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过量 SO2 导致葡萄落粒机制研究进展
张瑞家，吴培文，熊佳欣，朱本忠*

（中国农业大学食品科学与营养工程学院，北京海淀 100083）

摘　要：二氧化硫（SO2）处理是目前应用最广泛的葡萄果实贮藏保鲜方式，具有抑菌效果好、使用方便、成本低廉

等多种优点。但环境中过量的 SO2 会对葡萄果实造成严重伤害，尤其是果实落粒和漂白现象等，造成较大的损失。

针对环境中过量 SO2 导致的葡萄果实落粒问题，本文综述了国内外相关研究进展，从影响气孔开度、破坏组织结

构、改变细胞壁降解酶活性、影响激素含量和活性氧水平等五个方面对葡萄落粒产生机制进行了探讨，最后对 SO2

在葡萄果实保鲜上的研究和应用前景进行了展望，以期为 SO2 精确应用于葡萄保鲜，实现减损增效提供理论基础。
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Advances in the Mechanism of Berry Abscission Resulted from Excess
Sulfur Dioxide to Table Grapes

ZHANG Ruijia，WU Peiwen，XIONG Jiaxin，ZHU Benzhong*

（College of Food Science & Nutritional Engineering, China Agricultural University, Beijing 100083, China）

Abstract：At present,  sulfur  dioxide  (SO2)  treatment  is  the  most  widely  used storage  and fresh-keeping method of  grape
fruits, which has many advantages such as good bacteriostatic effect, convenient use and low cost. However, excessive SO2

in the environment will lead to serious damage to grape fruits, especially the phenomenon of fruit shattering and bleaching,
resulting in greater losses. In view of the problem of grape berry abscission caused by excessive SO2 in the environment,
this  paper  reviewes  the  relevant  research  progress  at  home  and  abroad,  and  discussed  the  mechanism  of  grape  berry
abscission from five aspects:  Affecting stomata opening, damaging tissue structure,  changing cell  wall  degrading enzyme
activity, affecting hormone content and reactive oxygen species level. Finally, the research and application prospects of SO2

in grape fruit preservation are prospected in order to provide a theoretical basis for the accurate application of SO2 in grape
preservation and the realization of loss reduction and efficiency improvement.

Key words：sulfur dioxide (SO2)；injury；abscission；mechanism；grape storage

 

我国是世界最大的葡萄生产国和消费国，2020 年

产量达到 1431 万吨[1]，其中鲜食葡萄占我国葡萄总产

量的 80% 左右[2]。但是，由于鲜食葡萄含水量高、易染

真菌[3]，在贮藏过程中容易发生腐烂、干梗和褐变等

问题[4]。SO2 处理是一种典型的葡萄化学保鲜方式，

在葡萄贮藏过程中对致病真菌的生长繁殖具有强烈

的抑制作用，能够减少葡萄采后灰霉菌、交链孢霉菌

和镰刀菌等引起的腐烂和软化[5]，并且可以降低葡萄

自身呼吸强度来减少营养物质的损耗[6]。但 SO2 在

使用过程中的释放速度和释放量不易控制[7]，并且不

同品种葡萄对 SO2 耐受程度有非常大差异，使得 SO2 在

采后贮藏使用中容易发生过量问题而导致果粒脱落[8]，

从而影响到鲜食葡萄的商品销售，造成较大的经济损

失。本文综述了 SO2 对葡萄气孔开度、离区组织结构、  
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细胞壁降解酶活性、激素含量和活性氧水平等方面

的影响，总结了目前关于过量 SO2影响葡萄果实脱落

的潜在机制，为精准使用和改进 SO2 保鲜方式提供

理论支撑。

 1　SO2 保鲜方式的应用和局限
目前在物理方法、化学方法、生物方法以及多法

联用等方面都出现了一些新型葡萄贮藏保鲜方法[9]，

但是 SO2 处理仍然是最经济、高效的保鲜方式[10]。

SO2 保鲜方式一般分为熏蒸法和缓释法。熏蒸法主

要是在密闭空间内直接燃烧硫磺产生 SO2 气体，对

罩上塑料薄膜成垛的葡萄熏蒸 20~30 min，随后进行

通风排出 SO2 气体，在之后贮藏过程中每间隔 7~

10 d 再熏蒸 30 min[11]；缓释法主要使用亚硫酸盐结

合粘结剂、助流剂、崩解剂、润滑剂和功能助剂[7]，采

用不同包装工艺制成片剂、粉剂和释放纸[12]。缓释

法中 SO2 释放分为两个阶段：第一阶段在葡萄包装

1~2 d 内释放较高浓度 SO2 进行表面杀菌；第二个阶

段为缓慢释放，能在长时间运输和贮藏过程中抑制致

病菌生长繁殖[13]。熏蒸法和缓释法都存在释放不稳

定的情况，容易造成短时或局部 SO2 过量，引起葡萄

落粒[7]。针对适量 SO2 能够维持良好的果实品质和

过量 SO2 会造成严重生理伤害的问题，确保贮藏过

程中保持合适的 SO2 浓度一直是研究的重点。现阶

段 SO2 保鲜方式的研究主要集中在调整不同的保鲜

剂量、改善复合膜材料以及结合其他保鲜方式，去实

现 SO2 长效、稳定、适量的释放，最终达到减少葡萄

落粒。

目前美国食品药品监督管理局（Food and Drug

Administration，FDA）规定鲜水果中 SO2 残留量不

大于 10 mg/kg，我国 GB 2760-2014《食品安全国家

标准 食品添加使用标准》规定鲜水果 SO2 残留量标

准是不大于 50 mg/kg[14]。许多研究表明，不同品种、

不同成熟度的葡萄对 SO2 敏感度不同[15−17]，容易产

生不同程度的过量问题。葡萄中过量的 SO2 残留不

仅会导致落粒、漂白[18] 等品质问题，还会对人体健康

造成危害。SO2 保鲜剂产品对不同品种葡萄的适用

性可能会产生差异，针对不同品种、产地的葡萄通常

需要调整 SO2 保鲜剂的释放效果来满足实际生产中

的贮藏保鲜需求，例如在 0 ℃ 下‘阳光玫瑰’葡萄使用

SO2 缓释剂（CT 系列）的落粒率始终低于对照组[19]，

而在 25 ℃ 和 RH 60% 下使用 CT 化学保鲜剂处理‘巨
峰’葡萄模拟短途运输和短期贮藏，从第 3 d 开始 SO2

组落粒率却显著高于对照组[15]。另外，处于过量 SO2

气体贮藏环境中的‘巨峰’葡萄出现落粒率增加的情

况，而 1.5% 壳聚糖涂膜处理能抑制 SO2 引起的葡萄

采后落粒[8]。因此，不同条件下 SO2 保鲜中存在的落

粒问题成为葡萄保鲜研究中关注的重点。

 2　SO2 引起葡萄落粒的机制
落粒是指葡萄果粒与果穗分离而产生的一种脱

落现象[20]，是一个发生在果梗离区（Abscissionzone，
AZ）且高度调控的生理过程，与组织代谢失调[21] 和

细胞衰老[22] 的进程密切相关，受到环境和自身内部

因素的影响[23]。在实际生产应用中由于 SO2 释放量

和释放速度不易控制，容易发生 SO2 过量问题导致

出现落粒。下面将从图 1 五个方面阐述过量 SO2 引

起葡萄落粒产生的机制。

 2.1　影响气孔开度

SO2 是通过气孔进入葡萄离区从而产生落粒等

伤害见图 2。葡萄浆果表面含有少量的气孔，并且具

有一层蜡质层，但果梗上存在大量的气孔和皮孔，是

葡萄与外界进行气体交换的主要通道。对‘红地球’、
‘无核白’、‘木纳格’和‘巨峰’四个葡萄品种的果梗结

构和 SO2 积累量的差异研究表明，果梗的含水量和

气孔面积与 SO2 积累量呈现显著正相关关系，并且

果梗和穗梗是 SO2 积累量最多的两个部位[24]。Wu
等[25] 研究也发现 SO2 主要通过葡萄果梗和果蒂进

入葡萄离区，而葡萄离区的亚硫酸盐残留量与葡萄落

粒率呈现正相关关系。

气孔是植物抗逆反应的第一道防线，适当逆境

条件会造成气孔关闭，但当亚硫酸根离子积累到一定

浓度便会影响气孔的正常开启和关闭[26]。用不同浓

度（0~5 mmol/L）Na2SO3/NaHSO3 溶液处理甘薯的

表皮，可迅速提高内源性 H2S 和 NO 的水平，以剂量

依赖的方式诱导气孔关闭 [27]。在蚕豆中低浓度

 

气孔开度

植物激素
(IAA、ABA、GA、ETH)

果实内部

含量发生变化, 平衡打破

细胞壁降解酶
(PG、PE、Cx、XTH、EXP)

基因表达上调, 酶活升高

活性氧
(1O2、O2

−·、H2O2、·OH)
逐渐积累, 产生氧化损伤

进入通道, 受SO2浓度调节

组织结构

离区结构松散易发生脱落

图 1    过量 SO2 影响葡萄落粒的机制

Fig.1    Mechanism of excessive sulfur dioxide affecting berry abscission
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（0.0001~0.1 μmol/L）亚硫酸通过降低内源性脱落酸

（Abscisic acid，ABA）的水平拮抗其作用，促进气孔

开放；反之，高浓度（10 μmol/L）的亚硫酸通过增加内

源性 ABA 的水平，抑制气孔开放[28]。在黄花菜中不

同浓度（0~5 mmol/L）Na2SO3/NaHSO3 溶液以剂量

依赖的方式降低保卫细胞活力，诱导保卫细胞程序性

死亡导致气孔不可逆转的关闭[29]。Li 等[30] 同样发

现 SO2 熏蒸处理导致拟南芥叶片产生过氧化氢（Hydro-
gen peroxide，H2O2），使得叶片发生气孔关闭和细胞

凋亡。当环境 SO2 浓度低时，与耐受有关的生化特

征成为植物胁迫反应的主体；当 SO2 浓度较高时，避

免 SO2 大量进入植物组织占据主要地位。

 2.2　破坏组织结构

在鲜食葡萄中 SO2 处理产生的残留主要在果梗

和穗梗的离区细胞中[24]，并且一般以亚硫酸、亚硫酸

氢根、亚硫酸离子形式存在。这些物质具有很强的

反应活性，可以穿透细胞膜破坏蛋白质和酶结构中的

二硫键使其变性或者酶活性改变[31−32]。通过对‘无核

白’葡萄的组织解剖结构进行观察，其 SO2 伤害主要

始于细胞膜系统的破坏[33]。SO2 处理使得葡萄内部

脂氧合酶（Lipoxygenase，LOX）活性升高、丙二醛

（Malondialdehyde，MDA）含量及组织相对电导率增

加，丙二醛和膜蛋白交联聚合促使膜相结构转化为凝

胶状态[34]。这些变化说明 SO2 使葡萄细胞膜发生过

氧化，细胞膜受到损伤进而透性增加[26]。在 SO2 与壳

聚糖复合处理进行葡萄保鲜时，发现单独使用 SO2 使

得‘巨峰’葡萄离区结构变化大于复合处理，当贮藏 4 d
后其离区细胞已明显呈絮状化状态存在[25]。另外，

SO2 溶于水造成的酸性环境也可能直接对植物细胞

壁结构造成破坏。SO2-乙醇-水（SEW）预处理竹渣中

发现 SO2 生成的亚硫酸能够通过磺化作用使半纤维

素和木质素的溶解性增强，导致细胞壁结构遭到破坏[35]。

因此，SO2 造成葡萄离区组织结构的破坏主要是由于

形成了亚硫酸盐，并且使离区细胞的细胞膜发生了变

性，形成颗粒状或絮状物质，最终发生质壁分离导致

离区细胞结构松散，葡萄果粒易发生脱落。

 2.3　改变细胞壁降解酶活性

细胞壁主要由纤维素、半纤维素、木质素和果胶

构成，并伴有结构蛋白、酚类、脂肪酸及金属离子的

存在[36]。植物细胞壁分为胞间层、初生壁和次生壁

三部分。葡萄脱落过程中主要涉及到离层细胞中胶

层的水解和薄壁细胞纤维素壁分解[37]。例如，‘无核

白’葡萄落粒增加的同时，其离区的多聚半乳糖醛酸

酶（Polygalacturonase，PG）和果胶酯酶（Pectinester-
ase，PE）活性逐渐增加，并且二者间呈显著正相关[38]。

同样，SO2 使‘巨峰’葡萄离区中的细胞壁降解酶——
PG 和纤维素酶（Cellulase，Cx）活性明显升高[25]。另

外，对 SO2 处理后的‘克瑞森’葡萄进行转录组学分析

发现，木葡聚糖内转糖苷酶 /水解酶（Xyloglucan
endotransglucosylase/hydrolase，XTH）和膨胀素（Ex-
pansin，EXP）基因表达被强烈上调，其中 XTH 能够

水解细胞壁中的半纤维素，EXP 能够打破纤维素、半

纤维素和果胶之间的非共价键以及诱导微纤维移位；

同时，果胶甲酯酶（Pectin methylesterases，PME）、果

胶乙酰酯酶（Pectin acetylesterases，PAE）、PG 和脱

水应答蛋白基因表达被上调，这些结果表明果胶作为

中胶层的主要成分被降解[39]。在拟南芥的研究中也

发现其细胞壁降解酶受到 SO2 处理的影响，PME、
PAE、XTH 和 EXP 基因表达出现上调 [40]。因此，

SO2 能够影响细胞壁修饰酶和水解酶基因的表达和

酶活性的改变，从而参与到葡萄落粒过程中。

 2.4　影响激素含量

葡萄受到发育和外界环境刺激产生的浆果脱

落，通常都是由激素介导的[41]。果穗采收后断绝了来

自茎尖、叶片和根中促进生长的激素供给，同时葡萄

果粒离区的分化受到乙烯和生长素（auxin，IAA）的

影响[42]。当激素平衡状态被打破，细胞内产生脱落信

号并传递给离区，细胞壁降解机制被激活，脱落开始

进行[43]。另外植物激素对于器官脱落的调节通常是

协同发挥作用的[44]。已经有研究表明高等植物通过植

物激素信号转导网络对于 SO2 胁迫产生响应。Giraud
等[39] 通过转录组分析揭示 SO2 引起葡萄内参与生长

素、乙烯和茉莉酸信号的组分 mRNA 被显著上调。

在 SO2 引起的‘巨峰’葡萄落粒中，通过转录组研究发

现 SO2 诱导激素信号转导、糖代谢、能量代谢和细

胞壁代谢途径相关基因的表达[45]。另外，Li 等[30] 研

究证明拟南芥对 SO2 胁迫响应通过 miRNAs 完成，

这些 miRNAs 基因的启动子序列中包含多种植物激

素反应元件，例如脱落酸响应元件（ABREs）、赤霉素

响应元件（TATC-box，P-box 和 GARE-motif）、水杨

酸响应元件（TCA-element）、乙烯响应元件（ERE）和
茉莉酸甲酯响应元件（CGTCA-motif）[30]。另有研究

发现不同剂量 SO2 处理对葡萄的激素水平会产生不

同的影响。当使用一张‘农大牌’葡萄保鲜纸处理 5
kg‘无核白’葡萄时，葡萄果梗、穗梗及果粒中 IAA 和

GA 均有明显增加，ABA 略有降低，乙烯释放量明显

 

果刷

穂梗

果梗

果皮

维管束

种子

果肉

图 2    SO2 进入葡萄的途径

Fig.2    Pathway of SO2 into grapes
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较少；而当保鲜纸增加到三张时，ABA 含量明显增

加，乙烯释放呈现显著增加的趋势，并且加速葡萄果

粒的脱落[46]。葡萄体内应激反应是由激素的平衡状

态被破坏所产生的，不同剂量的 SO2 能够通过影响

激素水平产生抑制脱落或促进脱落的信号。另外，由

于不同葡萄品种对 SO2 的耐受性有所不同，SO2 剂

量和葡萄品种这两个因素可能都对内部激素含量的

变化情况产生复杂多样的影响，这需要进一步的深入

探究。

 2.5　影响活性氧水平

葡萄在过量 SO2 的逆境环境下还会导致过多的

活性氧（Reactive oxygen species，ROS）积累[47]，包括

单线态氧（1O2）、超氧阴离子（O2
−·）、过氧化氢（H2O2）

和羟自由基（·OH）等[48]。例如‘巨峰’葡萄和‘红地球’
葡萄受到 SO2 伤害时，其活性氧清除体系中超氧化

物歧化酶（Superoxide dismutase，SOD）和过氧化氢

酶（Catalase，CAT）两种酶活性降低，同时活性氧水

平、谷胱甘肽（GSH）含量升高[49]。在其它植物中也

发现 SO2 影响活性氧清除体系组分的改变。例如拟

南芥暴露于 SO2 环境中 72 h，谷胱甘肽过氧化物酶

（Glutathione peroxidase，GPX）、过氧化物酶（Peroxi-
some，POD）、SOD 活性上升；但当时间延长到 120 h
时，SOD、GPX 活性下降，ROS、MDA 含量升高膜脂

发生过氧化[50]。在过氧化物酶体中亚硫酸氧化酶

（Sulfite oxidase，SO）也能够通过降解亚硫酸盐产生

硫酸盐和 H2O2
[15,51]。葡萄细胞内的 ROS 处于一种

动态平衡的状态，细胞中的抗氧化酶系统在 SO2 胁

迫响应时对 ROS 水平变化发挥着重要的作用[49]。适

量浓度 SO2 刺激细胞产生较低水平的 ROS，而 ROS
作为信号分子能够刺激抗氧化酶基因的表达，增强细

胞的抗氧化防御能力[52]；但在高浓度或长时间的 SO2

环境下，细胞抗氧化系统难以应对，对 ROS 清除能

力有限，导致细胞发生氧化损伤，细胞物化结构发生

改变，从而最终导致葡萄果实与果梗分离[53−54]。

 3　展望
近年来，随着消费者对果蔬品质的要求不断提

高，SO2 处理作为葡萄主要保鲜方式，贮藏期间的落

粒问题成为葡萄贮藏保鲜的研究重点。本文综合分

析目前国内外学者关于过量 SO2 对葡萄落粒影响的

研究，其机制主要表现在 SO2 可通过调节果梗上气

孔开度、破坏离区组织结构、改变细胞壁降解酶活

性、影响激素含量、影响活性氧水平等多种途径，最

终导致葡萄果实脱落的现象发生。未来对 SO2 引起

葡萄果实脱落的研究应从单一的关键酶、激素含量、

细胞结构等水平的影响向代谢组学、信号通路等系

统研究方向发展。另外，还应着力于探究 SO2 剂量

与落粒相关的细胞壁降解酶、激素合成及信号转导

途径、ROS 清除途径的基因表达差异等方面，明确不

同 SO2 剂量影响葡萄落粒相关基因表达的机制；激

素等外源处理方式能显著影响细胞壁代谢关键基因

的表达[55−56]，也为降低 SO2 引起葡萄果实脱落提供更

多的方法选择，相信不久的将来 SO2 在葡萄贮藏过程

中产生的弊端将会得到解决。
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