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摘要：【目的】九龙山榧 Torreya jiulongshanensis 为浙江特有的古老孑遗植物，数量极少，为国家Ⅱ级重点保护野生植

物，也被列为浙江省极小种群保护植物。系统观测九龙山榧大、小孢子的发生和雌、雄配子体的发育过程，有助于发现

其配子是否发育异常及导致结籽率低下的原因。【方法】以九龙山榧模式产地的雌、雄植株为研究对象，通过定期观测

和取样，采用石蜡切片法对其大、小孢子的发生，雌、雄配子体的发育过程进行切片、染色和观察。【结果】①小孢子

叶球于 8 月中旬开始分化，8 月下旬分化形成次生造孢细胞，11 月中旬形成小孢子母细胞，翌年 2 月下旬进入减数分裂

期，3 月中旬形成游离小孢子细胞，于 3 月末逐渐成熟；成熟花粉粒为双核，无气囊。小孢子囊的发育类型为基本型，

孢质分裂方式为同时型，四分体有四面体形和左右对称形。②雄配子体从 3 月中下旬开始发生，到 7 月底形成精子，整

个过程历时约 4 个月。③翌年 3 月下旬，大孢子叶球每个苞叶的叶腋基部直立着生 2 枚胚珠；大孢子母细胞于 4 月下旬

经过减数分裂Ⅰ和减数分裂Ⅱ形成 4 个直列大孢子，5 月中旬珠孔端的 3 个大孢子退化，合点端的大孢子最终发育成为

雌配子体。④九龙山榧有 2 个单生型椭圆形的颈卵器，从传粉到受精历时约 7 个月。【结论】九龙山榧雌雄生殖系统发

育的周期均较红豆杉科 Taxaceae 其他种更长，其冗长的生殖周期、复杂的生殖过程和雌性生殖系统发育明显滞后于雄性

生殖系统，加之种群个体数量极度稀少 (1 雌株、2 雄株) 是造成结籽率低下、自然更新困难的主要原因。图 3 表 1 参 34
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Abstract: [Objective] Torreya  jiulongshanensis,  an  ancient  relict  plant  endemic  to  Zhejiang  Province,  is  a

national Class Ⅱ key protected wild plant and also listed as a protected plant of extremely small population in

Zhejiang  Province.  The  purpose  of  this  study  is  to  systematically  observe  the  occurrence  of  megaspores  and

microspores of T. jiulongshanensis, as well as the development of male and female gametophytes , so as to find 
收稿日期：2022-02-27；修回日期：2022-05-28
基金项目：浙江省林业局资助项目 (2017-2020)；国际植物园保护联盟 (BGCI)资助项目 (GTC/2022/021)；国家自然

科学基金资助项目 (32070218)
作者简介：冉钰岑 (ORCID: 0000-0003-1819-7561)，从事珍稀濒危植物保护研究。E-mail: 2402318583@qq.com。通

信作者：金孝锋 (ORCID: 0000-0002-8195-6738)，教授，博士，从事植物系统进化和生物多样性保护研

究。E-mail: docxfjin@163.com

浙  江  农  林  大  学  学  报，2022，39（5）：940–949
Journal of Zhejiang A&F University
doi: 10.11833/j.issn.2095-0756.20220181

mailto:2402318583@qq.com
mailto:docxfjin@163.com
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20220181


out whether the gametes are abnormal and the reasons for low seed-setting rate. [Method] The male and female
individuals of T. jiulongshanensis from the type locality were collected as the research objects. Through regular
observation and sampling, the occurrence of megaspores and microspores and the development of female and
male  gametophytes  were  sectioned,  stained  and  observed  by  paraffin  sectioning  method.  [Result]  (1)  The
microsporophyll  differentiated  in  mid-August,  differentiated  into  secondary  sporogenesis  cells  in  late  August
and formed microspore mother cells in mid-November. In late February of the next year, it entered the meiosis
stage,  formed  free  microspore  cells  in  mid-March,  and  gradually  matured  at  the  end  of  March.  The  mature
pollen grains were binucleate without air sacs. The development type of microsporangium was basic type, and
the spore division model was simultaneous type.  The tetrad had tetrahedral  and zygomorphic forms. (2) Male
gametophytes began to develop in mid-to-late March, and formed sperm at the end of July. The whole process
lasted about 4 months. (3) In late March of the next year, 2 erect ovules were born at the base of leaf axils of
each bract  in  megasporophyll.  In  late  April,  the  megaspore  mother  cell  underwent  meiosis  Ⅰ and Ⅱ,  and
formed 4 linear megaspores. In mid-May, 3 megaspores at the micropylar end degenerated and the megaspores
at  the  chalazal  end  finally  developed  into  female  gametophytes.  (4)  T.  jiulongshanensis  had  2  solitary  oval
archegonia, which lasted about 7 months from pollination to fertilization. [Conclusion] The development cycle
of male and female reproductive system of T. jiulongshanensis is longer than that of other species in the family
Taxaceae.  The main reasons for low seed-setting rate and difficult  natural  regeneration of T. jiulongshanensis
include  long  reproductive  cycle,  complicated  reproductive  process,  the  development  of  female  reproductive
system which lags behind that of the male reproductive system, as well as the extremely limited population (1
female plant and 2 male ones). [Ch, 3 fig. 1 tab. 34 ref.]
Key  words: Torreya  jiulongshanensis;  microsporogenesis;  male  gametophyte;  megasporogenesis;  female
gametophyte
 

九龙山榧 Torreya jiulongshanensis 为红豆杉科 Taxaceae榧属 Torreya 高大乔木，雌雄异株，仅分布

于浙江中部和西南部，模式产地为遂昌九龙山，被列为浙江省极小种群保护植物，最近一次被评估为极

危 (CR)植物 [1]。 2021年颁布的《国家重点保护野生植物名录》中，其被列为国家Ⅱ级保护植物

(http://www.gov.cn/zhengce/zhengceku/2021-09/09/content_5636409.htm)。目前，九龙山榧的种群数量极

少，仅 17株，其中模式产地仅 1雌 2雄共 3株，每年结籽量很少，无幼树和幼苗，更新困难，而且生

境破坏严重，人为干扰程度大 [2−4]。九龙山榧作为榧属的古老孑遗植物，对研究古植物学和古地

理学具有重要意义，其对于改良香榧 T. grandis ‘Merrillii’品质也可能具有很大的潜在价值[5]。

植物的有性生殖发育异常是濒危的主要原因之一，珍稀濒危植物或多或少存在生殖障碍[6−7]。研究

发现：云南红豆杉 Taxus yunnanensis 不仅生殖周期长，且在 1个雌配子体上有多个颈卵器，但最终只有

1个或者少数几个颈卵器能得到精子，传粉效率低及雌雄性生殖系统发育不同步是造成其濒危的主要原

因[8]；香果树 Emmenopterys henryi 在胚发育过程中存在明显胚后熟现象，致使种子萌发率低，更新困

难[9]；羊角槭 Acer yangjuechi 在雌配子体发育过程中存在严重的生殖障碍，出现胚珠败育、胚囊退化及

珠心组织细胞死亡等现象，是其濒危的重要原因[10]；崖柏 Thuja sutchuenensis 从大、小孢子叶球形成至

种子成熟的整个发育过程中均存在败育，而胚珠败育及雌配子体游离核时期至幼胚发育期间的败育是其

生殖障碍的主要原因[11]。

自 20世纪初以来，国内外学者先后对榧属几种植物生殖生物学开展了研究[12−14]。然而，关于九龙

山榧生殖生物学的研究至今未见报道。本研究采用石蜡切片法，对九龙山榧大、小孢子的发生和雌、雄

配子体的发育过程进行研究，并与红豆杉科其他植物加以比较，旨在从生殖生物学角度探讨九龙山榧的

种子发育及结籽率低下是否与其大、小孢子的发生和雌、雄配子的发育异常有关，以期为九龙山榧保育

措施的制定提供生殖生物学依据。 
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1    材料和方法
 

1.1    试验材料

九龙山榧取自模式产地：丽水市遂昌县王村口镇西坑下村 (28°20′01″N，118°55′22″E，海拔 501 m)。
以林缘仅有的 1雌株和与雌株相近的 1雄株为样株。 

1.2    试验方法

2018年 6月底至 2019年 4月初，在小孢子叶球 (雄球花)的芽分化到散粉期间，对其外部形态发育

过程进行观测、拍照，并记录发育的各个时间段和重要时间节点。2018年 6月 28日至 2019年 2月

13日，隔 3 d采 1次；2019年 2月中旬至 2019年 4月初散粉，每天采样。每次取样 5个。

2018年 11月 12日至 2019年 11月 30日，在大孢子叶球 (雌球花)的芽分化到种子发育期间，对其

外部形态发育过程进行观测、拍照，记录各个发育时间段和重要时间节点。2018年 11月 12日至

2019年 4月 4日，隔 6 d采 1次；2019年 4月 5—30日，每天取样。每次取样 5个。

2019年 4月 5—6日的散粉期间，用毛笔对吐露传粉滴的胚珠进行人工授粉，授粉 2 h后进行观

察，对仍有传粉滴吐露的胚珠进行补粉，直到该大孢子叶球不再吐露传粉滴。2019年 5月 1日至

2019年 11月 30日，隔 6 d对大孢子叶球进行采样。每次采集 3~5个。

采集的大、小孢子叶球浸泡固定于 FAA溶液 (体积分数为 38% 甲醛溶液∶冰醋酸∶体积分数为

70% 乙醇溶液=1∶1∶18，体积比)中，置于 4 ℃ 冰箱中冷藏保存。采用常规石蜡切片法进行制片，切片

厚度为 5~7 μm[15]，用改良爱氏苏木精染色[16]，中性树胶封片，在Motic BA410E显微镜下观察并拍照。 

2    结果与分析
 

2.1    大小孢子叶球的生长发育 

2.1.1    小孢子叶球的生长发育    2018年 6月 29日，九龙山榧雄株的多数枝条叶腋处已经可见新生的混

合芽，长为 2.78~3.96 mm[(2.40±0.11) mm]，宽为 1.18~1.58 mm[(1.38±0.14) mm]，混合芽着生于当年生枝

条上，偶见于 2年生枝条 (图 1A)。2018年 9月 22日，幼嫩的小孢子叶球体积明显变大，长为 2.24~
2.55 mm[(2.40±0.11) mm]，宽为 1.18~1.58 mm[(1.36±0.16) mm]，外裹鳞片叶，深绿色，顶端扁而宽；营

养芽的体积变化不大，顶端与茎端相似，保持较尖的圆锥形 (图 1B)。此时，从外观上很容易将小孢子叶

球与营养芽区分出来。2018年 10月 12日，小孢子叶球呈圆锥形 (图 1C)，外裹绿色鳞片叶，基部着生

4枚苞片， 2轮鳞片。小孢子叶球单生，长为 2.78~3.96  mm[(3.37±0.47)  mm]，宽为 1.01~1.91  mm
[(1.62±0.38) mm]，有一短轴，轴上螺旋状紧密排列着 30~40枚小孢子叶，小孢子叶背面常着生 4个 (稀
为 3或 5个)小孢子囊。2019年 2月 26日，小孢子叶球中下部变圆，呈浅绿色，芽鳞逐渐张开，露出小

孢子囊 (图 1D)。2019年 3月 25日，小孢子叶球叶轴伸长，小孢子囊突破苞片、鳞片，逐渐伸到芽鳞外

(图 1E)，紧密的小孢子叶变得松散，小孢子囊完全暴露在空气中，开裂后花粉散出，此时小孢子叶球成

熟 (图 1F)。成熟的小孢子叶球呈长圆柱形，饱满，小孢子叶逐渐变成黄绿色。

2019年 4月 4日，小孢子囊开始散粉，散粉时间持续 4 d，时间较快。散粉前小孢子囊开裂，花粉

散出，颜色呈黄色。同一小孢子叶球中，叶轴基部的小孢子囊散粉通常比叶轴上部的早开裂 (图 1G)。
散粉后，小孢子叶球迅速干缩 (图 1H)。 

2.1.2    大孢子叶球的生长发育    2018年 11月 12日，1年生枝条顶端存在普通芽和生殖芽，外观难以区

分 (图 1I)。此时，生殖芽内部的苞叶叶腋出现珠被原基的隆起 (图 2A)。此后珠被不断生长，2019年

3月 25日，珠被生长至珠心上方，包被珠心 (图 2B)。此时，大孢子叶球 2个，成对生于叶腋，外观呈

圆锥形，长为 0.38~0.49 mm[(0.47±0.12) mm]，宽为 0.26~0.29 mm[(0.28±0.09) mm]，两侧微微隆起，外裹

绿色鳞片状叶，着生于 1年生雌株枝条顶端。每一大孢子叶球的短轴上紧密排列着 4枚两两交互对生的

苞片和最基部 1枚侧生的苞片，具 1个直立胚珠。2019年 3月 28日，在小孢子叶球即将散粉前，大孢

子叶球逐渐从外包苞片和鳞片中突破，伸到芽鳞外，胚珠开始暴露在空气中，为接收花粉做准备 (图 1J)。
2019年 4月 6日，假种皮开始露出 (图 2C)。此时，大孢子叶球呈圆球形，长为 1.48~2.12 mm[(1.86±0.24) mm]，
宽为 1.07~1.47 mm[(1.37±0.28) mm]。2019年 4月 4—7日为散粉期，胚珠的珠孔端吐露出传粉滴，授粉
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后传粉滴消失 (图 1K)。2019年 4月 23日，假种皮的长度逐渐生长至珠被 1/2处，可见明显的珠孔和珠

心上部的溶解腔 (图 2D)。2019年 4月 30日，胚珠个体逐渐变大，外层的珠被和假种皮逐渐伸长，但还

未完全包裹住胚珠的珠孔 (图 1L)。2019年 6月 8—29日，成对的大孢子叶球仅 1个发育，发育的假种

皮长度逐渐超过珠被，突破鳞片，包裹住胚珠 (图 1M和图 1N)，先端较尖。2019年 8月 29日，胚珠长

度增大，深绿色，胚珠着生的枝条顶端出现新生的小孢子叶球 (图 1O)。2019年 9月 22日，大孢子叶球

呈卵球形，长为 6.18~7.28 mm[(6.85±0.42) mm]，宽为 3.15~3.50 mm[(3.32±0.11) mm]，胚珠底部变黄，假

种皮先端变红 (图 1P)。 

2.2    小孢子发生与雄配子体发育

2018年 8月 20日，小孢子叶原基表皮下方的孢原细胞已经分化形成次生造孢细胞。次生造孢细胞

紧密相连，呈多边形 (图 3A)。2018年 11月 12日，外层的次生壁细胞开始分裂、分化，小孢子囊由外

而内最终形成矩形的表皮层，呈椭圆形的小孢子囊内壁，呈不规则散状排列的 2层中层细胞，以及最内

呈长条形的绒毡层 (图 3B)。小孢子囊发育类型为基本型。2018年 11月 15日，造孢细胞分化形成小孢

子母细胞，最初的小孢子母细胞由于体积较大、排列紧密，呈多边形，胞质浓厚，细胞核大 (图 3C)。
2019年 1月 3日，在小孢子母细胞不断形成时期，最外层的表皮细胞经垂周分裂后，垂周壁加厚，径向

壁延长，细胞内液泡化，细胞核和核仁逐渐消失，木质化加强，以适应内部小孢子母细胞数目的增加；

内壁细胞径向延长，并纤维化加厚；中层细胞被挤压，切向壁延长呈扁平状紧贴内壁；绒毡层细胞在小

孢子母细胞时期最初呈长条形单核延长，发育后期细胞个体逐渐变大，细胞质变浓，并以单核或双核形

式存在 (图 3D)。2019年 2月 2日，排列紧密的小孢子母细胞逐渐从胼胝质中解离，变成游离的小孢子

母细胞，形状从多边形变为圆形 (图 3E)。
2019年 2月 26日至 3月 6日为小孢子母细胞减数分裂期。小孢子母细胞经过第 1次减数分裂，形

成 2个子核 (图 3F)，2个子核之间不形成细胞壁直接进入减数分裂Ⅱ期，再次分裂之后形成四面体形、

左右对称形 2种类型的四分体 (图 3G)。小孢子囊壁和中层细胞开始解体，绒毡层细胞多为双核，由绒
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图 1    大、小孢子叶球 (雌、雄球花) 的发育
Figure 1    Development of microstrobilus and macrostrobilus (male and female strobili)
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毡层出现的位置判断绒毡层细胞为周原质团细胞，绒毡层类型为变形绒毡层。小孢子囊内约 7% 绒毡层

出现异常膨大，堆叠在一起 (图 3H)。2019年 3月 12日，四分体中的 4个小孢子之间开始形成各自的细

胞壁 (图 3I)。2019年 3月 16日，四分体开始解体，胼胝质壁消失，小孢子的细胞壁逐渐加厚，形成游

离小孢子细胞 (图 3J)，绒毡层部分细胞进入药室内部 (图 3K)。2019年 3月 19日为小孢子细胞单核靠边

期，表皮细胞木质化加强，内壁继续解体，中层细胞仅留下残迹，绒毡层仍以双核或单核形式存在

(图 3L)。一些小孢子囊内游离小孢子内液泡化导致细胞变形，约占 11%(图 3M)。
2019年 3月 31日，单核靠边的小孢子细胞壁开始逐渐增厚，细胞核经过有丝分裂形成 2个核，细

胞质也在 2个核之间形成细胞板将 2个核隔开，其中大的核为管核，小的核为生殖核。此时，成熟花粉

粒形成 (图 3N)。成熟花粉粒的直径为 30 μm，双核，表面褶皱成不规则状，无气囊。花粉成熟期时，小

孢子囊内壁与中层细胞仅剩残迹，绒毡层消失，表皮细胞完全木质化并且带状加厚 (图 3O)。2019年

4月 4—7日，开始散粉时，小孢子囊囊基部囊壁没有加厚的开裂口破裂，从开裂口散出 (图 3P)。
2019年 5月 30日，在胚珠上方花粉粒萌发成花粉管，伸入珠心组织 1/3处，花粉管中可清晰看到管细

胞、生殖细胞和不育细胞，生殖细胞比不育细胞稍大 (图 3Q)。2019年 6月 24日，花粉管入侵至珠心

1/2处，生殖核明显增大，管核与不育核明显变小，且即将消失 (图 3R)。2019年 7月 27日，花粉管抵

达雌配子体壁，此时管核和不育核已消失，位于花粉管先端的精原细胞已分裂成 2个形状相似、大小相

同的精细胞。精细胞核大、细胞质浓，形状为椭圆形或圆形 (图 3S)。2019年 11月 29日，花粉管伸长

至颈卵器上方，精细胞明显增大，细胞质浓厚 (图 3T)。九龙山榧小孢子及雄配子体发育进程见表 1。 

2.3    大孢子发生与雌配子体发育

2019年 4月 6日，在散粉期，珠心下方与珠被齐平的水平线上出现一团核大、质浓、呈多边形的造
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精细胞 (sce) 与卵细胞 (ec) 接触; P. 精细胞 (sce) 和卵细胞 (ec) 结合。sc. 鳞片; mic. 珠孔; mec. 大孢子母
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图 2    大孢子发生和雌配子体发育 (含受精作用)
Figure 2    Megasporogenesis and female gametophyte development (including fertilization)
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孢细胞 (图 2E)。①大孢子发生时期：2019年 4月 23日，造孢细胞分化，在近中央位置形成大孢子母细

胞，并进行减数分裂Ⅰ，形成大孢子二分体，二分体再进行减数分裂Ⅱ(图 2F)，最终形成纵向直列的

4个大孢子。2019年 5月 18日，合点端的大孢子不断发育，最终形成功能性大孢子，近珠孔的 3个大

孢子逐渐退化 (图 2G)。②游离核时期：2019年 6月 6日，合点端的功能大孢子继续进行多次有丝分

裂，形成多核的雌配子体，但不形成细胞壁，细胞核呈游离状态，分布在雌配子体的细胞质中 (图 2H)。
游离核之间由染色质丝相连。③细胞化时期：2019年 8月 11日，当游离核分裂 8次，形成 256个游离

核后，在连接游离核间原生质丝的基础上，开始向心式形成细胞壁，最后整个雌配子体完全细胞化

(图 2I)。④颈卵器时期：当雌配子体不断发育到一定程度，近珠孔端的一些细胞开始逐渐膨大，形成颈

卵器母细胞。2019年 9月 22日，颈卵器母细胞进行平周和垂周分裂，最终形成 4个较小的颈细胞和

1个较大的中央细胞 (图 2J)。刚形成的颈细胞呈圆形，细胞核明显，个体较周围细胞小，中央细胞呈圆

形，细胞核较大，周围细胞质浓。中央细胞进行 1次不均等分裂，形成卵核和腹沟核，腹沟核很快消

失。由于此过程发生较快，因此未捕捉到正在退化的腹沟核。2019年 9月 30日，初形成的卵核位于颈

卵器的近珠孔端，周围有少量细胞质包围，卵核下方有 1个大液泡 (图 2K)。2019年 10月 13日，卵核
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图 3    小孢子发生和雄配子体发育 (含精子形成)
Figure 3    Microsporogenesis and male gametophyte development (including spermatogenesis)
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开始下沉，往颈卵器的中央开始移动，同时蛋白泡出现 (图 2L)。2019年 11月 12日，受精前，成熟的

颈卵器中蛋白泡消失，细胞质变浓，卵细胞发育成熟且位于中央，等待受精 (图 2M)。九龙山榧的颈卵

器为椭圆形，多数位于雌配子体的近珠孔端，同一胚珠中有 2个颈卵器。颈卵器的周围通常紧密排列着

1层套细胞，套细胞的细胞核大、体积较小 (图 2L~M)。本研究观察到九龙山榧每个胚珠中只产生 1个

雌配子体，含 2个单生型颈卵器，与香榧相同。九龙山榧的大孢子及雌配子体发育进程见表 1。 

2.4    精卵受精

九龙山榧的受精作用发生于 2019年 11月 29日，从传粉到受精约 7个月，在花粉管中产生 2个大

小相似的精细胞 (图 3T)，受精前其中一个精细胞进入颈卵器中与卵细胞结合，另一个则停留在花粉管

中 (图 2N)。在精细胞接触卵细胞前，精细胞边缘整齐，细胞核明显，两者接触时，精细胞边缘开始变

得模糊，细胞质因变得蓬松而染色较浅 (图 2O)。在精细胞和卵细胞逐渐融合的过程中，精细胞核区逐

渐消失，细胞质相融 (图 2P)。 

3    讨论

裸子植物小孢子母细胞发育节律主要分为 4种类型[17−20]：①小孢子母细胞的减数分裂过程起始于初

冬，进入休眠期停止减数分裂，在翌年春季解除休眠后完成后续发育，如侧柏 Platycladus orientalis。
②翌年春天形成造孢细胞，再分化成小孢子母细胞，小孢子母细胞不经过休眠直接开始进行减数分裂，

如穗花杉 Amentotaxus argotaenia。③小孢子母细胞于当年年底前已经分化形成，经过翌年春季才开始后

续的减数分裂过程，如欧洲赤松 Pinus sylvestris。④小孢子母细胞进行减数分裂并形成游离小孢子再越

冬，翌年春季继续发育为成熟花粉，红豆杉属 Taxus 加拿大红豆杉 T.  canadenesis、短叶红豆杉 T.
brevifolia、南方红豆杉 T. wallichiana var. mairei 和云南红豆杉 T. yunnanensis 等属此类型。九龙山榧与香

榧小孢子母细胞的发育方式相同[21]，这种发育方式避免了其减数分裂过程受到寒冷冬季低温影响，降低

了减数分裂发生异常的风险。九龙山榧在减数分裂时期部分小孢子囊的绒毡层发生异常增生和膨大现

象。陈祖铿等[22] 对穗花杉研究发现：绒毡层细胞发生异常膨大在裸子植物发育中为异常现象，其结果会

导致小孢子母细胞受到挤压，在减数分裂过程中发生异常，最终引起花粉败育。这也曾在太白红杉

Larix chinensis [23] 的小孢子发育过程中有过报道。九龙山榧花粉囊中的绒毡层从小孢子母细胞时期一直

表 1    九龙山榧的有性生殖过程
Table 1    Process of sexual reproduction in T. jiulongshanensis

发育时期(年-月-日) 小孢子和雄配子体发育 大孢子和雌配子体发育

2018-08-20 次生造孢细胞

2018-11-15 小孢子母细胞形成

2019-02-26—2019-03-06 小孢子母细胞减数分裂期

2019-03-12—2019-03-16 四分体时期

2019-03-16 小孢子从四分体中相互分离

2019-03-19 单核靠边期

2019-04-06 散粉与传粉 造孢组织

2019-04-23 减数分裂Ⅱ后期

2019-05-18 功能大孢子

2019-05-30 管细胞、生殖细胞和不育细胞

2019-06-06 游离核时期

2019-06-24 管核与不育核即将消失

2019-07-27 精原细胞分裂形成两个大小相同的精细胞

2019-08-11 细胞化阶段

2019-09-22 颈卵器母细胞

2019-09-22—2019-11-29 颈卵器阶段

2019-11-29 受精
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持续存在到单核靠边期，直到形成成熟花粉粒才完全降解。绒毡层的延迟降解可能会争夺游离小孢子细

胞发育所需的营养物质和空间。单核靠边期时，少部分小孢子囊中出现小孢子细胞内液泡化现象，导致

一些细胞形状变化、破裂。但由于花粉粒能在雌花胚珠的珠心上方萌发出花粉管，且雄配子体的发育基

本正常，说明花粉粒具备正常的生理活性和后期生殖功能，这与本研究对其花粉活力测定的结果一致。

由此可见，小孢子的发生和雄配子体的发育均正常。

裸子植物的花粉萌发普遍迟缓且花粉管的生长非常缓慢[24]。穗花杉于 5月底开始散粉，7月中下旬

形成精子，历时约 2个月[25]；短叶红豆杉于 4月底萌发花粉管，6月初形成精子，历时 1个多月[26]；南

方红豆杉 2月中下旬散粉，4月中旬体细胞迅速分裂形成 2个精子，历时约 2个月[20]；香榧于 4月下旬

散粉，7月中下旬花粉管中体细胞核分裂出 2个大小相等的精核，过程近 3个月[27]。九龙山榧 4月初散

粉，4月底花粉才开始萌发出花粉管，7月底雌配子体上方产生 2个精原细胞。因此，九龙山榧从传粉

到形成精子，整个过程历时近 4个月，发育周期均较红豆杉科其他种更长。这可能是雄配子体在花粉管

中发育缓慢以等待颈卵器中的卵细胞发育成熟以完成受精[20]。受精延迟现象在裸子植物中普遍存在。白

豆杉 Pseudotaxus chienii 于 4月 17日传粉，5月下旬陆续发生受精作用，两者相隔 1个多月[28]；穗花杉

于 5月 25日至 6月 15日传粉，7月 20—29日受精，两者相隔约 2个月[22]；云南红豆杉的受精作用发生

于 3月底至 4月初，传粉与受精相隔约 4个月[8]；香榧于 4月下旬授粉，9月上旬发生受精作用，从传

粉到受精间隔 4~5个月[27]。在本研究中，九龙山榧于 4月初开始传粉，11月下旬发生受精作用，从传粉

到受精需要约 7个月，晚于红豆杉科已经报道的大多数植物。

植物有性生殖过程的任何一个环节出现障碍，都会造成生殖失败，种子减少，更新困难从而致

濒[29]。九龙山榧小孢子叶球 8月中旬开始发生，至 2019年 7月底才形成精子，历时 11个月余；大孢子

叶球 11月中上旬开始发生，至 2019年 11月底才进行受精作用，过程历时 12个月余，雌雄生殖系统发

育的周期均较红豆杉科以往报道的其他种更长。生殖过程历时久、环节多，增加花粉败育、胚珠死亡的

概率[8]，且从传粉到受精时间跨度大，加之个体数量极少，仅 1雌株 2雄株，胚珠发育严重滞后于小孢

子叶球的散粉期，可能导致受精率降低甚至受精作用受阻。此外，陈佳妮等[30] 发现：香榧结籽高于榧

树，在于前者成熟叶片的氮含量和光合能力显著高于后者。九龙山榧为喜光的阳生树种[31]，其结籽率低

的原因可能还与雌株树体老化、光合生理特性、外界营养不足等有关。

可见，九龙山榧冗长的生殖周期、复杂的生殖过程和雌性生殖系统发育明显滞后于雄性生殖系统，

加之人为干扰强、树体老化、营养不足、个体数量少等均可能造成其结籽率底、自然更新困难，进而致

濒。从实际出发，对九龙山榧的保育可以借鉴香榧的培育技术：①由于九龙山榧雌雄异株，小种群中的

花粉密度很难达到较高的水平，胚珠传粉滴的吐露容易受不良天气的影响，因此在散粉期收集足够的花

粉，将花粉合理优化保存，分期在晴天进行人工授粉以提高授粉率[32]；②加强雌株的科学管理，平衡施

肥，追施磷、钾复合肥[33]，浅根多次施肥，繁殖期叶面施淡肥[34]，从而促进胚的发育和提高坐果率。 
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