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蓝猪耳花药发育中多糖和
脂滴的组织化学研究

格日乐,陈  肖,朱学艺,田惠桥*

(厦门大学 生命科学学院,福建厦门 361005)

摘 要:对蓝猪耳花药发育中营养物质的分布和转化过程进行组织化学研究, 结果表明:在造孢细胞时期, 药壁细

胞没有营养物质的积累,但在造孢细胞中有少量的脂滴; 在小孢子母细胞时期, 表皮细胞中出现淀粉粒, 而在绒毡

层细胞中出现脂滴,小孢子母细胞中也有脂滴的分布;在四分体时期, 四分体小孢子中出现淀粉粒, 绒毡层细胞脂

滴增加;在小孢子早期, 药室内壁细胞中出现淀粉粒,绒毡层继续积累脂滴,而小孢子中开始出现脂滴; 到小孢子晚

期,绒毡层细胞降解, 细胞残留物中出现较多脂滴; 在二胞花粉早期, 花粉中的大液泡消失, 花粉开始积累淀粉粒;

在即将开花的成熟花粉中则积累了大量的脂滴和少量的淀粉粒。蓝猪耳花药发育中多糖和脂滴两种营养物质的

积累和分布具有一定的时、空特点, 反映出花药发育中营养物质积累的规律。
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Cytochemical Study of Lipids and Polysaccharides on

the Developing Anthers of Torenia f ournieri

GE R-i le, CHEN Xiao, ZHU Xue-yi, T IAN Hu-i qiao*

( School of Life S cien ces, Xiamen U nivers ity,Xiamen , Fu jian 361005, China)

Abstract: The dist ribut ion of polysacchar ides and lipid dr ops displayed some character s during the anther

development of Tor enia f ournier i . At the spor ogenous cell stage, neither starches nor lipids w er e in anther

w al l cells. Only a few lipids w ere in sporo genous cells. Before the meiosis of m icrospo re mother cells, a few

po lysaccharides appeared in epidem ic cells and a few lipid drops in tapetal cells w hich did not different iate

completely at this t ime. A t the tet rad stage a few polysaccharides appeared in micro spores and lipids in ta-

petal cells increased. Af ter micro spores w ere released from tetrads ( early micr ospore stag e) , starches ap-

pear ed in endothecium cells and lipids in tapetal cells st ill incr eased. A few lipids appear ed in microspores.

At late micr ospore stag e, tapetal cells began to degenerate, there w er e many lipids in degenerat ing tapetal

cells. At early bicellular po llen stag e, pol len began to accumulate lipids. With pollen development , many lip-

ids w ere accumulated in vegetative cell o f nearly mature po llen.
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  高等植物花药发育是一个复杂的过程, 组成花

药壁的 4层细胞紧密相邻,但形态、结构和功能截然

不同。药室中的雄配子体的发育更是呈一种骤变过

程:小孢子母细胞减数分裂后,小孢子经不等分裂形
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成大小差异明显的生殖细胞和营养细胞, 开始了雄

配子体的发育。在花药发育过程中,如小孢子母细

胞的胼胝质壁形成和四分体胼胝质壁的降解、小孢

子中大液泡形成与二胞花粉中大液泡消失, 绒毡层

和中层细胞的中途退化等也都是花药发育的特

色[ 1]。然而,目前对这些现象的调控机制还不清楚。

花药发育的一个特征是其作为营养物质的库大量积

累体内他处转运来的营养物质。多糖、脂类营养物

质的代谢也是花药发育的重要组成内容。已有的资

料显示花粉中营养物质的积累具有一定的时空特

性:一般是在小孢子分裂后的二胞花粉中才开始大

量积累营养物质 [ 2-4]。在成熟的花粉粒中, 通常积累

了大量的淀粉或脂滴, 为以后花粉萌发时利用。然

而,在不同的植物花药的发育规律不尽相同, 积累的

营养物质也有差别。目前有关高等植物花药中的营

养物质转运和转化的研究还不多,已发表的结果也

因植物种类不同而有差异, 对花药发育中营养物质

转运和转化的规律还不清楚, 需要进行更多的探索。

蓝猪耳的经济价值虽然很小, 但由于其特殊的胚囊

结构, 目前是研究受精机制的模式植物。本实验对

蓝猪耳花药发育中营养物质的分布和转化过程进行

组织化学研究, 以了解该种植物花药发育中体内营

养物质的运输特点和花粉储存物质的积累特征。

1  材料和方法

蓝猪耳种子于 2008年 3月中旬播种在花盆中,

6月中旬植株可开花。分别取不同发育时期的花

药,迅速投入到含 2. 5%戊二醛、50 mmol/ L 二甲胂

酸钠( pH 7. 0)缓冲液配制的前固定液中,室温固定

3 h。用 50 mmo l/ L 二甲胂酸钠( pH 7. 0)缓冲液配

制的洗涤液洗涤 3 次, 每次 30 min, 再将材料转入

50 mmo l/ L 二甲胂酸钠( pH 7. 0)、1%锇酸配制的

后固定液中,在 4 e 下固定过夜,次日用相同洗涤液

洗涤 3 次, 每次 30 m in。梯度系列丙酮脱水,

Epon812树脂包埋。用 Leica Ult racut R型超薄切

片机做半薄切片,切片厚 1 Lm。染色步骤参照胡适

宜和徐丽云的方法[ 5] ,采用 PAS反应标记细胞中的

多糖物质, 呈红色;用苏丹黑 B 复染细胞中的脂类

物质,呈黑色。用 Leica DMR显微镜观察与拍摄。

2  结果与分析

2. 1  造孢细胞时期花药中的多糖和脂滴分布

蓝猪耳花药在造孢细胞时期就已经分化出各类

细胞,花药壁由外向内依次是:表皮、药室内壁、中层

及绒毡层。表皮、药室内壁和中层细胞都存在液泡

化现象。最里层的绒毡层细胞体积较小, 呈扁平形。

在绒毡层细胞以内的造孢细胞排列紧密, 在其细胞

质中有较多的小液泡。这个时期的花药中淀粉粒很

少,只有零星的脂滴颗粒分布(图版Ñ , 1)。

2. 2  小孢子母细胞时期花药中的多糖和脂滴分布

药室中的造孢细胞直接发育为小孢子母细胞。

以胼胝质壁的形成作为小孢子母细胞的最初特征。

此时,小孢子母细胞的核位于细胞中央,外面被一层

红色的胼胝质壁包围, 表明其多糖的性质。在小孢

子母细胞内可见到少量染成黑色的脂滴。这时期的

花药壁细胞的结构发生了很大变化: 表皮细胞中出

现了染成红色的淀粉粒; 药室内壁细胞的体积有所

缩小;中层没有什么变化;绒毡层细胞的体积比以前

明显增大,其中有一些细小的脂滴颗粒(图版Ñ , 2)。

2. 3  四分体时期花药中的多糖和脂滴分布

蓝猪耳小孢子母细胞的减数分裂为连续型,形

成的 4个小孢子通常呈等四面体排列。在四分体小

孢子中,有少数多糖颗粒出现,但脂类物质依然很少

(图版Ñ , 3)。在花药壁的细胞中,表皮、药室内壁呈

现出高度液泡化, 中层细胞没有明显的形态变化,呈

扁平状, 其中出现一些多糖颗粒。以前绒毡层细胞

质呈现红色的现象在这时已减弱了很多, 而其中的

脂滴颗粒明显增多。此时的绒毡层细胞壁完整规

则,呈现红色,具有多糖性质(图版Ñ , 4)。

2. 4  小孢子早期花药中的多糖和脂滴分布
小孢子从四分体中释放出后,细胞核位于中央,

为小孢子早期, 也称为单核中位期。此时的小孢子

细胞中含有很少的脂滴和多糖颗粒。在预定形成萌

发孔的部位被染成红色, 可能是含纤维素性质的多

糖(图版 Ñ , 5)。花药壁的表皮和中层细胞的形态没

有很大变化,药室内壁细胞红色多糖颗粒明显增多,

集中分布在细胞面向药室一边,呈极性分布。绒毡层

细胞形态已发生了一些变化,在细胞壁处的多糖红

色消失,细胞界限变得不规则, 内切向壁弯曲,在细

胞中积累了较多脂滴和零星多糖颗粒(图版Ñ , 6)。

2. 5  小孢子晚期花药中的多糖和脂滴分布

小孢子发育到后期时形成一个大液泡将细胞核

挤到边缘区域,为小孢子不等分裂做准备,为小孢子

晚期,也称为单核靠边期。此时小孢子细胞已形成

了完整的花粉外壁,在细胞质中有少量的多糖颗粒,

但没有脂滴积累(图版 Ñ , 7)。此时, 药壁中的绒毡

层细胞已完全变形、退化,其中积累一些脂滴。而表

皮、药室内壁和中层细胞的形态变化不大,中层和药
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室内壁细胞中的多糖颗粒明显减少(图版Ñ , 8)。

2. 6  二胞花粉早期花药中的多糖和脂滴分布

小孢子有丝分裂后形成一个体积较小的生殖细

胞和一个体积较大的营养细胞, 构成二胞花粉。在

二胞花粉早期, 原来小孢子中形成的大液泡分解, 消

失,贴花粉壁分布的生殖细胞移动到营养细胞中。

花粉粒中多糖颗粒依然不多, 但开始出现少量的脂

滴(图版Ñ , 9)。这时,花药壁的表皮、药室内壁和中

层细胞的结构完整, 但细胞高度液泡化,其中的多糖

颗粒比以前明显减少。绒毡层细胞已完全失去形

状,内部聚集了较多的脂滴(图版Ñ , 10)。

2. 7  成熟花粉时期花药中的多糖和脂滴分布

在开花前一天, 花粉已发育成熟,内部充满脂滴

和少量淀粉粒。此时花粉内壁也完全形成, 显示出

红色, 表明其多糖性质(图版Ñ , 11)。成熟花粉时期

花药壁只剩表皮和药室内壁2层细胞,中层及绒毡层

完全退化。表皮细胞中有零星分布的多糖颗粒。药

室内壁细胞的切向细胞壁上形成了一些径向突起,但

并不显示红色,暗示这些突起是一些非糖类物质组

成,与药室内壁的细胞壁性质不同(图版Ñ , 12)。

3  讨  论

高等植物花药作为一个终端器官, 在发育中只

吸收体内其他部位转运来的营养物质。花药中的大

分子营养物质的正常运输和转化是其正常发育的一

个重要环节。在白菜花药发育中,由体内其他部位

向花药输送的营养代谢物也是多糖,在绒毡层细胞

中多糖类物质被转化成脂类物质为发育中的花粉粒

所利用。当花药即将成熟时, 绒毡层细胞完全消失,

在成熟花粉粒中储存了大量脂类颗粒[ 6]。在枸杞花

药发育中,药隔和药壁组织最先出现淀粉粒, 接着在

绒毡层中出现脂滴,表明体内向花药转运的营养物

质是多糖,但在绒毡层细胞中多糖物质被转化成脂

类物质供花粉粒吸收[ 7] 。在洋葱花药发育中, 绒毡

层细胞中先出现淀粉粒, 之后在减数分裂时期脂滴

明显增加,之后退化绒毡层细胞中的脂类物质被二

胞花粉吸收[ 8]。在本实验中,蓝猪耳花药在小孢子

母细胞时期,表皮细胞中有少量多糖,药室内壁和中

层中未见此类营养物质,绒毡层细胞含有少量脂滴。

在小孢子母细胞中也只有较少脂滴, 没有淀粉粒多

糖。减数分裂后, 花药壁细胞中,尤其是绒毡层细胞

中的脂滴增加,表明此时是体内营养物质向花药中

运转的主要时期。但在小孢子中的脂滴一直很少。

到二胞花粉早期, 绒毡层细胞退化,其细胞残迹中聚

集了较多脂滴,成为花粉吸收营养物质的主要形式。

同时,花粉中的脂滴也开始增加。到成熟花粉时期,

花粉中积累了大量脂滴作为储存物。

绒毡层细胞由于处于花药壁最内层, 具有转运

及合成特异蛋白质、碳水化合物和脂类等功能, 对花

粉发育起着极其重要的作用 [ 1, 9-11]。不同植物花粉

中的储存物质类型不同, 主要是淀粉粒和脂滴。花

粉中积累的营养物质类型与绒毡层的转化功能有

关。然而,被子植物花药绒毡层通常在小孢子早期

或晚期就退化了, 而花粉中积累营养物质通常是在

二胞花粉时期才开始, 如何解决绒毡层细胞退化早

和花粉中积累营养物质晚的矛盾是一个值得探讨的

问题。在中国鹅掌楸的成熟花粉粒中储存物质为淀

粉,绒毡层细胞将体内运转的糖类物质直接传递给

花粉[ 12]。白菜花粉的储存物质为脂类,体内运输到

花药的营养物质是多糖,在小孢子发育时期,药壁细

胞中的淀粉粒消失,绒毡层细胞中出现了大量脂滴,

暗示绒毡层细胞吸收多糖并将其转化为脂类物质。

以后,花粉吸收退化绒毡层细胞中的脂类物质为营

养储存物
[ 6]
。枸杞花药绒毡层细胞退化后, 其细胞

中的脂滴流入药室中, 被二胞花粉吸收、积累。但枸

杞成熟二胞花粉中除了积累脂滴外也积累了很多淀

粉粒,暗示花粉粒又将部分脂类物质转变为多糖类

物质[ 7]。在本实验中, 蓝猪耳花药壁的外 3层细胞

中都出现了淀粉粒,但绒毡层细胞中只出现脂滴,说

明绒毡层细胞将体内运转的多糖转化为脂类物质并

积累。绒毡层细胞退化后,其细胞残迹中出现了大

量脂滴,成为二胞花粉吸收营养物质的主要形式。

因此,蓝猪耳花药绒毡层细胞以其退化后的残体作

为二胞花粉的营养物质, 解决了其在小孢子晚期退

化,而其中的脂类被二胞花粉吸收的时间矛盾。
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图版说明:

标尺= 10 Lm; E p.表皮细胞; E n.药室内壁细胞; M L.中层细胞; T.绒毡层细胞; SC.造孢细胞; MMC.小孢子母细胞

图版 Ñ  1.造孢细胞时期的花药壁已分化出了表皮、药室内壁、中层和绒毡层细胞, @ 700; 2.小孢子母细胞被具有多糖成分的胼胝质壁

包裹,其内有少量的脂滴,绒毡层细胞的体积明显增大,其内部也出现少量的脂滴, @ 700; 3.四分体小孢子中只有少数的多糖颗粒, @ 700; 4. 同

时期花药壁的药室内壁细胞中也出现了淀粉粒,而绒毡层细胞中出现了脂滴, @ 1 000; 5.早期小孢子中含有少量的淀粉粒, 在预定形成萌发孔

的部位聚集了一层多糖物质, @ 800; 6.同时期花药壁的药室内壁细胞中淀粉粒增多,绒毡层细胞中的脂滴也增多, @ 700; 7.晚期小孢子已形成

完整的花粉外壁,在其细胞质中只有少量淀粉粒, @ 800; 8.同时期花药壁的药室内壁细胞中淀粉粒减少,绒毡层细胞已退化, @ 700; 9.早期二

胞花粉粒中出现脂滴,但仍有少量的淀粉粒, @ 800; 10.同时期花药壁的表皮细胞、药室内壁、中层既没有淀粉粒也没有脂滴, 绒毡层细胞进一

步退化,细胞残迹中聚集了较多的脂滴, @ 700; 11.成熟花粉粒积累了大量的脂滴,淀粉粒较少, @ 800; 12.成熟花药的药壁只由表皮和药室内

壁两层细胞组成,在表皮细胞中还有零星的淀粉粒, @ 800。

Explanation of plate:
Bar= 10 Lm; Ep. Epidermal cell ; E n. E ndotheciumal cell; ML. Middle layer cell; T . Tapetal cel l; Sc. S por ogenous cell; MMC. Microspore

m oth er cells

Plate Ñ  Fig. 1. Anth er wall of T or enia f ournieri cons isted of epidermal, en doth ecium al ,m iddle layer and tapetal cells at the stage of spo-

r ogenous cell, @ 700; Fig. 2. M icr ospore mother cells w ere enw rapped by red callose w all and a few l ipids app eared in th e cell s. T he tapetal cells

increas ed evident ly and there w ere also a few lipids in the cells , @ 700; Fig. 3. T here w ere a few starches in th e tetrad microspores, @ 700; Fig. 4.

At the same s tage, starches appeared in endothecum al cell s and few lipid s in the tap etal cel ls, @ 1 000; Fig. 5. At the early microspore stag e, a few

starches appeared in microspores. A layer of polysacch aride m aterial accum ulated in th e germ pore, @ 800; Fig. 6. At the s am e stage, star ches in

endothecumal cel ls incr eased an d lipids in tapetal cel ls al so increas ed, @ 700; Fig. 7. At the late microsp or e stage, microspore has form ed intact

pol len exine and a few starches in it s cytoplasm, @ 800; Fig. 8. At thi s t ime, th e starch es in the endothecumal cell s decreased, and th e tapetal cells

d egen erated, @ 700; Fig. 9. Lipids appeared in the early bicellu lar pollen grains, and there w ere st ill a few star ches in the cell , @ 800; Fig. 10. At

th e same t ime, s tarch es and lipids disappeared f rom th e cell s of epid erm, endothecium, middle layer. Th e tapetal cells cont inued to deg enerate an d

m any lipids accumulated in th e cel l residua, @ 700; Fig. 11. Th ere w ere m any lipids an d a few s tarches accumu lated in the matu re pollen, @ 800;

Fig. 12. Anth er w all con sisted of epiderm al and endotheciumal cells at nearly anthesis. T here w ere a few starches in th e epidermal cell s, @ 800.
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