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不同果实发育时段遮光对红阳猕猴桃果实香气的影响1
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摘 要：【目的】探究遮光对猕猴桃发育期间果实香气的影响，为猕猴桃精细栽培管理提供参考。【方法】

以猕猴桃红阳为对象，从花后 20~140 d，以 20 d为一个时段将其分为 6个时段（时段Ⅰ~时段Ⅵ），每个

时段为一组使用套袋进行遮光处理（T1~T6组），T7为全时段遮光，对照（CK）为全时段未遮光。采用

顶空固相萃取（HS-SPME）和气相色谱-质谱联用（GC-MS）进行香气测定，并对 T7和对照果实进行转录

组测序分析。【结果】在不同遮光处理下，共检测出 38种香气物质，包括 15种酯类、11种醛类、8种萜

烯类和 3种醇类。各组香气种类介于 19~37种之间，其中 T6含种类最多，T2和 T5最少。总香气含量 T4

最高，其次为 T2 和 T5。除 T4 外其他实验组果实酯类含量均显著降低；T4、T5 和 T6 组醛类与对照无显

著差异，其他组显著低于对照；T1和 T2组萜烯类与对照无显著差异，T4无累积，其他处理组显著高于对

照。醇类物质在 T6 果实中显著高于对照，T2和 T5无累积，其他处理组低于对照。聚类分析显示 T4组与

对照成分组成最相似。主成分分析显示 T6综合得分最高，其次为 T4、T5 和 T2。转录组分析共发现 1248

个差异表达基因，T7较对照下调 788 个基因，上调 460个。从中筛选出了 15个与香气合成相关的差异表

达基因。其中遮光处理降低了 T7果实中乙醇脱氢酶（ADH）、丙酮酸转氨酶（AGXT）、天冬氨酸转氨酶

（COT1）和糖醇-4-磷酸胞苷酰转移酶（IspD）基因的表达量，升高了焦磷酸脱羧酶（MDV）、醛脱氢酶

（ALDH）和苯丙氨酸解氨酶（PAL）基因的表达量。【结论】红阳猕猴桃的各类香气成分具有不同的合

成时期，其中时段Ⅵ为酯类合成重要时期；时段Ⅰ-时段Ⅲ对醛类物质合成积累有重要意义；时段Ⅳ为萜烯

类物质合成关键时期。遮光抑制了 ADH、AGXT和 COT1基因的表达，同时上调了MVD和 ALDH基因的

表达量，是导致遮光果实中萜烯类香气物质含量升高和酯类、醛类、醇类含量下降的可能原因。综合分析

表明，T2、T4 和 T5 的猕猴桃果实香气含量较高，受遮光影响较小，即时段Ⅱ（40-60DAA）、时段Ⅳ

（80-100DAA）和时段Ⅴ（100-120DAA）为适宜遮光时段。结合前人研究，建议从时段Ⅱ到时段Ⅴ

（40-120DAA）进行果实遮光，时段Ⅵ去除套袋使果实正常接收光照。此结果可以对猕猴桃精细管理提供

相应参考。
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Abstract: 【Objective】Aroma is an important trait of fruit quality, constituted by a variety of
compounds including esters, aldehydes, ketones, alcohols, terpenes and volatile phenols, as well
as a range of other aromatics. The compound and content of aroma undergo consistent changes
throughout fruit development, and can be affected by various environmental factors. It has been
demonstrated that sunlight, as a crucial factor influencing fruit development, has a significantly
affect the content and composition of aroma. Bagging is widely practiced in fruit cultivation. Fruit
with bagging tend to exhibit a superior external appearance and neater shapes compared to
non-bagged, which makes them more popular among consumers. However, the practice of
bagging limits the fruit’s exposure to sunlight, which in turn affects the formation of fruit aroma.
In this study, the effects of shading on fruit aroma types and content at different developmental
periods were determined to explore the significance of each period in aroma compounds synthesis,
and identify the optimal timing for bagging. Furthermore, a transcriptome analysis was employed
to explore the molecular mechanisms underlying the impact of shading on aroma synthesis. The
findings of this study will serve as a valuable reference for the refined cultivation of kiwifruit.
【Methods】The experimental design spanned from 20 days after anthesis (20 DAA) to 140 DAA,
dividing the maturation process into six periods (periods I to VI) with 20-day intervals. Each
period underwent light exclusion using double-layer black bags (Groups T1 to T6), with T7
representing total shading and CK representing no shading. The fruits were harvested when the
soluble solids content reached 7% and allowed to ripen at room temperature until the soluble
solids content reached 20%. Aroma compounds were then analyzed by headspace solid-phase
microextraction (HS-SPME) and gas chromatography-mass spectrometry (GC-MS). Data were
processed and analyzed using Excel 2016 and SPSS 20.0, and graphs were created using Origin
2021. Samples from T7 and CK fruits were sent for transcriptome sequencing and KEGG and GO
enrichment analysis of DEGs were conducted using the company's platform. 【Results】A total of
38 aroma compounds were detected in Hongyang kiwifruits with different treatments, including
15 esters, 11 aldehydes, 8 terpenes, 3 alcohols, and a single other compound. The number of
aroma compounds in each group ranged from 19 to 37, with T6 exhibiting the highest diversity at
37 types. In contrast, T2 and T5 exhibited the lowest diversity, with both groups containing 19
compounds. The highest total aroma content was observed in T4, followed by T2 and T5 among
the groups with shading. The proportions of the major aroma constituents in the Hongyang
kiwifruit remained largely unchanged by the exclusion of sunlight. Ester compounds consistently
accounted for over 90% of the total content in each treatment group, with aldehydes comprising
1% to 7% and terpenes and alcohols each accounting for less than 2%. The ester content was
found to be significantly reduced under shading in all groups with the exception of T4, which
exhibited the highest ester content, followed by T2 and T5. The aldehyde content of T4, T5, and
T6 exhibited no significant difference compared to CK, whereas the other groups displayed a
significantly lower content than CK. The terpene levels in T1 and T2 were not significantly
different from CK, which exhibited no accumulation in the fruit of T4. In contrast, the other
treatment groups displayed significantly higher terpene levels than CK. Furthermore, all groups



except T4, which was bagged, showed an increase in terpene compound diversity, with the highest
variety found in T7, followed by T6. The only treatment group in which the alcohol content was
significantly higher than CK was T6. No accumulation of alcohol was observed in T2 and T5,
while all other treatment groups exhibited lower alcohol levels compared to CK. The results of the
cluster analysis indicated that the aroma composition of T4 was most similar to that of CK. T2 and
T5 were grouped together, while T1 and T3 were placed in a separate cluster. T6 and T7 were
classified into their own distinct categories. The principal component analysis demonstrated that
T6 exhibited the highest overall score, followed by T4, T2, and T5. Transcriptome analysis
identified 1,248 differentially expressed genes, with 788 downregulated and 460 upregulated in T7
compared to CK. 15 genes related to aroma synthesis were selected, with shading resulting in
reduced expression of ethanol dehydrogenases (ADH), alanine aminotransferase (AGXT),
aspartate aminotransferase (GOT) genes in T7 fruit, while increasing the expression of
pyrophosphate decarboxylase (MDV), aldehyde dehydrogenases (ALDH).【Conclusion】 The
impact of shading in different developmental periods results in varying degrees of aroma content
and compound constitution, indicating that the synthesis of various aroma components in
Hongyang kiwifruit occurs at disparate optimal periods. The results demonstrate that period VI is
a critical period for ester synthesis; periods I to III are significant for the accumulation of
aldehydes; and period IV is crucial for terpene synthesis. Comprehensive analysis shows that
kiwifruits from T4, T5, and T2 have higher aroma content and demonstrated reduced sensitivity to
shading showing superior aroma quality. Shading suppressed the expression of ADH, AGXT, and
COT1 genes while increasing the expression levels of MVD and ALDH genes, which may
account for the increased content of terpene aroma compounds and the decreased levels of ester,
aldehyde, and alcohol compounds in shading fruit. Thus, period II (40-60 DAA) and periods IV to
V (80-120 DAA) are identified as suitable periods for bigging. Combined with previous research,
it is recommended to begin bagging kiwifruits in the late portion of period I and continue from
period II to period V (40-120DAA). The bagging process should be discontinued upon the
completion of period V to permit the fruits to receive sunlight in a natural manner. These results
can serve as a valuable reference for the precise management of kiwifruit cultivation.
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猕猴桃作为中国重要的扶贫产业，在全国多地均有种植。多年来，众多学者针对猕猴桃

的种植条件、抗病虫害能力和营养成分等多方面进行了研究，旨在促进猕猴桃产业发展[1-3]。

红阳猕猴桃（Actinidia chinensis cv. Hongyang）为中华猕猴桃变种，由四川苍溪县野生中华

猕猴桃中心培育。其果心带有红色放射状条纹，果实大且果型整齐，口感丰富，富含糖分和

维生素 C等营养物质，深受消费者喜爱。同时它的抗逆性强、果实耐贮藏，是中国重要的

经济品种[1，4]。

果实香气是品质的重要指标，由酯、醛、酮、醇、萜烯类等多种挥发性香气物质综合构

成。这些香气物质的组成以及含量水平会随着果实的成熟而改变，使得果实在不同阶段释放

出不同的气味，因此，香气可侧面反映水果成熟度，用作评价果实适宜采收期的标准之一[5]。

此外，水果的特征香气还可以刺激消费者的嗅觉，引起消费者食欲和购买欲，对于水果产业

发展具有重要意义[6]。



套袋在水果栽培中被广泛应用。它能通过物理防护有效避免果实因雨水、鸟类、昆虫以

及阳光照射不均等外界因素导致的落果、水果畸形以及食用口感差等，从而提高商品果率[7]。

但套袋也会阻碍果实发育过程中接受光照，对果实的内在品质产生影响，这一影响因品种而

异。如对番石榴进行套袋，增加了果实质量以及抗坏血酸含量[7]；对枇杷进行套袋能够显著

增加果实质量和可溶性糖含量，降低可滴定酸含量[8]；但对西南冷凉高地红富士苹果进行套

袋则会降低其果实品质[9]。就猕猴桃而言，有研究表明套袋显著降低海沃德猕猴桃果实中蔗

糖以及叶绿素含量，但单果质量、可溶性固形物含量及干物质含量均无明显变化[10]；而用

适宜颜色的果袋对红阳猕猴桃进行套袋却能提高果实质量、干物质含量、可溶性糖含量、

ASA含量和固酸比，降低可滴定酸含量[11]。

遮光对果实香气也具有显著影响。如在果实的各个发育时期对其进行去光处理均会显著

抑制玫瑰香葡萄中萜类物质的合成，但在果实成熟阶段进行遮光则会促进京香玉葡萄中醛、

醇和酮的积累[12-13]。在硬核期前对白凤水蜜桃进行套袋处理能显著提高其果皮中的香气含量，

对果肉中的香气含量无影响[14]。利用橙色袋子在果实缓慢增长期对玉露水蜜桃进行套袋遮

光能显著提升果实中的醛类含量[15]。对红富士苹果进行套袋则减少了果实中香气物质种类

和含量[16]。但目前探究遮光对猕猴桃香气的影响文献还较少，多数研究集中在探讨采后贮

藏方式对其的影响上。如 0.5 μL·L-1的 1-甲基环丙烯（1-MCP）被证明是改善猕猴桃布鲁诺

采后品质并保持其在贮藏期间香气发展的最适浓度[17]；低温贮藏后使用脱落酸（ABA）处

理增加了采后猕猴桃香气成分，并提高了相关合成酶醇酰基转移酶（AAT）、支链氨基酸

转氨酶（BCAT）和过氧化氢裂解酶（HPL）活性[18]；HAN 等[17]、Günther等[18]和 HUAN

等[19]对华特猕猴桃进行冷藏后乙烯处理，发现相比未处理猕猴桃它们具有更浓郁的果香。

此外，关于猕猴桃香气合成关键基因虽然已有研究，如 Zhang等[20]通过转录组分析鉴定出 3

个酯类合成相关基因 AdFAD1、AdALDH2和 AdAT17；张琳等[21]研究表明乙烯抑制剂和外

源乙烯处理下猕猴桃果实中的基因 AcAT1、AcAT2、AcAT17表达量变化与 AAT活性变化

呈正相关；董婧等[22]对比 6种猕猴桃品种发现基因 AcAT16 表达量与丁酸乙酯含量正相关。

但关于遮光影响猕猴桃香气合成的机制仍然未知。基于此，本文以红阳猕猴桃为材料，将其

从幼果到果实成熟分为六个时段利用套袋分别进行遮光处理，使用顶空-固相微萃取/气相色

谱-质谱联用技术探究不同时段去光对红阳猕猴桃果实香气的影响，并对全时段遮光和全时

段未遮光果实开展转录组测序分析，以期筛选出受光调控的香气形成关键基因，为探究遮光

影响猕猴桃果实香气的分子机制提供基础，同时找到猕猴桃套袋的适宜时段，为进一步优化

猕猴桃栽培措施、生产高品质猕猴桃提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料



本研究以红阳猕猴桃为材料，采自于广西植物研究所猕猴桃种质资源圃（东经 110°17，

北纬 25°4）。试验树为 5~6年生中华砧红阳猕猴桃，株行距为 3 m×3 m，雌雄比例为 8∶1，

棚架栽培[23]。

1.2 试验处理

对猕猴桃果实使用黑色双层果袋进行遮光处理，遮光度 95%。用花后天数（days after

anthesis，简称 DAA）标记处理的时间，选取 6株生长状态一致的果树，每组处理时分别在

6株果树上各选取 20颗位置、大小和发育相对一致的果实进行套袋，每两株作为一个生物

学重复。整个发育过程曝露于阳光下的果实为对照（CK），从花后 20 d开始到果实成熟，

每 20 d遮光为一个处理组，具体处理如下：

表 1 试验分组

Table 1 Experimental grouping
分组 group 遮光时段 shading periods

T1 时段Ⅰ periodⅠ：20DAA-40DAA

T2 时段Ⅱ periodⅡ：40DAA-60DAA

T3 时段Ⅲ periodⅢ：60DAA-80DAA

T4 时段Ⅳ periodⅣ：80DAA-100DAA

T5 时段Ⅵ periodⅥ：100DAA-120DAA

T6 时段ⅦperiodⅦ：120DAA-140DAA

T7 一直遮光 Constant shading

CK 一直未遮光 Without shading

果实可溶性固形物含量达到 7%后采摘。采摘下来的果实在室温放置直到后熟完成，检

测可溶性固形物含量达到 20%，即进行香气成分的提取和检测[24]。

1.3 香气测定

香气测定方法参考刘翠霞等[25]。采用顶空固相萃取（HS-SPME）和气相色谱-质谱联用

（GC-MS）检测果实香气成分。每个处理随机取 5~10个果实，去皮后液氮速冻，加入 10%

的氯化钙，磨样机预冷后打磨成粉末状进行称取，每次称取 5 g，3 次重复，加入 10 μL 41

mg·L-1的 3-辛醇溶液作为内标，于 20 mL 顶空瓶中进行萃取。萃取结束后，将萃取头插入

气相色谱的进样口进行解析。萃取头采用 30 μm PDMS/DVB SPME萃取头（Supelco公司，

美国）。采用气质联用仪对芳香物质进行分析鉴定。气相色谱型号为 7890A，质谱仪型号

为 5975C（安捷伦公司，美国）。定性分析通过 AMDS 解卷积软件。解卷积后检索标准

化合物的质谱图（NIST08）、广西落叶果树团队已经分析过的标准品的保留时间以及与相

关文献报道进行保留指数等信息比对。对挥发物的定量分析采用 3-辛醇作为内标物进行半

定量分析。

1.4 转录组分析

测序样品为全时段遮光（T7）和全时段未遮光（CK）果实。取用于香气测定的 T7 和

对照果实样品液氮速冻后使用磨样机快速研磨成粉末，装入离心管放至-80 ℃冰箱保存。委

托武汉迈维代谢生物科技股份有限公司完成样品 RNA提取和转录组测序，3个重复。基于



表达定量结果使用 DESeq2 软件进行样品组间的差异表达分析，筛选阈值为： |log2Fold

Change| >= 1，FDR＜0.05，将筛选出的基因与基因本体 GO（Gene Ontology，GO）和京都

基因与基因组百科全书（Kyoto encyclopedia of genes and genomes，KEGG）数据库进行比对，

获得不同样品中的功能及相关代谢通路信息。根据 GO和 KEGG 注释结果，对差异基因进

行功能分类与富集分析。

1.4 数据处理

采用 Excel 2016对数据进行处理，采用 SPSS 20.0进行显著性分析以及主成分分析并计

算综合得分，计算方法参考张文霖[26]，使用 Duncan法对数据进行多重比较，采用 Origin2021

作图。

2 结果与分析

2.1 不同时段遮光处理下香气种类及含量分析

在红阳猕猴桃的处理组和对照组中，共检测到 38种香气物质，包括 15种酯类、11

种醛类、8种萜烯类、3种醇类、1种其他类。

红阳猕猴桃果实在不同处理下的香气种类介于 19~37种（图 1-A），其中 T6和 T7

果实香气种类较多，分别为 37和 32种；T2和 T5果实香气种类最少，均为 19种；T1、

T3和 T4的果实香气种类与对照相近，分别为 24种、25种和 22种。酯类物质种类在每

个处理组中较稳定，均在 14~15种。醛类物质种类在各处理组中的变化较大，介于 3~11

种之间，其中 T6红阳猕猴桃果实中醛类物质种类最多，为 11种，T7其次，为 8种，

T5果实中醛类物质种类最少，为 3种。萜烯类物质种类在各处理组中变化也较大，介

于 0~8种之间，T7红阳猕猴桃果实中萜烯类物质种类最多，为 8种，T6其次，为 7种，

T4果实中萜烯类物质种类最少，T2和 T5其次，为 1种，与 CK类似。各处理组中醇类

物质种类较少，在 0~3种之间。



A. 不同处理组果实香气种类；B. 不同处理组果实香气总含量；C. 不同处理组果实各类香气组成；D. 不

同处理组果实各类香气占比。不同小写字母表示差异显著（p<0.05）。下同。

A. Aroma components of fruit in different treatment groups; B. Total aroma content of fruits in different treatment

groups; C. Composition of various types of aroma in fruits in different treatment groups; D. Percentage of various

types of aroma in fruits in different treatment groups. Different small letters show significant difference at 0.05

level (p＜0.05). The same below.

图 1 不同处理组红阳猕猴桃果实香气总含量及各成分占比

Fig. 1 Aroma content of Hongyang kiwifruit fruits in different treatment groups and the
proportion of each type of constituents

在各时段遮光均抑制了红阳猕猴桃果实总挥发性香气的含量。其中，T4果实中香气含

量最高，T2和 T5其次。除 T4外，其他处理组香气物质总含量均显著低于对照，T2和 T5

约为对照香气物质总含量的 76%和 66%，而而全遮光处理的 T7只有对照的 13%（图 1-B）。

酯类物质为各处理组中红阳猕猴桃果实中的主要香气成分，在各处理组中含量均占各组香气

物质总含量的 90%以上；醛类物质次之，介于 1%~7%之间；萜烯类和醇类物质在各处理组

中总含量中的占比均在 2%以下（图 1-C~D）。

各个时期遮光对各类香气物质的影响程度具有差别。对不同处理组中的酯类、醛类、萜

烯类和醇类进行比较发现：T4红阳猕猴桃果实中酯类含量与对照无显著差异，T1、T2、T3、

T5、T6和 T7果实中的酯类含量显著低于对照，分别约占对照果实中酯类物质含量的 24%、



77%、41%、66%、30%和 13%（图 2-A）；T4、T6 果实中醛类物质含量与对照无显著差异，

T1、T2、T3 和 T7 中红阳猕猴桃醛类含量显著低于对照，分别约占对照果实中醛类物质含

量的 53%、64%、50%和 49%（图 2-B）；T1和 T2中萜烯类含量与对照无显著差异，T3、

T5、T6和 T7 中萜烯类含量显著高于对照，相比对照果实中萜烯类物质含量约高 59%、63%、

147%和 202%，此外，T4果实中无萜烯类物质累积（图 2-C）；仅 T6红阳猕猴桃果实的醇

类物质含量显著高于对照，相比于对照果实中的醇类物质含量高约 136%，T2 和 T5果实中

无醇类物质累积，其他处理组果实中醇类物质含量低于对照（图 2-D）。

A.不同处理组果实香气种类；B. 不同处理组果实醛类含量；C. 不同处理组果实萜烯类含量；D. 不同处理

组果实醇类含量。

A. Ester content of fruits in different treatment groups; B. Aldehyde content of fruits in different treatment groups;

C. Terpene content of fruits in different treatment groups; D. Alcohol content of fruits in different treatment

groups.

图 2 不同处理组红阳猕猴桃果实各类别香气物质含量

Fig. 2 Contents of various types of aroma substances in Hongyang kiwifruit fruits of
different treatment groups

2.2 不同时段遮光处理下红阳猕猴桃果实香气组分分析



在检测到的香气成分中，各处理组中红阳猕猴桃果实都含有的成分有 15种，分别是丁

酸乙酯、丁酸甲酯、苯甲酸甲酯、丁酸丁酯、己酸乙酯、己酸甲酯、乙酸乙酯、苯甲酸乙酯、

反式巴豆酸甲酯、甲酸丙酯、辛酸乙酯、戊酸乙酯、(E)-2-己烯醛、己醛和戊醛（表 2）。

酯类物质作为猕猴桃果实的主要芳香物质，种类最多，含量也最丰富。由表 2可以看出

丁酸乙酯、丁酸甲酯、丁酸丁酯、己酸乙酯、乙酸乙酯、苯甲酸甲酯、苯甲酸乙酯是红阳猕

猴桃果实中酯类香气物质的主要部分，其中丁酸乙酯、丁酸甲酯、己酸乙酯可以产生典型的

猕猴桃香气，主要呈现果香和甜香，苯甲酸甲酯、苯甲酸乙酯可呈现花香[27]。(Z)-2-己烯醛、

己醛、戊醛是醛类香气物质的主要部分，多呈现青草香[28]。邻伞花烃是主要萜类物质，仅

在 T4中无积累。此外，萜类中的 D-柠檬烯、桉叶油醇、萜品烯-4-醇、(Z)-β-罗勒烯、α-蒎

烯、β-蒎烯、α-松油醇可分别在除 T4外的处理组中检测到。

对不同处理组中红阳猕猴桃果实香气成分进行聚类分析发现，不同时段遮光处理对果实

的影响可分为 4 类，其中 T1、T2、T3 和 T5 的果实为一类，T4 和对照果实为一类，T6 和

T7分别为 1类。说明 T4中红阳猕猴桃的香气物质的组成和含量与对照更为接近（图 3）。

此外，酯类香气成分乙酸乙酯、己酸乙酯、苯甲酸乙酯、苯甲酸甲酯、丁酸甲酯、丁酸乙酯

在 T2、T5和 T4中含量较高，说明时段Ⅱ、时段Ⅳ和时段Ⅴ遮光果实果香较时段Ⅰ、时段Ⅲ、

时段Ⅵ以及全时段遮光果实浓郁。α-蒎烯、桉叶油醇、D-柠檬烯、α-松油醇、(Z)-β-罗勒烯、

萜品烯-4-醇、庚醛、(Z)-2-丁烯-1-醇、1-己醇在 T2、T4、T5和对照中无累积，但在 T6果实

中均有发现，说明时段Ⅵ遮光促进了上述成分的积累（图 3）。



图 3 不同处理组红阳猕猴桃果实香气物质聚类热图

Fig. 3 Heat map of aroma clustering of Hongyang kiwifruits in different treatment groups



表 2不同处理组中红阳猕猴桃果实香气比较

Table 2 Comparison of fruit aroma of Hongyang kiwifruit in different treatment groups

化合物名称 Compound
果实香气含量 Content/（μg·kg-1）

T1 T2 T3 T4 T5 T6 T7 CK

酯类 Ester

丁酸乙酯 Ethyl butyrate 1 364.44±86.61 c 8 531.52±1334.15 a 3 347.1±330.23 bc 10 101.83±1169.12 a 5 232.92±407.07 b 1 424.23±106.39 c 839.63±40.17 c 8 841.15±881.36 a

丁酸甲酯 Methyl butyrate 1 292.55±109.32 bc 1 933.21±523.29 b 1 799.35±159.99 bc 1 195.65±164.13 c 1 642.32±161.5 bc 524.78±102.17 d 386.73±21.89 d 2 969.18±542.19 a

苯甲酸甲酯 Methyl benzoate 734.79±129.98 cd 747.34±129.4 cd 696.6±73.75 cd 1 217.35±30.70 c 1 927.67±322.68 ab 1 305.57±18.56 bc 431.46±61.74 d 2 343.98±813.78 a

丁酸丁酯 Butyl butyrate 188.85±15.65 de 241.24±41.49 cd 186.45±8.76 de 302.54±1.05 bc 346.7±22.47 ab 387.26±37.74 a 157.86±9.18 e 183.71±71.80 de

己酸乙酯 Ethyl Hexanoate 42.85±4.76 e 124.55±17.95 d 130.6±8.72 d 235.14±1.51 c 477.27±49.54 a 333.41±43.51 b 41.87±1.98 e 242.78±77.90 c

己酸甲酯 Methyl hexanoate 44.02±4.08 bcd 39.05±6.15 cde 58.3±3.49 abc 35.27±0.73 de 65.4±1.20 a 37.92±4.93 cde 20.25±1.41 e 60.24±24.02 ab

乙酸乙酯 Ethyl Acetate 36.98±6.17 e 191.04±51.64 bc 100.33±3.39 de 346.01±52.42 a 254.84±30.37 b 137.81±26.84 cd 45.06±5.07 e 234.08±19.85 b

丙酸甲酯 Methyl propionate 30.63±6.31 c 32.86±9.76 bc 43.5±5.34 bc — 45.64±1.47 b 30.54±2.57 c 13.6±0.38 d 59.38±10.95 a

苯甲酸乙酯 Ethyl benzoate 21.42±3.67 d 140.43±22.65 cd 36.96±7.69 d 338.9±26.16 b 257.71±2.53 bc 361.83±62.45 b 25.81±3.64 d 614.86±201.92 a

反式巴豆酸甲酯 (E)-Methyl crotonate 17.59±1.66 cd 32.07±5.38 b 34.24±2.5 b 29.11±2.37 bc 36.18±1.23 b 26±3.01 c 6.95±0.85 d 69.91±15.74 a

巴豆酸乙酯 Ethyl crotonate 7.94±0.64 d 40.64±7.27 bc 25.23±1.84 cd 77.05±5.59 a 32.64±3.17 c 23.84±5.22 cd — 60.31±23.95 ab

甲酸丙酯 Propyl formate 6.32±0.64 d 11.27±3.14 cd 6.52±0.81 d 54.59±0.46 a 26.06±1.42 b 15.68±6.07 c 15.43±1.02 c 15.13±3.94 c

辛酸乙酯 Ethyl caprylate 1.79±0.46 c 4.38±0.43 bc 8.83±2.69 b 4.76±0.84 bc 17.44±1.1 a 15.95±1.49 a 2.60±0.34 c 15.00±4.87 a

戊酸乙酯 Ethyl valerate 1.98±0.14 c 6.03±0.07 b 4.10±0.16 bc 12.48±0.41 a 10.45±0.43 a 11.07±1.8 a 2.17±0.26 c 10.27±3.55 a

苯甲酸异丁酯 2-methylpropylbenzoate — — — 3.63±0.03 bc 5.23±0.44 b 8.72±2.75 a 1.73±0.26 c 4.30±0.07 b

醛类 Aldehyde

(E)-2-己烯醛 (E)-2-Hexenal 80.91±6.31 bc 118.71±19.6 a 67.34±26.08 c 128.17±6.36 a 127.63±2.69 a 106.8±5.51 ab 67.85±3.59 c 81.79±15.2 bc

己醛 Hexanal 47.15±5.41 bc 39.53±3.88 c 45.01±2.58 bc 94.57±8.08 ab 75.02±0.71 bc 95.4±7.35 ab 46.37±5.96 bc 121.38±22.26 a

戊醛 Pentanal 14.99±1.28 cd 21.85±4.35 bc 19.55±2.11 bc 25.97±4.62 b 27.89±1.78 b 26.63±1.27 b 9.6±1.15 d 45.67±7.64 a

(Z)-2-庚烯醛 (Z)-2-Heptenal 4.89±0.70 b 3.93±0.07 b 5.18±0.04 b 7.36±0.04 b — 7.22±2.21 b 3.34±0.09 b 11.61±4.47 a

苯甲醛 Benzaldehyde 3.42±0.65 b — — 10.24±0.19 a — 5.65±0.09 b 1.95±0.13 b 13.49±5.45 a



3-己烯醛 3-Hexenal — — — — — 34.85±1.71 a 8.67±0.08 b —

(E,E)-2,4-庚二烯醛 (E,E)-2,4-Heptadienal — — — — — 4.4±0.25 b — 4.8±0.14 a

3-环己烯-1-甲醛

3-Cyclohexene-1-carboxaldehy
— — — — — 0.45±0.01 — —

庚醛 Heptanal — — 3.47±0.19 a — — 2.79±0.1 b — —

辛醛 Octanal — — — — — 2.41±0.07 a 1.26±0.01 b —

(E)-2-辛烯醛 (E)-2-Octenal — — 3.18±0.10 bc 4.37±0.01 bc — 4.91±1.03 bc 2.09±0.35 c 9.49±3.01 a

萜烯类 Terpene

D-柠檬烯 D-Limonen 3.45±0.12 d — 5.91±0.02 a — — 4.34±0.19 c 4.82±0.06 b —

桉叶油醇 Eucalyptol — — — — — 8.02±1.54 a 5.88±0.08 b —

萜品烯-4-醇 4-methyl-3-Cyclohexen-1-ol — — 1.45±0.09 b — — 1.51±0.01 b 2.46±0.27 a —

邻伞花烃 O-cymene 6.72±0.74 c 13.14±0.13 b 11.24±1.94 bc — 21.1±2.45 a 8.63±0.87 bc 10.86±4.07 bc 12.97±3.76 b

(Z)-β-罗勒烯 (Z)-β-ocimene 0.95±0.08 c — 2.02±0.10 b — — 2.5±0.54 a 1.69±0.21 b —

α-蒎烯 α-Pinene — — — — — 6.49±0.21 b 8.68±0.14 a —

β-蒎烯 β-Pinene — — — — — — 4.44±0.19 —

α-松油醇 α-Terpineol — — — — — 0.56±0.02 a 0.29±0.02 b —

醇类 Alcohol

(Z)-2-丁烯-1-醇 (Z)-2-Buten-1-ol 2.34±0.16 b — — — — 3.24±0.1 a — —

(E)-2-壬烯-1-醇 (E)-2-Nonen-1-ol 1.73±0.39 e — 2.18±0.07 de 4.18±0.86 c — 6.04±0.89 b 2.93±0.18 d 7.28±0.03 a

己醇 Hexanol — — — — — 7.9±2.2 a 2.08±0.17 b —

其他 Others

2-甲基丁酸 2-methyl-Butanoicacid — — — 10.59±0.85 b — 9.48±0.2 b — 18.56±1.55 a

注：表中数据为（平均值±标准差）。“—”代表未检测到。不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。

Note: The values were (mean ± standard deviation). “—” represents not detected. Different small letters indicate significant difference (p<0.05).



2.3 不同时段遮光处理下红阳猕猴桃果实香气的主成分分析

利用 SPSS软件对红阳猕猴桃果实香气物质进行主成分分析，以特征值大于 1提取主成

分。结果显示提取了 5个主成分，第 1主成分和第 2主成分累计解释了总方差的 90.147%，

说明这两个主成分可以很好的说明样品中的大部分数据（表 3）。利用主成分 1和主成分 2

的特征值和贡献率分别计算各组的综合得分，并进行排名。结果显示除对照外，T6 综合得

分最高，可能是因为 T6中醛类和醇类含量较其他组高。其次为 T4、T5和 T2。结合香气总

含量综合分析，T4、T2 和 T5的果实香气要优于其他（图 4）。

表 3 5个主成分特征向量及贡献率

Table 3 Five principal component eigenvectors and contribution rates
主成分

Principal component

特征值

Eigenvalue

贡献率

Contribution Rate%

累积贡献率

Cumulative proportion%

1 2.714 54.281 54.281

2 1.793 35.866 90.147

3 0.312 6.245 96.392

4 0.156 3.116 99.508

5 0.025 0.492 100.000

图 4 不同处理组红阳猕猴桃果实香气综合得分

Fig. 4 Overall scores of Hongyang kiwifruits in different treatment groups

2.4全时段遮光（T7）和全时段未遮光（CK）果实挥发性香气物质相关基因的表达

2.4.1 转录组数据整体概况

对 T7和对照果实进行转录组学分析，各样品 Clean Data均达到 6.74 GB以上，Q20

碱基含量最小值为 97.58%，Q30碱基含量最小值为 93.35%，GC含量最小值为 49.63%，

符合质量要求。PCA分析显示，主成分 1和主成分 2共解释了样品的 52.41%，各组的

样品都较好程度的聚集在了一起，说明它们具有较好的重复性，组间差异显著（图 5）。

DEGs分析结果显示，T7和对照之间共有 1248个差异表达基因，其中，T7相对对

照下调基因数为 788个，上调基因数 460个（图 6）。



图 5 样品 PCA图

Fig. 5 Semple PCA plot

图 6差异基因火山图对照 vsT7
Fig. 6 Differential gene volcano map CK vs T7

2.4.2 差异表达基因 GO和 KEGG富集分析

基于 GO数据库，分析差异表达基因在生物过程（Biological process）、细胞组成（Cellular

component）和分子功能（Molecular function）的富集情况。这些差异基因注释在了 40 个

GO 条目中，在生物过程主要注释到了细胞脂质代谢过程（Cellular process）、代谢过程

（metabolic process）、对刺激的响应（response to stimulus）和生物调控（biological regulation）

等；在分子功能上，主要富集的条目是结合（binding）、催化活性（catalytic activity）、转

录调控活性（transcription regulator activity）和转运载体活性（transporter activity）等；在细

胞组成中富集的基因条目为细胞整体结构（cellular anatomical entity）和蛋白复合体

（protein-containing complex）（图 7）。



基于 KEGG 数据库将 T7 和对照之间的 DEGs 进行 KEGG 富集分析，差异基因注释在

了 130个 KEGG条目中，柱状图显示前 50个富集最显著的条目。结果表明，大部分的差异

基因富集在代谢中，其中，差异基因主要富集的条目是代谢途径（metabolic pathways）、次

级代谢物的生物合成（biosynthesis of secondary metabolites）、内质网中的蛋白质加工（protein

processing in endoplasmic）和氨基酸的生物合成（biosynthesis of amino acid）（图 8）。说明

遮光引发了红阳猕猴桃果实显著的生理变化。

图 7 GO分类柱状图

Fig. 7 GO Classification barplot



图 8 KEGG富集柱状图

Fig. 8 KEGG enrichment barplot

2.4.3 受光照影响的香气合成基因分析

果实的挥发性香气物质合成途径主要为脂肪酸代谢途径、氨基酸代谢途径和萜类代谢途

径[29]。对这 3个代谢途径上的 DEGs进行分析，共筛选出 15个与香气合成相关的基因（图

9）。其中包括 2个乙醇脱氢酶（ADH），1个脂氧合酶（LOX），1 个羟基肉桂酰基转移

酶（HCT），3个苯丙氨酸解氨酶（PAL），1个天冬氨酸转氨酶（GOT），1 个丙酮酸转

氨酶（AGXT），1个焦磷酸脱羧酶（MVD），1个 2-C-甲基-d-赤藓糖醇-4-磷酸胞苷酰转移

酶 （IspD），1 个萜烯合酶（TPS），3 个醛脱氢酶（ALDH）。遮光处理降低了 T7 果实

中 ADH1、AGXT、GOT1 和 IspD基因的表达量，升高了MVD、ALDH和 2个 PAL基因的

表达量，这可能是 T7果实香气含量显著低于对照的原因。



图 9 香气合成途径相关基因热图

Fig. 9 Heatmap of genes involved in the aroma synthesis pathway

3 讨 论

酯类、醛类和醇类在猕猴桃果实香气中多有研究。其中酯类是猕猴桃特征香气的重要组

分，为猕猴桃提供浓郁的果香和甜香，醛类和醇类则为猕猴桃提供青草香气[23-24]。本实验对

对照中的红阳果实进行检测发现，其酯类含量占比超过 90%，丁酸乙酯、丁酸甲酯在红阳

果实酯类成分中的占比最大；醛类含量位居第二，(E)-2-己烯醛和己醛在醛类成分中占比最

高，与前人研究一致[25，30]。赵玉[28]等检测了翠香、徐香、秦美和华优猕猴桃的香气成分，

将己醇鉴定为猕猴桃关键香气组分之一，但在红阳中己醇含量较低，未达到阈值，可能是因

为品种差异。

将遮光处理组的果实香气与对照进行对比，结果显示除时段Ⅳ外，其他各时段的遮光处

理均会导致果实酯类含量下降，其中 T2 和 T5 果实中酯类含量较其他组高，分别是对照的

77%和 66%，T1、T3 和 T6 组中含量分别为对照的 24%、41%和 30%%，表明时段Ⅰ、时段

Ⅲ和时段Ⅵ为酯类合成的重要时期。在 T4、T5 和 T6中，果实的醛类物质与对照无显著差

异，而在 T1、T2和 T3 中，醛类含量显著低于对照，说明时段Ⅰ-Ⅲ是醛类合成关键时期，已

有研究也证明了醛类香气物质在红阳猕猴桃果实发育前期含量最高，而后逐渐降低[31]。上

述结果说明了红阳猕猴桃中酯类和醛类的合成时期不完全相同，与前人在金艳猕猴桃中得出

的结论类似[32]。此外持续遮光显著降低了己醛的积累，但对(E)-2-己烯醛的含量无明显影响，

与 Liu等[33]、王继源等[34]的结果一致。



萜烯类多呈现花果香[35]。对照中只有邻伞花烃一种萜类，而王逍遥[29]研究发现桉叶油

醇是红阳猕猴桃的主要萜类物质，可能是地域不同导致的。萜烯类的合成途径有甲羟戊酸途

径（MVA）和 2-C-甲基-D-赤藻糖醇-4-磷酸途径（MEP），其中，单萜通过MEP 途径产生

[36]。在除对照和 T4外的其他组中分别检测到包含邻伞花烃在内的多种萜类物质，且均为单

萜，说明红阳猕猴桃的萜烯类化合物合成途径为MEP途径，并且各类物质在果实发育的不

同时段产生，依赖避光环境进行积累。T4果实中萜烯类物质的累积被完全抑制，而在其他

时段遮光对果实内萜烯类物质含量无影响或显著提高，说明时段Ⅳ是萜烯类合成的关键时期。

在脂肪酸代谢途径中，前体物质经脂氧合酶（LOX）和乙醇脱氢酶（ADH）等酶的催

化，转化为醛类和醇类，再转化成酯[37]。张曾等[31]认为 AcLox3、AcLox4 和 AcLox6 是红

阳猕猴桃成熟过程中调控醛类合成表达的相关基因，AcLox1 和 AcLox5 是调控酯类香气成

分合成的相关基因。本研究转录组分析仅发现 LOX1_5基因（novel.3064）在遮光处理下出

现表达量升高，认为其受遮光诱导，在猕猴桃酯类香气形成中起负调控作用。ALDH能够将

醛类催化为酸，从而进入倍半萜合成途径[38]。在 T7中 2个 ADH基因（Achv4p10g015598，

Achv4p11g016521） 表 达 被 遮 光 抑 制 ， 而 3 个 ALDH 基 因 （ Achv4p11g0116573，

Achv4p06g008766，Achv4p04g006368）显著高表达，可能是 T7果实醇类、醛类和酯类香气

含量降低的原因。

在氨基酸代谢途径中，氨基酸可经过转氨酶催化形成酮酸，再由 ADH催化形成各类香

气成分，也可在 PAL催化下形成醛，再向醇和酯转化[37]。在转录组分析结果中，AGXT基

因（Achv4p28g044216）和COT1基因（Achv4p03g003648），以及 PAL基因（Achv4p24g037630）

在 T7中被抑制表达，而 PAL 基因（Achv4p28g04395，Achv4p26g040956）在 T7 中表达量

上调。推测 PAL基因（Achv4p28g043957，Achv4p26g040956）对香气合成起负调控作用，

同时遮光降低 AGXT（Achv4p28g044216）、COT1（Achv4p03g003648）和 PAL 基因

（Achv4p24g037630）表达量，抑制 T7 果实醇类、醛类和酯类香气合成。

红阳猕猴桃萜烯类合成途径主要是MEP 途径，IspD、MVD和 TPS 是该过程中的关键

酶[39-40]。转录组分析结果显示，相比于对照，MVD和 TPS基因在 T7中表达上调，IspD基

因表达下调。而 T7 果实中萜烯类含量显著高于对照，推测MVD基因（Achv4p22g034538）

和 TPS基因（Achv4p15g023672）是萜烯类合成的关键基因。有研究表明 TPSs 受光照影响，

如拟南芥中的 TPS合成基因 AtTPS03、AtTPS06和 AtTPS29受光诱导[41]。但在本实验中，

TPS酶基因表达在遮光条件下上调，可能是由于物种不同。

前人研究发现红阳猕猴桃套袋适宜开始在落花后 30 ~40 d左右，过早套袋，容易伤害猕

猴桃幼果，影响果实正常发育；而过晚套袋，猕猴桃果皮容易变得粗糙，达不到套袋的目的

[42]。根据实验结果综合分析，对果实香气影响最小的遮光时段为时段Ⅳ，其次是时段Ⅴ和

时段Ⅱ以及时段Ⅲ。结合已有研究，建议从时段Ⅰ后期（30~40 DAA）开始对猕猴桃进行套

袋，时期Ⅴ结束（120 DAA 左右）时进行取袋。试验结果显示，时段Ⅵ（120~140 DAA）



遮光显著降低果实中酯类物质和总香气含量，已有研究也表明猕猴桃海沃德和红阳中酯类物

质会在果实成熟后期大量累积[21，31]，因此建议保持该时期果实充分光照。

4 结 论

结果表明果实香气含量被遮光处理显著影响，其中，T4、T5、T2果实香气受遮光影响

最小，说明在 40~60 DAA（时段Ⅱ）和 80~120 DAA（时段Ⅳ和时段Ⅴ）为适宜遮光时段。

遮光抑制了 ADH、AGXT和 COT1 基因的表达，提高了MVD和 ALDH基因的表达量，是

导致遮光果实中萜烯类香气物质含量升高和酯类、醛类、醇类含量下降的可能机制。此外，

从实验结果来看，时段Ⅰ、Ⅲ、Ⅵ和时段Ⅳ分别是酯类和萜烯类香气物质合成的重要阶段，

时段Ⅰ至时段Ⅲ为醛类物质合成的重要阶段，此结果可为猕猴桃精细化管理提供有益参考。
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