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摘　要：桃果实因其呼吸跃变的特点，采后在室温下会出现呼吸高峰与乙烯释放高峰，极易腐烂，不耐贮藏。冷藏

是延长桃果实贮藏期的最有效方法之一，但由于桃果实的冷敏性，长期的不适低温易使桃产生冷害，引起果肉革

质化、组织絮败、褐变、固有风味损失等品质劣变问题，成为桃产业健康发展的重要影响因素。本文综述了目前

桃果实采后冷害发生的机理的研究进展，总结了冷害对桃果实细胞膜、细胞壁代谢、抗氧化系统及精氨酸代谢的

影响，并针对相关机制归纳了桃果实采后冷害控制技术，旨在为桃果实采后保鲜研究和应用提供理论与技术依据。
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Abstract：Peach  fruit  is  easy  perishable  with  its  high  respiration  and  ethylene  emission  peak  after  postharvest  at  room

temperature  for  its  climacteric  character.  Cold  storage  is  one  of  the  most  effective  way  to  extend  the  storage  shelf  life,

however, peach fruit  is chilling sensitive and highly vulnerable to chilling injury (CI) during long-term inappropriate low

temperature  storage.  The  peach  fruit  show  deterioration  of  quality  of  flesh  leathery  with  texture  elevated,  occurrence  of

tissue woolliness, internal browning and loss of the inherent flavor which being the main risk of the sound development of

peach industry. This article reviews the research progress of the mechanism on peach fruit chilling injury and summarizes

the influence on change of cell membrane, cell wall metabolic, antioxidant system and arginine metabolism. In addition, the

postharvest technologies to control chilling injury are also detailed, which would provide the foundation for the theoretical

study and develop of applied techniques for storage and fresh-keeping after postharvest in peach.

Key words：peach；chilling injury；resistant mechanism；controlled techniques

 

  
收稿日期：2022−05−06            
基金项目：上海市科技兴农项目（沪农科推字（2021）第 4-1 号）；上海市农产品保鲜加工专业技术服务平台（21DZ2292200）；上海农产品保鲜加工工程

技术研究中心（19DZ2251600）。

作者简介：何辉（1997−），男，硕士研究生，研究方向：农产品保鲜与加工，E-mail：hh18536060094@163.com。

* 通信作者：钟耀广（1965−），男，博士，教授，研究方向：食品加工与食品安全，E-mail：ygzhong@shou.edu.cn。 

第  44 卷  第  4 期 食品工业科技 Vol. 44  No. 4
2023 年  2 月 Science and Technology of Food Industry Feb. 2023
 

https://doi.org/10.13386/j.issn1002-0306.2022050016
https://doi.org/10.13386/j.issn1002-0306.2022050016
mailto:hh18536060094@163.com


桃（Amygdalus persica L.）属于蔷薇科（Rosaceae）
桃属（Amygdalus L.）落叶果树。我国是桃的原产国，

也是世界上最大的桃生产国，数据显示，2019 年我国

桃总产量为 1599.3 万吨，种植面积达 89 万平方千

米[1]。桃属于典型的呼吸跃变型果实，研究表明，水

蜜桃采后常温放置 3 d 就会出现呼吸高峰与乙烯释

放高峰，果实迅速后熟软化，不耐贮藏[2]。目前，低温

贮藏是桃果实最常用的贮藏保鲜方法，可以有效延长

桃果实的保鲜期，然而，桃属于冷敏性果实，低温下易

发生冷害。冷害是指一些对低温敏感的果蔬在非冻

结温度下出现的一系列代谢异常，导致组织细胞结构

破坏甚至细胞死亡的现象，对于桃，冷害的症状表现

为细胞壁革质化、果肉组织絮败、褐变、果实不能正

常后熟等问题[3]。此外，由于桃采后冷链物流运输环

节薄弱，包括预冷环节缺失，预冷包装不当以及预冷

设备缺乏等因素，冷链运输中的果实品质难以得到保

持，因此，桃的采后冷害研究成为国内外学者研究的

热点。

近年来，有关桃果实低温冷害的发生以及品质

劣变机制研究主要集中于糖酸代谢、果实能量代谢、

细胞膜脂变化以及挥发性物质的变化。膜系统的损

伤是导致桃果实冷害的重要原因之一，膜脂组分的变

化以及脂肪酸的不饱和度与桃的冷害密切相关[4]，低

温胁迫下活性氧自由基（reactive oxygen species，ROS）
的积累也与冷害有关，而酶和非酶抗氧化系统在清

除 ROS 和保护膜完整性方面发挥着重要作用[5]，较

高的蔗糖含量、充足的能量供应以及耐冷性氨基酸

的积累也可提高桃果实的耐寒性[6−7]。此外，桃冷害

的发生会使香气相关的挥发性物质含量降低，使果实

失去固有芳香[8]。针对上述问题，国内外学者对缓解

桃果实冷害的技术进行大量研究，一些采后处理如物

理方法（低温预贮[9]、冰温贮藏[10]、热处理[11]、气调处

理[12]、间歇升温[13]、紫外辐照[14]）、化学方法（1-甲基

环丙烯[15]、一氧化氮[16]、褪黑激素[17]、H2S
[18]、CaCl2

[19]、

水杨酸[20] 和茉莉酸盐[21]）以及新型生长调节剂等均

可缓解桃果实的冷害。

由于桃冷害发生的影响因素众多，以上冷害控

制技术很多只聚焦了改善冷害发生的某些指标，缺乏

较为全面的总结与探讨。笔者总结了桃果实冷害发

生过程中细胞膜、抗氧化系统、细胞壁代谢以及精氨

酸代谢的变化，并针对相关机制的研究归纳了桃果实

采后御冷技术，以期为减缓桃果实采后冷害发生的技

术创新提供理论依据。

 1　桃果实采后的冷害现象及评价
低温可降低果蔬代谢速率，抑制内源乙烯的释

放，延缓采后成熟，从而维持采后的品质，延长保鲜

期。尽管应用广泛，但低温保鲜技术有其局限性。通

常，一些原产自热带和亚热带的果蔬对低温敏感，易

发生冷害[22]。一般来说，贮藏温度越低，果实冷害越

严重，但桃是典型的中间温度冷敏性果实，在 2~8 ℃

条件下容易发生冷害，0~2 ℃ 条件下冷害症状反而

减轻，8 ℃ 以上的温度虽不易发生冷害，但果实会迅

速软化，降低商品性能[23]。此外，前人对冷害相关评

价指标开展了比较系统研究（表 1），冷害会影响果实

外观、质地、风味，并引起一系列生理生化变化。
  

表 1    桃冷害评价的关键指标及变化趋势
Table 1    Key indexes and changing trend of chilling injury

evaluation in peach fruit

指标名称 冷害下的变化

果实外观
果皮凹陷；

颜色暗淡无光泽

果肉质地
果肉质地发绵，汁液减少；

果实硬度上升；
果肉褐变或出血

果实风味
醇醛、酯类、内酯类、酮和烯萜类物质含量降低；

糖酸比失调，甚至产生苦味

呼吸作用和乙烯释放
呼吸强度异常增加；
乙烯合成受到抑制

褐变指数 果肉褐变，褐变指数增加；

丙二醛含量及电导率
细胞膜受损，膜通透性增加，
电导率上升，丙二醛积累

 

不同品种的桃对低温的敏感性不同，如‘保佳俊’
白肉桃相比于‘中华寿桃’，‘大久保’，具有更强的抗褐

变性[24]。‘锦花’对低温不敏感，0 ℃ 贮藏 35 d 后，在

4 d 的货架期内仍未发生褐变，而‘玉露’在 4 d 货架期

后褐变指数高达 0.68[25]。祝美云等[26] 的研究表明，

不同品种的桃对低温的敏感性有较大差异，在其研究

的 15 个品种中，‘大东’、‘绿化 9 号’、‘高峰’、‘碧霞’
对低温敏感，果实褐变严重，而‘油桃 75 号’、‘金童

7 号’对低温的敏感性较低，贮藏期间未发生褐变。

不同品种的桃冷害的表现也不同，在 4 ℃ 下贮藏的

硬质桃果实（‘中油桃 18 号’、‘中桃 9 号’和‘白如玉’）
冷害主要表现为果肉褐变，而溶质型桃（‘中油桃

13 号’、‘春美’和‘中油桃 4 号’）的冷害症状以果肉木

质化和絮败为主[27]。此外，早熟品种不易发生絮败，

中晚熟品种易发生絮败，且成熟度越低，果实对低温

越敏感[28]。

 2　桃果实冷害发生的机理研究

 2.1　冷害对桃果实细胞膜的影响

冷害主要通过改变细胞膜的组成和结构来影响

细胞膜透性。冷害发生后，细胞膜从紧密有序的液晶

状态到松散无序的凝胶状态，这种转化导致细胞膜中

的脂肪酸链从有序变为无序，细胞膜的通透性增加，

细胞内容物外渗，与膜结合的酶系统受到破坏，酶活

性下降，蛋白质变性或者解离，最终造成代谢紊乱，影

响桃果实采后贮藏期[29]。

 2.1.1   冷害与桃果实膜脂代谢　脂质含量和不饱和

度是影响细胞膜完整性和流动性的主要因素，膜脂的

不饱和度越高，细胞膜的流动性越强，桃果实的耐寒

性越强[30]。磷脂酶 D（phospholipase D，PLD）和脂氧

合酶（lipoxygenase，LOX）与膜脂代谢密切相关，桃发

生冷害时，PLD 和 LOX 活性升高，导致不饱和脂肪
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酸降解，细胞膜完整性降低[31]。Song 等[32] 的研究表

明，4 ℃ 贮藏初期的桃冷害的发生与膜脂代谢相关

基因表达上调有关，随着冷害程度的增加，二酰甘油

（DAG）、甘油（TAG）、及几种磷脂酰胆碱（PC）组分

含量和脂肪酸去饱和酶（FAD）基因表达量增加，为桃

果实的低温胁迫提供了保护机制。Hu 等[33] 的研究

表明，2,4-表油菜素内酯通过有效抑制 PLD、LOX 和

脂肪酶活性和基因表达的增加缓解桃果实冷害，并发

现 PpCBF5 可能是膜脂代谢的重要调节因子。Wang
等[34] 认为，甘氨酸甜菜碱（glycine betaine，GB）处理

减缓桃果实的冷害与降低 PLD 和 LOX 活性及转录

水平有关。此外，乙烯缓解桃果实低温胁迫与细胞

膜成分磷脂和甘油脂质变化有关，并发现 ESE3 和

ABR1 两种乙烯反应因子（ERF）的表达分别与细胞

壁代谢和脂质代谢相关基因的表达高度相关[35]。

 2.1.2   冷害对桃果实能量代谢的影响　能量状态与

果实采后的成熟、衰老以及抗逆性有关。完整的膜

使得电子传动链系统，氧化磷酸化以及其他一些代谢

活动，如三羧酸循环和糖酵解正常进行，这些过程是

植物体维持基本生理代谢的物质基础与能量基础。

在低温胁迫下，线粒体细胞膜会由液晶态转变为凝胶

态，致使内膜上维持能量代谢平衡的相关酶活性发

生改变，如细胞色素 c 氧化酶（cytochrome c oxidase，
CCO）、琥珀酸脱氢酶（succinate dehydrogenase，SDH）、

H+-ATPase 和 Ca2+-ATPase 等[36]。有研究发现，茉莉

酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）处理后的桃果实

中 H+-ATPase、Ca2+-ATPase、SDH 和 CCO 果实显

著高于对照，并保持了较高的 ATP 和 ADP 含量，从

而减少了超氧阴离子（O2
−）和过氧化氢（H2O2）的积

累，有效维持了膜结构的完整性[37]。陈京京等[9] 的研

究中，低温预贮（low temperature conditioning，LTC）

处理可使桃保持较高的 ATP、ADP 含量，并减少了

MDA 的产生与积累，显著减轻了桃果实褐变的发生。

 2.2　冷害对桃果实抗氧化系统的影响

通常，在植物的正常生长和代谢过程中，如酶促

反应、电子传递及小分子自身氧化过程等会产生

ROS，主要包括 H2O2、O2
−和羟自由基（-OH）等[5]。

它们性质活泼，氧化能力强，对许多生物功能分子有

破坏作用。在正常生长发育过程中，细胞的抗氧化系

统可以消除过量的 ROS，维持体内平衡。然而，当植

物遭受长期的低温胁迫时，ROS 产生就会明显增加，

而清除量下降，导致活性氧自由基积累，造成膜脂过

氧化，对体内的核酸、蛋白质和脂肪酸造成损伤[38]。

桃果实的抗氧化系统主要包括酶促抗氧化系统

和非酶促抗氧化系统。酶促抗氧化系统主要由超氧

化物歧化酶（superoxide dismutase，SOD）、过氧化氢

酶（catalase，CAT）、过氧化物酶（peroxidase，POD）以

及抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）

等抗氧化酶类组成。此外，抗坏血酸-谷胱甘肽

（ascorbic  acid-glutathione，ASA-GSH）循环在清除

H2O2 方面发挥着重要作用，其循环如图 1 所示，而非

酶抗氧化系统主要由酚类、黄酮类等抗氧化物质组

成[5]。研究表明，10 μL/L NO 可提高脱氢抗坏血酸

还原酶（dehydroascorbate reductase，DHAR）、APX、

谷胱甘肽-S-转移酶和谷胱甘肽还原酶（glutathione
reductase，GR）的活性，通过调控 ASA-GSH 循环系

统来缓解冷害[39]。同样，在最新的报道中，GB 通过

提高 APX、单脱氢抗坏血酸还原酶（mondehydroa-
scorbate reductase，MDHAR）、DHAR、GR 活力以及

PpAPX、PpGR、PpMDHAR 和 PpDHAR 基因的表达

水平显著减缓了湖景蜜露水蜜桃冷害的发生 [40]。

另外，褪黑素处理通过提高葡萄糖-6 磷酸脱氢酶、莽

草酸脱氢酶和苯丙氨酸解氨酶活性，诱导总酚积累进

而减缓冷害的发生[17]。在 Wang 等[41] 的研究中，热

水处理提高了桃果实中原儿茶酸、儿茶素、绿原酸、

新绿原酸、槲皮素、橙皮素和柚皮素含量。腐胺处理

减少桃果实冷害的发生也被证明与减少果实中酚类

物质的降低有关[42]。
  

Peach

SOD

CAT APX MDHAR

ASA

MDHA
DHA GSH

GSSG DND(P)

DADPH

DHAR GR

Postharvest treatment
O2

−

H2O2

H2O

图 1    采后处理对桃 ASA-GSH 循环的影响
Fig.1    Effect of postharvest treatment on peach ASA-GSH

cycle
 

 2.3　冷害对桃果实细胞壁代谢的影响

一般认为，桃果实质地的软化与细胞壁组分含

量以及果胶酶活性变化有关。在正常成熟的桃果实

中，果胶甲酯酶（pectin methylesterase，PME）和多聚

半乳糖醛酸酶（polygalacturonase，PG）共同作用，保

证桃果实的正常软化，但当果实发生冷害后，PME
和 PG 活性失衡导致果实细胞壁代谢紊乱，进而出

现果实硬度上升，出汁率下降等絮败症状[43]。Zhao
等[30] 的研究表明，NO 处理抑制了纤维素酶、PG 和

β-半乳糖苷酶（β-galactosidase，β-Gal）的活性，通过抑

制细胞壁水解，并抑制木葡聚糖内转糖基酶的基因表

达，进而减缓了桃果实粉化症状的发生。类似的，

Wang 等[44] 的研究中，H2S 通过抑制细胞壁降解相关

的酶活性，从而增加了细胞壁组分中水不溶性果胶

（EDTA 可溶性果胶和 Na2CO3 可溶性果胶），纤维素

和半纤维素的含量，减轻了桃果实的冷害。纳米氧化

锌包装也可抑制桃果实低温冷藏下 PME 活性，增强

了 PG 和 β-Gal 活性，有效保持了细胞壁结构的完整

性[45]。此外，γ-氨基丁酸（gamma-aminobutyric acid，
GABA）处理通过诱导 PpPG 基因表达并显著抑制桃

果实 PpPME 基因表达，保证了原果胶的正常水解和

 · 498 · 食品工业科技 2023 年  2 月



果实正常的软化[46]。

 2.4　冷害对桃果实精氨酸代谢的影响

精氨酸作为细胞中的重要氨基酸之一，可作为

基质参与脯氨酸、多胺（polyamine，PAs）、NO 以及

GABA 等重要信号分子的合成，这些信号分子通常

在维持细胞稳态，调节植物抗性和 ROS 清除方面发

挥着重要作用[47]。研究表明，GABA 和脯氨酸含量

与桃果实抗冷性呈正相关，外源 GB 通过提高了谷氨

酸脱羧酶、1-吡啶-5-羧酸合成酶和鸟氨酸 δ-氨基转

移酶的活性，促进了桃内源 GB、GABA 和脯氨酸含

量的积累，从而减少了 MDA 的产生，减缓了冷害[48]。

与 GB 类似，热水处理减缓桃果实的冷害与其促进了

氨基酸代谢有关，经 45 ℃ 热水处理后的桃果实中因

其较高的精氨酸、脯氨酸、GABA 以及 PAs 含量进

而减轻了冷藏过程中的膜损伤，同时热水处理上调

了 PpP5CS、PpOAT、PpGAD 和 PpGABA-T 的基因

表达，这与相关酶活性也一致[41]。此外，2,4-表油菜

素内酯减少桃果实的冷害与增加了脯氨酸的积累有

关[49]，在冷藏枇杷[50] 和西葫芦[51] 中也得到相似结论。

 3　冷害减缓措施
御冷技术即通过技术手段提高桃果抵御冷害的

能力，延缓冷害的发生。近年来，研究人员探究了许

多减缓桃果实冷害的御冷技术，取得了重要进展

（表 2）。桃冷害发生伴随诸多代谢紊乱症状，如何系

统评价冷害的发生对于其控制技术的研究具有重要

意义。

 3.1　物理方法

 3.1.1   低温预贮　LTC 指的是在冷藏前的一段时间

内，以略高于采后产品冷害发生的临界温度下进行预

贮藏，以增强其抗冷能力的方法[52]。蔡琰等[53] 将桃

果实置于 4、8、12 ℃ 下分别预贮藏 2、4、6、8 和

10 d，然后转入 0 ℃ 冷藏 28 d，结果表明，不同温度

和时间组合的 LTC 处理的桃果实均出现了果实木质

化和果肉褐变的冷害症状，其中采用 12 ℃、6 d 预贮

的桃果实褐变指数仅为 8.86%。对于‘霞晖 5 号’水

蜜桃，8 ℃ 预贮的果实在贮藏期间褐变严重，而‘大久

宝桃’在 8 ℃ 下进行 9 d 的冷锻炼可预防果实冷害的

发生[54]，说明不同品种的桃对温度的敏感性不同。此

外，较高的预贮温度或较长的预贮时间虽能抑制冷害

的发生，但会导致果实软化程度增加，从而降低商品

性能。例如，8 ℃ 预冷 15 d 的‘大久宝桃’虽然没有

出现冷害症状，但果实软化迅速，商品性能较差[55]。

王贵禧等[54] 的研究也得到相似的结论。因此，预贮

温度和处理时间是影响贮藏效果的关键因素。根

据目前报道，最佳预贮温度为 9~12 ℃，预贮时间为

6~10 d，而 2~8 ℃ 温度范围内，较易发生冷害。

 3.1.2   冰温贮藏　冰温（near-freezing  temperature，

NFT）指 0 ℃ 以下、冰点以上的温度区域，当果蔬贮

藏温度控制在冰温范围内时，其组织细胞处于活体非

冷冻状态，此状态下，果蔬的代谢速率较低，维持生命

活动所需的能量也较小，可达到延缓采后衰老、延长

贮藏期的目的[56]。Zhao 等[10] 研究了 NFT 对油桃冷

害的影响，结果发现，油桃果实在 0 和 5 ℃ 贮藏 3 周

后，出现明显的冷害现象，而 NFT 处理的桃果实在整

个贮藏期间并未发生冷害，并发现 NFT 是通过诱导

可溶性碳水化合物和能量的代谢，有效提高油桃果实

的抗寒性。此外，NFT 贮藏还可提高油桃采后品质、

抗氧化能力和自由基清除能力[7]。虽然冰温贮藏是

一项非常有前景的技术，但温度的精确控制是该技术

成功应用于果蔬采后保鲜的关键挑战，因为比冰温稍

低的温度会对细胞组织造成冻害，温度稍高会导致贮

藏寿命缩短。此外，不同品种的桃冰点存在明显差
 

表 2    冷害的减缓措施及其御冷机制

Table 2    Alleviating measures of chilling injury and its resistant mechanism

处理方法 条件参数 御冷效果 御冷机制 参考文献

低温预贮
4、8和12 ℃条件贮藏2、4、6、

8和10 d，然后转入0 ℃冷藏
4和8 ℃出现严重的木质化和果肉褐变，12 ℃

减缓了冷害症状
调节线粒体呼吸代谢；维持果实较高

的能量水平 [53−54]

冰温贮藏
10±0.1 ℃预冷24 h，置于

−1.4±0.1 ℃贮藏
桃果保持较高的蔗糖含量以及己糖激酶和果糖激酶

活性，并保持高水平的三磷酸腺苷和能量
诱导可溶性碳水化合物和能量的代谢 [56−57]

热处理 45 ℃水中连续浸泡10 min 丙二醛含量降低，氨基酸、酚类化合物及其衍生物含
量增加，并显著增强了氨基酸代谢相关酶的活性

调节酚类物质和氨基酸的代谢，维持
较高的酚类物质和氨基酸含量 [11,41]

间歇升温
5 ℃贮藏14 d后转移至25 ℃

保持24 h 调节PME和PG的活力；减少酯类物质损失 调节细胞壁代谢；调节风味物质合成 [13,58]

气调贮藏 5% O2+10% CO2 延缓果肉组织膜透性和褐变度的上升趋势 保持果实细胞膜完整性 [59−61]
紫外辐照 3.0 kJ/m2 提高SOD、CAT和APX活性，提高酚类物质含量 增强抗氧化系统调控酚类物质含量 [63−64]

1-甲基环丙烯
1 μL/L 1-MCP 5 ℃处理24 h然

后再贮藏在5 ℃
增加了蔗糖合成酶的活性和表达，果实保持硬度，抑

制细胞膜透性， 维持膜结构稳定
增强抗氧化系统；调节酚类物质代谢；

调节活性氧和能量代谢 [69−70]

NO处理 1 μL/L NO处理
促进货架期内呼吸速率和乙烯产量的恢复，

防止挥发性有机物的损失
维持冷藏桃果实线粒体内的不饱和脂

肪酸的含量和LOX的活性 [72−73]

水杨酸及其衍
生物

1 μmol/L浸泡5 min 增加蔗糖含量，增强抗氧化相关酶活性 调节抗氧化系统；影响热休克蛋白 [75]

茉莉酸 30 μmol/L浸泡30 s 抑制了离子渗漏的增加和丙二醛、超氧自由基和过
氧化氢的积累，抑制可溶性固形物的降低

维持细胞膜完整性；调节蔗糖代谢；调
节能量代谢 [77−78]

褪黑素 0.1 mmol/L浸泡10 min 增强抗氧化酶活性，降低了脂肪氧合酶活性 调节脂肪酸含量；增强抗氧化系统 [81−82]
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异，对于不同品种的桃冰温的适用性仍需不断研究。

 3.1.3   热处理　热处理主要是指桃采后在冷藏前用

热空气或热水处理一段时间。适宜的加热温度和处

理时间取决于桃的品种、成熟度、大小和生长季节条

件。目前，热处理的温度一般为 35~60 ℃。Wang
等[41] 将桃置于 45 ℃ 热水中浸泡 10 min 后果实的

褐变指数显著降低，电导率和 MDA 含量分别比对照

降低了 20.93% 和 29.58%。另外，桃果实经 37 ℃
的热空气处理 3 d 后，冷害症状明显减轻，贮藏 35 d
后，褐变指数仅为 0.18，而对照果实褐变指数高达

0.74[21]。在 Jin 等[11] 的研究中，虽然在 38 ℃ 下用热

空气处理 12 h 后的桃相比于对照和热处理联合茉莉

酸甲酯具有较低的褐变指数，但却在一定程度上加剧

了果肉的粉化。此外，研究表明，热处理缓解冷害可

能与热休克蛋白（HSPs）的积累有关[57]。

 3.1.4   间歇升温　间歇升温（intermittent warming，IW）

指采用一次或多次短期升温处理冷藏期间的桃果实，

以达到中断冷害发生的目的。研究表明，IW 可调节

细胞壁代谢相关的酶（PME 和 PG），防止柏山蜜桃糠

化现象的发生[58]。在 Xi 等[13] 的研究中，间歇升温

（每周在 20 ℃ 放置 1 d 后转移至 5 ℃ 贮藏）处理提

高了醇酰基转移酶的活性及 PpAAT1 基因表达量，

减少了黄桃酯类物质的损失，同时减轻了褐变的发

生。此外，间歇升温也常用作联合处理，其联合 1-
MCP[15] 及 NO[59] 也可显著减轻桃果实冷害症状的

发生。

 3.1.5   气调贮藏　气调贮藏主要影响采后果实周围

的 O2 和 CO2 等气体微环境，从而增强果实的耐寒

性，其主要贮藏方式有自发气调（MA）和人工调节

（CA），目前桃果实保鲜研究中，适宜的 O2 浓度为

3%~5%，CO2 浓度为 5%~10%。Liu 等 [60] 研究中，

5% O2+10% CO2 处理提高了桃果实低温贮藏条件

下的蔗糖含量和脂肪酸不饱和程度，同时提高了

PpLOX1、PpHPL1、PpAAT1 的基因表达水平，减缓

冷害的同时有效保持了果实香气。赵迎丽等[12] 的研

究结果表明，采用 5% O2+10% CO2 的气调处理可显

著降低‘大久保桃’冷害症状，减少了果肉膜透性和褐

变度的上升。何双等[61] 的研究也得出相似的结论，

3% O2+9% CO2 的气调贮藏能显著减缓黄桃果实的

冷害。O2 浓度过低时，桃果实会进行无氧呼吸，产生

异味，当 CO2 浓度过高时，会对其产生 CO2 伤害。

对于油桃，在 0 ℃ 下，含有 10% CO2 和 10% O2 的

气调包装 6 周，可以防止冷害症状的发生[9]。

 3.1.6   紫外辐照　紫外光指的是电磁波谱中 x 射线

（200 nm）和可见光（400 nm）之间的波段。它通常分

为长波长 UV-A（320~400 nm）、中波长 UV-B（280~
320 nm）和短波长 UV-C（200~280 nm）[62]，目前果蔬

采后贮藏中的应用主要是 UV-B 和 UV-C。通常认

为，UV-B 和 UV-C 通过提高抗氧化系统来增强果实

的耐寒性。最新研究表明，UV-B 和 UV-C 处理能刺

激桃果实中 SOD、CAT 和 APX 等抗氧化酶的活性，

从而提高桃果实采后品质[14]。Yang 等[63] 的研究也

得出相似的结论，UV-C 处理（3.0  kJ/m2）果实的

SOD、CAT 和 APX 活性明显高于对照果实，导致

O2
−和 H2O2 水平明显降低，从而减缓桃果实的冷

害。此外，UV-B 和 UV-C 都作为非生物胁迫作用于

植物，影响酚类物质的变化。UV-B 处理桃果实

36 h 后，花青素、黄酮和二氢黄酮醇含量分别增加

了 2.06、1.92 和 1.68 倍，但 UV-B 处理 24 h 后，大

部分酚类物质积累量下降[64]。Santin 等[65] 后续的研

究也再次证实了这一点。这种波动趋势归因于植物

对 UV-B 胁迫的防御反应，在辐照开始时，果实中存

在的酚类物质被降解以抵消 UV-B 辐射的影响。他

的另一份研究还表明 UV-B 虽然不能穿透果皮，但

仍然可引起果实萜类化合物、苯丙素、植物抗毒素和

脂肪酸等物质发生变化[66]。

 3.2　化学方法

 3.2.1   1-甲基环丙烯（1-MCP）　1-甲基环丙烯（1-
MCP）是乙烯受体的竞争性抑制剂，可抑制乙烯的生

理作用，并影响乙烯生物合成途径中 ACC 氧化酶和

ACC 合成酶活力[67]。研究表明，1-MCP 处理可增强

桃中 APX、SOD、CAT 酶活性，通过增强抗氧化系

统来缓解桃的冷害[68]。当 1-MCP 的浓度为 1 μL/L
时，能较好延缓桃果实冷害的发生。Yu 等[69] 采用

1 μL/L 的 1-MCP 处理两种桃果实，使其褐变指数分

别降低了 51.43% 和 46.95%，并证明 1-MCP 处理降

低了蔗糖降解相关酶的活性和表达。在一份最新的

研究中，在储存 0、5、10、15 和 20 d 后五次施用高

剂量 1-MCP（1 μL/L）处理的油桃在第五周模拟货架

期结束后，褐变指数仅为 24.43%，MDA 和 H2O2 含

量显著降低，有效减缓了油桃冷害的发生[70]，这为 1-
MCP 的应用提供了新模式。

 3.2.2   NO 和 H2S 处理　NO 可以作为信号分子激

活细胞抗氧化防御系统来缓解冷胁迫，参与植物的成

熟、衰老以及生物和非生物胁迫响应等生理过程，近

年来在保持果实采后贮藏品质方面研究广泛，主要包

括延缓衰老、预防冷害以及控制病虫害[71]。目前在

缓解桃冷害的应用上主要有 SNP（外源 NO 供体）浸

泡和外源 NO 熏蒸两种方法。在 Song 等[72] 的研究

中，15 μmol/L 的 SNP 浸泡桃果实后，H2O2 含量和

O2
−产生速率明显降低，增强了桃果实抗氧化能力和

耐冷性。此外，NO 可维持线粒体膜电位和膜流动

性，有效地保持桃线粒体结构和功能，减轻桃线粒体

在冷藏过程中的氧化损伤[73]。NO 处理对桃冷害后

挥发性有机物损失也有明显的减缓作用，Cai 等[74] 采

用 10 μL/L NO 对桃进行 4 ℃ 冷藏前熏蒸，结果表

明，NO 处理促进了冷藏后 C6 醛、C6 醇、直链酯和

内酯等主要挥发性有机化合物的释放，保持了桃的香

气成分。

硫化氢（H2S）作为一种新的气体信号分子，在果
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蔬的采后贮藏保鲜中应用前景广阔。研究表明，低浓

度的 H2S（15 μmol/L）可通过调节桃果实的活性氧代

谢，保持果实品质，而高浓度的 H2S（45 μmol/L）则会

对果实造成损伤[18]。此外，NO 和 H2S 之间存在相互

作用，NO 可以调节桃果实内源性 H2S 的代谢，

H2S 和 NO 的组合处理可调控 ACC 合成酶和氧化

酶活性，抑制桃果实中乙烯的生物合成并调控细胞壁

代谢，从而保持果实品质[16]。

 3.2.3   水杨酸和茉莉酸　水杨酸（Salicylic acid，SA）

和茉莉酸植物防御系统和发育过程中的重要激素，在

植物生长发育、果实成熟和对环境胁迫的反应中起

着重要作用。Zhao 等[75] 的研究表明，用 1 μmol/L
SA 处理的桃果实在冷藏后第 28 d 才出现褐变，并表

明与增加了特定脱水反应元件结合蛋白（DREB）基

因的表达有关。在 Wang 等[20] 的研究中，1 mmol/L
SA 处理可通过影响 ASA-GSH 减缓桃果实的冷害，

并发现水杨酸处理的果实和对照果实在冷藏前后均

有 HSP73 的表达，推测水杨酸缓解桃冷藏冷害的作

用可能与其诱导抗氧化系统和 HSPs 的能力有关。

MeJA 通过亚油酸氧化途径产生，作为植物细胞

反应的信号，在调节植物生理中起到重要作用[76]。

Meng 等[77] 证明 0.1 mmol/L MeJA 处理降低了酚类

化合物含量，提高了 POD 活性，导致冷害指数下降，

并能减少细胞壁的降解和维持细胞壁钙含量，通过维

持细胞膜的完整性来降低冷害。Zhao 等[78] 在桃采

后 4 ℃ 贮藏前短暂（30 s）浸泡天然植物激素茉莉酸，

结果表明，茉莉酸处理后的果实褐变指数明显降低，

这可能和茉莉酸增加乙烯产量和防止可溶性糖含量

下降相关。

 3.2.4   氯化钙处理　Ca2+参与植物信号转导，可作为

一种信号分子对植物的生物和非生物信号作出反应，

近年来，在缓解果蔬采后冷害方面逐步得到应用。

在 Xie 等[19] 的研究中，1% CaCl2 可增加桃果实中钙

调素 PpCaM 的基因表达和 PpCaM 的蛋白质含量，

此外，PpCaM 可诱导 PpCa2+-ATPase，PpGAD 的表

达，提高相应酶活性，促进 GABA 的合成，通过调控

能量代谢和 GABA 代谢缓解桃果实冷害的发生。

CaCl2 也被用于缓解香蕉[79]、李果[80] 等果蔬冷害。

 3.2.5   褪黑素　褪黑素（melatonin，MT）是自然界中

普遍存在的一种吲哚胺激素，参与许多生理过程，如

植物的分化、生长、成熟和衰老，以及对各种形式的

环境胁迫有保护作用。目前研究表明，0.1 mmol/L
MT 能有效缓解低温贮藏下桃果实的冷害。Gao 等[81]

采用 0.1 mmol/L MT 处理桃果实，结果发现，MT 处

理有效降低了 LOX 活性、O2
−和 H2O2 水平以及

MDA 含量，有效减缓了冷害的发生。之后，进一步

研究发现，0.1 mmol/L MT 通过调节膜脂肪酸含量和

酚类物质代谢来减轻桃果实的冷害[17]。然而，这些结

果都基于低温冷藏下的桃果实，作者并未进一步揭

示 MT 对桃果实由低温转到常温后的冷害缓解效

果。大部分研究表明，桃果实的冷害常表现在常温货

架期内，并不是低温贮藏过程中[23]，因此，后期研究

MT 对常温货架期中的桃果实的冷害抑制效果具有

一定意义。

 3.2.6   新型生长调节剂　其他一些化学物质，如

GABA、GB 和脱落酸（Abscisic acid，ABA），已显示

出缓解采后水果冷害的潜力。GABA 是一种非蛋白

氨基酸，被认为是一种内源性信号分子，在调节胁迫

反应、植物生长和发育中起着重要作用。Shang 等[82]

采用 1、5、10 mmol/L GABA 处理桃果实，结果表

明，5 mmol/L 为最有效浓度，在此浓度下，外源 GABA
处理通过诱导内源 GABA 和脯氨酸积累来提高抗冷

性。GB 是甘氨酸的 N-三甲基衍生物和季铵化合

物，是保护植物组织免受环境胁迫和增强非生物胁迫

耐受性的重要渗透调节剂。Wang 等[83] 的研究表明，

GB 降低了桃果实冷害，保持了较高的总酚和黄酮含

量，并能显著提高苯丙素代谢相关酶的活性，保持果

实较高的蔗糖含量。另外，ABA 也是一种重要的信

号分子，在植物对许多胁迫的抗性中起着关键作用，

有研究证明，外源脱落酸的施用可以通过提高部分由

一氧化氮介导的酶和非酶系统的效率来提高对低温

诱导的氧化应激的抗性[84]。

 4　结论与展望
长期以来，桃果实的冷害是采后保鲜贮藏的一

个重要难题，国内外学者对果蔬采后冷害的发生机理

和控制技术进行大量研究。笔者探讨分析了桃果采

后冷害发生的机制，将桃果实低温下冷害的发生归因

于以下几点：a.细胞膜组成和结构变化；b.果实能量亏

缺；c.自由基活性氧的过量积累；d.细胞壁代谢异常；

e.精氨酸代谢异常。建议后续不同采后技术缓解桃

采后冷害的机制探究可从维持膜结构和充足的能量

供应、调节糖代谢、增强抗氧化系统以及促进精氨酸

代谢等进行深入研究。完整的膜结构使得生命活动

正常进行，保证充足的能量供应，较高的糖含量（蔗

糖）不仅有利于果实风味，且有助于稳定细胞膜，对果

实具有保护作用，抗氧化系统能有效维持果实活性氧

平衡使细胞免受自由基伤害，而精氨酸代谢产生的小

分子物质在植物的抗寒性中发挥着重要作用。

迄今为止，桃采后冷害控制技术及其御冷机制

已被广泛研究，但各项技术都有其优势与不足，具体

表现为：a.冰温贮藏御冷效果好，能显著减缓褐变，但

贮运过程中精确的温度控制以及对不同品种桃的适

用性仍需进一步研究解决；b.紫外辐照是一种新型的

冷害控制技术，具有绿色无残留的特点，但其抵御非

生物胁迫的机制较为复杂，且辐照食品存在大众接受

度低的问题，应用困难；c.一些天然植物小分子信号

物质如茉莉酸、水杨酸、褪黑素、γ-氨基丁酸和甘氨

酸甜菜碱等作为参与胁迫反应的信号分子，在减缓冷

害方面已经表现出巨大潜力，是目前研究的热点，但

机制尚不清楚，且大多数采用浸泡作为处理方式，难
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以应用到实际的生产应用中。

为减缓桃果实在低温贮藏过程中冷害的发生，

建议未来研究可从以下方面开展：a.根据不同品种，

不同成熟度桃对冷害的敏感性，建立适当的冷害评价

体系，以期为不同地区不同品种桃贮运温度提供理论

依据；b.加速发展冷链物流运输技术，保证采摘、运

输、贮存到销售间的紧密连接，并完善预冷环节；c.发
展经济、节约、高效、无污染的御冷技术的同时，加

强耐冷品种的选育，并建立温度波动较小的冷库以及

冰温库；d.转录组学、代谢组学和蛋白组学作为新一

代的高通量测序技术，是进一步阐明桃果实冷害发生

的潜在分子机制的重要工具，后续研究可通过转录组

和代谢组结合，转录组和蛋白组共同分析等技术，找

到桃果实冷害发生的关键代谢通路，找出关键调控基

因，解释果实响应寒冷胁迫的分子机制。
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