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番茄花药发育中多糖和脂滴的分布特征   
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摘  要：花药发育中的营养物质转运和转化规律很复杂。采用组织化学方法对番茄花药发育中的多

糖和脂滴分布特征进行了分析。结果显示：造孢细胞时期仅花药药隔细胞中有较多淀粉分布。小孢子母

细胞的胼胝质壁呈现明显多糖特征，药隔细胞中的淀粉减少。减数分裂后四分体时期的花药中营养物质

没有明显变化。在游离小孢子发育早期，药隔细胞中淀粉数量又增多；游离小孢子的花粉壁局部呈现多

糖特征。到小孢子发育晚期，液泡化小孢子中既没有淀粉也没有脂滴，仅在花粉壁部位仍显示了多糖特

征；药隔细胞中的淀粉数量明显减少，此时绒毡层细胞变形、退化。小孢子分裂后，二胞花粉中先出现

一些脂滴。伴随着花粉的发育成熟，又出现了大量的淀粉。开花时花药表皮细胞中也聚集了较多的脂滴。

番茄花粉中先积累脂滴、后积累淀粉、以及成熟花粉中积累大量淀粉和脂滴的现象是其花粉发育中营养

物质代谢的特征，呈现出不同植物的特异性。 
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Abstract：The transportation and transformation of nutrient material occurring in developing anthers 

is not clear. The distribution features of polysaccharide and lipid in developing anthers of tomato were 

analyzed using histochemical method. Some starches appeared in connected somatic tissue of anther 

during the sporogenous cell stage. Before the meiosis of microspore mother cell，a thick polysaccharide 

callose wall was formed accompanying starch reduction in connected tissue. After meiosis，polysaccharide 

material in anther did not change in tetrad stage. After microspores were released from tetrad，the starches 

again increased in the connected cells，and polysaccharide material appears in the partial intine of pollen. 

At the late microspore stage，the microspore formed a large vacuole and contained neither lipid drop nor 

the starch，and only pollen wall displayed red polysaccharide. The amount of starches in connected somatic 

cells decreased. The tapetal cells changed form and degenerated. After microspore division，quite amount 

of lipids first appeared in bicellular pollen and then many starches following pollen development.  

With anther maturity，many lipids and some starches accumulated in epidermal cells. It is a characteristic 
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of nutrient metabolism of tomato pollen that pollen first accumulated lipids and then starches，as well as 

mature pollen accumulated many starches and lipids simultaneously. The characteristic of nutrient 

metabolism in tomato pollen also displays species-specific in plants. 

Key words：tomato；anther development；starch；polysaccharide；lipid 

 

被子植物的花药结构复杂。花药外层的药壁组织表皮、药室内壁、中层、绒毡层细胞紧密相邻，

但细胞的形态结构和功能明显不同，尤其是花药壁的最内层细胞——绒毡层细胞因与花粉的育性密

切相关，其发育特征和功能为植物生殖生物学研究的热点（胡适宜，2005）。花粉发育经历了一些植

物体细胞中少见的特殊事件，如小孢子母细胞的减数分裂，小孢子的不等分裂，花粉孢粉素壁的形

成，生殖细胞分裂形成无壁的精细胞和成熟花粉中积累大量营养物质等现象。虽然这些特殊事件早

就被报道，但对其调控机制知之甚少。成熟花粉中积累大量的营养物质，主要是淀粉或脂滴，或二

者同时存在。花粉中积累的营养物质具有科、属特异性。 

番茄（Lycopersicon esculentum Mill.）基因组较小，生育期较短，是经典遗传学与基因组学常用

的研究材料（Mohammad，2011）。番茄的生殖生物学研究也积累了一定的基础（Singh & Brown，

1993），但其花药发育的物质代谢特征还未见报道。作者对番茄花药发育的组织化学进行了研究，从

营养物质分布特点的角度探索番茄花药发育的物质代谢特征。 

1  材料与方法 

番茄品种‘中蔬 4 号’由北京四海种苗经营公司生产。分别于 2011 年和 2012 年 1 月种植于厦

门大学植物园，4 月开花。在开花盛期取不同大小的花药压片，确定花药各个发育时期形态特征。根 

据花粉发育时期的细胞学特征，将花药发育分为造孢细胞、小孢子母细胞（有胼胝质壁）、四分体、

小孢子早期（单核中位期）、小孢子晚期（单核靠边期）、二胞花粉早期（小孢子分裂后）和成熟花

粉（开花时）等 7 个时期。取各发育时期花药先置于用 0.1 mol · L-1 的磷酸缓冲液配置的 2.5%戊二

醛溶液中前固定 3 h。用相同缓冲液洗涤 3 次后，置于用 0.1 mol · L-1 的磷酸缓冲液配置的 1%锇酸后

固定液中 4 ℃过夜。第 2 天用梯度系列的丙酮溶液脱水，经 Epon 812 树脂渗透后包埋。将包埋花药

的树脂胶板在 65 ℃烘箱中聚合 2 d 使树脂聚合、固化。包埋的花药用 Leica Ultracut R 型超薄切片机

切片，切片厚度为 1 μm。参照胡适宜和徐丽云（1990）的方法，不同时期的花药切片经过 0.5%高

碘酸预处理 10 min，蒸馏水洗 1 ~ 2 min，然后用希夫（Schiff）试剂染色 30 min，用 10%偏亚硫酸

钾溶液换洗 3 次，每次 2 min，最后再水洗 5 min，蒸馏水换洗后干燥。高碘酸—希夫反应（Periodic 

Acid-Schiff stain，PAS）标记的花药细胞中的多糖类物质呈现红色。多糖染色后再用 0.5%苏丹黑 B

复染细胞中的中性脂类物质——将多糖染色后的切片先在 70%乙醇浸没 1 ~ 2 min，然后再在 60 ℃

温度下用 0.3%苏丹黑 B 溶于 70%乙醇的染液中复染 30 min，复染后用 70%乙醇分色约 2 min，用蒸

馏水洗后干燥。染色后切片用甘油明胶封片。Leica DMR 显微镜观察结果并记录。 

2  结果与分析 

2.1  造孢细胞时期 

番茄花药由 4 个药室组成，在花药内部细胞分化之前，花药的外形呈棒状，横切面呈方形，4
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个拐角部位将分化为 4 个药室。到造孢时期（图 1，a），花药已明显分化，外层分化成多层细胞，

由外向内依次为表皮（Ep）、药室内壁（En）、3 ~ 4 层中层细胞（ML）以及最内层的绒毡层细胞（T）。

各层药壁细胞均已液泡化，细胞质染色较浅。其中：表皮细胞位于最外层，体积最大；紧接表皮的

药室内壁以及相邻的中层和绒毡层细胞扁平，厚度较表皮细胞小。除了最外层的表皮细胞外，其他

药壁细胞还未完全分化，难以从形态上确切区分。此时，在药隔组织（CT）的细胞中有较多的淀粉

粒，但在药壁细胞中淀粉粒不多。绒毡层细胞内为造孢细胞（SC），与药壁和药隔细胞差异明显，

呈马蹄形排列。造孢细胞的细胞质浓稠，无明显液泡，细胞壁较厚，呈显著的多糖红色，但造孢细

胞中既无多糖颗粒也无脂滴。 

2.2  母细胞时期 

花药由造孢细胞发育到小孢子母细胞（MMC）时期有两个明显的变化（图 1，b）：首先由原造

孢细胞排列紧密的状态转变为小孢子母细胞有较大空隙的松散排列状态；其次小孢子母细胞外的细

胞壁明显加厚，形成小孢子母细胞特有的胼胝质壁。花药的体积明显增大，药室的空间也较大。小

孢子母细胞中既没有脂滴，也没有淀粉，但其胼胝质壁呈现出明显的多糖性质。药壁各层细胞的体

积明显增大，高度液泡化，尤其是绒毡层细胞的液泡化很明显。但在两个药室相连部位的药壁细胞

体积增加不明显，这种细胞分化差异使花药壁的薄厚不均，构成以后花药成熟时开裂的基础。药壁

各层组织的细胞中有少量淀粉粒，但没有脂滴。在花药中央分割 4 个药室的药隔细胞中的淀粉粒比

以前明显减少。 

2.3  四分体时期 

番茄小孢子母细胞的减数分裂为同时型，四分体中的 4 个小孢子呈四面体型排列。4 个小孢子

被包裹在富含多糖的胼胝质壁中，仍没有淀粉和脂滴积累（图 1，c）。此时，花药壁的表皮、药室

内壁、中层细胞没有明显变化，但绒毡层细胞发生了很大变化：细胞中的大液泡消失，体积变小，

细胞质变浓。药壁细胞中淀粉很少，而药隔体细胞中淀粉也很少。 

2.4  小孢子早期 

四分体胼胝质壁溶解后，4 个小孢子分开，游离在药室中。由于此时小孢子没有形成大液泡，

细胞核位于中央，也常称为单核中位期（图 1，d）。游离小孢子细胞质较浓厚，已形成了花粉壁，

其花粉外壁为黑色（具脂质性质），而内壁的部分区域呈红色（具多糖性质）。这些呈现多糖内壁的

部位是在花粉外壁萌发孔的下面（图 1，g）。与前一时期相比，早期的游离小孢子中也是既没有淀

粉，也没有脂滴的状态。在花药壁部位，除了绒毡层细胞外的药壁各层细胞体积明显增大，依然高

度液泡化，细胞壁仍然为多糖红色，有少量淀粉分布。绒毡层细胞的体积进一步减小，形状不规则，

细胞之间的径向壁溶解，界限不清。此时药隔体细胞中淀粉粒数量又有所增加。 

2.5  小孢子晚期 

番茄小孢子发育到晚期的一个明显特征是形成大液泡，将细胞核挤到一边，形成明显极性，通

常也被称为单核靠边期（图 1，e）。晚期小孢子的体积明显增大，由于内部的大液泡而呈现稀疏的

细胞质状态。花粉外壁染色呈现黑色脂质性质，而内壁为红色的多糖性质，在萌发孔处的内壁较厚。

此时药壁绒毡层细胞进一步退化，细胞核不再是浅红色，细胞质中出现了脂滴。其他药壁细胞没有

明显变化。在药隔细胞中淀粉粒数量减少。 
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图 1  番茄花药发育中的多糖和脂滴分布 

a：造孢时期的花药横切面，示花药已分化出的各层药壁细胞；在药隔组织中聚集一些淀粉。b：小孢子母细胞具有较厚的多糖胼胝质壁；

药隔组织中的淀粉数量减少。c：四分体小孢子包裹在胼胝质壁中；花药中的淀粉依然较少。d：早期小孢子内壁局部显示多糖性质，药隔

细胞中淀粉数量有所增加。e：晚期小孢子内既无淀粉，也无脂滴，退化绒毡层细胞中有一些脂滴。f：早期二胞花粉中先出现脂滴。g：早

期二胞花粉放大后可看到大液泡减小，细胞质出现脂滴。h：晚期二胞花粉中有大量的淀粉粒。i：成熟花粉中聚集了较大淀粉粒和较小的

脂滴。生殖细胞（黑箭头）呈长条形，分布在营养核（白箭头）旁边。j：成熟花药的表皮细胞中积累了较多的脂滴。CT：药隔组织； 

Ep：表皮；En：药室内壁；ML：中层；MMC：小孢子母细胞；SC：造孢细胞；T：绒毡层；▲：淀粉；△：脂滴。 

Fig. 1  Distribution feature of polysaccheride and lipid of tomato developing anthers 

a：The transection of anthers at the stage of sporogenous cell（SC）showing different cells of anther wall. There are some starches in the cells of 

connected tissue. b：During microspore mother cell（MMC）stage，MMCs produce a thick callose wall. The starches in connected tissue decrease.  

c：In tetrad stage of microspore，four microspores are packed in callose wall. Starches in the anther are still few. d：During early microspore stage，

polysaccharide material appears in the intine of pollen. Starches in the cells of connected tissue increase again. e：During late microspore stage，there 

are no starch and lipid in microspore. There are some lipids in the tapetal remaining trace. f：In the early stage of bicellular pollen，some lipids appear 

in bicellular pollen. g：The big vacuole of bicellular pollen becomes small，and lipids located in the pollen cytoplasm. h：In the late stage of bicellular 

pollen，there are many starches accumulating in mature pollen. i：Many big starches and few small lipids accumulate in mature pollen. Generative cell

（black arrow）is spindle shape and locates beside vegetative nucleus（white arrow）. j：In mature anthers，some lipids accumulate in the epidermal 

cells. CT：Connected tissue；Ep：Epidermal cell；En：Endothecium cell；ML：Middle layer；MMC：Microspore mother cell； 

SC：Sporogenous cell；T：Tapetal cell. ▲：Starch；△：Lipid. 
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2.6  二胞花粉早期 

小孢子经过一次不均等的有丝分裂形成二胞花粉，开始雄配子体发育。在早期二胞花粉中，营

养细胞中的大液泡分解消失，胞质中只有一些小液泡（图 1，f）。早期二胞花粉中开始出现较多的

脂滴（图 1，g）。而绒毡层细胞体积进一步减小，降解为一层残迹，其中有少量的脂滴。药壁的其

他细胞没有明显变化（图 1，f）。随着早期二胞花粉中的大液泡分解、消失，花粉中积累脂滴的现

象很明显，但此时的花粉中仍没有淀粉粒积累。 

2.7  成熟花粉期 

接近开花时，成熟花药的 4 个药室中，左右两侧两个药室之间的隔壁细胞溶解， 4 个药室变为

两个药室。在原两个药室相通部位的药壁细胞只剩 3 层，细胞层数向维管束方向逐渐递增。在这个

部位，表皮细胞径向伸长，排列规则，形成了花药裂口（图 1，h）。番茄花粉为二胞型，开花时的

成熟花粉由营养细胞（图 1，i，白箭头）和生殖细胞（图 1，i，黑箭头）组成。成熟花粉中的生殖

细胞逐渐变成长条形，与营养核均位于花粉中央。在花粉成熟过程中持续地积累营养物质，并且除

了继续积累脂滴外，也伴随着大量的淀粉粒出现（图 1，i）。在花药药壁的表皮细胞中出现了较多

的脂滴，但在药室内壁、中层细胞中只有少量的小淀粉粒（图 1，j）。 

3  讨论 

被子植物花药的发育特点是通过花药各个组织细胞的相互协同，最终使药室中的花粉发育为最

简化的三细胞雄配子体。为了保障花粉萌发时有充足的能量和结构物质基础，在花粉成熟过程中积

累了大量的营养物质——淀粉或脂滴，或同时含有二者。花粉中积累营养物质的过程使发育花药成

为吸收营养物质的“池”，呈现出花药的物质代谢特征。然而，不同植物的花粉中积累的营养物质不

同，营养物质的积累过程也有很大差异，花药营养物质代谢的规律还不清楚。发育花药中的物质代

谢反映在两个方面：营养物质的运输和转化。在发育花药中的营养物质运输方面，体内他处运往花

药的营养物质是糖类。但对体内他处的糖类物质通过药壁细胞运输到花粉中的过程还不清楚。糖类

物质在药壁体细胞之间可以通过细胞之间的传递到达药室，然而花粉与药壁细胞并不直接接触，营

养物质如何进入花粉中？另外花药是植物体内营养物质吸收的“池”，而花粉又是花药中营养物质吸

收的“池”，营养物质最终流入到花粉中的调控机制是什么？分离植物精细胞的试验表明生殖细胞和

精细胞的渗透势比较高（伍成厚 等，2012；朱云 等，2012；张玉红 等，2013），很可能是花药和

花粉的高渗透势状态源源不断地吸收了营养物质流入，但这一推侧需要证据证明。 

在发育花药中的营养物质转化方面，一些植物，如鹅掌楸（尹增芳和樊汝汶，1998）、辣椒（邱

义兰 等，2008）和杧果（马燕 等，2011）等成熟花粉中积累淀粉，可推测是由花粉直接吸收糖类

的代谢过程。花粉中脂类物质积累则比较复杂。白菜成熟花粉中积累大量脂滴作为储藏物。在白菜

花药发育中，小孢子时期的花药绒毡层细胞中聚集了大量脂滴，显示绒毡层细胞将体内运往花药中

的糖类物质转化为脂类物质供花粉吸收（Xie et al.，2005）。在水鬼焦花药发育中，造孢细胞和小孢

子母细胞中聚集了大量的脂滴。这种富含脂滴的状态一直保持到花粉成熟，表明造孢细胞和小孢子

母细胞具有将糖类物质转化为脂类物质的功能（包晗 等，2011）。砂仁也是在小孢子母细胞中就积

累大量的脂滴，但在晚期小孢子中又出现了大量的淀粉，成熟花粉中储存物为脂滴和淀粉。表明小

孢子具有将脂类物质转化为糖类物质的代谢特征（Lin et al.，2014）。然而很多植物是在二胞花粉中
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才开始积累营养物质的。少花龙葵（郭笑娟 等，2014）和青葙（郭娇娇 等，2014）的花粉发育到

二胞花粉才开始积累淀粉和多糖，但在花粉成熟过程中，除淀粉外，也出现了一些脂滴，显示二胞

花粉先吸收糖类物质，然后再将糖类转化为脂类的代谢特征。在枸杞花药发育中，二胞花粉中先出

现脂滴，随着花粉的发育，成熟花粉中除积累许多脂滴外，又出现了大量的淀粉粒，表明二胞花粉

先吸收脂类物质，然后再将脂类转化为糖类的代谢特征（徐青 等，2006）。在本试验中，番茄也是

在二胞花粉阶段才开始积累脂滴，但随着花粉的成熟，其中又出现了淀粉和多糖。番茄花粉发育的

物质代谢特征与枸杞的相同。上述植物花药中的物质转化呈现出各自的时空特征。花药物质代谢差

异也是植物花药发育的一种多样性表现。 

在花药发育中，除了成熟花粉中积累了大量营养物质外，花粉的特殊结构也表现出了独特的物

质代谢特点。小孢子母细胞的一个发育特点是形成厚厚的胼胝质壁将其隔离。在一种月见草植物中，

小孢子母细胞的胼胝质壁是多糖负反应，但四分体的胼胝质壁呈现正反应（Halac et al.，1992）。凤

仙花的造孢细胞和小孢子母细胞中聚集了较多的淀粉粒。但小孢子母细胞减数分裂后，四分体小孢

子中的淀粉消失，暗示小孢子母细胞中的淀粉可能被用于合成胼胝质壁（杨淑娟 等，2013）。在本

试验中，番茄造孢细胞时期在药隔体细胞中积累了较多的淀粉，但到小孢子母细胞时期淀粉粒明显

减少，同时伴随着小孢子母细胞形成了较厚的胼胝质壁。胼胝质壁呈现红色，表明其中含有较多的

多糖物质。药隔组织中淀粉粒的减少和小孢子母细胞胼胝质壁的合成暗示该发育时期花药中的糖类

物质主要用于胼胝质壁的合成。 

花粉具有一层特殊的孢粉素细胞壁，由脂类物质构成。通常认为花粉的孢粉素物质是由花药绒

毡层细胞合成的（胡适宜，2005）。绒毡层细胞是药壁细胞中距花粉粒最近的一层体细胞，在营养物

质传递与转化中起重要作用。有试验证明调控脂质代谢的基因突变导致了绒毡层细胞的形态异常以

及花粉壁外壁缺失，暗示绒毡层细胞中脂类物质代谢与花粉外壁的形成有关（Ariizumi et al.，2004）。

植物细胞中脂类物质的代谢包括在质体中合成脂肪酸以及在内质网中对脂肪酸的修饰作用，这些修

饰作用有不饱和脂肪酸链的延长，羟基化，多元化或者转化成长链脂肪酸的脂肪族复合物（Samuels 

et al.，2008）。因此，花药绒毡层细胞与其外方的其他药壁细胞的高度液泡化特征不同，细胞内没有

大液泡，细胞质中的内质网囊泡电子密度较高，内含物较浓厚，堆叠的内质网膜与质膜融合，质体

和脂质体体积增大（Wilson & Zhang，2009）。绒毡层细胞中这些与脂质代谢有关的结构特征很可能

是将糖类物质转化为脂类孢粉素前体物的过程，也是花药物质代谢的一个特征。但这方面的研究资

料还十分匮乏。 
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