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摘要：【目的】阐明苦槛蓝Ｍｙｃｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ营养器官的结构特征与其有效成分积累之间的关系，为其有效成分的
利用奠定理论基础．【方法】运用植物解剖学和组织化学定位方法研究苦槛蓝营养器官的解剖结构与主要有效成分
的积累分布状态．【结果和结论】苦槛蓝营养器官茎和叶中含有分泌结构———分泌腔，而根中无分泌腔存在．挥发油
主要储存于茎和叶中的分泌腔，周围的薄壁细胞也参与挥发油的合成，根薄壁细胞中挥发油类物质不明显．黄酮类化
合物在根、茎和叶中均有分布，主要分布在各类组织的薄壁细胞中．鉴于苦槛蓝使用价值的不同，综合判断茎、叶均可
作为以黄酮类和挥发油为主要成分的植物源农药的原料采收，根、茎和叶均可作为以黄酮类为主要成分的原料入药．
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　　苦槛蓝 Ｍｙｏｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ是苦槛蓝科 Ｍｙｏｐｏ
ｒａｃｅａｅ苦槛蓝属常绿灌木或乔木［１］．苦槛蓝属植物共
约３２种，主要分布于亚洲（如我国和日本）、大洋洲
（如澳大利亚和新西兰）、太平洋的夏威夷群岛和印

度洋的毛里求斯等地，我国只有苦槛蓝１种，产于广
东、广西、福建和台湾的海边［２］．苦槛蓝属植物不仅
具有防风固沙护堤和供庭园观赏的功效［３］，还具有

重要的药用价值．如民间用来治疗肺结核、头疼、风
湿病、性病、溃疡和疱疹等，并用作强身健体药物［２］．
特别是，近年来发现苦槛蓝提取物在趋避害虫方面

具有较高的生物活性［４１１］，其有效活性成分主要是黄

酮类和挥发油等物质［１２１４］．苦槛蓝属植物挥发油含
量高，主要成分是呋喃化倍半萜烯，它们对羊毛贮藏

害虫有强烈的产卵忌避作用［１５］，对切叶蚁具有良好

的杀虫活性，对卫生害虫有忌避作用［１６］，另外，沙漠

苦槛蓝Ｍ．ｄｅｓｅｒｔｉｉ所产生的硫蚁缩醛对蝗虫的侵犯
有防御作用［１７］．目前，苦槛蓝已作为重要的植物源绿
色农药被使用和推广．

目前，生产上将根主要用以民间用药，叶的浸提

物主要用以对昆虫的驱避作用［２，１８］．为了探讨苦槛
蓝各营养器官中有效成分的积累和分布情况，提高

其不同部位开发利用的经济价值，本研究运用切片

技术和组织化学定位方法对苦槛蓝营养器官的结构

特征及其与有效成分的关系进行了研究．结果显示，
苦槛蓝营养器官中，茎和叶中含有丰富的分泌腔，并

合成大量挥发油类物质，同时，各营养器官的薄壁细

胞中均含有丰富的黄酮类物质．这些结果对于苦槛
蓝植物的保护和利用，尤其是科学合理地利用各器

官以及根据有效成分质和量变化特点确定最佳原料

采收期，具有重要的理论意义和实践价值．

１　材料与方法
１．１　供试材料

苦槛蓝根、茎和叶于２０１３年３—５月期间采自
华南农业大学试验基地的苦槛蓝栽培植株（１～２年
生，中山大学廖文波教授鉴定）．
１．２　方法
１．２．１　冰冻切片法　取苦槛蓝根、茎和叶，在温度
为－２６℃的 ＬｅｉｃａＣＭ１９００冰冻切片机切片，厚度
３０～５０μｍ，待组织化学染色使用．
１．２．２　石蜡切片法　取苦槛蓝根、茎和叶，分割成

３ｍｍ×３ｍｍ×５ｍｍ的小块，ＦＡＡ固定，系列酒精脱
水，二甲苯透明，石蜡包埋，美国 ＡＯ切片机切片
（８～１０μｍ），番红－固绿对染，中性树胶封片，Ｌｅｉｃａ
ＤＭＬＢ显微镜观察并拍照．
１．２．３　半薄切片法　取苦槛蓝根、茎和叶，分割成
０５ｍｍ×０５ｍｍ×１０ｍｍ的小块，迅速放入体积分
数为４％的戊二醛固定液（０１ｍｏｌ·Ｌ－１ＰＢＳ配置，
ｐＨ７２）中，低温（４℃）固定４ｈ，ＰＢＳ缓冲液清洗３
次，００１ｍｇ·ｍＬ－１锇酸固定２ｈ，ＰＢＳ缓冲液清洗３
次，系列乙醇脱水，环氧丙烷过渡，Ｅｐｏｎ８１２环氧树脂
包埋，４０℃聚合 ２４ｈ，６０℃聚合 ２４ｈ，修块，Ｌｅｉｃａ
ＲＭ２１５５薄切片机切片（１～２μｍ），００１ｍｇ·ｍＬ－１

甲苯胺蓝染色或组织化学染色，中性树胶封片，Ｌｅｉｃａ
ＤＭＬＢ显微镜观察并拍照．
１．２．４　超薄切片法　在半薄切片的基础上，选择需
要观察的部位进一步修块，在ＬｅｉｃａＵＣ６超薄切片机
切片，切片厚度为６０～９０ｎｍ，醋酸双氧铀和柠檬酸
铅复染，在ＰｈｉｌｉｐＦＥＩＴＥＣＮＡＩ１２透射电镜观察拍照．
１．２．５　组织化学染色　挥发油显色反应：取冰冻组
织切片，苏丹Ⅲ染色，ＬｅｉｃａＤＭＬＢ显微镜观察并拍
照．ＰＡＳ苏丹黑 Ｂ套染：半薄切片入体积分数为
０５％高碘酸５ｍｉｎ后冲洗，Ｓｃｈｉｆｆ试剂染色３０ｍｉｎ，
偏重亚硫酸钠洗液冲洗；上述切片放入体积分数为

７０％乙醇１ｍｉｎ后，再放入６０℃苏丹黑 Ｂ饱和液染
色３０ｍｉｎ，干燥封片．黄酮类物质显色反应：取冰冻
组织切片，００１ｍｇ·ｍＬ－１醋酸镁甲醇溶液染色，Ｌｅｉ
ｃａＤＭＬＢ荧光显微镜的蓝色激发光为激发光源观察
黄酮类物质发出的荧光并照相，阴性对照先用甲醇

提取后再进行显色拍照．

２　结果与分析
２．１　苦槛蓝营养器官的解剖结构特征
２．１．１　茎　苦槛蓝１～２年生茎的结构由外到内由
周皮、皮层、次生维管组织和髓组成（图１ａ）．周皮为
数层排列整齐呈长方形的细胞组成，其中最外面为

多层木栓层细胞，细胞壁栓质化（图１ｂ）；其内为木
栓形成层和栓内层组成．周皮内方为皮层（图１ｂ），
由薄壁细胞组成，细胞近圆形，细胞内含有丰富的内

含物．在皮层中有分泌腔分布，分泌腔一般由 １～２
层扁平切向延长的上皮细胞围绕成腔道，上皮细胞

细胞质浓厚，外围由 ３～５层更为扁平的鞘细胞包
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围，液泡化程度较上皮细胞高（图１ｂ）．次生维管组
织由次生韧皮部、维管形成层和次生木质部组成（图

１ａ）．次生韧皮部中有少量分泌腔分布．茎中央的髓
部较发达，由大量薄壁细胞构成，其中也有分泌腔的

分布（图１ａ），其内的分泌腔孔径较大，鞘细胞层数
较多．
２．１．２　叶　苦槛蓝的叶由叶片和叶柄２部分组成，
其叶片为等面叶．由图１ｃ可见，叶片由表皮、叶肉和
叶脉构成．上、下表皮均由１层细胞构成，细胞多为
长方型，排列整齐，均有气孔分布．叶肉发达，分化明
显，由栅栏组织和海绵组织构成．近轴面和远轴面栅
栏组织分别由２～３层和１～２层排列整齐的长柱形
细胞组成，胞间隙不发达；海绵组织位于叶肉中央，

由３～５层形状不规则，排列相对疏松的细胞构成，
胞间隙较发达．叶肉组织中分布有分泌腔（图１ｃ）．
叶脉为网状脉，主脉（图１ｄ）由表皮、薄壁组织和维

管束组成．表皮细胞近等径略呈圆形，薄壁组织细胞
近圆形，分布在维管束上、下方，有胞间隙，几乎不含

叶绿体，在薄壁组织中也有分泌腔分布（图１ｄ）．维
管束类型为外韧维管束，韧皮部近上表皮，其中韧皮

薄壁组织中有分泌腔的分布．叶柄结构类似于叶片
的主脉结构（照片未显示）．
２．１．３　根　１年生苦槛蓝的根从外到内由周皮和次
生维管组织组成（图 １ｅ）．周皮结构类似于茎的周
皮，但其起源于中柱鞘薄壁细胞．次生维管组织包括
次生韧皮部、维管形成层和次生木质部．其中，次生
韧皮部发达，约占根横切面积的１／５，细胞排列整齐．
维管形成层呈环状，由３～５层细胞构成，细胞呈长
方型，排列整齐．根中无分泌腔形成（图１ｅ）．

苦槛蓝茎在匍匐的时候可以产生不定根，不定

根主要起源于茎的髓射线薄壁细胞（图１ｆ），产生的
根的结构类似于苦槛蓝的主根．

ａ、ｂ：茎；ｃ：叶片；ｄ：叶中脉；ｅ：根；ｆ：茎．Ｃ：皮层；Ｅ：表皮；ＧＴ：薄壁组织；Ｐ：周皮；Ｐｉ：髓；ＳＰ：次生韧皮部；ＳＸ：次生木质部；ＶＣ：维管
形成层；ＳＣ：分泌腔；ＡＲ：不定根；ＰＴ：栅栏组织；ＳＴ：海绵组织；ＬＶ：叶脉；Ｂａｒ＝１００μｍ．

图１　苦槛蓝营养器官横切面解剖结构的光学显微照片
Ｆｉｇ．１　ＬｉｇｈｔｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｏｒｇａｎｓｏｆＭｙｏｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ

２．２　茎和叶中分泌腔的结构发育特征
以苦槛蓝的茎和叶为观察对象，观察苦槛蓝茎

和叶中分泌腔的发育过程．茎的皮层、韧皮薄壁组织
和髓中，以及叶的主脉薄壁组织和叶肉中可观察到

分泌腔的分布（图１ａ～１ｄ，１ｆ）．在叶片发育过程中，
位于叶表皮细胞附近，分化出一团与周围的组织细

胞形态明显不同的细胞群，其体积更小，细胞质较浓

厚，此即为分泌腔的原始细胞团（图２ａ，图３ａ）；随着
分泌腔的发育，这些细胞陆续进行垂周和平周分裂，

使细胞的数量和层数增加，进一步分裂形成外围的

几层鞘细胞层，包裹着中央上皮细胞，并且上皮细胞

之间开始形成明显的裂隙，此为分泌腔的胞间隙形

成阶段（图２ｂ，２ｃ）．电镜下观察发现中央上皮细胞

呈多边形，细胞核大且圆形，原生质浓厚，有少量小

液泡，细胞内细胞器丰富（图３ｂ）．随着分泌腔的进
一步发育，中央的几个相邻的上皮细胞之间的胞间

层开始膨胀，溶解，形成裂隙，此时的上皮细胞开始

液泡化（图３ｃ）；随后，上皮细胞迅速向四周移动，分
泌腔增大，其内贮藏有挥发油，同时，外层鞘细胞继

续切向伸长，为上皮细胞向外移动提供了空间，上皮

细胞液泡化程度加大，此为腔隙扩大阶段（图 ２ｄ，
２ｅ）．电镜下，上皮细胞呈切向排列，细胞质浓厚，染
色较深，质体和液泡内积累黑色嗜锇物质（图 ３ｄ，
３ｅ）．随后，上皮细胞不断向质膜外释放大量的灰色
嗜锇物质，积累于壁膜之间，细胞壁也不断向腔内释

放大量絮状的嗜锇物质（图３ｅ，３ｆ）；随着分泌腔的发
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育，鞘细胞和上皮细胞不再切向伸长，腔隙达到最大

直径，此为分泌腔的成熟阶段（图２ｆ），此时，分泌腔
内充满了大量被锇酸染成灰黑色的挥发油物质（图

３ｇ）．成熟的分泌腔由４～６个切向延长的扁长型上

皮细胞包围着近圆形的分泌腔道，其外围由２－３层
形状与上皮细胞相似的鞘细胞共同组成．在分泌腔
中有大量挥发油物质贮存（图２ｆ）．

ａ：分泌腔原始细胞团阶段，细胞体积小，细胞质浓厚（箭头）；ｂ、ｃ：胞间隙形成阶段，其中，ｂ示分泌腔中央细胞进行垂周和平周分裂（箭头），ｃ

示上皮细胞之间形成裂隙（箭头）；ｄ、ｅ：腔隙扩大阶段，其中，ｄ示上皮细胞向四周移动，分泌腔扩大，其内贮藏有挥发油（箭头），ｅ示腔隙继续

扩大，贮藏更为丰富的挥发油；ｆ：分泌腔成熟阶段，分泌腔不再增大，其内充满大量的挥发油；Ｂａｒ＝５０μｍ．

图２　苦槛蓝叶片横切面解剖结构的光学显微照片

Ｆｉｇ．２　ＬｉｇｈｔｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｌｅａｖｅｓｏｆＭｙｏｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ

ａ：分泌腔原始细胞团阶段，原始细胞核大，质浓厚（箭头）；ｂ、ｃ：胞间隙形成阶段，其中ｂ示中央上皮细胞核大，质浓厚（箭头），开始出现小

泡，ｃ示中央上皮细胞，细胞壁膨胀，细胞明显液泡化（箭头）；ｄ，ｅ：腔隙扩大阶段，其中，ｄ示分泌腔腔隙明显，上皮细胞细胞质较浓厚，ｅ示上

皮细胞细胞质中的液泡和质体内积累黑色嗜锇物质（箭头）；ｆ为 ｅ图的局部放大，上皮细胞原生质体向腔内释放絮状的嗜锇物质（箭头）；

ｇ：分泌腔成熟阶段，整个分泌腔内充满灰色嗜锇物质；Ｐ：质体；Ｖ：液泡；Ｎ：细胞核．

图３　苦槛蓝叶芽横切面解剖结构的电子显微照片

Ｆｉｇ．３　ＴｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｏｒｇａｎｓｏｆＭｙｏｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ

２．３　主要有效成分在营养器官中的组织化学定位
２．３．１　挥发油在营养器官中的组织化学定位　挥
发油能与苏丹Ⅲ发生反应，呈现出橙红色．根据苦槛
蓝营养器官的解剖结构，对其中的挥发油所做的组

织化学定位研究表明，不同营养器官中挥发油的分

布情况不同：在根中，仅有周皮呈淡红色，其他组织

不显色（图片未显示）；在茎中，周皮以及分布在皮层

和髓中的分泌腔均被染成橙红色（图４ａ），皮层和次
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生韧皮部的薄壁细胞中有染成橙红色的液滴，其余

组织不显色（图４ｂ）；在叶中，表皮细胞和整个叶肉
组织细胞包括海绵组织和栅栏组织中都含有挥发

油，均被染成橙红色，主脉的薄壁组织和维管束韧皮

部中的分泌腔被染成橙红色，薄壁细胞内有橙红色

的液滴，其他叶脉不显色（图４ｃ，４ｄ）．

ａ：茎横切面，示皮层和髓中的分泌腔呈橙红色；ｂ：茎横切面，示周

皮、皮层薄壁细胞和分泌腔中橙红色液滴；ｃ、ｄ：叶主脉横切面，示主

脉薄壁组织和部分叶片（箭头）中分泌腔呈橙红色；Ｂａｒ＝１００μｍ．

图４　苦槛蓝营养器官组织化学定位的光学显微照片

Ｆｉｇ．４　ＬｉｇｈｔｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｈｉｓｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＭｙｏｐｏ

ｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｏｒｇａｎｓ

　　运用ＰＡＳ苏丹黑Ｂ套染的方法进一步确定了营
养器官中挥发油的存在部位．研究表明：在根中，韧
皮部和木质部薄壁细胞中含有丰富的红色的多糖颗

粒，而黑色的脂滴很少（图５ａ，５ｂ）；在茎中，皮层和
髓的分泌腔中含有丰富的黑色脂滴（图５ｃ，５ｄ），皮
层和维管薄壁组织细胞中均含有黑色的脂滴，在韧

皮部筛管中也分布了较为丰富的黑色脂滴（图５ｃ～
５ｅ），而整个茎中的红色多糖颗粒并不明显；在叶中，
黑色脂滴的分布与红色多糖颗粒的分布类似于茎

中，在分泌腔及各薄壁组织中含有较为丰富的黑色

脂滴，而红色多糖颗粒不明显（图５ｆ）．
２．３．２　黄酮类化合物在营养器官中的组织化学定
位　黄酮类化合物经醋酸镁甲醇溶液染色，在紫外
光下可产生蓝绿色荧光［１９］．对黄酮类化合物所做的
组织化学定位研究表明，不同的营养器官中，黄酮类

化合物的分布和积累情况不同：在幼根中，皮层和初

生韧皮部都显示较强的荧光信号（图 ６ａ），在老根
中，周皮内侧次生韧皮部薄壁细胞中以及次生木质

部射线组织中都显示较强的荧光信号（图６ｃ）；在茎
中，皮层、次生维管组织中的薄壁细胞和髓部都有荧

光信号（图６ｅ）；在叶中，仅栅栏组织细胞显示较强
的荧光信号（图６ｇ），而用甲醇提取之后的对照中无
荧光信号（图６ｂ、６ｄ、６ｆ、６ｈ）．

ａ、ｂ：根横切面，示次生木质部中被染成红色的多糖颗粒（箭头）；ｃ：茎皮层横切面，示皮层中分泌腔及周围薄壁细胞中丰富的黑色脂类物质

（箭头）；ｄ：茎髓部横切面，示髓部分泌腔中丰富的黑色脂类物质（箭头）；ｅ：茎维管组织纵切面，示次生韧皮部细胞和木薄壁细胞中丰富的黑

色脂类物质（箭头）；ｆ：叶主脉横切面，示薄壁组织分泌腔中丰富的黑色脂类物质（箭头）；Ｂａｒ＝５０μｍ．

图５　苦槛蓝营养器官组织化学定位的光学显微照片

Ｆｉｇ．５　ＬｉｇｈｔｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｈｉｓｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＭｙｏｐｏｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｏｒｇａｎｓ
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ａ、ｂ：幼根横切面，其中 ａ示根的初生结构中皮层和初生韧皮部细胞

发蓝绿色荧光（箭头）；ｃ、ｄ：老根横切面，其中 ｃ示根次生结构中次

生韧皮部和木射线细胞发蓝绿色荧光（箭头）；ｅ、ｆ：茎横切面，其中ｅ

示茎次生结构中皮层、次生韧皮部和髓部细胞发蓝绿色荧光（箭头）；

ｇ、ｈ：叶横切面，其中 ｇ示叶肉栅栏组织细胞和叶脉维管束韧皮部细

胞发蓝绿色荧光（箭头）；ｂ、ｄ、ｆ、ｈ：为甲醇提取后再显色的对照；

Ｂａｒ＝２００μｍ．

图６　苦槛蓝营养器官组织化学定位的光学显微照片

Ｆｉｇ．６　ＬｉｇｈｔｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｏｆｈｉｓｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＭｙｏｐｏ

ｒｕｍｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｏｒｇａｎｓ

３　讨论
３．１　苦槛蓝植物分泌腔是合成和储存挥发油的主

要场所

　　分泌腔是许多植物器官具有的内分泌结构［２０］，

可合成挥发油类物质．挥发油大多具有理气、止痛、
抑菌等功能［２１２４］．另外，Ｇｅｒｓｈｅｎｚｏｎ等［２５］认为，分泌

结构中的挥发油成分对一些昆虫和动物有毒害作

用，可以抑制其取食．苦槛蓝属植物挥发油含量
高［１５］，对蝗虫［１７］、切叶蚁［１６］、羊毛贮藏害虫［１５］和一

些卫生害虫［１６］等有强烈的忌避和防御作用．本研究
表明，苦槛蓝营养器官的茎和叶中分化出特殊的分

泌结构———分泌腔，丰富的挥发油类物质主要储存

于分泌腔中．这些挥发油是由分泌腔的上皮细胞和

鞘细胞合成，当分泌腔成熟时，挥发油分泌至腔道中

贮藏．因此认为，苦槛蓝茎和叶通过在靠近茎周皮及
叶表皮分布的分泌腔产生挥发油物质可有效地抑制

外来昆虫和动物的危害．另外，在苦槛蓝根中并未形
成任何分泌腔结构，因此，也没有挥发油物质的合

成．但研究中发现，在根中含有丰富的淀粉粒多糖物
质，推测多糖是其根的主要营养储存物质，可为其根

的生长和发育提供相应的前体物质．
３．２　苦槛蓝各营养器官中均有黄酮类物质的分布

苦槛蓝的主要有效活性成分是黄酮类和挥发油

等物质［１２１４］．其中，黄酮类化合物是一类以苯色酮环
为基础的酚类化合物，具有消除氧自由基、抗氧化、

抗过敏、抗炎、抗菌、抗突变、抗肿瘤、保肝、保护心脑

血管系统和抗病毒及杀虫等广谱的生理活

性［２，１３，１７１８］．对苦槛蓝营养器官中黄酮类化合物的组
织化学研究表明，根、茎和叶中均含有黄酮类化合

物．在幼根中，主要分布于皮层和初生韧皮部中，老
根中，主要分布于次生维管组织的薄壁组织细胞中；

在茎中，主要分布于皮层、次生维管组织中的薄壁细

胞和髓部；在叶中，主要分布于叶肉组织的栅栏组织

细胞中．根据显色剂荧光显色强弱发现，在幼根和叶
中的显色最强，老根与茎中的显色强度相当．因此，
可以判断在叶和幼根中的黄酮类化合物含量最高．
３．３　苦槛蓝各营养器官的药用经济价值评价

苦槛蓝为常绿灌木或乔木，其茎秆可直立生长

亦可匍匐生长，匍匐生长茎在其节处可生出不定根．
苦槛蓝其传统的民间药用部位为根［２，１８］，有效成分

主要是黄酮类物质．通过本研究发现，其根、茎和叶
中均含有丰富的黄酮类化合物，具有很高的药用价

值，加之茎易产生不定根，且幼根中黄酮类化合物含

量高，因此，苦槛蓝根、茎和叶均具有很好的药用开

发价值．另外，近年来苦槛蓝叶被广泛用做提取植物
源农药的植物原料，所利用的有效成分主要为苦槛

蓝酮［６］，属于挥发油类．通过本研究也发现，其茎和
叶中均含有分泌腔，其内储存丰富的挥发油，是挥发

油合成和贮藏的主要部位．而组织化学鉴定发现根
中几无挥发油．因此，苦槛蓝的茎和叶都可以作为植
物源农药原料开发利用．
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