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摘要: 为揭示蔗糖能否引起植物胚轴维管束细胞数量增多, 将拟南芥播种于添加88 mmol·L-1
蔗糖和不添加糖的MS培养基

上, 对生长在不同培养基上的幼苗胚轴横切, 显微镜下统计切片上维管束细胞数量。结果显示, 与不加糖相比, 加糖条件下

萌发4 d后幼苗维管束细胞总数增加约70%, 维管薄壁细胞和导管分子都增加100%以上, 筛管分子增加约90%, 中柱鞘细胞

数量不变。显然, 蔗糖不仅使维管束薄壁细胞数量增多, 也使筛管分子和导管分子数量增多。因此认为, 添加蔗糖对拟南芥幼

苗胚轴维管束具有双重效应, 既引起维管薄壁细胞增殖, 又促进维管薄壁细胞分化, 从而使导管分子和筛管分子数量增多。
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Abstract: In order to understand whether increased sucrose could stimulate cell proliferation and conducting 
element differentiation in vasculatures, Arabidopsis seeds were sowed on sucrose-free and sucrose-added me-
dia. Cell numbers in vasculatures of cross sections of hypocotyls from seedlings grown on media with and with-
out addition of sucrose were compared by means of microscopy. Compared to those in seedlings grown on the 
medium without addition of sugar, the total number of hypocotyl vascular cells in seedlings grown on the su-
crose-added medium is increased by around 70%, the numbers of parenchyma cells and vessel elements are in-
creased by over 100%, the number of sieve elements increased by about 90%, while the number of pericycle 
cells remains unchanged. Obviously, sucrose not only induces proliferation of vascular parenchyma cells, but 
also promotes differentiation of parenchyma cells into sieve and vessel elements. Based on these observations, 
it is concluded that the increased sucrose have dual functions in hypocotyl vasculatures in young Arabidopsis 
seedlings, parenchyma cell proliferation and concomitant cell differentiation that leads to increased numbers of 
vessel and sieve elements.
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蔗糖是光合作用的主要产物, 也是碳同化物

长途运输的主要形式(Jang和Sheen 1994; Ward等
1998)。蔗糖不仅参与代谢过程, 还作为信号分子

参与调节植物生长发育的许多过程(Smeekens 
2000; Rognoni等2007; Smith和Stitt 2007), 其中包

括蔗糖参与细胞分裂过程的调控(Riou-Khamlichi
等1999, 2000; Gaudin等2000)。对细胞分裂过程的

调控是通过调节周期蛋白基因表达而实现的

(Smeekens等2010)。很多研究表明蔗糖诱导G1期
细胞周期蛋白D基因的表达(Masubelele等2005; 
Menges等2006)以及E2F家族成员基因的表达

(Mariconti等2002; Desvoyes等2006; Hirano等2008, 
2011)。人们早就注意到蔗糖能够诱导顶端分生组

织和体外培养组织发生细胞分裂(Ballard和Wild-
man 1964; Van’t Hof 1966; Van’t Hof和Rost 1972; 
Riou-Khamlichi等2000; Brouquisse等2007), 但是, 
蔗糖能否诱导维管束内发生细胞分裂从而使维管

束细胞数量增多, 还鲜有报导。

双子叶植物胚轴中央有中柱(维管束), 其最外

层是中柱鞘, 包围着里面的木质部和韧皮部。拟

南芥有明显下胚轴, 在种子发育时期建立, 位于子
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叶着生点与胚根之间, 与胚根明显区别之一在于

胚轴的皮层有两层细胞, 而胚根的皮层只有一层

细胞。种子发育时期, 胚轴中柱的导管分子和筛

管分子前身已经确定, 种子发芽后, 导管和筛管分

子的前身成熟, 成为输导系统的管道(Busse和Evert 
1999)。通常, 拟南芥幼苗时期胚轴微管束内不发

生细胞分裂(Hardtke和Berleth 1998; Busse和Evert 
1999; Sibout等2008; Ragni等2011), 因为辅助运输

的维管薄壁细胞已经脱离细胞周期(Masubelele等
2005)。将拟南芥播种到添加蔗糖和不添加蔗糖培

养基上, 如果培养基中的蔗糖引起胚轴维管薄壁

细胞增殖, 就容易观察到生长在加蔗糖培养基上

的幼苗胚轴维管束细胞数量比生长在不加糖培养

基上的幼苗维管束细胞数量多。因此, 把拟南芥

播种在添加蔗糖和不添加蔗糖培养基上, 比较生

长在两种培养基上的幼苗胚轴维管束细胞数量, 
以揭示蔗糖能否引起胚轴维管束细胞数量增多。

材料与方法

1  材料与培养

实验材料为哥伦比亚野生型拟南芥(Arabi-
dopsis thaliana L.)。种子用20%漂白液(含0.1% 
Triton X-100)消毒5 min, 用4 

℃低温处理3 d, 然后

播种到两种培养基上, 一种是添加有88 mmol·L-1
蔗

糖的MS培养基, 另一种是不添加任何糖的MS培养

基。环境条件为25 
℃, 16 h光照/8 h黑暗光照周

期。

2  光学和电子显微观察

萌发4 d和8 d各取材一次, 每次分别从添加蔗

糖和不添加糖培养基上任意选幼苗各10株, 切取

其下胚轴中段, 用2%戊二醛(50 mmol磷酸缓冲液

配制, pH 6.8)于4 
℃温度下固定4 h, 再用1%四氧化

锇(50 mmol磷酸缓冲液配制, pH 6.8)于4 
℃温度下

固定4 h, 之后用浓度梯度10%的上行系列酒精脱

水, Epon812树脂包埋。包埋时再将胚轴切段从中

部折断, 使断面向着包埋块头部, 以确保观察位置

的一致性。做厚度1 µm半薄切片和70 nm超薄切

片, 半薄切片用甲苯胺蓝染色, 光镜下观察; 超薄

切片用醋酸双氧铀和柠檬酸铅双重染色, 透射电

子显微镜下照相 ,  统计维管薄壁细胞、导管分

子、筛管分子和中柱鞘细胞数量。

实验结果

拟南芥下胚轴包含多层细胞, 由外向内依次

为一层表皮、两层皮层、一层内皮层和位于中央

的中柱, 皮层的内层和内皮层每层稳定性地含8个
细胞(图1)。中柱细胞比皮层细胞小得多, 中柱最

外层细胞较内层细胞大, 排列较整齐, 为中柱鞘。

中柱鞘以内有导管分子、筛管分子和维管薄壁细

胞。维管薄壁细胞包括木质部薄壁细胞、韧皮部

薄壁细胞和伴胞。中柱鞘、导管分子、筛管分子

和维管薄壁细胞构成中柱维管束。

图1  胚轴结构组成

Fig.1  Anatomical structure of hypocotyl
生长在含蔗糖培养基上的4天龄幼苗胚轴横切面, 可见表皮、

皮层、内皮层和中柱。CO: 皮层; EN: 内皮层; EP: 表皮。

4天龄幼苗胚轴各类型维管组织细胞统计结

果如表1。不加糖培养基上的幼苗胚轴维管束细

胞总数为43.6个, 其中维管薄壁细胞20个, 导管分

子4个, 筛管分子4个(图2), 而加糖培养基上的幼苗

胚轴维管束细胞总数增加到74.9, 维管薄壁细胞数

增加到43, 导管分子数增加到8.29, 筛管分子数增

加到7.71 (图3), 分别增加了71.79%、115%、

107.25%和92.75%, 均差异极显著。比较生长在不

加糖培养基上的8天龄(图略)和4天龄幼苗胚轴, 维
管束各类细胞数量没有明显变化, 显示细胞数量

稳定性。图4为生长在加糖培养基上8天龄幼苗胚

轴的维管束, 与4天龄幼苗相比, 胚轴维管束导管
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分子数基本没有变化 ,  但筛管分子数量有所增

加。生长在不加蔗糖培养基上的幼苗胚轴中柱鞘

每周有14~15个细胞, 生长在加蔗糖培养基上的幼

苗胚轴中柱鞘每周也有14~15个细胞, 显示蔗糖没

有造成胚轴中柱鞘细胞数量变化。同样, 两种培

养基上生长的幼苗胚轴中柱的横切面大小也没有

明显变化。

比较图2和图3、4, 生长在加蔗糖培养基上的

幼苗胚轴维管薄壁细胞在数量增多的同时, 体积

显著缩小。生长在不加蔗糖培养基上的幼苗胚轴

中, 维管薄壁细胞与直径最大的导管分子大小接

近(图2), 而生长在加蔗糖培养基上的幼苗胚轴中, 

大部分维管薄壁细胞比直径最大的导管分子小得

多(图3、4)。体积缩小的维管薄壁细胞主要分布

在韧皮部, 木质部薄壁细胞体积较大(图3、4), 与
对照(图2)中相似。

在不加糖培养基上生长的幼苗下胚轴中, 导
管分子排成一行(图2), 在加糖培养基上生长的幼

苗胚轴中, 导管分子在维管束中央部位形成一团

(图3、4), 表明导管分子数量增多。导管分子在维

管束中央部位聚集成团, 这一现象说明, 只有维管

束中部靠着预先存在的导管分子的那些薄壁细胞

才有机会分化成导管分子, 而边缘部位的薄壁细

胞和离导管分子较远的薄壁细胞不会分化成导管

表1  加糖与不加糖培养基上生长的4天龄幼苗胚轴维管束细胞数量比较

Table 1  Comparison of numbers of hypocotyl vascular cells in 4-day-old seedlings grown on media with and without  
addition of sucrose

　                                                     总维管束细胞/个                      薄壁细胞/个                             导管分子/个                          筛管分子/个

无糖培养基上的幼苗 43.6±1.82	 20±2.24	 4.00±0	 4.00±0
加糖培养基上的幼苗 74.9±7.15	 43±6.81	 8.29±0.756	 7.71±0.756

图2  生长在未加糖培养基上的4天龄幼苗胚轴中柱

Fig.2  Hypocotyl stele from a 4-day-old seedling grown on the medium without addition of sucrose
A: 中柱横切面, 中柱鞘细胞变形是由取材时切割产生, 不影响细胞数量统计; B: A图上部放大的两个筛管分子; C: A图下部放大的两

个筛管分子; D: A图中部放大的4个导管分子。En: 内皮层; Pe: 中柱鞘; S: 筛管分子; V: 导管分子; VP: 维管薄壁细胞。



植物生理学报1008

分子。同样, 筛管分子数量增多, 但新增加的筛管

分子也不是随机分布, 而是相互靠近, 彼此排列成

团(图3、4)。

讨　　论

在加糖培养基上生长的幼苗与在不加糖培养

基上生长的幼苗相比, 胚轴中的维管薄壁细胞显

著增多, 表明增加外源蔗糖能引起维管薄壁细胞

数量增多。维管薄壁细胞在数量增加的同时, 细
胞体积减小, 意味着维管薄壁细胞发生分裂后子

细胞没有发生体积增长, 这与合子的最初几次细

胞分裂后体积减小类似。维管薄壁细胞数量增加

和伴随的体积缩小表明, 培养基中的蔗糖引起拟

南芥胚轴维管薄壁细胞发生细胞分裂, 即蔗糖具

有促进维管束细胞增殖的效应。蔗糖引起拟南芥

胚轴维管薄壁细胞数量增加的时期, 有两种可能

性: 一种可能是种子萌发过程中蔗糖促进了新维

管束细胞的产生, 另一种可能是幼苗时期蔗糖诱

图3  生长在加糖培养基上的4天龄幼苗胚轴中柱

Fig.3  Hypocotyl stele from a 4-day-old seedling grown on the medium added with sucrose
A: 中柱横切面, 可见8个成熟导管分子和4个未成熟导管分子, 7个成熟筛管分子; B: 4个成熟筛管分子和1个未成熟筛管分子; C: 3个成

熟筛管分子; D: 6个成熟导管分子和3个未成熟导管分子。B、C、D图为A图的局部放大。En: 内皮层; IV: 未成熟导管分子; IS: 未成熟筛

管分子; Pe: 中柱鞘; S: 筛管分子; V: 导管分子; VP: 维管薄壁细胞。

图4  生长于加糖培养基上8天龄幼苗胚轴中柱

Fig.4  Hypocotyl stele from a 8-day-old seedling grown on 
medium added with sucrose

导管分子在中央排列成团, 筛管分子在相对的两侧亦集中成

团。EN: 内皮层; IV: 未成熟导管分子; PE: 中柱鞘; S: 筛管分子; V: 
导管分子; VP: 维管薄壁细胞。
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导已分化的维管束细胞去分化后增加维管束细胞

数量, 然而, 要明确属于哪种情况, 还需要进一步

深入研究。蔗糖能够诱导顶端分生组织细胞分裂

已有报导(Ballard和Wildman 1964; Van’t Hof 1966; 
Van’t Hof和Rost 1972; Riou-Khamlichi等2000; 
Brouquisse等2007)。本研究表明, 蔗糖也能诱导胚

轴维管束内发生细胞分裂。

拟南芥种子萌发后, 脂类贮藏物质经过包括

乙醛酸循环和糖异生在内的一系列过程转化形成

碳水化合物(Canvin和Beevers 1961; Eastmond和
Graham 2001), 这些碳水化合物成为生长在不加糖

培养基上早期幼苗的碳源。这种情况下, 胚轴维

管束内的蔗糖可用性水平没有引起胚轴维管薄壁

细胞大量增殖。相比之下, 生长在添加蔗糖培养

基上的幼苗, 蔗糖的可用性水平提高, 结果引起胚

轴维管薄壁细胞大量增殖。蔗糖既能作为底物参

与代谢过程, 也能作为信号分子参与调节植物生

长发育的许多过程(Smeekens 2000; Rognoni等
2007; Smith和Stitt 2007), 包括对细胞分裂过程的

调控(Riou-Khamlichi等1999, 2000; Gaudin等
2000)。蔗糖通过调节周期蛋白基因表达而实现对

细胞分裂过程的调控(Masubelele等2005; Menges
等2006; Smeekens等2010)。Riou-Khamlichi等
(2000)将拟南芥幼苗从不加蔗糖的培养基转移到

添加88 mmol·L-1
蔗糖的培养基上, 结果发现周期蛋

白D基因的mRNA水平急剧上升, 意味着从细胞周

期G1期向S期过渡(Nakagami等2002; Koroleva等
2004)。不过, 这些作者没有做细胞数目统计。

通常情况下, 蔗糖促进顶端分生组织、侧生

分生组织和体外培养组织中新维管束的分化

(Demaggio 1972; Wilson 1978; Ye 2002), 本实验结

果表明蔗糖也能促进胚轴维管束中的薄壁细胞分

化成新的导管分子和筛管分子。新增加的导管分

子总是靠着业已存在的导管分子, 显示一定的位

置特异性。本实验中蔗糖既促进拟南芥胚轴维管

薄壁细胞分裂, 又促进维管薄壁细胞向导管分子

和筛管分子分化, 显然, 蔗糖对拟南芥胚轴维管束

具有双重效应。
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