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摘要 ：1987年人们首次通过转基 因技术获得了改变花色的矮牵牛，使得花卉选育迈入分子时 

代。其优点在于可有 目的地改变花卉的某一性状而不影 响其它性状 ，并缩短育种周期：目前 ， 

与花色基因工程有关调控机理 已 日益清楚 ，分离到大量的相关醣和基 因，获得 了一批转基因 

花 卉。本文重点介绍了国内井花色基日工程的研究进展 ，同时简单评述 了花 卉基固工程研究 

中存在的问题并展望其应用前景 ： 
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花色是观赏植物最重要的质量指标之一 ，主要由类黄酮、类胡萝 h素、生物碱三类物 

质决定 (Tanaka等 ，1998；何小玲等 ，1998)。类胡萝 h素存在于质体内，产生月季、水 

仙 、郁金香 、百合等的黄色及橙色 。生物碱类色素有小蘖碱、罂粟碱、甜菜碱等 ，甜菜碱 

是酪氨酸衍生出来的黄色到红色氮化合物，主要存在于石竹属植物中。罂粟碱使罂粟属和 

绿缄蒿属植物呈黄色，小蘖碱使小蘖属植物呈深紫色 (郑志亮，1994)。类黄酮存在于液 

泡内，分为花青素、异黄酮和黄烷醇等 ，其中花青素可反应花 中大部分红、蓝 、紫和红紫 

等颜色。 
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长期以来 ，人们通过传统育种及定向选择技术进行花色改良，虽然杂交育种在花色改 

良中做出了重要的贡献，但其远缘杂交亲和性差 ，难于打破生物物种生殖隔离和某些基因 

连锁，染色体 重组 时交换 量小 ，育种周 期 长，效 率较 低 (包 满珠 ，1997；汪政 科等 ， 

2000) 80年代后 ，不断成熟的生物技术 ，尤其是基因工程技术为花卉性状的改 良提供 了 

全新的思路，人们能够将外源基因转入花卉中并得到表达，定向修饰花卉的某个性状而不 

改变其它的性状。目前，对花色调控机理的了解正逐步深化 ，分离克隆到大量相关的酶和 

基 因 (林泉 ，1998；徐昌杰等，2000；傅荣昭等，1995)，许多重要的切花都已建立遗传 

转化体系 (Mol等，1995)，获得了一批转基因花卉 ，如矮牵 牛 (Petunia)、香石竹 (Di． 

anthus)、菊花 (1)endranthema)、百合 (Lilium)、玫瑰 (Rosa)、郁金香 ( 洳 )、非洲菊 

( )、丝石竹 ( 池 ) (Meyer等，1987；Van der krol等 ，1988；Lu等，1991； 

Aanhane等，1995；Robinson等，1993；梁建余等，1999；储文华 ，1996；傅荣昭等．1995) 

等。花色改良已成为花卉基因工程研究的重点，也是当今分子生物学的研究热点之一 

目前花色基 因工程主要集中在类黄酮和类胡萝 素的研究上，本文着重对这两方面的 

进展进行综述。 

l 类黄酮的生物合成及其基因工程 

1 1 类黄酮的生物合成途径 

类黄酮类 色素的生物合成途径 已较为清楚 (图 1) (Tanaka等 ，1998；Gllr／~rsola等 ， 

1993；林泉 ，1998)。由苯丙氨酸到花青素的合成可以分成 3个阶段 ，第一阶段由苯丙氨 

酸到香豆酰 CoA，这是许多次生代谢共有的；第二阶段由香豆酰 CoA到二氢黄酮醇 ，这是 

类黄酮代谢的关键反应，它合成花青素和其它黄酮物质；第三阶段是各种花色素苷的合 

成 ，n H和 F3—5 H是最关键的酶，它们决定无色二氢黄酮醇的羟化位置和程度，从而最 

终决定合成花色索苷的种类和花的颜色，如果二氢黄酮醇 B一环的 3 和 5 位都被羟化．将 

形成蓝紫色翠雀素糖苷的前体；如果只有 3 位被羟化，将形成红 色花青素糖 苷的直接前 

体 ；若 3 和 5 位都未被羟化 ，则转变成砖红色的花葵素糖苷 

1．2 类黄酮生物台成的主要酶爰其基因 

花色素苷的生物合成是由许多酶催化完成的 (图 1)，通过应用花色苷形成障碍的突 

变体研究 ，许多相关基因已被克隆 (包荫珠 ，1997；余追求等 ，1997)。这些 基因可以分 

成两类 ，一类是不同植物种类共同具有的结构基因 ，第二类是调节结构基因活性、色素空 

间和时间积累的调节基因。这里着重对关键酶及其基因进行讨论 ．后面将涉及调节基因 

1．2．1 PAL PAL催化苯丙氨酸形成 肉桂酸，PAL基因活性受光照尤其是紫外光的调节 

(谢灵玲等，2ooo)。在菜豆 (Phaseohts ‘郫 )基因组中有 34个 PAL基因，只有 1个 

PAL基 因可在花瓣 中表达。如果用 PAL 2的启动子接上 GUS编码 区转人烟草和马铃薯 在 

转基 因植物的花瓣中可测到 GUS的高水平表达。PAL2在花瓣 中的表达只局限于粉红色区 

域 (林泉，1998)。 

1．2．2 口瑕 催化香豆 酰 CoA与丙二酰 CoA缩合成 苯基苯 乙烯 酮。CHS酶 首先从欧芹 

(Petroslium hortense)中分离到 (Krenzaler，1979)，在矮牵牛中由 8～10个成员组成 (Koftfl 

等，1989)。植 物正 常发育 过程 中只有 CHSA和 CHSJ表 达，且这 种表达 只能在 花 中， 
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CHSA转录的 mRNA占总 CHS mRNA的 90％，在苗期 ，CItSA、CHSJ、CHSB和 CHSG基因 

可被紫外线诱导 表达 (Koes等，1989)。CHSD是假基 因，CHSC、CHSE、 CHSH、CHSI、 

CHSK、CHSL虽不具有假基因的性质 ，但尚未检测到其基因产物 (林泉 ，1998)。 

PAL C4H 

囱桂融——— 香豆酰 co — ◆ 香豆素，薯类 ，r 苠类，术质素 

CHS 

嚷 弄《黄色)．I—一 苯基苯乙姻 (黄色) 

P 
黄酮(无色1．I_—— 黼 (无色) 

CoA 

黄烷醇 —— 栎鞣红 

异类黄酮 

+ DFR，AS．UF-S~iT 
黄酮醇(无色}．I_—一 二氢羹酮辞(无色卜———— 3-葡糖苷·天竺饕素(看考红) 

F3 H／ ＼ F3’5’H 

二氨拣皮鼠 无色)———— 氨插掏黄 无色) 

l F3’5’H l DFR，AS，UF3’GT 0 
花青素糖苷(红色) 翠雀素糖苷(蓝色) 

PAL：苯丙皇【酸脱氨酶 C4H：内桂酸艘化酶 4CL：4一香豆酰 G 莲接酶 

cHs：苯基苯乙烯酮合成酶 c}Ⅱ：苯基苯乙烯酮黄烷异}勾酶 ns：黄酮醇合成酶 

F3H：黄烷酮 3一羟化酶 F3 H：黄烷 酮 3’羟化酶 As：花色素台成酶 

F3—5 H：黄烷酮 3 ，5 羟化酶 DFR：二氢黄酮醇 4一还原酶 

UF3GT：1JDP一葡塘二类黄酮 3一O一葡糖基转移酶 

图 1 类黄酮类色素的生橱台成选径 

F ．I 瑾啊  } p日Ib瑚 y offla~ d 

1．2．3 DFR 在其参与下 ，无色的二氢黄酮醇和二氢杨梅黄酮分别变为砖红色的天竺葵 

素和蓝色的翠雀素糖苷 。有 3个基因家族成员．分别定位在矮牵牛第 2、4、6染色体上 

(Beld等 ，1989)。 

1．2．4 F3 5 H 催化二氢黄酮醇 B一环 3 和 5 位的羟化 ．形成蓝紫色翠雀素的直接前体二 

氢杨梅黄酮。在多种植物中如矮牵牛、马鞭草等花提取液中纯化到 F 3 5 H (Birch，1997)。 

F 3—5 H的羟化是由 聊 和 Hf2两基因所控制的 (王关林等，1998)。在矮牵牛中克隆到 

和 犯 ，这两个基因表达都能使花色素苷生物合成途径趋向于产生蓝色的翠雀 一3一葡 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


云 南 植 物 研 究 23卷 

糖苷 ，从而使花趋向于蓝色 (Holton等 ，1993)。 

育成蓝色玫瑰和香石竹一直是人们的梦想，但用传统手段是不可能的，因为要育成蓝 

色花需同时具备 3个条件 ：存在翠雀素 、黄酮醇共染剂和较高的 pH值 (Mol等 ，1995)， 

而玫瑰、香石竹、菊花都 不具有编码合成翠雀素的关键酶 5 H基 因，所以 自然界这 3 

种花无蓝 色。 

澳大利亚的 Calgene Pacific公司已将克隆到的 5 H基因与 日本 Suntory合作转入了玫 

瑰 (王关林等，1998；Holton等，1994)。相信不久的将来就能育成蓝色玫瑰。 

1．2．5 H H催化二氢黄酮醇 B一环 3 和 5 位的羟化 ，形成红色花青素苷的前体二 

氢栎皮酮。 H三位的羟化在矮牵牛不同组织中分别 由 胁l和 ht2基因控制。金鱼草中 ， 

由 Eosina基因控制二氢黄酮醇三位的羧化 (林泉 ，1998)。 

1．2．6 CHI 在 CHI催化下，苯基苯 乙烯酮转变成黄烷醇。从矮牵牛中克隆到两个 CHI基 

因，CILIA在花组织和经紫外线照射的幼苗中表达，CH1B仅在未成熟的花粉中表达 (Vtm 

等 ，1989)。从矮牵牛花瓣 eDNA中克隆到的 CH／A全长 726bp，编码 241个氮基酸 (颜华 

等 ．1997)。 

通过花色基因的操作 ，已获得了一批花色改 良的转基 因花卉 (表 1)，但用于商业生 

产品种还很少。利用基因技术不仅能使花色完全改变而且能改变花色的深浅和花色式样， 

把 CHS的反义 RNA转入红色的矮牵牛中，获得完全白色和颜色变浅且有色与无色相间的 

两种植株 (王关林等，1998)。 

裹 1 已获得的改变花色转基园花卉作袖 

Tablel 啮 雕  cfloral crops ofmodified 叫 
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2 类胡萝 b类色素的生物合成及其基因 

2 1 类胡萝 b类色素的生物合成途径 

类胡萝 I-素是通过类异戊二烯途径合成的 ，其生物合成途径如图 2。 

2．2 类胡萝 I-亲生物台成的主要酶及其基因 

在花卉和果实中，已有 100多种不同的类胡萝 b素被纯化 (Gutterson等，1993)，但克 

隆到的基因还不多。 

2．2．1 C,GPS 在类胡萝 素的生物合成中，GGPS是异戊烯焦磷酸 (IPP)向栊牛儿基栊 

牛儿基焦磷酸 (GGPP)转化的限速酶，其活性高低影响类胡萝 b素和其它产物的合成。 

从拟南芥中克隆到的 GGPS基 因 cDNA长 1．1一1．4kb，编码 316—366个氨基酸 (．％olnik 

等，1994)。拟南芥的 GGPS至少由 5个基因编码 ，不 同成员可能控制不 同支流 的产物合 

成。 

2 2．2 PSY PSY催化 GGPP转化为八氢番茄红素。首先获得一个在果实成熟期问专一表 

达的 cDNA克隆 pTOM5，后来将 pTOM5反义导人番茄 ，使转基因果实 C,GPP向八氢番茄红 

素转化受阻 ，导致 GGPP积累，表明 pTOM5就是 P5l，基因 (徐 昌杰等，2000)。PSYcDNA 

全长 1 3—1．6 kb，编码 409—423个氨基酸，基因长 3．2—6．0 kb，有 5—7个内含子。 

2．2 3 PDS和 ZDS PDS催化八氢番茄红素 向 }一胡萝 I-素转化，而 ∈一胡萝 I-素 向番茄 

红素转化则是由 ZDS催化的。从番茄、拟南芥 、黄水仙等植物中克隆到的 PDS基因，其 

eDNA长 1．9—2．3kb，编码 566—582个氨基酸；从辣椒 、拟南芥、黄水仙等植物中分离到 

ZDS eDNA长 1．8—2．1kb，编码 558—574个氨基酸。PDS和 ZDS基因大小相近，氨基酸有 

29—31％的同源性 (徐 昌杰等 ，20O0)。将 PDS基因转入番茄中，使之组成型表达．一方 

面导致类胡萝 b素在多种器官的含量增加 ，亦导致植株矮化 (王霜等，1998)。 

类胡萝 I-素生物合成途径及其主要酶和基因的阐明，为用基因工程手段调控植物类胡 

萝 素生物合成，进而改变花色成为可能 反义导人 PSY基因可抑制类胡萝 素合成 ， 

而正义导人 PSY基因的转基 因番茄植 物类胡萝 素合成增强 ，在幼果和离 区异常积累， 

并导致植株矮化 (徐 昌杰等，20O0)。将 CCS基 因正向导人烟草 ，转基因植株叶片积累高 

含量的辣椒红 ，植株 呈红色 (KIIrI】a朗i等 ，1998)。 目前尚未获得转类胡萝 b素的转基 因 

花卉 

3 色素生物合成的调节 

Forknmn将花色基因分为 7类：结构基因、修饰基因、调节基因、影响色素浓度的基 

因、与花朵结构有关的基因 (花瓣特定部位产生色素 )、影响花色的基因或因子 (共着色、 

金属离子 )和控制色素细胞的形状和分布等形态特征的基因 (Forknmn．1991)。 

花色素生物合成途径中的每一步酶促反应均是调控基因作用的靶位点。已克隆到一些 

调控基因 (表 2)，矮牵牛的调控基 因 DELIIA、ELUTA、ROSEA主要对花色素苷生物合成 

的后期阶段起调节作用，而对早期 CHS和 咖 阶段表现微量调控 (Martin等 ，1991) 在 

矮牵牛中，CHS、CHI和F3H不能被 4个调节基因 AN1、AN 2、AN 10和 AN 11调控 (Ger． 

ats等 ，1990)，而对 UF3GT和 DFR的 mRNA调控类似于金鱼 草，表明对矮牵牛花色素苷 

合成的调控开始于 DFR以后阶段，比金鱼草始于 F3H晚一个阶段。 
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1 2 3 4 

异戊烯焦磷酸IlP口)—— DMAPP—— 犍牛儿基犍牛儿 ——— 八氢番茄 —— 

基焦磷酸 红素 

一玉米胡萝 l、素 — 6 胡萝卜素 — ’-．a·胡萝 I、素 + 卅黄景 

f f ＼f6+8 
六氢番茄红素 —— I．胡萝I、豪 —— 链孢红素 

4 5 

7 

柠乌素 

／＼ 
一 胡萝 I、素 — 一隐黄质 — 玉米黄素 

— — —-．番茄红景 —— 胡萝 I、素 — 

5 6 6 

辣椒 红 

9+ 

环氧玉米黄质 

环  

9 

堇蕖黄素 — 辣椒玉虹素 

1 

l I 异掏酶 2 吣 音成酶 (C,C-PS) 3 八氢番茄红紊台成酶 (嘲 r) 

4 八氢番茄红索饱和酶 (PDS) 5 {一胡萝 素饱 和酶 (zDs) 6 番茄红素环化酶 

7 p一胡萝 素羟化酶 (BcH) 8．番茄红素 p环化酶 9 辣椒红／辣椒玉红紊台成酶 (CCS) 

lO．玉米黄素环氧酶 (zEP) II．堇菜黄素脱氧酶 (VDE) 12 3，3一=甲基丙烯基焦磷酸 (DMAPP 

图2 类胡萝 素的生物台成逮径 

Fig 2 Bio日vrIl}I c of eamtenold 

裹 2 矮牵牛、金鱼草和玉米花 色素生物古成的谓节基因 (D。岫叮等 ．1991) 

Table 2 R 咖  即ed na 劬  明 t}瑚  inPem．-t+． ^ImⅡi血Im mintMaim 

+Nit：m ^水平无调控作用；R Ⅱ舢 ^有调控作用 E：酶括性分折 

光照 、Mn2 、乙烯等因子都影响花色素的合成。UV—B可以诱导出玉米黄化苗胚芽 
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鞘和高粱茎杆第一节间形成花青苷 ，因为 PAL的活性受紫外光调节 (童哲 ，1998)c 

花瓣 中细胞液的 pH浓度会影响花色÷在低的 pH下 ，花趋向于显红色 ；pH接近或大 

于 7时显蓝色。从矮牵牛中克隆到 6个与 pH值有关的基因，即 pHI～pH6，这 6个基因控 

制矮牵牛花瓣细胞液的 pH值 ，从而影响花色 花色素苷调节基 因 AN1、AN2和 ANll也 

影响花瓣汁液的 pH值 ，突变体的细胞内 oH值也发生了改变 (瞿札嘉等 ，1998；Mol等， 

1999)。 

4 花色改良的策略 

基 因工程技术为花卉育种开辟了一条新途径，可以通过多种手段来改变花色。 

一 是抑制类黄酮或类胡萝 素生物合成基因的活性 ，从而导致中间产物的积累和花色 

改变。反义 RNA技术就是将所研究的反义链连接在另一个启动子后面，再用它去转化花 

卉 。抑制 了靶基因的活性，但 内源靶基因不发生改变 例如将 CHS的 eDNA反向连接于 

CaMV的 35S启动子上 ，再连接双元载体 Bin 19转化矮牵牛 ，使花色由紫红色变为粉红色 

并夹有 白色 ，有些花朵完全呈白色 (Vander krol等 ，1988)。 

另一种抑制基因活性的方法是用核酶 (m,o~m)，核酶是具有酶活性 的 RNA分子，能 

特异性切断 mRNA，从而阻止其编码蛋白质的合成。该技术可以用来特异性抑制类黄酮或 

类胡萝 I-素生物合成基因的表达 ，从而改变花卉的颜色 (林泉等 ，1998)。 

二是共抑制 ，当植物体内的结构基因不止一个拷贝时往往引起转基因花卉内源基因的 

抑制，应用此法 已获得多种新花色的花卉 ，如红色玫瑰变成粉红 ，粉红色香石竹变为浅粉 

(Tanaka等，1998)。 

三是引八新基因来补充某些品种缺乏合成某些颜色的能力。如玫瑰、香石竹等不具有 

合成蓝色翠雀素必需的 F3 5 H酶基因，可将从其它花卉中克隆到的 F3 5 H酶基 因转到玫 

瑰和香石竹中，从而获得蓝色玫瑰或香石竹 

四是引入生物合成的转录调控因子 (王霜 等，1998)，花色素苷生物合成的许多转 录 

因子已被克隆到 。通过将转录调控因子引入矮牵牛中，在原来不产生花青素的组织中发现 

花青素的形成 (Beld等，1989)。 

5 问题及展望 

影响花卉观赏品质的因素很多 ，如观赏寿命 、花朵大小 、鲜重 、颜色等 ，目前花卉基 

因工程的研究集 中在改 良花色，其他工作仍处于起步阶段。三大类色素中，对类黄酮和类 

胡萝 素的研究较多，但未得到与类胡萝 素有关的转基因花卉，对三类色素共同着色的 

机理以及调节因子对花色的影响等的了解较少。因此花色表型遗传规律 的研究 ，尤其是黄 

酮类与类胡罗 素共着色的遗传机理研究 ，是 目前观赏植物基 因育种中需要解决的问题 。 

插入基因的稳定性及其是否稳定遗传是花卉基因育种商业化应注意的问题。目前通过 

基因工程的方法虽已获得大量的植株 ，但 由于外源基因的插入是随机的，特别是现在采用 

的主要方法农杆菌介导的 T—DNA定点整合不稳定 ，导入以后往往不能稳定表达，而且有 

可能影响其它的代谢 ，而这方面研究较少 ，今后应加强这方面的研究。 

转基因作物的安全性是人们关注的问题 。由于花卉主要用于观赏 ，转基因花卉的商业 
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化推广所面临的社会压力和难度可能会小于转基 因粮食和蔬菜水果等，英国最近的调查也 

表明消费者转基因花卉 比其他粮食作物更乐观，但是环境安全性 (杂草化、基 因扩散)仍 

是值得注意的问题 ，虽然其可能造成的后果还不完全了解 ，不过各国都相继制定 了安全保 

障措施 。 

我国野生花卉资源异常丰富，尤其高山花卉由于特殊生境条件 ，花型奇特，颜色艳丽。 

但 目前基本未能被用于商业化栽培 通过基因技术改 良其适应性或观赏性状 ，将有助于这 

些高山奇葩的产业化进程 
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