
猕猴桃采后果实冷藏与货架期脂氧合酶活性和

乙烯生成的变化

许文平，陈昆松，徐昌杰，张上隆

（浙江大学果实分子生理与生物技术实验室 /农业部园艺植物生长发育与生物技术重点开放实验室，杭州 310029）

摘要：以布鲁诺美味猕猴桃果实为材料，研究冷藏和货架期间脂氧合酶（ LOX）活性和乙烯合成的变化及其相

互关系。结果显示，果实冷藏期间的 LOX 活性被显著抑制，自由基生成减少，ACC 积累延缓，ACC 氧化酶活性降

低，乙烯释放量很低，果实维持较高的硬度；当冷藏果实转入 20℃货架期，上述效应迅速被逆转，表现为 LOX 活性增

加，ACC 含量上升，乙烯合成增加，果实进入后熟软化。货架期间果实的后熟软化进程随着冷藏时间的延长而加

快。
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Changes of Lipoxygenase Activity and EthyIene Biosynthesis in
Ac#$%$&$’ Fruit Stored at 0℃ and on SheIf at 20℃ After CoId Storage

XU Wen-ping，CHEN Kun-song，XU Chang-jie，ZHANG Shang-long
（Laboratory of Fruit Molecular Physiology and Biology，Zhejiang University / Key Laboratory of
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Abstract：Kiwifruit Bruno（ Actinidia deliciosa）was used to investigate lipoxygenase（LOX）activity，ethylene
biosynthesis and their relationship during cold storage at 0℃ and on shelf at 20℃ after cold storage . Cold storage of fruit
at 0℃ markedly inhibited LOX activity，reduced the rate of free radical production，lowered ACC content，suppressed
ACC oxidase activity and kept a low level of ethylene production，resulting in maintaining higher fruit firmness . LOX ac-
tivity rapidly increased，ACC accumulated and ethylene climacteric appeared in fruit on shelf at 20℃ after cold storage .
The longer the fruit stored at 0℃，the quicker the fruit softened at 20℃ after cold storage .
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猕猴桃果实属于呼吸跃变型，采后果实后熟软

化进程迅速，贮藏性差，延缓猕猴桃果实后熟软化进

程是猕猴桃产业发展的一个关键环节。采用冷藏技

术手段是最有效的解决途径之一。

乙烯是果实后熟软化的关键因子，有效调控乙

烯的 生 物 合 成，可 以 促 进 或 延 缓 果 实 的 后 熟 软

化［1，2］。冷藏可以抑制采后猕猴桃果实的乙烯合成

与释放，延缓果实的后熟软化进程［3］。但有研究认

为在有些果实的后熟软化过程中，乙烯只是一个决

定后熟软化速度的因子，而非软化启动因子［4 ～ 7］。

Baker 等［8］首次发现自由基清除剂可抑制果实

组织切片的乙烯形成，并提出了自由基参与乙烯形

成的学说。McRae 等［9］研究发现超氧自由基（O2
·）

主要参与 ACC 向乙烯的转化。

脂氧合酶（LOX）是植物 LOX 途径中的一个关键

酶。LOX 以细胞膜释放的游离脂肪酸为底物，催化

形成氢过氧化物、自由基和茉莉酸（JA）等促进衰老

物质，直接或间接地参与了组织的衰老进程［10］，并

与果实后熟软化密切相关［4，11 ～ 13］，认为 LOX 可能是

乙烯生物合成的上游调节因子，并在乙烯生物合成
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的系统Ⅰ乙烯向系统Ⅱ乙烯转变过程起作用［14］。

本试验以猕猴桃果实为试材，研究果实冷藏与

货架期间的果实软化与 LOX 活性变化、自由基生成

速率和乙烯生物合成等的相互关系，进一步探讨冷

藏对猕猴桃果实后熟软化调控的生理机制，为改进

并优化果实后熟软化进程提供理论依据。

1 材料与方法

1 .1 材料及处理

以美 味 猕 猴 桃 布 鲁 诺（ Actinidia deliciosa cv.
Bruno）果实为试材，采后当日运抵试验室。经挑选

后，取大小均匀，成熟度相对一致的材料备用，每处

理果实 50 ～ 150 kg。试验处理分别为：①20 ± 1℃
（对照）；②0 ± 1℃；③经 21 d 冷藏后，转入 20 ± 1℃

的货架期后熟软化；④42 d 冷藏后，转入 20 ± 1℃的

货架期后熟软化。定期随机取样，检测相关的品质

和生理变化。试验按完全随机设计，设置年度间重

复，即年度 I 和年度 II（season I 和 season II）2 个重

复，试验数据采用 DPS 和 Origin 软件处理。

1 .2 测定方法

1 .2 .1 LOX 活性的测定 按陈昆松等［4］的方法进

行。重复 3 次。

1 .2 .2 超氧自由基（O2
·）产生速率测定 按窦世娟

等［15］的方法进行。各重复 3 次。

1 .2 .3 ACC 含量的测定 按陈昆松等［16］的方法测

定。重复 3 次。

1 .2 .4 ACC 氧化酶 按许文平等［14］的方法测定。

重复 3 次。

1 .2 .5 果实乙烯释放量测定 按陈昆松等［16］的方

法进行。重复 3 次。

1 .2 .6 果肉硬度测定 用 GY-1 型果实硬度计（3 . 5
mm 测头）检测 10 个果实硬度。单果重复 10 次。

1 .2 .7 可溶性固形物（TSS）含量的测定 用手持折

光仪检测 10 个果实 TSS 含量。单果重复 10 次。

2 结果与分析

2 .1 猕猴桃果实后熟进程中硬度、TSS 和乙烯释放

量的变化

布鲁诺美味猕猴桃果实采后即置于 20℃下后

熟软化过程中的硬度、TSS 含量和乙烯释放量变化

如图 1。从果实硬度变化上看，年度 I 果实的硬度从

采收到完全软化（硬度为 0）经历了 12 d，而年度 II
的果实在 9 d 内即完成这一过程。同一品种果实在

不同年度间的这种硬度变化差异，可能是采收果实

所处的生理发育阶段不同所造成的。因此，确定用于

果实贮运的适宜采收成熟度是改善果实贮运性的重

要基础。随着果实后熟软化进程中硬度的持续下降，

TSS 含量呈增加变化，并于果实完熟时达到最高，以

后略趋下降，不同年度的变化趋势基本一致（图 1）。

猕猴桃果实后熟软化进程中的乙烯合成呈典型

的跃变变化，即有较明显的系统 I 乙烯合成阶段和

系统 II 乙烯合成阶段，不同年度间系统 I 和系统 II
乙烯合成所持续的时间有较大的差异，年度 I 果实

中系统 I 乙烯持续的时间比年度 II 果实的要长，二

者分别为 10 d 和 3 d。值得注意的是，果实中乙烯

跃变上升期的时间，是在果实快速软化阶段，甚至是

果实快速软化后期（年度 I），并在果实完熟后出现

乙烯跃变峰（图 2）。

2 .2 冷藏期间猕猴桃果实软化进程、乙烯生物合

成、LOX 活性和自由基产生速率的变化

通过比较 20℃和 0℃贮藏过程中的果实软化

进程、乙烯 生 物 合 成、LOX 活 性 和 自 由 基 产 生 速

率的变化等，探讨冷藏期间果实软化进程及其生

理机制。

图 1 美味猕猴桃果实 20℃下后熟软化过程中果实硬度、TSS含量的变化

Fig.1 Changes of firmness，TSS content in ripening A . deliciosa fruit at 20℃
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图 2 美味猕猴桃果实 20℃下后熟软化过程中乙烯释放量的变化

Fig.2 Changes of ethylene production in ripening A . deliciosa fruit at 20℃

2 .2 . 1 冷藏对猕猴桃果实软化进程的影响 采后

果实分别贮藏在20℃和 0℃下，以研究不同贮藏温

度对猕猴桃果实后熟软化的影响，结果见图 3。与

20℃处理的相比，0℃低温冷藏果实的软化进程被明

显延缓。年度 I 果实在贮藏的前 5 d，硬度平均日下

降速率为 0 .125 kg·cm- 2·d- 1，后 53 d 平均日下降速

率为 0 .027 kg·cm- 2·d- 1；年度 II 果实在贮藏的前 5
d 和后 85 d 平均日下降速率分别为 0 . 144 kg·cm- 2·

d- 1和 0 .122 kg·cm- 2·d- 1。不同年度之间的冷藏效

应存有差异，可能是果实发育过程气候条件的不同

所致。冷藏对果实软化进程的影响主要是有效地延

缓了果实的快速软化进程，这一结果与陈昆松等［17］

的 相一致。由图3可知，不同年度果实的冷藏效应

图 3 不同贮藏温度对美味猕猴桃果实后熟软化进程的影响

Fig.3 Effects of different temperature on firmness and TSS content

in A . deliciosa fruit

差异与 20℃下的后熟软化进程中的硬度变化差异

（图 1）相吻合。

2 .2 .2 冷藏对猕猴桃果实软化进程中 LOX 活性、

自由基生成速率和乙烯生物合成的影响 进一步研

究冷藏条件下，果实组织中的 LOX 活性和自由基产

生速率的变化与乙烯合成的关系，发现 0℃低温贮

藏可显著降低果实组织中的 LOX 活性和自由基生

成速率，在 91 d 0℃贮藏期内，LOX 活性变化呈缓慢

下降的趋势，自由基生成速率变化较为平缓，冷藏下

果实的乙烯合成被显著抑制（图 4）。2 个年度的试

验结果相似。

图 4 冷藏对美味猕猴桃果实 LOX活性、自由基产生速率和

乙烯生物合成变化的影响（年度Ⅰ）

Fig. 4 Effects of different temperature on ethylene biosynthesis，
LOX activity and free radical production rate in A . deli-
ciosa fruit（season Ⅰ）
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随着 0℃贮藏时间的延续，果实组织中 ACC 水

平呈持续积累的趋势，根据在 46 d 的冷藏期内的

ACC 含量变化值，笔者将其分为 3 个不同的阶段，即

① 贮藏的 1 ～ 5 d，ACC 水平处在 1 . 39 ± 0. 41 ～ 1. 79
± 0.46 nmol·g- 1之间；② 9 ～ 15 d，ACC 含量上升到

5 .73 ± 0. 16 ～ 5. 90 ± 2. 00 nmol·g- 1；③ 16 d 以后，

ACC 含量维持在 12 . 00 nmol·g- 1左右（图 5，B）。年

度 II 的重复试验也得到相似结果。冷藏期间 ACC
含量的这种变化趋势与低温下 ACC 氧化酶活性被

严重抑制有关（图 6）。

图 5 经不同冷藏时间后果实货架期间 LOX 活性、ACC 含

量和乙烯释放量的变化（年度Ⅰ）

Fig.5 Changes in LOX activity，ACC content and ethylene produc-
tion of A . deliciosa fruit during shelf-life at 20℃ after cold-
storage for different period（season Ⅰ）

2 .3 经不同冷藏时间后货架期间猕猴桃果实软化

进程、LOX 活性和乙烯生物合成的变化

将经 0℃冷藏 21 d 和 42 d 后的果实分别转到

20℃下后熟，研究不同冷藏时间对果实货架期间的

果实硬度、TSS 含量、LOX 活性和乙烯生物合成变化

的影响，以探讨经不同冷藏时间后，货架期间果实的

后熟软化进程差异及其生理学基础。

图 6 冷藏对美味猕猴桃果实乙烯生物合成的影响（年度

Ⅱ）

Fig.6 Effects of different temperature on ethylene biosynthesis in
A . deliciosa fruit（season Ⅱ）

2 .3 . 1 不同冷藏时间对货架期间猕猴桃果实软化

进程的影响 随着果实冷藏时间的延长，货架期间

的果实软化进程加快，果实后熟进程由对照（20℃后

熟）的 12 d，依次递减为 10 d（0℃冷藏 21 d 后 20℃后

熟）和 9 d（0℃冷藏 42 d 后 20℃后熟）；同时，TSS 的

积累也随着 0℃冷藏时间延长而加快（图 7）。

2 .3 .2 不同冷藏时间对货架期间 LOX 活性和乙烯

生物合成的影响 经冷藏的果实一旦转入 20℃货

架期后熟，LOX 活性即迅速增加，之后急剧下降，当

乙烯进入跃变上升期，其活性水平再次增加，2 个不

同冷藏时间果实货架期间的 LOX 活性变化趋势相

一致，但冷藏 21 d 果实中的变化比冷藏 42 d 果实的

更为明显（图 5，A）。

经冷藏的果实转至 20℃后熟，虽然环境温度急

剧增加，但在后熟的前 5 d（冷藏 21 d 果实）和 4 d（冷

藏 42 d 果实）内，组织中的乙烯合成仍维持在一个

低水平，与同期 0℃贮藏果实相比，无显著的差异，

此后随着 ACC 含量的迅速合成积累，乙烯开始进入

跃变期（图 5，B）。

后熟果实进入乙烯跃变的时间长短也与低温贮

藏时间的长短密切相关，20℃直接后熟、冷藏 21 d
后在20℃后熟和冷藏42d后在20℃后熟果实进入
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图 7 经不同冷藏时间后果实货架期间硬度和 TSS 含量的

变化（年度Ⅰ）

Fig.7 Changes in the firmness and TSS content of A . deliciosa
fruit during shelf-life at 20℃ after cold-storage for different
period（season Ⅰ）

乙烯跃变的时间分别为 10、8 和 6 d（图 5，C）。

3 讨论

LOX 途径是高等植物脂肪酸氧化的途径之一，

其最初反应是脂酶催化甘油脂类（如磷脂）水解生成

游离脂肪酸，其中不饱和脂肪酸亚油酸和亚麻酸作

为 LOX 的直接反应底物，通过一系列生物反应生成

自由基，脂质氢过氧化物和茉莉酸等组织衰老促进

物质［18］。

LOX 途径还可能在乙烯生物合成途径中起调控

作用。已有研究表明，苹果果实贮藏过程，LOX 活性

的增加分别与 ACC 积累和乙烯生成呈正相关［19］。

番茄［20］和笋瓜［21］果实中 ACC 合成酶基因的表达受

活性氧和 JA 的调控，通过抑制 LOX 活性可以影响

ACC 合成酶基因的表达［21］，笔者同事的一些研究结

果也显示了 LOX 活性与 ACC 积累呈极显著的正相

关（未发表资料）。这些结果显示了 LOX 可能参与

了 ACC 的合成调控，但它是直接调控 ACC 的合成，

还是通过其催化产物间接对 ACC 的合成起作用，尚

不清楚。同时，LOX 途径中产生的自由基还参与了

ACC 向乙烯的转化［8］。在跃变型果实猕猴桃的后熟

软化进程中，LOX 活性增加开始在乙烯跃变之前，随

着 LOX 活性的增加，组织中自由基积累，ACC 含量

上升，ACC 氧 化 酶 活 性 增 加，乙 烯 合 成 进 入 跃 变

期［14］，LOX 活性与果实硬度变化呈极显著的负相关

（ r = - 0.8788**）［17］。

LOX 调节组织衰老的主要机理有：参与了膜脂

过氧化作用，导致细胞膜透性增加，促进胞内钙的积

累，激活了磷酸脂酶活性，加速了游离脂肪酸进一步

从膜脂释放，加剧了细胞膜的降解；膜脂过氧化产物

和膜脂过氧化过程产生的游离自由基进而毒害细胞

膜系统、蛋白质和 DNA，导致了细胞膜的降解和细

胞功能的丧失；LOX 参与的膜脂过氧化作用产物可

进一步生成茉莉酸和脱落酸等衰老调节因子，并参

与了乙烯的生物合成，促进组织衰老［17］。

陈昆松等［17］的研究表明，猕猴桃果实的后熟软

化有 2 个明显的阶段，即前期的硬度缓慢下降阶段

（软化启动阶段）和后期的快速下降阶段，冷藏对果

实后熟软化的效应主要表现在果实硬度快速下降阶

段。本试验也得到相似的结果，同时发现冷藏对果

实贮藏性的影响还依赖于果实的采收成熟度。笔者

研究结果还显示，低温条件下，LOX 活性受到强烈抑

制，自由基的生成速率下降，ACC 积累减缓，ACC 氧

化酶维持低水平活性，乙烯释放量很低，果实的后熟

软化进程被显著延缓；但这种现象可以为适宜的温

度（20℃）迅速逆转，尤其是 LOX 活性的恢复非常迅

速，表现为对温度的依赖性更为明显，而乙烯的合成

以及果实的软化相对延后，明确了低温冷藏过程与

货架期间 LOX 活性变化与乙烯生物合成的相互关

系。同时也进一步证实了许文平等先前结果，即

LOX 可能是乙烯合成的上游调控因子［14］。

综上所述，笔者认为，低温调控 LOX 活性是冷

藏延缓猕猴桃果实成熟衰老进程的机制之一。低温

抑制 LOX 活性，可以维持细胞膜系统的稳定性，减

少自由基的生成，并进而影响 ACC 合成酶（ACC 水

平）和 ACC 氧化酶活性，对乙烯的生物合成起调控

作用，使果实的后熟软化进程得以延缓；低温对 LOX
等的这种调控机制，可以为适宜的温度所迅速逆转，

也可能是维持冷藏稳定温度的重要理论基础之一。
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