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摘要：为了解梨蒴珠藓(Bartramia pomiformis)孢子萌发和原丝体发育特征，在显微镜下观察室内人工培养的梨蒴珠藓单倍配

子体发育过程。结果表明，梨蒴珠藓孢子吸水膨胀 5 d 后，开始破壁萌发，原丝体系统以丝状绿丝体为主，轴丝体在绿丝体

上分化产生。培养 22 d 后，配子体在轴丝体细胞上分化产生。参照 Nishida 的标准，梨蒴珠藓孢子萌发类型为真藓型(Bryum- 

type)。这为梨蒴珠藓的人工扩繁提供了发育学基础资料。 
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Abstract: In order to understand the spore germination and protonema development of Bartramia pomiformis, the 

development process of haploid gametophyte cultured in laboratory was observed under microscope. The results 

showed that the spores began to germinate from the wall after 5 days, the protonema system was mainly 

composed of chloronema, and the axonema was differentiated from chloronema. The gametophyte was 

differentiated from the cells of axonema cultured after 22 days. According to Nishida’s standard, the spore 

germination of B. pomiformis was Bryum-type. Therefore, these would provide the basic data of development for 

the artificial propagation of B. pomiformis. 

Key words: Bartramia pomiformis; Spore germination; Protonema development; Gametophysis 

 

藓类植物生活史中的孢子萌发、原丝体发育和

配子体发生均在单倍体阶段，不同藓类植物单倍体

阶段的性状特征存在差异性[1]。目前，国内外对藓

类植物原丝体发育、配子体发生的相关研究还比较

薄弱。Hedwig 和 Nishida 是比较早研究藓类植物原

丝体发育的两位专家，为藓类植物原丝体的发育研

究奠定了基础[2]。此后，Duckett 等和 Pressel 等对

不同苔藓植物原丝体各个发育阶段进行了观察[3-4]。

2016 年，Ruiz-Molina 等研究了多年生药用苔藓的

原丝体悬浮培养[5]。1986 年，高谦等研究了苔藓植

物不同分类群孢子萌发和原丝体发育的关系及其

在种系发生和系统演化中的意义[6]；2002 年，赵建成

等研究了红蒴立碗藓(Physcomitrium eurystomum)、无

疣墙藓(Tortula mucronifolia)和钟帽藓(Venturiella 

sinensis)等 10 种藓类植物的孢子萌发与原丝体发育

特征，认为孢子萌发所需时间因种不同而有差异[7]。 
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梨蒴珠藓(Bartramia pomiformis)隶属于珠藓科

(Bartramiaceae)珠藓属，该科藓类植物主要分布在

热带或温带的山地，属于典型的湿生藓类[1,8–9]。梨

蒴珠藓含有三黄酮类化合物，全草可以入药，对淋

巴细胞白血病、神经胶质细胞癌等有一定抑制作

用[10–11]。目前，对珠藓科藓类植物的研究主要集中

在分类学方面，1977 年，Hirohama 用扫描电镜观

察了珠藓科中 8 属 35 种植物的孢子形态结构，描

述了珠藓属植物孢子的共性特征[12]；1993 年，Boros

等研究报道了 6 种珠藓科植物的孢子形态结构，包

括珠藓属梨蒴珠藓；2006 年，裴林英等研究了 7 种

中国珠藓科植物的孢子形态，包括珠藓属亮叶珠藓

(B. halleriana)和直叶珠藓(B. ithyphylla)[13]；杨志平

等对贵州珠藓科植物进行了分类学研究，描述了珠

藓属梨蒴珠藓等 4 种藓类植物的形态特征[14]。2011

年，付素静等以梨蒴珠藓无菌藓株为外植体开展诱

导愈伤组织和配子体再生研究，筛选出了梨蒴珠藓

愈伤组织的诱导体系[15]。 

目前，国内尚未见关于梨蒴珠藓孢子萌发、原

丝体发育和配子体发生的研究报道。本研究采用室

内人工培养的方式，观察梨蒴珠藓孢子萌发阶段、

原丝体发育阶段和配子体发生阶段的形态特征，对

深入了解该科藓类植物生活史，探索其单倍配子体

与二倍孢子体间的生活交替特点，为开展室内大规

模人工扩繁提供发育学基础资料。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 材料 

试验材料取自梨蒴珠藓(Bartramia pomiformis)

标本成熟孢蒴内的孢子，凭证标本黄士良 N0053,

于 2017 年 8 月 6 日采自河北省平山县前大地驼梁

(38°43′18.91″ N, 113°48′53.10″ E)，海拔 400 m，林

下腐木[8–9], 存放于河北师范大学植物标本馆(HBNU)。 

 

1.2 方法 

采用改良 Knop 营养液[16–17]的固体培养基, pH 

7.0。改良Knop 营养液配方为 1 g/L Ca(NO3)2·4H2O+ 

250 mg/L KNO3+250 mg/L KH2PO4+250 mg/L 

MgSO4·7H2O+3 mg/L ZnSO4·7H2O+12.5 mg/L FeSO4·  

7H2O+微量 NaNO3, 用蒸馏水补足 1 L。在改良

Knop 营养液中加入 2%琼脂，加热熔化后倒入 60 mm

的培养皿中制成固体培养基。 

把梨蒴珠藓孢蒴先浸入 75%的酒精溶液 20 s,

用无菌蒸馏水清洗 5 次；然后，用镊子和解剖针

将孢子取出并散入无菌蒸馏水中，制成孢子悬液，

用移液器将稀释的孢子悬液转移至培养基上。培

养皿加盖后置于光照培养箱(KRG-250A)中培养 ,

温度为(23±2)℃, 相对湿度大于 80%，光照强度

24 μmol/(m2·s), 光照时间 12 h/d。每隔 24 h 在显微

镜下观察梨蒴珠藓孢子发育情况，详细记录发育状

况，并照相和绘图[17]。 

 

2 结果 

 

生物显微镜下观察，梨蒴珠藓孢子为球形的单

细胞，棕黄色，直径为 15~26 μm，具粗疣。在室

内人工培养条件下，梨蒴珠藓的单倍配子体发育阶

段分为孢子萌发过程、原丝体发育过程和配子体发

生过程 3 个阶段。 

 

2.1 孢子萌发 

在室内孢子接种 24 h，梨蒴珠藓孢子体积开始

缓慢增加，由于孢壁较厚，未能观察到孢子内部叶

绿体的变化。接种 4 d 时，显微镜下可见孢子直径

达到 20~25 μm，但仍未萌发(图 1: 1)。培养 5 d

时可见少数孢子开始破壁萌发，进行第一次分裂

(图 1: 2)，形成绿丝体原始细胞(chloronema primitive 

cell)，并不断伸长生长(图 1: 3)。培养 6 d 时孢子的

萌发率为 19.8%，以单极萌发为主(图 1: 4, 5)。梨蒴

珠藓孢子萌发初期没有产生初生假根 (primary 

rhizoid)和初生轴丝体(primary caulonema)。 

 

2.2 原丝体发育 

培养 8 d 时，梨蒴珠藓孢子全部萌发，萌发极

向为 1~2 极，绿丝体生长速度很快，长度达 500 μm，

绿丝体开始产生 1~5 个一级侧枝(图 1: 6, 7A)。培养

12 d 时，绿丝体继续伸长生长，二级侧枝数量迅速

增加，出现 3 极生长。原丝体系统仍未分化产生轴

丝体和假根。培养 19 d 时，绿丝体继续分枝生长,

产生二级分枝和绿丝体主轴呈叉状结构(图 1: 7B, 

8A)，这与本实验室前期培养的葫芦藓(Funaria hygro- 

metrica)(图 1: 9)和金灰藓(Pylaisiella polyantha) (图

1: 10)的原丝体有明显的分枝角度差异。梨蒴珠藓绿

丝体的二级分枝与一级分枝产生的夹角要大于一

级侧枝和主轴绿丝体的角度。培养 20 d 时，梨蒴珠 
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图 1 梨蒴珠藓的孢子萌发和原丝体发育。1: 孢子; 2: 孢子第一次分裂; 3: 绿丝体原始细胞; 4 ~5: 单极分化的孢子; 6: 绿丝体一级分枝; 7A: 2 极分化

的孢子; 7B, 8A: 绿丝体叉状分枝; 8B: 褐化的轴丝体; 9: 葫芦藓原丝体分枝; 10: 金灰藓原丝体分枝; 11: 配子体原始细胞; 12A: 分生细胞团; 12B: 假

根; 13A. 幼小的配子体; 13B: 褐化的假根。标尺：1 ~5, 11= 50 μm; 6 ~7, 12 =100 μm; 8 ~ 10, 13= 200 μm 

Fig. 1 Spore germination and protonema development of Bartramia pomiformis. 1: Spore; 2: The first division of spore; 3: Initial cell of chloronema; 

4-5: Unipolar differentiated spore; 6: Primary branches of chloronema; 7A: Bipolar differentiated spore; 7B, 8A: Dichotomy of chloronema; 8B: Browning 

caulonema; 9: Branches of Funaria muhlenbergii protonema; 10: Branches of Pylaisiella polyantha protonema; 11: Initial cell of gametophyte; 

12A: Meristematic cell mass; 12B: Rhizoid; 13A: Young gametophyte; 13B. Browning rhizoid. Bars: 1-5, 11 =50 μm; 6-7, 12 =100 μm; 8-10, 13=200 μm 

  

藓绿丝体基部细胞两侧开始分化产生具有斜壁细

胞的轴丝体(caulonema)。轴丝体在发育后期发生褐

化(图 1: 8B)。培养 21 d 时，绿丝体生长发育速度加

快, 形成网状结构。 

 

2.3 配子体发生 

培养 22 d 时，梨蒴珠藓的轴丝体生长到约

100 μm 时，开始分化产生配子体原始细胞(gameto- 

phyte initial cell) (图 1: 11)。培养 24 d 时，配子体原

始细胞逐渐分化成为桑葚状群体细胞结构, 以不对

称分裂(asymmertric division)方式快速产生分生细

胞团(meristem) (图 1: 12A)，桑葚状群体细胞结构基

部分化产生不含叶绿体的丝状假根(rhizoid) (图 1: 

12B)，假根呈正向地性，且生长速度很快。培养 25 d

时，配子体原始细胞的数量快速增多，在绿丝体主

轴和轴丝体上产生大量配子体原始细胞，并快速分

化成桑葚状群体细胞结构。培养 28 d 时，桑葚状的

分生细胞团开始分化形成具 1~4 片幼叶的幼小配

子体(图 1: 13A)。培养 30 d 时，配子体上假根开始

出现褐化(图 1: 13B)。 
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3 结论和讨论 
 

3.1 孢子萌发类型 

梨蒴珠藓孢子壁外 1~3 极萌发，产生长圆柱状

的丝状原丝体，在原丝体发育阶段绿丝体分化产

生丝状轴丝体，配子体原始细胞在轴丝体上分化

产生。参照 Nishida 对藓类植物发育类型的划分标

准 , 确定梨蒴珠藓孢子萌发类型为真藓型(Bryum- 

type)[2,8,17]。Nishida 认为，在原丝体的性状演化顺序

上，具有长圆柱状细胞的丝状原丝体系统是原丝体

发育形态中的最高级的性状特征，孢子萌发类型为

真藓型的藓类植物具有相对较高的演化地位[1–2]。 

 

3.2 孢子萌发时间与形态特征的相关性 

藓类植物孢子破壁萌发时间因物种不同而存

在差异性[1,8]。高谦等对刺边葫芦藓(Funaria muhlen- 

bergii)和丝瓜藓(Pohlia elongate)等 9 种藓类植物的

研究表明，一般 3~4 d 孢子即开始萌发[6]。赵建成

等对红蒴立碗藓和无疣墙藓等 10 种藓类植物的研

究表明，约 50%藓类植物的孢子萌发时间在 5 d 以

内[7]。本研究室对丛藓科小扭口藓(Barbula indlica)

等 18 种藓类植物的研究表明，孢子直径平均为 23 μm, 

孢子萌发时间多在 2~4 d[18]。杜桂森等研究了 5 种

中国藓类植物的孢子形态，扫描电镜下梨蒴珠藓的

孢子较大，平均直径达 24.9 μm[19]。裴林英等的研

究表明，珠藓属藓类植物的孢子平均直径达 26 μm，

孢子外壁厚度平均达 2.6 μm，比其他藓类植物孢子

的直径大，孢壁相对较厚[13]。本试验中梨蒴珠藓孢

子在培养 5 d 时开始萌发，培养 8 d 时才全部萌发，

孢子从吸水膨胀到萌发时间较长，这与其孢壁较厚

有较大相关性，这也是孢子接种后不能观察到内部

结构的变化，尤其是叶绿体的数量变化的原因之

一。而前人的研究中均能观察到孢子吸水膨胀时内

部叶绿体数量变化[16–17]，这是由于梨蒴珠藓孢壁较

厚，增加了绿丝体原始细胞破壁萌发的难度和时间。 

 

3.3 原丝体发育特征与生境相关性 

在原丝体发育阶段，梨蒴珠藓绿丝体上的分枝

和绿丝体主轴呈叉状形态结构，原丝体 90%以上的

二级分枝角度呈现叉状分枝，这与孢子萌发类型同

为真藓型，且具有发达丝状原丝体系统的葫芦藓、

金灰藓等藓类植物有较大差异。葫芦藓和金灰藓等

藓类植物的绿丝体分化产生的一级侧枝基本与主

轴绿丝体呈垂直，产生的二级侧枝与一级侧枝间的夹

角小于 90°[17–18,20]。而梨蒴珠藓主轴绿丝体上产生的

一级侧枝和二级侧枝夹角均以小于 90°的分叉方式向

前生长。从生态学的角度看，藓类植物经过缓慢进化，

演化到目前的性状特征，一是为了适应生存的环境需

求而产生的特有性状；二是为了达到快速扩大种群数

量目的，产生的发育性状。梨蒴珠藓原丝体二级分枝

形成的叉状分枝结构，能快速扩大原丝体系统的面

积，减少原丝体生长发育过程中产生的相互交叉。如

果每个侧枝角度和上一级侧枝保持垂直角度生长，原

丝体发育过程会交叉重叠严重，影响原丝体发育阶段

占有生境面积的速度。梨蒴珠藓作为湿生藓类植物,

其生存环境水分条件相对优越，在其生活史中单倍配

子体阶段，采用无性繁殖的方式，即可迅速扩大种

群数量。因此，本研究认为梨蒴珠藓原丝体的这种

性状特征与其他藓类植物采用垂直生长的原丝体分

枝发育策略相比，在种群数量扩张效率上更具优势。 

 

3.4 配子体发生途径的选择 

通过研究梨蒴珠藓生活史中不同阶段的发育

特性，探究一条配子体快速繁殖途径，以期得到大

量纯化植株。藓类植物配子体的产生可以选择从孢

子萌发、原丝体发育到配子体发生途径，也可以通

过外植体组织培养，产生愈伤组织，进而分化产生

配子体。本研究通过孢子萌发这条途径，在室内用

22 d 的时间，培养出梨蒴珠藓配子体。付素静等采

用组培的方式，同样用 20 d 左右的时间通过梨蒴珠

藓愈伤组织诱导配子体再生[6]。可见，这 2 种方式

产生配子体的时间基本一致。因此，还需要深入开

展系列对比试验，探索室内最佳扩繁途径。 

梨蒴珠藓孢子为壁外萌发，萌发时间 5 d, 绿丝体

细胞为长圆柱状细胞，能分化产生轴丝体。配子体原

始细胞在轴丝体上分化产生，需时 22 d, 孢子萌发为真

藓型。通过室内人工培养，探究了药用藓类植物梨蒴

珠藓生活史中单倍体阶段的发育特点，积累了发育学

数据资料，为室内人工规模化扩繁提供了科学数据。 
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