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摘要：［目的］分析黄色花石斛兰盛开期花瓣中的类胡萝卜素种类和含量，推定石斛属类胡萝卜素合成途径，为

探讨黄色花石斛的呈色机理和黄色花育种提供参考。［方法］以花色为黄色的鼓槌石斛、密花石斛和球花石斛

的盛开期花瓣和唇瓣为试验材料，采用英国皇家园艺学会比色卡进行花色描述，利用合相色谱串联三重四极杆

质谱仪（ＵＰＣ２ＭＳ／ＭＳ）进行类胡萝卜素定性、定量分析，推测石斛属类胡萝卜素代谢途径。［结果］表明：３种石
斛属植物花瓣和唇瓣色系可分为白色系和淡黄明黄金黄色系，花瓣和唇瓣中共鉴定出８个类胡萝卜素组分，分
别是β胡萝卜素、α隐黄质、β隐黄质、紫黄质、叶黄素、花药黄质、玉米黄质和叶黄素酯化物。定量分析显示：球

花石斛白色花瓣中类胡萝卜素含量极少，总量约为５２．２６μｇ·ｇ－１，随着黄色加深，类胡萝卜素总量逐渐增加，球

花石斛金黄色唇瓣中的类胡萝卜素总量最高，达到３８１０．８９μｇ·ｇ－１。密花石斛淡黄色花瓣中以叶黄素为主；
球花石斛和密花石斛金黄色唇瓣中主要是α隐黄素、叶黄素和叶黄素酯化物；明黄色鼓槌石斛花瓣中以玉米黄
质、花药黄质和叶黄素为主。［结论］α胡萝卜素及其衍生物是淡黄色和金黄色石斛花瓣中的主要类胡萝卜素成
分，而β胡萝卜素及其衍生物是明黄色石斛花瓣的主要类胡萝卜素成分。结合类胡萝卜素代谢途径，推测通过
调控ＬＣＹＥ基因的表达，可实现黄色花石斛的花色定向改良。
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　　花色是观赏植物最重要的观赏性状之一，是植
物进化史上最具有适应意义的表型［１］。植物的花色

是多种因子协同作用的结果，其中，色素的组成和含

量以及不同色素物质的时空组合起着决定性作

用［２－４］。花色素类物质主要有类黄酮、类胡萝卜素

和花青素等，类胡萝卜素是一类呈黄色、橙色和红色

的脂溶性化合物，目前分离和鉴定出的类胡萝卜素

多达７５０余种，是自然界中存在最广的色素［４－８］。

色彩鲜艳的黄色花以其明朗和高贵的感觉而广

受喜爱，纯正的黄色花也是石斛兰花色育种的重要

目标［８－１０］。目前，市场上的黄色石斛兰多为乳白、

乳黄和黄绿色，而石斛兰原生种中不乏纯正明黄色

种质［９－１１］，研究黄色花石斛兰原生种花瓣中的类胡

萝卜素成分变化，对于明确花色呈色机理及育种具

有重要意义。

目前，有关石斛属（ＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍＬｉｎｄｌ．）花瓣中

类胡萝卜素的研究鲜见报道。Ｋａｎｃｈｉｔ［１２］于１９８４年
利用ＨＰＬＣ对部分开黄色花的石斛兰杂交种盛花期
花瓣进行了初步研究［１２］，分析结果表明，类胡萝卜

素和叶绿素是使石斛属呈现黄色和绿色的重要色

素。Ｍｕｄａｌｉｇｅ等［１３］调查了石斛兰花瓣中的色素分

布，发现黄色花瓣中主要含类胡萝卜素，而其上的红

色、深红棕色或褐色印记则是类胡萝卜素和花青素

共同作用的结果。关于石斛属类黄酮和花青素合成

相关基因的研究已逐渐深入［１４］，而关于类胡萝卜素

合成相关基因的研究还鲜见报道。

鼓槌石斛（Ｄｅｎ．ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍＬｉｎｄｌ．）花瓣明黄，
唇瓣上常有Ｕ型栗色斑块；球花石斛（Ｄｅｎ．ｔｈｙｒｓｉｆｌｏ
ｒｕｍＲｃｈｂ．ｆ．）和密花石斛（Ｄｅｎ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍＬｉｎｄｌ．）
唇瓣皆呈金黄色，球花石斛花瓣白色，而密花石斛花

瓣淡黄［１１］；它们均花量大，群体花期长，是著名的春

石斛观赏种，也是重要的育种亲本［１１］。本研究以鼓
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槌石斛、密花石斛和球花石斛原生种为材料，定性、

定量分析它们盛开期花瓣中的类胡萝卜素，为探讨

石斛属黄色花呈色机理和花色育种提供参考。

１　材料与方法
１．１　植物材料

鼓槌石斛、密花石斛和球花石斛原生种引种自

云南，种植于中国林业科学研究院科研温室。选取

鼓槌石斛盛开期花瓣、密花石斛和球花石斛盛开期

花瓣和唇瓣进行花色描述和类胡萝卜素成分测定。

于２０１７年２—６月取样，选取花蕾均匀、花色一致、
生长势一致的６个单株作为６次生物学重复，每个
单株随机选取５朵花，将每朵花的花瓣和唇瓣取下，
于液氮中快速冷冻后保存于 －８０℃超低温冰箱备
用。每株选取３ ５朵剩余小花进行花色描述。
１．１．１　化学试剂　质谱级甲醇购于上海西格玛奥
德里奇公司；分析纯乙醇、正己烷购于北京先明乐施

公司；质谱级超纯水取自 ＭｉｌｌｉＱ净水器（Ｍｉｌｌｉｐｏｒｅ，
Ｂｅｄｆｏｒｄ，ＭＡ，ＵＳＡ）。
１．１．２　标准品　β胡萝卜素（βｃａｒｏｔｅｎｅ）、叶黄素
（Ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ）、番茄红素（Ｌｙｃｏｐｅｎｅ）和玉米黄素
（Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ），全部购自于西格玛奥德里奇公司和上
海源叶生物科技有限公司，纯度９０％ 及以上。
１．２　试验方法
１．２．１　花色描述　分别选取新鲜的鼓槌石斛盛开
期花瓣、密花石斛和球花石斛盛开期花瓣和唇瓣，置

于室内光线良好的地方，利用英国皇家园艺学会比

色卡（ＲＨＳＣＣ）与花瓣和唇瓣的中上部分进行比对，
重复１５次，选取出现频率最高的结果，对花色进行
描述。

１．２．２　类胡萝卜素提取　类胡萝卜素的提取方法
在Ｊｕｍａａｈ等［１５］的基础上优化而来。称取３０ｍｇ冻
干花瓣材料，１ｍＬ丙酮石油醚（１∶２）溶液常温避光

提取，提取时间为３０ｍｉｎ。每个提取进行３次重复。
１．２．３　类胡萝卜素定性、定量分析　采用 Ｗａｔｅｒｓ
公司的合相色谱系统串联三重四极杆质谱仪（ＡＣ
ＱＵＩＴＹＵＰＣ２ＸＥＶＯＴＱ，Ｗａｔｅｒｓ，ＵＳＡ）进行类胡萝卜
素分析，色谱条件为：采用 ＡＣＱＵＩＴＹＨＳＳＣ１８ＳＢ
（１００ｍｍ×３ｍｍ，１．８μｍ，Ｗａｔｅｒｓ，ＵＳＡ）色谱柱；检
测波长４５０ｎｍ；流动相组成：Ａ相ＣＯ２，Ｂ相甲醇；梯
度洗脱程序：０ ０．５ｍｉｎ，５％ Ｂ；０．５ ５ｍｉｎ，５％
至２０％ Ｂ；５ ７ｍｉｎ，２０％ Ｂ；７ ８ｍｉｎ，２０％ 到５％
Ｂ；８ １０ｍｉｎ，５％ Ｂ；流速 １．５ｍＬ·ｍｉｎ－１；柱温
４０℃；进样量为１μＬ；质谱电离源选用电喷雾电离
（ＥＳＩ），在正离子模式下全扫描，扫描范围（ｍ／ｚ）
１５０ ８００ｕ；毛细管电压：３．０ＫＶ；锥孔电压：４０Ｖ；
锥形气体流量：５０Ｌ·Ｈ－１；脱溶剂气流量：６００Ｌ·
Ｈ－１。ＭａｓｓＬｙｎｘＴＭ（Ｖ４．１，ＳＣＮ７７９，Ｗａｔｅｒｓ，ＵＫ）软件
用于ＭＳ数据采集与处理。

紫外可见检测波长为４５０ｎｍ，通过与标准物质
的比对，以及紫外可见吸收光谱保留时间和质谱信
息的定性比较，确定类胡萝卜素结构。采用外标法

计算各样品中 β胡萝卜素、叶黄素、番茄红素和玉
米黄素的含量，重复３次。采用结构相似化合物的
外标法确定其它无标准品化合物的含量，重复３次。

２　结果与分析
２．１　花色描述

将鼓槌石斛花瓣、密花石斛和球花石斛花瓣和

唇瓣与英国皇家园艺比色卡（ＲＨＳＣＣ）进行比对，结
果（图１）显示：球花石斛和密花石斛唇瓣皆为金黄
色，比色卡代码分别为２４Ａ和２３Ａ；球花石斛花瓣为
白色，比色卡代码为ＮＮ１５５Ｂ，基部偶带黄斑；密花石
斛花瓣为淡黄色，比色卡代码为１１Ａ；鼓槌石斛花瓣
为明黄色，比色卡代码为１５Ａ。

Ａ：密花石斛Ｄｅｎ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍ；Ｂ：球花石斛Ｄｅｎ．ｔｈｙｒｓｉｆｌｏｒｕｍ；Ｃ：鼓槌石斛Ｄｅｎ．ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍ

图１　３种石斛属植物盛开期花色表型
Ｆｉｇ．１　ＦｌｏｗｅｒｃｏｌｏｒｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍａｔｆｕｌｌｙｏｐｅｎｅｄｓｔａｇｅｓ
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２．２　根据 ＵＰＣ２ＭＳ质谱数据对类胡萝卜素化合
物推定

　　类胡萝卜素分子通常由８个异戊二烯单位连接
而成，根据其含氧与否常分为碳水化合物型类胡萝

卜素（胡萝卜素）和氧化型类胡萝卜素（叶黄质）。

常见的胡萝卜素有 α胡萝卜素、β胡萝卜素和番茄
红素等，极性稍弱。常见的叶黄质有叶黄素、玉米黄

质和类胡萝卜素酯等，极性稍强［１６］。

通常类胡萝卜素在正离子 ＥＳＩ源模式下电离，
产生特征母离子和碎片离子，这些组分在４５０ｎｍ附
近都有强吸收，会产生特征吸收峰［１７－１８］，根据这些

吸收峰可以初步推定样品中是否有类胡萝卜素存

在。类胡萝卜素分离时，洗脱顺序往往与所测组分

的极性密切相关，组分中的羟基数目越多，往往极性

越大，如β胡萝卜素（无ＯＨ）会较早的洗脱，之后是
β隐黄质（１个ＯＨ），随后是玉米黄质（２个ＯＨ）和
紫黄质（２个ＯＨ），角黄质（无ＯＨ）也会早于虾青素
（２个ＯＨ）洗脱［１５］。根据以上推定原则，结合标准

品，对３种石斛属植物花瓣和唇瓣中检测到的类胡
萝卜素组分进行推定。合相色谱串联三重四极杆质

谱仪（ＵＰＣ２ＭＳ／ＭＳ）分析检测到９个类胡萝卜素化
合物吸收峰，可以推定的类胡萝卜素化合物结构有

８种（表１），分别是 β胡萝卜素（βｃａｒｏｔｅｎｅ）、α隐
黄质（αｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ）、β隐黄质（βｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ）、
紫黄质（Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ）、叶黄素（Ｌｕｔｅｉｎ）、花药黄质
（Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ）、玉米黄质（Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ）和叶黄素
酯化物（Ｌｕｔｅｉｎ５，６ｅｐｏｘｉｄｅ）。

表１　３种石斛属植物花瓣和唇瓣中类胡萝卜素结构推定
Ｔａｂｌｅ１　ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎｐｅｔａｌｓａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｓｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍ

保留时间

Ｒｅｔｅｎｔｉｏｎｔｉｍｅ／ｍｉｎ
检测波长

Ｄｅｔｅｃｔｉｏｎｗａｕｄｉｏｖｉｄｅｏｌｅｎｇｔｈλｍａｘ／ｎｍ
母离子

Ｐａｒｅｎｔｉｏｎ
二级离子（ＭＳ２）
Ｓｅｃｏｎｄｉｏｎ

推定结果

ＴｅｎｔａｔｉｖｅＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
推定依据

Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅｂａｓｉｓ
２．５２ ４３５，４６１ ５３６ ４４４ β胡萝卜素 βｃａｒｏｔｅｎｅ 标品

４．３３ ４３１，４５８ ５５２ ４６０ α隐黄素 αｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ ［１５］
４．５０ ４３６，４６２ ５５２ － β隐黄素 βｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ ［１５］
４．９９ ４３１，４５８ ６１３ ３３５ 叶黄素酯化物 Ｌｕｔｅｉｎ５，６ｅｐｏｘｉｄｅ 标品

５．１３ ４２９，４５６ ６０１ － 紫黄质 Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ［１５］
５．２６ ４３２，４５９ ５６８ － 叶黄素 Ｌｕｔｅｉｎ 标品

５．３３ ４３２，４５７ ５８４ ５６８ 花药黄质 Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ ［１５］
５．５５ ４３８，４６３ ５６８ － 玉米黄质 Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ 标品

　　注：“－”：未检测到或不存在。　Ｎｏｔｅｓ：“－”：Ｎｏｔｄｅｔｅｃｔｅｄｏｒｎｏｔｅｘｉｓｔｅｄ。

２．３　黄色花石斛兰类胡萝卜素化合物定量分析
对推定结构的８种类胡萝卜素进行定量分析，

结果（表２、图２）表明：球花石斛白色花瓣中的类胡
萝卜素总量最低，约为５２．２６μｇ·ｇ－１，随着黄色加
深，类胡萝卜素总量逐渐增加，球花石斛金黄色唇瓣

中的类胡萝卜素总量最高，达到３８１０．８９μｇ·ｇ－１。
球花石斛白色花瓣中的类胡萝卜素主要是叶黄

素，金黄色唇瓣中α隐黄素含量最高，约占５４％；其

次是叶黄素，约占 ２１％，叶黄素酯化物约占 １１％。
密花石斛淡黄色花瓣中叶黄素含量最高，约占

６４％，其次是α隐黄素，约占１８％，而叶黄素酯化物
约占１４％；金黄色唇瓣中 α隐黄素含量最高，约占
３３％，其次是叶黄素酯化物，约占２８％，叶黄素约占
２６％。明黄色鼓槌石斛花瓣中，玉米黄质含量最高，
约占５５％，其次是叶黄素，约占 ２０％，花药黄质约
占１３％。

表２　３种石斛属植物类胡萝卜素组分的定性定量分析
Ｔａｂｌｅ２　ＱｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎｐｅｔａｌｓａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｓｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍ　　　　　　μｇ·ｇ－１

组分

Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

密花石斛－唇瓣
Ｄｅｎ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍ
ｌａｂｅｌｌｕｍｓ

密花石斛－花瓣
Ｄｅｎ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍ

ｐｅｔａｌｓ

球花石斛－唇瓣
Ｄｅｎ．ｔｈｙｒｓｉｆｌｏｒｕｍ
ｌａｂｅｌｌｕｍｓ

球花石斛－花瓣
Ｄｅｎ．ｔｈｙｒｓｉｆｌｏｒｕｍ

ｐｅｔａｌｓ

鼓槌石斛－花瓣
Ｄｅｎ．ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍ

ｐｅｔａｌｓ
β胡萝卜素 βｃａｒｏｔｅｎｅ １４．３２±１．３８ ２．９９±０．２８ ２０．０６±０．５６ ０．６４±０．０５ ３０．０３±２．４６
α隐黄素 αｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ ３１５．６１±２８．９４ ２９．０２±５．３５ ２０５６．９６±６２．４４ － ２０．８０±１．９２
β隐黄素 βｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ ４．１８±０．０９ － １３．７８±１．０４ ０．０５±０．０１ ２３．０４±０．５１
叶黄素酯化物 Ｌｕｔｅｉｎ５，６ｅｐｏｘｉｄｅ ２６５．５６±２４．４３ ２３．３０±４．７８ ４３１．４８±３１．１２ － ３．８９±０．２４
紫黄质 Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ３７．１７±４．５５ ２．８４±０．４６ ６４．９４±０．８５ － １０．４４±０．０８
叶黄素 Ｌｕｔｅｉｎ ２４７．８２±１８．３４ １０３．６６±１０．７２ ８１２．２０±３３．７７ ５１．５７±０．７２ １６６．０９±３．７４
花药黄质 Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ ４１．２０±６．２１ １．２０±０．０６ ２６５．５７±４．０４ － １０８．２０±４．６３
玉米黄质 Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ ２４．３６±３．０２ － １４５．９０±３．８０ － ４５１．００±１２．４１
总计Ｔｏｔａｌ ９５０．２２ １６３．０１ ３８１０．８９ ５２．２６ ８１３．４９
　　注：“－”：未检测到或不存在。　Ｎｏｔｅｓ：“－”：Ｎｏｔｄｅｔｅｃｔｅｄｏｒｎｏｔｅｘｉｓｔｅｄ．
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图２　３种石斛属植物花瓣和唇瓣中类胡萝卜素组分的

ＵＰＣ２图谱（检测波长４５０ｎｍ）

Ｆｉｇ．２　ＵＰＣ２ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｍｅｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｃｏｍｐｏｕｎｄｓ
ｉｎｐｅｔａｌｓａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｓｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍ

（Ｄｅｔｅｃｔｉｏｎｗａｕｄｉｏｖｉｄｅｏｅｌｅｎｇｔｈ４５０ｎｍ）

３　讨论
３．１　类胡萝卜素测定方法

类胡萝卜素分子由中央多聚共轭双烯链和位于

两端的末端基团组成，类胡萝卜素的共轭双链不稳

定，易降解，加热和光照都会加速它的异构化，同时

天然类胡萝卜素异构体极为复杂，一个双键位置的

移动，便会形成 α胡萝卜素／β胡萝卜素或叶黄素／
玉米黄质的切换。给分离、纯化与分析带来了极大

的困难［１６］。

蔬菜、水果中的类胡萝卜素多以脂肪酸酯的形

式存在，提取时常通过皂化处理水解类胡萝卜素酯，

释放其包含的色素，同时避免叶绿素干扰，但皂化常

使类胡萝卜素总量减少［１９－２１］。花瓣中的类胡萝卜

素多以含氧叶黄素的形式存在，提取时的皂化处理

常造成类胡萝卜素水解，从而使分离到的类胡萝卜

素组分和总量减少［２２］。

测定类胡萝卜素常用方法有薄层色谱法

（ＴＬＣ）、开放柱色谱法（ＯＣＣ）、逆流液相色谱法
（ＣＣＣ）、高效液相色谱法（ＨＰＬＣ）、超高效液相色谱
法（ＵＰＬＣ）和超临界流液体色谱（ＳＦＣ）［１５］。ＨＰＬＣ
是目前国内外应用比较普遍的类胡萝卜素分析方

法，运用反相性强的 Ｃ３０柱可以测定出样品中痕量
的类胡萝卜素，但分析时间长且一些异构体分离困

难［１５］。ＳＦＣ也常用于分离类胡萝卜素，其流动相以
ＣＯ２为主，对极性低的脂溶性物质有极强溶解力，可
以有效地分离样品中的类胡萝卜素组分，同时采用

的温和分析温度可避免类胡萝卜素受热分解［１５］。

超高效合相色谱（ＵＰＣ２）结合了 ＵＰＬＣ和 ＳＦＣ技术
优点，该方法以超临界ＣＯ２为主要的流动相，具有溶
剂用量省，分析时间短，分离效率高及检测灵敏度高

等优点，将分析物在色谱柱上发生降解的风险降到

最低，可以有效地分离类胡萝卜素的同分异

构体［１５］。

３．２　黄色花石斛兰的类胡萝卜素积累
目前，有关植物类胡萝卜素的主要代谢途径、代

谢中间产物及参与合成的关键酶和基因已基本明确

（图３）［５－８］，类胡萝卜素生物合成起始于两分子的
ＧＧＰＰ，在八氢番茄红素合成酶（ＰＳＹ）的作用下缩合
形成无色八氢番茄红素，随后经八氢番茄红素脱氢

酶（ＰＤＳ）、ξ胡萝卜素异构酶（ＺＩＳＯ）、ξ胡萝卜素脱
氢酶（ＺＤＳ）和胡萝卜素异构酶（ＣＲＴＩＳＯ）的共同作
用形成全反式番茄红素［５－８］。之后的番茄红素环化

是类胡萝卜素代谢中的重要分支点，植物中存在２
种番茄红素环化酶ＬＣＹＢ和ＬＣＹＥ，可分别催化番茄
红素的一端生成 β环和 γ环［５－８］。ＬＣＹＢ和 ＬＣＹＥ
催化番茄红素形成一端 β环一端 γ环的 α胡萝卜
素衍生物；而经ＬＣＹＢ的２次催化，番茄红素形成两
端为β环的β胡萝卜素衍生物［５－８］。α胡萝卜素在
非血红素铁加氧酶类氢化酶（ＣＹＰ９７Ａ）和细胞色素
Ｐ４５０加氧酶（ＣＹＰ９７Ｃ）的共同作用下合成叶黄素。
β胡萝卜素在 β胡萝卜素氢化酶（ＣＨＹＢ）、玉米黄
素环氧酶（ＺＥＰ）和新黄质合成酶（ＮＳＹ）的作用下形
成新黄质［６－８］。

不同花色间的类胡萝卜素积累具有特异性，本

研究发现，白色球花石斛花瓣中类胡萝卜素含量极

少，淡黄色密花石斛花瓣中以 α胡萝卜素衍生物叶
黄素为主，约占类胡萝卜素总量的９０％以上，这与
Ｋａｎｃｈｉｔ［１２］淡黄色石斛花中叶黄素极高的研究结果
相似。金黄色球花石斛和密花石斛唇瓣中的 α胡
萝卜素衍生物如α隐黄素和叶黄素含量极高，约占
类胡萝卜素总量的８５％以上，这与金盏菊（Ｃａｌｅｎｄｕ
ｌａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓＨｏｈｅｎ．）［２３］、万 寿 菊 （Ｔａｇｅｔｅｓｅｒｅｃｔａ
Ｌｉｎｎ．）［２４］ 和 宫 灯 百 合 （Ｓａｎｄｅｒｓｏｎｉａ ａｕｒａｎｔｉａｃａ
Ｈｏｏｋ．）［２５］的研究结果相一致，在它们的花瓣中叶黄
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图３　植物类胡萝卜素合成途径
Ｆｉｇ．３　Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｉｎｐｌａｎｔｓ

素及叶黄素衍生物达到花瓣总类胡萝卜素含量的

９０％以上。明黄色花瓣（鼓槌石斛花瓣）中 β胡萝
卜素衍生物玉米黄质和花药黄质含量较高，约占

６９％，同样的研究结果也出现在杂交文心兰（Ｏｎｃｉｄｉ
ｕｍｈｙｂｒｉｄｕｍ）明黄色唇瓣中，β胡萝卜素衍生物的
含量较高［２６］。在Ｋａｎｃｈｉｔ［１２］的研究结果中也有类似
发现，亮黄色及橙黄色石斛兰杂交种的花瓣中 β胡
萝卜素衍生物如玉米黄质、花药黄质和新黄质含量

较高［１２］。

３．３　黄色花石斛兰育种
目前，黄色花石斛兰的育种主要依赖于传统的

杂交育种，以尖刀唇石斛（Ｄｅｎ．ｈｅｔｅｒｏｃａｒｐｕｍ）及黄喉
石斛（Ｄｅｎ．ｓｉｇｎａｔｕｍ）为黄花育种基础，配合金钗石
斛（Ｄｅｎ．ｎｏｂｉｌｅ）杂交出Ｄｅｎ．Ｔｈｗａｉｔｅｓｉａｅ等近乎黄色
的品种［１０］。在黄色花春石斛育种中，子代常常呈现

不黄不白或初开时偏黄，越开越白的“褪色”现

象［１０］，可能与父母本中含有具强势遗传特性的白花

血统有关［１０］。随着花色分子生物学研究的深入，分

子育种已成为改良植物花色的重要途径，目前，有关

植物类胡萝卜素合成相关途径的关键基因也已被分

离鉴定［５－８，２７］，这为通过导入外源基因或阻断其相

关代谢途径来进行花色遗传性状改良提供了极大可

能。结合本研究对黄色花石斛兰盛开期花瓣中类胡

萝卜素种类和含量的分析结果，推测浅黄色和金黄

色石斛花瓣中类胡萝卜素代谢途径以 α胡萝卜素
合成支路为主，而明黄色石斛花瓣中类胡萝卜素代

谢途径以 β胡萝卜素合成支路为主。在番茄红素
环化的过程中，ＬＣＹＥ的表达水平一定程度上会决定
β和α两个分支间的类胡萝卜素比例［２７－２８］。推测

在黄色花石斛兰中通过调控 ＬＣＹＥ基因的表达，有
可能实现石斛的花色品质定向遗传改良，将对石斛

兰黄色花育种具有重要意义。

４　结论
以花色为黄色的鼓槌石斛、密花石斛和球花石

斛的盛开期花瓣和唇瓣为试验材料，进行类胡萝卜

素的定性、定量分析。结果表明：３种石斛属植物花
瓣和唇瓣的色系可分为白色系和浅黄－明黄－金黄
色系，在黄色花石斛兰中共鉴定出８种类胡萝卜素
组分，分别是β胡萝卜素、α隐黄质、β隐黄质、紫黄
质、叶黄素、花药黄质、玉米黄质和叶黄素酯化物。

定量分析显示：球花石斛白色花瓣中类胡萝卜素的

含量极少，随着黄色加深，类胡萝卜素总量逐渐增

加，球花石斛金黄色唇瓣中的类胡萝卜素总量达到

最高。密花石斛淡黄色花瓣以叶黄素为主；球花石

斛和密花石斛金黄色唇瓣中主要为 α隐黄素、叶黄
素和叶黄素酯化物；明黄色鼓槌石斛花瓣中以玉米

黄质、花药黄质和叶黄素为主。根据前人研究的类

胡萝卜素合成途径及黄色花石斛兰中的类胡萝卜素

检测结果，推测淡黄色和金黄色石斛花瓣中类胡萝

卜素主要是α胡萝卜素及其衍生物，而明黄色石斛
花瓣中类胡萝卜素主要是 β胡萝卜素及其衍生物。
推测通过调控 ＬＣＹＥ基因的表达，可能实现黄色花
石斛的花色定向改良。

参考文献：

［１］戴思兰，洪　艳．基于花青素苷合成和呈色机理的观赏植物花

色改良分子育种［Ｊ］．中国农业科学，２０１６，４９（３）：５２９－５４２．

［２］ＴａｎａｋａＹ，ＯｈｍｉｙａＡ．Ｓｅｅｉｎｇｉｓｂｅｌｉｅｖｉｎｇ：ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ａｎｄｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＢｉｏ

ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００８，１９（２）：１９０－１９７．

［３］安田齐．花色之谜［Ｍ］．北京：中国林业出版社，１９８９．

［４］ＧｒｏｔｅｗｏｌｄＥ．Ｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙｏｆｆｌｏｒａｌｐｉｇｍｅｎｔｓ［Ｊ］．

ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２００６，５７（１）：７６１－７８０．

［５］ＮｉｓａｒＮ，ＬｉＬ，ＬｕＳ，ｅｔａｌ．ＣａｒｏｔｅｎｏｉｄＭｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｍｏ

ｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１５，８（１）：６８－８２．

［６］ＯｈｍｉｙａＡ．Ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅａｎｄｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｃｏｎｔｒｏｌｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄａｃｃｕｍｕ

ｌａｔｉｏｎｉｎｆｌｏｗｅｒｐｅｔａｌｓ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０１３，１６３（６）：１０

－１９．

［７］ＯｈｍｉｙａＡ．Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎｆｌｏｗｅｒｐｅｔａｌｓ［Ｊ］．

ＪａｐａｎＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＲｅｓｅａｒｃｈＱｕａｒｔｅｒｌｙ，２０１１，４５（２）：１６３－１７１．

［８］ＺｈｕＣＦ，ＢａｉＣ，ＳａｎａｈｕｊａＧ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｐｉｇ

ｍｅｎｔａｔｉｏｎｉｎｆｌｏｗｅｒｓ［Ｊ］．ＡｒｃｈｉｖｅｓｏｆＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＢｉｏｐｈｙｓｉｃｓ，

２０１０，５０４（１）：１３２－１４１．

［９］王　雁，李振坚，彭红明，等．石斛兰—资源．生产．应用［Ｍ］．北
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林　业　科　学　研　究 第３２卷

京：中国林业出版社，２００７．

［１０］王　雁，周进昌，郑宝强，等．石斛兰［Ｍ］．北京：中国林业出版

社，２０１４．

［１１］吉占和，陈心启，罗毅波，等．中国植物志 －十九卷兰科（三）

［Ｍ］．北京：科学出版社，１９９９．

［１２］ＫａｎｃｈｉｔＴ．ＦｌｏｗｅｒｐｉｇｍｅｎｔｓｉｎｙｅｌｌｏｗＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｈｙ

ｂｒｉｄｓ［Ｄ］．Ｈｏｎｏｌｕｌｕ：ＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＨａｗａｉｉ，ｌ９８４．

［１３］ＭｕｄａｌｉｇｅＲＧ，ＫｕｅｈｎｌｅＡＲ，ＡｍｏｒｅＴＤ．Ｐｉｇｍｅｎｔｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄ

ｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｈａｐｅｉｎＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｈｙｂｒｉｄｓ［Ｊ］．Ｈｏｒｔ

ｓｃｉｅｎｃｅ，２００３，３８（４）：５７３－５７７．

［１４］ＳｉｌｖａＪＡＴＤ，ＡｃｅｔｏＳ，ＬｉｕＷ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｃｏｎｔｒｏｌｏｆｆｌｏｗｅｒｄｅ

ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｃｏｌｏｒａｎｄｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｏｒｃｈｉｄｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎ

ｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０１４，１７５（１）：７４－８６．

［１５］ＪｕｍａａｈＦ，ＰｌａｚａＭ，ＡｂｒａｈａｍｓｓｏｎＶ，ｅｔａｌ．Ａｆａｓｔａｎｄｓｅｎｓｉｔｉｖｅ

ｍｅｔｈｏｄｆｏｒｔｈｅｓｅｐａｒａｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｕｓｉｎｇｕｌｔｒａｈｉｇｈｐｅｒｆｏｒｍ

ａｎｃｅｓｕｐｅｒｃｒｉｔｉｃａｌｆｌｕｉｄｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙｍａｓｓｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ［Ｊ］．Ａｎ

ａｌｙｔｉｃａｌａｎｄＢｉｏａｎａｌｙｔｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１６，４０８（２１）：５８８３－５８９４．

［１６］姜建国，王　飞，陈　倩．类胡萝卜素功效与生物技术［Ｍ］．北

京：化学工业出版社，２００７．

［１７］ＬｉＸ，ＬｕＭ，ＴａｎｇＤ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓａｎｄｆｌａ

ｖｏｎｏｉｄｓｉｎＮａｒｃｉｓｓｕｓｃｕｌｔｉｖａｒｓａｎｄｔｈｅｉｒｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｗｉｔｈｆｌｏｗｅｒｃｏｌ

ｏｒ［Ｊ］．ＰｌｏｓＯｎｅ，２０１４，１０（１１）：ｅ０１４２０７４．

［１８］ＲｏｓｓｏＶＶＤ，ＭｅｒｃａｄａｎｔｅＡＺ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ，ｂｙＨＰＬＣＰＤＡＭＳ／ＭＳ，ｆｒｏｍＡｍａｚｏｎｉａｎｆｒｕｉｔｓ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ＆ＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００７，５５（１３）：５０６２

－５０７２．

［１９］康迎春，尹　跃，赵建华，等．ＨＰＬＣ法测定枸杞鲜果中主要类

胡萝卜素组成［Ｊ］．食品工业，２０１４，（１２）：２７０－２７３．

［２０］储大燕．烟草中类胡萝卜素及其异构体的分析研究［Ｄ］．北

京：中国科学技术大学，２００９．

［２１］陈敏氡，朱海生，温庆放，等．ＵＰＬＣ测定草莓果实中类胡萝卜

素含量［Ｊ］．果树学报，２０１３，（４）：７０６－７１１．

［２２］ＡｒｉｉｚｕｍｉＴ，ＫｉｓｈｉｍｏｔｏＳ，ＫａｋａｍｉＲ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｃａ

ｒｏｔｅｎｏｉｄｍｏｄｉｆｙｉｎｇｇｅｎｅＰＡＬＥＹＥＬＬＯＷＰＥＴＡＬ１ａｓａｎｅｓｓｅｎｔｉａｌ

ｆａｃｔｏｒｉｎｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌｅｓｔｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｙｅｌｌｏｗｆｌｏｗｅｒｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎｉｎ

ｔｏｍａｔｏ（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌｆｏｒＣｅｌｌ＆Ｍｏ

ｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，７９（３）：４５３－４６５．

［２３］ＫｉｓｈｉｍｏｔｏＳ，ＭａｏｋａＴ，ＳｕｍｉｔｏｍｏＫ，ｅｔａｌ．ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆＣａｒｏｔｅｎｏｉｄ

ＣｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎＰｅｔａｌｓｏｆＣａｌｅｎｄｕｌａ（ＣａｌｅｎｄｕｌａｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓＬ．）［Ｊ］．

ＢｉｏｓｃｉｅｎｃｅＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，６９（１１）：２１２２

－２１２８．

［２４］ＭｏｅｈｓＣＰ，ＬｉＴ，ＯｓｔｅｒｙｏｕｎｇＫＷ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏ

ｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄｕｒｉｎｇｍａｒｉｇｏｌｄｐｅｔａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２００１，４５（３）：２８１
%

２９３．

［２５］ＮｉｅｌｓｅｎＫＭ，ＬｅｗｉｓＤＨ，ＭｏｒｇａｎＥＲ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅ

ｎｏｉｄｐｉｇｍｅｎｔｓａｎｄｔｈｅｉｒｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｔｗｏｙｅｌｌｏｗｆｌｏｗｅｒｅｄｌｉｎｅｓｏｆ

Ｓａｎｄｅｒｓｏｎｉａａｕｒａｎｔｉａｃａ（Ｈｏｏｋ）［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２００３，１３０（１）：２５

%

３４．

［２６］ＨｉｅｂｅｒＡＤ，ＭｕｄａｌｉｇｅＪａｙａｗｉｃｋｒａｍａＲＧ，ＫｕｅｈｎｌｅＡＲ．Ｃｏｌｏｒ

ｇｅｎｅｓｉｎｔｈｅｏｒｃｈｉｄＯｎｃｉｄｉｕｍＧｏｗｅｒＲａｍｓｅｙ：ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ｅｘｐｒｅｓ

ｓｉｏｎ，ａｎｄｐｏｔｅｎｔｉａｌｇｅｎｅｔｉｃｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙｉｎａｎｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃｃｒｏｓｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔａ，２００６，２２３（３）：５２１－５３１．

［２７］高慧君，明家琪，张雅娟，等．园艺植物中类胡萝卜素合成与调

控的研究进展［Ｊ］．园艺学报，２０１５，４２（９）：１６３３－１６４８．

［２８］ＰｏｇｓｏｎＢＪ，ＲｉｓｓｌｅｒＨＭ．Ｇｅｎｅｔｉｃｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂｉｏ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌＴｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅ

ＲｏｙａｌＳｏｃｉｅｔｙｏｆＬｏｎｄｏｎＳｅｒｉｅｓＢ：ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０００，３５５

（１４０２）：１３９５－１４０３．
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第５期 黄昕蕾，等：３种石斛属植物类胡萝卜素成分及代谢途径分析

ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆＣａｒｏｔｅｎｏｉｄｓＣｏｍｐｏｕｎｄｓａｎｄＴｈｅｉｒＢｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓＰａｔｈｗａｙｓｉｎ
ＦｌｏｗｅｒｓｏｆＴｈｒｅｅＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍＳｐｅｃｉｅｓ

ＨＵＡＮＧＸｉｎｌｅｉ１，ＷＡＮＧＹａｎ１，ＺＨＡＮＧＨｕｉ２

（１．ＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＦｏｒｅｓｔｒｙ，ＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＦｏｒｅｓｔｒｙ，ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＴｒｅｅＢｒｅｅｄｉｎｇａｎｄＣｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ，ＮａｔｉｏｎａｌＦｏｒｅｓｔｒｙａｎｄ

ＧｒａｓｓｌａｎｄＡｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎ，Ｂｅｉｊｉｎｇ　１０００９１，Ｃｈｉｎａ；２．ＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＢｏｔａｎｙ，ＴｈｅＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，Ｂｅｉｊｉｎｇ　１０００９３，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：［Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ］Ｔｏｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｔｈｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎｙｅｌｌｏｗｆｌｏｗｅｒｏｆｎ
ａｔｉｖｅＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｓ，ｔｈｕｓｐｒｏｖｉｎｇｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓｆｏｒｆｕｒｔｈｅｒｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ
ｆｌｏｒａｌｐｉｇｍｅｎｔｍｅｃｈａｎｉｓｍａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍ．［Ｍｅｔｈｏｄ］Ｔｈｅｆｌｏｗｅｒｃｏｌｏｒｉｎｙｅｌｌｏｗｐｅｔａｌｓ
ａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｏｆＤｅｎ．ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍ，Ｄｅｎ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍａｎｄＤｅｎ．ｔｈｙｒｓｉｆｌｏｒｕｍｗｅｒｅｏｂｓｅｒｖｅｄａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｔｈｅＲｏｙａｌ
ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｏｃｉｅｔｙＣｏｌｏｒＣａｒｄ（ＲＨＳＣＣ）．Ｂｅｓｉｄｅｓ，ｔｈｅｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎｔｈｅｐｅｔａｌｓａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｉｎ３Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ
ｓｐｅｃｉｅｓａｔｆｕｌｌｏｐｅｎｉｎｇｓｔａｇｅｓｗｅｒｅｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｕｓｉｎｇＵＰＣ２ＭＳ／ＭＳ．ＢａｓｅｄｏｎｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｏｆＵＰＣ２ＭＳ／ＭＳ，ｔｈｅ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｗｅｒｅｐｒｏｐｏｓｅｄ．［Ｒｅｓｕｌｔ］Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｆｌｏｒａｌ
ｃｏｌｏｒｏｆｔｈｅ３Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍｓｐｅｃｉｅｓｃｏｕｌｄｂｅｄｉｖｉｄｅｄｉｎｔｏｗｈｉｔｅｇｒｏｕｐａｎｄｐａｌｅｙｅｌｌｏｗｙｅｌｌｏｗｇｏｌｄｅｎｙｅｌｌｏｗｇｒｏｕｐ．
Ｔｏｔａｌｌｙ，８ｋｉｎｄｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｗｅｒｅｄｅｔｅｃｔｅｄｆｒｏｍｔｈｅｐｅｔａｌｓａｎｄｌａｂｅｌｌｕｍｉｎｔｈｅ３Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍｓｐｅｃｉｅｓ，ｒｅｓｐｅｃ
ｔｉｖｅｌｙ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇβｃａｒｏｔｅｎｅ，αｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ，βｃｒｙｐｔｏｘａｎｔｈｉｎ，ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ，ｌｕｔｅｉｎ，ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ，ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ
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