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　 　 摘要:　 植物色素(花青素、类胡萝卜素和叶绿素)是评价园艺作物观赏价值和经济价值的重要指标ꎬ园艺作物

生长发育过程中主要色素物质合成与积累的变化受到自身遗传背景、发育阶段以及环境的调控ꎮ 此外ꎬ植物激素

在园艺作物色素代谢中发挥重要作用ꎬ色素的合成和降解均受到内源激素变化和外源激素处理的影响而发生变

化ꎮ 本文通过综述植物激素(脱落酸、生长素、乙烯、茉莉酸、褪黑素、油菜素内酯)在园艺作物色素合成与积累中的

作用、激素互作以及植物激素通过转录因子的调控影响园艺作物的色素合成与积累等多方面的研究进展ꎬ以期为

园艺作物分子育种提供参考ꎮ
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　 　 园艺作物的观赏价值、经济价值与其色泽表现 密不可分ꎮ 花青素、类胡萝卜素和叶绿素等色素共

同决定了花卉、果实及叶片的丰富色彩ꎬ不仅影响视

觉美感ꎬ还与植物的光合效率、抗逆性及发育进程紧

密关联ꎬ尤其是花青素ꎬ它在红色、紫色和蓝色花的

形成中起关键作用ꎮ 花青素的合成途径已被深入研

究ꎬ其代谢产物如天竺葵色素苷、矢车菊色素苷和飞

燕草色素苷是形成有色花花色的主要物质ꎬ其中飞
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燕草色素苷是蓝色花的重要成分ꎮ 在紫蓝色蝴蝶兰

中增强飞燕草素的积累能培育出真正的蓝色蝴蝶兰

(Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ ａｐｈｒｏｄｉｔｅ Ｒｃｈｂ. ｆ.)ꎮ 类黄酮作为花青

素的上游化合物ꎬ同样是决定花卉颜色的关键色素ꎮ
在类黄酮代谢途径中ꎬ黄酮醇合成酶(ＦＬＳ)与二氢

黄酮醇还原酶(ＤＦＲ)对共同底物二氢黄酮醇的竞

争是决定代谢流向花青素或黄酮醇的关键ꎮ ＦＬＳ 基

因的功能缺失可导致中国白菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ ｖａｒ.
ｇｌａｂｒａ Ｒｅｇｅ)中花青素积累量增加[１]ꎻ类似地ꎬＭｃＤ￣
ＦＲ 的过表达或 ＭｃＦＬＳ 的沉默会增加苹果(Ｍａｌｕｓ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｓｕｃｋｏｗ Ｂｏｒｋｈ.)果皮花青素的积累量[２]ꎬ
而类胡萝卜素通常在花和果实中积累ꎬ形成黄色、橙
色和红色ꎬ并吸引传粉者以促进植物繁殖ꎮ 这些色

素的种类和含量直接影响最终颜色表现ꎮ
植物色素的合成同时受多种因素的影响ꎬ除去自

身的遗传背景、发育阶段与组织结构等内在因素外ꎬ
还包括温度、光照等环境因素ꎮ ＦｔｓＨｉ５ 基因在低温下

通过调控叶绿素合成与类囊体发育ꎬ影响拟南芥(Ａｒ￣
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. Ｈｅｙｎｈ.)叶色恢复ꎻ而观赏甘蓝

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ.)ＢｏＰＱＬ２ 基因突变则增强其低温

敏感性ꎬ抑制叶绿素积累ꎮ 研究结果表明ꎬ上述温度

响应过程不仅涉及叶绿体发育相关基因的直接调控ꎬ
亦与植物激素信号存在交互作用ꎬ如脱落酸与细胞分

裂素等激素被证实可介导低温信号ꎬ并调控叶绿体的

发育ꎬ从而形成环境温度与内源激素协同调控植物低

温适应的分子网络[３]ꎮ 光照度和周期变化通过调节

桂花(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ ‘Ｈｏｕｂａｎ Ｙｉｎｇｕｉ’)中 β￣胡萝

卜素等特征性色素的积累改变花色[４]ꎮ 蓝光和紫外

光 Ａ 处理下ꎬ与花青素合成相关的基因(如 ＭＹＢ 类、
ＣＨＳ 类、ＤＦＲ 类、ＡＮＳ 类和 ＵＦＧＴ 类基因)表达量显著

上调ꎬ促使红花檵木(Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｖａｒ. ｒｕｂｒｕｍ
Ｙｉｅｈ)叶片变红[５]ꎮ

此外ꎬ植物激素在叶片着色中发挥着重要的调

节作用ꎮ 但不同类型的植物激素对叶片色素代谢过

程具有不同的影响ꎬ乙烯(ＥＴ)通过激活过氧化物酶

(ＰＯＤ)降解飞燕草素类花青素ꎬ而在花蕾期则通过

抑制查尔酮合酶 ( ＣＨＳ)、二氢黄酮醇 ４￣还原酶

(ＤＦＲ)等合成基因的转录降低花青素的积累量ꎬ但
茉莉酸(ＪＡ)在叶片中可通过激活 ＭＹＢ７５ 基因的表

达促进花青素合成与叶绿素的降解ꎮ 而脱落酸

(ＡＢＡ)在蓝莓(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌ.)果实成熟过

程中会抑制类胡萝卜素的合成[６]ꎮ 此外ꎬ在花卉、

果实着色的不同阶段ꎬ不同种类植物激素之间ꎬ通过

协同或拮抗等方式在叶片着色过程中发挥重要作

用ꎮ 本综述通过查阅国内外相关研究ꎬ总结了近年

来植物激素调控色素合成的研究概况ꎬ以期为提升

园艺产品品质与抗性提供关键靶点[７]ꎮ

１　 植物激素对色素合成的调控

１.１　 脱落酸与色素的合成

脱落酸 (ＡＢＡ)是植物体内重要的逆境响应激

素ꎬ同时ꎬ其生物合成与类胡萝卜素代谢密切相关ꎮ
ＡＢＡ 的生物合成以类胡萝卜素为前体ꎬ经由 ＮＣＥＤ
(９￣顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶)催化裂解环氧类

胡萝卜素生成黄质醛ꎬ最终合成 ＡＢＡ[８]ꎮ 前人的研

究结果表明ꎬ外源或者内源 ＡＢＡ 通常能够促进植物

体内花青素和类胡萝卜素的积累ꎬ但其效应存在物

种和组织特异性ꎬＡＢＡ 处理上调桂花 (Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ
ｆｒａｇｒａｎｓ Ｔｈｕｎｂ. Ｌｏｕｒ.)花瓣类胡萝卜素合成途径相

关基因(如 ＰＤＳ１、ＺＤＳ１ 和 ＣＲＴＩＳＯ)的表达ꎬ以促进

类胡萝卜素积累并加速花瓣着色[９]ꎮ 同样地ꎬ通过

对木薯(Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ Ｃｒａｎｔｚ)叶片进行 ２０ ｍｇ / Ｌ
ＡＢＡ 含量处理的研究发现ꎬＡＢＡ 可上调 β￣胡萝卜素

合成基因 ＬＣＹＢ 的表达ꎬ并通过下调 ＣＣＤ１ 等降解

基因的表达使 β￣胡萝卜素大量积累[１０]ꎮ
色素与激素在植物中还存在着关联效应ꎬ类胡萝

卜素降解与 ＡＢＡ 的含量呈现负相关ꎬ其中类胡萝卜

素降解酶 ＶｃＣＣＤ１ 介导的色素裂解导致蓝莓果实底

色消褪ꎬ而 ＶｃＮＣＥＤ１ / ３ 则协同驱动 ＡＢＡ 的合成[６]ꎮ
通过抑制 ＰＳＹ / ＮＣＥＤ１ 关键合成基因和 ＰＰ２Ｃ、ＳｎＲＫ２
信号组分的表达ꎬ阻断了 ＭＹＢ１０.１ 对花青素结构基

因的激活作用[１１]ꎮ ＡＢＡ 对色素代谢的调控ꎬ常通过

与其他激素互作实现ꎮ 研究结果表明ꎬＡＢＡ 与赤霉

素(ＧＡ)在花青素合成中常存在拮抗ꎮ 例如在葡萄

(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)中ꎬＡＢＡ 能激活ＶｖＭＹＢＡ１ 转录因子

以促进花青素积累ꎬ而 ＧＡ 信号则抑制该因子活性ꎬ
延缓着色[１２]ꎮ 此外ꎬＡＢＡ 也可与其他激素协同ꎬ如在

葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)果实中ꎬ乙烯诱导的 ＶｖＥＲＦ０４５
与ＡＢＡ 和油菜素内酯(ＢＲ)共同提升 ＶｖＵＦＧＴ 等花青

素合成基因的表达量ꎬ协同促进花青素合成[１３]ꎮ 这

表明 ＡＢＡ 是色素调控网络中的一个核心节点ꎮ 然

而ꎬａｂｉ１ 则表现出异常的花青素积累[１４]ꎮ ＡＢＡ 通过

激活转录因子 ＣｌＥＲＦ３ 诱导叶绿素分解基因 ＣＩＰＰＨ
表达ꎬ加速柠檬(Ｃｉｔｒｕｓ×ｌｉｍｏｎ Ｌ Ｏｓｂｅｃｋ)果皮叶绿素
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降解[１５]以及诱导 ｍｉＲ５２９０ 表达ꎬ并沉默 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 家

族的 ＦａＭＡＤＳ１ 与 ＰＡＬ、ＤＦＲ 等苯丙烷代谢途径相关

基因ꎬ促进草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ×ａｎａｎａｓｓａ Ｗｅｓｔｏｎ Ｄｕｃｈ. ｅｘ
Ｒｏｚｉｅｒ)果实中花青素合成[１６]ꎮ 在菜心(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ
ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌ. Ｋｉｔａｍ.)叶片衰老过程中ꎬＡＢＡ 通过

ＢｒＮＡＣ０５５ 激活降解基因 ＢｒＮＹＣ１ 并加速叶绿素分

解[１７]ꎮ 有一项研究发现ꎬ柑橘(Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｂｌａｎ￣
ｃｏ) ＡＢＡ 响 应 的 ＥＲＦ 转 录 复 合 体 ( ＣｓＥＲＦ１１０￣
ＣｓＥＲＦ５３)受 ＡＢＡ 诱导形成后直接激活类胡萝卜素

合成基因(如 ＣｓＰＳＹ、ＣｓＬＣＹＢ２) [１８]ꎮ ＡＢＡ 通过激活

ＡＢＩ、ＥＲＦ、ｂＺＩＰ 等转录因子与 ＣＨＳ、ＰＳＹ、ＬＣＹＢ 和

ＮＹＣ 等结构基因结合ꎬ促进花青素、类胡萝卜素的积

累或叶绿素的降解ꎮ 图 １ 展示了多种植物激素通过

调控特定转录因子及下游基因ꎬ影响花青素合成与降

解的分子机制ꎮ 核心调控路径:花青素生物合成的核

心步骤从苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)至类黄酮糖基转移

酶(ＵＦＧＴ)受到 ＭＹＢ、ＥＲＦ、ＭＹＣ、ＢＺＲ 和 ＡＲＦ 等多个

转录因子家族的共同调控ꎮ 这些转录因子作为不同

激素信号的整合点ꎬ对结构基因的表达进行激活或抑

制ꎻ脱落酸(ＡＢＡ)、茉莉酸(ＪＡ)、乙烯(ＥＴ)、细胞分裂

素(ＣＴＫ)、褪黑素(ＭＴ) 等信号主要通过调控 ＭＹＢ、
ＭＹＣ、ＢＲＺ、ＥＲＦ 等转录因子ꎬ激活下游多个结构基因

(如 ＣＨＳ、ＤＦＲ、ＡＮＳ、Ｆ３Ｈ、ＵＦＧＴ 等)以促进花青素合

成ꎻ生长素(ＩＡＡ)则主要通过 ＡＲＦ 转录因子发挥作

用ꎬ对花青素合成途径的不同环节产生调控作用ꎮ

图中长方形为关键转录因子(如 ＭＹＢ、ＥＲＦ、ＡＲＦ 等)ꎻ六边形中为花青素代谢途径的结构基因与转运基因ꎻ实线箭头代表正调控(激活或促

进)ꎬ虚线箭头代表负调控(抑制)ꎮ ＡＢＡ:脱落酸ꎻＩＡＡ:生长素ꎻＣＴＫ:细胞分裂素ꎻＪＡ:茉莉酸ꎻＥＴ:乙烯ꎻＭＴ:褪黑素ꎮ ＰＡＬ:苯丙氨酸解氨

酶ꎻＣＨＳ:查尔酮合成酶ꎻＦ３Ｈ:黄烷酮 ３￣羟化酶ꎻＤＦＲ:二氢黄酮醇 ４￣还原酶ꎻＡＮＳ:花青素合成酶ꎮ
图 １　 花青素合成与降解的调控机制

Ｆｉｇ.１　 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
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　 　 图 ２ 展示了多种植物激素通过调控特定转录因

子及下游基因影响类胡萝卜素和叶绿素合成与降解

的分子机制ꎮ 核心调控路径:叶绿素和类胡萝卜素

合成的核心步骤均受到多个转录因子家族的共同调

控ꎮ 这些转录因子作为不同激素信号的整合点ꎬ对

结构基因的表达进行激活或抑制ꎻ脱落酸(ＡＢＡ)、
茉莉酸(ＪＡ)、乙烯(ＥＴ)等信号主要通过调控 ＮＡＣ、
ＥＲＦ、ＢＺＲ 和 ＲＩＮ 等转录因子ꎬ激活下游多个结构基

因(如 ＰＳＹ、ＰＡＯ、ＰＰＨ、ＣＡＯ 等)以促进叶绿素和类

胡萝卜素的合成ꎮ

图中长方形中为关键转录因子(如 ＥＲＦ、ＮＡＣ、ＥＩＮ３ / ＥＩＬ、ＢＺＲ１ 等)ꎬ六边形中为代谢途径的结构基因ꎮ 实线箭头代表正调控(激活或促

进)ꎬ虚线箭头代表负调控(抑制)ꎮ ＡＢＡ:脱落酸ꎻＪＡ:茉莉酸ꎻＥＴ:乙烯ꎮ ＰＳＹ:八氢番茄红素合成酶(关键限速酶)ꎻＳＧＲ:ＳＴＡＹ￣ＧＲＥＥＮ 蛋白

酶ꎻＮＹＣ１:叶绿素 ｂ 还原酶ꎻＰＡＯ:脱镁叶绿酸 ａ 加氧酶ꎻＰＰＨ:脱植基叶绿素酶ꎻＣＡＯ:叶绿素 ａ 加氧酶ꎮ
图 ２　 类胡萝卜素(ａ)和叶绿素(ｂ)合成与降解的调控机制

Ｆｉｇ.２　 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ (ａ) ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ (ｂ) ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

１.２　 生长素与色素合成

生长素(Ａｕｘｉｎ)是最先发现的一类植物激素ꎬ
近年来被发现也参与色素代谢调控ꎮ 其天然形式主

要包括吲哚￣３￣乙酸、吲哚￣３￣丙酸( ＩＰＡ)等ꎬ其合成

形式有萘乙酸(ＮＡＡ)、２ꎬ４￣二氯苯氧乙酸(２ꎬ４￣Ｄ)
等ꎮ 生长素(Ａｕｘｉｎ)可以调节一系列植株分生、伸
长及光形态建成的发育行为ꎮ 例如在高等植物苹果

的研究中发现ꎬ高浓度 Ａｕｘｉｎ 通过生长素 /吲哚￣３￣乙
酸响应蛋白(Ａｕｘ / ＩＡＡ)￣生长素响应因子(ＡＲＦ)信

号级联通路显著抑制花青素合成[１９]ꎬ而在苹果果皮

的研究中发现ꎬ转录因子 ＭｄＡＲＦ１３ 通过结合 Ｍｄ￣
ＤＦＲ 启动子阻断该基因的转录活性ꎬ同时通过与关

键调控因子 ＭｄＭＹＢ１０ 竞争结合启动子上的顺式作

用元件ꎬ从而干扰 ＭＹＢ￣ｂＨＬＨ￣ＷＤ４０ 复合体的形

成[１９]ꎮ 另外有研究发现 ＭｄＩＡＡ２６ 可促进花青素积

累ꎬ但 Ａｕｘｉｎ 处理会诱导 ＭｄＩＡＡ２６ 蛋白的降解[２０]ꎮ
然而ꎬＡｕｘｉｎ 调控或基因工程手段也可以改良观赏

花卉颜色的持久性ꎬ例如在切花玫瑰(Ｒｏｓａ×ｈｙｂｒｉｄａ
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‘Ｐｉｎｋ Ｆｌｏｙｄ’)中ꎬ生长素通过激活 ＲｈＡＲＦ８ꎬ进而直

接促进花青素合成关键基因 ＲｈＣＨＳａ / ｃ 的表达ꎬ从
而维持玫瑰花瓣颜色、延缓花瓣褪色与衰老[２１]ꎮ 乙

烯与 Ａｕｘｉｎ 的互作亦可间接影响色素积累ꎬ在成熟

中期施加 １￣萘乙酸可有效提升甜樱桃(Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ
Ｌ.)的花青素含量[２２]ꎮ 这说明生长素对色素的调控

不仅并非独立ꎬ而且是激素网络动态平衡的结果ꎮ
Ａｕｘｉｎ 通过 Ａｕｘ / ＩＡＡ￣ＡＲＦ 等信号调控花青素合成ꎬ
从而维持植物体内色素平衡ꎮ 此外ꎬ由于 Ａｕｘｉｎ 具

有延缓叶片衰老的特性ꎬ通常有助于延缓叶绿素的

降解ꎬ但目前关于 Ａｕｘｉｎ 调控叶绿素代谢的研究仍

然有限[２３]ꎮ
１.３　 乙烯(ＥＴ)与色素合成

乙烯是典型的调节生长、发育和衰老的植物激

素ꎬ在植物色素代谢中扮演着复杂且多样的角色ꎬ既
参与色素合成也调控色素降解ꎬ但其在不同植物中

的具体作用机制尚未完全明确ꎮ 在叶绿素代谢方

面ꎬ乙烯往往促进叶绿素降解ꎮ 在黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａ￣
ｔｉｖｕｓ Ｌ.)遭受病原侵染并诱导乙烯信号后ꎬ转录因子

ＣｓＥＩＮ３ 可上调叶绿素降解基因的表达量以增强抵

抗力[２４]ꎮ 类似地ꎬ在香蕉 (Ｍｕｓａ ‘Ｈｙｂｒｉｄｓ’) 果实

中ꎬ乙烯响应因子家族成员 ＭａＥＲＦ０１２ 可激活叶绿

素降解关键基因 ＭａＳＧＲ１ 的表达ꎬ促进果实变黄和

老化[２５]ꎮ ＡＢＡ 和乙烯协同作用可维持叶绿素含量ꎬ
延缓月季(Ｒｏｓａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｊａｃｑ.)的衰老过程[２６]ꎮ 离

体装饰花中通过抑制乙烯生物合成的关键酶[１￣氨
基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)氧化酶]的活性来延缓花瓣

衰老[２７￣２８]ꎮ 乙烯诱导叶绿素降解的分子途径相当

多样ꎬ包括诱导苹果中的 Ｅ３ 泛素连接酶 ＭｄＰＵＢ２４
介导转录因子 ＭｄＢＥＬ７ 降解[２９]ꎻ乙烯被发现是豌豆

(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ.)光敏色素信号传导的关键因子ꎬ
使用乙烯合成抑制剂氨基乙氧基乙烯甘氨酸

(ＡＶＧ) 能有效增强叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白基因

(ＣＡＢ)的表达[３０]ꎮ
在花青素调控方面ꎬ乙烯对花青素合成的调控

也存在物种特异性ꎬ在百合(Ｌｉｌｉｕｍ ｂｒｏｗｎｉｉ ｖａｒ. ｖｉｒｉｄ￣
ｕｌｕｍ Ｂａｋｅｒ)的研究中发现乙烯信号通过诱导转录

因子 ＬｈＥＲＦ４ 高表达ꎬ特异性结合花青素调控核心

因子 ＬｈＭＹＢＳＰＬＡＴＴＥＲ 的启动子区域进而抑制其转

录活性ꎬ导致 ＬｈＣＨＳ、ＬｈＤＦＲ 等关键基因的表达量

下调ꎻ然而ꎬＬｖＥＲＦ１１３ 却通过抑制花青素合成的负

调控因子 ＬｖＭＹＢ１ 有效促进了花瓣花青素色素合

成[３１]ꎬ 乙 烯 亦 可 通 过 ＭｄＭＹＢ１７、 ＭｄＭＹＢ１ 和

ＭｄＥＩＬ１ 等转录因子形成的调控模块控制苹果花青

素的合成[３２]ꎮ 上述差异表明ꎬ乙烯对色素代谢的调

控具有组织、发育阶段特异性ꎬ但相关机制研究仍不

充分ꎮ 例如ꎬ番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)中的半

乳糖醇合酶(ＧｏｌＳ２)被证实通过调控乙烯的生物合

成基因(如 ＡＣＳ２、ＡＣＳ４)及关键成熟转录因子(如
ＲＩＮ、ＮＯＲ)的表达ꎬ进而影响叶绿素与类胡萝卜素

的代谢进程ꎬ最终调控果实成熟[３３]ꎮ 然而ꎬＭｄＩＡＡ２６
在其他组织或发育阶段中是否同样通过乙烯通路发

挥作用ꎬ目前尚不清楚ꎮ 值得注意的是ꎬ研究发现ꎬ
在兰花切花(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｇｏｅｒｉｎｇｉｉ Ｒｃｈｂ. ｆ. Ｒｃｈｂ. Ｆ.)
中ꎬ乙烯处理可加速花青素分解ꎬ而在拟南芥等模式

植物中ꎬ乙烯通过下调蔗糖转运体 ＳＵＣ１ 表达ꎬ阻断

光信号和糖信号诱导的花青素合成途径[３４￣３５]ꎮ 乙

烯受体 ＥＴＲ１ 的表达导致 ＯｆＭＹＢ３ / ４ 磷酸化并降低

其 ＤＮＡ 结合活性[３６]ꎮ 同样ꎬ在梨(Ｐｙｒｕｓ)果实的研

究中发现乙烯诱导的 ＰｐＥＲＦ９ 可通过组蛋白去乙酰

化酶抑制 ＰｐＭＹＢ１１４ 表达ꎬ阻断花青素合成[３７]ꎮ 乙

烯还与其他激素协同调控色素ꎬ如 ＭｄＥＲＦ１Ｂ 作为

乙烯和茉莉酸的共同响应因子ꎬ通过激活 ＭｄＭＹＣ２
表达促进花青素合成[３８]ꎮ 乙烯通过 ＥＲＦ、ＥＩＮ３ / ＥＩＬ
等转录途径激活花青素合成基因的表达ꎬ也可借助

磷酸化或泛素化机制抑制色素合成ꎬ其具体作用具

有显著的物种和发育阶段差异性ꎮ
１.４　 色素合成中的茉莉酸(ＪＡ)

茉莉酸及其衍生物如茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)和茉

莉酸￣异亮氨酸复合物(ＪＡ￣Ｉｌｅ)与植物抗逆、次生代

谢调控、植物色素代谢密切相关ꎮ 前人研究结果表

明ꎬ在胁迫条件下ꎬＪＡ 可有效促进花青素积累ꎮ 例

如在南极苔藓中ꎬ紫外线照射可显著诱导 ＪＡ 信号相

关基因表达ꎬ并提升花青素含量[３９]ꎮ ＪＡ 和苯丙烷

途径协同增强花青素的积累和抗病性[４０]ꎮ 茉莉酸

浓度对色素代谢具有双向效应ꎬ在柑橘(Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃ￣
ｕｌａｔａ Ｂｌａｎｃｏ ) 叶 片 研 究 中 发 现 低 浓 度 ( ≤ ２. ２
ｍｍｏｌ / Ｌ)的茉莉酸甲酯能有效促进柑橘叶片叶绿素

合成ꎬ通过上调叶绿素 ａ / ｂ 含量及关键合成酶基因

如 ＣｈｌＭ、ＰＯＲ 的表达来提升光合效率ꎻ而高浓度

(４􀆰 ４ ｍｍｏｌ / Ｌ) ＭｅＪＡ 则抑制光合效率ꎬ并导致 １２￣
氧代￣植物二烯酸(ＯＰＤＡ)异常累积[４１]ꎮ

在花青素合成方面ꎬ对桂花品种紫燕公珠(Ｏｓ￣
ｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ‘Ｚｉｙａｎ Ｇｏｎｇｚｈｕ’)紫色叶片的研究结
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果表明ꎬＪＡ 生物合成基因 ＣＡＯ 以及 ＡＮＳ、ＡＯＣ 的表达

上调ꎬ进而诱导花青素合成关键酶基因 Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ 表

达增强ꎮ 该紫色叶片的花青素含量是绿色叶片的 ４.７
倍[３６]ꎮ 在杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ Ｌ.)叶片的研究中发现 ＪＡ 促

进 ＪＡＺ 蛋白(如 ＰｔｒＪＡＺ１)降解ꎬ解除 ＪＡＺ 蛋白对 Ｐｄ￣
ＭＹＢ１１８￣ＰｄＴＴ８ 复合体的抑制[４２] 以及通过转录因子

ＭＹＢ７５ 激活 ＤＦＲ、ＵＦ３ＧＴ、ＬＤＯＸ 等基因ꎬ促进花青素

在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. Ｈｅｙｎｈ.)叶片中的积

累[４３]ꎮ 然而ꎬ与花青素相反的是ꎬＭｅＪＡ 处理诱导

ＷＲＫＹ５７、ＭＹＢ２ / ３ / ４ 等转录因子表达ꎬ进而促进叶绿

素降解酶(如 ＰＡＯ、叶绿素 ｂ 还原酶)的表达ꎬ并导致

叶绿体功能障碍[４３￣４４]ꎮ 此外ꎬＪＡ 还与其他激素信号

间存在复杂的互作ꎮ 最新研究结果表明ꎬＪＡ 与 ＧＡ 信

号在 ＭｄＺＦＰ７ 及 ＭｄＮＡＣ７２￣ＭｄＡＢＩ５ 模块处形成交

汇:ＭｄＺＦＰ７ 通过与 ＪＡ 抑制子 ＭｄＪＡＺ２ 和 ＧＡ 抑制子

ＭｄＲＧＬ３ａ 的 互 作 实 现 信 号 整 合ꎬ ＭｄＪＡＺ２ 削 弱

ＭｄＺＦＰ７ 的转录活性ꎬ而 ＭｄＲＧＬ３ａ 则拮抗该抑制作

用ꎬ从而协调和促进花青素合成相关基因的表

达[４５￣４６]ꎮ 此外ꎬＪＡ 与水杨酸(ＳＡ)在抗病与色素合成

中也有交互ꎮ 例如在辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)中ꎬ
ＪＡ 诱导的 ＣａＢＺＲ１ 会抑制类胡萝卜素合成ꎬ而 ＳＡ 信

号能部分缓解此效应ꎮ ＪＡ 信号还可以通过提升植物

抗氧化能力和渗透调节物质含量来间接保持色素稳

定[４７￣４８]ꎮ 这些互作揭示了 ＪＡ 在协调发育与抗逆中的

多重角色ꎮ ＪＡ 信号还可以通过提升植物抗氧化能力

和渗透调节物质含量来间接保持色素稳定ꎮ 外源

ＭｅＪＡ 通过提高脯氨酸和可溶性糖等渗透物质含量以

及超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)等抗氧

化酶活性ꎬ有效延缓了叶绿素降解ꎬ保护了光合系

统[４９]ꎮ 研究进一步发现ꎬＭｅＪＡ 诱导八氢番茄红素合

成酶(ＰＳＹ)等类胡萝卜素合成途径基因表达ꎬ促进玉

米黄质与叶黄素积累[５０]ꎮ 茉莉酸(ＪＡ)在植物色素调

控中发挥多种作用ꎬ该激素能增强植物抗氧化防御能

力和增加渗透调节物质含量ꎬ间接保持光合色素及花

青素的稳定性ꎮ ＪＡ 与 ＧＡ、乙烯等其他激素信号的互

作共同促进了色素合成与积累ꎮ
１.５　 色素合成中的褪黑素

褪黑素(Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ)在植物中是一种功能多样

的信号分子ꎬ研究结果表明它在各种组织中普遍存

在ꎬ并作为有效的抗氧化剂参与植物生长发育及抗

逆[５１￣５２]ꎮ 褪黑素可激活抗氧化酶如 ＳＯＤ、ＰＯＤ、过
氧化氢酶(ＣＡＴ)系统ꎬ提升植物抵御干旱、盐碱和极

端温度的能力ꎬ这种抗氧化作用有助于维持色素分

子的稳定性并促进色素积累[５１ꎬ５３￣５４]ꎮ 褪黑素作为一

种外源调节物质ꎬ能够显著增强植物叶绿素、花青素

和类胡萝卜素的合成能力[５５￣５６]ꎮ 前人研究结果表

明ꎬ对梨 ( Ｐｙｒｕｓ) 果实进行褪黑素处理可诱导

ＰｕＥＲＦ２７ 表达并促进 ＰｕＧＳＴＦ１２ 的转录ꎬ同时通过

活化 ＰｕＭＹＢ１０ 间接上调花青素结构基因的表达ꎬ推
动花青素生物合成和转运[５７]ꎮ 在海棠(Ｍａｌｕｓ ｓｐｅｃｔ￣
ａｂｉｌｉｓ Ａｉｔｏｎ Ｂｏｒｋｈ.)叶片上外源喷施褪黑素可激活

转录因子 ＭｃＭＹＢ１０、ＭｃｂＨＬＨ３ 和 ＭｃｂＨＬＨ３３ 的表

达ꎬ诱导 ＭｃＣＨＳ、ＭｃＦ３Ｈ、ＭｃＦ３′５′Ｈ、ＭｃＤＦＲ、ＭｃＡＮＳ、
ＭｃＵＦＧＴ 等花青素合成途径基因表达上调ꎬ使叶片

花青素积累并出现着色[５８]ꎮ 在番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐ￣
ｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)果实中ꎬ喷施褪黑素促进乙烯生物合成

和信号传导ꎬ间接促进 α / β￣胡萝卜素和番茄红素的

积累[２８]ꎮ 褪黑素作为外源调节物质可重塑内源激

素网络ꎬ在应对干旱、盐碱、极端温度及冷害等胁迫

时ꎬ其通过激活抗氧化防御系统、增强渗透调节物质

(脯氨酸、可溶性糖)的含量和减轻膜脂过氧化损

伤ꎬ维持叶绿体功能稳定[５５ꎬ ５９￣６０]ꎮ 褪黑素通过调控

激素平衡和碳氮代谢等途径间接影响色素合成ꎮ 有

研究发现褪黑素通过诱导花青素生物合成基因的表

达ꎬ可提高多种植物如茶树 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｌ.
Ｋｕｎｔｚｅ)、猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.)等的叶

片花青素含量[６１￣６２]ꎮ 褪黑素通过其强大的抗氧化

功能清除活性氧ꎬ保持色素分子的稳定性ꎬ并激活

ＭＹＢ１０、ｂＨＬＨ 等花青素合成途径的关键转录因子ꎬ
促进叶绿素、花青素和类胡萝卜素的积累ꎮ
１.６　 色素合成中的油菜素内酯

油菜素内酯(ＢＲ)是一类甾醇类植物激素ꎬ在植

物生长发育和抗逆过程中起到多方面的作用[６３￣６４]ꎬ
ＢＲ 通过调节激素平衡、抗氧化防御和光合作用等机

制ꎬ提高植物对逆境的耐受性[６５￣６６]ꎮ 在色素代谢方

面ꎬＢＲ 能通过促进叶绿素和类胡萝卜素的合成来增

强光合能力ꎮ 研究结果表明ꎬ在盐胁迫下外源喷施

２４￣表油菜素内酯(２４￣ＥＢＬ)可显著提高油菜(Ｂｒａｓｓｉ￣
ｃａ ｒａｐａ ｖａｒ. ｏｌｅｉｆｅｒａ ＤＣ.)幼苗的叶绿素和类胡萝卜

素含量ꎬ缓解盐胁迫对光合作用的抑制[６７]ꎮ ＢＲ 还

可增强光系统Ⅱ效率ꎬ提高 ＰＳⅡ最大光化学效率

(Ｆｖ / Ｆｍ)和光合产量ꎬ提高光能利用率[６８]ꎮ 研究结

果表明ꎬ在匍茎剪股颖(Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ Ｌ.)中过

表达细胞分裂素生物合成基因 ＭｔＩＰＴ 可提升 ＢＲ 含
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量ꎬ从而显著延缓叶片衰老和维持叶绿素含量[６９]ꎮ
ＢＲ 下游调控因子 ＢＰＧ１(叶绿素合成相关酶)发生

突变ꎬ或使用 ＢＲ 合成抑制剂芸薹素唑(ＢＲＺ)处理

时ꎬ叶绿素合成基因 ＨＥＭＡ１、ＣＨＬＩ 表达量均上调ꎬ
说明 ＢＲ 信号对叶绿素代谢存在反馈调节[７０]ꎮ

ＢＲ 可与光信号和转录因子协同调控花青素合

成ꎬ最新研究发现 ＢＲ 信号核心调控因子 ＢＺＲ１ 在花

青素调控中作用显著ꎬ在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ Ｌ. Ｈｅｙｎｈ.)叶片中ꎬＢＺＲ１ 可与光信号下游因子

ＨＹ５ 及 ＭＢＷ 复合体成员 ＰＡＰ１ 等共同作用ꎬ激活花

青素合成基因[７１]ꎮ 在苹果的研究中发现ꎬＢＺＲ１ 与

光响应因子 ＭｄＣＯＬ６ 共同形成调控模块ꎬ介导光和

ＢＲ 信号协同调控花青素合成[７２]ꎻ在番茄果实的研

究中发现 ＡＰＥＴＡＬＡ２ａ(ＡＰ２ａ)与 ＢＲ 信号元件共同

作用促进类胡萝卜素生物合成[７３]ꎮ 这些发现确立

了 ＢＲ 在整合内外信号中的枢纽地位ꎮ 值得注意的

是ꎬ在葡萄果实中ꎬ油菜素内酯 ( ＢＲ) 与赤霉素

(ＧＡ３)通过其信号通路关键因子 ＶｖＢＺＲ１ 与 ＶｖＧＡＩ
的互作进行交叉对话ꎬ协同上调花青素生物合成基

因(如 ＶｖＣＨＳꎬ ＶｖＵＦＧＴ)的表达ꎬ从而共同促进果实

的着色[７４]ꎮ 油菜素内酯通过促进叶绿素与类胡萝

卜素的生物合成增强植物光合能力ꎬ并在非生物胁

迫对光合机构的抑制中发挥积极作用ꎮ ＢＲ 通过与

光信号协同ꎬ经 ＢＲ 核心转录因子 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１、光响

应因子(如 ＨＹ５、ＣＯＬ６)以及花青素调控复合体(如
ＭＢＷ、ＰＡＰ１)实现对色素合成的调控ꎮ
１.７　 色素合成中的细胞分裂素

细胞分裂素(ＣＫ)是一类嘌呤衍生植物激素ꎬ它
具有促进细胞分裂与延缓衰老的作用[７５]ꎮ 前人研

究结果表明ꎬＣＫ 对花青素合成具有物种特异性作

用:在桉树等多年生木本植物中ꎬＣＫ 通过促进糖积

累与激活关键转录因子 ＭＹＢ１１３ 有效诱导花青素合

成ꎻ而在拟南芥中ꎬＣＫ 抑制花青素途径起始基因

ＰＡＬ 的表达ꎬ因而对花青素积累无明显促进作

用[７６]ꎮ 在甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ ｖａｒ. ｃａｐｉｔａｔａ
Ｌ.)和山茱萸(Ｃｏｒｎｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ Ｓｉｅｂｏｌｄ ＆ Ｚｕｃｃ.)中

发现 ＣＫ 通过影响 ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ 等结构基因调控

色素代谢[７７￣７８]ꎮ 在转录调控层面ꎬＣＫ 可与 ＭＹＢ、
ｂＨＬＨ 等转录因子协同作用于色素的合成ꎮ 在红肉

苹果中ꎬＣＫ 抑制了转录因子 ＭｄＭＹＢＬ２ 的表达ꎬ从
而解除了转录因子 ＭｄＭＹＢＬ２ 对花青素合成基因

ＭｄＤＦＲ 和 ＭｄＵＦＧＴ 的抑制ꎬ促进花青素积累[７９]ꎮ

ＣＫ 与花青素相关的转录因子 ＭＹＢ(ＯｆＭＹＢ３ / ４)可
形成复合调控网络ꎬ促进花青素基因表达导致桂花

紫嫣公主叶片呈红色[３６]ꎮ 在对拟南芥的研究中ꎬ发
现 ＣＫ 可增强其糖诱导的花青素合成ꎬ而在某些木

本植物叶片中发现 ＣＫ 处理可能导致叶绿素含量下

降[７６]ꎮ 然而ꎬ细胞分裂素与其他激素的互作效应与

衰老激素密切相关ꎮ 例如在童子面茶花(Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｊａｐｏｎｉｃａ Ｌ. Ｔｏｎｇｚｉｍｉａｎ) 中ꎬ细胞分裂素与脱落酸

(ＡＢＡ)通过拮抗作用调控色素代谢:ＣＫ 促进花青

素等色素的合成与积累ꎬ而 ＡＢＡ 则通过启动衰老程

序负向调控色素含量ꎬ这些激素的作用共同决定了

花瓣从粉红到白色的颜色转变[８０]ꎮ 这些研究结果

表明ꎬ不同物种对 ＣＫ 的响应不同ꎬＣＫ 通过调控糖

代谢和营养物质运输等促进花青素合成ꎬ并通过延

缓衰老作用影响叶绿素稳态ꎮ
１.８　 色素合成中的赤霉素

赤霉素(ＧＡ)作为植物五大经典激素之一ꎬ通过

调控植物生长发育及色素合成代谢发挥重要作用ꎮ
研究发现ꎬ在外源 ＧＡ３处理下ꎬ木薯水培苗各个组织

中类胡萝卜素含量显著上升ꎬ特别是叶片中 ＭｅＧＡ￣
ＭＹＢ 转录因子的表达显著上调ꎬ同时ꎬ与类胡萝卜

素合成相关基因如 ＭｅＬＣＹＢ、ＭｅＰＤＳ 等的表达也出

现了显著上调[８１]ꎮ 类似的ꎬ在苹果的研究中发现

ＧＡ 可通过 ＭｄｂＨＬＨ３ 激活 ＭｄＤＦＲ 和 ＭｄＵＦＧＴ 基因

的表达以加快花青素的积累[８２]ꎮ ＤＥＬＬＡ 蛋白是核

定位转录因子ꎬ可通过与多种转录因子(ＴＦ)相互作

用于基因的表达ꎬ是 ＧＡ 信号通路中调控色素合成

的核心调控元件ꎬＤＥＬＬＡ 蛋白与 ＧＩＤ１￣ＧＡ 复合物被

降解ꎬ从而释放转录因子(如 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ)ꎬ激活下

游基因表达ꎬ调控色素合成相关基因(如 ＣＨＳ、ＤＦＲ、
ＡＮＳ 等) [８３]ꎮ 在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)的研究中发

现ꎬＤＥＬＬＡ 蛋白可直接与 ＭＹＢ１２ / １１１ 相互作用ꎬ正
向调控类黄酮生物合成基因 ＣＨＳ 和 Ｆ３Ｈ 的表

达[８４]ꎮ 此外ꎬＧＡ 还可与光信号通路中的 ＣＲＹ１ａ、
ＨＹ５ 等组分协同ꎬ直接结合 ＣＨＳ１、ＤＦＲ 等基因启动

子的 Ｇ￣ｂｏｘ 和 ＡＣＥ 元件ꎻ同时ꎬＧＡ 通过促进 ＤＥＬＬＡ
蛋白降解以释放 ＨＹ５ 活性ꎬ从而形成光￣ＧＡ￣色素的

三元调控模块[８５]ꎮ 在 ＤＥＬＬＡ 蛋白未被降解时ꎬ
ＤＥＬＬＡ 蛋白能与 ＨＹ５(或通过 ＡＢＩ４、ＰＩＦ)形成复合

物ꎬ阻碍 ＨＹ５ 与目标基因启动子结合ꎬ从而抑制光

色素基因的表达ꎮ 上述结果表明ꎬＧＡ 信号可通过

ＤＥＬＬＡ、ＡＢＩ４、ＨＹ５ 等组分与光信号发生互作ꎬ参与
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和色素相关基因表达调控[８６]ꎮ

２　 总结与展望

植物色素主要包括叶绿素、花青素和类胡萝卜素

三大类ꎬ它们的含量与分布共同控制植物的着色ꎮ 然

而ꎬ色素在植物中的积累是一个复杂的过程ꎬ它们受

自身遗传控制的同时也受环境的调控ꎮ 越来越多的

研究结果表明ꎬ植物激素在植物着色过程中发挥着重

要作用ꎮ 植物激素对色素合成的调节有积极或消极

的作用ꎮ 利用植物激素调节色素的合成和积累ꎬ既可

提高植物的多样性与抗逆性ꎬ也可增强其对非生物胁

迫的耐受性ꎮ 尽管有研究结果表明植物激素可以诱

导色素合成与积累ꎬ但相关的分子调控途径仍有待进

一步研究ꎮ 激素通过调控色素代谢途径的结构基因

的表达ꎬ如叶绿素相关基因(ＨＥＭＡ１、ＣＨＬＩ、ＰＯＲ 和

ＮＹＣ１ 等)、花青素相关基因(ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ、
ＡＮＳ 和 ＵＦＧＴ 等)、类胡萝卜素相关基因 (ＮＣＥＤ、
ＣＣＤ１ 和 ＬＹＣＢ 等)ꎬ进而影响色素的合成与降解ꎮ 同

时ꎬＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＷＲＫＹ、ＮＡＣ 等转录因子也参与色素

的合成调控ꎬ并且与植物激素共同参与色素合成的转

录调控ꎬ从而影响植物的着色过程ꎮ 本文从结构基因

调控(表 １)、转录因子介导调控(表 ２)及植物激素互

作关系(表 ３)３ 个层面ꎬ系统总结了主要植物激素调

控色素代谢的关键机制与代表性物种效应ꎮ

表 １　 主要植物激素调控色素代谢的关键靶基因与代表性物种效应

Ｔａｂｌｅ １　 Ｋｅｙ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｉｇｍｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

激素　 　 色素　 　 物种　 　 　 　 　 　 　 　 作用机制
参考
文献

脱落酸 类胡萝卜素 桂花(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ Ｔｈｕｎｂ.Ｌｏｕｒ) 促进了 ＰＳＹ１、ＰＤＳ１、ＺＤＳ１、ＣＲＴＩＳＯ、ＬＣＹＢ１、ＮＣＥＤ３、ＣＣＤ４ 基
因的表达

[９]

木薯(Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ Ｃｒａｎｔｚ) 促进了 ＬＹＣＢ 基因的表达ꎬ抑制了 ＣＣＤ１基因的表达 [１０]

蓝莓(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌ.) 抑制了ＰＳＹ、 ＰＤＳ、Ｚ￣ＩＳＯ、ＣＨＹＢ/ ＬＵＴ５的表达ꎬ促进了ＣＣＤ１
基因的表达

[６]

细胞分裂素 花青素 桂花紫嫣公主(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ‘Ｚｉｙａｎ Ｇｏｎｇｚｈｕ’) 促进了 Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ 花青素结构基因的表达 [３６]

乙烯 类胡萝卜素 蓝莓(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌ.) 抑制了 ＣＣＤ１、ＮＣＥＤ、ＰＳＹ、 ＰＤＳ 基因的表达 [６]

茉莉酸 花青素 美洲黑杨及其杂交种(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ Ｌ.) 促进了 ＣＨＳ１、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ２、ＡＮＳ１基因的表达 [４２]

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. Ｈｅｙｎｈ) 促进了 ＤＦＲ、ＵＦ３ＧＴ、ＬＤＯＸ 基因的表达 [４３]

叶绿素 柑橘杂交种(Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｂｌａｎｃｏ) 促进了 ＣｈｌＭ、ＰＯＲ 基因的表达 [４１]

油菜素内酯 花青素 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.) 抑制了 ＨＭＧＲ 活性 [８７]

叶绿素 芹菜宁芹一号(Ａｐｉｕｍ ｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ Ｌ. ｄｕｌｃｅ ‘Ｎｉｎｇｑｉｎ
Ｎｏ.１’) 促进了ＨＥＭＬ、ＣＨＬＧ、ＣＡＯ基因的表达ꎬ抑制了ＡｇＮＹＣ、ＡｇＨ￣

ＣＡＲ、ＡｇＰＰＨ基因的表达

[８８]

表 ２　 植物激素通过转录因子调控色素代谢的关键实例

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｋｅｙ ｅｘａｍｐｌｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｉｇｍｅｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ

激素　 　 色素　 　 物种　 　 　 　 转录因子　 　 　 　 作用机制　 　 　 　 　 　 参考
文献

脱落酸 花青素 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.) ＶｖＭｙｂＡ１ 激活ＵＦＧＴ基因的表达 [４]

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.) ＡＢＩ５ 激活 ＣＨＳ、ＣＨＩ 基因的表达 [８９]

甜樱桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｓｅｕｄｏｃｅｒａｓｕｓ Ｌｉｎｄｌ.) ＰａｖＭＹＢ１０.１ 激活 ＰＳＹ、ＺＥＰ、ＮＣＥＤ１基因的表达 [１１]

叶绿素 中国菜心(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌ. Ｋｉｔａｍ.) ＢｒＮＡＣ０５５ 激活ＮＹＣ１和ＮＹＥ１基因的表达 [１７]

桂花 紫嫣公主(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ ‘Ｚｉｙａｎ Ｇｏｎｇｚｈｕ’) ＡＢＦ２/ ３/ ４ 激活 ＰＡＯ、ＲＣＣＲ和 ＳＧＲ基因的表达 [３６]

细胞分裂素 花青素 桉树(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｒｏｂｕｓｔａ Ｓｍ. ＥｇｒＭＹＢ１１３ 激活 ＰＡＬ、ＣＨＳ、ＤＦＲ基因的表达 [７６]

麻风树(Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ Ｌ.)

乌桕(Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ Ｌ. Ｓｍａｌｌ)

７７２１郑绿珠等:植物激素调控色素合成的分子机制研究进展



续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

激素　 　 色素　 　 物种　 　 　 　 转录因子　 　 　 　 作用机制　 　 　 　 　 　 参考
文献

海棠(Ｍａｌｕｓ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ Ａｉｔｏｎ Ｂｏｒｋｈ.) ＭｓＭＹＢ６２￣ｌｉｋｅ 激活ＤＦＲ、ＡＮＳ、ＣＨＳ 基因的表达 [７９]

赤霉素 花青素 桂花 四季桂(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ ‘Ｓｅｍｐｅｒｆｌｏｒｅｎｓ’) ＭＹＢ１２/ ５７ 抑制 ＣＨＩ 基因的表达 [９０]

褪黑素 类胡萝卜素 番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.) ＴＲ１/ ＥＴＲ３/ ＥＴＲ４ 激活 ＰＳＹ１、ＰＤＳ 基因的表达 [２８]

花青素 海棠(Ｍａｌｕｓ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ Ａｉｔｏｎ Ｂｏｒｋｈ.) ＭｃＭＹＢ１０ 激活 ＣＨＳ、ＵＦＧＴ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ基因的
表达

[５８]

ＭｃｂＨＬＨ３

ＭｃｂＨＬＨ３３

乙烯 类胡萝卜素 柠檬(Ｃｉｔｒｕｓ×ｌｉｍｏｎ Ｌ. Ｏｓｂｅｃｋ) ＣＩＥＲＦ３ 激活 ＰＳＹ１、ＬＣＹｂ２ａ、ＣＨＹｂ１基因的表达 [１５]

番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.) ＲＩＮ/ ＮＯＲ 激活 ＰＳＹ１/ ＣＲＴＩＳＯ基因的表达 [３３]

花青素 亚洲杂交百合(Ｌｉｌｉｕｍ ‘Ａｓｉａｔｉｃａ Ｈｙｂｒｉｄａ’) ＬｈＥＲＦ４ 激活 ＣＨＩ、ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ基因的表达 [３１]

叶绿素 柠檬(Ｃｉｔｒｕｓ×ｌｉｍｏｎ Ｌ. Ｏｓｂｅｃｋ) ＣＩＥＲＦ１１４ 激活 ＣＬＨ１、ＣＩＰＰＨ基因的表达 [１５]

黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.) ＣｓＥＩＮ３ 激活ＮＹＥ１、ＰＰＨ、ＲＣＣＲ基因的表达 [２４]

香蕉 粉蕉(Ｍｕｓａ ‘Ｈｙｂｒｉｄｓ’. ‘Ｆｅｎｊｉａｏ’) ＭａＥＲＦ０１２ 激活 ＳＧＲ１基因的表达 [２５]

日本结缕草(Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ.) ＺｊＥＩＬ１ 抑制 ＣＡＯ基因的表达 [９１]

茉莉酸 黄酮类色素 南极苔藓(Ｍｏｓｓ) ＭＹＣ２ 激活 ＣＨＳ、ＡＮＳ 基因的表达 [３９]

叶绿素 中国菜心(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌ. Ｋｉｔａｍ.) ＢｒＮＡＣ０５５ 激活ＮＹＣ１/ ＮＹＥ１基因的表达 [９２]

类胡萝卜素 辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.) ＣａＢＺＲ１ 抑制 ＰＳＹ１、ＰＤＳ、ＬＣＹＢ、ＺＥＰ基因的表达ꎻ
激活 ＺＤＳ、ＶＤＥ基因的表达

[９３]

表 ３　 植物激素互作关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

激素　 　 　 色素　 　 物种　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 作用机制　 　 　 　 参考文献

脱落酸与赤霉素 花青素 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.) 共同作用于 ＭＹＢＡ１ 基因 [１２]

脱落酸与乙烯 共同作用于 ＥＲＦ０４５ 基因 [１３]

脱落酸与油菜素内酯 童子面茶花(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｌ. ‘Ｔｏｎｇｚｉｍｉａｎ’) 共同作用于 ＵＦＧＴ 基因 [１３]

脱落酸与细胞分裂素 共同作用于 ＵＦＧＴ 基因表达 [８０]

油菜素内酯与赤霉素 花青素 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.) 共同作用于 ＣＨＳ、ＵＦＧＴ 基因表达 [７４]

茉莉酸与水杨酸 类胡萝卜素 辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.) 共同作用于 ＢＺＲ１ 基因表达 [４７]

　 　 园艺作物色素代谢调控网络研究虽已取得重

要进展ꎬ但仍需进一步整合多维研究手段ꎮ 未来

可通过转录组、代谢组及蛋白质组等多组学联合

分析ꎬ系统筛选激素响应型色素合成相关基因及

其调控模块ꎮ 例如ꎬ在苹果、葡萄等园艺作物中ꎬ
多组学联合解析已揭示花青素合成过程中 ＭＹＢ、
ｂＨＬＨ 及 ＷＲＫＹ 等转录因子的激素响应模式ꎬ为
分子验证提供了精确靶点ꎮ 同时ꎬ结合 ＣＲＩＳＰＲ /
Ｃａｓ９ 等基因编辑技术ꎬ对关键基因 ＢＺＲ、ＭＹＢ、ＵＦ￣
ＧＴ 等进行功能验证ꎬ可明确油菜素内酯、脱落酸等

激素在色素积累中的作用机制ꎮ 多组学联合分析

结果表明ꎬ乙烯和脱落酸能够共同上调 ＭｄＥＲＦ３８
基因的表达ꎬ进而通过激活关键的花青素合成基

因 (ＭｄＵＦＧＴ、 ＭｄＤＦＲ、ＭｄＣＨＩ、ＭｄＣＨＳ 等)来促进

花青素的积累ꎮ 进一步采用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术敲

除 ＭｄＥＲＦ３８ꎬ结果显示ꎬ突变植株的 ＭｄＵＦＧＴ 等

结构基因表达量显著下降ꎬ花青素含量随之大幅

降低ꎬ证实 ＭｄＥＲＦ３８ 在花青素积累中的核心调控

作用[９４] ꎮ 类似地ꎬ在番茄的研究中发现ꎬＢＲ 信号

通路中的 ＢＺＲ１ 与 ＡＰ２ａ 基因也能显著提高果实中

番茄红素的积累ꎮ “多组学筛选—基因编辑验证”
策略将为解析激素信号调控色素代谢的关键节点
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提供有力工具ꎬ并为园艺作物的色泽改良与抗逆

性提升提供分子育种新思路[９５] ꎮ
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[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２０ꎬ２９８:１１０５８０.

[２９] ＷＥＩ Ｙꎬ ＪＩＮ Ｊ Ｔꎬ ＸＵ Ｙ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ＭｄＰＵＢ２４
ｍｅｄｉａｔｅｓ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ＭｄＢＥＬ７ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｄｅｇｒａ￣
ｄａｔｉｏｎ ｉｎ ａｐｐｌｅ ｆｒｕｉｔ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２１ꎬ１０８(１):１６９￣
１８２.

[３０] ＦＯＯ Ｅꎬ ＲＯＳＳ Ｊ Ｊꎬ ＤＡＶＩＥＳ Ｎ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００６ꎬ４６(６):９１１￣９２１.

[３１] ＣＡＯ Ｙ Ｗꎬ ＳＯＮＧ Ｍꎬ ＢＩ Ｍ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｉｌｙ (Ｌｉｌｉｕｍ ｓｐｐ.) ＬｈＥＲＦ４
ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｎｇ ＬｈＭＹＢ￣
ＳＰＬＡＴＴＥＲ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２４ꎬ３４２:１１２０２６.

[３２] ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｂꎬ ＳＵＮ Ｙ Ｂꎬ ＤＵ Ｗ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ａｎｔｈｏ￣
ｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ‘ Ｖｉｖｉａｎａ’ ｌｉｌｙ ｖｉａ ｔｈｅ ＬｖＭＹＢ５￣ＬｖＥＲＦ１１３￣
ＬｖＭＹＢ１ ｍｏｄｕｌｅ[Ｊ]. Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０２５ꎬ１２(６):ｕｈａｆ０５９.

[３３] ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｄꎬ ＺＨＡＮＧ Ｋ Ｐꎬ ＺＨＡＯ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅ ２ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌꎬｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓꎬａｎｄ
ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０２４ꎬ７５(１１):３３３７￣３３５０.

[３４] ＫＨＵＮＭＵＡＮＧ Ｓꎬ ＫＡＮＬＡＹＡＮＡＲＡＴ Ｓꎬ ＷＯＮＧＳ￣ＡＲＥＥ Ｃꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｉｎｄｕｃｅｓ ａ ｒａｐｉｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｔａｌ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ
ｃｕｔ Ｖａｎｄａ ‘ Ｓａｎｓａｉ ｂｌｕｅ’ ｏｒｃｈｉｄ ｆｌｏｗｅｒｓ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ１０:１００４.

[３５] ＪＥＯＮＧ Ｓ Ｗꎬ ＤＡＳ Ｐ Ｋꎬ ＪＥＯＵＮＧ Ｓ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｕｐｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｏｆ ｓｕｇａｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１０ꎬ１５４(３):１５１４￣１５３１.

[３６] ＧＵＯ Ｐꎬ ＨＵＡＮＧ Ｚ Ｑꎬ ＺＨＡＯ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ
ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ ‘ Ｚｉｙａｎ Ｇｏｎｇｚｈｕ’ ｕｓｉｎｇ ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ [ Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０２３ꎬ２３(１):４５３.

[３７] ＮＩ Ｊ Ｂꎬ ＷＡＮＧ Ｓ Ｍꎬ ＹＵ Ｗ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＰｐＥＲＦ９ ｒｅｐｒｅｓｓｅｓ ＰｐＲＡＰ２.４ ａｎｄ ＰｐＭＹＢ１１４
ｖｉａ ｈｉｓｔｏｎｅ ｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｉｎｈｉｂｉｔ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｅａｒ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２３ꎬ３５(６):２２７１￣２２９２.

[３８] ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＬＩ Ｌ Ｘꎬ ＦＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｄＥＲＦ１Ｂ￣ＭｄＭＹＣ２ ｍｏｄｕｌｅ
ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ａｎｄ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｉｎ ａｐｐｌｅ [ Ｊ ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２２ꎬ ９:
ｕｈａｃ１４２.

[３９] ＬＩＵ Ｓ Ｈꎬ ＦＡＮＧ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ
ｗｉｔｈ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ￣Ｂ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｎ
ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｎｔａｒｃｔｉｃ ｍｏｓｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ１２:７８８３７７.

[４０] ＬＵＯ Ｘ Ｙꎬ ＬＩ Ｚ Ｈꎬ ＸＩＡＯ Ｓ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｅｎ￣
ｈａｎｃｅｓ ｃｏｔｔｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ａｃｔｉｖａｔｉｎｇ
ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ３０２:１１０７２４.

[４１] ＱＩＵ Ｘꎬ ＸＵ Ｙ Ｈꎬ ＸＩＯＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｍｅｔｈｙｌ

ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｊａｓｍｏｎａｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｃｉｔｒｕｓ [ Ｊ ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ
２０２０ꎬ１７０(３):３９８￣４１４.

[４２] ＷＡＮＧ Ｈ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｑꎬ ＹＵ Ｃ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃ￣
ｔｏｒ ＰｄＭＹＢ１１８ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｂＨＬＨ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＰｄＴＴ８ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｗｏｕｎｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｏｐ￣
ｌａｒ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ２０(１):１７３.

[４３] ＬＩ Ｔꎬ ＪＩＡ Ｋ Ｐꎬ ＬＩＡＮ Ｈ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｎ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ａ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ ｕｎｄｅｒ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ
Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１４ꎬ４５４(１):７８￣８３.

[４４] ＵＬＬＡＨ Ａꎬ ＡＫＢＡＲ Ａꎬ ＹＡＮＧ Ｘ Ｙ. Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ( ＪＡ)￣ｍｅｄｉａ￣
ｔｅｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ[Ｍ] / / Ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ Ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ａｎｄ
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｉｎ Ｐｌａｎｔｓ.Ａｍｓｔｅｒｄａｍ:Ｅｌｓｅｖｉｅｒꎬ２０１９:１１１￣１２３.

[４５] ＪＩ Ｘ Ｌꎬ ＺＨＡＯ Ｌ Ｌꎬ ＬＩＵ Ｂ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｄＺＦＰ７ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ＪＡ ａｎｄ
ＧＡ ｓｉｇｎａｌｓ ｖｉａ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＭｄＪＡＺ２ ａｎｄ ＭｄＲＧＬ３ａ ｉｎ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｉｎｇ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｇｏｅｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｂｙ ｔｈｅ Ｅ３
ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ ＭｄＢＲＧ３[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０２５ꎬ６７(５):１３３９￣１３６３.

[４６] ＬＩ Ｈ Ｌꎬ ＸＵ Ｒ Ｒꎬ ＧＵＯ Ｘ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＭｄＮＡＣ７２￣ＭｄＡＢＩ５ ｍｏｄ￣
ｕｌｅ ａｃｔｓ ａｓ ａｎ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ
ｓｉｇｎａｌｓ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｇｏｅｓ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｅｄ ｂｙ ＭｄＳＩＮＡ２ ｉｎ ａｐｐｌｅ[ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２４ꎬ２４３( ３):
９９７￣１０１６.

[４７] ＬＩ Ｘ Ｂꎬ ＮＩＵ Ｇ Ｑꎬ ＦＡＮ Ｙ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｄｕａｌ ｈｏｒｍｏｎｅ￣ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｅｎａｂｌｅ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｂｒｏａｄ￣ｓｐｅｃ￣
ｔｒｕｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０２３ꎬ４(４):１００５９６.

[４８] ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＸＩＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ＳｍＪＡＺ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｅｇｇｐｌａｎｔ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ｏｆ ＳｍＪＡＺ９ ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｄａｒｋｎｅｓｓ ｓｔｒｅｓｓ￣
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｖｅｇｅｔａｂｌｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０２５ꎬ
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