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摘　要：果蔬采后活性氧（reactive oxygen species，ROS）代谢失衡造成氧化胁迫，加速品质劣变，破坏其商业价

值。文章以 ROS 代谢与果蔬贮藏品质的关系为切入点，探讨低温诱导抗氧化酶活性延缓果蔬采后品质劣变的作

用；同时，从转录调控角度综述 bHLH、WRKY 及 NAC 等低温响应转录因子参与果蔬采后抗氧化作用，进而揭示

低温延缓果蔬品质劣变的抗氧化转录调控作用的可能机制，旨在为开展果蔬采后品质生理生化及分子生物学等基

础研究及进一步阐明果蔬采后成熟衰老和品质劣变机制提供新的理论依据。
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Abstract：Imbalance of active oxygen metabolism can lead to oxidative stress in postharvest fruits and vegetables, which
could  accelerate  their  quality  deterioration,  and  ruin  their  commercial  value.  In  this  review,  the  relationship  between  the
antioxidant effect  and storage quality of fruits  and vegetables has been taken as the breakthrough point,  and the effect  of
antioxidant  enzyme  activities  on  delaying  postharvest  quality  deterioration  of  fruits  and  vegetables  induced  by  low
temperature  has  been  discussed.  Moreover,  antioxidant  effects  in  postharvest  fruits  and  vegetables  have  been  further
analyzed from the perspective of transcriptional regulation, to explore the role of low temperature responsive transcription
factors like bHLH, WRKY and NAC in the regulation of antioxidant enzyme activities during low temperature storage, and
finally to reveal the possible mechanism of antioxidant transcription regulation that low temperature could delay the quality
deterioration of fruits and vegetables. Therefore, this article was suggested to provide a new theoretical basis for carrying
out basic research on postharvest quality of fruits and vegetables including physiology, biochemistry and molecular biology,
and further elucidating the mechanism of ripening, senescence and quality deterioration in postharvest fruit and vegetables.
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据统计，近年来我国年产超过 2.8 亿吨水果和

7.97 亿吨蔬菜[1]，然而因采后处理不当，每年约有

25%~40% 的果蔬在采收及贮运过程中被浪费，部分

发展中国家的果蔬采后损失率甚至高达 75%[2]。研

究发现，果蔬采后损耗与 ROS 代谢失衡密切相关：

在贮藏过程中，由于受到体内酶活、微生物侵染及环

境温湿度波动等因素的影响，果蔬呼吸代谢等发生急

剧变化，产生过量 ROS[3]，如1O2（单线态氧）、·OH（羟

基自由基）、O2
−·（超氧阴离子自由基）、ROO·（脂类

过氧化物）及 H2O2 等。过量的 ROS 将毒害细胞膜

系统，引发果蔬细胞内脂质、蛋白质及 DNA 等各种

生物大分子的氧化损伤，促进果蔬组织的衰老，直接

影响其采后贮藏寿命[4−5]。低温贮藏是目前果蔬采后

最常用的物理保鲜技术[3, 6]，有助于改善果蔬采后品

质，增强体内抗氧化能力。其中，果蔬体内抗氧化水

平与耐贮性之间存在正相关[7−9]。通过进一步的分子

机制研究，证实果蔬采后贮藏品质及抗氧化作用受转

录因子调控[10−12]。部分转录因子可识别并作用于抗

氧化相关靶基因的启动子序列，如玉米 ZmNAC84
转录因子可直接结合体内 SOD2（superoxide dismu-
tase, 超氧化物歧化酶）的 CACGTG 基序，上调

SOD2 的表达，从而发挥抗氧化功能，提高植株抗旱

性[13]；葡萄 VvMYB5b 可激活参与类黄酮合成途径

中关键酶基因 ANS（anthocyanidin synthase，花青素

合酶）、CHI（chalcone  isomerase，查尔酮异构酶）、

LAR1（leucoanthocyantin reducase，无色花青素还原

酶）的启动子顺式作用元件[14]，诱导其表达，促进花青

素的合成，保护葡萄细胞膜上的 UFA（unsaturated
fatty acid，不饱和脂肪酸）免于氧化。

然而，目前低温下果蔬采后生理变化及抗氧化

转录调控机理的研究仍缺乏深层次的认识。因此，揭

示低温贮藏过程中果蔬体内转录因子介导的抗氧化

转录调控机制，对延缓果蔬采后成熟衰老进程，改善

果蔬采后贮藏品质具有重要指导意义。本文综述了

果蔬采后品质劣变与 ROS 代谢及相关转录因子介

导的抗氧化转录调控机制的研究进展，并对今后研究

做出进一步的展望，以期为研究低温延长果蔬贮藏期

的分子机制提供理论指导。

 1　ROS代谢与果蔬采后贮藏品质
在自身代谢及外界胁迫（如干旱、高温及机械损

伤等）的双重作用下，采后果蔬体内 ROS 代谢失衡，

造成萎蔫、褐变及软化等现象，对外观品质带来负面

影响，直接影响消费者的接受度，造成新鲜农产品的

经济损失[15−16]。研究表明，皇冠梨在贮藏期间易发生

果皮褐变，不利于其市场营销[17]；而褐变也是缩短双孢

蘑菇货架期的主要因素。双孢蘑菇采后细胞内 ROS
过度积累，造成蛋白质和脂质氧化损伤，加速菇帽褐

变和组织腐烂[18]。其中，蛋白质羰基化用于衡量蛋白

质氧化损伤程度。Minas 等[19] 研究发现，‘Hayward’
猕猴桃在成熟过程中伴随体内蛋白质羰基化含量的

上升，同时组织硬度下降，发生软化，导致商品价值降

低；在番茄和苹果果实衰老过程中，均发生蛋白质羰

基化[20−21]。其次，脂质氧化也是破坏细胞膜结构完整

性的主要原因。在常温贮藏过程中，荔枝细胞质的氧

化酶以质体膜结构为媒介与液泡中的酚类底物发生

反应，导致果皮色泽变暗，同时伴随持续失水现象，造

成荔枝膜完整性降低、体内花青素降解，最终促进果

皮褐变进程，果实失去商品价值[22−23]。可见，ROS 的

过度积累是果蔬褐变的诱因。此外，ROS 含量还与

果蔬组织木质化密切相关。研究发现，杏鲍菇木质化

影响其贮藏寿命；杏鲍菇采后会发生两次木质化，第

一次木质化期间由于机械损伤等原因产生大量 O2
−·

及 H2O2，进而再由 ROS 介导二次木质化，破坏细胞

膜完整性，并造成杏鲍菇出现黄化、腐烂现象[24]。其

中，黄化也是菜薹出现衰老的主要症状之一。研究

表明，在菜薹采后衰老过程中，体内 ROS 不断蓄积，

氧化还原态失衡，对脂质膜结构造成氧化损伤，加

速叶片黄化[25]。因此，ROS 代谢水平影响果蔬外观

质量。

果蔬富含多酚、维生素和有机酸等营养物质，是

人体健康所需基本元素和矿物质的主要来源[26]。然

而，果蔬采后成熟衰老过程中，光合作用几乎停滞，呼吸

作用、乙烯信号转导等成为主要的生理代谢活动[27]。

ROS 代谢失衡不仅破坏果蔬外观品质，还会增强果

蔬的呼吸速率，损耗维生素 C、可溶性糖等营养物

质。研究表明，甜玉米在常温环境中呼吸速率可达

405 mg CO2 kg−1·h−1[28]，最多只能存放 2 d。其中，可

溶性固形物是甜玉米的重要品质指标，主要成分为可

溶性糖。由于采后甜玉米的蔗糖供给链被割断，可溶

性糖含量不再继续增加，在 30 ℃ 的条件下，初始糖

分损失可达 60%[29]。芒果是一种典型的呼吸跃变型

水果，在常温贮藏过程中，表现出较高的呼吸速率及

代谢活性，体内 O2
−·及 H2O2 过量生成，ROS 代谢出

现紊乱，多糖类物质、有机酸及黄酮类化合物被不断

消耗，促进细胞壁和淀粉的降解，细胞膜完整性降低，

导致果实衰老进程加速[30]。甜樱桃果实采后也由于

高蒸腾速率和呼吸速率，体内 O2
−·及 H2O2 大量富

集，无法对 ROS 进行清除平衡，导致可溶性糖、可滴

定酸、酚类物质及类胡萝卜素等营养成分损耗严重，

贮藏品质下降[31]。‘Newhall’ 脐橙同样富含各类维生

素及酚类化合物，然而在采后自身呼吸代谢的作用

下，ROS 随着贮藏时间的延长不断积累，脐橙体内糖

类物质及有机酸等营养物质发生降解，并伴随着氧化

造成脐橙风味恶化[32]。可见，避免果蔬采后营养品质

劣变，需维持正常的体内 ROS 代谢水平。

因此，果蔬采后贮藏过程由于 ROS 代谢失衡，

不仅容易造成果蔬组织发生褐变、木质化、黄化等外

观品质劣变，而且能诱发果蔬采后呼吸速率上升，加

速可溶性糖、维生素、有机酸等营养品质劣变，最终

降低果蔬的商业价值，严重制约果蔬市场推广。
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 2　低温诱导果蔬采后抗氧化酶活性
在低温环境下，果蔬可诱导自身应激系统进行

适应性的调节反应，一方面通过降低自身呼吸速率，

抑制细胞膜质过氧化，延缓营养成分消耗，另一方面

则激活清除 ROS 的保护机制，减少膜脂过氧化，保

护果蔬细胞免受低温带来的氧化应激[33−35]，减缓果蔬

的腐烂速率，从而维持采后贮藏品质[36]。植物体内有

效清除 ROS 的保护机制分为非酶保护和酶保护两

类系统（图 1）[37]，在延缓果蔬采后品质劣变中发挥积

极作用：非酶保护主要通过抗坏血酸-谷胱甘肽（AsA-
GSH）系统平衡 ROS；酶保护系统包括 SOD、CAT
（catalase，过氧化氢酶）、APX（aseorbate peroxidase，
抗坏血酸过氧化物酶）、POD（peroxisome，过氧化物

酶）、GR（glutathione reductase，谷胱甘肽还原酶）等，

是果蔬细胞中清除 ROS 的主要酶类，发挥抗氧化作

用。其中，SOD 是植物抗氧化的第一道防线，能清除

细胞中多余的 O2
−·，将其歧化为 H2O2 和 O2；CAT

能降低细胞应激、自由基的积累和凋亡率，与 POD
协作清除过多的 H2O2；APX 与 GR 构成果蔬体内

AsA-GSH 循环中的关键酶，也可清除 H2O2
[38−39]。

目前，抗氧化作用是果蔬采后贮藏保鲜研究的

热点问题之一[40]。研究表明，马铃薯于低温贮藏环境

中，4 ℃ 较 12 ℃ 的贮藏效果更显著，其体内可维持

更高的还原糖含量及抗氧化活性，并且 APX 与 CAT
抗氧化酶活性的响应更加强烈[41]，而 APX、CAT 活

性的增强能防止马铃薯在低温贮藏期间产生 H2O2。

可见，适宜的低温处理在诱导马铃薯贮藏过程中的抗

氧化活性发挥正向调控作用。Sang 等[42]研究发现，

冬枣果品质量与抗氧化酶之间存在显著正相关性。

与常温（25 ℃）对照相比，低温（0 ℃）贮藏可有效抑制

冬枣采后呼吸速率、失重率及腐烂率等的上升，显著

延缓可滴定酸和维生素 C 含量的下降，并增强抗氧

化酶活性，包括 SOD、APX 及 GR 活性均受到上

调。其中，SOD能将有害的 O2
−·转化为 H2O2，而

APX 和 GR 构成的 AsA-GSH 循环对 H2O2 进行清

除，由此推测，低温下这三者构成了一个完整的抗氧

化防御体系，协同平衡 ROS 水平，维持冬枣采后品

质。桃果实采后迅速成熟衰老，出现脱水、干瘪、软

化、风味丧失、可溶性固形物和抗坏血酸含量下降及

腐烂等现象[43]。An等[36] 研究表明，“霞晖 8 号”桃果

实的常温（25 ℃）对照组及低温（4 °C）处理组的贮藏

期分别为 8 和 20 d；流式细胞检测、转录组和蛋白组

数据分析表明，低温能抑制 SP（serine protease，丝氨

酸酪蛋白酶）及 LOX（lipoxygenase，脂氧合酶）等细

胞凋亡相关酶类的活性，而增强 SOD、POD 和

CAT 等抗氧化酶活性。研究显示，ROS 及其衍生物

会诱发细胞凋亡[44]；低温可能通过促进 ROS 清除酶

SOD、POD 和 CAT的活性进而抑制细胞凋亡相关酶

类的生成，最终延长桃果实采后寿命。因此，低温贮

藏能增强果蔬抗氧化能力，降低自由基含量，抑制细

胞凋亡，从而延缓果蔬的成熟衰老；低温贮藏下抗氧

化酶活性的提高有助于维持果蔬的贮藏品质。

此外，低温结合其他保鲜技术，能进一步改善果

蔬的贮藏品质，提高贮藏性。Ge 等[45] 研究表明，经

ASM（苯甲酸-S-甲基）结合 4 ℃ 低温冷藏条件处理

蓝莓后，能有效维持蓝莓中 SOD、APX、CAT 及 GR
抗氧化酶的活性，抑制 H2O2 的生成，提高总酚、黄酮

和花青素的含量。可见，ASM 结合低温处理可维持

蓝莓果实中 ROS 平衡及抗氧化能力，延缓衰老。低

温结合涂膜处理也能提高抗氧化酶活性，增强自由基

清除能力，并抑制 PPO（polyphenol oxidase, 多酚氧

化酶）的表达，有效抑制骏枣腐烂；在贮藏后期，骏枣

仍能保持其高浓度的总酚、类黄酮及抗环血酸[46]。

由此推测，低温结合涂膜处理可能是通过诱导抗氧化

酶活性及抗氧化物质水平的增强，作用于 ROS，从而

抑制骏枣褐变，维持外观品质，延长贮藏期。

但是，不适宜的低温可能导致果蔬发生冷害，影

响其贮藏品质。研究表明，低温结合茉莉酸甲酯处

理，可促进甜椒 POD、CAT、APX 抗氧化酶的表达，

有效维持甜椒品质，减轻冷害[47]，说明茉莉酸甲酯联

 

胁迫

ROS反应增强

ROS爆炸

细胞程序性死亡异常

SOD酶活性上调

CAT酶活性降低

H2O2含量增多

H2O+O2

直接与抗环血酸盐结合,
进入抗环血酸盐-谷胱甘肽
循环系统(AsA-GSH)

POD酶系统:
①自身酶活降低;

黄酮、酚胺化合物

O2
−·增多

②底物含量降低:

图 1    植物非酶过程及酶过程两种清除超氧离子的作用方式[37]

Fig.1    Nonenzymatic process and enzymatic process of scavenging superoxide ions of plants[37]
 

第  44 卷  第  5 期 杨　洋 ，等： 低温维持果蔬采后活性氧代谢平衡的抗氧化转录调控机制研究进展 · 453 · 



合低温处理在减少甜椒发生冷害过程中，抗氧化酶活

性与甜椒商品价值呈正相关。在黄瓜低温（7~10 ℃）

贮藏前进行 PsCA（冷驯化），可减缓黄瓜冷害并保持

采后品质[48]；与对照相比，PsCA 处理能够通过降低

ROS 累积（O2
−·及 H2O2）和维持细胞膜完整性来改善

黄瓜采后质量；而且 PsCA 处理组中 SOD、POD、

APX 及 CAT 的基因表达量均显著上调，并且增强

AsA 和 GSH 含量。可见，PsCA 处理能够作为黄瓜

采后保鲜的有效方法，是通过诱导抗氧化酶的活性，

从而避免低温氧化胁迫。此外，甘薯 4 ℃ 下贮藏 28 d
后转入 10 ℃，能够有效增强体内 SOD、CAT 及 APX
酶活性，抑制 ROS 含量累积，采后品质得到改善，进

而延长其贮藏期[49]。因此，冷锻炼可通过增强果蔬体

内抗氧化能力，提高果蔬低温耐受性。

由此可见，低温能诱导果蔬抗氧化酶活性的增

强，减缓或避免其在贮藏过程中遭受氧化胁迫；抗氧

化作用有助于延缓果蔬采后成熟衰老进程，从而维持

贮藏品质，延长贮藏期。

 3　转录因子调控果蔬体内抗氧化水平
转录因子是一类响应特定条件（低温、激素、干

旱及盐胁迫等因素）而差异表达的蛋白质，如 bHLH、

WRKY 及 NAC 等，参与植物生长发育、防御反应等

过程[50−52]，在果蔬抗氧化相关酶基因表达的调控过程

中发挥着重要的调节作用。它们与靶基因启动子的

特定 DNA 元件结合，激活或抑制靶基因的特异性转

录表达[53]。随着模式植物（如番茄、柑橘及拟南芥

等）转录因子功能研究的深入开展，果蔬成熟衰老过

程中的转录调控机制已成为当前采后生物学研究的

重点工作之一[54]。

bHLH 转录因子是植物转录因子中最大的家族

之一，而低温敏感性是制约甜橙产业可持续发展的主

要因素。Geng 等[55] 实验表明，在甜橙冷应激反应

中，大量 CsbHLHs 转录因子被诱导；其中，CsbHLH18
的表达量最高，与三叶橙 bHLH 基因的核苷酸序列同

源性>98%。利用三叶橙进行 RNAi 沉默 CsbHLH18
后，三叶橙对低温的耐受性降低，体内清除 ROS 的

抗氧化酶 SOD、POD 及 CAT 活性也受到抑制，造

成 ROS 含量的累积；然而，CsbHLH18 的过表达则增

强了转基因烟草的耐寒性，且体内抗氧化酶活性及转

录水平均显著上升，抑制ROS 的产生。可见，CsbHLH18
在抗寒中发挥积极作用，CsbHLH18 介导的冷耐受性

可能是由于通过直接结合甜橙体内抗氧化酶基因启

动子序列或间接调控其它可直接结合抗氧化酶基因

启动子的转录因子的表达水平进而抑制甜橙 ROS
的累积；其中，由 SOD 将细胞中多余的 O2

−·歧化为

H2O2，CAT 再和 POD 共同作用于 H2O2，从而维持

采后甜橙的商品品质。ICE1 也属于 bHLH 转录因

子家族成员之一。据报道，番茄转录因子 SlICE1 的

表达量与番茄果实的采后品质呈正相关，可提高其耐

寒性[56]。研究进一步表明，过表达 SlICE1 能够促进

番茄果实体内 β-胡萝卜素、番茄红素、ASA 及 GSH
的含量积累，番茄果实抗氧化活性得到增强，有效抑

制 ROS 累积；而且转基因 SlICE1番茄果实内糖分含

量高于野生型番茄果实[57]。其中，β-胡萝卜素及番茄

红素能够通过能量传递机制淬灭1O2，抑制自由基引

发的脂质过氧化，清除巨噬细胞呼吸所爆发的 ROS
自由基，保持细胞正常代谢[58]；ASA-GSH 循环系统

可有效清除自由基，参与体内多种氧化还原反应。由

此推测，低温作为促进番茄果实 SlICE1 表达的诱

因，SlICE1 再通过直接或间接结合抗氧化剂 β-胡萝

卜素、番茄红素及 AsA-GSH 循环中相关酶类的启

动子基序，激活其表达，最终诱导番茄果实抗氧化能

力，提高番茄果实的采后品质。

此外，在低温胁迫过程中，橄榄果实中 CaWRKY21
的表达水平相比对照得到明显上升，且果实品质未发

生明显改变，果实 T-AOC（total antioxidant capacity，
总抗氧化能力）也得到显著提升[59]。可见，低温可能

通过上调 CaWRKY21 的转录水平，激活橄榄体内抗

氧化相关酶的表达，进而增强果实 T-AOC，延缓橄榄

采后的品质劣变。

低温、高温、高盐、干旱等环境条件是影响苹果

的地理分布和产量的主要限制因素。研究发现，苹

果 MbNAC29 的表达可受到非生物胁迫诱导，而且

拟南芥 MbNAC29 转基因植株在低温胁迫（−4 ℃）

和盐胁迫（200 mmol/L NaCl）下表现出更高的抗性，

存活率亦高于野生型，其体内脯氨酸的含量以及

ROS 清除抗氧化酶 SOD、POD 和 CAT 活性均提

高，且 MDA（malonaldehyde，丙二醛）含量则得到有

效控制[60]。其中，脯氨酸能够清除高浓度的活性氧，

保护膜和蛋白质免受无机离子和极端温度的不利

影响[61]；而 MDA 含量则代表膜脂过氧化产物对细

胞膜造成的氧化损伤程度。可见，苹果转录因子

MbNAC29 可能通过作用于 ROS 清除抗氧化酶及脯

氨酸相关合成酶启动子的顺式作用元件，上调其表

达，维持细胞膜通透性，并在应对冷、盐胁迫中发挥

重要作用，最终提高其抗性。

研究表明，GRAS 亚家族 DELLA 蛋白可增加

ROS 清除酶基因的表达水平提高果蔬非生物胁迫的

抗性，从而降低 ROS 水平，延缓细胞死亡并促进其

耐受性[62]。其中，番茄转录因子 SlGRAS4 受低温诱

导，且过表达 SlGRAS4 能够促进番茄叶片及果实的

耐冷性，而 RNAi 沉默 SlGRAS4 番茄植株体内的

MDA 含量却不断累积；DLR（dual-luciferase reporter，
双荧光素酶报告实验）进一步证实番茄 SlGRAS4 可

直接结合番茄体内 GST（Solyc02g094180）、POD
（Solyc07g056480）和 APX（Solyc02g083620）等抗氧

化酶的启动子序列 [63]。由此推测，番茄冷响应

SIGRAS4 转录因子通过直接结合 GST、POD 及 APX
抗氧化酶的顺式作用元件，上调番茄体内抗氧化能

力，发挥 ROS 清除功能，降低过氧化物的水平，赋予
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番茄果实耐寒性。因此，bHLH、WRKY、NAC 及

GRAS 等转录因子在果蔬采后抗氧化作用中发挥积

极的调控作用；低温能通过调控抗氧化基因的表达来

提高果蔬耐冷性。

但是，不同转录因子家族成员在果蔬采后贮藏

过程中的调控作用存在差异性。在菜心采后衰老期

间，转录因子 BrNAC055 与 ROS 代谢途径中呼吸爆

发氧化酶 BrRBOB、BrRbohC-like 及叶绿素降解代

谢基因 BrNYC1、BrNYE1 具有相似的表达模式；通

过 EMSA（electrophoretic  mobility  shift  assay，电泳

迁移率转移分析）和 DLR 实验进一步表明，BrNAC055
可直接结合 BrRBOB、BrRbohC-like、BrNYC1 及

BrNYE1 的启动子序列，进而诱导叶绿素降解代谢基

因 BrNYC1、BrNYE1 表达的上调，加速菜心衰老[64]。

Yan 等[65] 通过 qRT-PCR（实时荧光定量 PCR）发现

油菜 BnaNAC87 在衰老叶片中高度表达；组织学染

色实验发现，BnaNAC87 的表达显著诱导了 ROS 生

成（RBOB）、细胞死亡（VPE1a、ZEN1）、叶片衰老

（WRKY6、ZAT12）等相关基因；EMSA 分析进一步确

认 BnaNAC87 直接与 ZEN1、ZAT12、HIN1 和 PR5
基因启动子中含 NACR 的片段进行结合。因此，油菜

NAC87 是作为 ROS 代谢和细胞死亡的正调控因子。

此外，柑橘同源结构域亮氨酸拉链 I（HZ-ZIP I）的转

录因子 CsHB5 与果实衰老密切相关[38]。CsHB5 在柑

橘愈伤组织中的过表达显著了增加 ABA（abscisic
acid，脱落酸）和 H2O2 的含量，而 RNAi 沉默 CsHB5
则下调了 ABA 相关基因的表达；在番茄过表达

CsHB5 还导致暗诱导叶片衰老变黄进程提前，且果

实中 ABA 和 H2O2 水平也显著升高，但番茄红素含

量降低。对过表达 CsHB5 的柑橘愈伤组织和转基

因番茄开展转录组数据分析后发现，CsHB5 参与叶

绿素降解、营养合成与运输，以及 ABA 和 ROS 信号

转导等过程。进一步研究表明，CsHB5 可结合 BCH1
（ABA 生物合成基因 β-胡萝卜素羟化酶 1）和 NCED2
（9-顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶 2）启动子序列，激

活其转录。因此，CsHB5 通过直接控制 ABA 的积累

参与柑橘衰老过程。

由此可见，转录因子在果蔬采后抗氧化过程中具

有不同调控作用；目前有关果蔬低温贮藏过程中的抗

氧化转录调控作用机制仍有待进一步深入研究，特别

是参与延缓果蔬低温贮藏品质劣变转录因子的筛选。

 4　结论与展望
综上所述，低温通过酶促和非酶促抗氧化作用

平衡果蔬体内 ROS 代谢水平，在维持果蔬采后贮藏

品质过程中发挥重要作用；其中，低温响应转录因子

介导抗氧化转录调控作用参与果蔬成熟衰老过程，能

减少氧化胁迫，最终有利于避免果蔬贮藏外观和营养

品质劣变。然而，目前大部分研究是通过转基因植物

的异源表达，进而分析转录因子的转录水平以及抗氧

化相关酶基因的表达量，间接阐明抗氧化转录调控作

用与果蔬贮藏品质的关系，而有关转录因子对果蔬体

内抗氧化关键酶基因的直接调控作用研究（转录因子

结合启动子调控元件）仍不多见。深入研究 ROS 代

谢水平与低温延缓果蔬品质劣变的关系，需探究抗氧

化系统在果蔬低温贮藏过程中应对氧化胁迫的防御

作用，更需阐明转录因子介导抗氧化防御系统在果蔬

应对生物和非生物应激反应中的调控作用。因此，今

后可通过以下几个方面研究低温延缓果蔬采后品质

劣变的机制：一是进一步利用番茄、柑橘等模式果蔬

的转基因体系，筛选氧化胁迫敏感型突变体，重点关

注果蔬低温贮藏抗氧化转录调控机制；二是以低温贮

藏作为切入点，结合转录组、蛋白组、代谢组等多组

学技术及实时荧光定量 PCR，深度挖掘低温响应转

录因子家族成员和抗氧化酶关键靶基因；三是利用酵

母单双杂交实验、染色质免疫共沉淀测序、EMSA
及 DLR 等分子生物学实验方法，明确低温响应转录

因子对抗氧化酶靶基因的调控方式（直接或间接）及

其调控通路。从抗氧化转录调控作用角度揭示果蔬

成熟衰老品质劣变的机理，为果蔬保鲜技术提供理论

基础，有助于研发改进果蔬采后品质的保鲜技术。
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