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摘要：【目的】探讨茉莉酸甲酯（MeJA）对采后香蕉果实耐冷诱导的效果及其对活性氧代谢、Ca2

+
-ATPase 活

性的影响。【方法】香蕉果皮用 10 µmol·L-1
 MeJA 处理 1 min，在 20℃恒温培养 1 d（取样作第 0天），然后置于 7

℃下离体培养 10 d，测定果皮冷害指数、细胞膜透性、过氧化氢和超氧阴离子含量、过氧化氢酶（CAT）、抗坏血

酸过氧化物酶（APX）、NADPH 氧化酶以及 Ca2
+
-ATPase 活性的变化。【结果】与对照香蕉果皮相比，10 µmol·L-1

 MeJA

处理的冷害指数较低、细胞膜透性增加缓慢；MeJA 处理诱导了果皮 H2O2 含量和 产生速率的提高，并维持了前 4 

d 的高水平，而 MeJA 处理降低了 CAT 和 APX 的活性，并在前 4 d 维持了较低的水平；研究还发现，MeJA 处理还诱

导了 NADPH 氧化酶和 Ca2
+
-ATPase 活性的升高。【结论】MeJA 诱导的活性氧猝发可能作为信号分子参与诱导了香蕉

果皮冷害和耐冷诱导，并可能与钙信号相关。 
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Abstract: 【Objective】 The effects of methyl jasmonate (MeJA) on cold resistance, reactive oxygen species (ROS) metabolism 
and Ca2+-ATPase activity of postharvest banana fruit were investigated in this paper. 【Method】 Banana peels were treated with 10 
µmol·L -1 MeJA for 1 min and incubated at 20℃ for 1 day (sampled as Day 0) , and then incubated in vitro at 7℃ for 10 days. The 
chilling injury index, cell membrane permeability, contents of H2O2 and , changes in activities of CAT, APX, NADPH oxidase and 
Ca2+-ATPase were determined.【Result】 Compared with control peels, the chilling injury index of MeJA treated peels was less and 
the increase of cell membrane permeability was slower. Moreover, MeJA treatment induced the increase of H2O2 content and  
production and maintained their high levels in early 4 days. However, MeJA treatment reduced the activities of CAT and APX and 
maintained low activity in early 4 days. MeJA treatment was also found to induce the activities of NADPH oxidase and Ca2+-ATPase 
of banana peels.【Conclusion】The reactive oxygen species induced by MeJA might serve as signal moleculars and be involved in 
chilling injury and chilling resistance of banana peels, and they might also induce calcium signaling. 
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0  引言 

【研究意义】香蕉是华南地区北运和出口的主要

水果之一，经济价值很高，但香蕉果实属冷敏性水果，

贮藏温度低于 12℃时即发生冷害，从而难于采用较低

的温度以延长贮运期[1]。探讨采后果蔬冷害的生理机

制及减轻果蔬贮运冷害的措施，长期以来是果蔬采后

生理学中的一个重要领域。【前人研究进展】冷害低

温引起采后果蔬自由基产生与清除系统平衡破坏，导

致细胞活性氧的累积[2]。活性氧过去一直被认为是植 



1166              中  国  农  业  科  学    41 卷 

物代谢过程中的毒副产品，但近年来的研究表明，活

性氧也是细胞信号转导和调控的重要组成部分[3]。

Prasad 等[4]报道低浓度H2O2在常温下能诱导玉米幼苗

中保护酶基因的表达，模拟冷驯化，提高了玉米幼苗

的抗冷力。在香蕉幼苗上喷施 H2O2 和 Ca2+也提高了

其抗冷力，诱导了抗氧化酶活性的提高[5]。钙离子作

为重要的胞内第二信使，参与了植物对环境信号的应

答反应。细胞质内 Ca2+浓度（钙信号）取决于细胞膜

Ca2+通道活性或开放程度、质膜 Ca2+泵的激活程度等，

而活性氧对上述调节因素都表现一定的调控作用[6]。

质膜 Ca2+-ATPase（钙离子泵）作为细胞质内排除 Ca2+

的主动运输体系之一，对维持胞内 Ca2+稳态有重要作

用[7]。【本研究切入点】茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，
MeJA）是植物中天然存在的生长调节因子，在调节植

物胁迫反应方面发挥着重要作用[8]。MeJA 处理可减轻

采后石榴[9]，番木瓜[10]和黄瓜[11]果实的冷害症状。

MeJA 处理减轻果实贮藏冷害是否与活性氧或钙信号

有关，目前报道很少。【拟解决的关键问题】本文采

用能诱导植物活性氧爆发的 MeJA 处理采后香蕉果

实，探讨了 MeJA 减轻香蕉贮藏冷害的效果及其对活

性氧代谢、Ca2+-ATPase 的影响。 

1  材料与方法 

1.1  材料及处理 

香 蕉 品 种 为 巴 西 （ Musa. AAA Group cv.
‘Brazil’），采自广州番禺，挑选约为 7 成绿熟的香

蕉，采后立即运回实验室，挑选大小均匀，无病虫害

及机械伤的果实，先后用 0.1%漂白粉和 0.05%施保功

各浸泡 5 min 后，晾干备用。本文采用香蕉果皮离体

培养的方法，取 40 个香蕉，每个香蕉切出 10 个约 1 
cm×1 cm 的正方形果皮小块，分成相等的两份，一份

放入 MeJA 的溶液中浸泡 1 min，作为 MeJA 处理；另

一份放入蒸馏水中浸泡 1 min，作为对照（CK）。MeJA
处理浓度为 1 µmol·L -1、5 µmol·L -1、10 µmol·L -1、100 
µmol·L -1，根据果皮冷害指数，发现 10 µmol·L -1诱导

耐冷效果最好，本文所指的 MeJA 处理均采用该浓度。

经处理的果皮放置于含琼脂的培养皿中，每个培养皿

8 个香蕉片，在 20℃恒温箱培养 1 d（取样作第 0 天），

然后转入 7℃恒温箱中培养，定期取样用于各生理指

标测定，重复 3 次。 
1.2  测定方法 

1.2.1  冷害指数和果皮膜透性的测定  冷害指数参

照朱世江等[12]的方法，稍有修改。果皮冷害症状分为

5 级，分级标准为：0 级，果皮呈亮绿色，没有冷害症

状；1 级，有轻微水渍状冷害斑，占果皮总面积 25%
以下；2 级，冷害面积占果皮总面积的比例小于 50%；

3 级，冷害面积占果皮总面积的比例小于 75%；4 级，

冷害面积占果皮总面积的 75%以上。计算公式为：冷

害指数（CID）＝（0·N0+1·N1+2·N2+3·N3+4·N4）/（4·NT）。

式中 N0～N4 分别为相应级别冷害的果皮数，NT 为观

察果皮的总数。 
果皮膜透性的测定参照张昭其等[13]的方法，取香

蕉果皮，用直径 10 mm 的打孔器打 10 个圆孔，蒸馏

水清洗 3 次后用滤纸吸干，放入 50 ml 具塞刻度试管

中，加入 25 ml 蒸馏水，静置 30 min，用 DDS-11A 型

电导仪测定电导率。煮沸 30 min 后再测电导率，以前

后两次电导率之比所得的相对电导率来表示细胞膜透

性。 
1.2.2  超氧阴离子（ ）的产生速率和过氧化氢（H2O2）

含量的测定  的产生速率参照王爱国等[14]的方法，

结果以 nmol  min-1g-1FW 表示。H2O2 含量的测定

参照 Zhou 等[15]的方法，取香蕉果皮 1 g，加入 5 ml 5% 
TCA（三氯乙酸）和 0.2 g PVP（聚乙烯吡咯烷酮），

冰浴研磨，13 000 g 于 4℃下离心 20 min，上清液用

氨水调 pH 至 8.4，并用 pH 8.4 的 TCA 定容至 6 ml。
取 1 ml 上清液，30℃水浴 30 min，加入 1 ml 显色液

于 500 nm 处比色，以 1 ml 上清液中加入 10 μg 过氧

化氢酶作为空白对照。根据标准曲线计算出 H2O2 含

量。结果以 nmol·g-1FW 表示。显色液：4-氨基安替吡

啉 0.01 g，苯酚 0.01 g，溶于 50 ml 0.1 mol·L-1 pH 5.6 的
CH3COOH 缓冲液中，加入 5 mg 过氧化物酶。 
1.2.3  过氧化氢酶（CAT）和抗坏血酸过氧化物酶

（APX）活性的测定  CAT活性的测定参照曾韶西等[16]

的方法，稍作修改，3 ml 反应液中包括：2.9 ml 0.2% 
H2O2（以 pH 7.8，50 mmol·L-1的磷酸缓冲液配制）和

100 μl 粗酶液，在 240 nm 处测定 OD240值变化，以

OD240每分钟减少 0.001 表示一个酶活力单位（U），

酶的活性以 U·g-1FW 表示。APX 活性的测定参照沈文

飚等[17]的方法，稍作修改。取 1 g 香蕉果皮，液氮研

磨，加 5 ml 酶提取液[50 mmol·L -1 PBS（磷酸纳缓冲

液），pH 7.0，2 mmol·L -1 AsA（抗坏血酸），5 mmol·L-1 
EDTA（乙二胺四乙酸），现配现用]，13 000 g 于 4℃
下离心 20 min，得上清酶液 5 ml 左右，置冰中待用。

先在比色皿中加入 100 μl 的酶液，再加入 2.75 ml 反
应液（含50 mmol·L-1 PBS，pH 7.0，0.1 mmol·L-1 EDTA，



4 期            王海波等：茉莉酸甲酯诱导的采后香蕉果实耐冷性与活性氧信号的关系 1167 

0.3 mmol·L-1 AsA），最后加入 150 μl 0.1% H2O2启动

反应，在 290 nm 处测定 OD290值变化，以 OD290每分

钟减少 0.001 表示一个酶活力单位（U），结果以

U·g-1FW 表示。 
1.2.4  细胞膜微膜囊提取、 NADPH 氧化酶和

Ca2+-ATPase活性的测定  参照Morre等[18]的方法提取

细胞膜微膜囊。取香蕉果皮 12 g，用 60 ml 提取液匀

浆，然后用四层纱布过滤。滤出液 7 500 g 离心 15 min，
上清液 36 000 g 离心 1 h，保留沉淀。沉淀用 3 ml 悬
浮液稀释，得到粗的细胞膜微膜囊提取液。提取液含

有：25 mmol·L-1Tris-mes（pH 7.8）、0.25 mol·L-1蔗糖、

3 mmol·L-1 EDTA、0.9% PVP、5mmol·L-1 DTT（二硫

苏糖醇）、1 mmol·L-1 PMSF （苯甲基磺酰氟）；      
悬浮液含有：5 mmol·L-1 Tris-Mes[三羟甲基氨基甲烷

-2-（N-吗啉）乙磺酸缓冲液，pH 7.8]、0.25 mol·L-1

蔗糖、5 mmol·L-1 KCl、1 mmol·L-1 DTT、1 mmol·L-1 
PMSF。 

NADPH 氧化酶活性的测定：按 Sagi 等[19]的方法

进行，采用上述细胞膜微膜囊，通过 NADPH 氧化酶

产生的活性氧氧化 XTT[2,3-Bis（2-methoxy-4-nitro- 
5-sulfophenyl） -2H-Tetrazolium-5-carboxanilide inner 
salt]的量来表示该酶活性。反应体系 1 ml 包括 50 
mmol·L -1 Tris-HCl 缓冲液（pH 7.4），0.5 mmol·L -1 
XTT，100 µmol·L-1 NADPH 和 20 µl 的细胞膜微膜囊，

加入 NADPH 启动反应，XTT 减少量可通过 470 nm
检测。本底值（background production）可在反应系统

中加入 50 units SOD（超氧化歧化酶）测得。酶活性

可通过 XTT 比吸收系数 2.16×104 M-1·cm-1换算成活

性氧的量来表示。单位为： µmol ·min-1·g-1FW 
Ca2+-ATPase 活性的测定：参照李杨瑞 [20] 和

Robbins 等[21]的方法，稍作修改。利用细胞膜微膜囊

跟反应液产生的磷含量来表示该酶的活性。取 400 µl
反应液（25 mmol·L-1 Tris- mes，50 mmol·L -1 KCl，10 
mmol·L-1 CaCl2，2 mmol·L-1 Na-ATP，pH 7.5），加入

30 µl 0.4% Triton-X-100，再加入 10 µl 的微膜囊启动

反应，置于 37 ℃水浴锅中培养 30 min。反应之后加

入 1.6 ml 反应终止液，置于 37 ℃水浴锅中培养 30 
min，来终止反应，接着在紫外分光光度计上读取 820 
nm 的 OD 值。终止液包括 A：0.42%的钼酸铵＋0.5 mol 
H2SO4；B：10%抗坏血酸；C：0.3% SDS（十二烷基

磺酸钠）。其中 VA﹕VB＝6﹕1。根据标准曲线计算

出磷的含量，结果以 µmolPi·h-1·g-1FW 表示。 

2  结果与分析 

2.1  低温胁迫下 MeJA 对采后香蕉果皮冷害指数和细

胞膜透性的影响 

从图 1 可知，香蕉果皮在 7℃下培养时，冷害指

数从第 4 天开始迅速增加，表明香蕉果皮在 7℃下放

置 4 d 后开始出现冷害症状。MeJA 处理的冷害指数比

对照低，说明适当浓度的 MeJA 处理能够减轻冷害温

度下采后香蕉果皮冷害症状的发生。 
 

 
 

图 1  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮冷害指数的影响 

Fig. 1  Effect of MeJA treatment on chilling injury index of 

banana peel at 7℃ 

 
从图 2 可知，采后香蕉果皮在 7℃下培养时，果

皮细胞膜透性呈逐渐上升趋势，MeJA 处理的果皮细

胞膜透性在第 7 天才开始上升，且一直比对照低，表

明 MeJA 处理能在一定程度上延缓细胞膜透性的上

升。 
 

 
 

图 2  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮细胞膜透性的影响 

Fig. 2  Effect of MeJA on membrane permeability of banana 
peel at 7℃ 

 



1168              中  国  农  业  科  学    41 卷 

2.2  低温胁迫下MeJA对采后香蕉果皮 产生速率和

H2O2含量的影响 
从图 3 可知，经 MeJA 处理的香蕉果皮在 20℃下

培养 1 d，可诱导 的产生。在 7℃低温培养过程中，

对照香蕉果皮 的产生速率呈逐渐上升的趋势，与对

照相比，MeJA 处理的 产生速率在前期（第 0、1、
4 天）显著高于对照，而后期（第 7 和 10 天）则比

对照低。说明 MeJA 处理能显著诱导采后香蕉果皮

的产生并维持前期的高水平。 
 

 

 

图 3  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 产生速率的影响 

Fig. 3  Effect of MeJA treatment on  production rate of 

banana peel at 7℃ 

 

从图 4 可看出，经 MeJA 处理的香蕉果皮在 20℃
下培养 1 d，也能诱导 H2O2含量的提高。在 7℃低温

培养过程中，H2O2含量的变化趋势与 产生速率的变

化趋势类似，MeJA处理的H2O2含量在前期比对照高，

后期则比对照低。说明 MeJA 处理能诱导采后香蕉果

皮 H2O2的产生并维持贮藏前期的高水平。 
 

 

 

图 4  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 H2O2含量的影响 

Fig. 4  Effect of MeJA treatment on H2O2 content of banana 

peel at 7℃ 

2.3  低温胁迫下 MeJA 对采后香蕉果皮 CAT 和 APX 活

性的影响 

从图 5 可知，经 MeJA 处理后的香蕉果皮在 20℃
下培养 1 d 降低了果皮 CAT 活性。在 7℃低温培养过

程中，对照果皮 CAT 活性呈先下降后上升再下降的趋

势，但活性变化不大。MeJA 处理果皮的 CAT 活性在

0 d 和 1 d 时比对照低，4 d 到 10 d 时比对照高。说明

MeJA 处理能抑制采后香蕉果皮 CAT 活性，但在贮藏

后期可维持较高的 CAT 活性。 
 

 
 

图 5  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 CAT 活性的影响 

Fig. 5  Effect of MeJA treatment on activity of CAT of banana 

peel at 7℃ 

 
从图 6 可知，经 MeJA 处理后的香蕉果皮在 20℃

下培养 1 d 也降低了果皮 APX 活性。在 7℃低温培养

过程中，对照果皮 APX 活性变化不大。 MeJA 处理

果皮的 APX 活性在 0 d 和 1 d 时比对照低，4 d 到 10 d
时比对照高。说明 MeJA 处理能抑制采后香蕉果皮

APX 活性，但在贮藏后期可维持较高的 APX 活性。 
 

 

 

图 6  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 APX 活性的影响 

Fig. 6  Effect of MeJA treatment on activity of APX of banana 

peel at 7℃ 
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2.4  低温胁迫下 MeJA 对采后香蕉果皮 NADPH 氧化酶

和 Ca2+-ATPase 活性的影响 

从图 7 可知，MeJA 处理诱导了低温下培养的果

皮 NADPH 氧化酶活性提高，但在 10 d 时下降到对照

水平，而对照果皮在低温下 NADPH 氧化酶活性变化

不大，在 7 d 时略有升高。说明 MeJA 处理能在一定

程度上诱导了低温下香蕉果皮 NADPH 氧化酶活性的

升高。 
 

 

 

图 7  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 NADPH 氧化酶活性的影响 

Fig. 7  Effect of MeJA on the activity of NADPH oxidase of 

banana peel at 7℃ 

 
从 图 8 可 知 ， MeJA 处 理 及 对 照 果 皮 的

Ca2+-ATPase 活性基本呈先下降后上升的趋势。除第 4 
d 外，MeJA 处理果皮的 NADPH 氧化酶活性在整个低

温培养过程中都比对照的高。说明 MeJA 处理能诱导

香蕉果皮 Ca2+-ATPase 活性的升高。 
 

 

 

图 8  MeJA 处理对 7℃香蕉果皮 Ca
2+
-ATPase 活性的影响 

Fig. 8  Effect of MeJA treatment on activity of Calcium 

ATPase of banana peel at 7℃ 

3  讨论 

冷害指数是反应植物冷害严重程度的一个重要指

标，细胞膜透性的显著上升通常被认为是冷害发生的

重要标志之一[22]。本文结果表明，香蕉果皮在 7℃低

温下培养，随着细胞膜透性的提高，果皮冷害指数也

逐渐提高，而经 10 µmol·L -1 MeJA 处理后的香蕉果皮

在 20℃下培养 1 d，能降低随后果皮在低温下的冷害

指数，减轻冷害症状的发生，并延缓香蕉果皮细胞膜

透性的升高，这与 Gonzalez-Aguilar 等在番木瓜[10]、

韩晋等在黄瓜[11]上报道的结果一致，说明适宜浓度的

MeJA 处理能有效提高采后香蕉果实的耐冷性。 
长期以来活性氧被认为是对植物细胞产生毒害作

用的代谢产物，但近年来的研究发现，活性氧作为信

号分子在植物的生物胁迫（抗病性）、非生物胁迫、

气孔关闭调节、植物根系的激素信号和向重性信号等

方面都起着重要作用[23]。例如，在拟南芥中 H2O2 处

理能够模仿冷驯化，促进冷驯化反应相关基因的表达，

从而提高了拟南芥的耐冷性[24]。MeJA 能诱导植物活

性氧的积累，并能提高植物的抗逆性。在紫杉细胞培

养中用外源 100 µmol·L-1 MeJA 处理，诱导了 H2O2的

产生，同时诱导了 LOX 和 PAL 活性的增加[25]。本文

结果表明，经 10 µmol·L-1 MeJA 处理后的香蕉果皮在

20℃下培养 1 d，诱导了香蕉果皮活性氧（H2O2和 ）

的积累，并降低了细胞膜透性和果皮冷害指数，这表

明 MeJA 诱导的活性氧的积累可能作为信号分子参与

了采后香蕉抗冷性的诱导。 
植物在长期进化过程中形成了多种机制以清除活

性氧。其中，CAT 和 APX 作为活性氧的主要清除酶，

在抑制膜脂过氧化、维持膜系统的稳定性中起重要作

用。本文结果表明，MeJA 处理在前期抑制而在后期

诱导了香蕉果皮 CAT 和 APX 活性的提高，韩晋等[11]

研究也发现 MeJA 处理可以提高黄瓜中的 CAT 活性，

认为这可能与提高黄瓜的抗冷性直接相关。CAT 和

APX 活性的提高也间接表明了活性氧含量的累积，在

低温培养过程中，MeJA 处理的香蕉果皮活性氧（H2O2

和 ）在前期保持较高水平，而在后期有所降低，这

说明活性氧含量在植物细胞内是受到严格调控的，这

对活性氧作为信号分子是必须的。 
近年来许多研究发现，植物通过 NADPH 氧化酶

在短时间内大量产生活性氧信号分子以激发钙信号来

应对各种逆境胁迫以及调控植物的生长和发育。例如，

当细胞受到病原菌的刺激时，细胞质膜上的 NADPH
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氧化酶在短时间内产生大量的 ， 很快歧化为·OH
和 H2O2等其它活性氧[26]。本文结果表明，MeJA 处理

诱导了低温胁迫下采后香蕉果皮 NADPH 氧化酶活性

的升高，并在前期诱导了活性氧（H2O2和 ）的积累。

Foreman 等[27]研究表明，拟南芥 NADPH 氧化酶催化

产生的活性氧, 使细胞膜发生超极化，能激活质膜

Ca2+通道，导致细胞质 Ca2+浓度升高（钙信号）。当

植物遭受冷害并由此诱导对低温的适应时，钙离子是

低温信号的主要传导者 [28] 。植物细胞的质膜

Ca2+-ATPase（钙泵）作为细胞排 Ca2+的主动运输体系

之一，在维持胞内外 Ca2+平衡、提高植物抗逆性及维

持细胞在逆境条件下的正常生长发育等方面起着重要

作用[7]。本研究结果表明，香蕉果皮在冷害低温下培

养，MeJA 处理不但在一定程度上诱导了 NADPH 氧

化酶活性的升高，而且也诱导了 Ca2+-ATPase 活性的

升高，说明在低温胁迫下 MeJA 处理可能通过 NADPH
氧化酶催化形成的活性氧而激活钙信号。  

4  结论 

适宜浓度的 MeJA 处理在一定程度上抑制了香蕉

果皮 CAT 和 APX 活性，诱导了活性氧的积累，减轻

了采后香蕉冷害症状的发生，并诱导了质膜 NADPH
氧化酶和 Ca2+-ATPase 活性的升高。推测 MeJA 诱导

的活性氧积累可能作为低温胁迫下的信号分子参与了

香蕉果实的冷害和耐冷诱导，同时 NADPH 氧化酶和

Ca2+-ATPase 也参与了香蕉果实的冷害和耐冷诱导。 
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