
 
 
 

    2011 年  第 56 卷  第 30 期：2478 ~ 2485 

www.scichina.com  csb.scichina.com  
 

 
英文版见: Wang Y Q. Plant grafting and its application in biological research. Chinese Sci Bull, 2011, 56, doi: 10.1007/s11434-011-4816-1 

《中国科学》杂志社 
SCIENCE CHINA PRESS 评 述 专辑: 娄成后教授诞辰 100 周年纪念 

植物嫁接系统及其在植物生命科学研究中的应用 

王幼群 

植物生理学与生物化学国家重点实验室, 中国农业大学生物学院, 北京 100193 

E-mail: wangyq@cau.edu.cn 

2011-06-15 收稿, 2011-09-01 接受 

国家自然科学基金资助项目(30870140) 

  

摘要  嫁接作为一个特异的研究系统, 被广泛应用于植物生命科学研究的各个方面. 本文就嫁

接的方法、草本植物嫁接体的发育过程、检测嫁接植株嫁接面发育过程和亲和性的方法以及嫁

接在研究物质输导和植物体内信号长距离传递方面的应用作一综述.  
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植物嫁接技术最早起源于我国战国时期 , 距今

己有两千多年的历史. 在漫长的历史进程中, 植物嫁

接技术不断发展完善. 现在, 嫁接技术作为一种常规

的无性繁殖手段, 已被广泛应用于果树、蔬菜、花卉

等许多生产领域. 它可以提高植株的抗性、改良品质、

增加产量, 给农业生产带来巨大的经济效益.  

生产意义上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上的过程, 

上面的枝或芽称为接穗(scion), 下面带根系的部分称

为砧木(stock). 自体嫁接(autograft)的嫁接双方来自

同种的同一植株 , 同种嫁接(homograft)的嫁接双方

来自同种植物的不同植株 , 异种嫁接(heterograft)指

不同种植株间的嫁接[1]. 生产上应用的嫁接组合多是

亲和的, 亲和表现在嫁接后嫁接双方可以成活、正常

生长直至开花结果[2]. 这些组合是人们在长期生产实

践中精心选择的结果 . 但多数嫁接组合是不亲和性

的, 表现在嫁接后嫁接一方或双方的死亡.  

嫁接作为一个特异的研究系统已被广泛应用于

物质运输、花期调节和信号的长距离传导机制等方面

的研究. 本文拟就嫁接的方法、嫁接体的发育过程、嫁

接在植物生命科学研究中的应用作一综述.  

1  嫁接方法 

植物常用的嫁接部位为茎 , 可以采用平接、劈

接、靠接等方法. 最为常用的方法为劈接, 劈接是将

接穗下端切成楔形, 将砧木平切后再切出劈口, 将接

穗的楔形下端插入砧木劈口进行嫁接 . 在研究嫁接

发育过程时常采用平接 , 即将接穗和砧木的嫁接面

都切成平面, 然后对接. 靠接是将接穗和砧木各削去

部分表皮和皮层, 暴露出形成层, 然后将切面进行对

接的嫁接. 对于成功的嫁接来说, 接穗和砧木在解剖

结构上的精密嵌接是十分重要的 . 维管系统和形成

层的错位经常导致嫁接的失败或发育的延迟[3].  

随着嫁接理论和实践的发展 , 为了不同的研究

目的, 在传统嫁接方法的基础上, 人们采用了各种其

他嫁接方法, 包括愈伤组织嫁接、离体茎段嫁接以及

试管苗嫁接等.  

为了研究不亲和嫁接的细胞反应 , Moore 和

Walker[4]将 Sedum telephoides 和 Solanum pennellii 的

愈伤组织在离体条件下嫁接 , 发现嫁接引起临近嫁

接面处细胞内质网的膨大和细胞壁的明显加厚 . 将

Pyrus communis 和 Cydonia oblonga 的愈伤组织共同

进行悬浮培养, 导致 Cydonia oblonga 生长量的显著

减少[5].  

Gebhardt 和 Goldbach[6]将樱桃茎尖组织培养获

得的具有茎尖的试管苗与具有根系的试管苗在无菌

条件下进行显微嫁接 , 然后嫁接植株在试管中的液

体培养基中生长. 组织学检查证实, 接穗和砧木间建

立了维管组织连接. Russo 和 Slack [7]采用土豆试管苗

嫁接, 建立了筛选和分析抗病毒土豆植株的方法.  
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植物茎段离体嫁接的方法是由  Parkinson 和

Yeoman[8]提出的, 将植物部分茎的切段嫁接在一起, 

然后无菌培养在 MS 培养基中. 该方法模拟植物的正

常生理状况, 将培养基分成两部分. 与接穗接触的培

养基中加入一定浓度的蔗糖、生长素和细胞分裂素, 

在与砧木相连的培养基中加入细胞分裂素 . 与常规

的植物整体嫁接相比 , 该方法作为研究系统有很多

优点: (1) 没有枝叶和根的影响, 可以更精确地研究

嫁接面的发育过程; (2) 可以方便地改变培养基成分

和培养条件 , 以探讨各种因素对嫁接成活的影响和

作用, 从而有助于了解亲和性的本质[9].  

拟南芥(Arabidopsis thaliana)作为模式植物 , 已

被广泛应用于植物遗传学、发育生物学和分子生物学

研究. 拟南芥嫁接系统可用于研究物质运输、信号传

导、成花诱导、系统抗性、非生物胁迫的应答等许多

方面[10,11]. 拟南芥叶基生, 呈莲座状排列, 合适的嫁

接位点是花序轴和下胚轴部位 . 花序轴部位的嫁接

可以采用劈接和平接的方法 [10,12]. 平接的方法是在

拟南芥抽苔后, 用锋利刀片平切花序轴, 嫁接部位套

上硅胶管(内径 0.5 mm, 侧面剖开), 使接穗与砧木紧

密接触, 嫁接初期需要采取措施, 保持湿度, 有利于

嫁接面早期的发育. Turnbull 等人[11]首次建立了拟南

芥下胚轴嫁接系统 , 采用在培养皿中生长的拟南芥

幼苗, 在超净台的体视显微镜下, 将幼苗从下胚轴部

位(子叶稍靠下部位)切断, 然后进行自体或同种嫁接. 

在花序轴抽苔期进行嫁接 , 由于花序轴直径相

对较粗, 嫁接操作方便. 但拟南芥发育到该时期, 一

系列重要的生理事件都已完成 . 大部分细胞已经没

有分化能力, 在该时期嫁接, 限制了嫁接系统在基础

研究中的应用范围 . 拟南芥下胚轴嫁接系统由于植

株较小, 嫁接难度相对增大, 但成活率较高, 嫁接体

适用于研究根系和地上部的物质和信息交换 . 不同

的研究者应根据不同的研究需要选择合适的嫁接方

法. 虽然 Rhee 和 Somerville[12]对拟南芥花序轴的平

接嫁接进行了初步的组织学观察 , 但至今仍缺乏拟

南芥嫁接植株的详尽发育过程 . 而确定嫁接体接穗

和砧木间维管组织何时贯通 , 对于确定信号传导和

物质运输通过何种途径进行是非常重要的. 

2  草本植物嫁接植株的发育过程 

在草本植物亲和性嫁接组合中 , 嫁接体的发育

过程大致相同, 主要包括: (1) 隔离层的形成及接穗

与砧木间的初始黏连; (2) 愈伤组织的形成; (3) 连接

砧木和接穗间维管束桥的重新连通等[13,14].  

2.1  隔离层(isolation layer)的形成及接穗与砧木

间的初始黏连 

嫁接过程中的切割导致隔离层(又称坏死层, ne-

crotic layer)的形成. 电子显微镜观察表明, 隔离层由

切割致死细胞的细胞壁残留物构成 , 其周围分布着

电子致密度高的物质[15,16]. 嫁接后 1 d, 接穗和砧木

发生初始黏连 , 嫁接面两侧细胞中高尔基体数目的

增加及其分泌产物和嫁接双方的初始黏连有关 [16]. 

嫁接初期, 隔离层分布在整个嫁接面上, 后来, 随着

愈伤组织的形成和分裂 , 隔离层首先在维管束区域

被突破, 然后逐渐扩展, 使接穗和砧木得以直接接触. 

隔离层的消失主要是由于两侧愈伤组织分裂所形成

的生长压力和愈伤组织的吸收[17].  

2.2  愈伤组织的形成 

嫁接 2~3 d 后, 嫁接面受伤部位周围的薄壁细胞

恢复分裂, 形成愈伤组织. 愈伤组织可由形成层、韧皮

部薄壁细胞、木质部薄壁细胞、髓部细胞分裂而形成. 

在草本植物中 , 愈伤组织细胞首先在维管束和皮层

处形成, 在髓部只有少数细胞进行分裂[14,15,17]. 嫁接

双方愈伤组织细胞的交错生长 , 可使接穗和砧木进

一步连接在一起 . 嫁接面处愈伤维管组织的分化也

是在这些愈伤组织细胞中进行的[16]. 

随着愈伤组织的形成, 在隔离层变薄区域, 接穗

和砧木细胞间形成胞间连丝 , 这种胞间连丝是在不

分裂的细胞壁上次生形成的, 故称为次生胞间连丝. 

Kollmann 和 Glockmann[18]在蚕豆(Vicia faba)/向日葵

(Helianthus annuus)嫁接组合中, 利用蚕豆和向日葵

细胞各自的超微结构特征 , 准确界定接穗和砧木接

触的细胞壁 , 证实了接穗和砧木细胞间次生的种间

胞间连丝的存在 . 既有贯穿细胞壁的连续的次生胞

间连丝, 也有中止于细胞壁中部的半胞间连丝形态. 

在 Impatiens walleriana/Impatiens olivieri 嫁接组合中

发现, 在嫁接面维管组织区域, 次生胞间连丝多为连

续的胞间连丝, 在皮层和髓部, 接穗和砧木细胞间的

次生胞间连丝中半胞间连丝的比例较高[3]. 次生胞间

连丝的形成 , 将嫁接双方的细胞连接成一个统一的

共质体 , 使邻近细胞的物质交流和细胞通讯得以实

现 , 可能对嫁接体的进一步发育起着重要作用 [18]. 
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Wang [9]发现, 在 Vicia faba/Helianthus tuberosus 不亲

和嫁接组合中 , 接穗和砧木之间没有贯通的胞间连

丝形成, 嫁接双方之间也没有韧皮部的连通.  

2.3  贯通接穗和砧木的维管束桥的形成 

连接接穗和砧木维管束桥的形成是亲和性嫁接

发育的关键事件[2]. 在草本植物的嫁接组合中, 嫁接

后 3 d 就可以在愈伤组织中观察到管状分子的分化, 

这些新分化的管状分子形状不规则 , 一般由嫁接面

处的愈伤组织细胞或者维管束周围的薄壁细胞直接

分化而来. 在分化前, 这些细胞一般不进行分裂[17,19]. 

豌豆(Pisum sativum L.)根自体嫁接后 4 d, 接穗和砧

木愈伤组织中分化出管状分子, 嫁接后 7 d, 可观察

到连接接穗和砧木维管束的愈伤木质部桥 [17]. 在蚕

豆和假酸浆(Nicandra physaloides)的离体茎段自体嫁

接中 , 嫁接后 5 d, 也能观察到愈伤木质部桥的形

成[20]. Monzer 和 Kollmann[21]依据 2 种植物导管分子

壁加厚的形态不同 , 确定了 Lophophora williamsii/ 

Trichocereus spachianus 嫁接组合中嫁接双方愈伤导

管分子的连接部位.  

嫁接面处的愈伤组织细胞和薄壁细胞在分化为

筛分子前, 往往要进行一到几次分裂, 以形成筛分子

和伴胞[15,20,22]. 豌豆根自体嫁接后 4 d, 接穗和砧木

愈伤组织中分化出筛分子, 嫁接后 8 d, 可观察到连

接接穗和砧木维管束的愈伤韧皮部桥[17]. 在 Cucumis 

sativus/Cucurbita ficifolia 嫁接组合中, 贯穿嫁接面的

愈伤韧皮部桥在嫁接后 7 d 内建立, 在 Cucumis sa-     

tivus/Cucurbita ficifolia种间嫁接中, 接穗和砧木之间

的愈伤筛管数目显著低于 Cucumis 或 Cucurbita 的自

体嫁接 [15]. 在离体茎段嫁接系统中 , 蚕豆或假酸浆

自体嫁接后 5 d, 假酸浆/番茄(Lycopersicon esculen-

tum)种间嫁接后 7 d, 可以观察到连接接穗和砧木的

愈伤韧皮部桥 [20]. 在蚕豆和向日葵的嫁接中 , 使用

细胞标志, 可以对接穗和砧木的筛分子加以区别. 蚕

豆的筛管中含有 P 型质体, 向日葵的筛管中则含有 S

型质体. 两种筛管中, P 蛋白的形态也有区别. 依据

这些细胞标志 , 可以准确地识别蚕豆和向日葵间的

种间筛板[22].  

随着愈伤木质部和愈伤韧皮部的进一步分化 , 

在二者之间会分化出形成层 [14,16], 最终将接穗和砧

木间原有的形成层连接起来. 在草本植物中, 形成层

往往在嫁接 2~3周后形成. 嫁接面处形成层的分化十

分重要, 它可以分化形成更多的维管组织, 以连通接

穗和砧木 , 保证嫁接体双方之间的物质交换能够畅

通无阻地进行 . 嫁接面处形成层的形成常作为嫁接

面发育完成的标志[14,22].  

对假酸浆和蚕豆两个自体离体嫁接组合的研究

表明, 离体茎段嫁接的发育过程由下列步骤组成: (1) 

在接穗和砧木结合处形成隔离层; (2) 隔离层两侧的

薄壁细胞分裂形成愈伤组织; (3) 在愈伤组织的特定

区域中 , 分化产生管状分子和筛分子 , 其相互连接, 

贯穿嫁接面, 形成木质部和韧皮部桥; (4) 在嫁接面

管状分子和筛分子之间分化出形成层 , 其分裂产生

更多的连接嫁接双方的维管组织. 由此可见, 离体茎

段嫁接体嫁接面的发育过程和整体嫁接基本一

致 [9,20]. 鉴于培养条件的一致性, 该方法较整体嫁接

更适用于生化和生理研究 , 从而为嫁接亲和机制的

研究开辟了一条新途径.  

嫁接的成功与否受遗传、结构、生长特性和生理

生化等因素的影响 . 遗传因素是影响亲和性的重要

因素. 一般来讲, 接穗与砧木分类学上关系越近, 嫁

接成功率越高, 反之, 排异现象越强烈. 在不亲和性

的嫁接组合中 , 大部分接穗和砧木间没有维管束桥

的形成 [23]. 有时虽然可以形成维管束桥 , 但筛管随

后被胼胝质堵塞而丧失功能 [22]. 生理因素可能是嫁

接不亲和的重要原因 . Gur 等人 [24]在研究 Pyrus 

communis/Cydonia oblonga 嫁接组合时发现, 在较高

温度下, Cydonia oblonga 中产生一种扁氰苷物质, 而

Pyrus communis 中产生一种-扁氰苷酶. 在嫁接面处, 

-扁氰苷在-扁氰苷酶的作用下, 分解产生有毒的含

氰物, 最终导致嫁接体的死亡. 

3  检测嫁接植株嫁接面发育过程和亲和性

的方法 

3.1  断裂实验法 

Roberts 和 Brown[25]提出, 通过检测嫁接结合部

的抗张强度(tensile strength)与嫁接后时间的关系, 来

研究嫁接面的发育过程和预测嫁接亲和性 . 抗张强

度以断裂重量(breaking weight)表示, 即在一测试仪

器上, 使接穗与砧木结合处断裂所需施加的重量, 即

断裂重量(g)/单位嫁接面面积(mm2). 研究结果表明, 

在嫁接体形成过程中 , 嫁接结合部抗张强度的变化

可分为 3 个阶段. 以亲和的 Sedum telephioids 自体嫁
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接和不亲和的 Sedum telephioids/Solanum pennellii 远

缘嫁接为例: (1) 嫁接初期 1~3 d, 抗张强度的值及其

增长速率较低 , 亲和性组合与不亲和性组合每天平

均增重 1 g/mm2; (2) 抗张强度持续升高, 亲和性自体

嫁接的抗张强度在嫁接后 3~11 d 持续增长, 抗张强

度增至前一时期的 28 倍, 断裂重量达 56 g/mm2. 而

非亲和组合在持续 2~5 d 后, 嫁接面的抗张强度即达

到最大值, 断裂重量为 12 g/mm2; (3) 亲和性组合的

抗张强度趋于平稳, 断裂重量与未嫁接的节间相似; 

而非亲和组合自第 5 天开始, 抗张强度逐渐下降[26]. 

抗张强度的变化与嫁接结合部的组织学、细胞学变化

是相关的. 因而, 这个方法可以用来检测嫁接体的形

成过程和预测嫁接亲和性.  

3.2  电阻值测定法 

Yang 等人[27]测定了亲和的番茄自体嫁接与不亲

和的嫁接组合苋菜(Amaranthus tricolor)/番茄嫁接结

合部的电阻值变化. 获得的结果表明, 嫁接结合部电

阻的变化与嫁接面的发育过程相关. 嫁接后 2~3 d, 

由于隔离层的形成和逐渐加厚, 电阻值持续升高. 在

亲和性嫁接组合中, 嫁接后 3~8 d, 随着愈伤组织的

产生、隔离层被突破和接穗与砧木细胞间次生胞间连

丝的形成, 嫁接结合部的电阻值逐渐下降. 直至接穗

和砧木间维管束桥形成后, 电阻值趋于平稳, 并恢复

到嫁接前水平. 在非亲和性嫁接组合中, 由于隔离层

持续存在, 接穗与砧木细胞间不形成次生胞间连丝, 

双方维管束之间也没有维管束桥形成 , 结合部电阻

值不恢复, 呈现“居高不下”的现象. 通过电阻值的检

测, 可以了解嫁接体的形成过程和预测嫁接的亲和

性与非亲和性 . 这个方法可在同一嫁接植株上连续

测定, 因此较断裂法而言, 其优点是不损坏植株.  

3.3  L0 值测定法 

根的水导性(hydraulic conductance, L0)反映了嫁

接植株营养和水分的吸收状态, L0 值的测定也可用于

检测嫁接植株的发育过程 [28]. Fernández-García 等

人[29]测定了番茄嫁接植株在嫁接后 4, 8, 12, 15 d 的

L0 值. L0 值在嫁接后 4 d 的值为零, 其后呈直线增加, 

在 12~15 d 达到恒定值. 使用组织学方法, 嫁接后 15 d, 

在嫁接面处(graft union)观察到连接接穗和砧木的木

质部导管. L0 值数值的变化体现了嫁接植株木质部的

发育过程. 

4  嫁接系统在植物生命科学研究中的应用 

4.1  利用嫁接体研究植物体内物质运输 

连通砧木和接穗的维管束桥的形成是亲和性嫁

接组合发育的一个重要标志[2,15]. 成功的嫁接组合不

仅表现在结构上, 更重要的是, 所产生的维管束桥能

否执行生理功能, 进行接穗和砧木间的物质交换. 这

种物质交流是双向的, 从接穗到砧木, 或者从砧木到

接穗. 在嫁接研究中, 常用同化物和矿物质运输实验

来检验嫁接面处维管组织的发育程度和输导功能.  

Parkinson 等人[30]在离体茎段嫁接中, 用不同直

径的氧化铁粒子测定嫁接面处木质部导管的输导功

能, 发现在亲和的番茄和假酸浆自体嫁接中, 铁粒子

可以随水分自砧木输导到接穗, 但在不亲和的番茄/

假酸浆组合中, 在接穗中检测不到铁粒子, 说明嫁接

的不亲和性和嫁接面处木质部的输导能力有关. 

放射性同位素标记的同化物常用于检验嫁接双

方韧皮部的连通情况. De Stigter[31]采用  

14C 标记的

CO2, 研究同化物在 Silene armeria 自体嫁接中的输

导, 发现嫁接后 7 d 起, 同化物可以自嫁接体一方输

导入另一方, 嫁接后 16 d 达到最高输导速率, 在嫁接

体中, 同化物的输导也是受库源关系调节的. Rachow- 

Brandt 和 Kollmann [32]在亲和的番茄/马铃薯嫁接组

合中发现, 在嫁接后前 5 d, 嫁接双方之间的韧皮部

桥尚未建立 , 仅有少量的同化物自接穗经薄壁细胞

输入砧木. 14C 标记的同化物通过韧皮部自接穗向砧

木的输导在嫁接后 5~7 d 开始, 随着连接接穗和砧木

的愈伤筛管数目的增加, 同化物输导速率随之增加, 

说明同化物的转运经由愈伤韧皮部进行 . 输导在嫁

接后第 9 天达到高峰. 由于薯块作为库的强烈作用, 

有超过 80%的同化物自接穗输入砧木, 而在番茄自

体嫁接中只有 60%的同化物进入砧木. 在不完全亲

和的 Vicia faba/Helianthus annuus 嫁接组合中, 尽管

在接穗和砧木间建立了韧皮部桥 , 但同化物从接穗

向砧木中输导的量很少, 在嫁接后 11 d 仅有 2%左右, 

而同期在蚕豆和向日葵自体嫁接中则分别达到 40%

和 30%. 该组合同化物的最大转运速率明显低于其

他组合. Kollmann 和 Glockmann[22]发现, 大量胼胝质

堆积在蚕豆和向日葵种间筛板的筛孔中 , 筛孔变得

狭窄, 这可能在某种程度上与不亲和性有关. 在不亲

和嫁接组合中 , 同化物自接穗向砧木的输导往往受

阻. Wang 和 Kollmann[20]用 14C 标记的蔗糖, 测定不
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同离体茎段嫁接组合在不同发育时期的同化物输导

情况. 在亲和性嫁接组合嫁接后 3 d, 只有很少量的

标记蔗糖从接穗运到砧木 , 这可能是通过扩散作用

经次生胞间连丝运输的. 嫁接后 5~7 d, 由于韧皮部

桥的形成, 同化物运输速率明显提高. 在不亲和嫁接

组合中, 由于接穗和砧木间没有愈伤韧皮部桥形成, 

所以同化物输导速率一直很低 , 大部分被阻挡在嫁

接面处.  

6(5)CF (carboxyfluorescein)是一种常用的筛管输

导的示踪剂, 其输导途径和同化物一样是从源到库. 

在荧光显微镜下, 6(5)CF 发黄绿色荧光, 容易检测[33]. 

Schöning 和 Kollmann[34]采用 CF 输导方法, 探讨了番

茄和向日葵自体离体茎段嫁接愈伤韧皮部的输导  

功能. CF 输导结果证明, CF 的输导在愈伤韧皮部中

进行.  

Tiedemann 和 Carstens-Behrens[35]采集 Cucumis 

sativus (接穗)/Cucurbita ficifolia 或 Cucurbita maxima 

(砧木)嫁接后 5~7 周的筛管液, 应用 SDS-PAGE 电泳

方法检查筛管液的蛋白质带型 , 同其自体嫁接筛管

液(对照)的带型相比较, 发现自 Cucumis 接穗中采集

的筛管液中至少有 4 条蛋白质条带是对照中没有的, 

从其分子量上看, 应属于 Cucurbita 筛管蛋白类型, 

包括 Cucurbita PP1 和 PP2 蛋白的亚单位. Golecki 等

人[36]进一步的研究表明, Cucumis sativus 作为接穗, 

嫁接到 Cucurbita 砧木 9~11 d 后, 至少 9 种筛管蛋白

自砧木进入接穗, 说明嫁接后, 嫁接面处的韧皮部重

建后 , 接穗和砧木筛管内的蛋白质可以交流 . 在

Cucumis sativus 接穗中检测不到 Cucurbita 砧木 PP1

和 PP2 蛋白的 mRNA, 说明转运以蛋白状态进行. 进

入 Cucumis sativus 接穗的 Cucurbita maxima PP1 蛋白

定位于外韧皮部的筛分子和伴胞中[37].  

4.2  利用嫁接体研究植物体内长距离信号传递 

利用突变体、转基因植株及野生型植株互为接穗

和砧木进行嫁接 , 可以有目的地分析某个特定信号

的双向长距离传递和作用规律 . 嫁接系统是研究植

物体内长距离信号传递的理想方法之一.  

(ⅰ) RNA 通过韧皮部在植物体中的长距离转运.  

近年来的研究发现, 某些 RNA 分子作为非细胞自生

(non-cell-autonomous)的信号分子 , 进行胞间或长距

离的转运控制相关器官的发育或参与防御反应 . 植

物的胞间连丝提供了蛋白质或 RNA-蛋白质复合体的

胞间转运通道, 而维管系统特别是特化的韧皮部, 是

非细胞自生蛋白质和 RNA-蛋白复合体的长距离转运

路径 [38]. Xoconostle-Cázares 等人 [39]将 Cucumis sa-

tivus嫁接到 Cucurbita maxima上, 采集接穗中的筛管

液, 分析其分子组成, 为砧木中 CmPP16mRNA 可以

通过嫁接面转运至接穗提供了直接证据 . Ruiz- 

Medrano 等人 [40]利用另一个经典的异种嫁接组合西

葫芦(Cucurbita maxima)/黄瓜作为研究系统, 使用原

位 RT-PCR 分析技术, 发现 CmNACP mRNA 等多种

转录产物(transcrips)自西葫芦砧木经由韧皮部进入黄

瓜接穗的分生组织. CmNACP 属于 NAC 基因家族, 

此家族的一些成员参与顶端分生组织的发育 . 该实

验证实, 植物体中的特定 mRNA 向茎顶端转运. Kim

等人[41]研究了番茄鼠耳(mouse ears, Me)突变体, 该

突变体是染色体重排导致的 LeT6 与 PEP 的融合. 

PEP-LeT6 融合的转录产物的过表达导致番茄叶表型

的改变. 将正常叶形的茎上端作为接穗嫁接到 Me 突

变体砧木上, 在接穗上新生的叶发育成鼠耳表型. 通

过原位 PCR 技术在接穗茎顶端检测到 Me 的转录产

物. 该发现证实, 在植物体内起调控作用的 mRNAs 

(regulatory mRNAs)可以通过长距离运输控制植物的

形态. 马铃薯(Solanum tuberosum subsp. Andigena)的

BEL1-like 转录因子(transcription factors) StBEL5 通

过作用于控制生长的靶基因 , 参与马铃薯块茎的形

成. 嫁接实验表明, StBEL5 的转录产物存在于韧皮部

细胞中, 能通过嫁接面运输至薯块形成的部位——匍

匐茎的顶端[42]. 上述研究表明, 特定的 mRNA 分子

可以通过韧皮部在植物体内长距离运输 , 选择性地

转运至特定器官, 调控植物的生长和发育.  

近年来发现, 小分子 RNA (small regulatory RNAs) 

参与基因调控体系, 在植物中可以分为 MicroRNAs 

(miRNAs)和由 21~24 个核苷酸长度的(siRNA)两类, 

在功能方面参与基因表达的负调控[43]. Pant 等人[44]

发现, 将过表达 miR399 的植株作为接穗嫁接到野生

型的砧木上, miR399 可以自茎端移动到根部. 光受

体 phytochrome B (PHYB)和 BEL5 蛋白参与马铃薯块

茎形成时的光诱导. miR172 参与这个发育过程. 在

块茎形成的短日照诱导条件下, 马铃薯体内 miR172

水平高于长日照诱导植株 , 促进匍匐茎上块茎的形

成 . 将 35S::miR172 接穗嫁接到野生型砧木(35S::  

miR172/WT), 块茎的形成时间与 35S::miR172/35S:: 

miR172 对照一样, 均较早, 说明 miR172 对块茎形成
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评 述 

的促进作用可以通过嫁接进行传递. 反之, 以野生型

为接穗、35S::miR172 为砧木的嫁接(WT/35S::miR172)

中, 其表型类似于 WT/WT 嫁接对照, 揭示 miR172

在嫁接体砧木部分的超表达对块茎形成的促进作用

不显著[45]. miRNAs 除了参与植物体内大量的生理过

程外 , 研究发现 , 生物和非生物逆境条件引起大量

miRNAs的表达[46]. 例如, 拟南芥在磷缺乏的情况下, 

诱导 miR156, miR399, miR778, miR827 和 miR2111

的表达[47]. 拟南芥在硫饱和的情况下, miR395 在韧

皮部内积累. 在 hen1-1 突变体中, sRNA 的甲基化

(methylation)被阻碍, 导致几种 miRNAs 的水平显著

减少 . Buhtz 等人 [48]将野生型拟南芥作为接穗与

hen1-1 突变体进行嫁接, 让嫁接体生长在硫饱和条

件下, 发现 miR395 自野生型接穗通过韧皮部转运至

hen1-1 砧木. 以 hen1-1 作为接穗、野生型作为砧木, 

则未能观察到 miR395 自砧木输入接穗. 嫁接实验表

明, miR395 的转运是有方向性的, 其转运方向为从

茎端至根部. miR171 只能在嫁接体野生型部位检测

到, 在嫁接体突变体部位则检测不到, 说明其不能通

过韧皮部转运. 

(ⅱ) 信号蛋白在植物体中的长距离转运.  高等

植物遭受昆虫攻击或食草动物噬食等机械损伤时 , 

引起受伤的系统反应 . 特定的信号可以自受损部位

传递至未受伤部位 , 引起受伤诱导的蛋白酶抑制剂

(proteinse inhibitors, PIs)的表达. 这种信号物质是由

18 个氨基酸组成的多肽, 称为系统素(systemin). 系

统素来自于其 200 个氨基酸组成的前体——前系统素

(prosystemin)[49]. McGurl 等人[50]发现, 在番茄前系统

素转基因植株的叶中持续表达蛋白酶抑制剂Ⅰ和Ⅱ, 

而在非转基因植株中 , 二者只在受伤的情形下表  

达 . 将非转基因植株作为接穗 , 嫁接到表达前系统 

素的转基因砧木上 , 引起接穗和砧木的叶中持续表

达蛋白酶抑制剂蛋白, 该结果支持在植物伤反应中, 

系统素作为可移动受伤信号(mobile wound signal)的

作用.  

在高等植物中 , 从营养器官到花器官的转换依

赖于植物内在和环境信号的共同作用 . 叶片是接受

光周期变化的器官, 经过光周期诱导后, 发出成花素

(florigen)的系统信号, 其诱导茎顶端开花. 对拟南芥

的遗传研究表明, FLOWERING LOCUS T (FT)能够诱

导长日照(long-day)和短日照(short-day)植物开花 [51]. 

Cucurbita moschata 属于短日照植物. 种间嫁接实验

表明, 有效的开花信号可以从已经开花的 Cuburbita 

maxima 砧木传递到长日照条件下生长的 C. moschata

接穗中. 在收集自 C. maxima 砧木的筛管液中, 检测

不到 FT 的转录产物, 筛管液中却存在着 Cm-FTL1 和

Cm-FTL2 蛋白. 该实验表明, 筛管中的 FT 蛋白(而非

FT mRNA)跨过嫁接面, 进行了长距离转移[52]. 拟南

芥在长日照诱导条件下, FLOWERING LOCUS (FT)

在子叶和叶表达 , 作用于茎顶端的靶基因 , 如

APETALA1 (AP1) 起始花的形态建成. 嫁接实验表明, 

FT 蛋白自接穗输入到砧木的茎顶端区域[53]. 上述实验

表明, FT 蛋白(而非 FT mRNA)是成花素的必要成分.  

几千年来 , 嫁接技术为农业生产作出了重要贡

献. 作为一个独特的研究系统, 嫁接技术已被广泛地

应用于植物生命科学研究之中 , 解决了诸如物质运

输、信号传递方面的一些基本理论问题. 一些新的理

论问题的解决 , 需要今后选择适宜的突变体或转基

因植株, 建立不同的嫁接组合. 但就嫁接技术本身而

言, 尚有亟待解决的问题: 其一, 如何克服嫁接的不

亲和性, 使嫁接技术在农业方面得到更广泛的应用; 

其二, 单子叶植物很难进行嫁接, 随着单子叶植物越

来越多地作为模式植物, 难以采用单子叶植物嫁接作

为研究系统.  
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