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综  述                                                               

植物体细胞胚胎发生的调控网络 
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摘  要: 植物体细胞胚胎发生是一个极其复杂而有序的过程，受到多种内外因素的影响与调控。其中基因的表达与调

控是影响体细胞胚胎发生最重要和最根本的因素。这些基因包括 PLANT GROWTH ACTIVATOR 系列基因、LEAFY 

COTYLEDON 家族基因、BABY BOOM 基因、SOMATIC EMBRYOGENESIS RECEPTOR-LIKE KINASE 基因和 PICKLE 基

因等，它们相互作用构成了一个复杂的调控网络。以下结合作者对 PLANT GROWTH ACTIVATOR 37 等基因的研究，对

这一调控网络进行了介绍，并探讨了未来体细胞胚胎发生的研究方向。 
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Abstract:  The somatic embryogenesis in plant is a very complicated and highly ordered process, which is regulated by many 
internal and external factors. Among them, gene expression and regulation are key factors. Genes encoding regulatory proteins, for 
example PLANT GROWTH ACTIVATOR, LEAFY COTYLEDON, BABY BOOM, SOMATIC EMBRYOGENESIS RECEPTOR-LIKE 
KINASE and PICKLE, interact with each other and form a complicated regulatory network. Recent progress on this regulatory 
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体细胞胚胎发生  (Somatic embryogenesis) 是

指植物细胞在未经性细胞融合的情况下，模拟有性

合子胚胎发生的各个阶段而发育形成一个新个体的

形态发生过程。该过程受到基因型、激素、胁迫、

光照以及培养基中矿质元素、氮源、碳源等多种因

素的影响。但体细胞胚胎发生归根到底是体细胞在

各种内外因素的作用下，启动了某些特异基因的表

达，从而使体细胞分化和发育受到抑制，并脱分化

和再分化转变为胚性细胞。自上世纪 80 年代以来，

许多研究人员致力于体细胞胚胎相关基因或蛋白的
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分离和鉴定工作，并鉴定和克隆了大量与体细胞胚

胎发生相关的基因，从而使人们超越了早先局限于

形态学的研究，从基因组的水平上了解植物体细胞

胚胎发生的机制。由于体细胞胚胎发生的复杂性，

以下主要从基因的表达与调控方面对体细胞胚胎发

生进行了讨论。 

1  LEAFY COTYLEDON 基因影响了体细

胞胚胎发生 

在拟南芥 leafy cotyledon (lec) 突变体  (lec1、

lec2 和 fusca3 (fus3)) 中，子叶具有了真叶的特

征 [1-2]，暗示了这些基因在胚胎发生过程中起着重要

的作用。 

LEC1 是一个胚胎特异表达的基因，异位表达

LEC1 导致幼苗保持了胚胎的特征，如：子叶不能张

开，根不能伸长，顶端分生组织处长出类似胚胎的

结构等[2]。LEC1 编码一个 CCAAT 转录因子的 HAP3

亚基，可能结合在 CCAAT 顺式元件上，从而调控

基因的表达[2-3]。Stone 等认为 LEC1 可能建立了一个

细胞环境，这种细胞环境中可以促使胚胎形态发生

和成熟的相关基因协同表达，从而促进了胚胎的发

育[4]。最近的研究表明，LEC1 参与了脂肪酸合成基

因的调控[5]。虽然组成型表达 LEC1 基因导致幼苗发

育异常甚至死亡，但是这种异常表型仅在萌发前或

萌发后的短时间内过量表达 LEC1 才出现。当种子

萌发一段时间后再过量表达 LEC1 基因，植物生长

和发育完全正常。这些结果说明，LEC1 的功能可能

依赖于胚胎/种子特异因子[6]。 

LEC2 和 FUS3 编码 VP1/ABI3-like B3 家族转录

因子[4,7]，蛋白序列比对表明 LEC2 和 FUS3 有 43％

的同源性。FUS3 基因在顶端分生组织 L1 的特异表

达，可以促使转基因植物在顶端分生组织产生体细

胞胚胎[8]。同样，过量表达 LEC2 基因也促进了体细

胞向胚性细胞的转变，从而使转基因植物具有了胚

胎的特性[4]。尽管在体细胞胚胎中可以检测到 FUS3

的表达，并且过量表达 FUS3 可以促进体细胞胚胎

发生，但其在体细胞胚胎发生过程中的功能尚不清

楚[9-10]。FUS3 和 LEC2 可能直接结合在启动子的 RY

基序上，从而调控基因的表达[11-12]。最新的研究表

明，LEC2 可以直接调控生长素合成基因 YUC4 的表

达，同时 LEC2 还激活了生长素响应基因的表达，

从而激活了生长素信号途径[13]。LEC2 可能通过以下

两种机制诱导体细胞胚胎的发生：首先，LEC2 激活

了胚胎发生相关基因的表达，从而使体细胞成为

“感受态细胞”；其次，LEC2 在“感受态细胞”中

激活了生长素信号传导途径，从而促使“感受态细

胞”向胚性细胞转变[13]。 

为了更清楚地了解 LEC 基因在体细胞胚胎发生

过程中的作用，Gaj 等[14]研究了 lec1、lec2 和 fus3

等 3 个突变体体细胞胚胎发生的情况。这 3 个 LEC

基因的单突变体体细胞胚胎发生的频率都显著降

低，而双突变体和三突变体的体细胞胚胎发生则被

完全抑制，表明 LEC 基因在拟南芥体细胞胚胎发生

过程中起着重要作用[14]。 

2  PGA6 和 PGA37 基因促进了体细胞向胚

性细胞的转变 

Zuo 等[6]认为拟南芥营养器官难以培养出体细

胞胚胎，是因为仅外源激素不能激活由体细胞向胚

性细胞转变的关键调控因子。在适当外源激素的调

控下，这些基因的功能获得性突变体的细胞命运就

可能向胚性细胞转变。为此，Zuo 等采用了化学诱

导表达的 T-DNA 激活标签法进行大规模的功能获

得性突变体的筛选。这些突变体根外植体在仅含生

长素和诱导剂的培养基上能再生出幼苗，因此称之

为 plant growth activator (pga) 突变体[6]。 

PGA6/WUS (WUSCHEL) 基因编码一个转录因

子，是同源异型结构域蛋白中的一个亚基[15]。WUS

基因在促进或维持胚胎发生能力上起着关键作用，

能够直接促进拟南芥体细胞向胚性细胞转变。WUS

基因功能获得性突变体 pga6 的根外植体能够再生

出大量体细胞胚胎，并且这些体细胞胚胎的形成不

依赖于外源激素 [6]。另外，当将无诱导剂培养基上

培养的 pga6 幼苗转移到含有诱导剂雌二醇的培养

基上后，在 pga6 根尖和茎尖等部位可以产生体细胞

胚胎 [6]。由于这些部位的细胞已经高度分化，这就
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暗示了 PGA6/WUS 可以逆转细胞的命运，致使根尖

和茎尖向胚性愈伤转变。同时，也表明了 PGA6 促

进体细胞向胚性细胞的转变不需要胚胎 /种子特异

因子的协同作用[6]。最近的一项研究结果将 WUS 控

制的胚胎发育与植物的重要激素细胞分裂素联系起

来。Leibfried 等发现 WUS 作为植物分生细胞的正调

控因子，能够直接抑制一些 A 型 ARR 基因 (如

ARR5、ARR6、ARR7 和 ARR15) 的表达，而过量表

达组成型激活的 ARR7 基因 (Asp85→Glu) 的转基

因植物则出现了类似于 wus 突变体的顶端分生组织

发育异常现象[16]，暗示了 WUS 信号转导通路可能

与细胞分裂素信号途径协同作用，从而决定了胚胎

发生过程中某些细胞的最终命运。尽管 LEC1 基因

在胚胎发生的整个阶段均有表达，但在 PGA6/WUS

表达域却检测不到 LEC1 基因的表达。另外，

PGA6/WUS 的过量表达，导致 LEC1 基因的表达明

显下调[6]。这些结果表明，虽然 LEC1 和 PGA6/WUS

都可以促进体细胞胚胎的发生，但 LEC1 的表达却

受到 PGA6/WUS 的负调控。 

PGA6/WUS 是在分生细胞区域能够控制细胞命

运的重要基因。与 PGA6 不同，PGA37 是一个胚胎

特异表达的基因，可能参与了合子胚胚胎发生的调

控[17]。PGA37 基因编码一个 R2R3-MYB 转录因子，

该基因通过调控其他基因的表达参与了植物合子胚

的胚胎发生。在 PGA37 位点诱导剂依赖的功能获得

性突变可导致体细胞向胚性细胞的转变，从而再生

出大量体细胞胚胎，并且其在形态上模拟了合子胚

胎的发育过程[17]。上面已经提到 PGA6 负调控 LEC1

基因的表达。与此不同，过量表达 PGA37 促进了

LEC1 基因的表达，但这种调控可能不是直接的[17]。

与过量表达 LEC1 基因类似，在 pga37 突变体中油

脂的含量也有所上升[5,17]。这说明 PGA37 对体细胞

胚胎发生的调控可能是部分地通过 LEC1 基因来实

现的。除此之外，PGA37 基因在胚胎和胚乳中表

达[17]，而 WUS 基因在 16 细胞胚胎的中央 4 个细胞

中表达，鱼雷胚时期表达区域下移到第 3 层细胞，

而在胚胎晚期以及胚后茎尖分生组织中，WUS 在第

3 层细胞之下表达[15]。这些结果表明，PGA37 和 WUS

可能处于两个完全独立的途径，它们可能通过不同

的机制促进了体细胞胚胎的发生。 

3  顶端分生组织相关基因与体细胞胚胎

发生  

过量表达 WUS 基因可以促进体细胞胚胎发生，

暗示了分生细胞和体细胞胚胎发生之间存在着某种

联系。这一假设在 CLAVATA (CLV) 等其他顶端分生

组织相关基因的研究中得到证实。 

茎顶端分生组织中器官的启动与分生细胞的维

持是由WUS和 CLV之间的反馈调节环来完成的[18-19]。

因此，不难理解 clv (clv1 和 clv3)在高浓度 2,4-D 液

体培养基中萌发时，也可以形成类似胚胎结构的组

织[20]。类似地，拟南芥 pt (primordia timing) 突变体

在含有 2,4-D 的液体培养基中萌发后，能形成类似

体细胞胚胎的结构[20-21]。PT 基因的突变影响了球形

胚早期细胞的分裂模式，顶端分生组织异常增大[22]。

暗示了 PT 基因控制了茎顶端分生组织的大小，而茎

顶端分生组织分生细胞的增多可能促进了体细胞胚

胎发生。 

4  体细胞胚胎发生的负调控因子 —— 
PICKLE 

拟南芥 PKL (PICKLE) 基因也是调控体细胞胚

胎发生的一个重要因子。但与上面介绍的基因不同，

PKL 在体细胞胚胎发生过程中起负调控作用。pkl

突变体幼苗表现出了一些胚胎的特征，尤其是它的

主根因积累了大量与种子中类似的储藏蛋白和中性

脂肪酸而使根部膨大变粗并呈绿色，因此被称为

“pickle roots”[23-24]。另外，pkl 突变体的根外植体

在不添加外源激素的培养基上能够再生出体细胞

胚 [23,25]。这说明，pkl 突变体细胞部分丧失了从胚胎

发育向苗期生长转变的能力。在 pkl 突变体中，胚胎

特异基因 LEC1、LEC2 和 FUS3 的表达明显提高，

尤其是在“pickle roots”中，它们的表达水平提高

了上百倍[24-26]。暗示了 PKL 是 LEC 类基因的负调节

因子，萌发后通过抑制 LEC 基因的表达，来抑制细

胞的胚性特征。另外，Dean Rider 等在研究 PKL 下

游基因时还发现了一个新的基因，并将其命名为
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AtWLIM2[26]。 

VAL (VP1/ABI3-LIKE) 是一个功能类似于 PKL

的因子，它可能通过与 PKL 或相关因子的结合来抑

制 LEC1/B3 基因的表达[27]。val1 突变体的表型类似

于 pkl，val1/val2 双突变体可以在根部和顶端分生组

织产生类似于胚胎的结构，同时伴随着 LEC1、L1L、

ABI3 和 FUS3 基因表达量的升高[27]。 

5  其他与体细胞胚胎发生相关的基因 

除了上面介绍的这些基因外，还有很多基因参

与了体细胞胚胎发生的调控，如 SERK (SOMATIC 

EMBRYOGENESIS RECEPTOR-LIKE KINASE)[28]、

AGL15 (AGAMOUS-like 15)[29]、BBM (BABY BOOM)[30]

和 MtSERF1 (SOMATIC EMBRYO RELATED 

FACTOR 1)[31]等，其中 BBM 基因是 Boutilier 及其同

事率先从油菜花粉体细胞胚胎中分离得到的，它编

码一个 AP2/ERF 家族的转录因子，该基因在花粉体

细胞胚胎和合子胚胎中表达[30]。异位表达 BBM 基

因或者拟南芥 AtBBM 基因都能促进体细胞胚胎的

形成[30]。最近，Mantiri 等对苜蓿胚性愈伤基因转录

谱的分析表明，在胚性愈伤中乙烯合成和响应基因

都明显上调[31]，其中 MtSERF1 基因上调近 2 倍。

MtSERF1 是 AP2/EREBP 家族转录因子的一员，该

家族的转录因子大多与胁迫反应有关。利用 RNA 干

涉技术将该基因沉默后，转基因苜蓿体细胞胚胎发

生频率仅为对照的 10％左右[31]。该研究为胁迫 (乙

烯) 促进体细胞胚胎发生提供了分子水平的证据。

总之，植物体细胞胚胎发生是一个多基因参与的极

其复杂的发育过程。 

6  结论和展望 

近年来的研究表明，植物体细胞胚胎发生受到

众多基因的调控。在这些基因中，PGA6、PGA37、

LEC、SERK、AGL15、BBM、ABI3、FUS3 和 MtSERF1

等基因编码正调控因子，而 PKL 和 VAL 编码负调控

因子。它们相互作用，构成了一个复杂的调控网络，

共同参与了植物体细胞胚胎发生的调控 (图 1)。其

中，LEC1 既受到 PGA37 的正调控，又受到 PKL、

VAL 和 PGA6 的负调控，同时又通过 FUS3 和 ABI3

以及未知的途径调控体细胞胚胎发生，是该网络中

的一个关键因子 (图 1)。 

植物体细胞胚胎发生几乎受所有激素的调节，

这一调节也反映到基因的水平上。如图 1 所示，在

LEC2 调控途径中，LEC2 调控了生长素合成基因

YUC4 的表达，从而使生长素参与到该过程。除此之

外，还可以看到在这一调控网络中，ABI3 与 ABA

信号途径有关，ARRs 参与了细胞分裂素信号转导，

SERF1 受到乙烯的调控，而 PKL 又为赤霉素调控体

细胞胚胎发生提供了分子水平的证据。 

 

图 1  植物体细胞胚胎发生的调控网络 
Fig. 1  Regulatory network of somatic embryogenesis in plant. 

 
体细胞胚胎发生是一个极其复杂的过程。到目

前为止，对该过程的了解可能仅仅只是冰山一角，

还有很多问题亟待解决。首先，上面已经提到 LEC1

是体细胞胚胎调控网络中的一个关键枢纽，但是到

目前为止对其表达调控的了解还相当有限。最近，

Mu 等[5]的研究表明 LEC1 通过影响脂肪酸合成基因

表达，参与了脂肪酸生物合成的调控，并且这一过

程部分地依赖于 FUS3 和 ABI3 等[5]。脂肪酸的生物

合成是双子叶植物胚胎发生的一个重要过程。因此，

该研究将为 LEC1 调控体细胞胚胎发生提供借鉴。

第二，作者的研究结果表明，PGA37/MYB118 及其

同源基因 MYB115 正调控 LEC1 的表达，但是，LEC1

可能不是 PGA37 的靶基因[17]。那么 PGA37 直接靶

基因是什么？为此，试图通过不同途径找到该基因，

从而揭开 PGA37 调控体细胞胚胎发生的神秘面纱，

并期望能为胚胎发生研究提供新的线索  (另文发
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表)。第三，前面已经提到 LEC2 调控体细胞胚胎发

生的可能机制是首先激活了胚胎发生相关基因的表

达，从而使体细胞成为“感受态细胞”；然后，LEC2

在“感受态细胞”中激活了生长素信号传导途径，

从而促使“感受态细胞”向胚性细胞转变。既然如

此，那么 LEC2 激活了哪些胚胎发生相关基因的表

达就成为一大疑问。上述问题的解决将大大加深人

们对体细胞胚胎发育调控网络的认识，并将其应用

到生产中。 
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《生物工程学报》对摘要的写作要求 

1. 研究报告摘要：基本要素包括研究目的、方法、结果和结论 (不用单列标题书写)。目的(Purpose)：

主要说明作者写此文章的目的，或说明本文主要要解决的问题；方法(Methods)：重点说明作者的主要工作

过程及使用的方法。应用性文章如需要，可注明条件、使用的主要设备和仪器。结果(Results)：本文最后得

出的结果 (实验数据部分)。结论(Conclusions)：如系基础研究，应写明本文的创新之处，及文章在讨论部分

表述的观点；如系应用性研究，应尽可能提及本文结果和结论的应用范围和应用情况或应用前景。 

2. 综述摘要：包括论述内容的发展水平、自己的评论及展望, 尤其要注意结合自己的研究工作。 

3. 英文摘要的撰写要点：英文摘要的内容应与中文摘要一致，但比中文摘要更详尽。英文摘要完成后，

务必请英文较好、且专业知识强的专家审阅定稿后再返回编辑部。凡不符合要求的，即使学术上可以达到

刊出的水平，本刊也将推迟发表。 

(1) 建议使用第一人称，尽量不使用第三人称和被动语态。 

(2) 建议用主动语态，被动语态表达拖拉模糊尽量不用，这样可以免好多长句，以求简单清晰。 

(3) 尽量使用清晰简练的短句，避免很长的句子。注意正确使用英文写作习惯和语法。 

(4) 摘要应当使用过去时态，语法正确，句子通顺。 

(5) 摘要中避免使用缩写语，除非是那些人人皆知的 (如DNA、ATP等)，或者确实是非常长，而且出

现多次的短语才允许用缩写语，并且在第一次出现时要写出全称。 

(6) 在英语摘要中，不要使用任何汉字字符，包括标点、括号、温度、希腊字母等。 

(7) 句子的开头处最好不要使用数字。 
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