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bHLH 转录因子在植物花青素合成中的调控作用 

刘菁菁，王舒文，杨旭锐，常开心，张会灵
 

（河南科技大学园艺与植物保护学院，洛阳 471000） 

摘要：花青素（Anthocyanins）是黄酮类多酚化合物，在植物体内各个器官广泛分布，在维持植物正常生理活动中发挥重要

作用。花青素不仅能使植物器官呈现鲜艳的颜色吸引昆虫传粉来繁衍后代，还能保护植物防御生物和非生物胁迫。作为一种

天然可食用色素，花青素因具有强抗氧化性，对维持人体健康也具有重要意义，能够增强免疫力、保护视力和美容养颜等。

bHLH 转录因子作为植物中仅次于 MYB 转录因子的第二大转录因子超家族，在植物花青素的合成过程中起着重要调控作用。

bHLH 蛋白多通过与 MYB、WD40 蛋白形成复合体的形式调控植物花青素的生物合成，且 bHLH 转录因子发挥作用的过程中受环

境因子以及激素信号的影响。本文综述了花青素生物合成途径及其调控机制，总结了 bHLH 类转录因子的结构特征、参与花

青素合成调控的主要方式以及环境因素和激素信号对其在花青素积累过程中发挥作用的影响，以期为进一步研究花青素生物

合成调控机制、花色调控、园艺植物育种等奠定基础。 

关键词：bHLH；花青素；生物合成；表达调控 

The Regulatory Role of bHLH Transcription Factors in Plant Anthocyanin 

Biosynthesis 

LIU Jingjing, WANG Shuwen, YANG Xurui, CHANG Kaixin, ZHANG Huiling 

(College of Horticulture and Plant Protection, Henan University of Science and Technology, Luoyang 471000) 

Abstract:   Anthocyanins are flavonoid polyphenolic compounds that are extensively distributed across various organs of plants and 

play a crucial role in maintaining the normal physiological activities of plants. It not only gives plant organs vibrant colors to attract 

insects for reproduction, but they also protect plants against biotic and abiotic stresses. As a natural edible pigment,anthocyanins have 

strong antioxidant properties and are also significant for maintaining human health. bHLH transcription factors, as the second largest 

transcription factor superfamily in plants after MYB transcription factors, play an important regulatory role in the biosynthesis of 

anthocyanins in plants. bHLH proteins primarily regulate the biosynthesis of anthocyanins in plants by forming complexes with MYB 

and WD40 proteins, and the function of bHLH transcription factors is influenced by environmental factors and hormonal signals. This 

article reviews the biosynthesis pathways of anthocyanins and their regulatory mechanisms, summarizing the structural characteristics 

of bHLH transcription factors, the main ways they participate in the regulation of anthocyanin biosynthesis, and how external 
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environmental factors and hormone signals influence the regulation of bHLH in the process of anthocyanin accumulation. The aim is 

to lay a foundation for further research on the regulatory mechanisms of anthocyanin biosynthesis, color regulation, and horticultural 

plant breeding. 

Key words: bHLH; anthocyanin; biosynthesis; expression regulation 

花青素是一种极易溶于水的黄酮类多酚化合物，是植物体内重要的次生代谢产物。花青素性质不稳

定，多被糖基和酰基修饰，以较为稳定的花青苷的形式广泛分布在植物体内[1]，在植物繁殖、生理发育和

防御机制中发挥重要作用。花青素能让植物的叶片、花瓣、茎和果实等各种器官呈现鲜艳的彩色，吸引昆

虫传粉来繁衍后代[2]。因具有强抗氧化性，花青素还能消除自身自由基和活性氧、抵御紫外线伤害，提高

植物抗逆性[3]。作为一种天然可食用色素，花青素对人体也有很大益处，研究表明，花青素具有增强免疫

力、抗癌变、抗衰老、预防心血管疾病、保护视力和美容养颜等功效[4-5]。培育花青素含量高的园艺作物对

提高农业生产效益和保护生态环境具有重要意义。 

bHLH 转录因子是植物体内调节花青素合成的第二大转录因子家族，通过直接调控花青素合成途径中

的结构基因和与其他转录因子相互作用形成复合体两种方式在花青素积累过程发挥作用。bHLH 蛋白对植

物花青素合成调控作用受外界环境因素和植物内源激素的影响，例如光照、温度、水分、茉莉酸、生长素

和脱落酸等。大多数与花青素合成相关的 bHLH 转录因子的报道都集中在模式植物和小部分非模式植物

上，bHLH 蛋白参与的花青素的代谢调控网络需要不断完善。 

本文综述了花青素生物合成途径及其调控机制，总结了 bHLH 类转录因子的结构特征、参与花青素合

成调控的主要方式以及光照、激素对其在花青素积累过程中发挥作用的影响，旨在为进一步研究植物花青

素生物合成调控机制、花色调控、园艺植物育种等奠定基础。 

1 花青素生物合成途径及其调控机制 

1.1 花青素的合成途径 

花青素的合成途径是植物次生代谢的一个重要分支，目前其合成途径比较明晰。花青素的合成主要分

为三个阶段。第一个阶段中，4-香豆酰辅酶 A 经查尔酮合成酶（CHS, chalcone synthase）和查尔酮异构酶

（CHI, chalcone isomerase）催化形成黄烷酮，黄烷酮进一步在黄烷酮羟化酶（ F3H, flavanone-3-

hydroxylase）催化下形成二氢黄酮醇，二氢黄酮醇由类黄酮 3’-羟化酶（F3’H, flavonoid 3'-hydroxylase）催

化转化为二氢槲皮素或由类黄酮 3’5’-羟化酶（F3’5’H, flavonoid 3',5'-hydroxylase）催化转化为二氢杨梅

素。第二阶段中，二氢黄烷酮、二氢槲皮素和二氢杨梅素在二氢黄酮醇还原酶（DFR, dihydroflavonol-4-

reductase）催化下分别形成三种无色花色素（无色天竺葵素、无色矢车菊素和无色飞燕草素）。第三阶段

中，无色花青素经花青素合成酶（ANS, anthocyanidin synthase）氧化脱水作用形成有色的花青素（天竺葵



 

素、矢车菊素和飞燕草素），不稳定的花青素经糖基转移酶（UFGTs, glycosyltransferase）催化形成稳定的

花青素，以花青苷的形式存在于细胞中[6]（图 1）。 

 

图 1 植物中花青素合成通路示意图 

Fig. 1 Schematic diagram of anthocyanin synthesis pathway in plants 

1.2 花青素合成过程的调控机制 

花青素的合成主要由两类基因控制，一类是花青素生物合成结构基因，它们直接参与控制花青素的合

成，编码花青素合成通路中的相关酶。另一类是调控基因，通过调节结构基因的表达来调控花青素的合成,

许多转录因子已被报道参与调控花青素合成。目前，报道较多与花青素合成相关的转录因子主要有三大

类：MYB 转录因子家族、bHLH 转录因子家族和 WD40 转录因子家族[7]。 

MYB 转录因子在植物次生代谢的调控中发挥重要作用，是参与调节植物花青素生物合成的转录因

子，在花青素生物合成的调控网络中占据主导地位。根据 MYB 结构域的不同，MYB 家族可被分为四类，

即 1R-MYB、R2R3-MYB、3R-MYB 和 4R-MYB 家族[8-9]。到目前为止，已经在多种植物中证实了 MYB 转

录因子对花青素合成的调控作用，如苹果（Malus pumila M.）中的 MdMYB114 基因[10]、番茄（Solanum 

lycopersicum L.）中的 SlAN2-like 基因[11]、以及草莓（Fragaria × ananassa Duch.）中的 FaMYB5 基因[12]

等，都对花青素的合成有促进作用。MYB 转录因子调节花青素合成的方式有两种，一种是直接结合并调

节花青素合成途径中的早期生物合成基因（CHS、CHI、F3H、F3’H），调控花青素的合成。另一种是与

bHLH 转录因子和 WD40 转录因子形成 MBW 三元蛋白复合物，调节花青素合成途径晚期合成基因

（DFR、ANS 等），调控花青素的积累。与 bHLH 互作的 MYB 转录因子主要是 R2R3-MYB 类转录因子。



 

例如，苹果中的 MdMYB114 通过直接结合结构基因 MdANS、MdUFGT 和 MdGST 促进花青素的合成[10]。

Cui 等[13]通过实验证明，红皮梨（Pyrus pyrifolia L.）中的 MYB 类转录因子 PyMYB10 与 bHLH 类转录因子

PybHLH、WD40 类转录因子 PyWD40 形成 MBW 三元复合体，激活结构基因 PyANS 的启动子，从而促进

红皮梨中花青素的积累。除了 MYB 转录因子，WD40 类转录因子在植物花青素合成中也起重要作用。

WD40 转录因子不能单独调控花青素合成，而是作为一个稳定的平台与其他转录因子形成含有 MYB、

bHLH、WD40 的 MBW 复合物，通过与花青素生物合成相关基因的启动子区结合来调节基因转录水平，从

而调控花青素的合成和积累[14]。 

花青素的合成过程是一个复杂的调控体系，除了 MYB、bHLH 和 WD40 三类转录因子，bZIP、

WRKY 和 ERF 等多个转录因子基因家族被证实与花青素合成相关。HY5 是 bZIP 类转录因子，与光照下花

青素的生成积累相关。Xing 等[15]研究表明，HY5 可以在光诱导下促进苹果花青素积累。除此之外，Zhang

等[16]发现马铃薯（Solanum tuberosum L.）中的 StWRKY13 通过激活下游结构基因转录使马铃薯块茎中花

青素的积累增多。Ni 等[17]通过研究梨（Pyrus spp.）果肉中花青素合成发现，PpERF105 可以上调花青素合

成抑制因子 PpMYB140，从而抑制花青素的合成。上述转录因子在花青素合成通路中起着促进或抑制的作

用，影响花青素在植物生长和发育进程中的积累。 

目前，在植物花青素合成路径的调控机制中，人们对 MYB 转录因子的研究已经比较深入，对 bHLH

转录因子的研究相对滞后，只有少数的 bHLH 转录因子被证明与植物花青素生物合成有关，因此，bHLH 

类转录因子在植物花青素合成过程中的调控机制有待进一步深入研究。 

2 bHLH 转录因子的结构与功能 

bHLH（basic helix-loop-helix，碱性螺旋-环-碱性螺旋）转录因子是第二大转录因子家族，以其高度保

守的碱性/螺旋-环-螺旋结构域而得名，广泛存在于动植物中[18]。bHLH 结构域由大约 60 个保守氨基酸残基

组成，含有两个功能域，即位于 N 末端的碱区 (basic region)和 C 末端的螺旋-环-螺旋区(helix-loop-helix, 

HLH)。碱性结构域能够与下游靶基因 E-box 或 G-box 基序启动子区识别并特异性结合；螺旋-环-螺旋结构

域（HLH）由两个含有疏水残基的 α 螺旋组成，且疏水残基由一个可变长度的环连接。HLH 结构域是

bHLH 蛋白参与各种信号通路的靶基因表达所必需的，以二聚体形式发挥作用[19]。 

植物中第一个 bHLH 蛋白 Lc 在玉米中得到鉴定并被分离出来。随后，在拟南芥（Arabidopsis thaliana 

L.）[20]和烟草（Nicotiana tabacum L.）[21]中分别鉴定出 162 个 bHLH 基因和 192 个 bHLH 基因，在甘薯

（Dioscorea esculenta L.）中鉴定出 110 个 bHLH 基因[22]，在辣椒（Capsicum annuum L.）中鉴定出 107 个

bHLH 基因[23]。近年来，作为植物中最大的转录因子家族之一，bHLH 蛋白家族在植物体内多种代谢调节

网络中发挥重要功能，在维持植物体内正常生长发育、参与调控表皮毛和根毛的发育、调节果实开裂、心



 

皮和花药发育、光形态建成和光信号转导、植物生殖器官的发育、增强植物的抗逆性等各个方面都具有重

要作用[24]，是调控花青素合成积累的转录因子之一，与花青素相关的 bHLH 转录因子多属于Ⅲf 亚组，在

氨基酸末端包含一个 MYB 相互作用区（MIR）、一个 WD40 重复结构域（WDR）相互作用区和一个保守

的 bHLH 结构域[25-26]。 

3 bHLH 转录因子对植物花青素合成的调控作用 

bHLH 类转录因子是植物中第二大调控花青素合成的转录因子家族，在多种植物中鉴定出与花青素合

成相关的 bHLH 类转录因子。Shi 等[27]通过基因组测序在红枣（Ziziphus jujuba Mill.）中鉴定出 138 个

bHLH 转录因子，其中 ZjGL3a、ZjGL3b 和 ZjTT8 被证实与花青素的合成相关。Li 等[28]从刺葡萄（Vitis 

davidii (Rom. Caill.) Foëx）基因组中鉴定出 115 个 bHLH 转录因子，利用系统发育分析和相互作用网络预

测鉴定出与花青素合成相关的候选基因 VdbHLH037，通过瞬时超量表达证实该基因参与调控葡萄花青素的

合成积累。Zhao 等[29]从腊梅（Chimonanthus praecox L.）中克隆出 CpbHLH1 基因，并通过实验证明转录因

子 CpbHLH1 在腊梅花瓣花青素合成中具有抑制作用。 

bHLH 转录因子主要通过两方面调控植物体内花青素合成积累，一是直接作用结构基因，尤其是对晚

期基因 DFR 的调控，在花青素合成途径中发挥正向或负向调控作用；二是作为 MYB 转录因子和 WD40 转

录因子的桥梁，与其他转录因子相互作用，以复合体的形式调控花青素的合成。 

3.1 bHLH 转录因子直接作用结构基因调节花青素积累 

在不同物种中，bHLH 转录因子可以通过直接作用结构基因的启动子，调节结构基因的转录活性，调

控植物花青素的生物合成。席浩淳[30]克隆出 SmbHLH13 转录因子，发现 SmbHLH13 可以激活结构基因

SmCHS 和 SmF3H 的启动子使其上调表达，促进花青素合成。Qi 等[31]通过转录组分析鉴定出牡丹 PsbHLH1

基因，研究发现 PsbHLH1 转录因子可以直接激活花青素生物合成基因 PsDFR 和 PsANS 的表达，促进在牡

丹花瓣花色形成积累。Ren 等 [32]对贴梗海棠（Chaenomeles speciosa (Sweet) Nakai）的研究发现， 

CsbHLH111 直接与 CsCHI 启动子相互作用，激活 CsCHI 的转录表达，正向调节贴梗海棠中花青素的生物

合成。 

3.2 bHLH 转录因子与 MYB、WD40 转录因子相互作用调节花青素积累 

除了直接调控结构基因的转录活性，与 MYB、WD40 等转录因子相互作用形成复合体是 bHLH 转录因

子调控植物体内花青素积累的主要形式。bHLH 蛋白因含有 MIR 和 WDR 结构域，能够与 MYB 蛋白、

WD40 蛋白相互作用形成复合体，调节下游结构基因的转录活性，调控花青素的生物合成。目前，对

bHLH 蛋白与 MYB 蛋白之间的相互作用的研究较为深入。Lai 等[33]发现，在荔枝（Litchi chinensis Sonn.）

中，单独的 LcbHLH1 和 LcbHLH3 不能促进花青素的合成，只有当 LcbHLH1 和 LcbHLH3 分别与 LcMYB1



 

形成 LcMYB1-LcbHLH 复合物，才能通过激活花青素生物合成途径中晚期结构基因 ANS 和 DFR 来诱导花

青素生物合成。Li 等[34]研究发现，洋葱（Allium cepa L.）中的 bHLH 转录因子 AcB2 与 MYB 类转录因子

AcMYB1 偶联以诱导 AcF3H1 和 AcANS 的表达，促进花青素的积累。与单独作用于结构基因启动子的调控

方式相比，bHLH 蛋白与 MYB 蛋白形成复合体的形式，增强了对花青素积累的调节作用。例如，Yang 等

[35]研究发现 DobHLH26 在铁皮石斛（Dendrobium officinale Kimura）中单独存在时，可以与结构基因

DoCHS 和 DoDFR 的启动子结合激活其表达，促进花青素的合成，当存在 DoMYB5 转录因子时，两者可以

形成复合物，增强调节作用，促进铁皮石斛叶片中积累大量花青素。 

bHLH 转录因子调控花青素的积累是一个复杂的过程，除了与 MYB 蛋白相互作用，还能够与 WD40

蛋白结合，形成三元复合体影响植物中花青素的积累。Chen 等[36]发现在番茄果实中的 bHLH 类转录因子 

SlJAF13 与 R2R3-MYB 类转录因子 SlAN2-like、WD40 类转录因子 SlAN11 形成 MBW 复合体，激活另一

个 bHLH 类转录因子 SlAN1 的转录，形成更多的 SlAN2-like-SlAN1-SlAN11 三元复合体，上调结构基因

SlDFR 的表达，促进番茄果实中花青素的积累。 

3.3 bHLH 转录因子与其他转录因子相互作用调控花青素积累 

bHLH 转录因子调控花青素积累的方式，除了直接作用结构基因的启动子和与 MYB、WD40 蛋白形成

复合体之外，还可以通过与其他转录因子形成异源二聚体发挥作用。不少研究发现两个不同的 bHLH 蛋白

可以通过形成异源二聚体的形式在花青素合成积累中发挥作用。例如，Bai[37]等研究发现烟草中与花青素

bHLH 类转录因子 NtAn1a 和 NtAn1b，通过形成复合体激活 CHS 和 DFR 的表达，协同调节烟草中花青素

的积累。Liu 等[38]发现丹参（Salvia miltiorrhiza B.）中的 SmbHLH60 基因除了直接抑制 SmDFR 基因的转录

活性外，还可以与另一个 bHLH 转录因子 SmMYC2 相互作用形成异二聚体，拮抗调节花青素的生物合

成。刘新宇等[39]利用同源克隆法得到 2 个 bHLH 类转录因子 SmGL3 和 SmTT8，发现两者之间存在相互作

用，影响茄子（Solanum melongena L.）果皮中花青素的积累。除此之外，bHLH 蛋白还可以与 HY5、

WRKY 类蛋白相互作用影响花青素的生物合成。Li[40]等利用光诱导发现草莓果实中的 FvbHLH9 促进花青

素合成依赖于与 FvHY5 形成异二聚体 FvbHLH9-FvHY5， 激活下游结构基因 FvDFR 表达，调节光依赖性

花青素合成。Li 等[41]通过实验证明红梨（Pyrus communis L.）中的 PybHLH3 与 PyWRKY26 相互作用形成

复合体，该复合体与 PyMYB114 启动子结合并激活 PyMYB114 的转录，导致花青素在红皮梨的表皮中积

累。 

4 环境因素对 bHLH 转录因子调控植物花青素合成的影响 

作为一种天然色素，花青素的生物合成除了受自身遗传因素的影响，还受环境因素的影响，尤其是

光、温度和水分。除此之外，花青素的合成积累还受到激素信号的调控，目前报道较多有茉莉酸（JA）、



 

生长素（IAA）、赤霉素（GA）和脱落酸（ABA）。研究发现，环境因素和激素信号通过调控花青素合成相

关结构基因和转录因子的表达，影响植物花青素的积累。 

4.1 光信号对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

光信号是影响花青素生物合成最主要的环境因素之一。随着研究的深入，发现植物体内花青素的合成

代谢受光信号的调节， bHLH 转录因子家族在响应不同光照质量调节花青素生物合成方面发挥着重要作

用。Li 等[42]使用 UV-A 和 UV-B 处理茶树(Camellia sinensis L.)叶片，发现茶树中与花青素合成相关的

bHLH 类转录因子 TT8 和 bHLH3 的表达量上调。Cui 等[43]用 UV-B 处理马铃薯植株，发现马铃薯茎叶中的

总花青素含量显著增加，同时与马铃薯花青素合成相关的转录因子 bHLH1 的表达水平提高。Zhou 等[44]研

究菊花（Dendranthema morifolium（Ramat. ）Tzvel.）花瓣色泽发现，转录因子 CmbHLH16 受红光（R）

和远红光（FR）比值的影响，调节花青素的合成。在低 R/FR 环境下，CmbHLH16 的表达水平下调，抑制

菊花花瓣中花青素的积累。相反，在高 R/FR 环境下，CmbHLH16 的表达水平上调，促进菊花花瓣花青素

的积累。大量研究表明，在光照调控花青素合成途径上游发挥作用的转录因子主要有 COP1（Constitutively 

Photomorphogenic 1）、PIFs（phytochrome interacting factors）。COP1 是植物光信号转导通路中的核心抑制

因子，在 bHLH 类转录因子介导的花青素合成途径中，通过 26S 蛋白酶体靶向结合花青素合成的 bHLH 类

转录因子参与植物光控花青素合成积累的过程。陈学森[45]研究番茄果实花青素发现，番茄中的 bHLH 转录

因子 SlJAF13 能响应光信号促进果实中花青素的积累，然而光照不足或黑暗时，COP1 通过 26S 蛋白酶体

泛素化降解 SlJAF13，抑制花青素的合成。PIFs 是一类可以与光受体光敏色素蛋白相互作用的 bHLH 家族

转录因子，编码可被光诱导的 bHLH 蛋白，参与光敏色素信号途径，是植物生长的必需因子。研究发现，

PIFs 可以通过与转录因子相互作用参与调节植物花青素的生物合成。拟南芥中的 PAP1 是花青素合成途径

中的正调控因子，Liu 等[46]研究发现 PIF4 通过直接结合启动子的 G-box 基序对 PAP1 进行转录抑制，从而

负调控拟南芥中花青素的积累。 

4.2 温度对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

花青素的合成积累对温度的响应十分敏感，对于大多数植物来说，高温会通过抑制相关酶的活性和相

关基因的表达抑制花青素合成并加速花青素的降解，反之，低温胁迫是诱导植物花青素合成积累的重要因

素。例如，Ryu 等[47]研究发现，在巨峰葡萄（Vitis labruscana L.）中，高温会抑制葡萄果皮中花青素的积

累。He 等[48]通过低温处理紫心大白菜发现，低温强烈诱导了白菜幼苗中花青素的合成。 

现有研究表明，温度介导的花青素合成调控途径常依赖于生长素途径和脱落酸途径。生长素途径在植

物适应高温方面起重要作用，当植物处在高温条件下时，生长素合成基因 YUCCA 的表达水平会上调，导

致生长素积累增多，继而生长素响应因子 ARF 通过调控花青素合成相关基因的表达水平调控花青素的合成

[49]。低温促进花青素合成常依赖于脱落酸途径，例如，低温诱导脱落酸在番茄幼苗中积累，并通过脱落酸



 

途径促进花青素的合成[50]。已有研究发现，低温能够影响 bHLH 介导的花青素合成。在苹果中，低温导致

MdbHLH3 磷酸化，磷酸化的 MdbHLH3 一方面直接激活结构基因 MdUFGT、MdDFR 启动子，另一方面与

花青素合成正调控因子 MdBBX20 低温响应顺式元件结合，促进花青素的积累[51]。目前，对温度直接作用

于 bHLH 转录因子调控花青素合成的研究较少，尤其是依赖于激素发挥作用的途径，该方面的功能机制还

有待进一步研究。 

4.3 干旱对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

花青素可以提高植物抗逆性，如抗旱能力，反过来干旱胁迫可以促进植物花青素的合成。近年来干旱

胁迫对花青素合成的影响成为人们研究的重点，适当的干旱胁迫能够促进植物中花青素的合成，植物激素

在干旱诱导花青素合成过程中发挥重要作用。在葡萄中，干旱诱导花青素合成依赖于脱落酸水平提高[52]，

此外，乙烯在干旱诱导海棠叶片花青素积累中起关键作用[53]。干旱信号可以影响 bHLH 类转录因子介导的

花青素合成，例如，甘薯中的 IbMYC2 基因是 bHLH 家族中的核心转录因子，Hu 等[54]通过 PEG6000 处理

发现干旱胁迫能够显著诱导 IbMYC2 的表达，IbMYC2 通过激活结构基因 IbCHI、IbDFR 的表达促进花青

素的合成。在 bHLH 介导的花青素合成途径中，干旱胁迫促进 bHLH 基因表达的具体调控机制尚未见报

道，人们对干旱依赖于激素途径调控花青素合成的研究还有待进一步深入。 

5 激素对 bHLH 转录因子调控植物花青素合成的影响 

大量研究表明，植物激素在植物花青素生物合成积累过程中发挥重要调控作用。在植物花青素合成过

程发挥调控作用的激素主要有茉莉酸、生长素、赤霉素、脱落酸等。 

5.1 茉莉酸对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

茉莉酸甲酯（Methyl Jasmonate，MeJA）是一种环戊酮化合物，作为植物激素在植物的生长发育和抗

逆过程中起着重要作用，能够调节 bHLH 蛋白介导的花青素的合成。Zhang 等[55]对十字花科彩色菜薹研究

发现，bHLH42 响应 MeJA 促进了花青素在菜薹幼苗茎中的积累。在丹参花青素合成过程中具有负向调控

作用的 SmbHLH60 基因，在 MeJA 的诱导下表达量明显下调[38]。研究表明，阻遏蛋白 JAZ 在茉莉酸信号介

导的花青素合成途径中发挥重要作用，该蛋白通过直接与 bHLH 蛋白相互作用，抑制 bHLH 蛋白或减少

MBW 复合体的形成，抑制花青素生物合成，而施用茉莉酸能降解 JAZ 蛋白，从而促进花青素积累。

MdbHLH162 蛋白是苹果果实中花青素合成的阻遏因子，An 等[56]研究发现 JA 信号的阻遏物 MdJAZ1 和

MdJAZ2 通过破坏 MdRGL2a-MdbHLH162 复合物，抑制 MdRGL2a 对 MdbHLH162 的拮抗调节，最终抑制

花青素的合成。杨树中 bHLH 类转录因子 PdTT8 与 MYB 类转录因子 PdMYB118 相互作用增强 PdMYB118

的转录活性以促进杨树花青素的合成，Wang 等[57]经过研究证明杨树 PdJAZ1 蛋白通过与 PdTT8 结合抑制 

PdMYB118-PdTT8 复合物的转录功能，最终抑制花青素的合成。 



 

5.2 生长素对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

生长素（Auxin，IAA）是植物体内的重要激素，主要通过 ARF-Aux/IAA 信号转导发挥作用，对植物

的生长发育具有重要意义。研究发现，部分植物在花青素生物合成过程中能够响应生长素信号，生长素在

花青素合成途径中的作用因物种而异。例如，生长素能促进桃（Prunus persica L.）、紫小麦（Triticum 

aestivum L.）籽粒中花青素的积累[58-59]。然而，在苹果[60]、葡萄[61]、草莓果实[62]中，生长素对花青素的生

物合成具有抑制作用。上述研究表明，生长素多通过作用于 MYB 类转录因子，破坏 bHLH 蛋白参与形成

的 MBW 复合体，调控花青素的生物合成，目前没有关于生长素信号直接作用于 bHLH 转录因子在花青素

合成积累中发挥作用的报道。 

5.3 赤霉素对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

赤霉素（Gibberellins，GAs）在植物茎的伸长及开花中发挥重要作用，除此之外，GA 也能影响植物中

花青素的合成，在 GA 信号介导花青素合成途径中发挥作用的主要是 GA 抑制因子 DELLA 蛋白。Zhang 等

[63]在研究缺氮诱导花青素合成过程中发现，DELLA 类蛋白 RGA 和 GAI 通过与 PAPI 蛋白相互作用促进拟

南芥花青素的合成。GA 信号在苹果表皮花青素的形成中发挥负调控作用， An 等[56]研究发现，GA 信号阻

遏蛋白 DELLA 中的 MdRGL2a 蛋白可以通过直接作用 MdbHLH162，破坏 MdbHLH162-MdbHLH3/33 复合

物的形成，拮抗 MdbHLH162 介导的花青素的抑制作用，从而促进花青素的合成。 

5.4 脱落酸对 bHLH 转录因子调控花青素合成的影响 

脱落酸（Abscisic Acid, ABA）是植物体内天然的生长调节剂，参与调控芽休眠、叶片脱落和细胞生长

等生理活动，同时能够促进植物体内花青素的合成。研究发现，ABA 可以促进蓝莓果实[64]、拟南芥[65]中

花青素积累。ABA 介导的花青素合成途径中的关键基因有 bZIP 家族中的 ABI5 基因和蔗糖非酵解型蛋白

激酶中的 SnRK2 基因，在应激环境下，ABA 通过激活 SnRK2 的表达作用于 ABI5 蛋白进而在花青素合成

过程中发挥作用。已有研究证明该途径可以通过直接作用于花青素合成相关的 bHLH 转录因子的形式调控

花青素的生物合成。例如，An 等[66]研究发现苹果表皮中 ABA 的积累会激活 MdABI5 的表达，被激活的

MdABI5 通过直接与 MdbHLH3 相互作用调节 MdbHLH3-MdMYB1 复合物，在苹果表皮中花青素积累过程

中发挥正向调控作用。 

5.5 环境因素与激素信号协同调控花青素合成 

环境因素及植物激素对 bHLH 介导的植物花青素合成的调控过程极其复杂，各因子之间还存在一定的

串扰。光信号主要通过 COP1、PIFS 两种蛋白调控花青素的合成。茉莉酸介导 bHLH 蛋白调控花青素合成

途径中发挥作用的主要是茉莉酸信号阻遏物 JAZ 蛋白，该蛋白直接与 bHLH 蛋白相互作用，调控植物体内

花青素的生物合成。在赤霉素信号介导的花青素合成通路中，主要是赤霉素信号负调节因子 DELLA 类蛋

白发挥作用，该蛋白可以直接作用于 bHLH 类蛋白参与花青素生物合成。脱落酸信号主要依赖 SnRK2 和



 

ABI5 两种蛋白激活花青素合成相关基因，促进花青素合成。生长素通过 ARF-Aux/IAA 信号转导过程中释

放出来的 ARF 蛋白，与 MYB 类转录因子相互作用，破坏 bHLH 参与形成的 MBW 复合体， 参与调控花青

素合成。温度和水分对花青素合成的调控多依赖于激素途径，低温依赖脱落酸途径促进花青素合成，高温

依赖生长素途径抑制花青素合成（图 2）。 

 

图 2 环境因素及植物激素对 bHLH 介导的花青素合成途径的调控作用 

Fig. 2 The regulatory effects of environmental factors and plant hormones on bHLH mediated anthocyanin 

synthesis pathway 

6  展望 

植物花青素合成调控是一个极其复杂的过程，受到一系列基因和转录因子的调控。近年来随着研究的

深入，花青素的合成途径已经十分明晰，越来越多的花青素合成调控因子得到鉴定，bHLH 转录因子被证

实在花青素合成调控中发挥重要作用。然而，大多数有关 bHLH 转录因子的报道都集中在模式植物和小部

分非模式植物上，许多非模式植物中花青素合成相关转录因子的功能未得到证实，需进一步对植物 bHLH

转录因子进行鉴定，对转录因子间及转录因子与结构基因间的相互作用模式及其表达调控模式进行研究，

揭示其响应外界环境信号和内源激素信号的机制。另外，在花青素合成调控网络中，环境信号响应途径和

植物激素信号途径存在串扰，目前对各激素共同调控植物体内花青素合成积累的报道较少，尤其是环境因

素依赖激素信号调控花青素合成的调控机制还有待进一步深入研究，bHLH 蛋白参与的花青素的代谢调控

网络需要不断完善。bHLH 转录因子调控花青素生物合成的网络以及调控机理的深入研究，将为提高花

卉、果实和蔬菜的商品特性以及将来实现人工调控花青素合成的工业化生产提供科学依据和理论基础。 
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