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摘  要

本文 首次报道 了双蝴森居宽赵组的大、小孢子发生及推雄配子体的发育过程 ,并 以此讨

论双煳媒属宽翅组和双蝴蝶组的分类等级和系统演化关系。双蝴蝾花药 4室 ;药 壁发育为双

子叶型 ;绒 毡层单型起源 ,细胞具单核 ,药 隔处的绒毡层细胞径向延长或经一次平周分裂而

向药室内突人 ,细胞原位退化 ,日 腺质型 ;中层细胞两层 ;药壁表皮层减退 ,而药室内壁纤

维状加厂。小孢子母细胞诫效分裂为同时型 ,四 分体的排列主要为四面体形 l成热花粉为 3ˉ

细胞型 。子房为 2心皮 ,1室 ,典型的侧膜胎座。胚珠 8列 。蒋珠心 ,单珠被 ,倒 生胚珠 。大

孢子母细胞法效分裂形成的 4个大孢子里直列式排列 ,合点端的大孢子具功能。胚众发育为

势型。极核在受柑前法合为次生核 ,反足细胞 3个 、多宿存 。比较双甥探展两个组的胚胎学

特征表明建立宽翅组和双蝴森组是合适的 ,在 系统位△上宽翅组可能 比双蝴蝶组原始。

关】词 :双蝴媒 ;双蝴蝶属 ;龙胆科 ;胚胎学

双蝴蝶 σ″pr召
'o.sp″

″″9刀 c″
`″

e`ls召 )隶 属龙胆科 (Gentianaceae)双 蝴蝶属 (Trtp勿 o孓

per″″″)宽翅组 (sect.P`″ ,功召
'〃

″″),该组是由吴庆如 (1984)根 据果实为蒴果而建

立 的,同 时 她 将 果 实 为 浆 果 的 类 群 又 建 立 另 一 个 组 ,为 双 蝴 蝶 组 (sect.

T″夕勿rt,矽
`仞

叨″z)。 由于两个组在果实成熟之前是很难区分 ,因 此 Murata(1989)不 同意

宽翅组的模式种双蝴蝶 ,并认为该种是果实为浆果的玉山双蝴蝶 (T.杨 ,lcFo`四 r″
`71)的

异

名 ,故他重新以果实为蒴果的⒎ 涉sry/″ 励为模式种建立一新组 sect,c。ps″

``彡

m。 何廷农
(1988)确认双蝴蝶的果实为萌果。因此 ,Murata的 处理是不合法的。关于两组的系统演

化关系仅见 smith(1965)从 外部形态特征方面加以讨论。至于双蝴蝶属的胚胎学研究至

今尚未报道 ,本文首次报道了双蝴蝶的大、小孢子发生及雌雄配子体的发育过程,旨在

探讨双蝴蝶属两组的系统演化关系及为两组的确立提供证据 ,同时也为双蝴蝶属在龙胆

· 中国科学院重点项 目 (Kz952-s1-123)和 生物分类区采学科发展特别支持贫燹助课 E。

本文于 1997年 9月 15日 收到。
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科中系统位置的阐明提供资料。

材料和方法

研究材料主要采 自安徽黄山 (凭 证标本 ;张定成 95001),存于安徽师范大学生物系

标本馆 (ANUB)。 在不同的时间,取不同发育时期的花蕾、小花及开花后的子房 ,于 FAA
固定液中固定并保存。爱氏苏木精整体染色和番红一固绿对染。常规石蜡法制片。切片厚

度根据发育阶段而异 ,厚度一般 8~12um。 中性树胶封片。olympus BH-2型 光学显微镜

下观察并照相 ,

观察结果

1.花药壁的发育和小孢子发生

双蝴蝶的花为两性花 ,雄蕊先熟 ,雄蕊 5枚 ,花药 4室 。发育早期在其横切面的 4个

角隅处的表皮下分化出 4组孢原细胞 (图 版 I-1),孢 原细胞的细胞质浓厚 ,细胞核相对

较大。孢原细胞经平周分裂形成初生壁细胞和初生造孢细胞。初生壁细胞经 1次平周分

裂和多次垂周分裂形成内外两层次生壁细胞 (图 版 I-2),其 内层细胞再经 1次平周分裂

和多次垂周分裂发育成中层和绒毡层细胞 (图 版 I-4),故绒毡层起源属单型起源 ;而外

层细胞再进行 1次平月分裂和多次垂月分裂 ,靠外侧的 1层细胞发育成药室内壁 ,内侧

细胞发育成中层 (图 版 I-3)。 此时,花药壁共为 5层结构 :圾外为表皮 ,其次为药室内

壁、中层 2层和绒毡层 (图 版 I-5,6)。 药室内壁和中层来源于初生壁细胞 ,故 药壁发育

属双子叶型 (Davis,1966).

药隔处的绒毡层细胞经多次平周分裂形成 2至多层的绒毡层细胞而向药室内突人 ,

并堆成
“
类胎座

”(图 版 Ⅱ-1)。 小孢子母细胞时期 ,绒毡层细胞的体积增至最大 ,绒 毡层

细胞的核不分裂 ,细胞始终为单核。小孢子母细胞晚期 ,绒毡层细胞的细胞壁难以区分

(图 版 Ⅱ-2),绒 毡层细胞呈原位解体的迹象 (图 版 Ⅱ-3,4)。 小孢子单核靠边期时 ,绒毡

层细胞已彻底解体 ,绒毡层细胞就近为小孢 子母细胞及花粉的发育提供营养 ,故 双蝴蝶

的绒毡层为腺质型绒毡层。

中层短命,在小孢子母细胞减数分裂时期即退化 (图 版 Ⅱ-3)。

在花粉成熟时 ,药室内壁纤维状加厚且柱状伸长 ,花药表皮细胞减缩退化 (图 版 1-

7).

花药壁形成的同时 ,初 生造孢细胞进行多次有丝分裂形成次生造孢细胞 ,次生造孢

细胞进而发育成为小孢子母细胞。小孢子母细胞进行正常的减数分裂,第 1次减数分裂

不伴随胞质分裂 ;第 2次减数分裂后同时进行胞质分裂 (图 版 Ⅱ-4),形 成小孢子四分体 ,

故小孢减数分裂为同时型。小孢子四分体的排列主要为四面体型 (图 版 Ⅱ-5)。

2.雄配子体发育

小孢子从四分体分离形成单核花粉 ,此时,小孢子具浓厚的细胞质 ,细 胞核位于中

央。随后 ,小孢子的中央出现许多小液泡,小液泡逐渐融合形成大液泡 ,大液泡将细胞
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图舨 I 双蝴媒 大小孢 子发生 及傩雄 配 子体 发育

Plate I  Mega-, Niicrosporogencsis and Fenla1-, n· 1alcgametogencsis of 1· /lp`''‘,‘ヵ
'/`刀

“″z.C′:氵ヵe,:se

PMC.小 孢 f母 细 胞 .Ep,表 皮 。En,药 室 内壁 。ML,中 层 ,T,绒 毯层 。
·rT,四 面体型 四分体 .FM,功 能

大孢 f。 1)M,退化大孢 子 。Nu,核 。sy.助 细胞 ,E,卵 .Pn,极 核 ,sN,次 生核 。Ant,反 是细胞 .

Lcgend PMC,Microsporocyte EP,Epidermis En,Endothecium MI',Middle layer T,Tapetum·
r·T,Tetrahedtal

tetra(l FN.1. Functional megasporc 1)M, Degenerating megasporc Nu, Nucleus sy, synergid E, Eg8 Pn, Polar

nucleus sN· , secondary nucleus Ant, Antipodal cel1,

1.极 幼小 的花药校 切面 ,示孢 原 。2.初 生璧细胞分裂 .3.次 生璧细胞 外层细胞分裂 。4,次 生壁绷胞 内层细胞

分 裂 。5.小孢 子母细胞 早期 。6.5层 花 药壁形 成 ;表 皮 层 ,中 层 2层 ,药 室 内壁 ,绒 毡层和小孢 子母细胞 。 (l

×912,2~6× 649〉

1.The archesporial cells d.ifferentiatcd.ulldcr cpidermis.2.Tlle prinlary parietal cells undcigci1】
8 1periclinal (iivi-

sions.3.The outer sccondary layers underlgoing· ptriclinal divisioils.d,T1· 1e i1△ner seconuary layers uIndergoiilg per-

iclin81 clivisions.5.Anther、 vall at earlv· stage oF nlicrosporoey·te.6,Five lay· ers(.f anthcr、 vall cells‘ epidermis,en-

dotbecium, tw· o nliddle layers. and tapetun1. (1× O121 2~6× 649〉
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图版 I 双蝴束大小孢子发生及雌雄曰子体发育

Plate I  Mega-, MicrosporogenOsis and Fe:η al-, malegalnetogenesi念 of 7· rip协
'。

sp召
'`″

“″ C乃 |刀口:se

1,小孢子母细班时期的花药璧。2· 小孢子母细胞晚期的花药璧。3~4· 小孢子母细胞法收分裂时的花药璧 .

5.四 面体型的小孢子四分体 ,6.=细 胞花粉 .7· 散粉前的花药壁 ,示 表皮层减络退化 ,药室内壁纤维状加

厚 ,〈 l~8X30;9× 74)

1.Anther wall at the stage of microsporocyte,2.Atber wall at late stage of n‘ crospr(cyte.3~4.Anther wall

at meiosis in miciosporocytc.5,ˉ retrabcdral tetrad.6,3-cclled pollcn giains. 7.sho、 ving fibrOus tliickencd.en-

dotheciuIn and degenerated epiderinis. (1~8× 30; 9X74)



核由中央挤向细胞壁一侧.此时,形成单核靠边期的小孢子,单 核紧靠壁进行有丝分裂

形成营养细胞和生殖细胞 ,同 营养细胞相比,生殖细胞的核较小。生殖细胞再进行一次

有丝分裂 ,形成两个精子.花粉散粉时为 3一细胞花粉 (图 版 Ⅱ-6)。

3.大 孢子发生及雌配子体发育

(1)胚珠的发育和大孢子发生:  子房上位 ,2心皮、1室 、侧膜胎座。小孢子母

细胞减数分裂时期 ,从幼小花蕾的横切片上可观察到胚珠首先在靠近心皮腹缝线的两侧

形成。而在单核花粉早期 ,心 皮腹维管束处形成另 逐个胚珠 ,心 皮腹维管束靠近腹缝线 .

这样 ,子房横切面共有 8列 胚珠 (图 版 Ⅲ-13),珠 心基部产生珠被原基 ,进 而形成珠被 ,

双蝴蝶仅有一层珠被.珠被沿珠心向上生长并将珠心包围,于胚珠顶部形成珠孔.胚珠

在发育过程中,整个胚珠的本体倒转 ,珠孔与珠被靠近,成为倒生胚珠 (图 版 Ⅲ-12).

当雄蕊发育至小孢子母细胞时期 ,位于珠心表皮下的孢原细胞直接发育为大孢子母

细胞 (图 版 Ⅲ-1),故 双蝴蝶为薄珠心胚珠。大孢子母细胞明显的较周围的珠心细胞大 ,细

跑质浓厚 .细胞核大。继而大孢子母细胞减数分裂形成二分体和四分体 ,四分体排列为

直线式 (图 版 Ⅲ-2,3)。 珠孔端的 3个大孢子相继退化,合点端大孢子发育为功能大孢子。
(2)胚囊的发育及堆配子体的形成:  功能大孢子形成后 ,细胞体积迅速增大 ,细

胞核位于中央。进而在合点端出现许多液泡,此时已发育成单核胚囊。随后 ,单核胚亵

进行第 1次有丝分裂 ,产生的两个子核分别移至珠孔端和合点端 ,中央为大液泡所占据 ,

发育成二核胚委 (图 版 Ⅱ-4,5)。 二核胚心再进行 1次分裂 ,中央仍为大液泡占据 ,形成
四核胚交 (图 版 Ⅲ-6,7)。 四核胚女分裂形成人核胚妾 ,其 中 4个核位于珠孔端 ,4个核

位于合点端。八核胚垂经短暂的停留 ,很快在合点端分化出 3个反足细胞和 1个下极核 ;

在珠孔端的 4个核分化成 2个助细胞和 1个 卵细胞及 1个 上极核。2助 细胞位于同一平

面 ,与 卵细胞呈
“
品

”
字形排列 ,下 极核向卵器方向靠拢 (图 版 Ⅲ-8,9),2个 极核很快

融合形成次生核 ,位于卵器下芳。

成熟的八核胚囊中,卵细胞椭圆形 ,细 胞核位于合点端 ,珠孔端为 1大液泡占据 ,2
个助细胞具明显的丝状器 (图 版 Ⅲ-lO),其 细胞核位于珠孔端 ,合点端被大液泡占据 ,3
个反足细胞染色较深 ,偶肥大 (图 版 Ⅲ-11).

讨   论

双蝴蝶属主要依据果实类型分为两个组 (何廷农 ,1988;吴 庆如 ,1984),即宽翅组
(sect.P拓

`,矽 `r勿
钌9刀 )和双蝴蝶组 (sect.3o″幻sp纟r勿

',刀
)。 这两组仅在果实成熟时才

能分开 ,花期时无法鉴别。从胚胎学特征上看 ,宽翅组的双蝴蝶和双蝴蝶组的城嵋双蝴
蝶 (待 发表)D的 胚胎学特征基本相同 (表 1).主 要表现在:花药 4室 ;药壁发育为双子
叶型 ;绒毡层单型起源,属腺质型绒毡层 ;花粉成热时,药室内壁纤维状加厚且柱状伸
长,花药表皮细胞减缩退化 ;小孢子母细胞减数分裂为同时型 ;小跑子四分体主要为四
面体型 ;花粉为 3一细胞 ,三孔沟 ;薄珠心 ,荦 珠被 ;胚驻发育属蓼型。但两个组也存在

l)陈世龙等 ,1999,饿 馏双蝴嗓的胚胎学研究 ,云南植物研究。
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图版 ■ 双均味大小孢子发生及谁堆记子体发育

Plate I  Mega-, 卜‘icrosporogenesis and Femal-, malega:】 etogencsis of Tr|'`夕·°‘p″初“″ r九氵″e″贸

1.大 恕子母细跑及率层珠饮。2~3· 为连续切片 ,合 点垲大招子发育为功能大孢子 ,珠 孔岿 3个 大孢子退化 ,

单核胚讧及退化的大孢子。4~5,为 连缘切片 ,二 核胚褒。6~7· 为连续切片 ,示 四核胚0.8~9.八 核胚

△ 开始分化 ,二极族形成 .lO~n,为 连续切片 ,八校胚△ ,示 卵、二助细跑、次生孩和反足细扭 .12· 钳

生胚森.13,示 8列 胚珠。(1× 513;2~ll× 565;12~13× 74)

1. ~A.unite8· nlic()vule and.a Inegasporocy· te.2~3.ClonsecutiVe sectiolls oI Th.e fun.ctiona1 chalazal nlegaspore,

wit1】 tllc Othef three(icgenerating.A 1-:lucleate enb△ yo sac and.showillg tllrce(icgenerated nlegaspores,4~

5.Consecutivc sections of 2-nucleate en1bryo sac.6~7.Consecutivc sections of 4-nuclcate embryo aac.8~

9.I)ifferentiatlilg· 8-nucleate enlb.ry()sac,to7o(ievelolped.lpolar iluclci.lO.~11.Consecutive sectioIls()f an.8-nu-

clcate en】 bryo sac 3howing an cgg, two synergids, secongary nuCleus and antipodal cells.12.plnatropous

ovule,13.showing eight rows of ovute, (1× 513; 2~1】 ×565; 】2~13× 74)
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如下差异 :

(1)宽翅组的花药壁中层 2层 ;而双蝴蝶组的花药壁中层 1层 。

(2)宽翅组的子房横切面有 8列胚珠 ,为典型的侧膜胎座 ,倒生胚珠 ;而双蝴蝶组

的子房横切面有 4列胚珠 ,为减缩侧膜胎座 ,Hypertropous(Johri ct a1.,1992)胚 珠 。

(3)宽翅组的助细胞具明显的丝状器 ,合点端为大液泡所 占据 ;而双蝴蝶组的助细

胞丝状器不明显 ,助细胞在珠孔端细长。

表 1 双蝴蝶曰中宽翅组和双蝴蝶组的胚胎学特征比较表

:I·able l  Cornparison of embryological characters of seCt.P`夕
`,ˇ

召/,刀 “涩 and

sect,Triprero炉 纟r″“扭 of 7′r|p`召 /ospFr″“″

T″p″ /osp″仞〃″
Charactcrs

sect.T/:'`″ osp″仞夕″

^″``er

Nurnber(,i sporangia

Epidermis

Endotbecium

`亻

idd.le layers

4

re.duccd

perslstent

1

hor】°-

81andular

well(ievel° lpcd

1

ginlultane° us

tetrahedral

3

()rigin

Typc

Placentoid

Nurnbcr(F nuclei i:l a tapetai cell

lˇieio卜 is of n· ucrospore mother cells

shape。 f rrucrospore

Numbcr of cells Ⅱl a mature pollen

()ˇules

No.of oˇ ule fows

Type

Number of integuments

No.of Archesporia

Nuccllus

Type of mcgagametophyte dcvclop-

nlent

Filiforn1 apparatus of synergids

Antipodal cclls

No.of an.tipodal cclls

Character of antipodal cclls

·
「

4

hypertropous

l

l

tcnuinucellate

poly:0nun1

absent

pcrslstent

3

not erllarged

象:ct.P`夕:,‘

'夕

.″“,″

4

reduced

peislstent

2

homo-

glandular
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比较上述两组的胚胎学特征表明 ,两组在一些重要的胚胎学特征上差异较大。因此 ,

从胚胎学角度分析 ,建立双蝴蝶属的两个组是合适的。
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Herr(1984)认为,在被子植物的花药壁分化、形成 ,大、小孢子和雎雄配子体发

生、发育 ,以及胚胎发育过程,有一些性状对于比较胚胎学很重要。从上面的比较分析

中发现 ,双蝴蝶屑的两个组在花药壁的分化、形成和胚珠及胎座类型上发生分异。关于

这些胚胎学特征的演化趋势 ,已有许多报道 (Johri et a1.,1992,1984;Tobe,1989)。

宽翅组花药壁中层两层、子房横切面有 8列 胚珠、倒生胚珠和典型的侧膜胎座均是原始

特征 ;而双蝴蝶组花药壁中层一层、子房横切面有 4列胚珠、Hypertropous型 胚珠和减

缩侧膜胎座应是进化的特征。综上所述 ,从胚胎学特征上分析 ,双蝴蝶属中宽翅组可能

较双蝴蝶组原始。这一观点与 smith(1965)从 形态特征上推测的结果相一致。
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Abstract

This paper reports the Inega-,IniCro-sporogen.esis and fenla1-,Inale-g· an】 etogen.esis of· rripter。 sptr-

mun△  Chinense  for  the first  time, with  the  ain】  of discussing  the  systematiC  position  of

sect.I’ latyspermunl and seCt.·rripterospermuin of'rripter。 spermurn.Anthers are tetrasporangiate,The

development of anther walls conforms to the dicotyledon。 us type,All tapcturn cells origin from the pri~

mary parietal cclls,'I· he tapetun△ witl1.unii△ucleate cells is of secretary typ.e,'I′ he connective tapetal cells

divide,elongate radially and project into the anther locule.There are twO Iniddle layers.·
rhe endothecium
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persists while epidernlis de8· e nerates.C∶ .ytokillesis in the n△ icrosporocyte n】eiosis is simultaneous type and

the!nicrosipore tetrads are tetrahedra1.F’ ollen.grains are 3-celled,'Γ he ovary is bicarpellunl and~unilocu-

lar.1·
·
he placcntation is of typical placentetion with 8 series of ovules,1· ·

I】e ovule is unitegmic,tenuinucel-

lar and anatropous.The e】 】bryo sac originates from the si1】 gle-arch.esporial ce11.'I′ he one cha-

lazalmegaslpore it】 linear tetrad.becomes the functional meg.aspore.·
I′he developrnent of embryo sac is of

tb.e Polygonum typ.e.Before fertilization,two polar nuclei fuse i】 △to a secondary IluCleus.Three antip。 da1

cells persist.C.olm.pared· with sect.Platyspermum and sect.Tripterosperl△ um, twO seCtions are better

treated as tb· o distinct sections.sect.Platyspermunl is nlore primitive than sect.Tripter。
sper】△um ac-

cording to evolutionary trends of the enlbryological characters.

K.ey words: Tripterosper】△um Chinense; 
·
rnpter。 spermuin; C· entianaceae; einbryology
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