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体细胞胚(somatic embryo)是从体细胞分化而
来的，在形态上与合子胚有相似的结构，发育过

程也与合子胚相似。愈来愈多的研究表明，在植

物体细胞离体培养中，通过体细胞胚发生途径形

成再生植株的现象已十分普遍。由于体细胞胚发

生过程重演了合子胚形态发生，因此深入研究体

细胞胚的发生与发育机理对于揭示细胞分化、发

育、形态发生与合子胚发育理论问题很有意义。

此外，体细胞胚的发生还为人工种子制作、作物

品种改良、优良种质的无性繁殖、转基因受体和

突变体筛选等提供良好的实验体系，因而一直受

到极大关注。现已经证明，植物生长调节剂的诱

导和调节是离体培养条件下体细胞转化成胚性细胞

的重要诱导因子。其中生长素是诱导体细胞胚发

生的关键因素(Dudits等 1991；崔凯荣等 2000)。
本文介绍植物生长素在体细胞胚发育中的作用及其

调控机制。

1  人工合成的生长素类物质与植物体细胞胚发生
人工合成的植物生长素类物质主要包括萘乙

酸(naphthalene acetic acid, NAA)和2,4-二氯苯氧乙
酸(2,4-dichlorophenoxyacetic acid, 2,4-D)等。它
们是多数植物的组织和细胞离体培养所必须的。

业已查明，NAA在胡萝卜(Daucus carota var. sa-
tiva DC.)培养中对体细胞胚的起始和成熟有积极作
用。2,4-D通常用于起始胡萝卜和其他一些物种的
组织培养。含有 2,4-D的培养基通常会导致未分
化的愈伤组织增殖，一旦除去 2,4-D，未分化的
细胞团即开始有组织的生长，最后发展成体细胞

胚(Ribnicky等 1996)。胡萝卜在含有 2,4-D的MS

培养基上可以诱导出胚性愈伤组织，再将这些胚

性愈伤组织转移到不含 2,4-D的MS培养基中，就
可诱导体细胞胚的形成和发育(Satoh等 1986)。

DNA的甲基化可引起基因失活(Cedar和Razin
1990)。LoSchiavo等(1991)观察到，2,4-D的浓度
与细胞核DNA甲基化程度有关，胡萝卜悬浮培养
物在含高浓度 2,4-D的培养条件下，细胞核DNA
甲基化增加，基因表达活性下降；除去或降低 2,
4-D浓度时，细胞核 DNA的甲基化降低，从而
激活相应基因表达。这说明，2,4-D是通过影响
核DNA的甲基化程度而调控基因表达和体细胞胚
发育的，在高浓度 2,4-D条件下，胡萝卜胚性细
胞的发育受抑制。

2  内源生长素与植物体细胞胚形成
尽管外源生长素类物质对植物细胞的体外培

养是必须的，但试验证明，内源激素代谢和动态

平衡在细胞分化中起关键作用。培养的植物细胞

中会产生大量的 IAA。内源 IAA含量在体细胞胚
发育的不同时期的水平不同。在小麦(Triticum
aestivum L.)胚性愈伤组织诱导及分化过程中，胚
性愈伤组织的内源激素含量远高于非胚性愈伤组

织，特别是 IAA含量在胚性细胞分化早期明显升
高，同时内源生长素的含量与胚性细胞分化频率

密切相关(李雪梅和刘熔山 1994；Fischer-Iglesias
等 2001)。有人在玉米(Zea mays L.)未成熟胚胚性
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愈伤组织诱导中见到，胚性愈伤组织发生前，内

源 IAA含量呈上升趋势，伴随着胚性愈伤组织的
发生，内源性 IAA含量出现峰值，随后呈大幅下
降趋势(付凤玲等 2006)。在大麦(Hordeum vulgare
L.)的花药培养的脱分化阶段，IAA含量从刚接种
时由高降低，后再升高，在再分化阶段呈升高的

趋势(徐武等 1995)。Ribnicky等(2002)等报道，在
胡萝卜细胞的早期合子胚(球形胚)时期，内源性
IAA含量增加。另外，内源激素 IAA含量的高低
影响到不同大豆(Glycine max L.)品种愈伤组织诱
导和分化的难易，内源激素 IAA含量高时，愈伤
组织容易诱导；同样，胚性愈伤组织中的 IAA含
量高于非胚性愈伤组织中 IAA含量，且外植体在
培养的第 6天愈伤组织中 IAA的含量达到最大值
(郭子彪和盖钧镒 1997)。综上所述，内源性 IAA
含量的上升或维持在较高的水平是胚性细胞出现的

一个共同标志。

在棉花(Gossypium hirsutum L.)组织培养的细
胞从脱分化开始直到再分化，IAA含量减少，而
脱分化过程的前期异戊烯腺苷(isopentenyladenosine,
iPAs)的含量处于最低，因此，IAA/iPAs的比率在
再分化前是最大值的。在细胞的再分化过程中，

内源 IAA水平急剧增加，IAA与 iPAs的比率同时
增加。据此 Zeng等(2007)推测，棉花细胞中生长
素和细胞分裂素的动态消长是体细胞胚形成过程中

细胞脱分化和再分化的基础。在胡萝卜组织培养

中，外源2,4-D促进内源 IAA大量积累(Michalczuk
等 1992a，b)，由此推测胡萝卜细胞胚胎发生的
能力与内源 IAA水平的升高有紧密的关联，也表
明2,4-D作用于细胞并不是直接作为一种生长素关
系物质，而是通过影响内源激素含量变化而发挥

作用的。有人认为，外源生长素必须通过调节内

源激素的水平才能发生作用(韩碧文和李颖章
1993)。但 Ribnicky等(1996)认为，2,4-D和NAA
都可以促进胡萝卜下胚轴愈伤组织的增殖，但对

内源 IAA浓度影响较小，外源生长素对诱导胡萝
卜下胚轴的愈伤组织增殖及其对下胚轴形成体细胞

胚的能力都是必需的。

3  与生长素及其类似物有关的体细胞胚发生过程
中的基因表达

体细胞胚发生的本质是基因差别表达的结

果，植物激素在体细胞胚形成中有调节作用。在

烟草(Nicotiana tabacum L.)未分化的分生组织薄壁
细胞悬浮培养时，IAA能促进 RNA的合成(Cheng
和 Hagen 1971)。在烟草细胞悬浮培养中，用 2,
4-D处理生长素饥饿的细胞后15~30 min或更短的
时间内，细胞中mRNA便开始积累，通过 cDNA
文库差异筛选，获得 7种 2,4-D诱导的mRNA，
其中的 3种是生长素初期应答基因，它们编码的
蛋白可能与细胞分裂的起始有关(van der Zaal等
1987)。用 2,4-D处理大豆下胚轴后，15~30 min
内 RNA水平迅速升高，处理 2~4 h后水平最大，
分析这些与RNA相对应的 cDNA表明，这些RNA
的增加与某些特定的DNA序列的转录活性增加有
关(Hagen等 1984)。

Aux/IAA基因家族是生长素的初期应答基因，
其编码的Aux/IAA蛋白主要是作为转录因子介导生
长素的特异反应，其迅速降解对其介导的生长素

反应十分重要。外植体在愈伤组织诱导培养基上

培养时，细胞内的许多激素应答基因受激素的增

量调节，这些基因中有许多编码 Aux/IAA蛋白
(Che等 2002)。另外，生长素还可调节K+通道基

因 ZMK1的表达，ZMK1基因已证明在胚胎发育
中起作用(Philippar等 2006)。
4   生长素及其类似物调节体细胞胚发生的机制

生长素受体的研究在生长素的作用机制研究

中有重要的地位，一直受到人们的关注。TIR1基
因在整个的植物发育包括胚胎形成过程中均可以表

达(Gray等 1999)。近年来的研究表明，TIR1是
生长素的受体；在体外，生长素和 TIR1直接结
合，启动 TIR1和 AUX/IAAs的相互作用，介导
Aux/IAA蛋白的降解和生长素调节的基因的转录
(Dharmasiri等 2005a)。后来Dharmasiri等(2005b)
又发现，AFB1、AFB2和AFB3也可以调节Aux/IAA
蛋白的降解，参与生长素的反应，缺乏这 4种蛋
白的植物对生长素不敏感，显示出与 mp/arf5和
bdl/iaa12突变体相似的胚胎表现型。因此，他们
推测，AFBs和 TIR1介导胚胎发育及植物整个发
育过程中的生长素反应。

近年来越来越多的证据显示，细胞内的 Ca2+

作为第二信号参与生长素的反应(Du和 Poovaiah
2005)。钙在植物体内与信息的感受、传递和反
应密切相关。生长素可以刺激钙的释放，增加细

胞内游离 Ca2+的浓度。在小麦的叶基培养中，用
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钙的螯合剂“EGTA”处理事先用 2,4-D处理过
的叶基，体细胞胚的形成即受抑制。这种抑制作

用可以特异地为 Ca2+逆转，但不能被其他阳离子

如Mg2+和K+所逆转。无论是否有2,4-D存在，Ca2+

载体“A23187”处理后的叶基，均可见体细胞
胚的形成；用 Ca2+的拮抗物“TMB8”处理可消

除培养基中的 Ca2+，并导致体细胞胚的数量减少

80%；用钙通道阻滞剂“维拉帕米(verapamil)”和
“硝苯地平(nifedipine)”，钙拮抗剂“镧”，钙调
素抑制剂“氯丙嗪(chlorpromazine)”和“氟奋乃
静(fluphenazine)”处理经 2,4-D诱导过的小麦叶基
后，体细胞胚的形成即抑制。这些表明，钙 -钙
调蛋白在生长素诱导的体细胞胚形成过程中有偶联

作用(Mahalakshmi等 2007)，暗示 2,4-D诱导的体
细胞胚形成可能是由钙介导的。

5  结语
体细胞胚的发生是离体培养因素调控的结

果。生长素在胚胎发生早期起着决定性作用

(Fischer-Iglesias等 2001)。虽然生长素受体的发现
是生长素研究问题上的一大进步，但体细胞胚发

育机制的揭示还有很长的路要走。今后在生长素

对体细胞胚发生作用的研究中以下问题值得注

意：(1)生长素信号与受体结合后是如何传递并最
终影响基因差异表达的；(2)生长素和其他激素是
如何相互作用最终调控体细胞胚的发生和形成

的；(3)生长素信号和其他的信号途径有什么样的
联系。
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