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逆境胁迫下植物线粒体生理响应研究法在 
乌龙茶加工中的应用分析 

奉红琼, 郭雅玲*, 兰小惠, 严文滨 
(福建农林大学园艺学院, 福州  350002) 

摘  要: 乌龙茶加工中叶片的生理生化变化一直是业界的研究热点之一, 线粒体是细胞中重要的细胞器, 也是

最受关注的细胞器之一, 随着近年研究发现线粒体还有调控细胞凋亡、参与细胞信号转导、生产活性氧等功能, 

也正成为线粒体研究领域内的新热点之一。本文对近年来其他植物线粒体在逆境胁迫下生理响应的研究进行

综述, 发现此研究领域是乌龙茶加工研究中的一个值得探讨的新方向, 提出了对脂质过氧化和保护酶的研究

从全叶向叶片线粒体深入、叶片显微结构观察向叶细胞线粒体超微结构观察深入、对乌龙茶加工中叶片是否

发生细胞凋亡现象, 开展乌龙茶加工中叶片线粒体研究, 以期将乌龙茶加工过程的研究深入到细胞器水平, 对

丰富乌龙茶加工过程中的生理生化与品质形成关系具有深入研究的价值。 
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Application analysis for the methods of plant mitochondrial physiological 
response under adversity stress in Oolong tea processing 

FENG Hong-Qiong, GUO Ya-Ling*, LAN Xiao-Hui, YAN Wen-Bin 
(College of Horticulture, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, China) 

ABSTRACT: The research of physiological and biochemical changes in leaves is one of the industry's focal 
points in Oolong tea processing. Mitochondria is an important organelle in a cell, and is one of the hot spots in 
all organelles. As recent studies found, the regulation of apoptosis, involved in cellular signal transduction, 
production of reactive oxygen species(ROS) and other functions became the new hot spot in the field of 
mitochondrial research. In this paper, plant mitochondrial physiological response under adversity stress were 
reviewed. These will be a new direction to discuss in processing of Oolong tea. Lipid peroxidation and 
protective enzymes of entire leaves further to leaves mitochondria, microstructure of leaves further 
to ultrastructure of leaves mitochondria, whether apoptosis of leaves will occur or not in Oolong tea processing, 
all these researches ought to do in organelle level and exist a significant value for further research between the 
physiological and biochemical and formation of quality in Oolong tea processing. 
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1  引  言 

乌龙茶为中国特产, 业界称之为青茶。乌龙茶属于半
发酵茶, 其初制工序为:萎凋(晒青)→做青→炒青→揉捻→
干燥(烘焙)[1]。乌龙茶加工在六大茶类的加工中有重要地位, 
其叶片在加工中的生理生化变化一直是业界的研究热点之

一。如加工中的做青工序是乌龙茶的特有工序, 同时也是
形成乌龙茶特有品质特征的关键工序, 是奠定乌龙茶独特
香气和滋味的基础。叶片在加工中的物理化学变化是复杂

的, 叶片在摇青过程中的翻滚、跳动使其叶细胞损伤, 同时
多酚类物质在局部和一定变化范围内的部分氧化, 使叶片
边缘颜色逐渐加深, 且伴随着叶片水分缓慢蒸发、内含物
质转化、香气物质逐渐形成的过程[2]。目前对于乌龙茶加

工过程中的叶片理化变化主要集中在整叶上, 尚未深入到
线粒体细胞器水平上。线粒体是细胞中重要的细胞器, 其
一直是研究最多的细胞器之一。线粒体是进行呼吸代谢和

能量转换的主要场所[3], 细胞生命活动所需的能量大约有
95% 来自线粒体[4], 常被称作是细胞的“动力工厂”。近年
来研究发现, 线粒体还具有其他重要的功能, 包括调控细
胞凋亡、参与细胞信号转导、生产活性氧等; 由线粒体产
生的活性氧如何影响线粒体的功能、对机体会造成何种影

响一直是科学家关注的课题, 也正成为线粒体研究领域内
的新热点之一[5]。因此, 本文对近年来植物叶片线粒体在
逆境胁迫条件下的生理响应进行归纳总结, 以期为茶鲜叶
采摘离体后在加工这一胁迫条件下的线粒体相关理化变化

的研究提供参考。 

2  线粒体与脂质过氧化及细胞凋亡 

线粒体的结构与其功能是密不可分的。线粒体

(mitochondria)是真核细胞中普遍存在的细胞器 , 包括外
膜、内膜、膜间隙和基质 4个部分组成。内膜与外膜通透
性不同, 内膜的通透性很低; 一般来说, 氧化磷酸化和电
子传递链的酶存在于内膜中, 内膜在能量转化中占有重要
的地位; 另外内膜上含有特征酶-细胞色素氧化酶; 基质中
含有能催化三羧酸循环、脂肪酸和丙酮酸氧化等有关的酶

类; 同时线粒体还是具有半自主遗传性的细胞器, 线粒体
DNA(mitochondrial DNA, mt DNA)能编码部分与自我功能
相关的基因[6]。 

2.1  线粒体与脂质过氧化 

2.1.1  线粒体易产生脂质过氧化 
线粒体是易产生脂质过氧化的细胞器[7,8], 这是由线

粒体的结构和功能所决定的。脂质过氧化产物的产生是由

于机体产生的活性氧(reactive oxygen species, ROS), 主要

包括超氧物阴离子自由基( -
2O ⋅ )、过氧化氢(H2O2)、氢氧根

离子 (OH-)等 [9]对生物膜磷脂中的多不饱和脂肪酸

(polyunsaturated fatty acid, PUFA)进行攻击, 进而引发脂质
过氧化作用[10]而产生的。叶绿体、线粒体和过氧化物体是

产生活性氧的主要细胞器, 同时, 由于活性氧可以通过细
胞空隙自由扩散进入线粒体, 所以线粒体成为活性氧伤害
的主要攻击细胞器[11-16]。再者, 对需氧生物来说, ROS产生
是其代谢过程中不可避免的产物[17], 正常生理条件下, 摄
入生物体的氧约有 2%在线粒体中转化为 ROS[18-20], 是细
胞内产生 ROS 的最主要部位, 即正常细胞产生的 ROS 中
有 95%来源于线粒体, ROS对线粒体的结构和功能均有破
坏作用[21]。 
2.1.2  脂质过氧化与保护酶的相互作用 

在正常状态下, 植物体内 ROS 与保护酶清除系统是
处于平衡状态的, 脂质过氧化产物含量维持在较低水平。
在胁迫条件下, 细胞内 ROS含量迅速增加, ROS与保护酶
清除系统的平衡系统被打破, 过剩的ROS诱导或加剧膜脂
过氧化, 导致脂质过氧化物水平迅速提高, 对生物体的正
常生理功能造成严重影响[22,23]。  

脂质过氧化反应在生物体内普遍存在, 并且对生物
体的损伤最严重[10]。脂质过氧化能引起植物体内大分子物

质如脂类、蛋白质及 DNA 的损伤[24], 主要体现在线粒体
膜和膜蛋白的损伤、线粒体蛋白质损伤、线粒体 DNA 损
伤等[25-27]。植物体内存在酶促和非酶促保护系统维持机体

的平衡, 起着保护作用。保护系统主要包括酶促清除系统
如超氧化物歧化酶(SOD), 抗坏血酸过氧化物酶(APX)及
过氧化氢酶(CAT)等; 非酶促清除系统主要是指抗坏血酸
(ascorbicacid, ASA)和还原型谷胱甘肽(glutathione, GSH), 
以及生育酚(tocopherol, 又称维生素 E、Ve)、甘露醇、类
胡萝卜素、类黄酮等抗氧化物质[28,29], SOD、POD、CAT
是酶促清除系统的重要成员[30], SOD、POD、CAT 酶保护
系统也是茶树体内清除活性氧系统[31]。 

2.2  线粒体与细胞凋亡 

细胞凋亡 (apoptosis)通常也称为细胞程序性死亡
(programmed cell death, PCD), 是 1972 年 J.F. Kerr 等三位
科学家根据 PCD 的形态学特征表现命名的[32]。细胞凋亡

是细胞死亡的一种形式, 认为它是一种主动的、程序性的
由基因控制的细胞自主性死亡方式, 是生理性细胞死亡。
细胞凋亡是生物体漫长进化过程中, 在自然选择压力下形
成的有利于生物体生存的一种机制, 对生物体的发育、生
存都有着重要意义。 
2.2.1  细胞凋亡的形态和生化特征 

细胞坏死与细胞凋亡具有不同细胞形态表现, 且近
年来研究发现已经证实了植物与动物细胞凋亡有类似的

PCD过程[33]。总结大量文献报道认为植物程序性死亡过程

中有许多典型形态和生化特征, 包括: 细胞皱缩, 细胞骨
架破坏; 染色质凝集, 出现边缘化(margination); 凋亡启动
过程中有新蛋白质的合成; 存在细胞凋亡的负调控基因; 
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由于DNA降解产生大量 3’-OH端, TUNEL检测为阳性, 即
末端脱氧核苷酸转移酶介导的 d UTP 切口末端标记阳性; 
出现超敏反应(植物细胞凋亡作为对不良环境的反应), 合
成某些抗菌化合物, 系统抗病体系得到活化; 核DNA的降
解断裂 180~200 bp或其整数倍片断, 琼脂糖电泳检测出现
DNA梯状条带(DNA ladders ); 是否有 DNA梯带的出现是
评价细胞是否有凋亡产生的一个重要标准[34,35]。 
2.2.2  线粒体在细胞凋亡中起关键作用 

线粒体在细胞凋亡中起着关键作用。当处于正常生理

条件下的细胞受到损伤应激或受体介导的信号刺激, 线粒
体产生一系列关键性变化包括线粒体中活性氧的大量产

生、线粒体透性转换孔(mitochondrial permeability transition 
pore, MPTP, 简称 PT孔)的开放、细胞色素 C(cytochrome C, 
Cyt C) 的 释 放 、 线 粒 体 跨 膜 电 位 (mitochondrial 
transmembrane potential, 用 Δψm 表示)的下降、凋亡诱导
因子(apoptosis inducing factor, AIF)等的释放、Bcl基因家族
成员及半胱氨酸天冬氨酸蛋白酶 (cysteinyl aspartate 
specific proteinase, caspase)家族的介入等[3,36,37], 进而引起
细胞凋亡。PT孔被称作细胞的生死开关[38], 在细胞凋亡中
有重要作用; 线粒体释放 Cyt C是 PCD的关键环节[6]。 

3  逆境胁迫下植物线粒体生理响应的研究简述 

目前, 在植物的线粒体研究上, 对叶片线粒体的研究
比对根系线粒体的研究较少; 植物线粒体与活性氧及其抗
氧化、植物线粒体与细胞凋亡等也是植物线粒体研究的活

跃点。 
目前在植物线粒体研究上, 学者对线粒体在逆境胁

迫下的研究比较多层次, 不同逆境环境下从功能和结构同
时对线粒体进行研究, 对逆境胁迫下脂质过氧化、保护酶、
细胞凋亡等都有较多的文献报道。如陈少裕等[39]研究了水

分胁迫对甘蔗叶片线粒体膜流动性和膜脂过氧化的影响, 
研究指出, 水分胁迫降低了线粒体膜的流动性, 且其下降
幅度在不同品种之间表现不同, 抗旱性强的品种下降幅度
较小; 干旱使甘蔗各品种叶片线粒体的 MDA 含量显著增
大, 抗旱性强的品种其增加率低于抗旱性低的品种, 表明
水分胁迫下使甘蔗叶片线粒体的脂质过氧化加剧, 这种加
剧在抗早性弱的品种上体现更为明显。 

另外孟凡娟等[40]利用 NaCl 和 Na2SO4对二倍体刺槐

和四倍体刺槐进行盐胁迫, 比较研究了两种盐胁迫环境下
二、四倍体刺槐叶片线粒体功能及超微结构的变化, 表明
在两种盐胁迫下, 细胞色素 Cyt c/b的比值和 SOD酶活性
在两种材料中体现不同: 在二倍体刺槐均呈下降趋势, 而
在四倍体刺槐呈上升趋势; H2O2和 MDA 含量在二者中表
现一致, 均呈上升趋势。在线粒体的结构方面, 未受到盐胁
迫处理时二者叶片细胞中线粒体结构均表现正常, 在受到
盐胁迫时, 两种盐胁迫下二、四倍体刺槐随着胁迫时间的

延长, 其结构受损情况均加重; 另外二倍体刺槐对同一种
盐分的反应存在着明显的不同, 从其结构被破坏的程度来
看, Na2SO4比 NaCl对其叶片线粒体破坏更为严重; 同时四
倍体刺槐在两种胁迫下叶片线粒体受损与进行同样处理的

二倍体刺槐相比较轻, 表明四倍体刺槐具有较强的耐盐性, 
也进一步体现了同一植物对不同盐分所产生的胁迫效应是

不同的。 
在逆境胁迫条件下是否发生细胞凋亡的研究, 如对

小麦[41]、棉花[42]、玉米[43,44]、新疆野苹果和平邑甜茶[45]

等研究中, 结果显示表明在诱导其死亡过程中, 通过琼脂
糖凝胶电泳图谱上观察到不同程度的 DNA ladders, 说明
诱导胁迫的过程中存在一个明显的细胞凋亡阶段。 

4  茶叶加工中叶片脂质过氧化及保护酶的研究

现状 

在茶叶加工中, 关于叶片脂质过氧化作用与保护酶
有过报道。苏金为等[46]研究了毛蟹、黄棪 2个茶树品种茶
树新梢叶萎凋过程(总历时为 5 h)中及新梢不同部位的
SOD 活性、MDA 含量的变化, 表明随着新梢叶序下移及
萎凋时间的延长, SOD 活性降低, 脂质过氧化作用产物
MDA 含量升高, 新稍在离体的逆境胁迫下脂质过氧化作
用加剧, 并对茶叶 SOD同工酶进行分析得出不同品种茶树
的 SOD 同工酶谱有差异。陆德彪等[47]研究了茶鲜叶在摊

放过程(总历时 13 h)中保护酶 SOD、CAT、POD 活性及
MDA 含量的变化规律及其相互关系, 研究结果表明随着
摊放时间的延长和叶片失水程度的增加, 叶片细胞膜透性
和MDA含量则不断上升, SOD和 CAT活性表现为先增强
后迅速减弱, POD活性则一直保持增强的趋势。 

在乌龙茶做青工艺中茶树新稍叶片的脂质过氧化和

保护酶也有一定的研究报道。禹利君等[48]对乌龙茶做青过

程中叶片不同部位包括整叶、叶缘、叶芯的多酚氧化酶

(PPO)和 POD 活性做了研究, 得出: 三个部位的 POD 活
性呈现不同的变化规律; 叶缘、叶芯及整叶的 PPO、POD
活性都呈现此消彼长的变化规律; PPO、POD活性与在制
品含水量、pH值存在线性关系; 叶缘的 PPO、POD活性
变化与做青时的胁迫条件关系密切, 由于 POD 属于保护
酶类, 对逆境胁迫条件如干旱、低温、盐碱、受机械损伤
的刺激, POD发生保护性机制的表现即 POD活性表现出
增强的变化规律。黄福平等[49]研究表明摇青和自然萎凋

均能促进MDA累积, 做青前期的适当晒青和轻摇青可以
提高 SOD活力, 重摇青降低 SOD活力。在此基础上探讨
了做青强度对做青叶片脂质过氧化作用和茶叶品质的影

响, 并且认为乌龙茶做青过程的香气形成亦与脂质过氧
化作用有关。 

目前, 对于乌龙茶加工过程中的脂质过氧化和保护
酶的研究主要是在叶片的全叶上, 未见叶片线粒体上。 
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5  茶树抗性的叶片细胞器观察与乌龙茶做青叶

片观察的研究现状 

对茶树叶片结构的研究集中在生理、品种鉴定、抗性

等方面, 而对于茶叶加工中显微结构的变化研究较少[50]。 
目前在对逆境胁迫下茶树叶片的结构有一定的研究

报道, 如对李远志等[51]对冻害条件下茶树叶片的叶绿体、

线粒体、细胞核和质膜进行了观察研究, 研究以云南大叶
种为材料, 得出当温度降到-3℃时, 叶绿体的膜和片层结
构还较正常, 但叶绿体的形状由长椭圆形变成近圆形, 其
他细胞器无明显变化, 说明-3℃下的损伤是具有可修复性
的。当处理温度降到该品种的临界最低温度-6℃时, 细胞
内的细胞器受到严重损伤, 叶绿体受到破坏, 体内的片层
结构也受到损伤; 线粒体的内脊解体, 膜结构也受到破坏; 
细胞核内的染色质凝聚成块, 出现空泡; 同时细胞的原生
质膜也受到伤害, 且质壁分离现象出现; 表明在-6℃下造
成的这种损伤不具有可修复性。王跃华等[52]对茶树荧光性

绿斑病变过程中的膜系统和细胞器进行观察, 表明病叶细
胞质膜以及叶绿体、线粒体、内质网、液泡的膜系统遭到

不同程度的损伤。 
在乌龙茶方面, 黄晓敏[53]、冯花[54]分别对闽南、闽北

茶区中不同乌龙茶品种叶片显微结构进行了比较研究, 并
对铁观音品种做青过程中叶片上、下表皮、海绵组织及栅

栏组织做了观察。对于乌龙茶加工过程中叶片线粒体结构

观察未见公开报道。 

6  细胞凋亡在茶树上的研究 

在植物的正常生长发育中, 植物的各个阶段普遍存
在着 PCD现象, 同时植物在环境胁迫下也存在 PCD。 

目前, 有关茶树在环境胁迫下发生程序性死亡的文
献报道并不多, 苏金为等[55]对在镉诱导下茶树苗的膜脂过

氧化和细胞凋亡作出了相关研究, 研究采用 0.50 mmol/L
镉溶液对茶树幼苗进行处理, 通过测定胁迫环境下 SOD活
性、CAT活性、脂质过氧化作用及观察细胞的超微结构, 结
果显示在胁迫处理的第 5~7 d, 植物细胞发生了程序性死
亡; 并且认为幼苗膜脂过氧化可能是诱发 PCD 的主要原
因。对于乌龙茶加工中是否发生植物 PCD过程还未见公开
报道。 

7  乌龙茶加工中叶片线粒体研究展望 

7.1  脂质过氧化和保护酶的研究从全叶向叶片线粒

体深入 

脂质过氧化反应是普遍存在于生物体内的, 植物体
内的保护系统对维持机体的平衡起着保护作用。如前文所

见, 对于其他植物中线粒体的脂质过氧化和保护酶已有一
定的研究报道, 而在乌龙茶加工过程中主要集中在叶片全

叶上, 对于乌龙茶加工中线粒体的脂质过氧化和保护酶的
研究有助于填补在此领域上的空白, 深入到细胞器水平上
对乌龙茶加工中线粒体的脂质过氧化和保护酶进行探讨研

究, 同时可丰富乌龙茶加工过程中的生理生化研究。 

7.2  叶片显微结构观察向叶细胞线粒体超微结构观

察深入 

线粒体的功能和结构是密切相关的, 维持正确的线
粒体形态是保证细胞功能的关键[56]。在逆境胁迫下茶树叶

片和乌龙茶品种叶片结构观察的基础上, 结合逆境胁迫下
其他植物在线粒体结构的观察, 对于观察乌龙茶加工过程
中线粒体的结构变化是一个值得探讨的方向。 

7.3  研究乌龙茶加工中叶片细胞凋亡现象 

PCD 现象在动物细胞中的研究开始的比在植物细胞
中早, 现在其已成为植物科学研究中的一个热点。植物在
受到外界胁迫因子如病原体、温度、水涝(低氧)、干旱、
高渗、UV、臭氧、机械胁迫(如离心)、CO2浓度、营养因

子的缺乏等及化学因子诱导时可发生植物 PCD[57]。关于其

他植物如小麦、棉花、玉米等在逆境胁迫下发生细胞凋亡

过程的研究, 在乌龙茶加工中可以作为一个新的研究方向, 
且对于细胞凋亡过程中可进行相关分子生物学的进一步研

究, 具有深入研究探讨的价值。 
根据目前乌龙茶加工中叶片线粒体的研究现状来分

析, 学者们对已经在叶片脂质过氧化和保护酶、叶片结构、
PCD 等方面做了一定的探索和研究, 让人们对此领域有了
一定的了解, 为此领域的研究奠定了基础。目前, 在植物的
线粒体研究上, 对叶片线粒体的研究比对根系线粒体的研
究少, 且对于茶树叶片的线粒体研究较其他植物也存在一
定差距。在今后的研究中有必要在现有的研究基础上进一

步加强深入研究, 对加工过程中叶片的生理生化变化研究
深入到细胞器水平。相信不久的将来, 通过学者们的不懈
努力和研究, 探明乌龙茶加工中叶片的生理生化变化与品
质形成的关系将有更进一步的发展。 
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