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［摘要］ 以水稻盐粳 !%)和小麦扬麦 )号为研究材料，用整体解剖和树脂包埋切片等方法比较研究了这两种

作物胚乳细胞分裂、分化和充实的特点 *两者发育的主要差异有：（#）水稻胚乳囊呈香蕉形；小麦胚乳囊呈南瓜子

形 *小麦的游离核与胚乳细胞要比水稻大 *（!）水稻游离核的分裂以无丝分裂为主，而小麦游离核的分裂以有丝

分裂为主 *水稻游离核及细胞的分裂速度较小麦快 *（%）水稻胚乳细胞中淀粉体约在花后第 $天出现，蛋白质体

约在花后第 )天出现；小麦胚乳细胞中淀粉体约在花后第 (天出现，而蛋白质体约在花后第 &天出现 *（$）水稻

胚乳淀粉体中含有多个淀粉粒，而小麦胚乳淀粉体中仅含有一个淀粉粒 *（)）水稻胚乳含两种蛋白质体类型，即

+,#和 +,!，而小麦胚乳只含一种蛋白质体 *（’）水稻胚乳的背部有多层糊粉层细胞，其细胞壁上没有内突；而小

麦腹部（沟）维管束的糊粉层细胞壁上有内突，这些细胞进而转化为胚乳转移细胞 *

［关键词］ 水稻；小麦；胚乳；胚乳囊；淀粉体；蛋白质体

［中图分类号］-&$$*$’；［文献标识码］.；［文章编号］#""#!$’#’（!""#）"%!""’)!#"

水稻和小麦的胚乳体积占颖果的 &"/左右，胚乳的化学组成和充实状况决定着它们的品
质和产量 *虽然，前人对水稻或小麦胚乳的发育从不同角度进行过研究［# 0 $，## 0 #$］，但是，对这
两种重要的禾谷类作物胚乳发育进行比较的研究至今尚未有详细报道 *
发育泛指生物体或生物体某部分的发生与发展 *胚乳发育应包括胚乳的发生、分裂、分化、

充实和衰亡等过程，本文主要介绍这两种作物的胚乳细胞在分裂、分化、充实方面的差异 *

! 材料与方法

!"! 试验材料及标花方法
供试材料：水稻（!"#$% &%’()% * 1）品种为盐粳 !%)，小麦（+"(’(,-. %/&’()-. * 1）品种为扬麦 )

号 *采用分期播种以延长开花期 *在开花期采用挂牌（在穗茎上挂附有开花日期的塑料小牌）与
剪芒（小麦）或记号笔点颖（水稻）相结合的方法来正确标记小穗的开花日期和颖果的发育时

间 *
!"# 胚乳游离核的分裂及分裂周期的观察
采用整体解剖法：将花后 # 0 % 2的子房，用卡诺试剂固定数小时，然后用 ("/酒精置换与

保存 *观察时取出样品，从子房中剥出胚珠，用 #345 6 1 785水解，铁矾、苏木精染色，从胚珠中
挑出胚乳囊（图版"：# 0 !），展平后置于显微镜下观察游离核的形态，测定核的数目，并计算分
裂周期［9，&］*
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!"# 胚乳细胞的分离与计数
用卡诺固定剂固定发育不同天数颖果，用锡夫试剂染色，纤维素酶解，滤膜抽滤，置显微镜

下计数［!］"
!"$ 颖果结构的观察
取发育不同天数颖果切块，用戊二醛、锇酸等试剂双重固定，#$%&&树脂浸透与包埋，制成

半薄切片，用甲苯胺蓝染色，光镜下观察颖果横切面结构，在此基础上进一步制成超薄切片，用

铅和铀双重染色，透射电镜下观察胚乳细胞的超微结构 "
!"% 淀粉体、蛋白质体形态观察
将成熟干燥的水稻和小麦的颖果在液氮中断裂，离子溅射镀金，制样后用扫描电镜观察断

面处的淀粉体、蛋白质体的形态 "

& 结果与分析

&"! 胚乳细胞的分裂
’()() 胚乳游离核的形态结构
胚乳是由受精极核发育而成的营养组织，在花后 ’ *左右的胚囊中能见到胚乳游离核 "水

稻胚乳游离核大多呈球形，少数为椭球形或不规则形，核中央通常只有 )个大核仁；小麦胚乳
游离核一般为椭球形或球形，少数呈不规则形，处在间期的核内有 )至多个核仁 "游离核周围
的原生质中有质体、线粒体、内质网和液泡等细胞器 "小麦的游离核要比水稻游离核大（图版

!：’+ , ’)）"游离核间的原生质连成一体，形成多核体的胚乳组织，游离核起初分布在受精卵
与反足细胞之间，以后增殖的游离核排列在胚囊边缘，垂周分裂形成一层胚乳核层，即胚乳囊，

其中央为空腔 "水稻胚乳囊呈香蕉形（图版"：)），小麦的胚乳囊呈南瓜子形（图版"：’）"
’ ()(’ 游离核的分裂
水稻和小麦胚乳游离核以及以后形成的细胞的分裂有两种形式：有丝分裂和无丝分裂（图

版"：- , .）"
水稻胚乳游离核的分裂方式以无丝分裂为主 "在游离核的发育初期（花后 ) *左右），核的

分裂方式以有丝分裂为主，且分裂较同步，其后随着核数的增加，分裂的同步性降低，无丝分裂

的比例增加，并逐渐占优势 "无丝分裂时，核膜和核仁不消失，核同核质一分为二，两个子核先
靠在一起，以后才分开 "小麦胚乳游离核的分裂方式以有丝分裂为主 "特别是在胚乳发育初期
（花后 ) , ’ *），游离核的有丝分裂很同步，产生的子核都能进一步分裂下去 "观察水稻游离核
分裂时还发现，有些处在有丝分裂末期的两个子核不经间期，随即进行无丝分裂（图版"：/），
使游离核的增殖速度加快，但在小麦游离核的分裂中却很少发现此类现象 "水稻游离核的分裂
速度要比小麦快 "花后第 ’天调查胚乳囊中游离核数目，水稻 )个胚乳囊中有 ).01 2 ’))个游
离核，分裂周期为 1 "’ 2 + "+! 3，而小麦 )个胚乳囊中只有 14+ 2 ’-个游离核，分裂周期为 / " ++
2 + "+1 3"
’()(- 胞壁的形成
通常水稻胚乳核间胞壁在花后 ’ , - *内出现（图版!：’’），小麦胚乳核间胞壁在花后第 -

, 1天时出现（图版!：’-），核的增殖与细胞壁的形成都是从珠孔端开始，并向合点方向发展，
依次在胚乳核间形成垂周壁 "垂周壁出现后，胚乳核层中多数的胚乳核进行平周分裂，出现平
周壁，成为双层细胞的胚乳囊，不久胚乳囊质膜外侧产生壁，而胚乳囊内侧，即靠近中央液泡的
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一侧不形成壁 !
据观察，垂周壁与平周壁的前体均来自成膜体（指形成细胞板和质膜的前体）（图版!：""

# "$）!成膜体是由细胞质中的内质膜和高尔基体小泡等膜泡成片状排列而成的，它首先出现
在两核中间，其后以此为中心向四周扩展，在扩展的同时，处于中间的，即先形成的成膜体发生

膜泡融合形成质膜和细胞板 !成膜体的先端可分岔，伸入到其它未成壁的游离核间 !随着成膜
体的扩展与融合，细胞板和质膜不断扩大，将核分隔 !当核周围各方向上的细胞板或成膜体相
互连接起来并融为一体时，游离核就变成了四周有壁的胚乳细胞 !
" %&%’ 胚乳细胞的增殖
进入细胞增殖期的细胞分裂一般是由里向外进行，即胚乳组织的增生是依靠外层细胞的

不断分裂和生长 !水稻胚乳外层细胞都能持续均衡地分裂，因而细胞在胚乳中的排列呈同心圆
的结构，而小麦胚乳的外层细胞分裂不同步，靠近腹沟维管束处的胚乳细胞转化成胚乳转移细

胞后不分裂，而其它部分细胞正常分裂，使胚乳组织在腹沟维管束处内陷，而使小麦胚乳横断

面呈现肾形状 !当胚乳组织的发展受到子房空间限制时，分裂便停止 !

图 ! 胚乳细胞的增殖动态

水稻和小麦胚乳细胞增殖动态见图 & !水稻
在花后第 $天胚乳细胞数急剧上升，约在花后第
(天胚乳细胞数达半数，第 &"天胚乳细胞数达最
大值 !而小麦胚乳细胞的增殖速度没有水稻快，
总的胚乳细胞数没有水稻多，但持续分裂的时间

较长，通常在花后第 &)天时才停止分裂，另外小
麦胚乳细胞的平均体积要比水稻大 !
"#" 胚乳细胞的分化
谷物的胚乳细胞可分为两类（图版"：*、

&&）：一类是由胚乳表层细胞转化来的、具有吸收
灌浆物质和集积灌浆废物的功能，化学组成成分

复杂的糊粉层细胞（图版"：&) # &*）!另一类是处在胚乳表层以内，以贮藏淀粉和蛋白质的内
胚乳细胞（图版"：&’ # &+），其占胚乳细胞的 *,-以上 !
" %"%& 内胚乳细胞的分化

表 ! 水稻与小麦胚乳细胞分裂、分化的时期
（开花后时间 . /）

谷物名称 水稻 小麦

游离核期 , # " , # $
游离核转变成细胞期 " # $ $ # ’
细胞分裂终止期 * # &" &( # &)
淀粉积累始期 ’ 0
蛋白质积累始期 + *
糊粉层出现始期 + &,

水稻和小麦的胚乳在细胞化后，处在胚乳

表层的细胞仍具有分裂能力，处于表层以内的

胚乳细胞便相继开始积累淀粉与蛋白质（表 &），
当细胞开始积累淀粉后细胞分裂就停止，即而

成为贮藏细胞，其后随着淀粉体充满细胞，细胞

核消失，细胞失水后死亡 !因而成熟时内胚乳是
没有活性的营养组织 !
" %"%" 糊粉层的分化
水稻和小麦的糊粉层都是由胚乳表层细胞

分化形成的［) # &,］，其形态结构有些差异（图版"：&) # &*）!水稻胚乳的背部糊粉层细胞多，籽
粒成熟时有 + # (层糊粉层细胞，而腹部与侧部只有 & # "层糊粉层细胞，水稻糊粉层的细胞壁
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虽没有内突，但在靠近珠心细胞的那一面质膜皱叠并伸入胞壁，这样增加了吸收养分的有效面

积 !小麦背部糊粉层细胞的数目要比水稻少，但细胞体积要比水稻糊粉层细胞大，细胞壁也比
较肥厚，并在靠近子房维管束的糊粉层细胞出现内突，转化为胚乳转移细胞（图版!："#），这也
有利于胚乳组织对养分的吸收 !
!"# 胚乳细胞的充实
水稻和小麦胚乳细胞中的贮藏物主要是淀粉与蛋白质 !淀粉积累在由质体发育起来的淀

粉体中，贮藏蛋白质积累在被称为蛋白体的囊泡中 !研究胚乳细胞的充实，实质是要探明淀粉
体与蛋白体的发育及其淀粉与蛋白质的积累 !淀粉体与蛋白体结构上有许多不同，例如，淀粉
体具有双层被膜，而蛋白体只有单层被膜；成熟的淀粉体因被淀粉充实而不被甲苯胺蓝染色，

而蛋白体内含蛋白质易被甲苯胺蓝或锇酸等染成深色 !
$ %#%" 水稻和小麦淀粉体的形态结构
水稻胚乳中的淀粉是复粒淀粉（图版"：$&、$’），即一个淀粉体里含有多个淀粉粒，这是因

为淀粉体中的淀粉粒是相互独立存在的，互不连接地膨大的结果 !在胚乳细胞尚未被淀粉体充
满时，淀粉体成椭圆形，其中淀粉粒少棱角，当胚乳细胞被淀粉体充满时，淀粉体和其中的淀粉

粒因相互挤压，均成为多角形 !而小麦淀粉是单粒淀粉（图版"：$(、$)），即一个淀粉体内仅含
有一个淀粉粒，多数呈鹅卵石形，淀粉体有大小两种形态：大的直径为 "* + #*#,，在早期形成，
小的直径为 ( + -#,，在中后期出现，通常认为小淀粉体是由大淀粉体分裂而来的 !
$ %#%$ 水稻和小麦蛋白质体的形态结构
水稻蛋白体有两种类型（图版"：$-），即 ./" 与 ./$ 蛋白，./" 是在粗糙内质网上形成的，

并积累在由内质网围起的囊泡中，色泽浅，多数呈球形，直径为 " + $! (#,，剖面有时像同心圆
那样的年轮结构，表面附着核糖体，在颖果中含量较少 ! ./$ 也是在粗糙内质网上合成，由高尔

基体分泌的小泡运送到液泡，并积累在液泡中 ! ./$ 多数呈不规则的椭圆形，体积大，色泽深，

颖果中含量较高 !小麦蛋白体只见一种类型，即由高尔基体产生富含蛋白质的高尔基体小泡，
从高尔基体上脱落下来，在细胞中相互融合或被液泡胞饮成为蛋白体（图版"：$0）!
!"$ 颖果中的维管束及其周围结构
水稻颖果的果皮中有 #条维管束，通向花柱的两条维管束在开花后退化，只有背部维管束

（图版!：0 + "*）输送营养物质进入胚乳细胞，背部维管束的中央是 $*条左右的导管，其外侧
是呈半圆形分布着的 &*多条筛管 !背部维管束与胚乳组织间有珠心突起和退化的珠心层，珠
心表皮层细胞的末端与背部维管束的薄壁细胞相连 !珠心表皮的外侧是内珠被细胞，二者间有
一层不透水的角质层，它是胚乳与果皮间不能直接进行物质交换的屏障 !珠心表皮内侧是糊粉
层，二者间残留着退化的珠心层的细胞壁 !在小麦颖果的果皮中也有 #条维管束，颖果两侧的
通向花柱的两条小维管束在开花后退化，不输送灌浆物质 !向颖果输送养分的是在腹沟处的一
条大维管束，即腹部维管束 !腹部维管束的结构与所处位置如图版!："" + "$所示 !此维管束
韧皮部中的筛管较多，而处在中部的木质部中的导管较少 !珠心表皮与珠被间，以及珠被与果
皮内侧的绿色层间也有一层不透水的角质层 !与水稻不同之处是小麦腹部维管束内侧的珠心
突起与胚乳间有较大的液腔，被称为“池”，转移细胞就位于“池”边（图版!：""、"#）!
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! 讨论

!"# 细胞壁形成的机理
关于游离核的细胞化，虽然有不少研究，但至今未有明确的结论［!］"问题的焦点主要集中在细

胞化的起源上，即游离核在细胞化开始时，初始垂周壁究竟是来自胚囊壁的内突向心游离生

长［#，!$% !&］，还是来自有丝分裂产生的成膜体，弄清这一问题对于阐明细胞壁的形成具有重要的意义"
经我们用电镜观察和分析，水稻和小麦胚乳细胞壁的形成过程大体如下：由高尔基体分泌

的小泡在成壁前集中在核间细胞质的某一面上，形成成膜体，成膜体中的小泡膜相互融合形成

质膜，其内含物连成一片，构成细胞板，穿插在成膜体中的内质网变成胞间连丝 "成膜体、细胞
壁（板）在核间延伸，彼此连接，游离核被间隔，细胞即形成 "之所以有人认为垂周壁来自胞囊壁
的内突，其原因可能在于研究者未能抓住观察时机，因为初生垂周细胞板的一端与胚囊壁的距

离短，融合十分迅速，如不及时细致的取样观察，难以发现垂周细胞板与胚囊质膜的融合过程 "
!"$ 养分输入胚乳细胞的途径
水稻和小麦在花后 ! ’ &(内，子房背部维管束还未发育完全，此时胚乳核分裂以及核间的

细胞壁形成所需养分主要是由珠心细胞与反足细胞提供，这些细胞在把养分供给胚乳核后自

身退化或消亡 "在进入细胞期后，特别在灌浆旺盛的乳熟期和蜡熟期，颖果中向胚乳和胚运送
的养分途径不一样 "水稻养分由背部维管束运来的养分首先卸至珠心突起，然后经珠心突起细
胞分流，一部分通过背部退化珠心层经背部多层的糊粉层直接向内胚乳输送；另一部分通过珠

心组织，即通过珠心表皮和退化珠心层运向胚乳的四周，再经糊粉层运向内胚乳（图 $，左）"由
于内胚乳细胞充实所需养分是由背部维管束通过珠心表皮和糊粉层传递的，因此离此远的腹

部的胚乳细胞易充实不良，形成所谓的腹白米；而在小麦颖果中来自维管束的养分首先经珠心

突起，卸至“池”，然后可由“池”经两条途径进入胚乳，一条是通过种皮质外体运至胚乳的外周，

经糊粉层向胚乳细胞转运，另一条是经“池”边的糊粉层直接进入胚乳（图 $，右）"

（图中英文符号的注释见图版说明）

图 $ 水稻小麦颖果的横剖面图示灌浆物质进入胚乳的途径（箭头所指）

—)*

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

—

顾蕴洁，等：水稻和小麦胚乳发育的比较

  万方数据



!"! 糊粉层形成的可能机理
水稻和小麦糊粉层是养分输入胚乳细胞的中间通道，具有特殊的功能结构，其形成机理至

今尚未完全搞清 !我们认为，胚乳的表层细胞之所以会形成糊粉层，可能与其积累矿质元素、脂
类等物质有关 !内胚乳细胞主要的贮藏物质是淀粉和蛋白质 !背部维管束卸至退化珠心层的营
养物质，除含有可溶性糖、氨基酸外，还含有 "、#、$%、&’矿质元素、脂类等 !胚乳的表层细胞吸
收这些营养物质时，把可溶性糖和氨基酸运入内胚乳细胞供合成淀粉与蛋白质，而矿质元素、

脂类等物质被留在表层细胞中，使表层细胞富含矿质元素和脂类，矿质元素在液泡中形成植酸

钙镁颗粒，成为糊粉粒构成成分，脂类积累在圆球体中，从而使表层细胞演化成糊粉细胞 !在糊
粉层囤积的物质中，有部分是不能供胚生长需要的“废物”!例如在水稻三叶期就观察到残存在
秧苗基部稻谷中的胚乳残体，发现此时内胚乳细胞早被消化一空，唯独糊粉层细胞中还残留着

能被甲苯胺蓝染色的内含物 !

# 图版说明

(：糊粉层；’：淀粉体；)：高尔基体；*+：退化珠心；,-：胚乳；%.：高尔基体小泡；/：线粒体；
+,：珠心表皮；0：游离核；01：核仁；+"：珠心突起；"：果皮；"2：蛋白质体；"3：成膜体；454：粗糙型
内质网；6：筛管；-&：种皮；7：导管；89：转移细胞；:：维管束；:’：液泡；;：细胞壁
图版! 水稻和小麦的胚乳囊和游离核的分裂

<：花后 = )的水稻胚乳囊，> ?@；A：花后 = )的小麦胚乳囊，> ?@；= B C：水稻游离核的分裂，
> <@@@；=：无丝分裂；?：有丝分裂；C：有丝分裂后随即无丝分裂，相同数字为有丝分裂形成的两
个子核对；D B E：小麦游离核的分裂，> D@@；D：无丝分裂；F：有丝分裂的中期；E：有丝分裂的后
期 !
图版" 水稻和小麦颖果的维管束和胚乳细胞

G：花后笫 E天水稻颖果的纵切面，> D@；<@：水稻颖果的背部维管束，> =@@；<<：花后笫 <@
天小麦颖果的纵切面，星印处为“池”，> D@；<A：小麦颖果的腹沟维管束，> =@@；<=：小麦胚乳中
的转移细胞，> =@@；<?：花后 <=)小麦的胚乳细胞，> D@@；<C：花后 <A)小麦的胚乳细胞，> E@@；
<D：经纤维素酶解离的水稻胚乳细胞，> <@@；<F：经纤维素酶解离的小麦胚乳细胞，> <@@；<E：
水稻的糊粉层和周围细胞结构，> ?@@；<G：小麦的糊粉层和周围细胞结构，> ?@@ !
图版# 水稻和小麦胚乳细胞的超微结构

A@：花后 A )的小麦胚乳游离核（8,$），> E @@@；A<：花后 A )的水稻胚乳游离核（8,$），>
E@@@；AA：花后 =)的水稻胚乳细胞，示成膜体（8,$），> <@@@@；A=：花后 ?)的小麦胚乳细胞，示
成膜体（8,$），> <@@@@；A?：水稻淀粉体的形态，淀粉体中含多个淀粉粒（-,$），> E @@@；AC：小
麦的大小淀粉体的形态（-,$），> E @@@；AD：水稻淀粉体的结构（8,$），> <@ @@@；AF：小麦淀粉
体的结构（8,$），> <@@@@；AE：水稻胚乳细胞中的蛋白质体（8,$），> <@ @@@；AG：小麦胚乳细胞
中的蛋白质体形成（8,$），> <@@@@
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图版! 水稻和小麦的胚乳囊和游离核的分裂
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图版! 水稻和小麦颖果的维管束和胚乳细胞
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图版! 水稻和小麦胚乳细胞的超微结构
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