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中国特有种苦绳 (广义夹竹桃科) 的大小孢子发生和
雌雄配子体发育及其分类学意义

艾　 静１ꎬ ２ꎬ 李　 璐１∗ꎬ 王艳萍１ꎬ２ꎬ 郭辉军２

( １. 西南林业大学 生物多样性保护学院ꎬ 昆明 ６５０２２４ꎻ ２. 西南林业大学 生命科学学院ꎬ 昆明 ６５０２２４ )

摘　 要: 近年来的分子系统学把狭义萝藦科和狭义夹竹桃科合并为广义夹竹桃科ꎬ包括 ５ 个亚科和 ２５ 个

族ꎬ但亚科和族间的亲缘关系较为复杂ꎬ亟待多学科证据澄清ꎮ 本文利用常规石蜡切片技术观察了马利筋

亚科南山藤属中的中国特有植物苦绳(Ｄｒｅｇｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)的孢子发生和配子体发育ꎬ结合已有资料

比较了 ５ 个亚科的胚胎学特征ꎮ 结果表明:(１)苦绳的花药由一对侧生并列药室组成ꎬ各有一个花粉团ꎮ
(２)花药壁有 ６ 层ꎬ由外至内分别为表皮、２ 层药室内壁、中层和 ２ 层绒毡层ꎬ花药壁发育模式属于多层型ꎮ
(３)绒毡层细胞单核ꎬ排成 ２ 列ꎬ为腺质型ꎻ在小孢子四分体形成时期ꎬ药室内壁发生明显纤维状加厚ꎻ花药

成熟时ꎬ位于药室远轴最外侧处的花药壁发生断裂ꎬ准备散粉ꎮ (４)小孢子母细胞减数分裂中ꎬ胞质分裂方

式为连续型ꎬ小孢子四分体排列方式为左右对称ꎻ成熟花粉粒为 ３－细胞型ꎬ排列紧密ꎬ形成花粉团ꎮ (５)雌
蕊含有两枚离生心皮ꎬ具边缘胎座ꎬ胚珠倒生ꎬ单珠被ꎬ薄珠心ꎬ蓼型胚囊ꎮ 本文观察到的这些胚胎学特征为

牛奶菜族提供了新资料ꎮ 同时ꎬ胚胎学特征在 ５ 个亚科间的区别和联系ꎬ支持广义夹竹桃科的成立ꎮ
关键词: 广义夹竹桃科ꎬ 苦绳ꎬ 大小孢子发生ꎬ 雌雄配子体发育ꎬ 分类学意义
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　 　 长期以来ꎬ萝藦科(Ａｓｃｌｅｐｉａｄａｃｅａｅ)和夹竹桃科

(Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ) 的分类系统备受人们关注ꎬ面临着

独立或合并的分类学争论ꎮ 早在 １８１０ 年ꎬＲｏｂｅｒｔ
Ｂｒｏｗｎ 把夹竹桃亚目(Ａｐｏｃｉｎｅａｅ)中包含的萝藦类

成员(ａｓｃｌｅｐｉｄａｄｓ)分离出来ꎬ创建了萝藦科ꎮ 在此

后的 ２００ 多年里ꎬ植物系统学家根据形态学接受了

夹竹桃科和萝藦科的分类概念ꎬ认为两个科的亲缘

关系较近(蒋英和李秉涛ꎬ１９７７ꎻＣｒｏｎｑｕｉｓｔꎬ １９８１ꎻ Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ 不过ꎬ近 ２０ 多年来ꎬ分子系统学研究

(Ｓｅｎｎｂｌａｄ ＆ Ｂｒｅｍｅｒꎬ １９９６ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎻ
Ｅｎｄｒｅｓｓ ＆ Ｂｒｕｙｎｓꎬ ２０００ꎻ Ｐｏｔｇｉｅｔｅｒ ＆ Ａｌｂｅｒｔꎬ ２００１ꎬ
２０１４)认为ꎬ这两个科都不是单系ꎬ但合并在一起就

构成稳定的单系ꎬ可以处理为包含 ５ 个亚科、２５ 个

族和 ３６６ 属的广义夹竹桃科 ( Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ ｓｅｎｓｕ
ｌａｔｏ) (Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 其中ꎬ有 ３ 个亚科来

自狭义萝藦科(Ａｓｃｌｅｐｉｄａｃｅａｅ ｓｅｎｓｕ ｓｔｒｉｃｔｏ)ꎬ包括马

利 筋 亚 科 ( Ａｓｃｌｅｐｉａｄｏｉｄｅａｅ )、 鲫 鱼 藤 亚 科

(Ｓｅｃａｍｏｎｏｉｄｅａｅ)、杠柳亚科(Ｐｅｒｉｐｌｏｃｏｉｄｅａｅ)ꎻ另外 ２
个亚科来自狭义夹竹桃科(Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ ｓ. ｓｔｒ.)ꎬ即
夹 竹 桃 亚 科 ( Ａｐｏｃｙｎｏｉｄｅａｅ ) 和 萝 芙 木 亚 科

(Ｒａｕｖｏｌｆｉｏｉｄｅａｅ )(表 １)ꎮ
然而ꎬ由于分子系统研究中涉及到的取样范

围的覆盖面和代表性问题(Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ
广义夹竹桃科内亚科、族、亚族和属级的亲缘关系

尚不明确ꎬ需要更多学科证据来澄清(Ｌｉｅｄｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００ꎻ Ｓｉｍõｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｇｏｙｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｌａｈａｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｌｉｖｓｈｕｌｔｚꎬ ２０１０ꎻ Ｎａｚａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 重建一个合理的植物分类系统的最好方

法是把形态学和分子生物学证据紧密结合起来

(Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 近年来的形态学研究为

广义夹竹桃科内尚未解决的属级分类学问题提供

了新证据ꎬ包括木材形态解剖学 ( Ｌｅｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎬ ２００９)、 花 部 结 构 ( Ｌｉｅｄｅ ＆ Ｋｕｎｚｅꎬ １９９３ꎻ
Ｋｕｎｚｅꎬ １９９６ꎬ ２００５ꎻ Ｗａｎｎｔｏｒｐ ＆ Ｋｕｎｚｅꎬ ２００９ꎻ Ｎａｍ ＆
Ｃｈｕｎｇꎬ ２０１９ꎻ Ｅｌ￣Ｆｉｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９) 和花粉形态

(Ｖｅｎｔｅｒ ＆ Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎꎬ ２００１ꎻ Ｇüｖｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
现有资料表明ꎬ狭义夹竹桃科和狭义萝藦科的胚

胎学特征在亚科、族和属间变化多样ꎬ具有明显的

分 类 学 意 义 ( Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９６４ꎻ Ｍｕｌａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９６５ꎻ Ｄａｖｉｓꎬ １９６６ꎻＬａｋｓｈｍｉｎａｒｉａｙａｎａꎬ １９８９ꎻ Ｊｈｏｒｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ 王定康等ꎬ２０１１ꎻ刘鹏等ꎬ ２０１６)ꎮ

南山藤属(Ｄｒｅｇｅａ Ｍｅｙ. )是狭义萝藦科马利筋

亚科牛奶菜族( ｔｒｉｂ. Ｍａｒｓｄｅｎｉｅａｅ)中一类多年生攀

援藤本ꎬ包括 １２ 种ꎬ分布于亚洲和非洲ꎬ我国有 ４
种及 ４ 变种ꎬ集中分布在南部 (蒋英和李秉涛ꎬ
１９７７ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ 除南山藤(Ｄ. ｖｏｌｕｂｉｌｉｓ)外ꎬ
其余 ３ 种及 ４ 变种都为中国特有种ꎬ包括生长在我

国南方亚热带山地的苦绳(Ｄ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)ꎮ 苦绳富含

多种活性成分(金岐端和木全章ꎬ１９８９ꎻＷｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ全株药用ꎬ幼嫩花蕾在我国滇中地区可食ꎮ
它有 ２ 个 变 种: 原 变 种 苦 绳 ( Ｄ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ.
ｓｉｎｅｎｓｉｓ)和变种贯筋藤(Ｄ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｒｕｇａｔａ)ꎮ
本研究利用常规石蜡切片技术观察了苦绳的大小

孢子发生和雌雄配子体发育ꎬ为广义夹竹桃科的

系统分类补充胚胎学资料ꎬ也为进一步合理开发

利用苦绳野生资源提供繁殖生物学基础ꎮ

１　 材料与方法

研究材料取自云南省澄江市(１０３°０１′４３.０３″ Ｅ、

５１０２１２ 期 艾静等: 中国特有种苦绳 (广义夹竹桃科) 的大小孢子发生和雌雄配子体发育及其分类学意义



２４°４２′２１.１５″ Ｎꎻ澄江市中药资源普查采集的凭证标

本号:５３０４２２０３２９ꎬ存于西南林业大学标本馆)ꎮ 在

２０１９ 年 ３—４ 月ꎬ采集不同发育时期的花蕾和已开

放的花ꎬ固定并保存于 ＦＡＡ 固定液(甲醛 ∶ 冰醋

酸 ∶ ５０％ 酒精＝ ４ ∶ ６ ∶ ９０)ꎮ 常规石蜡切片(厚度

为 ７~１２ μｍ)ꎬ铁矾－苏木精染色ꎬ树脂封片ꎬＮｉｋｏｎ
Ｅ６００ 显微镜下观察拍照ꎬＰｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ ６.０ 制作图版ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 苦绳的花药壁发育

苦绳花具 ５ 枚雄蕊ꎬ每个花药具一对侧生并列

花药室(图版Ⅰ: １)ꎮ 小孢子母细胞时期ꎬ花药壁

发育完全ꎬ由外到内共有 ６ 层ꎬ分别为表皮、２ 层药

室内壁、中层和 ２ 层绒毡层(图版Ⅰ: ２)ꎬ花药壁

发育类型为多层型(Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ) ( Ｓｏｏｄꎬ １９８９)ꎮ
此时ꎬ表皮细胞不发达ꎬ细窄ꎻ２ 层药室内壁细胞分

化不成熟ꎬ排列不整齐ꎻ中层细胞长条形ꎬ２ 层绒毡

层细胞较发达(图版Ⅰ: ２)ꎮ 小孢子母细胞进入

减数分裂Ⅰ时期ꎬ表皮细胞保持细长形轮廓ꎻ２ 层

药室内壁细胞体积增大ꎬ呈阔方形ꎻ中层细胞核明

显ꎬ继而变窄开始降解ꎻ绒毡层细胞最发达ꎬ呈圆

球形ꎬ细胞核明显ꎬ为单核(图版Ⅰ: ３ꎬ４)ꎮ 小孢

子母细胞减数分裂Ⅱ时期ꎬ表皮细胞轮廓明显ꎻ２
层药室内壁细胞进一步分化为长方形ꎬ且外层比

内层细胞较大ꎬ均出现了不同程度的纤维状加厚ꎻ
中层和绒毡层细胞进一步降解(图版Ⅰ: ５－６)ꎮ 小

孢子四分体形成时期ꎬ表皮细胞开始齿状退化ꎬ药
室内壁细胞径向纤维状加厚加剧ꎻ中层和绒毡层逐

步退化ꎬ仅留残迹(图版Ⅰ: ７－１０)ꎮ 雄配子体发育

过程中ꎬ花药壁在花药室远轴端一侧逐步降解变细

(图版Ⅰ: １１ꎬ１２)ꎻ到 ３－细胞型花粉时期ꎬ花药壁发

生断裂ꎬ形成花粉裂口ꎬ露出排列紧密的花粉团ꎬ准
备散粉(图版Ⅰ: １３ꎬ１４)ꎮ
２.２ 苦绳的小孢子发生及雄配子体发育

早期花药发育阶段ꎬ花药纵切面上ꎬ小孢子母

细胞排列紧密ꎬ呈不规则长矩形(图版Ⅱ:１)ꎬ小孢

子母细胞减数分裂Ⅰ后期ꎬ形成两个子核(图版

Ⅱ: ２)ꎬ接着出现明显的子细胞壁ꎬ产生了小孢子

二分体(图版Ⅱ: ３)ꎮ 小孢子母细胞减数分裂Ⅱ
时期ꎬ二分体细胞继续分裂ꎬ各自形成 ２ 个子核

(图版Ⅰ: ４)ꎬ逐渐移向两极ꎬ同时子细胞壁分化

明显ꎬ发育为小孢子四分体(图版Ⅱ:５ꎬ６)ꎬ在花药

横切面上呈左右对称ꎬ排列紧密(图版Ⅱ: ６ꎬ７)ꎮ
因此ꎬ小孢子发生的胞质分裂方式为连续型ꎮ 接

着ꎬ小孢子继续保持在四分体内完成第一次有丝

分裂ꎬ产生了两个子细胞(图版Ⅱ: ８)ꎮ 其中ꎬ一
个子细胞分化为营养细胞ꎬ另一个子细胞继续分

裂形成两个精细胞ꎬ发育为 ３－细胞型花粉(图版

Ⅱ: ９ꎬ１０)ꎮ ３－细胞型花粉继续保持在四分体内ꎬ
形成四合花粉ꎮ 四合花粉紧密排列ꎬ发育为一长

棒状花粉团ꎬ其横切面为短椭圆形(图版Ⅱ: １１)ꎬ
纵切面为长椭圆形(图版Ⅱ: １２)ꎮ
２.３ 苦绳的大孢子发生和雌配子体发育

通过子房横切面ꎬ可以观察到苦绳的雌蕊有

两枚离生心皮ꎬ每个心皮的边缘胎座着生着数枚

倒生胚珠(图版Ⅲ:１)ꎮ 发育早期ꎬ紧密排列的胚

珠原基呈直立生长ꎬ珠心表皮细胞下的一个孢原

细胞直接发育为大孢子母细胞ꎬ其细胞轮廓明显

增大ꎬ液泡化显著ꎬ准备进入减数分裂(图版Ⅲ:
２)ꎬ因此ꎬ苦绳的胚珠为薄珠心ꎮ 大孢子母细胞通

过减数分裂 Ｉ 形成了大孢子二分体(图版Ⅲ:３)ꎬ
通过减数分裂Ⅱꎬ产生了排成一条直线的大孢子

四分体(图版Ⅲ:４)ꎮ 发育过程中ꎬ靠珠孔端的 ３
个大孢子退化ꎬ近合点端的一个大孢子分化为功

能大孢子母细胞(图版Ⅲ:５)ꎮ 此时ꎬ胚珠的生长

方向由早期的直立生长发生了倒转ꎬ导致珠孔方

向和珠柄端非常接近(图版Ⅲ:６ꎬ８ꎬ１１)ꎬ形成倒生

胚珠ꎮ 接着ꎬ功能大孢子母细胞(图版Ⅲ:６)ꎬ通过

三次有丝分裂ꎬ相继发育为 ２ 核 －(图版Ⅲ:７)、
４ 核－(图版Ⅲ:９ꎬ１０)和 ８ 核－雌配子体(图版Ⅲ:
１１－１３)ꎮ ８ 核－雌配子体中ꎬ中央的两个极核靠拢

形成 ２ 核－中央细胞ꎬ珠孔端的 ２ 个助细胞和一个

卵细胞构成卵器ꎬ合点端的 ３ 个反足细胞排成一

条线并退化成残迹(图版Ⅲ:１４－１６)ꎬ完成了成熟

雌 配 子 体 的 发 育ꎬ 其 发 育 过 程 符 合 蓼 型

(Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｔｙｐｅ)ꎮ

３　 讨论与结论

本文首次揭示了苦绳的大小孢子发生和雌雄

配子体发育过程ꎬ具有以下 １０ 个显著的分类学特

征:(１)花药 ２ 室ꎬ各有一枚花粉团ꎻ(２)花药壁有 ６
层ꎬ发育模式符合多层型ꎻ(３)表皮和中层细胞不发

达ꎬ早退ꎻ(４)药室内壁细胞发达ꎬ有 ２ 层ꎬ径向延伸

增大且发生明显的纤维状加厚ꎻ(５)绒毡层单核ꎬ 排

６１０２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



１. 一朵花的横切面ꎬ示 ５ 枚雄蕊围绕着合蕊冠排成一轮ꎬ花药由一对侧生药室组成ꎻ ２. 花药室纵切ꎬ示小孢子母细胞时期的花药壁ꎬ
从外到内为表皮、２ 层药室内壁、中层、２ 层绒毡层ꎻ ３ꎬ４. 小孢子母细胞减数分裂Ⅰ时期的花药壁ꎬ示表皮细胞细窄ꎬ药室内壁、中层
和绒毡层细胞发达ꎬ且绒毡层单核ꎬ２ 列ꎻ ５ꎬ６. 小孢子母细胞减数分裂Ⅱ时期的花药壁ꎬ药室内壁出现纤维状加厚ꎬ中层和绒毡层继
续降解ꎻ ７－１０. 小孢子四分体时期的花药壁ꎬ注:药室内壁纤维状加厚明显ꎬ表皮细胞齿状退化ꎻ １１ꎬ１２. 花药室横切面ꎬ示雄配子体
发育过程中ꎬ花药室远轴端变薄开裂ꎬ２－细胞花粉时期(１２)ꎬ花药室出现降解ꎻ １３ꎬ１４. 成熟花药的横切面ꎬ示 ３－细胞花粉时期的花
药壁的开裂ꎬ花药室横切面的远轴端出现断裂ꎬ形成花粉裂口ꎬ准备散粉ꎮ ｃｔ. 药隔组织ꎻ ｅｐ. 表皮细胞ꎻ ｅｎ. 药室内壁ꎻ ｇ. 合蕊冠ꎻ
ｍｌ. 中层ꎻ ｔ. 花药室ꎻ ｔａ. 绒毡层ꎮ
１. Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｆｌｏｗｅｒꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｆｉｖｅ ａｎｔｈｅｒｓ ｉｎ ａ ｗｈｏｒｌ ａｒｏｕｎｄ ａ ｇｙｎｏｓｔｅｇｉｕｍꎬ ｔｈｅ ａｎｔｈｅｒ ａｒｅ ｃｏｍｐｒｉｓｅｄ ｏｆ ｔｗｏ ｌａｔｅｒａｌ ｔｈｅｃａｅꎻ ２.
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ａｎｔｈｅｒ ａｔ ｔｈｅ ｍｏｔｈｅｒ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｃｅｌｌｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ａｎ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎬ ２￣ｌａｙｅｒｅｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎬ ａ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎬ ａｎｄ ２￣ｌａｙｅｒｅｄ
ｔａｐｅｔｕｍꎻ ３ꎬ４. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓ Ｉ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓꎬ ｎｏｔｉｎｇ ａ ｎａｒｒｏｗｅｄ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎬ ２￣ｌａｙｅｒｅｄ ｅｎｌａｒｇｅｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎬ ａ
ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎬ ａｎｄ ２￣ｌａｙｅｒｅｄ ａｎｄ ｕｎｉｎｕｃｌｅａｔｅ ｔａｐｅｔｕｍꎻ ５ꎬ６. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓⅡｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓꎬ ｎｏｔｉｎｇ
ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｎｄ ｆｉｂｒｏｕｓ ｔｈｉｃｋｅｎｅｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｂｒｉｓ ｏｆ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｔａｐｅｔｕｍꎻ ７－１０. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓꎬ
ｎｏｔｉｎｇ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｔｈｉｃｋｅｎｅｄ ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ ａｎｄ ｔｏｏｔｈｅｄ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ １１ꎬ１２. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ２￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｔｈｅ ｈｅａｖｉｌｙ ｆｉｂｒｏｕｓ
ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ １３ꎬ１４. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ３￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｌｉｔ ｉｎ ａ ｒｉｐｅｎｅｄ ａｎｔｈｅｒ. ｃｔ. Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ
ｔｉｓｓｕｅꎻ ｅｐ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ ｇ. Ｇｙｎｏｓｔｅｇｉｕｍꎻ ｍｌ. Ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒｓꎻ ｔ. Ｔｈｅｃａｅꎻ ｔａ. Ｔａｐｅｔｕｍ.

图版 Ⅰ　 苦绳的花药壁发育
ＰｌａｔｅⅠ　 Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ｄｒｅｇｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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１. 花药纵切面ꎬ示小孢子母细胞轮廓为长矩形ꎻ ２ꎬ３. 小孢子二分体的形成ꎬ减数分裂Ⅰ后期(２)形成 ２ 个子核ꎬ减数分裂Ⅰ末期

(３)分化出明显的子细胞壁(箭头所示ꎬ３)ꎻ ４. 小孢子母细胞减数分裂Ⅱ后期ꎬ小孢子二分体继续分裂ꎬ形成 ２ 个子核ꎬ逐渐移向

两极ꎻ ５－７. 小孢子四分体间的细胞壁逐渐明显ꎬ多为左右对称排列ꎻ ８. 小孢子保持在四分体内ꎬ通过有丝分裂形成两个子细胞

(箭头所示ꎬ８)ꎻ ９ꎬ１０. ３－细胞型花粉的形成ꎬ注意一个子细胞分化为营养细胞ꎬ另一个子细胞继续分裂形成两个精细胞(箭头所

示ꎬ９ꎬ１０)ꎻ １１ꎬ１２. 成熟的花粉团呈长条形ꎬ横切面为短椭圆形(１１)ꎬ纵切面为长椭圆形(１２)ꎮ ｖｅ. 营养细胞ꎻ ｓｐ. 生殖细胞ꎮ
１. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ａｎｔｈｅｒꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ ｗｉｔｈ ｒｅｃｔａｎｇｌｅ ｏｕｔｌｉｎｅｓꎻ ２ꎬ３. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｄｙａｄꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ
ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｃｅｌｌｓ (ａｒｒｏｗ ｉｎ ３)ꎻ ４. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｃｅｌｌ ｏｆ ｄｙａｄ ｄｉｖｉｄｉｎｇ ｉｎｔｏ ｔｗｏ ｄａｕｇｈｔｅｒ
ｎｕｃｌｅｉꎻ ５－７. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓ ｗｉｔｈ ｏｂｖｉｏｕｓ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓꎻ ８. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｉｎ ｔｅｔｒａｄ ｄｉｖｉｄｉｎｇ ｉｎｔｏ ｔｗｏ ｄａｕｇｈｔｅｒ ｃｅｌｌｓ (ａｒｒｏｗｓ ｉｎ ８)ꎻ ９ꎬ１０. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｏｆ ３￣ｃｅｌｌｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓꎻ １１ꎬ１２. Ｃｒｏｓｓ (１１) ａｎｄ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ (１２) ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａ ｃｌａｖａｔｅ ｐｏｌｌｉｎｉａ. ｖｅ. Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｃｅｌｌꎻ ｓｐ. Ｓｐｅｒｍ ｃｅｌｌ.

图版 Ⅱ　 苦绳的小孢子发生及雄配子体发育
ＰｌａｔｅⅡ　 Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｄｒｅｇｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ

成 ２ 列ꎬ腺质型ꎻ(６)花药成熟时ꎬ花药壁靠药室远

轴端开裂ꎬ释放花粉团ꎻ(７)小孢子母细胞经连续型

胞质分裂形成左右对称形排列方式ꎻ(８)成熟花粉

为 ３－细胞型ꎻ(９)３－细胞型花粉两两紧密排列ꎬ构

成花粉团ꎻ(１０)雌蕊由两枚离生心皮组成ꎬ具边缘

胎座、倒生胚珠、薄珠心、单珠被和蓼型胚囊ꎮ
为更好地理解苦绳的胚胎发育特征的分类学

意义ꎬ 本文把观察到的胚胎学特征和广义夹竹桃科

８１０２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



１. 子房横切面ꎬ示两枚离生心皮的边缘胎座生长着多枚倒生胚珠ꎻ ２. 早期胚珠纵切面ꎬ示直立生长的胚珠ꎬ其珠心表皮下的孢原
细胞ꎬ直接分化为大孢子母细胞(箭头所示)ꎻ ３－５. 大孢子母细胞减数分裂Ⅰ形成大孢子二分体(３)ꎬ减数分裂Ⅱ形成大孢子四
分体(４ꎬ５)ꎬ示珠孔端的 ３ 个大孢子退化成残迹(箭头所示)ꎬ合点端的 １ 个大孢子分化为功能大孢子ꎻ ６. 功能大孢子时期的胚
珠ꎬ发生倒转生长ꎬ形成倒生胚珠ꎻ ７. ２ 核￣雌配子体ꎻ １０. ４ 核－雌配子体时期的倒生胚珠(箭头示珠孔位置)ꎻ ９ꎬ１０. 图 １０ 方框 Ａ
部分的胚珠连续切片的放大图ꎬ示 ４ 核－雌配子体(１１ꎬ３ 个子核ꎻ １２ꎬ第 ４ 个子核ꎬ如箭头所示)ꎻ １１. ８ 核－雌配子体时期的胚珠
纵切面ꎻ １２. １３ 中胚珠的胚囊腔(方框 Ａ)放大图ꎬ示一对反足细胞和卵器ꎻ １３. ８ 核－雌配子体时期的胚珠纵切面ꎬ示两个助细
胞、一个中央细胞和一个反足细胞ꎻ １４－１６. 成熟雌配子体时期的胚珠纵连续切片ꎬ珠孔端有 ２ 个助细胞和 １ 个中央细胞(１４)ꎻ
合点端的 ３ 个退化的反足细胞ꎬ另 １ 个中央细胞和 ３ 个退化的反足细胞痕迹(１５ꎬ１６)ꎮ ａｎ. 反足细胞ꎻ ｃｅ. 中央细胞ꎻ ｃｈ. 合点端ꎻ
ｅｇ. 卵细胞ꎻ ｍｙ. 珠孔端ꎻ ｆｕ. 珠柄ꎻ ｓｙ. 助细胞ꎮ
１. Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ｏｖａｒｙꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｗｏ ｓｅｐａｒａｔｅ ｃａｒｐｅｌｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｍａｒｇｉｎａｌ ｐａｒｉｅｔａｌ ｐｌａｃｅｎｔａ ｗｉｔｈ ｓｏｍｅ ａｎａｔｒｏｐｏｕｓ ｏｖｕｌｅｓꎻ ２. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ
ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒａｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｎｕｉｎｕｃｅｌｌａｒ ｏｖｕｌｅ ａｔ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅꎬ ａｎ ａｒｃｈｅｓｐｏｒｉａｌ ｃｅｌｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｅｄ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｓ ａ ｍｅｇａｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ ( ａｒｒｏｗ)ꎻ ３－
５. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｄｙａｄ (３) ａｎｄ ａ ｔｅｔｒａｄ (４ꎬ５) ｏｆ ｍｅｇａｓｐｏｒｅｓꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｍｅｇａｓｐｏｒｅ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｏｎｅ ａｔ ｃｈａｌａｚａｌ ｚｏｎｅ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｓ ａ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｅｇａｓｐｏｒｅ (ａｒｒｏｗｓ ｉｎ ５)ꎻ ６. Ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｅｇａｓｐｏｒｅ ｉｎ ａｎ ｏｖｕｌｅꎻ ７. ２￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅꎻ ８. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ
ａｎａｎｔｒｏｐｏｕｓ ｏｖｕｌｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ４￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ (ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｐｙｌｅ)ꎻ ９ꎬ１０. Ｓｕｃｃｅｓｓｉｖｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎ
ｏｖｕｌｅ ｉｎ ８ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ４￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅꎬ ｎｏｔｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｎｕｃｌｅｉ ｉｎ ａ ｓｅｃｔｉｏｎ (ａｒｒｏｗｓ ｉｎ ９)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｏｎｅ ｉｎ ｎｅｘｔ ｓｅｃｔｉｏｎ (ａｒｒｏｗ
ｉｎ １０)ꎻ １１. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ａｔ ｔｈｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ８￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅꎻ １２. Ａｍｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｒｔ Ａ ｉｎ １１ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｗｏ
ａｎｔｉｐｏｄａｌ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ａｎ ｅｇｇ ａｐｐａｒａｔｕｓꎻ １３. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ｏｖｕｌｅꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｐａｒｔｉａｌ ８￣ｎｕｃｌｅａｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｇｅ ｗｉｔｈ ｔｗｏ ｓｙｎｇｅｒｉｄｓ
ａｎｄ ａ ｃｅｎｔｒａｌ ｃｅｌｌꎻ １４－１６. Ｓｕｃｃｅｓｓｉｖｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎ ｏｖｕｌｅꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｗｏ ｓｙｎｅｒｇｉｄｓ ａｎｄ ｏｎｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｃｅｌｌ ａｔ ｍｉｃｒｏｐｙｌｅ (１４)ꎬ ｅｇｇ
ａｐｐａｒａｔｕｓꎬ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｃｅｎｔｒａｌ ｃｅｌｌ ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ａｎｔｉｐｏｄａｌ ｃｅｌｌｓ (１５ꎬ１６ꎬ ａｒｒｏｗｓ). ａｎ. Ａｎｔｉｐｏｄａｌ ｃｅｌｌꎻ ｃｅ. Ｃｅｎｔｒａｌ ｃｅｌｌꎻ ｃｈ. Ｃｈａｌｚａｌ ｚｏｎｅꎻ
ｅｇ. Ｅｇｇ ｃｅｌｌꎻ ｍｙ. Ｍｙｃｒｏｐｙｌｅꎻ ｆｕ. Ｆｕｎｉｃｕｌｕｓꎻ ｓｙ. Ｓｙｎｅｒｇｉｄ.

图版 Ⅲ　 苦绳的大孢子发生和雌配子体发育
Ｐｌａｔｅ Ⅲ　 Ｍｅｇａｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｄｒｅｇｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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５ 个亚科现有的胚胎学资料 (Ｍｕｌａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９６５ꎻ
Ｄａｖｉｓꎬ １９６６ꎻ Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９７１ꎻ Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉ ＆
Ｌａｋｓｈｍｉｎａｒｉａｙａｎａꎬ １９７７ꎻ Ｌａｋｓｈｍｉｎａｒｉａｙａｎａꎬ １９８９ꎻ
Ｊｈｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ 王定康等ꎬ２０１１ꎻ刘鹏等ꎬ２０１６)
进行了比较胚胎学研究(表 １)ꎬ探讨了它们的分

类学意义ꎬ结果如下ꎮ
３.１ 花药室结构特征

苦绳的每枚雄蕊具 ２ 个花药室ꎬ每个花药室产

生 １ 个花粉团ꎬ这与马利筋亚科其他成员一致(Ｊｏｈｒｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 雄蕊的花药室数目和散粉单元类型

在 ５ 个亚科的分类系统中具有重要作用ꎮ 传统分类

学认为ꎬ狭义萝藦科和狭义夹竹桃科的区别在于ꎬ
前者具有 ２ 室花药和花粉团ꎬ后者为 ４ 室花药和单

花粉粒(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ 然而ꎬ
在狭义萝藦科的 ３ 个亚科中ꎬ花药室数目和散粉单

元特征既相互区别ꎬ又各有联系ꎮ 例如ꎬ马利筋亚

科有 ２ 个药室ꎬ具花粉团ꎻ但鲫鱼藤亚科和杠柳亚科

都具 ４ 个药室ꎬ但前者有花粉团ꎬ后者为四合花粉ꎮ
因此ꎬ根据花药室数目和散粉单元类型在 ３ 个亚科

间的相互联系ꎬ支持狭义萝藦科并非单系的观点

( Ｓｅｎｎｂｌａｄ ＆ Ｂｒｅｍｅｒꎬ １９９６ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓ ＆ Ｂｒｕｙｎｓꎬ
２０００)ꎮ 此外ꎬ由于杠柳亚科和狭义夹竹桃科的 ２ 个

亚科皆具 ４ 个药室和花粉粒的共同特征ꎬ因此支持

它们具有较近的亲缘关系 ( Ｓｅｎｎｂｌａｄ ＆ Ｂｒｅｍｅｒꎬ
１９９６ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎬ ２０１４)ꎮ
３.２ 花药壁发育类型

苦绳的花药壁由 ６ 层细胞组成ꎬ包括表皮、２ 层

药室内壁、中层和 ２ 层绒毡层ꎬ其发育过程与被子植

物现有记载的 ４ 种花药壁发育类型(Ｄａｖｉｓꎬ１９６６ꎻ
Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)不相符合ꎬ但与部分兰科所报道

的多层型花药壁特征一致(Ｓｏｏｄꎬ １９８９ꎻ 胡适宜等ꎬ
１９９２ꎻ Ｋａｎｔꎬ ２０１１ꎻ Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 张 锦 等ꎬ
２０１９)ꎮ 多层型花药壁是指由于药室内壁、或中层、
或绒毡层的细胞层数分别增至 ２ ~ ３ 层以上ꎬ构成

了 ６ ~ ７ 层以上的新拟花药壁类型ꎬ其正式描述和

命名出现在兰科的羊耳蒜属(Ｌｉｐａｒｉｓ Ｒｉｃｈ) (Ｓｏｏｄꎬ
１９８９)ꎮ 一方面ꎬ６ 层以上的花药壁在狭义萝藦科和

狭义夹竹桃科均有记载ꎬ但尚未有研究将其归纳为

多层型(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 例如ꎬ狭义萝藦科的 ３
个亚科中ꎬ花药壁普遍为 ６ ~ ７ 层ꎮ 另一方面ꎬ狭义

夹竹桃科 ２ 个亚科的花药壁常被描述为 ５ 层ꎬ属于

基本型(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９２)ꎬ但萝芙木亚科马岭果属

(Ｖｏａｃａｎｇａ)的花药壁多为 ８ ~ ９ 层ꎬ在 Ｖ. ｆｏｅｔｉｄａ 可

多达 １２ ~ １６ 层 (Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９７１)ꎬ显然应该属

于多层型ꎮ 因此ꎬ广义夹竹桃科的花药壁发育类型

既有基本型ꎬ也有多层型ꎮ 此外ꎬ多层花药壁特征

在其他被子植物中也有记录ꎬ例如小檗科的南方山

荷叶(Ｄｉｐｈｙｌｌｅｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)由于具有 ２ 层中层和 ２ 层

绒毡层ꎬ花药壁多达 ７ 层ꎬ也符合多层型的范畴ꎬ但
被判断为基本型 (黄衡宇等ꎬ２０１０)ꎬ值得进一步

研究ꎮ
苦绳的药室内壁纤维性加厚明显ꎬ与马利筋

亚科的相同ꎮ 研究表明ꎬ广义夹竹桃科的 ５ 个亚

科普遍具有药室内壁细胞发达ꎬ纤维性加厚明显

的特征(Ｄａｖｉｓꎬ １９６６ꎻＪｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎬ但部分成

员的药室内壁纤维状加厚不明显或缺乏ꎮ 例如:
马利筋亚科的牛角瓜属(Ｃａｌｏｔｒｏｐｉｓ) (Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ
１９６４) 和 尖 槐 藤 属 ( Ｏｘｙｓｔｅｌｍａ ) ( Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ
１９６４ꎻ Ｍｕｌａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９６５)ꎬ萝芙木亚科的海芒果属

的 Ｃｅｒｂｅｒａ ｏｄｏｌｌａｍ 和夹竹桃亚科的纽子花属的

Ｖａｌｌａｒｉｓ ｓｏｌａｎａｃｅａ(Ａｎａｎｔａｓｗａｍｙꎬ １９４０)ꎮ 由于药室

内壁纤维性加厚有助于花药开裂散粉(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２)ꎬ所以ꎬ花药壁缺乏纤维性加厚的类群ꎬ其花

药开裂的方式有待于继续研究ꎮ
苦绳的绒毡层细胞具有单核双列的特征ꎬ与

马利筋亚科的部分成员相符ꎬ但与其他 ４ 个亚科

的单核单列截然不同ꎬ后者在被子植物中比较普

遍(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 相比较而言ꎬ马利筋亚科

的绒毡层细胞特征变化较大ꎬ有 ３ 种类型:单核多

列、多核单列和多核多列ꎮ 单核多列见于青羊参

(Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｃａｌｌｉａｌａｔｕｍ)、 Ｐｅｒｇｕｌａｒｉａ ｄａｅｍｉａ 以 及

Ｔｙｌｏｐｈｏｒａ ｉｎｄｉｃａ(Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ１９６４)ꎬ苦绳的单核双

列也 属 于 该 类 型ꎮ 多 核 单 列 见 于 Ｌｅｐｔａｄｅｎｉａ
ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ 和 Ｐｅｎｔａｔｒｏｐｉｓ ｓｐｒｉａｌｉｓ (Ｍｕｌａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９６５)ꎮ
多核多列见于尖槐藤属(Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９７７)ꎮ 因

此ꎬ绒毡层细胞特征在马利筋亚科中变化较大ꎬ在
族级水平具有一定的分类学意义ꎮ
３.３ 小孢子发生和雄配子体发育

苦绳的小孢子发生的胞质分裂方式为连续

型ꎮ 在被子植物中ꎬ小孢子母细胞减数分裂的胞

质分裂方式既有同时型ꎬ又有连续型ꎬ前者主要见

于双子叶植物ꎬ后者普遍出现在单子叶植物ꎬ两种

类型出现在同一个科的不同属也有报道ꎬ但属罕

见(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 有意思的是ꎬ这些现象在

５ 个亚科中均集中出现ꎮ ５ 个亚科普遍具有同时

型胞质分裂ꎬ 但在部分亚科中还存在着连续型ꎮ 例

０２０２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 １　 广义夹竹桃科 ５ 个亚科胚胎学特征比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｙ ｏｆ ｆｉｖｅ ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ ｓｅｎｓｕ ｌａｔｏ

胚胎学特征
Ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｉｃａｌ
ｆｅａｔｕｒｅ

狭义萝藦科
Ａｅｓｃｌｅｐｉｄａｃｅａｅ ｓｅｎｓｕ ｓｔｒｉｃｔｏ

鲫鱼藤亚科
Ｓｅｃａｍｏｎｏｉｄｅａｅ

杠柳亚科
Ｐｅｒｉｐｌｏｃｏｉｄｅａｅ

马利筋亚科
Ａｓｃｌｅｐｉａｄｏｉｄｅａｅ

狭义夹竹桃科
Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ ｓｅｎｓｕ ｓｔｒｉｃｔｏ

夹竹桃亚科
Ａｐｏｃｙｎｏｉｄｅａｅ

萝芙木亚科
Ｒａｕｖｏｌｆｉｏｉｄｅａｅ

花药室数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅｃａ

４ ２ ２ ４ ４

散粉单元类型 ＰＤＵ 花粉团 Ｐｏｌｌｉｎｉａ 四合花粉 Ｔｅｔｒａｄ 花粉团 Ｐｏｌｌｉｎｉａ 花粉粒 Ｐｏｌｌｅｎ 花粉粒 Ｐｏｌｌｅｎ

花药壁层 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＡＷ ６ ~ ７ ６ ~ ７ ６ ~ ７ ５ ５ꎬ５ ~ ６ꎬ －１０ ~ １４

花药壁类型 ＡＷ ｔｙｐｅ 多层型
Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ

多层型
Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ

多层型
Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ

基本型
Ｂａｓｉｃ ｔｙｐｅ

基本型ꎬ多层型
Ｂａｓｉｃ ｔｙｐｅꎬ Ｍａｓｓｉｖｅ ｔｙｐｅ

药室内壁 Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍ 纤维性
Ｆｉｂｒｏｕｓ

纤维性
Ｆｉｂｒｏｕｓ

纤维性ꎬ无
Ｆｉｂｒｏｕｓꎬ ａｂｓｅｎｔ

纤维性ꎬ无
Ｆｉｂｒｏｕｓꎬ ａｂｓｅｎｔ

纤维性
Ｆｉｂｒｏｕｓ

绒毡层 Ｔａｐｅｔｕｍ 单核单列
ＵＵ

单核单列
ＵＵ

单核单列ꎬ单核多列ꎬ
多核多列 ＵＵꎬ ＭＵꎬＭＭ

单核单列 ＵＵ 单核单列 ＵＵ

胞质分裂 Ｃｙｔｏｋｉｎｅｓｉｓ 同时型
Ｓｉｍ￣

同时型
Ｓｉｍ￣

同时型ꎬ连续型
Ｓｉｍ￣ꎬ Ｓｕｃ￣

同时型ꎬ连续型
Ｓｉｍ￣ꎬ Ｓｕｃ￣

同时型ꎬ连续型
Ｓｉｍ￣ꎬ Ｓｕｃ￣

四分体 Ｍｉｒｃｏｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄｓ 正四面体ꎬ左右对称ꎬ十字交叉ꎬ线型ꎬＴ－型
Ｔｅｔｒａｄｅｒａｌꎬ ｉｓｏｂｉｌａｔｅｒａｌꎬ ｄｅｃｕｓｓａｔｅꎬ ｌｉｎｅａｒꎬ Ｔ￣ｓｈａｐｅｄ

花粉类型 Ｐｏｌｌｅｎ ３－细胞型 ３￣ｃｅｌｌｅｄ ３－细胞型ꎬ２－细胞型 ３￣ｃｅｌｌｅｄꎬ ２￣ｃｅｌｌｅｄ

心皮 Ｃａｒｐｅｌ ２ꎬ离生 Ｓｅｐａｒａｔｅ ２ꎬ离生ꎬ合生 Ｓｅｐａｒａｔｅꎬ ｓｙｎｃａｒｐｏｕｓ

胚珠 Ｏｖｕｌｅ 薄珠心ꎬ倒生
Ｔｅｎｕｉｎｕｃｅｌｌａｒꎬ ａｎａｔｒｏｐｏｕｓ

薄珠心ꎬ倒生ꎬ半倒生ꎬ直生
Ｔｅｎｕｉｎｕｃｅｌｌａｒꎬ ａｎａ￣ꎬ ｈｅｍｉａｎａ￣ꎬ ｏｒｔｈｏｔｒｏｐｏｕｓ

珠被 Ｉｎｔｅｇｕｍｅｎｔ 单珠被 Ｕｎｉｔｅｇｅｍｉｃ

胎座 Ｐｌａｃｅｎｔａｔｉｏｎ 边缘 Ｍａｒｇｉｎａｌ

胚囊类型 Ｅｍｂｒｙｏ ｓａｃ ｔｙｐｅ 蓼型 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｔｙｐｅ

　 注: ＰＤＵ. 散粉单元类型ꎻ ＡＷ. 花药壁ꎻ ＵＵ. 单核单列ꎻ ＭＵ. 单核多列ꎻ ＭＭ . 多核多列ꎻ Ｓｉｍ￣. 同时型ꎻ Ｓｕｃ￣. 连续型ꎻ Ｓｙｎ￣. 合
生心皮的ꎮ (Ｍｕｌａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９６５ꎻ Ｄａｖｉｓꎬ １９６６ꎻ Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９７１ꎻ Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉ ＆ Ｌａｋｓｈｍｉｎａｒｉａｙａｎａꎬ １９７７ꎻ Ｌａｋｓｈｍｉｎａｒｉａｙａｎａꎬ １９８９ꎻ
Ｊｈｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ 王定康等ꎬ２０１１ꎻ刘鹏等ꎬ２０１６)
　 Ｎｏｔｅ:ＰＤＵ. Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐｏｌｌｅｎ ｕｎｉｔꎻ ＡＷ. Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌꎻ ＵＵ. Ｕｎｉｓｅｒｉａｔｅ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｎｕｃｌｅａｔｅꎻ ＭＵ. Ｍｕｌｔｉｓｅｒｉａｔｅ ｗｉｔｈ ｕｎｉｎｕｃｌｅａｔｅꎻ ＭＭ.
Ｍｕｌｔｉｓｅｒｉａｔｅ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｎｕｃｌｅａｔｅꎻ Ｓｉｍ￣. Ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓꎻ Ｓｕｃ￣. Ｓｕｃｃｅｓｓｉｖｅꎻ Ｓｙｎ￣. Ｓｙｎｃａｒｐｏｕｓ.

如:马利筋亚科的青羊参属(Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９６４ꎻ王
定康ꎬ２０１１ꎻ)、牛角瓜属(刘鹏等ꎬ２０１６)、翅槐藤

属(Ｏｘｙｓｔｅｌｍａ) (Ｍａｈｅｓｈｗａｒｉꎬ １９６４)以及本文观察

到的苦绳ꎮ 此外ꎬ连续型还见于萝芙木亚科的罗

布麻属的 Ａｐｏｃｙｎｕｍ ａｎｄｒｏｓａｅｆｏｌｉｕｍ、止 泻 木 属 的

Ｈｏｌａｒｒｈｅｎａ ａｎｔｉｄｙｓｅｎｔｅｒｉｃａ ( Ｌａｔｔｏꎬ １９７４) 和鸡蛋花

属(Ｐｌｕｍｅｒｉａ) ( Ｃｈａｕｈａｎꎬ １９７９)ꎮ 值得注意的是ꎬ
萝芙木亚科的一些物种存在两种类型兼有的罕见

现象ꎬ如长春花属的 Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｐｕｓｉｌｌｕｓ (Ｂｈａｓｉｎꎬ
１９７１) 和萝芙木属的 Ｒａｕｖｏｌｆｉａ ｃａｎｅｓｃｅｎｓ ( Ｍｅｙｅｒꎬ
１９３８)ꎮ 狭义萝藦科和狭义夹竹桃科均同时存在

两种胞质分裂方式ꎬ为广义夹竹桃科的确定提供

了胚胎学证据ꎮ 此外ꎬ萝芙木亚科存在同一个物

种兼具两种胞质分裂方式在被子植物中较为少

见ꎬ值得深入研究ꎮ
苦绳的小孢子四分体的排列形式多为左右对

称ꎬ与 ５ 个亚科的大部分成员相似ꎮ 同时ꎬ在夹竹

桃亚科的止泻木 (Ｈｏｌａｒｒｈｅｎａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ)中ꎬ除上述

３ 种四分体外ꎬ还观察到线型和 Ｔ－型排列( Ｌａｔｔｏꎬ
１９７４)ꎮ 现有研究表明(Ｎａｄｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ被子

植物的基部类群和单子叶植物中小孢子发生的胞

质分裂方式和小孢子四分体的排列形式有一定联

系ꎬ表现为连续型胞质分裂产生的小孢子四分体

只有四边形(或十字交叉型ꎬＴ 型ꎬ线型)ꎬ但同时

型的小孢子四分体的排列形式更多样化ꎬ既有四

边形ꎬ也有正四面体型和菱形ꎮ 因此ꎬ广义夹竹桃

科的小孢子四分体的多样化的排列及其发育方

式ꎬ值得重视ꎮ
苦绳的小孢子经过两次有丝分裂ꎬ发育为 ３－

细胞型花粉ꎬ准备散粉ꎬ这和狭义萝藦科的 ３ 个亚

科一致( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９２)ꎮ 然而ꎬ在狭义夹竹桃

科的 ２ 个亚科中ꎬ除 ３－细胞型花粉外ꎬ还有 ２－细

１２０２１２ 期 艾静等: 中国特有种苦绳 (广义夹竹桃科) 的大小孢子发生和雌雄配子体发育及其分类学意义



胞型 花 粉ꎮ 例 如: 萝 芙 木 亚 科 的 长 春 花 属

(Ｂｈａｓｉｎꎬ １９７１)和夹竹桃亚科的止泻木属( Ｌａｔｔｏꎬ
１９７４)与鸡蛋花属 (Ｃｈａｕｈａｎꎬ １９７９)ꎮ 一方面ꎬ早
期研究表明 ( Ｂｒｅｗｂａｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９６７ꎻ Ｗｅｂｓｔｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９８２)ꎬ７０％的被子植物具有 ２－细胞型花粉ꎬ在
进化上比较原始ꎻ其余少数类群表现为 ３－细胞型

花粉ꎬ演化程度较高ꎬ见于水生植物、禾本科和部

分草本植物ꎬ且被认为是短命植物对环境的适应

性演化ꎮ 另一方面ꎬ近期研究表明ꎬ在部分被子植

物基部类群和木本植物中ꎬ同科、同属ꎬ甚至同一

个种的类群里ꎬ曾出现了 ２－细胞型和 ３－细胞型花

粉的共存现象ꎬ如大戟科(Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ) (Ｗｅｂｓｔｅｒ
ｅｔ ａｌ.１９８２)、番荔枝科(Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ) ( Ｌｏｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎬ ２０１２ꎻ Ｇａｎ ＆ Ｘｕꎬ ２０１８ )、 木 兰 科

(Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ )、 腊 梅 科 ( Ｃａｌｙｃａｎｔｈａｅｃａｅ ) 以 及

Ｍｏｎｉｍｉａｃｅａｅ ( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９２)ꎮ 因此ꎬ５ 个亚科

具有 ２－细胞型和 ３－细胞型花粉的共存现象为广

义夹竹桃科的确立提供了佐证ꎮ
３.４ 胚珠和雌配子体发育

苦绳的雌蕊由 ２ 枚离生心皮组成ꎬ具边缘胎

座、倒生胚珠、薄珠心、单珠被和蓼型胚囊等特征ꎬ
与 ５ 个亚科的大部分胚胎学特征一致(Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２)ꎮ 在部分夹竹桃亚科和萝芙木亚科中ꎬ也存

在着合生心皮 (蒋英和李秉涛ꎬ１９７７ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９５)、半倒生和直立胚珠等特征 ( Ｊｏｈｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２)ꎮ

综上所述ꎬ苦绳的大小孢子发生和雌雄配子

体发育过程补充了牛奶菜族的胚胎学资料ꎮ 同

时ꎬ比较胚胎学表明 ５ 个亚科的花药发育特征既

相互区别又相互联系ꎬ不仅支持广义夹竹桃科的

确立ꎬ也反映出该科花药发育特征的多样性ꎮ
致谢　 论文撰写得到鲁东大学孔冬瑞博士和

中国科学院昆明植物研究所彭华研究员的帮助ꎬ
西南林业大学大型仪器共享平台提供实验设备ꎮ
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