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百合花青苷分子调控研究进展

范文广，柴佳靖，李保豫，田亚琴，田 辉，任海伟，白 鹏，潘香逸
（兰州理工大学生命科学与工程学院，兰州 730050）

摘要： 百合（Lilium spp.）是多年生球根草本植物，观赏百合花姿端庄、花色多彩，是世界上最重要的观赏花卉之一，食用百

合地下部分的肉质鳞茎可食用，有的种亦可入药或提取香料，是一种开发利用价值较高的植物资源。不同种类、含量的花青苷

类物质分布在花被片上的不同区域形成了类型多样的观赏百合花色，食用百合鳞茎贮藏后期发生紫红色变化的现象亦主要由

花青苷所引起。花青苷广泛分布于植物中，是一种重要的天然植物色素，其生物合成主要受到结构基因和调节基因的协同调

控，环境因子也有一定影响，合成之后的积累则受到转运蛋白的调控。外观多样有益于提高观赏百合的观赏价值，而鳞茎色泽

变化则会损害食用百合的商品价值。因此，本研究对观赏百合花和百合鳞茎的花青苷结构、生物合成途径、转录调控以及转运

等方面进行回顾和总结，并对百合花青苷的研究方向提出了展望，以期为后续百合花青苷分子调控机制的研究提供参考，对定

向改变百合花青苷的含量和积累部位提供借鉴。
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Abstract：Lily is a perennial bulbous herb. Lily is one of the most important ornamental crops in the world 

because of its dignified posture and colorful flowers. The underground part fleshy bulbs of the edible lily can be 

eaten，and some species can also be used as medicine or extract spices，therefore，lily is a plant resource with high 

development and utilization value. The differences of the types and contents of anthocyanins and their 

distribution in different areas in petals result in the color diversity of the ornamental lily and the violet red change 

of the edible lily bulbs at the late storage stage are mainly caused by anthocyanin accumulation. Anthocyanin is 

widely distributed and an important natural pigment in plants，and its biosynthesis is mainly co-regulated by 

structural and regulatory genes that interact with environmental factors. Anthocyanin accumulation after 

biosynthesis is regulated by transporter. The variety of flower color is beneficial to improve the ornamental value，

while the violet red change might decrease the quality and commodity value of the edible lily bulbs. Therefore，

this study reviews and summarizes the structure，biosynthetic pathway，transcriptional regulation and transport of  

anthocyanins of the ornamental lily flowers and edible lily bulbs，and the exploration fields and trends were 

conceived，in order to provide a reference for deciphering the molecular regulatory mechanism of lily 

anthocyanin glycosides，as well as improving its content and accumulation site.
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花青苷（Anthocyanin）又名花色素苷、花青素

苷，广泛分布于植物组织中，赋予根、茎、叶、花、果

实等器官不同程度的粉、红、橘、蓝、紫等色泽［1］，是

植物呈色的重要物质基础之一。如何高效调控花

青苷的生物合成，对于改善植物外观、提高商品价

值具有重要的意义。此外，在植物抵御多种生物与

非生物胁迫方面花青苷也发挥着重要作用，如参与

抗低温胁迫反应、吸收多余的可见光从而帮助植物

免受强光损害等。

百合是百合科（Liliaceae）百合属（Lilium）多年

生草本植物的总称［2］，分布于北半球温带地区，约有

110~115个种［3］。依据功能可将百合分为药用百合、

食用百合和观赏百合 3 大类［4-5］。观赏百合种类繁

多，有单色、双色、斑点等多种花被片着色类型，包

括亚洲百合（Lilium Asiatic hybrids）、东方百合

（Lilium Oriental Hybrids）和一些野生百合，如鹿子

百合（Lilium speciosum Thunb.）、垂花百合（Lilium 

cernuum Komar.）、岷江百合（Lilium regale Wilson）

等。花色和着色类型作为重要的观赏性状，影响着

观赏百合的商业价值［6］。目前已明确花青苷是斑点

以及粉色、紫色观赏百合的主要呈色物质［7-8］。食用

百合以鳞茎为食用器官，是当前蔬菜市场上的热销

特种类型［9］，我国食用百合品系主要有卷丹百合

（Lilium. lancifolium）、龙牙百合（Lilium. brownii var. 

viridulum）以 及 兰 州 百 合（Lilium. davidii var. 

willmottiae）等。色泽洁白是优质食用百合的评判

标准之一，然而在贮藏及运输过程中鳞茎表观极易

发生紫红色变化，导致销售和加工利用的价值降

低［10］，有学者认为食用百合鳞茎的这种颜色变化亦

与花青苷的积累有关［10-12］。

目前，关于观赏百合花青苷调控机理的研究

缺乏系统性，百合花色改良的工作存在较大的盲

目性，难以实现花色定向分子育种；对食用百合花

青苷合成通路的研究方兴未艾，而要实现从分子

层面抑制百合鳞茎变色需要更为完整的理论支

撑。为此，本研究回顾和总结了观赏百合花和食

用百合鳞茎花青苷的生物合成通路，结构基因和

调节基因对花青苷合成代谢的调控，以期为观赏

百合花色改良和抑制食用百合变色及相关研究提

供参考。

1　百合花青苷类型及合成途径

从化学结构上来看，花青苷主要是由 6种花青

素（表1）和各种糖分子通过糖苷键结合形成的糖基

衍生物［13］。花青苷的基本结构为 3，5，7-羟基-2-苯

基苯并吡喃（3，5，7-Hydroxy- 2-phenylchroman）（图

1A），因与类黄酮类物质具有相同的C6-C3-C6碳架

结构和生物合成途径，也将其统称为类黄酮类化合

物［14］。不同种类的花青苷所呈现的颜色有所差异，

形成了植物丰富多彩的颜色。

东方百合和亚洲百合中一些红色系品种的花

被片以矢车菊素 3-O-β -芸香苷（Cyanidin 3-O-β - 

rutinoside）为主要花青苷，矢车菊素3-O-β-芸香苷7-

O-β -葡萄糖苷（Cyanidin 3-O-β -rutinoside 7-O-β - 

glucoside）为次要花青苷，后者仅在极少数品种中少

量存在［15-16］；Lai等 ［17］分析了亚洲百合中一些白、黄、

橙、粉、巧克力棕色的品种，发现矢车菊素 3-O-β-芸

香苷主要存在于粉色和颜色更深的棕色花被片中，

后者的含量高于前者，表明百合花被片色相差异与

花青苷的含量正相关。此外，亚洲百合双色品种

Lollypop 和 Tiny Padhye 的上花被片分别为粉色和

白色，花被基部分别呈白色和紫色，同样仅在双色

百合的粉色、紫色部分检测出矢车菊素 3-O-β-芸香

苷，白色部分检测不出或含量极低［18-19］。关于食用

百合，Liang 等［20］对百合的紫红色鳞茎进行研究和

分析，鉴定出矢车菊素-3-O-芸香苷（Cyanidin -3-O-

rutinoside）等7种与呈色相关的酚类色素单体。Fan

等［11］发现与白色对照组相比，产生紫红色变化的兰

州百合鳞茎中矢车菊素 -3-芸香苷（Cyanidin -3-

rutinoside）的积累水平显著上调。可见矢车菊素

（图1B）及其衍生物是目前百合中最常见的花青苷，

主要分布在花被片和鳞茎处。

迄今为止，关于花青苷在植物体内的生物合成

通路已清楚透彻，其合成途径属于类黄酮代谢途径

的分支。植物花青苷的生物合成大致经历3个阶段

（图 2）：第 1阶段是许多植物次生代谢的共有途径，

表1　六种常见花青素的取代基类型及颜色

Table 1　Six common anthocyanins in substituent types 

and colors their colors

花青素种类

Anthocyanin types

矢车菊素Cyanidin

天竺葵素Pelargonidin

飞燕草素Delphindin

矮牵牛素Petunidin

芍药花素Peonidin

锦葵素Malvidin

取代基1

R1

OH

H

OH

OMe

OMe

OMe

取代基2

R2

H

H

OH

OH

H

OMe

颜色

Color

红色

橘红色

蓝紫色

紫红色

紫红色

蓝紫色
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以苯丙氨酸为直接前体，在苯丙氨酸解氨酶（PAL，

phenylalaninae ammonia-lyase）、肉桂酸 -4-羟化酶

（C4H，cinnamic acid-4-hydroxylase）和 4- 香豆酰 - 

CoA 连接酶（4CL，4-coumarate-Co A ligase）的催化

下形成4-香豆酰-辅酶A，一般将该阶段称为苯丙素

途径（GPP，general phenylpropanoid pathway）［21］；第

2阶段以GPP途径产物4-香豆酰-辅酶A为底物，由

查尔酮合成酶（CHS，chalcone synthase）催化形成黄

色的查尔酮，接着经查尔酮异构酶（CHI，chalcone 

isomerase）异构化查尔酮为无色的柚皮素，然后在

黄烷酮羟化酶（黄烷酮 3-羟化酶（F3H，flavonoid-3-

hydroxylase）、黄烷酮 3’-羟化酶（F3’H，flavonoid- 

3’-hydroxylase）、黄烷酮 3’5’-羟化酶 （F3’5’H，

flavonoid-3’5’-hydroxylase））催化下形成无色的二

图1　花青苷（A）及矢车菊素（B）的基本结构［14］

Fig.1　The core structure of anthocyanin（A） and cyanidin（B） ［14］

红框显示百合中主要的花青苷合成途径；PAL：苯丙氨酸解氨酶；C4H：肉桂酸-4-羟化酶；4CL：4-香豆酰-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：鼠李糖转移酶；AT：酰基

转移酶；GST：谷胱甘肽 S- 转移酶

Red box shows the main anthocyanin synthesis pathway in Lilium；PAL： Phenylalanine ammonia-lyase； C4H： Cinnamic acid-4-hydroxylase； 4CL： 

4-coumarate-CoA ligase； CHS： Chalcone synthase； CHI： Chalconeisomerase； 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

图2　花青苷生物合成途径［24-27］

Fig.2　Anthocyanin biosynthetic pathway［24-27］
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氢黄酮醇（二氢山奈酚、二氢槲皮素、二氢杨梅

素）；第 3阶段是各种花青苷的合成，首先由二氢黄

酮醇-4-还原酶（DFR ，dihydroflavonol-4-reductase）

催化还原二氢黄酮醇形成无色花青素［22］，然后在

花青素合成酶（ANS，anthocyanidin synthase）的作

用下转变无色花青素为有色的花青素，再由糖基转

移酶（GT，glucosyltransferase）、甲基转移酶（MT，

methyltransferase）、酰基转移酶（AT，acyltransferase）

等对花青素进行加工形成结构稳定的花青苷［23］，最

后在其他酶的作用下转移至液泡中。百合呈色主

要是通过合成矢车菊素花青苷使花被片和鳞茎分

别形成各种不同的颜色。

2　花青苷合成相关的结构基因

花青苷在植物中的生物合成由 CHS、CHI 与

F3H等早期结构基因和DFR、ANS及UFGT等晚期

结构基因所编码的酶催化完成。对花青苷结构基

因的研究在植物界［28］，特别是在拟南芥［29］、玉米［30］、

矮牵牛［31］等模式植物中已被广泛涉及。近年来，在

百合中也取得了重要的研究进展。

东方百合Sorbonne为富含花青苷的粉色品种，

另一同种属百合Siberia花被片为白色，Yang等［32］对

二者进行研究，发现几乎所有花青苷合成途径中的

结构基因，包括 PAL、CHS、CHI、F3H、F3’H、DFR、

ANS 在 Sorbonne 花被片中的表达量显著高于

Siberia。双色百合的结构基因通过对花青苷的时空

限制沉积形成双色，例如CHS、F3H、F3’H、DFR和

ANS 在 Lollypop 粉色上花被片和 Tiny Padhye 紫色

花被基部的表达量远远高于二者的白色部分［18-19］。

Fan等［11］发现与白色对照组相比，紫红色处理组中

兰州百合鳞茎的 CHS、CHI、F3H、F3’H、DFR、ANS

等结构基因均表达上调。

随着基因克隆技术在百合花色研究中的应用，

参与百合花青苷生物合成的结构基因得以克隆和

功能验证（表2）。CHS属于 III型聚酮合成酶（PKS，

polyketide synthase）家族，是植物类黄酮花青苷生物

合 成 途 径 中 的 第 一 个 关 键 酶 和 限 速 酶［33-34］。

Nakatsuka等 ［35］从亚洲百合Montreux中获得CHS和

DFR 的 cDNA 克 隆 ，通 过 瞬 时 转 化 试 验 发 现

LhCHSA、LhCHSB、LhCHSC 在 Montreux 的有色花

被片、花丝和雌蕊以及Connecticut King的无色素花

丝和雌蕊中均可表达，而LhDFR只在两种百合的有

色组织中表达，说明DFR基因与百合花青苷合成的

相关性高于 CHS 基因；化占勇［36］从东方百合

Sorbonne 中分离得到 LhCHS2 基因，利用病毒诱导

的基因沉默（VIGS，virus induced gene silencing）干

表2　百合中已经分离和鉴定参与调控花青苷生物合成途径的关键结构基因CHS、DFR和ANS

Table 2　Key structural genes including CHS，DFR and ANS involved in the regulation of the anthocyanin biosynthetic 

pathway identified in Lilium

基因类型

Gene species

查尔酮合成酶基因

CHS

二氢黄酮醇-4-还原酶基因

DFR

花青素合成酶基因

ANS

百合种类

Lilium 

types

亚洲百合

东方百合

东方百合

亚洲百合

东方百合

野生百合

东方百合

百合品种

Lilium breeding

Montreux

Sorbonne

Siberia

Montreux

Sorbonne

Lilium speciosum

Siberia

基因名称

Gene 

name

LhCHSA、

LhCHSB、

LhCHSC

LhCHS2

LhCHS

LhDFR

LoDFR1、

LoDFR2

LsDFR

LsANS1、

LsANS2、

LsANS3

功能描述

Function description

百合有色组织及无色组织中均可表达

VIGS干扰技术获得花色变化明显、花青苷含量有所降低的

矮牵牛植株

异源表达反义CHS转基因的本明烟草花瓣颜色变浅，正义

CHS转基因的本明烟草颜色无变化

仅表达于百合的有色组织中

异源表达使烟草植株花色明显淡化、花冠檐由粉色变为浅

粉色

序列突变导致花被片和花药中缺乏花青苷积累

异源表达LsANS1、LsANS3明显促进转基因拟南芥花青苷积

累，LsANS2影响较小

参考文献

Reference

［35］

［36］

［37］

［35］

［44］

［45］

［47］
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扰技术获得镶嵌型、马赛克型和中间型 3种矮牵牛

花色表型，与野生型相比，花色变化明显、花青苷的

含量也有所降低。陈洁等［37］从东方百合 Siberia中

克隆出LhCHS基因，构建载体并转化烟草叶盘获得

正义和反义CHS转基因本明烟草，检测结果显示前

者的花瓣颜色未见变化，后者变浅，表明CHS基因

的遗传转化可以有效调控花色。CHI是植物类黄酮

花青苷生物合成途径中的第2个关键酶［38］。窦晓莹

等［39］从东方百合Sorbonne中克隆出CHI基因，发现

该基因在百合的花器官中相对表达量较高，并且在

花被片等组织中基因表达水平在发育后期普遍高

于发育早期。而随着花被片的发育，色素类物质积

累也在逐渐增多，说明LhCHI 基因可能影响色素积

累。F3H是植物类黄酮花青苷生物合成途径中的另

一关键酶［40］。张星等［41］以 Sorbonne为试验材料，成

功克隆出 F3H 基因。通过半定量 RT-PCR 发现

LhSorF3H在花被片等组织中表达明显，在茎生根、

上部叶片等组织中表达较弱，而在中下部叶片等组

织中基本不表达。可见F3H作为控制百合花青苷形

成过程中的重要结构基因，对Sorbonne花色的形成

起到一定的作用。DFR位于花青苷合成途径的下

游，在一定程度上决定植物合成花青苷的种类与含

量［42-43］。研究发现，转化东方百合Sorbonne LoDFR1

和LoDFR2基因的烟草植株花色明显淡化、花冠檐

由粉色变为浅粉色，可能是由于DFR基因导致花青

苷的种类与含量发生变化所引起的［44］。Suzuki等［45］

在鹿子百合中检测到 LsDFR基因的序列发生无义

突变，导致花被片和花药中缺乏花青苷积累。ANS

可以将无色花青素转化为有色花青素，是花青苷合

成途径末期的关键酶［46］。杨成龙等［47］从东方百合

Siberia 中克隆鉴定出 LsANS1、LsANS2、LsANS3，利

用花序浸染法转化拟南芥并经过筛选得到阳性植

株，发现在拟南芥幼苗期，相较于过量表达LsANS2，

过表达LsANS1与LsANS3能明显促进转基因拟南芥

花青苷含量增加。GT是催化形成不同颜色花青苷

的重要转移酶之一。徐雷锋［48］从亚洲百合双色品

种 Tiny Padhye 中克隆得到 LhUFGT 基因，通过同

源重组的方法构建得到过表达载体，发现该基因可

以恢复 3GT 基因功能缺失的拟南芥突变体的表

型，表明 LhUFGT 蛋白具有 3GTs 家族成员的酶催

功能。

以上结果均表明，结构基因对百合花青苷的

生物合成至关重要。在观赏百合中，CHS、DFR 和

ANS 等关键结构基因对花青苷积累及花被片着色

的调控作用较为显著，单个基因的沉默、序列突变

或异源表达往往会对花青苷合成途径的整体稳

定性产生影响，从而影响靶组织中花青苷的生物

合成。而将基因克隆、过表达等研究手段应用于

食用百合花青苷结构基因的研究有待进一步

拓展。

3　花青苷合成的转录调控

植物花青苷的合成与积累通常由内外因子协

同调控［48］。外因通常指光照、温度等环境因素，而

所谓内因，即结构基因和调节基因，调节基因所编

码的转录因子通过激活或抑制 CHS、DFR 和 ANS

等结构基因的时空表达决定花青苷的积累水平。

转录因子依据 DNA 保守结构域的不同主要分为：

禽髓母细胞瘤病毒的原癌基因蛋白 （MYB，v-myb 

avian myeloblastosis viral oncogene homolog）、螺旋-

环-螺旋 （ bHLH，basic helix-loop-Helix） 蛋白、WD 

40 （WD，WD repeat） 蛋白、亮氨酸拉链 （bZIP，basic 

region-leucine zipper） 蛋白、锌指 （zinc-finger） 蛋白

和乙烯反应因子 （ERF，ethylene response factor） 5个

家族［25］。目前，百合中主要发现MYB 转录因子家

族参与调控花青苷的生物合成，针对 bHLH、WD40

等其他调控因子的研究有限。

3.1　MYB转录因子

MYB转录因子数目庞大、类别多，依据保守结

构域所包含重复基序的个数可分为：1RMYB（R1/

R2/R3-MYB）、2RMYB（R2R3-MYB）、3RMYB

（R1R2R3-MYB）和 4RMYB 四大类［48-49］。其中，含

有两个基序的R2R3-MYB在植物花青苷生物合成

的遗传调控中作用最为广泛［50］。

LhMYB12和LhMYB6是最早发现参与调控观

赏百合花青苷的转录因子。Abe等［16］通过对亚洲百

合Montreux和Connecticut King的杂交分析证明前

者花被片和突起斑点的着色由不同基因独立调控。

之后的研究进一步发现，深红色突起斑点和粉色花

被片分别由 LhMYB6 和 LhMYB12 调控花青苷积累

形成颜色［51］。在垂花百合中也有相似的研究结论，

已发现LcMYB12基因的表达量同花青苷含量的变

化相一致，在花被片呈粉白色变种型中显著低于呈

粉色的普通型［6］；另一转录因子LcMYBSPL的基序

同 LhMYB12-Lat（分 离 自 亚 洲 百 合 Latvia 的

LhMYB12基因的新位点，在含斑点的被膜区表达，

调控溅泼状斑点的着色［52］ ）非常相似，通过参与调

控花青苷积累形成溅泼状斑点［6］。此外，一些百合
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由一种转录因子同时调控花被片与斑点的着色，例

如东方百合 Sorbonne 由 LhSorMYB12 调控花青苷

形成突起斑点和使花被片着粉色［53］。近年研究发

现MYB19Long、MYB19Short调控一些亚洲百合和

野生百合中突起斑点的着色［54］，MYB19Long 对刷

痕斑点的形成也具有调控作用［55］。LvMYB5 的基

因表达水平与东方百合Vivian花被片的花青苷积累

水平呈正相关，沉默LvMYB5后百合花青苷积累减

少，粉红色花被片出现白色区域［56］。另外，LdMYB6

分离克隆自兰州百合的鳞茎，是食用百合中唯一报

道的调控花青苷合成的转录因子基因［57］。随着研

究范围的不断拓展，一些负调控因子也相继得到鉴

定。Sakai 等［58］发现 LhR3MYB1 和 LhR3MYB2 在

单个 MYB 重复序列的下游有一个类似 AtMYBL2

的C2抑制基序，过表达LhR3MYB1或LhR3MYB2基

因均可抑制烟草花青苷合成，过表达LhR3MYB2基因

时的抑制作用更强。而在东方百合Vivian中，同时过

表达 LvMYB5 和 LvMYB1 基因使 NbCHS、NbDFR 和

NbANS的表达下调，表明LvMYB1转录因子通过抑

制结构基因的表达负调控花青苷的生物合成［56］。

可见，百合花青苷的生物合成及着色主要是通过

R2R3-MYB转录因子起到不同的调控作用，存在少

数R3-MYB转录因子发挥负调控作用。

通过多序列比对和构建系统发育树深入了解百合

MYB转录因子的进化关系。由图3和图4可知，抑制

花青苷生物合成的LhR3MYB1和LhR3MYB2仅包

含部分R2结构域，在系统发育树上聚为一小类，而具

有促进作用的百合R2R3-MYB转录因子包含ANDV

基序和AN2亚群的特征保守基序RPQPR，在系统发

育树上聚为一大类，表明它们均属于AN2亚群。

R2和R3结构域用黑色长线标记； ANDV基序用红色矩形框标记；AN2 亚组的保守基序RPQPR用黄色矩形框标记

The domains R2 and R3 were marked with black and long lines；ANDV-motif is marked with red box；The small motif RPQRP 

in the AN2 subgroup is marked by a black box

图3　百合花青苷相关MYB转录因子的多序列比对（部分氨基酸）

Fig.3　Multiple sequence alignment （partial amino acids） of anthocyanin related MYB TFs in Lilium

图4　百合花青苷相关MYB转录因子的系统发育树

Fig.4　Phylogenetic tree of anthocyanin related MYB TFs in Lilium
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3.2　bHLH 和 WD40 转录因子

bHLH 转录因子是仅次于 MYB 转录因子的第

二大转录因子超家族［59］，广泛存在于植物中［60］。

Nakatsuka 等 ［61］从亚洲百合 Montreux 中分离出

LhbHLH1 和 LhbHLH2 基因，发现 LhbHLH1 在花被

片、子房等有花青苷积累的部位和茎等无色部位表

达，而LhbHLH2只在有花青苷积累的部位表达，表

明二者在百合中的表达具有组织特异性，LhbHLH2

与花青苷的着色关系更为密切，是调控花青苷生物

合成的主要bHLH基因。

到目前为止，与百合有关的WD40 蛋白的信息

有限，Dou等［62］在东方百合 Sorbonne中鉴定出 1个

WD40转录因子LhWDR，该转录因子基因的时空表

达模式与百合花被片的花青苷积累水平呈正相关，

而且 LhWDR 与 LhbHLH2 存在相互作用，表明

LhWDR可能以同LhbHLH转录因子互作的方式调

控花青苷的生物合成。在大多数植物中，WD40蛋

白一般不具有酶活性和激活功能，而是通过与

MYB 和 bHLH一起形成的MBW 复合物实现对花

青苷的调控［63］，因此，对 WD40 蛋白调节百合花青

苷合成的机理有待进一步探索。

3.3　其他调控因子

其他转录因子家族也可能参与调控观赏百合

花青苷的合成，如 WRKY 家族。WRKY 家族成员

通过间接调控花青苷合成的结构基因或者直接调

控花青苷的运输、植物液泡酸度，从而影响花青苷

的 积 累［64］。 亚 洲 双 色 百 合 Tiny Padhye 中 ，

LhWRKY44 的表达模式与花青苷生物合成基因相

似，但其在百合属植物中的功能尚不清楚，需要进

一步研究［65］。

除了 MYB 阻遏物，研究还发现微小 RNA 

（microRNA，miRNA） 在转录后可使花青苷的合成

受到抑制，如 miR828、miR858 和 miR159 能够靶向

多种植物的 R2R3-MYB 基因［19，66］。在亚洲杂交百

合双色品种 Lollypop的花被片中，miRNA828 通过

抑制R2R3-MYB 转录激活子（LhMYB12）基因的表

达从而减少了花青苷的积累，表明百合花双色模式

的发育与 miR828/MYB12 模块的参与有关［19］。此

外，一些百合中 MYB12 基因的上调与温度对

miR828 的调控有关，例如 miR828 的积累水平在

高温下降低使得亚洲杂交百合Montreux花被片中

的花青苷色素沉着加速［67］，这与东方杂交百合在

高温条件下 LhMYB12 的转录受到抑制，从而抑制

一些时期花色苷的生物合成不同［68］ 。

3.4　转录调控网络

根据在氨基酸序列上的同源性，可将调节花青

苷生物合成的R2R3-MYB转录因子分为AN2和C1

两个亚群［17］。一般来说，AN2亚群调控双子叶植物

花青苷生物合成途径中的晚期结构基因，而在单子

叶植物百合中，一些属于AN2亚群的正调控因子能

够 同 时 调 控 早 期 和 晚 期 结 构 基 因 。 例 如

LhMYB12，通过直接激活 LhCHS 和 LhDFR 基因的

启动子调控亚洲百合花被片中的花青苷合成［17］。

同样，LdMYB6 响应光信号，通过上调花青苷合成

通路中的相关结构基因，如 LdPAL、LdCHS 和

LdDFR的表达进而促进兰州百合鳞茎中花青苷的

积累［57］。此外，LhMYB6 和 LhMYB12-Lat 通过调

控晚期结构基因 LhDFR 的表达调节亚洲百合斑

点的色素沉着［51-52］。LvMYB5 激活晚期结构基因

LvANS 的启动子以促进东方百合 Vivian 的花被片

积 累 花 青 苷［56］。 除 了 最 常 见 的 MBW（MYB-

bHLH-WD40）三元复合物外，植物中研究最广、发

现最多的调控花青苷合成途径的复合物是 MYB-

bHLH二元复合物。瞬时转化实验表明，LhR3MYB2

或 LhR3MYB1 与 LbHLH2 同 时 过 表 达 可 降 低

LhDFR 和 LhANS 的表达水平，使花青苷的积累量

减少［58］。LrMYB15 的表达受光照影响，通过上调

岷江百合中LrDFR、LrANS基因的表达促进花被片

积累花青苷，与 LrbHLH2 协同作用时调控效果更

强［69］。亚洲百合 Grand Cru 花被片内表面上的红

色斑点区域是由 LhMYB18 与 LhbHHLH2 共同激

活 LhDFR 基因的启动子而积累花青苷所形成［70］。

总之，转录因子 MYB 单独或者转录因子 MYB 与

bHLH 互作通过激活或者抑制结构基因的启动子

表达进一步促进或抑制花青苷的积累，从而引起

颜色的变化。对结构基因的调控主要集中在

CHS、DFR 和 ANS 上 ，对 DFR 的 调 控 研 究 最

多（图 5）。

4　花青苷合成的转运

花青苷由定位于细胞质内的多酶复合体催化

合成，在液泡中储存且广泛分布于植物细胞内［71］，

而多酶复合体通过细胞色素单加氧酶 P450 固定在

内质网上，需要在转运蛋白的作用下将花青苷从细

胞质转运到液泡中才能使植物呈现出各种颜色，故

与结构基因及转录因子调控花青苷的合成不同，转

运蛋白负责调控花青苷的积累。研究表明，花青苷的

液泡转运方式主要有3种［72-73］（图5）： （1） 在谷胱甘肽
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转移酶（GST，glutathione S-Transferase）的协助下花

青苷被靶向定位到液泡附近，液泡膜上的多药耐药抗

性 相 关 蛋 白（MRP，multidrug resistanceassociated 

protein）类转运蛋白识别后将其跨膜转运至液泡； 

（2） 由液泡膜上的多药和有毒化合物排出家族

（MATE，multidrug and toxic compound extrusion）类

转运蛋白将其跨膜转运到液泡中，这个过程需要如

H+-ATPase质子泵产生的H+浓度梯度； （3） 由囊泡

将其包裹，通过膜融合的方式进入液泡。

目前在观赏百合中已经阐明了两种转运机制

（图 5）： Cao等［74］从亚洲杂交百合Tiny Padhye中鉴

定出了 LhGST基因，通过功能互补实验及VIGS发

现LhGST与百合中花青苷的转运相关。Xu等［75］从 

Tiny Padhye中克隆出MATE候选基因LhDTX35，并

且发现 LhDTX35基因的表达模式与花被片中花青

苷积累呈正相关，与此同时，拟南芥DTX35基因的

功能互补也表明 LhDTX35 可以恢复拟南芥 DTX35

突变体的沉默不育和无花青苷表型。这些结果均

表明，LhDTX35 可能参与调控百合中花青苷的

积累。

红框显示百合中主要的花青苷转运蛋白； ：正调控； ：负调控；？：调控机制尚不清楚

Red box shows the major anthocyanin transporter protein in Lilium； ：Positive regulation； ：Negative regulation；

？：Regulatory mechanism is unclear

图5　百合花青苷生物合成的转录调控网络

Fig.5　Transcriptional regulatory network of anthocyanin biosynthesis in Lilium
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5　总结与展望

随着研究的不断深入，对观赏百合花青苷合成

通路的研究较为完善，已有许多结构基因和调控基

因经过分离克隆并验证了其功能。关于食用百合

花青苷合成调控的研究偏少，目前仅对调节基因

LdMYB6进行分离鉴定和功能验证，结构基因尚无

此类研究。减少鳞茎紫红色变化可以提高食用百

合的品质和商品价值，因此充分了解鳞茎花青苷合

成的调控机理很有必要，相关研究有待进一步

拓展。

许多植物对调控基因的研究大多集中在MYB、

bHLH 和 WD40 三类转录因子，以及三者互作形成

的MBW复合体上，相比之下，MBW复合体对花青

苷合成的调控作用更强，是当前的研究热点。然而

在百合中，与 MYB 负调控因子、bHLH 及 WD40 转

录因子相关的研究较少，尚未发现与MBW复合物

相关的研究，关于它们在百合花青苷合成调控中的

作用机制有待探索。

众所周知，花青苷的生物合成是一个极其复杂

的过程，除结构基因和调节基因外，各种环境因子

也与花青苷的形成与积累密切相关。而对于光照、

温度、糖、PH、金属离子等外界环境因素的响应因子

是如何通过与调控基因和结构基因相互作用来影

响百合花青苷的合成还有很多未知之处，深入研究

各环境因子在花青苷生物合成途径中的调控机制

对于探明百合花青苷的调控网络具有重要意义。
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