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摘   要：花青素苷是一种分布广泛的水溶性色素，不仅赋予了果实多彩的外表，还是天然食用色

素的重要来源。近年来有关茄科蔬菜花青素苷的研究逐渐增多，文中从花青素苷结构及其生物合

成途径、茄科蔬菜中花青素苷合成代谢的结构基因和调节基因、影响合成的环境因素等方面进行

回顾和总结，为进一步阐明茄科蔬菜花青素苷的合成及调控机理、更好利用花青素苷进行果色品

质育种的创新提供一些参考。 
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Abstract: Anthocyanins are widely distributed water-soluble pigments that not only give the fruit  
colorful appearances, but also are important sources of natural edible pigments. In recent years, the 
interest on anthocyanins of solanaceous vegetables is increasing. This paper summarized the structure of 
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anthocyanins and its biosynthetic pathway, the structural genes and regulatory genes involved in the 
biosynthesis of anthocyanins in solanaceous vegetables, as well as the environmental factors affecting 
the biosynthesis. This review may help clarify the synthesis and regulation mechanism of anthocyanins 
in solanaceous vegetables and make better use of anthocyanins for quality breeding of fruit colors. 

Keywords: solanaceous vegetables; anthocyanins; biosynthesis; regulation 

 
 
 

叶绿素、花青素、甜菜素和类胡萝卜素及

其组合使自然界中的植物呈现出不同的色彩，

由于花青素化学性质不稳定，进而由糖基转移

酶以物种特异性方式催化[1]，与不同糖基结合

形成了稳定的花青素苷，最终由内质网胞质表

面的苯丙氨酸合成并储存在液泡中。花青素苷

(anthocyanins) 作为一种分布广泛的水溶性色

素，在叶、花和果实的各种色泽 (如红色、蓝

色、粉色和紫色等) 形成中起主要作用，是呈

色的物质基础。花青素苷已被广泛用于天然食

用色素，除可用作食品着色剂之外，还可提供

许多有益健康的营养成分，用于预防心血管疾

病、改善视觉和脑功能、控制体脂积累和糖尿

病，并具有抗动脉粥样硬化、抗癌和抗病毒等

作用[2]。因此，如何高效调控植物体内花青素

苷的生物合成，对于植物品质育种中丰富植物

色彩、提高内含物营养成分等具有重要的意义。 

花青素苷在茄子 (Solanum melongena L.)、

番茄 (Solanum lycopersicum)、辣椒 (Capsicum 

annuum L.) 和马铃薯 (Solanum tuberosum L.)

等茄科蔬菜的花、叶、茎和果实中积累较多，

因此茄科蔬菜不仅色泽鲜艳，而且营养丰富，

其果色的改良也是近年来育种工作的一个重要

目标。本文主要从茄科蔬菜中花青素苷的结构、

生物合成途径、代谢相关基因及花青素苷合成

的影响因素等方面的研究进行总结及展望，以

期为茄科蔬菜果色育种以及花青素苷的深入研

究和利用提供一些参考。 

1  花青素苷的结构及生物合成 
花青素苷是由花青素与不同糖基结合形成

的一类重要的类黄酮化合物，其化学性质稳定。

花青素苷的核心结构为 C6–C3–C6，主要由芳

香环通过 C–C 键结合到包含氧原子的杂环上，

再通过 C–C 键结合到第 3 个芳香环[3] (图 1)。
目前自然界中已鉴定出的花青素苷有 702 种[4]，

但主要由天竺葵素苷 (pelargonidin)、矢车菊素

苷 (cyanidin)、飞燕草素苷 (delphinidin)、芍药

花素苷 (peonidin)、矮牵牛素苷 (petunidin) 和
锦葵素苷 (malvidin) 等 6 种常见的花青素苷元

衍生而来。 
花青素苷的生物合成途径是植物类黄酮合

成途径的一个分支，在许多植物中花青素苷的

合成途径相似。由花青素苷生物合成的直接前

体苯丙氨酸开始，花青素苷的合成大致经历 3 个

阶段 (图 2)：第一个阶段是苯丙氨酸在苯丙氨酸

解氨酶 (L-phenylalanin ammo-nialyase, PAL)、肉

桂酸羟化酶 (cinnamic acid-4-hydroxylase, C4H) 
 

 
 

图 1  花青素苷的基本结构[3] 
Figure 1  The core structure of anthocyanins[3]. 
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图 2  花青素苷生物合成途径[3,5-7]   PAL：苯丙氨酸解氨酶；C4H：肉桂酸-4-羟化酶；4CL：4-香豆酸-
辅酶 A 连接酶；CHS：查尔酮合成酶；CHI：查尔酮异构酶；F3H：黄烷酮 3-羟化酶；F3′H：黄烷酮        
3′-羟化酶；F3′5′H：黄烷酮 3′5′-羟化酶；FLS：黄酮醇合成酶；DFR：二氢黄酮醇-4-还原酶；LAR：无

色花色素还原酶；ANS：花青素合成酶；ANR：花青素还原酶；GT：糖基转移酶；MT：甲基转移酶；

RT：鼠李糖基转移酶；AT：酰基转移酶；GST：谷胱甘肽 S- 转移酶 
Figure 2  Biosynthesis pathway of anthocyanins[3,5-7]. PAL: L-phenylalanin ammo-nialyase; C4H: cinnamic 
acid-4-hydroxylase; 4CL: 4-coumarate-CoA ligase; CHS: chalcone synthase; CHI: chalcone isomerase; F3H: 
flavanone-3-hydroxylase; F3′H: flavonoid-3′-hydroxylase; F3′5′H: flavonoid-3′5′-hydroxylase; FLS: flavonol 
synthase; DFR: dihydroflavonol-4-reductase; LAR: colorless phytochrome reductase; ANS: anthocyanidin 
synthase; ANR: anthocyanin reductase; GT: glucosyltransferase; MT: methyltransferase; RT: 
rhamnosyltransferase; AT: acyltransferase; GST: glutathione S-transferase.  

 
和香豆酸 CoA 连接酶 (4-coumarate-CoA ligase, 
4CL) 的催化下形成香豆酰-辅酶 A；第二阶段

由香豆酰-辅酶 A 到二氢黄酮醇，先由查尔酮合

成酶 (chalcone synthase, CHS) 催化香豆酰-辅
酶 A 合成查尔酮，黄色的查尔酮经查尔酮异构

酶 (chalcone isomerase, CHI) 异构化形成无色 
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的黄烷酮柚皮素，进一步在黄烷酮羟化酶 (黄
烷酮 3-羟化酶 (flavonoid-3-hydroxylase, F3H)、黄
烷酮 3′-羟化酶 (flavonoid-3′-hydroxylase, F3′H)、
黄烷酮 3′5′-羟化酶 (flavonoid-3′5′-hydroxylase, 
F3′5′H)) 催化下形成无色的二氢黄酮醇，之后由

二氢黄酮醇还原酶 (dihydroflavonol-4-reductase, 
DFR)催化还原形成无色花青素；第三阶段无色

花青素在花青素合成酶 (anthocyanidin synthase, 
ANS)作用下加氧转变成有色的花青素，然后由

糖基转移酶 (glucosyltransferase, GT)、甲基转移

酶  (methyltransferase, MT) 、 酰 基 转 移 酶

(acyltransferase, AT) 催化形成颜色不同的各种

花青素苷[5-7]；目前，茄子果皮中最常见的花青

素苷是飞燕草素-3-(p-香豆酰鼠李糖苷)-5-葡萄

糖 苷 (delphinidin-3-(p-coumaroylrutinoside)-5- 
glucoside)，又名茄色甙 (nusunin) 和飞燕草素- 
3- 鼠 李 糖苷  (delphinidin-3-rutinoside) ， 简称

D3R；还有少数栽培种和某些野生种茄子中最常

见的花青素苷是飞燕草素-3-葡萄糖苷 (delphinidin- 
3-glucoside) 和矮牵牛素 -3-(p-香豆酰鼠李糖

苷 )-5- 葡 萄 糖 苷 (petunidin-3-(p-coumaroyl- 
rutinoside)-5-glucoside)[3,8-9]。紫色番茄果皮中花

青素苷种类较为复杂，在 Aft/Aft atv/atv 转基因

番茄中主要的花青素苷是飞燕草素-3-鼠李糖苷 
(delphinidin-3-rutinoside) 和矮牵牛素-3-(p-香豆

酰 鼠 李 糖 苷 )-5- 葡 萄 糖 苷  (petunidin-3-(p- 
coumaroyl-rutinoside)-5-glucoside)[10] ； 在 Del/ 
Ros1 转基因番茄中主要的花青素苷是锦葵素-3- 
(p-香豆酰鼠李糖苷)-5-葡萄糖苷和锦葵素-3-(阿
魏 酰 鼠 李 糖 苷 )-5- 葡 萄 糖 苷  (malvidin-3- 
(p-coumaroyl-rutinoside)-5-glucoside and malvidin- 
3-(feruloyl- rutinoside)-5-glucoside)[11]。在紫色辣

椒中最常见的花青素苷是飞燕草素-3-(p-香豆酰鼠

李糖苷)-5-葡萄糖苷)(delphinidin- 3-(p-coumaroyl- 
rutinoside)-5-glucoside)[3]。在紫色马铃薯中最常

见的花青素苷是矮牵牛素-3-(p-香豆酰鼠李糖

苷 )-5- 葡 萄 糖 苷  (petunidin-3-(p-coumaroyl- 
rutinoside)-5-glucoside)[3]。之后各种花青素苷在

其他酶的作用下可进一步糖基和酰基化，转运到

液泡贮存，从而提高其稳定性。 

2  调控花青素苷合成的结构基因 
在植物中花青素苷的合成途径由结构基因

和调节基因协同调控，其中结构基因主要编码

花青素苷合成过程中的酶类，如在花青素苷合

成途径中的 PAL、CHS、CHI、F3H、F3′H、F3′5′H、

DFR、ANS、UFGT 等都属于结构基因。在茄科

蔬菜中，因茄子果皮颜色以紫黑色、深紫色、

紫色为主，富含花青素，因而受到研究者的关

注。Zhang 等对紫茄和白茄花青素苷合成途径

中的结构基因进行了研究，发现除了 SmPAL 的

表达量在紫茄和白茄中没有显著差异外，其  
他 结 构 基 因  (SmCHS 、 SmCHI 、 SmF3H 、

SmF3′5′H、SmDFR、SmANS 和 Sm3GT) 在紫茄

果皮中的表达量显著高于白茄果皮[12]；Xiao 等

通过 EMS 诱变处理茄子种子，在野生型紫皮茄

和不同茄皮颜色的突变体中也得到了与之相同

的结论[13]，表明结构基因在茄子果皮花青素苷

的生物合成过程中发挥了一定的作用。对茄子

光敏型品种‘Lanshan Hexian’的 6 个结构基因

(SmCHS、SmCHI、SmF3H、SmF3′5′H、SmDFR
和 SmANS) 在不同组织和低温处理后的表达情

况研究发现，6 个结构基因在果皮中具有较高

的表达水平[14]；在低温胁迫下表达量均上调，

其中 SmCHS 上调最明显。DFR 是花青素苷合

成途径中的第 1 个关键酶，不同研究者通过从

不同品种茄子中克隆 SmDFR 基因都发现，在紫

茄皮中 SmDFR 的表达量高于在白茄皮中的表

达量，其中从‘云南圆白茄’中克隆的 DFR 核苷

酸序列与‘云南紫长茄’中的相比，在核苷酸序列
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632 位和 792 位分别有两个位点的突变，且 792 位

的突变使得 DFR 氨基酸序列在 236 位由赖氨酸

变为谷氨酸，同时‘云南紫长茄’中的 DFR 融合

蛋白对二氢杨梅素的活性明显大于‘云南圆白

茄’，进一步说明 SmDFR 表达水平对茄子花青素

苷含量的积累和果皮着色起着重要作用[15-18]。

GT 基因是催化形成不同颜色花青素苷的重要

转移酶基因之一，孙保娟等[19]从茄子中同源克

隆得到一个长度为 1 328 bp 的 Sm3GT，与已公

布的茄子 Sm3GT 的 cDNA 序列相比，有 10 个

位点发生碱基替换；胡德龙[20]在‘三月茄’中也

克隆得到一个长度为 1 413 bp 的 SmGT 编码区

序列，分析表明 SmGT 作为花青素苷合成途径

中重要的关键基因，与茄子中花青素苷的合成

和积累密切相关。同时还发现，种类不同的糖

苷转移酶基因 Sm3GT[12]、Sm5GT[17-18]和 SmF3GT[18]

在紫茄果皮中的表达量比白茄果皮中的表达量

高，且这些 GT 基因的表达量与花青素苷含量

呈正相关。由于 F3′H、F3′5′H、DFR、ANS、
GT 等结构基因的转录水平与花青素苷含量非常

一致，并且在色素组织中显著高于非色素组织，

因此对其功能的深入研究具有一定意义。 
普通栽培种番茄果实中并不积累花青素

苷，果实中的花青素苷通常存在于果皮中，通

过遗传转化或与野生番茄杂交将野生番茄中的

Aft、atv 和 Abg 基因座渗入到栽培种番茄中已

培育出了多个果皮中能合成并积累花青素苷的

番茄品种。与普通栽培种红果番茄相比，在

Aft/Aft、atv/atv 和 Aft/Aft atv/atv 番茄突变体中

SlF3′5′H、SlDFR 和 SlANS 表现出高表达量[21]。

粉色和绿色番茄果实与紫色番茄相比，紫色番

茄果实中 CHS、F3H、F3′H 和 DFR 等参与花青

素苷生物合成的结构基因表达水平上调[22]。紫色

番茄果实的紫色和花青素苷含量受到多种因素

的调控，究竟哪些因素起决定作用还不明确。紫

色辣椒因富含花青素苷而受到消费者的欢迎，花

青素苷合成相关结构基因 CaCHS、CaF3′H、

CaF3′5′H、CaDFR 和 CaUFGT 在紫色辣椒中的

表达显著高于青辣椒[23]。但有关辣椒花青素苷合

成代谢方面的研究还较少，有待进一步探索。 
目前，Liu 等从马铃薯中分离并克隆了多个

与花青素苷生物合成代谢相关的结构基因，其

中关键的结构基因包括 CHS、F3H、F3′5′H、

DFR、ANS 和 5GT；进一步比较紫皮紫肉和白

皮白肉薯块的转录组数据，发现这几个结构基

因在紫皮紫肉中比在白皮白肉品种中表达量

高；其中 F3′5′H 基因在紫色野生型马铃薯中大

量表达，而在其红色突变体中表达量则显著降

低，使马铃薯块茎颜色由紫色转变为红色[24-25]。

Jung 等发现，StF3′5′H 是使马铃薯块茎着色的

一个关键基因，将该基因转入红色马铃薯中，

块茎的果皮颜色由红色变为紫色；而使用

CRISPR/Cas9 技术敲除 StF3′5′H 基因，块茎果

皮或果肉的颜色从紫色改变为红色[26-27]。在马

铃薯中超表达 StANS 基因，能够促进马铃薯块

茎花青素苷的合成[28]。在彩色马铃薯中克隆得

到的 StCHS1b 基因序列与马铃薯 StCHS1a 的基

因序列有 7 个碱基不同，但其功能高度相似，

都在花青素苷合成通路中有关键作用[29]。 
以上结果均表明，茄科蔬菜中花青素苷合

成途径中的结构基因对于花青素苷生物合成具

有关键调控作用，并且关键结构基因主要分布

在合成途径的后期，如 F3′5′H、DFR、GT 等结

构基因，它们的表达对花青素苷积累和果实着

色的作用较大。可见对花青素苷合成途径中

CHS、F3′5′H、DFR、GT 等关键结构基因的深

入研究具有重要意义，而且在不同品种的茄科

蔬菜中，探索相似的结构基因的功能及相互作

用是否相同，对进一步了解花青素苷合成也具

有重要意义。 
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3  调控花青素苷合成的调节基因 
调节基因是编码调节结构基因表达的转录

因子，对结构基因起到激活或抑制作用，在花

青素苷的生物合成过程中起着重要的调控作

用。因 DNA 保守结构域的不同，转录因子可分

为多种不同的家族，主要有禽髓母细胞瘤病毒

的原癌基因蛋白 (v-myb avian myeloblastosis  

viral oncogene homolog, MYB)、螺旋-环-螺旋

(basic helix-loop-helix, bHLH) 蛋白、WD (WD 
repeat, WD40) 蛋 白 、 亮 氨 酸 拉 链 (basic 
region-leucine zipper, bZIP) 蛋 白 、 锌 指

(zinc-finger) 蛋 白 和 乙 烯 反 应 因 子 (ethylene 
response factor, ERF) 蛋白等，其中在茄科蔬菜

花青素苷合成中研究较多的有 MYB 蛋白、

bHLH 蛋白和 WD40 (表 1)。 
 
表 1  茄科蔬菜中已经分离和鉴定参与调控花青素苷生物合成途径的 MYB、bHLH 和 WD40 蛋白 
Table 1  MYB, bHLH and WD40 proteins involved in the regulation of the anthocyanin biosynthetic 
pathway identified in major solanaceous vegetables 
Type Species name Latin name Gene name Type References 
MYB Eggplant Solanum melongena L. SmMYB1 Activation [12,30-32] 
   SmMybC Activation [33] 
   SmMYB Activation [34] 
   SmMYB6 Activation [18,35] 
   SmMYB75 Activation [36] 
   SmMYB113 Activation [37-38] 
   SmMYB18 Activation [39] 
   SmMYB86 Repression [40] 
   SmMYBL1 Repression [41] 
   SmMYB19 Repression [39] 
 Tomato Solanum lycopersicum SlANT1 Activation [42] 
   SlAN2 Activation [42] 
   SlAN2-like Activation [43] 
   SlMYB75 Activation [44] 
   SlMYB12 Activation [45] 
   SlMYBATV Repression [46-47] 
   SITRY Repression [48] 
 Pepper Capsicum annuum L. CaMYB Activation [49] 
   CaMYBA Activation [50] 
 Potato Solanum tuberosum StAN1 Activation [51-54] 
   StMYBA1 Activation [53] 
   StMYB113 Activation [53] 
   StAN2 Activation [55] 
   StMYBATV Repression [56] 
   StMYB44 Repression [57] 
bHLH Eggplant Solanum melongena L. SmGL3 Activation [58] 
   SmTT8 Activation [58-60] 
   SmbHLH13 Activation [61] 
 Tomato Solanum lycopersicum SlGL3 Activation [62-63] 
   SlAN1 Activation [64] 
 Pepper Capsicum annuum L. CaMYC Activation [65] 
   CabHLH Activation [3] 
 Potato Solanum tuberosum StbHLH1 Activation [53-54] 
WD40 Eggplant Solanum melongena L. SmTTG1 Activation [40,58] 
   SmWD40 Activation [66] 
 Tomato Solanum lycopersicum SlAN11 Activation [67] 
 Pepper Capsicum annuum L. CaWD40 Activation [68] 
 Potato Solanum tuberosum StAN11 Activation [69] 
   StWD40 Activation [54] 
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3.1  MYB 转录因子 
MYB 转录因子在决定花青素苷积累中起

着重要的作用，主要通过调控花青素苷途径中

结构基因的表达水平，以及与 bHLH 和 WD40
转录因子结合形成 MYB-bHLH-WD40 (MBW)
复合物起到激活或抑制作用，从而调控花青素苷

的合成。近几年来，越来越多 MYB 转录因子在

花青素苷合成途径中的调控功能得到验证。 
3.1.1  MYB 转录激活因子 

与白皮茄子相比，SmMYB1、SmMYB2 和

SmAN11 基因的表达量在紫皮茄子植株中积累

较多[12]。过表达 SmMYB1 和 SmMYB6 的转基因

茄子株系与野生型茄子相比，同样显示出更高水

平的花青素苷积累量[30,35]。已发现茄子 SmMYB113 
(也称 SmMYB1)，可与 SmCHS 和 SmDFR 的启

动子结合，促进花青素苷的合成，提高了茄子

中花青素苷的积累[37-38,70]。茄子 SmMYB75 可

以与 SmCHS 的启动子结合并激活其表达，并且

过表达 SmMYB75 可使花青素苷的积累量增加，

愈伤组织的颜色从绿色变为紫色[36]。SmMYB44、
SmMYB86和 SmMYB35也被证实参与了茄子花青

素苷合成途径并发挥了重要作用[71]。 
在番茄植株中，过表达 MYB 基因 SlANT1

或 SlAN2，可使花青素苷合成相关的结构基因

SlDFR 和 bHLH 转录因子 SlAN1 的表达量上调，

使花青素苷在番茄中积累，从而增强番茄果实

的着色[42]。同样，过表达 SlMYB75 基因能够促

使花青素苷在番茄植株的不同部位中含量明显

增多，同时促进乙烯、酚类、黄酮类和挥发性

香气含量增加，提高了番茄果实的品质[44]。而

利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术将番茄植株中

的 SlAN2-like 基因敲除，则显著减少了番茄果

实中花青素苷的含量[43]。目前有关紫色辣椒的

研究较少，Zhang 等发现辣椒 CaMYB 基因的表

达与花青素苷积累呈正相关，沉默 CaMYB 的辣

椒果实中花青素苷积累减少[49]。 
对紫色、红色和白色 3 种表皮不同颜色的

马铃薯进行基因功能分析发现，MYB 家族基因

StMYBA1、StAN1 和 StMYB113 可以在本氏烟草

中与 bHLH 转录因子相互作用，促进了本氏烟叶

中花青素苷的积累[53]。此外，马铃薯 MYB11207、
MYB47415 和 MYB79714，可通过与花青素苷合

成相关结构基因 (CHS、F3H、DFR 等) 的相互

作用参与花青素苷的积累，在马铃薯块茎的花

青素苷合成中发挥重要作用[72]。在紫色马铃薯

块茎中 StAN1 基因表达水平较高，过表达 StAN1
基因能够促进花青素苷积累明显增多，还能使

本氏烟草叶片由绿色变为紫红色[51-52]。通过差

异基因的分析表明，StMYB88 和 StMYB89 调控

马铃薯花青素苷的生物合成，但它们调控的模

式是否一致还需进一步研究[73]。 
综上可知，MYB 转录激活因子在茄科蔬菜

花青素苷的合成途径中可通过直接或间接作

用，促进其结构基因的表达和花青素苷的合成，

但目前茄科蔬菜中还有一些候选 MYB 转录激

活因子的功能还不确定，尚待进一步验证。 
3.1.2  MYB 转录抑制因子 

除了可以激活花青素苷的生物合成之外，

两类不同的 MYB 转录因子也可抑制花青素苷

的合成，即 R2R3-MYB 和 R3-MYB 转录抑制因

子。R2R3-MYB 转录抑制因子在其碳末端含有

阻遏基序，而 R3-MYB 转录抑制因子不含有阻

遏基序[3]。R2R3-MYB 转录抑制因子通过其阻

遏基序将 MBW 复合物的功能从激活转变为抑

制，从而使下游基因的转录转为主动抑制。Li
等研究发现，茄子 SmMYB86 可以直接与

SmCHS、SmF3H 和 SmANS 的启动子结合并抑

制其表达；将 SmMYB86 在茄子果皮中沉默，可

显著提高 SmCHS、SmF3H 和 SmANS 的表达水

平，促进花青素苷的积累[40]。在番茄中通过转
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录分析筛选出 4 个候选 R2R3-MYB 转录抑制因

子基因 SlMYB3、SlMYB7、SlMYB32 和 SlMYB76，
但它们是否调控番茄花青素苷的合成还不清楚[74]。

研究发现，R3-MYB 转录抑制因子需要与 bHLH
蛋白形成复合物，主动或被动地抑制结构基因

的表达，阻止花青素苷的合成积累。对野生型

番茄进行转录组分析表明，在 SlMYBATV 突变

株系中大部分花青素苷生物合成的结构基因和

几个调控基因 (SlAN2、SlAN1 和 SlAN2-l) 被上

调，且负向调控番茄花青素苷的合成[46-47]。茄

子 SmMYBL1 基因可通过与 MYB 激活因子竞争

bHLH 结合位点，抑制 MYB 复合物的表达，进

而抑制茄子花青素苷的生物合成[41]。马铃薯中

发现一个 R3-MYB 基因 StMYBATV，其翻译产

物蛋白可与 bHLHs 蛋白结合，从而阻止了马铃

薯细胞培养中花青素苷的生物合成[56]。Li 等也

鉴定了 5 个马铃薯 R3-MYB 基因 (StMYB3、
StMYB139、StMYB178、StMYB210 和 StMYB215)，
发现它们可能参与马铃薯花青素苷生物合成的

负调控，但是否直接与花青素苷合成有关还不

明确[73]。 
可见，两种类型的 MYB 转录抑制因子都

能够通过与 MYB 激活因子竞争形成 MBW 复

合物中的 bHLH 蛋白来抑制花青素苷的生物合

成，从而降低其激活能力，减少花青素苷的积

累。与 MYB 转录激活因子相比，茄科蔬菜中

MYB 转录抑制因子研究还较少，已在番茄和马

铃薯中筛选得到的候选 MYB 转录抑制因子的

作用模式也还需进一步的研究。 

3.2  bHLH 和 WD40 转录因子 
bHLH 作为植物的第二大转录因子家族，

具有调控花青素苷生物合成的作用。研究表明，

在茄科蔬菜中有 2 个主要的 bHLH 分支参与花

青素苷合成调控，一个是 AN1 通过形成

MYB-AN1-WD40 (MBW) 复合物直接激活花

青素苷生物合成途径，另一个是 JAF13 通过形

成上游的 MYB-JAF13-WD40(MBW)复合物来调

控 AN1 转录间接激活花青素苷生物合成途径[75]。

在马铃薯中参与块茎果皮和果肉中花青素苷合

成的 bHLH转录因子 StbHLH1被 StJAF13激活，

间接促进了花青素苷的合成，使马铃薯块茎形

成紫色[53]。来自 bHLH 家族的 CaMYC 在辣椒

花青素苷代谢中具有重要作用，沉默 CaMYC
可导致花青素苷合成途径中结构基因表达减

弱，花青素苷合成减少[65]。茄子 bHLH 转录因

子 SmTT8 不仅可以直接结合 SmCHS 基因的启

动子，还可与花青素苷合成正向调控因子

SmMYB1 协同作用，增强花青素苷合成途径结

构基因启动子的表达水平，使花青素苷的积累

增加[58-59]。来自茄子的 SmbHLH13 结合并激活

SmCHS 和 SmF3H 结构基因的表达，并且在拟

南芥中过表达 SmbHLH13 增强了花青素苷的积

累 [61]。Tian 等根据系统发育分析发现，茄子

SmbHLH1 和 SmbHLH117 可能参与花青素苷合

成，但它们在茄子花青素苷合成中是起促进作

用还是抑制作用，以及如何调控花青素苷合成

的还在进一步研究[76]。 
WD40 是一类高度保守的蛋白，这类蛋白

缺少 DNA 结合区，不能直接与下游基因启动子

结合，因此 WD40 蛋白为 MYB 和 bHLH 蛋白

一起形成 MBW 复合物提供了一个稳定的平

台。在 CaWD40 基因被 VIGS 独立沉默的辣椒

果实中，结构基因 CHS、F3H、F3′5′H、DFR
和 3GT 转录水平和花青素苷合成量出现降低现

象[68]。马铃薯中过表达 WD40 蛋白 StAN11 使

结构基因 StDFR 的表达水平上调，花青素苷的

积累增加，块茎颜色加深[69]。番茄茎和叶中，

WD40 蛋白 SlAN11 与 bHLH 转录因子 (SlTT8
和 SlGL3) 相互作用，并与 MYB (SlANT1 和

SlAN2) 和 bHLH 转录因子形成 MBW 复合物，
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调控 SlDFR 的表达和花青素苷的合成[67]。但 Li
等却发现，与已有报道不同，茄子 WD40 蛋白

SmTTG1 可与 SmCHS 的启动子结合，促进花青

素苷的合成[40]，可见，WD40 在花青素苷合成

过程中是如何与下游基因启动子结合发挥调控

作用尚待进一步研究。而且到目前为止，在茄

科蔬菜中有关 WD40 转录因子的研究还较少，

WD40 蛋白在 MBW 复合物中是如何与 MYB 和

bHLH 共同作用调节花青素苷合成也有待进一

步探索。 

3.3  其他调控因子 
其他基因家族也参与了调控花青素苷的合

成，如 bZIP 类的转录因子 HY5，在光信号和低

温信号通路中都具有重要的作用。在番茄中

SlHY5 能够直接识别并结合花青素苷生物合成

基因的启动子 (如 G-box 和含 ACGT 元件的

CHS1、CHS2 和 DFR) 促进花青素苷的积累，

而沉默 SlHY5 基因减少了花青素苷的积累[77]。

最近的研究发现，番茄中 B-box 转录因子

SlBBX20 基因的转录水平与叶片中花青素苷的

积累呈正相关， SlBBX20 可以直接结合在

SlDFR 的启动子上激活其表达，从而促进番茄

花青素苷的积累[78-79]。 
除了 MYB 阻遏物，研究还发现微小 RNA 

(microRNA, miRNA) 在转录后可使花青素苷

的合成受到抑制，如 miRNA858 通过抑制

R2R3-MYB 转录激活因子编码基因 (SlMYB7L
和 SlMYB48L) 在番茄中的表达，减少了花青素

苷的积累[80]。在不同颜色的马铃薯中测定花青

素苷含量和 miRNA828 积累量发现，miR828
在马铃薯紫色色素区表达水平较高，在非色素

区表达水平较低，表明 miRNA828 的表达可促

使马铃薯块茎皮紫色或红色组织的形成[81]。有

关 miRNA 对花青素苷积累的影响还处于起步

阶段，miRNA 在不同作物中如何表达 (促进或

抑制花青素苷的合成) 尚不清楚，其本身与其

他转录因子是如何协同调控花青素苷生物合成

的机制等问题都尚待研究。 

4  影响花青素苷合成的因素 
花青素苷的合成受到各种环境因素 (如光

照、温度、水、土壤等) 及激素的调控，这些因

素主要通过调控花青素苷合成中的调控基因的

表达水平来促进或抑制花青素苷的合成与积累。 

4.1  光照 
光是影响花青素苷积累的重要环境因子之

一。强光可刺激许多植物的花青素苷合成的增

加。光强可以调节光响应基因如 COP1 和 HY5
的表达，从而增加花青素苷合成[70]。除了光强

外，光质也会影响花青素苷的生物合成。在低

紫外透光率的温室中生长的茄子果实花青素苷

积累减少，着色较差，可以通过提供 UV-A 照

射来改善其着色；相比白光，UV-A 照射提高了

番茄幼苗和番茄果实的花青素苷含量[82]。将蓝

光的比例增加，番茄幼苗中花青素苷的含量也

会随之增加；而蓝光照射下生长的茄子植株中

花青素苷生物合成却出现减少[83-84]。可见光质

对不同植物体内花青素苷生物合成的影响机理

不尽相同。 
光强和光质对花青素苷含量的影响归因于

它们对花青素苷生物合成基因的影响，强光主

要通过控制 R2R3-MYB 转录因子来调控花青素

苷的合成。通过对强光和弱光分别处理的转基

因与野生番茄幼苗花青素苷含量检测发现，转

录调控因子编码基因 SlAN2、SlTT8 和 SlMYBL2
在强光处理的转基因番茄植株中皆显著上调[85]。

然而强光对茄科蔬菜 AN1转录因子的影响报道

并不一致，如在强光照射下，番茄幼苗中的

SlAN1 表达量增加[42]，而在辣椒叶片中未观察

到 CaAN1 的转录发生显著变化[86]。因此光是如
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何通过 MYB 转录因子参与调控花青素苷的机

制还需进一步研究。 

4.2  温度 
温度是影响花青素苷积累的又一个重要的

环境因子，在低温条件下花青素苷合成增加，

高温条件下花青素苷合成减少。如番茄在正常

环境条件下，SlANT1 和 SlAN2 两者都能诱导

转基因番茄合成花青素苷，而在高光或低温条

件下，只有 SlAN2 在营养组织中作为花青素苷

合成的激活转录因子，促进了花青素苷的合成[42]。

低温条件下，过表达 SlHY5 基因的番茄植株中

结构基因 CHS、CHI 和 F3H 的表达量显著升高，

且体内积累了更多的花青素苷[87]。在高温条件

下，马铃薯白色块茎中 StMYB44s 高度表达，在

烟草中进行瞬时表达发现 StMYB44s 通过直接

抑制 DFR启动子的活性抑制了本氏烟草中花青

素苷的积累[57]。Leon-Chan 等研究发现低温处

理显著提高了甜椒茎秆中花青素苷合成相关结

构基因 CaF3′5′H 和 CaDFR 的表达水平[88]。

Zhou等发现，3个冷诱导基因 SmCBF1，SmCBF2
和 SmCBF3 在茄子抗寒性中起关键作用，其中

SmCBFs 和 SmMYB113 共表达显著提高了烟草

中花青素苷的含量和花青素苷结构基因的表达

水平；此外，SmCBF2 和 SmCBF3 的过表达有

利于拟南芥在低温条件下花青素苷的积累[38-89]。

尽管在耐冷性和花青素苷积累方面已进行了一

些研究，但低温条件下花青素苷生物合成的分

子调控机制仍不清楚。 

4.3  其他因素 
花青素苷的积累还受到糖以及生长素的调

节。蔗糖已被证明可以调节植物中花青素苷的

生物合成，通过上调 PAP1 基因的表达进而促进

花青素苷积累；在拟南芥中 SUC1 (sucrose 
transpoter1) 基因的突变降低了其花青素苷的

积累、可溶性糖含量和乙烯产量[90-91]。在拟南

芥的红色 pap1-D 细胞培养中发现不同的生长

素 (IAA、NAA 和 2,4-D) 主要通过诱导 TT8、
GL3 和 PAP1 基因的表达来控制花青素苷的生

物合成[92]。脱落酸 (abscisic acid, ABA) 也同样

影响花青素苷的合成，ABA 处理茄子幼苗后发

现，花青素苷相关基因 SmGL3、SmTT8 和

SmTTG1 的表达量有明显的升高，花青素苷的

含量也出现升高[31]。利用外源生长调节剂可促

进花青素苷积累，使果实着色，提高果实品质，

并且方法简便、经济有效，但对于不同茄科蔬

菜和不同品种的作用浓度、作用时间仍需不断

地探索。 

5  总结与展望 
随着人们对茄科蔬菜花青素苷合成途径的

研究逐步深入，在茄子、番茄和马铃薯中发现

并克隆了很多相关结构基因和调控基因并验证

了其功能，大多结构基因的表达水平与花青素

苷的合成成正相关，目前对花青素苷合成途径

中研究较多的是 CHS、F3′5′H、DFR、ANS、
GT 等关键结构基因。此外，结构基因的等位突

变会改变其功能，从而可能会对花青素苷合成

和茄科蔬菜的着色产生影响；结构基因的表达

强弱与否，也会改变茄科蔬菜的颜色；而且在

不同的品种中结构基因的功能也略有差异，因

此在茄科蔬菜中明确结构基因的功能对进一步

了解花青素苷合成具有重要意义。 
目前关于调控基因的研究大多集中在

MYB 转录因子，MYB 转录因子调控花青素苷

合成是一个复杂的调节机制，其既能激活花青

素苷的合成，又能抑制花青素苷的积累；而且，

MYB 转录因子既可直接作用于结构基因的启

动子，增加或减少花青素苷的合成，又可与 
bHLH 蛋白和 WD40 蛋白形成 MBW 复合物，

调控结构基因的表达和花青素苷的合成积累。
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同时 MYB 转录激活因子和抑制因子之间可竞

争与 bHLH 蛋白或结构基因启动子的结合。但

是，有关 MYB 转录抑制因子在不同茄科蔬菜

中的调节机制是否相同尚待进一步研究。笔者

课题组以紫皮茄和白皮茄为材料，利用 BSA 法

构建极端基因池，在亲本、基因池和 F2 代群体

中进行筛选，以期筛选出与之相关的 SSR 或

SRAP 标记，并能够定位到花青素苷合成相关

基因的位点上，为茄子的果色育种提供参考；

同时通过对茄子 MYB 转录因子开展研究，已

筛选并克隆出与花青素苷合成相关的 MYB 转

录抑制因子，并将对其上下游基因进行研究，

以探明其抑制茄子花青素苷合成积累的调控机

制。此外，bHLH、WD40 或其他转录因子对花

青素苷的积累也起着重要作用，但研究相对较

少，还有 miRNA、BBX 家族基因和 WRKY 家

族基因对花青素苷合成的作用也有待深入研

究。各种转录因子除了影响茄科蔬菜花色苷的

合成外，可能还与其他代谢密切相关。因花青

素苷和原花青素的生物合成都需要花青素作为

合成前体, 两者存在一定的竞争关系，因此在

不阻碍原花青素合成的前提下，如何增加花青

素苷的合成积累也值得研究。光照、温度等外

部环境响应因子与结构基因和调控基因之间如

何相互作用影响花青素苷的合成还有很多未知

之处，深入研究各转录因子在花青素苷生物合

成的作用，对于探明花青素苷调控网络具有重

要的意义。 
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