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摘  要 花色是观赏植物的重要属性。花色素是影响花朵呈色最主要的因子,其中天竺葵色素、矢车菊色素及花翠素等三类

花色素是自然界中植物花朵呈色的最基本的三类花色素，它们决定了植物花朵分别呈现黄色、红色、蓝色的基础。一些植物

花朵由于缺乏某种基本色素，从而缺少了某种基本花色。花色素的合成是由一系列酶参与的反应，受结构基因和调节基因协

同调控。本文主要介绍了花色素的合成途径，并就近年来花色素合成途径中一些关键基因的功能研究进行了综述。 
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Abstract Floral pigment is an important property of ornamental plants. It has been demonstrated that anthocyanin plays an central 
role in petal coloration. Among variety of anthocyanin in plant, pelargonidin, cyanidin and delphinidin are most important, and they 
decide the plant flower is yellow, red or blue. Many plant species synthesize limited kinds of flavonoids, and thus exhibit a limited 
range of flower color. In plant, the anthocyanin biosynthesis is a complex of biological progress and many structural and regulatory 
genes co-regulate it. Here, we elaborate the synthesis pathway of the anthocyanin and summarized some important genes in this 
progress. 
Keywords Floral color; Anthocyanidin; Anthocyanin synthesis; Molecular mechanism 

研究背景 
花色是观赏植物重要的观赏属性，花色的优劣

直接关系到观赏植物的观赏价值和商业价值。自然

界植物花的颜色繁多，有白色、黄色、红色、蓝色

及其它复合色。但是一些重要商业花卉的色系却有

限，如月季 (Rosa chinensis)、香石竹 (Dianthus 
caryophyllus)、郁金香 (Tulipa gesneriana)、菊花

(Chrysanthemum) 等缺乏蓝色和紫色，天竺葵

(Pelargonium hortorum)、仙客来(Cyclamen persicum)、
非洲紫罗兰(Saintpaulia ionantha)、翠菊(Callistephus 
chinensis)等缺乏黄色，球根鸢尾(Dutch Iris)、紫罗

兰(Matthiola incana)等缺乏猩红色或砖红色，因此

花色改良一直是育种工作者追逐的重要目标之一

(赵云鹏等, 2003; 孟丽和戴思兰, 2005)。研究表明，

植物花色在形成机制上极为复杂，既有环境因素，

也有自身遗传因素，是多种因子相互作用的结果，

但是起决定作用的是自身遗传因素。如果我们想定

向对某种观赏植物的花色进行遗传改良，传统育种

技术就显得力不从心。我们可以通过分子生物学的

手段对决定植物某种花色的的基因进行整合或修

饰，以期在较短时期内培育出具有稳定遗传的新花

色品种(韩科厅等, 2008; Tanaka et al., 2010)。因此研

究植物花朵呈色的分子机制具有重要意义。对花色

形成的分子机理已经进行了深入研究，许多与花色

相关的基因已经被克隆和鉴定。本文主要综述近年

来花朵呈色机制的一些研究进展。 
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1 花色形成的分子基础 
花色作为一些观赏植物的重要观赏性状之一，

是园林植物科研工作者重点研究的一个方向。随着

现代生物科学及信息科学技术的发展，近年来在植

物花色形成的生理及分子机制上已经取得了重要

突破。研究发现，植物花色是多种因子协同作用的

结果，但在根本上是由特定色素在花瓣细胞中的存

在比例决定的(Winkel-Shirley, 2001; Springob et al., 
2003)。植物花朵中主要含有三大类色素，即类黄酮、

类胡萝卜素及生物碱类，其中类黄酮是呈现花色的

主要色素。参与花色形成的类黄酮主要有两大类：

一类是花色素，这是一类水溶性色素，产生的颜色

范围是从红色到紫色；另一类是黄色 2-苯甲川基苯

呋喃酮。在被子植物中，大约 88%科的植物花色是

由花色素来决定的(Weiss, 1995)。因此，植物花色

素所占的比例在很大程度上能决定花的最终颜色

(Harborne and Williams, 2000; 姜卫兵等, 2009)，某

些植物花朵中因为缺乏某种基础色素从而缺乏一

类花色(Tanaka et al., 2010)。自然界广泛分布的花色

素以天竺葵色素 (Pelargonidin) 、矢车菊色素

(Cyanidin)及花翠素(Delphinidin) 为主，由此再衍生

出其它多种花色素，如芍药花色素(Peonidin)是由矢

车菊素甲基化形成的；矮牵牛花色素(Petunidin)及
锦葵色素(Mavlvidin)则由花翠素不同程度的甲基化

而来的(Hondo et al., 1992)。天竺葵色素呈现砖红

色；矢车菊素及芍药花色素表现为紫红色；而花翠

素、矮牵牛色素及锦葵色素则表现为蓝紫色 
(Grotewold, 2006)。 

2 花色素的生物合成及转录调节 
花色素(Anthocyanidin)是决定植物花朵呈色的

重要因素之一。研究发现植物花色素是一类水溶性

的色素。花色素在细胞中以糖苷的形式存在，形成

花色素苷。花色素苷是由各种糖(葡萄糖、半乳糖、

木糖、鼠李糖和阿拉伯糖等)以单糖或寡糖的形式与

花色素的第 3 位或第 5 位的羟基中的一个或者两个

结合而形成的色素苷，主要决定花朵的橙色、红色

至蓝色属性(Cunningham and Gantt, 1998; Koes et 
al., 2005; Tanaka et al., 2008)。在植物中花色素苷存

在很多种类，不同植物花瓣中所含的花色素苷的种

类不同。已知天然存在的花色素苷具有 250 多种；

它们的生物合成是由一系列酶类参与的生物化学

反应(Tanaka et al., 2008)。植物的花色素合成途径在

一定程度上决定了植物花朵的呈色过程。决定花色

素合成途径中的基因主要分为两类，分别为结构基

因和调节基因。结构基因在功能上主要决定花色素

合成的种类，而调节基因在功能上主要编码转录因

子，它们可以决定结构基因表达的强弱。 

2.1 花色素苷的生物合成途径 
花色素苷的合成主要是 6 类结构基因决定的，

它们分别是： 查耳酮合酶基因(Chalcone synthase, 
CHS)，查耳酮异构酶基因 (Chalcone isomerase, 
CHI)，黄烷酮-3-羟化酶基因(Flavanone-3-hydroxy- 
lase, F3H)，二氢黄酮醇还原酶基因(Dihydroflavonol 
reductase, DFR)， 花色素合成酶基因(Anthocyanidin 
synthase, ANS)和尿苷二磷酸-葡萄糖-类黄酮-3-葡
糖基转移酶基因(UDP glucose flavonoid 3-glucosyltr- 
ansferase, UF3GT) (Grotewold, 2006)。前 3 个基因为

上游基因，后 3 个基因为下游基因。各种花色素苷

合成的前体都是丙二酰 CoA 和香显酰 CoA。首先，

它们在查尔酮合酶(Chalcone Synthase: CHS)的催化

作用下合成四羟基查尔酮。四羟基查尔酮在查尔酮

异构酶(Chalcone-flavanone isomerase: CHI)的催化

作用下进一步形成三羟基黄烷酮，即柚皮素。柚皮

素之后由黄烷酮 3-羟化酶(Flavanone 3-Hydroxylas: 
F3H)或由类黄烷酮 3-羟化酶催化形成多种酮醇类

物质，主要包括杨梅素(Dihydromyricetin: DHQ)、
山萘酚 (Dihydrokaempferol: DHK)及二氢槲皮素

(Dihydroquercetin: DHM)等。这些酮醇类物质是进

一步合成花色素苷的必要前体物质。不同的植物类

别及植物花瓣在合成这些酮醇类物质上量上有所

差异，各种酮醇类物质在占有比例上也不相同，从

而为形成不同的花瓣颜色打下了基础。杨梅素、山

萘酚及二氢槲皮素等通过二氢黄酮醇 4-还原酶 
(Dihydroflavonol 4-Reductase: DFR)及花色素合成

酶(Anthocyanidin Synthase: ANS)的作用还原为各

种花色素，包括花翠素、天竺葵色素及矢车菊素等。

花色素在植物细胞内是极不稳定的一类物质，它们

进一步在类黄酮葡萄糖苷转移酶(GT)的作用下合

成花色素苷。花色素苷的合成途径 (见图 1) 
(Katsumoto et al., 2007)。 

2.2 花色素苷生物合成的结构基因 
编码花色素苷生物合成途径中关键酶的基因

在很多植物中得到了克隆。其中查尔酮合成酶基因

CHS 是进入花色素合成途径中的第一个关键酶基

因，同时也是第一个被克隆得到的类黄酮次生代谢 
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图 1 花色素苷合成途径(Katsumoto et al., 2007) 
Figure 1 The synthesis pathway of the anthocyanin (Katsumoto 
et al., 2007) 

的关键酶基因 (Reimold et al., 1983)。目前己从欧

芹、金鱼草、拟南芥，矮牵牛、豌豆等植物种类中

获得了该基因成员。其中在拟南芥、金鱼草等植物

中只发现了一个该基因家族成员；而在矮牵牛中发

现了至少有 10个基因家族成员，并且发现不同CHS
家族成员在组织表达上具有特异性 (Koch et al., 
2000)。并且该基因在转基因工程上也得到了成功应

用( Napoli et al., 1990; Koch et al., 2000; Reimold et 
al., 1983)。 

查尔酮经过CHS酶的催化作用在植物细胞内迅

速合成，但是在大多数的植物中并不积累，合成后

会迅速由下游查尔酮异构酶 CHI 催化形成柚皮素。

编码查尔酮异构酶的基因在不同植物中所含的基因

成员数目不同(Van et al., 1988)。在矮牵牛中发现了

两个 CHI 基因成员，而在拟南芥中目前只发现了一

个编码该蛋白的基因(Kuittinen and Aguadéa, 2000)。 
F3H 是催化柚皮素生成山萘酚过程中的关键

酶，也是各种花色素合成前体杨梅素及二氢槲皮素

等过程中的核心酶，因此也是花色素苷合成途径过

程中的中枢(Britsch et al., 1992)。F3H 基因在玉米、

矮牵牛、拟南芥中都是单拷贝基因，含有一个基因

成员，而在甘蓝型油菜中含有多个基因拷贝(Tanaka 
et al., 2008)。我们推测不同的基因拷贝在执行花色

素苷的合成过程中可能起着不同作用。 
F3'H 基因和 F3'5'H 基因是两个同属于细胞色

素 P450 家族的基因，它们控制类黄酮 B 环上羟基

化的位置，从而决定其花色素合成的前体物质

(Schoenbohm1 et al., 2000)。F3'H 基因决定以天竺葵

素为基础的砖红色到红色；而 F3'5'H 基因决定以花

翠素为基础的紫色或蓝色（孟丽和戴思兰, 2004; 
Mori et al., 2004; Tanaka et al., 2008）。 

花色素前体物质合成后，进一步通过 DFR 和

ANS 两类酶形成花色素(Tanaka et al., 2008)。这两

个基因目前在矮牵牛、拟南芥、非洲菊、月季等植

物中都得到了克隆(Martens et al., 2002)。不同植物

种类中所含的这两个基因家族的成员数目不同，在

矮牵牛中目前发现了三个 DFR 基因拷贝，而在豆

科植物百脉根中发现有 5 个 DFR 成员。ANS 基因

在紫苏中有 2-3 个拷贝，在金钟连翘中有 2 个拷贝。

并且研究发现这两个基因家族内不同成员之间在

时间及空间上的表达特性有所不同(Springob et al., 
2003)。花色素是形成花色素苷的基本成分，所以这

两个基因家族的不同成员编码的蛋白可能具有底物

特异性，从而为产生不同颜色的花色素苷奠定基础。 
花色素在细胞中是极不稳定的物质，它们进一

步在糖基转移酶GT/AT的作用下加上 1个或 2个糖

基, 生成稳定的花色素苷(Federoff et al., 1984)。花

色素分子的糖基化不但在改变植物花色, 保持分子

结构稳定方面有作用, 同时是花色素分子运输到液

泡必不可少的因素(Marrs et al., 1995)。 
前人研究认为花色素苷是由上述各个酶类形

成的多酶复合体催化形成的，多酶复合体通过细胞

色素单加氧酶 P450，即通过 F3'H 和 F3'5'H 酶固定

在内质网上(Winkel-Shirley, 2001)。它们以一定的方

式排列并催化花色素苷生物合成途径中的顺序反

应。花色素苷经多酶复合体合成后被迅速转运至液

泡，从而参与植物花朵或叶片颜色的形成。 

2.3 花色素苷生物合成的调节基因 
除了结构基因对花色素的生物合成起作用外，

还有几类调控基因在调节花色素的生物合成中扮

演着重要作用。它们一般通过直接调控结构基因的

转录来起作用，是一些转录因子类。主要包括 MYB
基因家族(Quattrocchio et al., 1998)、基本的螺旋-环- 
螺旋 (bHLH)类型转录因子 (Ludwig and Wessler, 
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1990; Spelt et al., 2000)和 WD40 重复蛋白基因

(Springob et al., 2003)。其中，MYB 类和 bHLH 类调

控因子是两类很大的基因家族，它们的调控目标很

广泛，除了调控类黄酮合成途径参与花色素的合成

之外(Hartmann et al., 2005)，还调控其它途径，包括

植物的逆境响应及生长发育等(Spelt et al., 2002)。研
究花菜、月季等一个编码 R2R3 类的 MYB 转录因

子表明该蛋白与花色素苷合成途径密切相关，该基

因的突变体会使它们的部分器官显示紫色(Chiu et 
al., 2010; Lin et al., 2010)。WD40 重复蛋白基因在蛋

白质与蛋白质的相互作用中担当重要角色。 

3 外部因子对花色素苷合成的调节 
研究指出花色素的生物合成是由内因和外因共

同作用的结果。由基因编码的各类酶类决定了花色

素的合成种类及积累含量，它们构成了花色素合成

的内因；而环境因子是促使各类酶类行使作用的主

要外界因素。影响花色素生物合成的外界因子主要

有温度、光照、糖类等；它们既可以调节一些结构

基因的转录，也可以影响一些调节基因的转录。另

外，环境因子对花色素的稳定性也会产生作用，低

温条件下会加速花色素的降解，从而影响花色素在

细胞中的积累，进而影响花朵的呈色(Weiss, 2000)。 
光照是影响花色素苷合成最重要的环境因子

之一。在很多花色素苷合成途径的结构基因或调节

基因的启动子中常含有与光信号有关的响应元件，

在拟南芥、玉米、欧芹等植物的 CHS、F3H 和 FLS
基因启动子中发现了与光信号相关的元件

(Hartmann et al., 1998; 2005; Petroni et al., 2000)。另

外，研究发现玉米的一类与花色素苷合成相关的

MYB 基因在强光诱导后其表达丰度也有所增加，说

明该类转录因子在调节花色素苷合成中与光诱导

密切相关(Feldbrügge et al., 1997)。 
温度是影响植物组织中花色素苷积累的另一

个主要的环境因子。低温会诱导花色素的生物合

成，而高温会诱导花色素的降解。温度对花色素的

调控发生在其合成途径的多步反应中。在拟南芥

中，高温会抑制与花色素合成相关的一些转录因子

TT8、TTG1 及 EGL3 基因的表达，从而就降低了花

色素合成途径中一些结构基因的表达，进而影响花

色素的积累(Rowan et al., 2009)。另一方面，花色素

合成中的结构基因 CHS、CHI、DFR、ANS 等对温

度都很敏感；它们在低温条件下表达量会被诱导上

升，而在高温条件下表达量会急剧下降(Stiles et al., 

2007; Huh et al., 2008)。 
由于花朵是异养器官，它们必须借助叶片的同

化产物来满足自身生长的需要。因此糖物质的传

送、积累、调控等对花朵生长及呈色至关重要。糖

可以诱导花色素合成途径中 CHS、CHI、F3H、F3’H、

DFR、MYB 等一些基因的表达，影响花色素的含量，

进而影响植物花朵的呈色  (Teng et al., 2005; 
Solfanelli et al., 2006)。 

4 展望 
花色是观赏植物的研究热点，与花色形成相关

的生理基础、分子机制都已经阐述的比较清楚。许

多参与花色形成的关键基因在很多植物中已经被

鉴定和分离，包括花色素合成途径中的结构基因及

调节基因。这么复杂而且精密的调控必然涉及到多

个转录因子或者调控转录因子。花色素苷结构基因

启动子区存在多个 bHLH 和 MYB 结合位点, 表明

每一次转录事件可能需要多个转录因子的协同作

用以实现更为精确的调控，但是多个因子对于花色

素苷结构基因的转录进行调控的机制目前尚没有

报道，这个过程仍有大量的细节需要研究和理解。 
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