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摘　要: 系统报道了中藏药款冬大小孢子的发生、雌雄配子体发育和胚胎的发育过程。药壁发

育双子叶型; 绒毡层发育接近菊科中的“T he Com os bip inna tus”型; 成熟花粉为 3 细胞型; 单珠

被, 薄珠心, 倒生胚珠; 具发达的珠被绒毡层; 胚囊发育 4 孢子型, 接近五福花 (A d ox a) 型胚

囊。受精作用属于有丝分裂前配子体融合类型。胚乳发育为核型。胚胎发育为紫菀型千里光

变型。讨论了该种胚胎学特征的生态学及系统学意义。
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Em bryology of Tuss ilago f a rf a ra (A steraceae: Senec ioneae)
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Abstract: T he p resen t f irst ly repo rts the developm en t of m icro spo rangium , m ale

gam etophyte, m egaspo rogenesis, fem ale gam etophyte and em b ryogeny in T ussilag o

f a rf a ra , a famou s Ch inese and T ibetan m edicine. T he an ther is tet rapo rangia te and its

w all developm en t confo rm s to the dico tyledonou s type. T he tapetum is sim ilar to“T he

Com os bip inna tus”type of the A steraceae. Cytok inesis is of the sim u ltaneou s type and

m icro spo re tet rads are m ain ly tet rahedra l. Po llen gra in s are m ain ly 32celled w hen shed.

T he ovu le is un itegm ic, tenu inucella te and anatropou s w ith a developed endo thelium.

T he developm en t of em b ryo sac is of the“42m acro spo re”type, sim ilar to the A d ox a

varia t ion. Fert iliza t ion is of p rem ito t ic syngam y type. T he developm en t of endo sperm

confo rm s to the nuclear type and the em b ryogeny co rresponds to the S enecio varia t ion of

the A ster type. T he eco logica l and system at ic sign if icance of the em b ryo logica l
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characterist ics in th is species is a lso discu ssed.
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款冬 (T ussilag o f a rf a ra L. ) , 又名款冬花、冬花、九尽花等, 是菊科千里光族中单种

属款冬属的唯一种类[1 ]。款冬在中藏药上采集花蕾入药, 花蕾含款冬二醇、款冬甙等化学

物质, 有润肺下气、化痰止咳之功效, 主治咳逆喘息、风寒哮喘、慢性支气管炎等疾病[2 ]。款

冬属在菊科千里光族的系统位置也较为特殊, 关键是该属为早春开花的植物, 与该族中绝

大部分植物在夏秋开花存在明显的生殖隔离[3 ]。胚胎学特征在探讨菊科的系统学方面具

有重要的参考价值, 如 Pu lla iah (1984) [4 ]和 Pacin i(1996) [5 ]的讨论和总结。千里光族的胚

胎学记载只有早期对千里光属代表种 S enecio vu lg a ris 胚胎发育过程的研究[6, 7 ] , 而对于

该族植物大小孢子的发生, 雌雄配子体的发育以及其它属植物的胚胎发育过程记载较少。

本研究观察了款冬的胚胎发育过程, 旨在为开发与利用款冬提供有性生殖过程方面的基

础资料, 同时也为探讨该属的系统位置及其与其它植物的生殖隔离提供胚胎学方面的证

据。

1　材料与方法

材料取材于海拔为 2 200 m 的西宁地区, 凭证标本 (款冬, 刘建全 354) 存于中国科学

院西北高原生物研究所。取不同时期的头状花序固定于卡诺液 (冰醋酸∶酒精)中。常规

石蜡切片, 厚度 5～ 10 Λm , 爱氏苏木精整染与段氏苏木精片染相结合, 固绿复染。光学树

胶封片。在O lympu s BH 22 型光学显微镜下观察并照相。

2　观察结果

2. 1　小孢子体发生与雄配子体发育

　　花药为 4 个药室。小孢子的孢原细胞 (图版É , 1)起源于花药原基的下表皮细胞。孢

原细胞经平周分裂形成初生壁细胞和初生小孢子母细胞。初生壁细胞平周分裂形成的内

层发育为绒毡层细胞, 而外层再分裂一次形成药室内壁与中层 (图版É , 2)。成熟的花药壁

细胞由 4 层结构组成: 表皮、药室内壁、中层和绒毡层 (图版É , 3～ 5)。药室内壁和中层均

来源于初生壁细胞, 药壁发育属双子叶型[8 ]。

绒毡层细胞在小孢子母细胞前期分裂成 2 核或不分裂 (图版É , 3) , 在小孢子从四分

体分离时期开始退化 (图版É , 6) , 在单核小孢子发育的后期才突入药室腔 (图版É , 8)。绒

毡层细胞均保持单个细胞, 未发现绒毡层细胞的融合, 药室室腔明显, 从整个被子植物的

绒毡层类型来看, 应是腺质型绒毡层; 从 Pacin i (1994) [4 ]对菊科绒毡层类型的划分来看,

应接近于“T he Cosm os bip inna tus type”绒毡层类型, 不同之处在于绒毡层细胞突入药室

腔的时间较晚 (图版É , 8) , 在单核小孢子发育的晚期, 即单核靠边期。

来源于初生造孢细胞的次生造孢细胞 (图版É , 2)直接发育为小孢子母细胞。小孢子
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母细胞进行第 1 次减数分裂, 并不伴随胞质分裂; 第 2 次减数分裂 (图版É , 3)之后进行胞

质分裂, 胼胝质壁形成; 小孢子四分体为四面体形 (图版É , 5、6) , 小孢子发育为同时型。从

四分体中分离出来的单个小孢子似由胼胝质壁所包围 (图版É , 7) , 逐渐发育为单核靠边

期, 单核再进行有丝分裂形成营养细胞、生殖细胞组成的 2 细胞花粉, 生殖细胞再进行 1

次分裂, 形成 2 个精子, 花粉散粉时为 3 细胞花粉 (图版É , 9)。

2. 2　大孢子发生及雌配子体发育

子房下位, 1 室, 1 胚珠。胚珠原基发育的前端形成珠心。在珠心表皮下分化出 1 个孢

原细胞, 同时胚珠基部发生一轮环状突起, 发展成多层细胞的珠被。随后, 珠被组织迅速生

长完全将珠心包围, 并留下明显的珠孔道, 成为极为明显的单珠被, 倒生胚珠 (图版Ê , 1)。

直接来源于孢原细胞的大孢子母细胞进行第 1 次减数分裂, 其间并无细胞壁的形成, 形成

2 个大孢子 (图版Ê , 2) , 2 个大孢子逐渐移向胚囊合点与珠孔两端 (图版Ê , 3) , 再进行第

2 次减数分裂 (图版Ê , 4) , 其间也无细胞壁的形成; 4 个大孢子中, 2 个在珠孔端, 2 个在合

点端, 成 2+ 2 的排列 (图版Ê , 5) , 仅经 1 次分裂即产生 8 核胚囊 (图版Ê , 6、7)。成熟胚囊

中有: 2 个助细胞与卵形成的卵器, 两极核形成的次生核, 3～ 8 个反足细胞组成。胚囊类

型非常接近于 4 孢子型的五福花 (A d ox a)变型[9, 10 ] , 但不同之处在于 3 个反足细胞常再次

分裂形成多于 3 个的反足细胞 (图版Ê , 9)。反足细胞宿存, 在合子开始分裂时开始退化,

在 4 细胞原胚时期基本消失殆尽。

2. 3　双受精

传粉时的腺体分泌处于旺盛期, 染色较深 (图版Ê , 13) , 珠孔受精, 花粉管破坏 1 个助

细胞进入胚囊, 在卵细胞与次生核一侧释放精子 (图版Ê , 12) , 配子融合同精核与生核的

融合几乎是同时发生。精核首次贴附于卵核核膜上 (图版Ë , 1) , 进而进入卵核, 并在精核

分散的同时出现小的雄性核仁 (图版Ë , 4) , 雄性核仁逐渐增大 (图版Ë , 2) , 最后, 雌雄核

仁融合形成合子 (图版Ë , 5)。精核与次生核的融合, 同精核与卵核的融合进程相似。图版

Ë , 4 示雄性小核仁的出现, 图版Ë , 3 示雄性核仁的增大; 图版Ë , 5 示受精完成后的初生

胚乳核。款冬的受精作用属于有丝分裂前类型[9 ] , 与甜叶菊的受精过程相仿[11 ]。

2. 4　胚及胚乳的发育

初生胚乳核的分裂一般早于合子分裂。初生胚乳核第 1 次分裂通常情况下是与胚囊

的纵轴垂直 (图版Ë , 6) , 形成纵向壁, 产生最初的 2 个胚乳细胞。胚乳细胞的前几次分裂

基本是同步的。胚乳发育为细胞型。球形胚阶段, 胚乳细胞充满整个胚囊 (图版Ë , 11) , 心

形胚时期, 胚周围的胚乳细胞开始解体, 并呈现被胚吸收的迹象 (图版Ë , 12) , 与此同时,

该胚乳外围形成 1 层排列紧密的胚乳细胞层 (图版Ë , 12) , 最后在双子叶胚时, 残留于成

熟的瘦果中。

合子进行第 1 次有丝横分裂, 形成 1 个顶细胞和 1 个基细胞。基细胞较长, 液泡占据

细胞大部分体积; 顶细胞较小, 细胞质浓厚, 液泡化程度较低 (图版Ë , 7) , 基细胞与顶细胞
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几乎同时进行第 2 次分裂, 基细胞为横裂, 而顶细胞为纵裂, 形成 4 细胞原胚 (图版Ë , 8) ,

来自基细胞横裂的上部细胞进行纵裂, 形成顶细胞原胚 (图版Ë , 9) ; 来自顶细胞的 2 个细

胞再次横裂形成 8 细胞原胚 (图版Ë , 10) , 基细胞横裂的基部 2 细胞形成胚柄, 来自顶细

胞与基细胞的 8 细胞原胚的上部细胞经多次纵裂形成胚的主体, 并进一步分化为球形原

胚 (图版Ë , 11)、心形胚 (图版Ë , 12)和双子叶胚 (图版Ë , 13)。双子叶胚时期, 胚乳几乎全

部吸收, 仅留 1 层胚乳外套层。瘦果横切面上可观察到油脂管道, 每个子叶有 3 个 (图版

Ë , 13) , 款冬胚的发育与 S enecio vu lg a ris 相似[6, 7 ] , 为紫菀型千里光变型[12 ]。

2. 5　珠被绒毡层的发育

大孢子母细胞时期, 珠被已将珠心包围, 毗邻珠心的 1 层珠被内表皮细胞, 排列整齐

而紧密, 但体积大小并无特殊之处 (图版Ê , 1) , 在减数分裂时期, 这层细胞开始径向伸长,

细胞核增大, 核仁明显 (图版Ê , 2, 3) , 随减数分裂的进行, 珠被绒毡层已完全发育成熟, 且

包围胚囊的珠心细胞全部解体, 珠被绒毡层直接包围胚囊 (图版Ê , 5) , 珠被绒毡层多细胞

原胚时开始解体 (图版Ê , 9, 10) , 球形胚时, 已完全解体, 只能看到残痕。成熟果实中, 未发

现有珠被绒毡层。

3　讨　论

(1)款冬的花药壁发育属双子叶型, 成熟花粉为 3 细胞型; 单珠被, 薄珠心, 倒生胚珠,

具发达的珠被绒毡层, 胚乳发育为细胞型, 胚胎发育为紫菀型, 与绝大多数已报道的菊科

植物胚胎学特征一致[4, 13 ]。Pu lla iah (1984) [4 ]指出: 菊科具有重要系统学意义的胚胎性状

主要有绒毡层类型、胚囊发育方式和紫菀型胚胎发育中的各种变型等方面的变化。款冬的

绒毡层发育属菊科的“T he Com os bip inna tus type”型, 这一类型目前仅在向日葵族

(H elian theae)和金盏花族 (Calendu leae) 中有记载[5 ]。胚囊发育形式在菊科变异较大, 同

一族的植物常具有单孢、双孢与 4 孢型, 同时还具有三大类型之内的各种变型, 如在紫菀

族[4 ]。千里光族植物的胚囊发育研究目前还较少, 目前还不能确定该性状在该族中的系统

学意义。

(2)款冬在西宁地区为 4 月初开花, 4 月下旬结束, 先花后叶, 大小孢子发育及雌雄配

子体的发育主要在头一年的地下完成。根据我们的观察, 8 月下旬, 挖掘地下根茎已有花

蕾形成, 此时一般为小孢子发育的四分体之前的时期与大孢子发育的减数分裂之前的时

期。9 月上旬, 大部分花蕾进入小孢子发育的四分体至单核小孢子时期, 大孢子进入 8 核

胚囊时期, 随后进入休眠时期, 第二年 4 月初, 花蕾破土时, 小孢子进行 2 细胞花粉及 3 细

胞花粉的发育, 而 8 核胚囊则进一步进行成熟胚囊的分化。由于款冬根茎花蕾的发育具

有连续性, 同一根茎上花蕾的发育时期有所不同, 但进入休眠期之前, 如果花的小孢子及

大孢子未完成减数分裂, 第二年此花蕾则不能正常的开花结果。款冬在开花的前一年的秋

季就已经完成大、小孢子及雌、雄配子体的发育, 再经过冬季漫长的休眠期, 第二年春天再
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完成剩余的生殖过程。这种生殖机制对于早春开花的植物具有重要的生态适应价值, 但休

眠期的生理、生化及分子机制仍不清楚。款冬的药用部位主要为花蕾, 其采收季节传统上

是在冬至前后 (11～ 12 月)。我们的研究发现, 在 8 月下旬, 花蕾开始发育, 9 月下旬, 花蕾

进入冬眠期, 而冬至前后挖掘的花蕾常发现早期发育的花蕾有腐烂现象。花蕾发育时期以

及花蕾在地下多埋藏两月是否会有有用化学物质的改变?如果没有变化, 提前采收将会对

产量有所增加。

参考文献:

[ 1 ]　陈艺林. 中国植物志, 77 (1) : 菊科- 千里光族[M ]. 北京: 科学出版社, 1999.

[ 2 ]　郭本兆. 青海经济植物志[M ]. 青海: 青海人民科学出版社, 1987.

[ 3 ]　JEFFREY C, CH EN Y L. T axonom ic studies on the tribe Senecioneae (Compo sitae) eastern A sia[J ]. Kew Bull,

1984, 39: 2052446.

[ 4 ] 　 PULLA IA H T. Em bryo logy of Compo sitae. In ternational B io science series [M ]. N ew D elh i: Todayπs and

Tomo rrow πs P rin ters and Pub lishers, 1984.

[ 5 ] 　PA C IN I E. T apetum type in the Compo sitae: fo rm s and fuctions [A ]. In: H ind D J N , Beeb tje H J , eds.

Compo sitae: System atics. P roceedings of the In ternational Compo sitae Conference, Kew , (H ind DJNm Edito r in

Ch ief) [C ]. Kew : Royle Bo tan ic Gardens, 1996, 1: 21228.

[6 ]　SOU EGES R. Em bryogen ie des compo sees. L es dern iers stades du developm ent delπem bryon chez le S enecio

vu lg aris L. [J ]. C. R. Acad. Sc i. Par is, 1920, 171: 3562357.

[ 7 ]　SOU EGES R. Em bryogen ie des compo sees. L es p rem iers stades du developpem ent de lπem bryon chez le S enecio

vu lg aris L. [J ]. C. R. Acad. Sc i. Par is. , 1920, 171: 2542256.

[ 8 ]　DAV IS G L. System atic Em bryo logy of the A ngio sperm s[M ]. N ew Yo rk: John W iley & Sons, Inc. , 1966.

[ 9 ]　胡适宜. 被子植物胚胎学[M ]. 北京: 高等教育出版社, 1982.

[ 10 ]　M A H ESHWA R I P. A n In troduction to the Em bryo logy of A ngio sperm s[M ]. M c Graw 2H ill Book Co. Inc. N ew

Yo rk, 1950.

[ 11 ]　申家恒, 殷　华, 连永权, 等. 甜叶菊的受精作用及胚和胚乳的早期发育[J ]. 植物学报, 1989, 31 (3) : 1652170.

[ 12 ]　JOHAN SEN D A. P lan t em bryo logy[M ]. M assushusetts:W altham P ress, 1950.

[ 13 ]　丁惠宾, 周向军, 张梅平, 等. 红花胚珠和雌配子体发育[J ]. 西北植物学报, 1998, 18 (3) : 3522355.

图版说明:

图版É 　1. 小孢子孢原细胞。×1 000　2. 初生壁细胞平周分裂形成的内层发育为绒毡层细胞, 而外层再分裂一次形

成药室内壁与中层。×1 000　3. 绒毡层细胞及小孢子母细胞减数分裂。×1 000　4. 成熟花药壁细胞及小孢子母细胞。

×1 000　5. 成熟花药壁细胞及小孢子四分体。×1 000　6. 小孢子四分体及绒毡层细胞。×1 000　7. 刚从小孢子四分

体中释放出的小孢子。×1 000　8. 绒毡层细胞 (箭头)在小孢子单核前期进入药室室腔。×1 000　9. 成熟的三细胞花

粉: V 示营养细胞; S 示两个精子。×1 500

图版Ê 　1. 大孢子母细胞。×400　2. 大孢子母细胞减数分裂É 后期。×400　3. 第一次减数分裂形成的 2 个大孢子。

425 西　北　植　物　学　报 21 卷



×400　4. 大孢子母细胞减数分裂Ê 中期。×400　5. 4 个大孢子。×400　6, 7. 八核胚囊的连续切片。×400　8. 两极

核融合的次生核与卵。×400　9, 10. 连续切片, 示多个反足细胞 (AN T )和两极核融合为次生核, 卵。×400　11. 示成

熟胚囊中的助细胞 (Sy)和卵 (E)。×400　12. 花粉管破坏一助细胞进入胚囊。×400　13. 腺体。×25

图版Ë 　1. 精核贴附于卵核核膜上。×1 000　2. 卵核中出现雄性核仁。×1 000　3. 次生核中的雄性核仁。×1 000　

4. 精核在卵、次生核内的分散。×1 000　5. 受精完成后的合子与初生胚乳核。×1 000　6. 初生胚乳核的第一次分裂。

×1 000　7. 二细胞原胚。×400　8. 四细胞原胚。×400　9. 六细胞原胚。×400　10. 八细胞原胚。×400　11. 前球

形原胚。×400　12. 心形胚。×400　13. 双子叶。×25　14. 成熟果实横切。×25

Explana tion of pla te

PlateÉ 　F ig. 1. M icro spo re archespo rial cells. ×1 000　F ig. 2. T he inner layer from the p rim ary an ther w all cells to

fo rm the tapetum and the ou ter layer dividing to fo rm the m iddle layer and endo thecium. ×1 000　F ig. 3. T apetum and

the m eio sis of m icro spo rocytes. ×1 000　F ig. 4. M atu re an ther w all and spo rogenous cells. ×1 000　F ig. 5. M atu re

an ther w all and m icro spo re tetrads. ×1 000　F ig. 6. T he tapetum at the tetrad stage. ×1 000　F ig. 7. Single nucleus

m icro spo re released just from the tetrads and the tapetum. ×1 000　F ig. 8. T he tapetum cells (arrow s) in truding in to

the an ther w all sac. ×1 000　F ig. 9. T he tricellu lar po llen: V rep resen ting the vegetative cell and S rep resen ting two

sperm s. ×1 500.

Plate Ê 　F ig. 1. M egaspo re mo ther cell (N o ting the fo rm ing of the endo thelium ). ×400　F ig. 2. A naphalis É of

m eio sis in m egaspo rocyte. ×400　F ig. 3. Two m egaspo res from the m eio sis É . ×400　F ig. 4. M etaphase Ê of

m eio sis. ×400　F ig. 5. Four m egaspo res. ×400　F igs. 6, 7. Consecu tive sections of a 82nucleate sac. ×400　F ig. 8.

T he secondary nucleus and egg. ×400　F igs. 9, 10. Successive section of a m atu re em bryo sac, indicating mo re than

th ree an tipodal cells (A nt) two po lar nuclei and an egg. ×400　F ig. 11. Indicating a synergids (Sy) and the egg (E).

×400　F ig. 12. T he po llen tube en tering the em bryo sac th rough a synergid. ×400　F ig. 13. Gland. ×25

Plate Ë 　F ig. 1. O ne sperm ling on the egg m em brane. ×1 000　F ig. 2. T he m ale nucleous appeared in the egg

nucleus. ×1 000　F ig. 3. T he m ale nucleous appeared in the secondary nucleus. ×1 000　F ig. 4. T he sperm ch rom atin

sp reading in the egg nucleus and secondary nucleus. ×1 000　F ig. 5. T he egg and the p rim ary endo sperm nucleus.

×1 000　F ig. 6. T he first d ividing of the p rim ary endo sperm nucleus. ×1 000　F ig. 7. Two2celled p roem bryo. ×400

　F ig. 8. Four2celled p roem bryo; 9. Six2celled p roem bryo. ×400　F ig. 10 E igh t2celled p roem bryo. ×400　F ig. 11

Globu lar p roem bryo. ×400　F ig. 12. Cardio2shaped p roem bryo. ×400　F ig. 13. Em bryo w ith two co tyledons. ×25　

F ig. 14 C ro ss section of a m atu re achene. ×25
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