
山东农业大学学报(自然科学版),2026,57(4):656-663
Journal of Shandong Agricultural University ( Natural Science Edition )

VOL.57 NO.4 2026
doi:10.3969/j.issn.1000-2324.2026.04.007

外源L-肌肽对鲜切苹果蔗糖代谢的影响
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摘 要： 为提高鲜切苹果的贮藏品质，探究了不同浓度L-肌肽对鲜切苹果中蔗糖代谢的影响。以“红富士”苹果为实验

材料，用0.5、2.0、3.5和5.0 mmol·L−1 L-肌肽溶液浸泡处理鲜切苹果，通过分析呼吸速率和可溶性固形物含量变化得到

最适浓度为2 mmol·L−1；同时探究最优浓度下L-肌肽溶液对果实中蔗糖、果糖和葡萄糖含量的影响；研究L-肌肽对蔗糖

磷酸合酶（SPS）、蔗糖合酶（SS-s和SS-d）、中性转化酶（NI）、酸性转化酶（AI）活性的影响和MdSS、MdSPS、MdNI基因表

达水平的变化。结果表明：2 mmol·L−1 L-肌肽可显著延缓果实呼吸速率的上升，维持较高的可溶性固形物含量；L-肌肽

通过提高SPS和SS-s酶活性，抑制SS-d、NI和AI酶活性，上调MdSS、MdSPS、MdNI基因相对表达水平，促进了蔗糖的

累积，减缓了蔗糖的降解，抑制了葡萄糖和果糖含量的上升，维持了较好的果实贮藏品质。
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Abstract: To improve the storage quality of fresh-cut apples, this research investigates the effects of various concentrations 

of L-carnosine on sucrose metabolism in fresh-cut apples. Using "Red Fuji" apples as experimental materials, fresh-cut 

apples are immersed in L-carnosine solutions (0.5, 2.0, 3.5, and 5.0 mmol L−1). The optimal concentration of 2 mmol L−1 is 

determined through analyzing the changes in respiratory rate and soluble solids content (SSC). Simultaneously, the impact of 

L-carnosine at optimal concentration on the contents of sucrose, fructose, and glucose are examined. The study further 

evaluates the influence of L-carnosine on the activities of sucrose phosphate synthase (SPS), sucrose synthase (synthetic 

direction: SS-s; degradative direction: SS-d), neutral invertase (NI) and acid invertase (AI), as well as changes in the 

expression levels of MdSS, MdSPS, and MdNI. The results demonstrate that 2 mmol L−1 L-carnosine significantly suppresses 

the increase in respiratory rate and maintains higher SSC levels. L-carnosine promotes the accumulation of sucrose and 

slows its degradation by increasing the activities of SPS and SS-s enzymes, inhibiting the activities of SS-d, NI, and AI 

enzymes, and upregulating the relative expression levels of the MdSS, MdSPS, and MdNI genes. Consequently, it suppresses 

the increase in glucose and fructose content and maintains better fruit storage quality.
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鲜切苹果中含有多种维生素和多酚类等营

养成分，具有独特的风味和口感［1］，鲜切苹果的天

然、营养和即食性等特点使其在消费者中广受欢

迎［2］。但切割引起的机械损伤会导致鲜切苹果呼

吸作用增强，破坏其细胞稳态，加速果实成熟，在

较短时间内发生软化和风味劣变，严重影响了果

实的货架期和经济价值［3］。因此，发展用于提高

鲜切苹果贮藏品质的保鲜方法具有重要意义［4］。

在鲜切苹果贮藏保鲜中，影响果实贮藏品质

的生理生化指标主要包括呼吸强度、可溶性固形

物含量、色差、失重及相对电导率。例如，色差变

化影响了鲜切苹果的褐变程度，是评判果实新鲜

度的表观因素之一，而呼吸强度和可溶性固形物

含量主要影响了果实品质和风味。蔗糖、果糖和
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葡萄糖作为苹果中主要的可溶性糖，它们的含量

所占比重是影响果实风味的关键因素之一［5］。

果实中蔗糖代谢通路中相关酶活性影响了可溶

性糖的累积，其涉及的关键酶主要包括蔗糖合成

酶（SS）、蔗糖磷酸合酶（SPS）、酸性转化酶（AI）

和中性转化酶（NI）［6］，其中，蔗糖合成酶（合成方

向，SS-s）和SPS活性影响了果实中蔗糖的合成，

而蔗糖合成酶（分解方向，SS-d）、AI和NI活性主

要参与了蔗糖降解和转化过程［7］。研究发现，通

过提升果实中的蔗糖含量，可以有效地延缓果实

成熟，维持较好的保鲜效果。例如，利用外源

ATP浸泡处理南果梨可抑制呼吸强度，通过提高

蔗糖合成酶（合成方向，SS-s）的活性增加南果梨

中的蔗糖含量，较好地维持了果实的品质［8］。采

后喷施 6-苄基氨基嘌呤处理抑制了莲子的呼吸

速率，通过提高蔗糖磷酸合酶（SPS），抑制蔗糖

合成酶（分解方向，SS-d）、酸性转化酶（AI）和中

性转化酶（NI）的活性，增加果实中的蔗糖含量，

减缓莲子的采后衰老［9］。

在苹果保鲜方法中，天然生物保鲜方法具有

无残留、无毒副作用和食用安全的独特优势［10］。

L-肌肽是由 β-丙氨酸和组氨酸组成的水溶性天

然二肽，广泛分布于动物的肌肉组织和脑组织

中，L-肌肽在动物体中具有显著的抗氧化、抗糖

化和抗炎等作用，已广泛应用于医学、化妆品和

食品添加剂等领域［11］。研究发现，外源L-肌肽处

理联合超高压可有效保持黑鱼肉冷藏期间的贮

藏品质，延长黑鱼肉的货架期［12］。但外源L-肌肽

处理对采后果蔬保鲜的研究鲜有报道，对采后果

蔬中蔗糖代谢的影响尚需探索。因此，本研究以

鲜切苹果为试材，采用L-肌肽溶液浸泡处理的方

式，探究外源L-肌肽对鲜切苹果中蔗糖代谢的影

响，为延长鲜切苹果的贮藏期限和提高品质提供

一种有效的方法。

1　材料与方法

1.1　材料与设备

1.1.1 材料与试剂 “红富士”苹果：购买于山东

省泰安市，选取 60个大小均一、无明显损伤、无

病虫害、成熟度一致的苹果作为实验材料，放于

4 ℃冰箱预冷备用。蒽酮，国药集团化学试剂有

限公司；无水乙醇、次氯酸钠、冰乙酸、浓硫酸、氢

氧化钠、乙二胺四乙酸和乙酸钠，天津市凯通化

学试剂有限公司；盐酸和氯化镁，天津市永大化

学试剂有限公司；牛血清白蛋白混和考马斯亮蓝

G-250，北京索莱宝科技有限公司；二硫苏糖醇、

尿苷-5ꞌ-二磷酸葡萄糖二钠盐、果糖-6-磷酸二钠

盐、L-肌肽、4-羟乙基哌嗪乙磺酸、乙二醇、间苯

二酚、蔗糖、酒石酸钠钾、3，5-二硝基水杨酸和果

糖，上海麦克林生化科技公司。

1.1.2 仪器与设备 NKR-D3000 型照相机，

Nikon；SY-1022型果实呼吸测量仪，石家庄世亚

科技有限公司；WY015R型手持折光仪，阿贝斯

有限公司；AR423CN型电子分析天平，奥豪斯仪

器（上海）有限公司；UV-2450型紫外分光光度计，

日本岛津公司；A11型组织冷冻研磨粉碎机，德国

IKA公司；DLAB-D3024R型台式高速冷冻离心

机，北京大龙兴创实验仪器有限公司；DK-8D型

恒温水浴锅，上海森信实验设备有限公司；Cary 

Eclipse 型荧光分光光度计，美国 Varian 公司；

CF-F 9677型 PCR扩增仪，卡尤迪生物科技（北

京）有限公司；LightCycler®96 型实时荧光定量

仪，济南东岱科学器材有限公司；Q5000型显微

分光光度计，美国Quawell公司。

1.2　方法

1.2.1 样品处理 在实验准备阶段，所需实验工

具均经0.01%NaClO溶液浸泡消毒、晾干备用。苹

果经去离子水清洗后，置于0.01%NaClO溶液中浸

泡3 min进行表面杀菌，随后取出擦干表面水分，

切成大小均匀的小块，随机分为5组，分别浸泡于

不同浓度L-肌肽溶液（0.5 mmol·L−1、2 mmol·L−1、

3.5 mmol·L−1和 5 mmol·L−1）以及去离子水中（对

照）3 min。处理后晾干表皮水分，置于无菌聚丙

烯容器并标记分组。随后置于 25±1 ℃，相对湿

度 70%-80%的条件下贮藏 4 d，并每天进行取样

检测，测定其呼吸速率和可溶性固形物含量，根

据预实验结果筛选出最优处理。采用最优L-肌

肽处理浓度和去离子水（对照）以相同的方式对

苹果进行处理，并将处理后的苹果块在4 ℃条件

下贮藏24 d，间隔4 d取样，将样品切成小块用液

氮迅速冷冻处理，测定其蔗糖代谢指标，并保存

于−80 ℃冰箱中备用。

1.2.2 测定项目与方法 每天 10点-11点，使用

照相机拍照，对鲜切苹果进行外观检测；呼吸速
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率通过便携式果实呼吸测量仪测定；可溶性固形

物含量使用手持折光仪测定；蔗糖、果糖和葡萄

糖的含量参考张友杰［13］等的方法测定；可溶性蛋

白含量参考刘彬［14］等的方法测定；蔗糖代谢相关

酶活性参考Gao［15］等的方法测定；总RNA的提

取和qRT-PCR按照康为世纪植物RNA快速提取

试剂盒提取苹果组织总RNA，通过Q5000显微

分光光度计测定 RNA 的纯度和浓度。用

cDNAPrimeScriptTM II1st Strand cDNA Synthesis 

Kit反转录总RNA。参照He等［16］以ACTIN为管

家基因，进行qRT-PCR，将第0 d未处理苹果的基

因表达量设为 1。PCR 指数扩增公式为：Rn=R0

（1+Er）
n。式中Er为扩增效率，n为循环数，Rn为

n个循环后的 PCR产物数，R0为原始模板数，基

因表达量计算公式为 2（−ΔΔt）。苹果内参基因为

MdActin，特定引物序列（见表1）。

1.2.3 数据处理 试验均设置3次生物学重复，

所呈现的数据代表平均值±标准偏差，分析数据采

用单因素方差分析，采用最低显著性差异（LSD）

检验比较平均值，差异显著性水平为0.05。不同

小写字母表示具有显著性差异。使用Excel 2021

进行数据处理，使用Origin 2021绘图。

2　结果与分析

2.1　不同浓度L-肌肽处理对鲜切苹果呼吸速率

和可溶性固形物含量的影响

采后果实的呼吸作用是加速果实品质劣变

的重要影响因素之一，通过降低果实的呼吸速率

可以减缓果实成熟进程，延长果实的贮藏时间，

维持果实的新鲜度［17］。如图 1 a所示，在贮藏期

间，不同处理的苹果果实呼吸速率均呈现先上升

后下降的趋势，并于第4 d时达呼吸峰值。其中，

0.5 mmol·L−1 L-肌肽处理使果实的呼吸速率整体

高于对照处理，3.5 mmol·L−1 L-肌肽处理仅使果实

在贮藏的第5 d低于对照，其余时间均高于对照处

理；2 mmol·L−1和 5 mmol·L−1 L-肌肽处理可抑制

果实呼吸速率的上升，其中浓度为2 mmol·L−1时

效果最好，能显著降低贮藏期间苹果果实呼吸速

率（P＜0.05），其中4 d时呼吸速率仅为对照处理

的71.17%。实验结果说明，2 mmol·L−1 L-肌肽处

理可有效抑制鲜切苹果呼吸速率的上升，有利于

延缓果实成熟，更好地保持果实的贮藏品质。

可溶性固形物含量是衡量果实甜度和品质

的重要指标之一［18］。由图 1 b可看出，不同处理

均会使鲜切苹果中SSC表现出上升趋势。相较

于对照处理，5 mmol·L−1 L-肌肽处理减缓了SSC

含量的增加；3.5 mmol·L−1处理的果实 SSC含量

仅在 1 d和 2 d时高于对照，3-4 d时与对照处理

无显著性差异；L-肌肽浓度为 0.5 mmol·L−1 和

2 mmol·L−1时，均有利于提高贮藏期间果实中

SSC的含量，其中2 mmol·L−1 L-肌肽处理效果最

佳。以上结果说明，2 mmol·L−1 L-肌肽处理的鲜

图1 不同浓度L-肌肽处理对鲜切苹果呼吸速率和可溶性

固形物含量的影响

Fig. 1 Effects of different concentrations of L-carnosine 
treatment on respiratory rate and soluble solid content 

in fresh-cut apples

表1 特定引物序列

Table 1 Specific primer sequences

引物名称

Primer name

ACTIN

MdSS

MdSPS

MdNI

引物序列

Primer sequences

F： 5′- GGACAGCGAGGACATTCAGC-3′

R： 5′- CTGACCCATTCCAACCATAACA-3′

F： 5′-AAGTTCACTCGCGCCTTAAGC-3′

R： 5′- AGGAGGGCAACGAGTTCGT-3′

F： 5′- CTCCTGACCCTCCAATTTGG-3′

R： 5′-CCTGCCAAGGGCAAGTATCA-3′

F： 5′-GAAAAGGAGGCCTGGAGGTT-3′

R： 5′- CCGGATCAGTAGCAGCAAGAG3′
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切苹果果实呼吸速率降低，SSC含量增加，此浓

度为处理果实的最适浓度。

2.2　L-肌肽处理对鲜切苹果中葡萄糖、果糖和

蔗糖含量的影响

贮藏期间果实内的蔗糖、果糖和葡萄糖在维

持其生理代谢和品质方面发挥重要作用，同时，蔗

糖与葡萄糖和果糖之间可以通过酶促作用互相

转化［19］。由图2可见，L-肌肽处理的鲜切苹果中

蔗糖含量先上升后下降，葡萄糖和果糖含量呈现

持续上升的趋势。相较于对照处理，在整个贮藏

期间，L-肌肽处理显著提高了苹果中的蔗糖含量，

并在贮藏的12 d时达到峰值，其蔗糖含量为对照

的1.2倍（P＜0.05，图2 a）；同时，该处理也显著抑

制了整个贮藏期间果实中果糖（图2 b）和葡萄糖

（图2 c）含量的增加，在贮藏的24 d时，果糖含量

是对照处理的 84.43%（P＜0.05），葡萄糖含量为

对照的96.63%。以上结果说明，2 mmol·L−1 L-肌

肽处理可有效提升果实中的蔗糖含量，抑制果糖

和葡萄糖含量的上升，从而更好地维持果实的风

味和品质，这与Sun［20］等的研究结果类似。

2.3　L-肌肽处理对鲜切苹果中蔗糖代谢酶活性

的影响

蔗糖合成酶（SS）是影响果实中蔗糖合成与分

解的可逆酶；蔗糖磷酸合成酶（SPS）通过催化果

糖-6-磷酸不可逆地生成蔗糖，是果实中蔗糖累积

的主要途径；蔗糖转化酶根据其酶促反应最适pH

值可分为酸性转化酶（AI）和中性转化酶（NI），二

者的作用是催化水解蔗糖为葡萄糖和果糖［21］。

在果实成熟过程中，SS-d、AI和NI会加速蔗糖分

解，增加果实中葡萄糖和果糖含量，进而加速果实

成熟进程。鲜切苹果经 2 mmol·L−1 L-肌肽处理

后，贮藏期间果实中的SS-s和AI活性呈现先上升

后下降的趋势（图 3 c，3 e），SPS、SS-d和NI则表

现出先下降后上升的趋势（图3 a、3 b和3 d）。与

对照相比，鲜切苹果经2 mmol·L−1 L-肌肽处理能

够显著提高整个贮藏期间SS-s的活性，且第4天

达峰，SS-s活性是对照处理的 1.22倍；该处理也

能显著抑制SS-d的活性，第8天时为对照处理的

85.73%，由此有利于蔗糖的合成并减缓了蔗糖的

水解（P＜0.05）。L-肌肽处理也可显著提高贮藏

期间苹果中 SPS的活性，第 24天时为对照处理

的1.18倍，说明该处理可促进果糖-6-磷酸转化为

蔗糖（P＜0.05）；同时，L-肌肽处理显著抑制了贮

藏期间果实中AI和NI的活性，在第8天和第4天

时，AI 和 NI 的活性分别为对照的 86.45% 和

85.44%，表明L-肌肽处理会抑制蔗糖转化为葡萄

糖和果糖（P＜0.05）。由以上结果可知，2 mmol·L−1 

L-肌肽处理通过提高苹果果实中SS-s和SPS的

活性促进蔗糖的累积，同时降低SS-d、AI和NI的

活性以减少蔗糖的水解。结果表明，L-肌肽处理

通过上调SS-s和SPS活性，下调SS-d、AI和NI的

活性，协同促进了果实中蔗糖的累积，起到延缓

果实成熟进程，维持鲜切苹果贮藏品质的作用，

这与Ge的研究结果相似［22］。

2.4　蔗糖代谢酶相对基因表达量的测定

MdSS、MdSPS 和 MdNI 基因表达水平的变

化分别调控了 SS、SPS 和 NI 的活性，从而影响

了果实中蔗糖含量的变化。从图 4 a中可知，贮

藏期间，在 L-肌肽处理的鲜切苹果中，MdSS基

因的表达水平均显著高于对照处理，相较于

0天，在第 8天和 16-24天，L-肌肽处理显著提高

了MdSS基因相对表达量（P<0.05），其中果实贮

图2 L-肌肽处理对鲜切苹果中葡萄糖、果糖和蔗糖含量

的影响

Fig. 2 Effects of L-carnosine treatment on the contents 
of glucose, fructose and sucrose in fresh-cut apples

··659



山东农业大学学报(自然科学版) 第 57 卷

藏 16 d 时，MdSS 基因的相对表达量为对照的

1.5 倍。同时，在整个贮藏期间，L-肌肽处理提

高了MdSPS基因的表达水平，相较于对照处理，

在贮藏的16 d至24 d，MdSPS基因的相对表达量

显著提高（P<0.05），在贮藏的 24 d，果实中

MdSPS基因相对表达量是对照的1.3倍（图4 b）。

另外，L-肌肽处理使果实中MdNI基因相对表达

量均显著高于对照处理，但仅在贮藏的 16 d和

20 d，MdNI基因相对表达水平高于 0 d，果实在

贮藏的 16 d，MdNI 基因相对表达量达到峰值，

是对照处理的 2.33倍（图 4 c）。以上结果说明，

经 L- 肌肽处理的苹果果实使 MdSS 基因和

MdSPS基因表达水平上升，进而提高了 SS-s和

SPS 酶活性，尤其利于贮藏后期果实中蔗糖的

累积，有效延缓了鲜切苹果的成熟进程，起到较

好的保鲜效果。

3　讨论

鲜切苹果具有营养丰富、即食方便和经济价

值较高等特点［23］。苹果呼吸作用的增强会加速

图3 鲜切苹果蔗糖代谢酶活性

Fig. 3 Sucrose metabolism enzyme activities in fresh-cut apples

图4 鲜切苹果蔗糖代谢酶相对基因表达量

Fig. 4 Relative gene expression of sucrose metabolism 
enzymes in fresh-cut apples
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糖代谢过程，二者的相互作用共同影响了果实的

成熟衰老进程和风味变化［24］。在贮藏期间，果实

中可溶性糖含量在维持细胞膜稳定性［25］、调节细

胞渗透压［26］以及调控果实抗氧化能力［27］方面具

有重要作用，贮藏期间果实的呼吸作用的增强以

及所引起的可溶性糖含量变化会促进果实的成

熟和软化；另外，苹果经切割后引起的机械损伤

也加速了果实风味和品质的劣变进程，这些因素

严重影响了果实的货架期和经济价值。L-肌肽

作为一种可食用并具备优异抗氧化性的天然

二肽，其在保鲜领域的研究主要用于维持肉品

品质。本研究将L-肌肽应用于果实采后保鲜，结

果表明 2 mmol·L−1 L-肌肽处理通过降低鲜切苹

果的呼吸速率和提升可溶性固形物含量，维持了

果实中糖代谢平衡，延缓了果实的品质劣变，这

有利于延缓果实成熟进程，提高鲜切苹果的贮藏

品质。

糖代谢平衡是维持果实甜度与风味的重要

影响因素［28］，糖代谢的失衡会引发龙眼退糖［29］

和番茄软化等［30］生理失调现象。采后果实成熟

进程中，蔗糖的合成途径被抑制，降解途径被激

活，在蔗糖转化酶（AI和NI）作用下，蔗糖加速降

解为葡萄糖和果糖，这破坏了果实中原有的糖代

谢平衡。2 mmol·L−1 L-肌肽处理通过提高鲜切

苹果中MdSS和MdSPS基因的相对表达量，提升

了SS-s和SPS活性，有助于果实中蔗糖的累积；

另外，SS-d、AI和NI活性的下降说明蔗糖降解过

程被抑制，显著减缓了蔗糖含量的下降［31］，从而有

效维持了果实的糖代谢平衡。此外，2 mmol·L−1 

L-肌肽处理使NI活性与MdNI基因表达具有相

同的变化趋势，均表现为先下降再上升。在整个

贮藏期间，L-肌肽处理使NI活性显著低于对照

处理，而 MdNI 基因相对表达量高于对照；

Wang［32］等和 Chen［5］等报道了桃果实中 NI 基因

家族包含 8 个成员，其中 6 个基因（PpNI1-4、

PpNI7-8）在所有测试样品中均稳定表达，而

PpNI3和PpNI4基因的转录水平与NI酶活性的

变化趋势相反，据此推测这可能是由于L-肌肽抑

制了 NI 活性，负反馈调节使 MdNI 表达水平上

升。上述因素的综合作用下，L-肌肽处理提高了

果实中的蔗糖含量，延缓了蔗糖下降趋势，同时

抑制了蔗糖的降解，减缓了果实中的果糖和葡萄

糖含量的上升，从而有效维持了果实的糖代谢平

衡，抑制了果实的成熟进程，较好地保持了鲜切

苹果的风味和品质。

L-肌肽作为一种天然保鲜剂，其安全性已得

到广泛认可［33］。根据国家相关标准（GB 2760-

2014），L-肌肽在肉制品、水产品和调味品中的最大

添加量分别为0.5 g·kg-1、0.3 g·kg−1和0.2 g·kg−1。在

食品工业中，L-肌肽的研究应用主要集中在两方

面：一是作为功能性成分用于运动营养品和抗衰

老保健食品，发挥其抗氧化、抗疲劳等生理功

能［34］。二是作为天然的食品抗氧化剂和防腐剂，

特别是在肉制品中用于抑制脂质氧化和保持色

泽［35］。本研究将L-肌肽应用于采后保鲜领域，结

果表明，L-肌肽处理通过调控鲜切苹果中蔗糖代

谢关键酶活性和基因相对表达水平，进而影响鲜

切苹果中的糖分积累与转化，有效延缓了果实的

品质劣变，此研究为提升果实贮藏品质提供了理

论依据和技术支撑。

4　结论

鲜切苹果经 2 mmol·L−1 L-肌肽处理可显著

抑制呼吸速率，提高果实中可溶性固形物含量。

同时，L-肌肽处理使果实中MdSS基因和MdSPS

基因表达水平提高，与 SS-s 和 SPS 活性上升趋

势相符，该处理也降低了SS-d、AI和NI活性，提

高了果实中的蔗糖含量，延缓了蔗糖的降解，从

而进一步降低了葡萄糖和果糖的含量，减缓了

它们的上升趋势。因此，2 mmol·L−1 L-肌肽有助

于保持鲜切苹果的贮藏品质，延长果实货架期，

此研究结果为鲜切苹果的保鲜提供了有效

方法。
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