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影响植物叶片衰老因素的研究进展
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摘　要 ：叶片衰老是植物生长发育的最后环节，其对物质的循环再利用和种子的形成过程具有重要意义。

植物叶片衰老是一个多因素共同影响、多机制协同调节的复杂生理过程。该文从环境因子和内部因素两个

方面对植物叶片衰老的影响因素进行了综述。
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Abstract: Leaf senescence is the last step of plant development, and it is of great significance to the recycling of 
nutrition and the formation of seeds. Plant leaf senescence is a complex physiological process which is affected by 
multi-factors and multi-mechanisms. In this article, we introduced internal and external factors that influence plant 
leaf senescence.
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叶片是植物进行光合作用的重要源器官，植物

叶片的衰老对植物的生长发育具有重要的影响。叶

片提前衰老会降低植株的光合效率、减少同化产物

的积累，叶片持绿则会影响种子的发育和成熟。植

物叶片衰老是叶片细胞对年龄信息及一系列内外环

境的总体响应。影响叶片衰老的条件包括多种环境

因子和内部因素：环境因子主要包括黑暗、干旱、

盐胁迫、重金属、矿质元素、高温及病原体，通常

会导致衰老的提前发生；内部因素主要包括植物激

素、衰老相关基因及转录因子和表观调控，其对衰

老的作用机制相互联系并与环境因素密切相关。

1　影响叶片衰老的外界因子

固着生长使得植物很容易暴露在多种胁迫的环

境中，因此，植物生存必须具备抗逆能力。植物在

长期进化过程中形成了一套非常严密的自我保护机

制来适应各类外界刺激 [1]。叶片衰老是植物体受到

环境胁迫时自我保护机制的重要表征。在植物生命

周期中，多种环境因素会影响叶片衰老，包括各种

非生物胁迫和生物胁迫。

1.1　黑暗

黑暗处理被认为是最有效，也是最简便的诱导

衰老的方法，被广泛用来研究叶片衰老 [2]。黑暗诱

导衰老简称为 DIS (dark-induced senescence)，常见

的 DIS 类型有 3 种：采用铝箔纸包裹的方法对在体

单个叶片进行 DIS、将植物叶片放在湿盒内对离体

叶片进行恒温黑暗诱导和 DIS 后光照恢复的方法。

光敏色素互做因子PHYTOCHROME INTERACTING 
FACTORs (PIF4 和 PIF5) 已被证明在黑暗诱导的叶

片衰老中起到了重要作用 [3]。黑暗条件下，抑制 PIF4
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和 PIF5 蛋白的转录因子 ELF3 使其表达下降，导致

两者的积累，进而促进 ETHYLENE-INSENSITIVE3 
(EIN3) 和 ABA-INSENSITIVE5 (ABI5) 的表达，这两

个基因进一步上调叶绿体降解基因 STAY-GREEN 1 
(SGR1) 的表达而促使叶绿体降解，最终导致叶片衰

老 [4]。此外，在黑暗诱导碳饥饿处理下，植物自噬

基因表达上调，大量细胞死亡导致叶片的衰老 [5]。

1.2　干旱

干旱是限制全世界农作物生产率的最严重的环

境因素 [6]。干旱诱导可加速叶片衰老，并引起植物

体水分和营养物质的重新分配。抗旱型黑杨在干旱

胁迫下会增强叶含水量和生长性能相关的基因的表

达，而干旱逃逸型黑杨在细胞程序性死亡和叶片衰

老中具有特定的调节作用 [7]。拟南芥 NAC 转录因

子 NTL4 在受到脱落酸 (abscisic acid, ABA) 依赖的

干旱诱导时，能激活 NADPH 氧化酶基因 RbohC 和

RbohE 的表达而导致体内活性氧簇 (reactive oxygen 
species, ROS) 的积累，从而促进叶片的衰老 [8]。干

旱加速叶片衰老进程，而细胞分裂素 (cytokinin, 
CK) 可以减缓干旱对植株的损害，因此，干旱胁迫

下维持较高的细胞分裂素水平可以延缓干旱诱导的

叶片衰老并提高植物抗旱能力 [9]。

1.3　盐胁迫 
土壤盐碱化日益严重，盐胁迫也成为影响农作

物产量的环境因素之一。VNI2 是一个受盐诱导的

叶片衰老负调控子，在盐胁迫下该基因上调表达，

促进抗性相关基因 COLD-REGULATED (COR) 和
RESPONSIVE TO DEHYDRATION (RD) 表达，这些

基因抑制了叶片的衰老 [10]。将越桔属提取物 (VAFE)
用于玉米，可以限制盐胁迫造成的损害，其光系统

II (Fv/Fm) 和光合色素含量相对于未经处理的对照

组损伤明显降低，表明 VAFE 可能提供一种新的方

法以提高玉米在高盐水平土壤的生存能力 [11]。微生

物的参与可以提高植物耐盐碱能力。在巴西固氮螺

菌接种的土壤中，三叶草植株的生长特性 ( 包括茎

高、根长、鲜干重、叶面积和叶绿素含量 ) 均显著

提高，特别是在高盐度条件下；此外，在细菌接种

的植物中，K+/Na+ 比也得到了改善，表明巴西固氮

螺菌的土壤接种可显著促进三叶草盐胁迫环境下的

生长发育 [12]。

1.4　重金属

重金属胁迫是一个世界性的问题，当水或土壤

中的重金属浓度超过某一临界值时，就会对植物产

生毒害作用，表征为叶片的衰老和死亡。细菌和生

物炭的协同作用是提高重金属胁迫下植物生长的一

个新的方面。添加木质生物炭与慢生根瘤菌的组合，

绿豆幼苗种植在富含镍、锰、铬的土壤中，随着生

物炭的改良，其生长得到了增强 [13]。镉 (Cd) 对植

物的生长发育、生理代谢及遗传均有较强的抑制及

毒害效应。最低浓度 Cd 处理的植物都有一些损伤，

表现为叶片出现黄化现象，叶绿素含量降低 [14]。氢

气 (H2) 被认为是一种候选信号分子，研究发现，H2

可有效减弱重金属镉引起的损伤 [15]。

1.5　矿质元素

矿质元素的缺乏会引起植物的衰老，施加适量

的矿质元素会延缓叶片的衰老。氮素是植物体内很

多重要的有机化合物的组成成分，其中包括蛋白质、

核酸和叶绿素等，氮素 (N) 在多个方面影响着植物

的代谢过程和生长发育。硒 (Se) 通过调节叶片衰老

的代谢过程而延长叶片寿命，N 缺乏诱导叶片衰老，

但在提供 Se 的植物中衰老表型逐渐改善，表明硒延

缓叶片衰老的方法是保持甚至改善光化学活性 [16]。

水稻早衰型突变体 es7 的叶片在抽穗阶段逐渐衰老，

与氮代谢有关的几个基因在 es7 衰老过程中表达，

增加幼苗生长环境的氮浓度，es7 中叶绿素 a、叶绿

素 b 和总叶绿素的含量显著降低，表明当氮代谢途

径受到干扰，水稻叶片衰老 [17]。

1.6　高温

高温促进植物叶片衰老，可以通过检测叶片中

超氧化岐化酶 (superoxide dismutase, SOD)、过氧化

氢酶 (catalase, CAT)、过氧化物酶 (peroxidase, POD)
活性和丙二醛 (malondialdehyde, MDA)、可溶性蛋

白质和叶绿素含量等与叶片衰老密切相关的指标，

以指征叶片衰老。虽然植物具有多种调节方式耗散

多余的能量，但多余能量耗散过程不可避免地造成

SOD 的累积，且主要发生在叶绿体中，叶绿体中

SOD 的含量增加能显著诱发衰老发生 [18]。叶绿体

是一个膜系统发达的细胞器，也是最易受高温影响

的器官之一。高温胁迫下，叶绿素的降解是叶绿体

脂质过氧化和类囊体膜降解的结果 [19]。高温胁迫也

会对植物整体新陈代谢产生负面影响，高温胁迫下

小麦的一些应激反应基因的表达改变，特别是与光

合作用、热休克蛋白和抗氧化剂相关的基因 [20]。

1.7　病原体

人们对植物叶片衰亡的研究最多的当属病原体

感染引起植物产生的过敏反应，即植物细胞受某些

真菌或细菌感染后，发生主动、快速的叶细胞的死

亡。如棉花黄萎病是由大丽轮枝菌引起的棉花叶片
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病害，大丽轮枝菌侵害植物的维管束，导致叶细胞

大量衰亡，进而加速叶片衰老进程 [21]。光合作用是

植物物质和能量的来源，光合作用相关生理过程受

到病原体的攻击时，叶片短时间内即表现病变。烟

草野火病是由烟草野火病菌引起的流行性细菌病

害，野火病菌浸染正常烟草叶片，烟草叶片内叶绿

素含量显著下降，注射接种区域叶片出现萎黄病变，

烟草野火病毒主要对光合电子传递链造成损害，导

致叶片的光合作用过程受到限制，进而导致叶片出

现衰老性状 [22]。

2　影响叶片衰老的内部因素

环境胁迫影响叶片衰老是通过影响植物激素的

合成及信号通路、基因表达或通过转录因子间接控

制基因表达以及表观调控等，影响植物体内的生理

生化反应进而影响叶片衰老过程，因此研究影响叶

片衰老的内部因素能够更直接地解释叶片衰老过程。

2.1　激素

激素对衰老的调控非常重要，一方面，环境因

素影响叶片衰老主要源于植物体对植物激素，如脱

落酸、茉莉酸、乙烯和水杨酸等的衰老响应，这些

激素广泛涉及到植物对各种生物与非生物胁迫的响

应；另一方面，在植物叶片衰老过程中通过各种激

素的协同作用，促进或抑制叶片衰老。

2.1.1　生长素

生长素 (IAA) 由植物幼嫩叶片产生，作用于细

胞发育时期，并促进植物形态发育。生长素在叶片

衰老过程中，参与抑制衰老相关基因的表达，因此

生长素浓度较高时可抑制脱落。生长素信号抑制蛋

白 (AUX/IAA) 基因 IAA29 的过表达会促进叶片的衰

老 [23]。McCabe 等 [24] 研究表明，IAA 的生物合成编

码基因Tryptophansynthase (TSA1)、IAAldoxidase (AO1)
和 Nitrilases (NIT1-3) 随着叶片衰老表达量上升。

Aux/IAAs 是生长素信号转导途径的反馈调节子，

以木薯为材料，对一个 MeIAA 进行了克隆，樊书

宏等 [25]研究发现，MeIAA表达量最高的部位为叶片，

H2O2 处理可以诱导 MeIAA 表达，且该转录因子能

够促进活性氧积累和增加丙二醛的含量，加速植物

叶片衰老。

2.1.2　茉莉酸

茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 是介导植物应答环

境因子和内源信号物质的关键激素，参与植物正常

生长、发育、成熟和衰老等一系列生理活动。茉莉

酸途径在植物叶片衰老黄化过程中发挥重要调控作

用，并可以调控植物光合作用中的淀粉积累以及叶

片衰老黄化过程的衰老相关基因的表达 [26]。用对茉

莉酸很敏感的拟南芥和对茉莉酸不敏感的拟南芥突

变体作对照实验，发现对拟南芥施加外源茉莉酸引

起叶片提前衰老，而对拟南芥突变体施加则没有提

前衰老的效果，说明茉莉酸促进植物叶片衰老，茉

莉酸信号通路在茉莉酸促进叶片衰老过程中有重要

作用 [27]。在叶片衰老过程中，JA 合成相关基因上

调表达，JA 的含量上升，而且 JA 及茉莉酸甲酯

(MeJA) 能够诱导很多叶片衰老相关基因的表达，如

SENESCENCE 4 (SEN4) 和 SEN5[28]。外源施加 JA 和

苯并噻二唑 (BTH)，3 种防御酶 (POD、PPO 和 PAL)
的活性显著增加，因此，外源 JA 和 BTH 可以通过

增强防御酶活性和叶中次生代谢物的积累，提高具

皱纹斑丽月季的抗性 [29]。因此，在病原体对植物的

胁迫中，JA 通过增强叶片防御能力抑制叶片衰老。

2.1.3　乙烯

乙烯 (ethelene, ET) 是一种气态植物激素，对

于正常生长叶片，极低浓度的乙烯处理即可以诱导

脱落，而其抑制剂处理后可以延缓叶片的衰老 [30]。

EIN2 是乙烯信号通路的核心成员，其在脱落酸和

茉莉酸协同控制叶片衰老过程中起作用 [31]。乙烯响

应因子 EIN3 作用于 EIN2 的下游，直接抑制 miR164
的转录，从而抑制其在叶片衰老过程中的水平，进

而促进了 miR164 的靶基因 NAC2 的表达，最终加

速了叶片衰老 [32]。EIN3 能够直接激活叶绿体降解

代谢相关基因 NYE1、NYC1 和 PAO 的表达进而促

进叶片衰老 [33]。

2.1.4　脱落酸

ABA 是植物体内重要的生长抑制剂，其最早

被发现的功能与种子的休眠有关。进一步的研究发

现，脱落酸参与植物叶片衰老的调节过程。外源施

加 ABA 会引起叶片中的衰老相关基因 (SAGs) 的表

达上调而促进叶片衰老 [28]。水稻早衰突变体 psf 的
叶片早衰症状及其衰老进程与叶片中的内源 ABA
含量之间存在密切关系，与野生型相比，早衰突变

体衰老叶片中 ABA 含量显著高于其野生型对照 [34]。

AtNAP 转录因子通过直接诱导靶基因 SAG113 介导

ABA 诱导的叶片衰老 [35]。AtNAP 也能够上调 ABA
合成酶基因AAO3的表达而促进ABA的积累，同时，

AtNAP 还能与 ABI5 一起调控 NYC1 而加速叶绿体

降解 [4]。

2.1.5　细胞分裂素

植物叶片的 CK 含量是植物叶片衰老的重要生
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理指标，其主要作用是诱导细胞分裂和促进芽的发

生、发育。延缓叶片衰老是细胞分裂素特有的作用，

离体的叶子会逐渐衰老，细胞分裂素可以显著延长

保绿时间，推迟离体叶片的衰老 [30]。细胞分裂素也

被证明通过影响一系列的转录因子，如 GATA22、
HAT4、HAT22 和 bHLH64 的表达而调控叶片衰老，

降低细胞分裂素合成酶基因 IPT 的表达和细胞分裂

素受体 AHK3 的缺失会促进叶片衰老 [28]。将具有

细胞分裂素生物合成自动调节功能且具有衰老特异

表达特性的基因导入油菜，获得了叶片衰老延迟的

转基因油菜，转基因植株叶细胞分裂素含量明显高

于对照组植株，且转基因植株叶片基本定型后，

SOD 酶活性下降幅度明显低于对照组 [36]。

2.1.6　赤霉素

赤霉素 (gibberellin acid, GA) 是一种萜类植物

激素，主要参与调控种子的萌发和植物开花。已有

研究表明，赤霉素也参与影响了叶片的衰老 [37]，其

活性成分的含量在叶片衰老过程中逐渐变低。外源

施加赤霉素可以延缓叶片衰老进程，而外源施加赤

霉素延缓剂则能促进叶片衰老进程，所以赤霉素被

认为是一类延缓叶片衰老的激素 [38]。赤霉素能加强

蛋白质的合成，延缓蛋白质与 RNA 的降解，而且它

还可能作为自由基清除剂，通过影响 SOD、CAT 等

酶的活性而延缓衰老 [39]。目前有关 GA 调控叶片衰

老的机制尚不清楚，可能是通过拮抗 ABA 而抑制

叶片衰老 [38]。

2.1.7　水杨酸

水杨酸 (salycilic acid, SA) 是植物体内普遍存

在的一种简单的小分子酚类化合物，主要参与调控

植物的抗病，也参与了植物叶片的衰老。SA 合成

基因以及信号转导基因的缺失突变体 (sid2、eds1、
pad4 和 npr1) 都表现出叶片延迟衰老的表型 [40]。

SA 能有效延缓衰老过程中叶绿素和非水溶性蛋白

的降解，抑制衰老前期 MDA 的积累，提高衰老前

期 SOD 活性，适度延缓了植物叶片的衰老 [41]。采

用不同浓度 SA 处理离体小麦叶片，测定叶片叶绿

素含量随 SA 浓度升高的变化，发现不同品种小麦

离体叶片叶绿素含量的变化趋势均为先升高后降

低，并且均高于对照，说明不同浓度的水杨酸对不

同品种的离体小麦叶片叶绿素含量的降低均有延缓

效应 [42]。

2.2　衰老相关基因

叶片的衰老是基因控制的程序化的衰亡，基因

的表达产物直接或间接作用于叶片的特定部位，导

致叶片衰老。在衰老过程中，基因的表达与其他时

期相比具有较大差异，如与蛋白质、核酸、叶绿素

等物质降解相关的基因表达上调，与光合、叶绿体

发育相关基因的表达被下调 [40,43]。叶片衰老伴随光

合作用下降和叶绿体的分解，光合作用相关基因表

达的下降引起衰老相关基因表达的上升。2010 年，

Lohman等 [44]从拟南芥中获得了6个基因 (SAG12~17)
的 cDNA 克隆，其中 SAG12 在叶片衰老后才开始

相应转录过程，随衰老加剧而加速表达。Li 等 [45]

构建并更新了叶片衰老数据库，其中包含了 5 357
个衰老相关基因和 44 个物种的 324 个衰老相关突

变体。

2.3　转录因子

转录因子 (transcription factor) 是一类调节基因

表达水平的重要调控因子，通过与靶标基因启动

子中特定的 DNA 序列结合，激活或抑制靶标基因

的转录表达。衰老过程涉及到很多转录因子和相

关基因，植物基因组中存在大量的编码不同转录

因子的基因，部分转录因子与植物叶片衰老密切

相关，如转录因子家族 NAC 和 WRKY，在多种植

物体内大量存在，并已有研究证明与植物叶片的衰

老相关。

2.3.1　转录因子NAC
NAC 转录因子是植物特有的一类转录因子，

其共同特点是在 N 端含有一段高度保守，由约 150
个氨基酸组成的 NAC 结构域，而 C 端为高度变异

的转录调控区 [46]。NAC 转录因子最早于 1996 年在

矮牵牛中被发现 [47]，迄今为止，已经发现在拟南芥、

水稻、大豆、烟草和杨树中均存在 NAC 转录因子，

其中部分 NAC 转录因子参与叶片衰老的调节过程，

如烟草叶片中瞬时表达 BnaNAC56 基因以后，能

够引起 ROS 累积以及类似超敏反应的细胞死亡现

象 [48] ；BeNAC1 在拟南芥野生型中的过表达引起了

转基因植株的早衰 [49] ；从陆地棉中分离得到了

GhNAC8~17 基因，这些 GhNAC 基因中除 GhNAC10
和 GhNAC13，都在衰老叶片中有很高的表达水平 [50]。

2.3.2　转录因子WRKY
WRKY 也是植物特有的一类转录因子，在

植物防御、胁迫反应等方面起着重要作用，如

OsWTKY11[51]、OsWRKY03[51]、WRKY68[52] 等都已

被证实与植物体防御相关。此外，在拟南芥等模式

植物中已经证实 WRKY 具调控叶片衰老作用。

WRKY 可以直接作用于衰老相关基因。AtWRKY6
是首个被鉴定到的衰老相关的 WRKY 基因，AtWRKY6
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在幼叶和成熟叶片中几乎不表达，但在衰老叶片中

表达很高，AtWRKY6 表达产物能调节衰老相关基

因 SAG12 和 SAG13 的表达 [53]。水稻 OsWRKY23 在拟

南芥中过量表达，改变了衰老相关基因 SAG12 和 SEN1
的表达，加速叶片衰老 [54]。拟南芥中 GhWRKY17
的过表达上调了衰老相关基因 AtWRKY53、AtSAG12
和 AtSAG13 的表达，进而促进叶片衰老 [55]。

WRKY 转录因子可以通过对植物激素基因的

调控，参与叶片衰老过程。水稻在受病原菌侵害后

可迅速激活 SA 信号途径，并引起 OsWRKY6 基因

的表达，OsWRKY6 调控 OsICS1 基因的表达以增

加体内 SA 的浓度，激活 SA 介导的信号途径，通

过 SA 作用延缓叶片衰老 [56]。WRKY57 作为 JA 诱

导叶衰老的抑制剂抑制叶片衰老，JA 使 WRKY57
蛋白水平明显下调但上调 IAA，WRKY57 直接作

用于衰老相关基因 SEN4 和 SAG12 抑制其转录 [57]。

CaWRKY27 参与 SA、JA 和 ET 介导的信号通路，延

缓青枯病引起的辣椒植株的衰亡 [58]。OsWRKY42
通过抑制活性氧清除基因 OsMT1d 的表达，从而诱

导水稻叶片的衰老 [59]。SlWRKY53 对乙烯合成相

关基因 ACO3 的启动子活性有明显影响，使 ACO3
启动子活性下降 [60]。

WRKY 也可以通过其他方式参与叶片衰老。PAO
是叶绿素降解过程重要的限速酶，SlWRKY17 在烟

草叶片中表达，使 PAO 启动子的活性上调 50%[60]，

加速叶绿素的降解，促进植物叶片衰老。表 1 为部

分与植物叶片衰老相关的 WRKY 转录因子。

2.4　表观遗传

表观遗传是指遗传基因自身并不改变，而通过

表观遗传特性影响染色体功能，进而影响植物体的

生长、发育、代谢等方面。表观遗传主要有 3 种机制，

即 DNA 甲基化、组蛋白修饰和非编码 RNA，它们

都在植物叶片衰老方面发挥重要的调控作用。通

过调控表观遗传基因的激活或抑制，能引起蛋白质

稳态丢失、营养感应信号失调、线粒体功能损伤、

干细胞枯竭及细胞间通讯的改变等衰老相关特征的

出现 [61]。He 等 [62] 确定了一个与环境有关的表观等

位基因 NMR19-4，其通过调控脱镁叶绿素酶基因

PHEOPHYIN PHEOPHOPRBIDE HYDROLASE 
(PPH) 的表达而控制拟南芥叶片衰老。

3　结语

植物叶片衰老是植物生长发育的最后阶段，这

一过程中营养物质从衰老的叶片转移到未衰老叶片

及种子中，是植物生长和繁殖的重要过程 [40]。虽然

很多研究者关注这一普遍现象，已有的研究结果利

用了多种表征具体化衰老这一现象，对叶片衰老的

调控机制开展了大量的研究，并挖掘了大量影响因

子，但目前还没有结果对衰老起始的信号途径进行

明确界定，叶片衰老的相关调控机制仍需要进一步

探索，分子调控网络也仍待进一步的研究。目前，

比较多的是对植物体生理生化特征的分析、影响因

子间的相互作用机制的研究以及对衰老相关标志性

基因表达的检测进行描述。因此，探究植物叶片的

衰老过程还需要更多深入的研究才能解决。此外，

衰老又受到复杂的环境因素的影响，适宜的生存环

境可以延缓叶片衰老、逆转早期衰老表型，恶劣的

环境往往诱发或者加速衰老进程。在未来的研究中，

应更加关注衰老起始的信号途径和信号受体，以期

准确认识植物叶片衰老的生理途径。
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