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新疆阿魏雄性不育的细胞形态学研究
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资源与生态重点实验室ꎬ 乌鲁木齐 ８３００５２ꎻ ４. 西部干旱荒漠区草地资源与生态教育部重点实验室ꎬ 乌鲁木齐 ８３００５２ )

摘　 要: 新疆阿魏是特产于我国新疆的伞形科阿魏属多年生一次结实草本植物ꎬ属于国家二级保护的濒危

植物ꎮ 其种群中除了该科植物典型的雄全同株个体以外ꎬ还具有一定数量雄性不育的雌株ꎮ 为了探究新疆

阿魏的雄性不育现象及其影响因素ꎬ该文从细胞形态学角度对种群中的雌株以及雌花的形态特征进行了观

测ꎬ采用石蜡切片技术对功能性雌花雄蕊的花药败育过程进行了观察ꎮ 结果表明:(１)雌株 ３ 月底萌动ꎬ４
月中旬进入花期ꎬ５ 月底果实成熟ꎻ物候期与雄全同株个体相同ꎮ (２)植株高度(７１.００±１０.９２) ｃｍ 和直径

(７１.６７±１７.６４) ｃｍ、一级分支(２３.８３±２.０４)ꎻ基生叶长(３３.４１±１１.６３) ｃｍ、宽(２４.４７±８.６０) ｃｍꎻ在植株大小、
基生叶大小等方面雌株与雄全同株个体无差异ꎮ (３)在雌株上ꎬ一级分支和二级分支均为雌花序ꎬ均可结

实ꎻ雌花序的伞幅数 /每复伞花序(１３.２２±４.７０)、花数 /每花序(１２.０３±２.３０)、总花数 /每复伞花序(１５９.０８)
均高于两性花序ꎻ雌株比雄全同株个体产生更多可结实的花ꎬ形成更多具有杂种优势的异交后代ꎮ (４)雌花

序中ꎬ花排列紧密ꎬ花间距小于两性花序和雄花序ꎻ开花时ꎬ雌花花瓣微微张开ꎬ与两性花、雄花花瓣向下反

折的形态明显不同ꎮ (５)功能性雌花的花瓣形态、雌蕊形态及大小与两性花 /雄花无差异ꎬ但是花瓣大小

[长(１.７９±０.３９) ｍｍ、宽(１.１０±０.２１) ｍｍ]、雄蕊长度(０.６ ~ １.３) ｍｍ 最小ꎬ花药退化ꎬ无花粉ꎮ (６)在雌花

退化雄蕊的花药发育过程中ꎬ出现了花药壁和雄配子体的异常发育ꎻ花药败育发生在造孢细胞时期至小孢

子四分体时期ꎮ 综上所述ꎬ新疆阿魏雄性不育植株的营养供给与雄全同株个体相同ꎬ但是资源分配模式不

同ꎻ功能性雌花在形态和功能上明显区别于两性花和雄花ꎻ其雄蕊败育的主要影响因素是药壁结构的异常

发育ꎬ尤其是绒毡层的缺失导致了小孢子败育ꎮ
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ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｓ ｓｉｍｉｌａｒ ａｓ ａｎｄｒｏｍｏｎｏｅｃｙꎬ ｂｕｔ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅ ｑｕｉｔｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔꎻ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ / ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ
ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎻ ａｂｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓꎬ ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｃｋ ｏｆ ｔａｐｅｔｕｍꎬ ｃａｕｓｅｄ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔꎬ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓꎬ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙꎬ ｃｙｔｏｌｏｇｙ

　 　 植物雄性不育(ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬＭＳ)是指被子植

物有性繁殖过程中两性花因花粉败育、无法产生

花粉而丧失雄性功能的遗传现象ꎮ 在显花植物中

雄性不育广泛存在ꎬ现已在 ４３ 科 １６２ 属 ３２０ 种、
６１７ 品种 /杂种中被发现(Ｋａｕｌꎬ １９８８ꎻ 郝岗平等ꎬ
２００３)ꎬ常由遗传物质变异、营养缺乏、环境刺激等

内 /外部因素引起(李泽福等ꎬ２０００)ꎮ 能够引发植

物雄性不育的因素多种多样ꎬ因而对于雄性不育

的分类也就有多种方式ꎮ 目前ꎬ研究成果较丰富、
实际应用价值较高的植物雄性不育分类系统是按

照导致雄性不育的基因型组成来进行划分ꎬ将植

物雄性不育分为细胞质雄性不育( ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｍａｌｅ
ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬＣＭＳ) 和细胞核雄性不育 ( ｎｕｃｌｅｕｓ ｍａｌｅ
ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬＮＭＳ)两种类型ꎮ 其中ꎬ细胞质雄性不育

也称为核质互作雄性不育ꎬ是由来源于细胞核与

细胞质的两套基因相互作用而产生植物的不育

性ꎻ与之相对的是细胞核雄性不育ꎬ它由细胞核的

不育基因所控制ꎮ 细胞质雄性不育属于母性遗

传ꎬ因其易于保存而在杂种优势利用的实践活动

中广泛应用ꎬ在作物的育种和选种工作中取得了

理想的生产效益(黄晋玲和杨素英ꎬ１９９８ꎻ范彦君

等ꎬ２０１７ꎻ石凤岩等ꎬ２０１８ꎻ王文然等ꎬ２０１９)ꎬ具有

广阔的理论研究意义和应用推广价值ꎮ
新疆 阿 魏 ( Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ ) 是 伞 形 科

(Ｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒａｅ)阿魏属(Ｆｅｒｕｌａ Ｌ.)一种多年生一次

结实的草本植物ꎬ是我国新疆的特有种ꎬ仅分布于

新疆伊宁县拜什墩农场附近海拔 ７５０ ~ １ ２００ ｍ 的

蒿属荒漠上(中国科学院«中国植物志»编委会ꎬ
１９９２)ꎮ 作为药用阿魏植物之一ꎬ新疆阿魏植株分

泌的具有特殊葱蒜样臭味的油胶树脂是药材市场

上必不可少的中药“阿魏”ꎬ具有截疟、消积、解毒

等功效ꎬ可用于治疗胃病、风湿病、消化不良等ꎬ具
有重要的药用价值ꎮ 同时ꎬ它还是新疆西部早春

草场上的牧草之一ꎬ具有一定的饲用价值(沈观
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冕ꎬ１９８６ꎻ何爽和谭敦炎ꎬ２００２)ꎮ 正是由于新疆阿

魏重要的药用价值和经济价值ꎬ多年来人们大肆

采挖和过度放牧ꎬ导致其资源储量急剧减少ꎬ被列

为国家Ⅱ级重点保护野生植物(国家林业和草原

局 农业农村部ꎬ２０２１)ꎮ 因此ꎬ大力开展新疆阿魏

的资源现状调查、加强种质资源保护及人工繁育

已经迫在眉睫ꎮ
课题组在新疆伊宁县拜什墩农场及其周边的

山前荒漠上对新疆阿魏花期居群进行观察时发

现ꎬ居群中除了伞形科植物中典型的雄全同株个

体(植株上同时具有雄花和两性花的两性个体)以
外ꎬ不同居群中都具有少量雄性不育的雌株(由雄

蕊败育、雌蕊发育正常的功能性雌花构成的单性

个体)ꎬ约占开花植株总量的 ２.０％( ｎ ＝ ６００ꎬ１９９７
年)、４.２％(ｎ＝ ９４７ꎬ２０１９ 年)ꎮ 这些雄性不育的单

性植株促进了居群的杂种优势作用ꎬ提高了雌性

适合度和居群生产效率ꎬ是新疆阿魏种质资源培

育的理想材料ꎬ在改善其濒危现状方面具有重要

作用ꎮ 因此ꎬ为了探究新疆阿魏的雄性不育现象

及雄蕊败育的关键制约因子ꎬ本文从细胞形态学

角度对新疆阿魏雄性不育植株上功能性雌花的形

态特征及其不育雄蕊的花药发育过程进行了比较

性研究ꎬ分析了雄蕊发育异常的部位和发生败育

的时期ꎬ探讨了功能性雌花小孢子败育的主要影

响因素ꎬ以期为后续深入开展新疆阿魏雄性不育

的遗传学和分子机制研究、性系统变异演化机制

研究奠定基础ꎬ为新疆阿魏资源保护、人工繁殖驯

化和优良种质资源培育等生产实践提供借鉴ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 雌株、功能性雌花的形态特征

随机标记雌株、雄全同株个体各 １０ ~ ２０ 株ꎮ
记录植株大小、基生叶大小等特征ꎬ包括株高、直
径、一级分支数目、叶长、叶宽等ꎻ记录植株上的花

序结构特征ꎬ包括花序大小、花朵组成及其数目ꎬ
以及功能性别分化特征ꎮ 盛花期时ꎬ在雌株和雄

全同株个体上随机采集功能性雌花和两性花各 ３０
朵(１ ~ ２ 朵花 /每株)ꎬ观察记录花的形态特征ꎬ包
括花萼、花瓣、雄蕊和雌蕊等的颜色、形态和大小ꎬ
比较不同性别功能花的结构差异ꎬ制作图版ꎮ 同

时ꎬ采集盛开的雌花序ꎬ保存在 ＦＡＡ 固定液中ꎬ对
雌花进行生物学绘图ꎮ

１.２ 花药败育过程的细胞学观察

采集雌株上不同发育时期的花序ꎬ保存在

ＦＡＡ 固定液中ꎮ 采用常规石蜡切片技术、爱氏苏

木精染色ꎬ制备雌花发育过程的石蜡切片ꎮ 切片

厚度 ５ ~ １０ ｕｍꎬ加拿大树胶封片ꎮ Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＨ￣２
型光学显微镜下观察花期不同时段花药的发育情

况ꎬ与两性花雄蕊的发育过程 (何爽和谭敦炎ꎬ
２０１１)相比较ꎬ分析功能性雌花的花药败育过程ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 雌株、功能性雌花的形态特征

休眠芽于每年 ３ 月底开始萌动ꎬ长出新叶ꎻ进
入繁殖生长的植株于 ４ 月初在基生叶的中央长出

繁殖枝ꎻ４ 月中旬进入花期ꎬ５ 月底果实成熟ꎮ 雌

株的物候期与雄全同株个体相同ꎮ
盛花期时ꎬ雌株基生叶的叶长(３３.４１±１１.６３)

ｃｍ、叶宽(２４.４７±８.６０) ｃｍꎬ与雄全同株个体[叶长

(３４.１３±８.８４) ｃｍ、叶宽(２４.７６±８.４２) ｃｍ]在基生

叶大小方面无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 雌株的平均高

度(７１.００±１０.９２) ｃｍ、直径(７１.６７±１７.６４) ｃｍ、一
级分支数目(２３.８３±２.０４)ꎬ与雄全同株个体[平均

高度(７８.０３±１０.５４) ｃｍ 、直径(７１.６９±１７.９７) ｃｍ、
一级分支(２５.５６±４.３８)]在植株大小方面也无差

异(图 １)(Ｐ>０.０５)ꎮ
在雄全同株个体上ꎬ每个一级分支的顶端具

有 １ 个两性花序ꎬ其下方分布有 ３ ~ ６ 个雄花序(图
１:Ａ)ꎻ果期时ꎬ仅一级分支顶端的两性花序可以形

成果实ꎮ 在雌株上ꎬ一级分支顶端及其下方的所

有花序均由功能性雌花构成ꎬ各级分支上的花均

可结实(图 １:Ｂ)ꎮ
雌花序的伞幅数 /每复伞花序(１３.２２±４.７０)ꎬ

每花序有(１２.０３±２.３０)朵花ꎬ均高于两性花序[伞
幅数 /每复伞花序 ( １０. ７９ ± ３. ６０)、花数 /每花序

(１１.１５ ± ２. １１)] 和雄花序 [伞幅数 /每复伞花序

(１１.０５±２.０３)、花数 /每花序(１１.１３±２.６１)] (Ｐ<
０.０５)(图 ２)ꎮ 因而ꎬ每个雌花序共有 １５９. ０８ 朵

花ꎬ大于两性花序(１２０.２９)和雄花序(１２２.９９)ꎮ
在雌花序中ꎬ花排列紧密ꎬ花间距小于两性花

序和雄花序(图 ３)ꎮ 开花时ꎬ功能性雌花的花瓣微

微张开ꎬ雌蕊高举出花瓣ꎬ不育雄蕊从花瓣间隙中

伸出ꎻ完全开放的两性花和雄花花瓣向下反折、雌 /
雄蕊完全暴露出来ꎬ在形态上与雌花明显不同(图 ３)ꎮ

４５６１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ａ. 雄全同株个体ꎬ红色箭头示两性花序ꎬ玫红色箭头示雄

花序ꎻ Ｂ. 雌株ꎮ
Ａ. Ａｎｄｒｏｍｏｎｏｃｉｏｕｓ ｐｌａｎｔꎬ ｒｅｄ ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅ
ｕｍｂｅｌꎬ ａｎｄ ｒｏｓｅ ｒｅｄ ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍａｌｅ ｕｍｂｅｌꎻ Ｂ. Ｆｅｍａｌｅ
ｐｌａｎｔ.

图 １　 新疆阿魏不同性别的植株
Ｆｉｇ. １　 Ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｅｓ ｉｎ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ

相同字母表示无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎻ 不同字母表示差异

显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ> ０.０５)ꎻ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 ２　 新疆阿魏不同性别花序统计
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｅｓ ｏｆ ｕｍｂｅｌｓ

ｉｎ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ

在花萼和花瓣的形态上ꎬ功能性雌花、两性花

和雄花之间无差异ꎮ 其花萼很小、淡绿色、卵形ꎬ
花瓣均为黄色、椭圆形、外面被毛ꎬ顶端向内弯曲ꎬ
中脉处向内微凹ꎮ 但在花瓣大小方面ꎬ不同性别

花之间差异较大ꎬ其中ꎬ雌花花瓣最小[长(１.７９±
０.３９) ｍｍ、宽(１.１０±０.２１) ｍｍ]ꎬ两性花最大[长
(２.４９±０.３２) ｍｍ、宽(１.６３±０.２３) ｍｍ]ꎬ雄花较大

[长(２. ０８ ± ０. ３２) ｍｍ、宽(１. ３１ ± ０. １８) ｍｍ] (Ｐ<
０.０１)ꎮ 雌花的雌蕊形态及其大小均与两性花相

同ꎬ均为花柱 ２ꎬ分离ꎬ基部扁平圆锥状ꎬ边缘增宽、
波状ꎬ柱头增粗呈头状ꎬ子房下位(图 ４)ꎮ 雌花所

产果实的形态和大小均与两性花相同ꎬ结实很高

(图 １: Ｂ)ꎬ其雌蕊可育ꎮ 两性花和雄花的雄蕊均

由蝶形的花药、棒状的花丝构成ꎬ雄蕊长度分别为

(４.６１±０.６１) ｍｍ、(４.０１±０.５２) ｍｍ(Ｐ>０.０５)ꎻ花
开放后花丝伸展ꎬ雄蕊直立ꎬ花药开裂、散粉(图

３)ꎮ 功能性雌花的 ５ 枚雄蕊形态相同ꎬ均为匙形ꎬ
短棒状花丝上部稍膨大的部分为退化的花药(图

３ꎬ图 ４)ꎮ 雌花的雄蕊长度(０.６ ~ １.３ ｍｍ)远小于

两性花和雄花ꎬ其花药形态异常ꎬ不开裂ꎬ无花粉ꎬ
为雄性功能丧失的退化雄蕊ꎮ
２.２ 雌花花药败育过程的细胞学观察

两性花可育雄蕊的花药有 ４ 个小孢子囊(图

版Ⅰ:１)ꎮ 在每个小孢子囊中ꎬ花药壁分化为表皮、
药室内壁、中层、绒毡层 ４ 层结构ꎬ小孢子正常发

育(图版Ⅰ:２)ꎮ 随着中层、绒毡层相继解体ꎬ雄配

子体进一步发育ꎮ 散粉前ꎬ药室内壁细胞的径向

壁木质化ꎬ药壁仅存表皮和纤维层两层结构(图版

Ⅰ:３)ꎮ
功能性雌花的 ５ 个雄蕊均发生败育(图版Ⅰ:

４)ꎮ 败育雄蕊的花药有 ２ ~ ４ 个小孢子囊(图版Ⅰ:
５)ꎮ 在花药的发育过程中ꎬ所有小孢子囊均出现

异常现象ꎬ都不能形成与可育雄蕊相同的花药室ꎬ
都不能产生发育完全的雄配子体ꎬ最终使整个花

药空瘪、无花粉(图版Ⅰ:６)ꎮ 雌花的 ５ 枚雄蕊都不

能产生花粉ꎬ其败育程度一致ꎮ
２.２.１ 花药室发育异常 　 在花药发育的早期阶段ꎬ
雌花败育雄蕊的药壁组织表现出与两性花可育雄

蕊相同的发育过程ꎮ 孢原细胞时期ꎬ表皮细胞呈

径向延长的矩形ꎬ细胞排列紧密ꎬ胞质较浓厚ꎬ染
色较深ꎬ细胞核大而明显(图版Ⅰ:７)ꎮ 在四棱形、
幼小花药的角隅处ꎬ表皮下分化出一个孢原细胞ꎮ
孢原细胞经平周分裂ꎬ生成外层的初级花药壁细

胞和内层的初级造孢细胞ꎮ 造胞细胞时期ꎬ初级

药壁细胞经多次平周和垂周分裂后ꎬ形成 ３ ~ ４ 层

比表皮细胞小、呈多边形、近等径、胞质染色较浅、
核较小的次级药壁细胞(图版Ⅰ:７－８)ꎮ 其中ꎬ靠
近表皮的 １ 层次级药壁细胞进一步分化ꎬ细胞径

向延长ꎬ体积增大ꎬ形成药室内壁的细胞层(图版

Ⅰ:１－２、９)ꎮ
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１. 两性花ꎻ ２. 雄花ꎮ ３ꎬ ４. 功能性雌花　 ３. 示雌花侧视ꎻ ４. 示雌花俯视ꎮ ａ. 花药ꎻ ｂ. 花丝ꎻ ｃ. 雌蕊ꎻ ｄ. 花瓣ꎮ
１. Ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｅꎻ ２. Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ. ３ꎬ ４. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ 　 ３. Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｓꎻ ４. Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ
ｆｌｏｗｅｒｓ. ａ. Ａｎｔｈｅｒꎻ ｂ. Ｆｉｌａｍｅｎｔꎻ ｃ. Ｐｉｓｔｉｌꎻ ｄ. Ｐｅｔａｌ.

图 ３　 新疆阿魏不同性别的花
Ｆｉｇ. ３　 Ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｅｓ ｉｎ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ

１. 功能性雌花ꎻ ２. 雌蕊ꎮ ３ꎬ４. 退化雄蕊 　 ３. 退化雄蕊的

侧面观ꎻ ４. 退化雄蕊的正面观ꎮ ａ. 可育雌蕊ꎻ ｂ. 退化雄

蕊ꎻ ｃ. 花瓣ꎻ ｄ. 花萼ꎻ ｅ. 子房ꎻ ｆ. 花梗ꎻ ｇ. 柱头ꎻ ｈ. 花柱ꎻ
ｉ. 形态异常的花药ꎻ ｊ. 极短的花丝ꎮ (谭黎霞绘图)
１. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒꎻ ２. Ｐｉｓｔｉｌ. ３ꎬ４. Ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｓｔａｍｅｎ　
３. Ｓｉｄｅ ｖｉｅｗ ｏｆ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｓｔａｍｅｎꎻ ４. Ｆｒｏｎｔ ｖｉｅｗ ｏｆ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ
ｓｔａｍｅｎ. ａ. Ｎｏｒｍａｌｌｙ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｐｉｓｔｉｌꎻ ｂ. Ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｓｔａｍｅｎꎻ
ｃ. Ｐｅｔａｌꎻ ｄ. Ｃａｌｙｘꎻ ｅ. Ｏｖａｒｙꎻ ｆ. Ｐｅｄｉｃｅｌꎻ ｇ. Ｓｔｉｇｍａꎻ ｈ. Ｓｔｙｌｅꎻ
ｉ. Ａｂｎｏｒｍａｌ ａｎｔｈｅｒｓꎻ ｊ. Ｓｈｏｒｔ ｆｉｌａｍｅｎｔｓ. (Ｄｒａｗｎ ｂｙ ＴＡＮ Ｌｉｘｉａ)

图 ４　 新疆阿魏功能性雌花的形态结构
Ｆｉｇ. ４　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｎ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ

　 　 药室内壁形成后ꎬ雌花败育雄蕊的花药壁发

育过程与两性花可育雄蕊明显不同ꎮ 可育雄蕊的

花药在 １ 层药室内壁细胞的内侧ꎬ还分化出了中

层和绒毡层ꎮ 随后ꎬ在小孢子母细胞时期ꎬ中层逐

渐解体ꎬ形成了由表皮、药室内壁、绒毡层 ３ 层细

胞共同构成的花药壁(图版Ⅰ:１－２)ꎮ 随着小孢子

产生、雄配子体形成ꎬ绒毡层逐渐解体ꎬ药室内壁

细胞的径向壁纤维化加厚ꎬ形成了由表皮和纤维

层构成的花药壁结构(图版Ⅰ:３)ꎮ 但是ꎬ在败育

雄蕊的花药中ꎬ药壁组织的进一步分化出现了异

常ꎮ 败育花药在药壁的整个发育过程之中ꎬ始终

都没有发生中层和绒毡层的分化(图版Ⅰ:７－９)ꎮ
到了小孢子母细胞时期ꎬ药室内壁之内的其他各

层药壁细胞相继解体(图版Ⅰ:１０－１１)ꎮ 之后ꎬ在
小孢子母细胞、小孢子解体时ꎬ药室内壁细胞发生

了径向壁的纤维化加厚ꎬ形成了由表皮和纤维层

构成的两层花药壁(图版Ⅰ:１２)ꎮ
伴随着花药壁的异常发育和生殖细胞的解体ꎬ

小孢子囊之间的药隔组织出现了降解(图版Ⅰ:１３－
１５)ꎮ 首先是细胞核降解(图版Ⅰ:１３)ꎬ随后整个原

生质体全部解体(图版Ⅰ:１４)ꎬ仅留下了细胞壁ꎬ形
成大量“巢穴状”的空腔(图版Ⅰ:１５)ꎮ 此后细胞壁

也随之解体ꎬ其残留物连接在一起ꎬ共同构成一个

染色较深的区域(图版Ⅰ:４)ꎮ 最终花药室发生收

缩、变形ꎬ形成仅由一层表皮构成的异常结构ꎮ
２.２.２ 小孢子发育异常 　 在早期四棱形花药原基

的角隅处ꎬ其表皮下的孢原细胞经有丝分裂形成

初级造孢细胞ꎬ继而分化为次级造孢细胞(图版Ⅰ:
７)ꎮ 在雌花败育雄蕊和两性花可育雄蕊的发育过

程中ꎬ均能观察到孢原细胞到次级造胞细胞的正

常发育阶段ꎮ
次级造孢细胞形成之后ꎬ功能性雌花与两性

花呈现了不同的发育特征ꎮ 在两性花的花粉囊

中ꎬ次级造胞细胞进一步分化为小孢子母细胞ꎮ
伴随着药壁组织分化出分泌型绒毡层 (图版Ⅰ:
２)ꎬ小孢子母细胞减数分裂ꎬ形成小孢子四分体ꎮ
随后ꎬ小孢子四分体的胼胝质鞘被酶解ꎬ释放出小

孢子ꎮ 随着绒毡层的逐渐解体ꎬ小孢子继续发育

为二核花粉ꎬ 直至散粉前发育为三核花粉ꎮ 而在
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１－３. 可育雄蕊ꎬ小孢子囊的完整结构ꎬ示绒毡层和药室内壁　 １. ×１００ꎻ ２. ×４００ꎻ ３. 纤维层 ×２００ꎮ ４－６. 败育雄蕊　 ４. 功能性雌
花ꎬ示退化花药 ×４０ꎻ ５. 两个小孢子囊均败育 ×１３２ꎻ ６. 小孢子囊空腔ꎬ无花粉 ×１３２ꎮ ７－９. 败育雄蕊ꎬ造孢细胞时期　 ７. 次级药
壁细胞和次级造孢细胞 ×２００ꎻ ８. 次级药壁细胞和解体的次级造孢细胞 ×２００ꎻ ９. 药室内壁分化ꎬ无明显的中层和绒毡层 ×２００ꎮ
１０－１２. 败育雄蕊ꎬ小孢子母细胞时期ꎬ药室内壁以内的药壁细胞解体　 １０. ×２００ꎻ １１. ×４００ꎻ １２. 小孢子母细胞解体 ×４００ꎮ １３－
１５. 败育雄蕊ꎬ药隔薄壁组织解体 　 １３. 细胞核解体 ×２６４ꎻ １４. 原生质体解体 ×２６４ꎻ １５. 仅剩细胞壁的“巢穴状”空腔 ×４００ꎮ
Ｔａ. 绒毡层ꎻ Ｅｎ. 药室内壁ꎻ Ｅｐ. 表皮ꎻ ＳＣ. 造孢细胞ꎻ ＰＣ. 药壁细胞ꎻ ＭＭＣ. 小孢子母细胞ꎻ ＦＬ. 纤维层ꎻ ＰＧ. 花粉粒ꎻ ＤＡ. 退
化花药ꎮ
１－３. Ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎬ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｗｅｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａｎｇｉｕｍꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔａｐｅｔｕｍ ａｎｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ　 １. ×１００ꎻ ２. ×４００ꎻ ３. Ｆｉｂｒｏｕｓ ｌａｙｅｒ
×２００. ４－ ６. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｔａｍｅｎ 　 ４. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ａｎｔｈｅｒ ｗｉｔｈ ａｒｒｏｗ × ４０ꎻ ５. Ａｂｏｒｔｉｏｎ ｉｎ ｂｏｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａｎｇｉａ ×１３２ꎻ ６. Ｎｏ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａｎｇｉｕｍ ×１３２. ７－９. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎬ ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌ ｓｔａｇｅ　 ７. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌｓ ×２００ꎻ ８. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ａｂｏｒｔｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌ ×２００ꎻ ９. Ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓ ｄｉｆｆｅｒｉａｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ ｂｕｔ ｎｏ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｔａｐｅｔｕｍ ×２００. １０－１２. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎬ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ ｓｔａｇｅꎬ ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｅｘｃｅｐｔ
ｆｏｒ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ　 １０. × ２００ꎻ １１. × ４００ꎻ １２. Ａｂｏｒｔｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ × ４００. １３－１５. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｔａｍｅｎꎬ ａｂｏｒｔｅｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｔｉｓｓｕｅ 　 １３.
Ｎｕｃｌｅｕｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ×２６４ꎻ １４. Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ×２６４ꎻ １５. Ｏｎｌｙ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ ｌｅｆｔ ×４００. Ｔａ. Ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ Ｅｐ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ
ＳＣ. Ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌꎻ ＰＣ. Ｐａｒｉｅｔａｌ ｃｅｌｌꎻ ＭＭＣ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ ＦＬ. Ｆｉｂｒｏｕｓ ｌａｙｅｒꎻ ＰＧ. Ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎꎻ ＤＡ. Ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ａｎｔｈｅｒ.

图版 Ⅰ　 新疆阿魏功能性雌花退化花药的发育过程
ＰｌａｔｅⅠ　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ａｎｔｈｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｎ Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ

雌花的花药上ꎬ次级造孢细胞在其进一步发育的

过程中出现了异常ꎬ表现为以下两种情形:(１)次

级造孢细胞解体ꎮ 雄配子体发育停滞ꎮ 因而ꎬ在
小孢子囊中形成了无花粉的空腔(图版Ⅰ:８－９)ꎮ

(２)次级造孢细胞继续发育至小孢子母细胞阶段ꎬ
但是ꎬ小孢子母细胞未能完成减数分裂而在形成

小孢子四分体之前发生了解体(图版Ⅰ:１０－１２)ꎬ
即小孢子母细胞发生解体ꎬ或者形成小孢子二分
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体后解体ꎮ 最终ꎬ使得次级造孢细胞不能继续发

育而生成小孢子ꎮ
由此ꎬ随着花粉囊中的造孢细胞、药壁细胞相

继解体ꎬ以及药隔组织的退化解体ꎬ花药收缩变

形ꎬ最终形成空瘪、无花粉的畸形花药ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 新疆阿魏雄性不育与雄全同株的关联

新疆阿魏在与其生境相适应的进化历程中ꎬ
形成了种群特有的资源利用和能量分配模式ꎬ建
立了独特的性系统类型ꎮ 在其种群中ꎬ雄性不育

植株与雄全同株个体的植株大小和叶片大小相

似ꎬ能够为植物繁殖提供相近的营养供给ꎮ 功能

性雌花的雌蕊形态及其结实情况与两性花相同ꎬ
其繁殖力相同ꎮ 但是ꎬ雌花产生的种子均为具有

杂种优势的异交后代ꎬ对新疆阿魏种群雌性适合

度的提高具有较大贡献ꎮ 为了达到营养和能量的

最优配置ꎬ减少资源浪费ꎬ雄性不育植株降低了对

雄性器官的资源分配(Ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｕｌｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ
新疆阿魏雄性不育植株通过功能性雌花的花药败

育减少了对雄蕊的资源投入ꎬ而将植株能量用于

形成雌蕊ꎬ产生更多的雌花ꎬ以生产更多的异交后

代ꎮ 这种雌株与雄全同株个体共存的性系统反映

了该植物特有的资源配置模式ꎮ 然而ꎬ雄性不育

的雌株在雄全同株性系统变异与演化过程中的作

用如何ꎬ它是否代表了性系统进化的方向ꎬ这些问

题都有待于进一步研究ꎬ并加以验证ꎮ
３.２ 雄蕊发育异常的部位

Ｋｏｌｒｅｕｔｅｒ 在 １７６３ 年首次观察报道了植物的雄

性不育现象(Ｅｒｎｓｔꎬ １９８６)ꎮ 随后ꎬ学者们在对雄

性不育材料的细胞学研究中多次报道了药壁发育

异常和雄性生殖细胞的发育异常 ( Ｏｖｅｒｍａｎ ＆
Ｗａｒｍｋｅꎬ １９７２ꎻ 徐树华ꎬ１９８０ꎻＪａｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８２ꎻ 耿

三省等ꎬ１９９４ꎻ郭东林等ꎬ２００５ꎻ胡静静等ꎬ２０１０ꎻ李
彬等ꎬ２０１５ꎻ范彦君等ꎬ２０１６ꎻ王文然等ꎬ２０１９)ꎮ 与

新疆阿魏雄全同株个体上两性花可育雄蕊的花药

发育过程(何爽和谭敦炎ꎬ２０１１)相比较ꎬ雄性不育

植株上功能性雌花的花药壁组织没有绒毡层和中

层的分化ꎬ致使其药壁的结构发生异常ꎬ以及次级

造孢细胞在向小孢子四分体发育的过程中逐渐败

育、解体ꎬ阻断了小孢子的生成过程ꎬ不能产生成

熟的花粉ꎮ 因而ꎬ在新疆阿魏雄性不育植株上ꎬ雄

蕊因其花药在结构上和生理性的改变而丧失了雄

性的功能ꎬ最终形成了功能性的雌花ꎮ 这些功能

性雌花的花药异常发育的部位与前人对于其他雄

性不育植物材料的研究结果基本一致ꎮ
３.３ 花粉败育的时期及原因

新疆阿魏雄性生殖细胞的败育表现为次级造

孢细胞、小孢子母细胞、小孢子二分体等结构的败

育解体ꎮ 因而ꎬ其花粉的败育过程是发生在次级

造孢细胞至小孢子母细胞阶段ꎬ或是小孢子母细

胞至四分体阶段ꎮ 这一结果符合前人对于双子叶

植物雄性生殖细胞的败育发生在造孢细胞时期至

四分体时期的相关描述( Ｌａｓｅｒ ＆ Ｌｅｒｓｔｅｒｎꎬ １９７２ꎻ
Ｃｂａｕｂａｎꎬ１９９０ꎻ谢潮添等ꎬ２００４ꎻ孙帅等ꎬ２０１６)ꎮ

在导致雄性不育的影响因素研究中ꎬ小孢子

败育与绒毡层异常发育之间关系的研究一直备受

关注ꎮ 多数学者认为ꎬ由于绒毡层异常ꎬ导致了小

孢子异常发育或营养不良而败育(Ｂｒｏｏｋｓ ＆ Ｃｈｉｅｎꎬ
１９６６ꎻ Ｖａｓｉｌꎬ １９６７ꎻ Ｎａｒｋｈｅｄｅꎬ １９６８ꎻ 潘 坤 清ꎬ
１９７９ꎻ高鸿善等ꎬ１９９２ꎻ张英涛等ꎬ１９９６ꎻＴｓｖｅｔｏｖａ ＆
Ｅｌｋｏｎｉｎꎬ ２００３ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 但也有人认为

绒毡层异常正是小孢子败育的结果(孙蒙祥和王

灶安ꎬ１９９１)ꎮ 在新疆阿魏功能性雌花的幼小花药

中ꎬ孢原细胞分化形成药壁细胞和造孢细胞以后ꎬ
药壁组织异常发育ꎬ没有形成绒毡层ꎮ 此时ꎬ次级

造孢细胞发育正常ꎮ 但在随后的发育过程中ꎬ次
级造孢细胞或小孢子母细胞发生了败育ꎮ 鉴于新

疆阿魏败育花药的绒毡层异常发育早于次级造孢

细胞或小孢子母细胞的败育ꎬ因而ꎬ其次级造孢细

胞及小孢子母细胞的败育均与绒毡层的异常发育

有直接关系ꎮ 造孢细胞至小孢子四分体的发育时

期正是细胞生理活动活跃的时期ꎬＤＮＡ 复制、转录

以及蛋白质合成最旺盛ꎬ对能量合成和营养物质

的需求量最大ꎬ极易受遗传因素及各种生理条件

变化的影响(王伟等ꎬ１９９８ꎻ李泽福等ꎬ２０００)ꎮ 绒

毡层作为紧邻雄性生殖细胞的花药壁最内一层结

构ꎬ是雄蕊储存营养的主要部位以及雄性生殖细

胞获 得 营 养 物 质 的 重 要 枢 纽 ( 胡 适 宜ꎬ １９８２ꎻ
Ｐａｃｉｎｉꎬ １９９７ꎻ 何爽等ꎬ２０１１)ꎮ 新疆阿魏早期花药

发育的次级造孢细胞分化ꎬ小孢子母细胞减数分

裂ꎬ直至小孢子四分体形成过程中所需的大量营

养物质和能量ꎬ都依赖于在其双核的分泌型绒毡

层细胞中合成与贮存ꎬ并释放到小孢子囊中ꎬ再传

递给它们ꎮ 而绒毡层的缺失ꎬ会导致该发育时期

８５６１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



的营养和能量供给无法保障ꎮ 新疆阿魏功能性雌

花的不育雄蕊中始终都没有绒毡层的结构ꎬ直接

导致小孢子囊中营养物质、能量供应和输送受阻ꎬ
从而引起次级造孢细胞或小孢子母细胞因营养不

良、发育停滞而败育解体ꎬ并最终造成了小孢子败

育的结果ꎮ 因此ꎬ绒毡层的缺失ꎬ是导致新疆阿魏

花粉败育的最主要影响因素ꎮ 那么ꎬ新疆阿魏绒

毡层细胞发育的分子机理如何ꎬ其雄性不育的类

型及调控的分子机制是怎样的ꎮ 对于这些问题的

回答ꎬ将有待于今后进一步开展该植物雄性不育

的遗传学和分子机制研究ꎬ并以此为新疆阿魏雄

性不育系诱导、种质资源保护与拯救等生产实践

提供理论指导与借鉴ꎮ
综上所述ꎬ在新疆阿魏雄性不育植株上ꎬ功能

性雌花的雄蕊形态变为匙形ꎬ花药严重收缩、空
瘪ꎮ 雄蕊的败育主要体现在药壁组织和雄配子体

的异常发育ꎮ 雄性生殖细胞的败育发生在造孢细

胞至小孢子四分体时期ꎮ 药壁细胞的异常发育ꎬ
尤其是绒毡层的缺失ꎬ导致了小孢子因营养缺乏

而发生败育ꎮ
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