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杜仲茎和子叶的含胶细胞形态学研究
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摘要：[目的 ] 进一步认识杜仲成熟含胶细胞形态特征，并为解释杜仲含胶细胞起源、发育和成熟过程提供细胞

形态学证据。[方法 ] 利用整体观察法和组织切片法对杜仲茎、种子萌芽期子叶和幼苗期子叶进行研究，分析

和比对杜仲含胶细胞形态。[结果 ] 取得杜仲茎皮层中 14个成熟的含胶细胞形态图像、46个含胶细胞膨大端

图像和 2个成熟中含胶细胞图像；取得杜仲种子萌芽期子叶中原始细胞形态和成熟中含胶细胞图像、杜仲幼苗

期子叶中成熟含胶细胞图像以及杜仲含胶细胞透射电子显微镜图像；杜仲茎中含胶细胞轴长度范围为 981 ～

3 167 μm，体积范围为 1 × 10−4 ～ 3 × 10−4 mm3；膨大端椭球体短轴长度范围为 8.6 ～ 22.4 μm，椭圆形的长

轴与短轴之比范围为 1.08 ～ 1.77。[结论 ]（1）杜仲茎皮层中的成熟含胶细胞是一种由细长的圆柱状胞体和

近似为椭球体的 2个膨大端构成的无分支-非铰接乳管细胞。（2）透明后的含胶细胞大部分无内部结构，小部

分存在低折光率的内部结构。（3）杜仲子叶中含胶细胞起源于一连串哑铃状的原始细胞，杜仲子叶中含胶细

胞生成过程存在一系列细胞形态变化。
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杜仲 (Eucommia ulmoides Oliv.)属于杜仲科

杜仲属，进化上相对保守，是一种古老的树种。杜

仲在我国已有 2000多年栽培历史，广泛分布于我

国多省区。杜仲组织中存在一定数量的含胶细胞，

含胶细胞中储存有天然橡胶的异构体杜仲胶（反

式-1,4-聚异戊二烯），故以杜仲叶片和果实作为主

要原料提取杜仲胶。天然橡胶作为一种重要的战略

物资，由于国际橡胶市场供需关系日趋紧张，严重

影响我国天然橡胶资源安全，因此，大力发展杜仲

胶产业对于保障我国的天然橡胶资源安全具有重要

意义[1-4]。大力开发杜仲胶产业，需要发展杜仲种

植业、提升杜仲种质资源品质，这就要求研究人员

从植株、细胞和分子等水平系统地研究杜仲产胶过

程，为杜仲胶生成机制研究提供支撑，从而能够在

根本上提升杜仲的胶产量和品质。目前，对于杜仲

产胶机制的相关研究主要集中在基因、蛋白质、代

谢组和植株水平 [5-9]，细胞形态学水平研究较为

缺乏。

杜仲含胶细胞主要分布在茎、叶、根、果实及

雄蕊组织中[10-11]。早在古代，我国的劳动人民就已

经发现杜仲茎皮存在“折之内有白丝相连”的现象[12]。

史自强等[13] 采用溴-碘-冰醋酸变性试剂处理后进行

石蜡切片的方法观察到了棕色变性橡胶丝。田兰馨

等 [14-15] 采用石蜡切片法在杜仲 1年生茎初生韧皮

部观察到含胶细胞，采用薄切片法对杜仲 1年生茎

中含胶细胞发生和发育进行了研究，并描述了茎中

含胶细胞自原始细胞发育至成熟过程的细胞内部结

构变化。崔跃华等[16] 、申延等[17]也在 1年生茎和
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当年生果实中观察到了类似细胞内部结构变化。崔

跃华等还采用碱溶液离析组织的方法对果皮、叶片

和叶柄的含胶细胞长度进行了离析测量[18]；周莉英

等[19] 采用溴-碘-冰醋酸试剂变性处理后以碱溶液离

析叶片中含胶细胞束的方法，对不同月份叶片中含

胶细胞的长度进行了动态分析。Nakazawa等 [20]

采用激光共聚焦显微技术对杜仲茎组织切片进行荧

光染色分析，认为杜仲含胶细胞内部橡胶粒子的融

合过程和反式-1,4-聚异戊二烯的积累同时进行，并

提出了一种含胶细胞反式-1,4-聚异戊二烯合成及积

累过程的模型，分为细胞分化和伸长、橡胶粒子堆

积、橡胶粒子充满乳管并融合三个阶段；利用扫描

电子显微镜技术对杜仲茎中含胶细胞断面进行研

究，认为反式-1,4-聚异戊二烯最初以棒状粒子形式

在含胶细胞中合成，并随着细胞成熟而转变为纤维

状结构，最终充满细胞腔。赵喜源[4] 也通过断面表

征观察到含胶细胞内部的橡胶粒子。杜仲含胶细胞

的内部橡胶粒子是积累天然高分子聚异戊二烯的细

胞器，其发育机制尚未有相关文献报道。橡胶粒子

的基本结构与脂质体一致，内部为疏水橡胶球芯，

外部为单层生物膜。单层生物膜作为相界面防止颗

粒聚集[21]。杜仲含胶细胞在乳管分类中属无分支-
非铰接型乳管[22]。无分支-非铰接型乳管在生长中

原基伸长成一个不分枝的管道，通过侵入性生长方

式生长[22-23]。前人对杜仲含胶细胞的解剖结构、起

源分化和杜仲胶积累机制进行了一定的研究，但关

于杜仲含胶细胞的起源、发育和成熟过程的细胞形

态特征变化过程尚且不足。本研究通过利用整体观

察法和组织切片法对杜仲茎、种子萌芽期子叶和幼

苗期子叶的含胶细胞的起源、发育和成熟过程的细

胞形态特征进行了更深一步的研究，以期为解释含

胶细胞起源、发育和成熟过程提供细胞形态学

证据。

 1　 材料与方法

 1.1    材料与仪器

实验材料：2年生杜仲茎（2021年 5月 15日

取自北京市杜仲公园内野生杜仲成树，取样后于

FFA固定液中固定 7 d）；当年生杜仲嫩茎（取自

播种 204 d的杜仲幼苗，取样后于 FFA固定液中

固定 7 d）；杜仲种子（杜仲果实于 2021年 10月

采集于北京市杜仲公园，去壳后备用）；杜仲叶片

（2020年 7月 29日取材于北京大学内野生杜仲

成树）。

实验仪器：Leica CM1950冰冻切片机（徕卡

公司，德国），徕卡 DMi1倒置数码显微镜（徕卡

公司，德国）。

实验试剂：次氯酸钠溶液-盐酸变性试剂（等

体积的 23.2 mmol·L−1 NaClO溶液和 2.0 mol·L−1

HCl溶液，使用时混匀），苏丹 III染色液（3.4
mmol·L−1 的苏丹 III的乙醇溶液），FFA固定液

（福尔马林:冰醋酸:70%酒精:丙三醇=5:5:90:5）。
 1.2    方法

 1.2.1    杜仲茎皮层样品制备与图像提取　取直径

3 mm左右杜仲茎，切下节间并完整环剥杜仲茎

皮，以去离子水清洗；加入次氯酸钠溶液-盐酸变

性试剂，混匀后静置 3 d完成变性；变性后茎皮去

除木栓层保留皮层，使用去离子水清洗 2 次；使用

苏丹 III染色液对变性后皮层染色 12 h，以 8.6
mol·L−1 乙醇溶液洗去浮色，制作临时装片；染色

后的杜仲茎皮层压平并干燥后，使用二甲苯（天津

大茂）透明 30 min，后采用中性树胶封片剂（上

海懿洋）封固制成永久装片；采用数码生物显微镜

对装片中的含胶细胞结构进行拍照，后用 Adobe
Photoshop CC 2019对提取的图像进行拼合。

 1.2.2    含胶细胞形态数据提取和体积计算　含胶

细胞直线长度 l 为含胶细胞 2个膨大端最远点之间

距离，代表含胶细胞在组织中占据的空间位置；含

胶细胞轴长度为 2个膨大端的长轴长 a1、a2 和为

胞体切线垂线被胞体所截线段中点连线 s（以下简

称中线）长度之和共同构成，代表着胞体实际生

长所占据的内部空间长度；直线长度与轴长度之比

代表着含胶细胞胞体的曲折程度。基于以上定义

对 1.2.1过程提取的含胶细胞图像进行形态数据

提取。

杜仲含胶细胞是一种“十分细长、两端膨大、

内部充满硬橡胶颗粒的丝状单细胞”[15]，故将含胶

细胞 2个膨大端近似为椭球体，胞体近似为圆柱

体，含胶细胞中体积 V 估算式为式 (1)。对 1.2.1
过程提取的含胶细胞图像的参考图 1D并按照式

(1)进行体积估算。

V = πs( d̄
2
)2 + 4

3
π (a1

2
) (b1

2
)2 + 4

3
π (a2

2
) (b2

2
)2 (1)

式中：s 为含胶细胞胞体轴长度，a1、a2 为
2个椭球体的长轴长，b1、b2 为 2个椭球体的短轴
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d̄长， 为胞体平均直径。

　　同时对含胶细胞体积和膨大端体积占比进行计

算。采用 Adobe Photoshop CC 2019软件对含胶 d̄

细胞胞体像素进行统计并换算为 X-Y平面的投影

面积 S。将 X-Y平面的投影面积 S除以含胶细胞胞

体轴长度 s 得到胞体平均直径 。
 
 

2 030.0 μm

1 000 μm

1 000 μm

1 000 μm

1 765.8 μm

1 922.6 μm

A

B

C

D

b1

d

s

l

a1
a2

b2

　　注：A ～ C.变性染色后的含胶细胞全貌；D.含胶细胞模式示意图，其中 l 为直线长度，s 为含胶细胞胞体轴长度，a1、a2 为膨大端的长轴长，

b1、b2 为右膨大端的短轴长，d 为该处胞体直径

　　Notes: A ～ C. The overall observation of laticifer cell after denaturation stained; D. A schematic of laticifer cell. l: Linear length; s: Cell body’s
axis length; a1, a2: The major axis of ellipsoidal dilated termination; b1, b2: The minor axis of ellipsoidal dilated termination; d: Diameter of the cell
body

图 1    杜仲茎皮层中成熟的含胶细胞及示意图

Fig. 1    Mature laticifer cells in the stem cortex of E. ulmoides and their schematic diagram
 

 1.2.3    当年生杜仲茎冷冻切片的制作与图像提取　取

当年生杜仲茎样品，以去离子水清洗；加入次氯酸

钠溶液-盐酸变性试剂，混匀后静置 24 h完成变

性；变性后样品使用去离子水清洗后，以苏丹

III染色液整体染色 12 h，使用 8.6 mol·L−1 乙醇溶

液洗去浮色；使用冷冻包埋剂垂直包埋变性整体染

色后的样品，采用冷冻切片机对样品进行切片，在

湿润的载玻片上展开切片，用数字显微成像系统对

杜仲组织进行拍照。

 1.2.4    杜仲种子萌芽期子叶样品制备与图像提取　恒

温培养箱中萌发的杜仲种子以 FFA固定液固定

2 d；取固定后种子萌芽期子叶，以去离子水清

洗，加入 11.4 mmol·L−1 NaClO溶液，静置 2 d至

子叶至透明无色完成去除脂质并变性；将处理后子

叶样品徒手剥离上表皮，制作临时装片；用数码生

物显微镜对含胶细胞结构进行拍照， Adobe
Photoshop CC 2019对提取的图像进行拼合及数

据测量。

取固定后种子萌芽期子叶，以去离子水清洗；

加入次氯酸钠溶液-盐酸变性试剂，混匀后静置 2 d
完成变性；使用去离子水清洗，以苏丹 III染色液

染色 12 h，使用 8.6 mol·L−1 乙醇溶液浸泡 1 h洗

去浮色；将整体染色后子叶移至培养皿内的载玻片

上，滴加 1.31 mol·L−1 NaOH溶液覆盖子叶表面处

理 1 h，之后吸去 NaOH溶液；使用棉签破坏子叶

表皮细胞并用去离子水洗去组织碎片，留下染色后

的丝状物制作临时装片；用数码生物显微镜对含胶

细胞结构进行拍照，Adobe Photoshop CC 2019
对提取的图像进行拼合及数据测量。

 1.2.5    杜仲幼苗期子叶样品制备与图像提取　萌

发的杜仲种子栽种于土壤中，1个月后得到杜仲幼

苗。杜仲幼苗期子叶以 FFA固定液固定 2  d；
取固定后幼苗期子叶样品，以去离子水清洗；加入

次氯酸钠溶液-盐酸变性试剂，混匀后静置 1 d完

成变性；使用去离子水清洗，以苏丹 III染色液染

色 12 h，使用 8.6 mol·L−1 乙醇溶液洗去浮色，制

作临时装片；用数码生物显微镜对含胶细胞结构进

行拍照，Adobe Photoshop CC 2019对提取的图

像进行拼合及数据测量。

 1.2.6    杜仲含胶细胞的透射电子显微镜检测　新

鲜杜仲叶片组织投入固定液后，送样武汉赛维尔生
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物科技有限公司对叶片主脉制作切片并以生物透射

电镜进行检测。

 2　 结果与分析

 2.1    茎皮层中含胶细胞的形态结果分析

含胶细胞在杜仲茎皮层内大量存在，部分含胶

细胞单独生长，与其他含胶细胞无纠缠。取得的

3个单独生长的含胶细胞外部形态的完整高分辨率

图像见图 1。杜仲含胶细胞由宽度均匀的细长胞体

和近似为椭球体的 2个膨大端构成；胞体基本与杜

仲茎的轴方向平行，结构呈近似直线状或折线状；

自然状态下的含胶细胞整体无色透明，经变性整体

染色法处理后细胞整体被苏丹 III染成红色。含胶

细胞形态结果符合以往文献中对成熟含胶细胞形态

的叙述，故其为含胶细胞的成熟形态。

对取得的 14个成熟含胶细胞照片进行统计分

析。统计结果显示：茎皮层中杜仲成熟的含胶细胞

轴长度范围为 981 ～ 3 167 μm，直线长度范围为

813 ～ 3 149 μm，直线长度与轴长度之比范围为

1:1.00 ～ 1:1.21，平均轴长度为 2 086.9 μm。

在杜仲茎皮层中观察到与含胶细胞具有相同染

色的特殊结构见图 2、图 3。图 2表明：结构具有

两端膨大、胞体细长的特征，与成熟的含胶细胞特

征相同；直线长度为 1 196.8 μm，达到成熟含胶

细胞直线长度，故这种特殊结构属于含胶细胞；

含胶细胞在其细长的胞体上具有多个膨大节，成熟

含胶细胞并不具备，因此，图 2属于含胶细胞的成

熟过程中间形态，是成熟中的含胶细胞。图 3显

示：该结构存在 10个较为密集的膨大节，相邻膨

大节之间直接相连或由一段长度较短的胞体相连，

因此，是另一个成熟中含胶细胞的局部图像。图 3
中虚线标注的亚结构呈哑铃状，由一段 28.9 μm
的细长胞体和 2个膨大节构成，结构两端最远处距

离为 61.6 μm；哑铃状结构右端膨大节与另一个膨

大节直接相连；左端膨大节与膨大节同样直接相

连，但在 2个膨大节间出现了长度为 18 μm的胞

体结构。图 3中哑铃状亚结构与其直接相连的

2个膨大节间存在无胞体结构和有胞体结构 2种情

况，代表相邻亚结构的膨大节之间的相连过程先于

相邻的哑铃状结构之间胞体出现的过程。对比图 2
和图 3结果，图 2含胶细胞膨大节更少、分布更稀

疏，膨大节间胞体长度更长。
 
 

1 196.8 μm

100 μm

注：含胶细胞两端膨大，胞体细长，长度为 1 196.8 μm，胞体中存在膨大节（白色箭头处）

Notes: The laticifer cell are enlarged at both ends, the cell body is slender, and the length is 1196.8 μm. There are dilated nodes in the cell body
(white arrow).

图 2    杜仲茎皮层发育中的含胶细胞

Fig. 2    Maturating laticifer cells in the stem cortex of E. ulmoides
 

对 46个含胶细胞膨大端照片进行统计分析， 结果显示：膨大端椭球体短轴长度（膨大端宽度）

范围为 8.6 ～ 22.4 μm，椭圆形的长轴与短轴之比

范围为 1.08 ～ 1.77。
茎皮层中含胶细胞局部图像见图 4所示。含胶

细胞周围有一定的空隙（图 4A）；经二甲苯透明

后含胶细胞膨大端大部分胞质均匀无内部结构

（图 4B），少部分在椭球体中心处有球状结构，

在显微镜光源照射下显得十分明亮（图 4C）；大

多数胞体无内部结构（图 4D黑色箭头处），少部

分在中线处有连续的内部结构，在显微镜光源照射

下显得十分明亮（图 4D白色箭头处），其余部分

胞质染色均匀。

 

61.6 μm

100 μm

注：虚线标注的为哑铃状亚结构。

Note: Dumbbell-shaped substructural unit marked with dotted lines.

图 3    杜仲茎皮层中的含胶细胞的成熟过程
中间形态局部图

Fig. 3    Local morphology of laticifer cells during the
development of stem cortex of E. ulmoides
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图 4C和图 4D中含胶细胞内部存在光照下显

得明亮的结构现象，类似于玻璃经光照后夹杂的气

泡呈明亮状的现象。分析光在含胶细胞内外的传播

情况：显微镜光源发出的光由于受到周围环境影

响，到达含胶细胞表面时光线方向各异。将含胶细

胞胞体近似为圆柱体，当光于细胞表面进入细胞质

时，此时含胶细胞细胞质的亮度与周围组织未有明

显差异，代表永久装片中覆盖在样品表面的中性树

胶封片剂（nD,20: 1.521 6 ～ 1.524 0）和二甲苯

（nD,25: 1.493 25 ～ 1.502 95[24]）透明处理后的周

围组织与二甲苯透明处理后的含胶细胞细胞质的折

射率差异较小，光只发生了曲面折射。当光由含胶

细胞细胞质进入内部结构时，此时观察到含胶细胞

胞体中线处具有呈明亮内部结构，代表相当一部分

的光在二甲苯透明后的细胞质与内部结构两相界面

上发生了全反射现象。全反射现象的发生条件之一

为光由光密介质进入光疏介质，故含胶细胞内部结

构的折射率小于含胶细胞细胞质的折射率。综上所

述，该内部结构在光源照射的情况下显得十分明

亮，是因为其折射率小于二甲苯透明后的含胶细胞

细胞质的折射率，故该内部结构与二甲苯透明的细

胞质折射率更低且存在明显的相界面。

当年生杜仲茎的整体染色冷冻切片结果见图 5，
含胶细胞（染色后呈红色部分）主要分布在皮层韧

皮部，有的含胶细胞单独生长，有的含胶细胞聚集

生长。单独生长的含胶细胞胞体垂直于轴方向生长

时其胞体截面近似圆形，故含胶细胞胞体可近似为

圆柱状处理（图 5白色箭头处）。

  

Vc

Ph

La

Ep

Co

100 μm

　　注：Vc：维管形成层；Ph：韧皮部；La：含胶细胞；Ep: 表皮；

Co：周皮。

　　Notes: Vc: Vascular cambium; Ph: Phloem; La: Laticifer Cell; Ep:
Epidermis; Co: Cortex

图 5    当年生杜仲茎整体染色冷冻切片显微图
Fig. 5    Micrograph of frozen section of stained E.

ulmoides annual shoot
 

 2.2    茎皮层中含胶细胞的体积计算

茎皮层中 3个单独生长含胶细胞图像见图 1A、
B、C所示，对其进行形态学数据测量，参考图

1D并按照式 (1)进行体积估算，同时计算膨大端

体积占含胶细胞体积比例 ω，结果见表 1。
经体积估算得到单个含胶细胞体积范围为 1 ×

10−4 ～ 3 × 10−4 mm3。含胶细胞膨大端长轴远小

于整个含胶细胞的长度，短轴长却为胞体平均宽度

的 2倍左右。计算结果显示，膨大端在含胶细胞总

体积中占据相对较大的比例（4% ～ 11%）。

 2.3    杜仲种子萌芽期子叶和幼苗期子叶含胶细胞

的形态结果分析

种子萌芽期子叶局部显微图像见图 6。在种子

 

A B C D
10 μm 10 μm 10 μm 10 μm

　　注：A.染色后的含胶细胞膨大端；B.透明后无内部结构的含胶细胞膨大端；C.透明后观察到有高亮度内部结构（白色箭头处）的含胶细胞膨大

端；D.透明后的含胶细胞胞体存在２种情况：无内部结构 (黑色箭头处)和有内部结构（白色箭头处）

　　Notes: A. The ellipsoidal dilated termination after stained; B. The ellipsoidal dilated termination without internal structure after vitrification; C.
The ellipsoidal dilated termination with high brightness internal structure after vitrification (the white arrow); D. After vitrification, the laticifer body
can be divided into two cases: no internal structure and internal structure (the white arrow)

图 4    杜仲茎中含胶细胞局部结构

Fig. 4    The laticifer cells in the stems of E. ulmoides
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萌芽期子叶靠近胚一端处（图 6B红框位置）观察

到子叶中原位生成的含胶细胞束向杜仲胚方向延伸

的一连串细胞结构（图 6A），该结构远离含胶细

胞集束，在子叶中孤立存在。由于含胶细胞原位生

成并以侵入性生长方式协调地生长，同时随着植物

的生长而伸长，故在种子萌芽期子叶中，原位发生

的含胶细胞束中的含胶细胞结构位置越远离集束、

在子叶中存在越孤立、结构伸长的越短，则其发育

时期越早。因此，一连串含胶细胞结构可以确定为

含胶细胞的早期结构，是含胶细胞的最初状态。含

胶细胞的早期结构可以分为两个部分：图 6A
结构右侧存在三个中间弯曲细长、两端膨大的哑铃

状结构，结构间紧邻但不连续，细胞质较周边组织

有明显的折射率差异。图 6A中从右至左的 3个哑铃状

结构两端最远距离分别为 63.5、38.2、48.9 μm；

3个结构内部细长处宽度在 5 μm左右，具有较大

长宽比，基本符合田兰馨 [14-15] 文献中原始细胞叙

述。其中，右侧第一个哑铃状结构显著不对称，其

靠近胚的一端宽度达到 16.9 μm，尺寸接近于含胶

细胞膨大端短轴长，而另一端宽度仅为 8.5 μm。

图 6A结构左侧存在一个连续结构，右端微有膨大

但与哑铃状原始细胞间两端距离紧密却存在界限；

胞身含有2个膨大节，宽度分别为12.9 μm和10.9 μm；

两个膨大节间胞体长度为 40.9 μm。

杜仲幼苗期子叶含胶细胞图显示：杜仲子叶中

的成熟含胶细胞胞体细长，具有不规则形态的膨

大端，细胞整体均一、透明、染色均匀（图 7A）。
有在螺纹导管存在的叶脉区域，发现众多具有与成

熟含胶细胞相同染色的断续结构，其近似构成了一

条曲线（图 7B红色框线处）。相比种子萌芽期子

叶，幼苗期子叶中含胶细胞密度更低，可以清晰地

看到单独生长的含胶细胞。

以图 6A结构作为含胶细胞发育过程形态研究

起点，图 7A含胶细胞作为发育过程形态研究终

点，分析解离的染色后含胶细胞束中的含胶细胞成

熟过程的中间形态。含胶细胞特殊形态如图 8所

示：图 8A、B、C分别是 3种有代表性的成熟中

含胶细胞结构。图 8A得到的结构类似于图 6A，
整体结构连续，其中，右侧第 1个哑铃状结构显著

不对称，右端宽度为 11.9 μm，左端宽度为 5.9 μm，

两端最远距离为 45.2 μm；通过对比图 8A结构的

 

表 1    含胶细胞形态数据

Table 1    Morphological data of laticifer cells

项目
Project

图1测量数据
Fig. 1 Measurement data

A B C

直线长度l/μm 2 030.0 1 765.8 1 922.6

左膨大端长轴长a1/μm 30.1 34.7 25.1

右膨大端长轴长a2/μm 22.4 22.4 22.2

左膨大端短轴长b1/μm 22.5 25.1 18.4

右膨大端短轴长b2/μm 17.1 22.2 15.9

胞体长度s/μm 2 074.3 1 708.7 1 875.3

轴长度Axis length/μm 2 126.8 1 803.3 1 997.3

d̄胞体平均宽度 /μm 12.2 10.1 9.6

含胶细胞体积V/mm3 2.61 × 10−41.92 × 10−41.51 × 10−4

膨大端体积占含胶细胞体积比例ω/% 6.27 10.94 4.73

 

A B

48.9 μm

38.2 μm

63.5 μm

100 μm
500 μm

注：A.局部显微图；B.子叶结构（红框指示 A图位置）

Notes: A. Local micrograph; B. Cotyledon structure (red box indicates A figure)

图 6    杜仲种子萌芽期子叶含胶细胞早期结构

Fig. 6    The early structure of laticifer cells in cotyledons of seedling of E. ulmoides
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自身差异发现，距结构右侧最远端距离 86.7 μm
至 273.3 μm区域内的膨大节间胞体较其他位置胞

体有明显的伸长迹象。图 8B中结构仅有 5个膨大

节，膨大节分布稀疏，相邻 2个膨大节之间的胞体

长度存在显著差异；胞体一端未见明显膨大端。

图 8C是一种连续的但不含膨大节的结构，除存在

内部结构外，整体形态与成熟的含胶细胞相同，椭

圆形的膨大端出现。图 8A、B、C含胶细胞结构

均具有相连的类似含胶细胞胞体的连续结构，内部

存在一定的内部结构，区别在于膨大节有无、相邻

 

A B

100 μm 100 μm

注：A.成熟的含胶细胞，无内部结构呈透明状；B.断续的结构

Notes: A. Mature laticifer cells with no internal structure; B. Fragmentary structure

图 7    杜仲幼苗期子叶中的含胶细胞

Fig. 7    Laticifer cells in the cotyledons of seedling of E. ulmoides
 

 

A

B

C

D E

F

SU
No

No

No

No

EDT

No

100 μm

100 μm

100 μm

10 μm10 μm

10 μm

EDT

　　注：A.胞体有密集的膨大节及亚结构单元的含胶细胞；B.胞体有稀疏的膨大节的含胶细胞；C.无膨大节的含胶细胞；D.B图膨大节局部图；E.
有稀疏膨大节的含胶细胞局部；F.无膨大节的含胶细胞局部. No:膨大节，SU:亚结构单元，EDT:膨大端

　　Notes: A. The laticifer cell with dense nodes and substructural units. B. The laticifer cell with sparse nodes. C. The laticifer cell without nodes.
D. Partial image of the sparse nodes of image B. E. Partial image of the laticifer cell with sparse nodes. F. Partial image of the laticifer cell without
nodes. No: Node, SU: Substructural unit, EDT: Ellipsoidal dilated termination

图 8    杜仲子叶中的含胶细胞形态

Fig. 8    Laticifer cells in the cotyledons of E. ulmoides seedling
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膨大节之间胞体长度差异和膨大端的有无。由此可

以认为，图 8A、B、C分别显示的是 3个处于不

同发育时期的含胶细胞，图 8A和图 8B的差异可

能是由于随着含胶细胞逐渐成熟，不对称的哑铃状

原始细胞结构消失，膨大节之间胞体伸长及连接相

邻亚结构单元的胞体伸长造成的。由以上结果对其

发育时序排序为：图 8A→图 8B→图 8C。故以发

育时期先后顺序对含胶细胞形态图像排序为：

图 6A→图 8A→图 8B→图 8C→图 7A。
图 8D为图 8B胞体膨大节局部放大图。图 8E

为膨大节分布稀疏且无膨大端的含胶细胞局部图

像，含胶细胞与图 8B含胶细胞处于同一发育时

期，其细胞内部存在不连续的椭球状结构。图 8F
为无膨大节、有膨大端的含胶细胞的局部图像，含

胶细胞外形已非常接近成熟的含胶细胞，但内部具

有一些平行结构，该结构于含胶细胞末端膨大区汇

合。平行的内部结构形成，可能代表着含胶细胞进

入了新的发育时期。

 2.4    透射电子显微镜照片结果分析

图 9为杜仲叶片主脉横截面中取得含胶细胞的

透射电子显微照片。反式-1,4-聚异戊二烯结构存在

于含胶细胞细胞壁包裹的细胞腔之中[20]。图 9A含

胶细胞直径 11 μm，反式-1,4-聚异戊二烯结构占

据整个细胞腔截面积的 94.2%。图 9B中含胶细胞

长 9.1 μm，宽 6.9 μm；含胶细胞腔截面中，液泡

占据大部分面积，细胞壁内侧的细胞质基质将液泡

环绕。细胞质基质中存在直径分别为 3.3 μm和

0.5 μm的 2个明显的橡胶粒子，占细胞腔截面积

的 34.1%。在细胞质基质中多处存在平行于细胞壁

和液泡膜的内质网（图 9C、D），同时在细胞质

基质中分布着许多电子致密物质。左侧紧邻的含胶

细胞具有多个橡胶粒子，橡胶粒子周围存在着许多

深灰色点状的电子致密物质。

 
 
 

CW

CW

RP

RP

RP

ER

ER

ER

V

La

La

A B C

D

5 μm 5 μm

0.5 μm

0.5 μm

　　注：A.含胶细胞，其反式-1,4-聚异戊二烯结构几乎占据整个细胞腔；B.成熟中的含胶细胞，具有橡胶粒子和液泡，相邻含胶细胞具有多个橡胶

粒子；C、D为图 B含胶细胞的内质网结构。La:含胶细胞，RP:橡胶粒子，ER:内质网 (黑色箭头)，V:液泡，CW:细胞壁

　　Notes:  A.  Laticifer  cell,  whose  trans-1,4-polyisoprene  structure  occupies  almost  the  entire  cell  cavity;  B.  Mature  laticifer  cell  have  rubber
particles and vacuoles, and adjacent cell have multiple rubber particles; C, D. The structure of endoplasmic reticulum of laticifer cell is shown in
figure B. La: Laticifer Cell, RP: Rubber particles, ER: Endoplasmic reticulum, V: Vacuole, CW: Cell wall

图 9    杜仲叶片主脉横截面透射电子显微镜照片

Fig. 9    Transmission electron microscope photos of the main vein of leave of E. ulmoides
 

 3　 讨论

 3.1    杜仲茎皮层含胶细胞内部结构

由 2.1节结果可知，杜仲茎中含胶细胞是一种

两端为椭球状膨大端、中部为细长的圆柱状胞体的

无分支-非铰接乳管细胞，胞体呈近似直线状或折

线状，细胞整体基本与杜仲茎的轴方向平行，长度

约在 1 ～3 mm范围，与田兰馨等[15] 对当年生杜仲

嫩枝中成熟含胶细胞形态的叙述一致。研究中发

现，大部分经二甲苯透明后的含胶细胞染色均一且

透明，其内部无低折光率的内部结构，也无其他明

显的细胞器结构（图 4A、B），符合田兰馨等以薄

切片法研究得到“含胶细胞成熟时，细胞器解体” [15]

的结论，也符合 Nakazawa等通过扫描电子显微

镜发现皮层附近韧皮部的反式-1,4-聚异戊二烯呈巨

大的圆柱形横截面，认为反式-1,4-聚异戊二烯结构

最终会占据细胞壁包围的腔室[20] 的结论，故经二

甲苯透明后无内部结构的含胶细胞为成熟的含胶细

胞。研究中发现，少部分经二甲苯透明后的含胶细

胞膨大端中心存在折射率低于透明后含胶细胞细胞

质的球状结构（图 4C），另有少部分经二甲苯透
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明后的含胶细胞胞体内部的中线处存在折射率低于

透明后含胶细胞细胞质的线状连续结构（图 4D），

而两类含胶细胞大部分胞质着色与成熟含胶细胞无

明显差异。以往报道结果认为，成熟含胶细胞的细

胞质中充斥着橡胶粒子，不含细胞器 [15-20]。本研

究 2.1节中，含胶细胞经二甲苯透明后，二甲苯渗

透后与细胞质共同组成一个有机相，该相与周围组

织折射率近似；而该有机相包裹着一个折射率更低

的结构相。该低折射率特殊结构相的存在，说明茎

皮层内部具有成熟的外部形态的含胶细胞内部仍具

有明显的特殊细胞器结构。低折射率特殊结构存在

于膨大端和胞体的核心部位，故其可能与含胶细胞

的细胞形态发育调控有着密切的关联。

 3.2    杜仲含胶细胞生成过程的细胞形态变化

由 2.3节结果显示，杜仲种子萌发后，含胶细

胞在子叶中产生；成熟的含胶细胞为胞体细长，两

端略有形态结构略有不规则膨大端，结构连续且透

明的特殊细胞。该结果与赵喜源描述杜仲叶片含胶

细胞“多数含胶细胞的膨大端呈倒立水滴状，部分

呈元宝状和近似圆球状”[4] 一致。

根据 2.3节得到的含胶细胞形态图像的发育时

序对杜仲含胶细胞生成过程的细胞形态变化进行分

析。图 6A所示杜仲幼苗期子叶内一连串的含胶细

胞早期结构，左侧为连续结构，右侧为 3个互不连

续的哑铃状原始细胞。图 6A右侧第 1个哑铃状原

始细胞显著不对称，可能与原始细胞的分裂形成有

关。图 6A结构内部存在的这种形态差异，代表着

组织结构可能是由不连续原始细胞融合后变为连续

的含胶细胞。图 3连贯的结构中存在 10个明显的

膨大节，膨大节分布密集，节间胞体长度短，与

图 6A和图 8A结构相似，同处于含胶细胞发育早

期。图 3所示茎中含胶细胞早期结构中，胞体内标

注的哑铃状结构右端膨大节与另一个哑铃状结构左

端膨大节紧密相连，左端膨大节与另一个哑铃状结

构右端膨大节同样紧密相连且在 2个膨大节之间出

现了较短的胞体结构，证明了哑铃状的原始细胞产

生后即与相邻的原始细胞融合连接，进而在连接处

产生胞体。胞体产生后不断伸长，故哑铃状结构成

为细长的含胶细胞的一部分，最终无法区分。基于

哑铃状原始细胞的融合现象，本研究将融合后的原

始细胞哑铃状结构称之为含胶细胞的亚结构单元。

哑铃状原始细胞的膨大端经过融合降级为亚结构单

元的膨大节，由亚结构单元内部的胞体和亚结构单

元之间的胞体相连接。图 8A中杜仲幼苗期子叶含

胶细胞中各亚结构单元的 2个相邻膨大节的胞体长

度较小，连接亚结构单元之间的胞体长度也较小。图8B
中杜仲幼苗期子叶含胶细胞中仅有 5个膨大节，膨

大节分布稀疏，相邻 2个膨大节之间的胞体长度存

在显著差异；胞体一端未见明显膨大端。图 8C杜

仲幼苗期子叶含胶细胞除存在内部结构外，整体形

态与成熟的含胶细胞相同，这时膨大节消失，膨大

端形成，成熟的含胶细胞外形形成。故子叶中含胶

细胞膨大端产生与成熟后期有关，这一结果与田兰

馨等认为茎中含胶细胞膨大端在插入生长逐渐缓慢

时形成[15] 的叙述相符。基于哑铃状的原始细胞相

互融合成为连续的结构后逐步发育为含胶细胞的事

实，本研究认为，杜仲子叶中的含胶细胞起源于一

连串哑铃状的原始细胞。

2.4节中结果显示了叶片主脉中含胶细胞的两

种形态。Nakazawa等研究发现，反式-1,4-聚异戊

二烯最初以棒状粒子形式在含胶细胞中合成，并随

着细胞成熟而转变为纤维状结构，最终充满细胞

腔[20]。基于此结果，通过对比分析含胶细胞腔截面

反式-1,4-聚异戊二烯结构的面积百分比，确定细胞

所处反式-1,4-聚异戊二烯积累时期并判断细胞发育

的相对时序。图 9A中含胶细胞腔截面的反式-1,4-
聚异戊二烯结构面积为 94.2%，几乎充满着截面；

图 9B中含胶细胞腔截面反式-1,4-聚异戊二烯结构

面积为 34.1%，故图 9A中含胶细胞较图 9B中含

胶细胞成熟度更高。图 9B中含胶细胞细胞质分布

于细胞腔内侧并环绕着液泡；内质网在细胞质基质

中平行于液泡和细胞壁分布；直径为 0.5 μm的橡

胶粒子被细胞质基质包裹，故橡胶粒子在细胞质基

质中生成。液泡-细胞质基质-内质网-细胞质基质的

细胞结构分布，可能与含胶细胞积累反式-1,4-聚异

戊二烯的功能有关。

基于以上分析并结合以往文献报道，总结杜仲

含胶细胞生成过程的细胞形态变化：首先在刚刚萌

发的杜仲幼苗子叶中，韧皮部分生组织通过分裂方

式形成一连串哑铃状的原始细胞。一连串细胞中延

伸最远的哑铃状原始细胞呈非对称形态（图 6A）；
相邻的哑铃状的原始细胞融合，融合后哑铃结构作

为含胶细胞的亚结构单元存在，形成一个连续的由

多个亚结构单元组成的含胶细胞早期形态，在相邻

哑铃状亚结构单元融合处形成新的胞体结构（图 8A、
图 3）；在含胶细胞早期形态中，膨大节之间胞体
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不断不均匀径向延长，细胞开始插入生长，同时膨

大节逐渐融入胞体（图 8B、D、E、图 2）；当胞

体径向延长完成，含胶细胞中的膨大节消失，膨大

端出现，成熟含胶细胞的外观形成，其内部结构逐

渐规则（图 8C、F），橡胶粒子在细胞质基质中

逐渐合成（图 9B）。当含胶细胞成熟，细胞内橡

胶粒子合成和积累完毕并相互融合，反式-1,4-聚异

戊二烯充满整个细胞腔（图 9A），细胞器解体，

含胶细胞内部变得均一且透明（图 7A）。田兰馨

等认为，原始细胞不经融合就开始插入生长，进行

胞体伸长[15]；而本研究结果显示哑铃状的原始细胞

首先相互融合，成为细长胞体的亚结构单元，再进

行胞体伸长，最后膨大节消失，含胶细胞外形

成熟。

在幼苗期子叶中发现了断续的含胶结构

（图 7B），同时该时期子叶中含胶细胞密度较幼

苗期子叶更低。幼苗期子叶中断续的含胶结构可能

是由于子叶组织内部的含胶细胞在某些酶及协同因

子作用下形态发生转化，一些结构产生较大的变化

或消失，最终导致含胶细胞数量下降，这种形态变

化可能反映了含胶细胞的凋亡机制，与子叶作为植

物幼苗发育过程能量供应来源的功能相关。

 3.3    杜仲茎与子叶中含胶细胞形态对比

对杜仲茎和子叶中成熟的含胶细胞形态进行对

比发现，二者均为由细长的圆柱状胞体和 2个膨大

端构成的无分支-非铰接乳管细胞，基本结构相

同。二者存在成熟状态的细胞膨大端存在形态差

异。杜仲茎中含胶细胞膨大端形态更加规则，接近

椭球体；子叶含胶细胞形态更加不规则。

 3.4    实验设计与创新点

杜仲含胶细胞结构长达毫米级别且以插入方式

生长，细长的细胞往往在组织空间中呈折线状分

布。田兰馨等采用组织切片技术对含胶细胞发生和

发育进行了研究[15]，其应用组织切片技术虽然能够

很好地确定细胞结构在切片平面中空间位置，进而

进行分析，但本研究发现，茎中杜仲含胶细胞呈折

线状分布的特性，在采用切片研究含胶细胞外部形

态时，很大程度上存在无法得到完整的含胶细胞外

部形态的可能。本研究以整体观察法研究易环剥、

厚度适宜杜仲 2年生茎皮层中的杜仲含胶细胞，取

得了杜仲含胶细胞的完整外部形态图像，为后续研

究提供了数据支撑。以往的含胶细胞形态研究中，

在含胶组织的变性过程中均采用溴-碘-冰醋酸变性

剂[11,13-19]。溴-碘-冰醋酸变性剂利用溴对橡胶双键

结构进行加成反应变性橡胶，利用溴的氧化性使组

织漂白和并增加组织通透性[13]，但该法使用的溴单

质存在剧毒、易挥发和难于称量的缺点。本研究创

新以次氯酸钠溶液-盐酸变性试剂，配置简单，效

果良好，安全性更佳。创新建立以次氯酸钠溶液-
盐酸作为变性试剂、以苏丹 III的乙醇溶液作为染

色液的变性整体染色法，实现了含胶细胞的特异性

染色。本研究采用二甲苯作为透明剂 [25] 对茎皮样

品进行整体透明，取得了茎皮层含胶细胞内部结构

的整体图像。本研究创新联用变性整体染色法与冷

冻切片技术，以柔软的杜仲当年生嫩茎作为材料进

行切片研究，减小了制样过程影响，染色效果更

好，结果图像的细节更丰富。

研究含胶细胞生成过程的细胞形态变化，需要

确定含胶细胞处于何种发育时期，进而确定结构变

化发生的相对时序。在成熟的杜仲组织中，由于含

胶细胞发生的时刻和位置随机[15]，故不能机械地按

照含胶细胞所处组织空间位置来确定其发育时间的

先后。要准确地确定某种植物幼苗中乳管或含胶细

胞的起源方式，通常需要对种子和幼苗进行观察[26]。

本研究选择杜仲的萌芽期种子子叶作为研究含胶细

胞最初起源和发育过程细胞形态变化的材料，以其

中含胶细胞最初形态作为起点；选择幼苗期子叶作

为研究成熟含胶细胞形态的材料，以其中成熟的含

胶细胞作为终点。进而在杜仲萌芽期子叶中寻找含

胶细胞发育过程各时期的中间形态，从而形成完整

的含胶细胞起源、发育和成熟机制的细胞形态学证

据链。本研究针对种子萌芽期子叶中的脂类物质，

采用次氯酸钠溶液作为漂白变性试剂并利用其碱性

去除了脂类物质，有效地透明了种子萌芽期子叶，

取得了清晰的含胶细胞早期结构原位观察结果。针

对萌芽期子叶存在许多集束生长、缠绕度高且不利

于整体观察的含胶细胞束的问题，以碱性离析法将

子叶破碎，游离含胶细胞，寻找到含胶细胞发育过

程各时期的中间形态。

 4　 结论

杜仲茎皮层中成熟的含胶细胞是一种由细长的

圆柱状胞体和近似为椭球体的 2个膨大端构成的无

分支-非铰接乳管细胞；透明后的含胶细胞大部分

无内部结构，小部分存在低折光率的内部结构。杜
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仲子叶中含胶细胞起源于一连串哑铃状的原始细

胞。杜仲子叶中含胶细胞生成过程的细胞形态变化

过程包括：哑铃状原始细胞相互融形成含胶细胞早

期形态；哑铃状亚结构单元间形成胞体，随着胞体

径向延长，细胞插入生长，膨大节逐渐减少；当含

胶细胞胞体径向延长完成，胞体膨大节消失，膨大

端出现，成熟的含胶细胞外观形成，细胞内部结构

逐渐规则；当含胶细胞成熟，细胞内橡胶粒子合成

和积累完毕并相互融合，细胞器解体，反式-1,4-聚
异戊二烯充满整个细胞腔，含胶细胞变得均一且透

明。幼苗期子叶中断续的含胶结构可能反映了含胶

细胞的凋亡机制。
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Cytomorphology of Laticifer Cells in Stems and Cotyledons of
Eucommia ulmoides Oliv.

ZHANG Ming-jian1,3, YUE Ya-dong1,3, GAO Shun-kai1,3,
GAN Min1,3, DONG Yi-yang1,3, ZHANG Ji-chuan2,3

(1. College of Life Science and Technology, Beijing University of Chemical Technology, Beijing　100029, China;
2. College of Materials and Engineering, Beijing University of Chemical Technology, Beijing　100029, China;

3. Rubber Plant Research Center, Beijing University of Chemical Technology, Beijing　100029, China)

Abstract: [Objective] To further understand the cytomorphological of maturating laticifer cells and mature
laticifer cells in Eucommia ulmoides stem and cotyledons and provide cytomorphological evidence for ex-
plaining the origin, development and maturation processes of laticifer cells in E. ulmoides. [Method] The
stem, seed germination cotyledons, and seedling cotyledons of E. ulmoides were studied by whole obser-
vation and tissue section methods, and the morphology of laticifer cells in E. ulmoides was analyzed and
compared. [Result] The images of 14 mature laticifer cells, 46 enlarged ends of laticifer cells, and 2 ma-
ture gelatinous cells  in  the stem cortex of E. ulmoides were obtained.  The optical  microscope images of
primitive cell morphology and maturating laticifer cells in E. ulmoides seed germination cotyledons and the
optical microscope images of mature maturating cells in seedling cotyledons and transmission electron mi-
croscope images of  laticifer  cells  in E.  ulmoides were  obtained.  The length  of  laticifer  cell  axes  in E. ul-
moides stems ranged from 981 to 3 167 μm, and the volume ranged from 1 × 10−4  to 3 × 10−4 mm3.  The
length of the minor axis of the enlarged ends ellipsoid ranged from 8.6 μm to 22.4 μm, and the ratio of the
major axis to the minor axis of the enlarged ends ranged from 1.08 to 1.77. [Conclusion] (1) The mature
laticifer cells in the cortex of E. ulmoides are non-articulated and unbranched laticifer cells consisted of an
elongated cylindrical  cell  body and two ellipsoidal  dilated terminations.  (2)  Most  of  the xylene vitrification
laticifer  cells  have  no  internal  structure,  and  a  small  number  of  them  have  low  refractive  index  internal
structure. (3) The laticifer cells in the cotyledons of E. ulmoide originate from a series of dumbbell-shaped
primitive cells, and tThere are a series of cytomorphological changes in the process of generation of latici-
fer cells.
Keywords: Eucommia ulmoides; laticifer cell; cytomorphological.
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