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摘要：衰老作为植物自然发育过程中的末期阶段，其发生时期对于作物的最终产量具有重要影响，因此深入解析早衰的

调控机制及影响因素对促进作物新品种选育和产量提升具有重要意义。除受自然环境胁迫外，植物自身的遗传网络和代谢

途径都会影响衰老发生的时期。本文综述了植物早衰时生理生化的各种变化以及产量变化。植物早衰引起叶绿素和其他大

分子被降解，叶片光合作用能力显著降低，衰老组织中的营养物质运输到幼嫩组织和生殖器官中。这个过程常伴随着活性氧

（ROS）的积累，以及细胞中抗氧化酶活性的降低，衰老相关基因（SAG）表达量上调，最终导致整个植株过早成熟，产量降低。

该过程是一个受多基因调控的复杂且有序过程，本文对不同物种之间调控早衰的基因网络进行了总结，从转录因子调控、激素

以及蛋白质代谢 3 种途经介绍了早衰调控机制，对今后早衰机制研究方向和育种利用途径提出了看法建议。
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Abstract：Senescence，as the final stage of natural development of plants，has an important influence 
on crop yield. In order to promoting the selection and breeding of new crop varieties and yield improvement，
it is important to deeply analyze the regulatory mechanism and influencing factors of premature senescence. 
Except the stress of natural environment，genetic network of crops is an important factor in regulating plant 
premature senescence. A variety of metabolic pathways in plants affect the period of senescence onset. Here 
we reviewed the various physiological，biochemical and yield changes during premature senescence in plants. 
Premature senescence caused degradation of chlorophyll and other macromolecules，significantly reducd leaf 
photosynthetic and transportion of nutrients from senescent tissues to young tissues and reproductive organs. 
The process was accompanied by the accumulation of reactive oxygen species （ROS），decreased the activity 
of antioxidant enzymes in the cells and upregulated of senescence-associated gene （SAG） expression，which 
eventually led to premature senescence and reduced plant yield. Premature senescence is a complex and sequential 
process regulated by multiple genes. We summarized the gene networks regulating premature senescence among 
different species，and introduced the mechanisms of premature senescence regulation through transcription factor 
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regulation，hormone and protein metabolism. It provides suggestions on the research of premature senescence 
mechanism and breeding utilization in the future. 
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的整体过早衰退现象。研究发现导致早衰的原因有

二，一是环境因素，如高温、贫瘠的土壤条件、病原菌

感染等［6］；二是自身遗传因素，如基因突变等导致

植株发生早衰（图 1）。在实际生产过程中植株提前

衰老后，植物吸收 CO2 的整体能力降低，循环利用

不足，导致产量损失严重［8］。据估计，适当延缓作

物衰老可使粮食产量增加 10% 以上，并可显著改善

碳氮经济［9］。因此，调控衰老发生的时间对实际生

产有着十分重要的意义。

图 1　植物衰老的过程和影响衰老的因素
Fig. 1　Process of plant senescence and  

factors affecting plant senescence

1.2　植物早衰的表现

早衰植株在各个组织皆有表现，只是在发生的

时间、位置、程度和识别的难易程度上存在差异［3］。 
所有早衰植株都有一个共同的特征，即叶色会提前

发生变化［10］。一般来说，植株早衰时叶片的变化

分为两种类型。第一种类型是首先在叶片上产生

棕色斑点，随着衰老的不断发展，斑点数量持续增

加且相互融合，逐渐向整个叶片表面扩散，直至整

个叶片坏死、萎蔫。水稻早衰突变体 lmes1、lmes2、
RLS1、sms1、lts1、rls1 均属于该类型［11-15］。第二种

类型是叶片边缘先发生黄化，然后由边缘向叶片

内部逐渐发展，最终表现为整个叶片变为黄色、红

色或者橙色，直至干枯、萎蔫。目前发现具有该表

型的突变体有 bbs1、spl3、spl2、ospls1、ore1、atg5-1、 
atg7-3、asd1-1、m68、del1 以 及 esl6［16-21］。 除 此 之

外，早衰植株还会衍生出现结实率下降、千粒重减少等

重要农艺性状的变化，植株产量随之显著下降［12，22］。 
部分研究数据显示早衰突变体的结实率比野生

早衰作为植物衰老异常类型之一，对作物的品

质以及产量具有重要影响。近年来，植株发生早衰

的现象越来越普遍，产量损失严重，给农业生产带来

巨大损失。为了提高产量、改善品质，有必要了解早

衰植株的内在机理。植物的早衰是由多个遗传网络

协调控制的，不同的调控基因间存在着错综复杂的

联系，有待持续深入研究并构建完善的衰老遗传网

络。本文综述了早衰发生时植物表型变化以及体内

发生的生理生化变化，总结前人对于拟南芥、水稻、

小麦等植物早衰分子机理研究进展，为今后植物衰

老机理的研究以及衰老调控网络的建立提供参考与

思路。

1　植物早衰的概念及生理变化

衰老是植物在长期进化过程中形成的适应性

机制，也是整个生长发育过程的后期阶段，是一个

由高度协调的基因网络所调控的复杂且有序的过

程［1］。早衰不仅会使植株出现各种各样的表型特

征，还会使植株提前出现叶绿素降解、光合作用下

降、细胞结构破坏、活性氧大量积累以及抗氧化酶

含量降低等生理特性变化［2］。因此，植株早衰不仅

是一个消极的过程，而且还是一个活跃的生理生化 
过程。

1.1　植物衰老以及早衰的概念

植物衰老是植株经过自然的生长发育，器官逐

渐退化及其细胞自然而然终止的生命活动［3］，是

植物正常生长发育的最终阶段。植物衰老代表着

一个生命周期的结束，实质是由于细胞的死亡使

植物器官或组织凋零，最终导致植株死亡［4-6］。在

植物衰老过程中各个组织相对独立衰老与凋亡，

在此过程中常伴随着新组织、新器官的生长与发

育。另外，植物组织的衰老和凋亡集中在生长发育

后期，种子、果实同时发育成熟，整个植株逐渐衰老 
死亡［7］。

植物的早衰则指的是由于植物内部或外部的原

因导致其生理代谢功能失调，在正常的生育期内其

生命活动提前终止，使植株未老先衰，造成叶片失

绿、枯萎、光合作用提前终止，再循环有机产物不足，

谷物饱满度下降，空瘪率迅速上升，从而导致作物品

质及产量下降［7］。早衰是由于局部异常发育导致
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型降低 20%~27.8%，单株产量也仅为野生型的

57%~73.2%［23-24］。

1.3　植物早衰导致细胞超微结构变化

植物早衰过程中细胞结构发生明显的衰变，最

典型的特征是叶片细胞中叶绿体等超微结构的变

化［25］。首先叶绿体质膜发生破解，类囊体变形，基

粒片层变的无序，嗜锇颗粒的数量大量增加，从而导

致叶绿体与叶绿素降解；同时光系统相关的酶活性

急剧下降［26］。由于叶绿体是光合作用的主要场所，

其中含有高达 70% 的叶蛋白，PSII（光系统 II）、细
胞色素 b6f 复合体、PSI（光系统 I）、ATP 合酶等蛋

白复合体以及大多数参与光呼吸、氮同化和氨基酸

生物合成的酶都定位在叶绿体中。因此会导致植物

的光合作用显著下降［27-28］。水稻早衰叶片的叶绿

素含量仅为野生型的 57.9%~72.3%，光合速率（Pn）
仅为 44.3%~62%［14，23］。这一系列的变化发生在早

衰的起始阶段，也正是由于叶绿体的破坏，才会使衰

老的植株叶色发生变化以及细胞的退化［6］。在植

物早衰的末期阶段，细胞中线粒体以及细胞核开始

降解，在这个过程中细胞内各种水解酶活跃，最终细

胞自溶解体［29］。因此早衰的过程也是一个活跃的、

动态的生理生化过程。

1.4　植物早衰导致主要营养物质分解与再循环

早衰过程启动后，随着叶片颜色的变化，叶绿

素、蛋白质、核酸等营养物质逐渐降解并且不断转

移到新生组织和贮藏组织中以进行营养收集［30-31］。

这一过程对植物的适应性至关重要。发生早衰的成

熟组织，特别是叶片与新生组织在营养关系上构成

了典型的源 - 库关系。源库关系不协调也是导致植

物早衰的重要原因。叶绿体是叶肉细胞中含有大分

子物质最丰富的亚细胞结构。早衰过程中叶绿体被

破坏，其中积累的大量营养物质降解成小分子，成为

植株体内再循环的重要来源［7］，植物体内代谢由合

成代谢状态转变为分解代谢状态。

早衰启动后，分解代谢物质主要包括蛋白质、核

酸和脂质的降解［32］。蛋白质分解主要由半胱氨酸

蛋白酶和天冬氨酸蛋白酶参与［29］。在烟草成熟和

衰老叶中发现了大量积累的天冬氨酸蛋白酶——

DNA 结合蛋白酶（CND41）。在氮胁迫的情况下，

植株出现早衰表型，体内可溶性蛋白含量急剧下

降；转 CND41 基因的植株表现出延缓衰老的特征，

其体内可溶性蛋白含量显著增多，表明 CND41 在

可溶性蛋白的降解中可能起重要作用［33］。细胞中

蛋白含量是判断植物体内代谢水平的重要指标之

一。在正常生长的植物组织中蛋白质的代谢水平

是相对稳定的，而在早衰的叶片中，蛋白质的分解

速率大于合成，导致蛋白质总量显著降低［6］。蛋

白质在各种蛋白酶的作用下最终水解为氨基酸，直

接通过筛管转运至新生组织或器官中，也可通过

进一步转化形成谷氨酰胺以及天冬氨酰后再进行 
运输［34］。

植物早衰与核酸酶活性的增加有关。参与核酸

降解的蛋白酶家族分为 4 种类型，包括核糖核酸酶

I 和 II、核酸酶 I 以及核酸外切酶 I。单链优先核酸

酶（Single-strand preferring nuclease）是小麦的一种

核糖核酸酶 I，其活性在旗叶衰老期间显著增加［35］。

在拟南芥中分离得到的 3 个核酸酶基因（RNS1、
RNS2、RNS3）参与核酸的降解，这些基因均可在早

衰的过程中被诱导，但是 RNS2 表达水平较 RNS1、
RNS3 高［36］。

脂质存在于所有细胞器膜中，在细胞早衰过程

中要动员和分解大部分不同细胞成分。细胞中膜

脂代谢有 4 种降解酶参与其中，分别为磷脂酶 D、

磷脂酸磷酸酶、脂聚酰基水解酶和脂氧合酶［37］。脂

质分解反应从膜脂中释放脂肪酸，然后要么通过

过氧化物酶体催化其进行的 β- 氧化，为衰老过程

提供能量；要么通过乙醛酸循环转化为 α- 酮戊二

酸，然后通过糖异生途经转化为蔗糖，可用于后续

发育过程中的呼吸作用或从衰老的叶片运输到库

中。此外，α- 酮戊二酸还可为后续叶蛋白降解酶

的合成提供能量［38］。膜脂降解使得膜蛋白构象发

生改变，从而易于发生蛋白酶水解，因此膜退化也是

早衰的初期特征。细胞中脂质代谢使得植物细胞膜

结构和功能完整性下降，使膜通透性与细胞隔室的

渗漏增加，研究发现早衰突变体电解质渗漏率比野

生型高 43%~48.6%，从而表明细胞膜受到了极大的 
损伤［23，37，39］。

细胞中营养物质分解代谢持续的时间及其与库

发育的关系，对作物籽粒灌浆和养分再动员具有重

要意义，所以叶片衰老也是一个循环过程，使得营养

物质能够更好的吸收与利用，从而有助于植株发挥

最大的生产潜力。早衰植株本身光合作用产生的有

机物比正常衰老的植株要显著减少，从而造成产量

显著下降。衰老代谢及营养物质的再循环在很大程

度上决定了产量、品质和植物对环境的适应，具有重

要的研究意义。

1.5　植物早衰导致活性氧大量积累

活性氧（ROS）是一种含氧的、性质活跃的离
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子体，是植物对生物和非生物胁迫反应的重要组成

部分［40］。植物中 ROS 广泛存在于叶绿体、线粒体

及各种酶促反应中［41］。其中叶绿体是 ROS 产生

的主要场所，在类囊体膜上的光系统以单线态氧

和超氧阴离子的形式产生 ROS［42］。植物接收到

早衰信号后，通过叶绿体产生单线态氧使叶绿素

降解，最终破坏植物的光系统。当 ROS 增加到一

定程度时，细胞就会处于氧化胁迫状态［40］。ROS
以 DNA、脂质和蛋白质等大分子物质为目标，破

坏细胞的信号通路、膜特性、酶活性，最终激活细

胞程序性死亡［43］。因此早衰植株为了适应植物

体内发生的各种反应就会在细胞中积累大量的过

氧化氢（H2O2）和丙二醛等氧化代谢产物［44］。多

个早期衰老相关基因（SAGs）的表达都是由 H2O2

诱导的，而 H2O2 已经成为了早衰过程中的信号分

子。虽然将 ROS 分解为 H2O2 是植物体内的解毒

过程，但是分解出的 H2O2 被整合到许多信号通路

上，从而激活了由于 ROS 积累所产生的反应。由

此说明胁迫和衰老诱导信号传递之间存在复杂 
联系。

由于 ROS 积累过多会对细胞产生有害的影响，

所以细胞中 ROS 的产生与清除存在相互关联［42］。

一些 ROS 清除相关基因和酶，如过氧化氢酶、抗坏

血酸过氧化物酶、超氧化物歧化酶和过氧化物酶等

均在 ROS 防御中起着重要作用［23］。早衰突变体细

胞内自由基的产生和清除平衡遭到破坏，自由基大

量积累，加剧了细胞膜脂的氧化。此外 ROS 清除能

力还受到外界环境的影响，研究表明高温会影响细

胞 ROS 清除的能力，当温度超过 30 ℃时，清除能力

显著下降，导致植株衰老加快［43］。植株早衰中通过

不断产生与清除 ROS 的动态过程来调节植物体内

各种生理生化反应。

2　早衰对作物产量的影响

植株衰老不仅是一种生物现象，也与籽粒产量

和品质密切相关。研究表明，小麦抽穗开花后发生

高温胁迫越早，植株衰老发生的时间越早，从而缩短

了籽粒淀粉积累的时间，且使直链淀粉与支链淀粉

比例增加，籽粒后期灌浆不足，降低小麦的产量与品

质［45］。高温胁迫使大豆植株发生早衰，其结实率、

籽粒饱满度、种子大小均显著降低，导致最终产量只

有对照的 71.4%［46］。在灌浆期对大豆进行水分胁

迫会使大豆发生早衰现象，碳同化量迅速减少，导致

产量较正常大豆下降 39%［47］。

由遗传因素造成的早衰也对产量有显著影响。

水稻突变体 rls3 部分老叶在抽穗期和开花期已经

枯萎，导致其结实率为野生型的 15%，单株产量仅

为 11%，而表达转基因植株中叶色、单株产量和结

实率几乎恢复到野生型水平［48］。突变体 pgl 的光

合速率明显较低，对籽粒灌浆产生了显著影响，籽粒

结实率比野生型低 27.8%，单株产量仅为野生型的 
57%［24］。突变体 lps1 的叶片在分蘖后期出现褐斑，

灌浆后期和成熟期出现萎蔫，穗小，每穗粒数只有野

生型的 24.1%，籽粒结实率只有 28.3%，导致 lps1 的

产量显著减少 62.3%［49］。水稻突变体 OsMTS1 的

植株早抽穗且过早衰老，过表达其突变基因可使籽

粒产量提高 15.9%［50］。突变体 wls5 叶尖早期衰老，

穗子更短，穗粒数更少，结实率也更低，这些主要农

艺性状的减少导致 wls5 的产量显著下降，仅为野生

型的 73.2%［23］。

3　植物早衰关键基因

衰老是由多基因共同调控的复杂过程，新基因

的激活是衰老启动的必要条件。当植物衰老进程启

动后，将会涉及基因组中许多基因表达的改变，这些

表达水平发生变化的基因称为 SAGs，而每一个基

因都在植物体内发挥着其独特的功能［51］。近年来，

随着分子生物学及其研究技术的不断发展，对相关

基因功能研究的不断深入，对基因调控衰老的分子

调节机制不断完善，逐步加深人们对衰老调控网络

的认识［6］。

目前，在植物叶片衰老数据库（LSD，leaf senescence 
database，https：//bigd.big.ac.cn/lsd/phenotypeBrowse.
php）已经收录了来自 68 个物种的 617 个突变体和

5853 个基因。这 68 个物种包括一年生草本植物如

拟南芥、水稻、玉米、高粱等，以及多年生木本植物如

杨树等。其中拟南芥、水稻、大麦、小麦等分别收录

了 3852、188、19、259 个 SAGs［52］。

3.1　转录因子途径调控早衰

多个转录因子家族参与植物衰老调控，其中 
包含 NAC、WRKY（Zn）、MYB、C2H2（Zn）、AP2/
EREBP、HB、bHLH、bZIP 等［53］。NAC（NAM/
ATAF/CUC）家族是植物中最大的转录因子家族之

一，也是衰老过程的重要调控因子［2］。NAC 蛋白

家族成员在 N 端结构域高度保守，在 C 端具有多

种不同的结构域，也是转录激活或抑制因子的功能 
域［54］。目前，已经在 NAC 家族中发现了一些调控

早衰过程的基因（表 1）。
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表 1　NAC 转录因子调节植物早衰特征
Table 1　Characteristics of premature senescence regulated by NAC transcription factors

物种

Species
基因

Gene
特征

Characteristics
参考文献

Reference

拟南芥 Arabidopsis 
thaliana（L.） Heynh.

AtNAP（ANAC029） 参与脱落酸（ABA）调解途径，过表达促进叶片衰老 ［55］

ORE1（ANAC092/AtNAC2） 参与植物中乙烯（ETH）调控途径以及侧根发育，促进了侧根的

形成与叶片衰老

［21］

ORS1（ANAC059） 过表达促进叶片衰老 ［56］

ANAC046 参与叶绿素合成过程，促进叶片衰老 ［57］

VNI2（ANAC083） 参与 ABA 调控途径，促进叶片衰老，增强植物的耐盐性 ［58］

ANAC055 参与水杨酸（SA）、茉莉酸（JA）、叶绿素降解途径，促进叶片衰老 ［59］

JUB1 调节细胞 H2O2 含量来调节叶片寿命，功能缺失促进叶片衰老 ［60］

水稻 Rice OsNAP 参与 ABA 调控途径，促进叶片衰老 ［61］

OsY37（ONAC011） 促进水稻抽穗，加速衰老 ［2］

OsNAC2 参与 ABA 诱导的叶片衰老 ［38］

小麦 Wheat NAM-B1 植株籽粒蛋白含量增加，促进植株叶片衰老 ［62］

NAC-S 表达水平与叶片的氮浓度紧密相关 ［63］

大麦 Barley HvNAC005 过表达表现为植株早衰 ［64］

HvNAM-1 — ［5］

HvNAM-2 — ［5］

— ：基因功能未知

— ：Means the gene function is unknown

EIN2 和 ORE1，通过介导乙烯信号转导加速叶片衰

老（图 2）［66］。

部分引自文献［54］
Figure partly derived from reference［54］

图 2　拟南芥中 NAC 转录因子调控网络
Fig. 2　NAC transcription factor regulatory  
networks in Arabidopsis thaliana（L.）Heynh.

在拟南芥中还存在其他 NAC 家族基因导致早

衰。AtNAP、ORS1 在拟南芥中过表达会引起植株

早衰，反之则延缓衰老（表 1）［55-56］。在叶片衰老过

3.1.1　拟南芥中调控早衰 NAC 转录因子　拟南芥

有 117 个 NAC 转录因子，有超过 30 个 NAC 转录

因子参与叶片衰老调控［54］，其中一些基因彼此紧密

相连，形成了一个复杂的网络，精细调控植物衰老

过程。在拟南芥调控网络中，ORE1 基因起着重要

作用，该基因的表达会降低叶绿体发育所需的类黄

酮转录因子（GLKs）对靶基因的激活能力并且促进

叶绿素分解代谢相关基因的表达，从而抑制叶绿素

生物合成，导致叶片早衰［21］。以 ORE1 为中心的调

控网络，主要通过与 Ethylene Insensitive2（EIN2）和
microRNA164（miRNA164）形成三叉前馈通路来调

控衰老和细胞死亡。miRNA164 在叶片早期发育阶

段转录后可负调控 ORE1 的表达，在发育后期阶段

由于 EIN2 的作用使得 miRNA164 表达下降，从而减

弱了对 ORE1 的影响［65］。随着研究不断深入，该调

控网络逐渐完善。研究认为，与光敏色素相互作用

的转录因子 PIF4、PIF5、EIN3 和 ABI5/EEL 等可能

直接与 ORE1 启动子结合，促进 ORE1 表达；或者通

过多个前馈循环来诱导衰老进程［54］。最新的研究

表明，WRKY 家族转录因子 WRKY71 可直接调控
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程中，AtNAP 在拟南芥中表达上调，显著诱导 SAGs
表达。AtNAP 在水稻中的同源基因表达也上调［55］。
OsNAP 过表达使得植株体内茉莉酸水平升高，茉莉

酸生物合成相关基因 LOX2 和 AOC1 的表达增加，从

而导致植株在籽粒灌浆期表现出叶片加速衰老的表

型［61］。ORS1 与 ORE1 相似，在 ORS1 基因调控网络

中可显著诱导 SAGs 表达，且该基因在盐胁迫以及

H2O2 处理下可显著被诱导，其基因调控网络可能在

盐和 H2O2 交叉信号通路中起着重要作用［56］。

综上所述，NAC 转录家族的基因彼此紧密相

连，形成了一个复杂的网络，为拟南芥衰老提供精细

调节的控制系统。对不同转录因子家族以及植物之

间的同源基因进行研究，不仅可以完善该物种本身

的调控网络，也可为不同物种间衰老调控网络的构

建提供理论支撑。

3.1.2　小麦中调控早衰 NAC 转录因子　目前在小

麦中发现两个 NAC 转录因子参与衰老过程［67］。第

一个转录因子 NAM-B1 会导致植株发生早衰，加速

小麦衰老，使营养物质更有效的从叶片再循环到发

育中的籽粒，并且籽粒中蛋白质、铁、锌、锰含量有

所增加［68］。第二个转录因子 NAC-S 是衰老的负调

控因子，其在表达水平上与叶片的氮浓度之间具有

紧密相关性，过表达会延缓衰老并且使籽粒中含氮

量显著增高（表 1）［63］。该基因依赖于独角金内酯

（SL）的含量调节其自身的表达［69］。在氮胁迫条件

下，SL 水平下降，抑制 NAC-S 表达，其表达量降低

会使叶绿素分解代谢加快并且加速衰老相关基因的

表达增加，从而加速小麦衰老［70］。

与拟南芥相比，小麦衰老基因调控网络还不甚

清晰，仍需进一步探索，尤其是关键基因功能研究以

及基因之间的互作。拟南芥衰老调控网络为小麦衰

老调控机制研究提供了重要的参考及研究方向。作

为多倍体作物，小麦三个亚组上部分同源基因间的

相互作用以及补偿效应将是小麦衰老调控网络解析

的重要内容，也是区别于模式植物拟南芥、模式作物

水稻的关键之处。

3.1.3　大麦中调控早衰 NAC 转录因子　在大麦

中，目前研究的早衰 NAC 转录因子 HvNAC005 编

码 NAC 家族 NAC-a6 亚群蛋白，可以被 ABA 诱

导，基因过表达时植株表现为发育迟缓和早衰，是

一种可以促进衰老的调控因子［64］。NAM-B1 的

大麦同源基因也与籽粒蛋白质含量和叶片衰老

相关，然而对于此基因的研究尚处于起步阶段，

缺乏对其调控机理的深入研究［5］。另外，有研究

人员利用芯片技术从大麦中提取了 11 个可以导

致禾谷类作物衰老并影响其生物胁迫相关性状

的 NAC 基因，这些基因在叶片衰老阶段的表达

都存在显著差异，是 NAC 转录因子的潜在靶基

因［71］，通过深入解析这些转录因子的作用机制，

或许能为构建禾谷类作物早衰基因调控网络提供 
依据。

3.2　激素途径调控早衰

激素在植物发育的各个阶段均具有关键的调节

作用，植物衰老亦可以受激素的调节。众所周知，生

长素（Auxin）、细胞分裂素（CTK）和赤霉素（GA）

可抑制植物叶片衰老，而 ABA、ETH、SA、JA 和油

菜素内酯（BRs）可促进叶片衰老［6］，因此激素是衰

老复杂调控系统的重要因素之一。

目前发现参与调控叶片早衰的乙烯代谢相关

基因有 OsFBK12、OsSAMS1、etr1-1、ein2 及 ein3 
等［6，27］，ABA 代谢相关基因有 SiNAC1、OsNAC2、
AtNAP、OsNAP 以及 PYL9 等［38，72-75］ （表 2）。AtNAP
和 OsNAP 都对 ABA 介导的叶片衰老有促进作

用，在拟南芥和水稻中分别具有独特的调控通路。
AtNAP 通过与衰老相关基因 SAG113 的启动子结

合起调控作用，而 OsNAP 则直接调控叶绿素降解

相关基因以及营养转运相关基因的表达，其过表达

后通过反馈抑制 ABA 的生物合成并使植株发生早

衰；而减少表达会延迟衰老，从而延长灌浆期、提

高水稻产量［73-74］。ABA 可诱导 ATAF1 的表达，通

过调控 ABA 生物合成基因 NCED3 和 ABA 转运

基因 ABCG40 介导叶片衰老；也可激活 ORE1 或

直接抑制 GLK1 的表达，说明 ATAF1 在调节 ABA
通路上发挥作用介导植物衰老（图 2）。同时也有

研究发现生长素响应基因 AtSAUR10、AtSAUR72、
AtSAUR36 过表达导致拟南芥叶片出现早衰现 
象［76-78］。水稻中基因 OsSAUR39 是生长素合成和

运输的负调控因子，过表达转基因植株表现出早

衰现象［79］。最新的研究发现水稻细胞分裂素氧化 
酶 / 脱氢酶 OsCKX11 基因可催化多种细胞分裂

素降解，其缺失突变体可使 ABA 含量增加，在叶

片衰老过程中在细胞分裂素和 ABA 之间起拮抗 
作用［80］。

综上所述，激素途径与转录因子途径相互作用，

共同调控植物衰老的过程，对不同通路的相互作用

调控网络进行不断完善与分析，可能会为植物衰

老过程中各种通路的靶基因的研究提供有价值的 
信息。
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表 2　激素途径调控早衰的相关基因
Table 2　Genes regulating premature senescence through hormone pathways

激素

Hormone
基因

Gene
特征

Characteristics
参考文献

Reference

乙烯 Ethylene OsFBK12 编码 F-box 蛋白，参与 26S 蛋白酶体介导的降解途径 ［81］

OsSAMS1 编码 S- 腺苷 -L- 甲硫氨合成酶 ［81］

etr1-1 参与乙烯调控途经，抑制乙烯反应基因表达，延缓植株衰老 ［82］

ein2 调控衰老过程中 ABA 和 MeJA，乙烯信号转导的中心成分 ［82］

ein3 乙烯信号通路的转录因子 ［83］

脱落酸 Abscisic acid SiNAC1 上调 ABA 生物合成的关键基因 ［72］

OsNAC2 激活叶绿素降解基因（OsSGR 和 OsNYC3） ［38］

AtNAP 与 SAG113 启动子结合 ［55］

OsNAP 参与叶绿素降解和营养转运 ［74］

PYL9 抑制 PP2Cs 和激活 SnRK2s ［75］

生长素 Auxin AtSAUR10 被生长素和油菜素内酯联合诱导 ［78］

AtSAUR36 被生长素 - 1- 萘乙酸诱导 ［76］

AtSAUR72 与 PP2C 型蛋白磷酸酶 SSPP 发生互作 ［77］

OsSAUR39 在生长素的合成和转运中起负调控作用 ［79］

细胞分裂素 Cytokinin OsCKX11 调节 ABA 与细胞分裂素的含量 ［80］

过度积累可延迟衰老，其中色氨酸脱羧酶（TDC）

与末端酶是色胺 5- 羟化酶（T5H）合成的两个关键

酶。TDC 蛋白缺失使水稻植株对 5- 羟色胺积累起

抑制作用，导致植株表现出早衰的症状［90］。

蛋白质在内质网与高尔基体中发生修饰，修饰

后的蛋白质再运输到细胞中的不同位置。据报道

N- 糖基化影响细胞内蛋白质运输［91］。突变体 gnt1
中 N- 乙酰葡糖氨基转移酶功能丧失，对 N- 聚糖的

形成产生抑制作用，并积累高甘露糖 N- 糖，使植株

细胞分裂素信号通路受损，表现出苗期发育缺陷、无

法形成分蘖，最终导致植株过早死亡［92］。水稻半乳

糖转运蛋白 OsSWEET5 参与糖类的运输以及生长

素信号传导，其突变基因过表达使植株在苗期表现

出生长迟缓和早衰的表型［93］。突变体 pls2 中糖基

转移酶参与植株体内糖基化过程，该蛋白质发生突

变使组织细胞中积累更高水平的蔗糖，同时会导致

植株叶片发生早衰现象［44］。

衰老组织中会发生有选择性的蛋白质降解。许

多编码蛋白酶的基因上调，蛋白酶活性也在衰老过

程中增强［94］。泛素 - 蛋白酶体系统是蛋白质降解

的关键途经。拟南芥的 ore9 突变体中 E3 连接酶参

与该过程并调控植株衰老［95-96］。水稻中 spl35 突变

体含 CUE（泛素偶联与 ER 降解）结构域的蛋白质

发生突变，其过表达与敲除均会使水稻植株出现早

3.3　蛋白质代谢途径调控早衰

在植物早衰的过程中同样伴随着蛋白质的合成、

降解与运输［27］。目前在水稻中发现参与蛋白质合

成、降解、运输途径的基因有 OsAkαGal、OsSAG12-1、
Ospse1、TDCs、PSL2、GnT1、OsSWEET5、OsLMS、
OsSIK2、Osl2、Osl20、Osl30、Osl36、Osl55、Osl57、
Osl85、Osl30、Osl295、Osl381 及 Osh36 等［84-86］。

植物多肽作为信号分子可参与叶片衰老。多肽

CLE14 功能缺失突变系使拟南芥表现出早衰表型，

且该蛋白直接作用于 NAC 家族转录因子 JUB1，调
控植物体内 ROS 清除系统基因表达、H2O2 水平的

控制及对叶片衰老，进一步研究发现 CLE14 表达

模式与 SAG12 的表达模式相似［87］。蛋白 SAG12
是一种半胱氨酸蛋白酶，在植物衰老过程中大量合

成，有研究表明其缺失突变体会使天冬氨酸蛋白酶

活性显著增加，且突变体籽粒的含氮量和产量均有

所下降，表明 SAG12 促进植物体内氮素再循环过

程，推测其会将衰老组织中的蛋白质降解成的氨基

酸进行再循环运输到发育中的组织中［88］。拟南芥

ATSAG12 蛋白、水稻同源蛋白 OsSAG12-1 在植物

生长发育早期的叶片中的表达极低，但是在衰老过

程中迅速增加，而在水稻的缺失突变体中表现出植

株早衰的现象［89］。蛋白质 5- 羟色胺在植物体内具

有重要作用，其生物合成主要在植物衰老的过程中，
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衰现象［97］。拟南芥突变体 dls1 中精氨酸转移酶结

构发生变化，使泛素系统中几种蛋白水解途径之一

的 N 端水解途径受到影响，导致植株出现延迟衰老

的表型，是衰老过程抑制因子［94］。这些结果都表明

泛素 - 蛋白酶体系统的激活在衰老过程中具有重要

作用。

3.4　营养元素途径调控早衰

在植物的生长过程中，营养元素是必须的也是

必要的。当营养元素缺乏时，会抑制植株叶片发育，

影响叶片的光合作用，使植株发生早衰。有研究发

现，缺乏 N、P、K、Ca 等几种元素会使玉米叶绿素

含量降低，抑制植株的生长，造成产量降低［98］。大

麦缺铁会使大麦组织细胞中蔗糖浓度增加，并诱导

衰老相关基因的表达，从而造成叶片早衰［99］。水

稻叶尖坏死突变体 ltn1 中磷元素的调控基因 LTN1
（LEAF TIP NECROSIS1）编码一个含有泛素结合域

的蛋白，该基因会促进植株对磷的吸收与运输从而

导致磷的过度积累，影响水稻的生长发育［100］。

4　问题与展望

近十多年来，植物衰老调控网络的研究已经取

得显著成就，但仍然有继续深入探索的空间。一是

在植物衰老的过程中数以千计的 SAGs 差异表达，

导致植株体内出现各种生理生化的变化（图 1）。这

些 SAGs 在植物体内相互作用和影响，参与多个调

控途径，目前尚未见解析完整的调控网络。二是参

与衰老调控的转录因子在植物中家族数目众多，研

究相对较多的只有 NAC 家族，而该家族中也只有

少数已明确调控衰老的相关基因形成了小的调控网

络，各个独立的调控网络间难以有效链接形成完整

的衰老调控网络；其他转录因子家族的研究尚不系

统，限制了衰老调控机制的完善。三是衰老过程中

营养物质再循环对于植株最后的产量具有决定性作

用。通过延缓衰老发生的时间进而充分发挥次生代

谢物的作用，有利于光合产物的积累、产量的增加。

但如何有效抑制（敲除）或利用已知早衰基因提高

作物产量仍需加强。

突变体是基因功能解析的重要基础材料，类型

丰富多样的突变材料携带的功能基因不尽相同，有

助于基因调控网络的解析。未来研究中应首先注重

不同类型早衰突变体的筛选鉴定。从现有各种植物

种质资源中发掘与早衰相关的种质资源，或利用诱

变技术定向筛选早衰相关突变体。二是充分利用突

变材料挖掘早衰新基因。充分利用不同植物的早衰

突变体，通过重测序、基因芯片、转基因等先进的生

物技术，挖掘和解析调控衰老的新基因，结合已知

SAGs 逐步完善衰老综合调控网络。三是持续加强

衰老调控基因的有效育种应用。在明确植物衰老调

控的基础上，设计植物衰老的调控策略，并应用到田

间作物生产中。通过促进衰老抑制因子的表达和延

迟衰老促进因子的启动是调节衰老发生时间的有效

方式，应加强研究此类基因的技术调控手段，以合理

延长作物生殖生长时间，从而达到高产、稳产的育种 
目标。
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