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由于牡丹是兼性营养繁殖 ,遗传性复杂多样 ,再加上人

为的选育栽培 ,到目前为止 ,还没有一个为多数人所公认的

分类系统,类群间的亲缘关系还很不清楚 ,同时其生殖生物

学方面的研究还有许多空白。笔者以杨山牡丹等 3 个种的

7 个栽培品种为材料 , 以其雄花的雄配子体发育过程为中

心进行比较研究,旨在为芍药科牡丹组的引种栽培、遗传育

种以及芍药的系统发育和牡丹的物种生物学研究提供更全

面的资料。

1 材料与方法

研究用材料均于 1999 年 3 月 7 日至 5 月 13 日采自甘

肃省榆中县和平牡丹园的栽培地中。所选的 7 个品种分属

于 3个种,其中冰山雪莲、红莲、书生捧墨、金波荡漾 4 品种

归类于紫斑牡丹( Paeonia rockii) ;山花烂漫和赵粉是栽培牡

丹中的中原栽培亚种 , 表现出矮牡丹( Paeonia suffruticosa)

的基本特征;凤丹隶属于杨山牡丹( Paeonia ostii) 。

不同发育时期的花蕾或花药用 FAA或卡诺固定 , 经爱

氏苏木精整体染色 3~5 d后 ,冲洗,用浓度 1 %氨水反蓝 ,再

经常规乙醇脱水 ,石蜡包埋。切片厚度 7~12μm,然后脱蜡、

分色、中性树胶封片。在 Olympus!BH2型显微镜下观察并照
相。于 1999 年 7～8 月间 , 各品种选取 20 朵花 , 根据每朵花

蓇葖果内成熟种子数目与败育的胚珠数目计算每一品种的

结实率。并按 3 种内各品种结实率的平均数求得 3 种牡丹

的结实率。

2 结果与分析

2.1 7品种牡丹雄配子体发育的共同特征

2.1.1 单核小孢子早期。四分体中的小孢子体积较小 ,一般

呈椭圆形或近圆形 , 核大位于细胞中央 , 细胞质较为浓厚

( 图 1) 。当四分体外面的胼胝质壁溶解消失时 ,小孢子即被

释放在花粉囊腔内 ,随即转变为圆球形 , 体积开始增大 , 进

入单核早期。最初单核小孢子细胞壁薄 ,随后花粉壁和 3 个

萌发孔形成; 细胞质中出现许多小液泡并逐渐变得越来越

明显 , 使细胞质变得稀薄 ;细胞核较大而染色深 , 位于细胞

的近中央( 图 2!A) 。
2.1.2 单核小孢子晚期。随着细胞体积的增大 ,中央大液泡

形成 , 细胞核逐渐向边缘移动 , 形成单核靠边期( 小孢子单

核晚期)( 图 2!B) 。此时细胞质围绕着花粉壁的周围呈一薄
层分布 ,逐渐增厚 , 并进行着必要的物质合成 , 为即将来临

的有丝分裂做着充分准备。小孢子不同的遗传潜势在这一

时期相继表现,正常和异常花粉在形态上发生分化 ,出现各

自不同的形态特征,预示着它们将具有不同的发育前途。

2.1.3 有丝分裂期。单核在贴近细胞壁的边缘行有丝分裂 ,

形成一个营养核和一个生殖核( 图 3) 。接着细胞质分裂 ,两

核之间产生细胞板 ,进而形成细胞壁 ,分隔成小瓶状的生殖

细胞 ,并游离于大营养细胞的细胞质中。分隔生殖细胞与营

养细胞的弧形细胞壁( 生殖细胞壁) 的形成 , 标志着花粉第

一次有丝分裂的结束 ,花粉发育进入了 2!细胞阶段。
2.1.4 2!细胞花粉早期。单核小孢子有丝分裂刚形成的两
个子核均为圆形 ,大小和染色都比较近似。继续发育 , 生殖

核的染色质浓缩 ,显示出两核的明显分化 ,结果生殖细胞要

比营养细胞小得多 ,它以生殖细胞壁与营养细胞相隔 ,紧贴

3种牡丹雄配子体发育的比较研究

魏乐 1, 2, 3,张怀刚 1 ( 1.中国科学院西北高原生物研究所 , 青海西宁 810001; 2.中国科学院研究生院 , 北京 100049; 3.青海师范大学生命与
地理科学学院 ,青海西宁 810008)

摘要 [目的]为芍药科牡丹的引种栽培、遗传育种和物种生物学研究提供全面的资料。[方法]光镜下观察分属于芍药科 3 个种的 7 个
牡丹品种的雄配子体发育过程 , 并进行比较研究 , 探讨异型花粉与各品种结实率的关系。[结果] 7 个品种普遍存在二型性花粉的现
象 ,在花粉群体中有一小部分花粉普遍表现为体积小 ,细胞质稀薄 ,发育迟缓 ,且大部分将停滞发育 ,但仍有极少数在体内沿着孢子
体途径发育到 3核水平。小孢子四分体的排列方式除正常的正四面体形 ,所有品种中均存在少数排列为左右对称的四分体和减数分
裂及小孢子发育不同步的现象。异常花粉的发生率表现出明显的种间差异及品种间分化 ,而各品种能育花粉的数量与种子结实率并
不完全成正比。[结论]减数分裂不同步及异常是导致异常花粉形成的主要原因 ,异型花粉是导致结实率低的原因之一。
关键词 木质牡丹 ;发育 ;雄配子体
中图分类号 S685.11 文献标识码 A 文章编号 0517- 6611( 2008) 02- 00509- 03

Comparative Study on the Development of Male Gametes of 3 Peonies Species
WEI Le et al (Northwest Institute of Plateau Biology, Chinese Academy of Sciences, Xining, Qinghai 810001)
Abstract [Objective] The purpose was to supply all- around data for introduction and cultivation, heredity and breeding and species biology
researches of peony, peony family. [Method] Under light microscope, the gametes development courses of 7 peony varieties belonging to 3 species
of peony families were observed and were compared to discuss the relationship between heterotype pollen and fruiting rate of each variety.
[Result] Seven varieties had dimorphic pollen generally. In pollen population, a fraction of pollens generally showed to be small in volume, thin in
cytoplasm, and slow in development, most of which would stagnate development, but very few pollens developed to 3 - nucleus level along
sporophyte approach in body yet. The arrangement mode of sporule tetrads had a few tetrads arranging bilateral symmetrically except for normal
regular tetrahedron shape and there were unsynchronized phenomena of meiosis and sporule development in all the varieties. The occurrence rate
of abnormal pollen showed obvious difference in interspecies and differentiation among varieties, but the fertile pollen quantities of various
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the formation of abnormal pollen and heterotype pollen was one of reasons inducing lowfruiting rate.
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着花粉壁 ,呈双凸镜状 ,营养核位于生殖细胞上方接近花粉

中央的位置。接着便发生了生殖细胞进入营养细胞的过程。

首先生殖细胞壁从两侧与花粉壁的连接处沿着花粉内壁向

心地生长 ,使原来呈双凸镜状的生殖细胞逐渐变成半球形

或球形 ,最后当生殖细胞壁两端汇合时生殖细胞便脱离花

粉壁进入营养细胞的细胞质中。刚刚游离于营养细胞中的

生殖细胞呈圆球形 , 外面的生殖细胞壁依然十分清楚。随

后,生殖细胞的细胞壁消失 ,同时包围着核的薄细胞质层在

光镜下也无法辨认 ,花粉发育即将进入 2!细胞花粉晚期。细
胞质增多是 2!细胞花粉早期的另一明显特征。在生殖细胞
刚刚形成时,花粉内的细胞质已较单核时期明显增多 ,但是

细胞内的大液泡依然存在。随后胞质积累的速度明显加快 ,

直到生殖细胞进入营养细胞中 ,生殖细胞壁消失时 ,液泡已

完全消失 ,细胞质充满了整个花粉。在细胞质不断增多的同

时 , 花粉开始积累淀粉粒、蛋白质和脂类等营养物质 , 从而

使得花粉原生质显得越来越厚。

2.1.5 2!细胞花粉晚期。当生殖细胞浸没于营养细胞的细
胞质中 , 裸露的生殖细胞核开始变形变化 , 向两端不断延

伸 ,从最初的圆球形经过短纺锤形、长纺锤形、长梭形 ,逐渐

转变为两端较尖的长条形 ,横跨花粉直径( 图 4!A～B) 。在许
多情况下 ,长条形的生殖细胞核两端会进一步延长 ,并向营

养核所在的一侧弯曲 ,最后呈半月状 ,包围着位于花粉中央

的营养核( 图 4!C) ,营养核的位置自形成后几乎再没有发生
变化 ,一直位于花粉近中央。这一时期的主要特征是生殖细

胞经过变形变化发育成熟,花粉内大量积累储藏物质 ,尤其

是淀粉粒急骤增加 ,最后充斥整个花粉。光镜下成熟能育花

粉呈圆三角形( 图 5~6) 。

2.2 雄配子体发育过程中的异常现象

( 1) 在少数品种中 ,一个花药除具有 4 个正常的花粉囊

外,还多余生长有 1～2个败育的花粉囊( 图 7) 。

( 2) 雄配子体发育表现出不同步现象。异常花粉的发育

也是极不同步的。在同一花药或同一花粉囊中可以观察到

不同发育阶段的异常花粉。以至于常常在同一个切面上可

以看到单核早期、单核晚期、双核早期、双核晚期等不同发

育时期的小孢子( 图 6、8) 。

( 3) 个别品种刚从四分体中散发出来的小孢子全部异

常, 其细胞呈多角形或各种畸形 , 绒毡层细胞大而径向伸

长 ,核大而胞质很浓,并整齐排列在药壁最内层( 图 9) 。

( 4) 从四分体散发出来的少数小孢子从单核时期就有

种种异常表现。小孢子纵向伸长 , 结果形成椭圆形、不规则

形或圆形而空瘪的花粉,体积明显小于正常花粉 ,细胞质不

再增多 ,保持稀薄状态 ,几乎不着色。继续发育时 ,当正常花

粉进入 2!细胞阶段后 , 异常小孢子将停留在初始状态不发
育 ,或逐渐退化 ,内容物消失至花药成熟时仅剩花粉壁空壳

( 图 2、5～6、8) 。

( 5) 异常小孢子发育的另一种表现是进入单核晚期时 ,

形态大小与正常小孢子相近或略小 ,但是细胞质比较稀薄 ,

染色浅淡 ,核或者不增大变为浓缩核 ,或者与正常核形态大

小相同 ,但染色较正常核弱。前者将停滞在单核晚期( 图 6、

8) ,或者产生多核和微核( 图 10) ,后者有些将停滞发育 ,少

量将沿着孢子体发育途径形成三核或多核花粉( 图 11) 。

( 6) 在成熟花粉囊中 , 依然能观察到许多异常花粉。体

积比正常花粉小,基本上保持单核靠边期的大小 ,甚至萎缩

成更小 ,其细胞质稀薄 ,不积累淀粉 ,染色浅淡或不着色( 图

5～6、8) 。

安徽农业科学 2008年510



2.3 异常花粉百分比与结实率的对比 对于雄配子体发

育过程中的 6类异常现象 ,笔者在统计时都视为不育花粉。

每一品种从单核早期至成熟花粉各个时期随机选取 5 个花

药的横切面进行异常花粉的统计。各品种及种异常花粉百

分率与其种子结实率不完全成正比( 表 1) 。

3 结论与讨论

3.1 花粉二型性现象的成因及其意义 Sunderland 提出的

花粉二型性的理论假设在许多植物中得到了验证 [1- 3]。与其

他植物相比 ,芍药科花粉二型性的研究是比较深入的[4- 7]。李

懋学发现芍药品种大富贵的异常花粉比例高达 24.2 %, 并

详细观察了异常花粉在体内发育过程中表现出的种种不同

的雄核发育途径,结果发现 ,在离体条件下观察到的各种雄

核发育途径大部分能在花药中见到其雏形 , 即孢子体发育

有一个体内预定的基础。这一发现对植物胚胎发育和组织

培养的研究具有深远的影响。该研究显示在牡丹组的 3 种

7 品种中普遍存在二型性花粉的现象 :在花粉群体中有一

小部分形态特征与正常花粉明显不同 ,普遍表现为体积小 ,

细胞质稀薄 ,发育迟缓等 ;它们大部分将停滞发育 , 但仍有

极少数在体内沿着孢子体途径发育到 3 核水平。因此尚不

能肯定这些异常花粉是否具有胚胎发育潜力 , 但推测花粉

二型性可能是芍药科的一个共同特征[8],并认为异常花粉发

生的频率受遗传因素和花药生理状况及外部环境的双重影

响 ,其遗传根源可追溯到小孢子发生时减数分裂的不同步

和异常。有些学者认为二型性花粉的形成与小孢子母细胞

减数分裂时的轴向和极性以及四分孢子的排列有关 [5- 6, 9- 10]。

笔者在对这 7个品种牡丹小孢子发生的研究中 , 并没有观

察到明显的减数分裂极性的变化以及多种分裂轴向的存

在。而小孢子四分体的排列方式除正常的正四面体形 ,在所

有品种中均存在少数排列为左右对称形的四分体 , 同时减

数分裂及小孢子发育不同步现象在各品种中表现比较普遍

和突出。这种不同步所造成的差异奠定了小孢子发育的异

质性。当进入单核晚期后,小孢子内部隐藏的这种异质性在

形态上表现了出来 ,最终成为异常花粉 , 丧失了生殖机能 ,

但异常花粉在花粉培养以及花粉在植物体内发育和胚胎发

生的意义不容忽视。

3.2 异常花粉率与种子结实率的关系 笔者研究的牡丹

品种中, 异常花粉的发生率表现出明显的种间差异及品种

间的分化, 而各品种能育花粉的数量与种子结实率并不完

全成正比。紫斑牡丹品种书生捧墨、金波荡漾 , 中原牡丹两

品种山花烂漫、赵粉花粉败育率与种子结实率基本成反比 ,

金波荡漾表现尤为突出 ,其结实率非常低。而紫斑牡丹品种

雪莲、红莲 , 以及杨山牡丹凤丹情况刚好相反。特别是凤丹

虽然在小孢子母细胞减数分裂时有较多的异常 , 小孢子发

育过程中也出现较多的不正常状态 ,异常花粉数量最多 ,但

其种子结实率却很高。当然花粉及合子败育原因及比值的

增减,不仅受小孢子母细胞异常发育的制约 ,而且也受开花

期环境条件的制约 ;同时也要考虑各品种的花型及花药数

量的多少 ,会影响其实际授精花粉的比例。异常花粉和结实

率的统计与取样、检测方法以及制片技术等都有一定的关

系;另外 ,受精能否成功 ,还要取决于花粉管生长的诸要素、

雌配子的发育、雌雄配子体的有效结合等,因此笔者认为不

育花粉的数量并不是导致牡丹结实率低的主要因素 , 但它

无疑会直接影响到种子结实 ,与于玲的观点相同[11]。
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表 1 牡丹 7 品种的花粉败育率和种子结实率的比较
Table 1 Compar ison between the abor tion rate of pollen and setting

rate of seed in 7 peony var ieties

种名

Specific
name

品种名

Variety
name

花粉败育率

Pollen sterility
rate

种子结实率

Seed setting rate

花型

Flower
type

紫斑牡丹 书生捧墨 19.8 52.6 单瓣

红莲 49.7 34.2 单瓣

雪莲 41.4 18.4 单瓣

金波荡漾 38.3 3.2 绣球

中原牡丹 山花烂漫 34.6 15.4 荷花

赵粉 35.4 15.4 皇冠

杨山牡丹 凤丹 54.8 50.0 单瓣

%
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