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植物个体发育中同化物的保持
与细胞内含物的再利用

委成后

(北京农业大学植物生理室 )

[ 摘要】 植物无限的尖端生长与躯体的扩大
,

以及生殖器官与繁殖器官的形成
,

经常是在新老器

官间推陈出新来完成的 ; 而且植物可以把毕生同化的物质精华保持在生活细胞 内
,

并反复加以利

用
。

因此
,

植物生长所需的营养来自两个方面 : 既有当时根和叶经营的同化物
,

还需要细胞内长

期保持的精华
,

其中特别重要的是细胞分生期原生质合成中必需的N
,

P 和 K 等元素有机复合物
。

离体的蒜蔓在长期储藏中
,

顶端珠蒜的形成所需的全部给养都是从蒜蔓的细胞内含物 自下而上逐

步地奉献来的
。

蒜蔓中的乾物质
、

水分
、

N 和 P 是按照原比例地转移
,

相关系数 ( ; )高达 0
.

95 (除

了 K 略低些 )
。

源端蒜墓组织逐渐解体与萎缩
,

细胞内含物不仅抗浓淡陡度
,

而且同步地通过维管

系统运送到库端
,

其机理和通行的压一流运输学说完全背道而驰
。

另外
,

在小麦卵受精前后
,

胚囊

与珠心中间营养物质的加工与细胞间的转移乃是靠多层哺育组织 (珠心
、

反足
、

胚乳 )的依次生成

并随即消亡
,

以解体的原生质团块的胞间运动和悬液的流动来完成
。

一
、

绿色植物与异养生物的基本差异

绿色植物是世界上惟一能够大量利用太阳能
,

吸取那些把分散在环境中少数简单的无机

原料合成为无数复杂的有机物
,

用之来建筑身躯与繁衍后代的有机体
。

至今人类生活中所用

的一切有机态食料
、

燃料
、

与原料
,

最终都取之于植物的躯体或是它的化石
。

埋藏在地下化

石的挖掘终究有限
,

而农业中大田植物的生产
,

周而复始
,

广阔无垠
,

在维持现代人类生活

中仍然是最可靠的资源
。

绿色植物和异养生物的另一不同处在于 : 除了生活上必需的消耗外
,

它能把毕生 同化的

物质精华
,

特别是 N
,

P
,

K 等元素有机复合物保持在活细胞内
,

并在器官间的推陈出新中

再分配与再利用
,

借以维持尖端的无限生长
。

植物定居在土地上
,

借躯体自力更生地改建
、

伸

延与壮大
,

来适应多变的环境和扩张它的活动范围
。

行动自如的动物的生长方式倾向于 内涵 ;

而固守岗位植物的生长方式主要在于外延
。

二
、

植物细胞间的交通

植物细胞被坚固的胞壁包围
,

中央往往被大液泡占据
。

虽然处在周缘的原生质可以进行

环流等运动
,

但通常都认为这运动只限于细胞内
。

此外
、

上世纪末已经发现 : 细胞间有原生

质纤丝的联络 (胞间联丝 )
,

并推测它是细胞间物质转移与信息传递的通道
。

这个假说的直
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接证据来自本世纪中期我们在生活组织细胞间电偶联现象的发现
,

进而确定胞间联丝是电解

质等物质在细胞间转移的通道
。

稍后
、

在动物细胞间也找到了电偶联
,

从而发现缝隙联络
。

已经确定
,

易溶于水的小分子既可以通过由联丝串联一起的原生质 (共质体 ) 1
4 }

,

也可以通

过胞壁构成的网络 (质外体 )进行转移 ; 但却认为细胞间界线分明
,

壁垒森严
、

联丝纤细
,

不

容许原生质片段通过
。

虽然原生质那样的高分子结构早有可以在细胞间穿越 (如核穿壁与细胞融合 )的记载
,

以后还陆续有零星报导
,

却多认为是偶然出现的反常现象
,

或操作不当引起的鹰象
。

但我们

的系统研究明确地显示 : 原生质的胞间运动是正 常的生理现象并和养分的转移有密切关

联 I’ ]
。

国内外不少电镜观察显示 : 胞间联丝内部具有可以调节孔径大小的结构
,

用来控制细

胞间的交通
。

我们的工作表明 : 胞间联丝是随植物发育状态与逆境胁迫而改变的动态结构
。

通常联丝处在可控态
,

容许 100 0 D 上下的溶质通过
。

有时联丝可以进人封闭态
,

杜绝细胞

间的往来
。

更值得注意的是联丝可由可控态转变成开放态
,

内部结构消失
,

孔径扩大
,

可以

让细胞内高分子结构以及侵染的病毒颗粒出人
,

特称之为
“
跨胞

”
( T ar sn cy t os is )现象

。

胞

间联丝在砧木与接穗的细胞间需要重建和嫁接才能成活
。

另外
,

叶表皮等细胞可以不时地伸

出外联丝 ( E e t o d e s m a )进人胞壁 l’ ]
。

实际上
,

植物界中靠原生质胞间运动来执行物质的体内转移并不鲜见
,

如
“
警雷菌子出

万丁
”
蘑菇旦夕间的形成是密布朽木的菌丝中原生质胞间运动向抱子体汇集的结果 ; 受精与

结合过程中的合二为一
,

正是原生质胞间运动的表现 【’ l。 此外
,

在植物组织中也曾看到原生

质等高分子团粒还可以由细胞将之吐出胞外 (出胞 E x co y tos is )
,

再由临近细胞吞人胞内并

包融在液泡内 (入胞 E n d o e y t o s i s )
。

三
、

尖端生长在个体发育中居主宰地位

高等植物尖端生长时常以器官间推陈出新的方式出现 【’ l。 长成器官在衰退中把其细胞生

活中经常在运转的内含物 (包括原生质的多种结构和细胞液内悬散的代谢产品与储藏物质 )
,

在逐步解体的同时递交给正在兴起的新生部位
。

高等植物的生长部位虽以尖端生长锥为

主
,

但在体内还保留着一些固定的生长区
,

如侧生的腋芽
、

径生的形成层
、

间生的茎节等
。

有些生长区在受到外来的刺激时
,

那部分就会呈现出生长反应来
,

如庄稼被风吹倒后茎节就

会向上弯曲
,

把茎干重新举起
。

许多薄壁组织虽然已经分化定型但仍具有潜在的再发本领
,

这往往是在遭到胁迫或伤害的情况 卜又能恢复生长以弥补损伤
,

或发生出不定根或芽来
。

实际

上
,

植物的正常细胞在遗传上具有全能性
,

将单个细胞从母体分离出来作人工培养就会再发

出一个完整植株来
。 “

一个细胞的命运决定于它在有机体内所在的位置
” 。

就植物整体的生

长来说
,

各生长区存在着相互制约的关系
,

其中尖端生长锥占主宰地位
。

例如
,

枝条顶芽在

生长
,

下部侧芽就潜伏不动 ; 若把顶芽切除
,

侧芽方可取而代之
。

又如
,

尖端生长锥一旦转

向生殖体发育
,

就会引起营养体中发生生死枚关的剧变
。

现有的证据仅能表明 : 植物的顶端

优势和生长部位间的信息传递多由特化的激素类物质来斡旋
。

现今
,

在植物中发现的生长素等五大激素都是分子小而效应多样的有机化合物
,

和动物

中的甲状腺素的化学结构与生理性能类似 ; 然而植物中至今尚未找到像动物中那样的大分子
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与作用专一的肤类激素
。

这些激素在不同程度上可用人工合成
,

或在结构上加以模拟
,

从而

生产出大量具有类似生理活性的药剂 (如以 2
,

4 一 D 代替生长素 )
,

在调节控制田间作物由

休眠
、

萌发
、

生根
、

分枝
、

抑制生长直到开花结实的过程中
,

都找到了广泛的应用
。

农作物

的
“
化学调控

” ,

除草剂与生长调节剂在农用药剂中的异军突起
,

已成为继
`

化学施肥
’

之后

植物生理学对农业上的又一重大贡献
。

四
、

器官更替的几种场合

大体说
,

植物个体发育中器官间的推陈出新是在下列几种场合下出现的 :

1
.

无限的尖端生长 高等植物无论有多大年纪
,

躯体结构虽已大致长成定型
,

但其尖

端生长锥内的组织始终保持胚胎状态与分生本领
,

因而可以维持无限地生长
。

胚胎细胞在分

生期进行有丝分裂中需要原生质的合成和遗传物质的复制
,

最需要 的原料来 自两个方面 : 既

有根和叶经营的同化物
,

更需要的是长成细胞结构内保持的含 N
,

P
,

K 复合物
,

这就要动

员长成器官细胞把所保持与构成的物质作为次生的营养源来供应
。

如果根茎叶同化的无机与

有机养分可以继续维持这些器官的正常功能
,

那么它们的结构与功能就不会走向衰退 ; 否则

就会
“
人不敷出

” ,

日益加深的恶性循环
,

促使植株提早死亡
。

当把离体器官 (如蒜蔓 )储藏

起来而无从执行同化功能时
,

尖端珠蒜形成所需营养就完全依靠茎干细胞内含物的牺牲与奉

献
, .

直到枯竭为止
。

田间生产施肥是仅次于灌溉用水的物资投人
。

有机肥固然有改善土壤结构和促进微生物

活动等许多好处
,

但其中矿质养分却往往不足以应付大面积农田高产的需要
,

因此必需添施

化肥
。

所幸的是
,

N
,

P
,

K 等必要元素既是原生质结构的主要成分又可 以在体内重新分配

与反复利用
。

它们一旦被植物同化
,

轻易不会被排出体外
,

除非在分泌
、

吐水
、

损伤
、

淋洗
、

脱落中会有小量的损耗 ; 然而绝不像高等动物那样
,

经常要从食品中吸收大量 N
,

P
,

K
,

N a 等元素化合物
,

却无法全都保持在体内
,

而必需将之排泄出去
。

2
.

身匾体的壮大与改组 作物秧苗在田间
“
起身

”
急剧成长中

,

不仅要伸长
,

还要加粗
,

茎内许多薄壁组织在继续分裂与扩大
,

但是外围的表皮层和 内部的中髓组织有些 已经成熟定

型
,

因而受到胁迫
、

挤破或撕裂而伤亡
。

表皮层脱落
,

就被再发的周皮顶替掉
。

中柱破裂的

空隙会被周围的扩大组织所侵占或是形成易于通气的腔道
。

躯体伸长壮大中出现的新老组织

的更替
,

有些类似幼虫生长中的
`

蜕皮
’ 。

通常认为 : 细胞破坏后
,

内部成分迅速解体并向外散逸
,

其中养分遂被临近组织选择吸

收和利用
,

因而未予深究
。

然而有些组织如导管
、

纤维细胞等
,

在特化过程中原生质逐渐撤

离
,

留下空壳而死去
。

生殖器官中时常出现一些随生随逝的组织
,

很快把细胞内含物转让给

新生组织
,

而 自身只留下残迹
。

我们已有证据表明: 这些特化组织的细胞内含物的再利用不

完全是被动过程
,

其中原生质能够发挥主动的推移作用
。

3
.

生殖器官的形成 生殖器官是在冠部尖端生长锥上进行转变的
,

它标志着植物个体

发育中至关重要的转折点
。

一年生作物尖端生长锥中平稳的叶序滋生突然转向花序分化
,

扩

大的生长锥表面上迅速地布满花原基
。

生殖体的花序与花器分化
、

开花受精
、

直到新生一代

胚胎的成型
。

这期间新生细胞不断出现
,

养分中更需要的是含有 N
,

P
,

K 等构成原生质的
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原料
,

供应量之大恐怕不是当时营养体同化的养分所能承担的
,

因此必需动员细胞内含物来

奉献给养
。

对一次结实
、

一年生的植物来说
,

果实的成熟就意味着这一代的结束
,

营养器官

几乎将一生中经营与积累的精华奉献给新生一代
。

仅就 N 的再分配来说
, “
小麦子粒中 23/

的 N 是从动员营养体蛋白质的 N 来满足要求的
。

与此相反
,

用玉米秸秆作青储饲料就要在

结实前收割
,

不让细胞内含物中养分从秸秆撤离
。

多次结实
、

多年生的植物大都是木本
,

营养体细胞内含物不像一次结实植物那样的自我

牺牲
,

还保留了一些养分供其生长
,

当然也多少动用了根茎叶保持的精华
。

营养体保留的养

分中品质的优劣与数量的多寡影响着结实的大小年
。

开花结实使得营养体的长势受到挫折
。

繁殖器官 (球茎
、

块根 )大都出现在地下部位
,

对营养器官有类似的抑制作用
。

一年生作物在生产上可以灵活变动
,

便于田间经营
,

但需要从种子重新建立营养体
,

而

占用全生育期 l 4/ 的秧苗成长在田间自然资源的利用率上平均却不过 1 l/ 00
。

多年生树木长

成虽然需要年限
,

收益迟
,

又不能轻易调换
,

但一旦长成
,

每当大地 回春之际
,

不出一旬
、

就布满青枝绿叶
。

现今人们采取措施大量集中育苗
,

可大大节省苗期占用田地的时间
。

大田作物生产的有机物 (所谓生物产量 )不全是人类 日常生活必需的
,

要收获的只是其

更为有用的部分 (经济产量 )
,

对大多数大田作物来说
,

就是它的生殖体 (子实 )或繁殖体 (如

块茎 )
。

这些经济产量的形成乃是从生物产量脱胎而来的
,

能够达到的最高境界将是根茎叶

的细胞内含物全部精华转移给果实
,

遗留下的仅是难于分解的纤维素外壳和不便转移的糟

粕
。

近一个世纪来
,

粮食作物 (小麦 )单位面积产量经过两次跃进增长了 10 倍
,

主要来 自生

物产量 (T ) 的提高和其中经济产量 (F )所占比例的增加
。

现代农作物品种
、

栽培
、

管理与防

害等技术的改良
,

特别是水肥的适当施用
,

使得小麦植株密度由每亩几万增加到几十万
,

从

而提高了生物产量 ; 收获指数 = 经济产量 / 生物产量 ( H 二 F / T )
,

从 1乃 提高到 1忍
,

粮食

产量的提高就由此获得
。

水肥在结实期若供过于求
,

营养体继续维持青绿 (所谓
“
贪青

”
)造

成浪费 ; 反之
,

求过于供
,

植株早衰
,

又会降低产量
。

4
.

逆境的胁迫 植物器官的形态与功能是其遗传属性在适应环境过程中的定型表现
。

环境条件经常在变动之中
,

原产地植物在干旱缺水到湿润多水的土地上
,

以及在昼夜和季节

的周期气候下
,

不仅能生存下来
,

而且成为该植物个体发育的必要条件
,

在移地引种驯化中

必需予以考虑
。

然而我国农业旱涝灾害频繁
,

不时威胁着田间作物的定居生活
。

若变化比

较温和
,

幅度不大
,

植物还可以在内部随之作适当的调应来保持稳定 ;但若变动超过了一定强

度与速度
,

生命活动受到迫害
,

就造成逆境的胁迫
,

严重的会使庄稼毁灭
,

需尽快谋求补救
,

较轻的使得原有器官机能失调
,

沦于废置
。

植物对这样的胁迫就要在器官间推陈出新作为应

变
,

原来植株所处的稳态不能继续维持而转人新生 的稳态
,

庄稼仍然可 以成活
,

但产量受

损
。

植物对逆境胁迫的应变时常以稳态的变换来实现
。

如果胁迫不过于激烈
,

稳态间的过渡

可以渐进的方式进行 ; 但在碎发剧烈的胁迫下则多以跃进的方式应付
,

也就是从一种稳态跃

进到另一稳态
。

承先启后的中间过渡状态不稳定
,

比起两种稳态历时短暂且对刺激更为敏

感
。

例如
,

一般植物除了对局部的烧伤刺激发生应有的变异电波传递外
,

还可对无伤害的冲

击
,

和敏感植物那样发生动作电波的传递
。

更有甚者
,

会出现连续以小时计的 电波震荡 6I]
。

等
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到新稳态建成
,

植株的敏感度又恢复正常
。

高等植物细胞中电波的兴起兼有微量活性物质的释放
,

这两种信使可以沿维管系统向周

身传递
,

从而使局部的处理也会唤起植株整体的反应 工̀」。

5
.

移置与移栽 为了提高耕地资源的利用率
,

或是为了增加复种指数
,

园艺及林业中

长期沿用育苗移栽
,

已成为惯例
,

大田作物中水稻更是如此
。

近来
,

我国为了提高单位耕地

产量
,

旱地庄稼 (如棉花
、

玉米 )也在推广育苗移栽
。

此外
,

庭园布置与居室装饰中时常要把

盆栽花草果木移放到不同位置
。

当植株从强烈阳光的园地转移到遮荫的室内
,

最初外形不出现什么改变
,

放置久了
,

下

部叶片的储备用尽
,

就开始黄萎以至脱落
,

让位给新生的幼枝嫩叶
。

相反
,

遮荫潮湿 的苗床

中培养出来的秧苗突然移栽 到烈日干燥的田间
,

秧苗易受损伤
,

轻则下部叶片枯黄
,

重则全株

死亡
。

因之
,

育苗移栽中秧苗先要经过锻炼
、

硬化
、

调整内部结构
,

再行移栽
,

便于成活
。

水稻的旱育秧移栽到水田中在形态与功能上都呈现旱秧根系在水田中氧气供应缺乏问题
,

需

要从事预先锻炼或增加土壤中供氧量来解决
。

五
、

细胞间的短程转移与维管束的长途运输

植物体内水分与养分的转移在源库两端都先要经过细胞间的短程运转才能列人维管束的

长途运输
。

器官间更替中
,

作为次级营养源的细胞内含物也必需通过这两条途径才能到达生

长库
。

二般说
,

细胞感受到外来刺激其质膜对电解质透过的难度以电阻来测量
,

随刺激强度

而下降
,

但过后还能修复
。

若刺激超过限度引起永久伤害
,

质膜遭到破坏
,

电解质迅速逸出
,

原生质解体并流失
,

细胞于是碎死
,

其散逸部分可能被临近细胞吸收和利用
。

另一方面
,

长

成器官在衰退中先是细胞内含物缓慢地解体并从细胞撤离
,

逐渐走向枯竭而善终
。

从小麦胚珠发育与蒜蔓顶端珠蒜的形成两个例证中
,

我们发现 : 衰退组织 的细胞内含物

向新生部位的转移
,

绝不是自身的分崩离析
,

任临近生活细胞来采纳
,

而是在细胞结构解除

组装后
,

以各种原生质组分的运动来带动细胞浆液一总通过细胞间通道的主动过程
。

1
.

原生质胞间运动作为细胞内含物再分配的主要动力 f7
,

8 ” ] 我们以光镜与电镜观察和

活体显微录像中看到 : 小麦胚珠受精前后的营养供应和原生质运动有密切关联
。

原来从筛管

末梢输送到胚珠的营养汁液只能到达外围珠心的合点端
,

珠心组织包围在胚囊外面
,

卵器处

在胚囊的珠孔端
,

另一端是反足组织
,

中间是中央细胞
。

受精后卵发育成胚
,

中央细胞发育

为胚乳
,

它们所需养分势必要靠外围珠心来吸取
,

再逐层在细胞间 (共质体
、

或质外体 )转

移
。

珠心
、

反足
、

与胚乳都是先后随生随逝的哺育组织
。

正是靠这些哺育组织从输人汁液中

选择吸收
、

反复加工
、

以原生质团粒的胞间运动通过开放态胞间联丝或初生壁的缝隙
,

把细

胞内含物一并向下层推移
,

最终将精炼的原生质半成品输送给胚性细胞供其分生和定型
,

保

存其特有的遗传信息
。

同时
,

珠心内层细胞释出的细胞汁液 (大部分是糖 )充满珠心与胚囊

间的空腔
,

备胚囊采用
口

珠心和反足组织依次逐层解体
,

完成哺育的任务后消逝
,

只有胚乳

在经受局部解体后还能重新繁荣起来
。

等到细胞进入扩大期
,

大量的水分与有机溶质存人液泡
,

并且 以多聚糖构成的纤维素来

扩大与巩固细胞的次生壁
。

细胞内虽然还在继续增添细胞质与细胞器
,

要求的养料成分就没
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有分生期那样严格
,

呼吸消耗的基质也大为增加
。

籽实进人成熟期时
,

被大量的碳水化合物
、

油脂
、

蛋白体
、

有机酸
、

生物碱等储藏物质给充

实起来
。

通常以生殖体作为收获对象
,

这段
“
灌浆

”
过程影响作物产量与品质最为显著

。

2
.

储藏蒜落器官更替中细胞内含物的再分配 离体蒜蔓在储藏中外来的养分供应完全

断绝
,

顶端珠蒜是从下部茎干组织细胞内含物的再分配中获得养分才能维持成长
,

直到茎干

完全萎缩干枯为止
。

全茎干的干物质
、

水分
、

N
、

P 等元素按照原有的比例运送到珠蒜
。

它

们转移的相关系数
,

除了 K 在运输中略有残留因而较低 ( 0
.

75 )外
、

均达到 0
.

9 以上
。

细胞

内含物的主要成分
,

抗水势差同步地由萎缩的茎干向新生的珠蒜转移
,

中间要通过维管束才

能到达终点
。

细胞内含物这样倒行逆施的彻底转移显然和光合产物韧皮部靠水势差来推动汁

液的集流学说相违背
。

集流学说虽经多方验证与补充
,

仍存在着靠水势差推动筛管液流是否

够用以及如何应付双向转移等责难
。

筛管分子是活细胞
,

边缘有一层无核的原生质
,

两端有

筛板连接其它分子
。

近年来又有人根据实验观察支持前人提出的假说 : 原生质的伸缩运动是

筛管运输的中间动力
。

我们曾从植物维管束提取 出具有 A T P 酶活性的收缩性蛋白 (其中有

肌动蛋白与肌球蛋白 )
,

而且用显微化学定位证明它存在于筛管的原生质内
。

最近国外 iT e zz i

报导 二 花粉管中有驱动蛋白 (K i n es in )成分的存在
。

这蛋白在动物神经的细长轴突中能够协

助内部汁液的双向推移
。

如果这成分筛管原生质中也具有
、

上述两项责难可迎刃而解
。

无论

如何
、

能够把这两类物质的筛管运输统一起来
,

并行不悖
,

是值得深究的问题
。
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