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一氧化氮处理对香蕉多聚半乳糖醛酸酶及 ＭａＰＧｓ 基因表达
的影响
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摘　 要： 为了解多聚半乳糖醛酸酶（ＰＧ）在香蕉采后软化中的分子调控机制，采用 ４０ μＬ ／ Ｌ ＮＯ 熏蒸处理绿熟期的‘巴
西’香蕉果实 ３ ｈ 后，在 ２０℃和相对湿度为 ８５％的条件下贮藏，研究 ＮＯ 对香蕉果实乙烯释放量、硬度、ＰＧ 活性及 ＭａＰＧｓ
基因表达的影响。 结果表明：ＮＯ 处理降低了果实乙烯释放量，延缓了果实硬度的下降，抑制了 ＰＧ 的活性；降低了

ＭａＰＧ２、ＭａＰＧ３ 和 ＭａＰＧ４ 基因的表达，延缓了香蕉果实的软化。
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ； ｂａｎａｎａ； ｓｏｆｔｅｎｉｎｇ； ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ； ｇｅｎｅ

　 　 香蕉（Ｍｕｓａ ｓｐｐ． ｃｖ． Ｂｒａｚｉｌ）是典型的呼吸跃

变型果实，在采后很短的时间会发生大量的生理

生化变化［１］，硬度、外观、风味和营养价值都会降

低。 因此，该果实的货架期较短。 软化是香蕉成

熟过程的一个显著变化，制约了香蕉的市场销售。

研究发现导致软化的主要原因是细胞壁软化酶的

组成 和 结 构 发 生 了 变 化， 例 如 果 胶 甲 酯 酶

（ＰＭＥ）、多聚半乳糖醛酸酶 （ＰＧ）、果胶裂解酶

（ＰＬ）和纤维素酶 （Ｃｘ） ［２～４］ 等。 其中，ＰＧ 的主要

功能是降解细胞壁和果胶成分，对果实的成熟软



化起重要作用［５，６］，但其具体作用机理尚不清楚。
目前，虽然已在香蕉果实中克隆到 ４ 个 ＰＧ 家族

基因［３，７］，但是从基因表达揭示调控作用机制的

研究报道较少，通常采用热处理、植物生长调节剂

和化学添加剂等［３，８］调控香蕉果实的采后软化。
一氧化氮（ＮＯ）作为一种生长调节剂，可控

制许多植物的生长、成熟和抗病性［９～１１］，但对 ＮＯ
在采后香蕉果实贮藏中的研究报道较少。 本研究

以‘巴西’香蕉为试材，研究 ＮＯ 处理果实中 ＰＧ
活性及 ＭａＰＧｓ 基因表达的变化，探讨 ＮＯ 延缓香

蕉果实软化的分子作用机理，为进一步深入研究

ＮＯ 在果蔬采后的应用提供理论基础。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

供试的香蕉品种为 ‘巴西’ （Ｍｕｓａ ｓｐｐ． ｃｖ．
‘Ｂｒａｚｉｌ’），２０１０ 年 １０ 月采自广州市番禺宝升生

态农场，采后立即运回实验室，选取成熟度一致

（绿熟）、大小均一、无病虫害、无机械伤的果实，
用 ２ ｇ ／ Ｌ 强力溶液浸泡 １０ ｍｉｎ，再用 ５００ μＬ ／ Ｌ 的

抑菌鲜浸果 １ ｍｉｎ，晾干备用。
ＮＯ 气体，纯度 ９９．９％，购自广州市世源气体

有限公司。

１．２　 仪器与设备

ＧＣ⁃２０１４Ｃ 型气相色谱仪，日本岛津公司；
ＵＶ⁃２４５０ 型紫外分光光度计，日本岛津公司；３ｋ１５
型台式高速冷冻离心机，德国 ＳＩＧＭＡ 公司；５５４２
型果蔬材料硬度测试机，美国 ＩＮＳＴＲＯ 公司；ｉＣｙ⁃
ｃｌｅｒｉＱ５ 实时荧光定量 ＰＣＲ 仪， 美 国 Ｂｉｏ⁃Ｒａｄ
公司。

１．３　 处理方法

在 ２０℃ 条 件 下， 将 香 蕉 置 于 密 封 箱 内

（３０．８ Ｌ），进行 ＮＯ 处理，具体操作参照郭芹等［１０］

方法，在无氧 Ｎ２环境下，通入 ４０ μＬ ／ Ｌ ＮＯ 气体，
熏蒸 ３ ｈ，处理完后装入厚度为 ０．０３ ｍｍ 的保鲜袋

内装箱，在 ２０±１℃、相对湿度 ８５％条件下贮藏。
对照组通入 Ｎ２维持 ３ ｈ，其他条件不变。 各处理

均设 ３ 个重复，每个重复 ６０ 个果实。

１．４　 乙烯和硬度的测定

各处理分别取 ５ 个果实，在 ２０℃条件下密封

２ ｈ 后抽取气体测定乙烯释放量。 乙烯含量采用

ＧＣ⁃２０１４Ｃ 型气相色谱仪测定，色谱条件为：采用

不锈钢色谱柱，柱温 ８０℃，进样口温度 １４０℃，氢
火焰离子检测器（ＦＩＤ）温度 １５０℃，气体样品进样

量 １ ｍＬ。 重复 ３ 次取平均值，以 μＬ ／ ｈ·ｋｇ·ＦＷ 表

示。 硬度测定采用 ５５４２ 型果蔬材料硬度测试机

测定，探头直径为 ８ ｍｍ。 以 ３００ ｍｍ ／ ｍｉｎ 速度在

每果赤道线均匀测 ５ 个点，最大硬度值用牛顿

（Ｎ）表示，取平均值。

１．５　 多聚半乳糖醛酸酶（ＰＧ）活性的测定

多聚半乳糖醛酸酶（ＰＧ）活性参照 Ｇｕｏ 等［１２］

的方法测定，以每分钟每克鲜样 ３７℃时分解果胶

产生 １ μｇ 游离半乳糖醛酸定义为一个果胶酶活

性单位（Ｕ）。

１．６　 ＲＮＡ 提取和 ｃＤＮＡ 合成

采用 ＴＲＩｚｏｌ 试剂盒（ Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ，上海，中国）
提取香蕉果实总 ＲＮＡ，ＲＮＡ 的完整性通过 １．２％
琼脂糖凝胶电泳确定。 ｃＤＮＡ 的合成参照 Ｇｕｏ
等［１２］方法。

１．７ 　 ＭａＰＧｓ 基因表达量实时荧光定量 ＰＣＲ
检测

使用 ｉＣｙｃｌｅｒ ｉＱ５ 实时定量 ＰＣＲ 仪进行 ＲＴ⁃
ＰＣＲ 检测， 反应体系 （ ２０． ０ μＬ） 为： １０． ０ μＬ
ＳＹＢＲ􀅹 ｑＰＣＲ Ｍｉｘ，２．０ μＬ ｃＤＮＡ，６．０ μＬ ｄｄＨ２Ｏ，
上下游引物各 １．０ μＬ（引物浓度 １０ μｍｏｌ ／ Ｌ）。 运

行程序为：９５℃预变性 ３０ ｓ；９５℃变性 ５ ｓ，５０℃退

火 １０ ｓ，７２℃延伸 １０ ｓ，４０ 次循环。 每个样品重复

３ 次。
以香蕉 Ａｃｔｉｎ 基因（登录号为：ＡＦ２４６２８８． １）

作为内参，参照 ＭａＰＧｓ 基因序列设计特异性引

物。 引 物 对 为： ＭａＰＧ１⁃Ｆ： ５′⁃ＴＧＴＣＧＴＣＧＧＴＣＴ⁃
ＣＡＴＣＡＡ⁃３′， ＭａＰＧ１⁃Ｒ： ５′⁃ＧＧＴＧＣＡＴＴＣＣＡＴＧＴＧ⁃
ＴＡＴＴＣ⁃３′， （ 登录号： ＡＦ３１１８８１ ）； ＭａＰＧ２⁃Ｆ： ５′⁃
ＴＣＡＴＴＡＣＡＧＣＡＴＴＧＡＡＧＧＧＡＡＡ⁃３′，ＭａＰＧ２⁃Ｒ：５′⁃
ＧＴＣＡＡＧＴＴＡＴＴＴＧＧＧＧＴＧＣＡＴＴ⁃３′， （ 登 录 号：
ＡＦ３１１８８２）；ＭａＰＧ３⁃Ｆ：５′⁃ＧＣＡＣＣＣＡＡＣＡＴＣＡＣＴＣ⁃
ＴＡＴＣ⁃３′， ＭａＰＧ３⁃Ｒ： ５′⁃ＡＧＧＧＡＡＴＣＧＴＣＡＧＣＧＴ⁃
ＣＴ⁃３′，（登录号：ＡＹ６０３３３９．１）；ＭａＰＧ４⁃Ｆ：５′⁃ＧＴＡ⁃
ＴＴＧＧＡＡＧＣＴＴＡＧＧＡＡＡＧＣＡＧ⁃３′，ＭａＰＧ４⁃Ｒ：５′⁃ＡＣ⁃
ＧＧＴＧＴＣＣＡＴＧＣＧＴＡＴＧＴＴ⁃３′，（登录号：ＡＹ６０３３４１）；
Ａｃｔｉｎ⁃Ｆ：５′⁃ＧＡＧＡＡＧＡＴＡＣＡＧＴＧＴＣＴＧＧＡ⁃３′，Ａｃｔｉｎ⁃
Ｒ：５′⁃ＡＴＴＡＣＣＡＴＣＧＡＡＡＴＡＴＴＡＡＡＡＧ⁃３′。 采用姜

妮娜等［６］方法计算基因相对表达量。

１３吴 斌，等：一氧化氮处理对香蕉多聚半乳糖醛酸酶及 ＭａＰＧｓ 基因表达的影响



１．８　 数据统计与作图

使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．０ （Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅ Ｉｎｃ．， Ｓａｎ
Ｊｏｓｅ， ＣＡ， ＵＳＡ） 软 件 作 图； 使 用 ＳＰＳＳ １６． ０
（Ｖｅｒｓｉｏｎ １６．０， ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）在

Ｐ＝ ０．０５水平进行显著性（ＬＳＤ）分析。 测得值均

以平均数 ±标准误 （Ｓ． Ｅ．） 表示。

２　 结果与分析

２．１　 ＮＯ 处理对香蕉果实乙烯释放量的影响

乙烯在果实成熟过程中起着重要的调节作

用，这种作用通过乙烯生成量的增加和组织对乙

烯敏感性的改变而实现。 从图 １ 可知：香蕉果实

在贮藏前 ５ ｄ 都无乙烯产生，从第 １６ ｄ 开始对照

果实乙烯释放量迅速增加，在第 ２３ ｄ 达到最大

值，之后开始下降。 ＮＯ 处理果在贮藏的前 ２３ ｄ
乙烯释放量较低，在第 ２５ ｄ 达到最大值，是对照

果峰值的 ０．７７ 倍。 结果表明，ＮＯ 处理可降低香

蕉果实乙烯释放量，延缓乙烯峰值的出现。

图 １　 ＮＯ 处理对香蕉果实乙烯释放量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｅｔｈｙｌｅｎｅ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．２　 ＮＯ 处理对香蕉果实硬度的影响

果实硬度是判断果实质地、反映果实贮藏性

和衡量贮藏效果的主要指标。 香蕉果实硬度在采

后前 ２１ ｄ 下降缓慢，之后迅速下降，表明在此阶

段果实快速软化，与乙烯的迅速释放量相一致。
ＮＯ 处理香蕉果实硬度的变化与对照相似，前期

随着乙烯的缓慢释放逐渐下降，之后随着乙烯峰

值的出现迅速下降，但在贮藏过程中硬度明显高

于对照，在第 ２７ ｄ 果实的硬度是 ８．８８ Ｎ，约是对

照（１．８０ Ｎ）的 ５ 倍（图 ２）。 结果表明，ＮＯ 处理显

著抑制了乙烯的生成，从而延缓了香蕉果实硬度

的下降，尤其在贮藏后期效果较为显著。

图 ２　 ＮＯ 处理对香蕉果实硬度的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｆｉｒｍｎｅｓｓ ｏｆ
ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．３　 ＮＯ 处理对香蕉果实多聚半乳糖醛酸酶

（ＰＧ）的影响

多聚半乳糖醛酸酶在水果细胞壁的降解和软

化过程起着重要作用。 从图 ３ 可知，对照香蕉果

实的 ＰＧ 活性从第 ０ ｄ 的 ０．３７ Ｕ ／ ｇ·ｍｉｎ·ＦＷ 逐渐

增加到第 ２１ ｄ 的 ０．９４ Ｕ ／ ｇ·ｍｉｎ·ＦＷ，之后开始下

降。 ＮＯ 处理果 ＰＧ 活性在贮藏过程低于对照果，
尤其是贮藏后期显著低于对照。

图 ３　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＰＧ 活性的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ＰＧ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．４　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ１ 基因表达的

影响

从图 ４ 可知，在香蕉的贮藏过程，对照果与

ＮＯ 处理果 ＭａＰＧ１ 基因表达的变化趋势相似，随
着果实中 ＰＧ 活性的增加，ＭａＰＧ１ 基因表达水平

２３ 生物技术进展 Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ



也逐渐增加，在第 ２１ ｄ 达到最大值，之后随着 ＰＧ
活性的下降逐渐降低，但 ＮＯ 处理果 ＭａＰＧ１ 的表

达水平在贮藏过程与对照果无显著差异。

图 ４　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ１ 基因表达的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＭａＰＧ１ ｏｆ ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．５　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ２ 基因表达的

影响

对照香蕉果实 ＭａＰＧ２ 基因表达水平在贮藏

过程逐渐增加，在第 ２１ ｄ 达到最大，之后开始下

降，而 ＮＯ 处理的香蕉果实 ＭａＰＧ２ 基因表达水平

在贮藏前 １３ ｄ 与对照无显著差异，之后 ＭａＰＧ２
基因表达水平显著低于对照（图 ５），说明 ＮＯ 对

香蕉果实 ＭａＰＧ２ 基因表达有一定的抑制作用。

图 ５　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ２ 基因表达的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＭａＰＧ２ ｏｆ ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．６　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ３ 基因表达的

影响

对照果与 ＮＯ 处理果 ＭａＰＧ３ 基因在香蕉果

实的贮藏前 １３ ｄ 表达较弱，从第 １６ ｄ 开始对照香

蕉果实 ＭａＰＧ３ 基因表达量迅速增加，在第 ２３ ｄ
达到最大值。 ＮＯ 处理的香蕉果实ＭａＰＧ３ 基因在

第 ２５ ｄ 才有较高的表达，说明 ＮＯ 可显著抑制贮

藏过程香蕉果实 ＭａＰＧ３ 基因的表达。

图 ６　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ３ 基因表达的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＭａＰＧ３ ｏｆ ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

２．７　 ＮＯ 处理对香蕉果实 ＭａＰＧ４ 基因表达的

影响

从图 ７ 可知，在贮藏过程中，香蕉果实的

ＭａＰＧ４ 基因在贮藏的前 １６ ｄ 表达较弱，与低的乙

烯释放量相一致，之后随着乙烯的迅速释放

ＭａＰＧ４ 基因的表达量急剧增加，在第 ２３ ｄ 达到最

大，之后开始下降。 ＮＯ 处理果 ＭａＰＧ４ 基因在贮

藏的前 ２３ ｄ 都表达较弱，随着乙烯峰值的出现表

达量在第 ２５ ｄ 迅速增加。 说明 ＮＯ 可显著抑制香

蕉果实贮藏过程 ＭａＰＧ４ 基因的表达，并延缓基因

表达峰值的出现。

图 ７　 ＮＯ 处理香蕉果实 ＭａＰＧ４ 基因表达的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＭａＰＧ４ ｏｆ ｂａｎａｎａ ｆｒｕｉｔ．

３３吴 斌，等：一氧化氮处理对香蕉多聚半乳糖醛酸酶及 ＭａＰＧｓ 基因表达的影响



３　 讨论

香蕉果实软化是成熟衰老过程的重要特征，
直接影响到果实的采后贮藏和商品价值。 本研究

的结果表明 ＮＯ 可显著抑制香蕉果实乙烯的生

成，延缓硬度的下降，与 ＮＯ 对番茄、番木瓜、草莓

的研究结果相一致［１０，１３，１４］。 已有研究表明 ＮＯ 可

通过抑制果实 １⁃氨基环丙烷⁃１⁃羧酸（ＡＣＣ）氧化

酶（ＡＣＯ）的活性及 ＣｐＡＣＯ１ 基因的表达量来降低

乙烯释放量［１５］，从而延缓硬度的下降［１２］，这可能

是 ＮＯ 与 ＡＣＯ 反应生成 ＡＣＯ⁃ＮＯ 配合物，再与

ＡＣＣ 反应形成 ＡＣＣ⁃ＡＣＯ⁃ＮＯ 配合物，阻止了乙

烯的产生。 但也有研究发现果实成熟过程乙烯释

放量的降低是由于 ＮＯ 与 ＡＣＣ 合成酶（ＡＣＳ）发

生硝基化反应从而抑制了 ＡＣＳ 的活性［１６］。 这些

结果表明：ＮＯ 降低乙烯释放量的机理可能还与

果实的种类有关。
乙烯的迅速释放会加快果实的软化，果实的

软化与细胞壁中果胶物质的增溶作用以及酶活性

的变化有关［４，１７］。 香蕉果实软化是细胞壁中层结

构变化，大量细胞壁结构丧失以及细胞壁物质降

解，导致细胞发生分离所致。 ＰＧ 是导致细胞壁、
果胶降解的主要因素，在果实成熟软化过程中起

重要作用［６］，ＰＧ 活性的变化与乙烯及其合成相

关酶的变化趋势一致，对果实的快速软化产生较

大的影响［４，１５］。 本研究结果表明 ＮＯ 处理可延缓

香蕉贮藏过程 ＰＧ 活性的增加，与 Ｇｕｏ 等［４］ 在番

木瓜中的研究一致。 ＰＧｓ 可以催化番茄果实中果

胶分子 β⁃（１， ４）⁃聚半乳糖醛酸的裂解，从而参与

果胶的降解，促进果实软化。 ＮＯ 可能是抑制了

ＰＧ 活性，从而阻止了果实细胞壁多糖中多聚半

乳糖醛酸降解为半乳糖醛酸，维持了细胞壁结构

的完整性。 但是，对反义 ＰＧ 转基因番茄及成熟

变异植株的研究发现，果实的硬度并非随 ＰＧ 活

性及果胶的降解而变化，或者在抑制 ＰＧ 活性的

情况下果实仍然变软［１８］，说明 ＰＧ 在果实成熟软

化过程不是单独起作用，而是与软化调控网络中

其它物质相互影响共同决定着果实的软化［４］。
ＰＧ 基因的表达受乙烯调控，乙烯可以诱导

绿熟期番茄 ＰＧ ｍＲＮＡ 的积累［６］。 Ｗｅｉ 等［１９］研究

发现乙烯利处理金冠苹果，ＰＧ 基因表达量显著

增加，且峰值极显著高于对照。 Ｈｉｗａｓａ 等［２０］发现

丙烯能促进梨果实乙烯的产生、ＰＧ 基因的大量

表达以及果实的快速软化。 本研究中发现 ＮＯ 处

理的香蕉果实与对照相比，乙烯释放量明显降低，
前期 ＭａＰＧｓ 基因表达量都很低，ＭａＰＧ２、ＭａＰＧ３
和 ＭａＰＧ４ 基因表达峰值显著低于对照，出现的时

间也被推迟，这些结果表明 ＮＯ 可下调 ＭａＰＧ２、
ＭａＰＧ３ 和 ＭａＰＧ４ 基因的表达，但对 ＭａＰＧ１ 基因

的表达水平无显著影响，进一步说明 ＭａＰＧｓ 基因

可能分别调控香蕉果实 ＰＧ 不同时期的表达，且
这些基因的表达受乙烯调控，参与 ＰＧ 合成，但
ＭａＰＧ１ 基因对香蕉果实软化的影响不大。

４０ μＬ ／ Ｌ ＮＯ 可降低‘巴西’香蕉果实乙烯释

放量、延缓果实硬度的下降，也可抑制 ＰＧ 活性及

ＭａＰＧ２、ＭａＰＧ３ 和 ＭａＰＧ４ 基因的表达来延缓果

实的软化，但 ＮＯ 在香蕉果实软化调控网络中的

信号途径还有待于进一步的研究。
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