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苹果冷藏期间果肉褐变机制及控制研究进展

王济瀚，李富军*，张新华*，李晓安，张馨月，孙雯雯

（山东理工大学农业工程与食品科学学院，山东淄博 255049）

摘 要：果肉褐变是苹果采后冷藏期间一种常见的生理性病害，特征各异，成因复杂，且不易检测，严重影响了苹果的

贮藏和销售。目前，细胞膜区室化的破坏被认为是果肉褐变的主要原因，许多研究就不同因素导致区室化的破坏提出

了多种假设。通过参考近年来的研究成果，对苹果果肉褐变的类型、成因和机制进行了总结；同时结合生产经验，提出

了减少苹果冷藏期间果肉褐变的有效技术措施，展望了果肉褐变今后研究重点与方向，以期为苹果冷藏期间果肉褐变

的基础理论研究和防控技术开发提供参考。

关键词：苹果；贮藏；褐变；机制；细胞膜区室化

中图分类号：S661.1 文献标志码：A 文章编号：1009-9980(2023)03-0566-11

收稿日期：2022-06-27 接受日期：2022-09-02

基金项目：山东省自然科学基金面上项目（ZR2020MC149）；山东省自然科学基金重点项目（ZR2020KC011）

作者简介：王济瀚，在读硕士研究生，研究方向为果蔬采后生理与贮藏保鲜。Tel：15168882328，E-mail：759253744@qq.com

*通信作者 Author for correspondence. Tel：18953392626，E-mail：lifujun@sdut.edu.cn；E-mail：zxh@sdut.edu.cn

果 树 学 报 2023，40（3）：566-576

Journal of Fruit Science

Research progress in the mechanisms of flesh browning and its preven-
tion of apple fruit during cold storage
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(School of Agricultural Engineering and Food Science, Shandong University of Technology, Zibo 255049, Shandong, China)

Abstract: Flesh browning is a common disorder of apple fruit during cold storage. It has different char-

acteristics and complex causes and is hard to be detected, which seriously affects the fruit cold storage

and distribution. Therefore, it is of great theoretical value and practical significance to study the causes,

mechanism and preventive technology of apple fruit flesh browning during cold storage. According to

its different characteristics, flesh browning can be specifically divided into four types: radial flesh

browning, diffusion flesh browning, flesh cavities and internal breakdown. The radial flesh browning is

mainly manifested in the browning of fruit vascular bundles and the degree of flesh browning at the peti-

ole end is slightly severer than that at the calyx end generally. The vascular bundles of fruit with diffu-

sion flesh browning tend to turn brown slightly, but turn brown more seriously at both ends of the fruit,

and there are obvious boundaries alongside the browning areas. The characteristics of flesh cavities are

that the browning tissue of flesh is distributed in spots or patches, forming browning circles between the

flesh tissue, and the tissue develops into lenticular pits or cavities in severe cases. The internal break-

down can be divided into low- temperature breakdown, senescence breakdown and water core break-

down. Among them, the low-temperature breakdown develops from the inner flesh layer to the outward

gradually, and finally develops into a large-area browning with the core of the kernel. The common se-

nescence includes powder-soft disorder and rubber disorder. For sake of the powder-soft disorder, the

flesh becomes soft and then dry to form fragile powder in the early stage, and subsequently the flesh

browning occurs in the late stage. Rubber disorder often occurs in vascular bundles and tissues close to

the peel, accompanied by a slight outline of the disordered area, which is easy to sink when pressed by
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苹果是世界上生产和消费最多的水果之一。中

国苹果产业协会数据表明，我国2020年苹果产量超

过 4400万 t，居世界第一位。为保持苹果新鲜品质

并做到全时空供应，1/5~1/4 的苹果会进入冷藏环

节[1]。然而，苹果冷藏过程中会发生一些生理病害，

导致果实品质下降。其中，果肉褐变是苹果贮藏期

间常见病害之一。

苹果冷藏期间的果肉褐变通常发生在果肉部

分，有时也会波及果心或果皮，是单一或多种因素综

合作用的结果[1-2]。发生果肉褐变的苹果不但风味和

营养价值降低，而且会因为与健康果实在外观上无

明显区别导致病害发生情况难以监控，造成巨大的

经济损失[2]。因此，对苹果贮藏期间果肉褐变的成

因、机制和控制技术进行研究具有重要的理论价值

和实践意义。

笔者在本文中综述了近年来在苹果冷藏期间常

见的果肉褐变的分型、成因、发生机制和控制技术等

方面的研究进展，以期为苹果冷藏期间果肉褐变的

理论和防控研究提供参考。

1 果肉褐变的分型

苹果果肉褐变在冷藏期间或脱离原冷藏环境后

都有发生，褐变部位的特征各有不同。质地或硬或

软，或湿润或干燥，味道或苦或甜，有时还会形成空

腔[3-5]。特征不同，成因也不同。区分不同的褐变特

征，可以快速找到褐变的成因。常见苹果冷藏期间

的果肉褐变可以分为辐射型、弥漫型、空洞型和崩溃

型4类（图1）。

fingers. Water core breakdown shows that part of the flesh tissue looks like water immersion. In gener-

al, factors causing flesh browning mainly include varieties, pre-harvest climate, mineral elements, fruit

position, tree load, harvest time, storage temperature, gas composition and treatment of exogenous sub-

stances. For example, low temperature breakdown often occurs in Fuji, Venus Gold and other varieties

owing to the low temperature during storage; Flesh cavities and water core breakdown often occur in de-

laying-harvest apple fruit; A higher CO2 concentration in storage will lead to flesh cavities and diffusion

browning and an improper 1-MCP treatment will increase the risk of flesh browning in different types.

The enzymatic browning caused by the loss of cell membrane compartmentalization is the common

mechanism that many different factors cause apple fruit flesh browning during cold storage by different

ways. In this article, these different ways are summarized, including the changes of Ca2+ concentration,

ethanol and acetaldehyde toxicity, the imbalance of free radical and scavenging system and energy defi-

cit. In generally, flesh browning will be led by too low or too high Ca2+ concentration: A lower Ca2+ con-

centration is detrimental to the function of cell membrane, while a higher Ca2 + concentration will also

destroy the calcium homeostasis, thus showing a toxic effect on cells. The imbalance of reactive oxygen

species metabolism and the loss of antioxidants resulted from adversity stress will increase the risk of

cell membrane peroxidation. The flesh tissue will accumulate too much ethanol and acetaldehyde owing

to the change of cellular respiration pattern, which will cause toxic effects on the cell membrane. And

the energy deficit caused by decreased ATP synthesis will also reduce the stability of cell membrane. In

conclusion, these processes eventually lead to flesh browning through reducing the stability of cell

membrane and increasing membrane permeability, enhancing the risk of internal solute leakage as well

as promoting the reaction of substances with polyphenol oxidase to synthetize quinones. In the end, the

measures to prevent flesh browning after harvest, including specific temperature of cold storage, gas

composition and 1-MCP treatment, are summarized in this paper. Simultaneously, the essential aspects

of future research are put forward, including more in-depth researches on the causes and influencing fac-

tors of different types of flesh browning, on the technologies and measures to prevent flesh browning of

apples with special needs during cold storage, on the screening and identification of flesh browning bio-

markers, and on the flesh browning prediction and early warning technology system.

Key words: Apple; Cold storage; Flesh browning; Mechanism; Cell membrane compartmentalization
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1.1 辐射型褐变

辐射型褐变主要表现为果实的维管束发生明显

褐变，而果皮相对不受影响（图1-A）[6，8-9]。一般果柄

端果肉褐变的严重程度略重于花萼端，褐变组织质

地较软，细胞壁受损严重[8]。此类褐变被认为是由

衰老导致的维管束损伤引起，会随着贮藏时间的增

加而加剧，也会因为晚采、贮藏环境中高CO2和/或

低O2浓度持续时间长以及贮藏温度过低而增强其

易感性[6，8-9]。

1.2 弥漫型褐变

弥漫型褐变的果实维管组织往往不受影响或褐

变较轻，而果皮组织褐变明显（图1-B）[8]。弥漫型褐

变被认为是一种冷害，常见于低温生长的地区[7，9]。

当果实发育受到低温胁迫时，果实的正常生理代谢

活动会被破坏，导致果实发育滞后，以至于采后果实

无法适应正常的低温贮藏，进而导致弥漫性褐变的

发生[7]。此类褐变一般在果实两端较严重，中间部

分较轻[6]。病害初期，仅在果皮组织附近形成小块

褐变，褐变区域有明显界限（图1-B左）；随着病害的

加重，褐变向内发展，褐变面积变大，整个果皮组织

附近全部褐变（图1-B右）。

1.3 空洞型褐变

空洞型褐变的特征是果肉褐变组织成点或片状

分布，在果肉组织之间形成褐变圈，并随着症状的加

重，褐变组织发展出透镜状的凹坑和空洞（图 1-

C）[2，9]。空洞型褐变发生初期，果皮色泽变暗，有些

品种会出现浅褐色斑点，果实内部产生块状褐变，果

肩和果心线组织发病率较高，褐变组织的质地坚实、

湿润[2，10-11]；随后病症迅速发展，褐变组织失水，质地

变得松散、干燥，果实风味变淡，食之初甜后苦；最

终，褐变组织产生凹坑和空洞，果皮出现褐斑和褶

皱[3，5]。

1.4 崩溃型褐变

崩溃型褐变表现为果肉组织松散状褐变（图 1-

D）[12-13]，可以细分为低温崩溃、衰老崩溃和水心崩溃

等[12]。低温崩溃由果肉内层开始逐步向外侧发展，

初期褐变组织质地坚硬、湿润，褐变颜色较浅，维管

束无明显褐变，后期发展为以果核为核心的圆球形

大面积褐变，多发于元帅等品种[13]，近几年在富士、

维纳斯黄金等品种上也常见到。衰老崩溃多发于苹

果贮藏后期[14]，常见有果肉粉棉病和橡皮病。果肉

粉棉病发病初期，果肉发绵变软，随后变干形成易碎

A. 辐射型[6]；B. 弥漫型[7]；C. 空洞型[6]；D. 果肉崩溃型。

A. Radial flesh browning[6]; B. Diffusion flesh browning[7]; C. Flesh cavities[6]; D. Internal breakdown.

图 1 苹果冷藏期间果肉褐变的 4 种类型

Fig. 1 Four types of flesh browning in apples during cold storage

A B

C D
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的粉质状，后期果肉发生褐变，严重时果皮变暗、变

褐或出现果皮破裂、果肉绽裂等症状[2]；橡皮病常发

于维管束和靠近果皮的组织，质地绵软，病害前期果

肉轻微褐变，随后果皮变暗明显，病害部位有轻微轮

廓，手指按压时容易陷下去，多发于红玉苹果，因此

也常称为红玉橡皮病[13-14]。水心崩溃常见于采收时

过熟的苹果，表现为果肉的一部分成水浸状，一般在

果心处或围绕维管束开始发展，具体发病部位及程

度因品种而异，也会受到低温、采收时间等因素的影

响[12，15]。

尽管果肉褐变的类型不尽一致，但在实践生产

中往往发现 2种以上的褐变类型叠加发生，比如辐

射型褐变后期往往也会发现空洞型褐变，而水心崩

溃后期也往往伴随着衰老崩溃。这种不同的导致果

肉褐变的因素叠加，有时会造成区分困难，同时也增

加了苹果冷藏期间果肉褐变的风险和防控的难度。

2 影响因素

品种、采前气候条件、栽培技术以及采后贮藏条

件等，都会影响苹果冷藏期间果肉褐变的发生。

2.1 品种

不同苹果品种对果肉褐变的敏感性不同。一些

品种由于果肉细胞排列紧密，果肉中的气体交换较

为困难，导致组织内部CO2浓度较高，易发生CO2伤

害，进而造成果肉褐变，如富士、布瑞本（Breaburn）

等[15]。Serra等[16]对 14种苹果采后褐变情况研究发

现，青苹和红粉佳人品种不易发生果肉褐变，而嘉年

华（Fiesta）和米切嘎拉（Mondial Gala）等品种易发生

严重的果肉褐变。国内的主栽培品种中，富士、长富

2号和王林等品种对水心崩溃有较高的易感性，而

金冠、国光和元帅等品种则不敏感[17-18]。

2.2 采前因素

气候条件、土肥水管理、结果部位、作物负荷和

采收期等栽培技术措施都可能影响到果实贮藏期间

果肉褐变的发生。

2.2.1 气候条件 （1）温度：苹果生长期温度过低或

过高都会造成果肉褐变的产生。有研究发现，在寒

冷地区生长的布瑞本苹果比在温暖地区生长的更容

易发生褐变，并推测其可能原因为寒冷的生长条件

改变了细胞代谢过程，通过降低表皮和组织的扩散

性/增强对高CO2和低O2的敏感性，增加了果肉褐变

的风险 [19]。McCormick 等 [20]还发现，采前 4 周环境

温度＞10 ℃可以显著降低果肉褐变的发病率，但具

体机制不清楚。

（2）干旱：干旱对营养生长和果实发育具有重要

影响。干旱环境下，根部对钙等微量元素的吸收、利

用和运转受限[21]，增强了对果肉褐变的易感性[22-23]。

此外，干旱导致的果实坐果率下降，也有可能通过降

低果园负荷引起一系列包括果肉褐变易感性在内的

果实品质差异[20]。

2.2.2 采收期 采收成熟度与果肉褐变联系十分密

切，过早或过晚采收均会增加果肉褐变的风险。其

中，早采的苹果易发生果心褐变 [24]，晚采的苹果的

CO2 伤害（空洞型褐变）、水心崩溃的发病率更

高[24-25]。

2.2.3 矿质元素 土壤中营养元素和施肥的种类、

数量、方式也直接影响果实采后贮藏质量。

（1）Ca：Ca2+能通过结合细胞膜上的磷脂和蛋白

质来维持细胞膜的功能和稳定性[26]，而果肉褐变与

细胞膜系统的稳定性显著相关。Ca2+含量过低会增

大膜的通透性，甚至使细胞膜区室化被破坏，引起果

肉褐变[23，27]；但也有报道[28]指出，Ca2+含量过高会破坏

细胞中Ca2+稳态机制，过多的Ca2+从细胞器或细胞膜

外释放到细胞质中，对细胞产生毒害。因此，Ca2+含

量过低或过高都有可能引起果肉褐变的发生。

（2）N：N含量过高间接影响果肉褐变的发生。

采前大量施氮能促进果实的生长发育，氮钙比增

大，引起果实缺钙 [14，21]。此外，采前氮肥施入量过

多，会使果实呼吸强度增大，加快果实衰老，引起衰

老崩溃。

（3）Mg和K：Ca2+和Mg2+之间具有离子相似性，

而K+又是Ca2+和Mg2+的拮抗剂，这导致Mg2+和K+与

Ca2 +之间的互相竞争引发细胞膜功能的紊乱 [29]。

Corrêa等[30]发现，发生果肉褐变的果实具有更高的

Mg/Ca、K/Ca和（K+Mg）/Ca。

2.2.4 结果部位 结果部位对果肉褐变易感性的影

响主要通过光照、温度等因素实现。内膛果由于光

照不足，在贮藏期间衰老更快，更易发生果肉粉绵

病；而外层果常因光照过强，易发生水心崩溃[31]。此

外，结果部位对果肉褐变的影响，还与其对钙含量分

布的影响有关，如分枝根部的苹果往往比顶端的苹

果Ca2+含量更高，长穗苹果的Ca2+含量比短穗苹果的

Ca2+含量高[21]，而Ca2+含量较低的果实通常具有更高

的果肉褐变风险[32]。
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2.2.5 树体负荷 相比于温度、矿质元素等采前因

素，作物负荷对果实质量具有更大的影响。比如枝

条生长旺盛、果实过度稀疏等低负荷的果树，发生苹

果水心病和果肉褐变的风险就大[33]。这可能与低负

荷增大了果实单果质量，从而降低了果实内包括

Ca2+在内的微量元素浓度有关[20，34]。此外，低负荷导

致的果个增大减缓了果实内气体交换，增加了果肉

内部CO2的积累，增大了空洞型褐变的风险[31]。而

高负荷量，则表现出与果心褐变的正相关性[20]。

2.3 采后因素

苹果采后贮藏环境的温度、气体成分和外源物

质处理等都会影响到果肉褐变的发生。

2.3.1 温度 贮藏温度不适宜会导致果肉褐变的发

生。温度过低容易引起低温诱导的、由外而内的果

肉弥散型褐变，或者由内到外的低温崩溃。如Saba

等[5]发现，与3 ℃贮藏的苹果相比，0.5 ℃贮藏诱导了

恩派（Empire）苹果果肉褐变的发生；王志华等 [4]的

研究表明，-2 ℃贮藏的苹果褐变指数高于0 ℃贮藏

的苹果褐变指数。

2.3.2 气体成分 空洞型果肉褐变是典型的由高

CO2伤害引起的褐变症状。气调贮藏的苹果在CO2

浓度过高，以及普通冷藏的苹果在因包装不合适及

库内通风不良造成环境中CO2浓度过高等情况下，

都可能引起空洞型果肉褐变的发生。低O2环境会

加剧此类褐变的形成和发展[2，8]，主要表现为果实硬

度下降和果皮下陷的加速以及褐变组织扩大和空洞

形成的加剧，且常伴随轻微发酵味和腐烂现象的发

生[14]。此外，贮藏温度过高也会使呼吸强度提高从

而引起CO2积累，导致空洞型果肉褐变的出现[3]，或

者因加快果实成熟引起贮藏后期的衰老崩溃。

Castroa等[35]研究发现，红粉佳人在 5 kPa CO2+

1.5 kPa O2条件下冷藏2个月后，果肉褐变发病率显

著高于 1或 3 kPa CO2+1.5 kPa O2中冷藏的苹果，而

在0.5 kPa CO2+1.5 kPa O2环境中没有观察到果肉褐

变；同时发现，在 1.5 kPa CO2条件下，将O2由 1 kPa

提升到 19 kPa时，果肉褐变发病率可由 5%降低至

1%。Argenta等[24，36]研究发现，在0.5 kPa CO2+1.5 kPa

O2贮藏条件下，富士表现出弥漫型褐变的特征；在

2.5 kPa CO2+1.5 kPa O2贮藏条件下，3种不同品系的

富士苹果均会发生果肉褐变，且能同时观察到空洞

型褐变和弥漫型褐变2种果肉褐变类型。

值得注意的是，贮藏环境中的高CO2含量一般

不被认为是导致苹果弥漫型和辐射型果肉褐变的主

要因素，而是褐变发生中的一个叠加因素[7]。

2.3.3 外源物质处理 研究表明，1-甲基环丙烯（1-

methylcyclopropene, 1-MCP）、钙和二苯胺（diphenyl-

amine, DPA）处理都可能影响到苹果贮藏期间的果

肉褐变。

（1）1-MCP：多篇文献均报道了 1-MCP可以显

著延缓苹果等多种水果采后衰老进程，降低了果肉

褐变、水心褐变等的发生[37-39]，但也有1-MCP使用不

当增加果肉褐变的报道。如 Koushesh 等 [5]研究发

现，1-MCP处理后0.5 ℃贮藏的恩派苹果，果肉褐变

的发病率和褐变严重程度均显著高于 3 ℃贮藏的，

并提出这与低温冷害关系密切；DeEll等[40]也发现，

1-MCP处理的恩派苹果在 2.5 kPa O2+2 kPa CO2或

1.5 kPa O2+1.2 kPa CO2条件下，果肉褐变的发病率显

著增加，并认为这可能与1-MCP处理增强了果实对

CO2的敏感性有关。此外，1-MCP处理也被发现诱导

了晚采的恩派货架期间果肉的褐变[41]。由此推测，1-

MCP处理后对果肉褐变影响效果的差异，可能与苹

果品种、冷藏温度和气体成分的控制等的差异有关。

（2）钙：许多报道表明，采后一定浓度的钙处理

有利于苹果保持良好品质。一方面，钙可以作为直

接或间接的自由基清除剂，维持细胞膜结构的正常

功能；另一方面，钙也可以提高果实的抗坏血酸

（ascorbic acid，AsA）含量 [42]。AsA作为一种重要的

抗氧化剂，在抑制果肉褐变方面发挥关键作用。如

Zhao等[43]研究发现，首红经 5%的CaCl2浸泡 10 min

处理后，显著维持了AsA等抗氧化物质的含量。

（3）DPA：DPA对低温崩溃和CO2伤害导致的果

肉褐变有明显的抑制作用。有报道表明，DPA可以

降低苹果对CO2的易感性；在配合低温处理使用时，

DPA也能明显降低果心褐变率[44]。但由于DPA使用

后的废液对环境和人体存在潜在的危害，英国、德国

等部分国家已禁止DPA的使用。

3 苹果果肉褐变的机制

目前，主流理论认为，细胞膜区室化功能丧失造

成的酶促褐变是导致苹果冷藏期间果肉褐变的主要

机制。正常情况下，多酚氧化酶（polyphenol oxi-

dase，PPO）位于细胞质中，酚类物质位于液泡中，由

细胞的膜结构将两者分隔开；但当细胞膜结构被破

坏或通透性发生改变时，苹果中的酚类物质泄露，并
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在O2的参与下被PPO催化形成醌类物质，而后醌类

物质聚合生成棕色色素，导致果肉褐变的发生[45-46]。

下文总结了可能导致苹果冷藏期间果肉细胞膜区室

化功能损失的机制。

3.1 Ca2+浓度改变

Ca2+可以通过与细胞膜表面的脂质和蛋白质结

合来维持细胞膜结构的功能和稳定性。据报道，维

持膜结构的功能需要超过0.1 mmol·L-1的游离Ca2+，

而原生质体自身Ca2+维持在一个极低的水平（0.1~

0.2 μmol·L-1），无法发挥类似的作用[23]。因此，当原

生质体外Ca2+减少或Ca2+与质膜的结合被抑制时，

会导致细胞膜结构被破坏，使细胞膜区室化的功能

丧失，随后酚类物质泄露并与多酚氧化酶反应生成

醌类物质，最终导致果肉褐变。

一般认为，Ca2+减少导致的区室化功能丧失的可

能机制有2种。一种机制是K+、Mg2+等与Ca2+竞争结

合质膜上Ca2+结合位点，但结合后的K+、Mg2+等却不

能替代Ca2+发挥维持细胞膜功能的作用，促使细胞膜

通透性增加，最终区室化被破坏（图 2）[23]。Freitas

等 [23]、Corrêa等 [30]和 Shoffe等 [47]的研究均证实高K+/

Ca2 +比或Mg2 +/Ca2 +比增加了果肉褐变的发病风险。

另一种机制是细胞壁Ca2+结合位点的增加，使细胞膜

外侧有效Ca2+浓度减少，不足以维持细胞膜的功能，

导致区室化被破坏。如Freitas等[23]研究发现，在苹果

贮藏过程中，果胶甲酯酶（pectin methylesterases，

PMEs）基因表达上调和PME活性增加并在细胞壁上

创造了更多的Ca2+结合位点，降低了细胞膜外侧游离

Ca2+的水平，膜透性增大，导致果肉褐变发病率升高。

此外，钙含量低会减弱果实耐CO2能力，加速了

由高CO2引起的果肉褐变的发生[22]，也使果实更易

图 2 Ca2+减少导致细胞膜区室化丧失的可能机制

Fig. 2 Possible mechanism of cell membrane compartmentalization failure caused by reduction of Ca2+

发生水心病、苦痘病等病害以及贮藏期间的果肉崩

溃[48]。刘野等[49]提出，贮藏环境中的CO2进入细胞后

形成的CO3
2-，可以与细胞质膜上水溶性的Ca2+结合，

使质体外有效Ca2+减少，导致细胞透性增大，并指出

这是CO2伤害引起果肉褐变的一个可能原因。

但也有报道提出，Ca2+浓度过高也可能造成苹

果冷藏期间的果肉褐变，原因可能在于Ca2+浓度过

高导致的钙稳态机制受损，使过多的Ca2+从细胞器

或细胞膜外释放到细胞质中，从而对细胞产生了毒

害作用[50-51]。

3.2 乙醇和乙醛毒害

在低温、低O2和高CO2等逆境条件下，果蔬呼吸

强度降低，有氧代谢会部分转为无氧代谢。在此过

程中，乙醇、乙醛等发酵代谢产物大量积累并对细胞

膜结构产生毒害作用，导致细胞膜区室化功能丧失，

果肉褐变风险增加（图 3）。分子水平上的研究表

明，高CO2与低O2条件可通过下调果实PcMDHAR

和PcAPX表达，降低氨基酸-谷胱甘肽循环功能，减

少AsA含量，积累大量乙醇与乙醛，增加细胞膜透

性，最终导致果肉褐变加重[52]；Shoffe等[47]研究也发

现，冷害的严重程度与乙醇和乙醛的积累有关；Liu

等[53]研究表明，发生水心褐变的果实中的乙醇和乙

醛的浓度分别增加了710.26%和100.54%。

3.3 自由基及其清除体系失衡

正常环境下，果蔬组织内活性氧（reactive oxy-

gen species, ROS）等自由基的产生与清除处于动态

平衡，少量的ROS不会对组织产生伤害，且充当了

一种重要的稳态信号传导实体[54]。但当果蔬处于逆

境胁迫时，组织内ROS的异常积累超出了系统的清

除能力，导致多种蛋白质和酶的结构与功能受到破
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斜线和点填充表示代谢通路被促进和抑制，长划线-点和虚线箭头分别表示代谢过程被促进和抑制，上下箭头分别表示物质含量增加和减

少。PDC. 丙酮酸脱羧酶；ADH. 乙醇脱氢酶；SOD. 超氧化物歧化酶；CAT. 过氧化氢酶；POX. 过氧化物酶；PPOs. 多酚氧化酶；DHAR. 脱氢抗

坏血酸还原酶；GR. 谷胱甘肽还原酶；DHA. 脱氢抗坏血酸；GSSH. 氧化型谷胱甘肽。

Oblique lines and dot fillings indicate that the metabolic pathway are promoted and inhibited, long dash dot and dashed arrow indicate that the met-

abolic process is promoted and inhibited, up and down arrows indicate that the substance content is increased and decreased, respectively. PDC. Pyru-

vate decarboxylase; ADH. Ethanol dehydrogenase; SOD. Superoxide dismutase; CAT. Catalase; POX. Peroxidase; PPOs. Polyphenol oxidase;

DHAR. Dehydroascorbic acid reductase; GR. Glutathione reductase; DHA. Dehydroascorbic acid; GSSH. Oxidized glutathione.

图 3 乙醇、乙醛毒害及氧化应激诱导果肉褐变的可能机制

Fig. 3 Possible mechanism of ethanol, acetaldehyde toxicity and oxidative stress by which induces flesh browning

坏，膜脂中的不饱和脂肪酸因ROS、脂氧合酶（lipox-

ygenase, LOX）等的攻击发生过氧化反应，膜通透性

增大，最终导致果肉褐变（图3）[55]。

此外，许多非酶类物质，如AsA和谷胱甘肽（re-

duced glutathione，GSH）等可以参与ROS的清除，因

而也在防止果肉褐变方面发挥着重要作用 [45，56- 57]。

AsA还是一种高效的酚酶抑制剂，具有很强的抗褐

变能力；GSH可以通过与醌类物质相互作用，产生

无色物质，抑制褐变的发生。但是，这些抗氧化物的

活性很可能会在逆境胁迫下遭到破坏（图3）。

3.4 能量亏缺

生物膜完整性的维持与足够的细胞能量状态密

切相关，充足的三磷酸腺苷（adenosine triphosphate,

ATP）可以稳定细胞膜的结构；较高的ATP含量也可

以保持细胞内较高的ROS清除能力，减轻ROS对膜

脂的过氧化作用，从而减少果肉褐变的发生[4，58]。当

果蔬处于逆境胁迫下（如低温、高CO2等），有氧呼吸

的三羧酸循环（tricarboxylic acid cycle，TCA）减弱

后，电子传递链偶联的ATP减少，无法提供正常能量

以维持细胞膜的结构和功能（图 4）[4，15]；同时，乙醇、

乙醛和ROS含量增加破坏了细胞膜结构完整性（图

3），进一步导致了ATP合成受阻最终造成细胞膜区

室化快速丧失，褐变加重[27]。王志华等[4]发现，低温

减少了 ATP 和二磷酸腺苷（adenosine diphosphate,

ADP）含量，导致细胞供能不足，从而加重了果肉褐

变，且温度越低，能量亏缺越严重，褐变指数越高。

Hatoum 等 [15]研究发现，当将 CO2从 0.7 kPa 升高到

3.7 kPa时，褐变发病率随之升高，并认为这是高浓

度CO2将呼吸代谢从三羧酸循环转移到发酵过程，

使ATP生成减少，导致维持细胞膜的能量不足，最终

引起褐变。Wang等 [58]也发现，ATP合成酶、NADH

脱氢酶和无机焦磷酸化酶基因表达下调和磷脂酶D

基因表达上调所导致的能量亏缺和细胞膜稳定性下

降，是果肉褐变增加的一个重要原因。

综上所述，能量亏缺和氧自由基伤害导致的膜

通透性改变，可能是苹果贮藏期间果肉褐变的主要
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原因，Ca2+等因为参与了细胞膜的稳定性，因而也对

果实褐变有一定的影响，而无氧呼吸可以促进褐变

的进程。

4 采后防止果肉褐变的措施

苹果的品种，采前的气候条件、采收期、土肥水

管理、疏花疏果以及修剪等栽培技术措施都对苹果

贮藏期间的果肉褐变有着明显的影响（见 2.2 所

述）。因此，选择不易褐变的苹果品种、适期采收、防

止过度干旱以及合理负荷等都在一定程度上降低了

果实贮藏期间果肉褐变的风险。

4.1 预冷

研究发现，采后及时预冷可以降低多种果蔬在

贮藏过程中果肉褐变的发病率[59]。笔者在实践生产

中也发现，苹果采后及时预冷，能有效减缓果实冷藏

期间的果肉褐变，推测其机制可能是预冷可以快速

降低果实的呼吸作用。这不仅减缓了果实成熟，推

迟或减轻冷害的发生，还减少了呼吸产生的CO2过

度积累带来伤害的风险。

4.2 贮藏温度

对苹果应用低温贮藏或气调贮藏时，应综合考

虑果实的成熟度、采收期、品种特性等多种因素，以

防止冷害造成的果肉褐变。对于富士等晚熟品种而

言，适宜贮藏的温度为（-1~1）℃（机械冷藏）或（-

0.5~0.5）℃（气调贮藏）。

4.3 气体成分

用于气调贮藏的苹果需注意库内气体浓度，以

防止O2浓度过低或CO2浓度过高导致空洞型褐变、

辐射型褐变的发生。尤其是对于环境CO2敏感的富

士和维纳斯黄金，长期贮藏的这 2种苹果理想气体

斜线和点填充分别表示代谢通路被促进和抑制，黑白渐变填充表示物质含量减少，上下箭头分别表示物质含量增加和减少。NAD+. 烟酰胺

腺嘌呤二核苷酸；NADP+. 烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸；NADH. 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸；NADPH. 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸；

FAD. 黄素腺嘌呤二核苷酸；FADH2. 还原型黄素二核苷酸。

Oblique lines and dot fillings indicate that the metabolic pathways are promoted and inhibited, respectively, black and white gradient filling indi-

cates that the content of substances is decreased, up and down arrows indicate that the content of substances is increased and decreased, respectively.

NAD+. Nicotinamide adenine dinucleotide; NADP+. Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate; NADH. Reduced nicotinamide adenine dinucleotide

phosphate; NADPH. Reduced nicotinamide adenine dinucleotide phosphate; FAD. Flavin adenine dinucleotide; FADH2. Reduced flavin dinucleotide.

图 4 能量亏缺诱导果肉褐变的可能机制

Fig. 4 Possible mechanism of energy deficiency by which induces flesh browning
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指标为CO2不超过1%，O2在5%左右。

4.4 外源物质

1-MCP是目前国内外在富士等苹果品种上常

用的保鲜处理技术措施。1-MCP的使用方法和效

果取决于苹果的品种、贮藏时间及贮藏温度等因

素[60]。对富士苹果而言，1-MCP的常用体积分数为

0.5~1.0 μL · L- 1，一般在常温（20~25 ℃）或低温（0~

2 ℃）条件下处理 12~24 h，就可以有效减轻果肉褐

变，同时提高果实其他贮藏品质[36，61]。

5 展 望

目前，果肉褐变机制的研究仍集中于细胞膜区

室化功能的丧失。然而，细胞膜衰老是果蔬采后成

熟衰老过程中不可避免的自然事件。因此，启动细

胞膜衰老的关键因子和关键步骤是什么，贮藏环境

中哪些因素可以导致细胞膜衰老加速或者有利于保

持细胞膜结构的稳定性，值得研究。特别是对于不

同类型的果肉褐变，它们之间细胞膜结构和功能变

化有什么差异；为什么会出现辐射型、弥散型、空洞

型和果肉崩溃型等明显不同的褐变形式；这些不同

褐变类型的发生，分别对应着哪些诱导果肉褐变的

因素；它们之间有无共性的问题，存不存在互相影响

的情况等，需要深入研究。只有深入研究和了解细

胞膜衰老的机制、区分出不同褐变类型的诱导因素，

才能更好地、有针对性地采取果肉褐变的防治措施。

对于有特殊需求，比如为追求贮藏期或者风味

品质而特意早采或者晚采的苹果，以及需要特定贮

藏环境或特定采后处理需求的苹果等，研究这些特

定的农业技术措施或采前采后处理措施对果肉褐变

发生规律的影响，探讨其影响机制，寻找有针对性的

防控技术措施，也具有很大的实际应用价值。

针对发生果肉褐变的苹果外观无明显差异、仅

靠肉眼无法准确判断是否发病及发病程度的情况，

开发更加灵敏的基于声波、光波等原理的无损检测

技术及分检设备，将有助于在苹果贮藏和出库、上市

期间发生褐变果实的筛选分级，减少病果流入市场

带来的经济和信誉损失。

根据生理状态、采收期和贮藏环境等的差异和

果肉褐变发生的机制，筛选鉴定果肉褐变相关的特

定生理成分（标志物），研究建立基于标志物的苹果

果肉褐变发生的数学模型和预测预警技术，实现在

苹果入库初期即对苹果贮藏期间果肉褐变发生情况

进行预测，或者根据生物标志物对地区或果园整体

果实冷藏期间果肉褐变发生的概率提出预测预警，

都有助于贮藏企业提前采取有针对性的预防或控制

措施，减轻因果肉褐变带来的风险和经济损失。
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