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摘要: 表皮毛是植物表面的特化器官, 是植物应对环境变化的有效防御手段之一。腺毛是表皮毛的一种, 通常

由多细胞构成, 是植物次生代谢产物合成、分泌和储存的主要场所之一。植物次生代谢产物除了用于保护植

物外, 还被开发为香料和药物等, 具有重要的经济价值, 但亟需解决植物中次生代谢产物含量低的问题。很早

就有报道腺毛的密度与次生代谢产物的产量密切相关, 但腺毛发育机制尚不清晰。通过归纳番茄(Solanum ly-
copersicum)、黄花蒿(Artemisia annua)和黄瓜(Cucumis sativus)中腺毛发育新近研究报道, 为研究植物腺毛发育

机制以及将腺毛开发为生物合成工厂提供理论依据。
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综　述  Reviews

表皮毛是植物地上组织器官的表皮细胞特化

而成的一种结构, 依据细胞数目、有无分支以及

细胞是否具有分泌性可以进一步分为单细胞有分

支非腺毛、单细胞无分支非腺毛和多细胞无分支

腺毛等。植物表皮毛是研究植物分类、细胞命运

决定、细胞周期和形态建成的重要分子模型, 腺
毛还是植物次生代谢产物的合成和储存场所, 广泛

分布于唇形科、茄科和菊科等植物中, 如辣薄荷

(Mentha × piperita)中的薄荷醇、黄花蒿(Artemisia 
annua)体内的青蒿素、罗勒(Ocimum basilicum)中
的苯丙烯、野生或栽培番茄(Solanum lycopersicum)
中的酰基糖和萜类以及烟草(Nicotiana tabacum)中
的二萜等化合物都主要在植株的地上部分腺毛中

合成和储存(Tissier 2018)。这些天然产物不仅是

植物传粉和抵御环境胁迫的重要工具, 还被广泛

用于生产香精、香料、药物及天然杀虫剂(Yan等
2017), 具有重要经济和药用价值, 因此提供稳定、

大量的天然产物是市场的迫切需求。

但次生代谢产物通常不是植物生长发育的必

需成分, 在植物中的含量很低, 如青蒿素的含量仅

占黄花蒿干重的0.1%~1%。此外, 这些化合物往往

种类繁多、结构复杂、修饰多样, 向化学全合成

和合成生物学提出了挑战。尽管青蒿素在酵母中

已经实现了半合成, 但由于成本高昂, 目前青蒿素

的提取仍然以从种植的黄花蒿中分离为主(Tissier 
2018), 因此亟需提高本源植物中天然产物的含

量。研究人员通过解析合成途径、过量表达酶基

因、抑制竞争途径、调控转录等手段, 在提高次

生代谢产物的含量方面已经取得了一定进展(Li等
2018), 但对合成和储存器官——腺毛的发育研究

仍较少。次生代谢产物的含量与腺毛密度息息相

关, 通过提高腺毛的密度获得高产目的代谢产物

的植株成为了新近的研究热点。腺毛分为头状腺

毛和盾状腺毛, 通常由基部细胞、支持细胞和顶

端细胞三部分构成, 每部分又由单个或多个细胞

构成, 细胞大小各异。头状腺毛存储能力有限, 其
内合成的不挥发或低挥发性化合物直接分泌到毛

的表面; 盾状腺毛存储能力较强, 内部主要合成挥

发性化合物, 并保存于毛顶端的存储腔中(Sadiq等
2017)。腺毛细胞具有代谢合成旺盛、易于分离

(植物的附属结构)、无植物毒性(不影响植物自身

生长)等特点(Tissier 2018), 因此腺毛发育的研究将

为分离鉴定次生代谢产物、解析生物合成途径和

代谢产物的转运以及作为“生化工厂”合成高附加

值产品等研究提供很好的实验体系。此外, 还可

用来开发抗虫株系或者通过降低腺毛密度来降低

对人体有害的化合物的含量, 如棉花(Gossypium 
spp.)中的棉酚(Ma等2016)。
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1  腺毛发育的影响因素

表皮毛是植物在长期进化过程中适应环境产

生的一种特化器官, 能够降低植物的蒸腾作用, 抵
御植食性动物的取食和微生物侵害, 抵御干旱、

高温、冻害和紫外线辐射等恶劣环境, 也是植物

分类和时相转换的一个重要标志(Liu等2018)。因

此, 植物生存环境中的各种因素都能影响表皮毛

的发育。

1.1  生物胁迫

植物在被动物取食或病菌侵染时, 会激发体

内的信号转导途径, 从而迅速释放或合成保护性化

合物响应和抵御生物的侵害。丁香罗勒(Ocimum 
gratissimum)被顶切叶蚁属Acromyrmex rugosus啃
食时, 叶片腺毛密度发生了不同的变化, 其中盾状

腺毛数目在近轴面增加而在远轴面减少, 具有1个
分泌细胞的头状腺毛数目在叶片近远轴面都增加, 
具有2个分泌细胞的头状腺毛数目在远轴面减少

而在近轴面不变(Tozin等2017)。黄花蒿接种丛枝

菌根真菌后激活了体内茉莉酸(jasmonic acid, JA)
信号途径, 显著提升了青蒿腺毛的密度和青蒿素

的含量。风铃木属Handroanthus ochraceus组培苗

生根时培养基中接种根际微生物能显著提高腺毛

的大小或密度(Llorente等2016)。因此植物可以通

过增加腺毛的密度和其中次生化合物的含量, 从
物理和化学两方面增强抵御病虫害的能力。施加

JA能够增加番茄表面type VI腺毛的密度和其中挥

发性天然产物的含量, 从而降低缨翅目蓟马蚜属

(Thripsaphis spp.)害虫对番茄的伤害(Chen等2018)。
1.2  非生物胁迫

表皮毛和次生代谢产物是植物在长期进化中

适应环境的结果, 环境中的各种非生物因素如光

照、温度、湿度、纬度和营养条件等都会影响腺

毛的发育和次生代谢产物的合成。盐胁迫是其中

一种非常重要的非生物胁迫因素, 随着盐胁迫的增

强, 传统中药植物裂叶荆芥(Schizonepeta tenuifolia)
的生物量降低, 叶片表面的盾状腺毛和头状腺毛

的数目提高, 腺毛中薄荷酮等单萜类合成量降低

而亚硫酸酯等酯类合成量增加(Zhou等2018)。光

照和温度对植物腺毛发育也有很重要的影响, 如

增加单位面积的光照强度后, 田野薄荷(M. arvensis)
的鲜重、腺毛密度和精油含量都有不同程度的提

高(de Souza等2020); 模拟降雪能增加沼桦(Betula 
nana)叶片腺毛密度, 而模拟夏季升温可提高岩高

兰(Empetrum nigrum)的腺毛数目(Schollert等
2017); 纬度升高则温度降低, 牛至(Origanum vul-
gare)叶片中精油的含量、种类和腺毛的密度亦随

着纬度升高而降低(Giuliani等2013); 对威康草属

Wigandia urens的研究表明干燥的气候(如较高的

温度或光合速率)能够促进腺毛发育, 相反较高的

呼吸速率则抑制腺毛发育, 说明植物的光合和呼

吸作用对腺毛密度也有影响。此外有研究表明压

强、旱涝和化合物分子对腺毛密度也有影响, 如
低程度蒸汽压亏缺引起垂枝桦(B. pendula)腺毛密

度降低, 进而导致其中三萜和黄酮类化合物的含

量减少(Lihavainen等2017); 在其休眠晚期到生长

发育早期持续水涝则会导致其叶片表面腺毛密度

增高(Wang等2016a)。在水薄荷(M. aquatica)的生

长过程中施加锰离子, 不仅能够促进生长, 还能提

高腺毛密度以及精油的产量(Nazari等2018)。施加

解聚的海藻酸钠能够提高留兰香(M. spicata)表面

盾状腺毛的密度及其精油含量(Sadiq等2017)。

2  腺毛发育的分子机制

植物腺毛中存储着大量的次生代谢产物, 要
通过改造腺毛的密度和大小来调控次生代谢产物

的含量, 就必须深入了解腺毛发育的分子机制。

目前对拟南芥(Arabidopsis thaliana)单细胞非腺体

表皮毛发育基因和机制的研究已经十分详尽, 其
表皮毛发育受到了R2R3-MYB、bHLH和WD40转
录因子形成的MBW复合体的调控, 此外其发育还

受到microRNA和多种激素的调控(Xue等2014)。
但腺毛发育的相关报道较少。最早发现金鱼草

(Antirrhinum majus)中的MIXTA基因调控其叶片多

细胞表皮毛和圆锥形细胞的发育, 将该基因在烟

草中过量表达后, 烟草地上组织腺毛数目增多, 说
明其腺毛的发育可能受到MIXTA基因的调控; 而拟

南芥中的R2R3-MYB基因GL1转入烟草后, 烟草腺

毛发育不受影响(Shi等2018; Wang等2019a), 说明

头状腺毛发育的调控机制与拟南芥的非腺毛不
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同。但二者的发育过程大致类似: 在起始阶段表

皮毛接收到来自周围细胞的信号后进行细胞分裂, 
由于分裂的次数、方向和延伸的长度不同, 形成

了各种各样的表皮毛。而腺毛的不同之处在于其

一个或多个细胞进一步发育成腺体细胞。关于腺

毛的起始和形态发生的研究最近在番茄、黄花蒿

和黄瓜(Cucumis sativus)中取得了一系列的进展。

2.1  番茄腺毛的研究进展

番茄腺毛是抵御病虫害的重要工具, 其基因

组序列已知、转基因技术成熟并且种质资源丰富, 
因此是腺毛发育研究的潜在模式植物(图1-A)。番

茄叶片表面共有8种表皮毛, 其中type I、IV、VI和
VII是腺毛(Xu等2018)。type VI数目最多, 主要合

成和分泌萜类化合物。过量表达其R2R3-MYB类

基因SlMX1后腺毛密度提高, 反之降低(Ewas等
2016), 说明该基因调控了腺毛的起始。SlCD2 (cutin 
deficient 2)和Wo (woolly)两个HD-ZIP IV类转录因

子同样是腺毛起始的重要调控因子。SlCD2的功

能缺失型突变体上的腺毛尤其是type VI腺毛数目

显著降低。在Wo蛋白C末端的显性突变体中type I
腺毛密度显著提高, 而type IV腺毛密度在幼叶上

提高, 在老叶上降低。此外, bHLH家族的SlMYC1
和C2H2锌指蛋白HAIR (SlH)也参与了调控番茄腺

毛的起始发育(Chang等2018)。降低SlMYC1表达

水平可导致type VI腺毛变小和密度降低, 完全敲

除该基因则type VI腺毛消失; 而在SlMYC1-RNAi

图1  腺毛发育模式

Fig.1  Development pattern of glandular trichome
A、B、C分别展示了番茄、黄花蒿、黄瓜中报道的腺毛发育基因和分子调控机制。框形中均为调控腺毛发育和形态建成的蛋白, 其

中, 椭圆形代表R2R3-MYB类转录因子, 圆角矩形代表HD-ZIP类转录因子, 六边形代表其他腺毛发育相关蛋白, 平行四边形代表JA信号途

径相关蛋白。
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的植物中type VI腺体变小, 腺毛变短(Xu等2018), 
说明SlMYC1不仅参与调控type VI腺毛发育的起

始还参与调控其形态建成。HAIR错义突变体中

type I腺毛密度降低, 该基因敲除后产生无毛表型

(Chang等2018)。除腺毛发育的起始受上述转录因

子调控外, 细胞的分裂还受到细胞周期蛋白的调

控。SlCycB2编码一个促进G2/M期转换的B型细

胞周期蛋白, 在SlCycB2-RNAi中type I腺毛密度降

低, 但过量表达该蛋白并不能提高腺毛的密度。

SlCycB2的转录水平在Wo和SlMX1过量表达的植物

中提高, 在Wo干扰表达植物中降低(Gao等2017), 
推测Wo和SlMX1能够激活SlCycB2的表达。进一

步研究发现Wo和HAIR、Wo和SlCycB2能够分别

形成异源蛋白复合体调控type I腺毛发育, 但三者

之间是否能形成三元复合体尚无报道。

激素对于腺毛发育的起始也有重要影响, 尤
其是JA在很多植物中都能诱导表皮毛的发育。JA
信号途径上游的F-box蛋白SlCOI1是番茄腺毛发育

的正调控因子, 该途径的抑制因子SlJAZ2能够与

SlCOI1结合从而抑制腺毛的发育。在SlJAZ2过量

表达的转基因植物中, SlJAZ2通过抑制腺毛发育

正调节因子Wo和SlCycB2的活性从而抑制腺毛发

育(Yu等2018)。生长素也参与了番茄腺毛的起始

发育(Zhang等2015)。SlMX1和SlCD2的干扰表达

株系中不仅腺毛密度降低, 角质层的沉积和合成

也发生异常, 推测角质层的合成可能与腺毛的形

态发生相关。

调控肌动蛋白纤维的成核和聚合的WAVE复
合体中SRA1亚基的突变和inquieta突变体呈现出

VI型腺毛的弯曲和膨胀表型, inquieta突变定位于

ARP2/3复合物(Jeong等2017; Kang等2016), 说明细

胞骨架调节因子在腺毛的形态发生中也扮演了重

要的角色。

2.2  黄花蒿腺毛的研究进展

黄花蒿叶片表面主要有T状非分泌型腺毛和

分泌型腺毛, 其中分泌型腺毛是抗疟药物青蒿素

的主要合成和存储场所(Shi等2018), 因此目前的

研究主要关注该类型腺毛的起始和发育特点。黄

花蒿中有两个R2R3-MYB类基因(图1-B), 其中Aa-
MIXTA1促进腺毛发育的起始(Shi等2018), 过量表达

AaMYB1也能够增加腺毛的数目(Matías-Hernández
等2017)。两个HD-ZIP IV家族的转录因子AaHD1
和AaHD8也正调控腺毛的起始, 进一步研究发现

AaHD8与AaMIXTA1形成蛋白复合体后激活

AaHD1的表达(Yan等2017; Yan等2018)。很早就有

JA能够诱导黄花蒿表皮毛形成的报道, 直到AaHD1
基因克隆后才发现该基因与黄花蒿中JA途径抑制

子AaJAZ8结合介导腺毛发育对JA的响应(Yan等
2017)。锌指蛋白AaSAP1也能够响应JA诱导, 正调

控腺毛的发育, 具体分子机制还有待进一步解析

(Wang等2019b)。在AP2家族TAR1 (trichome and 
artemisinin regulator 1)的干扰表达株系中, 角质层

沉积, 渗透性增加, 腺毛不仅数目降低, 形态也呈

现头部塌陷的表型, 说明角质合成对腺毛的发育

非常重要(Tan等2015)。此外, β-葡糖苷酶(β-gluco-
sidase)基因过量表达的植物中, 叶片和花序部分的

表皮毛分别增加了20%和66%, 青蒿素的含量分别

提高了1.4%和2.56% (Singh等2016)。
2.3  黄瓜腺毛的研究进展

黄瓜果实表面有8种表皮毛, 其中type I和VI
是腺毛(Xue等2018)。type I数目最多, 参与了果实

角质层形成和矿物质分泌, 对果实风味具有重要

影响(Xue等2018)。黄瓜中表皮毛突变体的研究阐

释了其腺毛发育的分子机制(图1-C)。HD-Zip I家
族的3个等位基因TBH、MICT和CsGL1分别突变

后, 植物腺毛的种类和数目发生了变化, 说明它们

参与调控腺毛的发育而非起始(Pan等2015; Wang
等2016b)。TRIL、CsGL3是HD-Zip IV家族的两个

等位基因, 各自突变后黄瓜呈现无毛表型, 说明这

两个基因与腺毛的细胞命运决定相关。TBH、

MICT和CsGL1在tril突变体中不表达, 相反, TRIL/
CsGL3在tbh、mict和csgl1突变体中含量提高(Pan
等2015; Wang等2016b), 暗示TRIL/CsGL3位于

TBH、MICT和CsGL1基因的上游并且调控它们的

表达, 进而影响腺毛的起始, 决定表皮细胞的命

运。与拟南芥表皮毛发育的激活-抑制模型不同, 
目前黄瓜中报道的突变体均为无毛表型, 推测黄

瓜腺毛发育属于激活调节模型。通过对黄瓜转录

组数据的挖掘, 其他基因如CsMYB6、CsWIN1和
CsGL2的转录水平在上述五个突变体中均下降, 推
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测TRIL/CsGL3可能直接与TBH、MICT和CsGL1
结合从而激活下游CsMYB6、CsWIN1和CsGL2等
转录激活子, 进而促进表皮毛发育成腺毛。

3  小结与展望

腺毛发育与植物表面腺毛密度以及次生代谢

产物的种类和含量密切相关。目前, 番茄、黄花

蒿和黄瓜中的研究表明, HD-Zip类和R2R3-MYB
类转录因子在腺毛的起始和发育中发挥关键作用, 
细胞骨架和角质的合成对腺毛的形态建成具有重

要影响。有趣的是, 已报道的腺毛发育基因往往

还影响植物非腺毛的发育, 因而需进一步探索腺

毛发育和非腺毛发育的关系以及独立调控腺毛发

育的基因。深入解析腺毛发育的调控机制, 将有

助于提高腺毛的密度和次生代谢产物的含量从而

改进植物抵御病虫害的能力, 也将有助于提高具

有重要经济价值的次生代谢产物如青蒿素和紫杉

醇等的产量和纯度。探索腺毛发育机制在不同植

物中的保守性, 将为解析其他植物腺毛发育机制

提供重要的依据, 进而可以整合利用上述腺毛的

优势进行植物育种, 开发为次生代谢产物的“生物

合成工厂”。
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Factors and molecular mechanism influencing plant glandular 
trichome development
YU Zongxia*

College of Life Sciences and Biotechnology, Dalian University, Dalian, Liaoning 116622, China

Abstract: Trichome is a specialized organ on the surface of plants, and one of the effective defense methods for 
plants to adapt to environmental changes. One of them is glandular trichome composed of multiple cells which 
is one of the main places for the synthesis, secretion and storage of plant specialized metabolites. In addition to 
protecting plants, plant specialized metabolites have also been developed as spices and medicines which have 
important economic values, but there is an urgent need to solve the problem of their limited contents in plants. 
It has long been reported that the density of glandular trichome is closely related to the yield of the specialized 
metabolites, but the molecular mechanism of glandular trichome development is still far from clear. By summa-
rizing recent researches on the development of glandular trichome in tomato (Solanum lycopersicum), Artemis-
ia annua and cucumber (Cucumis sativus), it would provide a theoretical basis for the research on revealing the 
mechanism of plant glandular trichome development and the employment of glandular trichome as biosynthetic 
factories.
Key words: glandular trichome development; influencing factor; regulator
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