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摘  要 : 花青素苷的合成过程是生物学上研究得较为清楚的代谢通路之一，但其最后阶段的分子机制即花青

素苷从细胞质被转运至中央液泡的过程却仍不清晰。最近研究者们刚刚开始对类黄酮化合物的转运过程进行动

态的描绘，迄今共提出了 4 种花青素苷转运模型，发现了 4 类与花青素苷转运过程相关的转运蛋白：谷胱甘肽

转移酶、多药耐药抗性相关蛋白、多药和有毒化合物排出家族和同源于哺乳动物的胆红素易位酶同族体，并对

这 4 种转运体及相关基因的功能进行了初步研究。尽管已经提出了不同的花青素苷转运模型，但仍然缺乏对不

同物种不同类型花青素苷向液泡转运及在液泡中沉积的细胞学和亚细胞学研究。根据获得的信息，可以通过开

展基因序列分析、基因表达分析、亚细胞定位和互补试验等，探求转运蛋白的功能及其作用位置，更好地解析

植物体内花青素苷的转运机制。 

关键词 : 花青素苷，转运，转运蛋白，跨膜运输，液泡积累，谷胱甘肽转移酶，多药耐药抗性相关蛋白，多药

和有毒化合物排出家族 
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Abstract:  Anthocyanin biosynthesis is one of the thoroughly studied enzymatic pathways in biology, but little is known 
about the molecular mechanisms of its final stage: the transport of the anthocyanins into the vacuole. A clear picture of the 
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dynamic trafficking of flavonoids is only now beginning to emerge. So far four different models have been proposed to 
explain the transport of anthocyanins from biosynthetic sites to the central vacuole, and four types of transporters have been 
found associated with the transport of anthocyanins: glutathione S-transferase, multidrug resistance-associated protein, 
multidrug and toxic compound extrusion, bilitranslocase-homologue. The functions of these proteins and related genes have 
also been studied. Although different models have been proposed, cellular and subcellular information is still lacking for 
reconciliation of different lines of evidence in various anthocyanin sequestration studies. According to the information 
available, through sequence analysis, gene expression analysis, subcellular positioning and complementation experiments, 
the function and location of these transporters can be explored, and the anthocyanin transport mechanism can be better 
understood. 

Keywords:  anthocyanin, transport, transporter, membrane transport, vacuolar accumulation, glutathione S-transferase, 
multidrug resistance- associated protein, multidrug and toxic compound extrusion 

花色是观赏植物重要的观赏性状之一，花色

改良一直是育种工作者重要的育种目标[1]。植物

体内人们可以感知有颜色的化合物被称为色  

素[2]。植物体内主要含有 3大类色素，即类黄酮、

类胡萝卜素及生物碱类色素。花青素苷属于类黄

酮化合物，是一类水溶性色素，在细胞质中合成

但在液泡中积累，产生的颜色范围是从红色到紫

色[2-4]。花青素根据其基本结构分类很多，至今

已知的花青素超过 550种[5]，但 92%是由矢车菊

色素 (Cyanidin)、飞燕草色素 (Delphindin)、天

竺葵色素 (Pelargonidin)、锦葵色素 (Malvidin)、

芍药色素 (Peonidin)、矮牵牛色素 (Petunidin) 6

种花青素衍生而来的[6]，其中以前 3种最为常见 

(图1)。花青素苷的结构、助色素、金属离子和液

泡 pH 值均影响花青素苷的颜色[2]。被子植物中

大约 88%的科的花色是由花青素苷决定的[7]。类

胡萝卜素位于质体中，是一类脂溶性色素，它产

生的颜色范围是黄色—红色，可以与花青素共同

存在并决定花色。生物碱类色素包括小檗碱、罂

粟碱和甜菜碱等，其中甜菜碱包括产生红色或紫

色的甜菜素和产生黄色的甜黄质，存在于藜科和

石竹科植物中，不与花青素苷同时存在[2]。 

花青素苷的生物合成途径包括近 20步化学

反应，涉及约 15个结构基因和 3类转录因子[8-9]。 
 
 

 
 
图 1  花青素骨架结构及常见的 6 种花青素[6] 
Fig. 1  Anthocyanin skeleton and six common anthocyanins[6]. Anthocyanin at the 3, 5, 7 position of A, C ring and 3′, 
4′, 5′ position of B ring often occur different degrees of hydroxylation. Anthocyanidins can be connected with a 
single, two or more glycosyls to form a single-glucoside, diglucoside or more glycoside at 3, 5, 7 position of A, C 
ring. 
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在高等植物中普遍存在着花青素-3-葡萄糖苷的

合成通路[10-11](图 2)。在不同物种中，花青素苷

合成途径上的相关结构基因存在着表达差异，

每种植物通常只表达 1 套特定的基因，合成底

物特异性的酶，因此只积累有限种类的花青素，

呈现出特定的花色[9]。 

花青素苷是由位于细胞质内的多酶复合体

催化合成的，多酶复合体通过细胞色素单加氧

酶 P450固定在内质网上，但花青素苷却在液泡

中储存且植物细胞内分布广泛，说明植物体内 
 

 
图 2  类黄酮类色素的生物合成途径[12] 
Fig. 2  Biosynthesis of flavonoid pigments[12]. The basic skeleton of all flavonoids consists of three aromatic rings 
and is generated by the enzymes chalcone synthase (CHS) and chalcone isomerase (CHI). Oxidation of the central 
ring by flavonoid 3-hydroxylase (F3H) yields a dihydroflavonol (dihydrokaempferol), which can be hydroxylated on 
the 3′ or 5′ position of the B-ring by flavonoid 3′-hydroxylase (F3′H) and/or flavonoid 3′5′hydroxylase (F3′5′H) 
yielding precursors of orange (pelargonidin), red-magenta (cyanidin) and purple–mauve (delphinidin) anthocyanin 
pigments. Some plant species (e.g. rose and carnation) cannot make purple colors because they lack F3′5′H and/ or 
F3′H. Dihydroflavonols are converted by dihydroflavonol reductase (DFR), leucoanthocyanidin oxidase (LDOX) and 
a 3-glucosyl transferase (3GT) to yield an anthocyanin 3-glucoside that can be further substituted by 5-glucosyl- 
(5GTs), rhamnosyl-(RTs), acyl-(ATs) and/or methyltransferases (MTs), resulting in ‘decorated’ anthocyanins with 
different colors. Transport of the end product to the vacuole requires a glutathione S-transferase (GST) and a specific 
transporter localized in the vacuolar membrane. 



王璐 等/植物花青素苷转运机制的研究进展 

cjb@im.ac.cn 

851

 

存在高效的花青素苷转运机制，可以将其穿越

不同的有膜区室[13]。从植物自身角度讲，一方

面，植物组织要想呈现出具有吸引力的颜色，

合成的花青素苷必须在液泡这个酸性细胞器中

进行区划[10,14-15]；另一方面，花青素苷具有很高

的生物化学反应活性，对细胞具有毒害作用，

合成的花青素苷必须被转运到液泡中予以汇集

与贮存，减少对细胞的损害[16-21]。因此，人们

推测植物细胞中存在可以将花青素苷从细胞质

转运至液泡的转运机制[22]。 

1  花青素苷的转运机制 

花青素苷的转运和积累很大程度上影响植

物的颜色表型，但花青素苷从细胞质被转运至

液泡的过程却仍不清晰[15,23]。目前共提出了 4

种花青素苷转运模型，发现了 4类蛋白即 GST、

MRP、MATE 和 BTL-homologue 可能参与花青

素苷向液泡的转运。这 4 种模型可能并不是相

互排斥的[13]。 

1.1  GST 和 MRP 共同介导的花青素苷的转运 
最完整的一种可能的花青素苷转运机制是

由位于细胞质的谷胱甘肽转移酶  (Glutathione 

S-Transferase, GST) 和位于液泡膜上的多药耐

药 抗 性 相 关 蛋 白  (Multidrug resistance- 

associated protein, MRP) 共同完成的。花青素苷

在 细 胞 质 合 成 后 ， GST 催 化 谷 胱 甘 肽 

(Glutathione, GSH) 和花青素苷共价结合，形成谷

胱甘肽交联复合物 (Glutathione S-conjugate)[18]。

这相当于给花青素苷加了标签，其可被液泡膜

上的 MRP (一种谷胱甘肽 S-交联结合泵 (GSH 

S-conjugate (GS-X) pump)) 识别，MRP通过疏

水基间的交互作用结合花青素苷，将其跨膜转

运至液泡[24-25]。然而，这个机制仍不清晰，有

研究表明，是 GST蛋白本身而不是 GST的催化

活性，为花青素苷转运所必需[13,24]。即 GST 不

是催化 GSH同花青素苷结合，而是直接和花青

素苷结合，充当花青素苷的运输载体[24]，将花

青素苷转运至液泡膜，再由位于液泡膜上的

MRP将花青素苷跨膜转运至液泡[25]。 
1.1.1  GST 

GST 在每种植物中均以基因超家族的形式

出现，如拟南芥中有 47个成员，但功能各异，

主要表现在底物特异性和转运靶向 (液泡、胞外

等) 不同[26]。很多研究表明，GST 参与花青素

苷的转运[18,24,27](表 1)。玉米 Bronze2 是最早发

现与花青素苷转运有关的 GST 家族成员，其编

码谷胱甘肽转移酶 GSTIII[28]，可以把谷胱甘肽 

(GSH) 转移到花青素苷上，形成一个谷胱甘肽

交联复合物，将花青素苷转运至液泡膜。功能

分析表明，Bronze2对花青素苷在液泡中的扣押

是必需的，缺失 Bronze2，花青素苷不能被运输

进液泡而保留在细胞质中[18]。矮牵牛 AN9编码

谷胱甘肽转移酶 GSTI，是 Bronze2的同源蛋白，

可以结合花青素苷并运输至液泡膜[24,29]。相较

于 Bronze2将 GSH同花青素苷结合，矮牵牛中

AN9 蛋白直接和花青素苷结合，没有谷胱甘肽

交联复合物的形成[24]。矮牵牛 an9 突变体的表

型可以转玉米 Bronze2 基因互补 [28]。拟南芥

TT19 编码一个谷胱甘肽转移酶，可以将花青素

苷运输至液泡膜[30]。突变体 tt19 的花青素苷转

运功能可以通过表达矮牵牛 AN9 基因互补，但

其只能弥补花青素苷的积累，而不能弥补原花

青素的积累，即种皮中没有褐色色素的积累，

表明 AN9只参与花青素苷的转运，而 TT19既参

与花青素苷的转运，又参与原花青素的转运[27]。 
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表 1  不同植物中与花青素苷转运有关的 GST 家族成员信息 
Table 1  Information about the GST family members associated with anthocyanin transport in different plants 

Species Genes Gene length (bp) GenBank Accession No. References 

Zea mays Bronze2 2 948 (DNA) X81971.1 [18] 

Petunia hybrida PhAN9 976 (mRNA) Y07721.1 [28] 

1 207 (DNA); AB111443.1 

751 (DNA); AB111443.1 Arabidopsis thaliana AtTT19 

1 009 (DNA) AB111445.1 

[27] 

Perilla frutescens PfGST1 735 (mRNA) AB362191.1 [31] 

642 (mRNA) AY971515.1 [32] 
Vitis vinifera VvGST4 

642 (mRNA) NM_001280940.1 [33] 

Cyclamen spp. CkmGST3 642 (mRNA) AB682678.1 [34] 

Dianthus caryophyllus DcGSTF2 5 590 (DNA) AB688111.1 [35] 

Senecio cruentus ScGST3 639 (mRNA)  [36] 

 
1.1.2  MRP 
多 药 耐 药 抗 性 相 关 蛋 白  (Multidrug 

resistance-associated protein, MRP/ABCC) 亚家

族属于 ABC (ATP-binding cassette) 超家族[37]。

ABC超家族是一类数量多、功能广泛的蛋白质，

其不同的亚家族在植物次生代谢产物的跨膜转

运中起着不同但重要的作用[38-39]。拟南芥 ABC

转运蛋白总共可分为 13个亚家族。其中属于全

分子 ABC转运蛋白的有 4个亚家族：MDR (22)、

MRP (15)、PDR (13) 和 AOH (1)；属于半分子

ABC 转运蛋白的有 5 个亚家族，分别为：PMP 

(2)，WBC (29)，ATH (16)，ATM (3) 和 TAP (2)；

属于可溶性 ABC 转运蛋白的可分为 3 个亚家

族：RLI (2)、GCN (5) 和 SMC (4)。另外还有

15 个可溶性蛋白由于在其他生物中没有发现同

源蛋白，被归入 NAP亚家族[40]。 

MRP 亚家族的某些成员充当液泡膜上的谷

胱甘肽 S-交联结合泵，参与花青素苷的跨膜转

运[25]。Lu等[41-42]发现，拟南芥 AtMRP1、AtMRP2

均参与花青素苷的跨膜转运。Goodman 等[25]提 

出玉米 ZmMRP3 与花青素苷转运有关，抑制

ZmMRP3 的表达，花青素苷的积累量下降，这

是目前较为完整的一个花青素苷转运相关 MRP

候选蛋白的报道。Zhu等[43]提出，水稻 OsMRP15

是玉米 ZmMRP3 的一个同源基因，可能与花青

素苷的转运有关。在葡萄中，ABCC1被认为是定

位于液泡膜上负责向液泡转运花青素 3-O-葡萄糖

苷的转运体[44]。目前只在这 4种植物中找到可能

与花青素苷转运有关的MRP亚家族成员 (表 2)。 

虽然对与花青素苷转运有关的MRP亚家族

成员研究的比较少，但其所属的 ABC超家族跨

膜转运蛋白的工作模型已非常清晰，是以直接

水解 ATP 供能介导的次生代谢物的转运：高亲

和力的底物与跨膜域结合导致 ABC转运蛋白复

合物的构象改变，进而引起 ATP 水解，由此导

致被转运的底物分子转移到一个低亲和力的结

合位点。之后底物分子被释放到膜外间隙或者

膜的另一侧。随之，第二个 ATP 结合位点上的

ATP 水解使 ATP 转运蛋白恢复至原来的构象， 
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表 2  不同植物中与花青素苷转运有关的 MRP 亚家族成员信息 
Table 2  Information about the MRP subfamily members associated with anthocyanin transport in different 
plants 

Species Genes Gene length GenBank Accession No. References 

AtMRP1; 5 151 bp (mRNA) AF008124.1 [41] 
Arabidopsis thaliana 

AtMRP2 5 574 bp (mRNA) AF014960.1 [42] 

Zea mays ZmMrp3 7 315 bp (DNA) AY609318.1 [25] 

Oryza sativa OsMRP15 4 425 bp (mRNA) Os06g06440 [43] 

Vitis vinifera ABCC1 4 443 bp (mRNA) JX245004.1 [44] 

 
为结合另一个底物分子做准备[40,45]。ABC 转运

蛋白的核心单元由 4个结构域组成：2个跨膜结

构域 (Transmembrane domain, TMD) 和 2个核

苷酸结合区域  (Nucleotide binding domains, 

NBD)[46-47](图 3)。 

 
 
图 3  ABC 转运蛋白的二级结构[47] 
Fig. 3  Secondary structure of ABC transporter[47]. 
 

1.2  MATE 介导的花青素苷转运机制 
另外一种可能的花青素苷转运机制是通过

定位在液泡膜上的多药和有毒化合物排出家族 
(Multidrug and toxic compound extrusion, MATE) 
完成的。其介导的花青素苷跨膜转运机制是依赖

于 H+/Na+的逆向转运机制。ATP存在时，液泡膜

上的MATE转运蛋白利用膜两侧的H+/Na+浓度梯

度作为推动力，将花青素苷向液泡内转运，同时

将质子泵出液泡外[48-50](图 4，图 5)。 
1.2.1  MATE 

MATE转运蛋白是一类跨膜转运蛋白，在大多

数原核生物和真核生物中执行着相对保守、基础的

转运功能[13]。MATE 花青素苷转运蛋白相关研究 

在拟南芥、葡萄和蒺藜苜蓿中都有报道 [29,48,51]       

(表 3)。拟南芥中，MATE 家族共有 56 个成员，

其中TT12编码的MATE转运蛋白控制着内种皮中

原花青素向液泡转运的过程。Debeaujon等[48]通过

T-DNA技术克隆到了 TT12。该基因含有 7个内含

子，外显子编码 507个氨基酸，其蛋白有 12个跨

膜域，用于与液泡膜结合。TT12 在合成原花色素

的细胞内特异表达，在液泡膜上作为质子逆向转运

蛋白调节花青素苷向液泡内的转运[19,47,49]。拟南芥

tt12 突变体液泡中所积累的花青素苷要明显少于

正常植株。在葡萄中，MATE不能转运天竺葵素-3

糖苷或矢车菊素-3糖苷，只能转运酰基化的花青素

苷，意味着酰基化对MATE转运是必需的[51]。 

1.2.2  H+-ATPase在花青素苷转运中的作用 

由于 MATE 利用膜两侧的梯度 (植物中一般

是 H+浓度梯度) 作为驱动力完成底物的跨膜运

输，故它们的功能和活性很大程度上依赖于不同

类型的H+-ATPase提供并保持液泡膜两侧的H+浓

度梯度[13]。H+-ATPase 在花青素苷转运中起着重

要作用，H+-ATPase 关键酶的突变会导致产生透

明种皮 (Transparent testa, tt) 表型或花朵颜色的

变化[13]。P 型的 H+-ATPase 提供并保持细胞质膜

两侧的 H+浓度梯度，而 V型 H+-ATPase或液泡焦

磷酸酶 (Vacuolar pyrophosphatase, V-PPase) 质子

泵提供并保持液泡膜两侧的 H+浓度梯度[13,52-53]。 
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图 4  植物体内 MATE 转运体的生理功能和推断的模型[50] 
Fig. 4  A model of the physiological functions and putative substrates of MATE transporters in plants[50]. 

 

 
 

图 5  MATE 转运蛋白的二级结构[47] 
Fig. 5  Secondary structure of MATE transporter[47]. 

 
表 3  不同植物中与花青素苷转运有关的 MATE 家族成员信息 
Table 3  Information about the MATE family members associated with anthocyanin transport in different 
plants 

Species Genes Gene length GenBank Accession No. References 

Arabidopsis thaliana TT12 1 639 bp (mRNA) AJ294464.1 [48] 

Vitis vinifera anthoMATE1 1 470 bp (mRNA) NM_001281108 [51] 

Medicago truncatula MATE2 1 506 bp (mRNA) HM856605.1 [29] 
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1.3  囊泡介导的花青素苷的转运 
还有一种花青素苷的转运机制是由囊泡介

导的花青素苷的转运[21]。研究表明，花青素苷在

内质网合成以后，首先在细胞质聚集成有膜包裹

的泡状体 (Anthocyanoplast, ACPs)，ACPs 被包

含在前液泡组成体 (Prevacuolar compartments, 

PVCs) 中。通过 PVCs 和中央大液泡的移动，

ACPs被运输至中央大液泡。接着 ACPs破裂，

花青素苷在液泡中排列成条状，最后形成具有

不规则形状的、动态的、无膜包裹的花青素苷

液泡内涵体  (Anthocyanic vacuolar inclusions, 

AVIs)[54]。除此之外，ACPs 还可以被蛋白质储

存泡 (Protein storage vacuoles, PSVs) 包裹并随

其移动被运输至中央大液泡。花青素苷还可通

过高尔基体的囊泡运输网络被转运至液泡。3种

囊泡转运途径均相互独立[13](图 6)。对此转运机

制的研究大多基于显微镜观测[33,55]。 

这些不同的区室是怎么起始？基因、蛋白

质和植物化学物质如何调控此转运机制？这些

尚不清楚，还需要进一步的研究给予解答。 

1.3.1  AVIs 
液泡中的花青素苷聚集于大小不一的 AVIs

中[23]。AVIs主要存在于花瓣的表皮细胞中，其

在花青素苷的积累而不是转运中发挥重要作 
 

 
 

图 6  花青素苷囊泡运输系统[13] 
Fig. 6  Proposed models for vesicle-mediated transport of flavonoids[13]. 
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用。虽然 AVIs包含膜脂类及能同花青素苷结合

的蛋白质[13]，但 AVIs是无膜包裹的、动态的结

构。其内部非常浓缩，外部则相对松散[54]。研

究表明，随着液泡的成熟，AVIs 的数量变少、

体积增大。在甘薯细胞的悬浮培养中，大量小

体积的 AVIs逐渐融合形成体积较大的 AVIs[54]。 

已在甘薯、鼠尾草、拟南芥、金鱼草、石竹、

桔梗、飞燕草、康乃馨、葡萄、玉米等植物中观

察到了 AVIs。对蓝灰色康乃馨和紫色龙胆中

AVIs 的研究表明，AVIs 可以增深花朵颜色及产

生蓝移，其存在还能提高花青素苷的含量。蓝移

的花色表型在康乃馨中表现的尤为奇特，原本为

粉色的天竺葵素却产生了一种蓝灰色的表型。对

蓝灰色康乃馨花瓣表皮细胞的镜检发现，每个细

胞液泡中只有 1个深红色的 AVI，而在液泡的其

他地方几乎没有色素[56]。此外，研究表明，康乃

馨花瓣细胞液泡中的 AVIs 可以优先聚集糖基化

和酰基化的花青素苷。在悬浮培养的葡萄细胞

中，AVIs 选择性地优先聚集酰基化的花青素   

苷[57]。在诱导产生大量花青素苷的拟南芥植株中

也发现了类似 AVIs的结构。拟南芥中，AVIs的

形成与矢车菊 3–葡萄糖苷及其衍生物有密切关

系[23]。在拟南芥花青素苷形成中缺少 5-0位糖基

化突变体中发现，几乎每个子叶表皮细胞中都有

AVIs的积累，而在普通的野生型幼苗中只有一小

部分细胞中有 AVIs。自我吞噬过程缺失的拟南芥

突变体中，AVIs的含量很少，花青素的积累也减

少了[23]，表明花青素苷从细胞质进入到液泡中可

能与自噬小体的吞噬作用有关[6]。 

1.3.2  VP24介导的花青素苷在液泡中的积累 

VP24 (24-kDa vacuolar protein) 是一种由

893个氨基酸组成的前体蛋白，其位于 AVIs中，

C-末端前肽包含 8 个跨膜区，含有多重跨膜结

构域[58]。成熟 VP24可能在含有大量花青素苷的

液泡中参与 AVIs的形成，通过与花青素苷的相

互作用参与蓝色颗粒的形成及大量转运至液泡

的花青素苷的积累，但其 C-末端区域的生物学

功能迄今仍是未知[59-60]。 

在甘薯的 AVIs中分离出了一个光诱导的金

属蛋白酶 VP24，参加液泡中花青素苷的转运和

汇集[61]。光诱导 3 个不同甘薯细胞系的 VP24

的表达，通过免疫印迹法分析发现，它们分别

以不同的速率产生花青素苷，无 VP24的细胞系

的液泡不产生花青素苷，说明光诱导 VP24的表

达与花青素苷的积累密切相关[61]。在体外，VP24

可以很容易与花青素苷结合[62]。 

目前，大多数研究者认为 GST及MRP介导的

花青素苷转运、MATE介导的花青素苷跨膜转运和

囊泡介导的花青素苷转运是植物体内最主要的三

种花青素苷转运方式(图 7)。 

1.4  BTL-homologue 介导的花青素苷的转运 
有研究表明，在康乃馨的花瓣中发现了一

种定位于液泡膜、同源于哺乳动物的胆红素易

位酶同族体  (Bilitranslocase-homologue, BTL- 

homologue) 可能与花青素苷的跨膜转运有关[63]。

胆红素易位酶是一类可以转运血红素降解产物 

(胆红素) 和花青素苷的蛋白质。在葡萄中，胆

红素易位酶同族体可能与花青素苷转运有关 

( 图 8) 。 可 能 的 花 青 素 苷 转 运 机 制 是

BTL-homologue 与 吸 收 四 溴 酚 酞 磺 酸 钠 

(Bromosulfalein, BSP) 的产电过程有关，与抗体

一起对一段 BTL序列呈现出交叉反应性[64]。但

有关 BTL-homologue 介导的花青素苷转运的信

息还很少，需要对其进一步研究。 
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图 7  花青素苷转运模型[13] 
Fig. 7  Schemes for anthocyanin transport[13]. Flavonoids are synthesized on the cytosolic face of the ER membranes by 
the action of biosynthetic enzyme complexes. Flavonoid aglycones are then subjected to various modifications, such as 
glycosylation and acylation. The vacuolar membrane MATE transporters TT12 from Arabidopsis and MATE1 from 
Medicago truncatula preferentially transport epicatechin 3’-O-glucoside (E3’G) into the vacuole for PA biosynthesis. The 
grapevine MATE transporters AM1 and AM3 specifically transport p-coumaroyl modified anthocyanins, such as cyanidin 
3-O-glucoside (Cy3G), into the vacuole. MATE transporters are driven by a proton gradient that is established by the 
action of a V-ATPase (such as the petunia vacuolar H+-ATPase PH5 and possibly Arabidopsis AHA10) or a V-PPase. By 
contrast, the acidic vacuolar lumen can be neutralized by an H+/Na+ exchanger (NHX). The maize vacuolar ABC 
transporter MRP3 is involved in sequestration of anthocyanins into the vacuole, but its exact substrate is not yet known; it 
might transport an anthocyanin–GST complex. Foreign flavonoids can also be detoxified by GSH conjugation and the 
conjugates then transported into the vacuole by the MRP-type GS-X pump, as is the isoflavonoid phytoalexin medicarpin. 
Isoflavonoid glucosides such as daidzin and genistin can be transported into the vacuole by an ABC transporter, and the 
isoflavone aglycone genistein is transported into the soybean apoplast by another ABC-type transporter. Inset pictures 
show (a) PA (blue staining) in the vacuoles in a cross-section of the Medicago seed coat; (b) Medicago MATE1 mutant 
(mate1) seeds with a TRANSPARENT TESTA phenotype as compared with wild-type (wt); and (c) leaves of nontransgenic 
alfalfa (green) and transgenic alfalfa expressing the MtLAP1 MYB transcription factor (purple), thereby overproducing a 
range of anthocyanins, including Cy3G. See main text for further details. 
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图 8  葡萄中推测可能的类黄酮转运机制模型[65] 
Fig. 8  Hypothetical scheme of flavonoid transport pathways in grapevine[65]. flavonoids could be conjugated with 
glutathione (GSH) through a reaction catalysed by glutathione S-transferases (GSTs). The main transporters localized 
in grapevine vacuole and plasma membrane are the ATP-binding cassette (ABC) proteins and the 
bilitranslocase-homologue (BTL-homologue). The multidrug and toxic compound extrusion (MATE) protein, shown 
to be involved in flavonoid transport in other plant species, has also been added. Transport mediated by vesicle 
trafficking is indicated by circles (AVIs, anthocyanic vacuolar inclusions; ACPs, anthocyanoplasts). Question marks 
indicate the lack of information or still hypothetical components and steps in the process. 
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综合近年来的研究进展，我们推测了几种

可能的花青素苷转运机制：1) GST催化 GSH和

花青素苷结合或 GST充当运输载体将花青素苷

从内质网运输至液泡膜，位于液泡膜上的 MRP

类转运蛋白识别花青素苷并将其跨膜转运至液

泡；2) 液泡膜上的 MATE转运蛋白将花青素苷

跨膜转运到液泡中；3) 囊泡直接介导花青素苷

的转运；4) 液泡膜上的 BTL-homologue介导花

青素苷的跨膜转运。这几种花青素苷转运机制

可能共同存在并同时发生作用[65]。实验证明，结

构基因及转录因子调控花青素合成量，而转运蛋

白则对花青素苷的积累起着非常重要的作用，单

个转运蛋白基因缺失会导致花青素和原花青素

缺陷，并伴随着中央液泡的功能紊乱。 

2  小结与展望 

近十多年来，有关花青素苷生物合成的结

构基因和调节基因在分子结构和基因表达方面

的研究取得了很大的进步。尤其是合成途径末

期步骤中如 ANS、修饰酶、转运体、液泡沉积

与 CHS、CHI、ANS 三维结构方面的研究给阐

明花青素苷等类黄酮次生代谢物的生物合成提

供了新的信息。然而，花青素合成后的修饰、

转运、汇集及转录因子的相互作用机制等方面

的研究尚处于起步阶段。就花青素苷转运来说，

到目前为止，仍不可能总结出所有花青素苷的

转运机制。目前我们对花青素苷转运的了解仅

仅关于花青素苷被转运至液泡的过程，对花青

素苷如何流出液泡，进出细胞，被转运至细胞

核、叶绿体、亚细胞区室却了解较少，但这些

转运过程可能对植物生长、发育、繁殖及抗逆

都有重要的作用。只有我们了解更多介导次生

代谢物流出液泡的转运体，才能知道细胞调控

花青素苷进出液泡的机制。对此一个可能的模

型是在特定的细胞区室中代谢物积累到一定水

平后能激活某个信号转导途径，继而调控特定

转运基因的表达。很多编码转运体的基因，如

ABC转运体就受到很多信号的调控[13,66-68]。 

虽然关于花青素苷转运还存在很多疑问，

但基因组学的快速发展为更加快速地研究提供

了希望。新的信息学手段加快了转运体的功能

预测。能激活整个类黄酮合成和转运通路的转

录因子，又能为候选基因的发掘提供有力工具。

相信随着生物化学、细胞生物学、分子生物学、

蛋白质组学的发展，转录因子的进一步分离、

鉴定，突变体资源以及基因工程技术应用，将

进一步阐明花青素合成、转运、沉积的调控网

络，有效地调控植物中花青素苷合成工作的开

展，实现改良植物遗传性状的目标。研究花青

素苷的转运机制不仅对次生代谢产物转运机制

的理论研究有一定积极意义，还能帮助理解和

描绘花青素苷从合成到积累完整的代谢通路，

此外还有利于类黄酮化合物代谢工程学的研

究，达到提升作物农学特性及食物营养品质的

目的。 
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