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玉簪大小孢子发生及雌雄配子体发育
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摘要 以玉簪(HostaplantagineaAschers)为试材,采用石蜡切片法研究其大小孢子的发生及雌雄配子体

的发育,比较了花蕾长度与雌雄配子体发育的对应关系,为进一步研究重瓣玉簪的形成原因和分子机制奠定胚

胎学基础。结果表明:玉簪胚囊发育为贝母型;花药为四室,腺质绒毡层;花粉母细胞减数分裂为连续型;四分体

呈四面体型;成熟花粉为三细胞结构,有2个较小的精细胞和1个较大的营养细胞。
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  玉簪(HostaplantagineaAschers)为百合科玉

簪属植物,是多年生草本花卉[1],花白色、气味芳香,

分布于四川、湖北、湖南、江苏、安徽、浙江、福建、广

东等地。国内对百合科植物的形态解剖学、胚胎学、

组织培养、细胞学及分类学等方面的研究有过一些

报道[2-7],但对玉簪的胚胎学研究较少[8]。同时,发

现存在重瓣玉簪及其他品种玉簪[9],本研究探讨单

瓣玉簪大小孢子发生以及雌雄配子发育的过程,并

比较花蕾长度与雌雄配子体发育的对应关系,以积

累有关玉簪胚胎学研究的资料,为进一步研究重瓣

玉簪的形成原因和分子机制奠定胚胎学基础。

1 材料与方法

采集北京林业大学校园内的单瓣玉簪,取不同

大小的顶芽(长度分别为2、4、6、8、10、15、20、25、

30、35、40、50、60、80、110mm)的花蕾,用FAA 固

定液固定保存。在LeicaM165C型体式显微镜下

解剖、观察、拍照并记录。成熟花粉在 HitachiS-

3400N扫描电子显微镜下观察其超微结构。采用

常规石蜡制片法[10]制成石蜡连续切片,切片厚度10

μm ,以1%番红-0.2%固绿双重染色,在 Leica

DM60000B全自动光学显微镜下观察不同时期的

切片,并拍照记录。

2 结果与分析

2.1 玉簪花器官的形态学特征

玉簪花期为7-9月,果期为8-9月,圆柱形蒴

果。花被片6枚、深绿色;花瓣6枚、白色(图1-A、

B);雄蕊6枚,每个花药含4个花粉囊,花粉粒大,
表面有网状纹饰(图1-C);雌蕊1枚,花柱超出花

冠,柱头有浓密且成黄绿色的柱头毛(图1-D)。子

房上位,子房外壁有蜡状物质(图1-E)。3心皮3
室,3心皮彼此联合成合生雌蕊,胚珠着生在每个心

皮的内侧边缘上,为中轴胎座。胚珠多数、倒生、内
外两层珠被、薄珠心(图1-F)。
2.2 大孢子的发生和雌配子的形成

1)大孢子发生。胚珠发育初期,在心皮内侧沿

中轴胎座上产生一团突起,即胚珠原基(图2-A);胚
珠原基逐渐增大,最后分化为具有珠被、珠心和珠柄

的成熟倒生胚珠。它的珠柄细长,整个胚珠扭转成

倒钩状。胚珠发育初期,珠心细胞大小较为一致,在
珠被 发 育 的 同 时,珠 心 中 产 生 1 个 孢 原 细 胞

(图2-B)。玉簪胚珠属薄珠心类型,孢原细胞不经分

裂,直接长大形成胚囊母细胞(或称作大孢子母细

胞)。大孢子母细胞(图2-C)细胞核大而明显,细胞

质浓,细胞器丰富。此后大孢子母细胞的减数分裂

历经2次连续分裂。
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 A:玉簪花侧面观SideviewofH.plantagineacorolla;B:六枚花被片Sixtepals;C:雄蕊Stamens;D:柱头Stigma;E:子房外部形

态 Theexternalformoftheovary;F:子房横切、纵切 Verticalsectionandtransversesectionoftheovary.

图1 玉簪花器官的形态解剖特征

Fig.1 MorphologicalobservationofHostaplantagineaAschers

 A:倒生胚珠 Anatropousovule;B:孢原细胞 Archesporialcell;C:大孢子母细胞 Megasporocyte;D:大孢子母细胞第1次减数分裂

中期 MegasporocytecellsmeiosisintheanaphaseⅠ;E:大孢子母细胞第1次减数分裂后期 Megasporocytecellsmeiosisinthemeta-

phaseⅠ;F:二分体大孢子Dyadofmegaspores;G:四分体大孢子 Tetradofmegaspores;H:二核胚囊 Two-nuclearembryosac;I:四

核胚囊Four-nuclearembryosac;J:反足细胞 Antipodalcells;K:极核Polenucleus;L:卵器Eggapparatus.

图2 玉簪大孢子发生和雌配子体发育

Fig.2 MegasporogenesisanddevelopmentoffemalegametophyteofHostaplantagineaAschers

  2)雌配子的发育。玉簪大孢子减数分裂的全过

程包括:①第1次减数分裂:大孢子母细胞经过1次

分裂(图2-D、E),形成了2个单倍体子核,即二分体

时期(图2-F)。②第2次减数分裂:二分体再次分

裂形成4个单倍染色体数目的大孢子(图2-G)。4个

大孢子中的3个靠近合点端,1个大孢子核位于珠

孔端。合点端的3个大孢子核的纺锤体相互融合形

成1个 三 倍 体 的 大 纺 锤 体,此 时 形 成 二 核 胚 囊

(图2-H)。
减数分裂后经历2次有丝分裂。第1次有丝分
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裂三倍体的大纺锤体形成2个三倍体的大核,一个

单倍体小核分裂为2个单倍体小核,此时形成四核

胚囊(图2-I)。第2次有丝分裂形成雌配子体,其中

含4个三倍体的大核,即大极核和3个反足细胞核;

4个单倍体小核,即小极核和卵器的3个细胞核,即
八核胚囊。此时,形成了成熟胚囊,由3个反足细胞

(图2-J)、2个极核(图2-K)和卵器(图2-L)组成,其
中卵器由1个洋梨形卵细胞和2个长茄形助细胞组

成,为雌性生殖单位。
2.3 玉簪小孢子的发生和雄配子的发育

1)玉簪花药结构。花药是雄蕊的重要组成部

分,玉簪花药具有4个花粉囊(药室),分为左右两

半,中间由药隔相连,由雄蕊原基发育而来。初期幼

嫩花药的结构很简单,内部是一团基本分生组织和

中央的原形成层,外围由一层原表皮覆盖,花药原基

一侧分化出的孢原细胞分裂形成内外2层细胞,外
层为壁细胞组织,内层为造孢组织。壁细胞继续分

裂形成花粉囊的壁,它位于花药表皮之下,分化为3
层,即纤维层、中层、绒毡层(图3-A)。

2)小孢子的发生。孢原细胞分裂形成的2层细

胞中,内层细胞(即造孢组织)分裂发育为花粉母细

胞又称小孢子母细胞(图3-B)。小孢子母细胞常为

多边形,细胞体积大,细胞核明显,细胞质浓厚,无明

显液泡。小孢子母细胞之间渐渐分离,经过减数分

裂,形成四面体型或十字交叉型四分体(图3-C)。
四分体末期,小孢子彼此分离。

3)雄配子的形成。经过进一步分化,小孢子体

积明显增大,变成长圆形的单核花粉粒。单核花粉

粒进行有丝分裂,形成2个大小不等的营养细胞和

生殖细胞。营养细胞核较大,生殖细胞核较小,生殖

细胞核逐渐由花粉内壁交界处向内不断推移直至整

个生殖细胞完全脱离了花粉壁,游离在营养细胞的

细胞质中((图3-D))。此后,生殖细胞分裂形成2
个精细胞(图3-E)。因此,成熟的花粉为三细胞 ,包
括1个营养细胞和2个精细胞。完全成熟花粉表面

具有纹理(图3-F)。当花药开裂传粉时,绒毡层消

失,仅存其痕迹,花药内残存极少数花粉。

4)花药壁的发育。花药壁由表皮、药室内壁、中
层和绒毡层组成,绒毡层的变化是花药壁发育的重

要表现。玉簪的绒毡层类型为腺质绒毡层。在小孢

 A:花药横切 Antherinthecrosssection;B:小孢子母细胞 Microsporemothercell;C:四面体形的四分体 Tetrahedralmicrospore

tetrad;D:双细胞花粉 Two-celledpollen;E:三细胞花粉 Three-celledpollen;F:成熟花粉的花粉壁Pollenwallultrastructures;G:小

孢子母细胞初期绒毡层 Tapetumofmicrosporemothercellinjuvenilestage;H:小孢子母细胞减数分裂时期的绒毡层 Theradialex-
tensiontapetalcellduringthemeioticprocessofmicrosporemothercell;I:绒毡层细胞开始原位解体 Tapetalcellsaredisintegratedin

situ;J:绒毡层原位消失 Tapetalcellsdegeneratecompletely.

图3 玉簪小孢子发生和雄配子体发育

Fig.3 MicrosporogenesisanddevelopmentofmalegametophyteofHostaplantagineaAschers
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子母细胞形成初期,绒毡层较薄(图3-G)。在减数

分裂过程中绒毡层细胞核进行有丝分裂,形成多核

细胞,细胞核大,细胞质浓,呈不规则排列(图3-H)。
在减数分裂的后期绒毡层细胞开始在原来的位置降

解(图3-I)。到花粉发育成熟时,绒毡层原位消失,
只余栓化的纤维层(图3-J),纤维层充分干燥后,花
药开裂。
2.4 花蕾长度与雌雄配子发育的对应关系

在度量花蕾长度并与其显微图片对比后发现:
在小于2mm花芽中雌蕊和雄蕊原基发育。当花蕾

长度在2~4mm时,胚珠和小孢子母细胞发育。当

花蕾长度达到4~6mm时开始小孢子母细胞减数

分裂。雌蕊中胚珠发育经历的时间较长,直至花蕾

达到6~8mm时才产生大孢子母细胞,此时雄蕊产

生单核花粉粒。
随着花蕾长度的增加,大孢子母细胞与单核花

粉粒分别经历减数分裂,并逐步发育为成熟胚囊和

成熟花粉。胚囊发育成熟的时间要早于花粉成熟的

时间。花蕾长度与雌雄配子发育的具体对应关系见

表1。
表1 花蕾长度与雌雄配子个体发育的对应关系

Table1 Therelationshipbetweenthedevelopmentalstageofpistilandstamenandthesizeofthebud

花蕾长度/mm
Lengthofbuds

雄蕊发育

Developmentofstamen
雌蕊发育

Developmentofgynoecium

<2 雄蕊原基Stamenprimordium 雌蕊原基 Gynoeciumprimordium

2~4 小孢子母细胞 Archesporialcell-microsporemothercell 胚珠发育 Vuledevelopment

4~6 小孢子母细胞减数分裂 Microsporemothercellmeiosis-tetrad

6~8 单核花粉粒 Mononuclearmicrospore 大孢子母细胞 Archesporialcell-megasporocyte

10~15 第1次减数分裂Firstmitoticdivision

15~20 大孢子母细胞减数分裂 Megasporocytemeiosis

40~50 第2次减数分裂Secondmitoticdivision
二核胚囊,四核胚囊

Dionuclearembryosac,quadrinucleateembryosac

50~80 成熟胚囊 Matureembryosac

80~110 成熟花粉 Maturepollen

3 讨 论

3.1 玉簪胚囊的类型

玉簪的大孢子发生与雌配子体发育是典型的贝

母型胚囊类型。4个大孢子核以1+3的形式排列。
珠孔端核正常分裂,合点端3个纺缍体融合成一共

同纺锤体,形成1个三倍体核。之后分别有丝分裂,
因此,合点端2个为三倍体核,珠孔端2个为单倍体

核。它们各自再分裂1次而形成八核胚囊。贝母型

八核胚囊的核倍性与蓼型胚囊不同,前者的极核与

反足细胞为三倍体,后者为单倍体。
3.2 玉簪花药发育的特点

文献中描述花药的孢原细胞是在花药原基的4
个角隅处分化形成[11],花药的中央部位是药隔。本

研究中发现4个花粉囊从花药原基的同一侧分化,
成熟时呈一字排列(如图3-A)。谢成章等[12]认为

原始雄蕊的4个孢子囊在孢子叶的一面,孢子囊的

位置在衍生的过程中发生变化。可见,玉簪花粉囊

在发育过程中具有某些原始性状。

苏丽娟[13]在研究百合科植物花粉形态及花粉

发育中发现朝鲜玉簪和北重楼等其他百合科植物花

粉为二细胞花粉。本研究中玉簪却是三细胞型花粉

(如图3-F),因此玉簪在花粉的类型上表现出某些

进化的特征。
3.3 单、重瓣玉簪的发育比较

自然界中还存在重瓣玉簪,重瓣玉簪雄蕊退化,
仅由数轮花被片和异化的雌蕊组成。初步研究表

明,重瓣玉簪的雌蕊发育初期与普通单瓣玉簪相同,
大孢子母细胞减数分裂后与普通单瓣玉簪有所不

同。此外,单、重瓣玉簪雌蕊发育时间上并不同步,
重瓣玉簪明显滞后。有关重瓣玉簪雌雄蕊发育的机

制,有待进一步研究。
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Themega-/micro-sporogenesisandfemale-/
male-gametogenesisofHostaplantagineaAschers

WANGJin-zi

CollegeofBiologicalSciencesandBiotechnology,

BeijingForestryUniversity,Beijing100083,China

Abstract Paraffinsectioningandmicroscopictechniqueareusedtorevealthemega-/micro-sporo-
genesisandfemale-/male-gametogenesisofHostaplantaginea Aschers.Therelationshipbetweenthe
developmentalstageofpistilandstamenandthesizeofbudwereanalysedtofurtherstudythemolecular
mechanismsofthedoubleflower.Theresultsshowedthattheformofhostmegasporedevelopmentwas
fritillariatypedembryonic.Theanthersofthefertilelinehadfourmicrosporangiatesandthetapetum
wasbelongedtotheglandulartype.Consecutivecytokinesisinmicrosporemothercellaccompaniesmeio-
sistoproducetetrahedraltetrad.Thematurepollenis3-cellulartypewithtwosmallspermsandonebig
vegetativecell.

Keywords Hostaplantaginea Aschers;mega-/micro-sporogenesis;female-/male-gametophyte;

paraffinsectioning
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