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鲜切果蔬酶促褐变关键酶研究进展

谭谊谈 1，曾凯芳 1,2,*
(1.西南大学食品科学学院，重庆      400715；2.重庆市特色食品工程技术研究中心，重庆      400715)

摘   要：机械伤使得鲜切果蔬在生理生化方面出现各种变化，导致果蔬贮藏期间品质下降，其中酶促褐变是导致

鲜切果蔬贮藏品质下降的重要原因之一。本文主要介绍了鲜切果蔬酶促褐变过程中 4 个关键酶，即多酚氧化酶

(PPO)、苯丙氨酸解氨酶(PAL)、脂肪氧合酶(LOX)和过氧化物酶(POD)的特性、作用机理以及影响酶活性的因素，

以期为进一步研究鲜切果蔬酶促褐变的机理及酶促褐变的控制方法提供理论基础。
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Abstract：Mechanical injury brings some changes in physiological and biochemical characteristics of fresh-cut fruits and

vegetables. Enzymatic browning is one of the major causes of quality deterioration of fresh-cut fruits and vegetables. In this

paper, we introduce four key enzymes participating in enzymatic browning of fresh-cut fruits and vegetables, such as polyphe-

nol oxidase, phenylalanine ammonia lyase, lipoxygenase and peroxidase, together with their mechanism, characteristics and

factors affecting their activities. It can provide a theoretical basis for studying enzymatic browning mechanism and control

methods of fresh-cut fruits and vegetables.
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鲜切果蔬(fresh-cut fruits and vegetables)亦所谓的半

加工果蔬(partially processed)、轻度加工果蔬(lightly
processed)、最少加工处理果蔬(minimally processed)或微

加工果蔬(minimally processed fruits and vegetables)[1-2]。

是一种以新鲜果蔬为原料，经清洗、去皮、切割或切

分、包装等工序而制成的即食果蔬加工制品。鲜切果

蔬不同于完整的植物组织，在切分的过程中由于机械伤

导致的逆境迫使鲜切果蔬生理生化特性发生了改变，表

现为乙烯合成速率的提高，膜脂过氧化的加剧，呼吸速

率的上升等，而上述变化会导致鲜切果蔬在贮藏过程中

腐烂速度加快，营养价值下降，品质劣变和褐变等 [ 3 ]。

鲜切果蔬的褐变主要表现为酶促褐变，在苹果、梨、

山药和莲藕等鲜切果蔬贮藏过程中尤为明显[4]。酶促褐

变是指在有氧的条件下，酚酶催化酚类物质形成醌及其

聚合物的反应过程。酶促褐变有 3 个条件，即氧气、

底物和酶。促使果蔬在切分后酶促褐变的关键酶包括多

酚氧化酶(po ly phenol  ox idase，PPO)、过氧化物酶

(phenylalanine ammonia lyase，POD)、苯丙氨酸解氨酶

(lipoxygenase，PAL)和脂肪氧合酶(peroxidase LOX)。本

文就褐变过程中几个关键酶进行了综述。

1 多酚氧化酶(PPO)

根据酚 - 酚酶区域化分布学说的理论，在正常的植

物细胞内，多酚氧化酶存在于质体和细胞质中，而酚

类物质则大多存在于细胞液泡中。这种区域化分布使得

正常的植物细胞在有氧气存在的情况下也不会发生酶促

褐变。然而，当果蔬被切分后，机械伤所导致的细胞

结构破坏使得液泡中的大量酚类物质外溢从而造成了底
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物和酶的结合，最终形成酶促褐变 [ 5 ]。

1.1 PPO 的特性

PPO 几乎存在于所有的植物细胞中，从结构上看，

P P O 是一种含铜金属的酶类，在催化过程中，活性中

心的铜离子能改变价态变成亚铜离子，且处于氧化状态

的铜离子和氧分子能够形成复合物[6]。在有氧气存在的情

况下，PPO 与底物酚类物质接触，能催化其形成α- 醌，

此后α- 醌再通过非酶促褐变形成褐色复合物[7]。

PPO 具有同源性，不同种植物细胞中 PPO 结构相似

度较高，如马铃薯和番茄的 PPO 相似性甚至大于种内的

相似性[8]。但不同植物中 PPO 活性却不一致。如苹果在

切分后 PPO 的活性较高，这是苹果迅速发生酶促褐变的

原因[9]。而相关荸荠褐变的研究发现荸荠在切分后 PPO
活性较低且变化很小，用化学方法护色后对 PPO 的活性

影响也不大 [ 1 0 ]。就机械伤而言，受伤程度越大越有利

于激活基因使其表达，从而增加了褐变的速度，有时

机械伤能够促使 PPO 在亚细胞结构重新分配[11]。植物细

胞失水会伴随着质壁分离，当失水程度加剧时，质膜

会遭到破坏，细胞完整性受损，从而加速了 P P O 催化

产生褐变。

1.2 PPO 与鲜切果蔬褐变

果蔬在切分后由于机械伤的作用，会导致植物细胞

的完整性被破坏，原本存在于细胞液泡中的酚类物质外

溢；且伤口附近的细胞会合成大量的物质愈伤，如愈创

木酚。与此同时，处于质体和细胞质中的结合态 P P O
(BPPO)迅速转化为可溶态 PPO(FPPO)，当 PPO 与酚类物

质相结合后，生成了褐色聚合物 [ 1 2 ]。

切分可作为伤信号对 PPO 活性造成影响，且机械伤

导致的乙烯合成速率的提高也同样影响着 PPO 的活性。

庞学群[13] 用 1ml/L 的乙烯熏蒸荔枝发现其 PPO 活性显著

高于对照，M c M a n u s [ 1 4 ]的实验也同样证明了这一观

点。此外，PAL 和 LOX 与 PPO 共同的作用也会导致褐

变的加剧。

2 苯丙氨酸解氨酶(PAL)

在植物体中有一条重要的次级代谢途径，即由

PAL 参与催化的苯丙烷途径，它与植物体中合成含苯丙

烷骨架的物质有关。苯丙氨酸代谢途径，在 PAL 的催

化下生成了桂皮酸及其衍生物，此后这些羧酸代谢合成

对 - 香豆酰 C O A、木质素前体等，经查耳酮酶转化为

查耳酮，再进一步转化为黄酮、异黄酮、黄酮醇类和

花色苷等。而 PAL 则是该途径中的第一个酶。据报道，

P A L 广泛存在于绿色植物中，在真菌、细菌和藻类中

也有发现 [ 1 5 ]。

2.1 PAL 特性

果实中的 PAL主要附着于细胞质[16]和一些膜细胞器[17]

上，如线粒体、叶绿体等。在鲜切果蔬中 P AL 活性升

高的位置包括受到机械伤的细胞及其周边细胞 [ 1 8 ]，但

是，升高的 PAL 和总酚的含量并不会通过蒸汽或水的信

号来影响周围非受伤的细胞[19]。不同植物中 PAL 活性不

同，如水稻叶中的 PAL 活性就高于小麦中的 PAL 活性。

且同种植物不同组织中 PAL 活性也不尽相同[20]。PAL 酶

的活性还受到反应底物和代谢过程中某些产物，如反式

肉桂酸的影响。江力等[21]通过实验提出山药的 PAL 活性

在底物质量浓度为 200mg/L 时最高，而反式肉桂酸对

PAL 的活性有钝化作用，于 120mg/L 抑制能力最强，而

末端产物阿魏酸对 P A L 活性抑制的最强质量浓度为

40mg/L，最弱质量浓度为 100mg/L。温度同样与 PAL 活

性有关，用 45℃处理 90s 可以抑制莴苣 PAL 的活性[22]。

而 1- 甲基环丙烯(1-MCP)的应用阻断了乙烯信号的传递，

抑制了 PAL 活性、查耳酮合成酶(CHS)和乙烯受体 ERS1
的 mRNA 转录，从而降低酚类物质的生成与积累，在

一定程度上抑制了褐变的发生[23]。

2.2 PAL 与鲜切果蔬褐变

机械伤使得果实中 PAL 的 mRNA 大量积累从而导致

PAL 的活性迅速提高，同时机械伤也提高了乙烯合成速

率，从而加速苯丙氨酸的分解，大量的酚类物质被合

成。此时酚类物质与因机械伤而被激活的 PPO 相结合导

致了褐变的发生。庞坤[24]的实验表明鲜切苹果中酚类物

质的含量和 PAL 活性变化趋势相一致，即 PAL 能够分解

产生酚类物质。通过线性回归分析可知机械伤(鲜切)导
致果实 PAL 活性的上升与酚类物质的累积高度相关[25]。

另外还存在一些信号物质，如乙烯、水杨酸和脱落酸

等，作为一种信号物质来影响 PAL 的活性[26]。Ke 等[27]的

实验表明，乙烯能够提高 PAL 活性，并能够促使植物组

织合成 PAL，且乙烯的浓度和 PAL 酶活性呈正相关[28]。

3 脂肪氧合酶(LOX)

LOX 广泛存在于植物细胞中，是维持植物正常生长

和代谢以及抵御机械伤害和病虫侵染所必需的一种酶[29]，

它参与植物衰老进程中乙烯的合成和自由基的产生。LOX
能专一催化含顺,顺 -1,4- 戊二烯结构的不饱和脂肪酸，其

主要的底物为亚麻酸和亚油酸，在 LOX 碳链上第 9 或 12
位点由于氧气的参与而反应生成具有共轭双键的氢过氧化

物，与植物体的衰老密切相关。但是，对于不同来源的

LOX 以及其碳链上不同位点所经行的催化对产物的特异性

具有重大影响。此外，LOX 的活性和植物组织的防御系

统有关，在植物体中提供了氢过氧化物的模板[30]。

首先，果蔬经切分，LOX 活性上升，并加速细胞

质膜的破坏，使得细胞结构受损，钙离子和钾离子流
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失，造成电解质渗漏[31]并且破坏了酚类与酚酶的区域化

分布，为 PPO 氧化多酚类物质提供了空间条件；其次，

切分加剧 LOX 催化形成氧化自由基的进程，可能伴随着

O2 转化为活性氧 O2
－·[32]，对植物细胞膜系统，DNA 等

有毒害作用。L O X 还能够催化形成黄质醛，作为合成

脱落酸(ABA)的中间物，使ABA 的合成量上升并由此诱

发了乙烯合成量增加[17，28]，而活性氧的积累也能促使LOX
的自我活化以及乙烯合成速率的提高，从而加速褐变。

4 过氧化物酶(POD)

果实中的活性氧包括超氧阴离子自由基(O2
－·)、过

氧化氢( H 2O 2)、和羟自由基(·O H )等。正常情况下，

植物体代谢过程中，电子传递到分子氧上随即产生了具

有毒性的活性氧，其能攻击蛋白质的氨基酸残基，尤

其是酪氨酸、苯丙氨酸、色氨酸、蛋氨酸等，同时

活性氧能使得二硫键的形成和蛋白质的断裂，产生的羟

自由基能使得磷脂过氧化[33]。果蔬在切分后，机械损伤

导致的逆境破坏了植物体中活性氧的代谢平衡，大量活

性氧积累，造成细胞膜脂的过氧化，破坏细胞结构的

完整性，从而引起细胞的衰老和褐变等。P O D 是植物

逆境环境下体内酶促防御系统中一个重要的酶。在植物

体中，O2
－·被超氧化物歧化酶(SOD)歧化生成了 H2O2 和

O2，而 POD 和过氧化氢酶(CAT)再将 H2O2 转化成 H2O，

防止细胞质膜的破坏。

4.1 POD 与鲜切果蔬褐变

在 H2O2 存在的情况下，POD 能将酚类和类黄酮催

化氧化、聚合而形成褐色物质不仅能引起褐变，还能

够造成果蔬组织中谷胱甘肽和抗坏血酸的氧化，促进乙

烯的合成，加速衰老影响果实的风味和营养。Aquino-
Bolanos[34]提出 PPO 的存在对于 POD 的褐变作用有促进。

他的观点可归纳为：PPO 氧化产生的 H2O2 和醌类物质为

POD 反应提供了底物。POD 又分为 BPOD 和 FPOD，植

物细胞经切分后，膜系统完整性丧失，细胞壁开始发

生降解使得与细胞膜细胞壁结合的 BPOD 转化为 FPOD。

4.2 影响 POD 的因素

POD 活性受到环境因素的影响，如氧气和过氧化氢

增加导致酶所处的环境氧化压力增加，以此提高酶活

性；而不同温度和植物组织不同位置对酶活性也有影响。

张福平[35]的实验表明 10～12℃时 POD 活性较之 4～6℃高。

而靠近外部的植物组织中 POD 活性较大[36]。乙烯也是提

高 POD 活性的一个因素。庞学群[13]利用乙烯诱导使得荔

枝果实中 POD 的活性大幅上升，但其作用机理尚未研究

透彻，用 1-MCP 处理猕猴桃发现POD 活性高于对照[37]，推

测是由于 1-MCP 提高了保护酶活性，防止活性氧对细胞

结构的破坏而非直接降低 POD 活性防止褐变。

5 展  望

随着鲜切果蔬市场的拓展，对于其酶促褐变的研究

也越来越多，酶促褐变相关酶的研究已具有相当的深

度，但是对于各种酶的协同作用以及各种同工酶作用所

导致的褐变研究还相对较少，故可能成为后续研究的重

点。机械伤产生的信号物质如乙烯和活性氧加速了果蔬

呼吸速率以及提高了褐变酶的活性，同时也破坏了植物

细胞的完整性，为酶促褐变提供了基础。但当前研究，

主要集中在信号物质对一种或多种酶活性的影响，对于

其作用机理的研究还相对较少，此外，对于褐变酶之

间的相互作用与信号物质关系的研究尚不透彻，还有待

于进一步探讨。鲜切果蔬受到机械伤后，植物通过整

体的协调机制，对于紊乱的生理活动进行调节，以后

的研究方向也可以集中于这种协调机制与酶促褐变的关

系，为保证鲜切果蔬品质提供理论基础。
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