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线粒体介导高铁肌红蛋白还原活性与肉色变化
关联性研究进展

郜 娜，葛 玲，薛洋洋，韩青莉，马 飞*
（合肥工业大学食品与生物工程学院，安徽 合肥 230009）

摘  要：高铁肌红蛋白还原活性（metmyoglobin-reducing activity，MRA）是肉色保持鲜红与稳定的主要因素，其

影响途径与作用机制备受业内人员关注。线粒体是影响MRA的关键细胞器，与MRA的关系十分密切，已成为肉色

研究的热点方向。本文重点总结线粒体介导高铁肌红蛋白还原的影响路径与关键因素，阐述肉色变化与线粒体结构

和功能特征的关联性，为后期开展肉色研究提供参考。
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Abstract: Metmyoglobin-reducing activity (MRA) is considered as a major factor that influences the brightness and stability 

of meat color. The underlying pathways and mechanism have attracted much attention from meat researchers. Mitochondria 

is a key organelle for MRA, and the close relationship between them has become a hot direction of meat research. In this 

paper, we summarize the key factors affecting mitochondria-mediated metmyoglobin reduction and the underlying pathways 

and elucidate the relationship between meat color changes and the structure and function of mitochondria, which will provide 

some useful information for further research of meat color. 

Keywords: meat color; metmyoglobin; reduction; mitochondria; factors

DOI:10.7506/rlyj1001-8123-20210309-056

中图分类号：TS251.1                                      文献标志码：A 文章编号：1001-8123（2021）03-0060-06

引文格式：

郜娜, 葛玲, 薛洋洋, 等. 线粒体介导高铁肌红蛋白还原活性与肉色变化关联性研究进展[J]. 肉类研究, 2021, 35(3):  

60-65. DOI:10.7506/rlyj1001-8123-20210309-056.    http://www.rlyj.net.cn

GAO Na, GE Ling, XUE Yangyang, et al. Progress in understanding the relationship between mitochondria-mediated 

metmyoglobin reduction and changes in meat color[J]. Meat Research, 2021, 35(3): 60-65. DOI:10.7506/rlyj1001-8123-

20210309-056.    http://www.rlyj.net.cn

收稿日期：2021-03-09

基金项目：国家自然科学基金青年科学基金项目（31801611）；

安徽省重点研究与开发计划项目（202004a06020010）；大学生创新训练项目（S202010359353）

第一作者简介：郜娜（1995—）（ORCID: 0000-0002-2439-4484），女，硕士研究生，研究方向为肉色调控及机制。

E-mail: 1907844656@qq.com

*通信作者简介：马飞（1984—）（ORCID: 0000-0002-7313-1787），男，副教授，博士，研究方向为肉品加工与质量安全。

E-mail: mafei_2015@hfut.edu.cn

色泽是衡量肉类品质与新鲜度的第一感官指标，直

接影响消费者的购买力与购买决定。长期以来，肉类变

色已造成巨大经济损失，仅美国年均损失就高达数十亿

美元[1]。如何提升肉色稳定性，依然是肉类研究人员面临

的重点与难点问题。现阶段，分析总结肉色变化机制的

研究成果十分必要，可为进一步探究肉色稳定性方法提

供参考。

线粒体在畜禽宰后仍维持较高活性，显著影响肌内

氧分压、电子链传递、高铁肌红蛋白（metmyoglobin，

MetMb）还原酶活性等生理生化功能，是调控MetMb
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还原活性（MetMb-reducing activity，MRA）的重要 

细胞器[2-4]。MRA是肉色保持鲜红与稳定的主要因素[5-7]，

已成为肉色研究焦点。本文重点阐述线粒体介导MetMb

还原的影响路径与关键因素，并阐述各要素与肉色变化

的关联性。

1 MetMb还原与肉色变化的关联性

MetMb是肌红蛋白的一种存在形式，在特定条件下

可转化为脱氧肌红蛋白和氧合肌红蛋白，直接影响肉色

特征与稳定性[8]。肌红蛋白是一种球状血红素蛋白，主要

由珠蛋白与血红素组成[9]。血红素中的铁原子状态和配体

类型决定了肌红蛋白的存在形式[10-11]，赋予不同的肉色特

征。通常情况下，当血红素中心的铁原子为二价（Fe2＋） 

形式时，若第6个配位键不与配体结合则为脱氧肌红蛋

白，肉呈现暗红色[12]；若该配位键与氧结合则为氧合肌

红蛋白，肉呈现出樱桃红色[12-13]，为消费者喜好色泽。

然而，血红素中心的二价铁（Fe2＋）极不稳定，易形成

稳态的三价铁（Fe3＋），转变成MetMb，肉呈现出褐红 

色[14]，为非喜好色泽。

MetMb在一定条件下可转化为脱氧肌红蛋白，此能

力称为MRA[2]。在肉类研究中，控制MRA的方式或途径

十分关键，直接影响肉色特征与稳定性，且MRA越高，

肉色越稳定[15]。截至目前，影响MetMb还原的途径主要

有2 种：1）酶促、非酶促和电子链传递，三者可独立或

选择性联合发生作用[16-17]；2）肌内竞争性或非竞争性耗

氧[18]，受肌肉种类、贮藏加工条件等影响较为显著。研

究发现，线粒体是影响MetMb还原的关键细胞器[8,19]，其

作用路径与调控机制已逐渐成为肉色研究的重点与难点

课题。

2 线粒体介导MRA与肉色变化的关联性

线粒体是参与能量代谢的重要细胞器，在畜禽宰后

仍具有生化活性，且能维持较长时间，已成为肉色研究

的重要切入点[20-21]。研究表明，线粒体不仅影响肌红蛋白

储氧与氧转运功能[22-23]，还与肌红蛋白氧化还原状态密切

相关，参与MetMb还原，在肉色变化中具有重要作用，

其作用路径主要有耗氧、酶促和电子链传递3 种[3,24]。

2.1 线粒体介导MRA之耗氧路径

线粒体是肌细胞有氧呼吸的主要场所，可持续调节

肌内氧分压，导致MRA呈动态变化。研究发现，线粒体

耗氧速率越快，肌内氧分压越低，促进氧合肌红蛋白转

化为脱氧肌红蛋白，随即转化为MetMb[17]。若线粒体含

量较高，耗氧量增加，导致肌内快速形成无氧环境，进

而促进MetMb还原，提高了肉色稳定性[25]。尽管线粒体

耗氧速率与MRA密切相关，但它与肌内MetMb相对含量

并非呈现线性关系[17,21]，二者之间的互作模型报道较少，

可列为肉色机制性研究的重要方向。有研究表明，线粒

体与肌红蛋白存在耗氧竞争关系，且线粒体耗氧竞争力

显著高于肌红蛋白，并认为这种竞争关系是影响樱桃红

肉色的关键因素[26]。对于牛肉样品，肌内线粒体含量和

耗氧率均对肉色稳定性产生较大影响，其影响程度取决

于肌肉类型；一般情况下，肉色不稳定型牛肉的线粒体

含量和耗氧率相对高于肉色稳定型牛肉[3]。Mancini[3]、

Raines[27]等认为，随着贮藏时间的延长，肌内储氧量快速

消耗，显著降低线粒体对MetMb的还原能力，导致肉色

稳定性降低。

2.2 线粒体介导MRA之酶促路径

MetMb还原酶也被称为细胞色素b5还原酶或烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸（nicotinamide adenine dinucleotide，

NADH）依赖型MetMb还原酶，是还原MetMb的一类酶

的总称。该酶系统由NADH-细胞色素b5还原酶、细胞色

素b5和线粒体外膜细胞色素b构成 [28]，分别存在于线粒

体内、微粒体内和线粒体外膜[29]。可见，线粒体具有完

整的MetMb还原酶系统，可作为独立细胞器介导MetMb

还原。值得注意的是，Hagler等[30]从牛心中分离出高纯

度NADH依赖型MetMb还原酶，该酶被白凤霞等[31]认为

是还原MetMb的关键酶，主要利用NADH-细胞色素b5 

MetMb还原酶将2 个电子从NADH（辅助因子）传递到细

胞色素b5（中间体），还原的中间体随即将电子传递至

MetMb，引发MetMb还原。

线粒体介导下的MetMb还原酶对肉色变化的影响十

分复杂，作用途径与机制仍未明晰，目前的研究报道主

要分为2 种：1）MetMb还原酶与肉色无直接关系，依

据是鲜羊肉和牛肉在贮藏期间有较高的MetMb还原酶活

性，而色泽却相对稳定[32-33]；2）MetMb还原酶是影响

肉色稳定性的重要因素，依据是牛肉中MetMb还原酶活

性与红度值（a*）有一定的正相关性（r=0.322），且

与MetMb相对含量呈显著的负相关性（r=－0.877）[34]。

Ledward[35]认为，MetMb还原酶抑制MetMb相对含量的增

加是调控肉色稳定性的主要原因。研究发现，牛背最长

肌（肉色稳定型）中的MetMb还原酶活力显著高于牛腰

大肌（肉色不稳定型），也间接表明MetMb还原酶与肉

色稳定性之间存在一定的关联性，且受酶活力影响[36]。

由此可知，MetMb还原酶对肉色变化的影响不仅取决于

酶活力，还与肌肉部位、贮藏条件、加工方式等因素相

关联，因素互作及机制将是未来研究的重点。

2.3 线粒体介导的MRA电子链传递路径

电子链传递是线粒体介导MetMb还原的重要途径，

所涉组分主要包括黄素蛋白、铁硫蛋白、细胞色素和

泛醌，并在线粒体膜表面形成NADH-Q还原酶（Ⅰ）、 
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琥珀酸-Q还原酶（Ⅱ）、细胞色素还原酶（Ⅲ）与细胞

色素氧化酶（Ⅳ）4 个复合体[37]。

研究发现，厌氧条件下添加NAD＋显著增加碎牛肉

中的NADH含量、显著降低MetMb含量，当添加电子传

递复合物Ⅰ抑制剂（鱼滕酮）后，MetMb生成受到抑

制，致使MetMb相对含量显著降低，认为厌氧条件下

MetMb相对含量的降低是由于NADH将线粒体中的电子

转移至氧分子（O2）
[38]。线粒体电子对MetMb可产生直

接影响的研究也被报道，Tang Jiali等[24]研究发现，线粒

体和琥珀酸同时存在时可导致MetMb相对含量显著降

低，独立存在时未观察到MetMb含量变化；添加鱼藤酮

（复合物Ⅰ抑制剂）提高MetMb的减少量；添加丙二酸

（复合物Ⅱ抑制剂）降低MetMb的减少量，且该减少量

均因抗霉素A（复合物Ⅲ抑制剂）的添加而消失，并由

此认为线粒体电子对MetMb可产生直接作用，且电子作

用位点在细胞色素还原酶（复合物Ⅲ）和细胞色素氧化

酶（复合物Ⅳ）之间，具体作用途径为：琥珀酸盐→复

合体Ⅱ→辅酶Q→复合体Ⅲ→细胞色素C→外膜细胞色

素b5→MetMb。此外，针对线粒体电子介导MetMb还原

机理，Gao Xiaoguang等[15]开展了琥铂酸盐与NADH的比

较研究，当线粒体与底物、抑制剂共同孵育3 h后，添

加8 mol/L琥珀酸酯可使MetMb相对含量降低约69%，添

加2 mol/L NADH可导致MetMb相对含量降低约56%，

也认为琥珀酸-Q还原酶（复合物Ⅱ）和NADH-Q还原酶

（复合物Ⅰ）经不同途径参与了电子链传递，直接影响

MetMb的还原，且琥珀酸酯-MetMb还原系统较NADH-

MetMb还原系统更加稳定。综上所述，电子链传递介导

MRA主要归于2 个途径：1）厌氧条件下，电子首先传递

给氧分子（O2），随后还原MetMb；2）电子经细胞色素

C传递，直接作用于MetMb还原。2 种途径主要由体外实

验获取，体内传递机制尚不明晰。

3 影响线粒体介导MRA的加工贮藏因子

通常情况下，造成线粒体结构与功能变化的内外因子

均可影响线粒体介导MRA，导致肉色变化[24]。影响线粒体

结构与功能的内外因子主要有肌肉特异性、贮藏条件、活

性氧（reactive oxygen species，ROS）、脂质氧化等[32]。

3.1 肌肉特异性

线粒体含量与退化率差异性是造成肌肉特异性的重

要原因之一，二者共同影响肉色特征[27,39-40]。以腰大肌

和腰最长肌为例，尽管腰大肌中线粒体含量为腰最长肌

的1.2～2.5 倍，但腰最长肌色泽稳定性却显著高于腰大

肌[41]。类似现象在聚氯乙烯包装样品中也被发现，虽然

腰大肌在零售展示0～7 d内的线粒体耗氧量和MRA均高

于腰最长肌，而色泽稳定性却呈相反趋势[42]。此类现象

表明，线粒体含量不是决定肉色稳定性的唯一因素。然

而，线粒体退化率对肉色稳定性的影响却与线粒体含量

无关，因为腰大肌和腰最长肌在零售展示7 d后的线粒

体含量分别降低68%和28%，而腰大肌中的细胞色素c 

增加量却明显高于腰最长肌，表明腰大肌线粒体退化率

高于腰最长肌[41]，具体机制有待进一步研究。对牛半膜

肌外部和内部肌肉而言，肌肉特异性对肉色稳定性的影

响依然存在，且认为线粒体功能性差异是造成半膜肌

内部和外部色泽不稳定的主要原因[43]。Nair等[44]研究发

现，牛半膜肌内部在零售初期呈现出较低的线粒体耗氧

和较高的a*，而在零售展示7 d后则呈现出显著较高的a* 

（P＜0.05），并呈现出更高的线粒体耗氧和色泽稳定

性。因此，线粒体含量与退化率是决定肌肉特异性的主

要因素，也是考察肉色变化及机制的关键研究指标。

3.2 贮藏时间

畜禽宰后线粒体仍维持较高的生理生化活性，其

结构会发生贮藏损伤，耗氧能力明显降低[45-47]。研究发

现，骨骼肌细胞线粒体在宰后0.5～2.0 h具有完整结构，

96 h后可观察到清晰的内、外膜结构，120、144 h后开

始出现少量肿胀[48]，直至21 d后完整结构基本消失[24]。

研究表明，宰后线粒体的贮藏结构损伤会显著影响线粒

体的耗氧能力[49]，且贮藏时间越长，耗氧能力越低[24]。

类似现象也发生在牛肉的冷鲜贮藏（4 ℃、0～21 d） 

过程中[50]。Mancini等[20]认为，尽管贮藏受损的线粒体

结构对肉色a*有提升作用，但却减少了线粒体介导的

MetMb还原，致使肉色稳定性显著降低。可见，调控线

粒体的贮藏损伤、保持线粒体结构的完整性，对提升肉

色的贮藏稳定性具有现实意义。

3.3 脂质氧化

脂质氧化产生的醛、酮、环氧化物、自由基等产

物对贮藏期肌红蛋白氧化速率、线粒体活性等有显著影

响，是造成肉色及其稳定性变化的重要原因[51-53]。据现

有报道，脂质氧化对肌红蛋白的影响主要有2 种途径：

1）氧化产物直接作用于肌红蛋白，促进肌红蛋白氧化成

MetMb；2）富含不饱和脂肪酸（约50%）的线粒体膜磷

脂双分子层极易受到自由基攻击而发生脂质氧化，导致

线粒体膜发生结构性损伤[54]，降低线粒体介导的MRA，

进而改变肉色。Hutchins等 [55]研究发现，脂质氧化对

MetMb的还原有抑制作用，并呈现出显著的负相关关

系，但作用机理尚不明确。相关研究表明，脂质氧化产

物对线粒体介导MRA的影响，主要是通过钝化线粒体中

的NADH-Q还原酶（复合物Ⅰ）、琥珀酸-Q还原酶（复

合物Ⅱ）和酮戊二酸脱氢酶，或攻击线粒体膜分子层，

造成电子呼吸链功能紊乱[56-58]。

4-羟基壬烯醛（4-hydroxynonenal，HNE）是一种

最具代表性的脂质氧化产物 [55]，不仅显著影响线粒体 
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的生理功能，还会改变线粒体介导的M R A [ 5 9 - 6 0 ]。 

Chen Cheng等[61]研究发现，HNE加速牛肉最长肌氧合肌

红蛋白的氧化，导致线粒体膜的通透性显著增加，进

而抑制电子传递链介导的MRA。在不同pH值条件下，

HNE对线粒体结构的影响会产生较大差异：当pH值为

7.4时，HNE可促使线粒体发生肿胀，膜通透性增加；

而当pH值为5.6时，HNE作用下的线粒体体积和通透性

均呈现降低趋势[62]。此外，与对照组相比，HNE不仅可

以降低MetMb还原酶的活性，还会与乳酸脱氢酶发生共

价结合，以阻止乳酸脱氢酶再生NADH，降低由NADH

引发的MetMb还原[63]。总的来说，HNE对线粒体的结构

与功能都会产生较大的破坏作用，并在一定程度上降低

MetMb还原酶的活性，但具体机制有待探究。

3.4 ROS

ROS是一种源于线粒体电子传递链NADH-Q还原酶

（复合物Ⅰ）和细胞色素还原酶（复合物Ⅲ）的高活性

分子，能够从结构上改变线粒体的功能[56]。当线粒体电

子链局部ROS浓度偏高时，电子传递复合物极易受ROS
攻击而造成氧化损伤[64-65]，进而抑制线粒体的电子链传

递，并引发电子泄漏，加剧ROS生成，造成恶性循环[37]。 

Musatov等[66]认为，ROS是电子传递复合物的有效抑制

剂。ROS积累至一定浓度时，将会引发线粒体膜电位发

生改变，这不仅会影响线粒体的氧化通道，还会导致线

粒体中的细胞色素c释放进入细胞质，加速各种细胞类型

的凋亡[67]。有研究表明，高浓度ROS会促使机体细胞或

线粒体组织发生氧化应激，降低细胞中的内源酶（超氧

化物歧化酶、过氧化氢酶和谷胱甘肽过氧化物酶）活性

或促进线粒体中细胞色素c的释放，造成细胞或线粒体结

构发生不可逆损伤，甚至死亡[66]。

4 结 语

线粒体是还原MetMb的关键细胞器，主要通过耗

氧、酶促与电子链传递3 种路径调控MRA，与肉色之

间存在极大的关联性，已成为肉色研究的重点与难点课

题。肉类加工与贮藏因子（贮藏条件、肌肉特异性、

ROS、脂质氧化等）可改变线粒体的结构与功能，进而

显著影响线粒体介导的MetMb还原。然而，针对线粒体介

导的MetMb还原的机制性研究主要集中在体外模拟，系统

性研究仍不完善，有待深入探究。基于蛋白组学、代谢组

学、光谱原位检测技术等新方法，开展线粒体功能特性与

肉色变化的关系研究，将成为未来肉色研究的新热点。
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