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老芒麦 ( Elymus sibi ricus L . )种子发育过程的形态解剖学特征
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摘 　要 　应用解剖学及组织化学方法对老芒麦种子发育过程进行了观察研究。结果显示 ,其种子发育过程的形态

变化具有禾本科植物的典型特征 :胚胎发育为禾本型 ,胚乳为核型胚乳 ,其最外一层细胞发育为糊粉层 ,籽实皮由

内珠被及子房内表皮发育而成 ;但有其特性 :合子未显示出极性 ,中贮藏有丰富的淀粉粒 ,第 1 次分裂为横分裂 ,偶

有斜向分裂 ,之后顶细胞纵分裂 ,基细胞横分裂 ;宿存助细胞可保留到椭圆形原胚时期 ,与丝状器都有 PAS正反应 ,

显示了宿存助细胞及丝状器与营养物质的转运有关 ;少数种子有胚发育迟缓的现象 ;不同种子发育的早期原胚之

间存在淀粉粒含量的差异 ;约有 1 %的成熟种子中缺胚或胚极小。
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Observations on seed development of Elymus sibiricus L.
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Abstract 　The s eed development of the Elymus sibiricus L. was of character in typical graminaceous plants . The em2
bryogeny develop ed to Gramineous typ e . Endosp erm was of nuclear typ e . Its outer layer cells develop ed to aleurone

layer. Seed coat was develop ed from both inner integument and the inner epidermis of ovary. However , it had its own

characters . The zygote was round2shap ed , app eared no polarity and filled with s tarch grains . The firs t division was

trans vers e , occasionally oblique , and then produced apical and bas al cells . The vertical division of the apical and the

trans vers e division of the bas al formed 42cells proembryo. The p ersis tent synergid exis ted during ellips oidal embryo for2
mation , and had a strong PAS reaction which was similar as filiform app aratus . The embryo development was found re2
tarded in s ome s eeds . The number of s tarch grain was different among the early proembryos . About 1 % of the matured

s eeds did not contain embryos .
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　　以往人们对牧草种子的发育多注重其生理过

程 ,而对其形态结构的建成过程缺乏足够的了解。

事实上 ,植物器官的生理生化过程与其形态结构有

密切关系。就牧草种子而言 ,其发育过程中的生理

生化变化是种子形态结构建成的基础 ,而种子形态

结构的变化则反映了其生理变化的特点 , 因此了解

牧草种子的发育可为种子生产提供理论基础。在禾

本科植物中 ,对农作物种子发育过程的形态结构变

化特别是胚胎发育了解得比较多 ,如小麦、水稻、大

麦、谷子、玉米等[1～3 ] ,牧草类了解得较详细的有早

熟禾和黑麦草[3 , 4 ] ,对裸燕麦和冰草有胚胎学方面

的研究报道[5 , 6 ] ,其他种类少有报道。已有的研究

显示 ,禾本科植物种子发育过程基本相似 ,形态变化

遵循基本相同的规律 ,但不同物种间亦存在差别 ,如

胚发育早期细胞分裂的方式、胚分化时间等。

老芒麦 ( Elym us sibi ricus L1) 是禾本科披碱草

属中的优良牧草 ,为人工草地建设及退化草场恢复

的重要草种 ,近年对其种子的需求量剧增 ,而与种子

生产有关的基础研究相对较少 ,不能为生产提供有

力依据。为此笔者对老芒麦种子发育过程进行了解
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剖学及组织化学的研究 ,以了解老芒麦牧草种子发

育过程中的形态结构及多糖动态变化 ,为进一步研

究其种子发育与种子生产的关系提供参考。

1 　材料与方法

1)试验地概况。

试验地设在内蒙古农业大学牧草试验地 ,位于

呼和浩特市 ,为典型的温带大陆性气候。年平均温

度 8 ℃,无霜期 130～140 d。土壤为沙壤土 ,肥力中

等 ,p H 710～715 ,具备灌溉条件。

2)材料与方法。

材料为 1999 年播种的老芒麦 ( Elym us sibi ricus

L1)栽培种。

试验于 2002 年进行。在盛花期对开花时间一

致的约 100 个穗挂牌标记 ,并从开花的当天开始 ,每

隔 1～3 d 取 2 个穗 ,将发育程度接近的子房取出 ,

用纳瓦兴固定液固定。石蜡制片法制片 ,切片厚度

8～10μm ; PAS2铁矾苏木精法染色 ,其中 PAS 反应

可将多糖特异地染成红色。Olympus 显微镜下观察

并照相。

2 　结果与分析

211 　胚的发育

开花后一天内卵细胞受精形成合子。合子圆

形 ,无明显大液泡 ,细胞核大 ,位于细胞中央 ,质浓 ,

未显示出有极性 (图 1A21) 。花后 2 d 左右合子进行

第一次分裂 ,形成 2 细胞原胚 ,宿存助细胞的丝状器

明显 (图 1A22) 。合子的第 1 次分裂多为横向分裂

(图 1A22) ,也有斜向分裂 (图 1A25) 。形成的顶细胞

和基细胞体积基本相等 ,细胞质浓 ,核大 (图 1A23 ,

4) 。之后顶细胞纵分裂 ,分裂面并不与第 1 次分裂

垂直 ,而是形成一定的角度 ,形成 2 个斜向排列的细

胞 (图 1A25) 。然后基细胞进行横分裂 ,形成一个

“T”形的四细胞原胚 ,此阶段发生在花后 3 d 左右。

此后顶细胞的子细胞进行不同方向的分裂 ,而基细

胞的子细胞中 ,远离珠孔端的一个细胞再进行一次

横分裂 ,形成 3 个纵向排列的细胞 (图 1A26～8) 。

这 3 个细胞中远离珠孔端的 2 个细胞进行纵分裂 ,

形成 8～10 细胞原胚 (图 1A29) 。原胚细胞进行各

方向的分裂 ,形成椭圆形的 16 细胞左右的原胚 ,此

时 ,宿存助细胞仍保留 (图 1A210) 。胚细胞继续分

裂 ,形成梨形的 32 细胞左右的原胚 (图 1B211) 。此

阶段大约在花后 5～6 d 左右。从发育过程看 ,基细

胞的子细胞中靠近合点端的细胞参与胚体的形成 ,

靠近珠孔端的细胞发育成胚柄。从早期胚细胞分裂

方式及原胚形态来看 ,老芒麦的胚发育与小麦相

似[1 ] 。原胚继续进行分裂分化 ,在花后 7～8 d 左右

形成棒状胚 ,具有明显的胚柄。此时胚已进入分化

期 ,在远离胎座的一侧 ,胚体的上中部出现了细胞核

大、细胞质浓的器官形成区[2 ] (图 1B212) 。器官形

成区及其上部的细胞分裂较快 ,在此形成了一个凹

陷 ,凹陷的上部将分化出胚芽鞘的上半部分和盾片 ,

凹陷下部即为生长点 (图 1B213) 。胚体最初的这种

形态上可见的分化大约发生在花后 8～9 d 左右。

生长点下部的细胞继续进行不等速的分裂 ,在生长

点下部又形成凹陷 ,将生长点与胚芽鞘的下半部分

分开 (图 1B214) 。接着盾片与胚芽鞘分开 ,盾片迅

速生长 ,而胚芽鞘则向下生长将生长点包围 ,此时 ,

生长点已分化出第一个叶原基 (图 1B215) 。此时大

约在花后的 10 d 左右。以后胚器官进一步分化 ,在

花后 15 d 左右依次形成盾片、胚芽鞘、幼叶、胚根、

外胚叶、胚根鞘等 ,胚器官分化基本完成 (图 1B2
16) ,18 d 左右时胚体已得到充分的发育 ,胚柄完全

退化 (图 1B217) 。

在从合子到胚器官分化的发育过程中 ,经历着

淀粉消长的变化。合子时期 ,细胞质内有大量的淀

粉粒 ,分布于细胞核周围 (图 1A21) ,在第 1 次分裂

时被等量地分配到 2 个子细胞中 (图 1A22 ,4) 。在

胚进一步的发育中 ,有些胚中的淀粉明显减少 (图

1A27 ,9) ,有些胚中淀粉甚至有所增加 (图 1A26 ,8) 。

到 16～32 细胞原胚时期 ,胚细胞中一直保持有淀

粉 ,其中胚柄部分细胞中淀粉粒明显较多。到棒状

胚时期 ,胚柄开始积累大量的淀粉粒 ,而胚体上部的

分生组织中则少有淀粉粒 (图 1B212～14) 。随着胚

的进一步分化发育 ,淀粉主要在胚柄和盾片部分积

累。细胞分裂分化旺盛的部分淀粉粒很少见到 (图

1B216) 。在成熟的胚中 ,淀粉粒主要分布于盾片中 ,

胚根鞘和胚芽鞘中也有分布 ,胚芽、胚根和胚轴中未

见有淀粉粒 (图 1B217) 。

212 　胚乳的发育

受精后初生胚乳核即进行核分裂 ,形成游离核。

最初游离核沿胚囊壁分布 ,而且分裂是同步的。此

阶段胚乳发育迅速 ,胚囊体积增长很快。胚乳的细

胞化首先从珠孔端胚周围及胎座附近开始 ,逐渐沿

胚囊壁向合点端进行。当胚进入初分化时期 (花后

7～8 d 左右) ,胚乳细胞充满胚囊 ,胚乳的细胞化基
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本完成。糊粉层分化开始于胚的初分化时期 ,约开

花后 7～8 d 左右。最早从胚周围开始 ,沿着胚囊壁

的 1～2 层胚乳细胞径向延长 ,细胞质变得浓厚 ,淀

粉粒逐渐减少 ,外切向壁和径向壁增厚 ,最终发育为

糊粉层 (图 1B214 ,18) 。

受精时期的胚囊有少量小颗粒状的淀粉粒 ,随

着胚乳游离核的形成和胚囊的增大 ,淀粉粒的数量

有所减少。随着胚乳的细胞化 ,淀粉粒开始从胎座

附近的胚乳细胞中积累 ,逐渐充满整个胚乳组织 (图

1B218) 。在盾片开始分化并进一步发育直到成熟这

一阶段 ,紧靠盾片的几层胚乳细胞一直保持液泡化

程度较高的薄壁细胞状态 ,细胞质内淀粉粒明显稀

少 (图 1B213) 。胚发育成熟后 ,盾片周围的胚乳细

胞内积累了大量的淀粉粒 (图 1B217) 。这一变化过

程表明 ,至少在胚分化期后 ,胚的发育是由胚乳提供

营养物质的。

213 　珠心、珠被、子房壁的变化及籽实皮的形成

合子胚时期的珠心组织细胞核大 ,质浓 ,细胞内

无淀粉粒。但合点及胎座附近的珠心组织有强的

PAS 正反应 ,表明这些区域的细胞中可溶性多糖含

量较高。随着胚囊的发育 ,珠心组织逐渐解体。珠

心表皮一直保留到胚分化期 (图 1B212～14) 。当颖

果成熟时 ,此层细胞原生质消失 ,留下细胞壁的残迹

(图 1B218) 。

老芒麦有 2 层珠被 ,各有 2 层细胞 (图 1A21) 。

外珠被在受精后很快解体。内珠被保留。在梨形原

胚时期内层细胞开始积累后含物 ,颜色逐渐变深 ,细

胞壁加厚 (图 1B211) 。外层细胞细胞壁加厚 ,并形

成角质层 ,细胞质变得稀薄 (图 1B212～14) 。当胚

成熟时 ,这两层细胞的细胞质也解体 ,残留的细胞壁

与珠心表皮细胞壁挤压在一起 ,形成一厚壁层 ,覆于

糊粉层之外 ,构成以纤维素为主要成分、外被有角质

层的种皮 (图 1B218) 。

合子时期的子房壁约有 6～16 层细胞 ,除内、外

表皮细胞中无淀粉粒外 ,其他薄壁细胞中含有丰富

的淀粉粒。随着种子的发育 ,子房壁的薄壁组织逐

渐解体被吸收 ,而内表皮则开始积累淀粉。到胚分

化期 ,仅剩内表皮和外表皮。此时外表皮细胞质变

得稀薄 ,细胞核明显。内表皮细胞含丰富的淀粉粒 ,

细胞壁较厚。当颖果成熟时 ,内表皮细胞结构清楚 ,

细胞质透明 ,无淀粉粒 ,细胞核明显。外表皮原生质

解体 ,其细胞壁与子房壁中其他细胞解体后留下的

细胞壁挤压在一起 ,覆于颖果的最外层 ,与子房内表

皮、种皮一起构成籽实皮 (图 1B218) 。

214 　胚发育过程的异常现象

在多细胞原胚阶段少数种子中有胚发育迟缓的

现象 (图 1A27) ,而且不同种子的原胚之间显示出淀

粉粒含量的明显差异 (图 1A28 ,9) 。分化胚时期少

数种子中无胚 ,此时胚乳已完全细胞化 ,并积累了大

量的淀粉粒。对 3 000 粒成熟种子进行解剖观察 ,

发现有 1 %的种子中无胚或胚极小 ,这些无胚种子

从外观上看与其他种子无明显区别 ,胚乳正常 ,籽粒

饱满。

3 　讨 　论

1)胚的败育。在黑麦草和　草中 ,很多情况下

合子的不正常有丝分裂可导致胚珠的败育 ,有时受

精卵或受精极核进行几次分裂后即死亡[7 ] 。这种

情况甚至可发生于受精 21 d 后[8 ] 。此种早期败育

发生于自花授粉的子房中的比例要远远高于异花授

粉的子房[9 ] 。对于发育中的种子败育有些学者认

为生理方面的因素 ,如激素的抑制或同化物的竞争

是导致发育中的种子败育的原因[10 ] ;Marshall [11 ]认

为大部分种子败育是由于得不到生长所需同化物的

供应。李青丰等[12 ]在砾苔草中的观察也显示同化

物供应不足是导致发育中的种子败育的原因之一。

在老芒麦中 ,胚发育过程的淀粉动态也显示出不同

种子之间的差异 ,表明不同的胚在同化物供给方面

存在差异。胚囊中缺胚的现象有报道[6 ] ,而像老芒

麦成熟种子中缺胚的现象还未见报道。由于此类种

子胚乳发育正常 ,表明在胚珠这一水平上不存在同

化物供应方面问题 ,因此推测此类胚本身可能存在

细胞学方面的缺陷不能正常发育[9 ] 。这一问题还

需深入研究。

2)助细胞与丝状器。老芒麦的胚囊受精后 ,一

个接受过花粉管的助细胞退化成一团染色深的物质

附于珠孔端。另一个助细胞宿存 ,一直到椭圆形胚

时仍可见。有些研究认为 ,宿存的助细胞在胚乳细

胞化以前 ,有向原胚转运营养物质的作用[6 , 13 ,14 ] 。

老芒麦中 ,合子时期宿存助细胞的多糖反应不明显 ,

到 2 细胞原胚时期 ,助细胞和丝状器出现强烈的

PAS 正反应 ,表明此处有大量的可溶性多糖 ,并且

一直保留到椭圆形原胚时期。此结果支持上述论

点 ,即宿存助细胞对早期原胚有营养作用。
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11 合子时期的胚囊 ( ×200 ,箭头示丝状器) ; 21 合子第 1 次分裂 ( ×200 ,箭头示丝状器) ; 31 二细胞原胚 ( ×200 ,箭头示强的 PAS 正反应) ;
41 合子均等分裂形成的顶细胞与基细胞体积相等 ( ×200) ; 51 合子的斜向分裂及顶细胞的纵分裂 ( ×200) ; 61 早期原胚及胚乳游离核 ( ×
200) ; 71 发育迟缓的原胚及正在细胞化的胚乳 ( ×200 ,箭头示宿存助细胞) ; 81 有丰富淀粉粒的早期原胚 ( ×200) ; 91 无淀粉粒的早期原
胚 ( ×200) ; 101 椭圆形原胚 ( ×200 ,箭头示宿存助细胞) 。apc —反足细胞 ;pn —初生胚乳核 ;z —合子 ;efn —胚乳游离核 ;ac —顶细胞 ;bc —基

细胞 ;pe —原胚。

图 1A　老芒麦种子发育过程 (1～10)

Fig. 1A 　Seed development of Elym us sibi ricus (1～10)
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111 梨形原胚 ( ×200 ,箭头示内珠被的内层细胞正在积累后含物) ; 121 棒状胚 ( ×130) ; 131 分化胚 ( ×200 ,箭头示生长点与胚芽鞘和盾

片分离) ; 141 分化胚 ( ×130 ,箭头示胚芽鞘的下半部分分化形成) ; 151 盾片开始生长 , 第一叶原基形成 ( ×130) ; 161 胚器官分化完成 ( ×

100) ; 171 成熟胚 ( ×80) ; 181 籽实皮及胚乳 ( ×200) 。su —胚柄 ;co —胚芽鞘 ;al —糊粉层 ;sc —籽实皮 ;sg —淀粉粒。

图 1B　老芒麦种子发育过程 (11～18)

Fig. 1B 　Seed development of Elym us sibi ricus (11～18)
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　　3)胚发育的营养供应。根据胚发育过程中的淀

粉粒动态变化 ,并结合胚乳及胚囊周围珠心组织、珠

被和子房壁的形态及多糖动态变化 ,推断从合子到

早期原胚发育所需的营养主要由合子本身贮藏的营

养物质供给 ,这与在小麦中的观察结果一致 ,但也不

排除通过宿存助细胞和丝状器转运的营养物质。从

早期原胚到胚分化前期 ,胚柄发达 ,细胞中淀粉粒丰

富 ,而此时胚乳细胞尚未积累淀粉。此阶段胚的发

育主要由胚柄供给营养物质 ,而胚柄中营养物质的

来源多数研究认为来自珠心组织。对豇豆和豌豆胚

柄和珠孔端珠心组织的研究认为 ,胚胎发育早期所

需营养物质主要来源于胚柄对珠孔端珠心组织中贮

藏物的吸收和转运[15 , 16 ] 。对谷子胚胎发育的观察

也认为早期胚胎发育所需营养物质来自珠心组

织[3 ] 。对老芒麦胚胎发育的观察显示 ,合子时期 ,

珠孔端珠心组织无淀粉粒 ,呈 PAS 负反应。从 2 细

胞原胚开始 ,珠孔端珠心组织显示出强的 PAS 正反

应 ,表明此处有丰富的可溶性多糖。这是珠心组织

中的多糖向胚柄转移的形态学标志。此结果支持上

述论点。当胚进入分化期后 ,胚乳组织已初步建成 ,

并积累了大量淀粉 ,胚发育所需营养物质则由胚乳

来提供。
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