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叶片通常被认为是植物进行光合作用、呼吸作
用和蒸腾作用的主要场所，部分叶片也具有观赏价

值和营养价值(严松等, 2008)；在农林生产中，人们发

评述与展望
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摘 要 植物的叶片是进行蒸腾作用、光合作用和呼吸作用的重要场所，也具有一定的观赏和营养价值。少
数植物的叶片具有再生能力，可作为高效再生和遗传转化的受体。用叶片进行再生繁殖，具有取材方便、操作
简洁、节约材料、对植株和环境影响少等优点，对科研和生产均具有重要的价值和意义，有待于进一步研究探
讨。本研究从植物叶片再生的方式、再生形式和部位、不同因素的影响等方面介绍了植物叶片再生的研究进
展。认为在细胞分裂素的作用下，从叶片切口通过愈伤组织间接再生不定芽的方式是最常见，但是效率较低，
有待于改进；从叶片边缘和表面的叶脉上直接产生体胚和不定芽的方式极少，效率较高，是理想的方式和形

式；最后，探讨了叶片再生的分子机制，并对挖掘植物叶片再生能力在科研和生产中的前景进行了展望。
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Abstract Leaves of plants are important places for transpiration, photosynthesis and respiration, and some leaves
have ornamental and nutritional values. The leaves of a few plants have the ability to regenerate and can be used as
propagating material and receptors for high efficiency regeneration and genetic transformation, which have the
advantages of convenient extraction, simple operation and less influence on plant and environment. Scientific
research and production are of great value and significance, but there is no systematic induction and discussion.
This paper introduces the methods of plant leaf regeneration, regeneration form and location, the influence of
different factors, and the application of leaf regeneration in different plants. It is considered that under the action of
cytokinin, the indirect regeneration of adventitious buds from the blade incision through the callus is the most
common, but the efficiency is low, and it needs to be improved. The emergence of somatic embryos and buds on
the veins on the edges and surfaces is very rare, novel and unique and efficient. It is an ideal way and form. Finally,
the molecular mechanism of leaf regeneration is discussed, and the prospect of mining plant leaves as a molecular
plant breeding and the industrialization of transgenic plants is prospected.
Keywords Plant leaves, Regeneration ability, Mode and form, Regeneration mechanism, Research and application

现可以摘取少数植物的叶片直接扦插到疏松透气的

基质中(蛭石,珍珠岩, 细沙和沙土中)，叶片可以从
切口或创伤处形成不定根从而成为完整的植株，产



生了一种扦插繁殖的方法———叶插，但是在自然野
生条件下，落地生根、青荚叶、叶籽银杏等极少数植
物会自发地以叶缘种苗、叶上开花和叶上胚珠(拟胚
珠)等方式进行繁殖再生(姜福星等, 2017)。人们又陆
续发现，植物中的不少种类在人工离体条件下，也可

以用叶片进行再生和繁殖，为深入研究和开发利用

植物提供了一条有效的途径。
以叶片为外植体进行再生，具有来源广泛、取材

方便、操作简洁、效率高、对原有植株和环境影响少
能实现可持续发展等特点和优点(黄文江和刘庆忠,
2001)，是值得深入研究和开发利用的再生方式。本
研究将主要对植物叶片离体再生进行综合评述，为

科研和生产提供参考。

1叶片再生的主要方式与组织细胞学

1.1叶片再生的主要方式

植物叶片再生的主要方式包括：不定芽、体细胞
胚胎(类原球茎)、珠芽和块茎等方式，通过直接再生
和经过愈伤组织间接再生两种途径均可实现。不定
芽是植物再生的主要方式，如崧蓝(Isatis indigotica)
可以从叶片切口处直接产生不定芽(彭丽萍等, 2007)，
也可以经过愈伤组织间接再生，如葡萄柚 (Citrus
paradisi)的离体叶片可以经过愈伤组织间接产生不
定芽(陶燕蓝等, 2015)，青杞 1号枸杞(Lycium barba-
rum)的离体叶片经过愈伤组织间接再生不定芽(安焕
霞等, 2015, 江苏农业科学, 43(4): 59-61)和君迁子
(Diospyros lotus)的离体叶片基部上表面朝下可经过
愈伤组织诱导出不定芽(谢启鑫等, 2008)；也有的植
物直接和间接两种再生途径均可以，如胡杨(Populus
euphratica)的叶片直接再生和间接再生两种方式均
可形成不定芽(丁霞等, 2003)。
体细胞胚胎和类原球茎是叶片再生的另外一种

方式，如蝴蝶兰试管苗幼叶经过诱导可从表面和切

口边缘诱导出胚状体及类原球茎(崔广荣等, 2007)，
木本植物和果树的叶片也可诱导出体细胞胚胎，如

高灌蓝莓‘蓝丰’品种叶片上诱导出体细胞胚胎(崔广
荣等, 2008)，以及长俊木瓜(Chaenomeles lagenaria)的
离体叶片可以间接和直接两种途径诱导出体细胞胚

胎(孟强, 2006)，且发现苹果创伤处产生的体细胞胚
胎与切割方式有关，及存在距离效应(达克东，2011)。
少数鳞茎球根花卉的叶片可以珠芽和块茎的方

式实现再生，三叶半夏(Pinellia ternata)的离体叶片可
以通过直接和间接两种途径产生小块茎(罗成科等,

2007)，白花虎眼万年青(Ornithogalum thrysoides)的离
体叶片可以在叶脉上产生多个珠芽实现高效再生(姜
福星等, 2017)，这就打破了“老球上长小球”的思维定
势，对鳞茎球根花卉的繁殖再生而言具有重要的价

值和意义，为鳞茎球根花卉的产业化开发和科学研

究提供了新的思路和途径。

1.2叶片再生的组织细胞学

叶片再生多为切口及其附近的薄壁细胞开始分

化的，如茶叶片愈伤组织的形成是切口处叶脉周围

的薄壁细胞首先开始启动，转入脱分化状态并进行

细胞分裂，产生分生细胞团和分生组织结节进而产

生的(暨淑仪等, 1995,茶叶, 21(2): 11-13)，而草莓叶
片多数是由愈伤组织中维管组织结节外侧的类似形

成层细胞形成的，少数是由叶状体上发生芽原基直接

形成的(邓馨和胡文玉, 2000)，以及崧蓝(I. indigotica)
可以从叶片切口处直接产生不定芽(彭丽萍等, 2007)，
再有红富士苹果离体叶片不定芽起源于叶片切口附

近的表皮细胞和叶片维管束周围的维管束鞘细胞(田
春英, 2009)。
叶片切口处产生的体胚主要由创伤附近的叶片

的上表皮细胞及其周围的叶肉细胞受到切割等刺激

分化而来，单细胞和多细胞两种起源方式都有，如蝴

蝶兰的胚状体(类原球茎)起源于叶片切口处的气孔
附近的上表皮细胞或上表皮下方的叶肉组织细胞，为

单细胞起源(崔广荣等, 2007)，高灌蓝莓‘蓝丰’品种
叶片上诱导出体细胞胚胎也是主要起源于叶上表皮

细胞及其附近的叶肉细胞，但多为多细胞起源(崔广
荣等, 2008)。
仅仅有极其少数的植物叶片的再生是由叶片边

缘的维管束或叶片表面的维管束分化产生而来的，

首先是从叶片边缘的叶脉(维管束分生组织)分化
而来的，如落地生根 (Kalanchoe pinnata)等景天科
伽蓝菜属(Kalanchoe spp.)的“叶缘种苗”实质是一种
复合组织，是胚胎发生与器官发育的整合体，自发或

人工诱导均可从叶片边缘的叶脉上产生(Garcês et al.,
2007)；更有花、果和芽等器官直接产生于叶脉之上
的，形成“叶上开花”“叶上结果”及“叶上长芽”等奇
特有趣的景观，青荚叶属植物在野生条件下在叶片表

面叶脉的中部开花和结果，而杂种菊 (Helianthus
annuus×H. tuberous) EMB-2在离体条件下多个体胚
和不定芽直接产生于叶片表面的叶脉上(Chiappetta
et al., 2006)，以及白花虎眼万年青的多个珠芽可直接
产生于离体叶片表面的叶脉上(姜福星等, 2017)；这说
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明叶片边缘的维管束和叶片表面的维管束均具有

再生分化从而形成新器官的能力，有待于研究、开
发和利用。

2叶片再生的影响因素

2.1基因型

一般认为，植物的基因型是决定叶片再生能力

的决定因素，同一物种不同品种间的再生能力具有

很大差异，说明其基因型上具有显著不同；对不同品

种的梨树叶片进行培养时候发现不同基因型之间差

异很大，认为基因型对梨树不定芽的再生率起着非

常重要的作用(刘翠琼等, 2005)；对蓝莓不同品种的
叶片再生研究发现，‘北陆’的叶片不定芽繁殖能力
最强(毕海涛, 2007)。

2.2培养基类型、植物激素和蔗糖

经研究发现，多数植物以 MS培养基为好，如对
石榴品种叶片高频再生体系研究中发现，MS培养基
是最适合石榴叶片再生的培养基，也有认为其他培

养基更适合的，如 N6培养基对莱芜大姜叶片愈伤组
织的诱导率比MS培养基要好(王兴翠, 2011)。
细胞分裂素与生长素的配比决定愈伤组织的

质量，而高浓度的细胞分裂素能促进愈伤组织的分

化和不定芽的诱导；如，在油桐(Vernicia fordii)叶片
再生的研究中发现，2,4-D对愈伤组织的诱导起着
关键性的作用，浓度过高会使得愈伤组织质地变

密、颜色加深和加速老化，影响后续愈伤组织分化，
细胞分裂素 6-BA 能够促进愈伤组织分化不定芽
(谭晓风等, 2013)。
高浓度蔗糖更有利于叶片进行诱导愈伤组织和

分化，如在对苎麻(Boehmeria nivea)叶片进行高效再
生体系的建立时候就发现，6%蔗糖比 3%培养能显
著提高其繁殖系数(曹雅琴等, 2009)，迷迭香(Rosma-
rinus officinalis)叶片愈伤组织的诱导时候也发现较
高的蔗糖浓度更有利(董玉梅等, 2012)，这可能是因
为在高浓度的蔗糖培养基能为叶片及其愈伤组织的

分化和再生提供更多的物质与能量(曹雅琴等, 2009)。

2.3接种方式与不同部位

经研究表明，远轴面接触培养基(叶正面向上)有
利于再生，对崧蓝(I. indigotica Fort)研究认为，叶片
远轴面向下接触培养基有利于不定芽的生长(彭丽萍
等, 2007)；对苹果叶片的组培研究也发现，远轴面接

触培养基(叶正面向上)比近轴面接触培养基(叶背面
向上)要好，可能是因为，一是符合了叶片自然生长的
状态，二是叶背面气孔较多，有利于营养的吸收(臧运
祥等, 2004)。
叶片不同部位的再生分化能力也有明显差异：

磨盘柿(Diospyros kaki)离体叶片进行诱导时候发现，
叶片基部再生芽数最多，其次为叶中部，叶尖最少(师
校欣等, 2004b)；对安徽药菊叶片直接再生进行研究
也发现近基端的再生能力明显高于叶的顶部，认为

这是由于维管束在叶中的分布差异所决定的，并认

为维管束周围的薄壁细胞较易吸收培养基中的植物

生长调节物质所以更易分化，基部维管束较密集所

以更易分化(薛建平等, 2004)。

2.4物理处理

研究表明，对苹果离体叶片创伤处理可提高其

产生体细胞胚胎的效率和产量，而且刺伤的效果比

横切和纵切的效果好(达克东等, 2001)。

2.5暗培养

适当的黑暗培养，既有利于试管生长、分化，又
可节省能源，认为黑暗的环境在植物细胞从脱分化

向分化转变过程中发挥关键作用，暗处理的时间增

加能提高分化率。
师校欣等(2004a)研究表明，1周暗培养有利于新

红星苹果的茎尖分化和不定根诱导，3周暗培养能将
乔纳金、王林苹果的再生率和再生芽数提高及增加
3~6倍，暗培养试管苗的淀粉、可溶性糖、氨基酸和蛋
白质的含量等生理生化指标也明显超过光培养苗，

适当的暗培养可促进新接茎尖生长点的分化生长，

尤其适用于组培难度较大的树种；对菊花的不定芽

再生也发现，10 d的暗培养对菊花叶片产生不定芽
最为有利(Naing et al., 2014)。

2.6硝酸银

硝酸银的在叶片再生中的作用主要表现为：一、
适宜的浓度能够促进叶片再生，浓度过高反而抑制

了再生；二、改变叶片细胞分化的方向，从间接再生
转变为直接再生不定芽或体胚。
研究表明，适宜浓度的硝酸银能够促进梨树叶

片不定芽的分化和再生(刘翠琼等, 2005)；而在草莓
‘丰香’叶片培养中发现，添加硝酸银能够改变叶片
细胞分化的方向，以叶片的直接再生为主，并有少量

体胚发生(吴雪梅等, 2004)；研究表明硝酸银的加入
也能改变树莓品种‘Chilliwack Kotata’的不定芽再生
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途径，从间接再生为主到叶片直接再生不定芽为主

(赵雪兰, 2008)。

3叶片再生的机制

3.1叶片再生不定根的机制

叶片收到创伤后，内源生长素浓度升高激活

WOX11和 WOX12 (Wuschel-related homeobox 11 and
Wuschel-related homeobox 12)转录因子促使维管束
中的原形成层细胞和附近的维管薄壁细胞(再生潜能
细胞)转变为根创始细胞，在WOX5和 LBD16 (Lateral
organ boundaries domain 16)的作用下演化为根尖干
细胞团，接着在 NAM (No apical meristem)和 CUC2
(Cup shaped cotelydon 2)等基因调控网络的作用下，
形成根尖及不定根(孙贝贝等, 2016)。

3.2叶片再生不定芽的机制

3.2.1叶片切口再生不定芽的机制

植物干细胞的形成是植物器官再生的前提条

件，不论是叶片切口直接再生不定芽还是通过愈伤

组织间接产生不定芽，均为在较高浓度的细胞分裂素

的调控下激活了WUSCHEL\STM(Shootmeristemless)
\ESR (Enhancer of shoot regeneration)\CUC 等转录因
子，产生了茎尖分生组织干细胞团，进而再生不定芽

(孙贝贝等, 2016)。

3.2.2叶脉直接产生不定芽的机制

无论在自然还是野生条件下，绝大多数植物的

叶片再生不定芽均是在创伤切口处产生的，切口是

其主要的分化部位；叶表维管束(叶脉)能分化再生的
植物则是非常珍稀罕见的，可能其具有特殊的遗传

机制及调控方式。
在自然野生条件下，叶片表面的维管束 (叶脉)

能够分化和产生不定芽等器官的植物是极其少数

的，仅在落地生根的“叶缘种苗”、青荚叶属植物的
“叶上开花”和叶籽银杏的“叶上胚珠”上发现，可能
只有这三种屈指可数的物种才具有非常罕见的内在

的遗传机制，决定植物干细胞活性的同源异形盒转

录因子 KNOXI等基因就能特定地激活叶表维管束
及赋予其再生的能力，从而导致叶基的近轴面形成异

位的分生组织及产生器官(李士美等, 2007; Garcês et
al., 2007)。
在离体条件下，杂种菊(Helianthus annuus×H.tu-

berous) EMB-2叶片表面的叶脉上产生了多个体胚
和不定芽，被认为与叶片局部积累高浓度的细胞分

裂素所激活的其 HtKNOT1 (KNOX基因的第一种类
型)异位超量表达密切相关(Chiappetta et al., 2006)；
而且在含有高浓度的细胞分裂素的培养基上 KNOXI
基因超量表达能诱导转基因烟草的叶脉上产生不定

芽，则进一步证明了较高浓度细胞分裂素的积累、
KNOXI基因的表达以及植物叶表叶脉上不定芽的形
成存在着内在联系(丁伟乔等, 2008;姜福星等, 2017)。
珠芽可以被看做是微型的鳞茎或块茎，一般多产

生于叶腋间或花序轴的中下部，但白花虎眼万年青的

多个珠芽可直接产生于离体叶片表面的叶脉上，运

用转录组技术分析了叶片产生离体珠芽的分子机制，表

明有 KNOXI基因也参与了该过程(姜福星等, 2017)。

3.3叶片再生体细胞胚胎的机制

植物叶片中具有再生潜能的体细胞多数是在离

体条件下受到激素或胁迫的诱导高效地发生脱分化

转变成为胚性干细胞和体细胞胚胎，然而在自然界野

生条件下，大叶落地生根(Kalanchoe daigremontiana)
等落地生根属植物可自发在叶片边缘的维管束细胞

就有形成胚性细胞的能力及形成叶缘种苗,经研究证
明其为体细胞胚胎与器官的复合组织，茎尖分生组

织基因 STM基因(KNOX基因的第一种类型基因家
族)和胚胎特有的基因 LEC (Leafy cotyledon)和 FUS3
(Fusca3)均参与了这一过程(Garcês et al., 2007)。

4叶片再生的应用与展望

利用植物叶片具有较强的再生能力以及取材方

便等特点和优点，可以用来进行繁殖再生、遗传转化
受体、诱变育种等(李玉生等, 2009)，如生姜以根状
茎、花药、茎尖和营养芽作为繁殖材料，均不同程度
上存在着取材困难、污染率高、繁殖系数低、易传播
病害、费用高等问题，而利用其离体叶片进行愈伤组
织的诱导、分化和再生则比较有效的解决了上述问
题，为生姜的脱毒快繁、诱变育种、细胞工程育种和
分子育种提供了新的途径(王兴翠, 2011)。
通常是在叶片高效再生体系的基础上建立以叶

片为受体的遗传转化体系展开分子植物育种和分子

生物学研究的平台，如以非洲紫罗兰 (Saintpaulia
ionantha Wendl)的叶片为受体，将拟南芥 AtTIP基因
导入非洲紫罗兰中，提高了其对高浓度硼酸的耐受

能力(叶志琴等, 2014)，以苎麻(Boehmeria nivea)叶中
脉为外植体建立了高效再生和遗传转化体系(An et
al., 2014)，以白花虎眼万年青和橙花虎眼万年青的杂
交种的离体叶片为遗传转化受体，将抗病基因成功
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导入，并认为将离体叶片进行人为磨伤，并用根瘤

农杆菌侵染其切口是简洁有效的遗传转化方式

(Ornithogalum thyrsoides×O. dubium) (Van Emmenes et
al., 2008)；在落地生根属锦蝶(Kalanchoe×Houghtonii)
的叶缘种苗再生体系的基础上建立遗传转化体系，

进而研究基因的功能及探讨器官异位发生的机制

(Laura et al., 2013)；在模式植物烟草和拟南芥叶片再
生体系的基础上，研究再生的机制(Zhang et al., 2015)。
叶片也可以作为细胞工程和诱变育种的材料，

利用非洲紫罗兰的叶片能够再生的特点和优势，对

其进行电子束辐照和 X射线辐照诱导突变进行选育
新品种(周利斌等, 2006)；寒富苹果叶片的离体再生
体系，并利用其叶片的极强的不定芽再生能力，叶片

再生过程中用秋水仙素处理获得了多倍体植株(欧春
青等, 2008)利用秋水仙碱处理梨树的离体叶片也获
得了多倍体(孙洪雁等, 2009)
叶片离体再生体系不但可以进行分子和细胞工

程育种，也为植物生理生化、次生代谢等生命科学研
究提供了理想的平台，如研究发现，欧洲白桦无菌苗

叶片在产生愈伤组织的时候，氨基态氮含量、可溶性
蛋白含量和过氧化物酶活性均有所提高，可溶性糖

含量先降后升，不定芽形成时，各项生理指标均有所

下降(张淑娟等, 2006)；而红富士苹果离体叶片培养
及不定芽再生过程中，内源激素和抗氧化酶的含量

和比例发生了显著变化，NO和内源多胺含量明显提
高(田春英, 2009)。
虽然在果树、蔬菜、林木和花卉等植物中，均发
现和利用了一定种类的植物叶片进行再生，但是能

够叶片进行再生的植物种类所占的比例还是比较

少，且多数是通过愈伤组织间接再生，再生和遗传转

化效率比较低，无论是叶片切口创伤处和叶脉维管

束，这两个重点的分化部位；还是经愈伤组织间接再

生和直接再生，这两种主要的再生途径；均有待于深

入探析其分子机制，并从分子水平赋予并提高其再

生能力(张超等, 2015)，进而扩大叶片再生在生产实
践和科学研究的应用范围，提高效益和效率，从而为

优良种苗的工厂化生产、分子植物育种和转基因植
物的产业化开发建立简洁、高效的平台及开辟更加
广阔的前景。
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