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要$采用常规石蜡切片法观察马蹄参小孢子形成和雄配子体发育的过程!探讨其濒危机制与雄性生殖发育的

关系!为马蹄参的保护与繁殖提供基础资料'结果表明$"

#

#花药具
&

个花粉囊!花药壁由表皮(药室内壁(中层(绒

毡层
&

层构成!花药壁的发育类型为基本型&"

!

#小孢子母细胞减数分裂时胞质分裂为同时型!四分体排列方式为

四面体型&"

%

#成熟花粉为
!)

细胞型&"

&

#扫描电镜观察发现马蹄参成熟花粉极面观呈钝三角形!赤道面观呈长球

形!具
%

个萌发孔'研究认为!马蹄参不存在雄性生殖结构与发育过程异常'

关键词$马蹄参&小孢子发生&雄配子体形成&濒危物种
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马蹄参 "

!"

#

$%

#

&'&()*&+,

-

&'*,.) K5/<+)

I5TT+

#隶属于五加科"

>Q56-59;5;

#!常绿乔木!高
#*

"

!*4

!主要分布在中国广东(湖南(贵州(云南及

越南北部!一般生长在海拔
$""

"

!%""4

的阴坡(

沟谷溪旁等地方)

#

*

'该种
#0!1

年首次被秦仁昌教

授发现!由意大利植物分类学家
K5/<;6)I5TT;PP-

鉴定并命名)

!

*

'马蹄参一名来源于其胚弯曲!横切

面呈马蹄型)

%

*

'马蹄参为第四纪冰川幸存的古老孑

遗植物之一)

!

*

!由于生存环境遭到破坏!现存数量有

限!在原有文献记载的很多地方都未见其分布!已被

列为国家
#

级重点保护植物和活化石植物)

!

!

&)*

*

'

近年来!人们对马蹄参的起源分布)

$

*

(形态解剖



学特征)

%

!

(

*

(化学成分)

1)0

*以及古植物学)

#")##

*进行了

研究!但关于其有性生殖过程尚未见详细报道'本

实验对马蹄参的小孢子发生和雄配子体发育过程进

行观察研究!探讨其濒危机制与雄性生殖发育的关

系!为马蹄参的保护与繁殖提供基础资料&另一方

面!马蹄参原属五加科!现有学者建议将其纳入山茱

萸科"

OJQ/59;5;

#

)

#)%

!

$)(

*

!而有性生殖过程的研究可

以为其系统分类学提供依据'

#

!

材料和方法

马蹄参的花序采自湖南莽山国家自然保护区和

广东南岭国家自然保护区!分别于
!""0

"

!"#%

年
&

"

1

月采样!在开花年份隔天采样!并用改良
Z>>

固定

液"

*"[

乙醇
\

冰醋酸
\

甲醛
]0"\$\&

#固定'

石蜡切片法制片)

#!)#%

*

!将材料切成厚
(

"

#"

$

4

的薄片!铁矾
)

苏木精或番红
)

固绿染色!

@-XJ/1"-

显微镜观察并照相'

将固定过的花药用酒精逐级脱水后!置于乙酸

异戊酯系列中脱水!每级
#"

"

!"4-/

!第
!

天经
Ô

!

临界点干燥!把样品粘于金属台上!再用镊子捣碎花

药药壁!在离子溅射仪上喷金(镀膜!用日立
H)

%"""@

扫描电镜观察并拍照)

#&

*

'

!

!

结果与分析

马蹄参为总状圆锥花序"图版
%

!

#

#!花为两性

花!花萼
*

!花瓣
*

!雄蕊
#"

枚!排成
!

轮'花期一般

为
$

"

(

月!花药由
&

个花粉囊构成!呈左右对称排

列!中间通过药隔相连"图版
%

!

!

#'花粉囊是由外

层的囊壁和内生的花粉粒组成'早期花蕾中!花托

上产生雄蕊原基!进而形成花药原始体'花药原始

体是由
#

层表皮细胞包裹着一群活跃的幼嫩细胞组

成"图版
%

!

%

#'

&

月底!原始体表皮下观察到四个

角隅快速分裂的细胞即孢原细胞"图版
%

!

&

#'

@+A

!

小孢子囊壁发育

孢原细胞经第一次有丝分裂形成初生壁细胞和

初生造孢细胞"图版
%

!

*

#!分裂方式为平周分裂'

*

月初!初生壁细胞平周分裂形成
!

层次生壁细胞"图

版
%

!

$

#!外层的次生壁细胞进一步分裂形成药室内

壁和
#

层中层!内层的次生壁细胞分裂形成
#

层中

层和绒毡层!此时次生壁基本形成!从外到内依次为

表皮层(药室内壁(

!

层中层和
#

"

!

层绒毡层"图版

%

!

(

#!根据花药壁形成方式的划分)

#*

*

!马蹄参花药

壁的发育类型属于基本型'小孢子母细胞形成期!

花药壁完全分化!并通过不断的垂周分裂适应小孢

子囊内部组织的增长'表皮细胞核大!呈方形!排列

松散&药室内壁细胞呈扁平形!单核延长!径向壁延

长!以适应小孢子囊内部组织的变化!并开始木质

化&中层细胞被表皮细胞和绒毡层细胞挤压!呈矩

形!细胞狭长!核小!细胞质稀少&绒毡层细胞发育达

到高峰!细胞逐渐变大!细胞质变浓!以单核或双核

形态存在"图版
%

!

1

#'小孢子母细胞减数分裂期中

层细胞开始解体&绒毡层细胞的径向壁和内切向壁

逐渐消失解体!细胞原生质向内收缩'质膜部分与

细胞质相连!部分分离"图版
%

!

0

#'四分体形成期

药室内壁细胞木质化程度加大&中层细胞进一步解

体!变成一薄层&绒毡层细胞开始解体!细胞中出现

液泡!细胞质较浅"图版
%

!

#"

#'游离小孢子期中层

细胞完全消失!绒毡层细胞进一步解体!细胞内切向

壁消失!但内膜仍存在!使其营养物质通过内膜释放

到小孢子囊内"图版
%

!

##

#'花粉成熟期小孢子囊

壁只剩表皮层和纤维化的药室内壁"图版
%

!

#!

#'

@+@

!

小孢子发生

*

月中旬!初生造孢细胞经多次分裂!形成小孢

子母细胞"图版
%

!

(

#'随着小孢子母细胞的进一步

发育!细胞核增大!细胞质变浓!细胞壁与质膜间出

现胼胝质壁 "图版
%

!

1

#'小孢子母细胞发育到一

定阶段!开始准备进行减数分裂!此时的细胞质浓

稠!细胞核大"图版
%

!

0

#'第一次细胞核分裂完成

后不形成细胞壁!直接进入第二次细胞核分裂"图版

%

!

#%

#!形成
&

个核!在
&

个核之间会产生细胞壁!

同时分隔形成
&

个细胞!即四分体!四分体为共同的

胼胝质包围!

&

个小孢子之间也为明显的胼胝质体

所分开"图版
%

!

#&

#'从小孢子母细胞整个分裂过

程可知!其减数分裂的类型为同时型'四分体的主

要排列方式为四面体型"图版
%

!

#"

#!四分体发育到

后期胼胝质体逐渐消失!小孢子细胞壁形成(加厚!

彼此分离!发育成游离小孢子'

@+B

!

雄配子体形成

游离小孢子最初体积较小!呈椭圆形!核大!位

于细胞中央"图版
%

!

#*

#'随着小孢子体积的增大!

细胞壁加厚!细胞核向细胞边缘移动!进入单核靠边

期"图版
%

!

#$

#'随后!小孢子细胞核靠近细胞壁处

进行有丝分裂!形成一大一小
!

个核!较大的为营养

核!较小的为生殖核"图版
%

!

#(

#'二核细胞进一步

发育!细胞内液泡消失!花粉壁加厚!花粉粒发育成

熟!以二核形态进行传粉"图版
%

!

#1

#'通过扫描电

镜观察!成熟花粉粒极面观钝三角形!赤道面观长球

形!具
%

个萌发沟!延伸至两极!沟区明显!表面纹饰

&&

西
!

北
!

植
!

物
!

学
!

报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

%$

卷



为拟网状!有分布均匀的孔穴"图版
%

!

#0

(

!"

#'

%

!

讨
!

论

B+A

!

马蹄参的胚胎学特征

本研究通过对马蹄参小孢子发生和雄配子体发

育过程的研究发现$雄蕊
#"

枚!排成
!

轮!内轮和外

轮均发育正常!而非+中国植物志,中所描述的
*

个

常不育)

#$

*

'雄蕊花药具有
&

个孢子囊!两侧孢子囊

间药隔较窄&花药壁发育类型为基本型!由四部分构

成!由外到内依次是表皮(药室内壁(中层"

#

"

!

层#

和绒毡层"

#

"

!

层#'绒毡层在退化过程中!细胞内

切向壁消失!但是内膜仍存在!使得其营养物质通过

内膜释放到小孢子囊内!属于腺质型&小孢子母细胞

的胞质分裂为同时型!同一药室内的小孢子母细胞

减数分裂基本同步!同一花药不同药室的减数分裂

也基本同步!但同一朵花中不同花药之间的减数分

裂不一定完全同步!相差
#

"

!

个时期!是植物适应

环境的一种进化表现!对种群繁殖具有重要意义&小

孢子四分体排列方式为四面体型&成熟的花粉粒为

!)

细胞型'根据资料显示!本实验首次揭示了马蹄

参的小孢子发生和雄配子体发育过程'

B+@

!

马蹄参濒危的生殖生物学原因

植物有性生殖过程十分关键!任何一个环节出

现问题都可能导致生殖失败!进而引起植物濒

危)

#()#1

*

'故通过对马蹄参胚胎发育过程的研究!有

助于揭示其濒危原因!并进一步提出保护措施'通

过对小孢子发生和雄配子体发育过程的观察!未见

有败育及其它异常现象'关于濒危植物南川升

麻)

#0

*

(木根麦冬)

!"

*

(鹅掌楸)

!#

*

(高山红景天)

!!)!%

*等

研究表明!引起植物濒危的内因包括$花粉母细胞不

能进行正常减数分裂&异株授粉导致花粉限制&

&

个

孢子大小不等&花粉表面光滑!降低受精的可能性以

及绒毡层提前发育(过早解体(肥大生长以及延迟退

化等'其中绒毡层与花粉发育有密切关系)

!&)!*

*

!而

马蹄参的花药壁发育过程中并未出现绒毡层异常'

另外!马蹄参雄性可育!败育花粉粒所占比例可以忽

略'综上所述!马蹄参不存在雄性生殖结构与发育

过程异常等因素!可以从大孢子发生和雌配子体发

育过程(受精过程(种子萌发(种子活力以及幼苗生

长情况等方面寻找其濒危原因'

引起植物濒危的因素很多!生殖力(存活力(适

应力低下等内在因素是其走向濒危的根本原因!种

群生活史多个脆弱环节叠加作用!也可导致个体生

长发育不良和早衰)

!$

*

!此外!外部因素包括自然因

素(历史因素和人为因素等)

!()!1

*是植物濒危的主要

推动力'研究认为马蹄参处于比较原始的演化水

平)

%

*

&在群落优势种种群径级分布上!马蹄参表现为

衰退型!该树种的幼苗在林下更新状况不良!随着群

落的进展演替!该种将会被取代)

!0

*

&马蹄参枝的性

状变异大!即受外界条件特别是温度(坡度和土壤等

环境因子的影响较大!表明马蹄参对外界环境条件

的反应不够敏感!环境适应能力低下!生存力较弱!

这也可能是其濒危的主要原因之一)

%"

*

'

B+B

!

马蹄参胚胎发育的系统学意义

关于马蹄参系统位置前人已做了大量工作!争

论主要集中在五加科"

>Q56-59;5;

#和山茱萸科"

OJQ)

/59;5;

#上$马蹄参属的花部特征与五加科植物相

近!奥地利植物分类学家根据其具花标本将其归为

五加科)

!

*

&曾沧江)

%#

*将马蹄参与古植物
01+*%+&2

-

&

2,1'&'&Z+_-Q9GG+

进行比较!正式将其置于山茱萸

科&

3

S

<;

等)

##

*将马蹄参的果实与单室山茱萸类

I5.P-̀-J-<;.

的果实化石进行比较!发现二者的种

子室均为马蹄形!有一槽型内果皮突入子房室!认为

马蹄参应划分到
3&)*"("+&2

#

.4

中&朱伟华等)

%

*通

过对马蹄参的解剖学特征进行观察!发现其叶表面(

花瓣及花萼上着生单细胞的二叉毛!不具分泌道!子

房一室一胚珠等特征与五加科特征不一致&另外!李

耀利等)

%!

*对单室山茱萸属
!(

个类群的
25+B

进行

分析!认为将马蹄参归为山茱萸科较为合适'

由于植物生殖生物学特征较少受环境变化的影

响而在系统进化过程中十分保守!历来在系统学及

分类学上是重要的研究内容!故可以作为判定种群

亲缘关系的重要依据)

%%

*

'研究结果表明!马蹄参的

许多生殖生物学特征与山茱萸科一致!如$

&

个花粉

囊(

!)

细胞花粉(分泌型绒毡层(小孢子母细胞减数

分裂时的胞质分裂为同时型(花粉具
%

个萌发沟并

具有网状纹饰!但是否能将这些特征作为依据将马

蹄参划分到山茱萸科!还有待于进一步研究'
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马蹄参小孢子发生和雄配子体形成
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