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摘要: 嫁接(grafting)是一项基于植物再生能力开发的古老的农业技术, 在农业生产中已成为一种重要和有效的

植物选育种技术, 然而对于嫁接结合处组织再生的了解才刚刚开始。嫁接再生过程包括伤口愈合、组织融合

和维管再连接。近年来以模式植物拟南芥为材料对砧木和接穗愈合再生机理的研究取得了一定进展。本文对

嫁接再生过程中再生信号的感知与启动、愈合处细胞的再生、维管束的再生与重新连接、以生长素为代表的

植物激素以及糖在植物嫁接再生中的作用、嫁接的特异性等研究进展进行了分析和总结, 以期对嫁接中再生

机理的了解提供参考。
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植物嫁接是指在自然或者人为条件下, 同种

(infraspecific)或者异种(heterospecific)植物细胞、

组织或器官之间相互作用和影响, 启动植物再生

程序, 发育成为完整有机体的生理过程。在农业

生产上, 嫁接不但是一种重要的作物种质资源保

存和无性繁殖技术, 产生了巨大的经济效益, 同时, 
由于可以对砧木和接穗的优良性状进行选择和配

置, 嫁接已经成为一种重要和有效的植物选育种

技术。例如, 在蔬菜生产上嫁接有利于改良品种

的农艺性状、提高作物产量、减少病虫害发生以

及降低种植成本等(Kyriacou等2017)。在果树生产

中, 选择合适的砧木嫁接可以提早果树开花结实

时间、增加果实产量, 同时能够有效影响果实的

品质、增强抗逆能力、提高营养物质的吸收、转

运和利用效率(Prassinos等2009; Nawaz等2016)。
在植物信号分子的非细胞自主行为、遗传物质的

信息交流及分子的长距离运输, 包括RNA、蛋白质

和激素(Wang等2017)等遗传调控的研究中, 嫁接

已经成为一种有效的研究手段。包括成花基因FT 
(flowering locus T)在内的长距离信号的发现, 都是

基于嫁接技术在模式植物中的应用(Covington和
Harmer 2007)。拟南芥的子叶(Yoo等2013)、花序

茎(Nisar等2012)、芽顶端分生组织(Huang和Yu 
2015)、发育的叶片、幼枝/幼根(Turnbull等2002)、
成熟枝/成熟根(Rhee和Somerville 1995)等许多组

织都适合于嫁接(Melnyk 2017b), 因而在模式植物

拟南芥上发展了一系列有效的嫁接技术, 比如拟

南芥花序嫁接(Nisar等2012)、下胚轴套管嫁接

(Turnbull等2002; Notaguchi等2009)、无套管斜面

嫁接(Yin等2012)、切除子叶嫁接(Marsch-Martínez
等2013)以及成熟苗嫁接(Huang等2015)等。

模式植物中嫁接技术的发展使得利用模式植

物研究植物嫁接的再生发育生物学机制成为可

能。本文将重点综述近年来植物嫁接再生领域的

一系列进展, 包括砧木和接穗伤口愈合再生过程中

信号的感知启动, 嫁接结合处细胞粘连、附着、分

裂、胞间连丝的形成, 维管束的重连和再生, 以及

植物激素和糖在嫁接再生中的作用等。

1  接穗和砧木愈合过程中的再生机制

嫁接的核心是接穗和砧木的愈合, 愈合过程

中再生程序的启动是嫁接分子调控的关键环节。

植物嫁接愈合过程主要包括伤口愈合、组织融合

和维管再连接, 具体可以分为损伤诱导程序的启

动、细胞破裂带来的细胞碎片的清除、砧木和接

穗完整细胞接触、嫁接结合处细胞与细胞间交流

网络建立等(Yin等2012; Wang等2017; Melnyk 
2017a)。植物具备有效的再生机制来愈合伤口和

切口。嫁接最初会引发切割处细胞分泌果胶, 使
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砧木和接穗粘在一起, 部分植物通过产生伤口诱

导的被称为愈伤组织的多能细胞, 填补伤口缝隙

或封住伤口, 砧木和接穗嫁接组织形成胞间连丝

进行连接; 随后韧皮部周围的形成层、皮层、髓

细胞和木质部与愈伤组织一起分裂、分化为维管

组织, 连接两个嫁接接口(Moore 1983; Moore和
Walker 1981; Melnyk等2015), 嫁接结合处韧皮部

通常先于木质部连接(Melnyk等2015)。不同植物

种类嫁接成功所需要的时间不同。一般果树比蔬

菜嫁接愈合所需时间长, 特别是木本科果树, 这可

能与园艺植物的细胞结构和生理结构有一定的关

系(张晋元等2013)。嫁接的拟南芥下胚轴1~2 d时
组织黏连, 3 d后韧皮部连接, 7 d后木质部连接

(Melnyk等2018)。在黄瓜嫁接体中, 1~2 d时隔离

层、愈伤组织形成, 5~6 d时愈伤组织生长发育, 7~ 
8 d时形成层恢复、输导组织连接, 12 d后愈合部位

形成新的维管束(胡艳青等2007)。在嫁接的山核

桃中发现, 9 d后在形成层产生愈伤组织, 随后皮层

和韧皮部处也产生愈伤组织, 14 d后愈伤组织对接, 
24 d后维管束桥形成, 嫁接体完全愈合(黄坚钦等

2001)。在嫁接再生机制的研究中, 细胞识别标记

的应用为研究植物组织再生提供了便利。本文整

理了涉及植物再生过程, 包括创伤、维管形成及

激素响应等相关的分子标记(表1), 细胞识别标记

的运用将有助于了解嫁接结合处细胞身份的变化, 
从而更好地解析嫁接过程。

1.1  嫁接再生程序的启动

Melnyk等(2018)监测了拟南芥下胚轴嫁接中

砧木和接穗全基因组基因表达的变化, 观察到嫁

接口上方和下方的组织迅速形成一种不对称, 使
得许多基因在一侧比另一侧表达得更高, 48 h之前

尤为明显, 这表明维管束被切割后嫁接切口处的

不对称反应可能是嫁接中再生信号启动的开始。

Melnyk (2017a)认为这种不对称性是因为接穗和砧

表1  拟南芥嫁接再生过程中涉及的标记基因

Table 1  Marker genes involved in the grafting regeneration of Arabidopsis thaliana

              基因类别                                      基因名称                                 参考文献

原维管束标记基因 TMO、PLL1	 Gardine等2010; Melnyk等2018
原形成层标记基因 ATHB8 Donner等2009
形成层标记基因 PXY、WOX4、ANT	 Rybel等2016; Melnyk等2018; Schrader等2004
形成层/木质部标记基因 EXPA9	 Gray-Mitsumune等2004
韧皮部标记基因 NAC020 (早期)、NAC086 (中期)、NEN4 (晚期)	 Furuta等2014; Kondo等2016; Melnyk等2018
韧皮部伴胞细胞标记基因 AHA3	 Dewitt和Sussman 1995
韧皮部筛管元素标记基因 RTM1、APL	 Chisholm等2001; Bonke等2003
木质部标记基因 VND7、IRX3、BFN1、CESA4	 Kondo等2016; Melnyk等2018
初生根干细胞标记基因 WOX5	 Sarkar等2007
侧根标记基因 LBD18	 Lee等2009, 2012
细胞分裂标记基因 Cyclin B1;1 (G2/M期)、CDKB2;1、Histone H4 (S期)	 Colón-Carmona等1999; Asahina等2011; Melnyk	
		  等2018
生长素响应标记基因 DR5	 Ulmasov等1997
糖诱导标记基因 ApL3、SUC2	 Villadsen和Smith 2004
糖抑制标记基因 GDH1、DIN6、STP1	 Cordoba等2015; Melnyk等2018
嫁接特异表达标记基因 HCA2 (对称表达)、ERF6 (砧木特异表达)、RTM2 	 Guo等2009; Asahina等2011; Melnyk等2018
	 (砧木和接穗差异表达)、ANAC071 (切割部位上

 方特异表达)、RAP2.6L (切割部位下方特异表达)	
损伤诱导基因 WIND1	 Iwase等2011
凯氏带形成标记基因 CASP1	 Roppolo等2011; Melnyk等2015
内胚层标记基因 SCR、WER	 Wysocka-Diller等2000; Lee和Schiefelbein 1999
茎分生组织干细胞标记基因 WUS	 Mayer等1998
中柱标记基因 WOL、SHR	 Efron等2016; Helariutta等2000
胞间连丝定位蛋白基因 PDLP1a	 Thomas等2008
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木运输动力学发生改变导致的。从物质运输方面

分析, 维管束中韧皮部主要运输激素、糖、核酸和

蛋白质, 而木质部主要运输水和溶于水的无机盐。

其中生长素、糖等物质从生长的叶片运输到根部

(Stitt 1996; Friml和Palme 2002), 切断维管组织可

能会导致它们在切割部位以上积累, 而切割下方

因运输阻断, 只能消耗原有物质, 造成切割上方和

下方生长素和糖的不对称分布。嫁接最初的不对

称性不仅体现在物质运输上, 在细胞分化、分裂

和基因表达上也表现不对称(Melnyk等2015)。
Melnyk等(2018)从基因水平证实切割后嫁接口上

方和下方的组织中基因表达迅速形成一种不对称, 
其中糖反应基因的不对称性表现明显, 利用染色

法也证实了嫁接初期淀粉在嫁接接口处积累, 而
当维管组织重新连接时, 糖积累的不对称性减少。

除了糖, 生长素在切口处的不对称积累可能诱导切

口上方和下方特异基因的表达, Asahina等(2011)发
现在剪下的拟南芥花序茎上, 切口以上生长素的

积累激活ANAC071 (NAC DOMAIN CONTAINING 
PROTEIN 71)表达, 而切口以下生长素耗竭激活

RAP2.6L (Related to AP2.6L), 抑制RAP2.6L或
ANAC071两者的功能可以抑制伤口愈合, 随着切割

的愈合, 生长素不对称反应降低。以上研究表明, 生
长素和糖等物质在嫁接切口上方和下方的积累与

消耗激活一系列基因表达, 从而启动嫁接。

除了嫁接口处的不对称响应, 细胞损伤的感

知可能是启动嫁接愈合的另一种机制(Melnyk 
2017a)。细胞损伤会改变周围细胞的机械性能

(Schopfer 2006), Hamant等(2008)证明在损伤的茎

尖分生组织, 伤口周围细胞发生消融, 微管在附近

的分生组织表皮细胞重新定向 ,  以提供机械支

持。细胞损伤还会激活激素信号, Heisle等(2010)
研究发现在细胞消融过程中生长素输出载体PIN1 
(PIN-FORMED1)的定位和微管阵列方向在茎尖分

生组织中高度相关, 且不依赖彼此, PIN1定位可以

改变生长素的转运, 从而增强激素反应, 促进伤口

愈合。PIN1定位和微管阵列定向都可能响应一个

共享的上游调节器, 该调节器在本质上是生物力学

性质的。因此机械和激素信号都可能是嫁接接口

处启动再生的关键(Melnyk 2017a)。另外, 砧木和

接穗对损伤的感知也存在不对称性, 损伤诱导基因

WIND1在嫁接的拟南芥下胚轴维管束和表皮中上

调表达, 而在砧木中没有表达(Melnyk等2015b)。
1.2  砧木和接穗的附着和粘附

在嫁接再生过程中, 重组在一起的砧木和接

穗首先要进行组织粘附, 然后开始细胞分裂和分

化。早期的附着过程似乎是非特异性的, 因为切割

的茎会附着在惰性物体上(Moore和Walker 1981)。
不亲和嫁接最初也表现出与亲和嫁接相似的附着

动力学, 但几天后附着减弱, 而亲和植物继续增强

(Moore 1983)。Melnyk等(2018)将拟南芥茎和根分

离0~5 d后再进行嫁接, 发现分离并没有加速维管

束的重新连接, 相反, 组织附着后第3天才开始韧

皮部的连接; 在分离2~3 d后, 茎失去嫁接能力; 而
在分离5 d后, 根仍有嫁接能力, 表明是否附着在砧

木和接穗中反应是不一样的, 组织附着是激活嫁

接形成所必需的。接穗与砧木的附着促进了维管

的形成, 使得细胞分化、分裂和基因表达的不对

称性逐渐消失, 而未成功嫁接茎切面上的细胞扩

张和细胞分裂是被抑制的(Melnyk等2015)。
Baron等(2019)认为接穗和砧木之间最初的组

织凝聚力由细胞壁物质在伤口处的沉积和随后的

聚合产生。嫁接切口处会分泌果胶, 研究认为果

胶会导致对立组织粘附并加强嫁接植物连接(Jef-
free和Yeoman 1983; Asahina等2002; Pina等2012); 
大部分植物嫁接切口处会产生伤口诱导的愈伤组

织, 愈伤组织形成并填补粘附组织之间的空隙, 以
允许对立组织之间的接触(Aloni等2010); 另外切

口处的细胞也会扩张增殖, 填补嫁接接口处以及

由于切割和明显的细胞溶解而形成的缝隙(Melnyk
等2015), 以上几种反应均能使砧木和接穗附着在

一起。

1.3  愈伤组织形成

对大多数植物而言, 在对立组织间形成愈伤

组织对成功嫁接很重要(Aloni等2010; Melnyk 
2017a), 但并不是所有嫁接过程都产生愈伤组织, 
例如嫁接的拟南芥下胚轴产生很少的愈伤组织

(Yin等2012)。在嫁接接口处形成愈伤组织是不是

嫁接成功或维管连接的绝对要求？在李树嫁接组

合中, 无论亲和组合还是不亲和组合均出现粘连
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和愈伤组织增生(Pina等2012), 不同的是不亲和的组

合中愈伤组织分化为形成层的时间延迟。WIND1 
(WOUND INDUCED DEDIFFERENTIATION 1)是
损伤诱导基因, 其促进细胞脱分化、分裂, 有助

于形成创伤性愈伤组织(Iwase等2011), 然而抑制

WIND1表达降低了形成创伤性愈伤组织的能力, 但
对拟南芥韧皮部连接没有影响(Melnyk等2015)。
以上证据说明嫁接接口处形成愈伤组织可能不是

嫁接成功或维管连接的绝对要求, 暗示愈伤组织的

重要性可能是特异性的, 其是嫁接成功的原因还是

结果尚不清楚(Melnyk 2017a)。植物组织在受伤、

被病原菌侵染以及愈伤诱导培养基诱导下均可产

生愈伤组织。在愈伤诱导培养基上形成的愈伤组

织发育程序类似于侧根发育程序(Sugimoto等2010), 
伤口诱导的愈伤组织似乎与根的形成无关(Iwase
等2011), 而在嫁接接口处产生愈伤组织的细胞类

型尚不清楚, 可能与伤口诱导的愈伤组织最为相

似, 但需要进行转录分析才能确定(Melnyk 2017a)。
1.4  细胞的分裂和分化

细胞分裂对愈合很重要, 例如去除黄瓜子叶抑

制细胞分裂可以阻止伤口愈合(Asahina等2002)。
WIND1基因存在可以促进伤口愈合(Melnyk等
2015), Iwase等(2011)研究表明细胞分裂素突变体

可以阻断WIND1过表达的作用, 而细胞分裂素的

加入增强了WIND1过表达表型, 促进切割和嫁接

过程的细胞分裂。在嫁接后2~3 d内的拟南芥下胚

轴中, 嫁接接点周围的维管组织开始细胞分裂(Yin
等2012; Melnyk等2015)。在拟南芥切割的花序茎

中, 细胞周期蛋白基因Cyclin B1;1在切割后3 d时
明显上调, 损伤区附近的髓细胞和皮层细胞均开

始分裂(Asahina等2011)。在嫁接过程中, 细胞分裂

在接穗和砧木中表现出不对称性。细胞分裂相关

标记基因, 如Cyclin B1;2和Histone H4 (细胞分裂S
期标记基因)在接穗中12 h后被激活, 而在砧木中

24 h后被激活; 原位杂交显示Histone H4在嫁接后

前2 d内接穗中的表达高于砧木, 在第3天两者中的

表达水平相似(Melnyk等2015)。
在嫁接接口处, 包括形成层和韧皮部在内的

维管形成基因较早被激活, 随后是细胞分裂基因

被激活, 表明细胞分化的开始早于细胞分裂(Mel-

nyk等2018)。切割损伤会导致切口附近的细胞近

端身份逐渐丧失, 随后获得新的细胞身份(Efroni等
2016)。拟南芥切割6~12 h后, 内胚层标记基因SCR 
(SCARECROW)和中柱细胞标记基因WOL (Wooden 
Leg)在切口处表达消失, 而在30 h后又重新开始

表达, 48 h后恢复正常表达(Efroni等2016)。在嫁

接过程中, 细胞分化在接穗和砧木中也表现出不

对称性, 在嫁接结合处上方, 可观察到内胚层细

胞的分裂, 且与内皮层凯氏带形成标记基因CASP1 
(Casparian strip membrane domain protein 1)的表

达时间一致, 而在结合处下方没有观察到内胚层

的分裂, CASP1的表达比在结合处上方晚1~2 d 
(Melnyk等2015)。
1.5  胞间连丝形成

在嫁接植物愈合过程中, 植物体相邻细胞间

的果胶层沉积在相对组织间变薄并产生大量的次

级胞间连丝(Kollmann和Glockmann 1985, 1991)。
嫁接部位的微阵列数据显示, 胞间连丝定位蛋白

基因PDLP1a (plasmodesmata-located protein 1a)的
表达水平升高, PDLP1a蛋白定位于胞间连丝并参

与胞间连丝转运(Thomas等2008; Yin等2012)。在

排列整齐的维管组织连接处, 发现连续的和连接

的胞间连丝, 而在皮层和排列不整齐的组织中, 形成

不连续的和间断的胞间连丝(Kollmann等1985)。
Pina等(2012)对通过胞间连丝的细胞间通讯进行量

化发现, 嫁接2周后, 在嫁接亲和组合的嫁接接口

处胞间连丝的连接明显多于不亲和组合, 认为胞

间连丝在嫁接植物生长的最初阶段(维管系统重连

之前)可能是诊断木本植物未来相容性反应的关

键。另外胞间连丝可以在不相关物种的嫁接植物

间形成(Kollmann和Glockmann 1985), 以上结果

表明胞间连丝可能对促进嫁接愈合具有重要意义

(Jeffree和Yeoman 1983)。
1.6  维管束的再生和重新连接

维管束的重新连接是嫁接植物发育的核心事

件, 是嫁接成功的标志之一(Melnyk等2015; Mel-
nyk 2017a)。在一些特殊情况下, 远亲种之间的嫁

接, 如拟南芥和番茄, 尽管缺乏维管连接, 嫁接到

番茄砧木上的拟南芥接穗仍能开花并产生种子

(Flaishman等2008), 但由于组织间的营养和激素转
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移效率低下, 这些嫁接能否长期稳定还值得怀疑

(Melnyk 2017a)。大多数单子叶植物没有维管形

成层, 这可能是嫁接失败的原因之一(Melnyk和
Meyerowitz 2015)。这进一步表明, 维管束分化是

嫁接成功的先决条件(Wang等2017)。维管的连接包

括韧皮部的连接和木质部的连接, 针对其重新连接

的检测方法, 一种是染料法, 一种是分子标记法。

水溶性染料CFDA (carboxyfluorescein diacetate)被
用来检测韧皮部和木质部重连, CFDA应用在子叶

上可以检测韧皮部连接, 而应用在根部可以检测

木质部的连通性(Melnyk 2017b; Melnyk等2015; 
Botha等2008; Oparka等1994); 另外酸性品红也被

用来检测嫁接植物木质部是否连接成功(Yin等
2012); Melnyk等(2015)利用染料法和分子标记法

验证了拟南芥嫁接后3~4 d形成韧皮部, 5 d左右根

系生长, 6~8 d形成木质部。另外对嫁接接口处或

伤口处进行切片, 以观察木质部元素的分化及其

在伤口部位的连通性, 也是常用的研究维管束重

连的方法(Melnyk 2017b)。Melnyk等(2018)研究发

现许多形成层、韧皮部和原形成层发育的标记基因

在嫁接后6 h内被激活, 原形成层标记基因表达高

峰早于形成层标记基因, 而大部分韧皮部标记基因

的表达在72 h达到高峰; 嫁接120 h后, 木质部发育

标记基因在砧木和接穗中被激活。

研究者对嫁接连接处维管发育的进一步细节

的了解还比较少, 但对切断茎中的维管束系统的

研究取得了一定进展。在切下的百日菊茎中, 木质

部特异标记物TED3 (tracheary element differentia-
tion)和韧皮部特异标记物ZeHB3 (Zinnia elegans 
homeobox gene 3)的表达在切割48 h内激活, 切割

部位上方比下方更强烈, 形成层活性在切割上方也

更强, 形成层及周围薄壁细胞分化为韧皮部和木

质部前体细胞(Nishitani等2002)。在百日菊茎和豌

豆根中, 薄壁细胞向木质部的分化不需要细胞分

裂, 而向韧皮部的分化依赖于1~3个细胞的分裂

(Schulz 1986; Nishitani等2002)。因此, 在切割的茎

中, 多种细胞类型通过分裂和分化参与愈合伤口。

2  植物激素在嫁接再生中的作用

目前研究认为植物激素在植物伤口愈合和维

管束形成中起着重要作用, 因为嫁接过程包含伤

口愈合和维管束形成, 因此激素在嫁接中也起着

重要作用, 事实证明植物激素特别是生长素(auxin)
在嫁接中起着非常重要的作用(Melnyk 2017a)。
除了独脚金内酯(strigolactones, SL)和油菜素内酯

(brassinosteroids, BR)在伤口愈合中的作用尚未可

知, 其他植物激素如生长素、细胞分裂素(cytoki-
nins, CK)、乙烯(ethylene, Eth)、茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)、赤霉素(gibberellin, GA)和脱落酸(abscisic 
acid, ABA)均被证明在伤口愈合中起着一定的作

用(Nanda和Melnyk 2018)。除水杨酸(salicylic acid, 
SA)外几乎所有已知的植物激素都参与调控植物

生长过程中维管组织的发育和分化, 其中生长素

似乎是维管细胞分化的主要调控因子, 而其他激素

的作用模式通常是与生长素相互作用, 微调生长

素生物合成、运输和/或信号通路等过程(Nanda和
Melnyk 2018)。虽然各个激素在伤口愈合和维管

束形成过程中起着一定作用, 但目前研究证实生

长素在嫁接中起着最为重要的作用, 部分其他激

素在嫁接中的作用似乎没那么重要, 还有部分激

素的作用尚未阐明。

2.1  生长素在伤口愈合和维管束形成中的作用

生长素在决定再生组织和器官的细胞命运方

面起着关键作用(Ikeuchi等2019), 其不仅参与了创

伤反应, 在维管形成中也起着重要作用。对未分

化的组织施加外源生长素时, 会促进维管束的形

成(Aloni 1980), 在特定组织和细胞生长素水平调

节控制维管细胞的命运(Aloni 1980; Romano等
1991)。切割拟南芥茎上部和下部, 由于生长素转

运受阻, 导致生长素不对称积累, 这种不对称在组

织重组过程中起着重要的信号传递作用, 生长素

浓度水平的改变可以激活或抑制分别在切割部位

的上部和下部表达的、促进髓细胞分裂的ANAC071
和RAP2.L基因(Asahina等2011)。抑制生长素响应

因子ARF6 (AUXIN RESPONSE FACTOR 6)和
ARF8 (AUXIN RESPONSE FACTOR 8)的活性会抑

制细胞分裂和切口的愈合(Pitaksaringkar等2014), 
其机理是ARF6和ARF8促进切口上方ANAC071的
表达, 而抑制RAP2.6L的表达, 其中ANAC071直接

调控可以促进髓细胞增殖的XTH19 (Xyloglucan 
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Endotransglucosylases/Hydrolase 19)和XTH20 
(Asahina等2011; Pitaksaringkarn等2014)。生长素

的输送和积累被认为是维管分化的早期事件之一

(Donner等2009; Wenzel等2007)。Mazur等(2016)利
用生长素响应标记DR5、生长素转运蛋白PIN1和
维管束识别标记ATHB8 [homeodomain-leucine zip-
per (HD-Zip) III gene], 研究拟南芥茎受伤后维管

再生的过程, 发现生长素在创面及创面周围的反

应增强, 导致了最初均质组织中生长素转运标记

通道的形成, 而PIN1位置的改变实现了组织复极

化和新生极性的建立, 最终在伤口周围形成新的维

管束。研究认为生长素是通过激活转录因子基因MP 
(MONOPTEROS)起作用, MP直接激活ATHB8的表

达(Wenzel等2007; Donner等2009), 而AtHB8是原形

成层活动的标记基因; 一旦AtHB8表达被激活, 细
胞的命运就被固定为维管组织。

2.2  生长素在嫁接再生中的作用

目前研究发现生长素是嫁接中最重要的也是

研究最多的激素。在嫁接植物的接合处, 生长素

和细胞分裂素的反应增强, 这种反应是维管组织

特有的(Yin等2012; Wang等2014; Melnyk等2015)。
生长素应答的升高与韧皮部连接的时间对应, 而
细胞分裂素应答的升高与木质部连接的时间对应

(Melnyk等2015)。生长素对维管组织的分化很重

要, 而细胞分裂素促进形成层的分裂和增殖(Mat-
sumoto-Kitano等2008; Leyser 2011)。利用生长素响

应基因启动子DR5和细胞分裂素响应启动子ARR5
和TCSn, 检测到生长素在嫁接结合处上方和下方

的中柱鞘细胞中响应, 细胞分裂素在嫁接结合处

上方和下方的中柱鞘细胞和维管形成层中响应; 
生长素在砧木上的反应是嫁接特异的, 而细胞分

裂素在接穗上的反应也是嫁接特异的(Melnyk等
2015)。

在拟南芥中, 当去除子叶或用生长素转运抑制

剂处理子叶时, 下胚轴嫁接重组受到抑制(Matsuoka
等2016)。用生长素或其抑制剂NPA (N-1-naphthyl-
phthalamic acid)处理拟南芥生长素特异响应植株

DR5:GUS嫁接材料时, 嫁接材料的重组被促进或

被抑制(Wang等2014), 表明生长素促进维管系统

的发育, 并且其分布对嫁接体发育意义重大。Mel-

nyk等(2015)通过用多种激素(包括生长素、细胞

分裂素和乙烯)通路突变体进行嫁接实验, 发现只

有4种生长素信号通路产生突变的基因型, 导致韧

皮部连接明显延迟, 其中包括axr1 (auxin resistant 
1)、iaa18 (indole-3-acetic acid inducible 18)、alf4 
(aberrant lateral root formation 4)和tir1/afb2/afb3 
(transport inhibitor response 1/auxin signaling 
f-box2/auxin signaling f-box3)三重突变体。ALF4
作用于生长素的下游, 调节木质部极周细胞分裂和

侧根的形成(Celenza等1995; DiDonato等2004), 被
认为是嫁接形成的重要基因之一; ALF4对生长素

的感知很重要(Celenza等1995; DiDonato等2004)。
在砧木和接穗中, ALF4和AXR1的表达是不对称的, 
它们只在嫁接点以下的嫁接中起重要作用, 这表

明砧木对生长素的反应更强, 从而能够有效地感知

茎来源的生长素, 促进重新连接(Melnyk等2015)。
一种观点是, 生长素通过质外体从一个细胞运输

到另一个细胞, 嫁接导致生长素运输中断, 当砧木

和接穗组织粘连时, 生长素运输可以不受维管连

接的影响, ALF4或AXR1可能通过促进生长素反应

和嫁接接口处以下的维管再生发挥作用, 这在不

完全附着、细胞损伤或运输效率低下时尤为重要

(Melnyk等2018)。除了ALF4和AXR1只在嫁接点以

下的嫁接中作用, 实际上接穗和砧木中生长素的

反应在很大程度上是对称的, 研究显示嫁接后12 h
生长素反应基本对称(Melnyk等2018), 例如生长素

诱导的DR5、IAA5和ANAC071基因在嫁接后1~3 d
内分别在砧木和接穗中被激活(Melnyk等2015; Yin
等2012; Pitaksaringkarn等2014)。所有高等植物都

能将生长素从茎转移到根, 但并非所有植物都能成

功嫁接, 因此对生长素的响应而不是生长素运输本

身可能是嫁接能力的决定因素(Melnyk等2018)。
2.3  其他植物激素在嫁接再生中的作用

除生长素外, 其他植物激素例如CK、Eth、
ABA、GA、BR、SA、JA和SL在嫁接中的作用尚

未明确, 但它们在伤口愈合和维管束形成中的作

用多有涉及, 关于这方面的研究在Nanda和Melnyk 
(2018)的综述文章中有详细介绍。目前的研究结

果显示, 这几种激素在嫁接中并没有起到关键作

用, 例如: 在拟南芥和杨树的研究中发现CK的生物
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合成和信号突变体均可嫁接成功(Nieminen等
2008; Melnyk等2015b); 乙烯信号转导增强突变体

(constitutive triple response 1, ctr1)或乙烯反应受阻

突变体(ethylene insensitive 2, ein2; ethylene receptor 1,  
etr1)的下胚轴可以嫁接成功(Melnyk等2015); 以嫁

接为工具研究豌豆植株中BR转运的研究表明, BR
生物合成突变体lkb嫁接成功(Symons 2004); JA缺

陷拟南芥突变体嫁接成功(Gasperini 等2015); 不同

植物品种的sl缺失突变体嫁接成功(Koltai等2010), 
说明SLs对于嫁接成功并不是至关重要的。在嫁

接的拟南芥下胚轴中, 抑制GA生物合成或信号转

导可以抑制封闭嫁接接口的皮层细胞的扩张, 但不

抑制维管组织中的细胞增殖(Matsuoka等2016)。
另外ABA在嫁接过程中的作用尚未了解, SA尚未

发现涉及维管发育或嫁接。对于这些激素在嫁接

中的作用还需要更多的研究阐明。

3  糖在嫁接再生中的作用

糖在植物叶片中产生, 并通过韧皮部运输到根

部。研究表明糖促进细胞分裂和细胞扩张(Wang
和Ruan 2013), 其在植物生长发育过程中包括维管

束形成中起着重要作用(Melnyk等2018), 但是糖在

维管形成和伤口愈合中的具体作用机制尚未阐

明。糖的添加对愈伤组织诱导维管系统至关重要, 
但愈伤组织上形成的维管束不是连续的, 而是分

散的结节或管束(Wetmore和Rier 1963; Aloni 
1980)。因此, 仅仅在未分化的细胞中添加生长素

和糖不足以诱导连续的维管元素, 这表明尽管这

些物质很重要, 但还需要其他过程或激素(Melnyk
等2018)。

对于糖在嫁接中的作用也尚未很好证实。拟

南芥的子叶被移除时, 在嫁接植物培养基中添加

糖对于嫁接的成功是重要的(Marsch-Martínez等
2013)。Melnyk等(2018)研究表明拟南芥嫁接形成

过程中糖相关基因在切口处是不对称表达的, 淀
粉在切口上部积累, 但72 h后, 这种不对称在嫁接

植株中消失。用糖相关标记基因进行研究发现, 
糖诱导基因ApL3 (ADPGLC-PPase large subunit) 
(Villadsen和Smith 2004)在接穗和切割未嫁接接口

上部迅速诱导上调表达, 而糖抑制基因DIN6 (dark- 

induced 6)、GDH1 (glutamate dehydrogenase 1)和
STP1 (sugar transporter protein 1)在砧木和切割未

嫁接接口下部也迅速上调表达(Cordoba等2015), 这
些结果与接穗的糖积累和砧木的糖消耗一致(Mel-
nyk等2018)。另外转录分析表明代谢活性糖如葡

萄糖在嫁接中起作用, 而不是甘露醇等非代谢糖

(Melnyk等2018)。

4  嫁接再生与其他再生过程的异同

嫁接同组织培养、扦插和压条等农业技术一

样都是基于植物再生能力而开发的。植物再生包

括组织修复/再生和新植株的从头再生, 其中根和

茎等组织的切除再生或伤口愈合、嫁接等过程属

于组织修复/再生; 而非胚性愈伤组织、离体/受伤

器官通过不定芽、不定根形成新植株和体细胞脱

分化为胚胎细胞发育成新植株分别属于器官从头发

生(de novo organogenesis)和体细胞从头发生(so-
matic embryogenesis)的再生过程(孙贝贝等2016)。
嫁接同其他再生过程一样, 本质上是细胞在受伤

或胁迫的环境中命运发生转变的过程, 孙贝贝等

(2016)认为伤口或胁迫信号、激素、转录因子和

表观遗传途径因子形成有序协作的调控通路, 控
制着再生过程。目前以拟南芥为模式植物对于伤

口愈合、根的从头发生途径的细胞命运转变分子

机制的认识较为清晰(Ahkami等2009; Peret等2009; 
孙贝贝等2016; Xu 2017; Zhang等2019); 芽的从头

发生途径以及体细胞胚发生的分子机制的研究也

取得一定进展(Sarkar等2007; Gordon等2007; Du-
clercq等2011; Vogel 2015; Feher 2015)。

嫁接涉及两个不同组织的接触和愈合, 其愈

合再生的机理更为复杂。虽然嫁接过程包括伤口

愈合和维管束的再形成, 但其又不同于单纯的伤

口愈合和维管束形成。目前从转录水平和蛋白水

平初步了解了植物嫁接的特异性。Yin等(2012)发
现数千个基因在嫁接后第1天的拟南芥下胚轴中

差异表达, 其中306个基因被认为是嫁接特异性基

因。Melnyk等(2018)分析发现拟南芥下胚轴接

穗、砧木和切割未嫁接的切口上部, 很多基因都

表现相似激活动力学, 切割促进了类似的伤口反

应, 但是仍有部分基因只在嫁接组织中表达。另



陈晶晶等: 植物嫁接再生机理研究进展 1697

外在切割后72 h, 嫁接和分离的组织在转录上变得

不同, 这表明嫁接和非嫁接的伤口愈合是通过不

同的机制进行的 ,  可能取决于是否存在毗邻组

织。在葡萄嫁接后3和28 d的砧木和接穗的转录组

研究中发现 ,  嫁接结合的形成触发了与伤口反

应、激素信号和愈伤组织维持相关的基因的差异

表达, 嫁接接口处差异调控的基因大部分是针对

移嫁接植物结合形成的(Cookson等2013)。通过转

录组数据比较, Melnyk等(2018)认为嫁接愈合再生

过程与拟南芥花序茎愈合、叶盘培养维管束诱导

过程类似, 另外以细胞类型特异方式表达的各种

基因也表现出与嫁接形成较高的转录重叠, 包括

韧皮部、内胚层和原生木质部, 这些研究为了解

嫁接过程与其他发育过程的异同提供了思路(Mel-
nyk等2018)。李跃建等(2009)比较黄瓜嫁接苗和

自根苗的蛋白质组学差异, 在嫁接苗叶片新产生

了两类蛋白质, 包括能提高抗病抗逆能力的R蛋白

和促进萜烯类物质合成的鲨烯合酶, 以及能促进

叶绿体合成的辅酶和提高光能利用率的捕光叶绿

素a/b结合蛋白。Xu等(2006)在黄瓜/南瓜嫁接苗蛋

白组学分析中发现, 嫁接愈合良好的组合中涉及光

合作用、碳水化合物和能量代谢及蛋白质代谢相

关蛋白表达水平高。尽管嫁接中可能存在嫁接特

异基因和特异蛋白, 但是对其还缺乏深入研究, 对
于嫁接愈合处细胞再生的分子机制尚未明确。另

外嫁接过程的特异性还表现在不管什么时候发生

切割, 砧木和接穗必须至少附着3 d才能形成韧皮

部连接, 可能在分离的顶部或底部表达的RNA不

足以驱动嫁接的形成, 而只有通过嫁接参与识别

反应的基因才能被激活; 这些基因有助于区分附

着的和分离的植物组织。这个识别过程如何被感

知, 是否适用于组织再生、组织间通讯或组织融

合事件还需进一步研究(Melnyk等2018)。

5  展望

嫁接技术及其应用仍在不断发展。通过砧木

育种和自动化技术的进步, 全球已有数十亿株经

过嫁接的植物(Lee等2010)。人们对嫁接再生的机

制的研究从细胞形态学、解剖学及生理生化机制, 
扩展到了基因组学、转录组学及蛋白组学(苗丽等

2017)。利用模式植物拟南芥等材料解析了嫁接愈

合再生过程中各个时期的组织形态变化, 筛选了

一些差异表达的基因, 初步了解了涉及的代谢过

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, 特别是对嫁接亲和和不亲和

性的机理还了解不够。

虽然嫁接拟南芥及其近缘种(Flaishman等
2008; Melnyk等2015)使得嫁接的机制部分被阐明, 
但是作为草本的拟南芥嫁接机制是否和木本植物

的嫁接机制相同, 还需要进一步研究。对于园艺

中常见的嫁接品种, 如木本植物桃子、李子、葡

萄、杧果、荔枝和番荔枝等, 由于缺乏遗传资源以

及这些物种的繁殖时间较长, 嫁接研究较难, 解决

这个难题需要在研究手段和思路上进行探索。另

外在园艺生产中, 植物通常被嫁接到不同的品种

或物种上, 而具有相同遗传背景的嫁接植物并不

常见, 随之而来的问题是嫁接中的亲和性和不亲

和性。因此, 解析异源嫁接材料嫁接愈合再生的

机制对于现实中嫁接生产更有指导意义。而对于

探索异源材料间嫁接不亲和的机制, 寻找信号转

导途径及相关的关键代谢通路中的关键基因, 可
为解决嫁接不亲和提供解决思路。嫁接愈合再生

过程中伤口愈合、维管束重连及砧木、接穗间识别

等过程中细胞命运转变的分子机制还需进一步阐

明。明确嫁接再生的机制不仅对植物再生、激素反

应、维管发育和自我/非自我识别等过程提供理论

参考, 还可以用于指导生产实践中的嫁接技术。
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Research progress on regeneration mechanism of plant grafting
CHEN Jingjing, LI Dongliang, YANG Qian, DAI Xiaohong, JING Minmin, LIU Heng*

National Field Genebank for Tropical Fruit, Key Laboratory of Tropical Fruit Biology, Ministry of Agriculture and 
Rural Affairs, South Subtropical Crop Research Institute, Chinese Academy of Tropical Agricultural Science, Zhanjiang, 
Guangdong 524091, China

Abstract: Grafting is an ancient agricultural technology which is based on the development of plant regenera-
tion ability. It has become an important and effective plant breeding technology in agricultural production. 
However, our understanding of tissue regeneration in grafting junction is just beginning and remain limited. 
Grafting regeneration process includes wound healing, tissue fusion and vascular reconnection. In recent years, 
the mechanism of rootstock and scion regeneration using model plant Arabidopsis thaliana as material has 
made some progress. In this paper, we analyzed and summarized the progress of research on the perception and 
initiation of regeneration signals during graft regeneration, regeneration of cells at the healing site, regeneration 
and reconnection of vascular bundles, the role of plant hormones (e.g. auxin) and sugars in plant graft regenera-
tion, and the specificity of grafting, with a view to providing a reference for understanding the mechanism of 
regeneration in grafting.
Key words: grafting; healing; regeneration; vascular bundle; auxin
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