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　　摘要：花青素是植物中广泛存在的一类水溶性天然色素，是许多植物叶片、果实、花等器官呈现丰富颜色的主要呈
色物质，并广泛参与植物抵御低温、干旱等非生物胁迫及病害、虫害等各种生物胁迫的生化进程。ＭＹＢ是植物中最大
的转录因子家族之一，广泛参与植物的细胞形态建成、次生代谢物生物合成、分生组织形成、抵御生物及非生物胁迫等

众多生理生化进程，同时也是植物花青素生物合成过程中最重要的调控因子，直接影响着花青素的种类和含量，影响

花的最终呈色。本文综述了植物花青素生物代谢相关研究，总结了植物花青素的基本特征、生物合成的主要途径、涉

及的主要结构基因及其功能等；综述了ＭＹＢ类转录因子的结构特征及其参与植物花青素代谢调控的主要方式，并重
点综述了ＭＢＷ复合体在植物花青素代谢中的重要作用，以期为进一步研究花青素生物合成调控机制、花色设计育种
等奠定基础。
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　　花青素是一种类黄酮类水溶性天然色素，是植
物呈现红色、紫色及蓝色等色彩的主要呈色色

素［１－２］。除此之外，花青素还广泛参与了植物抵御

盐［３］、干旱［４－５］、低温［６－７］等非生物胁迫以及火疫病

病 菌 （Ｅｒｗｉｎｉａ ａｍｙｌｏｖｏｒａ）［８］、黄 萎 病 病 菌

（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍｄａｈｌｉａｅ）［９］、虫害［１０］等生物胁迫的抗逆

反应，因此花青素对于植物而言具有重要的生物学

意义。对人而言，花青素也具有很高的利用价值，

有抗氧化、增强血管弹性、预防癌症、提高视力等多

种功效，因此，植物花青素被广泛用作医药、保健

品、食品添加剂等。

目前，人们对植物花青素的生物合成途径已经
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研究得比较清楚，涉及许多结构基因的表达，而这

些基因又在不同层面受到不同基因的表达调控［１１］。

ＭＹＢ是植物中最大的转录因子家族之一，广泛参与
植物的细胞形态建成、次生代谢物生物合成、分生

组织形成、抵御生物及非生物胁迫等众多生理生化

进程［１２］。大量研究发现，ＭＹＢ类转录因子在植物
花青素代谢中发挥着非常重要的调控作用，是目前

已知的花青素生物合成途径中最重要的调控因子。

本文主要概述了植物花青素生物合成途径，并对参

与花青素生物合成途径调控的 ＭＹＢ种类及其调控
方式等进行了综述，以期为进一步阐述植物花青素

生物合成调控及花色形成机制奠定基础。

１　植物花青素的生物合成

花青素是许多植物中最主要的呈色色素。目

前已知的植物花青素有５００多种，其基本结构由２
个苯环（Ａ—与 Ｂ—）组成，并通过１个三碳的单位
连接形成碳骨架 Ｃ６—Ｃ３—Ｃ６（图１）。自然界中天
然的花青素主要包括天竺葵色素（ｐｅｌａｒｇｏｎｉｄｉｎ）、矢
车菊色素（ｃｙａｎｉｄｉｎ）和飞燕草色素（ｄｅｌｐｈｉｎｄｉｎ）三大
类［１３］，这３种色素又经过糖基化、甲基化、酰基化等
修饰，进一步形成各种结构更加稳定、颜色更加丰

富的花色素苷。植物细胞中花色素苷的种类及含

量共同决定了其呈现的颜色。

１．１　花青素的生物合成途径
植物中花青素的生物合成通路已经被研究得

比较清楚［１４－１５］，主要分为 ３个阶段（图 ２）［１６－２０］。
第１阶段开始于苯丙氨酸，通过苯丙氨酸解氨酶
（ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅａｍｍｏｎｉａｌｙａｓｅ，ＰＡＬ）催化产生肉桂
酸，再经肉桂酸羟化酶（ｃｉｎｎａｍｉｃ４－ｈｙｄｒｏｘｙ－ｌａｓｅ，
Ｃ４Ｈ）生成香豆酸，最后在 ４－香豆酰 ＣｏＡ连接酶
（４－ｃｏｕｍａｒａｔｅｃｏｅｎｚｙｍｅＡｌｉｇａｓｅ，４ＣＬ）的作用下，香
豆酸转变为４－香豆酰－ＣｏＡ，该阶段是大多数次生
代谢所共有的。第 ２阶段是类黄酮代谢的重要反

应，丙二酰－ＣｏＡ和第１阶段的产物４－香豆酰 －
ＣｏＡ通过查尔酮合成酶（ｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ，ＣＨＳ）作
用产生查尔酮，再经查尔酮异构酶 （ｃｈａｌｃｏｎｅ
ｉｓｏｍｅｒａｓｅ，ＣＨＩ）的 催 化 合 成 黄 酮 醇 槲 皮 素
（ｎａｒｉｎｇｅｎｉｎ），然后黄烷酮－３－羟化酶（ｆｌａｖａｎｏｎ３－
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，Ｆ３Ｈ）催 化 合 成 二 氢 黄 酮 醇

（ｄｉｈｙｄｒｏｋａｅｍｐｆｅｒｏｌ，ＤＨＫ）。ＤＨＫ又可进一步分别
被类黄酮 －３′－羟化酶（ｆｌａｖｏｎｏｉｄ３′－ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，
Ｆ３′Ｈ）、类黄酮 －３′，５′－羟化酶（ｆｌａｖｏｎｏｉｄ３′５′－
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ，Ｆ３′５′Ｈ）催 化 生 成 二 氢 槲 皮 素
（ｄｉｈｙｄｒｏｑｕｅｒｃｅｔｉｎ， ＤＨＱ）、 二 氢 杨 梅 素

（ｄｉｈｙｄｒｏｍｙｒｉｃｅｔｉｎ，ＤＨＭ）。在第３阶段，ＤＨＫ、ＤＨＭ
及ＤＨＱ在二氢黄酮醇 ４－还原酶（ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ
４－ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＤＦＲ）、花青素合成酶（ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ
ａｙｎｔｈａｓｅ，ＡＮＳ）的依次催化下，分别形成天竺葵色
素、飞燕草色素及矢车菊色素。然后在糖基转移酶

的作用下，形成天竺葵色素苷、飞燕草色素苷及矢

车菊色素苷。矢车菊色素苷、飞燕草色素苷又经过

不同程度的甲氧基化，进一步形成芍药色素苷

（ｐｅｏｎｉｄｉｎ）、矮牵牛色素苷（ｐｅｔｕｎｉｄｉｎ）和锦葵色素苷
（ｍａｌｖｉｄｉｎ）。自然界中游离的花青素并不稳定，需
要经过糖基化、甲基化、酰基化等修饰形成各种花

色素苷，才能稳定存在，同时使其具有更加丰富的

颜色。

１．２　花青素合成途径中的结构基因
目前，植物花青素生物合成的主要结构基因都

已经被分离鉴定［１４，１７－１８］，其生物学功能也比较清

楚［１９］。ＣＨＳ、ＣＨＩ都是花青素合成途径上游的关键
酶，ＣＨＳ催化查尔酮的形成，处于初生代谢和次生
代谢的连接处，而ＣＨＩ是查尔酮转变为黄烷酮的关
键酶，最早从法国豌豆（ＰｉｓｕｍｓａｔｉｖｕｍＬ．）中克隆获
得［２０］。大量研究发现，ＣＨＳ、ＣＨＩ基因的表达水平与
花青素含量呈正相关。例如，在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａＬ．）ｔｔ４、ｔｔ５突变体中分别导入玉米（Ｚｅａ
ｍａｙｓＬ．）ＣＨＳ（Ｃ２）、ＣＨＩ（ＣＨＩ１）基因后，发现拟南芥
突变体中花青素含量都显著提高［２１］。将小苍兰

（Ｆｒｅｅｓｉａｈｙｂｒｉｄａ）ＣＨＳ１基因导入白花矮牵牛
（Ｐｅｔｕｎｉａｈｙｂｒｉｄａ）中，可以促进矮牵牛中花青素的合
成，花色由白色转变为粉色［２２］；而通过反义手段抑

制ＣＨＳ的表达会阻碍花青素的合成，使颜色褪去而
呈白色［２３－２４］。Ｌｉｍ等将洋葱（Ａｌｌｉｕｍｃｅｐａ）ＣＨＩ导入
番茄（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ）中发现，番茄果皮中的
花青素含量增加到原来的４００倍，果肉中的花青素
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含量也增加了２６０倍［２５］。

Ｆ３Ｈ是催化４，５，７－三羟基黄烷酮产生花青素
合成前体物质ＤＨＫ的核心酶，Ｆ３′Ｈ、Ｆ３′５′Ｈ又分别
催化ＤＨＫ转变为ＤＨＭ、ＤＨＱ。ＤＨＫ、ＤＨＱ、ＤＨＭ则
进一步在ＤＦＲ、ＡＮＳ等酶的催化下形成不同的花青
素。因此，Ｆ３′Ｈ、Ｆ３′５′Ｈ往往被认为是决定花色的
关键基因，如果其活性缺失，可能会导致花色无法

形成红色或蓝色。月季（Ｒｏｓａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、香石竹
（ＤｉａｎｔｈｕｓｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｕｓＬ．）和菊花（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ）由于Ｆ３′５′Ｈ活性缺失，从而不能形成飞
燕草色素，使其缺少蓝色或紫色花［２６］；相反的，飞燕

草色素含量比较高的大多数飞燕草属植物的Ｆ３′５′Ｈ
活性较高，花色多呈现为蓝色或紫色，但因其不含

Ｆ３′Ｈ而无法形成矢车菊色素，从而造成其缺失红色
或粉色花［２７］。

ＤＦＲ、ＡＮＳ是 ＤＨＫ、ＤＨＭ和 ＤＨＱ分别形成天
竺葵色素、飞燕草色素及矢车菊色素所共同需要的

酶。ＤＦＲ最初是从玉米、金鱼草（Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍｍａｊｕｓ
Ｌ．）中克隆出来的［２８］，后来又相继从油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓＬ．）［２９］、马 铃 薯 （Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
Ｌ．）［３０］等其他植物中分离出来，研究者逐渐明确了
其在花青素合成中的作用，即催化 ＤＨＫ、ＤＨＭ和

ＤＨＱ形成无色的原花青素。无色的原花青素进一
步由ＡＮＳ催化转化为有色的花青素，这是花青素生
物合成途径的第１个有色化合物，而ＡＮＳ也被视为
花青素合成途径末端的核心酶。目前研究者已经

从紫苏 （ＰｅｒｉｌｌａｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓＬ．）［３１］、桑椹 （Ｆｒｕｃｔｕｓ
ｍｏｒｉ）［３２］、夏堇（Ｔｏｒｅｎｉａｆｏｕｒｎｉｅｒｉ）［３３］等多种植物中
分离出了ＡＮＳ类基因，它门对植物果实、叶片、花等
显现丰富颜色具有重要作用。研究发现，ＡＮＳ仅在
金钟连翘（Ｆｏｒｓｙｔｈｉａｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）的萼片中表达，在花
瓣和花药中不表达，使得花瓣中未产生花青素［３４］，

而当龙胆（Ｇｅｎｔｉａｎａｓｃａｂｒａ）中 ＡＮＳ基因发生突变
时，其花色褪变为白色［３５］。

花青素虽然显现出颜色，但是并不稳定。花青

素形成后会进一步经过糖基化、甲基化、酰基化等

修饰，形成结构更加稳定、颜色更加丰富的花色素

苷。糖基化是花青素修饰中最常见的方式，可以增

强花青素的稳定性与水溶性［３６－３７］。大部分植物花

青素合成后的第１步是Ｃ３位经花青素３－Ｏ－葡萄
糖基转移酶（３ＧＴ）的催化进行糖基化［３８］，此外，一

些植物的Ｃ５位、Ｃ７位也存在糖基化修饰，但一般Ｃ３
位的糖基化优先于Ｃ５位的糖基化发生

［３９］。花青素

分子上的羟基或糖苷基上的羧基又可以通过芳香
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酸或脂肪酸的作用发生酰基化，所以一般认为花青

素酰基化修饰晚于糖基化修饰。酰基化修饰可以

进一步增强花青素的水溶性，使花青素保持原有的

颜色。此外，当发生芳香族酰基化修饰时，还会改

变花青素的吸收波长，使其呈色向蓝色增加的方向

移动［４０－４１］。甲基化修饰可以稳定花青素的 Ｂ环结
构，通常发生在花色素分子的 Ｃ３′、Ｃ５′位羟基上

［４１］，

由于花色素分子Ｃ３′、Ｃ５′位上的羟基被甲氧基替换，
发生甲氧基化，可使花青素显现红色。通常甲基化

修饰发生在糖基化修饰之后、酰基化修饰之前，但

拟南芥中因为只有 Ｆ３′Ｈ，使其只能合成矢车菊色
素，所以不存在甲基化修饰。

２　植物花青素生物合成途径中ＭＹＢ的调控作用

花青素合成结构基因以直接参与的方式调控

花青素的形成，而其表达又受到转录水平中转录因

子的调控，大量研究发现，ＭＹＢ转录因子是植物花
青素合成结构基因中最重要的调控因子。ＭＹＢ是
高等植物中数量较大的基因家族之一［４２］，已在多种

植物中被分离鉴定［４３－４４］。ＭＹＢ转录因子含有２个
保守区域，分别是 Ｎ端的 ＤＮＡ结合结构域和 Ｃ端
的调控区域。Ｎ端的 ＤＮＡ结合结构域由不完整的
重复片段Ｒ１、Ｒ２和Ｒ３（每个 Ｒ序列由大约５１～５３
个氨基酸组成）组成［４５］，根据结合域所包含的 Ｒ片
段的数量，ＭＹＢ转录因子家族被分为 Ｒ１－ＭＹＢ、
Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ、Ｒ３－ＭＹＢ和 Ｒ４－ＭＹＢ４个亚家
族［４６］。Ｒ１－ＭＹＢ类转录因子在植物对逆境的响应
中发挥了重要作用［４７－４９］，并且研究发现，Ｒ１－ＭＹＢ
类转录因子 ＣＣＡ１与拟南芥光信号传导有关［４８］。

拟南芥、水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）等大部分植物中均含
有５个Ｒ３－ＭＹＢ转录因子［４９－５０］，该蛋白主要广泛

参与植物细胞调控和细胞分化过程［５１－５２］。Ｒ４－
ＭＹＢ蛋白的含量较少，一般在植物中不含有或仅含
有１个［５３－５５］，目前对该蛋白的研究比较缺乏。

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子在 ＭＹＢ家族中的占比
最高，有研究发现，在拟南芥已报道的近 ２００个
ＭＹＢ转 录 因 子 中，Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ类 就 有 １２６
个［５３－５４］；在已报道的水稻近 ２００个 ＭＹＢ中，
Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ有１０９个［５３］，这类蛋白在 Ｎ端含有２
个ＭＹＢ结构域（Ｒ２、Ｒ３），并广泛参与植物次生代
谢物的合成，应对各种胁迫的抗逆反应等过程［５５］。

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ类转录因子是目前已知的花青素生物
合成途径中最重要的调控因子，它通过调控花青素

生物合成结构基因的表达，决定着花青素的种类及

含量，最终影响花、果及叶片等的颜色。依据

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ蛋白氨基酸序列的不同保守性，
Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ家族又进一步被划分为２５个亚族［５６］，

并且部分亚族已被证明与花青素生物合成密切相

关。例 如 在 模 式 植 物 拟 南 芥 中，第 ５亚 族
ＡｔＭＹＢ１２３参与了拟南芥种皮中原花青素的积
累［５７］，第６亚族 ＡｔＭＹＢ７５、ＡｔＭＹＢ９０、ＡｔＭＹＢ１１３和
ＡｔＭＹＢ１１４调控着营养组织中花青素的合成［５８］，而

第７亚族 ＡｔＭＹＢ１１、ＡｔＭＹＢ１２和 ＡｔＭＹＢ１１１对拟南
芥各器官中花青素的合成都有调控作用［５９］。此外，

第４亚族的大多数成员为拟南芥花青素合成途径中
的负调控因子［６０］。

２．１　ＭＹＢ正向调控花青素的合成
大部分参与花青素生物合成调控的 ＭＹＢ转录

因子属于Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ类，并且大部分ＭＹＢ对于花
青素的生物合成起到促进作用。最早被报道的参

与花青素合成调控的 ＭＹＢ类转录因子是调控玉米
糊粉层的 ＺｍＣ１，之后研究者又从玉米中分离出
ＺｍＣ１的同源基因ＺｍＰＩ，该基因在玉米的其他器官
中调控着花青素的合成［６１］。ＭＹＢ转录因子是通过
调节花青素合成途径中结构基因的表达进而发挥

作用的，几乎所有植物器官中的花青素都受到 ＭＹＢ
转录因子的正调控。番茄中 ＡＮ１的过量表达会导
致结构基因 ＣＨＳ、ＣＨＩ与 ＤＦＲ的表达量上调，致使
番茄果实中的花青素大量积累［６２］，而转录因子

Ｒｏｓｅａ１会促进金鱼草花瓣中结构基因 Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ、
ＡＮＳ和ＵＦＧＴ的表达［６３］。紫甘蓝（Ｂｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａ
Ｌ．）ＢｏＭＹＢ２和紫色花椰菜（ＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａＬ．）Ｐｒ
通过激活下游结构基因 ＤＦＲ、ＡＮＳ与 ＵＦＧＴ的表达
量上调，决定着其叶片的着色［６４－６５］，而甘薯

（Ｉｐｏｍｏｅａｂａｔａｔａｓ）块茎中花青素的积累是通过
ＩｂＭＹＢ１调控ＣＨＳ、ＣＨＩ、Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ、ＡＮＳ和 ＵＦＧＴ的
表达而获得的［６６］。

有研究发现，转录因子ＭＹＢ在花青素合成调控
中发挥作用时具有一定的组织特异性，在不同器官

中发挥主导作用的 ＭＹＢ可能不同。红色蝴蝶兰
（Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓａｐｈｒｏｄｉｔｅ）中３个Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因
子ＰａＭＹＢ２、ＰａＭＹＢ１１、ＰａＭＹＢ１２分别正向调控花
萼／花瓣、花萼／花瓣上的斑点及脉络中花青素的积
累［６７］。ＭｄＭＹＢ１、ＭｄＭＹＢＡ、ＭｄＭＹＢ１０与 ＭＹＢ１１０ａ
是调控苹果（Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ）各组织中花青素合成
的关键正调控因子，其中 ＭｄＭＹＢ１、ＭｄＭＹＢＡ主要
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参与果皮中花青素的合成，而果实、叶片中的花青

素合成受到 ＭｄＭＹＢ１０的调控，果实外皮层组织中
花青素的合成则与ＭＹＢ１１０ａ的表达有关［６８－６９］。此

外，研究者还从蔷薇科（Ｒｏｓａｃｅａｅ）其他植物中获得
ＭｄＭＹＢ１０的同源基因，如桃（Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ）的
ＰｐＭＹＢ１０基 因［７０］、甜 樱 桃 （Ｐｒｕｎｕｓａｖｉｕｍ）的
ＰａｖＭＹＢ１０基因［７１］、欧洲李（ＰｒｕｎｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａＬ．）的
ＰｄｍＭＹＢ１０基因［７２］、樱桃李（Ｐｒｕｎｕｓｃｅｒａｓｉｆｅｒａ）的
ＰｃｆＭＹＢ１０基因［７２］及梨（Ｐｙｒｕｓｓｏｒｏｔｉｎａ）的 ＰｙＭＹＢ１０
基因［７３］等，这些 ＭｄＭＹＢ１０的同源基因均通过诱导
下游基因ＤＦＲ的表达进而正调控果实中花青素的
合成，推测ＭＹＢ１０可能是蔷薇科植物果实呈色的关
键调控因子。

ＭＹＢ通过调节花青素合成结构基因的表达而
发挥作用，但是不同ＭＹＢ所调控的结构基因存在差
异。如 ＡｔＭＹＢ１１、ＡｔＭＹＢ１２和 ＡｔＭＹＢ１１１在拟南芥
各组织花青素合成通路中调控结构基因 ＣＨＳ、ＣＨＩ
和Ｆ３Ｈ的表达，而 ＤＦＲ、ＡＮＳ等结构基因的表达量
则与ＰＡＰ１、ＰＡＰ２、ＡｔＭＹＢ１１３和ＡｔＭＹＢ１１４的表达量
呈正相关［６４－６５］。在拟南芥种子中过量表达 ＰＡＰ１
基因发现，ＤＦＲ表达量大大增加，而 ＣＨＳ表达量却
没有变化，表明 ＰＡＰ１主要调控花青素合成下游结
构基因的表达［７４］，进而提高花青素含量，相似的情

况也发生在玫瑰（Ｒｏｓａｒｕｇｏｓａ）［７５］、油菜［７６］中。

２．２　ＭＹＢ负向调控花青素的合成
部分Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ对于花青素的合成具有抑制

作用，其特征是在蛋白羧基端存在１个阻遏结构域，
会抑制花青素合成相关基因的转录，进而负调控花

青素的合成。拟南芥 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ第 ４亚族的
ＡｔＭＹＢ３、ＡｔＭＹＢ４、ＡｔＭＹＢ７及ＡｔＭＹＢ３２这４个成员
均在花青素生物合成中发挥着负调控作用［６６］。

ＦａＭＹＢ１是草莓（Ｆｒａｇａｒｉａａｎａｎａｓｓａ）中已知的唯一
的转录抑制因子，在烟草（ＮｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍＬ．）中
过量表达ＦａＭＹＢ１会抑制花青素合成途径中结构基
因ＡＮＳ、ＵＦＧＴ的表达［７７］，从而降低花瓣中花青素的

含量。而金鱼草中转录负调控因子 ＡｍＭＹＢ３０８是
通过抑制花青素上游结构基因 Ｃ４Ｈ的表达进而控
制 花 青 素 的 积 累［７８］。 苹 果 中 ＭｄＭＹＢ１６、
ＭｄＭＹＢ１７、ＭｄＭＹＢ１１１和油桃（Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ）中
ＰｐＭＹＢ１６、ＰｐＭＹＢ１１１是高度同源的 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ
类转录因子，对花青素表现出明显的抑制作

用［７０，７９］。除此之外，在葡萄（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）［８０］、蓝
莓（Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ Ｌ．）［８１］、杨 树 （Ｐｏｐｕｌｕｓ

Ｌ．）［８２］、苦荞（ＦａｇｏｐｙｒｕｍｔａｔａｒｉｃｕｍＬ．）［８３］等植物中
也都发现了抑制花青素合成的 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录
因子。

除Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ外，Ｒ３－ＭＹＢ类蛋白也对花青
素的合成起着抑制作用。与Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ的抑制机
制不同，Ｒ３－ＭＹＢ主要通过与 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ竞争
ＭＢＷ复合体，从而抑制Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ对花青素合成
的促进作用。比如，拟南芥中的 Ｒ３－ＭＹＢ转录因
子ＣＰＣ通过与花青素正调控因子ＰＡＰ１／２竞争结合
蛋白，从而抑制花青素结构基因 ＤＦＲ等的表达［８４］，

ＴＲＹ、ＥＴＣ１对拟南芥中花青素的合成具有类似的抑
制效应［８５］；番茄 ＳｌＭＹＢ３转录因子可以负向干扰
ＭＢＷ的形成，从而影响花青素合成［８６］。蝴蝶兰、百

合（Ｌｉｌｉｕｍｓｐｐ．）等花卉中也存在类似的花青素负调
控因子［８７－８８］。

有研究发现，一些ＭＹＢ转录因子发生突变也可
能抑制花青素合成途径。玉米中转录抑制因子

ＺｍＣ１－Ｉ是由激活花青素合成的转录因子ＺｍＣ１发
生突变而形成的，因 ＺｍＣ１－Ｉ的转录激活区不完
整，从而抑制花青素的积累［８９］。有些 ＭＹＢ抑制因
子还可以通过与激活因子竞争结合靶基因从而抑

制花青素的合成。例如，拟南芥中转录负调控因子

ＩＣＸ１、ＰＡＰ１等激活因子竞争结合 ＣＨＳ的启动子序
列，进而导致结构基因的表达受到抑制［９０］。

除上述植物外，海棠（Ｍａｌｕｓｃｈａｅｎｏｍｅｌｅｓ）［９１］、菊
花［９２］和莴苣（ＬａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａＬ．）［９３］等植物中也存在
对花青素合成途径起负调控作用的转录因子。然

而有趣的是，ＭＹＢ在植物花青素合成过程中的作用
并不是单一不变的，转录因子ＶｃＭＹＢ－ＰＡ１对蓝莓
生长前期花青素的合成具有促进作用，而在果实成

熟期却会抑制花青素的积累［９４］，这也说明植物花青

素生物合成及其调控网络的复杂性。

２．３　ＭＢＷ复合体调控花青素的合成
ＭＹＢ、ｂＨＬＨ和ＷＤ４０可以形成ＭＢＷ三元复合

体，调控植物花青素生物合成的机制存在于许多植

物中，是许多植物花青素生物合成途径中已知的重

要的调控方式。苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）中 ＭＹＢ
蛋白 ＭｔＰＡＲ或者 ＭｔＡＰ１与 ｂＨＬＨ蛋白 ＭｔＴＴ８和
ＷＤ４０蛋白 ＭｔＷＤ４０－１可以形成 ＭＢＷ复合体，从
而激活下游结构基因ＡＮＳ的表达［９５］，促进花青素合

成。玉米ＺｍＰ１蛋白是通过与ＷＤ４０类蛋白ＺｍＰＡＣ
形成二元复合体来调节花青素苷合成结构基因

ＤＦＲ的表达［９６］，而 ＺｍＣ１蛋白激活 ＤＦＲ的表达除
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需要ＺｍＰＡＣ外，还需要１个 ｂＨＬＨ类蛋白 ＺｍＲ或
ＺｍＢ组成三元复合物［９７］，且三元复合物相比二元复

合物多了１个激活 ＵＦＧＴ表达的功能。研究发现，
从紫粒小麦品种高原１１５（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）中
分离的 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子 ＴａＭＹＢ３－４Ａ［９８］、
ＴａＭＹＢ３－４Ｄ［９９］与 ＺｍＲ共同在白色小麦胚芽瞬时
表达时均能诱导花青素的合成，单独表达时则不能

发挥功能。不同的是，ＴａＭＹＢ３－４Ｄ只在高原 １１５
的胚芽鞘和种皮大量积累，而 ＴａＭＹＢ３－４Ａ同时还
在茎、叶片等其他组织中进行表达。

大多数植物是通过形成三元复合体调控花青

素合成途径的，但组成复合物的３种转录因子以及
复合物所调节的结构基因都是不确定的。拟南芥

ＭＹＢ转录因子 ＴＴ２、ＰＡＰ１或 ＰＡＰ２都需要与 ｂＨＬＨ
转录因子ＴＴ８、ＥＧＬ３和 ＷＤ４０转录因子 ＴＴＧ１结合
形成三元复合体，从而促进花青素的合成，其中

ＰＡＰ１／ＰＡＰ２－ＴＴ８－ＴＴＧ１复合体调控花青素合成
基因ＣＨＳ和 ＤＦＲ的表达［１００］，而 ＴＴ２－ＴＴ８－ＴＴＧ１
组成的复合体能够与ＢＡＮ启动子结合，进而激活拟
南芥种皮中花青素合成相关基因 ＢＡＮ的转录。此
外，ＴＴ２、ＴＴ８共表达时也可以与 ＢＡＮ启动子结合，
但是复合物的活性与 ＴＴＧ１的表达有关［１０１］。在烟

草中也发现三元复合物 ＭｒＭＹＢ１－ＭｒｂＨＬＨ１－
ＭｒＷＤ４０－１的表达比二元复合物 ＭｒＭＹＢ１－
ＭｒｂＨＬＨ１更能显著提高花青素的含量［１０２］。有研究

发现，ＷＤ４０本身不具有催化作用，但它可以介导
ＭＹＢ与ｂＨＬＨ之间的互作，增强 ＭＢＷ复合体的稳
定性和活性［１０３］。

ＭＢＷ复合体在花青素合成途径中大部分具有
转录激活功能，少数会抑制花青素合成基因的转录

表达。甜樱桃［１０４］、苹果［７７］中的 ＭＹＢ转录因子
ＭＹＢ１０、ＭＹＢ１０．１均可以分别与 ｂＨＬＨ转录因子
ｂＨＬＨ３或ｂＨＬＨ３３相互作用，从而参与花青素的合
成，但仅存在 ＰａＭＹＢ１０－ＰａｂＨＬＨ３３二元复合体时
会抑制甜樱桃花青素合成，其他复合体均可以诱导

花青素合成下游结构基因的表达。此外，矮牵牛

ＰｈＭＹＢ２７与ｂＨＬＨ转录因子ＡＮ１共表达时，也会抑
制矮牵牛中花青素的积累［１０５］。

３　ＭＹＢ及ＭＢＷ上游调控因子

近年来的大量研究发现，花青素合成调控转录

因子 ＭＹＢ及 ＭＢＷ复合体的形成受到 ＭｉｃｒｏＲＮＡ
（ｍｉＲＮＡ）以及ＲＮＡ（ｓｉＲＮＡ）的调控。例如，ｍｉＲ８５８

特异识别部分ＭＹＢ转录因子基因，通过在转录后水
平负调控其基因表达，从而调控花青素的生物合

成［１０６］，柿（Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓｋａｋｉ）中 ｍｉＲ８５８通过抑制靶基
因ＤｋＭＹＢ１９或ＤｋＭＹＢ２０的表达进而抑制花青素的
积累［１０７］。ｍｉＲ８２８也可以抑制 ＰＡＰ１、ＰＡＰ２和
ＭＹＢ１１３等ＭＹＢ类转录因子的表达，从而减少花青
素的积累。然而有趣的是，ＰＡＰ１／ＭＹＢ７５反过来又
可以激活 ｍｉＲ８２８的表达，ｍｉＲ８２８通过剪切 ＴＡＳ４
产生更多 ｓｉＲＮＡ，进而增强了对其靶基因的控
制［１００，１０８－１０９］。除此之外，其他 ｍｉＲＮＡ也通过其靶
基因间接参与对花青素的调控，例如 Ｇｏｕ等研究发
现，拟南芥中转录因子 ＳＰＬ９是 ｍｉＲ１５６的靶基因，
而ＳＰＬ９的表达会降低ＭＢＷ复合体的稳定性，从而
导致花青素合成途径受到抑制［１１０］，而Ｃｈｉｏｕ等也发
现，ｍｉＲ８２７通过控制靶基因 ＮＬＡ的表达来影响花
青素的合成［１１１］。

Ｇａｓｃｉｏｌｌｉ等研究发现，花青素的合成还可能与
ｓｉＲＮＡｓ有关［１１２］。沉 默 大丽花 （Ｄａｈｌｉａｐｉｎｎａｔａ
Ｃａｖ．）中ｓｉＲＮＡ介导的 ＣＨＳ转录后基因，会使花色
变成纯白色［１１３］，之后对双色矮牵牛的研究发现，双

色性状同样是由 ＣＨＳ－Ａ转录后的基因沉默造成
的，因为发现在花瓣的２个不同颜色组织内均可以
检测到ＣＨＳ－Ａ前体 ｍＲＮＡ，然而白色区域却检测
不到ｍＲＮＡ，但存在 ｓｉＲＮＡ［１１４］。虽然有研究发现，
ｍｉＲＮＡ、ｓｉＲＮＡ参与花青素代谢途径转录后水平的
调控，但相关报道还是比较缺乏。

４　展望

植物花青素合成途径是一个极其复杂且极具

变化的过程，受到一系列结构基因及各种调节因子

的作用或相互作用。近年来，关于花青素合成途径

的研究已经十分清晰，但花青素合成的调控机制还

需要不断研究和探索，以明确更多植物的各个组织

中花青素合成调控因子的单独作用和互作效应，从

而充分发挥基因的调控作用。除此之外，花青素合

成途径还受到环境因子温度、光照、激素等的影响，

这使得花青素合成的调控机制变得更为复杂，因

此，对于花青素合成的调控机制还有待更深入的探

究。花青素的研究还应联系实际，利用转基因、沉

默基因、基因突变等技术使调控基因可以定向表

达，以提高植物的观赏价值、改良蔬菜及果实的颜

色和品质，创造出更大的价值。
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［１６］ＫｒｏｏｎＪ，ＳｏｕｅｒＥ，ＧｒａａｆｆＡＤ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒａｌａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆｔｈｅａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎｌｏｃｕｓＲｔｏｆＰｅｔｕｎｉａｈｙｂｒｉｄ：

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｉｎｓｅｒｔｉｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｉｎｔｗｏｍｕｔａｎｔａｌｌｅｌｅｓ［Ｊ］．

ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，１９９４，５（１）：６９－８０．

［１７］ＨｏｌｔｏｎＴＡ，ＣｏｒｎｉｓｈＥＣ．Ｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，１９９５，７（７）：１０７１－１０８３．

［１８］ＤａｖｉｅｓＫＭ．Ｍｏｄｉｆｙｉｎｇａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｆｌｏｗｅｒｓ［Ｍ］／／

ＧｏｕｌｄＫ，ＤａｖｉｅｓＫ，ＷｉｎｅｆｉｅｌｄＣ．Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ，２００９：４９－８０．

［１９］张云洁，潘怡辰，王汝茜，等．植物花青素生物合成途径相关基

因的研究进展［Ｊ］．安徽农业科学，２０１４，４２（３４）：１２０１４－

１２０１６，１２０８０．

［２０］ＭｅｈｄｙＭＣ，ＬａｍｂＣＪ．ＣｈａｌｃｏｎｅｉｓｏｍｅｒａｓｅｃＤＮＡｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｍＲＮＡｉｎｄｕｃｔｉｏｎｂｙｆｕｎｇａｌｅｌｉｃｉｔｏｒ，ｗｏｕｎｄｉｎｇａｎｄｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＥＭＢＯＪｏｕｒｎａｌ，１９８７，６（６）：１５２７－１５３３．

［２１］ＤｏｎｇＸＹ，ＢｒａｕｎＥＬ，ＧｒｏｔｅｗｏｌｄＥ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎｏｆ

ｐｌａｎｔｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｃｅｎｚｙｍｅｓｒｅｖｅａｌｅｄｂｙｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎｏｆ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｍｕｔａｎｔｓｗｉｔｈ ｍａｉｚｅｇｅｎｅｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００１，１２７（１）：４６－５７．

［２２］ＳｕｎＷ，ＭｅｎｇＸＹ，ＬｉａｎｇＬＪ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅｆｒｏｍ ｆｒｅｅｓｉａｈｙｂｒｉｄｉｎｆｌａｖｏｎｏｉｄ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｔｈｗａｙ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１５，１０（３）：ｅ０１１９０５４．

［２３］ＳｐｒｉｂｉｌｌｅＲ，ＦｏｒｋｍａｎｎＧ．Ｇｅｎｅｔｉｃｃｏｎｔｒｏｌｏｆｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｆｌｏｗｅｒｓｏｆＡｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍｍａｊｕｓ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９８２，

２１（９）：２２３１－２２３４．

［２４］ＨｅｍｌｅｂｅｎＶ，ＤｒｅｓｓｅｌＡ，ＥｐｐｉｎｇＢ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎａｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｅａｔｕｒｅｓｏｆａｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅｍｕｔａｔｉｏｎｉｎａｗｈｉｔｅ－

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇｌｉｎｅｏｆＭａｔｔｈｉｏｌａｉｎｃａｎａＲ．Ｂｒ．（Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２００４，５５（３）：４５５－４６５．

［２５］ＬｉｍＷＳ，ＬｉＪＲ．Ｃｏ－ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｏｎｉｏｎｃｈａｌｃｏｎｅｉｓｏｍｅｒａｓｅｉｎ

Ｄｅｌ／Ｒｏｓ１－ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇｔｏｍａｔｏｅｎｈａｎｃｅｓａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎａｎｄｆｌａｖｏｎｏｌ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，ＴｉｓｓｕｅａｎｄＯｒｇａｎＣｕｌｔｕｒｅ，２０１７，１２８

（１）：１１３－１２４．

［２６］ＴａｎａｋａＹ，ＳａｓａｋｉＮ，ＯｈｍｉｙａＡ．Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｐｌａｎｔｐｉｇｍｅｎｔｓ：

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ，ｂｅｔａｌａｉｎｓａｎｄｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，

２００８，５４（４）：７３３－７４９．

［２７］ＭｉｙａｈａｒａＴ，ＨａｍａｄａＡ，ＯｋａｍｏｔｏＭ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ｆｌａｖｏｎｏｉｄ３′－ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅｉｎｔｈｅｙｅｌｌｏｗｆｌｏｗｅｒｏｆＤｅｌｐｈｉｎｉｕｍｚａｌｉｌ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１６，２０２：９２－９６．

［２８］ＱＲｅｉｌｌｙＣ，ＳｈｅｐｈｅｒｄＮＳ，ＰｅｒｅｉｒａＡ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇｏｆｔｈｅ

ａ１ｌｏｃｕｓｏｆＺｅａｍａｙｓｕｓｉｎｇｔｈｅｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅｅｌｅｍｅｎｔｓＥｎａｎｄＭｕ１

［Ｊ］．ＴｈｅＥＭＢＯＪｏｕｒｎａｌ，１９８５，４（４）：８７７－８８２．

［２９］ＬｉＹＴ，ＬｉＪＮ，ＣｈａｉＹＲ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｓｅｑｕｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆａ

ＤＦＲｇｅｎｅｆｒｏｍ ＢｒａｓｓｉｃａｃａｍｐｅｓｔｒｉｓＬ．ｖａｒ．ｏｌｅｉｆｅｒａＤＣ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔＢｒｅｅｄｉｎｇ，２００５，３（４）：４８５－４９２．

［３０］ＬｕＱＮ，ＹａｎｇＱ，ＺｏｕＨＷ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｅｒｉｕｍｏｎａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇｅｎｅｓｉｎ

ｐｏｔａｔｏｃｅｌｌｔｉｓｓｕｅｃｕｌｔｕｒｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＲａｒｅＥａｒｔｈｓ，２００６，２４

（４）：４７９－４８４．

［３１］ＧｏｎｇＺＺ，ＹａｍａｚａｋｉＭ，ＳｕｇｉｙａｍａＭ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒ
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ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｇｅｎｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄ

ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎａｆｏｒｍａ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｍａｎｎｅｒｉｎＰｅｒｉｌｌａｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，１９９７，３５（６）：９１５－９２７．

［３２］王如凤．桑树花青素生物合成相关基因及其与桑椹花青素含量

的关系研究［Ｄ］．镇江：江苏科技大学，２０１９．

［３３］ＮａｋａｊｉｍａＪＩ，ＴａｎａｋａＹ，ＹａｍａｚａｋｉＭ，ｅｔａｌ．ｃＤＮＡｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｇｅｎｅ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｓｙｎｔｈａｓｅｆｒｏｍＴｏｒｅｎｉａｆｏｕｒｎｉｅｒｉ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０００，１７（４）：３３１－３３５．

［３４］ＲｏｓａｔｉＣ，ＣａｄｉｃＡ，ＤｕｒｏｎＭ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｉｎＦｏｒｓｙｔｈｉａ×ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｒｅｖｅａｌｓｏｒｇａｎ－

ｓｐｅｃｉｆｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄｕｒｉｎｇｆｌｏｗｅｒｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

１９９９，１４９（１）：７３－７９．

［３５］ＮａｋａｔｓｕｋａＴ，ＮｉｓｈｉｈａｒａＭ，ＭｉｓｈｉｂａＫ，ｅｔａｌ．Ｔｗｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｕｔａｔｉｏｎｓ

ａｒｅｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｗｈｉｔｅ－ｆｌｏｗｅｒｅｄｇｅｎｔｉａｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００５，１６９（５）：９４９－９５８．

［３６］ＷｅｌｃｈＣＲ，ＷｕＱＬ，ＳｉｍｏｎＪＥ．Ｒｅｃｅｎｔａｄｖａｎｃｅｓｉｎａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＡｎａｌｙｔｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，

２００８，４（２）：７５－１０１．　

［３７］ＡｎｄｅｒｓｅｎＭ，ＪｏｒｄｈｅｉｍＭ．Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ．Ｉｎ：ＥｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａｏｆＬｉｆｅ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ（ＥＬＳ）［Ｍ］．Ｃｈｉｃｈｅｓｔｅｒ：ＪｏｈｎＷｉｌｅｙ＆Ｓｏｎｓ，Ｌｔｄ，２０１０：

１－１２．　

［３８］ＮｏｂｕｈｉｒｏＳ，ＴｏｒｕＮ．Ａｃｈｉｅｖｅｍｅｎｔｓａｎｄｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓｉｎｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ

ｃｏｎｃｅｒｎｉｎｇａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｆｏｒｂｌｕｅｆｌｏｗｅｒｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ＆ＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ２０１４，５６（１）：２８－４０．

［３９］ＴａｎａｋａＹ，ＢｒｕｇｌｉｅｒａＦ，ＣｈａｎｄｌｅｒＳ．Ｒｅｃｅｎｔｐｒｏｇｒｅｓｓｏｆｆｌｏｗｅｒｃｏｌｏｕｒ

ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ［Ｊ］． ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００９，１０（１２）：５３５０－５３６９．

［４０］ＬｕｏＪ，ＮｉｓｈｉｙａｍａＹ，ＦｕｅｌｌＣ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｔｅｖｏｌｕｔｉｏｎｉｎｔｈｅ

ＢＡＨＤｆａｍｉｌｙｏｆａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ：ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓｆｒｏｍＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００７，５０（４）：６７８－６９５．

［４１］ＹｏｓｈｉｄａＢ，ＭｏｒｉＭ，ＫｏｎｄｏＴ．Ｂｌｕｅｆｌｏｗｅｒｃｏｌｏｒｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｂｙ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ：ｆｒｏｍｃｈｅｍｉｃａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｔｏｃｅｌｌｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ［Ｊ］．Ｎａｔ

ＰｒｏｄＲｅｐ，２００９，２６（７）：８８４－９１５．

［４２］ＺｈｏｕＭＬ，ＨｏｕＨＬ，ＺｈｕＸＭ，ｅｔａｌ．Ｓｏｙｂｅａｎｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ

ＧｍＭＹＢＺ２ｒｅｐｒｅｓｓｅｓｃａｔｈａｒａｎｔｈｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｈａｉｒｙｒｏｏｔｓｏｆ

Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓｒｏｓｅｕｓ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０１１，９１（４）：１０９５－１１０５．

［４３］Ｐａｚ－ＡｒｅｓＪ，ＧｈｏｓａｌＤ，ＷｉｅｎａｎｄＵ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｃ１ｌｏｃｕｓｏｆ

Ｚｅａｍａｙｓｅｎｃｏｄｅｓａｐｒｏｔｅｉｎｗｉｔｈｈｏｍｏｌｏｇｙｔｏｍｙｂｐｒｏｔｏ－ｏｎｃｏｇｅｎｅ

ｐｒｏｄｕｃｔｓａｎｄｗｉｔｈｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓｔｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌａｃｔｉｖａｔｏｒｓ

［Ｊ］．ＴｈｅＥＭＢＯＪｏｕｒｎａｌ，１９８７，６（１２）：３５５３－３５５８．

［４４］王雪倩，袁国振，吴　泽，等．百合ＬａＭＹＢ２６基因克隆与表达分

析［Ｊ］．植物生理学报，２０１９，５５（３）：２９０－３００．

［４５］ＤｕｂｏｓＣ，ＳｔｒａｃｋｅＲ，ＧｒｏｔｅｗｏｌｄＥ，ｅｔａｌ．ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ

ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１０，１５（１０）：５７３－

５８１．　

［４６］左　然，徐美玲，柴国华，等．植物ＭＹＢ转录因子功能及调控机

制研究进展［Ｊ］．生命科学，２０１２，２４（１０）：１１３３－１１４０．

［４７］ＪｉａＧＱ，ＬｉＢ，ＺｈａｎｇＤＦ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａ

ｎｏｖｅｌＲ１－ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．Ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎ

ＮａｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ，２００９，１９（９）：１０８９－１０９６．

［４８］ＷａｎｇＺＹ，ＴｏｂｉｎＥＭ．ＣｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＣＩＲＣＡＤＩＡＮ

ＣＬＯＣＫＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ１（ＣＣＡ１）ｇｅｎｅｄｉｓｒｕｐｔｓｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍｓ

ａｎｄｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓｉｔｓｏｗｎｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，１９９８，９３（７）：１２０７－

１２１７．　

［４９］ＣｈｅｎＹＨ，ＹａｎｇＸＹ，ＨｅＫ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ

ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ：ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ

ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｗｉｔｈｔｈｅｒｉｃｅＭＹＢｆａｍｉｌｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，

２００６，６０（１）：１０７－１２４．

［５０］ＧｉｇｏｌａｓｈｖｉｌｉＴ，ＹａｔｕｓｅｖｉｃｈＲ，ＢｅｒｇｅｒＢ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＲ２Ｒ３－ＭＹＢ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＨＡＧ１／ＭＹＢ２８ｉｓａｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ－

ｄｅｒｉｖｅｄｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００７，５１（２）：２４７－２６１．

［５１］ＩｔｏＭ．Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎａｎｄｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅ－ｒｅｐｅａｔＭｙｂ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＲｅｓｅａｒｃｈ，２００５，

１１８（１）：６１－６９．

［５２］ＨａｇａＮ，ＫａｔｏＫ，ＭｕｒａｓｅＭ，ｅｔａｌ．Ｒ１Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢｐｒｏｔｅｉｎｓ

ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｃｙｔｏｋｉｎｅｓｉｓｔｈｒｏｕｇｈ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆＫＮＯＬＬＥ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００７，１３４

（６）：１１０１－１１１０．

［５３］ＬｉＨ Ｌ，ＧｕｏＤ，ＰｅｎｇＳＱ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ＪａｔｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓＪｃＲ１ＭＹＢ１ｇｅｎｅｅｎｃｏｄｉｎｇａｐｕｔａｔｉｖｅＲ１－ＭＹＢ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ［Ｊ］．ＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，３７

（３）：５４９－５５５．　

［５４］ＷａｎｇＺＹ，ＴｏｂｉｎＥＭ．ＣｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＣＩＲＣＡＤＩＡＮ

ＣＬＯＣＫＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤｌ（ＣＣＡ１）ｇｅｎｅｄｉｓｒｕｐｔｓｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍｓ

ａｎｄｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓｉｔｓｏｗｎｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，１９９８，９３（７）：１２０７－

１２１７．　

［５５］万小荣，李　玲．植物的 ＭＹＢ蛋白［Ｊ］．植物生理学通讯，

２００２，３８（２）：１６５－１７０．

［５６］樊锦涛，蒋琛茜，邢继红，等．拟南芥Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ家族第２２亚

族的结构与功能［Ｊ］．遗传，２０１４，３６（１０）：９８５－９９４．

［５７］ＬｅｐｉｎｉｅｃＬ，ＤｅｂｅａｕｊｏｎＩ，ＲｏｕｔａｂｏｕｌＪＭ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄ

ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙｏｆｓｅｅｄｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００６，５７（１）：４０５－４３０．

［５８］ＧｏｎｚａｌｅｚＡ，ＺｈａｏＭ Ｚ，ＬｅａｖｉｔｔＪＭ，ｅｔａｌ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｂｙ ｔｈｅ ＴＴＧ１／ｂＨＬＨ／Ｍｙｂ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｃｏｍｐｌｅｘｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，

２００８，５３（５）：８１４－８２７．

［５９］ＳｔｒａｃｋｅＲ，ＩｓｈｉｈａｒａＨ，ＨｕｅｐＧ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆ

ｃｌｏｓｅｌｙｒｅｌａｔｅｄＲ２Ｒ３－ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｃｏｎｔｒｏｌｓｆｌａｖｏｎｏｌ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐａｒｔｓｏｆｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｓｅｅｄｌｉｎｇ

［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００７，５０（４）：６６０－６７７．

［６０］ＺｈｏｕＭＬ，ＳｕｎＺＭ，ＷａｎｇＣＬ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｎｇｉｎｇａｃｏｎｓｅｒｖｅｄａｍｉｎｏ

ａｃｉｄｉｎＲ２Ｒ３－ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｒｅｐｒｅｓｓｏｒｓｒｅｓｕｌｔｓｉｎｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄａｂｏｌｉｓｈｅｓｔｈｅｉｒｒｅｐｒｅｓｓｉｖｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１５，８４（２）：３９５－４０３．

［６１］ＣｏｎｅＫＣ，ＢｕｒｒＦＡ，ＢｕｒｒＢ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｍａｉｚｅ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｌｏｃｕｓＣ１［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，１９８６，８３（２４）：９６３１－９６３５．

［６２］ＭａｔｈｅｗｓＨ，ＣｌｅｎｄｅｎｎｅｎＳＫ，ＣａｌｄｗｅｌｌＣＧ，ｅｔａｌ．Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ
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ｔａｇｇｉｎｇｉｎｔｏｍａｔｏｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓａｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ａｎｄｔｒａｎｓｐｏｒｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００３，１５

（８）：１６８９－１７０３．

［６３］ＤａｖｉｅｓＫＭ，ＳｃｈｗｉｎｎＫＥ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｅｃｏｎｄａｒｙ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２００３，３０（９）：９１３－９２５．

［６４］ＹｕａｎＹ，ＣｈｉｕＬＷ，ＬｉＬ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｒｅｄｃａｂｂａｇｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２００９，２３０（６）：１１４１－

１１５３．　

［６５］ＣｈｉｕＬＷ，ＺｈｏｕＸ，ＢｕｒｋｅＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｕｒｐｌｅｃａｕｌｉｆｌｏｗｅｒａｒｉｓｅｓ

ｆｒｏｍａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆａＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０１０，１５４（３）：１４７０－１４８０．

［６６］ＭａｎｏＨ，ＯｇａｓａｗａｒａＦ，ＳａｔｏＫ，ｅｔａｌ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎｏｆａｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｇｅｎｅｏｆ

ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｔｕｂｅｒｏｕｓｒｏｏｔｓｏｆｐｕｒｐｌｅ－ｆｌｅｓｈｅｄｓｗｅｅｔ

ｐｏｔａｔｏ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００７，１４３（３）：１２５２－１２６８．

［６７］ＨｓｕＣＣ，ＣｈｅｎＹＹ，ＴｓａｉＷ Ｃ，ｅｔａｌ．ＴｈｒｅｅＲ２Ｒ３－ＭＹＢ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｒｅｇｕｌａｔｅｄｉｓｔｉｎｃｔｆｌｏｒａｌｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｉｎｇ

ｉｎＰｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓｓｐｐ．［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１６８（１）：１７５－

１９１．　

［６８］ＥｓｐｌｅｙＲＶ，ＨｅｌｌｅｎｓＲＰ，ＰｕｔｔｅｒｉｌｌＪ，ｅｔａｌ．Ｒｅｄｃｏｌｏｕｒａｔｉｏｎｉｎａｐｐｌｅ

ｆｒｕｉｔｉｓｄｕｅｔｏｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｔｈｅＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＭｄＭＹＢ１０

［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００７，４９（３）：４１４－４２７．

［６９］ＣｈａｇｎéＤ，ＷａｎｇＫＬ，ＥｓｐｌｅｙＲＶ，ｅｔａｌ．Ａｎａｎｃｉｅｎｔｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆ
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