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摘要 浮皮是宽皮类柑橘常见生理性病害。基于国内外文献分析，指出柑橘浮皮果实具有果面粗糙，果皮

发泡、粗厚、易腐烂，海绵层松散、塌陷、无序，果皮与果肉分离、空隙大的症状，果肉糖、酸含量低，囊瓣膜厚硬，汁

胞失水硬化的品质特征，并从果实大小、成熟期、矿质营养、气候因素等方面阐述果实浮皮发生的条件，从细胞水

平、生理水平及分子水平等方面揭示果实浮皮发生的机制。根据柑橘果实浮皮的“不同步发育”机制，提出亟需从源-

库供应、竞争抑制和整体协调3个层面开展深入研究，力求通过“整体协调”与“靶向调节”破解柑橘果实浮皮难题。
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1 柑橘果实浮皮症状和衡量

柑橘“浮皮”是一种在宽皮类柑橘果实成熟后期

常发生的生理性病害，主要表现为果皮表面粗糙、油

胞大，果皮浮起发泡、粗厚，海绵层组织松散、结构软

弱、排列无序甚至塌陷，海绵层和外果皮连接疏

松［1］，果皮与囊瓣膜隔层变大甚至分离［2］；温州蜜

柑浮皮果果皮和果肉之间的空隙约占整果横切面

宽度 1/20［3］；与不易发生浮皮的杂柑类、橙类、柚类相

比，易浮皮的宽皮柑橘白皮层组织浮皮程度高，细胞

密度低，细胞结构松散［4］。如图1所示，柑橘浮皮程度

可分为4个等级，0级：果面无浮皮；1级：轻度浮皮，浮

皮斑≤1/3果面；2级：中度浮皮，1/3果面＜浮皮斑＜

2/3果面；3级：重度浮皮，浮皮斑≥2/3果面［5-6］。浮

皮程度用浮皮指数即［Σ（浮皮级果数×代表级值）/
（调查总果数×最高浮皮等级代表值）］表示，还可以

采用浮皮空间率和比重测定法来衡量［7］。

2 柑橘浮皮果实的品质特征

浮皮果多呈粗皮大果，果实质量降低且易受伤

图 1 浮皮程度分级［5］

Fig.1 Classification of the peel puffing

腐烂，果实耐贮运性下降［1，5，8］。浮皮果常伴有果皮表

面凹凸不平、色泽泛黄甚至发生异臭，囊瓣膜增

厚、咀嚼性差，汁胞失水、干硬，营养物质缺乏，果实整

体风味寡淡，食之无味，甚至失去食用价值［9-11］。浮皮

果有机酸、糖和维生素C（vitamin C，VC）含量等均明

显减少，尤其是可溶性糖和有机酸［3，12］；随着南丰蜜橘

果实浮皮程度加重，果实可溶性固形物（total soluble
solid，TSS）、可滴定酸（total acid，TA）和VC含量迅速

降低，果实浮皮与TSS、TA和VC呈负相关［13］；胁山
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特早熟温州蜜柑果实在出现轻微浮皮症状后果皮率

增加、可溶性糖含量下降［14］。VC含量下降是果实衰

老的表现，果实浮皮表明其已衰老［15］。浮皮果糖酸含

量下降，有人认为是浮皮果呼吸作用强而导致可溶性

糖、有机酸类物质被大量消耗［11，16］，也有人认为是浮

皮果果肉营养物质和水分通过果皮与果肉间维管束

（橘络）传输给果皮而诱发果皮二次生长［17］，还有学者

认为是果实聚合多糖转化为可溶性碳水化合物的过程

受阻所致［18］。相反，浮皮果棉子糖含量不降反升［19］。

3 柑橘果实浮皮发生的条件

3.1 果实大小、成熟期与浮皮发生

果实浮皮主要发生在温州蜜柑、椪柑、沙糖橘等

易剥皮的宽皮类柑橘，而果皮硬、紧实难剥的甜橙、

柠檬等柑橘则不易发生。浮皮果主要发生于果实成

熟后期［20］，但特早熟温州蜜柑在果实成熟期前已经

出现轻微浮皮［21］。细胞学动态变化特征分析结果显

示浮皮发生的关键时期为花后 85 ~ 110 d［22］，而花

后 7 ~ 28 d是粗皮大果的温州蜜柑果皮增厚的关键

时期［23］。四川红桔浮皮率在 12月中旬、1月中旬、2
月中旬分别达到 25%、85%和 100%［17］；沙糖橘横径

M级（45 ~ 50 mm）果实浮皮率在 12月中旬、1月中

旬、2月中旬分别为 42.22%、55.56%和 100%［24］，而

延时采收容易因果皮老化而出现浮皮加重，采收越

迟，浮皮率越高、浮皮程度越重［25］。近年来，为了提

高温州蜜柑、椪柑等宽皮柑橘果实糖度，很多地区推

出完熟栽培技术，增加了果实TSS，但也提高了果实

浮皮的发生率，降低果皮硬度和贮藏性［26-28］。强旺

树、幼树、小年树果实及朝天果、顶果、大果、粗柄果

容易发生浮皮，形成粗皮大果［10，28］，早熟温州蜜柑果

实浮皮程度随果实增大而加重［1］。沙糖橘横径 2L
（55~60 mm）、L（50~55 mm）、M（45~50 mm）、S
（40~45 mm）和 2S（35~40 mm）果实的浮皮指数依

次为 91.67、43.70、21.11、5.56和 0.00，果实越大，浮皮

发生时期越早、程度越重，浮皮率、浮皮指数越

高［24，29］，因此，生产上要多保留中、小形果实而尽早

疏除2L级以上大果。

3.2 矿质营养对浮皮发生的影响

不科学施用壮果肥会加重果实浮皮程度，延迟施

用壮果肥会导致树体氮过多而促进果实增大，转色延

迟，助长果皮二次生长，易诱发浮皮［30］。钙作为植物

细胞的结构物质，能稳定细胞壁和细胞膜结构，决定

着果实硬度，果实膨大期钙不足会导致果皮细胞排列

松散、韧性降低，易发生浮皮［20］；钙在细胞壁的分布与

温州蜜柑内果皮细胞壁的生长或变形密切相关，并直

接影响浮皮的形成［31］，而红桔浮皮果果皮钙的含量明

显降低并与浮皮现象呈显著负相关［32］；浮皮果实经钙

化合物处理后细胞间隙变小，细胞壁纤维物质致密，

细胞壁肿胀少，未发生细胞分离［33］，因此，喷施钙肥可

改善果皮物理性质，提高果皮钙含量和果实品质，一

定程度上能抑制浮皮的发生［4，6，34］。柑橘缺硼也容易

造成树体缺钙从而诱发浮皮［26］。浮皮果常伴随果实

枯水和粒化，Mosambi和红血甜橙粒化过程中叶片锌

和铜含量升高［35］，粒化琯溪蜜柚果肉有较高的铜锌含

量［36］，锌和铜在柑橘浮皮发生过程中也起到一定

作用。

3.3 气候因素对浮皮发生的影响

新鲜果蔬作物的产量和质量直接或间接地受高

温的影响，温度升高直接影响植物光合作用，引起糖、

有机酸、类黄酮含量，硬度和抗氧化活性的改变［37］。

温州蜜柑从花后至生理落果期及成熟期的温度升高

2 ℃时显著增加果实浮皮率，降低果实TSS和TA含

量［38］。柑橘壮果期遇到干旱、降雨少，或在果实转色

期和成熟期遇到大雨、高温高湿天气、土壤湿度大均

容易发生浮皮［13］；克里曼丁和椪柑采收后果实浮皮加

重且含水量显著增加［39］，为避免果实枯水而采用高湿

环境贮藏温州蜜柑、椪柑等宽皮柑橘加重了果实浮皮

的发生，贮藏过程发现果肉通过发达的维管束系统将

大量水分运输至果皮，导致果皮吸水膨大，果皮和囊

瓣膜之间产生空隙而加剧了果皮浮皮［40-41］。

3.4 其他因素对浮皮发生的影响

高CO2和低O2的贮藏条件下温州蜜柑果实浮皮

率显著提高和浮皮程度加深［17］，这可能与果实发生无

氧呼吸有关。病虫危害下，柑橘果实会发生应激反应

从而进行自我保护，果皮细胞迅速分裂和增大，从而

形成浮皮果［42］。

4 柑橘果实浮皮发生的机制

4.1 细胞形态与结构变化

柑橘果实浮皮主要是指果皮和囊瓣膜间隙增大

的现象，空隙变大的原因可能是由于果皮细胞胞间层
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的崩解而导致的细胞间连接松散及细胞壁肿胀所

致［43］。浮皮形成过程中，油胞层细胞分裂时间最长，

细胞数量增多和体积增大较快；海绵层外侧细胞次

之；海绵层内侧最短，海绵层受油胞层牵制和拉扯，最

终出现海绵层与油胞层空隙扩大、疏松甚至断裂，也

就是果皮不同部位生长发育不同步造成浮皮［44］。花

后 85 d浮皮果的海绵层细胞出现轻微疏松、边缘细

胞分离、细胞间隙变大，而靠近油胞层周边细胞则排

列整齐紧密；反之，耐浮皮的芽变果海绵层细胞排列

紧密，直至果实发育成熟才开始出现较大间隙，由此

推测果实浮皮形成过程和细胞生长发育密切相关，主

要由海绵层和油胞层生长发育不同步造成［22］。张世

怡［45］研究发现花后88~113 d宫川温州蜜柑果实内果

皮处的薄壁细胞较其芽变果排列混乱、细胞间隙大；

花后 113 d，白皮层细胞开始出现细胞壁结构疏松，质

壁分离，细胞内容物降解，细胞核结构不完整，叶绿体

体积增大，基粒结构松散、无序甚至完全降解，类囊体

衰退，叶绿体中部出现嗜饿体或油体等；花后165 d，白
皮层细胞壁解体、原生质体降解、质壁完全分离及叶

绿体降解等，其芽变果细胞膜呈现轻微质壁分离而细

胞核结构相对完整。

4.2 酶活性变化

柑橘果实浮皮与果皮代谢活动密切相关。如红

桔浮皮果的果皮原果胶含量显著低于正常果，主要

是因为浮皮果的果胶甲酯酶（pectin methylesterase，
PME）活性高，导致浮皮果果胶物质分解、细胞壁降

解，PME活性升高与果实衰老有关［32］。果皮中多聚

半乳糖醛酸酶（polygalacturonase，PG）活性和丙二醛

（malondialdehyde，MDA）含量在特早熟温州蜜柑胁

山浮皮形成过程中不断上升，超氧化物歧化酶（su⁃
peroxide dismutase，SOD）活性不断下降，表明浮皮果

果皮活性氧清除能力下降、膜脂过氧化作用加强、果

皮衰老加剧［25］。温州蜜柑浮皮程度加重过程中也伴

随着果皮中原果胶和可溶性果胶含量下降、MDA积

累以及 PG、纤维素酶（cellulase，Cx）等细胞壁水解酶

活性升高，即果皮浮皮形成过程也是果皮膜脂过氧

化作用加强的衰老过程［46］。宫川浮皮果果皮 SOD
活性在果实发育初期较高，随果实成熟而不断下降，

耐浮皮的芽变果SOD活性高于宫川，表明自由基清

除系统失调［22］。胡柚果实贮藏中、后期果肉SOD活

性下降与果皮SOD活性上升同步，即果肉组织衰老

和果皮组织再生长同步是果实枯水（浮皮常伴随果

实枯水和粒化）发生的根本原因［47］。喷钙使南丰蜜

橘果皮过氧化氢酶（catalase，CAT）、SOD活性提高

而MDA含量和过氧化物酶（peroxidase，POD）、多酚

氧化酶（polyphenol oxidase，PPO）、PG、PME、Cx等
细胞壁水解酶活性降低，对防治果实浮皮具有一定

作用［4］。

4.3 内源激素变化

柑橘果实浮皮的发生过程也受内源激素调控。

乙烯（ethylene，ET）会加剧浮皮的发生，而吲唑酯的

代谢物 5-氯-3-吲唑甲酸能够抑制ET的合成，在果实

着色前期喷施吲唑酯可以减少浮皮的发生［35，48］。宫

川浮皮果白皮层 IAA、ABA含量均高于芽变果，但果

实成熟后期浮皮果白皮层ABA急剧升高，而芽变果

则快速下降，说明果实成熟后期浮皮果白皮层衰老

因果皮生长撕拉形成浮皮［49］；克里曼丁和椪柑浮皮

果果皮 ABA大量积累且均显著下调，与 β-胡萝卜素

合成降低及 ABA分解加快有关，浮皮的发生可能是

果皮衰老延迟所致［39］；本地早柑橘果实贮藏期间果

皮ABA和 IAA积累增加，果肉ABA含量却不断降

低，以此推测果肉组织衰老先于果皮，果皮出现二次

生长［50］。因此，浮皮的产生源于白皮层和果肉先衰

老、果皮延后衰老并发生二次生长。喷施外源赤霉

素（gibberellin A3，GA3）可以降低外果皮 ABA 含

量［51］，增加白皮层的致密性而改善果实浮皮现

象［52］；特早熟温州蜜柑胁山在浮皮至最终汁胞粒化

过程中果皮和果肉组织内源多胺（polyamine，PA）总

量下降、［精胺（spermine，Spm）+亚精胺（spermi⁃
dine，Spd）］/腐胺（putrescine，Put）比值不断下降，且

果皮先于果肉，喷施外源Spd可显著增加内源PA总

含量，提高（Spm+Spd）/Put比值，降低浮皮的发

生［21］。黄果柑果实浮皮过程中（Spm+Spd）/Put比
值降低，抗氧化酶（SOD、CAT）活性降低，而加速果

实衰老以及浮皮粒化［53］，而外源喷施 Spd也使黄果

柑果实枯水（浮皮）率降低［54］。此外，外源添加GA3
处理，能提高早熟温州蜜柑果皮SOD活性，降低PG
活性和MDA含量，减少浮皮的发生［25］。

4.4 基因表达与代谢途径变化

对不同柑橘品种的正常果与浮皮果不同部位差
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异表达基因的分析结果表明，浮皮果白皮层大部分

CTK、GA3信号传导基因表达下调，糖类转化相关基

因表达上调，推测白皮层是浮皮发生的主要部位，浮

皮的发生与果实成熟早期参与初始代谢基因表达差

异密切相关［19］；在白皮层发育阶段，宫川芽变果白皮

层的赤霉素信号刺激调控基因（GA-stimulated in ara⁃
bidopsis 4，GASA4）和细胞分裂素受体蛋白基因（cy⁃
tokin independent1，CKI⁃1）表达量高于浮皮果，表明

幼果时期芽变果赤霉素和细胞分裂素代谢旺盛，而

浮皮果则处于较低水平［49］；张世怡［45］对浮皮形成关

键时期的温州蜜柑宫川及其芽变果白皮层转录组进

行分析，获得 733个差异表达基因，与膜组织、脂类相

关合成与代谢、氧化还原酶及催化酶活性等有关。

蔗糖、淀粉代谢途径以及甘油酯、脂肪酸、戊糖磷酸

等初级代谢途径抑制赤霉素信号刺激调控基因（GA-
stimulated in arabidopsis1，GASA1；GA-stimulated in
arabidopsis5，GASA5）表 达 ；一 些 热 激 蛋 白（heat
shock proteins，HSPs）如 HSP70、HSP82及热激因子

A4表现为浮皮的主要转录调控枢纽［55］；浮皮果果皮

衰老与ABA在果皮的积累密切相关，ABA的积累与

ABA生物合成途径中 β-胡萝卜素含量下降和番茄红

素 β环化酶基因（lycopene β-cyclase1，LCYB1）、番茄

红素 ε环化酶基因（lycopene ε-cyclase，LCYE）、脱落

酸 8′-羟化酶基因（abscisic acid 8′-hydoxylase，AB1）
的表达密切相关［39］。姚世响等［56］发现椪柑浮皮果果

皮挥发性物质组分未发生变化，但总含量降低了

82%，其中占比最大的萜烯类物质含量降低了

81.4%，且萜烯类物质合成基因表达量明显下降，浮皮

果挥发性物质总量下降与萜烯类物质合成途径受抑

制密切相关。由此推测，柑橘果实浮皮发生的分子机

制涉及赤霉素和细胞分裂素信号传导、萜烯类物质合

成基因表达下调，影响初级代谢及膜脂、蔗糖和淀粉

的合成。

柑橘果实浮皮形成过程及机制如图2所示。柑橘

果实浮皮表现为果皮和囊瓣膜间隙异常增大，一方面

是由于果肉糖酸、水分不足，容易出现果肉枯水、干

瘪，增加果皮和囊瓣膜的间隙；另一方面是果皮结构

异常，果皮细胞间连接松散、细胞壁肿胀从而增加果

皮和囊瓣膜间隙。其中果皮结构异常是关键，其过程

大致为：外界作用因子如水分、气体、养分、生物及干

预等导致果实内源激素（ET、ABA、IAA、CTK等）失

调，进而扰乱果实代谢相关酶（Cx、PG、PME等）活

性，果实内源激素和代谢相关酶活性同时受基因调

节，引起果皮原果胶降解、膜脂过氧化，出现海绵层细

图2 柑橘果实浮皮形成过程及机制

Fig.2 Formation process and mechanism of citrus fruit peel puffing disorder
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胞壁解体、质壁分离，诱发海绵层、油胞层再生发育不

同步，形成海绵层松散、间隙大，油胞层整齐、紧密，加

剧果皮与囊瓣膜间隙增大，最终形成了浮皮。

5 展 望

柑橘果实浮皮主要表现为果皮浮起、增厚、凹凸

不平、细胞间隙大，海绵层软化、崩溃，果皮与囊瓣膜

间隙大；浮皮果果皮粗厚、易腐烂，果肉糖、酸含量低，

囊瓣膜厚硬、汁胞失水硬化。柑橘果实浮皮发生始于

花后约3个月，此时海绵层发生细胞壁结构受到破坏，

随着果实成熟发展到质壁分离、原生质降解及细胞器

衰老；果实偏大、成熟期高温高湿、晚熟品种以及过量

施用氮肥、延迟施用壮果肥、硼和钙营养失调等均诱

发或加剧浮皮发生。已有研究表明，柑橘果皮不同部

位发育不同步及果皮海绵层提前、加速衰老是浮皮发

生的主要机制，涉及果皮赤霉素和细胞分裂素信号传

导及萜烯类物质合成基因表达下调、内源激素失调、

抗氧化酶活性降低而细胞壁水解酶活性增加等过程，

意味着柑橘果实浮皮的发生和形成是一系列复杂的

生理生化作用的结果［19，22，32，49，53，56］。简单而言，柑橘

果实浮皮，一是果皮和囊瓣膜间隙增大，二是海绵层

空隙扩大，即果皮不同部位生长发育不同步，因此，

“不同步发育”是关键，尤其是阻止白皮层细胞壁解

体、质壁分离。基于此，柑橘果实浮皮亟需深入研究3
个层面的问题：一是“源库供应”上，需要研究揭示“源

（叶）”、“库（果）”光合产物、营养元素传输、分配对浮

皮发生、形成的调节作用与机制；二是“竞争抑制”上，

需要研究揭示新梢、叶片、果实间碳、氮等代谢及养分

分配的相互制约和联系，明确水、肥、气、热“靶向调

节”的作用和机制；三是“整体协调”上，需要研究揭示

不同品种、不同区域柑橘根系活动、新梢（叶片）生长、

花芽分化、果实发育的相互关系，明确物候期的生长

中心和调节要领，通过“整体协调”与“靶向调节”破解

柑橘果实浮皮难题。
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Research and prospect of citrus fruit puffing

MO Xiaorong1,2,CHEN Chuanwu3,HU Chengxiao1

1.Key Laboratory of Horticultural Plant Biology，Ministry of Education/
Hubei Provincial Engineering Laboratory for New-Type Fertilizer/Microelement Research Center，

Huazhong Agricultural University，Wuhan 430070，China；
2.College of Resources and Environment，Beibu Gulf University，Qinzhou 535011，China；

3.Guangxi Academy of Specialty Crops/Guangxi Engineering Research Center of
Citrus Breeding and Culture，Guilin 541004，China

Abstract Puffing is a common physiological disease of mandarin fruits. Based on reviewing litera⁃
tures at home and abroad，it is clear that the peels of citrus fruits puffing is rough，foamy，thick and perish⁃
able. The sponge layer is loose，collapsed and disordered. There is a large gap between the peel and the
pulp due to its separation. The content of sugar and acid in the pulp is low. The valve is thick and hard.
The juice sac is dehydrated and hardened. The conditions for the occurrence of citrus fruit puffing are de⁃
scribed from the aspects including fruit size，maturity，mineral nutrition，climate factors，etc.. The mecha⁃
nisms of the occurrence of citrus fruit puffing are revealed from the aspects including cytological level，phys⁃
iological level and molecular level. According to the“asynchronous development”mechanism of citrus fruit
puffing，it is urgent to carry out in-depth studies from three levels including source-sink supply，competi⁃
tion suppression and integrated coordination，and strive to solve the problems of citrus fruit puffing through
combining“ integrated coordination”with“targeted regulation”.

Keywords citrus；puffing；physiological disorders；quality characteristics；peel asynchronous devel⁃
opment
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