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植物种子衰老与线粒体关系的研究进展

田 茜"，辛 霞，卢新雄，陈晓岭，张金梅
( 中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081)

摘要:种子的衰老是一个复杂的从量变到质变的生物学过程。种子衰老与线粒体功能异常密切相关，衰老的线粒体学说
认为，线粒体中活性氧的过量产生是种子衰老的主要原因。深入了解种子衰老过程中线粒体的变化对于揭示种子衰老机理
和种子安全保存具有重要意义。本文主要介绍了当前有关种子衰老过程中线粒体结构、呼吸作用和抗氧化系统的研究现状，
并对种子衰老与线粒体关系研究中存在的问题进行了讨论。
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Abstract: Seed aging is a complex biological progress from quantitative change to qualitative change． Seed aging
is closely related to the dysfunction of mitochondria． In the view of the“mitochondria aging theory”，the excessive ac-
cumulation of ROS in mitochondria is the main reason of seed aging． Understanding the changes takes place in mito-
chondria during seed aging is important to reveal the mechanism of seed aging and ensure safe conservation of seeds．
In this paper，the current process of mitochondrial structure，respiration and antioxidant systems during seed aging
were reviewed． Moreover，problems in the study of seed aging and mitochondria were discussed．
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据 2009 年 FAO［1］报道，全球共收集保存 740 万
份种质资源，其中 90%是以种子形式保存在 1750 座
低温种质库中。我国国家长期库保存的 36 万份种质
资源，也都是以种子形式保存于-18℃低温库中。虽
然低温库是保存种质的理想途径，然而许多报道表

明，随着贮藏时间的延长，种子仍会缓慢衰老而导致

活力下降乃至丧失
［2-4］。对于低温库种质保存，FAO/

IPGRI建议当种子衰老至生活力降至起始发芽率的
85%时就应当更新，以维持种质的遗传完整性［5］。在
农业生产中，种子衰老( 劣变) 可降低种子质量，如活

力、生活力、贮藏能力和田间建植率等，对农业生产带
来巨大的经济损失。据估计，仅美国每年在种子销售
方面，因质量问题造成的损失可达 5 亿美元，若考虑
世界范围质量对产量等方面的影响，损失将更大［6］。
因此研究种子衰老机理，对于种质资源安全保存和农

业生产具有重要的理论和实践指导意义。线粒体作
为能量代谢器官，开展有关种子衰老与线粒体关系的

研究将有助于揭示种子的衰老机理，提出延缓和预测

种子衰老理论和技术，以确保种质的安全保存。本文
介绍了种子衰老的线粒体学说及种子衰老过程中线

粒体结构、呼吸作用和抗氧化系统的研究现状，并对
种子衰老与线粒体关系研究中存在的问题进行了

讨论。

1 种子衰老的线粒体学说
种子的衰老是一个复杂的从量变到质变的生物

学过程，是各种生理生化反应的综合结果。种子采收
后，随着贮藏时间的延长其生理生化状态发生一系列

变化，包括膜结构和功能、呼吸作用、酶活性、合成能
力、贮藏物质、内源激素及有毒物质等方面的变化。
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其结果导致种子生活力、活力逐渐下降，直至衰老死
亡，人们把这种伴随着种子贮藏时间的增加而发生和

发展的、自然的、不可逆的过程称为种子劣变( Deteri-
oration) 或老化( Aging) ［7］。目前，国内外关于种子衰
老与生理代谢的研究报道较多

［6，8-10］，绝大多数研究

发现，在种子老化过程中，膜通透性增加;呼吸速率降

低，ATP 含量下降; 水解酶 ( 如淀粉酶、蛋白酶和酯
酶) 以及氧化还原酶( 如过氧化氢酶、过氧化物酶、抗
坏血酸过氧化物酶和脱氢酶等) 活性降低; 蛋白质、
DNA、RNA 合成能力降低;可溶性糖、蛋白质含量降
低;脱落酸增加，乙烯减少。
在种子衰老机理的研究中，被广泛接受的是衰老

的自由基学说。衰老的自由基学说最早由 Har-
man［11］在 20世纪 50年代提出，之后这一学说被多次
证实并加以完善。Miquel 等［12］于 1980 年提出了衰
老的线粒体学说，该学说认为，衰老过程中线粒体活

性氧( reactive oxygen species，ROS) 生成增加，ROS 的
积累导致线粒体脂类、蛋白质和核酸的氧化损伤，引
起细胞、组织、器官的异常，最终加速衰老的进程。线
粒体中的呼吸链是种子内源性 ROS 的最主要来源，
同时线粒体又是调控细胞生长、分化、凋亡的众多分
子、信号途径的联系枢纽。因此，线粒体与衰老的发
生密切相关。在种子衰老过程中，细胞核、内质网、线
粒体以及膜系统都在逐渐地发生变化。前人研究证
明，线粒体是种子老化最先损伤的部位，也是各细胞

器中与衰老关系研究最多的一个细胞器
［13-16］。

2 种子衰老过程中线粒体变化
线粒体是细胞的“动力工厂”，是一切生物进行

生命活动的动力之源，是细胞进行氧化磷酸化、产生
ATP的主要场所。因此，在种子衰老过程中，线粒体
的变化问题受到人们极大的关注。对花生［14］( Ara-
chis hypogaea L． ) 、红松［15］( Pinus koraiensis Sieb． ) 、
大豆
［16］( Glycine max L． ) 等种子的研究中均证明衰
老影响了线粒体的结构与功能。
2. 1 线粒体结构的变化

20世纪 60年代 Bain等［17］用电子显微镜观察到
干种子中线粒体是“低分化的细胞器”。干种子中线
粒体具有双层膜结构，但内部结构难以分辨，脊很少，

基质很稀;且呼吸速率、三羧酸循环( tricarboxylic acid
cycle，TCA) 酶活性较低［18-19］。然而，线粒体可以在萌
发过程中得到发育与修复。对种子萌发过程中细胞
超微结构的观察发现，干种子中难以分辨的线粒体，

通过萌发变成易分辨的具有清晰的脊和浓稠基质的

线粒体;同时，线粒体的完整性、TCA 酶活性、呼吸速
率和呼吸控制率( respiratory control ratio，RCR) 也随
着萌发时间的延长逐渐增加

［18-21］。
种子衰老影响了线粒体的结构。在红松种子高

温加速老化过程中吸胀后的胚根线粒体发生肿胀或

破碎
［15］。Benamar等［20］研究发现，未老化豌豆( Pi-

sum sativum L． ) 种子吸胀 22h 后线粒体表现出典型
的形态学结构，具有清晰可辨的内膜、外膜、脊和基
质;而老化种子吸胀 22h后线粒体的形态学发生严重
改变，基质很稀且基本上观察不到脊的存在，大部分

线粒体外膜难以分辨，内膜模糊不清。Yin等［22］对大
豆低温吸胀的研究中也有相似发现，萌发 24h后的大
豆胚轴线粒体含有大量发育完好的脊，具有清晰可辨

的内外膜，而在受低温吸胀影响生活力降低的胚轴

中，线粒体含量较少，并缺乏完整的内部结构。Frey
等
［23］
指出线粒体内膜结构对于氧化磷酸化产生 ATP

至关重要，ATP的生产受线粒体脊的数量和形状的影
响
［24］。因此，种子衰老过程中线粒体内外膜以及脊
的变化会影响种子萌发过程中线粒体的发育与修复，

使萌发过程中 ATP 供应不足，进而影响种子的发芽
率和出苗率。
2. 2 线粒体呼吸作用的变化
2. 2. 1 呼吸速率的变化 种子衰老影响呼吸速率。
呼吸作用与种子的生命活动密切相关。呼吸作用产
生的 ATP不仅能为种子提供生命活动所需的能量，
也是种子萌发所必须的能量来源。在人工加速老化
的甜菜

［25］( Beta vulgaris L． ) 种子中发现，三羧酸循环
的重要酶—苹果酸脱氢酶 ( malate dehydrogenase，
MDH) 活性随老化程度的加深大幅度降低。这表明
三羧酸循环功能受阻，呼吸底物的供给受到了限制。
对大豆

［26］、甘蓝［27］ ( Brassica oleracea L． ) 、木豆［28］

( Cajanus cajan L． ) 的研究证明，种子的生活力与呼吸
速率成正比，种子生活力越低，呼吸速率越低。
Benamar等［20］报道，老化降低了豌豆种子萌发过程中
线粒体的呼吸速率和 RCR。线粒体 RCR反映线粒体
氧化磷酸化偶联状况。种子在衰老过程中，线粒体
RCR的降低，一方面说明线粒体合成 ATP能力降低，
但另一方面也说明，电子传递链中电子传递速率降

低。Yin等［22］研究发现，低温吸胀降低了大豆种子的
活力，同时也降低了吸胀 22h大豆胚轴线粒体对外源
NADH和琥珀酸的耗氧速率。另外，在高温加速老化
的甜菜

［25］、低温吸胀的大豆［22］种子中发现，随着种
子活力的降低，细胞色素 c 氧化酶( cytochrome c oxi-
dase，COX) 的酶活性逐渐降低。COX 是线粒体的标
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志酶，也是植物体内最主要的末端氧化酶，承担细胞

内约 80%的耗氧量［29］，其活性的降低会提高电子传
递链还原性，增加电子漏及 ROS产生的机会。
2. 2. 2 呼吸途径的变化 种子衰老影响呼吸途径。
植物中存在多条呼吸途径，包括细胞色素途径、交替
途径( alternative pathway，也称抗氰呼吸) 、解偶联径
( uncoupling pathway) 等。在电子传递过程中，氢传递
体通过电子势梯度把质子从线粒体内膜内侧泵到膜

间间隙。在细胞色素途径中复合体Ⅰ、Ⅲ、Ⅳ同时泵出
H +，每传递 2个电子经 ATP合酶生成 2. 5个 ATP( 即
P /O比为 2. 5) ;交替途径只经复合体Ⅰ泵出 H +，每传

递 2个电子生成 1个 ATP( 即 P /O比为 1) ;解偶联途
径直接把 H +

释放到线粒体内膜内侧，无电子传递、无
耗氧，也没有 ATP的生成。在正常或胁迫条件下，这
3种途径同时存在，植物根据细胞中 ATP的水平来调
节这 3 种途径［29］。Amable 等［26］模拟大豆收获前老
化，发现随着老化时间的延长，吸胀 3h的胚轴和吸胀
8h的子叶中细胞色素途径耗氧率下降。周功克等［30］

研究证明，烟草( Nicotiana rustica L． ) 愈伤组织衰老
期间交替途径呼吸速率先升高后降低，推测交替呼吸

可能参与了烟草愈伤组织起始衰老过程。这些研究
表明，在衰老或胁迫条件下，细胞通过降低细胞色素

途径呼吸速率，加强交替途径的活性，以减少 ATP 的
产生，低量维持所需能量和中间产物。交替途径的运
行，一方面可使 TCA循环正常运行，保证底物继续氧
化，以维持生命活动各方面需要，另一方面有助于阻

止泛醌库的过度还原，减少线粒体 ROS 的产生［31］。
Vercesi等［32］首次在植物中发现了解偶联蛋白( un-
coupling protein，UCP) 。胁迫条件下，UCP 通过调节
电化学质子势和 ROS 的产生参与细胞的能量代
谢
［33］。在种子老化中关于 UCP 的报道较少，因此在
今后的研究中，需要加强 UCP 在种子老化过程的研
究，揭示其在种子衰老过程中发挥的重要作用。

TCA循环、COX的酶活性、电子传递速率的降低
以及呼吸途径的改变表明，种子衰老影响了线粒体呼

吸系统，导致呼吸底物供应不足、呼吸酶活性降低、呼
吸速率降低、ROS增多，使得氧化损伤加剧，ATP合成
不足，最终影响种子的活力。
2. 3 线粒体抗氧化系统的变化
线粒体是 ROS 产生的主要细胞器，植物组织中

耗费的氧，约有 1%用于线粒体 ROS 的产生［34］。在
种子中不含有叶绿体，ROS主要由线粒体产生。ROS
的积累通常被认为是种子衰老的主要原因之一。人
工加速老化研究发现，大豆［35］种子中 O–2 产生速率、

H2O2含量在老化初期逐渐上升，随后降低。在人工
加速老化的西瓜 ( Citrullus vulgaris Schrad． ) ［36］、大
豆
［37］、棉花( Gossypium hirsutum L． ) ［38］种子中，过氧
化物含量均随老化时间的延长而增加。这些研究表
明，种子在衰老过程中，细胞内 ROS 逐渐积累。ROS
的积累会造成线粒体结构和功能损伤，导致线粒体呼

吸和 ATP合成的功能发生障碍，同时又会导致种子
产生更多的 ROS，使种子线粒体内 ROS 浓度剧增，加
剧线粒体内生物大分子的氧化损伤，进而形成一种恶

性循环，最终影响种子的活力甚至导致种子死亡。
在线粒体中存在着一系列有效的抗氧化机制，以

维持 ROS的正常水平。线粒体抗氧化系统包括超氧
化物歧化酶( superoxide dismutase，SOD) 和抗坏血酸-
谷胱甘肽( ASC-GSH) 循环，该循环包括抗坏血酸过
氧化物酶( ascorbate peroxidase，APX) 、脱氢抗坏血酸
还原酶 ( dehydroascorbate reductase，DHAR) 、单脱氢
抗坏血酸还原酶 ( monodeyhdroascorbate reductase，
MDHAR) 和谷胱甘肽还原酶 ( glutathione reductase，
GR) ，以及抗坏血酸( ascorbate acid) 和谷胱甘肽( glu-
tathione) 。线粒体抗氧化系统对于线粒体 ROS 的清
除、减少线粒体损伤具有重要作用。然而，国内外关
于种子抗氧化系统的研究主要集中于细胞水平，很少

关注线粒体内抗氧化系统的变化;并且关于线粒体抗

氧化系统的研究在叶片衰老过程中较多，而种子老化

过程中线粒体抗氧化系统的研究较少。Jiménez
等
［39］
在 1997年最早证明了在豌豆叶片线粒体中存

在完整的 ASC-GSH循环，并且证明了 ASC-GSH循环
在线粒体 ROS 清除中发挥重要作用。Jiménez 等［40］

证明，豌豆叶片衰老过程中线粒体 Mn-SOD，APX，
MDHAR，DHAR，GR 的活性降低，抗坏血酸库、还原
型( ASC) 与氧化型抗坏血酸 ( DHA) 的比值 ( ASC /
DHA) 以及谷胱甘肽库、还原型( GSH) 与氧化型谷胱
甘肽( GSSG) 的比值( GSH/GSSG) 均下降。而 Palma
等
［41］
研究表明，随着衰老时间的延长，正常豌豆叶片

中 DHAR、GR的活性升高，APX、MDHAR 活性降低，
ASC含量上升，GSH含量降低;而在具有根瘤菌结瘤
的叶片中，APX、MDHAR、DHAR、GR 的活性均上升，
ASC含量降低，GSH 含量升高。del Río 等［42］发现，
衰老的豌豆叶片中，线粒体 Mn-SOD转录水平和 Mn-
SOD活性降低。最近有关其他胁迫对叶片线粒体抗
氧化系统的研究也较多。Mittova 等［43］报道，盐胁迫
上调了野生耐盐番茄( Lycopersicon Pennellii Corr． ) 根
线粒体的抗氧化系统，而在不耐盐的栽培品种( Lyco-
persicon esculentum Mill． ) 中，丙二醛( malonaldehyde，
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MDA) 含量增高，抗氧化酶活性降低，ASC、GSH 的含
量及 ASC /DHA 和 GSH/GSSG 的比值下降。在感染
黄瓜花叶病毒的黄瓜( Cucumis sativus L． ) 和番茄叶
片中，伴随着线粒体中 H2O2含量增加，SOD和 ASC-
GSH循环酶的活性也升高［44］。总体而言，种子老化
过程中线粒体抗氧化系统的研究较少。线粒体抗氧
化系统对于种子衰老过程中 ROS 代谢及大分子的保
护具有重要作用，因此，今后需要深入研究种子衰老

过程中线粒体抗氧化系统的变化，揭示种子衰老过程

中线粒体抗氧化系统对整个细胞的保护机制。

3 展望
种子线粒体与衰老关系的研究在近 50 年来取得

较大进展，线粒体在衰老中的重要地位已得到了肯

定，因此需优先对以下问题开展研究，以推进种子衰

老机理研究的深入开展和延缓种子衰老技术的发展。
3. 1 线粒体的发育与修复问题 种子萌发过程中线
粒体逐渐发育与修复。有人提出在成熟的干种子中
存在前线粒体

［18-19］。前线粒体可能是成熟线粒体分
裂的结果，在种子发育过程中成熟脱水前就产生［18］。
在种子萌发过程中，未分化的前线粒体通过一系列有

序的事件发育成典型的线粒体。这个成熟过程依赖
于有活性的蛋白质转运载体，并伴随着呼吸活动的增

加，具有各种功能的转录本的有序积累，线粒体蛋白

质表达谱从生物发生组分到代谢组分的变化，电子传

递链中多亚基复合体的组装以及亚铁血红素合成能

力的增加
［19］。线粒体蛋白质中只有一小部分为线粒

体 DNA编码，绝大部分由核基因编码，核基因编码的
蛋白质在细胞质中合成，通过特殊的方式输入线粒

体。种子的衰老可能影响了种子萌发过程中核基因
的正常表达、线粒体蛋白质的运输与组装、线粒体
DNA合成或者膜修复中的某一或多个环节，从而影
响了线粒体的修复与发育，但具体机制还需进一步

研究。
3. 2 不同类型种子衰老过程中线粒体结构和功能的
变化 虽然大部分种子具有相同的发育过程和生理

特征，但是它们在大小、结构、储存物、生态学等方面
的差异很大。研究表明，萌发过程中，淀粉类和油脂
类种子的生物发生是不同的。淀粉类种子线粒体的
生物发生预计从预存线粒体结构的修复开始，而油脂

类种子则从线粒体的重新合成开始
［20］。那么，不同

类型和性质的种子，在衰老过程中其线粒体结构和功

能的变化是否也存在差异呢? 因此，有必要从不同类

型和性质的种子出发，结合生理和分子方法研究种子

衰老过程中线粒体的结构功能变化。
3. 3 线粒体抗氧化防御系统 细胞内 ROS 对脂质、
蛋白质和 DNA等大分子的有害损伤，尤其是线粒体
大分子的损伤，是种子衰老的主要原因之一。抗坏血
酸-谷胱甘肽循环是种子线粒体重要的抗氧化防御系
统，但是线粒体抗氧化系统的酶和 ASC、GSH都是从
细胞质合成，然后运输到线粒体内的，并且 ASC合成
路径的最后一步所需的酶，即 L-半乳糖-1，4-内酯脱
氢酶 ( L-galactono-1，4-lactone dehydrogenase，GLDH)
定位于线粒体内膜上，利用电子传递链中的细胞色素

c作为电子受体［45］。然而，重新合成的 ASC 并不能
立即用于基质中的 ASC-GSH循环，据推测，可能存在
一种 ASC转运载体运输 ASC 跨过线粒体内膜，但目
前还没有证实

［34］。那么，抗氧化酶、ASC、GSH 是怎
么跨过线粒体内膜运输到线粒体中的呢? 种子的老

化影响了相关酶的基因表达，还是影响了酶的活性，

或是酶的转运? 目前，这些问题仍不清楚。因此，加
强种子线粒体抗氧化防御系统的研究，揭示种子老化

过程中线粒体抗氧化酶表达的调控，及其进入线粒体

的转运机制对于种子衰老代谢、延长种子寿命和种子
的安全保存具有深远的实际意义。
3. 4 线粒体损伤的其他保护机制 Stupnikova 等［46］

发现，豌豆种子线粒体对极端温度的耐受性远远高于

豌豆黄化胚轴线粒体。种子线粒体在极端温度如
40℃和-3. 5℃，可以进行有效的氧化磷酸化，而黄化
胚轴线粒体的呼吸速率在低于 0℃时很低，高于 30℃
时迅速下降，研究证明这是由于种子线粒体积累胁迫

蛋白 HSP22和 LEAm，同时种子线粒体表现出独特的
磷脂组成，线粒体中磷脂 /卵磷脂比例较低，即不饱和
脂肪酸的比例较低，有利于降低胁迫过程中的氧化损

伤
［46］。然而，这种保护机制是否在种子衰老过程中
发挥作用尚不清楚。因此，在分子水平上揭示生物大
分子的保护和修复机制，对于揭示种子衰老机理来说

意义重大。
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