
现代食品科技 Modern Food Science and Technology 2016, Vol.32, No.12 

45 

 

葡萄果实采后自溶软化与细胞膜完整性及线粒体内
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摘要：研究葡萄衰老自溶软化与细胞膜完整性及能量代谢特性的关系。采后葡萄经涂膜和热处理后，低温(4±0.5) ℃贮藏，定期

测定果肉自溶指数、膜透性和 MDA 含量、H+-ATPase、Ca2+-ATPase、SDH、CCO 代谢酶活及 ATP、ADP、AMP、总腺苷含量和能

荷变化，以未处理为对照。结果显示：（1）果实中膜完整性、能量和能荷水平，能量代谢酶活均呈下降趋势，但涂膜和热处理要高于

对照。在降低自溶软化指数、维持膜完整性和 ATP 水平上，涂膜显著优于热处理（p<0.05）。（2）果实自溶软化指数与膜透性和丙二

醛呈极显著正相关（r=0.73，0.79，p<0.01），与线粒体蛋白量、能量代谢酶活、能量和能荷水平呈极显著负相关（r=-0.79~-0.54，p<0.01）。

葡萄贮藏中自溶软化进程与细胞膜完整性和能量代谢特性紧密相关，且涂膜和热处理有利于保持细胞膜完整性，缓解能量代谢酶活下

降，维持较高的能量和能荷水平，延缓自溶软化，且涂膜效果优于热处理。 
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Abstract: The effects of coating and heat treatment on aril breakdown of “Red globe” grape fruit and its relation to energy metabolism 

were investigated in the present study. Fruits were coated in 1% chitosan solution or heated to 45 ℃ in water, and then stored at 4±0.5 ℃. 

Untreated fruits were used as controls (CK). Aril breakdown index, membrane permeability, MDA content, activities of metabolism-related 

enzymes (H+-ATPase, Ca2+-ATPase, SDH, and CCO), ATP, ADP, AMP, total adenosine contents, and energy charge were determined during 

storage at seven-day intervals. The results showed that membrane integrity, energy levels, and activities of metabolism-related enzymes were 

decreased. However, after coating and heat treatment, these remained at a higher level than those of CK. In terms of reducing aril breakdown 

index, and maintaining membrane integrity and ATP level, coating treatment was significantly better than heat treatment (p<0.05). Aril 

breakdown indices had highly significant positive correlations (r=0.73, 0.79, p<0.01) with membrane permeability and MDA content, but were 

highly negatively correlated (r=-0.79~-0.54, p<0.01) with energy levels and energy charge. Aril breakdown indices had extremely significant 

negative correlations (r=-0.75~-0.70, p<0.01) with mitochondrial protein content and activities of metabolism-related enzymes. Aril breakdown 

indexes were closely related with changes in membrane integrity and activities of energy metabolism. Coating and heat treatments maintained 

membrane integrity and high energy levels, and also alleviated the decline of metabolism-related enzyme activities and delayed aril breakdown. 

Furthermore, coating treatment was better than heat treatment. 

Key words: grape fruits; aril breakdown; membrane integrity; energy metabolism 

 
收稿日期：2016-01-09 

基金项目：湖南省重点科技专项（2015NK3027）；湖北省重点实验室开放课题基金项目 

作者简介：张群（1972-），女，博士，研究员，主要从事果蔬贮藏与加工的科研工作 

通讯作者：周文化（1969-），男，博士，教授，博士生导师，主要从事农产品加工与贮藏的科研和教学工作 



现代食品科技 Modern Food Science and Technology 2016, Vol.32, No.12 

46 

葡萄营养丰富，味美多汁，深受消费者喜爱。但

葡萄果实皮薄、汁液多、抵抗力差且极易腐烂。且葡

萄果实成熟于高温多雨夏季，采后易发生果肉软化和

流汁，和龙眼采后“自溶”现象类似，严重影响食用品

质。龙眼采后自溶是细胞壁组分及降解酶活性的变化

导致细胞壁成分变化所致[1]，但对葡萄自溶软化的机

理未见报道。果实的自溶软化与能量代谢密切相关，

H+-ATPase、Ca2+-ATPase、琥珀酸脱氢酶（succinic 
dehydrogenase，SDH）和细胞色素氧化酶（cytochrome 
C oxidase，CCO）是线粒体呼吸代谢过程中的关键酶，

线粒体结构和功能的破坏导致这些酶活性的下降，影

响能量合成，从而导致细胞能量供应不足，加速机体

的衰老和死亡[2]。近年来的研究发现，园艺作物采后

衰老与能量合成下降而造成的细胞能量亏缺有关[3]。

随着贮藏时间的延长，果蔬细胞膜渗透性和膜脂过氧

化产物丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量逐渐增

加，膜质过氧化作用损害线粒体的结构和功能，破坏

线粒体膜的完整性，膜的破坏使线粒体上的 4 种呼吸

链能量代谢酶无法存在，它们的功能亦随之丧失，使

细胞合成 ATP 的能力受损，ATP 酶的活性下降，最终

导致细胞死亡[4]。 
果实的采后软化衰老受到多种内在生理因素和外

在贮藏环境条件的影响，果实成熟软化与其呼吸代谢

关系密切[4]，但目前对果实成熟软化中线粒体呼吸代

谢酶的作用研究较少。线粒体能量代谢功能对细胞的

增殖、衰老、凋亡有着至关重要的作用，膜脂降解将

会使线粒体膜完整性受损，从而影响线粒体的能量代

谢活动[4]，因而线粒体内呼吸代谢酶和细胞膜完整性

的变化及它们对果实衰老的影响有待于进一步试验研

究。本文研究拟采用“红地球”葡萄为研究对象，对其

进行涂膜和热处理并低温贮藏，以未处理为对照，探

悉果肉自溶指数、膜完整性、三磷酸腺苷（Adenosine 
triphosphate ， ATP ）、 二 磷 酸 腺 苷 （ Adenosine 
diphosphate ， ADP ）、 单 磷 酸 腺 苷 （ Adenosine 
diphosphate，AMP）含量、腺苷总量及能荷（Energy 
charge，EC）和线粒体呼吸代谢相关酶活的变化，以

期揭示葡萄果肉自溶软化与细胞膜完整性和线粒体上

呼吸链能量代谢酶的的关系，以期从细胞完整性和能

量代谢角度探讨葡萄果肉自溶软化的机理，为延缓采

后葡萄果实软化衰老、延长果实保鲜期提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  原料 

南方葡萄（“红地球”葡萄），采自湖南省澧县张公

庙镇葡萄园，采前 10 d 停止施水，采收时间为早上

7:00~9:00，采收无病害、无霉变、无机械损伤的果实，

采收后装入周围铺有报纸的塑料筐内，并于采收当日

运回中南林业科技大学食品学院果蔬贮藏实验室风冷

24 h，备用。 

1.2  主要仪器设备 

高效液相色谱仪：日本 Shimadzu 公司，型号为

PDA 2010AT；高效冷冻离心机：美国贝克曼库尔特有

限公司，型号为 Avanti J-26XP；紫外分光光度计：日

本 Shimadzu 公司，型号为 UV 7100；电子天平：梅

特勒-托利多仪器上海有限公司，型号为 Mettler Toledo 
AL 204；电导率仪：上海雷磁仪器有限公司，型号为

DDS-11A。 

1.3  试验方法 

1.3.1  果实采后处理方法 
（1）涂膜处理（coating treatment）：在 1%壳聚

糖溶液中浸泡 20 min，果实全部浸没，晾干备用。晾

干后装入0.03 mm厚的PE保鲜袋中，每袋装果2.5 kg。
在(4±0.5) ℃下贮藏。每隔 7 d 取样观察和测定果实自

溶指数、膜渗透性和过氧化物含量、能量物质及能量

代谢酶活等生理生化指标。 
（2）热处理（heat treatment）[5]：于 45 ℃的热水

中浸泡 20 min，果实全部浸没，晾干备用。将每个处

理 3 次重复，装入 0.03 mm 厚的 PE 保鲜袋中，每袋

装果 2.5 kg，在(4±0.5) ℃贮藏，每隔 7 d 取样观察和

测定相应指标。 
（3）对照组（CK）：不做处理，装入 0.03 mm 厚

的 PE 保鲜袋中，每袋装果 2.5 kg。在(4±0.5) ℃下贮

藏，每隔 7 d 取样观察和测定相应指标。 
1.3.2  果肉自溶评价 

参照林河通等的方法[1]。每次随机取 50 个果实，

按照果肉自溶面积大小把果肉自溶程度分为 5 级。0
级：果肉有弹性、果肉无自溶；1 级：果肉变软、果

肉自溶面积<1/4；2 级：果肉变软、流汁，1/4≤果肉自

溶面积<1/2；3 级：果肉变软、流汁，1/2≤果肉自溶面

积<3/4；4 级：果肉糜烂，果肉自溶面积≥3/4。果肉自

溶指数=Σ(果肉自溶级数×该级果数)/总果数。 
1.3.3 细胞膜透性的测定 

用电导仪测定葡萄果肉圆片浸提液的电导值，煮

沸后再测定浸提液的电导值，以前后 2 次电导值之比

所得的相对电导率(%)变化来表示细胞膜透性的大小。 
1.3.4  丙二醛（MDA）的测定 

参照 Xuewu Duan 等的方法[6]，稍有修改。5 g 葡
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萄果肉组织中加入 25 mL、10%的三氯乙酸（TCA），

冰浴研磨，27000 r/min 冷冻（4 ℃）离心 10 min，上

清液用 10%的 TCA 定容到 10 mL。取 1 mL 上清液加

2 mL、0.6%硫代巴比妥酸（TBA）（TBA 配制时用 10%
三氯乙酸定容），混合，沸水浴中煮沸 20 min，冷却

至室温后再次离心，分别测定上清液在 450 nm，532 
nm 和 600 nm 波长处的吸光度。 

MDA 浓度 nmol/(g FW)=[6.45×(OD532-OD600)- 
0.56×OD450]×V/(Vs×m×1000) 

式中 V 提取液的总体积，mL；Vs 测定所用提取液体积，

mL；m 样品质量，g；OD 值分别为不同波长下的吸光度。 

1.3.5  能量物质 
参照 Liu H 等方法[7]，略做调整。葡萄果肉组织(2 

g)用液氮研磨后加入 10 mL、0.6 mol/L 高氯酸冰浴研

磨后，提取 1 min，16000 r/min 冷冻（4 ℃）离心 15 min，
取 5 mL 上清液迅速用 1.0 mol/L KOH 中和至 pH 
6.5~6.8，冰浴中稳定 30 min 使高氯酸沉淀，之后经

8000 r/min 冷冻（4 ℃）离心 5 min，取上清液定容至

5 mL，并过 0.45 μm 微孔滤膜过滤。按 Liu H 等的

HPLC 法测定 ATP、ADP 和 AMP 的含量，色谱条件

为 Shimadzu C18 反相柱(250 mm×4.6 mm i.d，5.0 μm)，
检测波长 254 nm，流动相为 pH 7.0 的 20 mmol/L 磷酸

氢二钾缓冲溶液（A），60%乙腈（B）相，A 与 B 体

积比为 4:6，柱温 30 ℃，流速 0.8 mL/min；进样体积

20 μL。定量方法采用外标法，根据标准品保留时间和

峰面积进行定性定量，能荷 EC=([ATP]+0.5×[ADP])/ 
([ATP]+[ADP]+[AMP])。 
1.3.6  葡萄果实线粒体的提取 

参照 Liang wusheng 等方法[8]。取 50 g 葡萄果肉

用液氮研磨后，加入 100 mL 提取液(50 mmol/L pH 7.5 
Tris-H C1，内含 0.25 mol/L 蔗糖、0.3 mol/L 甘露醇、

l mmol/L EDTA、0.5% PVP)于 4 ℃匀浆，然后用 4 层

纱布过滤，滤液在 4 ℃、4000 r/min 离心 10 min；取

上清液在 4 ℃、14000 r/min 离心分离 20 min：将沉淀

用 10 mL 洗涤液(10 mmol/L Tris.HCI pH 7.2，内含 0.25 
mol/L 蔗糖、0.3 mol/L 甘露醇、l mmol/L EDTA)洗涤，

再在 4 ℃、4000 r/min 离心 10 min；得到的上清液在

4 ℃、14000 r/min 离心 20 min，得到的沉淀即为线粒

体，用 1.5 mL 悬浮液(10 mmol/L Tris-HCI pH 7.2，内

含0.25 mol/L蔗糖、0.3 mol/L甘露醇、1 mmol/L EDTA)
悬浮。 
1.3.7  线粒体内蛋白含量的测定 

按照考马斯亮蓝 G250 染色法测定，以牛血清蛋

白作标准曲线。蛋白质含量以 μg/(g FW)表示。 
1.3.8  线粒体 H+-ATPase 酶活性的测定 

参照赵颖颖等方法[9]。3 mL 反应体系中含有 30 
mmol/L Tris-HC1 pH 8.0，3 mmol/L Mg2SO4，0.1 
mmol/L Na3VO4，50 mmol/L NaNO3，50 mmo1/L KC1，
0.1 mmol/L 钼酸铵，加入线粒体制备液，然后加入 30 
mmol/L ATP-Tris (pH 8.0)启动反应，并立即放置于

37 ℃水浴锅中反应 20 min，再用 55%三氯乙酸(TCA)
终止反应。以释放出无机磷的量来表示 H+-ATPase 活
性。酶活性单位以 μg/（mg·protein·min）表示。 
1.3.9  线粒体 Ca2+-ATPase 酶活性的测定 

参照赵颖颖等方法[9]。3 mL 反应体系中含有 30 
mmol/L pH 8.0 Tris-HC1，0.1 mmol/L Na3VO4，50 
mmol/L NaNO3，50 mmol/L KCl，0.1 mmol/L 钼酸铵，

加入线粒体制备液，以加或不加 3 mmol/L Ca(NO3)2

引起的酶活性之差表示线粒体 Ca2+-ATPase 酶活性，

然后加入 30 mmol/L ATP-Tris (pH 8.0)启动反应，之后

步骤与 H+-ATPase 酶活性测定相同，也以释放出无机

磷的量来表示 Ca2+-ATPase 活性。酶活性单位以 μg/
（mg·protein·min）表示。 
1.3.10  线粒体琥珀酸脱氢酶 (succinated 
dehydrogenase，SDH)活性的测定 

参照赵颖颖等方法[9]。测定样品的反应混合液内

含有 0.2 mol/L pH 7.4 磷酸钾缓冲液，0.2 mol/L pH 7.4
琥珀酸钠，0.9 mmol/L 2,6-二氯酚靛钠(DCPIP)和蒸馏

水。将反应混合液放置在 30 ℃条件保温 5 min，然后

加入线粒体制备液混匀，测定时加入 0.33%甲硫酚嗪

(PMS)摇匀，于紫外分光光度计上测定 DCPIP 在 600 
nm 处的还原速度，以此来表示 SDH 的酶活性，结果

以 OD/（mg protein·min）表示。 
1.3.11  线粒体细胞色素氧化酶(cytochrome 
oxidase，CCO)活性的测定 

参照赵颖颖等方法[9]。取线粒体制备液 0.2 mL，
加入 0.04%细胞色素 C 水溶液 0.2 mL，重蒸水 2 mL。
将试样在 37 ℃预热 2 min，加入 0.5 mL、0.4%二甲基

对苯二胺溶液。用秒表记下反应开始的时间，保温 3 
min，至出现红色，颜色在 10 min 内稳定，于 510 nm
比色，结果以 OD/(mg protein·min)表示。 
1.3.12  数据分析 

数据测定均重复 3 次，取其平均值。所有图表绘

制采用 Sigmaplot，数据采用 Excel 2010 和 SPSS 19.0
进行相关性和差异显著性分析。 

2  结果与讨论 

2.1  果肉自溶软化指数的变化 

葡萄采后极易出现自溶软化，葡萄果肉自溶指数
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随着贮藏时间的延长而增加，结果如图 1 所示，对照

组（CK 组）、热处理组（Heat treatment）与涂膜组

（Coating treatment）葡萄果肉自溶指数在 0~14 d 内无

显著性差异（p>0.05），但 14 d 后对照组的自溶指数

显著高于涂膜和热处理组（p<0.05），热处理组则显著

高于涂膜组（p<0.05）。采后贮藏不同时间，葡萄果肉

自溶软化速率不同。0~7 d 内涂膜、热处理组和对照

组自溶指数随贮藏时间的延长均呈显著性升高

（p<0.05），7~14 d 内对照组与热处理组自溶指数变化

不显著（p>0.05），涂膜组则在 7~21 d 内变化不显著

（p>0.05），涂膜组自溶指数增加趋势缓于对照组和热

处理组。贮藏到 35 d 时，对照组的大部分果肉发生自

溶软化和腐烂，之后果肉自溶指数变化不大，但已经

软化自溶的果肉其糜烂程度还会进一步增加。在贮藏

后期，涂膜组葡萄的自溶指数比对照组和热处理组低

（p<0.05），涂膜可延缓葡萄果实的自溶软化，与 Meng 
xianghong 等[9]对葡萄果实涂膜处理结果一致。数据分

析表明，葡萄自溶指数（y）与贮藏时间（x）呈极显

著线性正相关（y=0.086x+0.251，R=0.72，p<0.01）。
葡萄采后经适当处理可延缓果肉的自溶软化，但涂膜

效果比热处理显著。随贮藏时间延长葡萄果实质地会

不断发生软化，其机理一般认为果胶物质变化所致，

其与能量物质的关系鲜见研究报道。 

 
图1 葡萄果实贮藏期间果肉自溶指数的变化 

Fig.1 Changes in aril breakdown index in grape fruits during 

storage 

 
 

 
图2 葡萄果实贮藏期间细胞膜渗透性（a）和丙二醛（b）的变

化 

Fig.2 Changes in membrane permeability (a) and MDA content 

(b) in grape fruits during storage 

2.2  细胞膜完整性的变化 

采后果实衰老，细胞内膜结构破坏，透性增加，

细胞内电解质大量外渗，电导率增大。果实相对电导

率大小可表示细胞膜透性的大小[3]。由图 2a 可知，“红
地球”葡萄果实细胞膜的相对电导率随贮藏时间的延

长而增加，在同一贮藏时间，经过涂膜处理的葡萄果

肉细胞膜相对电导率要低于对照组和热处理组。统计

分析发现，涂膜组、热处理组和对照组三者之间的果

实细胞膜透性差异显著（p<0.05），涂膜组显著低于热

处理组（p<0.05），热处理组显著低于对照组（p<0.05）。
研究认为涂膜和热处理能有效延缓“红地球”葡萄果实

细胞膜相对电导率的增加和延缓果实衰老软化，较好

地维持细胞膜的完整性，在减轻葡萄果实自溶软化方

面起到了有效的作用[9]，但涂膜效果要优于热处理。

相关分析结果表明，葡萄自溶指数（y）与组织细胞膜

透性（x）呈极显著正相关（y=0.072x-1.301，R=0.73，
p<0.01）（图 2a）。细胞膜渗透性增加，促进了相关酶

如果胶酶等与底物接触而加速软化。MDA 作为膜脂

过氧化产物，在果蔬贮藏过程中由于衰老或冷害发生，

其含量不断增加[8]。从图 2b 可以看出，葡萄果实在贮

藏过程中 MDA 逐渐积累，在整个贮藏期间，三组葡

萄组织的 MDA 含量有显著差异性(p<0.05)，涂膜组显

著低于热处理组(p<0.05)，热处理组显著低于对照组

(p<0.05)。对照组果实的 MDA 含量随贮藏时间的延长

呈现显著性上升(p<0.05)，而涂膜组在在贮藏前期

（0~14 d）未见显著性上升（p>0.05），14 d 后呈显著

性上升(p<0.05)。涂膜和热处理显著(p<0.05)抑制了果

实中 MDA 含量的上升，表明涂膜和热处理减轻膜脂

过氧化程度，维持较好细胞膜完整性，有利于果实线

粒体维持正常的呼吸代谢，延缓衰老，但涂膜处理要 
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优于热处理。王丽娇等[11]研究发现涂膜处理可减少西

兰花膜脂过氧化物 MDA 的积累，减缓衰老。壳聚糖

形成的薄膜能减缓果内外气体交换，抑制果实呼吸，

减少水分散失，延缓果实衰老进程。数据分析表明，

葡萄自溶指数（y）与组织细胞过氧化物 MDA 含量（x）
呈极显著线性相关（y=0.061x-0.049，R=0.79，p<0.01）。
葡萄自溶软化过程与膜脂过氧化和线粒体的能量代谢

密切联系，其机理可能是在果实衰老软化中，MDA
含量逐渐增加，细胞膜脂过氧化程度增大，线粒体膜

完整性受损，线粒体膜上的呼吸代谢酶的功能丧失，

影响其代谢，影响了能量的供应[12]。 

2.3  低温贮藏下葡萄果肉组织的 ATP、ADP、

AMP、腺苷总量及能荷的变化 

 

 

 

 

 
图3 葡萄果实贮藏期间ATP（a）、ADP（b）、AMP（c）、腺苷总

量（d）和能荷（e）的变化 

Fig.3 Changes in levels of ATP (a), ADP (b), AMP (c), total 

adenosine (d), and energy charge (e) in grape fruits during 

storage 

ATP 是植物维持生命活动最重要的能量，其含量

在一定程度上能够反映植物本身的能量状况[3]。由图

3a 可知，葡萄果实 ATP 含量在贮藏期间总体呈下降的

趋势，与赵颖颖等[9]对桃的研究结果一致。统计分析

表明，在 0~14 d 内 ATP 含量下降比较平缓，三组葡

萄果肉组织中 ATP 含量无显著性差异（p>0.05）；14d
后快速下降，且三组呈现出显著性差异，涂膜组果肉

组织中 ATP 含量显著高于热处理组（p<0.05），热处

理显著高于对照组(p<0.05)。涂膜和热处理组在 0~14 d
内，ATP 含量随贮藏时间的延长未见显著性下降

（p>0.05），后期则出现显著性下降（p<0.05）。但对

照组则在整个贮藏期内均呈显著性下降（p<0.05）。涂

膜与热处理可保持贮藏期较高的 ATP 含量，但涂膜效

果要优于热处理。可能经热处理的果实因其呼吸作用

中各种酶活性受到抑制或破坏，保持一个较低的呼吸

水平。 
由图 3b 可以看出，三组果实 ADP 含量在贮藏期

间呈下降趋势，与赵颖颖等对桃的研究结果一致[9]。

在整个贮藏期间，涂膜和热处理组 ADP 含量无显著 
性差异，但含量均高于对照组。对照组果实中 ADP 
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含量随贮藏时间的延长呈显著性下降（p<0.05），但涂

膜和热处理组则在贮藏 28 d 后才出现显著性下降

（p<0.05），涂膜和热处理可延缓葡萄果实贮藏中后期

ADP 含量的下降，但两者差异不显著。 
由图 3c 可知，三组葡萄果实 AMP 含量在贮藏期

间总体呈下降的趋势。在整个贮藏期间，三组葡萄果

实中的 AMP 含量未见显著性差异（p>0.05），不同处

理对 AMP 含量影响不大，与荔枝果实衰老与能量物

质 ATP、ADP 负相关，与 AMP 无关结果相似[3]。 
由图 3d 可知，葡萄果实的腺苷总量总体上呈下降

趋势。在 0~21 d 有上升，之后显著下降。进一步比较

发现，在整个贮藏期间，经涂膜和热处理的葡萄果实

腺苷含量要高于对照组。在~14 d 内三组处理果实中

腺苷总量差异不显著（p>0.05），但中后期涂膜和热处

理的葡萄果实腺苷含量显著高于对照组（p<0.05）。 
能荷大小是细胞中腺苷酸系统的能量状态，是对

细胞中高能磷酸键状态的一种数量上的衡量。细胞内

的能荷水平可调节植物呼吸代谢的全程，涉及糖酵解、

三羧酸循环、电子传递系统和氧化磷酸化等途径，是

细胞内最重要的能量转换与调节系统[7]。由图 3E 可

知，三组果实组织中 EC 呈下降趋势。贮藏后期，对

照组 EC 随贮藏时间的延长呈显著性下降（p<0.05），
涂膜和热处理组在 28 d 内无显著性下降（p>0.05）。
进一步比较发现，在整个贮藏期间，涂膜和热处理组

果实的能荷高于对照组，涂膜和热处理可缓解 EC 的

下降，但两者差异不显著（p>0.05）。 
果蔬的衰老劣变与能量代谢有着密切关系

[3,7,9,13]，本试验 ATP 和 ADP 含量及能荷等的变化趋

势与自溶指数变化呈现极显著负相关（p<0.05）。数据

分析结果表明，果肉自溶指数（y）与 ATP 含量（x）
呈极显著负相关（y=-0.379x+4.136，R=0.76，p<0.01）；
与 ADP 含量（x）呈极显著负相关（y=-0.495x+4.050，
R=0.76，p<0.01）；与 AMP 含量（x）呈极显著负相关

（y=-0.800x+4.579，R=0.54，p<0.01）；与腺苷总量（x）
呈极显著负相关（y=-0.205x+4.677，R=0.79，p<0.01）；
与 EC（x）呈极显著负相关（y=-8.781x+6.624，R=0.78，
p<0.01）。证明葡萄果实自溶软化与能量和能荷水平密

切相关，这与 Li P Y 等[13]对芒果衰老劣变结果类似。 

2.4  果肉组织能量代谢的变化 

2.4.1  果肉组织线粒体蛋白含量的变化 

线粒体是细胞能量代谢和物质转化的中枢，具有

氧化磷酸化并释放能量和与之相偶联的磷酸化酶系作

用转换为 ATP，从而推动细胞的各种生命活动。由图

4 可知，随贮藏时间的延长，葡萄果肉组织中线粒体

蛋白含量呈下降趋势，但涂膜组葡萄果肉组织中线粒

体蛋白含量高于对照组。0~7 d 内三组葡萄果实中线

粒体蛋白含量无显著性差异（p>0.05），7 d 后则出现

涂膜和热处理组果实中线粒体蛋白含量显著性高于对

照组（p<0.05）。对照组和热处理组果实中线粒体蛋白

含量随贮藏时间的延长呈显著性的下降（p<0.05），涂

膜组在 14 d 前无显著性下降（p>0.05），涂膜可缓解

果实中线粒体蛋白的下降。本研究中自溶指数(y)与线

粒体蛋白(x)呈极显著负相关（y=-0.022x+5.180，
R=0.75，p<0.01），充足的线粒体蛋白是保证细胞能量

物质合成的基础，也是线粒体结构完整程度的表征物
[14]。研究结果证明葡萄果实组织的线粒体蛋白含量

高，细胞结构完整，自溶指数低。 

 
图4贮藏期间葡萄果实细胞内线粒体蛋白含量的变化 

Fig.4 Changes in mitochondrial protein content in grape fruits 

during storage 

2.4.2  果肉组织中 H+-ATPase、Ca2+-ATPase、
SDH 和 CCO 酶活性的变化 

H+-ATPase 是植物中的一种质子泵，其活性增强

有利于加强胞内 H+外排的能力，通过外泌 H+产生跨

膜电化学梯度，建立跨膜推动力∆pH，在跨膜质子电

动势的催化下合成 ATP，是能量代谢的重要指标[4]。

由图5a可知三组葡萄果实的H+-ATPase酶活性一直呈

下降趋势。这可能是由于随着贮藏时间的延长，呼吸

代谢受到抑制，导致 ATP 合成减少，从而降低了

H+-ATPase 的活性。在贮藏 0~14 d 内酶活的下降幅度

平缓，三组果实中 H+-ATPase 酶活无显著性差异

（p>0.05）。在整个贮藏期间，对照组与热处理组的

H+-ATPase 活性随时间延长呈显著性下降（p<0.05）；
而涂膜组则在 7 d 后呈显著下降（p<0.05）。涂膜处理

可缓解贮藏前期 H+-ATPase 活性的下降。 
Ca2+-ATPase 是细胞器膜上 Ca2+泵，是维持细胞

稳态的重要机制之一。Ca2+-ATPase 活性下降，致使线

粒体内 Ca2+的积累，进一步刺激 O2-·的产生，从而加

速膜脂过氧化，导致膜结构破坏，进一步影响酶活
[9,15~16]。图 5b 表明，葡萄果实在低温贮藏过程中
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Ca2+-ATPase 酶活性呈现下降，在贮藏末期酶活基本

为 0，这与水蜜桃、草莓果实成熟衰老过程中

Ca2+-ATPase 活性变化趋势是一致的[9,15~16]。三组酶活

在贮藏 0~7 d 下降幅度平稳，且无显著性差异

（p>0.05），7 d 后则涂膜和热处理组显著高于对照组

（p<0.05）。对照组葡萄果实的 Ca2+-ATPase 酶活性呈

持续显著性下降趋势（p<0.05），涂膜和热处理组在贮

藏 0~21 d 内缓慢下降（p>0.05），21 d 后则显著性快

速下降（p<0.05）。整个贮藏期问，涂膜和热处理组

Ca2+-ATPase 酶活始终高于对照组，但涂膜和热处理

组间 Ca2+-ATPase 活性无显著差异（p>0.05），涂膜和

热处理均可更好的保持 Ca2+-ATPase 酶的活性。 
呼吸酶中的琥珀酸脱氢酶（SDH）位于线粒体内

膜上，是生物体内三羧酸循环(TCA)的重要组分，是

参与三羧酸循环一个重要酶[9]。由图 5c 可看出，葡萄

果实在低温贮藏下，SDH 酶活性随贮藏时间的延长呈

现下降的趋势[8]，7 d 后对照组显著低于涂膜和热处理

组（p<0.05）。在不同的贮藏时间段，下降幅度不同。

对照组葡萄果肉组织中的 SDH 酶活下降分 2 段进行，

在 0~28 d 内 SDH 酶活呈现直线下降趋势，随贮藏时

间的延长呈显著下降（p<0.05），28 d 后下降幅度变缓。

涂膜组则在 0~21 d 内呈缓慢下降（p>0.05），21~35 d
内呈直线下降（p<0.05），35d 后下降变缓。热处理组

的 SDH 活性在整个贮藏期间呈显著性下降（p<0.05）。
在整个贮藏期间，涂膜组的 SDH 酶活高于对照组和

热处理组，保证三羧酸循环的顺利进行，但涂膜和热

处理间无显著差异（p>0.05）。涂膜和热处理可延缓葡

萄果肉组织中 SDH 酶活的下降，有利于维持较高的

SDH 活性，有利于维持 ATP 的合成能力，延缓了果

肉的自溶软化，但具体的原因尚有待深入研究。 
CCO 是线粒体内膜的标志酶和线粒体电子传递

链末端氧化酶，能够将电子从细胞色素 C 传递给 O2，

为氧化磷酸化提供能量[9]。有研究表明，以生命能量

逐步丧失为特征衰老的部分原因可能是由于 CCO 作

用效率下降的结果[16]。如图 5d 所示，果实线粒体 CCO
酶活性呈现下降趋势[9]。在贮藏 0~7 d 内，CCO 酶活

下降幅度较平缓，涂膜和对照组葡萄果实中 CCO 酶

活性无显著性差异（p>0.05），7 d 后呈现显著下降

（p<0.05），涂膜组显著高于对照组（p<0.05）。在整

个贮藏期间，对照组 CCO 酶活随贮藏时间的延长呈

显著性下降（p<0.05），涂膜和热处理组则在贮藏中后

期呈显著性下降（p<0.05），且在 14 d 前三组间无显

著差异（p>0.05）。空白组低的 CCO 酶活可能会致使

线粒体内氧化磷酸化代谢效率下降，进一步影响到细

胞的能量代谢；涂膜和热处理延缓了 CCO 酶活的下

降，果实内线粒体处于较好的功能状态，呼吸代谢水

平较高。 

 

 

 

 
图5 葡萄果实H+-ATPase（a）、Ca2+-ATPase (b)、琥珀酸脱氢

酶（c）和细胞色素氧化酶（d）活性的变化 

Fig.5 Changes in activities of H+-ATPase (a), Ca2+-ATPase (b), 

SDH (c), and CCO (d) in grape fruits during storage 

当能量代谢酶活性下降会使线粒体结构和功能遭

到破坏，从而影响 ATP 生成效率，能量下降则会引起

细胞膜结构和完整性遭到破坏[3,4,7,12]，从而导致自溶
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软化的发生。数据分析结果表明，自溶指数（y）与

H+-ATPase 酶活（x）呈极显著负相关（y=-0.009x + 
3.96，R=0.75，p<0.01）；与 Ca2+-ATPase 酶活（x）呈

极显著负相关（y=-0.778x+3.830，R=0.73，p<0.01）；
与 SDH 酶活（x）呈极显著负相关（y=-18.981x+3.557，
R=0.70，p<0.01）；与 CCO 酶活（x）呈极显著负相关

（y=-0.488x+3.970，R=0.73，p<0.01）。涂膜和热处理

有利于保持细胞中线粒体蛋白的含量，保持了果实细

胞膜的完整性，延缓 MDA 含量的升高，维持葡萄果

实组织中 SDH、CCO、H+-ATPase 和 Ca2+-ATPase 酶

的活性，减缓能量水平的下降，延缓了果实自溶软化。 

3.1  葡萄果肉自溶软化与能量代谢酶活及细

胞膜完整性的相关性关系 

表1 果肉自溶软化与能量代谢酶活及细胞膜完整性的皮尔逊相关性分析 

Table 1 Pearson correlation analysis among aril breakdown, energy metabolism enzyme activities, and membrane integrity of grape 

fruits 

指标 自溶指数 膜透性 丙二醛 MDA 三磷酸腺苷 ATP 二磷酸腺苷 ADP 单磷酸腺苷AMP 腺苷总量

自溶指数 1       

膜透性 0.73** 1      

丙二醛 MDA 0.79** 0.97** 1     

三磷酸腺苷 ATP -0.76** -0.92** -0.97** 1    

二磷酸腺苷 ADP -0.76** -0.92** -0.96** 0.97** 1   

单磷酸腺苷 AMP -0.54** -0.33* -0.49** 0.55** 0.50** 1  

腺苷总量 -0.79** -0.89** -0.95** 0.98** 0.97** 0.63** 1 

H+-ATP 酶 -0.75** -0.90** -0.95** 0.99** 0.96** 0.54** 0.97** 

Ca2+-ATP 酶 -0.73** -0.91** -0.95** 0.97** 0.97** 0.49** 0.96** 

琥珀酸脱氢酶

SDH 
-0.70** -0.92** -0.94** 0.97** 0.96** 0.45** 0.94** 

细胞色素氧化酶

CCO 
-0.73** -0.92** -0.95** 0.97** 0.98** 0.44** 0.95** 

线粒体蛋白 -0.75** -0.92** -0.95** 0.97** 0.97** 0.48** 0.96** 
能荷 EC -0.76** -0.87** -0.92** 0.91** 0.92** 0.49** 0.89** 

指标 H+-ATP 酶 
Ca2+-ATP

酶 
琥珀酸脱氢酶

SDH 
细胞色素氧化酶

CCO 线粒体蛋白 能荷 EC  

自溶指数        

膜透性        

丙二醛 MDA        

三磷酸腺苷 ATP        

二磷酸腺苷 ADP        

单磷酸腺苷 AMP        

腺苷总量        

H+-ATP 酶

H+-ATPase 
1       

Ca2+-ATP 酶 0.98** 1      

琥珀酸脱氢酶

SDH 
0.97** 0.99** 1     

细胞色素氧化酶

CCO 
0.95** 0.97** 0.96** 1    

线粒体蛋白 0.95** 0.95** 0.95** 0.97** 1   
能荷 EC 0.89** 0.87** 0.86** 0.90** 0.93** 1  
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注：**表示在 p<0.01 水平显著相关；*表示在 p<0.05 水平显著相关。 

自溶指数与膜的完整性呈极显著正相关

（r=0.73~0.79，p<0.01）。细胞膜透性增加，MDA 升

高，降低细胞膜的稳定性，导致细胞膜内容物外渗，

细胞间区室结构破坏，大分子可以进入，降解酶作用

于细胞有机物，果肉出现自溶软化。 
自 溶 指 数 与 线 粒 体 蛋 白 、 H+-ATPase 、

Ca2+-ATPase、SDH 和 CCO 酶活呈极显著负相关

（r=-0.75~-0.70，p<0.01）。线粒体呼吸代谢酶活性下

降会使线粒体结构和功能遭到破坏，从而影响 ATP 生

成效率，造成细胞能量亏损，细胞膜结构和完整性遭

到破坏，从而导致自溶软化发生。当果实衰老时线粒

体内呼吸酶活性减小，线粒体受到了活性氧自由基的

伤害，受损伤的线粒体又会导致呼吸链电子传递时

“漏”出大量自由基，形成恶性循环加速果实衰老
[11,14,16]。自溶指数与能量物质 ATP、ADP、AMP、腺

苷总量和能荷呈极显著负相关（ r=-0.79~-0.54，
p<0.01）。采后荔枝的衰老程度与 ATP 含量和能荷值

负相关 [3,7] ，桃果实发生冷害时，H+-ATPase 、
Ca2+-ATPase、SDH、CCO 等线粒体呼吸代谢酶活性

减少[4]，ATP、ADP、AMP 和 EC 水平也显著降低，

果实细胞膜透性和膜脂过氧化程度不断加剧[3,7,9,16]，

本研究结果与前人的结果一致。 
线粒体蛋白、四种能量代谢酶与膜透性、MDA

呈极显著负相关（r=-0.95~-0.90，p<0.01），MDA 含量

持续升高，膜透性增加，线粒体膜脂过氧化加剧，从

而影响线粒体的代谢功能。有研究证明线粒体蛋白氧

化损伤与果实成熟衰老有关系[16]。Ca2+-ATPase 酶活

性下降，Ca2+信使系统紊乱，进一步刺激 O2-·产生，

进而破坏膜的完整性[14~15]。CCO 活性下降，影响线粒

体功能的稳定性，使呼吸代谢失衡，ATP 合成减少，

促使果实不断软化衰老[9,14,16]。葡萄自溶软化衰老与膜

完整性和线粒体能量代谢有密切联系，它们相互作用，

影响果实的衰老。 

3  结论 

3.1  本研究比较了涂膜处理、热处理和对照三组葡萄

果实低温贮藏下果肉自溶软化与细胞膜完整性和能量

呼吸代谢酶活性的变化及相互关系。研究认为葡萄采

后低温贮藏下，在自溶软化过程中出现能量亏损，细

胞膜完整性遭受破坏，能量和能荷水平和能量代谢酶

活性下降。自溶指数与膜透性呈显著性正相关

（p<0.01），与能量物质、能荷水平、线粒体蛋白和能

量呼吸代谢酶活呈极显著负相关（p<0.01）。表明葡萄

果肉衰老中的自溶软化与膜完整性和能量呼吸代谢特

性有密切关系。 
3.2  涂膜和热处理均缓解膜脂过氧化，维持葡萄组织

能量代谢酶活和高能量水平，降低果肉的自溶软化。

但涂膜处理在维持膜的完整性，减少果肉自溶软化和

维持高的 ATP 水平方面要显著优于热处理（p<0.05）。
具体涂膜和热处理对葡萄贮藏期间的生理差异待进一

步研究。 
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