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超快速冷却对生鲜羊肉中糖酵解酶表达量的影响
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摘  要：以不同降温速率处理和不同温度条件下贮藏的羊背最长肌为样品，比较分析宰后不同时间生鲜羊肉

的pH值、葡萄糖含量、糖酵解潜力和5 个糖酵解酶的表达量，明确超快速冷却过程中两个环节对糖酵解的影

响，从蛋白质表达量的角度完善超快速冷却对糖酵解速率的调控机制。结果显示，超快速冷却显著延缓了pH
值下降和糖酵解速率上升，上调了醛缩酶、糖原磷酸化酶和磷酸丙糖异构酶的表达量，下调了磷酸果糖激酶

（phosphofructokinase，PFKM）和磷酸甘油酸激酶（phosphoglycerate kinase，PGK）的表达量。降温处理后采用冷

藏和冰温贮藏通过抑制PGK的表达量延缓糖酵解，不改变超快速冷却的作用。不同温度条件下，PFKM的表达量与

糖酵解速率呈正相关。不同代谢酶对温度变化的响应不同，超快速冷却通过改变代谢酶的表达量影响能量供需，其

中高表达量的PFKM与快速糖酵解相关，可以视为超快速冷却过程中的关键酶。
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Abstract: The pH value, glucose content, glycolytic potential, and expression levels of five glycolytic enzymes in lamb 
longissimus dorsi muscle at different time after slaughter were compared and analyzed, which treated at different cooling 
rates and stored at different temperatures. The impact of two steps in the process of ultra-fast chilling on the expression levels 
of glycolytic enzymes was determined. The regulatory mechanism of ultra-fast chilling on the glycolytic rate was elucidated 
from the perspective of protein expression. The results showed that ultra-fast chilling treatment significantly delayed 
the decrease of pH and the increase of glycolytic rate, promoted the expression levels of aldolase (ALDOA), glycogen 
phosphorylase (PYGM), and triosephosphate isomerase (TPI1), and inhibited the expression levels of phosphofructokinase  
(PFKM) and phosphoglycerate kinase (PGK). After cooling treatment, refrigeration and controlled freezing-point storage 
delayed glycolysis by inhibiting the expression level of PGK, without altering the effect of ultra-fast chilling. The expression 
level of PFKM was positively correlated with the rate of glycolysis at different temperatures. It was found that different 
glycolytic enzymes had different responses to temperature changes. Ultra-fast chilling affected energy supply and demand 
by changing the expression of enzymes involved in glycolysis. The high expression level of PFKM was associated with fast 
glycolysis. PFKM can be regarded as a key enzyme in the ultra-fast chilling process.
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生鲜肉在宰后加工、贮藏、流通等过程中发生的品

质劣变造成了肉类资源的巨大浪费、环境污染和经济损 

失[1]。由于僵直前的肉味道鲜美，在中国的消费市场中受

到消费者广泛欢迎[2-3]。然而如何在减少经济损失的同时保

持僵直前的肉品质，成为肉类产业关注的重点和难点。

糖酵解是宰后重要的生理生化过程，在宰后肌肉

到肉的转变过程中发挥着重要的作用[4]。随着糖酵解的

进行，ATP含量和pH值降低导致肌肉僵直[5]。糖酵解酶

是糖酵解过程的核心[6]，其表达量与肉品质密切相关。

在不同嫩度、肉色和持水力的肉中，磷酸甘油酸激酶

（phosphoglycerate kinase，PGK）的表达量差异显著[7]，

葡萄糖磷酸变位酶可能是糖酵解酶中丰度与肉品质关系

最紧密的蛋白[8]。作为糖酵解途径的关键酶之一，烯醇化

酶与肉的嫩度[9]和颜色[10]密切相关。糖酵解酶的丰度在不

同类型的肌肉中也存在显著差异[11]。根据糖酵解酶在不

同品质肉和不同部位肉中表达量的差异，丙酮酸激酶、

PGK、磷酸葡萄糖变位酶、烯醇化酶、肌球蛋白结合蛋

白C、肌球蛋白调节轻链2和肌钙蛋白I可以作为表征和预

测羊肉品质特征的强有力生物标志物
[11]。

冷却是宰后生鲜肉必须经历的环节，超快速冷却凭其

高效的冷却效果受到广泛关注[12]。超快速冷却是指在宰后

5 h内将肌肉的中心温度快速降温至－1 ℃的过程[13]。超快

速冷却既可通过抑制胴体表面嗜冷细菌的数量保持肉品

新鲜度[14]，又可以保持肉品质。处于僵直前状态的羊肉经

过超快速冷却处理后剪切力减小，肌原纤维小片化指数升

高[15]。超快速冷却处理促进骨架蛋白降解，改善嫩度[15]。 

超快速冷却处理包括降温和贮藏两个环节，不同的降温

速率和贮藏温度糖酵解进程均存在差异。其中较快的降

温速率通过影响糖原磷酸化酶（glycogen phosphorylase，
PYGM）、磷酸果糖激酶（phosphofruc tokinase，
PFKM）、PGK、磷酸果糖异构酶和醛缩酶（aldolase，
ALDOA）等多种糖酵解酶的磷酸化和乙酰化，延缓糖酵

解过程，从而改善肉品质
[12]。研究表明，与25、15 ℃和

4 ℃贮藏相比，－1.5 ℃贮藏能够显著抑制肉中肌浆蛋白

磷酸化水平和pH值下降速率[16]。总地来说，超快速冷却通

过影响宰后肉的僵直进程改善肉品质。因此，本研究分析不

同超快速冷却条件对5 种糖酵解关键酶（PYGM、ALDOA、
PFKM、PGK和磷酸丙糖异构酶1（ t r i o sephospha te 
isomerase 1，TPI1））表达量的影响，旨在探究超快速冷

却通过糖酵解调控肉品质的机理。

1 材料与方法

1.1 材料与试剂

降温速率实验用小尾寒羊背最长肌购自河北金宏清

真肉类有限公司；超快速冷却结合贮藏温度实验用小尾

寒羊背最长肌购自北京二商穆香源清真肉类有限公司。

蛋白酶抑制剂、磷酸酶抑制剂 瑞士Roche公司；

BCA蛋白浓度测定试剂盒 美国Thermo Fisher Scientific

公司；聚偏二氟乙烯（polyvinylidene fluoride，PVDF）膜  

美国M i l l i p o r e公司；增强型化学发光（ e n h a n c e d 

chemiluminescence，ECL）显色液 美国Bio-Rad公司；

PYGM抗体 中国博奥森生物技术有限公司；ALDOA

抗体、TPI1抗体、PGK抗体 美国Proteintech公司；

PFKM抗体、辣根过氧化酶标记的羊抗鼠免疫球蛋白

（immunoglobulin，Ig）G 武汉爱博泰克生物科技有限

公司；全蛋白提取试剂盒、葡萄糖含量、糖原含量和乳酸

含量试剂盒 北京索莱宝科技有限公司；异丙醇、甲醇、

乙醇（均为分析纯） 国药集团化学试剂有限公司。

1.2 仪器与设备

Mini-PROTEAN Tetra电泳槽、Mini Trans-Blot转膜

设备、ChemiDocTM MP成像系统 美国Bio-Rad公司； 

JYH-103恒温恒湿培养箱  上海跃进医疗器械有限 

公司；Ultra Turrax Disperser S25分散器 德国IKA公司； 

205便携式pH计 德国Testo公司。

1.3 方法

1.3.1 样品处理

降温速率实验：选择30 只生长发育水平一致的7 月龄 

小尾寒羊，屠宰后立即取双侧背最长肌，随机分成3 组，

在宰后1 h放置在不同的冷却温度中。对照组：样品在

0～4 ℃冷却间冷却（降温速率：4.8 ℃/h）；降温处理

组1：样品在－20  ℃冷冻库（降温速率：23.0  ℃/h） 

中冷却至样品中心温度－1 ℃时转至－1～0 ℃恒温培

养箱中；降温处理组2：样品在－35  ℃冷冻库（降温

速率：25.1  ℃/h）中冷却至样品中心温度－1  ℃时转 

至－1～0 ℃恒温培养箱中
[12]。分别在宰后1 h、6 h、

12 h、1 d、3 d和5 d留样，液氮速冻。
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超快速冷却结合贮藏温度实验：选取30 只生长发育

水平一致的7 月龄小尾寒羊，屠宰后立即取双侧背最长

肌，在宰后1 h内置于－35 ℃冷冻库中，宰后90 min肉的

中心温度稳定在4 ℃，降温处理结束（平均降温速率：

22.1 ℃/h）。降温完成后样品随机分为3 组，分别放置

在4 （冷藏）、－1.5 ℃（冰温）和－4 ℃（超冰温）贮

藏。分别在贮藏0 h、2 h、12 h、1 d、3 d和5 d留样，液

氮速冻。

1.3.2 pH值测定

便携式pH计探头插入肌肉中的深度为2 cm，连续测

定3 次，结果取平均值。

1.3.3 蛋白质提取

取0.5 g背最长肌，加入6 倍体积的全蛋白提取液[12,17]。 

冰上匀浆，室温孵育2 min，15 000×g离心2 min后取上

清液。利用BCA法调节蛋白质浓度，与等量上样缓冲液

混合后沸水浴5 min。
1.3.4 葡萄糖含量测定

利用葡萄糖含量试剂盒测定，取约0.1 g背最长肌组

织，加入1 mL蒸馏水，匀浆，沸水浴10 min，冷却至室

温后8 000×g离心10 min，取上清液。加入工作液后涡旋

混匀，于37 ℃恒温培养箱反应15 min后，于505 nm波长

处测定吸光度。

1.3.5 糖酵解潜力（glycolytic potential，GP）测定

利用试剂盒测定糖原和乳酸含量，根据下式计算GP[18-19]：

GP/（mg/g）＝2×糖原含量＋乳酸含量

1.3.6 十二烷基硫酸钠-聚丙烯酰胺凝胶电泳和蛋白免

疫印迹

采用10%的分离胶和4%的浓缩胶，样品上样量

20 μg[12]。电泳初始电压为70 V，随后调整为110 V。当

溴酚蓝指示带距离凝胶底部0.5 cm处停止电泳。电泳结

束后，将凝胶上的蛋白质转移到PVDF膜上（100 V，

150 min）。转膜后，用Tris含吐温-20缓冲盐溶液（Tris 

buffered saline with Tween-20，TBST）（137 mmol/L氯化

钠、20 mmol/L Tris、0.1% 吐温-20，pH 7.6）洗涤、封闭

液（5%脱脂牛奶，溶剂为TBST溶液）封闭、一抗（稀

释倍数1 000）孵育过夜、TBST溶液洗涤、二抗（稀释倍

数1 000）室温孵育80 min、TBST溶液洗涤、ECL显色后

成像。用Quantity One软件分析图像，以单个蛋白的灰度

值与全蛋白的灰度值之比表示糖酵解酶的表达量。

1.4 数据分析

利用SPSS 21.0软件进行统计学数据分析。采用一

般线性方程分析不同温度条件对pH值和糖酵解酶表达

量的影响；采用最小显著性差异法进行差异显著性分析 

（P＜0.05）；利用多元线性回归计算相关系数。

2 结果与分析

2.1 降温速率对糖酵解进程的影响

2.1.1 降温速率对糖酵解代谢物的影响

由图1可知，在宰后6 h～3 d，降温处理组2的pH值最

高；在宰后6 h和1～3 d，对照组的pH值显著低于其他处

理组（P＜0.05）。在宰后贮藏过程中，不同处理组的pH
值均下降，对照组pH值在宰后3 d达到极限，降温处理组

在宰后5 d达到极限。在宰后6～12 h内，对照组和降温处

理组1的葡萄糖浓度无显著差异（P＞0.05），均显著低

于降温处理组2。不同处理组的葡萄糖含量随宰后时间的

延长逐渐上升，宰后1 d后趋于稳定。宰后1 h之后降温处

理组2的GP显著低于其他两个处理组。对照组和降温处

理组1的GP在宰后1 d内上升，随后趋于稳定。降温处理

组2的GP在宰后5 d内无显著差异。

5.0
1 6 12 24 72 120

a a
Ab

Bb
Cb

Bc Bc
Ac

CdBd
Ad

CeBe
Ae

a

e f f

5.3
5.6
5.9
6.2
6.5
6.8
7.1
7.4

pH

/h

1
2

0.0
1 6 12 24 72 120

c
c

Ac

BcBc BcBc

Ab
b bc

bc
a ab b

d

a
a

a

0.1
0.2
0.3
0.4
0.5
0.6
0.7

/
m

m
ol

/L

/h

1
2

c
c
ab

Ac

Abc

Bab

Ab

Ab

Bab

Aa

Ba

Cab

Aa

Ba

Cab

Aa

Ba

CaG
P/

m
g/

g

40
60
80

100
120
140
160
180
200

1
2

1 6 12 24 72 120
/h

小写字母不同表示组内不同时间差异显著（P＜0.05）；大写
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图 1 不同降温速率处理肉中pH值、葡萄糖浓度和 
GP在宰后不同时间的变化

Fig. 1 Changes in pH, glucose content and glycolytic potential in meat with 
different chilling rates at different times postmortem

随着宰后时间延长，糖酵解过程生成的乳酸和ATP
水解生成的氢离子积累，导致pH值下降[20]。葡萄糖通过

转化生成葡萄糖-1-磷酸为宰后糖酵解过程提供底物，同
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时糖原和一些大分子糖类转化生成葡萄糖[21-22]。肌糖原

贮存和糖原降解为葡萄糖相关的代谢过程和分子过程影

响宰后肌肉转化为肉的生化过程，特别是pH值下降速率

的影响[23-24]。葡萄糖含量升高是由于转化生成的葡萄糖

多于糖酵解过程的消耗量，这与先前研究结果一致[21]。

因此降温处理组2中较高的葡萄糖含量可能是由于葡萄

糖消耗慢、转化生成量较高或者两者共同作用。与对照

组相比，降温处理延缓了pH值的下降和葡萄糖的消耗，

但并没有改变肉中的极限pH值和葡萄糖含量，因此宰后

1～5 d内葡萄糖和糖原均是糖酵解的底物。有研究表明，

宰后1～5 d内不同处理组葡萄糖含量无显著差异，糖原含

量显著下降[12]，因此宰后1～5 d内降温处理组糖酵解的底

物可能是以糖原为主。GP可以更好地体现从肌肉到肉转

化过程中能量变化的能力，反映通过糖酵解可以转化为乳

酸的底物含量和产生的乳酸含量[19]。在糖酵解过程中，一

分子糖原或葡萄糖生成两分子乳酸[25]。与对照组和降温处

理组1相比，贮藏过程中降温处理组2中GP变化不显著，表

明糖原经糖酵解生成乳酸的过程处于动态平衡[26]。降温处

理后生鲜肉中的GP显著低于对照组（P＜0.05），再次表

明降温处理延缓了宰后糖酵解的进程。

2.1.2 降温速率对糖酵解酶表达量的影响

由图2可知，在宰后贮藏过程中，降温处理组2显著

上调PYGM、ALDOA和TPI1的表达量，下调PFKM和

PGK的表达量。降温处理组1下调了PFKM和ALDOA的

表达量；对照组和降温处理组1对PYGM、TPI1和PGK表

达量的影响基本一致。随着宰后时间的延长，PYGM和

PFKM的表达量逐渐上调，其他3 个酶的表达量先上升后

下降，在12 h～1 d达到峰值。
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图 2 不同降温速率处理肉中ALDOA、PFKM、PGK、PYGM和TPI1 
表达量在宰后不同时间的变化

Fig. 2 Changes in the expression of ALDOA, PFKM, PGK, PYGM and 
TPI1 in meat with different chilling rates at different times postmortem

作为一种参与糖原代谢的重要酶，PYGM的表达对

机体组织能量供应起重要作用。降温处理后，肌肉中的

温度下降更快，机体内需要更多的能量从而保持正常的

代谢，因此降温处理组的PYGM表达量更高。PYGM表

达量高意味着对能量的需求较高，在对成年牛和胎牛6 个
组织中PYGM的表达量进行分析发现，能量需求最高的

心脏中PYGM的表达量最高[27]。另一方面，由于降温处

理延缓了糖酵解的进行，当糖原含量较高时，需要更多

PYGM催化糖原降解[20]。研究表明，糖尿病患者体内的

PYGM水平异常升高且明显高于健康机体[28]，证明糖原

含量对PYGM表达量有影响。PFKM催化Mg2＋、ATP依
赖的果糖-6-磷酸形成ADP和果糖-1,6-二磷酸，以及刺激

6-PFKM的活性控制机体的糖酵解代谢[29]。伊犁马PFKM
基因在心脏、肝脏、夹肌、斜方肌、背阔肌、臀中肌、

半腱肌以及腹外斜肌8 种组织部位中都有表达，在心脏

中相对表达量最高[30]，研究证实PFKM基因的相对表达量

直接影响糖酵解的反应速率[31-32]。降温处理后PFKM的表

达量降低，这是由于降温处理延缓了肌肉中葡萄糖的消

耗，糖酵解速率减慢。PFKM的表达量与游离葡萄糖显

著负相关
[33]，PFKM表达量升高引起线粒体结构损伤，降
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低细胞抗凋亡能力和细胞能量代谢效率[34]。推测其原因

可能是PFKM催化生成果糖-1,6-二磷酸是糖酵解过程中第

一个耗能的环节，机体为了节约能量，减少了PFKM的

表达。医学领域的研究表明，PFKM的表达量升高能够

改善患者体内氧化应激水平，有效调节红细胞糖代谢状

态
[35]，与本研究中较低的PFKM表达量和较慢的糖酵解结

果一致。为了最大限度将果糖-1,6-二磷酸转化生成甘油

醛-3-磷酸，ALDOA和TPI1的表达量显著上升。ALDOA
与高铁肌红蛋白还原活性负相关

[36]，ALDOA介导的糖酵

解增强是促进肿瘤细胞增殖和转移的因素之一。ALDOA
在肺癌及胰腺癌等多种疾病中高表达[37]，促进细胞周期

蛋白的表达[38]和卵巢颗粒细胞的糖酵解和增殖[39]。TPI1
的高表达与肝内胆管癌的复发与不良预后显著相关[40]。

TPI1在肉色稳定的牛背最长肌中过表达，与高铁肌红蛋

白还原活性正相关[36]，TPI1的丰度与剪切力和硬度正相

关[41]，TPI1还被认为是蛋白降解酶发挥活性的标志，其

条带完整性作为嫩度的指标[42]。在宰后肌肉中，降温处

理导致ALDOA的高表达并不能加快糖酵解速率。PGK催

化糖酵解过程中的第一个产能反应，降温处理后较低的

PGK表达量与延缓的糖酵解速率相一致。研究表明肿瘤

细胞中PGK的高表达促进了肿瘤细胞对葡萄糖的摄取及

利用，增加了乳酸的产生
[43]。

总而言之，糖酵解酶对降温处理的响应不一致 

（图3），降温处理抑制了PFKM和PGK的表达量，较

低的PFKM和PGK表达量与延缓的糖酵解速率相印证。

PYGM、ALDOA和TPI1等单一酶过表达可能改变代谢物

水平，但可能不足以控制糖原代谢的整个途径
[24]。针对

屠宰和超快速冷却这类外界应激，不同糖酵解酶的变化

都向着维持机体稳态的方向发展[12]，超快速冷却处理增

加了这种效应。在25.1 ℃/h的降温速率条件下，PGK和

PFKM的表达量对糖酵解变化的贡献更大。

PYGM

-1-

-6-

-6-

PFKM

-1,6-

ALDOA TPI1

-3-

-1,3-

PGK

-3-

↑或↓.分别表示降温处理组2对糖酵解酶表达量促进或抑制。图6同。

图 3 降温处理组2对5 种糖酵解酶表达量的调节作用

Fig. 3 Regulatory effect of chilling treatment II on the expression levels of 
five glycolytic enzymes

2.2 贮藏温度对糖酵解进程的影响

2.2.1 贮藏温度对糖酵解代谢物的影响

由图4可知，降温处理后，在贮藏2  h～1  d内， 

－4 ℃贮藏的pH值显著高于4 ℃贮藏（P＜0.05）；不同贮

藏温度肉中pH值逐渐下降，－1.5 ℃和－4 ℃在贮藏3 d时
达到极限pH值。在贮藏过程中－1.5 ℃贮藏组中葡萄糖浓

度显著低于其他两个处理组（P＜0.05），4 ℃贮藏组葡

萄糖浓度最高。在贮藏12 h～3 d内，4 ℃和－1.5 ℃贮藏

组中GP无显著区别（P＞0.05），显著低于－4 ℃贮藏组 

（P＜0.05）。不同贮藏温度组中葡萄糖浓度和GP逐渐上升。
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图 4 不同贮藏温度肉中pH值、葡萄糖含量和 
GP在宰后不同贮藏时间的变化

Fig. 4 Changes in pH, glucose content and glycolytic potential of meat during 
postmortem storage at different temperatures

未经超快速冷却处理的生鲜肉在4 ℃贮藏组的pH值

下降速率大于－1.5 ℃贮藏，且－1.5 ℃贮藏组pH值显著高

于4 ℃组（P＜0.05），说明宰后贮藏温度升高促进糖酵解

进程的发生，导致pH值下降速率更快[16]。在本研究中，

与－1.5 ℃贮藏相比，降温处理后4 ℃贮藏组的pH值仅在

贮藏2 h和12 h时较低，表明超快速冷却处理削弱了贮藏温

度对生鲜肉pH值的调节作用。－4 ℃贮藏减缓了pH值下

降速率，这是由于ATP水解生成氢离子的速率较慢[16]。 

－1.5 ℃贮藏组葡萄糖浓度显著低于4 ℃和－4 ℃贮藏
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组（P＜0.05），表明葡萄糖可能是超快速冷却处理后 

－1.5 ℃贮藏机体内糖酵解的主要底物。与－1.5 ℃贮藏

相比，4 ℃延缓了葡萄糖的消耗，但是两者之间GP无显

著差异（P＞0.05），这表明糖原可能是4 ℃组糖酵解过

程的主要底物。与－1.5 ℃贮藏相比，－4 ℃贮藏肉中GP

较大，表明其糖酵解生成乳酸的速率快[23]。糖原含量低、

乳酸含量高的肌肉在宰后早期的糖酵解速率高于糖原含

量高、乳酸含量低的肌肉[23]。从代谢物的变化可以看出降

温处理后－1.5 ℃贮藏和4 ℃贮藏对糖酵解的延缓作用一

致，－4 ℃贮藏延缓了pH值下降，但提升了GP。
2.2.2 贮藏温度对糖酵解酶表达量的影响

由图5可知，贮藏过程中4 ℃和－1.5 ℃条件下PYGM
的表达量先上升后下降，－4 ℃贮藏下PYGM表达量无

显著变化（P＞0.05）。贮藏过程中4 ℃和－4 ℃贮藏组

中PGK表达量先上升后下降，－1.5 ℃贮藏组中PGK表

达量随贮藏时间的延长而下降。在贮藏过程中－1.5 ℃

的PYGM表达量显著高于－4 ℃贮藏组。ALDOA的表达

量在不同贮藏温度条件下均先上升后下降，4、－1.5 ℃

和－4 ℃分别在贮藏2、12 h和1 d时达到极值。不同贮藏

温度条件下肉中PFKM表达量随贮藏时间的延长逐渐下

降，仅在贮藏5 d时4 ℃贮藏组的PFKM表达量显著低于其

他温度贮藏组（P＜0.05）。随着贮藏时间的延长，不同

温度贮藏组中TPI1表达量先上升后下降。－1.5 ℃贮藏温

度条件下TPI1的表达量在贮藏12 h时最高，贮藏3 d时最低。
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图 5 不同贮藏温度肉中ALDOA、PFKM、PGK、PYGM和TPI1 
表达量在宰后不同贮藏时间的变化

Fig. 5 Changes in expression of ALDOA, PFKM, PGK, PYGM and 
TPI1 in meat during postmortem storage at different temperatures

与－1 .5  ℃贮藏相比，4  ℃和－4  ℃贮藏肌肉中

P Y G M表达量较低，这可能是由于体系内糖原含量

低。－4 ℃贮藏组中较高的PFKM和PGK表达量也证明

了其较快的糖酵解速率
[33]。较高的PFKM表达量伴随

ATP的生成，机体内因为ATP水解导致的游离氢离子减

少，因此－4 ℃贮藏组pH值下降速率慢。总之，经过相

同降温速率处理后，不同贮藏温度对糖酵解酶表达量

的影响存在差异。－1.5 ℃贮藏和4 ℃贮藏对糖酵解酶

表达量的影响相同，不改变降温速率对糖酵解酶表达

量的调控作用，均通过抑制PGK的表达量延缓糖酵解， 
而－4 ℃贮藏通过上调PGK的表达量促进了糖酵解过程

（图6）。结合不同降温速率糖酵解酶表达量的结果，超

快速冷却中降温处理对糖酵解速率的调控作用更强，降温

处理后4 ℃和－1.5 ℃贮藏不改变降温处理对糖酵解的延缓

作用，且降温处理后糖酵解的主要底物是葡萄糖。
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图 6 －4 ℃贮藏对5 种糖酵解酶表达量的调节作用

Fig. 6 Regulatory effect of storage at −4 ℃ on the expression levels of 
five glycolytic enzymes
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2.3 不同处理条件对糖酵解和糖酵解酶表达量的相关性

分析

选择糖酵解底物葡萄糖和 5  个糖酵解酶的表达

量进行相关性分析，结果如表 1所示，在不同降温

速率条件下，葡萄糖水平与P F K M表达量显著负相

关（P＜0 . 0 5），与P Y G M的表达量极显著正相关 

（P＜0.01），与其他蛋白的表达量无显著相关性（P＞0.05）。

在不同贮藏温度条件下，葡萄糖水平与PFKM和PYGM的

表达量呈显著负相关（P＜0.05）。

表 1 不同降温速率和贮藏温度肉中葡萄糖水平和糖酵解酶表达量回归

系数参数估计值

Table 1 Regression coefficient parameter estimates for glucose contents and 
expression levels of glycolytic enzymes in meat at different chilling  

rates and storage temperatures

处理条件 指标 项目 B 标准误差 标准系数 t P

降温速率 葡萄糖

常量 －0.14 0.13 －1.08 0.29
ALDOA 0.09 0.06 0.20 1.58 0.12
PFKM －0.93 0.39 －0.25 －2.37 0.02
PGK －0.11 0.10 －0.13 －1.13 0.27

PYGM 0.54 0.11 0.60 4.93 ＜0.01
TPI1 －0.01 0.07 －0.01 －0.13 0.90

贮藏温度 葡萄糖

常量 8.44 0.66 12.79 ＜0.01
ALDOA －0.42 0.34 －0.15 －1.26 0.21
PFKM －3.86 0.57 －0.63 －6.82 ＜0.01
PGK 0.53 0.54 0.00 0.98 0.33

PYGM －1.26 0.53 －0.27 －2.39 0.02
TPI1 －0.19 0.37 －0.06 －0.50 0.62

注：B.自变量对因变量的影响程度；t.回归系数的样本统计量，用于评
估系数是否显著不等于0。

在宰后糖酵解过程中，葡萄糖和糖原分解生成乳酸

和氢离子，导致pH值下降[20]。葡萄糖是糖酵解过程的底

物，与pH值负相关。在不同降温速率和贮藏温度处理中

PFKM和PYGM的表达量与葡萄糖含量存在相关性，表明

PFKM和PYGM的表达量在一定程度上反映糖酵解的进

程。不同温度条件下PYGM表达量与葡萄糖含量相关性

的差异表明，随着宰后贮藏条件变化和宰后时间延长，

糖酵解过程底物含量的变化模式不同。降温处理时，糖

酵解以糖原为主要底物；在不同贮藏温度条件下，糖酵

解主要消耗的底物是葡萄糖。虽然葡萄糖水平随不同温

度条件变化显著，但是并不改变糖原是糖酵解过程的

有效底物
[44]。高表达量的PFKM可能有助于糖酵解的进

行，为后续甘油醛-3-磷酸的生成提供底物。总而言之，

PFKM的表达量可以表征不同降温速率和贮藏温度处理对

糖酵解反应速率的影响，PFKM的高表达与较快的糖酵解

速率相关。

3 结 论

超快速冷却显著延缓生鲜羊肉中pH值和葡萄糖含量

的下降，抑制了糖酵解速率。降温处理是延缓糖酵解的

核心环节，25.1 ℃/h的降温速率通过下调PFKM和PGK的

表达量，上调PYGM、ALDOA和TPI1的表达量实现延缓

糖酵解。降温处理后冷藏和冰温贮藏不改变降温速率对

糖酵解过程的延缓作用。超快速冷却处理后生鲜羊肉中

的糖酵解底物以葡萄糖为主，生鲜羊肉中葡萄糖含量与

PFKM的表达量之间的负相关进一步体现了超快速冷却处

理后PFKM对糖酵解速率的调控作用，PFKM可能是超快

速冷却过程中调控糖酵解的关键酶。
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