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笔竹大小孢子发生及雌雄配子体发育研究
赵婉琪１ꎬ２ꎬ 国春策１ꎬ２ꎬ 王　 燕１ꎬ 肖　 姣１ꎬ２ꎬ 吴正春１ꎬ２ꎬ 刘海文１ꎬ２ꎬ 杨光耀１ꎬ２ꎬ 于　 芬１ꎬ２∗

( １. 江西农业大学 林学院ꎬ 南昌 ３３００４５ꎻ ２. 江西省竹子种质资源与利用重点实验室ꎬ 南昌 ３３００４５ )

摘　 要: 为探讨笔竹(Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ｖｉｒｉｄｕｌａ)结实率低的原因ꎬ该文通过采用石蜡切片的方法结合显微技术对笔

竹大小孢子发生及雌雄配子体的发育过程进行研究ꎮ 结果表明:(１)笔竹的雄蕊多为 ３ 枚ꎬ极少有 ６ 枚ꎬ每枚

花药具有 ４ 个花粉囊ꎮ (２)花药壁发育为基本型ꎬ由 ４ 层细胞构成ꎬ由外向内依次为表皮细胞、药室内壁细胞、
中层细胞和绒毡层细胞ꎬ绒毡层发育为腺质型ꎮ (３)小孢子母细胞减数分裂中的胞质分裂为连续型ꎬ四分体为

左右对称型ꎮ (４)成熟花粉粒为 ２￣细胞型和 ３￣细胞型ꎬ出现畸形或空腔花粉粒ꎬ败育多发生在花粉单核期ꎮ
(５)笔竹的子房 １ 室ꎬ胚珠倒生ꎬ珠被 ２ 层ꎬ厚珠心ꎮ (６)胚囊为蓼型ꎬ成熟胚囊由卵器、极核和 ３ 个反足细胞构

成ꎮ 从大小孢子发生及雌雄配子体发育的整个过程看ꎬ雌蕊结构完整ꎬ胚囊发育正常ꎬ而花粉败育可能是导致

结实率低的主要原因之一ꎮ 该研究阐明了笔竹大小孢子发生及雌雄配子体发育过程ꎬ初步揭示了该物种低结

实率的原因ꎬ为笔竹杂交育种研究提供了基础资料ꎮ
关键词: 笔竹ꎬ 大孢子发生ꎬ 小孢子发生ꎬ 雌配子体ꎬ 雄配子体
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　 　 竹子是禾本科多年生植物ꎬ开花是其生活史中

的重要阶段ꎬ大多数竹种需要经过几十年甚至上百

年的营养生长才开花( Ｊａｎｚｅｎꎬ１９７６)ꎮ 竹子开花不

可预测ꎬ结实现象罕见ꎬ而且很多竹种开花后立即

死亡ꎬ结实率极低或几乎不结实(武剑等ꎬ２００５)ꎬ这
些生理特性不仅对竹林生产经营、生态功能产生极

大危害ꎬ同时也给竹类植物胚胎发育研究造成严重

困难ꎮ 关于竹类植物胚胎学的报道始见于 １９０２ 年

Ｓｔａｐｆ 初步阐述了象鼻竹(Ｍｅｌｏｃａｎｎａ ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅｓ)的
果实形态及解剖结构ꎮ 随着科技日新月异的发展ꎬ
到 １９８４ 年ꎬ对毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)胚胎学特征

的首次报道ꎬ为国内竹类植物胚胎学研究开辟了新

方向(乔士义和廖光庐ꎬ１９８４)ꎮ 近年来已有寒竹

(Ｃｈｉｍｏｎｏｂａｍｂｕｓａ ｍａｒｍｏｒｅａ)、巨龙竹(Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ
ｓｉｎｉｃｕｓ)、雷竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｖｉｏｌａｓｃｅｎｓ ‘Ｐｒｅｖｅｒｎａｌｉｓ’)、
鹅毛竹(Ｓｈｉｂａｔａｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、‘霞早’绿竹(Ｂａｍｂｕｓａ
ｏｌｄｈａｍｉ ‘ Ｘｉａ Ｚａｏ ’ ＺＳＸ )、 元 江 箭 竹 ( Ｆａｒｇｅｓｉａ
ｙｕａｎｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ)等 ２０ 余种竹种生殖生物学研究相继

报道(胡成华等ꎬ１９９４ꎻ王曙光等ꎬ２００６ꎻ黄坚钦等ꎬ
２０１０ꎻ林树燕和丁雨龙ꎬ２０１２ꎻ林树燕等ꎬ２０１９ꎻ黄玲

等ꎬ２０２０)ꎮ 多数研究结果表明ꎬ许多竹类植物的雄

蕊、雌蕊在发育过程中都会出现异常导致败育ꎬ如
雷竹受小孢子母细胞粘连导致减数分裂受阻ꎬ结实

率仅为 ２％ ~ ５％(黄坚钦等ꎬ１９９９)ꎻ刘静(２００８)报

道月月竹(Ｃｈｉｍｏｎｏｂａｍｂｕｓａ ｓｉｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ)由于小孢

子收缩过度造成结实率仅为 １.３９％ꎻ李洁(２０１３)对
孝顺竹(Ｂａｍｂｕｓａ ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ)的研究结果表明ꎬ其子

房、胚珠在发育早期均发生败育且雌蕊结构异常ꎬ
导致低结实率ꎮ 此外ꎬ绵竹( Ｌｉｎｇｎａｎｉａ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ)
受绒 毡 层 过 度 发 育 影 响 造 成 花 粉 空 腔ꎬ 爬 竹

(Ａｍｐｅｌｏｃａｌａｍｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ)和鹅毛竹等竹种也存在相

关现象(王雨珺等ꎬ２０１７ꎻ庞延军等ꎬ１９９４ꎻ林树燕ꎬ
２００９)ꎮ

笔竹(Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ｖｉｒｉｄｕｌａ)为禾本科竹亚科矢

竹属(Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ)竹种(耿伯介和王正平ꎬ１９９６)ꎬ
地下茎复轴混生ꎬ秆型通直ꎬ高约 ５ ｍꎬ枝叶层次分

明ꎬ叶宽且细长ꎬ色泽鲜嫩ꎮ 该种自 １９９３ 年由浙

江移栽至江西农业大学竹类植物种质园ꎮ ２０１８
年ꎬ自然条件下笔竹出现连年开花现象ꎬ且花后结

实极少ꎬ据统计结实率仅为 ０.１２％ꎬ其结实率低的

原因尚不明确ꎮ 本文以笔竹为研究对象ꎬ从解剖

学角度观察其大小孢子发生及雌雄配子体的发育

过程ꎬ探究其结实率低的原因ꎬ以期为竹类植物杂

交育种及竹类植物生殖生物学研究提供基础

资料ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验样地概况

试验地位于江西农业大学竹类植物种质园内

的笔竹林ꎬ地处江西省中部偏北位置ꎬ１１５°４９′１１″—
１１５°４９′２３″ Ｅ、２８°４６′００″—２８°４６′３０″ Ｎꎬ海拔为 ４９.５
ｍꎬ属中亚热带湿润季风气候ꎬ年均气温为 １７ ~ １７.７
℃ꎬ极端最高气温为 ４０.９ ℃ꎬ极端最低气温为－１５.２
℃ꎬ年日照时数为 １ ７７２ ~ １ ８４５ ｈꎬ年平均降水量为

１ ５６７.７ ~ １ ６５４.７ ｍｍꎮ 地形平坦ꎬ土壤类型为黏重

红壤ꎬ微酸性ꎮ 竹林样地面积约 １２２ ｍ２ꎬ共计 ５２３ 株

笔竹ꎮ
１.２ 试验材料

取不同发育时期的笔竹小穗和小花ꎬ快速投

入卡诺固定液内并真空抽气ꎬ２ ｄ 后置换至 ７０％乙

醇中并保存于 ４ ℃冰箱内ꎮ
１.３ 石蜡制片

(１)材料预染:制片前将固定好的材料取出ꎬ
采用 Ｅｈｒｌｉｃｈ􀆳ｓ 苏木精染色液将材料整染 ２４ ~ ４８ ｈꎮ
(２)脱水与透明:系列梯度乙醇脱水ꎬ每级 １５ ｍｉｎꎻ
二甲苯对材料进行透明ꎬ每次 ２０ ｍｉｎꎮ (３)渗蜡和

包埋:将石蜡切碎置于存有 １００％二甲苯的烧杯

中ꎬ置于 ３８ ℃烘箱内过夜ꎮ 次日将烘箱温度调高

至 ６０ ℃ꎬ逐级将材料置换至 １００％石蜡中ꎬ每次 ２
ｈꎮ (４)包埋ꎮ (５)材料切片:Ｌｅｉｃａ ＲＭ ２２３５ 旋转

切片机切片ꎬ厚度为 ７ ~ ８ μｍꎮ (６)展片和烘片ꎮ
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(７)中性树胶进行封片ꎮ (８)观察和拍照:将切片

置于 Ｚｅｉｓｓ ＡＸ１０ 生物显微镜下进行观察、拍照ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 笔竹小孢子的发生和雄配子体的发育

２.１.１ 小孢子发生 　 笔竹大多数小花具有 ３ 枚雄

蕊ꎬ极少数为 ６ 枚ꎮ 约 １ ｍｍ 长度的幼嫩笔竹花药

的横切面上显示ꎬ此阶段笔竹花药还未进行分化ꎬ
花药细胞结构较为简单ꎬ最外层为表皮细胞ꎬ内层

则是一团分生组织细胞(图版 Ｉ:Ａ)ꎻ之后ꎬ位于笔

竹花药横切面的 ４ 个角隅处的细胞分裂活动变得

活跃ꎬ花药形态向四个棱角突出ꎬ并在表皮下分化

出体积大且核仁明显的孢原细胞后进入造孢细胞

时期ꎬ孢原细胞平周分裂成初生壁细胞和初生造

孢细胞(图版 Ｉ:ＢꎬＣꎬＤ)ꎻ当幼嫩的笔竹花药的长

度发育至约 ２ ｍｍ 时ꎬ小孢子母细胞分化完成ꎬ其
具有显著区别于周围其他细胞的特点为体积大、
液泡不明显、核大且颜色深ꎻ小孢子母细胞时期ꎬ
花药壁细胞层完全分化ꎬ由 ４ 层细胞组成ꎬ由外向

内依次为表皮细胞－药室内壁细胞－中层细胞－绒
毡层细胞(图版 Ｉ:ＥꎬＦ)ꎻ笔竹的花药为 ３ ~ ４ ｍｍ
时ꎬ小孢子母细胞逐渐变成近椭圆形ꎬ此时开始进

入第 １ 次减数分裂ꎮ 第 １ 次减数分裂开始到二分

体形成ꎬ经过前期 Ⅰ至末期Ⅰꎬ期间胞质颜色变淡

(图版 Ｉ:ＧꎬＨꎬＩꎬＪꎬＫꎬＬ)ꎮ 第 １ 次减数分裂多为纵

向分裂ꎬ同源染色体相互分离ꎬ移至细胞两端ꎬ减
数分裂末期Ⅰꎬ产生细胞板将小孢子母细胞分隔

为两个子细胞ꎬ此时为二分体时期(图版Ⅱ:Ａ)ꎮ
当笔竹花药长度通常为 ５ ｍｍ 左右时ꎬ开始进行第

２ 次减数分裂(图版Ⅱ:ＢꎬＣ)ꎬ分裂结束形成了 ４
个左右对称的小孢子ꎬ并在各自周围沉积形成胼

胝质壁ꎬ被相互分隔开(图版Ⅱ:ＤꎬＥ)ꎮ 随着胼胝

质壁的降解ꎬ小孢子被释放出来ꎬ形成各自独立的

个体ꎮ
２.１.２ 雄配子体发育 　 雄配子体发育初期ꎬ刚被释

放出的小孢子细胞核居中ꎬ为中央期(图版Ⅱ:Ｆꎬ
Ｇ)ꎻ之后经过进一步发育ꎬ小孢子的中央大液泡逐

渐形成ꎬ细胞核被挤至细胞边缘ꎬ此阶段为单核靠

边期ꎬ这一时期笔竹的花药长度通常为 ６ ｍｍꎮ 随

着小孢子的发育ꎬ绒毡层细胞开始逐渐自我解体ꎬ
其原生质体始终都保持在同一位置ꎬ绒毡层细胞

发育类型为腺质型ꎬ通过分泌和自溶为小孢子的

发育供给营养物质(图版Ⅱ:Ｈ)ꎮ 之后ꎬ笔竹的小

孢子开始有丝分裂ꎬ形成 ２ 个大小不等的细胞:贴
近细胞壁一侧的体积较小且呈凸透镜状的细胞为

生殖细胞ꎬ位于中央的体积较大的为营养细胞ꎬ彼
此之间被细胞壁隔开ꎬ形成 ２￣细胞花粉ꎬ此阶段笔

竹花药长度通常为 ６ ~ ７ ｍｍ(图版Ⅱ:Ｉ)ꎮ 此后生

殖细胞逐渐从边缘移向中央ꎬ并进行第 ２ 次有丝

分裂ꎬ形成两个精细胞ꎬ形成 ３￣细胞花粉(图版Ⅱ:
Ｊ)ꎻ随着花粉的发育ꎬ绒毡层在此期间逐步降解并

被吸收ꎬ并为成熟花粉发育提供营养物质ꎮ 花粉

发育过程中存在不同程度的败育ꎬ部分花粉粒发

生严重皱缩(图版Ⅱ:Ｋ)ꎮ 此外ꎬ存在空腔花粉ꎬ
形状较扁ꎬ部分花粉腔内无内含物(图版Ⅱ:Ｌ)ꎮ
２.２ 笔竹大孢子的发生和雌配子体的发育

２.２.１ 大孢子发生 　 笔竹的子房呈椭圆形ꎬ上端由

花柱连接 ３ 叉羽毛状柱头ꎬ外壁光滑ꎬ子房 １ 室ꎬ
倒生胚珠ꎬ珠被 ２ 层ꎬ厚珠心ꎮ 发育初期ꎬ在珠心

表皮下形成一个细胞ꎬ其形态显著区别于其他细

胞ꎬ细胞体积大ꎬ细胞核较大且居中ꎬ细胞质浓厚ꎬ
即孢原细胞ꎻ大孢子母细胞由孢原细胞直接发育ꎬ
其细胞核增大(图版Ⅲ:Ａ)ꎻ之后ꎬ大孢子母细胞

开始进入减数分裂阶段(图版Ⅲ:Ｂ)ꎻ经过第 １ 次

减数分裂ꎬ大孢子母细胞的染色体一分为二ꎬ形成

二分体(图版Ⅲ:Ｃ)ꎻ第 ２ 次减数分裂时二分体的

两个细胞各自分裂在沿着珠孔下方的珠心形成四

分体(图版Ⅲ:Ｄ)ꎮ
２.２.２ 雌配子体发育 　 笔竹的成熟胚囊为蓼型ꎮ
功能大孢子的发育是雌配子体形成的起源ꎬ随着

功能大孢子发育ꎬ大孢子的细胞核开始进行一次

有丝分裂ꎬ分裂出的 ２ 个细胞分别向细胞两端移

动ꎬ形成 ２ 核胚囊(图版Ⅲ:Ｅ)ꎻ第 ２、第 ３ 次有丝

分裂过程中ꎬ接连发育出 ４ 核胚囊和 ８ 核胚囊ꎻ珠
孔端和合点端各有 １ 个细胞核向胚囊中央游移ꎬ
组成极核ꎬ靠近合点端的 ３ 个细胞组成反足细胞

(图版Ⅲ:Ｆ)ꎻ位于珠孔端的 ３ 个细胞核呈“品”
形ꎬ包括 １ 个卵细胞和 ２ 个助细胞共同组成卵器ꎻ
反足细胞、中央细胞核和卵器共同组成成熟胚囊ꎬ
即表明雌配子体形成ꎮ

３　 讨论与结论

有性生殖过程正常进行对其生命延续和种群

拓展具有关键影响ꎬ 被子植物大小孢子发育及雌雄
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Ａ. 未进行分化的花药ꎻ Ｂ－Ｄ. 造孢细胞ꎻ Ｅ－Ｆ. 小孢子母细胞ꎻ Ｇ－Ｈ. 小孢子母细胞减数分裂前期 Ｉꎻ Ｉ－Ｊ. 小孢子母细胞减数分
裂中期 Ｉꎻ Ｋ－Ｌ. 小孢子母细胞减数分裂后期 Ｉꎮ
Ａ. Ｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ａｎｔｈｅｒꎻ Ｂ－Ｄ. Ｓｐｏｒｏｇｅｎｏｕｓ ｃｅｌｌꎻ Ｅ－Ｆ. Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｇ－Ｈ. Ｐｒｏｐｈａｓｅ Ｉ ｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓꎻ
Ｉ－Ｊ. Ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ｉ ｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓꎻ Ｋ－Ｌ. Ａｎａｐｈａｓｅ Ｉ ｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ.

图版 Ｉ　 笔竹小孢子及雄配子体发育
Ｐｌａｔｅ Ｉ　 Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ｖｉｒｉｄｕｌａ

配子体发育过程中任一阶段发生异常都可能导致

败育ꎬ从而影响授粉受精(邵晓雪ꎬ２０１６)ꎮ 柳正葳

等(２００６)对石蒜 (Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ)进行研究发现ꎬ小
孢子减数分裂异常和绒毡层细胞延迟退化导致石

蒜花粉败育ꎻ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)发育过程中大小孢

子第一次有丝分裂异常造成胚囊退化和花粉败育

(朱晓红等ꎬ１９９６)ꎻ水仙(Ｎａｒｃｉｓｓｕｓ ｔａｚｅｔｔａ)花而不实

的根本原因是由于小孢子减数分裂异常及 ９６％的

胚囊败育ꎮ 许多竹类植物的雄蕊和雌蕊在发育过

程中都会出现异常导致花后少量结实甚至有部分

竹种不结实ꎬ不仅对竹林更新复壮及竹类植物种植

资源多样性造成严重影响ꎬ同时还给竹类植物的胚

胎发育研究工作带来了极大困难(表 １)ꎮ
雌配子体的正常发育是植物成功授粉受精的

必要前提ꎬ雌蕊发育异常会导致竹类植物不结实ꎬ
雌蕊发育异常类型主要有以下 ３ 种:(１)雌蕊结构

缺失ꎻ(２)花柱发育异常ꎬ与子房发生粘连ꎻ(３)雌

蕊发育过程中ꎬ子房发育异常(林树燕ꎬ２００９)ꎮ 雌

蕊异常现象常见于丛生竹ꎬ如李洁(２０１３)对孝顺

竹雌蕊发育的研究中发现子房发育异常、结构缺

失ꎬ这是影响结实率的原因ꎻ袁金玲等(２００４)研究

发现绿竹属(Ｂａｍｂｕｓａ) ３ 个竹种的雌蕊结构退化

而难以结实ꎻ雌蕊发育异常、柱头可授性弱是水竹

(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｅｔｅｒｏｃｌａｄａ)产生花而不实现象的根
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Ａ. 二分体ꎻ Ｂ－Ｃ. 小孢子母细胞减数分裂中期 Ⅱꎻ Ｄ－Ｅ. 四分体ꎻ Ｆ－Ｇ. 单核中央期ꎻ Ｈ. 单核靠边期ꎻ Ｉ. ２￣细胞花粉粒ꎻ Ｊ. ３￣细
胞花粉粒ꎻ Ｋ. 花粉皱缩ꎻ Ｌ. 空腔花粉ꎮ
Ａ. Ｄｙａｄꎻ Ｂ－Ｃ. ＭｅｔａｐｈａｓｅⅡｏｆ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓꎻ Ｄ－Ｅ. Ｔｅｔｒａｄꎻ Ｆ－Ｇ. Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅꎬ ｎｕｃｌｅｕｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ
ｃｅｎｔｅｒꎻ Ｈ. Ｍｏｎｏｎｕｃｌｅａｒ ｍｉｃｒｏｓｐｈｅｒｅꎬ ｎｕｃｌｅｕｓ ｌｏｃａｔｅｄ ａｓｉｄｅꎻ Ｉ. ２￣ｃｅｌｌ ｐｏｌｌｅｎｓꎻ Ｊ. ３￣ｃｅｌｌ ｐｏｌｌｅｎｓꎻ Ｋ. Ｄｅｆｏｒｍｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓꎻ Ｌ. Ｐｏｌｌｅｎｓ ｗｉｔｈｏｕｔ
ｎｕｃｌｅｉ ａｎｄ ｃｙｔｏｐｌａｓｍ.

图版Ⅱ　 笔竹小孢子及雄配子体发育
ＰｌａｔｅⅡ　 Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ｖｉｒｉｄｕｌａ

本原因(王小红ꎬ２００７)ꎮ 本研究中笔竹的雌蕊结

构正常ꎬ由柱头、花柱和子房构成ꎬ为单心皮单室ꎬ
胚珠倒生ꎬ胚囊为蓼型ꎬ与月月竹(刘静ꎬ２００８)、麻
竹(Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ ｌａｔｉｆｌｏｒｕｓ) (钟远标ꎬ２０１６)、巨龙

竹(王曙光等ꎬ２００６)等竹类植物类型一致ꎮ 胚囊

发育、结构正常ꎮ
花粉与植物遗传繁育具有紧密联系ꎬ植物中

出现花粉败育的现象十分普遍ꎬ即小孢子发生异

常而产生发育不良或败育的花粉ꎬ研究报道主要

以农作物为主ꎬ如水稻花粉发育不同阶段存在典

型、染败和圆败 ３ 种形态的败育(朱英国ꎬ１９７９)ꎻ

小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)等禾本科作物的花粉败育

多出现在减数分裂前期、小孢子母细胞增殖期及

单核花粉晚期ꎬ在这些时期花粉 ＤＮＡ 的合成因其

新陈代谢旺盛、生理活性强ꎬ需要消耗大量营养物

质ꎬ同时易受到内在遗传因素及各种生理条件的

影响ꎬ从而发生败育(利容千ꎬ１９７８)ꎮ 竹类植物的

花粉普遍存在败育现象ꎬ主要有以下 ２ 种:(１)花

药壁发育正常ꎬ但花粉发育异常或无花粉粒ꎻ(２)
花药壁和小孢子发育均异常ꎮ 李娟等(２０２０)对硬

头黄竹(Ｂａｍｂｕｓａ ｒｉｇｉｄａ)的花药结构进行解剖发现

以上不同形态ꎻ刘静(２００８)发现小孢子异常收缩
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Ａ. 大孢子母细胞ꎻ Ｂ. 大孢子母细胞减数分裂ꎻ Ｃ. 二分体ꎻ Ｄ. 四分体ꎻ Ｅ. 二核胚囊ꎻ Ｆ. 成熟胚囊ꎮ
Ａ. Ｍｅｇａｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌꎻ Ｂ. Ｍｅｇａｓｐｏｒｏｃｙｔｅ ｍｅｉｏｓｉｓꎻ Ｃ. Ｄｙａｄꎻ Ｄ. Ｔｅｔｒａｄꎻ Ｅ. ２￣ｎｕｃｌｅａｔｅ ｅｍｂｒｙｏ ｓａｃꎻ Ｆ. Ｍａｔｕｒｅ ｅｍｂｒｙｏ ｓａｃ.

图版 Ⅲ　 笔竹的大孢子及雌配子体发育
Ｐｌａｔｅ Ⅲ　 Ｍｅｇａｓｐｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ｖｉｒｉｄｕｌａ

造成月月竹花粉活性低ꎻ黄坚钦等(１９９９)发现雷

竹小孢子母细胞发育粘连和绒毡层发育停滞造成

花粉败育ꎮ 笔竹成熟花粉粒同时存在 ２￣细胞型和

３￣细胞型花粉粒ꎬ与毛竹(周建梅等ꎬ２０１６)、月月

竹(刘静ꎬ２００８)的花粉特性相同ꎮ 笔竹花粉的发

育过程存在不同程度的败育现象ꎬ部分花药的 ４
个药囊内几乎都有畸形花粉ꎬ存在空腔花粉ꎬ仅有

少数正常花粉粒ꎮ 其中ꎬ出现败育多发生在笔竹

花粉单核期ꎬ而在此之前ꎬ小孢子的发育正常ꎮ 此

外ꎬ花药壁发育和绒毡层降解的时间都正常ꎮ 在

巨龙竹、鹅毛竹和麻竹(王曙光等ꎬ２００６ꎻ林树燕ꎬ
２００９ꎻ钟远标ꎬ２０１６)等竹种中也发现类似的花粉

败育现象ꎮ 福建茶杆竹(Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ ａｍａｂｉｌｉｓ)结实

率也低ꎬ败育一般以浅染型为主ꎬ即空腔、无活力

的花粉居多ꎬ败育率为 ３２％ꎮ 笔竹花粉败育类型

与其一致ꎬ但败育率更高ꎬ可达 ４４％ (林树燕等ꎬ
２００８ꎻ赵婉琪等ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ花粉败育是造成笔

竹结实率低的主要原因之一ꎮ
竹类植物开花后ꎬ竹林的更新主要有有性更

新和无性更新两种方式(林树燕和毛高喜ꎬ２００７)ꎮ
有些竹种开花后从竹鞭形成幼株ꎬ进而更新ꎻ有些

竹种花后老的竹株死亡ꎬ竹鞭也不在形成新的竹

株ꎬ竹林更新主要依靠形成的种子繁殖ꎬ形成新的

竹株ꎬ进行竹林更新ꎮ 通过表 １ 来看ꎬ大部分以无

性更新为主的竹种在有性生殖过程中存在败育现

象ꎬ且结实率普遍较低或不结实(张家贤等ꎬ１９９２ꎻ
秦自生和 Ａｌａｎꎬ １９９５ꎻ黄新红ꎬ ２００８ꎻ林新春等ꎬ
２０１０ꎻ林树燕和丁雨龙ꎬ２０１３)ꎮ 有研究表明栽培

竹种的结实率显著低于野生竹种ꎬ杜凡等人统计

了云南 ６８ 种开花竹种ꎬ发现仅 １０％的野生竹种花

后不结实ꎬ而栽培竹种“花而不实”达到 ７３％ꎬ他认

为这可能是由于栽培品种在经历长期无性繁殖后ꎬ
其有性繁育机能逐渐退化的结果(杜凡等ꎬ２０００)ꎮ
此外ꎬ 虫害亦是影响竹子结实率的不可忽视的重要

８４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 竹类植物雌蕊和雄蕊败育
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｉｓｔｉｌ ａｎｄ ｓｔａｍｅｎ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｉｎ ｂａｍｂｏｏ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

败育
Ａｂｏｒｔｉｏｎ

雄蕊 /花粉
Ｓｔａｍｅｎ / Ｐｏｌｌｅｎ

雌蕊 /胚囊
Ｐｉｓｔｉｌ / Ｅｍｂｒｙｏ ｓａｃ

花药壁
Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ

竹林更新
Ｂａｍｂｏｏ
ｆｏｒｅｓｔ

ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

结实情况
Ｓｅｅｄ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

爬竹
Ａｍｐｅｌｏｃａｌａｍｕｓ

ｓｃａｎｄｅｎｓ

雄蕊发育异常ꎬ出现空花粉囊
Ｓｔａｍｅｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｗａｓ ａｂｎｏｒｍａｌꎬ
ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｐｏｌｌｅｎ ｓａｃ ｗｉｔｈｏｕｔ

ｐｏｌｌｅｎｓ

— 花粉囊结构不清晰
Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ
ｗａｌｌ ｗａｓ ｎｏｔ ｃｌｅａｒ

有性更新
Ｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实量大
Ｌａｒｇｅ ａｍｏｕｎｔ

ｏｆ ｓｅｅｄｓ

庞延军等ꎬ１９９４ꎻ
张家贤等ꎬ１９９２

角竹
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｆｉｍｂｒｉｌｉｇｕｌａ

花粉空腔
Ａｂｏｒｔｉｖｅ ｐｏｌｌｅｎｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｎｕｃｌｅｉ

ａｎｄ ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

柱头退化
Ｓｔｉｇｍａ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ

花粉壁囊厚ꎬ难以破裂散粉
Ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｗａｓ ｔｈｉｃｋ ａｎｄ

ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｔｏ ｂｒｅａｋ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

难以采到
成熟种子
Ｎｏ ｓｅｅｄ

程有龙等ꎬ１９９５

鹅毛竹
Ｓｈｉｂａｔａｅａ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

小孢子母细胞发育异常ꎻ
小孢子胞质解体

Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｗａｓ ａｂｎｏｒｍａｌꎻ

Ｔｈｅ ｃｙｔｏｐｌａｓｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｄｉｓｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

绒毡层细胞大量脱落或肥大生长
Ａ ｌａｒｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔａｐｅｔｕｍ

ｃｅｌｌｓ ｄｅｔａｃｈｍｅｎｔ ｏｒ
ｈｙｐｅｒｔｒｏｐｈｙ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

不结实
Ｎｏ ｓｅｅｄ

林树燕ꎬ２００９

异叶苦竹
Ａｒｕｎｄｉｎａｒｉａ
ｓｉｍｏｎｉｉ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率低
Ｌｏｗ ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ

ｒａｔｅ

林树燕和
丁雨龙ꎬ２０１３

月月竹
Ｃｈｉｍｏｎｏｂａｍｂｕｓａ

ｓｉｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ

小孢子收缩过度
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ

ｃｏｎｔｒａｃｔｉｏｎ

— 绒毡层正常解体
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

ｏｆ ｔａｐｅｔｕｍ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率
１.３９％

Ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ
ｗａｓ １.３９％

刘静ꎬ２００８

绵竹
Ｌｉｎｇｎａｎｉａ
ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ

空腔花粉
Ａｂｏｒｔｉｖｅ ｐｏｌｌｅｎｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｎｕｃｌｅｉ

ａｎｄ ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

绒毡层过度发育ꎬ药壁无法开裂
Ｔａｐｅｔｕｍ ｗａｓ ｏｖｅｒ￣ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ
ａｎｄ ｔｈｅ ａｎｔｈｅｒ ｗａｌｌ ｂｅｃａｍｅ

ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｔｏ ｏｐｅｎ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

未收获种子
Ｎｏ ｓｅｅｄ

王雨珺等ꎬ２０１７

孝顺竹
Ｂａｍｂｕｓａ
ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

子房、胚珠均发生早期
败育ꎻ雌蕊结构异常

Ｅａｒｌｙ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎ
ｏｖａｒｙ ａｎｄ ｏｖｕｌｅꎻ Ａｂｎｏｒｍａｌ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｉｓｔｉｌ

绒毡层解体时间较早
Ｅａｒｌｙ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

ｏｆ ｔａｐｅｔｕｍ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率低
Ｌｏｗ ｓｅｅｄ￣
ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ

李洁ꎬ２０１３

麻竹
Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ

ｌａｔｉｆｌｏｒｕｓ

雌配子体发育过程异常
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

— 无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率低
Ｌｏｗ ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ

钟远标ꎬ２０１６

梁山慈竹
Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ

ｆａｒｉｎｏｓｕｓ

雌配子体发育过程异常
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

— 无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率低
Ｌｏｗ ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ

ｒａｔｅ

钟远标ꎬ２０１６

雷竹
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｖｉｏｌａｓｃｅｎｓ

‘Ｐｒｅｖｅｒｎａｌｉｓ’

小孢子母细胞粘连导致减数
分裂受阻

Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ ｂｅｃａｍｅ
ａｇｇｌｕｔｉｎａｔｅ ａｎｄ ａｒｒｅｓｔｅｄ ｍｅｉｏｔｉｃ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育迟缓
Ｓｔｕｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率
２％~５％

Ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ
ｒａｔｅ ｗａｓ
２％－５％

黄坚钦等ꎬ１９９９ꎻ
袁晓亮ꎬ２００７ꎻ
林新春等ꎬ２０１０

硬头黄竹
Ｂａｍｂｕｓａ
ｒｉｇｉｄａ

花粉收缩、花粉收缩、空药室
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｃｏｎｔｒａｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ

ｐｏｌｌｅｎ ｓａｃ ｗｉｔｈｏｕｔ ｐｏｌｌｅｎｓ

— 花药壁发育异常
Ａｂｎｏｒｍａｌ ａｎｔｈｅｒ
ｗａｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

未收获种子
Ｎｏ ｓｅｅｄ

李娟等ꎬ２０２０

冷箭竹
Ａｒｕｎｄｉｎａｒｉａ

ｆａｂｅｒｉ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

柱头不
承受花粉

Ｓｔｉｇｍａ ｄｏｅｓ ｎｏｔ
ｔｏｌｅｒａｔｅ ｐｏｌｌｅｎ

— 有性更新
Ｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

每平方米
结实量为
３ ５８６ 粒

Ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ａｍｏｕｎｔ
ｗａｓ ３ ５８６ ｇｒａｉｎｓ􀅰ｍ￣２

秦自生ꎬ１９９５

龙竹
Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ

ｇｉｇａｎｔｅｕｓ

难以形成花粉粒
Ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｔｏ
ｆｏｒｍ ｐｏｌｌｅｎｓ

发育不健全
Ｐｏｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

— 无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

未收获种子
Ｎｏ ｓｅｅｄ

陈舒怀和
谭宏超ꎬ１９９７

巨龙竹
Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ

ｓｉｎｉｃｕｓ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

— 无性更新
Ａｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

结实率 ３％
Ｓｅｅｄ￣ｓｅｔｔｉｎｇ
ｒａｔｅ ｗａｓ ３％

王曙光等ꎬ
２００６ꎻ

黄新红ꎬ
２００８

毛竹
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ

ｅｄｕｌｉｓ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育正常
Ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

— 有性更新
Ｓｅｘｕａｌ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

９ 根毛竹收获
４ ８４０ 粒种子
Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ４ ８４０

ｓｅｅｄｓ ｗｅｒｅ
ｈａｒｖｅｓｔｅｄ ｆｒｏｍ
ｎｉｎｅ ｂａｍｂｏｏｓ

秦忠林ꎬ
２０１５ꎻ

周建梅等ꎬ
２０１６
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因素(秦自生和 Ａｌａｎꎬ１９９５ꎻ王小红等ꎬ２００９)ꎮ 而

笔竹开花后竹林内从竹鞭发出新的竹株ꎬ竹林更

新主要依靠竹鞭形成新竹完成ꎮ 根据我们先前对

笔竹开花特性的观测结果来看ꎬ笔竹有近 ５０％的

花受到虫害ꎬ虫害也是主要影响结实率的重要因

素(赵婉琪等ꎬ２０２０)ꎮ 竹类植物结实率低与竹种

开花习性、花粉和胚囊的发育是否正常、花粉生活

力、传粉有效性及受精是否亲和等多方面因素紧

密相关ꎬ败育可能是影响结实率的主要原因之一ꎬ
但竹类植物败育机制目前仍尚未明确ꎬ值得进一

步深入研究ꎮ
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