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3 种獐牙菜属植物花蜜腺的发育解剖学研究
Ξ

薛春迎, 刘建全, 廖志新, 何廷农
(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁 810001)

摘　要: 獐牙菜属的红直獐牙菜、抱茎獐牙菜和四数獐牙菜 3 种植物花蜜腺都属花被蜜腺, 其

结构相似, 均由分泌表皮和产蜜组织组成, 为结构蜜腺, 是花冠基部薄壁组织恢复分生能力形

成的。分泌表皮无气孔器。原蜜汁由蜜腺周围的维管束提供, 经产蜜组织加工后, 由分泌表皮

外薄的角质层泌出。四数獐牙菜花蜜腺裸露、凸起, 而另 2 种植物花蜜腺凹陷为囊状; 红直獐

牙菜为脱落蜜腺, 而抱茎獐牙菜和四数獐牙菜为宿存蜜腺。其花蜜腺的性状基本印证了 3 种

獐牙菜属植物的系统位置。
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D evelopm en t and anatom y of f lora l nectary of three

spec ies in Swer tia L. (Gen tianaceae)

XU E Chun2ying,L IU J ian2quan,L IAO Zh i2x in, H E T ing2nong
(N o rthw est P lateau Institu te of B io logy, the Ch inese A cadem y of Sciences, X in ing, Q inghai 810001, Ch ina)

Abstract: T h is paper studied on the flo ra l nectaries developm en t and anatom ic of th ree

species in Sw ertia (S. ery th rosticta, S. f ranchetiana , S. tetrap tera ). T he nectaries are

perigonal nectary compo se of ep iderm is and nectariferou s t issu s, thu s they belong to

st ructu ra l nectary. T he ep iderm al cell is vacuo lized and the stom ata doesnπt p resen t in

there. T he superf icia l layer cell of basic peta l becom es m atic act ivity and fo rm es the

p rimo rdium nectary. T he p re2nectar m ay be p rovided by ph loem that is round the

nectariferou s t issue. T he nectar fo rm ed in nectariferou s t issue is then excreted from the

th in2w all of the ou ter tangen t ia l of ep iderm al cell. T um id nectary of S. tetrap tera

differences from o thers. N ectary of S. ery th rosticta rem ain s w ith nectaria caduca, bu t
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nectaries of S. f ranchetiana and S. tetrap tera rem ain w ith nectaria persisten t ia. T he

characters of nectary m ay show the aff in ity of sect ion and series in Sw ertia L.

Key words: S. ery th rosticta; S. f ranchetiana; S. tetrap tera; f lo ra l nectary; developm en t and

anatom y

獐牙菜属 (Sw ertia L. ) 为龙胆科 (Gen t ianaceae) 的一个大属, 包括 11 组、16 系、154

种, 间断分布于欧洲、亚洲、北美洲和非洲, 属北温带和南温带间断分布类型, 绝大多数分

布于亚洲, 少数分布在北美洲和非洲, 仅 1 种扩散至欧洲[1 ]。我国产 79 种[2 ]。本研究的红

直獐牙菜 (S. ery th rosticta M ax im )、抱茎獐牙菜 (S. f ranchetiana H. Sm ith. ) 和四数獐牙

菜 (S. tetrap tera M ax im. )分别隶属于獐牙菜属的獐牙菜组、多枝组和异花组, 都是著名的

藏药, 具有清肝利胆、清热解毒等作用, 对肝病尤有显著疗效。花冠基部近轴面具发达的蜜

腺为该属植物的共有特征[2 ] , 因此, 研究花蜜腺的形态、结构、发育及泌蜜规律为揭示该属

植物的生殖适应提供资料, 同时也可为该属的系统演化研究提供依据。

1　材料和方法

材料来源见表 1。将不同发育时期的花固定于 FAA 中, 石蜡制片, 切片厚度 5～ 8

Λm , PA S2铁矾苏木精染色, 观察多糖动态。此外, 取新鲜花期的花冠, 置于样品台上, 镀膜

后, 在扫描电镜下观察蜜腺的形态及表面特征。

表 1　实验材料的来源及产地

T able 1　L ocality and o rigin of the m ateria ls exam ined

分类群
T axon

产地及海拔
L ocality and alt itude

凭证标本
Co ll. N o

红直獐牙菜
S. ery th rosticta

青海, 平安, 2600 m
P ingπan Q inghai 2 600 m

薛春迎, 988001
Xue Chunying 988001

抱茎獐牙菜
S. f ranchetiana

青海, 西宁, 2 300 m
X in ing Q inghai 2 300 m

薛春迎, 949002
Xue Chunying 949002

四数獐牙菜
S. tetrap tera

青海, 海北, 3 100 m
H aibei Q inghai 3 100 m

薛春迎, 939013
Xue Chunying 939013

2　观察结果

2. 1　成熟花蜜腺的形态结构

　　獐牙菜属植物蜜腺着生于花冠基部近轴面。红直獐牙菜和抱茎獐牙菜花 5 数, 前者每

花冠基部着生 1 枚较大的腺窝, 后者则着生 2 枚较小的腺窝, 二者蜜腺均呈囊状, 开口的

边缘具柔毛状附属物, 其分泌表皮上未发现气孔器 (图版É , 1～ 6) ; 四数獐牙菜花 4 数, 花

冠基部有 2 个长形蜜腺, 边缘具稀疏的蓖齿状附属物, 腺体凸起裸露 (图版É , 7～ 9)。通过

花冠横切面观察, 3 种植物的蜜腺均由分泌表皮和产蜜组织细胞组成, 在邻近蜜腺产蜜组

织的薄壁组织中, 分布有维管束。分泌表皮细胞长方形或近方形, 排列紧密, 未见有气孔器

分布, 细胞明显液泡化; 产蜜组织细胞 5～ 8 层, 排列紧密, 细胞核大, 原生质浓, 液泡较小。

维管束为花冠维管束的分枝, 主要由韧皮部组成 (图版Ê , 15)。同一朵花中的蜜腺发育几
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乎同步。

2. 2　蜜腺的发生发育

从幼嫩花蕾的横切可以看出, 在小孢子孢原细胞时期, 花冠基部为普通的表皮细胞和

薄壁细胞, 未出现蜜腺原始细胞 (图版Ê , 11)。根据花芽的发育过程, 可分为以下几个阶

段。

2. 2. 1　现蕾期　当孢原细胞发育至小孢子母细胞时期, 花冠内侧基部一些表皮细胞及该

表皮下 1～ 2 层细胞原生质浓, 细胞核大, 液泡化程度小, 与周围花冠薄壁细胞形成明显区

别 (图版Ê , 12)。这些细胞为蜜腺原始细胞。随着花芽的进一步发育, 原始细胞开始平周

分裂, 增加细胞层数, 而表皮细胞只进行垂周分裂, 逐渐分化出分泌表皮和产蜜组织。四数

獐牙菜蜜腺的产蜜组织细胞分裂速度大于花冠其它部位的细胞, 最终形成向上凸起的丘

状结构 (图版 I, 9)。PA S 反应证明此阶段蜜腺组织中无多糖物质的积累。

2. 2. 2　花蕾膨大期　蜜腺的分泌表皮开始液泡化, 细胞核和原生质被挤向一侧, 产蜜组

织细胞已增加到 5～ 8 层, 体积增大, 原生质浓厚。PA S 反应显示, 抱茎獐牙菜蜜腺的产蜜

组织及分泌表皮细胞中淀粉粒丰富 (图版Ê , 13) , 而红直獐牙菜和四数獐牙菜蜜腺的产蜜

组织及分泌表皮细胞中淀粉粒不明显。

2. 2. 3　初花期　蜜腺的分泌表皮发育成熟。产蜜组织细胞中原生质变得更浓, 液泡小, 呈

分散状态, 细胞排列紧密。PA S 反应显示, 抱茎獐牙菜产蜜组织及分泌表皮细胞中淀粉粒

更加丰富, 达到高峰, 近蜜腺的薄壁组织中淀粉粒也达到高峰 (图版Ê , 14)。红直獐牙菜和

四数獐牙菜蜜腺的产蜜组织及分泌表皮细胞中淀粉粒不明显, 而邻近蜜腺的薄壁组织中

有大量淀粉粒。

2. 2. 4　盛花期　此时蜜腺开始大量泌蜜。分泌表皮液泡化更加明显。产蜜组织细胞中原

生质液泡化程度随发育越来越明显, 细胞排列仍较紧密。PA S 反应显示, 内含丰富的多糖

物质 (图版Ê , 15)。

2. 2. 5　花败期　产蜜组织和分泌表皮细胞呈退化状态, 细胞核弥散状, 细胞内含物均逐

渐消失, 细胞挤压变形 (图版Ê , 16、17)。红直獐牙菜蜜腺和花冠之间分离 (图版É , 10 箭

头所示) , 而抱茎獐牙菜和四数獐牙菜未见此现象 (图版Ê , 17)。

3　讨　论

(1) 通过对 3 种獐牙菜属植物的花蜜腺的观察, 可以看出它们具有许多相同点: 如蜜

腺着生于花冠上, 属于花被蜜腺[3 ]; 花蜜腺均有明显的分泌表皮和产蜜组织, 虽然在产蜜

组织下面有许多花冠维管束, 但未见维管束进入产蜜组织, 为不具维管束类型 [4 ];

Zimm erm ana [5 ]将既有分泌表皮又有产蜜组织的花蜜腺定义为结构蜜腺, 因此它们都是结

构蜜腺; PA S 反应显示 3 种植物的蜜腺均为淀粉型蜜腺[6 ]; 它们的发育过程也基本类似。

除以上共同点外还具有以下几点差异: 抱茎獐牙菜为典型的淀粉型蜜腺, 而红直獐牙

菜和四数獐牙菜为非典型的淀粉型蜜腺; 四数獐牙菜花蜜腺裸露, 且凸起呈丘状, 但另外

2 种獐牙菜花蜜腺凹陷为囊状; 花败期, 红直獐牙菜蜜腺与花冠细胞之间产生离层, 蜜腺

脱落, 而抱茎獐牙菜和四数獐牙菜蜜腺为宿存蜜腺[7 ]。
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(2)A nn igeri[8 ]指出, 蜜腺是一种外部分泌结构, 它是植物器官表面的一些细胞转分

化而成的一种特殊腺体。D u rkee [6 ]认为蜜腺是由居间分生组织活动所形成, 而不是由特定

的原始细胞分裂产生。本研究结果表明, 在 3 种植物花发育过程中, 雄蕊原基发育至小孢

子母细胞前期, 都未出现蜜腺原始细胞。直到小孢子母细胞时期, 在花冠基部将要发育出

蜜腺的部位表面有 2～ 3 层细胞经反分化, 恢复分裂能力形成了蜜腺原始细胞, 并由这群

细胞分裂分化, 形成蜜腺。因此, 獐牙菜属植物的蜜腺不是由特定的原始细胞产生。

(3)研究发现 3 种獐牙菜植物的分泌表皮外具薄的角质层, 同时缺乏气孔器, 因此, 推

测原蜜汁由蜜腺组织基部的维管束提供, 经产蜜组织重加工后, 蜜汁主要是通过薄的角质

层处泌出[3 ] , 其具体机制还有待于进一步从电镜水平研究。

(4)红直獐牙菜、抱茎獐牙菜、四数獐牙菜分别隶属于獐牙菜属中较原始的獐牙菜组、

进化等级居中的多枝组和高度特化的异花组[1 ]。从 3 种植物的蜜腺外部形态来看, 红直獐

牙菜和抱茎獐牙菜蜜腺凹陷成囊状, 且具发达的柔毛状附属物, 而四数獐牙菜蜜腺裸露,

凸起, 仅具稀疏附属物, 由于凸起的蜜腺产蜜组织更发达, 更便于吸引昆虫, 因此, 认为蜜

腺凹陷较为原始, 而蜜腺凸起为进化性状。从 3 种植物蜜腺的解剖学可以看出, 它们的结

构相似, 均有分泌表皮, 产蜜组织组成, 只是, 红直獐牙菜蜜腺最后脱落, 而抱茎獐牙菜和

四数獐牙菜为宿存蜜腺, Sm et [7 ]对双子叶植物花蜜腺的位置及其在分类上的重要性进行

了研究, 指出脱落蜜腺是一种原始性状。由此可见, 红直獐牙菜蜜腺具有较多的原始性状,

而四数獐牙菜则具较多的特化性状。因此, 从花蜜腺性状的角度基本印证了獐牙菜属组、

系间的亲缘关系和系统发育。
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图版说明:

N. 蜜腺; E. 分泌表皮; N e. 产蜜组织; S. 淀粉粒; V b. 维管束

图版É : 1～ 3. 红直獐牙菜: 1, 2. 扫描电镜示花蜜腺形态及分泌表皮×25, 50, 3. 花部横切面示蜜腺位置及数目×80; 4

～ 6. 抱茎獐牙菜: 4, 5. 扫描电镜示蜜腺形态及分泌表皮×25, 50, 6. 花部横切面示蜜腺位置及数目×80; 7～ 9. 四数獐

牙菜: 7, 8. 扫描电镜示蜜腺形态及分泌表皮×25, 50; 9. 示每花冠着生 2 个凸起的蜜腺×320; 10. 红直獐牙菜花败时蜜

腺与花冠脱落×320。

图版Ê : 抱茎獐牙菜的蜜腺发育: 11. 示花冠基部未出现蜜腺原始细胞×320; 12. 现蕾期, 示蜜腺原始细胞及其分化×

320; 13. 花蕾膨大期, 分泌表皮开始液泡化, 产蜜组织及周围薄壁组织中出现淀粉粒×320; 14. 初花期, 示分泌表皮分

化成熟×320; 15. 盛花期的蜜腺及花冠薄壁细胞中的淀粉粒×320; 16, 17. 花败期×320; 21. 示细胞内容物消失; 22. 示

蜜腺完全退化。

Explana tion of pla tes:

Plate É : F igs. 1～ 3. S. ery th rosticta: F igs. 1, 2. Show ing the mo rpho logy of the nectary and no stom ata in the ep iderm is

(SEM )×25, 50. F ig. 3. C ro ss section of the flow er, show ing the po sit ion and the num ber of nectary×80; F igs. 4～ 6. S.

f ranchetiana: F igs. 4, 5. Show ing the mo rpho logy of the nectary and no stom ata in the ep iderm is (SEM )×25, 50. F ig.

6. C ro ss section of the flow er, show ing the po sit ion and num ber of nectary×80; F igs. 7～ 9. S. tetrap era: F igs. 7, 8.

Show ing the mo rpho logy of the necto ry and no stom ata in the ep iderm is (SEM ) ×25, 50. F ig. 9. Show ing two tum id

nectary in every petal. F ig. 10. Show ing nectaria caduca (S. ery th rosticta)×320.

Plate Ê : N ectary developm ent of S. f ranchetiana: F ig. 11. Show ing no p rimo rdium cell of nectary in the basic petal×

320. F igs. 12～ 17. Show ing differen t stages of nectary developm ent×320. F igs. 12, 13. P rean thesis×320. F ig. 14. P re2

an thesis × 320. F ig. 15. A nthesis × 320. F igs. 16, 17. A bscission of the flow er × 320. F ig. 17. Show ing nectaria

persisten tia×320.
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