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茄科（Solanaceae）是重要的经济作物，对保障

粮食安全、提升人类营养健康水平以及推动农业经

济发展有着重要意义。在实际生产过程中大多受

到病虫害、逆境以及品质问题的限制，传统育种方

式难以契合现代农业对于精准度和效率的要求。

在 CRISPR/Cas9 技术成熟以前，锌指核酸酶（zinc
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摘 要：基因编辑技术为作物遗传改良提供了重要手段。CRISPR/Cas9 系统作为第三代基因编辑工具，借助向导

RNA 特异性识别靶位点，依靠 Cas9 核酸酶在目标基因位点实现基因敲除、替换或者插入等精确编辑。CRISPR/

Cas9 基因编辑工具凭借设计简便、靶向性强、效率高等优势，在植物功能基因解析及新品种创制方面发挥了重要作

用。茄科作物如马铃薯、番茄、辣椒等是全球关键的经济作物，在粮食安全以及农业发展中占据关键地位，但其生

产常受到病虫害、逆境胁迫以及品质缺陷等因素限制。笔者概述了 CRISPR/Cas9 技术的基本原理，剖析 CRISPR/

Cas9 技术在编辑效率、特异性等方面所面临的挑战，综述其在茄科作物遗传改良中的应用成果，以期为茄科作物精

准育种研究与生产实践提供科学参考。
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Abstract: Gene editing technology provides a crucial tool for crop genetic improvement. As a third-generation gene edit-

ing tool, the CRISPR/Cas9 system utilizes guide RNA to specifically recognize target sites and relies on the Cas9 nucle-

ase to achieve precise editing: Such as gene knockout, replacement, or insertion—at the target gene locus. With advantag-

es including simple design, strong targeting specificity, and high efficiency, the CRISPR/Cas9 gene editing tool has

played a vital role in plant functional gene analysis and new variety creation. Solanaceae crops, such as potato, tomato,

and pepper, are globally vital economic crops occupying a pivotal position in food security and agricultural development.

However, their production is often constrained by factors including pests and diseases, abiotic stress, and quality defects.

This paper outlines the fundamental principles of CRISPR/Cas9 technology, analyzes the challenges in editing efficiency

and specificity, and reviews its application achievements in the genetic improvement of Solanaceae crops, aiming to pro-

vide a scientific reference for precision breeding research and production practices in Solanaceae crops.
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finger nuclease，ZFN）和转录激活因子样效应物核

酸酶（transcription activator like effector nucleases，

TALENs）技术虽实现了靶向编辑，但是其设计较为

复杂，效率也有限，应用受到了阻碍 [1- 2]。CRISPR/

Cas9 呈现出了更高的编辑效率以及更低的脱靶风

险，已在水稻（Oryza sativa）、小麦（Triticum aesti-

vum）、玉米（Zea mays）等重要作物中成功应用。茄

科作物在基因编辑研究领域具有独特优势，番茄基

因组较小且已完成高质量测序，为基因功能研究提

供了理想平台。此外，番茄和马铃薯已建立了高

效、稳定的遗传转化体系，能够实现外源基因的快

速导入和再生植株的高效获得，为基因编辑技术的

验证与应用提供了可靠平台。这些特性使茄科作

物不仅成为植物基因功能研究的模式材料，也成为

推动精准育种技术发展的前沿载体。笔者回顾了

CRISPR/Cas9 技术的发展历程，探讨了 CRISPR/

Cas9 技术在编辑效率、特异性等方面所面临的挑

战，重点分析了该技术在马铃薯、番茄等茄科作物

中的应用策略与成效，期望可为推动 CRISPR/Cas9

技术在茄科作物精准育种中的应用提供理论参考

和技术支持。

1 CRISPR/Cas9技术的原理与发展

CRISPR（clustered regularly interspaced short

palindromic repeats）技术为生物基因组的精确修饰

与修复提供了革命性工具。CRISPR-Cas 系统的全

称为规律成簇间隔短回文重复序列以及 CRISPR 相

关蛋白（CRISPR-associated protein，Cas），是一种存

在于细菌和古细菌中的天然免疫机制，用于抵御噬

菌体病毒和外源 DNA 的入侵[3]。CRISPR/Cas 系统

根据效应蛋白组成可分为两大类：一类为Ⅰ、Ⅲ、Ⅳ型

系统，包含多蛋白复合物；另一类为Ⅱ、Ⅴ、Ⅵ型，仅需

单个 Cas 蛋白即可完成对靶序列的识别与切割[4]。

目前，广泛应用于植物基因编辑的是来源于化脓性

链球菌（Streptococcus pyogenes）的Ⅱ型 Cas9 系统。

1.1 CRISPR/Cas9技术原理

CRISPR/Cas9 系统由 CRISPR RNA（crRNA）、

反式激活 crRNA（tracrRNA）和 Cas9 蛋白构成。系

统通过识别外源 DNA 的原间隔邻近基序（proto-

spacer adjacent motif，PAM）启动免疫应答机制，常

用的 SpCas9 系统的 PAM 序列为 5'-NGG-3'。当相

同的外源 DNA 再次入侵时，前导区转录的前体

RNA（pre-crRNA）与 tracrRNA 形成复合体，经核糖

核酸酶Ⅲ（RNase Ⅲ）加工生成的成熟 crRNA 与

Cas9 蛋白识别外源 DNA 并通过其核酸酶活性精准

剪切靶标序列。CRISPR/Cas9 的 HNH 结构域切割

互补链，而 RuvC 结构域切割非互补链，最终导致双

链断裂以清除外源 DNA[5]。

1.2 CRISPR/Cas9技术的发展

CRISPR 序列最早发现于大肠杆菌基因组中，

Jansen 等 [6]通过比较微生物基因组结构，将其正式

命名为 CRISPR，同时提出了 CRISPR 相关蛋白

（Cas）的Ⅰ-Ⅲ型分类体系。Jinek 等 [7]将 crRNA 与

tracrRNA 融合为单链向导 RNA（sgRNA），开发出

可编程的 CRISPR/Cas9 基因编辑系统。随后，此系

统成功应用于哺乳动物细胞及多种植物的基因组

定向修饰，开创了植物基因工程新时代[8-9]。2015－

2018 年间，多种新型 Cas 蛋白（如 Cas12a、Cas13a

等）的发现进一步丰富了 CRISPR 工具库[10-11]。单碱

基编辑技术的出现实现了无需 DNA 双链断裂的精

准碱基替换。引导编辑系统能够实现单碱基的自

由转换，以及小片段的精准插入与删除。它突破了

传统 CRISPR/Cas9 对 PAM 序列的依赖和碱基编辑

对转换类型的限制，可以编辑得更多更精准，也开

始运用在茄科作物基因编辑中[12]。在编辑工具不断

向更精准、更灵活的方向演进的同时，基因组操纵

的尺度与范围也取得了重大突破。Sun 等[13]发明的

新型可编程的染色体水平大片段 DNA 精准操纵技

术 PCE（programmable chromosome engineering），在

动植物中实现千碱基至兆碱基级别 DNA 的精准、

无痕操纵，提升了在真核基因组中进行大范围、可

编程重排的能力。基因组编辑工具已初步形成了

从点突变到染色体结构变异的多尺度、精准化操作

体系，为基因组功能研究与作物遗传改良提供了更

为全面的技术支撑。

2 CRISPR/Cas9技术在茄科作物中的

应用

在茄科作物研究中，以马铃薯和番茄为基础的

CRISPR/Cas9 技术体系已日趋完善。科研团队借

助靶向编辑关键功能基因，在抗病、抗逆、品质和农

艺性状改良等方面取得了一定进展。

2.1 抗病性改良

茄科植物的抗病性研究主要聚焦于对感病基

因（S 基因）的编辑，敲除植物体内的这类基因可以

使其获得广谱且持久的抗性。在马铃薯晚疫病抗

性改良中，Nam 等[14]从植物免疫信号通路中筛选出

调控细胞程序性死亡的 StDND1、参与叶绿素合成
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的 StCHL1 等基因，对不同的 sgRNA 系统进行评

分，选择最适的 sgRNA 对上述基因进行敲除，4 个

等位基因全敲除的 StDND1、StCHL1 突变体晚疫病

抗性明显增强。StCHL1 突变体表型和野生型一

致，StDND1 突变体呈现生长缓慢、叶片皱缩的表

型。通过精准设计靶向不同免疫通路感病基因的

sgRNA，可有效打破植物的感病性，获得的抗病性

状在 T1 代中能够稳定遗传；Moon 等 [15]设计 3 种

gRNA 借助 RNP 递送编辑 StSR4 基因，编辑效率最

高达 34%。突变体中水杨酸大量积累，下游抗病基

因 StPR1 激活，从而显著增强了马铃薯对致病疫霉

菌的抗性，但抗性性状与生长抑制的矮化表型紧密

连锁，尤其在水杨酸积累极高的突变株系中更为显

著；研究人员对马铃薯 StERF3、StNRL1 和 StPM1 等

易感基因进行编辑，也成功培育出表型正常对晚疫

病敏感度下降的遗传材料，且其他表型无明显变

化[16-18]。

在白粉病抗性研究中，Mlo（mildew resistance

locus o）基因家族的 Mlo1 是典型的感病基因，研究

人员利用 CRISPR/Cas9 敲除 SlMlo1 基因，成功培

育出非转基因且抗白粉病的番茄种质[19]；在此基础

上 Pramanik 等[20]引入双靶点 CRISPR/Cas9 系统靶

向 SlMlo1，获得基因序列大片段缺失的抗病植株；

Santillan 等[21]设计 4 对 sgRNA 对白粉病易感 PMR4

基因定向编辑，突变体中出现了多种 4~900 bp 的缺

失、1 bp 的插入和 892 bp 的倒位情况，突变植株对

白粉病的抗性显著提高，病理表征明显缓解。在辣

椒中，Kim 等 [22]采用 CRISPR/Cas9-RNP 技术，将

CRISPR/Cas9 复合物转染到辣椒 CM334 和甜椒

Dempsey 的纯分离原生质体中。测序分析结果表

明，CaMlo2 基因在 2 个品种中进行了差异编辑，2

个品种的抗病性均有所提升。

Saikia 等[23]对番茄中编码脯氨酸富含蛋白（Hy-

PRP1）的 SlHyPRP1 与 SlDEA1 基因进行双基因编

辑，显著增强了番茄对枯萎病的耐受性。San-

chez- Leon 等 [24] 针对易感炭疽病辣椒品种中的

CaERF28 基因设计了由 Pol Ⅱ启动子驱动 Cas9 的

高效编辑系统。在 T0 代植株中实现了 72.5%的突

变效率，而采用多靶点策略后效率进一步提升至

85.7%。通过对 T1 和 T2 代的分离，成功筛选出了

不含 T- DNA 及选择标记的抗病纯合突变系。

DMR6（down mildew resistance 6）基因作为水杨酸

信号通路的关键负调控因子，在茄科作物抗病育种

中展现出高度保守的功能特性。Nam 等 [14]利用

Cas9 技术获得的 StDMR6-2 突变体矮化且晚疫病

抗性没有明显提高，完全敲除 4 个等位基因 StD-

MR6-1 的突变体对晚疫病的抗性显著增强且生长

正常；Thomazella 等 [25]利用 CRISPR/Cas9 技术，针

对番茄 SlDMR6-1 的第 2 和第 3 外显子设计了 2 个

sgRNA 进行编辑，成功获得了 T0 代纯合的稳定突

变体株系。突变体表现出广谱且持久的抗病性，能

有效抵御丁香假单胞菌（Pseudomonas syringae）、辣

椒疫霉（Phytophthora capsica）等多种病原菌的侵

染，该抗病性状在后代中稳定遗传，其性状与体内

水杨酸水平升高及免疫响应基因的增强相关；在茄

子抗病育种领域，经 SmDMR6-1 基因编辑的 T1、T2

代植株对致病疫霉和辣椒疫霉的抗性均有提升，病

斑面积明显缩减[26]。

在病毒病害防控方面，研究者建立了多维度干

预策略。翻译起始因子 eIF4E 是许多植物对多病毒

隐性抗性的主要来源，Lucioli 等[27]通过特异性敲除

elF4E1 基因，使 PVYNTN 症状明显减轻且没有改

变马铃薯 eIF4E 基因家族其他成员的 mRNA 稳态

水平，为实现更广泛的抗性提供精细的编辑策略基

础。Wang 等[28]则采用 SlDCL 亚家族基因协同编辑

策略建立番茄多重抗病毒防线，此外特异性靶向病

毒衣壳蛋白编码区，可有效抑制番茄黄化曲叶病毒

（TYLCV）的基因组复制[29]。CRISPR 系统还被开发

为 高 效 病 原 检 测 工 具 ，Besati 等 [30] 将 CRIS-

PR-Cas12a/Cas9 与重组酶聚合酶扩增技术结合，实

现了对番茄棕色皱纹果病毒（ToBRFV）的快速检

测，为病害早期预警与防控提供了新手段。

2.2 抗逆性改良

随着全球气候变化加剧，抗逆育种的重要性日

益凸显。在马铃薯中，帽结合蛋白 CBP80 参与脱落

酸（ABA）信号通路，通过靶向马铃薯 StCBP80 基

因可以增强植株的耐旱能力，编辑后的品系在干旱

胁迫下，表现出较低的产量损失 [31]。在番茄中，

MAPK 级联系统通过信号转导参与调节植物抗旱

反应，以番茄中的丝裂原激活蛋白激酶 SlMAPK3

为目标，构建 Cas9 编辑系统，与 WT 植物相比，sl-

mapk3 突变体在干旱胁迫下表现出更严重的萎蔫

症状、过氧化氢含量提高、抗氧化酶活性降低和产

生膜损伤，验证了 SlMAPK3 通过保护细胞膜免受

氧化损伤和调节胁迫相关基因的转录来参与番茄

植 株 的 干 旱 反 应 [32]。 CPK28[33]、ATG10[34]、

SlLBD40 [35]、CBF1 [36]基因功能的逐渐阐明揭示了植

株应对高温、干旱、低温等胁迫的分子机制。在耐

张铭洋，等：CRISPR/Cas9技术在茄科作物遗传改良中的应用研究进展
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热性研究领域，已从单一基因功能验证发展到对复

杂调控网络的解析与操纵。Liang 等[37]发现 SlJA2L

能够整合高温胁迫与果实成熟信号，通过直接激活

SlHsfA3 和 SlCAT3 增强耐热性，并通过调控 SlA-

CO1 影响乙烯合成，从而同时协调耐热性与果实成

熟进程。CGFS 型谷氧还蛋白（CGFS-type glutare-

doxin，GRX）是植物的稳态调节因子，靶向编辑多个

GRXS 家族基因均显示番茄植株对热、冷、干旱、重

金属等多种非生物胁迫的耐受性增强[38]。

Veillet 等 [39]通过 CBE 靶向编辑番茄和马铃薯

中的乙酰乳酸合酶基因（ALS），成功创制了除草剂

抗性株系，该系统在番茄中的编辑效率高达 71%。

对根寄生杂草相关基因 SlMAX1 的精准修饰为创制

除草剂抗性种质提供了新路径[40]。为了研究茄科作

物对恶劣环境胁迫的响应机制，Zhou 等 [41]利用

CRISPR/Cas9 靶向编辑 StPHO1，突变体显示出茎

鲜质量降低和根鲜质量增加的典型缺磷表型，突变

体也积累了更多的花青素，根中的可溶性磷含量更

高，茎中的含量更低，证实了 StPHO1；1 在马铃薯磷

运输中起着重要作用。

2.3 品质改良

随着社会经济的发展，消费者对农产品的感官

品质、食用特性、营养成分及健康效益提出了更高

要求。马铃薯淀粉组分中直链与支链结构的比例

会对品质造成影响，编辑颗粒结合淀粉合成酶基因

（granule-bound starch synthase，GBSS）降低马铃薯

中直链淀粉含量，一定程度上提升了加工性能。设

计 3 个不同的 sgRNA 靶向 GBSS 基因不同部位，有

2%~12%的再生芽发生至少有 1 个等位基因发生突

变，在 10%的分析品系中也发现了 34~236 bp 的载

体 DNA 插入片段 [42]。为提升编辑效率，将 CRIS-

PR/Cas9 系统中拟南芥（Arabidopsis thaliana）启动

子 AtU6 替换为马铃薯自身启动子 StU6，得到 4 个

GBSS 等位基因同时编辑的效率为 35%的编辑体

系[43]。为了解决基因编辑过程中外源 DNA 插入的

问题，将 CRISPR/Cas9-RNP 导入原生质体中，9%的

突变株不含有外源 DNA 片段 [44]。淀粉支酶

（starch-branching enzymes，SBE）是支链淀粉形成过

程中的关键酶。Tuncel 等 [45]将靶向 SBE1 和 SBE2

基因的 Cas9-sgRNA 构建体转染到马铃薯原生质

体中，创制了长链支链淀粉含量增加的优质马铃薯

品系。

低温糖化导致马铃薯加工时美拉德反应加剧，

生成类黑色素和潜在致癌物丙烯酰胺，严重影响薯

片、薯条等产品的色泽与食用安全。Shumbe 等[46]敲

除 VINV 基 因 ，Vojta 等 [47] 利 用 CRIS-

PR-dCas9-DRM2 技术对 VINV 启动子进行甲基化

修饰抑制基因表达，均获得低还原糖含量的马铃薯

品系，缓解低温糖化现象。高量的糖苷生物碱（ste-

roidal alkaloids and their glycosylated forms，SGAs）

会导致马铃薯产生苦味，影响食用品质和安全。

Nakayasu 等[48]针对编码类固醇 16α-羟化酶（steroid

16α- hydroxylase）的 St16DOX 基因引入 pMgP237

载体，使用马铃薯毛状根培养系统快速筛选可有效

突变 St16DOX 基因的 9 个候选 gRNA，创制了马铃

薯根毛中没有龙葵素积累的材料，有助于在短期内

评估候选 gRNA 靶序列的功效。Zheng 等[49]在马铃

薯品种大西洋中编辑 StSSR2 基因，获得 64 个突变

系，其中 6.25%发生插入突变，与野生型植株相比，

编辑后植株的叶片、薯皮、薯肉中的龙葵素含量显

著降低。多酚氧化酶（polyphenol oxidases，PPOs）可

催化酚类物质的氧化反应，导致块茎在采收及加工

过程中发生酶促褐变，损害其商品外观与营养品

质。Gonzalez 等[50]用 CRISPR/Cas9 编辑 Desiree 品

种的 StPPO2 基因，通过 RNP 转染得到 24%的四等

位基因突变体，突变体的块茎 PPO 活性降低 69%，

酶促褐变减少 73%，货架期也随之延长。Sashidhar

等[51]借助 CRISPR/Cas9 编辑 SmelPPO4、SmelPPO5

和 SmelPPO6 基因的保守区域，培育出酶促褐变程

度显著降低的茄子。通过 CRISPR/Cas9 技术诱变

茄子 SmelPPO2 酪氨酸酶 CuA 结合域，所得突变体

种子早萌率提高，成苗植株呈现矮化分枝特征，果

实成熟时间缩短，褐变发生延迟[52]。这一结果揭示

了 PPO 基因的潜在多效性调控网络，凸显了 CRIS-

PR/Cas9 技术在茄科植株功能基因研究与定向育种

中的巨大潜力。

果实质地是农作物商品化生产中的关键品质

指标，通过遗传改良延长采后贮藏期始终是育种研

究的核心目标之一。果胶裂解酶（pectate lyase，PL）

在果实软化过程中可以分解细胞壁，基于 CRISPR/

cas9 技术敲除 SlPL 基因，突变体表现出更坚固的

果实表型和更长的货架期，而不降低感官和营养品

质[53]，为番茄果实相关基因功能研究建立了新的研

究 方 法 。 CNR（colorless non- ripening）和 NOR

（non-ripening）是调节番茄果实成熟的主要基因，

CNR 突变体株系表现为果实延迟成熟，NOR 突变

体株系则表现为果实部分不成熟[54]。在作物育种工

作中，果实的发育以及产量的提升占据着极
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为 关 键 的 地 位。AP2/ERF（ethylene- responsive

factor，APETALA2）转录因子 SlENO 对花分生组织

活性起到调控作用，对 SlENO 基因进行编辑后，结

果表明 ENO 直接调节 SlWUS 表达域以维持花干细

胞稳态，ENO 基因突变导致植物产生更大的多室果

实 [55]，番茄转化酶基因 LIN[56]和编码 GA2 氧化酶

FIS1 基因[57]的验证则为改良果实硬度和适应长日

环境提供了新靶点。

在番茄品质分析中可溶性糖含量也是重要指

标，INVINH1（inhibitor of the acid invertasegene）基

因抑制细胞壁转化酶活性，SlVPE5 编码液泡糖转运

蛋白，二者共同调控蔗糖向果实的运输与卸载代谢

途径。SlINVINH1 的单基因敲除 [58]及其与 SlVPE5

的双基因共编辑 [59]在有效编辑位点产生了移码突

变，破坏了基因功能。与野生型相比，编辑突变体

的果实可溶性固形物含量显著提升，并且单果质量

和植株生长未受影响。通过对糖分代谢通路中多

个关键节点基因进行协同编辑，可以规避单一基因

编辑可能带来的补偿效应，实现品质性状的突破性

改良。该优良性状在 T1 代群体中稳定遗传，证明

了该策略在培育高糖度番茄品种中的巨大潜力。

SGR1（stay-green1）是番茄红素代谢途径中的关键

基因，利用 CRISPR/Cas9 系统进行敲除，sgr1 突变

体的番茄红素含量提高 5.1 倍，成功提高了番茄红

素和 β-胡萝卜素等抗氧化物质含量 [60]。组成型光

形态建成的 CSN5B 基因是植物合成维生素 C 的抑

制因子，安煊森等[61]编辑 SlCSN5B 基因提高番茄果

实中维生素 C 含量，为后续培育优质番茄新品种提

供了材料。

CRISPR/Cas9 基因编辑技术还应用于改变果

实颜色。八氢番茄红素合成酶（phytonene synthase，

PSY）编码植物八氢番茄红素合成酶，调控类胡萝卜

素合成的早期步骤。靶向敲除 PSY1 降低了番茄红

素总含量，导致番茄果实呈黄色。在杂交 F1 代中，

通过 CRISPR/Cas9 在双亲等位基因的突变位点之

间诱导 DSB，成功观察到了由 HR 修复产生的红色

果肉[62]，证明体细胞同源重组可以作为一种有效的

育种策略，为实现模块化、智能化的下一代精准育

种提供了关键的理论依据和技术支撑。MYB12 作

为类黄酮生物合成途径转录因子，可影响类黄酮的

积累，利用 CRISPR/Cas9 技术敲除 SlMYB12 基因

可以高效地获得粉红色果实[63]。类胡萝卜素异构酶

（carotenoid isomerase，CRITOSO）参与类胡萝卜素

合成途径，敲除红果番茄的 CRTISO 获得了橙色果

实的突变体[64]。Vu 等[65]以 ANT1 为靶基因培育出花

青素含量较高的紫色番茄。基因编辑技术除了能

改良马铃薯内在品质，还能提升外观品质和挖掘产

量潜力。Wulff 等 [66]通过编辑 F3H 基因改变了马

铃薯表皮色泽，让 Deserichan 和 Nansen 两个马铃

薯品种的红色表皮变成了黄色。

2.4 其他农艺性状改良

四倍体马铃薯基因组高度杂合导致纯合周期

长，利用二倍体野生近缘种来生产自交系需要打破

自交不亲和的限制。为克服四倍体遗传复杂性，研

究人员转向依靠基因编辑技术推进二倍体育种。

通过 CRISPR/Cas9 靶向编辑 S-RNase 等位基因，成

功获得了 S-RNase 双等位基因突变的自交亲和性马

铃薯材料[67-68]，加速了优良种质资源的创制进程，同

时敲除在花粉中特异表达的 Sli 基因，为利用野生

资源开展杂交育种提供了新方式[69]。马铃薯单倍体

育种技术也取得突破，DMP（domain of unknown

function679 membrane protein）基因的功能缺失可在

多种植物中诱导单倍体的形成，Zhang 等 [70]利用

CRISPR/Cas9 系统敲除 StDMP 基因，结合荧光筛选

标记，建立了高效的双单倍体育种技术体系，将传

统育种周期显著缩短。这一突破为快速获得纯合

二倍体自交系、解决马铃薯基因组杂合性导致的育

种难题提供了工具，极大地推动了二倍体马铃薯杂

交育种的发展进程。

除抗病、抗逆及果实品质等主要性状外，CRIS-

PR/Cas9 技术还在茄科其他关键农艺性状的精准改

良中展现出巨大潜力，在促进杂交制种、适应智慧

农业模式等前沿领域还取得了一系列突破。番茄

中 ，AGL6（aga- mous- like6），IAA9（auxin／in-

dole-3-aceticacid9）等基因被证明与植株单性结实有

关，通过编辑 SlAGL6[71]、SlIAA9[72]和 SlARF7[73]调控

番茄单性结实基因，成功创制了在热激条件下仍能

维持正常单果质量的番茄单性结实材料，有效保障

了逆境中的稳定结实；SlSTR1 基因编码的 STR 蛋

白（异胡豆苷合成酶）参与萜类吲哚生物碱合成途

径，对雄蕊发育和花粉活力具有调控作用。Du 等[74]

靶向敲除雄蕊特异性基因 SlSTR1，成功构建出花粉

活力完全丧失的雄性不育系。同时还研发了配套

保持系，能在幼苗期通过胚轴颜色筛选植株，建立

起无转基因成分的杂交制种体系。Choi 等[75]设计

多种 sgRNA 靶向编辑辣椒单性结实相关基因

PAD1，实现辣椒单性结实性状的有效改良，为培育

新型无籽辣椒品种提供了新方向。

张铭洋，等：CRISPR/Cas9技术在茄科作物遗传改良中的应用研究进展
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传统育种方法在驯化野生植物时常伴随遗传

多样性丧失和抗逆性下降等问题。野生番茄虽然

拥有极强的抗病性与耐盐性，但其果实通常较小，植

株结构松散且开花周期较长，这些特性均使其难以满

足商业化种植需求。Li 等[76]利用 CRISPR/Cas9 基因

编辑技术对野生番茄进行驯化研究，该团队不仅编辑

控制开花时间的 SP5G、SP 基因的编码序列，还创新

性地对 SlCLV3 启动子、SlWUS 下游的 CArG 抑制元

件以及 SlGGP1 上游开放阅读框进行了精准编辑，成

功将紧凑株型、早花性状以及果实增大等关键驯化性

状精准导入野生番茄，这些性状在后代中能够稳定保

持，编辑后的植株保留了野生亲本对细菌性斑点病和

盐胁迫的强大抗性。编辑 SP[77]和 SP5G[78] 基因可培

育出株型紧凑、具有有限生长习性的番茄新种质，这

类株型既便于机械化采收也适配机器人授粉作业，为

番茄工厂化生产提供了可行方案。这些突破性进展

充分证实了 CRISPR/Cas9 技术在番茄遗传改良与育

种领域具备广阔的应用前景。

主要茄科作物的基因编辑研究进展详见表 1。

3 CRISPR/Cas9技术应用面临的挑战

与优化策略

3.1 编辑特异性的提升与效率的优化

要实现 CRISPR/Cas9 系统在茄科作物中的高

效精准编辑，需要从系统设计以及外部条件等多个

维度协同优化。sgRNA 是决定 Cas9 靶向精度的关

键因素，设计时要避开 poly-T 以及 GNGG 等容易

脱靶的序列，选择富含 G 且缺乏 A 的 sgRNA，还可

采用截短型 sgRNA 或者双 sgRNA 提高结合特异

性来降低脱靶风险[79-80]。挖掘可识别更为宽松 PAM

的 Cas 同源蛋白以及可以识别 NGN 和 NRN 类型

PAM 的 SpG 与 SpRY 突变体[81]，使得可编辑基因组

位点的数量增加，扩大了 CRISPR/Cas9 在不同物种

中的应用范围。CRISPR/Cas9 编辑效率受 Cas9 蛋

白表达水平、温度以及物种特异性等多种因素影

响。采用物种优化的启动子及密码子优化的 Cas9

序列可保证体系高效表达[82]。短暂的热激处理被证

实可以提高 Cas9 蛋白的酶活性，进而提高 Cas9 在

拟南芥、马铃薯等植物中的编辑效率[83-84]。

3.2 多元递送系统的开发与应用

多数茄科作物特别是辣椒和马铃薯，遗传转化

效率通常不高，还存在基因型依赖的情况。这使得

设计出精准的 sgRNA 或者选用高效的 Cas 突变体

也很难实现稳定表达和有效递送，阻碍了基因编辑

工具在茄科作物中的开发与应用。解决了“怎样编

辑”的技术问题后，“怎样高效递送”就成了限制茄

科作物基因编辑技术发展的关键。Yuan 等[85]建立

了双启动子高效瞬时表达系统，借助农杆菌侵染提

高了编辑效率，且有效降低了植株中 Cas9 的残

留。对于像马铃薯这类高度杂合的四倍体作物，没

有外源 DNA 整合的 CRISPR/Cas9 RNP（CRISPR/

Cas9 Ribonucleoprotein）编辑方法呈现出独特优势，

还能有效避免近交抑制的风险[15]。利用改造后的病

毒载体进行系统性递送，不用经过复杂的组织培养

就能实现高效的体细胞编辑，并已在番茄、辣椒中

得到了无病毒与转基因残留的再生植株[86-87]。最近

有研究发现，植物胚胎发生相关肽的表达能促进植

物的体细胞胚胎发生和芽再生。把这类再生因子

与高效的视觉报告系统 RUBY 结合，构建“双轨”递

送系统[88]，有可能打破基因型依赖，给辣椒、马铃薯

等作物的高效转化带来希望。这些多样化的递送

体系为不同作物及不同研究目标提供了灵活高效

的技术选择。

4 展 望

随着 CRISPR/Cas9 技术在茄科作物育种中的

深入应用，其研究重心正从技术验证转向解决实际

育种难题。未来该领域的发展将聚焦于突破以下

几个核心瓶颈：

一是编辑工具在复杂基因组作物中的应用仍

存在效率与特异性瓶颈。马铃薯育种面临的首要

问题在于其同源四倍体基因组的复杂性，多等位基

因的存在使得完全敲除目标基因变得困难，而脱靶

风险则可能引发非预期突变。针对这一问题，通过

开发多重 sgRNA 编辑系统，设计特异性靶向不同

等位基因的多个 sgRNA，并借助新型 Cas 变体或利

用稀有 PAM 识别序列，有望显著降低脱靶风险，提

升编辑操作的可靠性与稳定性。同时，优化外植体

的状态以及热处理的时间和温度等培养条件，并将

其与其他优化策略协同使用，对提高编辑效率至关

重要。此外，也可以结合人工智能辅助的 sgRNA

设计平台，系统性地提升编辑精准度。

二是遗传转化与递送效率是限制其在优良品

种中应用的关键障碍。高效的遗传转化体系仍局

限于少数模式品种，大多数优良栽培种难以转化。

辣椒等物种外植体褐化严重，无法产生可再生的阳

性细胞系，而且畸形苗出现的比例很高，严重制约

了基因编辑技术的应用。未来应重点开发不依赖
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表 1 主要茄科作物的基因编辑研究

Table 1 Gene editing research on major Solanaceae crops

抗病性改良
Improvement
of disease
resistance

抗逆性改良
Improvement
of stress
resistance

品质改良
Improvement
of quality

马铃薯
Potato

番茄
Tomato

茄子
Eggplant
辣椒
Pepper

马铃薯
Potato

番茄
Tomato

马铃薯
Potato

StDND1
StCHL1
StDMR6-1
StDMR6-2
StSR4

StERF3

StNRL1

StPM1

elF4E1

StMlo1

PMR4

SlHyPRP1
SlDEA1
SlDMR6

SlDCL2a
SlDCL2b
SlDCL2d
TYLCV Rep,Cp

ToBRFV

SmDMR6

CaMLO2

CaERF28

StCBP80

StALS

StMYB44

SlMAPK3

CPK28

ATG10

SlLBD40

CBF1

SlJA2L

SlGRXS14
SlGRXS15
SlGRXS16
SlGRXS17
ALS

SlMAX1

StGBSS

SBE1
SBE2

提高晚疫病抗性
Improve the resistance of late blight

提高晚疫病抗性
Improve the resistance of late blight
提高晚疫病抗性
Improve the resistance of late blight
提高晚疫病抗性
Improve the resistance of late blight
提高晚疫病抗性
Improve the resistance of late blight
提高马铃薯 Y 病毒抗性
Improve the resistance of potato Y virus
提高白粉病抗性
Improve the resistance of powdery mildew
提高白粉病和晚疫病抗性
Improve the resistance of powdery mildew and late blight
提高枯萎病抗性
Improve the resistance of Fusarium wilt
提高多重抗病能力
Improve the resistance of multiple disease
提高马铃薯 X 病毒和烟草花叶病毒抗性
Improve the resistance of potato virus X and tobacco mosaic virus

提高番茄黄化曲叶病抗性
Improve the resistance of tomato yellow leaf curl disease
检测番茄棕色皱纹果病毒
Detection of tomato brown wrinkle virus
提高致病疫霉和辣椒疫霉抗性
Improving the resistance of Phytophthora infestans and Phytophthora capsici
提高白粉病抗性
Improve the resistance of powdery mildew
提高抗炭疽病抗性
Improve the resistance of anthracnose
提高抗旱性
Improve the resistance of drought
提高抗除草剂能力
Improve the resistance of herbicide
证实 StMYB44 参与调控 StPHO1 表达
It was confirmed that StMYB44 was involved in the regulation of StPHO1 expression
揭示耐热调节机制
Reveal the heat resistance regulation mechanism
提高耐热性
Improve the resistance of heat
提高抗旱性
Improve the resistance of drought
提高抗旱性
Improve the resistance of drought
提高抗寒性
Improve the resistance of cold
揭示耐热及果实成熟调节机制
Reveal the regulation mechanism of heat tolerance and fruit ripening
提高抗非生物胁迫能力
Improve the ability to resist abiotic stress

提高抗除草剂能力
Improve the resistance of herbicide
提高抗除草剂能力
Improve the resistance of herbicide
降低块茎中直链淀粉比例
Reduce the proportion of amylose in tubers

降低块茎中直链淀粉比例
Reduce the proportion of amylose in tubers

[14]

[15]

[16]

[17]

[18]

[27]

[19-20]

[21]

[23]

[25]

[28]

[29]

[30]

[26]

[22]

[24]

[31]

[39]

[41]

[32]

[33]

[34]

[35]

[36]

[37]

[38]

[39]

[40]

[42-44]

[45]

研究方向
Resarch direction

植物
Plant

目标基因
Target gene

目标性状
Target trait

参考文献
Reference
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其他农艺
性状改良
Improvement
of other
agronomic
traits

番茄
Tomato

茄子
Eggplant

马铃薯
Potato

番茄
Tomato

辣椒 Pepper

VINV

St16DOX

StSSR2

StPPO2

F3H

SlPL

CNR
NOR

SlENO

LIN

FIS1

SlINVINH1

SlVPE5

SGR1

SlCSN5B

PSY1

SlMYB12

CRTISO

ANT1

SmelPPO4
SmelPPO5
SmelPPO6

SmelPPO2

S-RNase

Sli

StDMP

SlAGL6

SlIAA9

SlARF7

SlSTR1

SP5G
SP
SlCLV3
SlWUS
SlGGP1

SP

SP5G

PAD1

降低低温糖化程度
Reduce the degree of low temperature saccharification

降低龙葵素含量
Reduce the content of solanine

降低龙葵素含量
Reduce the content of solanine

降低酶褐变程度
Reduce the degree of enzymatic browning

改变薯皮颜色
Change the color of potato peel

延长果实保质期
Extend the shelf life of fruit

延长果实保质期
Extend the shelf life of fruit

改善果实大小
Improve fruit size

改善果实硬度
Improve fruit hardness

改善果实硬度
Improve fruit hardness

提高果实可溶性糖含量
Increase the soluble sugar content of fruit

提高果实可溶性糖含量
Increase the soluble sugar content of fruit

提高番茄红素含量
Increase the content of lycopene

提高果实维生素 C 含量
Increase the content of vitamin C in fruit

黄色果实
Yellow fruit

粉红色果实
Pink fruit

橙黄色果实
Orange fruit

紫色果实
Purple fruit

降低酶褐变程度
Reduce the degree of enzymatic browning

改善株型、降低酶促褐变程度
Improve plant type, reduce the degree of enzymatic browning

自交亲和 Make self-affinity

自交亲和 Make self-affinity

自交亲和 Make self-affinity

单性结实 Make unisexual solid

单性结实 Make unisexual solid

单性结实 Make unisexual solid

单性结实 Make unisexual solid

野生番茄驯化 Make wild tomatoes domesticated

改善株型 Improve plant type

改善株型 Improve plant type

单性结实 Make unisexual solid

[46-47]

[48]

[49]

[50]

[66]

[53]

[54]

[55]

[56]

[57]

[58]

[59]

[60]

[61]

[62]

[63]

[64]

[65]

[51]

[52]

[67-68]

[69]

[70]

[71]

[72]

[73]

[74]

[76]

[77]

[78]

[75]

研究方向
Resarch direction

植物
Plant

目标基因
Target gene

目标性状
Target trait

参考文献
Reference

表 1 （续）
Table 1 （Continued）
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基因型的通用递送平台，可以通过建立“RUBY+再

生小肽”双轨系统，结合病毒介导的瞬时转化技术，

优化基因型筛选报告基因、改进转化流程，完善

RNP 转化技术等多种方法突破基因型依赖的限

制。同时要优化外植体的选择，改良培养基的配

方，精确控制培养条件，系统解决遗传转化效率低

下的问题。

三是重要农艺性状多受多基因网络控制，单一

基因编辑难以实现突破性改良。同时，单碱基编辑

器、双碱基编辑器及引导编辑器等新型编辑工具各

具特点，但其在不同园艺作物中的适用性及编辑效

果存在显著差异。未来可以建立基于多组学数据

的编辑效果预测模型，为不同育种目标（如精准点

突变、小片段插入删除等）提供编辑工具选择依据，

开发适用于不同园艺作物的特异性编辑器及其组

合使用方案，整合多重编辑技术以实现代谢通路中

多个关键节点的协同改造与精细调控。将基因编

辑技术与智慧农业的需求进行深度融合，以此培育

出契合现代农业发展需求的新一代优良品种。
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