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植物不定根诱导生成机制研究进展

陈 佳 宝，闫 道 良，郑 炳 松

（浙江农林大学 林业与生物技术学院，亚热带森林培育国家重点实验室，浙江 杭州３１００００）

　　摘　要：不定根诱导发生是研究植物发育和形态建成的一个重要理论课题，也是优良林

木无性繁殖、成功实现转基因材料植株再生以及加速林业产品原料植物规模化栽培的关键

问题。植物不定根的发生是一个十分复杂且多因素影响的过程，是植物体内的内源因素和

体外的外源因子共同作用的过程。该研究通过归纳国内外关于不定根发生的形态解剖、生

理生化、植物分子方面的研究进展，分析不定根发生过程中存在的不同影响因素及其影响效

果，以期为植物不定根诱导研究提供有力的理论依据，并为实践中植物无性繁殖诱导不定根

提供参考依据。
关键词：不定根；激素；根诱导；生根机制

中图分类号：Ｑ　８１３．１　文献标识码：Ａ　文章编号：１００１－０００９（２０２１）０６－０１２９－０９

　　根据来源和发生位置的不同，植物的根分为

定根和不定根。其中，不定根是由于植物器官受

伤或激素、病原微生物等外界因素的刺激诱导产

生，不按正常时序发生，且出现在非正常的位置，
通常在茎、叶和下胚轴位置产生。

不定根的发生机制始于形态学研究，之 后 又

发现生长素在植物不定根发生过程中起着重要的

调控作用。众多研究表明，不定根的发生是内部

遗传因子和外部环境信号共同作用的结果。与草

本植物相比，木本植物的生长期长且生根慢，甚至

存在难以生根的情况，如何提高木本植物外植体

的生根率仍然是当前一大研究聚焦点。该研究归

纳总结了不定根发生的生理生化、分子等方面的

研究进展，分析植物激素间影响不定根诱导的互

作关系和外源因素对不定根生成的影响，以期为

更好地构建木本植物的无性繁殖体系，促进优良

无性系林业发展提供参考依据。

１　不定根发生的组织学研究

植物不定根的发生方式可分为两大 类，一 类

是直接发生，直接从外植体上生成不定根；另一类

是，间接发生，先产生愈伤组织，再通过愈伤组织

形成拟分生组织最终形成不定根原基［１］。愈伤组

织生根型多为难生根树种，如美国山核桃（Ｃａｒｙａ
ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ）、榉 树（Ｚｅｌｋｏｖａ　ｓｅｒｒａｔａ）等 树 种［２］；
皮部生根型是通过髓射线、维管形成层等薄壁细

胞直接发育而成，属于直接发生方式，该类植物不

定根容易形成且生长期较短，生根成活率也较高，
如杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ　ｓｐ．）、柳 树（Ｓａｌｉｘ　ｂａｂｙｌｏｎｉｃａ）
等；混合生根型是通过皮部生根和愈伤组织生根

２种生根类 型 共 同 作 用 下 形 成 的，是 植 物 自 然 条

件下的主要生根方式。
目前，已知不定根的形成是以薄壁细 胞 或 维

管束间细胞的分化为起点，形成潜在的根起始点，
之后细胞受到刺激开始分裂、扩大形成形成层，形
成层细胞分化形成根原基，最后分化为不定根［３］。
早在２０世纪８０年代，人们就发现由于不同植物

其不定根的发生时间有所差异，植物的根原基可



分为 诱 生 根 原 基 和 潜 生 根 原 基２种。维 管 形 成

层、皮射线、髓射线等结构是诱生根原基易发生的

组织部位，而维管束系统内的薄壁组织、形成层或

髓射线则是潜生根原基易发生的组织部位。在对

茶树叶芽不定根研究中再次证实了根原基确实是

起始于维管形成层和次生韧皮薄壁细胞中［４］。董

宁光［５］在研究杨树嫩茎的生根机理过程中也谈及

到了二者的具体区别：潜生根原基是于离体培养之

前就已经存在，经过相对应条件的刺激就能发生；
诱生根原基则是从不定根的诱导阶段开始发生形

成。已知不同植物类型其不定根的发生部位有所

不同、同种植物的不同器官部位其不定根的生根率

也有所不同，因此在进行植物不定根诱导 研 究 之

前，应优先了解研究对象其根原基类型和不定根发

生的位置，从而使研究更具有针对性和成效性。

ＥＤＷＡＲＤＳ等［６］研究认为，韧皮部厚壁组织

分布情况在一定程度上决定了扦插生根的难易程

度，这与对栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）植物的不定根诱导生成

研究 结 果 相 一 致；但 对 桤 木（Ａｌｎｕｓ　ｃｒｅｍａｓｔｏ－
ｇｙｎｅ）插穗诱 导 不 定 根 研 究 中 发 现，厚 壁 组 织 状

态与扦插生根难易程度没有很大关系［７］。这也说

明了不同植物的内部组织结构差异不同，是影响

生根机制的一大因素。

２　不定根诱导因素研究

植物生长发育受内、外源因子共同影响，在诱

导植物不定根研究中，植物激素类作为内源影响

因子中的一大关键要素，对植物不定根的发生起

着重要作用。从分子层面看，调控植物不定根生

长的基因有很多，多基因相互协同作用形成稳定的

植物分子调控网络。从基因的表达区域看，存在于

植物根尖分生组织、根原基等根系部位的基因对于

植物不定根形成影响最为直接。另外，生长素信号

的调节也是影响植物不定根发育的一大关键，介导

于植物生长素信号的基因因子也显得尤为重要。

２．１　植物激素类对不定根发生的影响

２．１．１　吲哚乙酸（ＩＡＡ）

韩碧文等［８］研究表明，植 物 组 织 不 定 根 的 发

生大多都要 经 过ＩＡＡ的 生 长 调 节 处 理。在 对 桃

芽诱导不定根中发现，无论是一年生桃芽还是二

年生 桃 芽，生 长 素ＩＡＡ的 添 加 显 著 影 响 了 生 根

率，并且与生长素浓度密切相 关［９］。在 黄 瓜 离 体

茎段嫁接体不定根诱中，同样证实了不定根发生

与ＩＡＡ浓度间表现明显的正比例关系［１０］。这些

研究结果说明ＩＡＡ是 普 遍 调 节 不 定 根 生 根 的 关

键要素。针对于ＩＡＡ是 如 何 调 节 不 定 根 发 生 过

程的这一问题，通过研究发现，ＡＵＸ／ＩＡＡ家族基

因广泛地 参 与 了 不 定 根 生 成 的 早 期 信 号 转 导 过

程，并且大部分基因呈现出了上调趋势［１１］。ＩＡＡ
能够直接影响植物细胞分裂，在生长素代谢途径

中发现，ＡＵＸ／ＩＡＡ－ＡＲＦ这一信号传导过程调控

与细胞周期分裂的一些相关基因的表达量，从而

使侧根不能正常发生［１２］。此外，吲哚乙酸羧甲基

转移酶ＩＡＭＴ１可 以 抑 制 植 物 不 定 根，它 能 够 在

体外将ＩＡＡ转化为 ＭｅＩＡＡ，从而降低 植 物 体 内

ＩＡＡ浓度［１３］。同时，生 长 素 响 应 因 子ＧＨ３ 对 于

ＩＡＡ有直接的抑制作用，它能够抑制ＩＡＡ的合成

量，使得植物 在ＧＨ３ 基 因 过 表 达 的 情 况 下 表 现

出植株矮小的性状［１４］。
总之，不同的 植 物，其 体 内 的ＩＡＡ含 量 受 调

控程度不尽 相 同，但 可 以 明 确 的 是，ＩＡＡ在 植 物

不定根发生过程中，起着重要的促进作用。

２．１．２　脱落酸（ＡＢＡ）

ＡＢＡ被认为是外植体生根的重要辅助因子，
其对生根的影响有３种效应：促进效应、抑制效应

和没有明显效应。这可能与植物种类、诱导生根

时间长短以及母本生长的环境条件有关。对离体

材料杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｓｉｍｓｉｉ）诱导生根 发 现，
内源ＡＢＡ含 量 会 随 着 年 份 季 节 不 同 而 发 生 变

化，外植体诱导生根率最高的同时，其中ＡＢＡ浓

度含量也最 高［１５］，说 明 ＡＢＡ在 杜 鹃 生 根 过 程 中

有着显著的 正 向 调 控 作 用，这 是 由 于 ＡＢＡ 抑 制

了顶芽生长，从而降低顶芽对同化产物的竞争力，
有利于更 多 营 养 物 质 向 植 物 材 料 基 部 运 输 与 积

累，促进不定根形成。
在植物体内，ＡＢＡ往往与其它激素间表现出

不同程度的协同或是拮抗作用。研究表明，ＡＢＡ
与ＧＡ二 者 信 号 通 路 之 间 会 产 生 对 抗 关 系［１６］。

ＧＡ能够促进细胞伸长，ＡＢＡ则能够抑制细胞分

裂，因此在调控植物不定根生长时，二者之间通常

表现为相互抑制的作用。另外还发现类胡萝卜素

异构酶 ＭＨＺ５对 不 定 根 起 抑 制 作 用，这 是 因 为

ＭＨ２５能通过ＡＢＡ途径作用于乙烯信号途径的
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下游，对于乙烯信号起到促进作用，从而导致植物

不定根生根率明显降低。但是，在植物的胚芽鞘

中，ＭＨＺ５则是抑制了乙烯信号的传递来正向促

进胚芽鞘的 生 长，这 是 由 于 ＭＨ２５介 导 的 ＡＢＡ
途径作用于乙烯信号途径的上游［１７］。由此可知，

ＡＢＡ与不同激素之间的 相 互 作 用 关 系 受 植 物 类

型以及植物的部位器官不同而异。

２．１．３　乙烯

乙烯诱导不定根发生是乙烯的一个重要生理

作用。它通常对主根发育起到调控作用，其原理

是诱导主根的生长素合成并向基部运输，导致生

长素的含量在根局部区域增加，从而达到依赖于

生长素介导抑制细胞伸长的目的。乙烯虽然对不

定根发育起积极作用，但用乙烯处理不同植株诱

导生根的结果却不尽相同。例如，乙烯处理可以

促进番茄 不 定 根 的 生 长，而 乙 烯 的 前 躯 体 ＡＣＣ
含量的增加导致乙烯合成量增加，则抑制了拟南

芥不定根的形成。同时，乙烯处理同一插穗也存

在既可以表现出抑制，又可以表现出促进，有时则

不起任何作用的情况［１８］。

２．１．４　赤霉素（ＧＡ）
赤霉素是 一 类 植 物 生 长 发 育 的 重 要 调 节 激

素。早期发现ＧＡ能够促进小麦种子萌发并且抑

制根系生长。目前，已经鉴定出１３０多种赤霉素，
其中ＧＡ１、ＧＡ３、ＧＡ４、ＧＡ７ 为赤霉素中生物活性

最高的几类。
赤霉素与其它植物激素一样，过高或 过 低 对

于植物的生长发育都有不同的影响。研究发现，
加入赤霉素ＧＡ３ 能够 抑 制 毛 白 杨 及 其 亲 缘 种 插

穗不定根根 原 基 的 形 成［１９］。但 在“黑 林１号”杨

树组培中发现，低含量的ＧＡ３ 可以促进叶片不定

根生成。由此说明，赤霉素浓度的高低与不定根

诱导生成有着密切的关系。赤霉素如何调控植物

生根，一般是通过添加与赤霉素有相互作用的激

素来揭示赤霉素对不定根诱导的作用，其中油菜

素甾醇与赤霉素间就存在着相互拮抗作用。油菜

素甾醇能够通过 抑 制 水 稻 ｍｉＲ１５９Ｄ来 激 活 其 靶

基 因 ＧＡＭＹＢＬ２，达 到 抑 制 赤 霉 素 合 成 的 效

果［２０］。此 外 还 发 现，在 一 定 范 围 内，浓 度 较 低 的

油菜素甾 醇 可 以 显 著 诱 导 赤 霉 素 生 物 合 成 基 因

ＧＡ３ｏｘ２的表达 量，进 而 促 进 赤 霉 素 ＧＡ１ 合 成，
高浓度则会促进赤霉素的代谢失活，从而减少赤

霉素的含量［２１］。研究表明，乙烯和脱落酸对于赤

霉素的合成也起着一定的调控作用，对月季的研

究表 明，脱 落 酸 和 乙 烯 可 以 诱 导ＲｈＨＢ１ 表 达，

ＨＢ１则 抑 制 了ＧＡ２０ｏｘ１ 的 表 达，从 而 抑 制 了 赤

霉素的合成［２２］。　
研究发现，赤 霉 素 的 抑 制 子ＤＥＬＬＡ蛋 白 可

以直接 调 控 赤 霉 素 的 浓 度。当 赤 霉 素 浓 度 较 低

时，ＤＥＬＬＡ蛋白会与下游的关键调控因子结合，
进而抑制赤霉素的信号转导。当ＤＥＬＬＡ蛋白与

拟南 芥 转 录 因 子ＢＺＲ１互 作 时，ＤＥＬＬＡ蛋 白 可

以抑制其转录活性从而调控拟南芥根的发育。同

样，赤霉素也可以引发ＤＥＬＬＡ蛋白降解［２３］。拟

南芥试验表 明，ＤＥＬＬＡ蛋 白 能 够 与 烟 草 转 录 因

子 ＭＹＢ１２结合，提高黄酮醇合成基因的转录量，
合成的赤霉素能通过加速ＤＥＬＬＡ降解来抑制根

内黄酮醇的合成，从而促进根的发生［２４］。

２．１．５　细胞分裂素（ＣＴＫ）
研究 表 明，添 加ＣＴＫ可 以 明 显 抑 制 根 的 生

长。难生根的杨树插穗与易生根的相比，前者内

源ＣＴＫ含量 明 显 多 于 后 者［２５］。ＣＴＫ处 理 后 的

蓝桉外植 体 生 根 率 远 低 于 未 处 理 的［２６］。但 也 有

研究者认为，在不定根发生的诱导阶段则需要高

水平的生长素和低水平的细胞分裂素共同作用。
唐玉林等［２７］对 烟 草 叶 的 外 植 体 在 诱 导 根 分 化 之

前进行测定表明，叶块中含有较高的ＩＡＡ含量和

较低的ＣＴＫ含量，并认为少量的ＣＴＫ浓度是根

原基形成的必要条件；与之相反，一旦ＣＴＫ浓度

过高则会对不定根发生有强烈的抑制作用。孙贝

贝［２８］对拟南芥 的 野 生 型 和 细 胞 分 裂 素 受 体 突 变

外植体进行对照研究发现，细胞分裂素突变体的

不定根再生速度明显要快，由此断定细胞分裂素

影响不定根再生过程中的细胞分裂速度，促进细

胞的伸长，进而影响了不定根的发生，由此可见，

ＣＴＫ并不是完全抑制根的生长。
在分子层面，发现在拟南芥中超表达 细 胞 分

裂素响应 因 子 均 能 促 使 其 根 的 生 长；ＺＯＵ 等［２９］

采用ＣＴＫ合 成 抑 制 剂Ｌｏｖａｓｔａｔｉｎ处 理 水 稻，发

现随着Ｌｏｖａｓｔａｔｉｎ抑制剂含 量 的 增 加，水 稻 生 根

率呈现显著降低趋势。由此说明ＣＴＫ对于水稻

不定根生成有着积极的正向调控作用。因此，对

于ＣＴＫ在生 根 中 的 作 用，会 因 不 同 的 植 物 而 表

现不同的效果。
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２．１．６　茉莉酸（ＪＡ）
茉莉素是茉莉酸及其衍生物的统称，其 中 茉

莉酸（ＪＡ）和茉莉酸甲酯（ＭｅＪＡ）是植物激素中重

要的脂质激素。茉莉素通常作为抗性激素，在植

物抵抗生物及非生物胁迫方面有显著的效应。然

而，茉莉素在诱导植物生根方面主要起到信号调

节作用。ＳＴＡＳＷＩＣＫ等［３０］研究发现外源的 Ｍｅ－
ＪＡ对于拟 南 芥 根 的 生 长 起 到 抑 制 作 用，对 水 稻

（Ｏｒｙｚａ　ｓａｔｉｖａ）、玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ）、牵牛花（Ｐｈａｒ－
ｂｉｔｉｓ　ｎｉｌ）的研究均 有 同 样 的 发 现。ＦＡＴＴＯＲＩＮＩ
等［３１］通过烟草 发 现 低 浓 度 的 ＭｅＪＡ能 够 促 进 烟

草薄层不定根的分化形成，但高浓度下则会显著

抑制不定根甚至导致植物叶片枯黄衰老，这表明

了适宜 的ＪＡ 浓 度 能 够 诱 导 不 定 根 的 发 生。另

外，ＪＡ与其它激素间的耦合作用对不定根发生的

影响也 是 目 前 研 究 者 不 断 探 究 的 课 题。研 究 表

明，ＪＡ与ＡＢＡ、乙烯等植物激素间有着密切的互

作关系。外源激素 ＭｅＪＡ处理葡萄（Ｖｉｔｉｓ　ｖｉｎｉｆ－
ｅｒａ）外植体后，乙烯基因ＶｖＡＣＳ２和ＶｖＡＣＯ２在

根系中大量 表 达，组 培 苗 的 根、茎、叶 中 ＡＢＡ含

量均随着 ＭｅＪＡ的增加而增加，这些研究结果表

明 ＭｅＪＡ对于乙烯和ＡＢＡ的合成起到显著地促

进作用，由此说明 ＭｅＪＡ对于植物不定根生长有

着显著的抑制作用［３２］。研究发现，经过茉莉酸处

理的植物生根表型与通过生长素途径ＰＬＴ基因

突变后形成的根表型十分相似。由此猜测茉莉素

在植物生 根 机 制 方 面 所 起 的 作 用 和 生 长 素 类 一

致。进一步 的 试 验 表 明，ＪＡ通 过 ＭＹＣ２直 接 结

合在ＰＬＴ１ 和ＰＬＴ２ 的 启 动 子 上，抑 制 其 表 达，
从而达到对主根生长的抑制作用，最终实现了调

控侧根生成的目的［３３］。ＲＥＮ等［３４］研究发现油菜

素甾醇（ＢＲ）信号通路在ＣＯＩ１下游对ＪＡ起到负

面调控作用，从而抑制根的生长。这些研究结果

表明，不同的植物激素间存在着互作关系，这对全

面理解不定根诱导发生过程有重要意义。

２．１．７　水杨酸（ＳＡ）
水杨酸作为一种酚类植物激素，与茉 莉 酸 有

较多的相似之处－二者都是应对生物、非生物胁迫

的重要抗性因子。水稻中乙烯响应因子表达量的

上调与ＪＡ、ＳＡ介导的抗性相关，表明乙烯与ＳＡ、

ＪＡ之间也存在着潜在关系［３５］。同样，ＳＡ对于植

物生根发育也有着重要的作用。植物根的生长形

态取决于植物分生组织的活性，分生组织活性越

高，生根能力则越强。ＸＵ等［３６］研究发 现 水 稻 中

促进根系发育的基因ＡＩＭ１对于ＳＡ有调控其合

成的能力，而ＳＡ与活性氧ＲＯＳ的积累有着紧密

联系，由此利用调控植物体内ＳＡ含量来达到 理

想生根条 件。另 外，ＳＡ还 存 在 诱 导 植 物 叶 片 衰

老的作用，目前鉴定到的对植物叶片衰老起正面

调控作用的基因是ＷＲＫＹ７５，该基因与ＳＡ相作

用能够促 进 植 物 衰 老［３７］。但 对 于 植 物 不 定 根 发

生的调控作用仍有待研究。

２．２　外源因子对不定根发生的影响

２．２．１　光

光是调控生根的重要因素 之 一。曝 光 时 长、
光质、光强等方面均对不定根诱导起着一定的作

用。不同植物对于生根最适的曝光时长也有所不

同，一般情况下草本植物较木本植物不定根诱导

所需的光照时长要短，选择最有利于生根的光照

时长往往是植物组培试验所关注的，但也有些植

物的生根率受光照影响并不明显。另外，植物生

根培养对光质的不同处理其生根率也有着显著的

不同，例如在贯叶连翘的不定根诱导中发现，采用

红光、蓝光、荧光以及暗培养４种不同光质培养条

件发现，暗培养和红光对于植物不定根有着显著的

诱导作用，５周的蓝光处理对植物不定根及其次生

代谢物有抑制作用，但在１周的蓝光处理下则有促

进生根的作用。试验结果发现植物生根最佳条件

是在暗培养４周后再进行１周蓝光处理［３８］。由此

可以看出，不同光质对于植物不定根发生有不同的

影响，多种光质结合处理对于不定根生根可能会有

更大的效益。此外光照强度、光周期等因素也是诱

导不定根发生所值得探究的一个重要方面。

２．２．２　碳源浓度与氮源形式

碳是植物光合作用必需底物，也是植 物 形 态

建成构成物质。常用的碳源包括糖类、小分子醇、
油脂、有机酸及有机酸酯类。在植物离体培养中，
添加适量的碳源是诱导生根的关键。它不仅可以

为不定根诱导提供能量，还调节着培养基渗透势，
因此碳源 的 添 加 量 是 不 定 根 诱 导 发 生 的 重 要 因

素。在植物离体培养中通常用蔗糖、果糖、葡萄糖

３类糖。黄韬等［３９］研究发现４０ｇ·Ｌ－１的蔗糖最

有益于人参不定根的生长，当蔗糖浓度比较低时，
不定根的生长状态较差，而高浓度的蔗糖对不定
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根生长 有 一 定 的 抑 制 作 用。ＢＡＱＵＥ等［４０］对 兰

属 植 物 不 定 根 生 长 进 行 研 究，发 现 蔗 糖 浓 度 在

１５ｇ·Ｌ－１最有利于 不 定 根 的 生 长。研 究 结 果 表

明，不同植物的最适生根糖源浓度并不一致。一

般情况下，低浓度的蔗糖不足以满足植物生长的

需要，而高浓度的蔗糖则使细胞内渗透压过高，抑
制了不定根的生长。另外，研究还发现在氮源中，
硝态氮比铵态氮更利于不定根的生长［４１－４２］。ＬＥＥ
等［４３］对朝鲜淫 羊 藿 不 定 根 诱 导 中 添 加 不 同 类 型

的氮源，试验结果表明，高铵态氮抑制了不定根生

长和次级代谢产物的积累。

２．２．３　无机盐及金属离子

无机盐对于植物生长过程中的影响也是十分

显著的。在自然界中，植物土壤中存在的大量无机

盐是促使植物根系更好生长的重要原因。在植物

不定根诱导层面，培养体系中配入适当的无机盐是

不可或 缺 的，如 采 用 不 同 浓 度 的 ＭＳ粉（１／２ＭＳ、

３／４ＭＳ、ＭＳ、３／２ＭＳ和２ＭＳ）于培养基中，研究不定

根的生成情况。目前，寻找合适的各元素含量并加

以调控也是植物诱导不定根中不可缺少的一环。

２．２．４　微量元素

微量元素对组织培养物的生长和次生产物的

合成也有显著影响。有研究通过优化 ＭＳ培养基

中微量元素含量来提高丹参植物不定根生长和次

生产物的合成，并发现在加入适量的铁（Ｆｅ２＋）和锰

（Ｍｎ２＋）离子含量情况下即可满足不定根生长。另

外，较高含量的铜（Ｃｕ２＋）和镁（Ｍｇ２＋）离子对于不

定根生长有较为明显的促进作用。而锌（Ｚｎ２＋）离

子对丹参不定根生长影响并不明显［４４］。
尽管因植物不同其不定根受金属离子调控的

程度也有所不同，但可以证明的是，某种植物不定

根的诱导必定与无机盐中存有的金属离子有关联。
以构建更利于不定根诱导的培养体系为目的，不该

局限于单因素离子含量调控，应当通过试验摸索各

金属离子含量的最适添加浓度并加以综 合，多 因

素、多水平考虑会更有利于促进不定根的生成。

２．２．５　外植体

外植体在不定根诱导过程中，植物材 料 及 其

外植体的选择起着关键的作用，一般情况下根、叶
等外植体诱导不定根的能力较强，而茎通常多用

来诱导愈伤组织，这可能与外植体的异质性有关。
究其原因是与植物外植体对于不同来源的不定根

次生产物积累能力存在明显差异这一普遍性质有

直接关系。不同外植体其不定根诱导能力不同，
袁媛等［４５］在苍术不定根培养中分别考察了根、叶

片、叶柄、子叶４种材料对不定根诱导的影响，发

现以叶片为外植体不定根诱导率最高，根次之。
此外，植物外植体的选择也与外植体 的 再 生

能力紧密相关，在以冬青（Ｉｌｅｘ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）的腋芽、
叶片、叶柄、根为外植体进行离体培养研究发现，
冬青的腋芽分化能力最强，叶片次之，根最弱［４６］。
由于不定根大多发生于植物的茎、叶，具有相对多

向性生长的特点，当以诱导植物不定根为试验目

的时，首先应了解该种植物外植体再生能力最强

的部位，以茎、叶为优先诱导部位。若茎、叶 再 生

能力薄弱，也可以在保证不定根培养体系条件良

好的前提下选择生根能力更强的部位加以培养。

２．３　影响不定根生长形成的相关基因

２．３．１　ＷＯＸ 家族基因

ＷＯＸ 基 因 作 为 植 物 特 有 的 一 类 转 录 因 子，
属于 Ｈｏｍｅｏｂｏｘ（ＨＢ）超 家 族，其 参 与 干 细 胞 维

持、侧生器官发育和不定根再生等过程。根据先

前拟南芥中对 于ＷＯＸ 同 源 家 族 基 因 研 究 发 现，

ＷＯＸ 的部分分支对于植物不定根生长有显著的

影响。其 中ＡｔＷＯＸ５ 与ＡｔＷＯＸ１１ 在 植 物 根 尖

分生组织有明显的表达，并在相关的研究中证明

二 者 对 于 体 外 根 发 育 及 愈 伤 诱 导 有 显 著 的 作

用［４７］。这一作用在木本植物中也有所体现，作为

木本模式植物，杨树及其不定根的发生形成也受

ＷＯＸ 基 因 的 调 控 影 响，ＬＩ等［４８］通 过 ＷＵＳ－
ＣＨＥＬ相 关 的 同 源 盒５ａ（ＰｔｏＷＯＸ５ａ）参 与 杨 树

不定根生长影响研究中发现，该转录因子在功能

上与静态中心（ＱＣ）细胞中的ＡｔＷＯＸ５互补，该

基因过表 达 对 于 植 物 不 定 根 的 增 加 有 显 著 的 作

用，这进一步证实了ＷＯＸ５基因对不定根生长有

调节作用。在对杨树ＰｅＷＯＸ１１ａ和ＰｅＷＯＸ１１ｂ
的不定根形成研究中发现２种基因的过表达不仅

增加了插条上不定根的数量，而且还诱导了转基

因杨树空 中 部 分 的 异 位 根［４９］。另 外，ＷＯＸ１１ 和

ＷＯＸ１２被证 明 能 够 通 过 触 发ＷＯＸ５ 和ＷＯＸ７
（ＷＯＸ５／７），以达到控制从根祖细胞到根原基的

转化这一目的，进而形成不定根分生组织［５０］。可

以确定的 是，ＷＯＸ 家 族 内 部 分 基 因 对 于 植 物 不

定根生长形成具有直接显著的调控作用。
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２．３．２　ＰＩＮ 家族基因

ＰＩＮ 作 为 生 长 素 的 运 输 载 体 被 人 们 所 了

解［５１］，最早通常 是 用 于 植 物 突 变 体 研 究 中，后 发

现ＰＩＮ 突变体中的生长素运输往往出现异常，经
试验研究证明ＰＩＮ 蛋白基因参与影响生长素的

极性运输进而直接影响植物不定根分生组织区域

的生长发育。如拟南芥中，过表达的ＡｔＰＩＮ２会

出现 阻 碍 根 毛 根 尖 组 织 的 生 长 后，ＭＡＲＫＵＳ
等［５２］研究找到其原因：ＡｔＰＩＮ２通过调节控制胞

内生长素水平，将其控制在根毛生长的临界水平

之下，达到抑 制 植 物 生 根 的 作 用。ＰＩＮ４ 主 要 作

用于根尖分生组织，对于根尖静止中心区的生长

素浓度 起 调 控 作 用［５３］。ＰＩＮ３ 定 位 于 植 物 中 柱

鞘细胞之中，与ＰＩＮ１、ＰＩＮ２有相同的极性植物

生长素运输作用。另外在拟南芥蓝光诱导试验中

发现ＰＩＮ３在蓝光诱导下其表达量显著增加，并

对植物不定根产生抑制作用［５４］。可以推断ＰＩＮ
基因的表达量可能受光照诱导的影响而改变，这

不乏是一种新的基因调控思路。

２．３．３　ＬＢＤ转录因子家族

ＬＢＤ转 录 因 子 家 族 又 称ＡＳＬ基 因 家 族，以

往研究已证实其主要参与植物侧生器官的生长发

育过程，对于植物根系生长具有一定的影响。在

ＷＯＸ转录 因 子 对 拟 南 芥 根 原 基 启 动 实 验 中 发

现，ＬＢＤ１６转录因子经过 ＷＯＸ１１转录因子的激

活作用，参与了植物根中原形成层细胞向根原基

原始细胞的转化，而植物的侧根与主根形成区别

主要归于植物根原基初期形成转化机制差异［５０］：
可以说明ＬＢＤ转录因子对于植物根系 及 不 定 根

形成有显著的参与调控作用。在植物维管组织介

导因子研 究 中 发 现，ＬＢＤ４ 参 与ＷＯＸ１４、ＴＭＯ６
等其它多项转录因子的调控作用，证明了ＬＢＤ转

录因子在调控网络中对信号传输有相对显著且广

泛的作用［５５］。ＬＢＤ转录因 子 凭 借 其 在 分 子 调 控

网络中的信号介导、传输特性，对植物体维管组织

的形成有直接参与作用，进一步调控植物体不定

根的生长发育。在ＬＢＤ 基因家族的分子代谢研

究中 发 现，在 植 物 的 根、茎、叶、花 各 个 器 官 中，

ＬＢＤ基因都有普遍的参与性，并在各个器官中与

其它调控基因相互协调作用，达到植物生长的一

个稳定状态。这也印证了ＬＢＤ 基因在植物根系

分子代谢网络中具有重要意义［５６］。

２．３．４　ＡＲＦｓ家族基因

ＡＲＦｓ作为生 长 素 响 应 因 子，在 植 物 体 中 以

其特有 的 形 式 存 在。在 植 物 的 不 定 根 生 长 过 程

中，ＡＲＦｓ作为转 录 因 子 对 植 物 生 长 素 信 号 的 介

导有重要的参与作用。在拟南芥中发现，ＡＲＦ转

录因子中ＡＲＦ６、ＡＲＦ８、ＡＲＦ１７参与了下胚轴不

定根的生长发育，并对于ＡＲ的生根具有 一 定 程

度的调控作用，其中ＡＲＦ６、ＡＲＦ８对于不定根起

到正向调控作用，ＡＲＦ１７作为 ｍｉｃｒｏＲＮＡ　１６０的

靶基因，对于ＡＲ的生长起到相反的负向 调 控 作

用［５７］。另外ＡＲＦ蛋白还与ＡＵＸ／ＩＡＡ蛋白家族

呈互作关系，这也是诱导调控植物不定根生长的

内在解释［５８］。可以确定，ＡＲＦｓ基因与ＰＩＮ 基因

一样，在植物的不定根生长诱导阶段也同样以生

长素信号介导的形式参与调控。

３　问题与展望

植物细胞全能性理论表明，生活细胞 具 有 再

生完整植株的潜在能力。其中，不定根诱导发生

是植株再生体系中关键的一环。目前对不定根发

生的研究已经从解剖结构、发根过程的生理生化、
外部诱导因子逐渐深入到相关基因和组织蛋白水

平。然而，不定根发生的分子机制仍然存在诸多

疑问，如不定根起源细胞是如何感知细胞内外刺

激信号，信号传导途径如何，在信号传导过程中会

发生哪些生理生化的变化，外源激素是如何调节

内源激素变化的，激素间存在怎样的互作关系，这
些问题将会伴随着代谢组学、蛋白组学和分子生

物学技术的向前发展，从而促进不定根发生分子

机制和网络信号的完善，为植物不定根的诱导发

生在分子 及 代 谢 水 平 角 度 提 供 更 可 靠 的 理 论 依

据。此外，研究结果也将为植物不定根的高效诱

导，特别是珍稀较难生根的木本植物发根提供新

的思路。
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植物在盐处理下的研究进展

张 晓 婷１，２，王 雪 松３，贾 文 飞１，２，徐 振 彪４，５，王 　 颖１，２，吴 　 林１，５

（１．吉林农业大学 园艺学院，吉林 长春１３０１１８；２．吉林省蓝莓研究中心，吉林 长春１３００２１；

３．吉林省农业科学院 果树研究所，吉林 公主岭１３６１００；４．山东理工大学 生命科学学院，山东 淄博２５５０４９；

５．淄博普蓝农业科技有限公司，山东 淄博２５６３００）

　　摘　要：探索盐处理对植物的影响，不仅可以提高作物产量，还能更加合理有效地利用

受到盐胁迫影响的有限耕地，具有重要的研究意义和应用价值。该研究论述了盐处理对植

物生长指标、生理生化指标、光合指标以及植物组织培养的影响，并分析相关试验，筛选出关

键的抗盐性指标，为以后品种的耐盐性鉴定提供参考依据。
关键词：盐处理；抗盐性指标；鉴定
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　　２０世纪初，土壤盐分胁迫已成为危害农业植

物的主要非生物胁迫［１］，土壤盐渍化是我 国 乃 至

世界主要的环境问题 之 一［２－４］。土 壤 盐 渍 化 以 土

壤溶 液 含 Ｎａ＋、Ｍｇ２＋、Ｃａ２＋ 及 ＣＯ３２－、ＨＣＯ３－、

　　　　　

Ｃｌ－ 和ＳＯ４２－ 浓 度 高 为 主 要 特 征，尤 其 是 Ｎａ＋ 和

Ｃｌ－ 含 量 高［５］。我 国 存 在 大 量 盐 碱 地，耕 地 中 盐

渍化面积达到９２０．９万ｈｍ２，约 占 全 国 土 地 面 积

的１／１０［６］，其中 占 全 国 耕 地 面 积 约６．６２％［７］，主

要分布在西北、华北、东北和沿 海 地 区［８］，其 中 含

盐量达０．４％（质量分数）以 上，最 高 可 达１．５％，
且各地区土壤盐分差异较大［９］，严重影响 作 物 生

长发育，导致植物生长受阻。同时，不合理的农作

物栽培管理方式也会造成 Ｎａ＋ 或Ｃｌ－ 积累，从而

形成盐害［１０］，限制其经济的发展和栽培区域的扩

大，其抗盐性研究可为解决植物在盐渍环境中大

面积推广提供参考依据。

１　盐处理对植物生长指标的影响

植物受到盐处理可表现为：胁迫作用 和 促 进
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