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种子老化的生理生化与分子机理研究进展

刘　 娟，归　 静，高　 伟，马俊峰，王佺珍∗

西北农林科技大学动物科技学院， 杨陵　 ７１２１００

摘要：种子作为植物遗传资源的有效保存体以及重要的种质创新原料，其老化或者劣变将直接导致发芽率、活力、生活力降低，

抑制种胚正常发育以及幼苗生长，由此造成植物生产水平及其品质大幅下降。 这也将进一步涉及因种质资源匮乏、土壤种子库

系统功能紊乱所引发的全球生物多样性减小、草地退化和荒漠化加剧等生态危机问题。 本文对种子老化生理生化特性和分子

机理等研究进行了综述。 总结了近年来关于种子老化涉及的理化反应包括保护酶活性的改变、核酸以及蛋白质的分解、内源激

素的消长、质膜完整性降低等相关研究．并从蛋白代谢、核酸代谢、种子含水量以及基因重组等多角度总结和阐述了与老化机理

有关的最新研究观点，以期为种子老化、种子活力修复和种子寿命延长等机理研究提供基础理论参考。 目前对种子老化的研究

多集中于传统的生理生化过程和内外影响因子相对独立变化的片段性研究，缺乏系统综合的多层面体系研究。 种子作为生命

体，随着探讨生命衰老机理的生物技术日新月异，通过蛋白组学、酶学、基因工程技术、转录组测序等新技术的应用，必将对未来

种子老化机理机制的揭示有突破性推进作用。
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ｆｒａｇｍｅｎｔａｒｙ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｄｕｒｅｓ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｎａｌ ａｎｄ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｔｈｅ ａｇｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ． Ｓｏｍｅ
ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｓｔｕｄｉｅｓ， ｗｈｉｃｈ ａｒｅ ｍｏｒｅ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ， ｍａｙ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ
ｓｅｅｄ ａｇｉｎｇ． Ｔｈｉｓ ｉｎ ｔｕｒｎ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｍｐｔ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｖａｎｃｅｓ ｆｏｒ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｂｉｏｌｏｇｙ， ｔｈｅ ｓｅｅｄ ａｇｉｎｇ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｅｅｄ； ａｇｉｎｇ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ； ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ

种子作为植物最主要的繁殖材料和生产资料，其品质的优劣直接影响农作物、饲草、林木等的生产、经济

与遗传资源有效利用、土壤种子库稳态维持［１⁃８］、以及植被恢复与重建等生态价值的实现［９⁃１０］。 一般来讲，具
有正常生理活性的种子能够在干燥条件下保持一定时间的活力，但是随着贮存时间的延长、贮存条件的不当、
内外环境的胁迫，种子劣变老化将不可逆、不可避免地发生［１１］。 种子老化或者劣变是一个逐步发生并且涉及

众多复杂生理生化反应的过程。 这体现在伴随着膜脂过氧化，保护酶钝化，蛋白质降解，相关基因表达紊乱以

及核酸降解等生理生化反应［１２⁃１４］，老化过程表现出种子发芽率、生活力、质膜完整性降低，内部保护酶系统活

性减弱，有毒有害物质累积等特点［１５］。 以往关于种子老化的研究热点主要集中于对老化的生理特性的考察，
以及对种子最优活力检测条件的探讨；其中涉及老化机理的研究则是 ＭｃＤｏｎａｌｄ［１４］在总结前人研究基础上提

出的膜脂过氧化假说，即种子内部自动氧化或在氧化酶参与下产生的自由基对细胞内的脂类物质进行氧化攻

击，从而使得质膜完整性受损，老化加剧。 另外，Ｍｉｑｕｅｌ［１６］ 等提出了衰老的线粒体学说，该学说认为，在不具

备叶绿体的种子细胞内，线粒体呼吸电子传递链可能是活性氧（ＲＯＳ）主要来源，而 ＲＯＳ 的积累导致线粒体大

分子有机物质的氧化损伤，由此加速衰老的进程。
鉴于种子在生物多样性保护、农林牧业生产和植物群落重建、演替中具有举足轻重的作用［４⁃１０］，以及老化

过程的复杂性、多变性，近年来国内外关于老化的探究之路依然在曲折中前进。 之前虽已有不少关于种子老

化的机理探究性概述［１１⁃１６］以及涉及破除老化方法、提高种子发芽率的研究［１７⁃１８］，但是对老化所涉及的理化反

应（Ａｍａｄｏｒｉ⁃Ｍａｉｌｌａｒｄ ｒｅａｃｔｉｏｎ），生化过程，种子含水量与衰老途径，以及从分子生物学和基因组学等多角度解

释衰老机理的综合性概述鲜有报道。 由此，本文较为深入全面地总结了近年来国内外关于种子老化所涉及的

活力指标变化、Ａｍａｄｏｒｉ⁃Ｍａｉｌｌａｒｄ 反应、膜脂过氧化作用、蛋白质以及核酸代谢过程等方面的相关研究，试图由

大及小，由外至内从分子、细胞生物学以及基因组学等多层次综合分析不同观点，总结种子衰老机理研究进

展。 以期为种子老化、种子活力修复和延长种子寿命等机理提供基础理论依据。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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１　 衰老种子的生理生化特性

１．１　 人工加速老化种子的特性研究

人工加速老化处理（Ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｎｇ Ａｇｉｎｇ Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ＡＡＴ）即通过高温高湿法加速供试种子生理生化劣变，
从而更直接、迅速地考察和判定其老化特性以及最优活力检测条件［１９⁃２２］。 从对花生（Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ） ［１９］、辣
椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ ） ［２０］、萹蓄豆（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ） ［２１］、大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ） ［２２］、玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ） ［２３］、甜辣

椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ） ［２４］、芝麻 （ Ｓｅｓａｍｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ） ［２５］、垂穗披碱草 （Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ） ［２６］ 和黑麦草 （ Ｌｏｌｉｕｍ
ｐｅｒｅｎｎｅ） ［２７］等，人工加速老化处理的研究中，一致的结果表明老化种子的发芽势、发芽率、发芽指数、活力指

数，相关保护酶活力均随老化时间的延长，整体呈下降趋势；种子浸出液电导率、膜脂过氧化产物—丙二醛

（ＭＤＡ）含量和可溶性糖含量均随老化时间的延长而升高，与种子的各项活力指标呈负相关。 由此可知，伴随

老化程度的加深（ＡＡＴ 处理），种子内部涉及复杂的物质能量代谢变化以及生理生化劣变，而这些代谢产物有

可能进一步作用于老化种子，加速其劣变，由此导致其活力的降低并直接抑制发芽。 另外，通过考察人工老化

处理过程中种子特定生理指标的变化，种子活力的检测与评价也得以实现，如：种子浸出液用来体现二行芥

（Ｄｉｐｌｏｔａｘｉｓ ｍｕｒａｌｉｓ） ［２８］老化种子活力，而四氮唑还原强度则适用于大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ） ［２９］ 种子评价。 因

此，对于种子活力的评价并不局限于单个、特定的老化生理指标变化趋势，而与具体物种的植物学特征（单双

子叶）、种皮透性、养料贮存部位等因素有关。 虽然大量的研究表明 ＡＡＴ 处理能较为迅速直接地达到种子老

化检测目的、探讨老化最佳检测条件（温度，湿度，时间），但是该方法的反应其实验过程过于激烈，所涉及到

的老化细节难以全局把握［３０］。 因此，在 ＡＡＴ 处理过程中加入适量的饱和 ＮａＣｌ 溶液会显著降低种子强烈的

吸水性，从而使得人工加速老化过程进行得更为缓和，试验干扰因素也因此降低［３０⁃３１］。 另外，相比传统人工高

温高湿老化处理条件而言，利用分压为 １８ Ｍｐａ 的氧气处理干燥贮存条件下的种子，同样可以达到加速老化的

目的，而且方法更为快捷，尤其适用于对干燥种子老化的生理生化特性研究［３２］。

１．２　 老化种子的酶活性、激素变化

不论是人工老化还是自然老化，草本和木本植物种子老化的生理特性均表现出一致性：衰老种子在死亡

之前，其内部将发生一系列的生理生化反应，如保护酶活性的改变，内源激素的涨落，核酸以及蛋白质的降解，
质膜结构不可逆地受损等等。 人工老化毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ） ［３３］ 和欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ） ［３４］种子活

力的降低与细胞膜的完整性降低具有显著相关性，研究者推测 ＭＤＡ 将结合过氧化氢酶（ＣＡＴ）、超氧化物歧

化酶（ＳＯＤ）等保护酶，致使保护酶空间构象改变，导致自由基累积而促成膜脂发生过氧化。 此外，随老化程度

的加深，供试毛竹种子还表现出赤霉素（ＧＡ），生长素（ ＩＡＡ）含量降低，而脱落酸（ＡＢＡ）含量增加［３３］。 然而，
关于 ＧＡ 对老化种子萌发力的显著促进作用也早在芝麻［３５］和秋葵（Ａｂｅｌｍｏｓｃｈｕｓ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｓ） ［３６］种子的老化引发

处理研究中得到验证。 因此，种子体内一定含量的 ＧＡ 对老化具有明显的抑制作用，那么未来是否可以通过

增施一定量的 ＧＡ 并配合其他农艺手段来有效延长稀有物种种子寿命，还有待后续深入的研究考证。 以上研

究可以看出，相关保护酶活性降低和内源激素失衡是种子发生老化和劣变的主要原因。 另有报道显示在对种

子做加速老化处理时，当达到一定的热处理温度和时间，耐老品种将会产生一定分子量的特异蛋白［３７⁃３８］。 热

稳定蛋白的含量与种子老化趋势呈负相关，并且此类蛋白可能作为一种应激老化胁迫蛋白与作物的耐老化性

及种子活力的丧失有关。
通过对人工老化和自然老化种子的综合研究，众多关于种子的老化特性、活力检测条件、活力评价指标得

以一一揭晓。 以上研究进展也充分显示，衰老种子涉及到内源激素比例失调、保护酶活性减弱、蛋白含量改

变、质膜完整性受损等复杂多变的生理生化反应。 那么，究竟是什么样的内在机理驱使和启动种子走向老化

和死亡呢？ 越来越多的国内外学者开始从细胞器分析，蛋白代谢，以及分子信号转导途径，核酸代谢等诸多角

度，尝试解释种子老化机制。

３　 １６ 期 　 　 　 刘娟　 等：种子老化的生理生化与分子机理研究进展 　
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２　 种子衰老的生理生化解释

２．１　 Ａｍａｄｏｒｉ⁃Ｍａｉｌｌａｒｄ 反应促进种子老化

　 　 具有生理活性的正常种子当被干燥到其含水量小于 ５％时，其细胞质将由粘液态转变为玻璃态［３９⁃４０］。 种

子老化涉及的生理生化反应受其内外水分的热力学状态（如水势，水活动性，焓差，以及熵）控制［１３，４１⁃４２］；并且

低水分含量以及低温可以降低老化种子内部的酶活性，从而阻碍种子发生涉及酶促反应的生化劣变 ［１２］。 因

此，干燥条件下的种子（玻璃态种子）所发生非酶促反应“阿尔多瑞⁃美拉德反应” （Ａ⁃Ｍ，Ａｍａｄｏｒｉ⁃Ｍａｉｌｌａｒｄ
ｒｅａｃｔｉｏｎｓ）产物将会使细胞清除活性氧的能力下降，膜脂的过氧化程度加强，并且 Ａ⁃Ｍ 反应产物很可能通过对

ＤＮＡ 双链结构的修饰，改变其生化功能，从而促进种子的衰老与死亡［４３⁃４４］。 进一步的研究发现，Ａ⁃Ｍ 反应涉

及到由细胞内糖类减少而引起对蛋白质进行的非酶促反应攻击，以及复合物的分子重排；由此产生的褐色细

胞毒素产物也会对细胞结构及其功能造成极大程度地损害［４５⁃４６］。 作为最普遍的 Ａ⁃Ｍ 产物—糖化蛋白、高级

糖基化合物在各类种子老化或贮存过程中会随着老化程度的增强而不断增加［４１，４５⁃４８］。 因此，当对供试种子进

行脱水处理（含水量小于 ５％）后，老化组织中大量减少的游离糖类启动了 Ａ⁃Ｍ 反应，同时由此产生的细胞毒

素产物更进一步加速了种子老化进程。 例如：从对自然老化并且干燥的豌豆 （Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ），黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ
ｓａｔｉｖｕｓ），以及荞麦（Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ）种子的研究中发现，风干种子内部碳水化合物的水解程度会随着其

老化程度的加强而加强，风干的老化种子内部的结合水参与了糖类水解反应，并且 Ａ⁃Ｍ 反应产物在老化种子

重新吸胀时关闭了水通道和降低了细胞膜的透水性［４９］。 另外，随着老化时间的延长，老化程度的加深，娑罗

双树（Ｓｈｏｒｅａ ｒｏｂｕｓｔａ）种子不同部位（胚轴以及子叶）的 Ａ⁃Ｍ 产物—酮醛类，过氧化氢等均呈逐渐增多的趋

势［４１］。 因此，当种子内部处于玻璃态（含水量小于 ５％）时，Ａ⁃Ｍ 产物（ＭＤＡ，以及寡糖等）通过破坏细胞内保

护酶系统平衡、扰乱胞内结合水正常代谢途径、对核酸进行共价修饰等，从而加剧活性氧的累积，达到促进种

子老化的目的［４６］。 然而关于动态监控 Ａ⁃Ｍ 产物在老化种子不同组织部位的分布、轨迹、以及定量分析，目前

鲜有报道。
在自然环境下，种子的含水量会随着周围环境变化而波动［５０］，鉴于水分含量的不同以及不同的分子活动

性，干燥和水合种子在衰老过程中总是走不同路线［５１，１３］。 Ｋｒａｎｎｅｒ 等［５２］ 也认为在水合种子中，虽然不能排除

Ａ⁃Ｍ 反应导致的细胞死亡，但是水合种子的老化的确更可能与可控的、活跃的生化活动即酶促反应有关。 由

此可知，在一定程度的干燥条件下，作为非酶促反应之一的 Ａｍａｄｏｒｉ⁃Ｍａｉｌｌａｒｄ 反应加速了种子的老化进程。
２．２　 膜脂过氧化作用与种子老化

活性氧（Ｒｅａｃｔｉｖｅ Ｏｘｙｇｅｎ Ｓｐｅｃｉｅｓ， ＲＯＳ）通过对质膜诱发过氧化作用而被认为是降低膜完整性的首要因

子［５３⁃５７］。 氧原子携带两个多余的电子将会间接产生超氧阴离子，过氧化氢以及羟自由基，即使种子内少量的

水分都会使得这些 ＲＯＳ 扩散至其他细胞器、质膜等部位并与之发生氧化还原反应，从而破坏细胞内环境的电

化学势稳态［５８］。 首先，羟自由基可以启动有机分子一系列的过氧化反应，其中对质膜中的不饱和脂肪酸的强

氧化作用最为明显，并且加速破坏脱氧核糖、嘌呤以及嘧啶的生化结构［２４］。 Ｏｕｚｏｕｌｉｎｅ［５９］ 小组通过比较两种

软粒小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｎ）在老化处理前后质膜组分的变化发现，老化处理的小麦种子质膜磷脂酰胆碱成分

（不饱和脂肪酸，油酸，亚油酸组分）显著减少，认为老化处理加速了 ＲＯＳ 对质膜的过氧化作用，由此加大了膜

透性；类似的结果在绿番茄（Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｉｃａ） ［６０］，甜辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ） ［２４］，苦楝树［６１］，豌豆（Ｐｉｓｕｍ
ｓａｔｉｖｕｍ）、山藜豆（Ｌａｔｈｙｒｕｓ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ）、金雀儿（Ｃｙｔｉｓｕｓ ｓｃｏｐａｒｉｕｓ） ［６２］ 种子的老化研究中均有报道。 这些研究表

明老化种子的发芽率大幅降低与其膜脂过氧化程度显著相关。 第二，近年来越来越多的学者开始探究老化种

子不同部位包括胚，胚乳，子叶等的 ＲＯＳ 分布轨迹，试图更加密切地探究其对质膜的氧化作用机理。 如：不同

贮存年限的欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）老化种子在荧光下被监测到其胚轴内活性氧含量远大于子叶中的含

量［５８］；而在老化萝卜种子（Ｒａｐａｎｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ）也被发现种皮内含有比胚轴内高 １６ 倍的 ＲＯＳ 水平［６３］。 这说明

ＲＯＳ 在根部顶端分生组织大量积累，致使胚轴无法伸出，而抑制了胚细胞分裂。 第三，从酶学以及基因组学
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角度来看，涉及种子老化的膜脂劣变的主要原因是磷脂酶活化以及实现相关基因的表达造成的［６４］。 具体表

现为：老化能够促进磷脂酶（ＰＬＤ）的活化因而大量降解膜脂的主要成分—磷酸酰胆碱（ＰＣ）和磷酸酰乙醇胺

（ＰＥ）；同时老化处理能够显著诱导涉及脂肪酸降解的脂氧合酶基因（ＯｓＬＯＸ２）的转录［６４］。 Ｌｅｅ［６５］ 等也认为

抑制 ＰＬＤ 的活性，将有利于大豆种子的贮存。 由此说明，ＲＯＳ 的累积以及自由移动，保护酶活性减弱，是导致

种子细胞质膜完整性降低的重要因素之一，同时不可忽略的是，当外部的水热条件满足时，引发质膜完整性降

低的因素还可能是磷脂酶以及脂氧合酶的活化而引起的酶促反应所造成。 老化种子的发芽率大幅降低与其

膜脂过氧化程度呈显著正相关。
２．３　 ＲＯＳ 对种子生死的双重作用

目前，越来越多的研究已充分表明 ＲＯＳ 在种子衰老过程却扮演双重作用，而作用的正负性往往取决于种

子含水量［６６⁃７１］。 在干燥种子中，ＲＯＳ 更倾向分布于靠近其产生部位，相反，在有自由水的水合种子中，ＲＯＳ
（Ｈ２Ｏ２）更易扩散至距其产生部位较远的靶位点；一般认为，产生于干燥种子的 ＲＯＳ 更可能在当此种子在吸

胀的时候，作为一种胞内的信使起到正向地调控种子萌发作用［６６］。 最新研究报道，在长期贮存过程中，尤其

在高温高湿环境下，种子的发芽能力以及活力的丧失与 Ｈ２Ｏ２和超氧阴离子的积累具有密切联系；而缺水的干

燥种子因其内部分子流动性受到玻璃体结构的限制致使其生化代谢停止［６７］。 因此种子细胞粘液态对 ＲＯＳ
的双重角色的发挥具有重要意义［６８⁃６９］，并且在细胞粘液态下 ＲＯＳ 作用正负性还可能涉及深层次的胞内外信

号转导调控。 例如，施加 ０．０５％的 Ｈ２Ｏ２水溶液（加 ＣａＳＯ４），能够显著提高老化玉米 （Ｚｅａ ｍａｙｓ）种子的发芽

率、胚和胚乳的氧气消耗率，以及乙醇脱氢酶（ＡＤＨａｓｅ）的活性，这表明适量的 Ｈ２Ｏ２促进老化种子的生物代

谢［７０］。 从以上研究可以看出，水分是促成 ＲＯＳ 移动并发挥强氧化作用的首要因素之一［７１］。 一方面，当种子

储藏于高温高湿的热带环境下，其老化劣变的进程会显著加速。 另一方面，适量的 ＲＯＳ 则可作为种子萌发的

信号转导因子。 但是，关于 ＲＯＳ 影响种子萌发或者劣变的临界阈值以及作用的动态机理研究，鲜见报道。 有

待于多层次的系统化探讨。
２．４　 蛋白羰基化作用与种子老化

蛋白质羰基化是蛋白质的非酶促的不可逆羰基修饰［４９，６７，７２］。 有学者认为 ＲＯＳ 是通过改变质膜上转运蛋

白而非磷脂双分子层的结构和功能从而致使生物膜透性增大，膜完整性降低［２４］。 更深层次的研究则表明金

属羰基物是 ＲＯＳ 攻击赖氨酸（Ｌｙｓ），精氨酸（Ａｒｇ），脯氨酸（Ｐｒｏ）以及蛋白质侧链上的氨基和亚氨基而直接产

生的 ［７３⁃７４］。 研究显示老化拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）种子活力的缺失或者下降是由干燥种子内蛋白质的改

变和低活力的种子在萌发时无法表现正常的蛋白质组特性而引起的［７５］；另外，在玉米种子老化处理研究中发

现，伴随着葡萄糖⁃ ６⁃磷酸脱氢酶活性的降低，丙酮以及 ＡＴＰ 的减少，干燥玉米胚芽中有 １６ 种蛋白质被上

调［７６］。 这表明，可控的种子劣变处理强烈增加了蛋白质的羰基化反应，这很可能会导致种子蛋白的功能特性

的缺失或者促进酶对水解反应的敏感性；同时老化影响了细胞信号的转导以及基因的转录，因此干扰了正常

的糖酵解，三羧酸循环，以及呼吸电子传递链和氧化磷酸化等生化过程。 进一步研究显示，随着贮存年限的增

长，自然老化的欧洲山毛榉 （Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ） 种子内羰基蛋白含量 ［脱水蛋白、ＵＳＰ （Ａｎｔｉ⁃Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ Ｓｔｒｅｓｓ
Ｐｒｏｔｅｉｎ）、ＴＣＰ⁃１（Ｔ⁃ｃｏｍｐｌｅｘ ｐｒｏｔｅｉｎ １）、ＲＡＤ２３⁃３、以及 １４⁃３⁃３ 蛋白］逐渐增多，这样的趋势在后续吸胀处理过

程中一直都没有改变［６７］；而人工老化的小麦种子在处理前后也表现出升高的可溶性糖含量和降低的可溶性

蛋白含量，以及一定量的脯氨酸积累［７７⁃７９］。 因此，不论是自然还是人工老化种子，老化过程均涉及到了蛋白

结构的修饰以及改变、蛋白合成能力受阻，相关保护酶活性降低，以及水孔通道功能失调等特点，而伴随蛋白

羰基化过程的深入，其反应产物则又进一步加剧老化、加速种子内部生理生化劣变，最终导致细胞死亡。
然而，在对印度芥菜种子（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ） ［８０］以及秋葵［８１］ 人工老化处理过程中，并未检测到蛋白条带的

变化，研究者认为由老化引起的种子活力降低并不是蛋白结构的改变引起，而是自由基所导致的膜脂过氧化

反应造成的［８０⁃８１］。 尽管不同物种种子衰老的生理特性（见 １．１，１．２）具有一致性，但究竟是蛋白羰基化还是膜

脂过氧化作用而导致的种子老化以及活力丧失呢？ 从目前的研究进展看，并非单一因素造成种子劣变的发
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生，首先涉及到品种的遗传特异性（耐老特性，单双子叶等），其次关乎其内外环境的水热条件（干燥、水合

等），再次与种子本身所处的生理状态（老化阶段以及程度）都具有不同程度的相关性，而蛋白羰基化作用则

是促进种子老化的最主要因素之一。
２．５　 核酸裂解、线粒体机能改变与种子老化

早在 １９７６ 年，有学者观察到在干燥失活的黑麦（Ｓｅｃａｌｅ ｃｅｒｅａｌｅ）种胚中产生 １８Ｓ 的 ｒＲＮＡ 逐步劣变，并且

伴随着吸胀作用的发生其劣变状态也随之加深［８２］。 硬粒小麦［８３］的老化种胚、胚乳，抗旱蓝藻（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）
［８４］以及老化豌豆种子［５２］中也分别被监测到逐步劣变的 ｒＲＮＡ、被 Ａ⁃Ｍ 产物修饰的 ＤＮＡ 和 ＤＮＡ ｌａｄｄｅｒ。 众所

周知，ＤＮＡ Ｌａｄｄｅｒ 已被看做 ＰＣＤ 事件发生的标记物。 当前，有学者尝试从有关老化涉及的细胞程序性

（Ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ）以及非程序性（Ｎｏｎ⁃Ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ）死亡两方面综合解释其原因［５２］。 在所有从分子水平上探究细

胞程序性死亡（ＰＣＤ）的报告中，普遍认为老化细胞信号转导刺激了线粒体功能的改变而致使内部生化代谢

紊乱。 具体表现为：伴随老化程度的加深，ＭＡＰＫ（ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ， 丝裂原活化激酶）被激活并

促进 Ｂａｘ 以及 Ｂｃｌ 类似基因启动，于此同时细胞色素 Ｃ 在 Ｃａ２＋的作用下，将经由线粒体被“调遣”至细胞质寻

找并激活 ｍｅｔａｃａｓｐａｓｅ，由此导致了核心蛋白，核酸，以及细胞骨架发生系统性的降解和退化（图 １） ［５２］。 更加

完善的发现则表明，老化不但涉及经由基因表达调控而引起的 ＰＣＤ 反应而且还与 Ｎｏｎ⁃ＰＣＤ 关系密切。 原因

是在涉及 ＰＣＤ 复杂反应的流程中，还存在着“ｎａｎｏ⁃ｓｗｉｔｃｈｅｓ”的化学反应，作为 ＰＣＤ 的支路而驱使缓慢的非程

序性（Ｎｏｎ⁃ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ）生化事件的发生［５２］。 不论是脂质过氧化作用，蛋白羰基化作用，还是核酸随机发生的

点突变以及共价修饰（Ａ⁃Ｍ 反应产物修饰），其产物都将成为促进种子老化的诱导因子（第二诱毒素信号分

子）（图 １）。 每一种引发老化的因素既是起因 （ Ｃａｕｓｅ） 加速劣变的进程，也同时可以作为老化的结果

（Ｅｆｆｅｃｔｏｒ） ［５２］。

图 １　 种子老化过程中细胞死亡机理流程简图（参考 Ｋｒａｎｎｅｒ Ｉ（２０１１） ［５２］改绘）

Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ ｓｃｈｅｍｅ ｏｆ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｈａｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ａｇｉｎｇ

Ｋｒａｎｎｅｒ［８５］对豌豆种子的老化特性研究也表明，细胞氧化还原电位的改变与种子活力丧失有关，并且当老

化涉及的核酸在内切酶作用下发生解体时，这一相关性更加明显；从转录水平分析来看，涉及质膜代谢、氧胁

迫、以及蛋白泛素化基因的改变均发生在种子老化的初期；而老化种子的种胚以及胚乳内的核酸降解程度也

不同［８３］，这说明种子老化具有时空异质性。 另外，老化燕麦（Ａｖｅｎａ ｓａｔｉｖａ） ［８６］、大豆［８７］ 种子表现出例如：线粒

体肿胀和双层膜损伤以及呼吸功能下降、标记酶（ＳＯＤ，ＡＰＸ，ＧＲ，等）活性降低、ＡＳＣ⁃ＧＳＨ（抗坏血酸⁃谷胱甘

肽）循环活性减慢等典型的线粒体功能衰竭特征。 综上所述，种子老化涉及到了调控 ＰＣＤ 的基因的表达、线
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粒体机能改变、氧胁迫、以及蛋白质的泛素化作用，同时一系列复杂的的非程序性事件也伴随种子的劣变而发

生，形成了具有“起因⁃结果”的闭合、交叉式的链式关系。
此外，从转基因角度考察种子衰老问题，一方面可以透视种子老化深层机理，同时也在一定程度上能够实

现延长种子寿命的可能。 例如：通过在烟草质粒内实现同时超量表达铜锌超氧化物歧化酶（ＣｕＺｎＳＯＤ）和抗

坏血酸过氧化氢酶（ＡＰＸ），结果表明转基因烟草不但可以对任意严苛的非生物胁迫表现出强的抵抗性，而且

相对于老化的对照组来说，具有更高的保护酶活性和更低的离子渗透率［８８］。 最新研究还发现，经分离得到的

表型为长寿的拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）显性突变体，具有超量表达的 ＲＳＬ１（Ｒｉｎｇ ｆｉｎｇｅｒ ｏｆ Ｓｅｅｄ Ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ１）
基因，而研究证实此基因负责编码具锌指纹的环状泛素连接酶，进一步研究发现，ＲＳＬ１ 加速了赤霉素的分泌

而实现种子寿命的延长，因此研究者推测 ＲＳＬ１ 是作为种子在面临衰老时是否存活的限制性因素［６６］。

３　 结论与展望

综合来看，可靠的外界贮存条件（低温，低含水量），以及其内部充足而健全的保护酶系统、平衡稳定的内

源激素系统，是种子最大程度地避免老化，达到持续保有活力以及发芽能力的必备因素，这对稀有以及濒危植

物物种种质资源延续以及创新具有重要价值。
１． 目前对 ＲＯＳ 加速种子老化、劣变的研究为数众多，但是研究较为表象、单一或者片面。 只专注于 ＲＯＳ

在种子老化期间单方面的负向作用，而忽略其在种子萌发时所具有特定正向的信号转导调控机能；另外，ＲＯＳ
的综合作用与种子含水量息息相关，但是目前大多数此类研究往往顾此失彼。 因此，探究老化机理之前，对种

子本身含水量的把握将成为研究突破口；尤其是在探究玻璃态种子（含水量＜５％）在其重新吸胀萌发时，对
ＲＯＳ 进行实时连续的定性定量监控，将会更加彻底地揭示种子老化机理。 另一方面，种子内线粒体是 ＲＯＳ 积

累的主要细胞器，考察线粒体在老化前后的生理生化特性以及机能改变，可以成为研究涉及衰老的细胞程序

性死亡的靶点。
２． 从目前分子以及转录水平考察和调节相关促进老化的生物酶，如脂氧合酶以及磷脂酶的代谢和表达，

跟踪其作用位点以及信号转导途径等的研究，虽然能够较为深入了解老化的酶促反应途径，但是，其局限性在

于在考虑细胞膜完整性降低的同时，并未兼顾膜蛋白生理机能的改变；而对于种子不同部位（胚乳、子叶等）、
不同时期老化的综合比较研究也涉及甚少。 因此，精细考察并比较种子老化过程中所涉及的不同部位、老化

涉及的不同时期（老化初期，中期，后期）生理生化变化，包括其在吸胀过程中（胚轴，子叶，以及胚乳内）动态

的物质以及能量变化、氧化还原电位变化、蛋白表达情况、以及核酸代谢情况，有利于探讨种子不同部位的老

化情况以及判断老化的独立性或者相依性的机理。
３．单独涉及种子老化的 ＰＣＤ 以及 Ｎｏｎ⁃ＰＣＤ 的理化反应、生化事件的研究报道较为广泛；而对这两者之间

的过渡性、连接性的生化反应，包括其反应特点、作用机理等的探究却鲜有报道。 老化不但涉及经由基因表达

调控而引起的 ＰＣＤ 反应；同时每一种引起老化的因素（ＡＭ 反应，蛋白羰基化作用，膜脂过氧化作用）均可作

为种子 Ｎｏｎ⁃ＰＣＤ 的可能结果，这就形成了具有“起因⁃结果”的闭合、交叉式的链式关系。 因此考察 ＰＣＤ 与

Ｎｏｎ⁃ＰＣＤ 之间的过渡生化反应机理有助于全面破解种子老化之谜。 此外，目前对种子老化的研究多集中于

传统的生理生化过程和内外影响因子的相对独立变化研究。 缺乏系统综合的多层面系统性的动态研究。 随

着探讨生命衰老机理的生物技术日新月异，通过蛋白组学、酶学、基因工程技术和转录组测序等新技术的应

用，必将对种子老化机理机制的揭示有突破性进展。
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