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摘  要：葡萄果实与葡萄酒的颜色由其所含花色苷的种类和含量决定，而花色苷是由花色素经过糖

基化修饰转变而成，所以糖基化修饰在葡萄果实花色苷合成途径中起着重要作用。葡萄果实中的糖基化

花色苷主要包括花色素的 3–O–葡萄糖基和 3,5–O–双葡萄糖基，即花色素单糖苷和花色素双糖苷，糖

基化花色苷的组成是决定红葡萄酒品质的关键因素之一。对糖基化花色苷在葡萄果实中的组成及其对葡

萄酒颜色和稳定性的影响进行了简要介绍，重点对花色素单糖苷和花色素双糖苷合成的关键酶基因以及

转录因子进行了综述，以期为葡萄果实糖基化花色苷合成的调控机理的全面揭示和优质红色酿酒葡萄品

种的选育提供信息。 
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Abstract：The colors of grapes and wines depend on their contents and types of anthocyanin 

compounds. Anthocyanins were transformed from anthocyanidins through glycosylation. So glycosylation 

plays an important role in the synthesis pathway of grape anthocyanin compounds. In grape berries，

glycosylated anthocyanins include 3-O-glucoside and 3,5-O-diglucosides of anthocyanidins ， i.e. 

monoglucoside anthocyanins and diglucoside anthocyanins. The compositions of glycosylated 

anthocyanins are one of the critical factors which determine red wine quality. In this review，the 

compositions of glycosylated anthocyanins in grape berries and the effects of glycosylated anthocyanins on 

the colours and stabilities of wines were briefly introduced. And the key enzyme genes and transcription 

factors of the biosynthesis of monoglucoside anthocyanins and diglucoside anthocyanins in grapes were 

mainly reviewed. The purpose of this review was providing references for the comprehensive revelation of 

biosynthetic regulation of glycosylated anthocyanins and the breeding of red wine grape cultivars with 

high quality. 
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葡萄（Vitis）和葡萄酒的颜色是其重要的品质特征，主要由果实中花色苷的组成和含量决定。

葡萄花色苷主要包括花翠素（delphinidin，Dp）、花青素（cyanidin，Cy）、3′–甲基花翠素（petunidin，

Pt）、甲基花青素（peonidin，Pn）和二甲花翠素（malvidin，Mv）的单糖苷和双糖苷以及它们的酰

化形式（Mazzuca et al.，2005；Shiraishi et al.，2007；Liang et al.，2008），少数葡萄种/品种（如圆

叶葡萄等）还含有花葵素（pelargonidin，Pg）的糖苷（Wang et al.，2003；Tian et al.，2005；He et al.，

2010；Sandhu & Gu，2010；Zhao et al.，2010），因此这一新型核酸酶将推动原生质体的转化和利用，

为快速获得无转基因痕迹的突变后代提供了可能。无转基因痕迹的再生后代的成功获得将大大促进

基因编辑技术在农作物性状改良中的应用。 

糖基化对葡萄花色苷的合成起着重要作用，糖基转移酶（GT）将化学性质活跃的花色素转化成

花色苷（He et al.，2010），花色素先后经过关键酶二磷酸尿苷葡萄糖–3–O–类黄酮葡萄糖基转

移酶（UDP-glucose 3-O-flavonoid glucosyltransferase，3GT）和二磷酸尿苷葡萄糖–5–O–类黄酮葡

萄糖基转移酶（UDP-glucose 5-O-flavonoid glucosyltransferase，5GT）的作用，形成了花色素的 3–

O–葡萄糖苷和 3,5–O–双葡萄糖苷，这两个酶分属 UDP–葡萄糖基转移酶（GT1）家族中 3GT 和

5GT 亚家族（王军和于淼，2010；Breton et al.，2012）。而葡萄果实中糖基化花色苷的组成是决定

葡萄酒品质和陈酿潜力的重要因素之一。 

1  葡萄中糖基化花色苷的组成 

葡萄果实中，花色素可在其分子骨架的 3–位和 5–位上结合葡萄糖基，只在 3–位上结合一个

葡萄糖基的花色苷为 3–O–葡萄糖基花色苷，即花色素单糖苷，在 3–位和 5–位上分别结合一个

葡萄糖基的花色苷为 3,5–O–双葡萄糖基花色苷，即花色素双糖苷。葡萄按遗传背景主要分为欧亚

种（V. vinifera）、北美种群、东亚种群和圆叶葡萄（V. rotundifolia），这两种糖基化花色苷的组成在

不同的葡萄种/种群中差异非常大。在欧亚种葡萄中只含有花色素单糖苷（Liang et al.，2008；Revilla 

et al.，2010），而圆叶葡萄中所有的花色苷都是花色素双糖苷（Ballinger et al.，1973；Huang et al.，

2009；Sandhu & Gu，2010；You et al.，2012）。但是近年来随着检测技术的不断发展，在一些欧亚

种葡萄中也鉴定到了痕量的花色素双糖苷（Heier et al.，2002；Vidal et al.，2004；Picariello et al.，

2012；Li et al.，2013），例如，Yang 等（2014）在欧亚种葡萄‘Eununi’、‘Sidezites Proimo’、‘Ajimi’、

‘Zalovitico’、‘Prokupac’和‘Black Kishmish’中检测到了花色素双糖苷的存在。Xing 等（2015）

首次在中国多个酿酒葡萄产区（包括云南、四川、新疆和甘肃）的欧亚种葡萄‘赤霞珠’中检测到

了花翠素、花青素、甲基花青素和二甲花翠素的花色素双糖苷。北美种群和东亚种群的葡萄既含有

花色素单糖苷，又含有花色素双糖苷，在北美种群的美洲葡萄（V. labrusca）、沙地葡萄（V. rupestris）

和河岸葡萄（V. riparia）等野生种中，花色素双糖苷占总花色苷的 30% ~ 60%（Mazza，1995；Liang 

et al.，2011），而在东亚种群如山葡萄（V. amurensis）、毛葡萄（V. quinquangularis）和刺葡萄（V. dividii）

等野生种中，花色素双糖苷所占比例更大，占总花色苷的 50% ~ 90%（Mazza，1995；Zhao et al.，

2010；Liang et al.，2011；de la Cruz et al.，2012；Zhu et al.，2012b）。但是并非所有野生种葡萄都

含有大量的花色素双糖苷，例如，在甜冬葡萄（V. cinerea）的一些品种中就不曾检测到花色素双糖

苷（Anderson et al.，1970；de la Cruz et al.，2012）。 

为了提高欧亚种葡萄栽培品种抵抗根瘤蚜和其他病害的能力，育种专家利用欧亚种和北美种群

的野生种（如美洲葡萄和河岸葡萄）杂交，培育了很多品种，由于不同的遗传背景，花色素双糖苷
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在欧美杂交品种的总花色苷中所占的比例从 0 到 60%不等（Robinson et al.，1966；Flamini & Tomasi，

2000；de Rosso et al.，2012；Balík et al.，2013；Li et al.，2013）。例如，在‘Chelois’（Seibel 10878）

中没有检测到花色素双糖苷，而在‘Rosette’（Seibel 1000）中花色素双糖苷占总花色苷含量的一半

以上（Robinson et al.，1966）。最近关于 10 个欧美杂交品种的研究表明，有 4 个品种（‘XIV 26-56’、

‘Laurot’、‘Merlan’和‘Nativa’）都不含有花色素双糖苷（Balík et al.，2013）。由于东亚种群中

的山葡萄是抗寒性最强的葡萄种，为了提高欧亚种葡萄的抗寒性，包括中国在内的育种专家也培育

出很多山欧杂交品种，山欧杂交品种糖基化花色苷的组成差异也很大。例如，‘左红一’的花色素双

糖苷占总花色苷含量的 83%，而‘哈桑’中仅有 10%的花色素双糖苷（Zhu et al.，2012b）。 

2  糖基化花色苷对葡萄酒颜色及稳定性的影响 

葡萄果实中的花色苷是葡萄酒色泽的主要来源，它们不但以单体形式存在于葡萄酒中，而且可

以与酒中的其他小分子化合物发生反应，以聚合体的形式存在于葡萄酒中（Li et al.，2011；Zhu et al.，

2012a）。由于分子结构的差异，花色素单糖苷和花色素双糖苷在葡萄酒中的表现也存在差异。花色

素双糖苷中 5–O–葡萄糖基的结构对于其在葡萄酒中的颜色和稳定性具有双重特性（Bishop & 

Nagel，1984；Sims & Morris，1985；Mazza & Brouillard，1987；Garcia-Viguera & Bridle，1999），

在新酒中，花色素双糖苷在热和光下的稳定性好于花色素单糖苷（Robinson et al.，1966；Vanburen et 

al.，1968；Kim et al.，2010），但是花色素双糖苷在葡萄酒的成熟和陈酿过程中是非常不稳定的（Sims 

& Morris，1985）。这种双重特性在圆叶葡萄酒中表现突出，与欧亚种‘赤霞珠’酿造的葡萄酒相比，

圆叶葡萄酿造的葡萄酒起初的颜色更好，但随着时间的推移非常容易发生褐变，在加工和储存过程

中也很容易失去红葡萄酒的典型颜色（Sims & Morris，1985）。这是因为与花色素单糖苷相比，花

色素双糖苷不容易与葡萄酒中其他化合物发生加合反应，而且大部分圆叶葡萄酒的酚类化合物组成

没有欧亚种葡萄酒复杂，所以圆叶葡萄酒的花色苷不能形成很多聚合体化合物，这些聚合体化合物

普遍存在于欧亚种葡萄酒中，并对葡萄酒成熟和陈酿的颜色稳定性起着至关重要的作用（Sims & 

Morris，1985，1986）。而种间杂交品种酿造的葡萄酒在成熟和陈酿过程中的颜色稳定性同样不如不

含花色素双糖苷的欧亚种（Liang et al.，2011）葡萄酒，主要也是因为含有花色素双糖苷。 

3  葡萄中糖基化花色苷合成的关键酶及其基因 

3.1  花色素单糖苷合成的关键酶及其基因 

葡萄花色苷的合成途径中，花色素首先在二磷酸尿苷葡萄糖–3–O–类黄酮葡萄糖基转移酶

（3GT）作用下形成花色素–3–O–葡萄糖苷，这是花色苷合成途径中产生的第一个稳定的有色代

谢物。Ford 等（1998）从欧亚种葡萄‘Shiraz’中克隆到了 3GT 基因（Vv3GT），并首次对该基因进

行了体外功能验证，证实该基因产物参与了葡萄花色素的 3–O–葡萄糖基转移反应。Offen 等（2006）

首次获得了 Vv3GT 编码蛋白（即 Vv3GT）的晶体结构，确定了其中的几个氨基酸残基为糖基供体

和受体的结合位点，是该酶催化活性的关键部位（Offen et al.，2006；Breton et al.，2012）。 

3GT 基因的表达对花色苷的合成和积累至关重要，原因是其表达具有高度的时空特异性，即只

在有色葡萄品种转色后的果皮中表达（Boss et al.，1996a，1996b）。Kobayashi 等（2001）对欧亚

种的白色葡萄品种及其红色芽变品种的 3GT 基因序列和基因表达进行了分析，发现其同样只在红色
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芽变品种中表达，但白色品种及其红色芽变品种的 3GT 序列（包括启动子区域）没有任何差异，说

明葡萄中必然存在着控制 3GT 表达的调控基因。 

近年来，非欧亚种葡萄花色苷合成机制也受到人们的关注。Hall 等（2011）从美洲种‘Concord’

中克隆到了 3GT 基因（Vl3GT），序列分析表明 Vl3GT 与 Vv3GT 编码蛋白的氨基酸序列有 96%的相

似度，其异源表达产物以花色素作为优先的糖基受体（与黄酮醇相比）。山葡萄（V. amurensis）‘双

丰’的 3GT 基因（Va3GT）也被克隆出来（刘海峰 等，2009），其编码的氨基酸序列与 Vv3GT 和

Vl3GT 的相似度分别为 98%和 97%。 

3.2  花色素双糖苷合成的关键酶及其基因 

二磷酸尿苷葡萄糖–5–O–类黄酮葡萄糖基转移酶（5GT）负责将第 2 个葡萄糖基转移到花色

素单糖苷分子上，从而合成了花色素双糖苷。近 10 年来人们才开始关注葡萄中花色素双糖苷合成的

关键酶及其基因，发现 5GT 基因在不同的葡萄种/品种中产生了丰富的变异（表 1）。 

 

表 1  不同葡萄种/品种中的 5GT 等位基因 

Table 1  5GT alleles in different grape species/cultivars 

种 
Species 

品种数量（名称） 
Cultivar number 
（name） 

等位基因 Alleles 定位染色体 
Locate 
chromosome

参考文献 
Reference 

非功能性 
Non-functional

功能性 
Functional 

欧亚种 V. vinifera 70（ssp. vinifera）； 
52（ssp. sylvestris） 

18 8（W1，W2，W14，W15，
W16，W17，W18，W19）

9 Yang et al.，2014 

 1（赤霞珠 Cabernet Sauvignon）2 1 5 Xing，et al.，2015；邢冉冉，2016
  1   1 邢冉冉，2016 
山葡萄 V. amurensis 1  2（W4，W5） 9  Yang et al.，2014；He et al.，2015
夏葡萄 V. aestivalis 2（Lincecumii，Aestivalis）  4（W19 ~ W22） 9  Yang et al.，2014 
甜冬葡萄 V. cinerea 4  5（W23 ~ W27） 9  Yang et al.，2014 
美洲葡萄 V. labrusca 3  3（W19，W10，W11） 9  Yang et al.，2014 
河岸葡萄 V. riparia 4（Zumbrunnen …）  5（W1，W9，W11，W12，

W23） 
9 Yang et al.，2014 

沙地葡萄 V. rupestris 2  4（W6，W7，W8，W13）9  Yang et al.，2014 
圆叶葡萄 V. rotundifolia 5（Noble …）  6（W28 ~ W33） 9  Yang et al.，2014 

 

He 等（2015）从山葡萄品种‘左山一’中分离鉴定出 Va5GT 基因，通过原核表达验证了该基

因体外融合表达蛋白的功能，通过细胞定位将其蛋白产物定位于细胞质中。Hausmann 等（2009）

从‘Diana’（V. vinifera）和‘Chambourcin’（V. rupestris，V. lincecumii，V. vinifera）的杂交品种‘Regent’

中获得了 5GT 候选基因，Jánváry 等（2009）进一步克隆到了具有活性的 5GT 基因（5GT-Cha）及

其不具活性的等位基因（5GT-Dia），5GT-Cha 来源于‘Chambourcin’，而 5GT-Dia 来源于‘Diana’，

并对 5GT-Dia 进行定点突变使其重组蛋白具备了 5GT 酶的活性，由此推测欧亚种葡萄只含有花色素

单糖苷的原因是由于缺少合成花色素双糖苷的显性等位基因。 

以 Jánváry 等（2009）的研究为基础，Yang 等（2014）对 167 个不同葡萄种/品种的 5GT 等位

基因的编码序列进行了分析，一共发现了 54 个等位基因，在所发现的 172 个突变中有 47 个突变使

5GT 的功能丧失。其中 18 个产生明显突变而丧失功能的等位基因是在欧亚种葡萄中分离得到的，

这 18 个非功能性的等位基因并不存在于非欧亚种葡萄中；另外有 36 个功能性等位基因主要存在于

非欧亚种葡萄中。但值得注意的是，在欧亚种葡萄中也发现了 8 个功能性的 5GT 等位基因，分别从

欧亚种野生型（V. vinifera ssp. sylvestris）葡萄中克隆到了其中的 7 个基因，从欧亚种栽培品种（V. 

vinifera ssp. vinifera）中克隆到了其中的 4 个基因。在 70 个欧亚种栽培品种中，有 14 个品种含有功

能性的 5GT 等位基因，包括 6 个有色品种（‘Eununi’、‘Sidezites Proimo’、‘Ajimi’、‘Zalovitico’、
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‘Prokupac’和‘Black Kishmish’）和 8个白色品种（‘Chaouch’、‘Husseine’、‘Dais-el-anz’、‘Divromo’、

‘Mezes’、‘Kontocladi’、‘Ezerjo’和‘Perle de Csaba’），这些品种基本都含有 1 个功能性 5GT 等

位基因，只有白色品种‘Dais-el-anz’含有 2 个功能性 5GT 等位基因。同时对含有功能性 5GT 等位

基因的有色品种进行花色苷分析，也确实检测到了花色素双糖苷的存在，这就解释了为什么在一些

欧亚种葡萄中也存在花色素双糖苷的现象。这项研究结果大大增进了人们对葡萄遗传多样性的了解，

并就糖基化花色苷组成这一酿酒品质的葡萄育种提供了分子基础。 

上述研究中获得的 5GT 等位基因均位于葡萄的 9 号染色体上。Xing 等（2015）首次从欧亚种

‘赤霞珠’的5号染色体和17号染色体上克隆到了4个5GT等位基因，其中位于5号染色体的Vv5GT3

为功能性等位基因。酶学分析结果表明 Vv5GT3 的体外融合表达蛋白具有双重功能，可以将葡萄糖

基转移到花色素和黄酮醇的 3–O–位和 5–O–位上，系统发育分析表明该双重功能的酶属于 UDP–

葡萄糖基转移酶的 5GT 亚家族。进一步将 Vv5GT3 基因转入烟草中，在转基因植株的花朵中检测到

了花色素双糖苷，而对照植株并未检测到此类糖基化花色苷，原核表达和瞬时表达的结果都证明了

Vv5GT3 为 5GT 功能性等位基因，其转录产物具有 5–O–葡萄糖基转移酶的功能（邢冉冉，2016）。 

4  葡萄中糖基化花色苷合成的转录调控 

4.1  花色素单糖苷合成的转录调控 

4.1.1  MYB 转录因子基因多态性对花色素单糖苷合成的影响 

转录因子 MYB 通过调控 3GT 的表达，对葡萄中花色素单糖苷合成产生重要影响。Kobayashi

等（2002）首次从四倍体欧美杂交品种‘巨峰’葡萄的果实中分离到了 3 个 MYB 相关的转录因子

基因：VlmybA1-1、VlmybA1-2（图 1）和 VlmybA2，并证实了 VlmybA1-1 可以通过诱导 3GT 的表达

来调控花色苷的合成。随后，Kobayashi 等（2004，2005）对欧亚种栽培品种进行了深入的研究，

发现 VvmybA1 转录产物不存在于白色葡萄品种的果皮中，却存在于有色葡萄品种的果皮中，而且该

基因在白色葡萄果皮中进行瞬时表达，可以诱导花色苷的合成，由此确定 VvmybA1 的表达才是葡萄

着色，即花色素单糖苷合成的关键。 

Kobayashi 研究团队（Kobayashi et al.，2004；Yakushiji et al.，2006）最初从欧亚种栽培品种中

分离得到了 VvmybA1 的 3 个等位基因：VvmybA1a、VvmybA1b 和 VvmybA1c，其中 VvmybA1a 的启

动子区域包含 Gret1（葡萄逆转录转座子 1，属于 Ty3-gypsy–型逆转录转座子），这使得 VvmybA1a

的表达受阻，而 VvmybA1b 和 VvmybA1c 都是具有转录功能的等位基因，VvmybA1b 中 Gret1 的

intra-LTR 重组变成了 solo-LTR，VvmybA1c 则完全缺失了 Gret1，更像是 VvmybA1 在 Gret1 插入之前

的原始序列（图 1）。 

随着研究的不断深入，发现 mybA1 在不同葡萄种/品种中存在着更广泛的基因多态性。Yakushiji

等（2006）在‘黑比诺’的白色芽变品种‘白比诺’中发现了非功能性等位基因 VvmybA1d，在白

色品种‘Roditis’中克隆到的非功能性 VvmybA1ROD 在编码序列的最后缺失了 135 个碱基（Lijavetzky 

et al.，2006），而 Lijavetzky 等（2006）从白色品种‘Sultanina’中发现了功能性等位基因 VvmybA1SUB。

Shimazaki 等（2011）在 3 个源于东方的欧亚种品种中发现了在 VvmybA1 第 2 个内含子有 33 bp 的

插入序列，这个很短的插入序列使基因的转录活性降低，导致了葡萄果皮花色苷含量较少，颜色呈

现为粉红色。Carrasco 等（2015）从欧亚种野生型葡萄中发现了 2 个新的功能性等位基因 VvmybA1e

和 VvmybA1f，它们分别只存在于伊比利亚半岛和高加索地区的样品中。Azuma 等（2008）又从美洲
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葡萄中分离到了功能性等位基因 VlmybA1-3（图 1）。焦健等（2013）对 15 个中国野生葡萄种的 20

个单株的基因型进行了分析，发现与欧亚种‘黑比诺’相比，中国野生种葡萄在 mybA1 基因序列及

启动子序列存在不同的碱基缺失、插入和替换，且这些变异具有种间特异性。 

图 1  葡萄中典型的 mybA1 等位基因结构图 

（Kobayashi et al.，2004；Azuma et al.，2008） 

Gret1：葡萄逆转录转座子；LTR：长末端重复；TS：Gret1 插入的位点；∆ 表示插入序列，不同的明暗程度表示序列存在差异。 

Fig. 1  Structures of typical mybA1 alleles in grapes 

Gret1：Grapevine retrotransposon 1；LTR：Long terminal repeat；TS：Duplicated target site for the Gret1 insertion； 

∆ means insertion sequences，different light and shade degrees show sequences exist differences. 

 

 

虽然大量研究已经证实 mybA1 是决定葡萄花色素单糖苷合成的主要基因，但依然存在 mybA1

位点无法解释的现象，也就是说还应存在其他调控基因。Walker等（2007）从欧亚种中分离的VvmybA2

与 VvmybA1 功能相似，Yakushiji 等（2006）确定了 1 个功能性等位基因 VvmybA2r 和 1 个非功能性

等位基因 VvmybA2w。Carrasco 等（2015）从欧亚种野生型葡萄中又分离到了 1 个功能性等位基因

VvmybA2C22（野生型）和其变异型非功能性等位基因。而 Kobayashi 等（2002）早就从‘巨峰’中分

离到了具有功能的等位基因 VlmybA2。 

4.1.2  mybA1 基因型对花色素单糖苷合成的影响 

在对不同葡萄种/品种 mybA1 的研究中发现，mybA1 的基因型与花色素单糖苷的合成密切相关，

从而影响着葡萄果实的着色。有色葡萄品种都含有 1 ~ 2 个 mybA1 功能性等位基因，如欧亚种葡萄

的 VvmybA1a/VvmybA1b 或 VvmybA1a/VvmybA1c 杂合子、VvmybA1c 纯合子，白色葡萄品种绝大部分

属于欧亚种及其种间杂交品种，是 VvmybA1a 的纯合子（Kobayashi et al.，2004；Lijavetzky et al.，2006；

Azuma，et al.，2007；This et al.，2007；Mitani et al.，2009）。但也有特例，如在白色葡萄品种中也

发现了 VvmybA1a/VvmybA1b 或 VvmybA1a/VvmybA1c 的杂合子（This et al.，2007；慕茜 等，2011）。 

4.1.3  颜色位点的单倍型对花色素单糖苷合成的影响 

目前研究发现，决定欧亚种葡萄果实颜色的基因位点主要是位于 2 号染色体上的由 3 个 myb 相

关基因 VvmybA1、VvmybA2 和 VvmybA3 组成的基因簇，其中 VvmybA1 和 VvmybA2 可调节 3GT 的表

达，而 VvmybA3 的具体功能尚不清楚（Fournier-Level et al.，2009）。VvmybA1 和 VvmybA2 位于同一

染色体的相邻部位，主要通过不同的单倍型组成实现功能，如果其中一个基因发生突变而丧失功能，

另一个基因会继续发挥作用，从而决定葡萄果实花色苷是否能够合成（Walker et al.，2007）。例如，
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单倍型 A（HapA）包含 2 个非功能性的等位基因 VvMybA1a 和 VvMybA2w，不能诱导合成花色苷；

单倍型 HapC-N 包含 2 个功能性等位基因 VvMybA1c 和 VvMybA2r，单倍型 HapC-Rs 包含 1 个功能

性等位基因 VvMybA1c 和 1 个非功能性等位基因 VvMybA2w，均能诱导合成花色苷（图 2）。Carrasco

等（2015）在欧亚种野生型的品种中，在颜色位点上又发现了 5 个新的单倍型，这些新的单倍型包

含了 VvmybA1e、VvmybA1f 和 VvmybA2C22 的野生型或变异型的等位基因。 

Azuma 等（2011）研究发现美洲种葡萄颜色位点上功能性 VlmybA 等位基因数与葡萄皮花色苷

水平呈正相关，如含有 2 个功能性等位基因的葡萄皮花色苷含量远远高于只含有 1 个功能性等位基

因的，而且功能性等位基因的种类也影响葡萄皮花色苷的水平，如含有 HapE2（VlmybA1-3/VlmybA2）

单倍型的葡萄皮花色苷含量明显高于含有 HapE1（VlmybA1-3/VlmybA1-2）单倍型的（图 2）。所以

mybA 基因通过调控 3GT 的表达，不仅能够控制 3–O–葡萄糖基花色苷合成与否，同时也能够控制

花色苷合成的水平（Costantini et al.，2013；Huang et al.，2013）。 
 

 

图 2  葡萄果实颜色位点的重要单倍型 

Fig. 2  Key haplotypes at the color locus in grapes 

（Walker et al.，2007；Azuma et al.，2008，2011；Fournier-Level et al.，2010；Shimazaki et al.，2011） 

 

4.2  花色素双糖苷合成的转录调控 

对于花色素双糖苷的合成调控，目前的研究表明结构基因 5GT 的基因型起着决定作用，并未见

转录调控方面的相关报道。但是从转录因子 MYBA 调控结构基因 3GT 表达的机制上推测，5GT 基

因的表达很可能也受到 MYB 转录因子的调控，转录因子 MYBA 在调控 3GT 表达的同时是否也能

够调控 5GT 的表达，是否还存在专门调控 5GT 表达的转录因子，这些问题都有待于进一步的研究
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来验证或者解答。 

5  结语 

由于世界上广泛应用的酿酒葡萄品种有 90%以上为欧亚种葡萄，公认的优质红葡萄酒也均源自

欧亚种葡萄，绝大部分欧亚种葡萄只含有花色素单糖苷，花色素单糖苷的合成是葡萄着色的关键，

所以葡萄花色苷合成调控的研究焦点一直集中在花色素单糖苷上。但是为了提高欧亚种葡萄的抗性，

越来越多的欧亚种和其他野生种的种间杂交品种被培育出来，其中品质优良的酿酒品种也得以栽培

和应用，而且近几年在少数欧亚种葡萄中也发现了花色素双糖苷，因此花色素双糖苷的合成调控也

引起了人们的关注。目前对于糖基化花色苷的合成和调控的研究已经取得重大进展，但仍然有很多

重要问题需要进一步探究，（1）针对花色素单糖苷合成的调控，是否还存在其他的转录因子，在葡

萄基因组颜色位点上其他的调控因子还有哪些；（2）针对花色素双糖苷合成的调控，要在葡萄基因

组挖掘更多的 5GT 等位基因，是否存在与花色素单糖苷相同的调控机制，比如转录因子 MYBA1 可

以同时调控 3GT 和 5GT 的表达，或者存在类似 MYBA1 的其他转录因子；（3）两种糖基化花色苷

的合成调控是否存在交互影响。为了全面揭示糖基化花色苷合成和调控的分子机制，需要将基因组

学、转录组学、代谢组学和表型组学相结合进行分析，才能阐明葡萄糖基化花色苷的合成与调控网

络，为培育优质的酿酒葡萄品种提供分子基础。 
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