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保持种子的播种品质和保存种质资源，特别

是种质资源的长期保存，均须选择经济高效的贮

藏策略，以期在节省成本的情况下取得最好的贮

藏效果。影响种子耐藏性的关键因子是种子含水

量和贮藏温度。因此，种子含水量和贮藏温度一

直是研究种子耐藏性的重点，在这个领域的相关

报道很多(Ellis和Roberts 1980a，b；Ellis等1989；
Vertucci 1990；Vertucci和 Roos 1993a；Vertucci
等 1994；Buitink等 1998a，1998b，2000a)。在
研究种子寿命与贮藏温度及种子含水量的关系中，

Ellis和 Roberts (1980a，b)根据大麦(Hordeum
vulgare)种子中的研究结果，提出预测种子寿命的
改进活力方程，该方程可以预测含水量在

5%~25%的范围内和贮藏温度在-20~40℃之间的
任何种批大麦种子在贮藏任何时间后的生活力百分

数。这一方程定量地描述了种子含水量和贮藏温

度对种子贮藏寿命的作用规律，在种子研究中得

到广泛的应用，对种子贮藏实践有指导意义。

尽管 Ellis和 Roberts的种子活力方程很有价
值，但此方程只是一个基于有限资料的经验公

式，没有对种子老化的机制做出解释。在实际应

用中，其种子活力方程还存在一些问题：(1)此种
活力方程的应用是受条件限制的，在低温和低含

水量的情况下，此种活力方程的预测可靠性会受

影响(Vertucci 1990；Vertucci和 Roos 1993；
Vertucci等 1994) ；(2)此种种子活力方程中，温
度和含水量被看作是 2个独立的变量(Roberts和
Ellis 1989)。然而，有关的理论研究(Vertucci和
Roos 1993a，b)和实验数据(Vertucci和 Roos

1993a，b；Vertucci等 1994)都表明，温度和含
水量对种子老化的影响存在交互作用；(3)不同种
的种子，其活力方程存在较大差异。因此，依

照种子活力方程所制订的种子贮藏策略，其贮藏

效果可能不是最佳的。

近年来，一些研究者认为，要透彻地解释含

水量与贮藏温度对种子耐藏性的作用机制，必须

研究种子细胞质分子运动(cytoplasmic molecular
mobility)与种子老化的关系。已有研究表明，细
胞质分子运动是影响种子和花粉贮藏稳定性的关键

因子，细胞质分子运动的快慢决定种子和花粉老

化的速率(Leopold等 1994；Buitink等 1998a，b；
Buitink等 2000b)。众所周知，高温和高湿会导致
种子老化，而高温高湿首先是导致细胞质分子运

动加速(Buitink等 1998a)。因此，研究细胞质分
子运动规律与种子老化的关系将有可能在深层次上

揭示种子老化的机制。

与细胞质分子运动有关的一个问题是细胞质

玻璃化状态的形成。所谓玻璃化，是指溶液在一

定条件下形成的粘滞度近似于固体的状态。玻璃

化状态通常在低温或干燥的条件下形成。研究表

明，在干燥状态下的生物组织会玻璃化(Leopold
等 1994；Buitink等 1996)。细胞质玻璃化状态的
形成将显著提高其粘滞性，高的粘滞性会大大降

低细胞内有害化学反应的发生，减缓细胞质化学

组成和结构的变化，从而延缓种子老化进程
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(Leopold等 1994；Buitink等 1998b)。而一旦细胞
质玻璃化状态融化后，其粘滞性不符合通常的阿

雷纽斯(Arrhrenius)粘度公式规律(Roos 1995)，即
细胞质粘滞性会迅速降低，分子运动大大加快，

从而导致种子老化加速。因此，在不同含水量和

贮藏温度下，细胞质玻璃化状态的熔化点是影响

种子耐藏性的临界点，对这一要点的掌握与否将

直接关系到种子贮藏的成败。种子细胞质玻璃化

状态的形成条件及其与种子耐藏性的关系已成为研

究热点，有关报道很多，现就这方面的研究进展

作一介绍。

1  玻璃化状态的基本特征
玻璃化状态是一种亚稳态，它具有不结晶和

易碎的固态形式，同时又有液态的分子无序性和

物理特征(Franks等 1991)，即体系以一种极粘滞
的超冷冻液体形式存在，因而玻璃化状态也称为

无定形固体(Franks 1994)。Poole等(1997)总结各
种物质玻璃化过程，提出液体也具多态性的理

论，认为一种多组分溶液(流动态)若在一定条件
下蒸发失水后，浓度会逐渐增加，进而形成一种

固态液体的状态即玻璃化状态(Poole等 1997；Sun
和 Leopold 1994)。玻璃化状态的主要特征是其超
高粘度，体系粘度很高，因而相对稳定(Williams
1994)。

玻璃化转变是指体系中由于成分或温度的变

化引起凝聚液体的粘着力和扩散、流动的热力之

间平衡的改变(Williams 1994)，这一转变点所对应
的温度称为玻璃化转变温度(Tg)。在玻璃化转变
前后，体系中一系列物理和力学性质发生显著的

不连续变化：当体系处在低于或等于该物质的 Tg

值时就会形成玻璃化状态，此时溶液由于其粘度

极大而不能流动和扩散，分子链处于粘滞状态，

只有较小的侧链和支链等能够运动，分子运动能

量低而几乎无活动和扩散。相反，如果温度高于

T g值时，体系处于液态，粘度降低，自由体积

增大，各种受分子扩散运动控制的变化反应加快

(李春胜和王金涛 2006)。当水溶液失水时，如果
水溶液粘度很高并且降温速度非常快，冰晶难以

形成或没有充分时间形成，水溶液就可以进入玻

璃化状态。进入玻璃化状态时，水分子不发生重

排，不产生结构和体积的变化，可减轻机械损伤

和溶液效应的损伤。玻璃化状态形成时，自由体

积不断缩小，达到玻璃化状态时自由体积达到最

低值，此时没有足够的空间来进行分子链构象的

调整，因而发生玻璃化转变是温度引起自由体积

变化的结果，而自由体积正是水分扩散过程和化

学反应能力的控制因素，在玻璃化状态下化学反

应能力达到最低值(Sapru和 Labuza 1993)。
2  细胞质玻璃化对细胞的保护作用

低温和低含水量下生物组织容易形成玻璃化

状态(Buitink等 1998a)，而生物细胞质玻璃化对细
胞具有保护作用，主要表现为：由于玻璃化时细

胞有很高的粘度，可有效抑制分子扩散，显著减

缓有害化学反应，各种生物降解过程受抑制；细

胞内的自由体积减小，因而细胞结构的裂解得到

防止；在 Tg值以下时体系中没有热转换，因而可

以忍耐极端的温度变化，防止细胞成分结晶；防

止无序化的溶质过分集中，从而可避免离子强度

或 pH 的剧烈变化和细胞质成分的结晶(Leopold
1991) ；这样细胞内大分子成分亲水位点的界面上
氢键可得到保护，但在重新吸水时它又可逆地溶

解成液态，而不会产生吸胀损伤。

玻璃化状态的形成对生物膜也具有保护作

用。首先，玻璃化状态的形成构成了平行于膜表

面方向上的聚合力，致使脂类的相变温度(Tm)降
至初始温度(T0)以下，因而可以阻止膜发生相变
(Zhang和 Steponkus 1996；Wolfe和 Bryant 1999；
Koster等 2000)。Oliver等(1998)在研究脱水过程
中糖类物质对膜磷脂相变的作用时发现，糖溶液

的玻璃化能阻止 Tm的升高；Koster等(1994)也观
察到细胞在脱水过程中，磷脂双层结构之间的糖

溶液发生玻璃化会降低磷脂的 Tm。但 Crowe等
(1998)则提出相反的观点，认为在脱水过程中限
制 T m升高的是糖类物质的渗透压效应和体积效

应，与玻璃化的形成没有关系。其次，处于玻

璃化状态时膜的延展性会降低，因此膜片层间溶

液的玻璃化有利于膜磷脂层保持在当时所处的状态

(Wolfe和 Bryant 1999；Koster等 2000)。同时玻
璃化状态可以支撑一定的机械压力，因而可以抵

抗来自于平行于膜表面方向上的压力，于是低温

的效应减小，脂类物质维持在流动相状态，所以

可以起稳定细胞膜的作用(Zhang和 Steponkus
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1996；Koster等 2000)。这种稳定作用与玻璃化
形成的位置有关，如果玻璃化发生在膜内或近膜

的微小区域内时，才会对膜相变直接起作用；而

如果玻璃化发生在细胞主体溶液里，这时玻璃化

就通过减缓脱水组织中的某些化学反应的速率，

而对膜的相变间接产生影响(Karmas等 1992；
Slade和 Levine 1995)。第三，玻璃化的形成还可
防止细胞质中结晶的形成，保护细胞中的结构水

(Bruni和 Leopold 1991)，因而细胞膜维持在液晶
态，从而防止细胞质发生渗漏。

可见，玻璃化状态时，细胞的粘度高，自

由体积减小，可以稳定细胞及亚细胞结构，保护

细胞内的各种生理生化过程。同时，细胞膜内和

近膜区域发生玻璃化，可以稳定细胞膜的结构，

防止膜相变的发生，从而维持膜对细胞的保护作

用 。

3  影响种子玻璃化转变的因素
3.1  水分含量  水分含量是影响体系Tg值的主要因

素。水的 Tg值极低，为 - 135  ℃，它是玻璃化
的一种强力增塑剂；增加体系中的含水量，会增

大自由体积，为溶质的分子链运动提供所需空

间，致使分子链能够通过转动和位移而调整构象

从而发生结构变化和化学反应；水分子还会破坏

聚合链间的氢键，致使其刚性降低而柔性增强；

同时，水还可减弱分子间极性基团的相互作用

力，因而分子链获得更大的活动性和堆砌性，致

使 Tg值的降低(李春胜和王金涛 2006)。Vanhal和
Blond (1999)研究的结果表明，每增加 1%的水，
Tg值降低 5~10 ℃。

Gordon-Taylor公式通常用于解释无定形体系
的Tg值与玻璃化状态时的成份和水(增塑剂)的质量
分数之间的关系，公式如下：

Tg= (W1Tg1+kW2Tg2)/(W1+kW2)
式中：k是塑化常数；W1和W2分别是成玻

璃化状态溶液和水的质量分数；Tg1和 Tg2分别是

成玻璃化状态成份和水的 Tg值。战希臣等(2006)
采用膨胀计法测定玉米(Zea mays)、番薯(Ipomoea
batatas)、荞麦(Fagopyrum esculentum)及豌豆
(Pisum sativum) 4种植物淀粉的 Tg值和考察不同

水质量分数对玻璃化转变温度的影响，并用Gor-
don-Taylor方程建立了4种淀粉的水质量分数与Tg

值之间的数学关系式 Tg=(-135M+kTg')/(M+k) (式
中：Tg为淀粉玻璃化转变温度，M为淀粉的干基
含水率，Tg'为淀粉中干物质的玻璃化转变温度，
k为拟合系数)，得出 Tg值随着水质量分数的增加

而降低的关系，以及二者之间的定量表达式，其

预测值与实验测量值比较接近；并用自由体积理

论解释水是作为增塑剂而影响淀粉玻璃化温度的，

因为水可增加体系的自由体积和降低体系的粘度，

与升温的作用一样，水的增塑作用可增加处于玻

璃化状态的淀粉无定形区分子链的活动性，所以

T g 值降低。

3.2  碳水化合物  碳水化合物是促进玻璃化状态形
成的有效物质(Roos 1995)，它与生物组织内玻璃
化状态的形成有关系(Koster 1991)。可溶性糖可
促进细胞内含物的玻璃化，低聚糖不仅提高细胞

质的 Tg值，而且能够抑制种子脱水期间蔗糖的结

晶，致使生物组织在较高温度范围内进入玻璃化

状态(Koster和 Leopold 1988)，从而避免脱水对细
胞的伤害。碳水化合物玻璃化状态的特点是其一

旦融化后，粘度即急剧下降，这一变化不符合阿

雷纽斯粘度公式，且在 Tg值以上的 30 ℃范围内
分子运动是急剧增加的(Roos 1995；Champion等
1997)。

高浓度糖及其它生物大分子是种子成熟干燥

过程中细胞质粘度增高的主要原因，也是种子玻

璃化状态形成的原因(Williams和 Leopold 1989)，
可能正是这些糖分的积累，从而可保证玻璃化状

态的形成，防止细胞的结构和成分发生变化，而

种子一旦吸水仍能够重新开始代谢活动。Caffrey
等(1991)指出，葡萄糖与低聚糖占种子干物质的
10%~20%，这些糖的混合物在抑制细胞内的结晶
形成过程中起作用。Roos (1995)指出，糖分促
使玻璃化状态的形成是保证种子长期保存的主要因

素，玻璃化状态的高粘度及其伴随的低分子可保

持蛋白质的稳定性、阻止脂质小体溶化、降低化

学反应速率(如褐变反应)。Sun和 Leopold (1995)
研究加速大豆(Glycine max)种子老化结果表明，
由于有玻璃化状态的存在，大豆种子的糖水解产

物渗漏明显受抑制。玉米胚中蔗糖占干重的

17%，棉子糖占 3%；在低含水量和相关温度范
围内，占总干重 20%的糖分具有极强的形成玻璃
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化的趋势(Williams和 Leopold 1989)。宽叶香蒲
(Typha latifolia)花粉中的主要可溶性糖是蔗糖(约
占干重的 25%)，它是形成玻璃化状态的主要物质
(Buitink等 2000b)。黄雪梅等(2006)认为，黄皮
(Clausena lansium)胚轴在高浓度蔗糖作用下由不耐
脱水变为较耐脱水，这可能与蔗糖的渗入和构成

玻璃化的良好物质基础有关。

有人在食品的研究中也发现，碳水化合物对

Tg值的影响很大；几种糖类的 Tg值由高到低的顺

序为：乳糖>麦芽糖>蔗糖>葡萄糖(李春胜和王金
涛 2006)。Caffrey等(1991)的实验表明，低聚糖
的存在可抑制非还原性二糖在干燥时的结晶；但

也有实验表明，低聚糖存在与否并不影响二糖的

结晶，无低聚糖存在时蔗糖与还原性糖混合物在

干燥状态也可进入玻璃化状态，可溶性糖的存在

本身即可导致玻璃化，而低聚糖的存在只是提高

可溶性糖混合物的 Tg值(李春胜和王金涛 2006)。
从耐脱水的花生(Arachis hypogaea)胚轴中提取的可
溶性糖及热稳定蛋白均有较高的 Tg值，因此低聚

糖的存在可使种子或胚轴在较高温度范围内进人玻

璃化状态，从而可避免脱水对细胞的伤害(Bruni
和 Leopold 1991；Koster 1991)。
3.3  蛋白质及其它高分子物质  Buitink等(1998a，
1999)用旋转探针技术研究大苞凤仙花(Impatiens
balansae)和甜椒(Capsicum annuum)种子中低聚糖与
种子寿命的关系时发现，由于温度升高导致的玻

璃化状态的融化只会略微加剧细胞质内分子运动

的，但相同的温度则显著加剧非晶体糖分子的运

动，因此认为低聚糖不会影响细胞内玻璃化状态

的稳定性。Buitink等(2000a)以饱和转化顺磁波谱
法(ST-EPR)、核磁共振氢谱(1H-NMR)和傅立叶转
换红外光谱(FT-IR)技术进一步研究的结果表明，
是蛋白质而不是糖在细胞内玻璃化状态的形成中起

作用。T a y l o r 等( 1 9 9 5 )在研究韭葱( A l l i u m
porrum)、洋葱(Allium cepa)、甘蓝(Brassica
oleracea)、番茄(Lycopersicon esculentum)和甜椒种
子老化时观察到，干种子中的氨基酸含量随着种

子老化而缓慢增加，吸胀的韭葱、洋葱和甘蓝种

子的浸泡液中氨基酸含量随着种子老化而大量增

加，但这并不能解释是由于种子内贮藏蛋白质分

解导致玻璃化状态稳定性的降低，进而加剧种子

老化，还是由于玻璃化状态的丧失导致蛋白质分

解的原因。但很明显，糖分并不是参与细胞内玻

璃化状态形成的唯一组分。

蛋白质的 Tg值都相对较高，热处理后的蛋白

Tg值明显降低，而且加入蛋白质可以在很大程度

上改变玻璃化状态体系的特性(Sun和 Leopold
1997；Wolkers等 1998)。Wolkers等(1998)认为
蛋白质中的氨基酸可以显著地改变糖分的特性，

从而影响Tg值。Magoshi等(2002)用差示扫描量热
仪(DSC)、热重量分析法(TG)、热膨胀法、X射
线衍射法和红外光谱法研究水稻(Oryza sativa)、
小麦(Triticum aestivum)和大豆中蛋白质热力学特性
的结果表明，从水稻、小麦和大豆中提取的无定

形的醇溶谷蛋白的Tg值分别是160、172和150  ℃，
而结晶则出现在 196、205和 199 ℃；而它们的
热降出现在 228、250和 270 ℃。

聚合物体系的化学组成和分子量是影响Tg值

的主要因素，因而在体系中加入一定种类和数量

的高分子物质可以提高体系 T g值。B ui t i nk 等
(2000b)报道，宽叶香蒲花粉的玻璃化融化的分子
运动和糖类的不同，表明花粉中除糖类以外还有

其它分子参与了玻璃化的形成。Slade和 Levine
(1991)指出，Tg值与种子中的多元醇含量几乎呈

线性的变化，多元醇含量越高，T g 值也越高。

3.4  内含物的平均分子量  对低分子量的高聚物来
说，其平均分子量越大，分子结构越坚固，分

子自由体积越小，体系粘度越高，因而 Tg值也越

高；但是对于分子量超过某一临界值(临界分子
量)的高聚物来说，Tg值不再依赖于分子量，而

是趋于一个常数(李春胜和王金涛 2006)。Roos和
Karel (1991)测量不同葡萄糖值(DE值)的麦芽糊精
在不同水分含量时 Tg值的结果表明，在相同的水

分含量下，麦芽糊精的 Tg值随着DE值的增大(即
分子量减小)而降低；但对不同种类的淀粉而言，
支链淀粉的分子侧链越短和量越多，则增塑效果

越强，Tg值也相应越低；此项研究还观察到淀粉

的结晶区虽不参与玻璃化转变，但能限制淀粉主

链的活动，因此 Tg值随着淀粉结晶度的增大而增

大 。

詹世平等(2006)采用相对粘度法、膨胀计法
与DSC法测定淀粉同系物的相对粘度和 Tg值时，
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借助 Fox和 Flory模型 Tg=Tg
∞ -Kg/Mn (式中：Mn

是数均分子量；Tg
∞是相应于高分子链聚合度(DP)

无穷大时的 Tg；Kg是一实验常数)，建立了淀粉
同系物的相对粘度和 T g 值之间的定量关系式

Tg=136.2-38.5/[η] (式中[η]为特性粘度) ；并用此
种关系式，间接预计淀粉同系物分子量对 Tg值影

响的结果表明，Tg值随着分子量的增加而增加，

当分子量增加到一定程度后，Tg值增加而趋于平

缓。

3.5  内含物的溶质特性  体系中溶质的溶解度和结
晶性质是决定溶液特征的主要因素，因而会影响

玻璃化转变。人们在生物膜的研究中发现，存在

于双层膜间的小分子溶液的玻璃化有降低磷脂相变

温度的作用，并且溶质的这种作用是不同于单纯

的渗透压效应和体积效应的，它与溶液发生玻璃

化的温度也有关系(Wolfe和 Bryant 1999；Koster
等 2000)。Koster等(1996)的实验还表明，溶质的
溶解度也很重要，在脱水过程中只有当溶质保持

溶解状态而不结晶时才能形成玻璃化状态，在膜

间区域，尽管溶液浓度很高，只要没有结晶存

在，就不会影响玻璃化状态的形成。

从以上的分析可以看出，种子细胞质玻璃化

状态的形成是多种因素综合作用的结果，其中水

分含量决定着细胞内自由体积的大小，可能是影

响玻璃化转变的最主要因素。而碳水化合物、蛋

白质和其它高分子物质是通过影响细胞内溶液的特

性(特别是溶液的粘度)对玻璃化产生作用的；由
于种子细胞内含物的种类多种多样，这些因素之

间可能也是相互作用的。

4  细胞质玻璃化与种子贮藏的关系
Williams和Leopold (1989)最早发现干玉米种

子的细胞质是以玻璃化状态存在的，玉米种子玻

璃化可以发生在胚的脂类和非脂类成份中，在含

水量为 0.12 g (H2O)·g-1 (DW)时，常温下就有玻璃
化现象，并且 Tg值有随着种子含水量下降而升高

的趋势；因此他们认为干燥种子一般以玻璃化状

态的形式存在，而玻璃化状态是种子劣变的生物

物理学障碍。为了证实细胞质玻璃状态与种子贮

藏寿命的关系，Sun等(1994)研究大豆、豌豆和
玉米种子细胞质玻璃化状态与 Ell is 和 Roberts
(1980a，b)的种子活力方程之间的关系时发现，

如果细胞质玻璃化状态消失，种子的老化速率即

加快，说明种子细胞质玻璃化状态的形成是保持

种子寿命的关键所在。Sun和 Leopold (1993)对大
豆加速老化的实验也验证了这一点。Sun (1997)
进一步研究大豆、豌豆和玉米种子细胞质玻璃化

状态发现种子长期贮藏所要求的温度都接近或低于

T g值，表明种子长期贮藏须有玻璃化状态的存

在。据 S a c a n d é 等( 1 9 9 8 )报道，印度苦楝
(Azadirachta indica)在 20 ℃和 75% 相对湿度(RH)
下，其子叶和胚轴都不处于玻璃化状态，种子寿

命最高只有 6个月；而在 20 ℃和 50% RH下的种
子组织即处于玻璃化状态，其寿命可延长至 2年
以上。

脱水时玻璃化状态的形成是降低贮藏过程中

老化劣变反应速率的主要因素(Leopold等 1994)，
种子贮藏中的劣变与玻璃化状态向液态转变有关，

种子劣变速率受玻璃化转变的动力学控制。种子

在贮藏中会持续老化直至最后丧失发芽能力，导

致种子老化的原因可能是以自由基为介质的脂质过

氧化、细胞完整性破坏、蛋白质降解、细胞膜

结构破坏、酶活性降低、非酶促反应和遗传物质

的完整性受到破坏所致(Priestley 1986； Wettaufer
和 Leopold 1991；Smith和 Berjak 1995)。种子在
干燥状态下的存活与玻璃化有密切关系(B ur ke
1986)，在长期贮藏中，由于温度和含水量都很
低，种子细胞质可能处于玻璃化状态，粘度很高

且分子运动速率很低，因而可以稳定细胞的结构

和抑制许多贮藏中的劣变反应(Bruni和 Leopold
1991；Williams和 Leopold 1989；Sun和 Leopold
1993，1994，1997；Leopold等 1994；Leprince
和Walters-Vertucci 1995；Sun等 1994，1998b；
Buitink等 1998a，2000a)。玻璃化状态的存在可
以降低贮藏中的种子和花粉的老化速率(Sun 1997) ；
Buitink等(1998a)的花粉老化试验证实了这一点，
即当贮藏温度或含水量上升时，种子由玻璃化状

态融化成液态，粘度下降引起分子运动速率上

升，种子的内部物理和化学反应都加速。在一定

的含水量和贮藏温度范围内，分子运动速率是花

粉和种子老化速率的直接表征(Buitink等 1999,
2000b)。细胞膜是有害反应最可能伤害的部位
(Van Bilsen和Hostra 1993)，细胞质的粘度是抑制
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膜成分运动的主要因素，因而可以影响老化反应

的进行；劣变过程中的自由基产生和糖类水解也

可以由于贮藏中的玻璃化而有效地得到抑制(Sun
和 Leopold 1995，1997)。杨晓泉等(1998)发现花
生胚轴中的可溶性糖在干燥条件下可与热稳定蛋白

(沉降系数 2S)结合，并以玻璃化的形式消除此种
蛋白的干燥结晶现象，从而避免由脱水导致的蛋

白质变性，促使胚轴或种子在较高温度下进入玻

璃化状态，因而种子能够抵御脱水的伤害。大豆

胚轴的 Tg值在老化过程中下降，最后种子组织失

去进入玻璃化状态的能力，活力就随之下降(Sun
和 Leopold 1993，1994)。

种子的 Tg值是含水量作用的结果，而种子是

否处于玻璃化状态由种子含水量与贮藏温度综合决

定。Sun (1997)认为，玻璃化对种子贮藏的作用
有三：(1)细胞质玻璃化降低脱水过程中分子结构
和细胞结构的变化，可以稳定生物结构；(2)玻璃
化时的粘度高可以固化细胞成分，防止有害化学

反应的发生和扩散，以及结构化学位点的改变；

(3)玻璃化的形成能有效防止胞质结晶和pH值突变
对种子的伤害。Sun (1997)研究玉米、豌豆和大
豆种子老化的加速和物理学模型的计算结果证实，

种子长期储藏的最高温度与 Tg值具有一致性，两

者呈显著正相关，即 Tg值越高，种子的耐藏性

越好，而且一旦种子丧失玻璃化状态后，劣变就

会迅速发生，因此认为种子玻璃化状态的发现对

人们进一步认识种子耐藏性和活力有一定的意义，

玻璃化状态在种子贮藏过程中对其活力的维持很重

要，可能是优化种子贮藏条件中的最主要因素。

4.1  含水量与种子玻璃化及耐藏性  正常性种子在
贮藏过程中的劣变主要由水分的物理状态和特性决

定，水分状态转换热容的变化与种子活力变化关

系密切。种子内的降解反应可能受水分的化学势

和化学反应得到水的能力控制(Vertucci和 Roos
1993b)，水分同样可以在玻璃化状态的粘度形成
中起作用，水对细胞质玻璃化的增塑作用可能会

引起不同含水量种子相对耐藏性的改变。种子中

水分的增塑作用对玻璃化状态的影响与耐藏性有密

切联系，因为它可以引起 Tg值的下降。从某种意

义上说，种子贮藏时的最适含水量系指体系中的

流动性达到最小，同时又有足够的水分来维持它

的保护作用(Vertucci和 Farrant 1995)。流动性是
决定种子老化速率的因素；一旦流动性达到最

低，种子老化的速率将依赖于水分的保护作用[包
括防止液相转变(Leprince等 1993；Vertucci和
Farrant 1995)、保护蛋白质分子间的相互作用
(Dizdaroglu 1991)、抑制自由基对细胞成分的攻击
(Vertucci和 Farrant 1995)]。在最适含水量以上时
种子含水量的减少随着含水量下降会降低水相的流

动性，致使种子粘度上升而形成玻璃化状态，种

子耐藏性即上升。

低含水量的生物体内形成玻璃化状态有利于

其耐脱水性的提高，低含水量的玉米种子胚轴中

玻璃化会有效的抑制分子运动，因而脱水对种子

的存活有利(Williams和 Leopold 1989)。Buitink
(1998a)研究不同贮藏温度下豌豆种子最适含水量
的结果表明，种子贮藏时的最适含水量随着温度

而变化，种子的寿命与细胞质内分子流动性呈显

著负相关，水分含量降低，分子的运动性即降

低，分子运动性最小时的含水量与耐藏性最大时

的含水量非常接近。Leprince和Walters-Vertucci
(1995)对种子贮藏于极低含水量时玻璃化状态的作
用有怀疑，他们在极低含水量时并未观察到玻璃

化状态的转变。尽管种子中的结晶和玻璃化状态

之间发生分离是可能的(Sun和 Leopold 1997)，但
这不能说在极低含水量时细胞质的玻璃化状态就会

消失，很有可能是在极低含水量下，玻璃化转变

时的热容变化已下降至DSC检测的极限(Leopold
等 1994)。

有研究证实，含水量有一个极限值，超过此

含水量时再降低含水量不会增加种子寿命(Ellis等
1990)，而且对种子活力和生活力可能还起负作用
(Vertucci和 Roos 1993a；Vertucci等 1994)。一
些过于干燥的种子其老化速率会增加，表面上看

起来在极低含水量时的玻璃化状态与耐藏性没有什

么关系，然而值得注意的是水分除了在种子细胞

质玻璃化中起增塑作用以外可能还有其它的作用。

有人对干燥的生物体内水分状态研究的结果表明，

水分本身也是生物结构中的重要成分(Bruni 和
Leopold 1992) ；除去这种结构水后，生物结构
的稳定性会降低，因而威胁到干种子存活(Sun和
Leopold 1997)。在极低含水量时的种子老化加
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剧，可能是由于玻璃化状态的保护作用可为结构

水的过度失去所产生的脱水伤害而抵消。由此看

来，脱水作用可能有两个方面，脱水会使 Tg值上

升而形成玻璃化，从而引起保护作用的增强；但

过度脱水会引起结构水的丧失而降低大分子的稳定

性，例如糖的玻璃化溶液中干燥蛋白质的结构稳

定性会在含水量低于5%~8%时会受到破坏(Bell等
1995)。

Buitink等(2000b)以极性自旋分子探针(polar
spin probe)，采用顺磁波谱法(EPR)测定不同含水
量和温度时的宽叶香蒲的花粉细胞质分子运动速率

的结果表明，宽叶香蒲花粉含水量为 0.06 g (H2O)·
g-1 (DW)时的分子运动速率最小，如果继续降低含
水量，则分子运动速率上升，分子运动速率最小

值时的含水量随温度的下降而提高，与老化的模

型相一致；他们认为，可能是在分子运动速率最

低值以下除去细胞质玻璃化体系的水分会形成空

腔，从而为分子运动提供更多自由运动的空间，

引起分子运动速率上升进而加速老化，另外从组

织中移去结构水会引起大分子结构完整性的丧失，

从而引起老化加快(Sun等 1997)。Buitink等(1999)
在花生胚轴的研究中也得到与此一致的结果。

4.2  温度与种子玻璃化及耐藏性   Sacandé等(2000)
认为，考虑种子贮藏的最适含水量时不能撇开温

度，降低含水量并不能代替低温的作用。种子在

玻璃化状态时尤其是在低温贮藏条件下，生理代

谢活动极微，例如在玻璃化状态时脂质过氧化通

常受到抑制(Karmas等 1992)，这样便可以最大程
度的延长种子寿命。有研究表明，Tg值与种子长

期贮藏所要求的最高温度相一致，贮藏温度过于

低于 Tg值时，种子中劣变反应可能会受到更大程

度的抑制，因而种子的耐藏性增大。Sun等(1994)
研究大豆、豌豆和玉米种子细胞质玻璃化状态与

Ellis和Roberts (1980a)的种子活力方程之间的关系
时发现，用 Ellis和 Roberts (1980a，b)的种子活
力方程计算不同含水量种子贮藏一定时期后的最高

温度时得到的结果与相应含水量下的种子贮藏一定

时期的细胞质玻璃化形成时的温度高度吻合。

贮藏温度在 Tg值附近变化时，种子内经历着

玻璃化状态转变，种子活力的丧失速率与 T-Tg值

之间呈正相关；贮藏温度保持恒定时，由于水的

增塑作用，含水量不同会引起 Tg值的变化，T-
Tg值也会变动，从而引起种子活力发生变化。T>
Tg时，玻璃化状态即会消失，玻璃化状态的丧失

会大大降低细胞质的粘度，因而增加种子细胞内

的分子运动，这时自由体积的增大与最终引起种

子死亡的劣变反应速率常数直接相关，从而引起

种子中的劣变反应加速进行( S u n 和 L e o p o l d
1994)。Buitink等(2000b)报道，温度提高会加速
宽叶香蒲花粉细胞内的分子运动，老化速率也增

大。在 Tg以下(即 T-Tg<0)时，花粉中的分子运动
速率也有随着温度的增加而呈线性增加的趋势；

但温度上升到 Tg以上时，分子运动虽不像糖类玻

璃化状态那样急剧增加，而是随着温度的增加仍

然呈线性增加的趋势，但是比低于 Tg时的曲线要

陡。因而温度升高引起花粉中玻璃化状态的融化

不会引起细胞质分子运动的急剧上升，这对花粉

在自然条件下生存是具有生态学意义的，因为即

使环境条件变化引起玻璃化状态的消失也不会引起

分子运动速率的急剧增加，这样，由不利环境所

引起的花粉老化在很大程度上受到抑制。但温度

在接近 Tg变化时花粉老化速率即与温度的线性关

系发生显著变化，表明玻璃化状态的消失仍然会

引起花粉老化的动力学变化。绿豆(Vigna radiate)
种子胚轴含水量增加时 Tg值则下降，含水量小于

0.08 g (H2O)·g-1 (DW)时，胚轴在常温下就处于玻
璃化状态，低于和高于 Tg+40 ℃ (T-Tg=40 ℃)时
种子老化的动力学明显不同，低于 Tg+40 ℃时，
由 T-Tg作用引起的种子老化速率常数缓慢增加，

高于 Tg+40 ℃时种子老化即加快；种子贮藏于高
于 Tg+40 ℃且 T-Tg相同时，贮藏温度对种子老化

的作用比含水量更重要，温度低于 Tg时[含水量<
0.08 g (H2O)·g-1 (DW)]即发生脂质过氧化、糖类
水解几乎完全受抑制，含水量在 0.10~0.16 g (H2O)·
g-1 (DW)范围内，脂质发生过氧化、糖类水解和
Amadori反应(由于葡萄糖的醛基和蛋白质的氨基结
合引起的一系列非酶促反应)随着T-Tg值的增大而

增加，含水量>0.16 g (H2O)·g-1 (DW)时，脂质过
氧化随着 T-Tg值的增大而增加；Maillard反应(由
于醛或还原糖的羰基与蛋白质的氨基结合引起的一

系列非酶促反应)的速率也表现出相同的趋势
(Murthy等 2003)。
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综合上述研究可以看出，细胞质处于玻璃化

状态时，可减缓贮藏中的种子老化劣变，对种子

贮藏是有利的。低含水量时种子细胞质于玻璃化

状态，可以提高种子耐藏性；但含水量过低，水

分对细胞的保护作用会丧失，同时由于过度失去

结构水也会降低生物大分子结构的稳定性，反而

会降低耐藏性。种子细胞质玻璃化还与贮藏温度

有关，种子贮藏所要求的温度与细胞质玻璃化转

变温度相一致。含水量和贮藏温度是综合决定种

子细胞质是否处于玻璃化状态，是种子贮藏中最

主要的因素。

5  结语
综上所述，种子细胞质玻璃化与种子耐藏性

有密切关系，细胞质玻璃化受种子中贮藏物质的

成分和比例的影响，其间关系是相当复杂，应深

入研究。具体来说，以下几个方面的研究可能很

重要：( 1 )影响种子细胞质玻璃化转变温度的因
素，特别是种子内贮藏物质的种类、数量与玻璃

化转变温度的关系；(2)细胞质玻璃化转变与种子
老化过程中有关劣变反应的关系；(3)扩大种子细
胞质玻璃化转变的物种研究范围，特别是生产应

用中急需解决的问题的研究。
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