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植物中花色苷转运蛋白研究进展 
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摘  要: 花色苷是植物重要的次生代谢产物, 因其具有高抗氧化活性受到广泛关注。目前, 关于花色苷合成代

谢途径及相关转录调控机制已有了较为深入的研究, 其相关结构基因及关键转录调控因子已在多种植物中被

陆续鉴定与验证, 但对于花色苷合成后的运输机制的认识仍相对缺乏。花色苷合成主要发生在内质网中, 随后

运送至液泡内进行储存。花色苷的运输过程主要包括囊泡运输及链接蛋白运输两种模式, 而转运蛋白在两种

运输模式中均发挥重要作用。鉴定花色苷转运相关蛋白有助于深入了解花色苷的运输机制, 完善对花色苷代

谢途径的认知。本文主要针对谷胱甘肽 S-转移酶(glutathione S-transferase, GST)、ATP-结合框(ATP-binding 

cassette, ABC)转运蛋白、多药和毒性化合物排出转运蛋白(multidrug and toxic extrusion compound transporters, 

MATE)和胆红素异位酶(bilitranslocase, BTL) 4 类花色苷转运相关蛋白的研究进展进行了概述。 
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红素异位酶 

Research progress of anthocyanin transporters in plants 
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ABSTRACT: Anthocyanins are important secondary metabolites in plants, and they have received widely attention 

because of high antioxidant activity. To date, the pathway of anthocyanins biosynthesis and the mechanism of 

transcriptional regulation have been studied in depth. Structural genes and key transcriptional regulators have been 

successively identified in different plants. However, the transport mechanism of anthocyanins is still unclear. 

Anthocyaninsare synthesized in the endoplasmic reticulum, and then transported to vacuoles for storage. Anthocyanin 

transport includes two modes: vesicular transport and ligandin transporter. Transporters play key roles in both two 

modes. Identifying anthocyanin transport-related proteins is helpful to understand the transport mechanism and 

anthocyanin metabolic pathways. This review summarized the research status and progress of four kinds of 

transporters: glutathione S-transferase (GST), ATP-binding cassette (ABC) transporters, multidrug and toxic 

extrusion compound (MATE) transporters and bilitranslocase (BTL). 
KEY WORDS: anthocyanin; transmembrane transport; glutathione S-transferase; ATP-binding cassette transporter; 

multidrug and toxic extrusion compound transporters; bilitranslocase 
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1  引  言 

花色苷是植物重要的次生代谢产物, 广泛存在于植物

各器官特别是果实中。花色苷积累是果实成熟的重要标志, 
赋予果实鲜艳的色彩 , 吸引动物进行觅食 , 利于种子传   
播[1,2]。同时, 花色苷具有高抗氧化性, 能够清除体内自由基, 
在植物抵御各类非生物胁迫如干旱、紫外辐射、盐胁迫等过

程中发挥重要作用[3,4]。近年来, 大量研究表明膳食花色苷有

助于延缓人体衰老, 预防心脏病、癌症、中风等疾病的发  
生[5,6]。因而膳食花色苷受到消费者的广泛关注。 

目前, 有关植物花色苷合成及相关转录调控已有了

较为深入的研究。花色苷合成途径在植物中具有保守性, 

其中涉及的关键酶类已在多种植物中被陆续鉴定与验证。

花色苷合成途径属于类黄酮途径的衍生, 其上游合成途径

主要由查尔酮合酶(chalcone synthase, CHS)、查尔酮异构酶

(chalcone isomerase, CHI)和黄烷酮 3-羟化酶 (flavanone 

3-hydroxylase, F3H)催化介导, 是所有花色苷合成的共同

途径[7]。下游途径中的酶类包括黄烷酮 3’-羟化酶(flavanone 
3’-hydroxylase, F3’H) 、黄烷酮 3’,5’- 羟化酶 (flavanone 

3’,5’-hydroxylase, F3’5’H) 、 二 氢 黄 酮 醇 4- 还 原 酶

(dihydroflavonol 4-reductase, DFR) 、 花 青 素 合 成 酶

(anthocyanidin synthase, ANS)、类黄酮 3-O-葡糖基转移酶

(flavonoids 3-O-glucosyltransferase, UFGT)等。上游产物二

氢山柰酚经下游不同酶类催化最终形成不同种类花色  

苷[7,8]。调控花色苷合成的转录因子主要包含 3 大类: MYB

转录因子、bHLH 转录因子和 WD40 转录因子。MYB 转录

因子均含有保守的 Myb 结构域, 根据结构域数量可分为 3

类, 其中花色苷合成相关转录因子主要为 R2R3-MYB 亚 

族[9,10]。不同 MYB 转录因子具有不同调控模式, 例如草莓

果实中 FaMYB1 负调控花色苷合成, 而 FaMYB10 则正调

控花色苷合成[9]。植物中与花色苷合成相关的 bHLH 转录

因子间具有很高的同源性, bHLH 转录因子需和 MYB 转录

因子共同作用对花色苷代谢进行调控[11]。与 bHLH 相似, 

WD40 转录因子在植物中也具有较高同源性。WD40 并不

能直接调控花色苷合成, 但能够同时与 MYB 和 bHLH 互

作, 起到对接作用, 形成三元 MYB-bHLH-WD40 (MBW)

蛋白复合体[11]。然而, 花色苷合成后在胞内的运输机制目

前仍不十分明确, 相关研究工作有待进一步开展。本文主

要针对谷胱甘肽 S-转移酶(glutathione S-transferase, GST)、

ATP-结合框(ATP-binding cassette, ABC)转运蛋白、多药和

毒性化合物排出转运蛋白 (multidrug and toxic extrusion 
compound transporters, MATE) 和 胆 红 素 异 位 酶

(bilitranslocase, BTL) 4 类花色苷转运相关蛋白的研究进展

进行了概述, 以期为花色苷的进一步研究提供理论基础。 

2  花色苷转运模型 

花色苷合成于内质网中, 但主要积累于细胞液泡中。

就花色苷如何从内质网转运至液泡中, Grotewold 等[12]提

出了囊泡运输 (vesicular transport, VT)和连接蛋白运输

(ligandin transporter, LT) 2 种模型。VT 模型指花色苷在内

质网合成后由膜包被形成囊泡结构, 向液泡迁移并最终呈

递至液泡膜表面。除少部分囊泡与液泡膜相互融合释放花

色苷至液泡内, 多数花色苷利用液泡膜表面的各类转运蛋

白运送至液泡中。而 LT 模型指运输蛋白与花色苷结合, 将
花色苷由合成位点运输至液泡表面, 并利用液泡表面的转

运蛋白最终进入液泡。因此, 转运蛋白在 2 种运输模式中

均具有重要作用。目前, 植物中鉴定到的花色苷转运蛋白

主要包含 4类: 谷胱甘肽 S-转移酶(glutathioneS-transferase, 
GST), ATP-结合框(ATP-binding cassette, ABC)转运蛋白, 
多药和毒性化合物排出转运蛋白 (multidrug and toxic 
extrusion compound transporters, MATE)和胆红素异位酶

(bilitranslocase, BTL)等[13]。 

2.1  GST 介导的花色苷转运 

GST 最早被认为对多种化学杀虫剂及毒性有机化合物

具有解毒作用[14]。而其作为花色苷转运蛋白在 1995 年首次

被 Marrs 等 [15] 报 道 。 该研 究 筛 选 得到 玉 米 突 变体

Bronze-2(BZ2), 该突变体表现为矢车菊素 -3-葡萄糖苷

(cyanidin 3-O-glucoside, Cy-3-G)在细胞质中积累。将 BZ2 转

入花色苷缺失型拟南芥突变体 ttg 中, 能够显著提高突变体

中 GST 活性。进一步利用薄层色谱分离鉴定得到 Cy-3-G 与

谷胱甘肽交联产物。而通过添加谷胱甘肽泵抑制剂钒酸盐能

够有效抑制花色苷在液泡中的积累。根据上述研究结果推测

BZ2 编码玉米 GST 蛋白, 交联 Cy-3-G 与谷胱甘肽, 并在谷

胱甘肽泵的作用下将 Cy-3-G 转运至液泡中。 
随后, 该团队又在花色变浅的矮牵牛花突变体中克

隆得到编码花色苷转运相关 GST 蛋白的 AN9, 并利用体外

酵母实验验证了其 GST 活性[16]。尽管序列分析结果显示

AN9 与 BZ2 氨基酸序列一致性仅有 12%, 属于不同类型

GST, 但 BZ2 能够修复 an9 突变体的表型。 
Larsen 等[17]在康乃馨中筛选得到 fl3 突变体, 其表型

与 BZ2 玉米突变体及 an9 矮牵牛花突变体相类似, 表现为

花色苷着色变浅。通过在 fl3 突变体中异源表达 BZ2 或 AN9
基因发现 BZ2 和 AN9 均能够修复突变株表型, 推测 FL3 编

码参与花色苷转运的 GST 蛋白。 
在拟南芥中, Kitamura 等[18]利用离子束辐照获得突变

株 tt19。该突变株表现为植株花色苷积累减少, 种皮褐色

色素积累减少。利用染色体移步技术分离得到 TT19 基因, 
经鉴定属于 GST 基因家族。在 tt19 突变体中异源表达矮牵

牛基因 AN9 发现植株花色苷积累降低的表型能够被修复, 
但种皮褐色色素积累减少的表型并不能被修复。这表明



第 3 期 李  栋, 等: 植物中花色苷转运蛋白研究进展 671 
 
 
 
 
 

 

TT19 基因参与液泡摄取花色苷过程, 但其功能与 AN9 并

不完全一致。此外, 研究还发现 tt19 突变体与野生型中原

花青素前体积累水平有所差异, 表明 TT19 不仅参与花色

苷转运, 同时也可能是原花青素前体的转运蛋白。 
近年来, 果实中的花色苷转运相关 GST 蛋白也被相

继鉴定报道。Conn 等[19]从葡萄悬浮培养细胞中纯化得到 5
种 GST 蛋白。通过分析 GST 基因及花色苷合成途径关键

基因的转录水平发现 VvGST1 和 VvGST4 表达水平与花色

苷积累具有显著正相关性。通过在玉米突变体 BZ2 中异源

表达 VvGST1和 VvGST4发现其表型能够得到修复, 进一步

证实了 VvGST1 和 VvGST4 参与花色苷转运过程。此外, 利
用外源蔗糖、茉莉酸以及光照进行诱导表达实验发现

VvGST1 与 VvGST4 表达模式并不一致, 说明 VvGST1 与

VvGST4 具有一定功能差异。 
Luo 等[20]在野生型草莓中筛选得到 rap 突变株, 表现

为植株茎段及叶片花色苷积累减少。利用瞬时基因沉默结

果显示沉默 RAP 基因的草莓果实无法正常着色 , 表明

RAP 基因同时调控果实中花色苷的积累。结构域交换实验

则证实 RAP 蛋白的 N 端与 C 端对其结合花色苷都有重要

的作用。此外, Luo 等[20]在拟南芥 tt19 突变体中异源表达

RAP 基因发现 RAP 能够修复拟南芥植株茎段的表型, 但无

法修复其种皮内色素积累降低的表型。 
Cheng 等[21]在梨树中鉴定得到编码花色苷转运相关

GST 蛋白的基因 Riant。该基因在红色梨花中表达但在其

他杂色梨花中未检测到其表达。与 RAP 相类似, 拟南芥

tt19 突变体中异源表达 Riant 基因能够修复其花色苷表型, 
但对种皮的原花青素积累无明显影响。 

Hu 等[22]在荔枝中鉴定到一个 GST 家族基因 LcGST4。
其所编码蛋白的氨基酸序列与 VvGST4、PhAN9、TT19 氨

基酸序列一致性分别为 69.63%、59.51%、57.48%。LcGST4
表达水平与花色苷积累呈显著正相关性, 推测该基因编码

蛋白可能参与花色苷转运。通过在拟南芥 tt19 突变体中异

源表达 LcGST4 发现 LcGST4 同样仅能修复植株表型但无

法修复种皮表型。 
利用转录组测序及共表达网络分析 , El-Sharkawy  

等 [23]在花色苷缺失型黄皮苹果“Blondee”与其红皮亲本

“Kidd’s D-8”中鉴定到一个差异表达基因 MdGST。该基因

与花色苷积累呈显著正相关性, 推测其编码蛋白可能参与

花色苷转运, 但具体功能有待进一步验证。 
GST 是目前研究最为深入的花色苷转运蛋白, 上述

研究为 GST 参与花色苷转运提供了重要生物学证据。但仍

有 2 个重要问题有待进一步探讨: 1、拟南芥 tt19 突变体异

源表达多种植物 GST 蛋白发现这些 GST 蛋白均仅能修复

茎段的表型, 而无法修复种皮表型, 这表明拟南芥茎段及

种皮着色调控机制可能存在差异, 且 TT19 可能具有其他

已知花色苷转运相关 GST 蛋白所没有的功能。有关 TT19

如何调控种皮着色有待进一步进行研究。2、不同果实中花

色苷组分不同, 与拟南芥中花色苷差异显著。但所鉴定得

到的 GST蛋白均可修复拟南芥茎段表型, 这是否表明 GST
蛋白同时具有转运多种花色苷底物的功能, 相关底物特异

性研究尚待开展。 

2.2  MRP-型 ABC 转运蛋白介导的花色苷转运 

ABC 转运蛋白目前已知的最大蛋白家族, 能够利用

ATP 水解产生的能量进行主动跨膜转运[24]。ABC 转运蛋白

包含 13 个亚家族, 分别负责转运不同底物, 包括外源物质、

金属离子、生长素、苹果酸盐等[2528]。而花色苷转运相关

ABC 蛋白目前仅在水稻、玉米及葡萄中有见相关报道。 
Goodman 等[29]鉴定到编码 MRP 型 ABC 转运蛋白基

因 ZmMrp3。亚细胞定位结果显示 ZmMRP3 定位于液泡膜, 
与花色苷转运发生位点一致。利用基因沉默构建得到的突

变体表现为色素错位定位以及花色苷积累减少, 但对花色

苷产生种类无影响。上述结果表明 ZmMRP3 可能参与花色

苷转运。此外, 研究还发现沉默 ZmMrp3 基因对糊粉层组

织表型无影响 , 推测糊粉层中 ZmMrp3 另一同源基因

ZmMrp4 可能在花色苷转运过程中起主要作用。 
在水稻中, Zhu 等[30]利用生物信息学分析鉴定得到

ZmMrp3 同源基因 OsMRP15。OsMRP15 属 MRP 型 ABC
转运蛋白, 与 ZmMRP3 具有高度序列一致性, 相似蛋白质

结构及相同结构域。表达分析结果显示 OsMRP15 与 2 个

花色苷合成相关转录调控因子 OsB1 和 OsC1 共表达。根据

以上结果推测 OsMRP15 可能编码花色苷转运蛋白, 但相

关验证工作仍有待进一步开展。 
Francisco 等[31]在葡萄中鉴定得到 ABC 家族转运蛋白

ABCC1。蛋白定位于液泡膜上。时空表达分析表明 ABCC1
在外果皮中高表达, 且在果实成熟阶段表达水平显著上

升。体外转运实验结果表明 ABCC1 特异性转运锦葵素-3-
葡萄糖苷, 且这一转运过程严格依赖谷胱甘肽。利用丁硫

氨酸亚砜胺降低葡萄根尖组织中谷胱甘肽含量发现花色苷

积累显著下降, 进一步证实谷胱甘肽在 ABCC1 转运锦葵

素-3-葡萄糖苷过程中具有重要作用。 
花色苷转运相关 ABC 蛋白的研究目前仍较为缺乏, 

仅在葡萄中具有直接证据验证其转运功能并明确其转运底

物。ZmMrp3 转运底物有待进一步验证, 而 OsMRP15 转运

功能也有待进一步确认。 

2.3  MATE 转运蛋白介导的花色苷转运 

MATE 蛋白最早由 Morita 等[32]在副溶血性弧菌和大

肠杆菌中鉴定得到。此后, 该家族蛋白被证明在不同物种

间具有广泛的保守性。目前, MATE 家族转运蛋白已被证明

具有多种生物学功能, 包括异性生物质排出, 离子迁移, 
铝解毒 , 花色苷及其他类黄酮物质转运 , 植物激素转运 
等[3337]。拟南芥 TT12 蛋白是最早被报道的类黄酮转运相
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关 MATE 蛋白。Debeaujon 等[38]筛选得到突变体 tt12, 表现

为种子着色变浅, 呈淡棕色。利用显微镜观察发现 tt12 突

变体中原花青素在内皮细胞液泡中的沉积明显降低。进一

步地 Marinova 等[39]利用亚细胞定位证明 TT12 蛋白位于细

胞液泡膜上。体外酵母囊泡运输实验结果显示 TT12 蛋白

能够在 ATP 存在条件下特异性运输 Cy3G 及表儿茶素 3′-
葡萄糖苷(epicatechin 3’-glucoside, E3′G)[39,40]。Cy3G 与

E3′G 间存在一定竞争性抑制。低浓度 E3′G 能够有效抑制

Cy3G 的转运, 而 Cy3G 仅在高浓度下会对 E3′G 转运起到

抑制作用, 表明 TT12 可能优先转运 E3′G[40]。突变体 tt12
由于缺少 E3′G 转运蛋白 TT12, 导致液泡内原花青素水平

下降, 呈现种子着色变浅表型。 
随后, TT12 在番茄、苜蓿、葡萄等植物中的同源蛋白

被相继报道。利用 SMART cDNA 凝胶印记杂交技术 , 
Mathews 等[41]在过表达 ANT1 的番茄中鉴定得到类似于

TT12 家族基因的 MTP77。MTP77 蛋白与 TT12 的氨基酸

序列一致性为 36%, 推测可能参与花色苷的胞内转运。 
Zhao 等[42]在苜蓿中鉴定得到与 AtTT12 具有 69.6%氨

基酸序列一致的蛋白 MtMATE1。MtMATE1 定位于液泡膜

上, 能够转运 Cy3G 与 E3′G, 且相较于 AtTT12 更加偏好底

物 E3′G。敲除 MtMATE1 的苜蓿突变株产生与拟南芥 tt12
突变株相似表型。而在 tt12 突变株中表达 MtMATE1 蛋白

能够修复突变株的表型, 进一步证明了 MtMATE1 蛋白与

AtTT12 蛋白的同源性。另一苜蓿 MATE 蛋白 MtMATE2
与 AtTT12 的氨基酸序列一致性为 38.5%, 但与番茄中

MATE 转运蛋白 SlMTP77 的序列一致性达 65.7%[42]。

MtMATE2 主要在苜蓿叶片及花中表达。体外转运实验表明

MtMATE2 蛋白负责转运多种黄酮苷类物质, 如 Cy3G和飞

燕草素-3-O-葡萄糖苷, 其中对丙二酰基化的黄酮苷底物具

有更高的转运效能。敲除 MtMATE2 的苜蓿突变株表现为

花与叶片中色素减少, 表明 MtMATE2 蛋白参与这些组织

中的类黄酮积累[42]。 
在葡萄中, Gomez 等[13]鉴定到 2 种 MATE 转运蛋白, 

VvAM1 和 VvAM3。他们与番茄中 MATE 转运蛋白

SlMTP77 的氨基酸序列一致性分别为 69%和 67%。2 种

MATE 蛋白均在葡萄果皮中特异性表达。研究表明 VvAM3
的表达水平与花色苷含量一致, 但VvAM1表达则与花色苷

积累则没有一致性。亚细胞定位结果显示 2 种 MATE 转运

蛋白均主要存在于小囊泡 , 参与囊泡介导的花色苷转   
运[43]。VvAM1 与 VvAM3 在 MgATP 存在条件下特异性运

送酰基化花色苷, 但对 Cy3G 等非酰基化花色苷无转运活性
[13]。此外, Pérez-Díaz 等[44]报道了 2 种与 AtTT12 同源性较

高的 MATE 蛋白 VvMATE1(71.3%)和 VvMATE2(72.8%)。
VvMATE1 和 VvMATE2 基因主要在种子发育早期表达, 其表

达水平与原花青素积累水平相一致。利用拟南芥原生质体的

亚细胞定位实验表明 VvMATE1 蛋白位于液泡膜上而

VvMATE2 则定位于高尔基体中, 表明 2 种 MATE 蛋白可能

参与不同路径的类黄酮转运。 
利用 AtTT12 氨基酸序列, Frank 等[45]在苹果中鉴定到

2 个同源 MATE 转运蛋白, MdMATE1 和 MdMATE2, 与
AtTT12 蛋白氨基酸序列一致性分别达 75.1%和 72.0%。与

MtMATE1 类似 , 在 tt12 突变株中表达 MdMATE1 或

MdMATE2 蛋白也可修复突变株的表型。 
Chen 等[46]在越橘中克隆得到 8 条 MATE 基因的全长

cNDA 序列。系统发生分析结果表明其中 6 个 MATE 基因

属于类黄酮转运蛋白大类。进一步地定量 PCR 结果显示这

些 MATE 基因的表达与花色苷积累存在相关性, 说明他们

可能参与花色苷的转运过程。 
Chen 等[47]根据 AtTT12 序列在草莓中鉴定到 MATE

蛋白 FaTT12-1。FaTT12-1 在草莓营养器官与生殖器官中

均有表达, 幼嫩器官中表达量较高。利用病毒介导的基因

沉默实验结果显示沉默 FaTT12-1 后草莓果实并未产生明

显的视觉变化, 花色苷水平无明显差异, 但原花青素含量

显著降低。这表明 FaTT12-1 可能特异性调控草莓果实原

花青素的积累。目前, MATE 家族转运蛋白相关研究工作仅

在拟南芥、苜蓿 2 种模式植物及葡萄果实中已取得了系统

性的开展, 但在其他植物中相关工作仍不完善, 其转运功

能及底物特异性仍需进一步验证。此外, 上述研究显示多

种 MATE转运蛋白特异性转运酰基化花色苷或对酰基化花

色苷具有更高转运活性, 花色苷的酰基化如何影响 MATE
蛋白转运活性有待进行深入探讨。 

2.4  BTL 介导的花色苷转运 

BTL 是存在于鼠肝脏细胞质膜上的转运蛋白, 被证

实能够介导花色苷转运[48]。目前, 植物中花色苷转运相关

BTL 蛋白仅在康乃馨及葡萄中有见报道。Passamonti 等[49]

在康乃馨花瓣中鉴定到一种鼠肝脏 BTL 同系物。免疫荧光

实验结果显示该蛋白特异性存在于花瓣表皮细胞中, 推测

其可能参与花色苷跨膜转运。在红色葡萄中, Bertolini 等[50]

利用免疫组织化学及免疫化学分析鉴定得到定位于微粒体

膜上的 BTL 同系物。该蛋白在果皮及果肉组织中同时存在, 
且果皮中含量显著高于果肉中。时空表达分析结果显示其

表达水平与果实花色苷积累水平具有显著正相关性, 推测

该 BTL 同系物可能参与花色苷转运过程。而在白色葡萄中, 
BTL 则很有可能参与无色类黄酮及其前体物质的转运[50]。

然而, 上述结果均缺乏直接生物学证据对 BTL 运输功能进

行验证。 

3  结论与展望 

目前, 花色苷转运蛋白相关研究仍处于起步阶段。已

知 4 类花色苷转运蛋白中, 仅 GST 及 MATE 蛋白功能在拟

南芥、葡萄等个别植物中进行了系统的验证工作, 利用亚
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细胞定位、体外酵母转运实验、基因敲除及回补等生物学

手段明确了转运蛋白的定位、转运活性及底物特异性, 而
ABC 和 BTL 转运蛋白的研究仍缺乏有力的分子生物学证

据。以下方面的研究工作有待未来进一步深入开展: (1) 已
有研究表明花色苷转运蛋白具有底物特异性, 一个转运蛋

白仅能对一种或少数几种花色苷进行转运。然而, 自然界

中存在大量不同花色苷, 一种植物中也存在十几种甚至几

十种花色苷, 这意味着可能存在一个巨大的花色苷转运蛋

白家族对不同花色苷进行转运。转运蛋白鉴定工作以及相

应的底物特异性研究需要进一步开展。(2) 目前所鉴定得

到的转运蛋白主要存在于液泡膜上, 个别定位于囊泡或高

尔基体中, 而细胞膜上是否存在花色苷转运蛋白, 花色苷

是否会在胞间进行传递等问题需要进行进一步的回答。 
近年来, 花色苷合成相关转录调控机制研究取得了

一定的突破, 多家族转录因子如 MYB、bHLH、WD40 等

被陆续证明参与花色苷合成转录调控。然而, 有关花色苷

转运蛋白合成相关转录调控机制目前仍少有报道, 相关工

作需在未来深入开展。 
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