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　 　 摘要:　 黄瓜是冷敏型果菜类蔬菜ꎬ采后黄瓜在低温贮藏期间很容易发生冷害ꎬ降低采后品质ꎬ缩短贮藏寿命ꎬ
造成较大的采后损失ꎮ 因此ꎬ探明采后黄瓜冷害发生机制ꎬ并有针对性地提出冷害防控措施ꎬ是当下果蔬采后保鲜

研究领域中迫切需要解决的科技问题ꎮ 近年来ꎬ在采后黄瓜冷害防控及耐冷性调控研究方面取得了一系列进展ꎮ
本文重点从采后黄瓜冷害症状、冷害发生过程中的生理生化变化和防控技术等角度ꎬ总结了采后黄瓜冷害及耐冷

性调控研究方面的进展ꎬ可以为采后黄瓜的低温贮藏和冷害防控研究提供借鉴和参考ꎮ
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　 　 黄瓜是葫芦科黄瓜属植物ꎬ起源于喜马拉雅山

南麓一带的热带雨林地区ꎬ是典型的热带、亚热带蔬

菜作物[１]ꎮ 黄瓜最初由丝绸之路开拓者张骞出使

西域时带入中国ꎬ目前在世界各地广泛栽种ꎮ 中国

是黄瓜的主产区ꎬ黄瓜也是中国重要的果菜类蔬菜ꎬ
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是许多省份市销和出口的主要蔬菜之一[２￣３]ꎮ 农户

及相关农业企业种植黄瓜ꎬ产生了很大的经济效益

和社会效益ꎬ有助于乡村振兴ꎮ
采后黄瓜组织鲜嫩ꎬ含水量高ꎬ生理代谢依然旺

盛ꎬ常温条件下不耐贮藏[４]ꎮ 低温贮藏可明显降低采

后果蔬的呼吸强度ꎬ减少营养物质损耗ꎬ抑制病原微

生物活动ꎬ因此ꎬ低温贮运成为保证采后黄瓜品质ꎬ减
少采后损失ꎬ并延长贮藏寿命的重要方法之一[５]ꎮ 但

采后黄瓜对低温特别敏感ꎬ在低于 １０ ℃的环境中贮

藏会产生冷害[６]ꎮ 发生冷害的采后黄瓜ꎬ很容易被致

病菌感染ꎬ引发较为严重的次生病害ꎬ降低采后黄瓜

的商品性ꎬ造成较大的采后损失[７]ꎬ极大限制了低温

贮运保鲜技术在采后黄瓜中的应用ꎮ 据统计ꎬ果蔬物

流总量中约 ３０％的采后损失是由冷害导致的[８]ꎮ 由

此可见ꎬ探明采后黄瓜冷害发生机制ꎬ有针对性地研

发冷害防控技术ꎬ是当下果蔬采后保鲜领域中迫切需

要解决的科学与技术问题ꎮ
近年来ꎬ随着研究方法的迭代升级ꎬ分子生物学

的蓬勃发展ꎬ以及测序技术和生物信息学的广泛应

用ꎬ相关科研工作者从生理生化、分子生物学、组学

(基因组、蛋白质组、转录组等)等多个层次ꎬ深入探

究了采后黄瓜冷害发生及调控机理ꎬ并研发了许多

能有效控制采后黄瓜冷害的保鲜新技术ꎬ但在该领

域尚未见近几年相关研究成果的综合性概括与总

结ꎮ 为此ꎬ本文从采后黄瓜冷害症状、冷害发生过程

中的生理生化变化和防控技术等角度ꎬ较为全面地

总结了采后黄瓜冷害及耐冷性研究方面的进展情

况ꎬ以期为采后黄瓜的低温贮运和冷害防控研究提

供借鉴和参考ꎮ

１　 采后黄瓜冷害及冷害症状

影响采后果蔬贮藏期和货架期的主要因素是贮

藏环境温度[９]ꎮ 低温贮藏是目前保持采后果蔬品

质的重要技术手段之一ꎮ 但在过低温度的环境下贮

运时ꎬ采后黄瓜会发生冷害现象[１０]ꎮ 采后果蔬冷害

是由零上低温导致的物理性伤害ꎬ属于细胞内部发

生结构损伤而产生的物理伤害[１１]ꎮ 在低温贮藏条

件下ꎬ冷藏黄瓜的冷害症状主要表现为果皮表面出

现向果肉内部凹陷的水渍状或点蚀状斑点 (图

１Ａ)ꎮ 此时ꎬ黄瓜果实的冷害症状与果刺脱落的症

状非常相似ꎬ不仔细辨别很难区分开来ꎮ 区别在于

果刺脱落发生在果刺凸起的位置ꎬ而冷害症状主要

出现在光滑的果面(图 １Ａ)ꎮ 冷害严重时可能还会

发生脱水现象ꎬ且受害部位的颜色明显加深ꎬ斑点逐

渐扩大[１１]ꎮ 关于采后黄瓜果皮表现出水渍状凹陷

斑点的原因ꎬＴａｔｓｕｍｉ 等[１２] 认为是以下多个因素共

同作用的结果:(１)气孔周围出现裂缝ꎻ(２)包括薄

壁组织在内的内部组织塌陷ꎻ(３)气孔附近表皮细

胞下沉ꎬ刺激气孔的蒸腾作用ꎻ(４)黏液沉积ꎮ
采后黄瓜冷害的严重程度主要与贮藏温度、贮

藏时间、品种或基因型ꎬ以及采收成熟度等因素有

关ꎮ 通常而言ꎬ贮藏环境的温度越低ꎬ贮藏时间越

久ꎬ冷害越严重ꎬ冷害症状也愈加明显ꎮ 但短时间的

冷激处理反而能提高采后黄瓜的耐冷性ꎬ降低冷害

发生[１３]ꎮ 华北类型黄瓜品种的耐冷性明显高于华

南类型的黄瓜品种[１４￣１５]ꎮ 处于早期发育阶段的黄

瓜果实更易发生冷害ꎬ而成熟度高的果实有更强的

耐冷性[１６]ꎮ
发生冷害的采后黄瓜抗病性明显降低ꎬ容易被

环境中的病原微生物侵染ꎮ 当转移至室温货架贮藏

时ꎬ环境中的致病微生物通过冷害伤口侵入组织ꎬ导
致采后黄瓜发生严重的次生病害(图 １Ｂ、图 １Ｃ)ꎬ进
而迅速腐烂、变质ꎮ 由冷害引起的次生病害症状与

环境微生物的类型有关ꎬ若侵入的病原微生物以细

菌为主ꎬ则组织表现为水样化溃烂(图 １Ｂ)ꎻ若侵入

的病原微生物以霉菌为主ꎬ则发生冷害部位长满霉

状物(图 １Ｃ)ꎮ 此时ꎬ由于组织严重腐烂ꎬ造成大量

脱水ꎬ并产生难闻的酸腐味ꎬ采后黄瓜的商品性明显

降低ꎬ甚至完全丧失商品价值ꎮ 通常ꎬ采后黄瓜的次

生病害并不是由单一类型的微生物引起的ꎬ而是由

多种细菌性、真菌性微生物共同作用的结果ꎮ 次生

病害严重程度与冷害严重程度密切相关ꎬ冷害越严

重ꎬ相应的次生病害症状也越严重ꎮ 因此ꎬ可使用冷

害指数和次生病害病情指数综合评估采后黄瓜冷害

的严重程度[１７]ꎮ

２　 采后黄瓜冷害发生过程中的生理
生化变化

　 　 采后果蔬冷害是细胞内部结构渐进性损伤的结

果ꎬ最终会引发一系列的生理功能故障[８]ꎮ 在采后黄

瓜冷害发生过程中ꎬ在生理生化方面会发生明显变

化ꎬ主要表现为细胞膜相变、膜脂过氧化、活性氧自由

基清除能力下降、呼吸异常升高、能量供应不足、激素

平衡失调、渗透性物质含量增加、细胞壁降解等ꎮ
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黑色箭头指示位置为冷害症状ꎬ但冷害症状不局限于箭头所示位置ꎮ
图 １　 采后黄瓜的冷害症状(Ａ)和次生病害症状(Ｂ、Ｃ)
Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｉｎｊｕｒｙ ｓｙｍｐｔｏｍｓ (Ａ) ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｄｉｓｅａｓｅ ｓｙｍｐｔｏｍｓ (Ｂ ａｎｄ Ｃ) ｏｆ ｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔ ｃｕｃｕｍｂｅｒ

２.１　 细胞膜变化

细胞膜是细胞生命活动赖以延续的基础ꎬ细胞

膜损伤后ꎬ将引起组织的生理代谢紊乱ꎮ 正常情况

下ꎬ植物细胞膜呈现出液晶态的流动相ꎬ但当植物遭

遇低温胁迫后ꎬ膜脂逐步向凝胶态的凝固相转

变[１８]ꎮ 膜脂相变的结果导致细胞膜流动性降低ꎬ细
胞膜透性增大ꎬ胞内的电解质向胞外渗漏ꎬ细胞内外

的离子平衡失调ꎬ引发一系列的代谢过程紊乱[１９]ꎮ
此外ꎬ冷害还会改变镶嵌在细胞膜上的膜蛋白结构ꎬ
导致相关酶活性变化ꎬ催化产生一些有毒物质ꎬ对细

胞产生毒害作用ꎮ
采后黄瓜细胞膜透性增大的直接表现是ꎬ细胞

渗出物的电导值明显增加[２０]ꎮ 采后黄瓜细胞膜损

伤程度与贮藏低温、持续时间密切相关ꎮ 贮藏环境

温度越低ꎬ细胞膜损伤的也越严重ꎮ 刘云芬[２１] 比较

了不同贮藏温度(０ ℃、５ ℃、１０ ℃、１５ ℃和 ２０ ℃)
下黄瓜果皮细胞膜透性的变化ꎬ发现 ０ ℃温度下贮

藏的黄瓜果皮电导率始终大于其他贮藏温度下的电

导率ꎬ采后黄瓜在贮藏 ６ ｄ 后ꎬ０ ℃和 ５ ℃条件下贮

藏的黄瓜果皮电导率急剧上升ꎬ而 １０ ℃条件下贮藏

的果皮电导率增加幅度最小ꎮ 由此ꎬ该作者提出ꎬ１０
℃低温可能是采后黄瓜比较合适的贮藏温度ꎮ 陈健

华等[２２]也观察到了类似现象ꎬ即贮藏温度越低ꎬ电
导率变化越明显ꎬ出现跃变的时间越早ꎬ则采后黄瓜

冷害发生得越早ꎻ随着贮藏时间的延长ꎬ细胞膜电导

率随之增加ꎬ冷害也逐渐加重ꎮ 这些研究结果表明ꎬ
低温使黄瓜果皮的细胞膜结构遭受了严重的物理破

坏ꎬ导致细胞膜渗透性增大ꎬ造成细胞外渗物质增

加ꎬ冷害加剧ꎮ
目前ꎬ在许多采后果蔬中ꎬ比如香蕉、番茄、甜

椒、桃子、枇杷、甜瓜等ꎬ已证实果实在发生冷害后ꎬ
细胞膜的选择透过能力降低ꎬ膜内向膜外的离子渗

漏明显增加[２３￣２８]ꎮ 由此可知ꎬ相对电导率是反应采

后果蔬冷害严重程度的一个可靠指标ꎮ 由于黄瓜果

皮直接与贮藏环境相接触ꎬ可通过监测黄瓜果皮相

对电导率在低温贮藏期间的变化ꎬ准确判断采后黄

瓜的冷害程度[７ꎬ２０]ꎮ
若采后黄瓜在胁迫环境下保存时间较短ꎬ一般

不会对细胞膜造成永久损伤ꎬ或者损伤后可恢复到

初始状态ꎬ不产生冷害ꎮ 但若低温胁迫环境持续的

时间过长ꎬ将导致细胞膜不可逆的损伤ꎬ最终引起胞

内代谢失调ꎬ细胞功能紊乱ꎬ冷害发生ꎮ 比如ꎬ采后

黄瓜在 ２.５ ℃条件下贮藏 １８ ｈꎬ细胞膜透性不会明

显增加ꎬ但在 ２.５ ℃条件下贮藏 １３ ｄ 后ꎬ细胞内容物

大量外渗ꎬ细胞膜遭受到不可逆损伤[２９]ꎮ 采后黄瓜

在 ５ ℃条件下贮藏 ３ ｄꎬ未观察到细胞膜透性的明显

增加ꎬ但在贮藏 １２ ｄ 后ꎬ采后黄瓜果皮表现出十分

明显的冷害症状ꎬ且相对电导率大幅增加[５ꎬ７ꎬ１７]ꎮ
在冷害发生的过程中ꎬ细胞膜的膜脂组分也会

发生明显变化[３０]ꎮ 利用气相色谱仪分析黄瓜果实
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的膜脂组分ꎬ发现黄瓜果实细胞膜脂脂肪酸主要由

棕榈酸和硬脂酸 ２ 种饱和脂肪酸ꎬ以及油酸、亚油酸

和亚麻酸 ３ 种不饱和脂肪酸组成ꎮ 其中ꎬ饱和脂肪

酸中棕榈酸的相对含量最高ꎬ而不饱和脂肪酸主要

以亚麻酸和亚油酸为主[１０]ꎮ 在低温贮藏过程中ꎬ黄
瓜果实中 ２ 种饱和脂肪酸(棕榈酸和硬脂酸)和 １
种不饱和脂肪酸(油酸)的相对含量均逐渐增加ꎬ而
２ 种主要不饱和脂肪酸(亚麻酸和亚油酸)含量逐渐

降低[１０]ꎮ 磷脂酶 Ｄ(ＰＬＤ)和脂氧合酶( ＬＯＸ)是采

后黄瓜中参与细胞膜脂质降解的 ２ 个主要脂质氧化

酶ꎬ在低温贮藏期间ꎬ采后黄瓜果实中 ＰＬＤ、ＬＯＸ 活

性增加ꎬ不饱和脂肪酸含量降低[３１]ꎮ 这些研究结果

表明ꎬ在低温贮藏期间ꎬ采后黄瓜的膜脂不饱和度明

显降低ꎬ这可能也是细胞膜流动性下降、渗透性增加

的重要原因之一ꎮ 一些可抑制 ＰＬＤ、ＬＯＸ 活性的采

后处理措施ꎬ比如热处理ꎬ能提高不饱和脂肪酸相对

含量和细胞膜的膜脂不饱和度ꎬ从而更有利于保持

细胞膜的流动性[１０ꎬ３１]ꎮ
２.２　 自由基清除能力下降

植物体内的活性氧(ＲＯＳ)自由基主要包括过氧

化氢 ( Ｈ２Ｏ２ )、超氧阴离子 ( Ｏ２
􀅰－ ) 和羟基自由基

(􀅰ＯＨ) [１１]ꎮ 采后果蔬细胞内具有一套高效的抗氧

化防御系统ꎬ正常贮藏条件下ꎬ自由基含量维持在一

个平衡状态ꎬ机体产生的活性氧等自由基能及时通

过抗氧化防御系统清除ꎬ避免对细胞造成氧化损

伤[８]ꎮ 但在低温贮藏条件下ꎬ一方面ꎬ低温胁迫刺

激细胞产生大量的活性氧自由基ꎻ另一方面ꎬ与活性

氧清除有关的抗氧化酶活性降低ꎬ活性氧的清除能

力下降ꎬ使得活性氧不能及时清除ꎮ 这就导致细胞

内活性氧含量急剧增加ꎬ对细胞膜及其他大分子物

质造成严重的氧化损伤[３２￣３３]ꎮ
许多研究结果表明ꎬ在低温贮藏期间ꎬ采后黄瓜

中 Ｏ２
􀅰－产生速率和Ｈ２Ｏ２含量随贮藏时间延长而急剧

增加ꎬ与活性氧清除有关的抗氧化酶[如过氧化氢

酶(ＣＡＴ)、过氧化物酶 (ＰＯＤ)、超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)和抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)]的活性随贮

藏时间延长而逐渐降低[４ꎬ６￣７]ꎮ 采后黄瓜中非酶类

抗氧化物(如抗坏血酸、还原型谷胱甘肽)的含量也

随冷藏时间延长而逐渐下降[７ꎬ３４]ꎮ 一些能增强采后

黄瓜抗氧化能力的采后处理措施ꎬ能缓解采后黄瓜

的冷 害ꎬ 减 少 活 性 氧 对 生 物 大 分 子 的 氧 化 损

伤[３５￣３６]ꎮ 说明低温贮藏会降低采后黄瓜抗氧化酶

的活性ꎬ抑制非酶抗氧化物的生物合成ꎬ从而降低活

性氧清除能力ꎮ
过量积累的活性氧还会导致细胞膜脂过氧化ꎮ

４ ℃贮藏的采后黄瓜ꎬ在贮藏 ７ ｄ 时ꎬ磷脂酰胆碱和

磷脂酰乙醇胺的含量降低ꎬ而磷脂酸含量相应增加ꎬ
说明在低温贮藏过程中ꎬ采后黄瓜的膜脂发生了过

氧化反应[３７]ꎮ 丙二醛(ＭＤＡ)是细胞膜脂过氧化的

最终产物ꎬ其含量与冷害严重程度密切相关ꎬＭＤＡ
含量越高暗示冷害越严重[３８]ꎮ 有研究结果表明ꎬ在
低温贮藏期间ꎬ采后黄瓜的 ＭＤＡ 含量随贮藏时间

延长而明显增加[１１ꎬ３４]ꎮ 因此ꎬＭＤＡ 含量增加也常作

为判断采后黄瓜冷害发生的重要指标之一ꎬ通过监

测 ＭＤＡ 含量变化ꎬ可判断细胞膜脂的过氧化程度ꎬ
间接反映采后黄瓜冷害情况[４ꎬ７]ꎮ 这些结果表明ꎬ
活性氧等自由基的清除能力下降ꎬ使活性氧在细胞

中过量积累ꎬ对细胞膜及其他生物大分子造成氧化

损伤ꎬ可能是采后黄瓜发生冷害的重要原因之一ꎮ
２.３　 呼吸强度异常升高

采后果蔬仍是有生命的生物体ꎬ采收后仍然需

要通过呼吸作用ꎬ为自身的生命活动提供能量ꎮ 当

采后果蔬产生冷害时ꎬ呼吸作用一般会异常升高ꎬ这
可能是因为呼吸链中一些酶的活性发生了改

变[３９￣４０]ꎮ 若低温胁迫持续时间较短ꎬ这种呼吸作用

异常升高的现象是可逆的ꎻ当持续时间达到一定时

长ꎬ则异常升高的呼吸作用不会降低到正常水平ꎬ这
与细胞膜损伤的可逆 /不可逆修复是相类似的ꎮ 比

如ꎬ将采后黄瓜在 ５ ℃低温贮藏 ４ ｄꎬ呼吸速率明显

加快ꎬ之后贮藏在 ２５ ℃条件下ꎬ呼吸强度又恢复到

正常水平ꎮ 但在低温下贮藏的时间大于 ８ ｄ 时ꎬ呼
吸速率不能恢复到正常水平[１６]ꎮ

采后黄瓜发生冷害时ꎬ呼吸代谢异常可能与以

下 ３ 个方面[８]有关:(１)呼吸效率降低ꎬ为满足生命

活动所需能量ꎬ需要加强呼吸作用ꎻ(２)抗氰呼吸途

径被激活ꎬ以利于活性氧的清除ꎻ(３)发生了无氧呼

吸ꎬ导致乙醇、乙醛等有毒产物在细胞内积累ꎬ对细

胞造成严重的毒害作用ꎮ 呼吸作用加快ꎬ使有机物

过快消耗ꎬ产品品质快速下降ꎮ 同时ꎬ过快的呼吸作

用还可能导致能量亏缺ꎬ使采后黄瓜抵御冷害的能

力减弱ꎬ最终产生冷害症状ꎮ
２.４　 能量供应能力下降

在正常条件下ꎬ植物细胞通常能够合成足够的

能量以维持组织的正常代谢过程[４１]ꎮ 正如前文所
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述ꎬ在低温胁迫条件下ꎬ采后果蔬的呼吸强度会异常

升高ꎬ导致能量过度损耗ꎬ使线粒体的呼吸活性增

强ꎬ继而促进电子传递链中 ＲＯＳ 的产生ꎻ而 ＲＯＳ 反

过来又会造成线粒体氧化损伤ꎬ阻断三磷酸腺苷

(ＡＴＰ)合成进程ꎬ进而引起能量供给不足[８]ꎮ 较高

的能量水平有利于细胞膜脂的合成以及损伤修复ꎬ
减缓膜脂的过氧化程度ꎬ抑制膜脂相关降解酶的活

性和膜透性的增加ꎬ从而较好地维持细胞膜的完整

性ꎬ提高采后果蔬的抗冷性ꎬ延缓冷害发生[３９]ꎮ
有研究结果表明ꎬ在低温贮藏过程中ꎬ随着冷害

的发生ꎬ黄瓜果实内 ＡＴＰ、二磷酸腺苷(ＡＤＰ)含量

以及能荷水平明显下降ꎬ一磷酸腺苷(ＡＭＰ)含量上

升ꎬ与能量代谢有关的酶活性降低ꎬ比如ꎬＨ＋ ￣ＡＴ￣
Ｐａｓｅ、Ｃａ２＋ ￣ＡＴＰａｓｅ、琥铂酸脱氢酶(ＳＤＨ)和线粒体细

胞色素 Ｃ 氧化酶(ＣＣＯ)等ꎬ细胞膜脂过氧化加剧ꎬ
膜透性增加ꎬ果皮表面出现严重的水渍状斑点[４２]ꎮ
使用冷激、外源水杨酸以及两者的结合处理ꎬ能提高

采后黄瓜的能量代谢水平ꎬ减少呼吸电子传递链

ＲＯＳ 的产生ꎬ从而维持细胞膜结构和功能的完整

性ꎬ进而提高采后黄瓜抗冷性[４３]ꎮ 另外ꎬ硫化氢

(Ｈ２Ｓ)处理诱导采后黄瓜耐冷性ꎬ减轻冷害症状ꎬ与
提高能量代谢有关酶活性以及改善能量供应密切相

关[４４]ꎮ 由此可见ꎬ采后黄瓜冷害发生可能与能量供

给不足有关ꎮ 进一步说明ꎬ通过调控采后黄瓜的能

量代谢水平ꎬ促进细胞膜功能与结构的恢复具有减

轻采后黄瓜冷害的作用ꎮ
２.５　 激素水平变化

在采后果蔬响应或适应低温胁迫过程中ꎬ植物

激素起着非常重要的作用ꎮ 在低温贮藏初期ꎬ采后

黄瓜中乙烯的产生量保持在较低水平ꎬ但在 ２􀆰 ０ ℃
低温环境贮藏 ９ ｄ 后ꎬ黄瓜果实的乙烯释放量急剧

增加[４５]ꎮ 采后黄瓜在 ２􀆰 ５ ℃ 低温环境贮藏 １４ ｄ
时ꎬ１￣氨基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)酶活性和 ＡＣＣ 氧化

酶的活性被明显诱导ꎬ乙烯释放量增加[４６]ꎮ 表明冷

害发生过程中乙烯合成速率明显增加ꎬ异常增加的

乙烯可能是采后黄瓜对低温胁迫的一种生理反应ꎮ
采后黄瓜在冷害发生过程中ꎬ除乙烯合成增加外ꎬ与
内源脱落酸(ＡＢＡ)、赤霉素(ＧＡ)、吲哚乙酸( ＩＡＡ)
和茉莉酸(ＪＡ)等植物激素合成和信号转导有关的

表达被低温处理抑制或强化ꎬ说明植物激素水平在

冷害过程中也会发生变化[４７]ꎮ 低温锻炼或外源

ＡＢＡ 处理可提高内源 ＡＢＡ 含量和采后黄瓜耐冷

性ꎬＡＢＡ 抑制剂处理采后黄瓜能增加冷害指数[２０]ꎬ
说明内源 ＡＢＡ 含量与采后黄瓜冷害发生密切相关ꎮ
以上结果表明ꎬ采后黄瓜冷害发生可能与内源激素

合成不足或激素间平衡失调有关ꎬ尚需更多研究进

一步阐明不同植物激素在采后黄瓜冷害发生过程中

的具体作用及其相互作用ꎮ
２.６　 渗透调节物质含量增加

当植物处于逆境胁迫条件下时ꎬ为应对环境胁

迫ꎬ通常会做出应激反应ꎬ来缓解胁迫所造成的伤

害[４８]ꎮ 其中ꎬ诱导渗透调节相关基因的表达ꎬ促进

渗透物质的合成积累ꎬ提高细胞内渗透势ꎬ保持胞内

外渗透平衡ꎬ提高细胞的保水力ꎬ是植物应对低温胁

迫的重要方式之一[４９]ꎮ 将采后黄瓜贮藏在低温条

件下时ꎬ能促使渗透调节物质的积累ꎬ提高细胞内的

渗透势ꎬ避免细胞因脱水而受到伤害ꎮ 脯氨酸是植

物体内最有效的一种亲和性渗透调节物质ꎬ有研究

发现ꎬ在冷害发生过程中ꎬ采后黄瓜中蛋白质的降解

速率超过合成速率ꎬ总蛋白质含量下降ꎬ但游离氨基

酸随之积累ꎬ尤其是脯氨酸含量明显增加ꎬ以保持原

生质与环境渗透平衡ꎬ防止细胞失水[５０]ꎮ 外源 Ｈ２Ｓ
处理能提高采后黄瓜耐冷性ꎬ与其诱导鸟氨酸 δ￣氨
基转移酶(ＯＡＴ)、Δ￣１￣吡咯啉￣５￣羧酸合成酶(Ｐ５ＣＳ)
活性ꎬ抑制脯氨酸脱氢酶(ＰＤＨ)活性ꎬ促进脯氨酸

的积累有关[４４]ꎮ 随着冷害发生ꎬ采后黄瓜果实中的

总可溶性固形物和总可溶性蛋白质的含量也随之增

加ꎬ阶段降温处理通过诱导可溶性固形物和可溶性

蛋白质的积累ꎬ提高采后黄瓜的抗渗透能力ꎬ从而降

低冷害发生率[４]ꎮ 多胺是生物体代谢过程中产生

的一类低分子量的次生代谢产物ꎬ主要包括腐胺

(Ｐｕｔ)、亚精胺(Ｓｐｄ)和精胺(Ｓｐｍ)ꎬ具有稳定细胞

膜结构的功能[５１]ꎮ 受到低温胁迫时ꎬ黄瓜果实内源

多胺含量增加ꎬ能抑制蛋白质的降解ꎬ调节细胞渗透

平衡[５２]ꎮ 这些研究结果表明ꎬ低温诱导渗透调节物

质的积累ꎬ是采后黄瓜适应低温胁迫的一种方式ꎬ当
渗透调节物质积累的量不足以抵御低温胁迫时ꎬ便
会产生冷害ꎮ

综上所述ꎬ低温贮藏会诱导采后黄瓜果实中渗

透调节物质的合成积累ꎬ以应对低温胁迫ꎬ但通常低

温诱导的渗透调节物质不足以抵御低温胁迫ꎬ仍会

发生冷害ꎮ 因此ꎬ采用其他采后处理方式ꎬ诱导渗透

调节物质的合成积累ꎬ可能是增强采后黄瓜耐冷性ꎬ
减少冷害发生的重要策略ꎮ
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２.７　 细胞壁降解

植物细胞壁主要由木质素、纤维素、半纤维素和

果胶质等多糖大分子物质组成[５３]ꎮ 在纤维素酶

(Ｃｘ)、β￣半乳糖苷酶(β￣Ｇａｌ)、果胶甲酯酶(ＰＭＥ)和
多聚半乳糖醛酸酶(ＰＧ)等水解酶的作用下ꎬ细胞壁

会发生降解ꎬ引起果蔬组织软化[５４]ꎮ 采后黄瓜在低

温条件下贮藏时ꎬ可能会增强纤维素酶和果胶酶等

细胞壁水解酶的活性[５５]ꎮ 采用适当梯度的热水处

理能抑制与细胞壁降解相关的酶的活性ꎬ减少细胞

壁组分的降解ꎬ从而降低采后黄瓜果实的冷害发生

率[５６]ꎮ 沈丽雯等[５７] 认为ꎬ利用热激处理调控细胞

壁代谢ꎬ能提高采后黄瓜耐冷性ꎬ减轻冷害症状ꎬ推
测是因为热激处理抑制了采后黄瓜 ＰＧ、β￣Ｇａｌ、Ｃｘ 和

ＰＭＥ 等细胞壁水解相关酶的活性ꎬ延缓了细胞壁组

分的降解ꎬ从而维持细胞壁结构的完整性ꎮ 由此可

见ꎬ采后黄瓜冷害的发生与细胞壁代谢异常有关ꎮ
因此ꎬ施用一些可调节细胞壁降解的物质作为采后

处理措施ꎬ或许能降低采后黄瓜冷害发生率[５８]ꎮ 比

如ꎬ使用一氧化氮、褪黑素、草酸、氯化钙等处理降低

采后果蔬冷害发生率ꎬ都和与调控细胞壁降解相关

的酶的活性、维持细胞壁完整性有关[５９￣６２]ꎮ 园艺产

品采收后ꎬ成熟会引发细胞壁降解ꎬ采后黄瓜尽管贮

藏在低温条件下ꎬ但成熟进程仍在继续ꎬ细胞壁降解

主要是由成熟引起的还是冷害造成的ꎬ尚需更多研

究进一步明确ꎬ因为提高采后果蔬耐冷性的许多处

理措施同样也能延缓成熟进程[６３￣６５]ꎮ
２.８　 果实叶绿体功能损伤

植物叶绿体是进行光合作用的主要器官ꎬ采后

黄瓜在冷害低温下贮藏时ꎬ叶绿体可能发生降解ꎬ导
致叶绿体功能损伤ꎮ 本课题组近几年的研究结果表

明ꎬ采后黄瓜在 ５ ℃低温条件下贮藏时ꎬ黄瓜果皮的

叶绿素荧光强度和 ＰＳⅡ最大光化学量子产量值会

迅速下降[４ꎬ７ꎬ２０ꎬ４７]ꎮ 冷驯化处理能提高叶绿素荧光

强度ꎬ延缓黄瓜果皮的叶绿体降解速率ꎬ增强采后黄

瓜耐冷性[７ꎬ ４７]ꎮ 这些结果说明ꎬ伴随着冷害的发

生ꎬ叶绿体会发生降解ꎬ电子的传递活性被抑制ꎬ因
此叶绿体降解可能与采后黄瓜冷害发生有关ꎮ

综上ꎬ采后黄瓜在冷害发生过程中会发生许多

生理生化变化ꎬ除细胞膜变化与冷害的关系较为明

确之外ꎬ即膜脂相变可能是冷害发生的重要原因ꎬ其
他生理生化变化与冷害的因果关系还不明了ꎮ 即这

些生理生化变化是由冷害引起的ꎬ还是这些变化是

导致冷害发生的原因ꎬ目前仍未有确凿的证据确认ꎮ

３　 采后黄瓜冷害防控技术及生物技术
在调控采后黄瓜耐冷性中的研究与
应用
３.１　 物理方法

物理方法主要通过调节温度诱导采后黄瓜抗冷

性ꎬ从而达到控制冷害的目的ꎮ 据文献报道ꎬ气调贮

藏、包装、高湿贮藏等物理方法ꎬ也可以延缓采后黄

瓜冷害的发生ꎮ 几种主要的物理防控技术及其产生

的生理效应总结在表 １ 中ꎮ
适宜温度的热处理是一种有效控制采后果蔬冷

害的采后处理方法ꎮ 关于热处理控制采后黄瓜冷

害ꎬ国内外有许多研究报道ꎮ 热处理主要通过提高

细胞膜脂不饱和度ꎬ保持细胞膜流动性和完整性ꎬ提
高组织抗氧化活性ꎬ增强精氨酸合成能力ꎬ促进内源

植物激素(多胺、脱落酸、一氧化氮等)的合成ꎬ促进

热激蛋白和可溶性渗透物质的积累ꎬ从而提高采后

黄瓜的耐冷性ꎮ 比如ꎬ将采后黄瓜在 ３９􀆰 ４ ℃的热水

中处理 ２４􀆰 ４ ｍｉｎꎬ能诱导 ４􀆰 ０ ℃冷藏黄瓜的抗冷性ꎬ
提高活性氧清除酶的活性ꎬ保持细胞膜的完整性ꎬ抑
制膜脂过氧化进程ꎬ从而降低冷藏条件下采后黄瓜

的冷害发生率[６６]ꎮ 但热处理不当也会对采后黄瓜

品质产生不利影响ꎬ经不适温度或时长的热处理后ꎬ
采后黄瓜可能会表现出果皮黄化、组织软化、产生异

味等不良变化[６７]ꎮ 此外ꎬ热处理还可与其他物理处

理(比如包装、涂膜、短波紫外线照射等)或化学处

理(比如使用过氧化氢、茉莉酸甲酯、草酸等)结合

使用[６８￣７０]ꎬ能明显提高冷害防控效果ꎮ
将采后黄瓜在低温贮藏前ꎬ先在稍高于冷害临

界温度的环境中预贮一段时间ꎬ这种处理方法被称

为冷驯化、冷锻炼或低温预贮[２０ꎬ７１]ꎮ 冷驯化通过诱

导采后黄瓜启动自身抗冷防御系统ꎬ增强其对低温

胁迫的适应能力ꎬ达到减轻冷害的目的[７ꎬ２０]ꎮ 冷驯

化处理对采后黄瓜冷害的控制效果与处理温度和时

长有关ꎮ 将采后黄瓜在 １０ ℃条件下冷驯化处理１~
３ ｄꎬ然后再贮藏于 ５ ℃条件下ꎬ经过 １２ ｄ 的低温贮

藏ꎬ冷驯化处理能有效控制采后黄瓜冷害ꎬ且冷驯化

处理 ３ ｄ 的效果最好[７]ꎮ 本课题组近几年的研究结

果表明ꎬ冷驯化诱导采后黄瓜耐冷性的作用机制ꎬ可
能与增强抗氧化能力、诱导耐冷相关基因表达和蛋

白质积累、激活 ＤＮＡ 损伤修复机制、促进苯丙烷类
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物质的合成等有关[７ꎬ２０ꎬ４７ꎬ７２]ꎮ 冷驯化处理激活耐冷

性调控相关转录因子的活性ꎬ进一步强化耐冷相关

基因的表达ꎬ可能也是诱导采后黄瓜耐冷性的重要

分子机制[５]ꎮ
间歇升温是指通过短期升温处理的方式ꎬ中断

低温胁迫对采后果蔬的持续性伤害[７３]ꎮ 一些研究

结果表明ꎬ间歇升温处理降低了采后黄瓜在低温贮

藏期间的乙烯释放速率和离子渗出ꎬ延缓果实表面

凹陷和腐烂发生ꎬ提高 ＣＡＴ 活性[７４]ꎮ 同时ꎬ间歇升

温处理还能提高冷藏黄瓜的代谢活性ꎬ减少冷害过

程中有毒物质的积累ꎬ缓解有害物质对采后果蔬细

胞的毒害作用[８]ꎮ
此外ꎬ冷激处理、短时高压静电场处理、臭氧处

理、逐渐(缓慢)降温、高湿贮藏、气调贮藏、包装、可
食性涂膜等[３５ꎬ４２ꎬ７５￣８０] 物理措施ꎬ也能有效减少采后

黄瓜冷害发生ꎮ 这些处理方法既可单独使用ꎬ也可

与其他物理或化学方法联合使用ꎬ联合使用能取得

更好的冷害防控效果ꎮ

表 １　 几种主要的可控制采后黄瓜冷害的物理方法与生理效应

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｉｎｊｕｒｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｈａｒｖｅｓｔｅｄ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｆｒｕｉｔ

方法　 　 　 　 主要生理效应 文献出处

热处理 提高不饱和脂肪酸与饱和脂肪酸的比例ꎬ维持细胞膜流动性ꎬ促进可溶性渗透性物质(蛋白
质和多糖等)积累ꎬ增强精氨酸合成能力ꎬ诱导热激蛋白积累ꎮ

[１０ ]、 [ ３１ ]、 [ ６６ ]、
[６９]、[７０]

冷驯化 提高抗氧化酶活性ꎬ诱导非酶抗氧化物合成和渗透性物质积累ꎬ缓解活性氧过量积累而导
致的氧化胁迫损伤ꎬ激活 ＤＮＡ 损伤修复机制ꎬ诱导耐冷相关基因表达ꎬ调节苯丙烷类物质
的合成ꎮ

[７ ]、 [ １７ ]、 [ ２０ ]、
[４７]、[７１]、[７２]

间歇升温 抑制乙烯生成和释放ꎬ提高代谢活性和抗氧化活性ꎬ降低有毒物质对细胞造成毒害作用ꎮ [７３]、[７４]

逐渐降温 维持细胞膜完整性ꎬ诱导渗透性物质积累ꎬ激活抗氧化系统ꎬ抑制膜脂过氧化ꎮ [４]、[７７]

高湿贮藏 保持细胞膜完整性和流动性ꎬ维持细胞活性氧代谢平衡ꎮ [７６]

包装和可食性涂膜 提高保水能力ꎬ抑制呼吸作用和组织软化ꎮ [７８]、[７９]

３.２　 化学方法

化学方法是通过施用一定剂量的化学药剂ꎬ诱
导采后黄瓜的耐冷性ꎬ减少冷害发生ꎮ 可控制采后

黄瓜冷害的化学药剂总体可分为 ２ 类:植物激素类

和化学诱抗剂类ꎮ 几种主要的化学防控方法及其产

生的生理效应见表 ２ꎮ
植物激素与植物对逆境胁迫的抗性密切相关ꎬ

生物学家据此探究了不同植物激素对采后黄瓜冷害

的防控作用ꎮ 外源施用多种植物激素ꎬ可有效诱导

采后黄瓜产生抗冷性ꎬ从而减少冷害发生ꎮ 已报道

的可抑制采后黄瓜冷害的植物激素有:水杨酸、油菜

素内酯、脱落酸、茉莉酸甲酯、褪黑素等[２０ꎬ８１￣８３]ꎮ 此

外ꎬ一些类激素化合物也可诱导采后黄瓜的耐冷性ꎬ
比如 ６￣苄基氨基嘌呤[８４]、一氧化氮[８５￣８６]、过氧化

氢[８７]、Ｈ２Ｓ[８８]等ꎮ 植物激素对采后黄瓜耐冷性的诱

导作用ꎬ主要是通过激活抗氧化防御系统ꎬ影响次生

代谢物含量ꎬ调节细胞膜脂和细胞壁代谢ꎬ诱导自身

抗冷防御系统ꎬ从而提高抗冷性ꎮ 另外ꎬ植物激素还

是重要的信号物质ꎬ可通过信号转导途径调节耐冷

相关基因的表达ꎬ诱导采后黄瓜耐冷性ꎮ 外源植物

激素处理采后黄瓜ꎬ还会影响内源植物激素的含量

和种类ꎬ且植物激素间还存在复杂的相互作用ꎬ协同

调控耐冷反应[７２]ꎮ
钙离子是植物生长发育的必须营养元素ꎬ在植

物适应逆境胁迫的过程中ꎬ钙离子可能以“第二信

使”的角色ꎬ通过钙调蛋白发挥作用[８９]ꎮ 外源钙离

子处理能缓解采后黄瓜冷害ꎬ其可能通过调节细胞

壁降解酶和抗氧化系统酶的活性ꎬ保持细胞膜完整

性[９０]ꎮ 此外ꎬ一些研究指出ꎬ外源施用 γ￣氨基丁酸、
Ｌ￣精氨酸、精胺等化学物质ꎬ也可有效抑制采后黄瓜

冷害[９１￣９３]ꎮ 相比于植物激素ꎬ化学诱抗剂的使用成

本要低很多ꎬ在采后黄瓜产业中应用的可行性更高ꎮ
但随着消费者对食品安全关注度的提高ꎬ使用化学

诱抗剂时ꎬ应兼顾考虑食品安全性和冷害防控效果ꎮ
３.３　 生物技术在调控采后黄瓜耐冷性中的研究与

应用

　 　 通过生物技术将耐冷相关基因导入黄瓜中ꎬ培育

耐冷性强的转基因黄瓜新品种ꎬ提高采后黄瓜的基础

抗冷性ꎬ可能是减少采后黄瓜冷害的关键途径ꎮ 随着

基因工程技术的改进ꎬ以及对采后黄瓜耐冷性分子调

控的深入研究ꎬ目前已经可以利用生物技术减少采后

黄瓜冷害ꎬ从而延长采后黄瓜的冷藏保鲜期ꎮ
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表 ２　 几种主要的可控制采后黄瓜冷害的化学方法与其产生的生理效应

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｉｎｊｕｒｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｈａｒｖｅｓｔｅｄ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｆｒｕｉｔ

类别　 　 化学药剂 主要生理效应 文献出处

植物激素类 茉莉酸及茉莉酸甲酯 调节果实的抗氧化防御系统相关酶的活性ꎬ影响次生代谢产物合成和代谢ꎬ影响脯氨酸、
多胺和 γ￣氨基丁酸的含量ꎬ维持细胞膜渗透平衡ꎬ参与细胞内信号转导ꎬ诱导耐冷相关基
因表达ꎮ

[８１]、[８２]

水杨酸及水杨酸甲酯 诱导脯氨酸、多胺积累ꎬ增加胞内游离 Ｃａ２＋含量ꎬ调节细胞能量代谢ꎬ增强抗坏血酸￣谷胱
甘肽循环ꎬ诱导热激蛋白合成积累ꎮ

[８]、[４３]

褪黑素 抑制呼吸速率和乙烯释放ꎬ保持细胞器结构完整性ꎬ增强对活性氧的清除能力ꎬ诱导内源
γ￣氨基丁酸合成ꎬ促进次生代谢产物的合成积累ꎮ

[５２]、 [７９]、
[８３]

化学诱抗剂类 过氧化氢 作为多种植物激素信号的中间信号ꎬ激活抗氧化防御系统ꎮ [６９]

一氧化氮 激活抗氧化防御系统ꎬ缓解膜脂过氧化ꎬ调节植物体内激素平衡ꎬ参与细胞内信号转导ꎮ [８５]

硫化氢 可能作为一种气体信号分子ꎬ提高抗氧化酶活性ꎬ促进多胺合成和脯氨酸积累ꎮ [４４]、[８８]

６￣苄基氨基嘌呤 调节抗氧化系统和能量代谢状态ꎮ [８４]

钙处理 增加胞内游离 Ｃａ２＋含量ꎬ调节细胞壁降解酶和抗氧化系统酶的活性ꎬ保持细胞膜完整性ꎮ [９０]

γ￣氨基丁酸、Ｌ￣精氨酸
和精胺

促进脯氨酸、γ￣氨基丁酸、Ｌ￣精氨酸和精胺的积累ꎬ诱导内源γ￣氨基丁酸(ＧＡＢＡ)的生物合
成ꎬ增强抗氧化防御酶活性ꎬ维持细胞膜和细胞壁代谢平衡ꎬ调节能量代谢ꎮ

[９１]、 [９２]、
[９３]

　 　 在模式植物(比如拟南芥)耐冷性的研究中ꎬ发
现许多基因与植物耐冷性有关ꎮ 这些耐冷基因主要

包括:抗冻蛋白基因、冷诱导基因、抗氧化酶编码基

因、乙烯合成及信号转导相关基因、ＣＢＦ(Ｃ￣ｒｅｐｅａｔ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ)途径基因、热激蛋白等其

他功能蛋白基因以及转录因子、脯氨酸、甜菜碱、小
分于 糖 类 等 渗 透 物 质 合 成 相 关 酶 编 码 基 因

等[４９ꎬ ９４￣９９]ꎮ 在植物中过表达上述基因ꎬ均能提高植

物抗冷性ꎬ尤其是转入低温诱导转录因子基因ꎬ能使

植物无需冷驯化就具有耐冷特征ꎬ这使得培育耐冷

性强的黄瓜新品种成为可能[８]ꎮ 但在黄瓜中ꎬ有关

耐冷基因挖掘及功能鉴定的研究还不够深入ꎬ相关

研究也较少ꎬ特别是在与采后黄瓜耐冷性密切相关

的基因方面的研究非常少ꎮ 与黄瓜耐冷性有关的基

因及潜在功能总结见表 ３ꎮ
低温 处 理 诱 导 黄 瓜 一 氧 化 氮 合 酶 基 因 １

(ＮＯＡ１)的表达ꎬ拟南芥 ｎｏａ１ 突变体中过表达 Ｃｓ￣
ＮＯＡ１ꎬ可部分修复拟南芥 ｎｏａ１ 突变导致的耐冷性

降低ꎬ且能诱导可溶性糖和淀粉的积累ꎬ上调 ＣＢＦ
基因的表达[１００]ꎮ 在黄瓜中过表达拟南芥 ＣＢＦ１ 基

因ꎬ提高了转基因黄瓜的耐冷性[１０１]ꎮ ＩＣＥ１ 是调控

ＣＢＦ３ 基因表达的正调控因子ꎬ过表达 ＣｓＩＣＥ１ 的转

基因黄瓜耐冷性显著强于野生型ꎬ且过表达 ＣｓＩＣＥ１
显著上调了下游耐冷相关基因的表达[１０２]ꎮ 在烟草

中过表达黄瓜抗坏血酸氧化酶(ＡＯＸ)编码基因ꎬ能
显著提高 ＡＯＸ 活性ꎬ降低还原态抗坏血酸含量和二

氧化碳同化速率[１０３]ꎮ 棉子糖系列寡糖(ＲＦＯｓ)是

重要的渗透调节物质ꎬ肌醇半乳糖苷合成酶(ＧｏｌＳ)
在调控 ＲＦＯｓ 合成过程中发挥关键作用[１０４]ꎮ 黄瓜

基因组中共含有 ４ 个 ＧｏｌＳ 基因ꎮ 在多种非生物胁

迫处理后ꎬ４ 个黄瓜 ＧｏｌＳ 基因在叶片中的表达显著

上调ꎬ其中 ＧｏｌＳ１ 表达上调能在低温胁迫条件下促

进同化物在韧皮部的装载ꎬ提高叶片光合作用效率ꎬ
促进 ＲＦＯｓ 积累[１０５]ꎮ 低温、干旱胁迫处理诱导黄瓜

ＧｏｌＳ４ 在叶片中的表达ꎬ过表达 ＧｏｌＳ４ 可提高 ＲＦＯｓ
含量ꎬ降低 ＲＯＳ 含量ꎻ相反ꎬ沉默 ＧｏｌＳ４ 表达的转基

因黄瓜在干旱胁迫处理后ꎬ更容易萎蔫[１０６]ꎮ 这些

研究结果表明ꎬ通过生物技术手段培育转基因黄瓜ꎬ
是提高黄瓜基础耐冷性的重要途径ꎮ

目前ꎬ在采后黄瓜耐冷性的研究中ꎬ发现一些基

因可能与黄瓜果实抗冷性密切相关ꎮ 黄瓜 ＣｓＣＡＴ３
是一个过氧化氢酶编码基因ꎬ该基因表达与茉莉酸

甲酯和一氧化氮诱导的采后黄瓜耐冷性密切相关ꎬ
在拟南芥中过表达 ＣｓＣＡＴ３ꎬ能提高拟南芥对活性氧

的清除能力[２１]ꎮ 冷驯化诱导的采后黄瓜耐冷性也

可能与 ＣｓＣＡＴ３ 表达有关[６]ꎮ 在黄瓜果实中ꎬ富甘

氨酸 ＲＮＡ 结合蛋白 ３(ＧＲＰ３)基因和 ＤＮＡ 损伤诱

导蛋白 １(ＤＤＩ１)基因的表达可被低温处理所诱导ꎬ
在拟南芥中过表达 ＣｓＧＲＰ３ 和 ＣｓＤＤＩ１ꎬ能显著提高

转基因拟南芥抗冷性ꎬ并增强对活性氧的清除活

性[２０ꎬ７２￣７３]ꎮ 进一步研究发现ꎬ低温诱导的转录因子

ＣｓＭＹＢ６２ꎬ可直接与 ＣｓＧＲＰ３ 启动子结合ꎬ激活其表
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达ꎬ表明 ＣｓＭＹＢ６２ 可能是调控采后黄瓜耐冷性的重

要转录调节因子[５ꎬ１０７]ꎮ 陈珊等[１０８]分析了黄瓜 ＨＳＦ
家族 基 因 响 应 冷 驯 化 处 理 的 表 达 模 式ꎬ 发 现

ＣｓＨＳＦ７、ＣｓＨＳＦ１１ 基因响应低温胁迫ꎬ并与黄瓜果

实耐冷性有关ꎬ且 ＣｓＨＳＦ７ 转录因子具有转录激活

活性ꎮ 低温处理后ꎬ黄瓜 ＣｓＥＲＦ１７ 的表达明显上

调ꎬＣｓＥＲＦ１７ 也具有转录激活活性ꎬ可激活 ＣｓＤＧＫ１、
ＣｓＰＬＤα１、 ＣｓＰＬＤβ１、 ＣｓＦＡＤ２、 ＣｓＳＡＤ１ 和 ＣｓＳＰＫ１ / ２
等膜脂合成代谢基因的表达[１０９]ꎮ 这些结果表明ꎬ
ＣｓＣＡＴ３、 ＣｓＭＹＢ６２、 ＣｓＧＲＰ３、 ＣｓＤＤＩ１、 ＣｓＨＳＦ７ 及

ＣｓＥＲＦ１７ 等基因的表达与采后黄瓜耐冷性密切相

关ꎮ
同一基因在不同物种和同一物种不同器官中的

功能存在较大差异ꎮ ＣＯＬＤ１ 是一个 Ｇ 蛋白偶联受

体蛋白ꎬ与植物耐冷性密切相关ꎮ 在水稻中ꎬ低温处

理诱导 ＣＯＬＤ１ 基因的表达ꎬ且 ＣＯＬＤ１ 蛋白能与 Ｇα
亚基 ＲＧＡ 相互作用ꎬ激活 Ｃａ２＋通道和 Ｇ 蛋白的三

磷酸尿苷酶活性ꎬ触发下游耐冷防御机制[１１０]ꎮ 在

玉米、高粱和斑茅等单子叶植物中也观察到类似现

象ꎬ即低温处理诱导 ＣＯＬＤ１ 基因表达[１１１￣１１２]ꎮ 本课

题组近期的研究结果表明ꎬ在黄瓜幼苗中ꎬ低温处理

不会影响 ＣＯＬＤ１ 基因的表达ꎬ却显著抑制其在果实

中的表达ꎬ暗示着黄瓜 ＣＯＬＤ１ 表达可能与黄瓜耐冷

性负相关[１１３]ꎮ 由此可见ꎬ同一基因的功能具有明

显的物种和组织特异性ꎬ因此ꎬ未来更应重点鉴定耐

冷相关基因在采后黄瓜耐冷性中的作用ꎬ以期为使

用生物技术培育黄瓜新种质提供核心基因资源ꎮ

表 ３　 与黄瓜耐冷性密切相关的基因及对应功能

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｅｓ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

基因　 　 　 　 功能　 　 　 　 　 　 　 　 文献出处　 　 　 　

ＮＯＡ１ 调控内源一氧化氮合成ꎬ增强抗氧化酶活性ꎮ [１００]

ＣＢＦ１ 直接调控 ＣＢＦ 转录因子下游靶基因和下游低温响应基因(ＣＯＲ)的表达ꎮ [１０１]

ＩＣＥ１ 激活 ＣＢＦ 途径ꎬ直接调控 ＣＢＦ 基因的表达ꎮ [１０２]

ＡＯＸ 调节抗坏血酸和谷胱甘肽氧化还原状态ꎬ调节二氧化碳同化速率ꎮ [１０３]

ＧｏｌＳ１ / ＧｏｌＳ４ 促进同化物在韧皮部的装载ꎬ调控棉子糖系列寡糖合成ꎬ提高细胞渗透、抗氧化能力ꎮ [１０５]、[１０６]

ＣＡＴ３ 提高活性氧清除能力ꎮ [６]、[２１]

ＧＲＰ３ 转录后调控ꎬ增强抗氧化酶活性ꎮ [２０]

ＤＤＩ１ ＤＮＡ 损伤修复ꎬ增强抗氧化酶活性ꎮ [７２]

ＭＹＢ６２ 直接调控 ＧＲＰ３ 表达ꎬ可能还调控其他耐冷相关基因的表达ꎮ [５]、[１０７]

ＨＳＦ７ 调控热激蛋白的表达和积累ꎮ [１０８]

ＥＲＦ１７ 激活膜脂合成代谢相关基因的表达ꎬ调控膜脂合成代谢ꎮ [１０９]

４　 展 望

黄瓜是中国重要的果菜类蔬菜ꎬ在采后贮藏和

物流运输过程中ꎬ常因温度控制不当而引起冷害ꎬ造
成较严重的经济损失ꎮ 因此ꎬ研发采后黄瓜冷害防

控技术ꎬ对于保持采后黄瓜贮藏品质具有重要意义ꎮ
其中ꎬ阐明采后黄瓜冷害发生机制ꎬ是研发采后黄瓜

抗冷保鲜新技术的基础ꎮ 现有的一些理论虽能在一

定程度上解释采后黄瓜冷害发生机理ꎬ但这些理论

尚缺乏准确数据的支持ꎮ 比如自由基伤害学说ꎬ一
般认为活性氧自由基会对生物大分子造成氧化损

伤ꎬ损伤后的生物大分子具体形态是怎样的? 冷害

发生过程中ꎬ具体是哪些活性氧自由基被诱导生成?
考虑到冷害是由低温胁迫导致的ꎬ后续研究应该重

点探究采后黄瓜是如何感知低温信号ꎬ并将低温信

号向下游传递ꎬ最终对低温作出抗性反应的ꎮ 这些

关键问题的探明ꎬ有助于深入揭示采后黄瓜冷害的

发生机制ꎮ
现有的可控制采后黄瓜冷害的处理方法主要包

括物理方法、化学方法和生物技术法ꎮ 物理方法主

要有热处理、冷驯化、逐渐降温、高湿贮藏、包装等ꎬ
化学方法主要是使用植物激素或化学诱抗剂诱导采

后黄瓜产生抗冷性ꎬ从而减少冷害发生ꎮ 从目前的

研究情况来看ꎬ单一防控技术虽能降低采后黄瓜冷
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害发生ꎬ但整体防控效果还不尽如人意ꎬ且多数研究

只侧重在试验条件下的冷害防控效果ꎬ对应用效果

和应用成本的考虑还比较少ꎮ 后续研究可重点探讨

物理方法与化学方法相结合对采后黄瓜冷害的影

响ꎬ以提高冷害防控的可靠性ꎬ降低应用成本ꎮ 考虑

到这些处理技术的实际应用效果还受到原料品质、
贮运条件、食品安全性以及保鲜成本等多种因素的

制约ꎬ因此在后续的研发中ꎬ应兼顾考虑冷害防控技

术的可靠性、安全性、通用性、实用性等要求ꎬ提高冷

害防控效果ꎬ促进采后黄瓜产业可持续发展ꎮ
尽管一些采后处理可抑制采后黄瓜冷害的发

生ꎬ但采后处理通常需要使用专门的处理设备或药

剂ꎬ这会明显增加生产成本ꎬ不利于采后黄瓜产业的

可持续发展ꎮ 通过挖掘具有重要应用价值的耐冷基

因ꎬ并通过分子育种的方法ꎬ培育抗冷黄瓜新品种ꎬ
再结合采后处理技术ꎬ是减少甚至避免采后冷害的

重要途径ꎮ 近几年对黄瓜耐冷性的研究中ꎬ初步发

现许多基因具有潜在的应用价值ꎮ 但在离体的采后

黄瓜中ꎬ耐冷相关基因的功能ꎬ是否与仍处于生长发

育阶段的黄瓜类似ꎬ目前还未进行系统比较ꎮ 因此ꎬ
深度挖掘耐冷相关基因资源ꎬ尤其是与采后黄瓜果

实耐冷性密切相关的基因ꎬ并利用生物技术培育冷

敏性低的黄瓜新品种ꎬ是未来一段时间的重点研究

方向ꎮ 比较转录组学或蛋白质组学结合生物信息学

的研究方法ꎬ可能是快速、高效筛选耐冷相关基因的

重要研究手段ꎮ 另外ꎬ还可运用多组学联合分析的

方法ꎬ从遗传、代谢和转录调控等角度ꎬ解析采后黄

瓜冷害的发生机制ꎮ 最近几年ꎬ以 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 系

统为代表的基因编辑技术得到快速发展ꎬ并不断成

熟完善ꎬ已有在黄瓜中成功编辑特定基因的研究报

道[１１４]ꎬ未来可利用该技术研究特定基因的功能ꎬ以
降低消费者对转基因技术的顾虑ꎮ
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[９９] ＢＡＩＬＬＯ Ｅ Ｈꎬ ＫＩＭＯＴＨＯ Ｒ Ｎꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｃｒｏｐｓ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｓꎬ ２０１９ꎬ １０(１０):７７１.

[１００]ＬＩＵ Ｘ Ｗꎬ ＬＩＵ Ｂꎬ ＸＵＥ Ｓ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｕｃｕｍｂｅｒ (Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ
Ｌ.) ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ１ (ＣｓＮＯＡ１) ｐｌａｙｓ ａ ｒｏｌｅ
ｉｎ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ７:１６５２.

[１０１]ＧＵＰＴＡ Ｎꎬ ＲＡＴＨＯＲＥ Ｍꎬ ＧＯＹＡＲＹ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｒｋｅｒ￣ｆｒｅｅ ｔｒａｎｓ￣
ｇｅｎｉｃ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＣＢＦ１ ｇｅｎｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｃｈｉｌｌｉｎｇ
ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１２ꎬ ５６(１):５７￣６３.

[１０２]ＬＩＵ Ｌ Ｙꎬ ＤＵＡＮ Ｌ Ｓꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｕｃｕｍｂｅｒ (Ｃｕｃｕｍｉｓ
ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.) ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｃｏｌｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ
ＩＣＥ１ ｅｘｈｉｂｉｔｓ ｃｈａｎｇｅｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓ

ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ ２０１０ꎬ １２４(１):２９￣
３３.

[１０３] ＳＡＮＭＡＲＴＩＮ Ｍꎬ ＤＲＯＧＯＵＤＩ Ｐ Ｄꎬ ＬＹＯＮＳ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ａｐｏｐｌａｓｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ａｌｔｅｒｅｄ ａｓｃｏｒｂａｔｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｒｅｄｏｘ ｓｔａｔｅｓ ａｎｄ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｏｚｏｎｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００３ꎬ ２１６:９１８￣９２８.

[１０４]ＤＥ ＫＯＮＩＮＧ Ｒꎬ ＫＩＥＫＥＮＳ Ｒꎬ ＴＯＩＬＩ Ｍ Ｅ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ
ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ ａｎｄ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０２１ꎬ １０(７):１４６５.

[１０５]ＤＡＩ Ｈ Ｂꎬ ＺＨＵ Ｚ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ １ ｉｍ￣
ｐｒｏｖｅｓ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ａｓ￣
ｓｉｍｉｌａｔｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２２ꎬ ９:
ｕｈａｂ０６３.

[１０６] ＭＡ Ｓꎬ ＬＹＵ Ｊ Ｇꎬ ＬＩ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ４
(ＣｓＧｏｌＳ４) ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｃｏｌｄ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ
Ｌ. ｂｙ ｉｎｄｕｃｉｎｇ ＲＦＯ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ＲＯＳ ｓｃａｖｅｎｇｉｎｇ[Ｊ] . Ｅｎｖｉ￣
ｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０２１ꎬ １８５:１０４４０６.

[１０７]王　 斌ꎬ黄泳谚ꎬ易景怡ꎬ等. 黄瓜 ＧＲ￣ＲＢＰ３ 启动子克隆及低

温对其活性的诱导[Ｊ] . 山东农业科学ꎬ ２０２２ꎬ ５４(７):１５￣２３.
[１０８]陈　 珊ꎬ王晓晨ꎬ邝健飞ꎬ等. 黄瓜果实耐冷性与 ＣｓＨＳＦｓ 基因

表达关系的研究[ Ｊ] . 华南农业大学学报ꎬ ２０１５ꎬ ３６(５):８５￣
９１.

[１０９]赵普莹. ＥＲＦｓ 调控黄瓜果实贮藏冷害及其与膜脂代谢关系研

究[Ｄ]. 广州:华南农业大学ꎬ ２０１８.
[１１０]ＭＡ Ｙꎬ ＤＡＩ Ｘ Ｙꎬ ＸＵ Ｙ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＯＬＤ１ ｃｏｎｆｅｒｓ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒ￣

ａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２０１５ꎬ １６０(６):１２０９￣１２２１.
[１１１]ＪＩＮ Ｙ Ｎꎬ ＣＵＩ Ｚ Ｈꎬ ＭＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＺｍＣＯＬＤ１ꎬ

ｎｏｖｅｌ ＧＰＣＲ￣Ｔｙｐｅ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｆｒｏｍ Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌ. ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｉｔｈ ｔｈｏｓｅ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ
[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０２１ꎬ ２７(３):
６１９￣６３２.

[１１２]ＡＮＵＮＡＮＴＨＩＮＩ Ｐꎬ ＭＡＮＯＪ Ｖ Ｍꎬ ＰＡＤＭＡＮＡＢＨＡＮ Ｔ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｔ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ １ (ＣＯＬＤ１) ｇｅｎｅ ｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ
[Ｊ] . Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ４６(６):５２４￣５３２.

[１１３]武春爽ꎬ程榕欣ꎬ黄泳谚ꎬ等. 黄瓜 ＣｓＣＯＬＤ１ 基因的特征及低温

下表达变化[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２２ꎬ５０(２４):４３￣５０.
[１１４]ＷＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＺＨＯＵ Ｚ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｌ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＣｓＨＥＣ１￣ＣｓＯ￣

ＶＡＴＥ ｍｏｄｕｌｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｆｒｕｉｔ ｎｅｃｋ ｌｅｎｇｔｈ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｖｉａ ｍｏｄｕｌａ￣
ｔｉｎｇ ａｕｘｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃｕｃｕｍｂｅｒ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａ￣
ｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２２ꎬ ９(３９):ｅ２２０９７１７１１９.
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