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阔叶杨桐衍生胎座的发育特征(五列木科)
张瑞菊ꎬ 周长路∗ꎬ 史冬燕ꎬ 何启平ꎬ 尚宏芹

( 菏泽学院 农业与生物工程学院 植物生物学重点实验室ꎬ 山东 菏泽 ２７４０１５ )

摘　 要: 为观察五列木科阔叶杨桐子房中衍生胎座的发育过程ꎬ探明衍生胎座与心皮源胎座及特立中央胎

座的关系ꎬ该研究采用扫描电子显微镜和体视显微镜相结合的方法ꎬ详细观察了阔叶杨桐的花芽和成熟果

实ꎮ 花芽采集后经 ＦＡＡ 固定、酒精－乙酸异戊酯梯度脱水、液体 ＣＯ２干燥、扫描电子显微镜下观察ꎻ将成熟

果实直接在体视显微镜下解剖观察ꎮ 结果表明:阔叶杨桐花芽发育过程中ꎬ雄蕊原基发生后ꎬ５ 心皮快速发

生ꎬ先愈合形成上部具有中轴胎座、下部是空腔的子房ꎻ接着心皮上长出胎座(心皮源胎座)ꎬ在其下部空腔

内与心皮相对的位置ꎬ花托顶端出现多个凸起ꎬ并逐渐愈合成半球形的衍生胎座ꎬ心皮源胎座和衍生胎座上

出现多枚可育胚珠ꎮ 成熟果实中ꎬ心皮源胎座和衍生胎座上均有种子ꎬ二者之间没有维管束联系ꎮ 因此ꎬ衍
生胎座与心皮源胎座独立发生ꎬ且晚于心皮源胎座ꎻ阔叶杨桐衍生胎座的发育过程不同于石竹科和商陆科

的特立中央胎座(中轴胎座隔膜消失形成)ꎬ而与杜鹃花目报春花科、假轮叶科、杜茎山科和紫金牛科的特

立中央胎座类似(在花托顶端直接形成)ꎮ

关键词: 阔叶杨桐ꎬ 五列木科ꎬ 衍生胎座ꎬ 特立中央胎座ꎬ 扫描电镜
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　 　 阔叶杨桐(Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ)原隶属于杜鹃花

目(Ｅｒｉｃａｌｅｓ)山茶科( Ｔｈｅａｃｅａｅ)杨桐属植物(林来

官ꎬ１９９８)ꎬ在 ＡＰＧ ＩＩＩ 分类系统(ＡＰＧꎬ２００９)中被划

分到五列木科(Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃａｃｅａｅ)ꎮ 其主要分布于

云南贡山的山地密林和沟边疏林中ꎬ对维持中国南

方森林生态系统的稳定性有一定作用ꎬ是人工造林

中常用到的乡土树种之一ꎬ也是南方常见的庭院观

赏植物(张瑞菊ꎬ２０１１)ꎮ 阔叶杨桐为乔木ꎬ一年生

枝条、顶芽、叶片、叶柄及整个子房均密生黄褐色柔

毛ꎮ 花期 ６ 月—７ 月ꎬ花单生于当年生枝条的叶腋

内ꎬ稀 ２ 朵ꎬ萼片 ５ 枚紫色宿存ꎬ覆瓦状排列ꎻ花瓣 ５
枚浅紫色ꎬ基部相互愈合ꎻ雄蕊 ３０~ ３５ 枚ꎬ花丝基部

与花瓣愈合ꎬ花谢时雄蕊与花瓣同时脱落ꎻ子房由

５~６ 心皮组成ꎬ胚珠多枚ꎬ花柱单一ꎬ柱头不裂ꎻ果
期 ９ 月—１０ 月ꎬ成熟时为紫色浆果ꎻ种子肾形ꎬ褐色

有光泽(林来官ꎬ１９９８ꎻ张瑞菊等ꎬ２００８)ꎮ
目前ꎬ对阔叶杨桐的研究较少ꎬ除«中国植物

志»外ꎬ只能查阅到阔叶杨桐花器官发生(张瑞菊

等ꎬ２００８)、种子萌发(张瑞菊ꎬ２０１１)、花粉离体萌

发(张瑞菊ꎬ２０１７) ３ 篇文献ꎮ 张瑞菊等(２００８)研

究发现阔叶杨桐的子房结构比较特殊ꎬ其子房上

部为 ５ 心皮形成的中轴胎座ꎬ在子房下部则为 ５ 心

皮围成的一个空腔ꎬ空腔内花托顶端有一衍生胎

座ꎬ这种特殊胎座与五列木科其他植物的中柱胎

座不同ꎮ 阔叶杨桐两部分胎座的胚珠均可以受精

发育成种子ꎬ种子都能萌发(张瑞菊ꎬ２０１１)ꎮ 但

是ꎬ阔叶杨桐子房中衍生胎座的发育过程至今未

见报道ꎮ 利用扫描电子显微镜观察花器官发生和

发育过程ꎬ能更准确地掌握其发育过程的动态变

化ꎬ为研究花的结构和被子植物演化提供更加可

靠的证据ꎮ 通过查阅杜鹃花目利用扫描电镜研究

有关心皮和胎座发生的文献ꎬ发现其胎座发生大

致分为两种类型:一种类型是中轴胎座ꎬ多心皮愈

合形成中轴ꎬ多室有隔膜ꎬ如山茶科 ( Ｔｅａｃｅａｅ)
(Ｔｓｏｕꎬ １９９８)、凤仙花科(Ｂａｌｓａｍｉｎａｃｅａｅ) (Ｐｉｅｔｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６)、福桂花科 ( Ｆｏｕｑｕｉｅｒｉａｃｅａｅ) ( Ｓｃｈｏｎｅｎ￣
ｂｅｒｇｅｒ ＆ Ｇｒｅｎｈａｇｅｎꎬ ２００５)、五列木科(张瑞菊和

Ｓｃｈｏｎｅｎｂｅｒｇｅｒꎬ ２０１４)等ꎻ另一种类型为特立中央

胎座ꎬ雄蕊出现后ꎬ花顶先发生环形雌蕊原基ꎬ并
逐渐向上扩展形成子房ꎬ在环形原基中间发生一

团组织形成中央胎座ꎬ如杜茎山科 ( Ｍａｅｓａｃｅａｅ)
(Ｃａｒｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻＧｒａｉｎｇｅｒ ＆ Ｂｅｃｋｅｒꎬ ２００１)、紫金

牛科(Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ)(Ｍａ ＆ Ｓａｕｎｄｅｒｓꎬ ２００３)、报春花

科 ( Ｐｒｉｍｕｌａｃｅａｅ ) 和 假 轮 叶 科 ( Ｔｈｅｏｐｈｒａｓｔａｃｅａｅ )
(Ｐｉｅｔｅｒｌ ＆ Ｅｒｉｋꎬ２００４)等ꎮ 阔叶杨桐心皮源胎座属

于前一种类型ꎬ而衍生胎座是否属于后一种类型还
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有待于进一步研究ꎮ
在植物学界对植物起源和演化一直存在各种

理论和假说ꎬ如 Ｌａｍ(１９５０)把被子植物中的孢子

分为两种类型ꎬ即轴生孢子和叶生孢子ꎮ 生长在

心皮上的孢子是叶生孢子ꎬ 生长在花轴上的孢子

称为轴生孢子ꎮ 这两种类型的孢子代表了被子植

物两种不同的起源类型ꎬ 表明被子植物是二元起

源的ꎮ 对应于心皮的本质ꎬ植物学界一直存在两

种截然不同的观点:一种观点认为心皮相当于一

个叶片ꎻ另一种观点认为心皮相当于一个变态枝ꎬ
即真花学说和假花学说ꎬ前者占主导地位ꎮ 近年

来ꎬ王鑫(２０１５)提出了另外一种理论ꎬ即一统理

论ꎬ认为传统意义上的“心皮”不是一个独立不可

分的植物器官ꎬ而是由不可育的子房壁和可育的

胎座(长胚珠的枝)共同组成的复合器官ꎬ并利用

该理论合理地解释了植物界多种类型子房形成的

过程ꎮ 按照以上观点ꎬ阔叶杨桐同一子房中存在

心皮源胎座和衍生胎座的现象ꎮ 为了解释这种现

象ꎬ本研究拟借助扫描电镜和体视显微镜ꎬ对阔叶

杨桐的花芽和果实进行详细观察ꎬ探明衍生胎座

的发生发育过程ꎬ与杜鹃花目和其他植物类群的

胎座类型相比较ꎬ并试图利用心皮和孢子起源的

假说解释衍生胎座的归属ꎬ为今后研究衍生胎座

出现的分子机制提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 花发育材料及处理

４ 月初至 ７ 月期间ꎬ在昆明植物园采集阔叶杨

桐的花芽ꎬ经 ＦＡＡ 固定 ４８ ｈ 后ꎬ先转入 ７０％酒精

处理 ２ ~ ５ ｈꎬ再转入 ９０％酒精脱水过夜ꎬ在体视显

微镜下解剖ꎬ暴露所要观察的部分ꎮ 剥离后的材

料经 １００％酒精、乙醇￣乙酸异戊酯体积比 １ ∶ ３、
２ ∶ ２、３ ∶ １、１００％乙酸异戊酯 ５ 个梯度系列脱水ꎬ
每个处理 ３０ ｍｉｎꎬ经 ＣＯ２临界点干燥、粘台、喷金ꎬ
在Ｈｉｔａｃｈｉ ｓ￣８００ 扫描电镜(日本产)下观察并拍照ꎮ
１.２ 成熟果实结构观察

９ 月—１０ 月份采集成熟果实ꎬ在体视显微镜

下观察两部分胎座及其种子的发育状况ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 阔叶杨桐的胎座发育过程

２.１.１ 心皮发生 　 阔叶杨桐的花发育时ꎬ先以 ２ / ５
螺旋顺时针或逆时针先后出现 ５ 个萼片原基和 ５
个花瓣原基ꎮ 当第 ５ 片花瓣原基出现时ꎬ花托顶

端(５ 个花瓣的中间)区域呈平的五角形(图版 Ｉ:
Ａ)ꎮ 随着花的发育ꎬ花托顶端区域几乎同时出现

５ 个扇形的心皮原基ꎬ同时其周围也出现一个环形

雄蕊原基(图版 Ｉ: Ｂ)ꎮ 随着心皮原基的生长ꎬ其
基部沿腹缝线逐渐愈合(图版 Ｉ: Ｃ)ꎻ当环形原基

上逐渐出现雄蕊原基时ꎬ心皮愈合程度增加ꎬ背缝

线处向内折叠(图版 Ｉ: Ｄꎬ Ｅ)ꎬ此时 ５ 心皮中间的

花托顶端是平坦的(图版 Ｉ: Ｅ)ꎮ
２.１.２ 胎座发生　 当雄蕊原基发育成指形凸起时ꎬ
５ 心皮几乎全部愈合形成圆锥形子房ꎬ此时心皮腹

缝线处的组织形成胎座ꎬ且与子房壁局部分离处

形成凹陷ꎬ此时子房底部中央仍然为平的多边形

(图版 Ｉ: Ｆ)ꎮ 随着雄蕊原基的生长及花药花丝的

分化ꎬ在子房底部与心皮相对的位置出现多个凸

起(图版 Ｉ: Ｇꎬ Ｈ)ꎬ这些凸起逐渐愈合成一个半球

形衍生胎座(图版 Ｉ: Ｉ)ꎮ 当子房壁上长出纤毛时ꎬ
来源心皮的胎座和衍生胎座上均生长有多个胚

珠ꎬ且两部分胚珠的大小基本一致 (图版 Ｉ: Ｊꎬ
Ｋ)ꎮ 在成熟子房中ꎬ上半部分是 ５ 心皮愈合形成

的中柱胎座结构ꎬ下半部分无中柱ꎬ形成 ５ 心皮胎

座围绕着衍生胎座的特殊复合胎座结构(图版 Ｉ:
Ｊꎬ Ｋ)ꎮ 两部分胎座从形成到长出胚珠始终是分

离的ꎬ没有维管束联系ꎮ
２.２ 阔叶杨桐成熟果实的观察

阔叶杨桐成熟果实为紫黑色浆果ꎬ果肉浅紫

红色ꎬ种子肾型红褐色具光泽(图版 Ｉ: Ｌ)ꎮ 同一

果实中ꎬ心皮源胎座上胚珠发育成种子的比率高

于衍生胎座ꎮ 相邻 ２ 心皮的腹缝线从上到下完全

愈合ꎬ形成隔膜ꎬ组成封闭的子房室ꎬ５ 心皮共形成

５ 室ꎬ上部有中柱ꎬ下部不形成中柱ꎬ衍生胎座始终

独立存在于 ５ 子房室之间的空隙中(图版 Ｉ: Ｌ)ꎬ
不与周围组织形成维管联系ꎮ
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Ａ. 盛开的花ꎻ Ｂ. 花托顶端 ５ 心皮原基(Ｇ)ꎻ Ｃꎬ Ｄ. 心皮原基愈合(Ｇ)ꎬ 腹缝线向内折叠ꎻ Ｅꎬ Ｆ. 瓶状雌蕊ꎬ 心皮内侧胎座(∗)
出现ꎬ 花托顶端是平坦的ꎻ Ｇꎬ Ｈ. 衍生胎座原基 (∗) 在与心皮相对的位置发生ꎻ Ｉ. 半球形衍生胎座ꎻ Ｊ. 成熟花纵切ꎻ Ｋ. 剥去
心皮后的胎座ꎻ Ｌ. 果实纵切ꎮ Ｊꎬ Ｋꎬ Ｌ 中 Ａ 为心皮源胎座ꎬ Ｂ 为衍生胎座ꎮ 标尺: Ａꎬ Ｌ＝ ０.５ ｃｍꎻ Ｄ＝ ３００ mｍꎻ Ｅ＝ ５００ mｍꎻ Ｆ ＝
５０ mｍꎻ Ｂꎬ Ｃꎬ Ｇꎬ Ｈꎬ Ｉꎬ Ｊꎬ Ｋ ＝ １００ mｍꎮ Ｂꎬ Ｃꎬ Ｊꎬ Ｋ 引自张瑞菊(２００８)ꎮ
Ａ. Ａ ｂｌｏｏｍｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｂ. Ｆｉｖｅ ｃａｒｐｅｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉａꎻ Ｃꎬ Ｄ. Ｃａｒｐｅｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｕｎｉｔｅｄꎬ ａｎｄ ｖｅｎｔｒａｌ ｓｕｔｕｒｅ ｆｏｌｄ ｉｎｗａｒｄ ｌｅｎｇｔｈｗｉｓｅꎻ Ｅꎬ Ｆ. Ｂｏｔｔｌｅ￣
ｓｈａｐｅｄ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍꎬ ｐｌａｃｅｎｔａ ｆｒｏｍ ｃａｒｐｅｌ (∗) ｉｓ ｉｎｉｔｉａｔｅｄꎬ ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｆｌａｔ ｏｎ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ａｐｅｘꎻ Ｇꎬ Ｈ. Ｔｈｅ ｄｅｕｔｅｒｏｇｅｎｉｃ ｐｌａｃｅｎｔａ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ (∗)
ａｒｅ ｉｎｉｔｉａｔｅｄ ｏｐｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｃａｒｐｅｌｓꎻ Ｉ. Ａ ｈｅｍｉｓｐｈｅｒｉｃａｌ ｄｅｕｔｅｒｏｇｅｎｉｃ ｐｌａｃｅｎｔａꎻ Ｊ. Ａ ｍａｔｕｒｅ ｆｌｏｗｅｒ ｃｕｔ ｌｅｎｇｔｈｗｉｓｅꎻ Ｋ. Ｆｌｏｒａｌ ｂｕｄ ｗｉｔｈ ａｌｌ ｃａｒｐｅｌｓ
ｒｅｍｏｖｅｄꎬ ｐｌａｃｅｎｔａ ｓｈｏｗｅｄꎻ Ｌ. Ｆｒｕｉｔ ｗａｓ ｃｕｔ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌｌｙ. Ａ ａｎｄ Ｂ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｃａｒｐｅｌ ｐｌａｃｅｎｔａ ａｎｄ ｄｅｕｔｅｒｏｇｅｎｉｃ ｐｌａｃｅｎｔａ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎ ｆｉｇｓ Ｊꎬ
Ｋꎬ Ｌ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒ: Ａꎬ Ｌ＝０.５ ｃｍꎻ Ｄ＝３００ mｍꎻ Ｅ＝５００ mｍꎻ Ｆ＝５０ mｍꎻ Ｂꎬ Ｃꎬ Ｇꎬ Ｈꎬ Ｉꎬ Ｊꎬ Ｋ＝１００ mｍ. Ｂꎬ Ｃꎬ Ｊ ａｎｄ Ｋ ａｒｅ ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ａｒｔｉｃｌｅ ｗｒｉｔｔｅｎ ｂｙ Ｚｈａｎｇ Ｒｕｉｊｕ (２００８).

图版 Ｉ　 阔叶杨桐衍生胎座的发育
Ｐｌａｔｅ Ｉ　 Ｆｌｏｒａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｕｔｅｒｏｇｅｎｉｃ ｐｌａｃｅｎｔａ ｉｎ Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ

３　 讨论

３.１ 阔叶杨桐子房发育的特殊性

在 ＡＰＧ 分类系统(２００９ꎬ２０１６)中ꎬ五列木科

共有植物约 ３４０ 种、１２ 个属ꎬ被划分为 ３ 个族ꎬ即
Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃｅａｅꎬ Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉｅａｅ 和 Ｆｒｅｚｉｅｒｅａｅꎮ Ｐｅｎ￣
ｔａｐｈｙｌａｃｅａｅ 仅包括 １ 个属ꎬ即五列木属(Ｐｅｎｔａｐｈｙ￣
ｌａｘ)ꎻＴｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉｅａｅ 包括 ２ 个属即厚皮香属(Ｔｅｒｎｓ￣
ｔｒｏｅｍｉａ)和茶梨属(Ａｎｎｅｓｌｅａ)ꎻＦｒｅｚｉｅｒｅａｅ 包含其余

的 ９ 个属ꎮ 中国共分布有 ７ 属ꎬ即五列木属、茶梨

属、厚皮香属、杨桐属(Ａｄｉｎａｎｄｒａ)、红淡比属(Ｃｌｅ￣
ｙｅｒａ)、柃木属(Ｅｕｒｙａ)和猪血木属(Ｅｕｒｙｏｄｅｎｄｒｏｎ)
(张瑞菊和 Ｓｃｈｏｎｅｎｂｅｒｇｅｒꎬ ２０１４)ꎮ 五列木科都为

中轴胎座(郑勉和闵天禄ꎬ１９８０ꎻ张瑞菊等ꎬ２００６ꎬ
２００７ꎬ２００８ꎬ２０１４)ꎬ且中柱贯穿整个子房ꎮ 从阔叶

杨桐子房发育过程的电镜扫描图片来看ꎬ其与五

列木科其他属的子房结构明显不同ꎮ 其子房发育

具有以下特点:(１)快速发生 ５ 心皮ꎬ基部愈合形

成子房ꎻ(２)在 ５ 心皮围成的空腔基部出现衍生胎
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座ꎻ(３)子房上部形成中柱ꎬ下部没有中柱出现ꎻ
(４)心皮胎座和衍生胎座上都能形成正常胚珠ꎻ
(５)心皮胎座的发生早于衍生胎座ꎮ 阔叶杨桐的

子房虽然具有特殊结构ꎬ但其他性状与五列木科

植物的基本一致ꎬ如萼片和花瓣的发生都是 ２ / ５
螺旋向心连续发生ꎬ花被片基部稍愈合ꎻ雄蕊原基

是 ２ / ５ 螺旋发生ꎻ雄蕊发育早期呈现 ５ 束(张瑞

菊ꎬ２００６)ꎮ 由此可见ꎬ阔叶杨桐的衍生胎座是五

列木科的变异类型ꎮ
３.２ 阔叶杨桐衍生胎座与特立中央胎座的关系

特立中央胎座是多室复子房的隔膜消失后ꎬ
胚珠着生在由中轴残留的中央短柱周围ꎬ中央短

柱可以是心皮基部向子房中央伸长形成(马炜梁

等ꎬ２００９)ꎮ 随着扫描电镜的应用ꎬ对特立中央胎

座形成过程的观察越来越详细ꎬ有关报道主要集

中在石竹目和杜鹃花目 ꎮ
石竹目特立中央胎座的研究主要集中在商陆

科 ( Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａｃｅａｅ) 和石竹科 ( Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ)ꎮ
商陆科特立中央胎座形成过程在雄蕊发生后ꎬ花
托顶端为半球形结构ꎬ多心皮在半球形的边缘发

生ꎬ且基部愈合逐渐形成多室子房ꎬ早期为中轴胎

座ꎬ后来隔膜消失而转化为特立中央胎座(陈丹和

王青锋ꎬ２００４ꎻ郑宏春等ꎬ２００４ꎬ２０１８)ꎮ 从文献中

的扫描图片可以看出ꎬ红蕊商陆(Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａ ｅｓｃｕ￣
ｌｅｎｔａ)的胚珠不是来源于心皮ꎬ而是从花托顶端半

球形组织上与心皮相对的位置分化出来的(郑宏

春等ꎬ ２０１８)ꎮ 同样ꎬ石竹科植物繁 缕 ( Ｓｔｅｌｌａｒｉａ
ｍｅｄｉａ)和马齿苋(Ｐｏｒｔｕｌａｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ)的胎座在个体

发育早期也为中轴胎座类型ꎬ至成熟时隔膜消失

才变成特立中央胎座ꎬ其子房发育过程与商陆科

基本相同(刘雪飞ꎬ２００９)ꎮ 很显然ꎬ阔叶杨桐的衍

生胎座是由花托顶端组织直接发育而成ꎬ根本没

有隔膜出现ꎬ不属于这种类型ꎮ
杜鹃花目特立中央胎座的发育具有高度一致

性ꎬ其研究主要集中在报春花科、假轮叶科(Ｐｉｅｔｅｒｌ
＆ Ｅｒｉｋꎬ ２００４ )、 杜 茎 山 科 ( Ｃａｒｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
Ｇｒａｉｎｇｅｒ ＆ Ｂｅｃｋｅｒꎬ２００１)、紫金牛科(Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ)
(Ｍａ ＆ Ｓａｕｎｄｅｒｓꎬ ２００３)等ꎮ Ｅａｍｅｓ(１９６１)提出报

春类多数植物子房发育中都没有隔膜出现ꎬ这一

观点被 Ｐｉｅｔｅｒｌ ＆ Ｅｒｉｋ(２００４)所证实ꎬ后者对假轮

叶科 ( Ｔｈｅｏｐｈｒａｓｔａｃｅａｅ ) ４ 属 ６ 种 和 报 春 花 科

(Ｐｒｉｍｕｌａｃｅａｅ)水茴草属(Ｓａｍｏｌｕｓ)１ 种植物的雌蕊

发育过程进行了详细报道ꎮ 其发育过程基本一

致ꎬ即当雄蕊原基发生后ꎬ在花顶中间位置ꎬ先形

成环形的雌蕊原基ꎬ然后生长成瓶状子房ꎬ子房中

间空腔内逐渐出现锥形胎座且由顶向基发生胚

珠ꎬ形成特立中央胎座ꎬ心皮与胎座之间始终没有

隔膜出现(Ｐｉｅｔｅｒｌ ＆ Ｅｒｉｋꎬ２００４)ꎮ 特立中央胎座的

这种发育模式在杜茎山科杜茎山属(Ｍａｅｓａ) (Ｃａｒｉｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ Ｇｒａｉｎｇｅｒ ＆ Ｂｅｃｋｅｒꎬ２００１ꎻＭａ ＆ Ｓａｕｎ￣
ｄｅｒｓꎬ２００３)、紫金牛科羊角木属(Ａｅｇｉｃｅｒａｓ)和酸藤

子属(Ｅｍｂｅｌｉａ)(Ｍａ ＆ Ｓａｕｎｄｅｒｓꎬ ２００３)同样存在ꎬ
都没有隔膜出现ꎬ且胎座是从花顶直接凸起形成

多心皮 １ 室的特立中央胎座ꎬ与心皮之间无维管

束联系ꎮ 阔叶杨桐的衍生胎座是在平坦的花托顶

端先由几个小突起扩大愈合形成半球状ꎬ由于受

到周围组织的挤压变成五棱锥形ꎬ胚珠着生在胎

座的表面ꎮ 由此可见ꎬ阔叶杨桐的衍生胎座直接

发生于花托顶端ꎬ明显不同于商陆科和石竹科的

特立中央胎座ꎬ与杜鹃花目植物的特立中央胎座

类似ꎬ整个发育过程始终没有隔膜出现ꎬ心皮与胎

座没有维管束联系ꎮ 但是ꎬ阔叶杨桐衍生胎座形

成早期是在与心皮相对的位置先形成几个凸起ꎬ
然后才形成一个特立中央胎座ꎬ而上述 ４ 个科中

特立中央胎座是直接在花顶形成的ꎬ二者存在一

定区别ꎮ
３.３ 阔叶杨桐衍生胎座在雌蕊起源和演化中的理

论解释

阔叶杨桐子房中心皮源胎座和衍生胎座上都

有胚珠发生ꎬ二者都可育ꎬ种子都能正常萌发(张

瑞菊ꎬ２０１１)ꎮ 根据 Ｌａｍ(１９５０)的观点ꎬ生长在心

皮上的孢子为叶生孢子ꎬ生长在花轴上的孢子是

轴生孢子ꎬ这两类孢子代表了被子植物两种不同

的起源类型ꎮ 阔叶杨桐心皮源胎座上的孢子是叶

性的ꎬ衍生胎座的孢子是花顶组织直接发育而成ꎬ
与心皮没有维管联系ꎬ应该属于轴生孢子ꎮ 在同

一个子房中叶生孢子和轴生孢子同时存在ꎬ与 Ｌａｍ
(１９５０)的被子植物二元起源的理论相矛盾ꎬ同样

真花学说和假花学说也很难解释这种现象ꎮ 王鑫

(２０１５)的一统理论认为心皮由两部分组成ꎬ即一

５０９７ 期 张瑞菊等: 阔叶杨桐衍生胎座的发育特征 (五列木科)



个相当于叶的片状结构和一个长胚珠的胎座ꎮ 根

据统一理论的观点ꎬ笔者认为阔叶杨桐心皮的片

状结构组成子房壁ꎬ在片状结构上有心皮源胎座ꎬ
在花顶部分片状结构没有发生而只有胎座出现形

成衍生胎座ꎬ这样解释避免了关于心皮是变态叶

还是变态枝的争端ꎮ

４　 前景与展望

植物发育要受到基因的控制ꎬ花发育的基因

假说由最初的 ＡＢＣ 模型发展为ＡＢＣＤＥ模型和四

因子模型ꎮ 阔叶杨桐子房发育的基因调控机制是

下一步研究的方向ꎮ
被子植物两性花一般排列 ５ 轮ꎬ由外往内依次

是花萼、花瓣、雄蕊、心皮和胚珠ꎬ其发育受到

ＡＢＣＤＥ五类花器官决定基因的控制ꎬＣＥ 两组基因

决定心皮ꎬ ＤＥ 两组基因决定胚珠 (孟雨婷等ꎬ
２０１７)ꎮ 五类花器官决定基因ꎬ在拟南芥中 Ｃ 类功

能基因为 ＡＧ( ＡＧＡＭＯＵＳ)、ＳＰＴ、ＣＲＣꎻＤ 类基因是

ＳＴＫ、ＳＨＰ１、ＳＨＰ２ꎻＥ 类基因为 ＳＥＰ１、ＳＥＰ２、ＳＥＰ３
和 ＳＥＰ４ꎬ其中决定心皮和胚珠发育的是 ＳＥＰ３(孟
雨婷等ꎬ２０１７)ꎮ

ＡＢＣＤＥ 五类花器官功能基因均编码转录因

子ꎬ其控制的同源异形蛋白形成 ５ 种不同的四聚

体转录因子复合物来决定花器官的发育ꎮ 如决定

心皮发育的四聚体复合物为 ＡＧ￣ＡＧ￣ＳＥＰ￣ＳＥＰꎬ决
定胚珠形成的是 ＡＧ￣ＳＴＫ￣ＳＴＫ￣ＳＥＰꎮ ＡＢＣＤＥ 五类

基因中ꎬ任何基因发生突变ꎬ都会影响相应四聚体

复合物的变化ꎬ从而影响花器官的发育ꎮ 如 Ｃ 组

基因发生突变ꎬ花变成花萼、花瓣、花瓣、花萼、花
萼的 ５ 轮结构(景丹龙等ꎬ２０１８)ꎮ Ｄ 组基因 ＳＴＫ、
ＳＨＰ１、ＳＨＰ２ 单独或同时发生突变ꎬ第 ５ 轮胚珠将

部分转变成叶状或心皮状结构ꎮ 当 Ｅ 组基因发生

突变时ꎬ５ 轮花器官都会受到影响ꎮ ＳＥＰ１、ＳＥＰ２、
ＳＥＰ３ 发生三重突变时ꎬ５ 轮器官全部为花萼ꎬ没有

心皮和胚珠ꎮ 在 ｓｅｐ１、 ｓｅｐ２ 和 ｓｅｐ４ 纯合突变、 ｓｅｐ３
杂合突变的花中ꎬ花萼和花瓣异常ꎬ雄蕊畸形ꎬ心
皮内有胚珠ꎬ且其内仍包含心皮和雄蕊(丛楠等ꎬ
２００７)ꎮ

影响 ＣＤＥ 三类基因表达的因素都会造成心皮

和胚珠的发育异常ꎮ 如 ＷＵＳ(ＷＵＳＣＨＥＬ)基因编

码的转录因子可促进茎端分生组织 ＳＡＭ 中干细胞

库的增加 (吴笑女等ꎬ ２００９)ꎬ ＣＬＶ 基因 ( ＣＬＶ１ꎬ
ＣＬＶ２ꎬＣＬＶ３)与 ＷＵＳ 之间形成一个反馈通道ꎬ二者

共同控制 ＳＡＭ 干细胞数量的稳定和茎端分生组织

的大小ꎮ 此外ꎬＣＲＮ(ＣＯＰＹＮＥ)基因还参与干细胞

调控ꎬ当 ＣＬＶ１ꎬＣＬＶ２ꎬＣＬＶ３ 和 ＣＲＮ 的任何基因突

变时ꎬ都会促进 ＷＵＳ 表达ꎬ造成拟南芥 ＳＡＭ 和花

分生组织中干细胞增多ꎬ出现顶端、花和其他器官

膨大(Ｍｕｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ ＷＵＳ 的缺失影响心皮

决定基因 ＡＧ 的表达ꎬ因此 ｗｕｓ￣１ 突变体缺失心皮

(李梅等ꎬ ２０１７)ꎮ ＷＵＳ 的负调控因子 ＵＬＴＲＡＰ￣
ＥＴＡＬＡ１(ＵＬＴ１)的突变体 ｕｌｔ１ 各轮花器官增多ꎬ且
雌蕊中部有未分化的组织( Ｃａｒｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ
另外ꎬ与雌蕊发育相关的调控基因还有 ＫＮＯＸ Ⅰ
和 ＫＮＯＸ Ⅱ两类ꎬＫＮＯＸ Ⅰ包括 ＳＴＭ、ＢＰ、ＫＮＡＴ２
和 ＫＮＡＴ６ 四个基因ꎬ其中 ＳＴＭ 与 ＫＮＡＴ２ 基因协同

作用启动心皮的发育ꎮ 拟南芥心皮发育基因突变

体 ｍｓ１５２２ 和突变体 ｃｌｖ１￣１ 均出现第 ５ 轮雌蕊(雌
蕊内部还有较小的雌蕊)ꎬ其比例在 ８０％以上ꎬ后
来证明 ｍｓ１５２２ 和 ｃｌｖ１￣１ 互为等位突变体 (成志

鹏ꎬ ２０１２)ꎮ
阔叶杨桐的花与 ＡＢＣＤＥ 五类基因的突变型

不同ꎬ与拟南芥突变体 ｗｕｓ￣１、ｕｌｔ１、ｍｓ１５２２、 ｃｌｖ１￣１
也不同ꎮ ＡＢＣＤＥ 五类基因突变使 ５ 轮花器官的排

列不同ꎬ但仍然是 ５ 轮结构ꎮ 拟南芥 ｍｓ１５２２ 和

ｃｌｖ１￣１ 两种突变体不仅使心皮数目增多ꎬ而且还使

花器官轮数增多ꎮ 阔叶杨桐的花萼、花瓣、雄蕊、
心皮和胚珠均表现正常ꎬ只是多了第 ６ 轮结构即

衍生胎座ꎮ 阔叶杨桐胎座形成时ꎬ心皮先出现ꎬ然
后在心皮的近轴面直接形成胎座ꎬ第 ６ 轮衍生胎

座发生比心皮胎座发育的晚ꎬ按照花器官向心发

育的顺序ꎬ越靠近中心发育越晚ꎮ 衍生胎座刚发

生时ꎬ在与心皮相对应的位置先出现凸起ꎬ然后愈

合成半球形ꎮ 衍生胎座最早的凸起与心皮相对且

数目相同ꎬ因此阔叶杨桐的衍生胎座形成可能是

ＣＬＶ 基因发生突变ꎬ产生第 ６ 轮雌蕊ꎬ也可能受

ＷＵＳ 及相关基因的负调控作用ꎬ使第 ６ 轮心皮发

育没有启动ꎬ而胚珠发育的 Ｄ 类基因表达未受到

影响ꎬ因而没有心皮出现ꎬ胎座在原心皮相对的位

６０９ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



置发生而生长在花托顶端ꎬ从而形成第六轮衍生

胎座ꎮ 由于心皮和胚珠发育受多种因素的影响ꎬ
阔叶杨桐衍生胎座出现的机制需要今后通过分子

方面的研究来证实ꎮ

参考文献:

ＡＰＧꎬ ２００９. Ａｎ ｕｐｄａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｇｒｏｕｐ
ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｒｄｅｒｓ ａｎｄ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ:
ＡＰＧ ＩＩＩ [Ｊ]. Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃꎬ １６１: １０５－１２１.

ＡＰＧꎬ ２０１６. Ａｎ ｕｐｄａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｇｒｏｕｐ
ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｒｄｅｒｓ ａｎｄ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ:
ＡＰＧ ＩＶ [Ｊ]. Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃꎬ １８１: １－２０.

ＣＡＲＩＳ Ｐꎬ ＤＥＣＲＡＥＮＥ ＬＰＲꎬ ＳＭＥＴＳ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００. Ｆｌｏｒａｌ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｍａｅｓａ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｅｍｐｈａｓｉｓ
ｏｎ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｗｉｔｈｉｎ Ｐｒｉｍｕｌａｌｅｓ [Ｊ]. Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ
８６: ８７－９７.

ＣＡＲＬＥＳ ＣＣꎬ ＬＥＲＴＰＩＲＩＹＡＰＯＮＧ Ｋꎬ ＲＥＶＩＬＬＥ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４. Ｔｈｅ ＵＬＴＲＡＰＥＴＡＬＡＩ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｅａｒｌｙ
ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｔｏ ｒｅｓｔｒｉｃｔ ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ａｃｔｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ＷＵＳＣＨＥＬ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｆｌｏｒａｌ
ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｃｙ [Ｊ]. Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １６７(４): １８９３－１９０３.

ＣＨＥＮ Ｄꎬ ＷＡＮＧ ＱＦꎬ ２００４. Ｐｅｎｔａｍｅｒｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ
Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｒｉｍｅｒｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒｓ—
Ｎｅｗ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａ ｄｏ￣
ｄｅｃａｎｄｒａ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｔａｘ Ｓｉｎꎬ ４２(４): ３４５－３５１. [陈丹ꎬ
王青锋ꎬ ２００４. 商陆属中五基数花起源于三基数花的新证

据—非洲商陆的花器官发生 [Ｊ]. 植物分类学报ꎬ ４２(４):
３４５－３５１.]

ＣＨＥＮＧ ＺＰꎬ ２０１２. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭＳ１５２２ ｇｅｎｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃａｒｐｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｕｔａｎｔ ｅｍｓ１２２７ [ Ｄ]. Ｓｈａｎｇｈａｉ:
Ｓｈａｎｇｈａｉ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ. [成志鹏ꎬ ２０１２. 拟南芥心皮发

育基因 ＭＳ１５２２ 的功能分析及雄性不育突变体 ｅｍｓ１２２７
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的 ＡＢＣＤＥ 模型 [Ｊ]. 中国农学通报ꎬ ２３(７): １２４－１２８.]
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Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ) [Ｊ]. Ｂｉｏｔｒｏｐｉｃａꎬ ３３(２): ３６８－３７４.

ＪＩＮＧ ＤＬꎬ ＧＵＯ ＱＧꎬ ＣＨＥＮ ＷＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｍｏｄｅｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ
ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｊꎬ ５４(３): ３５５－３６２. [景丹龙ꎬ 郭启高ꎬ
陈薇薇ꎬ 等ꎬ ２０１８. 被子植物花器官发育的模型演变和分

子调控 [Ｊ]. 植物生理学报ꎬ ５４(３): ３５５－３６２.]
ＬＡＭ ＨＪꎬ １９５０. Ｓｔａｃｈｙｏｓｐｏｒｙ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｓｐｏｒｙ ａｓ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ
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ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｅａ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｐｉｓｔｉｌ ａｔ ｔｈｒｅｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ [Ｊ]. Ｊ Ｔｅａ Ｓｃｉꎬ ３７(１): ９７－１０７. [李梅ꎬ
陈林波ꎬ 田易萍ꎬ 等ꎬ ２０１７. 雌蕊缺失茶树花 ３ 个发育期

的数字基因表达谱分析 [ Ｊ]. 茶叶科学ꎬ ３７(１): ９７
－１０７.]

ＬＩＮ ＬＧꎬ １９９８. Ｆｌｏｒａｌ Ｒｅｉｐｕｂｌｉｃａｅ Ｐｏｐｕｌａｒｉｓ Ｓｉｎｉｃａｅ ( ５０ｔｈ
ｖｏｌｕｍｅ １ｓｔ ｆａｓｃｉｃｕｌｅ) [ Ｍ]. Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｒｅｓｓ: １ －
６８. [林来官ꎬ １９９８. 中国植物志 (５０ 卷 １ 分册) [Ｍ]. 北
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ＬＩＵ ＸＦꎬ ２００９. Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｆｌｏｒａｌ ｄｅｖｅｌｏｐ￣
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Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: １３ － ４２. [刘雪飞ꎬ ２００９. 石竹亚纲

(Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｉｄａｅ)１０ 种植物花发育形态学研究 [Ｄ]. 西
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ａｎｄ Ｅｍｂｅｌｉａ (Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ): Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
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ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ ＡＢＣＤＥ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ]. Ｊ Ｂｉｏｌꎬ ３４(６): １０５－１０７. [孟雨婷ꎬ 黄晓

晨ꎬ 侯元同ꎬ 等ꎬ ２０１７. 花的形态与花发育的 ＡＢＣＤＥ 模

型 [Ｊ]. 生物学杂志ꎬ ３４(６): １０５－１０７.]
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ｋｉｎａｓｅ ＣＯＲＹＮＥ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｒａｎｓｍｉｔｓ ｔｈｅ ｓｔｅｍ
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ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ( Ｂａｌｓａｍｉｎａｃｅａｅ)
[Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ ９３: １－１４.
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７０９７ 期 张瑞菊等: 阔叶杨桐衍生胎座的发育特征 (五列木科)
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ＺＨＡＮＧ ＲＪꎬ ２０１１. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｎ ｓｅｅｄ
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ｏｉｄｅａｅ: Ｔｈｅａｃｅａｅ) [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｙｕｎｎａｎꎬ ２９(６): ６４８－
６５４. [张瑞菊ꎬ 马海英ꎬ 王跃华ꎬ ２００７. 山茶科濒危植物
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