
花气味是植物花器官释放的挥发性小分子，能

够吸引传粉者引发传粉效应[1]。众多有花植物在进

入开花阶段时，作为植物吸引传粉者的一种重要手

段，花气味的组成及含量在一定程度上影响传粉者

的种类及访花频率，决定植物的传粉类型，并关系

到植物的繁殖成功与否[2]。那么花气味是如何产生、

释放的呢？Vogel 指出分散释放(Diffuse liberation)
是有花植物最常见的花气味释放模式[3]。这些花气

味分泌组织分散分布于花被片，通常由普通的表皮

细胞、皮下分泌细胞构成[3–5]。尽管这种模式最为普

遍，但关于这方面的报道很少[6–7]，主要由于这些分

泌组织的外表特征不明显，不易定位[8]。一些植物

花器官上还存在一种腺体结构，具有一定的形态特

征，存在于特定的部位，即气味腺(Osmophore) ——

花器官上能够产生和释放挥发性花气味的特殊腺

体结构[9–10]。气味腺产生的花气味作为昆虫访花的
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植物气味腺研究进展
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摘要： 气味腺是花器官上能够产生和释放花气味的特殊腺体结构，在传粉过程中与其他花部性状结合能够吸引传粉者访花，气

味腺的研究有助于揭示动物与植物之间的协同进化机制，此外，气味腺外部形态特征及细胞微形态可作为分类依据之一。对气

味腺的结构、类型和检测方法，及其在植物科属中的分布情况进行了归纳总结，并对气味腺在传粉过程中和分类学上的意义进

行了分析。最后提出只有结合分子实验技术手段，全面综合考虑繁殖生物学和植物化学的分析方法，才能深入理解气味腺的多

样性与演化。
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Research Advances on the Osmophores in Plants
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Abstract: Osmophores is special gland structure, which can produce and release floral scent, and attract pollinators 
visiting flowers combined with other floral traits. The studies on osmophores might contribute to revealing the 
coevolution mechanism between animals and plants. In addition, the external morphology and micromorphology of 
osmophores can be used as one of basises of classification. The structure, type, distribution and detection methods 
of osmophore in plants were summarized, the significance of osmophore in pollination biology and taxonomic was 
also discussed. At last, it is proposed that studies on osmophores combined with molecular, reproductive biology and 
phytochemistry would help to understand the diversity and evolution of osmophores in the future.
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诱物或报酬[11]，在虫媒植物的传粉系统和交配系统

中具有重要作用，因此气味腺也是影响植物繁殖成

功的重要性状之一。

近年来，国际上对气味腺的研究已取得了一系

列的成果[8,12–14]。但是，目前国内还未有关于气味腺

的研究报道，也未见专门介绍气味腺的研究进展。

因此，本文对气味腺的结构特征、检测方法，以及气

味腺在传粉过程及分类学中的作用进行了综述，以

期为气味腺的研究提供思路。

1 气味腺的定义

一 百 多 年 前，Arcangeli[15]观 察 到 天 南 星 科

(Araceae)植 物 Arum italicun 肉 穗 花 序 顶 部 能 够

释放气味，推测花气味的释放与花序的特定部位

有关，并将气味释放区域称为气味域(Osmoforo)。
1962 年，Vogel 再次定义了气味腺(Osmophore)一
词，将其描述为一种与花挥发性物质的产生和释放

有关的具腺体特性的特定组织[9]。自此，气味腺的

结构、气味腺与传粉生物学之间的关系等研究开始

受到重视。尽管在一些植物叶片，如棕榈科(Palmae)
植物 Chamaerops humilis，也有气味腺的报道[16]，

但其在植物花器官中更普遍，气味腺既可存在于

整个花序中[9]，也可以存在于单花花被片、苞片、花

部附属物或花药中，如葱科(Alliaceae)的 Gilliesia 
graminea 花被片附属物[17]，萝藦科(Asclepiadaceae)
的 Orbea variegata 花冠环部[18]，兰科(Orchidaceae)
植物的唇瓣等均存在气味腺[14,19–20]。

2 气味腺的检测方法

上世纪中期，人们主要是通过嗅觉来辨别花器

官中的气味腺，即嗅觉实验(Olfactory test)[9]，采集

一定数量的新鲜花器官，按不同部分分类收集，分

别置于干净无味的密闭容器中采集气味，即使气味

微弱，经过一段时间的收集也能被人的嗅觉识别[8–9]，

但是这种检测方法主观影响因素较大。后来，一种

新的检测方法——中性红染料染色法，同时结合嗅

觉实验能够更为客观地检测气味腺的位置[9,20–22]，将

新鲜花器官置于中性红水溶液(1：10000； pH=8)中
染色 1 h，完整的气味腺组织能够被染成红色，选择

性地与其他组织区别开来。此外，花器官释放的气

味物质一般含有萜类、脂肪族等亲脂性的化合物，

因此还可利用油脂类检测方法检测并定位气味腺，

如苏丹黑B、苏丹Ⅲ、苏丹Ⅳ染料能够检测三酰甘

油脂及油脂；锇萜类染料及耐尔蓝A 染料也能着色

油脂；细胞色素氧化酶试剂则可以检测萜类化合

物[21,23]。除组织化学、形态学和解剖学的研究方法之

外，利用气相色谱质谱联用仪分析花气味也可用于

气味腺组织的鉴定[24]。

3 气味腺的形态结构及花气味释放途径

相关研究认为，比起花冠直径、形状、花色等

花部外形特征，花气味对传粉者的吸引更加重要，

因为花部释放出的挥发性气体向外扩散，可以吸

引数千米以外的传粉者[25–26]。那么研究气味腺的

形态结构、花气味的释放方式及作用机制在传粉

过程中发挥的作用就至关重要。目前，对气味腺的

解剖结构及超微结构的研究报道主要集中在天

南星科(Araceae)和兰科植物中。此外，对夹竹桃科

(Apocynaceae)、葱 科、豆 科(Leguminosae)、芸 香 科

(Rutaceae)、马兜铃科(Aristolochiaceae)、萝藦科、茄

科(Solanaceae)植物也有相关报道。本文就已经报道

的植物中气味腺的分布进行了归纳统计(表1)，根据

其表皮细胞形态将气味腺分为两类：突起型和平面

型，其中突起型占大多数。

3.1 气味腺的形态结构

气味腺一般存在于花器官各部的近轴面区域，

整体形态通常为平面形、鞭型、刷形、棒形、乳头形，

表皮细胞呈隆起状、泡状、褶皱状、伞状、圆锥状、

腺毛状及乳头状等[9]。气味腺的外形及表皮细胞虽

然多种多样，但其解剖及超微结构大同小异。这种

分泌结构除分泌表皮外，还包括表皮下方的2~6 层

腺体组织，通常为薄壁细胞。分泌表皮及下层薄壁

细胞均具有合成分泌可挥发性物质的功能[21,39]，以

下统称为分泌细胞。在光学显微镜下，与邻近的组

织细胞相比，气味腺分泌细胞的细胞核大，细胞质

浓[31]。花前期及开花期大量小液泡存在于细胞质

中，开花后期小液泡融合成一个大的液泡，分泌细

胞高度液泡化。在透射电子显微镜下，从花芽到开

花阶段均可观察到大量造粉体及线粒体，光面、糙

面内质网均很丰富，偶见高尔基体，开花后期造粉

体内淀粉粒大量减少。花芽阶段，分泌细胞的线粒

体散乱排布，开花期联合起来整齐排布在质膜周

崔长杰等：植物气味腺研究进展
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表 1 气味腺的分布

Table 1 Distribution of osmophore in reported families

种属
Genera/Species

位置
Position

表皮细胞
Epidermis cell

类型
Type

兰科 Orchidaceae

手参属
Gymnadenia[12]

唇瓣近轴面/侧瓣末梢
Adaxial labellum/End of lateral sepal

圆锥形突起/毛状体
Conical bulge/Trichome

突起型
 Protuberance

眉兰属
Ophrys [13]

唇瓣边缘近轴面与远轴面
Adaxial and abaxial of labellum margin 

隆起的乳头状突起
Bulge papillae

突起型
Protuberance

Grobya[14] 唇瓣远轴面 Abaxial labellum 乳头状突起 Papillae 突起型 Protuberance

石豆兰属
Bulbophyllum[19]

唇瓣边缘及唇瓣基部胼胝区上表面
Labellum margin and upper surface of labellum base

乳头状突起/单细胞腺毛
Papillae/Unicellular trichome

突起型
Protuberance

Restrepia[20] 花瓣顶端/背萼片顶端近轴面
Petal tip/adaxial of dorsal sepal tip

乳头状突起
Papillae

突起型
Protuberance

Cirrhaea[27] 中唇基部/唇瓣裂片内表面
Base of middle labellum/ Inner surface of labellum lobe

扁平细胞
Flat cell

平面型
 Flat

Cyclopogon[28] 唇瓣近轴面椭圆状斑块
Oval patche on abaxial labellum

球形腺毛
Globular trichome

突起型 
Protuberance

碗萼兰属
Scaphosepalum[29]

侧萼片顶端近轴面/背萼片顶端
Adaxial of lateral sepal tip/Dorsal sepal tip

乳头状突起/泡状细胞
Papillae/ Bulliform cell

突起型
Protuberance

Sievekingia[30] 唇瓣末梢
End of labellum

扁平/泡状细胞/多细胞腺毛
Flat/Bulliform cell/multicellular 
trichome

突起型
 Protuberance

Stanhopea[30] 下唇瓣 Labium 扁平/单细胞或多细胞腺毛
 Flat/Uni- or multicellular trichome

突起型
Protuberance

天南星科 Araceae

隐花棒属
Cryptocoryne[9]

佛焰苞近轴面 Adaxial spathe

Ariraema[31] 肉穗花序顶端(附属物)/佛焰苞顶端
Top of spadix (appendant)/Spathe tip

具蜡层/腺表皮
Wax coat/Glandular epidermis

平面型
Flat

斑龙芋属
Sauromatum[32]

肉穗花序顶端(附属物)
Top of spadix (appendant)

扁平/腺毛
Flat/Trichome

突起型
rotuberance

魔芋属
Amorphophallus[33]

肉穗花序顶端(附属物)
Top of spadix (appendant) 

具蜡层/球状角质突起
Wax coat/Globular cuticle bump

突起型
Protuberance

海芋属
Arum[34]

肉穗花序顶端(附属物)
Top of spadix (appendant)

突起型
Protuberance

芋属
Colocasia[35]

肉穗花序顶端(附属物)/佛焰苞近轴面 
Top of spadix (appendant)/Adaxial spathe

具蜡层/乳头状突起
Wax coat/Papillae

突起型
 Protuberance

豆科 Leguminosae

Anadenanthera[8] 花瓣裂片 Petal lobe 腺毛 Trichome 突起型 Protuberance

Caesalpinia[8] 花瓣边缘 Margin of petal 乳头状突起 Papillae 突起型 Protuberance

Inga[8] 花瓣裂片 Petal lobe 扁平细胞 Flat cell 平面型 Flat

Parkia[8] 花瓣尖端 Petal tip 扁平细胞 Flat cell 平面型 Flat

葱科 Alliaceae

Gethyum[17] 花被片附属物 Tepal appendant 乳头状突起 Papillae 突起型
 Protuberance

Gilliesia[17] 花被片附属物 Tepal appendant 隆起细胞/乳头状突起
Bulge cell/Papillae

突起型
Protuberance

Miersia[17] 花被片附属物 Tepal appendant 乳头状突起 Papillae 突起型
 Protuberance

萝藦科 Aristolochiaceae

Boucerosia[18] 花冠环部及裂片
Corolla lobe and annulus

单细胞腺毛/乳头状突起
Unicellular glandular hair/Papillae

突起型
 Protuberance
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围[9]。经苏丹染料染色后，可观察到分泌细胞胞质中

有许多小油滴，它们可能是脂质- 蛋白混合物，具单

层磷脂膜[32]。

根据气味腺分泌细胞的超微结构推测，可挥发

性物质由质体合成，或由质体与内质网共同合成后

在内质网进行修饰[20]。大多数植物的气味腺中，淀

粉粒大量聚集，被认为是短时间内(数小时或 1~3 d)
为花气味的释放提供能量及碳源。气味腺组织内淀

粉类物质的消耗通常在分泌活动消失后停止[21,29]。

线粒体的大量出现及开花期有规律的分布，说明挥

发性物质的合成及分泌均需要大量的能量[40]。

兰科植物的花器官表现出高度的形态分化，

因此，该科植物的气味腺也具有最多样化的形态特

征。Restrepia为单花花序，背生萼片纤细，两侧萼

片融合，花瓣触角型，具延展的顶部，花柱短而狭

窄。最初R. antennifera的气味腺被认为是背生萼片

近轴面顶端增厚部分，位于基部与远端的交界处。

在嗅觉实验中，分离的背生萼片散发腐臭，而花部

其他位置并无气味散发[9]。然而近些年，有研究认

为R. hemsleyana、R. muscifera和R. shuttleworthii 中

的气味腺在背生萼片近轴面顶端以及花瓣顶端[20]。

电子显微镜下，气味腺具显著的伞形表皮细胞，头

部细胞质浓，具液泡系及淀粉粒，颈部细胞具较大

细胞核。临近开花时，表皮细胞开始液泡化，同时

可见淀粉粒与质体小球相连。开花期，小油滴及嗜

锇体出现在液泡内。近轴面气味腺区域均可观察

到大小形状不规则的表皮气孔，但中萼片远轴面及

其他花被片区域缺少这类气孔。靠近表皮的皮下

腺体细胞层，可观察到由小液泡组成的液泡系，细

胞核大，细胞质浓。原生质膜附近出现光面、糙面

内质网及大量造粉体。挥发性物释放时，密集的淀

粉粒逐渐消失，同时伴随液泡增大，细胞质损耗，最

后仅剩下薄薄的细胞质层及少量造粉体、线粒体和

内质网，许多大油滴仍可见[20]。

近期的一些研究报道了两种萝藦科植物 Orbea 
variegata和Boucerosia indica具有散发腐臭的气味

腺。两种植物均具有合瓣花冠，基部聚合，顶端分

离，辐射星状，五裂；花部中央具复冠，形成显著隆

起的环部。气味腺位于花冠近轴面及复冠环部，由

于位置的差异，其气味腺表皮细胞形态也存在差

异[18]。O. variegata环部表皮细胞表面密被条纹，

而裂片部细胞具乳头突起，条纹有或无，条纹之间

可见发达微通道；角质层薄，电子密度高，细胞质丰

富。B. indica环部表皮细胞呈圆锥形，而花冠表面

具瓶状突起，裂片边缘具单细胞纤毛。两种植物表

皮下腺体细胞也为分泌细胞，光面内质网发达充满

细胞质。囊泡、细胞质丰富，可能与发达内质网有

关。糙面内质网呈短的片层状。质体系发达，主要

为造粉体，含丰富淀粉。表皮细胞高度液泡化。线

粒体丰富且发达 , 细胞质中有油滴[18]。

3.2 花气味释放途径

在已有的植物气味腺研究报道中，气味腺的

解剖结构和超微结构均观察到油滴的存在。这些油

滴被证实与散发的气味有很大相关性：脂类前体物

质经过内质网的加工形成分泌小泡，通过与质膜融

合将内容物释放到细胞外面，脂类物质聚集在细胞

壁与角质层之间形成油滴[41]。褶皱状、乳头状等多

样性的分泌表皮细胞，使得气味腺与空气接触面积

大，有利于可挥发性物质的释放。在开花期，由分泌

续表(Continued)

种属
Genera/Species

位置
Position

表皮细胞
Epidermis cell

类型
Type

Orbea[18] 花冠环部及裂片
Corolla lobe and annulus

乳头状突起 Papillae 突起型
Protuberance

马兜铃科 Aristolochiaceae

Aristolochia[36] 花被片边缘 Margin of tepal 突起型 Protuberance

芸香科 Rutaceae

Boronia[37] 除柱头雄蕊外所有器官
All organs except stigma and stamen

单细胞或多细胞毛状体/腺毛 
Multi- or unicellular trichome/
Glandular hair

突起型 
Protuberance

茄科 Solanaceae

Cyphomandra[38] 花药隆起部位及连接处
Bulge and connection of anther

乳头状突起 Papillae 突起型
Protuberance
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表皮细胞形成的角质层薄而脆弱，有利于小分子物

质的挥发[9]。花气味释放主要有3 种途径：(1) 微通

道，在花气味开始释放时，一些植物在气味腺表皮

的角质层之间形成微通道，挥发性分泌物通过微通

道释放到细胞外，如萝藦科植物Orbea variegata[18]

和兰科植物Stanhopea oculata[21]；(2) 角质层破裂，挥

发性分泌物在细胞壁与角质层之间积累导致压力

增大，角质层破裂形成气孔，释放挥发性物质，如萝

藦科的Boucerosia indica[18]和兰科的Scaphosepalum 
microdactylum、Restrepiella属[29]、Cyphomandra 属植

物[38]；(3) 小分子物质的挥发性，还有一些植物气味

腺没有微通道或破裂的角质层，通常挥发性物质以

小分子形式通过扩散作用穿过细胞壁微纤丝释放

到外界，如兰科Scaphosepalum属的大部分植物[29]

和Cirrhaea属的6 种植物[27]。此外，Wieme 等报道兰

科的Cyclopogon elatus气味腺具球状腺毛，细胞壁

薄且顶部细胞壁缺失，挥发性物质穿透角质层得以

释放[28]。

4 气味腺的作用 

4.1 在传粉过程中的作用

在传粉过程中，气味腺被认为主要是通过释

放的花气味对传粉者产生作用。一般认为，花气味

在远距离上起到吸引作用，而形态特征则在近距离

上吸引传粉者访花[42]。在有花植物的传粉过程中，

一些植物依赖气味腺分泌气味信号实现传粉。在兰

科、天南星科等植物中存在一种欺骗型传粉模式，

这些植物利用昆虫的觅食、交配、产卵等行为，通

过气味腺释放的气味信号，诱骗昆虫访花，在没有

付出任何报酬的情况下成功传粉[43]。气味腺在欺骗

型传粉系统中起到非常重要的作用，如Stapeliads
类植物，主要存在于夹竹桃科(Apocynaceae)、萝藦

科的一些植物中，他们通过气味腺散发模拟腐肉、

粪便或腐败水果的腐臭气味作为食物或产卵地信

号来吸引传粉者[18,43]；Stökl等报道天南星科植物

Alocasia macrorrhiza气味腺释放模拟酵母的气味

来吸引传粉昆虫果蝇，在这个系统中，花气味起到

了关键的作用，而没有形态上的相似性[44]。此外，在

一些以花气味作为报酬的传粉中，气味腺也是传粉

成功的关键。石豆兰属植物Bulbophyllum baileyi气
味腺释放的花气味主要成分为姜酮，能够被一种雄

性果蝇收集后作为性信息素合成的前体，从而实现

传粉[11]。

在一些传粉机制中，花气味相对于主要报酬

通常是吸引传粉者的次级诱物[28,45–46]，即气味腺释

放的花气味辅助其他传粉特征共同起到吸引传粉

者的目的。兰科植物Cyclopogon elatus主要通过花

蜜报酬实现传粉，气味腺释放的气味成分具有抵御

食草动物及吸引传粉者的功能[28]；Marinho 等认为

在以Caesalpinia pulcherrima为代表的几个白天传

粉的豆科植物中，蜜腺是传粉成功的主导因素，而

气味腺释放的花气味只是花朵吸引传粉者复杂模

式中的一个因素[8]。此外，视觉及嗅觉信号共同作

用于传粉者以达到吸引传粉者的现象也很常见，

Pridgeon 和Stern认 为 碗 萼 兰 属(Scaphosepalum)植
物气味腺颜色相对于花气味在远距离吸引传粉者

过程中发挥的作用更大，由于气味腺同时分布于背

萼片及侧萼片，在传粉者降落花部时，气味腺作用

于传粉者的机制可能更为精确[29]，但这一推测还需

要进一步的研究。

4.2 在分类学中的作用

由于气味腺的形态、解剖结构及超微结构较为

多样化，尤其是气味腺表皮细胞形态多样化程度较

高，因此这些特征可作为分类学依据。Williams 指

出，兰科一些种群中，气味腺在种与种之间、属与属

之间的变化不相同[1]。

Stanhopea属及Euglossine bees传粉的一些分类

群 中，气 味 腺 外 部 形 态 在 种 属 间 差 异 较 大，从

Clowesia隆起的组织、Polycycnis 的腺毛到Stanhopea
部分种的乳头状突起及其他种平滑的表面组织[21]。

Pansarin等比较分析了兰科Cirrhaea属6 种植物的

花部形态及气味腺的结构特征，结合分子生物学

手段，认为该属为一个单源群，分为 3 个子分枝，

提出气味腺的分布及外部特征在属下分组中具有

分类学价值[27]；Curry等根据气味腺的微观形态学

特征，如气味腺细胞的表皮纹理、有无单细胞毛

状体、组织的分化、细胞质脂类内含物的属性、造

粉体内质体小球的有无，同时结合唇瓣的形态特

征 对Stanhopea属18 种 及Sievekingia属2 种 进 行 了

进化枝分析，阐明了Stanhopea属内的系统发育关

系，以及与Sievekingia的进化关系[30]，与Dodson 和

Frymire 对Stanhopea、Sievekingia两 属 基 于 唇 瓣 形

态结构的系统学分析结果[47]一致。在对夹竹桃科、

萝藦科等Stapeliads 类植物的研究中，处于最基部
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的Boucerosia属、较 进 化 的Orbea和Ceropegia属 的

气味腺基本结构及超微结构均相似，因此认为气味

腺结构模型在吊灯花族早期分化之前便开始进化，

同时另一假说认为这一结构模型是豹纹花类植物

成功辐射进化的里程碑。在未来的基于形态学特征

的系统进化分析中，气味腺表皮细胞形态的多样化

特征可作为分类参考依据[18]。

5 展望

某些高度进化的被子植物进入开花繁殖阶

段时，其花部特定位置会持续释放挥发性物质，花

气味的嗅觉刺激结合其他花部视觉及触觉的多重

刺激，吸引传粉者前来访花，直至完成传粉授精过

程[13]。最近的研究表明，一些植物花气味与花色信

号共同作用于传粉者时才能吸引其来传粉，而单

独的信号吸引力较低[48]。对花气味释放的特殊腺体

即气味腺进行研究，对花气味的合成释放过程及在

传粉及分类中扮演的角色具有重要的意义。气味腺

的存在部位、可挥发性物质的成分和合成及转运途

径，以及在传粉昆虫访花过程中所发挥的作用，是

近年来人们关注的焦点。虽然关于气味腺的研究已

取得了很大进展，但一些问题仍有待解决。首先，随

着实验技术的改进与发展，越来越多的研究显示花

气味释放存在空间上的差异，具特定形态的气味腺

通常是气味的主要来源，但其他花器官也会或多或

少地参与一些成分的释放，这些花器官气味合成及

释放的机制同气味腺的有无异同仍需进一步探究。

其次，尽管在解剖学上对气味腺分泌细胞形态及超

微结构研究得较为深入，在植物化学方面与花气味

的成分研究也很多，但花气味的类型与结构方面是

否存在关系尚无定论，可作为下一步的研究方向；

此外，在今后的研究中，如果能将分子实验技术应

用于气味腺形态及花气味的研究中，探究与气味腺

发育(包含表皮形态及分泌细胞特征)、花气味各组

分的生物合成及分泌相关的基因，了解酶的参与与

基因调控过程，将有助于我们深入理解气味腺以及

植物与传粉者相互作用的机制。

致谢　　感谢审稿老师专业细致的修改。
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