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摘  要 : 花色是植物吸引昆虫传播花粉的主要因素，对于植物在自然界的生存必不可少，也是观赏植物最重要的

性状之一。在蓬勃发展的花卉产业中，色彩各异花卉的培育，可以弥补自然花色的匮乏，但是令人垂涎的蓝色花

比较难培育。花色的多样性主要是由花青素及其衍生物的种类和含量等因素决定的，飞燕草色素的合成是形成蓝

色花的关键因素，许多植物体内缺少合成飞燕草色素的结构基因。近年来，利用基因工程技术培育蓝色花的研究

也时有报道。文中以常见的观赏植物为例，基于花青素代谢调控，从影响飞燕草色素合成的关键因素和不同分子

改良途径培育蓝色花等几个方面对植物花朵呈色的机制进行了综述，并展示不同分子育种策略可能在其他领域的

应用，为其他植物或经济作物的色泽改良如彩色棉蓝色纤维的培育等提供参考和技术支持。 

关键词 : 基因工程，花色改良，蓝色花卉，花青素苷 
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Abstract:  As water-soluble, natural pigments, anthocyanins are responsible for the red, purple and blue colors of many 

flowers, which attract pollinators to spread pollen. The colors of flowers are also essential for plants to survive in the nature 

and become one of the most significant characteristics of ornamental plants. In the booming floriculture industry, to produce 

various flower colors could increase the richness of natural colors, but it is still difficult to breed flowers with coveted blue 

color. The diversity of flower color is mainly determined by the types and contents of anthocyanins and their derivatives. The 

synthesis of delphinidin pigments is the key factor for breeding blue flowers. However, there are no structural genes in many 

plants to biosynthesize delphinidin pigments. Blue flowers are successfully created by genetic engineering in recent years. In 

this paper, using common ornamental plants as examples, we review the mechanism of plant flower coloration from the 
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aspects of the key factors affecting the synthesis of delphinidin pigment and the production strategies of blue flowers based on 

the regulation of anthocyanin metabolism. Different strategies of molecular breeding could provide opportunities to improve 

colors of other floriculture plants and to develop anthocyanin-rich economic crops, such as colored cotton with blue fibers. 

Keywords:  genetic engineering, flower color improvement, bluish flower, anthocyanin 

五彩缤纷的花朵，是大自然进化的杰作，更

是人工选择和培育的结果。亿万年前，裸子植物

主要依靠风力传粉，后来进化的被子植物有了花

被，分化出五颜六色的花萼和花冠，有些还生有

蜜腺，分泌汁液或散发香味，吸引昆虫或鸟类为

其授粉[1-2]。此外，花色的形成能有效防御害虫和

紫外线照射，对植物在自然界的生存和繁衍起重

要作用。从观赏的角度来看，花色是观赏植物最

重要的性状之一，是花卉育种者关注的焦点和选

择的目标性状。然而，自然界中蓝色系花卉的数

量极少，仅占所有花卉的 15%–20%，并且只在极

少数高度进化的被子植物家族中存在[3]，所以在

这种情况下，用传统的育种方法培育蓝色花朵非

常困难。时至今日，玫瑰、菊花、百合和康乃馨

等常见的观赏性花卉都无法利用传统的育种方法

创造出蓝色的花朵，因为它们的基因组中不具有

产生蓝色花系的基因，利用杂交、回交育种等方

法难以实现蓝色花卉的培育[4-5]。 

飞燕草色素是植物花青素的一种，早在 1988年，

黄胤怡等对 18 种蓝色花系植物花瓣的色素组成

进行分析，发现飞燕草色素是蓝色花卉中最常见、

最主要的花色素[6]。植物呈现蓝色，在一定程度

上还与金属离子、花青素所在液泡中的 pH 值、

花青素苷修饰和结构的多样性及环境因子等因素

有关，但最重要的是飞燕草色素在花瓣细胞中的

存在。在花青素合成代谢通路中，类黄酮 3’,5’羟

基化酶 (Flavonoid-3’,5’-hydoxylase，F3’5’H) 是

产生蓝色花色素的关键酶，因此编码该酶的

F3’5’H 基因也被称为蓝色基因。另外，花青素的

含量对花色的改变也有重要作用，Ohno 等对 15 个

不同颜色的大丽花品种进行色彩、黄酮类化合物

成分和花青素含量测定分析，结果发现不同颜色

的大丽花中含有的黄酮类化合物成分不同。进一

步研究发现深紫色、紫色和粉红色品种的黄酮组

成没有差异，花青素含量却依次降低，而在象牙

白品种中未检测到花青素[7]。还有研究报道了在

合成飞燕草色素苷的基础上进行后续的修饰才能

得到蓝色色素[8]。 

近年来，利用基因工程培育新型花卉的成功

报道日益增多，定向改造花卉颜色的技术也发展

迅速，这样就使得不同蓝色花系品种的培育成为

可能。利用基因工程，可从以下几个途径来改良

花卉的蓝色性状。一种是定量定性地控制花卉内

源类黄酮色素的组成和含量，可通过 RNAi、反义

RNA 技术和基因编辑等技术抑制与内源花青素

合成相关的关键基因，大量积累无色底物，使花

色变浅甚至无色，现在的基因编辑技术可以精确

编辑相关基因，能更高效彻底降低本底色素关键

酶基因的表达量。其次是积累花卉非天然色素，

通过导入编码类黄酮 3’,5’-羟化酶的 F3’5’H 基

因，使花卉累积飞燕草色素及衍生物，花卉颜色

变为紫色或蓝色[9]。再者，通过调控花青素合成

途径中转录因子的表达改变花色等性状[10-11]，这

也是改良花色的一条重要途径。此外，合成生物

学可以系统设计分子模块，对植物体内的基础元

件进行人工组装，构建出复杂的类黄酮色素合成、

转运和沉积通路，改变花青素类代谢通路或代谢

调控，使花色的改良更加可控。 

文中将介绍植物花色素合成的主要途径，并

对蓝色花形成的结构基因和调节基因进行详细的

剖析，阐述花青素苷的结构修饰对蓝色花形成的

影响，并且根据基因工程培育蓝色花的成功案例，

简要归纳了不同基因工程改良策略，为蓝色花卉

的培育提供理论参考，并为其他植物的色泽改良
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或花青素累积提供技术支持，如彩色棉蓝色纤维

的培育等。棉花是一种不可替代的经济作物，彩

色棉纤维具有天然色彩，在纺织过程中无需染色，

可减少废水的排放和加工成本，并且避免化学染

料对人体的伤害。但是天然彩色棉颜色类型单一，

生产上只有绿色和棕色两种色系，这严重限制了

彩棉行业的发展，因此，创造不同色泽的彩色棉

具有重大意义。 

1  植物花青素的结构与合成途径 

花青素是广泛存在于自然界中的一种植物水

溶性色素，是一类重要的黄酮类化合物[12]。花青

素是糖基化的多酚类化合物，在植物花朵、种子、

果实等组织中，呈现出橙色、红色、紫色和蓝色

等不同颜色 [13]。自然界中天然存在的花青素有

250 多种，已经确定的有 20 种，在植物中常见的

有 6 种[14]，分别为天竺葵色素 (Pelargonidin，Pg)、

矢 车 菊 色 素 (Cyanidin ， Cy) 、 飞 燕 草 色 素 

(Delphindin，Dp)、芍药色素 (Peonidin，Pn)、锦

葵色素 (Malvidin，Mv) 和矮牵牛色素 (Petunidin，

Pt)[15-16]。 

1.1  花青素的结构 

花青素的基本结构为 α-苯基苯丙吡喃阳离

子，具有一个基本的 C6(A 环)-C3(C 环)-C6(B 环) 

碳骨架结构[17]。由于环上不同位置发生的甲基化

和羟基化等修饰，主要为 B 环上 R1 和 R2 位置的

基团不同，从而形成不同的花青素类型并呈现出

不同的颜色 (表 1)[18]。花青素的颜色随着花青素

B 环上羟基的数量变化，在 B 环中有 3’,4’,5’-OH

三个取代基，飞燕草色素是通过 B 环 3’和 5’位置

的羟化形成的，但多数缺乏蓝色基调的花都没有

飞燕草色素。而红色和洋红色的花含有天竺葵基

或矢车菊基的花青素，含有 4’-一羟基取代基或

3’,4’-二羟基取代基[19]。 

1.2  花青素合成代谢途径与相关的影响因素 

1.2.1  花青素合成代谢途径与呈色机制 

花青素的生物合成途径是研究较为成熟的苯

丙氨酸类化合物途径 (图 1)，具体的代谢途径始

于一个由苯丙氨酸经过一系列反应合成的 4-香豆

酰辅酶 A (4-coumaroyl-CoA) 分子与脂肪酸代谢

产生的 3 个丙烯辅酶 A分子 (Malonyl-CoA) 的缩

合，形成黄色的查尔酮[20]，该反应由查尔酮合成

酶 (Chalcone synthase，CHS) 催化。然后该途径

继续由黄烷酮-3-羟化酶 (Flavanone-3- hydroxylase，

F3H)，类黄酮-3’-羟化酶 (Flavanone-3’-hydroxylase，

F3’H)和类黄酮-3’,5’-羟化酶  (Flavanone-3’5’- 

hydroxylase，F3’5’H) 催化反应，分别形成不同

的无色类黄酮类产物，再经二氢黄酮醇-4-还原酶 

 
表 1  花青素的基本结构式和植物体内 6 种常见的花青素单体[13] 

Table 1  The basic structural formula of anthocyanins and 6 common anthocyanidin monomers in plant[13] 

Basic structure of anthocyanins Anthocyanidin R1 R2 

Pelargonidin (Pg) H H 

Cyanidin (Cy) OH H 

Delphindin (Dp) OH OH 

Peonidin (Pn) OCH3 H 

Petunidin (Pt) OH OCH3 

Malvidin (Mv) OCH3 OCH3 
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图 1  类黄酮生物合成途径及类黄酮化合物在花卉中的积累[13, 20]  

Fig. 1  Biosynthesis pathway of flavonoids and accumulation of flavonoid compounds in flowers[13,20]. PAL: 
Phenylalanine ammonialyase; C4H: Cinnamate 4-hydroxylase; 4CL: 4-coumarate CoAligase; CHS: Chalconesynthase; 
CHI: Chalconeisomerase; F3H: Flavanone-3-hydroxylase; F3’H: Flavanone-3’-hydroxylas; F3’5’H: Flavanone 
3’5’-hydroxylase; DFR: Dihydroflavonol 4 reductase; LDOX/ANS: Leucoanthocyanidin dioxygenase/ 
Anthocyanidinsynthase; UFGT: Flavonoid-3-O-glycosyltransferase. 
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(Dihydroflavonol 4 reductase，DFR) 的作用分别

形成无色天竺葵素、无色矢车菊素和无色飞燕

草色素 [21-22]，形成的无色花青素再经无色花青

素双加氧酶 /花青素合成酶 (Leucoanthocyanidin 

dioxygenase/ Anthocyanidinsynthase，LDOX/ANS) 

的作用形成有色的花色素。其中矢车菊色素和飞

燕 草 色 素 在 甲 基 转 移 酶 (O-methyltransferase, 

OMT) 作用下，由矢车菊色素在 3’位置甲基化形

成芍药色素，由飞燕草色素在 5’位置甲基化形成

矮牵牛色素，在 3’和 5’位置甲基化形成锦葵色  

素 [13]，最后花青素在类黄酮 -3-O-糖苷转移酶 

(UDP glucose- flavonoid-3-O-glycosyltransferase，

UFGT) 的作用下与一个或多个葡萄糖、鼠李糖、

半乳糖、木糖和阿拉伯糖等形成糖苷键，最终转

化为稳定的花色素苷[23-24]。 

花青素苷的合成主要在内质网表面进行，随

后需要有效地向液泡中转运并贮藏，这一过程的

异常也会影响植物的着色[25]。花青素苷的液泡转

运方式主要有 3 种：一是在谷胱甘肽转移酶 

(Glutathione S-transferase，GST) 的协助下经液泡

膜 上 的 多 药 耐 药 抗 性 相 关 蛋 白  (Multidrug 

resistance associated protein，MRP) 类转运蛋白识

别后将其跨膜转运至液泡；二是由液泡膜上的多

药和有毒化合物排出家族  (Multidrug and toxic 

compound extrusion，MATE) 类转运蛋白将其跨

膜转运到液泡中；三是由囊泡包裹通过膜融合的

方式进入液泡。这几种转运机制可能同时进行，

具体的作用机制尚不清楚[26-27]。花青素的转运过

程及作用机理非常复杂，金属离子的络合作用、

液泡的 pH 值、温度、光照等环境因子也会影响

花青素最终的呈色，但起决定性作用的是代谢途

径中的结构基因和调控因子及其互作[8, 28-29]。 

1.2.2  飞燕草色素合成相关的结构基因 

在各种植物中，花青素合成途径中的结构基

因直接影响合成花青素的种类，编码催化花青素

合成过程中的各种酶，包括大多数植物中的保守

基因群 (PAL、C4H、4CL、CHS、CHI、F3H 等) 和

一些植物中编码合成不同花青素单体合成的基因

群 (F3’H、F3’5’H、DFR、ANS 和 UFGT 等)，其

中与飞燕草色素的合成和积累相关的基因有

F3’H、F3’5’H 和 DFR[29]。在棉花中，天然彩色

棉纤维的形成主要是由不同的花青素及其衍生物

在纤维腔中累积而呈现不同色泽。Xiao 等从棕色

棉中克隆了 GhCHI、GhF3H、GhDFR、GhANS

和 GhANR 等 5 个结构基因，这些类黄酮合成途径

上的关键基因在棕色棉纤维中的表达量明显高于

在白色棉中的表达量 [30] 。 Feng 等研究表明

GhCHS、GhC4H、GhF3’H 和 GhF3’5’H 四个类黄

酮合成途径上的关键基因，在棕色棉纤维中的表

达量明显高于在白色棉中的表达量，HPLC 分析

表明柑橘素 (Naringenin)、槲皮素 (Quercetin)、

莰非醇  (Kaempferol) 和杨梅素  (Myricetin) 四

种黄酮类化合物在棕色纤维中的积累量明显高于

在白色棉纤维中的积累量 [31]。Feng 等通过对提

取、分离棕色棉纤维色素物质的 NMR 鉴定，发

现棕色棉色素类物质为原花青素，且构成原花青

棓素的主要结构单元是表 儿茶素，同时有少量的

表儿茶素结构单元，由于棕色棉纤维发育过程中，

早期棕色棉的纤维是白色的，直到纤维发育到脱

水时期，纤维才逐渐转变为棕色，推断这与原花

青素的氧化聚合有关[32]。根据我们的研究，在彩

色棉纤维花青素的合成代谢通路中，F3’H、

F3’5’H 和 DFR 三个基因与矢车菊素和飞燕草色

素的积累有密切的关系。 

在花青素生物合成途径中，F3’H 和 F3’5’H

基因分别编码合成偏红色色调的矢车菊色素和偏

蓝色色调的飞燕草色素，是决定花青素种类的关

键基因。F3’H 和 F3’5’H 均属于细胞色素 P450 单

加氧酶[4, 33-34]，分别催化类黄酮 B 环 3’-位和 3’5’-

位发生羟基化反应，二者竞争底物二氢莰非醇 
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(Dihydrokaempferol，DHK)，决定类黄酮的最终

产物，是确定形成花色的重要步骤和关键酶[35]。

F3’H 和 F3’5’H 的表达丰度是影响花青素合成的

重要因素，F3’5’H 高丰度表达，F3’H 低丰度表

达，能有效合成以飞燕草色素为主的蓝色系花。

因在缺乏 F3’5’H 基因的植物中，飞燕草色素的合

成受阻而不能形成蓝色花系，所以 F3’5’H 又被称

为“蓝色基因”[36]。 

DFR 是合成后期表达的一个关键基因，F3’H

和 F3’5’H 基因发挥作用后形成不同分支途径，

DFR 在辅因子 NADPH 的作用下将第 4 位羰基还

原为羟基，催化二氢槲皮醇(Dihydroquercetin，

DHQ)、二氢莰非醇  (Dihydrokaempferol，DHK) 

和二氢杨梅黄酮(Dihydromyricetin，DHM) 分别

生成无色矢车菊素、无色天竺葵色素和无色飞燕

草色素[37]。有研究显示，DFR 对不同底物具有选

择催化性[38]，如在矮牵牛中，DFR 首先催化 DHM

生成无色飞燕草色素，其次是 DHQ，但并不能催

化 DHK，因此矮牵牛不能生成天竺葵色素，而将

外源的玉米 DFR 基因导入矮牵牛，便可以催化

DHK 生成天竺葵色素[39]。 

因此，F3’H 和 F3’5’H 活性的强弱和 DFR 对

底物的选择性等因素共同导致了花青素组成的改

变，目前基因工程创制蓝色花系的过程基本都是

围绕这 3 个酶的编码基因进行[40]。 

1.2.3  花青素合成途径转录水平的调控 

植物花青素的合成与转录调控因子有重要关

系。目前已经报道参与花青素合成转录水平调控

的调节基因至少有 3 类，分别是 MYB 基因家族、

编码碱性螺旋-环-螺旋 (bHLH) 的基因家族 (也

被称为 MYC 基因家族) 和 WD40 基因家族。这

三大家族基因形成协同调控系统，与结构基因的

启动子结合来调控花青素的合成代谢，还影响许

多双子叶植物的花色素沉积[41-42]。 

MYB 转录因子包含保守的 DNA 结合区域 

(MYB 结构域)，根据 MYB 结构域的重复数不同

可分成 3 种：含 1 个结构域的 R3-MYB、含 2 个

结 构 域 的 R2R3-MYB 和 含 3 个 结 构 域 的

R1R2R3-MYB[43-44] ， 其 中 起 主 要 作 用 的 是

R2R3-MYB[45]。在一些双子叶植物中，如拟南芥

的 R2R3-MYB 转录因子可以独立调控花青素生

物代谢过程中早期基因的表达，不需要其他辅因

子的参与，在后期则需要由 MYB-bHLH-WD40

转录因子组成的三元复合体共同调控起作用。而

在玉米中花青素的整个合成途径中，3 类转录因

子均有不同程度的参与[46]。葡萄中的 R2R3-MYB

调控因子会诱导 F3’5’H 等结构基因表达量上调，

使果皮中的花青素大量合成[47]。此外，将拟南芥

MYB 家族的 PAP1 基因转入烟草中并超量表达，

发现烟草的转基因植株在叶片、茎和花瓣上出现

了不同程度的紫红色。在月季中，R2R3-MYB 调

控因子可激活多个结构基因的表达，使得叶片和

花瓣的花青素沉积[48]，MYB 蛋白是调控发育、

代谢和应答的调控网络中的关键因子[49]。 

在植物中，bHLH 蛋白是第二大转录因子类，在

调节次生代谢、细胞分化和形态建成、根中的铁吸

收和植物色素介导的光信号等过程中发挥着非常重

要的作用，一般与 R2R3-MYB 结合起作用[50-51]。 

WD40 重复蛋白的结构高度保守，是以约 40 个

色氨酸-天冬氨酸 (W-D) 的氨基酸重复结构 WD

基元，一般含有 4–16 个串联重复的基元[52-53]。这

类蛋白缺少 DNA 结合域，并不能直接识别基因

的启动子，而是其他蛋白互作的纽带，将苦荞麦

的 FtWD40 基因转入烟草中，花瓣的颜色明显加

深，且 DFR 和 ANS 的表达量上调[54]。 

研究表明，3 类转录因子还可以结合组成一

个 MYB-bHLH-WD40 三元复合体 (MBW 复合物) 

共同调控黄酮类化合物的生物合成途径，MBW 复

合物主要用于调控晚期类黄酮生物合成基因，对

结构基因的激活能力比单独的转录因子作用强[46, 55]。
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WD40 蛋白通过与 R2R3-MYB 相互作用的 bHLH

转录因子结合成稳定 MBW 的复合物，而 MBW

复合物组成成分的多样化会导致类黄酮的合成通

路调控模式发生细微的变化。因此，MBW 复合

物的准确组装也会影响黄酮类色素的产生、生物

合成途径基因的激活以及靶基因表达的强度[56-57]。

在构成 MBW 复合物的 3 种蛋白中，R2R3-MYB

被认为直接与花青素生物合成相关的 DNA 靶点

结合[58-59]。这些转录因子基因超表达可以增加花

青素合成的含量，在此基础上间接地促进飞燕草

色素的合成，为基因工程和模块化分子育种培育

蓝色花奠定基础[60-61]。 

1.2.4  花青素合成途径转录后水平的调控 

转录后调控是在 mRNA 基础上加工、翻译等

过程中的调控，包括蛋白质泛素化、MicroRNA 

(miRNA) 以及小干扰 siRNA (Small interfering 

RNAs) 介导的转录后基因沉默。在拟南芥中发

现，重要光形态建成因子 COP1 (Constitutively 

photomorphogenic 1，COP1) 和 SPA (Suppressor of 

phyA) 通过泛素 /26S 蛋白酶体系统  (Ubiquitin/ 

26S proteasome system，UPS) 靶向结合多个花青

素苷合成的关键活性因子如 PAP1、PAP2、HY5

及其同源物 HYH 抑制光诱导的花青素积累[62-63]。 

呈发夹结构的单链 RNA 前体经过 Dicer 酶

加工后生成 miRNA 后，与靶基因 RNA 序列互补

将其切割或抑制其翻译来发挥转录后水平的调控

作用[64]。Yang 等利用 miR828 过表达载体转化

拟南芥，表明 miR828/TAS4-siR81(-)能通过抑制

花青素正调控因子 PAP1、PAP2、MYB113 的表

达进而负调控花青素的积累[65]。在拟南芥中控制

莲座丛与茎的连接部位花青素积累的是基因

SPL9 (Squamosa promoter binding protein-like 9)， 

SPL9 通过降低 MYB-bHLH-WD40 复合物稳定

性，抑制花青素合成积累，miR156 能明显抑制 

SPL9 表达，激活合成花青素关键酶基因以及转录

因子家族基因的表达，使花青素合成增加[66-67]。 

与 miRNA 不同，siRNA 来源于双链 RNA 前

体，通过互补配对降解靶标转录本[64,68]。Morita

等在双色牵牛花中两个不同的颜色区域检测到

CHS-A 的前体 RNA，但在白色区域中却没有

CHS-A 的成熟 RNA，却存在含有 21 个核苷酸的

siRNA，可能是由于 siRNA 介导抑制了 CHS-A 的

表达导致了双色牵牛花的出现[69]。 

1.2.5  花青素苷的分子修饰 

植物花青素苷 B 环的羟基水平越高结构越不

稳定[70]，需要经过后续的分子修饰来使其结构更

加稳定，分子修饰的作用因修饰的种类、数量和

位置而异。糖基化能提高花青素的稳定性和水溶

性，糖基转移酶通常将糖基转移到花青素分子的

C3 位羟基上，有些糖基也会转移到其他位置，如

C5、C7 位的羟基上。C3 位的糖基化提高了花青

素的稳定性，双糖苷元的稳定性强于单糖苷元，

还会将颜色稍微转向红色，而 C5 的糖基化会降

低色素的强度[20, 70]。糖基化结束后才能形成显色

的花青素苷，花青素苷合成后的分子修饰增加了

结构和颜色的多样性及稳定性。 

甲基化修饰通常发生于花青素苷的 C3’和

C5’位羟基上，由于甲基化替代了羟基化，羟基化

的数量减少，使得最后的颜色偏红[71]。 

酰基化修饰使花青素苷的稳定性和水溶性更

强，避免在中性或酸性溶液中褪色[72]，包括芳香

族酰基化和脂肪族酰基化，其中芳香族酰基化修

饰还能改变花青素的吸收波长，使其颜色向蓝色转

变，且分子间的堆积力使蓝色更加稳定[71, 73-74]。 

2  蓝色花的分子改良途径 

与蓝色相关的基因表达、转录因子的调控作

用和花青素的分子修饰等因素都与蓝色花的形成

有关，结合这些影响因素，通过基因操纵的基因

工程创制蓝色花主要有以下几种策略：其一是定
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量定性的控制花瓣中的内源性黄酮类色素，其二

是积累体内非天然的飞燕草色素[9]，其三是利用

转录因子基因调控来改良花色[75]，再者利用合成

生物学技术重组生命体内元件来改变花青素合成

通路，这几种策略均能有效改良花色[76] (表 2)。 

2.1  控制内源性黄酮类色素 

控制内源性黄酮类色素的策略最直接的方法

是减少内源花色素的含量，通过抑制或敲除编码

这些关键酶的基因，控制关键酶的合成，如抑制

花青素代谢途径中的 CHS、F3’H、F3’5’H、DFR、

ANS 等基因来减少花青素的累积，产生白色或浅

色花。这种策略可以通过 RNAi 技术、反义 RNA

技术及基因编辑技术等方法来实现。此外，过表

达负转录调控因子也可以抑制花瓣中花青素的形

成[89-90]。在产生浅色花的基础上再导入外源基因，

合成蓝色飞燕草色素单体来改良蓝色花卉，在控

制内源基因表达的过程中会产生不同的颜色，如

白蓝相间，这对于丰富花卉的颜色具有重要意义。 

2.1.1  RNAi 技术 

RNAi 技术是通过外源性或细胞内源性的双

链 RNA 介导的转录后基因沉默技术干涉目标基

因的表达。沉默后，目标基因的表达量一般会降

低，进而影响编码相应酶的含量。Nishihara 等利

用 RNAi 技术对龙胆的同源基因 CHS、ANS、

F3’5’H、DFR 和 A3’5’GT 分别进行基因沉默，结

果发现蓝色花变成不同的浅色花[81-82]。 

2.1.2  反义 RNA 技术 

反义 RNA 技术可将目的基因的反义链插入

表达载体中，导入植物体内后，反向 DNA 转录

的 RNA 与内源的互补 mRNA 结合，降解或阻止

其作为模板合成蛋白质，影响关键酶或转录因子

的合成从而改变花色。vander Krol 等首次运用这 

 

表 2  基因工程改良花色的例子 

Table 2  Examples of genetic engineering improved flower color 
Genetic engineering strategy Gene source Experimental plant Produced color References

Endogenous F3’5’H Petunia hybrida Petunia hybrida 
(Light pink) 

Reddish violet [77] 

F3’5’H Vinca major  Petunia hybrida Nearly black flower [78] 

F3’5’H, Introduced Petunia hybrida Petunia hybrida 
(Pink) 

Reddish-purple, variegated 
chimeric color 

[79] 

CHS, Introduced Petunia hybrida Petunia hybrida 
(Light pink) 

White, purple and white [80] 

CHS, RNAi Gentiana scabra Gentiana sp (Blue) Pale blue to white [81] 

ANS, RNAi Gentiana scabra Gentiana sp Blue) Pale blue [81] 

F3’5’H, RNAi Gentiana scabra Gentiana sp (Blue) Lilac to pale blue [82] 

ANS, RNAi Petunia hybrida Petunia hybrid 
(Blue) 

White to pale blue [83] 

CHS, Antisense Gentiana scabra Gentiana sp (Blue) White [83] 

ANS, Antisense Petunia hybrida Petunia hybrida 
(Blue) 

Pale blue [83] 

F3’5’H, Over expression Viola sp. Rosa hybrid  
(Red to pale cyanic) 

Pale blue [84] 

F3’H, RNAi＆F3’5’H,  

Introduced 

Viola sp. Chrysanthemum Blue [85] 

F3'5'H, A3'5'GT Introduced Campanula latifolia, 
Clitoria ternatea 

Chrysanthemum (pink) Blue [86] 

F3’5’H, Over expression Phalaenopsis amabilis Lilium brownii (pink) Lavender [87-88] 
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个技术将 CHS 基因的反义链导入矮牵牛中，抑制

了花青素苷前体的合成，使得花色变浅 [91]。

Nakamuraet 等运用反义 RNA 技术抑制蓝色龙胆

中 CHS 基因的表达，得到了白色的龙胆，又用同

样的方法降低蓝色矮牵牛中 ANS 基因的表达量，

最终花瓣颜色转变为淡蓝色。由于抑制上游基因

会导致类黄酮类物质的缺失，转基因植物在抵御

紫外线、逆境以及信号转导等方面的能力大大降

低，不利于植物生长发育等，因此利用该方法的研

究重点转向抑制花青素代谢通路中的下游基因[80]。 

2.1.3  基因编辑技术 

CRISPR (Clustered regularly interspaced short 

palindromic repeats) 技术问世以来一直是生物界

的焦点，发展至今的 CRISPR/Cas9 系统已成功用

于多种生物的定向编辑和诱变，增加反向遗传学

研究手段，特别是对于具有成熟转化系统和已知

高质量基因组序列的植物[92-93]。Watanabe 等利用

CRISPR/Cas9 系统对日本牵牛花花青素合成途径

中的 DFR-B 基因进行双等位基因突变[94]。在牵牛

花中，DFR-A、DFR-B 和 DFR-C 是一个排列整齐

的三基因家族，3 个基因均有表达，但 DFR-B 基

因为主要基因，是负责茎和花色素沉积的显色基

因，该基因编辑的结果显示茎和花的颜色均变浅

且花青素含量减少，后代符合遗传规律。该研究

首次利用 CRISPR/Cas9 系统实现了高等植物花色

变化的调控。 

2.2  引入外源基因合成非天然类黄酮色素 

有些植物中缺少合成飞燕草色素的关键基因

F3’5’H 和 DFR，因此通过导入植物本身不含有的

外源结构基因使其表达产生飞燕草色素是一种有

效获得蓝色花系的途径。在此基础上，将影响飞

燕草色素合成的相关基因过量表达，增加飞燕草

色素及衍生物的含量。选择合适来源的 F3’5’H 基

因对合成途径有重要影响，将三色堇和牵牛花的

F3’5’H 基因导入康乃馨、玫瑰和菊花导致飞燕草

色素的积累，检测到三色堇 F3’5’H 基因比牵牛花

的 F3’5’H 基因产生飞燕草素的效果更好[4, 85]，而

且表达载体和启动子与导入基因的有效组合也会

显著影响最终的显色结果[95]。 

培育蓝色花卉，通常将控制内源性黄酮类色

素与导入外源基因合成飞燕草色素结合起来。内源

性 F3’H 与引入外源基因合成的 F3’5’H 竞争底物，

为了使花瓣颜色进一步向紫色或蓝色靠近，为了更

好地提高飞燕草素含量，先沉默 F3’H 基因，降低

F3’H 的含量，在此基础上过量表达 F3’5’H 基因，

这样可使飞燕草色素及衍生物有效的积累[85]。 

2.3  花青素合成调控相关转录因子的基因工程 

花青素合成途径中转录因子的改变可能会导

致植物众多性状的改变，包括花瓣颜色。Butelli

等在番茄中导入了金鱼草的 Rose1 和 Del 基因 

(分别编码 MYB 和 bHLH 类)，发现果实中的花青

素含量增加，并且出现了紫色[96]。Han 等将玉米

中编码 bHLH 类转录因子的 Lc 基因和编码 MYB

类转录因子的 Pl 基因分别或共同转入匍匐剪股

颖中，结果发现转基因植株在整个植株出现了不

同程度的紫色[75]。Ohno 等在对大丽花的研究中发

现，siRNA 介导的 CHS 基因转录后基因沉默会导

致大丽花呈现纯白色[97]。 

2.4  利用合成生物学创造蓝色花卉 

合成生物学是在自然界中已有生命系统的基

础上，重新设计和构建生命体系，优化自然生命[98]。

已有研究证明了利用合成生物学技术可成功合成

黄酮类化合物，通过在大肠杆菌或者酵母中表达

一些关键酶基因，添加外源的前体物质香豆酸、

苯丙氨酸、肉桂酸等，可将一些常见的底物转变为

柚皮素[99]和无色花青素[100]等次级代谢产物[101]。

Ankanahalli 等利用微生物非核糖体肽合成酶 

(Nonribosomal peptide synthetase，NRPS) 合成了

蓝色的色素苷，生成蓝色玫瑰[76]。每个非核糖体

肽都是由特定 NRPS 产生的，NRPS 含一组特定
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的结构形成一个新的生命系统，在连续的多步酶

促过程中合成肽，参与花青素生物合成。 

3  总结与展望 

目前，蓝色花系形成分子机理的研究比较深

入，也获得了很多跨越式的进展，利用基因工程

培育出许多自然界中没有的蓝色花卉，像蓝色玫

瑰、康乃馨、菊花等植物已经商业化，而且不同

基因工程策略结合起来，有利于增加花卉色泽的

丰富度，如产生白蓝相间的花。 

然而，进一步利用基因工程改良花色仍有很

大的困难。首先，对影响飞燕草色素合成的转录

因子所知甚少，外源基因转入受体植物体内，往

往在一些转录因子的影响下，并未达到预期的效

果。目前，调控花青素代谢通路的转录因子所知

甚少，应该着重研究更多与花青素代谢有关的转

录调控因子。其次，还要关注转录因子调节下游

靶基因和信号通路，转录因子被激酶磷酸化修饰

等方面，进一步了解转录调控的机制，完善花青

素代谢通路中的转录调控网络。第二，关于花青

素苷的甲基化、酰基化等修饰研究的很少，但却

是影响蓝色花形成的一大因素。针对这一问题，

要先对花青素苷的分子修饰进行进一步的研究，

如在花青素代谢通路中，甲基化会替代羟基化，

降低甲基化的修饰会反馈调控羟基化修饰，促进

天竺葵色素、矢车菊色素和飞燕草色素的合成，

结合其他方法累积飞燕草色素。第三，物种特异

性导致了基因工程育种的进展缓慢，且结果存在

着不稳定性，不同的植物之间存在很大的差异，

同一种植物转基因后出现的结果也不相同。今后

可加强对不同植物或同一植物不同时空花青素代

谢的特异性和共性分析，并找出其共性规律和导

致物种特异性的原因，利用好物种特异性来丰富

花卉性状的多样性。第四，能高效合成飞燕草色

素的基因资源很少，今后的研究应该倾向挖掘更

多能形成蓝色花的基因，同时也不能忽视野生蓝

色花卉的基因资源，在此基础上通过人工育种建

立基因资源库很有必要。 

此外，蓝色花形成调控网络的研究为其他植

物提供了理论基础和技术支持，包括纺织纤维材

料彩色棉，彩色棉花青素合成代谢通路中包含了

合成飞燕草色素的基因。目前对棉花花青素的研

究也比较缺乏，而将蓝色和彩色棉纤维色泽改良

联系起来，研究蓝色纤维的彩色棉花尚未开展，

因此研制彩棉“蓝色妖姬”具有重要的研究意义和

社会生产价值。利用分子生物学和基因工程的技

术手段构建 RNAi载体对 F3’H基因进行沉默使其

表达量降低。还可以构建 CRISPR/Cas9 载体，这

样可以避免沉默靶基因的同源序列或冗余序列的

问题，定点敲除 F3’H 基因。同时构建超表达载

体超量表达 F3’5’H 基因使二氢莰非醇生成二氢

杨梅黄酮，达到累积飞燕草色素的目的，得到转

基因植株后，筛选飞燕草色素大量累积的棉花品

种。然而，蓝色彩棉纤维的研制也依然存在着很

大的挑战，天然彩色棉纤维色素形成的生化和分

子机制尚不清楚，调控彩棉纤维色素累积基因的

表达和调控途径错综复杂，累积色素的物质组成

与沉积机理也不明晰，飞燕草色素还要经过复杂

修饰过程和转录因子的调控等。 
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