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植物激素与细胞分化及形态发生的关系

崔激

(中国科学院植物研究所〉

-、分化的概念

7J化 (differen tiation)的定义，广义地说

是一种类型的细胞在形态上、生理上以至生物

化学上转变成另一类型的细胞，而这种变化不

同于适应，是不可逆的。一切生物，包括动物、

植物、微生物都有分化过程.在微生物中对分

化过程研究得较多的是拙菌，曾为此召开过几

次专门的国际会议.动物中研究得较多的是海

胆、蛙和鸡z 而低等植物中对伞藻作了大量的

工作，较清楚地阐明了核质对形态发生的作

用.

高等植物的分化(或称之为生长发育〉过程

从形态上和生理上可以分为三个阶段z ①从受

精卵分化为胚，般称为胚胎发生(emhrýoge­

nesis) ;②胚进一步生长和分化形成营养体，称

为营养器官发生或营养生长(vegetative orga­

nogenesis or vegetati ve growth); ③营养体

分化形成花，称之为生植器宫发生或生殖生长

(reproductive organogenesis or reproduc­

tive growth) 。高等植物各个分化阶段机理

的研究以整体植物作对象时存在很多困难。近

几十年以来，由于植物细胞、组织及器官培养

技术的发展，证明了植物细胞的"全能性"

。otipotency) ，即植物体细胞或性细胞，在人

为控制的培养条件下都有可能重新形成新的个

体.一般说，从已经分化的细胞或组织首先

要经过一个脱分化 (dedifferentiation) 的过

程.使其回复到胚性细胞的状态，而一般的

结果是经脱分化后，细胞分裂产生无组织的

(unorganized) , 无明显极性的愈伤组织或细

胞团，这类细胞的特点是大而不规则，高度液

j包化，没有次生细胞壁和胞间联丝。整个组织

是比较松散的，从表面以下约 5-10 个细胞是

分生的中心，细胞明显的小些，有了胞间联丝

和果胶质，这些中心是愈伤组织的主要生长部

位.愈伤组织在一定的培养条件下又可以经过

胚胎发生(embryogenesis) 形成双极性的胚状

体，或经过器宫发生(organogenesis)形成单极

性的芽或根，进而重新形成完整的植株，这后一

段过程一般称为再分化 (redifferen tia tion) 0 

到目前为止，我们已经有数百种植物的细胞、

组织经过培养后能再形成植株。这就为在离体

条件下研究植物的分化过程提供了良好的实验

系统.

另外，近几十年的研究工作也证明，在调

节控制脱分化和再分化的过程中，除了植物材

料本身的特性以及营养、光照、温度等外界条
件外，植物激素起着十分重要的作用 [25 ， 26 ， 30 J 。

这一点从细胞和组织培养的历史中也可以清楚

地看到， 在三十年代 IAA 发现后才有可能得

到稳定的愈伤组织培养物z 五十年代由于细胞

分裂素类物质的发现，才有可能使许多双子叶

植物的器官分化得以控制 z 而 2 ， 4-D 的应用

使一大批单子叶植物(特别是禾谷类〉能再生成

植株，并且它在诱导体细胞胚胎发生中也起着

重要作用。因此很自然地，对植物激素或植物

生长物质调节控制具有全能性的植物细胞的脱

分化和再分化过程的研究成了当前植物发育生

物学的重要课题.当然植物激素对植物分化的

作用不仅仅局限于对离体条件下脱分化和再分

化的调节和控制.现已证明五大类植物激素，

即生长素(auxins)，赤霉素 (gibbere l1 ins) , 

细胞分裂素 (cytokinins) ，脱落酸 (abscisic
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acid) 和乙烯<ethylene) 几乎都和植物分化有 前者低 40% 0 Dalessandro 和 Roberts[9]比较

着密切的关系。如生长素和细胞分裂素对营养 了不同细胞分裂素的作用，结果是玉米素>激

器官的发生和生长有着密切的关系，赤霉素和 动素>6一辛基腺嘿岭。 Wright 和 Northcote

脱落酸对花器官形成，乙烯对衰老和成熟都起 [38]研究了生长素、细胞分裂素的比例和浓度

着重要的作用。最近 Trewavas[33] 曾经指出 与木质部发生的关系， NAA/激动素的比值为

植物生长物质在可塑性的发育中起着很直接和 0.5/20 时有木质部发生和根形成，而浓度降低

非常重要的作用。 为 0.025/0.4时，只有木质部发生，没有根。

其它植物激素如赤霉素、乙烯和脱落酸时木质

二、植物激素与木质部发生 部发生一般有抑制作用。

< xylogenesis)的关系

导管是藏类植物、被子植物和裸子植物共

有的一种特殊细胞，它构成了输导组织木质

部。在植物细胞培养和组织培养过程中，细胞

分化最明显的现象就是从薄壁细胞分化出管状

的导管，它也是最容易鉴别的细胞类型。 Dale­

ssandro 和 Roberts[9j 报道高宦茎的髓部用

IAA、 NAA ， 2 ， 4-.D 处理后形成的木质部样

式不同， 用 5 毫克/升 IAA 加 0.1 毫克/升激

动素处理后形成的木质部呈垂直网状，而用

。 .5 毫克/升 NAA 加激动素处理者为平面网

状。 Forest 和 McCully[IO] 研究过烟草髓极

性与木质部发生的关系，用 IAA 和展糖处理形

态上端，可以形成维管束，但倒置时不用任何

处理即能形成.他们认为，木质部京生与植物

体内许多物质有关， 但是 IAA 起着最重要的

作用。至于它的作用机理， Fosket[12]用 Coleus

茎切段为材料研究了生长素对木质部发生的作

用与 DNA 合成需要的时间的关系，至少二天

才出现木质部，但第二天 DNA 合成已经大量

增加，生长素在培养 24 小时就发生了作用.

至于细胞分裂素对木质部发生的作用，不

象生长素那样明显，有的植物如菊芋只加IAA

就行，因为内源细胞分裂素已经够用. Fosket 

和 Torrey[11] 用大豆愈伤组织为材料，激动素

小于 10- 8M 就能促进细胞分裂，但不诱导木质

部发生。大于 5 x 10→M 才能促进木质部发生，

提高浓度，形成更多. IAA 加玉米素或激动素

都产生同样数目的细胞，但后者的形成效率比

三、植物激素与胚胎发生的关系

Steward 等[且7] 首先使悬浮培养的胡萝卡

愈伤组织产生了胚。随后很多人在组织培养中

观察到有胚状体。但是对胚胎发生的研究并不

很多。因为培养的体细，胞组织，虽能形成根或

芽，而不太容易形成胚。所以对激素与胚胎发

生的关系的研究，也不象对器官形成研究那么

多.

在组织培养中胚胎发生一般被加入的2 ， 4一

D 所抑制，例如 1~M2 ， 4-D 就能抑制l野胡萝卡

的胚胎形成. Rao 等人[20]报道，当培养基甲

去掉 2，←D 或其它生长素时，可以促进胚胎

发生.加入细胞分裂素或抗生长京如 2 ， 4 ， 6-T

均能促进胚的形成o Fuji自lura 和 Komamine

[ 13]研究过各种生长调节物质对悬浮培养的胡

萝卡组织胚胎发生的作用，他们观察到 2 ， 4-D

丰n IAA<>10- 10M)抑制胚胎发生，而玉米素在

10- 7M 则有促进作用。但其它细胞分裂素如激

动素和+辛基腺嗦岭却:'Jt:放或基本上是抑制

的。 GA3 和 ABA 对胚的总数也没有影响.

胚胎发生与营养有密切关系，有的培养基

当去掉 2 ， 4-D 时有胚胎发生，但有的培养基并

不如此. Stewavd[28] 指出椰子孔有利于胚胎

发生.此外酷蛋白水解物及其它还原态氮化物

也都能明显地加速胡萝|、组织的胚胎发生。

Rei nert 等 [21] 研究过胡萝卡细胞在培养过程

中失去胚胎发生能力的问题，他们观察到愈伤

组织在 MS 培养基中比在 White 培养J占巾生

长快，失去胚胎去生能力也快，他们认为是运
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渐失去了新鲜组织的形态发生物质。 Warchok

等[叫报道长期培养的胡萝卡组织，加入

。.1J.LM 激动素可恢复其胚胎发生能力，但浓度

太高则无效或有抑制作用.最近 VasW叫报

道了 2 ， 4-D 对未谷类植物体细胞胚胎发生的

重要作用。在 MS 培养基中加 25 毫克/升 2 ， 4-

D 可以形成愈伤组织，一旦转移到无 2 ， 4-D 的

培养基上，就能产生胚状体.从现有的材料来

看，胚胎发生还不是一个能完全控制的过程.

虽然生长素与细胞分裂素的比值，氮与碳化合

物的比值等都能影响其发生，但这些因素之间

的相互关系还很不清楚.

四、植物激素与器官形成的关系

由于近几十年来植物细胞和组织培养技术

的进展，许多高等植物的细胞、组织和各种外

植体可以分化并通过根芽的形成重新长成植

株.而控制这一过程的植物激素起着极其重要

的作用，在五大类植物激素中又以生长素和细

胞分裂素的作用最大，而其它三类激素在个别

情况下也有明显作用.

三十年代后期刚发现生长素后不久，人们

就开始研究它对器官发生的作用. Gautheret 

[ 14] 报道，适当浓度的 IAA 可以诱导胡萝卡

外植体形成根原基. White[37] 的研究指出杂

种烟草肿瘤组织， 可以在不加 IAA 的 White

固体培养基上长期生长而不分化，但一旦转移

到液体培荠基中就能形成芽. SkOOg[24] 发现

如在液体培养基中加入 0.2 毫克/升 IAA，就

抑制了杂种烟草肿瘤组织的芽的分化，而这种

抑制作用又可被加入适量的 KH2PO.j，' H2.0 、

FeS04 和黑糖所逆转。但Skoog和崔激[比]1947

年继续用同样的材料重复以前的实验时未能得

到同样的结果，接着就改用烟草茎形成层作材

料，他们发现在 White 培养基中加入腺瞟岭时

可以促进生芽，加入 IAA 或 NAA 可以促进

生根，并提出了两者的不同比例可以调节生芽

或生根的观点[叫。 Skoog 和 Mil1 er[26]用激动

京代替腺l黑岭进行了相同的实验，并得到相同

的结果，进一步提出了激动素和生长素的比例

决定根芽分化的理论.此后很多植物生理学家

研究了细胞分裂素/生长素比例与器官分化的

关系.大量的实验结果表明这种理论在组织培

养的实践中〈特别是对双子叶植物的器官分化〉

具有较普遍的意义[4'39]. 王熊和罗士韦[1]用烟

草作材料，在 MS 培养基上加 BA 2ppm , 14 天

就可分化出芽来，而加 2 ， 4'一D1ppm 则不分

化.陈维伦等问]报道山新杨叶外植体在玉米素

10- 6M 或 BA10- 6M 和 IAA10- 8 ........10- 6M 或

NAA 4x10- 6M 的 MS 培养基上，芽的分化可

达 70-100%，而激动素对生芽无效.王凯基

等[2]对几种木本植物愈伤组织形成和器官分化

的研究表明它们所需的激素种类和剂量虽有很

大的差别， 1.旦芽的分化仍需要高比例的细胞分

裂素.

在很多禾谷类作物的组织培养中发现用较

高浓度的生长素(尤其是 2，←D)诱导形成愈伤

组织，当培养在除去生长素，或适当浓度的活

性较低的生长素中时，就可以诱导芽的形成，

Nitsch 等 [18]用 LM 培养基附加 10- 5M2 ， 4-D

培养水稻愈伤组织，可以生根，一旦转入无生

长素的培养基时就能产生芽。 Mastl1er 和 Ha­

lden[17] 以 NAA 代替 2，←D 培养高粱愈伤组

织，在光下它很快转绿，并形成了芽. Rangan 

[ 19]将小米愈伤组织从含生长素的培养基转移

到没有生长素的培养基，一个星期内就形成了

芽。最近 Vasit[叫得到了类似的结果.

在另一些例子中关于激素比例控制器官分

化的问题出现完全相反的情况. Saunders 等

[22J 发现盲宿对生长素及细胞分裂素的反应很

特殊，、在有 2，，4-D 和细胞分裂素的培养基中，

可以形成愈伤组织，一旦转入不加以上两种激

素的培养基中就能分化.有趣的是必须在先前

的培养基中加入 2 ， 4-D 才能在后来的培养基

有芽的形成. Walker 等[叫也报道把酋宿的愈

伤组织转移到无激素的培养基上时，分化的情

况与原来培养基中的激素比例有关系.如果愈

伤组织是在高细胞分裂素/生长素比例的培养
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基中形成的，易于生根，而在高生长素/细胞分

裂素比例的培养基中形成的，则生芽。

由此看来，分化与激素的关系同植物的遗

传性有着密切的关系。 Linsmair 等[ l6]报道不

阔的烟草品种的分化能力不-样，他们用五个

品种做实验，用相同的生长素/细胞分裂素比

例，结果有的品种形成很多芽，有的形成较少

的芽，有的完全不生芽。 Fosket[l2] 曾认为各

种愈伤组织分化时对激素的要求不同，主要是

受内源激素'的影响。

应该指出，绝大多数关于生长素和细胞分

裂素对器官分化的作用及两者之间的比例关

系的影响都是用外源激素所做实验获得的结

果，而内源激素的情况则研究得很少。如果组

织内生长素或细胞分裂素水平较高，如肿瘤组

织本身能合成生长所需的激素，则不需要外源

激素 e 又如大豆愈伤组织的细胞分裂素较少，

不加外游、细胞分裂素就不能生长。所以不能因

为某些实验中夕阳耳激素不能引起分化而简单地

否定生长素和细胞分裂素在植物细胞、组织、

器官分化中的重要作用。只有深入地研究了内

源激素的作用机理后，我们才可能对植物激素

和分化的复杂关系有更深入和统一的认识.这

也是当前植物分子生物学研究的重要内容之

五、有关植物激素和分化

的_J些生物化学研究

利用细胞和组织培养技术已积累了大量有

关植物激素调节控制i细胞分化和形态发生的相

互关系的观察结果。而且它们具有一定的规律

性和普遍性，这就为进一步深入的研究提供了

可靠的基础，同时在细胞、组织和器官等培养的

工作中已发现，细胞分化和形态发生受着各种

因素的影响，往往呈现复杂的有时甚至是矛盾

的现象，另外至今仍有很多植物还不能使用已

知手段控制它们的脱分化和再分化，因此深入

研究是迫切需要的。至今在j炊事-将制分化的生

物化学方 lf1 î 巳积累了一些资料.

F osket [1 2] 用 2.9x10- 7M 的 IAA 处理

coleus，三天后木质部才分化，而 DNA 合成

从第二天就开始了。加入 5-氟尿唔览可以抑制

DNA 合成和木质部的分化， 但必须在处理后

三天内使用才有作用，如 DNA 合成高峰已过，

再作处理就无抑制作用. Holm 和 KeyP5] 用

10- 4M 的 2 ， 4-D 处理大豆下胚轴，可以使大豆

下胚轴 DNA 合成提高九倍。 Torrey 和 Fos­

ket[3l]培养根的皮层，培养基中只有 IAA 时仅

能形成愈伤组织，但是没有寻管形成。加入激

动素后三天就有 DNA 合成， 5-7 天出现守

管.因此他们认为生长素和J鼓动素结合使用时

不但促进了 DNA 的合成，而且进二步诱导了

导管的形成。 Simpson 和 Torrey[叫也指出

IAA 或 2 ， 4-D 加激动素才能诱发 DNA 的合

成，引起细胞分裂和导管的分化。 Zeroni 和

Ha1ll 10 ] 认为是生长素影响了合成 DNA 模板

的活性，使更多的基因组作用于转录。 1、 re­

wava[ωl 最近的研究指出生长素处理后，膜的

透性发生变化，在 DNA 合成之前有 12一 16 小

时的延滞期，处理 8 小时后就有 4 种新的非组

蛋白成分出现 9 小时后有 8 种， 15 小时后有

20 种， 21 小时后有 40 种， r而 PJi在性蛋白的变

化不大。但是 Chen 等川报道 2 ， 4-]) 处理后核

内 DNA 变化不大，而 DNA:RNA:蛋白质三

者之间的比例发生了很大变化，对照为 1:3.1:

11, ï行j处理为 1:5.4:21. 7. 

关于植物激素诱导离体情况下器官发生中

的生化变化也有了相当多的报道。生物化学

和组织化学的工作表明，器宫发生期间的核

酸与蛋白质合成是必需的 [5]. 3H-胸腺喘览 24

小时就参入到将来分化出芽的烟草表皮层组织

里，而此时对照中还吾不到显著的变化，四天

以后将要形成芽原基的细胞出现了更强烈的参
入 [32]0 Chlyah[7]研究了秋海棠叶切段中根和

芽分化中 RNA 碱基成分的变化， 发现 IAA

诱导根形成时 A/G 降低， BA 诱导芽形成时

A/G 提高，说明形成不同器官需要不同的

RNA. 电泳的实验也说明，…些小分子蛋白的
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增加与器官分化有关。此外还发现了不少与器

宫发生有关的酶活性和同功酶的变化.这些酶

包括核糖核酸酶， α-淀粉酶，过氧化氢酶，过

氧化物酶，磷酸酶，谷氨酸-草眈乙酸转氨酶，

丙氨酸氨肤酶，磷酸烯醇式丙嗣酸竣化酶，苹

果酸酶等。 因为过氧化物酶活性捞及 IAA 的

代谢，所以这个酶的活性和同功酶的变化受到

了较多的注意[1山川]. 关于糖代谢，在器官形

成之前淀粉的积累已有许多报道o Thorpe[叫

的研究还表明在烟草愈伤组织分化芽时，需要

很高的能量，糖代谢和呼吸速度都大大提高，

磷酸己糖途径被激活.

研究激素在分化中的作用，在当前还存在

着很大的困难，原因之一是虽然已发现激素对

分化起着极为重要的作用，但至今对于激素的

作用机理的研究还是相当不足的，而且分化过

程中还包含着多种激素的调节以及它们之间的

相互作用.另一个重要原因是关于真核生物的

基因调控还存在很多问题，而分化过程〈特别是

形态发生过程)包括了极其复杂和多样的生化

变化，从本质上阐述这一过程是极其艰难的.

当前应利用分子生物学和生物化学的研究成果

和实验技术积极开展这方面的研究，进一步积

累有关的资料.预计在不久的将来可能有所突

破.
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细胞超微结构的立体学定量分析技术进展

戴志强 骨彬

(中国科学院上海药物研究所〉

立体学(stereology) 是一门既年轻而又古

老的方法学科.它起源于二千多年前的天象观

察;基本原理是十九世纪法国地质学家Delesse

和英国显微镜学家 Sorby 各自在几何概率论

和拓扑学基础上提出的.第一届国际立体学会

议(1961)对其命名所下的定义是二维图像的三

维解释或三维空间的三维推断[1>2] 。 近二十年

来，立体学与电子显微术相结合，在冶金、生

物、医学等领域的形态定量研究中占据了重要

的地位.

随着近代细胞生物学的深入，对细胞超微

结构电镜图像的解释巳日趋复杂.通常进行的

定性观察有一定的局限性，往往伴随程度不一

的主观偏差，有时必须结合其它实验手段获得

的资料，才能说明问题[Z]. 为此，用电子计算

机作图像处理的三维重构技术〈傅利叶重塑法、

连续切片等)相继引入电镜术。但相比之下，立

体学定量分析技术更为简便而实用.它不需要

昂贵的投资和复杂的运算技术，只要满足若干

制样条件，选用适当的测试系统(test systems 

见图 1) ，对一定数量的细胞电镜图像所包含的

二维信息作点、线、面数学测定，而后按立体

学公式运算，便可用表和、、体积、长度、厚度、

数量、大小分布等十几种参数来描述有关细胞

器的特征[川] (部分立体学公式测算举例见图

2 ).近年来，立体学在细胞超微结构定量研究

中获得较广泛的应用[54]. 现将其主要进展分

述如下2

冉，+叫

王 3ζ二一
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\ 

.....1+ 
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‘ 

圄 1 立体掌定量分析测试系统

A. 多用测试系统

B. 曲线测试系统

C. 随机点方格测试系统

D. 双重方格测试系统
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