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摘 要：植物激素作为关键信号分子，在果实从坐果启动到果实成熟的整个发育过程中发挥核心调控作用。本文系统

阐述了生长素、赤霉素、细胞分裂素、脱落酸和乙烯五大类主要植物激素在果实生长发育中的作用机制，重点探讨了其

在坐果、细胞分裂与膨大以及成熟等关键阶段的功能及其复杂的互作网络。本文总结了近年来相关研究进展：在坐果

与早期发育阶段，生长素通过 TAA1/TARs-YUCs 合成途径与 TIR1/AFB-AUX/IAA-ARF 信号通路，赤霉素通过

GA20ox等合成酶与GID1-DELLA信号系统，细胞分裂素通过 IPT-LOG合成途径与双组分信号系统，协同调控细胞分

裂与果实形成过程；在果实成熟阶段，ABA通过NCED-PYR/PYL-PP2C-SnRK2级联反应主导非跃变型果实的成熟进

程，而ET则通过ACS-ACO合成途径及ETR-EIN3/ERFs信号网络调控跃变型果实的软化、着色与风味形成。此外，本

文还归纳了生长素与赤霉素在坐果中的协同作用、乙烯对脱落酸合成的诱导，以及其他激素（如油菜素内酯、茉莉酸甲

酯）通过交叉作用参与调控果实发育的研究进展。最后，针对当前研究中多激素互作网络解析尚不足、多年生木本果

实调控机制薄弱、环境因子与激素信号整合机制尚不清晰等关键问题的解决前景进行了展望，以期为果实发育研究、

果实品质改良和生产实践提供理论参考。
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Abstract: Plant hormones, or phytohormones, act as fundamental chemical orchestrators guiding the in-

tricate process of fruit development—from fertilized flower to mature, seed-dispersing organ. This de-

velopmental journey comprises a sequence of precisely timed and coordinated stages: fruit set, involv-

ing ovary activation and abscission prevention; a phase of intensive cell division that establishes final

cell number; a crucial period of cell expansion governing fruit volume and size; and finally, ripening,

which remodels fruit texture, biochemistry, and aroma in preparation for seed dispersal. This review sys-

tematically synthesizes current knowledge on how five classical plant hormones—Auxin (AUX), Gib-

berellins (GAs), Cytokinins (CK), Abscisic Acid (ABA), and Ethylene (ET)—govern developmental

transitions, with emphasis on their molecular machinations and the sophisticated crosstalk underlying

their regulatory networks. Aux, primarily synthesized via the tryptophan-dependent TAA1/TARs-YUCs

pathway, signals through the well-characterized TIR1/AFB-Aux/IAA-ARF ubiquitination-degradation
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cascade. This pathway is crucial during fruit set, where it promotes ovary development and can induce

parthenocarpy independently of fertilization. During the early fruit growth, AUX regulates cell division

by modulating genes such as the Small Auxin Up RNA (SAUR) family (e.g., AcoSAUR50 in pineapple

influencing fruit shape, MdSAUR36, a negative regulator in apple) and various auxin response factors

(ARFs) (e.g., SlARF9 controlling cell division layers and SlARF12 affecting cell expansion in tomato).

GAs, diterpenoids biosynthesized through enzymes including ent-copalyl pyrophosphate synthase, ent-

kaurene synthase, ent-kaurene oxidase, ent-kaurenoic acid oxidase, gibberellin 20 oxidase, and gibberel-

lin 3 oxidase, are perceived by the gibberellin insensitive dwarf1 (GID1) receptor, leading to degrada-

tion of DELLA repressor proteins. GAs are widely recognized for inducing parthenocarpy in fruits such

as citrus, apple, and pear, and serve as critical drivers of cell elongation during fruit expansion, as illus-

trated by the VvDELLA2-VvCEB1 module that activates expansion genes in grape. CTK, central regu-

lators of cell proliferation, is activated through the IPT-LOG pathway, with homeostasis maintained by

cytokinin oxidase/dehydrogenases (CKXs). The CK signal is transduced via a multi-step phosphorylay

known as the two-component system (TCS), involving histidine kinase receptors (AHKs), phosphotrans-

fer proteins (AHPs), and type-B response regulators (type-B ARRs). The importance of CTK in estab-

lishing the foundational cell population of fruits is underscored evidence that suppressing CKXs expres-

sion or applying synthetic CTK such as N-(2-chloro-4-pyridyl)-N′-phenylurea (CPPU) consistently re-

sults in larger fruits in species including apple, grape, and jujube, by extending the cell division period.

The transition to the final stage of fruit development ripening is predominantly governed by ABA and

ET, which often define climacteric and non- climacteric ripening physiologies. ABA, synthesized

through the rate- limiting 9- cis epoxy carotenoid dioxygenase (NCED) enzyme, signals via the core

PYR/PYL-PP2C-SnRK2-ABF/AREB pathway. In non-climacteric fruits such as strawberry and grape,

ABA acts as the primary hormonal trigger, coordinating sugar accumulation, pigment synthesis (e.g., an-

thocyanins), and fruit softening. Recent pioneering work in strawberry has revealed novel, mechanistic

insights, including the FvABF3-FvALKBH10B-FvSEP3 cascade involving mRNA methylation dynam-

ics, and the FaRIPK1-FaTCP7-FaSTP13/FaSPT module connecting ABA signaling to sugar transport.

ET, the quintessential ripening hormone in climacteric fruits (e.g., tomato, banana, apple, and persim-

mon), is synthesized from methionine through the SAMS-ACS-ACO pathway. Its signal perception fol-

lows a linear pathway: ET→ETR/ERS receptors→CTR1 kinase→EIN2→EIN3/EILs transcription fac-

tors→ERF transcription factors. This cascade directly activates genetic reprogramming responsible for

cell wall disassembly (via polygalacturonase and pectate lyase), chlorophyll degradation and carotenoid

synthesis, starch hydrolysis, and production of volatile aroma compounds. Functional specificity within

this pathway is exemplified by different ethylene response factor (ERF) members (e.g., DkERF18 and

DkERF8 in persimmon) selectively activating distinct sets of downstream genes involved softening and

coloration. A paradigm shift in plant physiology has been the realization that these hormonal pathways

do not operate in isolation but function as interconnected nodes within a dense, dynamic crosstalk net-

work. Characterized by synergistic, antagonistic, and sequential interactions, this network ensures pre-

cise timing and coordination of developmental transitions. Key interactions include: the IAA-GA inter-

play during fruit set and early growth, where DELLA proteins physically interact with ARF and AUX

proteins to integrate signals; extensive ET-ABA cross-communication, where ET transcriptionally up-

regulates ABA biosynthesis genes (e.g., NCEDs in persimmon and kiwifruit) to promote ripening, while

ABA modulates ET production and sensitivity; and the complex regulatory loops in which high IAA

and GA levels in young fruits suppress ABA accumulation, followed by ABA establishing a self-rein-
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果实发育是一个复杂而精妙的生物学过程，涉

及从花器官形成到果实成熟的系列生理和分子变

化[1]。在此过程中，植物激素作为关键信号分子，通

过复杂的调控网络协调果实发育的各个阶段。研究

表明，从坐果初期的细胞分裂，到膨大期的细胞扩

张，再到成熟期的品质形成，每一环节均受到激素调

控 [2]。具体而言，生长素（auxin，AUX）和赤霉素

（gibberellins，GAs）主要参与果实形成与早期发育，

细胞分裂素（cytokinin，CTK）主导细胞分裂过程，而

脱落酸（abscisic acid，ABA）和乙烯（ethylene，ET）则

在果实成熟阶段发挥关键作用[3-4]。深入解析这些激

素的作用机制，不仅对阐明果实发育的生物学基础

具有重要意义，也为果实品质改良与产量提升提供

了理论依据[5]。

近年来，随着分子生物学和组学技术的快速发

展，人们对激素调控果实发育机制的认识不断深

化。例如，AUX通过TAA1/TARs-YUCs合成途径和

TIR1/AFB-AUX/IAA-ARF 信号通路参与果实形成

与早期发育[6-7]；GAs通过GA20ox等合成酶和GID1-

DELLA信号系统调控细胞分裂与膨大[8-9]；CTK通过

IPT-LOG途径合成其活性形式，并经由双组分信号

系统（two-component system，TCS）调控细胞分裂[10]；

在果实成熟阶段，ABA通过NCED-PYR/PYL-PP2C-

SnRK2级联反应促进非跃变型果实成熟[11]；而ET则

通过ACS-ACO合成途径及ETR-EIN3/ERFs信号网

络调控跃变型果实成熟[12]。上述研究为系统揭示激

素调控果实发育的分子机制提供了重要线索。

在生产实践中，植物激素的应用已经展现出广

阔前景。例如，外施GA3和N-（2-chloro-4-pyridyl）-

N′-phenylurea（CPPU）可有效诱导单性结实和促进

果实膨大[13-15]；ET和ABA处理能够调控果实成熟进

程[16-17]。然而，不同激素的使用效果存在显著差异：

forcing positive feedback loop to drive ripening in strawberries. Additionally, hormones such asbrassino-

steroids, jasmonates, and methyl jasmonate are increasingly recognized as important modulators of

these core pathways, adding further complexity and robustness to the regulatory system. The translation

of this fundamental knowledge into agricultural practice has been extensive and impactful. The strategic

application of exogenous plant growth regulators, their synthetic analogs, and specific inhibitors has be-

come indispensable for achieving high yield, superior quality, and enhanced postharvest management.

Common horticultural practices now include: using GA3 and CPPU to reliably induce parthenocarpy

and enhance fruit size in plants such as kiwifruit, grape, and mango; applying ethephon (an ET-releas-

ing compound) to synchronize ripening in climacteric fruits like tomato and mango for commercial har-

vest; employing ABA sprays to improve coloration and sugar content in grapes and strawberries; and us-

ing ET action inhibitors such as 1-MCP to significantly extend storage and shelf-life in apples, pears,

and other fruits by blocking ET receptors and delaying ripening and senescence. The emerging role of

melatonin in promoting fruit set and development further expands the toolkit for hormonal manipula-

tion, often acting through the modulation of existing hormone pathways such as those of GAs. In con-

clusion, the precise and coordinated regulation by plant hormones, mediated through intricate crosstalk

networks, constitutes the foundation of fruit development and maturation. Future research directions are

set to leverage multi-omics integration (genomics, transcriptomics, proteomics and metabolomics) and

advanced gene-editing technologies (e.g., CRISPR-Cas9) to elucidate the spatial and temporal dynam-

ics of these networks at a single-cell resolution, particularly in economically important but genetically

complex perennial crops. Ultimately, a deeper, systems- level mechanistic understanding will enable

more precise breeding strategies and the development of next-generation, hormone-based management

protocols, paving the way for sustainable, high-efficiency, and quality-oriented horticultural production

systems capable of meeting evolving global demands.

Key words: Fruit; Plant hormones; Process of growth and development; Regulatory mechanism; Inter-

active network
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AUX 类似物（如 naphthaleneacetic acid，NAA）低浓

度促进坐果，高浓度可能抑制生长[18]；CTK处理虽可

增大果实，但可能延迟成熟[19]，该差异凸显了深入理

解内源激素调控网络的重要性[20]。本文系统综述了

五大常见主要植物激素在果实生长发育中的作用机

制，重点探讨其在坐果、细胞分裂与膨大、成熟等关

键阶段的功能及其互作关系。通过整合最新研究成

果，以期为相关研究与生产实践提供有益参考。

1 植物激素对果实生长发育的作用

以及分子机制

1.1 生长素

AUX是以吲哚乙酸（indole-3-acetic acid，IAA）

为代表、具有类似 IAA作用的化合物的总称[2]，广泛

参与调控组织器官形成、果实发育与成熟等多个生

物学过程[21]。IAA的合成途径主要包括色氨酸依赖

和非色氨酸依赖两种途径，其中色氨酸依赖途径研

究较为深入，该途径通过TAA1/TARs-YUCs介导的

酶级联反应将色氨酸转化为 IAA[7]。在葡萄果实发

育过程中，YUCCA10表达量在授粉后出现短暂上升

随后下降，表明 IAA合成可能在受精过程中具有关

键作用[22]。Lu等[6]研究表明，在草莓中特异性表达

YUC4可显著提高 IAA水平并诱导单性结实。油茶

种子中，YUC4在发育早期高表达，接近成熟时表达

量下降，其表达动态与 IAA积累模式相关[23]。上述

结果表明，YUCs作为生长素合成通路的关键基因，

通过调节 IAA水平影响果实的生长发育。

IAA 信号转导途径是植物响应 IAA 的核心机

制，涉及多组分参与的复杂调控网络。小分子生长

素上调RNA（small Auxin Up RNA，SAUR）是 IAA早

期响应基因，其编码蛋白通过抑制2C型蛋白磷酸酶

D 亚家族活性，参与调控果实发育 [24]。例如，Aco-

SAUR6、AcoSAUR11、AcoSAUR36 和 AcoSAUR50 在

菠萝果实中特异性表达，影响果实大小和形状 [25]；

Tian等 [26]发现苹果 MdSAUR36 通过负调控细胞分

裂导致果实变小。这些研究结果表明，SAUR基因

家族在多种果实的发育过程中具有重要功能。当

IAA 被其受体蛋白（TIR1：Transport Inhibitor Re-

sponse 1/Auxin Signaling F-Box proteins，TIR1/AFB）

识别后，触发Aux/IAA蛋白的泛素化降解，从而释

放ARF转录因子并激活下游基因表达 [27]。ARF蛋

白通常包含3个典型结构域：N端的B3型DNA结合

域（DBD），可识别AuxRE元件；中间区域，决定其转

录激活或抑制活性；C端的PB1结构域，介导ARF与

Aux/IAA或其他ARF之间的蛋白互作[28]。在甜樱桃

幼果中，PavARF10/13 表达上调，而 PavARF4/7/11/

12/15表达下调，表明该基因可能参与果实发育调

控 [29]。油茶 CoARF10-CoIAA5、CoARF6-CoIAA2 和

CoARF14-CoIAA12 等基因组合可能通过相互传递

IAA 信号，参与果皮发育调控 [30]。在油桐种子中，

VfARF9A表达量随发育进程逐渐升高，且在根、茎、

叶、花中几乎不表达[31]，表明VfARF9A可能主要参与

种子成熟与贮藏物积累的调控。在草莓果实发育早

期，FaIAA1和FaIAA2转录水平升高，成熟期急剧下

降[32]，其变化趋势与内源 IAA含量同步[33]，表明Aux/

IAA因子表达与 IAA动态在果实不同发育阶段具有

特异性，且早期高表达可能促进果实生长。在苹果

中过表达MdAux/IAA2导致果实大小和质量显著减

小，表明其作为负调控因子影响果实发育[34]。梨果

实中 PbIAAC3通过结合 PbACS1b启动子上游区域

增强其转录活性，进而促进ET合成[35]，表明在跃变

型果实成熟过程中，Aux/IAA因子可通过调控乙烯合

成基因影响果实成熟进程。在番茄中抑制 SlARF9

表达可增加中果皮细胞层数 [36]，而抑制 SlARF12表

达则促进细胞膨大相关基因的表达[37]。综上所述，

从 IAA合成、信号转导至下游基因调控，AUX信号

通路通过Aux/IAA与ARF的互作机制，共同调控果

实的形态建成、大小及成熟过程。

1.2 赤霉素

GAs是一类具有赤霉烷基本碳骨架的双萜类化

合物，在植物中广泛参与种子萌发、花和果实发育等

过程[38]。GAs的生物合成主要包括3个关键阶段：首

先，在质体中通过异戊二烯途径，由二甲基烯丙基焦

磷酸（dimethylallyl pyrophosphate，DMAPP）和异戊

二烯焦磷酸（isopentenyl pyrophosphate，IPP）合成前

体牻牛儿牻牛儿焦磷酸（geranylgeranyl pyrophos-

phate，GGPP）；随后，GGPP依次经古巴焦磷酸合成

酶（ent-copalyl pyrophosphate synthase，CPS）、内根-

贝壳杉烯合成酶（ent-kaurene synthase，KS）、内根-贝

壳杉烯氧化酶（ent-kaurene oxidase，KO）和内根-贝

壳杉烯酸 7β-羟化酶（ent- kaurenoic acid oxidase，

KAO）催化，生成 GA12；最后，GA12 在细胞质中由

GA20-氧化酶（gibberellin 20 oxidase，GA20ox）和GA3-

氧化酶（gibberellin 3 oxidase，GA3ox）进一步修饰，
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形成包括GA4和GA1在内的多种活性GAs[9]。在苹

果中，MdCPS、MdKS、MdKO和MdKAO四个关键基

因在种子发育过程中的表达量与组织生长速率呈正

相关，表明GAs合成主要集中于生长旺盛部位 [39]。

猕猴桃果实发育前期CPS、KS、KO、GA20ox、GA3ox基

因高表达，而后期GA2ox表达上升并伴随GAs活性

下降[40]，进一步表明GAs在果实早期发育中发挥主

导作用。

GA信号转导的核心机制依赖于赤霉素不敏感

矮化蛋白 1（gibberellin insensitive dwarf1，GID1）对

DELLA蛋白的识别。DELLA蛋白的N端含有保守

的DELLA和TVHYNP基序，C端为GRAS结构域，

介导蛋白质相互作用[41]。近期研究阐明了该过程的

分子机制：GA与GID1结合后引发其构象变化，使

其能够与DELLA蛋白N端RD结构域结合，进而暴

露C端GRAS结构域中的疏水区域。该疏水区域被

SCF泛素E3连接酶衔接蛋白SLY1/GID2识别，启动

DELLA蛋白的多聚泛素化及蛋白酶体降解，从而解

除其对GA信号通路的抑制 [42]。在柿果实中，活性

GA存在时GID1与DkDELLA1/2互作，并通过泛素

化降解破坏其与 DkNAC9 的协同作用，从而抑制

DkEGase1 启动子活性、延缓果实软化 [43]。此外，

CoDELLA3和CoDELLA4在油茶果实中的表达量最

高 [44]，而 VdDELLA2 和 VdDELLA3 在蓝莓成熟果实

中显著高表达 [45]。在葡萄中，外源 GA 处理促进

VvDELLA2 降解，缓解其对 VvCEB1、VvEXPA8 和

VvEXPA11启动子结合的抑制作用，从而激活细胞扩

展相关基因表达[46]。上述研究结果表明，DELLA基

因在GAs信号转导中功能多样，参与调控多种果实

的生长发育过程。

1.3 细胞分裂素

CTK是一类广泛参与植物生长发育调控的激

素，几乎作用于所有生长过程[2]。多数CTK的生物

合成始于异戊烯基转移酶（isopentenyltransferase，

IPT）催化腺苷酸与二甲基烯丙基二磷酸（dimethyl-

allyl pyrophosphate，DMAPP）反应，生成异戊烯腺

苷 - 5-磷酸（isopentenyl adenosine 5'- monophospha-

teiPR，IPMP）；随后，在细胞色素单加氧酶P450（cy-

tochrome P450 monooxygenase，family 735，subfami-

ly A，CYP735A）作用下转化为反式玉米素核苷前

体 [10]；最终，经磷酸核糖水解酶（LONELY GUY，

LOG）去磷酸化和去核糖基化作用，形成具有生理

活性的 iP和 tZT[47-48]。CTK的稳态维持依赖于其降

解与活化之间的平衡：一方面，CTK氧化酶（cytoki-

nin oxidase/dehydrogenase，CKX）通过不可逆裂解

N6不饱和侧链使其失活；另一方面，O-葡萄糖基转

移酶（O-glucosyltransferases）和 β-葡萄糖苷酶分别

催化细胞分裂素葡萄糖苷（如 zeatin-O-glucoside）的

糖基化与去糖基化，以调控活性CTK的积累[10]。近

年来，CKX在调节果实大小方面受到广泛关注。在

枣果实中，过表达ZjCKX5导致果实变小，而过表达

ZjWRKY23和 ZjWRKY40可显著抑制 ZjCKX5表达，

恢复果实大小[49]。外源施用CPPU通过抑制CKX基

因表达，延长细胞分裂期并促进果实膨大[49]，该效应

在香蕉[19]、葡萄[50]和苹果[51]等多种果实中得到验证。

这些结果表明，CKX作为CTK代谢的关键负调控因

子，可能通过限制细胞分裂以抑制果实增大，而外源

CTK类物质如CPPU则可通过抑制CKX表达有效

促进果实膨大。

CTK信号转导主要依赖TCS完成[52]。该通路始

于CTK与组氨酸激酶受体结合并诱发其自磷酸化；

随后，磷酸基团经组氨酸磷酸转运蛋白（arabidopsis

histidine phosphotransfer protein，AHP）转移至细胞

核；在核内，磷酸化的AHP将信号传递至B型响应

因子（type-B Arabidopsis response regulator，ARR），

激活其转录调控功能。磷酸化的B型ARR可识别

并结合A型ARR基因启动子，进而调控下游靶标，

启动细胞分裂等生理响应[2，10]。Tran等[53]研究发现，

ARR1能以相近亲和力与所有 5种AHP蛋白互作，

表明ARR1在细胞核中作为通用信号枢纽整合多路

CTK 信号。在油桐中，VfRR17a、VfRR2b 和 VfRR10

基因在果实发育前期高表达，表明其参与调控细胞

分裂与营养物质积累[54]；桃中B型ARR基因在花器

官、幼果及幼叶等快速分裂组织中表达量较高[55]，进

一步印证了TCS信号在果实早期发育中的核心地

位。尽管 TCS 上游机制逐渐清晰，但目前对 B 型

ARR调控的具体下游基因网络及其与生长素等其

他激素在协调细胞膨大与成熟等后期发育过程中的

互作机制了解有限，是未来研究的重要方向。

1.4 脱落酸

ABA是一种由异戊二烯单元构成的倍半萜类

植物激素，除参与植物发育和逆境响应外[2]，还在果

实成熟过程中发挥关键作用 [20]。ABA生物合成途

径已较为明确：由3个异戊烯焦磷酸（isopentenyl py-
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rophosphate，IPP）聚合为法尼焦磷酸（farnesyl pyro-

phosphate，FPP），经八氢番茄红素和 β-胡萝卜素逐

步转化为C40前体玉米黄质；随后，在 9-顺式-环氧

类胡萝卜素双加氧酶（nine-cis-epoxycarotenoid di-

oxygenase，NCED）催化下裂解为黄质醛；最终，在细

胞质中通过短链醇脱氢酶（AtABA2编码）和醛氧化

酶（aldehyde oxidase 3，AAO3）作用，以及 AtABA3

编码的钼辅因子硫化酶的激活，生成ABA[56-57]。近

年来，果实中ABA合成相关酶基因的表达调控研究

取得显著进展。NCED被认为是ABA合成的关键

酶，其转录水平直接决定ABA累积量[11]。Valenzue-

la-Riffo等[58]进一步发现，草莓中FaWRKY48可调控

FaNCED1 的转录，影响 ABA 合成与果实成熟进

程。此外，NDGA（NCED酶抑制剂）和氟啶酮（ABA

抑制剂）均能抑制葡萄中NCED1表达，降低ABA含

量，并延缓果实成熟[59]。

在 ABA 信号转导过程中 ，PYR/PYL/RCAR

（Pyrabactin Resistance/PYR1- like/Regulatory Com-

ponents of ABA Receptors）受体家族通过精巧的分

子机制感知并传递ABA信号。无ABA时，受体处

于非活性状态，配体结合口袋的“门”和“闩”结构呈

开放构象，部分受体如PYR1以二聚体形式存在，无

法有效结合下游的 2C型蛋白磷酸酶（protein phos-

phatase 2C，PP2C）。此时，活化的 PP2C 通过对

SNF1相关蛋白激酶 2（SNF1-Related protein Kinase

2，SnRK2）去磷酸化抑制其活性。当ABA与受体结

合后，诱导“门”环闭合并将ABA包埋于结合腔内，

同时促使受体二聚体解离为活性单体，暴露出PP2C

结合界面。在随后形成的受体-ABA-PP2C三元复

合物中，PP2C的保守色氨酸残基插入受体“门”与

“闩”结构之间，形成“锁”式构象，完成“门-闩-锁”激

活机制，从而稳定抑制PP2C活性[60-61]。该过程解除

对SnRK2的抑制，使其磷酸化并激活ABF2/AREB1

等转录因子，最终启动 ABA 响应基因的表达 [2，11]。

ABA信号转导在果实发育中的功能研究多集中于

草莓果实。抑制 FaNCED1 和 FaCHLH/ABAR 表达

可降低内源ABA水平并延缓果实成熟[62]。下调Fa-

PYR1 表达不仅推迟果实成熟，还显著抑制内源

ABA 积累及 ABI1/3/4/5 和 SnRK2 等响应基因的表

达 [63]。Tang 等 [64] 揭示了 FvABF3-FvALKBH10B-

FvSEP3 级联通路：FvALKBH10B 作为 m6ARNA 脱

甲基酶，受ABA诱导并经FvABF3转录激活，进而通

过去甲基化稳定FvSEP3mRNA，且该转录因子可直

接调控多个成熟相关基因。Chen 等 [65]则报道了

FaRIPK1-FaTCP7-FaSTP13/FaSPT调控模块：ABA

促进FaRIPK1与FaTCP7互作，促使FaTCP7磷酸化

并解除其对糖转运蛋白基因（FaSTP13/FaSPT）的转

录抑制，从而促进糖分积累与果实成熟。综上所述，

ABA通过其合成、代谢与信号转导途径中的关键组

分，实现对草莓果实成熟的精准调控。新发现的Fv-

ABF3- FvALKBH10B- FvSEP3 与 FaRIPK1-

FaTCP7-FaSTP13/FaSPT通路，进一步揭示了ABA

调控果实成熟的复杂分子网络，为将来在其他果实

中的研究和应用提供了理论依据。

1.5 乙烯

ET是一种结构简单的不饱和烃类气体激素，除

参与种子萌发、叶片衰老和花器官脱落等过程外，更

是果实成熟的关键调控因子[2]。近年来，ET调控果

实成熟的分子机制已成为研究热点。ET生物合成

遵循蛋氨酸循环途径：蛋氨酸（Methionine，Met）在

S-腺苷甲硫氨酸合成酶（S-Adenosylmethionine Syn-

thetase，SAMS）催 化 下 生 成 S- 腺 苷 甲 硫 氨 酸

（SAM）；随后，1-氨基环丙烷-1-羧酸合成酶（ACC

Synthase，ACS）将 SAM 转化为 1-氨基环丙烷-1-羧

酸（1-Aminocyclopropane-1-Carboxylic Acid，ACC）；

最终，ACC 在 ACC 氧化酶（ACC Oxidase，ACO）催

化下氧化生成ET[4]。在芒果采后贮藏过程中，ACS

和ACO活性呈先上升后下降趋势，而1-MCP（ET抑

制剂）可显著抑制这两种酶活性，降低ACC含量，延

缓ET合成与果实成熟[66]；相反，外源ET处理则使芒

果 ET 释放高峰提前 [67]。在香蕉果实成熟过程中，

ACS 和 ACO 基因表现出明显的亚基因组表达偏

好 [68]。此外，MaACS1 及多个 ACO 基因（MaACO1、

MaACO4、MaACO5 和 MaACO8）的表达模式与 ET

生成量呈正相关 [69]。上述结果共同证实，ACS 和

ACO作为乙烯合成关键酶，直接调控内源乙烯的生

成，进而影响果实成熟的启动时机与成熟进程。

ET信号转导系统在果实成熟调控中发挥核心

作用。在跃变型果实中，已确立一条线性的ET信号

转导通路：ET→ETR 家族→CTR 家族→EIN2→
EIN3/EILs→ERF1→ET响应基因[70]，该通路始于ET

与内质网膜上 ET 受体蛋白（Ethylene Receptor，

ETR）的结合。研究表明，ETR1通过其赖氨酸残基

（Lys91）形成分子开关，将ET结合信号传递至膜内，
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精确启动下游信号级联[71]。ET与ETR结合后，抑制

组成型三重反应蛋白（Constitutive Triple Response

1，CTR1）活性，从而解除对ET不敏感蛋白 2（Ethyl-

ene Insensitive 2，EIN2）的抑制作用；随后，EIN2被

剪切并转移至细胞核，抑制EIN3/EILs转录因子的

泛素化降解，进而激活下游ET响应因子（Ethylene

Response Factor，ERFs）表达[4，12]。这些ERFs进一步

调控细胞壁降解酶、色素代谢酶和香气合成酶等相

关基因的表达，最终诱导果实软化、着色和风味物质

形成等成熟特征。在柿果实中，DkERF18可显著增

强ET合成基因DkACS2和果胶代谢基因DkPE1的

转录活性，而DkERF8则特异性上调果胶裂解酶基

因DkPL1和木葡聚糖酶基因DkXTH11表达[72]，表明

不同ERF成员通过选择性调控ET合成与细胞壁修

饰基因，共同参与果实软化进程。此外，DkERF8和

DkERF16的表达模式与类胡萝卜素生物合成相关

基因DkPSY高度一致，暗示其可能通过激活DkPSY

调控果皮颜色转变[73]。在甜瓜中，CmMYB113通过

靶向上调 CmACO1 和蔗糖合成酶基因 CmSPS1 表

达，参与ET介导的蔗糖积累过程，从而提升果实风

味品质[74]。上述研究表明，ET作为果实成熟的核心

调控激素，通过EIN3/EILs-ERFs信号级联精确调控

细胞壁修饰、色素代谢与风味物质合成等关键成熟

过程。

2 植物激素对果实生长发育的阶段性

作用

2.1 坐果期

坐果的启动是子房在受精或激素信号刺激下解

除衰老程序、开启细胞分裂与膨大的关键转折点。

在此过程中，IAA和GAs发挥核心作用。研究表明，

在拟南芥中异源表达 IAA 生物合成基因 TAA1 和

YUC6，可在未受精条件下诱导角果的胚乳增殖、种

皮分化及果实发育启动 [75]。授粉后子房中积累的

IAA会进一步激活GAs合成，GAs被转运至角果组

织中促进其生长发育[76]。在番茄中，GAs信号抑制

因子SlDELLA与 IAA信号组分SlIAA9、SlARF7直接

互作，介导了两类激素的信号交叉，协同调控坐果相

关基因表达[77]。IAA与GAs之间形成双向反馈调控

网络：IAA 通过诱导 GA20ox 等基因表达促进活性

GAs合成[78]；而GAs则通过调节 IAA代谢与信号转

导维持激素平衡。例如，在无花果中，GA3既可上调

生长素氨基水解酶（IAA-amino acid hydrolase，IAH）

表达并抑制酰基酰胺合成酶（Gretchen Hagen 3，

GH3）介导的 IAA 钝化途径，从而提高游离 IAA 水

平，又能诱导AUX/IAA等负调控因子表达，防止生长

素信号过度激活[79]。这一包含正向促进与负向反馈

的协同网络，为果实正常发育提供了重要保障。

目前，研究多集中于利用 IAA、GAs 与 CTK 等

激素调控坐果过程。外施 PPBo（IAA合成抑制剂）

和 TIBA（IAA 运输抑制剂）可显著提高荔枝坐果

率[5]。葡萄开花前10 d施用GA3能显著诱导VvGIN1

表达，提高液泡转化酶活性，促进碳水化合物向子房

运输，从而有利于坐果 [80]。GA3作为最常用的单性

结实诱导激素，已广泛应用于柑橘[15]、苹果[13]、梨[81]、

樱桃[82]及枇杷[83]等作物。此外，CPPU处理甜瓜可特

异性诱导GA20ox1表达，促进坐果期GAs积累[14]。在

梨中，CPPU通过上调YUCCA和下调NCED基因表

达诱导坐果，且该过程不依赖GAs途径[84]。这些结

果表明，CPPU通过多重机制在不同物种及环境下

均能有效促进坐果，显示出广阔的应用潜力。除

IAA、GAs与CTK外，新型信号分子褪黑素（Melato-

nin，MT）也参与坐果与单性结实的调控。MT可通

过调节GAs合成通路诱导单性结实。例如，在梨中

外源MT处理能够显著提高GA3 和GA4 的含量，同

时上调GA20ox表达并下调GA2ox表达，进而促进细

胞分裂与扩张，形成单性果实[85]。MT还可通过调控

细胞周期蛋白及扩张蛋白等基因表达，进一步促进

果实发育[86]。这些发现提示MT可能通过GAs信号

通路参与单性结实调控，但其具体分子机制仍有待

深入解析。

2.2 果实生长发育期

果实是被子植物受精后由子房发育形成的繁殖

器官，其从起始形成至成熟的整个过程涉及一系列

复杂的生物学事件。果实生长作为决定最终大小和

形态的关键阶段，主要依赖于细胞分裂和细胞扩张

两个核心过程[1，87]。通常情况下，果实发育首先通过

细胞分裂构建基本结构，随后细胞体积显著增大，细

胞间隙扩展，最终果实体积整体增加[88-89]。由于这两

个过程在时序上存在重叠，果实分裂的同时伴随细

胞扩张[90]。

植物激素在协调细胞正常生长与物质运输中发

挥关键作用。在细胞分裂阶段，IAA通过促进AUX/

IAA蛋白降解，释放ARF转录因子，进而激活细胞
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周期基因 CYCB1;1 和 CYCA2;3 表达，促进细胞分

裂[91-92]（图1）。例如，在番茄中过表达SlARF9会导致

果皮细胞层数减少及果实变小[93]。在柑橘单性结实

中，外源喷施5 mg·L-1 GA3可诱导CYCA1;1表达，促

进子房细胞分裂[15]。IAA还通过降解SIIAA9解除对

ARF的抑制，从而激活GA20ox表达，提高活性GAs

水平 [77]。随后，GAs通过其受体GID1介导DELLA

蛋白降解，解除对细胞扩张相关基因的抑制，如扩展

蛋白（Expansin3，SIEXP3）、木葡聚糖内转葡糖基酶/

水 解 酶（Xyloglucan Endotransglucosylase/Hydro-

lase，SIXTH5）和多聚半乳糖醛酸酶（Polygalacturo-

nase，PG）等促进果实进入快速膨大期 [94]。在草莓

中，类似机制通过 FveARF8-FveRGA1模块得以验

证，表明该调控网络具有跨物种保守性[27]。

除 IAA和GAs外，CTK在果实发育起始阶段发

挥关键作用（图 1）。授粉前，SlIPT3/4 和 SlLOG6/8

介导CTK初始积累以启动子房生长；授粉后，通过

SlCKX基因清除原有信号分子，并上调 SlIPT1/2等

基因，重新建立 tZ 峰值，进一步促进细胞分裂 [95]。

甜樱桃在盛花期后 30 d（细胞分裂高峰期）施用

100 mg·L-1 CPPU和6-（3-羟基苄基氨基）嘌呤，可促

使果实质量增加15%[96]。猕猴桃经CPPU处理后，通

过上调 GA20ox1 和 ARR3/5/9 表达，同时抑制 YUC-

CA6/2-like、PIN1-like和LAX1表达，显著提高GA3和

玉米素含量，降低 IAA水平[97]，表明该激素动态变化

协同促进细胞分裂与扩张，最终增大果实体积并提

升品质。外源GA3 处理增加内源 IAA与GA3 水平，

促使果肉细胞体积增大30%~50%，同时减弱细胞分

裂活性[98]。葡萄果实经70 mg·L-1 GA3处理后，细胞

纵向伸长率显著提高，而单位面积细胞数量显著减

少，表明 GA3 主要通过促进细胞扩张调控果实大

小[99]。此外，El-Sharkawy等[100]报道，外源NAA处理

均能显著增加李果实的大小与质量。研究发现，

IAA调控效应呈现浓度依赖性：在苹果果实快速膨

大期，0.1和10 μmol·L-1 IAA可促进细胞扩张与果实

直径增加，而50 μmol·L-1则抑制生长并加剧落果[18]，
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该图根据 Figueiredo 等[75]、Kim 等[77]、Shinozaki 等[78]、Chai 等[79]、Liu 等[84]、Ishida 等[91]、Torii 等[92]、Ezura 等[94]、Matsuo 等[95]的研究绘制。

The figure is drawn according to the results of Figueiredo et al.[75], Kim et al.[77], Shinozaki et al.[78], Chai et al.[79], Liu et al.[84], Ishida et al.[91], Torii et

al.[92], Ezura et al.[94], and Matsuo et al.[95].

图 1 果实起始与早期发育的调控网络

Fig. 1 Regulatory network of fruit set and early development

果实坐果与早期发育
Fruit set and early development
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该结果与樱桃果实经 2,4-D和NAA处理的结果一

致[101]，表明适宜浓度的外源生长素类物质可以通过

细胞扩张正向调控果实生长，高浓度则可能诱导乙

烯合成，从而导致落果。

除五大经典激素外，其他激素也参与调控果实

细胞分裂与扩张。在油菜素内酯（Brassinosteroids，

BR）信号缺陷的番茄 abs1 突变体中，负调控因子

BIN2活性增强，抑制关键转录因子BZR1的功能，导

致下游细胞周期基因（CDKA1、CDKB2）及细胞扩张

相关基因表达受阻[102]。笔者前期研究发现，茉莉酸

甲酯（Methyl Jasmonate，MeJA）通过激活转录因子

CoMYC2，直接调控细胞周期基因CoCDKB2-3、Co-

CYCB2-3及细胞扩展基因CoXTH9表达，协同增加

了细胞数目与面积，从而促进油茶种子尺寸增

大[103]。上述研究揭示了BR与MeJA在果实发育中

的重要作用，尽管二者信号通路初具轮廓，但其如何

与其他激素整合形成协同或拮抗网络的研究仍较缺

乏。未来需重点解析复杂激素互作机制，为精准调

控果实产量与品质提供新靶点。

2.3 果实成熟期

果实成熟是一个涵盖生理、生化及感官属性系

列变化的复杂过程[104-105]，植物激素在此过程中发挥

核心调控作用。其中，ET被视为呼吸跃变型果实成

熟的关键触发因子[106-107]，而ABA则在非跃变型果实

成熟中发挥主导作用[17，108]。

外源激素处理已成为调控果实成熟的常用农艺

措施。在跃变型果实中，外源ET处理可通过上调桃

转录因子PpERF2和PpNAC71表达，激活类胡萝卜

素 合 成 通 路 中 的 关 键 基 因 PpPSY、PpZDS 和

PpCHYB，促进类胡萝卜素积累与果色转变[109]。在

梨果实中，ET诱导PuERF13表达，并与PuDof2.5协

同激活脂氧合酶途径基因AAT1、LOX、ADH，促进酯

类挥发物合成，提高冷藏果实的香气品质[110]。在非

跃变型果实中，Zhou等[108]报道，ABA通过双重机制

加速采后蓝莓果实软化：一方面直接上调细胞壁降

解相关基因VcPEs、VcPGs、VcCx、VcGal表达，促进

细胞壁多糖降解与结构解体；另一方面通过诱导

VcNCED1、VcNCED6、VcZEP2、VcAAO3等合成基因

表达，建立ABA自我增强的正反馈循环，持续推动

软化进程。在葡萄中，外源ABA可上调花青素合成

关键基因UFGT及转录因子VvMYB42的表达，同时

激活糖转运 SUC11、VvHT1和代谢基因 INVA表达，

协同促进果皮着色与糖分积累，实现早熟与品质提

升[111]。上述研究表明，ET与ABA作为核心信号分

子，通过调控关键基因表达共同决定果实成熟进程

及最终品质。

果实成熟是多种激素协同调控的复杂过程，尽

管ET与ABA分别主导两类果实成熟，其信号通路

之间还是存在广泛交叉（图 2）。在跃变型柿果实

中，ET处理不仅促进软化，还显著提高内源ABA水

平，该过程由 DkERF35、DkbHLH11 和 DkNAC25 通

过激活ABA合成关键基因DkNCED1、DkNCED2实

现，表明ET通过转录调控网络促进ABA合成并影

响果实成熟[107]。猕猴桃中AcNCED1表达同样受ET

调控，其沉默会显著延缓软化进程，而过表达则促进

成熟[106]，进一步证实了ET-ABA协同调控网络在跃

变型果实中的保守性。在非跃变型果实，如葡萄，微

量 ET 可诱导 VvNCED1 基因表达，触发 ABA 合

成[112]；草莓中连续ET处理能诱导花托组织ABA积

累，并激活蔗糖水解与苹果酸代谢 [113]，表明 ET–

ABA互作同样参与非跃变型果实的成熟调控。

其他激素则通过间接调控ET与ABA影响成熟

过程。IAA通过MdARF5激活MdERF2表达，进而

促进MdACS3a、MdACS1转录，加速苹果成熟[114]；新

发现MdARF17结合MdERF003启动子并促进其表

达，进一步强化ET合成，证实了 IAA参与果实成熟

调控 [115]。外源施用表油菜素内酯通过上调ACS基

因表达促进ET合成，加速芒果成熟与品质形成[116]。

在柿子[43]、石榴[117]和香蕉[118]等果实中，GAs常被用于

延缓成熟，其通过抑制 ET 信号通路关键组分

（EIN3）的表达，延缓果实软化。在草莓中，ABA代

谢动态与 IAA、GAs协同调控形成复杂网络：IAA和

GAs 在早期通过激活 ABA 分解代谢基因 FveC-

YP707A4a抑制ABA积累；而在成熟期，ABA通过抑

制自身分解并激活 FveNCED5表达，形成“ABA自

我放大”前馈循环，共同促进果实软化与花色苷积

累[119]。综上所述，果实成熟是一个高度复杂的生理

过程，其核心调控网络由ET与ABA构成，而其他激

素通过直接或间接与 ET 及 ABA 信号通路交叉互

作，共同调控果实成熟的进程（图2）。

3 结论和展望

植物激素作为关键信号分子，调控果实从坐果

启动、细胞分裂与膨大直至成熟软化的完整生命周
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期。本综述系统阐述了 IAA、GAs、CTK、ABA和ET

五大核心激素及其他植物激素在果实不同发育阶段

的作用及其分子机制。IAA在坐果及早期发育中发

挥关键作用，不仅促进子房发育、诱导单性结实，还

通过调控SAUR、ARF/Aux/IAA等基因表达影响细胞

分裂与果实形态建成。GAs通过GA20ox合成酶和

GID1-DELLA信号通路，在单性结实诱导、细胞分

裂与膨大过程中具有不可替代的功能。CTK作为

细胞分裂的主要驱动力，其 IPT–LOG合成途径与

TCS信号系统为果实基本结构奠定了基础。ABA

作为非呼吸跃变型果实成熟的主导激素，通过

NCED-PYR/PYL-PP2C-SnRK2 级联反应激活成熟

相关基因表达；而ET则作为呼吸跃变型果实成熟的

中心调控者，通过ACS-ACO生物合成途径和ETR-

EIN3/ERFs信号转导网络精准调控果实软化、色泽

转变及风味物质合成等成熟过程。值得注意的是，

这些激素并非孤立作用，而是构成一个高度协同的

互作网络。IAA与GAs在坐果与果实发育中的协同

作用、ET对ABA合成的诱导作用，以及BR等其他

激素通过对主要通路的间接影响，均体现了该系统

的多层次复杂性。对上述机制的深入理解，不仅拓

展了植物发育生物学的理论基础，也为外源激素的

精准应用、分子育种策略的制定提供了科学依据，在

提升坐果率、提高果实产量、优化果实品质与调控成

熟期等方面具有重要应用价值。

尽管植物激素研究已取得显著进展，其在生产

中的应用日益广泛，但若干关键科学问题仍有待深

入探索。首先，需在更高时空分辨率上揭示多激素

互作网络，尤其是在不同组织与细胞类型中的特异

性调控机制；其次，现有机制研究多集中于番茄、草

莓等模式作物，而对多年生木本果实（如柿、猕猴桃、

桃、苹果等）激素调控网络的理解仍显薄弱，亟须加

强其共性与特异性机制的解析。环境因子与激素网

络的整合机制亦是重要研究方向，包括光照、温度等

如何通过调控激素通路影响果实发育和品质形成。

此外，激素的转运与空间分布调控、新型检测技术的

该图根据林仕钰[107]、Gan 等[106]、Zhou 等[108]、Xiao 等[109]、Yao 等[110]、Li 等[111]、Sun 等[112]、Tosetti 等[113]、Wang 等[115]、Liao 等[119]的研究绘制。

The figure is drawn according to the results of Lin Shiyu [107], Gan et al.[106], Zhou et al.[108], Xiao et al.[109], Yao et al.[110], Li et al.[111], Sun et al.[112], Toset-

ti et al.[113], Wang et al.[115], and Liao et al.[119].

图 2 果实成熟的激素与遗传调控网络

Fig. 2 Regulatory network of hormonal and genetic control in fruit ripening
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开发、关键品质相关基因的挖掘，以及基于激素调控

原理的采后保鲜技术革新等，均将成为未来研究的

重点领域。
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