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植物晶体的形态结构、生物功能及形成机制研究进展
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摘要:晶体是植物体内产生的一种具有特殊形态结构与生理功能的代谢物,其分布广泛,已在 500 多种植物中发现有晶体的存

在。 晶体形态多样,有针晶、柱晶、棱晶、砂晶、簇晶等;类型丰富,有草酸钙晶体、钟乳体、硅质体、硫酸钙晶体及其它类型的晶

体;功能特殊,具有钙调节、植物保护和防御、重金属解毒、离子平衡、缓解逆境胁迫及其它多种生物功能。 晶体的形成涉及钙离

子的体外吸收和体内转运,草酸的生物合成,以及钙离子和草酸的耦合过程;晶体的生长发育涉及液泡、晶异细胞的调控及与其

它细胞结构的相互协作。 对晶体的研究进行综述,以期为晶体的进一步研究提供基础资料。
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Abstract: Plant crystals are one of the metabolin that have peculiar morphological structure and physiological function. They
are widespreading and have been found in more than 500 floristics. Crystals have multiple shapes, such as raphid, column
crystal, prism, sand crystal and cluster crystal and have multifarious types, including crystals of calcium oxalate, cystolith,
silicon plastid, calcium sulfate crystal etc. They also have significant functions, for instance, calcium regulating, plant
defense and protection, detoxifing heavy metal, ionic equilibrium, increasing stress tolerance and others biological
functions. The synthesis of crystal is associated with calcium ion absorbed in vitro and transported in vivo, the biosynthesis
of oxalate, and the coupling process of calcium ion and oxalate. The growth and development of crystal has close relationship
with interaction among vacuole, idioblast regulation, and others eucaryotic cell structures. Previous studies have been
summarized in this paper in order to identify the areas of further research.
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摇 摇 显微镜的发明为微观世界的探索和科学的发展

起到非常重要的作用。 Frey 在 1929 年就发现植物

体内有晶体的存在[1]。 Foster 1956 年将可以产生晶体

并专 事 于 这 种 功 能 的 细 胞 称 作 含 晶 异 细 胞

(crystalidioblast),简称含晶细胞[2]。 在不同植物和同

种植物的不同组织中都可观察到晶体,至今所观察

到的晶体大部分都聚积在特化的细胞———晶异细胞

的液泡中[3]。 植物的草酸钙晶体被认为是首先通过
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光学显微镜观察而被报道的晶体之一。 自此之后在

自然界陆续发现了各种草酸钙晶体[3],如岩石、土壤

以及所有五界生物(原核、原生、真菌、植物、动物界)
中,尤其是在从海洋藻类[4] 到陆地被子植物[5] 都有

草酸钙晶体的发生。 大部分的晶体都是由来自于环

境中的钙和生物体内合成的草酸形成的[3]。 到目前

为止, 已在 500 多种植物体内发现了草酸钙的沉积,
其中 90%的目属于高等植物, 80%的目属于被子植

物, 50%的目属于双子叶植物[6鄄26], 其主要存在于

维管束植物中(图 1) [27]。 晶体在植物体内如此广泛

的存在,必定有重要的生物学功能,有研究表明晶体

的形成是植物体内正常的代谢过程[28],也有研究指

出晶体在植物适应逆境中具有重要的作用[29鄄35]。 本

文主要论述晶体的类型、生物学功能和产生的机制

等,以期对晶体的功能和形成机理有进一步的认识,
为晶体生物学的研究提供参考和基础资料。

图 1摇 草酸钙晶体在植物中的分布[27]

Fig.1摇 The distribution of Calium oxalate crystal in plant[27]

依据 APG芋分类法

1摇 植物体晶体的类型和形态结构

自 20 世纪 80 年代以来, 随着对生物大分子活

性结构的深入了解,晶体学也逐渐成为研究的热点,
这些研究促进了结构植物学的长足发展。 在植物的

根、茎、叶等器官中均研究发现有晶体的存在,植物

的含晶结构中可以产生多种晶体, 这些晶体一般被

认为是后含物。 后含物是指细胞在生活过程中产生

的各种代谢产物或无生命活性的物质。 其中, 不少

后含物在植物细胞中形成结晶, 在每种植物的生长

发育过程中, 组织细胞所含的结晶类型、形状及大

小是比较稳定的, 但结晶体在不同科、属的组织中,
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其形态、大小、分布等均有一定的差异[36]。
1.1摇 晶体的类型

1.1.1摇 草酸钙晶体

含晶细胞中晶体的主要成分大多数是草酸

钙[29]。 植物中的草酸钙沉积较普遍,植物中有超过

215 个科的成员在组织中有草酸钙晶体聚积,其中约

54%为热带植物,3%为热带鄄亚热带植物,1%为亚热

带植物, 2% 为亚热带鄄温带植物, 18% 为温带植

物[30]。 产生草酸的植物(包括很多农作物)可聚积

3%—80%干重的草酸,植物中大概有 90%的钙可以

在草酸盐中发现[31鄄32]。 草酸钙沉积的主要部位分布

在植物的叶片、茎、种子、苞片、花药、根等器官中的

晶异细胞中[9,23,33], 另外还可形成在特定的组织或

细胞类型中, 如通气组织和石细胞[34]。
根据研究中常见的草酸钙晶体的形态,可分为

以下 5 类(图 2[26]和图 3[35] ):(1)针晶,为细小针状

结晶, 常排列不规则而充塞于细饱中。 少数聚集成

球状针晶丛或狭长延伸的针状晶体束(图 2:e,h;图
3:e);(2)柱晶,一个有锐利末端的延伸的晶体,可能

延伸成立方体、四方柱状或棱柱状,两端平截或呈三

角锥状, 少数呈斜尖或分叉状。 在有些植物中柱晶

的排列较有规律, 如白桐树及淫羊霍, 柱晶多沿茎

或叶的轴向分布,因而只有在纵切面才可见其全

形[37](图 3:c,d); (3)棱(方)晶,形状多样,有类方

形、角锥形、菱形、多面形或不规则块状, 多存在于

薄壁组织中(图 2:a,b,c;图 3:a,b);(4) 砂晶,单个

细胞中由很多微小的、单独的晶体组成的结晶块;
(5)簇晶,为许多棱形或角锥形结晶聚集而成的晶

簇, 小单晶的尖端突出在整个表面,簇晶的大小及

棱角角度的大小等具有鉴别意义, 如刺五加与无梗

五加粉末的区别[37](图 2:d;图 3:f)。 晶体的其它形

状似乎是这些形态的变异或中间体[38]。 草酸钙晶

体无器官、组织特异性,有时数种形态的晶体有可能

在同一植物的同一或不同组织或器官中并存。 植物

图 2摇 植物体内草酸钙晶体的形态[26]

Fig.2摇 The morphology of Calium oxalate in plant[26]

(a)香蕉叶柄中分离出的棱晶 The prism isolated from petiole of Musa cavendishit;(b)大豆种皮中分离到的棱晶 The prism isolated from coat of
Soybean;(c)番茄叶片中分离到的假四面体棱晶 The pseudotetrahedral fourlings crystals isolated from blade of Lycopersicon esculentum;(d)椒草叶

片栅栏组织中的晶簇 The vug distributed in palisade tissue of Peperomia.;(e)美洲葡萄叶片中分离出的针晶束 The raphid isolated from blade of
Vitis labrusca.;(f)光学显微镜下晶异细胞内的针晶束( R)和与针晶束相连的有机质(M) The raphid linked with organic matter in crystal
idioblast;(g)香蕉叶片中分离出的晶异细胞(细胞内包含针晶束)The crystal idioblast isolated from blade of Musa cavendishit;(h)晶异细胞内露

出的针晶束(h) The raphids were emited from crystal idioblast
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图 3摇 不同地区酸枣叶片分泌的晶体的形态[35]

Fig.3摇 The morphology of crystal excreted from blades of Zizyphus jujube in different regions[35]

(a)不规则棱晶 Irregular edge prism crystal;(b)正六棱体晶体 Six鄄sided prism crystal;(c)正棱柱体晶体 Regular edge prism;(d)长棱柱体晶体

Long prismatic crystal;(e)针晶 Raphid;(f)簇晶 Vug

中的草酸钙主要以 2 种水合状态存在,即一水合物

CaC2O4·H2O (水草酸钙石)和多水合物 CaC2O4·
(2+x)H2O(草酸钙石) [39]。 两者具有不同的结构,
一水合物属于单斜晶系而多水合物属于四方

晶系[30,39]。
1.1.2摇 钟乳体

钟乳体呈棒锤形、长圆球形或圆球形, 表面具

有不规则层状波纹及小瘤状突起, 常具有纤维素柄

而与细胞壁相连结,其主要成分是 CaCO3。 在植物

体内,钟乳体多存在于叶或茎的表皮细胞或毛茸基

部的细胞腔内。 少数植物如球花马蓝等的皮层、韧
皮部及髓部也有沿茎轴向排列的钟乳体[37]。
1.1.3摇 硅质体

硅质体的主要成分是 SiO2。 硅质体多为圆簇状

小团块, 除氢氟酸外不溶于其它任何酸。 其多存在

于表皮细胞或薄壁组织中, 少数分布在纤维束周围

的细胞中而类似晶鞘纤维(如石解)或存在于种皮厚

壁细胞腔内(如姜科) [37]。
1.1.4摇 硫酸钙结晶

怪柳科植物无草酸钙结晶,而具簇晶状或棱晶

状石膏结晶, 这种晶体的主要成分为 CaSO4,有的形

成晶鞘纤维(如西河柳)。
1.1.5摇 其它类型的晶体

除上述常见的晶体外,还存在其它类型的晶体。

这些晶体从化学结构组成上属于有机物类晶体,主
要有以下几种:(1)菊糖,分子式(C6H10O5)n, 为吠

喃果糖聚合物,球形或半球形结晶, 表面观具放射

状线,主要分布在桔梗目(桔梗科、菊科)。 (2)橙皮

甙,分子式 C28H34O15,为二氢黄酮甙,聚集成球簇状、
树枝状或羽毛状淡黄色针状结晶, 主要分布于芸香

科, 此外在冬青科、唇形科及菊科的某些属中也有

分布。 (3)蛋白质拟晶体,为黄褐色或红色,存在于

复合糊粉粒中, 其外部有无定形蛋白质薄膜, 内含

一个球晶体和一至数个拟晶体或仅含拟晶体。 拟晶

体并不是真正的晶体, 而是蛋白质结合了结晶和胶

体的性质而形成的一种多角形或类方形的实体。
(4)植酸,马槟榔种子糊粉粒中的球晶体主要成分为

植酸。 另外在一些少数植物中还存在不常见的晶

体,如荻蓝叶肉细胞中含细小颗粒状或片状蓝色靛

蓝结晶,肉豆蔻中析出的针簇状或羽毛状结晶。

2摇 晶体的功能

随着科学技术的发展和研究的不断深入,人们

对植物体中晶体功能的认识不断提高。 最初人们认

为草酸钙晶体是植物体内新陈代谢的最终垃圾产物

对生物体内有毒害作用[28]。 然而后来的研究表明,
晶体并不是植物体内代谢的垃圾产物,其在植物体
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内具有多种重要的功能[29鄄35,39]。 晶体是植物体内产

生的一种具有特殊形态结构与生理功能的代谢物。
晶体形态和大小的多态性及其时间和空间的分布特

征,引发形成了许多有关植物内晶体功能的假说。
其可能的功能涉及到钙调节、离子平衡 (如 Na+、
K+)、植物防御、组织支撑和植物硬度、解毒(如重金

属或草酸)、光的聚集和反射及植物逆境的适应等。
2.1摇 Ca 调节功能生

Ca 是一种重要的基本植物营养元素,植物对其

需求形式是以离子形式表现出来的。 大多数植物通

过特殊的细胞器如内质网、液泡、叶绿体和线粒体的

吸收来调节胞质 Ca2+水平,或主动将 Ca2+泵入质外

体中[40]。 作为胞质第二信使,Ca2+连接一定范围内

的外界刺激与生理反应。 一般认为,含晶细胞的主

要功能是一个局部钙库,可减少毗邻细胞周围质外

体中 Ca 浓度[41鄄42]。 外源 Ca2+可诱导大量草酸钙晶

体的快速生成(在 1 h 之内),生成晶体的大小及数

量随着植物生长环境中 Ca 浓度的变化而变化[41鄄42]。
Volk 等研究认为针晶体的形成可能有双重功效:一
是 Ca 调节,二是植物防御;而晶簇(球形)的形成则

只与 Ca 调节有关。 晶簇的形成是种动态过程,与
Ca 水平的波动相互响应:当 Ca 水平高时,晶簇的大

小和数量迅速增长;而当 Ca 受限制时,晶簇的大小

和数量则减少。 其分解出的 Ca 可便于植物利

用[43],以此推测,晶体可能是 Ca 的临时储存单位。
晶体随 Ca 源这种结晶以及溶解的现象在很多植物

中都有存[42,44鄄45]。
2.2摇 植物保护和防御

晶体具有多种形态结构,这与其保护防御功能

有关[46]。 在瞪羚(Gazella dorcas)食草性的研究中观

察到,全能花属植物 Pancratium sickenbergeri 只有其

叶片的尖端受到啃食,而叶片的尖端是整个叶片中

唯一无针晶的部分[47]。 Ruiz 等 2002 年研究发现生

长在放牧最多的地方的植物含有的晶体最多,而生

长在放牧最少的地方的晶体积聚较少或没有晶体;
且剪下的或受损伤的植物叶片中草酸钙的积聚并没

有增加,这表明,在这种情况下,晶体的形成是非诱

导性的[46]。 这样看来,此研究中晶体的形成可能是

一个进化的程序化过程,晶体的形成也可能是植物

对取食压力的响应[46]。 某些植物的草酸钙晶体有

倒钩和凹槽[34],被取食后晶体突出物会刺激食草动

物的黏膜[47],凹槽释放化学刺激物(如一类有毒的

蛋白水解酶或葡糖苷)进入动物伤口[5],从而避免被

取食伤害。 由此看来,这些结构可能有防止被取食

的威慑作用。
2.3摇 重金属解毒

酸性土壤大约占全世界可耕地面积的 40%, 酸

性土壤中铝的毒性是限制农作物产量的一个主要问

题。 微摩尔浓度的铝就能抑制植物根的生长并影响

植株体内营养物质和水分的平衡[48]。 植物可合成

有机酸(如柠檬酸、苹果酸和 /或草酸)与游离的重金

属离子结合为非活性态以增强其对重金属的耐

受[49]。 有些植物用草酸(盐)解除环境中有害金属

的毒性,如铅、铝、锶和镉等。 此类作用于植物生长

环境的金属,通常将重金属结合成草酸盐晶体[50鄄52]。
2.4摇 离子平衡

某些植物的有机酸影响离子吸收和离子平衡。
草酸是许多植物的主要有机酸,可能在离子平衡中

起特殊作用[53]。 荞麦中 Ca 的聚集可引发草酸增

加;且高钾水平下形成的草酸盐较少[54]。 晶体能螯

合除去植物体内多余的草酸[38],因而,含晶细胞中

草酸盐晶体的形成可能有助于调控植物体内的离子

平衡[19]。
2.5摇 缓解逆境胁迫

含晶细胞的广泛存在暗示了含晶异细胞具有重

要的生理功能。 越来越多的实验证据表明草酸盐、
草酸盐氧化酶及其草酸被分解后的产物都参与植物

正常的生理生化代谢及其抗逆反应[55]。 含晶细胞

多集中在沙生、旱生植物的叶和轴器官中,荒漠植物

中的含晶细胞被认为是其抗旱结构特征之一, 推测

它们可能与荒漠植物适应干旱和盐碱环境有

关[56鄄58]。 这些沙生、旱生植物中的含晶细胞有较高

的渗透势,吸水能力强,在外界环境水分状况较好和

导管中水分输导良好时,它们可以吸收并贮存水分;
当外界环境干旱时,导管中水分输导受阻而不能正

常供给植物体内各部分对水分的需求时,此种结构

组织可为其周边细胞提供一个较为湿润的小环境,
从而提高植物的抗旱性[56鄄58]。 从几种荒漠植物的解

剖结构可以看出, 晶体主要在栅栏组织、贮水组织

和维管束中出现, 这符合形成晶体的相关离子

(Ca2+)从土壤到根、茎、叶的运输过程[19]。 徐静静

等对天津盐渍化生境 54 种植物钙晶体的研究表明,
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草酸钙晶体在落叶乔、灌木抵御盐分胁迫中发挥着

重要作用[59]。
2.6摇 其它功能

遮荫植物椒草属(Peperomia)的叶片具厚而清晰

的多层上皮层(即“窗口组织冶),叠加在栅栏组织细

胞上形成光合作用层。 每个栅栏细胞中都具有含晶

簇的液泡。 晶簇是一个由中心向外各个方向辐射的

小平面聚集而成的多面体球形(图 3:f)。 据推测这

种弱光适应性植物的晶体结构有助于将光平均分配

给沿着边缘壁排列和围绕在液泡周围的叶绿体中,
也可能将多余的光反射回“窗口组织冶,以驱散间歇

光照时的间歇光[59]。
水生植物中,通常含有与通气组织相关的草酸

钙晶体,有时晶体会伸入气腔(air space)中,如天南

星科(Aracea)和香蒲属(Typha)的针晶体等[19] 这类

晶体可能与气腔的形成有关[5]。
在许多药用植物中,根据晶体的类型和结构特

征,可以作为药材鉴别的依据。 药材植物种类繁多,
所含晶体的形状、大小、数量、分布疏密、排列方式、
所处位置等因植物而异, 这对不同药材的原植物真

伪、代用品的鉴别有重要意义。 如人参中只有簇晶、
其伪品华山参有砂晶;亲缘关系极近的川黄柏和关

黄柏的横切面上, 维管束周围都有方晶, 但关黄柏

多于川黄柏, 便于区别;怀牛膝的薄壁细胞中含砂

晶, 而川牛膝中的砂晶多聚积在细胞的角隅处;药
用大黄、掌叶大黄、唐古特大黄的根茎中所含的簇晶

最大直径分别为 155、135、106 滋m, 有利于三者的鉴

定区别;茜草中的针晶长、轴多呈平行,甘草中的方

晶长轴多呈纵向排列,葛根中的方晶长轴多呈横向

排列, 何首乌中的簇晶与大晶方晶共生, 桑寄生中

的方晶存在于石细胞中[37]。

3摇 晶体的形成机制

植物体内草酸钙晶体是内源合成的草酸和外源

吸收的钙离子共同反应的产物, 这一过程并不是简单

的化学沉淀过程, 而是受严格的遗传调控[34]。 草酸

(C2H2O4)容易和钙结合成难溶的草酸钙, 当溶液处

于过饱和态时就会形成晶体。 由此可见,晶体的形成

包括体内草酸的合成和体外钙离子的转运两个过程。
3.1摇 草酸的合成

草酸是植物体内一种简单的二元酸,其合成的

部位主要是细胞质和液泡[60]。 早期的研究证明植

物有机酸(包括草酸)的产生与植物的光合作用和碳

水化合物代谢有关。 大量实验表明草酸不是植物体

光合作用的直接产物, 而是由光合作用的产物作为

前体合成的[34]。 草酸的生物合成主要包括以下途

径(图 4[55] ): 淤在光呼吸过程中, 1,5鄄二磷酸核酮

糖被氧化形成乙醇酸, 乙醇酸再转化为乙醛酸。 于
在乙醛酸途径中, 异柠檬酸裂解形成乙醛酸。 盂在

微生物体内主要通过草酰乙酸的裂解来合成草酸,
在非绿色植物中也可能利用此途径合成。 榆 L鄄抗坏

血酸可作为合成草酸的底物[61]。 通过放射自显影

证明只有 L鄄抗坏血酸可用于草酸钙含晶异细胞的形

成。 但是在含晶异细胞中没有发现乙醛酸氧化酶的

存在, 所以由抗坏血酸转变成草酸的途径当时还不

清楚(图 4) [55]。 后来进一步的研究表明合成草酸的

前体物质可能是抗坏血酸, 通过14C 标记证实 L鄄抗
坏血酸用于合成草酸并最终形成草酸钙晶体[62鄄64]。
抗坏血酸合成草酸在晶异细胞内完成, 合成反应受

钙水平的调控[65鄄66]。

图 4摇 植物体内草酸钙的合成途径[55]

Fig.4摇 Pathways for plant oxalate biosynthesis

3.2摇 钙的转运

植物根系与土壤中的离子吸附交换后通过质外

体途径和共质体途径转运。 吸收的钙离子通过钙离

子 通 道 在 Ca2+ 鄄ATP ( 三 磷 酸 腺 苷, adenosine
triphosphate)酶和 Ca2+ / H+ 反向转运子的参与下,通
过跨越内皮层凯氏带和木质部薄壁细胞组织进行运

输[67]。 部分 Ca2+可由离子通道流进内皮层细胞, 这

部分钙离子有两种去向, 一种是通过共质体途径到
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达木质部薄壁细胞组织, 需要 Ca2+ 鄄ATP 酶驱动进入

中柱质外体;另一种是由内皮层细胞运出, 沿内皮

层内侧的质外体途径进入木质部导管, 并通过导管

沉积在植物器官中[69] 再随质外体途径由木质部流

通到细胞间进行再次分配[68鄄69]。 胞内钙离子浓度的

增加为草酸钙晶体的形成提供了充足的钙源,而钙

浓度的变化对草酸钙晶体的形态及水化状态都具有

影响[43]。
3.3摇 晶体的形成

晶异细胞是形成草酸钙晶体的场所。 晶异细胞

的细胞质中含有大量的高尔基体、线粒体、内质网、
特化质体及与液泡内晶体相连的独特膜结构[34,69鄄70]

(图 3a)。 高尔基体和线粒体为细胞的快速增长提

供能量, 而内质网与细胞内合成草酸钙密切相

关[69]。 植物体内的钙离子主要是通过质外体即木

质部流进入叶肉细胞壁内, 然后通过细胞壁上的钙

通道或泵进入内质网[69], 最终由内质网输送到液泡

内。 与此同时草酸(盐)也向液泡内运输, 它主要是

在含晶异细胞的细胞质或者液泡合成[60], 但是合成

的亚细胞位点不清楚。 如果草酸盐在细胞质合成,
主要由液泡膜上的通道或者运输工具转入液泡内与

钙离子结合形成草酸钙沉淀。 如果草酸在液泡产

生,其中草酸盐的主要前体 L鄄抗坏血酸可以在叶绿

体内大量合成包括所有的细胞壁, 因此处于细胞壁

上的由 L鄄抗坏血酸合成的草酸盐可以与钙离子结合

形成草酸钙晶体。 位于叶绿体内的 L鄄抗坏血酸合成

草酸盐后可能通过细胞壁上的通道进入邻近异细胞

的细胞质, 参与草酸钙晶体的形成, 其运输的具体

机制尚不清楚[71]。
晶体的形成是多个过程协调的结果。 基质 Ca2+

增加后, 质外体 Ca2+浓度也增加, 从而启动异质细

胞的分化, 细胞从抑制钙积累模式转为钙吸收模

式。 钙通道阻遏物可以抑制晶体的形成,用荧光标

记的通道蛋白阻遏物使异质细胞带上标记, 这就证

明异质细胞利用钙通道蛋白从质外体吸收 Ca2+ [69]。
液泡积累 Ca2+的同时, 草酸被运输到液泡。 液泡中

的小室控制着晶体生长的速率、方向和形态, 非晶

体基质也有调控作用。 从晶体中分离出来的基质蛋

白质可以促进晶体沉淀, 基质可能充当最初的成核

物质, 决定晶体生长方向和形态[72]。
含晶细胞表现出的特征包括:一个增大的核、特

化的质体、增多的内质网、高水平的 rRNA 及独特的

液泡成分(图 5:a) [38]。 细胞核和核仁的扩大是含晶

细胞发育过程中观察到的最初变化之一,此时,胞质

密集,且富含细胞器和小泡;与周围细胞相比,质体

变小并且几乎无基粒(图 5:c) [38]。 在含晶细胞发育

过程中,发现一些与晶体腔相关的结构—微管,如在

九节属植物 Psychotria punctata 的中心液泡中,发现

有大量直径在 10—13nm 的微管,通常平行于发育中

的晶体腔存在[37]。 作为细胞骨架元件的微管,可调

节生长细胞的形态[73]。 含晶细胞(如针晶体和柱状

晶)在晶体生长时会有所延长,因而研究者们推测微

管可能作用于调节晶体和细胞的生长[3]。 在晶体快

速生长时期,对晶体和细胞生长的细致的调节是极

为重要的。
晶异细胞中含有许多小囊泡 (图 5:d 箭头所

示), 这些小囊泡可能是通过融合方式调节腔膜形

成的(图 5:d 插图箭头所示) [70]。 膜腔和包裹膜腔

的基质分子能调控晶体的形成[28,43,70]:主要是通过

调节钙和草酸进入空腔的速率来控制晶体的生长速

度和形貌[43]。 从晶异细胞中分离出的基质蛋白含

有大量的酸性氨基酸, 具有较强的结合钙的能

力[74], 这将影响晶体成核、成核后的生长及最终的

形貌。 液泡调控晶体的形貌, 同时协调晶体生长和

细胞增大。 通常当晶异细胞膨胀到最大尺寸时, 晶

体就会停止生长[34]。 但对于晶体不同形貌的分化

机制还有待进一步的研究。
综上所述,晶体的合成和调控机制如图 6 所示,

植物吸收的钙离子通过钙通道和离子泵,完成跨膜

转运到达内质网,由内质网输送到液泡中;与此同时

细胞质和液泡特定部位合成的草酸也转运到液泡

中。 钙离子和草酸进入液泡后被转运到晶异细胞的

特定部位,在各细胞器的共同协调作用下形成晶体。
晶异细胞的高尔基体和线粒体为晶细胞的快速增长

提供能量,晶异细胞的微管和基质蛋白及液泡中的

小室控制着晶体生长的速率、方向和形态;晶异细胞

中的内质网和小囊泡主要通过调节钙和草酸进入空

腔的速率来控制晶体的生长速度和形貌。 由此可见

晶体合成及生长主要通过晶异细胞内部微管、基质

蛋白和液泡的共同作用进行主调控,其次是通过小

囊泡调节钙离子和草酸的转运速率来进行副调控。
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图 5摇 草酸钙晶异细胞的透射电子显微镜图[38]

Fig.5摇 crystal idioblast of calcium oxalate was observed under transmission electron microscopy[38]

(a)晶体存在于晶异细胞的液泡中,晶异细胞的细胞质中含有大量的线粒体、质体、光面内质网、高尔基体(箭头所示)和其它膜结构,标尺

为 1um;(b)晶异细胞及相邻叶肉细胞的横切面,在晶异细胞中晶体存在于液泡中并在膜的作用下排成纵列(箭头所示),液泡中含有许多

絮状物质(空心箭头所示),细胞质中含有丰富的内质网,标尺为 2um;( c)一列正在形成的晶体,每个晶体的两侧都膜包裹(无尾箭头所

示),标尺为 0.25um;(d)晶异细胞中含有许多小囊泡(箭头所示),小囊泡与膜腔的一端融合,标尺为 1um;图(a)为大藻,其余为浮萍;M:叶
肉;C:晶体;I:晶异细胞;Mt:线粒体;P:质体;V:液泡;W:细胞壁;PER:粗面内质网;ER:内质网

(a)crystals exist invacuole of crystal idioblast which contains majority of Mt, P, ER, Golgi apparatus and others membrane structure, bar is 1 um;
(b)the transection of crystal idioblast and its adjacent mesophyll cell,with the help of membranous, crystals align tandem( arrows show), vacuole
contains numerous flocculent material(open arrows show),abundant ER distribute in cytoplasm, bar is 2 um; (c)the forming crystals and its two sides
were pack by membrane(anury arrows show), bar is 0.25 um; (d)crystal idioblast contains a large amount of Capsule bubble,which were fusing with
one side of membranous Cavity, bar is 1 um; the plant of(a) is Pistia stratiotes,and others is lesser duckweed; M: mesophyll; C: crystals; I: crystal
idioblast; Mt: mitochondria; P: plastid; V: vacuole; W: cell wall; PER: rough endoplasmic reticulum; ER: endoplasmic reticulum

图 6摇 晶体的合成与调控

Fig.6摇 The synthesis and regulation of crystal
图中蓝色路线为晶体合成途径,绿色路线为调控途径

4摇 展望

对晶体的研究日益完善现已逐步形成一门学

科,且与其它学科交叉发展,利用材料化学的方法可

以模拟合成一些简单的晶体用作纳米材料。 现有的

研究对晶体的形态结构和基本功能阐述较清楚,但
对晶体发育过程中一些精细的调控机制和合成的亚

细胞位点仍需进一步的研究。 掌握这些机制,就可

以体外模拟合成和体内诱导生成晶体,这对晶体材

料的开发利用具有重要的意义。
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