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摘要! 植物嫁接砧穗愈合是指同种或异种植物的细胞% 组织或器官互相影响与作用! 结合成一个完整有机体的过

程! 受砧穗自身和外界等多种因素的调节和控制! 是植物学领域的研究热点& 嫁接可使植物的产量及品质得到提

升! 并有助于植物更好地适应环境& 了解植物嫁接砧穗愈合机制对提高嫁接成活率和嫁接技术在生产中的应用具

有重要的意义& 就当前植物嫁接砧穗愈合的形态学进程% 生理生化机制% 分子调控及影响因素等方面的研究进展

进行了综述! 并对未来研究方向进行了展望& 参
4-
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嫁接是将一个植物体的枝及芽等部位接到同种或不同种植物体的适合部位" 使二者接合形成一个新

的植物体的技术" 其中" 被嫁接的部分称接穗" 承担接穗的部分称砧木* 嫁接作为一种广受欢迎的栽培

技术" 在世界各地受到广泛关注* 嫁接在植物品种改良及繁殖方面应用普遍" 在大豆
7'68-%+ 9&:

品种

的遗传性状改良中" 通过考虑根系性状来挑选合适砧木进行嫁接可以极大地增加籽粒产量" 改善大豆品

质(

-

)

* 不仅如此" 嫁接可增强嫁接苗抵抗非生物和生物逆境%尤其是土传病害&能力" 是一种重要的综合

害虫管理策略技术" 如用于治理土壤病原体和其他禾本科
];:A+29:9

和葫芦科
KP<P;T+D:<9:9

作物的害虫(

!

)

*

同时嫁接增加了植物的养分吸收及水分利用(

%

)

" 在苹果
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嫁接研究中发现" 利用选择优良砧
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木嫁接的技术手段可提升苹果的抗旱性! 使其发挥更大的光化学效率及水分利用效率"

#

#

$ 此外! 大量研

究认为! 嫁接能够提高产量并改善果实品质"

"!$

#

% 选择适合条件的砧木进行嫁接能够有效加强辣椒
!"#!

$%&'( "))''(

肉质厚度和坚实度等的果实品质"

%

#

% 很多情况下! 嫁接会与更多可持续的作物生产实践结

合使用! 包括降低许多国家的土壤熏蒸剂的使用率和总体使用量"

&

#

$ 然而! 嫁接苗的成活率是影响嫁接

技术在生产中使用的一个非常重要因素$ 嫁接苗的成活与砧穗能否良好愈合息息相关$ 植物嫁接砧穗愈

合是指同种或异种植物的细胞& 组织或器官互相影响与作用结合成一个完整有机体的过程! 不仅受温

度& 光照& 湿度等外界因素影响! 还与嫁接时砧穗之间的亲缘关系! 发育阶段! 亲和性及其内部生理与

分子的调控有关$ 了解嫁接砧穗愈合机制对提高嫁接成活率和嫁接技术在生产中的应用具有重要意义$

近年来! 人们对嫁接认识逐渐从传统的组织学& 细胞学& 生理生化角度转为分子机制的探讨! 并取得了

许多重要的研究进展$ 本研究就砧穗愈合进程& 生理与分子调控及影响因素方面的研究进展进行综述$

'

嫁接砧穗愈合的形态学进程

大量研究表明! 嫁接愈合过程分成
#

个阶段! 包括隔离层出现! 愈伤组织形成! 愈伤组织分裂& 增

殖& 抱合& 连接! 形成层恢复和输导组织连接$

!"!

隔离层的形成

当接穗嫁接到砧木上时! 砧穗之间的接合面上部分薄壁细胞受损! 原生质发生凝结现象! 在伤口表

面形成了隔离层! 外观为一层褐色的坏死组织$ 隔离层的形成可密封伤口使其不被病菌感染! 并且能阻

止有机物大量外渗! 减少嫁接面水分蒸发$ 不同嫁接组合隔离层出现的时间也有一定的差异! 如以黑籽

南瓜
!'&'*+%," -%&%-./%"

为砧木! 以 '津寒
(

号( 黄瓜
!'&'(%$ $",%0'$

'

)*+,-+ (

( 为接穗! 隔离层在嫁

接后
./0 1

后出现"

'2

#

! 而以 '青研
'

号( 南瓜
!'&'*+%," (.$&1","

'

3*+45-+ '

( 作砧木嫁接 '津优
6"

号(

黄瓜
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'
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后出现隔离层"

..

#

$

!"#

愈伤组织的形成

在隔离层形成同时! 愈伤口周围的形成层衍生细胞& 韧皮部及皮层& 木质部薄壁细胞及髓部细胞等

发生脱分化从而形成愈伤组织! 其周围存在着残缺的隔离层$ 之后! 愈伤组织细胞膨大且表现为高度液

泡化! 砧木与接穗的接合面会发生明显隆起"

.9

#

$ 由于愈伤组织的形成部位除了形成层之外还有髓部细胞

等! 因此对嫁接成活而言形成层并不是必需的$ 愈伤组织的形成能促使砧穗紧密结合! 从而加速伤口愈

合! 此外也可分化出不定根和不定芽"

''

#

$

!"$

愈伤组织的分裂! 增殖! 抱合和连接

愈伤组织的不断分裂! 导致其体积不断扩增! 砧穗间的空隙逐渐缩小! 愈伤组织的薄壁细胞相互连

接形成愈伤组织桥$ 隔离层随愈伤组织间的连接而消失$ 在输导系统连接前! 愈伤组织桥负责运输接穗

所需的水分和养分$ 一般情况下! 愈伤组织桥形成越早! 嫁接成活几率越大$

!"%

形成层的恢复和输导组织的连接

在愈伤组织桥的边缘! 与砧穗间形成层相近的薄壁细胞会向内分化形成新的木质部! 向外形成新的

韧皮部! 使导管与筛管及砧穗间的形成层连接起来! 至此整个愈合过程基本结束$ 砧穗之间愈伤组织维

管束桥的形成是嫁接成功的重要标志$ 研究表明! 维管束桥的形成是西瓜
!%,*'$ /")",'$

嫁接苗成活的细

胞学特征"

'!

#

$

:

砧穗愈合的生理生化机制

#"!

植物内源激素含量的变化

在嫁接砧穗愈合进程中! 内源激素通过影响物质运输及代谢过程等影响嫁接体成活$ 生长素)

;<<

*

与嫁接成活率呈显著正相关!

;<<

在嫁接初期可诱导嫁接体产生大量愈伤组织! 后期时可促进维管束

分化 "

.#

#

! 而脱落酸)

<=<

*则降低嫁接成活率 "

."

#

$ 同样有抑制作用的内源激素还有赤霉素)

><

*和乙烯$

><

会抑制维管束形成"

?@

#

! 乙烯可加速嫁接体老化"

.$

#

! 二者都不利于嫁接体成活$

#"#

可溶性蛋白质及丙二醛"

&'(

#的变化

可溶性蛋白质及丙二醛)

AB<

*是嫁接愈合过程中的重要生理指标$ 可溶性蛋白质是构成酶的重要组

刘婧冉等+ 植物嫁接砧穗愈合机制研究进展 ""6
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成部分! 参与植物体内多种生理生化代谢过程的调控"

#$

#

$

'()

是在植物处于逆境伤害或老化时! 由组

织或器官膜脂过氧化产生的"

#*

#

! 因此! 可溶性蛋白质及
'()

可在一定程度上描述植物在嫁接过程中的

受损程度及代谢情况$ 大量研究证实! 嫁接初期植物体内的可溶性蛋白质及
'()

通常都会呈现上升趋

势! 如番茄
!"#$%&'()*$+ &(*,-&+.,/

嫁接后的接穗中! 两者均升高"

!"

#

! 陈红等"

!+

#发现嫁接后各时期的可

溶性蛋白质均明显高于自根苗$

!"#

酚类及单宁的变化

酚类和单宁是嫁接成活的重要影响因素$ 酚类抗氧化性强! 具有抗氧化及清除自由基的能力"

!!

#

! 同

时还参与木质素的合成$ 单宁是化学组成较为复杂% 具有鞣性的多元酚"

!,

#

$ 一般情况下! 嫁接成活率随

酚类及单宁含量的升高而降低$ 一方面! 酚类的产生会降低砧穗间的亲和性! 郭大勇等 "

!-

#在日本栗

01(.2+&2 *'&+2.2

与板栗
02(.2+&2 /$--)(()/2

的嫁接研究中发现砧穗间亲和力与酚类呈显著负相关& 另一

方面! 酚类会与蛋白质作用生成不溶性聚合单宁! 影响嫁接愈合! 如马绍英等"

!.

#认为单宁的含量与其嫁

接亲和性呈显著负相关$

!"$

与木质素合成密切相关酶类物质的量和种类

!/-/+

多酚氧化酶!

001

"的变化
001

参与木质素的合成! 主要作用于嫁接愈合初期! 其将砧穗接合部

的酚类氧化成活性醌! 醌聚集形成黑色和褐色的隔离层"

!%

#

! 但
001

过高也可使接合部愈伤组织发生褐

化甚至坏死现象"

!2

#

$ 研究表明! 嫁接后整体水平上
001

趋于平稳! 一般为先上升后下降"

!$

#

! 通常在不

亲和嫁接组合中
001

活性高且持续时间长"

!*

#

! 因此!

001

活性的高低既可以表明接穗木质化程度! 又

可以为嫁接植物砧穗间的亲和性判断提供参考$

!/-/!

苯丙氨酸解氨酶!

0)3

"的变化 在嫁接愈合过程中!

0)3

促进细胞分化及木质化! 是嫁接植物功

能重建及组织发育的重要因子$ 在嫁接后
0)3

活性基本呈上升趋势! 创伤口的
0)3

高于嫁接口! 这说

明随着嫁接时间的延长创伤口的木质化程度高于嫁接口$

0)3

在一定程度上也可描述嫁接的亲和性! 如

0)3

活性最高值较高的 '鸭梨
3"',( 4'&.(*5+&)6&')4

豆梨
3"',( *2--&'"2+2

( 组合的亲和性高! 而该值较低

的 '

156.+4

豆梨( 组合亲和性也较低"

,&

#

$

!7-/,

肉桂醇脱氢酶!

8)(

"及木质素的变化
8)(

是影响木质素合成的关键酶! 且仅应用于木质素合成

中"

,+

#

! 因而变化规律与木质素相似$ 木质素是嫁接口维管组织分化的前提! 在嫁接砧穗愈合过程中影响

重大$ 张淑红等"

!$

#在对嫁接后
+- 9

内的
8)(

活性以及木质素研究后发现! 自根苗创伤口比嫁接口木质

素含量高! 有益于伤口愈合$

!"%

抗氧化保护酶活性及同工酶表达

!/./+

抗氧化保护酶对嫁接愈合过程的影响 在砧穗愈合过程中! 作为植物抗氧化防御系统的超氧化物

歧化酶)

:1(

*% 过氧化物酶)

01(

*% 过氧化氢酶)

8);

*发挥着重要作用 "

,!

#

$

:1(

能够清除超氧阴离子!

是生物体抗氧化系统的第一道防线!

01(

参与一些蛋白质分子的交联反应和细胞壁多糖间的连结!

8);

可分解由其他部分产生的过氧化氢)

5

!

1

!

*$ 嫁接初期!

01(

!

:1(

的活性逐渐增加! 可清除自由基并抑

制膜脂过氧化! 维护膜的结构及功能! 后期随着嫁接接口的愈合! 其活性逐渐下降!

8);

活性与此相

反! 表现出先降后增的趋势"

!+

#

$ 嫁接体不同部位的
,

种酶活性也有一定差异! 在油茶
72/&--)2 $-&)8&'2

芽苗砧嫁接愈合过程中! 砧木
01(

活性高于接穗"

,,

#

! 在黄瓜嫁接研究中! 嫁接苗愈合面
:1(

!

01(

和

8);

的活性均高于砧木和接穗"

+&

#

$

!/./!

同工酶的表达 同工酶的表达在一定程度上为嫁接愈合提供参考$ 嫁接会引起砧木及接穗中的同

工酶带发生变化"

,-

#

! 接穗与砧木的同工酶谱的相似系数越高! 其嫁接的亲和性越强! 越容易成活! 西瓜

与冬瓜
9&+)+#1(1 5)(%)61

! 葫芦
:;<&+;'); ()*&';');

等同工酶谱相似! 所以更易成活"

,.

#

! 同样在番茄与茄

子
=$-2+,/ /&-$+<&+2

嫁接的研究中发现接穗番茄品种 +申粉
*+$

, +

:<=>?=> *+$

, 与砧木茄子 +

2!

号,

+

@A7 2!

, 的
01(

和
:1(

的同工酶相似系数较高! 亲和性也较好"

,%

#

$

,

嫁接砧穗愈合的分子调控

#"&

基因的变化

嫁接愈合过程受到基因的调控! 基因的沉默或表达参与嫁接进程$ 冯金玲等"

,2

#对油茶芽苗砧嫁接口

..-
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在愈合过程中扩增片段长度多态性!

#$%&

"的条带数进行分析# 结果表明嫁接过程中基因出现变化$ 在

对拟南芥
!"#$%&'()%) *+#,%#-#

嫁接
'( )

后的组织学和转录水平上进行的研究中也有此结论%

!*

&

$ 基因参与

嫁接过程主要表现为与嫁接相关基因出现及上调# 如在山核桃
.#"/# 0#*+#/1-)%)

嫁接后
+

#

,

#

-( .

等
!

个独立的
/01#

测序中# 发现了大量差异表达基因%

!2

&

$ 此外# 在嫁接愈合过程中与裂解酶' 水解酶及氧

化还原酶等活性相关的基因上调# 激活乙烯和茉莉酸的生物合成# 从而参与隔离层的分解' 维管束的连

接等%

!*

&

$ 在葡萄
2%*%) 3%-%41"#

嫁接后
! .

和
'* .

的砧木和接穗的转录组研究中发现# 在个体基因水平

上# 接种后
! .

砧穗愈合面组织中
"'

个基因被特异性上调# 包括许多与激素信号相关的基因# 例如细

胞分裂素和茉莉酸信号# 次级代谢# 非生物胁迫和受体激酶相关基因等# 其中与韧皮部发育及蛋白质降

解相关的基因表现为显著上调$ 同时# 嫁接砧穗接合处出现的特异性基因会随着时间的延长参与嫁接体

的一系列生理活动# 如接合处与衰老相关基因参与细胞次生代谢' 细胞壁的合成' 木质部和韧皮部连接

等过程%

(+

&

# 参与细胞间的信号传递# 从而调控酶的表达# 影响嫁接植物的开花结果及品质等%

(-

&

# 如嫁接

后可开花基因型的砧木会传递开花刺激信号至不开花基因型的接穗从而有助于接穗开花等%

('

&

$

!"# $%&'(

调控

3451#

是一类参与转录后基因调控的内源性非编码小
51#

# 在植物生长# 发育和胁迫反应中起关

键作用$ 在嫁接愈合中#

3451#

的表达同样有重要意义$ 在对西瓜嫁接后全基因组范围的
3451#

的研

究发现# 与自嫁接相比# 西瓜嫁接到葫芦和南瓜上的
3451#

表达明显不同%

(!

&

# 但作用机制还有待进一

步研究$

!"!

特异性蛋白的出现

6789#1

等%

((

&首次提出 (嫁接蛋白) !

:;<=>4?: @;A>B4?

"的概念# 并假设此蛋白可促使砧穗愈合$ 曾义

安等%

("

&发现# 在黄瓜嫁接中出现了
-C'

种特异性蛋白# 对黄瓜嫁接苗和自根苗的蛋白质组学研究中发现

嫁接苗叶片中新产生了
(

种蛋白* 提高抗病抗逆能力的
5

蛋白!

5DEF2!

蛋白"# 促进萜烯类物质合成的

鲨烯合酶# 促进叶绿体合成的辅酶和提高光能利用率的捕光叶绿素
<GH

结合蛋白+ 在黄瓜
G

南瓜组合嫁接

植物叶片蛋白质组表达变化的研究中发现# 嫁接愈合良好的组合中涉及光合作用# 碳水化合物和能量代

谢及蛋白质代谢相关蛋白表达程度高%

(FI(,

&

$ 除此之外# 冯金玲等%

(*

&在油茶芽苗砧嫁接的蛋白质组学研究

中也确定了
2

个与嫁接愈合相关的蛋白$

(

影响嫁接愈合的因素

)"*

内在因素对嫁接砧穗愈合的影响

(J-K-

接穗苗龄与砧木活力 接穗苗龄对于嫁接苗的愈合及成活有重要影响# 不同植物适宜嫁接的接穗

苗龄也不尽相同# 如茄果类蔬菜接穗用苗龄一般不应超过
(

叶期# 以第
'C!

片真叶展开为宜$ 当接穗苗

龄较小时# 位于接穗切面上的未分化的幼嫩细胞' 分生组织及薄壁细胞具有较高的再生能力# 而接穗苗

龄较大时# 细胞分裂能力逐渐降低# 且部分细胞己经开始分化# 导致愈合面两侧的砧木和接穗细胞无法

突破隔离层# 从而影响砧穗愈合%

(2

&

$ 山核桃
.#"/# 0#*+#/1-)%)

嫁接体发育过程中# 接穗苗龄较小的
!

个

嫁接组合中的隔离层附近细胞内的细胞器较为丰富# 它们参与嫁接体的代谢过程%

"+

&

$ 西瓜接穗苗龄低于

-+ .

时# 嫁接愈合快# 嫁接苗成活率达
2+L

以上+ 而接穗苗龄为
-! .

和
-* .

的嫁接组合在嫁接
* .

后

愈合面隔离层仍存在# 嫁接苗成活率分别为
*!J!L

和
,'L

%

-!

&

$ 在嫁接过程中# 砧木活力越高# 嫁接成活

率越高%

"-

&

# 如高活力砧木品种南瓜 ,京欣砧
"

号-

.505"$%*# 6')0+#*#

,

M4?:N4?O)B? 1AK "

- 具有根系发

达# 吸肥力强等特征# 嫁接黄瓜成活率高%

"'

&

# 适合西瓜嫁接的高活力砧木葫芦 ,鄂砧
-

号-

7#81-#"%#

)%01"#"%#

,

7!O)B? 1AK -

- 嫁接后易愈合# 嫁接苗成活率高%

"!

&

$

(K-K'

砧木与接穗的亲和性 嫁接砧穗愈合的过程中亲和性决定了嫁接是否能顺利进行# 砧穗之间亲和

性越好# 接合面越容易愈合# 从而使植株更易吸收水分及养分# 进而促进伤口愈合# 增加嫁接植株的成

活率$ 同种植物由于砧木与接穗亲缘关系近# 嫁接亲和性强# 成活率显著高于异种植物# 如野生非洲红

茄
9',:-56 %-*18"%4',%56

作砧木嫁接番茄的亲和性较好%

"(

&

# 水茄
9',:-56 *'"356

作为砧木嫁接茄子亲和

力高# 嫁接成活率高达
2'L

%

""

&

$ 不同种植物之间# 亲缘关系与亲和性呈显著正相关# 如亲缘关系较近的

,鸭梨
G

豆梨- 组合愈合良好# 恢复生长迅速%

!+

&

# 而亲缘关系较远的番茄与胡椒组合的嫁接成活率很低%

"F

&

$
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也有研究发现亲缘关系较远的组合! 如以化香
!"#$%&'(%' )$(*+,"'&-'

作砧木! 嫁接山核桃时成活率高达

'&(

以上! 其原因可能为作为砧木的化香根部再生能力强! 嫁接后取苗断根栽植易生成新根! 且化香有

春季萌芽早的优势! 然而以化香作砧木嫁接山核桃存在后期保存率较低及亲和性较差的现象! 因此! 具

体应用时还需综合考量"

)*+)$

#

$

!"#

外在因素对嫁接砧穗愈合的影响

,-!-#

光 光作为光合作用% 激素调节和某些信号通路的能量来源! 可促进木质部和韧皮部的维管连

接! 对嫁接过程中的砧穗愈合有积极影响"

)'

#

! 适宜的光强及光质对嫁接愈合有促进作用"

%&

#

! 如在嫁接后

用发光二极管&

./0

'作为光源并结合不同的波长组合有助于伤口愈合期间砧穗维管束的连接及秧苗的气

孔保护"

1

#

! 同时! 在应用时需提供足够数量和质量的光! 因此! 建议在生产实践活动中添加不同
./0

组

合! 特别是红色! 蓝色和白色的
./0

组合! 该组合能提供适宜嫁接植物愈合生长的光强和光质"

%2

#

$

,-!-!

温度 嫁接苗的愈合与愈合期的温度关系密切! 适宜的温度条件有利于嫁接苗愈合$ 在适宜温度

范围内! 温度与嫁接成活率呈极显著正相关! 适当提高温度有助于促进愈伤组织形成! 加速伤口愈合"

%!

#

$

与此同时! 变温环境下愈伤组织分化成芽的数量增多! 有利于生根及壮苗培养"

%1

#

$ 此外! 由于叶片积累

的光合产物运输主要在夜间进行! 夜温对嫁接愈合也有显著影响"

%,

#

! 如夜温
#% !

为番茄嫁接苗愈合的

最适温度"

%)

#

$ 在日常生产生活中! 自然条件下控制嫁接苗愈合期的温度是较为困难的! 因此! 可利用设

施条件来改善! 如生产中常用到小拱棚等! 通过增设地热线即可满足嫁接苗愈合期间对温度的要求"

%%

#

$

,-!-1

湿度 湿度控制是嫁接愈合管理中重要部分! 越来越多的研究致力于如何高效控制嫁接期湿度!

在嫁接初期! 由于经受极端水分胁迫! 接穗在愈合期开始
#3, 4

气孔导度降低到几乎为零! 严重枯萎"

%*

#

!

为保证接穗不发生萎蔫失水! 嫁接过程中特别要注意环境湿度$ 在常规培养中! 嫁接后常覆膜以减少水

分蒸发! 保持适宜的环境湿度"

)

#

$ 通常愈合期处于高相对湿度&

!')(

'下时! 嫁接植物能顺利存活 "

%$

#

!

在愈合期结束时嫁接植物含水量与未嫁接前植物含水量相当 "

%*

#

! 这也证实了嫁接愈合期湿度管理的重

要性$

!"$

外源植物生长调节剂

大量研究发现! 在植物嫁接愈合期间加入一定量的外源植物生长调节剂会对接合部的愈合产生有益

效果! 加速嫁接砧穗愈合! 如使用细胞激动素药剂处理嫁接苗! 可显著缩短愈合时间! 促进接穗生长并

有利于嵌合体愈合"

%'

#

! 其他外源植物生长调节剂如一定质量浓度的二氯苯氧乙酸% 生根粉
%

号&

567%

'%

吲哚丁酸&

865

'% 萘乙酸&

955

'等均对嫁接植物成活有促进作用"

*"+*2

#

$

)

展望

嫁接作为一种栽培技术因其实用价值而受到广泛青睐$ 近年来! 人们对嫁接愈合过程的形态学研究

及影响因子等有了系统认识! 但对于一些具体的分子机制研究还不成熟! 如接穗与砧木之间的相互作用

对接合部位愈合及维管系统重建的驱动机制! 接合部位特异性基因及信号传导对嫁接愈合的调控机制等

方面! 因此! 分子调控仍是未来重要的研究领域$ 嫁接作为一种重要的技术手段! 不仅处于单一的园艺

学科领域! 更是一项跨学科的综合研究! 未来在嫁接愈合过程的理论指导! 经济环境资源利用! 嫁接相

关工具更新! 系统工程调控等方面将会有更为深远的进步$

%
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