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摘要 本文首次系统地记载了喉毛花属的胚胎发育过程

,

并以此为依据讨论了该属的分类等级和系统

位置
。

喉毛花花药四室 药壁发育属双子叶型 绒毡层单型起源
,

细胞具单核
,

属腺质绒毡层 一层中层细

胞 花药壁表皮层宿存
,

纤维状加厚和膨大 药室内壁减缩
。

小饱子母细胞减数分裂为同时型
,

四分体的

排列为四面体型 成熟花粉为
一

细胞型
。

子房为 心皮
、

室
,

典型的侧膜胎座
,

胚珠 列
,

胚珠胎座靠近

两心皮腹缝线
。

薄珠心
,

单珠被
,

倒生胚珠
。

大抱子母细胞减数分裂形成的 个大抱子呈直列式排列
,

其

中合点端的大抱子具功能
。

胚囊发育为要型
。

极核在受精前融合为次生核
。

反足细胞宿存
、

分裂为

个
,

每个细胞均多核和异常膨大
,

反足细胞形成的吸器明显
。

异花传粉
,

珠孔受精
。

花粉管通过破坏一

助细胞进入胚囊
。

受精作用属于有丝分裂前配子体融合类型
。

胚乳发育为核型
,

每核含 核仁
。

胚胎

发育为茄型酸浆 变型
,

成熟种子胚只发育至球形胚阶段
。

反足细胞在合子分裂之后才开始退化
,

在胚

的发育过程中反足细胞在胚乳层之外形成一层染色深
、

类似
“

外胚乳
”
的结构

。

比较喉毛花
、

龙胆属
、

假龙

胆属以及肋柱花属的胚胎学特征表明喉毛花与假龙胆属的亲缘关系最近
,

在分类等级上作为一个独立

的属较为合适
,

在系统位置上它比假龙胆属更为原始
。

关锐词 喉毛花 胚胎学 分类 系统位置

喉毛花属 动砚 的亲缘关系
、

分类等级和系统位置长期有争议
。

和 把喉毛花群作为龙胆属 中的一个组
。

和

则认为它是广义假龙胆属 油 中最特化的类群
,

因此将它作为该属的一个组或亚

属
。 , ,

何廷农等 及 均把它作为一个独立的属来

处理
,

认为它与狭义假龙胆属的亲缘关系最近
。 ,

虽然把它作为一

独立的属
,

却认为它与假龙胆属和龙胆属的亲缘关系均较远
,

而与肋柱花属 乙溯
砚‘

亲缘关系最近
。 ,

则进一步把该类群直接放在肋柱花属
,

作为其中的

一个组
。

关于该属的胚胎学研究
,

尚未有任何记载
。

本文以藏药喉毛花 朋

为代表
,

较详细地记载了该属的胚胎学特征
,

试图以此为依

据来讨论该属的分类等级和系统位置
,

并为藏药喉毛花的引种栽培与开发利用提供理论

依据
。

材料和方法

研究材料主要采 自青海省门源县中国科学院高寒草甸生态系统开放站 凭证标本 刘

建全
,

存于
,

并以采 自青海省玛沁县大武乡的材料作补充 凭证标本
。

固定时
,

分别选取不同发育时期的花蕾或 已开花
、

受精以及胚 已形成的材料和 已

成熟的种子用 固定
,

然后转入 乙醇中保存
。

材料经爱氏苏木精整染

后
,

用 氨水反蓝
,

再经常规 乙醇脱水
,

石蜡包埋
。

切片厚度 产
。

一部分材
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料直接脱蜡
、

分色
、

封片 另一部分材料进行番红
一

固绿对染
,

观察细胞壁的变化
。

所有制片

均用中性树胶封片
。

在 显微镜下观察和照相
。

观察结果

小抱子的发生及雄配子体形成

小抱子发生 雄蕊原基四个角偶表皮下的 一 个抱原细胞 图版 平周分裂

形成初生造抱细胞和初生壁细胞
,

初生造抱细胞进一步形成分裂造抱细胞和小抱子母细

胞 图版
。

小抱子母细胞的减数分裂为同时型
,

即第一次并不形成细胞壁
,

紧接着就

进行第二次分裂 图版
。

个小抱子在四分体中的排列主要为四面体型 图版
。

花粉的发育 四分体分离形成单个单核的小抱子 图版
。

随后小抱子的中央

出现一个大液泡
,

大液泡将细胞核 由中央挤向细胞壁一侧
,

形成单核靠边期 图版
。

单核紧靠小抱子壁进行有丝分裂
,

形成营养细胞和生殖细胞
。

后来
,

生殖细胞再进行一次

有丝分裂形成两个精子
。

散粉时为
一

细胞花粉
。

花粉极面观近 圆形
,

三孔沟 图版
。

雄

蕊先熟 花粉散粉时
,

雌配子体只发育至四核胚囊时期
。

药壁的分化及绒毡层细胞的形成与演变 花药壁成熟时由 层细胞组成
,

从外到

内依次为 表皮层
、

药室内壁
、

中层和绒毡层 图版 一
。

喉毛花的药壁发育属双子叶

型
, ,

药室 内壁和中层均共同来源于初生壁外层细胞
。

中层细胞退化早
。

绒毡

层均来源于初生壁 内层细胞 图版
,

属单型起源
。

绒毡层细胞多为单核
,

少 核 图版

一
,

于小抱子母细胞减数分裂时期在原位开始退化 图版
,

为腺质型
。

药室

内壁不发达
,

在花粉成熟过程中呈 明显的减缩状态
,

纤维状加厚也不明显 图版
。

但表皮层完整
,

细胞柱状伸长
,

纤维状加厚显著 图版 一
。

大抱子发生及雌配子体发育

胚珠的发育和大抱子发生 在小抱子母细胞时期
,

从幼小的花蕾横切面上可以看

到两心皮腹缝线两侧各有一个胎座形成
,

每个胎座呈二叉状分枝
,

顶端着生两个胚珠
。

这

样
,

在子房横切面上共有 列胚珠 图版
。

每一腹维管束进入半个胎座之后
,

再分枝

进入两个胚珠
。

两心皮相邻的腹维管束均接近腹缝线
,

距离较近
,

有相互融合的趋势
。

这

同龙胆属和假龙胆属 中 条腹维管束相互之 间的距离相等
、

离两心皮腹缝线较远而有所

不同
。

喉毛花的这种胎座类型应属典型的侧膜胎座 ‘ , , ,

,

单珠被
,

倒生胚珠
,

未发现珠被绒毡层和珠心冠原
,

珠被表皮在胚囊的发育过程中

未发生特化
。

胚珠为薄珠心
,

珠心表皮下的抱原细胞 图版 直接发育为大抱子母细胞
。

大抱子

母细胞减数分裂形成二分体和四分体
,

四分体排列呈直线式 图版
。

珠孔端的

三个大抱子相继退化
,

合点端大抱子发育为功能大抱子 图版
。

胚囊的发育及雌配子体的形成 功能大抱子发育形成单核胚囊 图版
,

进

一步分裂形成二核胚囊 图版
、

四核胚囊 图版
、

八核胚囊 图版
。

随着珠心逐步解体
,

胚囊腔逐渐拉长
、

加宽
。

喉毛花的胚囊发育属寥型
。

八核胚囊后期
,

珠孔端和合点端分别分化出上
、

下极核
,

上
、

下极核移向胚囊中部 图

版
,

两极核紧贴并融合形成次生核
,

次生核移向珠孔端靠近卵器 图版
, ,

耳乙甲乙礴彗中眯咋之,办
﹄
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。

两助细胞与卵多呈品字形排列
,

助细胞中未发现明显的丝状器
,

而助细胞在珠孔端则

细长
、

呈锲形
,

类似吸器结构 图版
, ,

这与龙胆科其它属如龙胆属 李惠娟等
,

朱学红等
, 、

假龙胆属 刘建全等
,

的助细胞的形状不同
。

反足细胞的分裂是从八核胚囊开始分化时开始的
。

首先
,

反足细胞核分裂
,

形成多核
,

并大都集中于合点端 图版 然后
,

核沿胚囊壁向珠孔端扩散和分裂
,

并细胞化
,

反

足细胞后期的分裂并不伴随细胞的分裂
,

常形成内多倍体
,

每个细胞 个核仁
,

因此形

成的反足细胞体积 比一般细胞大 倍
,

雌配子体成熟时共有 个膨大和染色较深

的反足细胞 图版
。

反足细胞在合点端形成明显的反足吸器
,

深入珠心组织 图

版
, 。

反足吸器的形成与反足细胞营养吸收
、

储存和转移的功能有关
。

成熟胚囊由两助细胞和卵细胞组成的卵器
、

靠近卵器的次生核以及 个多核
、

膨

大
、

宿存的反足细胞组成
。

受精

柱头开放时
,

花药传粉已基本结束
。

喉毛花显然为异花受精
。

柱头受精后立即关闭
,

花冠和流苏也随之紧闭
,

不再开放
。

花粉管在珠孔端通过破坏一个助细胞进入胚囊 图版
。

喉毛花为典型的珠孔受精
。

花粉管宿存的时间较长
。

花粉管释放出两个精子
,

其

一进入卵细胞
,

与卵核融合形成合子 图版
。

在卵核内精核染色质分散
,

出现增大的

雄性核仁
,

雌雄核仁的融合一般发生在分裂之前
,

因此
,

喉毛花的受精属于有丝分裂前型
。

另一精子与次生核融合形成初生胚乳核 图版
。

精子与次生核的融合略早于精核与

卵核的融合
。

初生胚乳核和合子均具有很短的休眠时间
,

初生胚乳核的体积 比合子大 图

版
。

初生胚乳核早于合子的分裂
。

胚乳的发育

喉毛花的胚乳发育属于核型
。

初生胚乳核离开合子进行第一次有丝分裂
,

产生两个胚

乳游离核
,

随后两个核经过多次同步的有丝分裂
,

产生多个胚乳游离核 图版
。

每个

游离胚乳核含 个核仁 图版
。

游离胚乳核先分布于珠孔端合子附近
,

后来随着

数目的增多渐向合点端扩展
。

在宿存的反足细胞之 内形成一圈游离胚乳核
,

而中心则无游

离胚乳核分布 图版
。

八细胞原胚时期
,

珠孔端胚乳核开始形成细胞壁
,

细胞壁

沿胚囊四周扩展
,

最后才向心发育 图版
。

细胞壁形成后
,

胚乳细胞通过有丝分裂向

胚囊中心分布
,

最后占据整个胚囊
,

并包围原胚
。

种子散落球形胚时
,

靠近胚的少量胚乳细

胞分解并为胚所吸收 图版
。

宿存的反足细胞在游离胚乳核之外形成一层染色较深
、

类似
“

外胚乳
”

的结构 图版
。

反足细胞退化时间晚
,

在 细胞原胚时才开始退化
,

是从靠近珠孔端开始退化

的
,

核逐渐变得模糊
,

核仁不清楚 图版
。

游离胚乳核或胚乳细胞通过有丝分裂

占据其退化后的空间
。

反足细胞的退化
,

延续的时间长
,

在球形胚时还能在合点端发现反

足细胞及反足吸器的踪影
。

喉毛花反足细胞的情形与黑边假龙胆相似 刘建全等
, ,

其功能可能也是早期吸收珠心营养
,

然后在胚胎发育的早期
,

通过胚乳将营养转移于胚乳

中储存 或者直接分解供给胚胎的早期发育
,

与一般胚乳所行使的功能不十分一致
。

胚的发生及种子形成

喉毛花胚的发育如图
。

合子在 个游离胚乳核时开始第一次横裂
,

形成一顶细
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胞 和一基细胞 组成的二细胞原胚 图版
。

基细胞和顶细胞同时进行第二次

横裂形成直线型四细胞原胚 图版
,

依次为细胞
, ’ , , 。

四细胞原胚进行第三

次横裂形成直线型的八细胞原胚 图版
, ,

个细胞分别为
, , ’ , ’ ,

, , , 。

和 进行纵向
、

斜向分裂
,

最终形成子叶 和茎尖原基
’

和
’

多次纵裂和横裂形成上下胚轴原基 横向和纵向分裂两次形成根冠

层
,

先纵裂
、

然后再横裂一次形成两列细胞的胚柄
,

基部的 不纵裂

图版 图
。

由于在喉毛花胚的发育过程 中
,

基细胞分裂而来的细胞未参与胚

的形成
,

因此它属于茄型
。

根据 对茄型变型的划分
,

喉毛花胚的发育过程

中
,

四细胞原胚顶端的一细胞 只形成叶子和茎尖原基
,

原胚第三代细胞由 列细胞组

成
,

因此它属于茄型酸浆 变型
。

种子成熟时
,

胚只发育到球形胚后期
,

胚体周围的少量胚

乳细胞也开始解体 图版
。

种皮为单层细胞
,

其表面微突
,

无内种皮细胞
。

种子具 兮

后熟作用
,

可能是对高山低温的一种适应作用
。

简回四回
’

’’

图

讨 论

喉毛花属的亲缘关系

喉毛花属的亲缘关系
、

系统位置和分类等级长期争论不休
,

有人认为与龙胆属
、

假龙

胆属以及肋柱花属有亲缘关系
。

下面的对喉毛花属与相关属胚胎学特征进行 比较
。

喉毛花属
、

龙胆属
、

假龙胆属和肋柱花属均属于龙胆科龙胆族
。

它们在如下特征上与

总结的龙胆族胚胎学特征相一致 花药四室 药壁发育双子叶型 小抱子

母细胞减数分裂为同时型
一

或
一

细胞三孔沟花粉 薄珠心
,

无珠被绒毡层 单珠被 胚囊

发育为寥型 珠孔受精 核型胚乳 胚胎发育为茄型 种子含丰富的胚乳
。

和 把喉毛花属这一类群归入龙胆属
。

胚胎学上
,

喉毛花属和龙胆属 仅依据李惠娟等
、

朱学红等
,

的研究 〕除具有上述

族的共同特征外
,

还有胚珠倒生
、

花粉管进入胚囊时破坏一助细胞两特征
。

但是
,

喉毛花属

与龙胆属存在的胚胎学特征差异较大
,

可总结如下 喉毛花药壁发育过程 中
,

中层一
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层
,

药室内壁减退
,

表皮层纤维状加厚和膨大 龙胆属 中层两层
,

药室内壁正常纤维状加

厚
,

表皮层退化
。

喉毛花属的绒毡层为单型起源
,

全部来源于初生壁细胞 而龙胆属的

绒毡层来源于初生壁细胞和药隔分生组织
,

为二型起源
。

喉毛花属的绒毡层细胞不平周分

裂
,

为单层细胞 而龙胆属的绒毡层多次平周分裂
,

形成 至多层绒毡层细胞
,

并在一些地

方堆成
“

类胎座 ” , ,

还有一些细胞进入药室
,

形成
“

横格

以
,

似的不育组织
。

喉毛花属具典型的腺质型绒毡层
,

而龙胆属具

非典型的腺质绒毡层
。

喉毛花属子房横切面胚珠 列
,

为典型侧膜胎座 而龙胆属子房

横切面有 列胚珠
, ,

为超侧膜胎座 喉毛花的助

细胞无丝状器
,

但有类似吸器结构的锲状尾尖
,

龙胆属有明显的丝状器
。

喉毛花属胚胎

发育过程中
,

顶细胞并不参与胚柄的形成
,

八细胞原胚为直线型排列
,

胚胎发育为茄型 中

的酸浆 变型 而龙胆属的顶细胞参与胚柄的形成
,

直线型六细胞原胚就开始纵裂
,

胚胎

发育为茄型中的酸浆 变型
。

喉毛花属反足细胞增殖为 个
,

异常膨大
,

形成 内多

倍体和多核
,

并在胚乳核之外形成一层类似外胚乳的结构
,

退化时间晚
,

对胚胎的早期发

育起着营养供给的作用
,

反足吸器明显 尽管龙胆属的反足细胞宿存
,

但只有少数情况下

才增殖为 个
,

偶肥大
,

在合子分裂前退化干净
,

对胚胎的早期发育无影响
。

和
,

认为喉毛花属与肋柱花属的亲缘关系最近
。

根

据 以及作者的研究结果 待发表
,

肋柱花属虽与喉毛花属在胚胎学特征上共

同点较龙胆属多
,

除族的共有特征之外
,

还有花粉管进入胚囊破坏一助细胞并宿存
、

反足

吸器明显
、

反足细胞增殖为 个
、

异常膨大
、

形成内多倍体和多核
、

并在胚乳核之外形

成一层类似外胚乳的结构等
。

喉毛花属与肋柱花属的差别也十分明显
,

如喉毛花属绒毡层

为单型起源
,

药室 内壁退化 而肋柱花属绒毡层二型起源
,

药室内壁纤维状加厚和膨大
。

喉

毛花为倒生胚珠
,

肋柱花则为弯生或倒生胚珠
。

喉毛花属胚发育为茄型酸浆 变型
,

游离

胚乳核 个核仁 肋柱花属胚发育为茄型酸浆 变型
,

游离胚乳核 个核仁
。

喉毛

花属柱头不下延
,

而肋柱花属的柱头下延并能接收花粉
。

最后这一特征先后被许多学者在

研究被子植物系统与分类时讨论过
,

并认为这一特征在被子植物的起源与进化中具重要

意 义
,

它不仅能反 映植物的亲缘关系
,

也是类群
、

等级划分的重要标志 叩
,

, , 。

喉毛花属与假龙胆属 刘建全
,

何廷农
,

黑边假龙胆的胚胎学研究 云南植物研

究
,

待发表
,

具有最多相同的胚胎学特征 绒毡层单型起源
,

细胞单核 花药壁表皮层宿

存
,

纤维状加厚和膨大 药室内壁减缩 反足细胞宿存
、

分裂为 个
、

每个细胞均多核

和异常膨大
、

反足细胞形成的吸器明显 游离胚乳核含 核仁 胚胎发育为茄型酸浆

变型 反足细胞在合子分裂之后才开始退化
,

在胚的发育过程中反足细胞在胚乳层之外形

成一层染色深类似
“

外胚乳
”

的结构以及柱头不下延等重要的胚胎学特征
。

然而喉毛花属

与假龙胆属也存在着重要的胚胎学差异
,

包括 喉毛花药壁发育过程中
,

中层一层 假龙胆

属中层两层
。

喉毛花属子房横切面胚珠 列
,

为典型侧膜胎座
,

胎座和腹缝线均靠近心皮

连接处且胎座呈叉状 而假龙胆属子房横切面有 列胚珠
,

减缩的侧膜胎座
,

胎座和腹缝

线均远离心皮连接处
。

喉毛花属胚珠倒生 假龙胆属胚珠横生
。

假龙胆属珠心冠原存在

喉毛花属中未发现珠心冠原
。

喉毛花属助细胞在珠孔端则细长
、

呈锲形
、

类似吸器结构 假
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龙胆属 中未发现这种情形
。

假龙胆属花粉管进入胚囊时并不破坏一助细胞
,

两助细胞均完

整宿存 而喉毛花属花粉管进入胚囊时多是破坏一助细胞
。

上述 比较表明 在龙胆族中
,

胚胎学特征
,

喉毛花属与假龙胆属具有最多的相似处
,

二

者可能有较近的亲缘关系 而与龙胆属
、

肋柱花属差异较大
,

与它们间的亲缘关系较远
。

喉毛花属的分类等级

如本文前言中所述
,

喉毛花属被不同的学者根据不同的特征分别归入龙胆属
、

假龙胆

属和肋柱花属
,

或作为一独立的属
。

比较上述几属的胚胎学特征表明
,

喉毛花属与龙胆属
、

肋柱花属和假龙胆属的胚胎学特征差异均较大
,

而且这些特征差异无论在龙胆科还是在

被子植物其它科或 目中
,

均是判断高级分类群的重要特征
, 。

因

此
,

从胚胎学的角度分析
,

将喉毛花这一类群作为属的等级来处理更为合适
。

喉毛花属的系统位置

尽管一些作者
, , , , ,

都认为喉毛花类群与假龙胆类群的亲缘关系最近
,

但他们在对待两群植物的进化关

系上存在不同的处理意见
。

一是认为喉毛花属 比假龙胆属更为特化
, ,

二是根据化学物质
、

古地质与现代地理分布分析结果提出
,

喉毛花 比假龙胆更为原

始
, , 。

关 于胚胎学 特 征 演化极 向的确 定
,

已有许多作者进行过 讨 论
, ,

,

在此不再赘述
。

假龙胆属胚珠横生
、

珠心冠原存在
、

非典型珠孔受精
、

花粉管进入胚

囊不破坏一助细胞
、

两助细胞完整宿存均是进化特征 而喉毛花属胚珠倒生
,

无株心冠原
、

花粉管进入胚囊破坏一助细胞等特征在被子植物大多数类群中
,

是一普遍存在的现象
,

应

是 原 始 特 征
, , , , , 。

和 对龙胆科花部结构进行解剖之后
,

认为龙胆科胎座类型及胚珠
、

腹维管束位置存在扩张与减缩两种进化趋势
。

假龙胆属胚珠 列
,

胚珠与腹缝线均远离心

皮连接处
,

胎座是减化的侧膜胎座
,

和喉毛花属相 比
,

应是次生类型
。

综上所述
,

从胚胎学

特征上分析
,

喉毛花属 比假龙胆属在系统进化上更为原始
。
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图版说明

图版 示小抱子和花药壁的发育
。

极幼小的花药横切面
,

示抱原
。

四层花药壁形成 表皮

层
,

药室内壁
,

中层
,

绒毡层和小抱子母细胞
。

小抱子母细胞减数分裂 后期
,

中层 已开始退化
。

四

面体型的小抱子四分体
,

绒毡层开始退化
。

小抱子早期
。

小抱子晚期
。

散粉前的花粉粒和花药

壁
,

示花药表皮层发达
,

柱状伸长
,

而药室内壁不发达
,

退化
。

图版 胚珠和胚囊发育
。

花蕾横切
,

示八列成对沿心皮连接处着生的胚珠
、

腹缝线和典型侧

膜胎座
。

单一大抱子细胞
。

大抱子母细胞减数分裂 中期及薄珠心
,

单珠被
。

大抱子四分体
。

合点端大抱子发育为功能大抱子
,

珠孔端三个大抱子退化
。

单核胚囊及退化的大抱子
。 ·

二核胚囊及退化的大抱子
。

为连续切片
,

四核胚囊
。

为连续切片
,

八核胚囊
。

一
, ,

图版 示反足细胞的变化和双受精
。

八核胚囊开始分化
,

二极核形成
。

为连续切

片
,

示卵
、

二助细胞
、

次生核和反足细胞
,

二极核融合形成的次生核靠近卵细胞
。

为连续切片
,

成

熟胚囊
,

示反足细胞的膨大与分裂
。

为连续切片成熟胚囊
,

示反足细胞和反足吸器
。

花粉管

破坏一助细胞进入胚囊
,

释放二精子
。

附在极核上的精核
。

附在卵核上的精核和宿存的花粉管
。

受精完成后的初生胚乳核与合子
。 ·

图版 示胚
、

胚乳的发育和反足细胞的退化
。

顶细胞和基细胞
,

示二细胞原胚
。

直线形

四细胞原胚
。

直线形八细胞原胚
。

多细胞原胚
。

多细胞原胚
,

示胚柄及分化的胚体
。

茹
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必

果开裂
,

种子散落时的胚只发育至球形胚晚期
。

核型胚乳
,

示胚乳核同步有丝分裂
。

退化的反足

细胞
,

游离胚乳核常具 一 个核仁
。

二细胞原胚时的胚乳及反足细胞
。

四细胞原胚时位于游离

胚乳核之外类似
“

外胚乳
”

的反足细胞
。

八细胞原胚时细胞壁在胚乳核 四周开始形成
。 , ,
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川
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