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摘要: 本文就柿采后软化的生理生化变化及其分子机制方面的研究进展进行了综述, 详细论述了柿果实

细胞壁结构和成分的变化, 细胞壁物质水解、乙烯、失水、CO2、温度以及包装对柿软化的影响及相关

的内在机理研究。
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柿(Diospyros kaki)原产东亚, 在我国已有3 000
多年的栽培历史, 现韩国、日本、巴西、西班牙和

意大利等国家也有种植。柿分甜柿和涩柿, 果实中

富含维生素、微量元素、抗氧化物质等对人体有

益的营养物质, 具有很高的食用和药用价值, 深受

消费者喜爱。柿果实属于典型的跃变型果实, 对乙

烯较为敏感。其软化因品种特性而异, 相对涩柿来

说, 甜柿软化较慢, 保脆期很长(约半年之久), 而涩

柿在脱涩之前很硬, 脱涩后迅速软化, 货架期短, 
制约其市场流通。本文主要总结柿果实软化过程

中的生理生化变化及其分子机制研究状况, 以期

为进一步解析柿果实的软化机理提供依据。

1  柿果实采后软化时细胞壁物质的变化

果实软化是柿果实成熟的最主要特征之一, 
其过程复杂有序, 且主要发生在采后后熟阶段。此

时, 果实中不溶性原果胶降解为可溶性果胶和果

胶酸(张元薇等2019)。
柿果实软化主要是细胞壁物质降解导致的。

细胞壁是一个由纤维素、半纤维素、果胶和结构

蛋白组成的复杂网状结构, 约有100多个生物合成

及水解酶基因参与细胞壁物质的合成、修饰和分
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解(李江阔等2019)。柿果实在贮藏过程中, 原果胶

和纤维素含量逐渐减少, 可溶性果胶含量逐渐升

高。就不同品种来讲, ‘富平’尖柿比‘新昌牛心’柿
软化速度快、较不易贮藏。透射电镜观察显示, 两
个品种柿果实在贮藏初期细胞壁完整; 贮藏18 d后, 
‘富平’尖柿细胞壁发生扭曲, 而‘新昌牛心’柿细胞

壁仍相对完整。这表明初生细胞壁被细胞壁水解

酶降解 , 发生细胞壁松弛 , 最终导致软化(He等
2020)。‘富有’甜柿在室温贮藏过程中, 细胞壁中胶

层逐渐降解, 出现质壁分离现象(胡芳等2009)。
纤维素是植物细胞壁中最具特征的成分, 由

一系列β-1,4-葡聚糖链连接组成, 这些葡聚糖链通

过氢键相互作用形成结晶微纤维, 从而确保细胞

壁的刚性。半纤维素由木葡聚糖、半乳糖甘露聚

糖和葡萄糖醛酸木聚糖组成。果胶是胞间层和初

生细胞壁的主要成分, 是一种复杂的多糖, 能像“胶水”
一样将细胞连接在一起。果胶包含3个主要结构域: 
同型半乳糖醛酸聚糖(homogalacturonan, HG)、I型
鼠李半乳糖醛酸聚糖(rhamnogalacturonan I, RGI)和
II型鼠李半乳糖醛酸聚糖(rhamnogalacturonan II, 
RGII)。HG被称为果胶的“平滑区”, 由α-1,4-半乳

糖醛酸连接构成。RGI和RGII组成部分被称为“毛
区”。因为鼠李糖乳糖多糖的鼠李糖残基被附加的

中性糖侧链修饰, 其中大部分是阿拉伯糖和半乳

糖。富含果胶的胞间层是维持细胞间黏附和防止

细胞分离的关键因素。果实采收后, 果胶会降解为

低分子物质, 即果胶解聚降解, 引起果实软化。中

性糖侧链的丢失也会导致细胞壁的间隙增加, 有
利于其他水解酶更好地与对应底物结合, 最终导

致细胞壁降解。因此, 果胶降解对果实后熟过程至

关重要(Wang等2018)。

2  柿果实软化时细胞壁水解酶活性、调节

蛋白及其相关基因表达的变化

果实软化过程中的细胞壁水解酶和调节蛋白包

括纤维素酶、果胶裂解酶(pectate lyase, PL)、多聚

半乳糖醛酸酶(polygalacturonase, PG)、果胶甲酯酶

(pectin methylesterase, PME)、内切葡聚糖酶(endo- 
1,4-β-d-glucanohydrolase, EG)、脂氧合酶(lipoxy-
genase, LOX)、β-半乳糖苷酶(β-galactosidase, β-GAL)、

木葡聚糖内转糖苷酶/水解酶(xyloglucan endotrans- 
glucosylase/hydrolase, XTH)和木糖酶(xylanase, XYL), 
以及参与细胞壁松动的扩张蛋白(expansin, EXP) 
(Cosgrove 2000)。柿果实软化时, 纤维素酶、PG、

PME、β-GAL、XTH、EG、LOX等酶的活性升高。

纤维素酶是一种复合酶, 可被分为三大类: C1
酶、Cx酶和β葡糖苷酶。C1酶能破坏纤维素的结

晶结构, 是最初降解纤维素的酶。Cx酶通过破坏

β-1,4-糖苷键降解由C1酶活化的纤维素。β葡糖苷

酶可进一步将纤维素多糖降解为葡萄糖。研究表

明, 柿果实后熟软化过程中, Cx酶活性升高(罗自生

2005)。
PG和PME是作用于细胞壁果胶部分的两种主

要酶。PME裂解半乳糖醛酸残基之间的酯键, 而
PG裂解相邻半乳糖醛酸残基之间的糖苷键(Brum-
mell和Harpster 2001)。PG与聚半乳糖醛酸主链一

起水解果胶酸, 促进果胶降解, 最终导致果实软化。

PG在果实成熟软化过程中发挥重要作用, PG基因

是参与细胞壁中果胶降解的关键基因。植物PG基

因家族的系统发育分析表明, PG从最初3个分支(A、

B和C)调整和扩展到6个和7个分支(A~F和A~G)。
PG基因家族成员参与了植物发育的各个过程, 如
花的发育、果实的成熟衰老和器官的脱落。刘乐

(2009)采用RACE方法克隆得到‘富平’尖柿中3条
完整的PG基因cDNA序列 , 依次命名为DkPG1、
DkPG2、DkPG3, 这些PG基因编码的氨基酸序列

与番茄、猕猴桃、葡萄、桃的同源性高。姜妮娜

等(2010)研究表明, 在‘富平’尖柿果实软化过程中, 
DkPG1基因转录水平呈先上升后下降的趋势, 且
DkPG1基因表达受乙烯调控。

β-GAL属于糖基水解酶类, 能够水解来自多种

β-d-半乳糖苷底物的末端非还原性β-d-半乳糖基残

基。在柿果实中分离和克隆出4个编码β-GAL的基

因DkGAL1、DkGAL2、DkGAL3、DkGAL4, 虽
然它们都可以在果实和其他营养组织中检测到, 
但是DkGAL1在果实生长过程中积累量较低, 在果

实成熟过程中积累量增加, DkGAL2则与之相反, 而
DkGAL3和DkGAL4在果实中转录本积累量低(Ban
等2016)。异源表达DkGAL1能够改变番茄果实中

半乳糖代谢, 导致细胞间隙增加, 促进果实成熟, 
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进一步证明了DkGAL1是参与柿果实软化的主要

β-GAL基因(Ban等2018)。
XTH是促进柿果实软化的重要酶之一, 能降

解细胞壁中占主导地位的半纤维素木聚糖, 专一

性水解木聚糖β-1,4糖苷键, 参与细胞壁中纤维素代

谢, 在细胞壁重构过程中发挥重要作用。在柿果实

贮藏过程中, XTH基因家族成员DkXTH1和DkXTH2
的表达上调(Nakatsuka等2011)。

EG能水解β-1,4-葡聚糖主链中的糖苷键, 导致

纤维素降解。在柿果实后熟软化过程中, DkEG1表
达量明显增加, 且受赤霉素(gibberellin acid, GA3)
抑制, 受脱落酸(abscisic acid, ABA)促进(宋康华等

2011)。
EXP则通过破坏细胞壁多聚物之间的氢键, 导

致细胞壁松弛, 参与果实软化。EXP主要包括α-ex-
pansin和β-expansin两大类。在柿果实发育不同时

期, 果实都具有一定的EXP活性, 在软化前期Dk-
EXP3/4表达量迅速升高(孙振营等2014)。

LOX途径是调节植物体内脂质过氧化的关键

环节, 在植物衰老和防御途径起重要作用。在柿果

实中, DkLOX1主要在幼果中表达; DkLOX3在成熟

果实的整个贮藏期间表达量都很高, 且受CO2处理和

机械损伤影响; DkLOX4则在所有组织中都有表达。

进一步研究显示, DkLOX3通过刺激脂质过氧化促

进果实成熟和衰老, 加速乙烯产生(Hou等2015)。
此外, 柿果实LOX基因的表达受植物生长调节剂的

影响。例如, ABA处理提高‘富平’尖柿果实中LOX
活性和乙烯生成量, 提前3 d出现DkLOX1/3基因表

达高峰, 加速果实软化; GA3处理则下调DkLOX1/3
基因表达, 延缓果实成熟软化(Lv等2014)。

柿果实软化过程与一系列细胞壁中的生物合成

及降解酶相关基因(DkPG1、DkPME1/2、DkGAL1、
DkXTH1/2/8/9/10/11、DkEG1、DkEXP3/4和DkLOX3)
的表达有关(Wang等2017; He等2020)。在柿不同

品种果实中, 这些基因的表达也不相同。例如, 在
‘富平’尖柿中, DkPG1、DkXTH2和DkEXP4的表达

明显高于‘新昌牛心’柿(He等2020)。
尽管如此, 研究者们对这些细胞壁水解酶在

柿果实软化中的作用认识不一。田建文等(1991)
研究表明, 在‘火柿’采后软化过程中, PG比Cx酶发

挥更重要的作用。张子德等(1995)的研究结果也

显示PG是导致柿果实软化的关键酶。而罗自生

(2005)对‘扁花’柿的研究认为, PG活性与柿果实硬

度变化相关性不明显。叶玲(2014)的研究表明, ‘富
有’甜柿果实贮藏期间, PG、Cx酶和β-GAL活性的

变化模式各不相同, 并且不同成熟度也会影响酶

活性的变化。就不同品种而言, 采收时‘富有’甜柿

果实中的PG活性约为‘爱宕’柿的2倍, 而‘平核无’
柿PG活性与‘爱宕’柿几乎相同; 3个品种的PME活
性同步达到最高, 而在采收时3个品种果实中几乎

没有PME活性(Matsui和Kitagawa 1991)。这些表明, 
果实细胞壁水解酶活性在不同品种柿果实的不同

软化阶段中的表现和作用存在差异。

3  柿果实软化的调控及其机制

3.1  乙烯

植物激素参与柿果实的成熟软化。乙烯具有

促进作用, 研究相对深入。对其他激素的研究发现, 
GA3延缓果实软化, 而ABA、油菜素内酯(brassino-
steroids, BRs)促进果实软化(He等2018)。

乙烯是参与柿果实软化和衰老的重要激素。

采收前的柿果实乙烯含量很低, 但在成熟开始时

乙烯的产生量会增加, 并伴随果实成熟过程。研究

表明, 不同品种柿果实的呼吸类型及内源乙烯含

量存在差异 , 且对乙烯的敏感性不同(孙振营等

2015)。‘磨盘’柿成熟过程受乙烯调节, 有明显呼吸

跃变峰, 且呼吸跃变峰在果实软化速率加快之后

产生(Kou等2020a); ‘火柿’果实变软之后出现呼吸

速率高峰和乙烯释放高峰, 属于后期跃变型果实

(田建文等1991); ‘富平’尖柿成熟过程受乙烯调节, 
果实软化后出现乙烯释放高峰, 同属后期跃变型

果实(He等2020)。这些表明, 不同柿品种的呼吸跃

变类型可能存在差异。

乙烯对果实的影响是通过一系列乙烯信号转

导的调节来完成的, 乙烯信号转导首先由乙烯受体

ETR (ETHYLENE RESPONSE)感知, 然后由CTR1 
(CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE 1)、EIN2 
(ETHYLENE-INSENSITIVE 2)和EIN3 (ETHYLENE 
INSENSITIVE 3)传递到细胞核, 通过乙烯响应因

子ERF (ETHYLENE RESPONSE FACTOR)和其他
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下游转导元件最终调节相关蛋白的表达(Yoo等
2009)。1-甲基环丙烯(1-methylcyclopropene, 1-MCP)
是一种有效的乙烯抑制剂, 能与乙烯受体竞争性

结合, 阻碍下游乙烯信号传导, 从而抑制乙烯诱导

的果实成熟和软化等生理变化(Park等2017b)。在

柿果实中 , 乙烯信号转导有关的DkERF1/3/8/16/ 
18/19/24、DkETR1/2、DkCTR1和DkEIL1等基因已

被鉴定与克隆(Wang等2017)。
1-氨基环丙烷-1-羧酸合成酶(1-aminocyclopro-

pane-1-carboxylate synthase, ACS)和1-氨基环丙烷-1-
羧酸氧化酶(1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxi-
dase, ACO)是植物体内乙烯生物合成途径的关键

酶。在柿果实贮藏过程中, 1-MCP能显著抑制ACS
和ACO活性及其相关基因的表达, 外施乙烯的作

用相反(He等2020)。
ERF是植物特异性转录因子, 是乙烯信号通路

的重要下游成分。研究指出, DkERF8/16/18/19/24
这5个DkERF基因转录本的积累受乙烯诱导和 
1-MCP抑制(He等2020)。其中, DkERF16能够激活

DkXTH11和DkEXP4的启动子; DkERF18能够结合

并增强DkACS2启动子活性, 其瞬时过表达后乙烯

生成明显增加; 短暂过表达DkERF8促进柿果实中

水溶性果胶含量升高。此外, DkERF19通过激活

DkXTH9启动子参与柿子脱涩过程中的果实软化

(Wang等2017)。这些结果表明DkERF8/16/18/19可
能通过促进细胞壁修饰和乙烯生物合成参与柿果

实成熟软化。

乙烯调节柿果实软化相关的细胞壁水解酶基因

的表达。在柿果实贮藏过程中, 乙烯诱导DkXTH1 
mRNA的积累, 1-MCP预处理可延缓DkXTH1 mRNA
的积累(Zhu等2013)。此外, DkPG1 (Kou等2020b)、
DkGAL1 (Ban等2016)、DkEXP3/4 (孙振营等2015)
的表达也受乙烯的诱导和1-MCP的抑制。

3.2  失水

柿果实贮藏在低湿度的环境时, 失水较多, 刺
激乙烯生成, 减少果胶和纤维素中的阿拉伯糖和

半乳糖含量, 促进高分子质量多糖物质降解, 加速果

实软化(Tsuchida等2003, 2004)。深入的研究表明, 
萼片是柿果实失水的主要部位。在低湿度贮藏时, 萼
片失水会上调DkACS2表达量, 增加1-氨基环丙烷-1-

羧酸 (1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)
含量, 增强萼片乙烯生成能力, 进一步自催化果实生

成乙烯, 加速软化(Nakano等2002, 2003)。柿幼果

试验表明, 失水胁迫诱导萼片中ABA快速积累, 进
一步触发乙烯生物合成(冷平等2009)。因此, 保持

其完整的萼片, 可减少果实失水, 延缓软化进程。

3.3  CO2

高CO2 (95%)处理加速‘磨盘’、‘镜面’、‘Rojo’和
‘Saijo’柿果实软化(Xu等2003)。然而, 高CO2 (95%)
处理后‘刀根早生’柿依然保持坚硬(Wang等2017)。
‘牛心’柿在冷藏前进行高CO2 (90%)处理, 果实快速

软化且货架期缩短; 而冷藏前对果实进行CO2 (90%)
脱涩后用1-MCP (0.5 μL·L−1)处理可延缓果实软化, 
延长贮藏时间(Min等2018)。Wu等(2020)研究比较

了柿果实在高CO2 (95%)、CO2 (95%)+1-MCP (0.5 
μL·L−1)和不处理(对照) 3种条件下的转录组数据, 
发现有227个差异表达基因和17个转录因子与果实

脱涩软化有关, 并且新生多肽结合复合体(nascent 
polypeptide-associated complex, NAC)家族成员DkN- 
AC9是DkEG1的直接转录激活因子。它能与乙烯

应答因子DkERF8/16协同作用, 促进柿果实脱涩后

软化。

3.4  温度

温度是影响柿果实呼吸速率的关键要素, 低
温能有效抑制果实的呼吸速率和乙烯释放速率。

比较乙烯处理后不同温度条件下‘Daebong’柿果实

品质发现, 在15和25°C条件下果实硬度和水溶性

单宁含量的下降趋势相似, 但与15°C相比, 25°C贮
藏果实中乙烯相关基因(DkEIL、DkERF2、DkE-
RF5、DkERF8)的表达量更高(Park等2017a)。

冰温贮藏能明显延长柿果实的保脆期。与传

统冷藏 (1~2°C)相比 , 冰温 (−2~−1°C)显著抑制

‘方山’柿果实PG和Cx酶活性, 延缓原果胶降解, 降
低水溶性果胶含量, 延长柿果实贮藏期(周拥军等

2011)。1-MCP预处理结合冰温贮藏(−0.5~−0.2°C), 
能明显降低‘磨盘’柿果实细胞壁水解酶活性, 保持

贮藏期和货架期的果实硬度(魏宝东等2014)。
柿果实发生冷害时, 果实加速软化。其原因是

冷害后柿果实初生细胞壁和胞间层无法正常降解, 
导致果实呼吸速率和乙烯释放速率显著增加, 缩
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短贮藏期 (罗自生和席玙芳2005)。冷藏前采用

1-MCP和热水预处理的方法, 使柿果实中过氧化氢

酶活性升高以及过氧化物酶活性降低, PG和PME
活性升高趋势减慢, 冷害症状减轻, 果实软化延缓

(Khademi等2014)。此外, 收获后经低温(1±1)°C、
相对湿度(85±5)%的冷驯化处理有助于柿果实中

热休克蛋白的表达, 提高细胞壁降解酶的活性, 促
进果实正常成熟软化(de Souza等2011)。热激处理

则能延缓柿果实中PG、PME以及Cx酶活性的升

高, 使原果胶降解缓慢, 延长果实货架期(罗自生

2006)。
3.5  包装

在不同包装条件下, 柿果实软化进程不同。自

发性气调包装(modified atmosphere packaging, MAP)
能降低冷藏(1°C)过程中‘阳丰’柿果实的冷害率, 有
效抑制硬度下降(赵倩兮等2019)。但在常温条件下, 
用保鲜膜处理‘磨盘’柿可降低果实失水率, 果实硬

度与对照无显著差异(曹永庆等2007)。低氧(氧气

分压1.3~1.6 kPa)下MAP可延长‘富有’柿低温贮藏

时间至4个月左右(Liamnimitr等2018)。
研究表明, 在低温条件下, 相比于聚乙烯(poly-

ethylene, PE)塑料薄膜袋包装结合魔芋葡甘聚糖涂

膜的保鲜方法, 利用保鲜膜结合GA3、乙烯吸收剂

的方法贮藏甜柿, 可保持果实较高的硬度, 明显延

长货架期(李劼和刘兴华2011)。‘富平’尖柿在有孔

PE包装膜贮藏条件下能有效使果实保湿, 减少失

水, 显著延缓柿果实硬度下降(李灿和饶景萍2004)。
对于‘磨盘’柿来说, 有孔PE包装膜贮藏条件也更有

利于保持硬度(冷平等2004)。冰温(−0.5~−0.2°C)
贮藏条件下, 真空包装结合1-MCP处理‘磨盘’柿, 
能降低PG和Cx酶活性, 减慢果实硬度下降速率; 
同时, 还能促进不溶性单宁含量升高, 明显延长果实

贮藏期(李江阔等2012)。用含1-MCP (1.35 μL·L−1)
的保鲜纸包装‘安溪’柿 , 可显著降低PG、PME、
β-GAL和Cx酶活性, 使细胞壁中水溶性果胶含量

降低, 细胞壁多糖含量增加, 从而保持果实硬度, 
延缓果实软化(Wang等2020)。
3.6  减压处理

据报道 , 减压 (经绝对压力0.07 MPa处理15 
min)结合CO2 (90%~95%)脱涩处理再常温放置1 d, 

可有效抑制‘金瓶’柿果实软化, 处理后0°C贮藏能

够有效达到脱涩保脆的效果(张雪丹等2018)。‘磨
盘’柿在减压贮藏条件下也能有效保持果实硬度, 
如结合1-MCP (1.0 μL·L−1)处理对延缓果实软化效

果更明显(孟宪军等2011)。

4  结论与展望

综上所述, 柿果实软化过程中会发生一系列

生理变化, 例如, 原果胶和纤维素含量减少, 可溶

性果胶含量升高, 涩柿中可溶性单宁转化为不溶

性单宁。这些复杂的生理变化不仅与不同类型柿

果实的细胞壁水解酶、调节蛋白活性及相关基因

表达的变化紧密联系, 同时受内部因素(如乙烯、

失水)和外部因素(如CO2、温度和包装条件)等
影响。目前, 柿基因组数据已公布(Wu等2020), 导
致柿果实软化的关键酶、基因调控及其作用机理

仍有待进一步研究, 采用基因编辑方法进行果实

软化调控有望实现突破, 探讨新的保鲜技术方法

势在必行。
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