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花瓣锥形表皮细胞形成及对授粉昆虫吸引作用

机制研究进展 

王  卅，张  旸，李玉花* 
（东北林业大学生命科学学院，哈尔滨 150040） 

摘  要：被子植物花瓣锥形表皮细胞赋予花瓣特有的生物学功能，它直接影响到花瓣表面的颜色、

气味、温度、湿度、光学作用等，从而优化花瓣与授粉者的特异性互作。Mixta 基因直接决定了花瓣锥形

表皮细胞的形成。Mixta 编码一个 MYB 类转录因子，来源于金鱼草花瓣锥形表皮细胞；AmMYBML1 与

Mixta 出自于相同的祖先基因复制物，均能指导锥形细胞和毛状体在植物不同组织部位的形成，其时空表

达的差异性决定了两个基因功能上的差别。本文中对花瓣锥形表皮细胞的形成及对授粉昆虫吸引作用机

制的研究进展进行了综述。 
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Research Progress on the Mechanism of Petal Conical Epidermal Cells 
Formation and Attraction to Pollinating Insects 

WANG Sa，ZHANG Yang，and LI Yu-hua* 

（College of Life Sciences，Northeast Forestry University，Harbin 150040，China） 

Abstract：The petal conical epidermal cells of angiosperm which directly have effect on colour，

smell，temperature，wettability and optical function of petal surface，optimize the specific interactions 

between petals and pollinators. The petal conical epidermal cells are determined by the Mixta gene. The 

Mixta which originated from the petal of Antirrhinum encodes a MYB transcription factor. AmMYBML1 

and Mixta stem from the same ancestor gene replication. They can both guide the differentiation of conical 

epidermal cells and trichomes on different tissue of plants. The differences of both gene expressions decide 

on their different functions. This review elaborates the research progress on the mechanism of petal conical 

epidermal cells formation and attraction to pollinating insects. 

Key words：petal；conical epidermal cell；biological property；trichome；Mixta gene；expression 

regulation 

 

自然界中花的种类繁多，颜色形态各异，千姿百态的花的组织构造及其授粉机制不尽相同。植

物的花瓣与各种授粉昆虫同时发生互作，其中包括互利共生的授粉者以及花蜜的掠夺者。无论哪种 
                     



1782                                      园   艺   学   报                                   39 卷 

 

花的访问者均需要与花瓣的表皮细胞产生联系，表皮细胞为造访者提供了一个必要的登陆平台。在

开花植物与授粉昆虫的共进化过程中，部分花瓣的表皮细胞形状发生了改变，从而逐渐形成了授粉

昆虫对花瓣的不同表皮构造的选择机制以及花瓣表皮的结构变化对授粉者的不同吸引作用。在共进

化过程中，Mixta 基因及其同源基因指导部分花瓣表皮细胞形状锥形化。锥形表皮细胞即位于花瓣

表皮的细胞表面产生比扁平细胞更高的如锥形般的突起状的细胞。表皮细胞的锥形化使得花瓣表面

的质地发生了改变，访问者通过对花瓣表面不同质地的识别来区分偏爱的植物花瓣的种类，从而选

择性地进行觅食和传粉。Mixta 基因来源于金鱼草花瓣表皮细胞，编码一个具有 R2R3 结构域的 MYB

类转录因子，在调控表皮锥形细胞形成过程中起到关键作用。 

尽管许多类型的植物表皮细胞的功能已经得到验证，但大多数虫媒授粉花瓣的锥形表皮细胞的

详尽功能以及与 Mixta 等相关调控基因的联系还有待进一步探究。另外关于被子植物中的锥形表皮

细胞的研究多仅局限于金鱼草（Antirrhinum majus）中，部分报道涉猎于拟南芥（Arabidopsis thaliana）、

烟草（Nicotiana tabacum Linn）、矮牵牛（Petunia hybrida Vilm）及玫瑰（Rosa rugosa Thunb）等。 

本文中综合现阶段的相关研究进展，对有关锥形表皮细胞与授粉昆虫的作用方式和具有锥形表

皮细胞花瓣表面的颜色、气味、温度、湿度、光学作用等特性的生物学功能以及细胞特化决定和相

关调节基因的定位和发育模式进行初步阐述。 

1  花瓣锥形表皮细胞的形成 

研究表明，在 60 个种的 201 种花瓣表面结构中，79%具圆锥形或乳突状细胞，且存在于朝向可

能的访问者的表皮一侧（Kay et al.，1981）。1994 年 Noda 等（1994）首次报道了来源于 Antirrhinum

（金鱼草）花瓣的一个单一基因 Mixta，这个基因对于花瓣表皮锥形细胞的形成以及使扁平细胞向

锥形细胞的转变具有重要作用。扫描电子显微镜（SEM）的结果显示 mixta 突变体与野生型的花瓣

近轴表皮细胞形态具有显著差异（Glover & Martin，1998）。野生型金鱼草的锥形乳突状表皮细胞在

mixta 突变体中呈扁平状。这种表皮细胞形态上的变化对于授粉昆虫对不同花瓣的选择具引导作用。 

锥形细胞的存在为授粉者在花瓣表面停留提供便利条件。对于授粉者能否利用这些便利条件进

行授粉采蜜工作，Whitney 等（2009a）的试验证实了当金鱼草花瓣完全开放成水平状态时，大黄蜂

的采蜜授粉难度最低，并没有对含有锥形细胞的野生型花瓣表现出着陆授粉的偏爱，对于野生型与

mixta 突变型（具有扁平的表皮细胞）花瓣的选择几率基本相同；当花瓣未伸展开而成垂直状态时，

大黄蜂要完成作业需要打开花瓣并进入花冠内稳定着陆，难度最大，却明显表现出对具有锥形表皮

细胞的野生型花瓣的偏爱；进一步试验证实，随着花瓣与水平面所呈角度的增大，大黄蜂作业难度

增加，而其对野生型花瓣的锥形细胞表皮的偏爱性亦增强。由此说明在不利条件下锥形表皮细胞可

帮助授粉者在花瓣表面稳定着陆并提高觅食授粉的效率。据此，在昆虫采蜜与植物授粉的共同需求

作用下，锥形细胞与访问者在长期的共同进化过程中逐渐形成。 

2  具有锥形表皮细胞的花瓣表面的生物学特性 

野生型金鱼草的花瓣表皮富含锥形细胞，其在植物的进化过程中具有重要的生物学意义。蜜蜂

可以通过识别具有锥形细胞的花瓣表皮来区分不同的花瓣，在采蜜授粉时，锥形细胞从结构上为其

提供了更多的“扶手”，使其平稳附着在花瓣表面。在 80%的开花植物花瓣表面发现，锥形表皮细

胞均为授粉昆虫提供一个坚实的落脚点，进而大幅度提高授粉几率；锥形表皮细胞能够调节花瓣表

面水分附着度，改善花瓣表皮自净能力，从而为授粉者提供良好的采蜜授粉环境；锥形细胞还影响
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花瓣表皮细胞的光学特性，改变光的入射、反射和聚焦强度，从而改变花瓣的颜色，为蜜蜂区分不

同花瓣提供光学依据；此外锥形细胞还可以改善花瓣表面温度，有研究表明，其温度升高 1 ~ 2 ℃

将有利于花蜜的形成，从而使花对蜜蜂产生更大的吸引力。 

2.1  锥形表皮细胞对授粉者的影响 

授粉者对不同花瓣的识别具有独特的专一性，富含锥形表皮细胞的花瓣表面特征显著。Whitney

等（2009b）通过验证大黄蜂依赖接触性识别不同花瓣表面，观察到大黄蜂对花瓣的表面产生了不同

的行为反应。金鱼草 mixta 突变体具有与野生型不同的花瓣表皮，因为其表面含有扁平细胞而没有

锥形细胞，最初是依据其比野生型花瓣具有更苍白的粉红色表面而分离得到（Noda et al.，1994）。

Mixta 基因只在花瓣表皮细胞中特异性表达，因此不具有多效性而仅与锥形细胞的形成相关。为了

证明锥形表皮细胞对授粉者的影响，试验中引入了 NIVEA 基因（Wienand et al.，1982）及 nivea 突

变体来消除光与色素对授粉者做出判断的干扰，NIVEA 野生型金鱼草花瓣为粉红色而 nivea 突变体

花瓣为白色（Glover et al.，1998）。使用同源 nieva 突变株（白色花瓣且含有锥形细胞）及 mixta/nivea

双突变株（白色花瓣且只含扁平细胞）为试验材料，并在含有锥形表皮细胞的花瓣内添加苦的奎宁

溶液，而在双突变体花瓣内添加 30%的蔗糖溶液，均作为诱饵，随后让大黄蜂自行选择着陆采蜜的

花瓣，以在含锥形细胞花瓣表面着陆但不采蜜或在双突变体花瓣表面着陆并采蜜为正确选择，以在

含锥形细胞花瓣表面采蜜或在双突变体花瓣表面不采蜜为错误选择（Glover et al.，1998）。扫描电

镜（SEM）观察表明，大黄蜂前 10 次正确选择比例为 52% ± 5.7%，而 20 次以后的正确选择比例达

到 82% ± 4.9%，说明大黄蜂在经过前 10 次对花瓣表面质感及相应“蜜汁”质量的“学习”后，产

生了选择记忆性（Glover et al.，1998）。通过收集两种试验材料的气体挥发物并进行气相色谱—质

谱的数据分析，表明两种材料的气体挥发物种类基本相同，从而消除了大黄蜂受到嗅觉的干扰。由

此，在消除颜色、气味以及基因多效性等干扰因素后得出结论：大黄蜂仅仅通过接触细胞表面即可

区分不同质感种类的花瓣，从而可以推测出锥形表皮细胞起到辅助授粉者区分不同种类花瓣的作用。 

然而，授粉者在采蜜过程中，利用视觉与嗅觉判断不同的花瓣种类是必不可少的环节，授粉者

不必一定着陆于花瓣表面后再利用触觉的差别来辨认，在此之前就可以通过视觉与嗅觉来完成，这

会大大提高作业效率。所以，锥形细胞所带来的花瓣表面质感的差别可能另有他用。对此，Whitney

等（2009b）提出假设，在授粉者觅食授粉过程中，花瓣表面锥形细胞并不能用于授粉者对花瓣的选

择识别，而是指导授粉者在花瓣表面着陆后的采蜜授粉工作。Whitney 等（2009b）使用金鱼草花瓣

的环氧树脂模型进行大黄蜂的“访问”试验，为避免花瓣颜色对大黄蜂选择的干扰，分别使用含锥

形细胞的粉红色模型和扁平细胞的紫色模型以及含锥形细胞的紫色模型和扁平细胞的粉红色模型两

组材料进行试验，结果显示：当环氧树脂模型水平放置时，大黄蜂对含锥形细胞的紫色和粉红色模

型的选择概率分别为 49.7% ± 0.93%和 52.3% ± 2.55%；当模型的倾斜角度不断增加时，选择含锥形

细胞模型的概率逐渐上升；当模型垂直放置时，含锥形细胞的紫色和粉红色模型的选择概率分别达

到 61.3% ± 1.09%和 62.5% ± 2.10%。这些结果说明，（1）在去除颜色对识别的干扰后，随着大黄蜂

着陆难度的增加，对含锥形细胞模型的选择概率也逐渐增加。这是由于模型变得陡峭不利于大黄蜂

的稳定附着，而使其容易滑落，所以推测锥形细胞的存在为大黄蜂提供了稠密而稳定的“扶手”，使

大黄蜂可以平稳地作业；（2）在含扁平细胞的模型表面，大黄蜂需要不断搧动翅膀来保持平衡，这

将消耗大量能量，从而降低觅食的净能量获得效率；相反，含锥形细胞的模型使大黄蜂节省能量。

从而在稳定作业和能量消耗的角度均阐明了大黄蜂对于含有锥形细胞的表面具有偏爱性。 

授粉者对含锥形表皮细胞花瓣表面所具有的偏爱性需要存在事先的学习过程，即在授粉者从未

接触该种花瓣之前，这种偏爱性并不存在，只有当完成至少一次以上的实践过程后，才会在某些已



1784                                      园   艺   学   报                                   39 卷 

 

熟知的线索引导下偏向于选择含锥形表皮细胞的花瓣。不论锥形细胞与花瓣识别相关还是与花瓣受

粉偏爱性相关，其在授粉者与花瓣间的接触性互作中都具有重要的作用。此外，Rands 等（2011）

在对花瓣锥形细胞生长趋势与花瓣所处空间位置的相关性试验中认为花瓣的存在方向与锥形细胞的

生长并不相关，由此可知，锥形细胞的存在意义并非仅仅局限于为授粉者提供“落脚点”，乳突状细

胞与授粉者间可能存在与其它互作因素相关的更紧密的联系。 

2.2  锥形表皮细胞对花瓣表面颜色和光学特性的影响 

不同授粉者拥有特异的授粉对象，其特异性主要受花瓣色泽的影响，如红色的花瓣受到蜂鸟的

青睐，但却不被蜜蜂所察觉。花瓣的颜色受到花青素合成积累、液泡 pH 值、共着色效应及花瓣表

皮细胞形状等多种因素的调节（Miller et al.，2011）。其中，花瓣的表皮细胞形状影响含有一定花青

素细胞的光学特性，从而影响花瓣的视觉效果。多数被子植物花瓣所含有的锥形细胞可增强花瓣颜

色强度和花瓣表面的亮度（Baumann et al.，2007）。在野生型金鱼草花瓣的内表皮拥有大量锥形细

胞，它赋予花瓣表面更强的光吸收特性以及天鹅绒状的质感（Mol et al.，1998）。Gorton 和 Vogelmann

（1996）使用金鱼草 Mixta+和 mixta-株系作为一个模式系统，探究花瓣表皮细胞形状在可见光及一

定波长紫外光（UV-A、UV-B）的照射下对花瓣组织光学特性的影响。 

UV 照射虽不被人眼所见，但可被蜜蜂所察觉（Kevan，1983），故可作为其择花授粉的线索。

由可见光照射观察可知 Mixta+株系花瓣表皮锥形细胞呈圆顶状，而 mixta-株系花瓣表皮扁平细胞只

有轻微突起；经长波和短波 UV 照射后，Mixta+株系锥形细胞相比于 mixta-株系扁平细胞含有更多的

花青素和其它类黄酮物质（Fritze et al.，1991）。两种株系的花瓣表皮细胞形状和色素含量的差异决

定了它们光学特性的差异，从而影响授粉者的选择。 

Mixta+和 mixta-株系花瓣表皮细胞的光学特性差异主要集中在一定波长的可见光与 UV 在花瓣

表皮的聚焦强度和位置、花瓣的色素含量、光的吸收率、透过率及反射率等参数上。锥形细胞与扁

平细胞对于可见光的聚焦能力均较强，对于花青素没有吸收的红光有最强的聚焦；对于花青素强烈

吸收的绿光几乎没有聚焦；而二者之间聚焦作用的差别主要体现在对诸如蓝光等吸收强度适中的可

见光的聚焦强度和聚焦点所在的位置上（Gorton & Vogelmann，1996）。Mixta+株系锥形细胞较 mixta-

株系扁平细胞相比产生一个更小、强度更大的聚焦点，聚焦位置更深。在长波 UV 处理后，Mixta+

株系花的色素含量明显高于 mixta-株系；而短波 UV 处理使两株系花的色素含量均增加，但 Mixta+

株系含量仍显著高于 mixta-株系（Gorton & Vogelmann，1996；Noda et al.，1994）；值得注意的是，

长波 UV 处理的 Mixta+株系花的色素含量与短波 UV 处理的 mixta-株系花的色素含量几乎相同，这

为研究其它影响两个株系光学特性的因素提供了相似色素含量的背景。 

使用 UV-A 和 UV-B 处理两个金鱼草株系时，花瓣表皮细胞中心液泡区的色素对两种 UV 强烈

吸收，使细胞中心区不存在如可见光照射时产生的光聚焦点（Levy，1987）。同时，在对于表皮细

胞形状和色素含量对 UV 穿过表皮细胞的渗透作用进行研究时，发现两株系的单一表皮细胞中心区

对 UV 的吸收存在差异性（Gorton & Vogelmann，1996）。Mixta+株系花瓣表皮单一锥形细胞中心区

UV 吸收值明显高于 mixta-株系的单一扁平细胞中心区，进一步分析证明至少有一半的原因应归结于

细胞形状的区别；但对整个单一表皮细胞及部分花瓣表面整体的 UV 最大吸光值进行测定表明，不

论单一细胞还是表面整体，两株系的 UV 吸光值差别很小，原因在于所测定的范围包括细胞壁、细

胞质和细胞中心液泡区的总体吸收值（Gorton & Vogelmann，1996）。而 UV 渗透穿过表皮细胞的作

用也正是通过细胞壁和非液泡区的细胞质区来实现的。 

提取两株系试验材料类黄酮物质并测定其浓度后，于该色素浓度下在 312 nm 和 362 nm UV 照

射获得的最大吸光值对应绘制曲线（Gorton & Vogelmann，1996），结果表明，在两株系色素含量相
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似的条件下，mixta+株系花瓣表皮单一锥形细胞 UV 吸收值高于 mixta-株系，分析认为这是由于细胞

形状差异导致 UV 在细胞内通过的路径长度和聚焦位置不同所致。 

在使用不同波长可见光和 UV（280 ~ 570 nm）分别处理金鱼草 Mixta+和 mixta-株系后测定花瓣

整体的吸光率（A）、反射率（R）和透过率（T），并运用公式验证（%A = 100–%T–%R），结果

显示两株系在 UV 区的测量参数差异很小，而在大部分可见光区（400 ~ 600 nm）Mixta+株系的吸光

率明显高出 mixta-株系，反射率和透过率明显低于后者（Gorton & Vogelmann，1996）。进一步试验

区分细胞形状和色素含量对两株系在 3 种测定参数上的影响（Gorton & Vogelmann，1996），结果表

明在低色素含量条件下，类黄酮物质含量的轻微改变即会引起两株系花瓣反射率的明显变化，而野

生型与突变体间的反射率差异也较明显；相反，当色素含量很高时，其轻微变化不会显著影响到花

瓣反射率的改变，两株系间的差异也降低；进一步分析得知，当使用 530 nm 和 580 nm 可见光处理

时，大约 50% ~ 70%的反射率区别是由于锥形细胞与扁平细胞的形状差异引起的（Gorton & 

Vogelmann，1996）。 

至此可见，野生型的花瓣表皮与突变体的花瓣表皮的不同光学特性明显受到细胞形状的影响，

但存在的差异性需要在一定光照条件下才会得到体现。同样，在矮牵牛中，Mixta 的同源基因 shp

的突变也会改变花瓣细胞形状，产生的扁平细胞也显著地改变了花瓣的光学特性（Mol et al.，1998）。

但目前为止无论 Mixta 还是 shp，它们的下游基因还没有得到鉴定，因此，有关细胞形状改变的分子

机制还有待进一步研究。 

Dyer 等（2007）对金鱼草 mixta 突变体和 nivea 突变体的表皮细胞光学特性变化与蜜蜂对花瓣

选择的关系进行了探讨。mixta 突变体缺少锥形细胞，而 nivea 突变体对可见光及 UV-A 全反射

（Wienand et al.，1982），表现出人眼和蜜蜂均可见的白色花瓣。使用两种材料进行的蜜蜂识别花瓣

试验表明，改变光学特性的单一基因突变会对蜜蜂的辨认行为产生与人的直观感觉相悖的深远影响

（Vorobyev et al.，1997；Kevan et al.，2001）。尽管紫色的 Mixta 野生型花瓣和粉红色的 mixta 突变

型花瓣易被人眼所区分，但对于蜜蜂而言二者颜色却十分相似；nivea 突变型花瓣表面对可见光和

UV-A 的反射强度是野生型花瓣的几倍之多，但 nivea 突变型花瓣被蜜蜂所识别的机率却明显低于野

生型花瓣（Dyer et al.，2007）。此外，无论登陆与否，蜜蜂拒绝访问突变型花瓣的概率均大于野生

型，这也使得 mixta 突变型和 nivea 突变型的花瓣授粉率明显低于野生型。综合 Dyer 等（2007）试

验结果进行分析，蜜蜂对于金鱼草野生型和突变型花瓣的辨别不仅仅只依赖于颜色的差异，对于选

择经验较少的蜜蜂而言，花瓣颜色并不是其对花瓣种类产生偏爱性的根本原因，而是作为一种被记

忆的辨别线索而存在。再有，不同花瓣的光学特性会改变花瓣表面温度等其他物理特性，也影响蜜

蜂等授粉者对花瓣的选择。 

2.3  锥形表皮细胞对花瓣表面湿度的影响 

植物的叶片和花瓣的表皮细胞可作为防水层起到防止内部组织脱水的作用，而不同的表皮细胞

形状对于组织表面的含水量（湿度）也产生显著影响。Whitney 等（2011）研究表明，野生型金鱼

草锥形表皮细胞和毛状体（Trichome）对花瓣表面的超疏水性起到较好的保护作用，从而保持组织

表面的低湿度环境。花瓣表面湿度不仅仅影响到锥形细胞形状的稳定，而且还影响到花瓣各种挥发

性物质的产生，影响通过气孔进行的气体交换，影响花瓣颜色的饱和度以及花瓣表面部分细菌、真

菌等微生物的繁殖，影响部分昆虫信号分子在花瓣表面的短暂停留从而提高昆虫授粉率。综合以上

因素，花瓣表面湿度会影响授粉者对花瓣的选择。 

Whitney 等（2011）列举了 3 种花瓣表面的水滴接触模型：“Wenzel wetting”表示水滴与接触面

的紧密结合；“Cassie-Baxter wetting”表示水滴与接触面间有部分空气存在，二者接触角有限，是一
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种花瓣表面的超疏水状态，也是理想状态；“Partial Cassie-Baxter wetting”表示水滴与花瓣表面接触

程度适中，在使用注射器针头移除水滴时会有部分液体残留于花瓣表面，是一种较弱的超疏水状态。

这种较弱的超疏水状态代表了含有锥形表皮细胞的野生型金鱼草花瓣表面的湿度特征，而在金鱼草

mixta 突变体花瓣表面则表现出“Wenzel wetting”的模型状态。由此可见，锥形细胞和毛状体的存

在一定程度上降低了花瓣表面的湿度（Barthlott et al.，1997）。此外，由病原体或细小昆虫以及花粉

坠落所引起的花瓣表面微小区域的破坏也会导致湿度增加，产生“Wenzel wetting”模型状态。 

在许多植物体叶片表面存在的超疏水特性具有降低水层阻碍的光能合成气体交换，降低病原体

感染几率，增强清除污染物质沉积等作用。而在花瓣组织表面，“Partial Cassie-Baxter wetting”模型

的存在使花瓣表面具有一定的自净能力。这种自净能力在水生植物莲花（Nelumbo nucifera）中被观

察到是由于乳突型细胞所引起的（Barthlott & Neinhuis，1997）。暴露在空气中的花瓣受到灰尘、杂

质和花粉等物质的污染，干扰了其与授粉者间的选择作用，并易受病原菌等微生物的侵害（Neinhuis 

& Barthlott，1997）。“Partial Cassie-Baxter wetting”模型状态的水滴可将花瓣表面的污物包裹并移走，

从而有效降低花瓣表面的污染，为授粉者选择授粉对象的观察提供清晰的视野，并为授粉者在花瓣

表面的着陆提供稳定的平台。这一作用也成为解释锥形细胞普遍存在于花瓣表面的原因之一。 

金鱼草花瓣表面湿度的改变除影响其光学特性和授粉者的触感外，还会引起花瓣表面温度和挥

发性物质的变化，这些因素的综合效应会导致授粉者选择授粉对象的改变，从而影响其授粉的偏爱

性。所以推测，在湿度变化引起的授粉者选择变化稳定存在后，其也可以作为一种选择线索而指导

授粉者做出准确的判断。 

2.4  锥形表皮细胞对花瓣表面温度的影响 

植物体通过与周围环境进行热交换、趋光性生长以及利用自身相关代谢功能来调节花瓣表面的

温度。Comba 等（2000）发现含锥形表皮细胞的金鱼草野生型花瓣比只含扁平表皮细胞的 mixta 突

变体花瓣表面温度高。数据还显示，上述两种类型的金鱼草花瓣的色素含量完全一致，唯一的区别

就是表皮细胞形状不同，由此推测其花瓣温度的变化是由于细胞形状的差异引起的。Dyer 等（2007）

将花瓣的温度与其光学特性紧密联系起来，认为锥形表皮细胞扮演了一个透镜的角色，将来自于自

然界的入射光聚焦在细胞内色素含量丰富的液泡区，继而被花青素等类黄酮物质大量吸收，被吸收

的光转换为热能从而提高花瓣温度。诸多植物，如向日葵等具有趋光性的特征也较好地诠释了这一

观点。因此，花瓣表皮细胞的形状、花瓣的大小以及花瓣位置与阳光所成的角度都是影响花瓣温度

变化的重要因素。 

Whitney 和 Chittka（2007）对金鱼草锥形表皮细胞与授粉者互作的功能进行研究，发现在相同

条件下，mixta 突变体花器官产生的种子数量明显少于野生型，说明锥形表皮细胞的缺失影响了授粉

者的授粉。随后比较两种类型花瓣的物理特性，发现除了光学特征不同外还存在着花瓣表面温度的

差异。而之前的研究证实花瓣色素的合成也受到温度调节的影响，所以推测，花瓣温度的变化影响

着授粉者对授粉对象的选择，即更温暖的花瓣会更加受到授粉者的青睐。蜜蜂需要提高自身体温并

转换成能量来满足连续飞行的需要，而获得能量的一个高效的方法就是通过温度更高的花瓣进行热

传递来实现。花瓣提供的热量也促进了授粉者自身的新陈代谢，提高其作业能力。同时，花瓣的蜜

汁分泌量在环境温度降低时显著减少，这对于授粉者而言会严重影响其对授粉对象的好感。Sapir

等（2006）的试验表明，内微环境温度高的花瓣会提早受到授粉者的光顾。利用不同颜色（紫色和

粉红色）和温度（紫色和粉色花瓣温差为 8 ℃）以及含有相同蜜汁的两种人造花瓣模拟金鱼草野生

型和 mixta 突变体的花瓣进行蜜蜂选择试验（Dyer et al.，2006），结果显示，蜜蜂选择高温花瓣的数

量远远高于低温花瓣。由此说明，授粉者能够以颜色的区别来记忆温度的差异，利用花瓣表面温度
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来作为选择授粉对象的判断依据。 

2.5  锥形表皮细胞对花瓣挥发物的影响 

许多植物体的不同组织器官都会产生各种挥发性物质，如叶片表面的挥发气体参与植物体对入

侵者的防御作用，而花瓣表面的挥发性物质与吸引授粉者进行采蜜授粉工作相关（Bateman et al.，

2011）。对于花瓣产生挥发物的特定区域和细胞类型说法不一。一些花瓣的挥发物质由被称为生臭基

团所在的特定区域产生（Effmert et al.，2005），而有些花瓣散发的气体物质来源于花瓣的所有类型

的细胞。金鱼草花瓣表面的锥形表皮细胞可以增强光的散射和对授粉者的吸引作用；而含有扁平表

皮细胞的 mixta 突变体的作用明显减弱。Kolosova 等（2001）研究表明，在金鱼草花瓣近轴面的锥

形细胞内含有一种气味合成酶–S–腺苷–L–甲硫氨酸：苯甲酸羟基甲基转移酶（BAMT），而在

只含扁平细胞的金鱼草花瓣裂片远轴面却几乎不含此种酶。因此一些推测认为，乳突状锥形细胞可

以增强气味分子的合成和定向扩散。但是使用 NaDi 试剂染色试验结果表明，与金鱼草花瓣表皮结

构相似的玫瑰花瓣在含有锥形细胞的近轴面及不含锥形细胞的远轴面均存在气体挥发物产生的散发

位点（Bergougnoux et al.，2007）。对另一种与 3,5–二甲氧基甲苯合成相关的气味分子合成酶 OOMT

在金鱼草（Baudino et al.，2007）及玫瑰（Bergougnoux et al.，2007）花瓣近、远轴面进行检测，均

发现有萜类气体复合物的产生。对烟草（Nicotiana suaveolens）近、远轴花瓣表面的检测发现有甲

基苯甲酸酯的存在，然而花束月季（Stephanotis floribunda）花瓣产生的一种气味合成酶 SAMT 仅存

在于含锥形细胞的花瓣近轴面和花瓣裂片的亚表皮区（Baudino et al.，2007）。在对手参属植物蜜刺

（nectar spur）的分析中发现，锥形乳突状细胞作为蜜汁的分泌位点之一而存在（Martin & Glorer，

2007）。由此可见，尽管被子植物锥形细胞的存在并不完全决定气体等分泌物质的产生，但其对部分

生物合成酶类分布的影响及作为某些物种分泌物质的合成位点都将对花瓣挥发物的产生起到重要作

用。目前，已查明的部分气味分子及其相关合成酶类在不同种属的不同类型花瓣表皮细胞中的定位

存在差异性，但究其发生的机制还不甚清楚。 

花瓣对授粉者的吸引作用方式多样，其中就包括花瓣表面散发的气味分子对授粉者的影响。温

度相对较高的含有锥形细胞的花瓣可以产生更浓烈的挥发物质，从而提高对授粉者的吸引力

（Whitney & Chittka，2007）。对于某些种类的花瓣，Mixta 等相关基因不仅调控锥形细胞生长，还

与多细胞的腺体毛状体的发育相关。这些毛状体的头部具有可散发气体物质的腺体结构，所产生的

挥发物对于授粉者选择授粉对象具有重要的引导作用。尽管授粉者利用嗅觉与花瓣产生的气味诱导

因子之间的详细互作机制尚不清楚，但它对自然界植物的授粉和繁殖过程始终起着重要的指导作用。 

综上所述，锥形细胞在被子植物花瓣的长期进化过程中产生并保留下来，必定在自然界复杂的

生境中发挥积极作用。生存在低光环境下的植物依靠锥形细胞提高光捕获能力；生长在热带雨林地

区的植被通过锥形细胞减少水涝危害；寒冷地区的植物通过锥形细胞辅助授粉者提高飞行所需能量，

而破晓时花瓣的快速升温提高了觅食昆虫的作业效率；锥形细胞的形状还决定其辅助花瓣产生结构

色，在色素含量相似的环境下提高花瓣的着色程度，增强光合作用效率。由此，锥形表皮细胞的存

在使得花瓣表面质地、颜色、光泽、湿度、温度和挥发性等物理学特征和生物学特性发生了改变，

促进植物对复杂生存环境的适应，平衡外界的选择压力，在影响花瓣授粉工作的基础上促进被子植

物花瓣的生存发展和进化。 

3  花瓣锥形表皮细胞形成的分子机制 

Mixta 基因来源于金鱼草花瓣表皮细胞，编码一个 MYB 类中 R2R3 型的转录因子，控制金鱼草
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等多种植物体锥形细胞的形成（Martin et al.，2001）。异位表达的 Mixta 同时调控锥形细胞和多细胞

腺体毛状体在不同组织部位的生长，Mixta 时空表达的差异性决定了其在不同植物组织中的功能特

异性。目前已发现多种与 Mixta 具有相同或相似保守序列的同源基因，在发挥与 Mixta 相似的功能

的同时还具有其它特殊作用。AmMYBML1（Antirrhinum majus MYB MIXTA LIKE1）编码一个与 MIXTA

结构相似的蛋白，调控金鱼草花瓣锥形细胞和多细胞腺体毛状体的形成，并与叶肉细胞的膨大扩张

相关。一些植物体的锥形细胞或毛状体等相似结构也可由不同基因来调控表达，如拟南芥叶片表面

多细胞毛状体的形成等。此外，锥形细胞的形成和植物组织表皮其它类型的细胞，如气孔保卫细胞

的发育受到不同基因的拮抗调控作用。这些结构相同或不同的基因和蛋白共同承担了植物体叶片和

花瓣锥形表皮细胞及毛状体等相似结构的生长发育作用。 

3.1  Mixta 在金鱼草中的定位及表达 

金鱼草具有两侧对称的花瓣，完整的花瓣由 5 部分融合而成（两个背面花瓣，两个侧面花瓣，

1 个腹面花瓣），其中花瓣裂片为授粉者提供了 1 个明亮而绚丽的视觉信号，吸引授粉者的光顾。Noda

等（1994）的 Northern 杂交试验表明，在不同生长时期的金鱼草花瓣裂片、花芽、种子及花萼等组

织中，Mixta 只在生长发育晚期的花冠裂片处表达。扫面电子显微镜（SEM）观察显示金鱼草花瓣

裂片的近轴面表皮含有大量的锥形乳突状细胞，而 mixta 突变体株系只存在扁平细胞。然而，在 mixta

突变体的花瓣表面依然观察到了多细胞毛状体的存在（Glover et al.，1998），从而说明金鱼草花瓣毛

状体的生长发育不受 Mixta 基因表达的影响，而受到其它相关基因的调控。Glover 等（1998）的研

究表明 Mixta 只在金鱼草花瓣表皮细胞分裂停止后表达，从而证明了其只与锥形细胞的生长发育相

关。Mixta 的时空表达差异决定了其功能的特异性。 

3.2  Mixta 在烟草中的异位表达 

Mixta 指导金鱼草花瓣裂片锥形表皮细胞的形成，为了验证其表达功能的稳定性，Glover 等

（1998）将 Mixta 在烟草中异位表达，观察烟草不同组织部位的形态变化：转 Mixta 的烟草叶片整

体表型发生改变，植株顶端优势减少，叶片整体变小趋近于圆形，边缘圆化，颜色渐于苍白。扫描

电子显微镜（SEM）成像显示，转基因烟草叶片的表皮细胞形状发生改变，在细胞中央产生突起，

最终形成锥形细胞或毛状体结构。与 Mixta 在金鱼草叶片中不表达类似，烟草中的 Mixta 同源基因

也不在叶片中表达，从而更加肯定了 Mixta 的异位表达对于锥形细胞及毛状体形成的必要性及其功

能的强大。Scoville 等（2011）在验证了猴面画属植物中 MYB MIXTA-like8 作为一个负调控基因调节

毛状体的发育，也说明了 Mixta 相关基因的表达对于指导毛状体形成所发挥的关键作用。 

毛状体通常依据形态学的差别区分为简单毛状体及多细胞腺体毛状体，其中后者又分为短柄和

长柄的腺体毛状体。转基因烟草叶片上生长的毛状体还具有分枝生长的特点，即后生毛状体的生长

起源于先生毛状体母细胞基部的分枝，且均为简单毛状体及长茎腺体毛状体。mixta 突变体影响上述

两种毛状体的生长，但短柄多细胞腺体毛状体却正常生长，从而预示了不同类型毛状体的发育机制

各异。Martin 等（2002）对于 Mixta 指导锥形细胞和多细胞毛状体的发育模式差异给出解释，即与

细胞圆周分裂相关的 Mixta 的早期表达会指导形成多细胞毛状体，而在表皮细胞分裂停止后的晚期

表达将产生锥形细胞，且两种分化决定与 Mixta 的表达水平无关。鉴于两种细胞发育形态均受同一

基因调控，所以二者在烟草中的发育模式可能会有部分重叠的机制。这一观点也可以很好地解释金

鱼草中 Mixta 在晚期的表达仅仅指导花瓣表皮形成锥形细胞的现象。 

Mixta 的异位表达还影响烟草叶片表面气孔的形成（Glover et al.，1998）。据统计，转基因烟草

叶片的近、远轴面长柄多细胞腺体毛状体的比率从野生型的 1.5%和 1.1%上升到 8.8%和 11.7%；而
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叶片表面气孔的比率从 7%和 14.8%下降到 0.1%和 8.9%。可见，Mixta 的表达改变表皮细胞初始的

特化决定，使得形成锥形细胞及长茎多细胞毛状体的信号较之形成气孔复合体的信号更强，这一点

在叶片近轴面表现得尤为突出。 

野生型烟草花瓣内表面不含毛状体结构，而转 Mixta 株系的花瓣内表面含有大量简单毛状体及

长茎的多细胞腺体毛状体（Glover et al.，1998）。这些形态变化同样在心皮组织中出现。Mixta 的转

入不仅改变花瓣表皮细胞的形状，同时还会影响花瓣整体的表型特征。Glover 等（1998）观察转

Mixta 烟草花瓣，发现花瓣颜色变浅，灰白色加重，花青素合成量减少；此外，花瓣由野生株系中

的喇叭形转变为锥形卷曲的形状，推测其源于 Mixta 抑制表皮细胞的延伸所致（Glover et al.，1998）。

MIXTA 是一类 MYB 型转录因子，它在金鱼草中并不控制花青素的合成，只通过改变表皮细胞形状

而影响花瓣着色；然而，MYB 型转录因子可通过与 bHLH 转录因子发生互作而调控花青素的合成

（Mooney et al.，1995；Feller et al.，2011），且 bHLH 转录因子的活性直接影响花青素的产量（Albert 

et al.，2011）。Glover 等（1998）将转 Mixta 和过表达 DELILA 的两个烟草株系进行杂交，发现子代

花瓣色素含量显著上升。DELILA 编码一个 bHLH 转录因子，是金鱼草花瓣中花青素合成所必需的

元件之一（Goodrich et al.，1992）。子代烟草花瓣除颜色改变外，仍然保留含有锥形细胞、毛状体及

花瓣卷曲形状等 Mixta 指导形成的形态特征。据此可知，MIXTA 影响花瓣色素含量的作用是通过与

其它转录因子的相互作用而引起的；此外，可推测 MIXTA 改变花瓣表皮细胞形状的作用机制也可

能与其它转录因子的互作相关。 

3.3  AmMYBML1 在金鱼草中的功能定位及其在烟草中的异位表达 

MIXTA 转录因子专一性调节金鱼草花瓣裂片近轴面的锥形细胞生长，而观察 mixta 突变体花瓣

依然存在多细胞毛状体，推测这些毛状体由其他基因调控生长（Glover et al.，1998）。通过使用全长

Mixta cDNA 作为探针（Glover et al.，1998），对 mixta 突变体的 cDNA 文库进行筛选，获得了 3 个

与 MIXTA 氨基酸序列相似的 R2R3 型 MYB 类转录因子，分别为 AmMYBML1，AmMYBML2 和

AmMYBML3。系统进化分析表明，这 3 个转录因子均位于已鉴定的 125 个拟南芥 R2R3 型 MYB 类

转录因子中的第 9 亚组中（Perez-Rodriguez et al.，2004）。进一步比对分析表明 AmMYBML1 和 Mixta

来源于第 9 亚组中同一个祖先基因的复制衍生产物。由此推测，AmMYBML1 和 MIXTA 的功能具

有较高的相似度，可能调节金鱼草花瓣多细胞毛状体的生长。 

Perez-Rodriguez 等（2004）的原位杂交试验表明，AmMYBML1 只在金鱼草腹侧花瓣表达，结合

周期蛋白 Cyclin D3B 的表达情况说明，AmMYBML1 在花瓣表皮细胞尚处于初期分裂状态时即开始

表达。通过对只含腹侧花瓣的金鱼草 cyc 和 dich 双突变体的检测发现 AmMYBML1 在所有花瓣中表

达，从而肯定了其在金鱼草腹侧花瓣表达的唯一性。进一步进行花瓣不同组织部位的原位杂交试验，

结果显示 AmMYBML1 的表达定位分布在花冠筒上方喉道近轴面的毛状体内，以及花冠筒与花瓣裂

片交接处 hinge 区（铰链区）的表皮锥形细胞内和 hinge 区下方的叶肉细胞内。 

扫描电子显微镜（SEM）观察金鱼草 mixta 突变体（Noda et al.，1994）花瓣的裂片处近轴面表

皮细胞以及腹侧花瓣 hinge 区近轴面及其下方叶肉细胞，发现花瓣裂片处近轴面均为扁平的表皮细

胞，而 hinge 区近轴面却含有较多锥形细胞，且花冠筒近轴面还有毛状体生长以及 hinge 区下方存在

膨大并紧密折叠的叶肉细胞。通过 EMS 获得的 mixta 突变体也观察到上述特征，从而阐述了

AmMYBML1 的功能，即促进特定区域锥形细胞和多细胞毛状体生长及促进花瓣叶肉细胞延伸膨大

的作用。花冠筒近轴面的毛状体可指引授粉者作业并收集花粉，而膨大的叶肉细胞为授粉者提供了

坚实牢固的着陆平台。AmMYBML1 与 Mixta 功能相似，却在花瓣不同组织部位发挥作用，预示了

二者起源的相同与进化的差异。 
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AmMYBML1 在烟草中异位表达（Perez-Rodriguez et al.，2004）后的扫描电子显微镜（SEM）观

察及 Northern 杂交结果显示，表达 AmMYBML1 的烟草叶片和茎等营养器官表型与野生型基本相同，

而心皮、萼片和雄蕊等花器官组织表型较野生型变化大，均有不同程度锥形细胞和多细胞毛状体生

长。数据表明，AmMYBML1 的功能与 Mixta 相似，均可诱导锥形细胞和毛状体生长，但 AmMYBML1

的活性仅限于植物发育的早期阶段，并需要限制在花器官内存在的辅助因子的条件下才能发挥作用。 

AmMYBML1 的表达受到 DIVARICATA（DIV）蛋白的调控。DIV 蛋白是一个 MYB 类转录因子，

含有两个 MYB 保守结构域。AmMYBML1 的启动子区含有 TATA-box 等调控相关保守序列，其中，

I-box 基序是 DIV 转录因子的识别序列，特异性调节金鱼草腹面花瓣和侧面花瓣的形成。div 突变体

导致金鱼草所有花瓣背侧化，花冠筒内毛状体丢失，hinge 区的叶肉细胞折叠减少且锥形细胞消失。

这些特征都证明了 DIV 对 AmMYBML1 的表达所起到的调节作用。 

3.4  被子植物中与 Mixta 功能相似的基因 

除了金鱼草中的 Mixta 和 AmMYBML1 以外，在其它被子植物中也存在与 AmMYBML1 和 Mixta

的功能和结构相似的 MYB 类转录因子。GLABROUS1 是拟南芥中参与毛状体生长的 MYB 类基因，

但在烟草中表达并不影响原始细胞形态（Payne et al.，1999；Martin et al.，2010），GLABRA3（GL3）

和 GLABRA1（GL1）在拟南芥中短暂表达分别指导 1 个 bHLH 类和 1 个 MYB 类转录因子的合成，

在毛状体生长抑制过程中发挥作用（Morohashi & Grotewold，2009）；马铃薯（Solanum tuberosum）

中 Woolly 的克隆及功能验证证实其通过调节周期蛋白基因的表达来调控毛状体的形成（Yang et al.，

2011）；陆地棉（Gossypium hirsutum）中的 CotMYBA 在胚珠中表达并与 Mixta 同源且控制细胞形状

的改变（Payne et al.，1999）；唐松草属（Thalictrum）中的 1 个与 AmMixta-like 同源的基因 TtMYBML2

编码一个含有 R2R3 结构域的 MYB 类转录因子，参与唐松草花瓣锥形细胞的形成，其在烟草中的

异位表达诱导心皮表面细胞突起物的产生，并增加花瓣锥形细胞的高度（Di Stilio et al.，2009）。金

鱼草中 AmMYBML2 也被验证在花瓣发育中发挥相似的功能作用（Baumann et al.，2007），AmMYBML2

在金鱼草花瓣发育晚期表达，但表达量不高，其表达高峰期比 Mixta 更滞后，且在成熟叶片及根系

中也有表达；PhMYB1 是矮牵牛中唯一的 Mixta-like 基因，在矮牵牛花瓣和花萼中高丰度表达，在叶

片中表达量下降，而在根系中不表达，其在花发育达到 2 ~ 3 cm 的花蕾期时表达量最高，且在花瓣

檐部（corolla limb）的内、外侧表皮细胞均有表达；拟南芥中的 AtMYB16 同样发挥与 Mixta 相似的

功能，其在花瓣中的表达量最高。AmMYBML2、PhMYB1 和 AtMYB16 相近的生物学功能和表达部位

说明了它们在被子植物发育中的相似作用，而其时空表达性差异又体现了近缘物种间的进化差异。

Perez-Rodriguez 等（2004）的进化分析表明了 AmMYBML2 和 PhMYB1 的高度同源性，由此反映了

它们来自于同一祖先基因的推论。而不同基因异位表达后的植株花瓣表型差异则反映了它们的功能

特异性。各个基因的不同进化过程改变了它们功能发挥的途径，但进化的保守性又促使它们形成了

功能的重叠区。而所有基因在烟草中的异位表达结果也验证了它们既相似又相异的生物学功能。 

综上所述，Mixta 对锥形细胞的形成具有调控作用，这种调控功能的发挥依赖于其在不同组织

中的时空表达特异性。Mixta 及其同源基因共同特异性调节不同花组织器官的生长。其它与 Mixta

功能相似的基因在不同被子植物中均参与花瓣表型的调控，其作用靶位，时空差异和功能特异性有

机结合，与上下游作用元件共同构成 MYB 类转录因子的局部调控网络。 

4  展望 

随着生物领域研究的发展和深入，人们通过对花组织形态的观察并依赖分子生物学的方法
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及基因工程手段的辅助改良花的性状，以获得花的理想形态。锥形细胞的研究正是源于人们对

花质感的不断认知而兴起。在被子植物花的不断进化过程中，虫媒传粉的重要性及花对自然界

选择压力的适应决定了花瓣表面部分细胞向锥形细胞的进化。目前已发现多种被子植物花瓣表

面存在锥形细胞。通过研究已经了解到：锥形细胞可以辅助受粉者在花上定位，通过改变光路而

影响花瓣的颜色，利用锥形细胞的形状及其汇聚光线的作用来保持花瓣表面湿度和适当温度，并检

测到含锥形细胞花瓣表面可产生特有的挥发性物质，这些特性均为被子植物的授粉作用提供了保障；

同时，独特的花瓣质感也提高了花卉植物的观赏价值。对于利用锥形细胞功能改良花卉性状的研究

工作还将继续深入开展下去。目前，利用转基因技术将与锥形细胞形成相关的调控基因导入目

标植物内从而进行目标性状花卉的资源育种工作已成为研究的主要方向，而其也必将进一步揭

示锥形细胞在被子植物花生长发育过程中和花卉育种中所展现的更深远的意义。 
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