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摘要 运用常规石蜡切片方法，结合显微荧光技术对越南篦齿苏铁 !5*/4 $#"+%/-/ 小孢子发生和花粉个

体发育进行了研究。结果表明：其小孢子叶球 # 月中下旬开始萌动，小孢子囊着生在小孢子叶远轴面，

且 R S # 小孢子囊以辐射状排列方式聚生成聚合囊。小孢子囊壁由 % S Y 层细胞组成，包括表皮、中层及

绒毡层。绒毡层来源于成熟造孢组织的外围细胞，其退化形式为分泌型。% 月中旬，小孢子母细胞进入

减数分裂 5，至 % 月下旬形成四分体。母细胞减数分裂后胞质分裂的方式与其他苏铁类植物不同，具有

连续型与同时型两种类型。Y 月中旬，小孢子经过 " 次有丝分裂后，形成 R 细胞的成熟花粉粒。Y 月下

旬进入散粉状态。在花粉发育过程中，母细胞内淀粉粒的积累及其壁上胼胝质的沉积均呈现规律性变

化。
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越南篦齿苏铁 !"#$% &’()*$+$（!"#$%&’）() *) +#$, 为苏铁科 -./#%#/"#" 苏铁属 !"#$%
!)植物。其野生居群分布于越南中部，我国有引种栽培。该种与篦齿苏铁 ! , -&#+.)$+$
0&’11 )近缘，但两者形态特征存在较大差异（王定跃，23345）。!"#$%&’（2362）曾将其作为篦

齿苏铁的一变种而命名为越南篦齿苏铁 ! , -&#+.)$+$ 7#& ) &’()*$+$ !"#$%&’，后来王定跃

（23345）详细研究了两者的形态特征后，发现它们在形态上有较大差别，故将越南的“篦齿

苏铁”提升为种的等级即 ! , &’()*$+$（!"#$%&’）() *) +#$,（王定跃，23345），并得到世界

学者的广泛认同。

由于目前有关越南篦齿苏铁的野生分布范围及种群数目等资料有限，对其保护地位

还很难确定，但种群数目有明显下降的趋势。*#$, 和 8’99 认为，越南篦齿苏铁在某些地

区，如多岩石的海边森林中分布比较普遍，其生境地毗连海滩，因此，越南篦齿苏铁的保护

问题也可能与当地的陆地开发有关（转引自 +:’;"9</=，>??>）。李楠等（未发表资料）发现

越南篦齿苏铁的生境条件恶劣，气候干旱，生长在由硅质花岗岩母质形成的砂壤中；更重

要的是在其栖息地范围内很少有越南篦齿苏铁幼苗，整个群落的年龄结构呈倒金字塔形，

即居群中以成年植株为主，而进行自然更新的植株幼苗极少；此外，其种子萌芽率较低，主

要原因是种子内没有形成正常的胚。由此推测，越南篦齿苏铁在自身的繁育系统中可能

出现了某些生殖问题。因此，对越南篦齿苏铁的生殖生物学进行系统研究，可为探讨其濒

危原因提供生殖生物学方面的依据，同时也为研究其他苏铁类植物，尤其是与其近缘的国

家三级保护植物篦齿苏铁的濒危机制提供参考。

苏铁类植物生殖发育过程中，小孢子发生时母细胞胞质分裂的类型一直是一个有争

议的问题，连续型和同时型的小孢子发生方式在不同属的苏铁植物中都有报道（@’$,:，

23AB）。大泽米铁属 /$#0(1$2.$ C’D)的 / , 0.&3’&.（0#E%’/:)）-) F) 0#&%$"& 属于连续型

（G#’&%，2363）；而 4+$)*&0.$ &0.(-5%（HE$I"）J#K: 和 !&0$+(1$2.$ 2&6.#$)$ G&<$,$)均属于同时

型（@’$,:，23AB；FE%&#$，23B2）；苏铁属内，已研究报道的种均为连续型（(" @’97# L M#N5’O
#:，23P>；Q#<，2342；吴先军等，233P），不过，(" @’97# 与 M#N5’#:（23P>）对 !"#$% 052-7..
C’D)小孢子发生类型的判断是基于减数分裂 R 结束后，在赤道板区域的母细胞壁上出现

厚的环状胼胝质带这一现象，从而推测两个子核间有细胞板的形成，但由于赤道板区域聚

集丰富的淀粉粒而难以观察到细胞板（G’KS#K L T<:&’，233A）。然而在母细胞赤道区形成厚

的胼胝质壁似乎是苏铁类植物小孢子发生时普遍具有的特征（@’$,:，23AB），因此 (" @’97#
和 M#N5’#:（23P>）的判断有待进一步研究验证。小孢子母细胞减数分裂时的胞质分裂类

型由于在特定类群的植物内具有稳定性而在分类学中被作为一项重要的胚胎学证据

（(#7’K，2344；8"&&，23BU；M<5"，23B3；T<:&’ "; #9 )，233>），甚至用于探讨大的类群的系统

演化及分类学问题（V"$$"99 L G"99，23B4；TE$/<K# L M<5"，23BB；-#%%’/= "; #9 )，233B；WE&O
$"KK L QE%#99，2333，>???；0<$IX9"I "; #9 )，>??2；WE&$"KK "; #9 )，>??>）。因此，深入研究苏

铁类植物小孢子母细胞减数分裂的胞质分裂类型可为苏铁类植物的系统分类提供重要证

据。
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! 材料和方法

越南篦齿苏铁的小孢子叶取自深圳仙湖植物园苏铁种质资源保护中心的栽培植株，

凭证标本（刘芳齐 !"#$%!）存放于深圳市仙湖植物园植物标本室（&’(）。#!!$ 年 ) 月 * 日

至 % 月 #+ 日，在同一雄株的小孢子叶球相近部位间隔一定时期取材。经改良配方的 ,--
（*!.乙醇 /冰醋酸 /福尔马林 0 +1/) /*）固定，常规石蜡切片，切片厚度 ) 2 +!3。铁矾苏

木精染色，番红复染，中性树胶封片。采用 4-& 反应显示淀粉粒变化规律（朱 ，"1)$）。

不过，在随后的观察过程中，首先将 4-& 反应处理的切片置于可见光下观察，然后利用荧

光显微镜选择红外光激发，发现红外光激发下呈鲜红色的颗粒与在可见光下呈红色的淀

粉粒在形状、大小和位置上完全保持一致，从而断定红外光激发下的鲜红色颗粒为淀粉

粒，因此，为获得能更清楚显示淀粉粒变化的照片，采用红外光激发下 ’5677 -869:;3 数码

相机拍照，-869<6769= <5>769=（$ ? !)）软件处理。@-4A（! ? !" 3B C D）与水溶性苯胺蓝溶液

（! ?!!*.）染色，EF 激发下分别显示小孢子发生发育过程中细胞核和胼胝质的变化。D5G
6H; @IDJ 摄影显微镜观察并照相。

" 观察结果

" #! 小孢子叶球及小孢子叶形态

越南篦齿苏铁为雌雄异株植物，小孢子叶球着生在雄株顶端，一般每株只着生一个小

孢子叶球，极少数有两个。幼嫩的小孢子叶球圆锥形，乳黄色，早期被茎顶的鳞叶紧紧包

裹。) 月初，小孢子叶球发育，露出鳞叶外。至 % 月中旬，小孢子叶球发育成熟，呈长圆锥

状或圆柱形，黄褐色，长 #* 2 K! H3，直径 "! 2 "* H3，基部具短柄。

在小孢子叶球轴上，以向顶螺旋方式紧密排列大量小孢子叶。成熟小孢子叶 K 2 * H3
长，为厚鳞片状，楔形，顶部三角状斜方形，密生黄褐色绒毛，先端具钻形长尖头。小孢子

囊着生在小孢子叶的远轴面，一般 $ 2 * 个以辐射方式聚生为一个小孢子囊群（图 "）。

!
图 ! $ !% 光学显微镜下显示越南篦齿苏铁小孢子发生及花粉发育过程 ! ? 聚合囊，示 K 个小孢子囊排列成一个聚
合囊（"）。" ? 初生造孢细胞进一步分裂产生次生造孢细胞（"）。& ? 小孢子囊横切，示小孢子囊壁的表皮、中层、绒毡层
以及造孢组织，部分造孢细胞退化（"）。’ ? 小孢子母细胞分离，开始减数分裂（"）。( ? 绒毡层细胞扁平形（"）。% ? 游
离的小孢子母细胞（#）。) ? 减数分裂 A 末期（#）。* ? 减数分裂 AA 末期（#）与双核绒毡层细胞（"）。+ ? 四面体形、左右
对称形、交叉形以及直列形的四分体（#）。!, ? 刚从四分体散出的小孢子（#）。!! ? 四分体解体时，小孢子囊壁的结构，
示解体的绒毡层（"）。!" ? 液泡化单核小孢子（#）以及绒毡层残迹（"）。!& ? 小孢子第一次有丝分裂前呈近圆形。
!’ ? 小孢子第一次有丝分裂（#）。!( ? 三细胞花粉粒（#）。!% ? 散粉时花粉粒（#）及小孢子囊壁（"）的结构。
LM，表皮；ID，中层；&N，造孢组织；&O，聚合囊；N，绒毡层。
"，标尺 0 K!!!3；# 2 ")，标尺 0 #!!3。
-./0# ! $ !% # DI MP9Q9B>;MP7 9R 36H>97M9>9B5=5767 ;=S M9TT5= 9=Q9B5=O 6= !"#$% &’()*$+$ ? ! ? NP5 7O=;=B6;，7P9U6=B ;
7O=;=B6V3 H9=767Q6=B 9R R9V> 36H>97M9>;=B6;（"）? " ? NP5 75H9=S;>O 7M9>9B5=9V7 H5TT7 9>6B6=;Q5S WO S6<6769= 9R QP5 M>63;>O 7M9>9B5G
=9V7 H5TT7（"）? & ? N>;=7<5>75 75HQ69= 9R QP5 36H>97M9>;=B6V3，7P9U6=B 5M6S5>367，36SST5 T;O5>7，Q;M5QV3 ;=S QP5 7M9>9B5=9V7 Q67G
7V5 ;=S S5B5=5>;Q5S 7M9>9B5=9V7 H5TT7（"）? ’ ? NP5 75M;>;Q5S 36H>97M9>5 39QP5> H5TT7（II:）6= 3569767（"）? ( ? NP5 Q;M5Q;T H5TT7
RT;QQ5=5S（"）? % ? ,>55 II:（#）? ) ? NP5 Q5T9MP;75 9R 3569767 A（#）? * ? NP5 Q5T9MP;75 9R 3569767 AA 6= II:（#）;=S QP5
Q;M5Q;T H5TT7 H9=767Q6=B 9R QU9 =VHT56（"）? + ? N5Q>;P5S>;T，679W6T;Q5>;T，Q5Q>;B9=;T ;=S T6=5;> Q5Q>;S7 U5>5 9W75><5S（#）? !, ? X9V=B
36H>97M9>57 YV7Q >5T5;75S R>93 Q5Q>;S7（#）? !! ? I6H>97M9>;=B6V3 U;TT ;Q QP5 7Q;B5 9R ,6B? "!，7P9U6=B QP5 S679>B;=6Z5S Q;M5QV3

（"）? !" ? E=6=VHT5;Q5 36H>97M9>57 U6QP T;>B5 <;HV9T5（#）;=S QP5 Q>;H5 9R Q;M5QV3（"）? !& ? NP5 36H>97M9>57 W5H;35 >9V=S5S 9RR
W5R9>5 QP5 R6>7Q 36Q9767? !’ ? NP5 R6>7Q 36Q9767 9R V=6=VHT5;Q5 36H>97M9>5（#）? !( ? I;QV>5 M9TT5= H9=767Q6=B 9R QP>55 H5TT7（#）? !% ?
&Q>VHQV>5 9R QP5 M9TT5=（#）;=S QP5 7M9>;=B6V3 U;TT（"）W5R9>5 S67M5>7;T 9R M9TT5=?
LM，5M6S5>367；ID，36SST5 T;O5>；&N，7M9>9B5=9V7 Q677V5；&O，7O=;=B6V3；N，Q;M5QV3?
&H;T5 W;> 0 #!!3 6= ,6B7? # 2 ") ;=S K!!!3 6= ,6B? " ?
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! "! 小孢子囊壁发育

苏铁植物小孢子囊为厚囊性发育，最早起源于小孢子叶原基表皮细胞下面分化出来

的孢原细胞。! 月下旬，越南篦齿苏铁小孢子叶球开始萌动，此时，小孢子叶原基已经形

成。孢原细胞进行多次平周分裂和垂周分裂分化形成小孢子囊的壁层及数个造孢细胞

（图 "）。# 月中旬，小孢子母细胞形成时，小孢子囊壁也已分化完成。越南篦齿苏铁的小

孢子囊壁一般由 # $ % 层细胞组成，包括表皮、& $ ! 层中层和绒毡层（图 ’）。在小孢子母

细胞形成过程中，表皮细胞一方面进行垂周分裂增加细胞数目以适应内部组织的迅速生

长，另一方面其径向壁和内切向壁也开始次生加厚。小孢子囊顶面的表皮层细胞呈径向

延长，径向壁、内切向壁均木质化加厚（图 ((）。绒毡层为小孢子囊壁的最内层，包围着造

孢组织。绒毡层的分化一般出现在小孢子囊壁其他部分分化完全之后，因此，其起源模式

与其他苏铁类植物相同，即由成熟造孢组织的外围细胞分化而来。随着小孢子母细胞的

进一步发育，绒毡层细胞的细胞质变得浓厚，细胞核较大，由于小孢子囊内部压力的增大，

使得绒毡层细胞或多或少呈扁平形，细胞核也延长（图 !），至减数分裂 ) 末期绒毡层细胞

核进行分裂形成双核细胞（图 *）。小孢子母细胞减数分裂结束后，绒毡层细胞逐渐解体，

至小孢子液泡化时，绒毡层细胞仅留残存痕迹（图 ("）。在表皮与绒毡层之间为壁的中层

部分，其细胞壁薄，液泡大，细胞质稀少，随着造孢细胞数目的增多和体积的增大，被挤压

而变得扁平（图 ’）。在以后小孢子母细胞发育的过程中，中层细胞被挤压成长条形，并由

内向外逐渐被吸收和解体，至小孢子第一次有丝分裂时，被挤压成一薄层紧贴表皮内侧。

小孢子进行有丝分裂形成成熟的花粉粒后，中层被挤毁仅存残迹。在小孢子囊壁发育分

化过程中，淀粉粒主要分布在表皮和中层细胞，而绒毡层细胞极少积累淀粉。花粉粒成熟

时，小孢子囊壁几乎只剩下高度木质化的表皮层（图 (#）。

! "# 小孢子发生

# 月初，越南篦齿苏铁的孢原细胞已经分裂产生小孢子囊壁层和初生造孢细胞。小

孢子囊原基形成时，初生造孢细胞进一步分裂产生次生造孢细胞，次生造孢细胞与小孢子

囊壁层细胞明显不同，表现在细胞体积大，壁薄，细胞核占据细胞大部分，核仁多个，细胞

质丰富，液泡不明显（图 "）。次生造孢细胞经过多次垂周与平周分裂形成一团次生造孢

细胞。次生造孢细胞再持续进行多次有丝分裂，至 # 月中旬，分化形成联结在一起的成熟

的造孢组织，并分化出绒毡层，同时，少数造孢细胞由于被挤压或吸收，趋于退化并解体，

可能为其他造孢细胞的发育提供空间或营养（图 ’）。小孢子母细胞进一步发育，彼此逐

渐分离，此时，游离的母细胞呈多边形，核仁多位于核一侧并紧贴核膜，部分母细胞内染色

质丝明显可见，表明小孢子母细胞已进入减数分裂前期 )（图 &）。减数分裂前，母细胞开

始积累淀粉粒（图 (%）。

小孢子母细胞减数分裂 ) 前期的早期，细胞体积有所增大，细胞质浓厚，细胞核占据

细胞体积大部分（图 #），并移向细胞的一端，而另一端则集聚一团淀粉粒（图 (*）。随着减

数分裂的进行，母细胞形状逐渐变成圆形或椭圆形，淀粉粒逐渐均匀分布于核周围（图

(+）。母细胞的核相变化表现正常（图 %，*）。在同一小孢子囊中，减数分裂的进行并不完

全同步。二分体时，淀粉粒集中分布在赤道板区域（图 ",）。小孢子母细胞在二分体形成

后随即进行减数分裂 ))。母细胞减数分裂时的胞质分裂方式存在两种类型，即连续型
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（!"#）与同时型（$"#），但在同一个小孢子囊内只有一种类型。连续型小孢子母细胞在

减数分裂 % 末期，两个子核间形成分隔壁，同时向心式沉积胼胝质，将两个子核完全分开

（图 &’）；而同时型小孢子母细胞只在减数分裂 %% 末期以向心方式同时在 $ 个子核之间形

成胼胝质壁（图 &(，)"）。最后 $ 个小孢子被厚厚的胼胝质壁包围（图 )*）。在四分体中，$
个小孢子的排列方式以四面体形为主，此外也有左右对称形、交叉形，偶有直列式（图 (）。

四分体后期，母细胞内淀粉粒消失（图 &*）。

小孢子母细胞发育过程中，胼胝质在母细胞壁上的沉积表现出规律性变化。小孢子

母细胞进入减数分裂后，胼胝质首先在减数分裂 % 末期将要形成细胞板的位置的细胞壁

上沉积，呈不连续分布（图 &!）。随着减数分裂的进行，母细胞的胼胝质壁出现两种不一

样的发育方式：其一，在发生连续型胞质分裂的母细胞中，至减数分裂 % 末期，两子核间形

成细胞板，环绕母细胞的胼胝质壁逐渐沿细胞板向母细胞中央扩展，最终在赤道板区域形

成厚的胼胝质壁，同时，胼胝质壁也向母细胞两极延伸，渐渐包裹住母细胞（图 &’），至减

数分裂 %% 结束时，母细胞中央及两极的胼胝质壁又逐渐向第二次分裂形成的两个子核间

延伸，最终胼胝质壁将母细胞分隔成四分小孢子（图 &+）；其二，与前者不同的是，减数分

裂 % 结束后，胼胝质只在赤道板区域的母细胞壁上沉积，且逐渐增厚，并不向细胞中央延

伸（图 &(，)"），仅往两侧扩展，直到减数分裂 %% 末期才在 $ 个子核间以向心地形成缢缩沟

的方式沉积胼胝质，最终产生四分体（图 )*）。

! "# 花粉个体发育

小孢子四分体时期是短暂的，约持续 & ,。! 月底，母细胞的胼胝质壁溶解，释放出球

状或半球状的小孢子。刚释放出来的小孢子含有丰富的细胞质和位于中央的细胞核，核

体积较大，结构松散（图 *"，**）。小孢子进一步发育，持续 ) - $ , 后，体积迅速增大，壁增

厚，细胞质发生液泡化，并逐渐形成一个大液泡，将细胞核挤向细胞一侧，细胞质也成一薄

层贴着细胞壁，小孢子细胞呈不规则形状，在切面上多为长椭圆形、肾形等（图 *&）。

游离出来的小孢子大约经过 *" , 的发育分化，形状逐渐变成圆形或椭圆形（图 *)），

然后进行第一次有丝分裂。小孢子有丝分裂前开始积累淀粉，初期淀粉颗粒数量少（图

&&）。分裂时细胞核在略贴近细胞壁的位置。第一次有丝分裂形成 * 个原叶细胞和 * 个

分生组织原始细胞（./0123 4 5677/3,，*(’$），最初二者细胞核大小无明显差别，均为长圆

形，随着花粉发育，分生组织原始细胞核变大，染色较淡，核呈球状，而原叶细胞暂时无明

显变化（图 *$）。此时，淀粉粒均匀分布于分生组织原始细胞的细胞质中（图 &)）。随后，

分生组织原始细胞进行有丝分裂，形成 * 个靠近原叶细胞的生殖细胞和 * 个较大的管细

胞（图 *8）。花粉中的淀粉粒渐渐移向管细胞靠生殖细胞一侧的位置，由于生殖核与管核

紧靠在一起，淀粉粒暂时分布在生殖细胞两侧的管细胞中（图 &$），随着管核与生殖核间

距的加大，淀粉粒也移向两核间的位置，呈一直线形（图 &8）。同一小孢子囊中，有丝分裂

的启动与结束并不完全一致。两次有丝分裂结束后，花粉进一步发育，至散粉前，原叶细

胞与生殖细胞均变成线状结构（图 *!）。花粉中的淀粉粒被吸收消失，但花粉内的物质被

染成均匀的红色。散粉状态的花粉结构与其他苏铁类植物成熟花粉粒一样为三细胞花

粉，即：* 个原叶细胞、* 个生殖细胞和 * 个管细胞。此外，我们还观察到在部分小孢子囊

的中央有一小团败育的花粉粒。
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! 讨 论

! "# 减数分裂的胞质分裂类型及其系统学意义

在越南篦齿苏铁小孢子发生过程中，值得特别注意的特征是减数分裂后的胞质分裂

存在同时型和连续型两种方式，这显然与其他苏铁类植物，甚至与同属的种类都明显不同

（!"#$%，&’(’；)* +#,-" . /"01#"2，&’34；5"6，&’7&；+#892，&’:;；<=%$"8，&’;&；吴先军等，

&’’3）。两种类型同时存在于同一种植物的情况在裸子植物中未见报道，被子植物中也较

罕见（>62$# *? ", @，&’’4）。>=8A6B" 和 /61*（&’;;）在红树科 52#C6D26$"A*"* 的 !"#$$#$%&’($ > @ 5@
E6$B? . F@ E6$B?、)&*#%"#+,-$ !,=0*、.-’’/+/’&0 G6$?2 @等几个属中发现同一种植物内，甚至同

一雄蕊上同时具有两种类型的小孢子发生方式。他们推测，这类特殊的胞质分裂类型可

能说明小孢子的发生方式是由绒毡层的分泌物控制的，而非单个的小孢子母细胞，这显然

在遗传发育上具有很重要的意义。

小孢子发生时母细胞的胞质分裂类型一直在植物分类学上被作为一项很有价值的胚

胎学证据（)"-#B，&’77；H*$$，&’;I；/61*，&’;’；>62$# *? ", @，&’’4）。在苏铁类植物中，其

小孢子发生类型具有很大的变异性。大泽米铁属的 1/+"#2/3(/ "(-4’-( 属于连续型（!"#$%，

&’(’）；而 5%/*6-"(/ -"(#78$ 和 !-"/%#2/3(/ 3-0(+/*/ 均属于同 时 型（+#892，&’:;；<=%$"8，

&’;&）；苏铁属内，已有研究报道的种均为连续型（)* +#,-" . /"01#"2，&’34；5"6，&’7&；吴

!
图 #$ % &’ 红外光激发下，显示小孢子发生及花粉发育过程中淀粉粒动态性变化的荧光照片 #$ @ 母细胞联结时，淀
粉粒极少（箭头）。#( @ 淀粉粒（箭头）聚集在母细胞的一端。#) @ 示减数分裂 J 期淀粉粒分布于细胞核周围（箭头）。
&* @ 减数分裂 J 末期，几乎所有淀粉粒聚集在母细胞赤道板区域（箭头）。&# @ 四分体后期，淀粉粒消失，胼胝质壁形成

（箭头）。&& @ 单核小孢子第一次有丝分裂前，再次积累淀粉粒（箭头）。&! @ 淀粉粒均匀分布在分生组织原始细胞内
（箭头）。&+ @ 小孢子第二次有丝分裂后，淀粉粒集中分布在管细胞靠生殖细胞一侧的位置（箭头）。&’ @ 散粉时，仅小
孢子囊中央少部分花粉含有淀粉粒（箭头）。 图 &, % !# )<KJ 与苯胺蓝染色小孢子母细胞的荧光照片，示胼胝质的
沉积与母细胞的胞质分裂类型 &, @ 减数分裂早期，母细胞壁开始沉积胼胝质（箭头）。&$，&( @ 示连续型胞质分裂。
&$ @ 减数分裂 J 末期，两子核之间形成分隔壁（箭头）。&( @ 减数分裂 JJ 末期，母细胞第二次形成细胞壁（箭头）。&)，!* @
示同时型减数分裂。&) @ 同时型的减数分裂 J。!* @ 减数分裂 JJ 后期，I 个子核间无分隔壁的形成。!# @ 四分体。
L，胼胝质；FL，生殖细胞；MJ，分生组织原始细胞；M#，单核小孢子；N，细胞核；K，成熟花粉粒；KL，原叶细胞；
+/，造孢组织；/L，管细胞；/*，四分体。
标尺 - 4O!0。
./01 " #$ % &’" E,=6$*BA*8? #0"9*B P*$* ?"Q*8 P#?2 *RA#?*$ #8S$"$*%，B26P#89 ?2* %T8"0#A %#B?$#1=?#68 6S ?2* B?"$A2 9$"#8B %=$#89 0#U
A$6BD6$69*8*B#B "8% D6,,*8 %*-*,6D0*8? #8 !&+/$ -’#*6/%/ @ #$ @ E*P B?"$A2 9$"#8B（"$$6P2*"%B）P*$* 61B*$-*% #8 ?2* 0#A$6BD6$* 06?2U
*$ A*,,B（MML）A688*A?#89 *"A2 6?2*$ @ #( @ <99$*9"?#68B 6S B?"$A2 9$"#8B（"$$6P2*"%）#8 68* B#%* 6S MML@ #) @ )=$#89 0*#6B#B J，
B?"$A2 9$"#8B（"$$6P2*"%）P*$* 06$* 6$ ,*BB *-*8,T %#B?$#1=?*% "$6=8% ?2* 8=A,*=B 6S MML@ &* @ <? ?2* ?*,6D2"B* 6S 0*#6B#B J，",06B?
",, 6S ?2* B?"$A2 9$"#8B P*$* %#B?$#1=?*% 68 ?2* *V="?6$#", D,"?*（"$$6P2*"%B）@ &# @ N6 B?"$A2 9$"#8B P*$* 61B*$-*% #8 MML "? ?2* ?*?$"%
B?"9* "8% A",,6B* P",, 2"% 1**8 S6$0*%（"$$6P2*"%）@ && @ !*S6$* ?2* S#$B? 0#?6B#B，?2* =8#8=A,*"?* 0#A$6BD6$*B P*$* 1*9#88#89 ?6 B?6$*
=D B?"$A2 9$"#8B（"$$6P2*"%B）@ &! @ <S?*$ ?2* S6$0"?#68 6S D$6?2",,#", A*,,，06$* B?"$A2 9$"#8B P*$* *-*8,T %#B?$#1=?*% #8 ?2* 0*$#B?*0U
"?#A #8#?#",B（"$$6P2*"%）?2"8 ?26B* #8 D$6?2",,#", A*,, @ &+ @ <S?*$ ?2* B*A68% 0#?6B#B，D6,,*8 "AA=0=,"?*% B?"$A2 9$"#8B #8 ?2* ?=1*
A*,,’B B#%* "%W6#8*% ?6 9*8*$"?#-* A*,, @ &’ @ J8 ?2* A6=$B* 6S %#BD*$B", 6S D6,,*8，?2*$* P"B 68,T " ,#??,* D6,,*8 A68?"#8#89 B?"$A2 9$"#8B
#8 ?2* A*8?*$ 6S 0#A$6BD6$"89#=0 A"-#?T@ ./01" &, % !#" E,=6$*BA*8? #0"9*B 6S 0#A$6BD6$6AT?*B B?"#8*% P#?2 )<KJ "8% "8#,#8* 1,=*，
B26P#89 $*9=,"$ %*D6B#?#68 6S ?2* A",,6B* "8% AT?6Q#8*B#B 6S MML@ &, @ /2* MML "? ?2* *"$,T B?"9* 6S 0*#6B#B，?2* A",,6B*（"$$6PU
2*"%B）"AA=0=,"?*% 68 ?2* P",, 6S ?2* MML 68 ?2* *V="?6$#", D,"?*@ E#9B@ 4: "8% 4; B26P B=AA*BB#-* AT?6Q#8*B#B@ &$ @ E#$B? 0*#6?#A
%#-#B#68 $*B=,?*% #8 ?2* S6$0"?#68 6S " %T"%@ N6?* ?2* P",, 1*?P**8 ?2* ?P6 A*,,B 6S " %T"%（"$$6P2*"%）@ &( @ <? ?2* ?*,6D2"B* 6S 0*#6U
B#B JJ，?2* P",,（"$$6P2*"%）P"B S6$0*% #8 MML "9"#8@ E#9B@ 4’ "8% (O B26P B#0=,?"8*6=B 0#A$6BD6$69*8*B#B@ &) @ M*#6B#B J 6S ?2*
MML P#?2 B#0=,?"8*6=B AT?6Q#8*B#B@ !* @ <? ?2* B?"9* 6S "8"D2"B* 6S 0*#6B#B JJ，86 D"$?#?#68 P"B 61B*$-*% #8 MML（"$$6P2*"%B）@ !# @
/*?$"%B（"$$6P2*"%）@
L，A",,6B*；FL，9*8*$"?#-* A*,,；MJ，0*$#B?*0"?#A #8#?#",；M#，=8#8=A,*"?* 0#A$6BD6$*；N，8=A,*=B；K，0"?=$* D6,,*8；KL，D$6?2",U
,#", A*,,；+/，BD6$69*86=B ?#BB=*；/L，?=1* A*,,；/*，?*?$"%@
+A",* 1"$ X 4O!0@
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先军等，!""#）。植物小孢子发生时其母细胞的胞质分裂类型在特定的植物类群中是稳定

的（胡适宜，!"$%），因此我们同样应该重视这一胚胎学证据在苏铁类植物中的系统学意

义。目前，苏铁类植物属水平上的分类已经没有太大争议，但在属下等级的分类上仍然存

在很多问题（&’()*’+ , &-./’00)，!""1），至少在苏铁属内还没有一个令人满意的分类系统。

2-00（!""3，!""#）在前人的分类基础上提出一个新的苏铁属分类系统，即把苏铁属分为拳

叶苏 铁 组 )4.* 5 !"#$%、苏 铁 组 )4.* 5 &%’()’*+,$-*% 6./7)*4(、暹 罗 苏 铁 组 )4.* 5 .+/(%’+*+%*%
6./7)*4( 和叉叶苏铁组 )4.* 5 0,$+1*)’(’/*% 68-*-9:9; 3 个组。王定跃（!""<:，%===）又主要根

据大孢子叶球紧密型、大孢子叶顶片边缘羽状至篦齿状分裂以及种子结构特征提出一个

新的分类系统，即把苏铁属分为攀枝花苏铁亚属 )7>+495 2$+34’45$*+%*% ?:9+、拳叶苏铁亚

属 )7>+495 !"#$%、刺叶苏铁亚属 )7>+495 6)5+#$,$ ;4 @:7>5以及奥苏铁亚属 )7>+495 7*/’$
?:9+，其中攀枝花苏铁亚属下面又分为攀枝花苏铁组 )4.* 5 2$+34’45$*+%*% 与暹罗苏铁组

)4.* 5 .+/(%’+*+%*% 6./7)*4(。当然，这一系统还有待以后进一步研究验证（陈家瑞，李楠，

%==A）。长期以来，人们把越南篦齿苏铁归为苏铁属下的暹罗苏铁组的处理基本上是一致

的（王定跃，!""<:），但 ;4 @:7>49B40) 和 C;48:（!""$）也曾将越南篦齿苏铁归为超苏铁属

89’#"#$% ;4 @:7>5———根据苏铁属中树干大部分都生长在地下或具分支的地下球状茎等

特征以及包括暹罗苏铁 ! : %’$;*+%’% D-E5在内所建立的一个新属，然而这个新建立的属

并未被多数人接受（F’94)，%==%；陈家瑞，李楠，%==A）。不过，包括越南篦齿苏铁在内的这

一类苏铁植物的形态特征与苏铁属的其他植物类群的差异却是显而易见的。本文研究结

果表明，越南篦齿苏铁小孢子母细胞的胞质分裂同时具有两种类型，与苏铁属其他物种比

较，这一特征无疑是特异性的。由此可见，该种所代表的类群可能在一定程度上是十分孤

立的，或许在很早以前，苏铁属内这一类植物就已经与其他类群发生分离，各自沿着独立

的演化路线进行发育。因此，结合其他形态学特征上的差异，我们认为，在王定跃（!""<:，
%===）的分类系统中，包括越南篦齿苏铁的暹罗苏铁组可能是一个比较独立的自然类群，

在分类上可以作为一个独立的分支而与苏铁属下的其他组相区别，而王定跃（!""<:，
%===）将其与攀枝花苏铁组一起归为攀枝花苏铁亚属的处理是值得商榷的，还有待对小孢

子母细胞胞质分裂类型在苏铁类植物中的分布有了更全面的了解后进一步验证。相反，

在 2-00（!""3，!""#）的分类系统中，将苏铁属分为 3 个组的处理可能是更为自然的分类。

需要提及的是，从本文对越南篦齿苏铁的研究来看，今后对苏铁类植物小孢子母细胞

胞质分裂类型的研究应该更慎重。鉴于某一种苏铁类植物中可能存在两种类型的小孢子

发生方式，而且其减数分裂 G 末期至减数分裂结束持续的时间很短，同一小孢子叶球上不

同部位的小孢子囊发育具有不同步性，因此采集实验材料时应该注意把握取材时间以及

每次分别在小孢子叶球的上中下不同部位同时取材，否则对小孢子发生时母细胞胞质分

裂类型的判断难免会产生偏差。

! "# 淀粉变化规律及其生物学意义

作为能量的主要来源和造壁物质，淀粉粒在越南篦齿苏铁小孢子发生和发育过程中

表现出规律性分布和动态性变化。

小孢子发生时期，淀粉粒的变化规律不仅与另两种苏铁类植物基本一致（C7;(:9，

!"$!；吴先军等，!""#），甚至同一些松杉类裸子植物也有所相似（肖德兴，陈祖铿，!""=；
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肖德兴，!""#；吕世友等，$%%!；&’ () *+ ,，$%%-）。这一时期积累的淀粉粒主要是为减数分

裂时母细胞进行旺盛的生理活动提供能量来源，同时也可能为减数分裂过程中胼胝质的

形成提供碳水化合物（&’ () *+ ,，$%%-）。在四分体后期阶段，小孢子外壁开始形成，至小

孢子游离出来时已形成较厚的外壁，与此同时，母细胞内的淀粉粒也逐渐消失，可能淀粉

粒水解参与小孢子外壁的形成。

在正常的小孢子发育过程中，淀粉粒的再次积累出现在小孢子液泡化后第一次有丝

分裂前，而且主要分布于与核相对一端小孢子壁内侧的细胞质中，至有丝分裂时达到高

峰，但数量明显较减数分裂时少，表明减数分裂时母细胞的生理活动更为旺盛，需要消耗

更多的能量或者合成其他新物质。第一次有丝分裂结束产生原叶细胞和分生组织原始细

胞之后，淀粉粒也表现出不对称分布，且主要均匀分布在分生组织原始细胞核周围的细胞

质中，而原叶细胞中没有观察到淀粉粒存在（图 $-），这可能与两个细胞随后发生的生理

活动有很大关系，因为分生组织原始细胞随即进行有丝分裂，需要消耗大量能量，而原叶

细胞最终要发生退化，其代谢活动也相对较低。当花粉第二次分裂结束后，管细胞内聚集

有大量淀粉粒，并逐渐移向靠生殖细胞一侧，生殖细胞中却几乎没有淀粉粒存在。袁宗飞

和胡适宜（!"".）在研究油松 !"#$% &’($)’*+,-."% /*00 ,成熟花粉粒的超微结构时也发现类似

的分化，并认为管细胞在功能上可能与被子植物的营养细胞相似，很明显在花粉的进一步

发育过程中提供必需的营养物质。此外，从淀粉粒的分布位置来看，管细胞可能还为生殖

细胞和原叶细胞以后的生理活动提供营养物质或能量。随着成熟花粉粒的进一步发育，

至散粉前淀粉粒完全消失，同时花粉粒经 123 反应被染成均匀的红色，说明淀粉粒可能

被水解转化成蔗糖或其他低聚糖，以提高花粉的渗透压（4*))* () *+ ,，$%%$），从而有利于

在干旱条件下传粉时花粉粒保持较高的活力。

! "! 小孢子发生与花粉发育的特点及其保护生物学意义

栽培条件下的越南篦齿苏铁花粉发育的整个过程与其他苏铁类植物极为相似，仅在

发育时间上有所不同（表 !）。同时，在不同的植株间，花粉发育过程发生的时间也有所不

同，在较早和较晚发生的植株之间相差 !5 6 左右。尽管越南篦齿苏铁花粉发育的整个过

程需 $ 个多月时间，较同属的攀枝花苏铁 / 0 1’#23"3$’*#%"% &, 789: ; 3, <, <*=> 长 ! 个

多月（吴先军等，!""5），但最关键的小孢子母细胞减数分裂与小孢子的两次不对称有丝分

裂都在较短时间内完成。由于减数分裂期间，细胞对外界环境的变化非常敏感，高温、低

温、干旱等都会导致减数分裂不能正常进行（孙敬三，朱至清，!".-），因而在此期间，若出

现任何不利于苏铁植物生长的严重的环境因素的变化，都可能直接影响减数分裂过程的

正常进行以及成熟花粉粒的形成。而且在这两个重要时期母细胞及小孢子均出现营养物

质的大量积累，表明植物体在此期间生理代谢活动十分旺盛，需要消耗大量能量或者合成

新的物质，因此必然要求从外界获得更多的营养物质及水分。此外，从我们对苏铁保护中

心引种的所有越南篦齿苏铁的观察来看，其散粉时间集中在 ? 月中下旬，雨季和空气潮湿

会对越南篦齿苏铁传粉产生不利影响。因此，在进行苏铁植物迁地保护时，应根据植物的

生殖发育进程，加强对引种苏铁植物的栽培管理，同时还需辅以必要的人工授粉。

值得注意的是，越南篦齿苏铁散粉前多数小孢子囊的中央位置都出现了少数败育的

花粉，这些败育的花粉呈长椭圆形，内含物质消失。据观察，小孢子母细胞减数分裂时未

@ 期 欧阳海波等：越南篦齿苏铁小孢子发生及其系统学意义 5%"



出现异常现象，能形成正常的小孢子，而且败育的花粉几乎全部集中在小孢子囊腔的中央

位置，因此花粉粒的败育应该发生于减数分裂后的小孢子发育阶段，但对其败育的具体过

程还有待进一步研究。越南篦齿苏铁花粉败育的原因可能一方面与攀枝花苏铁中花粉败

育的机理类似，是由于中央区域的花粉粒比处在相对边缘位置的花粉粒要后获得养分（吴

先军等，!""#）；另一方面可能是小孢子囊内花粉发育的一种正常的自我调节作用，即中央

区域的花粉发生细胞凋亡，从而为其他花粉的发育提供营养物质或空间条件。

表 ! 越南篦齿苏铁小孢子发生及花粉发育时间表

"#$%& ! $%&’( )*+ &,’ -./+*(0*+*1’2’(.( %23 0*44’2 3’5’4*0-’2& *) !"#$% &’()*$+$

日期

$%&’

小孢子发育阶段

$’5’4*0-’2&%4 (&%1’
*) -./+*(0*+’

小孢子囊壁发育 $’5’4*0-’2& *) -./+*(0*+%21.6- 7%44

表皮细胞

80.3’+-%4 /’44(
中层细胞

9.334’ 4%:’+ /’44(
绒毡层细胞

;%0’&%4 /’44(

<==> 年 ? 月 ? 日
@62A ?，<==>

初生造孢细胞产生
)*+-%&.*2 *) 0+.-%+:
(0*+*1’2*6( /’44

近方形，切向壁延长
2’%+4: (B6%+’，&%21’2&.%4C
4: ’4*21%&’3

梭形或多边形
)6(.)*+- *+ 0*4:1*2%4

<==> 年 ? 月 != 日

@62A !=，<==>
次生造孢组织形成

)*+-%&.*2 *) (’/*23%+:
(0*+*1’2*6( &.((6’

径向延长，垂周壁加厚

+%3.%44: ’4*21%&’3，5’+&.C
/%4 7%44 &,./D’2’3

长条形

)6(.)*+-

<==> 年 ? 月 !? 日

@62A !?，<==>
小孢子母细胞形成

)*+-%&.*2 *)
-./+*(0*+*/:&’(

最内层开始退化

.22’+-*(& 4%:’+ E’1.2C
2.21 &* 3’1’2’+%&’

扁平，单核延长

)4%&&’2’3，’4*21%&’3
62.26/4’%&’

<==> 年 ? 月 << 日

@62A <<，<==>
减数分裂 F 末期

&’4*0,%(’ *) -’.*(.( F
径向延长，开始木质化

+%3.%44: ’4*21%&’3，

E’/*-.21 4.12.).’3

内 ! G < 层退化

.22’+ ! G < 4%:’+( 3’C
1’2’+%&’3

扁平，双核

)4%&&’2’3，E.26/4’%&’

<==> 年 ? 月 <H 日

@62A <H，<==>
四分体形成

)*+-%&.*2 *)
&’&+%3(

进一步木质化

)6+&,’+ 4.12.).’3
内 ! G < 层完全退化

.22’+ 4 G < 4%:’+( &*&%4C
4: 3’1’2’+%&’3

开始解体

E’1.22.21 &* 3.(*+C
1%2.I’

<==> 年 ? 月 <? 日

@62A <?，<==>
四分体解体

3.(*+1%2.I%&.*2 *)
&’&+%3(

高度木质化

,.1,4: 4.12.).’3
进一步退化，剩外 <
G > 层

)6+&,’+ 3’1’2’+%&’3，

*6&’+ < G > 4%:’+( +’C
-%.2’3

完全解体

&*&%44: 3.(*+1%2.I’3

<==> 年 ? 月 <" 日

@62A <"，<==>
单核小孢子液泡化

62.26/4’%&’
-./+*(0*+’(
7.&, 4%+1’ 5%/6*4’

进一步退化

)6+&,’+ 3’1’2’+%&’3
仅剩残迹

*24: &+%/’ +’-%.2’3

<==> 年 J 月 !< 日

@64 A !<，<==>
二细胞花粉

&7*C/’44’3 0*44’2
成一薄层

E’/*-.21 % 4%-’44%
完全退化

&*&%44: 3’1’2’+%&’3

<==> 年 J 月 !H 日

@64 A !H，<==>
三细胞花粉粒

-%&6+’ 0*44’2 7.&,
&,+’’ /’44(

消失

3.(%00’%+’3

<==> 年 J 月 <K 日

@64 A <K，<==>
散粉

3.(0’+(%4 *) 0*44’2
环带开裂

3’,.(/’2/’ *) %22646(
留有残迹

&+%/’ +’-%.2’3
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