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高等植物珠被绒毡层的研究
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摘要: 绒毡层是植物孢子体向配子体世代转换的“哺乳组织”, 其研究对于揭示植物配子体发育的调控机制具有重要意义。

对花药绒毡层的发育过程已有一些研究, 而对珠被绒毡层的研究积累相对较薄弱。对菊科(Compositae)、柴胡(Bupleu-
rum)、大车前(Plantago major)、柱花草(Stylosanthes)等草本植物的研究表明, 因珠被发育过程和结构复杂, 珠被绒毡层结

构也较花药绒毡层复杂, 其发育模式因植物不同而异, 有单珠被绒毡层和双珠被绒毡层两种类型; 珠被绒毡层异常生长会

导致胚珠败育。木本植物珠被绒毡层, 特别是裸子植物的珠被绒毡层在国内外的研究报道不多。
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Abstract: There is a great significance for revealing the plant gametophytic development regulation mechanism 
to carry out the research on the tapetum, which is recognized as the “nursing organization” of sporophyte 
generation turning to the gametophyte generation. There are some researches on the development process of the 
anther tapetum, whereas the research on the integument tapetum is relatively insufficient. The relevant 
researches in Compositae, Bupleurum, Plantago major and Stylosanthes indicate that the structure of 
integument tapetum is more complex than anther’s one because of its complex development process and 
structure. The developmental patterns of the integument tapetum are different in various plants. There are two 
types of integument tapetums include single integument tapetum and bitegmic tapetum; the abnormal growth of 
the integument tapetum will lead to the ovule abortion. The research of integument tapetum for woody plants is 
lags behind, and the one for gymnosperm is few in the domestic and foreign reports. 
Key words: higher plant; integument tapetum; gymnosperms; ovule development

绒毡层(tapetum)一般是指维管植物幼孢子囊

最内侧的细胞层, 普遍存在于陆生植物, 主要为性

母细胞或配子体提供营养, 在花药中的称为花药

绒毡层, 在胚珠中的称为珠被绒毡层。

陈祖铿(1990)指出花药绒毡层是所有陆生植

物孢子囊或花药中的一种特化组织 ,  是花粉营

养、特别是孢粉素先质的主要来源。在植物成熟

花药中, 绒毡层是指药壁最内层紧密排列的一层

细胞, 如图1所示, 被认为是花粉发育的“哺乳组织” 
(高鸿善等1992; Wu等2008), 在小孢子发育过程中

提供营养(Mascarenhas 1989)和结构物质(Bedinger 
1992; Piffanelli等1998), 具有分泌胼胝质酶和提供

识别蛋白(Papini等1999)的重要作用。发育后期的

绒毡层仍与花粉壁保持联系的即为分泌绒毡层; 
或者其细胞融合形成合胞体并侵入药室将发育的

小孢子包裹起来即为变形绒毡层(张英涛等1996; 

翁裕佳1988; Pacini等1985)。花药绒毡层中的特异

表达基因调控着绒毡层细胞的分化和发育(Schrau-
wen等1996; Zhang等2007), 对其研究为人工构建

植物雄性不育奠定了基础(Stockmeyer和Kempken 
2006)。

相对于花药绒毡层, 珠被绒毡层的研究报道较

少。早期研究表明, 在大约65%的植物中, 多数植物

的珠心组织在胚囊成熟前就已退化(Takhtajan 1991), 
因此胚囊紧邻内珠被, 在这种情况下, 珠被的最内

层细胞分化为特殊的珠被绒毡层(Reiser和Fischer 
1993), 其细胞特征明显区别于周围细胞, 细胞质丰

富, 贮藏淀粉和脂肪, 具有较大的核及较浓的原生
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质, 是机能活动较短暂的组织(Valtueña等2011)。
1  珠被绒毡层的结构

1.1  珠被的结构

胚珠是被子植物雌配子的载体, 是种子的前

身, 在被子植物有性生殖过程中起着重要的作用

(王自芬和任毅2007)。胚珠由珠被(integument)和
珠心(nucellus)组成, 有些研究认为珠被和叶是同

源组织(Kelley和Gasser 2009)。有些植物是单珠

被, 有些植物的珠被可明显分为内珠被和外珠被, 
称为双珠被, 如图2所示。不同植物的珠被结构不

同, 在被子植物中, 大多数单子叶植物和离瓣花类

双子叶植物的胚珠具双珠被, 而大多数合瓣花双

子叶植物的胚珠具单珠被。

而形成, 外珠被的原基通常是由下皮层或皮层细

胞平周分裂而形成(Bouman 1984; De-Paula和das 
Graças Sajo 2011)。拟南芥多个突变体的研究表

明, 其内外珠被生长受不同基因控制(Schneitz等
1997; Brown等2010), 且内珠被的最内层产生的原

花青素凝结成单宁, 氧化后将成熟种子染成棕色

(Dean等2011), 这些研究说明珠被组织虽然简单, 
但却有着非常复杂和重要的运行机制(Shi和Yang 
2011)。
1.2  珠被绒毡层的起源及功能

秦格尔和Цингер (1962)认为单珠被的内层细

胞和双珠被的内珠被内层细胞的结构有许多共同

特点, 双珠被的内珠被内层细胞毗邻珠心表皮, 单
珠被的内层细胞也与珠心组织毗邻。各种植物胚

珠珠心组织结构不同, Endress和Matthews (2006)
将其分为厚珠心、稍厚珠心、不完全薄珠心和薄

珠心4个类型, 并指出其内层细胞的位置如图3所
示, 这与秦格尔和Цингер (1962)的观点一致。

图2  双珠被和单珠被胚珠的结构

Fig.2  The structure of unitegmic and bitegmic ovule
左图为双珠被, 右图为单珠被。

图1  花药绒毡层的结构示意图

Fig.1  The structure diagram of anther tapetum

图3  珠心组织类型

Fig.3  Types of nucellus
参照Endress和Matthews (2006)文献修改。A: 厚珠心; B: 稍厚

珠心; C: 不完全薄珠心; D: 薄珠心。阴影部分示内层细胞。

裸子植物通常为单珠被 (陈树思和唐为萍

1998)。被子植物的双珠被有不同的进化起源: 内
珠被的原基是由珠心基部的原表皮层经平周分裂

珠被绒毡层则起源于单珠被的最内层细胞或

双珠被中内珠被的最内层细胞。郝建华和柳丽荣

(1996)指出, 绒毡层多发生在双子叶植物中具单珠

被和薄珠心的胚珠中, 其发育时间与珠心组织的

退化时间有关, 但有些裸子植物珠心组织并不退

化。

关于珠被绒毡层的功能一直存在争议。早在

1941年就有人提出珠被绒毡层有双重功能: (1)受
精前直接供给胚囊营养; (2)受精后从珠被组织中

吸收营养, 然后提供给胚乳(Srinivasan 1941)。
Kapil和Tiwari (1978)也曾指出珠被绒毡层细胞有

几个特点: (1)协调胚珠各部分生长; (2)可分泌酶类

分解外围组织; (3)可转变为厚壁保护组织。随着
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组织化学技术与超微结构观测技术的发展, 有些

研究(Johri 1984)发现, 早期胚胎发育阶段胚乳自身

需要营养物质进行自建, 尚不能为胚胎提供营养, 
故认为珠被绒毡层作为胚囊壁的特定结构, 在胚

发育的最初阶段, 起着为发育胚乳转运营养物质

的作用(许珂等2009)。王兰和任一龙(1987)观察到

大头茶(Gordonia acuminata)珠被绒毡层细胞内多

糖颗粒的变化及后期内层细胞出现角质化, 推测

绒毡层的功能主要是保护而不是营养。还有一些

研究者认为珠被绒毡层具有阻止营养物质直接运

送到胚囊的作用(Chamberlin等1993)。
珠被绒毡层的生理功能可能与花药绒毡层相

似(Bhandari 1984)。大多数植物的花药绒毡层存

在着(外)绒毡层膜, 含抗乙酰分解成分, 呈囊状包

围内部花粉。杨弘远(1989)指出, 金鱼草开花后胚

珠中存在一种抗乙酰分解、抗酶分解、对强氧化

剂有一定抗性但不抗二乙醇胺的细胞壁囊状结构, 
这种结构是珠被绒毡层的内壁, 称为壁囊, 其与花

药绒毡层膜有若干共同特征: 一是都存在于特化

的分泌组织的表层; 二是都有抗乙酰解成分, 可由

乙酰解处理分离得到; 三是均为囊状构造, 包围内

部发育的细胞。

2  珠被绒毡层的类型

因珠被和珠心组织发育和结构的复杂性, 珠
被绒毡层结构较花药绒毡层复杂, 其发育模式在

各个物种中有较大差异(王艳杰和申家恒2007)。
2.1  单珠被绒毡层

珠被绒毡层分化完成的时间及其存在时间的

长短与物种相应发育时期营养需要以及供应情况

有直接关系(郭春燕2009)。在珠被绒毡层的研究

中, 多集中于单珠被植物, 且各种植物的珠被绒毡

层发育各有特色。

早期研究多集中于菊科植物, 认为珠被绒毡

层的存在是菊科植物的特点(谭敦炎等1996)。在

菊科植物中, 如甜叶菊(Stevia rebaudiana)、小蓬草

(Conyza canadensis)、黄顶菊(Flaveria bidentis)和
红花(Carthamust inctorius)等的珠被绒毡层均出现

在胚囊发育、受精以及胚和胚乳的早期阶段, 到
球胚时期, 珠被绒毡层解体, 只留残迹。这几种菊

科植物, 其珠被绒毡层的发育特征都比较相似, 所
不同的是它们各自存留的时期在不同植物中有差

别, 红花的珠被绒毡层退化较早(申家恒等1989; 江
莎等2011; 黄衡宇等2009; 丁惠宾等1998)。欧洲丁

香(Syringa vulgaris)在受精前珠心组织基本解体, 
珠被内层细胞单列排列, 径向伸长, 液泡较小, 细
胞质丰富, 细胞核大且着色深, 呈典型的珠被绒毡

层; 受精后, 随着胚囊的发育, 珠被绒毡层细胞的

形状开始发生变化, 液泡化程度逐渐增强; 球形胚

以后, 细胞开始退化; 至胚发育成熟时成为种皮的

最内层(苏光瑞等2011)。在木犀科被研究过的7个
属中, 除夜花属具有双层珠被绒毡层细胞外, 其他

属的珠被绒毡层细胞均为单层(杨琴军等2003), 暴
马丁香(Syringa reticulata)在二核胚囊阶段, 珠被内

表皮层(内层细胞)特化为珠被绒毡层, 其存留时间

很长, 直至形成原胚才开始退化, 几乎把整个胚囊

包被起来(张秋艳和郑宝江2008)。水曲柳(Fraxi-
nus mandshurica)在单核胚囊阶段珠心表皮细胞开

始退化, 成熟胚囊时期珠心表皮细胞完全消失; 珠
被内表皮细胞径向延长, 细胞质浓厚, 特化为珠被

绒毡层, 在以后的发育中保存很长时间, 直至形成

原胚时开始退化(孔冬梅等2008)。桔梗(Platy-
codon grandiflorus)珠被绒毡层的发达时期为受精

之后到鱼雷胚之前(韩淼等1997)。刺五加(Eleuthe-
rococcus senticosus)珠被绒毡层在精卵融合后才分

化形成, 在棒形胚时期被挤压, 在球形胚时期解体

(刘林德等1998)。核桃楸(Juglans mandshurica)在
大孢子母细胞时期, 珠心表皮以外的珠被内表皮

细胞逐渐径向延长, 体积增大, 细胞核增大, 细胞

质浓厚, 形成珠被绒毡层, 到合子分裂后就逐渐退

化(孟颖2008)。短柄五加(Eleutherococcus brachy-
pus)从32~64个胚乳游离核时开始分化出珠被绒毡

层, 球形胚时期解体(王仲礼等1999)。款冬(Tussil-
ago farfara)的珠被绒毡层则是在大孢子母细胞减

数分裂时开始发育, 到多细胞原胚时开始解体(刘
建全2001)。烟草珠被绒毡层由珠被的最内2层细

胞分化, 一些不能被胚乳和胚吸收利用的物质, 沉
积在绒毡层细胞中, 最后形成了种皮的角质化细

胞层(李卫芳等1999)。在狭叶柴胡(Bupleurum 
scorzonerifolium)和北柴胡(Bupleurum chinense)的
胚珠中, 珠被内表皮层细胞分化为珠被绒毡层, 当
顶部及两侧上方的珠心细胞解体后, 珠被绒毡层

包围着胚囊(陈莹等2007; 豆强红和蔡霞2010)。大
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车前(Plantago major)成熟雌配子体时期珠被内表

皮层细胞分化为珠被绒毡层, 其细胞只进行垂周

分裂, 使之成为单层细胞结构, 为胚乳的发育吸收

并转运营养物质, 子叶胚期逐渐解体(申家恒等

2010)。颠茄(Atropa belladonna)是薄珠心, 在二核

胚囊时期, 珠被绒毡层从珠被最内层分化出来, 到
胚囊成熟时, 其细胞放射性伸长、液泡化(Yuruko-
va-Grancharova等2011)。
2.2  双珠被绒毡层

植物胚珠中的双珠被结构, 内珠被一般都比

外珠被厚, 这种结构是一种特别的现象(Endress和
Igersheim 1999), 锦葵目、酢浆草目、金虎尾目和

卫矛目都是双珠被结构, 他们的共同特点是, 受精

时内珠被总是厚于外珠被(Endress和Matthews 
2006)。虎眼万年青(Ornithogalum caudatum)内珠

被的最内层形成珠被绒毡层, 其细胞较大, 多数径

向伸长, 包围胚囊。靠近珠孔端的珠被绒毡层细

胞较大, 且发育较早, 靠近合点端的珠被绒毡层细

胞排列紧密, 较小。珠被绒毡层含有较多的贮藏

物质, 在胚囊发育过程中, 可不断释放到胚囊中供

其生长(曲波等2004)。柱花草(Stylosanthes scabra) 
(罗丽娟等2003)珠被绒毡层在受精后由内珠被的

内表皮细胞发育形成, 原胚时期, 珠被绒毡层外侧

的内珠被细胞退化, 球形胚时期, 珠被绒毡层退化, 
其作用可能是分泌酶类消化其外侧的内珠被细胞, 
并将营养物质导入胚囊, 当外侧细胞被消耗以后, 
珠被绒毡层即自行解体。大多数豆科植物的胚珠

内珠被一般由2层细胞组成(Chehregani等2011), 矮
生菜豆的珠被绒毡层由一层排列整齐的长方形或

方形细胞组成, 胚乳细胞发达的内突壁将珠被绒

毡层的营养物质转运到胚, 供胚生长(国凤利和邵

宗泽1991)。厚皮香科中的厚皮香属珠被的细胞层

数较多, 外珠被达5~6层, 内珠被也有4~5层。在第

2次核分裂时, 合点端的内珠被最内层细胞开始伸

长, 后向珠孔端分化形成珠被绒毡层, 在胚囊发育

后期被吸收而消解(徐涛等2005)。玉米(Zea mays)
在授粉后10 d时, 内珠被与胚乳相连部位的细胞颜

色较深, 呈明显的黑色分界线。授粉后15 d时, 内
珠被的内表皮细胞已发育成颜色较深的类似珠被

绒毡层的黑色层。授粉20 d时, 种植密度低的玉米

珠被绒毡层比种植密度高的要完整, 但至25 d时, 

低密度的玉米珠被绒毡层已消失, 高密度的珠被

绒毡层仍清晰可见, 而两者的胚乳细胞中淀粉粒

体积和数量也变为低密度的大且多于高密度的, 
故珠被绒毡层解体消失的快慢可能与胚乳细胞中

淀粉粒的发育密切相关, 珠被绒毡层降解的越快

越有利于胚乳淀粉粒的积累(王庆成等2008)。
3  珠被绒毡层与胚珠育性的关系

Rosellini等(1998)在对生育率较低的紫花苜蓿

变异株B17的研究中发现其胚珠具有胼胝化现象, 
胼胝质早期主要出现在发育的胚囊壁或珠被绒毡

层中, 胼胝质沉积的胚珠表现为不育, 故认为胚珠

的不育与珠被绒毡层的胼胝化有关。在短命植物

蝎尾菊(Koelpinia linearis)的极少数胚珠中, 由于珠

被绒毡层的异常生长、机械挤压及绒毡层细胞的

退化, 胚囊出现败育, 原因是由于珠被绒毡层的异

常生长, 胚囊中的细胞全部崩溃解体, 形成胶质状

的物质填充在整个胚囊中; 还有一种情况是在胚

囊成熟过程中, 由于珠被绒毡层全部或局部解体, 
胚囊中的卵器和中央细胞也随之解体(谭敦炎等

1996)。
4  裸子植物的珠被绒毡层

被子植物中, 大孢子绒毡层起源于单珠被的

最内层细胞或双珠被中内珠被的最内层细胞, 珠
心组织大多退化, 使胚囊直接毗邻绒毡层细胞。

而裸子植物通常为单珠被, 且大多为厚珠心, 珠心

组织不退化, 雌配子体始终是在珠心组织内发育

的, 其大孢子绒毡层的起源、位置发育及作用尚

未形成统一而明确的认识。有些研究认为松属败

育球果的绒毡层形态可能与被子植物和其他裸子

植物球果的绒毡层功能及退化相似(Wilson和Ow-
ens 2003)。我们在油松胚珠发育的解剖结构研究

中初步观察到珠被内层细胞有向珠被绒毡层转化

的倾向。随着胚珠的发育, 珠被中靠近珠心组织

的几层细胞开始增大, 纵向伸长, 细胞染色较浅, 
在珠心组织周围形成明显的纵向延长的大细胞层, 
而且这种结构不直接接触雌配子体和后期的胚囊, 
如果该层细胞发育为绒毡层, 则离胚囊的距离较

远(杨远媛2008)。Rafińska和Bednarska (2010)在研

究落叶松的胚珠发育时指出, 绒毡层位于珠心组

织的最内层, 并且紧邻胚囊, 如图4所示, 这一点符

合绒毡层紧邻胚囊的观点, 但是与绒毡层起源于
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珠被内层细胞的大部分观点相悖。裸子植物中大

孢子绒毡层起源于或出现在珠被组织内层还是在

珠心组织内层, 是否存在与被子植物不同的结构

特性, 目前由于相关研究资料不多尚不能解释, 这
方面的研究还有待深入。

5  展望

依据珠被的结构, 将珠被绒毡层分为单珠被

和双珠被绒毡层, 这在高等植物中属首次提出。

珠被绒毡层是胚珠发育过程中至关重要的组织, 
胚珠的形态解剖结构研究及雌配子体发育过程研

究已有详尽报道, 而对珠被绒毡层的实质性研究

还很少, 对于裸子植物的珠被绒毡层研究则几乎

为空白。利用植物细胞学、组织化学、免疫化学

及蛋白质组学等技术, 结合透射电镜及激光扫描

共聚焦荧光显微技术观测, 系统分析植物胚囊发

育过程中珠被和珠心组织细胞结构及多糖、脂

肪、蛋白质等生物大分子及小分子营养成分的变

化规律, 确定珠被绒毡层在胚珠中的确切位置和结

构特点, 明确珠被绒毡层细胞结构和营养物质变化

与胚囊发育的相关性, 对于揭示高等植物珠被绒

毡层的发育特性及功能具有重要的科学意义。
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