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摘要: 花青素苷是一类水溶性的类黄酮类化合物, 广泛存在于植物的根、茎、叶、花、果实、种子中, 使这些

组织器官呈现出红、蓝、紫等不同的颜色, 同时有利于提高植株繁殖后代和抵御不良环境的能力。本文着重

对花青素苷的生物合成途径、花青素苷的呈色机理及环境因子对花青素苷生物合成的调控等方面进行了综

述, 并对今后的研究方向进行了展望, 以期更好地解析植物体内花青素苷生物合成的分子调控机制, 为丰富植

物花、叶、果实等组织器官的颜色种类、定向改变植物体内花青素苷的含量及栽培设施的改进提供参考。
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综　述  Reviews

花青素苷(又称花色苷、花青苷或花色素)是
一种天然的水溶性色素, 广泛存在于植物体内。

花青素苷不仅赋予植物根、茎、叶、花、果实、

种子等器官五彩缤纷的颜色, 而且可以提高植株

繁殖后代和抵御不良环境的能力。当植物处于强

光、低温、干旱等逆境时, 可以通过应激性合成

花青素苷来渡过难关, 使植物免受强光、紫外线

和低温的伤害, 提高植株抗旱能力, 具有抑制病虫

害侵袭、吸引昆虫传粉、促进生长素运输等作用

(邵信儒2016; 项阳等2015)。另一方面, 随着人们

保健意识的增强, 花青素苷作为一种纯天然的色

素, 安全、无毒, 且具有抗氧化、抗基因突变、抗

肿瘤、保护心脑血管、提高免疫、增强记忆力等

独特的生理功能, 广泛应用于食品、药品和化妆

品等行业(李小兰等2017)。鉴于花青素苷对植物

自身生长的重要作用及对人类保健方面的功能, 
如何高效调控植物体内花青素苷的生物合成意义

重大。本文对花青素苷的生物合成途径、花青素

苷的呈色机理及环境因子对植物花青素苷生物合

成的影响进行了总结, 并对今后的研究方向进行

了展望, 以期更好地解析植物体内花青素苷生物

合成的分子调控机制, 为利用基因工程开展作物

遗传改良及栽培措施的改良提供参考依据和理论

支持。

1  花青素苷的结构与种类

花青素苷是一类以黄酮核为基础的化合物, 
其基本结构为两个芳香环和一个含氧杂环, 即C6-
C3-C6结构(图1-A, Kay等2009)。B环上羟基或甲

氧基数量不同或者位置差异导致不同花青素苷的

形成。迄今为止, 自然界中已有多达600种花青素

苷被分离和鉴定, 主要从6种花青素苷元衍生而来, 
即天竺葵素(pelargonidin)、矢车菊素(cyanidin)、
飞燕草素(delphinidin)、芍药花素(peonidin)、矮牵

牛素(malvidin)和锦葵素(petunidin) (图1-B)。花青

素苷元在自然条件下性质不稳定, 易通过糖苷键

与糖形成花青素苷, 构成花青素苷的单糖有葡萄

糖、鼠李糖、半乳糖、木糖和阿拉伯糖, 除单糖

外还可能是由以上5种单糖结合而成的二糖, 如芸

香糖、槐二糖、龙胆二糖等(图1-C和D)。花青素

苷因所带羟基数、甲基化、乙酰化、糖基化数

目、糖种类和连接位置等因素的不同而呈现不同

的颜色。在酸性条件下, 非酰化和单酰化花青素

苷的颜色在很大程度上取决于连在糖苷配基苯环

上的取代基。羟基越多, 色越向紫移, 而甲氧基化

导致红移。花青素苷的糖基化和酰基化一般都具

有紫移效应。

2  植物花青素苷生物合成、转运、降解及

其分子调控机制

花青素苷在植物体内的生物合成已基本明确, 
其合成途径是类黄酮类物质合成途径的一个分
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图1  花青素苷的结构和种类

Fig.1  Structures and types of anthocyanins
A: 花青素苷基本结构; B: 6种常见花青素苷结构图; C: 常见的用于糖基化的单糖和二糖; D: 常见的用于乙酰化的酸类。

支。苯丙氨酸是花青素苷生物合成的直接前体, 
由苯丙氨酸到花青素苷大致经历3个阶段: 第一个

阶段由苯丙氨酸到香豆酰-辅酶A, 该步骤受苯丙氨

酸解氨酶基因调控; 第二阶段由香豆酰-辅酶A到二

氢黄酮醇, 先由查尔酮合成酶(chalcone synthase, 
CHS)催化香豆酰-辅酶A合成查尔酮, 黄色的查尔酮

异构化形成无色的黄烷酮, 黄烷酮进一步在黄烷

酮羟化酶(flavonoid-3′,5′-hydroxylase, F3′5′H; flavo-
noid-3′-hydroxylase, F3′H; flavanone 3-hydroxylase, 
F3H)催化下形成无色的二氢黄酮醇, 然后还原形

成无色花青素苷, 这一步由二氢黄酮醇还原酶(di-
hydroflavonol 4-reductase, DFR)催化; 第三阶段是

各种花青素苷的合成, 无色花青素苷在花青素合

成酶(anthocyanin synthase, ANS)作用下加氧转变

成有色的花青素苷, 然后由糖基转移酶(glycosyl 
transferases, GT)、甲基转移酶(methyl transferase, 
MT)、酰基转移酶(acyl transferase, AT)催化形成颜

色不同的各种花青素苷(图2, Zhao和Tao 2015)。不

同的花青素苷通过进一步修饰, 经过分子叠加效应

及交互作用, 在不同器官组织中产生不同的色彩。

花青素苷的转运和积累很大程度上影响植物

的颜色表型, 到目前为止发现了4类蛋白(GST、
MRP、MATE和BTL-homologue)可能参与花青素

苷向液泡的转运, 即4种花青素苷转运模型。第一

种为GST和MRP共同介导的花青素苷的转运, 由
位于细胞质的谷胱甘肽转移酶(glutathione S-trans-
ferase, GST)和位于液泡膜上的多药耐药抗性相关

蛋白(multidrug resistance-associated protein, MRP)
共同完成的。在细胞质合成的花青素苷经GST催化

形成谷胱甘肽交联复合物, 然后被液泡膜上的MRP
识别, 将其跨膜转运至液泡(Goodman等2004)。第

二种为多药和有毒化合物排出家族(multidrug and 
toxic compound extrusion, MATE)介导的花青素苷

转运, 是通过定位在液泡膜上的MATE完成的。
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图2  花青素苷的生物合成途径及关键节点

Fig.2  Biosynthetic pathway of anthocyanins and key nodes
参照戴思兰和洪艳(2016)、王华等(2015)的文献修改, 有颜色的方框表示方框内化合物的呈色类型。CHS: 查尔酮合成酶; CHI: 查尔

酮-黄烷酮异构酶; F3′H: 类黄酮-3′-羟基化酶; F3′5′H: 类黄酮-3′,5′-羟基化酶; FLS: 黄酮醇合成酶; DFR: 二氢黄酮醇-4-还原酶; LAR: 无色

花色素还原酶; ANS: 花青素苷合成酶; ANR: 花青素还原酶; GT: 葡萄糖基转移酶。

ATP存在时, 液泡膜上的MATE转运蛋白利用膜两

侧的H+/Na+浓度梯度作为推动力, 将花青素苷向液

泡内转运, 同时将质子泵出液泡外(Yazaki等2008)。
第三种为囊泡介导的花青素苷的转运, 花青素苷

在内质网合成以后, 首先在细胞质聚集成有膜包

裹的泡状体(anthocyanoplast, ACP), ACPs主要通过

3种囊泡途径被转运至液胞中: 一种是通过前液泡

组成体(prevacuolar compartments, PVCs)被运输至中

央大液泡, ACPs破裂后形成无膜包裹的花青素苷液

泡内涵体(anthocyanic vacuolar inclusions, AVIs) 
(Zhang等2006); 另一种是被蛋白质储存泡(protein 

storage vacuoles, PSVs) 包裹并随其移动被运输至

中央大液泡; 最后一种是通过高尔基体的囊泡运

输网络被转运至液泡(Zhao和Dixon 2010)。第四种

为BTL-homologue介导的花青素苷的转运, 可能的

花青素苷转运机制是BTL-homologue与吸收四溴

酚酞磺酸钠(bromosulfalein, BSP)的产电过程有关, 
与抗体一起对一段BTL序列呈现出交叉反应性

(Passamonti等2002)。
花青素苷降解的分子机制研究较少, Oren- 

Shamir (2009)报道了参与花青素苷降解的3个候选

的基因家族, 即多酚氧化酶、过氧化物酶和β-葡糖
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苷酶。它们主要通过两种途径参与花青素苷的降

解, 一种是直接通过过氧化物酶氧化作用降解; 一
种是先通过β-葡萄糖苷酶去糖基化, 然后通过多酚

氧化酶或过氧化物酶氧化进行降解(Barbagallo等
2007; Oren-Shamir 2009)。Zipor等(2015)在大花鸳

鸯茉莉(Brunfelsia calycina)花中发现BcPrx01 (液
泡过氧化物酶III)参与花青素苷的降解, 在血橙

(Citrus sinensis)和荔枝(Litchi chinensis)果实成熟

的后期, β-葡糖苷酶、多酚氧化酶、过氧化物酶可

能参与花青素苷的降解(Zhang等2001, 2005; Bar-
bagallo等2007)。

花青素苷的生物合成受两套基因的控制, 即
结构基因和调节基因。结构基因为不同植物所共

有, 负责编码花青素苷生物合成途径中的酶。结构

基因包括两个重要的基因群, 即上游基因群(CHS、
CHI和F3H)和下游基因群(F3′H、F3′5′H、DFR、
ANS和UFGT)。上游基因群比较保守, 在低等的苔

藓植物中都有发现, 通常编码通路起始位点上参

与黄酮、黄酮醇和糅红合成的相关酶, 下游基因

群主要编码合成花青素苷和原花青素苷的酶。

调节基因主要包括编码MYB、bHLH和WD40
这三类转录因子的基因, 他们通过与结构基因启

动子中相应顺式作用元件结合来调节花青素苷生

物合成相关基因的表达。烟草(Nicotiana tabacum)
过表达茶(Camellia sinensis)叶R2R3-MYB转录因

子(CsMYB6A), 活化了CHS和3GT基因的表达, 从
而使转基因株系叶片中花青素苷含量升高, 叶片

变紫色(He等2018); 过表达拟南芥(Arabidopsis 
thaliana) MYB家族PAP1基因可以促进花青素苷的

积累, 使转基因烟草株系的叶片、茎段和花器官

呈现出不同程度的紫红色(刘轶等2017)。血桃

(Prunus persica)着色基因BL能激活花青素苷MYB
基因转录, 从而促进果肉积累花青素苷而使其呈现

血色(Zhou等2015)。拟南芥中AtMYB11和AtMYB12
能够共调节花青素苷合成相关的结构基因CHS、
CHI、F3H等, 从而提高整个植株花青素苷含量

(Dubos等2010)。月季(Rosa chinensis) R2R3-MYB基
因的上调可激活多个花青素苷合成相关结构基因的

表达, 从而使叶片和花瓣积累花青素苷(Bendahmane
等2013)。

bHLH家族的共同特征是具有可与DNA结合

的bHLH结构域。在茄子(Solanum melongena)和辣

椒(Capsicum annuum)中, 有花青素苷的果实部分

比没有花青素苷的果实部分CabHLH和SmbHLH基

因的表达水平高(Stommel和Dumm 2015)。番茄

(Solanum lycopersicum)中过表达bHLH家族的SlAN1
基因, 转基因番茄果皮中花青素苷浓度有了极大

的提高(Qiu等2016)。番茄bHLH家族中的IIIf亚家

族成员TT8、GL3和EGL3与WD40家族中的TTG1
和MYB转录因子结合形成MBW复合体调控花青

素苷的生物合成(Tominaga-Wada等2017)。bHLH
家族中的III(d+e)亚家族能够促进花青素苷的生

物合成(Qi等2015)。低温可以诱导MdbHLH3的表

达, 从而调控苹果果实花青素苷的积累和果实着色

(Nemesio-Gorriz等2017)。
WD40蛋白是一类高度保守的蛋白, 一般由多

个WD基元串联重复而成。与MYB转录因子不同, 
该家族蛋白缺少DNA结合区 ,  不能直接作用于

DNA, 没有任何转录功能, 其功能更像是其他蛋白

质之间相互作用的平台(Li等2014)。WD40能够与

MYB和bHLH互作形成MBW复合体调控花青素苷

的生物合成。bHLH既可以自身互作 ,也可以与

MYB和WDR相互作用, 因此可能起着更重要的作

用(祝志欣和鲁迎青2016)。烟草中异源表达茶树

WD40基因CsWD40可以显著提高转基因植株花瓣

中花青素苷的含量, 同时转化CsWD40和CsMYB5e
基因可以显著提高转基因植株的花青素苷和原花

青素的含量(Liu等2018)。烟草中异源表达苦荞麦

(Fagopyrum tataricum) WD40基因FtWD40可以显

著增加花瓣的颜色, 同时与花青素苷合成相关的

DFR及ANS均上调表达(Yao等2017)。Dong (2014)
研究发现红薯(Ipomoea batatas)中IbWD40基因的

表达模式与其花青素苷的含量正相关, 在拟南芥

中过表达该基因可以显著提高其花青素苷的含

量。StAN11基因是一种马铃薯(Solanum tuberosum)
中的WD40基因, 过表达该基因可以导致转基因马

铃薯的块茎表皮颜色加深, 研究表明StAN11通过

控制DFR表达来调节马铃薯花色苷生物合成(Li等
2013)。

MYB、bHLH和WD40三类转录因子还可以

通过互作形成MBW复合体调控花青素的生物合

成(祝志欣和鲁迎青2016)。MBW复合体调控植物

花青素苷生物合成的分子机制如图3所示: 首先, 
MBW复合体的靶基因众多, 既有bHLH和WD40, 
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图3  花青素苷代谢途径转录激活假说示意图

Fig.3  Hypothesized regulatory mechanism for the activation of anthocyanin pathway
参照祝志欣和鲁迎青(2016)的文献修改。

又有花青素苷生物合成相关的几乎所有的结构基

因, 以及下游的部分修饰和转运基因, 如3GGT、
GST、MATE与H+-ATPase等; 其次, MYB对以上靶

基因具有很弱的激活功能, 可以使植物在信号诱

导下产生特异的MYB, 然后反馈性地完成复合体

中bHLH和WD40的积累; 最后, MYB、bHLH和

WD40三者形成MBW复合体, 该复合体对靶基因

的激活能力比MYB单独作用更强, 可以有效开启

花青素苷的合成、修饰和转运相关基因的表达。

MYB蛋白主要调控花青素苷生物合成途径的上游

基因群, 而MBW复合体主要调控下游基因群(祝志

欣和鲁迎青2016)。在拟南芥中, 与花色相关的重

要转录因子PAP1和PAP2通过与WD40家族的

TTG1以及bHLH家族的TT8结合, 共同激活CHS、
DFR和LDOX的表达(Borevitz等2000)。在玉米(Zea 
mays)种子中, bHLH蛋白依赖于MYB家族的C1和
WD40家族的PAC1, 从而调控整个花青素的合成

途径(Carey等2004)。在茄子中, SmTTG1、SmGL3
和SmTT8之间有复杂的相互作用并且形成MBW
复合体共同调控其花青素的合成(刘新宇等2014)。
矮牵牛(Petunia hybrida)花粉囊和花瓣中的花青素

是由两种不同的MBW蛋白复合物调控 ,  WD40 
AN11、bHLH AN1和R2R3 AN4负责调控花粉囊

内的花青素合成, 而WD40 AN11、BHLH AN1和

R2R3-MYB AN2复合蛋白负责调控花瓣内的花青素

合成。TTG1转录因子参与很多生理反应, 而bHLH蛋
白TT8、GL3和EGL3在功能上部分相似(Zhang等
2003), 且有研究表明MBW蛋白复合体对于DNA
的特异结合位点是由MYB蛋白决定的(刘新宇等

2014)。
除以上3类转录因子家族调控花青素苷的生

物合成外, 拟南芥中JAZ蛋白可以通过破坏bHLH-
MYB形成复合物, 从而负调控花青素苷的生物合成

(Pauwels等2011)。HY5 (long hypocotyl 5)和HYH 
(HY5 Homolog)转录因子在低温诱导下可以结合

到结构基因的启动子区域而不通过MBW复合体

调控花青素苷的生物合成(Zhang等2011)。LED 
(lateral organ boundaries domain)蛋白家族在缺氮

条件下可直接作用于MYB家族基因PAP1和PAP2
的启动子区域, 进而抑制花青素苷合成基因的表

达(Rubin等2009)。
花青素苷生物合成的转录后调控主要包括蛋白

质泛素化、蛋白质磷酸化小分子RNA (microRNA, 
miRNA)及小干扰RNA (small interfering RNA, siR-
NA)介导的转录后基因沉默等方面。苹果(Malus 
pumila) COP1 (constitutively photomorphogenic1)
可与MYB互作, 参与暗条件下MYB的泛素化及

其降解, 从而调控光介导的花青素苷生物合成(Li等
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2012)。拟南芥COP1和SPA (suppressor of PHYA-105)
通过靶向结合多个花青素苷合成相关的调节基因

(如PAP1、PAP2、HY5及其同源物HYH)来抑制光

诱导的花青素苷生物合成(Shin等2013)。苹果中

葡萄糖响应基因MdHXK1可以通过磷酸化稳定

MdbHLH3来促进花青素的生物合成(Hu等2016)。
Li等(2016)在拟南芥中发现MYB75被MPK4磷酸

化是光诱导下花青素积累所必需的。Heine等(2004)
鉴定了两个保守的半胱氨酸残基作为MYB转录

因子R2R3结构域中的调节模块。虽然cys-53在不

同生物的MYB中高度保守, 但Cys-49对植物R2R3
结构域具有特异性。植物中第二个半胱氨酸残基

的出现可以改变Cys-53的可及性, 从而改变其形

成二硫键的能力。因此, Cys-49可通过调节其二

聚化能力来调节植物MYB转录因子的DNA结合

能力进而调控植物花青素的积累(Pireyre和Burow 
2014)。

miRNA是由呈发夹结构的单链RNA前体经

Dicer酶加工而成, 它与靶基因RNA的序列互补引

起靶基因RNA的切割或抑制其翻译, 从而对植物

的生长发育进行转录后调控。拟南芥中过表达

miR828发现miR828/TAS4-siR81(-)能通过抑制花青

素苷正调控因子PAP1、PAP2、MYB113的表达进而

负调控花青素苷的积累(Yang等2013)。miR156靶向

定位的SPL转录因子可使MBW转录复合体变得不

稳定, 最终影响花青素苷的生物合成, 高活性的

miR156可以促进花青素苷的积累, 低活性的miR156
则促进黄酮醇的积累(Gou等2011)。siRNA介导的

CHS转录后基因沉默可以产生纯白色的大丽花

(Octoploid dahlia) (Ohno等2011)。在双色矮牵

牛中, 双色花的花色表型可能是由21个核苷酸的

siRNA介导的CHS-A转录后基因沉默导致的(Morita
等2012)。

DNA甲基化的程度可以影响植物花青素苷的

生物合成 ,  进而改变植物器官的颜色。在苹果

‘Ralls’果皮中, MdMYB1启动子区域DNA甲基化程

度远远高于其红色芽变品种(Xu等2012); 文心兰属

植物中OgCHS启动子5′区域甲基化会导致该基因

表达量降低, 从而使其花青素苷的积累降低(Liu等
2012); 在红色果皮梨(Pyrus spp.)中, PcMYB10启动

子超甲基化与其绿色果皮表现型密切相关(Wang
等2013); 在梨的红色芽变品种‘Zaosu Red’中, Py-

MYB10启动子在富含花青素苷的组织中甲基化程

度很低, 说明在花青素苷合成过程中发生了去甲

基化现象(Qian等2014)。

3  花青素苷在植物器官中的呈色机理

植物器官呈现红、紫、蓝等颜色是植物体内

花青素苷种类、分子间辅助着色、分子堆积作

用、金属离子的络合作用及液泡pH值相互作用的

结果。植物生长过程中这些因素的变化及彼此间

相互作用共同决定着植物丰富多彩的器官颜色。

3.1  分子间辅助着色对花青素苷在植物器官中呈

色的影响

花青素苷与黄酮或多酚类化合物等辅助色素

之间以化学键结合形成特定的空间结构, 从而保护

花青素苷不受水化反应攻击而失色。含糖基的黄

盐阳离子只有在强酸介质中才能保持稳定, 但是花

瓣细胞在正常情况下只显弱酸性, 如果只有花青素

苷存在, 花瓣不可能形成稳定的颜色。在花瓣中与

花青素苷共存的多酚是一种辅色剂, 它通过氢键和

疏水键与花色苷形成复合物, 使花色苷稳定性提高

(邵信儒2016)。多酚与花色苷形成的复合物使花

色苷对光的吸收在可见光区明显红移, 使其吸光系

数增大。与花青素苷共同着色的色素种类及含量

可直接影响植物花色。黄酮醇合成酶(flavonol syn-
thase, FLS)既可通过底物竞争方式影响花青素苷的

生物合成, 也可以通过影响助色素合成而改变花

色。在矮牵牛中, FLS改变了黄酮醇与花青素苷的

比例, 最终使花色发生改变, 从矮牵牛中克隆并过

表达FLS基因可以使转基因株系花色变深, 反义表

达该基因则使花色明显变淡(Holton等1993)。
3.2  金属离子的络合作用对花青素苷在植物器官

中呈色的影响

金属离子对花青素苷的生物合成也有很大的

影响。一些紫色花瓣郁金香(Tulipa × gesneriana)
品种的花被下部呈现蓝色, 其蓝色和紫色区域具

有相同的花青素苷(飞燕草素-3-芸香苷)和黄酮醇, 
液泡内pH值也很相似, 但是蓝色区域Fe3+浓度是紫

色区域的25倍(Shoji等2007)。位于液泡膜上的Fe3+

转运体蛋白(TgVit1)基因在紫色郁金香花瓣中瞬间

表达导致一些细胞变为蓝色(Momonoi等2009), 促
进TgVit1表达并且抑制Tgfer1 (一种Fe3+储存蛋白

基因)表达从而导致紫色郁金香花被下部呈现蓝色
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(Shoji等2010)。蓝色矢车菊(Centaurea cyanus)花
瓣细胞中由于Fe3+转运基因CcVIT发生了氨基酸取

代(A236E), 从而使其花瓣颜色变为了紫色(Yoshi-
da和Negishi 2013)。在红、蓝两色共存的八仙花

(Hydrangea macrophylla)品种中, 蓝色花瓣细胞中

Al3+含量是红色花瓣细胞中Al3+含量的40倍, 因此, 
八仙花花色改变可能与Al3+浓度相关(Ito等2009)。
3.3  分子堆积作用对花青素苷在植物器官中呈色

的影响

花青素苷与有机酸酰基化后能有效地保护花

青素苷母核阳离子免受水分子的攻击而失色。由

于花青素苷上的糖链与有机酸酰化后形成有机大

分子, 所以这种作用又被称为分子内辅助着色。

分子内辅助着色机理的典型模式是花青素苷的“三
明治”构型(图4)。酰化花青素苷的有机酸与糖链

相连, 而这些糖链是可折叠的, 将有机酸置于2-苯
基苯并吡喃骨架的表面, 这种堆积作用能够较好

地抗水的亲核攻击和其他类型的降解反应, 因而

提高了花青素苷的稳定性(邵信儒2016)。花青素

苷与两个有机酸形成的双酰化花青素苷比一个有

机酸形成的单酰化花青素苷稳定, 其原因是酰基

平面芳香族残基和花青素苷核之间疏水作用力形

成层状结构, 较好地保护了夹在两个有机酸中间

的花青素苷核, 而单酰化花青素苷仅有一侧能防

止亲核基团的攻击。此外糖分子上的酰基基团位

置不同也能影响花青素苷的稳定性。在糖C6位上

的酰基基团能自由旋转, 允许分子折叠和分子内

堆积。灵活的糖链能使酰基芳香环折叠到吡喃环

上, 分子的堆积现象对花青素苷有保护作用, 能够

提高其稳定性(邵信儒2016)。
3.4  液泡pH对花青素苷在植物器官中呈色的影响

花青素苷在水溶液中以黄盐阳离子、酮型

碱、假碱、查尔酮形式存在, 这4种形式随水溶液

的pH变化而发生可逆变化, 同时溶液的颜色也随

结构改变而改变。当溶液的pH小于2时, 花青素苷

以黄盐阳离子形式存在, 溶液显红色。当pH逐渐

升高, 花青素苷失去C环氧上的阳离子变成蓝色酮

型碱。酮型碱在酸性溶液中与黄盐阳离子之间可

逆变化。随着溶液pH进一步升高, 酮型碱变为假

碱, 此时花青素苷的溶液呈无色, 假碱与查尔酮也

可逆转化(邵信儒2016)。野生型牵牛开花前由于

钠离子和钾离子反向转运体蛋白的作用使液泡内

pH由6.6升至7.7, 其花色由紫色变为蓝色(Yoshida
等2009); Zhang等(2014)研究发现低pH可以促进苹

果属观赏海棠(Malus spp.)叶片中花青素苷的积

累。因此, 液泡pH对花青素苷在植物器官中的呈

色具有决定性的作用。

4  环境因子调控植物花青素苷合成的机理

植物花青素苷的生物合成是内因和外因共同

图4  花青素苷的“三明治”构型

Fig.4  “Sandwich” configuration of anthocyanin
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作用的结果, 花青素苷生物合成相关基因决定了

植物体内花青素苷的种类, 而环境因子既可以影

响花青素苷生物合成的速率, 还可以对其积累量

和稳定性产生作用。影响花青素苷合成的外界环

境因子主要包括光、温度、糖和激素等(David 
2000)。高辐射、UV蓝光、低温能够促进花青素

苷的合成, 高温能够诱导花青素苷的降解(Qiu等
2016; Movahed等2016; 胡可等2010)。
4.1  光对植物花青素苷合成的调控作用

光是影响植物花青素苷积累的重要环境因素

之一。对茄子进行不透光套袋处理可以产生白色

的果实(Liu等2018)。高光强可以诱导许多植物花

青素苷的累积(Maier和Hoecker 2015)。除了光强

外, 光质也会影响花青素苷的生物合成。UV光处

理后VcMYB21在蓝莓叶片花青素苷积累过程及果

实着色过程中可能发挥着负调控作用(刘中帅等

2017)。远红光能够抑制植物花青素苷的生物合成

(Li和Kubota 2009)。
4.2  温度对植物花青素苷合成的调控作用

温度是植物花青素苷积累的另一个重要的决

定因子。低温可以诱导茄科植物花青素苷的积累

(Jiang等2016; Liu等2018)。由于低温条件下植物

花青素苷的生物合成需要光诱导, 因此推测低温

和光可能通过相同的机制对花青素苷的生物合成

进行调控(Xu等2015)。在茄子中, 花青素苷合成上

游基因群(SmCHS、SmCHI和SmF3H)在低温诱导

下比下游基因群(SmF3′5H、SmDFR和SmANS)响
应更早(Jiang等2016)。

高温可以通过抑制植物花青素苷合成激活物

和相关结构基因的表达和/或促进花青素苷合成阻

遏物的表达来降低植物中花青素苷的积累。高温

可以诱导李子(Prunus salicina)果实中花青素苷的

降解(Niu等2017)。矮牵牛过表达编码葡萄(Vitis 
vinifera) III类过氧化物酶的VviPrx31, 转基因矮牵

牛花瓣中花青素苷的含量在热胁迫下减少, 表明

高温可以促进有活性的花青素苷降解(Movahed等
2016)。高温依赖性花青素苷浓度的降低与III类过

氧化物酶的活性增加和H2O2水平升高有关, 施用

过氧化物酶抑制剂后, 花青素苷含量在各种温度

处理下均上升(Liu等2018)。
4.3  糖对植物花青素苷合成的调控作用

糖对花青素苷合成的调控主要有两个原因: 

其一, 花青素苷分子是由糖和花青素组成的; 其二, 
花青素苷合成所需要的前体是从莽草酸途径产生

的, 而莽草酸的形成依赖于旺盛的戊糖呼吸, 而戊

糖呼吸的活跃需要有充足的糖。在葡萄果实中, 
高浓度的蔗糖能够促进花青素苷的积累(Lotkows-
ka等2015)。Payyavula等(2013)发现蔗糖处理可以

提高番茄花青素苷的含量。蔗糖不仅可以调控花

青素苷合成相关的结构基因, 还可以特异性地调

控其调节基因。拟南芥经外源蔗糖、葡萄糖和果糖

处理12 h后, 花青素苷合成相关结构基因(如CHS、
CHI、F3H、F3′H、DFR和LDQZ)和PAP1的表达

量均明显上调(Solfanelli等2006)。拟南芥在高浓

度蔗糖培养基上PAP1的转录水平显著增加, 而在

低浓度蔗糖培养基上MYB112的转录水平变化不显

著(Lotkowska等2015)。
4.4  激素对植物花青素苷合成的调控作用

激素也是影响植物花青素苷合成的重要因子

之一。生长素在植物愈伤组织花青素苷合成中起

着重要的作用。外源2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-dichlo-
rophenoxyacetic acid, 2,4-D)或萘乙酸(1-naphthy-
lacetic acid, NAA)处理葡萄果实可以抑制花青素

苷生物合成结构基因的表达(Ban等2003; Jeong等
2004)。Zhou等(2008)在过表达AtPAP1基因的烟草

愈伤组织中发现高浓度的2,4-D或NAA可以抑制

花青素苷的合成, 而红肉苹果愈伤组织中花青素

苷的积累也受到高浓度的2,4-D或NAA的抑制(Ji
等2015)。与此作用相反, 拟南芥幼苗经外源吲

哚-3-乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)处理后, 其花青

素苷合成途径相关的结构基因(CHS、CHI和F3′H)
和调节基因(TTG1、PAP1和MYB12)的表达量均有

增加, 说明在一定浓度范围内生长素对花青素苷

合成具有一定的促进作用(Lewis等2011)。
细胞分裂素不仅能够促进多种植物组织培养

过程中花青素苷的积累, 还能对植物部分器官花青

素苷的积累具有促进作用, 如外源细胞分裂素处理

能促进拟南芥和苹果果肉花青素苷的积累(Das等
2012b; Ji等2015)。与之相反, 还有一些研究表明细

胞分裂素可以负调控花青素苷的生物合成。6-苄
氨基腺嘌呤(6-benzylaminopurine, 6-BA)和N-(2-
氯-4-吡啶基苯)-N′-苯基脲[N-(2-chloro-4-pyridyl)-
N′-phenylurea, CPPU]处理荔枝果实也可抑制荔枝

果皮花青素苷积累(Wei等2011; Lai等2014); 6-BA
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处理可以显著抑制非绿色玉米叶片蔗糖诱导的花青

素苷合成(Kim等2006)。这些差异可能是由于细胞

分裂素对花青素苷的合成调控具有浓度特异性。

赤霉素对植物花青素苷的生物合成具有重要

影响。外源赤霉素(gibberellin A3, GA3)处理可以诱

导矮牵牛花冠CHS基因的表达, 促进花青素苷的积

累(Weiss等1995)。但也有报道表明赤霉素抑制植

物花青素苷的生物合成, 胡萝卜(Daucus carota subsp. 
sativus)悬浮培养细胞经外源GA3处理后其花青素

苷的合成受到显著抑制(Ilan和Dougall 1992)。拟

南芥ga1-5突变体由于内源赤霉素含量大大降低激

活了花青素苷生物合成的基因, 从而使其花青素

苷含量显著增加(Loreti等2008)。在矮牵牛花青素

苷合成途径中, 赤霉素首先启动bHLH (an1)和MYB 
(an2)基因的表达, 然后使其与启动子上的顺式作

用元件结合激活花青素苷合成通路上结构基因, 
从而促进花青素苷的合成(David 2000)。

外源脱落酸(abscisic acid, ABA)处理可以诱导

葡萄果皮和细胞悬浮系花青素苷合成结构基因和

调节基因的表达, 促进花青素苷的积累(Jeong等
2004)。外源ABA喷洒处理葡萄能够促进花青素苷

的合成积累(Kim等2006)。ABA可以显著促进非跃

变型果实花青素苷的积累, 如葡萄、樱桃(Prunus 
avium)、草莓(Fragaria × ananassa)和荔枝, 而对

跃变型果实(如苹果)的促进作用不显著(Jeong等
2004; Wei等2011; Lai等2014; Shen等2014)。采用

病毒诱导的基因沉默(virus-induced gene silencing, 
VIGS)技术使甜樱桃果实内源ABA含量降低, 同时

花青素苷合成相关基因的表达水平及其含量均发

生了降低, 表明ABA可以作为信号分子促进甜樱桃

果实成熟过程中花青素苷的积累(Shen等2014)。
乙烯在果实成熟过程中起重要调控作用, 而

许多植物在果实成熟过程中都伴随着花青素苷的

积累, 因此, 乙烯可能对果实花青素苷的生物合成有

重要的调控作用。葡萄果实经乙烯利处理后, 花青

素苷合成的结构基因(CHS、F3H、LDOX和UFGT)
表达量升高, 花青素苷含量增加(El-Kereamy等2003)。
与之相反, 高树林等(2015)用乙烯处理牡丹(Paeonia 
Suffruticosa)切花, 发现其花瓣花青素苷含量下降; 
烟草中过表达甜瓜(Cucumis melo)乙烯受体的突变

基因(Cm-ETR1/H69A), 转基因植株花瓣中的花青

素苷含量增加, 表明乙烯对花青素苷的生物合成

起到抑制作用(Takada等2005)。乙烯抑制花青素苷

积累常常通过在转录水平下调正调控转录因子

bHLHs (GL3、EGL3和TT8)和MYBs (PAP1和PAP2)
以及上调负调控转录因子MYBL2 (Das等2012a)。
拟南芥经乙烯处理后花青素苷合成的正调节基因

(TT8、GL3和PAP1)表达受到抑制, 负调控基因

MYBL2的表达升高, 从而导致青素苷合成受到抑制

(Jeong等2010)。
茉莉酸家族包括茉莉酸、茉莉酸前体环戊烷

和环戊烯酮, 在植物花青素苷的生物合成过程中

起着调控作用。茉莉酸甲酯能够促进紫背天葵菜

(Gynura bicolor)根部、苹果果实和草莓果实中花

青素苷的生物合成(Shimizu等2010; Feng等2017; 
Moreno等2010)。茉莉酸甲酯处理后, 李属砧木的体

外芽培养物中总花青素苷的含量显著增加(Lucioli
等2017)。Qian等(2014)发现茉莉酸甲酯处理后的

梨果实与水处理相比花青素苷的含量更高。Loreti
等(2008)研究发现在拟南芥中茉莉酸处理可以促

进蔗糖诱导的花青素苷积累。拟南芥经茉莉酸处

理可以上调花青素苷生物合成的下游基因(DFR、
LDOX和UF3GT)和调节基因(PAP1、PAP2和GL3), 
从而促进拟南芥子叶和胚轴中的花青素苷含量(Shan
等2009)。

除了光、温度、糖和激素以外 ,  肥料、干

旱、病害等因素也会影响花青素苷的合成和积累

(邵信儒2016)。低氮可以促进花青素的积累, 高氮

则会抑制花青素的生物合成(Rubin等2009; Liang
和He 2018)。硝酸盐主要通过降低AtPAP基因的表

达来抑制花青素的积累, 还可以诱导LATERAL 
ORGAN BOUNDARIES DOMAIN (LBD)基因家

族成员的表达, 而该家族成员可以负调控AtPAP基
因进而调节花青素的积累(Rubin等2009)。Wang等
(2018)研究表明硝酸盐响应蛋白MdBT2可以通过

与转录因子MdMYB1互作进而调控花青素的生物

合成。拟南芥在氮磷缺乏时可以诱导PAP1的表达

进而影响植物体内花青素的产生(Lillo等2008)。
Rahimi等(2013)研究表明, 与对照相比, 锌和氮的

施用显著增加和减少了芫荽(Coriandrum sativum)
叶中的花青素含量, 而磷和钾对花青素含量的积累

有负面效应。紫叶桃(Prunus persica ‘Atropurpurea’)
叶面喷施锰和锌20 d后其花青素含量增加, 且花青

素含量与喷施锰含量呈极显著正相关, 而紫叶桃
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叶面喷施铁元素后花青素的生物合成受到抑制(Li
等2010)。在干旱条件下, 棉花(Gossypium spp.)花青

素的含量比正常情况下的含量提高了4倍, 玉米品

种的花青素含量在干旱条件下也显著上升(Efeoğlu
等2008; Rubin等2009)。Nakabayashi等(2014)研究

表明, 干旱处理可以提高花青素的含量进而缓解

干旱。干旱处理可以通过促进花青素合成相关基因

如TaCHS、TaCHI、TaF3H、TaFNS、TaFLS、TaDFR、
TaANS的表达来提高小麦(Triticum aestivum)叶片

花青素的含量(Ma等2014)。在干旱条件下生长的葡

萄成熟果实中花青素的含量显著上升(Castellarin
等2007)。越橘(Vaccinium myrtillus)被对位噬菌体

(Paraphaeosphaeria sp.)和灰葡萄孢霉(Botrytis cinereal)
感染后, 与类黄酮生物合成相关基因均被激活, 且
越橘对内生菌的防御反应比病原体快(Koskimäki
等2009)。病原体的感染促进了表没食子儿茶素、

槲皮素-3-葡萄糖苷、槲皮素-3-O-α-鼠李糖苷、绿

原酸和香豆酰奎尼酸的特异性积累。内生菌感染

的植物具有较高含量的槲皮素-3-葡糖苷酸和香豆

酰基环烯醚萜(Koskimäki等2009)。Delila和Rosea1
番茄突变体中花青素生物合成相关基因上调表达, 
花青素的含量上升, 其对灰霉病的抗性降低(Zhang 
等2013)。马铃薯块茎中花青素5-O-葡糖基转移酶

的异位表达可以增强植物对细菌感染的抗性(Lorenc- 
Kukula等2005)。酮类化合物具有很好的抗氧化活

性, 这可能与其抗真菌活性有关(Goodman等2004; 
Iriti等2004)。与青芒果(Mangifera indica)果实相比, 
红芒果果实对炭疽病菌(Colletotrichum gloeospori-
oides)的感染具有更强的抗性并且显著更小的衰变

区域。因此, 病害也会影响植物花青素的生物合

成与积累(Sivankalyani等2016)。

5  问题与展望

花青素苷作为一种分布广、种类多、安全性

高、无毒的天然色素, 在医药、化妆、食品行业

中都有着重要的应用。由于花青素苷突出的药用

价值和营养价值以及在基因工程改良观赏植物花

色中的巨大经济价值, 未来对花青素苷生物合成

分子调控机制的研究仍将是现代分子生物技术领

域的热点问题。近年来, 关于花青素苷的生物合

成及分子调控机制的研究已经取得了较大的进展, 
但还有许多问题有待阐明。

5.1  花青素苷生物合成后期修饰过程中关键基因

的发掘

花青素苷种类取决于其合成后的修饰过程, 
并且不同物种间存在显著差异, 这与花青素苷生

物合成途径及调控机理的保守性完全不同。对于

这一问题, 今后应在不断挖掘新基因的同时, 着重

加强不同植物间的特异性和共性分析, 找出花青

素苷代谢的共性规律和物种特异性产生的原因。

5.2  花青素苷合成调控基因在植物基因工程领域

中的拓展应用

花青素苷合成调控基因可以作为一种遗传转

化的报告基因, 它不需任何仪器及组织化学染色, 
肉眼即可观察, 方便实用。除了作为报告基因, 许
多花青素苷合成调控基因还可以改变植物不同器

官和组织的颜色以及增强植物抗逆境的能力。因

此, 花青素苷合成调控基因在植物基因工程领域

的应用前景同样非常广泛, 需要我们筛选出适合

应用的候选基因。

5.3  影响花青素苷生物合成的各项因素之间的调

控网络解析

花青素苷的生物合成受多种因素的影响, 如
光照、温度、蔗糖、pH、各种激素, 各种因素如

何协调作用调控花青素苷的生物合成仍不清楚。

只有清楚了解各因素对花青素苷生物合成的调控

及其不同因素之间的相互作用机制, 才能更好地

应用这些因素调控植物花青素苷的生物合成。

5.4  对花青素苷生物合成的相关机理进行系统生

物学研究

高通量测序技术因其具有速度快、成本低、

覆盖度深的特点使其在生命科学研究领域得到广

泛应用。该技术的出现, 极大地推动了植物分子

生物学的研究进程。组学研究涉及核酸、蛋白、

代谢物、表型等各个层次, 包括基因组学、转录

组学、蛋白组学、代谢组学、全基因组甲基化学

等, 已成为系统生物学研究的重要方向。利用系

统生物学研究花青素苷生物合成的机理, 可以深

入、全面地解析花青素苷的生物合成机理。

现在人类已经从20世纪的抗生素、维生素

时代进入到21世纪的花青素苷时代。深入研究这

些问题对理解植物花青素苷合成调控机制, 利用

基因工程开展作物遗传改良具有重要的理论指导

意义。
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The molecular regulation mechanism of anthocyanin biosynthesis and 
coloration in plants
ZHUANG Wei-Bing1,*, LIU Tian-Yu2, SHU Xiao-Chun1, QU Shen-Chun2, ZHAI Heng-Hua1,  
WANG Tao1, ZHANG Feng-Jiao1, WANG Zhong1,*

1Institute of Botany, Jiangsu Province and Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210014, China
2College of Horticulture, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China

Abstract: Anthocyanins, widely existed in the roots, stems, leaves, flowers, fruits and seeds of plants in nature, 
are a family of water-soluble flavonoids. They can give tissues and organs different colors, such as red, blue and 
purple, and can also be conducive to improve the abilities of plants to reproduce offspring and resist adverse 
environments. In this paper, we review the biosynthetic pathway of anthocyanin, mechanism of anthocyanin 
coloration and regulation of environmental factors on anthocyanin biosynthesis, and propose the direction for 
the future studies. This paper would make us better understanding the molecular regulation mechanism of an-
thocyanin biosynthesis in plants and provide references for enriching the color types of flowers, leaves and 
fruits in plants, directionally changing the contents of anthocyanins, and improving cultivation facilities.
Key words: anthocyanin; biosynthesis; coloration mechanism; environmental factor
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