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水稻花药发育的细胞形态学精细分期
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摘要：本研究通过观察籼型杂交水稻“川优 K%"J”的花粉和药室壁的发育，对幼穗花药从雄蕊原基形成至花粉成熟的

全过程进行了分期。选用不同发育时期的水稻幼穗（ 长度约 $A # L $#A # 88），以石蜡切片技术分别制作其花药装

片，置于光学显微镜（76M,/ B>FN6$F9"）下观察并拍照。根据细胞及组织形态特征的显著变化，将花药的发育进程精

细划分为：孢原细胞期、二层药室壁期、三层药室壁期、花粉母细胞形成期（ 以上 I 期对应小孢子母细胞形成期）、花

粉母细胞减数分裂初期、花粉母细胞减数分裂中期、花粉母细胞二分体时期、花粉母细胞四分体时期（ 以上 I 期对应

小孢子母细胞减数分裂期）、小孢子早期、小孢子中期、小孢子晚期、二胞花粉时期、成熟花粉时期等 $* 个阶段。
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! ! 水稻是世界上最重要的粮食作物之一，也是单

子叶植物发育研究的模式植物［$］。花的发育是显花

植物生殖生长期最明显的特征，花药的形成过程则

是植物的重要遗传特征之一。花药结构简单，易于

离体操作，是研究细胞分化和器官发育较为理想的

材料［"］。花药发育是个复杂的过程，涉及到一系列

相关基因的顺序表达以及相应的细胞进程，比如减

数分裂、有丝分裂、花药壁的形成、绒毡层细胞的发

育等等。丁颖等人曾将水稻的幼穗发育划分成 ) 个

时期［*］，该经典划分方法一直被广泛采用，为育种研

究提供了极大的方便。“ 川优 K%"J”籼型杂交水稻

作为一种适宜在重庆、云南、贵州等中低海拔籼稻

区、四川平坝丘陵稻区和陕西南部稻区的稻瘟病轻

发区种植的一季中稻，具有熟期适中、产量高、米质

优等优点［I］。本研究根据花药细胞的发生形态学观

察结果，对“川优 K%"J”的花药发育进程进行较精细

的阶段性划分，旨在为该水稻品系的抽穗开花期田

间管理以及雄性不育研究提供理论依据和参考辅

助。

$ 材料与方法

选用籼型三系杂交水稻“川优 K%"J”，从幼穗发

育进入雌雄蕊原基形成期开始至开花为止进行取

样，根据小穗长度选择处于不同发育期的小穗进行

固定［%］。QPP 固定液处理 $G 3 后，以 %#R、%#R、

J#R、)#R、K%R、$##R 乙 醇 进 行 梯 度 脱 水，每 级

*# 86/。采用 $ H I 二甲苯S * H I 乙醇、$ H " 二甲苯S $ H "
乙醇、* H I 二甲苯S $ H I 乙醇（饱和番红）依次渗透，每

级 *# 86/；K#R 二甲苯 S $#R 氯仿连续 * 次，每次

G# 86/。浸蜡分为两个阶段：首先用 $ H " T’.’U0’<=
T0-<（>648’）S $ H " 二甲苯 H 氯仿（K#R S $#R）处理

*# 86/；然 后 用 T’.’U0’<= T0-< 处 理 过 夜。用 T’.’F
U0’<= N;4-0’.（>648’）包埋，放置 " 3。按 ) !8 厚度

切片，I" V展片 $# 86/ 后，置 %# V恒温箱烤片 "I 3
以上。脱蜡、染色、脱水各操作依次如下：$##R 二甲

苯处理两次，分别为 "#、$% 86/；$ H " 二甲苯S $ H " 乙

醇处理 % 86/，$##R 乙醇处理两次，各 " 86/，K%R、

)%R、J#R和 %#R乙醇处理各 $ 次，均为 $ 86/；蒸馏

水处理 $ 86/；甲苯胺蓝染色 * L % 3；J#R、)%R、

K%R和 $##R乙醇处理各 $ 次，均为 *# <；$##R乙醇

处理 $ 86/；二甲苯处理两次，分别为 *、$# L *# 86/。

将标本封片后即在 76M,/ B>FN6$F9" 数码显微成像

系统下观察及拍照。

" 结果与讨论

花药发育全程如图 $ 所示。发育初期，表皮层

（WU6X;.86<，WU）内包含一群薄壁组织细胞。横切观

察时可见花药表层下的不规则细胞，内含浓厚的胞

质和明显的核，此即 孢 原 细 胞（P.?3,<U,.6’0 ?;00<，
P2<）。孢原细胞径向分裂为内外两层，外层细胞称
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为初级壁细胞（!"#$%"& ’%"#()%* +(**,，!!-,），内层细

胞称 为 初 级 造 孢 细 胞（ !"#$%"& ,’."./(0.1, +(**,，
!2-,）。初级壁细胞经两次平周分裂由外到内形成

中间层（3#44*( *%&("，3*）和绒毡层（5%’()1$，5%），

而初级造孢细胞经有丝分裂后形成次级造孢细胞

（2(+.04%"& ,’."./(0.1, +(**,，22-,）。次级造孢细胞

经一次有丝分裂后发育为小孢子母细胞（3#+".,’.6
".+&)(,，32-,），亦 称 花 粉 母 细 胞（ !.**(0 $.)7("
+(**,，!3-,）。小孢子母细胞经减数分裂形成由胼

胝质包裹的二分体和四分体，此时绒毡层细胞质浓

缩深 染。胼 胝 质 壁 解 体 后，小 孢 子（ 3#+".,’."(,，
3,’）彼此分开，绒毡层胞质退化，并逐渐变薄成带

状。小孢子核经不对称有丝分裂形成一个大的营养

细胞和一个小的生殖细胞，生殖细胞进行第二次分

裂形成两个成熟的精细胞（2’("$,），在萌发时进入

花粉管顶部的孢子囊中，从而完成花粉发育的全过

程。据此，将研究材料花药的发育按显微形态特征

分为 89 个阶段，归纳在表 8 中，其中除发育最末期

的成熟花粉期外，前 8: 个阶段与图 8 的小图 8 ; 8:
一一对应。

注：<’：表皮层；=-：孢原细胞；!!-：初级壁细胞；!2-：初级造孢细胞；2!-：次级壁细胞；<0：药室内壁；22-：次级造孢细胞；!3-：花粉母细

胞；5%：绒毡层；3*：中间层；3,’：小孢子；2’("$：精细胞；以上各小图均为单个药室横切片，底部短线示 9> !$ 长度标尺

图 8? 花药发育的细胞发生过程

? ? 幼穗的雌雄生殖系统分别为胚囊和花药。对于

胚囊的发育，刘向东等人已作过系统的研究并进行

了分期［@］。对于花药及花粉的发育，前人虽有大量

报道，但已有的报道往往缺乏系统全面性，出于不同

的实验目的而着重对小孢子发育的特定阶段进行研

究［A68>］。3+-."$#+B 根据 CD(0 和 3%B%".EE 对同是

模式植物的拟南芥花粉超微结构的分析，对花粉发

育的过程进行了详细的描绘［88］。2%04(", 将拟南芥

花药发育过程分为了 8F 个时期，其中从第 F 到第 8:
共 G 个时期是花粉母细胞发育到成熟花粉粒的过

程［8:］。冯九焕［89］等人曾采用类似的方法，将水稻

花药发育分成 G 个时期，即小孢子母细胞形成期、小

孢子母细胞减数分裂期、小孢子早期、小孢子中期、

小孢子晚期、二胞花粉早期、二胞花粉晚期及成熟花
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表 !" 花药发育的细胞形态学分期及各期主要特征

期号 分期 英文名及缩写 主要特征 起止点

! 孢原细胞期 #$%&’()*$+,- .’-- (/,0’，#. #. 在 1) 中致密排布
#. 出现到第 ! 次平周

分裂开始

2 二层药室壁期 3+4),$+’/,- (/,0’，35
#. 经过一次平周分裂，形成 56.( 和 55.(，55.( 与 1) 组成

2 层药室壁

形成 2 层药壁到第 2 次

平周分裂开始

7 三层药室壁期 8$+4 ),$+’/,- (/,0’，85
55.( 平周分裂成 65.( 与 19，与 1) 组成 7 层药室壁；56.(

分裂成为 66.(

形成 7 层药壁到第 7 次

平周分裂开始

: 花粉母细胞形成期 5;.( <*$=+90 (/,0’，5>
66.( 分裂成 5;.(，呈多面体形，彼此相互紧贴。66.( 分化

成 8, 和 ;-，药室壁四层细胞分化完成

形成 : 层药壁到 5;.(

减数分裂前

? 花粉母细胞减数分裂初期 1,$-@ 5;.( =’+*(+( (/,0’，15;
5;.( 被胼胝质隔开，各 5;. 逐渐向四周药室壁移动，8, 胞

质开始浓缩

5;.( 开始减数分裂到

呈椭圆球形

A 花粉母细胞减数分裂中期 ;+B 5;.( =’+*(+( (/,0’，;5; 5;.( 呈椭圆球形，紧贴 8, 分散生长
5;.( 从椭球形到形成

二分体

C 花粉母细胞二分体时期 5;.( B@,B (/,0’，5D 5;.( 被横隔成 2 个未分开的细胞
二分体形成到四分体形

成前

E 花粉母细胞四分体时期 5;.( 8’/$,B (/,0’，58
5;.( 再次有丝分裂形成 : 聚体，: 个细胞共平面，都与 8,

接触生长

四分体形成到四聚体

分散开

F 小孢子早期 1,$-@ ;() (/,0’，1;
;() 逐渐分开，仍呈深染状态，无明显液泡及孢子壁；8, 细

胞开始退化

四分体相互游离至孢壁

出现之前

!G 小孢子中期 ;+B ;() (/,0’，;;
;() 进一步分散，染色程度降低，说明孢壁成分可能

发生变化；8, 继续退化

染色程度降低至孢子壁

明显可见

!! 小孢子晚期 H,/’ ;() (/,0’，H;
;() 体积增大，孢子壁加厚，胞质透明度增加，出现较明显的

液泡；8, 呈浓缩状

孢子壁明显可见至大液

泡的形成

!2 二胞花粉时期 3+4%’--I-,$ )*--’9 (/,0’，3.5
;() 体积进一步增大，分裂形成体积较大的营养细胞和体积

较小的生殖细胞，萌发孔明显可见；8, 进一步浓缩

;() 开始有丝分裂至

形成两个细胞

!7 成熟花粉时期 ;,/I$’ )*--’9 (/,0’，;5 生殖细胞分裂形成 2 个精细胞；8, 最终消失
二胞花粉末至成熟花粉

粒形成

粉期等。该划分方式较完整的呈现了从小孢子母细

胞或花粉母细胞到成熟花粉的发育过程，但花粉母

细胞成熟前的较早期阶段并未得到体现，即从孢原

细胞期到花粉母细胞形成之前。本研究观察到该阶

段的主要特点为：将要形成药室壁的前体细胞通过

平周分裂分化为若干细胞层次。J’94K%&+ 等［!:］对该

时期的发育研究显示：花药原基横切面最初呈卵圆

形，并且孢原细胞在 : 个角上分化出现；孢原细胞分

裂形成 56.( 和 55.(，55.( 继续分裂和增大；而后

55.( 开始平周分裂并持续一段时间；最后，大多数花

药的次级壁细胞（6’%*9B,$@ ),$+’/,- %’--(，65.(）形

成。这一结论基本与图 ! 中小图 ! L7 所示吻合。类

似地，“小孢子母细胞减数分裂期”的提法也较为笼

统。依照小孢子的形态变化及其在药室内着生位置

等特征，本研究将这一时期细化为“减数分裂初期、中

期、二分体、四分体”共 : 个阶段。M,B, 在对花粉母

细胞到四分体的过程研究中，也提出过类似的划分

方式［E］。

虽然水稻花药发育是一个连续不间断的过程，

但为了便于研究该进程中的众多事件及其发生机

制，人为对其进行不同阶段的划分是必要的；同时，

对正常水稻花药发育阶段进行科学划分也是研究水

稻雄性不育性的重要资料。水稻的育性是通过一系

列复杂有序过程来调控的，要准确定位雄性不育突

变发生的时间和空间，对野生型植株的花药发育作

出精确地分期是必要的前提。因此本研究认为，在

广泛应用分子生物学对发育调控基因进行探究的同

时，细胞学、组织形态学等经典生物学方法仍发挥着

重要的作用。
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