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水稻生殖发育进程与小穗外部形态的对应关系

赵 佳 姚家玲

华中农业大学生命科学技术学院,武汉430070

摘要 以粳稻品种中花11为材料,对其雌蕊、雄蕊发育的细胞学进程与其相应的小穗外部形态进行分析,

获得了该品种雌雄蕊发育的大、小孢子母细胞、减数分裂、孢子形成和配子体发育等各个时期与颖花稃片长度的

对应关系。随着稃片长度的不断增加,其颜色逐渐由白色转为嫩绿色,稃片最终长度达6.4mm时,雌蕊(胚囊)

和雄蕊(花粉)发育成熟。同时还对中花11种子发育和颖果及稃片的形态学对应关系进行了分析,总结了胚胎

和胚乳发育进程与颖果及稃片长度和形态的关联性。颖果和稃片的发育呈阶段性的变化,当胚囊授粉后9d
时,颖果和稃片均发育伸长至6.71、7.34mm,达到最大值后颖果和稃片不再伸长,主要进行横向加宽发育,直至

成熟。
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  水稻作为重要的谷类作物,是人类主要的粮食

来源之一,其生殖发育过程与产量和品质直接相关。
水稻的生殖包括雌、雄蕊的发育和果实(种子)的形

成。近年来,有关水稻花药、花粉发育以及遗传调控

机制的研究取得了突出进展,已经克隆和鉴定了多

个控制水稻花药和花粉关键发育时期的基因,如控

制水稻花药绒毡层细胞程序性死亡的TDR(tape-
tumdegenerationretardation)基因[1]、控制稻穗建

成的PMM1基因[2]、控制水稻花药表面结构角质和

花粉外壁形成的关键基因CYP704B2等[3-4]。有关

水稻胚珠和胚囊发育的细胞学研究[5]也有报道。唐

建军等[6]报道了雌性不育水稻“FS-1”胚囊败育主要

发生在功能大孢子时期。代西梅等[7]描述了水稻

“IR36”胚囊的形成过程。龙文波等[8]发现同源四

倍体水稻的胚囊发生多种变异,是导致其结实率低

的主要原因之一。不过人们对水稻颖果(种子)发育

的细胞学研究报道较少,于晓刚等[9]观察比较了粳

稻品种“辽粳294”和“盐丰47”颖果的解剖结构差

异。近年来人们鉴定了几个控制水稻种子发育的基

因,如控制胚胎发育的EML1、GLE、RAL 和SH1
基因和控制胚乳发育的ENL基因等[10-13]。

虽然对水稻生殖发育有了基本认识,但关于其

内部发育进程与生殖器官外部形态之间的对应关系

尚缺乏研究。在水稻功能基因组研究中人们常常以

粳稻品种(OryzasativaL.ssp.japonica)中花11
为转基因受体材料,本研究对其雌、雄蕊和种子发育

过程进行系统的细胞学观察,重点探讨该水稻品种

的生殖发育进程与器官外部形态的对应关系,旨在

为水稻生殖发育及其遗传分子机制的相关研究提供

细胞学和形态学依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试水稻品种为粳稻中花11,于2012年6月

种植于华中农业大学水稻试验田内,栽培管理同一

般大田生产。
1.2 采 样

从水稻孕穗后即幼穗分化的第3个时期开始取

样,取 穗 中 部 小 花 置 于 FAA 固 定 液(V70% 乙醇 ∶
V乙酸∶V福尔马林=18∶1∶1)中固定,每个时期至少

取2个单株的稻穗,每2d取样1次,直到抽穗开

花。取样的早期小花整体固定,后期小花剥取花药

和子房进行固定。在开花盛期,用记号笔对正在开

花的颖花进行点颖并挂牌标记日期,分别取点颖当
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天及花后1~10、14、21d的果实,材料取回后立刻

对其进行体视镜下观察拍照并测量材料的长度,再
将果实置于固定液中固定[14-15]。
1.3 石蜡制片与观察

样品在FAA固定液中固定后,抽气机抽气1h。
材料固定24h,用爱氏苏木精整染1~3d,蒸馏水

漂洗、自来 水 返 蓝,再 经30%、50%、70%、85%、

95%、100%、100%乙醇进行梯度脱水,每级1.0~
1.5h。采用氯仿逐级透明(1/4、2/4、3/4、4/4)每级

1.0h;于37℃烘箱中浸蜡2~3d后,采用制片石

蜡进行包埋。用LEICA2150切片机切片,切片厚

度8~10μm,中性树胶封片后用 OlympusBX61正

置显微镜(Olympus,Japan)明场下进行观察和拍

照,图片经PhotoshopCS3软件处理和排版。

2 结果与分析

2.1 雌雄蕊与颖花发育进程的对应关系

1)胚珠和胚囊的发育。水稻雌蕊由柱头、花柱

和子房三部分构成,子房中着生1个胚珠,其内的成

熟胚囊由1个卵细胞、1个中央细胞、2个助细胞、3
个反足细胞构成。胚囊的发育经历2个阶段:大孢

子的发生(图1A-E)和雌配子体的发育(图1E-H)。
大 孢 子 的 发 生 需 要 经 历 大 孢 子 母 细 胞 的 形 成

(图1A-B)和减数分裂(图1C-D)形成大孢子四分体

(图1D),而后合点端的1个大孢子发育为功能大孢

子,近珠孔端的3个大孢子渐渐退化。这个功能大

孢子是雌配子体的第1个细胞,随后经3次有丝分

裂依次形成二核胚囊、四核胚囊(图1F)和八核胚囊

(图1G),细胞化后形成七细胞八核的成熟胚囊

(图1H)。

2)花药和花粉的发育。雄蕊由花药和花丝两部

分构成。早期花药壁由4层细胞组成,由外向内依

次为表皮、药室内壁、中层、绒毡层(图1I)。花药和

花粉发育也经历两个过程,分别为小孢子的发生

(图1I-M)和雄配子体的发育(图1N,P)。小孢子的

发生分为小孢子母细胞的形成(图1I-J)、减数分裂

(图1K-L)和小孢子四分体(图1M)三个阶段,而雄

配子的发生要经过2次有丝分裂(图1N,P),分别

形成二细胞花粉和三细胞(成熟)花粉。中花11花

药壁层次随着花粉的发育出现一些变化,其中花药

壁的中层细胞在花粉母细胞减数分裂时期逐渐降解

退化(图1L);花药壁的绒毡层细胞在单核花粉时期

开始解 体 (图 1N),发 育 至 二 细 胞 花 粉 粒 时 期

(图1O)已经完全退化;花药壁的药室内壁细胞在成

熟花粉时期在细胞壁上出现纵向增厚带,转变成纤

维层。

3)雌、雄蕊发育进程与颖花的形态学对应关系。
水稻的颖花(小花)从外到内依次由外稃、内稃、2个

浆片、6个雄蕊和1个雌蕊(2个心皮构成的复雌蕊)
组成。由于稃片位于最外层,便于观察测量,因此,
我们重点观测稃片形态和大小随雄蕊(花粉)和雌蕊

(胚囊)发育进程而发生的变化。结果表明,随着雌

雄蕊生长发育的进行,稃片的长度不断增加,其颜色

也由最初的白色转为白色里透着淡黄色,至花药和

胚囊发育成熟时变为嫩绿色(图1Q-X)。我们对发

育不同阶段的小花外稃的长度(纵向)进行了测量,
把稃片长度和雌雄蕊发育进程的对应关系总结成

表1。当稃片的纵向长度小于1.0mm时,雌雄蕊处

于发育早期,分别为孢原细胞期和造孢细胞期;稃片

长度在1.0~1.5mm时,雌雄蕊中分别形成大孢子

母细胞和小孢子母细胞;当稃片长度在1.5~2.5
mm时,大孢子母细胞发生第1次减数分裂,小孢子

母细胞完成减数分裂形成小孢子二分体;当稃片长

度在2.5~3.0mm时,雌蕊中4个大孢子形成,雄
蕊中小孢子四分体形成;当稃片长度伸长到3.4
mm左右时,雌蕊胚囊中的功能大孢子形成,雄蕊中

四分体分开,形成单核花粉粒;稃片长度从3.4mm
伸长到5.6mm,雌蕊中的功能大孢子经连续有丝

分裂,依次形成二核、四核、八核胚囊,雄蕊中的单核

花粉粒经二核花粉粒发育为成熟花粉粒;稃片最终

平均长度为6.2mm时,胚囊发育成熟。
2.2 颖果发育过程的细胞学和形态学对应关系

1)颖果中胚和胚乳的发育。水稻颖果由胚、胚
乳、果皮和种皮3部分组成,本研究重点观察胚和胚

乳的发育。受精后1d的胚囊中珠孔端有近似球形

的原胚正在发育,少量初生胚乳核分裂形成胚乳游

离核(图2A)。受精后2d的胚囊(图2B)中原胚呈

球形,在其附近胚乳游离核较集中。受精后3d的

胚囊(图2C)中,原胚由“球形”发育成“梨形”,胚囊

腔壁处的胚乳游离核最先开始细胞化,胚乳细胞化

进程由胚囊腔壁处沿向心方向逐渐向内推进。受精

后4d(图2D),胚的腹部分化出胚芽鞘,此时还有少

量胚乳游离核未细胞化。受精后5d(图2E),刚分

化出的胚芽鞘尖端向下生长延长,苗尖下部胚芽鞘

向上生长,两者有包围苗尖之趋势,此时盾片分化完

成,胚根及胚根鞘已现雏形,胚乳细胞基本完成细胞

2
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 A:孢原细胞期;B:大孢子母细胞时期;C:大孢子二分体时期;D:大孢子四分体时期;E:功能大孢子时期;F:四核胚囊时期;G:八

核胚囊时期;H:成熟胚囊;I:造孢细胞时期;J:小孢子母细胞时期;K:减数分裂时期;L:小孢子二分体时期;M:小孢子四分体时期;

N:单核花粉时期;O:二核花粉时期;P:成熟花粉时期;Q-X:小花发育进程外形;as:孢原细胞;mmc:大孢子母细胞;md:大孢子二分

体;mt:大孢子四分体;fm:功能大孢子;sc:造孢细胞;c:药隔;mc:小孢子母细胞;bfc:小孢子二分体细胞;tc:小孢子四分体细胞;

mpg:单核花粉;bpg:双核花粉粒;mp:成熟花粉粒。A-H标尺为30μm;I-P标尺为20μm;Q-S标尺为400μm;T-X标尺为1000

μm。A:Archesporialcellstage;B:Megasporemothercellstage;C:Megasporedyadstage;D:Megasporetetradstage;E:Functional

megasporestage;F:Four-nucleateembryosacstage;G:Eight-nucleateembryosacstage;H:Matureembryosacstage.I:Sporogenous

cellstage;J:Microsporemothercellstage;K:Meiosisstage;L:Microsporedyadstage;M:Microsporetetradstage;N:Mononuclear

pollenstage;O:2-Cellpollengrainstage;P:Maturepollengrainstage.Q-X:ThedevelopmentofZhonghua11spikelet.as:Archesporial

cell;mmc:Megasporemothercell;md:Megasporebinaryfission;mt:Megasporetetrad;fm:Functionmegaspore;sc:Sporogenous

cell;c:Connectiveofanther;mc:Microsporocytemicrosporemothercell;bfc:Microsporebinaryfission;tc:Microsporetetrad;mpg:

Mononuclearpollengrains;bpg:Binucleatepollengrains;mp:Maturepollengrains.A-H:Bar=30μm;I-P:Bar=20μm;Q-S:Bar=

400μm;T-X:Bar=1000μm.

图1 中花11胚囊、花药的发育进程与对应时期颖花的形态

Fig.1 Thedevelopmentprocessofembryosac,antherandtheircorrespondingfloretsmorphologyofZhonghua11
表1 中花11雌蕊、雄蕊发育和稃片长度对应关系

Table1 Therelevancebetweendevelopmentofpistil,stamensandglumeslengthofZhonghua11

稃片长度/mm
Glumeslength

雌蕊(胚囊)发育时期

Thedevelopmentalstageofpistil(embryosac)
雄蕊(花粉)发育时期

Thedevelopmentalstageofstamens(anther)

0.6~1.0 孢原细胞时期 Archesporialcellstage 造孢细胞时期Sporogenouscellstage
1.0~1.5 大孢子母细胞时期 Megasporemothercellstage 小孢子母细胞 Microsporemothercellstage

1.5~2.5
大孢子母细胞第一次减 数 分 裂 Megasporemothercell
meiosisforthefirsttime

小孢子二分体形成 Microsporedyadformation

2.5~3.0
大孢子母细胞第二次减数分裂,4个大孢子形成 Mega-
sporemothercellthesecond meioticdivision,fourbig
sporulation

小孢子四分体形成 Microsporetetradformation

3.0~3.4
近珠孔端3个大孢子退化,功能大孢子形成 Thedegener-
ationtraceofthreemegasporesclosetomicropyle,form
functionmegaspore

单核花粉粒形成 Mononuclearpollengrainformation

3.4~4.5
经二核胚囊形成四核胚囊 Aftertwonuclearembryosac,
fournuclearembryosacformation

二核花粉粒形成 Twonuclearpollengrainformation

4.5~5.6 八核胚囊形成Eight-nucleateembryosacformation 成熟花粉粒 Maturepollengrains
5.6~6.2 成熟胚囊 Matureembryosac 成熟花粉粒 Maturepollengrains

3
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 A-L:颖果的纵切面,A-J分别为受精后1~10d的果实,K、L分别为受精后14、21d的果实;M-V:受精后1~10d的果实,W、X:受

精后14、21d的果实。pem:原胚;en:胚乳;em:胚胎。A-C,G-I的标尺:100μm,D-F标尺:50μm,J-K标尺:150μm,M-X标尺:1.5

mm。A-L:Longitudinalofcaryopsis;A-J:Thecaryopsisof1-10DAP;K,L:Thecaryopsisof14,21DAP;M-V:Thecaryopsisof1-10

DAP;W,X:Thecaryopsisof14,21DAP.pem:Proembryo;en:Endosperm;em:Embryo.A-C,G-I:Bar=100μm,D-F:Bar=50μm,

J-K:Bar=150μm,M-X:Bar=1.5mm.

图2 中花11胚胎和胚乳的发育进程与对应时期颖果的形态

Fig.2 Thedevelopmentprocessofembryo,endospermandtheircorrespondingcaryopsismorphologyofZhonghua11
表2 中花11种子发育与颖果和稃片长度的对应关系

Table2 Therelevancebetweenseeddevelopmentandglumesdevelopment,thelengthofglumesofZhonghua11

受精后天数/d
Fertilization
days

胚胎发育
Embryonicdevelopment

胚乳发育
Endospermdevelopment

颖果长度/mm
Caryopsislength

稃片长度/mm
Glumeslength

1
近球形原胚
Nearlysphericalproembryo

初生胚乳细胞
Primaryendospermcell

1.69±0.02 6.13±0.07

2
球形原胚
Sphericalproembryo

出现胚乳游离核
Freenuclearendosperm

3.11±0.04 6.24±0.02

3
梨形原胚
Pear-shapedproembryo

形成胚乳细胞
Formendospermcells

4.05±0.05 6.35±0.06

4
胚芽鞘凹内
Coleoptileconcaveinside

基本细胞化
Basiccellular 4.93±0.06 6.39±0.02

5
盾片分化完成,出现胚根
Scutellumdifferentiation,radicleappear

完成细胞化
Completethecellular

5.65±0.03 6.61±0.03

6
胚芽鞘包围苗尖
Coleoptilesurroundedbybladetip

充满胚囊腔
Fullofembryosacchamber

5.95±0.04 6.67±0.04

7
形成第一幼叶
Formthefirstyoungerleaves

充满胚囊腔
Fullofembryosacchamber

6.01±0.02 6.73±0.03

8
形成第二幼叶
Fullofembryosacchamber

开始积累淀粉
Begintoaccumulatestarch

6.33±0.05 6.82±0.02

9
幼叶伸长
Youngerleaveselongation

积累贮藏物质
Accumulationofstoragematerial

6.68±0.03 7.30±0.04

10
各结构分化完成
Thecompletedstructuredifferentiation

充实积累
Enrichtheaccumulation 6.18±0.01 6.86±0.05

14
生理成熟
Physiologicalmaturity

生理成熟
Physiologicalmaturity

5.92±0.03 6.50±0.02

21
生理成熟
Physiologicalmaturity

生理成熟
Physiologicalmaturity

5.32±0.05 5.63±0.03

4
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化过程。受精后6d(图2F),上下方胚芽鞘合拢,叶
原基出现,胚根及胚根鞘结构清晰可见,胚乳细胞继

续分裂,充满胚囊内部空间。受精后7d(图2G),
第1幼叶形成。受精8d(图2H)、9d(图2I)后,第

2幼叶生成,此时胚乳细胞开始积累淀粉。受精后

10d(图2J),胚各部分基本分化完成,胚乳细胞中的

贮藏物质继续充实积累。授粉后11~21d,胚胎(图

2K,L)的各部分继续生长至胚胎“生理成熟”(此时如

播种可长成幼苗),其间形态并无太大变化。

2)种子发育进程与颖果及稃片长度和形态的对

应关系。水稻子房受精后迅速膨大、充实成为颖果。
受精后1~21d,颖果大小和颜色均呈现阶段性的变

化。在受精后1~6d时,颖果生长速度快,最快达

每天纵向伸长1.44mm(表2)(图2M-R),但稃片

伸长不明显(表2)。受精后7~8d,颖果伸长速度

变缓,至受精后9d(图2U)时,颖果和稃片都发育伸

长至最大值,分别是6.68mm左右和7.30mm左

右(图2S-T)(表2)。受精后10~21d(图2V-X),
颖果不再伸长,主要进行横向加宽。颖果颜色从最

开始几近透明的嫩绿色逐渐变浅变白,继而转为不

透明的淡绿色,至颖果成熟时,果皮呈现半透明的米

白色(图2X)。

3 讨 论

本研究对水稻品种中花11的雌雄蕊和颖果发

育过程的细胞学观察结果显示,该品种花粉和胚囊

发育时期及细胞形态与其他水稻品种一致[9,12,16-19],
经历大、小孢子母细胞、减数分裂、孢子形成和配子

体发育阶段,分别形成成熟胚囊和花粉粒[4,20-21]。
其种子发育过程包括胚胎的原胚和分化阶段,最后

形成典型的禾本科植物成熟胚,由初生胚乳核经历

胚乳游离核和细胞化之后形成大量的淀粉胚乳[12]。
植物的雌雄蕊在花中孕育,花被的大小和形态会伴

随着内部性细胞的生长发育进程而发生变化,因此,
研究植物花蕾或花朵的形态大小与雌雄蕊发育进程

的对应关系,可以为生殖发育研究提供较为直观的

形态学依据。本研究探讨了水稻品种中花11的雌

雄蕊发育进程与颖花的稃片长度和形态之间的对应

关系,结果显示可以通过观测水稻颖花大小和形态

来判断雌雄蕊发育时期与进程。本研究结果表明,
水稻颖花的稃片在受精前基本定型,受精后在纵向

上伸长不明显,但有一定程度的横向加宽,本研究总

结了颖果长度和其内胚胎发育时期的对应关系,可

以通过颖果大小来判断种子发育时期和进程。本研

究可为水稻生殖发育及其遗传分子机制的相关研究

提供细胞学和形态学依据。
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Relevancebetweenreproductivedevelopmentandspikelet
morphologyinrice(OryzasativaL.)

ZHAOJia YAOJia-ling

CollegeofLifeScienceandTechnology,HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan430070,China

Abstract Inordertoexploretherelevanceofcytologicaleventsofpistilandstamendevelopmentto
themorphologyofspikeletlemmainrice,seriesofobservationweremadeusingjaponicariceZhonghua
11asmaterial.Lengthofspikeletlemmacorrespondingtogametophytedevelopmentstage,suchasmale
andfemalemothercellstage,meiosisstage,sporeformationwasstatisticallyanalyzed.Therelevanceof
caryopsismorphologyandlemmaslengthtotheinnerdevelopmentalstageofembryoandendosperm
wasinvestigated.Theresultsprovidedasimpleocularreferencetoascertainthereproductivedevelop-
mentalstageofpistil,stamenandseedinrice.Itwillbenefittheresearchaboutreproductivedevelop-
mentandmolecularmechanisminrice.

Keywords OryzasativaL.;reproductivedevelopment;spikeletmorphology;relevance
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