
端粒是位于线性真核生物染色体末端的特殊

染色质结构, 是由重复 DNA序列和蛋白质组成
的复杂核蛋白结构[1]。端粒相关蛋白质可以通过
调控端粒酶的通路或调节 DNA复制机制来控制端
粒长度。端粒 DNA分为双链DNA (double-stranded
DNA, dsDNA)和单链 DNA (single-stranded DNA,
ssDNA), 与蛋白质复合物结合形成端粒蛋白复合

体(shelterin), 该复合体主要由 TRF1/2 (telomeric
repeat binding factor 1/2)、POT1 (protection of telo-
meres 1)、TIN2 (TRF1-interacting nuclear protein 2)、
RAP1 (repressor activator protein 1)以及 TPP1 (te-
lomere binding protein POT1-interacting protein 1)
构成[2]。TRF1、TRF2和特异性端粒 dsDNA的连接
通过 Myb (v-myb avian myeloblastosis viral onco原
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摘 要: 端粒(telomere)是真核细胞染色体末端的核蛋白结构,由串联重复的 DNA序列和蛋白质组成,具有保
护线性染色体末端完整、抑制 DNA损伤和调控细胞衰老的功能。端粒酶是能够延长端粒序列的一种特殊的逆
转录酶,通过在端粒上添加 TTTAGGG重复序列来维持细胞的端粒长度,由端粒酶 RNA (telomerase RNA, TER)

和端粒酶逆转录酶(telomerase reverse transcriptase, TERT)两个亚基组成。本文将对端粒、端粒酶及其相关基因
在植物生长和衰老过程中的调控研究进展进行阐述,以期为端粒相关领域的研究及其应用提供参考。
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Abstract: Telomeres are nucleoprotein structures at the ends of chromosomes in eukaryotic cells, which
have the functions of protecting the integrity of linear chromosome ends, inhibiting DNA damage and regu原
lating cell senescence. Telomeres consist of tandem DNA repeats and proteins. Telomerase is a special type
of reverse transcriptase that can extend the telomeres by adding the TTTAGGG repeat sequence to maintain
cell telomere length. It comprises two subunits, telomerase RNA (TER) and telomerase reverse transcriptase
(TERT). Herein, the regulatory research progress of telomeres, telomerase and related genes in plant growth
and aging process are reviewed, with the hope of providing theoretical basis for related research and application.
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gene homolog)结构域的 LKDKWRT氨基酸基序介
导[3]。DNA-TRF1、TRF2和 ssDNA结合蛋白 POT1
之间的连接通过 TIN2和 TPP1蛋白的寡糖/寡核
苷酸介导[4]。RAP1蛋白是端粒蛋白复合体的最后
一个组成部分, 它与 TRF2相互作用, 并控制端粒
DNA长度[5]。
二十多年前, Riha等[6]报道了一种基于 Sou-

thern blotting技术测量端粒长度的末端限制性片
段(terminal restriction fragment, TRF)方法。此后,
其他测量端粒长度的方法相继被报道, 包括定量
聚合酶链反应(quantitative PCR, qPCR)、定量荧光
原位杂交(quantitative fluorescence in situ hybridi-
zation, Q-FISH)、流式-荧光原位杂交(flow cytome原
try-fluorescence in situ hybridization, Flow-FISH)
及单链端粒长度分析(single telomere length analy-
sis, STELA)[7~8]。其中, TRF方法可提供端粒的绝对
长度和异质性数据, 仍然被认为是测量端粒长度
的金标准[9]。端粒酶活性的检测有直接和间接两
种方法,直接检测方法包括:端粒重复序列扩增法
(telomeric repeat amplication protocol, TRAP)、TR -
AP-银染法、TRAP-酶联免疫吸附法(enzymelinked
immunosorbent assay, ELISA)和杂交链式信号放大
反应结合磁分离技术法; 间接检测方法包括: 亚
甲蓝(methylene blue, MB)作为 G-四联体结合探
针法、石墨烯杂化比色法和依赖无标记分子信标的

级联放大 DNA 机制法。其中, TRAP法比较灵敏、
迅速且重复性好, 应用最广[10]。本文将对端粒、端
粒酶及其相关基因在植物中的调控研究进展进

行阐述, 为端粒的进一步研究提供参考。
1 端粒的结构及特点

端粒具有重要的生物学功能, 它可以防止染
色体的降解和融合, 以及 DNA 复制过程中末端
序列的丢失[11~12]。几乎所有高等植物的端粒都是
由七核苷酸拟南芥(Arabidopsis thaliana)端粒重复
序列(TTTAGGG)n组成[13~14]。但是天门冬目(Aspa-
ragales)中的几个单子叶植物含有 6个人类端粒重
复序列(TTAGGG)n

[14]。近期研究显示,植物中的端粒
序列存在多样性。Tran等[15]报道,螺旋狸藻属(Gen-
lisea)的一些物种存在两种混合变异序列(TTCAGG
和 TTCAGG), 这种变异是由种内进化产生的。此
外, 人们在毛茎夜香树(Cestrum elegans)中发现了
一个特异的端粒序列(TTTTTTAGGG)[16]。Fajkus等[17]

发现在葱属(Allium spp.)中也存在一个独特的端

粒序列(CTCGGTTATGGG)。在整个植物家族, 除
了陆地植物, 还包括红藻(Rhodophyta)、绿藻(Chlo-
rophyta)和灰藻(Glaucophytes)等藻类及其他低等
生物, 它们都存在着不同的端粒重复序列类型。

1988 年, 端粒序列在拟南芥中首次成功克
隆[18]。受遗传和发育两方面的控制, 端粒长度会在
一定范围内变化。目前在植物中发现, 端粒 DNA
在小立碗藓(Physcomitrella patens)中的最短长度
可至 500 bp [19], 在烟草(Nicotiana tabacum)中的长
度可为 160 kb[20], 而且在美花烟草(Nicotiana syl-
vestris)中的长度可达 200 kb[21]。植物端粒长度在
不同属或种之间存在显著差异, 在物种发育或生
态型水平上也存在差异, 例如: 拟南芥的端粒长
度根据不同的生态型从 2 kb到 9 kb不等[22]; 在灰
叶剑麻(Agave fourcroydes Lem)和韦伯龙舌兰 (A原
gave tequilana Weber)茎段组织培养过程中, 端粒
长度的变化范围分别为 22.8~50.8 kb 和 27.8~
37.8 kb[23]。另外,在长寿树种欧洲白桦(Betula pen-
dula Roth)中, 不同基因型的端粒长度最短变化范
围为 5.9~9.6 kb,最长变化范围为 15.3~22.8 kb[24]。

2 端粒酶的结构

端粒酶是一种特殊的逆转录酶, 对端粒的延
长和维持起着重要的催化作用[25]。端粒酶能以自
身的 RNA亚基作为模版, 在端粒酶逆转录酶(te-
lomerase reverse transcriptase, TERT)的作用下在端
粒的 3忆端添加串联的七核苷酸重复序列以保持
染色体的稳定性[26]。
端粒酶由线性染色体 3忆末端的核糖核蛋白

(ribonucleoprotein, RNP)组成 [27], 具有端粒酶 RNA
(telomerase RNA, TER)和 TERT两个核心亚基。TER
由 1个单一的长链非编码 RNA序列组成。TERT
亚基在进化中形成了保守的一级结构, 在大多数
生物体中可进一步分为 N-末端域(telomerase es原
sential N-terminal, TEN)、TR结合域(TR binding do-
main, TRBD)、中心逆转录酶域(reverse transcrip原
tase, RT)和 C-末端延长域(C-terminal extension,
CTE)[28~29]。端粒酶在各个亚单位的协作下精确调
控端粒的延长和缩短过程。从分子水平看, 端粒
长度的保持主要通过端粒酶修复机制来实现[30]。
端粒酶能够延长端粒序列和拉长染色体末端端粒

长度, 可以补偿端粒在染色体复制过程中所产生
的持续性丢失,起着维护染色体稳定性的作用[2, 31]。
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3 植物生长发育过程中端粒长度和端粒

酶活性的变化

在林木中, 端粒及端粒酶对银杏(Ginkgo bilo-
ba L.)发育和衰老的调控研究报道较多。Liu等[32]

指出银杏叶片随着树龄的增加, 其端粒长度增加
趋势明显, 而且不同银杏组织端粒长度的顺序为:
小树枝>叶片>胚愈伤组织>小孢子。该研究还建
立了端粒长度与树龄相关性的理论模型, 结果表
明长寿银杏的端粒长度可以在营养生长期间有效

地保持数千年。另有研究报道, 从胚到幼苗的不
同发育阶段, 银杏的端粒长度呈现周期性变化[33]。
相关研究显示,银杏 4个树龄(10、20、70依10和 700依
100)的端粒长度从 4月到 8月没有明显变化(P>0.05),
但从 9月到 10月显著下降(P<0.05)[34], 说明银杏端
粒长度的变化与季节相关。进一步对银杏的端粒

酶展开研究发现, 随着树龄(10~700年)的增加, 叶
片端粒酶活性呈下降的趋势[35~36];银杏不同组织(胚
性愈伤组织、小孢子和叶片)的端粒酶活性存在差
异, 其中胚性愈伤组织的端粒酶活性最高; 在全
年生长周期中, 端粒酶活性在 4月最高, 表明银
杏的端粒酶活性也具有季节性变化[36]。此外, 研究
人员在刺果松(Pinus longaeva)中也发现了端粒长
度与树龄的相关性。研究显示, 2 000~5 000年树
龄的刺果松根系的端粒长度比 400~500 年和
100~200年的都要长, 表明端粒长度和端粒酶活
性与刺果松树龄有着直接或间接的关系[26]。近年
来, 其他树种的端粒长度和端粒酶活性与季节变
化的关系也有报道。例如: 油松 (Pinus tabulae原
formis Carr.)端粒长度的变化与月平均温度的变化
趋势相似(正相关),而端粒酶活性的变化与月平均
温度的变化趋势相反(负相关), 因此, 油松的端粒
长度和端粒酶活性随季节性变化而变化[37]; 青梣
(Fraxi-nus pennsylvanica Mars. var. subintegerrima
[Vahl.] Fern.)和旱柳 (Salix matsudana Koidz.)的端
粒长度、端粒酶活性也与季节的变化相关, 但端
粒长度和端粒酶活性的变化没有相关性[38]。
在植物生长发育过程中, 端粒的伸长和缩短

与细胞复制、分化及再生有关。研究人员对 0~200
年树龄的欧洲赤松(Pinus sylvestris L.)的不同组织
(未成熟的胚胎、形成层、芽和成熟树木的针叶)进
行了分析, 发现端粒长度随着组织分化程度的增
加而缩短, 其中未成熟胚胎的端粒长度最长; 同
时, 该研究发现端粒长度与组织的位置相关, 在

老树(50~200岁)中, 茎形成层的端粒长度随高度
的增加而缩短[39]。另外, 不同树龄、同一植物不同
组织以及不同分化程度的相同组织的端粒长度都

可能存在差异[40]。相关研究指出 2~8年人参(Pa-
nax ginseng C. A. Meyer)主根的端粒长度与年龄呈
正相关关系[41]。一项早期研究表明,大麦(Hordeum
vulgare L.)的端粒长度在整个植株发育过程中逐渐
变短, 成年叶片的端粒长度由幼胚中的 80 kb缩
减到 30 kb,但在愈伤组织培养过程中变长[42]。与此
类似, Rescalvo-Morales等[23]研究发现灰叶剑麻和
韦伯龙舌兰两个品种的茎段组织在体外诱导生长

(0~8个星期)时,其端粒长度呈逐渐伸长的趋势。
近年来, 拟南芥及农作物的端粒长度和端粒

酶活性研究相继被报道。拟南芥不同组织在不同

发育阶段的端粒长度无明显变化, 说明端粒长度
不参与拟南芥衰老过程中的细胞分化和复制, 也
不参与有丝分裂[43]。在番茄(Solanum lycopersicum)
植株 4周至 6个月的衰老过程中, 研究者未观察
到叶片端粒长度的变化[44]。女娄菜(Melandrium al-
bum)不同组织和发育阶段的端粒长度保持稳定,
端粒酶活性在萌发的幼苗和根尖中最高, 而在叶
片中下降了 99%; 在休眠的种子中没有检测到端
粒酶活性, 而在成熟的花粉粒中检测到了端粒酶
活性[6]。烟草叶片愈伤组织在脱分化和再分化过
程中其端粒长度没有显著变化, 但明显高于叶片
外植体[45]。在大麦中, 胚、花药和心皮组织的端粒
酶活性较高, 但是端粒酶的活性在胚胎发育过程
中逐渐下降[46~47]。另外, 在大豆(Glycine max)、菜花
(Brassica oleracea)和胡萝卜(Daucus carota)的悬浮
培养组织中端粒酶活性较高, 但在成熟的分化组
织中端粒酶活性较低[48],表明端粒酶活性在分化能
力强的细胞和组织中较高。

4 端粒长度及端粒酶相关基因的研究

端粒酶具有维持端粒稳定性的功能, 对端粒
长度的调控具有重要的作用。在基因调控中, TERT
参与了端粒 DNA合成、维持端粒长度及赋予细胞
无限增殖能力等途径。烟草 TERT基因的变异序
列 TERT_Ct和 TERT_Cs在幼苗、根、花芽及叶片中
均高水平表达,而 TERT_D的表达水平则较低[49]。
拟南芥端粒酶逆转录酶基因(AtTERT)编码的蛋白
质含有保守的逆转录酶和端粒酶特异性基序, 研
究报道, 该基因在拟南芥愈伤组织中高表达, 在
缺乏 AtTERT基因的情况下, 每一代端粒长度会
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缩短 500 bp[50]。另外, 拟南芥 AtTERT基因的 T-
DNA突变体会导致每代端粒 DNA逐渐缩短250~
500 bp, 在第 5代以后, 植物发生器官和分生组织
开始畸形, 最终停止生长[51]。这意味着端粒酶基因
对植物的发育是必不可少的。从沙冬青(Ammopip-
tanthus mongolicus)克隆到的端粒酶逆转录酶基因
(AmTERT)在根和叶中表达较高, 同时盐、干旱、热
及低温胁迫均能导致沙冬青幼苗根和叶中 A m-
TERT的表达量升高, 说明 AmTERT基因具有应
激保护功能[52]。
端粒结合蛋白(telomere binding protein, TBP)

可以通过结合到端粒上阻碍端粒酶发挥调控端粒

长度的功能。拟南芥端粒结合蛋白基因(AtTBP1)
可以与植物端粒重复序列 TTTAGGG特异性结合,
研究显示其在基因组中以单拷贝形式存在,并在各
个组织中均有表达, 推测可能在端粒功能调控中
发挥重要作用[53]。相关研究报道, 水稻端粒结合蛋
白基因(RTBP1)负调控端粒长度, 敲除 RTBP1后,
水稻突变体的端粒长度明显长于野生型, 但 4代
以后植株的生长发育受到严重干扰, 细胞分裂后
期染色体融合频率增加[54]。

Ku80基因在最近的研究报道中都涉及到端
粒长度的调控。在拟南芥和大麦中, Ku80基因具
有调控端粒长度的功能, AtKu80和 HvKu80突变
体的端粒长度相对于野生型植株都显著伸长[55~56]。
在水稻中, RNAi介导的基因敲除植株(Ubi:RNAi-
OsKu80)与野生型水稻相比,在萌发后期表现为生
长迟缓及端粒长度明显增加, 说明 OsKu80在水
稻植株的生长发育和端粒长度调控中发挥重要作

用[57]。DNA甲基化(DNA methylation)在调控端粒基
因表达中也发挥着重要的作用。研究人员发现拟

南芥缺乏 DDM1 (deficient in DNA methylation 1)后
在 G1~G5代可以实现自我繁殖, 同时端粒长度保
持稳定, 但在第 6代(G6)开始出现不育, 端粒长度
急剧缩短[58]。
端粒及端粒酶在众多基因调控下共同参与和

控制植物生长发育进程。把水稻中的 OsTRFL1
(Oryza sativa TRF like 1)基因敲除后, 突变体的端
粒长度相对于野生型的 5~12 kb伸长到 6~25 kb,
说明 OsTRFL1负调控端粒长度; 同时, 该研究发
现 OsTRFL1基因表达水平的降低会导致水稻营
养和生殖器官发育严重不足[59]。苔藓植物小立碗
藓原丝体在培养过程中的端粒长度比较稳定, 而
相对端粒酶活性则在培养 1~3 d时呈急剧下降的

趋势。另外, 与野生型相比, mre11、rad50、nbs1、
ku70和 lig4突变体的端粒长度都有改变, 说明这
5个基因都参与了端粒长度的调控[19]。

5 端粒在植物衰老过程中的作用

衰老是植物生长发育中出现的不可逆的生长

和停滞现象,是生物体 DNA、蛋白质和其他大分子
随机损伤不断累积的过程[60]。衰老最终导致细胞
死亡, 其特征是细胞增殖不可逆, 基因表达模式
改变, 细胞凋亡抗性增加, 特异性细胞功能改变,
并伴随端粒缩短[26]。
端粒的变短导致 DNA损伤信号启动, 从而

引起细胞衰老[61]。染色体由于末端复制导致端粒
在每一轮细胞复制中会相应缩短, 而端粒长度缩
短会触发细胞衰老[62], 进而会引起氧化性损伤、基
因的过度表达、染色质改变和 DNA损伤等应激反
应[25]。端粒可以作为一个“生物时钟”反映细胞的
分裂次数, 决定细胞衰老和死亡发生的时间[25]。因
此, 端粒被认为是衰老的生物标记之一。
染色体 DNA在复制过程中往往伴随着端粒

磨损, 异常的端粒结构将进一步提高端粒磨损发
生的速率, 进而导致端粒的稳定性降低。细胞内
的端粒融合和双着丝粒染色体结构会诱导异常表

型的形成, 并触发细胞衰老甚至凋亡的发生[63]。当
然, 衰老不仅仅是端粒磨损, 它的发生也是受基
因控制的。真核生物染色体 DNA的完整性是复制
准确的前提条件, 其损伤和修复涉及到上百种基
因和蛋白质参与的调控[64]。因此, 衰老是一个复杂
的生理生化进程。

在植物中, 衰老是一个高度调控的生理过程,
导致器官和组织细胞死亡, 最显著的表现是叶片
衰老[65]。在一年生植物中, 叶片衰老与整个植株的
死亡密切相关。在多年生植物中, 叶片的衰老在
整个生命周期中会发生很多次, 而且在一些寿命
较长的树木中, 分生组织在植物的整个生命周期
中不断增殖, 可能长达数千年。因此, 多年生植物
的分生组织细胞具有强大的端粒 DNA修复和基
因组维持机制[60]。

6 结语与展望
染色体的末端由端粒 DNA重复序列及其蛋

白质组成, 端粒与染色体末端融合和基因缺失存
在着密切关系, 是保持基因组稳定性的关键因素,
是生物体生长发育和分化的必需因子[66]。端粒酶
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广泛存在于真核生物中, 维持着生长发育过程中
端粒长度的变化, 目前在原生动物、酵母、两栖动
物和哺乳动物中都能检测到其活性。

近年来,针对端粒、端粒酶及其结构的功能研
究相继被报道, 它们在生长发育和细胞分裂上的
调控作用逐渐被揭示。端粒的变化和调控受多种

因素影响, 包括表观遗传、植物激素和 DNA甲基
化等, 其中甲基化是真核生物基因表达调控的重
要方式, 对染色体端粒的完整性起着重要的调控
作用[67~68]。拟南芥中的相关研究表明, 胞嘧啶甲基
化对端粒长度的维持是至关重要的, 甲基化突变
体后代的端粒长度显著缩短[69]。尽管在植物中端
粒长度、端粒酶活性的变化及相关基因的功能研究

陆续被报道, 但是影响植物端粒复制、端粒长度和
端粒酶活性的因素还有待进一步研究, 另外端粒
及端粒酶的功能还涉及大量蛋白质的参与, 对其
功能和调控的研究将是今后重点方向之一。
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