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花青素是构成植物颜色的主要水溶性色素之一（Clifford，2000）。花青素是植物体内的一大类

次生代谢产物，统称为类黄酮，主要以糖苷的形式存在于植物液泡中（Fleschhut et al.，2006）。在

许多果蔬中都富含花青素（Horbowicz et al.，2008），如在黑莓、红葡萄、蓝莓果实中花青素的含量

分别达到 3.26、7.5 和 4.95 mg · g-1。世界上最早提取的花青素是红葡萄渣中的葡萄皮红色素，它于

1879 年在意大利上市。花青素作为一种天然的水溶性可食用色素，具有非常重要的营养和药理作用，

如能清除自由基，预防心血管疾病，抗突变，提高视力等（胡雅馨 等，2006；Coultrap et al.，2008），

因此也越来越受到人们的关注。 

1  花青素种类与结构 

花青素属于类黄酮，具有类黄酮特有的 C6–C3–C6 碳骨架结构（图 1），由花色素和糖经糖苷

键缩合而成（Kay et al.，2009）。至今已知的花青素超过 550 种（You et al.，2011），但 92%是由矢

车菊色素、飞燕草色素、天竺葵色素、锦葵色素、芍药色素、牵牛花色素 6 种常见的花青素衍生而

来的。花青素极少以游离态在植物体内出现，常与一个或多个葡萄糖、乳糖、鼠李糖、阿拉伯糖等

结合形成 3–糖苷、3,5–二糖苷等。糖苷结构的稳定性取决于糖数量、取代的位置和酰化作用等

（Kowalczyk et al.，2003）。 
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R1 R2 花青素 Anthocyanin 
H H 天竺葵色素 Pelargonidin（Pg） 
OH OH 飞燕草色素 Delphinidin（Dp） 
OH H 矢车菊色素 Cyanidin（Cy） 
OCH3 OH 牵牛花色素 Petunidin（Pt） 
OCH3 H 芍药色素 Peonidin（Pn） 
OCH3 OCH3 锦葵色素 Malvidin（Mv） 

 

 

图 1  花青素骨架结构及常见的 6 种花青素 

花青苷 A、C 环中的 3、5、7 号碳位上和 B 环上的 3′、4′、5′碳位上常发生不同程度的羟基化。 

花色素在 A、C 环中的 3、5、7 号碳位上可以与单个或多个 

糖基连接形成单糖苷、二糖苷或多糖苷。 

Fig. 1  Anthocyanin skeleton and six common anthocyanins 

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. 

2  花青素生物合成代谢途径 

    20 世纪 80 年代末 90 年代初，对花青素的代谢途径研究较为成熟（Forkmann，1991）。合成途

径如图 2 所示：苯丙氨酸是花青苷及其他类黄酮生物合成的直接前体，首先由苯丙氨酸裂解酶（PAL）

催化苯丙氨酸形成肉桂酸，后又经肉桂酸羟化酶（C4H）和香豆酞 CoA 连接酶（4CL）的催化形成

4–香豆素–CoA，而后在查尔酮合成酶（CHS）催化下生成查尔酮，黄色的查尔酮在 4–羟查尔酮

异构酶（CHI）的作用下形成无色的 4′,5′,7′–三羟基黄烷酮，再由黄烷酮–3–羟化酶（F3H）催化

形成二氢黄酮醇，二氢黄酮醇是类黄酮 3–羟化酶（F3'H）和类黄酮 3,5–羟化酶（F3'5'H）的共同

底物，这两种酶所催化的反应产物双氢槲皮素和二氢杨梅黄酮是合成花青素的直接前体；两者在二

氢黄酮醇–4–还原酶（DFR）作用下形成无色的花色素，经花青素合成酶（ANS）合成有色的花色

素，最后在类黄酮 3,5–糖苷转移酶（UFGT）的作用下，将不稳定的花青素催化成稳定的花青苷

（Forkmann，1991），花青苷在转移酶的作用下被运输至细胞液泡中。目前已知的途径主要是通过

谷胱甘肽转移酶（GST）使谷胱甘肽与花青苷相连，依赖 ATP 的 ABC 型转运体运送至液泡膜上。

AtTT19 是拟南芥中编码谷胱甘肽转移酶（GST）的基因，该基因的缺失会影响花青素的积累，而利

用矮牵牛中的 AN9 进行异源表达，发现 AN9 能弥补 AtTT19 缺失引起的花青苷减少，但不能弥补原

花青素的积累，说明两者存在差异，AtTT19 既参与花青苷的运输也参与原花青苷的运输（Kitamura 

et al.，2004）。但是目前花青苷如何从液泡膜上转入到液泡内还不明确。 

在少数植物中，花青苷会以游离态均匀的分布在液泡中，但在绝大部分植物中，花青苷聚集在

泡状小体中，这种泡状小体又叫做花青素包涵体（anthocyanic vacuolar inclusions，AVIs），已经在许

多植物中鉴定到了，AVIs 易聚合具有酰基化的双糖苷花青素，而很少聚合具有酰基化的三糖苷花青

素（Markham et al.，2000）。在拟南芥中，AVIs 的形成与矢车菊 3–葡萄糖苷及其衍生物有密切关

系。在拟南芥的花青素形成中缺少 5 ~ 0 位上糖基化的突变体中发现，几乎每个子叶表皮细胞中都

有 AVIs 的积累，而普通的野生型幼苗中只有一小部分细胞中有 AVIs；同时利用自我吞噬过程缺失

的拟南芥突变体中 AVIs 的含量很少，花青素的积累也减少了（Pourcel et al.，2010），表明花青苷从

细胞质进入到液泡中可能与自噬小体的吞噬作用有关。 
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图 2  花青素合成途径 

Fig. 2  The biosynthesis pathway of anthocyanin 

 

3  光照、温度及果实套袋对花青素生物合成的影响 

3.1  光照 

花青素合成过程中，或者需要光，或是光能提高植物花青素的含量（Mancinelli，1985）。光是

大多数植物花青素合成的诱导因子，其中光照强度和光质对其合成有不同的影响。用 160 μmol · m- 2 · s-1

的光照强度连续 24 h 光照离体富士苹果，发现果皮花青素含量有所增加（王中华 等，2004）。不同

比例的红光/远红光照射番茄叶片，其对花青素的合成有不同的影响（陈静 等，2006）。除此之外，

光照能提高苹果中 MdMYB1 的表达水平，进而促进果皮中花青素的积累（Takos et al.，2006）。查尔

酮异构酶（CHI）和查尔酮合成酶（CHS）的形成受日光调控和紫外光诱导。有学者认为光作用于

花青素合成的效应机制是：光通过升高乙烯、ABA 水平，限制 GA 活性而削弱花青素形成的抑制作
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用；通过光合作用提供充足的底物，提高花青素的形成力；通过光敏色素而促进酶的合成与活化。 

3.2  温度 

    温度对花青素的合成和积累有较大影响。苹果在低于 10 ℃的条件下花青素积累会受到抑制

（Reay & Lancaster，2001）。葡萄果皮在开始着色后的 7 ~ 21 d 在 20 ℃的条件下花青素的积累和

VvmybA1 基因的表达量比在 30 ℃下多，同时果皮内 ABA 的含量是 30 ℃下的 1.6 倍（Yamanel et al.，

2006）。较高的夜温会减少花青素的积累。葡萄在转色期较高的夜温（大于 30 ℃）会抑制 CHS、F3H、

DFR、LDOX 和 UFGT 的表达，从而影响花青素的生物合成（Mori et al.，2005）。 

3.3  果实套袋 

套袋是控制果实着色的一种有效措施。有研究表明：红肉桃在果实发育期间一直套袋会抑制果

肉花青素的积累和果肉变红，若在采收前 15 d 摘袋，见光后的果实果肉花青素含量迅速上升，比不

套袋的还要高（柳蕴芬 等，2010）。套袋对苹果、荔枝果皮花青素合成及 PAL、CHI、DFR 和 UFGT 

等 4 种酶活性均有明显地抑制，解袋后，荔枝中的 UFGT 明显升高，果皮花青素迅速上升，苹果中

CHI 和 UFGT 的活性都迅速上升（王慧聪 等，2004；刘晓静 等，2009），但 PAL 的活性没有明显

变化（Wang et al.，2000）。除此之外，纸袋的质地对果实花青素的合成和积累影响也不同。用白色

单层袋、黄色单层袋、无纺布袋、外白内黄双层袋和外黄内黑复合纸袋对杧果进行套袋处理，结果

发现，成熟期时白色单层袋的果实外观着色效果最佳，花青素含量最高（武红霞 等，2009）。 

4  激素和酶对花青素生物合成的影响 

研究证明，内源激素对果实着色的调控，取决于促进生长类激素和抑制生长、促进成熟类激素

的相互消长。在葡萄细胞培养中发现，茉莉酸能显著提高细胞中主要花青素（芍药花青素葡萄糖苷）

的含量，而其他种类花青素少量增加，同时进一步延长光照可以在此基础上进一步提高花青苷的总

量，但其组分不变（Curtin et al.，2003）。用 6-BA、ABA 和茉莉酸处理套袋后的荔枝果皮，结果发

现 6-BA 抑制 UFGT 酶活性的同时抑制花青苷合成，ABA 和茉莉酸处理提高了 UFGT 酶活性的同时

也促进了花青苷的合成（王慧聪 等，2004）。有研究表明，喷施一定量的 ABA 有利于‘红阳’猕

猴桃果实花青素含量的积累（刘仁道 等，2009）。崔艳涛等（2006）对激素在李果实花青苷含量的

影响进行了总结，认为 ETH 和 ABA 作为诱导信号通过增加细胞膜的透性、增强磷酸戊糖（PPP）

途径的代谢强度、诱导酶活性升高进而促进花青昔的积累；而 GA3 或 IAA 在果实发育中促进细胞分

裂，增加果实“库源”，促进果实维管束发育和调运养分，共同参与花青苷合成的生理过程。 

花青苷合成过程中与多种酶的活性有关，在‘富士’苹果中，果皮花青苷含量与果实 PAL 酶、

淀粉酶活性呈极显著正相关（r = 0.9982**和 r = 0.9364**），淀粉酶活性的变化促进了糖的积累，有利

于花青苷的合成；PAL 酶活性不断增加，促进了花青素的积累（宋哲 等，2008）。在红皮砂梨中果

实花青素含量与 PAL、UFGT 的活性有密切关系（黄春辉 等，2010）。 

5  糖对花青素生物合成的影响 

糖是花青素合成的原料，不仅可以通过糖代谢途径影响花青素的合成，更重要的是通过信号机

制影响花青素的合成（张学英 等，2004）。在苹果、梨的果皮中花青素含量与糖含量成正相关（宋

哲 等，2008；黄春辉 等，2010）。花青素与糖通过糖基化作用形成稳定的花青苷，而大多数植物一
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般都存在第一次糖基化作用，但也有的植物，如红肉猕猴桃中存在第二次糖基化作用（Comeskey et 

al.，2009）。据杨少华等（2011）报道，用 60 mmol · L-1 蔗糖处理拟南芥幼苗，可以显著提高花青素

和还原糖含量，促进花青素合成相关基因（CHS、FLS-1、DFR、LDOX、BANYULS）的转录，并得

出结论：蔗糖既可以通过蔗糖特异信号途径，也可以和其代谢糖通过其他途径共同调节拟南芥花青

素的生物合成。 

6  果实花青素生物合成途径中的结构基因和调节基因 

6.1  结构基因 

影响花青素合成代谢的基因分为结构基因和调节基因，结构基因编码合成代谢相关酶类，直接

参与花青素的合成；而调节基因通过其表达的蛋白调控结构基因的表达及其强度（包满珠，1997）。 

查尔酮合成酶（Chaleone synthase，CHS）：是类黄酮和花青素代谢过程中的第一个关键酶，催

化丙二酰–CoA 和 β–香豆酰–CoA 生成查尔酮，形成类黄酮物质的基本碳架结构。目前，已经从

蕨类、苔藓、裸子植物和被子植物中克隆了约 650 个 CHS 基因及其相关序列。紫花苜蓿 CHS2 的蛋

白晶体结构己经被解析，该酶是一个同源二聚体蛋白，有两个功能互相独立的亚基，分子量为 40 ~ 

45 kD，这对研究该酶的功能及作用机理有重要意义（van Tunen et al.，1988）。CHS 基因是一个多

基因家族，基因的编码区和结构都十分保守，且在不同科植物间具有较高的保守性。在红肉猕猴桃

中，CHS 家族存在 3 个明显的差异片段，且在果实组织中都有表达，但是 CHS2 的表达量明显比 CHS1

和 CHS3 高（Montefiori1 et al.，2011）。CHS 的表达具有器官特异性，可能与器官形态建成、功能

分化有着一定的联系，同时 CHS 的表达还受外界环境因素的影响，紫外光、白光、机械损伤、激发

因子、抑制因子、病菌等的诱导均有可能启动相关 CHS 的表达（蒋明和曹家树，2007）。 

查尔酮异构酶（Chaleone isomerase，CHI）：查尔酮虽然能自发地异构形成（2RS）–黄烷酮，

但是在 CHI 的催化下能快速完成这一过程，速率是前者的 107 倍（Bednar & Hadcock，1988）。1987

年，研究者利用抗体技术首次从法国豌豆中分离出 CHI 基因（Mehdy & Lamb，1987），随后在矮

牵牛、草莓等植物中分离出来。CHI 基因也是多基因家族，在拟南芥和矮牵牛中都含有 2 个 CHI 基

因，玉米中含有 3 个 CHI 基因。CHI 能与查尔酮合成酶和黄烷酮醇–4–还原酶在内质网上形成酶

复合体进行催化反应（Burbulis & Winkel，1999），在这个酶复合体中，CHI 的表达可受光、植物

病原感染、真菌感染和损伤的诱导（Wood & Davies，1994）。苜蓿的 CHI 蛋白的三维结构己经被

解析，为该基因的深入研究提供参考。 

黄烷酮 3–羟化酶（Flavanone 3-hydroxylase，F3H）：催化二氢黄烷酮 A 环 3 位上的羟基化，

属于依赖 2–酮戊二酸的双加氧酶家族，在反应时都需要 Fe2+、2–酮戊二酸、氧等作为辅因子。F3H

催化黄烷酮类底物产生二氢黄酮醇类产物，为黄酮醇、原花色素、花色素等类黄酮代谢支路提供前

体物，是黄烷酮分支点的一个核心酶。利用突变体研究可知，F3H 与花青苷的合成关系密切，F3H

基因在不同物种的拷贝数不同，可能与其不同表达模式有关（Zuker et al.，2002）。 

类黄酮–3′–羟化酶（Flavonoid-3′-hydroxylase，F3′H）与类黄酮–3′,5′–羟化酶（Flavonoid-3′,5′- 

hydroxylase，F3′5′H）：这两个酶催化类黄酮 B 环上羟基化反应，都属于细胞色素 P450 家族的基因。

F3′H 催化二氢黄酮醇 B 环 3′位置的羟基化，生成砖红色的花葵素糖苷。F3′5′H 催化二氢黄酮醇 B

环 3′和 5′位置的羟基化，生成紫色或蓝色的翠雀素糖苷。在矮牵牛不同组织中，F3′H 由 Ht1 和 Ht2

控制，而 F3′H 的突变使花中积累花葵素而呈现橙红色（Winkel，2001），而有些植物如玫瑰、郁金

香、香石竹等缺乏 F3′5′H 则不能形成蓝色花。 
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二氢黄酮醇 4–还原酶（Dihydroflavonol-4-reductase，DFR）：是花青苷生物合成过程中后期表

达的第一个关键酶，在辅因子 NADPH 的作用下将 4 位的羰基还原为羟基，催化 DHK、DHQ、DHM

等 3 种不同的二氢类黄酮醇底物生成无色原花色素、天竺葵素、无色翠雀素和无色矢车菊素（张学

英 等，2004）。在血橙、猕猴桃中已经分离克隆到了 DFR 基因（Angela et al.，2006；杨俊 等，

2010），且在猕猴桃不同部位上存在差异表达（Montefiori1 et al.，2011）。矮牵牛的 DFR 具底物特异

性，不能催化二氢黄酮醇，因而牵牛花中没有花葵素类色素，没有橘红色牵牛花（孟繁静，2000）。 

花色素合成酶（Anthocyanidin synthase，ANS/Leueoanthoeyanidin dioxygenase，LODX）：催化

无色的花色素形成有色花色素苷的前体（Xie et al.，2003）。ANS 已经在拟南芥、金鱼草、草莓等植

物中克隆得到，一般由 2 个外显子和 1 个内含子组成。在拟南芥中已经获得了 ANS 的三维结构，是

属于 2-ODD 家族的蛋白（Karin et al.，2003）。 

类黄酮葡萄糖苷转移酶（UDPGlucose-flavoniod glucosytransterase，UFGT）：能将催化完成花青

素第 3、5 位的糖基化，使不稳定的花青素转变为稳定的花色素苷，可以使无色的花青素转变为有色

的花青苷。UFGT 基因是一个大家族，其中拟南芥中就有 120 种（Ross et al.，2001），也是花青素

生物合成过程中最重要的分支酶（Griesser et al.，2008）。UFGT 基因家族中的 F3GGT1 和 F3GT1

两基因分别对红肉猕猴桃花青素主要成分矢车菊 3–O–木糖苷—半乳糖苷和矢车菊 3–O–半乳糖

苷起关键性的调控作用（Montefiori1 et al.，2011）。 

6.2  调节基因 

目前植物中有 3 类与花青素合成相关的转录因子：（1）R2R3-MYB 蛋白；（2）MYC 家族的 bHLH

蛋白；（3）WD40 蛋白（Ramsay & Glover，2005）。这些转录因子与结构基因启动子相结合，从而

激活或者抑制花青素生物合成途径中一个或多个基因的表达。在拟南芥中这些调节基因有编码

bHLH 蛋白的 TT8、GL3 和 EGL3、编码 MYB 蛋白的 TT2、PAP1/PAP2、MYB75、MYB90、MYB113、

MYB114 和 MYBL2 等和编码 WD40 蛋白的 TTG1 等（Shi & Xie，2010；Qi et al.，2011），这 3 种蛋

白可以形成复杂的 WD–重复/bHLH/MYB 复合体结构，可以调节 DFR、ANS、UF3GT 等基因的表

达，从而调控花青素的合成（Gonzalez et al.，2008）。 

MYB 蛋白是一类 DNA 结构蛋白，含有一段保守的 DNA 结构区域——MYB 结构域，约由 52

个氨基酸组成，根据结构域的数量可以分为单一 MYB 结构域（R1）蛋白、两个重复 MYB 结构域

（R2R3）蛋白和 3 个重复 MYB 结构域（R1R2R3）蛋白，但与果实花青素有关的主要是 R2R3-MYB

蛋白（许志茹 等，2008）。C1 是玉米中第一个被克隆到的含有 MYB 结构的基因，与 P1 具有高度

同源性（C1 和 P1 都属于 cl 基因家族），两者可以共同调控花青素的合成，而 P1 也可以单独调节。

目前已经从杨梅（Niu et al.，2010）、葡萄（Kobayashi et al.，2002）等植物中上分离得到了 MYB 调

节基因。杨梅中的 MrMYB1 与果实中的花青苷总量呈正相关，可以协同 bHLH 转录因子激活 AtDFR

启动子，调控花青苷合成途径中结构基因的表达进而影响花青苷的合成；而在不含花青苷的杨梅果

实中的 MrMYB1d 与 MrMYB1 相比，该基因在起始密码子后第 30 位上缺失一个胞嘧啶，则不能合成

正常的MYB1蛋白（Niu et al.，2010）。Vvmyba1在葡萄果皮中特异表达，诱导果皮花青素的合成（Deluc 

et al.，2006），该基因的不同基因型则影响着果皮的颜色，在 Vvmyba1 的等位基因上因存在逆转录

因子 Gret1，而不能行使 Vvmyba1 的功能；Vvmyba1c 是 Vvmyba1 的一个等位基因，对 Vvmyba1 显

性且不含 Gret1。Vvmyba1 启动子中，逆转录因子 Gret1 的存在与白皮型果实有密切关系（This et al. 

2007）。在最近的研究中发现，MYB 除了能正调控外，还存在抑制作用的 MYB 蛋白，如草莓的

FaMYB1，该基因 C 端都具有一个保守的基序 pdLNLD/ELXiG/S，这个基序可能与激活子竞争结合靶

基因，从而抑制花青素的合成（Aharoni et al.，2001）。 
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bHLH 类转录因子：是植物内第二大家族转录因子。bHLH 转录因子的结构域大约 60 个氨基酸

组成，包括两个保守区域：一是碱性区域，分布在多肽链的 N 端，含有大量碱性氨基酸，与 DNA

结合相关；另一为 HLH 区域，分布在 C 端，主要由疏水氨基酸残基构成，利于 HLH 之间相互作用

形成二聚体，bHLH 则常以同二聚体或异二聚体的形式行使功能（刘晓月 等，2011）。在拟南芥中，

bHLH 蛋白至少有 174 个成员，归类为 21 个子家族，而矮牵牛中的 AN1、JAF13，玉米中的 R/B 家

族和金鱼草中的 DELILA，都属于 bHLH 类转录因子。 

WD40 转录因子：WD40 重复蛋白是一类具有高度保守结构的蛋白家族，一般含有 4 ~ 16 个串

联重复的 WD 基元，每个 WD 基元含有大约由 40 个氨基酸残基组成的保守序列。WD40 首先在植

物细胞质中发现，目前已经在拟南芥、玉米中分别分离到了 TTG1 和 PACl 转录因子（Carey et al.，

2004；Ramsay & Glover，2005）。这类转录因子常与 MYB 和 bHLH 蛋白形成复合体共同调控花青

素的合成。 

7  结语 

花青素作为一种天然食用色素，具有安全、来源和用途广泛等特点，日益受到人们的关注。对

花青素的生物合成、结构特性、体内代谢、功能作用等方面的研究已经取得了一定的进展。花青素

在合成过程中不仅受到有关酶的作用，还受到光、温度等外界条件的影响。在改善果实着色方面还

可以通过套袋等技术措施来调节果实中激素与酶的相互作用进而影响花青素的合成与积累。目前有

关于花青苷在液泡内外的运输机理和花青素包涵体（AVIs）形成机制的报道还比较少，在拟南芥中，

AVIs 的形成与自噬作用有关，而自噬作用可能与花青苷在液泡内外的运输有关，但这两者间的关系

还不是很清楚，有关两者的形成机理及其相互关系也将是今后研究的热点之一。 

随着分子生物学技术的发展，与花青素生物合成有关的基因也在部分果实中陆续克隆获得，而

调节基因的调控机制仍是当前的研究热点。有研究表明，不同植物的花青素合成过程中关键酶基因

的表达涉及多种调控因子，且调控因子调控的关键酶基因也不尽相同。在拟南芥、金鱼草中转录因

子的克隆比较多，相对而言在高等植物如果树中研究得还比较少，且主要在 MYB 上。转录因子间

如何相互作用并共同调节花青苷的合成机制目前还是不很清晰，有待于进一步研究。利用基因工程

和组织培养技术将酶基因和转录因子导入到受体植物中，从而控制果实和花卉的颜色是当前的育种

目标之一。随着蛋白质组学和基因组学的发展，转录因子的克隆及其功能鉴定会进一步为花青苷合

成及其调控机理的阐明提供有力依据，最终实现对优良、特殊种质的保存与充分利用。 
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