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雷竹大孢子发生与雌配子体发育!
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摘 6 要：6 利用常规石蜡切片技术对雷竹大孢子发生与雌配子体发育的过程进行研究。结果表明：雷竹单子房，子

房 & 室，内具 & 个倒生胚珠；双珠被，厚珠心；大孢子母细胞由 & 个 雌 性 孢 原 细 胞 直 接 发 育 而 成，大 孢 子 四 分 体 呈

线型；蓼型胚囊，成熟胚囊包括 & 个卵细胞、$ 个助细胞、$ 个极核组成的中央细胞以及多个反足细胞，助 细 胞 具 明

显丝状器。雌配子体发育多数正常，不是造成雷竹结实率低的主要原因。
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6 6 竹类植物开花周期长，开花时间难以预测，且开

花后通常死亡，竹类植物特有的生殖特性使胚胎学

与杂 交 育 种 研 究 难 以 开 展（ +4KB4AK4 #+ &6>，&SS7；

T4UE=，&S8"；王曙光等，$%%"；卢江杰等，$%%S）。

雷竹（="066-%+&("0% 75-6&%(#*%）（ 又名早竹）为我

国特有的优良笋用竹种，出笋早，产量高，经济效益

显著，在浙江、江西、安徽等南方省区得到了大规模

推广（ 刘力等，$%%&）。雷竹林开花现象十分 普 遍，

但结实率 很 低（$V W #V ）（ 胡 超 宗 等，&SS$）。 黄

坚钦等（&SSS）研 究 了 雷 竹 小 孢 子 发 生 和 雄 配 子 体

的发育，发现花药在发育中存在一些异常现象，可能

是引起雷竹结实率低的一个主要原因。本文进一步

研究了雷竹大孢子发生和雌配子体发育规律，探讨

结实率低的原因，为竹类植物的生殖生物学研究积

累资料，并为雷竹与其他竹种的杂交育种工作打下

良好的基础。

&6 材料与方法

;< ;= 试验材料

材料于 $%%# 年 ! 月采自浙 江 省 临 安 市 锦 城 镇

的平山村雷竹样地。采集不同发育阶段的小花，分

为花药未露头、花药刚露头、花药约 & X $ 伸出、花药

完全伸出 ! 个等级，在解剖镜下去除内外稃及雄蕊，

留下子 房，迅 速 置 于 F-- 固 定 液（8%V 酒 精 Y 冰 醋

酸 Y 福尔马林体积分数为S% Y # Y #）中固定并抽气，保

存于低温冰箱中，用于石蜡切片。

;< >= 研究方法

石蜡切片方法参照李正理（&SS"），但染色方法

有所不同。

染色：将 材 料 置 于 !V 硫 酸 铝 铵 溶 液 中 媒 染

& @，用清水冲洗 $% L<=，转入蒸 馏 水 中 放 置 # L<=，

再转入 %2 #V 苏木精染液中染色 9 W &" @。
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分色：将染好的材料用清水冲洗 $ %&’ 后放入

蒸馏水中放置 $ %&’，再转入 () 硫酸铝铵溶液中分

色 *$ + (, -，不断镜检，直到细胞质变为蓝色、细胞

核变为紫色。将 材 料 放 入 流 水 中 冲 洗 ., %&’ 即 可

脱水、封片。

将晾干后的载 玻 片 置 于 /01%23- 45", 显 微 镜

下观察，并用 /01%23- 678, 全自动照相系统拍照。

(# 结果与分析

!" #$ 子房结构

雷竹花芽形成雌蕊原基后，经过生长分化，形成

柱头、花柱及子房。柱头 . 裂，边缘具绒毛而成羽毛

状，展开后呈紫红色。花柱细长，白色，透 明。子 房

长圆锥型，上端与花柱相连而无节，下端延长与胎座

相连。子房一室，内具 * 个倒生胚珠，位于子房与胎

座之连接部分。胚珠呈柱状，受挤压而向下倾斜，无

明显合点而形成宽阔的合点域，外具 ( 层内外珠被。

在内外珠被顶部留有一小孔，为珠孔。珠被内包裹

着一珠心，珠心无柄，靠近珠孔，大孢子母细胞形成

时，其外层具 ( + . 层细胞，为厚珠心发育式。

!" !$ 大孢子发生

子房发育的早期，其内室中央表皮出现一微小

突起，即为胚珠原基。当花药长 *9 : %%，珠心长 ",
!% 时，出现孢原细胞的分化，此时未见内外珠被原

基的分化。孢 原 细 胞 位 于 珠 心 表 皮 下 第 ( 细 胞 层

中，该细胞体积明显偏大，长可达 *: !%，细 胞 质 浓

密，细 胞 核 也 较 周 围 细 胞 核 大（ 图 版" ; *）。随 后，

内珠被、外珠被相继分化，并很快包围珠心，同时孢

原细胞增大，直接发育成大孢子母细胞，伸长后可达

.$ !%。由于受挤压等力的作用，胚珠开始倒转（ 图

版" ; (）。大 孢 子 母 细 胞 染 色 体 进 行 自 我 复 制 后

经减数分裂一分为二，进入二分体时期。二分体中

的 ( 个细胞又迅速各自进行 * 次减数分裂，形成一

字排开的的四分体。四分体一端对着合点端（ 即合

点域），一端对着 珠 孔 端（ 图 版" ; .）。接 着，靠 近

珠孔端的 . 个大孢子相继退化而留下部分胼胝质体

（ 图版" ; !）。靠近合点端的功能大孢子周围不断

出现液泡（ 图 版" ; $），并 逐 渐 发 育 为 成 熟 功 能 大

孢子（ 图 版" ; "），从 而 进 入 雌 配 子 体 发 育 阶 段。

此时，小花雄蕊仍未伸出内外稃。

!" %$ 雌配子体发育

雌配子体的发育开始于成熟功能大孢子。当功

能大孢子成熟后，细胞壁逐渐解体，周围细胞相继消

融，四周液泡范围不断增大，同时大孢子细胞核进行

第 * 次有丝分裂进入 ( 核期，此时液泡四周与周围

细胞衔接处胼胝质体明显加厚（ 图版" ; 8）。接着

( 个核分别向珠孔和合点两极移动，并随后各 自 进

行第 ( 次有丝 分 裂，进 入 ! 核 期（ 图 版" ; :）。接

着，! 个细胞核各自进行第 . 次有丝分裂，形成两端

各有 ! 核的 : 核胚囊结构。而后两端各有一核移向

中央形成具有上下极核的中央细胞（ 图版" ; <=）。

珠孔端的 . 个 细 胞 核 形 成 具 有 * 个 卵 细 胞（ 图 版

" ; <>）和 ( 个助 细 胞（ 图 版" ; <?）组 成 的 卵 器，

其中卵细胞位于中间并靠近中央细胞，助细胞位于

两侧并靠近珠孔端。助细胞靠近胚囊壁的部分明显

加厚变密，形成丝状器（ 图版" ; <=）。而合点端的

. 个细胞核多次分裂形成多个 反 足 细 胞（ 图 版" ;
*,）。至此，成熟胚囊形成，雌配子体产生。成熟胚

囊由位于珠孔端的卵器、中间的中央细胞以及靠近

合点端的多个反足细胞组成。此时，花药未伸出或

只有一半伸出内外稃。

.# 讨论

%" #$ 雷竹子房与成熟胚囊结构

有关竹类植物的胚胎学研究资料很少，仅包括

毛竹（!"#$$%&’()"#& *+,$-&）（ 乔 士 义 等，*<:!）、寒 竹

（."-/%0%1(/1,&( /(2/%2*(）（ 胡成华等，*<<!）、巨

龙竹（3*0+2%)($(/,& &-0-),&）（ 王曙光等，(,,"）与月

月 竹（ 4*0&’2,%)($(/,& &-)",(0*0&-& ）（ 林 树 燕 等，

(,,<）等少数竹种的雌雄配子体发育，以及雷竹（ 黄

坚 钦 等， *<<< ） 和 爬 竹 （ 32*5(0%&’()"#,/
/-)2%5"#$$,/）（ 庞延军等，*<<!）的雄配子体发育规

律研究。

雷竹单子房，子房 * 室，内具 * 个倒生胚珠；双

珠被，厚珠心，蓼型胚囊；大孢子母细胞由 * 个雌性

孢原细胞直接发育而成，大孢子四分体呈线型。这

些特点与毛竹（ 乔士义等，*<:!）、寒竹（ 胡成华等，

*<<!）、巨龙竹（ 王曙光等，(,,"）及月月竹（ 林树燕

等，(,,<）的 子 房 构 造 基 本 相 同，也 与 水 稻（ 62#7(
&(’-8(）等作物相 似，具 备 了 禾 本 科 植 物 子 房 的 一 般

结构特点（ 杨弘远，(,,$）。

雷竹成熟胚囊 包 括 * 个 卵 细 胞、( 个 助 细 胞、(
个极核组成的中央细胞以及多个反足细胞。助细胞

具明显丝状器，与水稻等禾本科其他植物的成熟胚

囊类似（ 杨弘远，(,,$）。助细胞在植物受精过程中

起到引 导 雄 配 子 体 进 入 雌 配 子 体 的 作 用（ 胡 适 宜

等，(,,(），而 丝 状 器 增 大 了 与 周 围 细 胞 的 接 触 面

积，可能跟珠心与珠被之间的物质转运有关（ 刘穆，

(,,!）。董健等（*<:<）对水稻助细胞超微结构研究

表明，助细胞珠孔端细胞壁厚，合点端壁薄，具有极

"$
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性现象，且 # 个助细胞珠孔端存在明显的丝状器结

构，这与雷竹的胚囊结构相似，但是雷竹胚囊中 $ 个

助细胞均具有明显的丝状器结构（ 图版! % &’）。

反足细胞具有丰富的细胞质，与珠心相连处具

有发达的壁内突，在受精前后逐渐消失，因此被认为

跟胚胎发育的营养有关（ 杨弘远，$(("）。在禾本科

植物中，反足细胞变化最明显，水稻有 ) * "，"，" *
#(，#( * #"，+ * $( 个 等 不 同 报 道（ 杨 弘 远，$(("）。

反足细胞在发育初期进行有丝分裂，但以后主要进

行无丝分裂（ 戴伦焰等，#&+,；董健等，#&-&）。根

据观察，雷竹反足细胞至少在 #( 个以上，是否也进

行无丝分裂有待于进一步研究。

!" #$ 竹子结实率

竹子开花多具“ 花 而 不 实 ”的 现 象。 与 巨 龙 竹

（ 王曙光等，$((+）及月月竹（ 林树燕等，$((&）等竹

种相似，雷竹胚囊多数发育正常，但结实率很低。黄

坚钦等（#&&&）研究发现，雷竹雄配子体发育过程存

在 $ 种异常现象：#）在小孢子母细胞时期，当绒毡

层逐渐趋于解体，通过内表面向药室分泌腺质时，小

孢子母细胞却仍彼此粘连，引起减数分裂受阻，导致

败育；$）当小孢子母细胞减数分裂形成四分体时，

绒毡层仍处于发育阶段，不能向药室分泌物质，过早

形成的四分体呈现出败育迹象。以上 $ 种异常现象

都会导致雄 性 不 育。庞 延 军 等（#&&,）在 爬 竹 花 药

分化、造孢组织分化、小孢子形成和雄配子体形成等

时期均发现了 发 育 异 常 的 雄 蕊。 林 树 燕 等（$((&）

也发现在月月竹的花药发育过程中，小孢子收缩变

形现象十分普遍，可能是导致花粉活力低的重要原

因。所以，雄配子体的发育异常可能是导致部分竹

类 植 物 结 实 率 低 的 重 要 原 因 之 一。 何 奇 江 等

（$(()）认为 雷 竹 开 花 时 柱 头 很 少 露 出 稃 片 且 花 柱

多弯曲影响了雷竹花授粉。雌雄异熟（ 如巨龙竹）、

传粉有效性 低（ 如 月 月 竹）等 可 能 也 是 部 分 竹 类 植

物结实率低 的 影 响 因 素（ 王 曙 光 等，$((+；林 树 燕

等，$((&）。此外，在 调 查 过 程 中 发 现，由 于 临 安 等

地雷竹林长期采用覆盖等促成栽培措施，竹林内病

虫害普遍发生，在雷竹小花内部，常可见弱小蠕虫啃

食子房，严重影响了子房及花柱的发育。因此，造成

竹子结实率低的原因是多方面的，有性生殖任何一

个环节出现障碍，都将造成生殖的失败（ 梁春莉等，

$(("）。
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