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烟草大袍子退化的超微结构观察
林美珍葛丽丽 1 田惠桥 1*

(漳州卫生职业学院药学系，漳州 363000; 1 厦门大学生命科学学院，厦门 361005)

摘要 烟草仅合点端的一个大抱子可发育成雌配子体，珠孔端的其余3个大抱子都退化。在

大抱子母细胞减数 1，多数细胞器聚集在细胞珠孔端，而细胞合点端的细胞器较少。减数分裂完成

后由二分体珠.:rL端细胞形成的两个大抱子率先同时退化，而由二分体合点端细胞形成的第三个大

抱子退化较晚，显示与前两个大抱子的退化有时间和空间上的差异。
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高等植物有性生殖过程中，大约有 80% 的被子

植物大抱子母细胞经过减数分裂后形成 4 个单倍体

的大抱子，其中只有合点端的一个大抱子能够继续发

育形成雌配子体，其他 3 个则退化[口]。功能大甩子

的发育和其他 3 个大于包子的退化是一个有趣的问

题。尽管曾有一些关于大抱子发生形态的报道，但

是功能大陆子的发育和 3 个大抱子退化的具体机制

仍然未知。由于这一过程发生在胚珠发育早期，位

于胚珠的深处，目前对这一问题还没有很好的研究方

法，主要采用切片进行结构观察[明，进而推测其功能

变化。理解清楚大于包子发生过程是研究其调控机制

的基础。以前曾对儿种高等植物的大于包子发生过程

做过超微结构观察，但不同植物种类中大抱子发生过

程有很大差异。本研究对烟草大抱子发生过程进行

了超微结构观察，为深入研究烟草雌配子体发生规律

提供信息。

1 材料与方法

实验材料为种植在厦门大学生命科学学院植物

园的烟草品种大青叶(Nicotiana tabacum L. cv. Da 

Qing Ye)。先取不同长度的烟草花中的胚珠做石蜡

切片观察，以确定其外部形态特征与内部发育时期的

对应关系，筛选处于大抱子母细胞减数分裂时期的花

外部形态特征。然后根据此相应的花外部形态特征，

取其减数分裂时期的胚珠迅速投入到用 0.1 mol/L磷

酸缓冲液(pH 7.2)配置的 2.5% 戊二醒预固定液中，在

室温下固定 3h。然后用 0.1 mol/L 磷酸缓冲液换洗

3 次，每次 30 min。最后将胚珠转入到用 0.1 mol/L 

磷酸缓冲液配置的 1%饿酸后固定液中在4'C下固定

过夜。约 100 个固定的胚珠用系列梯度丙酣脱水，

Spurr 树脂包埋。最后，约 20 个包埋的胚珠用 Leica

Ultracutor 超薄切片机进行超薄切片，厚度为 100

nm。切片经醋酸双氧铀染色列 min，清洗晾干后用

JEM-2100 透射电子显微镜观察和拍照。

2 结果
烟草胚珠为倒生，其雌配子体发育属于寥型。

由靠近珠孔端的一个珠心细胞发育为抱原细胞，子包原

细胞经过分化，由模形变为椭圆形，形成大于包子母细

胞。减数分裂之前的大于包子母细胞体积明显大于周

围珠心表皮细胞，细胞核位于中央。在其细胞质中

分布有较多的小液泡和细胞器，其细胞壁也没有呈现

出特殊的结构。在大于包子母细胞外部仅有一层珠心

表皮细胞，整个胚珠和大于包子母细胞的轮廓清楚(图

lA)。在高倍镜下观察，大于包子母细胞及其周围的珠

心细胞均含有较多的线粒体和质体，质体的电子密度

比线粒体深，少数质体为杯状。在大抱子母细胞合

点端的细胞质中质体较多(图1B)，而在珠孔端，质体

较少(图 lC)，大抱子母细胞中的细胞器分布没有明

显的差异。随着大抱子母细胞发育，开始观察到这

种细胞器极性分布的现象:在大抱子母细胞的减数分

裂I后期，两组染色体己移动到细胞的合点端和珠孔

端，细胞中部的细胞器很少，也都迁移到细胞的两极

(图 lD)。在高倍镜下观察，大抱子母细胞的合点端

细胞质中依然含有较多的质体(图1日，而在其珠孔端

的则较少(图 1凹，呈现出极性分布。此时，大于包子

母细胞的细胞壁也发生变化即形成了局部加厚、电

子密度低的透明层，很可能是大抱子母细胞特有的拼

服质壁。
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Fig.l Meiosis of the megaspore mother cell (MMC) 

A: a MMC in an ovule. Bar=IOμm ; B: enlargement of (A) , showing the organelle distribution in the chalazal end (Ch) of MMC. Bar= lμm ' 

C: enlargement of (A) , showing the organelle distribution in the micropylar end (Mi) of MMC. Bar=lμm ; 0: a MMC in the anaphase 1 of MMC 

meiosis, most organelles and chromosomes (arrows) di splay bipol ar distribution. B ar=lOμm ; E: enlargement of (0 ), showing less organelle 

accumulated in the chalazal end (Ch) of MMC. Bar=lμm ; F: enlargement of (0 ), showing more organelle accumulated in the micropylar end 

(Mi) of MMC. Bar= Iμm 

大于包子减数分裂 I 完成后，中间形成一横壁， 产

生由两个细胞组成的二分体(图 2A) 。 原来在大于包子

母细胞中央部位的细胞器很少(图lD)，但形成二分体

后，在分割二分体的横壁附近又出现了较多的细胞器，

尤其是质体。在二分体的两个细胞中，细胞器的数

量差异依然保留，珠孔端的二分体细胞中仍含有较多

的细胞器，合点端的二分体细胞中则含较少的细胞器

( 图 2B) 。

大抱子母细胞减数分裂E完成后， 产生由 4个细

胞组成的大抱子四分体(图 2C) 。 四分体的 4 个细胞

沿胚珠纵轴呈线性排列 4 个细胞的体积差异明显 。

通过对多个四分体的形态进行连续切片分析发现四

分体的 4 个细胞排列实际崖 "S " 型排列 ， 4 个细胞

很难切在同一平面上， 即使 4个细胞都切在同一片面

上，也很难反映出细胞的真实体积大小 。

大于包子囚分体珠孔端的两个大于包子系由二分体

珠孔端的细胞分裂产生。 而合点端的两个大于包子系

由二分体合点端的细胞分裂产生， 二分体两个细胞之

间在细胞器数量上的差异也影响到四分体中大抱子

的退化， 表现为珠孔端同一来源的两个大于包子先开始
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Fig.2 Formation of the megaspore dayd and the megaspore tetrad in an 

A: a dayd in an ovule. Bar=IOμm ; B: enlargement of (A) , more organelles accumulate in the micropylar cell of the dyad than in the chalaza l 

cell. Bar=lμm; C: a megaspore tetrad in an ovule , number represents position of four megaspores . Bar=5μm; D: two megaspores in micropyler 

end displayed higher electron density than the other two megaspores , number represents position of four megaspores. n: nucleus. Bar= 1μm' 

E: the third megaspore (3) contained more organelles than the fourth one (4) , but it did not show degeneration a叫 thi s time. n: nucleus. Bar=1 

μm; F: the chalazal-most megaspore (functional megaspore, 4) contained less organelles and lower electron density than the third one. n: nucleus 

Bar=1μm. 

退化 。 最先出现的差异是两个大陆子细胞质电子密

度增加，比合点端的两个大抱子的高，使其易于识别

(图 2C) 。 除了细胞质电子密度增加外， 这两个将要

退化的大甩子细胞核中，染色质开始聚集成染色较深

的团块，两个细胞之间的细胞壁也显得不规则( 图

2D) 。 而合点端的两个大抱子的电子密度较低，细胞

核中染色质也没有凝聚成团，尤其是以后要退化的第

3 个大抱子(图 2E)与最靠合点端的第 4 个大甩子(图

2F)之间此时结构相似，细胞中都含有丰富的细胞器，

两个大抱子之间的细胞壁比较规则 。 但两个细胞之

间也出现了一些细微的差异:第 3 个大陆子中则没有

明显的小液泡(图 2日，而最靠命点端的第4个大于包子，

即将来的功能大抱子中出现了一些小液泡(图 2日 。

当珠孔端的两个大甩子明显退化后， 相邻的第 3

个大甩子与第 4 个大于包子之间也开始出现了形态上

的差异:由于第 4 个大抱子中的液泡较大较多，其体

积比第 3 个大抱子明显大， 而第 3 个大抱子的电子密

度比第 4个大J包子的高，使两个细胞在形态和结构上

出现差异 。 此外，这两个大抱子的细胞核结构也开

始不同，在第 4 个大J包子的细胞核中染色质仍呈分散
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状态，而将要退化的第 3 个大于包子的细胞核中开始出

现了明显的染色质凝聚现象(图 3A、图 3B) 。 这些

结构差异预示着第 3 小大陆子开始退化。 当功能大

袍子的细胞核分裂形成二核胚囊后， 第→和第二退化

大于包子 己基本消失， 同时第三个退化大陆子也只有一
些电子密度很高的细胞残迹。二核胚囊的两个细胞

核最初相距较近，位非细胞中央。在胚囊的两端有
两个较大的液泡(图 3C)。在多个胚囊中都发现二核

胚囊中部的横壁向内突入生长， 似有将胚囊切割为两

·研究论文 ·

个细胞的倾向(图 3D) 。 随着二核胚囊的进一步发

育， 大液泡移动到胚囊中央，而将两个细胞核挤到胚

囊的两端(图 3日， 在其细胞质中，不完全横壁的依然

存在，但其顶端并未与胚囊壁相连(图 3日 。

3 讨论

被子植物大抱子母细胞减数分裂形成的 4 个大

抱子在参与形成雌配子体时依植物种类不同有呈现

不同， 有些植物的 4个大抱子(核)共同组成雌配子体;

Fig.3 Formation of the funtional megaspore 

A: when two micropylar mega,spores degenerated , the third one increased its electron density, which is a sign of degeneration. Number represents 

position of four megaspores ~ Bar= 1 0μm; B: enlargement of (A) , the third megaspore (3) displayed the chromatin condensing , and more 

organelles than the fourth onel (4). Bar= Iμm; C: a binuclear embryo sac. Arrow shows the remnant of third degenerative megaspore. n: nucleus 

Bar=10μm ; D: enlargement of (C), showing an incomplete cell wall in the middle pari of the sac (arrows) . Bar=1μm ; E: another binuclear 

embryo sac. Arrow shows the remnant of third degenerative megaspore. n: nucleus. Bar=IOμm; F: enlargement of (E) , showing an incomplete 

cell wall in the middle part 0 1; the sac (arrows) . Bar= 1μm 
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有些植物的 2 个大抱子(核)组成雌配子体，另外两个

退化;而大多数植物只有一个大抱子形成雌配子体，另

夕阳个退化。由于 4 个大袍子是减数分裂的产物， 4

者之间的遗传基础可能是不同的。此外，在每种类

型中又有一些区别，如在大多数植物单抱子型胚囊中，

由合点端的 1 个大抱子发育为雌配子体，珠孔端的 3

个退化(寥型)。少数植物是由珠孔端的 1 个大抱子

发育为雌配子体，而合点端的 3 个退化(待宵草型)[坷。

不同雌配子体的发育类型也是一种植物有性生殖多

样性的反映。在高宦四分体中，珠孔端的 3 个大抱

子依次逐个退化[61 0 而在本研究中，烟草减数分裂产

生的四分体中，珠孔端的 2个大抱子先同时退化。当

这2个大抱子完全退化后，珠孔端起的第三个大抱子

才出现退化迹象。显然，烟草 4 个大抱子的命运在

二分体时就己预定。二分体合点端的细胞与珠孔端

的细胞在细胞结构和生理功能上可能存在差异，从而
导致减数分裂 11 后，珠孔端 2 个大抱子率先同时退

化。而第三个大抱子来源于二分体的另一个细胞，

它的退化则稍晚发生。烟草中 3 个退化的大抱子可

能具有不同的诱导机制。

二分体2个细胞的命运则与减数分裂I的细胞器

极性分布有关。在减数分裂之前，大抱子母细胞中

的细胞器的分布没有明显差异。但到大抱子减数分

裂 I 中期时，细胞器的分布显示出明显的极性，珠孔

端的细胞器明显多于合点端，这种细胞器极性分布可

能使两个子细胞的命运不同。这种细胞器分布差异

也是减数分裂产生 4 个大抱子过程中最早出现的差

异特征。

在植物有性生殖过程当中，在多个特定的发育时

期和特定部位都有细胞中途夭折现象。过去将这些

器官发育过程中的细胞中途夭折现象统称为退化。

如在胚珠内，早就发现为了给雌配子体的扩张提供足

够的空间，胚囊周围的珠心细胞在不断退化[飞目前

对植物有性生殖过程中这些细胞退化现象已经用细
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胞程序性死亡的观点和思路进行研究[明。雌配子体

形成时的大抱子退化也是一种细胞程序性死亡[10] 。

最近，在离宦中首次发现钙离子与大抱子退化有关，珠

孔端第一个大抱子在结构显示退化之前，其细胞中的

钙沉淀颗粒减少。然后，即将开始退化的第二个大

抱子中的钙沉淀颗粒也明显减少，而第三和第四个大

抱子中则有较多的钙沉淀颗粒。当第三个大抱子开

始显示结构退化之前，细胞中的钙颗粒也明显减少。

而合点端的功能大抱子中一直含有较多的钙沉淀颗

粒，表现为退化大抱子细胞中的钙水平降低可能启动

了细胞程序性死亡[61。烟草胚囊虽然也是寥型，但其

3 个大抱子的退化过程与高宦不同，其调控机制可能

也不同，值得深入研究。
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The UHrasfrudural Observation on Megaspore Degeneration of Tobacco 

Abstract 

Mei-Zhen Lin, Li-Li Ge I , Hui-Qiao TianI * 
(Department 01 Pharmacy, Zhangzhou Medical 协cational College, Zhangzhou 363000, China; 

ISchool 01 Life Sciences, Xiamen Universi凯 Xiamen 361005, China) 

Three megaspores of a tetrad of tobacco will degenerate after meiosis of megaspore mother cell 

and only chalazal-most one develops. In meiosis 1, more organelles of the megaspore mother cell move toward the 

micropylar end and while fewer toward the chalazal end. After meiosis, a tetrad of four megaspores is formed. Then 

the two micropylar megaspores, which come from the micropylar cell of the dyad, degenerate first. Afterwards, the 

third megaspore, which comes from the chalazal cell of the dyad, begins to degenerate, suggesting a temporal and 

spatial degenerative difference with the former two. 

Key words megaspore degeneration; meiosis; tobacco 
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