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离体植物花芽和花器官的发育研究进展 
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摘要 在近二十几年，尤其是近十年由于离体培养技术的完善和进一步向精确的层次的发展， 

已使得许多种植畅花序、花芽和单独花器官以及部分的花器官在体 外 成 功地进行了培养和尝试． 

并且对花芽及花器官的离体发育有了更深人的认识。不同植物的花发育需要不同的植 物 生长调节 

剂rj及它们的不同配比，并且不同植物在其花发育所需要的营养因子也存在着 相 当大的差异性。 

这种差异性又随擅物器官及花发育的不同阶段而受到加大或缩小。通过对正常花及突变体花进行的 

离体培养实验研究已经对一些花器官发生过程中f 调节程序有了新的了解。利用离体培养技术． 

包括刚发展起来的薄层细胞培养技术在阐明花发育的机理、形态建成的分子机制以及成 花 梯 度的 

物质基础等问题上具有广阔的潜力 

关键词 曼 垂 盖惹； 垄堡；垄墨萤 植物生长调节剂；花发育 高等植物 

THE RESEARCH ADVANCES OF IN VITRO DEVEL0PMENT 

OF PLANT FLORAL BUDS AND 0RGANS 

Shao Hongbo 

(Biology Department，Bei~ing University，Bei~ing 100871) 

Chu Liye 

(Biology Department，Siping Teacher’S College ) 

Abstract In the past more then twenty years．the floral buds and indlvldu~l 

floral organs of many plants have been cultured m vitro．from which many general 

conclusions have be en drawn such as：There is large difference in the requirement 

of plant growth regulators an d nutritional factors for flower development of diffe— 

rent Plants； The difference vari~ w ith the different hormonal and nutritional 

requirements at various stages of organ and f~ral devetopment．Experimental atud~s 

0n norma l and mutant flowerS in vitro have provide4 insights into some of the 

regulatory processes in floral initiation and development；Rec~ntly--estabolished thin— 

layer cell culture technigue have also offered a Precise and convenient method to 

be applied to study the molecular mechanism of floral development and the matter 

basis of flowering gradient． In the paper， the authors also pointed out some pro— 

biems existing now in this field，and the prospect，meanwhile stressing the potential 

Of using the in vitro cutture tech nlclues to investigate the problems in this field． 

Key words In vitro culture：in elore3cenc ：floral organs；plant gr0wth regulatotS； 

floral development：higher PIants 
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高等植物花的发育是一个错综复杂的形态发生过程，在某些情况下，其花发育的过程能 

够被外部条件 ”“ 所调控，但花发育过程本身却是一个有序的、不同基因 差 异 表 达的过 

程 [” 。一 “。 

近十几年来由于对植物细胞奎能性研究的不断翠八， 以夏细胞与组织离体培养技术的完 

善与发展已使得花发育过程 中所需要的条件、花发育的生理生化机制以夏植物激素、核醢等 

太分子物质在细胞分化夏形志建成中的重要功能方面都 有 了不断深八的认识[” ，‘】。同时 

由于分子生物学夏基因工程的理论和技术的迅速发展和完善 (̈ ¨2’，已使得花发育的研究 ． 

深八到 了分子水平，并在此水平上探讨植物发育过程 中遗传信息对发育的时间、空问顺序选 

挥性表达的指导作用 ¨]，这已成为当前生物科学中研究的热点之一，并特成为 “植物发育 

分子生物学”研 究的重要内容( 。 

利用离体培养挂术建立高等植物花发育的俸外实验系统将为研究花发育夏其形态发生的 

机制提供众多的优越性 “】，尤其以花芊夏花器官为外植体而建立的离体培养技术所提 

供的优点最显著，其优点如下；1．通过嘧去植物其它部分而转 移采的物质干扰 ，可以对花发 

育过程 中的营养物质和植物生长调节物质的直接作用进行研 究}2．通过一系列的，对外植体 

而进行的外抖手术实验， 可以对完整茅和个别器官发育中的决定事件，调节行为以夏它们的 

再生潜能加 以阐明，3．通过这些外科手术的体外操作也可以鉴定一种 器 官类型对另一种器 

官类型启动和发育的影响，4．通过培养单个的器官原基能够对任一 器官 类 型的花器官决定 

实质、时程安排以夏其细胞分化的调控行为进行深八的研究，5．可以对花 芊的自主·陛即器 

官的启动和 发育方式是否独立于植物的其它部分，进行检测和研 究}6．利用 薄 层细胞培养 

技术并结合微量的生理生化技 术还 可以在10—12天内对同质的细胞如何启 动，并进八生殖生 

长的过程进行追踪研究，并且对·陆剐转 变过程中的物质代谢 变化研 究提供精确的手段 [p“。 

自从奉世纪的六十年代早期以来，已经有多种植物的花芊和器官原基在离体条件下得到 

了培养 (表 1)，太 体 上 可把所培 养的器官原基卟植体归纳府三种类型：幼花序型，花芽 

型夏单个花器官型 。通过这些研究，人们已经获得 了关于花发育所 需 术的营养厦激素方 

面的太量基础资料， 夏花芊和单个花器官形态发生能力方面的资料。本文着重评述近二十 

多年来关于离体花芊和花器官发育研究的进展情况，咄厦在它们发育中不同化学夏环境因子 · 

对花芊夏花器官的影响作用，同时也指出这一领域存在的某些问遵夏其前景。 

一

、 童期花芽及花序的离体培养 

目前大约有三十多种植物的花芽和幼花序都已经得到了离体培养的尝试 (表 1)，但是 

对不同的花系统来说，所利用的芽外植体的发育阶段和所使用的基本培养基却是不同的，所 

施加的植物生长调节剂也有区别。 

在双子叶草本植物中，早在1942年就有人提出离体培养花芽的设想_1 ，但是首次进行 

成功的花芽培养的报告却是由盖鲁等 报道，培养了黄瓜雄性系、雌性系和两性系的花芽 

来研究在性器官分化过程中生长物质的作用。把带有发育良好的萼片、花瓣和雄蕊原基的花 

芽培养在改良的怀特基本培养基上，培养基中加有椰子乳，酪蛋白水解物和蔗糖 以及 3一吲 

哚乙酸或赤霉酸。从生长情况来看，该种培养基能够促进上述三种类型花芽的生长。在其雄 

性芽中发现了IAA不仅促进了子房的发育，而且还抑制了雄蕊原基的进一步生长，GA3的 
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作用刚好与 IAA相反，但是必须是在与 IAA联合施加的情况下，否则单独使用 G A 3对性 

器官的生长没有作用，同时也注意到 在不存在 IAA的 条 件下雄性花芽有发育成子房的趋 

势并且幼雄性花芽比老的表现出更大的这种趋势，但是 GA3或 IAA (单 独 使 用及结台使 

用 )对潜在的雌性和两性花芽的形态发生起到了阻碍作用。在西葫芦中将其雌性花芽培养在 

固化的怀特培养基上，它的发育受到阻碍 ，在同样条件下所培养的雄花芽却生长 良好，并且其 

越小，雄蕊生 长越好。西葫芦无论是单独使用 IAA或氯苯氧异丁酸’(P—ch]orophenoxyiso— 

butyric acid)或其二者的组合使用均不能影响其芽的性别表达 然而在一年生山靛中对其 

雌性花序的研究表明 IAA并不促进雄蕊的发育 [I ， 由此可见，IAA在 某些种中促进了子 

房的发育，而在其它品种中却促进了雄蕊的发育 _1 。 

研究者们对红花楼斗菜花芽进行研究获得了许多有价值的资料。Tepfer等[1 首先在含 

有怀特基本培养基的大量元素，尼许基本培 养 基的微量元素，椰子乳，蔗糖，维生素，氨 

基酸并供给或不供给 IAA、激动素及 GA3的培养基上 培 养 了其处于不 同 发育阶段的芽。 

结果表明在没有任何生长调节剂的情况下，其花器官的启动依赖于所培养芽的发育阶段。在 

萼片前期所培养的芽外植体并不生长，在萼片原基期进 行 培 养 的芽 仅仅产生花瓣和雄蕊原 

基，而在雄蕊原基中期和后期进行培养的芽产生了心皮原基。但是，这些芽外植体均未生长 

到淘状心皮原基期，并且它们花器官的生长也同 样 受 到了限制。在GA3、IAA和激动素存 

在条件下，其器官启动的方式却是正常的并且它们的生长也得到了促进J同时萼片的生长也 

处于正常态，但是在生长的早期却需要把它们切除才能够使其它花器官的生长不受阻碍，它 

们花瓣的发育 良好，花瓣上存在着特征化的短枝，但是雄蕊的发育不佳，缺少造孢组织，在 

其心皮发育完成之前，其雄蕊的发育就停止了。 

Tepfer等 0”” 又进一步地研究了不同浓度 的生长调节剂对花器官发育的效应，浓度 

为2．O一5．0 mglI1的 GA3可诱导几乎正常的花器官发育：萼片发育 良好，花瓣为 带短枝的 

杯形，心皮为直立伸长的形状，只是雄蕊的发育表现出了有限的生长。当GA3浓度为10．0rag!- 

时，萼片进行了过早的伸长生长，花瓣和雄蕊发育不佳并且心皮的发育 也不正常。在不含 

GA3或GA3浓度为10．0mgl 的培养基中所启动的器官原基数要 比在 GA3浓度为2．0—5．0 

mgl 的培养基中所启动的器官原基数少得多。他们所进行的不同浓度 IAA实 验 的结果说 

明，浓度0．5mgl 的IAA最有利于花芽的生长。在不含IAA以及其浓度很高 (5．0mgl-1) 

情况下，培养早期阶段的芽并不能启动心皮原基，但是培养较晚期的芽却在其心皮轮盘的中 

心处产生了大量的愈伤组织。浓度在0．05一O．5mgl 范围内的激动 索 最有利于 花 芽 的 发 

育，并且在整个花芽发育的过程中都是需要的。然而在不存在激动素的条件下，就会在其外 

植体顶端区域形成小的、发育不佳的心皮。由此可见，在椰子乳存在条件下红花楼斗菜花芽 

的发育需要各种生长调节剂浓度的合适及其比倒的平衡。 

Bilderback【1 s 也在缺乏椰子乳条件下研究了生长调节剂对在 MS培养基 上 所培养的 

红花楼斗菜花芽的效应。研究结果表明所有供试浓度的IAA和 GA3对花器官的启动均无效 

应，并且表明激动素对心皮原基的启动是必需的。在以上两项实验中，关于生长调节剂需求 

方面的差异很可能与所用培养基中的椰子乳及红花楼斗莱不同的野生种群有关 ” 。但是， 

*一种抗生长紊试剂 
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Lycope~dcon esculent~tm 茄 科 片原基 

薯 茄 

cJeoIIle jberidella 

花叶醉蝶花 

Begonia franeoni s 

海 襞 

白 花 

菜 科 

秋 海 

棠 科 

幼花芽 

含三 芽的花亭，且第一个芽 

含有花被原基，第二、三十 

芽末分化 

Lamium a~plexicaule 唇形科 含有所有的器官原基 

宝盖草 

Salix acutifolia 杨柳科 含孢原组织的雄蕊 

尖叶柳 

Popuhs balsamifera 

香膏扬 

Fopulus trichocazpa 抒柳科 台苞叶和雌蕊原基的芽 

毛果杨 

Monocotyledons 

单子叶植物 

Cyperus rot=ndus !‘莎草科 含不可见的器官原基的芽 

莎 草 

HaWOfihia varlzata 百合科 台不可见的 器官原基的芽 

彩斑+=卷 

H．bacc aia 

冉质+=卷 

H．fasclata 

扁化十二卷 

Hyacinthus orientalis 百台科 含有器官原基的拒切段及成熟 

凤信子 的花辨、萼片切段 

Lemna gibba 

哮胀浮萍 

L．paucicostata 

主脒浮萍 

浮萍科 雌蕊骧基阶殷 (长度为 

0．15ram ) 

改良的 产生了帝有花粉和胚珠 13 

M +BAP (含发育的胚囊 )的 

成熟花 

NT 发育成完整的正常花 24 

改良的 

10ng等 的 

培养基+ 

BA 

MS+KT 

+GA3 

W M + 

IAA+KT 

花被，雄蕊和雌蕊原基 

进行了启动和进一步 

发育 

生产了成熟花并且花粉 

和胚珠进行了分化 

花粉粒进行了发育 

改良的 形成了发育良好的苞片 

MS+IAA 和雌 蕊 

W M +CM 

W M +n ^ 

+KT+cM 

改良的 

MS+KT 

+【AA 

Pfison等 

的培养基 

Zea mays var．slnica 60 禾本科 未成熟的雄穗·含有豉育的 改良的 

玉米 雄蕊 和雌蕊群原基的小穗 M +KT 

Z．mays v ．ohlo |3 禾本科 含来分化的小穗原基的幼雄 改 良的 

米 穗 MS+KT 

Z．m ays 

玉米 

禾本科 含未分化小穗原基的未成熟复 改 良的 

穗花序原基 MS+KT 

f a) <15ram 

(b) > 15ram 

25 

2| 

25 

27 

40 

15 

26 

形成了含花粉和肛珠 l3 

(四拄胚囊)的成 熟花 

产生了成热的花并且含 36 

有正常花 赦，雄蕊 l5 

(台花粉 )和雌蕊群 

产生了正常的雄蕊和雌 

蕊，并且绝大多数发 

育为正常的花和果实 

产生了发育完全的花器 

官 

4 

28．29 

44．51 

产生了正常的小穗 ，井 |B 

且花茹含有窳柱的 

花粉 

产生了含正常花器官的 30．3I 

小穗，并且花药中产 50，52 

生 了有活力的花粉 

a) 含生育正常的堆蕊 32 

的雄性小穗得以产 4 

生 

b) 产生 了含发育良好雌蕊 52 

群 的雌性花 

*WM，怀特培养基，MS、MS培养基，NT-尼许培养基}KT：搬动素’LS=Ls培养基I CTK,细胞分裂素。 

TLBA-三碘苯甲酸，作用相似于 2， 4一D的生长'调节物质J BAP=BA= 6一氨基苄茎嘌岭I IBA吲 哚 丁 酸 

CM 椰乳 
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Bilderback的研究说明 GA3对发育的启动后期是需要的。在含 GA3条件下 ，花瓣呈杯形， 

心皮进行了良好的发育，但雄蕊的发育却是败育的。向含有GA3的培养基中添加激 动素， 

使得雄蕊原基分化成了短的花丝l硬花药。在以后的实验中又进一步 地证实了aA3对红 花搂 

斗菜萼片的启动和发育是必要的，GAB的效应是通过增加细胞分 裂 素来实现的。从 以上的 

实验来看，在红花楼斗莱的花器官的启动，激动素是必需的，而对其花器官进一步发育，GA3 

也是需要的。 

研究者们 t邕研究了甘氨酸及其它氨基酸对楼斗菜花芽发育的效应 ：” 。实验结果 表明 

在怀特培养基巾，甘氨酸抑制早期和中期阶段的花芽生长，而在其它培养基 ”” 中 发现 

甘氨酸对早期和中期阶段的花芽具有促进作用，但是抑制晚期阶段的芽生长’另外，r一氨基 

丁酸及丙氨酸都是显著地促进花发育的全过程，尤其是心皮的启动和分化阶段” |在这两 、 

种氨基酸存在下，其花器官生长情况相似于在含有椰子乳培养基上 的生长情况’然而，组氨 

酸却抑制雄蕊原基的形成 这说明培养基对于离体花发育的重要性，以及在不同的发育阶段 

的花芽需要有相应的营养供给才使其继续发育。 

布莱克 通过对石竹离体幼芽培养而进行的一系列研究表明：在 含 椰乳、酪蛋白 

水解物、肌醇、氨基酸、GA。及 IAA的MS培养基上培养带二个幼叶、萼片或花瓣原基的幼 

芽，结果其幼芽可发育到成熟态}但是较老的芽 (0．3—2．0ram )甚至不携 带 叶子而含有所 

有的启动原基的情况下也可以发育为成熟的花。在激素作用方面，布莱克发现 GA3对花萼， 

花冠、子房及胚珠的发育和花粉的产生均是必需的。而 萘 乙 酸或 IAA对花 萼 及花冠的伸 

长及花粉的产生几乎无效应，激动素显著地抑制花粉的生成。另外，研究者们也报道了15℃ 

条件下更比25℃条件下有利于花萼的生长和花粉形成，在石竹与楼斗桑的情况一样，GA3对 

它们花器官的离体发育都是需要的。 

在石龙芮和矮茄中，研究者们对不同阶段花芽的发育潜能进行了系统的研究。在含有椰 

乳、酪蛋自水解物、酵母提取物、2，4-D、IAA和激动素的怀特培养基上培养石龙芮的芽。发现 

含有萼片和雄蕊原基的芽表现出其萼片的某些增大，花瓣和雄蕊却未进行发育，但其心皮却发 

育成了胚珠。在含有小孢子母细胞 (MMC)的花药和有胚珠原基的心皮的芽中，可以完成其 

小孢子发生，但其花药不 能 开 裂 并且其子房只进行了很小的生长|在含有两细胞花粉和成 ． 

熟胚囊的芽 中，其萼片、花瓣和雄蕊的生长也受到了限制，所以这些芽均束表现出正常的离 

体花发育。与上述结果相似的情况也在培养不同阶段的矮茄芽中报道过 ， 即在含有尼许 

培养基的无机盐、IAA、细胞分裂素、GA3、精氨酸及半胱氮酸的液体培养基中，培养其不 

同时期的芽。结果表明带有发育 良好的萼片、花瓣原基及小孢子母细胞花药的芽只表现出花 

萼和花冠的有限生长，并且其小孢子母细胞并不进行减数分裂J同时，其胚珠的启动，柱头 

及花柱的发育均受到抑制J含有小孢子及带有柱头、花拄和胚珠原基的雌蕊的芽可产生发育 

良好的花冠，但是 却不能产生出花粉，而含有花粉粒及胚珠的芽表现出花萼和花冠的正常 

生长，但是其花药却是枯萎的，而且虽然其胚珠有了良好的发育，但却不含有胚囊。由此可 

以看出，离体培养的花芽发育潜能在不同的植物种中是存在着显著的差异的，并且该差异也 

与培养基中所添加的生长调节剂种类和浓度有关。 

]licks和 Sussox将含萼片原基的幼花芽首次培 养成功，获得了成熟的花 ”]。他们所 

利用的植物为烟草，培养基为含 4％ 蔗 糖和0．0l—1．0ppm 激动素的 L8液体培养基。当在 
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无激动素条件下，其芽生长很慢，但所有花器官原基却都正常的， 向顶 端 的 顺 序进行了启 

动。低浓度 (0．1ppm )的激动素有着显著的促进效应，并 且 它可 以 诱 导 正常成熟的花形 

成。由此这些研究者得出结论，认为培养烟草属花芽的器官启 动并 不 依赖于外源激素的供 

给，但是其芽生长和发育的后期阶段却需要一定的激动素，并且离体培养花的形态发生与该 

植物其 余部分的特异调节是独立的 。 

细胞分裂素类物质对花发育的促进效应也在其它实验系统中 得 到 说 明。在醉喋花研究 

中，玉米素和苄氨基僳呤能 比其它类的细胞分裂素更有效地促进雌 蕊的发育 _2 。在秋海 

棠花芽的研究中，细胞分裂素对器官的启动有促进作用 ”“】。在含有苄 氨基嘌呤的条件 

下其各种花器官才发生启动，而在培养基中含有 IAA，ABA，则不 发 生花器官的启动。由 

此可见，花芽的性别并不是受任何生长调节剂所影响的 [1 ：。 

最近研究表明在所供试的细胞分裂素中，诱导达到成熟阶段的芽数 目，以苄氨基瞟呤最 

有效，而玉米素最无效” 。萘乙酸起到了抑制作用，而 GA3却起 到了增强苄氨基瞟呤效 

应的作用。有趣的是，GA3的效应是浓度依赖性的，并且在不同 花 器官中也是有变化的。 

低浓度的GA3并不影响萼片和花瓣的生长并且较 高浓度的 GA3却对它们有促进作用}与此 

相反，低浓度的GA3却抑制了雄蕊和子房的生长，而在高浓度的( A3情况下却对雌蕊和子 

房无影响，并且更高浓度的GA3起到了促进作用。所以，以上事实袭 明在蕃茄不同花器官 

的生长及成熟过程中，GA3的关键水平的重要性。 

研究者们进行不同的营养因素及 pK值对离休花发育的作用的研究。培养于尼许培养基 

上的醉喋花芽其花瓣 的生长与心皮生长相比较，需要较高浓度的蔗糖 }同样，玉米素对 

芽和雌蕊生长的促进效应，低蔗糖浓度比高蔗糖更加显著。以硝酸盐方式供给的氮源对花芽 

和雌蕊的生长是必须的，但是氨却不是必须的，但硝酸盐和氨三者的结合供给对它们的生长 

最有利 ””。培养基中的pit也同样影响着茄花芽的发育 _1 。pit5．8对 花芽成熟最有 

利，但是低 pK值(3．8和4．5)却显著地增强了萼片、花瓣和子房的生长}而且蔗糖浓度 3 

时，花成熟的程度最佳，但花器官的生长在4 蔗糖浓度时才能得到增强。 

综上所述，在离休条件下，不同种植物的花芽发育有不同的表现行为，这与使用的培养 

基组成有部分关系，但更多地与培养时芽外植体所 处 的发育阶段有关系 ” ” ]。在不同 

的植物生长调节剂中，尤其细胞分裂素对芽生长和发育是必须的或有促进作用}赤霉素起到 

了促进效应的作用J生长素是抑制细胞分裂素所诱导的生长。至于营养方面许多迹象表明它 

们在培养基中的存在是必要的}另外，似乎可以认为培养基中的低 pit值有利于生长而 5．8 

左右的pⅡ值却最有利于促进器官的分化和发育 ””。 

在单子叶植物中，关于花及花序离体培养方面的报告较少，生长调节荆如细胞分裂素和 

赤霉素均都强烈地影响着花芽的生长 

将含有六个花原基和十个未成熟花芽的莎草未成熟穗状花序培养在怀特培养基上，结果 

发现这些花序中的未成熟花败育了，而且约有4O 的穗状花序中，其花 药 含退 化的造孢组 

织，子房产生了败育的胚殊，仅有--N=个花原基发育为成熟的花。在细胞分裂素存在条件 

下，却产生了大量的，含正常花粉发育和大孢子发生的正常花 “ 。在所试验的五种细胞分 

裂素中，在促进花发育方面只有苄氨基嘌呤和激动素是最有效的。IAA反作用 于 激动素的 

促进效应。虽然椰乳对小孢子发生有着促进作用，但是 单独 或与苄氨基瞟岭组合来供给的 
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GA3却不能促进离体小穗的生长。 

在供给蔗糖、IAA、GA3、激动素 维生素、核苷酸和酪朊 水 解 物的培养 基上 ， 

Hflgel[“：培养了长 日膨胀浮萍和短 日主脉浮萍的花序原基 结果表明 带有0．15ram 长雌蕊 

的花序原基表现出了完全的花器官发育 但是年幼的花序原基并不表现任何的反应。在这两 

个植物种中，激动素有不同的效应：在主脉浮萍中，激动素促进了雄蕊的发育，但是在膨胀 

浮萍中它却促进 了雌蕊的发育}GA3也促进膨胀浮萍的雌蕊发育，而 GA3的这种 促进效应 

却为 ABA所抑制。单独使用 ABA却只抑制了主脉浮萍的雌蕊发育，并且矮壮 素和 IAA却 

都促进了膨胀浮萍和主脉浮萍的雌蕊生长。由此可以得出结论：两个亲缘种的花芽对不同的 

植物生长调节削可能有很大不同的反应。格瑞森及其同事在一系列的报告中，研究了离体条件 

下玉米穗和未成熟雄穗的生长需求，以及不同类细胞分裂素对培养的雄穗的效应 [1”” 
“ “ 。 

。 实验结果表明，在供给激动素的 MS液体培养基中，可使所培 养 的小穗原基发 

育并完成花器官的正常附属结构}，f、穗中的雄蕊分化成了四室花药，小孢子发生也进行到 了 

双核花粉期，其减数分裂进程和雄配子体发育都受到了相应的促进作用，并且所有试验的细 

胞分裂素中，唯有激动素和苄氨基瞟呤效应最强，玉米素最低|另外也证明了离体所产生的 

花粉是有活力的，可以萌发并具有受精能力的 “：。即离体产生的种子可以萌发，其幼苗也 

可以发育成正常的、成熟的植株 [1 。 

最近 Bommi~oni和格瑞森在研究玉米穗原基的发育方式时发现所取用的原基外植体大 

小和培养基中激动素浓度的重要性 [8 l，““ 】。在基本 培 养基中。小于15ram的穗不能 

产生任何雄性花，但在激动素存在条件下这些原基绝大多数都可以产生雄性花}大于 15ram 

的穗无论激动素浓度多大仅产生雌性花。 

单子叶植物花培养的研究进展说明了外植体大小以及生长调节荆的存在，尤其是细胞分 

裂素的存在对离休花发育均是重要的 。 ”。 

二、花器官原基和成熟花器官的离体培养 

把单个花器官原基在离体条件下培养可以为研究同类型器官的发育潜能和再生能力，以 

及不同器官在其发育途径中的稳定性和时程，甚致花器官间的相互依赖关系提供众多的方便 

条件。 

Hicks在供给激动索的液体培养基中培养烟 草 幼 嫩 的、处于减数分裂 前 期 的 雄蕊原 

基 “ 。低浓度 (0．1 ppm)的激动素条件下 ，原基生长受到了限制J而高浓度(1．0 ppm )条 

件下却导致了不正常结构的形成t即雄蕊上常常产生出可辩认的心皮 部 分 和雄蕊的过度生 

长。雄蕊上的这种生长一般是由于花药顶端及其远轴端和近轴端组织增生引起的  ̈ 。由此 

可见，分离的烟草雄蕊原基并不能产生正常的花器官结构。Hicks等又进一步地培养了烟草 

单个或成对的心皮原基以便研究它们后续发育的可能性。成对培养的原基形成了分化 良好并 

含传导组织、胎盘和胚珠的雌蕊，而单一培养的心皮原基 仅形 成 了正常雌蕊一半大小的结 

构，其中含有心皮，但却是不正常的并且未形成其它类型的器官。由此，研究者们认为：心 

皮原基表现了某种程度的 自主性，并且该 自主性在其分离之时就已经决定了。 

麦克赫根 在 SH液 体 培 养 基中培养切离的烟草花瓣原基研究其发育潜力，发现 

切离的花瓣原基开始膨大并发育成熟了，只是其长度稍比活体短。这说明花瓣具有 自主发育 
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的能力 。 

麦克赫根 又在无激素培养基上，培养了黄花烟草和烟草的雌蕊原基研究发育的调节 

行为。他观察到黄花烟草雌蕊可以生长到正常雌蕊，而烟草的雌蕊原基却不能发育为成熟的 

结构。另外当花瓣和雌蕊原基相互附着一起时，雌蕊原基的生长受到剧烈的增强，但是在萼 

片存在下却又受到了阻碍。以上研究表明同一植物的不同品种的花器官原基的调节行为存在 

着很大的差异，而且不同器官均强烈地影响着其它器官的发育类型和方式  ̈ 。 

贝特森培养切离的黑种草雌蕊，探讨了胚珠形成过程中的营养 需 求 和 生长调节荆的作 

用 [日 。高浓度硝酸盐促进雌蕊生长和胚珠的形成，而相应水平的氨却是有毒害作用的 ， 

并且当从培养基中去除氨，则其胚珠数 目增加，但是以丙氨酸方式供给的低浓度有机氮却促 

进了胚珠形成和雌蕊生长，这说明不同形式的氮源对花器官生长或者起促进作用或者是抑制 

作用的。 

Hi~ks和 Sand_5I]研究植物激素在雄性不育性表达 中的 作 用，培养了细胞质雄性不育 

烟草杂种的未分化雄蕊原基。他们所用的培养基是供给GA3或 KT或其二者组合的L8培养 

基。在所有处理组中均表达了该胞质雄性不 育系 的 无 花药、类似于柱头的典型的雄 蕊表现 

型。但是 KT却特异地促进了雄蕊上进行过度的雌性化生长和发育，而 GA3却几乎无 效应。 

当把二种激素都供给时，激动素的效应并不被 GA3所反作用，但 是 在所有的无 激素处理组 

中，其胞质雄性不育系的表现型均转化成为正常状态。因此，该雄性不育系的雄蕊在离体条 

件下具有自主性发育能力而且在个体发育的早期，它们的发育命运就明显地决定了。 

通过对正常蕃茄和雄性不育突变体蕃茄雄蕊原基的培养，研究者们发现在BA和GA3存 

在下，其突变体雄蕊可以生长到接近正常大小的雄蕊，但是却不能生长到正常雄蕊的成熟程 

度，所培养的突变体雄蕊中，也表现了某些原突变体的特征 ” 。但是在 以上两个基 因型的 

雄蕊中，均未产生小孢子，可见这种情况并不象利用完整芽所 培 养的情况 “ 4]。因此， 

研究者们认为花的其它器官可以为雄蕊中的小孢子发生提供刺激作用 ]。 

总的来看，不同花的单一花器官原基培养研究说明；分离的原基需要营养因子和生长物 

质，以便进行其生长和发育，它们花器官的发育途径在早期就 已经决定了，尽管在某些情况 

下，分离的原基在发育上是完全自主性的，但是在大部分情况下它们却部分地依赖于其它的 

花器官 “-1”。 

三、花器官原基体外操作的研究 

为了进一步研究一种类型的器官原基对另一种器官原基发育的依赖性，以及不同花器官 

个体发育的时期，研究者们对分离的花芽和单个花器官进行了多种的外科手术操作，现分两 

个方面加 以描述 L”]。 

1．花顶端的外科手术实验 

Hicks和 S~ssox 培养了不同发 育时期所对切的烟草花顶端，研究花芽中 器官再生的 

方式。靠近切面端的区域，其花器官得到了再生并 且其再生方式同花芽启动的时期有关。在 

萼片原基期所对切的芽 中，其二瓣 中至少有一瓣可 以再生出花瓣和雄蕊原基，而且所对切成 

的二瓣均能再生出心皮原基，在花瓣原基期， 仅产生了雌蕊的再生，而在心皮原基期，却丧 

失了再生能力。这说明；发育着的花经历着一系列的生理阶段，它控制着花器官的顺序发生 
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和最终形成，同时也说明花器官启动的正常顺序是不容易被改变的并且在某一方向继续发育 

也是受到决定的 “”】。 

根森在楼斗菜花芽的对切实验中研究了不同时期的芽被预先决定的原基数目|5”。随芽 

龄的增加，所产生的器官原基数目成正比例地增加，但是老的芽却不具有器官再生能力。在 

另一项超微结构的研究中，根森观察到在对切的芽中，靠近切面端的细胞中，其淀粉粒大小 

在开始二天内增加，并在后来的七天内又下降了【 】。根森认为所对切的芽在开始 l～ 2天 

内是处于静止状态的，并在此时间内从培养基中吸收蔗糖并且以淀粉形式储存起来。随着新 

器官再生的继续发生，其淀粉就被消化了并被正在生长的芽细胞利用了。 ’ 

麦克赫根切离了处于不同发育时期的顶端区域的远侧端部分并且培养了其 芽 的剩余部 

分 ”]。进行该研究的目的正是在于确定其顶端区域在花器官发生中的作用。如果其顶靖区 I 

域是一个控制花器官启动的调节系统的一个整合部分，那么器官的启动就绝不会发生。麦克 

赫根利用去除单个器官的外科手术，也探讨了 一种 器官 类 型对 另一种器官类型的调节影 

响 【。 。他发现萼片启动依赖于较低的植物体部分，而且花瓣的启动却依赖于萼片的存在， 

雄蕊的启动依赖于萼片和花瓣的存在，而且心皮的启动依赖于雄蕊原基。这些观察又进一步 

地支持了由~eslop一日”Tig0n所提出的顺序花器官发生的模型[“。， 。 

2．花署官原基的外科手术实验 

到目前为止，研究者们已经对烟草花器官进行了所有的外科手术实验。就雄蕊而言，很 

早期对切的原基常常再生出两个雄蕊，每个都具有四室和花药瓣 3。然而，在较老的原基 

中，其再生能力受到了限制，并且每半个原基均发育为半个具；室的雄蕊。研究者们认为幼 

雄蕊原基的发育途径并不是固定的，只是在个体发育的较后期才成为固定的 ”l5 。由于在 

对切成瓣的雄蕊中，其器官类型并不受到影响，因此研究者得出结论 只是其再生潜匏而不 

是其发育途径在较老的原基中已经丧失了 ] 

研究者们在不同时期进行了烟草花瓣和萼片原基的对切实验 ““】。离 体培养结果表 

明，在花瓣中除最老时期的外，每半瓣的远侧端部分均恒定地发育出一个新的花瓣原基，而 

在所对切成二半的萼片中仅从很年幼的原基中形成了一个新的萼片。这说明萼片和花瓣均保 

持有再生的能力，而且在花瓣中其再生能力可以有较长时期的保持性 ”。 

在器官原基的所有对切实验中，所对切的原基所再生的器官具有相同的形状和结构，并 

且它们同芽中剩余的花器官进行了同步的发育。对于对切成二瓣中的任一瓣的再生来说，并 

非其二瓣原基都是需要的，而且外科手术的创伤并不干扰它们的发育途径。因此，利用烟草 。 

等而避行的各种手术实验证明，在早期阶段，每一花器官类型是相对不稳定的，其发育途径 

在其个体发育的较后期才变为固定的。但是这些研究结果并未对在发育期间，在什么时候一 

种器官类型的决定发生提供直接 的证据 。 

四、突变体和雄性不育系的花培养 

目前，研究者们正在利用影响一种或多种花器官发育的突变体来进行花发育遗传调节的 

研究 3。利用这种离体培养技术，可以对正常花芽和突变体花芽的培养及激素需求进行系 

统的比较研究，同时对花器官发育的基因调控规律进行深入的探讨 ”。 

格瑞森和莱曼研究了黑种草‘单’和‘取’基因型的离体花形态建成 r日。3 在 № 培养基 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


3期 邵宏波等：离体植哮匆花芽和花器官的发育研究进展 

上，从萼片前期到心皮原基期培养该二种基因型花的顶端区域。他们观察到这二种基因型的 

器官启动需要有不同的激素供给，其 ‘单’花芽启动和发育为花器官，不需要在其培养基中 

添加任何生长调节剂，但是‘双’花芽却需要有激动素的供给。另外，培养基中的GA3可 使 

‘双’花芽雄蕊和心皮启动，但是却抑制了 ‘单’花芽雄蕊的启动。这些研究者们认为GA 3 

的不同效应，反映了两个品系中存在着不同的赤霉素代谢途径。 

后来，莱曼和格瑞森又对黑种草 单’和‘双’花芽 对GA 8、IAA和激动素的敏感性进 

行了详细的研究L“  ̈ ，其结果衰明单独的IAA促进了 ‘单’花芽韵花器官数目，但却对 

‘双’花芽很少有效应，向培养基中添加激动素，增强了所有时期的 ‘单’和 ‘双’花芽的 

发 育，并且发育成的花芽相似于活体上所生长的花芽。然而 GA 3对‘单’花芽的抑制效从未 

应却不能通过激动素或 IAA 的供给而得到克服。若 IAA和 GA 3一同供给，其 ‘单’花芽 

产生出雄蕊和蜜腺的区域进行了启动并发育为少数类似于心疫的不正常结构 。在激动素 

和GA 3存在下，其 ‘双’花芽并没有受到影响，但是在 ‘单’花 芽 中其激动素的促进效应 

可以完全由GA 3所逆转。这些研究结果认为黑种草花中的 ‘双倍性’与赤霉素代谢的改变 

相关联[”]。 

雄性不育系的花培养在自然条件下，扁化十二卷和粗糙星裂叶的花可产生 不 育 花 粉， 

Majumdar在供给IAA、激动素和 cM 的怀特培养基上培养了上述两种植物的花序 。]，培 

养的外植体仅有少数花芽生长到了成熟期，并且在这样的离体条件下产生了某些有活力的花 

粉 然而作者却未对单一生长调节剂对雄蕊发育效应的影响做报道。 

另外，Hicks等在供给激动素和 GA 8的LS培养基上培养了烟草胞质 雄性不育杂种的 

幼花分生组织 ”，在此基本培养基中，花芽保持着小的生长状态，萼片、花瓣和雄蕊原基 

进行了启动，但是其心皮原基却不能启动。然而在仅含有激动素的对照培养基上，所有四种 

类型的花器官均以其正常顺序被启动了，而且其雄性不育性的表现型 也 得 到 了表达。掭加 

GA 8抑制了其激动素所诱导的花器官形成，而且在液体培养基中所启动 的花器官数目存在 

着变异，产生 了许多的畸形结构。由此研究者们趋向利用半固体或固体培养基，这样较液体 

培养基更有利，由于胞质雄性不育系需要激动素才能进行心皮原基的启动，而其正常的花芽 

却不需要，可认为其胞质雄性不育系花芽的表现行为不同于正常的花芽 。 

在正常和雄性不育蕃茄突变体的离体生长和发育中，研究者们也观察到了与上述相似的 

对不同激素的需求 [”]。在供给BAP或GA 3或其二 者 同时供给的改良M8培养基中，培 

养处于萼片原基期的无雄蕊一 2(S卜 2／S卜 2)突变体的花芽。在对照组中，其 芽保持 

着小的生长状态并且仅表现出花瓣和雄蕊原基的启动’在仅有 BAP存在下，所有 的原基却 

都进行了启动，并且其花芽含有发育好的萼片和小的花瓣，但是其雄蕊和雌蕊群却是不成熟 

的j在含有BAP和GA 3的培养基上，其突变体芽发育为成 熟 的花，并且许多雄蕊具有外 

胚珠，这是突变体的一个特征，尽管正常花芽和8卜 2／S 1—2突变体花芽 的离体生长和发育 

均需要 BAP，但是 GA 8却仅对突变体花芽发育是必需的 。研究者 们 还 进一步表明在 

正常蕃茄花中矮壮素和 ABA均特异地影响雄蕊的发育 。从上述 可看出，对蕃茄雄蕊的 

发育来说，赤霉素是必要的，而且也表明在 S卜2／S l-2突变体中，其赤霉素的生物合成 

或者其代谢受到了影响[ 
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从综述中，可看出所获得的正常发育的花只限于少数种植物，但是许多种植物的幼花芽 

和幼花序均可以在离体条件下培养并达到其成熟状态，虽然只在很少数的植物中报道过形成 

了胚珠中的胚囊，但是却在许多种情况下，成功地获得了正常发生的小孢子和花粉，为进一 

步深入研究花发育的机制提供了方便条件并打下了坚实的基础。 

花发育是一个 相 当 复 杂的过程，并每个基因型的花对其生长和发育均 有其 特 殊的要 

求。决定离体培养的花外植体的发育行为的重要因素归纳为以下二个，即离体培养时花的发 

育时期}培养基的组成及生长调节剂种类和浓度的相对平衡。不同花器官的启动与其生长和 

分化相比而言，花器官对营养和激素的需求是不同的。 

经过近二十多年的研究与探索，已经在离体花发育及花形态发生的研究方面澄清了许多 

问题，纠正了许多片面的看法，取得了长足的进展。现将和J用离体培养技术研究花发育及其 

形态发生所获得的某些普遍性结论归纳为以下几点； 

1．器官启动、小孢子发生和太孢子发生均起源于分生组织或者培养时存 在 的其它花器 

官组织所形成的分裂中心I 

2．生长调节剂，尤其是细胞分裂素以及在某些场合下，赤霉素 和生长素均在花器官的 

启动，生长和发育中起重要作用。在不同种植物中，在相同种植物的不同基因型中以及在同 
一 花的不同花器官之间，它们对生长调节剂的需求均存在着差异J 

3-切离的芽具有相对的自主性，即独立于该植物的其它部分而能进行一定的发育。但是 

所切离的花芽还是需要在活体情况下由根所供给的细胞分裂素来进行花器官的生长和发育J 

4·花芽和单个花器官的发育途径和方式在它们个体发育的早期就已被决定了J 

5．在绝大多数情况下，很少有逆转回到营养状态的趋势，因此，分离的 花芽 均表现出 

显著程度的发育稳定性。由此，可把发育成为花的花芽看作为已决定 的或 者不可逆地决定 

的} 

6·在许多种植物中，其花芽或花的单个器官大量她产生了愈伤组 绸而未产生有组织的 

发育结构。这种行为多半同培养基中生长物质的临界平衡及外植体的年龄有关， 

7·通过薄层细胞培养技术进一步证实了成花梯度的存在，并且还说明花芽 可 以直接从 

不 同层次的外植体形成J 

8·植物性别分化过程中找到了几种特异蛋白的变化，并且 似 乎已表明乙烯与植物瓜类 

的性别分化关系密切，并被认为是瓜类性别表现的内源调节剂。 

尽管有关离体花芽及花器官发育方面已经进行了许多方面的工作，但是对于花发育及花 

形态发生 的机制了解得还是太少。 

植物花的发育在其生蒲史中有着重要的意义，花发育的好坏优劣直接影响到为人类所需 

要植物部分的产量和质量，利用现代生物工程技术创造高产，稳产，多抗，品质优良的作物 

种类已成为全球性的攻关项目。这个目标能否达到，这 与 花 发 育问题关系密切。在我国目 

前关于花发育及其基因表达调控研究工作还很少的情况下，应尽力发挥各科研单位和大专院 

校的优势，通力台作，甚致广泛开展国际间的台作以学习先进的经验和技术，使我国的生物 

科学在不远的将来赶上并超过发达国家的水平。 
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