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摘要 采用形态观察、石蜡切片和半薄切片技术,研究春季和秋季孔雀草花芽分化和花药发育的过程和特

点,为孔雀草高产优质栽培、花期调控及高效育种工作提供理论依据。结果表明:孔雀草具备菊科植物典型的头

状花序,其头状花序由舌状花和管状花组成;孔雀草的花芽分化始于第2对真叶原基分化以后,花芽分化的顺序

是按花序原基分化期—苞片原基分化期—舌状花原基分化期—管状花原基分化期—舌状花分化期—管状花分

化期进行的;不同品种、不同季节,孔雀草的花芽分化起始时间和持续时间有所差别,孔雀草在秋季播种开花更

早;孔雀草的花药发育经历了孢原细胞、造孢细胞、小孢子母细胞、二分体、四分体、小孢子、成熟花粉粒等过程,

其绒毡层为变形绒毡层,成熟花粉粒为三胞花粉粒。
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  孔雀草(TagetespatulaL.)为菊科万寿菊属植

物,具有很强的观赏性,且富含生物活性物质,为重

要的经济作物。孔雀草花瓣中的叶黄素具有抗氧化

活性[1],根提取物中的酚类化合物(类黄酮和酚酸)
和噻吩类化合物分别具有杀线虫活性[2]和抑菌活

性[3],广泛应用于农业生产。孔雀草的观赏性与产

量是决定其生产效益的重要因素,研究其花器官发

生与发育具有重要意义。
前人对孔雀草的研究主要涉及栽培技术、生物

活性物质的提取、品种遗传关系分析和新品种培育

等[4-6]。与孔雀草开花相关的研究主要集中在多效

唑、矮壮素和摘心处理[7]、苗期低温处理[8]以及施肥

和弱光处理[9]对孔雀草生长发育和开花的影响。有

关孔雀草花芽分化过程与花器官发育的研究尚未见

报道。花芽分化是有花植物发育中最为关键的阶

段,也是一个复杂的形态建成过程。笔者对孔雀草

花芽分化的起始时间和分化过程、花器官发育过程

等进行了研究,以期为孔雀草高产优质栽培、花期调

控及高效育种工作提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 材 料

试验于2010年在华中农业大学进行。供试材

料来自美国泛美种子公司生产的4个孔雀草品种

‘Littleheroorange’、‘Janegold’、‘Bonanzaor-
ange’、‘Boyyellow’。
1.2 取样时间

分别于2010年4月19日和2010年9月24日,
采用72孔穴盘育苗,不经过移栽,基质为泥炭+珍

珠岩(V泥炭∶V珍珠岩=3∶1)。子叶出土后,取顶芽固

定于FAA(V福尔马林∶V冰醋酸∶V70% 乙醇=1∶1∶18),
之后每隔2d取样,每次取5个样品。待开花后,观
察成熟花的形态特征。
1.3 花芽分化观察

按常规 石 蜡 切 片 法[10]制 片,切 片 机 型 号 为

KD2508轮转式,切片厚度为8μm,爱氏苏木精染

色,采用 NikonTE2000-U 光学显微镜观察并拍

照。
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1.4 雄蕊发育过程观察

选取长度大约为0.5、1.0、1.5、2.0、3.0、4.0、

5.0、6.0、7.0mm 的管状花,用FAA分别固定保

存。材料的固定与脱水同石蜡切片。脱水后的材料

处理按塑料包埋剂 Technovit7100(HeraeusKulz-
er,Wehrheim/Ts.,FederalRepublicofGermany)
说明书进行[11]。包埋好后,用LeicaUltracutR型

超薄切片机进行切片,切片厚度为1.5μm;切好的

片子用细铜丝烧制的小铜片网捞片,直接转到滴有

水的干净载玻片上,电热台上展片、烘干;0.5%甲苯

胺蓝溶液染色2min后,水洗,烘干;加拿大树胶封

片,永久保存;制片后采用 NikonTE2000-U光学显

微镜观察并拍照。

2 结果与分析

2.1 成熟花的形态特征

孔雀草具有菊科植物典型的头状花序(图1-1、

2),外围舌状花,中间管状花(图1-3)。舌状花为单

性花,子房下位,上部具有透明的膜质萼片,舌状花

冠和丫状柱头(图1-4),管状花为两性花,子房下

位,上部具有透明的膜质萼片、顶端五裂的管状花

冠、聚药雄蕊和丫状柱头(图1-5、6)。

 1:植株Plant;2:头状花序Inflorescence;3:头状花序的剖面Sectionsoftheinflorescence;4:舌状花Rayfloret;5:管状花Diskflo-
ret;6:去除花冠顶部的管状花 Thediskfloretcuttingthetopofthepetal;Se:透明的膜质萼片 Transparentmembranoussepal;PeR:

舌状花花瓣Petalofrayfloret;PeD:管状花花瓣Petalofdiskfloret;Sta:雌蕊Stamen;Sti:柱头stigma;O:子房 Ovary.

图1 孔雀草‘Boyyellow’成熟花序和小花的形态特征

Fig.1 MorphologicalcharactersoftheinflorescenceandfloretsofTagetespatula ‘Boyyellow’

2.2 花序和花芽分化过程

4个品种的孔雀草花芽分化过程几乎是完全一

致的,在第2对真叶原基分化以后,就由营养生长进

入生殖生长,开始花芽分化。可以将孔雀草花序和

花芽分化过程分成8个时期:营养生长前期、营养生

长后期、花序原基分化期、苞片原基分化期、舌状花

原基分化期、管状花原基分化期、舌状花分化期、管
状花分化期。

1)营养生长前期(分化时期DP-1)。生长锥较

窄,微凹或平,周缘有尖锥形的叶原基分化。原套

2~4层,与原体的界限不太明显(图2-1、2)。

2)营养生长后期(分化时期DP-2)。生长锥表

面突起渐变圆并逐渐向上伸长,纵切面表层细胞数

量超过30个高度和宽度同时增加(图2-3)。发生在

第2对真叶原基分化以后,此时植株由营养生长向

生殖生长过渡。
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3)花序原基分化期(分化时期DP-3)。生长锥

继续膨大伸长,呈半球状;外层细胞层数明显增加,
此时叶原基分化停止,这是植株由营养生长转入生

殖生长的标志(图2-4)。

4)苞片原基分化期(分化时期DP-4)。生长锥

继续扩大、伸长,茎端两侧形成半月形突起,即为苞

片原基,苞片不断伸长,向中心生长包裹生长锥

(图2-5、图2-6)。

5)舌状花原基分化期(分化时期DP-5)。随着

苞片的伸长,生长锥继续扩大,其两侧继续产生新的

突起,并且自花序两侧边缘开始由外向内分化花原

基,最外侧的也是最先分化的即为舌状花原基,此时

中上部尚未见分化(图2-7)。

6)管状花原基分化期(分化时期DP-6)。花序

不断扩大,中上部开始分化花原基,即为管状花原基

(图2-8)。花序顶部花原基的分化仍在继续,花与

花间存在空隙。

7)舌状花分化期(分化时期DP-7)。舌状花原

基不断进行分化。花原基顶部增宽,并在其顶端两

侧形成两个小突起,即为舌状花萼片原基。随后在

萼片原基内侧依次形成三轮新的突起,即为花瓣原

基、雄蕊原基和雌蕊原基(图2-9)。舌状花的雄蕊在

发育的过程中逐渐退化,孔雀草的舌状花仅含有透明

的膜质萼片、花瓣和雌蕊三轮花器官(图2-10)。

8)管状花分化期(分化时期DP-8)。舌状花分

化后,管状花原基顶端先后形成四轮新的突起,自外

向内依 次 为 透 明 的 膜 质 萼 片、花 瓣、雄 蕊、雌 蕊

(图2-10)。

 1~2:营养生长前期 Vegetativegrowthprophase;3:营养生长后期 Vegetativegrowthanaphase;4:花序原基分化期Inflorescence

primordiumdifferentiationphase;5~6:苞片原基分化期Bractdifferentiationphase;7:舌状花原基分化期 Rayfloretprimordiumdif-
ferentiationphase;8:管状花原基分化期 Diskfloretprimordiumdifferentiationphase;9:舌状花分化期 Rayfloretdifferentiation

phase;10:管状花分化期Diskfloretdifferentiationphase.AM:茎尖生长点 Apicalmeristem;IP:花序原基Inflorescenceprimordium;

BP:苞片原基Bractprimordium;RFP:舌状花原基 Rayfloretprimordium;DFP:管状花原基 Diskfloretprimordium;SeP:萼片原基

Sepalprimordium;PeRP:舌状花花瓣原基Petalprimordiumofrayfloret;StP:雄蕊原基Stamenprimordium;PiP:雌蕊原基Pistilpri-
mordium;Se:萼片Sepal;PeR:舌状花花瓣Petalofrayfloret;PeD:管状花花瓣Petalofdiskfloret;St:雄蕊Stamen;Pi:雌蕊Pistil.

图2 孔雀草花序和花芽分化特性

Fig.2 DifferentiationcharacteristicsoftheinflorescenceandfloretsofTagetespatula
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2.3 4 个品种花芽分化起始时间比较

4个孔雀草品种花芽分化的过程没有差异,但
分化的速度却不同。春季‘Littleheroorange’、
‘Boyyellow’的子叶出土后第6天即进入花芽分

化,‘Janegold’和‘Bonanzaorange’在第9天开始

花芽分化;‘Littleheroorange’、‘Janegold’在子叶

出土18d后现蕾,‘Boyyellow’需要21d现蕾、
‘Bonanzaorange’为24d(表1)。秋季花芽分化起

始时间缩短至子叶出土后3~6d,现蕾时间也提前。
表明孔雀草是一种花芽分化进程很快的花卉;各个

品种在不同季节花芽分化的起始时间不同,但差异

不大。
表1 4个孔雀草品种花芽分化起始和现蕾时间

Table1 ThetimeforflowerbuddifferentiationoffourFrenchmarigoldaccession d

分化过程

Processionofflowerbuddifferentiation
季节

Season

所需时间 Timeforflowerbuddifferentiation

‘Littleheroorange’ ‘Janegold’ ‘Bonanzaorange’ ‘Boyyellow’

花芽分化Flowerbuddifferentiation 春季Spring 6 9 9 6

现蕾Budexisting 18 18 24 21

花芽分化Flowerbuddifferentiation 秋季 Autumn 3 6 6 6

现蕾Budexisting 12 15 18 18

2.4 春季和秋季孔雀草花芽分化过程比较

以‘Bonanzaorange’为例,观察并比较孔雀草

在春季和秋季花芽分化的速度。春季和秋季,均在

第2对真叶原基分化后,顶端分生组织就由营养生

长转入生殖生长,分化的过程也是一致的。但是秋

季孔雀草花芽分化的起始时间较春季早,花芽分化

所经历的时间也短(表2)。

表2 孔雀草‘Bonanzaorange’春秋季花芽分化过程

Table2 TheprocessionofflowerbuddifferentiationforTagetespatula ‘Bonanzaorange’inspringandautumn

取样时间

Time
第3天

The3rdday
第6天

The6thday
第9天

The9thday
第12天

The12thday
第15天

The15thday
第18天

The18thday
第21天

The21stday
第24天

The24thday

春季

Spring
DP-1 DP-2 DP-3 ED-4 DP-5 DP-6、DP-7 DP-8

现蕾

Budexisting

秋季

Autumn
DP-2 DP-2、DP-3 DP-3、DP-4 DP-5、DP-6 DP-7、DP-8

现蕾

Budexisting
现蕾

Budexisting
有花开放

Flowering

2.5 花药发育过程

孔雀草的聚药雄蕊围绕在花柱和丫状柱头的

周围(图3-1),其花药发育过程具有双子叶植物花

药发育的典型特性,共经历了孢原细胞、造孢细

胞、小孢子母细胞、二分体、四分体、小孢子、成熟

花粉粒等过程,各主要时期的发育情况具体描述

如下:

1)造孢细胞时期。管状花蕾的长度≤2.0mm。
花药分化出4个药室,其横切面呈蝴蝶状。花药

4个角隅的孢原细胞起源于表皮内方,由它进行平

周分裂产生初生壁细胞和初生造孢细胞。前者进行

平周分裂和垂周分裂产生花粉囊壁的药室内壁(纤
维层)、中层和绒毡层,后者分裂形成次生造孢细胞

(图3-2)。

2)小孢子母细胞时期。管状花蕾的长度介于

2.0~2.5mm。小孢子母细胞位于小孢子囊的中

央,细胞体积较大,核大质浓。由外向内可清晰看到

表皮、纤维层、中层和绒毡层。表皮、纤维层细胞体

积小、扁平、核小、着色浅。中层细胞已开始发生变

化,细胞变为扁平,开始解体。绒毡层细胞较大,呈
四边形且狭长,成圈状规则排列,细胞质浓厚,染色

较深(图3-3)。

3)二、四分体时期。管状花蕾的长度介于2.5~
3.5mm。小孢子母细胞减数分裂过程中胞质分裂,
形成二分体(图3-4)和四分体(图3-5),并产生胼胝

质壁,把各个小孢子隔开。同时,中层细胞消失,绒
毡层细胞发生内壁和径向壁的破坏。

4)小孢子期。管状花蕾的长度介于3.5~4.0
mm。四分体解体,小孢子游离出来。其绒毡层属

于变形绒毡层(周原质团绒毡层),内壁和径向壁的

破 坏 使 细 胞 原 生 质 体 突 出 并 移 动 到 花 药 腔 中

(图3-6)。

5)成熟花粉期。管状花蕾的长度≥4.0mm。
小孢子的细胞质发生液泡化,逐渐形成中央大液泡,

12
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细胞核从中央移到细胞的一侧(图3-7)。靠边的细

胞核继续进行有丝分裂,形成大小不同的2个细胞,
大的为营养细胞,小的为生殖细胞,生殖细胞继续进

行有丝分裂,形成2个精细胞。孔雀草的成熟花粉

粒是具有一个营养细胞和2个精细胞的三胞花粉粒

(图3-8)。花粉粒外壁上圆锥状纹饰逐渐清晰,但
由于绒毡层细胞原生质体一直充斥在花粉粒周围,
造成部分花粉粒受挤压而变形。花粉囊开裂时,原
生质体降解,部分花粉外壁逐渐变圆,部分花粉粒形

态异常(图3-9)。

 1:聚药雄蕊Synantherousstamens;2:次生造孢细胞Sporogenouscell;3:小孢子母细胞 Microsporemothercell;4:二分体 Dyad;

5:四分体 Tetrad;6:单核花粉粒Singlenuclearpollen;7:单核靠边期Singlenucleusaside;8:三胞花粉粒 Tri-cellularpollen;9:花药

开裂,释放花粉粒 Thereleaseofpollensafterantherdehiscence.标尺=20μmBar=20μm.

图3 孔雀草管状花的花药发育过程

Fig.3 DevelopmentalstagesoftheantherofdiskfloretofTagetespatula

3 讨 论

3.1 孔雀草花芽分化特点

不同孔雀草品种花发育进程差异极小,花芽分

化整齐,均在第2对真叶原基形成以后,由营养生长

进入生殖生长。孔雀草花序和花芽分化的过程经历

了花序原基分化期—苞片原基分化期—舌状花原基

分化期—管状花原基分化期—舌状花分化期—管状

花分化期。花原基分化顺序是向心的,自外向内分

化。孔雀草的花序和花芽分化过程与大丽花[12]、大
花金鸡菊[13]、菊花[14]、百日草[15]、万寿菊等[16]的分

化过程相似。

孔雀草头状花序外轮的花为雌性的舌状花,中
央的花为两性的管状花。但舌状花在分化前期均有

雄蕊和雌蕊,雄蕊在后期发育过程中逐渐退化,这说

明孔雀草的舌状花与管状花的早期发育相似。这一

结果与菊花和万寿菊相似[16]。
植物的花芽分化是一个复杂的形态建成过程,

受内外界因子的影响。内因为植物的营养生长状

态、养分的积累、遗传性、内源激素条件等,外因为植

物所处的生长环境因子,如光照、温度、土壤条件、水
分、肥料等[17]。本研究中发现不同品种的孔雀草花

芽分化的起始时间和现蕾时间不同,相同品种的孔

雀草在不同季节的花芽分化起始时间和持续时间亦
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存在差异,表明孔雀草花芽分化时间与基因型(遗传

性)和环境条件相关。
与百日草[15]、万寿菊[16]等一年生菊科花卉相

比,孔雀草花芽分化的起始时间更早,在子叶出土后

3~9d,即开始花芽分化;由营养生长到生殖生长的

转变速度快,花芽分化所需时间短,子叶出土后18~
24d即开始现蕾,表明孔雀草是一种花芽分化进程

极快的花卉。基于其花芽分化迅速的特性,孔雀草

也是研究菊科植物花器官发育机制的优良材料[18]。
在孔雀草的生产栽培中发现,若不及时摘除第

2对真叶展开后产生的花苞,则极易形成小老苗,植
株的观赏性较差,因此在孔雀草栽培管理过程中大

多结合激素或摘心处理,培育壮苗、促发新枝[7]。
3.2 孔雀草花药发育的特点

孔雀草的花药发育过程具有双子叶植物花药发

育的典型特性,共经历了孢原细胞、造孢细胞、小孢

子母细胞、二分体、四分体、小孢子、成熟花粉粒等过

程。花药壁由4层细胞构成,即表皮、药室内壁、中
层和绒毡层。中层细胞在小孢子母细胞形成时期即

开始降解。绒毡层为变形绒毡层,绒毡层细胞的原

生质体突出并移动到花药腔中,围绕在花粉粒周围,
导致花粉粒受挤压而变形,当花粉囊开裂时,原生质

体才降解,导致部分花粉粒异形。
绒毡层的正常发育与花粉的育性密切相关,并

有不少学者在此方面做了一些研究[19],绒毡层可以

为花粉正常发育提供营养和调节作用,并在适时降

解,以保证花粉发育的需要,如果绒毡层细胞提前或

推迟降解,都可能使花粉的育性降低[20-23]。孔雀草

的变形绒毡层可能是导致部分花粉粒形态异常的原

因之一,但是孔雀草的花粉活力是否受到变形绒毡

层的影响还有待于进一步研究证实。
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FlowerbuddifferentiationandantherdevelopmentofTagetespatulaL.
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Abstract Toprovidetheoreticalbasesforimprovingyieldandqualityofcultivation,regulating
flowertimeandbreedingefficiently,themorphologicalobservation,paraffinsectionandsemithinsection
wereusedtoinvestigatetheprocessandcharacteristicsoftheflowerbuddifferentiationandantherde-
velopmentofFrenchmarigold(TagetespatulaL.)atbothspringandautumn.Theresultsshowedthat
Frenchmariglodhadatypicalcapitulumconsistedofrayfloretsanddiskflorets.Thedifferentiationof
flowerbudwasnotbeginninguntilthefirsttwopairsofleafprimordiumdifferentiation.Thedifferentia-
tionprocessofinflorescencewasconsistentwiththesequenceasfollows:inflorescenceprimordiumdif-
ferentiationphase,bractprimordiumdifferentiationphase,rayfloretprimordiumdifferentiationphase,

diskfloretprimordiumdifferentiationphase,rayfloretdifferentistionphaseanddiskfloretdifferentistion
phase.Thereweredifferencesintheinitialanddurationtimeofthedifferentiationofflowerbudindif-
ferentspeciesandatdifferentseasons,showingearliertimeatautumn.Theprocessofantherdevelop-
mentwasasfollows:archesporialcell,sporogenouscell,microsporemothercell,dyad,tetrad,micro-
spore,andmaturedpollengrain.Thetapetumisamoeboidtapetumandthematuredpollengrainistri-
cellularpollen.

Keywords Frenchmarigold(TagetespatulaL.);flowerbuddifferentiation;antherdevelopment;

paraffinsection;semithinsection
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