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瓜叶菊花色性状形成机理的研究进展

崔宇萌，黄 河，戴思兰
（北京林业大学园林学院/花卉种质创新与分子育种北京市重点实验室/国家花卉工程技术研究中心，北京 100083）

摘要： 瓜叶菊是拥有多种花色品种资源的观赏植物，同时具有蓝色、斑色等观赏植物中稀缺的花色表型，不同花色品种具

有多种花青素代谢途径，解析其花色性状形成的分子机制能够为观赏植物的分子育种提供理论依据，其中鉴定的关键基因能

够为蓝色花新品种培育提供宝贵的基因资源。在对瓜叶菊多年研究的基础上，本文从瓜叶菊特殊的花青素结构、花青素生物

合成调控途径及其花色研究的主要技术手段方面，综述了近20年来瓜叶菊花色研究的进展，具体内容包括：（1）瓜叶菊不同色

系呈色的色素基础，尤其是蓝色花品种中特殊的多聚酰化色素结构；（2）多聚酰化修饰相关糖基化、酰基化修饰的瓜叶菊花青

素代谢途径的基因，以及调控花色、花斑形成的MYB、MADS-box等转录因子的功能；（3）瓜叶菊中进行花色研究相关的高效

遗传转化体系和病毒介导的基因沉默（VIGS，virus-induced gene silencing）体系，及其在花色研究中的研究进展。本文旨在为

后续瓜叶菊及其他花卉花色研究和分子育种提供参考。
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Abstract：Cineraria （Pericallis hybrida） is an ornamental plant with multiple anthocyanin metabolic 

pathways and has varieties showing rare flower color phenotypes such as blue and bicolor. Elucidating the 

molecular mechanisms underlying the formation of these flower colors can provide valuable genetic resources in 

breeding of ornamental plants， particularly for the development of new blue flower varieties. Based on research 

experiences on cineraria， the authors summarized the research progress in the past 20 years on the unique 

anthocyanin structure， the regulatory pathways of anthocyanin biosynthesis， and the technical approaches used 

in flower color research. This review mainly introduces： （1） The pigment composition of different cineraria 

varieties and the polyacylation structure in blue varieties； （2） The genes involved in anthocyanin metabolism 

pathways such as polyacylation and acylation， and the function of transcription factors such as MYB and MADS-

box in regulating flower color and spot formation； （3） The efficient genetic transformation system and viral-

induced gene silencing system relevant to flower color research in cineraria， as well as progress in these areas. 

This article would like to provide references for future research on the flower color and molecular breeding of 

cineraria and other ornamental plants.
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瓜叶菊（Pericallis hybrida）是菊科（Asteraceae）

瓜叶菊属的一、二年生草本植物，是瓜叶菊属中唯

一的栽培种。瓜叶菊属共16个种，属内多为草本及

亚灌木，分布于加那利群岛、亚速尔群岛和马德拉

群岛，岛屿间的地理隔离和生物生境的差异导致了

种间差异［1］。目前尚未有关于瓜叶菊栽培品种的倍

性报道，而瓜叶菊属中已探明倍性的野生种多为六

倍体（2n=60），C值在 600~800 Mbp之间［2］。通过种

间杂交获得的瓜叶菊品种具有丰富的花色，其中包

括多种花斑品种及纯正的蓝色花品种。本文从花

色表型、花青素合成调控机理及基因功能研究中应

用的技术体系对瓜叶菊花色的研究进展进行综述，

在总结近年研究成果的基础上，分析目前瓜叶菊合

花色研究存在的问题，以期将瓜叶菊中的优良基因

资源应用于观赏植物花色改良育种，为花色改良分

子育种提供参考。

1　瓜叶菊花色及色素成分

瓜叶菊舌状花的不同着色模式形成了复杂多

样的色系，目前育种者根据该特性培育出了一系列

的花色品种，如春潮、小丑、威尼斯、完美等系列品

种［3-6］。依据舌状花着色情况，可将瓜叶菊不同品种

分为 6个纯色系（白色系、黄色系、粉色系、红色系、

洋红色系、蓝色系）和1个斑色系 ［7］（图1）。舌状花

中主要积累类黄酮物质，即花青素、黄酮和黄酮醇。

由于色素种类及含量不同，使得瓜叶菊具有高等植

物几乎全部花色的色系［8］。

1.1　瓜叶菊色素组成

瓜叶菊白色系、黄色系的舌状花及斑色系的白

色区域中均不含有花青素，主要积累黄酮类化合

物［9-10］。粉色系品种主要积累天竺葵素，洋红色系

及红色系品种主要积累矢车菊素及少量飞燕草素，

蓝色系品种主要积累飞燕草素及少量矢车菊

素［10-11］。瓜叶菊不同花色品种有3条花青素分支途

径的代谢产物，在一些品种中包含 1~2条分支途径

的代谢产物。这种现象在其他观赏植物中较为少

见，因此瓜叶菊成为研究观赏植物花色形成和花青

素代谢的典型样本（表1）。

按照舌状花开花程度划分花序发育级别，发

现在积累花青素的品种中，花青素积累量均随着

花序发育过程呈现先上升后下降的趋势，并在花

序发育的第二阶段（S2）花青素积累量达到最高，

花青素含量的动态变化可能是瓜叶菊提高传粉效

率的一种适应机制［8］。这一色素积累模式也为后

续花青素代谢相关基因的表达模式分析提供了参

考依据。

1.2　蓝色瓜叶菊花青素苷特殊修饰结构

随着引种驯化和有性杂交育种的不断开展，人

工栽培的观赏植物具有更丰富的花色，但由于物种

基因库的限制，许多花卉，如菊花、月季、康乃馨等

均缺少纯正的蓝色品种，并且通过传统育种方式难

以获得蓝色花。因此培育蓝色花的途径主要是从

已有蓝色花中挖掘可用的基因资源，通过基因工程

技术来获得［12］。目前已在多种观赏植物中进行了

图1　瓜叶菊栽培品种的花色及形态

Fig.1　The color and morphology of cineraria cultivation

表1　瓜叶菊不同花色品种中主要类黄酮化合物成分

Table 1　The main composition flavonoids in ray florets of 

cineraria of different colors

色系

Color series

蓝色 Blue

洋红色 Carmine

粉色 Pink

黄色 Yellow

白色 White

类型

Type

花青素苷

花青素苷

花青素苷

黄酮醇

黄烷酮

黄酮醇

黄烷酮

化合物名称

Compound name

飞燕草素苷、矢车菊素苷

矢车菊素苷、飞燕草素苷

天竺葵素苷

二氢山奈酚

柚皮素

二氢山奈酚

柚皮素
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蓝色花转基因育种的尝试，研究人员在月季中过表

达三色堇中的F3′5′H和鸢尾中的DFR，并抑制月季

内源 DFR 基因的表达，获得了蓝紫色系的月季品

种［13］。在蝴蝶兰中，由于其粉色品种花青素主要成

分具有多聚酰化结构，因此在粉色蝴蝶兰中仅转入

矢车菊 F3′5′H 即获得了相对接近蓝色的品种［14］。

同样，在菊花中也进行了多次蓝色花育种的尝试，

目前通过向菊花中转入风铃草 F3′5′H 和蝶豆的糖

基转移酶基因UA3′5′GT，获得了飞燕草素含量较高

的蓝色系菊花品种［14］。综上，花青素修饰基因的参

与为蓝色花育种提供了新的思路和途径。

观赏植物形成蓝色花的因素各有不同，在矢车

菊中 Fe3+与花青素形成一种特殊的四核金属复合

物，使得在其他植物中多呈现红色或砖红色的矢车

菊素能够在矢车菊中形成特定蓝色花［15］。天蓝牵

牛通过液泡膜上质子泵向液泡内或向细胞质内转

运质子来调控液泡 pH，使得其在花蕾期液泡 pH较

低，花瓣呈紫红色，在开放后 pH逐渐升高，花瓣变

为蓝色［16］。此外飞燕草素与修饰基团形成复杂的

衍生结构，该衍生结构是包括瓜叶菊、风铃草、飞燕

草等在内的许多蓝色花形成的主要因素。

瓜叶菊具有较为稀缺的纯正蓝色品种，通过液

相色谱 -质谱联用（HPLC/MS，high performance 

liquid chromatography-mass spectrometry）分析发现，

蓝色品种舌状花中的主要色素成分为飞燕草素-3-

O-（6-O-丙二酰-β-D-葡萄糖）-7-O-［6-O-（4-O-（6-O-

咖啡酰-β-D-葡萄糖）咖啡酰）-β-D-葡萄糖］-3′-O-

（6-O-咖啡酰-β-D-葡萄糖），是一种具有复杂修饰结

构的飞燕草素衍生物，该成分占蓝色瓜叶菊花青素

总含量的85%［17］。在影响花青素呈色的因素中，类

黄酮B环上的羟基数量和聚酰基化修饰对于形成稳

定呈色的蓝色花具有重要作用，同时花青素聚酰化

修饰的位置也影响着花色的稳定。在很多高等植

物中，花青素被芳香酰基或脂肪酰基修饰，具有多

个芳香酰基修饰的花青素被称为聚酰化花青素［18］。

研究表明花青素C3'和A7位上被聚酰化修饰的花青

素往往表现出更稳定的蓝色，在大花飞燕草、龙胆、

风铃草等蓝色花中也均鉴定到了在C3′位或A7位

单独位点上具有聚酰化修饰的飞燕草素［19］。

与这些蓝色花相比，瓜叶菊苷的类黄酮基本骨

架AC环7位和B环3'位上均具有聚酰化修饰，其结

构较为罕见。在类黄酮基本骨架的关键位置上具

有多个聚酰化修饰可能是瓜叶菊形成纯正蓝色花

的重要因素，较为复杂的结构可能增强了瓜叶菊中

花青素的稳定性，使得瓜叶菊苷在pH 3.5~7的范围

内都能呈现稳定的蓝色［20］。

2　瓜叶菊花青素的生物合成及化学
结构修饰的关键结构基因

在高等植物众多次生代谢产物中，花青素的代

谢途径研究较为透彻，目前对于许多观赏植物，如

月季、菊花等花青素的代谢途径也解析得较为清

晰，鉴定出了关键酶并分离到相关基因［21-22］。近年

来，对瓜叶菊花青素代谢相关结构基因的挖掘取得

了进展，包括花青素合成基因、转运基因及糖基化

和酰基化修饰过程中的相关基因。

2.1　瓜叶菊花青素合成途径中的关键结构基因

目前对于瓜叶菊舌状花中的花青素代谢途径

已经进行了完整解析，鉴定出该途径上的关键酶基

因，主要包括：查耳酮合酶基因（CHS，chalcone 

synthase）、查 耳 酮 异 构 酶 基 因（CHI，chalcone-

flavanone isomeras）、黄烷酮 3-羟化酶基因（F3H，

flavanone 3-hydroxylase）、类黄酮-3′-羟基化酶基因

（F3'H， flavonoid 3′-hydroxylase）、类黄酮-3′，5′-羟

基化酶基因（F3'5'H， flavonoid 3′，5′-hydroxylase）、

二氢黄酮醇-4-还原酶基因（DFR，dihydroflavonol 4-

reductase）及花青素合成酶基因（ANS，anthocyanidin 

synthase）［11］。

早期基于同源基因克隆及表达分析，在瓜叶菊

中分离出了以上结构基因［9，11，23-24］。比较不同花色

舌状花中各基因的表达，发现白色瓜叶菊中CHS不

表达，因此白色花的形成可能是由于上游基因受到

抑制，导致了花瓣中无花青素积累。F3'H仅在洋红

色系中表达，F3'5'H仅在蓝色系中表达，因此有色花

的花色差异主要体现在F3'H和F3'5'H的表达模式

上［25］。而在舌状花的花发育过程中，花青素合成相

关结构基因的表达水平在开放初期达到最高，随着

进一步开放表达水平降低，至开放末期几乎不表达

或表达量极低，结构基因在花发育过程中的表达模

式与花青素积累模式基本一致［23］。

作为飞燕草素合成途径中的关键基因，F3'5'H

是蓝色花卉育种资源的研究热点。孟丽等［23］首次

利用同源克隆的方式，在瓜叶菊蓝色花中分离得到

F3'5'H，并成功进行了原核表达。对比不同色系中

F3'5'H的DNA序列，发现在无F3'5'H表达的白色系

及洋红色系中，DNA序列第一内含子上出现了一段

首尾重复序列的插入，推测可能对F3′5′H的表达起

调控作用［8］。将瓜叶菊中的F3'5'H异源转化至烟草
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中，转基因植株的花色出现了明显蓝移和红移，花

瓣中矢车菊素的含量增加，并出现了飞燕草素［11］。

而在菊花中抑制CmF3'H并转入瓜叶菊中的F3'5'H

后，菊花花色变红，矢车菊素含量显著增加，但极少

有飞燕草素的积累［25］。包括瓜叶菊在内，菊科植物

的F3'5'H在系统进化上与紫罗兰、紫苏等其他物种

的 F3′H 聚类，同属于 CYP75B 亚家族［26］。这种独

特的进化方式使得菊科 F3'5'H 可能在植物体内同

时具备 3，5′-羟基化和 3′-羟基化功能，导致瓜叶菊

F3'5'H 在异源转化后，无法获得理想的蓝色菊花。

目前在已有的报道中，使用风铃草CamF3'5'H转入

菊花形成了较为明显的蓝紫色菊花品种，相比与转

入瓜叶菊 F3'5'H 后产生的飞燕草素仅占总花青素

的 35.9%，转入 CamF3'5'H 后飞燕草素可达到总花

青素含量的 88.0%，并能够获得更为明显的蓝色系

菊花品种［27］。

2.2　瓜叶菊中花青素合成后的修饰基因

无色花青素在花青素合成酶催化下形成极

不稳定的结构，需要通过糖基化修饰形成较为稳

定的花青素苷，在此基础上经糖基转移酶（GT，

glycosyltransferase）和酰基转移酶（AT，acyltransferase）

催化，交替完成糖基化和酰基化修饰，形成具有多个

芳香酰基修饰的花青素苷，即为聚酰化花青素［2］。

在观赏植物中，对于花青素尤其飞燕草素相关修饰

基因的鉴定和功能分析仍较少，而蓝色瓜叶菊中具

有罕见的 3'和 7 位同时存在聚酰化结构的飞燕草

素，因而瓜叶菊中可能蕴藏着丰富的用于蓝色花育

种的修饰基因资源。

2.2.1　参与花青素糖基化的关键基因　在拟南芥

中，糖基转移酶基因家族包括了 90 个以上的成

员，根据糖基供体的不同，可分为两个亚家族，

其 中 植 物 UDP- 糖 基 转 移 酶 家 族（UGT，UDP-

glycosyltransferases）以尿苷二磷酸（UDP，uridine 

diphosphate）活化的核苷糖为供体修饰类黄酮，

BGLU 家族以酰基葡萄糖作为供体特定修饰花

青素［19，28］。

糖基化修饰对于维持花青素结构稳定及蓝色

花花色形成具有重要作用，目前在许多蓝色花中鉴

定到了多种糖基转移酶基因，例如在三花龙胆中，

Gt5GT 和 GtUA3'GT 分别特异催化飞燕草素 C5 及

C3'位葡萄糖基化，敲除两个基因后，龙胆花色由蓝

色变为粉色［29］；而飞燕草中DgAA7GT催化了花青

素 7 位上的葡萄糖基化［30］。这些糖基转移酶大多

具有底物特异性，并在特定位置对花青素进行

修饰。

基于转录组分析，瓜叶菊中鉴定到在有色花中

特异表达的糖基化修饰基因。在瓜叶菊中沉默

PhUGT1后，花青素组分中含有咖啡酰基葡萄糖基

团的飞燕草素苷的含量下降［7］。这种修饰模式与飞

燕草中花青素聚酰化修饰模式相似，推测在瓜叶菊

中PhUGT1可能作为双功能供体，在糖基转移酶及

酰基转移酶交替催化下，最终形成复杂的聚酰化修

饰花青素结构［6］。瓜叶菊中的PhUGT4与龙胆中催

化花青素 3′位糖基化的GtUA3'GT为同源基因，沉

默PhUGT4后，瓜叶菊舌状花从蓝色变为粉色，推测

PhUGT4 催化了瓜叶菊飞燕草中 3′位葡萄糖基

化［5］。此外通过功能验证发现，PhBGLU12 参与瓜

叶菊中飞燕草素 7位的第二步糖基化修饰，在抑制

PhBGLU12 的表达后，7 位上的糖基化反应受到抑

制，检测到受体（Dp3MalG-3′ CafG-7CafG）含量增

加，而相应的产物含量减少［6］。

2.2.2　参与花青素酰基化的关键基因　与糖基转

移酶相似，目前在植物中鉴定出了两类酰基转移

酶。第一类丝氨酸羧肽酶样酰基转移酶（SCPL-AT，

serine carboxypeptidase-like acyltransferases）以酰基-

葡萄糖为供体，目前已挖掘出部分与花青素修饰相

关的酰基转移酶，如蝶豆中的 CtAT1，飞燕草中的

DgSCPL2，紫甘蓝中的BoSCPL等，这类酰基转移酶

催化酰基转移至花青素的糖基上［15，20］。第二类酰基

辅酶A依赖型酰基转移酶（ACT，Acyl-CoA dependent 

acyltransferases）以酰基辅酶A为供体对花青素进行

糖基化，如龙胆中的Gt5/3'AT以咖啡酰辅酶A为供

体参与3′和5′位的酰化反应［29］。

Suzuki 等［20］在蓝色瓜叶菊中鉴定出 1 个 ACT

型花青素酰基转移酶 3MaT，其能够特异性的以丙

二酰辅酶A为供体，催化丙二酰基团转移到花青素

3 位葡萄糖，合成花青素 3-O-葡萄糖 -6″-丙二酰

（Anthocyanin-3GMal）。而后在瓜叶菊中鉴定到

SCPL 型酰基转移酶 SCLP2，在瓜叶菊中沉默

SCLP2基因，发现具有 3′位咖啡酰基修饰和 7位葡

萄糖基、咖啡酰基修饰结构的飞燕草素苷含量均降

低，叶背由蓝色转变为暗粉色，表明 SCLP2催化了

瓜叶菊飞燕草素3′和7位的咖啡酰基化［6］。

瓜叶菊关键位点A3′位与C7位的聚酰化修饰

过程的解析，以及所筛选和鉴定出的相关基因可作

为蓝色花修饰基因资源，应用于观赏植物的花色育

种中。
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3　瓜叶菊花青素合成后的转运机制

包括花青素在内，许多类黄酮生物合成酶位于

内质网，而大多数类黄酮化合物主要存在于液泡，

因此必须具有高效的运输系统跨越内膜和质膜，完

成类黄酮化合物由合成到贮存的过程［31］。目前关

于花青素转运的假说包括两类，一类是基于显微镜

观察提出的囊泡介导的转运；另一类是转运蛋白参

与的转运过程，主要包括 ATP 结合盒转运蛋白

（ABC，ATP-bindingcassette transporter），多药和有毒

化合物排出蛋白（MATE，multidrug and toxic compound 

extrusion），谷胱甘肽 S-转移酶（GST，glutathione 

S-transferase）［32］。以上的不同途径可能在植物中同

时存在，并不相互排斥［31］。

许多观赏植物中解析出的花青素转运机制大

多由谷胱甘肽 S- 转移酶介导，例如百合中的

LhGST、牡丹中的PsGSTF3等通过参与花青素从内

质网到液泡的转运，从而影响花青素积累及花色表

型［33-34］。但其他途径，如MATE及囊泡介导的转运

机制仍有待研究。

金雪花等［35］在瓜叶菊中分离出谷胱甘肽 S-转

移酶基因PhGST3，作为拟南芥AtTT19的同源基因，

PhGST3 在含有花青素苷的组织中表达水平较高，

并在花序发育早期表达。PhGST3的异源表达能够

恢复拟南芥 tt19突变体下胚轴花青素缺失的表型。

在洋红色及蓝色瓜叶菊中沉默PhGST3后，矢车菊

素和飞燕草素含量均下降，结合蛋白-花青素体外融

合的结果，证明PhGST3对矢车菊素-3-葡萄糖苷及

飞燕草素-3-葡萄糖苷的转运均具有重要作用［36］。

4　参与调控瓜叶菊花青素积累的转
录因子

花青素的合成、修饰及转运等过程受到上游转

录因子的调控，参与调控花青素积累的转录因子包

括 MYB、bHLH、WD40、MADS-box、bZIP、ERF 等。

在调控瓜叶菊花青素方面，MYB 和 bHLH 研究较

多，此外还解析了MADS-box成员对瓜叶菊中特殊

的花斑品种着色模式的影响。

4.1　瓜叶菊中调控花青素积累的MBW成员

已有研究表明，MYB是调节花青素合成的最主

要的转录因子，许多已知的 MYB 转录因子都在花

青素的生物合成中起正向调控作用，主要包括

R2R3-MYB 蛋白成员［37］。在蓝色花中，一些 MYB

能够特异性调控下游基因，影响飞燕草素的积累。

例如龙胆中，GtMYB3 能够激活下游 GtF3'5'H 和

Gt5/3'AT 的 启 动 子 活 性［38］。 葡 萄 风 信 子 中 ，

MaMYBA和MaAN2激活晚期结构基因MaDFR和

MaANS的启动子活性［39］。

基于瓜叶菊蓝色舌状花转录组分析，筛选出 6

个可能参与调控花青素积累的R2R3-MYB成员［17］。

其中PhMYB3和PhMYB6属于第6亚家族的R2R3-

MYB成员，能够正向调控瓜叶菊中的花青素积累，

同时 PhMYB3 还通过直接激活 PhGST3 启动子，提

高其转录活性［33］。此外，同属于 R2R3-MYB 的

PhMYB2也能够参与调控花青素合成，PhMYB2激

活 PhDFR3 的转录，进而促进瓜叶菊中花青素的

积累［40］。

除MYB转录因子外，MBW复合体中的 bHLH

也被认为与植物花青素积累密切相关。大部分

bHLH转录因子与MYB结合共同对花青素的生物合

成进行调控，少部分bHLH自身也有调控花青素和原

花青素合成的作用［41］。利用转录组数据，在瓜叶菊

中鉴定到了属于bHLH IIIf亚家族的PhbHLH17，该

基因与拟南芥中的TT8聚为一类，其表达模式与花

青素代谢途径中的结构基因类似［8］。利用病毒介导

的 基 因 沉 默 体 系（VIGS，virus-induced gene 

silencing）在瓜叶菊中验证PhbHLH17的功能，表明

PhbHLH17能够正向调控花青素代谢［42］。此外对瓜

叶菊中已知的花青素代谢调控相关的R2R3-MYBs

与PhbHLH17进行互作验证，结果表明，PhbHLH17

能与 PhMYB2 和 PhMYB4 分别形成二聚体，当

PhbHLH17 存在时，能够进一步提高 PhMYB2 对

PhDFR3的转录激活作用［4］。

WD40蛋白不直接参与靶基因启动子的特异性

识别，仅有少量参与类黄酮途径的WD40蛋白被鉴

定。目前在瓜叶菊中鉴定出的WD40较少，仅分离

出了 PhWD40-1 和 PhWD40-2，二者在不同花色的

舌状花中表达水平基本一致，并分别与葡萄中的

VvWDR1 和 VvWDR2 聚类［8］。在瓜叶菊中尚未见

关于 WD40 与 MYB、bHLH 互作形成 MBW 复合体

调控花青素代谢途径的报道。

4.2　发育类转录因子 MADS-box 与瓜叶菊花斑

形成

花青素的生物合成不但影响着观赏植物的花

色，同时也影响花器官的着色模式，如二色、花眼、花

斑、斑块、点状、以及蜜导等花斑类型［43］。在观赏植

物中，许多花斑的形成是由结构基因的差异表达受

到不同转录因子的调控导致。如百合中LrMYB15
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通过影响 LrANS 和 LrDFR 的表达导致凸起状斑点

的形成［44］。夏堇中的CYC2和RAD1能够在背侧花

瓣中特异表达，通过直接结合来抑制 MYB 类转录

因子，影响其对下游结构基因的转录，使夏堇形成

了背腹不对称的着色模式［45］。

瓜叶菊花斑品种中花青素在舌状花不同区域

的差异积累，导致其形成了二色的花斑类型。根据

洋红白斑色品种的转录组，鉴定到两个MADS-box

类基因，PhAG和PhAGL11，两者均只在舌状花的无

色区域特异表达。PhAG抑制了烟草中花青素的积

累，进一步在瓜叶菊花序中共同沉默 PhAG 和

PhAGL11，发现无色区域减小。进一步通过互作验

证发现，PhAG和PhAGL11能够互作，并且PhAG能

够直接抑制 F3H 启动子的活性，PhAGL11 抑制了

F3H和DFR的表达水平［6，10］。以上结果解释了瓜叶

菊舌状花花斑形成的机理，同时证明瓜叶菊花发育

相关基因能够参与调控花青素积累，从而影响花色

表型。

5　瓜叶菊中用于花色相关基因研究
的技术体系

相比于模式植物和作物，观赏植物中对于花色

基因的挖掘和研究起步较晚，且耗时较长，其主要

原因是大多观赏植物的生长周期较长，且转基因效

率较低，不易获得稳定的转基因株系，导致基因功

能的研究较为困难。而目前运用分子手段培育花

卉新品种已成为花色研究的趋势，如何快速高效地

筛选基因资源，成为观赏植物花色研究中重要的任

务。目前在瓜叶菊中，主要通过瞬时沉默和稳定转

化两种方式探究花色相关基因功能。

5.1　瓜叶菊中遗传转化体系的建立

高效的遗传转化体系是进行基因功能验证和

开展分子育种的基础。目前在瓜叶菊中，已分别以

叶片［3］、舌状花［46］和下胚轴［44］为外植体建立了再生

体系。不同外植体在诱导愈伤组织和植株再生时，

培养基所用激素大多为萘乙酸及 6-苄氨基嘌呤，诱

导率和分化率均较高，并且能够在30 d内诱导出愈

伤组织并分化。瓜叶菊中不同花色品种间的遗传

转化体系不同，以下胚轴为外植体时，大多能够较

快分化和再生，结合最适培养基能够在接种20 d后

诱导出愈伤组织，30 d后出现不定芽［47］。张丽［48］建

立了农杆菌EHA105介导法转化 eGFP基因技术体

系，筛选出最佳的Kan浓度为 40 mg/L，Tim浓度为

200 mg/L，此外盛花期进行浸花转化能够得到较高

的结实率和转化效率。

5.2　TRV介导的VIGS技术

通过TRV病毒诱导的基因沉默将目的基因片

段插入到TRV病毒载体上侵染植物，利用植物同源

依赖性防御机制，特异性沉默宿主内源基因，进而

产生相应的生理或表型变化［49］。VIGS技术免于在

植物中进行再生和转化，不依赖于遗传转化体系，

且表型变化不经历世代，因此利用VIGS技术可在

本源植物中进行快速高效的基因功能验证。目前

VIGS 技术已在观赏植物中广泛应用，包括验证花

青素合成、花形态发育、花瓣扩张、抗性生理等相关

基因的功能［49］。

高效的 VIGS 沉默体系是利用 VIGS 技术验证

基因功能的关键，而不同的物种所适用的VIGS体

系具有差异，因此在使用该技术前，需要确定试验

材料的最佳侵染方式、植物发育阶段、菌液浓度及

侵染后的处理等。目前在瓜叶菊中建立了叶片和

花序的VIGS体系，并应用于花色基因的验证［42］。

Li等［42］利用花蕾注射结合真空渗透的方法，在

瓜叶菊花序中建立了VIGS体系，以ANS为报告基

因，菌液浓度OD600=1.5，在花蕾发育至舌状花伸出

总苞初显色的阶段进行注射和抽真空，真空至压强

为 0.08 Mpa，并在处理后进行 3 d的低温和暗培养。

以上处理方式可使沉默效率达到17.4%。除舌状花

外，瓜叶菊叶背同样积累花青素，液相色谱分析发

现，相同品种的瓜叶菊的叶片与舌状花积累同组分

的花青素［7］，因此花青素合成相关基因的研究也可

以在幼嫩叶片中得到快速验证。目前已在瓜叶菊

叶片中建立VIGS体系，以PDS和ANS为报告基因，

当叶片发育至两片真叶时，真空渗透法最佳，菌液

浓度 OD600=1.5，可在侵染后 12 d 内观测到相应表

型，沉默效率达到 13.2%［42］。目前该方法已在瓜叶

菊花色代谢相关基因如 GST［36］、UGT［6］、SCPL［5］、

bHLH［2］、MYB［36］等和白粉菌调控相关基因Mlo的功

能分析中得到了应用［50］。

6　讨论与展望

花色是观赏植物重要的性状，瓜叶菊作为着色

模式丰富，且具有蓝色品种及斑色品种的花卉，对

瓜叶菊花色尤其蓝色花形成机理的解析有助于未

来蓝色花，尤其蓝色菊花新品种的创新。瓜叶菊中

复杂的聚酰化修饰能够为现有转基因蓝色花的蓝

色不稳定、不纯正提供新的思路和基因资源，此外

瓜叶菊中具有多个花青素代谢通路和多种转录调
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控模式，这些模式的解析均能够为观赏植物的花色

形成及调控提供理论基础。

近年来研究人员在瓜叶菊中建立了较为成熟

的研究体系，并鉴定到了许多参与花青素合成、修

饰、转运及调控的基因。然而在瓜叶菊中，仍然存

在许多研究中的限制因素及尚未阐明的机制。目

前已在瓜叶菊花青素苷合成代谢通路中筛选出诸

多结构基因，但针对蓝色花呈色的关键基因F3'5'H

仍有待进一步研究。如尚未清晰解释瓜叶菊F3'5'H

同时具有3，5'-羟基化和3'-羟基化酶活性的原因，研

究者对比了不同品种中F3'5'H的DNA序列中内含

子的差异，但并未探究序列插入是否直接导致了

F3'5'H在蓝色品种中特异表达及相关机制［8］。花青

素的合成除受到转录因子调控，可变剪接、miRNA、

泛素化、DNA甲基化及组蛋白修饰等也参与了相关

调控，近年来已在菊花［46］、百合［47］等观赏植物中进

行了解析。而瓜叶菊花青素的调控机制，尤其是对

瓜叶菊花斑形成的解析仅限于转录调控，在转录后

调控、表观遗传等方面，仍有待进一步探究。除花

青素外，黄酮及黄酮醇等助色素对花色尤其蓝色花

的呈色也具有重要作用，目前尚不清楚瓜叶菊中所

含有的黄酮及黄酮醇种类与含量，以及该类物质的

代谢途径和调控机制。瓜叶菊中纯正的蓝色花是

否得益于适当的助色素与花青素比值，仍需要后续

的研究。

随着高通量测序技术和生物信息学分析手段

的发展，越来越多的观赏植物的基因组被测序，这

些基因组的公布和解析有利于探究重要表型性状

的分子机制及其演化规律。而目前常见的瓜叶菊

品种遗传背景尚不清晰，基因组测序进展缓慢，因

此亟需在瓜叶菊中开展基因组的破译，推动瓜叶菊

花色、花型及其他观赏性状形成机理方面的研究。
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