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摘要: 植物胚胎学研究在植物的育种、栽培、组织培养、生理学及分类学等方面都具有重要的作用。文章对植物胚胎学

研究的方法及药用植物胚胎学研究的内容和研究情况进行综述,同时讨论了药用植物胚胎学研究方面存在的问题,为其

进一步的研究发展提供了胚胎学依据。
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Abstract: Emb ryo logy Study has im portan t actions in plant breeding, cu ltiva tion, tissue cu lture, physio logy and taxonom y. Th is

paper summarized the resea rch m ethods o f plant em bryo logy and the research content o f med ic inal p lant embryology. A t the sam e

tim e, the prob lem w as d iscussed in embryo logy research of med ic inal p lant, in o rder to offer the basis of furthe r research and deve-l

opm en t of embryo logy.
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  中国药用植物资源丰富, 有很多特有种属植物, 特别是近年

来, 药用植物不再局限于传统的入药治病, 而广泛应用于饮食、保

健、化妆品、绿色农药、畜禽业等人类生活的各个方面。但目前,

全国各地很多药材的种植都处在不同种或遗传性差异较大居群

的混合栽培水平上,品质良莠不齐,整体质量难以提高。因而需

加强药用植物生产的基础性研究 ) 胚胎学研究,以便为药用植物

系统发育、物种形成和进化提供资料, 并为资源药用植物的利用

和繁殖提供胚胎学依据。

植物胚胎学一方面从个体发育和系统发育的关系上,为阐明

各类群植物间的亲缘关系与演化规律提供依据; 另一方面, 应用

各种技术手段探索植物发育过程中的形态发生规律及其控制机

理; 此外植物胚胎学与遗传育种有密切的关系, 如为解决花粉不

育、受精不亲和、胚胎败育等问题提供理论依据,还可通过离体培

养或其他手段改变发育途径或加速发育进程等。

但胚胎学研究因在方法上耗时多 (如需动态地固定材料与

实验室工作 )、操作繁, 从事这方面工作的人越来越少, 然而, 这

一领域的研究目前远远不够, 还有待更多的继续深入。据 Tobe

( 1989)的估计 ,被子植物胚胎学信息对大数属乃至科级水平而

言仍为空缺, 大约 30%的科中有信息的胚胎学数据缺乏或不足,

对此类胚胎学性状缺乏的科进行深入的胚胎学研究,以及利用新

的技术段, 如相差显微技术, N om arsky干涉和荧光显微方法对新

鲜或未经切片材料的接观察等,将是有重要意义的研究工作 [ 1]。

1 植物胚胎学的研究进展
人们在生产实践过程中对于植物性别的认识和利用可以认

为是胚胎学研究的萌芽。自从 1824年, 意大利的 Am ic i首次发

现了花粉管并揭露了花粉在受精过程中的作用,拉开了胚胎学研

究的序幕 [ 2], 至今植物胚胎学经历了一百多年对有性生殖的研

究。

十九世纪时期的胚胎学工作,纯粹是应用经典的切片染色的

方法, 对研究对象作形态的描述。到 20世纪的上半期已形成了

一个完整的学科体系,其中包括了描述胚胎学、比较胚胎学与实

验胚胎学。20世纪的初期, 在描述性工作已积累相当丰富的资

料的基础上, 胚胎学的研究成果被应用到比较和分析某些植物类

群的胚胎学特性,以阐明植物系统发育的关系。比较胚胎学这一

方向的发展, 对于解决分类学上的一些问题是有一定作用的。 50

年代的后期,实验胚胎学已成为胚胎学研究的重要内容。实验胚

胎学方向的形成使胚胎学的研究超越狭窄的形态学范围。自 60

年代始, 由于与现代生物学中相邻学科, 尤其是与细胞生物学和

分子生物学的结合,以及研究手段改进, 应用了各种细胞生物学

方法, 从而使植物胚胎学超越了传统的形态学范畴 ,逐渐演变成

为一门交叉性、综合性的学科。

近二十几年,随着植物胚胎学向生殖生物学方向演进, 国际

上这一学科的发展,进入植物生殖生物学的发展时期。在这一时

期中, 以被子植物为对象开展了多方面的研究。第一, 在结构与

功能关系方面, 研究小孢子发生过程中细胞质改组 ,雄配子体发

育中营养核与生殖细胞的关系;雄性生殖单位与雌性生殖单位的

结构, 细胞质遗传的细胞学机理; 生殖系统中的细胞骨架和传递

细胞的结构与分布;胚珠中细胞衰退与其物质的迁移。第二, 生

理活动方面, 研究钙在受精过程中的作用, ATP酶在胚珠物质运

输中的参与, 受精过程中与识别作用相关的柱头表膜和精细胞质

膜蛋白的分离与组分的分析。第三, 与育种相关的胚胎学研究,

包括雄性不育性、无融合生殖及远缘杂交等。在以裸子植物为对

象的研究中, 首先是对许多属种的胚胎发育作出详细的描述, 以

及为讨论系统位置提供胚胎学佐证。这方面的研究是独具特色

的。其次, 在受精作用和精细胞的光镜和电镜的研究也获得了突

出的成果 [ 3]。

近年来, 高等植物的有性生殖是近几年来植物发育生物学研

究的热点, 已确认在花药、柱头、大小孢子、胚囊、花粉及胚胎等的
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发生、分化和功能的表达过程中涉及了大量的基因及其产物。

2 植物胚胎学研究的方法
植物胚胎学是一门基础学科,它研究植物胚胎发生过程的形

态发生以及植物的有性生殖。从双受精发现后五十多年以来,被

子植物胚胎学的研究主要是通过石蜡切片,应用光学显微镜观察

雄性、雌性配子体与雄性、雌性配子及其融合过程 [ 4~ 6]。

观察植物胚胎发育过程通常采用切片法、胚珠水解压片法、

整体解剖法、酶分离法和整体透明等几种方法。

石蜡切片法应用于生物学的研究历史已久, 至今仍为细胞

学、组织学、胚胎学及组织化学等方面广泛应用的研究方法之一。

王蔚魁 [ 7]在观察小麦和玉米的受精及胚胎发育过程中摸索出制

作石蜡切片的整体染色方法,使常规石蜡切片法得到了简化并且

效果良好。

与光学显微镜相比,扫描电镜图象清晰逼真, 可用来进行更

准确细致的观察和分析。张志毅等 [8]在胡杨花粉扫描电镜图象

中发现, 绒毡层与花粉壁之间有细丝相连, 推测是孢粉素 /桥 0,
并发现绒毡层的内切向壁的乌氏体,不随绒毡层细胞的退化而消

失, 而是有些散落在药室中,有些转移到花粉外壁上。

荧光显微镜是用短波长的光线照射用荧光素染色过的被检

物体, 使之受激发后而产生长波长的荧光, 然后观察。荧光显微

镜广泛应用于生物、医学等领域。赵天荣等 [ 9]以萝卜高代自交系

为材料, 利用荧光显微镜观察其花期和蕾期自花授粉的柱头与花

柱, 结果发现自交不亲和与自交亲和材料花粉萌发和花粉管伸长

状况存在明显差异。

激光扫描共聚焦显微镜是 20世纪 80年代发展起来的医药

学图像分析仪器, 现已成为细胞生物学、生理学、病理学及药学等

研究领域中很重要的技术, 其性能是普通光学显微镜的一个飞

跃, 是电子显微镜的一个补充。利用共聚焦扫描显微镜观察水稻

胚囊具有如下显著优点: 程序简单, 仅需固定、脱水、透明三步即

可完成; 勿需过程复杂、工作量大、费时费力的传统切片; 利用发

育中胚囊产生的自发荧光, 无需荧光染料染色;快速省时。利用

共聚焦扫描显微镜观察水稻胚囊发育过程及胚囊败育,也有其不

足之处。在 CLSM下, 胚囊各细胞的核仁显示明亮的荧光, 易于

观察和分辨; 但胚囊各细胞及细胞核的结构轮廓不够清晰, 较难

分辨, 卵细胞、助细胞、反足细胞仅能从核和已认识的结构作出判

断。若从观察胚囊内部结构细节的清晰度考虑,该方法不如传统

切片的效果, 因此不适用于研究胚囊发育的结构细微变化 [ 10]。

黄群策等 [ 11]利用激光扫描共聚焦显微技术对同源四倍体水稻与

假稻杂交给籽的特殊生殖现象进行了研究。

3 药用植物胚胎学研究的内容
植物胚胎学方面的研究多集中在园艺观赏性植物上,如茉莉

花、华山新麦草、牡丹以及铃兰等, 对于农作物也有过不少报道,

如番茄、大蒜、杂交燕麦和红小豆等, 但对于药用植物的研究与报

道就不多见, 主要研究过的药用植物有刺五加、紫草、紫薇等。植

物胚胎学的研究主要通过石蜡切片技术, 应用显微技术来观察

大、小孢子的发生,雌、雄配子的发生,胚和胚乳的发育,无融合生

殖、多胚现象。

3. 1 大孢子的发生和雌配子体的发育 胚珠的珠心原是由薄壁

组织的细胞所组成, 以后在位于珠孔端内方的珠心表皮下, 出现

一个体积较大, 原生质浓厚,具大细胞核的孢原细胞;在一些植物

种类里, 孢原细胞可以直接起到大孢子母细胞 (即胚囊母细胞 )

的作用。由大孢子母细胞进一步发育为大孢子。当大孢子长大

到相当程度的时候,进行 3次分裂,形成 8核 7细胞的胚囊。在 7

细胞组成的胚囊 (也就是被子植物的配子体 )中, 卵细胞是最为

重要的, 它是雌配子,是有性生殖的直接参与者。

陈晓静等 [ 12]采用石蜡切片法探明了番木瓜大孢子发生和胚

囊发育状况 (大孢子发育属于蓼型, 成熟的胚囊是五核的, 由近

珠孔端的卵细胞和 2个助细胞以及 2个中央极核组成 ), 充实了

番木瓜生殖学基础,也为探索番木瓜部分种子无胚的成因提供了

一定的参考。

王艳杰等 [ 13]运用石蜡切片技术对柴胡进行了研究, 其大孢

子母细胞常为一个雌性孢原直接发育而成,大孢子四分体呈线型

或 T型排列, 多数情况为合点端一个大孢子分化为功能大孢子,

由功能大孢子发育为蓼型成熟胚囊。大孢子母细胞减数分裂期

间, 与大孢子母细胞相邻的珠心细胞大多染色很深 ,呈现退化状

态, 推测减数分裂期间的营养应该来源于与大孢子母细胞相邻的

珠心细胞。胚囊发育阶段 ,珠被绒毡层开始分化, 并且,其外侧的

珠心细胞以及包围胚囊的珠心表皮细胞退化; 此外还可以发现,

合点端下方的珠心细胞染色深。

吉成均等 [ 14]采用石蜡切片技术研究银杏的胚胎学特征, 其

功能大孢子经 10多次游离核分裂, 并初步计数统计游离核的数

目约为 2 000个。且 1个雌配子体中的 2个颈卵器很少在雌配子

体的长轴上,而多是偏离长轴。雌配子体中的 2个颈卵器在发育

的初期多不同步 ,随着雌配子体的发育, 2个颈卵器的发育变得

接近同步,到了中央细胞分裂时, 两者则多成同步。认为银杏的

雌配子体及颈卵器在进化程度上可能比苏铁的更原始。

3. 2 小孢子的发生和雄配子的发育 在小孢子发育过程中,绒毡

层与花粉发育有密切关系,为其提供营养。绒毡层细胞的提前发

育、过早解体、肥大生长或延迟退化等, 都可能导致花粉败育, 从

而失去生殖作用。从小孢子发育至成熟的雄配子体需经过两次

分裂, 第 1次小孢子分化为营养细胞和生殖细胞,第 2次生殖细

胞分裂为两个精子。

舒志明等 [ 15]在显微水平上对丹参小孢子发生和雄配子体的

发育过程及其与不同发育阶段花蕾的外部形态的相关性进行了

研究。丹参有 2枚雄蕊, 每个花药具 2个花粉囊, 小孢子母细胞

减数分裂属同时型,小孢子在四分体中的排列属四面体型。在小

孢子发生和雄配子体发育过程中, 有无核的小孢子母细胞出现,

产生的花粉粒有一定数目的畸形现象。

韩莉等与 2000年采用石蜡切片技术对牡丹进行光学显微观

察, 牡丹的花药壁发育为基本型。花花粉母细胞减数分裂为同时

型, 小孢子四分体为正四面体型。同时还发现牡丹花药除多数为

四室外,还有少数为为六室 [ 16]。 2003年采用石蜡切片技术对牡

丹进行光学显微观察,牡丹小孢子母细胞在减数分裂前期Ñ出现
核液泡, 认为核液泡是核被膜参与构建的一种暂时性结构, 有类

似胞质液泡的特性,具有消化和转移细胞核中降解产物的功能,

是细胞发育过程中出现的正常结构。通过对牡丹小孢子发生和

雄配子体形成过程超微结构的观察发现,细胞器发生了有规律的

变化 [ 17]。

3. 3 受精过程 被子植物受精过程: 一个精子和卵融合, 产生胚,

另一个精子与两个极核融合,产生胚乳。一般进到胚囊中的只有

一个花粉管,但也有多个花粉管进入一个胚囊, 发生多精入胚囊,

多精入卵和多胚现象。

目前受精作用的研究大致有两个方面: 一是利用蝴蝶草属

( T oren ia)和拟南芥属 ( A rab idopsis)等几个模式植物探讨受精作

用的机理 [ 18, 19] ;二是不同植物受精作用过程的研究。尽管受精

作用是被子植物所共有的现象,但相关资料并不多。这方面的研

究将为遗传育种及相关的生殖生物学研究提供依据 [ 20, 21]。

王仲礼 [ 22]对柽柳的受精作用进行研究, 结果发现自传粉至

受精的时间很短。柽柳的传粉主要在开花当日完成,综合结果表

明, 柽柳为当日传粉、第二天上午大部分胚囊已完成受精过程。

合子随后即开始的分裂表明, 其休眠期很短,从形态上看也没有

休眠期应表现出的体积上的变化 (如收缩等 )。卵受精和极核受

精几乎同步。极核在受精前未融合,大部分精子是和上极核融合

并出现核仁。两极核的融合是在其第一次分裂的前期中完成的。
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胚囊退化是由于未受精引起的。原因可能是花粉限制和胚珠多

数, 其中个别胚珠发育迟缓,在传粉后尚未发育成熟,最后不能受

精。

3. 4 胚和胚乳的发育 胡适宜 [23]认为胚和胚乳同是双受精的产

物, 但它们最后的命运不同。在共同发育的过程中, 胚乳表现为

有限生长, 而胚从胚乳吸取营养, 最后分化为一个具有幼小器官

的孢子体。研究合子胚发育和败育的规律,不仅在发育胚胎生物

学上十分重要, 而且在提高远缘杂交, 早熟品种培育具有十分重

要的意义。

王仲礼等 [ 24]利用常规石蜡制片技术, 对柽柳胚和胚乳的发

育过程进行了观察。首次报道了柽柳的基细胞分裂常常早于顶

细胞, 并且基细胞的分裂一般为纵裂。柽柳胚乳的发育为核型,

但和一般的核型胚乳发育有所不同:大多数初生胚乳核的分裂晚

于合子的分裂, 胚乳核的数目增加远比胚体细胞的增加要慢。胚

乳不是胚的发育过程中主要的营养来源,胚柄自身的贮藏物质和

吸器作用, 使其成为胚体发育的主要营养供给者。

史刚荣 [ 25]对膜荚黄芪进行了胚胎学研究, 发现膜荚黄芪胚

的发育为柳叶菜型, 具发达的胚柄, 弯生胚珠, 双珠被, 厚珠心。

蓼型胚囊, 受精作用属有丝分裂前配子融合类型, 核型胚乳,具胚

乳吸器。大孢子四分体直线排列,合点端第一个大孢子有功能。

花药壁的发育属单子叶型, 腺质绒毡层, 单核。小孢子母细胞减

数分裂为同时型, 小孢子四分体为四面体型, 二细胞花粉。

韩淼等 [ 26]对桔梗 (P latycodon grand if lorus A. DC)的胚乳吸器

进行了细胞化学研究 ,明确了胚乳吸器的细胞质、胚乳吸器周围

解体的珠心细胞和珠被细胞均呈强 PAS正反应。随着胚乳吸器

的发育, 吸器附近的珠心细胞和珠被细胞中贮存的大量淀粉粒逐

渐减少和消失。胚乳吸器的细胞质, 尤其是与胚乳本体细胞交界

处的细胞质富含蛋白质。在球形胚前期 ,胚乳细胞中已积累大量

的蛋白质颗粒。结果表明胚乳吸器起营养物质的吸收和转运作

用, 向胚乳提供养料。

3. 5 花粉的观察和研究 被子植物的花粉粒是一个极简化的雄

配子体。成熟的花粉粒具两种结构形式 ,即有二细胞的和三细胞

的类型。二细胞型花粉仅含两个单倍体细胞, 即 1个大的营养

细胞和 1个较小的生殖细胞。当花粉萌发时, 营养细胞形成花

粉管, 而生殖细胞转移至花粉管中并进一步分裂产生两个精细

胞。利用植物花粉形态特征的稳定性,可为植物的分类、起源、演

化、化石花粉的鉴定以及属种的分类等提供精细而重要的形态学

依据, 从而提高植物分类水平。同时也有助于解决某些植物在分

类系统上的地位问题。

杨德奎等 [ 27]利用扫描电子显微镜对刺槐属植物的花粉形态

进行了观察和研究。结果显示该属花粉为长球形, 具 3孔沟,外

壁具点状坑雕纹和脑纹状雕纹。这些特征种间差异明显,可以作

为种间分类的依据。

邵邻相等 [ 28]应用扫描电子显微镜对佛手、代代、柚、柑橘和

金橘等芸香科植物花粉进行形态观察。发现这几种植物的花粉

在形态、大小、外壁纹饰、网孔等方面均有差异, 其中 3个佛手品

种的花粉具网状纹饰, 白衣秀士佛手和青衣童子佛手的网脊连

续, 而赤金王子佛手的网脊不连续, 其他种芸香科花粉具穴状纹

饰, 代代和柚的花粉比柑橘和金橘的花粉大, 而代代和金橘的花

粉表面孔穴密度比柚和柑橘的花粉表面孔穴密度大。这些花粉

表面微观形态的差异将为上述品种鉴定提供依据。

周俊英等 [ 29]利用扫描电子显微镜首次对苍耳植物的花粉形

态进行了观察研究, 报道了花粉的形态特征, 探讨了花粉形态特

征的分类意义。结果表明苍耳属花粉粒形态和表面雕纹可作为

分种的依据。

孔红等 [ 30]用扫描电镜观察对苞萱草的花粉粒, 其形态特征

是: 花粉粒为椭圆体,具单沟; 外壁具明显的网状雕纹, 网脊粗糙。

庞丽琴等 [ 31]通过扫描电子显微镜,研究了西瓜、甜瓜、黄瓜、

西葫芦、丝瓜、冬瓜、栝楼和小葫芦等葫芦科 7属 9种 13个类型

植物的花粉,并对其大小、形状、萌发孔式样及外壁纹饰进行了分

析比较, 旨在为研究瓜类植物的亲缘关系, 促进杂交育种提供依

据。

王伟等 [ 32]对天南星花粉形态进行了研究, 其花粉形态为球

形, 无萌发孔,无覆盖层, 具微刺, 是一个非常自然的类群。但各

个种在花粉粒大小,刺长,刺的形状, 刺基部直径,刺的密度和刺

间纹饰方面差别较大,可以作为区别种的依据。

成仿云等 [ 33]对牡丹花粉进行了细胞形态学研究, 发现紫斑

牡丹花粉具二型性,异常花粉占 15. 7%。正常花粉的发育可划

分为单核小孢子早期、单核小孢子晚期、花粉第一次有丝分裂期、

2-细胞花粉早期和 2 -细胞花粉晚期等 5个时期; 异常花粉在

单核小孢子晚期开始分化,其中大部分逐渐停滞发育。

4 分子胚胎学的研究
在过去的几十年间,进行了有关高等植物的发育与生殖的研

究, 涉及顶端分生组织、开花诱导、花器官的发育以及受精作用和

胚胎发生等诸多方面 [ 34]。而在最近数年, 人们获得了大量的 (特

别是在拟南芥中 )植物胚胎发生的突变体, 利用突变体来研究胚

胎发生的分子机理已成为当前研究胚胎发生分子生物学的主流,

即所谓的遗传剖析法 ( geneticdissection) [35]。分子生物学技术克

隆了许多重要的基因, 对研究胚胎的发生过程产生了巨大的作

用。

正常发育的胚会对胚柄的发育产生抑制作用 [36], 但当胚体

败育或停止发育时胚柄细胞可启动分裂,进而形成正常的胚 [ 37]。

拟南芥突变体 Wt 1 p种子的胚柄可产生额外的胚,但并不影响正

常胚的发育。这额外的胚具有正常或相反的顶端一基部轴,正常

胚和额外胚左右的对称性可能有助于顶端一基部轴的定向 [ 38]。

突变体 raspberry不能完成由球形胚向心形胚的转变, 但其胚柄

细胞在基部异常分裂,使胚柄增大, 具有胚体和径向组织分化的

特征 [ 39]。此外,拟南芥菜中突变体 f1s[ 40]无需受精过程即形成

胚, 突变体 f1e[ 41]无需受精即形成胚乳, 这将有助于研究启动原

胚及胚乳的分子机理。

M arian i等把 TA29与 Barnase基因相连, 得到嵌合基因 TA29

- Barnase, 再以 T i质粒为载体转化烟草和油菜得到转基因植株。

结果表明转 Ba rnase基因在绒毡层细胞中特异表达 ,专一性地破

坏绒毡层的发育 ,致使花粉败育 [42]。同时, 绒毡层还分泌胼胝质

酶解离四分体, 但具有严格的时间限制。w orra ll等将经过修饰的

B- 1, 3-葡聚糖酶 (胼胝质酶 )基因与拟南芥绒毡层特异表达的

启动子 A3, A9重组, 并通过农杆菌导入烟草中,发现转基因植株

在减数分裂时期表达 B- 1, 3-葡聚糖酶,又通过细胞学观察, 发

现胼胝质在减数分裂的初期即被 B- 1, 3-葡聚糖酶所降解, 缺

少胼胝质壁的花粉母细胞表面上是正常的,但花粉壁的发育则表

现出异常, 花药壁的形成不是高度有序的沉积模式 ,而是表现出

孢粉素在小孢子表面随机分布,形成畸形的小孢子 [ 43]。

5 讨论
近 20年来,由于现代生物学的技术和理论的渗入 ,植物胚胎

学不仅在基本理论研究方面有了新的进展, 还在控制有性过程、

创造植物新品种方面作出了重大贡献。植物生殖系统中结构与

功能的关系,受精作用, 胚状体的诱导,胚、胚珠、子房、胚乳和花

药培养 ,是当代植物胚胎学中最活跃的研究领域。

胚胎学是研究被子植物有性生殖的过程中非常重要的一个

环节, 不同的植物类群, 其有性生殖过程中的变化也是不同的, 胚

胎学的研究对划分植物类群具有一定的意义。

从双受精发现以来一百余年的研究动态, 特别是近 10年的

研究中不难看出探索受精作用的机制已成为主要研究目标,而且

取得了较大的进展。今后的研究会在现阶段的基础上继续深入,
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同时将推动性细胞工程的研究。植物胚胎学将在发展本学科基

本理论研究的基础上 ,同时控制有性过程, 创造更适合人类要求

的植物新品种的途径上,作出更大的贡献。

近几年来, 胚胎学研究的动态, 明显地表现出当代植物胚胎

学的发展趋向是应用现代生物学的技术和理论,研究植物生殖细

胞的发生、受精作用和胚胎发育的生物学问题。展望未来, 植物

胚胎学的发展, 将在发展本门学科基本理论研究的同时, 在控制

有性生殖过程, 创造更适合于人类要求的植物新品种的途径上,

作出更大的贡献。

现在, 药用植物的胚胎学研究正处于起步阶段, 以上所述的

药用植物胚胎学研究基本上采用的是常规石蜡切片方法,仅在花

粉形态结构的研究上采用了扫描电镜的方法。但更新的、更先进

的科学技术在药用植物胚胎学上还未得到广泛的应用。然而这

些初步的研究工作, 可以为资源药用植物的利用和繁殖提供胚胎

学依据。因此, 药用植物胚胎学的研究将是一个很开阔的前景。
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