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摘要：植物细胞中端粒长度随年龄的变化远比动物复杂，可分为不变组、延长组、缩短组和循环变化组。尽管如此，

端粒长度亦可用于预测植物年龄。在植物组织培养过程中，端粒长度也会变化。故无性繁殖植株生理年龄值得思

考和研究。本文基于端粒长度探讨了无性繁殖植株生理年龄。认为生理年龄较老供体可能会无性繁殖出“小老

头”无性系，端粒长度可能成为预测植物材料无性繁殖能力和愈伤组织再分化能力的有效新指标，老树复幼和端粒

长度的关系是一个很好的研究课题。此外，提出了植物愈伤组织需要足够的时间来抹除外植体“痕迹”的新观点。

关于植物无性繁殖过程中的端粒长度，有很多问题亟待研究和探索。
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　　端粒是位于真核生物染色体末端的核蛋白结
构，它由端粒 ＤＮＡ重复序列、组蛋白八聚体和蛋白
端粒帽子共同形成［１－２］。大多数陆生植物的端粒

ＤＮＡ是拟南芥式的７核苷酸重复（ＴＴＴＡＧＧＧ）ｎ
［３］，

但是也有人类式重复等很多例外情况存在（表

１）［２］。端粒能够保护线性染色体不被内源核酸酶
损伤，避免线性染色体被误识为未配对的染色体断

片［２］；端粒与细胞分裂、细胞衰老及寿命有着密切的

联系［４］。在人类［５－６］和澳大利亚海狮等动物体细胞

中［７－９］，端粒随ＤＮＡ复制和细胞分裂次数的增加而
缩短。当端粒短到一定程度，细胞进入衰老期［１０］。

因此，人类和动物体细胞的端粒缩短被认为是老化

的指标。虽然在大麦［１１］和人参［９］等植物中也检测

到年龄和端粒长度呈显著相关［４］，但是植物中端粒

长度和年龄的关系却远比动物复杂得多。随着植物

年龄的增长和发育的进行，有些物种有些部位的端

粒长度呈延长趋势、有些缩短、有些基本不变，甚至

有些呈现周期性变化（表２）。总之，不同植物物种、
同一物种不同基因型、同一物种不同组织、同一物种

不同分化程度的相同组织、不同环境及生理条件下

的相同部位，端粒长度都可能存在差异［３，９］。尽管

如此，针对有些多年生植物物种的研究发现，端粒长

度可以用来预测植株的年龄。例如，２０１５年 Ｌｉａｎｇ
等人建立了人参年龄和端粒长度相关的数学模型［９］；

表１　目前发现的陆生植物端粒ＤＮＡ多样性
（非拟南芥式重复）

Ｔａｂｌｅ１　ＴｈｅｃｕｒｒｅｎｔｋｎｏｗｌｅｄｇｅｏｎｔｅｌｏｍｅｒｅＤＮＡ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｌａｎｄｐｌａｎｔｓ

（ＴｈｅｎｏｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｙｐｅｏｆｔｅｌｏｍｅｒｉｃｒｅｐｅａｔｓ）

物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ
端粒ＤＮＡ重复单元

ＲｅｐｅａｔｕｎｉｔｓｏｆｔｅｌｏｍｅｒｉｃＤＮＡ
蒜（Ａｌｌｉｕｍｓａｔｉｖｕｍ） ＣＴＣＧＧＴＴＡＴＧＧＧ
洋葱（Ａｌｌｉｕｍｃｅｐａ） ＣＴＣＧＧＴＴＡＴＧＧＧ
琉璃苣（Ｂｏｒａｇｏｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ） ＴＴＡＧＧＧ
鸢尾属（Ｉｒｉｓ） ＴＴＡＧＧＧ
矛花属（Ｄｏｒｙａｎｔｈｅｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ
蝴蝶兰属（Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ
玉米（Ｚｅａｍａｙｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ
螺旋狸藻属一种（Ｇｅｎｌｉｓｅａｈｉｓｐｉｄｕｌａ） ＴＴＣＡＧＧ
螺旋狸藻属一种 （Ｇｅｎｌｉｓｅａｎｉｇｒｏｃａｕｌｉｓ） ＴＴＴＣＡＧＧ
番茄（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ） ＴＴＴＡＧＧＧ
马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ） ＴＴＴＡＧＧＧ
烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ） ＴＴＴＡＧＧＧ
夜香树属（Ｃｅｓｔｒｕｍ） ＴＴＴＴＴＴＡＧＧＧ
南芥属（Ａｒａｂｉｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ
松属（Ｐｉｎｕｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ
卷柏属（Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ） ＴＴＴＡＧＧＧ
苔藓（Ｍｏｓｓ） ＴＴＴＡＧＧＧ

２０１５年刘
#

等人建立了油松端粒长度和树龄的相关

关系模型［４］。植物体的端粒调控存在复杂的机制：端

粒酶可以在一定程度上维持或者延长端粒ＤＮＡ的长
度［２２］；在缺乏端粒酶的情况下，端粒可被“依赖于重

组的替代机制”所延长［２３］；新近研究发现多种表观遗

传机制参与了端粒稳定性［２４－２５］。可见关于植物端粒

长度的维持机制，仍有很多内容有待研究。

表２　目前发现的植物端粒长度随年龄、
发育和细胞分裂的变化情况

Ｔａｂｌｅ２　Ｔｈｅｃｕｒｒｅｎｔｋｎｏｗｌｅｄｇｅｏｎｔｅｌｏｍｅｒｅｌｅｎｇｔｈｃｈａｎｇｅｓ
ｉｎｐｌａｎｔｓｄｕｒｉｎｇａｇｉｎｇ，ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｃｅｌｌｄｉｖｉｓｉｏｎ

变化趋势分组

Ｇｒｏｕｐｉｎｇａｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏｃｈａｎｇｉｎｇｔｒｅｎｄ
植株、器官或组织

Ｐｌａｎｔ，ｏｒｇａｎｏｒｔｉｓｓｕｅ
不变组 苹果树［１２］

草莓植株［１２］

１ ２００年生苏格兰松形
成层、芽和针叶［１３］

番茄叶［１４］

女娄菜植株［１５］

烟草愈伤组织［１６］

白桦树［３］

延长组 银杏叶、愈伤组织［１７］

人参根顶端［９］

大麦愈伤培养后期［１８］

油松当年生枝条针叶［４］

以女娄菜叶为外植体培

养３个月的愈伤［１９］

缩短组 ２００年以上苏格兰松茎
形成层［１３］

大麦愈伤培养初期［１８］

大麦植株［１８］

秋季银杏叶［２０］

白桦茎形成层（越往树顶越短）［３］

白桦组织培养过程中的材料［３］

循环变化组 刺果松针叶［２１］

植物离体快速繁殖，即植物组织培养，是植物无

性繁殖的典范。它是利用植物细胞的全能性，在无

菌条件下，对离体的植物器官、组织、细胞及原生质

体进行培养，以获得完整植株的技术。尽管体细胞

无性系变异广泛存在［２６－２９］，较之有性繁殖技术，植

物组织培养技术具备繁殖速度快，繁殖植株能在更

大程度上保持母株的优良性状等诸多优点［２６］。在

林业领域，植物离体快速繁殖具备更加重要的意义。

因为林木通常具备生长周期长、子代性状分离显著

等特点。一旦发现优良单株，比如杂种优势成年优

株，利用离体快速繁殖可以实现短期繁殖大量优良

植株的目的。值得注意的是，２０１４年 Ａｒｏｎｅｎ和
Ｒｙｙｎｎｅｎ研究发现随着白桦愈伤组织离体培养时
间的延长，其端粒长度呈逐渐缩短的趋势［３］。又因

７６８
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为端粒长度也可以用于预测植物细胞的分裂能力和

植株的年龄［４，９，３０］，所以以上发现引发了我们对于无

性繁殖植株生理年龄的思考，本文将围绕端粒长度

这条主线探讨无性繁殖植株的生理年龄。

１　端粒长度与“小老头”无性系
研究发现同一植株不同器官的端粒长度有所不

同［３，９，１７］，那么对于叶片细胞中端粒较短的植株。如

果选用叶片作为外植体，叶片再分化产生的愈伤组

织再分化产生植株的端粒长度与同等大小的实生苗

相比会不会有所变化？愈伤组织可能的高端粒酶活

性能在一定程度上使端粒的长度有所恢复甚至变得

更长［１７－１９］，那么以叶片为外植体的不经过愈伤的直

接器官或直接体细胞胚胎发生植株的端粒长度又会

如何呢？如果叶片产生植株端粒长度比相应的实生

苗短，是否证明叶片无性植株的生理年龄老于实生

苗？本课题组先前的研究发现以大花君子兰叶片作

为外植体，通过直接器官发生路径产生的植株存在

生长异常缓慢的现象。这很可能是因为叶片直接发

生植株的端粒长度较短、实际生理年龄较老。如果

用于无性繁殖的外植体或插条取自百年老树，“小老

头”无性系，即表现为“三岁之躯，百岁之身”的无性

系，是否真的存在？如果存在，那么这种无性繁殖植

株会成为典型“小老头树”且寿命会短于实生苗。

研究发现从生理年龄较老的器官或组织取外植

体进行无性繁殖，其后代往往存在早衰或优势衰退

甚至丧失等现象，但是从接近根际部位或生理年龄

较小的器官或组织取外植体获得无性系较容易保持

母株优良性状，无性系苗木生长健壮、生机盎然［３１］。

由于一般树木接近根际部位的茎干形成层的端粒长

度较长［３，１３］。所以推测较长的端粒赋予植物更佳的

无性繁殖表现。这也证明由端粒长度预测细胞增殖

能力和无性繁殖表现的可行性。然而，经过愈伤阶

段的间接器官／体细胞胚胎发生可能会是特例。因
为已有研究证明合适的离体培养条件会使愈伤细胞

的端粒长度延长至大于外植体细胞端粒的长

度［１７－１９］。愈伤组织特有的端粒延长机制，恰恰解释

了为什么植物的分化外植体能够返老还童式地再生

出大量看似幼嫩的植株。

豆科固氮速生丰产树种马占相思（Ａｃａｃｉａｍａｎ
ｇｉｕｍＷｉｌｌｄ．）的叶子具备二型性［３２］。幼龄植株首先

产生小叶数不同的复叶，然后产生中间过渡类型的

叶状柄，之后产生的为完全叶状柄。完全叶状柄被

认为是马占相思植株成熟的标志，而复叶被认为是

马占相思幼龄的标志［３２－３３］。研究发现取自幼龄马

占相思植株的茎外植体产生的幼龄形态的试管苗比

例明显高于成龄植株外植体产生的试管苗；成龄茎

外植体也可产生幼龄形态试管苗，但其产生试管苗

多数具备成龄形态的叶状柄 ［３２］。可能因为具备成

龄特征试管苗的生理年龄大于具备幼龄特征的试管

苗和实生苗的生理年龄。推测成龄茎外植体的叶腋

分生组织端粒长度可能短于幼龄外植体，从而致使

老龄外植体产生的试管苗多数具备成龄树的特

征———叶状柄。因此，可以认为具备成龄形态叶状

柄的马占相思试管苗生理年龄较老，为 “三岁之躯，

百岁之身”的典范。比较研究马占相思幼龄特征试

管苗和成龄特征试管苗的寿命、端粒长度以及两种

叶子和外植体的端粒长度是很有必要的。

老树树干形成层端粒越往上越短［３，１３］，越接近

树干基部的枝条扦插通常越容易生根［３４］。那么是

否可以认为树干较上位置的侧枝扦插得到的植株的

生理年龄较老？推测这类扦插繁殖植株的生理年龄

大于同等大小的实生苗。以上证据仍然支持“三岁

之躯，百岁之身”。

总之，生理年龄较老的植物材料作为无性繁殖

的供体，不经过愈伤组织阶段产生的无性系的生理

年龄可能远远大于同等大小的实生苗。尽管这类无

性繁殖植株在初期看上去也是“娇小”如童，但是从

生理上来讲它们可能已算“百岁老人”！

２　端粒长度与外植体无性繁殖能力
Ｌｉａｎｇ等人建立了人参年龄和端粒长度相关的

数学模型。根据此模型，可由人参主根上部的端粒

长度预测人参年龄［９］。那么是否可以由端粒长度预

测植物材料的无性繁殖能力呢？报道显示欧洲赤松

和白桦树干下端形成层端粒长度长［３，１３］；树干下端

枝用做插穗生根率相对较高［３４］；越老的组织用于做

外植体，离体再生能力越弱［２８］；很多植物的端粒长

度随年龄和发育的进行而变化［４，９］。以上发现证明

端粒长度可以反映植物／细胞的生理年龄，而植物材
料／细胞的生理年龄又可以决定其无性繁殖能力。
所以推测植物材料／细胞的端粒长度很可能成为预
测其无性繁殖能力的有效新指标。

３　端粒长度与愈伤组织再分化潜能
研究发现大麦的端粒随着分化而逐渐缩短，但

是在大麦愈伤组织培养初期端粒缩短，之后又逐渐

延长［１８］。此外，几乎所有植物的愈伤组织都要在培
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养一段时间之后才能分化［２６，２９］。这证明愈伤组织

端粒长度很可能是愈伤再分化的限制因子之一。合

适的愈伤培养时间使细胞有足够的机会延长端粒、

降低生理年龄，进而为再分化做好准备。因此在具

体实验过程中，应该选用端粒较长的愈伤组织用于

诱导出芽。如果以上推论成立，愈伤端粒长度也将

成为评判愈伤再分化能力的有效新指标。

研究发现可可再生植株叶片的甲基化状态处于

外植体供体植株叶片和雄蕊（外植体）之间。随着

愈伤组织培养时间的延长，愈伤再生植株叶片的甲

基化状态和 ＳＳＲ标记逐渐接近供体植株叶片［３５］。

即短期培养愈伤给出的无性植株的体细胞无性系变

异频率高，长期培养愈伤给出的植株的体细胞无性

系变异频率反而低。有报道显示在端粒长度与生理

年龄负相关的大麦愈伤组织培养初期端粒长度变

短，而后随着培养时间的延长端粒又逐渐变长［１８］。

如果以上关于端粒长度和体细胞无性系变异的两项

研究发现在植物界较具普遍性，则证明较长端粒对

应较低的体细胞无性系变异频率、较短端粒对应较

高的体细胞无性系变异频率。因为一般的 ＤＮＡ修
复系统对端粒序列是无效的，所以端粒缩短也是总

体ＤＮＡ损伤积累的感受器［３６］。故推测愈伤组织培

养初期的端粒缩短恰恰是 ＤＮＡ损伤和体细胞无性
系变异积累的体现，而愈伤组织培养后期则相反。

从这个角度来讲，愈伤端粒长度的动态变化和愈伤

产生植株的体细胞无性系变异情况是相吻合的。虽

然前人和课题组前期研究证明植株再生不需要完全

精准地模仿植物发育过程［２９］，但是以上研究发现证

明已经分化的外植体细胞需要足够的时间和细胞分

裂次数来尽可能清除以前细胞状态下的 “痕迹”（包

括端粒长度和甲基化状态）。一定的愈伤培养周期

提供了逐步抹除“痕迹”的机会。所以随着愈伤培

养时间的延长，痕迹清除越来越彻底，产生的植株也

就可能越“保真”了。综上所述，在进行组织培养实

验时，应该选择脱分化彻底的、外植体“痕迹”尽可

能少的愈伤组织来诱导芽丛或体细胞胚。

４　端粒长度与老树复幼

植物和动物一样，也会成熟和衰老［３６］。但是植

物和动物又不同———衰老植物会返老还童，比如老树

会通过嫁接复幼［３７］。复幼的老树不仅能恢复幼年期

的生长势、外表形态、生理生化状态和细胞调控机制

等，而且扦插生根能力也能完全恢复［３８］。可见复幼

老树的生理年龄大大降低，那么复幼老树的端粒长度

是否也恢复到幼龄时的状态呢？复幼老树的生理年

龄具体又该如何计算呢？如果科学研究确实能够证

明复幼老树端粒也恢复到幼龄状态，那么进一步研究

比较老树接穗与幼树砧木的端粒长度以及复幼老树

的端粒恢复机制，将是很有意思的研究课题。

５　前景和展望
目前关于植物端粒长度和年龄相关的研究报道

仍然很有限［９，３６］。很多植物物种，尤其是多年生林木

的无性繁殖植株的端粒长度及寿命有待研究。外植

体的端粒长度是否可以用于预测再生能力，愈伤组织

的端粒长度是否可以预测再分化能力，何时诱导愈伤

组织再分化更合适？什么样的愈伤细胞才能成为再

分化的感受态细胞？嫁接诱导老树复幼是否与端粒

长度的变化有关？组培再生植株的幼龄化表型是否

与端粒的长度有关？这些都是亟需研究和解决的科

学问题。例如，仅仅对于用叶片作为外植体的离体快

速繁殖，就有很多内容是值得研究的（表３）。尤其对
于叶片端粒长度与植株其它部位存在明显差异的物

种。我们坚信随着高通量测序等实验技术手段的不

断进步，这些问题在不久的将来都将被揭晓。

表３　不同材料端粒长度比较可能揭示的内容
Ｔａｂｌｅ３　Ｔｈｅｓｕｂｓｔａｎｃｅｗｈｉｃｈｍｉｇｈｔｂｅｒｅｖｅａｌｅｄｂｙ
ｃｏｍｐａｒｉｎｇｔｅｌｏｍｅｒｅｌｅｎｇｔｈａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｔｅｒｉａｌｓ
用于比较端粒长度的材料

Ｍａｔｅｒｉａｌｓｕｓｅｄｆｏｒｃｏｍｐａｒｉｎｇ
ｌｅｎｇｔｈｏｆｔｅｌｏｍｅｒｅ

拟揭示的内容

Ｓｕｂｓｔａｎｃｅｔｏｂｅｒｅｖｅａｌｅｄ

细胞全能性叶片 ｖｓ．细胞无全能性
叶片

全能性与端粒长度的相

关性

外植体叶片ｖｓ．叶片直接发生植株 端粒长度与直接发生的关系

外植体叶片ｖｓ．叶片产生愈伤组织 脱分化及愈伤增殖与端粒

长度的相关性

叶片产生无分化能力愈伤 ｖｓ．有分化
能力愈伤

端粒长度与分化能力的相

关性

叶片产生玻璃化愈伤 ｖｓ．正常没玻璃
化愈伤

愈伤玻璃化与端粒长度的

相关性

叶片产生愈伤组织ｖｓ．叶片间接发生
植株

再分化与端粒长度的相

关性

外植体叶片ｖｓ．叶片间接发生植株 外植体对间接植株端粒长

度的影响

叶片直接发生植株ｖｓ．叶片间接发生
植株

愈伤阶段对端粒长度的

影响

同等发育程度实生苗ｖｓ．叶片间接发
生植株

直接发生植株的生理年龄

和预后

同等发育程度实生苗ｖｓ．叶片直接发
生植株

间接发生植株的生理年龄

和预后
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