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花粉形态和气囊个体发育的观察
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详细描述了原始隐羊齿����户����
‘��� 户�������� �花粉的形态结构和气囊的个体发育过

程
。

发现花粉在个体发育过程中形态变异是相当大的
，

在分散保存时
，
要避免人为分类

。

关扭词 原始隐羊齿 单气囊花粉 个体发育
‘

一
、

前
月

��一

口

原始隐羊齿��
����������� ��������� �是一种整体化石植物���

��� ����������������
�

���
，

�����
。

这种植物发现于中国贵州省水城地区汪家寨煤矿的煤核����� ���
��中

，

其地质

时代是晚二叠世��姜���� �����
。

整个植物包括保存结构的种子
，

叶和花粉器官
，

并被认为是

大羽羊齿 目����������������
���的一个重要分子

。

虽然作为整体化石植物已对其各个部分

�包括花粉�作了报道���
，

�����
，

但其后对花粉的形态结构的进一步研究
，

才使我们对它有

了更深的认识
。

因此有必要另作详细的补充描述
。

另一方面
，

最近十几年发展起来的化石植物的生殖生物学 ��
����������� ��������研究

已引起了广大植物学工作者的极大兴趣
。

现今
，

这个领域的研究不仅报道了化石种子的颈卵

器
、

大配子体和胚 ������� �

�� ������
，

�����
，

而且还报道了与古花粉研究有关的花粉管

���������
，

�����胚原细胞
，

叶原细胞 �������
，

���������
�� ���������

，

�����及花粉中的

精子状内容物��������
，

�����等
。

这些与化石植物生殖有关的形态结构极大地深化了人们

对化石植物生殖器官的了解
。

通过生殖生物学的研究还建立了某些化石种子�胚珠�和抱子

的个体发育系列
，

例如
�

靓籽属 �����������������的种子和宾纳芦抱穗 ��������
������

��������� �的抱子弹丝的个体发育序列 ��
���

，

�������������
，

����
，

�����的建立
，

为进一

步扫除某些种子和抱子的人为分类作出了贡献
。

然而
，

迄今很少有关于化石花粉气囊个体发

育序列的报道
。

笔者最近的研究借助于对不同成熟程度的花粉囊中的原位花粉的详细观察
，

揭示了原始隐羊齿花粉的气囊个体发育序列
。

这个个体发育序列的建立不仅有助于我们对

，
国家自然科学基金和科学院基础学科特别支持费资助项 目

。
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古花粉个体发育的进一步了解
，

而且对避免古花粉研究方面的人为分类也有很大作用
，

因此

本文将详细描述这个序列
。

二
、

术 语

由于本文所报道的花粉为一两侧对称结构
，

为了便于描述
，

除赤道面�即图版 �
，

图 �的

�
一

� 切面�外
，

我们还定义了主切面�即图版 �
，

图 �的 �
一
��和次切面�即图版 �

，

图 �的 �
�

��
，

赤道面定义是考虑到这类花粉在形态上同常见的单气囊花粉一致 ������
�

，

�����
，

但因

赤道上有一小凹面而又不同
，

所以必须定义另两个切面�见图版 �
，

图 �
，

��
。

此外近极面有

一个很大的
“
气囊一本体连接区

” ，

所以
，

尽管两个极之间的轴是 �个轴中最短的一个
，

但仍

把图版 �图 �中的 �
一

� 平面看作赤道面
。

三
、

聚合花粉囊的一般形态

尽管原始隐羊齿的聚合花粉囊的形态已在过去的文章中作了较详细的描述���
，

�����
，

但为了便于读者理解
，

在这里仍需作一简单介绍
。

原始隐羊齿的花粉器官与常见的聚合囊类似
，

但根据其器官连接及内含的抱粉的性质
，

可确认这是一种花粉器官
，

并且在形 态上有点类似于靓羊齿 目����������������� �的

������������ 属 ��
�������

，

�����
。

此类花粉器官由一柄连接到复叶的小羽片的背面
。

聚合花粉囊辐射对称
，

由一圈细长的

相互融合的�一般为 �一�个�花粉囊围一中心柱构成�图版 �
，

图 ��
，

远端无中空区
。

花粉囊

为长指状
，

长 � ���一� ��如�
，

整个横切面为圆到椭圆形
，

直径 ���一��即��图版 �
，

图 �

图版 �
，

图 ��
。

维管束由小羽片的二级侧脉经柄进入中心柱直达聚合花粉囊远端�图版 �
，

图 ��
。

横切面上此维管束通常由 �一�� 个具梯形纹孔的管胞组成�图版 �
，

图 ��
。

围绕维管

束的中心柱的其余部分为薄壁组织细胞
。

组成聚合花粉囊的每一个花粉囊十分细长
，

远端弓

形
，

长 ����一� ���拜�
。

横切面为圆形
，

直径 ���拌�
。

向内的整壁略扁平
。

整壁细胞一般为

薄壁的
，

向内的壁上的细胞有较厚的壁
，

但是向外壁的开裂附近有些细胞的壁较厚
，

它们可

能与花粉器官的开裂机制有关�图版 �
，

图 ��
。

四
、

花粉的形态结构

在花粉囊内可见大量原位花粉�图版 �
，

图 �
，

�
，

���
。

这些花粉相当小
，

形态十分罕见
，

以至最初被认为是形态上未成熟的花粉
。

以后的检验表明
，

无论在开裂的花粉囊和基质中均

未发现形态上更成熟的花粉
。

因此它们代表一组不同发育阶段的花粉
，

其中有一些实际上是

成熟的花粉
。

花粉由本体和气囊组成
，

通常花粉为一扁椭圆体
。

最长的轴在赤道面内
，

一端有一凹面
。

抱粉的大小不等
，

在赤道面内测得花粉的最大长度为 ��一��
�

�产��平均 ��拼���等于本体

的长度�
，

整个宽为 ��一��
·

�拌��平均 ��拜���图版 �
，

图 ��
，

���插图 �
，

��
。

极面观
，

花粉在赤道平面内为长椭圆形
。

本体细长
，

为 �
�

�� ��拼�
。

在赤道上有两个半

月形气囊瓣位于中心体两侧
�长轴与主切面平行

。

据位置这两个气囊瓣叫作
“
赤道气囊瓣

” 。



第 �期 李中明
�

原始隐羊齿������������� ��������� �花粉形态和气囊个体发育的观察 ��

��

��

��

��

��

��

��

�� ��� �� ��
�

� �� ��与 �� �，五 ，�

插图 � 原始隐羊齿��妙��
������� ��������� 〕

示本体的长度纵轴为花粉数
，

横轴为花粉大小
。

��

��

��

��

��

��

��

�� �〕 �多
�

， �呜 ��
�

弓 �� �，
·

� �� ��
�

� �� ���弓 卜�

插图 � 原始隐羊齿��
�夕户��，����� 户�������� �

大小示花粉�包括赤道气囊瓣�纵轴为花粉数
�

横轴为花粉
。

它们长 ��拌�
，

宽 �拌��图版 �
，

图 ��图版 �
，

图 ��插图 ��
。

从侧面观
，

次切面内
，

花粉粒在赤道上有两个倒铃状椭圆体
。

在次切面内
，

测得赤道气囊
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远极气囊瓣

面
“脚

�加臼日 卜止娜

赤道气班拼
闪��加�目 �吐�

环形气班拼
比明

�
公以脚川 如加

本体
口万�胡

远极气班姗
凹面
��丫���

�妞恤】 ���娜

环形气班姗
���

一目�阵� ���吧

赤道气贬姗

插图 � 原始隐羊齿 ���夕户�������� 户��，��‘� 。 �

示气囊瓣
。

�
�

近极面观
�

据图版 �
，

图 ��图版 �
，

图 � �
�

�复原
。

�
�

远极面观
�

据图版 �
，

图 � ��� 图版 �
，

图 �
，

�
，

�复

原
。

�
�

聚焦于次切面侧面观
�

据图版 �
，

图 ��图版 万
，

图 �
，

�复原
。
�

�

聚焦于主切面侧面观
，

据图版 �
，

图 �� 图版 �
�

图

�
，

�
，

�复原
。

瓣比本体厚
，

其厚度为 �一�拌�
，

而本体厚度为 �一�拼��图版 �
，

图 ��图版 �
，

图 �
，

��插图

��
。

在远极面上有 �个气囊瓣
，

它们对称于次切面
，

�个赤道气囊瓣由它们相连结
。

按位置
，

这 �个气囊瓣叫作
“
远极气囊瓣

” 。

在主切面内
，

远极气囊瓣高度为 �拜��图版 �
，

图 �
，

�
，

���

图版 �
，

图 � ��插图 ��
。

次切面内有一环形气囊瓣
，

它同赤道气囊瓣相连
。

在次切面内
，

这

气囊瓣的周围为 �� 只 ��拼��图版 �
，

图 �
，

�� 插图 ��
。

按形状
，

这个瓣叫作
“
环形气囊瓣

” 。

简言之
，

常见的花粉在形态上有一个凹面和 �个气囊瓣
�

两个赤道气囊瓣
，

两个远极气

囊瓣
，

和一个环形气囊瓣
，

但因为这些瓣相互连接形成一个完整的气囊
，

所以在本质上
，

这类

花粉是单气囊的
。

因为在远极面上有 �个位于远极气囊瓣和环形气囊瓣间的小的
“
非气囊区

”
或

“
气囊一

本体连接区
” ，

所以很易区分成熟花粉的远极面和近极面�近极面只有环形气囊瓣�
，

所以
“
非

气囊区
”
相当大�图版 �

，

图 � �图版 �
，

图 �
，

��
。

未发现明显的萌发区
，

但在少数标本内
，

在

远极面上可见一平行于次切面的裂 口
，

它可能代表萌发缝
。

上述花粉的形态不仅在光学镜下观察到
，

而且为扫描电镜所证实
。

图版 �的图 �一�清

楚地显出所有气囊瓣的外形和长轴端的凹面
。

同时还表明花粉外表纹饰是网带小颗粒的
。

花粉的内部结构亦为扫描电镜所证实
。

图版 �
，

图 �一�表明
，

在气囊区
，

花粉壁的外层

同外壁 内层是分离的
，

但在气囊的向内的侧有明显的蜂窝状结构联系这两层
。

因为花粉有明

显的气囊一本体连接区
，

所以此气囊在本质上不同于假气囊
，

这样虽然同其他具气囊花粉
，
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如 ����������“
相比

，

它的气囊的发育是不充分的 但仍不失为一种单气囊花粉
。

有时在花粉

的本体内有一深色内容物�图版 �
，

图 �一��
，

它们可能代表细胞核
。

五
、

花粉气囊的个体发育

上述花粉的形态和大小有时似乎变化很大 �图版 �
，

图 ��
，

���图版 �
，

图 ��插图 �
，

��
，

但这种变化只反映花粉不同的发育阶段
。

我们观察了一组大小不同的花粉
，

所见的最小的花粉
，

直径 �拜�
，

长 ��拼�
，

为一短椭圆

体
，

在次切面上为圆形
。

此时只有环形气囊瓣
，

并且长轴一端的凹面非常明显�图版 �
，

图 �，

��图版 �
，

图 �
，

��插图 �
，

��
。

接着
，

花粉的发育显然与赤道气囊瓣的形成有关
，

因此花粉的

长大主要在赤道面及主切面内
，

结果花粉变成扁椭圆体
，

大小为 �� � �� � �如�
。

同时长轴

端的凹面相应的变得模糊�图版 �
，

图 �
，

��插图 �
，

��
。

最后
，

花粉开始分化出两个远极气囊

瓣�图版 �
，

图 ��插图 �
，

��
。

直到远极面因远极气囊的发育而使环形瓣变得十分模糊�图版

�
，

图 � �插图 �
，

��
，

甚至变得象一条长槽�图版 �
，

图 ��插图 �
，

��
。

为了显示原始隐羊齿

花粉气囊的不同发育阶段
，

我们在插图 �中复原了其全过程
，

其中� 为假设的第一阶段
。

�
丁了卜叮�‘ 一 、

���一一

卜
几

份几
���

城叭八，�
。。
力刀

刃八
�，犷丫、

之 � ， 一 一 吧矛

插图 � 原始隐羊齿��
����洲����� �������

�� �花粉气囊的个体发育系列复原

图中花粉的极面观一远极面
。

虚线所围为本体
，

有点的区为气囊瓣
，

无点的区为气囊一本体连接区
。
�

�

极不成熟的花

粉
，

无气囊瓣�假设阶段�
。

�
�

不成熟花粉
，

示环形气囊瓣
，

此花粉源于未成熟的花粉囊 �据图版 �
，

图 �
，

��图版 �
，

图 ��

��
。

�
�

未成熟花粉
，

未环形气囊瓣和 �个赤道气囊瓣 �据图版 �
，

图 �
，

��
。
�

�

接近成熟的花粉
，

示环形气囊瓣
�

�个赤道

气囊瓣和 �个不全的远极气囊瓣
。

此类花粉常在快成熟的花粉囊中见到�据图版 �
�

图 ��
。

�
�

快成熟的花粉
，

示环莆气

囊瓣
，

�个赤道气囊瓣和 �个远极气囊瓣�据图版 工
，

图 ���
。

�
�

完全成熟的花粉
，

示环形气囊瓣变得模糊不清
�

�个赤

道气囊瓣和 �个充分发育的远极气囊瓣
。

此花粉见于基质
，

偶尔可在花粉囊中见到 �据图版 �
，

图 ��
。
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、 �

��
、 讨 论

从上面复原的原始隐羊齿的花粉的不同阶段可以看出
，

花粉在个体发育过程中其形态

的变异是相当大的
。

它们分散保存时很可能被认为是不同的种
，

不同的属
，

甚至连极面的确

定都有可能不同
。

因此对原位抱粉个体发育序列的观察和复原
，

不仅有助于我们对古代植物

的生殖机制的了解和丰富人们的化石植物生物学知识
，

而且有肋于避免古泡粉学研究中的

人为分类
。

另外
，

从上述花粉的个体发育序列中可以看出
，

此类花粉虽为单气囊的
，

但气囊的

发育不是一次成就的
，

而是分区�按气囊瓣�逐步形成的
。

这在其他单气囊甚至多气囊花粉中

是否有类似的发育过程是一个值得进一步探讨的问题
。

联系对花粉个体发育和对气囊区超微结构的观察
，

可以清楚地看到
，

在原始隐羊齿中
，

花粉壁的外层同外壁内层最初是合一的
，

而气囊的形成是同这两层之间的蜂窝状结构的形

成和径向管的不断扩张有关
。

有人曾对现代苏铁的花粉壁进行超微结构的观察
，

发现其外壁

外层同外壁 内层之间有蜂窝状结构的形成和径向管扩张
，

不过由于在现代苏铁的花粉中径

向管的扩张尺度非常有限
，

以致只能由电镜来观察
，

所以尽管它的结构可能有助于花粉的传

播
，

但并不认为它已形成明显的气囊������
�

，

�����������
，

�����
。

在原始隐羊齿中
，

径向

管的扩张非常明显
，

已达到了形成气囊的阶段
。

然而看来这些径向管最终并未同外壁内层完

全脱离
，

所以气囊的发育是不完全的
。

此外由于在花粉的有些部分�即气囊一本体连接区�并

不形成蜂窝状结构
，

因此
，

这种气囊显然不是假气囊
。

看来
，

原始隐羊齿花粉所具的气囊在系

统发育上很可能为一过渡类型
，

而进一步发育则导致多气囊花粉的形成
。
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图 版 说 明

所有化石切片保存在中国科学院植物研究所
。

图 版

�
，

�
�

��少���，����� ���、 ���二� 花粉器官

�
�

聚合花粉囊接近正中的纵切面
。

示聚合花粉囊壁
，

维管束�箭头所示�和花粉
。

切片号
���� ���

一
�
一

����
。

�
�

图 �放大
，

注意维管束�下面的箭头 �和花粉囊壁细胞的加厚的细胞壁 �上面的箭头 �
。

花粉囊的外面向着照片的

上部
。

切片号
���� ���

一
�
一
�����

。

�一�
�

��夕��������� ��������� 的花粉

�
�

花粉极面观
�

聚焦位于远极面
，

示远极气囊瓣和表面纹饰
。

切片号
����

。

�
�

未成熟花粉侧面一极面观
，

示表面纹饰和明显的凹面 �对着照片的左上方�
。

切片号
����

。

�
�

花粉极面观
，

聚焦体于赤道面
，

示赤道气囊瓣侧面连接到本体上
。

�
一

�代表主切面
。

切片号
����

。

�
�

花粉侧面观
，

聚焦于主切面
，

示赤道气囊瓣 比本体厚
。

�
一
�代表次切面

。

切片号
����

。

�
�

花粉侧面观
，

聚焦于次切面
�

亦赤道气囊瓣同本体的连接
。
�

一

� 代表赤道面
。

切片号
����

。

�
�

未成熟花粉极面观
，

聚焦于赤道面
，

示环形气囊瓣及无明显的赤道气囊瓣
。

切片号
����

。

�一��
�

������，����� ��������� 花粉

所有的图源于标本 ��� ���
一
�
一
��

。

�
�

聚合花粉囊横切面
，

示 �个花粉囊和所含花粉
。

��
�

图 �放大 示原位花粉
。

�
�

花粉极面观
，

图 �箭头所示花粉的放大
，

示花粉远极面纹饰和远极气囊瓣
。

注意 �条远极气囊
一

花粉连接区
。

图 版

�一�
�

��夕��������� ��������� 花粉
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�一�
�

源于标本 ��� ���
一
�
一

�� ��
�

源于标本 ��� ���
一
�
一
����

，

�
�

源于标本 ��� ���
一
��

。

�
�

花粉侧面
一

极面观
，

示近极面
，

环形气囊瓣�箭头所示�垂直于赤道
。

注意对着照片右边是长轴端的凹面
。

�
�

花粉极面观
，

示赤道气囊瓣�箭头所示�
。

�
�

花粉侧面
一

极面观
�

示 �个远极气囊瓣和 �个环形气囊瓣�箭头所示�
。

注意 �条气囊一本体连接区
�

�
�

花粉侧面观
，

通过次切面的正中切面
，

示环形气囊瓣
。

�
�

两粒花粉侧面观
，

左边的花粉通过主切面的正中切面
，

示环形气囊瓣
、

远极气囊瓣及近极面的花粉气囊连接区
�

右下边花粉平行于次切面的切面
，

示赤道气囊瓣
。

注惫花粉的近极面不同于远极面�箭头所示�
。

�
�

花粉侧面观
，

通过赤道面的正中切面 示两个赤道气囊瓣
。

�
�

聚合花粉囊的横切面
，

示维管束
，

管胞为梯纹纹孔
。

下图为上面方框中图的 �� 倍
。

�
�

原位未成熟花粉
，

示长轴远端的一明显凹面
。

�
�

未成熟花粉的侧面观
，

通过赤道面的正中切面
�

示环形瓣和一凹面�箭头所示�
，

无赤道气囊瓣
。






