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摘 要 【目的】葡萄是重要的经济作物之一,香气是构成葡萄果实品质的重要组分之一。葡萄香气复杂,由包括

萜烯类化合物、挥发性脂肪族化合物、芳香族化合物、吡嗪类化合物以及含硫化合物等多种化合物构成,同时受多

因素影响。遗传是影响其香气分布的主要因素,选育不同香气类型的葡萄品种是目前重要的育种目标之一,因此

分析葡萄香气物质遗传模式是实现育种目标的基础。【评论】文章在综述葡萄香气测定方法的基础上,对葡萄果实

香气性状遗传规律、香气性状的QTL定位研究进行归纳与分析。【展望】以期为解析葡萄香气遗传规律奠定理论

支撑,为葡萄香气性状定向育种提供参考。

关键词 葡萄;香气;测定方法;遗传规律;QTL
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Abstract [Objective]
 

Grape
 

is
 

an
 

important
 

cash
 

crop
 

in
 

China,
 

and
 

aroma
 

is
 

the
 

major
 

component
 

of
 

the
 

grape
 

fruit
 

quality.
 

Grape
 

aroma
 

is
 

complex
 

and
 

composed
 

of
 

a
 

variety
 

of
 

compounds,
 

including
 

terpenes,
 

volatile
 

aliphatic
 

compounds,
 

aromatic
 

compounds,
 

pyrazines,
 

and
 

sulfur-containing
 

compounds.
 

It
 

is
 

af-
fected

 

by
 

multiple
 

factors,
 

where
 

genetic
 

regulation
 

is
 

the
 

main
 

factor
 

affecting
 

its
 

aroma.
 

Therefore,
 

ana-
lyzing

 

genetic
 

regulation
 

of
 

grape
 

aroma
 

production
 

provides
 

a
 

basis
 

for
 

achieving
 

breeding
 

goals.
 

[Reviews]
 

This
 

paper
 

reviewed
 

the
 

methods
 

of
 

grape
 

aroma
 

measurement,
 

followed
 

by
 

summarizing
 

and
 

analyzing
 

the
 

genetic
 

regulation
 

and
 

QTL
 

mapping
 

of
 

grape
 

aroma
 

traits.
 

[Prospect]
 

This
 

paper
 

laid
 

a
 

the-
oretical

 

foundation
 

for
 

analyzing
 

genetic
 

regulation
 

of
 

grape
 

aroma
 

and
 

provided
 

a
 

reference
 

for
 

grape
 



aroma
 

trait-
 

directed
 

breeding.
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  葡萄是世界四大果树之一,在世界各地均有较

大种植量。进入21世纪后,中国葡萄产业发展快

速,葡萄栽培面积不断增加[1]。葡萄果实味美多汁,
同时具有保健作用,受到广大消费者的喜爱。按照

其用途大致可以分为酿酒葡萄、鲜食葡萄、制干葡萄

和砧木葡萄[1-2]。葡萄品质研究是葡萄领域研究的

热点,而葡萄品种香气是构成葡萄感官品质的主要因

素之一[3-6],人们对葡萄感官品质的要求随着人们生

活质量的提高而不断提高,因此带有香味的品种具有

更强的消费潜力和市场竞争力。在最近几十年,葡萄

香气一直是人们关注的领域[7-8]。葡萄果实香气由多

种酶在浆果中合成,因芳香化合物的种类、含量和组

成比例不同而呈现出不同香型。根据人们对不同化

学结构香气成分的感官效果,水果香气可分为:果香

型、甜香型、青香型、辛香型、木香型、醛香型等[9]。香

气物质以具有挥发性的游离态和不具有挥发性但可

以转化为游离态和结合态2种状态存在,其中结合态

香气成分是指通过糖苷键与单糖分子结合的香气化

合物,包括香气糖苷和氨基酸衍生物2种,需要经过

酸或者酶的水解才能转变为游离态[10-12]。
葡萄香气由多种化合物组成,包括芳香族化合

物、萜烯类化合物、挥发性脂肪族化合物、吡嗪类化

合物、含硫化合物等[8,13],各种不同含量的香气组分

又可以组成不同类型的葡萄香型,按果实香味类型

可分为玫瑰香型、草莓香型、无香型、麝香型、青草型

和其他类型等[14]。里那醇、橙花醇、香叶醇、香茅醇

等萜烯类化合物是玫瑰型葡萄香气的主要特征物

质。挥发性脂肪族化合物如乙酸乙酯、丁酸乙酯和

2-己烯酸乙酯等是草莓香型果实的主要特征物质。
无香型果实则以少量的萜烯和醛醇香气化合物为主

要香气物质,无香型果实香气特征不明显。不同香

气化合物的含量差异会引起不同的嗅觉反应[15]。
明确香气物质的遗传调控规律是葡萄香气育种的必

要前提。因此本文对葡萄香气物质测定方法进行归

纳,并以此为基础对葡萄果实香气物质进行分析,总
结不同类型香气物质的遗传规律,深入分析香气性

状QTL研究,以期为研究葡萄香气物质调控机制、
香味性状定向育种提供理论依据。

1 葡萄果实香气组分的类型及特点

1.1 萜烯类芳香化合物

挥发性萜烯类化合物是植物香气中的重要组成

部分,为许多花卉、水果和草药香味的主要香气成

分,具有重要的生态和生理功能,如抗氧化、抗病毒、
消炎、止咳、镇痛等多种作用[7,16]。葡萄萜烯类香气

糖苷是葡萄品种香气成分的重要前体物质[17]。此

类化合物通常以糖或氨基酸配基的形式存在于葡萄

果皮或葡萄果实的液泡中。在葡萄成熟及葡萄酒酿

造过程中,香气糖苷发生水解并释放游离态品种香

气成分[18]。目前在葡萄及葡萄酒中已发现的萜烯

类化合物有70多种,主要由萜醇、萜醚、萜烯及萜酸

构成[18]。萜烯类化合物是由异戊二烯结构单位所

构成的,可根据其结构单位数的不同将萜烯分类为

六大类:单萜(monoterpenes)、倍半萜(mesquiter-
penes)、二萜(diterpenes)、三萜(triterpenoids)、四
萜(tetraterpenes)和多萜(polyterpene)。其中,单
萜和倍半萜是葡萄和葡萄酒香气中最重要的低分子

量萜类化合物,而分子量较大的二萜和三萜不具有

芳香特性[7,18]。
萜烯来源于2种独立的生物合成途径,即胞质

溶胶定位的甲羟戊酸(MVA)和质体定位的2-C-甲
基-D-赤藓糖醇-4-磷酸(MEP)途径,形成异戊烯基

二磷酸(IPP)及 其 异 构 体 二 甲 基 烯 丙 基 二 磷 酸

(DMAPP)[19]。异戊烯基二磷酸和二甲基烯丙基二

磷酸是萜烯合成路径中的重要物质,可在不同酶类

作用下形成牻牛儿基焦磷酸(GPP)、法尼基二磷酸

(FPP)、牻牛儿基牻牛儿基焦磷酸(GGPP)等中间

产物,牻牛儿基焦磷酸、法尼基二磷酸、牻牛儿牻牛

儿基焦磷酸再经一系列反应生成相应萜烯[9]。1-脱
氧木酮糖5-磷酸合成酶(DXS)是 MEP路径中第1
个酶,可促进丙酮酸和3-磷酸甘油醛生成5-磷酸脱

氧木酮糖[9]。孙磊等[20]研究发现,‘亚历山大’葡萄

中,多个单萜合成路径相关基因在后期上调,促进单

萜物质的生成,其中DXS3 与单萜总量的积累密切

相关。MYB24 是葡萄中参与萜类物质合成调控的

重要基因。Zhang等[21]分别对高萜烯品种‘琼瑶

浆’和低萜烯品种‘维欧尼’进行基因表达量分析,发
现在所有TPS 基因中,MYB24 与TPS35 以及倍

半萜合酶基因TPS10、TPS14 和TPS07 在2个品

种中紧密共表达。后续研究表明,MYB24 可以与

TPS 基因启动子特异性结合,并直接激活TPS09
和TPS35,从而参与萜烯的合成[21]。VvWRKY70
是葡萄中降异戊二烯物质合成途径的负调节因子,
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可通过抑制降异戊二烯物质合成途径中β-胡萝卜

素羟化酶(VvBCH2)的表达抑制降异戊二烯的生

成[22]。除此之外,Li等[23]研究发现,VvGATA(VIT_

15s0024g00980)转录因子的表达谱与葡萄中单萜物

质含量呈正相关,可能与葡萄中香气物质的转录调

控存在重要关系。

1.1.1 单萜类芳香化合物

单萜会影响大多数水果的风味特征,并且提供

不同水平的花香、柑橘香和草本香气,芳樟醇、香叶

醇、橙花醇、香茅醇、里那醇和α-松油醇则是单萜中

令人愉悦香气的主要成分[11,24-25]。例如(R)-芳樟醇

具有花香,呈现木质薰衣草味,而(S)-芳樟醇带来的

柑橘气味更加强烈,香叶醇具有强烈的玫瑰香气,α-
松油醇可能会为花束带来桃子、茴香或果味[18,26-27]。
葡萄中单萜对果实的香气贡献最大,其含量由基因

型决定,并受发育阶段、环境和管理的影响,主要以

游离和结合形式存在,游离和结合的单萜形式的相

对丰度因葡萄品种而异[18,25,28]。单萜化合物结构多

样,具有协同增效的特性,不同的单萜化合物相互混

合后,它们各自的气味强度均有所增强,并且在相同

浓度下,单一组分单萜的香气没有单萜混合物的香

气强[18]。单萜烯主要由葡萄中果皮和外果皮中的

甲基赤藓糖-4-磷酸途径(MEP)合成,该过程需要萜

烯合酶(TPS)和单萜醇β-D-葡萄糖基转移酶进行

催化[25]。

1.1.2 倍半萜芳香化合物

与单萜相比,葡萄和葡萄酒中的倍半萜拥有较

低的挥发性和较高的检测阈值,并且许多倍半萜的

GC-MS洗脱时间和质谱非常相似,需要谨慎使用参

考标准品来正确鉴定单个化合物,因此受到的关注

较少[7]。圆形酮,一种双环含氧倍半萜,作为红葡萄

酒中“黑胡椒”香气属性的冲击香气化合物,目前引

起了科学家们的注意,而在此之前,相关倍半萜α-
衣兰烯为预设“黑胡椒”香气水平的标记化合物[27]。

葡萄倍半萜主要由碳氢化合物、酮、氧化物和醇组

成,与单萜一样,倍半萜也由DMAPP和IPP合成[7]。
而单萜烯主要由 MEP途径合成,倍半萜的生物合

成被认为是通过胞质甲羟戊酸途径(MVA)发生的。
倍半萜烯的直接前体分子是法尼基二磷酸(FPP),
它由1个DMAPP分子和2个IPP合成。在葡萄中,

MVA 衍生和MEP衍生的DMAPP和IPP都掺入倍

半萜合成中[7]。

1.1.3 13C-去甲异戊二烯衍生物
13C-去甲异戊二烯属于葡萄中的次生代谢产

物,是类胡萝卜素降解产物。类胡萝卜素分子具有高

度共轭的双键结构,在葡萄转色后期被类胡萝卜素裂

解双加氧酶(CCD)裂解,其中9,10键裂解是热力学

最有利的氧化位点,从而产生13C亚单位[27,29]。13C-去
甲异戊二烯与单萜一样,是碳的糖苷缀合物,在中性

和芳香葡萄品种的浆果皮中均有存在[27,29]。在所

有的倍半萜化合物中13C-去甲异戊二烯、β-紫罗兰

酮和β-大马士革酮是黑比诺葡萄酒最重要的香气

化合物,其中β-大马士革酮表现出“煮熟的苹果”、“花
香”和“木瓜香”的复杂气味,而β-紫罗兰酮被描述为

“紫罗兰香”、“木质香”和“覆盆子”的气味[30-31],且含

量通常随着葡萄成熟而增加[29]。

1.2 挥发性脂肪族化合物

挥发性脂肪族化合物主要来源于脂肪酸代谢和

氨基酸降解2种途径。脂肪酸代谢途径可分为脂氧

合酶/氢过氧化物裂解酶(LOX-HPL)途径、α-氧化、

β-氧化等路径。脂氧合酶/氢过氧化物裂解酶(LOX-
HPL)途径是醛、醇、酯等挥发性脂肪族化合物的重要

来源。在此途径中,LOX催化不饱和脂肪酸形成氢

过氧化物,氢过氧化物再经过氧化物裂解酶(HPL)、
乙醇脱氢酶(ADH)、醇酰基转移酶(AAT)作用,进
一步生成相应的醛、醇和酯类[32]。氨基酸代谢则是

以芳香族氨基酸和脂肪族氨基酸为前体物质,代谢

产物有醇类、醛类和酯类等物质[33]。缬氨酸、丙氨

酸、亮氨酸等脂肪族氨基酸是支链醇、醛、酯等物质

的主要来源,可在转氨酶作用下形成酮酸[23,34]。酮

酸既可经脱羧酶、乙醇脱氢酶、酯合成酶作用生成相

应的酯类,也可与辅酶A(CoA)反应生成相应酰基

CoA后再被 AAT催化生成酯[34]。目前在葡萄中

参与合成挥发性脂肪族化合物的部分基因已被陆续

分离鉴定。Ji等[32]监测并对比了草莓香型品种‘巨
峰’和玫瑰香型品种‘87-1’在生长发育过程中香气

物质变化及相关基因的表达。研究发现脂肪酸去饱

和 酶 基 因 (VvFAD2-1)、VvLOXO、VvFAD2-2、

VvAAT 在‘巨峰’和‘87-1’中的表达差异显著,其
中VvAAT 在‘87-1’中的低表达可能是‘87-1’中酯

类化合物含量较低的原因[32]。
挥发性脂肪族化合物主要包含丁酸乙酯、乙酸

乙酯等酯类化合物,而酯类化合物是草莓香型葡萄

的特征香气物质,主要存在于美洲种葡萄及其杂交

后代品种[35],通常具有果香或花香气味。如丁酸丁

酯具有甜苹果味,乙酸异丁酯具有花香味,乙酸己酯

具有甜味和香料味,异丁酸丁酯具有果香和草莓香,
水杨酸甲酯具有冬青油香味[17]。其中邻氨基苯甲

838 西 北 植 物 学 报                   44卷



酸甲酯是‘康可’的特征香气物质[35]。

1.3 芳香族化合物

芳香族化合物是指具有1个或多个苯环的烃及

其衍生物,是一类重要的有机化合物,在自然界中广

泛存在,主要有苯乙醇、苯乙醛、苯酚、愈创木酚、丁香

酚、呋喃甲醛等[12]。在农业和食品工业具有重要的

作用,常被用作调味料和赋香原料,例如苯乙醇和苯

乙醛都具有蜂蜜、玫瑰花等气味,愈创木酚具有木质

味,香草醛具有香草味,丁香酚具有辛辣味,糠醛具有

面包香和苦杏仁味[12,36]。芳香族化合物主要源于氨

基酸降解路径,以芳香族氨基酸为前体进行合成[23]。

1.4 吡嗪类化合物

烷基和烷氧基吡嗪是食品中重要的香气化合

物,特别是3-烷基-2-甲氧基吡嗪一直倍受研究关

注[37]。3-烷基-2-甲氧基吡嗪是一类广泛的强效气

味剂。它们通常具有极低的检测阈值,通常被描述

为具有草本、绿色、植物和泥土的香气[38-39]。在‘左
山一’的挥发性香气中甲氧基吡嗪含量占比高,是该

品种的主要香气成分[40]。甲氧基吡嗪感官阈值极

低,因此仅需少量就可以产生强烈的特征香气[41]。
这些化合物是构成‘赤霞珠’和‘佳美娜’等品种香气

的组成部分[38,42]。在‘长相思’、‘霞多丽’、‘赛美

蓉’、‘品丽珠’、‘黑比诺’、‘雷司令’和‘西拉’等其他

品种中也发现了少量的甲氧基吡嗪[37,43]。甲氧基

吡嗪过量会造成负面影响,适量甲氧基吡嗪是最为

理想的[42]。葡萄和葡萄酒中含量最丰富的甲氧基

吡嗪是3-异丁基-2-甲氧基吡嗪(IBMP),这种化合

物也是青椒的特征香气。3-异丙基-2-甲氧基吡嗪

(IPMP)和3-仲丁基-2-甲氧基吡嗪(SBMP)同属于甲

氧基吡嗪,在葡萄和葡萄酒中含量丰富,但与IBMP
不同,它们很难在葡萄浆果中被检测出来[38]。吡嗪

类化合物主要源于氨基酸降解途径,缬氨酸、亮氨

酸、异亮氨酸均可作为甲氧基吡嗪类物质的前体[44]。
氨基酸代谢途径中,相关氨基酸与1,2二碳基化合

物形成吡嗪酮类物质,再经邻甲基转移酶催化,发生

甲基化作用,生成甲氧基吡嗪[44]

1.5 含硫化合物

挥发性硫化合物主要通过氨基酸降解路径合

成[44],既能引起强烈的恶臭,又能够产生令人愉悦

的果味。它是百香果、黑醋栗、大蒜和芦笋等许多植

物香气中不可或缺的一部分,也是蘑菇和葡萄酒的

重要挥发性成分[42,45-46]。葡萄酒中最常见的挥发性

硫化合物是硫醇、硫化氢、二甲基硫醇和甲硫酯,但
含硫化合物也是‘梅洛’、‘长相思’、‘雷司令’、‘赤霞

珠’和‘赛美蓉’等葡萄品种香气的重要贡献者[42]。

2 香气测定方法

葡萄果实香气的测定方法随着科学技术水平的

不断进步逐渐精进,同时为葡萄香气遗传分析奠定

了坚实的技术基础。葡萄中香气物质的提取方法主

要包括蒸馏萃取、液-液萃取、超临界萃取、固相萃

取、微波萃取、固相微萃取和静态顶空萃取等[47]。
香气物质可以采用气相质谱联用法(GC-MS)、气相

色谱一嗅味分析(GC-O)、气相色谱-火焰离子化检

测器法(GC-FID)、气相色谱-离子淌度谱(GC-IMS)和
全二维气相色谱-飞行时间质谱(GC×GC-TOFMS)
等方法其对测定分析成分和相应含量[47-50],同时可

以通过人力感官评定对葡萄进行定性分析。
秦欢等[51]在对不同品种白葡萄表观品质进行

比较分析时,以‘水晶葡萄’、‘白香蕉葡萄’和‘阳光

玫瑰’3个品种的成熟果实为材料,用GC-MS对香

气物质进行检测,并进行不同香气物质的差异对比,
发现‘水晶葡萄’和‘白香蕉葡萄’酯类香气物质含量

较高,而‘阳光玫瑰’中则以单萜醇类为主要致香成

分,表明不同品种白葡萄果实的香气成分具有明显

差异,特征香气也存在一定差异,不同特征香气的果

实能够带来不同的感官体验。于立志等[52]将GC-O
与GC-MS联用,鉴定‘巨峰’的香气成分,根据各香

气化合物的香气特征和结构特征将其分类,并测定

香气强度确定香气轮廓,进一步分析‘巨峰’葡萄特

征香气的成分差异原因。相关研究证明GC-FID在

测定并定量葡萄酒香气成分发挥作用,并为后续比

较不同处理发酵的葡萄酒香气成分提供了数据支

撑[53]。谢林君等[54]用GC-IMS比较不同砧木下瑞

都红玉的生长情况和果实品质,从图谱可直观比较

不同砧木葡萄之间挥发性成分的差异。GC×GC-
TOFMS在多残留分析中提供了前所未有的分离能

力,常被用来检测白酒中的挥发性香气物质,极大扩

展了以往一维色谱定量分析的能力[55]。气相质谱

联用仪不仅在葡萄相关领域香气成分的检测中发挥

巨大作用,在其他领域香气成分检测中也不可或缺。

3 葡萄主要香气物质遗传特性分析

迄今为止,有关葡萄果实玫瑰型香气物质的遗

传规律主要集中在高浓度萜类化合物的遗传研究

中[56]。研究表明,不同香气组分其遗传特性存在较

大差异[47]。苏莱曼等[57]以玫瑰香型品系‘SP-10140’
和草莓香型品系‘SP122’为亲本,对其产生的杂交群
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体香气成分进行分析。研究表明,大多数芳香型物

质很难遗传给后代,在葡萄香味杂交育种中,浓香型

的品种更具优势。在植物遗传研究中,根据性状在

分离群体中不同个体的表型差异,把性状分为数量

性状和质量性状。数量性状通常由多个基因共同决

定,在分离群体内变异呈连续性;质量性状通常由单

基因决定,在遗传分离群体内变异呈不连续性[58]。
李记明等[59]以毛葡萄、‘雷司令’、‘粉红玫瑰’为材

料,研究毛葡萄和‘雷司令’、毛葡萄和‘粉红玫瑰’2
个种间杂交组合后代芳香物质的遗传规律。结果表

明,芳樟醇在后代中的有无是受1对单基因控制,且
表现为质量性状遗传,后代呈1∶1的分离比例,且
除芳樟醇外的17种成分在后遗传代中表现为质量

性状遗传且受1对或多对基因控制,同时存在13种

成分受微效多基因控制,后代均表现为典型的数量

性状遗传。李坤等[60]则在‘红地球’×‘玫瑰香’种
内杂交后代群体中发现芳樟醇没有发生分离,且表

现为数量性状遗传。Wu等[61]的试验中顺式-氧化

芳樟醇在以‘亚历山大’为父本的杂交后代中1∶1
分离,而在以‘京秀’为父本的杂交后代中没有发生

分离,说明部分萜类化合物在不同的杂交组合中也

会出现不同的遗传方式。郭印山等[62]以母本‘87-
1’、父本‘9-22’为材料进行杂交,研究结果表明葡萄

果实中香气物质含量是由多基因控制的数量性状,
其中芳樟醇受外界环境影响较大,香叶醇、香叶酸受

外界环境的影响较小,且香叶醇在杂交后代中超高

亲率较高,在遗传效应上呈典型的增强变异。

Wu等[61]分别以玫瑰香型的‘香妃’和‘亚历山

大’为父本,以非玫瑰香型的‘京秀’为母本研究浆果

挥发性化合物的遗传特性,研究结果表明,顺式-玫
瑰醚、橙花醚、橙花醇、橙花醛、香叶醛和香叶酸等在

2年内的杂交群体中都表现为典型的质量性状遗

传,且分离比为1∶1,杂交群体中的芳樟醇、香叶醇

和α-松油醇在半同胞群体中表现为典型的数量性

状。Ruiz-García等[63]以非玫瑰香品种和玫瑰香品

种为材料进行杂交,试验结果表明,后代化合物中玫

瑰醚和橙花醇受环境的影响更小,可能受1对或多

对基因控制。Liu等[64]通过研究‘北丰’和‘3-34’的
杂交群体实验进一步证明玫瑰醚和橙花醇后代分离

在很大程度上符合孟德尔遗传定律,后代中存在与

不存在的分离模式通常符合3∶1或1∶1的比例,
并表现出数量性状的连续变异。但氧化芳樟醇、芳
樟醇、α-萜品醇、香茅醇、香叶醇等化合物更可能受

微效或多基因控制,表现为典型的数量性状遗传[63]。

该结果与 Wu等[61]以及Liu等[64]的结果相吻合。
目前有关葡萄中其他香气物质遗传规律的研究较

少,马娜[35]通过分析葡萄品种‘着色香’和‘维多利

亚’以及‘红地球’和‘金星无核’的杂交后代香气成

分,与亲本香气成分进行对照,发现杂交后代香气物

质广泛分离,邻氨基苯甲酸甲酯、α-松油醇、对甲基苯

乙酸乙酯、丁香酚、邻氨基苯甲酸乙酯和丁酸乙酯等

6种草莓型特征香气的遗传符合孟德尔遗传定律。

4 葡萄主要香气物质调控位点的QTL
定位研究

  QTL定位成为许多物种研究中的一个热潮且

发展迅速。QTL定位的理论基础是依据孟德尔的

连锁遗传规律,用分子标记定位,本质上就是计算分

子标记与QTL的连锁关系[61]。随着 QTL定位技

术发展,葡萄中鉴定到的香气物质调控位点也逐步

增多。

Lin等[65]在郭印山等[62]的研究基础上进一步

研究发现遗传图谱,连锁群LG5上能够检测到1个

控制游离芳樟醇、橙花醇和α-松油醇含量的主效

QTL,在LG10上检测到1个控制游离芳樟醇和α-
松油醇含量的稳定 QTL。另外,在LG11和LG18
上定位到2个新的稳定单萜(芳樟醇、橙花醇和α-
松油醇)含量QTL。主效QTL与基因1-脱氧-D-木
酮糖-5-磷酸合酶基因(VvDXS)相关,同时1-脱氧-
D-木酮糖5-磷酸还原异构酶基因(VvDXR)、1-羟
基-2-甲基-2-丁烯基4-二磷酸还原酶基因(VvHDR)、
萜类合成酶基因(VvTPS)等相关基因也控制葡萄果

实的单萜积累,说明单萜化合物在葡萄中的积累与多

个基因相关[65]。Guillaumie等[66]对‘赤霞珠’(CS)×
‘Gloire

 

de
 

Montpellier’(RGM)的F1 后代进行定量性

状位点(QTL)分析发现,VvOMT3 和VvOMT4 对

甲氧基吡嗪具有调控作用。相比之下VvOMT3 对

IBMP的甲基化具有高度特异性和高效性,是IBMP
生物合成的关键基因。在高浓度和低浓度的甲氧基

吡嗪中VvOMT3 的表达存在一定差异,目前影响其

表达差异的原因尚不明确,后期可以进行更多的相

关试验深入研究其表达过程。VvOMT3 和VvOMT4
的等位基因变异广泛存在于不同IBMP产量的葡萄

品种之间,该类变异的基因位点可用于分子育种及

辅助分子标记的开发。Koyama等[67]将‘Campbell
 

Early’(CE)×‘Muscat
 

of
 

Alexandria’(MA)的F1
代用作试验材料进行深入研究,在试验中发现,LG

 

2
上存在5种与去甲异戊二烯表达具有一致性的QTL,
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同时LG2上的VvCCD4a 和VvCCD4b是调控这些

去甲异戊二烯的关键基因,调控范围包括去甲异戊

二烯的相关表达模式、积累方法以及其功能表达。
但是目前还需要进一步的研究验证这些基因或其他

候选基因是否位于QTL区间内,并确定它们与浆果

中去甲异戊二烯浓度的关系。基于该研究,Sun等[68]

以玫瑰香型和非玫瑰香型的葡萄品种杂交的F1 代为

研究对象,利用全基因组关联研究(GWAS)筛选有关

去甲异戊二烯的单核苷酸多态性(SNP)位点发现,与

6-甲基-5-庚烯-2-酮,β-环柠檬醛和香叶丙酮相关的

显著SNP位点均位于5号染色体上,与β-大马士革

酮相关的显著SNP位点位于10号染色体上,与13C-
去甲异戊二烯和总去甲异戊二烯相关的显著SNP
位点集中在11号染色体上,而在所有显著的SNP
位点中位于编码序列的SNP与候选基因VvDXS1、

VvGGPPS 和VvLOX 大致相同。
‘Campbell

 

Early’(CE)属于以酯类为特征香气

物质的草莓香型葡萄品种,控制该品种主要香气化

合物的基因位于多个QTL,说明酯类挥发性香气化

合物主要由多个位点共同作用进行调节,属于多基

因遗传[67]。同时在LG12上检测到甲呋喃烷的特

定QTL,在LG3上检测到邻氨基苯乙酮的 QTL。
葡萄中有关酯类挥发性化合物的遗传分析目前较

少,而在草莓中的研究较多[69]。在野生草莓中进行

QTL分析[70],发现LG5上存在主要控制9种关键

酯类香气物质的QTL,包括提供草莓型香气的2-氨
基苯甲酸甲酯、草本香气的肉豆蔻乙酸酯等酯类物

质;LG7的顶部对应2-氨基苯甲酸甲酯的调控,同
时还存在4个主要调控长酯积累的QTL。Rey-Serra
等[69]通过研究栽培草莓种群,发现其种群香气遗传

规律,如种群后代的LG4A(Hexanoate_4A)上存在

一些共同调控己酸酯基的QTL,在LG6A(Acetate_

6A和Octyl_6A)上存在共同调控乙酸酯和辛基的

QTL,或在LG7B(Methyl_7B)上具有调控相同甲

基的酯的QTL。
‘CE’浆果中存在以苯乙醇为代表的芳香族化

合物,观察苯乙醇在‘CE’×‘MA’的双亲种群中的

遗传规律可发现苯乙醇在双亲种群中比在CE中的

平均浓度更高,并有助于葡萄呈现花香特征香气。其

遗传也属于多基因遗传,受多个位点QTL调控[67]。马

娜[35]对杂交后代进一步位于 QTL定位,发现调控

典型草莓型特征香气的基因位于‘着色香’×‘维多

利亚’杂交群体的LG3、LG8、LG9、LG11、LG18上,

而在杂交群体‘红地球’×‘金星无核’中则位于

LG1、LG6、LG7、LG13、LG16、LG19上,由试验结

果可以看出2个杂交后代种群中的主要遗传香气物

质有较大差异。葡萄中有关芳香化合物的研究鲜见

报道,但在园艺作物中常用QTL定位分析,从而锁

定与香气性状相关的基因区间,并对其进行进一步

研究以调控香气性状。

5 展 望

葡萄香气是葡萄风味与品质构成的重要指标之

一,是品质多样化的特征物质,筛选培育不同香气风

味的葡萄品种对葡萄产业的发展具有重要意义。研

究葡萄香气物质的遗传模式将为其育种提供理论依

据,从而实现对葡萄新品种的高效选育。前人的研

究中,与玫瑰香型有关的萜烯类化合物的相关研究

较多,但其他香气物质的遗传规律研究鲜见报道。
酯类化合物是美洲葡萄的主要香气成分,通常呈果

香、花香气味。吡嗪类化学物是中性香气,在葡萄中

广泛存在并提供草木香气,芳香族化合物由多基因

共同调控,目前相关研究还较少。随着研究技术手段

进步,近年来不同的研究表明.:香气大多属于数量性

状,并且有的香气物质会在不同的杂交后代中发生性

状分离。香气物质的变异主要来自遗传效应,部分香

气物质受环境影响较大,芳樟醇和香叶醇的遗传则较

为稳定,受环境影响较小。香气遗传调控网络的研究

将是未来葡萄香气性状研究的重要内容。
有关香气物质遗传调控的试验方法在不断完

善,建立多个世代群体为研究对象的遗传分析模型,
挖掘不同香气物质遗传的关键基因并构建葡萄数量

性状的主基因-多基因相互作用的遗传分析模型,对
葡萄香气育种具有重要的指导作用。随测序技术的

发展,用全基因组重测序技术进行 QTL定位具有

更大的优势,该方法开发的分子标记数量多,将葡萄

的香气性状与分子标记相结合,用 QTL把对应的

控制香气性状的基因定位到基因连锁群上,进而定

位到染色体上实现更精细的QTL定位。目标基因

定位后,对目标基因的调控将成为葡萄香气研究的

重心,为改善葡萄风味及改变其他园艺植物的香味

提供可能。生物合成学是近年来的研究热点,将其应

用于香气物质研究,可以在微生物体系中对香气合成

路径中的相关基因进行表征、鉴定,以明确部分香气

物质合成通路,从而为实现葡萄香气性状定向育种奠

定基础,也为葡萄的香气遗传研究提供新思路。
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