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摘　 要： 花青素是一种广泛存在于植物中的水溶性色素，在植物抗逆和预防人类慢性疾病中起着重要作

用。 花青素生物合成过程在模式植物中的研究较为清晰，其过程主要受多种结构基因编码的酶类及转录调

控因子（ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 蛋白）控制。 此外，ＬＢＤ 基因家族中的 ＬＢＤ３７、ＬＢＤ３８ 和 ＬＢＤ３９ 基因对花青素

的生物合成起负调控作用，ｍｉｃｒｏ ＲＮＡ 和环境因子对花青素的生物合成过程也起到了调控作用。 同时，茉莉

酸、赤霉素和脱落酸等植物激素也参与了花青素的生物合成调控过程。 近年来，随着人们对植物花青素研

究不断深入，越来越多的研究结果揭示花青素合成途径的分子调控机制在不同种植物中存在很大的差异性

和复杂性。 该文对植物花青素的合成途径、相关酶和各种调控因子进行了综述，并概述了植物花青素合成

代谢中基因突变与花色变异的关系，旨在为今后深入研究花青素的分子调控机制，解析其遗传规律以及利

用基因工程开展作物遗传改良等方面提供理论依据。
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　 　 花青素（ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ）又称花色素，是指一类普

遍分布于植物花瓣、果实、茎和叶等器官中的水溶

性类黄酮色素。 花青素在细胞质中合成并在液泡

中积累，产生从红色到紫色的颜色范围（ Ｔａｎａｋａ ｅｔ
ａｌ，２００８）。 广泛存在的花青素在植物的抗逆性中

扮演着重要的角色，例如抵御紫外线的辐射、抗干

旱、抗低温以及抵御病菌等（Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１４），花青

素在花瓣中的积累可以吸引传粉媒介进行传粉作

用（Ｇｒｏｔｅｗｏｌｄ，２００６）。 此外，花青素在预防人类慢

性疾病中起着重要作用（Ｂｕｔｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ，２００８）。
在过去的几十年里，花青素的生物代谢过程

研究在模式植物中已经取得了极大的进展，其生

物代谢合成途径的研究较为清晰。 目前已经解析

了矮牵牛 （ Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ）、圆叶牵牛 （ Ｉｐｏｍｏｅａ
ｐｕｒｐｕｒｅａ）、龙胆（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｃａｂｒａ）等观赏植物在开

花过程中花青素苷合成途径基因表达模式及其与

花青素苷积累之间的关系。 花青素的生物合成过

程需要多种结构基因编码的酶参与，同时还受到

了多种调控基因的调控作用。 此外，研究表明花

青素的生物合成过程还受到了诸多因子的影响，
包括 ｍｉｃｒｏ ＲＮＡ、ＬＢＤ 基因家族、光照、蔗糖和植物

激素等。
随着分子生物学和生物信息学的发展，越来

越多的研究结果揭示花青素合成途径的分子调控

机制在不同种植物中存在很大的差异性和复杂

性。 本文概述了近年来有关花青素的生物合成途

径、相关酶及调控因子的研究进展，并对基因突变

及利用基因工程手段所引起的植物颜色变异进行

了综述，旨在为今后深入研究花青素的生物合成

途径和调控机制，解析其遗传规律以及利用基因

工程开展作物遗传改良等方面提供理论依据。

１　 花青素的结构与分类

从化学结构角度讲，花青素属于多酚化合物

中的类黄酮化合物，是植物中一类重要的次生代

谢产物。 花青素的基本结构为 α⁃苯基苯并吡喃阳

离子（图 １），具有一个基本的 Ｃ６（ Ａ 环） －Ｃ３ （ Ｃ
环） －Ｃ６（Ｂ 环）的碳骨架结构，由于环上不同位置

发生的甲基化和羟基化修饰，主要为 Ｂ 环上 Ｒ１ 和

Ｒ２ 位置的基团不同，从而形成不同的花青素种类

和颜色，在自然界中鉴定的花青素至少有 ２７ 类，
超过 ５５０ 种，其中最为常见的花青素有 ６ 类，分别

为矢车菊色素（Ｃｙａｎｉｄｉｎ，Ｃｙ）、芍药色素（Ｐｅｏｎｉｄｉｎ，
Ｐｎ）、天竺葵色素 （ Ｐｅｌａｒｇｏｎｉｄｉｎ， Ｐｇ）、锦 葵 色 素

（Ｍａｌｖｉｄｉｎ，Ｍｖ）、飞燕草色素（Ｄｅｌｐｈｉｎｄｉｎ，Ｄｐ）和矮

牵牛色素（Ｐｅｔｕｎｉｄｉｎ，Ｐｔ）。 目前，自然界中发现的

花青素种类约 ９２％由这 ６ 类花青素衍生而来（葛
翠莲等，２０１２）。

２　 花青素生物代谢途径及关键酶

２．１ 花青素的生物代谢途径

２０ 世纪 ８０ 年代末 ９０ 年代初，对花青素的代

谢途径研究已经较为成熟。 合成途径如图 ２ 所

示：花青素苷生物合成的直接前体———苯丙氨酸，
在苯丙氨酸裂解酶 （ Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎ ａｍｍｏｎｉａｌｙａｓｅ，
ＰＡＬ）、 肉 桂 酸 羟 化 酶 （ Ｃｉｎｎａｍａｔｅ ４⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，
Ｃ４Ｈ）和香豆酸 ＣｏＡ 连接酶（４⁃ｃｏｕｍａｒａｔｅ： ＣｏＡ ｌｉｇ⁃
ａｓｅ，４ＣＬ）的催化下形成 ４⁃香豆酰 ＣｏＡ。 随后，４⁃香
豆酰 ＣｏＡ 在 查 尔 酮 合 成 酶 （ Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ，
ＣＨＳ）催化下生成黄色的查尔酮，再经查尔酮异构

４０６１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



酶（ Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ，ＣＨＩ） 和黄烷酮 ３⁃羟化酶

（Ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，Ｆ３Ｈ）催化形成二氢黄酮

醇，二氢黄酮醇在类黄酮 ３′⁃羟化酶（ Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′⁃
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ， Ｆ３′ Ｈ ） 和 类 黄 酮 ３′， ５′⁃羟 化 酶

（Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′， ５′⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，Ｆ３′５′Ｈ）的催化下形

成合成花青素的前体———双氢槲皮素和二氢杨梅

黄 酮， 二 者 经 二 氢 黄 酮 醇⁃４⁃还 原 酶

（Ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ⁃４⁃ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＤＦＲ） 的作用形成无

色的花色素，并经无色花青素双加氧酶 ／花青素合

成 酶 （ Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ／ Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ
ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＬＤＯＸ ／ ＡＮＳ）的催化形成有色的花色素，
最后花青素在类黄酮 ３⁃Ｏ⁃糖苷转移酶（ Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ
３⁃Ｏ⁃ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＵＦＧＴ） 的作用下与一个或

多个葡萄糖、鼠李糖、半乳糖、木糖和阿拉伯糖等

形成糖苷键，最终转化为稳定的花色素苷。 原花

青素（ Ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｓ）又称缩合单宁，是广泛存

在于各种植物的核、皮或种子中的一种多酚化合

物。 花青素和原花青素生物合成的直接前体均为

苯丙氨酸，从苯丙氨酸到无色花青素是花青素和

原花青素代谢途径相同的部分，无色花青素可在

无色花色素还原酶（ Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，
ＬＡＲ）的催化下形成 ２， ３⁃黄烷⁃３ 醇，随后缩合成原

花青素，同时，花青素可以在花青素还原酶（Ａｎｔｈｏ⁃
ｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ， ＡＮＲ）的催化下形成黄烷⁃３⁃醇，
最后聚合成原花青素。

模式植物花青素的生物合成过程已经研究得

较为清晰，但关于花青素的修饰和转运的研究报

道却较为匮乏。 花青素在细胞质和内质网膜上合

成与修饰后，经谷胱甘肽转移酶 （Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｔｒａｎｓ⁃
ｆｅｒａｓｅ，ＧＳＴ）的作用被转运到液泡上，但如何从膜

上转入液泡内尚不清楚（ Ｉｒａｎｉ ＆ Ｇｒｏｔｅｗｏｌｄ，２００５）。
拟南芥（ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）的 ＴＴ１９ 基因编码了

一个谷胱甘肽转移酶，研究表明缺失该基因会影

响植株花青素和原花青素的积累，并且 ｔｔ１９ 突变

体的内皮细胞的液泡结构出现异常（ Ｌｅｐｉｎｉｅｃ ｅｔ
ａｌ，２００６）。 目前在许多植物中还鉴定到了花青素

包涵体（ Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｃ ｖａｃｕｏｌａｒ ｉｎｃｌｕｓｉｏｎｓ，ＡＶＩｓ），该
结构能优先聚集糖基化和酰基化的花青素（ Ｃｏｎｎ
ｅｔ ａｌ，２００３）。 而 Ｉｒａｎｉ ＆ Ｇｒｏｔｅｗｏｌｄ（２００５）的研究中

发现光能促进含有花青素的囊泡溶解并控制 ＡＶＩ⁃

图 １　 花青素的基本化学结构（王辉等，２００９）
Ｆｉｇ． １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００９）

ｌｉｋｅ 结构的形成。
２．２ 花青素生物代谢的关键酶

苯丙氨酸作为花青素生物合成的直接前体，
在一系列酶的催化作用下最终形成花青素。 这一

生物合成过程涉及到多种相关酶的参与，包括

ＰＡＬ、ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ 和 ＵＦＧＴ 等。 目前，国
内外研究人员利用分子技术已经从玉米 （ Ｚｅａ
ｍａｙｓ）、矮牵牛、金鱼草（Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ）等多种

植物中分离和克隆出花青素苷生物合成酶的相关

基因。
ＰＡＬ 能催化苯丙氨酸脱氢形成肉桂酸，是多

酚类物质代谢途径中的一个限速酶。 ＰＡＬ 几乎存

在于所有植物细胞中，并在细菌、真菌和藻类中也

能找到，主要存在于线粒体、白色体、叶绿体和过

氧化物酶体等细胞器中。 ＰＡＬ 由多基因家族编

码，ＰＡＬ 基因的表达受自身发育和环境因素双重

调控。
ＣＨＳ 是植物合成类黄酮类物质的第一个关键

酶，它的作用是催化 ４⁃香豆酸 ＣｏＡ 与丙二酸 ＣｏＡ
缩合形成查尔酮，为类黄酮的合成提供了基本的

碳架结构。 自 １９８３ 年首次从荷兰芹（Ｐｅｔｒｏｓｅｌｉｎｕｍ
ｃｒｉｓｐｕｍ）植物中克隆得到 ＣＨＳ 基因以来，科研人员

已从拟南芥、水稻 （ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）、大 豆 （ Ｇｌｙｃｉｎｅ
ｍａｘ）和葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ） 等植物中克隆了 ＣＨＳ 的
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图 ２　 花青素的生物合成途径　 ＰＡＬ． 苯丙氨酸裂解酶； Ｃ４Ｈ． 肉桂酸羟化酶； ４ＣＬ． 香豆酸 ＣｏＡ 连接酶； ＣＨＳ． 查尔酮

合成酶； ＣＨＩ． 查尔酮异构酶； Ｆ３Ｈ． 黄烷酮 ３⁃羟化酶； Ｆ３′Ｈ． 类黄酮 ３′⁃羟化酶； Ｆ３′５′Ｈ． 类黄酮 ３′，５′⁃羟化酶；
ＤＦＲ． 二氢黄酮醇⁃４⁃还原酶； ＬＤＯＸ． 无色花青素双加氧酶； ＡＮＳ． 花青素合成酶； ＬＡＲ． 无色

花色素还原酶； ＡＮＲ． 花青素还原酶； ＵＦＧＴ． 类黄酮 ３⁃Ｏ⁃糖苷转移酶。
Ｆｉｇ． ２　 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ　 ＰＡＬ． Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎ ａｍｍｏｎｉａｌｙａｓｅ； Ｃ４Ｈ． Ｃｉｎｎａｍａｔｅ ４⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ； ４ＣＬ． ４⁃ｃｏｕｍａｒａｔｅ：

ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅ； ＣＨＳ． Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ； ＣＨＩ． Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ； Ｆ３Ｈ． Ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ； Ｆ３′Ｈ． Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ；
Ｆ３′５′Ｈ． Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′， ５′⁃ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ； ＤＦＲ． Ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ⁃４⁃ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ＬＤＯＸ． Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ； ＡＮＳ． Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ

ｓｙｎｔｈａｓｅ； ＬＡＲ． Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ＡＮＲ． Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ＵＦＧＴ． Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３⁃Ｏ⁃ｇｌｕｃｏｓｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ．

基因组 ＤＮＡ 或 ｃＤＮＡ 序列，并发现 ＣＨＳ 是多基因

家族基因，且在不同植物类群中有较高的保守性

结构域（Ｊｅｚ ＆ Ｎｏｅｌ，２０００）。
ＣＨＩ 是第一个被认识的类黄酮合成相关酶，可

催化查尔酮转化为柚皮素，形成的柚皮素可以与

查尔酮一同作为底物进入其他不同黄酮类物质的

合成代谢支路。 Ｓｈｉｍａｄａ ｅｔ ａｌ（ ２００３）将 ＣＨＩ 分成

两类，Ⅰ类 ＣＨＩ 只能催化查尔酮转化为（２Ｓ） ⁃黄烷

酮，存在于绝大多数植物属中，Ⅱ类 ＣＨＩ 则能将查

尔酮和 ６ ′⁃脱氧查尔酮分别异构化为（２Ｓ） ⁃黄烷酮

和（２Ｓ） ⁃５⁃脱氧黄烷酮，主要存在于豆科植物中。
Ｆ３Ｈ 是植物花青素生物合成途径中的一个关

键酶，能够催化黄烷酮生成二氢黄酮醇。 目前已

从金鱼草（Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ ａｌ，１９９１）、矮牵牛（ Ｂｒｉｔｓｃｈ ｅｔ
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ａｌ，１９９２）、葡 萄 （ Ｓｐａｒｖｏｌｉ ｅｔ ａｌ， １９９４） 和 拟 南 芥

（Ｐｅｌｌｅｔｉｅｒ ＆ Ｓｈｉｒｌｅｙ，１９９６）等多种植物中克隆得到

Ｆ３Ｈ 基因。 Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１３）的研究表明反义抑制

草莓（Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ）中的 Ｆ３Ｈ 的表达会阻

断花青素的合成代谢过程，从而影响到果实中的

花青素积累。
Ｆ３′Ｈ 和 Ｆ３′５′Ｈ 分别是色素合成途径中合成

红色的矢车菊色素苷和蓝色的飞燕草色素苷的关

键酶。 Ｆ３′Ｈ 和 Ｆ３′５′Ｈ 均属于细胞色素 Ｐ４５０ 单

加氧 酶， Ｆ３′ Ｈ 具 有 催 化 多 种 依 赖 ＮＡＤＰＨ 或

ＮＡＤＨ 的底物氧化反应的功能， Ｆ３′５′Ｈ 能够在

ＮＡＤＰＨ 和 Ｏ２存在的情况下催化类黄酮 Ｂ 环 ５′⁃位
或 ３′，５′⁃位发生羟基化反应，是已知的催化 Ｂ 环

５′⁃羟基化反应的唯一酶系。 Ｆ３′Ｈ 的 ｃＤＮＡ 序列

最早是在矮牵牛中分离得到的 （ Ｂｒｕｇｌｉｅｒａ ｅｔ ａｌ，
２００２），随后在金鱼草（ Ｉｓｈｉｇｕｒｏ ｅｔ ａｌ，２０１２）、甘薯

（Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ） （ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ，２０１１） 和淫羊藿

（Ｅｐｉｍｅｄｉｕｍ）（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１２）等植物中也相继

分离得到了 Ｆ３′Ｈ 的同源基因。 研究表明，植物中

Ｆ３′Ｈ 基因在转录水平上的丰度能有效影响花青

素的合成（ Ｊｅｏｎｇ ｅｔ ａｌ，２００６；Ｓｈｉｈ ｅｔ ａｌ，２００６）。 因

在缺乏 Ｆ３′５′Ｈ 的植物中，蓝色花色素成分的合成

受阻而不能形成蓝色花，所以 Ｆ３′５′Ｈ 又被称为

“蓝色 基 因”。 目 前 已 在 矮 牵 牛 （ Ｈｏｌｔｏｎ ｅｔ ａｌ，
１９９３；Ｔｏｇｕｒｉ ｅｔ ａｌ，１９９３）、菊科植物 （ Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ）
（Ｓｅｉｔｚ ｅｔ ａｌ，２００６） 和番茄 （ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）
（Ｏｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１０）等植物中分离得到了可以编码

具有酶活性的 Ｆ３′５′Ｈ 基因。
ＤＦＲ 是类黄酮生物合成途径中的一个关键

酶，其在辅因子 ＮＡＤＰＨ 的作用下将第 ４ 位羰基还

原为羟基，并催化二氢黄酮醇生成无色花青素。
已有的研究显示，在花朵中的色素积累和果实的

成熟过程中，花青素的积累量与 ＤＦＲ 酶的活性有

着密切的联系 （Ｈｉｓａｔｏｍｉ ｅｔ ａｌ，１９９７；Ｒｏｓａｔｉ ｅｔ ａｌ，
１９９７）。 如在大麦 （Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ） （Ｍｅｌｄｇａａｒｄ，
１９９２）和拟南芥（ Ｓｈｉｒｌｅｙ ｅｔ ａｌ，１９９５）中，由于 ＤＦＲ
基因失活而导致花青素和原花青素的含量减少。
Ｏ′Ｒｅｉｌｌｙ ｅｔ ａｌ（１９８５）利用转座子标签技术从玉米

和金鱼草中首次分离得到了 ＤＦＲ 基因，随后该基

因相继从矮牵牛（Ｂｅｌｄ ｅｔ ａｌ，１９８９）、拟南芥（Ｓｈｉｒｌｅｙ

ｅｔ ａｌ，１９９５）等植物中得到分离克隆。 Ｎａｋａｔｓｕｋａ ｅｔ
ａｌ（２００３）研究表明 ＤＦＲ 基因仅在花色素苷着色的

器官中表达，其基因的表达与花色素苷的生产存

在相互协调关系。
ＡＮＳ 位于花色素苷合成通路末端，催化无色

花色素转化为有色花色素，属于氧化戊二酸依赖

性加氧酶家族。 自 １９９０ 年采用转座子标签技术

从玉米中分离出了 ＡＮＳ 基因以来（Ｍｅｎｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ，
１９９０）， ＡＮＳ 基 因 已 经 在 葡 萄 （ Ｓｐａｒｖｏｌｉ ｅｔ ａｌ，
１９９４）、拟南芥（Ｐｅｌｌｅｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ，１９９７）和水稻（Ｒｅｄｄｙ
ｅｔ ａｌ， ２００７） 等物种中得到了克隆。 Ｒｏｓａｔｉ ｅｔ ａｌ
（１９９９）从美国金钟连翘（Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｖｉｒｉｄｉｓｓｉｍａ） 中

克隆获得了 ＡＮＳ 基因及其启动子序列，并证明了

花瓣中没有花色素苷的积累是由于缺少 ＡＮＳ 基因

的表达而引起的。
ＵＦＧＴ 是花青素合成途径中最后一个由结构

基因编码的酶，通过催化不稳定花色素苷的糖基

化反应形成稳定的花青素，这一过程是确保花青

素的稳 定 性 和 水 溶 性 的 关 键 （ Ｙｏｓｈｉｈａｒａ ｅｔ ａｌ，
２００５）。 该酶在双子叶植物中的研究较多，在苹果

（Ｍａｌｕｓ × ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）、葡萄、荔枝（ Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）
等植物中已克隆得到了编码该酶的基因。 在葡萄

的花青素合成研究中发现，ＵＦＧＴ 基因产物仅在红

皮葡萄的果皮中发现，而白皮葡萄的所有组织均

无法积累花青素，未发现 ＵＦＧＴ 基因产物的存在

（Ｂｏｓｓ ｅｔ ａｌ，１９９６）。 Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ（ ２０１２）的研究则发

现荔枝果皮中的花青素和类黄酮的含量与 ＵＦＧＴ
的 ｍＲＮＡ 水平呈现高度正相关，认为 ＵＦＧＴ 在荔

枝果皮的花青素合成过程中起着重要作用。

３　 花青素合成的调控因子

植物花青素的生物合成除了受结构基因的控

制外，还受到调控基因以及其他因子的影响。 目

前已经鉴定的参与花青素合成调控的转录因子分

为三类：ＭＹＢ 蛋白、ｂＨＬＨ 蛋白和 ＷＤ４０ 蛋白。 这

些转录因子通过与结构基因启动子中相应的顺式

作用元件结合，从而调节花青素生物合成途径中

一个或多个基因的表达。 在这个过程中，一般是

由这三类蛋白构成一个 Ｍｙｂ ／ ｂＨＬＨ ／ ＷＤ 蛋白复合
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体（ＭＢＷ 复合体）来直接调控结构基因的转录。
此外，ＬＢＤ（ Ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ Ｂｏｕｎｄａｒｙ Ｄｏｍａｉｎ）基因家

族和 ｍｉｃｒｏ ＲＮＡ 对花青素的生物代谢过程也起到

了调节作用（Ｒｕｂｉｎ ｅｔ ａｌ，２００９；Ｇｏｕ ｅｔ ａｌ，２０１１）。
光照（Ａｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ，２００９）、温度（ Ｌａｉ ｅｔ ａｌ，２０１１）和

糖（Ｔｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００５）等因子均能对花青素的合成

与积累产生影响。 同时，植物激素也能对花青素

的生物合成起调控作用（Ｓｈａｎ ｅｔ ａｌ，２００９）。
３．１ 影响花青素生物合成的内在因子

ＭＹＢ 转录因子含有保守的 ＤＮＡ 结合区域

（Ｍｙｂ 结构域），根据含有 Ｍｙｂ 结构域的数量，可将

ＭＹＢ 转录因子分为 ３ 类：含有 １ 个结构域的 Ｒ３⁃
ＭＹＢ，含有 ２ 个结构域的 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 和含有 ３ 个

结构域的 Ｒ１Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ。 目前已从多种植物中分

离鉴定出参与花青素合成调控的 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 转录

因子，已有的研究表明，Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 转录因子能直

接调控与花青素生物代谢基因的表达水平，在花

青素的生物合成调控中处于核心地位（Ｃｈｉｕ ＆ Ｌｉ，
２０１２；Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ，２０１５）。 在许多植物中，过量表达

ＭＹＢ 转录因子 ＰＡＰ１ 可以增加花青素生物合成下

游基因的表达量并提高花青素的含量（Ｂｏｒｅｖｉｔｚ ｅｔ
ａｌ，２０００；Ｌｉ ｅｔ ａｌ，２０１０；Ｂｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１２）。 Ａｉ ｅｔ ａｌ
（２０１７） 将 ＲｓＭＹＢ１ 基因转入到矮牵牛中，发现

ＲｓＭＹＢ１ 基因的高水平表达可以提高花青素生物

合成的结构基因（ＰＡＬ、ＣＨＳ、ＤＦＲ、ＡＮＳ）的表达量，
从而增加了植株营养器官和花瓣中的花青素含

量。 ＭＹＢ 家族蛋白中除了转录激活因子，还包含

了另一类拥有转录抑制或负调控效应的因子。 例

如 Ｄｕｂｏｓ ｅｔ ａｌ（２００８）和 Ｍａｔｓｕｉ ｅｔ ａｌ（２００８）同时发

现拟南芥中的 ＡｔＭＹＢＬ２ 基因 （该基因编码一个

Ｒ３⁃ＭＹＢ 蛋白 ＡｔＭＹＢＬ２），在缺失该基因的突变体

中出现与花青素合成相关结构基因和调节基因的

表达上调的现象，同时植株中的花青素含量也显

著提高，同时发现 ＡｔＭＹＢＬ２ 能直接与 ＭＢＷ 复合

体中的关键 ｂＨＬＨ 蛋白 ＴＴ８ 结合形成复合体，进
而抑制花青素合成关键结构基因 （如 ＤＦＲ 和

ＬＤＯＸ）和调节基因（ＴＴ８）的表达；研究中还发现，
ｍｙｂｌ２ 突变体中 ＣＨＩ 基因的表达量显著低于对照，
但原花青素和黄酮醇含量的并未发生改变，而在

过表达 ＭＹＢＬ２ 的植株中 ＣＨＩ 基因的表达不受影

响，却显著抑制了原花青素的积累，其中的机理有

待深入研究。
ｂＨＬＨ 转录因子是植物中仅次于 ＭＹＢ 转录因

子的第二大转录因子超家族，对花青素的生物合

成起到积极的调控作用。 如 Ｂｕｔｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ（２００８）将
金鱼草编码 ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 类的两个基因 Ｒｏｓｅ１ 和

Ｄｅｌ 转入到番茄中发现，其果实中积累了大量花青

素，并呈现出不同程度的紫色。 与 ＭＹＢ 转录因子

类似，ｂＨＬＨ 转录因子中也存在对花青素积累起抑

制作用的成员。 例如，拟南芥中 ＢＨＬＨ３２ 作为负调

控因子参与低磷胁迫反应，研究发现缺失 ＢＨＬＨ３２
的突变体在正常条件下 ＤＦＲ 的表达量增加，并积

累更多的花青素，据此推测 ＢＨＬＨ 可能具有通过

干扰 ＭＢＷ 复合物的功能，负调控低磷诱导的花青

素合成等多种低磷胁迫反应（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ，２００７）。
ＷＤ４０ 重复蛋白是在植物细胞质中发现的，其

结构高度保守，一般含有 ４ ～ １６ 个串联重复的 ＷＤ
基元，每个基元含有由 ４０ 个氨基酸残基组成的保

守序列。 现已鉴定了玉米（Ｌｕｄｗｉｇ ｅｔ ａｌ，１９８９）、矮
牵牛（Ｄｅ Ｖｅｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９７）和拟南芥（ Ｓｐｒｉｎｇｏｂ ｅｔ
ａｌ，２００３ ） 等 多 种 植 物 中 的 ＷＤ４０ 重 复 蛋 白。
Ｒａｍｓａｙ ＆ Ｇｌｏｖｅｒ（２００５）的研究证实拟南芥 ＴＴＧ１
可调控类黄酮 ／花青素的合成。 矮牵牛 ＡＮ１１ 与

ＴＴＧ１ 具有高度同源性，在矮牵牛的 ａｎ１１ 突变体中

ＤＦＲ 基因的表达量下降，影响花的色素积累（ Ｄｅ
Ｖｅｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９７）。

ＬＢＤ 基因家族的 ＬＢＤ３７、 ＬＢＤ３８ 和 ＬＢＤ３９ 被

鉴定为花青素合成途径中的负调控因子，在拟南

芥中，研究发现 Ｎ ／ ＮＯ３
－（氮或硝酸盐） 缺失条件

下，过表达这三者之中的任意一个，均能强烈抑制

ＰＡＰ１ 和 ＰＡＰ２ 的表达，而 ｌｂｄ３７、 ｌｂｄ３８ 或 ｌｂｄ３９ 突

变体在 Ｎ ／ ＮＯ３
－ 充足的条件下能促进花青素的积

累并提高了相关基因（如 ＤＦＲ、ＡＮＳ 和 ＰＡＰ１）的表

达量（Ｒｕｂｉｎ ｅｔ ａｌ，２００９）。 Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ（２０１２）的研究

也证实了这一现象，研究中发现拟南芥的愈伤组

织在高氮的培养条件下，这三个基因的表达量增

加，并伴随着花青素含量的减少，验证了 ＬＢＤ３７、
ＬＢＤ３８ 和 ＬＢＤ ３９ 可以负调控花青素的生物合成。
但仍需要更多的研究来阐明这些变化是否存在直

接性，以及基因与产物间的相互作用关系（Ｒｕｂｉｎ
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ｅｔ ａｌ，２００９）。
ＭｉｃｒｏＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是一类 ２１ ～ ２５ 个核苷酸

长的非编码小 ＲＮＡ，以单拷贝、多拷贝或基因簇等

多种形式存在于基因组中，主要通过与靶 ｍＲＮＡ
的互补配对在转录后水平负调控靶 ｍＲＮＡ 的转录

或翻 译。 已 有 部 分 的 研 究 表 明， 在 拟 南 芥 中

ｍｉＲＮＡｓ 参与了花青素生物合成过程的调控（Ｇｏｕ
ｅｔ ａｌ，２０１１；Ｊａａｋｏｌａ，２０１３）。 Ｇｏｕ ｅｔ ａｌ（ ２０１１）的研

究发现提高 ｍｉＲ１５６ 的活性显著抑制了 ＳＰＬ（Ｓｑｕａ⁃
ｍｏｓａ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｌｉｋｅ）转录因子 ＳＰＬ９
的表达，从而上调了 ＤＦＲ 的表达，促进了花青素的

积累；而降低 ｍｉＲ１５６ 的活性则导致黄酮醇的积累

量增加，进一步的研究证明了 ｍｉＲ１５６ 的靶标 ＳＰＬ９
主要通过降低 ＭＢＷ 复合物的稳定性来抑制花青

素的积累。 Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１４）的研究则发现提高

ｍｉＲ４０８ 同样也能促进花青素的积累。 此外，Ｗａｎｇ
ｅｔ ａｌ（２０１６）的研究表明，ｍｉＲ８５８ａ 可以通过抑制花

青素生物合成中的负调控因子 ＭＹＢＬ２ 的表达而提

高花青素的含量。 贾小云等（２０１５）的研究表明

ｍｉＲ８２８ 直接作用于靶基因 ＳｌＭｙｂ７⁃ｌｉｋｅ，通过负调

控花青素合成相关基因的表达，进而负调控番茄

植株中花青素的生物合成。
３．２ 影响花青素生物合成的环境因子

光在植物的生长发育过程中是不可或缺的环

境因子，已有的研究表明光照可以增加植物中花

青素的含量，例如对荔枝果实进行套袋处理会影

响花青素的积累，并导致花青素生物合成相关基

因的表达量下降，而去袋并将果实暴露在阳光中

时可以上调基因的表达（Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 Ｆｅｎｇ ｅｔ
ａｌ（２０１３）在苹果的研究中也得到了类似的结果，
并且发现其果皮中花青素含量的减少，伴随有类

黄酮的积累量增加，这一现象暗示着黄酮醇和花

青素的生物合成存在着底物竞争关系，但其机制

仍需深入研究。 Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ（２０１６）在茄子（ Ｓｏｌａｎｕｍ
ｍｅｌｏｎｇｅｎａ） 的研究中发现蓝光可以诱发 ＣＲＹ１ ／
ＣＲＹ２⁃ＣＯＰ１ 的互作，导致 ＨＹ５ 和 ＭＹＢ１ 与花青素

生物合成的下游基因（ＣＨＳ 和 ＤＦＲ）结合而引起花

青素含量的改变。
蔗糖在花青素的生物合成过程中具有调节作

用，关于蔗糖在促进植物的花和果实中的花青素

合成的调节机理研究已经取得了较多的成果。
Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ（２００９）的研究表明蔗糖可以通过调控

花青素生物合成相关基因的表达而影响葡萄浆果

中花青素的合成，在拟南芥中，外源蔗糖可以提高

ＤＦＲ、ＬＤＯＸ 和 ＵＦ３ＧＴ 等基因的表达量，而对 ＣＨＩ、
ＣＨＳ 和 Ｃ４Ｈ 等花青素生物合成的上游基因的表达

没有显著影响（Ｓｏｌｆａｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ，２００６）。 相对于生殖

器官而言，蔗糖影响植物营养器官中的花青素含

量的报道较为少见，Ａｉ ｅｔ ａｌ（２０１６）的研究发现，非
转基因的矮牵牛植株在含不同蔗糖浓度的 ＭＳ 培

养基中花青素的积累量较少，且花青素的含量不

随蔗糖浓度的变化而变化，而在转入转录调控因

子（Ｂ⁃Ｐｅｒｕ ＋ ｍ ＰＡＰ１ 或 ＲｓＭＹＢ１）的植株中，其茎

的花青素含量增加，使用含 ３％ ～ ７％蔗糖的 ＭＳ 培

养基对植株进行处理，发现蔗糖的浓度与植株中

花青素的含量呈正相关。
３．３ 植物激素对花青素生物合成的调节作用

已有的研究表明蔗糖和植物激素在花青素的

合成途径中均起到 了 重 要 的 作 用。 Ｓｈａｎ ｅｔ ａｌ
（２００９）在研究中发现茉莉酸（ ＪＡ）可以诱导增加

拟南芥子叶和胚轴中的花青素含量，能上调花青

素生物合成的下游基因（ＤＦＲ，ＬＤＯＸ 和 ＵＦ３ＧＴ）
的表达，并且花青素生物合成的调节基因（ＰＡＰ１，
ＰＡＰ２ 和 ＧＬ３） 的 表 达 量 也 显 著 提 高。 Ｑｉ ｅｔ ａｌ
（２０１１）在研究 ＪＡ 对花青素合成的分子机制中提

出 ＪＡＺ （ Ｊａｓｍｏｎａｔｅ ＺＩＭ⁃ｄｏｍａｉｎ） 蛋白通过与构成

ＭＢＷ 复 合 体 不 可 或 缺 的 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ （ ＧＬ１ 和

ＭＹＢ７５）和 ｂＨＬＨ（ＴＴ８，ＧＬ３ 和 ＥＧＬ３）转录因子的

相互作用，从而抑制了 ＪＡ 诱导的花青素合成过

程，但 ＪＡＺ 蛋白与 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 家族的其他成员

（ＭＹＢ２３，ＭＹＢ９０，ＭＹＢ１１３ 和 ＭＹＢ１１４）的相互作用

关系仍不清楚。 Ｄｅｉｋｍａｎ ＆ Ｈａｍｍｅｒ（１９９５）的研究

表明 ６⁃ＢＡ 可以刺激拟南芥合成花青素。 而 Ｌｏｒｅｔｉ
ｅｔ ａｌ（２００８）的研究发现植物激素单独作用于拟南

芥时并不能改变相关基因的表达及花青素的合

成， ＪＡ 和 ＡＢＡ 在提高花青素合成基因的表达上

与蔗糖具有协同作用，而 ＧＡ３ 能抑制蔗糖诱导的

植物花青素合成基因的表达，并提出蔗糖是植物

激素调控花青素合成的先决条件。
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４　 花青素合成代谢与花色变异

花青素的合成和转运受到多种结构基因和调

控因子的影响，其中任何基因的改变都可能引起

植物颜色的改变，我们生活中许多植物的颜色变

异正是因为这些改变而引起的（祝志欣等，２０１６）。
此外，人们基于花青素生物合成和呈色的分子机

理，通过各种分子设计手段对花青素苷合成的不

同分支途径进行人为干预，改变最终的花青素苷

种类或含量进而实现花色表型的改良（戴思兰等，
２０１６）。
４．１ 基因突变而导致的颜色变异

生活中，许多常见的蔬菜、水果和花卉的颜色

变异正是由花青素合成途径中基因的突变而引起

的。 Ｗａｌｋｅｒ ｅｔ ａｌ（２００７）的研究表明红黑皮为葡萄

的祖 先 状 态， 由 于 花 青 素 合 成 的 调 控 基 因

ＶｖＭＹＢＡ１ 和 ＶｖＭＹＢＡ２ 同时发生突变，导致花青素

特异结构基因 ３ＧＴ 不能正常表达，因而形成了白

皮品种。 Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ（ ２０１５）的研究发现编码 ＧＳＴ
的 Ｒａｉｎｔ 基因是桃树（Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ）中花朵颜色形

成必不可少的因素，ＧＳＴｓ 在花青素从 ＥＲ 转运到

液泡的过程中起到了重要的作用。 由于 Ｒａｉｎｔ 基
因的最后一个外显子上出现小片段的插入突变而

发生移码突变，导致编码产生的蛋白失去原有的

功能，从而形成了红白双色的花朵，但其中的机理

还有待进一步研究。 此外，水稻的红米、红肉苹

果、各种颜色的大丽花（Ｄａｈｌｉａ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）和圆叶牵

牛等均是由于基因的突变而形成的（祝志欣等，
２０１６）。
４．２ 人为干预而导致的颜色变异

对于花卉植物，人们非常注重其观赏价值，因
而除了自然界中所保留下来的品种外，人们也尝

试着利用分子手段对花色表型进行改良，并且在

一些物种中已初见成效。 例如世界上第 １ 例利用

基因工程改变矮牵牛花色的实验，便是利用直接

导入外源结构基因的方法来改变其花色的，矮牵

牛 ＲＬ０１ 突变体导入玉米 ＤＦＲ 基因后，矮牵牛的花

色由原来的白色变成了淡砖红色，创造了矮牵牛

的新花色（Ｍｅｙｅｒ ｅｔ ａｌ，１９８７）。 随后，利用相似的

方法，研究人员又相继创造产生了蓝色、红紫色、
品红等颜色的矮牵牛。 此外，利用 ＲＮＡｉ 技术对花

色进行改造也取得了一定的成果。 如 Ｎａｋａｔｓｕｋａ ｅｔ
ａｌ（２０１０）使用 ＲＮＡｉ 技术对龙胆中 Ｆ３′５′Ｈ 和 ５′ ／
３′ＡＴ 进行反义抑制，将花色由蓝色变为浅蓝色；在
矮牵牛中对内源 Ｆ３′Ｈ 进行 ＲＮＡｉ 抑制的同时过表

达月季（Ｒｏｓａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）ＤＦＲ，将红色矮牵牛改造为

橙色矮牵牛；而在蓝目菊（Ａｒｃｔｏｔｉｓ ｖｅｎｕｓｔａ）中抑制

Ｆ３′５′Ｈ 基因的表达，同时过表达非洲菊（Ｇｅｒｂｅｒａ
ｊａｍｅｓｏｎｉｉ）ＤＦＲ 则能将原来的洋红色转变为浅红色

（Ｂｅｎ ｅｔ ａｌ，２０１２）。

５　 展望

花青素作为一种分布广、种类多、安全性高、
无毒性的天然色素，在医药、化妆、食品行业中都

有着重要的应用。 近年来，关于花青素的生物合

成及调控机制的研究已经取得了较大的进展，各
种因素对花青素合成的影响也有一定的研究。 相

比于花青素的生物合成途径，花青素从合成场所

（ＥＲ 表面）转运到液泡中的生物学过程却鲜有报

道。 此外，花青素生物合成基因在不同物种，不同

器官和组织的时空表达差异性、转录因子与生物

合成基因间以及转录因子间的相互作用、花青素

基因的遗传特征、环境因子间的相互作用对花青

素合成的影响及花青素苷抵御生物和非生物逆境

的机理等问题的研究仍较为欠缺。 深入研究这些

问题对于完善花青素的生物代谢过程及遗传机

制，以及利用基因工程开展作物遗传改良具有重

要指导作用。
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