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摘要：综述了禾本科植物组织培养中外源激素对体细胞胚发生和器官发生２种再生途径的调控研

究进展，重点讨论了在同一外植体中通过激素配比对２种再生途径的调控。并对这种调控在体细

胞无性变异育种、遗传转化和快繁与脱毒中的应用与存在的问题进行了分析。
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　　禾本科植物不仅是人类重要的粮食来源，而且
在园林绿化、畜禽饲料、生态恢复、工业原料和生物

质能源等方面也起着重要的作用。随着社会需求、

环境变化等矛盾的日益突出，人类对禾本科植物需

求量越来越大，对其品质改良的要求也越来越迫切。

而组织培养技术为其遗传改良提供了新的途径，以

组织培养为基础的体细胞无性系变异育种、遗传转

化育种等技术在禾本科植物中已经取得很大的进

展［１］。但由现有的组织培养技术引起的诸如遗传转

化中的变异、嵌合体等问题仍在一定程度上影响组

织培养育种技术的发展，获得多种组织再生途径是

解决这些问题的有效手段之一。为此，综述了外源

激素在对禾本科植物再生途径调控效应方面的研究

进展，以期为禾本科植物组织培养技术的进一步发

展与应用提供理论基础和思路。

１　禾本科植物的体外再生途径

体细胞胚发生与器官发生是植物离体再生的主

要途径。体细胞胚发生经历与合子胚相似的阶段，形

成两极性的体细胞胚，然后形成完整的植株；而器官

发生一般是先形成单极性的芽端，再诱导生根。２条

途径具有一定的差异，可以用于不同的领域［２］。２０
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世纪７０年代末以前，大多数学者认为器官发生是禾
本科植物的主要再生途径［３］。然而在水稻、高粱、小
麦、玉米等作物未成熟的组织中获得体细胞胚发生
后［４］，Ｖａｓｉｌ［５］提出了大部分禾本科植物体外再生途径
为体细胞胚发生的观点。大量研究表明，禾本科植物
的体细胞胚发生包括直接体细胞胚发生和间接体细

胞胚发生［６－１２］。一些组织切片和扫描电镜观察结果表
明，禾本科植物的体细胞胚发生过程要经历类似合子
胚的球胚、梨胚、盾片胚、成熟胚的发育阶段［１０，１２－１３］。

而近些年的一些研究表明，器官发生途径在禾本科植
物中仍然存在［１４］，包括直接器官发生和间接器官发
生２种形式［７，１５－２０］。目前，关于禾本科器官发生的研
究主要集中在甘蔗［７－８，１６］和一些草类，如金发草（Ｐｏ－
ｇｏｎａｔｈｅｒｕｍ　ｐａｎｉｃｅｕｍ）、牛筋草（Ｅｌｅｕｓｉｎｅ　ｉｎｄｉｃａ）、画
眉草（Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ　ｃｕｒｖｕｌａ）等［１５－２０］。

２　体细胞胚发生和器官发生途径的应用

２．１　体细胞无性系变异的应用
植物组织培养过程中可能会产生一定的体细胞

无性系变异［２１］。最初认为这些突变是不利的，自从
在甘蔗的再生植株中发现一些有益的变异可以用来

育种后，体细胞无性系变异育种便被用于禾本科植物
目标性状突变体的筛选等［２１－２２］。

体细胞胚发生和器官发生过程中都可以产生体

细胞无性系变异。但在早期曾认为以不定芽再生的
植株变异多，而以体细胞胚再生的植株相对较少，Ｖａ－
ｓｉｌ等［２３］甚至认为，体细胞胚发生形成的植株不会发
生变异。但是近年来的研究发现，体细胞胚发生过程
中不但会产生变异，而且由于培养时间较长会产生比
器官发生较多的变异［２４］。不经过愈伤组织阶段的直
接器官发生或直接体细胞胚发生途径产生的变异要

少于经过愈伤组织阶段的间接发生途径［８］。

禾本科植物的愈伤组织一般具有较强的继代耐

受性，在继代过程中，愈伤组织受持续的激素刺激，容
易产生突变，从而易于获得耐性植株。如金发草愈伤
组织继代２ａ以上仍具有较高的再生率，可用于耐旱
突变体的筛选［２５－２６］。目前已经在禾本科植物中利用
体细胞无性系变异筛选到大量优良的突变体，如抗病
甘蔗［２１］、耐盐芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ　ｃｏｍｍｕｎｉｓ）［２７］等。

２．２　在遗传转化中的应用
植物的遗传转化要求植物再生过程有较高的遗

传稳定性。对禾本科植物来说，无论基因枪转化还
是农杆菌介导的转化，一般都要经过愈伤组织培养
阶段，这会使发生遗传改变的机率增大。另外，虽然

大多数学者认为禾本科植物的体细胞胚发生是单细

胞起源的，但在愈伤组织中，体细胞胚多是以细胞团
或球胚阶段存在［１０］，这也使产生嵌合体的机率增
大。这些对遗传转化都是不利的，寻找不经愈伤组
织的直接植株再生方法是较为理想的途径。通过器
官发生的方式获得遗传转化后再生植株的方法已经

在玉米等禾本科植物上取得良好的应用［２８］。但是
目前水稻等禾本科植物遗传转化过程中经过愈伤组

织的再生途径仍被较多的应用［２９］。

２．３　在快速繁殖与脱毒技术中的应用
快速繁殖与脱毒技术主要用于一些以无性繁殖

为主的植物，禾本科植物繁殖以种子繁殖为主，所以
该技术在禾本科植物中的应用相对较少。但是对于
甘蔗等作物，该技术仍是主要的繁殖方式。甘蔗属
于长期连作作物，易积累传播病害，目前利用快繁技
术对甘蔗进行脱毒和规模化繁殖在国内外已得到广

泛的应用，能够较好地控制病害。该技术一般以保
持较高遗传稳定性的直接器官发生途径为主［８］。快

速繁殖技术在一些竹类上也有较多的应用［３０］。

３　外源激素对体细胞胚发生和器官发
生途径的调控

一般来说，只有少数植物既存在体细胞胚发生，

又存在器官发生［３１］。能够以器官发生再生的植物
很难发生体细胞胚，反之亦然［３２］。由于单子叶植物
的组织、器官不利于再分化［３３］，利用外源激素调控
禾本科植物２种再生途径将更加困难。

３．１　外源激素对体细胞胚发生途径的调控

２，４－Ｄ是禾本科植物体细胞胚发生所必需的
生长调节剂，其主要作用是诱导胚性愈伤组织形
成，而高浓度的２，４－Ｄ又抑制体细胞胚发育，使愈
伤组织中的体细胞胚处于球胚或球胚以前阶段，
必须将其降低或去除后才能使体细胞胚发育完

全［１０］。对于大部分禾本科植物来说，２，４－Ｄ质量
浓度以２ｍｇ／Ｌ为最佳［１２］，但也有较高浓度的
报道［３４］。

６－苄基腺嘌呤（６－ＢＡ）等细胞分裂素不能诱导
体细胞胚的形成，但是可以增强２，４－Ｄ诱导体细胞
胚的效果［１０］。一些其他的生长调节剂如氯苯氧基
乙酸（ｃｈｌｏｒｏｐｈｅｎｏｘｙａｃｅｔｉｃ　ａｃｉｄ）［１６，３５］、除草剂毒莠
定（ｐｉｃｌｏｒａｍ）［９］等也可诱导禾本科植物体细胞胚的
形成。
对于禾本科植物，利用２，４－Ｄ进行直接体细胞

胚诱导较困难，一般是采用非常用的生长调节剂，如
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诱导鸭茅叶肉直接体细胞胚发生用的是麦草畏（ｄｉ－
ｃａｍｂａ）［６］，诱导雀稗花轴的直接体细胞胚形成采用
的是毒莠定与激动素（ＫＴ）的组合［９］。

３．２　外源激素对器官发生途径的调控
诱导直接器官发生应用最多的是萘乙酸

（ＮＡＡ）和细胞分裂素。如６－ＢＡ可以诱导金发草不
定芽的形成，ＮＡＡ可以诱导器官性愈伤组织的形
成［１２，１５］；在甘蔗中，ＮＡＡ 与低浓度的细胞分裂素
（ＢＡ、ＢＡＰ、ＫＴ等）诱导叶片直接器官发生［３３］。

３．３　外源激素对同一物种内２种再生途径的调控
同一物种内２种再生途径的存在包括在同一块

愈伤组织中获得２种再生途径和在同一外植体中通
过控制激素配比而获得体细胞胚发生和器官发生分

别存在２种情况［３６］。

２种再生途径可能在愈伤组织被诱导后就出现
分化，也可能在继代培养或再生过程中产生分化。
一般较低浓度的生长素会诱导出既有器官发生又有

体细胞胚发生的愈伤组织，如由１～２ｍｇ／Ｌ的２，

４－Ｄ诱导的牛筋草愈伤组织［３６－３７］和０．１～１ｍｇ／Ｌ的

２，４－Ｄ诱导的金发草［１２］愈伤组织。另一方面，降低
继代或分化培养基中的生长素或蔗糖浓度也会获得

器官和体细胞胚同时发生，如将在含有２，４－Ｄ和

１２％蔗糖的培养基上获得的玉米愈伤组织转移到含
有２％蔗糖的培养基中后，会有绿色的器官组织产
生，而继代培养２ａ后，一部分愈伤组织变成胚性愈
伤组织［３８］；在继代培养基中降低２，４－Ｄ和６－ＢＡ的
含量可以调控对野牛草（Ｂｕｃｈｌｏｅ　ｄａｃｔｙｌｏｉｄｅｓ）再生
途径的调控［３９］；将甜龙竹（Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓ　ｈａｍｉｌｔｏ－
ｎｉｉ）经１．０～３．０ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ诱导出的愈伤组织放
在含有２ｍｇ／Ｌ　ＢＡ、１ｍｇ／Ｌ　ＫＴ、１ｍｇ／Ｌ　ＮＡＡ的

ＭＳ培养基上诱导出体细胞胚发生和器官发生同时
存在［４０］。
对于通过控制激素配比诱导同一类型外植体获

得体细胞胚发生和器官发生分别发生的报道相对较

少，一般来说，高浓度的生长素单独或附加一定低浓
度的细胞分裂素趋向于诱导体细胞胚发生，而单独
细胞分裂素或高浓度细胞分裂素附加低浓度的生长

素趋向于诱导器官发生［３６］。由表１可见，诱导体细
胞胚发生的生长素主要为２，４－Ｄ，质量浓度一般在１
ｍｇ／Ｌ以上，氯苯氧基乙酸（４－ＣＰＡ）、毒莠定等也具
有一定的诱导能力。诱导器官发生的主要为细胞分
裂素，如ＢＡ、ＢＡＰ、ＴＤＺ、ＫＴ等。

表１　激素配比对禾本科植物同一外植体器官与体细胞胚分别发生的调控

物种 外植体 诱导方式 再生方式 参考文献

雀稗（Ｐａｓｐａｌｕｍ　ｓｃｒｏｂｉｃｕｌａｔｕｍ） 成熟的合子胚 １～５ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ 胚性愈伤组织 ４１

２０ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ诱导１１ｄ后转移到无激素的培
养基中

胚性愈伤组织

２０ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ诱导２～７ｄ后转移到无激素的
培养基中

丛生芽

颖果 ０．５ｍｇ／Ｌ和１ｍｇ／Ｌ　ＴＤＺ 丛生芽 １８

１ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋０．２ｍｇ／Ｌ　ＢＡ 胚性愈伤组织

格兰马草（Ｂｏｕｔｅｌｏｕａ　ｇｒａｃｉｌｉｓ） 芽尖 １ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋０．５ｍｇ／Ｌ　ＢＡ
２ｍｇ／Ｌ　ＢＡ ＋ １ｍｇ／Ｌ 毒莠定附加或不加
４０ｍｇ／Ｌ腺嘌呤

器官性愈伤组织 ２０

２ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋０．２５或０．５０ｍｇ／Ｌ　ＢＡ
１ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋０．５０ｍｇ／Ｌ　ＢＡ

胚性愈伤组织

甘蔗（Ｓａｃｃｈａｒｕｍｓｐｐ．ｉｎｔｅｒｓｐｅ－
ｃｉｆｉｃ　ｈｙｂｒｉｄｓ）

芽尖 ４μｍｏｌ／Ｌ　ＢＡ或ＫＴ＋１０～４０μｍｏｌ／Ｌ　ＮＡＡ 丛生芽 １６

１０μｍｏｌ／Ｌ氯苯氧基乙酸＋１０μｍｏｌ／Ｌ　ＮＡＡ 体细胞胚发生

金发草（Ｐｏｇｏｎａｔｈｅｒｕｍ　ｐａｎｉｃｅ－
ｕｍ）

颖果 ０．０２～０．０５ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ 或０．１～２０ｍｇ／Ｌ
ＮＡＡ

器官发生 １２

大于２ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ 体细胞胚发生

大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ　ｖｕｌｇａｒｅ） 颖果 ２ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋２．５ｍｇ／Ｌ　ＫＴ 器官发生 ３５

２ｍｇ／Ｌ　４－ＣＰＡ＋２．５ｍｇ／Ｌ　ＫＴ
２ｍｇ／Ｌ毒莠定＋２．５ｍｇ／Ｌ　ＫＴ
２ｍｇ／Ｌ毒莠定＋２ｍｇ／Ｌ　４－ＣＰＡ＋２．５ｍｇ／Ｌ　ＫＴ

体细胞胚发生

臂形草（Ｂｒａｃｈｉａｒｉａ　ｂｒｉｚａｎｔｈａ） 颖果 ４ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ或３ｍｇ／Ｌ　２，４－Ｄ＋０．２ｍｇ／Ｌ　ＢＡ
＋３００ｍｇ／Ｌ水解络蛋白

体细胞胚发生 ４２

３ｍｇ／Ｌ　ＢＡＰ＋０．３ｍｇ／Ｌ　ＮＡＡ 器官发生

８ 河南农业科学 第４３卷　



４　问题与展望

目前虽然已在部分禾本科植物中通过激素调控

实现了体细胞胚发生与器官发生的同时发生或分别

发生，但是在一些重要的粮食作物如水稻、小麦、玉
米等中关于这一方面的报道却极少，尤其是关于调
控体细胞胚发生和器官发生分别发生的报道更少。
而且在目前研究中，主要工作集中于描述激素调控

２种途径的现象，而对其调控分子机制的研究极少。
随着理论和研究方法的不断突破，其在禾本科植物
中的控制机制也将进一步被阐明，弄清这些关于控
制体细胞胚发生与器官发生的机制将更有利于在更

多的禾本科植物中实现对这２种发生途径的调控，
从而根据实际需要选择再生方式，使植物组织培养
技术更好地应用于植物育种工作中。
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