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粒粒皆辛苦—
粒線體的生理功能

無論是休息或運動，器官和組織的正常運作都必須有腺苷三磷酸（adenosine 
triphosphate, ATP）的參與。細胞內約90％的能量ATP都由粒線體產生，而為了產生
ATP，粒線體必須消耗氧氣。據估計，細胞內90％的氧分子都為粒線體所使用。因此粒
線體本質上就是一個高度好氧的胞器，也是細胞內氧化還原反應最頻繁的地方。然而它

是如何產生能量的呢？

粒線體的英文名稱是mitochondrion，源自希臘語mito（線）及khondrion（顆粒）的
組合。以演化論觀之，粒線體在數百萬年前可能是細菌模樣的生物，在被真核細胞吞食

後保留下來，意外發現彼此的互補性，因此在細胞質的區域裡彼此團結，不僅成為功能

強大的胞器，同時是ATP能量的供應工廠。

能量的產生

能量的產生除了需要氧氣外，電子源源不絕的輸入更是不可或缺。我們所熟悉的脂

肪酸、醣類與胺基酸3大營養素，正是蘊藏電子的有機化合物。由於氧分子對電子有很強
的親和力，使得這些營養素經由代謝進入粒線體後，藉由檸檬酸循環的作用把碳骨架之
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■ 郭朝禎

酒精代謝，酮體與類固醇生成，

脂肪酸、醣類與胺基酸3大營養素的氧化，

冬眠動物與新生兒的體內產熱，

甚至身體內血紅素的合成，都少不了粒線體的調節和參與。

細胞內90％的能量ATP都由粒線體產生，而粒線體產生ATP必須消耗氧氣，
因此細胞內90％的氧分子都為粒線體所使用。
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間所蘊藏的電子釋放出來。

粒線體內膜上一系列的電子

攜帶者，會以接力的方式把電子

傳遞給氧分子，進行氧化反應形

成水分子，並合成ATP。因此當
我們長時間從事非激烈的有氧運

動時，肌肉收縮所需要的ATP是
來自葡萄糖與脂肪酸的氧化，皮

膚所產生的汗水正是粒線體裡氧

氣與電子的共同傑作。事實上，

脂肪酸的氧化必須有碳水化合物

才能進行，因此從粒線體的檸檬

酸循環來看，要讓脂肪酸燃燒達

到減肥的效果，葡萄糖或澱粉的

適量攝取是不能忽略的。

近年來紅極一時的CoQ10抗
氧化劑，也是一個位於電子傳遞

鏈上的電子攜帶者。在高度作功

長時間從事非激烈的有氧運動時，肌肉收縮所需要的ATP來自葡萄糖與
脂肪酸的氧化，同時由皮膚產生的汗水正是粒線體裡氧與電子的共同傑作。

●   粒線體由雙層膜組成，內膜向細胞內皺褶成為瘠。瘠上所密布的顆粒，是電子傳遞鏈進行有氧能量代謝與產生水的地方，
內膜上還分布有生成ATP的酵素。粒線體基質區域有環狀的雙股DNA，可以合成本身所需要的一部分蛋白質。粒線體的前
身可能是行呼吸作用的紫硫細菌，侵入早期的真核細胞後，彼此間有較多的互補性，逐漸形成了共生的狀態。

細胞膜

細胞質

◆五碳糖循環反應

◆乙醇氧化成乙醛　

◆脂肪酸合成

◆蛋白質合成

◆肝醣合成

◆糖解作用

粒線體內膜

粒線體外膜

瘠
◆電子傳遞鏈

◆氧化磷酸化反應

粒線體雙股環狀DNA

◆類固醇荷爾蒙合成

◆乙醛氧化成醋酸

◆檸檬酸循環反應　

◆脂肪酸氧化

◆血基質合成

◆酮體合成

粒線體基質
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的心臟與肌肉組織裡，它們的

粒線體因為有CoQ10能快速地接
收與傳遞電子，細胞的能量來

源才不至於匱乏。一旦CoQ10消
耗殆盡時，粒線體將無法適時

地輸出能量，導致鬱血性心臟

衰竭或器官組織的損傷。

因此電子的傳遞途徑是不

能受到干擾的，否則即使氧氣

或營養素供應充足，也無法補

充耗竭的ATP。自然界中的氫氰
酸或氰化物之所以有毒性，就

是因為阻斷了電子的傳遞，讓

氧氣的利用率大幅下降，細胞

內因逐漸轉成無氧代謝狀態，

粒線體也就無法產生ATP，導致
乳酸中毒、呼吸困難、肌肉麻

痺等現象。
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紅血球因缺乏粒線體，無法由檸檬酸循環與電子傳遞鏈來獲取能量，
在有氧或無氧狀態下，它都得依賴糖解作用形成乳酸的過程來獲取能量。

●  當氧氣供應充足時，脂肪酸、醣類與胺基酸3大營養素經由代謝後進入粒線體，進行檸檬酸循環與氧化磷酸化反應，以得到大量
ATP做為能量來源。若氧氣無法在短時間內快速供應至肌肉細胞，粒線體因氧氣供應不足無法進行氧化磷酸化，檸檬酸循環也就停
頓下來，脂肪酸與胺基酸也無法氧化產生能量，只能勉強以葡萄糖行無氧糖解作用，藉由乳酸的產生以快速換取能量的供給。由

於缺氧模式下產生的能量是在短時間內應急用的，能量的產率較低。

碳水化合物

糖解作用
（細胞質）

丙酮酸

乳酸

無
氧
狀
態

檸檬酸循環
（粒線體）

蛋白質

胺基酸

三酸甘油脂

脂肪酸

釋放電子

輔酶
（電子攜帶者）

氧化磷酸化反應
（粒線體內膜）

ATP
能量
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有氧代謝

在從事重訓或百米賽跑等

激烈運動時，氧氣因無法在短時

間內快速供應至活動中的肌肉細

胞，使得肌肉細胞幾乎處在缺氧

的狀態。這時粒線體會因氧氣供

應不足，間接地讓檸檬酸循環停

頓下來，葡萄糖、脂肪酸與胺基

酸也就無法完全氧化以產生較多

的能量，只能勉強藉葡萄糖行無

氧糖解作用，經由產生乳酸以快

速換取能量的供給。

以紅血球而言，它缺乏粒線

體，無法由檸檬酸循環與電子傳

遞鏈來獲取能量。因而在有氧或

無氧狀態下，它都得依賴糖解作

用形成乳酸的過程獲取能量。缺

氧模式下產生的能量是在短時間

內應急用的，能量的產率較低。

但在氧氣供給充足的情況

下，能量產生的效益較高。一分

子的棕櫚酸進入粒線體氧化後能

產生138個ATP；一分子醣類經由
醣解反應後再進入粒線體氧化則

可產生32個ATP。脂肪酸因碳數
較多蘊藏的電子也較豐富，所以

還原態較高，產生的ATP數量也
較多。

鬼斧神工的粒線體

除了上述3大營養素之外，

平常做為社交或聚會助興所飲用

的酒也是靠粒線體的幫忙，為我

們的身體注入能量。在肝臟細胞

質的酒精脫氫酶催化下，酒精

（乙醇）代謝成乙醛，進入粒線

體後再由乙醛脫氫酶接手把它氧

化成醋酸。醋酸可直接在肝細胞

內氧化，或經由血液循環被肌肉

組織吸收，再經由粒線體繼續進

行檸檬酸循環變成二氧化碳與

水。這種氧化降解的方式如同物

質燃燒，可釋放相當多的熱能。

在低糖、低脂肪及高蛋白飲

食或長時間饑餓狀態下，身體會

以蛋白質水解後的胺基酸做為能

量來源。某些胺基酸可經由醣質

新生反應轉為葡萄糖，但代謝過

程中遺留下來的氨，必須借助粒

線體的幫忙，才能由尿素循環轉

變成不具毒性的尿素，否則血氨

濃度過高就會產生毒性。

粒線體對3大營養素進行有
效率的代謝，無論是產能或產熱

都必須消耗氧氣。血紅素或肌紅

素結構中能與氧氣結合的血基

質，或細胞色素裡負責電子傳遞

的血基質，也需要由粒線體裡一

連串的酵素協力建構而成。與正

常組織的生理狀態相比，腫瘤組

織中形成血基質的酵素活性相當

低，造成具有光感特性的血基質

前驅物容易累積在癌細胞的粒線

體內。

這時如果給予特殊波長的

光激發，會間接產生氧自由基，

粒線體因嚴重被破壞，進而啟動

細胞凋亡的訊息傳遞路徑來快速

殺死癌細胞。現今光動力治療的

開發便是利用光感物質易被腫瘤

吸收，傾向積聚在粒線體內的特

性，以光化學反應達到破壞腫瘤

●  一旦精子與卵子結合為受精卵，精子的頭
部區域會進入卵子內進行細胞核融合並產

生染色體互換，保留在受精卵外中段區域

的特化粒線體會全數銷毀殆盡。

頭部

頸部

尾部

細胞膜

頂體

細胞核

粒線體

中段
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的目的，但不會對正常組織造成

傷害。

此外，為了維持一個有機體

的完整運作，粒線體更參與了類

固醇的生產作業。類固醇合成的

原料來自細胞質中由脂肪小滴分

解並釋放的膽固醇，藉由一種蛋

白質在粒線體內膜與外膜之間形

成的臨時通道，得以進入粒線體

基質，再由內膜上的專一性酵素

合成一系列類固醇的前驅物。

粒線體DNA的性質
人類卵子的粒線體有數十萬

個之多，精子則只有數百個，一

旦精子與卵子結合為受精卵，精

子的頭部區域會進入卵子內進行

細胞核融合並產生染色體互換，

保留在受精卵外中段區域的特化

粒線體會全數銷毀殆盡。這機制

造成日後受精卵發育為胚胎時，

其粒線體DNA是全數由卵子所
提供，這是母系遺傳的一個重要

特徵。例如萊柏氏遺傳性神經病

變，就是由母親遺傳給下一代的

粒線體缺陷疾病。 
粒線體DNA的總數在哺乳

類細胞中只占全部DNA的0.1∼
1％，其存在的形式、性質與
細胞核DNA並不相同。粒線體
DNA是雙股環狀分子，可自我

粒線體
DNA變異
度增加

長期暴露
在氧自由
基的環境

複製過程
的精確度
不高

缺乏良好
的基因修
補與校正
系統

DNA缺少
組蛋白的
保護裝置

基因的重
複數目發
生變化

粒線體DNA 細胞核DNA

氫鍵、疏水性作用力、
鹼基堆疊

氫鍵、疏水性作用力、
鹼基堆疊

穩定分子的力量

環狀雙股 分子外觀 長鏈雙股

無校正修補系統 修補系統 有多種專一性修復酵素

無組蛋白結合
且分子裸露

結合的蛋白質
與組蛋白結合並
纏繞成染色體

母系遺傳 遺傳性質 父母各半

高

高

高

突變機率

低

低

低

複製精確度

DNA重複序列比率

依組織細胞類型而異
（數百∼數千個）

數量 分布在23對染色體

●  粒線體DNA的變異度

●  粒線體DNA與細胞核DNA的比較
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複製、轉錄與轉譯。然而當粒線

體內大量消耗氧氣以產生能量

時，會不斷產生氧自由基，使得

粒線體DNA遠比細胞核DNA遭受
到更高的氧化壓力，而易產生突

變型的DNA。再加上它的複製缺
乏校正功能，沒有組織蛋白的保

護，更無修補系統的嚴密控管，

因而所累積的變異比細胞核DNA
高出10倍之多。

粒線體的形狀與分布

在一般情況下，粒線體呈

粒狀或管狀，直徑約1微米。但
在不同的細胞類型或生理環境改

變時，其形狀和大小也會隨著調

整，改變為類似馬鈴薯狀或絲

狀，數目多寡也會因細胞種類不

同而有很大的差異。例如動物細

胞的粒線體通常比植物細胞多；

棕色脂肪組織粒線體也多於白色

脂肪組織；心肌與骨骼肌因代謝

機能較旺盛，粒線體數目比其他

細胞多。

脂肪組織依粒線體形態、

分布位置及顏色的不同，可分為

白色與棕色兩種。兩者相較，白

色脂肪組織的粒線體較小，數量

不多，在休息狀態與有氧運動之

下，提供脂肪酸做為能量的來

源。棕色脂肪組織則主要分布在

冬眠動物的肩胛、後頸與腋下，

因有較豐富的粒線體，粒線體含

有許多細胞色素，也就使得脂肪

細胞呈現棕色。

粒線體進行的有氧代謝都

能輸出能量ATP，但棕色脂肪組
織的粒線體並非以生產ATP做為
能量輸出的運作模式。較特別的

是，棕色脂肪組織的粒線體內膜

上分布許多產熱素。這一蛋白質

的存在會把燃料分子氧化所形成

的動力消除殆盡，ATP根本無法
生成，代以產熱的形式使能量消

散。由於它的粒線體大且多，也

就能產生更多的熱能。

因此靠著粒線體這種獨特的

能量消散系統，棕色脂肪組織才

能在低溫或進食時氧化脂肪酸，

使冬眠動物及一些新生的動物即

使不運動也能生熱以適應寒冷。

尤其對於體溫調節中樞尚未完善

棕色脂肪組織主要分布在冬眠動物的肩胛、後頸與腋下，
粒線體內膜上分布許多有質子轉運功能的產熱素，能以產熱的形式使能量消散。

●  白色脂肪組織的粒線體較小，數量不多，在休息狀態與有氧運動之下，提供脂肪酸做為
能量的來源。利用對脂肪滴有專一性的鋨酸溶液，把脂肪染成黑色的結果顯示，白色脂

肪細胞的細胞質有很多大型脂肪滴存在。（圖片來源：謝佳洳）
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的新生兒，他們即使受涼也不

會有顫抖反應，這時候棕色脂

肪組織粒線體的產熱素，就成

了維持他們體溫恆定不可或缺

的因子。

粒線體與肌肉形態的關係

在人體細胞中，以骨骼肌

利用ATP的頻率最高，然而骨骼
肌也會因為粒線體數量多寡，

而展現出不同的代謝形態及收

縮速率。以形成ATP的主要路徑
不同，肌纖維可分為氧化纖維

及糖分解纖維。氧化纖維收縮

所需要的ATP，是依賴旺盛進行
的氧化磷酸化活性來提供，因

此纖維外面有較多的血管，以

供應足夠的氧氣與燃料分子。

●  棕熊體內有棕色脂肪組織，在組織的粒線體內膜上分布許多產熱素，能把燃料分子氧化所形成的動力以產熱的形式使能量消散。
靠著粒線體這種獨特機制，棕色脂肪組織才能在低溫時氧化脂肪酸。因此棕熊在冬眠時，即使不運動也能產熱以適應寒冷。

●  對於體溫調節中樞尚未完善的新生兒，他們即使受涼也不會有顫抖反應，這時候棕
色脂肪組織粒線體的產熱素，就成了維持他們體溫恆定不可或缺的因子。

一
般
報
導
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肌細胞內相對含有大量的肌紅素

以接收與儲存這些氧氣，同時需

要較多的粒線體才能充分利用氧

氣與燃料分子。這一類的纖維因

為有較多的肌紅素，又稱為紅肌

肉纖維，並且有很多粒線體，較

不容易疲乏。例如腿背肌肉可長

時間支持體重而不會出現疲乏的

現象，就是因為這些肌肉屬於氧

化纖維，有大量粒線體持續供應

ATP的緣故。
相對地，糖分解纖維的醣解

酵素濃度較高，使得糖解作用可

以很快速地產生ATP，肝醣儲存
量自然較氧化纖維多，因此纖維

外面就不需要太多的血管來供應

氧氣與燃料分子，粒線體數目自

然比氧化纖維少。這一類的纖維

也因為沒有太多與氧氣結合的肌紅

素，外表看起來較白，所以糖分解

纖維又稱為白肌肉纖維。由於肌肉

纖維產生力量的大小與纖維本身的

直徑有關，直徑越大，纖維數目較

多，力量就越大。與氧化纖維相

比，糖分解纖維因粒線體數目較

少，並非利用氧化磷酸化，而是

依賴本身高活性的醣解酵素快速

產生ATP。此外，它的直徑通常
較大，利用ATP產生能量的酵素
活性較高，所能消耗ATP的數目
也較多，因此收縮速率較快，在

緊急短暫時間內產生的爆發力也

較強。

在接近無氧代謝狀態的劇

烈活動下，肝醣與血液中的葡萄

糖容易消耗殆盡，ATP來源也會
短缺，糖分解纖維自然比氧化纖

維較容易疲乏。例如手臂肌肉含

有較高比率的糖分解纖維，因此

能快速產生張力，卻不適合長時

間活動。研究顯示，游泳或長跑

等持續性且非激烈的有氧運動，

可增強肌肉利用氧化磷酸化產生

ATP的能力，促使氧化纖維的粒
線體數目增加。這意謂著氧氣的

需求量變大，因此這些纖維外的

血管也就變多，間接增強肌肉耐

力。

相對地，舉重這一類短時

間激烈的無氧運動，可使肌肉的

肌凝蛋白與肌動蛋白增多，使肌

肉直徑變大，收縮力增強，但粒

線體數目並無增加，無法提升糖

分解纖維的耐力。因此運動方式

的不同確實會影響酵素合成的速

率，或改變粒線體的數目，使肌

肉在爆發力與耐力之間調整。

棕色脂肪組織的粒線體，以

獨特的能量消散系統產生熱能，

使冬眠動物及新生兒在低溫環境

下得以適應寒冷。人體細胞的酒

精代謝、類固醇合成、排除氨的

尿素循環及精子尾部擺動的能量

來源也不能沒有它，甚至運送氧

氣與二氧化碳的血紅素原料也是

由粒線體建構雕琢而成的。在這

一呼一吸之間，粒線體可真是幕

後的大功臣。
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