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金丝桃花药发育的细胞化学研究
魏冬梅1,2*  杨淑娟3  杨日升2

(1台州学院生命科学学院, 台州 318000; 2浙江康能食品有限公司, 天台 317200; 3宁夏大学生命科学学院, 银川 750021)

摘要      花药发育过程中多糖和脂滴物质的代谢具有时空变化特征。不同植物的代谢特征有
很大差异。该研究采用组织化学的方法对金丝桃花药发育中多糖和脂滴的动态分布进行观察。结

果发现, 多糖和脂滴的分布具有一定的规律。在造孢细胞时期, 维管束周围的药隔薄壁细胞和花药
壁的表皮、药室内壁和中层细胞中积累淀粉多糖, 而绒毡层细胞中没有淀粉多糖。在小孢子早期, 
绒毡层细胞中出现淀粉多糖并且数量逐渐增加; 此时, 单核中位期小孢子中也出现淀粉多糖。到小
孢子晚期, 绒毡层细胞中积累的淀粉多糖消失, 同时出现脂滴; 晚期小孢子中也开始出现脂滴。到
二胞花粉时期, 绒毡层细胞原位解体, 花粉中脂滴数量增加。金丝桃相当数量的花粉在小孢子时期
发生异常。开花时, 大多数花粉内为空腔, 没有淀粉多糖和脂滴积累, 花粉败育。发育正常的花粉
内充满了淀粉多糖和脂滴。
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Abstract       The metabolisms of polysaccharides and lipids have temporal and spatial characteristic during 
the anther development. The metabolic characteristics of polysaccharides and lipids differ with plant species. The 
dynamic distribution of polysaccharides and lipids was observed in the anther developmental processes of Hyperi-
cum monogynum L. by histochemical methods. The results showed the distribution of polysaccharides and lipids 
displayed some characters. At the stage of sporogenous cell, a lot of starch polysaccharides were accumulated in 
parenchyma cells around vascular bundle, epidermis, endothecium and middle layer cells but no starch in tapetal 
cells. At the stage of early microspore, tapetal cells began to accumulate starch polysaccharides and gradually 
increased, and starch polysaccharides appeared in microspores. At stage of late microspore, starch polysaccharides 
disappeared, and lipids began to accumulate in tapetal cells and microspores. At the stage of bicellular pollen, 
tapetal cells degenerated in situ, and the lipid content of bicellular pollen significantly increased. Few of normal 
pollens were filled with starch polysaccharides and lipids as nutritional substances. Most of pollens happened to be 
abnormal at the stage of microspore. At anthesis, these pollens were empty without starch polysaccharides and lipids 
resulting in abortion of pollen grains finally. Fertile pollens were filled with starch polysaccharides and lipids.
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花药是被子植物的雄性生殖器官, 其发育是一

个非常精巧而复杂的调控过程, 最终形成了具有保

护功能的药壁组织和生殖功能的雄配子体——花

粉。花药的发育伴随着结构和生理的诸多变化过程, 
这些变化因植物种类各异。花药发育的一个显著变

化特征是作为“池”吸收体内其他营养器官提供的营

养物质, 为药壁组织分化、花粉个体发生、花粉管

的生长以及花粉管进入花柱提供物质和能量[1]。营

养物质积累或代谢异常往往导致花粉败育[2-6]。

花药中营养物质的代谢包括运输和转化两个

过程。营养物质以可溶性糖的形式从植物体他处营

养器官转移到花粉囊, 供花粉发育利用或转化为淀

粉储存。糖也可以转化为脂质, 用于构建新的细胞

膜或能量储存[7]。花粉中营养物质的代谢具有一定

的时空特征: 一般在二胞花粉中开始大量积累营养

物质, 淀粉和脂滴主要分布在花粉的营养细胞中, 生
殖细胞中积累少量或不含脂滴[8-9]。然而, 在不同的

植物中, 花药的结构不同, 积累营养物质的时间和种

类也有差别, 呈现出多样性。不同植物花药发育中

的营养物质运输和转化规律还不清楚, 需要人们进

行更多的探索。

金丝桃(Hypericum monogynum L.)属藤黄科金

丝桃属植物, 半常绿小乔木或灌木。金丝桃果实及

根可入药, 果实课作连翘代用品, 根能祛风、止咳、

下乳、调经补血, 并可治跌打损伤[10]。金丝桃结实

率与其应用价值密切相关。近年来, 关于金丝桃的

研究主要集中在化学成分和药理作用的分析[11-12], 
对其有性生殖方面的研究还未见报道。本文对金丝

桃花药发育及发育中多糖和脂滴营养物质的分布特

征进行分析, 期望揭示该种植物花药发育中营养物

质的代谢特征, 为其生殖生物学研究提供理论依据。

1   材料与方法
供试材料金丝桃种植于台州学院校园内。5月

中旬于金丝桃盛花期采集不同发育时期的花蕾, 经
醋酸洋红压片观察, 确定花药的发育时期。分别取

不同发育时期的金丝桃花药, 迅速投入到含2.5%戊

二醛、50 mmol/L二甲胂酸钠(pH7.0)缓冲液配制的

前固定液中, 室温固定3 h。用50 mmol/L二甲胂酸

钠(pH7.0)缓冲液配制的洗涤液换洗3次, 每次0.5 h; 
再将材料转入到含1%锇酸、50 mmol/L二甲胂酸钠

(pH7.0)缓冲液配制的后固定液中, 于4 °C下固定过

夜。次日, 用相同的洗涤液洗涤3次, 每次0.5 h。梯

度系列丙酮脱水, Epon 812树脂包埋。用Leica Ultra-
cut R型超薄切片机制作1 μm厚的半薄切片。染色

步骤参照胡适宜和徐丽云的方法[13], 用高碘酸–希夫

反应(Periodic Acid-Schiff stain, PAS)标记细胞中的

多糖类物质, 呈现红色; 用苏丹黑B复染细胞中的中

性脂滴物质, 呈现黑色。用Leica-DMR显微镜进行

观察和拍照。

2   结果
金丝桃花药具有4个药室, 其横切面呈2个药室

位于一侧, 中间由维管束和药隔薄壁细胞连接。花

药由药壁组织和含花粉的药室组成(图1A)。根据花

粉发育的结构特征, 将花药分为: 造孢细胞、小孢子

母细胞、四分体、小孢子、二胞花粉早期和成熟花

粉时期等6个时期。花药细胞中的多糖经PAS反应

呈红色, 淀粉多糖为红色颗粒。脂滴经苏丹黑B染色

呈黑色颗粒, 大的脂滴物质被染为黑色脂块。

2.1   多糖分布特征

2.1.1   造孢细胞时期      金丝桃花药在造孢细胞时

期已可区分出药壁各层细胞和造孢细胞。药壁各层

细胞由外向内依次是: 表皮、药室内壁、中层及绒

毡层, 中层有2~3层细胞组成(图1B)。绒毡层细胞与

其内侧的造孢细胞形态相近, 而与外侧的其他药壁

细胞差别明显。在药隔薄壁细胞、表皮、药室内壁

和中层细胞中均有淀粉多糖, 但绒毡层细胞中没有

淀粉多糖(图1B)。药隔薄壁细胞积累较多淀粉多糖

的现象暗示着由花药维管组织转运到花药中的多糖

物质经药隔薄壁细胞转运进入药室中。在药室中间

的造孢细胞体积较大, 排列紧密, 细胞内含有少量小

淀粉多糖颗粒(图1B)。
2.1.2   小孢子母细胞时期      花药发育到小孢子母

细胞时期, 有2个显著的变化: 造孢细胞由原来的紧

密排列变为松散排列, 细胞之间有较大的间隙; 此
外, 小孢子母细胞形成了一层较厚的胼胝质细胞壁。

药壁各组织细胞中的淀粉多糖的分布也发生了明

显的变化: 表皮细胞中仍保留了一些较大颗粒的淀

粉多糖, 但药室内壁和中层细胞中的淀粉多糖消失。

绒毡层细胞的外形不规则, 与之前相比, 细胞收缩变

小, 细胞中仍没有淀粉多糖; 细胞核被染成红色, 显
示出其含有多糖物质。药隔薄壁细胞仍积累较多淀

粉多糖, 药隔维管束也被染成较浅的红色, 显示细胞
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内具有非颗粒状多糖分布(图1C)。小孢子母细胞外

包裹一层厚厚的、染成红色的胼胝质壁。小孢子母

细胞的细胞质液泡化程度高, 有一些小颗粒的淀粉

多糖分布(图1D)。
2.1.3   四分体时期      金丝桃小孢子母细胞减数分

裂为同时型, 形成的4个单倍体的小孢子呈正四面体

形。包围四分体的药室基质中充满PAS阳性反应的

多糖类物质(图1E)。小孢子四分体的外形不规则, 
小孢子中没有淀粉多糖积累。药隔薄壁细胞中仍有

淀粉多糖分布，但数量下降(图1F)。此时, 绒毡层

细胞体积增大, 细胞核和细胞壁被染成红色。药室

内壁和中层细胞中有少量淀粉多糖(图1G)。

A: 造孢细胞(Sc)时期的金丝桃花药横切, 花药具有典型的碟形四花粉囊, 维管束(VB)周围的薄壁细胞(Pa)内积累大量的淀粉多糖(Sp)。B: 药壁

分化出表皮(Ep)、药室内壁(En)、中层(ML)和绒毡层(T), 表皮、药室内壁和中层细胞中积累一些淀粉多糖, 绒毡层细胞中几乎没有淀粉和脂滴

的积累, 造孢细胞中积累少量小颗粒的淀粉和脂滴。C: 小孢子母细胞(MMC)时期, 维管束细胞呈淡红色, 维管束周围的薄壁细胞离维管束距离

加大, 积累淀粉颗粒增大, 数量增加。D: 小孢子母细胞被染成红色的胼胝质壁包裹, 其内积累少量淀粉粒和脂滴, 花药表皮细胞中积累大颗粒

的淀粉多糖, 药室内壁、中层和绒毡层细胞中不含淀粉多糖和脂滴, 绒毡层细胞形态发生了较大变化。E: 小孢子母细胞减数分裂后形成四分

体, 四分体仍被胼胝质壁包裹, 整个药室中充满着PAS阳性反应的多糖物质。F: 四分体时期, 维管束周围薄壁细胞内有淀粉多糖的积累。G: 四
分体小孢子(M)中没有淀粉和脂滴的积累, 药室内壁和中层细胞有少量淀粉多糖的积累, 表皮细胞没有营养物质的积累, 绒毡层细胞膨大, 其细

胞质内含有被染成红色的多糖物质。En: 药室内壁; Ep: 表皮; L: 脂滴; M: 小孢子; MMC: 小孢子母细胞; ML: 中层; Pa: 薄壁细胞; Sc: 造孢细胞; 
Sp: 淀粉多糖; T: 绒毡层; VB: 维管束。A: 200×; B、D、G: 1 000×; C、E、F: 400×。

A: transverse section of an anther at the sporogenous cell stage of Hypericum monogynum L., with tetrasporangiate anthers. Lots of starch grains (stained 
red) are evident in parenchymal cells around vascular bundle. B: the anther wall is composed of epidemis, endothecium, middle layer, and tapetum 
cells. Some starch is visible in epidemis, endothecium, and middle layer cells. No starch and lipid droplet is in tapetal cells. Small starch grains and 
lipid droplets are visible in sporogenous cells. C: at MMC stage, vascular bundle cells are stained red. Abundant starch grains are accumulated in pa-
renchymal cells. D: MMCs are wrapped in red callose walls. Little starch and lipid droplets are visible in MMCs. Large size starch grains are visible in 
epidermic cells. No starch and lipid droplet is in endothecium, middle layer, and tapetum cells. The morphology changes occur in tapetum cells. E: the 
tetrad stage is characterized by four microspores wrapped in red callose walls. The PAS-positive material is filled with pollen sac. F: starch grains are 
visible in parenchymal cells. G: no starch and lipid droplet is in microspores and epidemis. Little starch and lipid droplets are visible in endothecium 
and middle layer. The cytoplasm of tapetum cells is stained red. En: endothecium; Ep: epidemis; L: lipid droplet; M: microspore; MMC: microspore 
mother cell; ML: middle layer; Pa: parenchymal cell; Sc: sporogenous cell; T: tapetum; VB: vascular bundle. A: 200×; B,D,G: 1 000×; C,E,F: 400×.

图1  金丝桃幼小花药发育中多糖和脂滴的分布特征

Fig.1  Starch and lipid droplets distribution in young anthers of Hypericum monogynum L.
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2.1.4   小孢子早期      刚从四分体释放出的游离

小孢子, 其细胞核位于中央, 为小孢子早期, 也被

称为花粉单核中位期。早期小孢子内没有淀粉多

糖的分布, 小孢子内壁被染成红色, 显示出其纤维

素多糖性质, 萌发孔处的内壁要厚一些。药壁组

织中表皮细胞的细胞壁明显加厚, 周缘分布的细

胞质中含有明显的非颗粒多糖。药室内壁和中层

细胞中的淀粉多糖消失(图2A)。绒毡层细胞发育

成熟, 细胞体积较大, 细胞界限清晰, 细胞质内出

现了一些淀粉多糖, 细胞核的核仁被染成红色, 出
现多核现象(图2A)。随着小孢子的发育, 细胞中

出现了淀粉多糖(图2B)。药壁绒毡层细胞形态再

次变得不规则, 体积减小, 但细胞质内含物增加, 
淀粉多糖数量较以前增加。其他药壁细胞没有明

显变化, 药室内壁和中层细胞依然呈片状, 细胞高

度液泡化。表皮中的多糖物质减少(图2B)。此时, 
维管束周围的薄壁细胞中仍有大量淀粉多糖颗粒

(图2C)。
2.1.5   小孢子晚期      小孢子发育到晚期, 形成了

一个大液泡, 将细胞核和细胞质挤到细胞边缘, 也
被称为花粉的单核靠边期。小孢子中淀粉多糖也

呈现边缘分布(图2D)。药壁绒毡层细胞形状发生

不规则变化, 靠小孢子部位的绒毡层细胞呈现凹陷

状, 绒毡层细胞开始退化。绒毡层细胞中的淀粉多

糖已完全消失。有些绒毡层细胞的细胞质内含物

明显减少, 染色很浅; 有些绒毡层细胞质内含物仍

较多, 呈红色, 显示其中含有多糖成分。药壁的药

室内壁和中层细胞内仍有一些淀粉多糖, 此时表皮

细胞中也出现一些淀粉多糖(图2D)。在花药维管

束周围的薄壁细胞中仍保持有较多的淀粉多糖, 但
较之前有所减少(图2E)。
2.1.6   二胞花粉至成熟花粉时期      小孢子经有丝

分裂形成一个小的生殖细胞和一个体积较大的营

养细胞, 两者共处于同一花粉中, 为二胞花粉。最

初形成的生殖细胞呈透镜状贴在花粉内壁, 其细胞

核占据细胞的整个体积, 细胞内没有淀粉分布。随

着花粉的发育, 生殖细胞脱离花粉壁, 移入营养细

胞中。营养细胞中的淀粉多糖明显增加。花粉发

育成熟时, 花粉中充满体积较大的淀粉多糖颗粒

(图2F)。有些花粉粒营养细胞质内的营养物质开

始自溶, 呈空腔状态, 这是花粉退化的迹象。此时, 
药隔薄壁细胞内仍有少量淀粉多糖颗粒(图2F)。

开花前一天, 有很多花粉呈空腔状, 没有花粉

内含物, 成为败育花粉。花粉败育现象发生在小孢

子晚期, 大多数花粉中没有积累淀粉多糖(图2G)。
到开花时, 药室中的大多数花粉败育, 只有少数花粉

中充满淀粉多糖(图2H)。花粉囊之间的药隔薄壁细

胞膨大, 将花粉囊挤压成半月形, 薄壁细胞中仍有少

量体积较大的淀粉多糖颗粒分布。花药壁中的绒毡

层和中层细胞完全退化, 成熟花药的药壁包括表皮

和2层药室内壁细胞。药室内壁细胞出现径向和切

向壁的加厚, 且两花粉囊顶端处的药壁细胞较别处

薄, 为花粉开裂处(图2G和图2H)。
2.2   脂滴分布特征

2.2.1   造孢细胞至小孢子母细胞时期      在造孢细

胞时期, 造孢细胞和药壁细胞中都有少量脂滴分布

(图1B)。到小孢子母细胞时期, 小孢子母细胞细胞

质中的脂滴较造孢细胞中有所增加。而药壁细胞中

的脂滴消失(图1D)。药隔薄壁细胞中, 有些细胞的

细胞质被染为黑色, 显示其中的脂质物质较丰富, 但
脂滴很少(图1C)。
2.2.2   四分体至小孢子时期      花药发育到四分体

时期, 整个花药细胞中均没有脂滴分布, 但维管束周

围的薄壁细胞中, 有个别细胞呈现脂质物质较多的

现象(图1E和图1F)。小孢子从四分体中释放出后, 
早期小孢子的细胞质及药壁绒毡层、中层和药室内

壁细胞中仍未积累脂滴, 但表皮细胞质及一些药隔

薄壁细胞被染为黑色, 呈现含脂质物质较多的特征

(图2A~图2C)。小孢子形成大液泡后, 晚期小孢子

中除了出现淀粉多糖外, 也开始积累脂滴, 聚集呈块

状。有些小孢子侵入绒毡层细胞内, 其脂质性质的

孢粉素外壁已形成(图2D)。药室内壁和中层细胞中

有少量脂滴。绒毡层细胞的变化较大, 细胞质内含

物较多的细胞仍被染成红色, 细胞质内含物较少的

细胞没有被染成红色, 而是出现一些黑色脂滴, 呈现

细胞中的糖类转移出后, 细胞内膜类细胞器降解为

脂质物质的特征(图2D)。
2.2.3   二胞花粉至成熟花粉时期      在二胞花粉发

育中, 营养细胞中的脂块较小孢子晚期体积变小(图
2F)。此时绒毡层细胞已退化, 其内有较多的脂滴。

表皮和个别药隔细胞被染为黑色, 呈现含脂质物质

较丰富的现象(图2G)。随着花药发育成熟, 花粉粒

中的脂滴没有明显变化, 仍呈块状分布。药壁三层

组织中没有脂滴分布(图2G和图2H)。
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A: 胼胝质壁水解, 小孢子(M)从四分体释放出形成游离小孢子, 早期小孢子内没有淀粉和脂滴的积累; 药壁表皮细胞(Ep)和药室内壁(En)高度液泡

化, 液泡周围的胞质中含少量淀粉多糖(Sp); 中层(ML)由4~5层细胞组成, 其内几乎不含淀粉多糖和脂滴; 绒毡层细胞(T)发育成熟, 其内开始出现淀

粉多糖的积累。B: 随着小孢子的发育, 细胞质内开始积累淀粉多糖; 表皮和药室内壁没有明显变化, 中层细胞层数减少, 被压缩呈长条形; 绒毡层

细胞形态发生变化, 淀粉积累明显增加。C: 维管束周围的薄壁细胞中积累大量淀粉多糖, 有些细胞质被染成黑色, 显示其脂质性质。D: 小孢子晚

期花药中, 小孢子中形成一个大液泡(v), 其中出现淀粉多糖和大的脂块, 小孢子开始出现退化现象; 表皮、药室内壁和中层细胞液泡化明显, 细胞

质中出现大颗粒淀粉的积累; 绒毡层细胞开始退化, 淀粉多糖消失, 出现脂滴。E: 维管束周围的薄壁细胞中仍积累大量淀粉多糖。F: 成熟花粉中

充满着大颗粒淀粉多糖, 药隔薄壁细胞(Pa)中积累复合淀粉多糖。G: 二胞花粉早期, 仅有少量花粉中充满淀粉和脂滴, 多数花粉内营养物质自溶, 
形成空腔, 发生败育; 药壁细胞没有明显变化, 绒毡层细胞中除了含有大量脂滴外, 也含有小颗粒的淀粉多糖, 维管束薄壁细胞中有大量淀粉多糖

分布, 距离花粉囊越近淀粉多糖的颗粒越小, 在花粉囊相接的顶端花药壁明显变薄。H: 成熟花粉时期, 少数花粉发育为成熟花粉粒, 内含有大量淀

粉和少量脂滴, 药室内壁由2层细胞组成, 出现径向壁和横向壁加厚, 绒毡层和中层细胞退化, 药隔明显加厚。En: 药室内壁; Ep: 表皮; L: 脂滴; M: 
小孢子; ML: 中层; n: 细胞核; P: 花粉; Pa: 薄壁细胞; Sp: 淀粉多糖; T: 绒毡层; VB: 维管束; v: 液泡。A~E: 400×; F: 1 000×; G、H: 200×。

A: the free microspores are released from callose walls. No starch and lipid droplet is in early microspores. Epidemis and endothecium cells remain high 
vacuolization, and little starch is present in cytoplasm. The middle layer is comprised of 4-5 layers cells. Some starch is visible in tapetum cells. B: starch 
grains begin to accumulate in cytoplasm during microspores development. No changes occur in epidemis and endothecium cells. The middle layer is 
compressed into narrow cell zone. Starch grains increase significantly in tapetum cells. C: a lot of starch grains are accumulated in the cytoplasm of par-
enchymatous cells. Some cells are dyed black. D: in late microspore stage anthers, a large vacuole occupies almost the entire cellular volume. Large size 
starch and lipid droplets appear in the vacuolated microspore cytoplasm. The microspores begin to degenerate. The large size starch grains are visible in 
epidemis, endothecium and middle layer cells. Tapetum cells begin to degenerate, and lipid droplets are filled with cytoplasm. E: plenty of starch grains are 
accumulated in the parenchyma cells at this stage. F: mature pollens are filled with starch grains. Compound starch grains are present in parenchymal cells. 
G: during the early bicellular stage, most pollens abortion occurs at this stage. A few of pollens are filled with starch grains and lipid droplets. No noticeable 
changes occur in anther wall cells. Amount of starch grains accumulate in parenchymal cells. H: at anthesis, a few of pollens develop into mature pollens 
and are filled with nutritional substances. The anther wall consists of epidemis and endothecium cells. Tapetum and middle layer cells completely degen-
erate, and endothecium cells undergo radial and inner tangential wall thickening. En: endothecium; Ep: epidemis; L: lipid droplet; M: microspore; ML: 
middle layer; n: nucleus; P: pollen; Pa: parenchymal cell; T: tapetum; VB: vascular bundle; v: vacuole. A-E: 400×; F: 1 000×; G,H: 200×.

图2   金丝桃小孢子早期到近开花期花药发育中多糖和脂滴的分布特征

Fig.2   Starch and lipid droplets distribution in microspores of Hypericum monogynum L. from the early microspore stage to anthesis
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3   讨论
3.1   金丝桃花粉营养物质代谢特征

被子植物成熟花粉中积累大量的营养储存物, 
以淀粉和脂滴为主, 供花粉萌发时利用[13]。不同植

物中, 成熟花粉中营养物质积累类型各不相同, 主要
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现时间一致, 不排除花粉直接吸收绒毡层提供的糖

类和脂滴物质。这提示, 物质的转化过程发生在绒

毡层细胞中, 而非花粉细胞。这与砂仁[26]、白菜[21]

和巴戟天[23]花粉将多糖转化为脂滴不同, 与枸杞[17]

和油茶[19]花粉将脂滴转化为多糖也不相同。这是金

丝桃花粉代谢的特征。
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