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摘  要：总结了植物花蜜的组分，蜜腺的类型和结构，花蜜分泌和分泌过程中的物质变化，蜜腺发

育及花蜜分泌调控的分子机理，并对蜜腺研究的发展趋势进行了展望。  
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Abstract：This paper will summarize nectar component，nectaries type and structure，nectar secretion 

and the substances change during the secretion，the molecular mechanisms of nectaries development and 

nectar secretion，and the perspectives of the research trends on nectaries in the future. 
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花蜜是由植物花器中蜜腺分泌的含糖的液体，是开花植物吸引传粉者的重要物质（Simpson & 

Neff，1983；Jolivet，1992；De la Barrera & Nobel，2004）。众所周知，在多种植物授粉系统中，花

蜜的质量（含量和组分）、传粉者访问情况和授粉效率之间具有明显的相关性（Baker & Baker，1973，

1982；Stuurman et al.，2004；Galliot et al.，2006a）。大量研究表明花蜜的质量与蜜腺的形态之间存

在一定的相关性（Davis et al.，1996，1998；Davis，2001；Nepi，2007；Pacini & Nepi，2007）。Davis

（2001）发现栽培容器的大小、花序的密度和蜜腺的大小均能影响花蜜的含糖量。 

蜜腺是被子植物吸引昆虫访花的重要媒介物，在植物繁衍后代、延续种族过程中至关重要（Lin 

et al.，2014），开花植物分泌花蜜常会吸引昆虫的来访，花蜜的组分、浓度和含量是决定传粉者类型

的重要因素（Masierowska，2003）。正是因为蜜腺的这种特殊作用，对于甘蓝、青花菜、白菜、萝

卜、油菜等花器官较小，人工授粉不方便，需借助昆虫来辅助授粉的十字花科作物尤为重要，传粉

昆虫在获取花蜜的同时，帮助植物完成了授粉的过程。因此，蜜腺在植物自身繁殖和农业生产中均

发挥着重要的作用。但是，人们对蜜腺的发育过程和花蜜合成及分泌的分子事件的了解相对较少， 
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迄今为止，直接影响花蜜产生的源头基因尚未见报道，目前仅有 CRABS CLAW（CRC）、

BLADE-ON-PETIOLE1（BOP1）和 BLADE-ON-PETIOLE2（BOP2）这 3 个基因已经证实与正常蜜腺

发育相关（Bowman & Smyth，1999；McKim et al.，2008），JMT NTR1、NEC1、NEC3、CYP86B1

和 SWEET9 等 5 个基因已经证实与花蜜合成及分泌相关（Ge et al.，2000；Song et al.，2000；Carter 

& Thornburg，2004a；Compagnon et al.，2009；Lin et al.，2014）。明确花蜜合成和分泌的分子基础

具有广泛的意义，不仅能够了解植物传粉相互作用的协同进化，还可以提高依靠昆虫传粉作物的产

量（Kram et al.，2009）。本文综述了植物蜜腺的研究进展，并对蜜腺相关研究的发展趋势进行了展

望。 

1  花蜜的组分及功能 

花蜜是由多种物质组成的混合物，主要成分为糖和水，糖含量约占 8% ~ 80%（Baker & Baker，

1983）。拟南芥的花蜜主要成分是己糖，己糖（葡萄糖 + 果糖）与蔗糖的比值约为 33.33（Davis et al.，

1998），而韧皮部中的碳水化合物几乎完全是蔗糖（Deeken et al.，2002），二者在糖分的组成方面完

全不同。研究表明，多个物种花蜜与韧皮部光合产物的主要成分均表现出差异，‘花蜜前体’在韧

皮部中经过修饰后才能够产生成熟的花蜜（Davis et al.，1998；Ren et al，2007a；Wenzler et al.，2008）。

此外，花蜜中碳水化合物的比例在同一朵花内因蜜腺类型的不同而异，如哥伦比亚生态型拟南芥的

侧蜜腺分泌出的花蜜中葡萄糖/果糖约为 1.15，而中蜜腺中葡萄糖/果糖仅为 0.9。这与在其他几个十

字花科物种中的检测结果一致（Davis et al.，1998）。 

花蜜中除富含糖分外，还含有多种微量的其它碳水化合物。几乎所有的花蜜中都含有辅助成分，

包括油类（Vogel，1969）、氨基酸（Baker & Baker，1973）、有机酸（Baker & Baker，1975）、萜烯

（Ecroyd et al.，1995）、生物碱（Deinzer et al.，1977）、金属离子（Heinrich，1989）、维生素（Griebel 

& Hess，1990）、配糖体（Roshchina & Roshchina，1993）、黄酮类（Ferreres et al.，1996）、酚类物

质（Ferreres et al.，1996）、蛋白质（Carter & Thornburg，2004a）和游离脂肪酸（Kram et al.，2008）。

这些物质被认为在给传粉者提供营养的过程中发挥着重要的作用（Baker & Baker，1983），且不同

物种花蜜组分有一定的差异。花蜜中这些非糖类化合物的功能各异，有的使花蜜非常难吃，不利于

昆虫采集花蜜，以抵挡生物的侵袭（Baker，1978；Heil et al.，2001；Pichersky & Gershenzon，2002；

Carter & Thornburg，2004a）；而有的则使花蜜味道甜美，为传粉者提供了丰富的额外营养物质，促

进昆虫采集花蜜和辅助授粉（Rathman et al.，1990；Rusterholz & Erhardt，2000）。虽然目前已经发

现花蜜中含有多种辅助成分，而且对其功能也有了一定的了解，但作者认为花蜜中的辅助成分远不

止这些，随着气谱分析和色谱分析等技术的发展和应用，花蜜中越来越多的辅助成分将会被发现，

已有报道其含有气味的酯类，如三酰甘油酯等，甾醇类，芳香类及其衍生物（Sala Junior et al.，2008），

以及特殊的非蛋白质氨基酸，如牛磺酸，β–丙氨酸，γ–氨基丁酸等（Massimo et al.，2012），届时

花蜜在植物中的作用也将会被重新诠释。 

2  蜜腺的形态和类型 

植物花器中蜜腺的种类繁多，它的发育不依赖花器官发生 ABC 模型的基因调控（Stuart et al.，

2001）。植物蜜腺一般 2 ~ 8 枚，呈绿色，多成对或呈环状出现，可以出现在花的不同部位；不同物

种中蜜腺的表现形式不同，虽然有时在空间的位置一致，但形态可能完全不同（Davis et al.，1998；

Masierowska，2003；郑红军，2008），这些特征常用于系统分类（Fahn，1979）。 
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十字花科植物的侧蜜腺常位于短雄蕊基部的外侧或内侧，呈双叶、棱形或与一个将其分成两个

不明显裂片的中心沟对称，每个裂片的顶部中央有一个浅层的水平凹陷；中蜜腺常位于两个长雄蕊

之间，呈双叶、扇形、舌头状或棒状等；中蜜腺和侧蜜腺均含有变态的气孔（蜜孔）（Davis et al.，

1998；Masierowska，2003；宁熙平 等，2003）。目前，在十字花科植物中报道了 4 种常见的蜜腺类

型：（1）环形蜜腺类型，蜜腺位于花的基部，且围绕雌蕊形成一个连续的环形，如多型大蒜芥；（2）

两蜜腺类型，在花的基部具有两个侧蜜腺，如欧亚香花芥；（3）四蜜腺类型，具有一对侧蜜腺和一

对中蜜腺（图 1），如白菜、萝卜、甘蓝、甘蓝型油菜；（4）八蜜腺类型，具有两对侧蜜腺和两对中

蜜腺，如香雪球（邓彦斌和胡正海，1995；Davis et al.，1996，1998；Bernardello，2007；Kram et al.，

2009）。以上 4 种常见蜜腺类型的花蜜腺均位于雄蕊基部花托上，属于花托型蜜腺，其蜜腺原基是在

花的各部分原基分化后，由雄蕊基部花托表面区域的 1 ~ 3 层细胞经过反分化而形成，环状蜜腺的

发生和发育同步（邓彦斌和胡正海，1995；王虹 等，2001；阿不都拉 · 阿巴斯 等，2002）。 
 

 

图 1  十字花科植物蜜腺示意图 

Fig. 1  Schematic of crucifer nectarium 

 

根据蜜腺的着生部位还可以分为以下几种常见类型：（1）花托/雄蕊型蜜腺，蜜腺原基是在花

各部分原基分化完成之后，由花托表面与雄蕊基部的细胞反分化形成，或由本身的原始细胞分裂、

分化形成，或由雄蕊退化而来，如梨（何天明 等，2000）、小花糖芥（王虹 等，2001）、杏（王虹 等，

2002）、荔枝（宁熙平和吴鸿，2006）、慈姑（王金平和赵立志，2006）、冬樱花（周丽贞 等，2009）、

沙拐枣（王虹 等，2010）、垂花青兰（耿华美 等，2012）等；（2）子房型蜜腺，蜜腺由子房基部的

外壁表皮及与其相邻的内侧细胞经分裂、分化、生长而来，如烟草（辛华和胡正海，2001）、辣椒（辛

华 等，2008）等；（3）花柱型蜜腺，蜜腺呈筒状，围绕花柱基部着生，如革苞菊（马虹 等，2002）；

（4）总苞型蜜腺，蜜腺着生于总苞顶部，和雌蕊或总苞裂片顶端表面起源于相同的原始细胞，如益

母草（曹玉芳 等，2000a）和虎刺花（滕红梅和胡正海，2002）等。此外，还有一些植物的蜜腺较

为特殊，如亚比棉属于叶花型蜜腺，蜜腺分布在叶和花上（李毳和张伯静，2001）；银莲花属植物具

有心皮化蜜腺，蜜腺位于心皮的整个上表皮，与心皮起源相同（Erbar & Leins，2013）。 

3  蜜腺的细胞学结构和花蜜分泌 

3.1  蜜腺的细胞学结构 

前人研究发现，蜜腺的表面一般被高度网状形状各异的角质膜覆盖（辛华 等，2000；Nepi，2007），
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腺体顶部含有数量不等的特殊气孔，蜜汁一般由蜜腺表皮上的特殊气孔或角质层分泌（Zhu et al.，

1995；辛华 等，2000；Zhu & Hu，2002；肖木珠和丁雨龙，2004）。蜜腺一般由 1 ~ 2 层表皮细胞

和多层薄壁组织构成，有些植物还含有维管结构。Fahn（1979）发现蜜腺的维管结构在不同的物种

间是不同的，对 366 个物种进行检测，39.6%无维管结构，47.8%由韧皮部组成，12.6%同时含有韧

皮部和木质部。拟南芥中，侧蜜腺和中蜜腺均含有维管结构（韧皮部），二者的薄壁组织中几乎无维

管结构，但侧蜜腺富含筛管，这与普遍认为的在十字花科植物中侧蜜腺是产生花蜜的主要器官

（Nieuwhof，1969；Davis et al.，1998）相一致。此外，有些植物的蜜腺还具有特殊的组成结构，

如亚比棉的蜜腺具有基细胞、柄细胞和亚腺组织（李毳和张伯静，2001），龙眼的蜜腺含有单细胞绒

毛、亚腺细胞和油细胞（崔大方 等，2003），荞麦的蜜腺具有能够分泌花蜜的表皮毛，韧皮部和木

质部位于多层蜜腺薄壁组织和带有叶绿体的次生蜜腺薄壁组织的边界处（Cawoy et al.，2008），这

种蜜腺结构与一般植物略有不同。 

3.2  花蜜分泌的细胞学基础 

长期以来胞吐分泌和渗透分泌两种学说作为许多学者解释蜜汁分泌的理论依据，但并没有被试

验完全证实。胞吐分泌的依据是物质运输过程中的胞饮和胞吐作用，在胞吐分泌过程中，蜜汁是以

小泡的形式经过与质膜融合后才释放到细胞外的；而渗透分泌的依据是膜的分子运输学说，在渗透

分泌过程中，蜜汁中的糖分子是通过细胞膜渗透或膜分子载体来运送的（Benner & Sehnepf，1975；

Fahn，1979；Fahn & Benouaiche，1979；Davis et al.，1986；王艳杰 等，2009）。   

近年来，局部分泌类型学说适用于大多数植物的花蜜分泌。该学说认为花蜜前体代谢物从维管

束衍生出来，以共质体途径通过胞间连丝运送到蜜腺薄壁细胞，其中糖暂时以淀粉的形式存储。在

拟南芥中，细胞壁蔗糖转化酶 4（CWINV4）在胞外水解蔗糖有利于在开花前使蜜腺分泌的花蜜维

持在恒定的状态，当需要大量分泌花蜜时，淀粉粒被水解，其产物被内质网和高尔基体加工，然后

形成小泡与质膜融合，通过颗粒性分泌类型分泌。目前，通过超微结构已经证明了在蜜腺分泌细胞

中广泛存在内质网和高尔基体网络（Fahn 1979，1988；Fahn & Benouaiche，1979；祝建，1996；Ge 

et al.，2000），因此，这一理论并不与直接外分泌类型中细胞膜参与花蜜的转运过程相冲突。区分局

部分泌类型和颗粒分泌类型并不容易，因为这两种机制均发生，且因物种不同而异（Wist & Davis，

2006，2008）。事实上，筛管在供应糖的同时，质外体（非原生质体）也在流动，而这些糖之前并未

存储在淀粉粒中（Pacini & Nepi，2007）。少数蜜腺通过含有破裂的花蜜细胞介导进行分泌，这一过

程被称为“全质分泌”（Durkee，1983）。此外，有些学者还认为蜜腺是通过高尔基小泡（祝建，1996）、

共质体或非共质体途径（王虹和张富春，2004）运输前蜜汁的。 

现在虽然明确了花蜜的分泌部位，但是糖和其他代谢产物是如何运输和分泌的细胞学基础尚不

清楚，而前人对其进行的研究主要是基于对蜜腺组织的切片观察，然后根据细胞中的物质变化来推

断相关过程。作者认为，为了明确花蜜分泌的具体途径，根据不同植物花蜜组分的特异性，利用同

位素示踪技术标记植物体内特殊元素的代谢过程将是一种很有效的研究方法。 

3.3  花蜜分泌量及影响因素 

目前对十字花科植物花蜜分泌动态及影响因素的研究较多，但集中在可作为蜜源的芥菜类、芜

菁和油菜类经济作物（Maksymiuk，1958；Nowakowski，1965；Murrell & Nash，1981；Jablonski et 

al.，1985，1999；Mesquida et al.，1988；Mohr & Jay，1990；Kevan et al.，1991；Pham-Delegue et al.，

1991；Pierre et al. 1999；Koltowski，2000）以及模式植物拟南芥（Davis et al.，1986，1996，1998）。

拟南芥侧蜜腺分泌出的碳水化合物占花蜜总量的 96% ~ 100%，而中蜜腺仅占 0 ~ 4%，侧蜜腺和中
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蜜腺之间维管束的差异可能是造成花蜜产量差异的原因（Davis et al. 1986，1996，1998）。Masierowska

（2003）发现褐芥和白芥的侧蜜腺和中蜜腺都能够分泌花蜜，但侧蜜腺分泌的花蜜量较多，分泌始

于花蕾蓬松和花药顶端开裂时，褐芥的含蜜量较白芥低，但糖浓度却较高。结球甘蓝（王庆彪 等，

2011）和青花菜（舒金帅 等，2012）中显性细胞核雄性不育系（DGMS）和细胞质雄性不育系（CMS）

在蜜腺大小和单花含蜜量方面存在差异，表现为 DGMS 优于 CMS。 

此外，花蜜的分泌量受植株的叶片数、植物年龄、株高、花序位置、花的形态类型、花的熟性

和受到的光照等多种因素影响（Cawoy et al.，2008；王康才 等，2008；Erbar & Leins，2013）。芍

药中花蜜分泌始于现蕾期，花蕾膨大时达到顶峰，停止于盛花期，泌蜜期为 45 ~ 50 d；泌蜜量在

8—9 时最多，12—13 时最少（王康才 等，2008）。 

4  花蜜分泌过程中的物质变化 

4.1  花蜜分泌过程中的细胞器变化 

在泌蜜过程中，蜜腺组织细胞中的细胞器会发生不同程度的消长变化，其中液泡的变化较为明

显。刺五加雌花（王艳杰 等，2009；）、烟草（辛华和胡正海，2001）和沙拐枣（王虹 等，2010）

等植物的蜜腺发育中液泡呈规律性变化，而芝麻菜在蜜腺发育过程中产蜜细胞在泌蜜前后没有明显

的液泡变化（宁熙平 等，2003）。益母草在花蕾膨大期，细胞内含大液泡，维管束开始在泌蜜组织

中形成；盛花后期，大液泡重现；末花期，细胞质和细胞核在泌蜜组织中消失（曹玉芳 等，2000a）。

荆花蜜腺在花蕾膨大期，泌蜜组织细胞中出现大液泡；露冠期，维管束在泌蜜组织中形成；花蕾初

放期，表皮细胞分化成气孔器；盛花期，气孔将蜜汁排出；开花前期直到盛花期时花蜜分泌量最大，

后逐渐减弱，至败花期停止分泌（曹玉芳 等，2000b）。除液泡外其它细胞器也发生了不同的变化，

李毳和张伯静（2001）发现异源四倍体亚比棉蜜腺组织中细胞器丰富，均富含线粒体、内质网、核

糖体及大而清晰的细胞核与核仁，说明其在代谢上十分活跃。杏花的蜜腺表面则形成脊状的突起，

泌蜜细胞的质体分化为有色体，之后转化为结晶体，细胞内含发达的粗糙内质网和线粒体（刘林和

赵小梅，2011）。 

4.2  花蜜分泌过程中的物质变化 

在蜜腺分泌花蜜前后，蜜腺细胞中的淀粉、多糖和蛋白质等物质会发生很大变化。白香草木樨

（陶世蓉 等，2000）、地椒（辛华 等，2000）、革苞菊（马虹 等，2002）、短果大蒜芥（阿不都拉 · 阿

巴斯 等，2002）、紫苏（滕红梅和胡正海，2003）、观赏烟草（Ren et al.，2007a）、垂花青兰（耿华

美 等，2012）等花蜜腺发育中细胞液泡、蛋白质和淀粉等均发生明显的消长变化。 

在香蕉、矮牵牛和烟草等植物中，花蜜分泌前期，淀粉粒中积累大量淀粉（Fahn，1979，1988；

Fahn & Benouaiche，1979；Ge et al.，2000；曹玉芳 等，2000b；何天明 等，2000；辛华和胡正海，

2001；王虹 等，2002；李红 等，2003；滕红梅和胡正海，2003；宁熙平和吴鸿，2006；Ren et al.，

2007a；王艳杰 等，2009），而花蜜分泌前后淀粉粒呈现出的变化方式则因物种不同而异。Davis 等

（1986）发现一些淀粉可以在泌蜜细胞的叶绿体中通过光合作用产生，但最终这些供应‘花蜜前体’

的糖却存储在韧皮部中。在开花和花蜜分泌前期，淀粉迅速降解，这可能是在为成熟花蜜提供大量

的碳水化合物（祝建，1996；Peng et al.，2004；Ren et al.，2007a）。Wenzler 等（2008）发现在一

些物种中也可能是通过韧皮部运输单糖，而不经过淀粉体，这说明‘花蜜前体’由蜜腺修饰后分泌。

曹玉芳等（2000b）发现荆花蜜腺在盛花期，淀粉粒消失。荔枝花成熟蜜腺泌蜜组织含有淀粉粒，而
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表皮细胞则没有，在泌蜜前后呈现消长变化（宁熙平和吴鸿，2006）。杏花蜜腺发育过程中表皮细胞

中淀粉粒逐渐减少，在初放期基本上完全消失，而产蜜组织中积累的淀粉粒在初放期达到顶峰，表

皮和产蜜组织中蛋白质含量丰富，且在此过程中基本恒定（王虹 等，2002）。Ren 等（2007a）发现

观赏烟草蜜腺中的淀粉粒从蜜腺早期发育阶段开始积累，直到花蕾成熟（S9），随后在开花期（S12）

之前消失。此外，李红等（2003）研究认为苜蓿可育系和雄性不育系花蜜腺在其发育过程中细胞核

液泡及淀粉在变化规律上差异不明显，不育系的淀粉粒形成较可育系晚，含量较同期可育系少，不

育系蜜腺分泌物少直接影响苜蓿不育系的授粉、受精，导致其杂交制种结实率降低。 

此外，多糖、蛋白质和细胞质等在花蜜分泌前后也会发生规律性的变化。益母草在花蕾膨大期，

细胞开始积累多糖类物质；花蕾露冠期和初放期，泌蜜组织开始积累蛋白质并逐渐增加；盛花期，

糖类和蛋白质积累达到顶峰，盛花后期两者相继消失（曹玉芳 等，2000a）。龙眼的蜜腺发育中，产

蜜细胞中液泡与多糖物质发生规律性变化（崔大方 等，2003）。李平（2003）研究得出萱草、韭菜

和鸢尾在开花前后蜜腺中液泡大小和蛋白质含量呈规律性变化。辛华等（2008）发现辣椒在花蕾膨

大时，蜜腺细胞质较浓，开始积累淀粉粒与蛋白质；花蕾露冠期，分泌表皮与泌蜜组织中细胞质稀，

淀粉粒和蛋白质含量大量增加；盛花期，细胞质稀，液泡数量增加且体积变大，淀粉粒和蛋白质含

量下降；败花期，出现中央大液泡，细胞质稀，淀粉积累。此外，通过透射电子显微镜所观察到的

致密的染色模式表明，拟南芥蜜腺薄壁细胞在分泌花蜜前后经过了变化（祝建，1996；Zhu & Hu，

2002），变化的原因值得思考。 

5  蜜腺发育及花蜜分泌的分子机理 

5.1  蜜腺发育的分子机理 

目前虽然已经知道了花蜜的作用和组分，但是蜜腺发育的具体调控机制尚未清楚（Nicolson et 

al.，2007），关于植物蜜腺发育的分子机理报道很少，已经证实的与蜜腺发育相关的 3 个基因 CRC、

BOP1 和 BOP2 均是在模式植物拟南芥中发现的，且这 3 个基因均为转录因子。YABBY 家族的转录

因子 CRC 为拟南芥蜜腺和心皮的最初发育所必需的，并可能为许多其他双子叶植物所必需（Bowman 

& Smyth，1999；Baum et al.，2001；Lee et al.，2005a，2005b）。总结前人的研究，植物蜜腺发育的

具体调控模式如图 2 所示。拟南芥中一些正调控和负调控共同调节 CRC 的表达和蜜腺的发育，B 类

（APETALA3 和 PISTILLATA）和 C 类（AGAMOUS）基因与 SEPALLATA（SEP）共同激活蜜腺和心

皮中的 CRC（Lee et al.，2005a）。因为 sep1、sep2、sep3 突变体没有蜜腺，SEPs 可能与 B 类或 C 类

蛋白互作后直接激活 CRC（Honma & Goto，2001）。在拟南芥野生型花中，SHATTERPROOF（SHP）1

和 SHP2 在发育的心皮中表达，在第 3 轮生体中不表达，而在 ap2 突变体中，SHP1 和 SHP2 在所有

的轮生体中均被激活（Savidge et al.，1995；Flanagan et al.，1996；Pinyopich et al.，2003），这很可

能是因为 SHP1 和 SHP2 与 SEP 在相互作用中是冗余的（Favaro et al.，2003），用于激活 CRC 基因

（图 2，虚线表示）。要限制 CRC 在雄蕊基部的表达，应该有其它未知的花器官调控因子进行精调

的基因表达调控。此外，LFY（花分生组织特征决定基因 LEAFY）可以在花内直接通过激活 B 类、

C 类基因和直接或间接激活 SEPs 进而促进 CRC 的表达。CRC 在蜜腺发育后和整个分泌过程中持续

高水平表达，推断 CRC 可能在花蜜合成和分泌中起间接作用。而拟南芥 crc 突变体缺少蜜腺，但具

体是哪个基因影响的还不清楚。调节蜜腺发育和功能的 CRC 下游靶基因和信号传导机制在很大程度

上是未知的，像 CRC、BOP1 和 BOP2 这样的转录因子，均为蜜腺正常发育所必需的。McKim 等（2008）

发现拟南芥 bop1 和 bop12 双突变体不能形成正常的蜜腺，而是在雄蕊基部发育成缺乏任何蜜腺典型
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特征的轻微凸起，CRC 在 bop1 和 bop12 双突变体中表达，说明蜜腺停止生长不是 CRC 下调的结果，

但 BOP1 和 BOP2 可能与 CRC 共同作用以促进正常蜜腺的发育，但是 BOP1 和 BOP2 与 CRC 之间

是何种互作关系尚未清楚（图 2，虚线表示）。 

 

 

图 2  植物蜜腺发育意图 

Fig. 2  Schematic of plant nectaries development 

 

除了上面所述的与蜜腺发育相关的转录因子外，还发现了多种在蜜腺中表达的基因，但这些基

因的功能均是推测的，并未通过具体的试验所证实，有些可能参与糖和淀粉代谢，如 NEC1 和蔗糖

磷酸合成酶（Ge et al.，2000；Ren et al.，2007b）、有些可能防止微生物侵染花蜜，如 NEC1、NEC3、

NEC5 和 GDSL 酯酶（Carter & Thornburg，2004b；Kram et al.，2008），此外，还有些基因还具有其

它功能，如 NEC1 可能参与甲基化过程、At5g23960 和 At5g44630 共同编码的萜类合成酶可能在拟南

芥的生活史中发挥着重要的作用（Song et al.，2000；Tholl et al.，2005）。 

5.2  花蜜分泌的分子机理 

蜜腺在许多被子植物生殖发育过程中发挥着重要的作用，在大多数物种中均能够提供足够的样

本和足够的遗传资源进行蜜腺的分子生物学分析，但是当前缺乏对花蜜合成和分泌的遗传信息。目

前，在花蜜分泌的分子机理方面，仅 JMT NTR1、NEC1、NEC3、CYP86B1 和 SWEET9 等 5 个基因

证实与花蜜合成及分泌相关。从逻辑上讲，因为糖是花蜜的主要组成部分，预测在蜜腺内发生转录

过程中参与碳水化合物代谢的基因数量会明显增多，而一些酶（如转化酶、蔗糖合成酶等）和转运

蛋白（如糖转运蛋白、酯转运蛋白等）则能够改变花蜜中碳水化合物的组成，最终产生成熟的花蜜，

这与韧皮部的汁液经过各种修饰后才产生成熟的花蜜（Fahn，1988）是一致的。如蔗糖等二糖可以

通过转运蛋白的运输穿过细胞膜直接到贮藏液泡、细胞质或质外体中；细胞壁转化酶能水解蔗糖成

己糖（葡萄糖和果糖），然后由单糖/质子协同转运子导入细胞。拟南芥细胞壁转化酶基因几乎在成

熟侧蜜腺中普遍上调（与非蜜腺参考组织相比），而 cwinv4 突变体不能分泌花蜜，这可能是蜜腺内

的渗透平衡和蔗糖梯度被扰乱的结果（Kram & Carter，2009）。 

虽然花蜜合成和分泌的遗传信息较少，但前人取得的研究成果不容忽视。Carter 等（1999）在

烟草花蜜中发现 NectarinⅠ是表达量最高的蜜腺蛋白，其表达受发育调控，仅在花蜜分泌时的蜜腺

组织中表达，在子房中表达量很低，在花瓣、茎、叶、根或其他花组织中不表达。Song 等（2000）
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在大白菜中鉴定出一个花蜜腺蛋白 NTR1，推测该基因可能参与植物花蜜腺中甲基化等次生代谢。

Zha 等（2013）在常春油麻藤（Mucuna sempervirens Hemsl）花蜜中发现了一种主要在豆科植物花柱

基部表达的花蜜蛋白 MS-desi，其基因 MS-desi 全长编码 306 个氨基酸的蛋白质，具有一个类似铁蛋

白的结构域和 30 个氨基酸的信号肽，与植物 DRPs 家族成员具有很高的相似性。Ge 等（2000）在

矮牵牛中通过 RT-PCR 技术克隆了一个与蜜腺发育相关的新基因 ENC1，通过预测该基因的二级结

构，推断为跨膜蛋白，说明该蛋白结合在细胞膜或胞质膜上。免疫定位发现该蛋白存在于蜜腺中，

通过 Northern blot 分析发现该蛋白在蜜腺中大量表达，而在雄蕊中表达量较低。由 ENC1 启动子驱

动的 GUS 表达揭示 GUS 的活性位于蜜腺薄壁细胞的外侧、花丝和花药的顶部，在甘蓝型油菜中也

检测到同样的结果。观赏烟草蜜腺发育早期，蔗糖合成酶、ADP–葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）和

淀粉合成酶 3（SS3）基因大量表达，蜜腺成熟时 AGPase 和 SS 表达量下降。定量 RT-PCR 结果表明

合成代谢、分解代谢和组成模式 3 种不同的基因表达调节模式共同参与烟草蜜腺发育过程中的基因

表达，其中合成代谢基因表达，包括 AGPS 和 SS3 在现蕾期（S2）和花蕾发育期（S6）表达，在花

蕾成熟（S9）阶段之后下调；分解代谢基因表达，包括 ISA1、Amy 和 BMY 在 S9 及之后阶段表达，

而在早期阶段不表达；组成基因在蜜腺发育整个过程都表达（Ren et al.，2007a）。棉豆（Phaseolus 

lunatus）中茉莉酸类化合物（JA）依赖光对花蜜分泌进行调节，在黑暗中，JA 使花蜜分泌降低，光

照条件下，JA 诱发花蜜分泌，这种调控机制受光谱成分影响，但不受光照强度影响（Radhika et al.，

2010）。 

Kram 等（2009）通过基因芯片技术，在拟南芥分泌型侧蜜腺和非分泌型中蜜腺以及成熟侧蜜

腺和未成熟侧蜜腺组织中发现了大量的差异表达基因，将蜜腺中的基因与 13 个非蜜腺参考组织进行

比较，发现 270 个基因明显上调；14 个蜜腺中富含的基因也通过 RT-PCR 得以证实；对上调功能基

因的研究发现，这些蜜腺富含基因参与基因调控，糖代谢和脂质代谢，提出了有关花蜜生产和调节

机制的几种假设和利用反向遗传学的方法来确定花蜜合成和分泌的分子机制新思路。 

Lin 等（2014）发现 SWEET9 为拟南芥、芜菁和烟草 3 种双子叶植物蜜腺特有的糖转运蛋白，

对于花蜜产量非常重要，具有外排功能。蔗糖磷酸合成酶基因在蔗糖合成过程中编码关键的酶，且

在蜜腺中大量表达，其表达对于花蜜的分泌非常重要，这与蔗糖是在蜜腺薄壁组织中合成的，随后

通过 SWEET9 分泌到细胞间隙，在细胞间隙中蔗糖被一种蔗糖酶水解，进而产生蔗糖、葡萄糖和果

糖的混合物这一模型一致，其研究成果——SWEET9 参与于蔗糖的转运是一个非常重要的新发现，

在一定程度上解释了花蜜合成和分泌过程中的蔗糖运输过程。 

此外，在矮牵牛中利用传粉综合征确定了一个参与控制花蜜量和组成的单一 QTL（Stuurman et 

al.，2004；Galliot et al.，2006a，2006b），但至今参与这一现象的特定调控基因尚不清楚，参与蜜腺

中花蜜合成和分泌相关基因表达方面的信息一直很缺乏。 

6  展望 

如上所述，在蜜腺的整个发育过程中细胞内的细胞器发生着显著的变化，特别是内质网、高尔

基体、液泡和质体。但是迄今为止，对蜜腺超微结构的研究大多是基于在电子显微镜下对超薄切片

的观察。而在拟南芥中，因其蜜腺非常小（宽和深约 100 μm），着生在萼片内的雄蕊和花瓣的基部，

仅需简单的去除萼片就可观察到蜜腺，利用这些特征优势，一些学者通过激光共聚焦显微镜在体内

进行拟南芥蜜腺的超微结构研究（Cutler et al.，2000；Di Sansebastiano et al.，2001；Grebe et al.，2003；

Tian et al.，2004；Wang et al.，2004），且成像效果较好，这为植物蜜腺超微结构的研究提供了新的

思路。一些植物蜜腺的解剖结构与拟南芥相似，且解剖过程简单，作者认为在今后通过激光共聚焦
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技术检测这些植物蜜腺中的荧光成像标识物，进行蜜腺超微结构和细胞器动态的体内分析，将有利

于了解花蜜分泌的一般途径。 

目前，关于植物花蜜组分和花蜜分泌量的研究报道较多，而且较为深入，但对蜜腺相关性状的

遗传规律和 QTL 定位的研究甚少。为了深入了解蜜腺发育及花蜜合成和分泌的分子机制，明确花蜜

组分和花蜜分泌量的遗传规律是非常必要。 

前人对蜜腺的研究大多集中在模式植物、观赏植物、果树和油料作物，而对粮食作物和蔬菜作

物蜜腺的研究和应用相对较少，而且不够深入。当前尽管报道了多种在蜜腺中表达的基因，但对蜜

腺发育、花蜜合成和分泌的下游调控了解甚少。近年来，随着高通量测序技术的发展和应用，转录

组和基因组测序将为研究蜜腺发育和花蜜合成及分泌等相关问题提供强有力的技术支持。许多被子

植物生殖发育过程中均能够通过蜜腺分泌花蜜，吸引昆虫来授粉，在物种延续过程中发挥着不可替

代的作用。因此，今后应该扩大蜜腺研究的物种范围，尤其是加强大田作物和蔬菜作物中蜜腺的研

究和应用。 

作者观察发现，十字花科蔬菜作物在生产杂交种过程中，昆虫访花与植物花朵大小、花粉量、

花冠颜色、花蜜分泌量等因素密切相关，一般来说花朵越大、花粉越多、花冠颜色越深、花蜜分泌

越多、花蜜含糖量越高对昆虫的吸引能力越强。而目前生产上常采用雄性不育系和父本进行杂交种

子生产，雄性不育系对昆虫吸引能力的强弱成为直接影响杂交种子产量和质量的关键因素，因此，

在选育雄性不育系时应该加强对不育系吸引昆虫的能力进行综合评价。花蜜分泌量和花蜜组分成为

评价雄性不育系吸引昆虫的重要指标，而这些指标与雄性不育源的特性和转育父本密切相关。当前，

国内外各育种机构间相互引种芸薹属作物 CMS 材料进行不育系的转育，但对雄性不育源缺乏系统

深入的研究，尤其是缺乏对昆虫吸引能力方面的有效评价，不能够有效地选择雄性不育源进行优良

不育系的转育。在今后的育种工作中，各育种机构应该加强对收集到的雄性不育源进行整体评估，

尤其是要对不育源的来源、开花特性和对昆虫的吸引能力等方面进行评价，然后再根据实际需要有

选择地进行不育系的转育。此外，通过常规选育的方法结合诱变、转基因和分子标记等技术对现有

自交系的蜜腺发达程度、花蜜分泌量和花蜜组分等性状进行改良，选育出蜜腺发达、花蜜分泌多等

吸引昆虫能力强的优良自交系，利用其进行不育系的转育和杂交种子生产，将会提高新品种的选育

进程和杂交种子产量。 
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