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　 　 摘要:　 花色苷是一种多酚类水溶性色素ꎬ在合成过程中不仅受到多种酶的催化ꎬ还受到外界环境因素、内源激

素以及多种转录因子的调节ꎮ 研究果树植物中花色苷的生物合成及其调控机制有利于进一步探索果树植物在自然

和应激条件下叶片、花、果实等着色的机制ꎬ明确转录因子与结构基因间的互作关系ꎬ帮助人们在育种与生产上最大

程度地利用花色苷来提高果树植物的抗逆性与产品价值ꎮ 本文综述了果树中花色苷的生物合成及其调控机制ꎮ
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１　 花色苷的概念及作用

花色苷是一种极其重要的多酚类水溶性色素ꎬ在
结构上通过糖苷键将花色素和糖类结合起来ꎬ因此可

以相对稳定地存在于植物细胞液泡中[１]ꎮ 它含有一

个含氧杂环和两个芳香环ꎬ所以本质上是一种黄酮类

化合物ꎬ但它又和天然的黄酮类化合物有所不同ꎬ因
其特殊的紫外吸收峰和强烈吸收可见光等特点ꎬ人们

可以利用高效逆流色谱法对它进行纯化[２]ꎮ 当前主

流的提取花色苷的方法有超声波辅助提取法、微波辅

助提取法、超高压辅助提取法等ꎬ目前已经有 ５００ 多

种花色苷被人工提取出来ꎬ在植物中花色苷主要以锦

葵素(Ｍａｌｖｉｄｉｎ)、矮牵牛素 ( Ｐｅｔｕｎｉｄｉｎ)、矢车菊素

(Ｃｙａｎｉｄｉｎ)、飞燕草素(Ｄｅｌｐｈｉｎｉｄｉｎ)、芍药素(Ｐｅｏｎｉ￣
ｄｉｎ)、天竺葵素(Ｐｅｌａｒｇｏｎｉｄｉｎ)这六种形态存在[２]ꎮ

花色苷广泛分布在园艺植物的根、茎、叶、果实、
花和种子等器官的细胞的液泡中ꎬ不仅可以赋予植

物色彩ꎬ还在植物体内承担着抵抗不良自然环境
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(如低温胁迫、病虫侵染、干旱)以及避免光合机构

被强光和紫外线破坏等重要作用[３￣４]ꎮ 在人体中它

还具有很强的抗氧化、抗炎、调节血脂以及人体胰岛

素含量等多种作用ꎬ对人体有着重要的保护功效ꎮ
目前已经被广泛应用到食品加工、医疗和保健品加

工等行业中[５￣６]ꎮ 因此研究花色苷的生物合成及其

分子调控机制不仅有利于深入了解花色苷的生物合

成途径ꎬ还有利于了解植物在自然和应激条件下生

成花色苷的信号调控与各种基因之间的互作关系ꎮ

２　 花色苷的生物合成代谢

花色苷在植物体内的合成主要由一系列结构基

因所调控(图 １)ꎬ这些结构基因通过编码不同功能

的酶来参与花色苷的合成ꎮ 花色苷的生物合成可以

大致分为苯丙烷代谢途径、类黄酮代谢途径和花色

苷合成修饰途径这三个阶段(图 １) [７]ꎮ
第一个阶段中以苯丙氨酸和乙酸作为黄酮类物

质的直接合成前体ꎬ在苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)、肉桂

酸￣４￣羟化酶(Ｃ４Ｈ)、４￣香豆酸辅酶 Ａ 连接酶(４ＣＬ)和
乙酸￣ＣｏＡ 羧化酶的参与下合成 ４￣香豆酰 ＣｏＡ 和丙二

酰 ＣｏＡ 这两个底物[８]ꎮ 在第二阶段中上述两个底物

首先在查耳酮合酶(ＣＨＳ)的催化下发生缩合反应ꎬ合
成四羟基查耳酮ꎬ进而在查耳酮异构酶(ＣＨＩ)催化下

生成合成类黄酮的直接前体物质———柚皮素ꎬ随后在

黄烷酮 ３￣羟化酶(Ｆ３Ｈ)催化下生成羟基化产物二氢

黄酮醇ꎮ 二氢黄酮醇可以在类黄酮 ３′５′羟化酶(Ｆ３′５′
Ｈ)、类黄酮 ３′羟化酶(Ｆ３′Ｈ)的催化下发生不同程度

的羟基化反应ꎬ分别合成二氢杨梅黄酮和二氢栎皮

酮ꎮ 第三阶段利用二氢黄酮醇 ４￣还原酶(ＤＦＲ)的选

择性催化特性将上述 ３ 种二氢黄酮醇还原为无色且

不稳定的花色素ꎬ再利用花色苷合酶(ＡＮＳ)脱水氧化

生成有色不稳定的飞燕草素、天竺葵素和矢车菊素这

三类花色素[９￣１１]ꎮ 然后通过类黄酮￣３￣葡糖基转移酶

(ＵＦＧＴ)将葡萄糖转移到花色素分子的羟基上生成糖

苷键ꎬ糖基化可显著提高花色素的稳定性ꎬ避免花色

素向液泡转移的过程中被降解[１２]ꎮ 这三类花色苷随

后通过甲基化、酰基化等修饰生成蓝紫色的锦葵素、
砖红色的花葵素和紫红色的芍药素ꎮ 花色苷在内质

网中合成后ꎬ随即通过囊泡运输与谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶

(ＧＳＴ)、多药毒性排除转运体(ＭＡＴＥ)、ＡＴＰ￣结合盒

(ＡＢＣ) 等转运蛋白运输到液泡中保存[１３]ꎮ

３　 外界环境与植物激素对花色苷生物
合成的影响

３.１　 外界环境对花色苷合成的影响

花色苷的生物合成会受到外界各种环境因素的影

响ꎬ其中温度与光照是主要的影响因素[１４]ꎮ 温度可以通

过影响花色苷合成相关酶的活性来间接影响花色苷的合

成[１５￣１７]ꎮ 在高温条件下ꎬ花色苷合成相关酶的活性下降ꎬ
抑制了花色苷的合成ꎬ同时花色苷稳定性被破坏ꎬ最终导

致花色苷含量大大降低[１８]ꎮ 例如海棠(Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏ￣
ｐｈｙｌｌｕｍ Ｌ.)果实在高温处理后ꎬＭｐＣＨＳ、ＭｐＤＦＲ、ＭｐＵＦＧＴ
等结构基因表达量显著降低ꎬ花色苷含量降低[１９]ꎮ 在石

榴(Ｐｕｎｉｃａ ｇｒａｎａｔｕｍ Ｌ.)中比较 ０ ℃、５ ℃、１０ ℃、１５ ℃下

果肉内花色苷的稳定性ꎬ结果显示 １５ ℃下花色苷的稳定

性最差且随着贮存时间的延长含量明显降低[２０]ꎮ 荔枝

(Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ.)果皮在高温下会由正常的红色迅

速变为褐色ꎬ这表明高温会促使花色苷降解ꎬ果皮中花色

苷合成关键基因 ＬｃＵＦＧＴ 的表达也会受高温抑制ꎬ阻碍

了果皮中花色苷的合成与积累[２１]ꎮ 苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉ￣
ｃａ)中的热激转录因子 ＭｄＨＳＦ３ｂ / ４ａ 受高温诱导会与转

录抑制因子ＭｄＢＢＸ２４启动子中的热激响应元件ＨＳＥ 特

异性结合ꎬ并促进其表达ꎬ进而抑制花色苷的合成ꎬ结果

表明高温可以通过刺激转录抑制因子的表达抑制花色苷

的合成[２２]ꎮ
对于大部分果树植物来说ꎬ低温往往更有利于

花色苷的积累[２３]ꎮ 将秋皇后盆栽葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ
Ｌ.)分别在 ２０ ℃和 ３０ ℃下处理ꎬ与 ３０ ℃的对照相

比 ２０ ℃下果皮中花色苷的积累量以及相关基因的

表达量显著提高[２４]ꎮ 海棠叶片在低温诱导下ꎬ
ＭｃｂＨＬＨ３ / ３３、ＭｃＭＹＢ１０ 和 ＭｃＴＴＧ１ 表达量会明显升

高ꎬ使叶片着色加深[２５]ꎮ 苹果果实经低温处理后转

录因子 ＭｄＭＹＢＡ 会增强结构基因 ＭｄＡＮＳ 启动子的

活性ꎬ进而促进花色苷的合成[２６]ꎻ低温还可以诱导

磷酸化修饰后的 ＭｄｂＨＬＨ３ 结合在 ＭｄＢＢＸ２０ 启动子

中的低温响应原件(ＬＴＲ)上[２２]ꎬ促进下游结构基因

ＭｄＤＦＲ、ＭｄＵＦＧＴ 的表达ꎬ进而促使果实着色[２７]ꎮ
低温会影响花色苷的组织特异性积累ꎬ如血橙(Ｃｉｔ￣
ｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)的果皮与果肉都可以积累花色苷ꎬ而紫

色柚[Ｃｉｔｒｕｓ ｍａｘｉｍａ (Ｂｕｒｍ) Ｍｅｒｒ.]只能在果皮中积

累花色苷[２８]ꎮ 紫色柚果肉的 ＣｇＲｕｂｙ１ 启动子中缺

乏 Ｅ￣ｂｏｘ 元件ꎬ不具有感受低温的能力也无法与

ｂＨＬＨ 结合ꎬ故无法在低温下积累花色苷[２９￣３０]ꎮ
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图 １　 花色苷合成途径 [８￣１３]

Ｆｉｇ.１　 Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ [８￣１３]

　 　 光照可以通过光质、光照度与光照时间影响花

色苷的生物合成[３１]ꎮ 其中光质主要通过 ＵＶ￣Ｂ 信

号通路来参与植物花色苷的合成ꎬ波长为２８０~ ３２０
ｎｍ 的 ＵＶ￣Ｂ 对花色苷合成的影响最大[３２]ꎮ ＨＹ５ 与

ＣＯＰ１ 是 ＵＶ￣Ｂ 信号途径的两个关键光信号转录因

子[３３]ꎬ在黑暗下 ＣＯＰ１ 可以将 ＨＹ５ 泛素化降解ꎬ导
致花色苷合成受阻[３４]ꎮ 在光照下ꎬＵＶ￣Ｂ 信号会刺

激其光信号受体 ＵＶＲ８ 由无活性的二聚体构型变为

活性的单体构型并形成 ＵＶＲ８￣ＣＯＰ１ 蛋白复合体ꎬ
解除了 ＣＯＰ１ 对 ＨＹ５ 的降解ꎬ从而激活花色苷的生

物合成[３５￣３６]ꎮ 血橙与紫色柚在光诱导下ꎬＨＹ５ 可以

直接 结 合 并 激 活 Ｒｕｂｙ１ 启 动 子 的 Ｇ￣ｂｏｘ￣１

(ＣＡＣＧＴＣ)元件ꎬ进而积累花色苷[２８]ꎮ 苹果中 Ｍｄ￣
ＤＦＲ 和 ＭｄＵＦＧＴ 的启动子中的光响应元件在光下

可以与 ｂＺＩＰ 因子或 ｂＨＬＨ 结合成光响应复合体ꎬ提
高果实对光照的敏感性[３７]ꎮ 处于强光下的苹果果

实ꎬ花色苷合成相关基因的表达量与遮光果实相比

明显升高ꎬ其中 ＭｄＭＹＢ１ 的表达量升高了２０~ ２５
倍[３８]ꎮ 草莓 ( Ｆｒａｇａｒｉａ ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.) 果实中的

ＦａＤＦＲ、ＦａＡＮＳ、ＦａＵＦＧＴ 和 ＦａＭＹＢ１０ 等花色苷合成

相关基因的表达量与光照度呈正相关ꎬ强光下果实

中花色苷含量显著增加[３９]ꎮ 在海棠叶片中ꎬ随着光

照时间的延长ꎬ黄酮类物质含量、叶片着色程度以及

花色苷合成基因的表达都明显增加[４０]ꎮ
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３.２　 植物激素对花色苷合成的影响

激素对植物的生长发育具有显著的调控作用ꎬ可
以影响植物体中包括花色苷在内的各种次生代谢物

质的生成[４１￣４２]ꎮ 生长素(ＩＡＡ)主要通过植物体内的

ＡＲＦ￣Ａｕｘ 信号通路影响植物的生长发育[４３]ꎮ 其中

ＡＲＦ 基因是主要的生长素响应基因ꎬ可以对花色苷的

生物合成起到明显的抑制作用[４４]ꎮ 如在苹果中ꎬ
ＭｄＡＲＦ１３ 基因可以与 ＭｄＤＦＲ 的启动子结合抑制

ＭｄＤＦＲ 的表达ꎬ继而抑制花色苷的生物合成[４５]ꎮ 在

苹果上施加生长素类似物 ２ꎬ４￣二氯苯氧基乙酸(２ꎬ４￣
Ｄ)可以促进 ＡＲＦ 基因的表达ꎬ抑制ＭｄＭＹＢ１０ 和Ｍｄ￣
ｂＨＬＨ３ 对结构基因的调控[４６]ꎮ 细胞分裂素对花色苷

的影响与生长素相反ꎬ它可以促进受糖诱导的尿苷二

磷酸葡萄糖焦磷酸化酶(ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｅ)基因以及类黄

酮￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶(ＵＦ３ＧＴ)基因的表达来促进花

色苷的合成[４７￣４８]ꎮ 用低浓度的细胞分裂素类似物 ６￣
苄基腺嘌呤(６￣ＢＡ)处理美乐葡萄ꎬ可以增强 ＶｖＦ３′５′
Ｈ、ＶｖＡＮＳ、ＶｖＵＦＧＴ 等基因的表达来合成花色苷[４９]ꎮ
脱落酸(ＡＢＡ)是植物主要的抗逆激素ꎬ可以通过关闭

植物气孔、提高根系对水分的吸收能力来帮助植物抵

御逆境ꎬ同时促进植物中花色苷的生物合成[５０￣５１]ꎮ 用

ＡＢＡ 处理夏黑葡萄可以使果皮中的锦葵素糖苷与矮

牵牛素糖苷含量明显增加[５２]ꎬ促进果皮中 ＣＨＳ３ 和

ＵＦＧＴ 等结构基因的表达[５３￣５４]ꎮ 油菜素内酯(ＢＲｓ)是
一种新型的植物内源激素ꎬ在提高植物产量ꎬ提高抗

逆性等方面有重要作用[５５]ꎮ 用 ＢＲｓ 处理赤霞珠葡萄

可以提高果皮中 ＰＡＬ、ＵＦＧＴ 等酶的活性ꎬ同时刺激内

源 ＡＢＡ 的合成促进果皮着色[５６]ꎻ在巨峰葡萄上喷施

ＢＲｓ 可以降低高温对葡萄花色苷合成的抑制作用并

促进果实着色[５７]ꎮ 茉莉酸(ＪＡ)对花色苷的合成也具

有促进作用ꎬ它可以刺激花色苷合成上游结构基因苯

丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)基因的表达来促进花色苷合

成[５８]ꎮ 在美乐葡萄叶面喷施茉莉酸甲酯(ＭｅＪ)ꎬ使果

皮中花翠素类花色苷含量显著升高[５９]ꎮ 在苹果中ꎬ
ＪＡ 可以诱导 ＭｄＭＹＢ２４Ｌ 表达ꎬ增强下游结构基因

ＭｄＤＦＲ、ＭｄＵＦＧＴ 的启动子活性来诱导花色苷合

成[６０]ꎮ

４　 转录因子及其复合物对花色苷合成
与结构基因的影响

４.１　 ＭＹＢ 转录因子与结构基因的互作

ＭＹＢ 转录因子广泛存在于高等植物中ꎬ是植物

中最大的转录因子家族之一ꎬＮ 端存在的高度保守

的功能性 ＤＮＡ 结合域通常由１~ ３ 个的重复序列

(Ｒ１、Ｒ２ 和 Ｒ３)组成[６１]ꎮ 这些重复序列由间隔排列

的色氨酸残基组成ꎬ色氨酸残基在每个重复序列的

疏水核中形成簇ꎬ并起到稳定 ＤＮＡ 结合结构域的作

用[６２]ꎮ
Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 转录因子通过刺激花色苷合成途径

中重要结构基因的表达或与其他调控基因配合来促

进植物体中花色苷的合成[６３￣６４]ꎮ 例如在猕猴桃(Ａｃ￣
ｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.) 中ꎬ ＡｃＭＹＢ１０ 通 过 与

ＡｃｂＨＬＨ４２ 互作可以促进其下游结构基因 ＡｃＬＤＯＸ、
ＡｃＦ３ＧＴ 表达ꎬ来促进花色苷的生物合成[６５]ꎮ 在苹

果中ꎬＭｄＭＹＢ１ 可以直接与 ＭｄＧＳＴＦ６ 的启动子结合

促进花色苷向液泡中转移[６６]ꎮ 在葡萄和桃等植物

中也已发现 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 有类似的作用[６７￣６９]ꎮ
Ｒ３￣ＭＹＢ 在结构上只含有单个 Ｒ３ 重复序列且

缺乏转录激活域ꎬ是花色苷合成途径中重要的转录

抑制因子[７０]ꎮ 一方面它通过抑制 ＭＢＷ 对花色苷

合成结构基因的调控来阻碍花色苷的合成ꎮ 例如在

番茄中ꎬ过表达的 ＳｌＭＹＢ￣ＡＴＶ ( Ｒ３￣ＭＹＢ) 可以与

ＳｌＡＮ１ 和 ＳｌＪＡＦ１３( ｂＨＬＨ)结合ꎬ充当 ＭＢＷ 的竞争

性抑制剂来阻碍花色苷的合成[７１]ꎮ 另一方面ꎬ它可

以直接抑制结构基因的表达ꎬ来抑制花色苷的生成ꎮ
例如在苹果中ꎬＭｄＭＹＢ１６ 可以与下游结构基因

ＭｄＡＮＳ 和 ＭｄＵＦＧＴ 的启动子结合ꎬ来抑制花色苷的

合成[７２]ꎻＭｄＭＹＢ６ 可以抑制 ＭｄＡＮＳ 和 ＭｄＧＳＴＦ１２
的表达ꎬ还可以减少花色苷合成底物 ＵＤＰ￣ｇｌｕ 和

ＵＤＰ￣ｇａｌ 的量来间接抑制花色苷的合成[７３]ꎮ 此外

Ｒ３￣ＭＹＢ 还通过抑制其他转录因子对结构基因的调

节来间接阻碍花色苷的生成ꎮ 在秋姬李中 Ｒ３￣ＭＹＢ
会抑制其他正调控转录因子如 ＰｓＭＹＢ１０. １ 和 Ｐｓ￣
ｂＨＬＨ３ 对花色苷合成基因 ＰｓＤＦＲ、ＰｓＡＮＳ 的促进效

果来阻碍花色苷合成[７４]ꎮ
ＭＹＢ 转录因子还可以通过突变来影响花色苷

的合成ꎮ 在白色葡萄中ꎬＶｖＭＹＢＡ１ 的启动子中插入

了一个反转座子ꎬＶｖＭＹＢＡ２ 蛋白的氨基酸序列上保

守性极强的第 ４４ 位精氨酸突变成了亮氨酸[７５￣７６]ꎬ
ｍＲＮＡ 编码区两个核苷酸(Ｃ、Ａ)的缺失等[７７]ꎮ 这

些突变最终使 ＶｖＭＹＢＡ１ / Ａ２ 无法对 ＶｖＵＦＧＴ 进行

调控ꎬ进而使果肉无法积累花色苷[７８￣７９]ꎮ 在血橙

中ꎬＣｓＲｕｂｙ１ 的启动子中插入了一个含有低温响应

元件 ＬＴＲ 的反转录转座子(Ｔｃｓ１)ꎬ使血橙在低温诱
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导下积累花色苷[２８]ꎮ
４.２　 ｂＨＬＨ 转录因子与结构基因的互作

ｂＨＬＨ 转录因子是由 ６０ 个氨基酸组成的螺旋￣
环￣螺旋结构ꎬ并且形成了两个不同的功能域[８０]ꎮ
一个是基本的 ＤＮＡ 结合域ꎬ此结构域赋予其结合

ＤＮＡ 的能力ꎬ并且可以特异性识别目标基因上的 Ｅ￣
ｂｏｘ 基序(ＣＡＮＮＴＧ)ꎬ另一个是通过疏水性氨基酸

二聚化的 ＨＬＨ 区域[８１￣８２]ꎮ
在大部分植物中 ｂＨＬＨ 转录因子往往与 ＭＹＢ

互作ꎬ在 ＭＹＢ 的参与下调控结构基因的表达来影响

花色苷的合成ꎮ 例如苹果中 ＭｄｂＨＬＨ３３ 能够与转

录抑制子 ＭｄＭＹＢ１６ 互作形成异源二聚体ꎬ抑制

ＭｄＭＹＢ１６ 与下游结构基因启动子结合ꎬ进而保证花

色苷的正常合成[８３]ꎮ 在葡萄中ꎬＶｖＭＹＣ１ 通过 ＨＬＨ
区域形成二聚化结构ꎬ与 ＶｖＭＹＢＡ１ / Ａ２ 互作ꎬ共同

促进 ＶｖＣＨＩ、ＶｖＡＮＲ 和 ＶｖＵＦＧＴ 等基因的表达促进花

色苷合成[８４]ꎮ 此外 ＶｖＭＹＣ１ 与 ＶｖＭＹＢＡ１ 组成的

转录复合物还可以激活 ＶｖＭＹＣ１ 自身启动子的活性

产生正反馈调节效应[８５]ꎮ 此外 ｂＨＬＨ 还可以直接

调控结构基因的表达来影响花色苷的生成ꎮ 在蓝果

忍冬(Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｃａｅｒｕｌｅａ Ｌ.)中ꎬＬｃＴＴ８ 可以促进下游

结构基因 ＬｃＤＦＲ、ＬｃＡＮＳ 的表达而积累花色苷[８６]ꎮ
在苹果中ꎬＭｄｂＨＬＨ３ 可以直接刺激 ＭｄＤＦＲ、ＭｄＵＦ￣
ＧＴ 等结构基因的表达ꎬ来促进花色苷的合成与积

累[８７]ꎮ
４.３　 ＷＤ４０ 转录因子与结构基因的互作

ＷＤ４０ 重复序列第一次在异源三聚体 Ｇ 蛋白和

ＣＤＣ４ 蛋白的 Ｇβ亚基中得到鉴定ꎬ长度约为 ４３ 个氨

基酸ꎬ包括 Ｎ 端的 Ｇｌｙ￣Ｈｉｓ(甘氨酸￣组氨酸)和 Ｃ 端

的 Ｔｒｐ￣Ａｓｐ(色氨酸￣天冬氨酸)组成的高度保守的二

肽结构ꎬ这些保守残基形成的强大氢键网络可以稳

定 ＷＤ４０ 的折叠结构[８８￣８９]ꎮ
ＷＤ４０ 转录因子可以通过自身 ４０ 个氨基酸组成

的四链反平行 β 折叠结构直接与其他转录因子互作ꎮ
例如苹果中的 ＷＤ４０ 蛋白 ＭｄＴＴＧ１ 虽然不能与 ＭＹＢ
转录因子相互作用ꎬ但是可以与ＭｄｂＨＬＨ３ / ３３ 互作来

调节花色苷的合成[９０]ꎮ ＷＤ４０ 转录因子也可与 ＭＹＢ
和 ｂＨＬＨ 共同组成 ＭＢＷ 转录复合物ꎬ在其中承担着

稳定复合物结构、提供蛋白质间互作平台的作用[９１]ꎮ
在石 榴 中ꎬ ＰｇＴＴＧ１ 能 与 ＰｇＡｎ２ ( ＭＹＢ) 和 ＰｇＡｎ１
(ｂＨＬＨ)组成 ＭＢＷ 复合物来调节 ＰｇＡＮＳ 和 ＰｇＤＦＲ
的表达ꎬ从而促进花色苷的积累[９２￣９３]ꎮ
４.４　 ＭＢＷ 转录复合物

植物中花色苷的生物合成主要受到 ＭＢＷ
(ＭＹＢ￣ｂＨＬＨ￣ＷＤ４０)转录复合物的调控(表 １) [９４]ꎮ
转录复合物中的各个组分具有不同功能ꎬ如转录因

子 ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 通过 ＤＮＡ 结合域与下游结构基因

的启动子结合来调控基因表达ꎬ而 ＷＤ４０ 蛋白则负

责转录复合物结构的稳定[９５]ꎮ 在大部分果树植物

中ꎬＭＢＷ 转录复合物往往通过调控 ＣＨＳ、ＤＦＲ、ＡＮＳ
和 ＵＦＧＴ 等花色苷生物合成相关结构基因的表达来

参与花色苷的合成ꎮ 在杨梅[Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ (Ｌｏｕｒ.)
Ｓ. ｅｔ Ｚｕｃｃ.]中ꎬＭｒＭＹＢ１￣ＭｒｂＨＬＨ１￣ＭｒＷＤ４０￣１ 转录

复合物可以促进 ＭｒＤＦＲ、ＭｒＵＦＧＴ 等结构基因的表

达积累花色苷[９６]ꎮ 上述结果在草莓、石榴等果树植

物中均已得到验证[９３ꎬ９７￣９９]ꎮ
有时转录因子 ＭＹＢ 与 ｂＨＬＨ 可以组成二元复

合物来单独调控花色苷的合成ꎮ 如杨梅中的

ＭｒＭＹＢ１ 与 ＭｒｂＨＬＨ１ 共表达时可明显提高 ＭｒＣＨＳ、
ＭｒＡＮＳ、ＭｒＵＦＧＴ 等基因的表达量来促进花色苷合

成[１００]ꎮ 在荔枝中ꎬＬｃＭＹＢ１ 与 ＬｃｂＨＬＨ３ 组成二元

复合物也可以促进下游 ＬｃＤＦＲꎬＬｃＡＮＳ 等基因的表

达来促进果皮着色[１０１]ꎮ 在甜樱桃[Ｃｅｒａｓｕｓ ａｖｉｕｍ
(Ｌ.) Ｍｏｅｎｃｈ.]中ꎬＰａｃＭＹＢＡ 通过与 ＰａｃｂＨＬＨ 相互

作用ꎬ共同激活下游基因 ＰａｃＤＦＲ、ＰａｃＡＮＳ 和 Ｐａ￣
ｃＵＦＧＴ 的表达来提高果实中花色苷的含量[１０２]ꎮ

表 １　 ＭＢＷ 对花色苷合成的调节

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＭＢＷ ｏｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

植物　 　 　 　 部位 ＭＹＢ 转录因子 ｂＨＬＨ 转录因子 ＷＤ４０ 转录因子 下游结构基因

杨梅[Ｍｙｒｉｃａ ｒｕｂｒａ (Ｌｏｕｒ.) Ｓ. ｅｔ Ｚｕｃｃ.] 果实 ＭｒＭＹＢ１ ＭｒｂＨＬＨ１ ＭｒＷＤ４０￣１ Ｆ３′５′Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＵＦＧＴ

草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.) 果实 ＦａＭＹＢ９ ＦａｂＨＬＨ３ ＦａＴＴＧ１ ＢＡＮ

石榴(Ｐｕｎｉｃａ ｇｒａｎａｔｕｍ Ｌ.) 果实 ＰｇＡｎ２ ＰｇＡｎ１ ＰｇＷＤ４０ ＤＦＲ、ＬＤＯＸ

甜樱桃[Ｃｅｒａｓｕｓ ａｖｉｕｍ (Ｌ.) Ｍｏｅｎｃｈ.] 果实 ＰａｃＭＹＢＡ ＰａｃｂＨＬＨ ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＵＦＧＴ

荔枝(Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ.) 果皮 ＬｃＭＹＢ１ ＬｃｂＨＬＨ３ ＤＦＲ、ＡＮＳ

苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ.) 果实 ＭｄｂＨＬＨ３ / ３３ ＭｄＴＴＧ１ ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＵＦＧＴ
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４.５　 其他转录因子与结构基因的互作

ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤ４０ 三大转录因子家族是参与

花色苷生物合成的主要调节因子ꎬ此外其他转录因

子如 ＷＲＫＹ、ＨＹ５、ＮＡＣ、Ｂ￣ｂｏｘ 对花色苷的合成调节

也有着不可忽视的作用[１０３￣１０４]ꎮ 它们可以通过相互

作用组成复合物ꎬ调节 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 或 ＷＤ４０ 等转录

因子的表达来间接调节花色苷的合成ꎮ 如苹果中

ＭｄＷＲＫＹ７２ 与 ＭｄＷＲＫＹ１１ 可以与 ＭｄＨＹ５ 启动子

中的 Ｗ￣ｂｏｘ 元件结合来促进 ＭｄＭＹＢ１ 的表达ꎬ继而

促进花色苷积累[１０５]ꎻＭｄＢＢＸ２０ 的 Ｇ￣ｂｏｘ 结构域可

以与 ＭｄＨＹ５ 的 ｂ￣ＺＩＰ 结构域相互识别结合形成

ＭｄＢＢＸ２０￣ＭｄＨＹ５ 蛋白复合体ꎬ激活 ＭｄＭＹＢ１ 启动

子的活性来促进下游结构基因的表达[１０６]ꎮ 在红肉

桃(Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ Ｌ.)中ꎬＮＡＣ 转录因子 ＢＬ 与

ＰｐＮＡＣ１ 组成的二元复合物可以促进 ＰｐＭＹＢ１０ 的

表达来促进花色苷合成[１０７]ꎮ
ＷＲＫＹ、ＨＹ５ 与 ＮＡＣ 等转录因子可以直接与

ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 或 ＷＤ４０ 相互作用调控花色苷的合成ꎮ
例如红皮梨[Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ (Ｂｕｒｍ. Ｆ.) Ｎａｋａｉ] 中

ＰｙＷＲＫＹ２６ 可以直接激活 ＰｙＭＹＢ１１４ 的启动子活

性ꎬ促进 ＰｙＭＹＢ１１４ 对下游结构基因的调控ꎬ进而积

累花色苷[１０８]ꎻ ＰｙＨＹ５ 可以直接识别并结合 Ｐｙ￣
ＭＹＢ１０ 和 ＰｙＷＤ４０ 启动子中的 Ｇ￣ｂｏｘ 序列刺激它们

表达ꎬ进而促进花色苷的合成[１０９]ꎮ 在苹果中ꎬＭｄ￣

ｂＺＩＰ４ 可以直接结合到 ＭｄＭＹＢ１１４ 的启动子上ꎬ促
进 ＭｄＡＮＳ、ＭｄＵＦＧＴ 等结构基因的表达而促进花色

苷的合成[１１０]ꎻＭｄＷＲＫＹ４１ 可以与 ＭｄＭＹＢ１６ (Ｒ３￣
ＭＹＢ)互作来抑制下游 ＭｄＡＮＳ、ＭｄＵＦＧＴ 等基因的

表达ꎬ进而抑制花色苷的合成[１１１]ꎻＭｄＮＡＣ４２ / ５２ 可

以直接激活 ＭｄＭＹＢ９ / １０ / １１ 的启动子来促进花色

苷的合成[１１２]ꎮ
Ｂ￣ｂｏｘ、ＮＡＣ 和 ＷＲＫＹ 等转录因子可以直接调

控结构基因的表达来影响花色苷的合成ꎮ 苹果中

Ｂ￣ｂｏｘ 转录因子 ＭｄＢＢＸ２４ 可以抑制下游结构基因

ＭｄＤＦＲ、ＭｄＡＮＳ 启动子的顺式作用元件活性来抑制

花色 苷 的 合 成[２２]ꎻ ＭｄＷＲＫＹ４０ 可 以 直 接 结 合

ＭｄＡＮＳ 启动子的 Ｗ￣ｂｏｘ 与 ＭＲＥ 元件ꎬ促进 ＭｄＡＮＳ
的表达而积累花色苷[１１３]ꎻ过表达 ＭｄＮＡＣ４２ 可以使

结构基因 ＭｄＤＦＲ、ＭｄＡＮＳ、ＭｄＵＦＧＴ 表达量显著提

高ꎬ促使果色加深[１１４]ꎮ 荔枝中 ＬｃＮＡＣ１３ 会抑制

ＬｃＣＨＳ、ＬｃＣＨＩ、ＬｃＤＦＲ 和 ＬｃＭＹＢ１ 等花色苷合成相关

基因的表达而阻碍花色苷的合成[１１５]ꎮ 草莓中 ＡＰ２
转录家族中的 ＦａＡＢＩ４ 可以直接促进 ＦａＣＨＳ 和

ＦａＵＦＧＴ 等基因的表达ꎬ进而促进草莓中蔗糖与花

色苷的积累[１１６]ꎮ 因此 ＷＲＫＹ、ＨＹ５、ＮＡＣ、Ｂ￣ｂｏｘ 等

转录因子与 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤ４０ 三大转录因子家族

组成庞大的调控网络来共同调控花色苷合成结构基

因的表达ꎬ进而参与花色苷的合成调控(图 ２)ꎮ

ＣＨＳ、ＣＨＩ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′５′Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＵＦＧＴ 见图 １ 注ꎮ

图 ２　 转录因子与花色苷合成结构基因的互作[１０５￣１１６]

Ｆｉｇ.２　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[１０５￣１１６]

５　 展 望

近年来对果树中花色苷的研究已经取得了很大

进展ꎬ基本阐明了花色苷在果树中的合成途径以及

参与的各种结构基因ꎬ同时在葡萄、苹果、柑橘等植

物中也基本阐明了转录因子与结构基因的各种互作
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关系ꎮ 转录因子在花色苷合成的调节中具有重要作

用ꎬ其中 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤ４０ 这三大类转录因子家族

起主要作用ꎬ它们可以单独或组成 ＭＢＷ 转录复合

物参与合成调节ꎬ另外 ＷＲＫＹ、ＨＹ５、ＮＡＣ、Ｂ￣ｂｏｘ 等

转录因子也可以与 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤ４０ 相互作用参

与花色苷的合成ꎮ
未来人们可以利用基因编辑技术[１１７￣１１８] 选择性

地合成某种花色苷ꎬ从而起到定向影响果皮或者花

朵着色的效果ꎮ 例如向某种不含花色苷合成结构基

因的植物转入关键基因使其获得新的性状ꎬ或者导

入外源转录因子基因定向调节内源结构基因的表达

和次生代谢物的合成ꎮ 也可以利用基因敲除技

术[１１９]沉默某一基因的表达来改变植物的花色等ꎮ
尽管花色苷合成的研究已经取得了诸多的成就ꎬ但
是像花色苷合成途径在不同的植物组织或器官表达

的唯一性、结构基因表达的时间顺序与空间位置、转
录因子与结构基因的作用位点等问题还有待探索ꎬ
相信未来人们可以构建更为清晰的花色苷合成网

络ꎬ探索合成途径中关键酶的晶体结构ꎬ利用基因工

程和生物信息学等技术为创造和改变花色提供更为

清晰思路和前景ꎮ
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ＨＤ ｐｌａｙｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａ￣
ｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｂｅｇｏｎｉａ ｓｅｍｐｅｒｆｌｏｒｅｎｓ[ Ｊ] . Ｒｕｓｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ６７(２):２５０￣２５８.

[２４] ＹＡＭＡＮＥ Ｔꎬ ＪＥＯＮＧ Ｓ Ｔꎬ ＧＯＴＯ￣ＹＡＭＡＭＯＴＯ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｇｒａｐｅ ｂｅｒｒｙ ｓｋｉｎｓ
[Ｊ] . Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｖｉｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ２００６ꎬ５７(１):
５４￣５９.

[２５] ＪＩ Ｔꎬ ＨＡＮ Ｚ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃ￣
ｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃｒａｂａｐｐｌｅ (Ｍａｌｕｓ ｃｖ.) ｌｅａｖｅｓ ｂｙ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ
[Ｊ] . Ｈｏｒｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１５ꎬ５０(５):６４０￣６４９.

[２６] ＢＡＮ Ｙꎬ ＨＯＮＤＡ Ｃꎬ ＨＡＴＳＵＹＡＭＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａ ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｏｒ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｒｅｄ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａｐｐｌｅ ｓｋｉｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ４８(７):９５８.

[２７] ＸＩＥ Ｘ Ｂꎬ ＬＩ Ｓꎬ ＺＨＡＮＧ Ｒ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｂＨＬＨ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃ￣
ｔｏｒ ＭｄｂＨＬＨ３ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｕｒ￣
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ａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ａｐｐｌｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０１２ꎬ３５(１１):１８８４￣１８９７.

[２８] ＨＵＡＮＧ Ｄꎬ ＹＵＡＮ Ｙꎬ ＴＡＮＧ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｐｒｏｍｏｔｅｒ
ｏｆ Ｒｕｂｙ１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｂｏｔｈ ｌｉｇｈｔ￣ａｎｄ ｃｏｌｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ￣
ｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ ｂｌｏｏｄ ｏｒａｎｇｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０１９ꎬ
４２(１１):３０９２￣３１０４.

[２９] ＢＵＴＥＬＬＩ Ｅꎬ ＬＩＣＣＩＡＲＤＥＬＬＯ Ｃꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓ￣
ｐｏｓｏｎｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｒｕｉｔ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃꎬ ｃｏｌｄ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ￣
ｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ ｂｌｏｏｄ ｏｒａｎｇｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４(３):１２４２￣
１２５５.

[３０] ＨＵＡＮＧ Ｄꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ＴＡＮＧ Ｚ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｂｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ Ｒｕｂｙ２￣Ｒｕｂｙ１ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｔｒｕｓ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ２０１８ꎬ４(１１):９３０￣９４１.

[３１] 李天来ꎬ王　 峰ꎬ王秀杰ꎬ等. 光对园艺植物花青素生物合成的

调控作用[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ２０２０ꎬ５３(２３):１８８￣２０１.
[３２] 宋　 哲ꎬ李天忠ꎬ徐贵轩ꎬ等. 光质对‘红富士’苹果果实着色的

影响[Ｊ] . 生态学报ꎬ２００９ꎬ２９(５):２３０４￣２３１１.
[３３] ＤＩ Ｗꎬ ＨＵ Ｑꎬ ＹＡＮ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ￣Ｂ ｐｅｒ￣

ｃｅｐｔｉｏｎ ｂｙ ＵＶＲ８[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ２０１２ꎬ４８４(７３９３):２１４￣２１９.
[３４] ＬＩ Ｙ Ｙꎬ ＭＡＯ Ｋꎬ ＺＨＡＯ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｄＣＯＰ１ Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ Ｅ３ ｌｉｇａｓｅｓ

ｉｎｔｅｒａｃｔ ｗｉｔｈ ＭｄＭＹＢ１ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｌｉｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｄ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａｐｐｌｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ１６０(２):１０１１￣１０２２.

[３５] ＨＵＡＮＧ Ｘꎬ ＯＵＹＡＮＧ Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＦＨＹ３ ａｎｄ
ＨＹ５ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｍｅｄｉａｔｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＰ１ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｉｃ ＵＶ￣Ｂ Ｌｉｇｈｔ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４
(１１):４５９０￣４６０６.

[３６] ＸＩ Ｈ. ＵＶＲ８ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ａｆｆｅｃｔ ＵＶ￣Ｂ ｌｉｇｈｔ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎꎬ ＵＶＲ８ ｍｏｎｏ￣
ｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ＵＶＲ８￣ＣＯＰ１ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃꎬ２０１４ꎬ
１０:５５.

[３７] ＭＥＮＧ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｉｎ ｔｈｅ ａｐｐｌｅ ｓｋｉｎ ｏｆ ‘Ｇｒａｎｎｙ Ｓｍｉｔｈ’ ａｆｔｅｒ ｂａｇ ｒｅｍｏｖａｌ[ Ｊ] . Ｆｏｏｄ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１５ꎬ２２:２４０￣２４５.

[３８] ＴＡＫＯＳ Ａ Ｍꎬ ＦＥＬＩＸ Ｗ Ｊꎬ ＪＡＣＯＢ Ｓ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｉｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ＭＹＢ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｒｅｄ
ａｐｐｌｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ１４２(３):１２１６￣１２３２.

[３９] 邵婉璐ꎬ李月灵ꎬ高　 松ꎬ等. 光照度对成熟红颜草莓果实着色

和花青素生物合成的影响及可能的分子机制[ Ｊ] . 植物研究ꎬ
２０１８(５):６６１￣６６８.

[４０] ＬＵ Ｙ Ｆꎬ ＺＨＡＮＧ Ｍ Ｌꎬ ＭＥＮＧ Ｘ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｓｈａｄ￣
ｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ
ｏｆ ｍａｌｕｓ ｃｒａｂａｐｐｌｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓｕｅ ＆ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅ Ａｎ Ｉｎ￣
ｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｎ ｉｎ Ｖｉｔｒｏ Ｃｕｌｔｕｒｅ ｏｆ Ｈｉｇｈｅｒ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１５ꎬ
１２１:６１９￣６３２.

[４１] 汤　 红ꎬ李　 娜ꎬ曾教科ꎬ等. 植物激素调控果实色泽形成的分

子机制研究进展[Ｊ] . 分子植物育种ꎬ２０１９ꎬ１７(８):２７０５￣２７１１.
[４２] ＪＥＯＮＧ Ｓ Ｔꎬ ＧＯＴＯ￣ＹＡＭＡＭＯＴＯ Ｎꎬ ＫＯＢＡＹＡＳＨＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ￣
ｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｇｒａｐｅ ｂｅｒｒｙ ｓｋｉｎｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｅｎｃｅꎬ２００４ꎬ１６７(２):２４７￣２５２.

[４３] ＷＡＮＧ Ｙ Ｃꎬ ＷＡＮＧ Ｎꎬ ＸＵ Ｈ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｕｘｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａ￣
ｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ Ａｕｘ / ＩＡＡ￣ＡＲＦ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ
ａｐｐｌｅ.[Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１８ꎬ１(５):５９.

[４４] ＧＵＩＦＯＹＬＥ Ｔ Ｊꎬ ＶＬＭＡＳＯＶ Ｔꎬ ＨＡＧＥＮ Ｇ. Ｔｈｅ ＡＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｍｏｌ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉꎬ１９９８ꎬ５４(７):６１９￣６２７.

[４５] ＪＩ Ｘ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｔꎬ ＺＨＡＮＧ Ｒ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｕｘｉｎꎬ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｎｄ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｏｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃａｌｌｕｓ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ｏｆ ｒｅｄ￣
ｆｌｅｓｈｅｄ ａｐｐｌｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅ ( ＰＣ￣
ＴＯＣ)ꎬ２０１５ꎬ１２０(１):３２５￣３３７.

[４６] ＳＵＰＲＡＳＡＮＮＡ Ｐꎬ ＲＡＯ Ｋ Ｖꎬ ＲＥＤＤＹ Ｇ Ｍ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｖｉｔｒｏ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９０ꎬ５( １４):
３３５￣３３９.

[４７] ＤＡＳ Ｐ Ｋꎬ ＤＯＮＧ Ｈ Ｓꎬ ＣＨＯＩ Ｓ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ ｅｎｈａｎｃｅ ｓｕｇ￣
ａｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ
＆ Ｃｅｌｌｓꎬ２０１２ꎬ３４(１):９３￣１０１.

[４８] ＶＥＲＳＬＵＥＳꎬ ＰＡＵＬ Ｅ. ＡＢＡ ａｎｄ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ: ｃｈａｌｌｅｎｇｅ ａｎｄ ｏｐｐｏｒ￣
ｔｕｎｉｔｙ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ
９１(６):６２９￣６４０.
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