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植物体细胞胚胎发生的分子机制 

韩  贝   孙思敏   孙伟男   杨细燕*   张献龙 

华中农业大学作物遗传改良全国重点实验室, 湖北武汉 430070 

摘  要: 植物细胞的全能性是指每个细胞均具有该植物的全部遗传信息, 其离体组织或细胞在适当培养条件下具有

发育成完整植株的潜能。植物体细胞胚胎发生是最能体现植物细胞全能性的一种方式, 其在人工种子、单倍体育种、

无性繁殖和种质保存等领域具有广阔的应用前景, 其发生的机制也是基础研究领域的热点。近年来, 随着技术的进步

及研究的深入, 植物体细胞胚胎发生的分子调控机制取得了重要进展。植物体细胞胚胎发生是一系列基因在时空顺

序上表达调控的结果。本文系统综述了体细胞胚胎发生过程中激素及逆境胁迫信号转导、胚胎发育相关转录因子、

胞外蛋白和表观遗传调控的作用, 并对本领域未来的研究重点及方向进行了展望。 

关键词: 体细胞胚胎发生; 激素及逆境胁迫信号转导; 转录因子; 表观遗传修饰 

Molecular mechanisms of somatic embryogenesis in plants 
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Abstract: Plant cell totipotency refers to that each cell has all the genetic information of the plant, and in vitro tissues or cells has 
the potential to develop into a whole plant under appropriate culture conditions. Somatic embryogenesis is the most efficient way 
to reflect the totipotency of plant cells. It has broad application prospects in the fields of artificial seeds, haploid breeding, asexual 
reproduction, and germplasm preservation, and its mechanism is also a hotspot in basic research. In recent years, with the deve-
lopment of technology and in-depth research, the molecular regulation mechanism of plant somatic embryogenesis has made im-
portant progress. Plant somatic embryogenesis is the result of the expression and regulation of a series of genes in spatiotemporal 
order. In this review, we systematically reviewed the roles of hormones and stress signal transduction, embryonic development 
related transcription factors, extracellular proteins, and epigenetic regulation in somatic embryogenesis, and prospected future 
research priorities and directions in this field. 
Keywords: somatic embryogenesis; hormone and stress signaling transduction pathways; transcription factor; epigenetic regulation 

植物体细胞胚胎发生是指由体细胞经过离体培

养产生胚状体的过程, 该过程可直接从外植体表皮、

亚表皮、悬浮细胞、原生质体发生, 也可以从脱分化

的外植体形成愈伤组织的外部或内部产生。从体细胞

向胚性细胞转变是体细胞胚胎发生的前提, 该过程

中离体的植物细胞经历脱分化形成愈伤组织, 然后

脱分化状态的愈伤组织和细胞经历再分化过程, 再

度分化成不同类型的细胞、组织和器官, 甚至最终再

生成完整的植株。这一过程涉及细胞的重编程、激活 

细胞周期、细胞分化及器官发育过程, 受到众多转录

因子、激素信号传导途径及表观遗传修饰等构成的复

杂网络调控。本研究就体细胞胚胎发生过程中关键基

因的功能及调控机制、表观遗传机制及关键基因的应

用等进行综述, 为深入解析体细胞胚胎发生的分子

机制及细胞全能性的研究提供理论依据。 

1  激素信号转导与植物体细胞胚胎发生 

在体细胞胚胎发生过程中, 通过不同激素的配
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合使用可以有效调控体细胞胚胎发生的各个发育

阶段。比如, 通过调节生长素(auxin)与细胞分裂素

(cytokinin, CTK)比率促进脱分化和愈伤增殖, 通过

添加低浓度的乙烯(ethylene)促进体细胞胚胎发生 , 

通过赤霉素(gibberellins, GAs)调控胚性培养物到球

形胚的转化, 通过添加脱落酸(abscisic acid, ABA)

来提高体细胞胚的质量等。外源激素对体细胞胚胎

的作用主要是通过胞外或胞内的激素受体将外界

刺激信号转到核内, 从而调控基因的表达, 启动发

育程序。 

1.1  生长素信号传导及体细胞胚胎发生 

生长素是诱导植物体细胞胚胎发生过程的重要

植物生长调节剂。其中 2,4-D 在植物体细胞胚胎发

生中的应用较为广泛。一定浓度的生长素能够促进

愈伤组织的诱导和增殖。在棉花体细胞到胚性细胞

的转变中, 伴随着内源生长素水平的升高, 表现为

生长素信号途径的激活[1]。与生长素合成、极性运

输和响应相关的基因被认为是植物体细胞胚胎发生

的关键基因。目前已从不同植物中已解析出多个受

生长素诱导表达的基因 , 这些基因包括 GH3s 

(Gretchen Hagen 3)、PINs (Pin-formed)、生长素/吲哚

乙酸蛋白基因(auxin/indole-3-acetic acid, AUX/IAAs)、

生长素响应因子基因(auxin response factors, ARFs)

和 SAURs (small auxin-up RNAs)。生长素信号通路

依赖生长素响应因子 , 尤其是 JMJ30 (jumonji C 

domain-containing protein 30)与 ARF7和 ARF19相互

作用并直接与 LBD (lateral organ boundaries domain)

家族基因(LBD16, LBD17等)的瞬时元件结合激活它

们的表达, LBD 家族基因诱导 E2Fa的表达, 促进愈

伤组织的增殖(图 1)[2-4]。另外, 在体细胞胚胎发生过

程中, 外源生长素能激活胚胎发育相关转录因子调

控网络, 转录因子 BABY BOOM (BBM)和 LEC1- 

ABI3-FUS3-LEC2 (LAFL)复合物是体细胞胚胎发生

的主要调节因子。BBM编码 AIL (aintegumenta-like)

并直接调节所有 LAFL 基因[5]。同时 LAFL 基因也

可以激活生长素合成和运输进而调控体细胞胚胎发

生。在体细胞胚胎发生过程中, 在 SAM区域的较高

浓度的生长素会诱导 WUS (WUSCHEL)基因的表达, 

进而激活 PIN1蛋白的极性定位, 促进体细胞胚胎的

生长和发育[6]。 

 

图 1  生长素信号传导及体细胞胚胎发生 
Fig. 1  Auxin signaling and somatic embryogenesis 

 

1.2  细胞分裂素信号与愈伤组织的增殖 

在植物体细胞胚胎发生过程中, 大部分情况下

生长素不是独立发挥作用, 只有当生长素和细胞分

裂素维持在合适的比例时, 才能促进愈伤组织的产

生[7]。细胞分裂素信号转导是一个“磷酸接力传递”

的过程。细胞分裂素首先结合受体组氨酸激酶

(histidine kinases, HK)并使其磷酸化, 将磷酸基团转

移给胞质中的磷酸转运蛋白(histidine-phosphotransfer 

protein, HP), 磷酸化的 HP 进入细胞核并将磷酸基

团转移到 A 型和 B 型反应调节因子(Arabidopsis 

response regulator, ARR)上, 进而进行信号的传递和

激活。拟南芥中超表达 ARR1 促使细胞周期相关基

因的表达, 从而促进愈伤组织的分裂与增殖[8]。细胞

分裂素信号的抑制基因 ARR7 和 ARR15 的超表达会

抑制拟南芥根系顶端分生组织的起始和拟南芥的体

细胞胚胎发生 , 在拟南芥细胞分裂素受体基因

ahk2ahk4和 ahk3ahk4双突变体中, 再生体细胞胚的

根尖和茎尖发育畸形[9]。 

1.3  乙烯信号与体细胞胚胎发生 

植株的再生能力与乙烯的敏感性有一定的关联, 

乙烯含量的升高及其信号途径的激活有利于体细胞胚

胎发生[10]。拟南芥中的研究表明, 用乙烯合成抑制剂

处理或超表达乙烯合成抑制基因 ETO1 (ethylene- 

overproducer 1)会降低外植体的再生能力, 乙烯不敏

感突变体(etr1-1、ein2-1 等)的再生能力下降, 而乙

烯响应负相关因子突变体(ctr1-1、ctr1-12)的再生能

力增强[11]。在大豆体细胞胚胎发生过程中, 添加一

定浓度的乙烯合成前体 1-氨基环丙烷 -1-羧酸

(1-aminocylopropane-1-carboxylic acid, ACC)显著促

进大豆的体细胞胚胎发生效率, 而利用乙烯抑制剂
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氨基乙氧基乙烯甘氨酸 (aminoethoxyvinylglycine, 

AVG)等处理则显著抑制大豆的体细胞胚胎发生效

率 [12]; 在棉花中, 乙烯及其信号对愈伤组织的增殖

起着正向调控作用。超表达 SPL10 (squamosa- 

promoter binding protein-like 10)促使乙烯合成酶相

关基因 ACOs (1-aminocyclopropane carboxylic acid 

oxidases)的表达 , 从而提高愈伤组织的增殖率 , 乙

烯合成抑制剂 AVG 抑制处理降低乙烯的含量并显

著抑制愈伤组织的增殖; 而乙烯合成前体 ACC处理

则显著促进外植体愈伤组织的增殖[13]。 

2  逆境胁迫信号与愈伤组织再生 

理论上所有离体植物细胞在合适的外界环境下

均可表现全能性。外界环境因素(特别是逆境因素)是

体细胞胚胎发生的重要影响因素。逆境因子(包括机

械损伤)在体细胞胚胎发生的几个主要阶段都起着重

要的作用, 很多研究者都将逆境因子的调控作为优

化体细胞胚胎发生体系的重要手段。在现有的诱导愈

伤组织体系中, 培养基多采用MS培养基, 相对于维

持植株正常生长或萌发胚生根成苗的含有逆境因子

的低糖、低盐、低渗的SH培养基及1/2 MS培养基来

说, MS培养基无机盐含量较高, 微量元素种类较全, 

浓度也较高。另外, 很多物种, 包括胡萝卜、苜蓿、

烟草等, 均有通过利用逆境处理来促进体细胞胚胎形

成及发育的研究, 涉及到的逆境因素也多种多样, 主

要有ABA处理、饥饿处理、渗透胁迫、高温处理等[14-15]。 

机械损伤是愈伤组织诱导原初诱导触发因子[16]。

再生的发生一般都是在创伤部位开始的。创伤可以

诱导许多细胞反应, 包括激素的积累(茉莉酸)、Ca2+

快速流入、活性氧(reactive oxygen species, ROS)爆

发、细胞间远程通讯中断等。拟南芥 (WIND1 

WOUND INDUCED DEDIFFERENTIATION 1)及其

同源物WIND2~WIND4是这一过程的中心调节因

子。WIND1~WIND4是AP2/ERF转录因子家族成员, 

在愈伤组织诱导过程中会在受伤处诱导迅速表达 , 

并促进细胞的脱分化及愈伤组织增殖。异位表达

WIND1可使成熟的体细胞摆脱正常的分化程序而启

动诱导在组织和结构上无定形的细胞增殖, 以及保

持其脱分化状态[17]。转基因植株(35S:WIND1)细胞状

态与2,4-D所诱导的愈伤组织细胞类似。WIND1蛋白

是细胞分裂素应答的正调节因子 , 主要通过对B型

ARR基因促进细胞分裂素信号传导并直接激活ESR1 

(enhancer of shoot regeneration1)从而促进愈伤组织

的形成 (图2)[17]。在损伤时也会诱导 IPT3 (sopen-

tenyltransferase 3)、LOG1 (lonely guy 1)、LOG4 

(lonely guy 4)和LOG5 (lonely guy 5)并提高细胞分裂

素水平, 进而通过CYCD3;1 (D-type cyclin 3;1)重新

激活细胞周期[18]。其他AP2/ERF (APETALA2/ethylene 

response factor)基因, 如ERF115和PLT3 (PLETHORA3)、

-5、-7也在伤口诱导的愈伤组织形成过程中上调表达, 

并且还发现AP2/ERF和CTK介导的途径调控网络广泛

串联[19]。 

 

图 2  机械损伤通过调节因子 WINs 调控愈伤组织形成 
Fig. 2  Mechanical damage regulates callus formation through the regulatory factor WINs 
 

3  转录因子与体细胞胚胎发生 

虽然体细胞胚胎发生过程受诸多外界环境因素

的影响, 但归根结底是在各种因素的作用下, 体细胞

中某些特异的基因启动表达, 从而使体细胞脱分化

并再分化转变为胚性细胞。许多研究人员致力于解析

体细胞胚胎发生过程的相关基因, 目前已鉴定和克

隆了大量与体细胞胚胎发生相关的转录因子, 其中

许多参与调节合子胚发生、分生组织分化和维持的转

录因子都在体细胞胚胎发生过程中起着重要用。 

3.1  核因子 Y (nuclear factor Y, NF-Y) 

核因子 Y (nuclear factor Y, NF-Y), 又称 CCAAT

盒结合因子(CCAAT-binding factor, CBF)或亚铁血红

素激活蛋白(heme activator protein, HAP), 是一类普

遍存在于酵母、动物、植物等真核生物中的转录因

子, 通常由 3种不同亚基组成, 即 NF-YA (CBF-B或

HAP2)、NF-YB (CBF-A或 HAP3)和 NF-YC (CBF-C

或 HAP5) 3个家族[20]。植物 NF-YB对胚胎发生具有

重要作用[21]。拟南芥中 NF-YB家族共有 13个成员,  
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分为 LEAFY COTYLEDON 1 (LEC1)类和非 LEC1 2

类蛋白, 其中 LEC1 类包括 LEC1 和 LEC1-LIKE 

(L1L), 是植物胚胎形成的中枢调控因子 [22]。LEC1

在胚性细胞、体细胞胚和未成熟种子中高表达, 并

可赋予体细胞向胚性细胞发育的能力, 在体细胞胚

胎发育的早期能维持胚性细胞的命运, 目前在多个

物种中将其作为体细胞胚胎发生的标记基因[23-24]。

L1L 与 LEC1 类似, 在胚性愈伤组织、体细胞胚和

未成熟种子中高表达, 而在非胚性愈伤组织、营养

组织中表达量较低, L1L的异位表达可以代替 LEC1

发挥作用, 在柑橘营养组织中异位表达 L1L会诱导

出胚[25]。 

3.2  B3结构域转录因子 

B3结构域转录因子家族属于植物特异性转录因

子家族。其中 LEC2、FUS3 (FUSCA3)和 ABI3是含

有 B3结构域的与胚胎发育相关的调控因子, 是一类

胚胎发育相关的标志基因, 与 LEC1存在协同调控作

用 [26-27]。过量表达 (或异位表达 ) LEC2基因调控

LEC1、L1L、FUS3、ABI3 (abscisic acid-insensitive 3)

和 WRI1 (wrinkeled 1)等转录因子基因的表达, 并促

使体细胞向胚性细胞的转变, 从而使转基因植物具

有了胚胎的特性[27]。与 LEC1促进胚性细胞的形成不

同, LEC2可直接诱导形成体细胞胚胎, 两者可能激

活不同的调控路径[28]。同样, FUS3基因在顶端分生

组织特异表达, 可以促使转基因植物在顶端分生组

织产生体细胞胚[27]。LEC2、FUS3和 ABI3的下调则

显著抑制直接和间接体细胞胚胎发生 [5]。LEC2、

FUS3和 ABI3同时受生长素的诱导表达, 而且 LEC2

也可以对生长素合成基因 YUC4 (YUCCA4)直接调

控, 同时激活生长素响应基因的表达, 进而激活生

长素信号传导途径[29]。 

3.3  AP2/ERF结构域蛋白 

AP2/ERF 结构域蛋白是植物特异性转录因子家

族 , 它们参与许多发育过程的调节。有几个 AP2/ 

ERF 家族成员参与调控体细胞胚胎发生, 其中研究

得最多的是 BBM。BBM最初是从甘蓝型油菜花粉体

细胞胚中分离得到的, 并在花粉体细胞胚和合子胚

中表达。在拟南芥、辣椒、毛白杨等物种中的研究

表明 BBM 基因是植物细胞全能性的关键调控因子, 

在体细胞胚胎发生过程中该基因能促进细胞分裂和

形态发生, 异位表达BBM基因或者拟南芥AtBBM基

因能在没有外源植物生长调节剂或胁迫的情况下诱

导体细胞胚胎的发生[30]。BBM能结合 LAFL基因的

启动子 , 从而调控这些基因的表达 , 进而调控

WOX2 (WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX 2)和

WOX3等早期胚胎发生基因; 反过来, BBM的表达也

受到 LAFL 蛋白质的调节, 它们形成交互网络共同

促进体细胞胚胎发生 [31-32]。另一个成员是拟南芥

EMK (EMBRYO MAKER)在胚发育的早期和成熟胚

中表达, 异位表达 EMK促进拟南芥子叶体细胞胚胎

发生的启动[33]。在机械损伤部分提到过的 WIND1~ 

WIND4 也是 AP2/ERF 转录因子家族中调控体细胞

胚胎发生的成员, WIND1可以与 LEC途径相互作用, 

与单独激活WIND1或 LEC2相比, 在外植体中按顺

序依次激活 WIND1 和 LEC2 能诱导出更多的胚性

愈伤[19]。 

3.4  同源异形域转录因子 

同源异形域(homeodomain, HD)是指真核生物

中一个由约60个氨基酸组成的高度保守的具有转录

因子特征的DNA结合域, 其最早是在果蝇体节发育

中发现并命名的, 之后在高等植物中发现包含该类

结构域的基因有重要作用。其中 WOX 转录因子家

族在胚的发育、顶端分生组织建成和器官形成中发

挥重要作用。WUS是 WOX家族中最早发现的成员, 

在分生组织阶段该基因的表达受生长素和细胞分裂

素的诱导 , 调控分生组织维持的特性; 反之 , WUS

基因调控体细胞胚胎发生过程中生长素依赖的营养

组织向胚性组织转变[34-35]。超表达 WUS会诱导体细

胞胚胎发生及茎尖和根尖器官发生, 异位表达 WUS

基因可使那些难以诱导体细胞胚胎发生的顽拗型材

料去分化产生不定芽和体细胞胚[35-36]。WUS基因是

细胞分裂素应答的负调节因子, 通过抑制 A 型 ARR

基因的表达, 与细胞分裂素信号传导途径协同作用, 

进而决定体细胞胚胎过程中某些细胞的命运[37]。另

外由于 WUS 可以穿过顶细胞层并激活其负调控因

子 CLV3 (CLAVATA3)的转录, 这种 WUS-CLV的反

馈回路可以维持干细胞库的稳定和顶端分生组织的

发育[34,36]。WOX家族其他成员也被发现具有调控体

细胞胚胎发生的功能。在拟南芥中, AtWOX2是胚胎

发育中细胞命运决定和顶端分化的调控因子, 包括

顶端分生组织干细胞的启动, 发育后期 WOX2还参

与侧生器官的形成和分离[38]。在松树中 WOX2被作

为体细胞胚胎发生的标志基因 [39]。STM (SHOOT 

MERISTEMLESS)是同源异性域转录因子 KNOXI 

(KNOTTED1-like homeobox I)家族的成员, 与 WUS

和 CLV3共同作用保持顶端分生组织的干细胞微环
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境, 并调节细胞增殖和分化的平衡[40]。甘蓝型油菜

中 STM的异位表达可以调节对外源生长素的敏感性

并促进拟南芥体细胞胚胎发生[41]。 

4  体细胞胚胎发生过程中的信号转导 

4.1  类受体激酶与体细胞胚胎发生 
SERK (somatic embryogenesis receptor-like kinase)

是体细胞胚胎发生过程中促进体细胞向胚性细胞转

变的关键激酶。它首先是在研究胡萝卜体细胞向胚

性细胞转变的过程中发现的, 其仅在胚性细胞的球

形期表达, 而在非胚性细胞或其他时期的体细胞胚

胎中均不表达[42]。SERK 属于富含亮氨酸重复序列

受体类似激酶(leucine-rich repeat receptor-like kinase, 

LRR-RLK)亚家族的成员 , 通过识别分子信号进而

介导其蛋白的 LRR结构域与胞外蛋白结合, 诱导细

胞内的信号级联放大。这些信号可识别不同的靶标, 

并利用染色质重塑提高体细胞胚胎发生早期响应基

因的表达(如 LEC 和 BBM), 从而诱导组织或体细胞

向胚性细胞发生转变[43]。异位表达拟南芥 SERK1基

因可促进其体细胞胚胎发生, 该基因可作为体细胞

胚胎发生过程中标记基因[44]。植物激素对 SERK 基

因的表达和信号转导起重要作用。SERK1 的表达受

到生长素和细胞分裂素的协同调控, SERK2和 SERK3

则参与生长素特异性反应, 并且 SERK1和 SERK5 与

油菜素内酯信号传导有关[45]。CLV1 也是属于 LRR- 

RLK 亚家族的成员, 虽与 SERK 同属一个家族, 但

它们在体细胞胚胎发生中的功能却是相反的, 在芸

薹属植物中, CLV1 抑制体细胞胚胎发生转录因子

(如 WUS)的表达进而抑制体细胞胚胎发生[38]。 

4.2  钙信号与体细胞胚胎发生 

Ca2+作为第二信使, 在植物生长发育及环境响

应中起着重要的作用。有研究认为液泡 Ca2+浓度增

加是识别胚胎发生细胞的原初信号, 胚性细胞启动

胚胎发育时伴随着较大的 Ca2+浓度的波动, Ca2+的

梯度调控胚胎发育阶段极性分化及器官建成[46]。较

高浓度的 Ca2+提高胚性愈伤组织的形成和胚胎发生

的频率, 缺乏 Ca2+会阻止体细胞胚的形成。 

细胞 Ca2+信号由 Ca2+感受器进行感受并传递。

植物中存在 3 种主要的 Ca2+感受器。被熟知的是钙

调素(calmodulin, CaM)和类钙调素蛋白(calmodulin- 

like proteins, CMLs)[47]。CaM受生长素诱导表达, 并

在诱导体细胞胚胎发生后期(胚性愈伤到胚发育阶

段)特异性表达, 一般定位于发育中胚胎的分生组织

区域。CaM 具有促进细胞增殖的作用; 采用钙调素

抑制剂 W7 [N-(6-氨基己基)-5-氯-1-萘磺胺盐酸盐]

处理则会抑制体细胞胚胎发生。钙依赖蛋白激酶

(calcium-dependent protein kinase, CDPK)是第 2 类

Ca2+感受器, 它包含一个 C-末端 CaM 样结构域, 可

以直接结合 Ca2+并进行下游信号的传递 , 阻断

CDPK介导的信号通路抑制胚胎发生[48]。第 3类 Ca2+

感受器是钙调磷酸酶 B 亚基类似蛋白(calcineurin 

B-like protein, CBL)家族, 与 CaM不同, CBLs只在

高等植物中存在 , 并特异与蛋白质激酶 CIPKs 

(CBL-interacting protein kinases)家族相互作用进行

钙信号转导[49]。在棉花体细胞胚胎发生过程中发现

CBL 和 CIPK 家族基因差异表达, 超表达 CIPK6 基

因影响棉花体细胞的脱分化过程, 并可能与生长素

信号通路存在交叉互作[1]。 

5  胞外蛋白与体细胞胚胎发生 

为了在植物中诱导体细胞胚胎发生, 已经开发

了多种诱导系统。这些系统中的分子有助于激发植

物细胞的胚性潜能, 促进体细胞胚胎的发生。在此

过程中也筛选到一些胚胎特异性基因作为区分胚性

和非胚性细胞培养物的标记, 并发现了许多胞外蛋

白也可作为胚胎发生潜力的标记物或调控体细胞胚

胎发生的信号分子[47]。 

5.1  阿拉伯半乳糖蛋白 

阿拉伯半乳糖蛋白 (arabinogalactan-proteins, 

AGPs)是一类富含羟脯氨酸或脯氨酸的糖蛋白 , 广

泛存在于植物的细胞壁、细胞膜和组织的细胞间隙, 

并可以分泌到培养细胞的培养基中[50]。AGPs能促进

多个物种的体细胞胚胎发生, 有些可作为细胞能否

进行体细胞胚胎发生的早期标志。添加外源AGPs提

高胡萝卜、仙客来、云杉、香蕉和小麦非胚性细胞

系的胚性能力, 增加体细胞胚胎的数量[51-52]。去除

细胞壁上的AGPs会使原生质体形成体细胞胚胎的

能力下降, 而加入胞外AGPs则会逆转去除细胞壁的

部分效果。添加从胡萝卜种子AGP中分离的可使失

去体细胞胚胎发育能力的细胞系重新启动胚形成 , 

添加与AGP特异结合的抑制剂Yariv (1,3,5-三[4-β- 

D葡吡喃糖基-氧化苯基-偶氮基]-2,4,6-三羟基苯)导

致细胞增殖受阻, 抑制体细胞胚胎发生[53-54]。AGPs

调节体细胞胚胎发生的作用机制可能体现在两方面: 

(1) AGPs一般存在于胞外或膜的界面, 与细胞壁非

共价结合, 能快速移动、降解, 可作为信号分子影响
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细胞识别及信号传递, 进而影响细胞增殖、分化, 导

致发育轨迹的改变; (2) AGP可作为多种酶的底物, 

裂解后产生不同种类的寡糖分子, 寡糖分子作为信

号分子参与发育调控。有研究表明同时添加几丁质

酶和AGP能进一步加快体细胞胚胎发生的频率, 几

丁质酶能裂解AGP的寡糖基链, 产生信号分子, 促

进体细胞胚胎的发生[55]。 

5.2  脂质转运蛋白 

脂质转运蛋白(lipid transfer protein, LTP)是一类

分子量小于 10 kD的小分子可溶性碱性蛋白[56]。在

动物中, 有些 LTP 蛋白参与癌细胞增殖的调控。植

物中 LTP含量高, 占可溶性蛋白的 4%左右。有些非

特异性 LTP 基因在幼嫩组织、营养生长时期的分生

组织、幼胚中优势表达, 并在体细胞胚胎发生过程

进行富集, 被认为是体细胞胚胎发生诱导的早期标

记[58]。EP2 (extracellular protein 2)是胡萝卜胚性培养

中第一个被分离和鉴定的编码 LTP 的基因, 其分泌

到胞外,在原胚性细胞中高表达, 而在非胚性细胞中

不表达[57-58]。棉花 LTP基因在下胚轴、非胚性细胞

组织和植株中不表达, 但在胚性细胞、球形胚高量

表达, 而在球后期体细胞胚胎中表达量又下降[59]。

LTP1 是葡萄体细胞胚胎发育过程中表皮原形成的

标志, 异位表达 35S:VvLTP1 导致胚胎严重畸形, 导

致表皮层出现异常[60]。 

6  体细胞胚胎发生的表观遗传调控 

一般认为, 植物体细胞比动物体细胞具有更强

的可塑性, 已分化的离体植物细胞在一定培养条件

下可脱分化并获得全能性或亚全能性, 在这个过程

中 , 植物细胞必须获得改变细胞发育命运的潜能 , 

这一过程也伴随着染色质水平和基因表达水平的重

编程, DNA甲基化、组蛋白去乙酰化/甲基化、miRNA

等重要的表观调控因子也是影响体细胞胚胎发生的

重要因素[61]。 

6.1  DNA甲基化 

植物体细胞胚胎发生过程受 DNA 甲基化的调

控。一般来说, 非胚性愈伤组织基因组甲基化水平

高, 而胚性愈伤组织的基因组甲基化水平较低, 这

一现象在刺五加、甜菜、棉花、黑松等中都能观察

到[62]。体细胞胚的发育过程也伴随着 DNA 甲基化

水平的变化, 体细胞胚胎发育早期阶段较低, 随着

体细胞胚胎的发育逐渐增加, 到子叶胚阶段达到最 

高值[63]。在拟南芥等中发现体细胞胚胎发生过程的

调节需要一定水平的DNA甲基化维持, 甲基化抑制

剂 5-氮杂胞苷(5-azacitidine, 5-AzaC)处理诱导 DNA

胞嘧啶甲基化水平降低, 抑制非胚性愈伤组织的增

殖或胚性愈伤组织的体细胞胚胎发生能力[64]。DNA

甲基化可通过引起胚胎发生特定基因的启动进而影

响体细胞胚胎发生。LEC1基因启动子在体细胞中被

甲基化, 随着外源培养条件的施加, 其甲基化状态

被消除, 促进体细胞向胚性细胞的转变及体细胞胚

的产生 , 随后在胚胎发育成熟后再次被甲基化 [65]; 

同样, 在拟南芥中, 5-AzaC 处理显著抑制外植体的

体细胞胚胎发生能力, 处理后体细胞胚胎发生调节

基因 LEC2、LEC1 和 BBM 等的表达也均显著降低, 

但在 DNA 甲基化酶基因(drm1 drm2 和 drm1 drm2 

cmt3)突变体中这些基因明显上调表达并提高体细

胞胚胎发生频率[64]。DNA甲基化受 2,4-D的调控, 在

诱导阶段, 高浓度的 2,4-D通过 DNA甲基化关闭原

有分化细胞内基因的表达; 去除 2,4-D后使 DNA去

甲基化。 

6.2  组蛋白甲基化 

在体细胞胚胎发生过程中, 发现DNA甲基化作

用的同时也发现组蛋白甲基化对体细胞胚胎形成的

影响。两个研究得较多的组蛋白甲基化修饰是关于

组蛋白H3的第27位赖氨酸的三甲基化(H3K27me3)

和第4位赖氨酸的三甲基化(H3K4me3), H3K27me3

是动、植物发育重要基因的沉默基因转录标记物 , 

而H3K4me3是转录激活标记物。 

组蛋白甲基化由组蛋白甲基转移酶完成。拟南

芥中, 组蛋白甲基转移酶PRC2通过H3K27me3来抑

制相关基因的表达, 从而促进细胞分化, 反之则引

起细胞脱分化, 诱导体细胞胚胎发生[66]。在拟南芥

中 PRC2 (Polycomb repressive complex 2)基 因

(CURLY LEAF, CLF 和 SWINGER, SWN) 或

(VERNALIZATION 2, VRN2 和 EMBRYONIC 

FLOWER 2, EMF2)双突变体在茎尖脱分化形成愈

伤组织, 间接导致体细胞胚胎发生并形成异位根[67],

与野生型相比, PRC2的突变体在营养组织中显示出

更高的体细胞胚胎诱导能力[68]。大部分胚性相关基

因LEC1、LEC2、AGL15和BBM以及分生组织调节因

子STM、WUS和WOX5等基因的染色质区域都含有

H3K27me3等甲基化位点[69]。而PRC1和PRC2与胚胎

发生转录抑制因子VAL1和VAL2等互作, 并通过表观

修饰抑制胚胎发生相关靶标基因的表达从而抑制愈

伤组织的形成和体细胞胚胎发生。除了H3K27me3
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在体细胞胚胎发生发挥功能外, 在拟南芥还发现赖

氨酸特异性去甲基酶LDL3可以在愈伤组织形成过

程中特异性消除H3K4me2, 进一步使愈伤组织具有

芽分化的能力[70]。 

6.3  组蛋白去乙酰化 

组蛋白去乙酰化也是一种与植物体细胞胚胎发

生密切关联的组蛋白修饰。在激素诱导下组蛋白乙

酰化水平和组蛋白去乙酰化酶(histone deacetylase, 

HDAC)的活性在体细胞胚胎发生过程中会发生明显

变化。而且组蛋白 H3和 H4的乙酰化会促进体细胞

胚胎发生。组蛋白乙酰化的水平和位置受到组蛋白

乙酰转移酶(histone acetyltransferase, HAT)和组蛋白

去乙酰化酶的严格控制, 并影响植物的许多发育过

程[71]。HDAC 抑制剂曲古抑菌素 A (trichostatin A, 

TSA)处理小麦培养物可增加胚性愈伤诱导率和芽分

化率[72]。HDAC 双突变体 hda6/hda19 或 TSA 处理

诱导胚性标记基因 LEC1、FUS3和 ABI3的上调表达, 

促进体细胞胚胎发生[73]。在拟南芥利用成熟的合子

胚进行体外培养时, 经过 TSA 处理无需额外施加生

长素便能够诱导体细胞胚形成, 这可能是由于 TSA

处理后生长素合成通路基因(YUC1、YUC10)、胚胎

发育相关转录因子(LEC1、LEC2、BBM)及胁迫响应

因子 PGA37/MYB118 等显著上调表达引起的[74-75]。

HDA6 和 HDA19 分别特异性结合 VAL1 (VP1/ab-

scisic acid insensitive 3-like1)和 VAL2 (VP1/abscisic 

acid insensitive 3-like2), 并通过表观修饰抑制胚胎

发生相关靶标基因的表达从而抑制愈伤组织形成和

体细胞胚胎发生[76]。PKL (PICKLE)是拟南芥中主要

的染色质重塑因子, 在抑制细胞过度增殖中起核心

作用。其突变体 pkl在种子萌发后形成愈伤组织, 在

pkl突变体中 LEC1和 LEC2的 H3K27me3水平下降

导致甲基化抑制解除; 其另一突变体 cytokinin hy-

persensitive 2 易诱导形成愈伤组织, 而该表型可被

外施 TSA模拟[77]。 

6.4  miRNA的调控作用 

植物的 miRNA 通过转录和转录后水平的基因

沉默对植物细胞发育命运进行调控[78]。水稻中发现

miR156在分化的胚性愈伤比未分化的胚性愈伤中有

更高的表达量; 而 miR397表达则相反[79]。柑橘和棉

花等物种中也发现类似结果 , 同时发现 miR168、

miR171、miR159、miR164、miR390等也在体细胞胚

胎发生过程中差异表达[78]。miR156通过调控其靶基

因 SPLs的表达参与调控体细胞胚胎发生。在柑橘中

超表达 miR156a 或敲除其 2 个靶基因 CsSPL3 和

CsSPL14 株系的体细胞胚的数量显著高于对照 [80], 

而且在体细胞胚胎发生的标志基因 CsFUS3 的超表

达材料中可以发现 miR156a 在整个体细胞胚胎过程

均显著上调[81]。miR157a是 miR156的另一个成员。

棉花中对 GhmiR157a及其靶标 SPL10研究发现其通

过调控乙烯信号和类黄酮生物合成调控逆境下棉花

体细胞胚胎发育[13]。miRNA的调控体细胞胚胎发生

可能通过 2个方面: (1) miRNA参与植物激素信号的

转导。植物体细胞胚胎发生过程中多个激素信号途

径相关基因被发现受 miRNA 调控; (2) 体细胞胚胎

发生过程中一些重要转录因子可作为 miRNA 的直

接靶标。miRNA 可通过降解互补的 mRNA 或影响

mRNA翻译降低蛋白水平。 

7  关键基因在体细胞胚胎发生和遗传转化

中的应用 

随着研究的不断深入和新技术的涌现, 体细胞

胚胎发生所涉及的激素信号转导, 基因转录调控、

表观遗传修饰与代谢物动态变化等复杂分子生物学

过程都在逐步深入地阐释。然而, 目前虽然通过对

组织培养、农杆菌侵染等方法的优化, 拟南芥、杨

树、水稻、玉米、棉花等植物的遗传转化体系得以

成功建立, 但植物的高效遗传转化仍存在许多问题, 

如基因型依赖性严重、转化效率不高。随着对体细

胞胚胎发生机制深入研究, 一些调控体细胞胚胎发

生的关键基因被发现并逐渐用于改进植物遗传转化

体系和再生植株的效率, 从而实现植物的高效遗传

转化[82]。 

BBM和 WUS 是 2 个提高植物遗传转化效率的

关键基因。在玉米中用 ZmBBM和 ZmWUS2两个基

因共转化未成熟胚时 , 愈伤组织的比例显著提升 , 

且在多个不易转化的玉米自交系中取得较高的转

化效率[83]。此外, 在水稻、高粱中利用 ZmBBM 和

ZmWUS2的共转化也实现转化效率提高[83]。在双子

叶植物甜椒中 , Heidmann 等 [84]发现瞬时表达

BnBBM 基因可高效诱导体细胞再生 , 并分化出大

量可发育成完整植株的体细胞胚胎 ; 将 WUS2 和

IPT或 WUS2和 STM共转化烟草、番茄、葡萄等植

物中可实现了芽的原位诱导[85]。因此解析体细胞胚

胎发生过程中关键基因的功能及调控机制, 开发更

高效的遗传转化方法, 有望实现更多植物的遗传高

效再生体系建立。 
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8  总结与展望 

体细胞胚胎发生是体细胞在没有受精的情况下

再生为胚状体的过程, 是展现植物细胞具有全能性

的一个重要途径。自 20 世纪 50 年代以来, 体细胞

胚胎发生的研究经历了从经验方法到系统性理论研

究的发展, 并在多个物种成功建立起再生体系[86]。

对于体细胞胚胎发生的研究, 从最开始通过对外植

体的选择、培养基类型、激素含量的配比及组合等

进行优化开展研究; 发展到对植物体细胞胚胎发生

调控基因的研究, 并利用调控体细胞胚胎发生的关

键基因去提高植物的转化及再生效率; 再到对植物

体细胞胚胎发生过程基因的调控网络、代谢物质的

变化、表观遗传调控机制的研究, 说明对体细胞胚

胎发生的分子机制不断深入及完善。 

随着分子生物学的进步和测序技术的发展。多

组学技术的应用加速了对植物体细胞胚胎发生分子

机制的解析。利用 RNA-seq揭示体细胞胚胎发生过

程中基因的动态变化, 借助代谢组技术解析体胚发

育各个阶段的内源物质变化, 并通过对表观组学的

研究揭示体细胞胚胎发生过程中表观遗传机制

(DNA 甲基化、组蛋白甲基化、组蛋白去乙酰化及

miRNA)对基因表达调节。并且随着将来单细胞测序

技术、空间转录组等新技术在植物体细胞胚胎发生

上的应用, 体细胞胚胎发生起源单细胞还是多细胞

的问题有可能得到解决。此外, 随着转基因技术及

基因编辑技术利用, 对植物体细胞胚胎过程中基因

型依赖严重、转化效率低等问题也在逐步得到改善。 

尽管当前体细胞胚胎发生的研究进展迅速, 但

仍然存在许多谜团。2005年, Science创刊 125周年

之际公布了 125 个最具挑战性的科学问题, 其中植

物细胞全能性被列入最重要的 25个科学问题。2021

年 9月, Plant Cell公布了植物细胞生物学 15个最重

要的问题, 其中有多个问题都涉及到植物细胞全能

性和多能性的表达。理论上, 只要条件合适, 所有的

植物细胞都可以表现全能性, 得到再生植株。然而, 

植物细胞再生实际上只能在有限的植物中实现; 而

且离体细胞胚胎发生和器官再生的细胞学和分子机

理的研究都不够完善。体细胞胚胎发生的起源是单

细胞还是多细胞？在不同的发生体系中究竟是哪一

类或哪几类细胞如何被选中进行重编程 , 从而再

生？虽然已有研究表明这些再生大都来源于植物的

干细胞, 但植物的干细胞究竟如何界定？表观遗传

修饰如何参与并协调再生过程？这些问题都是未来

研究中的重点。 
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