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狗脊孢壁发育超微结构的研究
戴锡玲，曹建国，王全喜

( 上海师范大学 生命与环境科学学院，上海 200234 )

摘 要: 鳞毛蕨型孢子类型众多，初步研究表明形态相似的孢子类型其孢壁发育特征存在差异，因此有必要

对各代表类群的孢壁发育进行深入地研究。该文利用透射电镜对乌毛蕨科(Blechnaceae)狗脊(Woodwardia
japonica)孢壁结构和发育的超微结构进行研究。结果表明:(1)狗脊孢子囊的结构由外向内分别为孢子囊壁
细胞、两层绒毡层细胞和孢子母细胞;(2)狗脊孢子具乌毛蕨型(Blechnoid type)外壁，表面光滑，由两层构成，
裂缝区域具辐射状的槽;(3)周壁属于空心型(cavity type)，由四层构成，从内向外分别为 P1、P2、P3 和 P4 层，
前三层叠合在一起，层间有不同程度的空隙，P4 层与前三层之间具有明显而连续的空腔，并隆起形成片状褶
皱纹饰;(4)有小球体和小杆共同参与孢子周壁的形成，周壁部分或全部来源于孢子囊壁细胞。综上所述，狗
脊孢子与同属于鳞毛蕨型的贯众(Cyrtomium fortunei)和朝鲜介蕨(Dryoathyrium coreanum)孢壁的发育在周壁
结构、周壁各层的发育顺序、周壁来源和参与成壁的特征物质等方面存在差异。该研究有利于进一步理解蕨
类植物孢壁所蕴含的分类和演化上的科学意义和价值。
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Ultrastructure of the sporoderm
development in Woodwardia japonica

DAI Xi-Ling，CAO Jian-Guo，WANG Quan-Xi
( College of Life and Environment Sciences，Shanghai Normal University，Shanghai 200234，China )

Abstract: There are many subtypes of spore in Dryopteroid type． Preliminary studies show that the characteristics of
spore wall development vary even in the similar subtypes in the Dryopteris type． So，it is necessary to study the spore
wall development further of the representative species． The development of sporoderm of the fern Woodwardia japonica
were studied using transmission electron microscope (TEM) in this study． The results were as followed: The sporangium
was composed of sporangial wall cells，two layers of tapetal cells and spore mother cells from outer to the center． The
mature spores of W． japonica possess exospored of Blechnoid type with smooth surface． The exspore consisted of two lay-
ers and there were radial canals． And the perispore was of cavity type，which consists of 4 layers，i． e． the P1，P2，P3
and P4 from the inner side to the outer side． The inner three layers，i． e． the P1，P2，P3，lied closely and narrow gaps
were seen between the three layers． A broad cavity occurs between the P3 layer and P4 layer，which was the outmost lay-
er of the perispore． The perispore forms the plicate lamellate ornamination by local uplift． Spherules and rodlets were ob-
served to participate the perispore formation． All or part of the perispore were derived from the material of the jacket
cells of the sporangium． Although the spore type of W． japonica，Cyrtomium fortunei J． Sm． (Dryopteridaceae) and
Dryoathyrium coreanum (Christ) Tagawa (Athyriaceae) belonged to the Dryopteroid type，the perispore structure，devel-
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opment of the different layers of the perispore，derivation of the perispore and the characteristic materials that form the
perispore of W． japonica spores differed obviously from those of the ferns Cyrtomium fortunei and Dryoathyrium corea-
num． The present investigation was beneficial to understand the scientific significance of the spore wall development in
classification and phylogeny．
Key words: Woodwardia japonica; sporoderm development; ultrastructure

狗脊(Woodwardia japonica) 隶属于乌毛蕨科
(Blechnaceae)狗脊属(Woodwardia)。狗脊孢子豆
形，两侧对称，极面观椭圆形或近圆形，赤道面观为

超半圆形或椭圆形;孢子大小为 40 μm × 50 μm;单
裂缝，裂缝长度为孢子长轴的 2 /3 ～ 3 /4;外壁表面
光滑;由周壁形成孢子表面片状褶皱纹饰的轮廓，有

时表面具小而密的杆状附属物(张玉龙等，1976;黄
增泉，1981;Tryon et al．，1991;王全喜等，2010)。根
据孢子对称性、壁层结构和表面纹饰等特征，狗脊属
孢子被归为鳞毛蕨型(Dryopteroid-type)。鳞毛蕨型
孢子具单裂缝，外壁光滑，由周壁形成孢子表面皱纹

状、脊状、瘤块状、刺状、片状、鸡冠状和耳状等纹饰;
周壁两层，内层紧贴外壁，外层向外隆起形成褶皱，

在内外层之间具空隙。狗脊孢子属于具片状纹饰的
鳞毛蕨型孢子，与狗脊孢子属于同一类型的还有蹄

盖蕨科(Athyriaceae)安蕨属(Anisocampium)、拟鳞
毛蕨属(Kuniwatsukia)、脆叶轴果蕨(Ｒhachidosorus
blotianus)和短肠蕨属(Allantodia)的部分种、金星蕨
科(Thelypteridaceae)针毛蕨属(Macrothelypteris)、球
子蕨科(Onocleaceae)荚果蕨属(Matteuccia)、岩蕨科
(Woodsiaceae)膀胱蕨属(Protowoodsia)以及岩蕨属
(Woodsia)的部分种(王全喜等，2010)。鳞毛蕨型
孢子种类较多，其中，具耳状纹饰的贯众(Cyrtomium
fortunei)(戴锡玲等，2010)和具脊状纹饰的朝鲜介
蕨(Dryoathyrium coreanum) (王全喜等，2008)的孢
子壁发育过程已有研究，而其他类型孢子纹饰的形

成过程还不清楚。
本文利用透射电镜技术对我国产具片状纹饰鳞

毛蕨型孢子的狗脊孢壁发育和纹饰的形成过程进行

研究，为蕨类植物的系统学和孢粉学研究提供科学

依据。

1 材料与方法

1． 1 材料采集与固定
材料采自浙江西天目山，选择生长良好的植株

上不同发育时期的材料迅速固定，材料采集和固定

同戴锡玲等(2009)的方法。

1． 2 处理和观察
用于透射电镜观察的材料处理同戴锡玲等

(2009)的方法。对其孢壁各发育阶段用 H-600 型
透射电子显微镜观察照相。文中的数据均为测量
10 个典型材料后计算的平均值。

2 结果与分析

2． 1 狗脊孢子外壁的形成
狗脊孢子囊的结构与大多薄囊蕨类植物一样，

由外向内分别为孢子囊壁细胞、两层绒毡层细胞和
孢子母细胞。孢子母细胞排列紧密，细胞核圆形且
大;绒毡层细胞为长方形，其核明显，为长椭圆形

(图版Ⅰ:1)。孢子母细胞经过减数分裂形成四分
孢子，内层绒毡层侵入囊腔形成绒毡层原质团，包围

在孢子四分体周围，四分孢子横切面为半圆形，细胞

核占孢子的绝大部分，在近极面初始裂缝位置上孢

子细胞质开始收缩(图版Ⅰ:2)。随着收缩，孢子细
胞质完全退出四分体痕褶，最初的四分体痕褶纤细

弯曲，内层绒毡层完全侵入囊腔，外层绒毡层开始退

化变窄，在近极面四分孢子之间出现不均匀分布的

表面膜(图版Ⅰ:3)。此时由一层连续的片状体包
围在四分孢子周围，此层即为孢子外壁内层，四分孢

子之间的表面膜由纤维颗粒状物质构成(图版Ⅰ:
4)。除四分体痕褶顶端部分外，无定型孢粉素添加
到外壁内层表面，近极面孢粉素颗粒细小且较均匀

地添加，远极面孢粉素颗粒较大，不均匀地添加，此

时，孢子由半圆形收缩为不规则形，表面粗糙，外层

绒毡层进一步降解(图版Ⅰ:5，6)。在致密孢粉素
的沉淀下，除四分体痕褶顶端区域外，孢子外壁外层

逐渐增厚，近极面厚于远极面，孢子表面依然粗糙，

孢子囊腔中的绒毡层细胞核仍清晰可见(图版Ⅰ:
7，8)。随着绒毡层细胞的降解，孢子囊壁细胞质变
得浓厚，细胞中充满染色深的球形颗粒，颗粒直径为

0． 3 ～ 0． 4 μm，这些颗粒在囊腔内壁和孢子表面也
有分布(图版Ⅰ:9)。深色颗粒快速地添加到粗糙
的孢子外壁表面并聚集，使孢子表面呈现瘤状、疣状
或颗粒状突起;由于添加速度较快，使孢子外壁内偶
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尔会出现空腔，且在外壁外层的外侧清晰可见未完

全均匀分布的孢粉素团块的痕迹(图版Ⅱ:1)。经
过后期的颗粒状物快速添加，孢子四分体痕褶的顶

端部分最终被成壁物质所覆盖，单裂缝形成(图版

Ⅱ:2)。
在颗粒状物快速添加后，成壁物质经历沉积凝

聚，使孢子表面由瘤状、疣状或颗粒状变得平坦，且
横切面的孢粉素均匀分布，此时孢子外壁发育成熟。
成熟孢子外壁表面光滑，由两层构成，即薄的片状内

层和厚的孢粉素外层，近极面比远极面稍厚;裂缝区

域具辐射状的槽;外壁内侧的深色部分由孢粉素的

早期沉淀形成，外侧浅色部分为中后期的孢粉素沉

积形成的(图版Ⅱ:3)。
2． 2 狗脊孢子周壁的形成
狗脊孢子周壁形成的早期阶段，在成熟孢子外

壁上方出现短鳞，在短鳞表面积累了颗粒状物质

(图版Ⅱ:4)。在短鳞沉积后，大量无定形的周壁物
质团块不均匀地添加到孢子表面，使孢子表面出现

疏松或紧实、高耸或平坦、厚薄不一的外貌，在孢子
表面有时出现由球形颗粒围成的直径约 0． 5 μm 的
空心球体，似小杆前体(图版Ⅱ:5，6)。短鳞无规则
地紧密沉积于孢子表面，形成孢子周壁第一层(P1)
的底部，其上由致密的染色深的团块覆盖，形成孢子

周壁第一层(P1)的大部分，即顶部(图版Ⅱ:7)。在
孢子周壁第一层(P1)形成的同时，孢子周壁的最外
层，即第四层(P4)也随之形成，它是由 P1 层外侧高
耸隆起的周壁物质凝缩而成的，在 P1 层表面偶尔可
见空心的小杆，构成小杆的球形颗粒的轮廓由于发

生凝缩而消失(图版Ⅱ:8)。在孢子囊腔边缘近囊
壁细胞内切向壁附近有大量小杆和部分小球体。小
杆与孢子周壁 P1 层表面的相似，小杆和短鳞相互之
间融合在一起，其间还夹杂着构成 P1 层顶部的深色
球体。小球体多分散分布，直径约 2 μm，其内有直
径约 1． 2 μm 的空腔，空腔内有类似于短鳞的多层
同心膜结构，其表面和空腔中央有成壁物质沉积

(图版Ⅱ:9，10)。周壁 P1 层和 P4 层形成后，孢子
表面的片状褶皱纹饰的轮廓已经形成，由于孢子收

缩导致 P1 层和 P4 层之间存在较大的空腔，在 P4 层
内侧下方有少量成壁物质分布(图版Ⅲ:1)。随后，
P1 层的底部短鳞由无规则排列变为垂直于孢子表
面的纵向规则排列，顶部也由均质变为粗细和染色

不一的柱状结构纵向排列，在 P1 层和 P4 层之间的
空腔中有染色不一的团块添加到 P1 层表面(图版

Ⅲ:2)，此时，在囊壁细胞内切向壁附近和孢子 P4
层表面也有这些团块或球体成层分布(图版Ⅲ:3)，
孢子囊内切向壁降解退化为疏松的片层状，有利于

成壁物质由囊壁细胞向囊腔运输(图版Ⅲ:4)，囊壁
细胞中的成壁物质(如深色球体和无定型物质)可

以聚集成层，该层再以螺旋状的方式卷曲成球状，直

径约 3 μm，层间和球体中央有空腔，该球体可穿过
降解后的囊壁细胞内切向壁进入囊腔(图版Ⅲ:5)。
团块不均匀地添加到 P1 层表面，最终完全覆盖 P1
层，形成 P2 层，P1 层和 P2 层之间存在空隙，在 P4
层表面具杆状突起(图版Ⅲ:6)。在 P2 层表面继续
断续地、疏松地添加与 P2 层相同的物质，形成 P3 层
(图版Ⅲ:7)。至此，孢子周壁最终形成。
成熟孢子周壁较厚，与外壁结合不紧密，两者易

脱离。周壁包括如下四层:P1 层较致密，表面较平
坦，与孢子外壁结合较紧密，少有空隙;P2 层表面凸
凹不平，与 P1 层之间略有空隙;P3 层表面平坦，但
不连续，与 P2 层之间空隙较大;P4 层致密而连续，
与 P3 层之间存在宽而明显的空腔，由该层形成孢子
片状褶皱纹饰的轮廓。孢子细胞质中具大量大小不
一的深色球形储藏物(图版Ⅲ:8，9)。

3 讨论与结论

狗脊孢子外壁由 2 层构成，表面光滑，属于典型
的乌毛蕨型(Blechnoid type)外壁，与前人的研究结
果一致(Tryon et al．，1991;王全喜等，2010)。狗脊
孢子周壁属于空心型(Cavity type)，由四层构成，由
内到外分别为 P1、P2、P3 和 P4 层，前三层叠合在一
起，覆盖在外壁表面，但层间都有不同程度的空隙，

P4 层与前三层之间的空隙最大，并隆起形成片状褶
皱纹饰，Tryon et al． (1991)认为其孢子周壁两层，内
层紧贴外壁，外层向外隆起形成褶皱，在两层间具空

隙。通过比较可知，Tryon et al． (1991)认为的周壁
内层其实是由彼此分离的三层构成的，而非一层。
具空心型周壁的孢子通常是单裂缝的，外壁通常是

乌毛蕨型，孢子的主要轮廓和最大的部分通常由精

细的周壁形成，周壁覆盖在相对平整但较薄的外壁

上，周壁外层形成隆起，周壁的层数和层的厚度存在

差别，周壁可能包括一个复杂的带辐射状小柱的层。
狗脊周壁 P1 层的底部即为辐射状的小柱层，这种柱
状结构与许多被子植物花粉壁中的小柱(梁静南

等，2009; 席湘媛，2001; 徐凤霞，2002;徐凤霞等，
2003)类似，但花粉中的小柱是由在发育和结构中明
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图版 Ⅰ 狗脊孢壁发育的超微结构 1． 孢子母细胞时期，示孢子囊结构; 2． 减数分裂后的四分孢子，箭头示早期四分体痕褶形成
位置; 3． 四分孢子，箭头示纤细狭长的四分体痕褶; 4． 四分孢子; 5． 孢子外壁外层形成时期; 6-7． 孢子外壁外层形成时期，箭头示顶端未
添加孢粉素的四分体痕褶; 8． 孢子外壁外层形成时期; 9． 孢子外壁外层形成时期，箭头示孢子囊壁细胞内、孢子囊腔和孢子表面的球体。
SW． 孢子囊壁; OT． 外层绒毡层; IT． 内层绒毡层; SMC． 孢子母细胞; PL． 周原质团绒毡层; N． 细胞核; SC． 表面膜; Cy． 细胞质; F．
片状体。
PlateⅠ Ultrastructure of the sporoderm development in Woodwardia japonica 1． Spore mother cell stage，showing the sporangium struc-
ture; 2． Early stage of the tetraspore，arrows show the laesural fold; 3． Tetraspore，arrows show the line-shaped tetraspore laesural fold; 4． Tetraspore; 5．
Formation of the outer layer of the exospore; 6-7． Formation of the outer exospore，arrows show the laesural fold，without deposition of sporopollenin on the
upper part of the laesural fold; 8． Formation of the out layer of the exospore; 9． Formation of the out layer of the exospore，arrows show the spherules in
the sporangium wall cells，in the cavity of the sporangium and on the surface of the spore． SW． Sporangium wall; OT． Outer tapetum; IT． Inner tape-
tum; SMC． Spore mother cell; PL． Plasmodium; N． Nucleus; SC． Surface coat; Cy． Cytoplasm; F． Sheet．

显不同于孢子周壁的外壁形成的，也许两者在机械

支持或贮藏方面具有共同的功能。
属于鳞毛蕨型孢子的植物种类较多(王全喜

等，2010)，将其中具片状纹饰的狗脊孢子与具耳状

纹饰的贯众孢子壁(戴锡玲等，2010)和具脊状纹饰
的朝鲜介蕨孢子壁(王全喜等，2008)的发育进行比
较发现，它们的孢子外壁结构相似，都为乌毛蕨型，

均由周壁最外层隆起形成褶皱纹饰，周壁都属于空
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图版 Ⅱ 狗脊孢壁发育的超微结构 1． 孢子外壁外层形成时期，箭头示外壁中的空腔; 2． 孢子外壁外层形成时期; 3． 成熟孢子外
壁，箭示槽; 4． 孢子周壁 P1 层形成时期，箭示颗粒状物; 5． 孢子周壁 P1 层形成时期; 6． 孢子周壁 P1 层形成时期，箭示小杆前体; 7． 孢子
周壁 P1 层形成时期; 8． 孢子周壁 P1 和 P4 层形成时期; 9． 孢子囊腔中的小杆; 10． 孢子囊腔中的小球体。As． 裂缝; IE． 外壁内层; OE．
外壁外层; E． 外壁; S． 鳞片; SW． 孢子囊壁; Ｒ． 小杆; Sp． 小球体; P1． 周壁第一层; P4． 周壁第四层。
PlateⅡ Ultrastructure of the sporoderm development in W． japonica 1． Formation of the outer layer of the exospore，arrow shows the lu-
men in the exospore; 2． Formation of the outer layer of the exospore; 3． Exospore of the matured spore，arrow shows the canals; 4． Formation of P1 layer
of the perispore，arrow shows the granular materials; 5． Formation of P1 layer of the perispore; 6． Formation of P1 layer of the perispore，arrow shows the
precursor of the rodlet; 7． Formation of P1 layer of the perispore; 8． Formation of P1 and P4 layers of the perispore; 9． Ｒodlet in the sporangium cavity;
10． Spherulles in the sporangium cavity． As． Apertural slit; IE． Inner exospore; OE． Outer exospore; E． Exospore; S． Scale; SW． Sporangial wall;
Ｒ． Ｒodlet; Sp． Spherulle; P1． The first layer of perispore; P4． The fourth layer of perispore．

心型;但它们的孢壁发育方式存在如下显著不同:①
周壁结构:贯众和朝鲜介蕨的孢子周壁由周壁内层

和周壁外层构成，其中内层薄，外层隆起形成耳状和

脊状褶皱纹饰，两层间只在褶皱下方存在空腔，褶皱

之间的两层是相连的;而狗脊孢子周壁由 4 层构成，

由最外的 P4 层隆起形成片状褶皱纹饰，P4 层与其
他 3 层之间存在连续的明显空腔;②周壁发育顺序:
贯众和朝鲜介蕨孢子是先形成周壁内层，再形成周

壁外层，即由内而外发育;而狗脊孢子是 P1 和 P4 层
先形成，再是 P2 层，最后是 P3 层形成，即先两边后
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图版 Ⅲ 狗脊孢壁发育的超微结构 1-4． 孢子周壁 P2 层形成时期，箭头示 P1 层底部的短鳞和顶部的柱状结构; 5． 孢子囊壁细胞
中的螺旋状球体; 6． 孢子周壁 P2 层形成时期，箭头示槽; 7． 孢子周壁 P2 和 P3 层形成时期，箭头示片状褶皱; 8-9． 成熟孢子周壁。SW．
孢子囊壁; E． 外壁; P1． 周壁第一层; P2． 周壁第二层; P3． 周壁第三层; P4． 周壁第四层。
PlateⅢ Ultrastructure of the sporoderm development in W． japonica 1-4． Formation of P2 layer of the perispore，arrows show the short
scales in the base and rodlets on the top of the P1 layer; 5． Spiral spherule is seen in the sporangial wall cell; 6． Formation of P2 layer of the perispore，
arrow shows the canals; 7． Formation of P2 and P3 layers of the perispore，arrow shows the lamellate fold; 8-9． Perispore of the matured spores． SW．
Sporangial wall; E． Exospore; P1． The first layer of the perispore; P2． The second layer of the perispore; P3． The third layer of the perispore; P4． The
fourth layer of the perispore．

中央的发育顺序;③周壁来源:朝鲜介蕨和贯众的孢
子周壁来自于绒毡层残余物，狗脊孢子外壁形成时

孢子囊壁细胞已有参与其形成的迹象，因此，其周壁

部分或全部来源于囊壁细胞;④参与成壁的特征结
构:小球(Glubule)参与了贯众孢子壁的形成，而小

球体(Spherulle)和小杆(Ｒodlet)共同参与了狗脊孢
子壁的形成。
综上所述，形态相似的孢子其发育特征可能存

在差异。因此，在进行孢子形态观察的基础上有必
要对各代表类群的孢壁发育进行深入地研究，这样
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有利于更深刻地理解蕨类植物孢壁所蕴含的科学意

义和价值。
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