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夜间补光处理对葡萄花色苷的影响及其转录组学研究 

摘 要 

葡萄（Vitis vinifera L.）作为在全球被广泛种植的果树，深受广大

民群青睐。巨峰葡萄果皮呈紫色较厚，果肉软甜多汁，富含多种膳食

纤维、氨基酸以及微量矿物质元素等多种营养活性物质。LED 补光处

理能调控葡萄果实功能成分和品质，然而在夜间延时补光处理能否有

效调控葡萄花色苷含量等功能成分及其品质还鲜有报道。因此本实验

通过对在转色期的巨峰葡萄进行夜间延时补光处理，以设施内夜间不

补光处理作为对照，筛选出最优光源和最优补光时长。并通过转录组

学分析揭示了花色苷富集的分子机制。结果如下： 

1.采用 3 种 LED 光源（白光、红光、蓝光）对在转色期的巨峰葡

萄进行夜间延时补光处理，以设施内夜间不补光处理作为对照，发现

与对照组相比，3 种补光处理均能显著提高葡萄花色苷的含量，加快

褪黑素的降解，对果实重量和纵横径的影响不显著。蓝光能显著提高

花色苷、可溶性固形物、还原糖、GABA、总多酚含量以及抗氧化能

力，降低可滴定酸，白光次之；可溶性固形物与还原糖（P＜0.01）、

花色苷、Asp 显著正相关；花色苷与 Asp（P＜0.01）、Phe、Leu、His

显著正相关。3 种光质均能显著提高 Asp、Thr、Met、Ile 和 Phe 的含

量。此外，蓝光显著提高 Ala、Cys、Val、Lys、His、Arg 和 Pro 的含

量。因此，本研究认为蓝光对葡萄果实的调控效果最好。 
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2. 夜间补充蓝光 3h、6h、9h 和 12h 对葡萄进行处理，以夜间不

进行补光处理作为对照。与对照组相比，夜间不同蓝光时长的补光处

理对葡萄果实的重量和纵横径以及 ABTS 自由基清除能力的影响不

显著；但能显著提高葡萄果实的可溶性固形物、还原糖、花色苷、总

多酚、总黄酮、GABA 和游离氨基酸等功能成分以及 DPPH 自由基清

除能力；显著降低 pH 值、总酸和褪黑素含量。其中蓝光 9h 对可溶性

固形物、还原糖、氨基酸、花色苷、总多酚、总黄酮、以及 DPPH 自

由基清除能力的效果最优，蓝光 6h 次之。因此，本研究认为蓝光 9h

对葡萄果实的调控效果最好。 

3. 采用 RNA-seq 数据分析，并通过 Q-PCR 验证了 RNA-seq 结

果具有可靠性。在夜间补光处理下，花青素合成途径中的关键基因

PAL、CHS、DFR、GT、CFIP、VIT_14s0068g00920、VIT_06s0009g02860、

VIT_06s0004g08150 等基因显著上调，使苯丙酮生物合成、类黄酮、

黄酮和黄酮醇生物合成、花青素生物合成途径等通路显著富集，促进

花色苷的积累。蓝光能使 PAL、CFIP、DFR 等基因显著表达，在葡

萄果皮花色苷富集方面，这可能是蓝光比白光的效果更好的原因之一。

不同时长的蓝光处理使糖苷转移酶 (GT)、过氧化物酶、基因

(VIT_09s0018g01190 和 VIT_11s0037g00570)表达显著。此外，发现了

大量的转录因子(如：bHLH、MYB、ERF、WRKY、C2H2、MYB-related

和 NAC 等)参与光调控下花色苷的合成。这些结果为夜间补光调控葡

萄花色苷的积累提供新的认识。 

关键词：不同光质；补光时长；葡萄；花色苷；转录组学 
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EFFECT OF NIGHTTIME SUPPLEMENTAL LIGHT 

TREATMENT ON GRAPE ANTHOCYANIN AND ITS 

TRANSCRIPTOMIC STUDY 

ABSTRACT 

Grapes (Vitis vinifera L.) as a fruit tree are widely planted in the world, 

favored by the majority of people. The skin of the Vitis vinifera L. grape 

berry is purple and thick, and the flesh is soft, sweet and juicy, which is 

rich in dietary fiber, amino acids, trace minerals and other nutrients, etc. 

The LED supplemental light treatment can regulate the functional 

components and quality of grape berries, however, there are few reports on 

whether the nighttime delayed supplemental light treatment can effectively 

regulate the content of grape berries’ anthocyanosides and other functional 

components and their quality. Therefore, in this experiment, we screened 

out the optimal light source and the optimal duration of supplemental light 

by applying delayed nighttime supplemental light treatment to the Giant 

Peak grapes during the color transition period and using the no-nighttime 

supplemental light treatment in the facility as the control. The molecular 

mechanism of anthocyanin enrichment was also revealed by 

transcriptomics analysis. The results were as follows: 
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1. Using three kinds of LED light sources (white light, red light, and 

blue light) on the giant peak grapes in the color change period of the night 

delayed supplemental light treatment, compared to the facilities of the 

night without supplemental light treatment as a control, found that 

compared with the control group, the three kinds of supplemental light 

treatment can significantly improve the content of the anthocyanin and 

accelerate the degradation of melatonin; the effect on the weight of the fruit 

and the longitudinal and transverse diameter of the fruit is not significant. 

Blue light significantly increased the content of anthocyanosides, soluble 

solids, reducing sugars, GABA, total polyphenols, and antioxidant capacity, 

and decreased titratable acid, followed by white light; soluble solids were 

significantly and positively correlated with reducing sugars (P<0.01), 

anthocyanosides, and Asp; and anthocyanosides were significantly and 

positively correlated with Asp (P<0.01), Phe, Leu, and His. All three light 

qualities significantly increased the content of Asp, Thr, Met, Ile and Phe. 

In addition, blue light significantly increased the levels of Ala, Cys, Val, 

Lys, His, Arg and Pro. Therefore, the present study concluded that blue 

light had the best regulatory effect on grape berries. 

2. Grapes were treated with supplemental blue light for 3 hours, 6 

hours, 9 hours and 12 hours at night, with no supplemental light treatment 

at night as a control. Compared with the control group, the effects of 

nighttime supplemental light treatments with different hours of blue light 
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on the weight and longitudinal and transverse diameters of grape berries, 

as well as ABTS free radical scavenging capacity, were not significant; 

however, they could significantly increase the functional components of 

grape berries, such as soluble solids, reducing sugars, anthocyanosides, 

total polyphenols, total flavonoids, GABA, and free amino acids, as well 

as the scavenging capacity of DPPH free radicals, and they could 

significantly reduce the pH value, total acid, and melatonin content. The 

effect of blue light for 9 hours on soluble solids, reducing sugars, amino 

acids, anthocyanins, total polyphenols, total flavonoids, and DPPH radical 

scavenging capacity was optimal, followed by blue light for 6 hours. 

Therefore, this study concluded that 9 hours had the best regulatory effect 

on grape berries. 

3. The RNA-seq data were analyzed by RNA-seq and the reliability 

of the RNA-seq results was verified by Q-PCR. Under nighttime 

supplemental light treatment, the key genes in the anthocyanin synthesis 

pathway, PAL, CHS, DFR, GT, CFIP, VIT_14s0068g00920, 

VIT_06s0009g02860, and VIT_06s0004g08150, were significantly up-

regulated, which resulted in the significant up-regulation of 

phenylpropanoid biosynthesis, flavonoid, flavonoid, and flavanol 

biosynthesis, anthocyanin biosynthesis pathway and other pathways were 

significantly enriched, promoting the accumulation of anthocyanins. Blue 

light can make PAL, CFIP, DFR and other genes significantly expressed 
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in grape peel anthocyanin enrichment, which may be one of the reasons 

why blue light is more effective than white light. Different duration of blue 

light treatments resulted in significant expression of glycosidyltransferase 

(GT), peroxidase, and genes (VIT_09s0018g01190 and 

VIT_11s0037g00570). In addition, a large number of transcription factors 

(e.g., bHLH, MYB, ERF, WRKY, C2H2, MYB-related, and NAC) were 

found to be involved in light-regulated anthocyanin synthesis. These 

results provide new insights into the regulation of anthocyanin 

accumulation in grapevine by nighttime supplemental light. 

 

KEY WORDS: different light qualities; duration of supplemental light; 

grape; anthocyanin; transcriptomics 
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第 1 章 绪论 

1.1 葡萄简介 

葡萄 (Vitis vinifera L.) 作为在全球被广泛种植的果树，具有悠久的种植历史，

是世界上产量最高的水果之一，在鲜食水果界深受广大人民的喜欢[1]。葡萄的年

产量约为 7500 万吨，其中欧洲产量最大(约 41%)，其次是亚洲(29%)和美洲

(21%)[2]。2024 年中国的葡萄产量为 1420 万吨，已经成为全球最大的葡萄生产国

[4]。葡萄品种多样，约 8000 多种，在生产应用上主要分为鲜食葡萄和酿酒葡萄

[2]。葡萄作为新鲜水果食用，在食品工业生产中具有多种应用，如：葡萄酒、葡

萄汁、葡萄酱和葡萄干等产品已经拥有成熟的生产销售流水线[5]。葡萄与葡萄副

产品等相关产业是很多农户发家致富的重要产业，在产业增收和乡村振兴方面具

有显著成效。巨峰葡萄（Kyoho）原产于日本，在我国栽培时间较长，其栽培模

式有露地栽培和设施栽培[6]。巨峰葡萄具有抗病、抗寒、抗逆等特点，自身适应

性强，果皮成紫色较厚，果肉软甜多汁，富含花色苷、原花青素、白藜芦醇、多

酚、黄酮、褪黑素、氨基酸、膳食纤维和微量矿物质等多种功能活性成分[7]。由

于葡萄具有多种生物活性，使其对人体具有重要的健康营养价值。葡萄能保护人

体免受自由基的侵扰，具有氧自由基吸收能力，提高人体的抗氧化能力[8]。在抗

炎症方面，能显著抑制人肿瘤坏死因子（TNF）介导的炎症，缓解相关的关节炎

症状[9]。在调节肠道微生物菌群方面，葡萄能通过提高厚壁菌门与拟杆菌门的比

例，有效调控了肠道菌群的失调[10]。葡萄还能通过调节肠道菌群使其在抗肥胖、

心脏保护、保肝活性、抗糖尿病和抗癌等方面具有重要作用[11]。此外，葡萄及其

生物活性化合物还在神经保护和抗衰老活性调节方面具有关键作用[12]。因此，葡

萄不仅在鲜食水果界占据重要地位，还在生物医药领域和食品营养健康方面具有

巨大的发展潜力和研究价值。目前，人们对有机鲜食葡萄的需求迅速增加，主要

是由于消费者认为有机食品具有更高的感官和营养品质[13]。现如今随着人们对

鲜食食品健康意识的增强，使其相应的高品质鲜食葡萄及其副产品产业和市场需

求将进一步持续扩大，以满足人们对高质量鲜食食品的需要。 
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1.2 花色苷的研究进展 

1.2.1 花色苷 

花色苷一词是在 1835 年由 Marguart 在蓝色矢车菊提取物中首次被描述提

出，这种类型的化合物的特点是具有 3,5,7-三羟基-2-苯基苯并吡喃(C6-C3-C6)的

基本结构[14]。花色苷是植物的主要呈色物质，属于类黄酮化合物，是一类广泛存

在于大多数陆生植物中的水溶性色素，花色苷的积累使植物呈现红色、蓝色和黑

色等各种颜色[15]。目前自然界中已经确定了 700 多种不同结构的花色苷[14]。花

色苷主要存在于植物不同的器官中，例如植物的果实、花、茎、叶和根中，并且

通常均匀地溶解在表皮细胞的液泡中。花色苷结构不稳定，在自然条件下游离的

花青素极少见，主要以糖苷形式存在，常与单糖（葡萄糖、半乳糖、鼠李糖等）

或双糖（芸香糖、接骨木二糖、槐二糖等）和三糖等结合成花色苷。高等植物中

最常见的花青素是：飞燕草素、花青素、矮牵牛素、天竺葵素、牡丹素和锦葵素。

大多数水果中分布最广的花色苷是矢车菊色素-3-葡萄糖苷[16]。人们对花色苷的

兴趣远远超出了它们在视觉上吸引人的颜色，它们公认的结构和生物学特性推动

了对它们在不同环境中应用的深入研究[17]。 

1.2.2 花色苷的生物合成途径 

花色苷的生物合成主要分为三个阶段，第一阶段是苯丙酮的生物合成，这一

阶段主要是以苯丙氨酸为起始物质，通过苯丙氨酸解氨酶的催化形成肉桂酸，再

经反式肉桂酸 4-单加氧酶作用形成对香豆酸，最后通过 4-香豆酸--CoA 连接酶合

成对香豆酰辅酶 A；第二阶段为类黄酮的生物合成途径，这一阶段主要是将对香

豆酰辅酶 A 在查尔酮合成酶的作用下生成柚皮素查尔酮，再通过查尔酮异构酶

生成柚皮素，再经过柚皮素 3-二氧合酶、类黄酮 3',5'-羟化酶、二氢黄酮醇还原

酶等酶的催化下形成无色花青素；第三阶段为花青素生物合成途径，这一阶段主

要是将无色花青素在花青素合成酶的作用下生成单体花青素，单体花青素再通过

花青素 5,3-O-葡萄糖基转移酶、花青素 3-O-葡萄糖苷 5-O-葡萄糖基转移酶、花

青素 3-O-葡萄糖苷 6'-O-酰基转移酶和花青素 3-O-葡萄糖基转移酶等糖基转移酶

的催化下形成花色苷，花色苷最终被转移至植物细胞的液泡中储存[18]。 
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图 1-1 花色苷的生物合成途径 

Fig. 1-1 Biosynthetic pathway of anthocyanin 

1.2.3 花色苷的研究现状 

在鲜食水果领域，花色苷主要集中存在于红葡萄或紫葡萄的果皮中。根据有

关报道，白葡萄品种中几乎不含花色苷[19]。近十年来，关于花色苷的科学研究主

要集中在其功效、稳定性保护、天然色素合成、分离纯化和富集上。大量的研究

表明花青素具有抗氧化、抗脂质过氧化、抗炎、免疫调节、心血管疾病预防、癌

症预防和缓解代谢综合征等功效[20]。几乎所有用于医药和食品的天然花色苷都

是从水果、蔬菜和谷物中分离出来的，由于消费者不断增长的健康需求，这导致

对花色苷的纯度要求较高。因此，花色苷的绿色高效提取纯化是其在食品、医药

和化妆品领域开发利用的重要前提。然而，花青素的稳定性差和生物利用度低限

制了它们的应用[21]。目前，利用载体递送的方式如蛋白质-花青素递送系统、多

糖-花青素递送系统、脂质体-花青素递送系统、多乳液输送系统和复合输送系统

等递送系统可以提高花青素的溶解速率和吸收速率，提高其生物利用度[22]。在花

色苷富集方面，植物中花色苷的积累受多种环境信号、内源激素的诱导和相关转

录因子的调控[23]。通过非生物胁迫等方式改变植物的生长环境从而使植物体内

的花色苷显著积累[24]。 
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1.3 补光处理对植物的影响 

1.3.1 补光处理对植物生长的影响 

植物的生长发育受环境的影响巨大，主要受光照、低温、干旱和盐度等方面

的影响[25]。光是诱导植物生长的一个特别重要的环境因子。使用节能的补充照明，

导致光合作用产物运输到水果中时会加快果实生长发育的进程，提高植物体的叶

面积、干重和产量[26]。补充不同光质的光源能显著促进光合电子传递活性，提高

光合效率，并在促进番茄幼苗的生长发育的同时减少了气孔关闭[27]。Goo[28]等通

过 LED 对辣椒进行补光处理，发现其光合作用速率、糖含量和果实产量显著高

于不补光处理组，通过提供足够的光照水平来促进形态和生理分化，能有效地提

高辣椒产量。David[29]等通过增加 LED 补充光的水平可以提高温室种植的非洲

菊的开花速度，但不会影响花的大小和质量。在夜间通过补光处理，可以提高玫

瑰花的芽长、花品质、光合速率以及叶绿素和类胡萝卜素含量[30]。补充不同时长

和光照强度的蓝光能影响黄瓜幼苗的生理特性，能显著提高其净光合速率，促进

黄瓜的生长和产量[31]。在 LED 补充照明下，草莓的果实直径、重量、可溶性固

形物含量和酸度显著高于对照组，显著提高了净光合速率、茎粗、叶片数、草莓

植株的叶长和叶宽，使其单株果实产量、可溶性固形物含量和糖酸比分别提高了

32%、21% 和 33%，显著提高果实产量和果实品质[32]。以上的研究均表明补光

处理对植物的生长发育和品质调控具有重要作用，并为植物内源性功能性成分的

富集提供重要的理论基础和潜在的应用价值。 

1.3.2 补光处理对花色苷的影响 

花色苷的生物合成主要与光照、温度、湿度等环境因子有关，其中光照的影

响作用最大，其在植物组织中的积累表现为依赖光或不依赖光的生物合成[34]。

Satitmunnaithum[35]等通过夜间补充蓝光处理发现蓝光显著提高了花青素生物合

成相关基因（HY5、bHLH、WDR、MYB、PAL、CHS、F3H、DFR、ANS、和

UFGT）的表达水平，促进了花青素的合成和积累。然而，对照和蓝光处理的果

实的生长之间没有显著差异，不会影响果实的整体生长。短时间的紫外光照射不

会对生菜光合作用活动产生负面影响，同时通过提高次生代谢物总酚、类黄酮、

花青素、类胡萝卜素和抗坏血酸的水平，显著提高生菜的整体抗氧化潜力。相反，
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长时间的紫外光照射诱导生菜花青素积累严重，但损害了其光合器官并限制了植

物生长。这表明短期补充紫外光是对生菜功能活性成分进行富集的有效方法，而

长时间的紫外光照射对生菜的品质、形态和感官特性等方面有负面影响[36]。各种

光质对紫菜生长、光合作用、抗氧化能力、花青素积累和相关基因表达的影响显

著，且花青素含量随着紫外光处理剂量的增加而显著增加，适度补充紫外光可以

增强紫菜的抗氧化系统并促进花青素的积累[37]。有研究发现补充光照不会改变

植物生物量的产生，但蓝光增加了植物中的多酚含量，而绿光可有效减少矢车菊

素-3-香豆酚-葡萄糖苷，因此，单色 LED 补光是调节植物中目标次生代谢物积累

的有效工具[38]。混合 LED 光照射能对水菜的硫代葡萄糖苷和花青素都有积极影

响[39]。红蓝混合 LED 光处理能促进植物鲜重、干重、总可溶性糖、淀粉、花青

素、叶绿素和类胡萝卜素、酚类化合物和各种矿物质的积累，提高植物的营养价

值[40]。在赤霞珠葡萄处于转色期后进行补充阳光能改善葡萄的成熟度，促进葡萄

皮中总多酚、总单宁和总花色苷含量的积累[41]。高压钠灯与 LED 灯照射相比，

高压钠灯发出的光在促进总糖、总类胡萝卜素、含水量和株高等方面表现优于

LED 灯和 LED 混合红外光灯，而这三种灯光照射对番茄的总酚和总花色苷含量

的影响并不显著，但能提高果实质量，促进番茄植株更快、更早地开花[42]。因此，

不同补光系统处理能否有效促进花色苷的积累还需要进一步研究，从而筛选出不

同物种所最适的补光系统和方法。 

1.4 转录组学的研究进展 

1.4.1 转录组学概述 

转录组学是功能基因组学的一个分支，已成为研究各种生物体基因表达模式

的强大工具。它是一个动态基因组学领域，研究细胞中的整套 RNA 分子，称为

转录组[43]。转录组学技术最早可以追溯到 20 世纪 70 年代。1969 年，原位杂交

技术被首次在可视化基因表达上应用。20 世纪 90 年代，虽然检测的灵敏度有限，

但像DNA微阵列等基因芯片技术开始在大数据基因表达分析中被应用。1995年，

根据 Sanger 测序，通过标签测序技术使在基因表达分析中的转录组被定量，但

测序通量较低。随着科学技术的发展，荧光原位杂交技术的分辨率和效率被显著

提高，这促进了空间转录组学的发展。然而，高通量测序技术的时代随着 RNA-
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seq 技术的出现发生了崛起，采用二代测序可以实现全转录本的检测，且灵敏度

和准确性更高。2013 年后，RNA-seq 技术可以通过在单细胞水平上进行基因表

达分析，这标志着单细胞转录组时代的到来，这种单细胞测序系统可实现高通量，

并且可以检测稀有细胞类型。单细胞测序方法主要有以下三种：基于板、基于组

合标定和基于磁珠的测序方法[44]。目前，转录组已经成为人们应用最广泛的组学

技术之一，在揭示基因表达的动态模式以及时间和空间调控机制方面具有深远影

响[43]。 

1.4.2 转录组学在植物领域的应用 

转录组学被广泛用于研究植物对各种胁迫的响应[45]。转录组学研究揭示了

在暴露于极端环境期间各种基因表达水平的许多变化，就盐胁迫而言，植物的转

录组学分析有助于识别重要的转录本和各种生理过程之间的联系[46]。比较转录

组学揭示了番茄中基因表达水平的变化，其中许多是由选择压力的变化引起的

[47]。这些基因中的大多数都是应激响应性的，并参与赋予压力耐受性。在野生和

栽培番茄物种中，对光的反应出现了大规模的修饰[47]。对于棉花的转录组学研究

发现相关基因的表达受纤维发育、光和氯化钠的调节[48]。转录组学成功地鉴定了

参与葡萄藤营养和生殖生长的基因，特别是植物对生物和非生物胁迫因子的反应

[49]。此外，转录组还分析揭示了组织间和不同营养阶段基因表达的定量差异，可

以获得有关参与有机酸、单宁和其他次生代谢物合成的基因的重要信息[50]。转录

组测序发现在转色期内，花青素开始在有色品种的浆果皮中积累;以及整个成熟

过程中浆果发育和信号传导的激素调节，侧重于激素受体、蛋白激酶和与次级信

使感应相关的基因的转录调节，同时揭示了葡萄浆果对非生物（温度、与水相关

的压力和 UV-B 辐射）和生物（真菌和病毒）胁迫等不同环境因素的反应及其

对葡萄果实的发育和组成的影响[51]。到目前为止，尽管转录组学在不同分子水平

上的应用已经取得了巨大进展，但这些技术的潜力不应局限于研究单层次问题，

应该整合测序数据，以揭示植物发育的详细机制。 

1.4.3 转录组学在花色苷中的应用 

花色苷的生物合成和代谢受众多基因和转录因子的调控，转录组学能在基因

分子水平上去分析花色苷生物合成与分解的分子机制。Blsa[52]等人采用转录组学

技术对“红地球”葡萄进行了分析发现 HY5、UVR8、PHY、CRY 和 COL 等一



安徽工程大学硕士学位论文 

  7 

系列候选基因可能在葡萄对光信号的响应和传递中发挥重要作用，并筛选出可能

参与光诱导葡萄花色苷积累调控的多个转录因子基因。Fu[53]等通过转录组测序

发现在低温条件下，查尔酮合酶基因显著表达，并激活促进花色苷的生物合成，

并通过花色苷的积累来提高植物的耐寒性。Li[54]等采用转录组测序分析了不同颜

色的芦笋品种，发现有数千个基因在苯丙氨酸代谢、苯丙烷类生物合成和类黄酮

生物合成等与花色苷积累相关的途径中富集，并发现转录因子 MYB114 能正向

调节花青素的生物合成。Zhang[55]通过 RNA-seq 发现红橙果肉中花色苷的积累与

DNA 甲基化有关。为了分析低温弱光对茄子各部位花青素含量的影响，采用转

录测序分析发现苯丙烷生物合成、类黄酮生物合成和花青素生物合成 3 种途径参

与了茄子花青素的生物合成，茄子果皮中花青素含量与 PAL、4CL、CYP73A100、

CHS、CHI、F3H、DFR、ANS、3GT 等基因显著相关，与 MYB、bHLH 和 AP2/ERF

等转录因子也具有相关性[56]。Sun[57]等采用转录组分析发现 LED 蓝光处理增强

了花青素合成相关基因(如 CHS)的表达，促进了小麦花青素的积累。这些发现为

光照质量如何影响作物生长和发育提供了有价值的见解。总之，通过转录组学去

分析揭示花色苷的生物合成机制已经在植物众多场景中进行了应用，然而，对于

夜间延时补光能提高葡萄花色苷含量的组学研究还鲜有报道。因此，通过转录组

学分析揭示夜间补光处理对葡萄花色苷含量富集机制在葡萄分子育种、品质改良

和标准化种植等方面具有重要意义，并为推动绿色食品产业的发展提供理论基础

和现实依据。 

1.5 本研究的内容及目的意义 

1.5.1 本研究的内容 

(1) 采用 3 种 LED 光源 (白光、红光、蓝光) 对在转色期的巨峰葡萄进行夜

间延时补光处理，以设施内夜间不补光处理作为对照。评估 3 种 LED 光源对葡

萄花色苷含量和其他功能成分的影响，并筛选出最优的 LED 光源。 

(2) 将最优的 LED 光源分为不同的补光时长 (3h、6h、9h 和 12h) 对葡萄进

行处理，以夜间不进行补光处理作为对照。评估 4 个补光时长对葡萄花色苷含量

和其他功能成分的影响，并筛选出最优的 LED 补光时长。 
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(3) 通过转录组学分析不同光质和不同补光时长处理的葡萄样品，在分子的

水平上找到不同光质和不同补光时长处理富集葡萄样品中花色苷相关的基因，初

步揭示不同光质和不同补光时长诱导葡萄花色苷富集的分子机制。 

1.5.2 本研究的目的意义 

葡萄具有很高的营养价值，是人们普遍食用的水果之一。近年来随着葡萄副

产品行业(如：葡萄干果，葡萄酒，葡萄饮料等)的飞速发展，葡萄消费量迅速增

长。又随着人们对绿色食品意识的增强，对葡萄的品质要求越来越高。 

花色苷具有抗氧化、抗衰老、保护视力、抑制炎症、预防慢性心脑血管疾病

等多种功效。通过补光处理，能显著提高葡萄花色苷的水平和果实品质，然而，

对于在夜间通过不同光质和不同时长的补光处理能提高葡萄花色苷含量的组学

研究还鲜有报道。因此本文通过对在转色期的巨峰葡萄进行夜间延时补光处理，

以设施内夜间不补光处理作为对照，筛选出最优光源和最优补光时长。并通过转

录组学分析揭示了花色苷富集的分子机制。这为葡萄的标准化种植、品质改良、

分子育种以及开发富含高花色苷的功能性食品具有重要意义，为推动绿色食品农

业的发展提供了重要线索和理论基础。 
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第 2 章 夜间不同光质处理对葡萄花色苷含量和果实品质的

影响 

2.1 引言 

葡萄作为在全球被广泛种植的果树，在鲜食水果界深受广大人民的喜欢。巨

峰葡萄（Kyoho）原产于日本，在我国栽培时间较长，其栽培模式有露地栽培和

设施栽培[6]。巨峰葡萄具有抗病、抗寒、抗逆等特点，自身适应性强，果皮呈紫

色较厚，果肉软甜多汁，富含多种膳食纤维、氨基酸以及微量矿物质元素等多种

营养活性物质[58]。花色苷是葡萄中最重要的功能活性成分之一，其对人类健康有

众多益处，例如抗氧化、抗炎症、调节肠道微生物群、保护视力、预防心血管疾

病[59]。设施栽培的葡萄能遮蔽风雨，提高坐果率，保护葡萄浆果免受许多疾病的

侵害，但葡萄是喜光植物，在树冠顶部添加薄膜等设施会影响葡萄光照。与露天

栽培相比，设施大棚栽培会降低葡萄果实中花色苷等大多数酚类化合物的合成

[60]。光照不足会导致果实的成熟度和果皮颜色不一致，使葡萄果实品质和口感降

低[61]。随着人民对健康意识的提高，消费者对葡萄果实品质的要求愈演愈烈，采

用人工补光的方法可以很好的解决这一问题[6]。 

近年来，LED 光源已经在植物的生长、发育和代谢调控等方面被广泛应用。

郑晓翠等[63]通过不同光质补光处理对桃果子的品质的影响进行了探究，发现补

充蓝光能使桃果子的重量、可溶性固形物、可溶性糖、果实酚类含量升高，酸度

降低。光是参与花色苷生物合成途径的信号调节因素之一，不同光照强度对葡萄

果皮花青素的合成有显著影响[64]。蓝光和复合 LED 光照可提高叶片光合能力，

改善果实组成，而红色和复合 LED 光照可增加葡萄浆果质量以及纵径和横径[65]。

蓝光和白光对葡萄可溶性固形物的含量的升高有促进作用[62]。低功率紫外灯照

射使葡萄中的类胡萝卜素等物质显著增加[66]。 

目前，夜间延时补光的方法已经在番茄、黄瓜、草莓、葡萄等的幼苗或幼果

上进行了研究，发现能促进其幼苗的生长发育和幼果的果实品质[67]。有研究表明，

夜间补充蓝光和红光能增加花青素和糖浓度，红光能提高葡萄果皮脱落酸的含量



安徽工程大学硕士学位论文 

  10 

[69]。葡萄在转色期间通过不同光质在夜间延时补光处理对果实品质，特别是对花

色苷及氨基酸等相关功能成分的影响研究还鲜有报道。因此，本研究选用设施栽

培的巨峰葡萄为试验材料，通过夜间采用 LED 灯延时补光的方法对处于转色期

的巨峰葡萄进行补光处理，评估了夜间不同光质补光对葡萄果实品质、花色苷含

量、营养活性以及抗氧化能力的影响，为改善设施葡萄果实品质提供理论基础。 

2.2 材料与方法 

2.2.1 实验地点与材料 

试验在安徽省芜湖市金色北岸生态农业有限公司葡萄园区设施栽培葡萄大

棚进行(东经 118°12'36"；北纬 31゜27'14")，此地区属于亚热带湿润季风气候，

年平均气温 16℃，日照时数约 2000 小时，降雨量 1200 mm，无霜期约 245 天。

大棚长 82 m，脊高 10 m，跨度 10 m。本次试验的葡萄品种是 2015 年栽种的巨

峰葡萄， 以“V”型葡萄架式进行整形，树龄 8 年，栽植密度 2.8 m x 2.5 m，东

西行向。LED 补光灯由蓝鲨照明有限公司提供，灯管长度 1.2 m。 

2.2.2 实验试剂 

氢氧化钠分析纯（NaOH）、碳酸钠（Na2CO3）、亚硝酸钠、六水氯化铝（AlCl3 

6H2O）、盐酸、甲醇、氯化钾、乙酸钠、没食子酸标准品（纯度≥98%）、芦丁

标准品（纯度≥98%）、3，5-二硝基水杨酸和三氯乙酸，国药化学试剂有限公司；

福林酚，上海展云化工有限公司；ABTS，阿拉丁生化科技股份有限公司；DPPH，

上海麦克林生化科技有限公司；PLANT MT ELISA KIT、PLANT GABA ELISA 

KIT 上海桥杜生物科技有限公司。 

2.2.3 实验器材 
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表 2-1 实验设备 

Table 2-1 Experimental equipment 

设备名称 型号 生产厂家 

电子天平 LY1002 上海精密科学仪器有限公司 

真空冷冻干燥机 LGJ-12 北京松源华兴科技有限公司 

超微粉碎机 ST-5280 瑞安市赛特机电有限公司 

台式高速冷冻型微量离心机 D3024R 北京大龙兴创实验仪器有限公司 

酶标仪 1510 上海赛默飞世尔仪器有限公司 

紫外可见分光光度计 UV-5200 上海元析仪器有限公司 

糖度计 PAL-1 日本 ATAGO 公司 

游标卡尺 PS810 德国帕司特集团有限公司 

氨基酸分析仪 LA8080 日本 HITACHI 公司 

低温冷冻柜 DW-60W151EU1 青岛海尔特种电冰柜有限公司 

2.2.4 实验方法 

2.2.4.1 实验补光处理 

试验于葡萄转色期(2023 年 6 月 27 日)开始补光，至葡萄成熟时(2023 年 8 月

14 日）补光终止。每天夜间(白、红、蓝光)连续补光 6 h(20:00-次日 2:00)，蓝光

和红光波长分别为 450nm 和 650nm，将不进行 LED 灯照射作为对照；补光灯安

装的位置距离葡萄约 30 cm，不同处理组间留有 1 株保护树，排除处理间的相互

干扰。每种光源 3 个重复，分别在补光期每隔 5 天进行采样，每个处理采摘 30

颗葡萄，分别从 10 穗葡萄上采摘，每穗葡萄从上、中和下部各采 2 粒葡萄，采

集的葡萄样品采用液氮速冻，放置-80℃冰箱保存。 

2.2.4.2 样品提取液制备 
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根据刘美迎[70]的方法进行略微修改，将冷冻样品破碎后使用真空冷冻干燥

机 (LGJ-10)避光冻干 72 h，冻干样本研磨至粉末状。称取 1g 葡萄干粉于 10ml

棕色离心管中，加入 6 ml 0.1%盐酸甲醇溶液，超声提取(20 ℃, 20 min)，避光浸

提 24h (4℃)；离心(4 ℃,8000 r x20 min)收集上清液即为样品提取液。 

2.2.4.3 花色苷含量测定 

采用 pH 示差法测定花色苷含量[70]。将样品提取液分别加入 KCl 缓冲液

(PH=1)和 NaAC 缓冲液(PH=4.5)，分别在 530 nm 和 700 nm 处测量其吸光度。 

2.2.4.4 总多酚含量测定 

总酚含量的测定参考 Patricia 等[71]的方法进行修改。取 25μL 样品提取液与

125μL 10%福林酚试剂于 96 孔板中，静置 10 分钟，加入 125μL 7.5%Na2CO3

溶液，避光反应 30 min，于 765 nm 处测定其吸光度。结果以没食子酸绘制标准

曲线表示。 

2.2.4.5 总黄酮含量测定 

总黄酮含量的测定参考 PEINADO 等[72]的方法进行修改。取 50μL 样品提

取液于 96 孔板中，加入 20μL 0.5 mol•L-1 NaNO2，静置 5min，再加入 20μL 

0.3mol•L-1 AlCl3，静置 6 min，再加入 200μL 0.5 mol•L-1 NaOH 溶液，混匀后

静置 15 min，在 510 nm 处测定其吸光度。结果以芦丁含量绘制标准曲线表示。 

2.2.4.6 褪黑素含量的测定 

褪黑素含量采用 ELISA 试剂盒测定，参照试剂盒（PLANT MT）的说明书

（上海桥杜生物科技有限公司）进行操作，绘制标准曲线。 

2.2.4.7 γ-氨基丁酸(GABA)含量的测定 

GABA 含量采用 ELISA 试剂盒测定，参照试剂盒（PLANT GABA）的说明

书（上海桥杜生物科技有限公司）进行操作，绘制标准曲线。 

2.2.4.8 抗氧化能力测定 
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DPPH 自由基清除能力的测定参考 Herald 等[73]的方法进行修改。取 30μL

样液于 96 孔板中，加入 200μL DPPH 溶液，混匀避光静置 30 min，在 517 nm

处测定其吸光度。 

ABTS 自由基清除能力的测定参考 Re 等[74]的方法进行修改。取 20μL 样品

提取液于 96 孔板中，加入 200μL ABTS 溶液(溶液浓度在 734 nm 处吸光值为

0.7±0.02)，混匀，避光静置 30 min，在 734 nm 处测量其吸光度。 

2.3 数据处理 

数据均以平均值±标准误差表示。采用 IBM SPSS 25.0 软件进行数据分析，

使用软件 Origin 2021 绘图。所有数据均进行三次重复试验。 

2.4 结果与分析 

2.4.1 不同光质对巨峰葡萄花色苷含量的影响 

不同光质对巨峰葡萄花色苷含量的变化如图 2-1 所示，3 种光质能大大提高

花色苷的含量。在成熟过程中，花色苷含量从 0.13 mg/g 逐渐升高到 0.39 mg/g，

蓝光的处理效果最好，最高时是对照的 2.55 倍；在 95DAF 时，白、红、蓝光处

理的花色苷含量：蓝光＞红光＞白光；在 105DAF 时，蓝光＞白光＞红光。 

葡萄果实中酚类物质有花色苷和非花色苷两大类，花色苷属于黄酮类化合物，

是葡萄果皮中最主要的多酚类物质之一。在葡萄果实成熟过程中,光照能上调了

VvCHI、VvCHS、VvF3H2、VvDFR、VvLDOX、VvUFGT、VvMYBA1 等花色

苷合成相关基因的表达水平，促进了花色苷的合成[70]。Naing 等[75]人通过研究不

同光质和光周期的影响，发现补光能提高所有光诱导性植物中花青素的积累；这

与本文研究中，蓝光显著提高花色苷含量的结论一致。 
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图 2-1 不同光质对巨峰葡萄花色苷含量的变化 

注：图中不同小写字母表示不同处理在 0.05 水平存在显著差异。下同。 

Fig. 2.1 Changes in anthocyanin content of ‘Kyoho’ grapes with different light qualities 

Note: The different lowercase letters in the graphs indicate significant differences between 

treatments at the 0.05 level. The same as below. 

2.4.2 不同光质对巨峰葡萄果实品质的影响 

由表 2-2 可见，在转色过程中，葡萄重量从 12.50 g 增长到 13.20 g。白、红、

蓝光处理对葡萄果实的重量，大小的影响并无显著性差异。可溶性固形物和还原

糖含量在转色过程中分别从 14.6 和 9.70 升高到 16.5 和 11.11，总酸度从 6.38 逐

渐降低到 5.63。与对照相比，夜间白、红、蓝光处理对其含量的影响存在一定的

差异；蓝光能显著提高可溶性固形物和还原糖含量。由图 2-2A 所示，补光处理

在一定程度上提高了 pH 值，且蓝光的效果最好，白光次之；由图 2-2B 可知，蓝

光显著降低葡萄果实的酸度且效果最好；红光在葡萄可溶性固形物及可滴定酸含

量方面的影响并不显著。在 95DAF，葡萄果实中可溶性固形物表现为蓝光＞白

光＞红光，还原糖含量表现为蓝光＞红光＞白光，总酸度表现为红光＞白光＞蓝
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光；在 100DAF、105DAF，葡萄果实中还原糖含量表现为 蓝光＞白光＞红光，

白光和红光对可溶性固形物以及可滴定酸含量的影响无显著差异。 

表 2-2 不同光质对巨峰葡萄果实品质的变化 

Table 2-2 Changes of different light quality on the fruit quality of ‘Kyoho’grapes 

参数 处理 对照 白光 红光 蓝光 

可溶性固

形物% 

95 DAF 14.60 ± 0.07c 15.35 ± 0.21b 14.65 ± 0.14bc 15.85 ± 0.21a 

100 DAF 15.70 ± 0.07b 16.45 ± 0.21ab 16.30 ± 0.14b 16.65 ± 0.21a 

105 DAF 16.50 ± 0.35b 16.80 ± 0.57b 16.70 ± 0.42b  17.50 ± 0.21a 

还原糖% 95 DAF 9.70 ± 0.05d 10.04 ± 0.14c 10.56 ± 0.01b 11.10 ± 0.27a 

100 DAF 10.52 ± 0.01d 11.30 ± 0.01b 10.82 ± 0.03c 11.43 ± 0.01a 

105 DAF 11.11 ± 0.01d 11.43 ± 0.01b 11.31 ± 0.01c 12.09 ± 0.02a 

单果重(g) 95 DAF 12.50 ± 0.80a 10.80 ± 1.60a 11.00 ± 1.00a 12.30 ± 0.40a 

100 DAF 12.90 ± 1.56a 11.13 ± 1.15a 11.90 ± 1.31a 12.35 ± 1.15a 

105 DAF 13.20 ± 1.15a 12.93 ± 1.05a 12.20 ± 1.56a 12.50 ± 0.87a 

纵径(mm) 95 DAF 27.96 ± 0.56a 27.26 ± 0.98a 26.12 ± 1.40a 27.69 ± 0.49a 

100 DAF 28.00 ± 1.60a 27.48 ± 1.12a 26.30 ± 0.81a 28.12 ± 1.46a 

105 DAF 28.54 ± 1.05a 28.18 ± 1.21a 27.89 ± 1.47a 28.44 ± 1.53a 

横径(mm) 95 DAF 26.99 ± 1.63a 26.22 ± 0.86a 26.40 ± 0.53a 27.32 ± 1.14a 

100 DAF 27.42 ± 0.99a 27.18 ± 0.97a 26.92 ± 1.42a 27.38 ± 0.87a 

105 DAF 28.27 ± 0.94a 27.71 ± 1.29a 27.17 ± 1.44a 27.41 ± 0.93a 

注：表中不同小写字母表示不同处理间存在显著差异（P＜0.05,下同） 

葡萄是典型的喜光植物，对光质、光强和温度等环境因素具有极大的要求。

不同光质对葡萄果实的生长发育及其品质起着重要调控作用[76]。采用夜间人工

补光的方式可以显著提高葡萄果实的品质。有研究发现，经过蓝光处置能使桃果

实的重量、可溶性固形物、可溶性糖、果实酚类含量升高，酸度降低[63]。红光能

提高巨峰葡萄果实的果粒重、纵径和横径，白光和蓝光可以提高葡萄糖度[62]；蓝

光不仅在葡萄果实发育过程中使其质量和纵径横径增大、果实糖含量的升高以及
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酸度的下降等方面有显著作用，还能使葡萄果实更早成熟，发育得更好[77]。我们

的研究发现，蓝光在巨峰葡萄果实的质量和纵径横径方面有增大的作用，但差异

并不显著；蓝光在提高果实还原糖含量和糖度，降低葡萄果实酸度方面有显著作

用，这与张克坤等[77]研究的结果一致。这可能是由于蓝光显著促进了果实成熟的

进程，使葡萄果实内源激素产生动态变动，使酸性转化酶和中性转化酶的活性降

低，并激活糖合成酶基因的正向表达，使蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶等相关酶

活性升高，导致其果实糖分的积累[78]。 

 

图 2-2 不同光质对巨峰葡萄 pH 值和总酸度的变化 

Fig. 2-2 Changes in pH and total acidity of Jumbo grapes with different light quality 

2.4.3 不同光质对巨峰葡萄游离氨基酸含量的影响 

在葡萄成熟过程中，其果实游离氨基酸的含量存在显著差异，Glu, Ala, Arg, 

Pro 是巨峰葡萄的主要氨基酸(表 2-3)。我们在巨峰葡萄中没有检测到 Tyr，成熟

过程中 Asp、Gly、Ala、Val、Phe、Pro 的含量在逐渐升高，Thr、Ser、Met、Ile、

Leu 的含量在逐渐降低，Glu、Cys、Lys、His、Arg 的含量处于动态平衡状态。

葡萄在 95DAF 时,白光能显著提高 Thr、Glu、Gly 的含量，红光能显著提高 Asp、

Cys、Pro 的含量，蓝光能显著提高 Asp、Glu、Gly、Cys、Val、Ile、Phe、Pro 的

含量；补光处理使在 95DAF 的葡萄果实中 Ser、Met、Lys、Arg 的含量显著降低。

在 100DAF 时，三种光质均能提高 Thr、Ser、Ala、Cys、Met、His、Arg 的含量，

白光能提高 Glu、Gly、Phe、Lys 的含量，红光和蓝光均能使 Asp、Val、Ile 的含

量升高，蓝光还能提高 Leu 的含量。在 105DAF 时，三种光质均能显著提高 Asp、

Thr、Met、Ile、Phe 的含量，白光能显著提高 Glu、Leu、His 的含量，红光和蓝
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光均能使 Ala、Cys、Val、Lys、His、Arg、Pro 的含量升高，有趣的是，红光在

转色后期还能提高 Ser、Glu、Gly 的含量。在 95DAF 时，三种补光效果均未能

提高葡萄果实游离氨基酸的总量。在 100 和 105DAF 时，三种光质处理均能提高

其氨基酸的总量，100DAF 时，蓝光＞白光＞红光；105DAF 时，红光＞蓝光＞

白光。 

游离氨基酸是葡萄果实中的重要营养物质，不同光质对游离氨基酸含量有着

显著影响，绿光和荧光能促进大量游离氨基酸的积累[80]。陈华伟等[81]发现蓝色提

高了成熟葡萄中精氨酸、丙氨酸、丝氨酸和天冬氨酸等氨基酸的含量，白色显著

提高了葡萄中的谷氨酸和天冬氨酸含量。这与本研究中蓝光和白光补光处理的结

果一致，我们还发现蓝光对苯丙氨酸、组氨酸和缬氨酸等有显著促进作用，这是

由于补光处理促进了光合作用，调节了相关氨基酸的代谢途径[82]。 

表 2-3 不同光质对巨峰葡萄氨基酸含量变化 

Table 2-3 Changes in amino acid content of ‘Kyoho’ grapes in different light qualities 

时间 氨基酸 

(mg•L-1) 

对照 白光 红光 蓝光 

95 DAF Asp 46.72 ± 0.62 c 52 ± 1.18 b 54.06 ± 0.9 a 51.12 ± 0.78 b 

 Thr 269.96 ± 2.58 b 297.37 ± 5.47 a 252.3 ± 4.6 c 59.69 ± 4.35 d 

 Ser 81.22 ± 0.75 a 67.51 ± 1.51 c 68.55 ± 1.59 c 76.81 ± 1.6 b 

 Glu 152.89 ± 1.59 b 166.33 ± 3.86 a 122.64 ± 2.66 c 167.77 ± 2.79 a 

 Gly 8.12 ± 0.06 c 9.44 ± 0.21 a 6.31 ± 0.24 d 8.67 ± 0.19 b 

 Ala 425.3 ± 3.94 a 432.88 ± 6.95 a 342.3 ± 11.03 b 438.69 ± 7.62 a 

 Cys 1.04 ± 0.06 c 0.86 ± 0.14 c 2.82 ± 0.16 b 3.48 ± 0.16 a 

 Val 27.19 ± 0.27 b 23.52 ± 1.51 c 23.47 ± 1.49 c 30.78 ± 1.74 a 

 Met 7.43 ± 0.05 a 6.53 ± 0.12 b 4.88 ± 0.12 d 6.03 ± 0.3 c 

 Ile 5.72 ± 0.11 b 4.23 ± 0.22 c 4.27 ± 0.26 c 6.21 ± 0.21 a 

 Leu 17.35 ± 1.67 a 11.75 ± 2.72 b 15.3 ± 2.93 a 16.78 ± 2.85 a 

 Phe 20.35 ± 0.38 b 24.73 ± 1.18 a 16.38 ± 0.91 c 23.61 ± 1.25 a 
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时间 氨基酸 

(mg•L-1) 

对照 白光 红光 蓝光 

 Lys 10.39 ± 0.17 a 8.66 ± 0.32 c 7.99 ± 0.30 d 9.71 ± 0.29 b 

 His 31.14 ± 0.33 ab 25.57 ± 1.13 c 29.21 ± 1.13 b 31.49 ± 1.17 a 

 Arg 712.48 ± 5.58 a 520.99 ± 10.71d 637.98 ± 10.32b 593.05 ± 7.43 c 

 Pro 67.03 ± 0.85 d 110.42 ± 1.86 a 73.1 ± 1.96 c 93.64 ± 1.96 b 

 总氨基酸 1884.30 1762.78 1661.55 1617.52 

100DAF Asp 52.22 ± 1.60 b 53.34 ± 1.47 b 62.59 ± 0.94 a 61.40 ± 0.76 a 

 Thr 53.49 ± 5.60 d 328.71 ± 8.09 b 288.32 ± 7.83 c 393.09 ± 7.67 a 

 Ser 61.71 ± 1.40 d 81.98 ± 1.71 c 88.3 ± 1.75 b 106.13 ± 2.06 a 

 Glu 186.95 ± 1.94 b 194.38 ± 2.76 a 168.08 ± 2.70 c 188.48 ± 2.84 b 

 Gly 11.39 ± 0.29 bc 12.84 ± 0.47 a 10.66 ± 0.45 c 12.06 ± 0.39 ab 

 Ala 438.28 ± 9.79 d 564.36 ± 10.49a 481.89 ± 10.82c 517.97 ± 11.84 b 

 Cys 3.26 ± 0.11 b 3.82 ± 0.13 a 3.84 ± 0.11 a 4.00 ± 0.14 a 

 Val 28.27 ± 0.72 c 29.69 ± 1.39 c 32.49 ± 1.46 b 37.42 ± 1.5 a 

 Met 5.26 ± 0.31 c 7.74 ± 0.21 ab 7.35 ± 0.15 b 7.90 ± 0.17 a 

 Ile 5.17 ± 0.18 c 5.00 ± 0.18 c 7.12 ± 0.55 b 9.57 ± 0.47 a 

 Leu 15.70 ± 1.86 bc 13.35 ± 2.89 c 18.99 ± 2.14 b 23.80 ± 2.00 a 

 Phe 31.70 ± 0.52 b 35.96 ± 0.71 a 23.86 ± 0.77 c 24.39 ± 0.52 c 

 Lys 9.92 ± 0.33 c 11.97 ± 0.3 b 10.48 ± 0.33 c 12.86 ± 0.30 a 

 His 25.57 ± 1.55 d 34.47 ± 1.45 c 41.55 ± 1.49 b 47.34 ± 1.20 a 

 Arg 449.50 ± 11.21c 695.77 ± 6.43 b 711.26 ± 7.6 b 851.93 ± 11.06 a 

 Pro 133.48 ± 2.42 a 132.31 ± 2.17 a 100.8 ± 2.20 b 72.31 ± 2.41 c 

 总氨基酸 1511.86 2205.67 2057.56 2370.65 

105DAF Asp 52.63 ± 1.10 c 59.30 ± 0.57 b 58.64 ± 0.54 b 68.49 ± 1.55 a 

 Thr 57.38 ± 2.44 d 301.83 ± 7.43 a 286.14 ± 4.46 b 74.48 ± 4.68 c 

 Ser 77.35 ± 0.55 b 70.59 ± 2.12 c 81.93 ± 2.35 a 80.74 ± 2.52 ab 

 Glu 151.46 ± 1.47 c 168.08 ± 2.19 b 197.02 ± 3.75 a 151.39 ± 2.33 c 
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时间 氨基酸 

(mg•L-1) 

对照 白光 红光 蓝光 

 Gly 11.54 ± 0.15b 9.76 ± 0.55 c 13.97 ± 0.49 a 11.41 ± 0.34 b 

 Ala 446.53 ± 5.10c 458.55 ± 6.45 c 552.62 ± 7.37 a 502.06 ± 5.82 b 

 Cys 1.13 ± 0.06b 1.14 ± 0.08 b 1.61 ± 0.18 a 1.83 ± 0.17 a 

 Val 28.36 ± 0.56 c 28.84 ± 0.77 c 33.36 ± 0.82 b 34.86 ± 0.79 a 

 Met 6.11 ± 0.18 c 6.84 ± 0.30 b 9.74 ± 0.28 a 7.17 ± 0.13 b 

 Ile 5.32 ± 0.35 d 6.40 ± 0.50 c 7.34 ± 0.42 b 8.15 ± 0.32 a 

 Leu 14.97 ± 1.26 b 19.42 ± 2.48 a 17.49 ± 2.48 ab 21.59 ± 1.53 b 

 Phe 23.21 ± 0.74 d 37.68 ± 0.72 b 29.48 ± 0.51 c 42.38 ± 1.24 a 

 Lys 11.33 ± 0.33 c 11.12 ± 0.19 c 13.5 ± 0.41 a 12.56 ± 0.38 b 

 His 31.09 ± 1.09 c 38.55 ± 0.55 b 36.82 ± 0.76 b 42.04 ± 1.05 a 

 Arg 765.59 ± 7.13 c 728.60 ± 7.11 d 814.60 ± 9.30 b 869.85 ± 9.70 a 

 Pro 114.71 ± 1.55 c 104.12 ± 1.87 d 144.14 ± 1.73 a 129.68 ± 2.44 b 

 总氨基酸 1798.70 2042.61 2311.27 2053.98 

2.4.4 不同光质对巨峰葡萄 GABA 含量的影响 

由图 2-3 可知，葡萄在转色过程中其 GABA 的含量先降后升，补光处理能

显著提高 GABA 的含量；红光在 95 和 100DAF 时对其表现出抑制作用，在

105DAF 时抑制作用消失；白光在前期无显著作用，在 105DAF 时能显著促进

GABA 的合成；蓝光在各个时期均能显著提高其含量。 

GABA 在植物果实成熟的过程中充当信号分子，植物在受到环境胁迫时会促

进其含量的积累。高浓度的 GABA 通过改善光合作用、抑制活性氧(ROS)的产生、

激活抗氧化酶以及在干旱胁迫下调节气孔开放来提高植物的胁迫耐受性。谷氨酸

是 GABA 生物合成的前体，蓝光处理能提高采后西红柿中 GABA 的含量[83]。光

照处理显著调控谷氨酸脱羧酶基因的表达，从而促进 GABA 的积累[84]。 
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图 2-3 不同光质对巨峰葡萄 GABA 含量的变化 

Fig. 2-3 Changes in GABA content of ‘Kyoho’grapes with different light quality 

2.4.5 不同光质对巨峰葡萄总多酚、总黄酮含量的影响 

不同光质对巨峰葡萄总多酚、总黄酮含量的变化如图 2 所示，在转色过程中，

总酚含量先升高，后逐渐稳定，补光处理能提高总酚含量（图 2-4 A）。在 95DAF

时，总多酚的含量：蓝光＞红光＞白光；在 100DAF 时，蓝光能提高总酚含量，

白光和红光处理并没有提高其含量，红光甚至抑制了其多酚的合成；在 105DAF

时，白光和蓝光均能显著提高总酚含量，红光显著抑制多酚的合成。总黄酮在转

色过程中处于动态平衡，3 种光质对总黄酮的影响存在显著差异（图 2-4 B）。在

95DAF 时，蓝光和白光能显著提高总黄酮含量，红光对其无影响；在 100DAF 时，

红光处理抑制了总黄酮的合成；在 105DAF 时，白光和红光使总黄酮的含量下降，

蓝光却能提高其含量。 

酚类物质与葡萄果皮的色泽、果实香气以及功能活性息息相关。查倩等[85]在

葡萄转色时进行补光处理，发现了补光能显著提高葡萄果皮的花色苷含量。这与

我们的研究结果一致。Naing 等[75]人通过研究不同光源和不同光质和光周期的影

响，发现白光能提高所有光诱导性植物中花青素的积累；蓝光能提高果实酚类物

质的含量[63];LED 补光明显提高了草莓果实的总黄酮含量、总酚含量和总抗氧化



安徽工程大学硕士学位论文 

  21 

能力[86]。这与本文研究中，蓝光显著提高总酚，总黄酮的结论一致。这与光处理

上调了 VvLAR1、VvANR、VvMYBPA1 基因的表达，明显促进了非花色苷单体

酚的积累以及黄酮醇类物质的比值有关[70]。 

 

图 2-4 不同光质对巨峰葡萄总多酚、总黄酮含量的变化 

Fig. 2-4 Changes of total polyphenol and total flavonoid contents in ‘Kyoho’ grapes with 

different light quality 

2.4.6 不同光质对巨峰葡萄褪黑素含量的影响 

3 种光质对葡萄褪黑素的影响如图 2-5 所示。葡萄在转色过程中，其褪黑素

的含量处于一种动静均衡状态，补光处置均明显降低了褪黑素的含量。在 95DAF

时，对褪黑素含量的下降程度表现为红光＞白光＞蓝光；在 100DAF 时，对褪黑

素含量的下降表现为蓝光＞白光＞红光；在 105DAF 时，蓝光＞红光＞白光。 

褪黑素是一种色氨酸衍生物，有利于助眠，是葡萄果实中重要的功能性营养

成分。有研究表明，光照能使酿酒葡萄褪黑素发生降解[87]。这与我们研究的补光

处理会使褪黑素含量下降这一结果相同。蓝光和红光能调节植物褪黑激素合成酶

的基因表达和褪黑激素的产生，从而导致褪黑激素水平下降[88]。 
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图 2-5 不同光质对巨峰葡萄褪黑素含量的变化 

Fig. 2-5 Changes in melatonin content of‘Kyoho’grapes with different light qualities 

2.4.7 不同光质对巨峰葡萄抗氧化能力的影响 

以 DPPH 和 ABTS 自由基清除能力来评价 3 种光质对葡萄抗氧化能力的影

响。葡萄在转色过程中，其抗氧化能力逐渐降低；3 种光质能提高 DPPH 自由基

清除能力（图 2-6 A）；不同光质对 ABTS 自由基清除能力有稍微提高，但并不

显著（图 2-6 B）。在 95DAF 时，蓝光能显著提高 DPPH 自由基清除能力，白光

和红光的作用不显著；在 100DAF 时，蓝光＞白光＞红光；在 105DAF 时蓝光和

白光的作用优于红光。 

补光处理能影响果实的抗氧化能力，LED 补充光照条件下草莓总抗氧化能

力高于自然光照处理，ABTS 含量表现出无显著交互作用,而对草莓 DPPH 含量

有显著交互作用[86]。蓝光处理促进了芥菜芽苗菜生长，改善了营养品质，增强了

抗氧化能力，DPPH 自由基清除率显著提高[89]。这与本文研究的三种光质能显著

提高 DPPH 自由基清除能力，但对 ABTS 的促进作用不显著的结果一致。这可能

与补光处理促进了植物活性氧积累,诱导超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶

(POD)和过氧化氢酶(CAT)活性提高,使总抗氧化能力增加[90]。 
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图 2-6 不同光质对巨峰葡萄抗氧化能力的变化 

Fig. 2-6 Changes in the antioxidant capacity of ‘Kyoho ’grapes with different light qualities 

2.4.8 巨峰葡萄果实中功能活性物质及抗氧化能力相关性分析 

不同光质照射下葡萄果实中功能活性物质及抗氧化能力相关性分析如图 6

所示。可溶性固形物与还原糖（P＜0.01），花色苷，Asp 显著正相关（P＜0.05）；

可滴定酸与 GABA、DPPH 显著负相关（P＜0.05）；Phe 与 His、DPPH 显著正

相关（P＜0.05）；花色苷与 Asp（P＜0.01）、Leu、Phe、His 显著正相关（P＜

0.05）；褪黑素与 Asp、Ile 显著负相关（P＜0.05）；Leu 与 Phe（P＜0.01）、His

（P＜0.05）显著正相关；Cys 与 Val（P＜0.01）、Arg（P＜0.05）正相关；Asp

与 Leu、His 显著正相关（P＜0.05）；Ala 与 Met、Lys 显著正相关（P＜0.05）；

Lys 与 Pro 正相关（P＜0.05）。 

葡萄果实成熟时各个功能成分与抗氧化能力具有一定的相关性。我们发现可

滴定酸、Phe 与 DPPH 相关性显著，Phe 与花色苷显著正相关。朱雪洋等[91]将黑

青稞通过不同光照处理萌发后发现抗氧化能力与褪黑素、总多酚及总黄酮显著正

相关，这与我们研究的结果有所不同，这可能是因为我们通过补光处理使褪黑素

含量显著下降，导致总体上抗氧化能力与酚类物质相关性不显著。刘新等[92]在鲜

味产品中对各个游离氨基酸分析发现 Glu 与其它各个游离氨基酸呈负相关，且各

个氨基酸之间呈正相关，这一结果与我们的研究发现 Leu 与 Phe（P＜0.01）、

His，Cys 与 Val（P＜0.01）、Arg，Asp 与 Leu、His，Ala 与 Met、Lys，Lys 与

Pro 均呈正相关的结果一致。 
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图 2-7 巨峰葡萄果实中功能活性物质及抗氧化能力相关性分析 

Fig. 2-7 Correlation analysis of functional active substances and antioxidant capacity in 

‘Kyoho ’grapes 

2.5 本章小结 

本章为了研究夜间用 LED 灯补光对巨峰葡萄果实功能成分和品质的影响，

遴选出最好的夜间补光光源。采用 3 种 LED 光源（白光、红光、蓝光）对在转

色期的巨峰葡萄进行夜间延时补光处理，以设施内夜间不补光处理作为对照，分

别在 95DAF、100DAF、105DAF 的样品进行分析。主要研究结论如下： 

（1）不同光质处理下，白、红、蓝光能显著提高花色苷的含量，加快褪黑

素的降解。在成熟过程中，花色苷含量从 0.13 mg/g 逐渐升高到 0.39 mg/g，蓝光

的处理效果最好，最高时是对照的 2.55 倍。与对照组相比，三种补光处理对果实

重量和纵横径的影响不显著，且褪黑素与 Asp、Ile 显著负相关。 
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（2）蓝光能显著提高可溶性固形物、还原糖、GABA、总多酚含量以及抗氧

化能力，降低可滴定酸，白光次之；可溶性固形物与还原糖（P＜0.01）、花色苷、

Asp 显著正相关；可滴定酸与 GABA、DPPH 显著负相关；Phe 与 His、DPPH 显

著正相关；花色苷与 Asp（P＜0.01）、Phe、Leu、His 显著正相关。 

（3）葡萄氨基酸含量发生动态变化，在 105DAF三种光质均能显著提高Asp、

Thr、Met、Ile、Phe 的含量，白光能显著提高 Glu、Leu、His 的含量，红光和蓝

光显著提高 Ala, Cys, Val, Lys, His, Arg, Pro 的含量；且 Leu 与 Phe（P＜0.01）、

His，Cys 与 Val（P＜0.01）、Arg，Asp 与 Leu、His，Ala 与 Met、Lys，Lys 与

Pro 显著正相关。 

（4）红光能显著提高总游离氨基酸、总黄酮含量，白光和红光对可溶性固

形物和可滴定酸的影响不显著。我们研究认为，转色期对设施葡萄在夜间进行补

光处理能有效改善其果实品质，且蓝光效果最好。 
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第 3 章 夜间蓝光不同照射时长处理对葡萄花色苷含量和果

实品质的影响 

3.1 引言 

葡萄（Vitis vinifera L.）是日常生活中常见的鲜食水果之一。葡萄作为新鲜

水果食用，也被用作生产各种产品的原料，如葡萄酒、葡萄汁、葡萄干以及其他

功能性葡萄副产品[93]。它含有原花青素、花色苷、氨基酸、黄酮和多酚等多种功

能活性成分，其含量在葡萄的不同组织中有很大差异[95]。 

近年来，通过 LED 补光处理来调控植物的生长发育已被广泛报道。Li 等[65]

通过 LED 补光处理发现蓝光和混合光照射能提高葡萄叶片的光合能力并改善葡

萄果实组成。胡长久等[96]通过冬季补光处理发现对葡萄果实的纵横径及单果质

量无明显影响，但能显著提高果实可溶性固形物含量和糖酸比；显著降低有机酸、

鲜味和苦味氨基酸含量。红蓝光处理有利于葡萄花青素和糖的积累，蓝光处理的

葡萄挥发性化合物含量最高[97]。蓝光是最有利于葡萄愈伤组织总酚类物质积累

的处理，混合波长的光有利于类黄酮的积累[98]。然而，不同的光照时间也是调节

植物各种生理过程的关键环境因素。光周期反映了植物对不断变化的环境的适应

性，在植物生长发育和繁殖的过程中具有重要作用[99]。Wu 等[100]发现不同的光

周期影响番茄代谢物的积累，长时间光照会增强光合作用和新陈代谢，促进番茄

幼苗的快速生长。延长一定的光照时间有利于提高植物体的光合作用能力，有利

于植物的生长发育，还能提高植物体内的蛋白质、糖、香气成分和黄酮多酚类等

代谢物的含量[101]。车功恒等[102]发现不同蓝光时长能显著影响甘蓝芽苗菜的抗坏

血酸、花色苷和硫代葡萄糖苷等营养功能成分。不同的光周期能显著影响番茄幼

苗的生理生化功能和番茄产量[103]。不同时长的蓝光处理能显著提高桃果皮的颜

色、花色苷含量和果实品质[104]。 

目前，采用不同光照时长处理的方法已经在芽苗菜，西红柿，桃等物种中进

行了少量研究。然而，夜间补充不同时长的蓝光去调控葡萄果实的研究还尚未报

道。因此，本文在葡萄处于转色的过程中，通过夜间延时补充不同时长的蓝光处
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理，探究对其功能活性成分和果实品质的影响，为提高葡萄果实的功能成分和综

合品质提供理论基础和现实依据。 

3.2 材料与方法 

3.2.1 实验地点与材料 

同 2.2.1。 

3.2.2 实验试剂 

同 2.2.2。 

3.2.3 实验器材 

同 2.2.3。 

3.2.4 实验方法 

3.2.4.1 实验补光处理 

试验于葡萄转色期(2024 年 6 月 27 日)开始补光，至葡萄成熟时(2024 年 8 月

14 日）补光终止。每天夜间采用蓝光连续补光 3h (20:00-23：00)、6h (20：00-次

日 2:00)、9h (20：00-次日 5:00)、12h(19：00-次日 7:00)，蓝光波长为 450nm，将

不进行 LED 灯照射作为对照；补光灯安装的位置距离葡萄约 30 cm，不同处理

组间留有 1 株保护树，排除处理间的相互干扰。每种光源 3 个重复，分别在补光

期每隔 5 天进行采样，每个处理采摘 30 颗葡萄，分别从 10 穗葡萄上采摘，每穗

葡萄从上、中和下部各采 2 粒葡萄，采集的葡萄样品采用液氮速冻，放置-80°

冰箱保存。 

3.2.4.2 样品提取液制备 

同 2.2.4.2。 

2.2.4.3 花色苷含量测定 

同 2.2.4.3。 

3.2.4.4 总多酚含量测定 

同 2.2.4.4。 
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3.2.4.5 总黄酮含量测定 

同 2.2.4.5。 

3.2.4.6 褪黑素含量的测定 

同 2.2.4.6。 

3.2.4.7 γ-氨基丁酸(GABA)含量的测定 

同 2.2.4.7。 

3.2.4.8 抗氧化能力测定 

参考徐宁莉等[105]方法检测样品的 ABTS 和 DPPH 自由基清除能力，以维生

素 C(Vc)的浓度为横坐标，吸光度为纵坐标绘制标曲，结果以 Vc 当量计(u mol/L)。 

3.3 数据处理 

同 2.3. 

3.4 结果与分析 

3.4.1 不同时长蓝光对巨峰葡萄花色苷含量的影响 

不同时长蓝光对葡萄总花色苷含量的变化如图 3-1 所示。在不同的蓝光照射

时间下，不同照射时长在不同的 DAF 具有不同的影响。在 90DAF 时，补充不同

时长的蓝光均对总花色苷有显著提高，且蓝 6、蓝 9 和蓝 12 的影响优于蓝 3；在

95DAF 时，不同时长的蓝光的表现为蓝 9＞蓝 6＞蓝 12＞蓝 3，在 100DAF 时，

蓝 3 对总花色苷含量的影响不显著，且蓝 9＞蓝 6＞蓝 12，在 105DAF 时，蓝 12

对总花色苷的影响不显著，且蓝 9＞蓝 6＞蓝 3。总之，蓝 9 在 90-105DAF 期间

的表现最优。 
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图 3-1 不同时长蓝光对巨峰葡萄花色苷含量的影响 

Fig. 3-1 Effect of different duration of blue light on the content of anthocyanin in ‘Kyoho’ grapes 

3.4.2 不同时长蓝光对巨峰葡萄果实品质的影响 

由表 3-1 可知，夜间补光处理对处于转色期的葡萄能显著影响其还原糖、可

溶性固形物、PH 值及总酸度，但对单果重和纵横径的影响并不显著。在 90DAF-

105DAF 期间，与对照组相比，蓝光 9h 能显著提高葡萄可溶性固形物和还原糖

的含量，降低葡萄的总酸度，使其 PH 值升高，且效果最好。蓝光 12h 在葡萄果

实糖酸含量方面并不优于蓝光 9h，由此可见，果实品质的优劣并不与补光时长

成正比，这可能是长时间的补光处理影响了葡萄的昼夜节律[106]。 

3.4.3 不同时长蓝光对巨峰葡萄游离氨基酸含量的影响 

由表 3-2 可知，葡萄在成熟的过程中其游离氨基酸的含量发生了动态变化。

在 90DAF 时，蓝光 12h 能显著提高 Asp、Ser、Ile、Phe、Lys、His、Arg 和 Pro

的含量；蓝光 9h 和蓝光 6h 均能显著提高 Ile、His、Thr、Glu、Ala、Cys 的含量；

蓝光 6h 还能提高 Gly、Val 和 Pro 的含量。在 95DAF 时，不同时长的蓝光处理

对 Ala、Met、His 和 Pro 的含量影响较大。在 100DAF 时，不同时长蓝光处理显

著提高了 Ser、Ala、Val、Ile 和 His 的含量。在 105DAF 时，不同时长蓝光均能
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显著提高 Ala、Val、Met、Ile、Leu、Phe、His 和 Arg 的含量；此外，蓝光 9h 能

显著提高 Asp、Ser、Glu、Gly、Cys 和 Pro 的含量。不同时长的蓝光在一定程度

上能促进葡萄游离氨基酸的积累，在葡萄成熟时其蓝光 9h 的效果较好。 
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表 3-1 不同时长蓝光对巨峰葡萄果实品质的影响 

Table 3-1 Influence of different duration of blue light on the quality of the berries of ‘Kyoho’ grapes 

时间 处理 单果重(g) 纵径(mm) 横径(mm) 还原糖含量% 可溶性固形物% PH 值 总酸度% 

90DAF 对照 12.03 ± 1.85 a 27.37 ± 1.54 a 27.42 ± 1.65 a 10.00 ± 0.01 c 12.05 ± 0.07 c 3.42 ± 0.04 c 7.25 ± 0.22 a 

蓝 3 12.23 ± 1.55 a 27.87 ± 1.66 a 27.07 ± 0.98 a 10.71 ± 0.03 bc 14.15 ± 0.21 b 3.45 ± 0.03 bc 7.19 ± 0.29 a 

蓝 6 12.37 ± 0.78 a 27.87 ± 0.81 a 27.30 ± 0.37 a 10.90 ± 0.09 ab 14.35 ± 0.07 b 3.46 ± 0.02 bc 7.06 ± 0.11 a 

蓝 9 12.50 ± 1.31 a 27.45 ± 0.68 a 27.68 ± 0.97 a 11.67 ± 0.03 a 14.95 ± 0.07 a 3.5 ± 0.03 b 7.00 ± 0.57 a 

蓝 12 12.53 ± 0.93 a 27.31 ± 0.45 a 27.66 ± 0.81 a 10.85 ± 0.09 b 14.85 ± 0.07 a 3.6 ± 0.03 a 7.00 ± 0.57 a 

95DAF 对照 12.33 ± 0.96 a 27.38 ± 0.98 a 27.91 ± 0.84 a 10.50 ± 0.03 c 14.45 ± 0.64 b 3.46 ± 0.03 c 6.75 ± 0.19 a 

蓝 3 12.53 ± 1.10 a 27.45 ± 0.41 a 27.78 ± 0.79 a 10.95 ± 0.05 bc 15.60 ± 0.57 ab 3.49 ± 0.03 bc 6.56 ± 0.38 ab 

蓝 6 12.60 ± 1.35 a 27.98 ± 0.98 a 27.58 ± 0.77 a 11.40 ± 0.01 ab 15.97 ± 0.61 a 3.52 ± 0.05 bc 6.31 ± 0.11 b 

蓝 9 12.83 ± 1.26 a 28.13 ± 1.30 a 27.79 ± 1.18 a 11.81 ± 0.05 a 16.60 ± 0.14 a 3.56 ± 0.04 ab 6.31 ± 0.11 b 

蓝 12 12.77 ± 1.29 a 27.91 ± 1.14 a 27.70 ± 0.89 a 11.09 ± 0.04 b 16.45 ± 0.21 a 3.61 ± 0.04 a 6.31 ± 0.11 b 
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时间 处理 单果重(g) 纵径(mm) 横径(mm) 还原糖含量% 可溶性固形物% PH 值 总酸度% 

100DAF 对照 12.80 ± 1.30 a 28.18 ± 1.19 a 27.72 ± 0.92 a 10.68 ± 0.02 c 15.00 ± 0.71 b 3.56 ± 0.04 b 6.38 ± 0.38a 

蓝 3 12.93 ± 1.40 a 28.19 ± 1.04 a 27.78 ± 0.90 a 11.22 ± 0.03 b 16.90 ± 0.28 a 3.61 ± 0.04 b 6.00 ± 0.38 a 

蓝 6 13.03 ± 1.45 a 28.23 ± 1.14 a 27.79 ± 0.79 a 11.41 ± 0.01 b 17.10 ± 0.85 a 3.61 ± 0.03 b 5.88 ± 0.43 a 

蓝 9 13.37 ± 1.99 a 28.35 ± 1.45 a 27.97 ± 1.23 a 12.01 ± 0.02 a 18.00 ± 0.28 a 3.61 ± 0.04 b 5.75 ± 0.22 a 

蓝 12 12.73 ± 1.36 a 28.47 ± 1.24 a 27.53 ± 0.72 a 11.18 ± 0.04 b 17.00 ± 0.14 a 3.72 ± 0.07 a 5.88 ± 0.43 a 

105DAF 对照 13.17 ± 1.95 a 28.22 ± 1.49 a 28.09 ± 1.35 a 10.89 ± 0.01 c 16.50 ± 0.57 b 3.67 ± 0.06 b 6.00 ± 0.38 a 

蓝 3 13.20 ± 1.47 a 28.52 ± 1.10 a 27.89 ± 0.98 a 11.36 ± 0.03 b 17.15 ± 0.21 b 3.69 ± 0.02 b 5.75 ± 0.22 ab 

蓝 6 13.23 ± 1.55 a 28.27 ± 1.17 a 27.77 ± 1.20 a 11.49 ± 0.05 b 17.25 ± 0.64 ab 3.69 ± 0.03 b 5.63 ± 0.19 ab 

蓝 9 13.50 ± 1.70 a 28.09 ± 1.16 a 28.28 ± 0.93 a 12.06 ± 0.01 a 18.25 ± 0.21 a 3.81 ± 0.03 a 5.25 ± 0.19 b 

蓝 12 13.20 ± 1.65 a 27.95 ± 1.42 a 27.70 ± 1.13 a 11.44 ± 0.02 b 17.15 ± 0.21 b 3.64 ± 0.03 b  5.88 ± 0.22 a 

注：表中不同小写字母表示不同处理在 0.05 水平存在显著差异。蓝 3 为补光时间 3h，蓝 6 为补光时间 6h，蓝 9 为补光时间 9h，蓝 12 为补光时间 12h，

下同。 
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表 3-2 不同时长蓝光对巨峰葡萄游离氨基酸含量的影响 

Table 3-2 Effect of different duration of blue light on free amino acid content of ‘Kyoho’ grapes 

时间 氨基酸含量 对照 蓝 3 蓝 6 蓝 9 蓝 12 

90DAF Asp 67.51 ± 6.75 b 66.68 ± 3.17 b 70.19 ± 3.79 b 69.97 ± 3.80 b 86.59 ± 2.48 a 

 

Thr 166.23 ± 8.07 d 174.34 ± 9.25 d 359.34 ± 10.52 a 276.76 ± 11.45 b 234.41 ± 15.02 c 

 

Ser 66.66 ± 2.30 c 80.51 ± 2.01 b 95.20 ± 3.31 a 66.79 ± 6.21 c 95.40 ± 4.78 a 

 

Glu 225.59 ± 4.95 d 213.40 ± 3.51 d 328.06 ± 5.06 a 276.07 ± 9.36 b 255.50 ± 10.50 c 

 

Gly 5.12 ± 0.41 cd 6.61 ± 0.41 b 9.20 ± 0.70 a 4.48 ± 0.51 d 5.85 ± 0.80 bc 

 

Ala 359.44 ± 9.57 c 389.52 ± 10.36 c 641.84 ± 13.7 a 442.39 ± 19.87 b 450.49 ± 23.58 b 

 

Cys 1.20 ± 0.20 b 1.26 ± 0.15 b 1.76 ± 0.25 a 1.18 ± 0.22 b 1.33 ± 0.30 ab 

 

Val 17.13 ± 2.13 c 19.72 ± 2.15 c 28.23 ± 2.81 a 21.01 ± 2.96 bc 25.09 ± 2.40 ab 

 

Met 7.22 ± 1.18 a 6.14 ± 0.97 a 5.49 ± 1.27 a 6.26 ± 0.84 a 5.46 ± 0.76 a 

 

Ile 5.48 ± 0.58 b 5.79 ± 0.30 b 12.45 ± 2.71 a 14.45 ± 3.37 a 14.88 ± 2.97 a 

 

Leu 17.53 ± 1.84 a 17.52 ± 2.90 a 20.34 ± 3.17 a 21.55 ± 2.58 a 22.85 ± 2.99 a 

 

Phe 11.13 ± 1.11 c 18.27 ± 1.10 b 25.52 ± 2.30 a 11.34 ± 1.32 c 18.76 ± 1.63 b 

 

Lys 9.07 ± 0.92 c 14.18 ± 1.14 a 11.49 ± 1.50 b 7.47 ± 0.63 c 14.46 ± 1.41 a 
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时间 氨基酸含量 对照 蓝 3 蓝 6 蓝 9 蓝 12 

90DAF His 27.86 ± 1.87 c 28.05 ± 1.89 c 38.05 ± 2.30 b 35.84 ± 2.24 b 46.49 ± 3.69 a 

 

Arg 1192.72 ± 15.70 c 1266.05 ± 34.77 b 1107.70 ± 19.96 d 1024.86 ± 25.02 e 1628.67 ± 58.67 a 

 

Pro 66.49 ± 4.49 cd 76.56 ± 3.74 bc 101.65 ± 9.50 a 62.5 ± 3.83 d 88.09 ± 10.06 ab 

95DAF Asp 57.50 ± 2.55 b 54.71 ± 2.05 bc 58.03 ± 2.02 b 50.98 ± 2.73 c 69.74 ± 4.60 a 

 Thr 168.44 ± 17.51 b 203.58 ± 7.84 a 70.37 ± 10.16 d 219.2 ± 13.96 a 134.55 ± 13.85 c 

 Ser 76.69 ± 3.05 c 87.98 ± 2.57 b 68.22 ± 2.80 d 106.1 ± 4.58 a 92.60 ± 3.91 b 

 Glu 234.08 ± 13.99 b 282.34 ± 9.74 a 179.53 ± 9.51 c 269.38 ± 9.03 a 264.87 ± 5.60 a 

 Gly 7.49 ± 0.50 b 9.95 ± 0.95 a 7.30 ± 0.36 b 9.56 ± 0.96 a 10.05 ± 1.01 a 

 Ala 432.64 ± 22.45 d 576.19 ± 45.49 b 514.31 ± 23.72 c 475.92 ± 23.10 cd 701.71 ± 20.52 a 

 Cys 1.38 ± 0.20 b 1.54 ± 0.18 b 1.36 ± 0.23 b 1.41 ± 0.20 b 2.34 ± 0.34 a 

 Val 25.07 ± 2.96 c 28.59 ± 2.53 bc 26.38 ± 3.12 c 32.33 ± 3.10 b 39.31 ± 3.05 a 

 Met 7.43 ± 0.05 a 6.44 ± 1.06 ab 6.21 ± 0.21 ab 5.80 ± 0.82 b 6.48 ± 0.96 ab 

 Ile 5.72 ± 0.11 c 6.60 ± 1.27 bc 16.78 ± 2.85 a 15.21 ± 3.44 a 12.49 ± 4.78 ab 

 Leu 17.35 ± 1.67 b 17.85 ± 2.38 b 23.61 ± 1.25 a 22.85 ± 2.99 a 22.87 ± 2.81 a 

 Phe 20.42 ± 1.89 bc 22.05 ± 2.04 b 21.24 ± 1.95 bc 17.38 ± 2.38 c 31.27 ± 2.58 a 
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时间 氨基酸含量 对照 蓝 3 蓝 6 蓝 9 蓝 12 

95DAF Lys 10.27 ± 2.03 ab 11.39 ± 1.77 a 6.69 ± 1.84 b 13.48 ± 2.55 a 13.35 ± 2.15 a 

 His 32.19 ± 3.83 b 33.5 ± 4.07 b 28.07 ± 3.05 b 50.27 ± 3.23 a 49.5 ± 3.67 a 

 Arg 1038.8 ± 39.39 c 1190.38 ± 90.33 b 686.54 ± 85.97 d 1361.88 ± 71.55 a 1434.11 ± 63.98 a 

 Pro 85.33 ± 5.05 d 92.28 ± 4.10 cd 102.43 ± 4.32 ab 97.82 ± 5.13 bc 107.56 ± 5.50 a 

100DAF Asp 46.59 ± 3.05 b 75.33 ± 4.09 a 72.17 ± 3.72 a 77.32 ± 2.97 a 76.60 ± 3.43 a 

 Thr 79.56 ± 9.45 c 112.68 ± 10.18 b 118.91 ± 9.82 b 122.53 ± 10.5 b 147.30 ± 10.70 a 

 Ser 57.00 ± 2.76 d 112.34 ± 2.07 b 111.23 ± 2.55 b 120.48 ± 3.63 a 104.68 ± 4.38 c 

 Glu 246.48 ± 16.45 c 345.51 ± 15.13 a 239.26 ± 13.75 c 305.29 ± 14.89 b 328.63 ± 14.06 ab 

 Gly 8.66 ± 0.64 c 12.08 ± 1.07 ab 10.17 ± 1.10 bc 10.70 ± 1.12 bc 13.54 ± 1.17 a 

 Ala 451.3 ± 20.71 e 809.90 ± 19.90 a 514.13 ± 16.10 d 653.7 ± 23.03 c 742.25 ± 41.69 b 

 Cys 1.47 ± 0.42 c 3.27 ± 0.38 a 1.72 ± 0.62 c 2.97 ± 0.31 ab 2.27 ± 0.22 bc 

 Val 21.9 ± 4.81 c 36.44 ± 4.74 ab 31.94 ± 2.12 b 40.06 ± 3.46 a 42.34 ± 4.11 a 

 Met 5.26 ± 0.31 a 6.27 ± 0.81 a 6.39 ± 0.67 a 5.9 ± 0.93 a 6.29 ± 1.01 a 

 Ile 5.17 ± 0.18 b 9.27 ± 0.70 a 9.57 ± 1.36 a 10.91 ± 0.83 a 9.16 ± 1.11 a 

 Leu 15.70 ± 1.86 b 24.03 ± 1.01 a 23.8 ± 2.00 a 21.70 ± 3.78 a 20.05 ± 3.05 ab 
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时间 氨基酸含量 对照 蓝 3 蓝 6 蓝 9 蓝 12 

100DAF Phe 21.50 ± 1.41 bc 22.99 ± 1.43 b 19.42 ± 1.44 c 20.61 ± 1.52 bc 41.02 ± 1.01 a 

 Lys 10.06 ± 2.00 b 10.81 ± 2.06 b 11.68 ± 1.85 b 16.37 ± 1.30 a 17.10 ± 2.06 a 

 His 26.48 ± 2.94 e 37.42 ± 2.45 d 46.07 ± 2.06 c 56.78 ± 3.09 b 64.03 ± 5.01 a 

 Arg 1073.03 ± 69.73 d 886.4 ± 63.88 e 1243.07 ± 42.65 c 1521.90 ± 58.38 b 1746.35 ± 44.30 a 

 Pro 108.36 ± 6.91 b 122.95 ± 7.49 b 69.52 ± 9.02 c 126.28 ± 10.86 b 184.06 ± 14.17 a 

105DAF Asp 52.13 ± 1.85 c 51.21 ± 3.14 c 68.49 ± 1.55 a 65.62 ± 5.04 ab 60.82 ± 2.50 b 

 Thr 56.71 ± 2.98 c 131.58 ± 20.84 a 74.48 ± 4.68 bc 77.90 ± 6.26 b 63.58 ± 7.00 bc 

 Ser 77.68 ± 0.77 c 86.48 ± 5.82 c 80.74 ± 2.52 c 131.04 ± 5.00 a 98.07 ± 7.35 b 

 Glu 151.79 ± 2.8 c 159.89 ± 4.88 c 151.39 ± 2.33 c 322.3 ± 21.9 a 254.45 ± 13.46 b 

 Gly 11.54 ± 0.91 b 13.35 ± 1.17 b 11.41 ± 0.34 b 16.19 ± 1.18 a 18.14 ± 1.09 a 

 Ala 446.53 ± 5.10 d 525.43 ± 25.31 c 502.06 ± 5.82 c 761.61 ± 38.44 a 632.33 ± 26.75 b 

 Cys 1.17 ± 0.12 b 4.20 ± 0.61 a 1.83 ± 0.17 b 5.18 ± 0.86 a 4.22 ± 0.48 a 

 Val 28.36 ± 0.56 d 49.71 ± 4.99 a 34.86 ± 0.79 c 54.19 ± 3.89 a 42.34 ± 3.36 b 

 Met 5.78 ± 0.69 b 10.02 ± 2.03 a 9.07 ± 1.51 a 10.52 ± 0.82 a 8.81 ± 0.97 a 

 Ile 4.98 ± 1.73 d 15.36 ± 1.26 a 8.15 ± 0.32 c 10.92 ± 1.34 b 8.48 ± 0.94 c 
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时间 氨基酸含量 对照 蓝 3 蓝 6 蓝 9 蓝 12 

105DAF Leu 14.97 ± 1.26 c 31.97 ± 2.75 a 30.92 ± 1.96 a 32.62 ± 2.38 a 21.27 ± 1.43 b 

 Phe 23.21 ± 0.74 d 44.16 ± 4.00 a 37.68 ± 0.72 b 41.42 ± 3.26 ab 30.55 ± 3.16 c 

 Lys 11.33 ± 0.33 c 24.94 ± 4.18 a 12.56 ± 0.38 c 17.76 ± 2.11 b 20.32 ± 3.01 ab 

 His 31.09 ± 1.09 d 56.96 ± 4.17 ab 42.04 ± 1.05 c 61.38 ± 5.45 a 52.58 ± 5.00 b 

 Arg 765.59 ± 7.13 e 1424.83 ± 25.01 a 869.85 ± 9.70 d 1114.70 ± 31.01 c 1308.42 ± 47.85 b 

 Pro 114.71 ± 1.55 cd 108.74 ± 9.78 d 129.68 ± 2.44 bc 172.85 ± 9.64 a 133.84 ± 12.44 b 
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3.4.4 不同时长蓝光对巨峰葡萄总多酚及总黄酮含量的影响 

由图 3-2A 可知，在 90-105DAF 期间，葡萄的总多酚含量随着葡萄的成熟而

降低。在 105DAF 时，不同时长蓝光处理能显著提高葡萄总多酚的含量。在 90DAF

和 100DAF 时，蓝光 9h 能使其总多酚含量显著提高。由图 3-2B 可知，除了蓝光

3h 处理以外，夜间其他不同时长蓝光处理能提高总黄酮的含量。在 90-100DAF

时，蓝光 9h 的处理效果最好。蓝光 6h 次之；在 105DAF 时，蓝光 12h 的处理效

果优于蓝光 9h 和蓝光 6h。 

 

图 3-2 不同时长蓝光对巨峰葡萄总多酚(A)、总黄酮含量(B)的影响 

Fig. 3-2 Effects of different duration of blue light on total polyphenol (A) and total flavonoid 

content (B) of ‘Kyoho’ grapes 

3.4.5 不同时长蓝光对巨峰葡萄褪黑素含量的影响 

由图 3-3 可知，在葡萄成熟的过程中，褪黑素的含量逐渐升高，补光处理会

使葡萄褪黑素的含量下降，夜间补光的时间越长，其褪黑素含量降解的越多。这

是因为褪黑素在植物体内不稳定，易发生光解[107]。在 90 DAF 时，蓝光 3h 能显

著提高其褪黑素的含量，这可能是因为蓝光处理会促进葡萄的成熟[77]，而此时的

褪黑素合成速率大于其分解速率从而使其含量在葡萄体内积累。 
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图 3-3 不同时长蓝光对巨峰葡萄褪黑素含量的影响 

Fig. 3-3 Effect of different duration of blue light on melatonin content of ‘Kyoho’ grapes 

3.4.6 不同时长蓝光对巨峰葡萄 GABA 含量的影响 

由图 3-4 可知，葡萄在成熟过程中其 GABA 的含量会有所升高。夜间不同

时长的蓝光处理能显著提高其 GABA 的含量。在 90DAF 时，蓝光 3h、蓝光 6h

和蓝光 12h 均能显著提高其含量。在 95 DAF 时，蓝光 9h 的效果最好，蓝光 6h

次之；在 100-105 DAF 时，其表现为蓝 12h＞蓝 9h＞蓝 6h。 

 

图 3-4 不同时长蓝光对巨峰葡萄 GABA 含量的影响 

Fig. 3-4 Effect of different duration of blue light on GABA content of ‘Kyoho’ grapes 
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3.4.7 不同时长蓝光对巨峰葡萄抗氧化能力的影响 

由图 3-5A 可知，在夜间不同时长的蓝光处理下，处于转色期的葡萄的 ABTS

自由基清除能力的影响并不显著。在 90-105 DAF 期间，不同时长蓝光处理均能

显著提高葡萄 DPPH 自由基清除能力，其中蓝光 9h 的处理效果最好，蓝光 6h 次

之(图 3-5B)；在 90-100 DAF 时，蓝光 3h 和蓝光 12h 对其 DPPH 自由基清除能力

提高效果相同；在 105 DAF 时，蓝光 3h 和蓝光 6h 对其 DPPH 自由基清除能力

提高效果相同且优于蓝光 12h。 

 

图 3-5 不同时长蓝光对巨峰葡萄 ABTS 自由基清除能力(A)、DPPH 自由基清除能力(B)的

影响 

Fig. 3-5 Effect of different duration of blue light on ABTS radical scavenging capacity (A) and 

DPPH radical scavenging capacity (B) of ‘Kyoho’ grapes 

3.4 讨论 

葡萄在中国南方地区因光照不足而使其功能成分和品质存在缺陷。夜间用

LED 光作为补充光源能改善葡萄光合作用和浆果成分与品质，其中蓝光能改善

光合作用以及果实的组成成分[65]。有研究表明，与正常光照条件相比，补光处理

显著改变了葡萄的基本特性，包括降低了葡萄的有机酸含量，同时增加总可溶性

固形物、葡萄糖和果糖含量以及果皮的颜色，且蓝光是最好的补光因子[108]。蓝

光不仅在葡萄果实发育过程中使其质量和纵径横径增大、果实糖含量的升高以及

酸度的下降等方面有显著作用，还能使葡萄果实更早成熟，发育得更好[77]。我们

的研究发现补光时间的长短对葡萄的重量以及纵横径的作用不显著，但对其糖酸
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含量具有显著作用。这可能是补充不同的蓝光时长使 VvISA1、VvISA2、VvAMY1、

VvCWINV、Vv β GLU12 和 VvFK12 等与淀粉和蔗糖代谢相关的基因上调，这

些上调基因（VvCWINV）能催化蔗糖中的糖裂解成葡萄糖和果糖，从而促进可

溶性糖和还原糖的积累[109]。 

光处理能显著影响植物体内氨基酸的含量。有研究表明，LED 光源处理能显

著提高大麦中非必需氨基酸和总氨基酸的含量[110]。光照条件的改变极大地影响

了游离氨基酸的数量和比例。光强度的增加极大地诱导了总游离氨基酸含量，Pro、

Met、Thr、鸟氨酸和胱硫醚对光表现出独特的反应[111]。使用 LED 光源对成熟的

绿色番茄果实进行黑暗、蓝光和红光处理，发现除 Glu 和 Asp 外，所有游离氨基

酸在蓝光处理的水果中都比在黑暗和红光处理的水果中增加更多[83]。我们的研

究发现不同时长的蓝光处理在一定程度上能提高葡萄游离氨基酸的含量，这与

Dávid 等[111]人的研究一致。此外，我们的研究还发现其蓝光 9h 能显著提高 Asp、

Ser、Glu、Gly、Cys 和 Pro 的含量，这可能是蓝光照射过程中使参与氨基酸生物

合成的基因（如：TAT、RAS 和 DAHPS）上调，进而促进游离氨基酸的积累[112]。

GABA 是一种非蛋白质氨基酸，具有健康有益的作用。蓝光处理能增加绿色番茄

果实中 GABA 的含量[83]。Zhang 等[113]人通过光处理提高了糙米发芽过程中 Glu

和 GABA 的含量。Park 等[114]人用 470nm 的单波长光处理发芽的大豆种子发现

能显著提高其的游离氨基酸和 GABA 的含量。我们的研究与 Dhakal 等[83]人的结

果一致，这可能是 LED 光源能提高谷氨酸脱羧酶基因(GAD)的高表达，促进

GABA 的积累[115]。 

蓝光有利于葡萄花青素、原花青素和总多酚含量的积累，其积累不仅随光照

质量的变化而变化，而且随培养时间的变化而变化[98]。Song 等[41]在转色期后通

过补光处理能持续改善葡萄成熟度，同时葡萄皮中总酚、总单宁和总花青素的积

累增加。我们的研究发现蓝光 9h 能显著提高葡萄果实总花青素、总多酚和总黄

酮的含量，这一结果与 Song 等[41]人的研究一致。导致这一结果的原因可能是夜

间补光处理显著提高了花青素生物合成相关基因（PAL, CHS, DFR, GT, CFIP）表

达上调[116]，从而促进其含量的积累。葡萄浆果暴露在光照条件下通常会增加葡

萄果实中花青素和黄酮醇的水平，主要是通过激活苯丙烷基因（VvPAL、Vv4CL）、

类黄酮基因（VvCHS、VvCHI、VvF3'H、VvF3'5'H、VvUFGT）、黄酮醇基因（VvFLS）
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和相关转录调节因子（VvMYBA1、VvMYB5b、VvMYBF1、VvHY5）的表达[117]，

这可能是补光处理能提高其总黄酮和总多酚的原因。 

褪黑激素是一种色氨酸衍生物，是葡萄浆果中的重要功能成分。Guo 等[87]人

发现暴露于光照条件下的葡萄果实合成的褪黑素含量其前体物质（L-色氨酸、N-

乙酰血清素、色胺和血清素）含量显著下降，这与我们研究的结果一致。补光能

使褪黑素发生降解，这可能是由于补光处理能下调与褪黑激素含量呈正相关的基

因（VvSNAT1、VvT5H）的表达水平[87]。 

补光处理能影响果实的抗氧化能力，LED 补充光照条件下草莓总抗氧化能力

高于自然光照处理，ABTS 含量表现出无显著交互作用,而对草莓 DPPH 含量有

显著交互作用[86]，这与本文研究的结果一致。这可能是夜间不同时长的蓝光处理

提高了 SOD、POD 和 CAT 等抗氧化酶活性，从而使其抗氧化能力增强[118]。 

3.5 结论 

在巨峰葡萄处于转色期时，通过夜间不同蓝光时长的补光处理对葡萄果实的

重量和纵横径以及 ABTS 自由基清除能力的影响不显著；但能显著提高葡萄果

实的花色苷、总多酚、总黄酮、GABA 和游离氨基酸等功能成分以及 DPPH 自由

基清除能力；显著提高葡萄可溶性固形物、还原糖的含量，使其 pH 值和可滴定

酸含量显著降低，进而提高葡萄的综合品质，其中蓝光 9h 的处理效果最好。 
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第 4 章 转录组学分析揭示补光处理诱导葡萄花色苷生物合

成的机制 

4.1 前言 

花色苷主要存在于葡萄果皮中，其组成和浓度决定了葡萄果皮的颜色。花色

苷的积累受环境信号（如光照，温度，盐度，氧气浓度等非生物胁迫）和植物激

素(如 ABA, ETH, TAA, GA, CTK, BR)的诱导，受植物转录因子的调控[119]。这些

外部和内部因素可以调节花色苷生物合成过程中相关基因的表达来调控花色苷

的积累，如苯丙氨酸解氨酶 (PAL)，查尔酮合成酶 (CHS)，查尔酮异构酶(CHI)，

双氢黄酮醇 4-还原酶(DFR)，黄烷酮 3-羟化酶(F3H)和糖基转移酶(GT)[121]。在环

境因素中，光照对葡萄花色苷以及酚类物质的合成具有显著影响[122]。葡萄的栽

培模式有露地栽培和设施栽培。设施大棚栽培可以保护葡萄浆果免受许多疾病的

侵害，但也会使葡萄受光照不足。与露天栽培相比，设施大棚栽培会降低葡萄果

实中花色苷等大多数酚类化合物的合成[60]。在设施大棚内采用人工补光的方法

可以很好的提高葡萄果皮中的花色苷含量，使葡萄果皮呈色均匀。 

近年来，通过 LED 补光处理来调控花色苷的合成已经被广泛应用于各种植

物中。Zhang 等[123]采用 LED 研究了红光和蓝光对草莓着色的影响，发现蓝光可

以快速刺激果实中花青素的积累，红光对原花色苷的合成具有促进作用。红蓝混

合光(RBL)处理和紫外光(UV-B)照射下草莓果实中的黄酮类化合物和花青素含

量分别显著升高，且 UV-B 处理的效果最好[124]。补充蓝光能提高生菜中花色苷

的含量，RBL 最适合对生菜进行栽培[125]。RBL 处理对葡萄花青素和糖的积累最

有利，BL 处理的葡萄挥发性化合物含量最高[126]。在葡萄储存过程中，红光处理

使花青素生物合成相关酶的水平高于绿光、蓝光处理[127]。蓝光是最有利于葡萄

愈伤组织总酚类物质积累的处理。白光、蓝光和紫光诱导花青素积累增加。混合

波长的光有利于类黄酮的积累[98]。 

目前，夜间延时补光的方法在生菜，西红柿，葡萄，辣椒等物种中已经进行

了一些研究[128]。夜间进行补光处理可以增加生菜的抗氧化能力以及花青素、类
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胡萝卜素和总酚类物质等植物营养素的浓度[128]。在夜间，通过补光处理葡萄幼

苗，发现蓝光仍然是对成熟葡萄花色苷含量提高的较好的光源[69]。然而，在设施

大棚下，葡萄处于转色期时，对其进行夜间补光处理的研究还鲜有报道。因此，

本文在葡萄转色过程中对其进行夜间补光处理，并进行了转录组分析，以表征补

光照射下葡萄果皮中参与花青素积累的潜在转录本。这些发现能提高我们对夜间

补光调控葡萄花青素生物合成的分子机制的认识。 

4.2 材料与仪器 

4.2.1 实验样品 

转录组测序样品：选取第二章中 95 DAF 时的对照(ND)、白光(W)、蓝光

(B)处理的葡萄样品；选取第三章中 95 DAF 时的对照(CK)、蓝光 3 h (B3)、蓝

光 9 h (B9)处理的葡萄样品。 

4.2.2 实验试剂 

RNA 分离试剂盒 (安捷伦)；SYBR 预混合荧光染料试剂盒，南京诺唯赞

生物股份有限公司；1% 琼脂糖凝胶，sigma aldrich 贸易有限公司。 

4.2.3 实验器材 

表 4-1 实验设备 

Table 4-1 Experimental equipment 

设备名称 型号 厂家 

测序仪 Hiseq 4000 美国 Illumina 公司 

生物分析仪 Agilent 2100 美国安捷伦生物科技有限公司 

荧光定量 PCR 仪 Cycler 480 罗氏生物科技有限公司 

4.3 实验方法 

4.3.1 总 RNA 提取和 cDNA 文库构建 

总 RNA 提取采用 Agilent RNA Isolation Kit，通过 Agilent 2100 生物分析仪

评估 RNA 质量，并使用紫外分光光度计和 1%琼脂糖凝胶检测。以及通过

Oligo(dT)磁珠富集总 RNA 中带有 polyA 结构的 mRNA，采用离子打断的方式，

将 mRNA 分解成短片段。以 mRNA 为模板，用 6 碱基随机引物和逆转录酶合成
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cDNA。文库构建完成后，采用 PCR 扩增进行文库片段富集，通过 Agilent 2100 

Bioanalyzer 对文库进行质检，再对文库总浓度及文库有效浓度进行检测。 

4.3.2 转录组测序和数据质量控制 

基于 Illumina 测序平台，对这些文库进行双末端(Paired-end，PE)测序。在测

序获得的原始数据中，包含一些带接头、低质量的 Reads 需要去除，采用 Fastp

去除 3'端带接头的序列，去除平均质量分数低于碱基识别准确率在 99%以上的碱

基(Q20)的 Reads，原始数据经过过滤、测序错误率和 GC 含量分布检查，得到后

续分析的干净数据。然后，使用 HISAT 软件将过滤后的 Reads 比对到参考基因

组上，参考基因组为 Vitis_vinifera.12X.dna.toplevel.fa. 

4.3.3 差异表达基因（DEG）分析和功能注释 

为了探讨不同光源以及光照时间对葡萄果皮花色苷的变化，我们对基因表达

水平的评估采用了 FPKM 方法，我们一般认为 FPKM>1 的基因是表达的。基因

表达定量完成后，采用假设检验概率（ P-value ）校正表达量，满足

|log2FoldChange|>1 和 P-value<0.05 的基因被定义为差异表达基因(DEGs)。使用

R 语言 Pheatmap 软件包对所有比较组的差异基因的并集和样品进行双向聚类分

析，根据层次聚类的结果，将差异基因按照表达模式的不同，划分到不同的组，

同一个组中的基因表达趋势相近，并进行基因本体(GO)和京都基因与基因组百

科全书(KEGG)富集分析。将每一个处理当作一个基因组，进行 GSEA 富集分析。

转录因子(TFs)的预测是将植物与植物转录因子数据库 Plant TFDB 比较，从而预

测得到 TFs 以及 TFs 所属的家族信息。 

4.3.4 实时荧光定量 PCR 测定(qRT-PCR) 

为了验证从转录组测序中获得的结果，我们选择了 6 个与花色苷生物合成相

关的基因进行了 qRT-PCR 分析。特异性引物序列见表 4-2。采用荧光 PCR 系统

和 SYBR 预混合荧光染料试剂盒进行实时荧光 PCR 反应 40 个循环。反应混合

物包括 8.2 µL 不含 RNase 的 dH2O、0.8µL 引物（10 µmol/L）、1 µL cDNA 和

10 µL 2×SYBR 预混合荧光染料试剂混合，实验采用 3 个生物重复，以 Actin 作

为内对照，并采用 2−△△ct 法对每个基因进行数据分析。 
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表 4-2 特异性引物序列 

Table 4-2 Specific primer sequences 

引物名称 序列(5'to3') 

VIT_13s0019g04460-F AGAGCAACACAACCAAGAT 

VIT_13s0019g04460-R AATATGTCCACGGCTTCAG 

VIT_06s0004g02620-F GGTATGCTCTTAGGACTTC 

VIT_06s0004g02620-R TCTATGGACTTCGTTGATG 

VIT_04s0079g00690-F TGATGTGTATGAGCAGAG 

VIT_04s0079g00690-R CTTCCTTCACCAAGTATCT 

VIT_14s0068g00930-F CGTTCTGAGCGAGTATGG 

VIT_14s0068g00930-R TGCCTTTCCCTTCTTCAAT 

VIT_04s0023g03370-F ATGGGAGGTTCAAGAATG 

VIT_04s0023g03370-R TTGGAATGTTGCTATGGA 

VIT_02s0033g00390-F GGTTGAATAGATGCCTAA 

VIT_02s0033g00390-R ATTGTGAAGCCTAATCAT 

actin(nei)-F GACTACCTACAACTCCATCA 

actin(nei)-R CCACCACTAAGCACAATG 

4.4 结果与分析 

4.4.1 转录组数据分析和 DEGs 分析 

为了探究在转色期通过不同光质和不同光照时长处理对葡萄果皮花色苷合

成的调控机制，采用 mRNA 测序方法分析了其 DEGs。由表 4-3 可知，在不同光

质组中有 9 个测序样本，每个样本平均产生 42978562 个纯净序列，其在测序序

列中平均占 98%。碱基质量值超过 30 的碱基数目与总碱基数的比值(Q30 值)分

布在 94.45%~95.61%之间。将纯净序列定位到指定的葡萄参考基因组，筛选出在

参考基因组中只有一个位置的纯净序列(唯一序列)有 37485798 个，这些测序样

品的唯一序列平均定位率为 95.71%。在不同时长组中，每个样本平均产生

44286377.56 个纯净序列，其在测序序列中平均占 98.04%。Q30 值分布在

94.68%~95.55%之间。唯一序列有 38717488.89 个，这些测序样品的唯一序列平

均定位率为 95.70%，这表明所选择的参考基因组的结果是可靠的，足以进行后

续分析。 
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表 4-3 转录组数据比对结果 

Table 4-3 Results of Transcriptome Data Comparison 

样本 纯净序列数 纯净序列% Q30(%) 唯一序列总数 唯一序列比率% 

B_1 43488030 97.96 94.83 37994183 95.24 

B_2 45410030 97.89 94.79 39698777 95.70 

B_3 38880602 97.60 94.97 33550985 95.31 

ND_1 39121628 98.16 95.23 34567563 96.31 

ND_2 40405514 98.04 95.20 35694022 96.39 

ND_3 44996510 98.25 95.61 39146229 95.53 

W_1 43271772 98.14 95.17 37838834 96.00 

W_2 46294204 98.28 95.61 40123355 95.81 

W_3 44938768 97.64 94.45 38758238 95.1 

B3_1 45138092 98.08 95.23 39650742 95.82 

B3_2 44586800 97.93 95.02 38900319 95.71 

B3_3 41103084 98.03 95.02 35997771 95.67 

B9_1 44198928 98.03 95.05 38695711 95.59 

B9_2 40908384 97.94 94.90 35597812 95.63 

B9_3 45087376 98.19 95.29 39374330 96.07 

CK_1 45151360 98.24 95.38 39202137 95.63 

CK_2 48469156 97.51 94.68 42610111 95.78 

CK_3 43934218 98.38 95.55 38428467 95.41 

在不同光质组(N/W、N/B 和 W/B)中，由图 4-1 A 可知，我们共筛选到 770、

698 和 427 个 DEGs,其中上调基因有 247、264 和 145 个，下调基因 532、434 和

282 个；由图 4-1 B 可知，在筛选到的 DEGs 中含有共同 DEGs (Co-DEGs) 9 个，

在 N/B vs N/W 比较组中含有 Co-DEGs 271 个，在 N/B vs W/B 比较组中含有 110

个 Co-DEGs，在 N/W vs W/B 的比较组中含有 96 个 Co-DEGs。我们对 N、W 和

B 三组的 DEGs 进行聚类分析，由图 4-1 C 可知，三组处理之间 DEGs 存在较大
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差异，且每个组的组内差异较小，能很好的被聚类在一起。由图 4-2 A 可知，这

些被聚类的 DEGs 按照表达模式的不同，一共被分成 9 个组别补光处理在组别 1

至 5 中转录下调，但在组别 6、7 和 9 中的结果相反，这表明它们可能在与葡萄

果皮相关的代谢调节中起作用。 

 

图 4-1 不同处理下差异表达基因（DEGs）数量的统计结果和聚类分析。(A）不同光照质

量处理组 DEGs 统计结果柱状图；粉红色代表上调，绿色代表下调，紫色代表 DEGs 总

数；（B）不同光照质量处理组 DEGs 统计结果维恩图；（C）不同光照质量处理组 

DEGs 聚类热图；根据 RPKM 值进行聚类，红色代表高表达基因，绿色代表低表达基

因。(D）不同光照时间处理组 DEGs 统计结果柱状图；（E）不同光照时间处理组 DEGs 

统计结果维恩图；（F）不同光照时间处理组 DEGs 聚类热图。 

Figure 4-1 Statistical results and cluster analysis of the number of differentially expressed 

genes (DEGs) under different treatments. (A) Histogram of statistical results of DEGs in different 

light quality treatment groups; pink represents up-regulation, green represents down-regulation, 

and purple represents the total number of DEGs; (B) Venn diagram of statistical results of DEGs 

in different light quality treatment groups; (C) Heatmap of clustering of DEGs in different light 

quality treatment groups; clustering was performed according to the RPKM value, and red 

represents highly expressed genes, and green represents lowly expressed genes. (D) Histogram of 

statistical results of DEGs in different light quality treatment groups; (E) Venn diagram of 
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statistical results of DEGs in different light quality treatment groups; (F) Heat map of DEGs 

clustering in different light quality treatment groups. 
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图 4-2 不同光质(A)和不同时长(B)的差异表达基因的分布趋势图 

Fig. 4-2 Trends in the distribution of differentially expressed genes in different light 

qualities (A) and different durations (B) 

在不同时长组中(CK/B3、CK/B9、和 B3/B9)中，由图 4-1 D 可知，我们共筛

选到 623、1404 和 950 个 DEGs,其中上调基因有 212、966 和 648 个，下调基因

411、438 和 302 个，其中含有 34 个 Co-DEGs。由图 4-1 E 可知，在 CK/B3 vs 

CK/B9 比较组中含有 Co-DEGs 226 个，在 CK/B3 vs B3/B9 比较组中含有 130 个

Co-DEGs，在 CK/B9 vs B3/B9 比较组中含有 454 个 Co-DEGs。由图 4-1 F 可知，

我们对 CK、B3 和 B9 三组的 DEGs 比较分析发现存在较大差异，且组内差异较

小，聚类效果良好。由图 4-2 B 可知，DEGs 被同样被分为 9 个组别，B3 和 B9

处理在组别 9 中转录上调，在组别 4 中表现出相反的结果。 
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4.4.2 GO 功能注释分析和 KEGG 通路富集分析 

4.4.2.1 不同光质处理下的 GO 和 KEGG 分析 

由图 4-3 A 可知，通过 GO 数据库对 N/W、N/B 和 W/B 中的 DEGs 进行功

能注释，结果发现差异表达的功能类别分别为 264、241 和 235（P 值＜0.05），

包括生物过程（BP）、分子功能（MF）和细胞组分（CC）。我们分别对 BP、

MF 和 CC 中排名前 10 的功能条目进行了筛选。在 N/W 中，GO 功能注释主要

富集在细胞外区域（GO:0005576）、铁离子结合（GO:0005506）和氧化还原过程

（GO:0055114）等条目上。由图 4-3 B 可知，GO 富集的通路主要与多酮代谢过

程（GO:0030638）、多酮生物合成过程（GO:0030639）、三羟基二苯乙烯合成酶

活性（GO:0050350）、次生代谢物生物合成过程（GO:0044550）以及 N/B 中的

其他通路有关。由图 4-3 C 可知，花色苷是次生代谢产物，是代谢途径的重要组

成部分。在 W/B 中，GO 途径主要涉及对过氧化氢的反应（GO:0042542）、寡聚

化蛋白质复合物（GO:0051259）、蛋白质自我结合（GO:0043621）和对活性氧的

反应（GO:0000302）等条目。将这些 DEGs 用于 KEGG 通路富集分析，发现在

N/W 和 N/B 中，黄酮生物合成(vvi00941)，黄酮和黄酮醇生物合成(vvi00944)，

苯丙氨酸代谢(vvi00360)，苯丙酮生物合成(vvi00940)均显著富集，这些通路均与

花青素的生物合成紧密相关。此外，由图 4D 可知，在 N/W 中，植物与病原体的

相互作用（vvi04626），光合作用--触角蛋白（vvi00196）和花青素的生物合成

（vvi00942）等代谢通路也富集显著。这些通路分别对葡萄的发育成熟，光响应，

以及花色苷积累具有重要作用。花青素可以保护植物免受胁迫，促进植物与病原

体的相互作用这一通路显著表达。由图 4-3 E 可知，在 N/B 中，二苯乙烯类、二

芳基庚烷类和姜酚的生物合成（vvi00945），氨基酸和核苷酸糖代谢（vvi00520）

等代谢通路富集显著。由图 4-3 F 可知，在 W/B 中内质网中的蛋白质加工 

(vvi04141)，二萜生物合成 (vvi00904)，植物激素信号转导 (vvi04075)等代谢通路

显著富集。 
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图 4-3 不同光质处理下的 GO 和 KEGG 分析图。(A-C）分别显示了 N/W、N/B 和 W/B 的

GO 富集分析柱图。我们分别筛选了 CC、MF 和 BP 中的前 10 个术语来显示它们。红色代

表 CC，绿色代表 MF，蓝色代表 BP。横坐标为 GO 富集术语，纵坐标为-log10（P

值）。(D-F）分别为 N/W、N/B 和 W/B 的 KEGG 气泡图。富集因子越大，富集程度越

高。FDR 越接近零，颜色越红，表示富集程度越显著。圆圈的大小代表基因的数量。选取 

FDR 值最小的前 20 条 KEGG 通路进行展示。 

Fig. 4-3 GO and KEGG analysis under DL treatments. (A–C) show the column graphs of GO 

enrichment analysis for N/W, N/B, and W/B, respectively. We filtered the top 10 terms in CC, MF, 

and BP, respectively, to show them. The red represents CC, the green represents MF, and the blue 

represents BP. The horizontal coordinates are GO enriched Terms, and the vertical coordinates are 

-log10 (p-value). (D–F) KEGG bubble plots for N/W, N/B, and W/B, respectively. The larger the 

rich factor, the greater the degree of enrichment. The closer the FDR is to zero, the redder the 

color becomes, indicating a more significant enrichment. The size of the circle represents the 

number of genes. The top 20 KEGG pathways with the smallest FDR values were selected for 

display. 

4.4.2.2 不同时长处理下的 GO 和 KEGG 分析 

通过对 CK/B3、CK/B9 和 B3/B9 中的 DEGs 进行 GO 功能富集分析，发现

差异表达的功能类别分别为 287、359 和 325 个（P 值＜0.05），由图 4-4 A 可知，

在 CK/B3 中，GO 条目主要富集在 DNA 结合转录因子活性（GO:0003700）、转
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录调节因子活性（GO:0140110）、细胞大分子生物合成过程调节（GO:2000112）

等条目中。由图 4-4 B 可知，在 CK/B9 中，GOterms 主要富集在 ADP 结合

（GO:0043531）、蛋白质结合（GO:0005515）、光系统 I（GO:0009522 等条目

中。由图 4-4 C 可知，在 B3/B9 中，GO 条目主要富集在蛋白质自我结合

（GO:0043621）、RNA 修饰（GO:0009451）、蛋白质复合物寡聚化（GO:0051259）

等条目中。通过 KEGG 数据库对三个比较组进行通路富集分析，由图 4-4 D 可

知，在 CK/B3 中，植物-病原体相互作用（vvi04626），植物激素信号转导（vvi04075），

光合作用-触角蛋白（vvi00196），玉米素生物合成（vvi00908），苯丙氨酸代谢

（vvi00360），二萜生物合成（vvi00904），苯丙酮生物合成（vvi00940）等代谢

通路显著富集。由图 4-4 E 可知，在 CK/B9 中，光合作用-天线蛋白 (vvi00196),

光合作用 (vvi00195)，类黄酮生物合成  (vvi00941)内质网中的蛋白质加工

(vvi04141)等代谢通路显著富集。由图 4-4 F 可知，在 B3/B9 中，内质网中的蛋

白质加工 (vvi04141)，光合作用 (vvi00195)，光合作用--触角蛋白(vvi00196)，植

物激素信号转导 (vvi04075)，类黄酮生物合成 (vvi00941)，苯丙素生物合成

(vvi00940)和花青素生物合成(vvi00942)等代谢通路显著富集。这些通路也在葡萄

的光响应和花色苷积累方面具有关键作用。 

 

 

图 4-4 不同时长处理下的 GO 和 KEGG 分析。(A-C) 分别为 CK/B3、CK/B9 和 B3/B9GO 

富集分析柱图。(D-F) 分别为 CK/B3、CK/B9 和 B3/B9 的 KEGG 气泡图 
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Fig. 4-4 GO and KEGG analysis under different time-length treatments. (A-C) Bar graphs of 

CK/B3, CK/B9 and B3/B9 GO enrichment analysis, respectively. (D-F) KEGG bubble plots of 

CK/B3, CK/B9 and B3/B9, respectively. 

4.4.3 GSEA 富集分析 

我们通过对各个组别的 GSEA 富集分析，并在结果中筛选了 top20 的相关途

径。由图 4-5 可知，我们发现类黄酮生物合成(vvi00941)在不同光质组和不同光

照时长组中均有显著差异。在不同光质组中，根据核心富集信息，发现有 11 个

基因在类黄酮生物合成途径中均显著表达，且此通路被激活。在不同光照时长组

中，有 7 个基因在此途径均显著表达。此外，除了 W/B 和 CK/B9 两组外，其他

组的基因集在苯丙酮生物合成(vvi00940)途径中也有显著差异。有趣的是，只有

在 B3/B9 中，苯丙酮生物合成(vvi00940)途径被激活，其他组中均被抑制。 

 

图 4-5 在各比较组的 GSEA 富集分析结果图 

Fig. 4-5 Plot of the results of GSEA enrichment analysis in each comparison group 

4.4.4 转录因子(TFs)分析 

参与花色苷的生物合成的结构基因会受到转录因子的调控，通过光处理的方

式也会使光信号和花色苷生物合成相关的 TF 有显著差异表达。在我们的研究中，

在 N/W 和 N/B 组中分别有 200 (54 个上调，146 个下调)和 183 (66 个上调，117

个下调)个 DEGs 被认定为 TF，分为 37 和 38 个转录因子家族。由图 7 可知，我

们筛选了 top 19 的转录因子家族，发现主要有 ERF, bHLH, NAC, WRKY, MYB

和 MYB-related 等转录因子家族(Fig. 7A; Fig. 7B), 这些转录因子家族在 N/W 组

中分别有 29(4 上调，25 下调)，22(9 上调，13 下调)，17(3 上调，14 下调)，17((2

上调，15 下调), 7(4 上调，3 下调)和 13(3 上调，10 下调)个 DEGs; 在 N/B 组中

分别有 18(3 上调，15 下调)，21(7 上调，14 下调)，15(7 上调，8 下调)，11(2 上
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调,9 下调), 13(9 上调，4 下调)和 11(2 上调，9 下调)个 DEGs。在 B3/B9 组中，

有 257（163 个上调，94 个下调）DEGs 被识别为 TF，分为 43 个转录因子家族,

由图 7C 可知，主要含有 bHLH，ERF，NAC，MYB，C2H2 和 MYB-related 等转

录因子家族，这些转录因子家族分别有 30(13 上调，17 下调)，26(15 上调，11 下

调)，25(20 上调，5 下调)，24(19 上调，5 下调)，19(8 上调，11 下调)，13(10 上

调，3 下调)个 DEGs。 

 

图 4-6 葡萄皮中转录因子的比例和类型 (A) N/W；(B) N/B；(C) B3/B9 

Fig. 4-6 The proportion and type of transcription factors in grape skins. (A) N/W, (B) N/B, (C) 

B3/B9 

4.4.5 相关差异基因的 qRT-PCR 验证 

为了进一步验证 RNA-seq 结果并研究 DEGs 的表达模式，我们分别在不同光

质 组 和 不 同 时 长 组 中 筛 选 了 与 花 色 苷 生 物 合 成 相 关 的 6 个 基 因

(VIT_02s0033g00390,VIT_04s0023g03370,VIT_04s0079g00690,VIT_06s0004g026

20,VIT_13s0019g04460,VIT_14s0068g00930)进行了 qRT-PCR 验证。由图 4-7 可

知，这些基因的 FPKM 值与其相关基因表达水平基本一致。这表明 RNA-seq 结

果的可靠性，鉴定的 DEGs 可用于进一步分析。 
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图 4-7 Q-PCR 验证差异表达基因 

Figure 4-7 Q-PCR verification of differentially expressed genes 

4.5 讨论 

花色苷的产生受光照、低温、干旱和盐度等多种环境因素的影响。光是诱导

植物花青素积累的一个特别重要的环境因素，能诱导植物花青素生物合成的调控

途径[130]。然而，补光促进‘Kyoho’葡萄果皮花色苷的积累在具体基因表达机制

上还没有得到很好的解释。在本研究中，我们对‘Kyoho’浆果进行了补光处理，

并通过转录组分析鉴定了差异表达基因。我们的研究结果分别在 DL 处理下和

DT 处理下识别出了 1000 多个和 2000 多个 DEGs，这表明光诱导葡萄果皮中更

多的基因表达，这可能是葡萄果皮花色苷积累的原因。花色苷生物合成主要分为

三个阶段：1）苯丙烷生物合成途径；2）类黄酮生物合成途径；3）花色苷合成

途径。通过 GO, KEGG 和 GSEA 富集分析表明，与类黄酮生物合成,黄酮和黄酮

醇的生物合成,苯丙氨酸代谢,苯丙类化合物的生物合成和花青素的生物合成相关

的 DEGs 是花色苷积累的原因。此外，转录因子，例如 ERF、bHLH、NAC、WRKY、

MYB 和 MYB-related 也会对花色苷的生物合成产生影响。下面将讨论这些调控

花色苷积累的途径和 TFs。 

4.5.1 苯丙酮生物合成与苯丙氨酸代谢 

苯丙酮生物合成由 PAL、C4H 和 4CL 催化，PAL 催化肉桂酸的生物合成，
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并为其他苯丙素和酚类化合物提供初始底物，并且其在控制花青素和其他酚类化

合物的生物合成中具有关键作用[131]。苯丙氨酸代谢的增加也是花色苷积累的原

因之一[133]。在红色葡萄果实和皮肤中，酚类化合物的积累通过活性苯丙酮途径

在转录水平上广泛促进[131]。图 4-8 的结果表明，在苯丙酮生物合成途径中，

PAL(VIT_06s0004g02620、VIT_13s0019g04460)上调，PAL(VIT_08s0040g01710)

显 著 下 调 ； 过 氧 化 物 酶 (VIT_07s0191g00050 、 VIT_06s0004g01180 、

VIT_07s0191g00050、VIT_02s0012g00540、VIT_01s0010g00960)显著上调，过氧

化 物 (VIT_07s0129g00360 、 VIT_18s0001g06840 、 VIT_14s0066g01850 、

VIT_02s0012g00540 、 VIT_08s0058g00990 、 VIT_06s0004g07770 、

VIT_08s0058g00970、VIT_18s0001g01140)显著下调；有趣的是，过氧化物酶

(VIT_02s0012g00540) 在 N/B 中 下 调 ， 但 在 B3/B9 中 上 调 ； 未 知

DEGs(VIT_11s0037g00570)也在 B3/B9 中上调，在 CK/B3 中下调。这说明 PAL

和过氧化物酶的差异表达有利于苯丙酮生物合成途径的富集，促进葡萄果皮花色

苷的积累。有研究表明高温可以刺激过氧化物酶活性，从而降低成熟葡萄浆果中

的花青素[134]。红光处理能提高 SOD 和 POD 的活性，且抗氧化酶的活性与花色

苷 呈 负 相 关 [135] 。 过 氧 化 物 酶 (VIT_02s0012g00540) 和 未 知

DEGs(VIT_11s0037g00570)可能在不同时长的蓝光处理下抑制了过氧化物酶的

活性，使葡萄果皮花色苷增加。PAL(VIT_08s0040g01710)仅在蓝光处理时下调，

这可能是蓝光对该基因具有特异性调节作用。PAL(VIT_06s0004g02620、

VIT_13s0019g04460、VIT_08s0040g01710)还参与苯丙氨酸代谢、天冬氨酸氨基

转移酶(VIT_08s0058g01000)和胺氧化酶(VIT_05s0020g03310)在此途径中下调。

此 外 ， 我 们 还 发 现 了 参 与 苯 丙 酮 的 生 物 合 成 途 径 的 未 知

DEGs(VIT_06s0004g08150 、 VIT_11s0037g00570 、 VIT_04s0044g00190 、

VIT_10s0003g05420 、 VIT_09s0018g01190 、 VIT_02s0025g02920 、

VIT_11s0052g01090 、 VIT_03s0063g00140 、 VIT_04s0023g02900 、

VIT_03s0038g02030)。这些 DEGs 可能也是导致该途径富集显著的原因之一。 

4.5.2 类黄酮、黄酮和黄酮醇的生物合成 

补光处理能使草莓果实中类黄酮的生物合成途径显著富集，使黄酮和花色苷

积累[124]。与白葡萄品种的葡萄皮相比，与苯丙酮、类黄酮途径相关的大多数 DEGs
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在红葡萄皮中优先表达[136]。由图 4-8 可知，在类黄酮的生物合成途径中，查耳

酮-黄酮异构酶家族蛋白(CFIP: VIT_13s0067g03820、VIT_13s0067g02870)，双氢

黄酮醇还原酶(DFR:VIT_18s0001g12800)在蓝光处理下显著上调，在白光处理下

无显著差异；查耳酮合成酶(CHS：VIT_05s0136g00260、VIT_14s0068g00930)在

蓝光和白光处理下均显著上调。DFR 催化二氢类黄酮生物合成花青素，是植物花

青素生物合成的关键调节酶，且该酶的表达与花色苷含量呈正相关[137]。不同光

照条件下的辣椒果实花青素的合成与 CHS、DFR、CHI 的基因参与有关[139]。我

们的研究发现蓝光可以通过 CFIP、DFR 和 CHS 来促进花色苷的积累，而白光只

能 通 过 CHS 来 调 节 花 色 苷 含 量 。 未 知 DEGs(VIT_09s0018g01190 、

VIT_11s0037g00570)仅在 B3/B9 中上调，这可能是不同时长的蓝光处理使类黄酮

生物合成途径富集，促进葡萄果皮花色苷含量增加的原因之一。黄酮和黄酮醇的

生物合成与植物的颜色紧密相关，还对调节植物生长发育和抗各种胁迫起重要作

用[140]。黄酮醇作为花色苷的前体物质可以转化为花色苷[141]。蓝光和白光处理下，

未知 DEGs(VIT_06s0009g02970、VIT_06s0009g02860、VIT_06s0009g02840)在不

仅在黄酮和黄酮醇的生物合成途径中显著上调，还在类黄酮的生物合成中上调。

VIT_14s0068g00920 和 VIT_06s0009g02860 更是在 N/W、N/B、CK/B9 和 B3/B9

中均上调。这些 DEGs 会随着 DL 和 DT 的处理通过黄酮和黄酮醇的生物合成引

起花色苷的积累。增加光照强度会提高黄酮醇和花色苷的含量，但过高的光照强

度会减少黄酮和原花青素的积累[142]。 

4.5.3 花色苷的生物合成 

花色苷的生物合成是通过 ANS 的作用下将无色花色苷转化为有色花色苷，

这一过程还需要很多酶(GT，BZ1，3AL 等)的参与，GT 对多种花青素和黄酮醇

以及酚酸具有一定的活性，其表达会促进红樱桃果实成熟过程中花青素的积累

[143]。GT1 可以通过调控 ANS 的活性来促进玉米花色苷的表达[144]。光处理增加

了花青素的积累，通过GT的上调表达来正向调控光诱导的花青素生物合成[145]。

我 们 的 研 究 与 Wang 等 [140] 人 的 研 究 一 致 。 GT(VIT_11s0052g01630 、

VIT_16s0039g02230、VIT_11s0052g01600)在黄酮和黄酮醇的生物合成途径中高

度 表 达 ， GT(VIT_11s0052g01630) 在 N/W 和 B3/B9 中 均 显 著 上 调 ，

GT(VIT_16s0039g02230、VIT_11s0052g01600)分别在 N/W 和 B3/B9 中显著表达
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(图 4-8)。这表明补光处理能通过诱导 GT(VIT_11s0052g01630)的表达使花色苷生

物合成途径显著富集，提高葡萄果皮花色苷的积累。白光和蓝光的花色苷含量的

差异可能与 GT(VIT_16s0039g02230、VIT_11s0052g01600)的选择性表达有关。

GT、CHI 和光合作用-天线蛋白的表达水平与大多数类黄酮化合物的浓度高度相

关[146]。UV-B 处理能显著诱导 GT 的表达，促进杨梅中单体花青素发生糖基化形

成黄酮类葡萄糖苷[147]。 

 

图 4-8 与花青素合成有关的葡萄皮基因表达改变的 KEGG 通路分析。示意图由 

vvi00360、vvi00940、vvi00941、vvi00942 和 vvi00944 的通路整合而成。每个黑色实心箭

头代表一个酶催化过程。浅蓝色背景的方框代表苯丙类生物合成；橙色背景的方框代表类

黄酮生物合成；橙红色背景的方框代表花青素生物合成。基因表达量的差异以 log2 (Fold 

Change)值表示，归一化值以色标表示。黑色背景代表该对比组中表达量不显著的基因，蓝

色表示下调，红色表示上调。F3'5'H，类黄酮 3',5'-羟化酶；DFR，双功能二氢黄酮醇还原

酶；BZ1，花青素 3-O-葡萄糖基转移酶；GT1，花青素 5,3-O-葡萄糖基转移酶；PAL，苯

丙氨酸氨化酶；T4M，反式肉桂酸 4-单加氧酶；4CL，4-香豆酸--CoA 连接酶； CHS，查

尔酮合成酶；CHI，查尔酮异构酶；ANS，花青素合成酶；F3H，柚皮素 3-二氧合酶；

FNS，黄酮合成酶；UGT75C1，花青素 3-O-葡萄糖苷 5-O-葡萄糖基转移酶；3AT，花青

素 3-O-葡萄糖苷 6''-O-酰基转移酶。 

Fig. 4-8 Analysis of the KEGG pathway with altered gene expression in grape skins associated 

with anthocyanin synthesis. The schematic was made by integrating the pathways of vvi00360, 

vvi00940, vvi00941, vvi00942 and vvi00944. Each solid black arrow represents an enzyme-
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catalyzed process. The boxes on a light-blue background represent phenylpropanoid biosynthesis; 

the boxes with an orange background represent flavonoid biosynthesis; the box with the orange-

red background represents anthocyanin biosynthesis. The difference in gene expression is 

expressed as the log2 (Fold Change) value, and the normalized values are shown on color scales. 

The black background represents genes not significantly expressed in this comparison group, blue 

indicates down-regulation, and red indicates up-regulation. F3'5'H, flavonoid 3',5'-hydroxylase; 

DFR, bifunctional dihydroflavonol reductase; BZ1, anthocyanidin 3-O-glucosyltransferase; GT1 

anthocyanidin 5,3-O-glucosyltransferase; PAL, phenylalanine ammonia-lyase; T4M, trans-

cinnamate 4-monooxygenase; 4CL, 4-coumarate--CoA ligase; CHS, chalcone synthase; CHI, 

chalcone isomerase; ANS, anthocyanidin synthase; F3H, naringenin 3-dioxygenase; FNS, flavone 

synthase; UGT75C1, anthocyanidin 3-O-glucoside 5-O-glucosyltransferase; 3AT, anthocyanidin 

3-O-glucoside 6''-O-acyltransferase. 

4.5.4 调控花色苷积累的 TFs 

TFs 在调节光诱导的葡萄果皮花色苷的积累方面具有重要作用(图 4-9)。

TFs(bHLH、MYB、ERF、C2H2、MYB-related 和 NAC)在葡萄组织中的表达差异

与类黄酮和花青素生物合成有关,且与葡萄在不同光照条件下酚类物质的积累表

现出高度的正相关[148]。MYBA1 高度激活葡萄果肉中的 ANS2 启动子，EFR23 和

bHLH93 激活 DFR 基因来参与葡萄浆果肉色的调控[150]。MYB 也可与 bHLH 相

互作用，促进 UFGT 启动子活性和花青素生物合成。NAC 可以通过与 MYB 的

启动子结合促进花色苷的积累[152]。WRKY5 可以与 MYBA1 相互作用通过促进

茉莉酸的生物合成来正向调控葡萄花色苷的合成[153]。WRKY 主要存在于细胞核，

WRKY75，它包含典型的 WRKYGQK 七肽序列和 C2H2-锌指结构[154]。UV-B 可

以诱导 WRKY71-L 的表达，并通过与 MYB1 和 UFGT 的启动子相互作用促进苹

果愈伤组织中花青素的积累[155]。TF(bHLH、MYB、ERF、WRKY、C2H2、MYB-

related 和 NAC)在 DL 和 DT 处理下均显著表达，说明这些 TFs 可以调节葡萄果

皮中花色苷的表达水平。 
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图 4-9 转录因子对花青素合成相关酶的影响。红色方框代表与花青素合成相关的酶；椭圆

代表转录因子；实线箭头表示该途径已被证实，虚线表示还不确定。 

Fig. 4-9 Effect of transcription factors on enzymes associated with anthocyanin synthesis. Red 

boxes represent enzymes associated with anthocyanin synthesis; ellipses represent transcription 

factors; solid arrows indicate that the pathway has been demonstrated and dashed lines indicate 

that it is uncertain. 

4.6 结论 

利用转录组数据分析了在 DL 和 DT 处理下‘Kyoho’葡萄果皮花色苷合成

相关途径的调控作用，并通过 Q-PCR 验证了 RNA-seq 结果的可靠性。在夜间补

光处理下，花青素合成途径中的关键基因 PAL、CHS、DFR、GT、CFIP、未知

基因（VIT_14s0068g00920、VIT_06s0009g02860、VIT_06s0004g08150）显著上

调，使苯丙酮生物合成、类黄酮、黄酮和黄酮醇生物合成、花青素生物合成途径

等代谢通路的显著表达，促进花色苷的积累。蓝光能使 PAL(VIT_08s0040g01710)、

CFIP(VIT_13s0067g03820、VIT_13s0067g02870)和 DFR(VIT_18s0001g12800)显

著表达，这可能是蓝光比白光在‘Kyoho’葡萄果皮花色苷富集方面的效果更好

的 原 因 之 一 。 DT 处 理 使 GT(VIT_11s0052g01600) 、 过 氧 化 物 酶 、

VIT_09s0018g01190、VIT_11s0037g00570 表达显著。此外，发现了大量的 TFs

如：bHLH、MYB、ERF、WRKY、C2H2、MYB-related 和 NAC 等参与光调控下

花色苷的合成。这些结果为研究‘Kyoho’葡萄果皮花青素的积累和参与花青素

合成的候选基因提供了有价值的信息。 
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第 5 章 结论与展望 

5.1 结论 

1. 采用 3 种 LED 光源（白光、红光、蓝光）对在转色期的巨峰葡萄进行夜

间延时补光处理，以设施内夜间不补光处理作为对照，发现与对照组相比，3 种

补光处理均能显著提高葡萄花色苷的含量，加快褪黑素的降解，对果实重量和纵

横径的影响不显著。蓝光能显著提高花色苷、可溶性固形物、还原糖、GABA、

总多酚含量以及抗氧化能力，降低可滴定酸，白光次之；可溶性固形物与还原糖

（P＜0.01）、花色苷、Asp 显著正相关；花色苷与 Asp（P＜0.01）、Phe、Leu、

His 显著正相关。3 种光质均能显著提高 Asp、Thr,、Met、Ile 和 Phe 的含量。此

外，蓝光显著提高 Ala、Cys、Val、Lys、His、Arg 和 Pro 的含量。 

2. 夜间补充蓝光 3h、6h、9h 和 12h 对葡萄进行处理，以夜间不进行补光处

理作为对照。与对照组相比，夜间不同蓝光时长的补光处理对葡萄果实的重量和

纵横径以及 ABTS 自由基清除能力的影响不显著；但能显著提高葡萄果实的可

溶性固形物、还原糖、花色苷、总多酚、总黄酮、GABA 和游离氨基酸等功能成

分以及 DPPH 自由基清除能力；显著降低 pH 值、总酸和褪黑素含量。其中蓝光

9h 对可溶性固形物、还原糖、氨基酸、花色苷、总多酚、总黄酮、以及 DPPH 自

由基清除能力的效果最优，蓝光 6h 次之。 

3. 采用 RNA-seq 数据分析，并通过 Q-PCR 验证了 RNA-seq 结果具有可靠

性。在夜间补光处理下，花青素合成途径中的关键基因 PAL、CHS、DFR、GT、

CFIP、VIT_14s0068g00920、VIT_06s0009g02860、VIT_06s0004g08150 等基因显

著上调，使苯丙酮生物合成、类黄酮、黄酮和黄酮醇生物合成、花青素生物合成

途径等通路显著富集，促进花色苷的积累。蓝光能使 PAL、CFIP、DFR 等基因

显著表达，在葡萄果皮花色苷富集方面，这可能是蓝光比白光的效果更好的原因

之一。不同时长的蓝光处理使糖苷转移酶 (GT) 、过氧化物酶、基因

(VIT_09s0018g01190 和 VIT_11s0037g00570)表达显著。此外，发现了大量的转

录因子(如：bHLH、MYB、ERF、WRKY、C2H2、MYB-related 和 NAC 等)参与
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光调控下花色苷的合成。这些结果为夜间补光调控葡萄花色苷的积累提供新的认

识。 

5.2 创新点 

（1）选用 LED 光源进行夜间补光处理，利用不同光质(白、红、蓝光)照射

遴选得到葡萄花色苷含量最高的 LED 光源。 

（2）通过不同蓝光照射时长处理，得到蓝光在夜间最佳的补光时长以提高

葡萄花色苷的含量和品质。 

（3）利用转录组学分析揭示葡萄花色苷生物合成的分子机制，为高品质葡

萄种植提供现实依据。 

5.3 展望 

1. 本研究主要集中于白、红、蓝三种 LED 光源对葡萄进行补光处理，并探

究了三种光质对葡萄花色苷的影响。本研究尚未涉及更多种类的 LED 光源对转

色期葡萄花色苷的影响。未来可以通过更多的 LED 光源和处理来了解不同光质

对葡萄花色苷的调控作用。 

2. 在光调控的过程中，我们主要关注于葡萄总花色苷含量的变化，尚未涉及

葡萄单体花色苷的研究，后续可以通过靶向代谢组学对葡萄单体花色苷的变化进

行定量分析，从而更深入的了解补光处理对花色苷的调控。 

3. 在转录组的分析数据中，我们发现了大量的 DEGs 和 TFs，这些 DEGs 和

TFs 还有部分基因没有进行系统性的验证研究。对于得到的 DEGs 和 TF，后续

可以通过双荧光素酶、酵母杂交等实验进行系统性的验证研究。此外，我们在研

究的过程中还发现了部分未知基因在光调控工程中显著表达，对于这些未知基因，

我们还没有进行系统性的功能验证。因此，为了进一步验证这些未知基因的功能，

我们可以通过基因敲除和转基因等分子生物学手段，来深入探讨这些未知基因的

具体功能和作用。  
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