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摘要: 嫁接效率的提高依赖于嫁接体接口的愈合速率, 接口愈合涉及创伤反应、生理生化过程、细胞和组织分化、砧木和

接穗间信号交流和维管束重连过程。明确愈合过程的机制, 不仅对维管系统发育研究具有重要的理论参考价值, 而且对嫁

接苗生产具有一定技术指导意义。本文简要概述了嫁接体接口的解剖结构、愈合过程、影响嫁接体接口愈合的因素, 着
重讨论了接口愈合的生理生化特征及相关的分子机制, 并展望了将来嫁接接口愈合的研究方向。
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传统意义的嫁接是指有目的地将一株植物的

芽或枝等器官接到另一株带有根系的植株的适当

位置上, 使两者接合成一个新植物体的技术(Moore 
1982), 其中芽或枝部分称为接穗, 带根系部分称为

砧木。现代意义的嫁接是指同一植物或不同植物

的细胞、组织或器官结合在一起, 并促使其生长

发育成为整体或完整植株的技术(周艳等2013)。
生产中, 嫁接技术已广泛地应用于良种的保存和

快速繁育(Bletsos等2003), 在提高植物的产量、抗

逆性、改变植物的开花结果习性及改良果实品质

等方面具有重要的应用价值(Colla等2006; 李涛和

于贤昌2007; Venema等2008; Vitale等2014)。嫁接

接口融合过程涉及到接穗和砧木之间的通讯、细

胞分裂及分化、组织模式的重建、组织器官的形

成等一系列的事件, 成为植物学和生命科学的研

究热点。本文简要概述了嫁接体接口的解剖结

构、愈合过程、以及对嫁接体接口愈合的影响因

素, 着重讨论了接口愈合的生理生化特征及相关

的分子机制, 以期为其进一步的研究和应用提供

有价值的理论信息。

1  嫁接接口的解剖结构研究及方法

在嫁接的早期研究中, 研究者多集中在接口

处细胞学和组织学的变化, 运用光镜、电镜和激

光共聚焦显微镜来进行平面观察, 阐释嫁接愈合

过程中的细胞的识别和交流、细胞周期的起始、

细胞增殖和细胞分化及胞间连丝的形成等(Ermel
等1997; Estradaluna等2002; Kollmann和Glockmann 
1991; Pina 2009)。运用电子显微镜观察北美云杉

嫁接接口的细胞发育, 揭示了嫁接界面细胞的恢

复和再生过程(Weatherhead和Barnett 1986)。Pina
和Errea (2005)采用荧光示踪技术在激光共聚焦显

微镜下对砧穗愈合的组织进行染料耦合分析, 得
出砧穗愈伤组织细胞胞间连丝的不充分耦合是造

成杏、李嫁接局部不亲和的原因之一, 但扫描电

镜下清楚的观察到在亲和及不亲和朝鲜蓟嫁接砧

穗间出现类似胞间连丝的管状突起、横桥及愈伤

组织, 这表明嫁接初期的砧穗黏连和愈伤组织分

化并不是嫁接亲和性的决定性因素(Trinchera等
2013)。随着成像技术的发展, 实现了对嫁接体接

口的空间结构的观察。Leszczyński等(2000)运用

核磁共振成像技术(nuclear magnetic resonance, NMR)
对针叶类植物的嫁接接口进行2D的空间展示, 接
口处外层木质部及韧皮部/形成层处含水量最高, 
韧皮部/形成层细胞活性较强, 在砧穗相连皮层薄

壁组织出现薄薄的形成层组织。磁共振成像技术

(magnetic resonance imaging technique, MRI)也被

应用于分析葡萄嫁接体的一般特性和内部的亲和

状态, 嫁接接口周边异常的膨大阻碍砧穗维管束

的连接, 并且该技术可能会成为快速检测葡萄嫁

接连接程度及亲和性的有效工具(Bahar等2010)。
采用X线断层成像技术对葡萄嫁接苗接口进行3D
结构对比, 发现亲和性高的砧穗嫁接组织中有较

多连接好的木质部和韧皮部, 并且结构规整, 而亲

和性较差的组合中结构混乱, 并且砧穗之间并没

有完全连接(Milien等2012)。
荧光染料、荧光蛋白(green fluorescent pro-
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tein, GFP)基因标记等途径也被应用于对嫁接体维

管束运输功能的研究, SchöNing和Kollmann (1997)
通过14C-蔗糖标记和5(6)-羧基荧光素(CF)标记研

究了亲和的番茄/茄子嫁接体和不亲和的蚕豆/向
日葵嫁接体的筛管转运功能, 发现在亲和嫁接体

中重连筛管的数量与蔗糖和CF的运输量成正比, 
在不亲和嫁接体中这种结构和功能并没有一致

性。利用荧光漂白恢复技术(fluorescence redistri-
bution after photobleaching, FRAP), 发现樱桃嫁接

苗前期其接口处组织间是以胞间连丝相连, 并且

愈伤组织要比皮层组织间的联系更紧密(Pina等
2012)。但通过根部酸性品红染色发现, 拟南芥自

嫁苗中的染色情况比组织学观察到的结果比例要

小(Flaishman等2008), 这可能是由于嫁接诱导的创

伤反应, 产生的维管束限制了染料的运输(Indig和
Aloni 1989)。将转入YFP的拟南芥与转入GFP的
拟南芥进行嫁接时, 可以清楚的观察到嫁接后24 h
内表皮细胞在接口表面的扩展, 观察pCASP1::N-
LS-GFP自根嫁接植株中CASP1 (casparian strip 
formation in the endodermis)的表达, 发现该基因在

嫁接接口上部的表达要比接口下部的表达晚1~2 
d, 表明了砧木和接穗在嫁接接口细胞分化的不对

称性(Melnyk等2015)。越来越多的成像技术, 染料

和标记基因用于嫁接接口愈合过程研究, 这为研

究接口愈合复杂的生物学过程和分子机制奠定了

基础。 
2  嫁接体愈合过程的研究

通过早期对嫁接的形态学研究发现, 尽管嫁

接体成活所需时间因植物种类、年龄、嫁接部位

及嫁接方法而异, 但是愈合过程基本相同。主要

分为三个时期: (1)接穗和砧木间的初始黏连及隔

离层的形成; (2)愈伤组织的形成; (3)接穗和砧木间

维管束桥的重新连接(Moore  1983), 具体愈合过程

又因嫁接的亲和性而异。

2.1  亲和嫁接体愈合过程的研究

亲和嫁接是指砧木和接穗可以完全或部分愈

合成活为共生体, 并能长期生长和结实。其接口

的愈合过程相似, 嫁接初期, 因切割创伤而导致的

隔离层覆盖整个嫁接面, 该隔离层是由受损细胞

的细胞壁残留物及电子密度高的致密物质构成, 
其主要作用是密封伤口、防止有机物和离子等大

量外渗, 保护其余活细胞的生理活性(Moore和Dan 
1981; Tiedemann 1989), 在两侧的隔离层细胞中常

出现大量的高尔基体, 分泌果胶, 碳水化合物和蛋

白质以促进砧穗间初始黏连; 随后隔离层两侧细

胞间形成类似胞间连丝的细胞壁间突起, 表面覆

盖一层脂质和蜡质物质, 通过这种结构的连接满

足砧穗间少量水分养料及分子信号的交流, 之后

形成的横桥(horizontal bridge, HB)结构加强了联系

(Trinchera等2013); 邻近隔离层的薄壁细胞恢复分

裂, 特别是靠近接穗部分, 形成愈伤组织, 在木本

植物中, 愈伤组织可以由髓区、木射线、形成层

和皮层细胞脱分化形成, 在愈伤组织间形成较多

的胞间连丝进一步加强接口处砧穗细胞间的连接

(Pina等2012)。新形成的愈伤组织细胞虽然进行轴

向伸长 ,  但相对其他原有的薄壁细胞仍较小

(Flaishman等2008), 随着愈伤组织的扩增, 既对隔

离层形成生长压力, 而且可以吸收隔离层的坏死

细胞成分, 导致隔离层的消失, 接穗和砧木中的愈

伤组织交错相连, 加固砧穗的连接(Stoddard和Mc-
cully 1979)。愈伤组织继而通过增殖和再分化成

新的维管束组织, Yin等(2012)发现拟南芥嫁接3 d
后, 嫁接界面进行了大量的维管束组织的分化, 并
恢复了木质部和韧皮部的功能性连接; 但Melnyk
等(2015)在拟南芥接口愈合过程中发现先完成韧

皮部的重连, 在嫁接后7 d才完成木质部重连, 其中

原因可能是少部分砧穗木质部进行了线性对接, 
故在3 d时可以进行木质部的运输, 但随着愈伤组

织的扩展这种线性对接受到阻碍, 而真正新分化

木质部重接是在嫁接7 d时发生。砧木接穗间维管

束组织的重新连接, 标志着嫁接面愈合的完成。

2.2  非亲和嫁接体愈合过程的研究

与亲和性嫁接相反, 非亲和性嫁接因外界环

境因素、病原微生物及遗传特性的不同, 造成砧

木和接穗不能愈合为成活的共生体, 或愈合为有

对生长发育有轻度干扰的共生体, 故非亲和嫁接

可以看做是在亲和嫁接的愈合过程中某一环节受

到阻碍所致。嫁接体接口缺少愈伤组织可造成嫁

接的失败(Weatherhead 1986), 但是大部分研究表

明, 愈伤组织仅是切割诱导的创伤反应, 其增殖过

程在亲和性和非亲和性嫁接中都有发生(Pina等
2012), 不同的是愈伤组织细胞排列和纤维素、脂
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质及酚类物质含量各异(Pilar等2001)。通过特定

的细胞标记物发现不亲和嫁接体接口表面有半胞

间连丝的形成(Kollmann和Glockmann 1985)。Pina
和Errea (2005)发现砧穗愈伤组织间胞间连丝的不

充分耦合性是造成杏、李嫁接不亲和的主要原因, 
并且在非亲和性嫁接中延迟了愈伤组织分化形成

层。目前大多数研究者认为嫁接成功的关键步骤

是功能性维管束组织的重连, 不亲和嫁接是由较

少部分的维管束组织连接, 韧皮部退化或接口上

下积累较多酚类物质造成的(Milien等2012; Usenik
等2006), 在荔枝的不亲和性嫁接苗接口处除了较

少维管束桥连接外, 还存在着部分隔离层和异常

维管束复合物(Chen等2016)。Flaishman等(2008)
的研究表明, 虽然非亲和拟南芥/番茄嫁接体中坏

死层限制了砧穗维管束组织的重连, 但拟南芥仍

然能够开花结籽, 这表明砧穗间存在除了维管束

以外的连接通道, 如薄壁细胞。此外, 即使非亲和

嫁接体中存在新维管束组织的形成, 但由于其大

量的愈伤组织可对分化的韧皮部和木质部形成机

械的阻碍, 导致物质运输的不连续性, 表现为多年

生长的不亲和(Hartmann和Kester 1997)。对非亲

和嫁接接口的研究已经不仅仅局限于其解剖结构

的观察, 也已扩展到生理代谢领域。在判断葡萄

嫁接苗亲和性时, 其接口处酸性磷酸酶和总蛋白

含量的分析是必要的, 而过氧化物酶和酯酶系统

活性变化多样(Gökbayrak等2007), Chen等(2016)研
究表明嫁接接口处抗氧化酶系统包括超氧化物歧

化酶(superoxide dismutase, SOD)、过氧化物酶

(peroxidase, POD)和多酚氧化酶(polyphenol oxi-
dase, PPO)被激活有利于嫁接接口的愈合。也有研

究表明因非亲和嫁接苗生理代谢活性下降或砧穗

间重连维管束的受阻而造成接口处多酚类物质和

糖类物质的积累, 其中糖类物质可能是分子信号, 
但其内在的机制尚不清楚(Hudina等2014; Kang等
2016)。
3  影响嫁接接口愈合的因素

对嫁接体接口愈合过程的影响因素来自三个

方面: 嫁接方法、品种和外部环境。

植物嫁接部位包括愈伤组织、芽和茎部, 茎
部嫁接最为常用。目前用于科学研究的茎部嫁接

方法主要有劈接法、平接法和靠接法等, 其中劈

接法应用较广泛。劈接是将接穗茎部切成楔形, 
砧木切出平口后再纵向切出与接穗想贴合的切口, 
将接穗插入砧木切口即可, 这种方法易于操作, 砧
穗间结合面较大, 且组织间错位几率小易于成活, 
故在木本和草本植物嫁接中得到广泛应用。平接

法是将接穗和砧木切出平面后将二者对接即可, 
这种方法对于较小的植物不易操作, 并且因砧穗

间结合面积较小使组织出现错位几率较大, 故接

口愈合发育延迟或者愈合失败(Flaishman等2008), 
但对于研究愈合发育过程, 此种方法较为合适。

靠接法是将接穗和砧木切出舌形相互套接在一起, 
虽然该法操作相对麻烦, 但砧穗间接触面积大, 且
砧穗各自保持自身完整植株, 故接口愈合较为迅

速, 且成活率高, 在木本植物和瓜类蔬菜中应用较

多, 因其涉及砧穗间交流的因素较多, 在科学研究

中应用较少。此外, 试管苗嫁接也得到了发展, 试
管苗嫁接也称微嫁接 ,  因其生长周期短、占地

少、生长环境高度可控性及接口愈合速度较快, 
成为嫁接基础研究的可靠手段, 一般适用于拟南

芥、烟草、番茄等可进行苗期嫁接的草本植物

(Melnyk等2015; Yin等2012)。
因砧木和接穗同属不同品种, 或同一科不同

属, 或不同科而产生亲和性不同的嫁接体, 接口愈

合过程因此而异。将同一品种接穗嫁接到不同品

种的荔枝砧木上, 在亲和性较好的嫁接苗结合部

位有新的维管束形成并且相互连接较紧密, 而在

不亲和的嫁接苗砧穗结合处发现仍然有坏死层和

不规则维管束化合物 ,  较少的维管束桥相连接

(Chen等2016)。接口处形成层凹陷和不连续的维

管束是不亲和的梨树/温桲嫁接苗的主要特征, 此
外, 接口处的抗氧化系统也表现出较低活性, 由此

推测梨树/温桲嫁接不亲和可能是由于接口处产生

了过多活性氧(reactive oxygen species, ROS)而清

除系统效率过低(Irisarri等2015)。不同科之间的嫁

接相对困难, 拟南芥作为嫁接的模式植物, 多采用

花茎嫁接, 可以与烟草成功嫁接。并且烟草可以

和部分木兰类、双子叶和单子叶植物进行嫁接, 
不过对接口解剖结构分析并没有发现维管束的重

连, 但薄壁细胞进行了大量的增殖, 木质部和韧皮

部组织不规则的发育, 使得木质部偶然性的重连, 
虽然没有发现韧皮部重接, 嫁接接口边缘处形成
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大量的胞间连丝, 这就实现了砧穗间共质体和质

外体的交流(Notaguchi 2016)。此外, 砧木和接穗

本身的生理年龄对于接口愈合速度和质量产生一

定影响, 同一接穗嫁接在1、2、3个月的麻风树砧

木, 其成活率分别是66.7%、89.5%和93.8%, 这与

砧穗接口处茎部直径相关(Cholid等2014)。
嫁接苗前期的生长管理较为严格, 要求适宜

的光照、温度、湿度和水分, 这些外部环境因素

也是影响接口愈合的关键因子。较高的温度抑制

生长素信号的专递, 延迟愈伤组织形成和分化, 在
17~23°C范围内番茄嫁接苗成活率随温度升高而

增加, 而26°C时成活率有所下降(Vu等2014)。茄子

嫁接苗置于夜温19~29°C条件下, 随温度升高接合

部愈伤组织细胞层数增加, 但维管束连接及愈合

进程减缓, 木质部输导能力减弱, 愈合质量显著下

降(赵渊渊等2015)。光照不仅为植物提供能量, 而
且能够调节吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)、
赤霉素(gibberellins, GA)、脱落酸(abscisic acid, 
ABA)等植物激素信号, 故对嫁接接口愈合起到重

要作用。通过蛋白组学分析不同光照下西瓜/南瓜

嫁接苗的差异蛋白, 发现高光强可以增强离子绑

定、转录因子调节、氨基酸代谢及防御反应相关

的蛋白从而加强砧穗间的重连(Muneer等2015)。
成功的嫁接不仅需要足够的光强, 对光质也有一

定要求, 单一的蓝光或红光造成接穗中水分的失

衡, 造成萎蔫不利于接口愈合, 并且单一光质本身

是一种环境胁迫, 不利于植物的生长发育(Kang等
2016)。高的空气湿度对于嫁接苗前期维持接穗叶

片水分平衡是必要的, 相对湿度70%~90%范围内, 
番茄嫁接苗的成活率没有显著变化, 但过高湿度

会滋生植物病菌不利于接口的愈合, 湿度过低会

造成叶片的萎蔫(Venema等2008)。嫁接苗前期各

个环境因子之间是相辅相成的, 共同营造出利于

接口愈合和嫁接体生长的环境。

4  嫁接体的生理生化特征

嫁接后, 砧木、接穗及其结合部位将发生一

些代谢的变化, 这些代谢产物会影响嫁接体的成

活与否(表1)。故嫁接体接口部位的生理生化特征

成为嫁接研究的重要内容。

砧穗间的水分交流始于嫁接面砧穗愈伤组织

间出现胞间连丝, 新的维管束重连时, 砧木吸收的

水分就可以运送到接穗, 而且砧穗间重连的程度

影响水分的运输能力(Torii等1992)。Turquois和
Malone (1996)通过位移传感设备对嫁接番茄的液

压进行连续非损伤的测定, 发现嫁接部位上下的

主液流的功能性连接恢复与接口处木质部桥的出

现时间一致。尽管嫁接后番茄水导性(root hydraulic 
conductance, L0)显著降低, 但测定嫁接面上下L0结

果表明, 在亲和嫁接体中嫁接面并不是水通道的

屏障, 这可能是由于砧木本身较低的L0造成的(Fer-
nandez-Garcia等2002, 2004)。在干旱胁迫下, 苹果

嫁接苗的中间砧嫁接区域导水阻力在植株总体导

水阻力中所占的比率有所下降, 不同砧木的下降

程度不同, 其中矮化苗的导水阻力最大, 导致地上

部分水分供给减少, 从而影响树体的生长(张林森

等2013)。尽管大量研究通过细胞组织学和观察染

料运输的方法来分析嫁接植株中的水压障碍, 但
这很难区分功能和非功能的维管束系统, 一定程

度上水压可以调节从砧木通过木质部进入接穗的

植物激素和营养成分, 这一过程受到嫁接界面愈

合程度的影响(Koepke和Dhingra 2013; Martínez- 
Ballesta等2010)。

砧木吸收的矿质营养对嫁接接口愈合也有一

定的作用, 其中锌(zinc, Zn)、锰(manganese, Mn)和
硼(boron, B)微量元素对黄瓜下胚轴切口愈合是必

需的, 可能是调节细胞壁及与细胞壁降解相关酶

活性, 并促进细胞的伸长(Asahina等2006), 而在非

亲和嫁接中, 不连续性的嫁接面使得水分和养料

的吸收运输受阻, 引起嫁接体的萎蔫, 导致接穗的

生长过缓(Chen等2016; Davis等2008)。接穗产生

的同化产物可以通过共质体途径, 也可以通过质

外体途径越过嫁接面, 嫁接接口愈合初期, 砧穗间

失去了共质体的联络, 造成了同化物在嫁接面的

积累, 除了大量碳水化合物, 还包含生长素、蛋白

和RNA, 为植物应对创伤反应提供能量, 加强砧穗

细胞间信号交流, 促进接口愈合(Goldschmidt 2014; 
Yin等2012), 通过外源施加植物激素, 包括IAA和

ZT, 可以提高接口处维管束桥形成的速率及数目, 
加快接口的愈合的速度(Lu和Song 1999; Lu等
1996)。研究表明亲和性嫁接中嫁接面对于植物激

素的运输并没有造成显著影响, 在非亲和嫁接体

茎部和根部积累了过量的IAA, 导致砧木根部腐烂
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(Aloni等2013; Li等2012)。Melnyk等(2015)研究发

现相比于IAA, 细胞分裂素(cytokinin, CTK)和乙烯

(ethylene, ETH)对于拟南芥接口愈合中韧皮部重连

的作用是微小的, 这可能是因为嫁接愈合过程复

杂, 对植物激素的需求也因组织而异。GA对于促

进下胚轴接口组织重连过程中的细胞分化是必需

的(Asahina等2002)。砧木接穗间通过植物激素的

交流, 共同调节嫁接体的生长发育, 这一过程存在

激素间网络互作, 但关于接口愈合过程的激素间

互作研究较少(Koepke和Dhingra 2013)。
适量的活性氧含量可以抑制嫁接伤口部位的

致病菌的感染, 促进伤口的木质化, 对外部损伤起

一个积极的响应, 过量的ROS会对植物细胞造成损

伤。相对于非亲和性的黄瓜嫁接苗, 亲和性嫁接

的黄瓜茎部含有较高的SOD、POD和抗坏血酸过

氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)活性, 亲和性

甜瓜嫁接苗接口处有较高的抗氧化酶活性和较低

的活性氧含量(Aloni等2013; Xu等2015)。分析亲

和性梨/温柏树的嫁接苗嫁接界面发现, 抗氧化基

因包括SOD1、SOD3、APX3、APX6和过氧化氢

酶(catalase, CAT)基因(CAT1、CAT3)的转录水平有

所上升, SOD抗氧化酶活性随嫁接天数的增加而提

高, 结合ROS特定探针, 线粒体超微结构观察及凋

亡过程中的DNA变化, 得出在嫁接界面上过量的

ROS含量或是较低的抗氧化酶活性, 可能是造成其

不亲和的主要原因(Irisarri等2015)。过氧化物酶在

砧穗交流中是必要的, 在嫁接接口部位新分化木

质部的木质化过程中发挥很重要的作用(Fernan-
dez-Garcia等2004)。苯丙烷代谢途径产生多酚化

合物, 其中木质素、黄酮类化合物参与嫁接接口

愈合的复杂过程。苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine 
ammonia-lyase, PAL)在体外愈伤组织中表达量上

升, 在非亲和的杏树/李树的嫁接接口处PAL达到

较高的转录水平, 并伴随着大量可溶性结合细胞

壁的酚类化合物 ,  但并没有导致木质素的产生

(Pina和Errea 2008)。一方面, 酚类化合物在砧穗愈

伤组织细胞分生、分化、发育成新组织的过程中

发挥着重要的作用(Errea等1994), 另一方面, 多酚

表1  不同物质对嫁接体接口愈合的影响

Table 1  Effect of different substance on graft union healing process

      因素               物质                  嫁接组合                  对接口愈合的作用              参考文献

水压 水 番茄/番茄; 苹果/海棠/苹果;	 测定嫁接接口区域的导水阻力, 判断	 Fernandez-Garcia等2004; 
   多年生植物(橄榄树、桃树、	 接口维管束组织重连情况; 调节进入	 Koepke和Dhingra 2013; 
 	  猕猴桃) 接穗的植物激素和营养成分 张林森等2013
矿质元素 Zn、Mn、B	 黄瓜/黄瓜 调节细胞壁及细胞壁降解相关酶的功 Asahina等2006
				    能; 促进接口处细胞伸长

碳水化合物 蔗糖、纤维素、 拟南芥/拟南芥; 甜樱桃/ 促进伤口的初始黏连; 为伤口愈合提 Olmstead等2010; Trinchera
		  果胶、淀粉 甜樱桃; 朝鲜蓟/朝鲜蓟 供能量; 作为信号物质启动砧穗间细 等2013; Yin等2012
			   胞交流

植物激素 IAA、CTK、ABA、 葡萄/葡萄; 拟南芥/拟南芥; 	 启动维管束组织分化和发育; 影响维 Aloni等2013; Cookson等
  GA、ETH、茉莉酸 甜瓜/南瓜 管束组织的木质化; 作为信号促进砧 2013; Melnyk等2015
		    穗间交流; 激活活性氧, 产生氧化胁迫

酚类化合物 间苯三酚、儿茶酚、 甜樱桃/甜樱桃; 梨树/温桲 抑制过氧化物酶、IAA合成及运输, 进 Feucht和Treutter1995;  
		  对香豆酸、熊果苷、 树; 杏树/杏树; 梨树/梨树 而影响维管束分化; 砧穗间细胞新陈 Hudina等2014; Musacchi
  花青素、黄酮醇、  代谢机能障碍; 导致嫁接不亲和 等2000; Usenik等2006
  绿原酸、木质素

活性氧 O2·、H2O2、·OH	 西瓜/南瓜 抑制嫁接部位致病菌感染; 过量会损 Xu等2015
				    伤植物细胞

抗氧化系统 SOD、POD、APX、	 番茄/番茄; 西瓜/南瓜;  清除接口处过量ROS; 促进木质素合成 Aloni等2013; Fernandez-
		  CAT	 梨树/温桲树  Garcia等2004; Irisarri等
					     2015
苯丙烷代 PAL、PPO 	 杏树/樱桃树; 枇杷/枇杷 促进嫁接接口处坏死层的形成; 砧穗 Errea等1994; López- 
谢相关酶   愈伤组织细胞分生、分化, 发育过程 Gómez等2007
    中发挥重要作用
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化合物可以与植物激素互作, 影响IAA的合成及运

输, 间接促进嫁接体发育过程中形成层发育, 诱导

新木质部和韧皮部的分化及木质化过程(Koepke和
Dhingra 2013); 而过高的多酚化合物会损伤接口的

愈合, 限制愈伤组织的分裂和分化及新维管束的

形成(Feucht等1988)。PPO通过氧化酚类化合物产

生黑色和棕色物质, 提高嫁接接口处坏死层的形

成, 故在嫁接初期PPO活性较高(López-Gómez等
2007)。细胞色素氧化酶活性高低在一定程度上反

映了呼吸供能的情况, 在不亲和性的觅菜/番茄嫁

接组合中, 发现隔离层的加厚消失, 两侧愈伤组织

细胞层数明显增多, 而细胞色素氧化酶活性一直

保持在较高水平, 表明了在愈伤组织分解和吸收隔

离层过程中消耗了大量的能量(张蜀秋等1990)。植

物嫁接接口愈合过程十分复杂, 其涉及多种生理

生化代谢, 用传统方法分析代谢间的互作相对困

难, 因此, 随着代谢组学技术的发展, 使得揭示代

谢互作成为可能, 有利于阐明接口愈合生理生化

机制。

5  嫁接接口愈合的分子机制的研究

作为古老的农艺技术, 嫁接已经日渐成熟并

得到了广泛的应用, 并在园艺作物中形成了产业

化, 但是对于嫁接的早期阶段及接穗和砧木识别

的具体分子机制目前尚不清楚。在分子水平上的

嫁接研究主要集中在组学数据分析和信号转导两

方面。

5.1  对嫁接接口愈合的组学水平分析

创伤信号转导途径包含各种化合物和生理因

素, 多种信号的交流会导致对机械损伤不同的响

应模式(Che等2006)。在嫁接结合部愈合过程中首

当其冲的是创伤诱导信号, 这不同于单独的创伤

诱导。据推测, 嫁接结合部位的形成在分子水平

上可能涉及基因表达、蛋白转换及代谢的重新调

整。通过AFPL (amplified fragment length polymor-
phism analysis)技术, 发现嫁接后0、3、7、14 d的
山核桃接合部位中与生长素、细胞周期、信号转

导、核酸代谢和蛋白质代谢等相关的19个基因出

现显著的差异性表达, 这表明嫁接过程是一个较

复杂的新陈代谢过程(Zheng等2010)。对拟南芥的

下胚轴嫁接苗表达谱分析发现, 嫁接后1 d接穗和

砧木细胞之间正在进行细胞间的信号传递, 并伴

随着细胞生长被抑制以及接口部位的细胞对损伤

造成的细胞碎片进行清理的过程, 而这些过程均

是由损伤诱导的一套基因程序来调控的(Yin等
2012)。在异源嫁接中, 砧木和接穗间的交流也得

到了研究, 早在1930年代, Kostoff (1930)发现异源

嫁接砧穗间可以进行交流并诱导免疫应答, 接口

表面的细胞突起也表明砧穗间的交流。Cookson
等(2014)分析葡萄品种间的嫁接接口的微列阵发

现, 在嫁接后的1个月内, 异源嫁接上调接口处的

氧化胁迫响应和Pr蛋白, 随后植物胁迫响应的其他

基因也得到上调, 这表明嫁接接口表面的细胞能

够察觉到异源的嫁接对象, 从而诱导免疫应答响

应。而对其进一步的转录组分析, 鉴定到3 000个
基因的mRNA可以在接穗和砧木中交换, 这些基因

参与基本的细胞合成、分解和代谢活动, 以及胁

迫和信号转导响应。相比于幼嫩的嫁接体, 成熟

的嫁接体中具有更少的可转运mRNA, 这些mRNA
能够在接穗和砧木间可以进行定向和双向移动, 
并且这些基因的转运速率相对较慢, 砧穗的基因

型、嫁接组合及嫁接环境都能影响mRNA的移动

方向、数量和种类(Yang等2015), 但并不是所有基

因的功能都能够依赖可移动的转录本, 故这些砧

穗间移动的基因功能需进一步的验证(Notaguchi
等2014)。而对不同光照强度下的西瓜嫁接接合部

的蛋白组学分析, 发现鉴定的差异性蛋白主要参

与离子结合、氨基酸代谢、转录调控及防御反应, 
而这些蛋白的增加, 使得嫁接苗在相对较高的光

强下砧木和接穗之间维管束的连接更加紧密, 其
中参与氨基酸合成等关键酶的积累在维管束重连

中起到重要作用(Muneer等2015)。故利用各种技

术和手段在组学水平上探索不同物种间的基因调

节网络信号将是嫁接的研究方向, 具体的分子机

制还有待进一步研究。

5.2  嫁接体信号转导的研究

5.2.1  嫁接接口愈合信号机制

大量研究表明, 韧皮部长距离运输的植物激

素、蛋白和RNA在器官间的信号传递中起重要作

用, 在嫁接接合部通过砧穗间少量的信号蛋白和

RNAs的移动交流来改变嫁接体的生长(Kim和

Sinha 2001; Mallory等2003)。在梨树/温柏树嫁接

中, 温柏树根部产生的野黑糖苷进入接穗中, 被糖

苷酶水解产生氰化物, 毒害嫁接接口组织使得细

胞坏死, 导致嫁接不亲和(Gur和Blum 1968)。不同
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于单独的创伤效应, 在黄瓜嫁接后2~10 d从嫁接结

合部位鉴定出3种新生特异性蛋白, 而嫁接接口处

的细胞形态变化正是由于砧木和接穗间细胞嫁接

蛋白的相互识别(Xiao和Yang 1995; Yeoman等1978)。
创伤反应还可以诱导植物激素促进接口愈合, 创
伤诱导的乙烯和茉莉酸分别通过调节ANAC071 
(Arabidopsis NAC domain containing protein 71)和 
RAP2.6L (At5g13330)转录因子的表达来调节生长

素响应促进上下界面的愈合(Asahina和Satoh 2015)。
拟南芥嫁接口愈合过程中韧皮部重连要先于木质

部重连, 这是因为从接穗运下来的IAA, 通过ALF4 
(aberrant lateral root formation 4)刺激生长素受体

(transport inhibitor response 1/auxin signaling F-box, 
TIR/AFBs)和AXR1 (auxin-resistant 1), 进而激活

Aux/IAA-ARF (aux/IAA-auxin response factor)响
应, 最终使韧皮部重连(Melnyk等2015)。以上研究

表明, 生长素不仅能促进在嫁接接口的愈合, 而且

能通过激活其他代谢响应 ,  来影响嫁接体的发

育。Asahina等(2002)研究发现, 子叶合成的GA及

来自砧木的微量元素对于黄瓜和番茄切开的茎部

愈合是必需的, 并且外源GA可以缓解因摘除子叶

造成的茎部愈合缓慢现象。尽管嫁接愈合过程阐

述较为清晰, 但其具体分子机制尚不明确。

5.2.2  嫁接体中的信号交流

早在20世纪50年代, Michurin (1949)认为基因

可在接穗和砧木间移动, 并提出了嫁接杂交的概

念, 但因其并不符合孟德尔遗传规律, 故并没有被

科学界所接受, 随后的文献报道也并没有证实嫁

接中有杂交种出现(Janick和Topoleski 1963; Stubbe 
1954), 但也有研究支持嫁接中有物质转换的现象

(Frankel 1956)。Ohta (1991)通过组织形态学观察

到染色质可以从较老的砧木通过维管束运输到较

幼嫩的接穗的顶端原基细胞或花芽中。近年来的

研究表明砧穗间通过植物激素和蛋白的交流, 激
活相应的生理代谢反应 ,  促进嫁接体更好的生

长。在甜瓜嫁接苗亲和性的研究中发现, 亲和性

嫁接苗可以通过接穗产生的生长素激活砧木中乙

烯和ROS代谢, 同时激活了抗氧化酶系统将多余的

活性氧清除, 保证砧木的正常生长, 而非亲和嫁接

中因缺少抗氧化酶系统的活化, 导致砧木生长的

受抑, 但这种抑制作用通过外施IAA或乙烯抑制剂, 

ABA或抗氧化物质可以得到缓解(Aloni等2013)。
Spiegelman等(2015)发现, 野生型番茄接穗中合成

的SlCyp1 (Solanum lycopersicum cyclophilin 1)亲环

蛋白通过韧皮部转运到矮化的dgt (SlCyp1)突变体

砧木中, 通过刺激生长素响应, 恢复次级木质部维

管束的发育, 促进根部的生长。通过嫁接技术不

仅可以探究嫁接过程砧穗间信号交流, 而且为探

究可移动信号提供一种快速可靠的研究系统。

目前韧皮部汁液中可以识别出多种小RNA, 
甚至是mRNA (Buhtz等2008; Spiegelman等2013)。
Palauqui等(1997)发现烟草嫁接苗中出现的基因沉

默的传送, 推测可能存在一些可移动的mRNA, 这
种嫁接转移的RNA沉默信号是可以上调与下调

的。在阻碍小RNA合成的拟南芥突变体的嫁接苗

中发现, 无论是转基因的sRNA还是内源性的sRNA
都可以穿过嫁接面转运到突变体中, 并通过DNA甲

基化对受体细胞进行可遗传表观修饰(Lewsey等
2016; Molnar等2010), 这在茄科植物的嫁接中也得

到证实(Wu等2013)。尽管由可移动的sRNAs导致

甲基化改变的程度还尚不明确, 但这一发现不仅

扩展了研究嫁接愈合的研究范围, 而且还能够为作

物育种提供一种新的思路。砧穗间交流的miRNA
种类繁多, 并且其功能因种类而异。在异源和同

源嫁接的柑橘接穗中大部分的miRNA表达量得到

了显著的下降, 其中miRNA156可能与木本植物中

童期下降有关, miRNA397可能与砧穗组合对铜和

其他微量元素的吸收有关(Tzarfati等2013)。miR-
NA156已被证实是可以移植转运的信号, 在马铃薯

过表达miRNA156可以改变植物结构和减少块茎产

量, 改变细胞分裂素和独脚金内酯的水平(Bhogale
等2013), 到目前为止证明可以转运的miRNAs依旧

很少。对于HGT (水平基因转移)的研究不仅局限

于基因, 近年来还扩展到了对基因组的水平转移

的研究, 通过构建携带不同抗性基因和不同细胞

成分(细胞核和质体)标记基因的烟草转基因系, 并
将两者进行嫁接, 通过分析其嫁接结合部位, 发现

很多细胞具有两者的抗性和报告基因(Stegemann
和Bock 2009), 这表明嫁接可以通过大片段基因甚

至是整个质体基因组来进行基因交流, 但这种交

流只发生在嫁接结合面的部分细胞。随后其对叶

绿体在嫁接区域的流动进行了研究, 在非亲和嫁
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接的物种间出现了完整的叶绿体细胞器的流动, 
而这种置换后的基因组合并没有出现基因重组, 
据推测叶绿体转移可能是通过嫁接面中出现的胞

间连丝, 或依赖嫁接面上含有的可以去除接穗砧

木之间障碍的降解酶, 通过细胞质之间的交流完

成的(Stegemann等2012), 此研究不仅对植物中细

胞器捕获研究提供一种可能的机制, 而且也推动

了对嫁接分子机制的深入研究, 同时, 嫁接间的交

流也扩展到了表观遗传层面。

综上所述, 随着测序技术和生物信息学的发

展, 对嫁接的相关分子机制的研究也上升到了大

数据时代, 对嫁接愈合过程中的各个时期进行了

基因芯片、mRNA测序及miRNA测序, 从基因组

水平进行剖析, 找到了相关的代谢过程, 还通过蛋

白组学手段寻找相关差异蛋白, 尽管各个研究结

果因物种而不尽相同, 但这为进一步明确嫁接接口

的愈合机制提供了有力的参考。嫁接还可作为独

特的研究系统进行物质(植物激素、蛋白和RNAs)
转运的研究, 这其中不仅寻找到了与嫁接接口愈

合相关的关键基因和蛋白, 例如IAA、ALF4、SICyp1, 
而且还发现了一些新的迁移sRNA、miRNA, 甚至

质体基因组, 例如叶绿体等。与此同时, 还在基因

组及表观遗传学上进行深入研究, 例如RdDM (RNA- 
directed DNA methylation)位点的发现, 这为异源信

号间的交流模式提供了参考。

6  展望

近年来, 对嫁接接口愈合的研究不仅仅局限

于细胞形态学、解剖学及生理生化机制的研究, 
而是扩展到了基因组学、转录组学及蛋白组学, 
明晰了愈合过程中各个时期的组织形态变化, 并
从中找出涉及的代谢过程, 提出了可能的维管束

组织重连模型, 但具体的分子机制尚不明确, 特别

是异源嫁接中的信号交流。鉴于此, 今后的研究

还需从以下4各方面入手: (1)收集多种砧木和接穗

资源, 为探究亲和性不同嫁接组合分子机制奠定

基础。(2)取样部位应该更加精细化, 以往研究的

取材部位较为宽泛, 或是整株的嫁接体, 或是砧木

和接穗各自不同的器官, 这对明确接口愈合机制

是不利的。(3)利用异源嫁接材料探究嫁接接口愈

合、寻找异源材料间信号传导途径及相关的关键

代谢通路中的关键基因是未来的研究方向。(4)结

合现代生物生化技术探究愈合过程中的信号传导

的互作模式, 包括生理代谢互作、植物激素信号

互作, 这是全面明确接口愈合的重要方面。以上

问题若能得到解决, 不仅有助于深入认识异源嫁

接中的信号交流模式, 揭示接口愈合分子机制, 而
且也为利用嫁接研究系统进行物质运输和信号转

导的研究提供有价值的信息。此外, 从明确的嫁

接愈合机制中寻找到关键的信息和基因, 可以用

于指导生产实践中的嫁接技术。
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Research advances on mechanism of interface healing of plant grafting
MIAO Li, LI Yan-Su, FAN Xing-Qiang, HE Chao-Xing, YU Xian-Chang*

Institute of Vegetables and Flowers, Chinese Academy of Agriculture Sciences, Beijing 100081, China

Abstract: Grafting efficiency depends on rate of graft union healing. Wounding response, physiological and bi-
ological process, cell and organ differentiation, signal communication between scion and rootstock, connection 
in vascular system are involved in this complicated healing process. If elucidate molecular mechanism of vas-
cular connection clearly, it would be an important theoretical value, and produce a technological guide in graft-
ed seedling production. In this paper, the research advances on anatomic structure, healing process, physiology 
and biology characteristic and relative molecular mechanism were presented, and looking forward to the re-
search direction of graft union healing, in order to provide references for further in-depth studies of grafting 
mechanism and associated application.
Key words: grafting; healing process; healing mechanism
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