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　 　 摘要:　 花色是观赏植物的重要表型特征ꎬ对提升其商品价值具有重要意义ꎮ 花青素是观赏植物花瓣着色的

主要物质ꎬ花青素的合成除了受到环境因素影响外ꎬ主要受植物内在结构基因和转录因子的调控ꎮ 近年来随着研

究技术的发展ꎬ转录组学、代谢组学、蛋白质组学等得以广泛应用ꎬ为花青素合成机理的研究提供了新的方法和手

段ꎮ 本文结合国内外观赏植物花青素生物合成调控的研究成果ꎬ综述花青素的结构、生物合成途径、关键结构基

因、转录因子以及组学在研究中的应用ꎬ阐明花青素合成相关基因的调控机理ꎬ以期为观赏植物花色分子改良和新

奇品种选育提供理论参考ꎮ
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　 　 观赏植物的花色缤纷艳丽ꎬ其特殊表型对整个

植株审美价值的提升具有重要意义[１]ꎮ 花色素是

影响花色形成的重要因素ꎬ研究发现植物色素的种

类主要有类黄酮、生物碱和类胡萝卜素[２]ꎮ 花青素

０１８



是自然界存在最普遍、分布最广泛的次生代谢物质ꎬ
是植物花色形成过程中最常见的一类类黄酮物质ꎮ
花青素主要以糖苷基化的形式分布在植物的液泡

中ꎬ是促使植物花瓣、叶片、种子、果实呈现不同颜色

的主要色素物质[３]ꎮ 此外ꎬ花青素还是植物应对环

境胁迫的重要调控物质ꎬ可以减轻植物细胞遭受干

旱、紫外线、真菌等外界胁迫造成的损伤[４]ꎮ
前人对观赏植物呈色机理进行了深入研究ꎬ发

现花色、叶色等形成受环境因素和自身基因调控ꎬ环
境因素包括 ｐＨ 值、光照、温度、矿物质含量等[５]ꎬ但
是观赏植物自身基因的调控作用对花青素合成的种

类及含量影响最直接ꎮ 伴随植物着色过程ꎬ一系列

相关的结构基因及转录因子编码的关键酶会调控花

青素的生物合成[６]ꎬ随着科学技术的发展ꎬ高通量

测序技术为观赏植物花色呈色机制的组学研究提供

了新的方法ꎮ
基于花青素合成相关的花色调控技术已经得到

了广泛的研究和应用ꎬ但是有关花青素积累与基因

表达之间关系的研究还不够深入ꎬ特别是组学技术

在该领域的应用还不够成熟、分析不够全面ꎮ 为了

揭示观赏植物花青素呈色机制ꎬ本文综述了花青素

的结构、生物合成途径以及相关结构基因和转录因

子的调控机理ꎬ并结合组学技术在相关方面的应用ꎬ
解析不同基因表达与观赏植物着色之间的关系ꎬ进
一步揭示黄酮类色素的代谢途径ꎬ为建立花青素的

分子调控网络提供参考ꎬ对观赏植物花色的分子设

计育种和优质品种定向选育具有重要参考价值ꎮ

１　 花青素的结构及生物合成途径

１.１　 花青素苷的结构及种类

花青素又称为花色素ꎬ是一类天然的水溶性植

物色素物质ꎬ以糖苷基化形式稳定存在[７￣８]ꎮ 植物通

过类黄酮途径产生黄酮、黄酮醇、异黄酮、黄烷酮、花
青素等代谢物ꎬ花青素生物合成途径是类黄酮生物

合成途径的一个重要分支ꎮ 许多观赏植物富含花青

素ꎬ在菊花 (Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ) [９]、紫罗兰

(Ｍａｔｔｈｉｏｌａ ｉｎｃａｎａ) [１０]、嘉兰 (Ｇｌｏｒｉｏｓａ ｓｕｐｅｒｂａ) [１１]、
花毛茛(Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ａｓｉａｔｉｃｕｓ Ｌ.) [１２]、大花卷丹(Ｌｉｌｉ￣
ｕｍ ｌｅｉｃｈｔｌｉｎｉｉ ｖａｒ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ) [１３]、矮牵牛(Ｐｅｔｕｎｉａ
ｈｙｂｒｉｄａ) [１４]等植物中均有相关报道ꎮ 由于不同植物

营养器官和生殖器官中花青素的含量和组成不同ꎬ
所以植物产生了橙色、红色、紫色和蓝色等不同的颜

色特征[１５￣１６]ꎮ 花青素经过糖基化、酰基化、甲基化

修饰作用后形成花青素苷ꎬ花青素苷的结构较多ꎬ进
而形成丰富的花色类型[１７]ꎮ 植物中常见的花青素

有飞燕草色素、矢车菊色素、天竺葵色素、矮牵牛色

素、锦葵色素、芍药色素等ꎬ其中矮牵牛色素、锦葵色

素由飞燕草色素甲基化衍生而来ꎬ芍药色素由矢车

菊色素甲基化衍生而来[１８]ꎮ 如图 １ 所示ꎬ当花青素

花色基团的位置被不同基团取代会形成不同的花青

素ꎬ产生相对应的花色ꎬ如橙色、红色、紫色和蓝色

等ꎮ 随着花青素羟基化程度加深花瓣的颜色偏紫

色ꎬ随着甲基化、糖基化加深而红色增强ꎬ随着酰基

化加深而蓝色增强[１９￣２０]ꎮ

图 １　 花青素结构图

Ｆｉｇ.１　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ

　 　 在植物的不同部位、不同发育时期花青素种类

及含量存在差异ꎬ同时因气候和栽培品种的不同花

青素也存在较大差异ꎮ 在高等植物中ꎬ花瓣丰富的

色彩可以吸引各种动物进行传粉和传播种子ꎬ但也

可能在野外被植物用作警告颜色[２１￣２２]ꎮ 花青素可

以有效过滤紫外线ꎬ使植物免受辐射损伤ꎬ同时花青

素还可以增强植物对低温胁迫的抵抗力[２３]ꎮ 植物

果实的成熟需要适当的光刺激ꎬ紫外光作为植物可

以感受的一种环境信号ꎬ影响类黄酮代谢途径以及

花青素的合成水平[２４]ꎬＫａｔａｏｋａ 等[２５] 研究发现紫外

光可以增强桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ)果皮中花青素的积

累ꎮ
１.２　 花青素的生物合成途径

花青素的生物合成途径和基因调控网络在许多

植物中存在较为相似的模式ꎬ被认为是高度保守

的[２６]ꎬ如图 ２ 所示ꎬ花青素苷主要在多个结构基因

和调控因子的作用下ꎬ通过花青素生物合成途径合
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成[２７]ꎮ 前人已从金鱼草(Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ)、矮牵

牛、蝴蝶兰(Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ)、拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ)、卵叶牡丹(Ｐａｅｏｎｉａｑｉｕｉ)等观赏植物中克隆分

离出与花青素合成相关的关键基因ꎬ并对其功能进

行了验证[２８￣３１]ꎮ 苯丙氨酸作为花青素和其他黄酮

类化合物生物合成的初始前体物质ꎬ在苯丙氨酸解

氨酶(ＰＡＬ)、肉桂酸 ４￣羟化酶(Ｃ４Ｈ)、４￣香豆酰辅酶

Ａ 连接酶(４ＣＬ)、查尔酮合酶(ＣＨＳ)、查尔酮异构酶

(ＣＨＩ)催化作用下合成无色的柚皮素ꎬ随后柚皮素

在黄 烷 酮 ３￣羟 化 酶 ( Ｆ３Ｈ )、 类 黄 酮 ３′￣羟 化 酶

(Ｆ３′Ｈ)、类黄酮 ３′ꎬ５′￣羟化酶(Ｆ３′５′Ｈ)和二氢黄酮

醇 ４￣还原酶 ( ＤＦＲ) 催化作用下合成无色花青

素[３２￣３３]ꎬ最后不稳定的花青素通过花青素合成酶

(ＡＮＳ)、ｕｄｐ￣葡萄糖￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶

(ＵＦＧＴ)转化成稳定的花青素苷ꎬ呈现红色、粉色、
蓝色、紫色等颜色ꎮ ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 等转录因

子通过对花青素合成的关键结构基因进行转录调

控ꎬ从而影响花色的形成[３４￣３５]ꎮ

ＰＡＬ:苯丙氨酸解氨酶ꎻＣ４Ｈ:肉桂酸 ４￣羟化酶ꎻ４ＣＬ:４￣香豆酰辅酶 Ａ 连接酶ꎻＣＨＳ:查尔酮合酶ꎻＣＨＩ:查尔酮异构酶ꎻＦ３Ｈ:黄烷酮 ３￣羟化酶ꎻ
Ｆ３′Ｈ:类黄酮 ３′￣羟化酶ꎻＦ３′５′Ｈ:类黄酮 ３′ꎬ５′￣羟化酶ꎻＤＦＲ:二氢黄酮醇 ４￣还原酶ꎻＡＮＳ:花青素合成酶ꎻＵＦＧＴ:ｕｄｐ￣葡萄糖￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄

糖基转移酶ꎻＧＳＴ:谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶ꎮ
图 ２　 花青素生物合成途径

Ｆｉｇ.２　 Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ

２　 花青素生物合成中的主要结构基因

苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)是花青素生物合成前期

的关键酶[３６]ꎬ催化 Ｌ￣苯丙氨酸脱掉氨转化成反式肉

桂酸ꎮ 许多植物的花青素含量与 ＰＡＬ 活性有关[３７]ꎬ
滇水金凤( Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ｕｌｉｇｉｎｏｓａ)的 ＩｕＰＡＬ１ 和 ＩｕＰＡＬ２
基因在深红色花被中的表达量最高ꎬ促进花青素的

显著积累[３８]ꎬ戊糖代谢途径中合成的苯丙酮酸在

ＰＡＬ 的作用下可减少与氨的结合ꎬ朝着花青素合成

方向发展[３９]ꎮ ＰＡＬ 是连接初级代谢和苯丙氨酸代

谢的必需酶[４０]ꎬ植物通过苯丙素途径合成多种重要

的次生代谢物质ꎬ除了生成花青素外ꎬ还生成木质

素、类黄酮、植保素等物质ꎮ
查尔酮合酶(ＣＨＳ)可以将 １ 分子香豆酰 ＣｏＡ

和 ３ 分子丙二酰 ＣｏＡ 缩合成查尔酮ꎬ是黄酮类物质

合成的关键聚合酶[４１]ꎮ 作为合成花青素等重要化

合物的前体物质ꎬ查尔酮经过其他酶的催化作用合

成不同的中间产物ꎬ包括黄酮、黄酮醇、异黄酮、白藜

芦醇、花青素等ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[４２] 研究发现ꎬ马缨杜鹃

(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄｅｌａｖａｙｉ)的 ＲｄＣＨＳ１ 基因参与类黄

酮的合成ꎬ在烟草中过表达 ＲｄＣＨＳ１ 基因ꎬ可使烟草

的花色由浅粉色转变为深粉色ꎮ ＣＨＳ 属于一个多基

因家族编码的酶ꎬ在不同物种间 ＣＨＳ 的结构具有一

定的保守性ꎮ ＣＨＳ 基因在不同植物、不同组织器官
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中存在不同的表达和调控机制[４３]ꎬ所以研究 ＣＨＳ
基因的分子特性具有重要意义ꎮ

查尔酮异构酶(ＣＨＩ)在植物体内一般以单体形

式存在ꎬ但在不同物种或者不同组织中的相对分子

量有差异ꎮ ＣＨＩ 催化查尔酮分子异构化形成(２Ｓ)￣
黄烷酮ꎬ再通过其他酶催化进一步衍生为黄酮类物

质ꎬ包括黄酮、异黄酮、黄酮醇和花青素[４４]ꎮ 已有研

究发现 ＣＨＩ 基因可以促进类黄酮和花青素的合成ꎬ
在日本牵牛( Ｉｐｏｍｏｅａ ｎｉｌ)中 ＣＨＩ 基因编码的 ＥＦＰ 蛋

白参与了类黄酮生物合成的早期阶段ꎬ确保了类黄

酮化合物的生成和花色素的沉积[４５]ꎻ在拟南芥突变

体中ꎬＣＨＩ( ｔｔ５)基因功能的丧失导致类黄酮和花青

素含量降低ꎬ促使种皮变黄[４６]ꎮ
类黄酮 ３′ꎬ５′￣羟化酶(Ｆ３′５′Ｈ)属于细胞色素

Ｐ４５０家族ꎬ可以催化二氢黄酮醇 Ｂ 环 ３′、５′位置合

成羟基化的类黄酮[４７]ꎮ 已有报道将桔梗(Ｐｌａｔｙｃ￣
ｏｄｏｎ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｓ)ＰｇＦ３′５′Ｈ 基因转化到烟草(Ｎｉｃｏｔｉ￣
ａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)中过表达ꎬ烟草植株合成花青素的种

类和含量均呈增加趋势ꎬ烟草花色由浅粉色转变为

品红色[４８]ꎮ 前人研究发现豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ)突

变体由于缺乏 Ｆ３′５′Ｈ 基因ꎬ不能合成飞燕草色素和

矮牵牛色素而出现粉色花ꎬ这两种色素是野生型豌

豆紫色花的主要着色物质[４９]ꎮ
二氢黄酮醇 ４￣还原酶(ＤＦＲ)是花青素合成过

程中的关键节点调控酶ꎬ可催化二氢山奈酚、二氢杨

梅素、二氢槲皮素 ３ 种黄酮醇分别合成无色天竺葵

素、无色飞燕草素、无色矢车菊素[５０￣５１]ꎮ ＤＦＲ 基因

在不同植物、不同组织器官、不同发育阶段的表达存

在特异性ꎬ有研究结果表明ꎬＤＦＲ 基因在菊花舌状

花初露伸长、花瓣伸长时表达水平升高ꎬ随着花序的

开放其表达水平逐渐降低[５２]ꎮ Ｚａｎ 等[５３] 发现玫瑰

(Ｒｏｓａ ｒｕｇｏｓａ) ＲｒＣＣｏＡＯＭＴ１ 基因沉默时ꎬ过表达

ＲｒＤＦＲ１ 基因可以提高矢车菊素￣３ꎬ５￣双葡萄糖苷和

芍药素￣３ꎬ５￣葡萄糖苷的含量ꎬ使红色花瓣颜色更

浓ꎮ
在花青素生物合成途径末端ꎬ无色花青素在花

青素合成酶(ＡＮＳ)的作用下被催化转变为有色的花

青素[５４]ꎮ 作为花青素合成后期重要的调节酶ꎬ在拟

南芥中发现 ＡＮＳ 的活性位点由金属离子、共底物和

两分子的底物类似物(二氢槲皮素)共同构成[５５]ꎮ
ＡＮＳ 基因在观赏植物花色素的呈色过程中发挥重要

的调控作用[５６]ꎬ有研究发现 ＡＮＳ 基因的表达量与花

青素的合成呈现正相关关系[５７]ꎬ其功能的缺失会导

致植物器官转变为无色或白色ꎮ Ａｈａｒｏｎｉ 等[５８] 发现

抑制草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ×ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.)ＡＮＳ 基因的表

达导致有色花青素无法合成ꎬ使草莓花朵的颜色由

粉色转变成了白色ꎮ
黄酮醇合成酶(ＦＬＳ)属于 ２￣氧酮戊二酸依赖型

双加氧酶(２￣ＯＤＤ)家族ꎬ是一种催化二氢黄酮醇转

化为黄烷醇的可溶性酶[５９]ꎮ Ｌｕｏ 等[６０] 研究结果表

明ꎬ在类黄酮生物合成通路中 ＦＬＳ 和 ＤＦＲ 共同竞争

底物二氢黄醇酮ꎬ分别合成无色黄醇酮和有色花青

素ꎮ ＦＬＳ 基因在观赏植物着色过程中发挥重要的调

控作用ꎬ已有研究结果证明矮牵牛 ＦＬＳ 基因的反义

表达减少了黄酮醇的合成ꎬ促进花青素的生物合成ꎬ
使花瓣和花丝由浅粉色变为红色[６１]ꎻ草原龙胆(Ｅｕ￣
ｓｔｏｍａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｍ)反义表达 ＦＬＳ 基因的植株比未

转化植株的花瓣颜色更红[６２]ꎮ
ＵＤＰ￣葡萄糖￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶(ＵＦ￣

ＧＴ)通过将花青素苷元的 Ｃ￣３ 位糖基化形成稳定的

花青 素 苷ꎬ 然 后 花 青 素 苷 被 转 运 到 细 胞 液 泡

中[５６ꎬ６３]ꎮ ＵＦＧＴ 可以在花青素疏水分子中加入糖残

基ꎬ增加花青素的溶解度和稳定性ꎬ促进花青素苷的

形成ꎬ花青素苷通过分子间和分子内的堆叠效应影

响花瓣颜色[６４]ꎮ 已有报道日本牵牛花 ( Ｉｐｏｍｏｅａ
ｎｉｌ)和圆叶牵牛花( Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ)突变体的 ＵＦ￣
ＧＴ 基因发生移码突变而丧失活性ꎬ导致花朵中花青

素积累量减少了约 ８０％ꎬ突变体花色因此变浅[６５]ꎮ

３　 花青素生物合成相关转录因子

花青素生物合成主要通过转录因子在转录水平

对结构基因进行调控完成[２６]ꎮ 迄今为止ꎬ已发现

ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＤ４０、锌指 ( Ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ)、 ＭＡＤＳ 和

ＷＲＫＹ 等转录因子可以调控花青素的生物代谢过

程[６６￣６７]ꎮ Ｔｏ 等[６８]报道在花青素合成通路中ꎬ ＭＹＢ、
ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 这 ３ 个主要转录因子家族特异性调

控结构基因的表达ꎬ进而影响花色素的合成ꎮ
３.１　 ＭＹＢ 类转录因子

ＭＹＢ 转录因子具有两个不同的功能域ꎬ一个高

度保守的 ＭＹＢ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ 结合域和一个可调控

蛋白质活性的 Ｃ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ 调节域[６９]ꎬ根据 ＭＹＢ 结构

域的重复次数ꎬＭＹＢ 被分为 ４ 大类ꎬ即 Ｒ１、Ｒ２Ｒ３、
Ｒ１Ｒ２Ｒ３ 和 ４Ｒ￣ＭＹＢ[７０]ꎮ 通过对拟南芥[７１] 和玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ) [７２] Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 的研究发现该基因家族
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的规模较大ꎬ尽管 ＭＹＢ 结构域外的氨基酸序列存在

差异ꎬ但仍有一些保守的基序有助于识别 Ｒ２Ｒ３ 型

ＭＹＢ 转录因子 ＤＮＡ 结合域外的功能域ꎮ 植物中的

Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 家族成员已被证实主要参与调控花青素

的生物合成[７３]ꎮ Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 可以作为正调控因子

和负调控因子调控植物不同器官中花青素合成的种

类和含量水平[７４]ꎮ
已有研究发现ꎬ在园艺植物中过表达 ＭＹＢ 基因

能够促进花青素的积累[７５￣７６]ꎬ在苹果果皮中过表达

蓝星睡莲(Ｎｙｍｐｈａｅａ ｃｏｌｏｒａｔａ)ＮｃＭＹＢ２５ 基因ꎬ可以

显著增加果皮花青素的含量[７７]ꎮ 过表达 ＡＮ４
(Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 编码基因)可以促进矮牵牛 ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ
和 ＤＦＲ 基因的表达ꎬ进而增强花青素的生物合

成[７８]ꎮ 对 牡 丹 ( Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ ) 转 录 因 子

ＰｓＭＹＢ１１４Ｌ、ＰｓＭＹＢ１２Ｌ 基因进行异源表达ꎬ发现这

两个转录因子特异性调控 ＤＦＲ 和 ＡＮＳ 基因表达ꎬ促
进花青素的沉积[７９]ꎮ 在蝴蝶兰研究中发现 Ｐｅ￣
ＭＹＢ２、ＰｅＭＹＢ１１ 和 ＰｅＭＹＢ１２ 转录因子可以激活 ３
个下游结构基因 Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ 和 ＡＮＳ 的表达ꎬ促进花

瓣中花青素生物合成ꎬ这 ３ 个 ＰｅＭＹＢ 还参与了单个

花不同部位的色素沉着ꎬ促进萼片和花瓣中红色斑

点及脉纹状表型的形成[８０]ꎮ
ＭＹＢ 类转录因子可以与结构基因共同作用ꎬ抑

制花青素的生物合成ꎮ 已有报道发现ꎬ菊花 Ｃｍ￣
ＭＹＢ４ 和 ＣｍＭＹＢ５ 转录因子基因异源表达导致花

青素含量降低[８１]ꎬＰｔｒＭＹＢ１８２ 转录因子基因在杨树

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ)中过表达降低了花青素的积累[８２]ꎮ
在葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ)中 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 转录因子基因

的表达水平与色素沉着密切相关[７４]ꎬＲ２Ｒ３￣ＭＹＢ 转

录因子基因在烟草中异源表达可以抑制花青素合

成ꎬ使花瓣几乎转变为白色[５８ꎬ８３]ꎮ Ａｌｂｅｒｔ 等[８４] 研究

发现ꎬＰｈＭＹＢ２７ 是矮牵牛花青素生物合成的抑制因

子ꎬＲＮＡｉ 转录因子 ＰｈＭＹＢ２７ 增加了矮牵牛花青素

积累ꎬ而过表达则降低了其花青素的生物合成ꎮ 通

过郁金香(Ｔｕｌｉｐａ ｇｅｓｎｅｒｉａｎａ Ｌ.) ＴｇＭＹＢ４ 转录因子

基因在烟草中过表达ꎬ发现 ＡＮＳ 和 ＤＦＲ 基因的转录

水平严重降低ꎬ抑制了花青素的合成ꎬ减少了花瓣中

色素沉积[８５]ꎮ
３.２　 ｂＨＬＨ 类转录因子

ｂＨＬＨ 转录因子由氨基酸末端的碱性结构域和

羧基末端的 α 螺旋￣环￣α 螺旋结构域(ＨＬＨ 结构域)
组成ꎬ每个结构域是由 ６０ 个左右保守氨基酸残基构

成的多肽序列ꎮ 碱性结构域参与 ｂＨＬＨ 转录因子与

ＤＮＡ 顺式元件 Ｅ￣ｂｏｘ 或 Ｇ￣ｂｏｘ 结合ꎬＨＬＨ 结构域由

两个含有疏水残基的 α 螺旋形成二聚体ꎬ改变不同

信号通路靶基因的表达[８６]ꎮ ｂＨＬＨ 作为调控花青

素合成的重要的调控因子ꎬ可以与结构基因的启动

子结合激活对应基因的活性ꎬ在花青素生物合成通

路中发挥重要作用[８７￣８８]ꎮ
ｂＨＬＨ 通过直接调控结构基因(ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＵＦ￣

ＧＴ)的表达水平调控花青素的生物合成ꎮ 在石斛

(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ)中通过转录组分析鉴定到 ＤｈｂＨＬＨ１ 转

录因子ꎬＤｈｂＨＬＨ１ 可以与 ＤｈＭＹＢ２ 结合激活花瓣中

ＤｈＤＦＲ 和 ＤｈＡＮＳ 基因的启动子ꎬ调控花青素的生物

合成[８９]ꎮ 拟南芥中与黄酮类合成相关的 ｂＨＬＨ 已被

归为 ＩＩＩｆ 亚组[９０]ꎬｂＨＬＨ 转录因子 ＡｔＧＬ３、ＡｔＥＧＬ３ 和

ＡｔＴＴ８ 通过调控结构基因ꎬ参与了花青素的积累[９１]ꎮ
ｂＨＬＨ 在花青素合成途径中可以发挥正向调控的作

用ꎬ通过莲花(Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ)ＮｎＴＴ８ 基因异源过表

达分析发现ꎬＮｎＴＴ８ 正向调控花青素和原花青素

(ＰＡ)的生物合成ꎬ与拟南芥 ＡｔＴＴ８ 具有类似的功

能[９２]ꎮ 从矮牵牛中鉴定出 ＡＮ１ 和 ＪＡＦ１３(ｂＨＬＨ１)转
录因子可以直接激活 ｄｆｒＡ 基因的表达ꎬ促进色素在花

瓣中积累[９３]ꎮ 前人研究发现ꎬｂＨＬＨ 还可以负调控花

青素的生物合成ꎬ蜡梅(Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｐｒａｅｃｏｘ) Ｃｐ￣
ｂＨＬＨ１ 转录因子通过抑制类黄酮生物合成途径后期

基因(ＬＢＧ)的表达来抑制花青素的沉积[９４]ꎮ Ｚｈａｏ
等[９５]研究发现ꎬＬｃｂＨＬＨ９２ 通过激活 ＪＡＺ 基因来抑制

ＴＴ８ 的表达ꎬ导致基因 ＤＦＲ 和 ＡＮＳ 的表达活性下降ꎬ
起到显著降低花青素积累的作用ꎮ
３.３　 ＷＤ４０ 转录因子

ＷＤ４０ 蛋白也称为 ＷＤ 重复蛋白 (ＷＤ￣ｒｅｐｅａｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ)ꎬ由 ４~１６ 个高度保守的 ＷＤ４０ 特征基序构

成ꎮ 每个保守的特征基序从 Ｎ 末端甘氨酸￣组氨酸

(Ｇ￣Ｈ)对开始ꎬ到 Ｃ 末端天冬氨酸￣色氨酸(Ｗ￣Ｄ)对
结束ꎬ也被称为 Ｔｒｐ￣Ａｓｐ 基序[９６￣９７]ꎬ每个基序由 ４ 个

反式折叠组成[９８]ꎮ ＷＤ４０ 蛋白在植物体中最重要

的功能之一是参与花青素生物合成的调控[９９￣１００]ꎬ通
过 ＷＤ４０ 结构域与其他转录因子结合协同调控花瓣

中色素沉积ꎬ所以 ＷＤ４０ 转录因子的发现进一步完

善了花青素生物合成机制理论ꎮ
前人研究发现矮牵牛 ＰｈＡＮ１１ 基因编码的

ＷＤ４０ 蛋白可以激活 ＰｈＡＮ２ 的转录ꎬ促进花青素的

合成[１０１]ꎬ而拟南芥 ＴＴＧ１ 转录因子与矮牵牛 ＡＮ１１
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高度同源ꎬ可以诱导 ＤＦＲ 基因的表达ꎬ调控花青素

的积累及叶表皮毛的形成ꎬＴＴＧ１ 基因的缺失会严重

影响这些发育过程[１０２￣１０３]ꎮ Ｓａｉｔｏ 等[６３]在紫苏(Ｐｅｒｉｌ￣
ｌａ ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ)叶色研究中鉴定到了调控花青素合成

的 ＰＦＷＤ 蛋白ꎬ在拟南芥中过表达 ＰＦＷＤ 基因能够

使花青素的合成增强ꎬＡｎ 等[１０４]从苹果(Ｍａｌｕｓ ｐｕｍ￣
ｉｌａ)中克隆到 ＷＤ４０ 基因 ＭｄＴＴＧ１ꎬ并通过在拟南芥

中异源表达ꎬ鉴定出 ＭｄＴＴＧ１ 为调控花青素积累的

关键基因ꎮ 小苍兰 ( Ｆｒｅｅｓｉａ ｈｙｂｒｉｄａ) ＷＤ４０ 基因

ＦｈＴＴＧ１ 与花青素和原花青素的合成同步表达ꎬＦｈＴ￣
ＴＧ１ 可能与转录因子 ＦｈｂＨＬＨ 相互作用ꎬ正向调控

与花青素、原花青素合成及毛状体形成相关的基因ꎬ
进而影响相关发育过程[１０５]ꎮ
３.４　 转录因子 ＭＢＷ 复合物的调控作用

花色调控因子 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 与 ＷＤ４０ 相

互作用组成复合体(ＭＢＷ) [３５ꎬ１０６]ꎬ可以激活参与花

青素、原花青素合成相关结构基因的活性ꎮ ＭＢＷ 复

合体通过与结构基因的启动子特异性结合ꎬ实现对

花青素生物合成途径的调控作用[１０７￣１０８]ꎬ但是这些

结构基因的功能在不同物种之间存在差异[１０６]ꎮ 在

拟南芥中茉莉酸( ＪＡｓ)诱导 ＪＡＺ 蛋白降解ꎬ使 ＪＡＺ
蛋白对 ｂＨＬＨ 和 ＭＹＢ 的抑制作用解除ꎬＭＢＷ 复合

体的调控活性恢复ꎬ促进了花青素的合成和毛状体

的 产 生[１０９]ꎮ 月 季 中 ＲｃＭＹＢ 与 ＲｃｂＨＬＨ
(ＲｃｂＨＬＨ４２ 和 ＲｃＥＧＬ１)、ＲｃＴＴＧ１ 结合形成两种

ＭＷＢ 复合体ꎬ通过瞬时表达发现这两种复合体以功

能冗余的方式正向调控花青素的合成[１１０]ꎮ Ｇｕ
等[１１１]发现斑点牡丹 ＰｓＭＹＢ１２ 与 ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 蛋

白相互作用形成复合体ꎬ可以激活色斑中 ＰｓＣＨＳ 基

因特异性表达ꎮ 苜蓿 (Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ) 花中

ＭｔＴＴ８、ＭｔＷＤ４０￣１ 与 ＭＹＢ 转录因子 ＭｔＰＡＲ 相互作

用ꎬ激活花青素还原酶(ＡＮＲ)和花青素合成酶的活

性ꎬ调节花青素的生物合成[１１２]ꎮ 紫叶茶树(Ｃａｍｅｌ￣
ｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)中 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 转录因子 ＣｓＡＮ１ 特异性

激活 ＣｓＧＬ３(ｂＨＬＨ)ꎬ结合 ＷＤ￣ｒｅｐｅａｔ 蛋白 ＣｓＴＴＧ１ꎬ
形成 ＭＹＢ￣ｂＨＬＨ￣ＷＤＲ(ＭＢＷ)复合物ꎬ促进花青素

合成途径后期结构基因(ＬＢＧ)表达ꎬ调控花青素积

累[１１３]ꎮ

４　 组学研究在观赏植物中的应用

４.１　 转录组学在观赏植物研究中的应用

转录组学是生物体在一定发育阶段或特定功能

状态下ꎬ通过对基因的结构和功能进行研究ꎬ揭示该

生物生长发育特征分子机制的一种分析技术ꎮ 转录

组学从特定组织或者特定细胞的整体层面对基因的

表达情况进行分析ꎬ从根本上对转录出来的 ｍＲＮＡ
集合进行研究ꎮ 转录组测序(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)技术是通过

对 ｃＤＮＡ 序列进行测序得到大量 ｒｅａｄ 片段ꎬ再经过

特殊的运算方法ꎬ最终获得基因片段表达水平[１１４]

的一种高通量测序技术ꎮ 基于下一代测序(ＮＧＳ)的
ＲＮＡ￣ｓｅｑ 技术已被广泛应用于鉴定园艺作物的关键

调控基因[１１５￣１１７]ꎮ 李婧[１１８] 利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｈｉ￣Ｓｅｑ 技

术对三色堇(Ｖｉｏｌａ×Ｗｉｔｔｒｏｃｋｉａｎａ Ｇａｍｓ.)花瓣进行高

通量测序ꎬ与公共数据库进行比对ꎬ挖掘出了参与花

青素和类胡萝卜素生物合成的关键基因ꎬ并在不同

花色品种中对基因功能进行了表达分析ꎬ揭示了三

色堇花斑形成的分子机理ꎮ Ｑｕ 等[１１９] 对不同花期

的绿绒蒿(Ｍｅｃｏｎｏｐｓｉｓ)开展转录组测序和生物信息

学分析ꎬ鉴定出 ５ 个调控花色变化的重要差异基因ꎮ
Ｓｈｉ 等[１２０]基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｈｉ￣Ｓｅｑ 技术对黄色和紫红色

牡丹花瓣进行了大规模转录组分析ꎬ共筛选出 ４ 个

在紫红色花色形成过程中发挥关键作用的结构基因

和转录因子ꎬ为今后更好地解析牡丹花着色机理提

供了关键的基因靶点ꎮ
基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｓｏｌｅｘａ 平台的高通量测序技术作

为挖掘花色相关基因和解析花瓣呈色机制的高效技

术手段ꎬ在观赏植物中得到了广泛应用ꎬ如石蒜花

(Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ) [１２１]、甘菊(Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｌａｖａｎｄｕｌ￣
ｉｆｏｌｉｕｍ) [１２２]、马蹄莲(Ｚａｎｔｅｄｅｓｃｈｉａ ａｅｔｈｉｏｐｉｃａ) [１２３]ꎬ木
槿(Ｈｉｂｉｓｃｕｓ ｓｙｒｉａｃｕｓ) [１２４]等ꎬ这些分析结果为植物色

素沉着的分子机制研究提供了大量有价值的基因资

源ꎬ为次生代谢物合成相关调控基因的挖掘提供了

重要的途径ꎮ
４.２　 代谢组学在观赏植物中的应用

代谢组学是对某一生物体、组织或细胞中的所

有低相对分子量(通常是指相对分子量<１ ０００)代

谢产物进行定量和定性分析的新兴技术ꎮ 通过检测

分析植物在正常生长发育条件下与特殊环境或者处

理下生成的差异次生代谢物ꎬ来揭示其生命活动的

变化规律[１２５]ꎮ 根据植物中代谢物的差异变化也可

以反映出植物生长环境的动态变化ꎮ 利用样本图谱

的检测、识别技术ꎬ对代谢过程中次生代谢物的富

集、消耗及分布进行研究、验证ꎬ找出可能与之相关

的生物标志物[１２６]ꎬ可以对生物体的生理状态作出
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一定的判断ꎮ
代谢组学在园艺植物花色研究方面已被广泛应

用ꎬ通过分析差异代谢物的沉积规律ꎬ揭示花青素类

物质的生物合成途径和花色呈色机制[１２７]ꎮ Ｐａｒｋ
等[１２８]利用代谢组学分析了白色、紫色和红色杜鹃

(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｃｈｌｉｐｐｅｎｂａｃｈｉｉ)表型的变化和代谢物

的积累ꎬ鉴定出 ４０ 种差异次生代谢物ꎬ发现红色花

的花青素积累量最高ꎬ主要成分是矢车菊素ꎮ Ｓｈｅｎ
等[１２９]利用代谢组学对紫叶茶新品种 ＺＸ 进行了研

究ꎬ发现紫叶茶中与花青素合成相关的代谢产物含

量保持了较高水平ꎬ而在绿叶茶中与叶绿素、类胡萝

卜素合成有关的代谢产物含量较高ꎬ这些发现有助

于解析紫叶茶叶色的形成机制ꎮ Ｓｕ 等[１３０]采用代谢

组学对玫瑰品种 Ｃｈｅｎ Ｘｉ 在不同光照条件下花瓣中

类黄酮代谢物进行了研究ꎬ发现不同处理间有 ５６ 种

类黄酮化合物存在差异ꎬ主要富集在异黄酮、类黄

酮、黄酮和黄酮醇、苯丙素以及花青素的生物合成途

径中ꎬ分析认为花青素是引起玫瑰花在光照下转变

为红色的主要原因ꎮ 陈勇等[１３１] 通过代谢组学分析

发现ꎬ洋紫荆花(Ｂａｕｈｉｎｉａ ｖａｒｉｅｇａｔａ Ｌ.)不同颜色花

瓣积累的花青素种类存在差异ꎬ紫红色花瓣积累的

主要是锦葵色素衍生物和飞燕草色素衍生物ꎬ白色

花则以天竺葵色素衍生物为主ꎮ 此外ꎬ通过代谢组

学研究与植物色泽相关的次生代谢物还有较多报

道ꎬ如 Ａｉ 等[１３２] 对建兰(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｅｎｓｉｆｏｌｉｕｍ)的研

究、Ｚｈａｏ 等[１３３] 对睡莲(Ｎｙｍｐｈａｅａ)的研究、Ｓａｗａｄａ
等[１３４]对菊花的研究以及桑贤东等[１３５] 对大红花

(Ｈｉｂｉｓｃｕｓ ｒｏｓａ￣ｓｉｎｅｎｓｉｓ)的研究ꎮ
４.３　 蛋白质组学在观赏植物中的应用

蛋白质组学是从生物体或者细胞水平研究某一

生理过程的全部蛋白质ꎬ分析这一过程中蛋白质的

差异表达、修饰作用及蛋白质之间的互作等规律ꎬ从
而揭示某一生命活动的生理或者分子机制的一种分

析技术[１３６]ꎮ 目前蛋白质组学主要有双向分离凝胶

电泳技术、质谱分析技术、同位素标记相对和绝对定

量技术、蛋白质芯片技术、免疫共沉淀技术等ꎬ其中

同位素标记技术 ( ｉＴＲＡＱ) 和串联质谱标记技术

(ＴＭＴ)操作效率和灵敏度较高ꎬ广泛用于蛋白质分

析研究[１３７]ꎮ 观赏植物着色相关基因在植株生长发

育不同时间、不同部位表达情况并不完全相同ꎬ所以

有必要进行多时期、多部位、多水平的蛋白质组学研

究ꎬ建立色泽形成的功能蛋白质库和基因库ꎬ为观赏

植物种质资源创制、分子辅助育种提供理论基础ꎮ
蛋白质是各种生命活动的承担者和执行者ꎬ通

过对蛋白质类物质进行分析ꎬ从生物化学角度探究

观赏植物表型特征[１３８]ꎬ有助于揭示其花色形成机

理ꎮ 吴欣欣等[１３９]采用双向电泳和蛋白质质谱鉴定

技术ꎬ对红色和白色跳枝梅 ( Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｆｕｂａｎ
Ｔｉａｏｚｈｉ)花蕾的差异表达蛋白质进行分析ꎬ共鉴定到

表达丰度差异达到 ２ 倍以上的蛋白质 ２１ 个ꎬ对其中

１２ 个关键蛋白质编码基因在分子水平进行分析ꎬ发
现与信号转导相关的生长素结合蛋白质、与茉莉酸

甲酯合成相关的丙二烯氧化物环化酶可能是导致梅

花颜色差异的关键因子ꎮ 为了探究红掌(Ａｎｔｈｕｒｉｕｍ
ａｎｄｒａｅａｎｕｍ)佛焰苞颜色变化的机理ꎬ高乐[１４０] 以红

色野生型及玫瑰红、白色突变体为研究对象进行蛋

白质组学研究ꎬ鉴定到 ２１ 个参与类黄酮合成、葡萄

糖代谢、抗逆性、基因调节和信号转导等生命活动过

程的功能蛋白ꎬ推测这些蛋白质的差异表达是花朵

呈现不同颜色的主要原因ꎮ 李林宝[１４１] 在莲大洒锦

色斑区蛋白质组学研究中鉴定到参与花青素生物合

成的差异表达蛋白质(酶)９ 个ꎬ其中有 ６ 个酶在着

色区域呈上调趋势ꎬ特别是 ＡＮＳ 和 ＣＨＩ１ 对花青素

在色斑区的积累影响显著[１４１]ꎮ 通过蛋白质组学对

观赏植物花色呈色机理进行解析ꎬ为关键基因挖掘

研究提供了理论基础ꎬ对花色分子改良具有重要意

义ꎮ
４.４　 多组学联合在观赏植物中的应用

采用转录组学、代谢组学、蛋白质组学等多组学

进行联合分析ꎬ探究不同基因、次生代谢物、蛋白质

的差异表达及互作关系ꎬ已成为解析观赏植物花色

素苷合成、花色调控机制的方向和热点ꎮ Ｆａｎ 等[１４２]

通过代谢组学技术和高通量测序技术对草原龙胆双

色花发育过程中与花青素生物合成途径的差异表达

代谢物与差异表达基因进行联合分析ꎬ挖掘了调控

网络中关键基因与代谢物的关联性ꎬ为揭示草原龙

胆双色花形成中花青素积累的分子机制奠定了基

础ꎮ
为了探究鹿角杜鹃花色变异的分子机制ꎬＸｉａｏ

等[１４３]以浅粉色、紫色花为研究对象进行代谢组学

与转录组学联合分析ꎬ挖掘了与呈色相关的代谢产

物、关键基因和转录因子ꎬ发现随着 ＲｌＦ３ＧＴ１ 表达

量的增加和 ＲｌＬＡＲ、ＲｌＡＮＲ 表达量的降低ꎬ锦葵色素￣
３￣Ｏ￣葡萄糖苷和芍药色素￣３￣Ｏ￣葡萄糖苷的表达量增
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加ꎬ使鹿角杜鹃花呈现紫色ꎬ研究还发现转录因子

ＲｌＭＹＢ４、结构基因 ＲｌＬＡＲ 与代谢物苹果苷￣３￣Ｏ￣葡
萄糖苷和豌豆苷￣３￣Ｏ￣葡萄糖苷之间存在调控关系ꎮ
吴艳梅[１４４]通过转录组学和蛋白质组学的联合分析

解析华丽龙胆(Ｇｅｎｔｉａｎａｓｉｎｏ￣ｏｒｎａｔａ)蓝色花呈色机

制ꎬ筛选出 １ ２４７ 个差异表达基因和 ８２５ 个差异表

达蛋白质ꎬ鉴定出与花青素生物合成相关的关键基

因 Ｆ３′ ５′ Ｈ、 ５ＧＴ、 ５ＡＴ 及聚类基因群 (包括 ３ＧＴ、
ＵＦ３ＧＴ、ＤＦＲ、ＡＮＳ、ｂＨＬＨ)ꎬ推测这些基因调控飞燕

草素苷的生物合成、修饰、转运等过程ꎬ可能是华丽

龙胆花冠呈蓝色的关键基因ꎮ Ｄｅｎｇ 等[１４５]综合运用

代谢组学和蛋白质组学技术对莲花花瓣红白双色模

式进行分析ꎬ发现花青素 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶(ＵＦ￣
ＧＴ)积累的减少导致花瓣白色部分花青素糖基化失

败ꎬ使花瓣不同部位花青素苷差异沉积ꎬ形成红白双

色花ꎮ 杨娟[１４６]以紫色和白色燕子花( Ｉｒｉｓ ｌａｅｖｉｇａｔａ)
为试验材料ꎬ通过转录组学、代谢组学和蛋白质组学

联合分析发现ꎬ紫色燕子花中花青素种类和含量显

著高于白色花ꎬ特别是飞燕草色素大量积累ꎬ而转录

因子 ＩｌＭＹＢ４ 和 ＩｌＭＹＢ５ 竞争与 ＩｌｂＨＬＨ３ 结合ꎬ促进

ＩｌＡＮＲ 表达量增加ꎬ使白色花中花青素的生物合成

通路受到阻碍进而抑制花青素的合成ꎮ

５　 展 望

观赏植物花青素生物合成受结构基因和调控因

子的共同作用ꎬ随着组学的应用ꎬ科研人员对观赏植

物呈色机制的研究将更加深入ꎮ 挖掘与花瓣着色相

关的关键基因并对其功能进行验证ꎬ采用基因改良

技术使花色研究朝满足市场需求的方向发展ꎬ将为

观赏植物花色改良和分子辅助育种提供理论参考ꎮ
随着高通量测序技术、代谢组学、蛋白质组学等

的发展和完善ꎬ不同组学联合解析在观赏植物花色

形成和基因网络调控方面具有广阔的应用空间ꎮ 花

色素的积累是一个复杂的代谢过程ꎬ涉及到的差异

基因、代谢物、蛋白质相对较多ꎬ目前相关代谢调控

网络研究还不够完善ꎬ因此通过多组学联合从多维

度解析花色素积累的调控机制尤为重要ꎮ 结合表观

遗传特征ꎬ从不同角度深入挖掘影响差异表型形成

的基因资源ꎬ为花色调控提供理论基础ꎮ
观赏植物的花瓣除了具有全色以外ꎬ还具有双

色、斑状、雾状、茶色等特殊表型ꎬ例如双色大丽花、
斑状百合、茶色草原龙胆等具有较高的商业价值ꎬ广

受市场欢迎ꎮ 观赏植物这些特异性状相对稳定ꎬ但
是其分子遗传规律很少被揭示ꎬ采用较先进的技术

分析手段ꎬ揭示背后控制这些性状的主效基因和转

录因子ꎬ可以为观赏植物种质创新和花色改良育种

提供理论基础ꎮ
环境因素影响观赏植物花青素苷的稳定性ꎬ基

因与环境的互作可以调控花色的表型ꎬ环境因子通

过影响花青素合成关键基因的表达来调控花色素的

积累ꎮ 挖掘不同环境因子的信号转导方式ꎬ分析环

境对关键基因表达的影响及其与呈色物质积累的关

联性ꎬ对观赏植物栽培过程中环境因子的调控和观

赏植物观赏价值的提高具有重要意义ꎮ
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ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ２００３ꎬ２０(５):７３５￣７４７.

[９１] ＮＥＳＩ Ｎꎬ ＤＥＢＥＡＵＪＯＮ Ｉꎬ ＪＯＮＤ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＴＴ８ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ
ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ￣ｌｏｏｐ￣ｈｅｌｉｘ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＤＦＲ ａｎｄ ＢＡＮ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｉｌｉｑｕｅｓ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０００ꎬ１２(１０):１８６３￣１８７８.

[９２] ＤＥＮＧ Ｊꎬ ＬＩ Ｊ Ｊꎬ ＳＵ Ｍ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｂＨＬＨ ｇｅｎｅ ＮｎＴＴ８ ｏｆ Ｎｅｌｕｍｂｏ
ｎｕｃｉｆｅｒａ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０２１ꎬ１５８:５１８￣５２３.

[９３] ＳＰＥＬＴ Ｃꎬ ＱＵＡＴＴＲＯＣＣＨＩＯ Ｆꎬ ＭＯＬ Ｊ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ１ ｏｆ
Ｐｅｔｕｎｉａ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ￣ｌｏｏｐ￣ｈｅｌｉｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｃｔｉ￣
ｖａｔｅｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２０００ꎬ１２(９):１６１９￣１６３２.

[９４] ＺＨＡＯ Ｒꎬ ＳＯＮＧ Ｘ Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂ￣
ｇｒｏｕｐ ＩＩＩｆ ｂＨＬＨ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＣｐｂＨＬＨ１ ｆｒｏｍ Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ
ｐｒａｅｃｏｘ (Ｌ.) ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕ￣
ｍｕｌａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２０ꎬ３９(７):８９１￣９０７.

[９５] ＺＨＡＯ Ｐ Ｃꎬ ＬＩ Ｘ Ｘꎬ ＪＩＡ Ｊ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. ＢＨＬＨ９２ ｆｒｏｍ ｓｈｅｅｐｇｒａｓｓ ａｃｔｓ
ａｓ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ / ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｄｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１９ꎬ７０(１):２６９￣２８４.

[９６] ＮＥＥＲ Ｅ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＤＴ Ｃ Ｊꎬ ＮＡＭＢＵＤＲＩＰＡＤ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ａｎｃｉｅｎｔ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＷＤ￣ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ [ Ｊ] . Ｎａ￣
ｔｕｒｅꎬ１９９４ꎬ３７１(６４９５):２９７￣３００.

[９７] ＳＭＩＴＨ Ｔ Ｆꎬ ＧＡＩＴＡＴＺＥＳ Ｃꎬ ＳＡＸＥＮＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＷＤ ｒｅｐｅａｔ:
ａ ｃｏｍｍｏｎ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｆｏｒ ｄｉｖｅｒｓｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ１９９９ꎬ２４(５):１８１￣１８５.

[９８] ＭＩＳＨＲＡ Ａ Ｋꎬ ＰＵＲＡＮＩＫ Ｓꎬ ＰＲＡＳＡＤ Ｍ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｏ￣
ｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ＷＤ４０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０１２ꎬ２１(１):３２￣３９.

[９９] ＣＡＲＥＹ Ｃ Ｃꎬ ＳＴＲＡＨＬＥ Ｊ Ｔꎬ ＳＥＬＩＮＧＥＲ Ｄ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｐａｌｅ ａｌｅｕｒｏｎｅ ｃｏｌｏｒ１ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｇｅｎｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｚｅａ ｍａｙｓ ａｎｔｈｏ￣
ｃｙａｎｉｎ ｐａｔｈｗａｙ ｈａｖｅ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｌｙ
ｓｉｍｉｌａｒ ＴＲＡＮＳＰＡＲＥＮＴ ＴＥＳＴＡ ＧＬＡＢＲＡ１ ｇｅｎｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
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ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００４ꎬ１６(２):４５０￣４６４.
[１００]ＹＡＯ Ｐ Ｆꎬ ＺＨＡＯ Ｈ Ｘꎬ ＬＵＯ Ｘ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｔａｔａｒｉｃｕｍ Ｆｔ￣

ＷＤ４０ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０１７ꎬ３６(３):７５５￣７６５.

[１０１]ＤＥ ＶＥＴＴＥＮ Ｎꎬ ＱＵＡＴＴＲＯＣＣＨＩＯ Ｆꎬ ＭＯＬ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ａｎ１１
ｌｏｃｕｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｐｅｔｕｎｉａ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｎｏｖｅｌ
ＷＤ￣ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｙｅａｓｔꎬ ｐｌａｎｔｓꎬ ａｎｄ ａｎｉｍａｌｓ [ Ｊ] .
Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ１９９７ꎬ１１(１１):１４２２￣１４３４.

[１０２]ＷＡＬＫＥＲ Ａ Ｒꎬ ＤＡＶＩＳＯＮ Ｐ Ａꎬ ＢＯＬＯＧＮＥＳＩ￣ＷＩＮＦＩＥＬＤ Ａ Ｃꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＴＲＡＮＳＰＡＲＥＮＴ ＴＥＳＴＡ ＧＬＡＢＲＡ１ ｌｏｃｕｓꎬｗｈｉｃｈ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ
ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓꎬｅｎｃｏｄｅｓ ａ ＷＤ４０ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９９ꎬ１１
(７):１３３７￣１３５０.

[１０３]ＰＡＹＮＥ Ｃ Ｔꎬ ＺＨＡＮＧ Ｆꎬ ＬＬＯＹＤ Ａ Ｍ. ＧＬ３ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｂＨＬＨ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎ￣
ｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＧＬ１ ａｎｄ ＴＴＧ１[ Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０００ꎬ１５６(３):１３４９￣
１３６２.

[１０４]ＡＮ Ｘ ＨꎬＴＩＡＮ ＹꎬＣＨＥＮ Ｋ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ａｐｐｌｅ ＷＤ４０ ｐｒｏｔｅｉｎ
ＭｄＴＴＧ１ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｂＨＬＨ ｂｕｔ ｎｏｔ ＭＹＢ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ａｎ￣
ｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１２ꎬ１６９
(７):７１０￣７１７.

[１０５]ＳＨＡＮ Ｘ Ｔꎬ ＬＩ Ｙ Ｑꎬ ＹＡＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＴＴＧ１ ｆｒｏｍ Ｆｒｅｅｓｉａ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｂＨＬＨ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｔｏ ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｎｄ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｂｏｔｈ Ｆｒｅｅｓｉ￣
ａ ｈｙｂｒｉｄａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１９ꎬ１４１:６０￣７２.

[１０６]ＤＡＶＩＥＳ Ｋ Ｍꎬ ＳＣＨＷＩＮＮ Ｋ Ｅ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃ￣
ｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ[ Ｊ] . Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００３ꎬ３０ ( ９):
９１３￣９２５.

[１０７]ＤＡＲＥ Ａ Ｐꎬ ＳＣＨＡＦＦＥＲ Ｒ Ｊꎬ ＫＵＩ Ｌ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
Ｃｉｓ￣ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ ｂｙ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏ￣ｏｒｄｉｎａｔｅｌｙ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｅｄ ｇｅｎｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２００８ꎬ４:１７.

[１０８]ＨＡＲＴＭＡＮＮ Ｕꎬ ＳＡＧＡＳＳＥＲ Ｍꎬ ＭＥＨＲＴＥＮＳ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎ￣
ｔｉａｌ ｃｏｍｂｉｎａｔｏｒｉａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｒｅｃｏｇｎｉｚｅｄ ｂｙ
Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ ＢＺＩＰ ａｎｄ ＢＨＬＨ ｆａｃｔｏｒｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ａｎｄ
ｔｉｓｓｕｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００５ꎬ５７(２):１５５￣１７１.

[１０９]ＱＩ Ｔ Ｃꎬ ＳＯＮＧ Ｓ Ｓꎬ ＲＥＮ Ｑ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ＺＩＭ￣ｄｏｍａｉｎ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＷＤ￣Ｒｅｐｅａｔ / ｂＨＬＨ / ＭＹＢ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｔｏ
ｒｅｇｕｌａｔｅ Ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒｉ￣
ｃｈｏｍｅ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１１ꎬ
２３(５):１７９５￣１８１４.

[１１０]张 　 忍. ＭＹＢ 转录因子 ＲｃＭＹＢ１ 调控月季花青素生物合成

[Ｄ]. 上海:上海师范大学ꎬ２０２３.
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