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石竹雄性不育系小孢子形成过程的细胞学观察 
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摘要：【目的】研究石竹不育系与可育系小孢子形成过程的异同。【方法】利用压片及石蜡切片等方法观察石

竹雄性不育系与可育系小孢子发育过程。该不育系（H-37B）是通过在石竹自交 6代的自交系中发现的 1株雄性不

育株与可育株经过连续杂交和 2代回交获得的不育系（H-37B）。【结果】可育系小孢子发育经历了造孢细胞、小孢

子母细胞、四分体等时期，最后发育成花粉。不育系败育现象在造孢细胞增殖期、小孢子母细胞减数分裂期以及

四分体至单核期都有发生。石竹可育花粉外形饱满，圆形，生活力强；而不育花粉外形空瘪，不规则，无生活力。

【结论】绒毡层的异常发育是导致小孢子败育的主要原因。 
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Cytological Observation of Microsporogenesis in Male-Sterile Lines 
of Chinese Pink (Dianthus chinensis L.)  
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(Key Laboratory of Horticultural Plant Biology, Ministry of Education/College of Horticultural and Forestry Sciences, Huazhong 

Agricultural University, Wuhan 430070) 

 

Abstract: 【Objective】Difference of microsporogenesis between the male-sterile line and fertile line of Chinese pink was 
studied. 【Method】The microsporogenesis process of male sterile and fertile lines in Chinese pink was histologically examined using 
squashed pollen and paraffin embedded sections. A stable male-sterile line (H-37B) was obtained from one 6 generations inbred lines 
crossed for several rounds and 2 generations’ backcross. 【Result】In fertile line, development of the mature pollen grains was 
followed through the initiation of the sporogenous cell, microsporocyte formation and the tetrad developmental period. In the 
male-sterile line, abortion of the developing pollen grains was observed to take place at various stages, namely, sporogenous cell 
growth, mother cell meiosis and tetrad transformation to the uni-nuclear state. The pollen grains of the fertile line were spheroid, 
turgid and viable. By contrast, the male sterile line produced pollen that was irregular in shape, empty and non-viable.【Conclusion】
The abortion of the microspore is mainly resulted from the exceptionally growth of the tapetum layer. 
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0  引言 

【研究意义】植物雄性不育是指植物的雄性器官

或细胞——花药或花粉不育。在杂交育种上利用雄性

不育，可免除人工去雄的操作，节省大量的人力[1]。

研究石竹雄性不育系小孢子的败育过程和特点，可为

阐明其不育机理提供细胞学资料，为合理利用种质资

源、利用杂交优势进行 F1代制种提供理论依据，并可

为商品化生产种子，摆脱对进口种子的依赖提供一条

有效途径。【前人研究进展】石竹（Dianthus chinensis 
L.）为石竹科石竹属花卉，其杂种 F1代广泛应用于花

坛、花境及岩石园。前人对石竹的研究主要集中在组

织培养[2,3]、田间栽培管理[4,5]、基因工程[6~8]等方面。

对于雄性不育的研究，在作物[9,10]及蔬菜[11,12]上已经非

常深入，但在观赏植物上，仅有对百合[13,14]、桃树[15]

等的少量研究。【本研究切入点】关于石竹雄性不育
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的研究尚未见报道，对石竹雄性不育性状的研究，不

仅可以明确雄性不育性状发生过程的机理，同时还可

以为杂交优势育种提供理论基础。【拟解决的关键问

题】本研究以石竹 H-37K 可育系和 H-37B 不育系为材

料，从细胞学水平观察其花粉发育过程，比较可育系

小孢子与不育系小孢子在发育过程中的异同，明确不

育系小孢子发育受阻的时期和方式。 

1  材料与方法 

1.1  材料 
在石竹经过自交 6 代选育的自交系中发现 1 株雄

性不育株，将其与可育株经过连续杂交和 2 代回交，

获得 H-37B 不育系；H-37K 为对照可育株系。 
1.2  方法 
1.2.1  石竹可育系与不育系花器官特征观察  在石

竹盛花期，选择完全开放的花朵（雌蕊与花瓣近等高），

观测两种花器官及花药外形的形态差异。取可育系成

熟开裂的花药，将花粉轻轻蘸于载玻片上备用；取不

育系花药，用解剖针挑开后将花粉置于载玻片上备用。

两种花粉于 NIKON TE2000-u 荧光显微镜下明视野观

察形态，测定其大小并拍照；0.1%脱色水溶液苯胺蓝

染色后，荧光下观察花粉育性，并进一步采用花粉萌

发试验，以硼酸 0.05%，糖 100 g·L-1花粉培养基对可

育系及不育系花粉进行生活力测定。 
1.2.2  石竹可育系与不育系小孢子发育过程观察  

晴天上午 8：00～10：00 分别取不育系与可育系不同

长度的花蕾，置于 FAA 固定液中，于 4℃冰箱内保存

备用。按常规方法制作石蜡切片，切片厚度为 8 µm，

NIKON TE2000-u 荧光显微镜下观察并拍照。 

2  结果与分析 

2.1  石竹雄性可育系与雄性不育系花器官的形态特

征 
石竹可育系 H-37K 的花为完全花，花萼 5 裂，花

瓣 5 枚，雄蕊 10 枚、2 轮排列，雌蕊 2～4 枚（图 1-A）。

花丝较长，花药与柱头高度近等，背着药（图 1-A），

花药饱满，显微镜下可看到花药内有许多花粉（图

1-C），成熟后纵裂。 
雄性不育系 H-37B 的花能正常开放，除雄蕊外其

它外观与可育花均一样（图 1-B）。雄蕊表现为花丝

短，花药高度仅及子房顶端（图 1-B），花药空瘪、

不能散粉，显微镜下可看到其花药内花粉很少（图

1-D）。 

 
 
A. 可育花，示花丝较长，花药饱满，花药与柱头高度近等（箭头）；

B. 不育花，示花丝短，花药空瘪，花药高度仅及子房顶端（箭头）；

C. 雄性可育花药，示花粉多（箭头）；D. 雄性不育花药，花粉少 
A. Fertile plant, note: long filament, plump anther and the juxtaposition of 
the anther-top with the stigma (indicated by arrow); B. Male-sterile plant, 
note: shorter filament, empty anther and position of the anther-top relative to 
the ovary (indicated by arrow); C. Fertile anther, note: abundant number of 
pollen grains (indicated by arrow); D. Male-sterile anther, note: low 
numbers of pollen grains 

 

图 1  不育植株与可育植株花器官形态比较  

Fig. 1  Flower morphology in fertile and male sterile plants of 

Dianthus chinensis L.  

 

2.2  石竹可育系和不育系小孢子发育过程的细胞学

比较 

2.2.1  石竹可育系小孢子的发育过程  观察发现

H-37K 可育系花药发育过程为：雄蕊原基逐渐分化成

小花药，由于花药 4 个角隅细胞分裂较快，花药变为

4 个裂瓣的形状，每个瓣表皮层下各分化出 1 个孢原

细胞（图 2-1），孢原细胞先发生一次平周分裂，向

外分化形成初生壁细胞，向内形成初生造孢细胞。初

生壁细胞再进行多次平周分裂和垂周分裂，从外向内

形成药室内壁、中层和绒毡层（图 2-2）；初生造孢

细胞刚形成时，细胞质染色较深，包裹成一团，细胞

外观呈多边形（图 2-2）。初生造孢细胞经过有丝分

裂后形成更多的次生造孢细胞——小孢子母细胞，小

孢子母细胞的细胞质浓厚、液泡小、细胞核大，并逐

渐增大进入减数分裂时期（图 2-3），随之小孢子母

细胞之间形成胼胝质壁，细胞逐渐分散开来，同时绒

毡层细胞逐渐变大，且多为 2～4 个核仁（图 2-3）。

小孢子母细胞减数分裂形成二分体后不立即形成新细

胞壁，在第一次减数分裂后期形成一双核细胞而没有

二分体时期（图 2-4），在第二次减数分裂中，两个 
核同时进行分裂，分裂完成时在 4 个核之间产生壁， 
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同时分隔成 4 个细胞（图 2-5），此时，4 个小孢子的

排列方式主要是四面体形，还有少量的左右对称形。

随后，包裹四分体的胼胝质溶解，小孢子释放（图 2-6）；
此时的花药壁的特征是绒毡层细胞核仁消失，细胞解

体，腺质绒毡层原位自溶，中层细胞变得窄小变形（图

2-6）。减数分裂时同一药室内的小孢子母细胞分裂时

期基本上是同步的，不同药室之间，小孢子母细胞减

数分裂可相差 1～2 个分裂相。

 

 
 
Ac. 孢原细胞；Sp. 造孢细胞；T. 绒毡层；Mmc. 小孢子母细胞；Td. 四分体；P. 花粉；M. 中层 
1. 孢原细胞，示孢原细胞（箭头），×200；2. 造孢细胞，×200；3. 小孢子母细胞，×200；4. 小孢子母细胞减数分裂，×200；5. 小孢子四分体

时期，×200；6. 单核期，示单核期小孢子（箭头），×200；7. 造孢细胞异常，示黏连形成大的细胞（箭头），×200；8. 小孢子母细胞异常，示

逐渐分解解体（箭头），×200；9. 小孢子母细胞减数分裂时期，示绒毡层细胞巨型化（箭头），×200；10. 小孢子母细胞减数分裂时期，示绒毡

层无序增生（箭头），×200；11. 小孢子四分体时期，示空瘪的四分小孢子（箭头），×200；12. 单核小孢子时期，示小孢子波浪状空壳，染色浅

（箭头），×200  
Ac. Archesporial cell; Sp. Sporogenous cells; T. Tapetum layer; Mmc. Microspore mother cells; Td. Tetrad of microspore; P. pollen; M. Middle layer 
1. Archesporial cell (indicated by arrow), ×200; 2. Sporogenous cells, ×200; 3. Microspore mother cells, ×200; 4. Meiosis of microspore mother cell, ×
200; 5. Tetrad state of microspore, ×200; 6. Uninucleate microspore (indicated by arrow), ×200; 7. Abnormal sporogenous cells, (arrow indicates adhesive 
gigantic Mmc), ×200; 8. Abnormal microspore mother cells (arrow indcates degenerated Mmc), ×200; 9. Meiosis of microspore mother cell (arrow indicates 
elongated tapetum), ×200; 10. Meiosis of microspore mother cell (arrow indicates disorderly tapetum growth), ×200; 11. Tetrad state of microspore (arrow 
indicates empty tetrad), ×200; 12. Uninuclear microspore (arrow indicates microspore waviness, empty and staining weakly), ×200 
 

图 2  可育系与不育系小孢子发育的各个阶段 
Fig. 2  The microspore developmental process in fertile and male-sterile lines of Chinese pink 
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2.2.2  石竹不育系小孢子的发育过程  不育系

H-37B与可育系H-37K小孢子发育过程在造孢细胞增

殖前基本一致。不育系 H-37B 的花药发育败育现象主

要发生在造孢细胞增殖期、小孢子母细胞减数分裂期

以及四分体至单核期。在造孢细胞增殖时期，不育系

花药就已出现异常，具体表现为造孢细胞形状畸形，

彼此黏连变形形成大的多核细胞（图 2-7），导致在

减数分裂时期小孢子母细胞不能正常进行减数分裂而

逐渐分解解体（图 2-8）。在造孢细胞初期之前的阶

段内，可育与不育花药中的绒毡层细胞特征无明显差

别，而不育花药的绒毡层细胞有的在造孢细胞增殖时

期就已经发生径向过度伸长（图 2-9），且出现多层

细胞，并径向增生充塞花粉囊室，严重挤压小孢子母

细胞（图 2-10）；至四分体时期，形成外形为不规则

三角形、空瘪的四分小孢子（图 2-11）。小孢子释放

后，绒毡层没有解体，而是继续保留在原位并膨大，

侵入药室（图 2-12），小孢子的细胞质被降解成波浪

状的空壳，且染色浅（图 2-12），缺乏营养物质而败

育。 
2.3  石竹可育花粉与不育花粉的形态特征比较 

石竹可育花粉圆形（图 3-A），饱满，直径约为

48 µm；而不育花粉通过大量观察发现其外形不规则

（图 3-D），空瘪，直径约为 24 µm，仅有可育花粉

的一半左右。经苯胺蓝染色后在荧光下观察发现，   
可育植株花药中的花粉呈明亮的绿色，数量较多   
（图 3-B），且花粉均有活力（表）；而雄性不育植

株花药中花粉呈暗绿色，数量较少（图 3-E），仅 9.2%
有活力。经进一步花粉萌发试验发现可育系花粉生活

力为 50%左右，而不育系花粉无生活力（图 3-C，F；
表）。

 

 
 
A. 可育花粉，圆形，饱满；B. 荧光下可育花粉 C. 可育花粉萌发；D. 不育花粉，形状不规则，空瘪；E. 荧光下不育花粉；F. 不育花粉不能萌发  
A. Pollen grain from the fertile line viewed under transmission light microscope (Note: spheroid and turgid); B. Pollen grains from the fertile line staining 
fluorescently for vitality; C. Germination of pollen grains from the fertile line; D. Pollen from the male-sterile line viewed under transmission light microscope; 
E. Pollen of male-sterile line when stained with fluorescent dye for vitality; F. Germination test of pollen from the male-sterile line 

 

图 3  可育花粉与不育花粉 

Fig. 3  Fertile pollen and male sterile pollen 

 
表  石竹可育花粉和不育花粉活力的荧光检测 

Table  Fluorescence test of male sterile and fertile pollen in Dianthus chinensis L. 

花粉 

Pollen 

观察的花粉数 

No. of pollen 

花粉直径 (µm)1) 

Diameter of pollen 

花粉特征 

Characters of pollen 

生活力 

Viability (%) 

花粉萌发率 1) 

Pollen germination rate (%)

可育花粉 

Fertile pollen 

883 48.04±1.14 圆形，有荧光 

Rotundity, fluorescence 

100 50.73±4.12 

不育花粉 

Abortive pollen 

860 24.39±0.89 畸形，无荧光 

Abnormality, no fluorescence 

9.2 0.00±0 

1) 表中所列数据均为重复 3 次的平均值±标准偏差（n=30） 
1) Data are the means ± standard deviation (n=30) of three replicate experiments 
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3  讨论 

3.1  石竹雄性不育系 H-37B 雄蕊败育的形态学表现 
不同植物雄性不育材料其雄蕊（小孢子）败育发

生的时期及特点各不相同，即使是同一植物材料的不

同雄性不育类型，其雄性败育时期和特点也不一样。

胡日华等把烟草雄性不育系雄蕊败育分为 4 种类型：

（1）雄蕊完全退化；（2）花丝萎缩畸形，无花药；

（3）花药萎缩，无花粉囊；（4）花药颜色变淡，花

粉囊合并，花粉粒为无内含物的空秕粒[16]。石竹的雄

蕊败育类型似乎界于烟草花粉败育的第 2 种和第 4 种

类型之间：花丝不能伸长（图 1-B），因而在该雄性

不育株开放的花朵中，一般看不到伸长的雄蕊；有花

药，且花药颜色加深；花粉粒无内含物且皱缩（图

3-D），不能萌发。 
3.2  石竹雄性不育系 H-37B 花粉败育发生的时期 

Laser 和 Lersten 曾指出，败育几乎可能发生在花

粉发育的所有阶段上[17]。双子叶植物花药败育高峰多

在四分体形成之前[18]，菜薹细胞质雄性不育系小孢子

败育有 59.6%发生在孢原细胞分化之前[19]，辣椒雄性

不育系雄性败育发生在四分小孢子形成以前和减数分

裂末期Ⅱ阶段[20]，胞质雄性不育棉花的雄性败育有的

发生在造孢细胞增殖或小孢子母细胞形成时期[21]；而

单子叶植物雄性败育多发生在花粉粒的单核期至二核

期[18]，玉米细胞质雄性不育材料 WBMs 小孢子在二核

花粉期后开始败育[22]。本试验研究发现，石竹花粉败

育现象在造孢细胞增殖至小孢子母细胞进行减数分裂

以及释放小孢子形成的各个阶段都有发生。但石竹花

粉败育的生理生化特征还有待进一步研究。 
3.3  绒毡层对花粉败育的作用 

绒毡层在小孢子发育中起着重要作用，在花药发

育的过程中，绒毡层细胞是运送养分到花粉母细胞的

通道；当绒毡层解体后，它的降解产物可以作为花粉

合成 DNA、RNA、蛋白质和淀粉的原料。正常的绒毡

层细胞，在减数分裂时其细胞连接松弛，并开始解体，

随着花粉的成熟而逐渐退化，仅留残片。发育异常的

绒毡层细胞必然影响给小孢子输送营养而使其发育受

阻，导致花粉败育[23~25]。在石竹不育系 H-37B 中，首

先，绒毡层过早的释放胼胝质酶，使孢原细胞互相黏

连，小孢子母细胞不能进行正常的减数分裂，导致雄

性不育；其次，在小孢子母细胞减数分裂时期，由于

绒毡层自身的膨大消耗大量营养物质，使小孢子母细

胞得不到足够的营养物质，从而发生败育现象；最后，

小孢子释放后，绒毡层还不解体，以至于小孢子缺乏

营养物质而败育。绒毡层的异常是造成小孢子败育的

主要原因。 
3.4  石竹雄性不育系 H-37B 的价值 

根据细胞学水平上对不育系 H-37B 的研究，以及

盛花期时育性的调查，不育系的所有花朵均表现完全

不育，不育性状彻底。此不育材料在杂种生产中具有

较高的利用价值。 

4  结论 

与可育系 H-37K 相比，不育系 H-37B 的花药发育

败育现象主要发生在造孢细胞增殖期、小孢子母细胞

减数分裂期以及四分体至单核期。绒毡层的异常发育

是导致小孢子败育的主要原因。 
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