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摘要 花青素是植物体内非常重要的一类次生代谢物，有很强的药理活性。花青素在医药保健、药用植物开发等方面具有重要的研究
价值和应用潜力。目前研究者基本探明了花青素生物合成途径和分子调控机制，但还没有完全掌握花青素合成的整个网络体系，还需
要继续加强对花青素生物合成与调控的研究。因此，对植物花青素生物合成途径、反应酶、结构基因、调控基因及转录因子进行综述，旨
在为花青素类植物品种改良和开发提供理论支持。
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Abstract Plant anthocyanin was，a group of important second plant metabolites with potent pharmacological activity，Anthocyanin has important
research value and application potential in health care and development of medicinal plants，etc．The basic anthocyanin biosynthesis pathways and
molecular regulation mechanism were found out by researchers，but the system of whole anthocyanin synthesis network was not grasped fully at
present ．The study of anthocyanin biosynthesis and regulation should be strengthened continually．The biosynthesis and regulation of plant anthocy-
anin，including biosynthesis pathway，enzyme，structure genes，regulation genes，and transcript factors，was reviewed in order to provide theoretical
support for the improvement and development of plant which was rich in anthocyanin．
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植物的叶、花、果实、种子、茎干表皮等器官或组织呈现

出来的色彩是由于植物体中存在不同的色素物质决定的，

这些色素物质主要包括类黄酮、类胡萝卜素、甜菜素和叶绿

素等，其中花青素是类黄酮色素中最丰富的的一类，属于水

溶性色素，大量地存在于植物的液泡中，决定大部分植物的

颜色。植物体内的花青素常与各种单糖结合形成糖苷，也

称为花青素苷。植物中主要存在 6 种常见的花青素苷: 天

竺葵素( pelargonidin) 、矢车菊素( cyanidin) 、飞燕草素( del-
phinidin) 、芍药素 ( peonidin) 、矮牵牛素 ( petunidin) 和锦葵

素( malvidin) ，其中芍药素是由矢车菊素甲基化形成的，矮

牵牛素和锦葵素是由飞燕草素再不同程度的甲基化形成

的［1］( 图 1) 。

图 1 花青素苷的结构及植物中 6 种常见的花青素苷［1］

Fig．1 Structure of anthocyanins and six major anthocyanins in plant

1 花青素的生物合成途径

植物花青素是黄酮类化合物的一个亚类，其生物合成途

径的研究较为成熟。花青素是在细胞质中进行，从苯丙氨酸

开始，经过一系列酶促反应合成，再经过不同的糖基、甲基、
酰基等转移酶的修饰后被转运储存在液泡中［2］。花青素生

物合成途径可以分为 3 个阶段( 图 2) : 第一阶段为苯丙氨酸

( Phenylalanine) 和乙酸( Acetic acid) 经过一系列转化合成花

青素的直接前体 p－香豆酰辅酶 A( p－coumaroyl－CoA) 和丙二

酰辅酶 A( Malonyl－CoA) ; 第二阶段为类黄酮代谢，是从 p－香

豆酰辅酶 A 和丙二酰辅酶 A 开始，直到形成二氢黄酮醇; 第

三阶段为花青素的生成，即二氢黄酮醇经过二氢黄酮醇 4－
还原酶( dihydroflavonol－4－reductase，DFR) 催化生成无色花

色素，再经过花色素合成与转化等酶的催化形成有色的花

色素［3］。
在第一阶段中，苯丙氨酸经过苯丙氨酸解氨酶( phenyl-

alanine ammonia－lyase，PAL) 脱氨形成肉桂酸( trans-cinnamic
acid) ，肉桂酸被肉桂酸 4－羟化酶( cinnamic acid 4－hydroxy-
lase，C4H) 羟化生成 p－香豆酸( p－coumaric acid，4－香豆酸) ，
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p－香豆酸在 4－香豆酸辅酶 A 连接酶( 4－coumaric acid: CoA
ligase，4CL) 催化下生成 p－香豆酰辅酶 A; 乙酸在乙酰辅酶 A

连接酶( acetyl－CoA ligase，ACL) 和乙酰辅酶 A 羧化酶( acetyl
－CoA carboxylase，ACC) 的作用下生成丙二酰辅酶 A［2，4－5］。

图 2 花青素生物合成途径［2］

Fig．2 The biosynthestic pathway of anthocyanin

在第二阶段中，查耳酮合成酶( chalcone synthase，CHS)

为类黄酮合成途径中的第 1 个关键酶，以 4－香豆酰辅酶 A
与丙二酰辅酶 A 为底物催化生成查耳酮( Chalcone) 。查耳

酮由查耳酮异构酶( chalcone isomerase，CHI) 催化形成柚皮

素( Naringenin) ，柚皮素由黄烷酮 3－羟化酶 ( flavanone 3－
hydroxylase，F3H) 催化生成各类花青素苷的必要前体物质二

氢山萘 酚 ( Dihydrokaempferol，DHK) 。类 黄 酮 3’－羟 化 酶

( flavonoid 3’－hydroxylase，F3’H) 和类黄酮 3’，5’－羟化酶

( F3’5’H) 在 DHK 的不同位点进行羟基化，分别形成二氢槲

皮素( Dihydroquercetin，DHQ) 和二氢杨梅素( Dihydromyrice-
tin，DHM) ［2，4］。

在第三阶段中，DHK、DHQ 和 DHM 经过二氢黄酮醇 4－

还原酶 ( dihydroflavonol－4－reductase，DFR) 还原形成无色的

花色素苷元，即无色的天竺葵苷元、矢车菊苷元和飞燕草苷

元。它们在花青素苷合成酶( anthocyanidin aynthase，ANS) 的

催化下分别生成天竺葵素苷元、矢车菊苷元和飞燕草素苷

元，最后经过尿苷二磷酸－葡萄糖: 类黄酮－3－O－葡糖基转移

酶( UDP－glucose: flavonoid－3－O－glucosyltransferase ( UF3GT
或 3GT) ) 、类黄酮 5－O－糖基转移酶( flavonoid－5－O－glucosyl-

transferase，5GT) 、鼠李唐基转移酶( UPD rhamnose: anthocya-
nidin－ 3－glucoside－ rhamnosyltransferase，3RT) 、酰 基 转 移 酶

( acyltransferase，AT) 和甲基转移酶( methyltransferase，MT) 等

酶的转化，生成更稳定的花青素苷［2，4，6］。最后，花青素经过

谷胱甘肽 S－转移酶( Glutathione S－transferase，GST) 转运到液

泡储存［6］。
2 花青素的生物合成关键结构基因

根据花青素生物合成的途径，第一阶段是与其他次生代

谢共有的反应，第二、三阶段是花青素代谢的前期和后期 2
个部分，对于花青素生物合成至关重要。在花青素生物合成

过程中，至少需要 15 种结构基因的协同作用，所涉及的基因

可以分为 2 类: 一类是前期合成基因，如 CHS、CHI、F3H、
F3’H和 F3’5’H 的相关基因; 另一类是后期合成基因，如

DFR、ANS、UF3GT、MT 和 RT 等相关基因［2］。
2．1 查耳酮合成酶( CHS) 基因 CHS 催化合成查耳酮，为

花青素的生物合成提供基本骨架，该酶是一类多基因家族编

码的酶［7－8］。目前，已经在葡萄［9］等植物中得到该类基因，该

基因具有一定的保守性。降低 CHS 基因的表达水平，会导致

植物花色变淡［10］。因此，调控植物体内 CHS 基因的表达水
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平会对花青素的合成产生影响。
2．2 查耳酮异构酶( CHI) 基因 CHI 催化查耳酮的异构化

反应，生成黄烷酮，将黄色的查耳酮转变成无色的黄烷酮，它

也是一种多基因家族编码的酶。CHI 基因已经从多种植物

中分离出来［11－14］，CHI 基因被分为 TypeⅠ和 TypeⅡ2 类。其

中，TypeⅠ的 CHI 只能催化 6’－羟基査耳酮生成 5－羟基黄烷

酮; TypeⅡ的 CHI 除了催化 6’－羟基査耳酮生成 5－羟基黄烷

酮外，还可以催化 6’－脱氧査耳酮生成 5－脱氧黄烷酮［15］。
2．3 黄烷酮 3－羟化酶( F3H) 基因 F3H 催化黄烷酮 C 环上

的羟基化反应生成二氢黄酮醇，是花青素生物合成途径中前

期阶段的关键酶。F3H 属于氧化戊二酸依赖型加氧酶家族，

是一种非血红素铁酶，依赖于 Fe2+、分子氧、抗坏血酸和2－酮

戊二酸而起作用［16－21］。多数植物的 F3H 基因由 2 个外显子

组成，编码 350～380 个氨基酸［22］。
2．4 类黄酮 3’－羟化酶( F3’H) 基因和类黄酮 3’，5’－羟化

酶( F3’5’H) 基因 F3’H 和 F3’5’H 可以催化黄烷酮或黄

烷醇 B 环上的羟基化反应，分别生成二氢槲皮黄酮和二氢杨

梅黄酮，这 2 种酶都属于细胞色素 P450 超家族，它们在序列

上具有较高的同源性［23－25］。利用 F3’H 催化的底物 DHK 生

成天竺葵素，最终形成粉色花［26］。而 F3’5’H 的催化产物是

蓝紫色的锦葵色素合成的关键前体，因此，F3’5’H 在蓝紫色

花朵或果等器官的形成中起重要作用［27］。
2．5 二 氢 黄 酮 醇 还 原 酶 ( DFR) 基 因 DFR 催 化 DHK、
DHQ、DHM 生成的无色花青素，属于花青素生物合成途径后

期反应的直接前体，DFR 属于还原性辅酶Ⅱ( NADPH) 依赖性

的还原酶家族［9，28－29］。DFR 的催化作用在不同植物中对底

物具有一定的特异性，如大花蕙兰的 DFR 不能有效地还原

DHK 而生成天竺葵素［30］，矮牵牛的 DFR 上存在一段 26 个

氨基酸残基，该序列决定了 DFR 对底物的特异性［31］。DFR
基因特异性在花中表达，与花的着色过程密切相关［32］。
2．6 花青素合成酶( ANS) 基因 ANS 是一种 2－酮戊二酸依

赖性酶，属于戊二酸依赖型加氧酶家族［33］，是植物花青素生

物合成途径中的一个关键酶。ANS 基因的结构相对比较保

守，一般含有 2 个外显子和 1 个内含子［9，33－34］。ANS 基因的

表达直接影响植物花青素的积累，降低 ANS 的表达水平，会

导致花青素合成水平明显下降，产生白色花朵［35］。而过表

达 ANS 可以增加花青素的积累［36］。
2．7 其他结构基因 经过 ANS 催化生成不稳定的花青素，

还需要迅速经历一些修饰反应，主要包括糖基化、甲基化和

酰基化反应。这些反应主要包括葡萄糖基转移酶( glucosyl-
transferase，GT) 、鼠李糖基转移酶( rhamnosyltransferase，RT) 、
O－甲 基 转 移 酶 ( 0 －methyltransferase，OMT ) 、酰 基 转 移 酶

( acyltransferase，AT) 等结构类基因，与其他花青素合成基因

协同在植物发育期调控花青素的代谢。
UPD－葡萄糖: 类黄酮－3－O－葡糖基转移酶( 3GT) ，是将

UDP－葡萄糖上的葡萄糖基转移到花青素分子的 C3 羟基

上［37－41］，形成花青色素 3－葡糖苷，促进植物花或果实着色。
在花青色素 3－葡糖苷形成后，还需要经过鼠李唐基转移酶

( 3RT) 进一步修饰而生成花青色素 3－芸香苷［42］。花青素甲

基转移酶( MT) 参与修饰花青素的结构，比如促使花青素 C
环第 3 位置上或第 3、5 位置的甲基化，可以增加植物色彩的

多样性［43］。花青素酰基转移酶( AT) 能够把特异的有机酸转

移 到 花 青 素 骨 架 上，从 而 提 高 花 青 素 的 水 溶 性 和 稳

定性［44－45］。
3 花青素生物合成的相关转录调控

在花青素生物合成过程中，调控基因编码的转录因子通

过特异蛋白( 包括 DNA 蛋白、相互作用的蛋白－蛋白等) 激活

或者抑制结构基因的时空表达而影响花青素生物合成的强

度和模式。目前研究表明，参与花青素调节的转录因子类型

包括 MYB、MYC、bHLH、bZIP、WD40、WRKY、MADS－box 等［46］。
大多数植物是通过 MYB、bHLH、WD40 调控花青素的生物合

成，不同转录因子调控花青素合成的基因也不尽相同( 表 1)。
3．1 花青素生物合成的相关转录因子

3．1．1 MYB 转录因子。MYB( myeloblastosis) 转录因子是植

物中重要的一类转录因子，属于 DNA 结合蛋白，具有高度保

守的 DNA 结合域———MYB 结合域，每个 MYB 结合域一般

含有 3 个高度保守的色氨酸残基，这些保守的色氨酸残基和

间隔序列维持了 MYB 蛋白结构域“螺旋－转角－螺旋”的构

型。参与调控花青素生物合成相关的 MYB 转录因子包括

R2R3－MYB 和 R3－MYB2 类［47］。
花青素生物合成中的 MYB 蛋白相关基因最早在玉米中

发现，并克隆出第 1 个调节花青素合成的编码 MYB 蛋白的

C1 基因，该基因调控着糊粉层花青素的生物合成; 另外一个

编码 MYB 蛋白的基因 Pl 在玉米其他组织中调节花青素合

成。C1 与 Pl 高 度 同 源，因 此 Pl 被 看 作 是 C1 的 拷 贝 基

因［72］。在矮牵牛中发现了编码 MYB 蛋白的基因包括: AN2、
PH4 和 AN4。AN2 只在花瓣边翼表达［54］，PH4 在花瓣表皮中

表达，AN4 编码花粉囊中的 MYB 蛋白［73］。
拟南芥中与花青素合成相关的编码 R2R3－MYB 蛋白基

因包括 PAP1 和 PAP2，编码 R3－MYB 蛋白基因为 MYBL2。
PAP1 和 PAP2 与玉米的 C1 序列的相似性，PAP1 和 PAP2 可

能与 C1 为相同家族成员［74］。MYBL2 被认为是花青素合成

途径上的一个抑制子，其抑制机制可能是由于它和这一途径

上的 bHLH 转录因子竞争而与 TTG1、PAP1/PAP2 形成络合

物，这个络合物与 DFR 启动子结合而抑制 DFR 基因的转录，

所以造成花青素合成受阻［75］。苹果中转录因子属于 R2R3－
MYB 型，编码转录蛋白的基因有 MdmMYB1 和 MdmMYBA。
MdmMYB1 在拟南芥和葡萄培养细胞中异源表达可以诱导花

青素的超表达［76］，MdmMYBA 从苹果果皮中分离得到，其表

达具有组织和品种特异性，MdmMYBA 蛋白特异结合于花青

素合酶的启动子［69］。
3．1．2 bHLH 转录因子。bHLH( basic helix－loop－helix，碱性

螺旋－环－螺旋) 转录因子是植物中第二大转录因子超家族，

仅次于 MYB 转录因子。在 bHLH 转录因子的蛋白结构中，含

有保守的 bHLH 基序，每个 bHLH 基序约由 60 个氨基酸残基

组成，含有 2 个亚功能区，即位于N 末端的碱性氨基酸DNA 结
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合区和 C 末端的 HLH 区。植物 bHLH 转录因子参与调控多种 生理途径，其中调控花青素合成是其重要功能之一。

表 1 不同植物花青素合成过程中转录因子 MYB、bHLH 和 WD40 调控的结构基因

Table 1 Structural genes regulated by transcript factors MYB，bHLH and WD40 in different plants of anthocyanin biosynthesis

序号
No．

物种
Species MYB bHLH WD40 调控类型

Regulation type
受调控的结构基因

Regulated
structure genes

参考文献
Reference

1 玉米 C1 R1，Lc PAC1 激活 CHS，CHI，F3H ［48－49］
PL1 B1，AN1 PAC1 激活 DFR，LDOX，UFGT ［50］

C1，PL1 IN1 抑制 DFR，UFGT ［51］
Zm38 抑制 DFR，UFGT ［52］

2 矮牵牛 AN2，AN4 AN1，JAF13 AN11 激活 DFR，ANS ，UFGT ［53－54］
PhMYB27 AN1，JAF13 AN11 抑制 DFR，ANS ，UFGT ［53］

3 拟南芥 TT2 TT8 TTG1 激活 DFR，BAN ［55］
PAP1 GL3，EGL3 TTG1 激活 PAL，CHS，DFR，GST ［56］
PAP2 GL3，EGL3 TTG1 激活 PAL，CHS，DFR，GST ［57］

MYB113，YB114 GL3，EGL3，TT8 TTG1 激活 F3H，DFR，UFGT，GST ［58］
MYB4 抑制 C4H ［59］

4 葡萄 VvMYBPA1 激活 LAR，ANR ［60］
VvMYBA1 激活 UFGT ［61］
VvMYBA1，
VvMYBPA1

VvMYC1，
VvMYCA1

VvWDR1，
VvWDR2 激活 CHI，ANR，UFGT ［62］

5 金鱼草 Rosea1 Delila，mutabi1is 激活 F3H，DFR，ANS，UFGT ［63］
Rosea2 激活 CHI，F3’H ［64］
VENOSA 激活 CHI，F3H，F3’H，ANS，UFGT ［65］

AmMYB305，mMYB340 激活 PAL，CHI，F3’H ［65］
6 紫苏 FaMYB1 MYC－F3GLM PFWD 激活 ［66］

MYC－RP
7 苹果 MdMYB10 MdbHLH3，MdbHLH33 激活 CHS，CHI，F3H，DFR，LDOX，UFGT ［67－68］

MdMYB 激活 ANS ［69］
8 圆叶牵牛 MYB1 bHLH2 WDR1 激活 CHS，CHI，F3H，DFR，LDOX，UFGT ［70］
9 龙胆 GtMYB3 GtbHLH1 激活 F3’5’H，5AT ［71］

玉米基因组中编码 bHLH 的基因主要包括 R1、B1、LC 和

IN1 等，R1 蛋白可能通过形成二聚体( bHLH 结构域和 ACT
结构域) 发挥调控花青素合成的功能。B1 基因调节多个组

织中花青素的合成，但很少影响糊粉层和幼苗的颜色; LC 基

因调节叶中脉、叶舌、叶缘和果皮等组织的着色［49］。IN1 基

因能够编码与 R1 高度同源的 bHLH 转录因子，IN1 基因转

录产物可与 R1/B1 结合，阻止二聚体形成以及 R1/B1 与

DNA 结合，还能与 C1/PL1 的 R2R3－MYB 结构域结合，阻止

它们发挥功能，从而抑制花青素合成［77］。拟南芥中参与调

控花青素合成的 bHLH 蛋白都聚集于 bHLH 家族第三亚组

( subgroup III) ，有 TT8、GL3、EGL3 和 MYC1 ［78－79］。主要通过

参与形成 MBW( MYB－bHLH－WD40) 复合物调节花青素合

成［57］。矮牵牛中调节花青素合成的 bHLH 蛋白有 2 个: AN1
和 JAF13。AN1 基因与结构基因 DFR 同源，可直接调节 DFR
的表达。花药中 AN1 的表达依赖于 AN4 ( R2R3－MYB) ，在

AN4 功能缺失的叶片和花药中 AN2 ( R2R3－MYB) 能够重新

激活 AN1 的表达，表明 AN2 和 AN4 均是 AN1 表达的激活因

子［53，80］。JAF13 基因与 AN2 一起在叶片中瞬时表达能够激

活 DFR 启 动 子，却 不 影 响 CHS 和 F3H 等 早 期 基 因 的 表

达［81］。龙胆是一种观花植物，花色碧蓝鲜艳，它的 bHLH 转

录因子 GtBHLH1 与矮牵牛 AN1 蛋白高度同源，GtBHLH1 基

因表达模式与花青素合成结构基因表达模式一致［71］。金鱼

草的编码 bHLH 基因 DELILA［63－64］，具有较强的组织特异性，

主要在花冠、萼片、子叶和茎中起作用［16］。
3．1．3 WD40 转录因子。WD40 蛋白是一类大的蛋白家族，

这类蛋白结构高度保守，一般含有 4～ 16 个串联重复的 WD
基元。WD 基元存在于真核生物的 1%～2%蛋白质中［82］，是

一个高度保守的核心区域，每个 WD 基元含有大约由 40 个

氨基酸残基组成的保守序列，该序列以 N 末端 11～ 24 个残

基处 GH 二肽( Gly－His，GH) 开始，C 末端以 WD 结尾( Trp－
Asp，WD) ［83］。

在矮牵牛中，WD40 转录因子 AN11 会对结构基因 DFR
的表达量产生影响，从而调控花的色素积累［84］。在模式植

物拟南芥中，TTG1 蛋白是 WD40 转录因子，与矮牵牛 AN11
具有高度的同源性［85］，TTG1 影响 DFR 的功能，诱导 DFR 的

表达［86］。在玉米中，pac1 编码 WD40 蛋白，在 pac1 缺失突变

体中，pac1 的缺失导致 a1、bz1 和 c2 等花色素苷结构基因的

表达下调，在种子的糊粉层没有花青素的积累［48，87－88］。在紫

苏叶子中也发现花青素合成相关的 WD40 型 PFWD 蛋白，它

含 4 个 WD 重复序列，氨基酸序列与 AN11 和 TTG1 较为相

似，也相当保守，推测 PFWD 可能通过与 MYC 家族蛋白共同

作用，可从细胞质中转移到细胞核上，在花青素合成等信号
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转导途径中起着信号传递的作用［66］。
3．2 转录因子与结构基因的作用形式

3．2．1 转录因子单独或协同调控结构基因。转录因子单独

调节花青素的生物合成，例如番茄中的转录因子 ANT1 调节

果实中花青素的积累，金龟草 AmMYB305 的调控不依赖于

bHLH 类转录因子就可激活合成途径结构基因的表达［67，89］。
转录因子可以通过协作方式调控花青素的生物合成，例如拟

南芥锌指蛋白 TT1 与同源域蛋白 ANL2 共同调控花青素的

积累［90］。拟南芥 TT2 基因编码的 MYB 蛋白依赖 bHLH 型转

录因子 TT8 的作用，共同控制 DFR 基因的表达［55］。
3．2．2 转录因子在不同位点上调控结构基因。在不同种类

的植物中，转录因子调节花青素生物合成的作用位点不同。
如转录因子在金鱼草中调控 F3H 与下游 DFR、ANS、3GT 等

基因的表达，却在矮牵牛中是调控下游 DFR、ANS、3GT、GST
等基因的表达，而在玉米中又是调控 CHS 与下游 DFR、3GT
等基因的表达［2］。在过表达 PAP1 或 PAP2 基因的拟南芥植

株中，PAL、CHS 和 DFR 的表达水平均有所提高，但 DFR 基

因的表达提高程度强于 PAL 和 CHS 基因的提高程度。转录

因子 EGL3 和 GL3 主要调控花青素合成途径晚期基因 DFR、
LDOX 和 UF3GT 的表达［91］。TTG1 调控 DFR、LDOX 基因的

表达，但不影响 CHS、CHI 和 F3H 基因的表达［34，91］。一些不

依赖于 WD40 蛋白的 MYB 类转录因子则调控花青素合成途

径早期基因 PAL、CHS、CHI、F3H 和 F3’H 的表达［58］。
4 展望

尽管前人已经通过研究明确了花青素生物合成途径，但

是花青素的合成代谢过程非常复杂，还没有完全掌握。近年

来，通过突变体和转基因等技术，对花青素代谢及分子调控

进行更加深入的探索，陆续分离、鉴定和克隆了花青素相关

结构基因和调控基因，然而还并没有完全掌握花青素合成的

整个网络体系。因此，还需要借助现代转基因技术、测序技

术、RNA 干扰技术、生物信息分析技术和组学( 基因组学、转
录组学、蛋白组学等) 技术等，进一步对花青素生物合成与调

控机制进行研究，着力解决植物花青素合成中调控机制和体

系、花青素代谢与其他代谢的关系与影响机制、生物环境和

非生物环境对花青素合成的影响、花青素的修饰与转运等问

题，为花青素类植物品种改良和开发提供理论支持。
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