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峨眉拟单性木兰雄性不育的细胞
形态学及生理生化特性研究
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摘　 要: 峨眉拟单性木兰(Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ)是木兰科(Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ)拟单性木兰属(Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ)的常绿

乔木ꎬ属于国家Ⅰ级保护的极度濒危植物ꎮ 为探究峨眉拟单性木兰两性花中雄性败育发生的时期及花药不

同发育时期的生理生化特性ꎬ以两性花中的不育雄蕊和雄花中的可育雄蕊为材料ꎬ利用石蜡切片观察 ２ 种

雄蕊的花药发育过程ꎬ并测定不同发育时期的可溶性糖、可溶性蛋白、脯氨酸的含量ꎬ分析过氧化氢酶

(ＣＡＴ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)的活性ꎮ 结果表明:(１)不育雄蕊与可育雄蕊在减速分裂时期出现明显差异ꎬ不
育雄蕊的绒毡层致密、没有发育ꎬ四分体未形成ꎬ随后解体ꎬ花粉囊中无花粉ꎻ可育雄蕊的绒毡层和小孢子母

细胞发育正常ꎬ成熟时花粉囊开裂ꎬ花粉粒溢出ꎮ (２)不育雄蕊的可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、脯氨酸含

量ꎬ在减数分裂时期、单核期和花粉成熟期都显著低于可育雄蕊ꎮ (３)不育雄蕊 ＰＯＤ 活性整体呈上升趋势ꎬ
在减数分裂时期、单核期和花粉成熟期都显著高于可育雄蕊ꎻ不育雄蕊 ＣＡＴ 活性整体呈下降趋势ꎬ显著低

于同时期的可育雄蕊ꎮ 综上认为ꎬ两性花中雄性败育发生在减速分裂时期ꎬ其败育的主要原因是物质能量

代谢降低ꎬ绒毡层没有进一步发育ꎬ不能给小孢子母细胞提供营养物质ꎻ过氧化氢酶及过氧化物酶的活性异

常ꎬ造成细胞内不能及时清除自由基ꎬ使小孢子母细胞的减数分裂受阻ꎬ无法形成四分体ꎮ 该研究结果为深

入开展峨眉拟单性木兰雄性不育的分子机制、性系统演化机制研究奠定了基础ꎮ
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　 　 植物雄性不育 ( ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬＭＳ) 是指植物

体不能产生正常有功能的花粉、花药或雄配子的

遗传现象(范彦君等ꎬ２０１６) ꎮ 国内外研究者分别

从细胞发育、生理生化特性和分子生物学等领域

对植物雄性不育材料进行了大量研究ꎬ并在禾本

科(沈亚琦等ꎬ２０２２) 、茄科(吕晓菡等ꎬ２０１５ꎻ雷
刚等ꎬ２０２２)和十字花科(唐鑫等ꎬ２０２１) 等多种

作物上取得了一系列新进展ꎬ阐明了这些农作物

雄性不育发生败育的时期、细胞学特征及其基因

对雄性不育的调控作用ꎮ 但是ꎬ对木本植物的研

究相对较少ꎬ并且局限在细胞形态学和生理生化

等初步研究上 (张博等ꎬ２０１５ꎻ刘望舒等ꎬ２０１９ꎻ
周洋等ꎬ２０２０) ꎮ 目前ꎬ有关木兰科植物的生殖发

育研究以观察大小孢子和雌雄配子体发育的细

胞形态为主ꎬ探索了小孢子败育发生的时期和细

胞学特征 (谭金桂等ꎬ ２００７ꎻ王亚玲和张寿洲ꎬ
２００８ꎻ赵兴峰等ꎬ２００８ꎻ张凤娟等ꎬ２００８ꎻ潘丽琴

等ꎬ ２０２１ ) ꎮ 对 甜 瓜 ( Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ ) 、 高 羊 茅

( Ｆｅｓｔｕｃａ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ) 和 紫 花 苜 蓿 ( Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ)等雄性不育材料的可溶性糖、蛋白质和脯

氨酸等物质含量的研究表明ꎬ在不育株材料花器

官中ꎬ出现物质代谢水平降低、脯氨酸亏损现象

(盛云燕等ꎬ２０１６ꎻ陈伟等ꎬ２０１７ꎻ王莹等ꎬ２０１８) ꎮ
小麦( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ) 和大豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) 等

不育材料花器官中过氧化氢酶 ( ｃａｔａｌａｓｅꎬ ＣＡＴ)
和超氧化物歧化酶 ( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ)
活 性 多 数 低 于 可 育 材 料ꎬ 而 过 氧 化 物 酶

( ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬ ＰＯＤ)活性高于或低于可育材料ꎬ差
异较大(刘子涵等ꎬ２０１７ꎻ 杨龙树等ꎬ２０１７) ꎮ

峨眉拟单性木兰( Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ) 为木

兰科(Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ)拟单性木兰属的常绿乔木ꎬ成
树高为 ２０ ~ ２５ ｍꎮ 为峨眉山特有种ꎬ分布于海拔

１ １００ ~ １ ５００ ｍ 的常绿阔叶林中ꎬ个体数量不到

１００ 株ꎬ被列为国家一级重点保护野生植物(国家

林草局 农业农村部ꎬ２０２１)ꎬ被世界自然保护联盟

( ＩＵＣＮ) 红 色 名 录 列 为 极 度 濒 危 物 种 ( ＩＵＣＮꎬ
２０２２)ꎬ是我国亟待拯救保护的 １２０ 种极小种群野

生植物之一(国家林业局ꎬ２０１２ 年)ꎮ 峨眉拟单性

木兰为雄花两性花异株(胡先骕和郑万钧ꎬ１９５１ꎻ
刘玉壶等ꎬ１９９５)ꎬ是木兰科植物中两性花向单性
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花过渡的中间类型(徐凤霞ꎬ１９９８ꎬ２００２)ꎮ 因此ꎬ
开展峨眉拟单性木兰花发育的研究对探讨该种的

性别分化、木兰科植物的系统演化具有重要意义ꎮ
目前ꎬ有关峨眉拟单性木兰的研究涉及种群

特征 (庄平等ꎬ１９９３)、开花物候及繁育系统(余道

平和李策宏ꎬ２０１７)、组织培养技术(陈英和马明

东ꎬ２００８ꎻ余道平等ꎬ２０１１)、野外回归及迁地保育

(余道平等ꎬ２０１０ꎻ余道平和李策宏ꎬ２０１７ꎻＹｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 在我们前期的初步观察中ꎬ发现峨眉

拟单性木兰两性花中的花药不开裂ꎬ无花粉ꎬ雌蕊

发育正常ꎬ能受精结实ꎬ属于雄性不育ꎬ“两性花”
在生理上实属单性(雌性)ꎬ为隐形雌雄异株ꎬ繁育

系统为专性异交(余道平和李策宏ꎬ２０１７)ꎮ 然而ꎬ
关于该种花发育的细胞形态学、雄性不育机制尚

不清楚ꎮ 因此ꎬ本研究以两性花中的不育雄蕊和

雄花中的可育雄蕊为材料ꎬ采用石蜡切片观察两

种雄蕊的花药发育过程ꎬ并测定不同发育时期可

溶性糖、可溶性蛋白、脯氨酸的含量ꎬ分析过氧化

氢酶(ＣＡＴ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)的活性ꎬ通过对两

种雄蕊的细胞发育结构、生理生化特性的比较研

究ꎬ拟探讨:(１)两性花的雄性败育发生时期ꎻ(２)
绒毡层发育是否影响小孢子败育ꎻ(３)两性花的雄

性败育与其物质代谢、过氧化酶活性的关系ꎮ 旨

在探讨两性花雄性不育的时间和原因ꎬ为后续深

入开展峨眉拟单性木兰雄性不育的分子机制、性
系统演化机制研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

材料均采自峨眉山植物园内峨眉拟单性木兰

雄性不育株 (功能性雌株) 和雄性可育植株 (雄

株)ꎮ 植物园内的峨眉拟单性木兰种群为 １９８９—
１９９３ 年从峨眉山野外海拔１ ２００ ~ １ ５００ ｍ 采集的

种子培育而成ꎬ目前已有 ２５ 株进入开花期ꎮ 该植

物园位于 １０３°２２′ Ｅ、２９°３５′ Ｎꎬ海拔 ８００ ｍꎬ属于

亚热带湿润季风气候ꎬ年均气温为 １７.３ ℃ ꎬ绝对最

高温度为 ３４ ℃ꎬ绝对最低温度为－３ ℃ꎬ年均降水

量为 １ ５５５.３ ｍｍꎬ年均相对湿度为 ８５％ꎬ年日照时

数为 １ ３９８ ｈꎬ无霜期为 ３００ ｄꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 细胞发育观察 　 在 ２０２０ 年 １１ 月至 ２０２１ 年

４ 月底ꎬ 每 ７ ｄ 取 １ 次峨眉拟单性木兰花芽 ３ ~ ５

个ꎬ剥离出雄蕊保存于固定液 ＦＡＡ [ Ｖ ( ７０％ 乙

醇) ∶ Ｖ(冰乙酸) ∶ Ｖ(甲醛)＝ １８ ∶ １ ∶ １]中ꎬ并抽

真空ꎮ 采用常规石蜡制片方法ꎬ切片厚度 ６ ~ ８
μｍꎬ先用番红—固绿( Ｓａｆｒａｎｉｎ－Ｆａｓｔ Ｇｒｅｅｎ)对染法

进行染色、脱水、透明、浸蜡、包埋、切片、树胶封

片ꎬ再 用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＸ２５１ 光 学 显 微 镜 观 察ꎬ 并

照相ꎮ
１.２.２ 生理生化指标测定 　 随机采集两性花株和

雄株不同发育时期的花蕾ꎬ根据花蕾的形态特征ꎬ
结合镜检结果及发育时间将其分为小孢子母细胞

时期(花蕾纵径 ２.０ ~ ２.５ ｃｍ)、减数分裂时期(花

蕾纵径 ２.６ ~ ３. ６ ｃｍ)、单核时期(花蕾纵径 ３. ７ ~
４.８ ｃｍ)、花粉成熟期(花蕾纵径≥５.０ ｍ)４ 个发育

时期ꎬ液氮速冻ꎬ －８０ ℃冰箱保存待测ꎮ 可溶性蛋

白含量、可溶性糖含量及游离脯氨酸含量的测定

方法参照王三根(２０１７)的植物生理学实验教程ꎮ
采用试剂盒测定样品 ＣＡＴ、ＰＯＤ 的含量ꎬ试剂盒来

自上海索桥生物有限公司ꎬ按照试剂盒使用说明

书进行测定ꎬ每个样品重复测定 ３ 次ꎬ取平均值ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 雄蕊形态结构

峨眉拟单性木兰为单花顶生ꎬ具佛焰苞 １ 枚ꎬ
花被片 ９ ~ １２ 枚ꎬ分内、中、外 ３ 层ꎬ乳白色ꎮ 雄花

具雄蕊 ３４ ~ ４２ 枚ꎬ长 ２.０ ~ ２.５ ｃｍꎬ宽 ２.０ ~ ２.５ ｍｍꎬ
花丝鲜红色ꎬ花药饱满ꎬ花粉量多ꎬ成熟时内向开

裂散粉 (图 １:Ｂ)ꎻ两性花具雄蕊 １８ ~ ２５ 枚ꎬ长

１.５ ~ １.８ ｃｍꎬ宽 ２.０ ~ ２.４ ｍｍꎬ较雄花的短小且扁

化ꎬ花丝红棕色ꎬ花药隔紫色ꎬ不开裂ꎬ绿色的雌蕊

群呈椭圆状卵圆形ꎬ具短柄(图 １:ＡꎬＣ)ꎮ
２.２ 花药不同发育时期的显微结构

２.２.１ 小孢子母细胞时期 　 可育花药从外到里依

次为表皮 １ 层、药室内壁 ２ 层、中层 ２ 层和绒毡

层 ｌ ~ ２ 层ꎬ绒毡层细胞核大、染色深ꎬ单核、双核

或多核ꎻ小孢子母细胞呈多边形ꎬ排列紧密ꎬ胞质

浓厚(图 ２:Ａ) ꎮ 不育花药与可育花药的形状差

别不大ꎬ从外到里也由表皮 １ 层、药室内壁 ２ 层、
中层 ２ 层和绒毡层 ｌ ~ ２ 层组成ꎬ但绒毡层细胞排

列不整齐、体积较可育的绒毡层小、多为单核(图

２:Ｇ) ꎮ
２.２.２ 减数分裂期 　 可育花药减数分裂前期ꎬ中层

细胞开始解体ꎬ绒毡层细胞发达ꎬ胞质浓厚ꎬ排列
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Ａ. 两性花ꎻ Ｂ. 雄花ꎻ Ｃ. 不育雄蕊和可育雄蕊ꎮ
Ａ. Ｂｉｓｅｘｕａｌ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｂ. Ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｃ. Ｓｔｅｒｉｌｅ ｓｔａｍｅｎ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎ.

图 １　 峨眉拟单性木兰两种花型及雄蕊的形态结构
Ｆｉｇ. １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｗｏ ｆｌｏｗｅｒ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎｓ ｉｎ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

整齐规则ꎬ紧贴中层细胞ꎻ小孢子母细胞细胞质浓

缩ꎬ染色质开始凝聚ꎬ随后染色体变短变粗ꎬ开始

向赤道板移动ꎬ细胞质发生缢裂ꎬ不伴随细胞板的

形成(图 ２:Ｂꎻ图 ３:ＡꎬＢ)ꎬ第 ２ 次减数分裂完成后

形成 ４ 核ꎬ并被共同的胼胝质包围ꎬ减数分裂为修

饰性同时型ꎮ 不育花药的中层细胞此时已呈线

性ꎬ绒毡层细胞膨大、排列不规整ꎬ与位于药隔部

位的花药壁脱离ꎬ此时小孢子母细胞细胞质与细

胞核发生收缩ꎬ无细胞形态ꎬ减数分裂异常(图 ２:
Ｈ)ꎬ细胞出现多极纺锤体(图 ３:Ｆ)、染色体桥(图
３:Ｄ)、染色体落后(图 ３:Ｅ)、染色体提前分向两极

(图 ３: Ｃ)、染色体不均等分裂 (图 ３: ＧꎬＨ) 等

现象ꎮ
２.２.３ 四分体时期 　 可育花药的小孢子从胼胝质

壁中释放出来时ꎬ中层解体成线形ꎬ绒毡层开始

退化ꎬ在四分体后期ꎬ整个绒毡层细胞染色较深ꎬ
细胞形态消失ꎬ排列不规则ꎬ细胞核与细胞质界

限不明显ꎬ最后与药室内壁脱离ꎻ四分体小孢子

的排列方式多为四面体形(图 ２:Ｃ) ꎮ 不育花药

中层完全解体ꎬ绒毡层没有发育ꎬ还是整体在一

起ꎬ并与药室内壁紧密粘在一起ꎬ小孢子继续收

缩成“骨形” ꎬ开始解体ꎬ不能形成四分体(图 ２:
Ｉꎻ 图 ３:Ｊ) ꎮ
２.２.４ 小孢子单核时期 　 可育花药绒毡层开始解

体ꎬ分泌胼胝质酶ꎬ分解围绕四分体周围的胼胝质

壁ꎬ释放出单核小孢子ꎬ常呈球状或椭圆形ꎬ细胞质

较浓ꎬ细胞核位于中央ꎮ 随后细胞质逐渐变淡ꎬ液

泡化现象逐渐明显ꎬ小液泡汇集成一个大液泡ꎬ核
及细胞质被挤到细胞的边缘ꎬ成为单核靠边期(图
２:Ｄ)ꎮ 不育花药绒毡层细胞致密ꎬ染色深ꎬ退化异

常ꎬ小孢子母细胞开始解体(图 ２:Ｊꎻ 图 ３:ＩꎬＪ)ꎮ
２.２.５ 双核及花粉粒成熟时期 　 双核花粉粒形成

时ꎬ绒毡层细胞质已基本耗尽ꎬ仅留有细胞壁结

构ꎬ药室内壁细胞内向壁出现纤维状加厚(图 ２:
Ｅ)ꎬ成熟的花粉粒表面有刺突ꎬ绒毡层完全降解

(图 ２:Ｆ) ꎮ 不育花药绒毡层薄壁细胞溶解ꎬ填充

花粉囊ꎬ小孢子母细胞继续解体ꎬ逐渐消失(图 ２:
Ｋ)ꎬ致使整个药室内无花粉粒的产生ꎬ形成空壳

(图 ２:Ｌꎻ 图 ３:ＫꎬＬ)ꎮ
２.３ 生理生化指标测定结果

２.３.１ 花药不同发育期营养物质含量 　 不育雄蕊

和可育雄蕊花药发育过程中可溶性蛋白含量的变

化如图 ４:Ａ 所示ꎮ 可溶性蛋白含量在不育雄蕊中

呈下降趋势ꎬ在可育雄蕊中呈先升后降趋势ꎮ 在

小孢子母细胞时期ꎬ不育雄蕊略低于可育雄蕊ꎬ差
异不显著ꎻ在减数分裂期、单核时期和花粉成熟

期ꎬ不育雄蕊显著低于同时期可育雄蕊ꎮ 随着花

药的发育ꎬ不育雄蕊和可育雄蕊的可溶性糖含量

呈递增趋势ꎬ且在花药发育各时期ꎬ不育雄蕊的可

溶性糖含量都低于可育雄蕊(图 ４:Ｂ)ꎮ 在小孢子

母细胞时期ꎬ不育雄蕊和可育雄蕊的可溶性糖含

量差异不显著ꎻ在减数分裂期、单核期、花粉成熟

期差异显著ꎮ 不育雄蕊和可育雄蕊中的游离脯氨

酸含量随花药的发育先增加后减少(图 ４:Ｃ)ꎮ 在
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Ａ－Ｆ. 可育花药ꎻ Ｇ－Ｌ. 不育花药ꎻ ＡꎬＧ. 小孢子母细胞时期ꎻ ＢꎬＨ. 减速分裂时期ꎻ ＣꎬＩ. 四分体时期ꎻ ＤꎬＪ. 小孢子单核时期ꎻ
ＥꎬＫ. 双核时期ꎻ ＦꎬＬ. 成熟花粉粒时期ꎻ Ｅｐ. 表皮层ꎻ Ｅｎ. 药室内壁ꎻ Ｔａ. 绒毡层ꎻ Ｍｌ. 中层ꎻ Ｍｍｃ. 小孢子母细胞ꎻＴｅ. 四分体ꎻ
Ｆｌ. 纤维层ꎻ Ｄｍｍｃ. 降解的小孢子母细胞ꎻ Ｍｓ. 小孢子ꎻ Ｃｄｍｍｃ. 完全降解的小孢子母细胞ꎻ Ｄｔａ. 降解的绒毡层ꎻ Ｃｔａ. 致密的
绒毡层ꎻ Ｐｇ. 花粉粒ꎻ Ｍｐｇ. 成熟的花粉粒ꎻ Ａ－Ｃꎬ Ｇ－Ｉ. 花药横切面ꎻ Ｄ－Ｆꎬ Ｊ－Ｌ. 花药纵切面ꎮ
Ａ－Ｆ. Ｆｅｒｔｉｌｅ ａｎｔｈｅｒꎻ Ｇ－Ｌ. Ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｔｈｅｒꎻ ＡꎬＧ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ ｓｔａｇｅꎻ ＢꎬＨ. Ｍｅｉｏｓｉｓ ｓｔａｇｅꎻ ＣꎬＩ. Ｔｅｔｒａｄ ｓｔａｇｅꎻ ＤꎬＪ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ
ｍｏｎｕｃｌｅａｒ ｓｔａｇｅꎻ ＥꎬＫ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｄｕａｌ ｃｏｒｅꎻ ＦꎬＬ. Ｍａｔｕｒｅ ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎ ｓｔａｇｅꎻ Ｅｐ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ Ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ Ｔａ. Ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｍｌ. Ｍｉｄｄｌｅ￣
ｌａｙｅｒꎻ Ｍｍｃ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｔｅ. Ｔｅｔｒａｄꎻ Ｆｌ. Ｆｉｂｒｏｕｓ ｌａｙｅｒꎻ Ｄｍｍｃ. Ｄｅｇｒａｄａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｍｓ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅꎻ
Ｃｄｍｍｃ.Ｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ｄｅｇｒａｄａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｄｔａ. Ｄｅｇｒａｄａｔｅｄ ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｃｔａ. Ｃｏｍｐａｃｔ ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｐｇ. Ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎꎻ Ｍｐｇ. Ｍａｔｕｒｅ
ｐｏｌｌｅｎ ｇｒａｉｎ. Ａ－Ｃꎬ Ｇ－Ｉ. Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎｔｈｅｒꎻ Ｄ－Ｆꎬ Ｊ－Ｌ. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ.

图 ２　 不育花药和可育花药在不同发育时期的显微观察
Ｆｉｇ. ２　 Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｅ ａｎｔｈｅｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ
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Ａ. 细线期ꎻ Ｂ. 偶线期ꎻ Ｃ. 中期Ⅰꎬ染色体提前分向两极ꎻ Ｄ. 后期Ⅰꎬ具染色体桥ꎻ Ｅ. 后期Ⅰꎬ具落后染色体ꎻ Ｆ. 多极纺锤体ꎻ
Ｇꎬ Ｈ. 后期Ⅱꎬ不均等分裂ꎻ Ｉꎬ Ｊ. 小孢子母细胞逐渐解体ꎻ Ｋ. 残留的胼胝质壁空壳ꎻ Ｌ. 小孢子解体后的碎片ꎻ Ｃｂ. 染色体桥ꎻ
Ｌｃ. 落后染色体ꎻ Ｃａ. 胼胝质ꎮ
Ａ. Ｌｅｐｔｏｔｅｎｅ ｓｔａｇｅꎻ Ｂ. Ｓｙｎａｐｔｅｎｅ ｓｔａｇｅꎻ Ｃ. ＭｅｔａｐｈａｓｅⅠꎬ ｗｉｔｈ ｐｒｅｃｏｃｉｏｕｓ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｐｏｌｅｓꎻ Ｄ. ＡｎａｐｈａｓｅⅠꎬ ｗｉｔｈ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｂｒｉｄｇｅꎻ Ｅ. ＡｎａｐｈａｓｅⅠꎬ ｗｉｔｈ ｌａｇｇｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓꎻ Ｆ. Ｍｕｌｔｉｐｏｌａｒ ｓｐｉｎｄｌｅｓꎻ Ｇꎬ Ｈ. ＡｎａｐｈａｓｅⅡꎬ ｗｉｔｈ ａｓｙｍｍｅｔｒｉｃａｌ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎꎻ
Ｉꎬ Ｊ. Ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｄｉｓｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｋ. Ｅｍｐｔｙ ｓｈｅｌｌ ｏｆ ｃａｌｌｏｓｅ ｗａｌｌꎻ Ｌ. Ｖｅｓｔｉｇｅ ｏｆ ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓꎻ Ｃｂ. Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｂｒｉｄｇｅꎻ Ｌｃ. Ｌａｇｇｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅꎻ Ｃａ. Ｃａｌｌｏｓｅ.

图 ３　 不育花药小孢子母细胞减数分裂及其解体过程
Ｆｉｇ. ３　 Ｍｅｉｏｓｉｓ ａｎｄ ｄｉｓｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｔｈｅｒｓ

小孢子母细胞时期ꎬ不育雄蕊的游离脯氨酸含量

显著高于可育雄蕊ꎬ是可育雄蕊的 １.２ 倍ꎻ但在减

数分裂期、单核花粉期和花粉成熟期ꎬ不育雄蕊显

著低于可育雄蕊ꎮ
２.３.２ 花药不同发育期 ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性 　 随着

花药的发育ꎬ不育雄蕊中的 ＰＯＤ 活性总体呈递增

趋势ꎬ而可育雄蕊的 ＰＯＤ 活性总体呈递减趋势

(图 ５:Ａ)ꎮ 在减数分裂时期、单核期、花粉成熟

期ꎬ不育雄蕊的 ＰＯＤ 活性都显著高于可育花药ꎬ
分别是可育花药的 １.２３ 倍、１.９３ 倍和 ２.２８ 倍ꎮ 花

药发育后 ２ 个时期不育雄蕊和可育雄蕊的 ＰＯＤ 活

性差距非常大ꎮ
不育雄蕊和可育雄蕊的 ＣＡＴ 活性均随花药发

育呈先升后降趋势(图 ５:Ｂ)ꎮ 在小孢子母细胞时

期ꎬ两者差距不显著ꎻ在减数分裂时期、单核期、花
粉成熟期ꎬ不育雄蕊的 ＣＡＴ 活性显著低于可育雄

蕊ꎻ不育雄蕊 ＣＡＴ 活性在减数分裂期升高ꎬ 在单

核花粉期开始下降ꎮ 可育雄蕊 ＣＡＴ 活性在减数分

裂期显著升高ꎬ 在单核花粉期和花粉成熟期逐渐

下降ꎮ
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Ⅰꎬ Ⅱꎬ Ⅲꎬ Ⅳ. 分别表示小孢子母细胞时期、减数分裂时
期、单核时期、花粉成熟期ꎮ 不同小写字母表示显著性差异
(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ⅰꎬ Ⅱꎬ Ⅲꎬ Ⅳ. Ｍｅａｎ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎬ ｍｅｉｏｓｉｓ ｓｔａｇｅꎬ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｎｕｃｌｅａｒ ｓｔａｇｅꎬ ｐｏｌｌｅｎ ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｔｌｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 不育雄蕊和可育雄蕊在花药不同发育时期的
可溶性蛋白含量(Ａ)、可溶性糖含量(Ｂ)

和游离脯氨酸含量(Ｃ)
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ａ)ꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

(Ｂ) ａｎｄ ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｃ) ｏｆ ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｅ
ｓｔａｍｅｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

３　 讨论与结论

３.１ 峨眉拟单性木兰两性花中雄性败育的时期及

原因

一般认为双子叶植物花粉败育高峰多发生在

造孢细胞至四分体时期ꎬ单子叶植物则多发生在

花粉发育的单核期至二核期(朱英国ꎬ２０００)ꎮ 在

已报道的木兰科濒危植物小孢子发育研究中ꎬ其
花粉败育时期表现多样化ꎬ可发生在次生造孢细

胞、花粉母细胞、减速分裂、四分体、单核等多个时

期(谭金桂ꎬ２００７ꎻ王亚玲和张寿洲ꎬ２００８ꎻ赵兴峰

等ꎬ２００８ꎻ张凤娟等ꎬ２００８ꎻ潘丽琴等ꎬ２０２１)ꎮ 本研

究发现ꎬ峨眉拟单性木兰雄性败育发生在小孢子

母细胞减数分裂时期ꎬ即花粉母细胞到四分体这

个阶段ꎬ这与濒危植物西畴含笑(Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｃｏｒｉａｃｅａ)
和天女木兰(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｉｅｂｏｌｄｉｉ)小孢子败育的时间

一致(赵兴峰等ꎬ２００８ꎻ张凤娟等ꎬ２００８ )ꎮ 不同的

雄性不育类型具有不同的败育表现形式ꎬ由于败

育发生的早迟ꎬ因此把雄性不育性分为 ５ 种表现

型ꎬ即雄蕊退化或变形、花药异常、孢子囊退化、小
孢子退化和花粉功能缺陷( Ｐｒｅｕｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９３)ꎮ
结合峨眉拟单性木兰两种雄蕊的形态结构和花药

发育过程的比较ꎬ可以得出其雄性不育类型应为

孢子囊退化型ꎬ即小孢子母细胞不能进行正常的

减数分裂ꎬ无法形成四分体ꎬ致使花药内没有

花粉ꎮ
多数学者认为ꎬ绒毡层的异常发育与雄性不

育有关ꎬ绒毡层作为花粉囊壁的最内层ꎬ包围着花

粉母细胞或小孢子ꎬ对花粉的发育和形成起着重

要作用(范彦君等ꎬ２０１６ꎻ雷刚等ꎬ２０２２)ꎮ 绒毡层

的提前或延迟解体均会影响小孢子的发育ꎬ郭瑛

琪等(２０２１)发现大白菜不育花药绒毡层细胞异常

膨大ꎬ严重空泡化ꎬ提前降解ꎬ小孢子因变形干瘪

而死亡ꎬ花药不育与绒毡层提前发生细胞程序性

死亡有关ꎬ从而影响小孢子进一步发育的营养供

应ꎮ 在峨眉拟单性木兰不育花药的小孢子母细胞

时期ꎬ绒毡层细胞排列不规整ꎬ多为单核ꎬ在随后

的发育过程中ꎬ绒毡层细胞膨大、排列紧密ꎬ与位

于药隔部位的花药壁脱离ꎬ没有进一步发育ꎬ不能

为小孢子母细胞提供所需要的营养ꎬ致使小孢子

母细胞减速分裂异常ꎮ 这说明峨眉拟单性木兰两

性花雄性不育可能是由绒毡层的异常发育引起
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图 ５　 不育雄蕊和可育雄蕊在花药不同发育时期的 ＰＯＤ 活性(Ａ)和 ＣＡＴ 活性(Ｂ)
Ｆｉｇ. ５　 ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ (Ａ) ａｎｄ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ(Ｂ) ｏｆ ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｔａｍｅｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

的ꎬ而绒毡层发育异常的原因还需要进一步研究ꎮ
小孢子母细胞减数分裂是维持小孢子正常发

育 的 重 要 过 程ꎮ 前 人 对 杉 木 ( Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔａ) (李亚鹏等ꎬ ２０２３)、厚轴茶 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｃｒａｓｓｉｃｏｌｕｍｎａ)(蒋会兵等ꎬ２０２０)、白杨 (许重阳ꎬ
２０１１)等不育系材料的研究结果表明ꎬ花粉母细胞

减数分裂过程出现问题会导致花粉败育ꎮ 本研究

观察到雄性不育的小孢子母细胞减数分裂过程中

存在滞后染色体、染色体桥、不均等分离等较多异

常现象ꎬ说明峨眉拟单性木兰小孢子母细胞减数

分裂过程中染色体异常可能是导致小孢子败育的

原因之一ꎮ
３.２ 雄性不育与物质代谢、抗氧化酶活性的关系

小孢子在发育过程中需要积累大量的蛋白

质、氨基酸、淀粉和糖类物质等营养物质ꎬ 这些物

质的亏损可能对雄性不育的发生起到诱导作用ꎮ
大量研究发现雄性不育系与其可育系的含糖量及

蛋白质含量存在显著差异ꎬ 多数可育系的营养物

质含量高于不育株(陈伟等ꎬ ２０１７ꎻ王莹等ꎬ２０１８ꎻ
周涛等ꎬ２０２２)ꎮ 本研究发现ꎬ随着峨眉拟单性木

兰花药的发育ꎬ可溶性糖、可溶性蛋白质、脯氨酸

的含量在不育花药中都低于可育花药ꎬ特别是在

单核期、花粉成熟期的含量两者差距更大ꎬ这些生

理代谢上的异常与小孢子母细胞败育关系密切ꎮ
植物抗氧化酶的活性与植物雄性不育密切相

关ꎮ 厚轴茶雄性不育株花蕾发育过程中 ＰＯＤ 活性

升高ꎬ各发育时期都显著高于可育株ꎻ而不育株

ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 的 活 性 呈 降 低 趋 势 ( 蒋 会 兵 等ꎬ
２０２０)ꎮ 西瓜和玉米的雄性不育株在花蕾发育过

程中 ＰＯＤ 活性显著升高ꎬＣＡＴ 活性明显降低(王

永琦等 ２０１６ꎻ周国昌等 ２０１８)ꎮ 不育系的 ＰＯＤ 活

性显著上升会引起吲哚乙酸类物质分解ꎬ造成 ＩＡＡ
亏损ꎬ引起不育系内源激素含量的变化或使激素

平衡体系受到破坏ꎬ从而使调节功能紊乱ꎬ物质合

成或调运的不足使雄蕊活性偏低ꎬ最终导致雄性

器官不育(冯小磊等ꎬ２０１２ꎻ刘子涵等ꎬ２０１７ꎻ杨龙

树等ꎬ２０１７)ꎮ 本研究发现ꎬ峨眉拟单性木兰不育

花药的 ＰＯＤ 活性在各发育时期都高于可育花药ꎬ
整体呈上升趋势ꎻ而 ＣＡＴ 活性整体呈递减趋势ꎬ显
著低于可育花药ꎬ这可能会造成活性氧的积累ꎬ因
对小孢子母细胞的发育产生毒害而造成败育ꎬ这
与以上报道的结果基本一致ꎮ
３.３ 两性花中雄性不育的生殖策略

拟单性木兰属的花一直被认为是雄花两性花

异株(胡先骕和郑万钧ꎬ１９５１ꎻ刘玉壶等ꎬ１９９５)ꎬ本
研究在细胞结构和生理生化基础上进一步证实了

峨眉拟单性木兰实为隐形雌雄异株ꎬ这是比木兰

科中木莲属、含笑属两性花植物较为进化的特征ꎮ
一些濒危植物通过选择性败育来提高后代的适合

度ꎬ可能是生长在资源贫乏的环境下ꎬ在长期进化

过程中形成的一种生殖保障(徐涛等ꎬ２０１２)ꎮ
新疆阿魏(Ｆｅｒｕｌａ ｓｉｎｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ)雄性不育植株

通过功能性雌花的花药败育ꎬ减少了对雄蕊的资

源投入ꎬ而将植株能量用于形成雌蕊、产生更多的
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雌花ꎬ以生产更多的异交后代 (何爽和谭敦炎ꎬ
２０２２)ꎮ 从我们的野外调查来看ꎬ峨眉拟单性木兰

野外种群分布区域狭窄ꎬ生长在悬崖峭壁上ꎬ环境

资源非常有限ꎮ 峨眉拟单性木兰两性花中的雄性

选择败育ꎬ为雌蕊和胚珠的正常发育提供了充足

营养ꎬ有利于生殖取得成功ꎮ 雌株需从雄株上获

取正常花粉来完成授粉且结实ꎬ这种专性异交的

繁育系统促进了居群的杂种优势作用ꎬ可以提高

后代对恶劣环境的抵抗力ꎮ 雄性不育的两性花植

株与雄全异株个体共存的性系统体现了峨眉拟单

性木兰特有的资源配置模式ꎮ 然而ꎬ这种雄性不

育是由环境因素引起还是由基因决定ꎬ这个问题

还有待进一步深入研究ꎮ
综上所述ꎬ通过对峨眉拟单性木兰两种雄蕊

的细胞发育结构、部分生理生化特性的比较研究ꎬ
发现小孢子母细胞减数分裂的异常是导致两性花

中雄性不育的主要原因ꎮ 不育雄蕊在不同发育时

期的可溶性蛋白、可溶性糖和游离脯氨酸含量偏

低ꎬＰＯＤ 活性升高ꎬＣＡＴ 活性降低ꎬ与可育雄蕊之

间存在显著性差异ꎬ说明它们的异常可能与两性

花中的雄性不育存在相关性ꎮ 今后还有待于从激

素、分子等方面对峨眉拟单性木兰雄性不育机理

开展进一步研究ꎮ
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ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ａｎｄ ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｍｅｔａｂ ｏｌｉｓｍ ｉｎ Ｄ￣２ ｔｙｐｅ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ ｏｆ ｗｈｅａｔ [ Ｊ]. Ｓｃｉ Ａｇｒｉｃ Ｓｉｎꎬ
(２１): ２３－３８. [刘子涵ꎬ 石晓艺ꎬ 闫鹏娇ꎬ 等ꎬ ２０１７. Ｄ￣２
型细胞质雄性不育小麦绒毡层细胞程序化死亡与活性氧

代谢 [Ｊ]. 中国农业科学ꎬ (２１): ２３－３８.]
ＬÜ ＸＨꎬ ＦＡＮＧ ＸＰꎬ ＣＡＩ ＷＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆ ｃｙｔｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｉｎ ａｎｔｈｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ
ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｍａｉｎｔａｉｎｅｒ ｌｉｎｅ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒｓ [ Ｊ]. Ｊ
Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖ (Ａｇｒｉｃ ＆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉ)ꎬ ４１(１): ４４－５５. [吕晓菡ꎬ
方献平ꎬ 柴伟国ꎬ 等ꎬ ２０１５. 辣椒胞质不育系与保持系花药

的细胞学和蛋白质组学差异分析 [Ｊ]. 浙江大学学报(农业

与生命科学版)ꎬ ４１(１): ４４－５５.]
ＰＡＮ ＬＱꎬ ＨＡＯ Ｊꎬ ＸＵ ＪＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ａｎｔｈｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ

ｐｏｌｌｅｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｃｏｎｉｆｅｒａ
[Ｊ]. Ｆｏｒ Ｒｅｓꎬ ３４(６): １０７－１１３. [潘丽琴ꎬ 郝建ꎬ 徐建民ꎬ
等ꎬ ２０２１. 灰木莲花药结构和花粉发育特征[Ｊ]. 林业科

学研究ꎬ ３４(６): １０７－１１３.]
ＳＨＥＮ ＹＱꎬ ＪＩＡＮＧ ＷＸꎬ ＸＩＡＮＧ ＹＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｃｙｔｏｌｏｇｉｃａｌ

ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｇａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｕｔａｎｔ ｄｔｐ１ ｉｎ Ｒｉｃｅ
[Ｊ]. Ｊ Ｎｕｃｌ Ａｇｒｉｃ Ｓｃｉꎬ ３６(４): ６８９－６９７. [沈亚琦ꎬ 蒋文

翔ꎬ 项圆圆ꎬ 等ꎬ ２０２２.水稻雄性不育突变体 ｄｔｐ１ 的细胞

学分析与基因定位 [Ｊ]. 核农学报ꎬ ３６(４): ６８９－６９７.]
ＳＨＥＮＧ ＹＹꎬ ＣＨＡＮＧ Ｗꎬ ＪＩＡＯ ＳＱꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｓｔａｍｅｎ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｅｌｏｎ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｊꎬ
５２(７): １０２８ － １０３４. [盛 云 燕ꎬ 常 薇ꎬ 矫 士 琦ꎬ 等ꎬ
２０１６. 甜瓜雄性不育植株雄蕊发育结构及生理生化特征

[Ｊ]. 植物生理学报ꎬ ５２ (７): １０２８－１０３４.]
ＴＡＮ ＪＧꎬ ＷＵ Ｈꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ

ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗｏｏｎｙｏｕｎｇｉａ ｓｅｐｔｅｎｔｒｉｏｎａｌｉｓ
(Ｄａｎｄｙ)Ｌａｗ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ２９ (５) :
８６７－８７３. [谭金桂ꎬ 吴鸿ꎬ 李勇ꎬ 等ꎬ ２００９. 焕镛木小孢子

发生及雄配子体发育研究[Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ２９(５):
８６７－８７３.]

ＴＡＮＧ Ｘꎬ ＬＩ ＹＹꎬ ＬＵ ＪＸꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｃｙｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ １６０Ｓ ｉｎ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎ Ｓｉｎꎬ ４７(５): ９８３－９９０. [唐
鑫ꎬ 李圆圆ꎬ 陆俊杏ꎬ 等ꎬ ２０２１. 甘蓝型油菜温敏细胞核

雄性不育株 １６０Ｓ 花药败育的形态学特征和细胞学研究

[Ｊ]. 作物学报ꎬ ４７(５): ９８３－９９０.]
ＷＡＮＧ ＳＧꎬ ２０１７. Ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｃｏｕｒｓｅ [Ｍ].

Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｒｅｓｓ: １８８－２０６. [王三根ꎬ ２０１７. 植物生

理学实验教程 [Ｍ]. 北京: 科学出版社: １８８－２０６.]
ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ ＹＺꎬ ＸＵ ＡＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｆａｌｆａ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｍａｉｎｔａｉｎｅｒ
ｌｉｎｅ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｇｒａｓｓｌａｎｄꎬ ４０(１): ２４－２８. [王莹ꎬ 王英

哲ꎬ 徐安凯ꎬ 等ꎬ ２０１８. 紫花苜蓿细胞质雄性不育系及其

保持系花蕾的生理生化特性 [Ｊ]. 中国草地学报ꎬ ４０(１):
２４－２８.]

ＷＡＮＧ ＹＬꎬ ＺＨＡＮＧ ＳＺꎬ ２００８. Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ
ｏｆ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ Ｂｅｎｔｈ [ Ｊ]. Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２６(６):
５４７－５５３. [王亚玲ꎬ 张寿洲ꎬ ２００８. 香港木兰小孢子发生

及雄配子体发育的研究 [ Ｊ]. 植物科学学报ꎬ ２６(６):
５４７－５５３.]

ＷＡＮＧ ＹＱꎬ ＹＡＮＧ ＸＺꎬ ＭＯ ＹＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ
ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ Ｓｅ１８
ｄｕｒｉｎｇ ｂｕｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｈｏｒｔｉｃ Ｓｉｎꎬ ４３ ( １１):
２１６１－２１７２. [王永琦ꎬ 杨小振ꎬ 莫言玲ꎬ 等ꎬ ２０１６. 西瓜核

雄性不育株‘Ｓｅ１８’抗氧化酶活性和内源激素含量变化分

析 [Ｊ]. 园艺学报ꎬ ４３(１１): ２１６１－２１７２.]
ＸＵ ＣＹꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＹＥ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ

ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｃｙｔｅ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ ｉｎ ａｎ ａｌｌｏｔｒｉｐｌｏｉｄ ｗｈｉｔｅ
ｐｏｐｌａｒ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎ Ｓｉｎꎬ ３１(１２): ２４５４－２４５８. [许重

阳ꎬ 王君ꎬ 叶粟ꎬ 等ꎬ ２０１１. 白杨杂种三倍体小孢子母细

胞减数分裂及花粉形态观察 [ Ｊ]. 西北植物学报ꎬ
３１(１２): ２４５４－２４５８.]

ＸＵ ＦＸꎬ ２００２. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｐｏｌｌｅｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ
ｌｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ [ Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２２ (２): １５７ － １５９ [徐凤霞ꎬ
２００２. 乐东拟单性木兰花粉形态观察 [Ｊ]. 广西植物ꎬ
２２(２): １５７－１５９.]

ＸＵ ＦＸꎬ １９９８. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｐｏｌｌｅｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｋｅｍｅｒｉａ [ Ｊ].
Ｇｕｉｈａｉａꎬ １８(１): ２９－３１. [徐凤霞ꎬ １９９８. 单性木兰属花粉

５３１１ 期 余道平等: 峨眉拟单性木兰雄性不育的细胞形态学及生理生化特性研究



形态观察 [Ｊ]. 广西植物ꎬ １８(１): ２９－３１.]
ＸＵ Ｔꎬ ＣＨＵ ＹＸꎬ ＱＩＡＮ ＬＣꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｐｏｌｌｅｎ

ａｂｏｒｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｉｏ ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｈｅｂｅｃａｒｐａ Ｃ.
Ｙ.Ｗｕ ｅｔ Ｌａｗꎬ ａ ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ ｉｎ Ｙｕｎｎａｎ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [Ｊ]. Ｊ Ｙｕｎｎａｎ Ｕｎｉｖ (Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ)ꎬ ３４(５): ５８６－
５８９. [徐涛ꎬ 楚永兴ꎬ 钱良超ꎬ 等ꎬ ２０１２. 极危植物毛果木

莲花粉败育及其结籽率研究 [Ｊ]. 云南大学学报 (自然

科学版)ꎬ ３４(５): ５８６－５８９.]
ＹＡＮＧ ＬＳꎬ ＬＩ ＪＪꎬ ＨＥ ＴＴꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ￣ｎｕｃｌｅａｒ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｍａｉｎｔａｉｎｅｒ ｉｎ
ｓｏｙｂｅａｎ [Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ.] [Ｊ]. Ｓｏｙｂｅａｎ Ｓｃｉꎬ ３６(３):
３９１－３９８ [杨龙树ꎬ 李佳佳ꎬ 贺亭亭ꎬ 等ꎬ ２０１７. 大豆质核互

作雄性不育系 ＮＪＣＭＳ１Ａ 与其保持系 ＮＪＣＭＳ１Ｂ 的生理生化

特性比较分析[Ｊ]. 大豆科学ꎬ ３６ (３): ３９１－３９８.]
ＹＵ ＤＰꎬ ＬＩ ＣＨꎬ ２０１７. Ｒｅｓｕｍｉｎｇ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓꎬ ａ

ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｎｄｅｍｉｃ ｔｏ Ｓｉｃｈｕａｎꎬ Ｃｈｉｎａ
[Ｊ]. Ｇｒｅｅｎ Ｔｉａｎｆｕꎬ (９): ２６ － ２７. [余道平ꎬ 李策宏ꎬ
２０１７. 极度濒危植物峨眉拟单性木兰的拯救保护 [Ｊ]. 绿
色天府ꎬ (９): ２６－２７.]

ＹＵ ＤＰꎬ ＬＩ ＣＨꎬ ２０２２. Ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｆｌｏｗｅｒ ｒｅｖｉｔａｌｉｚｅｄ ｔｈｅ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｃｍｅｒｉｅｎｓｉｓ [Ｊ]. Ｅａｒｃｈꎬ (４): ２１－
２４. [余道平ꎬ 李策宏ꎬ ２０２２. 濒危花朵 重焕生机—峨眉

拟单性木兰的保护 [Ｊ]. 地球ꎬ (４): ２１－２４.]
ＹＵ ＤＰꎬ ＬＩ ＣＨꎬ ＤＩＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｒｅｐｏｒｔ ｏｎ

ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｃｕｌｔｕｒｅ ｉｎ ｖｉｒｔｏ ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ
ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ [Ｊ]. Ｒｅｓｏｕｒ Ｄｅｖ Ｍａｒｋｅｔꎬ ２７(３): １９７－１９８. [余道

平ꎬ 李策宏ꎬ 丁健ꎬ 等ꎬ ２０１１. 峨眉拟单性木兰种子特性及

离体培养初报 [Ｊ]. 资源开发与市场ꎬ ２７(３): １９７－１９８.]
ＹＵ ＤＰꎬ ＬＩ ＣＨꎬ ＷＥＮ ＸＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ
[Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ３９(５): ６００－６０７. [余道平ꎬ 李策宏ꎬ 文香

英ꎬ 等ꎬ ２０１９. 峨眉拟单性木兰的开花生物学特性与繁育

系统 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ３９(５): ６００－６０７.]
ＹＵ ＤＰꎬＷＥＮ ＸＹꎬ ＬＩ ＣＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ

ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ: ａ ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｎｄｅｍｉｃ ｔｏ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ｏｒｙｘꎬ ５４(４):
４６０－４６５.

ＺＨＡＮＧ ＦＪꎬ ＸＵ ＸＹꎬ ＣＨＥＮ ＦＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８.
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅｓ ｏｆ
Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｉｅｂｏｌｄｉｉ [ Ｊ]. Ｎｏｎｗｏｏｄ Ｆｏｒ Ｒｅｓꎬ ２６ (４): ７１ －
７５. [张凤娟ꎬ 徐兴友ꎬ 陈凤敏ꎬ 等ꎬ ２００８. 天女木兰小孢

子发生及雄配子体发育的观察 [Ｊ]. 经济林研究ꎬ ２６(４):
７１－７５.]

ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ＬＩ ＬＰꎬ ＭＡＯ ＷＢꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ
ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｍａｌｅ
ｓｔｅｒｉｌｅ ｌｉｎｅ ’ ｓ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｃａｔａｌｐａ ｂｕｎｇｅｉ Ｃ. Ａ. Ｍｅｙｅｒ
[Ｊ]. Ｂｕｌｌ Ｂｏｔ Ｒｅｓꎬ ３５(６): ８１２－８１８. [张博ꎬ 李利平ꎬ 毛

伟兵ꎬ 等ꎬ ２０１５. 雄性不育与可育楸树花发育的细胞学比

较研究 [Ｊ]. 植物研究ꎬ ３５(６): ８１２－８１８.]
ＺＨＡＯ ＸＦꎬ ＳＵＮ ＷＢꎬ ＹＡＮＧ ＨＢꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｍｅｇａ￣ａｎｄ

ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ
ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅｓ ｏｆ Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｃｏｒｉａｃｅａ ( Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ )ꎬ ａ
ｇｌｏｂａｌｌｙ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ｙｕｎｎａｎ ｏｆ
Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｙｕｎｎａｎꎬ ３０(５): ５４９－５５６. [赵兴峰ꎬ
孙卫邦ꎬ 杨华斌ꎬ 等ꎬ ２００８. 极度濒危植物西畴含笑的大

小孢子发生及雌雄配子体发育 [ Ｊ]. 云南植物研究ꎬ
３０(５): ５４９－５５６.]

ＺＨＯＵ ＧＣꎬ ＳＨＩ ＨＣꎬ ＹＵ ＸＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ￣ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｄ
ｆｅｒｔｉｌｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ Ｋ９３２ＭＳ ｉｎ ｍａｉｚｅ [Ｊ]. Ｊ Ｍａｉｚｅ
Ｓｃｉꎬ ２６ (３): ６ － １１. [周国昌ꎬ 石海春ꎬ 余学杰ꎬ 等ꎬ
２０１８. 玉米雄性不育 Ｋ９３２ＭＳ 不育株和可育株生理生化

特性的比较研究 [Ｊ]. 玉米科学ꎬ ２６(３): ６－１１.]
ＺＨＯＵ Ｔꎬ ＷＡＮＧ ＢＫꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｒｅｓｅａｒｃｈ

ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ [ Ｊ]. Ｎ Ｈｏｒｔｉｃꎬ (１):
１２２－１２８. [周涛ꎬ 王柏柯ꎬ 王娟ꎬ 等ꎬ ２０２２. 番茄雄性不育

研究进展 [Ｊ]. 北方园艺ꎬ (１): １２２－１２８.]
ＺＨＯＵ Ｙꎬ ＹＡＮＧ ＺＱꎬ ＨＵＡＮＧ ＹＬꎬ Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ

ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｍａｌｅ
ｓｔｅｒｉｌｅ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ [ Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ
４０(４): ４８２－４９１. [周洋ꎬ 杨章旗ꎬ 黄永利ꎬ ２０２０. 湿地松

雄性不育和可育系小孢子叶球形态和细胞发育动态变化

[Ｊ]. 广西植物ꎬ ４０(４): ４８２－４９１.]
ＺＨＵ ＹＧꎬ ２０００. Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｍ]. Ｗｕｈａｎ:

Ｗｕｈａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ. [朱英国ꎬ ２０００. 水稻雄性不育生

物学 [Ｍ]. 武汉: 武汉大学出版社.]
ＺＨＵＡＮＧ Ｐꎬ ＬＩＵ ＲＹꎬ ＬＩＡＮＧ ＫＨꎬ １９９３. Ａ ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｓｔｕｄｙ

ｏｎ ｐｈｙｔｏｃｏｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ １３(１): ６１－６９. [庄平ꎬ 刘仁英ꎬ
梁开和ꎬ １９９３. 峨眉拟单性木兰群落特征的初步研究

[Ｊ]. 广西植物ꎬ １３(１): ６１－６９.]

(责任编辑　 蒋巧媛)

６３１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷


