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肉类嫩度形成机理及嫩化调控研究进展
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摘  要：嫩度是原料肉的重要品质指标之一，与肉制品的出售价格及消费者满意程度和重复购买的意愿紧密相关。

近年来，新兴的植物肉、细胞培养肉等人造肉追求模拟传统肉制品的感官体验，其中包括肉类独特的质地。本文对

肉类嫩度的主要影响因素及近年来的研究进展进行综述。首先，简要介绍嫩度的定义及测定方法；其次，围绕肌节

长度、结缔组织和蛋白酶解三方面重点介绍肉类嫩度的影响因素及机理；最后，简述肉类嫩度的调控方法及最新的

研究进展，以期为传统肉品领域以及模拟肉、3D打印肉等相关研究开发提供参考。
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Abstract: Tenderness is one of the most important meat quality attributes. It is closely related to the selling price, consumer 

satisfaction and willingness to repeat purchase. Recently, plant-based meat and cultured meat are gaining great popularity, 

which pursue mimicking the sensory properties of meat including the unique texture. This paper reviews the major factors 

influencing meat tenderness and recent progress in research on meat tenderness. Firstly, the definition and evaluation 

methods of meat tenderness and are briefly introduced. Secondly, the major factors influencing meat tenderness and the 

underlying mechanism are thoroughly discussed from the perspectives of sarcomere length, connective tissue and proteolysis. 

Finally, the methods used to regulate meat tenderness and the latest research progress are briefly described. We expect that 

this review will provide theoretical support for the traditional meat industry, as well as the research and development of meat 

analogues and 3D-printed meat, etc.
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肉类嫩度是感官特性，通常根据肉在切割时所需的

剪切力大小进行定义[1]。合适的嫩度对于肉类消费者而

言至关重要，肌肉组织的微观结构赋予肉类独特的质构

特性。有关肉类嫩度的研究已经较为成熟，一般认为肌

原纤维蛋白的骨架结构[2-4]及结缔组织的强度[5-7]对于肉

质有重要贡献。近年来，随着人们对资源/环境可持续

性、动物福利等日益关注，植物肉、细胞培养肉等领域

的科研和产品开发迅速发展。无论是植物肉、细胞培养

肉或者其他形式的人造肉大多追求模拟传统肉制品的感

官体验，其中包括肉类独特的质地。然而，当前的人造

肉技术均具有一定的局限性，如细胞培养肉得到的往往

是分离的肌纤维，缺少其他肉类成分及肉类特殊的层次 

结构[8]。为了提高细胞培养肉类咀嚼性等质构特性，往往

需要构建细胞生长的支架，而性能优异的支架构建有赖

于对肉类质地形成机制的深入了解[9]；而植物肉虽然可以

较好地模拟纤维状质地，但纤维的粗细、分布不如肉类

均匀，并且湿法挤压[10]及3D打印[11]等成型技术的精度也

存在限制。因此，了解肉类嫩度形成机理及其调控因素

的研究进展，不仅有助于传统肉类行业的发展，对于新

兴的人造肉/模拟肉领域也将具有启发意义。

1 肉类嫩度的定义及测定方法

肉制品嫩度是消费者的主观感受，为了相对客观地

进行嫩度评价，有学者建议根据将食物咀嚼到可吞咽状

态需要的时间长短，将食物分为“嫩”、“有嚼劲”和

“难以咀嚼”[12]。除了可以借助感官评价的方式进行衡

量，还可以利用仪器测量肉类的机械性能，从而反映嫩

度。其中，与嫩度最直接相关的是剪切力的测量，包括

Warner-Bratzler剪切力、Allo-Kramer剪切力、Slice剪切力

等，三者之间的区别主要是用于剪切肉类的刀刃构造不

同[13]。不同方法测得的剪切力与感官嫩度的相关性可能

略有差异，如Cavitt等[14]发现，Slice剪切力在预测禽肉嫩

度方面优于Allo-Kramer方法。肉品剪切力随剪切距离变

化的曲线中通常会出现2 个峰，其中第1个峰的高度对应

肌纤维抵抗剪切的能力，而第2个峰对应结缔组织抵抗剪

切的能力。除了剪切分析，还可以借助其他机械性能的

测试反映肉质嫩度。Warner等[12]指出，硬度及咀嚼性等

指标与剪切力呈现良好的相关性，而质地剖面分析也经

常用于肉品研究中。与剪切测量中通常出现2 个峰类似，

Soglia等[15]对鸡胸肉进行压缩测试，认为压缩比为40%

时的应力值对应肌纤维的贡献，而压缩比为80%时对应

结缔组织的贡献。肉质嫩度的差异在肌纤维层面上也得

到体现，一般而言，肌纤维断裂强度越低，则肉的嫩度

越好。Lund等[16]从气调包装的猪肉及牛肉中分离出单根

肌纤维进行拉伸测试，结果表明，牛肉纤维断裂强度为

500～800 kPa，而猪肉纤维为200～300 kPa，且含有氧气

的包装显著增加了牛肉中肌纤维的断裂强度，而在猪肉

中未发现差别。

2 肉类嫩度的主要影响因素

影响肉类嫩度的因素主要可分为宰前和宰后两大

类，宰前因素涉及动物的品种、生长速率、营养状况

等；而宰后因素涉及胴体的冷却和成熟[3]。动物屠宰放

血之后短时间内，肌肉的营养及氧气供应停止，无氧状

态下糖酵解途径将肌肉内糖原转化为乳酸，导致pH值下

降并伴随少量ATP的生成，同时，由于细胞膜破损等原

因导致细胞内Ca2＋浓度升高。在Ca2＋的诱导下，肌肉发

生收缩消耗ATP，当ATP和磷酸肌酸等高能磷酸化合物耗

尽，肌动球蛋白之间形成不可逆的横桥连接，此时肉进

入僵直期（图1）。在随后的成熟过程中，由于自溶酶的

作用，肌肉骨架蛋白发生降解[17]。因此，肌肉在宰后成

熟过程及后续贮藏加工过程中，其结构会发生一系列的

变化，进而影响嫩度。与肉类嫩度最紧密相关的3 个因素

包括肌节长度、结缔组织和蛋白酶解。

ATP

Ca2

pH

图 1 动物屠宰之后短时间内肌肉中的主要理化现象

Fig. 1 Major physicochemical phenomena in postmortem muscle

2.1 肌节长度

肌节是动物活体状态时肌肉收缩的基本单元，生理

状态下在Ca2＋和ATP等存在时肌节可以在舒张与紧张状

态下循环切换。根据肌丝滑动理论，肌节产生的力与其

长度有关，肌节长度的改变影响粗细肌丝的重叠区域大

小，进而决定肌动球蛋白横桥连接的数量，最终影响张

力大小[18]：当肌节长度为3.65 μm时，粗细肌丝没有重

叠，肌动球蛋白无法形成横桥连接，张力为0；当肌节开

始收缩，粗细肌丝开始重叠，张力增大，直至2.25 μm时

张力达到最大值；由于粗丝中心没有横桥连接位点，虽

然肌节进一步缩短增大了粗细肌丝的重叠区域，但张力

与2.25 μm时相同；随着肌节的进一步缩短，细丝会发生

相互碰撞，以及粗丝在Z线阻碍下弯曲变形，这些变化导

致张力减小。与活体状态下类似，宰后肉质力学特性也

与肌节密切相关[19-23]。Wheeler等[23]选取猪肉中5 种主要

部位进行嫩度分析并测定肌节长度，结果显示，当肌节
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长度为2～3 μm时，嫩度评分与肌节长度呈现良好的正相

关；而当肌节长度为1.5～2.0 μm时，感官评定人员针对

嫩度的评分差异较大，可能与其他因素，如胶原蛋白含

量、骨架蛋白降解程度存在差异等有关。利用肌节长度

预测肉的嫩度需要综合考虑其他理化因素，Chun等[24]比

较牛肉成熟5、21 d的肌节长度，发现贮藏时间并未对肌

节长度造成显著影响，而宰后成熟会影响骨架蛋白的降

解，进而嫩化牛肉。

动物宰后其肌节长度受到诸多环境因素的影响，

如pH值下降速率、肌肉冷却速率、机械拉伸等[4]。僵直

期肌动球蛋白形成不可逆的横桥连接，使得肌节处于一

个相对“锁定”的状态，如果在肌节处于收缩状态时进

入僵直期往往导致肉质坚韧，因此，实际的肉类生产过

程中需要尽量避免肌节收缩的现象，从而提升嫩度，即

宰后成熟要充分。宰后肉的冷却过程如果操作不当，可

能会造成冷收缩、解冻僵直等现象，从而引起肌节缩短

而致肉质坚韧；而僵直之前的肉如果保存在较高温度下

（20～40 ℃）同样会使得肌节收缩[4]。Pflanzer等[25]对比

慢速冷却和快速冷却对牛后腰肉的影响，发现慢速冷却

的牛肉剪切力更低，而肌节长度出现下降的趋势。为了

避免收缩现象的发生，往往对僵直前的肉进行电刺激，

从而消耗胴体中残存的ATP，并使得pH值迅速下降，

从而快速通过冷收缩的“温度-pH值”窗口（温度低于

10 ℃，同时pH值在6.0以上）。Abhijith等[26]对原料肉电

刺激处理的文献进行荟萃分析，发现电刺激处理组的肉

相较对照组具有更长的肌节，并且显著降低了原料肉的

剪切力。除了对原料肉进行电刺激之外，还可以将屠宰

后的胴体吊挂起来，利用肌肉自身重力拉伸相应部位。

Basinger等[27]发现，悬挂法将山羊背最长肌中肌节长度

拉伸达10%，而肉的剪切力发生显著下降。温凯欣[28]利

用胴体颈臂束缚吊挂技术使牛背最长肌的肌节长度显著

增大，而剪切力发生下降。然而，Pen等[29]对牛里脊肉

进行拉伸，发现肌肉长度拉长33%却并未影响肌节和剪

切力。因此，不同的吊挂/拉伸方式（后腿吊挂、骨盆吊

挂等）对不同部位的肌肉嫩化效果不同。Ertbjerg等[4]指

出，过度收缩（＞40%）可能会使得邻近肌节在Z线附近

发生断裂，虽然肌节发生断裂有利于嫩度，但过度收缩

往往造成汁液大量流失。

2.2 结缔组织

结缔组织能够在肌肉、肌束及每根肌纤维表面形成

膜鞘结构，因此，结缔组织对于肉的嫩度有重要影响。

通常认为除了实质性的肌原纤维外，起支撑作用的结缔

组织构成了肉的“背景嫩度”。结缔组织的主要成分为

胶原蛋白，同时含有一些其他的成分，如弹性蛋白等。

胶原蛋白往往以胶原纤维的形式存在，胶原蛋白的三股

螺旋结构及分子间交联使得胶原纤维尤其强韧。一般而

言，胶原蛋白含量越高，嫩度越差。除了含量之外，胶

原蛋白本身的理化性质也对肉质有显著影响。例如，年

龄大的动物其肉质较老，而胶原蛋白含量往往无显著差

异，甚至年老的动物肌肉胶原含量低于年幼的动物[12]，

主要原因在于胶原蛋白热稳定性的差异。胶原蛋白的热

稳定性一方面与自身的氨基酸组成有关，脯氨酸和羟脯

氨酸含量高，通常热稳定性也好[30]；另一方面，与胶原

蛋白分子内及分子间的交联特性有关。胶原蛋白的交联

主要有三大类[31]：1）二硫键，常见于Ⅲ型及Ⅳ型胶原蛋

白；2）可还原的二价键，容易被热、pH值、变性剂等

破坏，包括羰亚胺和醛亚胺；3）不可还原的三价键，

在二价键的基础上进一步演变而成，主要是吡啶烷醇。

Archile-Contreras等[32]研究肌肉细胞对氧化的应激反应，

结果表明，体内活性氧可能会影响胶原蛋白的代谢，导

致胶原蛋白溶解度下降。随着动物年龄的增长，不稳定

的二价键在活性氧等作用下逐渐成熟演变为三价键，同

时由于胶原蛋白在体内代谢周期相对肌动蛋白、肌球蛋

白等更长[33-34]，从而有利于胶原蛋白分子间稳定交联的积

累。肉品通常是加热后食用，胶原蛋白中热稳定性高的

交联及热稳定性差的交联比例对于肉质显得至关重要。

如果热稳定的交联少，胶原蛋白更容易转变为明胶，肉

在烹煮过程中容易松散；而如果稳定的交联过多，则肉

难以咀嚼。低温长时间烹煮有利于嫩化肉类，与其中组

织蛋白酶保持活性及胶原蛋白变性有关，二者共同作用

下弱化了结缔组织[35]。文献中主要关注的是骨骼肌来源

的肉品嫩度，李升升等[36]研究牦牛瘤胃平滑肌中胶原蛋

白含量，同样发现随着年龄增加，总胶原蛋白含量、不

可溶性胶原蛋白及三价交联键含量显著增加，并伴随着

剪切力、硬度和咀嚼性的显著增加。胶原蛋白对肉品嫩

度的贡献在一些极端情况下较为有限，例如在发生冷收

缩的肉类中，肌节长度对嫩度的影响更大[4]。

在结缔组织中弹性蛋白和蛋白聚糖只占很小的比

重，这些物质与胶原蛋白一起共同维持肌肉的结构完整

性，从而对肉的嫩度有一定的贡献。弹性蛋白在体内处

于收缩状态，能够可逆地进行高度拉伸。弹性蛋白高度

疏水，几乎不溶，同时由于其含量低，目前在肉品中的

研究尚不多见。Janz等[37]研究外周结缔组织对牛肉半键

肌嫩度的影响，发现过于坚韧的肉质与高含量的弹性蛋

白有关。Chen Qihe等[38]从杆菌中分离出一种弹性蛋白酶

并将其用于牛肉的嫩化处理，结果表明，结缔组织中弹

性蛋白被选择性降解，而对应的牛肉嫩度评分也高于对

照组，这也支撑了弹性蛋白对肉质嫩度的贡献。蛋白聚

糖由核心蛋白与葡萄糖胺聚糖组成，而蛋白聚糖往往又非

共价地连接在透明质酸上，形成相对分子质量巨大的组装

体。Nishimura[6]提出，蛋白聚糖穿插在胶原纤维网络中，

形成完整的细胞外基质，单一胶原纤维的应力可以被周围
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的组织缓冲；在宰后成熟过程中，蛋白聚糖发生降解，从

而造成肌肉结缔组织网络的破坏，单一的胶原纤维失去邻

近纤维的支撑，容易破断，因而导致肉的嫩化。

2.3 蛋白酶解

上述提及的肌节长度和结缔组织在肉类成熟过程

中变化较小，而细胞骨架蛋白的酶促降解被认为是肌肉

成熟过程中嫩度变化的决定因素，因此很多相关的研究

都集中在细胞骨架蛋白的降解方面。在宰后成熟过程

中，肌肉中部分细胞骨架蛋白，如肌原纤维蛋白中的肌

球蛋白、肌动蛋白，以及肌原纤维附着点中肌联蛋白、

肌间线蛋白都会发生降解，而可能参与降解过程的内源

酶主要包括钙蛋白酶、组织蛋白酶、蛋白酶体和细胞 

凋亡酶[39]。钙蛋白酶，尤其是μ型钙蛋白酶被认为是牛

肉、猪肉等嫩化的决定性内源酶。在成熟过程中，μ型钙

蛋白酶活性显著下降，体外实验也表明，一系列的骨架

蛋白，如肌联蛋白、肌间线蛋白等都是μ型钙蛋白酶的良

好底物[40]。m型钙蛋白酶相比μ型钙蛋白酶需要更高浓度

的钙离子激活，被认为不参与肉的嫩化[37]。近年来，部

分研究表明，m型钙蛋白酶也参与了肉的嫩化[41-43]。钙蛋

白酶对肉的嫩化作用主要体现在两方面，一是通过降解

伴肌球蛋白和伴肌动蛋白而弱化肌丝和Z线的相互作用，

进而弱化单一肌原纤维本身的结构强度，二是通过降解

肌间线蛋白等连接蛋白，从而破坏肌原纤维与周围的连

接[44]。根据Dransfield[45]提出的“基质-纤维相互作用模

型”（图2），肌原纤维的弱化和连接蛋白的降解都将有

利于嫩度的提升。

Z

图 2 基质-肌原纤维相互作用对肉质影响的示意图[45]

Fig. 2 Schematic illustration of the influence of matrix-myofiber 

interaction on meat tenderness[45]

Kristensen等[46]研究表明，动物生长速率的差异会影

响屠宰后肉的嫩度，生长速率快的猪体内蛋白质代谢潜

力（μ型钙蛋白酶相比其抑制剂的比值）增强，而上调的

蛋白降解酶活性在宰后持续发挥作用，从而导致肉的嫩

化。钙蛋白酶主要游离于肌浆中，集中在肌节Z线和I带
附近，而Z线也是肌节断裂现象通常发生的地方。也有

部分钙蛋白酶与肌原纤维、线粒体等结合。Lyu等[47]利用

肌原纤维与Ca2＋孵育，发现Ca2＋能够使得钙蛋白酶与肌

原纤维紧密结合，而且结合的钙蛋白酶可以保持降解肌

原纤维蛋白的活性。钙蛋白酶水解蛋白有赖于其活性中

心的半胱氨酸和组氨酸残基，而这2 种氨基酸都容易被

氧化。由于氧化环境几乎无所不在，氧化可能导致钙蛋

白酶失活，这一点已经在纯化的钙蛋白酶及强氧化环境

（辐照）下得到验证[48]。氧化除了可能导致酶失活，也

会改变底物蛋白的结构，从而影响其降解性。一般认为

轻微程度的氧化促使蛋白质展开，更易被降解，而过度

氧化导致蛋白质形成致密的结构，掩盖了酶解位点，进

而难以被降解[49]。磷酸化[50]和硝基化[51]是肌肉蛋白质中

常见的翻译后修饰类型，二者同样可以调控钙蛋白酶的

活力，进而影响肉的嫩度。

3 肉类嫩度的调控

基于以上对影响肉质嫩度主要因素的论述可知，肉

的嫩化可以在从农田到餐桌的各个阶段实施，嫩化的机

制主要是通过影响肌节长度、结缔组织和蛋白酶解等。

3.1 动物生长阶段肉质嫩度调控

在生长阶段，不同的饲养条件可以显著改变肉质。

Kristensen等[46]研究表明，猪的生长速率差异会影响屠宰

后肉的嫩度，生长速率快的动物体内蛋白质降解活性增

强，并且宰后肉中肌原纤维小片化指数较高。Gómez等[52] 

研究生长速率和末期饲料对牛肉品质的影响，结果表明，

生长速率的差异对嫩度无显著影响，而生长末期谷饲的

牛肉嫩度高于草饲组。相反，Coria等[53]发现，草饲相比

谷饲，牛肉中钙蛋白酶活性更高且其抑制剂活性更低，

而草饲组的牛肉剪切力也较低。为了提高肉质氧化稳定

性，往往在饲料中添加天然抗氧化成分。许多研究表

明，抗氧化成分在提高肉质氧化稳定性的同时，往往也

会提升肉的嫩度[54-55]，一种可能的解释是抗氧化成分可以

减缓肌原纤维蛋白之间的交联。

3.2 动物屠宰阶段肉质嫩度调控

在宰后僵直阶段，对肌肉进行冷却/冷冻等后续处理

时，最关键的是避免肌节过度收缩造成肉质坚韧。如前

所述，可以通过电刺激加速胴体的僵直进程，之后再进

行冷加工，从而避免“冷收缩”“解冻僵直”等发生；

此外，由于Ca2＋泵在低温下失活导致细胞内Ca2＋浓度升

高，也可以通过调控冷却速率使肉类安全通过冷收缩的

“温度-pH值”窗口（保持温度不低于10 ℃直至pH值下

降至6.0以下）。通过外力限制肌肉收缩或拉伸肌肉也可

以改变肌节长度，进而影响肉的嫩度[27-29]；除了肌节长

度之外，肌动球蛋白横桥连接的数量也影响肉的力学特

性。Liu Jiao等[56]受到部分肌肉在频率为50～100 Hz、振
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幅为5%～10%的条件下收缩力会下降的启发，利用沿肌

纤维长轴方向的振动成功抑制了分离的肌纤维及完整肌

肉中肌动球蛋白的横桥连接。因此，对僵直前的肉施加

适当的振动处理，可能会达到嫩化肉的效果，但目前有

关研究主要集中在肌肉生理学方面。

3.3 肌肉贮藏加工阶段肉质嫩度调控

在宰后成熟阶段，通常可以借助一些物理方法破坏

肉的超微结构，从而达到嫩化的目的，包括超高压、冲

击波、超声波和共振技术等[57-59]。Peng Yingbo等[59]利用

共振技术处理牦牛肉，发现牦牛肉的剪切力相较未处理

组降低8%～23%，同时伴随肌节中M带的消失、肌原纤

维彼此分离及胶原纤维分离。肉的成熟阶段伴随内源酶

对骨架蛋白的降解破坏作用，受此启发，不同的外源酶

被添加到肉品中用于提高嫩度，尤其是韧性大的老龄动

物肌肉，应用较多的主要是来源于植物（木瓜、菠萝、

无花果、猕猴桃、生姜）的酶和来源于微生物的弹性蛋

白酶、胶原蛋白酶等[58]。相较于其他肉类嫩化方法主要

针对生产者的特点，添加外源蛋白酶为消费者自身调控

肉的嫩度提供了途径，但需要注意的是，外源蛋白酶使

用不当可能会带来浆糊质地、风味差等缺点。根据不同

嫩化技术有利有弊的特点，近年来已经发展出多种嫩化

技术联用，以期达到协同增效的目的[60-62]。潘治利等[60] 

报道，超声波联合木瓜蛋白酶嫩化与单独使用木瓜蛋

白酶或单独进行超声处理相比，使得剪切力分别降低

22.48%和19.02%。除了在肉中加入外源蛋白酶，利用

盐类或有机酸腌制均有助于肉类嫩度的提升，这些物

质的加入提高了离子强度、改变了pH值，一方面可以

直接调控内源酶活力，另一方面也可能通过调节肉类

的持水性等间接影响嫩度。持水性的提高降低了蛋白

纤维的密度，从而提升了肉类嫩度。而高含量的肌间

脂肪（如雪花牛肉）同样可以降低蛋白密度，从而对肉

品嫩度有促进作用。

4 结 语

本文从肌节长度、结缔组织和蛋白酶解三方面综述

了影响肉类嫩度的主要因素，也有一些其他的因素，如

肌间脂肪含量、蛋白质变性、持水性等对肉类嫩度有直

接或间接影响。目前，肉类嫩度有关研究主要集中在微

观结构方面，而对于肉中最主要的化学成分水的关注并

不多。水可以充当肌原纤维内及肌纤维之间的塑化剂，

肌肉内的水分分布变化可能带来嫩度的变化。肌肉中水

对于嫩度的影响尚有待进一步的研究。由于肌肉可以看

作是结缔组织、肌纤维等组成的复合材料，这些成分在

实际的肉品体系中相互作用，共同决定了肉的嫩度，因

此需要综合考虑。此外，通过测定肉类各个结构单元强

度等机械性能，有望建立更加准确的肉质预测模型。肉

类嫩度形成规律和调控机制也可以为植物肉、细胞培养

肉等行业提供参考。
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