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湿地松雄性不育和可育系小孢子

叶球形态和细胞发育动态变化
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摘　 要: 为了解湿地松‘松泰’小孢子叶球在发育过程形态是否有差异变化ꎬ明确其败育过程、败育方式及

影响因素ꎬ为湿地松雄性不育品种利用和后期开展相关研究提供科学依据ꎮ 该研究以‘松泰’ ｓ１０ 败育系和

ｓ９ 可育系为材料ꎬ观察小孢子叶球形态发育变化ꎬ并对其小孢子叶球进行石蜡切片ꎬ在光学显微镜下观察小

孢子发育过程ꎮ 结果表明:ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系在小孢子母细胞减速分裂前无明显差异ꎬ小孢子叶球生

长趋势也一致ꎻ四分体时期ꎬｓ１０ 小孢子细胞发育异常ꎬ小孢子叶球形态发育也出现异常ꎬ二者异常发育具有

同步性ꎻ可育系从四分体到单核小孢子发育阶段的时间为 ５ ｄ 左右ꎬ而败育系持续发育长达 ２０ ｄ 左右ꎬ持续

时间为可育系的 ４ 倍ꎮ 在此期间出现小孢子绒毡层细胞发育异常、降解缓慢ꎬ小孢子囊壁组织排列紊乱、降
解延迟等现象ꎬｓ１０ 形成异常二核花粉ꎬ且无花粉散出ꎮ 因此ꎬ推论 ｓ１０ 小孢子败育的原因主要是小孢子囊

壁细胞发育异常ꎬ其小孢子叶球形态异常ꎬ相对应的绒毡层在四分体时期发育异常ꎬ不能适时地分泌胼胝质

酶来降解围绕着四分体的胼胝质壁ꎬ也不能适时地合成输送花粉形成所需能量物质ꎬ同时囊壁细胞出现降

解延迟和层积ꎬ这一系列的异常变化导致不能形成正常四分体ꎬ从而使花粉败育ꎮ
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　 　 湿地松(Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ)原产于美国东南部温湿

多雨的低海拔地区ꎬ海拔 ６００ ｍ 以上ꎬ常绿大乔木

(郑万钧等ꎬ１９７８ꎻ朱志淞ꎬ１９９３)ꎮ 我国最早在 ２０
世纪 ３０ 年代开始引种湿地松ꎬ并于 １９６４ 年在广东

省台山县建立了第一个湿地松初级种子园(唐国

强ꎬ２０１５)ꎮ 从 ２０ 世纪 ７０ 年代开始大面积推广湿地

松以来ꎬ从海南岛屯昌县(１１０°２６′ Ｅ、１９°２２′ Ｎꎬ年平

均温度 ２３. １６ ℃)到山东半岛的青岛(１２０°２５′ Ｅ、
３６°０９′ Ｎꎬ年均温 １１.９ ℃)ꎬ再到烟台(１２２° Ｅ、３７°
２５′ Ｎꎬ年均温 １２ ℃)ꎬ西至云南均有湿地松分布(潘
志刚和游应天ꎬ１９９４)ꎮ 目前湿地松在我国的人工

林种植面积已超过 ３００ 万公顷ꎬ成为了人工乔木林

十大主要优势树种之一(张帅楠ꎬ２０１７)ꎮ
雄性不育(ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬ ＭＳ)在高等植物中普

遍存在ꎬ是指植物体不能产生正常有功能的花粉、
花药或雄配子的遗传现象(范彦君等ꎬ２０１６)ꎮ “植
物雄性不育”的概念最早在 １８７６ 年由 Ｃｏｌｅｍａｎ 提

出ꎬ迄今为止己在 ４３ 个科、１６２ 个属、３２０ 个种中

发现雄性不育现象 ( Ｋａｕｌꎬ １９８８ꎻ Ｗｉｓｅ ＆ Ｐｒｉｎｇꎬ
２００２)ꎮ 当前雄性不育的研究主要以经济农作物

为主ꎬ研究也较为全面和深入ꎬ而林木由于育种时

间长、不育材料发现少、生长周期长以及后期生长

观测较难等原因ꎬ致使其研究较为复杂和困难ꎬ可
查及的文献相对较少ꎬ研究深度也较浅ꎬ而松科类

等裸子植物的雄性不育研究报道更为少见ꎮ ‘松

泰’来源于美国佛罗里达州湿地松种源ꎬ于 ２０ 世

纪 ８０ 年代ꎬ全国国外松协作组开展了湿地松引种

种源试验ꎬ利用广西点种源试验的结果ꎬ１９９２ 年—
１９９３ 年在南宁市林科所营建湿地松改良 １ 代无性

系种子园ꎮ 团队经过连续 ５ 年以上的物候观测ꎬ
‘松泰’均无花粉散出ꎬ表现出雄性败育特征(唐国

强ꎬ２０１５)ꎮ 本次研究采用南宁市林科所湿地松改

良 １ 代种子园内‘松泰’ｓ１０ 败育系和可育系 ｓ９ 为

实验材料ꎬ通过对其小孢子叶球的形态发育过程、
小孢子及其囊壁细胞结构发育过程进行观察ꎬ跟
踪和了解‘松泰’小孢子叶球的败育过程、败育方

式及败育时间等ꎬ以期为湿地松雄性不育的败育

机制及今后湿地松败育相关研究提供基础ꎮ 同

时ꎬ丰富林木雄性不育材料的不育机制理论ꎬ对松

树杂交育种及其杂种优势利用提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

材料均采自广西南宁市林业科学研究所湿地
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松改良 １ 代 ２５ 年生种子园内‘松泰’ｓ１０ 败育系和

ｓ９ 可育系植株ꎮ 种子园位于 １０８°００′ Ｅ、２３°１０′ Ｎꎬ
属南亚热带南缘季风气候区ꎬ年均气温 ２１.５ ℃ ꎬ年
均降雨量 １ ２４６ ｍｍꎬ年均蒸发量１ ６１３.８ ｍｍꎬ全年

无霜期 ３５８ ｄꎬ干湿季节变化明显ꎬ平均相对湿度

约 ７９％ꎬ林地建在石灰岩峰林峰丛间宽阔的缓丘

台地带ꎬ海拔高约 １２０ ｍꎬ土壤为赤红壤ꎬｐＨ 为

５.５ ~ ６.５ꎬ土层深厚ꎮ
１.２ 研究方法

在湿地松种子园内分别确定 ３ 株‘松泰’ ｓ１０
败育系和 ｓ９ 可育系作为取样植株ꎬ于 ２０１８ 年 １２
月 １３ 日(小孢子叶球开始大量出现)开始取样ꎬ直
到败育系小孢子叶球脱落(２ 月 １３ 号)和正常系小

孢子叶球散粉完毕时(２ 月中旬)停止取样ꎮ ２０１９
年 １ 月 ２３ 号前ꎬ间隔 ６ ~ ７ ｄ 采一次ꎻ１ 月 ２３ 号到 ２
月 ７ 号ꎬ间隔 ３ ~ ４ ｄ 采一次ꎻ取样量每株树不少于

１５ 个小孢子叶球ꎬ并用 ＦＡＡ 固定液固定于 ５０ ｍＬ
离心管内ꎬ贴上标签保存于 ４ ℃的冰箱内备用ꎮ
１.２.１ 小孢子叶球形态观测 　 按照取样时间的不

同选择具有代表性的小孢子叶球ꎬ观察记录其外

部形态发育变化ꎻ每次采样随机选择 ３０ 个小孢子

叶球测量其长度与宽度ꎬ并记录分析其动态变化

趋势ꎮ
１.２.２ 小孢子及囊壁组织发育观测 　 采用常规石

蜡制片方法ꎬ通过爱氏苏木精整体染色、脱水、透
明、浸蜡、包埋、切片、封片等步骤 (叶宝兴等ꎬ
２０１１)ꎬ对小孢子叶进行横切(切片厚度为 ５ μｍ)ꎬ
中性树胶封片ꎬ选取最具有代表性且清晰的样片ꎬ
利用电动光学显微镜(型号:Ａｘｉｏ Ｉｍａｇｒ Ｚ２ｍ)观测

不同时期小孢子内部形态的发育变化并做好相关

记录ꎮ

２　 结果与分析

２.１‘松泰’ ｓ１０ 败育系与 ｓ９ 可育系小孢子叶球生

长期发育的动态变化

通过两个月连续采样ꎬ‘松泰’ ｓ１０ 与 ｓ９ 小孢

子叶球生长发育变化趋势见图 １ꎮ 由图 １ 可知ꎬ１
月中旬前ꎬ败育系和可育系小孢子叶球个体生长

发育较慢ꎬｓ１０ 与 ｓ９ 小孢子叶球的孢子长和宽并

无明显差异ꎬ表明二者在生长速率上差异不明显ꎬ
生长趋势基本相同ꎻ１ 月下旬ꎬ小孢子叶球进入快

速生长期ꎬ小孢子叶球茎长开始急速增长ꎬｓ１０ 与

ｓ９ 小孢子叶球的茎长生长量也开始出现差异ꎬ且
随着生长时间的延长ꎬ差异越来越明显ꎬ猜测 ｓ１０
小孢子叶球中的小孢子在 １ 月下旬时败育已经发

生ꎬ其败育开始时间点在 １ 月下旬前ꎬ这在形态观

察及后期的切片观察实验中得到证实ꎮ ２ 月份后ꎬ
ｓ９ 小孢子叶球生长放慢ꎬｓ１０ 小孢子叶球在 ２ 月初

即停止生长发育ꎬ小孢子叶球干枯萎缩ꎬ体型缩

小ꎬｓ１０ 与 ｓ９ 小孢子的茎长差异急剧加大ꎬ直至 ２
月中旬小孢子叶球脱落时二者的茎长生长量差达

到最大值ꎻ而 ｓ１０ 与 ｓ９ 小孢子叶球的宽长从小孢

子叶球的开始生长直到脱落均无显著差异ꎮ

图 １　 ‘松泰’ ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系
小孢子叶球生长变化趋势

Ｆｉｇ. １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｉｎ
‘Ｓｏｎｇｔａｉ’ ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

２.２ ‘松泰’ ｓ１０ 败育系与 ｓ９ 可育系小孢子叶球形

态发育比较

通过对‘松泰’ｓ１０ 败育系与 ｓ９ 可育系小孢子

叶球形态发育观察发现ꎬ‘松泰’ｓ１０ 败育系在 １ 月

中旬时ꎬ小孢子叶球顶端开始出现干瘪枯散的异

常现象ꎬ在 １ 月底表现最为明显ꎬ且无花粉散出ꎬ
而同时期 ｓ９ 小孢子叶球发育正常ꎬ故推测 ｓ１０ 小

孢子叶球败育时间开始于 １ 月中旬ꎬ即顶端出现

干瘪枯散现象时ꎬ具体不同时间阶段比较分析如

下ꎮ １２ 月中旬:小孢子叶球聚集成簇腋生ꎬ被鳞片

包裹着ꎬ鳞片黄褐色ꎬ呈卵型(图 ２: ａꎬ ｓ９)ꎬ与 ｓ９

４８４ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



形态发育相同ꎬ无异常发育(图 ２: Ａꎬ ｓ１０)ꎮ １２ 月

底:顶端露出鳞片ꎬ小孢子叶呈紫黑色(图 ２: ｂꎬ
ｓ９)ꎮ 次年 １ 月初:缓慢发育ꎬ呈圆锥形ꎬ小孢子叶

呈紫黑色(图 ２: Ｃꎬ ｓ９)ꎬ顶端露出鳞片ꎬ小孢子叶

呈紫黑色(图 ２: Ｂꎬ ｓ１０)ꎮ １ 月中旬:缓慢发育ꎬ呈
圆锥形ꎬ小孢子叶呈紫黑色ꎬ并出现排列松散、不
饱满等异常状态(图 ２: Ｃꎬ ｓ１０)ꎮ １ 月底:小孢子

叶球快速生长露出鳞片ꎬ小孢子叶成列或交互对

生的排列在小孢子叶球中轴上ꎬ紧密饱满ꎬ呈浅紫

色(图 ２: ｄꎬ ｓ９)ꎬ小孢子叶球露出鳞片ꎬ生长发育

缓慢ꎬ小孢子叶排列与可育系相同ꎬ小孢子叶球顶

端ꎬ干瘪枯散更加明显ꎬ呈浅紫色(图 ２: Ｄꎬ ｓ１０)ꎮ
２ 月初:小孢子叶膨大饱满ꎬ小孢子叶球松软ꎬ呈黄

色ꎬ开始散粉(图 ２: ｅꎬ ｓ９)ꎬ小孢子叶球整体呈枯

散干瘪状ꎬ顶端呈紫红色ꎬ底部呈淡黄色ꎬ开始脱

落ꎬ但未见花粉散出(图 ２: Ｅꎬ ｓ１０)ꎮ ２ 月中旬:散
粉后期ꎬ小孢子叶球大量散粉ꎬ并开始脱落(图 ２:
ｆꎬ Ｇꎬ ｓ９)ꎬ小孢子叶球干瘪萎缩ꎬ明显小于可育

系ꎬ大量脱落且无花粉散出(图 ２: Ｆꎬ Ｇꎬ ｓ１０)ꎮ
２.３ ‘松泰’ ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系小孢子叶球横

切观察

松科植物的花粉(雄性配子体)是在小孢子囊

中孕育而来(林金星ꎬ２０１３)ꎬ小孢子发育过程主要

历经初生造孢细胞( ｐｒｉｍａｒｙ ｓｐｏｒｕｌａｔｉｏｎ ｔｉｓｓｕｅ ｐｅｒｉ￣
ｏｄ)、造孢细胞(ｓｐｏｒｕｌａｔｉｏｎ ｔｉｓｓｕｅ ｐｅｒｉｏｄ)、小孢子母

细胞(ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｃｙｔｅ ｐｅｒｉｏｄ)、小孢子母细胞减数分

裂(ｍｅｉｏｔｉｃ ｐｈａｓｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｃｙｔｅ)、四分体(ｍｉｃｒｏ￣
ｓｐｏｒｅ ｔｅｔｒａｄ ｐｅｒｉｏｄ)、单核(ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｅｒｉｏｄ)、二
核细胞(ｄｉｎｕｃｌｅａｒ ｐｅｒｉｏｄ)、散粉期( ｌｏｏｓｅ ｐｏｗｄｅｒ ｐｅ￣
ｒｉｏｄ)等时期(林金星ꎬ２０１３ꎻＳａｎｃｈｅｚꎬ ２０１８)ꎮ 通过

对小孢子叶球横切观察(图 ３ꎬ图 ４)发现ꎬ湿地松

小孢子叶球从小孢子造饱细胞出现直到散粉完成

需要 ６０ ｄ 左右ꎻ与 ｓ９ 可育系小孢子相比ꎬｓ１０ 败育

系小孢子在四分体时期发育异常ꎬ部分小孢子明

显萎缩变形ꎬ并在后期的发育中同一小孢子叶球

的发育情况不一致ꎻ小孢子囊壁组织也在四分体

时期出现明显差异ꎬｓ１０ 败育系小孢子绒毡层细胞

排列异常、降解缓慢ꎬ中层和内壁组织在单核小孢

子时期也出现层积ꎬ降解缓慢延迟等现象ꎻ具体不

同发育时期的比较分析如下ꎮ

初生造孢组织期:小孢子叶球生长发育初始

阶段ꎬ小孢子叶还未形成成熟小孢子囊(图 ３: ａꎬ
ｓ９)ꎬ与 ｓ９ 可育系发育情况一致(图 ４: Ａꎬ ｓ１０)ꎮ

造孢组织时期:每个小孢子叶孕育两个小孢

子囊腔ꎬ呈同心体对称结构ꎮ 小孢子囊分层清晰ꎬ
从内到外分别是造胞细胞、绒毡层、中层、内壁和

表皮细胞ꎻ造胞细胞和绒毡层排列紧密分明ꎬ细胞

质稠密ꎬ整个细胞着色ꎻ中层、内壁及表皮细胞围

绕绒毡层排列整齐ꎬ核大染色清晰(图 ３: ｂ１ꎬ ｂ２ꎬ
ｓ９)ꎬ与 ｓ９ 可育系发育情况一致ꎬ形成同心体结构ꎬ
细胞层次清晰(图 ４: Ｂꎬ ｓ１０)ꎮ

小孢子母细胞时期:小孢子母细胞体积增大ꎬ
呈圆形ꎬ核大染色深ꎬ核周围有一圈不着色区域(空
泡化)ꎻ绒毡层细胞核分裂ꎬ出现双核ꎬ体积增大ꎬ细
胞质稠密ꎬ着色深ꎬ围绕小孢子母细胞排列ꎻ中层、
内壁细胞拉长ꎬ核着色深ꎻ表皮细胞核开始消失(图
３: ｃꎬ ｓ９)ꎬ囊腔体积明显小于同时期 ｓ９ 可育系ꎬ其
他细胞发育情况与 ｓ９ 一致(图 ４: Ｃꎬ ｓ１０)ꎮ

小孢子母细胞减数分裂期:每个小孢子母细

胞散落分布在小孢子囊腔内ꎬ进行着减数分裂但

不同步ꎮ 绒毡层继续紧紧围绕在小孢子母细胞外

(图 ３: ｄꎬ ｓ９)ꎬ小孢母细胞进行减数分裂ꎬ小孢子

散落分布于囊腔中ꎻ绒毡层围绕在小孢子外ꎬ被拉

长ꎮ 观察到同一个小孢子叶球ꎬ从顶端往下发育

阶段不一致ꎬ分别是四分体时期、减数分裂中、后
时期、母细胞减数分裂间期(图 ４: Ｄꎬ ｓ１０)ꎮ

小孢子四分体时期:小孢子母细胞形成四分

体ꎬ４ 个小孢子被胼胝质壁包围ꎬ散落分布于小孢

子囊腔中ꎻ绒毡层继续围绕小孢子四分体ꎬ染色变

浅ꎻ小孢子囊壁细胞生长增快ꎬ囊腔体积增大明

显ꎬ中层和内壁细胞被拉长降解ꎬ表皮细胞发生角

质化加厚(图 ３: ｅ１ꎬ ｅ２ꎬ ｓ９)ꎬ小孢子母细胞分裂

形成四分体ꎬ４ 个小孢子被胼胝质壁包围ꎬ部分小

孢子形态明显萎缩变形ꎻ绒毡层在此时期排列不

整齐ꎬ被拉长ꎬ核染色较深ꎻ小孢子壁细胞生长较

快ꎬ囊腔体积增大(图 ４: Ｅ１ꎬ Ｅ２ꎬ ｓ１０)ꎮ
单核时期:胼胝质释放出小孢子ꎬ形成单核小

孢子ꎬ核染色明显ꎬ具有两个气囊ꎻ绒毡层染色浅ꎬ
开始降解ꎻ中层及内壁继续降解(图 ３: ｆ１ꎬ ｆ２ꎬ ｓ９)ꎬ
单核时期同一小孢子叶球中发育情况不一致ꎮ
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ａ－ｃ. ｓ９ 小孢子叶球缓慢发育期ꎻ ｄ－ｅ. ｓ９ 小孢子叶球急速增长ꎻ ｆ. ｓ９ 散粉期ꎻ Ａꎬ Ｂ. ｓ１０ 小孢子叶球缓慢发育期ꎻ Ｃ. ｓ１０ 小孢子

叶球顶端出现异常ꎻ Ｄ－Ｆ. ｓ１０ 小孢子叶球异常发育ꎻ Ｇ. 散粉期对比ꎮ
ａ－ｃ. Ｓｌｏｗ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｓ９ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ ｄ－ｅ. Ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｓ９ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ ｆ. Ｌｏｏｓｅ ｐｏｗｄｅｒ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｓ９ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ Ａꎬ
Ｂ. Ｓｌｏｗ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｓ１０ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ Ｃ. Ａｂｎｏｒｍａｌｉｔｉｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｔｉｐ ｏｆ ｓ１０ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ Ｄ－Ｆ. Ａｂｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｓ１０ ｍｉ￣
ｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓꎻ Ｇ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｏｏｓｅ ｐｏｗｄｅｒ ｐｅｒｉｏｄ.

图 ２　 ‘松泰’ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系小孢子叶球形态学观察
Ｆｉｇ. ２　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｉｎ ‘Ｓｏｎｇｔａｉ’ ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

(１)有形态不一的单核花粉形成ꎬ有气囊ꎻ绒毡层

降解明显ꎬ排列紊乱ꎻ中层、内壁细胞组织层积ꎬ降
解延迟ꎬ细胞核染色可见ꎮ (２)无单核花粉形成ꎬ
囊腔中只有一些形态怪异干瘪萎缩的残留物ꎬ形
成空囊(图 ４: Ｆ１ꎬ Ｆ２ꎬ ｓ１０)ꎮ

二核时期:形成二核花粉ꎬ气囊膨大明显ꎻ绒毡

层已经降解但还具有残留物ꎻ中层降解完ꎬ全部液

泡化(图 ３: ｇ１ꎬ ｇ２ꎬ ｓ９)ꎬ同一小孢子叶球中发育情

况不一致ꎮ (１)单核小孢子发生解体ꎬ破碎化ꎬ发生

败育ꎬ但有少部分形态异常 ２ 核花粉形成ꎬ有气囊ꎻ
绒毡层已降解ꎬ还有部分残留物ꎻ中层及内壁细胞

膨大液泡化ꎬ开始大量降解ꎮ (２)小孢子囊腔形成

空囊ꎬ只见一些残留物(图 ４: Ｇ１ꎬ Ｇ２ꎬ ｓ１０)ꎮ
散粉初期和散粉后期:囊腔内挤满发育成熟

的二核花粉ꎬ绒毡层、中层及内壁完全消失ꎬ表皮

层开裂ꎬ开始散粉(图 ３: ｈ１ꎬ ｈ２ꎬ ｓ９)ꎬ后期完成散

粉ꎬ只见残留囊壁(图 ３: ｉꎬ ｓ９)ꎬ无正常花粉散出ꎬ
且同一小孢子叶球中发育情况不一致ꎮ (１)有部

分形态异常成熟花粉形成ꎬ气囊萎缩不饱满ꎻ绒毡

层ꎬ中层及内壁细胞消失ꎬ表皮不开裂ꎻ(２)小孢子

囊腔中无花粉形成ꎬ只有一些干瘪萎缩的残留物

(图 ４: Ｈ１ꎬ Ｈ２ꎬ ｓ１０)ꎮ
２.４ ‘松泰’ ｓ１０ 败育系与 ｓ９ 可育系小孢子叶球及

小孢子发育进程比较

结合小孢子叶球形态变化和小孢子石蜡切片

观察比较发现ꎬｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系在小孢子

母细胞减速分裂前并无明显差异ꎬ小孢子叶球生

长趋势也一致ꎻ四分体时期ꎬｓ１０ 小孢子细胞发育

异常ꎬ小孢子叶球形态发育也出现异常ꎬ二者异常

发育具有同步性ꎻ从四分体到单核小孢子发育阶

段ꎬｓ１０ 败育系与 ｓ９ 可育系差异最为显著ꎬｓ９ 小孢

子叶球在这一阶段快速增长ꎬ发育迅速ꎬ直至散

粉ꎬｓ１０ 小孢子叶球则增长缓慢ꎬ发育延迟ꎬ出现干

瘪萎缩现象ꎬ直至脱落ꎻ因此ꎬ推测四分体到单核

小孢子发育阶段是 ｓ１０ 小孢子败育发生的主要时

期ꎮ 二者具体发育进程比较见表 １ꎮ
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ＤＰ. 二核花粉ꎻ Ｅ. 表皮ꎻ Ｅｎ. 内皮层ꎻ Ｍｃ. 减数分裂细胞ꎻ ＭＬ. 中层ꎻ ＭＭＣ. 小孢子母细胞ꎻ ＭＭ. 单核小孢子ꎻ ＭＰ. 花粉母细

胞ꎻ Ｔ. 绒毡层ꎻ Ｔｄｓ. 四分体ꎮ 下同ꎮ
ＤＰ. Ｄｉｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎻ Ｅ. Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ Ｅｎ. Ｅｎｄｏｔｈｅｃｉｕｍꎻ Ｍｃ. Ｍｅｉｏｔｉｃ ｃｅｌｌꎻ ＭＬ. Ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒꎻ ＭＭＣ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ ＭＭ. Ｍｏｎｏｎｕ￣
ｃｌｅａｒ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅꎻ ＭＰ. Ｍａｔｕｒｅ ｐｏｌｌｅｎꎻ Ｔ. Ｔａｐｅｔｕｍꎻ Ｔｄｓ. Ｔｅｔｒａｄｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 ｓ９ 可育系小孢子叶横切观察
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｒｏｓｓ￣ｃｕｔｔｉｎｇ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

７８４４ 期 周洋等: 湿地松雄性不育和可育系小孢子叶球形态和细胞发育动态变化



图 ４　 ‘松泰’ ｓ１０ 败育系小孢子叶横切观察
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｒｏｓｓ￣ｃｕｔｔｉｎｇ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ ‘Ｓｏｎｇｔａｉ’ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ

３　 讨论

对湿地松‘松泰’小孢子叶球发育过程的研究

结果表明:从 １ 月中旬开始ꎬ小孢子叶球顶端开始

出现干瘪松散异常现象ꎬ该时期的一个小孢子叶

球从顶端到底部ꎬ小孢子发育时期不一致(顶端为

四分体、中部为减数分裂中、后时期、底部为减数

分裂间期)ꎬ并在四分体释放单核小孢子这一时期

出现异常ꎬ造成败育ꎮ 因此研究认为‘松泰’小孢

子叶球败育时期开始于四分体时期ꎬ这与 Ｋａｕｌ
(１９８８)的研究结果类似ꎬ Ｋａｕｌ (１９８８)对多种雄性

８８４ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 １　 ‘松泰’ ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系小孢子叶球及小孢子发育进程比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｉｎ ‘Ｓｏｎｇｔａｉ’ ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ ａｎｄ ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

采样日期
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｄａｔｅ

小孢子叶球发育性状
Ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ

ｓ９ 可育系
ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

ｓ１０ 败育系
ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ

小孢子发育阶段
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ

ｓ９ 可育系
ｓ９ ｆｅｒｔｉｌｅ ｌｉｎｅ

ｓ１０ 败育系
ｓ１０ ａｂｏｒｔｉｖｅ ｌｉｎｅ

１２ 月 １３ 日
１３ Ｄｅｃｅｍｂｅｒ

被鳞片包裹
Ｗｒａｐｐｅｄ ｉｎ ｓｃａｌｅｓ

被鳞片包裹
Ｗｒａｐｐｅｄ ｉｎ ｓｃａｌｅ

表皮和分生组织ꎬ有部分
造孢细胞形成
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄｍｅｒｉｓｔｅｍꎬ ｐａｒ￣
ｔｉａｌｌｙ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｉｎ ｔｈｅ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄ

表皮和分生组织ꎬ有部分
造孢细胞形成
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄｍｅｒｉｓｔｅｍꎬ ｐａｒ￣
ｔｉａｌｌｙ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｉｎ ｔｈｅ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ａｎｄ

１２ 月 １９ 日
１９ Ｄｅｃｅｍｂｅｒ

顶部开始露出鳞片
Ｓｃａｌｅｓ ｂｅｇｉｎ ｔｏ ｓｈｏｗ
ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ

被鳞片包裹
Ｗｒａｐｐｅｄ ｉｎ ｓｃａｌｅ

造孢细胞形成
Ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

造孢细胞形成
Ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

１２ 月 ２６ 日
２６ Ｄｅｃｅｍｂｅｒ

顶部开始露出鳞片
Ｓｃａｌｅｓ ｂｅｇｉｎ ｔｏ ｓｈｏｗ
ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ

顶部开始露出鳞片
Ｓｃａｌｅｓ ｂｅｇｉｎ ｔｏ ｓｈｏｗ
ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ

造孢细胞
Ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ

小孢子母细胞开始出现
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ ｂｅｇｉｎ
ｔｏ ａｐｐｅａｒ

次年 １ 月 ２ 日
２ Ｊａｎｕａｒｙ ｏｆ ｔｈｅ

ｎｅｘｔ ｙｅａｒ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

造孢细胞
Ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ

小孢子母细胞
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ

１ 月 ８ 日
８ Ｊａｎｕａｒｙ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

小孢子母细胞
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ

小孢子母细胞、减数分裂
和四分体
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎬ
ｍｅｉｏｓｉｓ ａｎｄ ｔｅｔｒａｄ

１ 月 １４ 日
１４ Ｊａｎｕａｒｙ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

小孢子母细胞
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ

四分体、单核小孢子
Ｔｅｔｒａｄꎬ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｍｉｃｒｏ￣
ｓｐｏｒｅ

１ 月 １９ 日
１９ Ｊａｎｕａｒｙ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

出现干瘪枯散
Ｂｅｃｏｍｅ ｄｒｙ ａｎｄ ｓｈｒｉｖｅｌｅｄ

小孢子母细胞
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ

四分体、异常单核小孢子
Ｔｅｔｒａｄꎬ ａｂｎｏｒｍａｌ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ

１ 月 ２３ 日
２３ Ｊａｎｕａｒｙ

小孢子叶慢慢露出鳞片
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｌｅａｖｅｓ ｓｌｏｗｌｙ
ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅｓ

出现干瘪枯散
Ｂｅｃｏｍｅ ｄｒｙ ａｎｄ ｓｈｒｉｖｅｌｅｄ

减数分裂
Ｍｅｉｏｓｉｓ

四分体、异常单核小孢子
Ｔｅｔｒａｄꎬ ａｂｎｏｒｍａｌ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ

１ 月 ２７ 日
２７ Ｊａｎｕａｒｙ

急速生长
Ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ

小孢子叶球缓慢生长
Ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｇｒｏｗｓ ｓｌｏｗｌｙ

四分体、单核花粉
Ｔｅｔｒａｄꎬ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎ

异常单核花粉、有空囊形成
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎬ
ｅｍｐｔｙ ｃａｐｓｕｌｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

２ 月 １ 日
１ Ｆｅｂｒｕａｒｙ

急速生长
Ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ

小孢子叶球缓慢生长
Ｍｉｃｒｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ ｇｒｏｗｓ ｓｌｏｗｌｙ

单核、二核花粉
Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎬ
ｄｉｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎ

异常单核花粉、有空囊形成
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎬ
ｅｍｐｔｙ ｃａｐｓｕｌｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

２ 月 ７ 日
７ Ｆｅｂｒｕａｒｙ

快速生长发育ꎬ开始散粉
Ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ
ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｂｅｇａｎ ｔｏ ｓｃａｔｔｅｒ

干瘪萎缩ꎬ开始脱落
Ｓｈｒｉｖｅｌ ａｎｄ ｓｈｒｉｎｋꎬ ｓｔａｒｔ ｔｏ
ｆａｌｌ ｏｆｆ

表皮开裂ꎬ开始散粉
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｉｓ ｃｒａｃｋｅｄꎬ ａｎｄ
ｐｏｌｌｅｎ ｂｅｇａｎ ｔｏ ｓｃａｔｔｅｒ

异常二核花粉ꎬ表皮不开裂
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｄｉｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎬ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｉｓ ｎｏｔ ｃｒａｃｋｅｄ

２ 月 １３ 日
１３ Ｆｅｂｒｕａｒｙ

散粉完成ꎬ并大量脱落
Ｐｏｌｌｅｎ ｉｓ ｓｃａｔｔｅｒｅｄꎬ ａｎｄ ａ
ｌａｒｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｈｅｄｄｉｎｇ

无花粉散出ꎬ大量脱落
Ｎｏ ｐｏｌｌｅｎ ｉｓ ｒｅｌｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ａ
ｌａｒｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｈｅｄｄｉｎｇ

散粉完成
Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｐｏｌｌｅｎ ｓｃａｔｔｅｒｉｎｇ

异常二核花粉ꎬ表皮不开裂
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｄｉｎｕｃｌｅａｒ ｐｏｌｌｅｎꎬ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｉｓ ｎｏｔ ｃｒａｃｋｅｄ

不育类型花粉败育时期进行统计发现ꎬ花粉败育

在造胞细胞至二核花粉各时期均有可能发生ꎬ其
中有 ７０％的材料败育时期发生在四分体以后ꎮ 而

在四分体后续的发育过程中ꎬ同一个小孢子叶球

中小孢子的发育分为两种趋势ꎬ一种是在小孢子

叶球中上部分ꎬ胼胝质不能释放单核小孢子ꎬ没有

单核小孢子的形成ꎬ直接降解萎缩ꎬ与绒毡层一起

形成絮状物ꎬ形成空囊ꎬ直至小孢子叶球脱落ꎬ囊
壁表皮不开裂ꎻ另外一种发育趋势则是在小孢子

叶球的中下部分ꎬ四分体在胼胝质解体后ꎬ可以释

９８４４ 期 周洋等: 湿地松雄性不育和可育系小孢子叶球形态和细胞发育动态变化



放出小孢子ꎬ形成异常单核小孢子继续发育ꎮ 这

种同一个小孢子叶球中存在两种不同的败育方

式ꎬ在杉木中也有发现(林金星等ꎬ２０１３)ꎮ 而吕洪

飞和余象煜(１９９９)在对杉木雄性不育细胞学研究

中发现同一个小孢子叶球中同时存在无小孢子囊

型、减数分裂 Ｉ 期前中层细胞增生型、减数分裂 Ｉ
期后中层细胞增生 ３ 种败育类型ꎬ该研究认为小

孢子囊壁的中层、内壁出现层积和降解延迟、表皮

不开裂的异常发育现象也会影响小孢子的后续发

育ꎬ造成败育发生ꎮ
绒毡层是构成花药壁的最内层组织结构ꎬ围

绕着小孢子分布ꎬ在物质代谢合成与分泌上都十

分活跃ꎬ含有丰富的营养物质ꎬ是物质输送的最后

中转站ꎬ对花粉的正常发育具有关键作用(范彦君

等ꎬ２０１６ꎻＴｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 本次研究结果显示ꎬ
‘松泰’小孢子叶球在四分体时期之前与可育系相

比并无异常ꎬ但在四分体时期ꎬ小孢子叶球开始出

现异常ꎬ其胼胝质溶解缓慢ꎬ绒毡层及中层细胞降

解延迟ꎻ可育系从四分体到单核小孢子发育阶段

的时间为 ５ ｄ 左右ꎬ而败育系持续发育长达 ２０ ｄ
左右ꎬ持续时间为可育系的 ４ 倍ꎮ 在此期间ꎬ败育

系的绒毡层与可育系相比发育缓慢ꎬ降解延迟ꎬ导
致其不能及时的分泌和转化小孢子发育所需能量

物质ꎬ造成败育发生ꎬ这与唐国强(２０１５)对湿地松

小孢子叶球败育研究结果一致ꎬ刘望舒等(２０１９)
在对杨树雄性不育小孢子败育过程的研究中也认

为绒毡层的延迟降解会导致小孢子发生败育ꎻ谭
智文等(２０１３)与李六林(２００７)分别对不同梨品

种有关小孢子败育过程的研究中也发现存在绒毡

层、中层细胞的异常发育现象ꎻ这种现象在小麦

(赵卜等ꎬ２０１５)、棉花(孔祥军ꎬ２０１７)等其他植物

有关雄性不育的细胞学观察中ꎬ也有发生ꎮ 同时ꎬ
败育系胼胝质降解缓慢ꎬ不释放或不能及时的释

放单核小孢子ꎬ直接影响到小孢子的正常发育ꎻ而
胼胝质合成于母细胞减数分裂时期ꎬ降解于四分

体释放小孢子时期ꎬ在这过程中它的合成、积累、
抑或降解ꎬ任何一个步骤出现异常ꎬ都可能会造成

败育的发生( Ｄｏｗｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
杨莉芳和刁现民ꎬ２０１３)ꎮ

４　 结论

小孢子发育过程的细胞学观察是了解湿地松

雄性败育途径、方式的重要研究手段ꎬ也是湿地松

雄性不育家系在杂交育种优势利用中的研究基

础ꎮ 本次研究以‘松泰’ ｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系

为材料ꎬ通过对其小孢子叶球形态和细胞发育动

态变化观察发现ꎬｓ１０ 败育系和 ｓ９ 可育系在小孢

子母细胞减速分裂前无明显差异ꎬ小孢子叶球生

长趋势也一致ꎻ但在四分体时期ꎬ‘松泰’小孢子细

胞组织发育异常ꎬ同时在小孢子叶球形态上也能

观察到干瘪枯散现象ꎬ表明其外部形态变化和细

胞异常发育具有同步性ꎻ此外ꎬ败育系从四分体到

单核小孢子阶段与可育系相比发育时间较长ꎬ且
在此期间败育系出现小孢子绒毡层细胞发育异

常、降解缓慢ꎬ小孢子囊壁组织排列紊乱、降解延

迟等现象ꎬ最后ꎬｓ１０ 形成异常二核花粉ꎬ且无花粉

散出ꎮ 因此推论 ｓ１０ 小孢子败育的原因主要为小

孢子囊壁细胞发育异常ꎬ其小孢子叶球形态异常ꎬ
相对应的其绒毡层在四分体时期发育异常ꎬ不能

适时地分泌胼胝质酶来降解围绕着四分体的胼胝

质壁ꎬ也不能适时地输送花粉形成所需能量物质ꎬ
同时囊壁细胞出现降解延迟和层积ꎮ 这一系列的

异常变化导致不能形成正常四分体ꎬ从而使花粉

败育ꎮ
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