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植物需要应对持续变化的不利于其生长和发育

的生物胁迫和非生物胁迫。嫁接是蔬菜生产中对抗

土传病害和其他逆境的有效手段之一，已被广泛用

于提高抵御真菌、细菌和病毒等生物胁迫能力［1-2］，

增强由温度、水、酸碱、盐离子等环境因子引起的

非生物胁迫耐受性［3-7］。同时，嫁接在改善果实外

蔬菜嫁接砧穗互作分子机制研究进展
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摘 要 ：  嫁接技术是园艺作物增产、改良品质和增强抗逆性最经济有效的手段之一，其应用范围仍在不断扩大。除了要求

嫁接技术不断提高外，还需进一步探索嫁接亲和性与砧穗互作的机制。嫁接成活包括一系列的生理、生化过程，嫁接激活、激素

通路或参与维管束形成相关基因都有可能参与嫁接组织的再生重建，明确其调控机制具有重要意义。嫁接是砧木 / 接穗相互识别

与作用的过程，砧穗间长距离信号传导是理解嫁接生理的基础。不同基因型的砧木 / 接穗嫁接组合，嫁接植株在生长发育、表型、

产量及胁迫抗性方面表现不同。本文就蔬菜嫁接砧穗互作分子机制的研究进展进行综述，如嫁接成活、砧穗间遗传信号传递、嫁

接与表观遗传变化及嫁接与基因表达，以期为深入研究蔬菜嫁接分子机制提供理论参考，为砧木选择和蔬菜种质材料创新提供指导。
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Abstract: Grafting technology is one of the most cost-effective means to increase yield, improve quality and enhance stress tolerance 

in horticultural crops, and its application is still expanding. In addition to the requirement of continuous improvement of grafting technology, 

the mechanisms of graft affinity and scion-rootstock interactions need to be further explored. Graft survival includes a series of physiological 

and biochemical processes, and graft activation, hormonal pathways, or genes involved in vascular bundle formation may be involved in the 

regeneration and reconstruction of grafted tissues, and it is important to clarify their regulatory mechanisms. Grafting is a process of scion-

rootstock mutual recognition and interaction, and long-distance signaling between rootstocks and scions is the basis for understanding the 

physiology of grafting. Grafted plants with scion-rootstock grafting combinations of different genotypes behave differently in terms of growth 

and development, phenotype, yield and stress resistance. In this paper, we review the research progress on the molecular mechanisms of scion-

rootstock interactions in vegetable grafting, such as grafting survival, genetic signaling between rootstocks, grafting and epigenetic changes, 

and grafting and gene expression, with a view to providing theoretical references for in-depth studies on the molecular mechanisms of vegetable 

grafting, and providing guidance for rootstock selection and innovation of vegetable germplasm materials.
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观品质［8］，如大小、果皮厚度［9］、果肉硬度［10-11］、

果实货架期［12］等方面也有研究与应用。此外，嫁

接还是园艺植物——观赏树木与果树繁殖、种质创

新或培育优良品种的一种重要快捷方法［13］。蔬菜嫁

接研究内容从最初有关嫁接技术与种苗质量、砧穗

关系的生理机制、砧穗关系对产量品质的影响等，

逐步扩展到砧穗愈合机制、砧穗互作效应与表观遗

传变异等方面。目前，嫁接已被用于研究植物的长

距离信号传递，通过对拟南芥等植物进行嫁接，从

植物生物学和生理学层面探究植物生长发育起重要

作用的 mRNA、sRNA、激素等物质运输机制［13-16］。

目前，有关嫁接砧木选择、嫁接技术与种苗质

量的研究取得了较大进展，然而，影响嫁接植株性

能和嫁接表型的分子机制研究是嫁接技术持续改进

的理论基础。本文对嫁接相关重要分子机制研究，

如嫁接成活、砧穗间遗传信号传递、嫁接与表观遗

传变化及基因表达进行了综述（图 1），以期为深入

研究嫁接蔬菜砧木 / 接穗互作分子机制提供理论支

图 1 嫁接中砧穗互作分子机制简略图

Fig. 1 Schematic diagram of molecular mechanism of scion-rootstock interaction in grafting

持，为砧木选择和蔬菜种质材料创新提供指导。

1 嫁接成活机制

1.1 砧穗组织重连

嫁接是把一株植物的芽或枝接在另一株植物体

上，使接在一起的两部分共享一个维管系统进而长

成一个完整植物体的技术。嫁接成活主要依靠接穗

和砧木结合部分的形成层分化成新细胞的能力。当

砧木与接穗伤口处密切结合，二者在嫁接后的 1-2 
d 进行粘连，伤口处的创伤细胞分泌果胶物质，在

伤口处形成一层淡褐色的薄膜。薄膜下的薄壁组织

细胞和形成层细胞进一步分裂形成愈合组织［17］，愈

合组织迅速填充髓、砧木间隙，冲破薄膜继续分生，

向内形成新的木质部，向外形成新的韧皮部，维管

束连接，进而形成新的植株［18-19］。Melnyk 等［18］研

究发现，嫁接后砧穗组织粘连、韧皮部连接、根生

长和木质部连接时间上是不同步的。砧穗组织粘连

发生在嫁接 1-2 d，嫁接 3-4 d 韧皮部连接，嫁接 4-5 
d 根系生长，嫁接 6-7 d 木质部连接。愈伤组织分

化形成新的木质部和韧皮部使砧穗的维管相连，这

一步骤对嫁接植物的成功非常重要，因为在不相容

植物嫁接时也会发生组织粘连和胼胝体的形成，但

只有在相容植物嫁接时才会有维管连接［20］。同一家 
族、亲缘关系相近的植物进行嫁接最容易成功［21］。

最典型的例子是茄科蔬菜中番茄、茄子与马铃薯的

嫁接，通过砧木马铃薯的茎和接穗生产出可食用的

果实。然而，最近研究证明，来自不同科的植物，

甚至是遗传上距离很远的植物也可以嫁接成功［22］。

系统发育上接近或维管束结构相似不是嫁接成功的

必要因素［23］。

随着嫁接愈合研究得不断深入，这一过程的相
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关分子机制也有所报道。嫁接初期虽然维管连接尚

未建立，但砧穗两部分的黏附细胞之间可形成胞间

连丝，建立砧穗细胞之间的物质运输和细胞间的通

信［24］。除参与激素通路的基因外，与维管发育有关

的基因也可能参与嫁接维管组织的重建。例如，韧

皮部发育基因 APL，该基因编码 MYB 转录因子，该

因子是拟南芥韧皮部鉴定所必需的。APL 在维管发

育过程中具有促进韧皮部分化和抑制木质部分化的

双重作用［25］。CLE41 肽促进维管细胞增殖，但延

迟分化为韧皮部和木质部细胞［26］。据报道，糖原

合酶激酶 3 蛋白（glycogen synthase kinase 3 proteins, 
GSK3s）在维持原形成层 / 形成层细胞分化为木质部

或韧皮部细胞方面发挥着重要作用，转录因子 BRI1-
EMS-SUPPRESSOR 1（BES1）在木质部分化过程中

充当 GSK3s 的下游靶标［27］。除了调控木质部分化

之外，BES1 还正向调节 GSK3s 调控的韧皮部分化［27］。

Anne 等［28］研究证明，OPS 是 BR 信号通路上游关键

转录因子 BES1 和 BZR1 的正调节因子，其在维管组

织分化前广泛表达，分化后仅限于韧皮部，可以与

GSK3 蛋白和 BIN2 结合，拮抗 BIN2 促进韧皮部分化。

纤维素酶，可帮助重建细胞壁促进组织粘连，进而

促进植物嫁接成活［29］。Luo 等［30］研究发现，与其

他茄类作物相比，辣椒中葡聚糖酶的 GH9 家族基因

GH9B3 缺少一个保守基序（motif 5），启动子中不存

在生长素响应相关元件，而烟草、番茄、马铃薯和

矮牵牛的 GH9B3 启动子中存在该元件，这可能与 
辣椒嫁接障碍有关［30］。Thomas 等［31］最新研究报道，

番茄和辣椒嫁接的不相容可能是由遗传物质不相容

引起的，遗传物质不相容引发了植物的超免疫反应。

SLWOX4 是嫁接植物相容性的潜在调节因子［32］。

1.2 生长素与嫁接愈合 

细胞分裂和分化是嫁接愈合过程的重要影响因

素，这一过程需要细胞信号传递和激素参与［33-35］。

起初研究证明植物激素参与了维管的重建［36］，生

长素的积累可以促进愈伤组织分化为木质部和韧

皮部［37］，细胞分裂素参与伤口诱导分化［36］，其

他激素（如乙烯和茉莉酸）在组织重连中也起调

节作用［24］。为了研究嫁接组织如何重连，Melnyk 
等［18-19］进行了一系列的跟踪实验，证明嫁接后维管

的重建与生长素相关的基因有关，如生长素诱导的

dr5、IAA5 和 ANAC071 ；编码生长素外排蛋白 PIN1

和 ABCB1 的基因 ；生长素信号基因 ALF4 和 AXR1。

生长素调控的关键在于对细胞分裂、细胞伸

长和细胞分化的影响，其次它也是植物茎部和根系

发育所必需的。生长素的极性运输使得植物能够维

持各部位生长素的水平，并参与木质部组织的发 
育［18-19, 38］。生长素转运蛋白（PIN-FORMED protein 
family, PINs）和 ATP 结合体亚家族 B（ABCB1）蛋

白是生长素极性运输的 2 个主要调控蛋白家族［39］。

嫁接创伤可以激活 PINs 和 ABCB1 的表达，促进生

长素向植物其他组织的极性运输。生长素信号的传

递又可以调控嫁接部位高形成层活性基因（HCA2）

的表达，促进伤口愈合［18-19］。拟南芥嫁接发现，接

口上方接穗中编码生长素分泌蛋白的基因被诱导转

录，接口下方砧木中生长素相关基因也发生重大变

化。当去除子叶或用生长素转运抑制剂处理子叶时，

拟南芥下胚轴嫁接组织粘连会受到抑制［18-19］。烟草

中生长素生物合成基因 iaaM 在根特异性表达，当

被用作砧木时，会促进嫁接愈合 ；过量表达生长

素失活的 iaaL，会延迟嫁接愈合。模式植物的研

究为嫁接蔬菜的相关研究提供了理论基础和参考。

Ivanchenko 等［40］报道番茄植株中，DGT 蛋白通过影

响 PINs 基因表达水平、表达域和质膜定位调节生长

素运输和侧根形成。最近也有研究报道，IAA 与嫁

接植物的不亲和性有关。IAA 通过抑制 Cm-miR164a
的表达，使 CmNAC100L1 的表达水平升高，从而促

进 CmNAC100L1 与胼胝质合成酶（CmCalS1）的相

互作用，增强 CmCalS1 的活性，导致黄瓜 / 南瓜嫁

接苗的胼胝质沉积和共生不亲和性［41］。

2 嫁接与遗传物质传递

传统观念认为，嫁接是一种无性繁殖方式，不

会引起嫁接当代及后代的遗传物质改变。但很多研

究表明嫁接可以引起植物发育、表型和抗逆性的改

变且可以稳定遗传［42-43］。引起这一遗传变异的机理

之一就是嫁接引起了砧穗间遗传物质的交流，即砧

穗间 DNA 水平迁移及 mRNA、小 RNA 等的长距离

转运。
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2.1 嫁接与DNA水平迁移 

研究证明，嫁接可以有效介导植物水平基因迁

移，迁移是通过胞间连丝进行［44］。Stegemann 等［45］

用携带 Kan/yfp 的烟草转基因株系与携带 spec/gfp 的

烟草转基因株系进行嫁接，发现嫁接部位产生了

对 2 种抗生素都有耐药性的细胞，并表现出 2 种报

告基因，这表明遗传信息是以 DNA 片段或质体的

形式在砧穗之间水平传递。用烟草嫁接部位的愈伤

组织进行植株再生发现，无论烟草叶绿体转基因株

系是作砧木还是接穗，叶绿体 DNA 都可以转移到

嫁接烟草植株，但未发生细胞核或叶绿体 DNA 重

组［45-46］。推测遗传物质是通过胞间连丝在异源细胞

之间传递的，嫁接引起的信息交流发生在质体 DNA

上［47］。植物嫁接中，仅有叶绿体 DNA 片段或者完

整的叶绿体基因组在嫁接位点发生了水平迁移［45-48］。

Haroldsen 等［49］通过转基因番茄、核桃砧木和非转

基因接穗嫁接发现，嫁接植株中没有转基因 DNA、

蛋白质和 mRNA 的存在，但在核桃仁中检测到转基

因 siRNA 信号。

2.2 嫁接与RNAs转运

韧皮部是高等植物的主要运输通道，在植物

的生长发育过程中起着重要作用。众多研究发现植

物韧皮部有大量的 RNAs，包括 mRNAs、miRNAs、

siRNAs 和 lncRNAs（表 1）。它们不仅可以通过韧皮

部的嫁接交界处远距离转运，还可以作为信号分子

调节远处细胞或组织的生长、发育和抗逆性，导致

砧木和接穗性状改变［50, 63-64］。

研究发现，一些作为信号分子的 mRNA 分子可

以从砧木转运到接穗，以调节生长发育。例如，南

瓜 中 的 NACP mRNA 可 以 从 砧 木 转 移 到 接 穗， 影

响 根 尖 分 生 组 织 的 发 育［50］；马 铃 薯 Homeobox1 
mRNA 在根茎间的转移影响了块茎的生长［51］；甜瓜

IAA18/28 和 TCTP1 的 mRNAs 可以从接穗转移到砧

木，调节根系生长［65-66］。

据 报 道， 缺 磷 可 以 诱 导 miRNA，miR399 是

第 一 个 在 油 菜 和 南 瓜 的 韧 皮 部 汁 液 中 检 测 到 的

miRNA，通过野生型植株作砧木，与 miR399 过表达

植株作接穗进行微嫁接试验证明，它可以从茎转移 
到 根［67］。 较 多 的 miRNA（ 如 miR172、miR156 和

miR395［57-58, 68］等）也已被证明可以在砧穗间转运。

马铃薯 miR172 可以从接穗向砧木移动，通过作用

于块茎抑制因子 PHYB 的下游和块茎形成因子 BEL5

的上游来调控块茎的形成［57］；miR156 可以从接穗

向砧木移动，影响叶片的形态和块茎的形成［58］；

Nb-mi R164v 可以从砧木向上移动并引起接穗叶片表

型的变化［69］。

sRNAs 也是嫁接植株中 RNA 转运的一种主要

形式，对植物的生长发育和抗胁迫能力起着重要调

节作用［70-74］。Molnar 等［70］使用野生型拟南芥和突

变体相互嫁接，结果发现，有多种类型的 sRNAs 在

嫁接植物内部移动，其中，siRNA 主要是由 Dicer-
like 蛋白 DCL3 作用产生的 24 nt siRNA，从茎部经

韧皮部运输到根。虽然其他类型的 sRNA，如 22 nt

和 23 nt 也可以移动，但 24 nt siRNA 与根中转座子

的 3 个特定 DNA 甲基化位点有关。研究证明，只有

可移动的 24 nt siRNA 在分生组织和基因转录前水平

指导 DNA 甲基化［67, 70-71］。尽管 24 nt siRNA 不是唯

一移动的 sRNAs，但它从茎到根的转运直接引起了

数千个基因组位点的 DNA 甲基化［74-75］。研究证明，

砧木韧皮部伴生细胞中产生的 siRNA 也可以向接穗

移动［72］。Kasai 等［72］利用马铃薯纺锤形块茎病毒

（PSTVd）的发夹 RNA（hpRNA）转烟草，与野生型

烟草嫁接，试验证明转基因砧木中的类病毒 siRNAs

信号可以减弱非转基因接穗中类病毒的积累，提高

嫁接植株对病毒的抗性。Spanò 等［61］在番茄中也证

明 siRNA 可由根向接穗中传播，提高嫁接植株的抗

病毒能力。

3 嫁接与表观遗传修饰机制

众所周知，嫁接会诱导植物表型发生变化，但

大量的嫁接研究都没有找到嫁接植株核内 DNA 发

生变异的证据，所以利用经典的遗传学理论并不能

很好地解释嫁接变异的机理。表观遗传学是指在

DNA 碱基序列没有变异的情况下，基因表达发生

可遗传的改变。植物的表观遗传修饰机制主要有 3

种 ：DNA 甲基化 / 去甲基化、组蛋白修饰和非编码

RNA，任何一种都可以激活或沉默植物基因［76］。目

前，发现蔬菜嫁接中表观遗传修饰主要与 DNA 甲基

化和非编码 RNA 有关。
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3.1 嫁接与DNA甲基化

植物 DNA 甲基化是指一个甲基基团（CH3）加

入到 DNA 胞嘧啶中产生 5- 甲基胞嘧啶的过程，发

生在 CG、CHG 和 CHH 中（H 为碱基 A、T 或 C）［76］。

DNA 甲 基 化 的 变 化 在 嫁 接 植 物 中 已 被 多 次 报 
道［77-78］。 有 研 究 者 认 为 DNA 甲 基 化 的 变 化 与 伤

害胁迫（如切割）等有关［79］，但似乎植物嫁接和

DNA 甲基化的关系超出了创伤与 DNA 甲基化的关 
系［80-81］。Wu 等［77］ 通 过 把 3 个 茄 科 植 物（ 番 茄、

茄子、辣椒）相互嫁接，利用甲基化特异性扩增标

记（methylation -specific amplification markers, MSAP）

分析了同源和异源嫁接的 DNA 甲基化变化。结果表

明，嫁接引起了特定位点 DNA 甲基化模式的广泛改

变，特别是接穗中，这些特定位点 DNA 甲基化的变

化可以通过有性繁殖遗传给后代。与 DNA 甲基化相

关的特定基因，如甲基转移酶（methyltransferase1, 
MET1），在嫁接植株中表达谱也显著改变，尽管有

些基因在后代的表达谱中发生了逆转［77］。

DNA 甲基化可能与嫁接砧木与接穗的相互作

用有关。不同砧穗组合嫁接，DNA 甲基化模式与

甲基化水平表现不同，进而影响嫁接植株表型。

Avramidou 等［78］用南瓜作砧木，分别嫁接黄瓜、甜

瓜和西瓜，经 MSAP 标记分析发现，DNA 甲基化水

平和甲基化模式在三者中均表现不同。黄瓜和甜瓜

接穗中 DNA 甲基化水平显著上升，西瓜中没有显

著变化。黄瓜 DNA 甲基化位点在 CHG 上占比较大，

而甜瓜 DNA 甲基化位点主要在 CG 上。南瓜和西

葫芦分别进行不同品种间的嫁接后也有类似结果发

生，嫁接果实大小和形状均发生改变，DNA 甲基化

水平变化显著［82］。十字花科蔬菜中也有相关研究报 
道［83］，榨菜与紫甘蓝嫁接后的嵌合体进行有性自交，

自交后代中存在广泛的表型变异，如顶端分生组织

发育异常、开花提早、叶片顶端由缺刻变为全缘等。

经 MSAP 分析发现，自交后代中存在广泛的 DNA 甲

基化模式变异，其中，约 1/3 的 DNA 甲基化至少能

稳定遗传五代［83］。

3.2 嫁接与非编码RNA

非编码 RNA 和一些特殊的非编码 smallRNA，

如由 Dicer-like（DCL）蛋白特异性作用产生的 21、

24 nt sRNAs，它们是以同源基因转录本为靶点，进

表 1 砧穗间 RNAs 的转运

Table 1 The movement of RNAs between rootstock and scion

RNA 种类

RNA type

名称

Name 
作用

Function

蔬菜名称

Species

运动方向

Moving direction

参考文献

Reference

mRNA NACP 影响顶端组织分化 Affect the apical meristem 南瓜 Pumpkin 砧木到接穗 Rootstock to scion ［50］

Homeobox1 调控块茎生长 Regulate tuber growth 马铃薯 Potato 砧木到接穗 Rootstock to scion ［51］

IAA18/28 影响根生长 Affect root growth 甜瓜 Melon 接穗到砧木 Scion to rootstock ［52］

GAI 影响顶端组织分化 Affect the apical meristem 南瓜 Pumpkin 接穗韧皮部到茎尖 Scion phloem to shoot ［53］

BEL11 抑制块茎的生长 Inhibit tuber growth 马铃薯 Potato 接穗到砧木 Scion to rootstock ［51］

BEL29 抑制块茎的生长 Inhibit tuber growth 马铃薯 Potato 接穗到砧木 Scion to rootstock ［51］

PS 抗灰霉病菌 Resist to gray mold 番茄 Tomato 双向运输 Bidirectional movement ［54］

miRNA miR399 稳定磷元素 Stabilize phosphorus 油菜，南瓜

Rape, pumpkin

接穗到砧木 Scion to rootstock ［55］

miR395 稳定硫元素 Stabilize sulfur 油菜 Rape 接穗到砧木 Scion to rootstock ［56］

miR172 调控花和块茎的生长

Regulate the growth of flower and tuber

马铃薯 Potato 接穗到砧木 Scion to rootstock ［57］

miR156 影响叶片形态和块茎生长

Affect leaf morphology and tuber growth

马铃薯 Potato 接穗到砧木 Scion to rootstock ［58］

miR408 稳定铜元素 Stabilize copper 西瓜 Watermelon 砧木到接穗 Rootstock to scion ［59］

siRNA siRNA DNA 甲基化 DNA methylation 番茄 Tomato 双向运输 Bidirectional movement ［60］

siRNA 影响病毒 Affect virus 番茄 Tomato 砧木到接穗 Rootstock to scion ［61］

lncRNA lncRNA 稳定磷元素 Stabilize phosphorus 黄瓜 Cucumber 接穗到砧木 Scion to rootstock ［62］

生
物
技
术
通
报



生物技术通报 Biotechnology  Bulletin 2024,Vol.40,No.10154

行 切 割 或 抑 制 它 们 的 翻 译。 植 物 中 有 四 类 small 
RNA，其中，microRNA（miRNA）是转录后调节因子，

其他三类则参与转录基因沉默。

长 度 为 24 nt 的 siRNA 通 过 RNA 导 向 的 DNA

甲基化机制参与转座子沉默［61］。RNA 指导的 DNA

甲基化是由双分子 RNA 产生的小分子 RNA 介导同

源序列 DNA 发生胞嘧啶甲基化。siRNA 的移动可以

直接影响转座子甲基化的位点［61］。拟南芥中，大约

有 1/3 的 DNA 甲基化位点是由 siRNA 参与调控的［84］。

十字花科嫁接后代自交系中，siRNA 表达存在差异。

芥菜与甘蓝嫁接，甘蓝中特异的 siRNAs 存在于嫁接

后代中，且 24 nt siRNA 在嫁接后代叶片中的表达减

少［79］。接穗榨菜与砧木紫甘蓝嫁接的自交后代中有

6 704 个 siRNA 的表达量发生显著变化，82 个差异

表达 siRNA 与 DNA 甲基化有关［83］。由此可见，嫁

接能导致 siRNA 表达量发生改变，且部分 siRNA 可

调控转座子甲基化模式的改变。

miRNAs 可在转录后水平上对目标基因的表达

进行调控，例如 21 nt miRNAs，直接参与植物的发

育变化、生长和应激反应 ；20-22 nt miRNAs 与较长

的非典型 miRNAs 会导致 DNA 甲基化［77］。miRNAs

在嫁接后代中有不同的表达模式，这些模式伴随着

其靶基因的表达变化［85］。黄瓜和南瓜嫁接试验证 
明，嫁接植物中多数 miRNAs 及目标基因的表达在

不同嫁接组合中均发生了变化［86］。

众所周知，组蛋白修饰是表观遗传修饰的第三

种机制，但目前有关蔬菜嫁接和组蛋白修饰之间研

究报道较少。2023 年，Fuentes-Merlos 等［80］报道了

自嫁接番茄茎尖中组蛋白 H3K4 和 H3K27 的修饰可

以调节嫁接植株的抗旱能力。

4 嫁接与基因表达

嫁接过程是一个引起严重伤害胁迫的过程，同

时伴有砧木 / 接穗的识别和相互作用。Melnyk 等［18］

通过对拟南芥同源嫁接部位上下 0.5 mm 处组织进

行 RNA 测序（RNAseq）发现，嫁接时有些基因存

在特定的表达模式，如与形成层、韧皮部和木质部

形成相关的基因存在顺序激活 ；嫁接部位上方和下

方的组织发展呈一种不对称性，许多基因在一侧比

另一侧表达得高，然而在植株切割后上下分离而不

进行嫁接的对照组织中却没有发现参与维管形成相

关基因的激活。针对砧木 / 接穗的识别和相互作用，

研究者提出异源和同源嫁接对基因表达的影响有何

不同？

模式植物拟南芥的研究为蔬菜嫁接理论研究奠

定了基础。Kumari 等［87］将拟南芥植株进行同源嫁

接，并使用微阵列分析来研究砧木、接穗不同器官

中基因的表达。研究发现，嫁接可以引起接穗和砧

木基因表达的不同反应，包括参与生物和非生物胁

迫反应相关的基因，如转录因子、花发育和激素途

径。瓜类蔬菜上，通过对嫁接植株转录组变化的研究，

全面揭示了异源和同源嫁接中基因表达的差异［88］。

干旱胁迫下，黄瓜 / 黄瓜同源嫁接与南瓜 / 黄瓜异

源嫁接植株差异表达基因数量不同，分别为 2 960

和 3 088 个 ；异源嫁接植株鉴定出多种可移动性

mRNAs（如 HSP70），使得植株对干旱胁迫响应比

较及时。马铃薯栽培品种作接穗（StS）嫁接到野生

型（Datura stramonium）砧木（DsR）上后，与栽培

品种的自嫁接（St）比较发现，StS 中有 1 490 个基

因差异表达，其中一些转录本参与基因组损伤应激

反应，一些参与调控花粉管发育和果实形态发生［89］。

与同源嫁接相比，许多与成熟、品质和逆境反应相

关的基因在异源嫁接植物组织中都有差异表达。砧

木不同，基因差异表达数量不同，同一基因的表达

程度不同［90- 91］。异源嫁接可诱导数千个基因表达，

砧木基因型对接穗转录组有较大影响［86-87］。

砧木通过嫁接诱导接穗转录组发生改变，进而

提高嫁接植株的抗非生物胁迫能力［92- 93］。嫁接在

寒冷敏感和耐寒品种 2 个不同砧木上的番茄，在根

系处于亚适温度下时，与防御机制相关的上千个基

因差异表达［94］，基因表达的变化可以在嫁接过程早

期就被记录下来［93］。嫁接也可使植株获得抗病毒

感染能力。番茄易感品种（UC82）与耐受野生番茄

（Manduria）分别进行同源、异源嫁接发现，嫁接

植株可以从马铃薯 Y 病毒（PVY）感染中恢复，而

不依赖于砧木或接穗是易感品种或耐受品种。在耐

受砧木野生番茄（Manduria）中，嫁接通过改变其

转录组来增强对病毒感染的良好耐受性，同时也可

以有效地传递给敏感的接穗［92］。番茄 / 番茄自嫁接 
（TT）和番茄 / 茄子（TE）和番茄 / 辣椒（TP）2 种
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种间嫁接组合也得出相似结果。与自嫁接相比，种

间嫁接显著提高了水稻对灰斑病的抗性，改善了果

实品质［95］。

砧木不仅会影响接穗的生长、发育和抗逆性，

还会影响与品质相关的基因［96］。这也是生产上嫁接

需要甄选优良砧木的原因。Tsaballa 等［97］研究了嫁

接对辣椒果实形状的影响。结果表明，果实形状不

同的 2 种辣椒异源嫁接后，嫁接植株后代发生了可

遗传性的表型变化，并确定 CaOvate 可能是辣椒果

实形状的调控因子。果实形状变化的嫁接植株后代

中，CaOvate 的表达有所增加［98］。然而，番茄与马

铃薯嫁接的研究显示，马铃薯砧木对番茄接穗诱导

的表型变化较小，番茄接穗反而对马铃薯砧木有重

要影响，导致数千个基因差异表达，其中包含一些

激素信号和激素通路有关的基因［75］。不同品种的番

茄接穗与不同品种的马铃薯砧木组合嫁接试验证明，

不同的嫁接组合对接穗番茄和砧木马铃薯的生长和

产量性状均有影响，产量性状尤为显著［96］。

5 总结与展望

嫁接技术作为园艺作物增产、改良品质和增强

抗逆性最经济有效的手段之一，其应用范围仍在不

断扩大。随着嫁接机械化的发展，嫁接工人从繁琐

的嫁接工作中逐渐解脱出来，嫁接蔬菜生产率得以

提高。嫁接蔬菜也将引领整个蔬菜种植业进入作物

种植机械化阶段。这除了要求嫁接技术的不断提高

外，还需进一步探索嫁接亲和性本质与砧穗互作的

机制，这应该是未来研究的重点。

砧穗间的亲和性是嫁接成活的先决条件，嫁接

的成功和嫁接植株长期成活还包括一系列的生理、

生化过程，如维管形成层的排列、创伤面的愈合反应、

愈伤组织形成、维管形成层的形成以及次生木质部

和韧皮部的形成等一系列步骤。嫁接激活、激素通

路或参与维管束形成的相关基因都有可能参与嫁接

组织的再生重建，确定并理解它们的调控机制是前

提基础。植物本身存在或通过培育获得存在这些基

因的材料，即可更广泛地利用嫁接优势改善与提高

蔬菜作物的品质与抗性。随着高通量测序技术的出

现，许多基因组研究为复杂物种或变种的研究提供

了借鉴意义。利用现代分子技术和生物信息数据库，

有可能对嫁接中发生的基因组相互作用进行更深入

的了解。

嫁 接 是 一 个 引 起 严 重 伤 害 胁 迫 同 时 伴 有 砧

木 / 接穗相互识别与作用的过程。不同基因型的砧

木与接穗嫁接组合，嫁接植株在生长发育、表型、

产量及抗胁迫能力方面表现不同。

砧木通过转基因工程引入抗病原菌、非生物胁

迫基因可以提高其胁迫环境下的生活力［49, 99］。嫁接

与生物工程相结合，把转基因砧木与非转基因接穗

进行嫁接，嫁接植株生产的产品被认为是非转基因

产品，这可能会提高消费者和市场的接受度，也为

通过生物基因工程扩大蔬菜产业提供了一种选择。

目前，有关砧穗互作机制的研究，如砧穗间长

距离信号传输、DNA 甲基化、非编码 RNA 与嫁接

表观遗传修饰之间的效应机制等，主要在模式植物

拟南芥和烟草中研究较多。由于不同植物材料的嫁

接机制有所不同，模式植物研究仅可为嫁接蔬菜的

相关研究提供理论基础和参考，所以有必要对嫁接

蔬菜中的相关机制进行深入解析，这也是未来研究

的热点之一。嫁接表观遗传变化与 DNA 甲基化和非

编码 RNA 有关。DNA 甲基化和非编码 RNA 会导致

染色质结构的变化，进而影响基因表达的启动。然而，

嫁接蔬菜中参与表观遗传变化的 RNA 起源、移动以

及种类等还需要进一步明确。众所周知，组蛋白修

饰是表观遗传修饰的第三种机制，但目前蔬菜嫁接

和组蛋白修饰相关研究报道较少，该方面研究还有

待进一步加强。
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