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摘要: 综述花卉体细胞胚胎发生途径 ~ 体细胞胚胎发生过程的生理生化变化及其影响因素 ~ 体细胞胚胎发生与

胚性基因的表达和花卉体细胞无性系变异等方面的研究进展, 植物体细胞胚胎发生研究在基因工程体细 胞

融合 ~ 细胞突变体诱导 ~ 人工种子 ~ 杂种合子胚的挽救 ~ 种质保存 ~ 苗木快速繁殖等诸多方面有着广阔的应用前

景 , 也是遗传学 ~ 转基因工程体系 ~ 生理生化 ~ 植物发育过程的基因表达和调控 ~ 功能基因组研究等方面一个必

不可少的新兴研究系统 O
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Abstract: This paper summarizes the progress on the studies of the somatic embryogenesis, the
changes of physiological and biochemical in the somatic embryogenesis, the relationship of somatic
embryogenesis and embryogenic gene, and the clone variation in f lower. The studied of somatic
embryogenesis would be importance for somatic cell fusion, individual cell induction, artif iacal
seeds production, hybrid zygote embryo saving, genetic resources preserving and in vitro
multiplication and so on. It s also a new system for genetics, transgene, physiological and
biochemical changes and the gene expression, gene expression regulation and the genome
functions in the process of plant development study.
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植物组织培养中从各种器官 ~ 组织以及悬浮培

养的细胞和原生质体都可以诱导形成类似合子胚的

培养物, 它们结构与合子胚相似, 但与合子胚起源不

同, 因 此 称 为 不 定 胚 或 胚 状 体 ( EmbryoidD , 而 由 体

细 胞 诱 导 的 胚 状 体 称 为 体 细 胞 胚 胎 ( Somatic
EmbryoD , 简称体胚[1]O 胚状体的诱导为人工种子研

制 ~ 单倍体育种 ~ 品种改良 ~ 优良种质的无性繁殖 ~ 植

物转基因和突变体筛选等提供了材料和技术基础,
具有重要实用意义, 同时体细胞胚胎发生过程重现

合子胚形态发生的特性, 是细胞全能性表达的一种

方式, 因此研究体细胞胚胎发生与发育机理对于揭

示细胞与合子胚的分化 ~ 发育 ~ 形态发生等理论问题

亦有重要意义 O 国内外学者在植物体细胞胚胎发生

研 究 领 域 内 做 了 很 多 工 作, 并 取 得 了 不 少 研 究 成

果[2-5]O 本文对体细胞胚胎发生途径 ~ 体细胞胚胎发

生过程的生理生化变化及影响因素 ~ 体细胞胚胎发

生与胚性基因的表达和花卉体细胞无性系变异等方

面进行了综述 O

1 体细胞胚胎发生的途径

Sondahl 等[6]把体胚发生方式概括为两种: 一是

从组织或细胞直接发生, 不经过愈伤组织, 称为直接

体胚发生; 二是经过愈伤组织阶段再分化为体胚, 称

为 间 接 体 胚 发 生 O 体 细 胞 胚 胎 发 生 途 径 如 图 1 所

示[6]O



图 1 体细胞胚胎发生途径

1. 1 间接发生途径

由翠荣等[7]分别用仙客来 (P67szC/?Mi  )种苗

的子叶和叶柄作为外植体,诱导不定芽的发生,研究

了 愈 伤 组 织 和 不 定 芽 形 成 过 程 中 的 组 织 细 胞 学 变

化,对两种不同外植体不定芽发生过程中的切片观

察表明,两种外植体的组织脱分化始于维管束周围

的维管束鞘细胞,随后开始分裂的是与其临近的薄

壁细胞并能很快形成胚性分生细胞团1 陈一华等[8]

用拟南芥 (A7a}zdopszs t a zana) 种子萌发长出无菌

苗,并用幼根诱导形成胚性愈伤组织,由愈伤组织诱

导体细胞胚胎发生,并研究了拟南芥体细胞胚胎发

生体系中的体细胞类减数分裂1 可以采用间接发生

途 径 产 生 胚 状 体 的 花 卉 还 有 ; 长 寿 花 ( ong/z  a
Linn. ) [9]~黑节草(Candzd/?Wa  . eX Lind . ) [10]~ 菊

花 [mo7zfo z/? (ramat. ) Tzve . ][11]~ 爬 山 虎

[T7zC/spzdata ( Sieb. et zucc. ) P anch. ][12]~ 水 晶 掌

(HaUo7t za C}?}zfo7?zs va . t7z6}n6t [Oe  n) [13]~ 丽

格海棠(Ha  zana KOehne) [14]等1
1. 2 直接发生途径

曹静等[3]采用白鹤 (AC/ta Lo/7. ) 花序为外植

体,接种在以 MS为基本培养基,附加 4~ 5mg/L 6-
BA 的培养基上,经 25d 的黑暗培养,由外植体表面

直 接 发 生 大 量 的 体 细 胞 胚 胎, 体 胚 发 生 频 率 达

96. 5% ,且无畸形胚出现,达到短期内高速繁殖白鹤

芋的目的1 可以采用直接发生途径产生体胚的花卉

还 有 皇 冠 草 (eC znodo7/s a?azonzC/s) [15]~ 金 花 茶

(Ca?6  za C 7}sant a) [16] 等1

2 体细胞胚胎发生过程中的生理生化变化

及影响因素

花卉体细胞胚胎发生过程中伴随着一系列生理

生化变化,这些变化在形态变化之前即已发生,在胚

状 体 发 生 中 的 生 理 生 化 变 化 较 之 形 态 变 化 更 为 敏

感1 关于植物体细胞形态发生中生理生化变化的许

多研究发现 ; 蛋白质与核酸含量在细胞脱分化与再

分化时将发生明显的规律性变化,奠定形态发生与

建成的物质基础[17]1 体细胞形态发生是一个复杂的

代谢转换过程,必然涉及到多种代谢途径与多种酶

的变化[15, 18]1 另外植物体细胞在离体条件下的形态

发生过程及发生类型是通过激素作用调节的,而激

素是通过调控基因表达 ~细胞内代谢反应而起作用1
但是关于激素在形态发生中的作用机理的研究,目

前依然存在很多困难1 因为植物细胞的基因调控机

理尚不完全明确,而形态发生过程包括了极其复杂

的生理生化变化,从本质上阐述这一过程还需更深

入的探索1
2. 1 蛋白质和核酸 ~活性氧在体胚发生中的变化

体细胞胚胎发生过程不仅有蛋白质 ~ 核酸含量

的变化,而且有特异的胚性蛋白的形成或消失1屈妹

存等[19]在四倍体龙牙百合 [L. }7oUnzz ( . . B O n
eX Mi  ) va . z7zd/ /?Bake ]形 态 发 生 的 蛋 白 质 ~
核酸与淀粉含量研究中,发现这些物质含量变化的

消长曲线与形态发生的进程协调一致,证实了蛋白

质与核酸含量在细胞脱分化与再分化时将发生明显

的规律性变化的观点1 核酸与蛋白质的新合成可能

是形态发生历程的 信号 ,而糖类物质则是通过及

时提供能量与碳源影响形态发生1
活 性 氧 在 生 理 代 谢 过 程 中 起 着 重 要 的 调 控 作

用1 邢更妹等[18]指出植物早期的胚性细胞中 ATP
酶反应产物主要沉积于质膜和液泡膜上,后期 ATP
酶活性转入细胞内,液泡和细胞核中,而且在胚性细

胞壁加厚处有活跃的 ATP 酶活性反应1 SO!活性

与胚性细胞分化密切相关,胚性细胞具有较强的抗

氧化能力,在胚性细胞分化和发育过程中存在程序

性细胞死亡( P"!) ,活性氧在诱发植物 P"!的过程

中起重要作用[17]1
2. 2 乙烯和多胺在体胚发生中的作用

乙烯是广泛分布于植物体内而对其生长发育有

多种调节功能的物质,目前对它们在植物组织培养

过程中的生理生化作用已受到重视[20]1 赤霉素 ~ 多

胺等在体细胞胚胎发生中也有重要作用,研究表明

多 胺可能是类似 cAMP 那 样 的 第 二 信 史, 作 为 植

物激素的媒介而起作用,它参与体胚的发生,愈伤组

织的形成,不定根 ~不定芽及花芽分化等植物离体培

养的形态建成过程[21]1
低水平乙烯有利于胚性能力的启动或表达,高

水平乙烯抑制体胚发生,高水平多胺促进体胚发生,
与乙烯相互制约[22]1 对于乙烯在离体植物形态发生

中生理作用的研究大多采用乙烯生物合成 ~ 作用抑

制剂来进行的,这为确定乙烯的生理作用提供了一

定的线索,但这些外源添加剂往往是非专一性的,或
者其本身还有一些与乙烯无关的生理作用1
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 .  内源激素所起作用

各种内源激素的代谢和动态平衡在细胞分化中

也起着重要而关键的作用 内源 IAA 含量上升并维

持在较高水平是胚性细胞出现的一个共同标志  3  
外源 ABA 有利于体胚发育和成熟  4  邢更妹等 1  

认为在体细胞胚胎诱导过程中内源激素起着关键性

作用 在香雪兰 ( leesza leflacta) 花序外植体离体

培养中发现 培养前外植体切段两端的 IAA 含量无

明显差别 但培养一段时间后 胚发生端 ( 形态学上

端) IAA 的 含 量 明 显 高 于 非 胚 发 生 端 ( 形 态 学 下

端)     大量实验验证了   4-D 在胚性愈伤组织的诱

导中起着重要作用 有实验结果表明   4-D 通过改

变细胞内源 IAA 代谢而起作用  0  
余茂德等  5 在桑 ( lZa Linn. ) 离体再生过程内

源激素变化的研究中 发现内源激素的变化与桑离

体器官的发生之间显示出密切的关系 实验还发现

在 添 加 AgN0 3 后 ABA~ IAA~ iPAs 浓 度 降 低 
D~ZRs 和 ZRs 的 浓 度 比 对 照 有 所 提 高 推 测

AgN0 3 在桑组织培养中 可能通过调节内源激素的

含量与比例 影响形态发生 
 . 4 生长调节剂对体胚发生的影响

植物体内的内源激素平衡受外源生长调节物质

的影响 生长调节剂的使用在调节植物形态发生中

具有重要作用 韩碧文  6 把体细胞发生与激素的关

系归结为 3 种情况: ( 1) 不需加任何生长调节剂 ( )
必需加生长素和细胞分裂素 ( 3) 只需加生长素类 
刘明志等  7 设计了 15 种不同配比的激素组合研究

  4-D 和 6-BA 对百合鳞片叶器官发生和体细胞胚

胎 发 生 的 影 响 结 果 表 明: 在 MS 培 养 基 上 BA 可

诱导外植体直接分化不定芽;   4-D 可直接诱导体

细胞胚胎发生 其中 4. 0mg/L   4-D 诱导体细胞胚

胎发生的频率最高; 当培养基中同时含有 BA 和   
4-D 时 既出现不定芽 又出现体细胞胚胎 

焦海华    将继代培养的愈伤组织 接种到多种

培 养 基 上 进 行 胚 状 体 的 分 化 培 养 其 中 以 MS-
ZT1. 0mg/L-  4-D0. 5mg/L 效果最好 陈雄等  9 

以宁夏枸杞 (BalZalhn Linn. ) 无菌苗叶片为材料 
发现不同激素处理 ~ 可溶性蛋白质含量 ~ 组分和体细

胞胚胎发生频率均有一定的差异 三者之间存在着

相关性 

 体细胞胚胎发生与胚性基因的表达

体细胞胚胎发生 归根到底是体细胞在各种内

外因素的作用下 启动了某些特异基因的表达 表现

为胚性蛋白的产生 体细胞胚胎发生中基因表达的

研究有两种方式 即分离体胚发生中的基因并鉴定

该基因的功能; 或是从非胚性组织中分离一些基因 
进而了解这些基因的表达差异及其在体胚发生中的

作用  0  崔凯荣等 30 发现在枸杞胚性愈伤组织和早

期胚体中有特异基因的表达 这种基因在胚性愈伤

组织中没有表达 表明它是胚胎发生相关性基因 这

种基因的表达对胚胎发生具诱导和促进作用 目前

研究得比较清楚的有以下几种基因: 编码晚期胚胎

发生丰富蛋白( LEA) 的基因 ~ 体细胞胚胎分泌蛋白

基 因 ~ 脂 体 跨 膜 蛋 白 基 因 ~ 与 翻 译 有 关 的 延 伸 因 子

EF-1 的基因和 ATP 合成酶亚基的基因 ~ 另外还有

体胚发生中的 非胚性基因 " 等 31  但国内对于花卉

体细胞胚胎发生过程中的基因表达领域的研究尚未

见报道 

4 花卉的体细胞无性系变异

体细胞无性系泛指任何形式的体细胞培养所再

生的植株 而体细胞无性系变异则指体细胞无性系

再生植株与亲本比较所表现的变异 3   花卉体细胞

无性系变异研究的植物种类虽然不多 但几乎都发

现了在离体培养中存在着不同程度的变异 其变异

性状以花色 ~ 花期 ~ 叶色 ~ 株型等观赏性状为主 并广

泛地表现在离体培养的再生植株上 33  体细胞无性

系 变 异 受 多 种 因 素 影 响 如 外 植 体 的 来 源 ~ 外 源 激

素 ~ 继代培养的时间 ~ 再生植株的方式 ~ 外植体细胞

中预先存在的变异等 3   
Skirvin 等 34 在 5 个 品 种 的 香 叶 天 竺 葵

(Glazeolens L ~erit. ) 离体无性繁殖试验中 发现新

品种 ROber s LemOn ROse" ( 1950) 就比老品种 0 ld
fashiOn ROse" ( 1774) 具有更显著的变异 证明了外

植 体 类 型 影 响 了 体 细 胞 无 性 系 变 异 的 发 生 
Sunderland 35 在 研 究 纤 细 单 冠 菊 (Haplopapphs
glaczlzs gray ) 时指出 在含   4-D 的培养基中的悬

浮培养物 6 个月之内可由完全二倍体状态变为完全

四倍体状态 
陈金慧等 36 在杂交鹅掌楸 (Chznense (~emsl. )

Sarg. ) 体细胞胚胎发生研究中发现基因型对体细胞

无性系变异有明显影响 利用化学诱变的方法可以

提高体细胞无性系变异的频率 相关研究在草萱草

( hlza. Linn. )  37 等 花 卉 中 都 见 有 报 道 并 获 得 了

不少有用突变体 

5 结束语

影响体细胞胚胎发生的因素很多 基因型与生
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理状态可能比激素的作用更为关键 O 玫瑰 ( Rzgosa
Thunb. )的幼胚 胚 珠 花 丝 均 可 产 生 胚 状 体, 但 体

细胞胚胎发生率差异很大,幼胚为 8O% ,胚珠 17% ,
花丝 1 % [ 7]O 另外 p~ 值 活性炭 AgN0   胁迫等

都可以影响体细胞胚胎的发生[ 8,  9]O
体细胞胚胎是理想的外源基因受体,体胚发生

的研究在基因工程 体细胞融合 细胞突变体诱导 
人工种子 杂种合子胚的挽救 种质保存 苗木快速

繁殖等诸多方面有着广阔的应用前景,也是遗传学 
转基因工程体系 生理生化 植物发育过程中的基因

表达和调控 功能基因组研究等方面一个必不可少

的新兴研究系统 O 随着植物体细胞胚胎发生及其机

理的不断阐明,对于理解高等植物胚胎发生过程当

中的形态建成 组织分化以及植株再生,在理论和实

践上均有重要价值 O 目前国内对花卉体细胞胚胎发

生的研究还处于比较初级的阶段,对涉及到体胚发

生过程基因表达 细胞信号转导机理等方面的研究

都还没有见到报道,因此还需要后人在这方面付出

更多的努力 O
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