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摘  要：种子品质的优劣对于农牧业生产、经济与遗传资源有效利用、生物多样性保护以及植物

群落恢复与重建具有重要的作用。种子老化是其在贮藏过程中普遍存在的一种生理现象，是随着

种子贮藏时间延长而发生和发展的自然不可逆过程，不仅关系到后续种、苗生长与产量、品质等

问题，还对植物种质资源的保存、利用和开发等均具有重要影响。种子老化的生理机制复杂多样，

现有研究往往仅进行常规的生理特征分析，缺乏系统、全面的深入探讨。基于此，文中对国内外

关于种子老化的生理学研究进展进行了归纳与总结，从种子老化的方法、老化对种子发芽的影响、

种子老化的生理和分子机制几个方面进行了综述。针对种子老化过程中如种子活力、电导率

(electrical conductivity, EC)、丙二醛 (malondialdehyde, MDA) 含量，种子内贮藏物质、抗氧化酶

活性、线粒体结构等一系列生理参数的变化；并从种子的转录组、蛋白质组和老化相关基因功能

等层面阐明了种子老化的机制，为种子生物学的研究和种质资源保存与利用等科学问题提供了  

一定的理论依据。 
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The physiology of plant seed aging: a review 
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Abstract: Seed quality plays an important role in the agricultural and animal husbandry production, the 

effective utilization of genetic resources, the conservation of biodiversity and the restoration and 

reconstruction of plant communities. Seed aging is a common physiological phenomenon during storage. 

It is a natural irreversible process that occurs and develops along with the extension of seed storage time. 

It is not only related to the growth, yield and quality of seed and seedling establishment, but also has an 

important effect on the conservation, utilization and development of plant germplasm resources. The 

physiological mechanisms of seed aging are complex and diverse. Most studies focus on conventional 

physiological characterization, while systematic and comprehensive in-depth studies are lacking. Here we 

review the recent advances in understanding the physiology of seed aging process, including the methods 

of seed aging, the effect of aging on seed germination, and the physiological and molecular mechanisms of 

seed aging. The change of multiple physiological parameters, including seed vigor, electrical 

conductivity, malondialdehyde content and storage material in the seed, antioxidant enzyme activity and 

mitochondrial structure, were summarized. Moreover, insights into the mechanism of seed aging from the 

aspects of transcriptome, proteome and aging related gene function were summarized. This study may 

facilitate the research of seed biology and the conservation and utilization of germplasm resources. 

Keywords: seed; vitality; aging; physiological mechanism; omics 

 

在全世界范围内，由于人口不断增加，可

耕地面积减少，高质量的投入是提高农业生产

效率的重要途径。种子是内含生命活力种质基

因的活体，也是农业生产的基础和关键，其品

质的优劣对农牧业的生产、经济与遗传资源有

效利用、生物多样性保护以及植物群落恢复与

重建等起着至关重要的作用 [1]。种子活力是  

一个衡量种子品质的重要表征参数。一般来说，

高活力的种子发芽、出苗较为迅速、整齐一致，

并具有较强的抗逆性，农业上具有高产和优质

的潜能[2]。但是在生产实践中，由于环境因素、

贮藏方法的不得当以及种子自身的生理变化，

种子往往会发生老化现象，对活力和后续苗期

生长产生一定的影响。 

种子的 “ 老化 ” (seed aging) 或 “ 劣变 ” 

(deterioration) 是指种子生存能力降低、活力丧

失及萌发能力的不可逆变化，是伴随着种子贮

藏时间延长而发生和发展的过程，也是农牧业

种子在贮藏过程中极其普遍的一种现象[3]。种

子老化不但关系到种、苗生长及产量与品质，

而且对种质资源的保存、利用和开发等均产生严

重的影响 [4]。种子的老化常常伴随着膜脂过氧

化、可溶性糖和蛋白质降解、相关基因表达紊乱

以及核酸降解等一系列生理生化反应。一般来

说，老化种子颜色会变暗或失去光泽，如谷物的

种子会变为褐色，棉花种子胚乳会变为绿色，大
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豆 (Glycine max) 和花生 (Arachis hypogaea) 种

子颜色也会随着老化程度不断加深；与此同时，

种子内部的膜系统也会受到严重的破坏，透性

不断增加；并且抗氧化酶活性降低，O2
–产生速

率和 H2O2 含量升高，有毒有害物质累积，对细

胞造成的损伤加剧，种子会表现出发芽迟缓、

出苗率低和长势差的一系列负面特征，甚至成

为无用种子[5]。 

自然条件下种子老化时间相对较长，这给

探索种子老化的生理机制带来一定的困难。因

此，越来越多的研究发现，可以利用人为条件

对种子进行加速老化处理来模拟其自然老化过

程。人工加速老化会使种子活力迅速丧失，在

较短的时间内加快了老化速度，从而能够较好

地把握老化过程中种子的生理特征和活力的变

化，这也为种子生理学的深入研究和生产实践

中品质管理等提供重要的科学依据[6]。 

基于此，本文对国内外关于种子老化的生

理学研究进展进行了归纳与总结，从种子老化

的方法、老化对种子发芽的影响、种子老化的

生理和分子机制几个方面进行了综述，针对种

子老化过程中如种子活力、电导率  (electrical 

conductivity, EC)、丙二醛  (malondialdehyde, 

MDA) 含量、种子内贮藏物质、抗氧化酶活性、

线粒体结构等一系列生理参数的变化；并从种

子的转录组、蛋白质组和老化相关基因功能等

分子生物学层面阐明了种子老化的机制，旨在

为种子生物学的研究和种质资源保存与利用等

科学问题提供一定的理论依据。 

1  种子老化的方法 

目前种子老化的研究方法主要分自然老化

和人工加速老化两种。对于自然老化，现有研

究通常将种子放置在通风良好的室温条件下进

行贮藏，具体时间会因植物种类和研究目的而

有所差异；对于人工加速老化，种子的处理方

法主要包括高温高湿老化法 (HH)[7]、甲醇老化

法(MS)[8]、热水浴老化法 (HW)[9]和饱和盐加速

老化法 (SSAA)[10] (表 1)。 

从现有报道来看，对于种子老化方法的研

究多集中于人工老化法，而其中应用较广泛的

仍属高温高湿老化法。许多学者用其对种子劣

变的生理生化规律进行了研究，其中包括黄瓜

(Cucumis sativus)、油菜 (Brassica napus)、白菜

(Brassica pekinensis)、香椿 (Toona sinensis) 和

大豆种子等[14]。从现有研究来看，人工老化可

以一定程度上反映出种子自然老化的状态，人工

老化种子的细胞膜系统受到的损害往往大于自

然老化的种子，耐藏性较自然老化种子低，但

其发芽率和播种于田间后的幼苗生长状况却好

于自然老化种子，在一定程度上可以模拟自然老   

化[15]。因此，为了更切合实际地挖掘种子的老化

机理，以及为生产中种质资源的保存和利用提供

依据，在研究种子老化机理和表征时应尽可能将

人工老化和自然老化相结合。 

2  老化对种子发芽率与活力的影响 

种子发芽的频率和均匀性是决定作物产量

和品质的重要因素。种子的发芽率、发芽指数

和活力指数等参数是衡量种子优劣的重要指

标，直接影响到种子的田间出苗率，也是反映

种子活力变化最可靠和直接的指标[3]。老化使

种子活力明显降低，在田间表现为出苗率低、

出苗缓慢及幼苗的健壮程度差等特征，进而对

最终的产量和品质产生巨大影响[6]。 

不同植物材料、老化时间及其交互作用下

的种子发芽率、发芽势、发芽指数、活力指数

均存在显著差异[16]。如在自然贮藏条件下，麻

黄 (Ephedra sinica)、老芒麦 (Elymus sibiricus)、

油菜、红麻 (Hibiscus cannabinus) 等种子的发 
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表 1  常见的四种人工老化方法 
Table 1  Four common artificial aging methods 

Aging methods Treatment conditions Pros Cons Applicable types 

High temperature 

and high humidity 

accelerated aging 

method (HH)[7] 

40–45 °C, 100% RH, 

constant temperature 

incubator 

Suitable for most plants and 

easy to operate, and the 

conditions are close to the 

external factors of natural aging

The treatment time is 

relatively long, and the 

seeds are susceptible to 

microbial infection and 

mildew[11] 

Rice (Oryza sativa), 

wheat (Triticum 

aestivum) and other 

crops 

Methanol stress 

accelerated aging 

method(MS)[8] 

50% methanol 

solution, constant 

temperature shaker 

The aging effect is clear, the 

treatment time is short, and the 

seed is not easy to be mildewed[12]

The related aging 

mechanism needs to be 

further studied[13] 

Wheat, radish 

(Raphanus sativus) 

and other crops 

Hot-water bath 

accelerated aging 

method (HW)[9] 

(58±1) °C, Distilled 

water, water bath 

kettle 

Simple operation, clear aging 

effect, short treatment time and 

effective reduction of microbial 

infection rate[11-12] 

Not widely used and the 

scope of application is 

limited 

Crops such as 

soybeans and wheat

Saturated salt 

accelerated aging 

method (SSAA)[10] 

Saturated NaCl 

solution, constant 

temperature 

incubator 

Suitable for most plants and 

easy to operate[11] 

Same with the HH method Watermelon 

(Citrullus lanatus), 

vegetables and other 

small seeds 

 
芽率均随贮藏时间的延长而降低；而沙葱

(Allium mongolicum) 种子的发芽率则呈现出先

上升后下降的趋势，种子发芽率在贮藏 3 年时

达到最大，7 年后则低于 60%[17]；贮藏１年的莜

麦 (Avena nuda) 种子发芽率超过 90%，第 5 年

发芽率则降至 54%，而贮藏 1–5 年的皮燕麦

(Avena sativa) 种子发芽率均达到 80%以上[18]。

另外，水稻种子在 46 ℃、100%湿度的条件下加

速老化 3 d 后，发芽率显著下降，8 d 后只有 10%

的种子可以萌发[19]；软质小麦 Mahdia (最大发芽

率为 66%) 和 Marchouche (最大发芽率为 56%) 

的种子受加速老化的影响不同：在 40 ℃、100%

湿度的条件下加速老化 2 d 后，Marchouche 发芽

率下降了 52.95%，而相同处理的 Mahdia 种子

发芽率仅下降了 12.5%。4 d 后，Mahdia 和

Marchouche 的发芽率分别为 15%和 9%。7 d 后，

两个品种的种子均失去发芽能力[20]。 

通过对自然老化与人工加速老化条件下的

种子萌发情况进行比较发现，印楝 (Azadirachta 

indica) 种子在自然条件下贮藏 15–100 d 后，发

芽率从 100%下降到了 37%，而在 45 ℃、95%

湿度的条件下加速老化 24 h，种子的发芽率就

迅速下降到 7%[21]；洋葱 (Allium cepa) 种子在

40 ℃、100%湿度的条件下加速老化 48 h 发芽

率降低至 64.62%–65.92%，这相当于在自然条

件下贮藏 1 年[22]。因此，人工老化较自然老化

对种子发芽率的影响更加显著[18]，且将种子保

存在低温、低湿的条件下，能更好地保持种子

的高发芽率[23]。 

3  种子老化的生理机制 

种子老化主要归因于种子细胞膜的完整性

受到破坏、通透性增强、吸胀时的修复能力与

速度均降低，浸出液中内含物质外渗量显著增    

加[24]。种子 EC 的变化能够一定程度反映种子

细胞膜结构的完整性，也可以作为一种鉴定种

子活力的快速方法[23]。不同贮藏年限的大豆种

子 EC 与种子活力呈显著负相关[25]；大麦甘啤  

4 号和 0416-1 种子在 40 ℃、80%湿度的条件下

加速老化 9 d，种子浸出液的相对 EC 与对照相
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比分别高 11.83%和 12.01%[26]；在甘蓝 (Brassica 

oleracea)、棉花、小麦、玉米 (Zea mays)、萝

卜、大豆、豇豆 (Vigna unguiculata) 等作物种

子人工老化的研究中均发现，随着种子老化程

度的加深，种子浸出液的相对 EC 显著增加[12]。

但是也有报道称，EC 测定种子活力的差异性很

大，或许并不能反映种子切实的活力水平。在

研究玉米种子活力时就得到了类似的结论，认

为在不同的试验材料和老化中，EC 可能反映的

是特定阶段种子的状态，而不能作为反映种子

老化的绝对指标[1]。 

MDA 含量与种子浸出液 EC 的变化规律相

似，通常在老化过程中整体上表现为升高趋    

势[23]。MDA 是种子中不饱和脂肪酸氧化的最终

产物，能够引起种子膜系统的严重损伤[17,27]，

在一定程度上反映膜脂过氧化作用的强弱和细

胞膜系统的完整性程度[4]。因此，MDA 含量是

种子老化的重要指标之一，MDA 含量越低，膜

受损程度越小；反之，膜受损程度越大[3]。例

如红松 (Pinus koraiensis) 种子在 45 ℃的条件

下加速老化 25 d 后，MDA 含量急剧增加；35 d

后会增加到对照的 21 倍[28]；2 个小麦品种豫  

麦 57 和金豫麦 2 号种子在 45 ℃、90%湿度的

条件下加速老化后，MDA 含量随处理时间的延

长呈现出先升后降的趋势，但处理后的 MDA

含量均比对照高，说明此时已对小麦种子的正

常生理功能造成了一定影响[3]；而在沙葱的自

然老化以及向日葵  (Helianthus annuus) 和小

麦种子的加速老化过程中却发现，随着贮藏时

间的延长，种子中 MDA 并没有过多的积累，没

有加剧种子的膜脂过氧化作用[17,29]。因此，MDA

在老化过程中是否积累取决于植物种类，而脂质

成分的测定是否能更好地评估种子中的脂质过

氧化作用[20]，这还有待于今后进一步深入研究。 

脂质过氧化常被认为是导致种子活力丧

失的主要原因 [20,23,30-31]。大豆种子在自然老

化、玉米和向日葵种子在加速老化、黑苏木  

(Melanoxylon brauna) 种子在自然和加速老化

过程中脂肪酸含量均减少 [32]；油菜种子在

40 ℃、100%湿度的条件下加速老化 96 h 后，

种子中不饱和脂肪酸与饱和脂肪酸的比率降

低，这可能是由于不饱和脂肪酸比饱和脂肪酸

更容易降解，对种子活力影响更大。另外，高

脂质含量的油料种子寿命往往更低[33]；加速老

化还可以改变种子极性和中性脂质的相对比

例。软质小麦 Mahdia 在 40 ℃、100%湿度的加

速老化条件下，极性脂质 PC 和 PE 的比例分别

下降了 18.1%和 21.0%，软质小麦 Marchouche

极性脂质 PC 的比例下降了 19.1%，而中性脂质

TAG 比例下降了 9.8%， FFA 比例增加了

6.5%[20]。脂质过氧化产物总是在种子高温高湿

人工加速老化后被记录，而在自然老化种子的

早期退化过程中很少被检测到，这可能是加速

老化使一些种子死亡，从而导致脂质过氧化产

物积累[30]。所以脂质过氧化在种子贮藏过程中

的作用也存在一定的争议。因此，在研究种子

老化机理时应尽可能将人工老化和自然老化相

结合，因为种子自然老化的过程是缓慢的，会

减慢死种子的出现速度。 

蛋白质和糖类是种子两大主要贮藏物质，

糖类是最主要的呼吸基质，是种子胚生长发育

的养料和能量来源[17,27]。在种子贮藏过程中，

可溶性糖被呼吸作用不断地分解，导致总糖的

含量随贮藏时间的延长而减少[25]。有报道指出，

济麦 22 在 45 ℃、90%湿度的条件下加速老化  

1 d 后，可溶性糖含量显著上升，相比对照提高

了 28.3%；加速老化 2–4 d 时，可溶性糖含量急

剧下降，且显著低于对照[4]；赵硕等研究发现，

甘蓝种子在 40 ℃、100%湿度的条件下加速老化

6 d 后，可溶性糖含量较对照下降了 48.21%[12]；
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Garcia 等[34]报道了巴西红木 (Caesalpinia echinata)

种子在室温贮藏下果糖和葡萄糖含量分别下降

了 71.7%和 72.2%；自然和人工老化条件下，黑

苏木种子胚轴和子叶中的低聚糖含量显著减少

和葡萄糖含量增加被认为是老化的重要因素[32]。

在种子贮藏过程中，可溶性糖的含量对于种子活

力的保持和细胞膜的稳定有着很大的作用[25]。 

蛋白质是基因表达的产物，蛋白质的变化

反映了种子老化过程中遗传稳定性的改变[35]。

贮藏蛋白 (seed storage proteins, SSPs) 为种子

萌发和幼苗生长提供氮素营养，对种子萌发与

胚的生长有极重要的作用，与种子活力的形成

和保持有着密切的关系[25]。在种子贮藏过程中，

大豆、油菜和大葱 (Allium fistulosum) 等种子中的

SSPs 含量呈现不断下降的趋势[17]；范国强等[36-37]

在对花生种子老化过程中蛋白质变化研究中却

得到了相反的结论，即随着种子活力的丧失，

蛋白质含量有所增加[25]，说明种子在老化过程

中，SSPs 含量降低，可溶性蛋白含量增加。沙

葱种子中可溶性蛋白质含量随着自然老化时间

的延长，整体上呈现先上升而后略有下降的变

化趋势，但与对照相比差异不显著，表明自然

老化对沙葱种子中可溶性蛋白质含量有一定的

影响，但影响较小，而可溶性蛋白质稳定性较

好是否与沙葱种子寿命较长有一定关联还需要

进一步研究[17]。姜小苓等[38]研究则认为小麦种

子老化导致小麦内在品质发生不同程度的变

化，蛋白质含量变化幅度不大，但质量却发生

了较大幅度的变化。在贮藏过程中，低分子量

谷蛋白含量减少，高分子量谷蛋白含量增加，

是影响面筋质量的重要因素[34]。 

自由基清除 (抗氧化) 系统是种子自身的

保护系统之一，包括酶促和非酶促两大系统[27]。

植物体内酶促系统在种子老化过程中起到关键

作用，对清除细胞内活性氧、延缓种子衰老有

重要意义。大量的实验结果表明：超氧化物歧

化酶 (superoxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶 

(catalase, CAT)、过氧化物酶 (peroxidase, POD)

在清除过程中尤为重要。SOD 是机体内天然存

在的 O2
–清除因子，它可以把机体代谢产生的有

害 O2
–转化为 H2O2，但 H2O2 对机体仍有害，需

经体内的 CAT 和 POD 将其转化为生命活动可利

用的 H2O。例如，紫花苜蓿 (Medicago sativa) 

种子抗氧化酶活性 (SOD、POD、CAT) 随自然

老化时间的延长呈现先降低后增加的趋势，收

获当年的种子活性最高，贮藏 1–2 年后显著降

低，贮藏 3 年后迅速增加，高于贮藏 1–2 年的

种子，但显著低于收获当年的种子。随自然老

化时间的延长，种子老化速度加快，脂质过氧

化作用加剧，而此时抗氧化酶活性增加，有利

于清除活性氧和自由基，减轻膜脂过氧化作用，

从而保持种子活力[23]。脱氢酶 (dehydrogenase, 

DHA) 可以反映种子萌发后根系的代谢强度和

生长状况，而根系活力的强弱直接影响种子的

活力及寿命[27]。不同小麦种子在 45 ℃、90%湿

度的加速老化条件下 DHA 活性整体呈先升高后

下降趋势，中麦 996 老化第 1 天、3 天和 4 天的

DHA 活性显著低于对照，而老化第 2 天时的活性

显著高于对照；济麦 22 老化第 2 天和第 3 天的

DHA 活性显著高于对照，分别为对照的 3.76 倍

和 3.18 倍。DHA 活性在老化前期有一定程度的

升高，可能是由于短期的老化处理会激发小麦种

子内部 DHA 的活性，但随着老化时间的延长，

小麦种子 DHA 活性大幅降低[4]。 

线粒体是细胞的能量供应中心，不同的老

化机制都离不开线粒体的参与[39]。种子在老化

过程中，线粒体双层膜结构遭到破坏，嵴逐渐

消失，基质变稀，内外膜的完整性受老化的影

响首先被破坏[40]。小麦种子在 35 ℃、85%湿度

的条件下加速老化后，线粒体数量明显减少，
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部分线粒体出现完全空泡化[41]。赵垦田等对红

松种子和 Xin 等[42-43]对大豆种子的老化处理后

研究发现，线粒体膜受损、内外膜界限变模糊、

嵴的数量明显减少；榆树 (Ulmus pumila) 种子

在老化初期，大量的点状型线粒体均匀地分散

在细胞质中，随着老化程度的加深，线粒体逐

渐变为蠕虫状型和巨大型，巨大型线粒体的体

积增大，最后逐渐聚集在细胞膜上，成为分散

型线粒体[44]。种子的老化抑制了线粒体在萌发

阶段的正常发育，使线粒体的形态结构发生改

变，导致 ATP 的供应量不足，线粒体氧化磷酸

化的受限又促进了活性氧  (reactive oxygen 

species, ROS) 的增加，反过来促进种子老化[45]。 

4  种子老化的分子机制 

现有关于种子老化的研究多集中在种子生

理生化的变化，缺乏分子机理的阐述，将生理学

手段与分子生物学技术相结合可为种子老化机

制的深入研究带来突破性进展。当前较为热点的

组学技术在种子老化机理的研究中也有涉及，更

多地体现在转录组学和蛋白质组学两个方面。 

转录组学是一门在整体水平上研究细胞中

所有基因转录及转录调控规律的学科，反映的是

生物的特定器官、组织在特定的发育、生理状态

下所有基因的表达水平。因此，可以用转录组来

比较不同组织或不同生理条件下基因水平的表

达差异，从而研究生理功能相关的基因[46]。豌

豆 (Pisum sativun) 种子在 50 ℃的条件下加速

老化过程中，共有 717 个差异表达的基因，其

中上调表达 330 个，下调表达 387 个。在老化

第 15 天时差异表达的基因相对较多，这些基因

多与蛋白翻译后加工、周转及核糖体结构等相

关，分析发现转录组重编程能够影响细胞程序

性死亡的进程，并降低抗氧化能力，最终种子

生活力下降[47]；玉米种子在 45 ℃、100%湿度

的条件下加速老化 72 h 后，共有 4 713 个差异

表达的基因，其中 2 874 个上调，1 839 个下调，

这些基因多涉及能量代谢、信号转导、刺激响

应和衰老死亡等过程。分析发现，表达变化的

基因主要使糖酵解途径受到抑制，导致 ROS 的

产生和积累，最终使种子丧失活力 [48]。Wang

等[49]研究发现，甘蓝种子在 40 ℃、90%湿度的

条件下加速老化后，大部分已鉴定的差异表达

基因 (differential express gene, DEG) 都是上调

基因，在转录组分析中，DEG 在对 ROS、氧化

胁迫和 H2O2 的反应中显著富集，表明种子老化

使细胞内的 ROS 积累，导致膜脂质过氧化、

细胞膜损伤、通透性增加；与胁迫反应相关的

基因热激转录因子  (heat stress transcription 

factor, HSF) 和热休克蛋白 (heat shock proteins, 

HSPs) 上调，说明它们在种子老化中起关键作

用，这与 Prieto-Dapena 等[50]证明 HSF 在转基因

拟南芥 (Arabidopsis thaliana) 和烟草 (Nicotiana 

tabacum) 种子中过度积累导致 HSPs 的积累从

而提高抗老化能力的结果相同。 

蛋白质组为一个基因组所表达的全部蛋白

质，即某个生物个体、器官、组织或细胞在特

定条件下所表达的全部蛋白质[46]。利用双向电

泳  (two-dimensional electrophoresis, 2-DE) 和

同位素标记相对和绝对定量 (isobaric tags for 

relative and absolute quantification, iTRAQ) 技

术对耐贮藏和不耐贮藏品种水稻种胚贮藏前后

的差异蛋白进行比较，发现与水稻种子贮藏相

关的蛋白为 LEA 蛋白、DNA 损伤修复蛋白、

Cupin 家族蛋白、谷氧还蛋白和类萌发素蛋白[51]；

且含 VHS、ENTH 和 ANTH 结构域蛋白的上调

表达与异戊烯转移酶蛋白的下调表达可能与

水稻种子的老化有关 [52]；Chen 等 [53]对耐贮藏 

(ST) 和贮藏敏感 (SS) 型小麦 (TRI_23248 和

TRI_10230) 的研究发现，SSPs 含量在 ST 种
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子中显著增加，SS 中显著减少，SSPs 的积累

可以抑制 ROS 对其他蛋白的攻击，提高小麦

对热、盐和干旱胁迫的耐受性 [54]；林信海     

和 Zhang 等 [55-56]分别对老化的玉米和白杨 

(Populus tomentosa) 种子研究发现，表达有显

著性差异的蛋白多与细胞防御、合成代谢、蛋

白质合成与贮藏、能量、细胞生长和分裂相关。

Yin 等报道水稻种子老化过程中 112 种蛋白质

的丰度和 68 种蛋白质的羰基化水平显著变化，

表明种子受到了氧化损伤；老化过程中共有 

78 种下调蛋白，其中 16 种与能量代谢有关，

构成了最大的下调蛋白组，这是因为在植物光

合作用建立之前需要大量的能量，所以供能能

力对种子萌发和幼苗生长十分重要；12 种与防

御相关，表明老化种子抗氧化系统受到抑制，

氧化损伤和蛋白质羰基化增加；糖酵解途径的

7 种蛋白质下调，表明糖酵解代谢也有所降低；

SSPs 构成了最大的上调蛋白组，说明种子在老

化过程中利用 SSPs 的能力降低，导致 SSPs 的

积累和羰基化，SSPs 的羰基化水平增加表明老

化种子的 ROS 水平相对较高，这与老化种子抗

氧化系统能力的下降一致[57]。 

另外，脂氧合酶 (lipoxygenase, LOX) 是脂

质氧化过程中的关键酶，催化膜脂中的不饱和

脂肪酸发生氧化，主要底物是亚油酸和亚麻

酸，导致膜脂过氧化 [46]。水稻种子在人工加

速老化条件下减少 OsLOX1 基因表达，可在一

定程度上延缓种子的老化 [58]；转基因水稻

hpRNAi20-1 中 OsLOX2 的表达量为野生型的

29%，在人工加速老化处理后发芽率高于野生

型，说明在一定程度上降低 OsLOX2 的表达可

抑制种子老化，延长种子的寿命[59]；同样 Bai   

等[60]发现敲减 OsLOX3 基因的转基因水稻在人

工加速老化后的发芽率比野生型高，说明降低

OsLOX3 基因的表达可抑制种子老化。磷脂酶 D 

(phospholipase D, PLD) 能将膜中的磷脂降解，

参与种子贮藏过程中膜的损伤[46]。通过敲除或

敲低拟南芥 AtPLDal 基因，抑制 PLD 表达，可

有效提高储藏后种子的发芽率和油脂稳定性，

且适当降低 AtPLDal 的表达可提高种子的耐贮

藏能力[61]；水稻在加速老化过程中 OsPLD1 的

表达和活性增加，所以认为 OsPLD，特别是

OsPLD1 参与了种子老化过程中的脂质降解[19]。 

5  总结与展望 

种子的老化可以直接影响萌发和幼苗形态

建成，还会进一步降低种、苗的产量和品质，

不利于后期种质资源的开发和利用。种子老化

在贮藏过程中是不可避免的，引起老化的原因

也复杂多样，国内外学者也因此开展了大量的

工作，但仍未从根本上揭示种子老化的生理机

制。随着分子生物学技术的快速发展，对老化

机理的研究也在不断地完善。综合运用转录组

学、蛋白组学、代谢组学和脂质组学以及基因

工程等技术，会为揭示种子老化机制带来突破

性的进展。基于现有研究存在的问题，今后可

以在下述几个方面进行更深入研究。 

(1) 种子的老化受内部基因和外界环境因

子的综合影响，影响种子耐贮性的各因子间相

互影响、共同作用，机制极其复杂。因此，要

全面了解组织的老化过程，获得细胞在分子水

平上发生的变化机制，目前研究缺乏系统综合

的多层面动态研究，快速发展的“组学”技术可

以一定程度解决这一难题。综合利用各种组学

技术挖掘种子老化机理尤为必要。通过明确种

子在老化过程中的差异表达基因、蛋白或代谢

物，挖掘特异性分子代谢途径和重要信号物质，

进而明确不同植物种子的老化机制，如可以利

用蛋白质组学技术研究线粒体在种子老化过程

中的功能和变化，扩充线粒体蛋白的数据库；
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加强对老化相关蛋白质或 mRNA 定位的研究，

在组织或亚细胞水平研究种子老化的部位和轨

迹；目前对老化种子中脂质含量的变化研究相

对较少，还有待进一步研究，可利用脂质组学

研究易变质的油料作物种子在老化过程中脂质

的变化，进一步完善种子老化机理，进而挖掘

更多解决种子老化的有效方法。 

(2) 种子寿命会因植物种类不同而有所差

异，主要内含物如淀粉、脂类和蛋白质均会对

此产生很大的影响。探究不同类型种子品质在

老化过程中的差异，依据不同种子含水量、贮

藏环境和密封包装材料对种子活力及遗传完整

性的影响，确定种子经济安全的贮藏方法。从

现有研究来看，超干贮藏能有效提高种子的耐

贮性，但也会因种子含水量而有所差别，可利

用统计学方法建立含水量与活力间的联系，来

确定适合不同种子长期贮藏时的最适含水量。

当种子含水量低于临界值时，种子将表现为干燥

损伤，发生劣变。因此，基于老化的种子脱水耐

性研究也越来越受到人们关注。此外，目前对种

子老化的研究多集中在比较种子老化过程中的

生理生化变化，缺少对老化种子播种后田间生长

性能以及不同老化类型种子间耐贮性及田间状

态的比较。播种后的田间长势可以更直观地观察

到自然老化和人工老化的差异，因此有必要加强

对老化种子播种后田间出苗率、出苗速度、植株

分蘖能力、株高耐逆性等方面的综合研究。 

(3) 现有进行老化生理研究的种子类型较

少，今后应更多地开展一些濒危物种、药用植

物以及生产力较低作物种子老化机理的深入研

究；对于种子的贮藏，应同时考虑延长种子寿

命和降低贮藏成本的问题，探索延缓种子老化

处理的有效方法并选育耐贮性品种，有计划地

开展决定种子耐贮性基因水平的研究，并加强

对不同老化程度种子活力修复机理的探索；种

子引发效果因品种甚至批次的不同有很大差

异，分析不同引发方式对不同种子活力修复过

程中生理生化指标变化的影响，探索适宜的引

发方式和引发条件，为今后种子田间种植和种

子在种质资源库中的安全贮藏提供参考。 

(4) 种子在发育以及成熟后贮藏过程中不

断产生 ROS，且存在着多种活性物质不断清除。

由于积累 ROS 的主要细胞器是线粒体，因此深

入了解种子老化与线粒体的密切关联，可深入明

晰种子老化的机理，对延缓和预防种子老化，种

质资源的长期保存等尤为重要。目前关于种子的

老化机理，还缺乏关于线粒体功能与结构变化间

关系的研究，这也是在今后研究中需要解决的问

题之一。此外，种子老化与细胞程序性死亡 

(programmed cell death, PCD) 有紧密的关联。线

粒体在植物种子 PCD 中有重要作用，关于种子

线粒体与细胞凋亡的研究仍处于初步阶段，积极

开展种子 PCD 过程中具体机理的探讨，增强线粒

体与细胞凋亡关系的研究，有利于延缓和预测种

子老化，为种质资源的长期保存提供技术方法。 
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