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车桑子小孢子发生与雄配子体发育 
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(中国林业科学研究院资源昆虫研究所，昆明 650224) 

 

摘要：为了解干热河谷区车桑子(Dodonaea viscosa)胚胎学特征及其结籽率低的原因，采用常规石蜡切片法和电镜扫描技术对

车桑子小孢子发生、雄配子体发育和花粉的形态特征进行了观察。结果表明，车桑子花药具有 4 个花粉囊。完整的花药壁从

外到内依次为表皮、药室内壁、2~3 层中层细胞和绒毡层; 绒毡层类型是腺质绒毡层。花药成熟期，中层、绒毡层均退化消

失。小孢子母细胞进行同时型胞质分裂;四分体为四面体型结构。成熟的花粉为二细胞型。花粉近球形，外壁密布颗粒状纹

饰，具有 3 条不构成合沟的萌发沟。雄性生殖发育过程出现的异常现象可能是干热河谷地区车桑子结籽率低的原因之一。 
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Abstract: To understand the embryological characteristics of Dodonaea viscosa in the dry and hot valley and the 

reasons for its low seed setting rate, microsporogenesis, male gametophyte development and pollen morphological 

characteristics of D. viscosa were studied with traditional paraffin sections and scanning electron microscopy. The 

results showed that the anther of D. viscosa had four pollen sac. The anther wall was composed of the epidermis, 

the endothecium, 2-3 middle layers, and tapetum (glandular tapetum) from the outside to the inside; at anther 

mature stage, the middle layer and tapetum denegerated and disappeared. The cytokinesis occurred simultaneously 

in a microspore mother cell; the tetrad was tetrahedral. The mature pollen was two-celled type. The mature pollen 

grain was nearly spherical with granular ornamentation on exine and 3 germ furrows which did not form 

syncolpate. Our researches showed that some abnormal phenomenon in male reproductive development might be 

one of the reasons of low seed setting rate. 
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车桑子(Dodonaea viscosa)是无患子科(Sapin- 

daceae)车桑子属的灌木或小乔木，广泛分布于世界

的热带和亚热带地区，我国主要分布于西南部、南

部至东南部。以其为优势种组成的稀树灌丛、灌丛

或灌草丛是干热河谷地区几种重要的优势乡土植

被[1]。车桑子具有耐干旱、萌生能力强、根系发达

和丛生性等生长习性，常生长于沙土、干旱山坡、

旷地等处，是一种良好的保水固土植物[2]，常被用

作我国西南干热河谷地区造林的先锋树种，在困难

立地植被恢复方面发挥着重要作用，具有较高的生
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态价值。 

目前，对车桑子的研究主要集中在造林树种的

筛选[3]、光合特性及光合水分生理特性[4]、干旱胁

迫下种子和幼苗生理指标的变化[5]、种子的萌发特

性和影响幼苗生长发育的生态因子[6–7]、旱生结构

特征[8]等。然而，有关车桑子繁殖特征和繁殖生物

学的研究报道较少。本试验采用常规石蜡切片和电

镜扫描技术对车桑子的小孢子发生和雄配子体的

发育，以及花粉粒的形态特征进行了观察，为车桑

子的生殖生物学和发育生物学研究提供基础资料,

并试图从生殖生物学方面分析其结籽率低的原因,

为车桑子的开发利用提供理论依据。 

 

1 材料和方法  
 

1.1  材料 

车桑子(Dodonaea viscosa)采自云南省楚雄自

治州元谋县国家林业局元谋荒漠生态系统定位研

究站附近干热河谷区域。选取植株中不同发育阶段

的雄花花蕾和花朵，保存于 FAA 固定液(50%酒精

90 mL∶甲醛 5 mL∶冰醋酸 5 mL)中，4℃冰箱中保

存备用。凭证标本可见于中国科学院昆明植物研究

所标本馆(KUN)的蜡叶标本，采集人为滇西金沙江

队，采集号为 6507。 

 

1.2 方法 

    石蜡切片    从固定液中取出花蕾，经系列脱

水、二甲苯透明、浸蜡、包埋。用切片机进行连续

切片，切片厚度为 6~8 μm，番红-固绿进行对染, 蔡

司光学显微镜下观察并拍照。 

电镜扫描    取即将开放的花蕾，剥离出成熟

花药，轻轻划破花药表皮，挤压出花粉粘于双面导

电胶布上，置于金属样品台进行喷金，在扫描电镜

下观察并进行拍照。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 花药壁的发育   

车桑子的花药具有 4 个花粉囊，分为左、右两

半，中间由药隔相连，花药中 4 个花粉囊孢原细胞

的出现具有不同步性(图 1: A)。在花药 4 个角隅处

表皮下均有较大体积、细胞核明显的孢原细胞(图

1: B)。然后，孢原细胞经过 1 次平周分裂，形成两

层细胞，即外层的初生壁细胞和内层的造孢细胞(图

1: C)。初生壁细胞继续进行数次平周分裂形成 4~5

层细胞，最外层紧贴表皮的一层细胞为药室内壁, 

中间为 2~3 层中层，最内层为绒毡层。由此可见, 完

整的花药壁由外向内依次为表皮细胞(1 层)、药室内

壁细胞(1层)、中层细胞(2~3层)和绒毡层细胞(1层), 

共 5~6 层细胞组成(图 1: D, E)。根据 Davis 的

分类 [9], 车桑子的花药壁发育属于基本型。 

在花药逐渐成熟时，中层细胞受到挤压变形, 绒

毡层细胞出现退化解体的现象(图 1: J)。根据胡适宜

的划分，车桑子的绒毡层细胞是原位解体，属于腺

质绒毡层[10]。当花药成熟时，同侧两个花粉囊之间

的花粉囊壁破裂，两个花粉囊相互沟通(图 1: K)。成

熟的车桑子花药开裂方式为纵裂，裂口位于两花粉

囊交界处(图 1: L)。散粉时，花粉囊壁仅剩下表皮细

胞残余物和一层加厚伸长的纤维层(图 1: M)。 

 

2.2  小孢子发生 

孢原细胞进行平周分裂产生的内层造孢细胞

进行多次分裂，形成次生造孢细胞。次生造孢细胞

的细胞核较大、核仁明显，细胞形状呈多边形，排

列非常紧密(图 1: D)。次生造孢细胞发育形成小孢

子母细胞，此时小孢子母细胞体积变大，逐渐趋于

圆形，细胞质较浓、细胞核较大、核仁明显，为进

入减数分裂期做准备，此时绒毡层细胞正常(图 1: 

E)。当小孢子母细胞连续进行两次细胞分裂后，形

成了 4 个排列紧密的子细胞且被包围在胼胝质内, 

即四分体(图 1: F)，4 个子细胞的排列方式为四面

体，同时中层细胞受到挤压逐渐退化解体，绒毡层

细胞开始部分出现解体现象。小孢子母细胞的整个

减数分裂过程均被包围在胼胝质壁中。 

 

2.3 雄配子体的发育 

四分体后期，在胼胝质酶的作用下，胼胝质壁

逐渐被溶解，四分体中的细胞彼此分离，形成了 4

个单核的花粉粒细胞。刚分离的单核花粉粒细胞的

细胞核居中且明显，此时绒毡层解体(图 1: G)。随

着单核花粉粒细胞逐渐扩大，液泡的挤压，细胞核

开始逐渐靠边(图 1: H)。此时，花粉粒细胞进行 1

次不均等的分裂, 形成 1 个较大的营养细胞和 1 个

较小的生殖细胞(图 1: I)。二核花粉粒完全成熟时,

绒毡层和中层细胞全部解体。成熟花粉粒上可见萌

发沟(图 1: I)。扫描电镜下车桑子的花粉粒为近球形, 
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一般有 3 条萌发沟，极少见 4 和 2 条萌发沟。车桑

子花粉粒的 3 条萌发沟不构成合沟，花粉外壁密

布颗粒状的纹饰(图 1: P, Q)。极轴直径为(24.91± 

2.03) μm, 赤道轴直径为(23.70±1.64) μm。在车桑子

雄配子体的发育过程中，观察到部分败育花粉，主

要表现出形状各异、花粉粒干瘪、皱缩、无核内物

质，但这种花粉只少量出现。另外也观察到部分花

粉囊内为空室(图 1: N, O)。 

 

 

图 1 花药发育过程。A: 花药含有 4 个花粉囊; B: 孢原细胞(箭头); C: 初生壁细胞和造孢细胞(箭头); D: 初生造孢时期; E: 小孢子母细胞时期; F: 四

分体; G: 小孢子单核居中期; H: 小孢子单核靠边期; I: 成熟的花粉粒; J: 退化的绒毡层; K: 同侧 2 个花粉囊相互连通; L: 花药成熟时纵裂，裂口在 2

个药室的连接处; M: 表皮和纤维层; M: 败育花粉粒; O: 空的花粉囊; P: 成熟花粉粒(极面); Q: 成熟花粉粒(赤道面)。Ac: 孢原细胞; PP: 初生壁

细胞; Ss: 造孢细胞; Ta: 绒毡层; ML: 中层; MMC: 小孢子母细胞; En: 药室内壁; Ep: 表皮细胞; Tr: 四分体; FL: 纤维层。 

Fig. 1 Anther development. A: Anther have 4 pollen sac; B: Archesportial cell (arrow); C: Primary wall cell and sporogenous cell (arrows); D: Primary 

sporulation stage; E: Microspore mother cell stage; F: Tetrad; G: Mononuclear metaphase of microspore; H: Uninucleate stage of microspore; I: Mature pollen 

grain; J: Denegerated tapetum; K: Two pollen sacs on the same side interconnected; L: Longitudinal division of mature anther, breach at the junction of two 

chambers; M: Epidermis and fiber layer; N: Abortive pollen grains; O: Empty pollen sac; P: Mature pollen grain (polar surface); Q: Mature pollen grain 

(equatorial surface). Ac: Archesportial cell; PP: Primary wall cell; Ss: Sporogenous cell; Ta: Tapetum; ML: Middle layer; MMC: Microspore mother cell; En: 

Endothecium; Ep: Epidermis; Tr: Tetrad; FL: Fibrous layer. 

 

3 讨论 

 

本试验观察了车桑子的小孢子发生、雄配子体

发育过程和花粉形态，车桑子具有 4 个花粉囊，横

切面呈蝶形，花药壁由 5~6 层细胞构成，从外至内

依次为 1 层表皮、1 层药室内壁、2~3 层中层和 1

层绒毡层，为腺性绒毡层，花药壁的发育类型为基

本型。小孢子四分体为四面体型。成熟花粉粒为二

核型。部分胚胎学特征与同科植物类似，文冠果

(Xanthoceras sorbifolia)、倒地铃 (Cardiospermum 
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halicacabum)和茶条木(Delavaya toxocarpa)的小孢

子四分体均为四面体型、成熟花粉粒为两核型[11–13]。

车桑子花粉粒近球形，多具有 3 条萌发沟，稀 2 或

4 条萌发沟，表面密布颗粒状纹饰，极轴为(24.91± 

2.03) μm，赤道轴为(23.70±1.64) μm。而夏丽敏等[14]

的研究表明，广州龙洞地区的车桑子花粉极轴为

(26.5±2.1) μm、赤道轴为(25.0±1.86) μm，本研究中

车桑子采于元谋干热河谷地区，其极轴和赤道轴均

较小，表明车桑子的花粉大小可能存在区域差异, 

且干热河谷区花粉相对较小。本研究所获得的车桑

子的胚胎学特征，充实了无患子科胚胎学研究资

料。此外，车桑子同一花序中雄蕊发育程度不同步，

同一朵雄花中不同花药发育程度不同，同一花药的

不同花粉囊发育程度不同步。这种现象在‘早籽银

桂’(Osmanthus fragrans ‘Zao Zi Yin’)、‘晚银桂’(O. 

fragrans ‘Wan Yin’)中也有出现[15–16]，可能是为了

延长散粉时间，进而增加授粉机会的一种适应性

机制。 

在花药的发育过程中，绒毡层位于花药壁最内

层，直接与小孢子发育相关。绒毡层具有分泌功能，

一方面能提供小孢子发育所需营养物质；另一方面

能释放胼胝质酶溶解胼胝质壁[17]。绒毡层在花粉发

育过程中具有重要作用，绒毡层细胞提前或延迟降

解或出现任何异常都有可能导致雄性不育及花粉

败育[18–19]。在‘晚银桂’的花药发育过程中出现了绒

毡层提前退化现象，导致了花粉败育 [16]；鹅掌楸

(Liriodendron chinese)也发生绒毡层细胞异常现象

而导致的雄性不育[20]。同科植物倒地铃的绒毡层异

常可能导致雌花雄性不育[13]，吕雪芹等[21]认为文冠

果绒毡层延迟解体或退化不彻底导致可孕花的花

药败育。本试验观察到部分绒毡层细胞在四分体时

期已经解体，由此推测，车桑子花药发育过程中出

现的败育现象，可能与绒毡层提前退化有关。通常，

特殊的外界环境条件和遗传特性的原因会引起绒

毡层以及雄配子体的异常发育，从而导致花粉败育

现象。环境因素导致了连翘(Forsythia suspense)

雄配子体不能正常发育进而引起花粉败育 [22]；毛

白杨(Populus tomentosa)的花粉败育则是异质性遗

传与环境互作的结果[23]。本研究中，车桑子生长于

干湿季分明的干热河谷地区，气候特殊，旱季高温

干旱且漫长(当年 11 月至次年 5 月)，雨季易出现间

歇性干旱[24]，因此，我们推测车桑子花药壁的绒毡

层和雄配子体的异常发育可能与恶劣的环境因素

有关，这还有待于进一步研究。 

植物的有性生殖是一个复杂的过程，且受内因

和外因的共同影响，植物生活史周期的任何一个环

节都影响着生殖成功与否[25]。根据调查，车桑子的

结籽率较低，仅为(22.5±2.5)%。初步判断，花药发

育过程中出现的异常现象可能是导致车桑子结籽

率低的原因之一。为进一步确定干热河谷地区车桑

子结籽率低、天然更新能力差[24]的原因，本研究将

继续从其他生殖生态方面，如花粉量和花粉萌发

率、大孢子发生与雌配子体发育是否存在异常、受

精过程是否有效、胚的发育是否正常、种子活力高

低、种子萌发的状况、环境对种子萌发及幼苗生长

的影响等进一步研究。这将为干热河谷区车桑子的

进一步开发利用提供一定的理论依据。 
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