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摘要: 采用显微镜和透射电镜对阔叶鳞盖蕨 ( Microlepia platyphylla) 的配子体发育和卵发生过程进行了观

察，以阐明其卵发生的细胞学机制，探讨其演化地位。阔叶鳞盖蕨孢子褐色，四面体形，具三裂缝，接种

5～10 d 后孢子萌发，经丝状体和片状体阶段发育为心形原叶体，原叶体发育是铁线蕨型，通常为雌雄异

株，精子器产生于不规则配子体的表面，颈卵器产生于心形原叶体生长点的下方，性器官是薄囊蕨型。卵

发生研究表明，阔叶鳞盖蕨颈卵器产生于生长点下方表面细胞，经两次分裂形成了顶细胞、初生细胞和基

细胞。其中初生细胞再经两次不等分裂产生卵细胞、腹沟细胞和颈沟细胞，此 3 个细胞通过胞间连丝紧密

相连，随发育，腹沟细胞与卵细胞间形成了分离腔，但在孔区处始终通过胞间连丝相连，成熟卵细胞上形

成了卵膜和受精孔，卵核表面产生了核外突，通过比较表明阔叶鳞盖蕨卵发生与蕨 ( Pteridium aquilinum)

卵发生相似。
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Abstract: Gametophyte development and oogenesis of the fern Microlepia platyphylla were studied using microscopy
and transmission electron microscopy． The present studies have significance in clarifying the cytology mechanism of
oogenesis and reveal the evolution status of M. platyphylla． The spores are brown，tetrahedral and trilete． The spores
germinate about 5－10 days after sowed． They develop into cordate prothallus through filament and plate stages． The
development of the prothallus is the Adiantum-type． The adult prothallus are usually diecious． Antheridia ( an) us-
ually are produced on irregular prothallus and archegonium ( ar) are produced near the apical notch of the heart-
shaped prothallus． Sex organs are Leptosporangiate-type． Studies on the oogenesis showed that the archegonium de-
velops from a superfacial initial cell under the growth point． Two divisions of the initial cell result in a tier of three
cells，i. e the upper cell，primary cell and basal cell． The primary cell finally develops into a neck canal cell，a ven-
tral canal cell and an egg by two unequal divisions． The three cells were associated closely with each other． Then the
neck canal cell and the ventral canal cell degenerated gradually． A separation cavity was formed between the ventral
canal cell and the egg cell，but plasmodesmata still connected the ventral canal cell and the egg in pore region． Egg
envelope and fertilization pore were formed in the matured egg． Nuclear evaginations were produced from the nuclear
surface． It was showed that oogenesis of the fern M. platyphylla is similar to the fern Pteridium aquilinum．
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秦仁昌曾依据毛被特征将鳞盖蕨属 ( Mic-
rolepia) 与 碗 蕨 属 ( Dennstaedtia ) 归 入 碗 蕨 科

( Dennstaedtiaceae) ( 吴 兆 洪 和 秦 仁 昌，1991 ) 。
后分子系统学又将稀子蕨属 ( Monachosorum ) 、
蕨属 ( Pteridum) 、姬蕨属 ( Hypolepis) 、曲轴蕨

属 ( Paesia) 、栗蕨属 ( Histiopteris) 也加入到碗

蕨科中 ( Smith 等，2006; Liu 等，2007 ) 。配子

体发育和卵发生的研究是蕨类植物有性生殖研

究的重要方面，对蕨类植物分类和系统演化均

具有重要的指示意义。有关配子体发育研究已

经做了大量的工作 ( Nayar 和 Kaur，1971) 。在

卵发生方面，迄今已对蕨 ( Pteridium aquilinum)

( Bell 和 Mühlethaler， 1962; Bell 和 Duckett，
1976) 、栗蕨 ( Histiopteris incisa) ( Bell，1980) 、
分株 紫 萁 ( Osmunda cinnamomea var． asiatica )

( Bao 等，2003 ) 、粗 茎 鳞 毛 蕨 ( Dryopteris cras-
sirhizoma) ( Bao 等，2005) 等同型孢子蕨类卵发

生进行了研究，发现卵细胞外具有卵膜，而在

异型 孢 子 蕨 苹 ( Marsilea ) 卵 发 生 中 并 未 发 现

( Myles，1978) 。自 Cao 等 ( 2009) 在水蕨 ( Cer-
atopteris thalictroides) 卵 细 胞 上 发 现 受 精 孔 后，

近来的研究也在阔鳞瘤蕨 ( Phymatosorus hain-
anensis) ( 代小菲等，2010) 、扇叶铁线蕨 ( Adi-
antum flabellulatum ) ( 曹 建 国 等，2010 ) 、蕨

( P. aquilinum) ( 黄武杰等，2011) 、峨眉凤丫蕨

( Coniogramme omeiensis ) ( 王戈等，2012a ) 、金

毛 狗 ( Cibotium barometz ) ( 王 戈 等，2012b )

等真蕨类的卵发生中发现了受精孔，现已阐明

它是精子入卵的通道。从这些研究中发现，水

蕨 ( C. thalictroides) ( Cao 等，2009) 、扇叶铁线

蕨 ( A. flabellulatum) ( 曹建国等，2010 ) 、峨眉

凤丫蕨 ( C. emeiensis) ( 王戈等，2012a) 、金毛狗

( C. barometz) ( 王戈等，2012b) 等的卵膜由多层

膜构 成。这 不 同 于 蕨 ( P. aquilinum ) ( 黄 武 杰

等，2011) 、栗蕨 ( H. incisa) ( Bell，1980 ) 、阔

鳞瘤蕨 ( P. hainanensis) ( 代小菲等，2010) 、粗

茎鳞毛蕨 ( D. crassirhizoma) ( Bao 等，2005) 等，

它们的卵膜是由嗜锇性物质在质膜外沉积构成。
这表明蕨类卵膜形成具有一定的差异。因此，不

同演化地位的蕨类植物卵发育具有差异，这对阐

明蕨类植物的演化地位具有指导作用。研究利用

显微技术及透射电镜 ( TEM) 对阔叶鳞盖蕨配

子体和卵的发育过程进行了研究，旨在揭示阔叶

鳞盖蕨卵发育的细胞学机理及演化地位。这对阐

明蕨类植物受精孔发生的普遍性和揭示有性生殖

的机制具有重要的科学意义。

1 材料与方法
阔叶鳞盖蕨 ( Microlepia platyphylla) 的孢子于 2011

年 10 月采自云南西双版纳。将具成熟孢子的叶片收集

于标本纸中，置于干燥通风处使孢子自然散落。10 d 后

将孢子去杂并收集于硫酸纸袋中，置于 4 ℃ 冰箱中保存

备用。凭证标本现存放于上海师范大学植物标本室。

将成熟孢子用 5%的次氯酸钠消毒，接种于改良的

Knop’s 固体及液体培养基上。将其置于 ZＲX－300E 智能

人工气候培养箱内，培养条件为光照 18 h ( 25 ℃ ) ，黑

暗 6 h ( 20 ℃ ) 。约 2 个月，颈卵器形成。在解剖镜 ( Ni-
kon SMZ1500) 下选取颈卵器不同发育阶段的配子体，

室温下置于 0. 1 mol·L－1 磷酸缓冲液配制的 3%的戊二醛

中固定 6 h，经相同缓冲液冲洗后，用 2%的锇酸后固定

2 h。系列丙酮 ( 50%，70%，90%，100%) 脱水后，用

Spurr’s 树脂渗透并包埋，经 70 ℃聚合 9 h 得到包埋块。

半薄切片经甲苯胺蓝染色后，用 Nikon E-800 观察和照

相。超薄切片经醋酸铀和柠檬酸铅染色后，用 Hitachi-
600 电镜观察和照相。

2 结果
2. 1 配子体发育

阔叶鳞盖蕨孢子同型，褐色，四面体形，具

三裂缝，三边稍凹，极面观为钝三角形，赤道面

观为肾形。极轴长 20 ～ 30 μm，赤道轴长 35 ～ 45
μm ( 图版Ⅰ: 1) 。接种 5～ 10 d 后，孢子吸水膨

胀，沿裂缝处裂开产生突起，此时孢子细胞内含

有叶绿体; 随后长出初生假根，无色透明、含有

少量叶绿体，同时长出原叶体细胞，其内含有丰

富的叶绿体 ( 图版Ⅰ: 2，3) 。孢子萌发方式为

书带蕨型 ( Vittaria-type) ( Nayar 和 Kaur，1971) 。
原叶体细胞经横分裂产生 3 ～ 6 个细胞的丝状体

( 图版Ⅰ: 4) ，培养过程中发现有的丝状体形态

不规则 ( 图版Ⅰ: 5) 。丝状体的顶端和居间细胞

均可进行纵分裂形成片状体 ( 图版Ⅰ: 6，7) ;
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继续培养，片状体顶端可产生楔形的分生细胞

( 图版Ⅰ: 8) 。该细胞通过反复分裂使基部衍生

的细胞逐渐增多，顶部形成分生组织 ( 图版Ⅰ:

9) 。播种 40 d 左右，由于分生细胞分裂的速度

较慢，而由它衍生的细胞分裂的速度较快，从而

使生长点两侧凸出，生长点下陷，发育为心脏形

的幼原叶体 ( 图版Ⅰ: 10) 。原叶体发育过程中

无毛状体产生，其发育类型为铁线蕨型 ( Adian-
tum -type) ( Nayar 和 Kaur，1971) 。继续培养 15
～20 d，可在生长点下方产生颈卵器 ( 图版Ⅰ:

11) 。阔叶鳞盖蕨配子体通常为雌雄异株，精子

器多产生在形状不规则的原叶体上，数目较多，

透明均质 ( 图版Ⅰ: 12，13) 。性器官类型为薄

囊蕨型 ( Leptosporangiate-type) ( Nayar 和 Kaur，
1971) 。

在营养充足，条件适宜的情况下，精子器释

放精子，颈卵器顶部开裂，精子进入颈卵器，完

成受精作用形成合子，进而胚胎发育形成幼胚，

幼胚逐渐突出配子体的表面形成幼孢子体 ( 图

版Ⅰ: 14) 。研究发现，接种 3 个月左右时原叶

体的表面细胞还可进行营养繁殖，产生新的配子

体，其上长有精子器 ( 图版Ⅰ: 15) 。
2. 2 颈卵器和卵发生显微结构观察

阔叶鳞盖蕨颈卵器产生于雌配子体生长点下

方，颈卵器原始细胞 ( initial cell) 与周围细胞

明显不同，呈方形，细胞核圆形，核仁明显，核

周围具液泡和质体 ( 图版Ⅱ: 1) 。原始细胞经一

次平周分裂，形成了上下两层细胞 ( 图版Ⅱ:

2) 。下面一个细胞再分裂一次形成了三层细胞，

中间的为初生细胞 ( primary cell) ( 图版Ⅱ: 3) 。
初期近方形，细胞核近圆形，随后体积增大，顶

部向上隆起 ( 图版Ⅱ: 4) 。接着初生细胞进行一

次不等分裂形成 2 个细胞，上部的细胞较小，细

胞核圆形，为单核颈沟细胞。下方的细胞继承了

初生细胞大部分的原生质，称为中央细胞 ( cen-
tral cell) 。中央细胞较大，细胞核周围有丰富的

囊泡，此时，颈卵器壁细胞经横分裂形成明显的

颈部 ( 图版Ⅱ: 5) 。中央细胞成熟后进行不等分

裂形成 2 个细胞，下部的细胞较大，继承了中央

细胞大部分细胞质，位于颈卵器的基部，称为卵

细胞 ( egg cell ) 。卵细胞的细胞核较大，呈圆

形。上部细胞较小，位于卵细胞和颈沟细胞之

间，为腹沟细胞 ( ventral canal cell) 。随后，单

核颈沟细胞进行细胞核分裂形成双核的颈沟细胞

( neck canal cell) ，核仁明显 ( 图版Ⅱ: 6，7) 。
刚形成的幼卵与周围的细胞紧贴，随发育卵

细胞与腹沟细胞之间形成了分离腔。然而，在卵

细胞上方近中央处始终有一区域与腹沟细胞紧密

相连，该区域称为孔区 ( 图版Ⅱ: 8) 。随后，腹

沟细胞和颈沟细胞开始退化，分离腔进一步扩

大; 卵细胞上表面形成了一层染色深的卵膜，上

表面中央孔区未被卵膜覆盖 ( 图版Ⅱ: 9) 。随着

卵细胞的逐渐成熟，颈沟细胞退化，产生了大量

粘性物质，卵膜逐渐变厚，颜色加深。此时，卵

细胞核的表面不规则，但细胞核仍具有明显的核

仁 ( 图版Ⅱ: 10) 。当颈沟细胞和腹沟细胞大部

分已退化时，卵细胞与腹沟细胞之间的联系消

失，卵膜加厚 ( 图版Ⅱ: 11，箭头) ，孔区形成

受精孔 ( fertilization pore) ( 图版Ⅱ: 11) 。完全

成熟的颈卵器颈沟和腹沟细胞退化消失，卵细胞

明显凹陷 ( 图版Ⅱ: 12，13 ) 。当条件适宜时，

精子可进入颈卵器完成受精作用。
2. 3 卵发育超微结构观察

幼卵刚形成阶段，卵细胞、腹沟细胞和卵细

胞通过发达的胞间连丝紧密相连 ( 图版Ⅲ: 1，

2) ; 其中的腹沟细胞体积最小，核椭圆状。双

核颈沟细胞的细胞核椭圆，细胞器丰富，质体含

有大量的淀粉粒 ( 图版Ⅲ: 1) 。新卵细胞核周围

有丰富的线粒体，质体较少 ( 图版Ⅲ: 2) 。
卵发育中期，尽管卵细胞与腹沟细胞之间产

生了分离腔，但两者之间始终通过孔区处的胞间

连丝相连。此时腹沟细胞中的小泡、质体中的淀

粉含量增多，细胞边缘开始逐渐退化 ( 图版Ⅲ:

3) ; 卵内的细胞核边缘有一些突起和凹陷，核

上方有大量的嗜锇性小泡，胞内质体的淀粉含量

减少 ( 图版Ⅲ: 3) 。卵细胞上方卵膜明显，网

状，由许多嗜锇性的囊泡堆叠形成，从中央到边

缘逐渐变薄，但在孔区处无卵膜覆盖 ( 图版Ⅲ:

4，5) 。
随着卵的发育，卵膜加厚，卵膜下方常见内

质网，卵内细胞器还有高尔基体、质体、线粒体

等，线粒体的形状多为近球形或条形; 此时的细

胞核不规则，有核外突的产生 ( 图版Ⅲ: 6) 。当

卵细胞完全成熟时，腹沟细胞和颈沟细胞完全退
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化，卵凹陷，一些大型嗜锇性囊泡和质体堆在卵

膜下方 ( 图版Ⅲ: 7) 。

3 讨论
阔叶鳞盖蕨是核心薄囊蕨类，处于演化的中

间位置 ( Smith 等，2006) 。本研究中阔叶鳞盖蕨

的配子体发育过程与张凌献等 ( 2008) 的报道

基本相同，且配子体还可以通过营养繁殖来产生

新的配子体。阔叶鳞盖蕨在孢子形态和配子体发

育过程中表现出的一系列性状及特征，如孢子四

面体、三裂缝、书带蕨型萌发、原叶体发育为较

原始的铁线蕨型，无毛状体、雄配子体形态不稳

定等，表明阔叶鳞盖蕨是薄囊蕨中比较原始的类

群。此外，阔 叶 鳞 盖 蕨 的 孢 子 萌 发 方 式 与 蕨

( P. aquilinum) ( 黄武杰等，2011) 、扇叶铁线蕨

( A. flabellulatum) ( Cao 等，2010) 、水蕨 ( C. tha-
lictroides) ( 戴 锡 玲 等，2005 ) 相 同; 但 水 蕨

( C. thalictroides) 的配子体发育类型为水蕨型，

这与阔叶鳞盖蕨的配子体发育类型不同，这表明

阔叶鳞盖蕨可能 与 蕨 ( P. aquilinum ) ( 黄 武 杰

等，2011) 的关系更为密切。
从卵发生上看，阔叶鳞盖蕨卵发生经历了原

始细胞、初生细胞、中央细胞，最终形成了卵细

胞，这与蕨 ( P. aquilinum) ( 黄武杰等，2011) 、
栗蕨 ( H. incisa) ( Bell，1980) 、铁线蕨 ( A. flabe-
llulatum) ( Cao 等，2010) 基本相同。这些蕨类

的卵细胞在成熟的过程中都形成了孔区，但阔

叶 鳞 盖 蕨 的 卵 膜 由 嗜 锇 性 的 囊 泡 和 一 些 内 质

网堆叠在质膜处形成，结构为网状，这与水蕨

( C. thalictroides) ( Cao 等，2009) 、铁线蕨 ( A. fl-
abellulatum) ( Cao 等，2010) 和峨眉凤丫蕨 ( C. em-
eiensis) ( 王戈等，2012a) 不同，它们的卵膜为

多层 膜 结 构，而 与 蕨 ( P. aquilinum ) ( 黄 武 杰

等，2011) 、栗蕨 ( H. incisa) ( Bell，1980 ) 、粗

茎鳞毛蕨 ( D. crassirhizoma) ( Bao 等，2005) 的

卵膜相似，都 为网状结构，而卵膜的不同类型

体现了它们之间的亲缘关系。此外，蕨 ( P. aq-
uilinum) ( 黄武杰等，2011 ) 、栗蕨 ( H. incisa )

( Bell，1980 ) 、粗 茎 鳞 毛 蕨 ( D. crassirhizo-ma )

( Bao 等，2005) 等进化的薄囊蕨类卵发生过程

中具有核外突的产生，该现象被认为是一种核质

互作，这对于配子体和孢子体世代的交替具有重

要的意义 ( Bell 和 Duckett，1976) 。阔叶鳞盖蕨

在卵发生过程中也有核外突的产生，配子体发育

和卵发生的研究支持分子系统 ( Smith 等，2006;

Liu 等，2007 ) 将 蕨 属 ( Pteridum ) 、栗 蕨 属

( Histiopteris) 、鳞盖蕨属 ( Microlepia) 等共同放

置于碗蕨科 ( Dennstaedtiaceae) 。
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图 版 说 明

图版Ⅰ 阔叶鳞盖蕨配子体发育显微观察

1． 孢子; 2，3． 孢子萌发; 4． 丝状体; 5． 不规则丝状体; 6，7，

8． 片状体; 9，10． 幼原叶体; 11． 产生颈卵器 ( ar) ; 12，13． 精

子器 ( an) ; 14． 幼孢子体 ( 箭头) ; 15． 营养繁殖产生新的配子

体 ( g)

图版Ⅱ 阔叶鳞盖蕨颈卵器和卵发生的显微结构观察

1． 原始细胞 ( ic) ; 2． 原始细胞分裂产生两层细胞; 3． 初生细胞

( pc) ; 4． 初生细胞体积扩大; 5． 初生细胞分裂形成中央细胞

( cc) 和单核颈沟细胞 ( mnc) ; 6，7． 中央细胞分裂形成腹沟细

胞 ( vcc) 和卵细胞 ( e) ，双核颈沟细胞 ( ncc) 形成，其内的

核分裂为两个; 8． 卵与腹沟细胞之间逐渐产生分离腔，形成了

孔区 ( pr) ; 9． 卵与周围壁细胞分离，腹沟细胞 ( vcc) 和颈沟

细胞 ( ncc) 退化，形成了孔区 ( pr) ; 10，11． 卵膜 ( 箭头) 颜

色加深，产生了受精孔 ( fp) ; 12，13． 腹沟细胞 ( vcc) 和颈沟

细胞 ( ncc) 退化完全，卵发育完全。( 缩写: n，细胞核)

图版Ⅲ 阔叶鳞盖蕨卵发育超微结构观察

1． 腹沟细胞 ( vcc) 和卵细胞 ( e) ，颈沟细胞 ( ncc) 通过胞间

连丝 ( pd ) 紧 密 相 连; 2． 卵 与 腹 沟 细 胞 通 过 胞 间 连 丝 紧 密

( pd) 相连，卵细胞核周围围绕着线粒体 ( m) ; 3． 颈卵器大部

分，分离腔 ( sc) 在卵外围形成，卵与腹沟细胞仍在孔区 ( pr)

处相连，卵膜 ( ee) 形成; 4，5． 为图 3 的放大，卵膜 ( ee) 从

中央到边缘逐渐变薄; 6． 卵膜 ( ee) 加厚，下有内质网 ( er) 积

累，有核外突产生 ( nev) ; 7． 卵成熟时，卵膜 ( ee) 下有嗜锇性

小泡 ( veo) 积累。 ( 缩写: n，细胞核; nev，核外突; p，质体;

ve，囊泡)

Explanation of plates

Plate Ⅰ Microscopical observations of the gametophyte development

of the fern M. platyphylla

1． Spores; 2，3． Spore germination; 4． Filament; 5． Irregular fila-

ment; 6，7，8． Plates; 9，10． Young prothallus; 11． Archegonia

( ar) ; 12，13． Antheridia ( an ) ; 14． Producing young sporophyte

( arrow) ; 15． Vegetative reproduction，new gametophyte ( g ) pro-

duced from the old gametophyte

Plate Ⅱ Microstructural observation of the archegonium and oogene-

sis of the fern M. platyphylla

1． Initial cell ( ic) ; 2． Two layer cells are produced; 3． Primary cell

( pc) ; 4． The volume of primary cell ( pc) is enlarged; 5． The prima-

ry cell forms a central cell ( cc) and a mononucleate neck cell ( mnc)

and by an unequal division; 6，7． The central cell forms an egg ( e)

and a ventral canal cell ( vcc) ． An elongated neck canal cell ( ncc) is

formed，and the nucleus of the mononucleate neck canal cell divides

into two nuclei; 8． A separation cavity is formed between the egg and

the ventral canal cell，a pore region ( pr) is formed; 9． The egg cell

is isolated from the surrounding wall ． The ventral canal cell ( vcc)

and neck canal cell ( ncc) degenerate obviously，a pore region ( pr)

is formed; 10，11． The egg envelope ( arrow) becomes deep stained，

fertilization pore ( fp) is formed; 12，13． Matured archegonium，the

ventral canal cell ( vcc) and neck canal cell ( ncc) degenerate com-

pletely． ( Abrr．: n，nucleus)

Plate Ⅲ Ultrastructure observation of the development of the egg of

fern M. platyphylla

1． The vcc，the egg ( e) and the ncc are closely linked through plas-

modesmata ( pd) in the newly formed egg; 2． Plasmodesmata ( pd)

connecting the vcc and the egg，nucleus surrounded by mitochondria

( m) ; 3． An archegonium，containing a maturing egg ( e) ，a vcc and

a ncc． A separetion cavity ( sc) has formed arounded the periphery of

the egg． A pore region ( pr) perisistently connects the egg and vcc．

The egg envelop ( ee) are formed; 4，5． Magnification of the Fig. 3．

The egg envelop ( ee) becomes gradually thiner from the central to the

boundary; 6． The nuclear evaginations ( nev) in the egg． Endoplasmic

reticulum ( er) below the egg envelop ( ee) ; 7． A matured egg with

the accumulation of vesicles containing the osmiophilic materials

( veo) below egg envelope． ( Abrr．: n，nucleus; nev，nuclear evagi-

nation; p，plastid; ve，vesicle)
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