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拟南芥种子至幼苗发育中导管分子的发生与连接 
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摘要  拟南芥发育早期导管分子的发生与连接至今并不十分清楚. 应用共聚焦激光扫描显微镜观察了
野生型拟南芥种子至幼苗发育中导管分子的启动与连接. 结果表明, 种子萌发后 2 h, 自第 1 个启动位
点——子叶节区下部启动导管分子的分化, 然后向下依次形成下胚轴和根的导管分子, 再向上形成了
子叶节区中部的导管分子. 种子萌发后 10 h, 自第 2个启动位点——子叶叶片中部偏下方启动导管分子
的分化, 并逐渐完成与子叶节之间的导管分子连接以及子叶叶片羽状环缘脉中导管分子的建成. 种子
萌发后 7 d, 由上胚轴-苗区形成的导管分子向下与子叶节区上部形成的导管分子发生连接, 至此形成该
幼苗轴向和侧向器官中导管分子的完整连接.  
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植物维管系统具有运输物质、传递信息、机械支

持和阻碍真菌及其他寄生物侵染等多种功能 , 因此
研究维管系统的发育已成为一个热点问题[1]. 到目前
为止, 人们运用生理、生物化学和分子生物学等多种
手段来研究维管系统的发育[2]. 生理学研究表明, 生
长素对于维管系统分化十分重要[3]; 生物化学和减数
杂交方法的研究也表明 , 大量的蛋白质参与了管状
分子的形成 , 如次生壁的形成和细胞程序性死亡过
程[4]; 分子生物学的研究进一步证明了某些基因在维
管组织分化中的作用[5]. 目前, 拟南芥和百日草已成
为研究维管系统发育的模式植物 [6,7], 尤其对拟南芥
突变体的研究已为人们了解不同部位维管系统发  
育的分子机制开拓了道路 , 例如控制维管束的排列
[8,9]、真叶叶脉网络的形成[10~13]、原形成层细胞的分

化[14,15]、初生木质部和次生木质部的分化[16,17]以及叶

和茎中维管组织的结构等[18,19]. 然而到目前为止, 对
野生型拟南芥种子至幼苗发育早期初生维管系统中

导管分子发育的时空性研究, 至今尚未见详细  报
道.  

本研究以野生型拟南芥为材料 , 首次应用共聚
焦激光扫描显微镜对其整体透明材料观察 , 追踪种
子萌发至幼苗发育过程中 , 导管分子在轴向和侧向
器官发生的位点、分化过程以及连接方式, 以此揭示
拟南芥初生维管系统中导管分子发育的时空性 , 同
时也可为拟南芥突变体的维管系统发育及相关生理

生化和分子生物学研究提供参考.  

1  实验材料及方法 
(ⅰ) 种子及幼苗培养.  选取 Columbia 生态型

野生型拟南芥(Arabidopsis thaliana)种子, 用 0.5%高
锰酸钾消毒 5 min, 蒸馏水冲洗 3遍后, 置于 1%琼脂
培养基上, 在 HPG-400H 人工气候培养箱中培养. 培
养箱中的光期温度为 23℃, 暗期温度为 17℃; 光照
周期为 16 h/8 h. 种子萌发 5 d 后转移到培养土(蛭
石∶方解土为 1 1)∶ 中, 在室温 24℃进行幼苗培养.  

(ⅱ) 应用共聚焦激光扫描显微镜观察整体透明
材料.  取种子萌发后 1, 2, 3, 4, 5, 6, 10, 12, 14, 16,  
18, 20, 22, 24和 28 h以及 5, 6和 7 d的材料, 在 7% 
NaOH 溶液中浸泡 24 h(其中裹有种皮的材料先要去
除种皮), 蒸馏水冲洗 3遍后, 再用 50%乙醇冲洗 3遍, 
放入 10%甘油中, 在 50℃温箱中挥发至 100%甘油. 
材料用甘油封片.  

上述材料(每一时间点取 2或 3个样本)在整体透
明前用体视显微镜观察. 整体透明后材料不经染色, 
直接用 ZEISS LSM META-5共聚焦激光扫描显微镜
观察并拍照, 其中激发光是 488 nm, 每张图片有 25
张光切片, 光切片厚度为 0.9 µm.  

以上实验重复 2次.   
(ⅲ) 石蜡切片.  取拟南芥种子萌发后 5 d 的材

料(每次取 5个样本, 重复 2次), 用 50% FAA溶液固
定, 经乙醇系列脱水和二甲苯透明, 浸蜡并包埋, 用
旋转切片机做纵切连续切片, 切片厚度为 8 µm, 经
番红-固绿对染后制成永久切片, 在 Olympus 光学显
微镜下观察并拍照.  
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2  结果 
2.1  拟南芥种子萌发后 1~6 h观察 

拟南芥种子萌发后 1~6 h, 在体视显微镜下观察: 
胚为曲生胚, 子叶包于种皮内. 初期子叶弯曲并与胚
根成一定角度, 后期由于子叶叶柄的伸长, 使子叶与
胚根所呈的弯曲度逐渐变小.  

经整体透明处理材料在共聚焦激光扫描显微镜

下观察, 结果表明, 种子萌发后 1 h, 未见导管分子的
分化, 此时子叶的原形成层已经形成, 由于原形成层
细胞处于待分化状态, 细胞质较浓厚, 细胞壁未有木
质素沉积, 因此原形成层细胞未见自发荧光; 而叶肉
细胞含有内含物, 故有自发荧光, 但细胞壁中未有木
质素沉积, 故细胞壁未见自发荧光(图 1(a)). 下胚轴
和根中原形成层也已经形成, 未见自发荧光; 由于薄
壁细胞含有内含物, 故细胞质中有自发荧光(图 1(b)).  

种子萌发后 2 h, 子叶节区下部出现微弱的自发
荧光, 可见该处首先启动导管分子的分化, 为环纹导
管分子(图 1(c)). 种子萌发后 4 h,下胚轴和根中出现
自发荧光 , 可见导管分子分化的方向是由子叶节区
下部向下发育, 形成了下胚轴和根的导管分子(根据 

先分化形成的导管分子较后形成的导管分子的细胞

壁沉积有较多的木质素 , 因此可根据荧光强弱分辨
出导管分子分化的部位、方向和时间)(图 1(d)). 种子
萌发后 6 h, 子叶节区中部出现自发荧光, 表明分化
方向是由子叶节区下部再向上分化形成该区的环纹

导管分子(图 1(e)), 但此时子叶叶片中未见导管分子
的分化. 

2.2  拟南芥种子萌发后 10~28 h观察 

拟南芥种子萌发后 10~28 h在体视显微镜下观察, 
结果显示, 子叶逐渐脱离种皮, 且由于子叶叶柄的明
显伸长而与下胚轴-根的弯曲度继续减小, 致使子叶
与胚根近乎成一直线. 

经整体透明处理材料在共聚焦激光扫描显微镜

下观察, 种子萌发后 10 h, 根据材料自发荧光, 可见
自第 2个启动位点——子叶叶片中部偏下方开始启动
导管分子的分化 , 同时由子叶节区中部分化形成的
导管分子进入至子叶叶柄 , 再进入至子叶叶片基部
形成新的导管分子 , 但是子叶叶片中部偏下方和子
叶叶片基部之间仍未见导管分子的连接 , 出现了导
管分子的不连接区域(图 2(a)). 种子萌发后 12 h, 一 

 
图 1  拟南芥种子萌发后 1~6 h共聚焦激光扫描显微镜观察 

左侧为模式图, 示(a)~(e)图在幼苗的具体部位. (a)和(b)示种子萌发后 1 h, (a)子叶与(b)下胚轴-根区未见导管分子的分化; (c)~(e)示
种子萌发后 2, 4和 6 h, 导管分子分化依次出现在(c)子叶节区下部、(d)下胚轴-根区和(e)子叶节区中部 

 

www.scichina.com  1859 



 
 
 
 
 
 
 

  第 50卷 第 17期  2005年 9月  论 文 

子叶叶片中部偏下方与子叶叶片基部已出现环纹导

管分子的连接, 并向子叶叶尖分化出新的导管分子, 
即形成了子叶的主脉(图 2(b)). 种子萌发后 16~28 h, 
由主脉顶端先向子叶片的一侧边缘分化出导管分子

图 2(c), 接着向另一侧边缘分化出导管分子(图 2(d)); 
至子叶叶片边缘分化的导管分子在向下继续分化到

子叶叶片中部时, 又转向内侧分化, 进而与主脉连接
(图 2(d)); 随后与主脉连接的侧脉又再向外侧和向下
分化出导管分子 , 最终形成了子叶叶片的羽状环缘
叶脉. 该脉序特点为: 简单, 稀疏, 仅由主脉和两侧 

成双“W”状的侧脉构成(图 2(e)). 

2.3  拟南芥种子萌发后 5~7 d观察 

石蜡连续纵切片观察: 种子萌发后 5 d 的前期, 
子叶节区上部为薄壁组织细胞填充(图 3(d)).  

经整体透明处理材料在共聚焦激光扫描显微镜

下观察, 种子萌发后 5 d 的后期, 子叶节区上部出现
薄壁细胞转分化, 开始形成螺纹导管分子, 并向上胚
轴-苗区发育(图 3(a)); 此时上胚轴-苗区已出现第 1
对真叶原基, 但未见导管分子的分化(图 3(a)). 种子
萌发后 6 d, 上胚轴-苗区原形成层开始分化形成导管 

 

 
图 2  拟南芥种子萌发后 10~28 h共聚焦激光扫描显微镜观察 

(a) 子叶叶片中部偏下方启动导管分子的分化(箭头所示), 且未与子叶叶片基部的导管分子连接; (b) 子叶叶片中部偏下方和子叶
叶片基部的导管分子已完成连接; (c)和(d)子叶主脉发育至叶片尖端后, 先后向两侧边缘分化出导管分子; (e) 子叶的羽状环缘脉 

 

 
图 3  拟南芥种子萌发后 5~7 d观察 

(a)~(c) 共聚焦激光扫描显微镜观察: (a) 种子萌发后 5 d的后期, 子叶节区上部由薄壁细胞转分化, 开始形成导管分子; (b) 种子萌
发后 6 d, 上胚轴-苗区由原形成层分化形成导管分子, 但与子叶节区上部的导管分子未发生连接; (c) 种子萌发后 7 d, 子叶节区上

部与上胚轴-苗区的导管分子发生连接. (d) 明场显微镜观察, 种子萌发后 5 d的前期, 子叶节区上部为薄壁细胞 
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分子, 根据荧光强弱可见分化方向是向着真叶尖端, 
但上胚轴-苗区与子叶节区上部之间并未见自发荧光, 
说明这 2个位点之间未发生导管分子连接(图 3(b)). 种
子萌发后 7 d, 子叶节区上部与上胚轴-苗区的导管分
子发生连接(图 3(c)). 至此形成了该幼苗轴向和侧向
器官中导管分子的完整连接.  

3  讨论 

3.1  拟南芥种子至幼苗发育中导管分子发生与连接
的时空性  

被子植物幼苗初生维管系统中导管分子的发育

与连接长期存在 2 种不同的观点 , Eames和
MacDaniels[20]主张由根向茎进行研究 , 而Esau[21]主

张由根向子叶进行研究, 茎则为一种游离的形式. 20
世纪 90 年代, 我国植物学者谷安根在对原始被子植
物毛茛科幼苗初生维管系统发育研究的基础上提出

将幼苗分为子叶节区、上胚轴-苗区和下胚轴-根区, 
并认为子叶节区是被子植物幼苗原始轴性器官的孑

遗部分, 从系统发育来看, 上胚轴-苗区和下胚轴-根
区皆由此产生[22].  

本研究结果表明, 拟南芥种子萌发后 1~6 h, 自
第 1 个启动位点——子叶节区下部启动导管分子的
分化, 然后向下依次形成下胚轴和根的导管分子, 再
向上形成了子叶节区中部的导管分子; 种子萌发后
10 h, 自第 2个启动位点——子叶叶片中部偏下方启
动导管分子的分化 , 并逐渐完成与子叶节之间导管
分子的连接以及子叶叶片的羽状环缘脉中导管分子

的建成; 种子萌发后 7 d, 上胚轴-苗区的原形成层分
化出的导管分子向下与子叶节区上部形成的导管分

子发生连接(图 4). 从植物的个体发育可重复系统发
育的角度分析, 拟南芥发育早期导管分子发生的 2个
启动位点皆在子叶节区, 可说明子叶节区的原始性. 
从上述拟南芥导管分子发育的时空性分析 , 又可说
明幼苗的子叶节区、下胚轴-根区和上胚轴-苗区的客
观存在; 同时也否定了以往人们从单一方向研究导
管分子发育的途径, 而代之以子叶节区为中心, 先向
轴向下胚轴-根区发育 , 进而向侧向子叶叶片发育 , 
最后再向轴向上胚轴-苗区发育的新途径.  

3.2  拟南芥种子萌发后导管分子发生的启动位点 

关于种子萌发后导管分子发生的启动位点报道

罕见, 目前对拟南芥这方面的研究存在 2 种观点: 一
种认为导管分子发育一开始就是连续的 [ 23]; 另一种 

 
图 4  拟南芥幼苗初生维管系统中导管分子发育的时空性 
(a)~(f)示导管分子发育的位点、顺序和方向. (a)子叶节区下部启动导
管分子的分化; (b)向下形成下胚轴-根区的导管分子; (c)向上形成子叶
节区中部的导管分子; (d)子叶叶片中部偏下方启动导管分子的分化并
逐步完成与子叶节的连接以及形成子叶的羽状环缘脉; (e)子叶节区上
部薄壁细胞转分化形成导管分子; (f)上胚轴-苗区原形层分化形成导 

管分子并与子叶节区上部连接 
 

认为种子吸涨后导管分子是在子叶偏下方以及下胚

轴偏上方 2个位点同时启动分化, 此时子叶中木质部
的导管分子并未与下胚轴的导管分子连接 , 说明子
叶和下胚轴木质部的导管分子分化之初是不连续的
[24]. 本研究结果支持第 2种观点, 即初生木质部导管
分化之初是 2个位点启动, 且 2个启动位点之初导管
分子是不连续的; 但不同的是这 2个位点并不是同时
启动导管分子的分化, 而是子叶节区下部(非下胚轴
偏上方)首先启动导管分子的分化, 然后才是子叶叶
片中部偏下方启动导管分子的分化, 这 2个位点的启
动时间相差约 8 h.  

3.3  拟南芥幼苗子叶节区与上胚轴-苗区导管分子的
连接方式 

研究发现, 在幼苗初期上胚轴-苗区的初生维管
系统与子叶节区以及下胚轴的初生维管系统并不是

连接的[25]. Marshall[26]认为上胚轴的维管系统是着生

在子叶维管束之上的第 2 系统. 本研究结果显示, 拟
南芥幼苗子叶节区与上胚轴-苗区的导管分子在发育
初期也是未连接的, 只是在种子萌发后 7 d, 上胚轴-
苗区和子叶节区的导管分子才发生连接.  

关于子叶节区与上胚轴-苗区导管分子的连接方
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式, 有报道毛茛、辽藁本等幼苗的子叶节区与上胚轴- 
苗区初生维管系统的连接是通过子叶节区中、上部分

生组织性组织的分化形成的 [27,28]; 而本研究在拟南
芥幼苗的子叶节区中、上部并未发现存在一团分生组

织性组织, 并且该区早期为薄壁细胞填充. 至此我们
认为幼苗子叶节区和上胚轴-苗区初生维管系统导管
分子的连接可能存在 2种情况: 一种是通过子叶节区
中、上部分生组织性组织的分化, 另一种则是通过子
叶节区中、上部的薄壁细胞的转分化.  

致谢  本工作为国家自然科学资金(批准号: 30370084)、教
育部博士点基金(批准号: 20020019034)和中国科学院植物
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