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线叶龙胆的胚胎学研究

何廷农, 刘建全
(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁 810001)

摘　要: 首次报道了龙胆属华丽组的胚胎发育过程, 其代表种线叶龙胆花药四室; 药壁发育为

双子叶型; 绒毡层两型起源, 细胞具双核和多核, 绒毡层细胞 1- 3 次分裂形成“横格”和“类胎

座”, 原位退化, 属非典型的腺质型; 中层细胞两层; 药室内壁纤维状加厚。小孢子母细胞减数

分裂为同时型, 四分体的排列主要为四面体形; 成熟花粉为 32细胞型。子房为 2 心皮, 1 室, 超

侧膜胎座。胚珠 10- 15 列, 腹维管束彼此靠近, 并在中下部融合。薄珠心, 单珠被, 倒生胚珠。

大孢子母细胞减数分裂形成的 4 个大孢子呈直列式排列。胚囊发育为蓼型。成熟胚囊为矩圆

形。极核在受精前融合为次生核。雄蕊先熟, 异花传粉, 珠孔受精。受精作用属于有丝分裂前

配子融合类型。胚乳发育为核型。胚胎发育为茄型酸浆Ê 变型, 当种子散落时胚只发育至球形

胚阶段。结合已有的资料, 还总结了龙胆属的胚胎学特征。
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Abstract: T h is paper describes system at ica lly the em b ryo logy of Gen tiana law rencei var.

f a rreri. A n thers are tet raspo rangia te. T he developm en t of an ther w alls confo rm s to the

dico tyledonou s type. T he tapetum cells resu lt from the p rim ary parieta l cells and the

connect ive t issue, therefo re the o rig in of tapetum is dual. T he developm en t of the tape2
tum w ith b inuclea te and m u lt inuclea te cells is mo re sim ilar to the secretary type than to

the perip lasmodia l type. T he tapeta l cells d ivide, elongate and p ro ject in to the an ther

locu le to fo rm“t rabecu lae”and“p lacen to ids”w h ich separa te the an ther in to severa l
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cham bers of varying sizes. T here are tw o m iddle layers. T he ep iderm is persists. T he cy2
tok inesis in the m icro spo rocyte m eio sis is sim u ltaneou s type and the m icro spo re tet rads

are tet rahedra l. Po llen gra in s are 32celled. T he ovary is b icarpellum and un ilocu lar. T he

ven tra l bundles are near to each o ther a t the upper part of the ovary and fu ses from the

m iddle part dow n to base of the ovary. T he p lacen ta t ion is of superf icia l p lacen tae w ith

10- 15 series of ovu les. T he ovu le is un itegm ic, tenu inucellar and anatropou s. T he em 2
b ryo sac o rig inates from the singlearchespo ria l cell. T he developm en t of em b ryo sac is of

the P oly g onum type. Befo re fert iliza t ion, tw o po lar nuclei fu se in to a secondary nucleu s.

F low ers are p ro tandrou s. Fert iliza t ion is po rogamou s. T he fert iliza t ion confo rm s to the

p rem ito t ic syngam y type. T he developm en t of the endo sperm is of nuclear type. T he em 2
b ryogeny co rresponds to the S oland type P hy sa lis Ê varia t ion type. T he p resen t paper

d iscu sses som e rep roduct ive characters found in G. law rencei var. f a rreri and summ arizes

the em b ryo logica l characters common to the genu s Gen tiana from the system at ic and

evo lu t ionary po in t.
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线叶龙胆广泛地分布于青藏高原, 是青藏高原高山草甸的优势种。该种植物有性生殖

微弱, 主要依靠无性繁殖保持群体的延续, 是高原植物在特殊生境下适应环境繁殖对策的

一种典型代表。线叶龙胆隶属龙胆属华丽组, 该组迄今为止未见有胚胎学的报道。本文首

次报道了线叶龙胆有性生殖正常发育的过程, 试图找出有性生殖的调控因子, 为进一步研

究高山植物特殊繁殖对策的获得与适应打下基础。线叶龙胆还是一种常用藏药, 具有清热

解毒等功能, 藏药是我国重要的民族药, 尽管对中药的胚胎学研究较多 (如天麻、杜仲等) ,

但对藏药的胚胎学研究还几乎是空白, 本文研究结果可为藏药线叶龙胆的开发与利用提

供生殖生物学方面的资料。结合已有的资料, 还试图总结龙胆属的胚胎学特征, 为进一步

研究龙胆属的系统位置与亲缘关系提供证据。

1　材料和方法

研究材料主要采自青海省门源县中国科学院高寒草甸生态系统开放站 (凭证标本刘

建全 260, 存于中国科学院西北高原生物研究所植物标本室)。在不同的时间, 取不同发育

时期的花蕾、小花、开花后的子房及蒴果种子, 于 FAA 固定液中固定并保存。爱氏苏木精

整体染色和番红2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-

12 Λm。中性树胶封片。O lympu s BH 22 型光学显微镜下观察并照相。

2　观察结果

2. 1　小孢子的发生与雄配子体发育

　　线叶龙胆每花有 5 个雄蕊。成熟的花药壁由 5 层结构组成, 即表皮、药室内壁、两层中

层和绒毡层 (图版É , 4)。中层和药室内壁有共同的起源 (图版É , 2、3) , 药壁发育为双子叶
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型[1 ]。绒毡层的起源是二型的, 分别来源于初生壁细胞分裂形成的内层和恢复分生能力的

药隔细胞 (图版É , 3)。在小孢子母细胞前期, 来源于初生壁和药隔组织的绒毡层细胞均进

行有丝分裂, 其中部分细胞进行 1- 2 次分裂和纵向伸长, 形成一列大小相似的细胞, 并嵌

在小孢子母细胞之间, 将药室分隔成多个小腔, 小孢子母细胞就位于绒毡层分隔的小腔内

(图版É , 4) ; Steffen 等[2 ]称这类细胞为横格 (T rabecu lae)。药室角隅处的绒毡层细胞也进

行反复有丝分裂, 形成大量的细胞, 它们堆积在一起, 类似胎座结构 (图版É , 8) , Steffen

等[2 ]称之为药壁类胎座 (P lacen to ids)。绒毡层细胞通常具双核, 而在“横格”中少量形成多

核 (图版É , 4)。绒毡层细胞退化时间早, 在小孢子母细胞减数分裂时期, 细胞壁开始解体

(图版É , 6、7) , 但细胞核的解体较迟。药室周围的绒毡层细胞、药室中间包围小孢子的“横

格”及“类胎座”绒毡层细胞 (图版É , 6- 9) 均保持在原来的位置上逐渐萎缩, 原生质体并

不溢出细胞, 未发现细胞融合以及细胞位置在退化过程中的移动等状态。在药室中间见到

的呈退化状态的绒毡层细胞 (图版É , 9) 是早期有丝分裂进入的, 而非退化后的绒毡层细

胞通过流动方式进入的。从绒毡层发育后期的形态分析, 线叶龙胆的绒毡层类型应为腺质

型绒毡层。绒毡层细胞在二核花粉时期全部退化并吸收干净。中层退化较早。药室内壁

状纤维状加厚, 柱状伸长 (图版É , 10)。

孢原细胞经平周分裂形成外面的初生壁细胞和里面的初生造孢细胞 (图版É , 1)。初

生造孢细胞有丝分裂 (图版É , 3)发育为小孢子母细胞 (图版É , 4、5)。小孢子母细胞的减

数分裂为同时型。小孢子四分体的排列主要为四面体形 (图版É , 7)。从四分体分离出的

单核小孢子, 经单核靠边期 (图版É , 11)、二细胞花粉期 (图版É , 12) 发育为成熟的 32细
胞花粉 (图版É , 13)。同一药室中的小孢子发育基本相同, 同一花药药室间及同一朵花的

各个花药之间小孢子的发育基本同步。

2. 2　大孢子发生及雌配子体发育

子房上位, 2 心皮, 1 室。幼小的花蕾呈扁平状, 子房横切面呈长椭圆形。两条腹维管

束在子房中下部融合成一条 (图版Ê , 14) , 但在上部却保持分离并彼此靠近。胎座最早在

腹维管束上方形成, 并逐渐向背维管束方向扩散, 几乎占满了所有心皮内表皮。胚珠随胎

座形成和扩展, 最早形成胎座的地方, 胚珠发育相对较早。子房横切面共有胚珠 10- 15 列

(图版Ê , 14)。这类胎座有明显的腹维管束, 胚珠的营养是来自腹维管束分枝的小维管束,

应归于侧膜胎座; 但心皮上胚珠数目多, 为超侧膜胎座 (Superf icia l p lacen ta t ion) [3- 6 ]。多

胚珠、薄珠心 (图版Ê , 15)、单珠被与倒生胚珠 (图版Ê , 17、18)。珠心表皮下的单个孢原细

胞直接发育成大孢子母细胞 (图版Ê , 15)。因此, 线叶龙胆的胚珠为薄珠心类型。大孢子

母细胞减数分裂形成二分体、四分体, 四分体为直线形排列 (图版Ê , 16)。四分体中每个大

孢子均有发育为功能大孢子的情况发现 (图版Ê , 17、18) ; 而绝大多数情况下, 靠近珠孔端

的三个大孢子相继退化, 合点端的大孢子发育为功能大孢子 (图版Ê , 19)。功能大孢子经

单核胚囊 (图版Ê , 20)、二核胚囊 (图版Ê , 21)、四核胚囊 (图版Ê , 22、23) 发育为八核胚

囊, 八核胚囊分化形成: 两助细胞和卵组成的卵器、两极核融合形成的次生核和 3 个呈退

化状态的反足细胞 (图版Ê , 24、25)。线叶龙胆的反足细胞宿存时间不长, 未发现核的分

裂、形成内多倍体和体积膨大等特异性变化。同一子房内大孢子的发育及雌配子体的形成

明显不同步, 子房上部的胚珠比子房下部的胚珠发育时期早, 而离腹维管束近的胚囊比远

632 西　北　植　物　学　报 19 卷



离腹维管束的胚囊早成熟, 相差一至两个时相。

2. 3　双受精作用

线叶龙胆大小孢子发育不同步。雄蕊先于雌蕊成熟。花粉散粉时, 多数雌蕊在四核或

八核胚囊早期, 少数已达到八核胚囊分化时期。线叶龙胆为异花授粉。珠孔受精。受精前

的次生核与卵的体积相对较大 (图版Ê , 27)。花粉管进入卵器释放两个精子有两种情况:

一是破坏一助细胞 (图版Ê , 26) , 在破坏后的助细胞释放两个精子 (图版Ë , 28) ; 另一种情

况是, 尽管我们没有捕捉到花粉管进入卵器的瞬间, 但发现精子已经进入次生核以及精子

与卵正在融合过程时, 而此时仍能见到两个助细胞和丝状器 (图版Ë , 29) , 推测在这种情

况下花粉管并没有通过破坏一助细胞进入卵器释放精子, 类似的情况在东北龙胆[7 ]、黑边

假龙胆[8 ]中有报道。花粉管释放出的两个精子, 一个与次生核融合; 另一个与卵核融合 (图

版Ë , 29、30)。

2. 4　胚乳和胚发育

胚乳发育属核型 (图版Ë , 31- 36)。合子第 1 次分裂为横裂, 形成由顶细胞和基细胞

组成的二细胞原胚 (图版Ë , 32)。基细胞和顶细胞同时进行第 2 次横裂形成直线形的四细

胞原胚 (图版Ë , 33)。四细胞原胚第 3 次分裂不是 4 个细胞全部横裂, 而只有来源于顶端

细胞的两个细胞进行横裂, 形成六细胞原胚 (图版Ë , 34、35)。这一点与龙胆属的秦艽[9 ]和

东北龙胆[10 ]相似, 而与黑边假龙胆[8 ]、喉毛花[11 ]和湿生扁蕾[12 ]不同, 后三种植物的四细胞

原胚第 3 次分裂是 4 个细胞全部横裂, 形成八细胞原胚。线叶龙胆的线形六细胞的顶端四

细胞同时纵裂为两个细胞, 而基部的两细胞不纵裂, 形成十细胞的多细胞原胚, 此时原胚

仍然为六列 (图版Ë , 36)。六列多细胞原胚的顶端四列细胞多次分裂形成胚的本体, 最下

面来自二细胞原胚中基细胞的两个细胞直接发育为胚柄。线叶龙胆在胚的发育过程中, 来

自基部的细胞未参与胚本体的形成, 因此, 它胚的发育是茄型。其次, 四细胞原胚顶端的一

细胞参与子叶、茎尖原基和下胚轴的形成, 应属于茄型酸浆Ê 变型[13 ] , 略为变异的是来自

顶细胞的后代不参与胚柄的形成。

成熟种子的胚只发育至球形胚后期 (图版Ë , 37)。珠形胚周围的胚乳细胞开始解体,

为胚所吸收。种皮由两层细胞组成, 最外面为一层特化的细胞, 里面的一层细胞则扁长和

细小; 其余地方均为丰富的胚乳细胞 (图版Ë , 38)。种子需要后熟作用。

3　讨　论

3. 1　龙胆属的胚胎学特征

　　经研究, 线叶龙胆与已知的龙胆属绝大多数种类的胚胎学特征相同。迄今, 龙胆属的

胚胎学报道计 18 种, 隶属 7 个组, 再加本文及另文的 2 种, 现已知有 20 种 9 组, 占龙胆属

总组数的 60%。即华丽组 1 种; 龙胆草组 4 种; 秦艽组 5 种; 龙胆组 2 种; 杯花组 2 种; 欧龙

胆组 2 种; 柱果组 1 种及小龙胆组 2 种[7, 9- 10, 14- 16 ]。然而, 这些种类中完整做过胚胎学研究

的却很少, 仅见于我国学者对东北龙胆[7, 10 ]和秦艽[9 ]的研究。汇总前人和我们的观察结

果, 龙胆属的胚胎学特征, 尤其是与确定该属系统与进化位置有关的胚胎学特征, 可以总

结如下: 花药四室; 药壁发育为双子叶型; 绒毡层异型起源, 细胞具双核和多核, 绒毡层细

胞多次分裂形成“横格”和“类胎座”, 属非典型的腺质型; 中层细胞两层, 药壁表皮层宿存;
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小孢子母细胞减数分裂为同时型, 四分体的排列为四面体型; 成熟花粉为 32细胞型。子房

上位, 2 心皮, 1 室, 超侧膜胎座; 胚珠 20- 30 列, 腹维管束彼此靠近, 并在中下部融合; 薄

珠心, 单珠被, 倒生胚珠; 大孢子母细胞减数分裂形成的 4 个大孢子呈直列式排列, 每个大

孢子都有可能发育为功能大孢子; 胚囊发育为蓼型; 成熟胚囊为矩圆形; 极核在受精前融

合为次生核; 反足细胞主要为 3 个、多宿存, 只有少数情况下才增殖为 4 个, 偶肥大, 在合

子分裂前退化干净, 对胚胎的早期发育无影响; 雄蕊先熟, 异花传粉, 珠孔受精; 花粉管进

入胚囊时常破坏或不破坏一助细胞; 受精作用属于有丝分裂前配子融合类型; 胚乳为核

型; 胚胎发育为茄型酸浆变型; 当种子散落时胚只发育至球形胚阶段; 种子含丰富的胚乳。

3. 2　龙胆属绒毡层的类型

线叶龙胆的花药绒毡层与东北龙胆[7 ]、秦艽[9 ]和扁蕾属[12 ]的相似, 其起源均为二源

的, 它的细胞一部分来源于初生壁层, 另一部分来源于药隔的基本组织。两种来源的绒毡

层细胞进行 1- 2 次平周分裂后形成多层结构, 并径向伸长和突入花药腔内嵌在小孢子母

细胞之间, 这样的绒毡层在形态上显得很不规则。Guerin [14- 16 ]研究欧洲龙胆属 10 种植物

时已观察到这种不规则的绒毡层形态, 并认为它们是小孢子母细胞之间的不育造孢组织

(steria lt issue)。Steffen & L andm ann [2 ]研究欧洲秦艽时, 进一步称药隔处的堆积为“类胎

座”(p lacen to ids) , 称药室中央的“不育组织”为“横隔”( t rabecu lae)。关于这类绒毡层的归

类, 从线叶龙胆的观察表明绒毡层细胞在发育的后期一直维持在原来的位置上解体和退

化, 不发生原生质体的流动, 应属腺质型。然而, 这类绒毡层又不同于常规型, 因为它的形

态有二形性 (d imo rph ism ) , 而常规类型却无二形性, 绒毡层细胞仅限于形成花药腔内壁,

不突入花药腔形成“横隔”与“类胎座”[3 ]。朱学红等[7 ]报道东北龙胆为腺质形绒毡层, 我们

的观察结果与他们的十分相似。然而, R ao 等[17- 18 ]、李惠娟等[5 ]研究一些龙胆属植物的胚

胎学时, 却认为这些植物的花药绒毡层是变形绒毡层 (p lasmodia l) ; 从他们的描述和照片

来看, 绒毡层仍然应是二形性的腺质型, 因为他们在药室中央发现的绒毡层细胞也是在退

化之前就已经通过有丝分裂进入室腔了, 而不是绒毡层细胞退化后由于细胞流动所形成

的。不过这种绒毡层细胞解体过程中, 早期分裂进入室腔的绒毡层细胞, 退化时分散在花

药腔内, 似乎围绕着小孢子, 在形态上很象变形绒毡层, 容易与后者混淆。变形绒毡层的细

胞壁破坏较早, 致使原生质突出和流入花药腔内, 并融合形成周原生质团围绕小孢子。
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图版说明:

图版É 　1. 初生造孢细胞; 2. 小孢子母细胞和初生壁细胞; 3. 示小孢子母细胞时期, 药隔组织细胞起源绒毡层细胞

( ⊥ ) ; 4. 药壁细胞: 花药表皮层, 药室内壁, 两层中层和绒毡层 (T ) 以及绒毡层形成的横格 (⊥ ) 将花药分为两个小室;

5. 小孢子母细胞时期进入花药腔的绒毡层细胞 (⊥ ) ; 6. 小孢子母细胞第一次减数分裂及进入花药腔的绒毡层横格细

胞 (⊥ ) ; 7. 四面体型的小孢子四分体和退化过程中的绒毡层细胞 (⊥ ) ; 8. 类胎座; 9. 示绒毡层细胞 (特别是横格绒毡层

细胞, ⊥ )的原位解体; 10. 示花药表皮层宿存和药室内壁纤维状加厚; 11. 小孢子单核造边期; 12. 单核花粉粒分裂形成

一圆形的营养核和一梭形的生殖核; 13. 示 32细胞花粉, 中央为一圆形的营养核 (⊥ ) , 边上为两个精子 (η )。 (1- 3, 6

- 10. ×720; 4- 5. ×560; 11- 13. ×950)

图版Ê 　14. 子房横切面, 示超侧膜胎座和两腹维管束 (VV )的融合; 15. 大孢子母细胞; 16. 直线形大孢子四分体; 17-

18. 示单珠被和倒生胚珠, 功能大孢子 (↑) , 退化的大孢子 (⊥ ) ; 19. 示合点端的功能大孢子 (↑) 及珠孔端退化的大孢

子 (⊥ ) ; 20. 单核胚囊及退化的大孢子 (DM ) ; 21. 二核胚囊; 22- 23. 为连续切片, 四核 (N u) 胚囊; 24- 25. 连续切片, 成

熟胚囊, 示卵 (E)、二助细胞 (Sy)、次生核 (SN ) 和反足细胞 (A nt) ; 26. 花粉管 (⊥ ) 破坏一助胞进入胚囊; 27. 受精前的

次生核和卵细胞。 (14, 17, 18, 24, 25. ×280; 15. ×400; 16, 19, 20, 23. ×720; 26, 27. ×900)

图版Ë 　28. 花粉管释放出的两个精子 (⊥ ) ; 29. 精核 (η ) 在次生核内, 靠近卵核核膜的精核 (η ) , 未被破坏并处在退

化中的二助细胞具明显的丝状器; 30. 精核 (η )靠近卵核核膜, 精子 (η )在次生核内; 31. 合子和游离的核型胚乳 (Fe) ;

32. 二细胞原胚; 33. 直线形四细胞原胚; 34、35. 六细胞原胚; 36. 多细胞原胚; 37. 种子散落时, 胚只发育至球形胚早期;

38. 示外层特化 (⊥ ) 和内层扁平的种皮细胞 (⊥ )。 (28- 30. ×900; 31. ×720; 32, 36, 38. ×560; 33- 35. ×290; 37. ×

460)

Explana tion of Pla tes:

Plate É 　A nther and m icro spo rogenesis. T S of an ther. F ig. 1. T he archespo rial cells. F ig. 2. Show ing the p rim ary pari2
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etal cells and the p rim ary spo rogenous cells. F ig. 3. Show ing the connective tissue (⊥ ) to resto re dividing ab ility w h ich

fu rther develop s in to tapetum. F ig. 4. A nther w all: ep iderm is, endo thecium , two layers of m iddle layer, tapetum (T )

and especially no ting the trabecu lae (⊥ ) from the tapetum. F ig. 6. Show ing the tapetum (T ) p ro jecting in to the an ther

locale (⊥ ). F ig. 6. Show ing the trabu lae tapetum (⊥ ) at the tim e of PM C m eio sis. F ig. 7. T etrahedral tetrads and the

degenerating tapetum at the o rig inal sites. F ig. 8. P laceno ids (⊥ ). F ig. 9. Show ing degenerating trabu lae tapetum

(⊥ ). F ig. 10. Show ing the ep iderm is and the fib rously developed endo thelium (En). F ig. 11. A po llen w ith a single ec2

cen tric nucleus. F ig. 12. A two2celled po llen w ith a spherical vegetative cell and a fusifo rm is generative cell. F ig. 13.

Show ing a 32celled po llen, show ing the vegetative cells (⊥ ) two sperm s (η ). (1- 3, 6- 10. ×720; 4- 5. ×560; 11-

13. ×950)

Plate Ê 　F ig. 14. C ro ss section of a ovary below the m iddle part, show ing 20- 30 series of ovu les, ven tral vascu lar

bundles (VV ) fused and superficial p lacen tation. F ig. 15. A m egaspo re mo ther cell. F ig. 16. A linear m egaspo re tetrad.

F igs. 17 - 18. Show ing the un itegm ic, anatropous ovu le, and the functional m egaspo re (↑) and the degenerating

m egaspo res (⊥ ). F ig. 19. T he chalazal m egaspo re is functional (↑) , o ther th ree m egaspo res degenerating (⊥ ). F ig.

20. A single2nucleate em bryo sac from the first chalazal m egaspo re and show ing o ther th ree degenerated m egaspo res

(DM ). F ig. 21. T he two2nucleate em bryo sac. F igs. 22- 23. Two successive sections show ing four2nucleate em bryo

sac. F igs. 24- 25. Two successive sections show ing a m atu re em bryo sac, two synergids (Sy) , a egg (E) , a secondary

nucleus (SN ) near to the egg and degenerating an tipodal cells (A nt). F ig. 26. T he po llen tube (⊥ ) en tering the egg

apparatus. F ig. 27. T he egg and the secondary nucleus befo re fert ilizing. (14, 17、18, 24、25. ×280; 15. ×400; 16, 19,

20、23. ×720; 26, 27. ×900)

Plate Ë 　F ig. 28. Two sperm s (η ) released from the po llen tube. F ig. 29. a sperm (η ) w ith in SN and the o ther

(η ) clo se to the egg, also no ting two synergids persisten t and distinct filifo rm apparatus. F ig. 30. A sperm (η ) fusing

w ith egg and the o ther (η ) w ith in the secondary nucleus. F ig. 31. F ree nuclear endo sperm (FE) and the zygo te. F ig.

32. A two2celled p roem bryo and the free nuclear endo sperm. F ig. 33. A linear four2celled p roem bryo. F igs. 34、35. A

linear six2celled p roem bryo. F ig. 36. A m ulti2celled p roem bryo of six layers. F ig. 37. a em bryo at the late globu lar stage

w hen shed from the cap su le. F ig. 38. Show ing the testa comp rising the ou ter specialized layer (⊥ ) and the inner long

bu t reduced layer (⊥ ). (28- 30. ×900; 31. ×720; 32, 36, 38. ×560; 33- 35. ×290; 37. ×460)
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