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摘   要：色彩是评价园艺植物观赏性状的重要指标，而植物色素是影响植物色彩表型的关键因

子。植物色素及其代谢产物在植物观赏器官颜色形成、植株生长发育调节及对逆境胁迫的响应等方

面发挥着重要的作用，是植物研究领域长期关注的热点问题。病毒诱导基因沉默(virus-induced gene 
silencing, VIGS)是利用植物同源依赖性防御机制，特异性降低宿主内源性基因表达的一种重要基因

组学工具，能够通过快速诱导植物基因沉默表型的产生，表征基因的功能，为缺乏遗传转化体系的

植物的基因功能鉴定提供高效可行的替代方案。本文综述了 VIGS 技术在植物色素的生物合成、降

解和调控机制上的应用现状，并探讨了 VIGS 技术在探究色素调控机制上的潜力和未来前景，以期

进一步完善对不同植物色素的代谢过程和调控机制的理解，为改良植物色彩性状提供参考依据。 
关键词：病毒诱导的基因沉默；植物色素；代谢调控；病毒诱导的基因沉默(VIGS)衍生技术 

 

 

·综  述· 



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 
 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

2580 

Application of virus-induced gene silencing technology to 
investigate the phytochrome metabolism mechanism: a review 

PAN Duo1,2, ZHANG Songyue1,2, LIU Fangyi3, TIAN Qingyin1,2, YANG Xiulian1,2,  
WANG Lianggui1,2, YUE Yuanzheng1,2* 

1 College of Landscape Architecture, Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, Jiangsu, China 
2 Co-Innovation Center of Sustainable Forestry in Southern China, Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, 

Jiangsu, China 
3 Daqian Ecological Environment Group Co., Ltd., Nanjing 210036, Jiangsu, China 
 
Abstract: Color is an important indicator for evaluating the ornamental traits of horticultural 
plants, and plant pigments is a key factor affecting the color phenotype of plants. Plant pigments 
and their metabolites play important roles in color formation of ornamental organs, regulation of 
plant growth and development, and response to adversity stress. It has therefore became a hot 
topic in the field of plant research. Virus-induced gene silencing (VIGS) is a vital genomics tool 
that specifically reduces host endogenous gene expression utilizing plant homology-dependent 
defense mechanisms. In addition, VIGS enables characterization of gene function by rapidly 
inducing the gene-silencing phenotypes in plants. It provides an efficient and feasible 
alternative for verifying gene function in plant species lacking genetic transformation systems. 
This paper reviews the current status of the application of VIGS technology in the biosynthesis, 
degradation and regulatory mechanisms of plant pigments. Moreover, this review discusses the 
potential and future prospects of VIGS technology in exploring the regulatory mechanisms of 
plant pigments, with the aim to further our understandings of the metabolic processes and 
regulatory mechanisms of different plant pigments as well as improving plant color traits. 
Keywords: virus-induced gene silencing (VIGS); plant pigments; metabolic regulation; 
virus-induced gene silencing (VIGS)-derived technology 

 
随 着 基 因 组 和 表 达 序 列 标 签 (expressed 

sequence tag, EST)测序技术的发展，植物遗传信息

的获得变得更加便捷，但基因功能的鉴定仍然依

赖于有效的功能评估方法。遗传转化通常是鉴定

基因功能的先决条件，但在一部分植物中，由于

难以确定快速有效的转化方法，无法得到大量转

基因植物而验证基因功能。对于缺乏稳定的本源

遗传转化体系的植物，基因功能只能依赖于在异

源宿主中的瞬时或稳定的过表达来验证。然而有

时基因在异源宿主中并不能显示出其保守功能，

从而导致实验结果具有误导性[1]。病毒诱导基因

沉默(virus-induced gene silencing, VIGS)系统使

用病毒作为基因表达载体，能够规避复杂的转化

方法，在植物中有效地敲低内源基因的表达，因

此被广泛应用于植物代谢、生长发育调控等多个

领域的研究。VIGS 技术可以应用于基于各种组

学的正向遗传筛选，也可以与源自差减 cDNA 文

库的测序技术相结合，通过观察 VIGS 导致的基

因功能丧失表型初步确定参与各种途径的基因，

从而实现基因的高通量表型筛选和功能鉴定[2]。 
植物色素赋予了不同的植物以多样的颜色，同

时在参与调节植物的光合作用、作为视觉或嗅觉引

诱剂吸引动物授粉和散布种子、产生植物激素类次

级代谢产物调节植物生长等方面也发挥着至关重 
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要的作用[3]。鉴于色素物质对于植物的重要生物学

意义，本文综述了 VIGS 技术在类胡萝卜素、花青

素、甜菜素和叶绿素 4 种植物色素的代谢途径和

调控机制研究上的应用，以期阐明 VIGS 技术在

表征不同植物色素代谢通路各结构基因的功能、

揭示植物色素调控机制上的应用潜力，为控制植

物重要色彩性状、优化园艺植物育种提供参考。 

1  VIGS 的分子机制 
1.1  病毒诱导的转录后沉默 

首先，病毒基因组(以 RNA 病毒为例)通过

合适的接种方法递送入植物宿主细胞内，整合

到宿主基因组中。然后，包含 RNA 依赖性

RNA 聚合酶(RNA-dependent RNA polymerases, 
RDRP)的复制酶复合体将单链 RNA (single- 
stranded RNA, ssRNA)病毒模板翻译成不同的病

毒蛋白，产生双链 RNA (double-stranded RNA, 
dsRNA)并引发链式反应。宿主植物编码的

RNase Ⅲ家族特异性核酸内切酶 Dicer 类似物

(dicer-like, DCL) 识别并切割 dsRNA ，形成

21–24 nt 成熟的短干扰 RNA (short interfering 
RNA, siRNA)双链体，参与指导、维持和传播

整 个 植 物 组 织 的 转 录 后 基 因 沉 默 (post- 
transcriptional gene silencing, PTGS)过程[4]。剪

切后产生的 siRNA/siRNA*双链在 Argonaute 家

族蛋白 AGO1 的可变 N 端解旋成 2 条 siRNA 单

链，其中 siRNA*作为乘客链弹射排除后降解，

而向导链 siRNA 与 AGO1 蛋白组装并联合其他

辅因子一起形成 RNA 诱导沉默效应复合体

(RNA-induced silencing effect complex, 
RISC)[5]。向导链能够识别靶转录本，RISC 在

向导链的引导作用下介导细胞质中的内源性靶

mRNA 的裂解或切割，即实现特异性 PTGS[6]。

同时，siRNA 可以在相邻的胞间穿梭进行短程

转运，或经宿主编码的 RNA 依赖性 RNA 聚合

酶(RDRP)扩增后放大信号，再通过植物组织中

的韧皮部实现长距离运输，触发未感染组织中

目的基因的转录剪切或翻译抑制[7](图 1A)。 

1.2  病毒诱导的转录水平的沉默 
VIGS 介导的另一种沉默机制是通过将植物基

因启动子序列片段插入病毒载体(以 DNA 病毒为

例)的多克隆位点中，再由农杆菌(Agrobacterium)
递送至宿主细胞核内。病毒基因组通过滚环式复

制解包并制备成 ssRNA 病毒模板，再通过植物特

异性 RNA 聚合酶 RNA Pol Ⅱ双向转录其开放阅读

框合成 dsRNA。dsRNA 经 DCL3 识别并被剪切成

24 nt 的 siRNA 双链[8]，甲基化酶 HEN1 (hua 
enhancer 1)在其 3′末端的 2ʹOH 位置加上 1 个甲基

基团修饰以避免在核酸降解酶的作用下尿苷化降

解。随后经甲基化的 siRNA 被加载至细胞质中的

AGO4 蛋白上形成 RISC 再转运入细胞核，招募

DNA 甲基化转移酶特异性催化靶 mRNA 的启动

子 失 活 ， 从 而 实 现 转 录 水 平 的 基 因 沉 默

(transcriptionalgene silencing, TGS)[9] (图 1B)。 

2  VIGS 技术在类胡萝卜素代谢

研究中的应用 
类胡萝卜素是一类亲脂性四萜类化合物，

其大量积累有助于植物花、果实和其他器官显

示出特征性的黄色、橙色或红色[10]。VIGS技术

在表征植物中胡萝卜素相关基因功能上已得到

了初步应用(图 2A)。 

2.1  类胡萝卜素前体物质合成 
牻 牛 儿 基 牻 牛 儿 基 焦 磷 酸 合 酶

(geranylgeranyl pyrophosphate synthase, GGPPS, 
由 GGPPS 编码)是催化甲基赤藓糖醇(methyl 
erythritol phosphate, MEP)途径产物合成类胡

萝卜素直接代谢前体物质牻牛儿基牻牛儿基  
焦磷酸(geranylgeranyl diphosphate, GGPP)的关键

酶[11]。CaSSUII 是朝天椒(Capsicum annuum var. 
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图 1  VIGS 的分子机制[4]   A：RNA 病毒介导的 PTGS. B：DNA 病毒介导的 TGS 
Figure 1  Molecular mechanism of VIGS[4]. A: RNA virus-mediated PTGS. B: DNA virus-mediated TGS. 
 

conoides)中的 GGPPSs 小亚基同系物蛋白，通过

TRV-VIGS 系统抑制成熟果实中的 CaSSUII 表

达，导致与红色的对照组相比，CaSSUII-VIGS
株系果实显示出明显的绿色表型中类胡萝卜素

含量显著降低[12]。 

2.2  类胡萝卜素合成 
首先，八氢番茄红素合酶(phytoene synthase, 

PSY, 由 PSY 编码)催化 2 种 GGPP 在质体中缩合，

形成无色的 15-顺式-八氢番茄红素(图 2A)。PSY 通

过与质体中其他消耗 GGPP 的酶竞争调节类胡萝

卜素生物合成的代谢流量，其活性决定了类胡萝卜

素合成水平，因此，PSY 的下调会妨碍类胡萝卜素

累积，并影响质体发育和叶绿素的生物合成[13]。沉

默陆地棉(Gossypium hirsutum L.)中 GhPSY 的表达

会导致具有红叶表型的棉花叶片变绿[14]；番茄

(Solanum lycopersicum L.)中 SlPSY1 在果实“破色

期”阶段显著上调，并在成熟阶段维持高水平的转

录，SlPSY1 的沉默会导致线性类胡萝卜素显著下

调，果实不能正常变红而呈现为黄色[15]。 
随后，八氢番茄红素经过 4 步连续的酶促反

应被修饰成红色的全反式番茄红素，这一过程由

八氢番茄红素脱氢酶(phytoene desaturase, PDS, 
由 PDS 编码)启动。15-顺式-八氢番茄红素在 PDS
的 2 步脱氢作用下，转化为 9,15,9ʹ-三顺式-ζ-胡萝
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卜素，这一步骤的扰动会损害下游类胡萝卜素的

生物合成，导致植物叶绿素类色素失去类胡萝卜

素的光保护作用而降解产生“光漂白”现象[16]。PDS
在水稻(Oryza sativa L.)[17]、番茄[15]等多种单子叶

或双子叶植物中的沉默都会导致植物新发育的器

官组织产生褪色甚至是白化的表型。ζ-胡萝卜素异

构酶(ζ-carotene isomerase, Z-ISO, 由 ZISO 编码)是
异构化 PDS 产物的关键酶，番茄中 SlZISO 的沉默

导致番茄果实中番茄红素大量减少，上游类胡萝

卜素的代偿性增加，果皮呈现淡红色表型[15]。9,9ʹ
二顺式-番茄红素在 ζ-胡萝卜素脱氢酶(ζ-carotene 
desaturase, ZDS, 由 ZDS 编码)的脱氢和类胡萝卜

素异构酶(carotene isomerase, CRTISO, 由 CRTISO
编码)反转顺式双键后转化为红色的全反式番茄

红素。ZDS 和 CRTISO 基因的功能丧失可导致叶

绿素和类胡萝卜素的浓度比例发生改变[18]。花菱

草(Eschscholzia californica Chamisso)中，EcaZDS
的沉默使花瓣中总类胡萝卜素含量降低 16 倍，作

为 EcaZDS 底物的 ζ-胡萝卜素得到积累，花瓣由

橘黄转变为白黄 [19]。沉默白花甘蓝 (Brassica 
oleracea var. albiflora Kuntze)中 BoaCRTISO 基因

的转录，会导致类胡萝卜素合成相关基因的表达

下调，叶黄素和总类胡萝卜素含量降低[20]。 
线性的番茄红素在碳链末端环化启动了类

胡萝卜素合成途径的分支，番茄红素 ε-环化酶

(lycopene ε-cyclase, ε-LCY, 由 LCYE 编码)介导

碳流入 ε-分支中参与 α-胡萝卜素合成，而番茄

红素 β-环化酶 (lycopene β-cyclase, β-LCY, 由
LCYB 编码)则将碳通量导向 β-分支中合成 β-胡
萝 卜 素 [16] 。 烟 草 (Nicotiana tabacum L.) 中
Ntε-LCY1 和 Ntε-LCY2 的沉默导致 β-分支类胡萝

卜素的增加和 α-分支类胡萝卜素含量的降低[21]；

枇杷[Eriobotrya japonica (Thunb.) Lindl.]中编码

色质体特异性番茄红素 β-环化酶的基因 EjCYC-B
的沉默导致枇杷中类胡萝卜素积累减少，从而改

变枇杷果皮颜色[22]；TRV-VIGS 单独沉默辣椒

(Capsicum annuum L.)中 CaLCYB 基因或共沉默

CaPSY/CaLCYB 2个基因导致辣椒红素的含量显

著降低，果实颜色由红色变为黄色[23]。α-胡萝卜

素的 β 环和 ε 环在 ε 环羟化酶(ε-ring hydroxylase, 
ε-OHase)的作用下羟基化产生叶黄素，β-胡萝卜

素在 β-环羟化酶(β-ring hydroxylase, β-OHase)和
玉米黄质环氧酶(zeaxanthin epoxidase, ZEP)等不

同的羟基化酶和环氧化酶的催化下产生 β 分支

中的各种叶黄素 (例如 β-隐黄质和辣椒红素

等)[11]。中华猕猴桃(Actinidia chinensis Planch.)
中 β-OHase 由基因 AcBCH1 编码，AcBCH1 的沉

默导致猕猴桃果肉中玉米黄质、叶黄素和 β-隐
黄质含量降低，β-胡萝卜素含量增加[24]。 

2.3  类胡萝卜素降解 
在植物中，特异性类胡萝卜素裂解加氧酶

(carotenoids cleave oxygenases, CCO, 由 NCEDs
和 CCDs 编码)可以催化特定的类胡萝卜素双键

氧化裂解，产生具有生物活性的植物激素(独脚

金内酯、脱落酸)、挥发性化合物(β-紫罗兰酮)
或色素类化合物(β-柠乌素、藏红花素)[25]。沉默

簇生椒[Capsicum annuum var. fasciculatum (Sturt.) 
Irish]中的 CaNCED1 和 CaNCED3，导致果实比对

照组提早 3 周着色，β-胡萝卜素分支中各种物质

的积累增加[26]。番茄中 SlNCED1 的转录水平下调

81%后，果实中脱落酸(abscisic acid, ABA)浓度降

低，果实成熟减慢且不能完全变红、变软[27]；桃

(Prunus persica L.)的白瓤突变体比黄瓤品种具有

更低水平的类胡萝卜素和更高水平的降异戊二烯

挥发物，2 个品种果肉颜色的差异被认为与 CCD4
的功能活性有关。沉默白瓤桃中的 PpCCD4 基因

后，果肉的沉默区域出现黄色色素沉着，且 β-胡
萝卜素、叶黄素含量增加[28]。 

2.4  类胡萝卜素代谢转录调控 
转录调控是控制类胡萝卜素代谢途径中靶
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结构基因活性，调节胡萝卜素积累的核心，目前

VIGS 技术在类胡萝卜素代谢转录调控中的应用

主要集中在番茄与辣椒 2 种典型的模式植物上

(图 3A)。 
植物果实的颜色变化往往与它们的成熟机

制紧密相关，而激素信号在果实的成熟过程中起

着关键的作用。番茄中，WRKY 家族中的乙烯

响 应 型 转 录 因 子 (transcription factors, TFs) 
SlWRKY16/17/31/33 能够与 SlPSY1 的启动子结

合，而SlWRKY22/25/54与 SlPDS的启动子结合，

SlWRKYs 的沉默导致番茄果实表现出明显的着

色不均匀表型[29]；MADs-box 家族的转录因子

LeRIN 能够调节乙烯依赖性和非依赖性成熟途

径相关的结构基因并直接靶向 PSY、ZDS 和

CRTISO，LeRIN 的沉默导致 LeRIN-VIGS 株系番

茄果实的沉默区域始终保持绿色表型，而对照株

系则完全变红[30]；RIN 的突变会抑制果实的成

熟，番茄中 RIN 突变产生的 SlRIN-MC 能激活

SlPSY2 的表达而抑制 SlPSY1 的表达，在果实色

素积累中起负调控作用，SlRIN-MC 基因的沉默会

加速突变体番茄的成熟，产生浅红色斑块[31]；辣

椒中的 R-R 型 MYB 转录因子 DIVARICATA1 可

以通过调节脱落酸的合成，促进辣椒素的积累，

CaPSY和Caβ-CH1的启动子能够被DIVARICATA1
强烈激活，沉默 DIVARICATA1 的表达可显著延迟

辣椒着色，同时类胡萝卜素生物合成相关基因在

DIVARICATA1-VIGS 株系中也显著下调[32]。 
除了激素的调节作用外，光也是控制番茄成

熟的重要信号。光响应因子 PIF1a 通过结合

SlPSY1 启动子中的 PBE box 元件抑制 SlPSY1 的

转录，负调节番茄果实中类胡萝卜素的积累，沉

默 SlPIF1a 后，可检测到与邻近的非沉默组织相

比，PIF1a 沉默的果皮组织中 SlPSY1 被上调[33]。

一些 NAC 家族的转录因子也被报道参与番茄果

实成熟的调节。SlNOR-like1 直接上调 SlGGPS2

的转录，促进番茄果实着色，SlNOR-like1 的沉

默导致 SlNOR-like1-VIGS 株系的果实中表现出

强烈的成熟抑制表型，果实呈现绿橙色相间的斑

块状着色[34]。 

3  VIGS 技术在花青素代谢研究

中的应用 
花青素作为植物中的一种水溶性多酚类色

素，常赋予植物的花、叶、果实等器官以紫色

和蓝色[35]。在草本和木本植物中，已有许多花

青素代谢相关基因的功能被报道并通过 VIGS
技术得到进一步鉴定(图 2B)。 

3.1  花青素前体物质合成 
在 苯 丙 氨 酸 氨 基 水 解 酶 (phenylalanine 

aminohydrolase, PAL, 由 PAL 编码)启动的 3 步酶

促反应下，苯丙氨酸经历脱氨、羟基化形成对香

豆酸，再通过添加辅酶 A 转化为香豆酰辅酶 A，

为花青素的合成提供前体代谢底物[36]。沉默辣

椒中 CaPAL 基因的表达，可导致 CaPAL-VIGS
株系的新生叶片中 CaPAL 以及其他与花青素合

成相关的基因活性降低，花青素积累显著减少，

叶片表现出完全的绿色，而对照组叶片中的一部

分区域则依然保持紫红色[37]。 

3.2  花青素合成 
查尔酮合酶 (chalcone synthase, CHS, 由

CHS 编码)是一种聚酮合酶，以 1 分子对香豆酰

辅酶 A 作为起始底物，3 分子丙二酰辅酶 A 作

为扩展单元，催化黄色的中间产物 4ʹ-羟基查尔酮

的形成，为下游花色苷的合成提供基本骨架[38]。

CHS 是导致在植物中产生类黄酮的分支，调节

花青素代谢通量的第 1 个限速酶，CHS 活性的

丧失会直接影响植物花色素的合成，改变植物器

官的颜色。沉默毛花猕猴桃(Actinidia eriantha 
Benth.)红色花瓣中的 AeCHS 基因，导致花瓣出

现“漂白”表型，花青素含量显著降低[39]；沉默杂
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交 非 洲 菊 (Gerbera jamesonii Bolus) 中 的

GCHS1/4，使 GCHS1/4 的表达下调至对照株系

的 70%–80%，导致沉默系植株黄酮类物质含量

减少，花瓣变成乳白色[40]。查尔酮异构酶(chalcone 
isomerase, CHI, 由 CHI 编码)是一种关键的分支

点酶，能够可逆地催化二环查耳酮分子内环化为

无色的三环黄烷酮。桑树 (Morus alba L.)中
MmCHI1 和 MmCHI2 的沉默均导致花青素的含

量显著降低[41]。 
黄烷酮 3-羟化酶(flavanone 3-hydroxylase, 

F3H, 由 F3H 编码)羟基化黄烷酮为二氢山奈酚，

进一步在 2 种羟化酶(F3ʹH 和 F3ʹ5ʹh)的作用下分

支形成二氢槲皮素和二氢杨梅素[36]。沉默棕色

品种棉花中的 GhF3H、GhF3’H 和 GhF3’5’h 这

3 个基因的表达，棉花纤维颜色不同程度地变

浅，其中 GhF3H 的下调对表型的影响最明显[42]。

沉默大豆[Glycine max (L.) Merr.]中的 sF3’H1 基

因，导致柔毛期大豆种荚柔毛的色素沉着被抑制，

槲皮素和山奈酚的相对含量较对照组更低[43]。 
3 种羟化酶的产物通过二氢黄酮醇还原酶

(dihydroflavonol reductase, DFR, 由 DFR 编码)
还原形成不稳定的无色花青素中间体[38]。沉默

玫瑰 (Rosa rugosa Thunb.)中的 RhDFR1，使

RhDFR1 转录水平比对照降低约 70%，导致花瓣

出现“漂白”症状[44]。无色花青素经过花青素合成

酶(anthocyanin synthetase, ANS, 由 ANS 编码)加
氧转变成 2-黄烷-3,4-二醇，也可以通过无色花青

素还原酶(leucoanthocyantin reducase, LAR)还原

形成 2,3-反式黄烷 -3-醇 [38]。诱导高丛越橘

(Vaccinium corymbosum L.)中 VcANS 的沉默，导

致 VcANS-VIGS 株系与对照株系相比花青素积

累减少，果皮表现出因缺乏色素沉着导致的“漂
白”表型[45]；沉默瓜叶菊(cineraria)中的 ScANS
基因后，植物花青素的生物合成受到抑制，出现

叶片褪色、花瓣着色面积减少等表型[46]。 

在黄酮类 3-O-葡糖基转移酶 (flavonoids 
3-O-glucosyltransferases, UFGT, 由 UFGT编码)、
花青素酰基转移酶(acyltransferases, AT)、甲基转

移酶(methyltransferases, MT)的糖基化、酰化、

甲基化作用下有色花青素转化为各种稳定花青

素 苷 ， 经 花 青 素 转 运 蛋 白 (glutathione 
S-transferase, GST)转运后储存在液泡中 [47]。

LcUFGT1 在荔枝(Litchi chinensis Sonn.)果皮红

色形成中起关键作用，在荔枝果皮“破色”前抑制

LcUFGT1 的转录活性将减缓果皮的色素沉着[48]；

Rrgt1 和 Rrgt2 的糖基化在玫瑰红色类花青素生

物合成中起关键作用，沉默玫瑰中编码糖基转移

酶的基因 RrGT1 和 RrGT2，均能使玫瑰花瓣红

色变浅，花青素减少[49-50]。2-黄烷-3,4-二醇还可

以 被 花 青 素 还 原 酶 (anthocyanidin reductase, 
ANR)还原成 2,3-顺式黄烷-3-醇作为原花青素合

成底物。沉默葡萄 (Vitis vinifera L.)果实中的

VvANR 基因使 VvANR 表达极显著下降，导致

ANR 酶活性降低而 ANS 酶活性升高，黄烷-3-
醇积累下降而花青素积累上升，果实提前变红且

颜色变深[51]。 

3.3  花青素代谢调控 
花青素合成主要受到 MYB、bHLH、Wd-40

和 b-ZIP 4 种转录因子的调控(图 3B)。上游花青

素生物合成基因 CHS、CHI、F3H、F3’H 主要

受 R2R3-MYB 家族转录因子调节。蝴蝶兰属

(Phalaenopsis spp.)植物中 R2R3-MYB 家族的

PeMYB4L 转录因子能靶向 PeCHS 中的 MYBST1 
结合位点直接激活 PeCHS 的转录，沉默

PeMYB4L 导致 PeMYB4L-VIGS 株系与对照株系

相比，花瓣、萼片和花唇部甚至是雌蕊的颜色减

淡，花青素含量降低 [52]；黑果越桔(Vaccinium 

myrtillus L.)中 VmMYBPA1.1 转录因子可以激活

花青素生物合成途径中关键结构基因 VmF3'5'H

的转录活性，沉默黑果越桔中 VmMYBPA1.1 的
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表达，会抑制黑果越桔中飞燕草素的积累，产生

具有绿色斑块的嵌合果实，同时使 VmCHS、

VmF3'5'H 等基因的表达显著下调[53]。 

下游基因 DFR、ANS、UFGT 受 WD-40、

R2R3-MYB 和 bHLH 转录因子复合物的调节[54]：

百合(Lilium brownii F.E.Brown)中 LvMYB5 转

录因子可以和 LvANS 启动子特异性顺式作用元

件结合正向调控花青素的积累，LvMYB5 在花

瓣中沉默后，沉默株系的花瓣显示出漂白表型

而对照组的花瓣颜色没有明显变化[55]；瓜叶菊

中 ScGST3 的启动子可以被 ScMYB3 激活影响

花色素苷的转运，ScMYB3 的沉默引起瓜叶菊叶

片出现褪色表型，包括 ScGST 在内的 6 个参与

花青素合成、转运相关的基因表达受到抑制[56]。 

光信号是调节花青素合成的关键环境因素，

而 b-ZIP 转录因子家族中的 HY5 是调节光信号

的中枢调节剂 [57]：在草莓 (Fragaria×ananassa 

Duch.)中 bHLH 家族的光响应因子 FvbHLH9 可

以和 FvHY5 形成转录复合物特异性结合 FvDFR

的启动子，调节花青素的合成，干扰深色草莓栽

培品种中 FvbHLH9 和 FvHY5 的表达，会抑制草

莓果实红色沉积[58]；辣椒中 CaHY5 直接激活

CaF3H、CaF3'5'H、CaDFR、CaANS 和 CaGST

的启动子活性，调控花青素的生物合成和转运从

而控制辣椒下胚轴中花青素的积累，CaHY5 的

沉默直接导致 CaHY5-VIGS 株系紫色下胚轴被

漂白，花青素的含量降低约 4 倍[59]。 

4  VIGS 在甜菜素代谢研究中的

应用 
甜菜素是酪氨酸衍生的天然糖苷色素，能够

将植物器官染成黄色、红色或紫色且不与花青素

共存[60]。由于甜菜素通常仅存在于石竹目的几个

科中，因此VIGS技术在甜菜素代谢中的应用主要

集中在甜菜、火龙果等石竹目的植物中(图 2C)。 
4.1  甜菜素合成 

甜菜素来源于莽草酸途径，在细胞质和内质

网中合成，酪氨酸通过酪氨酸羟化酶(tyrosine 

hydroxylase, Tyh OHase)的羟基化反应转化为左

旋多巴(L-3,4-dihydroxyphenylalanine, L-DOPA)。

细胞色素 P450 型酶 CYP76AD1、CYP76AD5 和

CYP76AD6 被证明具有酪氨酸羟基化活性，其

中 CYP76AD1 不 仅 能 催 化 酪 氨 酸 转 化 为

L-DOPA 也能氧化 L-DOPA 产生环多巴[61]。当具

红 叶 苋 菜 (Amaranthus tricolor L.) 中 的

AtriCYP76AD1 基因被沉默后，AtriCYP76AD1、

AtriCYP76AD6 和 AtriCYP76AD5 的转录水平均

显示出降低，植株新萌发的叶柄和叶片呈绿色，

甜菜红素积累明显减少而 L-DOPA 积累增加[62]。

CYP76AD1 的同系物在植物中具有功能冗余，甜

菜(Beta vulgaris L.)中 CYP76AD6 的单独沉默没

有导致任何可见的表型，BvCYP76AD1 的沉默使叶

片变为黄色，只有当 BvCYP76AD6 和 BvCYP76AD1

共沉默时才导致甜菜出现绿色表型[63]。 

L-DOPA 内的二羟基苯丙氨酸环被 4,5-多巴

双加氧酶(4,5-DOPA-dioxygenase, Doda, 由

DODA 编码)裂解，产生 4,5-开环多巴中间体，

然后经历自发的分子内缩合产生甜菜醛氨酸[61]。

分别沉默甜菜中 BvDODA1 和 BvDODA2 这 2 个

基因的表达，其中 BvDODA1 的下调导致甜菜素

的色素沉着丧失，叶柄和叶子变为白色，而

BvDODA2 的沉默不会导致表型的改变 [ 6 4 ]。

L-DOPA 也可以被 CYP76AD1 催化氧化成多巴

醌，然后环化形成甜菜素合成的关键前体环多

巴。甜菜醛氨酸自发地与环多巴的亚氨基结合形

成甜菜红素前体甜菜红素配基，然后被葡萄糖基

转移酶(glucosyltransferase, GT, 由 GTs 编码)糖

基化为甜菜苷或千日红苷；与氨基酸的亚氨基 
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图 2  利用 VIGS 技术沉默植物色素代谢途径中的结构基因   VIGS 技术在类胡萝卜素代谢途径(A)、花

青素代谢途径(B)、甜菜素代谢途径(C)和叶绿素代谢途径(D)中的应用 
Figure 2  Utilization of VIGS technology in silencing structural genes in phytochrome metabolic pathways. 
Application of VIGS technology in carotenoid metabolic pathway (A), anthocyanins metabolic pathway (B),  
betalains metabolic pathway (C), and chlorophyll metabolic pathway (D). 
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或氨基自发缩合产生黄色的甜菜黄素。在一些植

物中甜菜红素合成的核心途径发生变化，葡萄糖

基转移酶将葡萄糖基转移到环多巴的骨架上形

成环多巴-5-葡萄糖苷，与甜菜醛氨酸缩合直接

形成甜菜苷或苋菜苷[65]。敲低红皮红肉型火龙

果[Hylocereus polyrhizus (F.A.C.Weber) Britton 

& Rose]中 HmB5GT1 和 HmHCGT2 这 2 个基因

的表达，会导致火龙果的红色鳞片中表现出绿

色和黄色斑块，甜菜红素和甜菜黄素的积累显

著减少[66]。 

4.2  甜菜素代谢调控 
能够调节甜菜素的生物合成转录因子仅

在一些石竹目的物种中被少量报道，如 MYB、

WRKY 和 bHLH 家族的转录因子(图 3C)。

R2R3-MYB 家族的转录因子 BvMYB1，可以结

合 BvDODA 和 BvCYP76AD1 的启动子，直接

调节 BvDODA1 和 BvCYP76AD1 的表达，沉默

甜菜中 BvMYB1 的表达导致叶片沉默区域

BvDODA1 和 BvCYP76AD1 的转录水平均下调

99%以上，甜菜素类色素沉着受到抑制，深红

色的叶子上显示出绿色斑块 [67]。火龙果中的

HmoWRKY40 和 HmoMYB39 这 2 个转录因子

均可以结合 HmoCYP76AD1 启动子区域中的

W-box 元件，激活 HmoCYP76AD1 的转录。

HmoWRKY40 和 HmoMYB39 的沉默都将导致

其本身和 HmoCYP76AD1 转录水平的共同下

调，阻碍火龙果鳞片着色，且显著抑制鳞片中

甜菜红素积累，但甜菜黄素的含量并未表现出

明显变化 [68]。火龙果中的 HubHLH159 转录因

子可以与 HuDODA1 中的 G-Box 顺式作用元件

结合，激活 HuDODA1 的转录，当 HubHLH159

被沉默时，HuCYP76AD1-1 和 HuDODA1 的   

转录被抑制，火龙果鳞片无法正常变红而呈现

绿色 [69]。  

5  VIGS 在叶绿素代谢调控中的

研究 
叶绿素广泛分布于绿色植物、藻类、光合

细菌和一些动物中，可以捕获和转换光能，对

光合生物的光合作用至关重要[70]。VIGS技术在

植物的叶绿素代谢中的应用对进一步探究植物

的色彩变化机制起到了促进作用(图 2D)。 
5.1  叶绿素前体物质合成 

Glu-tRNA 还 原 酶 (Glu-tRNA reductase, 
GluTR, 由 HEMA 编码)催化叶绿素合成的初始

酶促步骤，L-谷氨酰-tRNA 经 GluTR 还原和 L-
谷氨酸酯-1-半醛 2,1 氨基变位酶(L-glutamate-1- 
semialdehyde 2,1 aminomutase, GSA-AM, 由

GSA 编码)的异构化 2 步作用，转化为叶绿素合

成的重要前体物质 δ-氨基酮戊酸(δ-aminolevulinic 
acid, ALA)[71](图 2D)。HEMA 基因是编码 GluTR
限速 ALA 合成的初始酶基因，在玉簪[Hosta 
plantaginea (Lam.) Aschers.]中沉默HEMA的表达，

导致玉簪叶片出现黄色斑点，叶肉细胞通透性发

生改变 [72] 。沉默香蕉 (Musa nana Lour.)中的

MaGSA 基因，使 MaGSA 表达下降约 90%，导     
致香蕉新叶片中出现明显的褪绿表型[73]。然后，  
8 个 ALA 分子在 6 种酶的作用下进行脱氨、脱羧

和氧化等生化反应合成叶绿素的代谢前体原卟啉

Ⅸ (protoporphyrin Ⅸ, ProtoⅨ)[74]。 
5.2  叶绿素合成 

Mg-螯合酶(Mg-chelase, MgCh, 由 CHLI、
CHLD 或 CHLH 编码)介导叶绿素合成途径中的

第一个关键限速步骤，即催化 Mg2+插入 Proto 
Ⅸ环转化成镁原卟啉Ⅸ，从而将底物导入叶绿

素合成的分支中 [74](图 3D)。将 PsCHLI 的

mRNA 水平在豌豆(Pisum sativum L.)中下调约

90%，沉默株系中 MgCh 活性降低，类囊体膜

结构发育受到抑制，光合作用能力下降，新叶

因叶绿素含量降低出现明显的黄白色表型[75]；
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珊瑚樱(Solanum pseudocapsicum L.)中 CHLH 的

沉默导致植物叶片生黄绿斑块[76]。镁原卟啉Ⅸ通

过一系列的酶促步骤形成二乙烯基原叶绿素，作

为底物和光敏剂一同被原叶绿素酸酯氧化还原酶

(protochlorophyllide oxidoreductase, POR, 由 POR
编码)还原成叶绿素酸酯 a。干扰这一步骤会导

致叶绿素的光降解，影响植物绿色色素沉着[77]。

沉默茶树[Camellia sinensis (L.) O. Ktze.]中编码

POR 酶的 CsPOR1 基因，在 12–25 d 后茶树新发

叶片出现典型的“光漂白”症状[78]。最后叶绿素

酸酯 a 在叶绿素合酶(chlorophyll synthase, CHLG, 
由 CHLG 编码)的催化作用下直接形成叶绿素 a 
(chlorophyll a, Chl a)，或在 CHLG 和叶绿素酸

酯 a加氧酶(CAO, 由 CAO编码)的连续催化作用

下形成叶绿素 b (chlorophyll b, Chl b)[74]。诱导

玉簪中 HrCAO 基因的沉默，导致叶片出现大量

白色斑点，超微结构观察发现叶片白化部分类

囊体由扁平变为肿胀状，内膜系统不完整[72]。 

5.3  叶绿素降解 
叶绿素降解是叶片衰老和果实成熟的标志，

通过 PAO/藻胆色素途径介导(图 2D)。由于脱镁

叶绿酸 a 氧化酶(pheide a oxygenase, Pao, 由
PAO 编码)对底物的催化存在特异性，Chl b 向

Chl a 的转化是叶绿素降解的先决条件。Chl b 需

通过 NYC1 和 NOL 形成 Chl b 还原酶复合物联

合羟甲基叶绿素 a 还原酶 (7-Hydroxymethyl 
chlorophyll a reductase, HCAR, 由 NYE 或 SGR
编码)启动 2 个连续的还原步骤，先还原为 7-羟
甲基叶绿素 a 中间体，再还原为 Chl a。Chl a 通

过相应的酶促和非酶促反应催化脱植基和脱

Mg2+形成脱镁叶绿酸 a，随后被 PAO 催化打开

卟啉环形成氧化的红色叶绿素分解代谢物(red 
chlorophyll catabolite, RCC)[79]。辣椒中 CaPAO
既参与叶绿素降解途径也参与对盐胁迫的响应，

沉默辣椒中的 CaPAO 后，分别对沉默株系与对

照株系取样，置于高盐条件下处理，结果表明

CaPAO 沉默系辣椒叶绿素降解速率与对照株系

相比，明显延缓[80]。最后RCC还原酶(RCC reductase, 
RCCR, 由 RCCR 编码)特异性地还原 RCC 的

C15/C16 双键形成最终的叶绿素代谢物，通过抑制

本氏烟草(Nicotiana benthamiana L.)中 NbRCCR 的

表达，导致 Chl a 和类胡萝卜素含量增加[81]。 

5.4  叶绿素代谢调控 
光、乙烯和辅酶信号之间错综复杂地串联在

一起，共同调节着叶绿素的生物合成，然而对叶

绿素生物合成通路上结构基因起到直接调控作

用的转录因子报道较少，因此 VIGS 技术在叶绿

素代谢调控上的应用同样十分有限(图 3D)。光

信号调节是影响叶绿素合成的主要调节机制，光

响应因子 CsDOF3 和 CsMYB308 形成调节叶绿

素的拮抗复合物，分别对茶叶中的 CsCLH1 基因

进行正向和负向调控，在遮荫条件下，CsDOF3
抑制 CsCLH1 启动子活性，促进叶绿素的积累，

而在光照条件下 CsMYB308 通过与 CsCLH1 启

动子中的 MYB 顺式作用元件结合，正调节叶绿

素含量。CsDOF3 在茶叶中沉默使叶片颜色略呈

浅绿色，CsCLH1 的转录水平变高，叶绿素含量

变低，CsMYB308 的沉默表型则与之相反[82]。 
植物激素在叶绿素降解途径的调控上也发

挥着重要的作用。葡萄中的乙烯响应因子

VvEFR17 可以作为转录激活剂结合 VvNOL、
VvPPH、VvPAO 和 VvRCCR 的启动子，激活它

们的转录。VvERF17 在葡萄叶中的沉默使部分

叶绿素降解相关基因的表达受到抑制，但葡萄叶

的颜色和叶绿素含量并未改变，推测与基因的冗

余有关[83]；番茄中，能够正调控 PSY1 的乙烯响

应因子RIN也可以直接靶向 SGR1参与调控叶绿

素降解，LeRIN 的沉默导致叶绿素分解和类胡萝

卜素合成受抑制，使番茄果实呈绿色[30]。 
此外还存在一些与植物发育相关的转录因
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子参与调控叶绿素的代谢，如 NOR 可以靶向

SlSGR1 和 SlPPH 的启动子区域，调节叶绿素的

降解，沉默番茄果实中 NOR 的表达，会使在沉

默区域显示出明显的绿色，同时在未被沉默的区

域显示出黄色[84-85]；Homeobox 家族的 SlBEL11
能结合 SlPOR 的启动子，负调控未成熟的番茄

果实中的叶绿素合成和叶绿体发育，SlBEL11 的

沉默促进了番茄果实中叶绿素的积累，使番茄果

实产生绿色和浅红色的斑驳表型[86]。 
总之，VIGS 技术在植物色素代谢机制的研

究中已得到较为广泛的应用(表 1)，同时，在进

一步探究植物色素代谢关键结构基因的功能与

挖掘相关调控转录因子等方面 VIGS 技术仍有

较大的应用潜力。 
 

 
 

图 3  利用 VIGS 技术沉默植物色素代谢途径中的转录因子   VIGS 技术在类胡萝卜素代谢调控(A)、花

青素代谢途径(B)、甜菜素代谢途径(C)和叶绿素代谢途径(D)中的应用 
Figure 3  Utilization of VIGS technology in silencing transcription factors in phytochrome metabolic pathways. 
Application of VIGS technology in the regulation of carotenoid metabolism (A), anthocyanins metabolism (B), 
betalains metabolism (C), and chlorophyll metabolism (D). Other plant illustrations are shown in Figure 1. 
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表 1  利用 VIGS 技术沉默植物色素代谢相关基因总结 
Table 1  VIGS system utilized to silence the expression of genes related to phytochrome metabolism 
Pigments Plants Vectors Gene Plant tissue Reference 

Carotenoids Gossypium hirsutum TRV GhPSY; GhCCD1D and GhCCD4-2A Leaf [14,28] 

Solanum lycopersicum TRV SlPSY1/2/3; SlPDS; SlZDS、SlZISO; 
SlCRTISO; SlNCED1; SlWRKY16/17/54; 
SlNOR-like1; LeRIN and PIFa 

Fruit  [15,29-31, 
33-34] 

Oryza sativa RTBV OsPDS Leaf [17] 

Nicotiana benthamiana TRV NbPDS and Ntε-LCY1 Leaf [21] 

Antirrhinum majus TRV AmPDS Leaf and flower [87] 

Eschscholzia californica TRV EcPSY; EcPDS; EcZDS; Ecβ-OH and 
EcZEP 

Leaf and flower [19] 

Nicotiana tabacum TRV NtCRTISO Leaf [88] 

Brassica oleracea var. albiflora  TYMV BoaCRTISO Leaf [20] 

Eriobotrya japonica TRV EjCYC-B and EjPSY Fruit [22] 

Actinidia chinensis TRV AcBCH1 Fruit [24] 

Capsicum spp. TRV CaNCED1/3 and DIVARICATA1 Fruit [26,32] 

Prunus persica TRV PpCCD4 Fruit [28] 

Citrus reticulata CTV CrPDS Leaf [89] 

Vitis vinifera GVA VvPDS Leaf [90] 

Zea mays MRFV ZmPDS Leaf [91] 

Hordeum vulgare var. nudum BSMV PDS Leaf [92] 

Hordeum vulgare  FoMV HvPDS Leaf [93] 

Setaria italica FoMV SiPDS Leaf [93] 

Triticum aestivum FoMV TaPDS Leaf [93] 
Anthocyanins Capsicum spp. TRV CaPAL; CaHY5 and WD40 Fruit and leaf [37,59,94] 

Actinidia eriantha  TRV AeCHS Flower [39] 
Gerbera jamesonii TRV GCHS1/4 Flower [40] 
Morus alba  MmCHI1/2 Leaf [41] 
Gossypium hirsutum TRV GhF3H; GhF3’H and GhF3’5’H Fiber [42] 
Glycine max CMV sF3’H1 Seed pods [43] 
Rosa rugosa TRV RhDFR1 and RrGT1 /2 Flower [44,49-50] 
Vaccinium corymbosum TRV VcANS Fruit [45] 
Pericallis hybrida TRV ScANS Leaf and flower [46] 
Litchi chinensis TRV LcUFGT1 Pericarp [48] 
Prunus persica TRV PpGST Fruit [95] 
Vitis vinifera TRV VvANR and VvMYBA1 Fruit [51] 
Phalaenopsis spp. CymMV PeMYB4L Flower [52] 
Vaccinium myrtillus TRV VmMYBA1and VmMYBPA1.1 Fruit [53] 
Lilium brownii TRV LvMYB5 Flower [55] 
Pericallis hybrida TRV ScMYB3; ScAG and ScAGl11 Leaf [56,96] 
Fragaria × ananassa TRV FvbHLH9 and FvHY5 Fruit [58] 

     (待续) 
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     (续表 1) 

Pigments Plants Vectors Gene Plant tissue Reference 

Betalain Amaranthus tricolor TRV AtriCYP76AD1 Leaf and stem [62] 
Beta vulgaris TRV BvCYP76AD6; BvCYP76AD1, 

BvDODA1/2 and BvMYB1 
Leaf and 
hypocotyl 

[63-64,67] 

Hylocereus polyrhizus TRV Hmb5GT1; HmHCGT2; 
HmoWRKY7/31/40 and HubHLH159 
HmoMYB39 and HmoMYB- like 

Scale [66,68-69] 

Chlorophylls Oryza sativa RTBV OsCHLH Leaf [17] 

Hordeum vulgare  FoMV HvCHLH Leaf [93] 

Hosta plantaginea  HrHEMA; HrPOR and HrCAO Leaf [72] 

Musa nana CMV MaGSA Leaf [73] 

Pisum sativum PEBV PsCHLI Leaf [76] 

Solanum pseudocapsicum TRV SpCHLH Leaf [77] 

Camellia sinensis TRV CsPOR1; CsDOF3 and CsMYB308 Leaf [78,82] 

Capsicum annuum TRV CaPAO Leaf [80] 

Nicotiana benthamiana TRV NbRCCR Leaf [81] 

Solanum lycopersicum TRV SlBEL11; RIN and NOR Fruit [30,85-86] 

Citrus reticulata CTV CrALAD Leaf [89] 
TRV: Tobacco rattle virus; RTBV: Rice tungro bacilliform virus; TYMV: Turnip yellow mosaic virus; CTV: Citrus tristezavirus 
virus; GVA: Grapevine virus A; MRFV: Maize rayado fino virus; BSMV: Barley stripe mosaic virus; FoMV: Foxtail mosaic virus; 
CMV: Cucumber mosaic virus; CymMV: Cymbidium mosaic virus; PEBV: Pea early-browning virus; TuYV: Turnip yellows 
virus. 
 

6  VIGS 衍生技术及其在色素代

谢研究上的潜力 
6.1  MIR-VIGS 

miRNA 作为转录后水平上基因表达的负调

节因子，是一类 20–24 nt 的内源性非编码小 RNA 
(non-coding small RNA, ncRNAs)[97]。病毒介导的

miRNA 过度表达，诱导内源性基因转录沉默的

系统被称为 miRNA 介导的病毒诱导基因沉默

(MIR-VIGS)系统，是一项研究靶基因功能的有

效技术。基于甘蓝曲叶病毒(CaLCuV)开发的一

种可以递送人工 RNA (artificial micro-RNA, 
amiRNA)的 MIR-VIGS 系统，成功诱导了烟草中

NtPDS 基因的靶向沉默，使烟草叶片产生白化 
表型[98]。 
6.2  VbMS 

短串联靶标模拟(short tandem target mimic,  

STTM)被证实是调控 miRNA 的有效技术。其原

理是在 STTM 构建体预期的 miRNA 结合序列

中，人工插入一段核苷酸序列，形成具有不可

切割的 miRNA 结合位点，捕获 miRNA 产生竞

争性结合，使 miRNA 的功能活性被阻断而不

能有效抑制靶 RNA 的表达 [99]。基于病毒的

miRNA 抑制(virus-based microRNA silencing, 

VbMS)系统可以将目的 miRNA 的模拟靶标重

组到病毒基因组 RNA 中感染植物，植物则会

因该 miRNA 功能丧失而产生相应的表型[100]。

在拟南芥(Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.)通

过将人工构建的模拟靶标被插入到 TRV RNA2

的基因组中，成功下调拟南芥中的 miR156 和

miR159，而 miR156 在许多植物中靶向 SPL 基

因调节植物中花青素的积累，miR159 则对植

物的叶绿素代谢和叶绿体发育有重要的调节
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作用[101]。 

6.3  VIGE 
病毒诱导的基因编辑(virus-induced genome 

editing, VIGE)是一种通过病毒载体和 CRISPR- 
CAS 系统相结合靶向基因组进行定点修饰的高

效基因组工程工具。当携带表达目标特异性向导

RNA (small guide RNA, sgRNA)的 VIGE 载体通

过农杆菌渗透感染稳定表达 Cas9 的转基因株

系，可产生经过基因编辑的 Cas9 转基因种子，

再通过多次自交或与野生型回交后代获得无外

源 DNA 基因的种子 [102-103]。也可以将整个

CRISPR/Cas9 表达盒插入病毒基因组中在植物

内同时传递 Cas9 和 sgRNA 以定向敲除靶基因，

最后通过组织培养再生获得突变的植株[104]。据

报道，基于马铃薯 X 病毒(potato X virus, PVX)
的基因组编辑载体 PVX-Cas9 成功实现了对本

氏烟草中 NbPDS 基因的靶向诱变[105]。 

7  展望 
VIGS 技术是鉴定植物基因功能的有效反向

遗传学技术，潜力巨大。对于已经成功构建稳定

转基因体系的植物，VIGS 技术可以结合代谢组

学、转录组学等组学的分析结果，在前期大批量

快速筛选与性状相关的候选基因或细化基因同

系物的功能。对于难以构建稳定遗传转化体系的

非模式植物，VIGS 技术提供了一个可靠的高通

量平台，绕过常规的组织培养步骤，以经济高效

的方式快速表征基因功能。本课题组在前期以彩

叶桂花品种‘银碧双辉’为材料，结合转录组测

序，鉴定出 OfHSFA2、OfTCP20 和 OfWRKY4 等

参与调节叶绿素和类胡萝卜素代谢的枢纽基因，

但因桂花缺乏稳定的本源遗传转化体系，目前，

这些基因的功能鉴定主要通过在烟草等模式植

物中的异源转化实现。因此，近期本课题组以‘日
香桂’为实验材料，探索并构建了桂花中的 VIGS

体系，以期在今后通过 VIGS 实验进一步验证前

期所筛选出的 OfHSFA2 和 OfTCP20 等基因在彩

叶桂叶片成色过程中发挥的作用，从而揭示彩叶

桂叶片的颜色形成机制。 
同时，VIGS 技术也存在一些限制：第一，

针对 VIGS 技术本身而言，它是一种在 RNA 水

平上对目的基因进行沉默而非完全敲除目的基

因在整个基因组中表达的技术，降低转录水平仍

可能产生足够的功能蛋白，从而导致植物基因沉

默表型不明显。第二，通过 VIGS 技术在植物中

诱导的沉默表型往往难以遗传，即使能够遗传也

会存在效率不高或遗传表型不稳定等问题。这些

问题有望通过与 CRISPR-CAS系统结合的 VIGE
技术解决。 

尽管 VIGS 技术在研究植物色素的代谢调

控机制上取得了一定的进展，但在未来的工作中

仍有一些问题值得探索。在植物色素代谢的转录

调控层面，一些转录因子或转录调控复合物参与

了多种色素的代谢调控，表现出相同或相反的调

控机制。番茄中的 SlMYB72 转录因子蛋白能够

正调控 SlPSY、SlZISO，促进类胡萝卜素的生物

合成；负调控 Sl4CL、 SlCHS1/2、 SlPOR 和

SlCHLH，抑制花青素和叶绿素的生物合成[106]。

MtWP1 能 够 直 接 激 活 蒺 藜 苜 蓿 (Medicago 
truncatula Gaertn.)中胡萝卜素或花青素生物合

成相关基因 MtLCYE、MtLCYB、MtCHS 和 MtANS
的启动子活性，促进蒺藜苜蓿花瓣中类胡萝卜素

和花青素的积累[107]。对这一类转录因子功能的

鉴定是将不同色素的代谢调控网络联系起来的

关键。通过结合 VIGS 文库技术，筛选出在多个

植物色素代谢通路上起到调控作用的转录因子，

进一步探究植物色素代谢调控的内在联系，或可

以作为 VIGS 技术未来应用的新方向。 
表观遗传修饰是植物色素调控的另一重要

部分，包括非编码 RNA 调控、组蛋白修饰和
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DNA 甲基化等。如 miR167 和 miR1857 被预测

靶向柳橙[Citrus sinensis (L.) Osbeck]中的 GGPS
和 LYCb 基因调节类胡萝卜素的合成[108]；葡萄

中的 E3 泛素连接酶 VviKFB07 能够介导

VviCHSs 蛋白的泛素化，降低葡萄愈伤中的花

青素积累 [109]。诱导靶向色素代谢相关基因的

miRNA、泛素连接酶或乙酰化酶等的功能活性

丧失，可以从表观遗传层面揭示植物色素代谢机

制，为快速推进功能基因组学研究、破译植物中

的色素比例调节机制和解剖广泛的植物色彩变

化过程提供新的角度。 
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