控光信号下 SGAs 代谢的稳态。在代谢物转

运层面，转运蛋白 GORKY 负责将 α-番茄碱从液泡

泵出至胞质溶胶。植株经特定光周期处理后，

GORKY 表达被显著诱导，进而促进 α-番茄碱向无

毒七叶皂苷 A 的转化，介导果实成熟过程中的去

毒去苦过程［44］。

近年来，围绕植物激素信号、转录调控网络、

表观遗传修饰及环境因子对番茄 SGAs 代谢调控

的研究已取得诸多进展，并初步揭示了上述因素

之间通过协同形成复杂调控网络、共同调节 SGAs
代谢动态的调控机制（图 3）。然而，SGAs 的代谢

调控并非单一通路的线性叠加，而是涉及多层级、

多因子协同与拮抗的高度复杂网络。未来研究应

在现有发现基础上，系统整合多维调控层级，综合

运用多组学分析、基因编辑及分子生物学手段，逐

步阐明 SGAs 代谢调控的全局分子网络，为番茄抗

性和品质的协同改良提供理论支撑。

4　未来研究方向

4. 1　系统解析 SGAs代谢全通路

经过近几十年的研究目前对 SGAs 代谢通路

已有基本的了解，但 SGAs 代谢通路的全貌尚未被

完全揭示，未来需在以下几个关键方面深入解析。

首先，尽管从胆固醇到 α-番茄碱再到七叶皂苷 A 的

核心骨架已基本明确，但通路中仍存在多处“暗

图 3　番茄甾体糖苷生物碱（SGAs）生物合成的调控网络

Fig. 3　Regulatory network of steroidal glycoalkaloids （SGAs） biosynthesis in tomato
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区”：部分羟基化、氧化及糖基化步骤的催化酶尚

未被鉴定，多个中间代谢物的化学结构与生成顺

序仍不清晰。未来应结合体外酶活分析、底物饲

喂追踪及非靶向代谢组学，系统鉴定未知酶与中

间产物，填补通路中的缺失环节，建立从胆固醇到

各 SGAs 单体的完整代谢图谱。其次，SGAs 合成

并非单一线性通路，而是在多个节点存在分支与

旁路。不同 SGAs 单体之间的前体 -产物关系尚不

明确，糖基转移酶对底物的识别特异性及多位点

修饰的组合逻辑亦有待阐明，需通过突变体代谢

谱系分析和酶催化实验，厘清 SGAs 家族各成员之

间的代谢流向与转换关系。第三，SGAs 合成涉及

MVA 途径在胞质、甾醇氧化在内质网、糖基化在

高尔基体、最终储存于液泡的多细胞器协作过程，

但目前对各反应步骤的精确发生场所及中间产物

跨膜转运机制知之甚少。未来应借助稳定同位素

示踪与亚细胞代谢物检测技术，实时追踪前体代

谢物在不同细胞器间的流动速率与转化效率，揭

示 SGAs 代谢的时空动态特征。此外，SGAs 与植

物甾醇、油菜素内酯等初级代谢物共享上游前体，

但代谢流如何在各分支间分配的“阀门”机制尚不

清楚。未来需借助代谢流分析和蛋白质互作网

络，揭示初级甾醇代谢与 SGAs 合成之间的分流逻

辑与调控节点。通过对上述关键问题的系统研

究，最终绘制出 SGAs 代谢的全通路图谱，为后续

调控网络构建与精准育种奠定坚实基础。

4. 2　揭示 SGAs代谢调控网络

尽管已初步认识到植物激素、转录调控、表观

修饰与环境因子协同调控 SGAs 代谢的复杂机制，

但目前 SGAs 代谢调控网络图谱尚未完全揭示。

首先，多层级调控之间的信号整合机制迄今未被

揭示，激素信号如何通过转录因子级联影响表观

修饰状态，表观修饰又如何反馈调节激素信号输

出，二者之间的动态耦合关系尚未完全阐明。其

次，不同转录因子之间的协同与拮抗关系还有待

深入研究。MYC2 与 GAME9 如何在不同启动子

上实现协同激活与功能分工，ERF. H6 和 ERF. D6
等负调控因子是否与正调控因子竞争相同的顺式

作用元件，不同家族的转录因子是否形成时空特

异性的转录复合体，这些疑问还有待进一步深入

研究。转录因子不仅可通过结合靶基因启动子激

活或抑制 SGAs 合成通路基因的表达，还可招募组

蛋白修饰、DNA 甲基化等表观修饰复合物，改变靶

位点的染色质开放状态，进而从表观层面稳定或

重塑基因表达模式；反之，表观修饰介导的染色质

结构改变也可决定转录因子的结合效率与特异

性，二者共同调控 SGAs 代谢的时空特异性表达。

但目前二者的协同模式及调控特异性仍缺乏系统

验证。此外，植物激素、转录因子以及表观修饰如

何整合环境信号尚缺乏深入研究。光、温等外源

环境因子如何与内源激素和遗传因子协同调控

SGAs 代谢的网络尚不清楚。未来可系统揭示

SGAs 完整调控网络，为 SGAs 代谢的精准操控提

供理论框架和可编辑的分子靶点。

4. 3　基于 SGAs的番茄抗性和品质协同改良

甾体糖苷生物碱既是番茄重要的防御性物

质，又因其抗营养特性而影响果实食用品质。因

此，理想的代谢调控策略应在植株与果实发育前

期维持足量 SGAs 积累以保障抗性，而在果实成熟

阶段促进有毒茄碱向无毒衍生物的高效转化，从

而实现抗性与品质的协同平衡。基于这一“前期

保抗性、后期促解毒”的育种理念，未来研究将聚

焦 SGAs 代谢时空转换的分子开关解析与精准调

控策略。首先，需整合转录组、代谢组与染色质可

及性动态图谱，系统鉴定控制 α-番茄碱合成与七叶

皂苷 A 转化时序切换的核心枢纽基因，并解析

GAME9、MYC2 等关键转录因子在不同发育阶段

通过互作蛋白重排实现靶标切换与功能转换的分

子机制。在此基础上，设计发育阶段特异性的精

准编辑策略，包括利用营养组织特异性启动子驱

动 SGAs 合成正调控因子的表达以维持植株抗性，

利 用 果 实 成 熟 特 异 性 启 动 子 驱 动 GAME40、
GAME5 等解毒关键基因超前表达以加速无毒衍

生物的积累，或通过编辑关键基因的顺式作用元

件实现代谢流从“合成主导”向“转化主导”的程序

性重定向。最终，需通过多代田间试验系统评估

编辑株系的抗病虫能力、果实品质及产量性状，构

建“基因型-代谢流-抗性/品质表型”的多维度评估

模型，为番茄抗性与品质协同育种提供系统的理

论依据与实践路径。
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