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树木幼年向成年转变的发育调控机制研究进展
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摘要: 树木生长发育过程具有明显的幼年期和成年期, 只有成年期树木才能启动生殖生长, 因此研究树木从幼年期到成年

期转变过程中的发育变化规律, 对于阐明树木生殖发育机制和促进树木生殖输出等都具有重要意义。树木由幼年期向成

年期转换过程中, 形态特征和超微结构、生理生化指标、转录因子和miRNA调节、DNA甲基化水平以及端粒长短等方面

发生了明显变化, 本文综合国内外有关树木阶段发育的相关研究进展, 对树木从幼年向成年转变过程中的发育和调控机制

进行综述。
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Research Advances of Developmental Changes of Juvenile to Adult Transition 
in Woody Plants
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Abstract: Development of woody plants has distinct two phases, juvenile and adult. Only adult phase can initiate 
the reproductive production. Thus, analysis the phase changes of juvenile to adult transition can provide 
insights into the mechanism of reproductive development and output in woody plants. During the juvenile to 
adult transition, some changes occur in morphological and ultrastructural characteristics, physiological and 
biochemical properties, transcription factors and miRNA regulatory, DNA methylation level and telomere 
length. In this review, we summarized recent advances to illustrate the developmental and regulatory mecha-
nisms during the transition of juvenility to adult in woody plants.
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综　述  Reviews

高等植物的生命周期要经历3个不同的发展

阶段, 胚形成期(embryogenetic stage)、营养阶段

(vegetative stage)和生殖阶段(reproductive stage)。
其中, 营养阶段是指植物从种子萌发、幼苗生长

到生殖前的生长过程, 只有当营养生长到一定时

期后, 才能开花、结实而进入生殖阶段, 因此营养

生长是生殖生长的物质基础(Jones 1999)。营养阶

段进一步可分为幼年期(juvenility)和成年期(adult 
stage), 幼年期是指植物早期营养生长的阶段, 在此

期间, 任何处理都不能诱导开花。幼年期的长短

因植物物种而定, 部分草本植物, 如油菜(Brassica 
campestris)、牵牛花(Pharbitis nil)和藜(Chenopodium 
album)等幼年期非常短。个别植物没有幼年期, 如
花生(Arachis hypogaea), 它们在种子阶段就已经具

备了花原基(floral primordium)。不同于草本植物, 

大部分树木具有相当长的幼年期, 其中桃(Prunus 
persica)和杏(Prunus armeniaca)等树幼年期较短, 
为3~5年; 而银杏(Ginkgo biloba)、油橄榄(Olea eu-
ropaea)和云杉(Picea asperata)等的幼年期则较长, 
超过15年。树木由幼年期转为成年期会在形态、

生理生化、内源激素含量以及分子调控上发生许

多变化(郭长花和康向阳2008; Wang等2011), 这些

变化可以作为树木阶段发育的特征和标记, 指示

发育成熟可以启动生殖生长。由于绝大部分林果

树种的经济产出都在生殖阶段, 因此, 研究幼年期

到成年期的发育调控机制对缩短树木幼年期、提
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早生殖产出以及繁殖育种都具有重要意义(Tanaka
等2011)。

由于树木生长周期长、实验材料获取困难以

及没有可进行遗传分析的实验体系等原因, 制约

了树木发育调控机制的深入研究, 尤其分子机制

研究较少。近年来, 随着生理生化新技术、高通

量测序技术和功能基因研究技术的迅猛发展, 对
树木幼年期向成年期转变过程中的发育调控机制

有了不少新发现。本文通过对树木幼年期向成年

期转化的形态结构变化、生理生化变化以及分子

调控机制等方面进行综述, 并对目前研究存在的

问题和未来研究的方向进行了分析和展望。

1  树木从幼年期向成年期转变过程中的形态和结

构变化特征

植物从幼年期向成年期转化时, 部分植物叶

片的形态结构会发生明显改变, 包括叶片面积、

叶片形状、叶生物量和叶厚度等。在草本植物的

研究中发现, 拟南芥(Arabidopsis thaliana)的幼叶

呈圆形且叶边缘圆滑, 在叶背面几乎没有毛状物

(叶毛)。然而, 当生长到成年阶段时, 叶片变得狭

长、有锯齿并且叶背面有毛状物(Wu等2009)。此

外, 玉米(Zea mays)的幼叶有角质层蜡没有表皮毛, 
而成年叶片有表皮毛没有角质层蜡(Lawson和Po-
ethig 1995)。研究同样发现在多年生木本植物中

叶片也会发生改变, 如油橄榄(O. europaea)幼年时

期叶片要比成年叶片要小和圆, 并且枝条上被催

化芽的数量要比成年树多(Fernández-Ocaña等
2010)。Hudson等(2014)观察到桉树(Eucalyptus 
globulus)幼年期的叶片是水平生长, 形状为卵形渐

尖, 没有叶柄, 具角质层蜡。然而, 成年期叶片形

态为披针形, 垂直生长, 有叶柄, 无角质层蜡(图
1-B)。此外, 麻栎(Quercus acutissima)、意大利松

(Pinus pinea)和矛木(Pseudopanax crassifolius)幼叶

与成年叶的形态也明显不同(图1-A、C、D)。上

述研究表明, 很多树木幼年期与成年期叶片的形

态特征存在阶段发育的特征和标记。

树木在初生生长结束后, 茎中维管形成层开

始活动, 通过分裂分化, 向内形成木质部, 向外形

成韧皮部, 从而组成次生维管组织系统(Spicer和
Groover 2010)。维管形成层是裸子植物和双子叶

植物中普遍存在的一种侧生分生组织, 树木的木

材就是来自于形成层干细胞不断增殖分化。在幼

树向成年树的转化过程中, 维管形成层细胞会在

超微结构等方面发生明显改变(Yuan 1993; Melle-
rowicz等1995)。在华北落叶松(Larix principis-rup-
prechtii)中发现, 相对于未成熟形成层, 较成熟形成

层细胞中质体具有明显的基粒片层(grana lamella)
结构和丰富的脂粒质体, 前质体(proplastid)较少。

线粒体数量多, 具有更发达的嵴。液泡以次生溶

酶体的形式存在。胞间连丝数量多, 可以观察到

精细的管状结构(Yuan 1995)。此外, 通常幼树和成

年树在早晚材宽度、木材密度、细胞壁厚度和管

胞(导管)厚度等方面也具有明显差异(Rossi等2008; 
Li等2010, 2011a, b)。比如, 幼年树木早材和晚材

的年轮宽度比成年树要宽, 木材密度以及细胞壁

厚度逐渐变大(Rossi等2008; Li等2010, 2011a, b; 
Carvalho等2013), 说明幼树木材的形成速度快, 生
长量大。微纤丝角(microfibril angle, MFA)是微纤

图1  不同树木幼年期与成年期的叶片比较

Fig.1  The vegetative morphological changes from juvenile to adult in trees
A: 麻栎(Q. acutissima) [参考Wang等(2011)文献]; B: 桉树(E. globulus) [参考Hudson等(2014)文献]; C: 意大利松(P. pinea) (https://

en.wikipedia.org/wiki/Juvenile_(organism)#/media/File:Pinus_pinea_foliage.jpg); D: 矛木(P. crassifolius) (http://www.canterburynature.org/spe-
cies/lincoln_essays/lancewood.php)。
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丝与细胞主轴之间的交角, 其大小对木材性质、

纸张和纺织品强度等均有很大影响, 是衡量木材

性质的指标之一。大量研究已经表明, 木材MFA
径向变异的一般模式为, 在幼龄材区域从内向外

明显降低, 到成年材区域则趋于稳定(Zobel和van 
Buijtenen 2012)。MFA与木材硬度呈负相关关系, 
成年木材组织中的MFA较低, 因而具有很强的机

械强度(刚度) (Li等2011a)。因此, 随着树木从幼年

期向成年期的转变, 维管形成层细胞的超微结构

变得复杂, 木材的形成速率逐渐减慢, 而木材的机

械程度有所增加。

2  树木从幼年期向成年期转变过程中生理生化的

变化

对于幼年期过长的树木, 形态变化会出现滞

后性, 当观察到开花或角质层蜡出现等形态特征

变化时, 实际上其生理生化已经发生了很大变化, 
因此生理生化的标记能更好地解决发育阶段的判

断问题(郭长花和康向阳2008)。
2.1  幼年期向成年期转变过程中的激素变化

植物内源激素是植物体内微量但具有重要调

节作用的生理活性物质(符继红等2010), 在植物的

生长、发育和应对生物和非生物因素上起着至关

作用 ,  并且随着植物生长不同阶段发生明显变

化。目前科学界公认六大类植物内源激素包括生

长素(auxin, IAA)、赤霉素(gibberellins, GA)、细胞

分裂素(cytokinin, CTK)、脱落酸(abscisic acid, 
ABA)、乙烯(ethylene, ETH)和油菜素甾醇(brassi-
nosteroid, BR)。其中, 生长素(IAA)最早被发现, 能
够促进胚芽鞘和茎的生长, 抑制根的生长和诱导

维管细胞分化等。研究表明, 植物由营养生长向

生殖生长转化后, 因生殖生长削弱了幼嫩组织的

生长, 从而使得植物体内的IAA含量下降, 运往根

系的IAA减少, 也导致根系向地上部输出的IAA数

量减少, 最终生长速率明显降低(Sorce等2013)。
Kijidani等(2014)对不同树龄的日本柳杉(Crypto-
meria japonica)维管形成层中IAA的研究也发现, 
幼树维管形成层中IAA的含量明显高于成年树, 并
且IAA的含量会随着树高的增加而降低。此外, 
GA也是植物生长阶段转变的关键调节因子(Lavee
和Haskal 1993)。对拟南芥和玉米的研究均显示, 
GA是植物进入成年阶段的促进因子(Schwarz等

2008)。在树木的研究中发现, 与成年叶芽相比, 辐
射松(Pinus radiata)幼年期的叶芽中含有较多的

GA7和GA9以及较少的GA4 (Fernández等2003)。同

样, 常春藤(Hedera helix)幼树组织顶端的芽中GA
含量要比成年树的顶芽含量高(Lavee和Haskal 
1993) 。CTK是一类腺嘌呤衍生物, 具有促进细胞

分裂、延缓衰老以及诱导芽分化等。Day等(1995)
对不同生长时期粗毛野桐(Mallotus hookerianus)叶
片内部的CTK进行定性定量的差异分析, 结果显示

幼年期的叶片比成年叶片包含更多更活跃的

CTK。ABA主要合成于处在休眠状态和将要脱落

的器官, 能抑制植物生长、促进休眠和脱落。近

年来研究发现ABA与植物树龄也有着密切的关

系。对不同树龄古银杏和古槐ABA的含量分析表

明, ABA的含量与树龄呈正相关, 且ABA在将要脱

落的组织中和衰老植物组织中含量较高(张艳洁 
2009)。上述研究结果表明, 与促进生长相关的激

素, 包括生长素、赤霉素和细胞分裂素随着幼树

向成年树转变, 含量逐渐下降, 而与抑制生长相关

的脱落酸则随着树龄的增加而逐渐增加。此外, 
ETH和BR在植物的幼年向成年转化过程中也起到

一定作用(Prins等2010; Schaller 2012)。然而, 对不

同发育阶段转变的诱导来说, 植物激素之间的比

值比它们各自的相对含量更重要, 更倾向于用激

素之间的比值作为树木阶段转变的标记(Munne-
Bosch和Lalueza 2007; 郭长花和康向阳2008)。如

茶树(Camellia sinensis)新梢生长旺盛时IAA/ABA 
比值较高, 且比值越高生长越快, 随着新梢展叶数

的增加, IAA/ABA比值下降, 新梢成年后, 激素水

平会维持稳定(岳川等2012)。然而, 关于激素协同

调控树木不同发育阶段的研究仍较少, 尤其是树

木不同部位器官组织激素的综合分析值得进一步

深入研究。

2.2  幼年期向成年期转变过程中的光合性能及抗

逆性研究 
光合作用是植物界最基本的物质和能量代谢, 

树木通过光合作用利用无机物生产有机物并且贮

存能量。研究发现许多树种光合作用和气孔导度

会随着生长发育不同阶段而改变。常春藤同一

植株上成年叶片的光合作用和气孔导度比幼年叶

片高出50% (Bauer和Bauer 1980)。这是因为幼年
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期的叶片叶绿素含量较低(Woodall等1998; Choins-
ki Jr等2003; Hughes等2007), 叶绿体不发达, 气孔

数有限并且胞间二氧化碳浓度较低(Woodall等
1998; Choinski等2003; Hughes等2007)。不同的是, 
相思木(Acacia koa)幼年叶片的水分利用率低于成

年叶片, 但是光合作用速率在幼年向成年期转变

时没有明显变化(Hansen和Steig 1993)。橄榄树

(Canarium album)叶片在成年阶段有较低的光合速

率和气孔导度 ,  并且叶片内细胞体积变小(Ba-
sheer-Salimia 2007)。上述研究并没有表现出完全

的一致性, 这可能与不同树木遗传差异以及所处

环境条件密切有关。

树木的幼年期不具备生殖发育能力, 易受到

逆境的影响, 而到了成年阶段, 树木抗逆境能力增

强, 有助于保护树体正常的营养和生殖生长。在

对抗干旱胁迫时, 树木幼年期与成年期所采取自

身防御措施也有所不同 ,  如北美红栎(Quercus 
rubra)幼年树能通过白天过早关闭气孔来抵御干

旱, 成年的树木则通过根系到达更深处获取丰富

水分并且调整水分利用效率来应对干旱环境。此

外, 成年树木有更多的生物量(biomass)分配到贮藏

组织, 因此能提高储水量来应对干旱(Holbrook和
Putz 1996)。在应对盐碱胁迫时, 处于不同发育阶

段的树木抗盐碱能力也不同。研究表明, 成年树

木要比幼年时期树木的抗盐碱能力强, 原因可能

是成年树体内含有大量的脯氨酸, 脯氨酸是渗透

保护物质, 能保护细胞受盐胁迫导致的细胞脱水, 
从而减轻对植物造成的伤害(Katerji等2003)。此

外, 抗低温或高温胁迫能力会因不同树种或同一

树种不同发育阶段有所不同。如冬青栎(Quercus 
ilex)和矛木(P. crassifolius)幼年树比成年树更易受

冻害(Darrow 2001; Andergassen和Bauer 2002)。这

些结果表明树木在不同发育阶段抗逆性会有所不

同, 相比于幼年时期的树木, 部分成年树的抗逆性

明显较强。

3  幼年期向成年期转变过程中分子机制研究

高通量测序技术的广泛应用, 加速了植物全

基因组研究进程, 最近几年不断有新的木本植物

全基因组测序完成。然而对于无参考基因组的物

种而言, 可进行de novo转录组测序研究, 即对所得

到测序reads进行从头组装, 进而可以获得该物种

的unigene数据库(岳桂东等2012)。相比于草本植

物和模式植物, 树木通常有着更大的基因组和较

长的生长发育周期, 这给树木的分子研究带来一

定困难。但由于树木重要的经济用途和生态价值, 
近几年在树木生长发育分子研究方面仍取得了不

少进展。

3.1  幼年期向成年期转变过程中的转录调控

转录组是指在某一特定阶段, 由细胞转录出

来的所有RNA的总和, 包括 mRNA和非编码RNA 
(non-coding RNA) (Wang等2009; Costa等2010)。
转录组是连接基因组遗传信息与生物功能的蛋白

质组的纽带, 转录水平的调控是基因表达调控的

重要方式。其很大程度上反映的是特定条件下活

跃表达的基因, 从而能有效的推断相应未知基因

的功能, 揭示特定调节基因的作用机制, 在植物的

幼年期向成年期转换过程研究中也发现和验证了

许多功能基因。

转录因子(transcription factor), 又叫反式作用

因子, 是指在真核生物中能结合到启动子区域, 通
过激活或抑制靶基因转录, 从而对靶基因进行表

达调控的DNA结合蛋白。转录因子根据DNA结合

域的不同可分成不同的转录因子家族, 如bZIP、
WRKY、MADS、AP2/EREBP、ARF (AUXIN 
RESPONSE FACTOR)、NAC、SPL (SQUAMOSA 
PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE)等(Zhang
等2011)。其中, SPL、MADS-box类和AP2 (APETA-
LA2)主要与植物发育阶段转变相关。SPL家族中

AtSPL3、AtSPL4、AtSPL5、AtSPL9或AtSPL10过
表达均可促进拟南芥叶表皮毛的形成, 从而使植

株过早表现出成年期的特征; 相反, 抑制SPL表达

则会推迟营养阶段的转变(Wu和Poethig 2006; Wu
等2009)。此外, SPL还参与了树木从幼年期向成年

期转变的调控 ,  桉树的研究中发现 ,  与拟南芥

AtSPL3和AtSPL9基因高度同源的EglSPL3和Egl-
SPL9基因在成年叶片中表达量要明显高于幼年叶, 
类似现象在加拿大杨(Populus×canadensis)中也有

报道(Wang等2011)。MADS-box家族中, 过表达

DAL1可以缩短植物营养生长时期, 并诱导开花

(Carlsbecker等2004), 这在木本植物中也得到验证, 
如挪威云杉(Picea abies)幼年期前期没有DAL1表
达, 而幼年期中期DAL1开始表达, 并且随着向成年
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阶段转变表达量逐渐增加(Carlsbecker等2004); 猕
猴桃(Actinidia deliciosa)中9个MADS-box基因涉及

调控花发育以及花期 ,  在转基因到拟南芥中 , 
35S::FUL-like转基因植株与对照组相比, 幼年期缩

短且诱导提早开花(Varkonyi-Gasic等2011)。在甜

橙(Citrus sinensis)和苹果(Malus domestica)中也

有类似报道(Van der Linden等2002; Castillo等 
2013)。AP2家族中TOE1 (TARGET OF EAT1)、
TOE2和TOE3等成员的表达高低也会影响花期时

间(表1)。此外, SPL、MADS和AP2常共同作用于

发育阶段转换, 如García-López等(2014)将油橄榄

(Olea europaea)的数据与模式植物拟南芥进行同

源比对后发现, 油橄榄中unigene_5004 (AP2-like转
录因子家族基因)、unigene_30294 (MADS-box转
录因子家族基因)和unigene_34815 (SPL转录因子

家族基因)在幼年期向成年期转化过程中均发生明

显变化。然而对于树木中这些转录因子的研究还

需要进一步进行功能验证(表1)。
除了转录因子以外, 还有一些基因在植物发

育阶段中起到重要调控作用。Asai等(2002)在水

稻研究中发现与发育阶段相关的突变体MORI1, 
MORI1缺失的突变体能长时间的维持幼年期。

2011年Tanaka等发现PPS (peter pan syndrome)中2
个等位基因的突变体pps-1和pps-2表现出水稻在幼

年期显著增长, 证明了PPS基因参与幼年期向成年

期转化的调控。此外, Flowering Locus T (FT)家族

基因在植物由营养阶段向生殖阶段转换过程中起

着非常重要的作用。杨树作为全基因组信息公开

的木本模式植物, 在此领域研究较多, 其中发现

FLOWERING LOCUS T1 (FT1)和FT2在植株由幼

年期向成年期转换过程中起非常重要的作用, 能
够控制诱导植株提早开花。Boehlenius等(2006)在
毛果杨(P. trichocarpa)中首先分离出与拟南芥FT
同源基因, 命名为PtFT1, 并能在转基因拟南芥和

欧美山杨(P. tremula×P. tremuloides)中诱导提前开

花。Hsu等(2006)在美洲黑杨(P. deltoides)发现另

一个PdFT2基因,  Pro35S::PdFT2转基因幼年杨树

717-1B4 (P. alba×P. tremula)可以大大缩短幼年期, 
使其植株提前诱导开花。之后, 小叶杨(Populus si-
monii)的2个直系同源基因PsFT1和PsFT2也被验证

能缩短植株幼年期使其诱导提前开花 (Shen等
2012)。另外APETALA1 (AP1 )和TERMINAL 
FLOWER1 (TFL1)在杨树中也被报道与调控花期

相关, 并且FT、AP1和TFL1之间有着密切的关系

(Flachowsky等2009; Brunner等2011)。然而, 由于

多年生木本植物的遗传体系构建较为困难, 周期

长等特点, 目前通过遗传学手段验证基因参与树

木幼年期向成年期转化的研究尚不够深入, 这也

是今后值得研究的重点。

3.2  关键miRNA以及它们的靶基因在幼年树向成

年树转变过程中的调控研究

microRNA (miRNA)是一类非编码的RNA, 在
植物生长发育中发挥着重要作用, 是基因表达调

控的一种重要手段。植物中的第一个miRNA于

表1  miRNA156和miRNA172在幼年期和成年期植物中的功能研究

Table 1  The functional study of miRNA156 and miRNA172 in juvenile and adult stage of plants

miRNA                   靶基因                                           物种                                       靶基因功能                     参考文献

miR156 SPL3、SPL4、SPL5、 拟南芥(A. thaliana) 推动幼年期向成年期 Wu和Poethig 2006; Wang等  
 SPL9、SPL10和SPL15  转换以及促进开花 2009; Wu等2009; Teotia和
    Tang 2015
 OsSPL 水稻(Oryza sativa) 缩短幼年期 Xie等2006
 PcSPL3和PcSPL9 加拿大杨(Populus×canadensis) 推动幼年期向成年期转换 Wang等2011
 SPL 相思树(Acacia confusa)、桉树(E. 
  globulus)、常春藤(H. helix)和麻

  栎(Q. acutissima) 未在目标植物中验证 Wang等2011
miR172 TOE1,2,3、SMZ和SNZ 拟南芥(A. thaliana) 负调控诱导开花 Aukerman和Sakai 2003; Jung
    等2007; Mathieu等2009; Yant
    等 2010
 GLOSSY15和ZmTOE1 玉米(Zea mays) 抑制开花 Lauter等2005; Salvi等2007
 AP2-like 油橄榄(Olea europaea) 未在目标植物中验证 García-López等2014
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2002年首先在拟南芥中发现(Park等2002)。在此

基础上, miRNA的研究很快受到广泛的重视, 其中

对于植物幼年期向成年期转换中miRNA动态变化

研究也受到关注。

与年龄相关的miRNA研究最早是在线虫

(Caenorhabditis elegans)中发现, miRNA——let-7
和lin-4被证明参与控制线虫从幼年期向成年期的

转换(Moss 2007; Wu等2009)。近几年在植物中也

同样发现2个与年龄发育途径相关的miRNA156和
miRNA172 (Wang等2011; 虞莎和王佳伟2014)。

miRNA156作为年龄的标尺, 是连接“年龄”与
植物生长发育的重要中介分子(Wang等2009; Yu等
2013; 虞莎和王佳伟2014)。在拟南芥和玉米中过

表达miRNA156/157能够延长幼年期(Wu和Poethig 
2006; Chuck等2007; Fornara等2009)。并且发现, 
miRNA156/157是通过靶mRNA切割和翻译抑制来

调控SPL的表达(图2), 从而在参与调控植株幼年期

向成年期转化中起着重要作用。近期研究发现植

物体内的糖分子是miRNA156上游调控分子, 通过

糖处理可以快速降低拟南芥体内miRNA156含量

(Yu等2013; Yang等2013; 虞莎和王佳伟2014)。此

外, 与植物年龄相关的另一个miRNA172能抑制

AP2家族中的6个成员(表1) (Aukerman和Sakai 
2003; Lauter等2005; Mathieu等2009)。miRNA172
与miRNA156通常表现出一种互补模式, 即随着植

物年龄的递增, miRNA156减少而miRNA172增加, 
并且与幼年期向成年期转换存在相关性(图2) (Wu
等2009)。在加拿大杨(P. canadensis)中过表达miR-
NA156能减少靶基因SPL和miRNA172的表达, 从
而延长幼年期(Wang等2011)。与此同时, Wang等
(2011)对相思树(Acacia confusa)、Acacia colei、桉

树、常春藤和麻栎5种树木幼年叶和成年叶片

RNA进行Northern blot杂交, 发现miRNA156/157在
幼年期表达量高于成年叶, 而miRNA172在成年叶

片中表达量较高。这些研究表明不论在草本植物

还是木本植物中miRNA156和miRNA172表达水平

呈相似趋势, 即在由幼年期向成年期转换过程中, 
miRNA156呈现递减趋势, 而miRNA172则递增增

长(图2)。
3.3  DNA甲基化和端粒在幼年期向成年期转变过

程中的作用

DNA甲基化(DNA methylation)在植物基因组

防御、调控基因表达以及控制植物的生长和发育

中起重要作用(Chan等2005; Xiao等2006)。植物

DNA甲基化的发生和维持主要依赖于4种在结构

和功能上不同的胞嘧啶甲基转移酶, 包括甲基转

移酶1 (MET1)、染色质甲基化酶(CMT)、重新甲

基化酶(DRM)和DNA甲基转移酶2 (DNMT2)家族

的同系物。其中MET1对植物花期调控、形态特征

等有明显影响(Finnegan等2000), 研究发现过表达

met1突变体植物会发生脱甲基现象, 从而延迟植物

开花时间(Kankel等2003)。此外, 不同植物的DNA
甲基化水平不同(Wagner 和Capesius 1981), 同一植

物中不同组织器官的甲基化程度也不同(Zluvova等
2001)。尤其, DNA甲基化水平在植物由幼年期向

成年期转变过程中会发生明显变化(Fraga等2002a; 
Baurens等2004)。研究发现, 拟南芥幼叶DNA甲基

化水平要比成年叶片低(Finnegan等1998)。同样, 
随着辐射松由营养生长向生殖生长转变过程中, 
基因组水平上DNA甲基化水平由30%~35%增加到

60%, 而在复幼过程中DNA甲基化水平又由60%降

低到40%左右(Fraga等2002b)。然而, 也有研究报

道一些植物幼年苗DNA甲基化水平反而高于成年

叶片(Zluvova等2001)。这些研究表明植物生长发

育过程中甲基化水平会发生改变, 但不同植物甲基

化改变的趋势不同, 说明DNA甲基化与植株不同的

发育时期存在一定联系但并非一定呈正相关。

端粒(telomere)被认为是细胞寿命“有丝分裂

图2  植物幼年期向成年期转换miRNA156与miRNA172相互关系

Fig.2  The mutual relation of miRNA156 and miRNA172 in the juvenile to adult transition in plants
根据Wu等(2009)、Teotia和Tang (2015)文献修改。
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钟” (Harley等1990), 由于细胞DNA复制时的方向

必须从5'到3'方向, DNA每次复制端粒就缩短一小

段(Aronen等2009), 当端粒缩短到一定长度时就引

起细胞衰亡, 所以端粒长度反映细胞复制史及复

制潜能。端粒酶(telomerase)属逆转录酶, 被认为

与延缓衰老相关, 其功能是以自身RNA为模板, 通
过其逆转录酶活性, 复制并添加端粒DNA序列到

染色体末端, 从而修复延长染色体端粒DNA长度

(Zhang等2006)。端粒、端粒酶与年龄之间的关系

多见于动物研究, 在植物研究有少量报道。Killan
等(1995)在大麦上研究发现, 成年叶端粒长度较幼

胚短, 成年叶端粒长度由幼胚中的80 kb缩减到

30 kb, 同样在大麦花序发育中端粒也表现为缩短

(刘頔等2010; 张徐俞等2014)。植物在发育过程中, 
端粒酶活性在幼胚最高, 随着胚的发育成长, 端粒

酶活性逐渐下降(Fitzgerld等1996)。不同的是, 在番

茄(Solanum lycopersicum)、女娄菜(Melandrium  
album)、烟草(Nicotiana tabacum)和拟南芥中, 不
同生长发育阶段的植物端粒长度却没有发现明显

差异(Zentgraf等2000; 刘頔等2010)。目前, 对于树

木年龄与端粒酶关系研究也有一些报道。对不

同树龄狐尾松(Pinus longaeva)针叶的端粒酶活性

测定, 发现树龄长较树龄短的端粒酶活性高, 在楸

树(Catalpa bungei)和国槐(Sophora japonica)的叶

片中也得到证实(张徐俞等2014)。然而, 也有一些

相反的报道, 对银杏(Ginkgo biloba)研究发现, 端粒

长度随树龄的增加而增加, 而端粒酶活性则随树

龄(10~700年)的增加而呈下降的趋势(Liu等2007; 
Song等2011; 张徐俞等2014)。端粒长度随着细胞

多次分裂和老化而变短, 端粒酶活性在胚胎干细

胞中活性强, 这些规律在人类细胞中已经得到大量

验证(Nakamura等2002)。而对于植物而言, 上述研

究结果并没有表现出完全的一致性, 端粒和端粒

酶与树木发育年龄的关系还需进一步研究。

4  总结与展望

树木从幼年向成年转变过程中发育调控机制

一直是树木研究的热点之一。而在完成这一营养

阶段过程中, 不同发育阶段的树木在营养器官的

形态结构和超微结构、生理生化性能、转录因子

及miRNA调控机制以及DNA甲基化水平和端粒长

短等方面存在差异, 这些差异可以作为树木发育

阶段的特征标记应用于生产中(Munne-Bosch和
Lalueza 2007)。大部分研究树木幼年期向成年期

转变都集中于前后的差异比较, 仅通过单一的指

标作为判定的标准。但树木发育会受许多内外因

素影响, 应结合各因素的相互作用进行综合分析, 
才能更好地解释树木发育的调控机制。

对于模式植物由幼年期向成年期转化过程中

形态特征、生理生化性能变化, 尤其在分子生物

学研究的深入, 如拟南芥中调控幼年期发育的相

关基因被分离克隆, 其转基因植株可以大大缩短

或延长幼年期, 提前进入成年期促使开花结果或

延长幼年期。而树木的研究还很缓慢, 这不仅是

由于树木幼年期过长, 而且绝大部分树木缺乏参

考基因组信息 ,  许多调控机理无法进行深入研

究。目前, 在一些树木也克隆出相关基因, 如猕猴

桃中FUL-like基因(Varkonyi-Gasic等2011), 在转化

到拟南芥中确实可以大大缩短幼年期, 然而进一

步转化到目标植株中研究技术还很薄弱。这些基

因在树木发育阶段转变过程中是否发挥主导作用, 
以及怎样通过关键基因来调控树木的发育生长, 
还需进一步深入研究。因此, 今后应继续加强转

录组、小RNA、DNA甲基化以及端粒/端粒酶在

树木幼年期向成年期转化过程中的功能研究, 以
深入揭示树木幼年向成年转化发育的调控机制。
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