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单瓣与重瓣樱花雌雄蕊发育的比较研究
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摘要:对单瓣和重瓣樱花雌雄蕊的发育进行了系统观察。结果表明:单瓣樱花‘大岛樱’雌蕊 1 心皮 1 室，胚珠发育

后心皮开始愈合，2 倒生胚珠，通常仅有 1 个能发育为成熟胚囊，双珠被，厚珠心，大孢子四分体线型排列，胚囊发育

方式属蓼型;雄蕊小孢子四分体为四面体型，成熟花粉为二细胞型。重瓣樱花‘普贤像’和‘一叶’雄蕊数量显著少

于‘大岛樱’，花药瓣化，花粉败育，雌蕊叶化。‘普贤象’少数花萼筒上着生异位子房和败育胚珠，‘一叶’少数花未

完全叶化的子房内壁着生败育胚珠;‘普贤象’和‘一叶’均存在同株花异型现象。并对樱花重瓣花形态建成的分

子机制展开了探讨。
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Morphogenesis of stamens and carpels in single and double flowers of Cerasus serrulata var.
lannesiana as well as the development of their male and female gametophytes were investigated. First，the
‘Makino’ovules are borne on unsealed carpels. During their development，carpels close with the ovules
hidden inside. The ovule is anatropous，bitegmic and crassinucellate. Megaspore mother cells undergo
meiosis and develop into linear tetrad. Subsequently， the larger one at the chalazal end becomes
functional megaspore and develops into an embryo sac of a polygonum type after the third mitotic division.
The ‘Makino’microspore tetrads belong to the tetrahedral type，with two-celled mature pollen. In
contrast，the‘Albo-rosea’and ‘Hisakura’double flowers have petaloid anthers and leaflike carpels，
with fewer numbers of stamens compared with‘Makino’. The petaloid anther houses a large number of
sterile pollen grains. Flowers on the same tree show different final floral architectures，where some
flowers contain ectopic unsealed carpels housing abortion ovules. The molecular mechanisms of double
flower morphogenesis in cherry are discussed.
Key words Cerasus serrulata; megasporogenesis and microsporogenesis; female and male
gametophytes; flower development

樱花(Cerasus serrulata)是蔷薇科(Rosaceae)樱
属著名的观赏花木。因其花色姣艳、树形优美、品种
繁多、适应性广且观赏价值高，被广泛应用于园林绿
化和景观建设。樱花主产于中国和日本，具有种内

变种、品种繁多，变异复杂等特点。本文对单瓣与重
瓣樱花雌雄蕊发生和发育进行形态学和细胞学比较

观察，并对樱花重瓣花形态建成的分子制机进行初

步分析，以期为樱花生殖生物学的研究提供更多的

DOI:10.13332/j.1000-1522.2010.04.015



资料，并为樱花新品种选育和种质创新提供一定的

理论基础和技术支持。

1 材料与方法
1. 1 材 料
供试的单瓣樱花为日本晚樱( Cerasus serrulata

var. lannesiana ) 品 种 ‘大 岛 樱’( C. lannesiana
‘Makino’)，重瓣樱花为日本晚樱品种‘一叶’( C.
lannesiana‘Hisakura’) 和‘普贤像’( C. lannesiana
‘Albo-rosea’)。其中，‘大岛樱’采自中国农业大学
校园，‘一叶’采自清华园，‘普贤像’采自北京林业
大学校园。

图 1 单瓣与重瓣樱花花器官的形态学及细胞学比较

Fig. 1 Morphological and cytological observation on simple and double flowers of C. serrulata var. lannesiana

注:a.‘大岛樱’的花; b.‘大岛樱’的雄蕊( × 3. 5) ; c.‘大岛樱’的雌蕊; d. 倒生胚珠( × 12. 8) ; e.‘普贤像’的

花; f.‘普贤像’瓣化的雄蕊( × 3. 5) ; g.‘普贤像’叶化的心皮; h.‘普贤像’的异位心皮( × 12. 8) ; i.‘一叶’的

花; j.‘一叶’瓣化的雄蕊( × 2. 5) ; k. ‘一叶’叶化的心皮; l.‘一叶’的异位胚珠( × 12. 8)。

1. 2 方 法
分别取 3 个日本晚樱品种不同发育时期的新鲜

花芽，在 Nikon SMZ--10 型实体显微镜下观察花序、
小花及各个花器官的结构，并用游标卡尺测量其大

小，拍照记录。按小花大小归类分装(长度分别为
1. 0 ～ 1. 5、2. 0 ～ 2. 9、3. 0 ～ 3. 9、4. 0 ～ 5. 9、6. 0 ～
7. 9、8. 0 ～ 9. 9、10. 0 ～ 14. 9、15. 0 ～ 20 mm)，并取开
花当天的子房和未散粉的花药，用 FAA 固定液固
定，按常规石蜡切片技术包埋，用 Leica RM 2015 石
蜡切 片 机 连 续 切 片，切 片 厚 度 8 μm，用 1%
蕃红 － 0. 1%固绿对染显示其细胞结构，在 Olympus

BH--2 型显微镜下观察拍照。开花当天取新鲜成熟

的花粉，用悬滴法测定花粉活力，蔗糖浓度为 15%，
在 25℃下培养 40 ～ 50 min 后取出，在显微镜下观察

其花粉萌发情况，用 Olympus BH--2 显微镜拍照，选
取 30 个视野统计其萌发率 ［1--2］。在开花当天各取
鲜花 30 朵，分别统计其花瓣数和雄蕊数，用软件
SPSS 13. 0 进行统计分析。

2 结果与分析
2. 1 单瓣与重瓣樱花花器官的形态学及细胞学比较
单瓣‘大岛樱’萼片 5 枚，绿色，向阳面有红晕;

花瓣 5 片，白色;雄蕊多数(43 ～ 52 枚) (图 1a);子
房上位，1 心皮 1 室，胚珠发育后心皮开始愈合，边
缘胎座，2 倒生胚珠(图 1d，图 2a、b)，通常仅有 1 个
发育为成熟胚囊，双珠被，厚珠心。
重瓣品种‘普贤像’萼片 5 枚;花瓣 30 ～ 40 片，

白色或粉白(图 1e);雄蕊多数(17 ～ 27 枚)，花药瓣
化(图 1f)，且雄蕊极显著少于‘大岛樱’和‘一叶’
(P < 0. 01);雌蕊叶化，前端残留 2 个花柱，少数花
萼筒内长出异位心皮，偶有胚珠，但未见成熟胚囊

(图 1g、h)。重瓣品种‘一叶’萼片 5 枚;花瓣24 ～ 34
片，白色或粉白(图 1i);雄蕊多数(19 ～ 29 枚)，花
药瓣化，且数量极显著少于‘大岛樱’( P < 0. 01)
(图 1j);雌蕊叶化，通常 1 ～ 2 片，少数花雌蕊子房
未完全叶化，生有胚珠，但未见成熟胚囊(图 1k、l)。
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2. 2 单瓣与重瓣樱花雌、雄蕊发育的比较
连续 2 年(2007 年 10 月—2009 年 10 月)观察

供试的 3 个日本晚樱品种在北京地区雌雄蕊发育规
律发现，单瓣‘大岛樱’在 9 月底形成雄蕊原基，10
月上旬花芽长约为 6. 48 mm 时形成雌蕊原基，并在
当年 11 月底，小花长为 1. 0 ～ 1. 5 mm 时，雌蕊基本
形成，雄蕊花药中出现造孢细胞或小孢子母细胞，接

着花芽进入休眠期。翌年 2 月底在子房内壁上才会
出现胚珠原基，当 3 月中旬小花长为 3. 0 ～ 3. 9 mm

时，小孢子母细胞减数分裂形成四分体，珠心组织开

始分化出内珠被，珠心中孢原细胞分化成造孢细胞。

小花长为 6. 0 ～ 7. 9 mm 时，大孢子母细胞开始减数
分裂，外珠被出现，花粉囊中出现靠边期的单核小孢

子。小花长为 8. 0 ～ 9. 9 mm 时，功能大孢子分裂成
2 核大孢子，单核小孢子发育成二孢型花粉粒。小
花长为 10. 0 ～ 14. 9 mm，2 核大孢子发育成 8 核胚
囊。从发育时间上来看，单瓣‘大岛樱’雌蕊的发育
相对滞后于雄蕊的发育，雄配子体早雌配子 7 d 左
右成熟。

图 2 单瓣樱花‘大岛’大孢子发生和雌配子体发育

Fig. 2 Megasporogenesis and development of female gametophyte of‘Makino’

注:a. 胚珠原基在未愈合的心皮内壁形成( × 64) ;b. 发育中的胚珠和愈合的心皮( × 64) ;c.大孢子母细胞和内珠被的发育( × 128) ;d. 大

孢子母细胞( × 128) ;e. 4 个大孢子( × 128) ;f. 功能大孢子和 3 个退化的大孢子( × 128) ;g. 单核胚囊第 1 次有丝分裂末期( × 128) ;h. 2

核胚囊( × 128) ;I. 4 核胚囊( × 128) ;j. 卵器( × 128) ;k. 极核( × 128) ;l. 助细胞和反足细胞( × 128) ;Ovp. 胚珠原基;Ov. 胚珠;Mmc. 大

孢子母细胞;Iin.内珠被;Eg.卵细胞;Sn.助细胞;Pn.极核;An:反足细胞。

重瓣‘普贤像’和‘一叶’雌、雄蕊原基在 10 月
形成，在 11 月底‘一叶’花药中出现造孢细胞后开

始休眠，但‘普贤像’花芽休眠前花药中未观察到造
孢细胞。与单瓣‘大岛樱’相比，重瓣‘普贤像’和
‘一叶’翌年小孢子发生和雄配子体的发育在时间
上明显晚于‘大岛樱’，而且从小孢子母细胞到成熟
花粉粒整个发育过程所用的时间要比单瓣短。‘普
贤像’和‘一叶’雌蕊叶化，而且通常 2 个原基发生
后，各自发育长成叶化雌蕊。‘普贤像’少数花萼筒
上会长出异位心皮，心皮子房中有 1 ～ 2 个胚珠，但
未发育成成熟胚囊;而且有部分子房未完全愈合的

心皮内壁会长出 1 ～ 2 个裸露败育胚珠。‘一叶’少
数花中雌蕊未完全叶化的子房内壁上也会长出败育

胚珠。
2. 3 单瓣樱花大孢子发生和雌配子体发育
2. 3. 1 大孢子发生
单瓣‘大岛樱’雌蕊为 1 心皮 1 室，边缘胎座，2

倒生胚珠，通常仅有 1 个发育为成熟胚囊，双珠被，

厚珠心。发育初期，在未愈合的腹缝两侧子房内壁
的胎座上各产生一团突起，即胚珠原基(图 2a)，随
着腹缝的愈合，胚珠原基逐渐增大(图 2b)，最后分
化为具珠被、珠心和珠柄的成熟倒生胚珠。当内珠
被起源时，珠心表皮下的一个细胞体积增大，发育成
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孢原细胞，随后，孢原细胞的体积迅速扩大，细胞核

颜色加深，细胞质变浓，直接发育成大孢子母细胞

(图 2c、d)。当外珠被起源后，大孢子母细胞经过减
数分裂形成 4 个单相核的大孢子，大孢子四分体成
线型排列(图 2e)，其中位于合点端的大孢子发育较
快，核大，成为功能大孢子，能进一步发育成胚囊，其

余 3 个位于珠孔端的大孢子很快退化消失(图 2f)。

图 3 单瓣与重瓣樱花小孢子发生和雄配子体发育的比较

Fig. 3 Microsporogenesis and development of male gametophyte of simple and

double flowers of C. serrulata var. lannesiana

注:a.小孢子母细胞和多核绒毡层细胞( × 128) ;b.小孢子母细胞减数分裂前期Ⅰ( × 128) ;c. 小孢子母细胞减数分裂未期Ⅰ

( × 128) ;d.小孢子母细胞减数分裂未期Ⅱ( × 128) ;e. 四面体型的四分体( × 128) ; f. 单核小孢子( × 128) ;g. 二孢型花粉粒

( × 320) ;h.‘大岛樱’成熟花粉粒( × 64) ;i.‘普贤像’成熟花药( × 32) ;j.‘一叶’成熟花药( × 32) ;k.‘大岛樱’花粉体外萌发

( × 128) ;l.‘普贤像’花粉体外萌发( × 128) ;m.‘一叶’花粉体外萌发( × 128) ;n. 发育中的‘大岛樱’花药( × 32) (四分体时

期);o.发育中的‘普贤像’花药( × 32) ;p. 发育中的‘一叶’花药( × 64) ;Msm. 小孢子母细胞;Tac. 绒毡层细胞; Te. 四分体;

MpI.小孢子母细胞减数分裂前期 I;MtI.小孢子母细胞减数分裂末期 I。

2. 3. 2 雌配子体发育
功能大孢子进行连续的 3 次有丝分裂，分别形

成 2 核胚囊(图 2g、h)、4 核胚囊(图 2i)、8 核胚囊
(图 2j、k、l)。其发育类型属于蓼型，靠近珠孔端 3
个细胞组成卵器(图 2j)，在胚囊中央两枚极核形成
中央细胞(图 2k)，在胚囊合点端的 3 枚核，成为 3
个反足细胞聚合在一起(图 2l)。

2. 4 单瓣与重瓣樱花小孢子发生和雄配子体发育
的比较

单瓣‘大岛樱’花药发育早期，花药角隅表皮下
的孢原细胞分裂形成内外两层细胞，即外层的初生

壁细胞和内层的造孢细胞。壁细胞继续分裂，形成
花粉囊的壁。它位于花药表皮之下，分化为 3 层，即
纤维层、中层和绒毡层(图 3a)。造孢细胞继续分裂
分化成小孢子母细胞，小孢子母细胞初期呈多边形，

细胞核大，细胞质浓，体积较大(图 3a)。当多核绒
毡层开始解体时，小孢子母细胞彼此分离(图 3b)，
开始减数分裂形成四面体型的四分体(图 3c、d、e)。
四分体外有厚的胼胝质包围(图 3e)。随着四分体
胼胝质的解体消失，四分体中的小孢子各自分离，形

成 4 个多边体型的单核小孢子(图 3 f)。多边体型
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的单核小孢子，经过单核靠边期后核分裂发育形成

两个核:生殖核和营养核，形成椭圆形的二细胞型花

粉粒(图 3g)，二细胞型花粉粒进一步发育成近圆形
的成熟花粉粒(图 3h)。

重瓣日本晚樱‘普贤像’和‘一叶’小孢子发生
与雄配子体的发育过程基本与单瓣‘大岛樱’相同，

但重瓣日本晚樱‘普贤像’和‘一叶’成熟花药不开
裂或极少开裂，开花当天多数雄配子体发育停留在

单核花粉时期，仅少数二细胞型花粉粒，多数花粉粒

形状不规则，干瘪(图 3i、j)。花粉生活力测定表明，

成熟‘大岛樱’平均花粉萌发率高达 72. 64% (图 3k)，

而供试的 2 个重瓣品种均未见有花粉萌发，花粉败育
(图 3l、m)。另外单瓣‘大岛樱’同一花药不同药室中
小孢子的发育基本同步(图 3n)，供试的 2 个重瓣品
种不同药室中小孢子发育极少同步(图 3o、p)。

3 结论与讨论
3. 1 单瓣樱花雌、雄蕊发育的特点
单瓣‘大岛樱’在北京地区 9 月底形成雄蕊原

基，10 月上旬形成雌蕊原基，11 月底雄蕊花药中出
现小孢子母细胞后花芽开始休眠，翌年 2 月底在子
房内壁上才会出现胚珠原基。其雌雄配子体的发育
不同步，雄蕊中出现小孢子四分体时，珠心中大孢子

母细胞才开始减数分裂。其大小孢子与雌雄配子体
的发 育 模 式 在 形 态 上 与 其 近 缘 种 桃 ( Prunus
persica )、李 ( Prunus americana ) 和 杏 ( Prunus
ameniaca)相似，如小孢子四分体均为四面体型，成
熟花粉二细胞型;倒生胚珠，双珠被，厚珠心，大孢子

四分体直线型排列，胚囊发育方式属蓼型
［3--5］。但

其雌、雄蕊发育在时间上同北京地区的山桃(Prunus
davidiana)和一些栽培桃品种有很大的差异［3］。
3. 2 重瓣樱花雌、雄蕊发育的特异性分析
重瓣樱花‘一叶’和‘普贤像’花药瓣化，花药中

小孢子母细胞出现的时间较单瓣晚，从小孢子母细

胞减数分裂到单核花粉期所用时间较单瓣‘大岛
樱’短，一方面可能源于，品种间的差异，另一方面
也可能是由于后期日平均气温升高，花发育的进程

加快。在‘普贤像’中，少数花萼筒上长出异位心
皮，开花后有些异位心皮未完全愈合的子房内壁上

着生 1 ～ 2 个败育胚珠;在‘一叶’中，少数雌蕊子房
部分未完全叶化，子房内壁上着生 1 ～ 2 个败育胚
珠。胚珠在雌蕊叶化的重瓣樱花中发生和发育，说
明胚珠和雌蕊的发育是一个相对独立的过程。从进
化的角度来看，胚珠可能是起源最早的花器官，心皮

可以看作是变态的叶
［6］;因此，胚珠完全可能不依

赖心皮发育，樱花这种雌蕊叶化，败育胚珠裸露很可

能是一种返祖现象。不同花在形态上的差异可能源
于所观察的樱花单株是一种在遗传上稳定的嵌合

体。相对草本模式植物而言，木本植物有着独特的
生长发育模式，这种同株花异型现象的发育遗传学

机制有待进一步研究。
3. 3 樱花重瓣花成花原因分析
单瓣与重瓣日本晚樱花器官虽然形态差别很

大，但其遵循着相同的径向发育模式，由外至内依次

是由萼片、花瓣、雄蕊和心皮构成的 4 轮花器官。目
前，ABCE 模型较成功地解释了被子植物花器官的
形态建成，它包含功能部分重叠又相互作用的 A、
B、C 和 E 共 4 类花器官特征决定基因，其中 A + E
决定萼片的发生，A + B + E 决定花瓣的特征，B +
C + E 决定雄蕊的发育，C + E 决定心皮的形态建
成;该模型还认为，A 类和 C 类基因相互抑制对方
活性;不同花在形态上的巨大差别主要是对这种基

本模式修饰的结果
［7--9］。在 拟南芥 ( Arabidopsis

thaliana)中，AGAMOUS(AG)是参与雄蕊和雌蕊特征
决定的 C 类基因［10］;当 AG 基因功能丧失时，其雄
蕊完全瓣化，形成重瓣花，与此同时，心皮也发生同

源异型转变，变成一朵由萼片和花瓣不断嵌套的新

花
［11］。研究表明，AG 基因第 2 个内含子中的顺式
作用元件 CArG 和其上游 70 bp 左右的 LFY 蛋白结
合位点对维持 AG 正常的表达区域，确立其 C 类基
因的功能起着关键作用，其核苷酸序列的改变均能

导致 C 功能区内缩，使雄蕊或外轮雄蕊瓣化，形成
重瓣花

［12--13］。相对单瓣樱花而言，重瓣樱花花瓣数
量增多，雄蕊数量显著减少，而且花药瓣化，其 C 功
能区明显内缩，但其表达区内缩是否由樱花 AG 同
源基因启动子区的转录调控元件的改变引起，还有

待进一步研究。通常情况下，AG 同源基因表达区的
内缩仅会导致重瓣花的形成，并不会导致雌蕊叶化，

如重瓣金露梅(Potentilla fruticosa)和扶桑(Hibiscus
rosasinensis)［14］。在 拟 南 芥 中，C 类 基 因 AG、
SHATTERPPOOF1 ( SHP1 )、SHP2 和 D 功能基因
SEEDSTICK(STK)是参与雌蕊和胚珠正常发育的重
要转录因子

［10］，但樱花 SHP 和 STK 同源基因是否
通过转录调控或功能改变参与决定雌蕊叶化，有待

深入研究。植物花器官的形态建成过程取决于一个
复杂的涉及多基因的分子遗传调控网络体系，花器

官的多样化实际上可以理解为这个调控体系的调整

和修饰。从樱花重瓣花的表型来看，其花瓣增多、雌
雄蕊的不正常发育很可能源于 C 功能区基因的功能
部分缺失，但这种功能缺失是发生在转录前、转录调
控水平还是翻译后蛋白质的表观修饰水平，并不清

楚，参与的基因是单个还是多个，仍有待深入研究。
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