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摘　 要: 莲(Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ Ｇａｅｒｔｎ.)为莲科、 莲属多年水生宿根草本植物ꎮ 莲子生命力极强ꎬ 在自然条件下

的泥碳层中能存活千年ꎬ 甚至在极端高温、 高湿条件下仍能保持较高的萌发活力ꎮ 随着莲基因组测序与基因注

释的完善ꎬ 莲子长寿机制的相关研究取得了一定进展ꎮ 本文对莲子的结构形态、 保护系统和基因组特性方面的

研究进展进行了综述ꎬ 阐明莲子的长寿机制ꎬ 对后续研究方向进行了展望ꎮ
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　 　 种子一旦达到生理成熟ꎬ 便开始经历老化过

程ꎬ 生命力从旺盛状态逐渐减弱直至最后死亡ꎬ 这

是一个复杂的从量变到质变的连续过程ꎮ 种子从完

全成熟到丧失生活力所经历的时间ꎬ 称为该种子的

寿命[１]ꎮ 种子即使在最佳储藏条件下ꎬ 老化过程

也会发生ꎬ 随储藏时间延长ꎬ 寿命不断递减ꎬ 生活

力逐渐丧失ꎮ 种子老化是影响种质资源贮存安全性

和种质遗传完整性的主要因素ꎮ 因此ꎬ 研究种子抗

老化机理、 延长种子的仓储寿命对于种质资源保存

和农业生产具有重要意义ꎮ
莲(Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ Ｇａｅｒｔｎ.)属于莲科、 莲

属多年生宿根挺水型草本植物ꎮ 莲属在世界上仅有
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两种ꎬ 即中国莲和美洲黄莲(Ｎ. ｌｕｔｅａ Ｐｅｒｓ.) [２]ꎮ
莲在冰河时代之前就已出现ꎬ 至今仍有大范围分

布ꎬ 温带型种群主要分布于北纬 ２０°以北ꎬ 热带型

种群主要分布于北纬 １７°以南ꎮ 源于莲在佛教和印

度教的宗教特征ꎬ 中国莲又叫“圣莲” (Ｓａｃｒｅｄ ｌｏ￣
ｔｕｓ)ꎮ 我国莲的栽培历史悠久ꎬ 种质资源丰富ꎬ 不

仅是莲的世界分布中心ꎬ 也是栽培中心ꎮ
２０ 世纪 ２０ 年代初ꎬ 日本植物学家 Ｏｈｇａ[３] 在

中国辽宁省辽东半岛的普兰店ꎬ 首次从当地农田及

河床中获得一些寿命在 ４００ 年以上的古代莲子并

进行了种子萌发研究ꎮ Ｓｈｅｎ￣Ｍｉｌｌｅｒ[４]测定出最古老

的莲子寿命长达 １３００ 多年ꎬ 萌发率高达 ８４％ꎮ 莲

子长寿、 千年不死的特性ꎬ 引起了植物学家的强烈

兴趣ꎮ 科学家们结合细胞生物学、 遗传学、 分子生

物学手段对莲子的长寿机制进行了初步研究ꎮ 本文

对近年来有关莲子的结构特点、 保护系统和基因组

特性等方面的研究进行了综述ꎬ 并对莲子抗老化机

理下一步的研究方向和存在的挑战进行了展望ꎮ

１　 莲子的结构特点及化学成分

研究表明ꎬ 莲子在授粉后约 ３０ ｄ 完全成熟ꎬ
种皮由绿色变为深褐色或黑色ꎮ 每粒莲子重 １ ~
２ ｇ、 长约 ２ ｃｍ、 宽约 １􀆰５ ｃｍꎮ 莲属于双子叶植

物纲ꎬ 其种子胚由淀粉质的子叶(约为总重量的

６０％)、 绿色的胚芽、 胚轴和黄白色的胚根组成ꎬ
胚乳退化、 外被坚硬疏水的种皮(约占总重量的

３５％)所包裹ꎮ
种皮是莲子抗老化的第一道防线ꎬ 可以帮助种

子抵御干旱、 低温、 水渍等多种极端条件ꎮ 种皮外

被一层较厚的蜡质ꎬ 其下依次是表皮层、 栓质化的

栅栏组织、 充满栓质化厚壁细胞的厚壁组织、 海绵

组织和下表皮ꎮ 这 ６ 道防线构成了一个结构紧致的

“密封舱” (图 １) [５]ꎬ 可以阻隔水分和空气的内渗

和外泄ꎬ 其中还有一些小的气室存有少量空气ꎬ 这

对于种子的生存非常重要ꎮ 虽然莲子外壳上的蜡质

层有利于其疏水和抵抗病虫入侵ꎬ 从而提高种子抗

老化的能力ꎮ 但研究发现ꎬ 在新出土的古代莲种子

的表皮上已经没有蜡质和上表皮层ꎬ 表明莲子的疏

水和保护作用可能依赖于其致密的栅栏组织ꎮ 在坚

硬的种壳保护下ꎬ 即使在高温、 高湿等极端条件

下ꎬ 他们仍然能够长时间保持萌发能力[６]ꎮ
莲子壳的主要成分为淀粉(３０􀆰４３％)和纤维素

(２７􀆰１０％)ꎬ 此外还有酚类、 鞣质、 皂苷、 蒽醌、 黄

酮和生物碱等成分[７]ꎬ 其中有多种类型的酚物质

(主要为挥发物类、 单宁、 木质素类和木脂素类)ꎬ
对抗氧化具有重要作用ꎮ 莲子壳中大量的黄酮类物

质对超氧阴离子自由基、 羟自由基以及双氧水的清

除具有一定作用[８]ꎮ 种子发育过程中ꎬ 其母体组

织内的某些细胞层通过二次加厚进行了结构增强ꎮ
例如ꎬ 在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)种皮中ꎬ
２ 个外珠被曾经历 ２ 次加厚ꎬ 涉及到多糖、 多酚类

物质(如木质素)的积累ꎬ 可能有助于延长种子的

寿命[９]ꎮ 木质素是一种含有氧代苯丙醇或其衍生

物结构单元的芳香性高聚物ꎬ 他能增强细胞壁的防

水性和机械强度[１０]ꎮ 苏木素和角质是由脂肪衍生

的不溶性聚酯ꎬ 能与细胞壁结合并减少渗透ꎮ 莲子

壳上还存在乳胶管分泌乳胶ꎬ 可以防止渗透以及

病、 虫、 真菌等的入侵[１１]ꎮ

Ａ 和 Ｂ 分别是种皮和胚轴在甲苯胺蓝染色下的细胞质和次生代谢物累积情况ꎻ Ｃ: 扫描电镜下莲子表皮沉
积的不同形态的蜡质ꎻ Ｄ: 子叶的石蜡切片在希夫试剂染色下显示的红色淀粉粒ꎻ Ｅ: 新鲜莲子纵切面ꎮ
Ａꎬ Ｂ: Ｐａｒａｆｆｉｎ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｅｒｉｃａｒｐ ａｎｄ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｗｅｒｅ ｓｔａｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｔｏｌｕｉｄｉｎｅ ｂｌｕｅ ｔｏ ｓｈｏｗ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｃｙｔｏｐｌａｓｍꎻ Ｃ: Ｓｃａｎｎｉｎｇ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙ ｐｉｃｔｕｒｅｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｗａｘ ｄｅｐｏｓｉｔｅｄ ｏｎ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ Ｎ. ｎｕｃｉｆｅｒａ ｓｅｅｄꎻ Ｄ: Ｐａｒａｆｆｉｎ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ ｓｔａｉｎｅｄ ｗｉｔｈ
Ｓｃｈｉｆｆ ｒｅａｇｅｎｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｒｅｄ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｉｎｓꎻ Ｅ: Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｎ. ｎｕｃｉｆｅｒａ ｓｅｅｄ.

图 １　 莲子结构图
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ ｓｅｅｄ
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　 　 莲子的子叶为盾状圆形ꎬ 子叶在成熟过程中糖

分逐渐转化为淀粉贮藏在细胞中ꎬ 淀粉含量约为总

重量的 ５０％ꎬ 其中直链淀粉约占 ４０％ꎮ 莲子转录

组学研究发现ꎬ 两个 ＡＧＰａｓｅ 基因(ＮＮＵ＿０５３３１
和 ＮＮＵ＿２０６２９)可能在糖分转化为淀粉过程中发

挥重要作用ꎮ 莲子体型较大的品种(如‘建莲’)需
要较长时间去完成这一转化过程[１２]ꎮ 莲子的淀粉

属于限制型膨胀淀粉ꎬ 分子量约为 １􀆰７×１０－６ ｋＤꎬ
聚合度为 １０ ４５０ꎮ 莲子淀粉糊化温度较高ꎬ 达

７７􀆰１℃ꎬ 热稳定性好ꎮ 莲子中 ３ 大储藏化合物为:
淀粉、 蛋白质和油脂ꎬ 其中蛋白质和油脂容易氧化

变质ꎬ 而淀粉质的种子抗老化能力相对较强[１３ꎬ １４]ꎮ
子叶中的糖类物质(如蔗糖、 水苏糖等)的热容量

在种子脱水后显著降低ꎬ 最终细胞质变为黏稠状

态ꎮ 在这种状态下ꎬ 黏稠的细胞质可能成为保护其

他细胞成分的重要因素[１５]ꎮ
成熟莲子内有长约 １ ｃｍ、 宽约 ０􀆰３ ｃｍ、 重

２５ ~ ３０ ｇ 的倒生莲子心ꎬ 莲子心具有绿色的胚ꎮ
与大部分植物不同的是ꎬ 莲胚为绿色ꎬ 这可能与其

胚具有光合系统有关ꎮ 研究表明ꎬ 在超微结构水平

上观察莲子的发育过程ꎬ 发现其胚内的质体发育成

了巨形基粒ꎻ 同时ꎬ 在类囊体膜上存在捕获光能的

色素蛋白复合颗粒ꎬ 包括叶绿素 ａ / ｂ、 细胞色素

Ｃ、 叶绿素结合蛋白和叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白等ꎬ 能

够合成大的淀粉粒ꎬ 色素是绿色胚形成的重要组成

物质[１６]ꎮ 此外ꎬ 绿色胚的形成还需要光照ꎬ 黄天

芳等[１７]通过对莲子进行遮光处理ꎬ 发现莲子的胚

在黑暗条件下成熟时会发生黄化ꎮ 绿色的胚芽有助

于莲子在弱光下萌发ꎬ Ｕｓｈｉｍａｒｕ 等[１８] 研究发现ꎬ
黑暗条件下萌发 ５ ｄ 的莲子ꎬ 其胚中叶绿体已经具

有成熟的类囊体、 基粒和新合成的淀粉粒ꎮ 新鲜莲

子的胚具有光合系统ꎬ 其叶绿体尚未完全发育成

熟ꎬ 总量较低ꎮ 但是ꎬ 莲子中即使是未发育完全的

叶绿体仍能进行微弱的光合作用ꎬ 是物种维持生命

力的一种适应[１９]ꎮ

２　 保护和修复机制

种子寿命是种子保持活力的关键ꎬ 也是植物适

应不断变化环境的重要特征ꎮ 种子寿命的减少通常

与细胞大分子(如核酸、 蛋白质和脂类)的氧化有

关ꎮ 在逆境胁迫下ꎬ 种子会启动保护、 修复和休眠

机制ꎮ

２􀆰 １　 细胞质的保护机制

普通种子在成熟过程中通常会经历脱水、 干燥

的过程ꎬ 未成熟种子只要保持足够的水分就可以萌

发ꎬ 但干燥后则不能存活ꎮ 在种子成熟期间含水量

逐渐减少(< ２０％)ꎬ 直到脱水ꎮ 而种子在干燥状

态下生存需要高性能的细胞保护机制(图 ２) [２０]ꎮ
种子脱水促进了种子的后熟并提高其缺水耐受性ꎬ
有助于延长种子的寿命[２１]ꎮ 在成熟、 干燥的种子

中ꎬ 胚蛋白即使经过几年的贮藏ꎬ 大多仍是稳定和

有功能的ꎮ 在有限的环境中ꎬ 保持细胞活力的一个

重要方式是将其代谢活动降到最低ꎮ 降低细胞代谢

最普遍的策略是通过积累可溶性的非还原糖来限制

分子的流动性ꎬ 从而使细胞质变成黏稠的玻璃态ꎮ
Ｈｙｄｅ [２２]的研究认为ꎬ 白三叶草(Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｈｙｂｒｉ￣
ｄｕｍ Ｌ.)、 红车轴草(Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｐｒａｔｅｎｓｅ Ｌ.)和灌木

羽扇豆(Ｌｕｐｉｎｕｓ ｍｉｃｒａｎｔｈｕｓ Ｇｕｓｓ.)的种脐是种子

内部水分扩散的“单向阀”ꎮ 即种子干燥后ꎬ 水分

只能在相对湿度较低的条件下通过种脐扩散到外部

环境ꎬ 从而导致种子内部损失更多的水分ꎮ 相反ꎬ
在高湿度的外部环境中ꎬ 水分不能通过种脐进入种

子内部ꎮ 因此ꎬ 尽管有更高的环境湿度ꎬ 但种子依

旧保持干燥ꎬ 并且这些种子的湿度与他们所处环境

最低湿度间达到平衡ꎮ Ｇａｎｅｓｈ 等[２３] 研究发现ꎬ
当莲子细胞内含水量保持在 １０％以上ꎬ 经反复吸

湿、 干燥后仍能保持渗透性ꎻ 如果水分含量下降到

１０％ꎬ 种皮将会变得不可渗透ꎮ 因此ꎬ 不可渗透的

种子数量可根据成熟干燥期的环境条件发生变化ꎻ
并且当环境干燥时ꎬ 可渗透种子会变得不可渗透ꎮ
莲子的含水量大于 ６％时与渗透性呈正相关ꎬ 含水

图 ２　 种子细胞保护性系统模型(改自 Ｓａｎｏ 等[２０] )
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐａｒｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｅｅｄ￣ｃｅｌｌ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ

(ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｓａｎｏ ｅｔ ａｌ.[２０] )
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量低于 ６％时渗透性几乎为 ０ꎬ 外界对种子的伤害

越小、 寿命就越长ꎮ
在高温、 高湿条件下ꎬ 种子的寿命在贮藏过程

中会迅速下降ꎮ 活性氧(ＲＯＳ)影响细胞的代谢ꎬ
同时脂类、 细胞膜、 ＤＮＡ、 ＲＮＡ 和蛋白质的氧化

会影响种子的寿命[２４]ꎮ 由于成熟种子的代谢活性

极低ꎬ 种子发育过程中必须具有保护氧化应激的机

制ꎬ 以延长种子寿命ꎮ 然而ꎬ 即使有这种保护机

制ꎬ 成熟干燥的种子在老化过程中也会逐渐积累活

性氧损伤细胞ꎮ 一旦种子吸胀ꎬ 细胞质从较为黏稠

的玻璃态转变流动态ꎬ 相关代谢途径将被激活ꎮ 在

这种情况下ꎬ 种子可以修复损伤从而提高活力ꎮ
２􀆰 ２　 抗氧化系统

种子老化通常与细胞大分子被氧化有关[２５]ꎮ
在种子干燥贮藏过程中ꎬ 其细胞成分(蛋白质、 脂

类、 核酸和糖类等) 会被氧化ꎬ 如发生美拉德

(Ｍａｉｌｌａｒｄ) 反应[２６]、 脂质过氧化和蛋白质羰基

化[２７]ꎮ 因此ꎬ 种子需要建立一系列保护机制来有

效地防止大分子过度氧化ꎬ 保存活力、 促进长寿ꎮ
为了除去过量的 ＲＯＳ 在种子中的积累和控制自由

基代谢ꎬ 种子启动抗氧化酶系统ꎬ 包括: 超氧化物

歧化酶(ＳＯＤ)、 过氧化氢酶(ＣＡＴ)和谷胱甘肽还

原酶(ＧＲ)等 (图 ３) [２８]ꎬ 这些酶的活性是检测种

子活力的主要指标[２９]ꎮ 据报道ꎬ 在 １００℃条件下

处理莲子初期ꎬ 莲子中的 ＳＯＤ、 ＧＲ 和 ＣＡＴ 活性

增加[３０]ꎮ 在许多植物中ꎬ 过氧化还原酶 (１￣Ｃｙｓ
ＰＲＸ 或 ＰＥＲ１)是种子特异性的抗氧化剂ꎬ 能够消

除半胱氨酸残基ꎮ 莲 ＮｎＰＥＲ１ 基因在种子脱水、
吸胀和非生物胁迫条件下会上调表达[３１]ꎮ 研究发

现ꎬ ＮｎＰＥＲ１ 在拟南芥中的异位表达增强了老化处

理后种子的发芽能力ꎬ 表明 ＮｎＰＥＲ１ 提高了转基

因植物种子的寿命ꎮ ＮｎＰＥＲ１ 能够在抗氧化系统中

保护 ＤＮＡ 免受 ＲＯＳ 裂解ꎮ 转基因种子中 ＲＯＳ 地

释放和脂质的过氧化水平显著低于野生型植物ꎮ
Ｓｈｅｎ￣Ｍｉｌｌｅｒ 等[３２]在莲中鉴定到铜锌超氧化物歧化

酶(ＣｕＺｎ￣ＳＯＤ)ꎬ 并发现其在保护细胞完整性方面

发挥重要作用ꎮ
种子在发育、 成熟过程中ꎬ 还建立起一套非酶

的活性氧清除系统ꎬ 其中包括: 维生素 Ｅ、 抗坏血

酸(ＡＳＡ)、 谷胱甘肽(ＧＳＨ)、 维生素 Ａ、 类胡萝

卜素、 辅酶 Ｑ、 生物碱和黄酮类化合物等[３３]ꎮ 在

植物组织中ꎬ 许多酚类化合物是潜在的抗氧化剂ꎬ

ＡＰＸ: 抗坏血栓过氧化物酶ꎻ ＤＨＡ: 二十二碳六烯酸ꎻ ＤＨＡＲ:
脱氢抗坏血酸还原酶ꎻ ＧＳＳＧ: 氧化型谷胱甘肽ꎻ ＧＲ: 谷胱甘肽
还原酶ꎻ ＮＡＤＰＨ: 还原型辅酶Ⅱꎻ ＮＡＤＰ: 氧化型辅酶Ⅱꎮ
ＡＰＸ: Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎻ ＤＨＡ: Ｄｏｃｏｓａｈｅｘａｅｎｏｉｃ ａｃｉｄꎻ
ＤＨＡＲ: Ｄｅｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎻ ＧＳＳＧ: Ｏｘｉｄｉｚｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉ￣
ｏｎｅꎻ ＧＲ: Ｒｅｄｕｃｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅꎻ ＮＡＤＰＨ: Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ
ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎻ ＮＡＤＰ: Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃ￣
ｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ.

图 ３　 种子在逆境条件下 ＲＯＳ 的产生和清除途径
(改自 Ｒａｙ 等[２８] )

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｃａｖｅｎｇｉｎｇ ｏｆ ＲＯＳ ｕｎｄｅｒ
ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｒａｙ ｅｔ ａｌ.[２８] )

已被证实能够提高拟南芥种子的寿命[３４]ꎮ Ｙｅｎ
等[３５]研究了莲子中的化学成分ꎬ 表明莲子中含有咖

啡酸(Ｅａｆｆｅｉｃ ａｃｉｄ)、 绿原酸(Ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ)、
对羟基苯甲酸(４￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ)、 没食子

酸(Ｇａｌｌｉｃ ａｃｉｄ)等酚类物质ꎬ 是莲子提取物中主要

起抗氧化作用的成分ꎮ 此外ꎬ 类黄酮、 单宁等在

ＲＯＳ 清除中也起一定作用ꎮ 莲子胚中黄酮苷和生

物碱对抗氧化有一定的活性ꎮ 在其他抗氧化剂中ꎬ
生育酚(维生素 Ｅ)可以保持种子活力ꎬ 在种子贮

藏过程中发挥重要作用ꎮ 生育酚和脂蛋白可协同作

用可防止种子老化ꎮ
２􀆰 ３　 蛋白质修复系统

氧化应激是降低种子寿命的主要因素之一ꎮ 新

收获的干燥种子中具有多种抗应激保护机制(如:
抗氧化、 清除有害物质和自我修复系统等)ꎮ 经过

长时间的贮藏ꎬ 种子萌发所需的 ＤＮＡ、 ＲＮＡ 和蛋

白质的损伤逐渐积累ꎮ 在种子萌发过程中ꎬ 干燥种

子吸胀后ꎬ 种子启动损伤修复功能开始萌发ꎬ 应激

途径被迅速激活ꎮ 种子的长寿还与特定蛋白质的存

在相关ꎬ 如种子贮藏蛋白和胚晚期发育相关蛋白

(ＬＥＡ)等能提高种子的干旱耐受性(表 １) [３６]ꎮ
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表 １　 种子寿命相关基因、蛋白及调控功能
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｅｄ ｌｉｆｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎬ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

基因或蛋白名称
Ｇｅｎｅ ｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ

主要生物学功能
Ｍａｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＣｕＺｎ￣ＳＯＤ 铜锌超氧化物歧化酶ꎬ保护细胞完整性 [３２]

ＨＳＰ８０ 热休克蛋白ꎬ增强植物的抗性 [３２]

Ｄｅｈｙｄｒｉｎ 脱水蛋白ꎬ增加植物抗性 [３２]

ＮｎＨＳＰ１７.５ 胞浆Ⅱ类型小热休克蛋白基因ꎬ与氧化胁迫和提高种子耐受性有关 [３９]

ＣＰＮ２０ / ６０ 伴侣蛋白ꎬ将新生或错误折叠的蛋白质恢复到正常功能性构象 [４１]

Ｍｅｔ￣Ｓｙｎｔｈａｓｅ 蛋氨酸合成酶ꎬ在细胞代谢、甲基转移以及乙烯和多胺的生物合成中起重要作用 [４２]

Ｖｉｃｉｌｉｎ 贮存蛋白 ７Ｓ 球蛋白的主要部分ꎬ储备营养与防御微生物 [４３]

ＩＡＭＴ Ｌ￣异天冬氨酰甲基转移酶ꎬ修复蛋白质 [４４ꎬ ４５]

ＰＩＭＴ Ｌ￣异天冬氨酰基￣Ｏ￣甲基转移酶ꎬ修复蛋白质 [４６]

ＮｎＡＮＮ１ 膜联蛋白基因ꎬ保护膜免受过氧化反应ꎬ调节种子耐热性和萌发 [４７]

ＮｎＣＡＴ 过氧化氢酶基因ꎬ氧化应激初期可起保护作用ꎬ通过刺激细胞来调节 ＲＯＳ 水平 [４８]

ＮｎＤＲＥＢ１ 脱水反应的结合因子ꎬ是调节植物干旱胁迫的重要转录因子 [４９]

ＮｎＭＴ２ａ / ＭＴ３ 金属硫蛋白基因ꎬ增强种子抗逆性 [５１]

　 　 成熟种子中热休克蛋白(ＨＳＰｓ)的丰度会影响

种子寿命ꎮ ＨＳＰｓ 作为分子伴侣ꎬ 通过参与肽段折

叠影响蛋白质稳定性ꎬ 在蛋白质抗氧化损伤的保护

过程中起重要作用[３７] ꎮ 热应激转录因子(ＨＳＦ)
在拟南芥种子中过量表达后ꎬ ＨＳＰｓ 的积累增强

了抗老化能力[３８]ꎮ 莲子 ＮｎＨＳＰ１７􀆰５ 基因(胞浆Ⅱ
类小热休克蛋白基因)在拟南芥中过表达后ꎬ 种

子的萌发活力及幼苗耐热性均有所提高ꎬ 说明

ＮｎＨＳＰ１７􀆰 ５ 可能参与了萌发过程中氧化胁迫耐

受性相关的氧化应激反应 [３９] ꎮ 研究表明ꎬ 植物

中 ｓＨＳＰｓ(Ｓｍａｌｌ ＨＳＰ)的过量表达可以增强植物

应激的抗性[４０]ꎮ Ｓｈｅｎ￣Ｍｉｌｌｅｒ 等[３２]的研究发现ꎬ 莲

子胚轴中存在十几种耐高温(高达 １１０℃)的热稳定

蛋白ꎬ 包括 ＨＳＰ８０(热休克蛋白)、 ＣＰＮ２０ / ６０(伴
侣蛋白)和 Ｍｅｔ￣Ｓｙｎｔｈａｓｅ(蛋氨酸合成酶)等ꎮ 在植

物受到胁迫时ꎬ 这些耐高温蛋白可协调其他蛋白行

使正常功能ꎮ ＣＰＮ２０ / ６０ 能将新合成或错误折叠的

蛋白质恢复到功能正常的构象[４１]ꎬ Ｍｅｔ￣Ｓｙｎｔｈａｓｅ
(蛋氨酸合成酶)在蛋白质的合成、 甲基转移以及

乙烯、 多胺的生物合成中起主要作用[４２]ꎮ 因此ꎬ
莲子的耐热性与其自身修复和保护功能有关ꎮ

干燥成熟和萌发的种子中都存在大量的应激保

护修复相关的蛋白质ꎮ Ｖｉｃｉｌｉｎ(豌豆球蛋白ꎬ 一种

贮存蛋白)是植物种子中的一种蛋白ꎬ 也在莲子中

大量存在ꎬ 是与晚期胚发育相关的高丰度蛋白质ꎬ

能提高种子的脱水耐受性ꎮ 当环境温度达到 １１０℃
时ꎬ 莲子胚轴中的 Ｖｉｃｉｌｉｎ 仍然能保持完整性[３２]ꎬ
同时具有营养储备与微生物防御的双重功能[４３]ꎮ
Ｌ￣异天冬氨酰甲基转移酶( ＩＡＭＴ)是一种重要的蛋

白修复酶ꎮ 研究发现ꎬ 几百年前的古代莲种子与新

采收的莲种子中 ＩＡＭＴ 活性一样高[４４ꎬ ４５]ꎮ 与其他

作物不同的是ꎬ 莲子中 ＩＡＭＴ 的活性在种子萌发期

间仍然存在ꎬ 可以有效地进行蛋白质修复ꎬ 并且在

５０℃高温下仍能够保持活力[５]ꎮ Ｌ￣异天冬氨酰基￣
Ｏ￣甲基转移酶(ＰＩＭＴ)也是一种重要且广泛存在的

蛋白质修复酶ꎮ 莲子中含有大量的 ＰＩＭＴꎬ 古代莲

种子(１３００ 年以前)发芽过程中也能检测到该酶ꎬ
在 ６５℃高温条件下ꎬ 它的耐热性比转 ＰＩＭＴ 基因拟

南芥的活性更高[４６]ꎮ
此外ꎬ 莲子中还存在其他多种胁迫相关蛋白ꎮ

植物的膜联蛋白是一种多功能应激蛋白ꎬ 它能与脂

质结合对生物膜起保护作用ꎮ 膜联蛋白的过氧化物

酶活性可以保护膜免受过氧化反应的损害ꎮ 在拟南

芥中过表达膜联蛋白 ＮｎＡＮＮ１ 基因ꎬ 可以调节种

子的耐热性ꎬ 促进其萌发[４７]ꎮ 古代莲子能千年不

死并承受极端高温胁迫ꎬ 还可以在最佳条件下发

芽ꎬ 膜联蛋白可能在其中起到重要作用ꎮ ＮｎＣＡＴ
在氧化应激初期可对细胞起到保护作用ꎬ 调节细

胞内 ＲＯＳ 的水平[４８] ꎮ ＮｎＤＲＥＢ１ 是植物中调节

干旱胁迫响应信号的一个重要转录因子ꎬ 其表达
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受高盐、 干旱、 冷胁迫和 ＡＢＡ 的诱导ꎬ 而不受氧

化应激、 创伤或病原体侵袭的影响[４９]ꎮ 过表达

ＯｓＤＲＥＢ１ 的水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)和拟南芥对多

重胁迫(包括盐、 干旱和低温胁迫)具有显著改善

作用[５０]ꎮ 莲子中鉴定到的 ＮｎＭＴｓ 基因ꎬ 包括:
ＮｎＭＴ１、 ＮｎＭＴ２ａ 和 ＮｎＭＴ３ꎬ 在种子发育和萌发

过程中高度表达ꎮ 他们在响应高盐、 氧化胁迫和重

金属胁迫时表达量会显著上调ꎮ 过量表达 ＮｎＭＴ２ａ
和 ＮｎＭＴ３ 的转基因拟南芥种子在加速老化处理时

ＳＯＤ 活性显著升高ꎬ 种子表现出较高的活力[５１]ꎮ
２􀆰 ４　 休眠保护机制

休眠是植物的一种环境适应特性ꎬ 种子能通过

休眠保存活力ꎬ 躲避外界环境的影响ꎮ 正常的种子

休眠一般包括生理性休眠和物理性休眠ꎬ 莲子自身

不存在明显的生理性休眠ꎮ 即使是发育中的种子

(授粉后 ２０ ｄ)ꎬ 在去除种皮后亦能正常发芽ꎮ 成

熟种子在水中不能自然发芽ꎬ 但经过破壳促萌后可

以迅速萌发ꎬ 表明莲种皮通过其致密的结构和强疏

水性隔绝与外界的联系ꎬ 同时限制了莲子胚的伸长

和萌发ꎮ
种子成熟度与种子萌发能力直接相关[５２]ꎮ

Ｓｈｅｎ￣Ｍｉｌｌｅｒ 等[５]的研究通过测量当代干莲子和古

老莲子的萌发时效ꎬ 发现当代莲子与古老莲子相

比ꎬ 需要更长的萌发时间ꎮ 当代莲子发芽时间的延

长与其成熟度有关ꎬ 可能在其萌发过程中进行了细

胞修复ꎮ 这些种子萌发差异性产生的原因需要开展

更多的研究进行证实ꎬ 但可以肯定的是ꎬ 休眠可以

修复损伤种子ꎬ 提高其耐受力和生命力ꎮ
莲子中还含有各种植物激素ꎬ 其中脱落酸

(ＡＢＡ)参与了种子休眠和种子寿命相关性状的调

控[５３]ꎮ ＡＢＡ 通过诱导 ＨＳＰ 基因的表达ꎬ 参与种子

耐热的调控过程ꎬ 从而增强种子生命力[５４]ꎮ 同时ꎬ
异位表达莲 ＮｎＤＲＥＢ１ 和 ＮｎＰＥＲ１ 基因的转基因拟

南芥种子对高温和脱落酸(ＡＢＡ)的耐受性增强ꎬ
表明他们可能参与了 ＡＢＡ 信号转导通路ꎬ 从而调

控种子的寿命ꎮ
２􀆰 ５　 基因组特征

与大多数被子植物不同ꎬ 莲基因组进化缓慢ꎬ
表现出异常低的突变量ꎬ 突变率比葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉ￣
ｆｅｒａ Ｌ.)慢 ３０％ꎮ 莲基因组中具有大量独特的参与

细胞保护和适应性的基因(如耐高温基因 ＮｎＡＮＮ１
和 ＮｎＨＳＰ１７􀆰５)ꎬ 研究基因组的这些特征将有助于

解开莲子千年不死之谜ꎮ Ｎｅｌｓｏｎ[５６] 的研究对莲细

胞色素 Ｐ４５０ 基因家族进行了进化分析ꎬ 发现与番

木瓜(Ｃａｒｉｃａ ｐａｐａｙａ Ｌ.)、 葡萄相比ꎬ 莲基因组的

Ｐ４５０ 家族进化更简单ꎬ 仅有最核心的几个分支ꎬ
而且没有新出现的、 明显的基因扩张ꎬ 但其中

ＣＹＰ９４ 和 ＣＹＰ９６ 分支有部分基因发生扩张ꎬ 这可

能与莲的水生适应性和表层蜡质形成相关ꎮ 但莲基

因组中含有 １６ 个多铜氧化酶家族基因 ＣＯＧ２１３２ꎬ
参与了根分生组织磷酸盐饥饿的反应ꎬ 这可能与莲

适应低养分供给的水生环境有关[５５]ꎬ 在一定程度

上可以保护种子减少外界的胁迫从而延长寿命ꎮ

３　 展望

种子寿命及抗老化研究一直是种子生物学研究

的重要课题ꎬ 但这些研究多集中在部分经济作物或

模式植物上ꎮ 莲是一种古老的植物ꎬ 具有一定经济

价值ꎬ 但有关莲的研究还开展较少ꎬ 仅限于种子老

化过程中的生理、 生化研究ꎬ 未能深入探究莲子的

抗老化机制ꎬ 以后的研究可以从以下两个方面开

展:
(１) 深入解析莲子的结构特征和发育过程ꎬ 从

组织结构和发育生物学的角度揭示莲子长寿的机

制ꎮ 目前ꎬ 对莲子生理结构的研究仅限于部分组织

的光学结构成像ꎬ 这对于分析莲子特殊的结构特征

是不够的ꎮ 结合莲子发育的特点ꎬ 建立莲子不同组

织结构发育的模式图谱ꎬ 并比较古代莲子与现代莲

子间的结构差异ꎻ 或通过人工老化的方法观察莲子

响应胁迫时结构特征的变化ꎬ 借此找到探索莲子长

寿的切入点ꎮ
(２)莲子寿命问题虽然受到科学家的关注ꎬ 但

在长寿特性的分子机制方面没有开展深入研究ꎮ 目

前ꎬ 通过分子生物学手段获得莲子抗老化功能基因

后ꎬ 尚无稳定的快速繁殖体系ꎬ 只能在一些模式物

种(拟南芥)中进行验证ꎬ 这种方式是否正确还需

要进一步考证ꎮ 同时ꎬ 莲基因组注释的不完善限制

了莲子长寿相关基因地挖掘ꎮ 因此ꎬ 重视莲的基础

研究ꎬ 通过莲子超强抗氧化性热稳定蛋白编码基因

的克隆ꎬ 并将其应用到其他作物中ꎬ 可进一步服务

于农业生产ꎮ
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ｓｅｅｄｓ: ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｅｅｄ Ｓｃｉ Ｒｅｓꎬ １９９４ꎬ ４
(３): ２６７－２７４.

[１６] 　 左宝玉ꎬ 唐崇钦ꎬ 宋云ꎬ 匡廷云ꎬ 段续川. 莲子胚为什么是绿

色的? [Ｊ] . 植物杂志ꎬ １９８５(６): １２.
Ｚｕｏ ＢＹꎬ Ｔａｎｇ ＣＱꎬ Ｓｏｎｇ Ｙꎬ Ｋｕａｎｇ ＴＹꎬ Ｄｕａｎ ＸＣ. Ｗｈｙ ｉｓ
ｌｏｔｕｓ ｓｅｅｄ ｅｍｂｒｙｏ ｇｒｅｅｎ? [Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ １９８５(６): １２.

[１７] 　 黄天芳ꎬ 李长春ꎬ 肖丽. 对莲子胚芽变绿的探讨[Ｊ] . 中国园

艺文摘ꎬ ２０１１ꎬ ２７(１１): １６－１７.
Ｈｕａｎｇ ＴＦꎬ Ｌｉ ＣＣꎬ Ｘｉａｏ Ｌ. Ｄｉｃｕｓｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｏｆ
ｔｈｅ ｌｏｔｕｓ [ Ｊ ] . Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｈｏｒｉｃｕｌｔｕｒｅ Ａｂｓｔｒａｃｔｓꎬ ２０１１ꎬ ２７
(１１): １６－１７.

[１８] 　 Ｕｓｈｉｍａｒｕ Ｔꎬ Ｈａｓｅｇａｗａ Ｔꎬ Ａｍａｎｏ Ｔꎬ Ｋａｔａｙａｍａ Ｍꎬ Ｔａｎａ￣
ｋａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ ｄａｒｋ￣ｇｒｏｗｎ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇｓ ｏｆ ｌｏｔｕｓ[ Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００３ꎬ １６０(３): ３２１－
３２４.

[１９] 　 季宏伟ꎬ 唐崇钦ꎬ 李良璧ꎬ 匡廷云. 莲胚芽暗萌发过程中的

光合系统发育研究[ Ｊ] . 植物学报ꎬ ２００１ꎬ ４３(１１): １１２９－
１１３３.
Ｊｉ ＨＷꎬ Ｔａｎｇ ＣＱꎬ Ｌｉ ＬＢꎬ Ｋｕａｎｇ ＴＹ. Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐ￣
ｍｅｎｔ ｉｎ ｄａｒｋ￣ｇｒｏｗｎ ｌｏｔｕｓ (Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ) ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
[Ｊ] . Ｂｕｌｌｅｔｉｎ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００１ꎬ ４３(１１): １１２９－１１３３.

[２０] 　 Ｓａｎｏ Ｎꎬ Ｒａｊｊｏｕ Ｌꎬ Ｎｏｒｔｈ ＨＭꎬ Ｄｅｂｅａｕｊｏｎ Ｉꎬ Ｍａｒｉｏｎｐｏｌｌ Ａꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｓｔａｙｉｎｇ ａｌｉｖｅ: ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１６ꎬ ５７(４): ６６０－６７４.

[２１] 　 Ｖｅｒｄｉｅｒ Ｊꎬ Ｂｕｉｔｉｎｋ Ｊ. Ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ￣ｂａｓｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈ
ｄｉｓｓｅｃｔｓ ｌａｔｅ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ａｃｑｕｉｓｉ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ ｏｆ ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ｓｅｅｄｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１３ꎬ １６３(２): ７５７－
７７４.

[２２] 　 Ｈｙｄｅ ＥＯＣ. Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｌｕｍ ｉｎ ｓｏｍｅ ｐａｐｉｌｉｏｎａ￣
ｃｅａｅ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｍｅａ￣
ｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔａ[Ｊ] . Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ １９５４ꎬ １８(２): ２４１－２５６.

[２３] 　 Ｇａｎｅｓｈ ＫＪꎬ Ｓｏｎｇ ＤＰꎬ Ｌｉｕ Ｗꎬ Ｈａｎ ＹＹꎬ Ｌｉｕ ＢＬ. Ｒｅｌａｔｉｏｎ￣
ｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｉｍ￣
ｐｅｒｍｅａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ (Ｎｅｌｕｍｂｏｎａｃｅａｅ) [ Ｊ] .
Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｒａｓꎬ ２０１７ꎬ ３１(４): ６３９－６４４.

[２４] 　 Ｇｒｏｏｔ ＳＰＣꎬ Ｓｕｒｋｉ ＡＡꎬ Ｄｅ Ｖｏｓ ＲＣＨꎬ Ｋｏｄｄｅ Ｊ. Ｓｅｅｄ ｓｔｏ￣
ｒａｇｅ ａｔ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｐａｒｔｉａｌ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｏｆ ｏｘｙｇｅｎꎬ ａ ｆａｓｔ ｍｅｔｈｏｄ
ｆｏｒ ａｎａｌｙｓｉｎｇ ｓｅｅｄ ａｇｅｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｒｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ａｎｎ
Ｂｏｔꎬ ２０１２ꎬ １１０(６): １１４９－１１５９.

[２５] 　 Ｂａｉｌｌｙ Ｃ. Ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ ｉｎ ｓｅｅｄ
ｂｉｏｌｏｇｙ[Ｊ] . Ｓｅｅｄ Ｓｃｉ Ｒｅｓꎬ ２００４ꎬ １４(２): ９３－１０７.

[２６] 　 Ｖｅｓｅｌｏｖｓｋｙ ＶＡꎬ Ｖｅｓｅｌｏｖａ ＴＶ. Ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎꎬ ｃａｒｂｏｈｙ￣
ｄｒａｔｅ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓꎬ ａｎｄ Ａｍａｄｏｒｉ￣Ｍａｉｌｌａｒｄ ｒｅａｃｔｉｏｎ ａｔ ｅａｒｌｙ
ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｄｒｙ ｓｅｅｄ ａｇｉｎｇ[ Ｊ] . Ｒｕｓｓ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｌꎬ ２０１２ꎬ
５９(６): ８１１－８１７.

[２７] 　 Ｇａｌｌａｎｄ Ｍꎬ Ｈｕｇｕｅｔ Ｒꎬ Ａｒｃ Ｅꎬ Ｃｕｅｆｆ Ｇꎬ Ｊｏｂ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｙ￣
ｎａｍｉｃ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｅｍｐｈａｓｉｚｅｓ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ
ｍＲＮＡ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｄｕｒｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｃｅｌｌ Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ １３(１):
２５２－２６８.

[２８] 　 Ｒａｙ Ｐꎬ Ｈｕａｎｇ ＢＷꎬ Ｔｓｕｊｉ Ｙ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
(ＲＯＳ) ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｄｏｘ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｓｉｇｎａ￣
ｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｓｉｇｎａｌꎬ ２０１２ꎬ ２４(５): ９８１－９９０.
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[２９] 　 Ｋｏｃｓｙ Ｇ. Ｄｉｅ ｏｒ ｓｕｒｖｉｖｅ? Ｒｅｄｏｘ ｃｈａｎｇｅｓ ａｓ ｓｅｅｄ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ
ｍａｒｋｅｒｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２０１５ꎬ ３８ ( １２): １００８ －
１０１０.

[３０] 　 Ｄｉｎｇ ＹＦꎬ Ｃｈｅｎｇ ＨＹꎬ Ｓｏｎｇ ＳＱ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ｈｉｇｈ￣
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎ￣
ｚｙｍｅｓ ｏｆ ｓａｃｒｅｄ ｌｏｔｕｓ ｓｅｅｄｓ[ Ｊ] . Ｓｃｉ Ｃｈｉｎａ Ｃ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉꎬ
２００８ꎬ ５１(９): ８４２－８５３.

[３１] 　 Ｃｈｅｎ ＨＨꎬ Ｃｈｕ Ｐꎬ Ｚｈｏｕ ＹＬꎬ Ｄｉｎｇ Ｙꎬ Ｈｕａｎｇ ＳＺꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｃ￣
ｔｏｐｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＮｎＰＥＲ１ꎬ ａ Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ １￣ｃｙｓ￣
ｔｅｉｎｅ ｐｅｒｏｘｉｒｅｄｏｘ ｉｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔꎬ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｅｅｄ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ
ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１６ꎬ ８８
(４): ６０８－６１９.

[３２] 　 Ｓｈｅｎ￣Ｍｉｌｌｅｒ Ｊꎬ Ｌｉｎｄｎｅｒ Ｐꎬ Ｘｉｅ Ｙꎬ Ｖｉｌｌａ Ｓꎬ Ｗｏｏｄｉｎｇ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｔｈｅｒｍａｌ￣ｓｔａｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｏｆ ｌｏｎｇ￣ｌｉｖｉｎｇ ｓａｃｒｅｄ ｌｏｔｕｓ
Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ Ｇａｅｒｔｎ ｖａｒ. Ｃｈｉｎａ Ａｎｔｉｑｕｅ. [ Ｊ] . Ｔｒｏｐ

Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１３ꎬ ６(２－３): ６９－８４.
[３３] 　 Ｇｉｌｌ ＳＳꎬ Ｔｕｔｅｊａ Ｎ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉ￣

ｄａｎｔ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ｉｎ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｃｒｏｐ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈꎬ ２０１０ꎬ ４８(１２): ９０９－９３０.

[３４] 　 Ｋｌｅｉｎｄｔ ＣＫꎬ Ｓｔｒａｃｋｅ Ｒꎬ Ｍｅｈｒｔｅｎｓ Ｆꎬ Ｗｅｉｓｓｈａａｒ Ｂ. Ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ Ａｒａｂｉ￣

ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｓｉｌｉｑｕｅ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ａ ｐｒｉ￣
ｍａｒｙ ｆｏｃｕｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ
[Ｊ] . ＢＭＣ Ｒｅｓ Ｎｏｔｅｓꎬ ２０１０ꎬ ３(１): ２５５.

[３５] 　 Ｙｅｎ ＧＣꎬ Ｄｕｈ ＰＤꎬ Ｓｕ ＨＪ. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｌｏｔｕｓ
ｓｅｅｄ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ ｄａｍａｇｅ ｉｎ ｈｕｍａｎ
ｌｙｍｐｈｏｃｙｔｅｓ[Ｊ] . Ｆｏｏｄ Ｃｈｅｍꎬ ２００５ꎬ ８９(３): ３７９－３８５.

[３６] 　 Ｎｇｕｙｅｎ ＴＰꎬ Ｃｕｅｆｆ Ｇꎬ Ｈｅｇｅｄｕｓ ＤＤꎬ Ｒａｊｊｏｕ Ｌꎬ Ｂｅｎｔｓｉｎｋ Ｌ.
Ａ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄ ｌｏｎ￣
ｇｅｖｉｔｙ ｌｙｍｐｈｏｃｙｔｅｓ[Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２０１５ꎬ ６６(２０): ６３９９－
６４１３.

[３７] 　 Ｑｉ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｈꎬ Ｚｏｕ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｃꎬ Ｌｉｕ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ
ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔꎬ ２０１１ꎬ ５８５
(１): ２３１－２３９.

[３８] 　 Ｐｒｉｅｔｏｄａｐｅｎａ Ｐꎬ Ｃａｓｔａñｏ Ｒꎬ Ａｌｍｏｇｕｅｒａ Ｃꎬ Ｊｏｒｄａｎｏ Ｊ. Ｉｍ￣
ｐｒｏｖｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
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