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TDZ对植物体细胞胚胎发生的作用 
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提要 介绍了TDZ在植物体细胞胚胎发生中的作用及其可能的作用机制的研究进展。 

关键词 thidiazuron(TDE)；体细胞胚胎发生：组织培养 

植物体细胞胚胎发生(以下简称体胚发生)是植 

物体细胞表达全能性、进行植株再生的重要途径 

之一，也是植物发育早期阶段研究的一个有效的 

研究模式。尽管从不同植物的培养系统，特别是 

在胡萝 卜、菊苣、苜蓿、针叶树的实验体系中， 

所获得的体细胞胚胎发生相关的信息数量大大增 

加，但我们对于体胚发生，特别是它的早期的调 

控机制的本质，还知之甚少(Feher等 2003)。很 

多实验都证明，在体胚发生的早期阶段，植物生 

长调节物质的作用很重要(Jim6nez和 Bangerth 

2001)，阐明它们在体胚发生中的作用机制有利于 

我们认识体胚发生的本质。 

苯基噻二唑脲(thidiazuron，TDZ)是一种人工 

合成的苯基脲类化合物，化学名称为Ⅳ_苯基 ． ． 

噻二唑．5．脲(N-phenyl一 ．1，2，3-thiadiazol一5一ylurea) 

(图1)，最初用作棉花的脱叶~lJ(Arndt等1976)。 

自1982年Mok等发现TDZ有很强的细胞分裂素活 

性以来，TDZ广泛应用于植物组织培养中，并已 

有大量的研究报道(Victor等l996；Murthy等 

l998；周俊彦和郭扶兴 l990；杨业正 l991；徐 

晓峰和黄学林2003)，许多难于再生植株的植物采 

用 T D z可成功地获得体细胞胚及再生植株 

(Chengalrayan等 1997；Xie等 2001)。 

TDZ对植物体胚发生的作用因植物种类而异， 

它对体胚发生有促进或抑制作用，甚至对同一种 

植物不同栽培种的体胚发生，有的是促进，有的 

则是抑制，如棉花(张宝红和李秀兰1995a，b)、苜 

蓿(黄学林等 l994；Iantcheva等 l999)。本文介 

绍TDZ在植物体胚发生中的作用及其可能的作用 

机 制 。 

1 TDZ对体胚发生的作用 

1．1促进体胚发生 TDZ对大多数植物的体胚发生 

有促进作用(表 1)，如烟草、花生、天竺葵、鹰 

嘴豆、印度楝树、兰花、黄瓜、大豆、黑胡 

桃、粗皮桉等，而且TDZ对体胚的诱导率常高 

于其他植物生长调节物质，其中以花生、兰花、 

天竺葵的研究最多。 

TDZ既可以在愈伤组织诱导阶段起作用，也 

可以在体胚诱导、发育或萌发阶段起作用。在问 

接体胚发生过程中，通常在愈伤组织诱导阶段加 

TD Z，如花生、兰花、天竺葵、大豆、黄瓜 、 

棉花、葡萄等(林荣双等2002；Chen和Chang 

2000；Murthy等 l998；赵桂兰等 l998；Ashok 

等 2003；徐华松等l 996)。在直接体胚发生过程 

中，通常在体胚诱导阶段加TDZ，如花生、兰 

花、天竺葵、桉树、黄瓜、烟草、西洋梨、 

百合等(Murch和Saxena l 999；Chen和 Chang 

2001；Hutchinson等 1997b；Tibok等 1995；Akula 

等 2003；徐晓峰和黄学林 2003；孙清荣等 2003； 

Nhut等 2002)。有的植物甚至在种子萌发阶段就 

加 TDZ，也能影响其外植体的体胚发生，如花 

生、印度楝树、白蜡、鹰嘴豆(徐华松等 l996； 
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Murthy和Saxena 1998)。一般先再生根的体胚是 

较难转换成植株的，在花生体胚发育阶段，有人 

曾用7种生长调节物质进行处理，发现22．7 lamol·L。 

TDZ对具根的体胚长出芽端再生成植株的促进作 

用最大(Chengalrayan等 1997)。 

TDZ对体胚发生的促进作用与浓度和处理时 

间有关。如在天竺葵体胚诱导期间用 10 gmol·L。 

TDZ处理3 d，体胚发生率最高；TDZ浓度高于 

20 lamo1．L 或处理时间长于3 d都会严重地抑制体 

胚发生(Hutchinson和Saxena 1996a)。在印度楝树 

种子萌发时用TDZ处理，发现TDZ低于 10 1ol·L 

能促进直接体胚发生，大于20~tmo1．L 能促进间 

接体胚发生(Murthy等 1998)。用TDZ处理非洲紫 

罗兰雄蕊时，发现低于2．5 gmol，L 的TDZ促进 

芽器官发生，高浓度(5—10 gmo1．L )的TDZ促进 

体胚发生(Mithila等2003)。TDZ对成熟的香蕉体 

胚的萌发有明显的促进作用，但使用的浓度偏高 

时玻璃化现象也相应增加(魏岳荣2005)。 

1．2抑制体胚发生 TDZ也可抑制某些植物的体胚 

发生，如苜蓿、橄榄、棕榈、棉花等(表 1)，这 

些植物大多数是间接体胚发生。在晋南苜蓿(黄学 

林等1994)、亚洲棉 ‘石系亚 1号’和陆地棉 ‘硐 

201号’(张宝红和李秀兰 1995a，b)的愈伤组织诱 

导阶段加入 TDz后，愈伤组织诱导受到促进，但 

体胚发生受抑 。 

2 TDZ对体胚发生的作用机制 

许多报道认 为，在植物体胚发生过程中， 

TDZ通过调节内源植物激素或相关的酶活性，或 

者通过胁迫诱导起作用，它还能调整细胞膜结 

构、能量水平、营养吸收和同化作用(Victor等 

1996；Hutchinson和 Saxena 1996a，b；Hutchinson 

等 1997a，b)。 

2．1调节植物内源激素 有研究表明，TDZ与不同 

激素的配合，对诱导体胚发生的差异很大(Chen 

和 Chang 2001)。Visser等(1992)首先发现TDZ可 

以代替IAA和 6．BA诱导天竺葵下胚轴的体胚发 

生，这说明TDZ具有IAA和6-BA双重作用功能。 

他们还发现 TDZ能替代生长素和细胞分裂素促进 

许多植物的体胚发生，并且比这些植物激素诱导 

体胚发生的速度更快(徐晓峰和黄学林 2OO3)。 

TDZ能使花生子叶外植体中内源生长素和细胞分 

裂素增~H(Murthy等1998)。 有的实验还证明， 

TDZ可诱导细胞分裂素的生物合成，并可抑制内 

源生长素的降解(Thomas和 Katterman 1 986)。以 

前认为难以诱导体胚发生的多种植物，TDZ都可 

诱导体胚发生而再生植株(MU rthY和Saxena 

l998)。因此认为TDZ对体胚发生的作用与其他 

生长调节物质有密切关系。 

2．1．1影响细胞分裂素的作用 从TDZ结构(图1) 

上看，它完全不同于腺嘌呤型细胞分裂素，其分 

子结构中有苯基和噻二唑2个功能基团，如果改 

变它们中的任何一个，TDZ的活性都会下降，说 

明TDZ的作用依赖于其本身的完整分子结构，而 

不是其代谢物(Mok等1982)。另外，对称型的 

Ⅳ，Ⅳ．2．噻重氮也是具有类似于细胞分裂素活性的 

化合物，这说明在TDZ诱导的反应中这两个环状 

结构有相互促进的作用(Mok等 1982)。 

《  ̂
图1 TDZ分子结构式 

TDZ能增强组织中催化细胞分裂素核苷酸向 

细胞分裂素核苷转变的酶的活性，也可抑制细胞 

分裂素氧化酶对内源玉米素类物质的分解作用， 

这也许是TDZ能促进体胚发生的原因之--(Mok等 

1982)。TDZ在促进花生体胚发生过程中，能引 

起腺嘌呤、腺苷、玉米素和二氢玉米素物质的积 

累(Victor等1996)而减少异戊烯腺嘌呤含量，这 

是TDZ抑制细胞分裂素氧化酶活性而引起的。加 

入腺嘌呤磷酸核糖基转移酶(adenine phosphoribosyl 

transferase，APRT)的活性抑制剂二氨基嘌呤 

(diaminopurine，DAP)，可减少腺嘌呤、玉米素 

和二氢玉米素，而增加异戊烯腺嘌呤的含量，从 

而抑制TDZ对体胚发生的诱导(Murthy和Saxena 

1998；Hutchinson和Saxena 1996a；陈肖英等 

2003)。在这些作用中，TDZ可能是通过诱导内 

源细胞分裂素的积累而诱导体胚发生。TDZ和 

DAP的作用位点如图2所示(Victor等1996)。 

已发现TDz和6．BA都可以识别从绿豆黄化苗 
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图 2 TDZ和 DAP抑制嘌呤代谢的作用位点(Victor等 1996) 

中所分离的细胞分裂素特异性结合蛋白(cytokinin— 

specific binding protein，CSBP)(Nagata等 1993)， 

而且TDZ与CSBP的结合能力高于6-BA。这说明 

TDZ的细胞分裂素活性高于嘌呤型细胞分裂素。 

此外，TDZ也有与6．BA不同的独特作用，如用 

TDZ与6．BA分别处理花生种子等，TDZ可诱导 

出体胚发生，而 6．BA则能诱导出苗(Victor等 

1999)。 

2．1．2与生长素的相互作用 在组织培养中，脱分 

化和分化是再生植株的必要条件，而生长素则是 

两者的关键性因素。生长素是诱导许多植物包括 

花生和印度楝树体胚发生的关键物质。但单独使 

用TDZ也可诱导这两种植物的体胚发生(Murch和 

Saxena 1999；Murthy和 Saxena 1998)，这表明 

TDZ有类似生长素的作用。另外，在含TDZ培 

养基上生长的花生幼苗中的p．吲哚基乙胺和色氨 

酸含量增加，这说明TDZ能刺激生长素的从头合 

成：生长素合成抑制剂2．( ．氯苯氧)．2一甲基丙酸 

(P I C B)可以降低 T D z对 天竺葵 体胚发生 

(Hutchinson和 Saxena 1996a)~U花生体胚发生 

(Murthy等1998)的诱导率，从而进一步证明了上 

述假说的可能性。 

生长素极性运输的抑制剂2，3，5一三碘苯甲酸 

(triiodobenzoic acid，TIBA)可以减少体胚发生， 

但不能降低用 TDZ处理过的组织中的生长素浓 

度，这进一步说明在体胚发生中TDZ与生长素是 

相互作用的(徐晓峰和黄学林2003；Malik和 

Saxena 1992)。 

2．1．3 影响乙烯的作用 乙烯对体胚发生既有促进 

效应，也有抑制效应(Biddington 1992)。胚性和 

非胚性愈伤组织或细胞的乙烯产生能力不同。例 

如苜蓿非胚性悬浮培养细胞在接种后出现2个乙烯 

生成高峰，第一高峰在接种后立即出现，为应激 

乙烯峰，第二乙烯峰在接种后6 h出现；而胚性 

细胞只出现第一高峰，不产生第二乙烯峰(Cvikrov~i 

等 1991)。挪威云杉[Picea abies L．(Karst)】的非胚 

性愈伤组织中乙烯合成速率比胚性愈伤组织要快 

19~1 17倍(Wann等 1987)。当以TDZ替代苜蓿组 

织培养中的KT时，在愈伤组织体胚发生能力丧失 

的同时，其乙烯生成和苯丙氨酸解氨酶phenylala— 

nine ammonialyase，PAL)活性升高；而ACC氧化 

酶抑制剂CoCl，在抑制TDz处理的愈伤组织中乙烯 

产生的同时，也可部分地恢复其体胚发生能力， 

程度也均受到促进，这显示乙烯可能是通过愈伤 

组织的胚性潜能改变而影响体胚发生的(黄学林等 

1 994)。也已有实验证实，苜蓿愈伤组织的诱导 

和体胚的成熟要求乙烯参与(Kepezynski等 1992)。 

在诱导天竺葵体胚发生时，培养基中添加TDZ会 

导 致培 养 器皿 上 部空 间 中 的 乙烯 水平 升 高 

(Hutchinson和Saxena 1996b)，而氨基乙氧乙烯 

甘氨酸(aminoethoxy ethyleneglycine，AVG)可降低 

其乙烯含量，且能提高天竺葵胚轴组织培养时的 

胚胎反应：外源乙烯或乙烯合成前体 i一氨基环丙 

烷．1。羧酸(ACC)，可使胚胎发生反应降低到用 

TDZ诱导的组织培养的相同水平(Hutchinson和 

Saxena 1996b)。 

TDZ还可能有促使植物体内非结合态IAA保 

持高水平的功能，从而导致乙烯合成增加(张志宏 

等 1997)。这一结论尚有待证实。 

2．1．4 影响赤霉素的作用 尽管还没有TDZ调节植 

物 内源赤霉素的相关报道，但是在天竺葵中用 

GA3生物合成抑制剂【三唑(triazoles)~U ancymido1]均 

能改善TDZ诱导的体胚发生(HUtChin son等 

1997b)。至于TDZ对体胚发生的影响与赤霉素代 

谢相关性，仍需要更多而深入的研究。 

2．2对相关酶活性的调节作用 TDZ在细胞内非常 

稳定，处理2 33 d内仍是未分解的有活性分子 

(Mok和 Mok 1985)。许多研究发现，TDZ和外源 

细胞分裂素类似，可以提高一些植物的酸性磷酸 

酶、NADP一甘油一3一磷酸脱氢酶、硝酸还原酶、 

过氧化物酶和苯丙氨酸酶的活性(刘亚菊等 2003； 
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黄学林等1994)。细胞分裂素氧化酶是使植物体内 

细胞分裂素不可逆失活的唯一酶，它催化细胞分 

裂素上不饱和类异戊二烯侧链分解而使其彻底失 

活。在一些植物的体胚发生过程中，TDZ抑制细 

胞分裂素氧化酶活 ~(Victor等 1 996)。 

2．3诱导胁迫反应 TDZ诱导体胚发生的作用机制 

与胁迫反应有关。如 Murch和 Saxena(1 999)用 

TDZ和脯氨酸、硫代脯氨酸或谷氨酰胺处理花生 

种子后，胚形成数量便减少，但胚则增大、变 

绿。他们进一步分析体胚发生阶段萌发种子中的 

氨基酸含量时，发现脯氨酸含量增加，占干种子 

重量的 6％，其它氨基酸含量是未处理的 lO倍(徐 

华松等1996)。这表明，在TDZ诱导体胚发生时， 

脯氨酸起关键作用。 

TDZ处理整株花生幼苗后，花生幼苗中的矿 

质元素锰、铁、铜、钙、镁、钾和 ATP、ADP、 

AMP含量增~JIl(Murch和Saxena 1 997)；TDZ处理 

整株天竺葵幼苗后，天竺葵根中的蛋白质、脱落 

酸和4一氨基丁酸等与胁迫相关的代谢物同时增加 

(Murch等 1997)，处理期间NADPH与NADP 比 

值提高。上述这些物质的变化均属于胁迫生理现 

象(Murch等 1997)。把胡萝 卜培养在不含TDZ等 

生长调节物质的培养基中，增补锌、铜或钠可诱 

导体胚发生(Kiyosue等1990)。根据以上情况，可 

以猜测，在TDZ作用下，植物组织中代谢物含 

量和矿物质含量相对提高，这些都是外植体对抗 

胁迫的反应。由此看来，TDZ诱导体胚发生可能 

是植物克服胁迫的体现(徐晓峰和黄学林 2003)。 

2．4影响细胞分化 TDZ对体胚发生的作用与其对 

细胞的分化有密切关系。将TDZ处理的苜蓿愈伤 

组织进行体胚诱导悬浮培养 1周后，TDZ处理的 

苜蓿愈伤组织难以摇散，始终保持块状细胞团结 

构，组织切片等可见到许多不规则的管状分子， 

还见到类似于器官发生早期的组织结构(黄学林等 

1994；黎茵2003)。 

2．5影响蛋白质成分 在体胚发生过程中，TDZ也 

会影响基因的差异表达，从而影响蛋白质成分的 

变化。在苜蓿愈伤组织继代期间，用TDZ替代 

KT，体胚发生明显受抑制。分析蛋白质结果发 

现，TDZ处理的苜蓿愈伤组织中3O．8 3．1 kDa的 

8种多肽成分发生改变，其中3O．8、39．8和 63．1 

kDa多肽为TDZ处理的愈伤组织所特有(黄学林等 

1994；黎茵2003)。但TDZ处理引起的蛋白质组 

分变化与愈伤组织胚性之间的关系还有待进一步探 

讨 。 

综上所述，目前虽然人们对TDZ影响体胚发 

生的作用机制已有了部分解释，但还有许多问题 

仍值得深入探讨，尤其是在分子生物学水平上迄 

今 尚无实验。 
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