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山鸡椒雄花花芽发育形态解剖特征观察
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摘　 要: 采用体视显微镜、 扫描电镜和石蜡切片技术对山鸡椒(Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ(Ｌｏｕｒ.)Ｐｅｒｓ.)雄花花芽分化发育

的外部形态和内部解剖结构进行了观察研究ꎮ 结果显示: (１)山鸡椒雄花花芽分化发生可分为 ５ 个时期ꎬ 即未分

化期、 花序原基分化期、 苞片原基分化期、 花原基分化期和花器官分化期ꎬ 其中花器官分化期又可细分为花被

原基分化期、 雄蕊原基分化期和雌蕊原基分化期ꎻ 各相邻分化时期存在一定重叠现象ꎻ 花期从翌年 １ 月上旬至 ３
月下旬ꎮ (２)雄花成熟结构中具有独特的雄蕊蜜腺ꎬ 蜜腺绿色且形态不规则ꎬ 着生于内轮雄蕊基部ꎬ 分布于花丝

两侧ꎬ 夹在内外轮雄蕊的花丝之间ꎬ 与内轮花丝紧密相连ꎮ (３)雄蕊花药四室ꎬ 花药壁发育属于基本型ꎻ 腺质绒

毡层ꎻ 小孢子母细胞减数分裂过程中胞质分裂属于连续型ꎻ 成熟花粉为 ２￣细胞花粉粒ꎻ 成熟花粉粒外壁刺突较

多ꎬ 刺突基部膨大ꎬ 外壁露出部分粗糙ꎬ 无薄壁区ꎬ 有少数小穿孔ꎮ (４)山鸡椒雄花中绝大多数雌蕊发育至腹缝

线卷合形成子房室时停止ꎬ 柱头发育不良或者败育ꎬ 花柱缩短或缺失ꎬ 不能受精ꎬ 直到开花结束ꎬ 即发生退化ꎮ
本研究明确了山鸡椒雄花花芽发育发生各个阶段时间、 形态变化特点及外部形态变化特征ꎬ 山鸡椒小孢子发生、
雄配子体发育至散粉期变化特点和规律以及雄花中退化雌蕊发育的进程ꎬ 可为山鸡椒优良品种选育、 调控花期

和提高结实率提供一定的参考ꎮ
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ｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｓｕｐｅｒｉｏｒ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｌ. ｃｕｂｅｂａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｅｒｓ.ꎻ Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓꎻ Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎꎻ Ｐｉｓｔｉｌｌｏｄｅ

　 　 山鸡椒(Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ(Ｌｏｕｒ.) Ｐｅｒｓ.)ꎬ 又名

山苍子、 山姜子等ꎬ 隶属于樟科(Ｌａｕｒａｃｅａｅ)木姜

子属(Ｌｉｔｓｅａ)ꎬ 小乔木或落叶灌木ꎬ 雌雄异株ꎬ 广

泛分布于东南亚地区和我国长江以南的广西、 安徽

和浙江等省[１]ꎬ 是主产于我国的重要香料植物资

源之一ꎬ 也是一种具有优良开发应用潜力的木本油

料植物ꎮ 山鸡椒果实、 花和叶均含有精油ꎬ 主要成

分是柠檬醛ꎬ 广泛应用于化工行业(化妆品、 香皂

等)以及中医药行业[１]ꎮ 我国是山鸡椒精油最大的

生产国和出口国ꎬ 出口额占该项世贸总额的 ７０％
左右[２]ꎮ 随着经济贸易全球化ꎬ 人民生活水平逐

步提高ꎬ 山鸡椒油的需求量也日益加大ꎬ 价格也逐

年攀升ꎬ 但目前山鸡椒精油主要来自天然野生资

源ꎬ 其产量低ꎬ 无法满足市场需求ꎬ 因此ꎬ 提高精

油产量ꎬ 培育出品质好、 结实率高的优良品种迫在

眉睫[３]ꎬ 亟待改善我国山鸡椒研究及开发利用

现状ꎮ
近年来ꎬ 有关山鸡椒的研究主要集中在生态资

源调查[４]、 以播种、 扦插和组织培养等技术为主

的苗木繁殖研究[１ꎬ２]、 精油抑菌及抗氧化作用等生

理生化方面的研究[５]、 精油提取和成分分析以及

合成香料应用[２－４]等方面ꎮ 而花芽发育对植物开花

的数量、 质量以及坐果率都有直接影响ꎬ 它是决定

山鸡椒精油产量和品质不可忽略的因素之一[６]ꎻ

花芽发育不仅是营养生长转向生殖生长的重要形态

标志ꎬ 也是山鸡椒栽培措施的重要理论依据之

一[７]ꎻ 花芽发育是山鸡椒花发育中关键的阶段ꎬ
也是复杂形态建成的关键过程[８]ꎮ 同时ꎬ 樟科植

物大多为雌雄同株ꎬ 山鸡椒是樟科植物中罕见的雌

雄异株ꎬ 因此山鸡椒花芽的发育与形成ꎬ 对研究樟

科系统进化和性别分化具有重要的科学意义ꎮ 目前

尚未见对山鸡椒花芽发育形成系统进行研究的报

道ꎮ 我们利用体视显微镜、 扫描电镜和石蜡切片技

术对山鸡椒雄花花芽分化发育过程进行观察ꎬ 研究

雄配子体发育和形态解剖进程变化以及雌蕊退化特

点ꎬ 探讨花芽形态建成的内在规律以及外部形态和

内部解剖结构的相关性ꎬ 了解山鸡椒有性生殖的特

征ꎬ 以期为其成花和雌蕊退化生理机制研究及取材

提供依据ꎬ 为调控花期、 提高结实率和选育优良品

种等提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

于 ２０１５ 年 ４ 月 １ 日至 ２０１６ 年 ２ 月 ２４ 日ꎬ 从

浙江省杭州市富阳区城市森林公园 ( ３０° ３′ Ｎ、
１１９°５７′Ｅꎬ 海拔 ４８ ｍ)内选取长势良好的两株山鸡

椒(Ｌｉｔｓｅａ ｃｕｂｅｂａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｅｒｓ.)雄株ꎬ 每隔 ５ ~
７ ｄ 采样 １ 次ꎬ 每次采集 ２０ ~ ３０ 个混合芽或花
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蕾ꎮ 采样部位自顶芽向下第 ３ 个腋芽至第 ８ 个腋芽

之间ꎮ 其中ꎬ ９ 月中旬至 １０ 月中旬为小孢子形成

及减数分裂期ꎬ 每隔 ３ ｄ 采样 １ 次ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 体视显微镜观察

样品带回实验室ꎬ 分成 ２ 份ꎮ 一份置于体视显

微镜(Ｌｅｉｃａ Ｓ８ＡＰＯ)下进行解剖观察并拍照ꎬ 然

后置于 ＦＡＡ(福尔马林 ∶ 乙酸 ∶ ７０％乙醇 ＝ １ ∶ １ ∶
１８)固定液中固定ꎬ 放入 ４℃冰箱保存ꎻ 另一份置

于 ４％戊二醛溶液中固定ꎬ 放入 ４℃冰箱保存ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 石蜡切片制备[９]

常规石蜡切片法制片ꎬ 经脱水、 浸蜡、 切片、
脱蜡、 染色、 中性树胶封片等步骤制成切片(厚度

６ ~ １０ μｍ)ꎬ 用改良爱氏苏木精－伊红染色ꎬ 于显

微镜下观察并拍照ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 荧光观察

取散粉期花粉ꎬ 经 ０􀆰０１ ｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ 磷酸缓冲

液冲洗 ３ 次(每次 ５ ~ １０ ｍｉｎ)ꎬ 然后用 ０􀆰１ μｇ / Ｌ
ＤＡＰＩ 染色 １０ ｍｉｎꎬ 用 ０􀆰０１ ｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ 磷酸缓冲

液清洗 ３ 次ꎬ 最后于荧光显微镜下观察、 拍照ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 扫描电镜观察

参考许淑珺等[１０] 的方法制备扫描电子显微镜

材料ꎮ 用 ０􀆰 １ ｍｏｌ / Ｌ 的 ＰＢＳ 磷酸缓冲液 ２ ｈ 内冲

洗 ３ 次ꎬ 每次 ４０ ｍｉｎꎬ 然后用乙醇系列浓度梯度

脱水３０％、 ５０％、 ７０％、 ８０％、 ９０％ꎬ 每次 １５ ｍｉｎꎬ
用 １００％ 无水乙醇脱水 ３ 次ꎬ 每次 １０ ｍｉｎꎬ 用叔

丁醇清洗 ３ 次ꎬ 每次 １０ ｍｉｎꎬ 再用 ＣＯ２ 临界点干

燥仪进行干燥ꎬ 用碳双面胶带将样品固定在样品

台上ꎬ 离子溅射仪进行镀铂金ꎬ 在扫描电子显微

镜(飞纳高分辨率专业版 Ｐｈｅｎｏｍ Ｐｒｏ)下观察并

拍照ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 山鸡椒成熟雄花外部形态结构

山鸡椒的雄花簇集排列于花序轴上ꎬ 花序轴基

部着生 ４ 枚黄绿色苞片ꎬ 苞片一般包裹着 ４ 到 １０
朵小花ꎬ 多数 ５ 朵(图版Ⅰ: １)ꎬ 小花(图版Ⅰ: ２)
在花序轴顶端部位排列成圆顶形ꎬ 顶端呈伞形花

序ꎮ 小花由外到内依次由花被片、 雄蕊群和退化雌

蕊组成ꎬ 花被片白色ꎬ 两轮ꎬ 每轮 ３ 瓣ꎬ 交叉排

列ꎻ 雄蕊群 ３ 轮ꎬ 每轮 ３ 枚ꎬ 雄蕊基部有大量柔毛

(图版Ⅰ: １１)ꎬ 而且在第 ３ 轮雄蕊基部出现黄绿

色形状不规则的蜜腺ꎬ 雄蕊群中央是单个退化雌蕊

(图版Ⅰ: ３ꎬ １１)ꎮ
２􀆰 ２　 雄花花芽分化发生及其外部形态

依据雄花花芽各部分分化情况ꎬ 山鸡椒花芽的

发育过程可分为 ５ 个时期: 未分化期、 花序原基分

化期、 苞片原基分化期、 花原基分化期和花器官分

化期ꎮ 其中花器官分化期又可细分为: 花被原基分

化期、 雄蕊原基分化期和雌蕊原基分化期ꎮ
未分化期: ４ 月初至 ５ 月下旬ꎬ 混合芽(图版

Ⅰ: ４)长约 ３ ~ ４ ｍｍꎬ 青绿色ꎬ 芽顶端尖细ꎬ 逐

渐生长变大ꎬ 表面出现白色柔毛ꎬ 鳞片出现分化ꎮ
花序原基出现之前ꎬ 未分化期包含两个阶段: 营养

生长期和生理分化期ꎮ 由于营养生长期和生理分化

期细胞形态变化相似ꎬ 不能明显区分ꎬ 仅观察到混

合芽中叶原基形成(图版Ⅱ: １)ꎮ
花序原基分化期: ５ 月下旬至 ７ 月上旬ꎬ 混合

芽(图版Ⅰ: ５)逐渐变为椭圆状ꎬ 基部变宽、 变大ꎬ
其鳞片表面出现红点ꎬ 颜色由绿变红ꎮ 花序原基包

裹在鳞片中ꎬ 不可见ꎮ 花序原基出现(图版Ⅱ: ２)ꎬ
位于已分化的叶原基和外层鳞片之间ꎬ 细胞排列紧

密ꎬ 呈半圆形凸起ꎮ
苞片原基分化期: ７ 月上旬至 ８ 月中旬ꎬ 混合

芽形态与上个时期基本相似ꎬ 鳞片红点继续增加ꎬ
红色加深ꎬ 花芽依然不可见(图版Ⅰ: ６)ꎮ 花原基

生长点变宽变平变大ꎬ 在其边缘区形成凸起ꎬ 即苞

片原基(图版Ⅱ: ３)ꎮ 随着细胞分化发育ꎬ 苞片原

基逐渐生长形成 ４ 枚苞片ꎬ 包裹着生长点区域ꎮ
花原基分化期: ８ 月中旬至 ８ 月下旬ꎬ 混合芽

中叶芽周围出现青绿色花芽ꎬ 花芽外披鳞片ꎬ 位于

叶芽和鳞片之间ꎬ 一般有 ２ ~ ４ 个花芽(图版Ⅰ:
７)ꎮ 苞片形成之后ꎬ 先由中轴生长点中心形成凸

起ꎬ 然后从内部周围也形成凸起ꎬ 即花原基(图版

Ⅱ: ４)ꎮ
花器官分化期: ８ 月下旬至 ９ 月下旬ꎬ 混合芽

中花芽的生长高度逐渐超过叶芽约 ２ ~ ３ ｍｍꎬ 花

梗和花蕾清晰可辨ꎬ 花芽青绿色加深ꎬ 花蕾似圆

形ꎬ 叶芽和鳞片长度近似ꎬ 随着花芽继续分化ꎬ 叶

芽继续生长分化ꎬ 鳞片渐渐枯萎脱落(图版Ⅰ: ８ꎬ
９ꎬ １０)ꎮ 随着花原基的发育ꎬ 进入花器官分化期ꎮ

花器官分化期可进一步细分为: 花被原基分化

期(图版Ⅱ: ５)、 雄蕊原基分化期(图版Ⅱ: ６)和雌

蕊原基分化期(图版Ⅱ: ７)ꎮ 花被原基分化期: 花
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原基生长点逐渐变平、 变宽ꎬ 继而在花原基边缘产

生凸起ꎬ 即花被原基形成ꎮ 雄蕊原基分化期: 花被

原基分化很快ꎬ 迅速形成两轮花被ꎬ 类似锥体形ꎬ
渐变宽ꎬ 包裹着生长点区域ꎬ 花被生长发育过程

中ꎬ 在花被内侧相继出现两轮凸起ꎬ 即为雄蕊原基

的形成ꎮ 雌蕊原基分化期: 随着原基细胞的分裂和

分化ꎬ 雄蕊生长迅速ꎬ 单个雄蕊似长条形ꎮ ９ 月上

旬ꎬ 小花中心生长点产生像锥体的凸起ꎬ 即雌蕊原

基ꎮ 雌蕊原基发育较雄蕊原基晚ꎬ 雄蕊原基围绕着

雌蕊原基ꎮ 随着花被、 雄蕊和雌蕊进一步发育ꎬ 花

葶伸长ꎬ 逐渐形成伞形花序ꎮ
２􀆰 ３　 雄蕊及雄配子体的发育分化

２􀆰 ３􀆰 １　 花药壁的发育

花蕾形成早期ꎬ 花药壁发育开始于表皮下的孢

原细胞(图版Ⅲ: １)进行的平周分裂ꎬ 形成外层的

初生壁细胞和初生造孢细胞ꎬ 之后初生壁细胞继续

进行平周分裂ꎬ 形成内外两层次生壁细胞(图版

Ⅲ: ２)ꎬ 外层的次生壁细胞进一步分化为药室内壁

和中层ꎬ 内层的次生壁细胞则分化为中层和绒毡

层ꎮ 药室内壁(１ 层)、 中层(２ 层)、 绒毡层(１ 层)
以及表皮(１ 层)共 ５ 层细胞组成完整的花药壁(图
版Ⅲ: １７)ꎮ

次生造孢细胞时期ꎬ 表皮细胞开始径向延长ꎬ
纵向加厚ꎬ 似矩形ꎬ 花药壁分化为药室内壁、 中层

和绒毡层ꎬ 但是绒毡层与次生造孢细胞紧密连接在

一起ꎬ 不可分辨(图版Ⅲ: ３)ꎮ 小孢子母细胞形成

至减数分裂时期ꎬ 明显发生变化的是药室内壁加厚

似矩形ꎬ 表皮细胞被油细胞部分覆盖 (图版Ⅲ:
１７)ꎬ 中层清晰ꎬ 绒毡层扁平或椭圆状ꎬ 单核或双

核(图版Ⅲ: ４ꎬ ７)ꎮ 四分体时期ꎬ 绒毡层变形ꎬ
开始降解(图版Ⅲ: １１)ꎬ 药室内壁细胞木质化纤

维状ꎬ 中层细胞出现退化ꎬ 至花粉成熟散粉期间ꎬ
表皮细胞部分退化但仍宿存(图版Ⅲ: １８)ꎬ 药室

内壁纤维化程度达到最大ꎬ 中层细胞部分退化ꎬ 绒

毡层完全降解消失(图版Ⅲ: １９ꎬ ２０)ꎮ
２􀆰 ３􀆰 ２　 小孢子发生

山鸡椒雄花 ３ 轮能育雄蕊ꎬ 每轮 ３ 枚共 ９ 枚雄

蕊ꎬ 花药有 ４ 个花粉囊ꎬ 中间有药隔组织隔开ꎬ 成

熟时花粉囊纵向瓣裂(图版Ⅰ: １３)ꎮ
９ 月上旬ꎬ 在雄蕊原基出现后不久ꎬ 表皮细胞

内形成分裂旺盛的孢原细胞(图版Ⅲ: １)ꎬ 孢原细

胞体积比周围细胞较大ꎬ 细胞核大ꎬ 染色深ꎮ ９ 月

中旬ꎬ 孢原细胞平周分裂形成初生壁细胞和初生造

孢细胞(图版Ⅲ: ２)ꎬ 两种细胞紧密排列ꎬ 细胞核

染色深ꎮ 随着初生造孢细胞进行连续的垂周分裂和

平周分裂形成次生造孢细胞ꎬ ９ 月下旬ꎬ 次生造孢

细胞有丝分裂形成的早期小孢子母细胞出现ꎬ 这些

细胞排列紧密ꎬ 近圆形ꎬ 细胞核染色明显(图版

Ⅲ: ３)ꎮ 绒毡层与小孢子母细胞紧密排列在一起似

球体无法分辨ꎮ １０ 月初ꎬ 早期的小孢子母细胞逐

渐分开ꎬ 小孢子母细胞体积变大ꎬ 胞质着色浅ꎬ 胞

质和细胞壁间出现胼胝质ꎬ 小孢子母细胞成熟(图
版Ⅲ: ４)ꎮ

１０ 月上旬至中旬ꎬ 小孢子母细胞进入减数分

裂ꎬ 减数分裂时间约 １５ ｄꎮ 小孢子母细胞依次经

过间期(图版Ⅲ: ４)、 前期Ⅰ(图版Ⅲ: ５)、 中期Ⅰ
(图版Ⅲ: ６)、 后期Ⅰ(图版Ⅲ: ７)、 末期Ⅰ(图版

Ⅲ: ８)ꎬ 完成减数分裂Ⅰ期ꎬ 末期Ⅰ出现细胞板ꎬ
形成细胞壁ꎬ 形成两个子细胞即二分体ꎮ 随后ꎬ 直

接进入减数分裂期Ⅱ(可能分裂时间太短ꎬ 未观察

到前期Ⅱ和中期Ⅱ)ꎬ 后期Ⅱ(图版Ⅲ: ９)两个子

细胞包裹在胼胝质里ꎬ 子细胞明显出现两个核分布

于两极位置ꎬ 至末期Ⅱ(图版Ⅲ: １０)ꎬ 由于纺锤

体空间位置不同而最终形成的四分体呈四面体型、
十字交叉型和左右对称型 ３ 种四分体ꎬ 四分体型和

十字交叉型四分体较多ꎮ １０ 月下旬ꎬ 四分体解体ꎬ
发育成游离的小孢子(图版Ⅲ: １１)ꎮ
２􀆰 ３􀆰 ３　 雄配子体发育

１０ 月下旬ꎬ 四分体发育而释放的 ４ 个小孢子

游离在花粉囊中ꎬ 体积较小ꎬ 呈圆形ꎬ 核大ꎬ 细

胞壁薄(图版Ⅲ: １１)ꎮ １１ 月上旬ꎬ 游离小孢子

的体积逐渐增大ꎬ 内外壁逐渐发育形成ꎬ 随着内

外壁生长发育成熟ꎬ 内壁和外壁层次逐渐清晰ꎮ
与此同时ꎬ 小孢子核向内壁边缘移动ꎬ 进入单核

靠边期(图版Ⅲ: １２)ꎮ 此后ꎬ 细胞核在靠近壁的

位置发生分裂ꎬ 形成两个大小相似的核ꎬ 一个靠近

细胞壁ꎬ 另一个位于细胞中间ꎬ 小孢子进入双核期

(图版Ⅲ: １３)ꎮ １２ 月初ꎬ 随着山鸡椒进入休眠期ꎬ
小孢子也逐渐进入休眠期阶段(图版Ⅲ: １４)ꎬ 小

孢子内的两个核不明显ꎬ 细胞质变浓郁ꎬ 外壁出现

了许多凸起ꎮ 随着温度的回升ꎬ 翌年 １ 月中旬ꎬ ４
个花粉囊分别开裂ꎬ 花粉粒中营养核位于中间ꎬ 呈

圆形ꎻ 生殖核变长条形ꎬ 围绕在营养核周围ꎬ 同

时ꎬ 外壁纹路中有许多明显的凸起即刺突形成ꎬ
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２￣细胞成熟花粉粒(雄配子体)发育成熟(图版Ⅲ:
１５ꎬ １６)ꎮ

成熟的花粉粒呈球形ꎬ 直径 ２０ μｍ 左右ꎬ 表

面遍布很小的刺状纹饰ꎬ 纹饰密集而整齐ꎬ 刺突基

部膨大ꎬ 刺突间距约 １ ~ ２ μｍꎮ 花粉粒表面有极

少数小穿孔但未观察到薄壁区(图版Ⅰ: １５ꎬ １６)ꎮ
在雄配子体发育过程中ꎬ 有花粉败育现象ꎬ 发

生在减数分裂结束、 四分体释放之后ꎬ 小孢子形状

畸形ꎬ 胞核不可见ꎬ 花粉的细胞质中空瘪ꎬ 最后只

剩下空的花粉壁(图版Ⅲ: ２１)ꎮ 从造孢细胞发生

至花粉成熟ꎬ 花药壁发生了一系列变化进程ꎬ 详见

表 １ꎮ
２􀆰 ４　 雄花中雌蕊形成及退化

９ 月上旬ꎬ 雌蕊原基出现(图版Ⅱ: ７)ꎬ 细胞

染色深ꎬ 排列紧密ꎬ 似锥体状ꎮ 随着原基细胞的分

裂和分化ꎬ 雌蕊原基体积也逐渐变大变长变宽ꎮ ９
月下旬ꎬ 雌蕊(图版Ⅱ: ８)发育形状似鹅卵石ꎬ 慢

慢形成子房室ꎬ 子房室似三角星形ꎮ 此后至花成熟

过程中雌蕊的发育基本停止ꎬ 极少数出现胚珠原基

(图版Ⅱ: ９)ꎮ 其外形与雌花雌蕊(图版Ⅰ: １４)相
比ꎬ 柱头发育不良或败育ꎬ 花柱缩短或缺失ꎬ 不能

受精(图版Ⅰ: １１ꎬ １２)ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １　 山鸡椒雄花花芽分化及内外部形态变化

确定花芽分化的各个时期及对应的外部形态变

化ꎬ 可为植物采取合理栽培管理措施和调控花期提

供参考ꎬ 对生产和育种具有重要意义[１１]ꎮ 野外实

地观测和石蜡切片观察发现ꎬ 山鸡椒雄花花芽分化

时间长ꎬ 整个时期持续 １５０ ｄ 左右ꎬ 相邻的分化时

表 １　 小孢子发育阶段与花药壁发育进程
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

时间
Ｄａｔｅ

小孢子发育阶段
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ｓｔａｇｅ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ

花药壁发育　 　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ

表皮细胞
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

药室内壁
Ｅｎｄｏｔｈｅｃａ
ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ

中层细胞
Ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ

绒毡层细胞
Ｔａｐｅｔｕｍ

９ 月上旬
Ｅａｒｌｙ Ｓｅｐ.

孢原细胞
Ａｒｃｈｅｓｐｏｒｉａｌ ｃｅｌｌ

形状不规则
Ｉｒｒｅｇｕｌａｒ ｓｈａｐｅ 无 Ｎｏｎｅ 无 Ｎｏｎｅ 无 Ｎｏｎｅ

９ 月中旬
Ｍｉｄ￣Ｓｅｐ.

形成初生造孢细胞
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ
ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌｓ

近似矩形
Ｒｅｃｔａｎｇｌｅ￣ｌｉｋｅ

扁平
Ｆｌａｔ ｓｈａｐｅ

不能区分
Ｎｏｎ￣ｓｅｐａｒａｂｌｅ

不能区分
Ｎｏｎ￣ｓｅｐａｒａｂｌｅ

９ 月下旬
Ｌａｔｅ Ｓｅｐ.

形成次生造孢细胞
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌｓ

似矩形ꎬ 径向延长ꎬ 纵向加厚
Ｒｅｃｔａｎｇｌｅ￣ｌｉｋｅꎬ ｒａｄｉａｌ
ｅｘｔｅｎｓｉｏｎꎬ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ
ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ

单层ꎬ 扁平
Ｓｉｎｇｌｅꎬ ｆｌａｔ ｓｈａｐｅ

两层ꎬ 扁平
Ｔｗｏ ｌａｙｅｒｓꎬ ｆｌａｔ
ｓｈａｐｅ

不能区分
Ｎｏｎ￣ｓｅｐａｒａｂｌｅ

１０ 月初
Ｅａｒｌｙ Ｏｃｔ.

形成小孢子母细胞
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ
ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ

似矩形ꎬ 纵向加厚
Ｒｅｃｔａｎｇｌｅ￣ｌｉｋｅꎬ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ

单层ꎬ 加厚似矩形
Ｓｉｎｇｌｅꎬ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ
ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ

两层ꎬ 扁平
Ｔｗｏ ｌａｙｅｒｓꎬ ｆｌａｔ
ｓｈａｐｅ

似椭圆状ꎬ 单核或者双核
Ｏｖａｌ ｓｈａｐｅꎬ ｓｉｎｇｌｅ￣ ｏｒ
ｄｕａｌ￣ｃｏｒｅ

１０ 月上旬
Ｅａｒｌｙ Ｏｃｔ.

小孢子母细胞开始减数分裂
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ
ｂｅｇｉｎ ｍｅｉｏｓｉｓ

似正方形ꎬ 油细胞覆盖
Ｓｑｕａｒｅ￣ｌｉｋｅꎬ ｏｉｌ ｃｅｌｌ
ｃｏｖｅｒｅｄ

似矩形
Ｒｅｃｔａｎｇｌｅ￣ｌｉｋｅ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ

１０ 月中旬
Ｍｉｄ￣Ｏｃｔ.

四分体形成
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｔｒａｄｓ

似正方形ꎬ 油细胞数目增加
Ｓｑｕａｒｅ￣ｌｉｋｅꎬ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｏｉｌ ｃｅｌｌｓ ｉｎｃｒｅａｓｅ

开始木质化
Ｂｅｃｏｍｉｎｇ ｌｉｇｎｉｆｉｅｄ

开始退化
Ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｔｏ
ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅ

解体
Ｄｉｓｏｒｇａｎｉｚｅｄ

１０ 月下旬
Ｌａｔｅ Ｏｃｔ.

四分体解体
Ｄｉｓｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｔｒａｄｓ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ

进一步木质化
Ｆｕｒｔｈｅｒ ｌｉｇｎｉｆｉｅｄ

部分退化
Ｐａｒｔｉａｌｌｙ
ｄｅｇｒａｄｅｄ

进一步解体
Ｆｕｒｔｈｅｒ ｄｉｓｏｒｇａｎｉｚｅｄ

１１ 月上旬
Ｅａｒｌｙ Ｎｏｖ.

单核花粉粒
Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎ

开始退化
Ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｔｏ
ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅ

高度木质化
Ｈｉｇｈｌｙ ｌｉｇｎｉｆｉｅｄ

进一步退化
Ｆｕｒｔｈｅｒ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

仅剩残迹
Ｏｎｌｙ ｔｒａｃｅ ｒｅｍａｉｎｉｎｇ

１１ 月下旬
Ｌａｔｅ Ｎｏｖ.

二核花粉粒
Ｂｉｎｕｃｌｅａｔｅ ｐｏｌｌｅｎ

进一步退化
Ｆｕｒｔｈｅｒ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ

部分消失ꎬ 但仍然宿存
Ｓｏｍｅ ｄｉｓａｐｐｅａｒｅｄꎬ
ｏｎｌｙ ｒｅｍｎａｎｔｓ

消失 Ｄｉｓａｐｐｅａｒｅｄ

２ 月中旬
Ｍｉｄ￣Ｆｅｂ.

散粉
Ｓｈｅｄｄｉｎｇ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ

部分消失ꎬ 但仍然宿存
Ｓｏｍｅ ｄｉｓａｐｐｅａｒｅｄꎬ
ｏｎｌｙ ｒｅｍｎａｎｔｓ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ

同上一时期
Ｓａｍｅ ａｓ ａｂｏｖｅ －

　 　 注: “－”表示发育过程结束ꎮ
Ｎｏｔｅ: “－” ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｆｉｎｉｓｈｅｄ.
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期存在一定的重叠现象ꎮ 花芽形成之后还要经过 ２
个月左右的低温休眠阶段ꎬ 花期是翌年 １ 月上旬至

３ 月下旬ꎮ 尽管不同品系、 营养物质及气候、 温

度、 地理条件等差异会对花芽分化和形态变化产生

显著影响ꎬ 不能简单依据季节或发育时期准确判断

花芽分化阶段ꎬ 但是很多研究结果认为花芽发育外

部形态与内部解剖结构之间存在一定的相关性ꎬ 可

为遗传育种和栽培管理提供依据[１２]ꎮ 如郝晨等[１３]

依据刺槐(Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌｉｎｎ)花器形态

特征判断雌雄花发育阶段的研究ꎬ 为刺槐花器官离

体培养接种外植体的选择提供了依据ꎻ 宋兴舜

等[１４]发现白桦(Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋ)花外部形

态变化与花发育进程相对应ꎬ 此结果为花和胚胎发

育机理等研究的取材提供了参考ꎻ 早实核桃(Ｊｕｇ￣
ｌａｎｓ ｒｅｇｉａ Ｌ.)雌花芽外部的变化可以直观反映内

部结构的变化ꎬ 为研究花芽分化时期提供了方便、
快捷和直观手段[１２]ꎮ 本研究山鸡椒雄花花芽分化

外部形态和其解剖结构也具有一定相关性ꎮ 如混合

芽鳞片青绿色ꎬ 无红色斑点ꎬ 则表明花芽处于未分

化期ꎻ 混合芽鳞片上红色斑点全覆盖ꎬ 鳞片稍微张

开ꎬ 且观察不到绿色花蕾ꎬ 则表明花芽处于花原基

分化期ꎻ 混合芽中花芽的生长高度逐渐超过叶芽约

２ ~ ３ ｍｍꎬ 花梗和花蕾清晰可辨ꎬ 花芽青绿色加

深ꎬ 花蕾似圆形ꎬ 则表明处于花器官分化期ꎮ 所

以ꎬ 依据山鸡椒的外部形态判断花芽分化发育阶段

是可行的ꎬ 可为花芽分化、 人工授粉等相关研究的

适时取材提供科学依据ꎮ
３􀆰 ２　 山鸡椒独特的雄蕊蜜腺结构

山鸡椒与萝藦科的老瓜头(Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｋｏｍａ￣
ｒｏｖｉｉ Ａｌ. Ｉｌｊｉｎｓｋｉ) [１５] 一样ꎬ 雄花成熟结构中具有独

特的雄蕊蜜腺ꎮ 戴大临等[１６] 认为山鸡椒雄花蜜腺

是特化的多细胞腺体ꎬ Ｆａｈｎ[１７] 则认为樟科花的蜜

腺属于变异的花药ꎮ 随着现代分子生物学的发展ꎬ
一定程度上为蜜腺的起源提供了证据ꎬ 如在拟南芥

属(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ)植物中[１８]ꎬ 花蜜腺控制基因独立

于花器官形成基因之外并且只限于花的第三功能区

发生ꎬ 表明其起源与某部分花器官有关但是其产生

分化有着自身规律ꎮ 山鸡椒雄蕊蜜腺的起源ꎬ 则需

要更多可靠的生物学证据支撑ꎮ 对于虫媒花而言ꎬ
花蜜腺的功能是产生蜜汁吸引传粉者帮助其传

粉[１５]ꎬ 而山鸡椒属风媒花[１９]ꎬ 所以其雄蕊蜜腺功

能不是帮助传粉ꎬ 推测山鸡椒雄花蜜腺可能与花器

官的某部分生长发育有关ꎬ 而其具体功能还有待进

一步研究ꎮ
３􀆰 ３　 山鸡椒雄花中雌雄蕊发育

以传统形态学特征为依据的樟科各分类系统

中ꎬ 花药药室数目是划分各类群极为重要的特

征[２０]ꎮ Ｂｐｍ[２１]对澳洲樟科植物进行修订时发现ꎬ
倘若没有花药药室的区分ꎬ 则很难对山胡椒属

(Ｌｉｎｄｅａｒ Ｔｈｕｎｂ.)和木姜子属(Ｌｉｔｓｅａ Ｌａｍ.)种类

进行划分ꎬ 山鸡椒雄花花药四室ꎬ 为山鸡椒划分到

木姜子属提供了基本依据ꎮ 樟科植物小孢子的绒毡

层既有腺质绒毡层也有变形绒毡层ꎬ 而且绒毡层类

型也可帮助理解各类群间的亲缘关系[２２]ꎬ 山鸡椒

小孢子绒毡层表现为腺质绒毡层[２３]ꎬ 此特征有利

于研究山鸡椒与樟科其他种间的亲缘关系ꎮ 减数分

裂的胞质分裂方式中ꎬ 连续型存在于大多数单子叶

植物中ꎬ 同时型常出现在双子叶植物中[２３]ꎬ 而本

研究与之相反ꎬ 山鸡椒小孢子母细胞减数分裂过程

中胞质分裂属于连续型ꎮ 在山鸡椒同一花蕾中各小

花的花粉囊发育和瓣裂的时间存在一定的不同步

性ꎬ 这一方面可能是为了延长山鸡椒雄花传粉时

间ꎬ 有利于受精过程ꎬ 另一方面可能是为了减少花

期内恶劣环境对其散粉的不良影响[２４]ꎻ 也有研究

认为这是植物为延长传粉期和适应环境的表现[２５]ꎮ
此外ꎬ 山鸡椒有极少数小孢子在发育过程中出现花

粉细胞质空瘪、 只剩下空花粉壁的败育现象ꎬ 这可

能是绒毡层发育异常ꎬ 导致小孢子收缩变形ꎬ 干扰

了减数分裂的正常过程[２６]ꎮ 植物花粉粒形态学特

征是植物分类的重要性状和依据ꎬ 汤庚国等[２６] 将

国产樟科花粉形态分为 ７ 种类型并进行了系统研

究ꎬ 他将山鸡椒花粉划分为木姜子型ꎬ 并且发现山

鸡椒花粉直径 ２９ ~ ５０ μｍꎬ 外壁刺突较稀疏ꎬ 基

部不膨大ꎬ 外壁露出部分平滑ꎬ 有薄壁区和小穿

孔ꎻ 而本研究观察发现山鸡椒花粉直径大小(约为

２０ μｍ)与无根藤型相似ꎬ 刺突基部膨大与檫木型

类似ꎬ 这与前人研究结果存在明显差异ꎬ 可能是花

粉适应不同地域而出现的生长差异[２７]ꎬ 但导致这

种差异的具体原因还有待进一步研究ꎮ
花器官退化现象反眏了植物类群的祖先状态ꎬ

对植物的系统发育研究具有重要价值[２８]ꎮ Ｗａｌ￣
ｌａｎｄｅｒ 等[２９]对木犀科中雌雄同体、 雄性两性异株

和雌雄异株 ３ 种繁育系统研究认为ꎬ 雌雄同体繁育

系统属祖先繁育系统ꎮ Ｗａｌｌａｎｄｅｒ[３０] 通过系统发育
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分析认为ꎬ 在白蜡树属(Ｆｒａｘｉｎｕｓ)中ꎬ 雌雄异株是

雌雄同体通过雄性两性异株进化形成的ꎬ 而且某些

风媒传粉的物种已经独立进化为雌雄异株繁育系

统ꎮ 另外ꎬ 雌雄异株作为一种衍生状态从未向其他

繁育系统进化[３１]ꎮ Ｘｕ 等[３２] 对桂花(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ
ｆｒａｇｒａｎｓ Ｌ.)雌蕊退化研究发现ꎬ 雄性两性异株是

雌雄同体进化为雌雄异株过程的桥梁ꎮ 山鸡椒花器

官退化现象不仅反映了山鸡椒的祖先繁育状态ꎬ 而

且对山鸡椒种群的系统发育提供了一定的理论证

据ꎬ 也为山鸡椒种群进化趋势提供了线索ꎮ 花器官

退化原因是复杂的ꎬ 可能是为了减少自交衰退[３３]ꎬ
也可能是为了降低雌雄功能的干扰[３４]ꎬ 这还需要

通过与近缘类群花器官发育间进行比较或通过系统

进化学、 分子生物学等多种方法进行分析ꎬ 以揭示

其退化的原因ꎮ

４　 结论

山鸡椒雄花花芽发育过程中ꎬ 花芽分化从花序

原基出现到苞片原基分化、 再到花原基分化期和花

器官分化期等一系列连续的发育进程ꎬ 最后到雄花

成熟开放ꎬ 整个生长周期约 １ 年ꎮ 同时ꎬ 雄花发育

过程中形成了独特的、 形态不规则的雄蕊蜜腺ꎬ 与

内轮花丝紧密相连ꎮ 雄蕊花药四室ꎬ 花药壁发育属

于基本型ꎻ 腺质绒毡层ꎻ 小孢子母细胞减数分裂过

程中胞质分裂属于连续型ꎻ 山鸡椒四分体排列方式

有四分体型、 左右对称型和十字型 ３ 种ꎬ 成熟花粉

为 ２￣细胞花粉粒ꎻ 成熟花粉粒外壁刺突较多ꎬ 刺突

基部膨大ꎬ 外壁露出部分粗糙ꎬ 无薄壁区ꎬ 有少数

小穿孔ꎮ 山鸡椒雄花中绝大多数雌蕊发育退化ꎮ 本

研究不仅丰富了山鸡椒花发育的理论基础ꎬ 也为山

鸡椒资源的保护和开发利用提供了重要的参考价值ꎮ
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许自龙等: 图版Ⅰ Ｘｕ Ｚｉ￣Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ.: Ｐｌａｔｅ Ⅰ
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许自龙等: 图版Ⅱ Ｘｕ Ｚｉ￣Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ.: Ｐｌａｔｅ Ⅱ
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许自龙等: 图版Ⅲ Ｘｕ Ｚｉ￣Ｌｏｎｇ ｅｔ ａｌ.: Ｐｌａｔｅ Ⅲ
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