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摘要：木本植物的高效遗传转化与无性繁殖是实现其遗传改良与产业化的核心环节，然而当前器官发生型再生体系在成

年材料中普遍存在生根困难、褐化严重及强基因型依赖性等技术瓶颈，严重制约了相关育种与繁育进程。本研究系统梳

理了影响再生效率的关键外部因素，包括外植体选择、培养基优化以及植物生长调节剂的配比与处理时序。在分子机制

层面，重点阐述了从愈伤诱导到不定根/不定芽形成过程中的细胞与分子调控机制，揭示了生长素信号 (ARF-WOX-

LBD 通路) 调控不定根发生以及细胞分裂素信号 (ARR-WUS-CLV3 环路) 调控不定芽建成的核心机制。针对成年材料生根

困难和高酚品种褐化严重等技术瓶颈，提出了结合生理与表观遗传调控的综合对策。本研究分析指出：木本植物器官发

生能力受外部培养条件、内部激素通路与表观遗传状态的共同调控，成年材料再生障碍的本质在于再生相关基因在表观

层面被系统性抑制。未来通过深化机制解析与技术创新，将有望系统突破木本植物再生障碍，为林木精准育种与基因功

能研究提供体系支撑。图 1 表 2 参 82
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Abstract: However,  the  current  organogenic  regeneration  system  generally  has  technical  bottlenecks  such  as

rooting  difficulties,  severe  browning  and  strong  genotype  dependence  in  adult  materials,  which  seriously

restricts the relevant breeding and breeding process. The key external factors affecting regeneration efficiency, 
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including explant  selection,  media optimization,  and the ratio and treatment timing of  plant  growth regulators

(PGRs) are systematically sorted out. At the molecular mechanism level, the cellular and molecular regulatory

mechanisms  from  callus  induction  to  adventitious  root/adventitious  bud  formation  were  expounded,  and  the

core  mechanisms  of  auxin  signaling  (ARF-WOX-LBD pathway)  regulating  adventitious  root  genesis  and

cytokinin signaling (ARR-WUS-CLV3 loop) regulating adventitious bud formation were revealed. In view of the

technical  bottlenecks  such  as  the  difficulty  of  rooting  of  adult  materials  and  the  serious  browning  of  high-

phenolic  varieties,  a  comprehensive  countermeasure  combining  physiological  and  epigenetic  regulation  was

further  proposed.  This  paper  analyzes  that  the  organogenesis  of  woody plants  is  jointly  regulated  by  external

culture  conditions,  internal  hormone  pathways  and  epigenetic  status,  and  the  essence  of  adult  material

regeneration disorder is that regeneration-related genes are systematically inhibited at the epigenetic level. In the

future,  through  deepening  mechanism  analysis  and  technological  innovation,  it  is  expected  to  systematically

break through the regrowth obstacles of woody plants and provide systematic support for precision breeding and

gene function research of forest trees. [Ch, 1 fig. 2 tab. 82 ref.]

Key  words: woody  plants; organogenesis; tissue  culture; plant  growth  regulators; epigenetics; adventitious

root; adventitious shoot

植物组织培养是在无菌条件下通过调控外植体生长环境和植物激素，诱导细胞脱分化与再分化，实

现高效无性再生的技术。这项技术是植物生物技术的重要基础工具，在作物遗传改良、快速繁殖、种质

资源保存和基因工程等方面发挥重要作用。植物离体细胞无限增殖的实现，标志着植物组织培养作为一

门实验技术的诞生[1−2]。生长素和细胞分裂素的不同浓度配比对不定根和不定芽再生至关重要，显示植

物组织培养体系已经成熟[3]。此后，组织培养不仅成为研究细胞全能性的核心工具，也是推动农业生物

技术进步的关键技术[4]。

植物组织培养主要有器官发生和体细胞胚胎发生 2 种途径。器官发生是指外植体在激素调控下形成

愈伤组织，并进一步分化为不定根或不定芽；体细胞胚胎发生则是不经配子由体细胞直接或间接形成类

似合子胚的结构，最终发育成完整植株[5−7]。在木本植物中，器官发生更具普适性。尽管体细胞胚胎发

生已在松树 Pinus spp.、桉树 Eucalyptus spp.、鹅掌楸 Liriodendron chinense 等少数树种中成功应用，但其

发生效率、基因型依赖性以及再生苗的转化等问题仍限制了其广泛推广[8−9]。

目前，木本植物器官发生仍存在基因型依赖、易褐化、难生根及分子机制不清晰等问题。随着分子

生物学与基因组学的推进，关于木本植物器官发生的调控网络不断完善，其中转录因子如

WUSCHEL(WUS)、WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX(WOX) 在脱分化与再分化中发挥重要作用[10−12]，生

长素与细胞分裂素等激素信号与表观遗传修饰 (如 DNA 甲基化、组蛋白乙酰化) 之间的耦合调控被证实

对再生至关重要[13−14]。因此，有必要对木本植物组织培养中的器官发生途径、关键影响因素与分子机制

进行系统梳理，以加深对再生机制的理解，并为突破再生效率低瓶颈提供理论参考，期望为提升木本植

物再生效率与遗传改良应用提供科学依据。 

1    影响木本植物组织培养的相关因素
 

1.1    外植体的选择

木本植物再生体系中，外植体的组织类型与发育阶段是决定再生成功与否的首要因素，一般而言，

幼嫩组织 (如幼叶、茎尖、下胚轴) 再生能力更强、褐化更少，而成熟组织因细胞分化程度高、酚类物质

积累多，往往更难诱导且易褐化[15−16]。例如，赤桉 Eucalyptus camaldulensis 幼嫩子叶的愈伤组织诱导潜

力显著高于成熟材料[17]。因此，在建立再生体系时，可系统比较 2~3 种不同类型外植体的诱导率、再生

率、褐化率与污染率，形成全面的外植体筛选数据表。

对于易褐化、难再生材料，操作流程至关重要。须采用“三快”流程，即快速取材、快速消毒和快
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速接种，最大限度地缩短外植体离体后的伤口暴露时间，从而减少酚类物质氧化。此外，在器官发生途

径中，不同外植体对植物生长调节剂的响应也存在差异。例如诱导芽再生时通常选择腋芽或带节茎段，

而诱导根形成时，下胚轴和叶柄是更理想的选择，两者对生长素的短时处理更敏感[18]。表 1 归纳总结了

不同初始外植体与培养体系的关键参数及结果。
 
 

表 1    不同外植体与培养体系的关键参数及结果
Table 1    Key parameters and outcomes across different explant and culture systems

物种 外植体 培养基 植物生长调节剂组合
(诱导/分化) 温度/℃ 光强/lx 诱导率/% 异常率/% 文献

银杉Cathaya argyrophylla 成熟胚 DCR/½MS 0.5 6-BA/0.2 NAA+0.5 IBA 25±2 2 000~3 000 ＞60 ＜30 (未发育率) [19]

高山杜鹃Rhododendron
chrysanthum 叶片 WPM/WPM 0.5~1.5 TDZ+0.5 NAA/

0.5 IBA+1.0~1.5 NAA 24±2 1 500~1 800 100 0 (褐化率) [20]

牡丹Paeonia suffruticosa 花丝 MSB/½WPN 0.5 2,4-D+0.25 TDZ/1.0 IBA+
0.1 NAA+1.0 VB2+1.0 腐胺 25±1 ＞90 ＜10 (褐化率) [21]

胡桃楸Juglans mandshurica 腋芽茎段 WPM/½MS 2.0 6-BA+0.01 IBA/1.0 IBA 25±2 2 000 80 20 (褐化率) [22]

　　说明：植物生长调节剂前的数值单位为 mg·L−1。

  

1.2    培养基的优化

NH+4 /NO−3基础培养基的无机盐强度、氮源形式 ( ) 与微量元素比是影响器官发生效率与质量的关键

因素[23]。相较于 MS 培养基，WPM、DKW 等专用培养基因其较低的总离子强度和铵态氮比例，能更有

效地减轻木本植物的生理胁迫，从而在芽诱导与生根阶段表现出更高的效率[22−23]。实践中可采用阶段化

培养基配方。例如胡桃楸 Juglans mandshurica 在腋芽茎段组织培养中，诱导和继代阶段均采用 WPM 培

养基，而在生根阶段，转为½MS 培养基，使得生根率最高[22]。

碳源不仅为生长提供能量，也作为渗透调节物质显著影响器官发育进程。蔗糖是最常用的碳源，但

其最佳浓度与形式因物种和培养阶段而异。例如在欧洲李子 Prunus domestica 中，以质量分数为 3% 蔗

糖对枝叶的促进效果最优[24]；而在枸杞 Lycium ruthenicum 中，质量分数为 4% 的蔗糖可在无激素条件下

有效诱导愈伤组织增殖与器官发生[25]。此外，在不定芽继代增殖阶段添加蔗糖的效果优于果糖，而在生

根阶段，果糖表现出比葡萄糖和蔗糖更好地促进效果[26−27]。铁源类型 (如 Fe-EDTA/Fe-EDDHA) 与微量元

素 (如 Zn/Cu) 比例同样也会影响培养稳定性和褐化程度[22, 27]。因此，在方法中应明确列出盐浓度、糖含

量、铁源等关键参数[28]，以确保实验的可重复性。表 2 比较了常用培养基的关键参数与适用阶段。
 
 

表 2    常用培养基关键参数对比 (木本器官发生导向)
Table 2    Comparison of key parameters of commonly used culture media (woody organogenesis orientation)

培养基
总盐强度
(相对MS)

NH+4 /NO−3 微量元素(铁源) 推荐阶段 注意事项 具体案例

MS 1.0 高铵 Fe-EDTA 通用
高铵易导致褐化，
慎用全强度培养基

茶树Camellia sinensis茎段[29]

不定芽诱导、增殖

½MS/
改良MS 0.5~0.8 中/低铵 Fe-EDTA/

Fe-EDDHA
芽分化和伸长阶段；
生根培养

降盐降糖减轻玻璃化；
适合对铵敏感木本植物

银白杨Populus alba腋芽茎段[30]

不定芽生根

WPM 0.6~0.7 低铵
微量元素优化；
Fe-EDTA

促进枝条和根系生长
木本优选，
降低褐化、玻璃化

胡桃楸Juglans mandshuriea腋芽
茎段[22]不定芽诱导

DKW ≈0.8 中铵 SO2−
4 较高；

Fe-EDTA
生根；体细胞胚胎发生

与TDZ或IBA协同使用
效果更佳

核桃Juglans regia带芽茎段[31]

不定芽诱导

　　说明：总盐强度是以 MS 培养基的总离子浓度为基准 (1.0) 的无量纲相对比值，用于直观比较不同培养基的宏观渗透压与营养

负荷。
  

1.3    植物生长调节剂

生长素与细胞分裂素的比例以及处理时序直接决定器官发生的方向性与质量[32]。须针对植物精确调

整细胞分裂素和生长素的类型与质量浓度，才能实现最佳的芽增殖和生根效果[33]。总体而言，细胞分裂

素比例高促进芽的生长，生长素比例高促进根的生长[3, 34]。在木本体系中，0.1~1.0 mg·L−1 噻苯脲 (TDZ)
显著促进芽原基形成，但易导致芽团致密与继代困难[32, 35]。在分化或伸长期，改用 6-苄氨基腺嘌呤 (6-
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BA)、激动素 (KT) 或降低 TDZ 质量浓度以改善伸长品质，例如在葡萄‘阳光玫瑰’  Vitis ‘Shine
Muscat’中，采用 TDZ 启动分芽，再通过降低 TDZ 质量浓度或改用 6-BA 以优化芽体质量[33]。在根诱

导阶段，常采用萘乙酸 (NAA) 或吲哚丁酸 (IBA) 单独处理，并常在培养基中添加活性炭以吸附酚类物

质，从而显著提高生根质量[30]，这在柑橘 Citrus spp.[36] 和榛子 Corylus spp.[37] 等多种木本植物的生根培养

中均得到有效验证。 

1.4    培养环境因素

环境因子的精细化与阶段性调控是提升植物器官发生质量的关键。光照环境根据培养阶段不同进行

调整，在诱导期采用弱光或短日照以减少胁迫，分化期延长光照时间至 14~16 h，并采用复合光谱以提

高芽质量[38−39]。温度通常维持在 22~25 ℃，特定阶段可微调 1~2 ℃，如银白杨 Populus alba 愈伤组织诱

导阶段最佳温度为 25 ℃，生根阶段最佳温度为 (23±2) ℃，炼苗移栽阶段最佳温度为 19~22 ℃[40]。培养

基 pH 在灭菌前调至 5.6~5.8。
为应对常见生理障碍，可针对性采取措施。为减轻玻璃化现象，可通过适当提高凝固剂浓度，或添

加甘露醇、山梨醇等渗透调节剂以降低细胞水势，从而抑制玻璃苗的发生。促进生根可采用“高渗诱

导-逐步降渗”法，即通过在诱导初期提高培养基渗透压以刺激根原基分化，随后转至低渗培养基中促

进根系的伸长与成熟[26]。抑制褐化可在初代培养基中添加抗氧化剂，如聚乙烯吡咯烷酮 (PVP)、抗坏血

酸 (AsA) 或活性炭等，以吸附酚类物质或清除活性氧来提高存活率 [16, 23]。如在欧洲丁香 Syringa
vulgaris 细胞悬浮培养中，添加 100 mg·L−1PVP 和 75 mg·L−1AsA 能大幅提升细胞增殖质量[41]。最终，通

过光照、温度、pH 和渗透压等因子的阶段化梯度调控，可系统提升高质量木本植物再生效率。 

2    器官发生的分子机制
 

2.1    再生途径

自然条件下植物遭受创伤或胁迫后可通过去分化和再分化重建组织与器官，维持个体完整性[42]。在

组织培养中，植物再生主要通过器官发生与体细胞胚胎发生 2 条途径实现。器官发生途径中，外植体在

植物生长调节剂调控下依次经历愈伤形成、器官原基决定根芽建成，最终形成完整植株[43]。中国在杨树

Populus spp.、柑橘、茶树 Camellia sinensis 等木本植物上已建立了较成熟的研究体系[44−46]。相较于体细

胞胚胎发生，器官发生在大多数木本植物中的应用更广泛，且培养过程更易于控制，其中生长素和细胞

分裂素的时空分布模式，共同决定细胞发育成根还是芽[3, 14]。 

2.2    器官发生的分子机制 

2.2.1    愈伤组织诱导    愈伤组织是植物产生的无组织细胞团，具有全能性[47]。在拟南芥中，此过程遵循

“侧根发育程序再激活”的保守路径，主要起源于中柱鞘细胞，通过转录组分析证实，这些愈伤组织具

有与根分生组织高度相似的基因表达谱[48−50]。依赖于 PIN-FORMED (PIN) 家族蛋白 (如 PIN1) 介导的生

长素极性运输建立信号最大值，并由此激活 LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN (LBD) 家族的

核心转录因子 (如 LBD16/17/18/29) 等，驱动细胞重编程[50−51]。然而，木本植物愈伤组织的形成与质量常

受到其多年生特性的严重制约。成年态木本植物细胞中存在稳定的表观遗传屏障 (如高水平的

H3K27me3 和 DNA 甲基化)，这些修饰沉默了下游再生相关基因 (如 LBD、WOX)，尤为重要的是，木本

植物的表观遗传状态常呈现季节性动态变化，其 DNA 甲基化水平等印记直接决定了取材的“可再生性

窗口”——通常仅在生长旺盛期 (如春季) 取材的外植体具有最佳再生能力[52−54]。上述这些机制共同构成

了其再生潜力随年龄增长而衰退 (即成熟效应) 的核心分子机制，此外，强烈的基因型依赖性和内源酚类

物质氧化进一步加剧了再生困难[55−56]。 

2.2.2    不定根发生的分子机制    木本植物不定根多起源于茎、叶等非中柱鞘来源组织，其发生依赖于外

源生长素对根原基的诱导。生长素信号通路的核心调控，其中 WOX11 的功能尤为关键，在杨树中，

CRISPR/Cas9 介导的 PtoWOX11 基因敲除显著抑制了不定根的形成，而其过表达则能促进根原基发

生 [11, 57]。生长素响应因子 (AUXIN RESPONSE FACTOR，ARF) 与生长素响应元件 (AuxREs) 结合激活

WOX11/12，进一步诱导 WOX5/7、LBD16/29 与 PLETHORA(PLT1/2) 等基因表达，共同促进创始细胞分

裂与根原基建立 (图 1A)[3, 58−59]。木本植物不定根发生的最大挑战在于成年态障碍。成年材料中累积的表
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观遗传印记 (如 PLT 基因的 H3K27me3 修饰) 及休眠相关基因 (如 DORMANCY-ASSOCIATED MADS-box，
DAM) 的表达显著抑制生根能力[9, 60]。此外，该调控通路表现出显著的物种特异性，例如 WOX11 在易生

根的杨树中被证实为核心因子[11, 57]。然而，在松树这种难生根物种中，WOX5 的持续表达可能至关重

要[56]。这种物种间再生能力的差异，部分源于木本植物在长期进化中经历的基因家族扩张与功能分化，

也凸显了在不同树种中开展基因功能直接验证的重要性与迫切性。
 
 

的形成。

cytokinin

Type-A ARRsType-B ARRs

WUS

CLV3

STM

CUC1/2

ESR2

PIN1

WIND1
ESR1

PLT3/5/7

auxin

ARF7/19

LBD16/29

WOX5/7

WOX11/12 PLT3/5/7

PLT1/2

A B

A. 根发生通路，根诱导培养基(RIM)通过提供高浓度的生长素(auxin)信号，激活根再生相关基因的表达，进而驱动根的发生；
B. 芽发生通路，芽诱导培养基(SIM)通过提供高浓度的细胞分裂素(cytokinin)信号，激活芽再生相关基因的表达，从而启动芽

图 1    植物组织培养器官发生分子机制
Figure 1    Molecular mechanism of plant tissue culture organogenesi

  

2.2.3    不定芽发生的分子机制    不定芽诱导以细胞分裂素信号为主导，其关键在于茎端分生组织与干细

胞稳态的重建。细胞分裂素通过其信号转导元件——b 型响应调节因子 (b-ARRs 如 ARR1/2/10/12) 促进

WUS 表达，同时，b-ARRs 也会诱导 a-ARRs 表达，后者作为负反馈因子拮抗细胞分裂素信号，从而精细调

控这一过程[61]。WUS 蛋白随后迁移至干细胞区诱导 CLAVATA3 (CLV3)，CLV3 蛋白作为一种信号肽，反

向扩散至组织中心抑制 WUS 的表达，由此构成一个经典的负反馈环路，动态维持干细胞池的稳定。另一

方面，CUP-SHAPED COTYLEDON (CUC1/2) 上调 SHOOT MERISTEMLESS (STM)，PLT3/5/7、ENHANCER
OF SHOOT REGENERATION (ESR1/2)、WOUND INDUCED DEDIFFERENTIATION 1 (WIND1) 和 PIN1 进

一步激活 CUC-STM 模块，推动芽原基形成[3, 61−64]。WUS 与 STM 还能直接互作并共同激活 CLV3，显示

2 条通路在茎端分生组织稳态处汇合 (图 1B)。该通路的重建效率受基因型差异 (如 ARR12 等位变异) 和
表观屏障 (如 WUS 启动子超甲基化) 的显著影响，这种基因型依赖性在木本植物中尤为突出，例如杨树

‘84K’Populus alba × P. glandulosa ‘84K’，因对细胞分裂素响应高效而被广泛用作高再生基因型模

型，可通过去甲基化剂 (如 5-氮杂胞苷) 预处理或筛选此类高响应基因型等策略来优化再生体系[65]。 

2.3    调控网络整合与方法学规范

木本植物的器官发生是一个由信号触发、激素梯度塑形、干细胞网络重建到器官命运执行的连续而

精密的过程[61]。其中，根发育主要依赖生长素-ARF-WOX11/12-LBD/PLT-WOX5 信号通路，芽发育则依赖

于细胞分裂素-b-ARRs-WUS-CLV3 及 STM-CUC 通路，这些通路通过 WUS/STM-CLV3 节点相互协调，共

同调控器官发生的位置与稳定性[3, 14]。

基于该机制，研究时可从以下关键参数入手优化培养体系：①生长素峰值出现时间与运输蛋白的活

性，直接影响器官发生的位置与质量；②细胞分裂素的浓度与处理时间，显著影响茎端分生组织形成效

率；③H3K27me3 等表观修饰状态，影响细胞再生能力。为提高实验可重复性，应在方法中明确记录各

阶段激素使用的浓度与时间、培养基关键参数，并可结合组学数据识别再生过程中的限制环节[16, 66−68]。 

3    木本植物器官发生的技术瓶颈和对策
 

3.1    成年材料生根困难

成年木本植物普遍出现再生能力衰退现象，具体表现为诱导周期长、根系发育差与移栽成活率低。

以杨树为例，成年树的茎段或叶片外植体通常要比幼嫩材料更难生根，且根系发育迟缓[69]。该现象与内
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源激素响应能力减弱、表观遗传抑制加深以及酚类物质积累干扰生长素极性运输密切相关[52, 70−71]。

针对上述问题，可采取生理与表观遗传协同调控的综合方案。在生理层面，通过短时间、高浓度的

IBA 强烈刺激，打破成年材料细胞的休眠状态，建立起启动生根所必需的初始信号，随后，转换至低强

度生长素 (如 NAA) 或无激素培养基中进行根培养，避免持续胁迫及酚类物质对运输的干扰。根据不同

木本植物的需求差异，培养方案也不同，如观赏花木侧重温和培养以提升成苗一致性，而经济林则追求

强诱导策略以实现快速生根与高移栽成活率。同时，结合低盐培养基 (如½MS 或 WPM) 及抗氧化剂 (如
AsA、PVP)，可减轻氧化损伤，为根原基发生创造低胁迫微环境[16, 23, 52]。在表观遗传层面，可靶向清

除再生基因抑制标记的策略，如利用 CRISPR/dCas9 介导的靶向去甲基化技术，特异性激活 WOX11
或 PLT 等基因，从而从根本上改善成年材料的生根潜力，而非仅仅依赖外源激素的强制启动[54, 71−72]。例

如杂交落羽杉 Taxodiomeria peizhongii ‘Zhongshanshan’体细胞胚胎发生中，5-氮杂胞苷 (5-AzaC) 在诱

导去甲基化的同时增强抗氧化酶活性，系统改善氧化还原稳态，从而显著提高体胚产量[71]。 

3.2    高酚品种褐化严重

褐化受材料内因 (基因型、器官部位、成熟度) 与培养外因 (盐浓度、碳源、植物生长调节剂配比、

灭菌/消毒方式) 共同影响，其核心机制是创伤胁迫激活多酚氧化酶 (PPO)，催化酚类物质氧化为有毒的

醌类物质，导致外植体褐化死亡[73−74]。

因此，防止褐化需建立针对性的综合策略，常规方法包括优化灭菌方式、采用低盐培养基、添加抗

氧化剂和吸附剂，以减轻氧化胁迫。根本性解决褐化瓶颈，则要解析品种特异的酚类代谢网络，通过多

组学技术鉴定导致褐化的关键基因，从而开发基因编辑手段 (如 CRISPR-Cas9 靶向敲除) 或设计小分子抑

制剂，在源头上阻止有害醌类物质的产生[16, 23, 73]。例如在牡丹 Paeonia suffruticosa 中，特定的酚酸谱与

根促生长特性密切相关，这表明通过培养条件 (如光质、温度) 或添加剂 (如稀土元素、水杨酸) 适度调控

酚代谢流向，可能更有助于改善器官发生与再生品质[75]。 

3.3    基因型依赖性显著

木本植物的器官发生存在显著基因型依赖性。不同基因型在细胞重编程能力、激素响应和表观状态

等方面存在显著差异，阻碍通用再生体系的建立[76−78]。例如在樱属 Prunus 植物 (如 P. yedoensis) 的器官

发生研究中，培养基选择与植物生长调节剂处理时序对不同基因型的成苗率、畸形率具有显著影响，需

要对品种进行系统优化[79]。

短期策略是通过表型快速筛选，为不同基因型确定最优的“培养基-植物生长调节剂”组合[80−81]；长

远策略则可以利用多组学技术绘制再生能力图谱，识别其特有的障碍基因或沉默标记[82]。在此基础上，

开发个性化的预培养方案或添加特异的信号分子及表观调控剂，协同调控内源再生通路，从而推动木本

植物再生技术从依赖经验向基于分子机制的系统性研究。 

4    结论与展望

建立高效的木本植物器官发生体系，关键在于实现外源培养条件 (外植体、培养基、植物生长调节

剂、环境) 与内源分子网络 (激素信号、转录因子、表观遗传) 的协同互作。同时梳理了从愈伤诱导到器

官建成的核心通路：不定芽发生依赖细胞分裂素-WUS-CLV3 与 STM-CUC 调控模块，而不定根发生则由

生长素-ARF-WOX-LBD 信号轴主导。

尽管研究已取得显著进展，但成年材料再生障碍、酚类褐化、强基因型依赖性等仍是当前面临的主

要挑战。因此，建议在方法中明确培养参数，如盐强度、糖浓度、铁源类型、PGR 配比与时序，并结合

多组学技术与关键突变体材料，解析再生能力的遗传与表观遗传基础。未来研究应着重以下方向：①利

用多组学技术 (如单细胞转录组、表观基因组学) 绘制不同基因型木本植物的再生基因调控网络，鉴定再

生的关键限制环节和主效调控因子，为特定难再生树种或品种开发定制化策略。②开发基于

CRISPR/dCas9 的表观基因组编辑技术，定向调控 WOX、WUS 等关键基因的染色质状态；③将再生体系

与遗传转化技术深度融合，建立基因型无关的遗传改良平台。通过机制解析与技术创新的双轮驱动，有

望突破木本植物再生中的瓶颈，为林木育种与基因功能研究提供有力支撑。
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