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摘要: 强大的再生能力是植物在复杂环境下生存的重要手段。植物再生主要分为组织修复(tissue repair)、器

官从头发生(de novo organogenesis)以及体细胞胚发生(somatic embryogenesis)三种方式, 其中, 器官从头发生是

指离体或受伤的植物器官上再生出不定根或不定芽的过程, 植物扦插生根与组织培养即是通过器官从头发生

途径实现的。植物器官从头发生可以分为直接型器官从头发生和间接型器官从头发生, 在间接型器官从头发

生过程中, 愈伤组织的诱导是关键的起始步骤。就细胞发育谱系与组织形态建成方面而言, 植物器官从头发生

主要可分为细胞分裂、干细胞龛(SCN)形成和器官建成三个阶段。植物器官再生机制研究有助于更好地开发

物种潜能, 总结不定根与不定芽再生的细胞形态学变化规律可以为进一步探索器官从头发生机制提供参考。
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1  植物再生

1.1  植物再生现象

植物遭遇伤害或环境胁迫时, 其自身移动受

限导致部分植物死亡, 但是植物拥有强大的自我

再生能力去适应环境。植物再生即植物通过修复

损伤的组织或者产生新的器官以保持自身持续遗

传和进化。植物再生主要分为3类: 组织修复、体

细胞胚发生以及器官从头发生。在自然界中, 植
物将受伤部位修复为与原来生长状态一样的行为

叫做组织修复; 体细胞胚发生是在激素或胁迫条

件下, 植物的体细胞或原生质体转化为胚性细胞

进而发育为体细胞胚的过程(Zhu等1997); 器官从

头发生是指植物离体或受伤的器官上再生不定根

或不定芽的过程。三种再生方式都是植物为适应

自然环境采取的手段, 植物利用多样的再生途径

面对不同程度的胁迫条件, 而器官从头发生途径

在人工条件下植物再生研究与植物的实际生产中

都发挥重要作用(姜福星等2018; Swanberg和Dai 
2008), 所以植物器官从头发生途径是植物再生研

究的重要方面。

自Steward等(1958)利用胡萝卜(Daucus carota 
var. sativus)的韧皮部细胞诱导出完整植株证明植

物细胞的全能性以来, 对于组织培养与植株再生

的研究也在不断完善。植物再生过程中发生一系列

基因表达、转录因子以及组织形态与细胞结构的

改变, 其中, 植物的组织形态与细胞结构改变是再

生过程中最直观、最清晰的体现, 因此, 植物的组

织形态学和细胞学变化是植物再生研究的基础, 是
更好地探索植物再生机制的起点和突破点。本文

将主要介绍植物器官从头发生的组织形态变化。

1.2  植物的器官从头发生 
植物器官从头发生现象随处可见, 扦插生根

即利用植物器官从头发生的原理。根据发育过程

的差异, 器官从头发生分为直接型器官发生途径

和间接型器官发生途径, 二者的主要区别在于是

否有非胚性愈伤组织的形成: 直接型器官发生途

径无愈伤组织形成, 根创始细胞直接发育为根原

基, 进而发育为不定根或侧根(孙贝贝等2016), 根
原基在该途径中起重要作用; 而间接型器官发生

途径过程中发挥根原基作用的是非胚性愈伤组

织。间接型器官发生途径在植物组织培养中较为

常用, 所以愈伤组织的形成是植物组织培养的基

础, 是植物再生过程的重要事件。

2  愈伤组织

2.1  愈伤组织的分类

愈伤组织是植物伤口处经过激素诱导形成的

组织, 分为胚性愈伤组织和非胚性愈伤组织。胚性
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愈伤组织的形成是间接型体细胞胚发生途径的基

础, 而非胚性愈伤组织的形成是间接型器官发生

途径的重要阶段。两者在形态结构和细胞特征上

有明显的区别: 胚性愈伤组织呈结节状, 表面光滑, 
胚性细胞一般为等直径的小细胞, 这些细胞的细

胞核和核仁体积增大, 细胞质致密, 空泡小, 细胞

壁厚, 代谢活性较高; 相反地, 非胚性愈伤组织呈

海绵状, 非胚性细胞的空泡大且细胞之间较松散

(Jalil等2008)。非胚性愈伤组织(下文中统称为愈

伤组织)的形成是植物器官从头发生过程的关键阶

段, 它与根原基在某种程度上具有非常大的同源性。

2.2  非胚性愈伤组织

长期以来, 愈伤组织的诱导过程被认为是已分

化细胞去分化获得多能性的过程(郭丽娟等1984), 
而Fehér (2019)表示, 去分化过程不能作为一种细

胞状态存在, 且去分化后的细胞由于发育谱系的

限制不具备全部基因的表达模式, 故严格意义上

来说, 愈伤组织的形成并不是去分化过程。近年

来, 关于愈伤组织细胞学属性类似于根原基细胞

的研究逐渐深入, 有研究表明拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)的子叶与花瓣愈伤组织的形成是通过根

系发育途径的激活完成的(Sugimoto等2010)。组

织细胞学切片观察到水稻(Oryza sativa)根的横切

片中愈伤组织和侧根起始的部位都集中在韧皮部

中柱鞘细胞(再生潜能细胞)周围, 且生长状态极为

相似, 与周围细胞有明显区别, 具有细胞密集、细

胞核增大、染色加深等特征(图1) (Hu等2017; Zeng
等2016); 转录组对比分析也发现, 愈伤组织的转录

组与根尖分生组织中的干细胞龛(stem cell niche, 
SCN)区域的转录组有相似之处(Sugimoto等2010), 
说明二者的某些基因表达具有相似性。综上所述, 
愈伤组织很有可能是根原基细胞不断分裂形成的

一团根原基细胞簇, 具备根原基属性, 再生潜能大, 
能够发育成植物的不定根与不定芽。

2.3  非胚性愈伤组织的再生 
愈伤组织的再生主要分为三步 :  起始、增

殖、释放。起始即再生潜能细胞转变为根创始细

胞, 拟南芥再生潜能细胞通常包括原形成层(pro-
cambium)和附近的维管薄壁细胞(vascular paren-
chyma cell) (Welander等2014), 再生潜能细胞接收

到来自愈伤组织诱导培养基(callus-inducing medium 
CIM)的生长素通量信号后, 启动分裂, 形成根创始

细胞(Yu等2017)。再生潜能细胞转化为根创始细胞

过程中WOX11/12 (WUSCHEL-related Homeobox 
gene11/12)基因高度表达(Hu等2017; Liu等2014), 
该基因在愈伤组织与根原基的形成过程中发挥了

重要作用。也有研究表明, 拟南芥根和下胚轴外

植体的愈伤组织起源于木质部的中柱鞘细胞或中

柱鞘类似细胞(Atta等2009), 这说明同一植物不同

器官再生的起点有所差异(表1); 而水稻根的再生

图1  水稻根部的侧根与愈伤组织

Fig.1  The lateral roots and calli of rice root 
根据Zeng等(2016)和Hu等(2017)改画。
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表1  单子叶植物与双子叶植物不同器官再生潜能细胞的区别

Table 1  Differences of regenerative potential cells  
in different organs of monocotyledonous plants  

and dicotyledonous plants

       种类     器官                      部位

单子叶植物 叶片 维管束鞘和未分化的维管细胞

 根 韧皮部中柱鞘细胞

双子叶植物	 叶片 原形成层和维管薄壁细胞

 根 木质部中柱鞘细胞

潜能细胞为韧皮部中柱鞘细胞(Hu等2017; Yu等
2010), 说明不同物种的相同器官的再生潜能细胞

也不尽相同。虽然单子叶植物与双子叶植物不同

器官的再生潜能细胞有些微区别(表1), 但是水稻

中原形成层和中柱鞘细胞都由原形成层前体(pre-
procambium)发育而来, 总体上我们认为, 再生潜能

细胞即原形成层以及周围薄壁细胞。

增殖阶段是指根创始细胞在外源生长素的诱

导下继续分裂。将胡杨(Populus euphratica)叶片

图2  胡杨叶片愈伤组织与初生芽

Fig.2  Callui and primary shoots of P. euphratica
A: 愈伤组织增殖阶段时期, 叶片维管束鞘细胞作为根创始细胞起始再生, 黑色箭头指示起始细胞分裂的位置; B: 黑色箭头指示的位

置细胞团代谢活动比较强烈; C: 黑色箭头所示位置愈伤组织细胞持续分裂, 突破表皮细胞; D: 初生芽一般分布在植物表面的愈伤组织周

围, 黑色箭头位置为芽的初始形态。

培养于愈伤组织诱导培养基中, 取不同阶段叶片进

行切片观察, 利用甲苯胺蓝对胡杨叶片进行染色。

该阶段初期, 我们观察到维管束鞘周围出现部分

形状不规则的分生细胞团, 细胞分裂明显, 部分细

胞的细胞核增大, 说明细胞开始增殖(图2-A)。同

时, 水稻根部韧皮部中柱鞘也出现类似现象(图
1-B), 该阶段为愈伤组织增殖初期。胡杨叶片诱导

愈伤组织产生的后期过程中, 培养基中的叶片加

厚, 显微观察发现胡杨叶片的细胞数量迅速增多, 
并在其中分布有形状不规则且分裂活跃的细胞团

(图2-B), 这些细胞团可能发育为后期的愈伤组织。

释放阶段出现细胞团持续增殖并转移到植物

边缘的现象。由于细胞团分裂旺盛, 其继续分裂

导致叶片表皮破裂(图2-C), 进而形成肉眼可见的

愈伤组织。再生潜能细胞是植物再生的起始点, 
其分化为根创始细胞后, 生长素促进根创始细胞

分裂为根原基/根属性的愈伤组织, 进而通过器官

发生途径在体外诱导生根或者生芽。
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3  器官从头发生

器官从头发生是指植物离体或受伤的器官上再

生不定根或不定芽的过程, 根据再生器官的不同, 分
为根的从头发生途径(de novo root organogenesis)
和芽的从头发生途径(de novo shoot organogenesis), 
其本质是干细胞的命运转变。植物的三个主要干

细胞系统是根尖分生组织、茎尖分生组织和形成

层分生组织(ten Hove等2015), 干细胞的全(多)能性

是植物再生的基础。

3.1  根从头发生过程

根指植物在地下的部分, 主要功能为固持植

物体、吸收水分和溶于水中的矿物质、将水与矿

物质输导到茎以及储藏养分。根的从头发生是指

受伤或者离体的器官再生不定根的过程 (Xu和
Huang 2014), 主要可以分为3个阶段: 细胞分裂阶

段、SCN显现阶段和根尖建成阶段。植物伤口处

的中柱鞘细胞是根再生的起点。受某些调控机制

的影响, 部分中柱鞘细胞通过极性不对称分裂进

一步发育为根创始细胞, 1个或者1对根创始细胞

通过垂周分裂形成10个细胞内的单层细胞原基(邢
国芳等2015), 后者逐渐进入平周分裂, 形成愈伤组

织细胞团或者圆顶状的根原基(孙贝贝等2016)。
Hu等(2017)利用原位杂交技术观察到水稻叶片和

根的横切片中愈伤组织形区域OsWOX5 (WUS-
CHEL-related Homeobox gene 5)高表达, 故WOX5
可看作愈伤组织/根原基形成的标志。

细胞分裂阶段结束后, 细胞分化随之进行。

根SCN是分化为根尖分生组织的多能细胞团, 产生

于愈伤组织或者根原基中, 由静止中心(quescent 
center, QC)细胞和周围干细胞组成(图3-A) (Scheres 
2007)。该阶段, WOX5由在根原基中均匀表达转为

在QC细胞中特异性表达, 指导根尖的建成(Sarkar
等2007)。SCN的形成是植物根再生的关键阶段, 
在根的发生过程中起着不可替代的作用: 一方面, 
SCN能自我更新, 维持细胞的干性; 另一方面, 它
们也能分化成其他的组织和器官(Greb和Lohmann 
2016)。

表皮初始细胞、内胚层-皮层初始细胞、维

管初始细胞、侧根冠初始细胞和小柱初始细胞构

成周围初始细胞, 围绕在QC细胞周围, 共同发育成

根。WOX5基因激活下游相关基因启动根的建成, 
表皮初始细胞向外发育成根的表皮; 内胚层-皮层

图3  根尖分生组织与茎尖分生组织的SCN
Fig.3  SCN of root apical meristem and shoot apical meristem

根据Scheres (2007)与Schuster等(2014)改画。
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初始细胞发育为根中部的内胚层和皮层; 维管初

始细胞发育为原形成层前体, 进而形成中柱鞘和

原形成层, 中柱鞘继续分化为韧皮部中柱鞘和木

质部中柱鞘, 原形成层则主要发育为木质部与韧皮

部前体, 进而形成导管、筛管以及伴胞(表2) (Zeng
等2016), 至此, 根尖的形态建成基本完成。其中, 
水稻的内皮层和韧皮部中柱鞘可能发育成侧根或

者愈伤组织。

3.2  芽从头发生过程

芽是植物生长之初发育成茎、叶、花的结

构 ,  构成芽的五种结构分别是芽轴、顶端分生组

织、芽原基、叶原基、幼叶。芽发育为植物地上

部分进行光合作用, 以供给自身营养物质。芽形

成过程中需要经历一个根系发育过程, 所以类比

根从头发生途径, 间接型芽从头发生也主要分为3
个阶段: 细胞分裂阶段、SCN显现阶段和幼叶建

成阶段。首先, 将植物体培养于CIM, 诱导愈伤组

织形成过程中, 原形成层以及周围细胞首先进入

细胞分裂阶段, 形成分生细胞团(图2-A和B)。随着

培养时间的增加, 大量的细胞分裂导致正常的细

胞组织有序形态受到严重破坏(White 1939)。
将愈伤组织转移到芽诱导培养基(shoot induc-

tion medium, SIM)中, 这一过程涉及细胞由根属性

到芽属性的转变。芽发育阶段初期, 细胞分裂阶

段形成的愈伤组织细胞团出现在边缘位置, 中心

部位为茎生长点, 外周分化出排列整齐的类表皮细

胞(图2-D)。芽发育阶段后期, 茎尖分生组织出现

新的维管组织。维管组织对芽的发育至关重要, 

它在植物体生长发育过程中起着运输养分和水分

的作用, 在叶片和叶鞘中分布广泛(李梦阳等2017)。
此时茎尖分生组织发育已经趋向于成熟, 成熟的

茎尖分生组织主要分为三大部分: 中心区域(cen-
tral zone)、组织中心(organizing center, OC)和肋状

分生组织(rib meristem)。中心区域位于茎尖分生

组织最顶层的三层细胞, 下方毗邻区域为组织中

心。Schuster等(2014)利用原位杂交技术证明组织

中心区域有强烈的WUS (WUSCHEL)基因表达(图
3-B)。有研究指出WUS的表达是不定芽形成的显

著性标记(Greb和Lohmann 2016), 故组织中心可能

是茎尖分生组织的SCN。SCN与茎尖分生组织形

成过程中, 细胞中微丝骨架的组织发挥了非常重

要的作用。微丝解聚有助于SCN与茎尖分生组织

形成, 利用药物(phalloidin)抑制微丝解聚会减少不

定芽产生或导致畸形不定芽形成, 且被药物抑制

的愈伤组织区域无WUS的表达(Tang等2017), 这表

明植物再生过程组织结构的改变与基因息息相

关。WUS主要有两个作用: 其一, 转运到中心区域

诱导干细胞分化为芽, 目前其转运机制尚不明确

(Daum等2014; Mayer等1998); 其二, WUS激活

CLV3 (CLAVATA3)-CLV1/2 (CLAVATA1/2)信号通路

(图3-B), 抑制WUS的表达(Schuster等2014), 保持细

胞全(多)能性以维持茎尖分生组织的活性(Bleck-
mann等2010; Guo等2010)。芽SCN的形成对于芽

的发生至关重要, 它不仅能调控芽的发育, 而且能

够维持茎尖分生组织细胞的多能性, 使得植物拥

有持续对抗逆境的能力。

表2  水稻根尖与幼叶的形态建成

Table 2  Morphogenesis of rice root tips and leaves

	                                             根                                             叶

起始细胞 QC细胞 叶缘细胞

SCN组分 表皮初始细胞、皮层-内皮层初始细胞、原形成层前体、	 表皮初始细胞、叶肉-维管束鞘初始细胞、叶缘细胞

	 侧根冠初始细胞、柱初始细胞、QC细胞 
三层初始细胞(L1~3)	 表皮初始细胞(L1)	 表皮初始细胞(L1)
	 皮层-内皮层初始细胞(L2)	 叶肉前体(L2)
	 原形成层前体(L3)	 原形成层前体(L3)
L1发育方向 表皮 表皮

L2发育方向 皮层、内皮层 外鞘的远轴和近轴细胞

L3发育方向 中柱鞘、木质部前体、韧皮部前体 外鞘的两侧细胞、内鞘、木质部前体、韧皮部前体 
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茎尖分生组织分裂导致芽轴不断伸长, 同时, 
叶原基和新的芽原基也不断建立。茎尖分生组织

的周围环绕着叶原基, 在叶原基的叶尖部分存在

单个特定的叶片边缘细胞, 即叶缘细胞, 单子叶植

物的叶缘细胞从茎尖分生组织招募起始发育的细

胞层(Shimizu等2009)。Zeng等(2016)推测叶缘细

胞及其周围细胞为叶发育过程的SCN。叶缘细胞

经过诱导形成表皮初始细胞(layer 1, L1)与叶肉维

管束初始细胞, 前者分化为叶片表皮, 覆盖在叶片

最外层; 后者分化为叶肉前体(layer 2, L2)和原形

成层前体(layer 3, L3)。在发育过程中, 两层叶肉

前体细胞中间夹着一层原形成层前体细胞, 类似

“三明治结构”, 但是诱导该阶段发育的信号以及相

关因子还不清楚。叶肉前体位于表皮细胞下层, 主
要分化成叶肉细胞, 剩余小部分叶肉前体发育为

外鞘远轴、近轴细胞。原形成层前体一部分发育

为外鞘的两侧细胞, 与外鞘远轴、近轴细胞共同

组成外鞘, 外鞘细胞主要是大的薄壁细胞; 另外一

部分原形成层前体发育为原形成层, 进而发育为

木质部前体、韧皮部前体、内鞘和周围细胞(表
2)。 外鞘、内鞘、木质部以及韧皮部等结构成熟

后, 形成大小维管束分布于叶肉细胞中。至此, 幼
嫩的叶片结构基本发育完善。叶片和根的细胞发

育谱系差异较为明显, 二者的表皮初始细胞都发

育为表皮, 但是叶肉前体和原形成层前体的发育

方向完全不同(表2) (Zeng等2016)。幼叶向成熟叶

发育过程中, 叶片极性的建立影响其成熟结构的

形成。极性主要表现为背腹特征: 叶片背侧距离

顶端分生组织比较远, 最终形成海绵组织; 叶片腹

侧距离顶端分生组织比较近 ,  发育为栅栏组织

(Donnelly等1999), 伸展后成为成熟的叶片。

4  展望

按照发育过程的差异, 植物器官从头发生分

为直接型器官从头发生和间接型器官从头发生, 
根创始细胞是发育成根原基还是愈伤组织是其主

要差别。直接型器官从头发生和间接型器官从头

发生是人为地对植物器官从头发生现象进行的分

类, 已有许多研究证明愈伤组织实际上是根属性

的细胞团(Sugimoto等2010; Atta等2009; Che等

2007), 所以直接型器官从头发生和间接型器官从

头发生可能共享相同的再生机制。按照发育目的

的差异, 植物器官从头发生分为根的从头发生途径

和芽的从头发生途径, 两者的发育过程可以分为大

致相同的3部分: 细胞分裂阶段、SCN形成阶段、

器官建成阶段。激素、基因、转录因子等构成的复

杂的调控网络, 影响着每个阶段细胞结构和组织

形态的改变。本文通过总结植物器官从头发生的

组织形态改变, 为探索植物再生机制提供线索。

另外, 有研究指出木本植物吸收环境污染物

能力强于草本植物和农作物。木本植物是指根和

茎增粗生长形成大量的木质部, 细胞壁也多数木

质化的植物。木本植物寿命长、根系深、生物量

大, 在植物修复研究方面有更广阔的前景(才满等

2015)。但是关于木本植物的再生研究比较少, 最
主要的原因是木本植物的生长周期长, 生长过程

中容易黄化, 甚至死亡, 对环境的要求较高。所以

对木本植物再生的分子机制和组织形态学方面了

解不够深入。灌木植物茉莉花(Jasminum sambac)
茎段在诱导愈伤组织过程中, 利用切片观察和DAPI
染色证实了原形成层区域细胞分裂活动剧烈, 说
明愈伤组织细胞起源于原形成层(Lu等2019), 与拟

南芥起始再生的位置相同。因此, 模式生物中比

较清楚的再生机制对木本植物再生研究也有一定

的指导作用。以植物的细胞发育谱系为切入点, 
可初步探索木本植物再生器官位置的生长发育变

化, 为木本植物再生机制的研究打下基础。
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Advances of cell developmental lineages of plant de novo organogenesis
SUN Zhenmei, ZHANG Qianru, ZHANG Qianqian, HOU Sijia, WU Rongling, GUO Yunqian*

Center for Computational Biology, College of Biological Sciences and Technology, Beijing Forestry University, Beijing 
100083, China

Abstract: Plant can survive in complex environment due to its remarkable regeneration capacity. Tissue repair, 
de novo organogenesis and somatic embryogenesis are three types of plant regeneration. De novo organogenesis 
refers to the formation of adventitious roots or shoots from the regeneration-competent cells in wounded or de-
tached plant organs. Cuttage and tissue culture are the examples of de novo organogenesis for rapid production 
of new plants. De novo organogenesis can be divided into direct de novo organogenesis and indirect de novo or-
ganogenesis and callus formation is an important process in the indirect de novo organogenesis. The cell devel-
opmental lineage and tissue morphogenesis of de novo organogenesis include three stages: cell division, the 
formation of stem cell niche (SCN) and organ formation. This paper summarizes the morphological changes of 
regenerative adventitious root and adventitious bud in order to provide reference for further exploration of the 
mechanism of de novo organogenesis.
Key words: de novo organogenesis; histomorphology; callus; stem cell niche
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