
植物遗传资源学报 
Journal of Plant Genetic Resources 

ISSN 1672-1810,CN 11-4996/S 

 

 

 

 

《植物遗传资源学报》网络首发论文 

 
题目： 玉米花青素合成相关基因的鉴定及表达分析 
作者： 李淑君，付忠军，郝芸茜，袁亮，祁志云 
DOI： 10.13430/j.cnki.jpgr.20240918001 
收稿日期： 2024-09-18 
网络首发日期： 2024-11-13 
引用格式： 李淑君，付忠军，郝芸茜，袁亮，祁志云．玉米花青素合成相关基因的鉴定

及表达分析[J/OL]．植物遗传资源学报. 
https://doi.org/10.13430/j.cnki.jpgr.20240918001 

 
 
 
 
 

 
网络首发：在编辑部工作流程中，稿件从录用到出版要经历录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿等阶

段。录用定稿指内容已经确定，且通过同行评议、主编终审同意刊用的稿件。排版定稿指录用定稿按照期

刊特定版式（包括网络呈现版式）排版后的稿件，可暂不确定出版年、卷、期和页码。整期汇编定稿指出

版年、卷、期、页码均已确定的印刷或数字出版的整期汇编稿件。录用定稿网络首发稿件内容必须符合《出

版管理条例》和《期刊出版管理规定》的有关规定；学术研究成果具有创新性、科学性和先进性，符合编

辑部对刊文的录用要求，不存在学术不端行为及其他侵权行为；稿件内容应基本符合国家有关书刊编辑、

出版的技术标准，正确使用和统一规范语言文字、符号、数字、外文字母、法定计量单位及地图标注等。

为确保录用定稿网络首发的严肃性，录用定稿一经发布，不得修改论文题目、作者、机构名称和学术内容，

只可基于编辑规范进行少量文字的修改。 

出版确认：纸质期刊编辑部通过与《中国学术期刊（光盘版）》电子杂志社有限公司签约，在《中国

学术期刊（网络版）》出版传播平台上创办与纸质期刊内容一致的网络版，以单篇或整期出版形式，在印刷

出版之前刊发论文的录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿。因为《中国学术期刊（网络版）》是国家新闻出

版广电总局批准的网络连续型出版物（ISSN 2096-4188，CN 11-6037/Z），所以签约期刊的网络版上网络首

发论文视为正式出版。 
 



   DOI:10.13430/j.cnki.jpgr.20240918001 

 

玉米花青素合成相关基因的鉴定及表达分析 

 

李淑君1，付忠军1，郝芸茜2 ，袁  亮1，祁志云1 

（1重庆市农业科学院玉米研究所，重庆 401329；2长江师范学院现代农业与生物工程学院，重庆 涪陵 408000） 

     摘要：紫玉米（Zea mays L.）含有较高的花青素和其他功能性植物化学物质，广泛应用于功能食品和医药等行业，为玉

米产业带来了较大的经济效益。为探究紫玉米中花青素生物合成的调控机制，利用生物信息学法，从玉米全基因组数据库中

鉴定出分布于 10 条染色体上的 83 个花青素生物合成相关基因（ZmABGs）；系统发育树将这些基因分为五组。ZmABGs 启动

子区的顺式作用元件分析表明，ZmABGs 基因在参与激素信号通路和胁迫响应中起重要作用。通过对玉米不同组织的表达分

析发现，与非授粉组织相比，多个 ZmABGs 基因在授粉组织中表达，尤其是在玉米种皮中。利用 qRT-PCR 技术对与粒色相关

的 15 个关键 ZmABGs 基因在籽粒发育不同时期的表达分析表明，调控基因（ZmPAP1-b 和 ZmLDB38-a）及其靶结构基因

（ZmF3H-b、ZmDFR-b、ZmCHS-b、ZmF3’H、ZmPAL1-b、ZmPAL1-l 和 Zm4CH-c）的共同上调可能促进了紫玉米 Zi 2-1 在籽

粒发育早期阶段（授粉后 10~34 d）的花青素积累，而在后期发育阶段（授粉后 34~46 d）这些 ZmABGs 则表现出下调。本

研究结果有助于更好地了解玉米中花青素积累的遗传机制和调控网络，同时为促进高花青素玉米品种的选育提供一定的理论

基础。 

关键词：玉米；花青素生物合成相关基因；qRT-PCR 
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Abstract:  Purple corn (Zea mays L.) contained a higher anthocyanins and other functional phytochemicals, and was widely used in 

function food and pharmaceutical industries, thereby ranked a higher economic benefits for the corn industry. To explore the regulatory 

mechanism of anthocyanin biosynthesis pathway in purple corn, 83 Zea mays anthocyanin biosynthetic genes (ZmABGs) were 

identified using bioinformatic approach, classified into 5 groups byphylogenetic tree, which were widely and randomly distributed in 

10 chromosomeins. Cis-acting elements analysis of ZmABGs in the promoter region indicated that the potential role of ZmABGs 

involved in hormone signaling pathways and responsive to different stress.. In addition, more ZmABGs genes were expressed in 

pollinated organ samples than un- pollinated organ samples, especially for corn pericarp through expression analysis of different 

tissues. qRT-PCR showed that the upregulation of regulatory genes (ZmPAP1-b and ZmLDB38-a) together with its target structure 

genes (such as ZmF3H-b, ZmDFR-b, ZmCHS-b, ZmF3’H, ZmPAL1-b, ZmPAL1-l and Zm4CH-c) might promote the anthocyanin 

accumulation in Zi2-1 at early stages (10–34 days), while the down-regulation of those ZmABGs at late developmental stages 

(34–46 days). Taken together, our results gain insight into better understanding of the genetic mechanisms and regulatory network of 

anthocyanin accumulation in maize, and providing a theoretical basis for promoting the breeding of high anthocyanin maize varieties. 

Key words: Zea mays L, anthocyanin biosynthetic genes, qRT-PCR  

玉米(Zea mays)作为全球广泛种植的主要作物之一，不仅为人类和动物提供食物，还可用于生物燃料[1]。
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迄今为止，通过人工驯化产生了大量不同颜色籽粒的玉米品种。这些品种的籽粒中积累了不同类型和水平

的类黄酮化合物，包括玉米素、槲皮素、单宁和花青素等[2]。花青素作为最重要的类黄酮化合物之一，对植

物组织的色素沉积起着至关重要的作用。紫玉米因花青素含量高而备受关注，其花青素合成途径的研究在

不断推进[3,4]。研究发现，紫玉米花青素的合成主要由结构基因和调控基因决定。结构基因在花青素含量高

的组织比含量低的组织中富集得更多[5]，包括苯丙氨酸解氨酶（PAL）、二氢黄酮醇 4-还原酶（DFR）、查

尔酮合酶（CHS）、查尔酮类异构酶（CHI）、黄烷酮 3'-羟化酶（F3'H）、黄烷酮 3-羟化酶（F3H）等基因，

这些基因直接参与花青素生物合成途径[6-8]。其中，72%的结构基因上调表达以调节花青素的合成，转录组

测序发现，在授粉后 34 天表现出最高的表达水平[9]。控制花青素合成的调控基因主要是一些转录因子，通

过调控结构基因的表达水平从而调节花青素的合成。目前鉴定出参与花青素调控的主要是转录因子 MYB、

bHLH 和 WD40。这三类转录因子可单独作用，也可相互结合形成 MYB-bHLH-WD40 三元转录因子复合体

（MBW 复合体）共同调控花青素合成的结构基因[10]，且该复合体激活结构基因的能力比单独的转录因子强。

研究表明，调控花青素合成的转录因子表达具有组织特异性[11,12]。ZmC1 是首个被克隆的植物花青素合成调

控因子，调节玉米籽粒糊粉层的色素沉积，而随后分离出的与 ZmC1 高度相似的 pl 基因影响着植物的花和

营养组织的着色[13]，这两个都属于 MYB 转录因子。玉米中的 Lc 基因属于 bHLH 转录因子，该基因负责调

控种皮中花青素的累积[14]。bHLH 型蛋白 in1(intensifier1)被鉴定是玉米花青素合成的隐性增强因子，与 R1

和 B1 具有高度的序列相似性[15,16]。其中，部分 R1 和 B1 等位基因在种皮和糊粉层中发挥作用[17]。属于 MYB

型和 bHLH 家族的 ZmC1 和 ZmR1 的过表达可以增加小麦种质中的花青素含量[18]，表明花青素含量可以通

过转录因子调节结构基因的的表达水平来增加。 

然而，迄今为止，紫玉米花青素合成途径的调控机制尚未完全阐明，这在一定程度上阻碍了紫玉米品

种的选育。因此，为鉴定玉米中的花青素生物合成相关基因（ZmABGs），研究这些 ABGs 在不同颜色玉米

籽粒发育过程中的基因表达模式，本研究对 ZmABGs 进行了全基因组鉴定，并对在籽粒发育过程中参与颜

色变化相关的候选基因 ZmABGs 的表达进行分析，研究结果将为玉米花青素生物合成途径的转录调控提供

理论参考。 

1 材料与方法 

1.1 试验材料 

供试材料为紫玉米自交系 Zi2-1、黄玉米自交系渝 P369，均由重庆市农业科学院提供。于 2023 年春季

种植于重庆市九龙坡区皇田试验站。每个材料种植面积 88m2，行长 10 m，行宽 8.8 m，行距 55 cm，株距

30 cm。试验过程中水肥管理、病虫害防治等与当地大田玉米生产管理一致。授粉时将牛皮纸袋套在穗部，

直至采样后结束。授粉后对两个材料各挑选授粉时间相同的果穗悬挂吊牌，于授粉后 10、14、18、22、26、

30、34、38、42 和 46 d 10 个时期分期用镊子挑取果穗中部籽粒，每个样品取 3 个果穗混样，作为 3 次生物

学重复。选取 10 粒拍照观察，其余样品置于试管中液氮速冻，随即放入-80℃冰箱保存。 

1.2 试验方法 

1.2.1 玉米花青素生物合成相关基因 ABGs 的鉴定和特征分析   从玉米基因组数据库（ Index of 

/Zm-B73-REFERENCE-NAM-5.0 (maizegdb.org)）中下载玉米 ABGs基因家族的蛋白质序列。从 TAIR（ https:// 

www.arabidopsis.org/）网站下载拟南芥 ABGs 基因家族的蛋白质序列作为查询，使用本地 BLASTP 对玉米

ABGs 蛋白进行搜索。将候选基因提交到 NCBI CDDhit （https://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd）网站验证其保

守结构域。使用 ProtParam (http://web.expasy.org/protparam)[19]分析 ZmABGs 蛋白质的长度、等电点和分子量。



通 过 WoLF PSORT (https://wolfpsort.hgc.jp/) [20] 和 TMHMM Server v2.0 

(http://www.cbs.dtu.dk/services/TMHMM/)[21] 预测亚细胞定位和跨膜位置。 

1.2.2 玉米 ABGs 基因家族成员的特征分析  使用 TBtools 分析 ZmABGs 在玉米不同染色体上的位置，并对

结果进行可视化[22]。采用姚瑶等人的方法评估 ZmABGs 的基因拷贝数和共线性分析[23]。采用 MEGA11 软件

邻接法（NJ，neighbor joining）构建系统发育树，检验参数 Bootstrap 重复 100 次。利用 MEME（http:// 

meme-suite.org/tools/meme）分析 ZmABGs 蛋白质序列保守基序，保守域数目上限设置为 15。利用 TBtools

分析 ZmABGs 基因结构。利用 PlantCARE 网站（http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/）

在 ZmABGs 基因上游 1500 bp 预测其启动子区域的顺式作用元件[24]，并通过 TBtools 对生成的结果进行可视

化分析。利用 STRING 网站（http://string-db.org）和 Cytoscape 软件分别构建和美化 ZmABGs 蛋白-蛋白互

作网络图[25]。 

1.2.3 ZmABGs 转录表达模式分析  利用 qTeller MaizeGDB 中提供的玉米不同组织（胚、胚乳、未授粉节间、

未授粉叶片、种皮、授粉节间和叶片）在授粉后 18 d 的转录组数据，分析 ZmABGs 基因在玉米各组织中的

表达水平。表达量经 log2 转化后，利用 Tbtools 绘制转录组数据表达热图。 

1.2.4 qRT-PCR 验证  提取授粉后 10、14、18、22、26、30、34、38、42 和 46 d 玉米籽粒的 RNA 进行实时

定量 PCR 验证。采用 EZNA plant RNA kit 试剂盒提取总 RNA，合成相应的 cDNA。选择差异表达的 ZmABGs

基因进行 qRT-PCR 分析。利用 Primer Premier 5.0 软件设计引物，引物序列见表 1。以 GAPDH 基因（GenBank

接入号：GenBank: X07156.1）作为内参基因。qRT-PCR 的仪器为 Applied Biosystems 公司的 StepOne Real-Time 

PCR Syetem，扩增体系为 20 μL：正/反向引物各 1 μL，cDNA 2 μL，2×SYBR Green Realtime PCR Master Mix 

5 10 μL ，无酶水 7 μL。扩增程序为：94 ℃预变性 30 s，94 ℃变性 15 s，55 ℃退火 15 s，72 ℃延伸 1 min，

40 个循环。采用 2-△△CT[26]法计算目的基因相对于内参基因的表达水平，每个试验重复 3 次。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



表 1 籽粒发育过程中与颜色变化相关的候选 ZmABGs qRT-PCR 分析引物列表 

Table 1. List of primers for qRT-PCR analysis of candidate ZmABGs in color change during the developmental process of 

grains  

基因名称 

Gene name 
 

引物序列（5'—3'） 

Primer sequences (5'—3') 

基因编号 

Genetic ID 

Zm-qRT-ZmGAPDH 
正向 CCATCACTGCCACACAGAAAAC 

GenBank: X07156.1 
反向 AGGAACACGGAAGGACATACCAG 

Zm4CL1-f 
正向 GTTGCAAAGGAGGTCGTGTT 

Zm00001eb389420_T002 
反向 TGTGTGTTGTCACTGCTTGG 

ZmC4H-c 
正向 CCTATCATCGGCATCACCCT 

Zm00001eb346150_T001 
反向 CGATCTGGTTGCTGAACTGG 

ZmCHI-a 
正向 CTCGAGATCGGAGGCAACTT 

Zm00001eb062510_T001 
反向 ATCGTCACCCTCGTGAACTT 

ZmDFR-b 
正向 TCGTCATGAAGCTCCTCCAG 

Zm00001eb159020_T001 
反向 GGTCCATCAATGGCTTCGTC 

ZmF3H-b 
正向 ACTTCTCGTACCCGGTGAAG 

Zm00001eb067380_T002 
反向 ACCACCTTCTGGTCCATGTC 

ZmPAL1-b 
正向 ATCGCCAACAGGATCAAGGA 

Zm00001eb077230_T001 
反向 CAGGAACACCTTGTTGCACT 

ZmPAL1-i 
正向 ATCGAAGTGATCCGCTTTGC 

Zm00001eb247630_T001 
反向 TGGGAGTTCCCTGGAAGTTG 

ZmPAP1(MYB75)-b 
正向 GTGCACCAACAACTGTAGCA 

Zm00001eb328600_T001 
反向 ACGTAGTCGGACCACTTGAG 

ZmPAP1(MYB75)-l 
正向 CCAACTACATTGCGGAGCAC 

Zm00001eb328600_T002 
反向 TCCTCCTTGGAGATGTTCCC 

ZmLBD38-a 
正向 GACGATCGACCCGGTGAG 

Zm00001eb108240_T001 
反向 GTCGAGAACGTCGAGCAC 

ZmF3'H-b 
正向 GAACGGGATCATCAGGGAGA 

Zm00001eb245960_T001 
反向 GAGGTTCAGGAGAAGTGCCT 

ZmTTG1-a 
正向 GCTCTGTTCGCGTCTTTGAT 

Zm00001eb242340_T001 
反向 TGATGGTGGCCATGTACCTT 

ZmMYB12-b 
正向 ATAAGGTGCAGCAGAATGCC 

Zm00001eb273580_T003 
反向 GCGTTGAAAGGCTCCTTCTT 

ZmCHS-b 
正向 ATACCGGAGACCAAGCATGT 

Zm00001eb129220_T001 
反向 CTCCCTGGAAGGGTTGAAGT 

ZmFLS1-b 
正向 GTCAATGGTACGAGGCCAAG 

Zm00001eb256000_T002 
反向 CATGACATCCGCGTCTTCTC 



1.3 数据分析 

采用 SPSS20.0 软件进行方差分析，评估不同样品间基因相对表达水平的差异，数值以平均值

±标准差表示。Duncan's 法对各测定数据进行多重比较，不同的字母表示在 P=0.05 水平上存在显

著差异。  

2 结果与分析 

2.1 籽粒颜色表型鉴定 

观察籽粒发育过程中颜色的动态变化。由图 1 可以看出，Zi 2-1 的籽粒颜色从授粉后 10 d 到

46 d 逐渐深化，授粉后 14 d 时籽粒顶端发现少量色素沉积，随后向四周扩散；授粉后 30 d 左右，

色素在籽粒的各个部分均有沉积。而渝 P369 的籽粒颜色从授粉后 10 d 至 46 d 并未看到明显变化，

仅在种皮中表现出常见的黄色。 

 

A:紫玉米 Zi 2-1；B:黄玉米渝 P369；d：授粉后天数。下同 

A:Purple corn Zi 2-1,B:Yellow corn Yu P369, d: Days after pollination.The same as below 

图 1  紫玉米 Zi 2-1 和黄玉米渝 P369 籽粒发育过程中的颜色变化 

Fig.1  Color change during the developmental process of grains in purple corn Zi 2-1 and yellow corn Yu 

P369 

A 

B 



2.2 ZmABGs 基因的全基因组鉴定与特征分析 

本研究在玉米中共鉴定出 83 个 ZmABGs 基因，包括 42 个结构基因和 41 个调控基因。其中，

FLS 家族基因（FLS2、FLS4、FLS5、FLS6）、CPC、MYB111 和 MYB113 在玉米中尚未被鉴定，

而在拟南芥中已被鉴定出，这些基因可能在玉米基因组的全基因组多倍体化后丢失。玉米中

ZmABGs 基因的数量是拟南芥的两倍，表明全基因组多倍体化和异源多倍体化可能在玉米中广泛

存在。83 个 ZmABGs 蛋白的长度为 198~719 个氨基酸，等电点为 4.78 ~10.48 kDa ，蛋白质分子

量为 2.16~7.74 KD。亚细胞定位预测显示，多数 ZmABGs 调控基因蛋白位于细胞核中，而结构基

因除 ZmC4H、ZmF3'H 和 Zm4CL 家族的蛋白位于细胞膜中，其他均位于细胞质中。跨膜结构分析

发现，仅 ZmF3H-a、ZmF3H-b、ZmDFR-a、ZmC4H-d、ZmMYB12-b、ZmF3’H-a 和 ZmANS (LOOX)-b

分布在跨膜区。83 个 ZmABGs 基因在不同的染色体上分布不均匀。其中，染色体 chr 1 上有 14 个

ZmABGs 基因，而染色体 chr 10 仅有 1 个 ZmABGs 基因（图 2）。 

 
灰色区域：玉米基因组中的所有共线性区域；淡黄色区域：玉米染色体的部分（chr1-chr10）；基因密度：热图沿每条矩形、直线和条形；

多色线：片段重复的 ZmABGs 基因对 

The gray areas indicate all synteny blocks in the maize genome,；Faint yellow blocksindicate parts of the maize chromosomes (chr1-chr10)；The 

gene density on each chromosome is depicted by the heatmap along each rectangle, line and bar；The multicolored lines indicate segment 

duplicated ZmABGs gene pairs 

图 2  玉米 10 条染色体上 ZmABGs 基因的染色体定位及 ZmABGs 基因染色体间关系的共线性分析 

Fig.2  Chromosomal locations of ZmABGs genes on 10 chromosomes of maize and synteny analysis of 

interchromosomal relationships of ZmABGs genes 

2.3 ZmABGs 基因结构 

根据系统发育树结果将 83 个 ZmABGs 基因分为五组。其中，由 ZmPAP1（MYB75）、ZmMYB14、

ZmMYB113、ZmMYB114、ZmMYB11 和 ZmMYB12 家族组成的第一组成员数量最多，包含 37 个成



员，而第二组最少，仅包含两个 ZmANS 家族成员（图 3A）。除 ZmPAP1（MYB75）-c~ZmPAP1

（MYB75）-k 和 ZmEGL3-a 基因有两个结构域外，其他 ZmABGs 基因均有一个结构域（图 3B）。

外显子-内含子结构显示，外显子数量为 0~4 个，66 个 ZmABGs 基因有 2 个外显子，7 个 ZmABGs

基因缺少外显子；ZmPAL、ZmFLS1、ZmF3H 和 ZmTTG1 家族具有相似的外显子-内含子结构，被

归为第三组，ZmCHS、ZmDFR、ZmCHI 和 Zm4CL 家族被归为第四组，ZmLBD、ZmC4H、ZmEGL3

和 ZmF3'H 被归为第五组（图 3C）。 

 
A：基于玉米 ABGs 蛋白的全长序列，使用 MEGA 11 软件构建的系统发育树；B：ZmABGs 的区域由粉色、绿色和黄色框突出显示；

C：玉米 ABGs 基因外显子-内含子结构；绿色框：未翻译的 5'和 3'区；黄色框：外显子；黑线：内含子 

A: The phylogenetic tree was constructed based on the full-length sequences of maize ABGs proteins using MEGA 11 software；B: The ZmABGs 

domains are highlighted by pink, green and yellow boxes； C: Exon-intron structure of maize ABGs genes； Green boxes：untranslated 5′- and 

3′-regions; Yellow boxes：exons; black lines indicate introns 

图 3  ZmABGs 基因的结构分析 

Fig.3  Structural analysis of ZmABGs genes  

2.4 ZmABGs 启动子特征分析 

对 ZmABGs 的启动子区域中的顺式作用元件进行预测（图 4），发现 ZmABGs 基因启动子区

域中分布着大量顺式作用元件，主要包括植物激素响应、非生物和生物胁迫、生长素响应三种类

型。其中，许多与植物激素响应相关的元件分布在大部分 ZmABGs 基因启动子区域，尤其是脱落

酸响应元件，茉莉酸甲酯响应元件。此外，厌氧诱导响应元件和光响应元件也被广泛发现（图 4）。

其他 ZmABGs 启动子中的顺式元件参与了非生物胁迫反应，包括 18 个参与防御和应激应答响应顺

式调节元件 ProZmABG，以及参与低温反应的顺式调控元件。这些结果表明 ZmABGs 基因在参与

激素信号通路和胁迫响应中起重要作用。 



 

不同的颜色：不同类型的顺式元件；框中的颜色强度和数量：ZmABGs 基因中顺式元件的数量 

Different colors： Different type of cis-elements；The color intensity and number in the box：The numbers of cis-element in these ZmABGs genes 

图 4  ZmABGs 基因上游 1.5 kb 区域的顺式元件分析 

Fig.4  Cis-element analysis of the upstream 1.5 kb region of ZmABGs genes 

 

2.5 ZmABGs 与 MBW 复合体的相关性分析 

为研究 MBW 复合体调控 ZmABGs 基因表达的机制，对 MYB、bHLH 和 WD40 TFs 三类转录

因子家族与 ZmABGs 基因间的相关性进行分析。结果显示，ZmbHLH15 的表达与其他 ZmABGs 转

录本之间呈显著或极显著正相关。ZmPAP1(MYB75)-b 与除 ZmC4H-c、Zm4CL1-g、ZmbHLH46 和

ZmFBX2外的其他转录本间呈显著或极显著正相关。ZmSEC31A与除ZmC4H-c、Zm4CL1-g、ZmFBX2

和 ZmDCAF 的其他基因转录本间表现显著或极显著正相关，结构基因 ZmPAL1-d 与除 ZmCOP1b

外的其他转录本间也表现出正相关(图 5)。相关性分析结果表明，大多数 MBW 复合体参与了授粉

后玉米不同组织中花青素生物合成过程。 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 5  ZmABGs 与 MBW 复合体的相关性分析 

Fig.5  Correlation analysis between ZmABGs and MBW complex 

2.6 ZmABGs 结构基因与 MBW 复合体蛋白-蛋白相互作用分析 

构建包含 ZmABGs 结构基因与 MYB、bHLH 和 WDR 转录因子相互作用的网络图（图 6）。

结果表明，结构基因 ZmEGL3-a、ZmFLS1-b、ZmANS、ZmCHS-g、ZmC4H-d、ZmF3H-b、ZmF3’H-b、

ZmDFR-b、ZmPAL1-i 和 ZmPAL1-b 能与 MYB 家族基因（ZmMYB40-b、ZmPAP1 (MYB75)-a、

ZmPAP1(MYB75)-l 和 ZmMYB12-d），bHLH 家族基因（ZmbHLH46-a,、ZmbHLH46-b）和 WDR

家族基因（ZmFBX2-d、ZmLBD38-a 和 ZmLBD38-b）相互作用。其中，MYB 转录因子在 R3 MYB 

域‘(D/E)Lx2(R/K)x3Lx6Lx3R’ 中均存在一个与 bHLH 转录因子相互作用的基序，使得它们能够与

bHLH 相互作用形成 MBW 复合物。研究发现，当氮源充足时，LBD37/38/39 蛋白抑制激活拟南芥

花青素生物合成的 R2R3-MYB 基因 PAP1 和 PAP2 表达。由此推测上述结构基因可能受由 bHLH

家族基因（ZmbHLH46-a, ZmbHLH46-b）和 WDR 家族基因（ZmFBX2-d）相互作用的 R3-MYB 复

合体（ZmMYB40-b、ZmPAP1 (MYB75)-a, ZmPAP1(MYB75)-l 和 ZmMYB12-d）调控，并受 ZmLBD38-a 

和 ZmLBD38-b 负调控，从而参与玉米花青素的生物合成。 

 



 

图 6  ZmABGs 结构基因与 MBW 复合体蛋白-蛋白互作网络 

Fig.6  Prediction and protein-protein interaction of ZmABGs and their MYB-bHLH-WDR (MBW) complex 

interacting proteins  

2.7 ZmABGs 在不同组织中的表达分析 

为研究 ZmABGs 基因在玉米不同组织中的表达情况，对授粉后 18 d 的胚、胚乳、未授粉节间、

未授粉叶片、种皮、授粉节间和叶片中 ZmABGs 的表达进行分析。结果表明，59 个 ZmABGs 基因

在玉米不同组织中表达水平存在较大差异（图 7）。其中，ZMC4H-c、ZmTTG1-a 和 ZmPAP1（MYB75）

-m 在胚中表达量较高（FPKM >= 5），ZmMYB12-b、ZmMYB12-h 和 ZmMYB12-g 在胚乳中表达量

较高；ZmPAL1-i、ZmPAL1-d、ZmPAL1-b、ZmC4H-c、Zm4CL1-c、Zm4CL1-a、ZmF3'H-a、ZmMYB12-a、

ZmMYB12-b和ZmMYB114-a在未授粉节间表达量较高，ZmPAL1-i、ZmPAL1-c、ZmC4H-c、Zm4CL1-c、

ZmCHI-a 和 ZmF'3H-b 在未授粉叶片中表达量较高。与其他组织样本中各转录物的表达相比，

ZmPAL1-i、ZmPAL1-d、ZmPAL1-b、Zm4CL1-f、ZmC4H-c、Zm4CL1-c 和 ZmCHI-a 在种皮中显著表

达。授粉节间中 ZmPAL1-i、ZmPAL1-d、ZmPAL1-b、Zm4CL1-c、Zm4CL1-g、ZmC4H-c、Zm4CL1-a、

ZmF3'H-a、ZmMYB12-a、ZmMYB12-b 和 ZmMYB114-a 的表达量较高，授粉叶片中 ZmPAL1-i、

ZmPAL1-c、ZmC4H-c、Zm4CL1-c、Zm4CL1-g、ZmF3'H-b 和 ZmMYB12-a 的表达量较高。与非授

粉组织相比，多个 ZmABGs 基因在授粉组织中表达，尤其是在玉米种皮中。 



 

图 7  授粉后 18 d ZmABGs 基因在玉米不同组织中的差异表达 

Fig.7  The expression profile of ZmABGs genes in different tissues of maize on the 18th day after pollination  

 

2.8 籽粒发育中与粒色变化相关的 ZmABGs 基因的表达分析 

对与粒色变化相关的 15 个候选 ZmABGs 基因（包括 5 个调节基因和 10 个结构基因）在两种

不同粒色玉米籽粒发育过程中的表达进行分析。结果显示 Zi 2-1 中，与授粉后 10 d 相比，ZmF3H-b、

ZmDFR-b、ZmCHS-b、ZmF3’H 4 个基因随着籽粒的发育呈显著差异表达，且在授粉 30-38 d 达到

峰值，表达水平非常高（图 8a、8b、8c、8d）；ZmPAL1-b、ZmPAP1-b、ZmPAL1-L、ZmC4H-c、



ZmLDB38-a 5 个基因随着籽粒的发育中等表达（图 8e、8f、8g、8h、8j）；ZmCHI-a、ZmPAP1-l、

Zm4CL-f、ZmFLS1-b、ZmTTG1-a 和 ZmMYB12-b 6 个基因的表达水平在各个时期均偏低（图 8i、

8k、8l、8m、8n、8o）。15 个候选基因除 ZmCHI-a 外，在渝 P369 籽粒发育的各个时期表达水平

均极低甚至不表达，ZmCHI-a 在渝 P369 中的各个时期的表达量均高于 Zi 2-1。 

 

图 8  两个自交系籽粒发育过程中与颜色变化相关的 15 个候选 ZmABGs 基因的表达谱 

Fig.8  Expression profiles of 15 candidate ZmABGs genes involved in color change during the developmental 

process of grains in two different maize inbred lines 

3 讨论 

紫玉米籽粒中含有丰富的花青素，能够促进人体生理活性而备受人们喜爱。目前，许多植物

中与花青素合成相关的基因已经被鉴定与分析[28-30]。但紫玉米花青素生物合成相关基因的报道较

少，其确切功能尚不清楚。本研究通过生物信息学方法，基于玉米全基因组数据，共鉴定出 83

个 ZmABGs，其数量与白菜（73 个）[31]和甘蓝（81 个）接近[32]，但少于芥菜（129 个）[33]，比拟

南芥（41 个）多一倍，表明玉米中可能存在全基因组多倍体化和异源多倍体化，这与甘蓝型油菜

[34]和芥菜[33]中的发现相一致，推测在进化过程中这些基因可能发生了基因复制事件。83个ZmABGs

基因不均匀地分布在 10 条染色体上。其中，第 1 条染色体的 ZmABGs 成员数量最多。基于序列同

源性和分类，构建系统发育树，将 83 个 ZmABGs 基因分为五组。结果表明，第Ⅰ组的 ZmABGs 数

量最多，且都是 MYB 转录因子家族成员。 

花青素生物合成基因包括苯丙烷途径基因、早期生物合成基因、晚期生物合成基因、转运基

因和调控基因（正向和负向）[35]，花青素的生物合成是由调控基因及其响应的结构基因的协同表

达决定[36]。本研究通过对 MYB、bHLH 和 WD40 TFs 三类转录因子家族与 ZmABGs 基因间相关性



分析发现，大多数 MBW 复合体参与了授粉后玉米不同组织中花青素生物合成途径，花青素积累

机制受到转录因子的调控。研究发现，它们可以正向调控花青素的合成，也能抑制其合成[37.38]。 

近年来，bHLH、R2R3-MYB、WRKY 和 WD40 等调控基因在苹果[39]、苦荞[40]、百合[41]及其他植

物中得到广泛鉴定[42]。其中，CHS、CHI、F3H 和 FLS1 基因的表达可能由 R2R3-MYB 蛋白（MYB11、

MYB12 和 MYB111）激活[43]。在苹果中，MdDFR、MdUFGT 和 MdMYB 基因可能通过与这些基因

的启动子序列结合而受到 MdbHLH2 基因的调控[44]。本研究通过蛋白-蛋白互作（PPI）分析表明，

结构基因 ZmABGs（ZmEGL3-a、ZmFLS1-b、ZmANS、ZmCHS-g、ZmC4H-d、ZmF3H-b、ZmF3’H-b、

ZmDFR-b、ZmPAL1-i 和 ZmPAL1-d）可能通过与 bHLH 家族基因（ZmbHLH46-a、ZmbHLH46-b）

和 WDR 家族基因（ZmFBX2-d）互作的 R3-MYB 复合体进行正向调控，同时受到 ZmLBD38-a 和

ZmLBD38-b 的负向调控，从而参与玉米花青素的生物合成。 

本研究利用玉米不同组织在授粉后 18 d 的转录组数据，分析了 ZmABGs 基因的表达情况。从

表达热图可以看出，这些基因在不同组织中的表达存在显著差异，多数基因在授粉组织器官中表

达量高于未授粉组织，在种皮中表现尤为突出，如 Zm4CL1-c、ZmC4H-c、ZmPAL1-i、ZmPAL1-d、

Zm4CL1-f 等，这对维持种皮花青素生物合成的过程至关重要；多数基因在胚、胚乳以及未授粉组

织中表达水平低或不表达，推测这些组织器官中花青素合成可能存在负调控机制。qRT-PCR 分析

发现，Zi 2-1 中 7 个结构基因（ZmF3H-b、ZmDFR-b、ZmCHS-b、ZmF3’H、ZmPAL1-b、ZmPAL1-l

和 Zm4CH-c）在籽粒发育过程中显著高表达，且变化趋势较为一致，在授粉后 30-38 d 时表达水

平达到峰值，随后逐渐下降，而在渝 P369 中表达水平极低甚至不表达。2 个结构基因（ZmPAP1-b

和 ZmLDB38-a），在 Zi 2-1 籽粒发育时期呈现出由低到高再下降的表达趋势。籽粒发育中 Zi 2-1

的色素变化趋势表现出授粉后 10 d 至 30 d 逐渐沉积，34 d 后趋于稳定，渝 P369 的籽粒颜色未见

显著变化，这与他们的花青素生物合成相关基因的表达情况较为一致。在油菜类植物中，过表达

AtDFR 可导致花青素的积累[45]。AtTT19 是将花青素从细胞质转运至液泡膜的重要调控因子，tt19

突变体在大麦中能够蓄积花青素[46]。营养组织中，DFR、ANS、UFGT 和 TT19 的表达依赖于 MBW

三元复合体（R2R3-MYB、bHLH 和 WDR 蛋白）的转录活性[47]。与 ZmTTG1-a 的表达水平相比，

调控基因（ZmPAP1-b 和 ZmLDB38-a）是紫玉米籽粒发育中调控颜色变化的重要调节因子。调控

基因（ZmPAP1-b 和 ZmLDB38-a）及其靶结构基因（ZmF3H-b、ZmDFR-b、ZmCHS-b、ZmF3’H、

ZmPAL1-b、ZmPAL1-l 和 Zm4CH-c）的共同上调表达可能促进了紫玉米 Zi 2-1 籽粒早期发育阶段

（授粉后 10~34 d）的花青素积累，而在后期发育阶段（授粉后 34~46 d）这些 ABGs 则表现出下

调表达。因此，我们推测结构基因（ZmF3H-b、ZmDFR-b、ZmCHS-b、ZmF3’H、ZmPAL1-b、ZmPAL1-l

和 Zm4CH-c）与调控基因（ZmPAP1-b 和 ZmLDB38-a）是紫玉米籽粒发育过程中影响花青素合成

的重要调控因子。 
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