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摘  要：植物黄酮醇具有广泛生物活性，其生物合成及其调控研究日益增多，逐渐成为热点。对黄

酮醇生物合成关键酶（FLS、F3H、F3′H、F3′5′H、UGT）和调控因子（如 MYB 等转录因子）相关的生

化与分子生物学研究进展进行总结，重点对相关结构基因和转录因子对黄酮醇积累发挥关键作用的试验

证据进行归纳，探索调控黄酮醇物质积累的有效途径及靶标分子，以期为利用基因工程定向积累具有重

要生物学功能的黄酮醇物质提供参考。 
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Abstract：Flavonol has a wide range of biological activities and studies on biosynthesis and 

regulation of flavonol in plant attract more attention. Here，research progress in key enzymes（FLS，F3H，

F3′H，F3′5′H，UGT）and regulatory factors（e.g. MYB transcription factors）in flavonol biosynthetic 

pathway were summarized from biochemical and molecular biological points of view. Important evidence 

illustrating key structure genes or regulatory factors playing critical roles in flavonol biosynthesis are 

emphasized，which may result in efficient regulation of target molecules and accumulation of flavonol 

compounds with important biological functions via genetic engineering. 
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黄酮醇是类黄酮化合物中的一类，通常以糖苷衍生物形式存在于植物液泡中。黄酮醇苷元多达

十余种，其中园艺产品中常见的苷元主要是槲皮素、山柰酚和杨梅素等，它们的配糖体主要是以葡

萄糖、半乳糖、鼠李糖等组成的单糖、二糖或多糖。由于糖基种类、数量和连接位置的不同，黄酮

醇糖苷衍生物种类很多，目前已鉴定有 200 余种山柰酚糖苷（Crozier et al.，2009）。近些年，大量

研究报道了黄酮醇抗氧化，抗肿瘤，预防心血管疾病和糖尿病，保护神经系统，消炎等医药学活性

（Wang et al.，2008；Perez-Vizcaino & Duarte，2010；Dajas，2012；Valentová et al.，2014；Devi et 

al.，2015）。黄酮醇广泛存在于植物根、茎、叶、花、果实和种子中，对植物生长发育和抵抗逆境等 
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发挥着重要作用，包括调控生长素转运、促进侧根形成、影响花粉发育、抗紫外线、调节叶片气孔

开度等（Stracke et al.，2010；Falcone Ferreyra et al.，2012b；刘龙博 等，2016；Silva-Navas et al.，

2016）。因此，植物黄酮醇生物合成与代谢调控研究日益增多，逐渐成为热点。 

研究表明，黄酮醇物质组成及含量与植物种类、品种、组织部位、发育阶段以及生长环境等因

素有关（张琼 等，2008；Koyama et al.，2012；Neugart et al.，2012；方芳和王凤忠，2016）。近年

来，不同植物积累特异黄酮醇的关键酶及调控因子已在拟南芥、矮牵牛、苹果、柑橘等重要模式植

物或园艺植物中取得较多进展（Falcone Ferreyra et al.，2012b；Liu et al.，2016；Wang et al.，2017）。

然而，有关黄酮醇生物合成的分子机理及相关转录因子调控的分子机制等研究进展缺乏系统总结与

比较。 

对黄酮醇生物合成关键酶和调控因子相关的生化与分子生物学研究进展进行总结，重点对相关

结构基因和转录因子对黄酮醇积累发挥关键作用的试验证据进行归纳，探索调控黄酮醇物质积累的

有效途径及靶标分子，以期为利用基因工程定向积累具有重要生物学功能的黄酮醇物质提供参考。 

1  黄酮醇生物合成关键酶 

黄酮醇生物合成是类黄酮化合物代谢途径的一个分支，4–香豆酰–CoA 和丙二酰–CoA 在查

耳酮合成酶（CHS）催化下产生柚皮素查耳酮，之后在查耳酮异构酶（CHI）催化下被特异地环化

形成柚皮素，柚皮素在一种或多种黄烷酮羟化酶（F3H）或类黄酮羟化酶（类黄酮 3′–羟化酶，F3′H

和类黄酮 3′,5′–羟化酶，F3′5′H）催化下产生不同的二氢黄酮醇，例如二氢山柰酚、二氢槲皮素、

二氢杨梅素等。一方面，二氢黄酮醇可以在黄酮醇合成酶（FLS）催化下氧化形成黄酮醇苷元，之

后在尿苷二磷酸糖基转移酶（UGTs）催化下发生糖基化等修饰，形成稳定多样的黄酮醇衍生物；另

一方面，二氢黄酮醇也可以在二氢黄酮醇还原酶（DFR）催化下产生无色花青素，最终形成花青苷

和原花青素（图 1，Winkel-Shirley，2001）。因此，FLS、F3H、F3′H 和 F3′5′H、UGT 等是催化黄酮

醇生物合成的关键酶。 

1.1  FLS 

FLS（EC 1.14.11.23）属于 FeⅡ/2–酮戊二酸盐依赖性双加氧酶家族，在 2–酮戊二酸盐

（2-oxoglutarate）和氧气存在的条件下，它催化二氢黄酮醇发生去饱和反应，生成黄酮醇、琥珀酸

盐、二氧化碳和水。FLS 酶活性最初报道于辐射处理过的欧芹（Petroselinum hortense）悬浮细胞

（Britsch et al.，1981），随后在紫罗兰（Matthiola incana）和矮牵牛（Petunia hybrida）等植物提取

物的酶活性研究中发现，FLS 酶活性依赖酮戊二酸、亚铁离子和抗坏血酸等辅助因子，其活性最适

pH 6.5 ~ 7.0，受 EDTA 抑制（Spribille & Forkmann，1984；Forkmann et al.，1986）。对醋栗（Ribes 

uva-crispa）、酸樱桃（Prunus cerasus）、覆盆子（Rubus idaeus）等果实研究表明：未成熟果实中 FLS

酶活性均高于成熟果实，这与未成熟果实中较高的黄酮醇含量一致（Halbwirth et al.，2009）。 

首条 FLS 的 cDNA 序列从矮牵牛中克隆得到，反义表达该基因显著减少花瓣中黄酮醇含量，花

着色显著增强（Holton et al.，1993a）。此后，更多的 FLS 基因在不同植物组织中被克隆鉴定。温州

蜜柑（Citrus unshiu）CitFLS 的表达受发育调控，在幼叶中的表达高于老叶，幼果中的表达高于成

熟果实，这与温州蜜柑组织中黄酮醇的积累规律相吻合（Moriguchi et al.，2002）。葡萄（Vitis vinifera）

中 5 个 FLS 基因在花芽和花中均有表达，但只有 VvFLS4 和 VvFLS5 在幼果和成熟果实中表达，其

中 VvFLS4 的表达受光照调控（Fujita et al.，2006）。拟南芥（Arabidopsis thaliana）有 6 个 AtFLS 成
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员，其中 AtFLSl 蛋白催化活性最强（Owens et al.，2008a）。烟草（Nicotiana tabacum）两个 NtFLSs

均在叶片中有较高水平表达，在茎和花中低量表达，在根中几乎不表达，转反义 NtFLSs 基因的烟

草植株槲皮素含量下降 25% ~ 93%（Mahajan et al.，2011，2012）。玉米（Zea mays）ZmFLS1 和

ZmFLS2 的表达均受 UV-B 诱导，在拟南芥 fls1 突变体中过量表达 ZmFLS1 能部分恢复其黄酮醇缺失

造成的表型（Falcone Ferreyra et al.，2010，2012a）。苦荞麦（Fagopyrum tataricum）FtFLS1 表达受

外源 ABA、水杨酸（SA）、NaCl 等处理抑制，而 FtFLS2 表达受 SA 和 NaCl 处理诱导（Li et al.，

2013a）。 
 

 
 

图 1  植物黄酮醇生物合成途径简图 

（Winkel-Shirley，2001） 

PAL：苯丙氨酸解氨酶；C4H：肉桂酸–4–羟化酶；4CL：对香豆酰–CoA 连接酶；CHS：查耳酮合成酶；CHI：查耳酮异构酶； 

F3H：黄烷酮–3–羟化酶；F3′H：黄烷酮–3′–羟化酶；F3′5′H：黄烷酮–3′5′–羟化酶；FLS：黄酮醇合成酶； 

DFR：二氢黄酮醇还原酶；ANS：花青素合成酶；ANR：花青素还原酶； 

UGT：UDP–糖基转移酶。 

Fig. 1  Biosynthetic pathway of flavonol in plants 

（Winkel-Shirley，2001） 

PAL：Phenylalanine ammonia lyase；C4H：Cinnamate-4-hydroxylase；4CL：4-Coumaryl-CoA ligase；CHS：Chalcone synthase； 

CHI：Chalcone isomerase；F3H：Flavanone 3-hydroxylase；F3′H：Flavonoid 3′-hydroxylase； 

F3′5′H：Flavonoid 3′,5′-hydroxylase；FLS：Flavonol synthase；DFR：Dihydroflavonol 4-reductase； 

ANS：Anthocyanidin synthase；ANR：Anthocyanidin reductase； 

UGT：Uridine diphosphate-dependent glycosyltransferase. 
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不同植物来源或不同 FLS 家族成员编码的蛋白酶活性和底物偏好性差异显著。通过大肠杆菌表

达得到的 AtFLSl 重组蛋白对二氢山柰酚具有较高底物亲和性（Km = 59 μmol · L-1）（Wisman et al.，

1998；Owens et al.，2008a）。类似的，温州蜜柑 FLS 蛋白对二氢山柰酚有较高的底物亲和力（Km = 

45 μmol · L-1），而对二氢槲皮素亲和性较低（Km = 272 μmol · L-1）（Wellmann et al.，2002）。通过酵

母得到的苹果（Malus domestica）MdFLS 蛋白则对二氢槲皮素（Km = 1.2 μmol · L-1）和二氢山柰酚

（Km = 1 μmol · L-1）的亲和性基本一致（Halbwirth et al.，2006）。玉米 ZmFLSl 蛋白则对二氢槲皮

素有更高的底物亲和性（Km = 58.4 μmol · L-1），而对二氢山柰酚的亲和性较低（Km = 151.1 μmol · L-1）

（Falcone Ferreyra et al.，2010）。同样的，苦荞麦 FtFLSl（Li et al.，2013a）、茶（Camellia sinensis）

CsFLS（Lin et al.，2007）和大豆（Glycine max）GmFLS1（Takahashi et al.，2007）均对二氢槲皮素

有更高的底物偏好性。此外，部分 FLSs，如温州蜜柑 FLS、拟南芥 AtFLS1 和银杏（Ginkgo biloba）

GbFLS 还可以直接以柚皮素作为底物，催化系列反应生成黄酮醇（Lukacin et al.，2003；Owens et al.，

2008a；Xu et al.，2012）。可见，不同 FLS 在底物偏好性和催化活性方面的差异是黄酮醇种类多样

和含量差异的重要原因。 

同源或异源转基因工作进一步验证了不同植物 FLS 的基因功能。转反义 FLS 基因的矮牵牛中黄

酮醇含量显著降低，花色比野生型更红（Holton et al.，1993a）。拟南芥 fls1 突变体中山柰酚含量显

著降低，但槲皮素含量基本不变，说明拟南芥中存在其他有功能的 FLS 成员（Wisman et al.，1998；

Owens et al.，2008a）。在拟南芥 fls1 突变体中分别过量表达玉米 ZmFLS1（Falcone Ferreyra et al.，

2010）和油菜（Brassica napobrassica）BnFLS（Vu et al.，2015），均可显著增加 fls1 中黄酮醇含量。

利用 RNAi 技术在烟草中沉默 NtFLS，其转基因植株中黄酮醇含量下降 25% ~ 93%，而儿茶素、表

儿茶素和表没食子儿茶素等含量增加（Mahajan et al.，2011）。利用瞬时表达体系，在‘Royalty’海

棠（Malus crabapple）中过量表达 McFLS，注射部位黄酮醇含量显著上升，花青苷含量显著下降（Tian 

et al.，2015）。在烟草中过量表达玫瑰（Rosa rugosa）RrFLS1、桃（Prunus persica）PpFLS 或矮牵

牛 PhFLS，均会促进花中黄酮醇积累并抑制花青苷合成（Luo et al.，2016）。因此，FLS 的基因表达、

酶活性和底物偏好性等关系到黄酮醇合成支路对代谢流的竞争能力，影响着该支路代谢流的强弱，

调控着不同黄酮醇的组成与含量。 

1.2  F3H 

F3H（EC 1.14.11.9）也属于 FeⅡ/2–酮戊二酸盐依赖性双加氧酶家族，催化黄烷酮在 C-3 位置

羟基化，合成二氢黄酮醇，它们是合成黄酮醇、花青苷和原花色素的共同前体（Britsch & Grisebach，

1986；Lukacin et al.，2000a）；由于黄烷酮同时也是合成 3–脱氧类黄酮和黄酮的前体物质，F3H 会

与合成 3–脱氧类黄酮和黄酮的酶竞争底物（Martens & Mithöfer，2005）。百日菊（Zinnia elagans）

等 f3h 突变体花色为白色，植株中几乎检测不到黄酮醇和花青苷，而积累更多芹菜素和木犀草素等

黄酮（Forkmann & Stotz，1984）。因此，F3H 的底物偏好性及酶活性对于类黄酮化合物代谢途径不

同分支的流量分配也发挥着重要作用。 

F3H 酶活性及纯化鉴定最初报道于矮牵牛，其催化的反应同样需要氧气、2–酮戊二酸盐、Fe2+

和抗坏血酸盐作为辅助因子，它能催化（2S）–柚皮素和（2S）–圣草酚分别生成（+）–（2R, 3R）–

二氢山柰酚和（2R, 3R）–二氢槲皮素（Britsch & Grisebach，1986）。首个 F3H 基因从金鱼草

（Antirrhinurn majus）中克隆得到，之后相继从矮牵牛、苹果、西洋梨（Pyrus communis）和拟南芥

等植物中分离鉴定更多 F3H 基因（Martin et al.，1991；Pelletier & Shirley，1996；Owens et al.，2008b）。 
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重组蛋白研究表明：不同 F3H 具有不同的底物偏好性。矮牵牛 PhF3H 蛋白大约 41.5 kD，能催化

（–）–柚皮素生成（+）–二氢山柰酚（Britsch et al.，1992），其中 His220、Ar222 和 Ser290 等位点

对酶活性起关键作用（Lukacin & Britsch，1997；Lukacin et al.，2000b）。苹果和西洋梨 F3H 均能以

（2S）–柚皮素和（2S）–圣草酚为底物催化生成相应二氢黄酮醇（Halbwirth et al.，2006）。而茶 F3H

具有更广泛的催化活性，（2S）–柚皮素、（2S）–圣草酚和（2S）–五羟基黄烷酮均可作为它的底物，

催化生成相应的二氢黄酮醇（Punyasiri et al.，2004）。 

1.3  F3′H 与 F3′5′H 

F3′H（EC 1.14.13.21）与 F3′5′H（EC 1.14.13.88）分别催化类黄酮化合物 B 环 3′位置或者 3′和 5′

位置羟基化，从而合成不同羟基化程度的黄烷酮、二氢黄酮醇和黄酮醇等（Winkel-Shirley，2001）。

F3′H 和 F3′5′H 均属于细胞色素 P450 亚家族，它们催化依赖 NADPH 和 O2 的单加氧反应，决定了类

黄酮化合物 B 环的羟基化模式（Holton et al.，1993b；Brugliera et al.，1999）。 

F3′H 基因首次从矮牵牛中被分离鉴定（Brugliera et al.，1999），此后相继在拟南芥（Schoenbohm 

et al.，2000）、大豆（Toda et al.，2005）、葡萄（Bogs et al.，2006）、苹果（Han et al.，2010）、箭叶

淫羊藿（Epimedium sagittatum）（Huang et al.，2012）、草莓（Fragaria × ananassa）（Thill et al.，2013）、

札里耳翠雀（Delphinium zalil）（Miyahara et al.，2016）等植物中分离鉴定了 F3′H 基因，其中在苹

果中分离得到 3 个 F3′H 拷贝，而其他物种中均只分离得到 1 个拷贝。目前 F3′5′H 基因在矮牵牛

（Holton et al.，1993b）、三花龙胆（Gentiana triflora）（Tanaka et al.，1996），洋桔梗（Eustoma 

grandiflorum）（Nielsen & Podivinsky，1997），长春花（Catharanthus roseus）（Kaltenbach et al.，1999），

葡萄（Bogs et al.，2006）、番茄（Solanum lycopersicum）（Olsen et al.，2010）、箭叶淫羊藿（Huang 

et al.，2012）、豌豆（Pisum sativum）（Moreau et al.，2012）、瓜叶菊（Pericallis × hybrida）（Sun et al.，

2013）、茶（Wang et al.，2014）等植物中被分离鉴定。F3′H 和 F3′5′H 表达强弱决定了不同羟基化

程度的黄酮醇物质组成与含量。在矮牵牛 ht1 突变体中异源表达葡萄 VvF3′H，转基因植株花中主

要黄酮醇由山柰酚变为槲皮素（Bogs et al.，2006）。在烟草或者拟南芥中分别过量表达苹果 MdF3′HI

和 MdF3′HIIb，转基因拟南芥幼苗和烟草花中槲皮素含量均显著增加，山柰酚含量显著降低（Han 

et al.，2010）。因此，通过基因工程调控 F3'H 和 F3'5'H 表达是改变不同黄酮醇组成和含量的有效

途径。 

1.4  UGTs 

UGTs（EC 2.4.1.17）位于植物细胞质中，是一类催化植物化学物质糖基化反应的酶。部分 UGTs

可以特异地催化黄酮醇糖基化，对于黄酮醇转运、在液泡中储存及发挥生物学功能至关重要（Li et 

al.，2001；Bowles et al.，2006）。 

矮牵牛F3GalTase蛋白能催化黄酮醇苷元和UDP–半乳糖合成黄酮醇–3–O–半乳糖苷（Miller 

et al.，1999）。在拟南芥中，UGT78D1 蛋白催化槲皮素或山柰酚在 3–OH 位置发生 UDP–鼠李糖

的转移；UGT78D3 蛋白则负责 UDP–阿拉伯糖基的转移，因此，UGT78D1 和 UGT78D3 被分别

鉴定为黄酮醇–3–O–鼠李糖基转移酶和黄酮醇–3–O–阿拉伯糖基转移酶（Jones et al.，2003；

Yonekura-Sakakibara et al.，2008）。葡萄 VvGT5（Ono et al.，2010）、茶 CsUGT78A14 和 CsUGT78A15

（Cui et al.，2016）以及百脉根（Lotus japonicus）UGT72AD1（Yin et al.，2017）被分别鉴定为黄

酮醇–3–O–葡萄糖醛酸转移酶、黄酮醇–3–O–葡萄糖基转移酶、黄酮醇–3–O–半乳糖基转 
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移酶、黄酮醇–3–O–鼠李糖基转移酶，它们能特异识别不同黄酮醇苷元和不同 UDP–糖基，催化

合成相应黄酮醇糖苷。草莓 FaGT6 可以在更多羟基位置上发挥糖基化催化活性，如它能催化合成槲

皮素–3–O–葡萄糖苷，7–O–葡萄糖苷，4′–O–葡萄糖苷和 3′–O–葡萄糖苷；FaGT7 则能催

化合成槲皮素–3–O–葡萄糖苷和槲皮素–4′–O–葡萄糖苷（Griesser et al.，2008）。 

部分 UGTs 能特异识别黄酮醇单糖苷并催化其在 7–OH 等位置发生进一步糖基化，合成黄酮醇

二糖苷等衍生物。拟南芥 UGT73C6 蛋白能催化槲皮素–3–O–鼠李糖苷或山柰酚–3–O–鼠李糖苷

进一步发生 UDP–葡萄糖的转移（Jones et al.，2003）；UGT89C1 和 UGT79B6 蛋白能将山柰酚–3–

O–葡萄糖苷分别转换为山柰酚–3–O–葡萄糖苷–7–O–鼠李糖苷和山柰酚–3–O–葡萄糖基–

（1→2）–葡萄糖苷（Yonekura-Sakakibara et al.，2007，2014）。在拟南芥中过量表达番红花（Crocus 

sativus）UGT707B1 基因，与对照组植株相比，转基因植株中检测到一种新的化合物：山柰酚–3–

O–槐糖苷–7–O–鼠李糖苷（Trapero et al.，2012）。 

2  植物黄酮醇生物合成的基因调控 

多项研究表明，黄酮醇生物合成受 MYB、bHLH、WD40 等单一或多个转录因子复合体的调控

（Tohge et al.，2005）。 

拟南芥 AtMYB12 或 AtMYB111 均能独立地激活黄酮醇合成相关基因如 CHS、CHI、F3H 和 FLS

的表达。AtMYB12 和 AtMYB111 的表达具有组织特异性，AtMYB12 主要调控根中黄酮醇合成，而

AtMYB111 在子叶中转录活性最高（Mehrtens et al.，2005；Stracke et al.，2007；Luo et al.，2008）。

葡萄 VvMYB5a 和 VvMYBF1 均可作为激活子调控黄酮醇合成，在拟南芥 myb12 突变体中过量表达

VvMYBF1 可以恢复其根中黄酮醇含量（Deluc et al.，2006；Czemmel et al.，2009）。三花龙胆 GtMYBP3

和 GtMYBP4 均可激活黄酮醇合成相关基因表达，将它们在拟南芥中过量表达可显著提高幼苗中黄

酮醇含量（Nakatsuka et al.，2012）。箭叶淫羊藿 EsMYBF1 可以激活 EsF3H 和 EsFLS 启动子，在烟

草中过量表达 EsMYBF1，其花中黄酮醇合成相关基因如 CHS、CHI、F3H、F3′H 和 FLS 等表达显

著增强，黄酮醇含量显著增加，而花青苷含量下降（Huang et al.，2016）。烟草双荧光素酶和酵母单

杂实验表明，柑橘 CsMYBF1 能结合并激活 Cs4CL、CsCHS 和 CsFLS 启动子；利用 RNAi 技术，在

柑橘愈伤组织中抑制 CsMYBF1 可显著降低黄酮醇含量（Liu et al.，2016）。苹果 MdMYB22 能直接

结合 FLS 启动子进而激活黄酮醇合成通路，在苹果愈伤组织和拟南芥 AtMYB12/111/11 突变体中过量

表达 MdMYB22，可以诱导黄酮醇积累（Wang et al.，2017）。最近研究发现，白梨（Pyrus bretschneideri）

PbMYB9 可以结合 PbUFGT1 启动子，诱导黄酮醇积累（Zhai et al.，2016）。 

值得指出的是，作为另一类类黄酮物质，花青苷的生物合成也受 MYB、bHLH、WD40 调控，

但所涉及的具体 MYB 成员有所不同。以拟南芥为例，上文已述，MYB12 以及 MYB111 调控黄酮

醇合成，而调控花青苷合成的 MYBs 主要为 MYBA、MYB1、MYB10、MYB110、MYB75（PAP1）

和 MYB90（PAP2）等（刘晓芬 等，2013）。 

除了作为激活子，MYB 也可能作为抑制子参与黄酮醇生物合成的调控。在烟草中过量表达草

莓 R2R3 型 MYB 抑制子 FaMYB1，会抑制黄酮醇积累，同时也抑制花青苷积累（Aharoni et al.，2001）。

在拟南芥中过量表达大豆 GmMYB100 基因，其转基因植株黄酮醇含量显著降低（Yan et al.，2015）。 

除了 MYB 外，其他转录因子参与黄酮醇生物合成的调控也陆续见报道。玉米 R2R3 型 MYB 转

录因子 C1 和 bHLH 转录因子 LC 需要通过形成 MYB-bHLH 转录复合体来调控黄酮醇合成，在番茄
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中同时过量表达 C1 和 LC 能提高果实山柰酚含量，而 C1 或 LC 单个转录因子的转基因植株却不能

显著提高黄酮醇含量（Bovy et al.，2002）。拟南芥中属于 bHLH 转录因子家族的 TCP3 能与 AtMYB12

和 AtMYB111 进行蛋白互作，转基因 mTCP3 植株黄酮醇含量改变显著（Li & Zachgo，2013）。在拟

南芥中通过功能缺失和过量表达 AtWRKY23 基因，发现 AtWRKY23 能特异诱导根部黄酮醇合成，并

调控根的生长发育（Grunewald et al.，2012）。葡萄 bZIP 家族转录因子 VvibZIPC22 也参与转录调控

黄酮醇合成相关基因，在烟草中过量表达 VvibZIPC22 可诱导 NtPAL、NtCHS 和 NtFLS 表达，从而

提高花中黄酮醇含量（Malacarne et al.，2016）。 

因此，不同转录因子对黄酮醇生物合成有不同的调控模式，可能是植物适应不同生长发育及环

境变化的需要。 

3  植物黄酮醇代谢的外部调控因素 

3.1  光照   

3.1.1  光强 

由于黄酮醇物质是植物抵御强光的重要次生代谢物质，不同光强或光质的光照处理对黄酮醇生

物合成有重要影响。 

不同果树遮光试验结果表明，果实中黄酮醇含量随着光照强度增加而增加。在‘Merlot’、‘Pinot 

Noir’、‘Cabernet Sauvignon’和‘Pione’等多个葡萄品种中的研究发现：太阳光直接照射下生长的

果实，果皮总黄酮醇含量显著高于遮光条件下生长的果实（Cortell & Kennedy，2006；Fujita et al.，

2006；Matus et al.，2009；Azuma et al.，2012；Koyama et al.，2012）。光照处理显著诱导了葡萄果

皮中 VvCHS2、VvCHS3、VvCHI1、VvF3H2、VvF3′5′H、VvFLS4 和 VvMYBF1 等基因表达（Czemmel 

et al.，2009；Azuma et al.，2012）；而遮光处理显著抑制调控黄酮醇合成的 VvMYB12 的表达（Matus 

et al.，2009）。类似的，暴露在太阳光下生长的‘Aroma’、‘Jonamac’、‘Fortune’和‘Mutsu’等苹

果果皮中黄酮醇含量显著高于遮光条件下果实中的含量（Feng et al.，2013；Li et al.，2013b）。 

将普通女贞（Ligustrum vulgare）植株分别放置在 6%（遮光）、35%（中等太阳光）和 100%（太

阳光）日光照射下处理 8 周，随着光照强度增强，叶片中槲皮素 3–O–芸香糖苷含量逐渐升高（Tattini 

et al.，2004）。以青钱柳（Cyclocarya paliurus）为材料，设置 15%、50%、100%日光照射处理 3 个

月，随着光照强度增强，叶片中异槲皮苷、山柰酚和槲皮素含量升高（Deng et al.，2012）。高光强

（日光 1 400 μmol · m-2· s-1）下长春花（Catharanthus roseus）叶片中槲皮素–3–O–（2,6–二–O–

鼠李糖基）半乳糖苷、山柰酚–3–O–（2,6–二–O–鼠李糖基）半乳糖苷、山柰酚–3–O–（2,6–

二–O–鼠李糖基）半乳糖基–7–O–己糖苷含量分别比低光强（荧光灯 100 μmol · m-2· s-1）增加

了 9.8 倍，88 倍和 1.6 倍，且部分黄酮醇仅在高光强处理叶片中检测到，如异鼠李素–3–O–（2,6–

二–O–鼠李糖基）半乳糖苷（Ferreres et al.，2011）。采用 400 μmol · m-2· s-1 强光和 100 μmol · m-2· s-1

弱光分别处理‘Sabellica’羽衣甘蓝（Brassica oleracea）植株 12 周后发现，强光组叶片中总黄酮醇

含量比弱光组高出 24.8%，槲皮素–3–O–芥子酰基–槐糖苷–7–O–D–葡萄糖苷、槲皮素–3–O–

槐糖苷–7–O–D–葡萄糖苷和槲皮素–3–O–咖啡酰基–槐糖苷–7–O–D–葡萄糖苷等含量

均显著高于弱光组（Neugart et al.，2016）。 
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3.1.2  光质 

太阳光紫外线由 UV-A（320 ~ 400 nm）和部分 UV-B（280 ~ 320 nm）组成，而 UV-B 辐射增强

会导致植物体内大量自由基产生，损伤 DNA、RNA 和蛋白质。黄酮醇是高效的自由基清除剂，会

选择性地吸收 UV-B 辐射。研究表明，UV-B 辐射可诱导‘Silvaner’葡萄提高叶片中黄酮醇含量（Kolb 

et al.，2001）。利用紫外线穿透型和屏蔽型覆膜分别处理‘Cabernet Sauvignon’和‘Sauvignon blanc’

葡萄植株，发现曝光在 UV-B 辐射下的果实果皮黄酮醇大量积累，而在紫外线屏蔽网下栽培的葡萄

果皮黄酮醇含量显著降低，进一步研究鉴定了 VvFLS4 和 VvMYB12 分别是特异响应 UV-B 的结构基

因和调控因子（Koyama et al.，2012；Liu et al.，2015）。在矮牵牛和油菜等植物中，UV-B 辐射能显

著提高叶片槲皮素与山柰酚的比例，而这种变化有可能为植物提供更有效的光保护作用（Olsson et 

al.，1998；Ryan et al.，1998，2002）。UV-B 辐射处理矮牵牛 F3′H 缺失突变体植株后，叶片总黄酮

醇含量显著增高，槲皮素与山柰酚的比例因为大量山柰酚的合成而变小，叶片因为失去更好的光保

护，其生长速率减慢（Ryan et al.，2002）。因此，UV-B 辐射可以改变植株叶片和果实中黄酮醇组成

与含量。 

此外，采后 UV-B 处理可显著提高‘Aroma’苹果（Hagen et al.，2007）、‘Mantianhong’砂梨

（Pyrus pyrifolia）和‘Cascade’西洋梨（Qian et al.，2013）、绿熟期番茄（Castagna et al.，2014）

等果实组织中的黄酮醇含量。采后 UV-C 处理可以显著提高蓝莓（Vaccinium corymbosum）（Wang et 

al.，2009）、葡萄（Crupi et al.，2013）等果实黄酮醇含量。 

3.2 茉莉酸 

植物在受到生物和非生物胁迫后，会产生茉莉酸（JA）及其衍生物茉莉酸甲酯（MeJA），进而

诱导一系列与抗逆相关的基因表达。黄酮醇作为重要次生代谢物质，其生物合成也受 JA 信号转导

的调控。 

对发育早期的黑莓（Rubus sp.）进行 MeJA 喷施处理，可显著提高果实槲皮素 3–葡萄糖苷、

槲皮素 3–鼠李糖苷含量，其中 0.1 mmol · L-1 的 MeJA 处理效果最为显著（Wang et al.，2008）。番

茄种子经 0.1 mmol · L-1 MeJA 溶液浸泡 1 h 后播种，其 15 d 幼苗叶中山柰酚、槲皮素等含量显著高

于对照（Król et al.，2015）。在何首乌（Polygonum multiflorum）细胞悬浮体系中添加 100 μmol · L-1 

JA 等作为诱导剂，可显著增加细胞中芦丁、槲皮素、杨梅素、山柰酚等黄酮醇含量（Thiruvengadam 

et al.，2016）。在银杏细胞悬浮体系中，用 JA 抑制剂处理，抑制了黄酮醇的合成，说明 JA 调控黄

酮醇合成（Xu et al.，2009）。 

MeJA 处理调控黄酮醇生物合成作用还与 MeJA 的手性结构有关。对覆盆子外源施加 0.02 μL

（+）–MeJA，可提高其杨梅素、槲皮素和山柰酚含量，然而施加（–）–MeJA 有相反的作用（de la 

Peña Moreno et al.，2010）。MeJA 处理效应还随具体植物种类和品种而异，如用 100 μmol · L-1 MeJA

溶液喷施两种生化型株系红花（Carthamus tinctorius L.）发现，在黄酮醇型红花‘XHH007’株系中，

槲皮素–3–O–β–D–葡萄糖苷和芦丁的含量显著增加，而在喹啉酮型红花‘ZHH0119’株系中，

山柰酚–3–O–β–芸香糖苷和芦丁的含量显著增加（Tu et al.，2016）。 

3.3  其他因子 

黄酮醇还受其他环境因子如温度、NaCl、SA 等影响。在缺氮环境中辅以低温可以诱导拟南芥

中黄酮醇的积累，产生更多黄酮醇–3–葡萄糖苷–7–鼠李糖苷、黄酮醇–3,7–二鼠李糖苷、黄酮 
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醇–3–芸香糖苷–7–鼠李糖苷等（Olsen et al.，2009）。在羽衣甘蓝生长发育过程中，低温有利

于叶片中单酰化芥子酸、二酰化槲皮素糖苷、山柰酚–3–O–辛酰基–槐糖苷–7–O–二葡萄糖苷

等芥子酸酰化黄酮醇四糖苷的积累（Neugart et al.，2012，2016）。在 UV-B 和可见光照射下，相比

于 20 ℃的生长环境，10 ℃的低温抑制了苹果果皮槲皮素糖苷的积累（Reay & Lancaster，2001）。

用 100 mmol · L-1 NaCl 处理苦荞麦幼苗 4 d 后，槲皮素和山柰酚含量显著增加，FtFLS2 基因表达显

著上调；用 100 μmol · L-1 ABA 处理苦荞麦幼苗则可显著降低槲皮素含量，FtFLS1 基因表达受到抑

制（Li et al.，2013a）。 

4  生物反应器在人工合成黄酮醇上的应用 

生物反应器主要是将外源基因导入合适的微生物宿主，定向合成目标活性物质。与化学合成方

法相比，通过基因工程定向合成目标黄酮醇糖苷，具有反应条件温和以及产量高等诸多优点。 

将构建了柑橘 F3H 和 FLS 基因的载体导入大肠杆菌，可将酪氨酸代谢生成 15.1 mg · L-1 的山柰

酚，将苯丙氨酸代谢生成 1.1 mg · L-1 的高良姜素（Miyahisa et al.，2006）。将构建了白杨 PAL、CPR，

大豆 C4H、4CL、CHS、CHI、IFS、F3H、F3′H 以及马铃薯（Solanum tuberosum）FLS 基因的载体

导入酿酒酵母中，可以合成 0.9 ~ 4.6 mg · L-1 的山柰酚以及 0.26 ~ 0.38 mg · L-1 的槲皮素（Trantas et 

al.，2009）。将美洲黑杨（Populus deltoides）FLS 和水稻（Oryza sativa）ROMT9 大肠杆菌转化株系

共培养，可将柚皮素转化为 3–O–甲基山柰酚（Kim et al.，2010）。 

通过大肠杆菌过量表达产生的拟南芥 UGTs 重组蛋白可以催化合成多种黄酮醇葡萄糖苷，包括

3–O–、7–O–、3′–O–和 4′–O–单葡萄糖苷，3,7–二–O–葡萄糖苷以及 7,3′–二–O–葡萄

糖苷（Lim et al.，2004；Ren et al.，2012）。通过改造宿主菌核苷酸糖代谢通路相关基因如 galU

（UTP-glucose 1-phosphate uridyltransferase）等，可以进一步提高目标产物产量，如将 AtUGT78D2

在大肠杆菌 galU 突变体中表达，可将槲皮素–3–O–N–乙酰氨基葡萄糖产量提高 3 倍（Kim et al.，

2012a）。类似的，利用大肠杆菌过量表达 AtUGT78D1（Yoon et al.，2012）、AtUGT78D1（Kim et al.，

2012b）、AtUGT78D2/AtUGT89C1 或 AtUGT78D1/AtUGT89C1（Kim et al.，2013）等基因，可以分别

合成槲皮素–3–O–（6–脱氧塔罗糖）、槲皮素–3–O–鼠李糖苷/山柰酚–3–O–鼠李糖苷、槲

皮素–3,7–O–二鼠李糖苷和槲皮素–3–O–葡萄糖苷–7–O–鼠李糖苷等物质。 

5  展望 

黄酮醇类化合物已从多种园艺植物中被分离鉴定，这些园艺植物包括矮牵牛、苹果、葡萄、柑

橘、杨梅、洋葱和羽衣甘蓝等。然而，目前有关黄酮醇代谢调控相关研究多集中在槲皮素和山柰酚

及其糖苷，有关杨梅素等其他黄酮醇苷元及糖苷生物合成及调控的报道较少，不同糖基衍生物的生

物学功能有待更多研究。 

黄酮醇生物合成途径中诸多基因被克隆、鉴定及部分功能验证，然而，由于该通路代谢网络复

杂，有较多其他支路，各基因间协同表达及调控机制尚较模糊。黄酮醇作为参与植物抵抗逆境的次

生代谢物质，其生物合成的环境调控因素研究目前以光照为主，其他环境胁迫因素如高/低温、温室

气体 CO2、干旱或水涝、病虫害等生物胁迫对黄酮醇生物合成的影响方面的探索较少。植物生长发

育及逆境响应相关的小 RNA 或非编码区序列是否参与黄酮醇生物积累的调控目前尚无报道。不同
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条件下，多转录因子间蛋白互作或多调控因子间的互作及其对黄酮醇合成相关结构基因的调控机制

有待阐明。 

 
References 
Aharoni A，De Vos C H，Wein M，Sun Z，Greco R，Kroon A，Mol J N，O'Connell A P. 2001. The strawberry FaMYB1 transcription factor suppresses 

anthocyanin and flavonol accumulation in transgenic tobacco. The Plant Journal，28 (3)：319–332. 

Azuma A，Yakushiji H，Koshita Y，Kobayashi S. 2012. Flavonoid biosynthesis-related genes in grape skin are differentially regulated by temperature 

and light conditions. Planta，236 (4)：1067–1080. 

Bogs J，Ebadi A，McDavid D，Robinson S P. 2006. Identification of the flavonoid hydroxylases from grapevine and their regulation during fruit 

development. Plant Physiology，140 (1)：279–291. 

Bovy A，de Vos R，Kemper M，Schijlen E，Almenar Pertejo M，Muir S，Collins G，Robinson S，Verhoeyen M，Hughes S，Santos-Buelga C，

van Tunen A. 2002. High-flavonol tomatoes resulting from the heterologous expression of the maize transcription factor genes LC and C1. The 

Plant Cell，14 (10)：2509–2526. 

Bowles D，Lim E K，Poppenberger B，Vaistij F E. 2006. Glycosyltransferases of lipophilic small molecules. Annual Review of Plant Biology，57：

567–597. 

Britsch L，Grisebach H. 1986. Purification and characterization of（2S）-flavanone 3-hydroxylase from Petunia hybrida. European Journal of 

Biochemistry，156 (3)：569–577. 

Britsch L，Heller W，Grisebach H. 1981. Conversion of flavanone to flavone，dihydroflavonol and flavonol with an enzyme system from cell cultures 

of parsley. Zeitschrift Für Naturforschung Section C，36 (9–10)：742–750. 

Britsch L，Ruhnau-Brich B，Forkmann G. 1992. Molecular cloning，sequence analysis，and in vitro expression of flavanone 3β-hydroxylase from 

Petunia hybrida. Journal of Biological Chemistry，267 (8)：5380–5387. 

Brugliera F，Barri-Rewell G，Holton T A，Mason J G. 1999. Isolation and characterization of a flavonoid 3'-hydroxylase cDNA clone corresponding 

to the Ht1 locus of Petunia hybrida. The Plant Journal，19 (4)：441–451. 

Castagna A，Dall’Asta C，Chiavaro E，Galaverna G，Ranieri A. 2014. Effect of post-harvest UV-B irradiation on polyphenol profile and antioxidant 

activity in flesh and peel of tomato fruits. Food and Bioprocess Technology，7 (8)：2241–2250. 

Cortell J M，Kennedy J A. 2006. Effect of shading on accumulation of flavonoid compounds in（Vitis vinifera L.）pinot noir fruit and extraction in a 

model system. Journal of Agricultural and Food Chemistry，54 (22)：8510–8520. 

Crozier A，Jaganath I B，Clifford M N. 2009. Dietary phenolics：chemistry，bioavailability and effects on health. Natural Product Reports，26 (8)：

1001–1043. 

Crupi P，Pichierri A，Basile T，Antonacci D. 2013. Postharvest stilbenes and flavonoids enrichment of table grape cv Redglobe（Vitis vinifera L.）

as affected by interactive UV-C exposure and storage conditions. Food Chemistry，141 (2)：802–808. 

Cui L，Yao S，Dai X，Yin Q，Liu Y，Jiang X，Wu Y，Qian Y，Pang Y，Gao L，Xia T. 2016. Identification of UDP-glycosyltransferases involved 

in the biosynthesis of astringent taste compounds in tea（Camellia sinensis）. Journal of Experimental Botany，67 (8)：2285–2297. 

Czemmel S，Stracke R，Weisshaar B，Cordon N，Harris N N，Walker A R，Robinson S P，Bogs J. 2009. The grapevine R2R3-MYB transcription 

factor VvMYBF1 regulates flavonol synthesis in developing grapeberries. Plant Physiology，151 (3)：1513–1530.  

Dajas F. 2012. Life or death：neuroprotective and anticancer effects of quercetin. Journal of Ethnopharmacology，143 (2)：383–396. 

de la Peña Moreno F，Blanch G P，Ruiz del Castillo M L. 2010.（+）-Methyl jasmonate-induced bioformation of myricetin，quercetin and kaempferol 

in red raspberries. Journal of Agricultural and Food Chemistry，58 (22)：11639–11644. 

Deluc L，Barrieu F，Marchive C，Lauvergeat V，Decendit A，Richard T，Carde J P，Mérillon J M，Hamdi S. 2006. Characterization of a grapevine 

R2R3-MYB transcription factor that regulates the phenylpropanoid pathway. Plant Physiology，140 (2)：499–511. 

Deng B，Shang X，Fang S，Li Q，Fu X，Su J. 2012. Integrated effects of light intensity and fertilization on growth and flavonoid accumulation in 

Cyclocarya paliurus. Journal of Agricultural and Food Chemistry，60 (25)：6286–6292. 

 



曹运琳，邢梦云，徐昌杰，李  鲜. 
植物黄酮醇生物合成及其调控研究进展. 
园艺学报，2018，45 (1)：177–192.                                                                                     187 

 

Devi K P，Malar D S，Nabavi S F，Sureda A，Xiao J，Nabavi S M，Daglia M. 2015. Kaempferol and inflammation：from chemistry to medicine. 

Pharmacological Research，99：1–10. 

Falcone Ferreyra M L，Rius S，Emiliani J，Pourcel L，Feller A，Morohashi K，Casati P，Grotewold E. 2010. Cloning and characterization of a 

UV-B-inducible maize flavonol synthase. The Plant Journal，62 (1)：77–91. 

Falcone Ferreyra M L，Casas M I，Questa J I，Herrera A L，Deblasio S，Wang J，Jackson D，Grotewold E，Casati P. 2012a. Evolution and expression 

of tandem duplicated maize flavonol synthase genes. Frontiers in Plant Science，3：101. 

Falcone Ferreyra M L，Rius S P，Casati P. 2012b. Flavonoids：biosynthesis，biological functions，and biotechnological applications. Frontiers in Plant 

Science，3：222. 

Fang Fang，Wang Feng-zhong. 2016. Research progress on factors affecting the biosynthesis of flavonols in grape fruit. Journal of Nuclear 

Agricultural Sciences，30 (9)：1798–1804. (in Chinese) 

方  芳，王凤忠. 2016. 葡萄果实黄酮醇生物合成影响因素研究进展. 核农学报，30 (9)：1798–1804. 

Feng F，Li M，Ma F，Cheng L. 2013. Phenylpropanoid metabolites and expression of key genes involved in anthocyanin biosynthesis in the shaded 

peel of apple fruit in response to sun exposure. Plant Physiology and Biochemistry，69 (8)：54–61. 

Ferreres F，Figueiredo R，Bettencourt S，Carqueijeiro I，Oliveira J，Gil-Izquierdo A，Pereira D M，Valentão P，Andrade P B，Duarte P，Barceló 

A R，Sottomayor M. 2011. Identification of phenolic compounds in isolated vacuoles of the medicinal plant Catharanthus roseus and their 

interaction with vacuolar class III peroxidase：an H2O2 affair？Journal of Experimental Botany，62 (8)：2841–2854. 

Forkmann G，Stotz G. 1984. Selection and characterisation of flavanone 3-hydroxylase mutants of Dahlia，Streptocarpus，Verbena and Zinnia. 

Planta，161 (3)：261–265. 

Forkmann G，Devlaming P，Spribille R，Wiering H，Schram A W. 1986. Genetic and biochemical studies on the conversion of dihydroflavonols to 

flavonols in flowers of Petunia hybrida. Zeitschrift Für Naturforschung Section C，41 (1–2)：179–186. 

Fujita A，Goto-Yamamoto N，Aramaki I，Hashizume K. 2006. Organ-specific transcription of putative flavonol synthase genes of grapevine and 

effects of plant hormones and shading on flavonol biosynthesis in grape berry skins. Bioscience Biotechnology and Biochemistry，70 (3)：

632–638. 

Griesser M，Vitzthum F，Fink B，Bellido M L，Raasch C，Munoz-Blanco J，Schwab W. 2008. Multi-substrate flavonol O-glucosyltransferases from 

strawberry（Fragaria × ananassa）achene and receptacle. Journal of Experimental Botany，59 (10)：2611–2625. 

Grunewald W，De Smet I，Lewis D R，Lashe C，Jansen L，Goeminne G，Vanden Bossche R，Karimi M，De Rybel B，Vanholme B，Teichmann 

T，Boerjan W，Van Montagu M C，Gheysen G，Muday G K，Friml J，Beeckman T. 2012. Transcription factor WRKY23 assists auxin distribution 

patterns during Arabidopsis root development through local control on flavonol biosynthesis. Proceedings of the National Academy of 

Sciences，109 (5)：1554–1559.  

Hagen S F，Borge G I A，Bengtsson G B，Bilger W，Berge A，Haffner K，Solhaug K A. 2007. Phenolic contents and other health and sensory related 

properties of apple fruit（Malus domestica，Borkh. cv. Aroma）：effect of postharvest UV-B irradiation. Postharvest Biology and Technology，

45 (1)：1–10. 

Halbwirth H，Fischer T C，Schlangen K，Rademacher W，Schleifer K J，Forkmann G，Stich K. 2006. Screening for inhibitors of 

2-oxoglutarate-dependent dioxygenases：flavanone 3β-hydroxylase and flavonol synthase. Plant Science，171 (2)：194–205. 

Halbwirth H，Waldner I，Miosic S，Ibanez M，Costa G，Stich K. 2009. Measuring flavonoid enzyme activities in tissues of fruit species. Journal of 

Agricultural and Food Chemistry，57 (11)：4983–4987. 

Han Y，Vimolmangkang S，Soria-Guerra R E，Rosales-Mendoza S，Zheng D，Lygin A V，Korban S S. 2010. Ectopic expression of apple F3'H genes 

contributes to anthocyanin accumulation in the Arabidopsis tt7 mutant grown under nitrogen stress. Plant Physiology，153 (2)：806–820. 

Holton T A，Brugliera F，Tanaka Y. 1993a. Cloning and expression of flavonol synthase from Petunia hybrida. The Plant Journal，4 (6)：1003–1010. 

Holton T A，Brugliera F，Lester D R，Tanaka Y，Hyland C D，Menting J G，Lu C Y，Farcy E，Stevenson T W，Cornish E C. 1993b. Cloning and 

expression of cytochrome P450 genes controlling flower colour. Nature，366 (6452)：276–279. 

Huang W，Sun W，Wang Y. 2012. Isolation and molecular characterisation of flavonoid 3'-hydroxylase and flavonoid 3′，5′-hydroxylase genes from  

 



Cao Yunlin，Xing Mengyun，Xu Changjie，Li Xian. 
Biosynthesis of flavonol and its regulation in plants. 

188                                                                        Acta Horticulturae Sinica，2018，45 (1)：177–192. 

a traditional Chinese medicinal plant，Epimedium sagittatum. Gene，497 (1)：125–130. 

Huang W，Khaldun A B，Chen J，Zhang C，Lv H，Yuan L，Wang Y. 2016. A R2R3-MYB transcription factor regulates the flavonol biosynthetic 

pathway in a traditional Chinese medicinal plant，Epimedium sagittatum. Frontiers in Plant Science，7：1089.  

Jones P，Messner B，Nakajima J，Schäffner A R，Saito K. 2003. UGT73C6 and UGT78D1，glycosyltransferases involved in flavonol glycoside 

biosynthesis in Arabidopsis thaliana. Journal of Biological Chemistry，278 (45)：43910–43918. 

Kaltenbach M，Schröder G，Schmelzer E，Lutz V，Schröder J. 1999. Flavonoid hydroxylase from Catharanthus roseus：cDNA，heterologous 

expression，enzyme properties and cell-type specific expression in plants. The Plant Journal，19 (2)：183–193. 

Kim B G，Joe E J，Ahn J H. 2010. Molecular characterization of flavonol synthase from poplar and its application to the synthesis of 

3-O-methylkaempferol. Biotechnology Letters，32 (4)：579–584. 

Kim B G，Sung S H，Ahn J H. 2012a. Biological synthesis of quercetin 3-O-N-acetylglucosamine conjugate using engineered Escherichia coli 

expressing UGT78D2. Applied Microbiology and Biotechnology，93 (6)：2447–2453. 

Kim B G，Kim H J，Ahn J H. 2012b. Production of bioactive flavonol rhamnosides by expression of plant genes in Escherichia coli. Journal of 

Agricultural and Food Chemistry，60 (44)：11143–11148.  

Kim H J，Kim B G，Ahn J H. 2013. Regioselective synthesis of flavonoid bisglycosides using Escherichia coli harboring two glycosyltransferases. 

Applied Microbiology and Biotechnology，97 (12)：5275–5282. 

Kolb C A，Käser M A，Kopecký J，Zotz G，Riederer M，Pfündel E E. 2001. Effects of natural intensities of visible and ultraviolet radiation on 

epidermal ultraviolet screening and photosynthesis in grape leaves. Plant Physiology，127 (3)：863–875. 

Koyama K，Ikeda H，Poudel P R，Goto-Yamamoto N. 2012. Light quality affects flavonoid biosynthesis in young berries of Cabernet Sauvignon 

grape. Phytochemistry，78 (6)：54–64. 

Król P，Igielski R，Pollmann S，Kępczyńska E. 2015. Priming of seeds with methyl jasmonate induced resistance to hemi-biotroph Fusarium 

oxysporum f. sp. lycopersici in tomato via 12-oxo-phytodienoic acid，salicylic acid，and flavonol accumulation. Journal of Plant Physiology，

179：122–132. 

Li X，Kim Y B，Kim Y，Zhao S，Kim H H，Chung E，Lee J H，Park S U. 2013a. Differential stress-response expression of two flavonol synthase 

genes and accumulation of flavonols in tartary buckwheat. Journal of Plant Physiology，170 (18)：1630–1636. 

Li P，Ma F，Cheng L. 2013b. Primary and secondary metabolism in the sun-exposed peel and the shaded peel of apple fruit. Physiologia Plantarum，

148 (1)：9–24. 

Li S，Zachgo S. 2013. TCP3 interacts with R2R3-MYB proteins，promotes flavonoid biosynthesis and negatively regulates the auxin response in 

Arabidopsis thaliana. The Plant Journal，76 (6)：901–913. 

Li Y，Baldauf S，Lim E K，Bowles D J. 2001. Phylogenetic analysis of the UDP-glycosyltransferase multigene family of Arabidopsis thaliana. 

Journal of Biological Chemistry，276 (6)：4338–4343. 

Lim E K，Ashford D A，Hou B，Jackson R G，Bowles D J. 2004. Arabidopsis glycosyltransferases as biocatalysts in fermentation for regioselective 

synthesis of diverse quercetin glucosides. Biotechnology and Bioengineering，87 (5)：623–631. 

Lin G Z，Lian Y J，Ryu J H，Sung M K，Park J S，Park H J，Park B K，Shin J S，Lee M S，Cheon C I. 2007. Expression and purification of His-tagged 

flavonol synthase of Camellia sinensis from Escherichia coli. Protein Expression and Purification，55 (2)：287–292. 

Liu C，Long J，Zhu K，Liu L，Yang W，Zhang H，Li L，Xu Q，Deng X. 2016. Characterization of a citrus R2R3-MYB transcription factor that 

regulates the flavonol and hydroxycinnamic acid biosynthesis. Scientific Reports，6：25352.  

Liu L，Gregan S，Winefield C，Jordan B. 2015. From UVR8 to flavonol synthase：UV-B-induced gene expression in Sauvignon blanc grape berry. 

Plant，Cell & Environment，38 (5)：905–919. 

Liu Long-bo，An Yu-yan，Xiong Li-jun，Wang Liang-ju. 2016. Flavonols induced by 5-aminolevulinic acid are involved in regulation of stomatal 

opening in apple leaves. Acta Horticulturae Sinica，43 (5)：817–828. (in Chinese) 

刘龙博，安玉艳，熊丽君，汪良驹. 2016. 5-ALA 诱导的黄酮醇积累参与调节苹果叶片气孔开度. 园艺学报，43 (5)：817–828. 

 

 



曹运琳，邢梦云，徐昌杰，李  鲜. 
植物黄酮醇生物合成及其调控研究进展. 
园艺学报，2018，45 (1)：177–192.                                                                                     189 

 

Liu Xiao-fen，Li Fang，Yin Xue-ren，Xu Chang-jie，Chen Kun-song. 2013. Recent advances in the transcriptional regulation of anthocyanin 

biosynthesis. Acta Horticulturae Sinica，40 (11)：2295–2306. (in Chinese) 

刘晓芬，李  方，殷学仁，徐昌杰，陈昆松. 2013. 花青苷生物合成转录调控研究进展. 园艺学报，40 (11)：2295–2306. 

Lukacin R，Britsch L. 1997. Identification of strictly conserved histidine and arginine residues as part of the active site in Petunia hybrida flavanone 

3 β-hydroxylase. European Journal of Biochemistry，249 (3)：748–757. 

Lukacin R，Gröning I，Schiltz E，Britsch L，Matern U. 2000a. Purification of recombinant flavanone 3beta-hydroxylase from Petunia hybrida and 

assignment of the primary site of proteolytic degradation. Archives of Biochemistry and Biophysics，375 (2)：364–370. 

Lukacin R，Gröning I，Pieper U，Matern U. 2000b. Site-directed mutagenesis of the active site serine290 in flavanone 3 β-hydroxylase from Petunia 

hybrida. European Journal of Biochemistry，267 (3)：853–860. 

Lukacin R，Wellmann F，Britsch L，Martens S，Matern U. 2003. Flavonol synthase from Citrus unshiu is a bifunctional dioxygenase. 

Phytochemistry，62：287–292. 

Luo J，Butelli E，Hill L，Parr A，Niggeweg R，Bailey P，Weisshaar B，Martin C. 2008. AtMYB12 regulates caffeoyl quinic acid and flavonol synthesis 

in tomato：expression in fruit results in very high levels of both types of polyphenol. The Plant Journal，56 (2)：316–326. 

Luo P，Ning G，Wang Z，Shen Y，Jin H，Li P，Huang S，Zhao J，Bao M. 2016. Disequilibrium of flavonol synthase and dihydroflavonol-4-reductase 

expression associated tightly to white vs. red color flower formation in plants. Frontiers in Plant Science，6：1257. 

Mahajan M，Ahuja P S，Yadav S K. 2011. Post-transcriptional silencing of flavonol synthase mRNA in tobacco leads to fruits with arrested seed set. 

PLoS One，6 (12)：e28315. 

Mahajan M，Joshi R，Gulati A，Yadav S K. 2012. Increase in flavan-3-ols by silencing flavonol synthase mRNA affects the transcript expression and 

activity levels of antioxidant enzymes in tobacco. Plant Biology，14 (5)：725–733. 

Malacarne G，Coller E，Czemmel S，Vrhovsek U，Engelen K，Goremykin V，Bogs J，Moser C. 2016. The grapevine VvibZIPC22 transcription 

factor is involved in the regulation of flavonoid biosynthesis. Journal of Experimental Botany，67 (11)：3509–3522. 

Martens S，Mithöfer A. 2005. Flavones and flavone synthases. Phytochemistry，66 (20)：2399–2407. 

Martin C，Prescott A，Mackay S，Bartlett J，Vrijlandt E. 1991. Control of anthocyanin biosynthesis in flowers of Antirrhinum majus. The Plant 

Journal，1 (1)：37–49. 

Matus J T，Loyola R，Vega A，Peña-Neira A，Bordeu E，Arce-Johnson P，Alcalde J A. 2009. Post-veraison sunlight exposure induces MYB-mediated 

transcriptional regulation of anthocyanin and flavonol synthesis in berry skins of Vitis vinifera. Journal of Experimental Botany，60 (3)：853. 

Mehrtens F，Kranz H，Bednarek P，Weisshaar B. 2005. The Arabidopsis transcription factor MYB12 is a flavonol-specific regulator of 

phenylpropanoid biosynthesis. Plant Physiology，138 (2)：1083–1096.  

Miller K D，Guyon V，Evans J N，Shuttleworth W A，Taylor L P. 1999. Purification，cloning，and heterologous expression of a catalytically efficient 

flavonol 3-O-galactosyltransferase expressed in the male gametophyte of Petunia hybrida. Journal of Biological Chemistry，274 (48)：34011–

34019. 

Miyahisa I，Funa N，Ohnishi Y，Martens S，Moriguchi T，Horinouchi S. 2006. Combinatorial biosynthesis of flavones and flavonols in Escherichia 

coli. Applied Microbiology and Biotechnology，71 (1)：53–58.  

Miyahara T，Hamada A，Okamoto M，Hirose Y，Sakaguchi K，Hatano S，Ozeki Y. 2016. Identification of flavonoid 3'-hydroxylase in the yellow 

flower of Delphinium zalil. Journal of Plant Physiology，202：92–96. 

Moreau C，Ambrose M J，Turner L，Hill L，Ellis T H，Hofer J M. 2012. The B gene of pea encodes a defective flavonoid 3',5'-hydroxylase，and 

confers pink flower color. Plant Physiology，159 (2)：759–768. 

Moriguchi T，Kita M，Ogawa K，Tomono Y，Endo T，Omura M. 2002. Flavonol synthase gene expression during citrus fruit development. 

Physiologia Plantarum，114 (2)：251–258. 

Nakatsuka T，Saito M，Yamada E，Fujita K，Kakizaki Y，Nishihara M. 2012. Isolation and characterization of GtMYBP3 and GtMYBP4，orthologues 

of R2R3-MYB transcription factors that regulate early flavonoid biosynthesis，in gentian flowers. Journal of Experimental Botany，63 (18)：

6505–6517. 

 



Cao Yunlin，Xing Mengyun，Xu Changjie，Li Xian. 
Biosynthesis of flavonol and its regulation in plants. 

190                                                                        Acta Horticulturae Sinica，2018，45 (1)：177–192. 

Neugart S，Kläring H P，Zietz M，Schreiner M，Rohn S，Kroh L W. 2012. The effect of temperature and radiation on flavonol aglycones and flavonol 

glycosides of kale（Brassica oleracea var. sabellica）. Food Chemistry，133 (4)：1456–1465. 

Neugart S，Krumbein A，Zrenner R. 2016. Influence of light and temperature on gene expression leading to accumulation of specific flavonol 

glycosides and hydroxycinnamic acid derivatives in kale（Brassica oleracea var. sabellica）. Frontiers in Plant Science，30 (7)：326. 

Nielsen K M，Podivinsky E. 1997. cDNA cloning and endogenous expression of a flavonoid 3’5’-hydroxylase from petals of lisianthus（Eustoma 

grandiflorum）. Plant Science，129 (2)：167–174 

Olsen K M，Hehn A，Jugdé H，Slimestad R，Larbat R，Bourgaud F，Lillo C. 2010. Identification and characterisation of CYP75A31，a new flavonoid 

3′5′-hydroxylase，isolated from Solanum lycopersicum. BMC Plant Biology，10：21.  

Olsen K M，Slimestad R，Lea U S，Brede C，Løvdal T，Ruoff P，Verheul M，Lillo C. 2009. Temperature and nitrogen effects on regulators and 

products of the flavonoid pathway：experimental and kinetic model studies. Plant，Cell & Environment，32 (3)：286–299. 

Olsson L C，Veit M，Weissenböck G，Bornman J F. 1998. Differential flavonoid response to enhanced uv-b radiation in Brassica napus. 

Phytochemistry，49 (4)：1021–1028. 

Ono E，Homma Y，Horikawa M，Kunikane-Doi S，Imai H，Takahashi S，Kawai Y，Ishiguro M，Fukui Y，Nakayama T. 2010. Functional differentiation 

of the glycosyltransferases that contribute to the chemical diversity of bioactive flavonol glycosides in grapevines（Vitis vinifera）. The Plant 

Cell，22 (8)：2856–2871. 

Owens D K，Alerding A B，Crosby K C，Bandara A B，Westwood J H，Winkel B S. 2008a. Functional analysis of a predicted flavonol synthase gene 

family in Arabidopsis. Plant Physiology，147 (3)：1046–1061. 

Owens D K，Crosby K C，Runac J，Howard B A，Winkel B S. 2008b. Biochemical and genetic characterization of Arabidopsis flavanone 

3β-hydroxylase. Plant Physiology and Biochemistry，46 (10)：833–843. 

Pelletier M K，Shirley B W. 1996. Analysis of flavanone 3-hydroxylase in Arabidopsis seedlings. Plant Physiology，111 (1)：339–345. 

Perez-Vizcaino F，Duarte J. 2010. Flavonols and cardiovascular disease. Molecular Aspects of Medicine，31 (6)：478–494 

Punyasiri P A，Abeysinghe I S，Kumar V，Treutter D，Duy D，Gosch C，Martens S，Forkmann G，Fischer T C. 2004. Flavonoid biosynthesis in 

the tea plant Camellia sinensis：properties of enzymes of the prominent epicatechin and catechin pathways. Archives of Biochemistry and 

Biophysics，431 (1)：22–30. 

Qian M J，Zhang D，Yue X Y，Wang S K，Li X G，Teng Y W. 2013. Analysis of different pigmentation patterns in‘Mantianhong’（Pyrus pyrifolia 

Nakai）and‘Cascade’（Pyrus communis L.） under bagging treatment and postharvest UV-B/visible irradiation conditions. Scientia 

Horticulturae，151 (2)：75–82. 

Reay P F，Lancaster J E. 2001. Accumulation of anthocyanins and quercetin glycosides in‘Gala’and‘Royal Gala’apple fruit skin with UV-B-visible 

irradiation：modifying effects of fruit maturity，fruit side，and temperature. Scientia Horticulturae，90 (1–2)：57–68. 

Ren G，Hou J，Fang Q，Sun H，Liu X，Zhang L，Wang P G. 2012. Synthesis of flavonol 3-O-glycoside by UGT78D1. Glycoconjugate Journal，

29 (5-6)：425–432.  

Ryan K G，Markham K R，Bloor S J，Bradley M，Mitchell K A，Jordan B R. 1998. UVB radiation induced increase in quercetin：kaempferol ratio 

in wild-type and transgenic lines of Petunia. Photochemistry and Photobiology，68 (68)：323–330. 

Ryan K G，Swinny E E，Markham K R，Winefield C. 2002. Flavonoid gene expression and UV photoprotection in transgenic and mutant Petunia 

leaves. Phytochemistry，59 (1)：23–32. 

Schoenbohm C，Martens S，Eder C，Forkmann G，Weisshaar B. 2000. Identification of the Arabidopsis thaliana flavonoid 3'-hydroxylase gene and 

functional expression of the encoded P450 enzyme. Biological Chemistry，381 (8)：749–753. 

Silva-Navas J，Moreno-Risueno M A，Manzano C，Téllez-Robledo B，Navarro-Neila S，Carrasco V，Pollmann S，Gallego F J，Del Pozo J C. 2016. 

Flavonols mediate root phototropism and growth through regulation of proliferation-to-differentiation transition. The Plant Cell，28 (6)：

1372–1387. 

Spribille R，Forkmann G. 1984. Conversion of dihydroflavonols to flavonols with enzyme extracts from flower buds of Matthiola incana R. Br. 

Zeitschrift Für Naturforschung C，39 (7–8)：714–719.  

 



曹运琳，邢梦云，徐昌杰，李  鲜. 
植物黄酮醇生物合成及其调控研究进展. 
园艺学报，2018，45 (1)：177–192.                                                                                     191 

 

Stracke R，Favory J J，Gruber H，Bartelniewoehner L，Bartels S，Binkert M，Funk M，Weisshaar B，Ulm R. 2010. The Arabidopsis，bzip transcription 

factor hy5 regulates expression of the pfg1/myb12，gene in response to light and ultraviolet-b radiation. Plant，Cell & Environment，33 (1)：

88–103. 

Stracke R，Ishihara H，Huep G，Barsch A，Mehrtens F，Niehaus K，Weisshaar B. 2007. Differential regulation of closely related R2R3-MYB 

transcription factors controls flavonol accumulation in different parts of the Arabidopsis thaliana seedling. The Plant Journal，50 (4)：660–

677. 

Sun Y，Huang H，Meng L，Hu K，Dai S L. 2013. Isolation and functional analysis of a homolog of flavonoid 3',5'-hydroxylase gene from 

Pericallis × hybrida. Physiologia Plantarum，149 (2)：151–159. 

Takahashi R，Githiri S M，Hatayama K，Dubouzet E G，Shimada N，Aoki T，Ayabe S，Iwashina T，Toda K，Matsumura H. 2007. A single-base 

deletion in soybean flavonol synthase gene is associated with magenta flower color. Plant Molecular Biology，63 (1)：125–135. 

Tanaka Y，Yonekura K，Fukuchi-Mizutani M，Fukui Y，Fujiwara H，Ashikari T，Kusumi T. 1996. Molecular and biochemical characterization of 

three anthocyanin synthetic enzymes from Gentiana triflora. Plant and Cell Physiology，37 (5)：711–716. 

Tattini M，Galardi C，Pinelli P，Massai R，Remorini D，Agati G. 2004. Differential accumulation of flavonoids and hydroxycinnamates in leaves of 

Ligustrum vulgare under excess light and drought stress. New Phytologist，163 (3)：547–561. 

Thill J，Miosic S，Gotame T P，Mikulic-Petkovsek M，Gosch C，Veberic R，Preuss A，Schwab W，Stampar F，Stich K，Halbwirth H. 2013. Differential 

expression of flavonoid 3'-hydroxylase during fruit development establishes the different B-ring hydroxylation patterns of flavonoids in 

Fragaria × ananassa and Fragaria vesca. Plant Physiology and Biochemistry，72：72–78. 

Thiruvengadam M，Rekha K，Rajakumar G，Lee T J，Kim S H，Chung I M. 2016. Enhanced Production of Anthraquinones and Phenolic 

Compounds and Biological Activities in the Cell Suspension Cultures of Polygonum multiflorum. International Journal of Molecular Sciences，

17 (11)：1912. 

Tian J，Han Z，Zhang J，Hu Y J，Song T，Yao Y. 2015. The balance of expression of dihydroflavonol 4-reductase and flavonol synthase regulates 

flavonoid biosynthesis and red foliage coloration in crabapples. Scientific Reports，5：12228. 

Toda K，Akasaka M，Dubouzet E G，Kawasaki S，Takahashi R. 2005. Structure of flavonoid 3 hydroxylase gene for pubescence color in soybean. 

Crop Science，45：2212–2217. 

Tohge T，Nishiyama Y，Hirai MY，Yano M，Nakajima J，Awazuhara M，Inoue E，Takahashi H，Goodenowe D B，Kitayama M，Noji M，

Yamazaki M，Saito K. 2005. Functional genomics by integrated analysis of metabolome and transcriptome of Arabidopsis plants 

over-expressing an MYB transcription factor. The Plant Journal，42 (2)：218–235. 

Trantas E，Panopoulos N，Ververidis F. 2009. Metabolic engineering of the complete pathway leading to heterologous biosynthesis of various 

flavonoids and stilbenoids in Saccharomyces cerevisiae. Metabolic Engineering，11 (6)：355–366.  

Trapero A，Ahrazem O，Rubio-Moraga A，Jimeno M L，Gómez M D，Gómez-Gómez L. 2012. Characterization of a glucosyltransferase enzyme 

involved in the formation of kaempferol and quercetin sophorosides in Crocus sativus. Plant Physiology，159 (4)：1335–1354. 

Tu Y，Liu F，Guo D，Fan L，Zhu Z，Xue Y，Gao Y，Guo M. 2016. Molecular characterization of flavanone 3-hydroxylase gene and flavonoid 

accumulation in two chemotyped safflower lines in response to methyl jasmonate stimulation. BMC Plant Biology，16 (1)：132. 

Valentová K，Vrba J，Bancířová M，Ulrichová J，Křen V. 2014. Isoquercitrin：pharmacology，toxicology，and metabolism. Food and Chemical 

Toxicology，68：267–282. 

Vu T T，Jeong C Y，Nguyen H N，Lee D，Lee S A，Kim J H，Hong S W，Lee H. 2015. Characterization of brassica napus flavonol synthase involved 

in flavonol biosynthesis in Brassica napus. Journal of Agricultural and Food Chemistry，63 (35)：7819–7829. 

Wang C，Chen C T，Wang S. 2009. Changes of flavonoid content and antioxidant capacity in blueberries after illumination with UV-C. Food 

Chemistry，117 (3)：426–431. 

Wang N，Xu H，Jiang S，Zhang Z，Lu N，Qiu H，Qu C，Wang Y，Wu S，Chen X. 2017. MYB12 and MYB22 play essential roles in proanthocyanidin 

and flavonol synthesis in red-fleshed apple（Malus sieversii f. niedzwetzkyana）. The Plant Journal，90 (2)：276–292 

Wang S，Linda B，Min D. 2008. Methyl jasmonate enhances antioxidant activity and flavonoid content in blackberries（Rubus sp.）and promotes 

antiproliferation of human cancer cells. Food Chemistry，107 (3)：1261–1269. 



Cao Yunlin，Xing Mengyun，Xu Changjie，Li Xian. 
Biosynthesis of flavonol and its regulation in plants. 

192                                                                        Acta Horticulturae Sinica，2018，45 (1)：177–192. 

Wang Y S，Xu Y J，Gao L P，Yu O，Wang X Z，He X J，Jiang X L，Liu Y J，Xia T. 2014. Functional analysis of flavonoid 3',5'-hydroxylase from 

tea plant（Camellia sinensis）：critical role in the accumulation of catechins. BMC Plant Biology，14：347. 

Wellmann F，Lukacin R，Moriguchi T，Britsch L，Schiltz E，Matern U. 2002. Functional expression and mutational analysis of flavonol synthase 

from Citrus unshiu. European Journal of Biochemistry，269 (16)：4134–4142. 

Winkel-Shirley B. 2001. Flavonoid biosynthesis. A colorful model for genetics，biochemistry，cell biology，and biotechnology. Plant Physiology，

126 (2)：485–493. 

Wisman E，Hartmann U，Sagasser M，Baumann E，Palme K，Hahlbrock K，Saedler H，Weisshaar B. 1998. Knock-out mutants from an En-1 

mutagenized Arabidopsis population generate phenylpropanoid biosynthesis phenotypes. Proceedings of the National Academy of Sciences，95 

(21)：12432–12437. 

Xu F，Li L，Zhang W，Cheng H，Sun N，Cheng S，Wang Y. 2012. Isolation，characterization，and function analysis of a flavonol synthase gene 

from Ginkgo biloba. Molecular Biology Reports，39 (3)：2285–2296. 

Xu M，Dong J，Wang H，Huang L. 2009. Complementary action of jasmonic acid on salicylic acid in mediating fungal elicitor-induced flavonol 

glycoside accumulation of Ginkgo biloba cells. Plant，Cell & Environment，32 (8)：960–967. 

Yan J，Wang B，Zhong Y，Yao L，Cheng L，Wu T. 2015. The soybean R2R3 MYB transcription factor GmMYB100 negatively regulates plant 

flavonoid biosynthesis. Plant Molecular Biology，89 (1–2)：35–48. 

Yin Q，Shen G，Chang Z，Tang Y，Gao H，Pang Y. 2017. Involvement of three putative glucosyltransferases from the UGT72 family in flavonol 

glucoside/rhamnoside biosynthesis in Lotus japonicus seeds. Journal of Experimental Botany，68 (3)：597–612. 

Yonekura-Sakakibara K，Nakabayashi R，Sugawara S，Tohge T，Ito T，Koyanagi M，Kitajima M，Takayama H，Saito K. 2014. A flavonoid 

3-O-glucoside：2"-O-glucosyltransferase responsible for terminal modification of pollen-specific flavonols in Arabidopsis thaliana. The Plant 

Journal，79 (5)：769–782. 

Yonekura-Sakakibara K，Tohge T，Matsuda F，Nakabayashi R，Takayama H，Niida R，Watanabe-Takahashi A，Inoue E，Saito K. 2008. 

Comprehensive flavonol profiling and transcriptome coexpression analysis leading to decoding gene-metabolite correlations in Arabidopsis. The 

Plant Cell，20 (8)：2160–2176. 

Yonekura-Sakakibara K，Tohge T，Niida R，Saito K. 2007. Identification of a flavonol 7-O-rhamnosyltransferase gene determining flavonoid pattern 

in Arabidopsis by transcriptome coexpression analysis and reverse genetics. Journal of Biological Chemistry，282 (20)：14932–14941. 

Yoon J A，Kim B G，Lee W J，Lim Y，Chong Y，Ahn J H. 2012. Production of a novel quercetin glycoside through metabolic engineering of 

Escherichia coli. Applied and Environmental Microbiology，78 (12)：4256–4262.  

Zhai R，Wang Z，Zhang S，Meng G，Song L，Wang Z，Li P，Ma F，Xu L. 2016. Two MYB transcription factors regulate flavonoid biosynthesis 

in pear fruit（Pyrus bretschneideri Rehd.）. Journal of Experimental Botany，67 (5)：1275–1284. 

Zhang Qiong，Wang Hong-qing，Leng Ping，Jia Le-xin. 2008. Mechanism of anthocyanins and flavonols in fruit development of strawberries. Acta 

Horticulturae Sinica，35 (12)：1735–1741. (in Chinese) 

张  琼，王红清，冷  平，贾乐新. 2008. 草莓果实发育过程中花色苷和黄酮醇类物质的形成机制. 园艺学报，35 (12)：1735–1741. 

 


