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西域旌节花的雌雄配子体发育及其系统学启示 

韦仲新，金巧军，杨世雄 ，王 红，王 峰 
(中国科学院昆明植物研究所，云南 昆明 650204) 

摘要 ：研究西域旌节花 (Stachyurus hima!aicus Hook．f．et Thorns．ex Benth)雌雄配子体 的形 

成和发育过程 ，并与 “近缘”类群 (山茶科 、猕猴桃科 、山柳科 、省沽油科 、堇菜科 、金缕 

梅科和 Crossomataceae等 )的胚胎学特征进行了比较。西域旌节花主要胚胎学特征可概括为： 

四囊型花药 ，药壁形成方式为基础 型，花药壁 由表皮、药室内壁、2～3层 中层 和绒毡层组 

成 ，药室内壁纤维质加厚 ，腺质绒毡层 ，小孢子母细胞减数分裂为同时型 ，小孢子四分体呈 

四面体形排列，花粉散发 时为二细胞 ；胚珠倒生 ，双珠被 ，厚珠心 ，珠孔 由内、外珠被构 

成 ，具珠心冠和承珠盘，蓼型胚囊。从 目前可资利用 的雌雄配子体形成和发育 的资料来看， 

旌节花科与堇菜科最为接近，与金缕梅科 的关系值得注意 ，而与山柳科和猕猴桃科以及山茶 

科的关系相对疏远 。胚胎学证据不支持 Nandi等 (1998)揭示的旌节花科 与 Crossos6-m eae 

的姐妹群关系 ，但他们的分析结果在某种程度上仍然得到了胚胎学证据 的支持。 
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The Development of M ale and Female Gametophytes of 

Stachyurns himalaicus and Its Systematic Enlightenment 

wEI Zhong—Xin，JIN Qiao—Jun，YANG Shi—Xiong，WANG Hong，WANG Feng 

(Ktmminglnatitute ofBotany，ChineseAc(utemyofSc&nees，Kunming 650204 ，China) 

Abstract：This paper deals with the formation and development of both male and female gametophytes of 

Stachyurus himalaicus and a comparison of embryolo~cal features was made among Staehyuraeeae and its 

related taxa such as Th eaeeae，Actinidiaceae，Clethraeeae，Staphyleaceae，Violaceae，Hamamelidaeeae 

and Crossosomataceae．Th e embryology features of Stochyurus ， may be summarized as bHows． 

Th e wall of the tetrasporangiate anther comprises the epidermis，fibrous endotheeium，two or three middle 

layers and glandular tapeturn，with a、、 llr fi~nnation of basic type．By miosis．the mierospore mother ceHs 

undergo simultaneous eytokinesis and l rI uh in the tetrahedral mierospore tetrads
． Th e pollen grains shed 

at two-eeHed stage．Th e ovules are il『I 『ll『lI H'us，bitegminous and crassinucellate． Both the inner and the 

outer integuments take part in the fonuaiiou of mi eropyle．Th e nuceHar cap and hypostase are developed
． 

Th e chalazal or sul~chalazal megaspore is functional，developing into a Polygonum type emb ryo sac
． Em一 
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bryologiealiy．Stachyuraeeae is more similar Violaeeae and Hamamelidaeeae，but the famihes of Clethra— 

ceae．Aetinidiaceae and Theaceae seem to be more stand off from Staehyuraeeae．The progressively sister 

relationship between Stachyumeeae an d Crossomataeeae as well as Staphyleaceae，revealed by Nandi et o1． 

in 1998，is not supported by embryology． 

Key words：Embryology；Stachyurths him01aicus；Systematic enlightenment 

旌节花科 Stachyuraceae是一个东亚特有的小科 ，仅含 1属 (旌节花属 Stachyurus)，10 

～ 16种 (陈书坤 ，1981；汤彦承等，1983)。该科最早以属的等级放在海桐花科 Pittospora— 

ceae中 (Siebold&Zuccarini，1835)。目前 ，其科的等级虽已被普遍接受 ，但其系统位置则 
一

直众说纷纭。从当代几个有影响的被子植物分类系统来看 ，主要有两种不同的观点：一 

种观点认为，旌节花科与山茶 目中的山茶科 Theaceae或猕猴桃科 Actinidiaceae接近 (Gilg， 

1893；Cmnquist，1968；Dahlgren，1980；Thome，1992； rakhtajan，1987；1997)；另一种观 

点认为，该科 与堇 菜 目中的大风子科 Flacourtiaceae或 堇菜科 Violaceae亲 缘 (Melchior， 

1964；Takhtajan，1969；Cmnquist，1981，1988)。此外，也有学者认为旌节花科 与金缕梅 

科 Hamamelidaceae(Hutchinson，1968)和山柳科 Clethraceae接近。最近，Nandi等 (1998) 

基于 rbcL序列资料及其它非分子生物学资料的分支分析得出了一个意想不到的结果—— 

旌节花科与 Crossosomataceae互为姐妹群，进而再与省沽油科 Staphyleaceae发生联系。Cros． 

sosomataceae是一个分布于北美的小科，曾被放在与山茶目很近的位置 (Melchior，1964)． 

但在大多数分类 系统 中都被放在 远离山茶 目和堇菜 目的蔷薇 目 Rosales中 (Bmmmitt， 

1992)；省沽油科的系统位置更远 ，被置于蔷薇亚纲的无患子目 (Cmnquist，1981)。 

胚胎学证据在解决属以上分类等级系统关系方面的重要性历来为系统学家所重视和青 

睐。旌节花科的胚胎学研究前人曾有过报道，如 Mathew&Chaphekar(1977)对 中国旌节 

花 S．chinerais，Sato(1976)和 Kimoto&Tokuoka(1999)对产于 日本的早春旌节花 5．pr． 

aecox都进行过胚胎学研究。本文在前人研究的基础上，选择在中国南方以及喜马拉雅地区 

广泛分布的西域旌节花 S．himalaicus进行胚胎学研究，旨在进一步确定旌节花科的胚胎学特 

征，并通过与相关类群的胚胎学特征比较，为探讨和阐明旌节花科的系统位置提供证据。 

1 材料与方法 

西域旌节花 (Stachyurus 眦 Hook．f．et Thoms．ex Benth)采 自云南省易门县六街 乡大新村后 

山，凭证标本 (韦仲新 2000—4)存放于中国科学院昆明植物研究所植物标本馆 (KUN)。不同发育时期 

的花芽用改进 的 n 固定液固定 ，乙醇系列脱水 ，二 甲苯透 明，常规 石蜡 包埋 、切片，片厚 4～7／an， 

铁矾苏木精染色 ，橙红 G衬染 ，中性树脂封藏 ，Olympus PM一10AD光学显微镜下观察照相 。 

2 观察结果 

2．1 花粉囊发育 

西域旌节花的花药由4个孢子囊组成。发育初期构造较简单，外面为一层原表皮，内 

面为一群形态相同的基本分生组织。随着花药的继续发育，4个角隅的细胞分裂较快 ，花 

药呈现四棱的外形。随后在 4个角隅处的原表皮下的第一层细胞分化出孢原细胞 ，孢原细 

胞进行平周分裂 ，形成内外两层，外层为初生周缘细胞 ，内层为初生造孢细胞。初生周缘 
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细胞继续分裂，形成内外次生周缘层 (图版 I：1)。外次生周缘层平周分裂一次，形成药 

室内壁和一层中层细胞 ；内次生周缘层也平周分裂，形成另一中层细胞和绒毡层 ，这是典 

型的基础型药壁发育方式。当小孢子母细胞形成时花药壁发育完全。分化完全的花药壁一 

般由 5～6层细胞组成 ，由外至内依次为 ：表皮 、药室内壁 、中层 (2～3层细胞)及绒毡 

层 (图版 I：2)。表皮细胞的形状随着花药的发育而变化 ，到花药成熟时变成不规则形 

(图版 I：10)。药室内壁随着花药的发育 ，细胞不断径 向和切向增宽 ，并在内切 向壁和纵 

向壁上出现纤维加厚 (图版 I：l0)。中层由2～3层细胞构成 ，初期可能作为储存营养物 

质之用。后来细胞被挤压逐渐解体并被吸收 (图版 I：10)。绒毡层为腺质绒毡层，绒毡 

层细胞初期为单核，形状与周围细胞无异 ，小孢子母细胞开始减数分裂时，绒毡层细胞体 

积逐渐增大，细胞质变浓，出现二核 (图版 I：3)，小孢子二分体时期绒毡层最发达，其 

后绒毡层细胞开始解体 ，至花粉粒完全成熟时只剩残迹 (图版 I：10)。 

2．2 小孢 子发生 

初生造孢细胞通过分裂和分化依次形成次生造孢细胞和小孢子母细胞 ，初期的小孢子 

母细胞排列紧密 ，细胞质浓厚 (图版 I：2)，以后逐渐分开，进入减数分裂。减数分裂过 

程中，细胞质的分裂为同时型 ，即第一次分裂时形成两核，但不进行细胞质分裂 (图版 

I：4)，第二次分裂时形成四核 (图版 I：5)，随后 ，四核之间产生细胞壁，形成以四面 

体形为主的小孢子四分体 (图版 I：6)。 

2．3 雄配子体的发育 

同一药囊内的小孢子发育不同步。新形成的小孢子壁薄，有浓厚的细胞质和位于中央 

的核 ，随后，细胞壁变厚，体积增大 ，出现明显的 3个凹陷 (图版 I：7)，中央逐渐形成 
一 个大的液泡，细胞核和细胞质被挤到边缘 ，经历一次有丝分裂后，形成一个大的营养细 

胞和一个小的生殖细胞 (图版 I：8)。花粉成熟时，中央液泡消失 ，营养细胞和生殖细胞 

移向中央，花粉以此状态释放 (图版 I：9)。 

2．4 胚珠的结构与发育 

胚珠倒生有两层珠被 (图版 I：11，12)，其中内珠被 比外珠被早发生 (图版 Ⅱ：14， 

15)，但外珠被发育快于内珠被，最终将珠心和内珠被包围，内外珠被共同形成 “之”形 

珠孔 (图版 I：12)。珠心直，属厚珠心类型，前后的珠心组织分别形成珠心冠和承珠盘 

(图版 I：13)。 

2．5 大孢子的发生 

在珠被形成的同时，珠心表皮下分化出一个或两个孢原细胞 ，孢原细胞平周分裂 ，形 

成内外两个细胞 ，外侧 的一个为初生周缘细胞 ，内侧的为初生造孢细胞 (图版 Ⅱ：14)。 

初生周缘细胞继续进行平周分裂 ，生成 3～4层 周缘组织 ，形成厚珠心 (图版 Ⅱ：14， 

15)。造孢细胞直接成为大孢子母细胞 ，(图版 Ⅱ：15)。大孢子母细胞减数第一次分裂后 

形成二分体，其中合点端细胞比珠孔端的细胞稍长 (图版Ⅱ：16)，合点端的二分体细胞 

继续分裂形成两个细胞 ，珠孔端的二分体细胞退化，有的在退化过程中分裂一次形成线形 

大孢子四分体 (图版 Ⅱ：17)，有的来不及分裂便退化形成三分体 (图版 Ⅱ：18)。通常情 

况下，合点端的大孢子成为功能大孢子，偶见亚合点端功能大孢子 (图版 Ⅱ：18)。 
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2．6 胚囊的形成 

胚囊发育方式为蓼型 ，没有发现 Mathew&Chaphekar(1977)报道的在中国旌节花 中 

观察到的双孢子英地百合型胚囊。功能大孢子经过 3次连续 的有丝分裂依次形成二核 (图 

版 Ⅱ：19)、四核 (图版 Ⅱ：20，21)和八核胚囊。成熟胚囊具有通常的结构 (图版 Ⅱ： 

22)，珠孔端发育出卵器，合点端发育出 3个反足细胞，两个极核移 向胚囊中央。本研究 

观察到了同一胚珠中发育出两个胚囊的现象 (图版 Ⅱ：23)。 

3 讨论 

3．1 旌节花科的胚胎学特征 

西域旌节花与已报道的早春旌节花 (Sato，1976；Kimoto&Tokuoka，1999)和中国旌 

节花 (Mauritzon，1936；Mathew&Chaphekar，1977)相比，其雌雄配子体 的形成和发育过 

程十分相似，唯一的不同在于早春旌节花没有大孢子三分体和多胚现象的报道。旌节花科 

雌雄配子体形成和发育阶段的胚胎学特征可以概括为：四囊型花药 ，药壁形成方式为基础 

型，花药壁由表皮、药室内壁 、2～3层中层和绒毡层组成，表皮宿存 ，药室 内壁纤维质 

加厚，腺质绒毡层，小孢子母细胞减数分裂为同时型，小孢子四分体的排列为四面体形 ， 

花粉成熟时为二细胞时期 ；胚珠倒生 ，双珠被 ，厚珠心 ，珠孔由内、外珠被共同构成，具 

珠心冠和承珠盘，合点端或亚合点端功能大孢子，蓼型胚囊，偶见双孢子英地百合型胚 

囊。 

3．2 胚胎学特征的系统学启示 

根据我们已经掌握的胚胎学 资料 (Davis，1966；Johri等，1992；Tsou，1995，1997； 

杨世雄和闵天禄 ，1995)，旌节花科与其 “近缘”类群之间有着相当程度的相似性 (表 1)。 

就小孢子的形成和发育过程而言，各 “近缘”类群之间基本相似，惟有 Cmssosomataceae的药 

室内壁和绒毡层由不规则的 2～3层细胞组成以及省沽油科的中层只有 1层细胞，比较特殊。 

从大孢子的形成和发育过程来看，猕猴桃科和山柳科的胚珠为单珠被，薄珠心，没有珠 

心冠 ，具有珠被绒毡层，与旌节花科的区别最大。山茶科的胚珠为薄珠心，珠孔仅由内珠被 

围成，没有珠心冠，与旌节花科也有 明显的不同。在其它几个与旌节花科相对接近的 “近 

缘”类群中，堇菜科与旌节花科最为相似，除了堇菜科无亚合点端功能大孢子的报道外。二 

者的其它胚胎学特征基本相同。由此可见，从 目前可以利用的雌雄配子体形成和发育的资料 

来看，旌节花科与堇菜科的关系最为接近。其次，旌节花科与金缕梅科的关系电值得注意， 

Johri等 (1992)曾指出，旌节花科的种皮结构不同于堇菜科而与金缕梅科相似。 

Mathew&Chaphekar(1977)的研究重点探讨 了旌节花科与山茶科 、大风子科和金缕梅 

科的关系，认为旌节花科与山茶科关系最近。他们的研究强调了这两个科都不具珠被绒毡 

层 、具双孢型胚囊 、极核都在受精前融合 、茄型胚和具多胚现象等胚胎学特征。实际上 ， 

除了具双孢型胚囊这一特征 目前仅在这两个科中观察到外，其它被强调的特征也为其它相 

关类群分享。值得指 出的是 ，山茶科没有珠被绒毡层的描述与实际情况不符 。早在 1965 

年，曹慧娟就报道过油茶 (Camellia oleifera)的珠被绒毡层 ，Tsou(1997)再次描述 了细 

叶山茶 (C．tenuifolia)的珠被绒毡层。此外，旌节花科中双孢胚囊属英地百合型，且非常 

少见，胚囊发育的主要类型仍是单孢子的蓼型胚囊 ；山茶科 中的情况也是一样 ，虽然以往 
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报道的山茶属 都为 双孢八 核葱 型胚 囊 (Kapil& Sethi，1963；曹 慧娟 ，1965；Mathew， 

1978；刘成运和张香兰，1983；李天庆和曹慧娟 ，1986；Tsou，1997)，但近年报道 的山茶 

科中的其它类群的胚囊发育都为蓼型，如广义核果茶属 Jp nar／a S．1．、木荷属 Schima、 

美洲荷属 Franldinia、杨桐属 Adinandra、红淡比属 Cleyera和柃属 Eurya等 (杨世雄和闵天 

禄，1995；Tsou，1995，1997)。Mathew&Chaphekar(1977)由于过分强调了上述并非专有 

的和不切实际的胚胎学特征 ，忽略了旌节花科与山茶科间在胚胎学上的一些 明显 的差异 

(如珠心 、珠孔的一些特征)，因而得出 “旌节花科与山茶科的关系最近”的看法。 

Nandi等 (1998)揭示的旌节花科与 Crossosomataceae最为近缘进而与省沽油科 比较亲 

缘的系统关系虽然得到了 Kimoto&Tokuoka(1999)基于胚胎学以及种皮解剖学证据的支 

持 ，但这一支持的力度是有限的。因为 Kimoto&Tokuoka(1999)并没有将旌节花科与在 

历史上被认为与该科 “近缘”的相关类群作全面的比较。正如我们的研究所揭示的，在胚 

胎学上，旌节花科与 Crossosomataceae科和省沽油科的相似性不及旌节花科与堇菜科和金缕 

梅科。Crossosomataceae的药室内壁和绒毡层由不规则的2～3层细胞组成，胚珠弯生 [在 

旌节花科的 “近缘”类群中，只有 山茶科 中的厚皮香亚科具有这类胚珠 (Tsou，1995)]， 

反足细胞再次分裂，没有珠心冠的报道；省沽油科花药的中层只有一层细胞，单孢原，没 

有承珠盘 的报 道，这些 都与 旌节 花科不 同。不过 ，胚 胎学 证据 虽然 不支 持 Nandi等 

(1998)揭示的旌节花科与 Crossosomataceae的姐妹群关系，但 Nandi等 (1998)的分析结果 

在一定程度上仍然得到了胚胎学证据的支持。从 Nandi等 (1998)的分支图上可以看 出， 

具有厚珠心的旌节花科、Crossosomataceae、省沽油科 、大风子科、堇菜科和金缕梅科都分 

布在由他们命名的蔷薇支 (rosid clade)上，而具薄珠心 的山茶科、猕猴桃科和山柳科都 

分布在紫菀支 (astefid clade)上。 

3．3 西域旌节花的性别 

在过去几乎所有有关旌节花科的文献中，都认为该科植物为两性花。然而 ，汤彦承等 

(1983)发现旌节花科植物的花虽然都有雌雄生殖器官，但他们检查到至少有 6种的两性 

花中，有些花根本就没有花粉。意思是：形式上是两性花，但实则上 已分化为雌雄异株。 

韦仲新和杨增宏 (2001)以西域旌节花为对象 ，对此现象进行了深入的观察和论述 ，并且 

证明了西域旌节花的确是功能单性花，并把这一现象称之为假两性花或功能单性花。我们 

的胚胎学研究证实了这一现象。 

在西域旌节花的功能雄花中，胚珠的发育严重滞后于雄蕊的发育 ，当花药中的花粉已 

成熟并且开始散发时，胚珠的发育仍然处于大孢子母细胞阶段 ，故胚珠无法进一步长大和 

授粉 ，只好随整朵花的脱落而消失。反之，在功能雌花中，雄蕊在小孢子母细胞进入减数 

分裂前期时便开始退化 (图版 Ⅱ：24)，不继续发育，最后形成空的花粉囊。偶尔，也有 

发育到四分体阶段的情况 ，但未观察到成熟的花粉粒。值得注意的是 ，在小孢子母细胞开 

始退化前绒毡层开始退化 (图版 Ⅱ：25)，我们推测，小孢子母细胞不能继续发育的原因 

可能在于绒毡层的提前退化，不能提供其发育所需的营养。 
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图版说 明 

图版 I 1．早期花药横切，示造孢细胞和 3 4层花药壁 ；2．花药横切 ，示早期的花粉母细胞和 5层花药壁；3．花药 

横切 ，示花粉母细胞和具有 2细胞核的绒毡层细胞 ；4～6．花粉母细胞减数分裂的各个时期 ；7—9．雄配子体发育 ； 

lO．成熟花药横切 ，示成熟花粉粒 ，宿存的表皮 ，纤维增厚的药室 内壁 ，崩溃的中层和绒毡层；11．倒生胚珠；12． 

双珠被和 “z”形珠孔 ；13．珠心冠 (nc)和承珠盘 (h)。(1—9，12×600；10，13×300；11×200) 

图版 Ⅱ l4．两个大孢子母细胞 (me)及周缘细胞 (P)，内珠被发生 ；15，大孢 子母细胞，内、外珠被发生 ；16．大 

孢子二分体 ；17．大孢子四分体 ，两个珠孔端大孢子已经退化；18．三分体 ，示亚合点端功能大孢子 ；19．二核胚囊 ； 

20～21．连续切片，示四核胚囊 ；22．成熟胚囊 (ac：反足细胞)；23．多胚现象 ；24．功能雌花雄蕊中的花粉母细胞 ； 

25，功能雌花雄蕊中的花粉母细胞开始减数分裂，绒毡层开始退化。(除 19×300外其余 ×600) 

Explanation of Plates 

Plate I Fig．1．Transverse section(TS)of a yotmganther，showing spomgenous ceHsand 3—4layers ofantherwal1．Fig．2，TS 

of all an ther，showing early pollen mother cells and 5 layers ofanther wall，Fig．3．TS ofan anther， showing po llen mother cells and 

the tapetum cells with 2 nuclei． Figs．4—6． Meiosis of pollen mother cells． Figs．7—9．The development of male gemetophytes． 

Fig． 10． TS of a mature anther， showing mature two-celled pollen grains at shedding stage， and persistent anther epidermis and fibrous 

endotheciumwith degenerating middle layers and tapetum．Fig．11，Longitudinal section(IS )ofanatropous ovules．Fig．12．LS of 

an ovule， showing the micmphyle formed by both irmer and outer integuments． Fig． 13． Nucellar cap(Be)and hypostasa(h)． (Figsl 

一 9，12×600；Figs．10，13×300；Fig．11×200) 

Plate 1I Fig．14．IS of a young ovule，showing two megaspoue mother cells(me)and the parietal cells(P) Fig．15．IS of a 

young ovule，showing the megaspore mother cell and the ofi6ns of irmer and outer integuments，Fig，16．Megaspore dyad，Fig，17． 

Megaspore tetrad with degenerating micmphylar megaspores．Fig． 18． ad of megaspore． showing sub—chalazal megaspore functiona1． 

Fig．19．2-nucleate emblyo sac．Figs．20—21，Successive sections of 4-nucleate embryo sac，Fig．22，Mature embryo sac(ac： 

an p0daI cells)，Fig．23，Two embryo sacs in one ovule，Figs．24—25．Pollen mother cells in the functional female flower．(All 

figs×600．except Fig．19×3oo) 
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韦仲新等：图版 I WEI Zhong—Xin et al：Plate I 
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韦仲新等：图版 I1 WEI Zhong——Xin et al：Plate II 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com

