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果肉质地是决定果蔬食用品质与商品价值的

关键性状，其表型多样性体现为硬度、脆度、粉质、

多汁性等多维特征。这些特征并非孤立存在，而是

由细胞壁结构、细胞间粘连状态、细胞膨压以及细

胞排列方式等共同决定的流变学属性[1]。硬度主要

反映细胞壁的机械强度，与纤维素微纤丝排列、木

质化程度及细胞间结合力密切相关；脆度取决于细

胞壁脆性断裂行为与细胞膨压的平衡；粉质则多与

中胶层果胶过度降解导致的细胞分离有关；多汁性

则受细胞破裂的难易程度与液泡内含物释放的协

同影响[2-3]。对果肉质地的评价，通常结合感官评价

的主观描述与仪器测定（如质构仪）的客观数据[3-4]。

近年来，随着消费者对果蔬品质要求的提升与

分子生物学技术的飞速发展，果肉质地形成机制的

研究逐渐从表型描述与组分关联，转向分子调控网

络的系统性解析。目前研究已初步揭示，细胞壁多

糖的代谢重塑、多种植物激素的信号互作以及转录

因子主导的级联反应，共同构成了果实质地发育与
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摘 要：果肉质地是评价果蔬品质的关键综合性状，其多维特征（如硬度、脆度、粉质、多汁性等）受细胞壁结构、植物

激素及基因网络的协同调控。近年来，面向消费升级与产业转型，解析调控果肉质地的形成机制已成为提升果实品

质的战略前沿与核心课题。本文首先明确了果肉质地的多维度表型及其细胞学基础；然后系统综述了细胞壁组分

（果胶、纤维素、半纤维素、木质素）代谢、激素信号（乙烯、脱落酸、茉莉酸等）互作、关键转录因子与细胞壁修饰基因

在质地调控中的作用，比较了几种典型果蔬质地形成的调控网络异同；最后对今后研究方向进行了展望。本文旨在

为果蔬质地改良与耐贮运品种选育提供理论依据。
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Research progress on the formation and regulatory mechanism of pulp
texture in several typical fruits and vegetables
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Abstract: Pulp texture is a key comprehensive trait for evaluating the quality of fruits and vegetables. Its multidimension-

al characteristics（such as hardness, crispness, mealiness, and juiciness）are coordinately regulated by cell wall structure,

plant hormones, and gene networks. In recent years, with the rise of quality breeding, the formation mechanism of pulp

texture has become a research hotspot. This article first clarifies the multidimensional phenotype of pulp texture and their

cytological basis. It systematically reviews the roles of cell wall component（pectin, cellulose, hemicellulose, lignin）me-

tabolism, hormone（ethylene, ABA, JA, etc.）signaling interactions, key transcription factors, and cell wall- modifying

genes in texture regulation. It compares the similarities and differences in regulatory networks underlying distinct texture

types, such as "soft-melting" versus "firm-crisp" across different species. Finally, future research directions are outlined,

aiming to provide a theoretical basis for the improvement of fruit and vegetable texture and the breeding of cultivars with

enhanced storage and transport tolerance.

Key words: Fruits and vegetables; Pulp texture; Cell wall; Hormone interaction; Transcriptional regulation

··10



第6期 ，等：几种典型果蔬果肉质地形成与调控机制研究进展，等：几种典型果蔬果肉质地形成与调控机制研究进展 专题综述

成熟软化的核心调控框架[5-6]。

本文以番茄、草莓、西瓜、甜瓜、柿等研究较为

集中的典型果蔬为例，以“质地表型-调控机制”为主

线，系统阐述不同质地特征的细胞学基础，整合论

述细胞壁代谢、激素网络与转录调控如何协同作用

塑造果肉质地，并重点比较这几种典型果蔬间调控

路径的共性与特性，旨在为深入理解果肉质地形成

的分子机制及实现品质精准改良提供新的视角与

理论支撑。

1 果肉质地表型的多维度解析

果肉质地是一个融合了机械特性、声学特性和

感官属性的综合概念。从物理学角度看，它可通过

硬度（抗穿刺/压缩力）、弹性（形变恢复能力）、咀嚼

性（咀嚼至可吞咽所需功）、脆性（断裂特性）等参数

由质构仪量化[4]。从细胞组织学角度看，果肉质地

取决于微观的细胞与细胞壁结构[7]。硬度主要取决

于细胞壁的机械强度：初生壁中纤维素微纤丝的密

度、取向及其与半纤维素（如木葡聚糖）的交联程度

是基础；次生壁的发育与木质素的沉积可极大增强

硬度；细胞间的黏附力（主要由中胶层果胶维持）也

贡献于整体抗压能力[8]。脆度与细胞壁的断裂行为

及细胞膨压相关。当细胞壁具有一定强度但细胞

间结合力适中时，在外力下发生脆性断裂，产生清

脆口感。细胞膨压高有助于维持细胞的饱满状态，

增强脆感。粉质（或绵质）口感通常伴随细胞间的

分离，这主要是由于中胶层果胶的过度或特定模式

的降解，削弱了细胞间黏连，使得细胞在咀嚼时易

发生滑动而非破裂。多汁性涉及细胞破裂释放胞

内液体的过程，受细胞壁的弹性（影响破裂阈值）、

细胞大小、液泡体积及细胞内含物黏度等因素共同

影响。细胞排列紧密、间隙小的组织往往在破裂时

能产生更强烈的汁液迸发感。明确这些表型特征

与微观结构之间的关系，是追溯其上游分子调控的

起点，也是区分不同质地形成机制的关键。

2 细胞壁重塑：质地变化的物质基础

植物细胞壁是一个由纤维素、半纤维素、果胶、

蛋白质及木质素等构成的动态复合网络[5，9]。果实

发育成熟过程中的质地变化，本质上是由一系列细

胞壁修饰酶调控的细胞壁多糖代谢与结构重塑的

结果[6]。

2.1 果胶代谢与细胞间黏附的解离

果胶是胞间层和初生壁中富含的复杂多糖，其

状态直接决定细胞间黏合力[10]。果实软化普遍伴随

着不溶性原果胶向可溶性果胶的转化。这一过程

由多聚半乳糖醛酸酶（PG）、果胶甲酯酶（PE）、果胶

裂解酶（PL）和 β-半乳糖苷酶（β- Gal）等协同催

化[11]。PG 水解聚半乳糖醛酸链的 α-1,4 糖苷键，是

果胶解聚的关键酶[12]。番茄中 PG 基因的沉默可明

显延缓软化发生[13]。PE 脱去果胶链上的甲酯基，为

PG 作用创造条件，其活性影响果胶降解的速率与

模式[14]。PL 通过 β-消除反应裂解果胶链，在草莓、

香蕉等果实软化中可能发挥比 PG 更重要的作用。

β-Gal 则通过移除果胶侧链的半乳糖残基，影响细

胞壁孔隙度和酶可及性[15]。

研究表明，果胶代谢活动及其种类占比的改变

是影响果肉质地变化的重要因素。在甜瓜果实贮

藏期间，水溶性果胶含量上升及原果胶含量下降均

与硬度下降显著相关[16]。不同品种猕猴桃的软化速

率差异也与 PG 和 β-Gal 的活性水平密切相关 [17]。

在贮运期间的后熟阶段，果胶降解是导致果实软化

的主要机制[18]。原果胶含量与果肉质地之间存在正

相关关系，即原果胶含量越高，果肉质地越优良，是

评价葡萄果肉质地的一个关键指标[19]。这些研究表

明，果胶代谢的强度与时空特异性是塑造“软烂”质

地的核心环节。

2.2 纤维素与半纤维素网络：细胞壁骨架的稳定性

纤维素微纤丝构成细胞壁的骨架，通过氢键与

半纤维素（如木葡聚糖、葡甘露聚糖）相互交联，形

成抗张强度的网络 [20]。纤维素酶（Cx）和内切 -1,

4-β-葡聚糖酶等可降解纤维素，破坏骨架完整性[21]。

纤维素与半纤维素共同构成细胞壁的网状结

构基础，其含量与结构直接决定了细胞壁的机械强

度与韧性[20]。在西瓜中，纤维素含量的增加会使果

肉变得更加紧实脆爽 [22]。黄瓜果实遭遇低温胁迫

时，纤维素酶活性被诱导，导致纤维素降解和果实

软化[21]。

半纤维素的降解同样削弱微纤丝间的连接能

力。木葡聚糖内糖基转移酶/水解酶（XTH）家族成

员功能多样，既可重构木葡聚糖与纤维素的连接以

维持细胞壁强度，也可发挥水解活性促进网络解

离[23]。研究表明，半纤维素（主要成分是木葡聚糖）

对维持细胞壁结构的稳定性至关重要。当半纤维

素发生降解时，细胞壁中纤维素微纤丝、半纤维素

和果胶质所形成的紧密结构逐渐松散，最终导致果

肉质地变软[24-25]。辣椒中半纤维素含量较低的品种

（如 SJ11-3）口感更为细腻，揭示了半纤维素含量与

魏思佳，等：几种典型果蔬果肉质地形成与调控机制研究进展
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质地粗糙度的关联[26]。同样，在保持脆性的苹果果

实中，某些 XTH 基因的高表达可能与维持细胞壁韧

性有关[27]。

2.3 木质化：贮藏中质地劣变的诱因

木质素是一种疏水性芳香族聚合物，通常在果

实贮藏后期或逆境响应中累积于细胞壁。木质素

的沉积使细胞壁刚性增强，延展性下降，导致质地

硬化、粗糙，食用品质下降。随着贮藏时间的延长，

茄子果实中的木质素含量逐渐升高，导致细胞壁变

得更加坚固，果肉质地硬化，进而使果实变得生硬，

口感变差[28]。豆荚采后纤维化（“豆筋”增长）也与木

质素的过度积累直接相关[29]。因此，抑制贮藏过程

中的异常木质化是保持许多果蔬优良质地的关键。

3 激素互作：调控网络中的信号枢纽

果实质地的变化受到一个复杂激素网络的精

密调控，不同激素通过协同或拮抗作用，影响细胞

壁代谢相关基因的表达，从而决定质地转变的时机

与程度[30-32]。

3.1 乙烯的核心驱动作用

对于番茄、甜瓜、香蕉等呼吸跃变型果实，乙烯

是启动成熟软化程序的核心信号[33-34]。乙烯通过信

号转导途径（EIN2-EIN3/EILs 转录因子级联）激活

下游大量成熟相关基因[35]。

外源乙烯处理可显著上调番茄中 PG、PL、Ex-

pansin 等酶基因的表达，加速细胞壁解体[34]，相反，

通过反义基因或基因编辑技术抑制乙烯合成关键

酶（ACS，ACO）活性，可大幅减少乙烯产生，有效保

持甜瓜、番茄等果实的硬度，延长货架期[36]。西瓜中

过表达乙烯响应因子 ClERF069 能抑制乙烯合成，

从而延迟果实成熟软化进程[37]。在呼吸跃变型果实

中，乙烯是调控成熟过程的关键激素，其释放量的

减少会显著延缓果实变软[38]。

3.2 ABA与JA的协同与主导功能

在草莓、葡萄等非呼吸跃变型或部分跃变型果

实中，脱落酸（ABA）和茉莉酸（JA）常扮演更主要的

调控角色[33，39-40]。在草莓果实成熟过程中，ABA 含

量急剧上升，通过激活细胞壁降解酶基因的表达促

进软化和着色。JA 被证明在草莓软化调控网络中

起主导作用[41]。ABA 与乙烯信号之间存在广泛的

交叉[33]。在呼吸跃变型果实中，乙烯可促进 ABA 合

成，而 ABA 又能正反馈增强乙烯的生物合成，形成

互促，共同推动成熟进程[35]。此外，在伊丽莎白甜瓜

果实成熟过程中，ABA 和乙烯的协同作用至关重

要。ABA 在果实发育的早期阶段促进淀粉水解，为

果实的进一步成熟奠定基础；而乙烯则在果实成熟

的后期阶段发挥主要作用，推动果实完成最终的成

熟[42]。

3.3 激素协同网络的复杂性与特异性

果实质地调控绝非单一激素所为，而是依赖于

一个动态的激素协同网络[43-45]。生长素（IAA）在坐

果初期通过调控赤霉素（GA）水平影响细胞膨大，为

后期质地形成奠定基础[46]。近期有研究揭示了乙烯

在番茄成熟启动中的核心作用，通过转录因子调控

相关基因的表达。与此同时，脱落酸（ABA）、茉莉

酸（JA）和油菜素内酯（BR）等其他激素通过上调乙

烯生物合成基因的表达来增强乙烯的合成，从而促

进果实成熟[35]。

值得注意的是，不同质地类型的果实，其激素

调控网络的重心可能不同。软烂型果实往往依赖

于一个以乙烯为核心的强效激活网络；而在致密脆

型果实中，可能存在着以 ABA 或 JA 为主的、同时

包含乙烯合成抑制因子的更复杂平衡网络，从而延

缓细胞壁的过度降解。表 1 列举了几种不同作物

果实软化过程中的激素调控效果[33，35，47-48]。

4 转录因子与关键基因：调控网络的

执行终端

转录因子通过整合上游激素及发育信号，直接

调控下游功能基因的表达，在果实质地形成网络中

处于承上启下的枢纽位置[49-50]。

4.1 关键转录因子家族

NAC、ERF、LOB、MADS-box 等转录因子家族

成员广泛参与果实成熟的质地调控[51-52]。FcNAC1

可直接结合并激活果胶裂解酶基因 FcPL 的启动

子，直接驱动细胞壁果胶代谢[53]。ERF 转录因子为

乙烯信号通路的下游靶标。柿果实中的 DkERFs 能

够结合多个细胞壁降解酶基因（如 DkPG1、DkPL1）

的启动子，调控其表达 [52]。番茄 SILOB1 在果肉中

特异性高表达，且其表达量随软化进程而升高，正

调控多个细胞壁修饰基因[51]。番茄的 RIN 转录因

子是成熟调控的核心主开关之一，其突变可导致果

实不能正常软化和着色[54]。

4.2 细胞壁修饰基因的表达模式与功能

转录因子最终通过调控细胞壁修饰基因的表

达来发挥作用。这些基因的表达具有物种、品种和

组织特异性[55-56]。西瓜软肉品种京欣 3 号中多个果

胶酶基因的表达量显著高于硬肉品种甜王[55]。蓝莓
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表 1 几种果蔬果实软化过程中的激素调控作用

Table 1 Hormonal regulation during the softening process of several fruits and vegetables

作物

Crop

甜瓜

Melon

番茄

Tomato

西瓜

Watermelon

草莓

Strawberry

激素

Hormone

脱落酸

Abscisic

acid（ABA）

乙烯

Ethylene

（ETH）

乙烯

Ethylene

（ETH）

脱落酸

Abscisic

acid（ABA）

作用

Effect

加速果实软化

Accelerates fruit

softening

促进果实成熟

Promotes fruit

ripening

促进果肉软化

Induces pulp

softening

促进果实软

化着色

Promotes fruit

softening and

coloration

变化趋势

Change trend

ABA 含量先缓慢升高后急剧增加，在果

实成熟时，其含量达到峰值

ABA content increases slowly at first and

then sharply, reaching a peak at fruit matu-

rity

乙烯的产生量起初较低，在果实成熟开

始及成熟过程中，其产量急剧上升

Ethylene production is initially low and in-

creases sharply during the onset and pro-

gression of fruit ripening

在正常成熟系的果肉中，果肉内部乙烯

含量在成熟过程中显著上升

In the pulp of normally ripening lines, in-

ternal ethylene content increases signifi-

cantly during ripening

自绿熟期起，草莓果实中的 ABA 合成便

显著加速，含量在成熟阶段出现高峰

ABA synthesis in strawberry fruit acceler-

ates significantly from the green mature

stage, with a peak content during ripening

作用效果

Regulatory effect

ABA 通过调控细胞壁分解代谢基因的表

达来影响果实的软化

ABA affects fruit softening by regulating

the expression of cell wall catabolic genes

ETH 通过激活 EIN3，进而调控 RIN 和

TAGL，促进乙烯生成相关基因表达，形

成正反馈机制，促使番茄果肉质地变软

ETH activates EIN3, which in turn regu-

lates RIN and TAGL, promotes the expres-

sion of ethylene biosynthesis- related

genes, forming a positive feedback mecha-

nism that leads to softening of tomato pulp

ETH 通过调控 ACS 和 ACO 基因的表

达，增加乙烯生物合成，进而激活细胞壁

降解酶的活性，以及调控果胶甲酯酶

（PME）的活性，最终导致细胞壁的松弛和

分解，从而使西瓜果实质地变软

ETH regulates the expression of ACS and

ACO genes to enhance ethylene biosynthe-

sis, thereby activating cell wall- degrading

enzymes and modulating pectin methyles-

terase（PME）activity, ultimately resulting

in cell wall loosening and degradation and

fruit softening

ABA 激活软化相关酶（如果胶酶等），促

使果实软化

ABA activates softening- related enzymes

（e.g., pectinase ect.）to induce fruit soften-

ing
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中 VcPL41 和 VcPL65 基因的过表达导致可溶性果

胶含量升高，细胞壁结构松散，从而降低果实硬

度[57]。利用转基因和基因编辑技术，关键基因的功

能得以直接验证。利用 CRISPR/Cas9 技术敲除番

茄的果胶裂解酶基因 SlPL，显著提高了果实硬度，

延缓了软化进程 [58]。西瓜中克隆的 PG 家族基因

Cla009218，其表达量与果实硬度呈正相关，提示其

可能具有特定功能或受到更复杂的调控[56]。这些研

究表明，质地的差异不仅源于有无某个基因，更源

于关键基因表达水平的精细调控、不同同源基因的

功能分化以及彼此之间协同作用的特定模式。

5 不同质地表型的调控机制比较

综合现有研究，可以将典型果蔬的果肉质地粗

略分为软烂型、致密脆型和粉质型等，其背后是各

有侧重的调控机制。

软烂型机制（以番茄为代表）：以乙烯信号爆炸

式激活为核心特征[34-36]。乙烯通过 EIN3 等转录因

子，强力启动 RIN、NOR、TAGL 等成熟主调控因子

及下游 NAC、ERF 等，形成一个强大的正反馈转录

级联 [51]，全面、同步地诱导 PG、PL、EXP、CEL 等多

类细胞壁降解/松弛基因的高表达，导致果胶快速降

解，纤维素网络解聚，细胞间黏附和细胞壁强度迅

速丧失[54]。

致密脆型机制（以部分苹果、西瓜品种为代

表）：其特征是细胞壁降解过程的延缓与选择性[48]。

乙烯合成信号可能受到一定抑制，或存在强效的拮

抗因子（如某些 JA 信号模块）。关键转录因子（如

某些 MYB、WRKY）可能更倾向于维持细胞壁完整

性的相关基因表达[55-56]。在细胞壁代谢层面，果胶

降解（特别是 PG 介导的）可能较弱或启动较晚，而

某些 XTH 同工酶可能持续发挥连接作用，维持半

纤维素-纤维素网络韧性，纤维素降解受限[2]。这使

得果实成熟时仍能保持较高的细胞壁机械强度和

细胞间连接能力。

粉质型机制（以部分桃、香蕉品种为代表）：其

魏思佳，等：几种典型果蔬果肉质地形成与调控机制研究进展
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核心可能在于果胶代谢的特定模式[18]。PME 的活

性模式可能导致果胶产生特定模式的去酯化，使

PG 或 PL 降解细胞壁物质的速率和方式存在差异，

更倾向于导致细胞间中层果胶的溶解而非细胞壁

本身的削弱，从而优先引起细胞分离而非细胞壁崩

塌[59-60]。

调控机制的差异，是物种进化适应、栽培选择

以及品种特性的综合体现。解析这些特异性机制

和网络，是实现对不同质地表型进行定向分子设计

育种的前提。

6 总结与展望

笔者从果肉质地表型的多维度解析入手，系统

综述了细胞壁重塑、激素互作网络及转录调控在几

种典型果蔬果肉质地形成中的作用，并比较了不同

质地表型背后的调控机制差异。目前研究已从单

一组分关联深入到多因子互作层面，未来应聚焦以

下发展方向：

6.1 研究视角需从“组分罗列”转向“系统整合”

未来需利用多组学联用技术（转录组、蛋白组、

代谢组等），结合数学模型，构建从激素信号到转录

调控再到细胞壁代谢的动态网络模型，定量解析各

节点在质地形成中的贡献度与互作关系。

6.2 深入解析质地多样性的分子基础

应加强对致密脆型、粉质型等非软烂质地调控

机制的研究。通过比较基因组学、等位基因变异分

析等手段，挖掘决定关键细胞壁酶活性、转录因子

结合特异性或激素敏感性的关键遗传变异。

6.3 关注果实全生命周期的质地发育

当前研究集中于成熟软化期，而对发育早期细

胞壁如何构建、激素环境等关注不足。未来研究应

覆盖果实的整个生命周期，包括果实发育、成熟以

及采后保鲜的各个阶段，深入研究细胞壁成分代谢

及其分子机制对果肉质地的影响。

6.4 强化环境因子与调控网络的互作研究

果实发育期光照、温度、水肥及采后贮藏条件

如何通过影响激素平衡和基因表达来改变质地，

其分子机制尚不清晰。阐明环境信号与内源激素

发育网络的交叉作用，对优质果蔬生产和保鲜至

关重要。

6.5 推动研究成果向育种实践转化

利用 CRISPR/Cas9 等基因编辑技术，精准修饰

调控网络中的关键节点，创制具有理想质地（如耐

贮运、缓慢软化、愉悦的脆爽口感）的果蔬新种质，

将是未来重要的应用方向。

综上所述，研究人员对果肉质地形成机制的解

析已进入一个系统整合与精准调控的新阶段。通

过多学科交叉与新技术应用，深入揭示质地多样性

的分子机制，必将为满足多元化市场需求、实现果

蔬产业提质增效提供强有力的科技支撑。
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