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摘要：子叶是植物种子的重要组成部分，在 种 子 萌 发 与 幼 苗 发 育 初 期 起 着 至 关 重 要 的 作 用。其 具 有 营 养 贮 藏、光 合 同

化、胁迫防御等多种功能，在幼苗生长时参 与 贮 藏 物 质 动 员、调 控 幼 苗 发 育、子 叶 光 合 能 力 建 成 等 多 种 重 要 生 理 事 件。

因此，子叶对于种子萌发、幼苗形成以及植物生活史的完成均有极其重要的意义。近年来，关于子叶的研究多集中于盐

碱、水淹等逆境胁迫下子叶生理功能的变化、子叶缺失对幼苗生长的影响以及子叶离体组织培养等方面，但对子叶功能

系统性的总结还从未见报道。基于此，本文从子叶的分类及功能、幼苗发育初期子叶相关的重要生理过程等方面对子

叶生理功能进行了归纳与总结，指出当前研究中存在的问题和不足，并提出了展望，以期为相关研究提供一定的理论依

据。
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　　子叶（ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ）是植物种子的重要组成部分，在

种子萌发与幼苗发育初期起到关键作用［１］。无胚乳植

物种子在萌发过程中，子叶肥厚，贮藏着淀粉、脂肪酸

以及蛋白质等营养物质，为种子萌发提供所需物质和

能量［２］。而对于有胚乳种子，子叶通常并不发达，但可

以 从 胚 乳 中 吸 收 并 转 运 一 定 的 营 养 物 质，供 胚 发

育［３－４］。在幼苗发育初期，一些植物的子叶能够在第一

片真叶具备光合能力之前，通过光合作用为幼苗提供

大量的光合同化物，子叶还能够感知光信号，并通过信

号分子的长距离传递，从而调控幼苗的发育［５］。此外，
子叶还能够通过形态与生理功能的变化，参与幼苗抵

御外界逆境胁迫的过程［６］。因此，子叶对于种子萌发、
幼苗形成以 及 植 物 生 活 史 的 完 成 均 有 极 其 重 要 的 意

义。
目前，对于子叶生理功能的报道还很少见，已有研

究多集中于盐碱、水淹等逆境胁迫下子叶生理功能的

变化［７－８］、子叶缺失对幼苗生长的影响［９－１０］以及子叶离

体组织培养［１１－１２］等方面，但对子叶功能系统性的总结

还从未见报道。基于此，本文从子叶的分类及功能、幼
苗发育初期子叶相关的重要生理过程等方面进行归纳

与总结，分析当前研究中存在的问题与不足，并提出研

究展望，以期为相关研究提供参考。

１　子叶类型

１．１　单子叶与双子叶

子叶是植物最早出现的叶，而不同植物子叶数目

也有所差异，因此可以将子叶数目作为植物分类的依

据。英国博物学家约翰雷（Ｊｏｈｎ　Ｒａｙ）在《植物新方法》
中第一次提出有的植物有２片子叶，而有的植物只有

１片子叶，这对认知植物分类学有着重要的科学意义。
随着植物分类学的不断发展，植物学家根据成熟胚中

子叶的数目对被子植物进行分类，成熟胚只有１片子

叶的称为单子叶植物（Ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎ），如水稻（Ｏｒｙ－
ｚａ　ｓａｔｉｖａ）、小 麦 （Ｔｒｉｔｉｃｕｍ　ａｅｓｔｉｖｕｍ）、玉 米 （Ｚｅａ
ｍａｙｓ）、洋葱（Ａｌｌｉｕｍ　ｃｅｐａ）等。有２片子叶的称为双

子叶植 物 （Ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎ），如 豆 类、瓜 类、棉 花（Ｇｏｓ－
ｓｙｐｉｕｍｓｐｐ．）、油 菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ　ｎａｐｕｓ）、蓖 麻（Ｒｉｃｉｎｕｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｓ）等（图１）［１３－１４］。

１．２　出土型子叶与留土型子叶

不同植物的种子在萌发过程中，由于胚轴的生长

速度不同，幼苗形态也存在一定差异。在种胚中，胚轴

是连接胚芽 与 胚 根 的 营 养 器 官，同 时 也 与 子 叶 相 连。
由子叶着生点到第一片真叶之间的胚轴为上胚轴；由

子叶着生点到胚根的一段为下胚轴。依据上、下胚轴

在种子萌发时生长速度的不同，可以将植物子叶分为

出土型子叶与留土型子叶。如蓖麻种子在萌发时，胚

根首先突破种皮，伸入土中，形成主根，然后下胚轴加

速伸长，将子叶和胚芽一同顶出土面，因此蓖麻的子叶

为出土型子叶，大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ　ｍａｘ）、棉花、油菜和各种

瓜类的子叶均属于此类型子叶。而在蚕豆（Ｖｉｃｉａ　ｆａ－
ｂａ）种 子 萌 发 时，胚 根 先 突 破 种 皮，向 下 生 长 成 为 主

根。由于上胚轴的伸长，胚芽不久就被顶出土面，而下

图１　小麦籽粒纵切图、蓖麻种子结构、蓖麻的出土型子叶、蚕豆的留土型子叶
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胚轴的伸长并不明显，子叶始终埋在土中。因此，蚕豆

的子叶为 留 土 型 子 叶，芸 豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ　ｖｕｌｇａｒｉｓ）、荔

枝（Ｌｉｔｃｈｉ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、柑 橘（Ｃｉｔｒｕｓ　ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）、小 麦、
玉米等的子叶都属于留土型子叶（图１）。

２　子叶功能

２．１　营养贮藏

一般来说，胚乳是种子集中贮藏营养的地方，但也

有一些植物种子不具胚乳，这类种子在生长发育时，胚
乳的养料通常被胚吸收，并转入子叶中贮藏，所以成熟

的种子里胚乳消失，或仅存一层干燥的薄层，不起贮藏

营养的作用。对于此种类型的植物种子，子叶起到了

贮藏营养的功能。大豆、落花生（Ａｒａｃｈｉｓ　ｈｙｐｏｇａｅａ）、
蚕豆、棉、油菜、瓜 类 等 的 子 叶，都 具 有 营 养 贮 藏 的 功

能。而不同类型植物子叶中所贮藏的养分种类也有较

大差异，在油菜、黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ　ｓａｔｉｖｕｓ）子叶中主要以

油 脂 为 贮 藏 物 质，并 以 三 酰 甘 油 的 形 式 存 储 于 脂 体

中［１５－１６］。当种子萌发后，三酰甘油经脂肪酶催化释放

脂肪酸，通过脂肪酸代谢为种子萌发和幼苗早期生长

提供营养物质和能量［１７－１８］。而大豆子叶内含蛋白质较

多，主要以沉降系数为７Ｓ、１１Ｓ贮藏蛋白为主［１９］。种

子萌发后，贮藏蛋白经蛋白酶催化降解为氨基酸，随后

通过氨基酸代谢，一方面为种子萌发和早期幼苗生长

提供内源性的氮源及碳骨架，另一方面通过氨基酸代

谢的中间产物α－酮戊二酸参与三羧酸循环，为种子萌

发和早期幼苗生长提供能量［２０］。

２．２　光合作用

种子萌发后，子叶出土型的植物（如大豆），一般子

叶比较肥厚，其贮藏的营养消耗殆尽后，就干瘪脱落。
而棉花等植物种子子叶较薄，出土后立即展开变绿，开
始进行光合 作 用，待 真 叶 展 开 后，子 叶 枯 萎 脱 落。此

外，蓖麻等植 物 子 叶 出 土 后，能 够 长 时 间 进 行 光 合 作

用，即使真叶展开后一段时间也并不脱落。这种具有

光合能力的子叶在真叶成为主要光合贡献者之前，能

够为幼苗的生长提供大量的光合同化物。前人已有较

多研究报道了子叶光合作用对幼苗生长的影响，如对

白菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ　ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）子叶遮光的研究中发现，子

叶遮蔽后幼苗株高及生物量与对照组相比分别下降了

３１．１％和２４．９％［２１］。而 Ｈｏｕ等［２２］在 甜 瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ
ｍｅｌｏ）子叶生长对幼苗光合作用贡献的研究结果中表

明，甜瓜子叶的光合贡献率随苗龄的增加而降低，在子

叶展平期为１００％，进入伸蔓期后仅为５％。对黄瓜幼

苗的研究中发现，黄瓜幼苗子叶仅用５０％的光合面积

提供了近８０％的ＣＯ２ 同化量。因此，在植物幼苗发育

初期，子叶为幼苗的生长提供了大量的光合同化物，促
进了幼苗的发育［２３］。

２．３　胁迫防御

幼苗在生 长 发 育 过 程 中，会 受 到 干 旱、盐 碱、温

度、虫害 等 诸 多 生 物 与 非 生 物 胁 迫 的 影 响。而 作 为

植物生长发 育 过 程 中 最 早 出 现 的 叶 器 官，子 叶 在 抵

御胁 迫 时 也 起 到 了 重 要 作 用。在 长 期 进 化 的 过 程

中，子叶形成了一系 列 的 防 御 机 制，以 适 应 和 抵 御 不

同类型的胁迫。如在 萝 卜（Ｒａｐｈａｎｕｓ　ｓａｔｉｖｕｓ）子 叶 受

害虫啃食的研究中 发 现，当 子 叶 受 到 害 虫 啃 食 后，产

生了形态上 的 防 御，其 受 损 子 叶 上 下 表 皮 颗 粒 明 显

增多，且上表皮毛明 显 增 多，同 时 表 皮 毛 上 也 存 在 颗

粒状复合体［６，２４］。在 对 水 稻 子 叶 受 白 叶 枯 菌 感 染 的

研究中发现，感 染 后 的 水 稻 子 叶 中 与 抗 病 途 径 相 关

ＯｓＰＲ１Ｂ 基因表达量显著上调，从而激活 表 达 下 游 相

应的病程相 关 基 因 表 达，进 而 对 抗 病 相 关 的 信 号 途

径产生影响，使水 稻 对 白 叶 枯 菌 产 生 防 御 能 力［２５－２６］。
此外，子叶在 非 生 物 胁 迫 下 同 样 能 够 对 幼 苗 起 到 保

护作用。如对铅胁迫下海榄雌（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ　ｍａｒｉｎａ）子

叶生理功能 研 究 中 发 现，铅 胁 迫 下 海 榄 雌 子 叶 内 可

溶性糖含量 显 著 下 降，而 在 幼 苗 根 和 叶 中 可 溶 性 糖

含量显著增加，说明 子 叶 在 铅 胁 迫 下 为 根、叶 提 供 了

营养，补偿了由于铅 胁 迫 所 造 成 的 幼 苗 养 分 亏 缺，从

而在一定程度 上 增 强 了 幼 苗 抵 御 铅 胁 迫 的 能 力［２７］。
而在对盐胁迫下 囊 果 碱 蓬（Ｓｕａｅｄａ　ｐｈｙｓｏｐｈｏｒａ）的 研

究中发现，与 真 叶 相 比，子 叶 中 Ｎａ＋ 离 子 含 量 较 高，

且有着较 高 的 Ｎａ＋／Ｋ＋，说 明 子 叶 起 到 了 一 定 富 集

Ｎａ＋ 的作用，从 而 降 低 了 碱 蓬 幼 苗 其 他 部 位 Ｎａ＋ 含

量，缓解了盐胁迫对幼苗的损伤［２８］。
总之，子叶在 植 物 生 长 中 的 功 能 主 要 就 是 以 上３

种（表１）。

３　幼苗发育初期子叶相关重要生理过程

３．１　贮藏物质动员

３．１．１　蛋白质动员　种子贮藏蛋 白 在 种 子 成 熟 期 合

成，这类蛋白没有酶 催 化 活 性，主 要 为 幼 苗 的 生 长 提

供所需的氮源和碳源。在豆科 植 物 刺 毛 黧 豆（Ｍｕｃｕ－
ｎａ　ｐｒｕｒｉｅｎｓ）子 叶 超 微 结 构 及 生 理 研 究 中 发 现，子 叶

中贮藏蛋白 的 动 员 早 在 种 子 萌 发 结 束 前 就 已 开 始，
且动员时间 主 要 集 中 在 种 子 吸 胀 后４８～７２ｈ，晚 于

胚轴中蛋白质动员［２９］。在豌豆（Ｐｉｓｕｍ　ｓａｔｉｖｕｍ）的研

究中也发现了相似的结果［３０］。贮藏 蛋 白 的 降 解 主 要

通 过 种 子 成 熟 时 合 成 及 在 种 子 萌 发 后 蛋 白 质 体 中 新

合成的蛋白酶 催 化［３１］，而 蛋 白 质 动 员 过 程 中 蛋 白 酶

１９９２
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活性的调节 对 于 幼 苗 的 发 育 有 着 极 为 重 要 的 意 义，
通 过 蛋 白 酶 活 性 的 调 节 使 贮 藏 蛋 白 从 积 累 转 变 为 动

员过 程，从 而 为 种 子 的 萌 发 及 幼 苗 的 发 育 提 供 养

分［３２］（表２）。蛋白酶催化的蛋 白 质 动 员 过 程 主 要 在

处于 适 宜 酸 性 ｐＨ 的 蛋 白 质 贮 藏 泡（ＰＳＶｓ）中 进

行［３３］。Ｈｅ和Ｔａｎ－Ｗｉｓｓｏｎ［３４］运 用 免 疫 电 镜 及 激 光 共

聚焦扫描电 镜 观 察 了 大 豆 子 叶ＰＳＶｓ中 贮 藏 蛋 白 的

水解过程，提出贮藏蛋白动员 过 程 主 要 受ＰＳＶｓ酸 化

程度的 调 控。而 对 南 瓜（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ　ｐｅｐｏ）幼 苗 子 叶

ＰＳＶｓ的进 一 步 研 究 中 发 现，ＰＳＶｓ维 持 较 为 适 宜 的

酸 性 ｐＨ 主 要 依 靠 两 种 膜 结 合 质 子 转 运 蛋 白

Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅｓ与 Ｈ＋－ＰＰａｓｅｓ实 现［３５］。Ｗｉｌｓｏｎ等［３６］对

大豆子叶蛋白质动员过程的研究中发 现，对 萌 发 后３
和６ｄ的子 叶 进 行 Ｈ＋－ＰＰａｓｅｓ抑 制 剂 亚 氨 二 磷 酸 盐

（ＩＤＰ）处理后，蛋白质动员过程差异 较 大，萌 发 后６ｄ
子叶的ＩＤＰ抑制处理蛋 白 质 动 员 效 率 显 著 低 于 萌 发

后３ｄ的ＩＤＰ抑制处理，说明在幼苗发育初期主要由

Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅｓ调 节ＰＳＶｓ中 的ｐＨ，进 而 调 节 蛋 白 质

动员过程，而在幼苗发育中后期则主要由 Ｈ＋－ＰＰａｓｅｓ
调节。

表１　子叶在植物生长过程中的功能

Ｔａｂｌｅ　１　Ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ　ｉｎ　ｐｌａｎｔ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

功能

Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

功能描述

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

营养贮藏

Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ　ｓｔｏｒａｇｅ

为种子萌发和早期幼苗生长提供物质和能量

Ｐｒｏｖｉｄｅｓ　ｍａｔｅｒｉａｌ　ａｎｄ　ｅｎｅｒｇｙ　ｆｏｒ　ｓｅｅｄ　ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｅａｒｌｙ　ｓｅｅｄｌｉｎｇ　ｇｒｏｗｔｈ
［１０－１７］

光合作用

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｃａｐａｃｉｔｙ

为幼苗的生长提供了大量的光合同化物，促进幼苗的发育

Ｐｒｏｖｉｄｅｓ　ａ　ｌａｒｇｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏａｓｓｉｍｉｌａｔｅｓ　ｔｏ　ｐｒｏｍｏｔｅ　ｔｈｅ　ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ　ｏｆ

ｔｈｅ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

［２１－２３］

胁迫防御

Ｓｔｒｅｓｓ　ｄｅｆｅｎｓｅ

通过生理与形态的改变以适应和抵御不同类型的胁迫

Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ　ｔｏ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｔｙｐｅｓ　ｏｆ　ｓｔｒｅｓｓ　ｔｈｒｏｕｇｈ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ａｎｄ　ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ　ｃｈａｎｇｅｓ

［２４－２９］

表２　幼苗发育初期子叶蛋白质动员

Ｔａｂｌｅ　２　Ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ　ａｔ　ｔｈｅ　ｅａｒｌｙ　ｓｔａｇｅ　ｏｆ　ｓｅｅｄｌｉｎｇ　ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

研究类别

Ｃａｔｅｇｏｒｙ　ｏｆ　ｓｔｕｄｙ

相关描述

Ｒｅｌａｔｅｄ　ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

动员时间

Ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ　ｔｉｍｅ

主要集中在种子吸胀后４８～７２ｈ

Ｂｅｔｗｅｅｎ　４８ｈａｎｄ　７２ｈａｆｔｅｒ　ｔｈｅ　ｓｅｅｄ　ｉｍｂｉｂｉｔｉｏｎ
［２９－３０］

催化酶类

Ｃａｔａｌｙｔｉｃ　ｅｎｚｙｍｅ

由种子成熟时合成及在种子萌发后新合成的蛋白酶催化

Ｔｈｅ　ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｓｓ　ｉｓ　ｃａｔａｌｙｚｅｄ　ｂｙ　ｐｒｏｔｅａｓｅ　ｗｈｉｃｈ　ｉｓ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅｄ　ａｔ　ｔｈｅ

ｔｉｍｅ　ｏｆ　ｓｅｅｄ　ｍａｔｕｒｉｔｙ　ａｎｄ　ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

［３１］

反应场所

Ｒｅａｃｔｉｏｎ　ｓｉｔｅ

蛋白质贮藏泡（ＰＳＶｓ）

Ｐｒｏｔｅｉｎ　ｓｔｏｒａｇｅ　ｖａｃｕｏｌｅ
［３２－３３］

调控机制

Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

通过两种膜结 合 质 子 转 运 蛋 白 Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅｓ与 Ｈ＋－ＰＰａｓｅｓ调 节ＰＳＶｓ酸 化

程度

Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　ＰＳＶｓ　ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｔｈｒｏｕｇｈ　ｔｗｏ　ｋｉｎｄｓ　ｏｆ　ｍｅｍｂｒａｎｅ－ｂｏｕｎｄ　ｐｒｏｔｏｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ｐｒｏｔｅｉｎ　Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅｓ　ａｎｄ　Ｈ＋－ＰＰａｓｅｓ

［３４－３６］

３．１．２　脂肪酸动员　油脂是油料 作 物 种 子 的 主 要 贮

藏物质，主要 存 储 在 子 叶 等 贮 藏 组 织 细 胞 的 特 定 细

胞器———油体（Ｌｉｐｉｄ　ｂｏｄｉｅｓ）中［３７］。在 向 日 葵（Ｈｅｌｉ－

ａｎｔｈｕｓ　ａｎｎｕｕｓ）等 油 料 作 物 种 子 中，脂 肪 酸 以 亚 油 酸

［ＬＡ，（９Ｚ，１２Ｚ）－ｏｃｔａｄｅｃａ－９，１２－ｄｉｅｎｏｉｃ　ａｃｉｄ］的 形 式，
经酯化作用 存 储 于 甘 油 三 脂（ＴＡＧｓ，ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓ）

２９９２
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中［３８］。油脂的动 员 主 要 在 子 叶 中 分 步 进 行，首 先 油

体中的ＴＡＧｓ被 脂 酶 水 解 为ＬＡ和 甘 油。甘 油 进 入

细胞质，磷酸化为二 醛 丙 酮 磷 酸，经 糖 酵 解 过 程 转 化

为丙酮酸，然 后 经 三 羧 酸 循 环（ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ　ａｃｉｄ　ｃｙ－
ｃｌｅ，ＴＣＡ）氧化 为 ＣＯ２ 和 Ｈ２Ｏ。二 羟 丙 酮 磷 酸 也 可

以在醛缩 酶 的 催 化 下 生 成 己 糖。ＬＡ降 解 则 在 乙 醛

酸 循 环 体 中 进 行，Ｂｅｈｒｅｎｄｓ等［３９］、程 红 焱 和 宋 松

泉［４０］运用同位素标记技术研究脂肪 酸 在 黄 瓜 幼 苗 子

叶中的代谢 过 程，发 现 在 子 叶 中 脂 肪 酸 降 解 主 要 通

过β氧化 途 径 降 解 为 乙 酰 辅 酶 Ａ，随 后 乙 酰 辅 酶 Ａ
在 异 柠 檬 酸 裂 解 酶 的 作 用 下 通 过 乙 醛 酸 循 环 生 成 丙

酮酸，进而 参 与 糖 异 生 过 程，生 成 大 量 糖 类，并 转 运

到胚轴，以 供 幼 苗 生 长 之 需。在 拟 南 芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）幼苗生长初期，子叶中β氧化在脂肪 酸 转 化

为糖的过程中起到了关键作用［４１］。

　　子叶中脂肪酸代谢过程除β氧化途径外，还存在

脂氧合 酶（ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ，ＬＯＸ）催 化 的 脂 肪 酸 氧 化 途

径［４２］。对子叶脂肪酸代谢的研究发现，向日葵与黄瓜

幼苗子叶中均存在脂氧合酶催化的脂肪酸氧化途径，
并认为该途径主要功能是参与含氧脂肪酸衍生物的降

解［４３］。脂氧合酶是一种含非血红素铁的加氧酶，其在

生物体内的主要功能是专一催化具有顺－１，４－戊二烯

结构的多元不饱和脂肪酸的加氧反应，由脂氧合酶催

化的脂肪酸氧化途径被称为ＬＯＸ途径。该途径是指

在有氧条件下多元不饱和脂肪酸被脂加氧酶催化生成

氢过氧化脂肪酸，经一系列分支酶作用，生成具有一定

生理功能的化合物的过程。在高等植物体内ＬＯＸ途

径以１８Ｃ脂肪酸（亚油酸、亚麻酸等）为初始底物，因此

ＬＯＸ途径又 称 十 八 碳 途 径［４４］。根 据１８　Ｃ脂 肪 酸 氧 化

位置的不 同，高 等 植 物ＬＯＸ分 为２类，即９－ＬＯＸ和

１３－ＬＯＸ，它们氧化１８　Ｃ脂 肪 酸 分 别 产 生９－（９－ＨＰＯＤ）
和１３－过 氧 化 氢 衍 生 物（１３－ＨＰＯＤ）。Ｗｅｉｃｈｅｒｔ等［４５］

通过高效液相色谱（ＨＰＬＣ）对黄瓜幼苗子叶ＬＡ脂氧

合酶途径代谢产物进行了分析，并对关键酶进行了鉴

定，发现 子 叶 中ＬＯＸ主 要 为１３－ＬＯＸ，能 够 催 化ＬＡ
生成１３－ＨＰＯＤ，并 在 乙 醇 脱 氢 酶（ａｌｃｏｈｏｌ　ｄｅｈｙｄｒｏ－
ｇｅｎａｓｅ，ＡＤＨ）、异构酶（ｉｓｏｍｅｒａｓｅ，ＩＳＯ）等相应酶的催

化下进一步转化为各种烯醛和烯醇类化合物，为各种

次生代谢产物提供合成前体，从而调节幼苗的生长发

育（图２）。

图２　子叶中脂氧合酶催化的脂肪酸氧化途径

Ｆｉｇ．２　Ｆａｔｔｙ　ａｃｉｄ　ｏｘｉｄａｔｉｏｎ　ｐａｔｈｗａｙ　ｃａｔａｌｙｚｅｄ　ｂｙ　ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ　ｉｎ　ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ
　９－ＬＯＸ为９－脂氧合酶；１３－ＬＯＸ为１３－脂氧合酶；９－ＨＰＬ为９－过氧化物裂解酶；１３－ＨＰＬ为１３－过氧化物裂解酶；ＩＳＯ为乙醇脱氢酶；ＡＤＨ为异构酶。

　９－ＬＯＸ，９－Ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ；１３－ＬＯＸ，１３－Ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ；９－ＨＰＬ，９－Ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｉｄｅ　Ｌｙａｓｅ；１３－ＨＰＬ，１３－Ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｉｄｅ　ｌｙａｓｅ；ＩＳＯ，ａｌｃｏｈｏｌ　ｄｅｈｙｄｒｏ－

ｇｅｎａｓｅ；ＡＤＨ，ｉｓｏｍｅｒａｓｅ．

３．２　调控胚根发育

光形态建成是植物依赖光来控制细胞的分化、结

构和功能的改变，最终汇集成组织和器官的建成，即以

光控制 植 物 发 育 的 过 程［４６］。光 形 态 建 立 后，胚 根 伸

长，并开始吸 收 土 壤 中 的 水 分 和 矿 质 营 养［５，４７］。而 子

叶在幼苗光形态建立过程中对胚根的伸长起到了重要

的调节作用，从 而 实 现 对 种 子 贮 藏 营 养 的 合 理 利 用。
对拟南芥子叶影响胚根生长的研究中发现，子叶光合

产物蔗糖是调节胚根伸长的长距离信号的关键。当种

子萌发处于黑暗中，种子中贮藏的有限养分主要供胚

３９９２
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轴伸长，而胚根伸长几乎停滞，当胚轴不断伸长，直至

将子叶顶出土面后，子叶展开，隐花色素、光敏色素等

光信号受体感知光信号后，通过自身构象变化与下游

信号分子 相 互 作 用；光 敏 色 素 相 互 作 用 因 子（ｐｈｙｔｏ－
ｃｈｒｏｍｅ－ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ　ｆａｃｔｏｒｓ，ＰＩＦｓ）是 一 类 能 够 与 光 敏

色素相 互 作 用 的 转 录 因 子 家 族，其 中ＰＩＦ３对 叶 绿 素

合成调 节 酶 基 因 ＨＥＭＡ１、ＧＵＮ５ 以 及 光 合 系 统ＰＳＩ
中ＬＨＣＡ１、ＰｓａＥ１ 基 因 的 表 达 起 负 调 控 作 用［４８］；

ＰＩＦ１则能够与原叶绿素酸酯氧化还原酶ＰＯＲ的启动

子相互作用，控制叶绿素的合成［４９］。当光敏色素感受

光信号后与ＰＩＦｓ相互作用并转移至核内，启动自身磷

酸化进而启 动 子 叶 光 合 作 用 相 关 基 因 的 表 达［５０］。当

子叶光合作用启动后，通过向胚根输送大量的光合作

用产物蔗糖，促进胚根的伸长，使胚根能够从土壤中获

取幼苗生长所需的水分及矿质营养。

３．３　子叶绿化

子叶绿化标志幼苗具备了通过自身光合作用为植

物生长提供营养的能力，其对幼苗根系的生长以及真

叶的形成与发育起着至关重要的作用，因此子叶绿化

是幼苗发育初期的一个重要生理过程（图３、表３）［５１］。
子叶的绿化过程包括子叶出土前在无光条件下的叶绿

素前体原叶绿素酸酯（Ｐｃｈｌｉｄｅ）的合成与积累，以及出

土后在 有 光 条 件 下 积 累 Ｐｃｈｌｉｄｅ的 还 原［５２－５３］。其 中

Ｐｃｈｌｉｄｅ的合成与积累过程是一个多步酶促反应，由底

物谷氨酸开始，生成５－氨基酮戊酸（５－ＡＬＡ）后，２分子

５－ＡＬＡ合成含吡咯环的胆色素原（ＰＢＧ），４个ＰＢＧ分

子聚合成原卟 啉Ⅸ，随 后 与 镁 原 子 结 合，形 成 镁－原 卟

啉ＩＸ经酶催化形成原叶绿素酸酯。Ｐｃｈｌｉｄｅ的还原过

程则主要由原叶绿素酸酯氧化还原酶催化，在光照条

件下生成叶绿 素 酯ａ。随 后，叶 绿 素 酯ａ在 不 同 酶 催

化作用下生成叶绿素ａ等光合色素，使子叶叶绿体具

备了捕光能力，开始进行光合作用，为幼苗初期的生长

发育提供光合同化物。

　　Ｐｃｈｌｉｄｅ在 光 照 条 件 下 易 产 生 活 性 氧（ＲＯＳ），能

图３　子叶绿化过程及调控

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅ　ｐｒｏｃｅｓｓ　ａｎｄ　ｃｏｎｔｒｏｌ　ｏｆ　ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ　ｇｒｅｅｎｉｎｇ
　Ｇｌｕ为谷氨酸；ＡＴＰ为三磷酸腺苷；ＮＡＤＰＨ为还原型辅酶Ⅱ；ＧＳＡ为Ｌ－谷氨酸－１－半醛；５－ＡＬＡ为５－氨基酮戊酸；ＰＢＧ为胆色素原；ＨＭＢ为羟

甲基后胆色素原；ＵＲＯⅢ为尿卟啉原Ⅲ；ＣｏｐｒｏｇｅｎⅢ为粪卟啉原Ⅲ；ＰｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎⅨ为原卟啉原Ⅸ；ＰｒｏｔｏⅨ为原卟啉Ⅸ；Ｍｇ－ＰｒｏｔｏⅨ为镁－
原卟啉Ⅸ；Ｍｇ－ＰｍｔｏⅨ－Ｍｅ为镁－原卟啉Ⅸ单甲酯；Ｄｖ－Ｐｃｈｌｉｄｅ为二乙烯原叶绿素酸脂；Ｐｃｈｌｉｄｅ为原叶绿素酸脂；Ｃｈｌｉｄｅ　ａ为叶绿素酸脂ａ；Ｃｈｌ　ａ为

叶绿素ａ；Ｃｈｌｉｄｅ　ｂ为叶绿素酸脂ｂ；Ｃｈｌ　ｂ为叶绿素ｂ；Ｈｅｍｅ为亚铁血红素；Ｆｌｕ为荧光蛋白；ＰＨＹ为光敏色素。

　Ｇｌｕ，ｇｌｕｔａｍｙｌ；ＡＴＰ，Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ　ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ；ＮＡＤＰＨ，ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ　ａｄｅｎｉｎｅ　ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｐｈｏｓｐｈａｔｅ；ＧＳＡ，Ｌ－ｇｌｕｔａｍｉｃ　ａｃｉｄ　１－ｓｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ；

５－ＡＬＡ，５－Ａｍｉｎｏｌｅｖｕｌｉｎｉｃ　ａｃｉｄ；ＰＢＧ，Ｐｏｒｐｈｏｂｉｌｉｎｏｇｅｎ；ＨＭＢ，Ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌｂｉｌａｎｅ；ＵＲＯⅢ，ＵｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎⅢ；ＣｏｐｒｏｇｅｎⅢ，Ｃｏｐｒｏｐｏｒｐｈｙ－

ｒｉｎｏｇｅｎⅢ；ＰｒｏｔｏⅨ，ＰｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎⅨ；Ｍｇ－ＰｒｏｔｏⅨ，Ｍｇ－ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎⅨ；Ｍｇ－ＰｍｔｏⅨ－Ｍｅ，Ｍｇ－ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎⅨ ｍｏｎｏｍｅｔｈｙｌ　ｅｓｔｅｒ；Ｄｖ－Ｐｃｈ－

ｌｉｄｅ，Ｄｉｖｉｎｙｌ　ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ；Ｐｃｈｌｉｄｅ，Ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ；Ｃｈｌｉｄｅ　ａ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ　ａ；Ｃｈｌ　ａ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ａ；Ｃｈｌｉｄｅ　ｂ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ　ｂ；Ｃｈｌ　ｂ，

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｂ；Ｈｅｍｅ，ｆｅｒｒｏｈｅｍｅ；Ｆｌｕ，Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ　ｐｒｏｔｅｉｎ；ＰＨＹ，Ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ．

４９９２



第１２期 王英男　等：植物子叶生理功能的研究进展

ｈｔｔｐ：??ｃｙｋｘ．ｌｚｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

表３　子叶绿化过程中的催化酶

Ｔａｂｌｅ　３　Ｃａｔａｌｙｔｉｃ　ｅｎｚｙｍｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｐｒｏｃｅｓｓ　ｏｆ　ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ　ｇｒｅｅｎｉｎｇ

步骤

Ｓｔｅｐ

催化酶名称

Ｎａｍｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｎｚｙｍｅ

反应场所

Ｒｅａｃｔｉｏｎ　ｓｉｔｅ

１ 谷氨肽ｔ－ＲＮＡ合酶Ｇｌｕｔａｍａｔｅ－ｔＲＮＡ　ｓｙｎｔｈａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

２ 谷氨酰－ｔＲＮＡ还原酶Ｇｌｕｔａｍｙ　ｌ－ｔＲＮＡ　ｒｅｄｕｃｔａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

３ 谷氨酸酯－１－半醛２，１氨基变位酶Ｇｌｕｔａｍａ　ｔｅ－１－ｓｅｍｉａｌｄｅｈｙ　ｄｅ　２，１－ａｍｉｎｏｍｕｔａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

４　 ５－氨基酮戊酸脱水酶５－Ａｍｉｎｏ　ｌｅｖｕｌｉｎａｔｅ　ｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅ 细胞质基质Ｃｙｔｏｓｏｌ

５ 胆色素原脱氨酶 Ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔ　ｈｙｌｂｉｌａｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ 细胞质基质Ｃｙｔｏｓｏｌ

６ 尿卟啉原Ⅲ合成ＵｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎⅢｓｙｎｔｈａｓｅ 细胞质基质Ｃｙｔｏｓｏｌ

７ 尿卟啉原Ⅲ脱羧酶ＵｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎⅢｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ 细胞质基质Ｃｙｔｏｓｏｌ

８ 粪卟啉原Ⅲ氧化酶ＣｏｐｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎⅢｏｘｉｄａｓｅ 线粒体 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

９ 原卟啉原氧化酶Ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ　ｏｘｉｄａｓｅ 线粒体 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

１０ Ｍｇ－螯合酶 Ｈ 亚基 Ｍａｇｎｅｓｉｕｍ　ｃｈｅｌａｔａｓｅ　Ｈ　ｓｕｂｕｎｉｔ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

Ｍｇ－螯合酶Ｉ亚基 Ｍａｇｎｅｓｉｕｍ　ｃｈｅｌａｔａｓｅ　Ｉ　ｓｕｂｕｎｉｔ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

Ｍｇ－螯合酶Ｄ亚基 Ｍａｇｎｅｓｉｕｍ　ｃｈｅｌａｔａｓｅ　Ｄ　ｓｕｂｕｎｉｔ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１１ Ｍｇ－原卟啉Ⅸ 甲基转移酶 ＭａｇｎｅｓｉｕｍｐｒｏｔｏⅨ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１２ Ｍｇ－原卟啉Ⅸ 单甲基酯环化 Ｍｇ－ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎⅨ ｍｏｎｏｍｅｔｈｙｌｅｓｔｅｒｃｙｃｌａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１３　 ３，８－联乙烯叶绿素酸酯ａ　８－乙烯基还原酶３，８－Ｄｉｖｉｎｙｌｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ　８－ｖｉｎｙｌｒｅｄｕｃｔａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１４ 原叶绿素酸酯氧化还原酶Ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ　ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１５ 叶绿素合酶Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｓｙｎｔｈａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

１６ 叶绿素酸酯ａ加氧酶Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅａ　ｏｘｙｇｅｎａｓｅ 叶绿体Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

够对细胞膜产生严重的光氧化损伤。因此，合理地调

节Ｐｃｈｌｉｄｅ在子叶中的含量对于子叶绿化过程的顺利

进行，以及幼 苗 的 正 常 发 育 均 具 有 较 为 重 要 的 意 义。

Ｇｌｕ－ｔＲＮＡ还原酶是５－ＡＬＡ合成的限速酶，通过对其

酶活性的调节 能 够 从 源 头 控 制Ｐｃｈｌｉｄ在 子 叶 中 的 含

量。Ｆｌｕ蛋白是一个分子量２７ｋＤ、定位于质体的膜蛋

白，由ａｐｅｌ等在过量积累原叶绿素酸酯 的 拟 南 芥Ｆｌｕ
缺陷型中被鉴定［５４］。Ｆｌｕ蛋白能够与Ｇｌｕ－ｔＲＮＡ还原

酶Ｃ端的卷曲螺旋结构域特异性结合，从而抑制Ｇｌｕ－
ｔＲＮＡ还原酶活性［５５］。对油菜子叶５－ＡＬＡ调控的研

究发现，当Ｐｃｈｌｉｄｅ过量时通过Ｆｌｕ蛋白参与Ｇｌｕ－ｔＲ－
ＮＡ还原酶活性的负反馈调节。在黑暗中生长的Ｆｌｕ
缺陷型 植 株 中，由 于 Ｇｌｕ－ｔＲＮＡ还 原 酶 活 性 缺 乏Ｆｌｕ
蛋白的抑制，原叶绿素酸酯大量积累［５６］。在对挪威云

杉（Ｐｉｃｅａ　ａｂｉｅｓ）子 叶 的 研 究 中 也 有 相 似 的 结 果，暗 处

理下Ｆｌｕ蛋 白 积 累 量 显 著 高 于 光 照 处 理，Ｇｌｕ－ｔＲＮＡ
还原酶活性 明 显 降 低，从 而 降 低 了５－ＡＬＡ和 合 成 速

率，限制了Ｐｃｈｌｉｄｅ在子叶中的积累［５７］。除子叶中Ｆｌｕ
蛋白对Ｐｃｈｌｉｄｅ含 量 的 调 控 外，植 物 激 素 乙 烯 在 子 叶

Ｐｃｈｌｉｄｅ含 量 调 节 中 也 发 挥 了 较 为 重 要 的 作 用。

Ｚｈｏｎｇ等［５８］通过启 动 子 融 合 ＧＵＳ的 方 法，分 析 了 拟

南芥子叶中植物激素乙烯对原叶绿素酸酯氧化还原酶

（ＰＯＲ）基因表达的影响，发现通过ＡｇＮＯ３处理阻断乙

烯信号转导后，子叶中ＰＯＲ基因未表达，该结果证实

了乙烯能够调节ＰＯＲ基因的表达，进而影响了Ｐｃｈｌｉｄ
在子叶中的含量。而在进一步的研究中，通过对拟南

芥Ｆｌｕ缺陷型子叶进行乙烯处理，显著降低了子叶中

Ｐｃｈｌｉｄｅ的含量，且ＲＯＳ也有较大幅度的下降，说明子

叶中存在一种由乙烯调控、不依赖Ｆｌｕ蛋白的Ｐｃｈｌｉｄｅ
调节方式［５８］。

４　展望

子叶在高等植物发育过程中参与了诸多重要的生

理过程，不但能够为幼苗的发育提供营养及能量，还能

够对幼苗的发育过程进行调节，且在幼苗响应生物与

非生物胁 迫 过 程 中 也 起 到 了 关 键 作 用。综 合 分 析 发

现，虽然关于子叶生理功能的研究已见大量报道，但研

究大多集中于宏观水平，诸多机制还不明确，且缺乏对

分子机理的深入理解，今后的研究需要在以下几个方

面进一步深入：

１）利用基因芯片技术检测子叶绿化过程中基因表

达水平的变化，同时要充分考虑不同植物的种类、相关

基因的亚细胞定位以及外界条件变化，以便更确切地

分析子叶绿化过程的影响机制及其调控特点。

５９９２
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２）结合转录组学与蛋白组学技术手段，在基因和

蛋白层次解析子叶响应生物与非生物胁迫过程中的分

子调控网络，鉴别子叶响应胁迫的相关调控基因与参

与防御作用的功能蛋白质，从而更加系统地解析子叶

在抵御生物与非生物胁迫过程中的途径与机理。

３）利用代谢组学 高 通 量 检 测 的 技 术 特 点 并 结 合

生物信息学 的 方 法，分 析 油 料 作 物 子 叶 中 脂 肪 酸 的

代谢过程，分 析 其 代 谢 网 络 结 构、限 速 步 骤，从 而 更

加全面、系统 地 理 解 子 叶 在 贮 藏 物 质 动 员 过 程 中 的

重要作用。
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