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摘要：为探讨马蹄参(Diplopanax stachyanthus Hand.-Mazz.)濒危机制与雌性生殖发育的关系，采用石蜡切片法观察马蹄参大

孢子形成和雌配子体的发育过程。结果表明，马蹄参雌蕊单心皮，子房下位，1 室，1 枚胚珠。胚珠横生于短片状胎座上,

具单珠被，厚珠心。单孢原细胞自珠心 1~2 层表皮细胞处分化；大孢子四分体为直线形。成熟胚囊中，2 个极核在受精前融

合为次生核，3 个反足细胞不发达，较早退化；二核胚囊时期出现二核分裂不均且较小核退化消失的异常发育现象。因此, 马

蹄参雌配子体发育过程中出现异常现象是造成其结实率低的主要原因。 
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Abstract: In order to understanding the relationship between the endangered mechanism and the female 

reproductive development of Diplopanax stachyanthus Hand.-Mazz., the megasporogenesis and development of 

female gametophytes were observed by using the paraffin section method. The results showed that the pistil of D. 

stachyanthus was single carpel, ovary inferior with one locule and one ovule. The amphitropous ovule located on 

a short flake placenta with single integument and thick nucellus. The single sporogonium differentiated from 

epidermis of nucellus; the megaspore tetrad was linear. In mature embryo sac, two polar nucleis fused into 

secondary nucleus before fertilization, three antipodal cells were undeveloped and degraded. The abnormal 

development happened at 2-nucleate embryo sac stage, two nuclei division was uneven and the small nuclei 

degenerated and disappeared. Therefore, it was suggested that the abnormal development of D. stachyanthus 

female gametophyte was the main reason for low setting rate. 

Key words: Diplopanax stachyanthus; Megaspore; Femal gametophyte; Development 

 

马蹄参(Diplopanax stachyanthus Hand.-Mazz.)

为常绿乔木，高 15~25 m，主要分布于中国广西、

广东、湖南、贵州、云南及越南北部[1]。马蹄参是

第四纪冰川幸存的古老孑遗植物之一，由于气候变

化、人为干扰等原因，文献记载原有分布的很多地

方都未见其分布，现存数量有限，已被列为国家Ⅱ
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级重点保护植物和活化石植物[2]。 

引起植物濒危的原因有很多，如遗传多样性

低、传粉效率低、种子萌发率低、生态位狭小、物

种竞争激烈、生境破坏、人类活动干扰等[3]。其中，

有性生殖过程异常是引起植物濒危的主要原因之

一[4]。本研究采用石蜡切片法对马蹄参大孢子发生

和雌配子体形成过程进行观察，从生殖生物学角度

探讨马蹄参濒危是否与其大孢子发生和雌配子发

育异常有关，从而为马蹄参保育措施的制定及资源

开发利用提供生殖生物学方面的理论依据。 

另外，马蹄参的系统学位置长期存在争议。奥地

利植物分类学家[2]根据其具花标本将其归为五加科

(Araliaceae)；曾沧江[5]将马蹄参与古植物 Tectocarya 

rhenana F. Kirchh.进行比较，将其置于山茱萸科

(Cornaceae)；朱伟华等对马蹄参进行解剖观察，认为

其叶表面、花瓣及花萼上着生单细胞的二叉毛，不具

分泌道等特征与五加科特征不一致[6]
; 李耀利对单室

山茱萸属(Macrocarpium Nakai.)的 27 个类群的 rbcL

进行分析，认为马蹄参归为山茱萸科较为合适[7]。胚

胎学研究涉及花药、胚珠和种子的发育，其中多个性

状可用来探讨科间或科内关系[8]，而关于马蹄参的胚

胎学研究至今未有详尽报道。本研究通过对马蹄参大

孢子发生和雌配子体形成过程的观察，以期了解马蹄

参属植物的胚胎学特征, 并进一步探讨其系统位置。 

 

1 材料和方法 
 

马蹄参(Diplopanax stachyanthus Hand.-Mazz.)

的花芽(或花蕾)采自湖南莽山国家自然保护区和广

东南岭国家级自然保护区。马蹄参每年 6 月开花, 

从 4 月份开始采集实验材料，每次随机选取 5 个花

芽或花蕾，每隔 1 d 采样 1 次，直至 6 月底受精结

束，花朵脱落。用改良的 FAA 固定液(50%乙醇∶

冰醋酸∶甲醛 =90∶6∶4)固定，采用常规石蜡切片

法[9]制片，切片厚度 5~7 μm，苏木精染色，中性树

胶封片，用 Nikon 80i 显微镜观察并照相。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 大孢子发生 

雌蕊分化初期，在心皮内侧沿心皮边缘结合处

的细胞向子房腔内迅速生长，形成圆锥状的胚珠原

基(图 1: A)。随着进一步分化，原基前端形成珠心，

基部发育为珠柄，在靠珠心基部发生一环状突起,

发展为珠被，同时，在珠心的顶端表皮下分化出 1

个孢原细胞(图 1: B), 细胞质浓、核大，明显区别于

其他珠心细胞。随后，孢原细胞通过平周分裂产生

1 个周缘细胞和 1 个造孢细胞，造孢细胞即为大孢

子母细胞，而周缘细胞经多次分裂，将大孢子母细

胞与珠心表皮细胞分隔开来(图 1: C)。大孢子母细

胞经第一次减数分裂形成二分体(图 1: D)，第二次

减数分裂形成 4 个大孢子细胞，4 个大孢子细胞呈

线形排列(图 1: E)。合点端的 1 个大孢子体积逐渐

增大, 发育成为功能大孢子，其余的 3 个大孢子细

胞逐渐变小，最终退化消失(图 1: F)。功能大孢子

形成时，体积小，核大; 随着功能大孢子继续发育, 

体积增大，沿珠心纵轴方向生长，逐渐占据珠心内

部，形成单核胚囊(图 1: G)。 

 

2.2 雌配子体形成 

单核胚囊中的细胞核逐渐移至胚囊中部，进行

有丝分裂形成 2 个核(图 1: H)。随着胚囊体积的增

大，2 个核分离，移向两极(图 1: I)，继续进行第 2

次有丝分裂，形成四核胚囊(图 1: J, K)。此时，胚

囊体积继续增大，并沿纵轴伸长。不久，四核胚囊

中的 4 个核同时进行一次有丝分裂，形成八核胚囊。

八核胚囊中，珠孔端和合点端各有 1 个核在液泡的

作用下逐渐向胚囊中部运动，形成 2 个极核(图 1: 

L)，珠孔端的 3 个核形成卵器，合点端的 3 个核形

成反足细胞(图 1: M)。反足细胞不久即退化消失, 

中央细胞含有的 2 个极核融合成 1 个次生核(图 1: 

N)，最终形成具有八核七细胞的成熟胚囊。 

 

2.3 雌配子体发育过程中的异常现象 

对马蹄参雌配子体发育过程进行观察，马蹄参

雌蕊外部形态均正常，但有时胚珠发育会出现异常

现象。  

(1) 在四分体发育过程中，当合点端功能大孢

子发生败育时，表现为由珠孔端前 3 个大孢子细胞

随机 1 个继续发育为功能大孢子(图 1: O, P)。 

(2) 单核胚囊发育成八核胚囊的过程中，正常 

发育的二核胚囊和四核胚囊较少。较多二核胚囊中

的 2 个核大小不一致，即单核胚囊有丝分裂形成的

2个核并非均等分裂，而是位于珠孔端的核较小, 细

胞核不明显，细胞核膜模糊，核仁不规则，体积约

为另 1 个核的一半，且较大的核位于囊腔中央(图 
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图 1 马蹄参大孢子发生和雌配子体形成。A: 孢原细胞; M: 大孢子母细胞; F: 功能大孢子; C: 中央细胞; E: 卵细胞; SY: 助细胞; SN: 次生核；ME: 珠

孔端; CE: 合点端。A: 胚珠原基; B: 表皮细胞分化出的单孢原细胞; C: 由孢原细胞直接发育成的大孢子母细胞; D: 大孢子二分体; E: 大孢子四分体; 

F: 合点端的大孢子发育为功能大孢子，其余 3个细胞退化; G: 单核胚囊; H: 单核胚囊有丝分裂形成 2个核; I: 二核胚囊; J,K: 四核胚囊; L,M: 八核胚

囊; N: 两个极核; O: 珠孔端第 1个细胞发育为功能大孢子; P: 珠孔端第 2个细胞发育为功能大孢子; Q, R: 二核胚囊期细胞不均等分裂; S: 二核胚囊

后期一核逐渐消失; T: 开花期的单核胚囊。  

Fig. 1 Megasporogenesis and development of female gametophyte of Diplopanax stachyanthus. A: Sporogonium; M: Megaspore mother cell; F: Functional 

megaspore; C: Central cell; E: Egg cell; SY: Synergid; SN: Secondary nucleus; ME: Micropylar end; CE: Chalazal end. A: Ovule primordium; B: Single 

sporogonium differentiate from epidermis cell; C: Megaspore mother cell derives from the sporogonium; D: Megaspore dyad; E: Megaspore tetrad; F: 

Megaspore in chalazal end develops into functional megaspore, another three cells degenerate; G: Uninucleate embryo sac; H: Two nuclei are formed by mitosis 

in uninucleate embryo sac; I: Two nuclear embryo sac; J, K: Four nuclear embryo sac; L, M: Eight nuclear embryo sac; N: Two polar nucleus; O: The first cell 

in micropylar end develops into functional megaspore; P: The second cell in micropylar end develops into functional megaspore; Q, R: Uneven division at 

two-nuclear embryo sac stage; S: One nucleus disappear gradually at later two-nuclear embryo sac stage; T: Mononuclear embryo sac at anthesis.  

http://cn.bing.com/dict/clientsearch?mkt=zh-CN&setLang=zh&form=BDVEHC&ClientVer=BDDTV3.5.0.4311&q=micropylar
http://cn.bing.com/dict/clientsearch?mkt=zh-CN&setLang=zh&form=BDVEHC&ClientVer=BDDTV3.5.0.4311&q=micropylar
http://cn.bing.com/dict/clientsearch?mkt=zh-CN&setLang=zh&form=BDVEHC&ClientVer=BDDTV3.5.0.4311&q=micropylar
http://cn.bing.com/dict/clientsearch?mkt=zh-CN&setLang=zh&form=BDVEHC&ClientVer=BDDTV3.5.0.4311&q=micropylar
http://cn.bing.com/dict/clientsearch?mkt=zh-CN&setLang=zh&form=BDVEHC&ClientVer=BDDTV3.5.0.4311&q=micropylar
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1: Q, R)。 

(3) 二核胚囊后期的多数胚囊中仅能观察到位

于中央的 1 个核，细胞体积较大，细胞核明显，被

一团胶质物所包围，将合点端和珠孔端连接，并且

在合点端可以观察到明显的细胞退化痕迹(图 1: S)。 

(4) 对开花前 1 d、开花期及开花后 1 d 的切片

中出现大量的―单核胚囊‖(图 1: T)，即在八核胚囊的

胚囊腔中仅观察到 1 个明显的细胞位于囊腔的中央, 

该细胞体积较大，细胞核明显，细胞周围并非中空，

而是被一团类似于胶状的物质所包围，连接合点端

和珠孔端。 

对胚珠发育异常现象进行统计，开花前 1 d、开

花期及开花后 1 d 共采集样品 250 个，正常发育的

八核胚囊为 3 个(1.2%)，异常发育的―单核胚囊‖为

247 个(98.8%)。 

 

3 讨论 

 

3.1 马蹄参胚胎发育中的异常现象 

目前关于马蹄参的研究主要集中在马蹄参的

起源分布[1]、形态解剖学特征[10]、化学成分[11]和古

植物学[12]等方面, 其胚胎学特征尚未有详细报道。 

在马蹄参雌配子体发育的过程中，我们观察到

子房内部胚珠出现异常发育现象：(1) 功能大孢子

的位置不确定。合点端的细胞异常发育时，靠近珠

孔端的 3 个细胞随机发育为功能大孢子，刺五加

(Acanthopanax senticosus)
[13]中也存在类似现象，具

体原因尚不清楚；(2) 败育主要发生在单核胚囊发

育成二核胚囊时期，败育方式为 2 核分布不均，较

小的核退化消失，仅留 1 核位于囊腔中央。在马蹄

参的近缘种喜树(Camptotheca acuminata)的大孢子

发育过程中也曾观察到类似现象，胚囊停留在 1~2

核期，核不呈完整的圆形[14]。(3) 在开花前期，成

熟胚囊应为八核七细胞，但是约 98.8%的囊腔中仅

有 1 个明显的细胞位于囊腔的中央。 

因此推测，在四分体发育过程中，由于合点端

功能大孢子存在败育现象，靠近珠孔端的 3 个细胞

随机 1 个继续发育，但是在随后的 2 核胚囊期发育

停滞，其中 1 核逐步退化消失，仅留 1 核位于囊腔

中央，不能发育为完整的八核七细胞的成熟胚囊。

因此，濒危植物马蹄参的胚胎发育过程中，特别是

其雌性结构中胚珠和胚囊发育各阶段的败育是其

生殖障碍的主要内因之一。 

3.2 马蹄参的濒危原因 

马蹄参生长稀疏、地理分布局限性大，仅分布

于有限的几个典型地方，且主要分布区目前均属于

自然保护区。因此，对其濒危类型、原因以及机制

的研究意义重大。结合前人的研究，引起马蹄参濒

危的原因主要有：种子产量低、种子萌发率低、幼

苗成活率低、种群缺乏竞争力、人为破坏等因素[15]。

本研究报道了马蹄参濒危的一个重要内在因素，即

雌配子体败育是限制马蹄参生殖成功的重要因素

之一。马蹄参雄配子体发育正常，由于胚囊败育,

导致花粉管进入胚囊后次生核不能与卵细胞结合,

胚囊发育停止。 

就马蹄参整个生殖生物学过程而言，本研究所

涉及的仅是一个很短的阶段。目前在花粉活力、传

粉、受精、胚和胚乳的发育等环节还缺乏资料。因

此，有关马蹄参致濒的机制，还有待深入研究后才

能做出完整的解释。 

 

3.3 马蹄参分类的胚胎学证据 

对马蹄参大孢子和雌配子体发育特征进行观

察，胚珠原基从胚囊侧方伸出向子房腔内生长；大

孢子母细胞减数分裂后 4 个大孢子母细胞呈线性排

列；当合点端的大孢子发生败育时，其余 3 个大孢

子均有发育为功能大孢子的可能。 

关于五加科和山茱萸科的胚胎学研究多集中

在刺五加、人参(Panax ginseng)、刺参(Oplopanax 

elatus)、中华青荚叶(Helwingia japonica)等[13,16–17]

物种，他们的发育类型均为典型的蓼型胚囊，与大

部分被子植物相同。马蹄参的发育过程中出现非合

点端的大孢子特化为功能大孢子，其异常发育特征

与刺五加类似，但不能作为胚胎学分类的主要依

据。因此，对马蹄参进行胚胎学分类需要进一步对

单室茱萸属(Mastixia)等相近物种的胚胎学进行观

察研究。 
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