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植物花青素合成途径中的调控基因研究进展
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摘!要! 花青素广泛分布于高等植物中#是一种水溶性的植物色素#与农作物的多种品质性状密切相关% 虽长期受到关
注#但其生物合成途径则是近年来随着拟南芥等植物突变体研究的深入才取得突破的% 对于花'果实和种子中的花青素
研究始终是热点#近来国内外有很多关于花青素合成与基因调控发明研究的报道% 随着研究的深入不仅可以为医疗保
健等提供科学依据#而且有助于其在农业生产中应用% 本文综述了植物花青素基因的研究现状和发展趋势#包括植物花
青素生物合成途径#生物合成途径中相关转录因子的调控#以及已经分离和克隆的调控基因在功能方面的研究进展%

关键词! 花青素!生物合成途径!调控基因
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!!花青素是自然界中广泛存在的一种植物色
素!因其取代基位置的不同而呈现出红色$紫色$

蓝紫色和蓝色等不同的颜色!广泛存在于植物的
根$茎$叶$花$果实和种子中% 花青素经由类黄酮
途径的一个特定分支所产生% 目前分离得到的花
青素数目众多!主要分为三大类#矢车菊色素$天
竺葵色素和华翠素&$'

% 在自然界中!花青素不仅
可以帮助植物传粉$散播后代!保护植物果实免受
强光和紫外线的伤害&"'

!清除自由基$抗氧化$防
御病原体!也是一种新的信号抑制剂% 其强大的

抗氧化能力可以预防心血管疾病$抗肿瘤$抗突
变$调节免疫活性&''

!对人类健康具有着巨大的
潜在价值!因此花青素一直是研究的热点领域%

$G花青素的生物合成途径

花青素是黄酮类代谢途径中一个分支产物!

它的直接前体是苯丙氨酸% 由苯丙氨酸到形成花
青素可以分为三个阶段&*'

!第一阶段是苯丙烷途
径!是许多次生代谢所共有的途径% 在这一阶段



中!苯丙氨酸由苯丙氨酸解氨酶(SHT)脱去氨基!

形成反式肉桂酸&U'

% 在肉桂酸%*%羟化酶(V*G)

的作用下使其羟基化!形成反式%*%香豆酸% 在*%

香豆酸辅酶H连接酶(*VT)催化下!形成香豆酸
辅酶H% 香豆酸被活化后除了可以进入类黄酮途
径!还可以形成肉桂酸参与木质素合成代谢途
径&W'

% 第二阶段是类黄酮代谢的关键反应阶段!

在一分子香豆酸和三分子的丙二酰辅酶H在查
尔酮合酶(VGX)的催化下合成$分子的*%羟基查
尔酮(异甘草素)!其后再由查尔酮异构酶(VGO)

将其转变成柚皮素% 柚皮素在黄烷酮三羟化酶的
催化下形成二氢黄酮醇% 在这一阶段类黄酮途径
出现了许多分支!如黄酮醇$鞣红$原花青素苷$异
黄酮等重要代谢途径% 第三阶段是在二氢黄酮
醇%*%还原酶(YZQ)和花青素合成酶[无色花青素
双加氧酶(HDX[TYC))催化下形成各种花青
素&W'

% 形成的花青素作为底物进入特定的花青
素合成途径!经过一系列的糖基化$甲基化$酰基
化修饰后形成稳定的花青素苷(见图$)% 经由谷
胱甘肽转移酶(BXP)等液泡转运蛋白可将花青素

图$!花青素"黄酮醇和原花青素等类黄酮物质的生物合成途径
H,5&$G-18=I5@4?@1AL0@4J0I8<05@48AI0515# 62M@0@4185?059 LK805@48AI051915=>

SHT# L4?5I2020515?0//85102I0=?!苯丙氨酸解氨酶"V*G# A1550/0@?*%4I9K87I20=?!肉桂酸%*%羟化酶" VGO# A402A85?1=8/?K0=?!查尔酮
异构酶" VGX# A402A85?=I5@40=?!查尔酮合酶" *VT# *%A8M/0K0@?V8H2160=?! *%羟基肉桂酰辅酶H连接酶" YZQ# 914I9K8<20R8582K?%

9MA@0=?!二氢黄酮醇%*%还原酶" Z'G# <20R0585?'%4I9K87I20=?!黄烷酮'%羟化酶" Z'\G# <20R85819 ']%4I9K87I20=?!类黄酮']%羟化酶"

ZTX# <20R8582=I5@40=?!黄酮醇合酶" BXP# 62M@0@4185?X%@K05=<?K0=?!谷胱甘肽X%转移酶" THQ# 2?MA805@48AI051915 K?9MA@0=?!无色花青
素还原酶" HDQ# 05@48AI051915 K?9MA@0=?!花青素还原酶"TYC)# 2?MA805@48AI051915 9187I6?50=?!无色花青素双加氧酶" EZBP# MK1915?

91L48=L40@?62MA8=?%<20R8581962MA8=I2@K05=<?K0=?!尿苷二磷酸葡萄糖̂类黄酮葡萄糖基转移酶" C_P# C%/?@4I2@K05=<?K0=?! C%甲基转移
酶" QP# K40/58=I2@K05=<?K0=?!鼠李糖基转移酶% 其中深灰色框表示黄酮类产物"深灰色框表示花青素前体!由此开始合成各种花青
素和原花青素"方框表示各种花青素"椭圆框表示液泡%
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苷转运到液泡中!并在液泡中汇集和储存&,'

% 但
是花青素是如何进入到液泡中!目前尚不清楚%

此外!花青素还可以通过小囊泡进入到液泡中&&'

%

/G花青素合成转录因子的调控机理

目前!对花青素的次级代谢合成途径及其相
关的基因调控一直都是研究的热点% 已研究较清
楚的主要有三类调控因子#;GTG$_̀ -蛋白和
aY*#蛋白&+'

!大部分物种的花青素都是由这三
类转录因子复合而成的蛋白复合体直接调控激活
的!也有少数花青素合成只需要单个调控因子就
能激活!如玉米中的鞣红就能被一种_̀ -S$

激活&$#'

%

在单子叶植物中(如玉米)!主要有两类转录
因子调控花青素合成!一种是与_̀ -相关的转录
因子!一种是与;GTG相关的转录因子% 他们相
互作用激活调控整个花青素合成途径中的酶!如
VGX$VGO$Z'G$YZQ$HDX[TYC)和EZBP等%

在双子叶植物中(如拟南芥)!花青素生物合成酶
分为两类!分别由不同的转录因子调控#

!

早期的
生物合成基因(?0K2I;18=I5@4?=1=6?5?=!.-B=)!包
括#VGX$VGO$Z'G$Z']G和ZTX!依赖Q"Q'%_̀ -

转录因子合成类黄酮物质"

"

晚期的生物合成基
因(20@?;18=I5@4?=1=6?5?=!T-B=)!包括#YZb$

HDX[TYC)$EZBP$THQ和HDQ!由;GTG转录因
子$_̀ -蛋白和aY*#蛋白组成的三元复合体调
控&$$'

% 主要产物为种子中的原花青素和植物组
织中的花青素%

/&$G花器官中转录调控
在大多数双子叶植物中!花青素的合成调控

依赖于_̀ -和;GTG的相互作用% 矮牵牛的花
瓣和花粉囊中的花青素是由两个不同的_-a蛋
白复合物调控!aY*# HD$$$;GTGHD$和Q"Q'%

_̀ -HD" 复合蛋白调控花瓣内的花青素合成!

aY*# HD$$$;GTGHD$和Q"Q'%_̀ -HD*则调
控花粉囊&$"!$''

(见表$) %HD$$不仅可以调控花

表$G已经分离和鉴定的_̀ -%;GTG%aY*#复合蛋白
P0;2?$GO=820@?9 059 19?5@1<1?9 _̀ -%;GTG%aY*# LK8@?15 A8/L2?7>

_̀ -%-GTG%aY*#复合蛋白

玉米
(@%- 2-65)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ - ;GTGK?LK?==8K

花青素(植物组织) SHV$ -$[XD$ ST$ ^

种子 SHV$ Q$ V$ OD$

拟南芥
(:1-?)=#.5)5

/9-$)-,-)

aY*# ;GTGQ "Q'%_̀ - $Q%_̀ -

花青素(植物组织) PPB$ PP&[BT'[.BT' SHS$[SHS"

_̀ -$$'[$$*

_̀ -T"[VSVK?LK?==8K

原花青素(种子) PPB$ PP& PP" ^

矮牵牛
(A%/;,)-96?1)=-)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ - $Q%_̀ -

花青素(花) HD$$ HD$[FHZ$' HD"[HD* _̀ -7K?LK?==8K

原花青素(种子) HD$$ HD$[FHZ$' ^

LG(花) HD$$HD$[FHZ$ 'SG*_̀ -7

蕹菜菊
(B.#2#%-

.;1.;1%-)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ -

花青素(花) aYQ$ ;GTG" ^

原花青素(种子) aYQ$ ;GTG" _̀ -$

葡萄
(C)/)54),)'%1-)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ -

花青素(浆果) cRaYQ$[" cR_̀ -$[cR_̀ -H$ cR_̀ -H$[H"cR _̀ -U0[U;

原花青素(浆果) cRaYQ$[" cR_̀ -$[H$ cR_̀ -SH$[SH" cR_̀ -U0[U;

苹果
(D-$;5=#2%5/)+-)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ -

花青素(果实) _9PPB$ _9;GTG'['' _9_̀ -$#

甘蓝(71-55)+-

#$%1-+%-)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ -

花青素(胚乳) -8aY* #-8;GTG$ SEQST.

番茄(*#$-,;2

(6+#.%15)+#,)

aY*# ;GTG Q"Q'%_̀ -

花青素(果实) ^ ^ T?HDP$!T?HD"

'&'宫硖!等#植物花青素合成途径中的调控基因研究进展



青素的合成而且可以控制其他细胞的分化!如花
瓣中HD$$和HD$ 可以和Q"Q'%_̀ -SG* 相互
作用激活液泡酸化% 紫苏中HD$$的功能与之相
似!可以促进_̀ -和;GTG在细胞核上定位或调
控转录后活性% 牵牛花中的正负反馈调节与拟南
芥相似!如Q"Q'%_̀ -HD" 和HD* 可以激活
;GTGHD$!而;GTGHD$ 和aY*# HD$$ 激活
_̀ -)!这个基因编码VSV%21d?!是一种_̀ -重复
蛋白!可以抑制花青素合成% 在不同种群中.-B=

和T-B=的分类也不同!如牵牛花的Z'G属于
.-B=!而金鱼草Z'G属于T-B=% 在一品红中花
青素是由Q8=?0$和Q8=?0"复合体激活的% 噬龙
花和矮牵牛的早期合成基因需要_̀ -调控因子%

在天竺牡丹_Fa中有两种突变体!一种是橘色的
舌状花(_FCK)!一种是黄色的(_F̀)% 对两种突
变体不同时期的花瓣花青素结构基因和转录因子
进行QP%SVQ检测发现!_FCK的结构基因和转录
因子表达都是正常的"而_F̀只有查尔酮合成酶
和查尔酮异构酶表达是正常的!其余的结构基因
都没有表达!转录因子只有YROcX没有表达!其
余转录因子均正常% 由此分析YROcX对_F̀ 的
花青素下游合成途径具有重要的调控功能% 比较
两种突变体的YROcX基因序列!_F̀的YROcX上
的第四个内含子有一个转座子P9R$属于VHVPH

超级家族&$*!$U'

% 分析可能是P9R$的作用使_F̀

的YROcX序列缺失!导致其出现颜色的差异&$W'

%

/&/G果实中的转录调控
红葡萄的花青素是由cR_̀ -H$ 和cR_̀ %

-H"复合蛋白调控的!它们都属于_̀ -家族!通
过调控EZBP调控葡萄粒中花青素合成的最后一
步&$,'

% 在白葡萄中这些基因是不表达的!直到还
原转座子插入到cR_̀ -H$ 的启动子区域%

PPB$%21d?蛋白可以运输相应蛋白接近细胞核!花
青素相关蛋白aY*#$;GTG(cRaYQ$ 和cR_̀ %

VH$)定位在细胞核和细胞质中&$&'

% cR_̀ V$与
所有的葡萄_̀ -=蛋白相作用(cR_̀ -U0[U;$

cR_̀ -H$$H"和cR_̀ -SH$)!与拟南芥的PP&

相似!cR_̀ V$可以进行正向反馈调节自身的表
达!可以用来证明cR_̀ V$ 和cR_̀ VH$ 是否
同源%

_̀ -基因(如_̀ -$$_̀ -H)对红苹果花青

素的合成有重要的作用&$+'

% _̀ -$#可以调控果
实表皮和叶子的花青素合成!如果使_̀ -$#充分
表达!则在转录水平上_̀ -$#可以激活许多组织
的花青素合成!但是它对花青素合成的高敏感度
调控也依赖两种共表达的;GTG0LL2?蛋白!_9%

;GTG'和_9;GTG''

&"#'

%

近来在//&E 拟南芥突变体中发现了一种
aY*#蛋白!能够影响花青素的调控!但是它与苹
果的_̀ -$;GTG蛋白的相互作用还有待进一步
确定% 在山竹植株和果实中都有大量的花青素表
达! 8̀==0L82等&"$'分离了B/_̀ -$# 转录因子的
全长!B/_̀ -$# 编码Q"Q'%_̀ -蛋白% 与H@%

;GTG共表达可以强烈的激活B/YZQ$H/YZQ

启动子!B/_̀ -$# 和B/EZBP与乙烯相互作用
可使果实颜色增加到第U阶段!当果实成熟后又
逐渐减少% 分析认为乙烯影响花青素合成可能通
过调控因子B/_̀ -$#的表达&""'

%

蔷薇科的其他物种也鉴定和分离了与苹果
_9_̀ -$#直系同源的_̀ -蛋白% 如在梨中的
SI_̀ -$#$ 山竹的B/_̀ -$#$ 中国腊梅的
_K_̀ -$!这些_̀ -基因对果实成熟过程花青素
的积累起很重要的作用% T15%a056等&"''认为乙
烯是通过B/_̀ -$#影响花青素的合成% 草莓中
的Z0_̀ -$#在果实未成熟时表达量很低!当果实
进入成熟阶段后其表达量是之前的* ###倍并同
时伴随颜色的变化% 而且Z0_̀ -$#是草莓中唯
一抑制花青素合成的调控因子!用于调控草莓成
熟后期的花青素平衡&"*'

% 覆盆子中的c/PYQ*

是与拟南芥SHS$同源的_HYX%;87的转录因子!

可以直接或者间接的调控Q"Q"%_̀ -基因
cR_̀ -"的表达来控制果实成熟时花青素的积
累% 当c/PYQ*被沉默后!cR_̀ -"$VGX和其他
与花青素合成的特异性基因如YZQ$HDX等的表
达降低!花青素的产量减少" e'倍!而cR_̀ -$%

21d?基因Z0_̀ -$ 的表达却增强了!这表明
Z0_̀ -$和cR_̀ -$ 相似!它们可以形成一个激
活和抑制转录因子的回路%

茄科中的番茄有' 个Q"Q"%_̀ -基因T?%

_̀ -$"$T?HDP$ 和T?HDP"!调控果实表皮的花
青素和黄酮醇合成!其中T?_̀ -$"为早期合成因
子调控黄酮醇的合成&"U!"W'

% 在辣椒中也发现了

*&' 生物技术进展
!"##$%&'()&$*+%),)-.



T?HDP$的同源基因!"-:基因可以在T-B早期
激活花青素合成!但在果实成熟时类胡萝卜素会
取代花青素% 而在"-:缺失的辣椒突变体中!辣
椒成熟后呈绿色&",'

%

许多品种果实中花青素的合成也需要光的调
控!在葡萄中如果减少光照则花青素的含量就会
降低!阳光刺激了cR_̀ -H$$cR_̀ -U-和花青素
合成基因("F*$:0*G(HIJ$3>KL和IDL等)的
上调&"&'

%

/&'G种子和其他组织中的调控
在玉米种子中!;GTG和_̀ -都是光诱导

的!但是DM7"E 和A"(基因的表达取决于糊粉
层和果皮中花青素合成的时间&"+'

% 而DM7AE基
因的启动子是在果仁中形成的!激活花青素合成
基因的二级结构且不需要;GTG% A:"E 基因编
码一个aY*#蛋白!该蛋白在整个调控复合体中
起重要作用% 在.-+E突变体中!只有种子中的花
青素含量减少了!其他组织和器官中都没有变化!

说明A:"E 能够正向调节花青素的合成% 相反
B0E基因编码;GTG可能抑制花青素的合成!在
),E突变体中糊粉层中积累了大量的花青素!分
析可能是B0E主要编码去尾蛋白从而激活了抑制
结构域% 而且无论是A:"E还是B0E都可以调控
7E和"$的转录水平%

在水稻中有'个基因控制种子中的花青素合
成!但是其机构和功能还不是很清楚% 紫色花椰
菜的_̀ -SMKL2?和-8;GTG的量要比白色花椰菜
中高很多!而-8aY*#是相同的&'#'

% 在大多数双
子叶植物种子中!T-B=9?表达要强于.-B=% 在
拟南芥种子中如果超表达.-.E!黄酮醇还原酶会
大量增加!但是早期的黄酮醇合成结构基因如查
尔酮合酶却没有变化!说明.-.E能够调控晚期合
成基因&'$'

!此外!.-.E在光的刺激下可以诱导花
青素的大量合成% M̀05等&'#'发现-8PP& 和-8%

_̀ -"是决定紫甘蓝呈现紫色叶片的主要调控因
子!实时定量SVQ结果表明无论是在幼苗$幼嫩
叶片和成熟叶片等不同时期!紫甘蓝-8PP& 和
-8_̀ -"的表达量要远远超出白甘蓝的含量!而
其他调控因子的表达量都相似% (4M等&'"'发现
Q'_̀ -蛋白VSV不仅可以调控根毛和毛状体的
形成而且可以和Q"Q'%_̀ -转录因子SHS$["竞

争调控花青素的合成!属于抑制调控因子% VSV

(VHSQOV.)是拟南芥中的Q'%_̀ -转录因子!不
仅能调控根毛的分化和毛状体的萌发!还可以反
馈调节花青素的合成% 微矩阵分析整个基因组表
明!在' ,## 个功能测试实验中!当VSV超表达
时!有&U个基因的表达下降了不止'倍!其中有
,个基因属于花青素晚期合成结构基因&'"'

%

'G已分离与克隆的花青素合成调控基因

目前!已从多种植物中分离与克隆了多个花
青素合成调控基因(详见表")% 玉米(@%- 2-65

T>)花青素苷的生物合成已经有了比较深入的研
究!根据所编码转录因子的不同!可以分为两个基
因家族#1G?基因家族和+EG.E 基因家族&U''

% 其
中1G?基因家族编码_̀ -类转录因子!+EG.E基
因家族编码;GTG类转录因子%

'&$GD*C基因家族
在玉米中!1G?是多基因家族!含有$##多个

成员!包括<N5+$(+$*, 和?等基因&U*'

% TM9J16

等&UU'发现玉米中(+基因是第一个在植物中发现
编码具有;GTG结构域的蛋白% V85=8551等&UW'

研究发现1(*$(+和*,)定位在$#号染色体!?定
位在"号染色体!K[;基因家族成员的AYDH序列
具有很高的相似性!<N*与(+的AYDH相似性达
+Uf% 它们编码;GTG类蛋白!这类蛋白的部分
序列与_IA原癌蛋白以及哺乳动物的_IA转录
因子的碱性亮氨酸拉链(;GTGYDH)结合域具有
同源性% -K092?I等&U,'认为;GTG蛋白是具有酸
性结构域的转录激活子% TM9J16等&UU'分析(+基
因/QDH序列U]前导区时!发现上游开放阅读框
架(MCQZ)的翻译是抑制下游基因表达必需的!

MCQZ成负反馈调节!当其翻译量增加时下游基
因的表达减少% 但是MCQZ本身的肽链并不介导
抑制作用!MCQZ的抑制作用是由于翻译MCQZ的
核糖体起始无效造成的% 此外体外和玉米细胞实
验证明(+基因/QDHU]端还存在潜在发夹结构!

也能抑制下游基因的转录% MCQZ和U]端合适的
发夹结构是在两个水平上完全独立的介导抑制作
用% 在烟草$拟南芥$矮牵牛$番茄和紫色苜蓿中
的转基因研究表明!由V0_c'UX启动子驱动的(+

U&'宫硖!等#植物花青素合成途径中的调控基因研究进展



表/G已经分离和鉴定的花青素调控基因
P0;2?/GO=820@?9 059 19?5@1<1?9 05@48AI0515 K?6M20@8KI6?5?=>

植物种类 转录因子类型 调控基因 参考文献

拟南芥
(:1-?)=#.5)5/9-$)-,-)

Q'%_̀ - +.+ &'"'

Q"Q'%_̀ -

//O$.-.E$.-.O

&$EGP%1G26?OQG26?RE

&'''

;GTG$ 26+NESR$&$Q$%&$Q &'*'

;GTG" //T &'U'

(5%<156?K //E &'W'

aQb̀ //&O &','

玉米(@%- 2-65)

_̀ - +EG.E &'&'

;GTG

1G?

),E

&'+'

&*#'

aY*# .-+E &*$'

玉米(@%- 2-65)

_̀ - -,O$-,S$.9S &*"!*''

;GTG -,E$8-'EQ &**'

aY*# -,EE &*U'

金鱼草(:,/)119),;22-8;5)

_̀ - 1#5%-EGO$4%,#5- &*W'

;GTG H%$)$-$2;/-?)$)5 &*,'

aY*#

紫苏(A%1)$$- '1;/%5+%,5)

_̀ - 26?N.E &*&'

;GTG 26+N1.G&.$26+'Q&$ &*&'

aY*# .'P= &*+'

草莓(>1-&-1)- -,-,-55-)

_̀ - '-26?E &U#'

;GTG

aY*#

葡萄(C)/)54),)'%1-) _̀ - D6?- &U$'

花椰菜(71-55)+- #$%1-+%- R0K>?#/16/)5) Q"Q'%_̀ - .1 &U"'

_0568@??5(K-1)+),)- 2-,&#5/%%, T>) Q"Q'%_̀ -

K2DM7EGK2DM7UG

K2DM7EV

&"$'

基因通过调控二氢黄酮醇%*%还原酶(YZQ)$类黄
酮%']!U]%羟基化酶(Z']U]G)$花色素合成酶
(HDX)$类黄酮%'%C%葡糖基转移酶(EZBP)等酶
的合成增强了花色素苷的积累&U&'

% 金鱼草的H%$

基因的异源表达同样能增加烟草和番茄的色素
量!而与(+相比!H%$对烟草的色素生成影响很
小% 矮牵牛的8-'EQ编码的;GTG蛋白FHZ$'与
玉米的(+和金鱼草的Y.T具有高度同源性!且
与TA同源性达UUf!与Y.T同源性高达,2f!因
此推测8-'EQ 是玉米中1的后裔&U+'

% Q0/=0I

等&W#'发现拟南芥26+NESR 基因中W 个内含子的
位置与(+$?和8-'$Q相同!这些基因有着共同的进
化起源% 拟南芥的两个;GTG蛋白BT$' 和
_̀ V%$*W 在不同的组织中控制花色素的形成!

_̀ V%$*W在花芽和花中高度表达!BT$'则在根$

叶$茎$茎生叶$花芽和花中表达% 对花色素苷缺
陷型拟南芥的BT$'和_̀ V%$*W进行定位时!还
发现这两个;GTG蛋白可能有部分冗余的功能!

且它们在功能上有重叠&W#'

% 玉米*,基因决定中
胚轴$叶基和果皮中的色素生成% 在转基因荷花
((#/;5+#1,)+;$-/;5)中!*,表达后花色素苷含量增
加!且局限于叶脉$叶基和叶柄组织!但这种作用
不太显著"相反!丹宁酸含量有明显增加!且这种
增加也是组织特异的!这说明花色素苷和丹宁酸
生物合成的调控机制有可能是一样的&W$'

%

在种子中-%S?KM9启动子中近转录起始点的
$,W ;L是在糊粉层充分表达的必需序列!含有两
个正调控元件和两个紧密相连的负调控元件% 光
可以调控*,基因的表达!功能与1和?位点相
似% 且SK8A1==1等&W"'认为X5转录因子可同时在

W&' 生物技术进展
!"##$%&'()&$*+%),)-.



转录水平和转录后水平进行调控!其在特定的发
育时期和组织中特异性的表达!并且X5的差异调
控花色素的组织特异沉积% 7NB基因是?基因的
等位基因!其表达水平也可影响植物营养器官中
花青素的组织特异表达!而7NA%1;=不仅调控色
素在种子的糊粉层表达!而且能够调控植物营养
器官的花青素表达% 7NB和7NA%1;=这两个等位
基因虽然和1基因家族成员具有高度的同源性!

与1不同的是7NB和7NA%1;=很少影响糊粉层和
幼苗的颜色!却可以调节成熟植物组织如叶鞘和
苞叶的光谱颜色&W"'

% 矮牵牛花-,E 编码;GTG

转录因子!与<E基因家族$玉米),E位点$金鱼草
=%$)$-$矮牵牛8-'EQ 以及牵牛花的)45等编码的
;GTG蛋白在结构上相似!都含有一个高度保守
的D%端结构域!V%端结构域保守性相对较低%

'&/G!"#$"基因家族
玉米花色素苷生物合成的调控除了1G?基因

家族外还需要另一个调控基因(+EG.E)的共同参
与% B8<<

&W''研究表明+E和.E基因分别位于不同
的染色体!编码_̀ -转录因子!其同源性高达
+#f% +E主要是调控糊粉层和胚的花青素合成!

.E则调控营养组织和花中色素的合成!光照可以
诱导它们的合成% +E 能直接激活花色素苷合成
基因的转录!可在不同的水平上调控几种结构基
因的表达!如VGX(酶水平)$YZQ(/QDH水平)

和EZ'BP(酶和/QDH水平)% "### 年!(4056

等&W*'在.E的上游分离到一个.E的同源基因.O!

.E和.O 在花器官中的表达不同!前者主要在果
皮$穗轴$穗颖和花丝中表达!调控红色色素的合
成".O则在发育中的花粉囊和花丝中表达% 它们
在CQZ区的相似性高达+&f!因此有人提出一种
假设!认为.E和.O是来自一个单基因!在复制时
产生分离而形成&W*'

% 矮牵牛花-,O和+E是同源
基因!能激活='1基因的启动子% 此外!在玉米U

号染色体的长臂上还有一个专门调控谷粒色素合
成的特异调控基因*** .-$%-$%;1#,%+#$#1E

(.-+E)!它编码一种aY*# 蛋白!在调控复合体
(_-a)中起重要作用&WU'

% 糊粉层和小盾板中7N

A%1;=和<N1等色素合成基因都受其影响% 玉米
.-+E的表达不需要?或额外的+EG.E的作用!但
.-+E能调控?和+E的转录水平% 玉米.-+E与拟

南芥/1-,5.-1%,//%5/- &$-?1- E(//&E)和矮牵牛-,N

/9#+6-,),NEE(-,EE)编码的蛋白在相似!都具有
aY*#保守序列% aY*#蛋白能调控叶毛形成和
色素合成的信号转导途径!与其他色素调控子相
比!aY*#蛋白的保守性更强% 序列比对结果显
示!这' 个蛋白的氨基酸序列高度保守!只有
SHV$在D端部分微有不同!与HD$$和PPB$的
相似性达W"f!表明它们在系统进化树上属于同
一个分枝% 拟南芥的//&O基因编码aQb̀ 蛋白!

但是它同时也会被;GTG$_̀ -蛋白调控!它在U]

顺势元件调控区域有两个_̀ -蛋白结合位点!是
_̀ -转录因子如a.Q.aCTZ! BTH-QH$ 和
PQHDXSHQ.DP$P.XPH" 的直接靶位点&'W'

% 花
椰菜突变体.1NH是单基因突变且是严格的表型
突变!在凝乳和部分组织中呈现深紫色% .1基因
编码Q"Q'蛋白!D8K@4?K5杂交表明在花青素合成
早期!突变体和野生型的结构基因(VGX$VGO和
Z'G)的表达量没有太大变化!但是到合成后期
.1NH突变体的结构基因大量合成!野生型则没
有!这说明.1基因对花青素合成的上游调控有重
要作用% 其启动子也具有明显的增强表达的作
用&U"'

% 将(+和+E转入到番茄中!结果只是黄酮
醇的含量增加!-M@?221等&WW'将金鱼草的H%$)$-

(H%$)和<#5%-$(<#5E)转入番茄中!使番茄果实的
果皮和果肉全部变紫!花青素含量显著提高% 将
转基因果实的粉末喂养LU'缺失的小鼠!发现其
寿命显著延长&WW'

%

1G?家族和+EG.E家族的基因都不是独立行
使功能的!通常是几个基因共同作用调控花青素
的合成% 在酵母和玉米的瞬时表达分析表明-

蛋白的功能区域与V$相互作用!研究结果证明-

蛋白的;GTG区域的大部分以及末端(V端)可以
被删除!仅丢失其一小部分的功能"相反只要删除
氨基端(D端)的一小部分就会导致整个基因反
式̂激活转录功能的丧失% 研究发现-蛋白的D

端通过与V$蛋白的相互作用而新形成一个转录
激活结构域% 这种复合体的形成可以激活一种含
有BHT*的识别位点的人工合成启动子!表明-

蛋白和V$蛋白之间的这种相互作用不需要常规
的目的蛋白启动子% 酵母双杂交结果也证实!-

和V$的融合蛋白与酵母BHT* YDH的结合!以

,&'宫硖!等#植物花青素合成途径中的调控基因研究进展



及转录激活结构域的存在% 这种转录激活结构域
的形成仅限于V$ 蛋白的_̀ -同源重复序列区
和-蛋白D端特定区域之间的相互作用% 这些
研究表明在两类不同的转录因子的家族成员之间
可能存在一种直接的相互作用调控玉米的花青素
合成&'+'

%

为了验证V$ 蛋白与-蛋白之间的相互作
用!我们将V$ 和?基因进行了融合!结果表明!

V$蛋白与-蛋白之间需要一定空间距离!才能使
V$蛋白与-蛋白之间的相互作用正常展开!并形
成转录激活结构域% 首先!通过一个酶切位点
*-$O(U]%BPVBHV%'])将+E 基因与; 基因之间
尾*首相连形成融合基因-,N+?!正确翻译后融合
蛋白靠c02和H=L" 两个氨基酸连接"用V0_c

'UX启动子驱动该融合基因!基因枪转化玉米幼
胚!结果未见有花青素基因的瞬时表达% 而有趣
的是!采用编码W 个B2I组成碳桥的方式引入
YDH序列($& ;L)!将其连接形成的融合基因-,N

+?用V0_c'UX启动子驱动并转化玉米幼胚!结
果花青素基因的瞬时表达正常"融合基因瞬时表
达的强度与V0_c'UX启动子分别驱动+E和?基
因一起转化玉米幼胚的强度相同% 这充分说明花
青素的合成是依靠V$蛋白与-蛋白这两类不同
转录因子之间的相互作用进行调控的(数据未发
表)%

2G花青素的应用与前景展望

虽然目前对花青素作用机制$代谢途径及调
控机理的研究较为深入&W,'

!已分离并分析了大量
与花青素途径相关的结构基因和调控基因!花青
素途径的前期$中期步骤已基本清楚!末期步骤和
进化模式的研究也不断深入% 但是对其发挥生理
功能活性所涉及的分子结构$信号通道以及酶的
认识还不够清楚!花青素的修饰$转运及汇集过
程!花青素途径在其他水平上的调控机制!植物体
内花青素的降解途径和其他途径的联系等还需要
进一步的研究%

已有很多研究表明!花青素具有十分广泛的
用途!包括#

!

医学上的应用% 花青素是目前最有
效的抗氧化剂!含有大量的活性酚羟基!是氢的供

体!能有效清除各种氢自由基%

"

食品上的应用%

花青素是一种天然添加剂!由于其来自植物内部
对人体安全无公害而备受人们的关注%

#

分子标
记% 随着对花青素的合成途径和分子调控的深入
研究!对于花青素的结构$种类和表达模式越来越
清楚% 用花青素作为一种可视的分子标记用于转
基因分子实验!就可以从颜色上清楚直观的进行
转基因筛选!从而节省大量的人力$物力$财力%

$

在美学发面的应用% 花色不仅是植物吸引昆虫
和鸟类传粉的重要工具!而且也具有十分重要的
美学价值% 通过调控花青素的合成控制花瓣的颜
色!如将矮牵牛的>'WUWF基因$H><基因转入白
色康乃馨(本身缺乏H><)中!可得到淡紫色的康
乃馨和深紫色的康乃馨!经检测!花瓣中积累了大
量花青素!并且含有辅助色素包括黄酮醇和黄
酮等%

随着基因组学研究的深入!花青素合成的调
控机理逐渐明晰!越来越多的相关基因得到分离
与功能验证% 这将有利于我们更好地开发和利用
花青素!使其应用更直接$更准确$更有效!发挥更
大的医学保健作用!为人类的健康做出更大的
贡献%
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#+' 生物技术进展
!"##$%&'()&$*+%),)-.


