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植物类胡萝卜素和花青苷代谢响应光信号的转录调控机制
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园艺植物生物学教育部重点实验室/华中农业大学园艺林学学院,武汉４３００７０

摘要　类胡萝卜素和花青苷是抗氧化代谢物,对于植物抵抗光氧化胁迫有重要作用.类胡萝卜素和花青苷

同时赋予叶片、花朵和果实丰富多彩的色泽,果实富含的色泽代谢物对人体健康有益.本文总结了光信号对植

物类胡萝卜素和花青苷生物合成代谢途径的影响,重点归纳了参与光信号途径的重要转录因子对类胡萝卜素和

花青苷合成基因的调控机制,明晰了转录调控在光信号调控类胡萝卜素和花青苷合成代谢中的重要作用,有助

于探索光调控果实品质的有效途径和靶基因,为利用基因工程和环境调控增加类胡萝卜素和花青素的积累提供

理论依据.
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　　光调控植物类胡萝卜素和花青苷的生物合成和

代谢贯穿植物整个生命过程,从幼苗破土而出受光

诱导开始光形态建成到果实发育成熟,光能从多个

层面对类胡萝卜素和花青苷的生物合成进行调控.
类胡萝卜素是一类经异戊二烯途径合成的脂溶性萜

类化合物,在质体中合成[１];花青苷是一类经苯丙酸

途径合成的水溶性黄酮类化合物,主要以糖苷的形

式存在于植物液泡中[２].类胡萝卜素和花青苷对于

植物的生长发育具有重要作用,如能保护植物免受

光氧化伤害[３];类胡萝卜素和花青苷也是果实和花

卉呈色的重要色素,丰富的色彩能吸引昆虫帮助传

播花粉和种子,利于植物的繁衍[４Ｇ５].近年来,有关光

调控类胡萝卜素和花青苷代谢的研究已经在拟南芥、
番茄、苹果、梨、柑橘和葡萄等植物中取得较好进展.

1　光信号及其受体参与类胡萝卜素和
花青苷调控

　　植物主要通过光受体蛋白来接收不同波长的

光,已知有 ４ 种光受体蛋白:吸收红光和远红光

(６００~７５０nm)的光敏色素(PHYA~PHYE)、吸
收 UVA 和 蓝 光 (３１５~５００ nm)的 隐 花 色 素

(CRY１~CRY３)和向光素(PHOT１和PHOT２)以
及 吸 收 UVＧB(２８０~３１５ nm)的 紫 外 光 受 体

(UVR８).光信号被光受体接收后,以调控一系列

转录因子表达的形式参与植物花青苷生物合成与代

谢调控[６],研究表明,光受体蛋白和光信号转导因子

响应相偶联,协同参与植物适应光环境过程.在拟

南芥phyA 突变体和uvr８突变体中,光不能诱导花

青苷合成关键酶基因CHS 的表达,导致花青苷的

含量显著降低[７];而 CRY１能激活花青苷合成基因

的表达促进花青苷的合成[８];拟南芥 UVR８在 UVＧ
B光下,与 COP１互作,释放 HY５,从而开启 UVB
信号转导通路[９];UVR８还能通过抑制 WRKY３６
转录因子来促进 HY５表达[１０].在光敏型茄子中,

CRY１和CRY２能与COP１互作,为 HY５和 MYB１
与下游花青苷合成基因如CHS 和DFR 的结合创

造条 件,从 而 促 进 花 青 苷 的 合 成[１１]. 番 茄 中

CRY１a能介导蓝光诱导番茄花青苷的合成调控过

程[１２].苹果中CRY２能与COP１直接互作,从而减

少COP１对 MYB１蛋白的降解,促进花青苷的积

累;超表达 MdCRY２ 的 拟 南 芥 植 株 中 内 源 基 因

HY５、CHS 以及DFR 的表达均受到诱导[１３].梨

中蓝光转导模块 CRYＧCOP１ＧHY５参与蓝光诱导红

梨果皮花青苷的积累[１４].研究表明 UVR８在 UVＧB
促进苹果果皮着色中起关键作用,UVR８与COP１形

成复合体,使得下游 HY５和 MYB等正调控因子的



表达激活,促进苹果果皮花青苷的积累[１５].
光受体参与植物类胡萝卜素合成调控的分子机

制也取得了新的进展.如缺乏光敏色素的突变体番

茄果实因不能积累类胡萝卜素而呈白色,这与黑暗

中生长的番茄一样[１６],而在番茄中超表达CRY２能

增加果实中类胡萝卜素的含量[１７];桃CRY２能参与

蓝光促进桃果实中类胡萝卜素合成和积累[１８].

2　类胡萝卜素和花青苷合成基因启动
子的光响应元件

　　不同物种中直接调控类胡萝卜素和花青苷生物

合成基因的转录调控因子、靶基因、靶基因启动子上

的结合位点以及类胡萝卜素和花青苷含量的变化等

归纳于表１和表２.光信号转录因子调控类胡萝卜

素和花青苷生物合成代谢模式,与靶基因启动子上

的光响应元件结合(如 GＧbox、IＧbox、GT１Ｇbox、Box
４等),通过转录激活或抑制下游基因,从而调控类

胡萝卜素和花青苷的代谢.

利用 PlantCARE和 PLACE在线网站对甜橙

类胡萝卜素和花青苷生物合成通路基因启动子进行

元件分析,结果显示,这些通路基因的启动子上均包

含多个光响应元件(图１),表明植物类胡萝卜和花

青苷的生物合成受到光信号的调控.

　１)水平的白色框代表基因启动子区域中含有的光响应原件,“x”表示基因启动子上该元件的数量.这些元件的核苷酸序列如下:ACE(GAＧ

CACGTATG/CTAACGTATT );AT１Ｇmotif(AATTATTTTTTATT);ATCＧmotif(AGTAATCT);ATCTＧmotif(AATCTAATCC );Box４(ATＧ

TAAT );chsＧCMA１a (TTACTTAA );GAG (AGAGAGT);GATAＧmotif (AAGATAAGATT/AAGGATAAGG );GＧbox (HACGTG/

CACGTH/CACGAC/TCCACATGGCA); GCＧmotif (CCCCCG); GT１ (GGTTAA/TTTTTC/GAAAAA/TTAACC);IＧbox (TTATC/

GATAA);LAMPＧelement(CTTTATCA);MRE(AACCTAA);Sp１(GGGCGG);TCCC(AGGGAGA/TCTCCCT);TCTＧmotif(TCTTAC);

２)MEP:甲基赤藓糖醇４Ｇ磷酸;DMAPP:烯丙基二磷酸;IPP:异戊烯焦磷酸;DHAP:磷酸二羟丙酮.１)ThehorizontallylistedwhiteboxesrepreＧ

sentthepromoterregionscontainingthelightbindingsites．Thenumberofbindingelementsoneachpromoterregionisindicatedby’x’．Thenucleotide

sequencesoftheputativebindingsitesarelisted．ACE(GACACGTATG/CTAACGTATT );AT１Ｇmotif(AATTATTTTTTATT );ATCＧmotif
(AGTAATCT);ATCTＧmotif(AATCTAATCC );Box４(ATTAAT );chsＧCMA１a(TTACTTAA);GAG (AGAGAGT);GATAＧmotif(AAＧ

GATAAGATT/AAGGATAAGG);GＧbox (HACGTG/CACGTH/CACGAC/TCCACATGGCA);GCＧmotif (CCCCCG);GT１ (GGTTAA/

TTTTTC/GAAAAA/TTAACC);IＧbox(TTATC/GATAA);LAMPＧelement(CTTTATCA);MRE (AACCTAA);Sp１(GGGCGG);TCCC
(AGGGAGA/TCTCCCT);TCTＧmotif(TCTTAC);２)MEP:Methylerythritolphosphate;DMAPP:Dimethylallyldiphosphate;IPP:Isopentenyl

diphosphate;DHAP:Dihydroxyacetonephosphate．

图１　甜橙类胡萝卜素(左边)和花青苷(右边)代谢途径及光调控元件

Fig．１　Carotenoids(left)andflavonoid(right)biosyntheticpathwaysandtheirlightregulatoryelementsinCitrussinensis

3　参与光信号调控类胡萝卜素和花青
苷合成的转录因子

3.1　HY5

HY５是bZIP家族转录因子[５４],是光形态建成

的正调控因子,HY５可以直接结合光响应基因启动

子上的 T/GＧbox(CACGTT)、EＧbox(CANNTG)、
GATAbox(GATGATA)、ACE 元件(ACGT)、ZＧ
box(ATACGGT)和CＧbox(GTCANN)来参与各种

信号通路,可结合的基因超９０００个[５５Ｇ５６].在黑暗
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中,E３泛素连接酶COP１会靶向结合并通过２６S蛋

白酶体泛素化降解 HY５[５７].

HY５在光诱导花青苷的积累过程中发挥重要

作用,在拟南芥[３９]、茄子[１１]、梨[５８]、苹果[５９]、柑橘[５９]

中均有报道.总结发现,HY５调控花青苷的合成代

谢主要通过２条途径,一是直接结合结构基因的启

动子,激活其表达;另一种是通过调控 MYB类转录

因子来间接调控结构基因的表达.大多数情况下,
在光通过 HY５调控植物花青苷的合成途径中,２条

途径都同时存在.HY５能招募花青苷合成代谢的

正调控 因 子 MdMYBDL１ 共 同 促 进 花 青 苷 的 积

累[３７];番茄中,HY５能通过激活AN１和AN２Ｇlike
的表达,促进花青苷的积累,而敲除 HY５后,该番

茄品种不能积累花青苷,说明 HY５对于番茄积累

花青苷起决定性作用[６０].这一现象与光敏型茄子

及柑橘品种血橙和紫皮柚的果皮在套袋情况下完全

不积累花青苷的情况(图２)一致,说明 HY５是介导

光调控果实花青苷积累的核心[１１,５９].此外,在拟南芥

中还报道了 HY５能转录及转录后水平调控花青苷积

累的现象[６１].由此可见,HY５能通过多种方式参与

光介导植物类胡萝卜素和花青苷合成的调控.

　左图为血橙,黄色果实为套袋果实,红色果实为正常光照果实;右

图为紫皮柚,黄色果实为套袋果实,红色果实为套袋后摘袋处理果

实.Leftisthebloodorange,theyellowfruitisbaggedandredfruit

isunderlightexposure．Rightisthepurplepummelotree,theyellow

fruitisbaggedallthetimeandtheredfruitisfrom bagremoval

treatment．

图２　同一棵树上柑橘果实受不同光照造成着色差异

Fig．２　Effectofdifferentdegreeoflightexposure

onfruitcolorfromthesametree

HY５ 直 接 参 与 类 萝 卜 素 调 控 的 报 道 较 少.

ToledoＧOrtiz等[１９]报道,HY５通过直接与PSY 启

动子上的 GＧbox结合,能促进PSY 的表达,增加类

胡萝卜素和叶绿素的积累.抑制高色素积累的

DDB１缺失突变体hpＧ１番茄中 HY５的表达,会抑

制类囊体的形成以及类胡萝卜的积累[６２].

3.2　BBXs

BＧbox家族蛋白是一类有１个或者２个 N端的

锌指结合BBX结构域的蛋白,在拟南芥中有３２个

家族成员[６３],在水稻中有３０个家族成员[６４],在苹果

中有 ６４ 个家族成员[６５],在梨中有 ３９ 个家族 成

员[６６].在已报道的 BBX 家族蛋白中,可以分为促

进光形态建成和抑制光形态建成２类[６７].近年来,
越来越多的BBX蛋白被报道参与光调控类胡萝卜

素和花青苷合成代谢.
梨BBX１６能促进梨愈伤中花青苷的积累,其要

是与 HY５形成复合体,两者协同调控梨花青苷的

积累[６６];梨BBX１８能诱导梨花青苷合成的正调控

因子bHLH６４的表达,两者协同调控光诱导梨果实

着色[４７];Ou等[６８]还报道BBX２４的序列变异是造成

“红早酥”梨果实积累花青苷差异的关键.苹果

BBX２２是 UVＧB诱导苹果花青苷合成的正调控因

子,但BBX２２促进花青苷积累的功能部分依赖于

HY５的协同作用[６９];苹果 BBX２０也能与 HY５形

成复合体,直接与 MYB１、DFR 以及ANS 启动子

结合,促进花青苷的合成[７０];此外,Fang等[７１]还报

道了 MdCOL(BBX２４)作为负调控因子参与果实花

青苷合成调控过程.
在番茄中,超表达番茄 BBX２０使番茄质体变

大、类胡萝卜素和叶绿素含量增加.互作实验表明,

BBX２０通过结合PSY１启动子上的 GＧbox元件,激
活PSY 的表达[３４].
3.3　COP1

COP１基因编码一个 RINGＧfinger类型 E３泛

素连接酶[７２],COP１能整合多种光受体信号以及调

控下游光响应因子,是光信号调控网络的核心[７３].

COP１在黑暗中通过降解 HY５和其他光建成

促进因子负调控光介导的植物类胡萝卜素及花青苷

合成.在番茄中沉默COP１ＧLIKE 基因表达,会增

加花 青 苷 和 类 胡 萝 卜 素 的 含 量[６２].拟 南 芥 中,

COP１/SPA复合体通过泛素化降解 MYB１０蛋白,
抑制花青苷的积累[７４].苹果中,COP１抑制果皮花

青苷的积累,黑暗下苹果COP１诱导 MYB１蛋白降

解,从而下调花青苷结构基因表达[１３].套袋处理

下,血橙花青苷积累显著降低,且 Ruby１蛋白水平

急剧下降,其原因可能是COP１介导了CsRuby１蛋

白的降解过程[５９].光照下,光受体能与 COP１结

合,抑制其对下游因子的降解作用[７].与上述机制

有所不同的是,在非光依赖型葡萄中,COP１无论在
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光下还是黑暗中均定位于细胞质中,因此,不能介导

HY５在黑暗中的降解,所以即使套袋情况下,该类

型葡萄仍然积累花青苷[７５].研究表明,COP１的核

定位受到 COP/DET/FUS的调控[９],因此有关非

光依赖型葡萄中花青苷的积累在光信号转导传递层

面的机制还有待完善.综上,COP１参与植物类胡

萝卜素和花青苷的调控主要有２条途径,一是通过

互作降解 HY５蛋白,另一方面,COP１也可以直接

介导花青苷合成重要调控因子的降解.
3.4　PIFs

PIFs是一类bHLH 家族转录因子,主要包括

PIF１及PIF３~８.PIFs主要通过直接结合靶基因

启动子上的 GＧbox元件(CACGTG),参与抑制种子

萌发、抑制幼苗光形态建成以及促进避荫响应等过

程[７６].PIFs的蛋白水平还受到 COP/SPA 蛋白复

合体的调控[７７].
ToledoＧOrtiz等[１９]报道 了 PIF１ 通 过 直 接 与

PSY 启动子上的 GＧBox元件结合,抑制PSY 的转

录,降低类胡萝卜素的含量.DELLAＧPIF能形成

复合体调控暗培养下子叶中叶绿素和类胡萝卜素的

合成前体POR的水平[７８].

PIFs能通过抑制PSY１的表达以及类胡萝卜

素的合成来响应避荫信号[７９].除 HY５外,PAR１
也负调控PIF１,阻止遮阴下 PIF１对PSY１表达的

抑制,从而诱导类胡萝卜素的积累[７９].PIF１除了

结合PSY１启动子上的 GＧbox元件外,在番茄果实

成熟过程中,PIF１能结合PSY１启动子上的 PBEＧ
box(CACATG),抑制PSY１的表达,从而负调控

类胡萝卜素代谢[３１].PIFs对PSY１表达的抑制存

在组织特异性,如在拟南芥根中,PIF家族蛋白对

PSY１的表达没有影响[８０].

PIFs还参与果实中花青苷的合成调控.通常

情况下,PIFs与 HY５在很多调控过程中都是互相

拮抗,但在远红光条件下,PIF３需要 HY５的协同作

用才能结合花青苷合成基因的启动子,促进合成基

因表达[３８].在红光下,PIF４和PIF５则表现为抑制

花青苷合成基因及调控基因如CHS、F３H、DFR、

LDOX、PAP１和TT８等的表达,从而抑制拟南芥

幼苗花青苷的积累[４０].

4　转录因子复合体对植物类胡萝卜素
和花青苷的调控

　　纵观参与光调控植物类胡萝卜素和花青苷生物

合成的转录因子,发现 HY５通常是直接作用于下

游基因,参与类胡萝卜素和花青苷的生物合成调控,
而COP１、PIFs和BBXs通常是通过调控 HY５或者

其他转录因子,间接调控下游基因,参与类胡萝卜素

和花青苷的生物合成调控.同时,也有一些研究表

明,HY５能结合下游基因启动子但是不能激活下游

基因的表达,这意味着 HY５行使功能需要一些协

作蛋 白[８１]. 近 几 年,关 于 以 HY５ 为 核 心,与

COP１、PIFs和BBXs等形成复合体调控下游基因

表达的 研 究 报 道 不 断 涌 现,主 要 模 型 有 HY５Ｇ
BBXs[８２]、HY５ＧPIFs[８３]、HY５ＧPIFsＧBBXs[６３]、HY５Ｇ
COP１ＧBBXs[８４].

PIFs与 HY５之间有协同作用也有拮抗作用,
如PIF３需要 HY５的协同作用才能促进下游花青

苷合成基因的表达[３８];而PIF１与 HY５作为拮抗因

子响 应 光 照 和 温 度,调 控 类 胡 萝 卜 素 基 因 的 表

达[２０],但 在 红 光/远 红 光 下,PIF１ 和 PIF３ 结 合

HY５启动子,促进 HY５的表达[８４].相似地,BBXs
中也分为正调控和负调控 HY５表达两类.拟南芥

中,BBX２０/BBX２１ 能 调 控 HY５ 转 录 后 水 平,

BBX２０/BBX２１与 HY５蛋白互作形成复合体促进

光形态建成,包括促进花青苷合成基因的表达[８５];
而BBX２４的作用与BBX２１相反,抑制 HY５结合下

游基 因 的 启 动 子[７７].最 新 研 究 表 明,BBX２０、

BBX２１和BBX２２是 HY５介导下胚轴伸长、花青苷

积累以及转录调控的重要协同蛋白[８６].

COP１作为光形态建成的核心负调控因子,也
调控 HY５、BBXs、PIFs 的转录后水平,共同调控

光形态建成、避荫响应和色素积累等过程.AtBＧ
BX２１和 COP１相互作用、BBX２４能与 DELLA 蛋

白互作响应避荫反应[８７].COP１通过与下游 HY５、

BBX２２、BBX２４互作,抑制这些基因的蛋白水平[８３].

Delker等[８８]报道 DET１ＧCOP１ＧHY５复合体能响应

光和温度,调控PIF４介导幼苗光形态建成;这进一

步说 明 了 该 过 程 的 具 体 调 控 机 制 是 DET 促 进

PIF４表达,HY５ 与 PIF４ 拮抗调控;在 高 温 下,

DET１/COP１促进PIF４蛋白的稳定,调控光形态建

成中下胚轴伸长[８９].在梨中,BBX１６ＧHY５复合体,
直接结合MYB１０的启动子或者直接与CHS、CHI
结构基因的启动子互作,从而促进光诱导花青苷的

合成[６６].在苹果中BBX２０ＧHY５形成复合体,直接

与MYB１、DFR 以及ANS 启动子结合,促进花青

苷的合成[６４];Fang等[７１]还报道了苹果中 MdCOL４
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(AtBBX２４的同源基因)能同时响应 UVＧB和高温

调控苹果果实的着色,与 BBX２０ 功能相反,MdＧ
COL４与 HY５形成复合体会抑制 MYB１、ANS 和

UFGT 的表达,从而抑制苹果果实花青苷的积累;
苹果中BBX２２与 HY５也能形成复合体,增强 HY５
与MYB１０和CHS 启动子的结合,从而促进花青苷

的合成[６９].在番茄中,BBX２０能激活 PSY１的表

达,超表达番茄BBX２０使得番茄果实类胡萝卜素含

量 增 加[３４].BBXs 之 间 还 能 形 成 竞 争 抑 制,梨

BBX２１能 分 别 与 HY５、BBX１８ 互 作,抑 制 HY５Ｇ
BBX１８复合体的形成,从而抑制 HY５ＧBBX１８复合体

对MYB１０的激活作用,导致花青苷的积累减少[９０].

5　展　望

光作为植物生长发育最重要的环境因子之一,
不仅是植物光合作用的能源,还作为信号因子参与

植物生长发育的许多过程.解析光信号调控植物生

长发育的分子机制始于COP１的鉴定,在过去的３０
年里,又有PIFs、HY５、BBXs等基因不断被挖掘,
有关这些转录因子参与光信号调控的分子机制在模

式植物拟南芥中得到了深入的解析.近年来,在苹

果、柑橘、梨、葡萄、番茄等园艺作物中,光信号参与

果实色素积累的调控机制不断被解析.光照条件是

栽培中影响园艺作物生长水平的重要因素,且色泽

是园艺作物果实的重要品质指标,因此,解析光信号

对果实色泽(叶绿素、类胡萝卜素、花青苷)的调控分

子机制,能为生产上对园艺植物的光环境进行合理

调控,为改善果实色泽品质提供一定的理论依据.
光信号调控植物类胡萝卜素和花青苷生物合成

的分子机制研究已取得了很多进展,然而还有一些

问题值得深入挖掘和解析:(１)目前对光信号调控植

物类胡萝卜素和花青苷的分子机制的解析仅限于单

一调控,未能发掘到同时调控２种色素的关键调控

因子或调控复合体;(２)目前光信号对花青苷的调控

分子机制解析较多,但光信号调控类胡萝卜素的研

究多停留在生理层面,有待进一步挖掘新的调控转

录因子和转录因子复合体,以及进一步解析这些转

录因子调控类胡萝卜素代谢的具体机制;(３)有关表

观遗传修饰在光信号调控植物类胡萝卜素和花青苷

生物合成过程的报道较少,可以进一步挖掘是否有

DNA甲基化、组蛋白乙酰化和染色质重塑等参与该

过程的调控;(４)在苹果中发现IncRNAs参与白光

和蓝光诱导花青苷的积累[９１],但尚未有研究报道小

RNA是否参与光对类胡萝卜素生物合成的调控过

程;(５)植物类胡萝卜素和花青苷的积累受到光照、
温度、激素等多种环境因素的协同调控,目前仅在苹

果中发现 MdBT２能够整合多种环境信号和激素调

控花青苷积累[９２],而有关光信号、温度信号、激素信

号等协同调控植物类胡萝卜素的分子机制还有待阐

明.以上几方面的深入研究能更全面地解析光调控

类胡萝卜素和花青苷代谢的分子机制,这能为利用

基因工程和环境调控等手段定向调控植物类胡萝卜

素和花青苷代谢提供一定的理论基础.

参考文献References

[１]　CUNNINGHAMFX,GANTTE．GenesandenzymesofcarotＧ

enoidbiosynthesisinplants[J]．AnnualreviewofplantbioloＧ

gy,１９９８,４９:５５７Ｇ５８３．
[２]　FLESCHHUTJ,KRATZERF,RECHKEMMERG,etal．StaＧ

bilityandbiotransformationofvariousdietaryanthocyaninsin

vitro[J]．Europeanjournalofnutrition,２００６,４５:７Ｇ１８．
[３]　HOLT N E,ZIGMANTASD,VALKUNASL,etal．CaroteＧ

noidcationformationandtheregulationofphotosyntheticlight

harvesting[J]．Science,２００５,３０７:４３３Ｇ４３６．
[４]　CAZZONELLICI．Carotenoidsinnature:insightsfromplants

andbeyond[J]．Functionalplantbiology,２０１１,３８:８３３Ｇ８４７．
[５]　NISARN,LIL,LUS,etal．Carotenoidmetabolisminplants

[J]．Molecularplant,２０１５,８:６８Ｇ８２．
[６]　GALVAOVC,FANKHAUSERC．SensingthelightenvironＧ

mentinplants:photoreceptorsandearlysignalingsteps[J]．

Currentopinioninneurobiology,２０１５,３４:４６Ｇ５３．
[７]　KLIEBENSTEINDJ,LIMJE,LANDRYLG,etal．ArabiＧ

dopsisUVR８regulatesultravioletＧBsignaltransductionand

toleranceandcontainssequencesimilaritytohumanregulator

ofchromatincondensation[J]．Plantphysiology,２００２,１３０(１):

２３４Ｇ２４３．
[８]　HONGSH,KIM HJ,RYUJS,etal．CRYlinhibitsCOP１Ｇ

mediateddegradationofBIT１,aMYBtranscriptionfactor,to

activatebluelightＧdependentgeneexpressioninArabidopsis
[J]．Theplantjournal,２００８,５５(３):３６１Ｇ３７１．

[９]　LAU O S,DENG X W．Thephotomorphogenicrepressors

COP１andDET１:２０yearslater[J]．Trendsinplantscience,

２０１２,１７:５８４Ｇ５９３．
[１０]YANGY,LIANGT,ZHANGLB,etal．UVR８interactswith

WRKY３６toregulateHY５transcriptionandhypocotylelongaＧ

tioninArabidopsis[J]．Natureplants,２０１８,４:９８Ｇ１０７．
[１１]JIANG M,RENL,LIANH,etal．NovelinsightintothemechＧ

anismunderlyinglightＧcontrolledanthocyaninaccumulationin

eggplant(Solanum melongena L．)[J]．Plantscience,２０１６,

２４９:４６Ｇ５８．
[１２]LIUCC,CHIC,JINLJ,etal．ThebZiptranscriptionfactor

HY５mediatesCRY１aＧinducedanthocyaninbiosynthesisintoＧ

７第１期　 付佳玲 等:植物类胡萝卜素和花青苷代谢响应光信号的转录调控机制　　



mato[J]．Plantcellenvironment,２０１８,４１:１７６２Ｇ１７７５．
[１３]LIYY,MAOK,ZHAOC,etal．MdCOP１ubiquitinE３ligases

interactwith MdMYB１toregulatelightＧinducedanthocyanin

biosynthesisandredfruitcolorationinapple[J]．PlantphysiolＧ

ogy,２０１２,１６０:１０１１Ｇ１０２２．
[１４]TAORY,BAISL,NIJB,etal．ThebluelightsignaltransＧ

ductionpathwayisinvolvedinanthocyaninaccumulationin
‘RedZaosu’pear[J]．Planta,２０１８,２４８:３７Ｇ４８．

[１５]HENRYＧKIRKRA,PLUNKETTB,HALLM,etal．SolarUV

lightregulatesflavonoidmetabolisminapple(Malus×domesＧ

tica)[J]．Plantcellenvironment,２０１８,４１:６７５Ｇ６８８．
[１６]WELLERJL,SCHREUDERME,SMITH H,etal．PhysiologＧ

icalinteractionsofphytochromesA,B１andB２inthecontrol

ofdevelopmentintomato[J]．Theplantjournal,２０００,２４:３４５Ｇ

３５６．
[１７]GILIBERTOL,PERROTTAG,PALLARAP,etal．ManipulaＧ

tionofthebluelightphotoreceptorcryptochrome２intomato

affectsvegetativedevelopment,floweringtime,andfruitanＧ

tioxidantcontent[J]．Plantphysiology,２００５,１３７:１９９Ｇ２０８．
[１８]梁敏华．桃果实中类胡萝卜素合成基因的克隆及其对蓝光的响

应机制研究[D]．上海:上海海洋大学,２０１５．LIANG M H．MoＧ

lecularcloningandexpressionofcarotenogenicgeneswhichreＧ

sponsestobluelightinpeachfruit[D]．Shanghai:ShanghaiOＧ

ceanUniversity,２０１５(inChinesewithEnglishabstract)．
[１９]TOLEDOＧORTIZG,JOHANSSON H,LEE K P,etal．The

HY５ＧPIFregulatorymodulecoordinateslightandtemperature

controlofphotosyntheticgenetranscription[J/OL]．PLoSgeＧ

netics,１０(６):e１００４４１６[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://pubmed．ncbi．

nlm．nih．gov/２４９２２３０６/．DOI:１０．１３７１/journal．pgen．１００４４１６．
[２０]TOLEDOＧORTIZG,HUQ E,RODRIGUEZＧCONCEPCION

M．Directregulationofphytoenesynthasegeneexpressionand

carotenoidbiosynthesisbyphytochromeＧinteractingfactors[J]．

PNAS,２０１０,１０７:１１６２６Ｇ１１６３１．
[２１]WELSCH R,MAASSD,VOEGELT,etal．TranscriptionfacＧ

torRAP２．２anditsinteractingpartnerSINAT２:stableeleＧ

mentsinthecarotenogenesisofArabidopsisleaves[J]．Plant

physiology,２００７,１４５:１０７３Ｇ１０８５．
[２２]LUSW,ZHANG Y,ZHU KJ,etal．Thecitrustranscription

factorCsMADS６modulatescarotenoidmetabolismbydirectly

regulatingcarotenogenicgenes[J]．Plantphysiology,２０１８,１７６:

２６５７Ｇ２６７６．
[２３]ZHUF,LUOT,LIUCY,etal．AnR２R３ＧMYBtranscription

factorrepressesthetransformationofaＧandbＧbranchcaroteＧ

noidsby negativelyregulatingexpression ofCrBCH２ and

CrNCED５inflavedoofCitrusreticulate[J]．Newphytologist,

２０１７,２１６(１):１７８Ｇ１９２．
[２４]AMPOMAHＧDWAMENAC,THRIMAWITHANAA H,DEＧ

JNOPRATS,etal．Akiwifruit(Actinidiadeliciosa)R２R３Ｇ

MYBtranscriptionfactormodulateschlorophyllandcarotenoid

accumulation[J]．Newphytologist,２０１９,２２１:３０９Ｇ３２５．
[２５]JINX,BAIC,BASSIEL,etal．ZmPBFandZmGAMYBtranＧ

scriptionfactorsindependentlytransactivatethepromoterof

themaize(Zeamays)βＧcarotenehydroxylase２gene[J]．New

phytologist,２０１９,２２２:７９３Ｇ８０４．
[２６]MENGYY,WANGZY,WANGYQ,etal．TheMYBactivaＧ

torWHITEPETAL１associateswithMtTT８andMtWD４０Ｇ１

toregulatecarotenoidＧderivedflowerpigmentationinMedicaＧ

gotruncatula[J]．Plantcell,２０１９,３１:２７５１Ｇ２７６７．
[２７]HAN YJ,WU M,CAO L Y,etal．CharacterizationofOfＧ

WRKY３,atranscriptionfactorthatpositivelyregulatesthecaＧ

rotenoidcleavagedioxygenasegeneOfCCD４inOsmanthus

fragrans[J]．Plantmolecularbiology,２０１６,９１(４/５):４８５Ｇ４９６．
[２８]FUC,HANY,KUANGJ,etal．PapayaCpEIN３aandCpNAC２

coＧoperativelyregulatecarotenoidbiosynthesisＧrelatedgenes

CpPDS２/４,CpLCYＧeandCpCHYＧbduringfruitripening[J]．

Plantcellphysiology,２０１７,５８(１２):２１５５Ｇ２１６５．
[２９]ZHOUD,SHENY,ZHOUP,etal．PapayaCpbHLH１/２reguＧ

latecarotenoidbiosynthesisＧrelatedgenesduringpapayafruit

ripening[J/OL]．Horticultureresearch,２０１９,６ (１):８０[２０２０Ｇ

０９Ｇ２２]．https://doi．org/１０．１０３８/s４１４３８Ｇ０１９Ｇ０１６２Ｇ２．
[３０]FU C,HAN Y,FANZ,etal．Thepapayatranscriptionfactor

CpNAC１modulatescarotenoidbiosynthesisthroughactivating

phytoenedesaturasegenesCpPDS２/４duringfruitripening
[J]．Journalofagriculturalandfoodchemistry,２０１６,６４(２７):

５４５４Ｇ５４６３．
[３１]LLORENTEB,DANDREA L,RODRIGUEZＧCONCEPCION

M．Evolutionaryrecyclingoflightsignalingcomponentsin

fleshyfruits:newinsightsontheroleofpigmentstomonitor

ripening[J/OL]．Frontiersinplantscience,２０１６,７:２６３[２０２０Ｇ

０９Ｇ２２]．https://pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/２７０１４２８９/．DOI:１０．

３３８９/fpls．２０１６．００２６３．
[３２]FUJISAWA M,SHIMA Y,NAKAGAWA H,etal．TranscripＧ

tionalregulationoffruitripeningbytomato FRUITFULL

homologsandassociated MADSboxproteins[J]．Plantcell,

２０１４,２６:８９Ｇ１０１．
[３３]MAN,FENGH,MENGX,etal．OverexpressionoftomatoSlＧ

NAC１transcriptionfactoraltersfruitpigmentationandsoftenＧ

ing[J/OL]．BMCplantbiology,２０１４,１４ (１):３５１[２０２０Ｇ０９Ｇ

２２]．https://doi．org/１０．１１８６/s１２８７０Ｇ０１４Ｇ０３５１Ｇy．
[３４]XIONGC,LUO D,LIN A H,etal．AtomatoBＧboxprotein

SlBBX２０modulatescarotenoidbiosynthesisbydirectlyactivaＧ

tingPHYTOENE SYNTHASE １,andistargetedfor２６S

proteasomeＧmediateddegradation[J]．Newphytologist,２０１９,

２２１:２７９Ｇ２９４．
[３５]WU M B,XINXU X,HU X W,etal．SlMYB７２regulatesthe

metabolismofchlorophylls,carotenoids,andflavonoidsintomＧ

atofruit[J]．Plantphysiology,２０２０,１８３(３):８５４Ｇ８６８．
[３６]XIEXB,LIS,ZHANGRF,etal．ThebHLHtranscriptionfacＧ

torMdbHLH３promotesanthocyaninaccumulationandfruit

colourationinresponsetolowtemperatureinapples[J]．Plant

cellenvironment,２０１２,３５:１８８４Ｇ１８９７．
[３７]LIU WJ,WANGYC,YUL,etal．MdWRKY１１participatesin

８ 　　 华 中 农 业 大 学 学 报　 第４０卷　



anthocyaninaccumulationinredfleshedapplesbyaffecting

MYB transcription factors and the photoresponse factor

MdHY５[J]．Journalofagriculturalandfoodchemistry,２０１９,

６７:８７８３Ｇ８７９３．
[３８]SHINJ,PARKE,CHOIG．PIF３regulatesanthocyaninbiosynＧ

thesisinanHY５Ｇdependentmannerwithbothfactorsdirectly

bindinganthocyaninbiosyntheticgenepromotersinArabidopＧ

sis[J]．Theplantjournal,２００７,４９:９８１Ｇ９９４．
[３９]SHINDH,CHOIM,KIM K,etal．HY５regulatesanthocyanin

biosynthesisbyinducingthetranscriptionalactivationofthe

MYB７５/PAPtranscriptionfactorinArabidopsis[J]．FEBSletＧ

ters,２０１３,５８７:１５４３Ｇ１５４７．
[４０]LIU Z,ZHANG Y,WANGJ,etal．PhytochromeＧinteracting

factorsPIF４andPIF５negativelyregulateanthocyaninbiosynＧ

thesisunderredlightinArabidopsisseedlings[J]．PlantsciＧ

ence,２０１５,２３８:６４Ｇ７２．
[４１]XIANGLL,LIUXF,LIX,etal．AnovelbHLHtranscription

factorinvolvedinregulatinganthocyaninbiosynthesisinchrysＧ

anthemums (Chrysanthemum morifolium Ramat．)[J/OL]．

PLoSOne,２０１５,１０(１１):e０１４３８９２[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://doi．

org/１０．１３７１/journal．pone．０１４３８９２．
[４２]ZHANGY,YEJL,LIUCY,etal．CitrusPH４ＧNoemiregulaＧ

torycomplexisinvolvedinproanthocyanidinbiosynthesisviaa

positivefeedbackloop[J]．Journalofexperimentalbotany,

２０２０,７１:１３０６Ｇ１３２１．
[４３]HUANGD,WANG X,TANGZZ,etal．Subfunctionalization

oftheRuby２ＧRuby１geneclusterduringthedomesticationof

citrus[J]．Natureplants,２０１８,４:９３０Ｇ９４１．
[４４]KOBAYASHIS,ISHIMARU M,HIRAOKAK,etal．MybＧreＧ

latedgenesoftheKyohogrape(Vitislabruscana)regulateanＧ

thocyaninbiosynthesis[J]．Planta,２００２,２１５:９２４Ｇ９３３．
[４５]DOONERH K,ROBBINSTP．GeneticanddevelopmentconＧ

trolofanthocyaninbiosynthesis[J]．Annualreviewofgenetics,

１９９１,２５(１):１７９Ｇ１９９．
[４６]ZHOU H,WANG K L,WANG F R,etal．ActivatorＧtype

R２R３ＧMYBgenesinducearepressorＧtypeR２R３ＧMYBgeneto

balanceanthocyaninandproanthocyanidinaccumulation[J]．

Newphytologist,２０１８,２２１(４):１９１９Ｇ１９３４．
[４７]TAORY,YU WJ,GAOYH,etal．LightＧinducedbasic/helixＧ

loopＧhelix６４enhancesanthocyaninbiosynthesisandundergＧ

oesconstitutivelyphotomorphogenic１Ｇmediateddegradationin

pear[J/OL]．Plantphysiology,２０２０:０１１８８[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．htＧ

tps://pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/３３０９３２３３/．DOI:１０．１１０４/pp．

２０．０１１８８．
[４８]ZHAIR,WANGZ M,ZHANGS W,etal．Two MYBtranＧ

scriptionfactorsregulateflavonoidbiosynthesisinpearfruit
(PyrusbretschneideriRehd．)[J]．JournalofexperimentalbotＧ

any,２０１６,６７(５):１２７５Ｇ１２８４．
[４９]ZHAIR,ZHAOYX,WU M,etal．TheMYBtranscriptionfacＧ

torPbMYB１２bpositivelyregulatesflavonolbiosynthesisin

pearfruit[J]．BMCplantbiology,２０１９,１９:８５Ｇ９５．

[５０]WANGZG,MENGD,WANGA,etal．Themethylationofthe

PcMYB１０promoterisassociatedwithgreenＧskinnedsportin

maxredbartlettpear[J]．Plantphysiology,２０１３,１６２:８８５Ｇ８９６．
[５１]LIUYH,LINＧWANGK,ESPLEYRV,etal．StMYB４４negaＧ

tivelyregulatesanthocyaninbiosynthesisathightemperatures

intuberfleshofpotato[J]．Journalofexperimentalbotany,

２０１９,７０(１５):３８０９Ｇ３８２４．
[５２]LINＧWANG K,MCGHIET K,WANG M,etal．Engineering

theanthocyaninregulatorycomplexofstrawberry(Fragaria

vesca)[J]．Frontiersinplantscience,２０１４,５:６５１Ｇ６６４．
[５３]LIY,XUPB,CHENGQ,etal．FvbHLH９functionsasaposiＧ

tiveregulatorofanthocyaninbiosynthesisbyformingaHY５Ｇ

bHLH９transcriptioncomplexinstrawberryfruits[J]．Plant

cellphysiology,２０２０,６１(４):８２６Ｇ８３７．
[５４]JAKOBY M,WEISSHAARB,DROGEＧLASER W,etal．bZIP

transcriptionfactorsinArabidopsis[J]．TrendsinplantsciＧ

ence,２００２,７:１０６Ｇ１１１．
[５５]ANJP,QUFJ,YAOJF,etal．ThebZIPtranscriptionfactor

MdHY５regulatesanthocyaninaccumulationandnitrateassimＧ

ilationinapple[J/OL]．Horticultureresearch,２０１７,４:１７０２３
[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/２８６１１９２２/．

DOI:１０．１０３８/hortres．２０１７．２３．
[５６]ZHANG H,HE H,WANGX,etal．GenomeＧwidemappingof

theHY５ＧmediatedgenenetworksinArabidopsisthatinvolve

bothtranscriptionalandposttranscriptionalregulation[J]．The

plantjournal,２０１１,６５:３４６Ｇ３５８．
[５７]HARDTKECS,GOHDA K,OSTERLUND M T,etal．HY５

stabilityandactivityinArabidopsisisregulatedbyphosphoＧ

rylationinitsCOP１bindingdomain[J]．EMBOjournal,２０００,

１９:４９９７Ｇ５００６．
[５８]BAISL,SUNYW,QIANMJ,etal．Transcriptomeanalysisof

baggingＧtreatedredChinesesandpearpeelsrevealslightＧreＧ

sponsivepathwayfunctionsinanthocyaninaccumulation[J/

OL]．Scientificreports,２０１７,７(１):６３[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://

pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/２８２４６４００/．DOI:１０．１０３８/s４１５９８Ｇ

０１７Ｇ０００６９Ｇz．
[５９]HUANGD,YUANY,TANGZZ,etal．RetrotransposonproＧ

moterofRuby１controlsbothlightＧandＧinducedaccumulation

ofanthocyaninsinbloodorange[J]．Plantcellenvironment,

２０１９,４２:３０９２Ｇ３１０４．
[６０]YANSS,CHEN N,HUANGZJ,etal．AnthocyaninfruitenＧ

codesanR２R３ＧMYBtranscriptionfactor,SlAN２Ｇlike,activaＧ

tingthetranscriptionofSlMYBATVtofineＧtuneanthocyanin

contentintomatofruit[J]．Newphytologist,２０２０,２２５:２０４８Ｇ

２０６３．
[６１]NGUYEN N H,JEONGCY,KANG G H,etal．MYBDemＧ

ployedbyHY５increasesanthocyaninaccumulationviarepresＧ

sionofMYBL２inArabidopsis[J]．Theplantjournal,２０１５,

８４:１１９２Ｇ１２０５．
[６２]LIUY,ROOFS,YEZ,etal．ManipulationoflightsignaltransＧ

ductionasameansofmodifyingfruitnutritionalqualityintoＧ

９第１期　 付佳玲 等:植物类胡萝卜素和花青苷代谢响应光信号的转录调控机制　　



mato[J]．PNAS,２００４,１０１:９８９７Ｇ９９０２．
[６３]GANGAPPASN,BOTTOJF．TheBBXfamilyofplanttranＧ

scriptionfactors[J]．Trendsinplantscience,２０１４,１９(７):４６０Ｇ

４７０．
[６４]WUJ,WANGZW,SHIZB,etal．Thegenomeofpear(Pyrus

bretschneideriRehd．)[J]．Genomeresearch,２０１２,２３:３９６Ｇ４０８．
[６５]刘欣．苹果BＧbox(BBX)家族和 MdBBX１０响应非生物胁迫的研

究[D]．泰安:山东农业大学,２０１８．LIU X．InvestigationonBＧ

boxprotein(BBX)familyinappleandMdBBX１０inresponse

toabioticstress[D]．Tai’an:ShandongAgriculturalUniversiＧ

ty,２０１８(inChinesewithEnglishabstract)．
[６６]BAISL,TAORY,TANGYX,etal．BBX１６,aBＧboxprotein,

positivelyregulateslightＧinducedanthocyaninaccumulationby

activatingMYB１０inredpear[J]．Plantbiotechnologyjournal,

２０１９,１７:１９８５Ｇ１９９７．
[６７]XUDQ．COP１andBBXsＧHY５ＧmediatedlightsignaltransducＧ

tioninplants[J/OL]．Newphytologist,２０２０,２２８:１７４８Ｇ１７５３．
[６８]OUCQ,ZHANGXL,WANGF,etal．A１４nucleotidedeletion

mutationinthecodingregionofthePpBBX２４geneisassociＧ

atedwiththeredskinof“ZaosuRed”pear(Pyruspyrifolia

whitepeargroup):adeletioninthePpBBX２４geneisassociＧ

atedwiththeredskinofpear[J/OL]．Horticultureresearch,

２０２０:１６２９６[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/

３２２５７２２５/．DOI:１０．１０３８/s４１４３８Ｇ０２０Ｇ０２５９Ｇ７．
[６９]ANJP,WANGXF,ZHANGX W,etal．MdBBX２２regulates

UVＧBＧinducedanthocyaninbiosynthesisthroughregulatingthe

functionofMdHY５andistargetedbyMdBT２for２６SproteaＧ

someＧmediateddegradation[J]．Plantbiotechnologyjournal,

２０１９,１７:２２３１Ｇ２２３３．
[７０]FANGHC,DONGYH,YUEXX,etal．TheBＧboxzincfinger

proteinMdBBX２０integratesanthocyaninaccumulationinreＧ

sponsetoultravioletradiationandlowtemperature[J]．PlantＧ

cellenvironment,２０１９,４２:２０９０Ｇ２１０４．
[７１]FANGHC,DONGYH,YUEXX,etal．MdCOL４interaction

mediatescrosstalkbetween UVＧBandhightemperatureto

controlfruitcolorationinapple[J]．Plantcellphysiology,２０１９,

６０(５):１０５５Ｇ１０６６．
[７２]DENGXW,PETERHQ．GeneticandphenotypiccharacterizaＧ

tionofcop１ mutantsofArabidopsisthaliana[J]．Theplant

journal,１９９２,２(１):８３Ｇ９５．
[７３]HANX,HUANGX,DENGX W．ThephotomorphogeniccenＧ

tralrepressorCOP１:conservationandfunctionaldiversification

duringevolution[J/OL]．Plant communications,２０２０,１:

１０００４４[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://doi．org/１０．１０１６/j．xplc．２０２０．

１０００４４．
[７４]MAIER A,SCHRADER A,KOKKELINKL,etal．Lightand

theE３ubiquitinligaseCOP１/SPAcontroltheproteinstability

oftheMYBtranscriptionfactorsPAP１andPAP２involvedin

anthocyaninaccumulationinArabidopsis[J]．TheplantjourＧ

nal,２０１３,７４:６３８Ｇ６５１．
[７５]郭少剑．去光条件下葡萄果皮中 VvHY５和 VvCOP１的转录和

蛋白表达分析[D]．武汉:中国科学院武汉植物园,２０１６．GUOS

J．TheanalysisofVvHY５andVvCOP１attranscriptionand

proteinlevelingrapeskinwitnsunlightexclusion[D]．Wuhan:

WuhanBotanicalGarden,ChineseAcademyofScience,２０１６(in

ChinesewithEnglishabstract)．
[７６]LEIVARP,QUAILPH．PIFs:pivotalcomponentsinacellular

signalinghub[J]．Trendsinplantscience,２０１１,１６:１９Ｇ２８．
[７７]DONGJ,TANG D,GAO Z,etal．Arabidopsis DEＧETIOＧ

LATED１repressesphotomorphogenesisbypositivelyregulaＧ

tingphytochromeinteractingfactorsinthedark[J]．Plantcell,

２０１４,２６:３６３０Ｇ３６４５．
[７８]CHEMINANTS,WILD M,BOUVIERF,etal．DELLAsreguＧ

latechlorophyllandcarotenoidbiosynthesistopreventphoＧ

tooxidativedamageduringseedlingdeetiolationinArabidopsis
[J]．Plantcell,２０１１,２３(５):１８４９Ｇ１８６０．

[７９]BOUＧTORRENTJ,TOLEDOＧORTIZ G,ORTIZＧALCAIDE

M,etal．Regulationofcarotenoidbiosynthesisbyshaderelies

onspecificsubsetsofantagonistictranscriptionfactorsandcoＧ

factors[J]．Plantphysiology,２０１５,１６９:１５８４Ｇ１５９４．
[８０]RUIZＧSOLA M A,RODRIGUEZＧVILLALON A,RODRIGUＧ

EZＧCONCEPCION M．LightＧsensitivephytochromeＧinteracting

factors(PIFs)arenotrequiredtoregulatephytoenesynthase

geneexpressionintheroot[J/OL]．Plantsignaling & behavＧ

ior,２０１４,９:e２９２４８[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://doi．org/１０．４６１/psb．

２９２４８．
[８１]LEEJ,HEK,STOLCV,etal．Analysisoftranscriptionfactor

HY５genomicbindingsitesrevealeditshierarchicalroleinlight

regulationofdevelopment[J]．Plantcell,２００７,１９:７３１Ｇ７４９．
[８２]JIANGL,YAN WANG Y,LIQ F,etal．ArabidopsisSTO/

BBX２４negativelyregulatesUVＧBsignalingbyinteractingwith

COP１andrepressingHY５transcriptionalactivity[J]．CellreＧ

search,２０１２,２２:１０４６Ｇ１０５７．
[８３]GANGAPPASN,CROCCOCD,JOHANSSON H,etal．The

ArabidopsisBＧBOXproteinBBX２５interactswithHY５,negaＧ

tivelyregulatingBBX２２expressiontosuppressseedling[J]．

Theplantcell,２０１３,２５:１２４３Ｇ１２５７．
[８４]ZHANG X,SHANG F,HUAIJ,etal．A PIF１/PIF３ＧHY５Ｇ

BBX２３transcriptionfactorcascadeaffectsphotomorphogenesis
[J]．Plantphysiology,２０１７,１７４:２４８７Ｇ２５００．

[８５]JOBN,YADUKRISHNANP,BURSCH K,etal．TwoBＧBox

proteinsregulatephotomorphogenesisbyoppositely modulaＧ

tingHY５throughtheirdiverseCＧterminaldomains[J]．Plant

physiology,２０１８,１７６:２９６３Ｇ２９７６．
[８６]BURSCH K,TOLEDOＧORTIZG,PIREYRE M,etal．IdentifiＧ

cationofBBXproteinsasrateＧlimitingcofactorsofHY５[J]．

Natureplants,２０２０:９２１Ｇ９２８．
[８７]CROCCO C D,LOCASCIO A,ESCUDERO C M,etal．The

transcriptionalregulatorBBX２４impairsDELLA activityto

promoteshadeavoidanceinArabidopsisthaliana[J/OL]．NaＧ

turecommunications,２０１５,６:６２０２[２０２０Ｇ０９Ｇ２２]．https://

pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/２５６５６２３３/．DOI:１０．１０３８/ncomＧ

０１ 　　 华 中 农 业 大 学 学 报　 第４０卷　



ms７２０２．
[８８]DELKER C,SONNTAG L,JAMESG V,etal．TheDET１Ｇ

COP１ＧHY５pathwayconstitutesamultipurposesignalingmodＧ

uleregulatingplantphotomorphogenesisandthermomorphoＧ

genesis[J]．Cellreports,２０１４,９:１９８３Ｇ１９８９．
[８９]GANGAPPASN,BERRIRIS,KUMARSV．PIF４coordinates

thermosensorygrowthandimmunityinArabidopsis[J]．CurＧ

rentbiology,２０１７,２７:２４３Ｇ２４９．
[９０]BAISL,TAO R Y,YIN L,etal．TwoBＧboxproteins,PpBＧ

BX１８andPpBBX２１,antagonisticallyregulateanthocyaninbioＧ

synthesisviacompetitiveassociationwithPpHY５inthepeelof

pearfruit[J]．Theplantjournal,２０１９,１００(６):１２０８Ｇ１２２３．
[９１]YANGT,MA H Y,ZHANGJ,etal．Systematicidentification

oflongnoncodingRNAsexpressedduringlightＧinducedanthoＧ

cyaninaccumulationinapplefruit[J]．Theplantjournal,２０１９,

１００(３):５７２Ｇ５９０．
[９２]ANJP,WANGXF,HAOYJ．BTB/TAZproteinMdBT２inＧ

tegratesmultiplehormonalandenvironmentalsignalstoreguＧ

lateanthocyaninbiosynthesisinapple[J/OL]．JournalofinteＧ

grativeplantbiology,２０２０,６２(１１):１６４３Ｇ１６４６．

Transcriptionregulationofplantcarotenoidsandanthocyanin
metabolisminresponsetolightsignals

FUJialing,XUQiang

KeyLaboratoryofHorticulturalPlantBiology,MinistryofEducation/CollegeofHorticulture&
ForestrySciences,HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China

Abstract　Carotenoidsandanthocyaninsareantioxidantmetabolites,whichplayanimportantrolein
theresistanceofplantstophotooxidativestressandcontributetothecolorofleaves,flowers,andfruits
atthesametime．Therichcolormetabolitesoffruitsarebeneficialtohumanhealth．ThisarticlesummaＧ
rizestheeffectsoflightsignalsonthebiosyntheticmetabolicpathwaysofplantcarotenoidsandanthocyＧ
anins,focusingontheregulatorymechanismsofimportanttranscriptionfactorsinvolvedinthelightsigＧ
nalpathwaysofgenesforsynthesizingcarotenoidandanthocyanin,andclarifiesasignificantrolefor
lightsignalsandphotoreceptorsinmediatingtheregulationofcarotenoidsandanthocyaninsbiosyntheＧ
sis．Usingsweetorange(Citrussinensis)asanexample,thelightresponseelementsofcarotenoidand
anthocyaninbiosyntheticgeneswereanalyzed．ThemajortranscriptionfactorsincludingHY５(elongated
hypocotyl５),BBXs(BＧBOXcontainingproteins),COP１(constitutivelyphotomorphogenic１),PIFs(phyＧ
tochromeＧinteractingfactors),andHY５ＧBBXscomplexes,HY５ＧPIFscomplexes,HY５ＧPIFsＧBBXscomＧ
plexes,HY５ＧCOP１ＧBBXscomplexesthatparticipateinthesepathwaysaresummarized．Itprovidesan
insightintotheregulatorymechanismunderlyingofHY５,BBXs,COP１,PIFsＧmediatedcarotenoidsand
anthocyaninsaccumulation．Understandingthecrucialroleofthetranscriptionregulationofcarotenoid
andanthocyaninmediatedbylightmayhelpustoexploreeffectivepathwaysandtargetgenesforimproＧ
vingfruitqualityandincreasingtheaccumulationofcarotenoidandanthocyaninviageneticengineering
andenvironmentaltreatments．

Keywords　lightsignals;carotenoids;anthocyanins;transcriptionregulation;antioxidation;anaboＧ
lism;fruitquality;abioticstress
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