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摘　要　关于植物叶片衰老已有很多工作 , 对于衰老的机理提出了许多假说。本文汇总 、 介绍了其中

几种主要假说。
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　　研究植物衰老尤其是研究植物叶片的衰老 , 是一个老的课题 , 同时又是一个新的课题 , 此问

题经历了许多科学工作者的多年潜心研究 , 从不同的侧面逼近 、切入问题的中心 , 提出了不少的

假说和理论 , 其中主要的有基因调控说 、光碳失衡说 、营养胁迫说和激素平衡说等理论假说 。这

些假说都在一定的程度上对叶片的衰老启动 , 衰老进程做了比较合理的解释 , 但是距真正地解决

衰老的机理问题 , 还有很多工作要做 , 系统地归纳 、 了解这些理论 , 对于今后衰老问题的进一步

深层次地研究 , 可能有所裨益 。

1　基因的时 、 空调控假说

在基因的时 、空调控假说中认为:核基因在叶片发育的时间和细胞内空间上 , 对衰老进行控

制 , 它控制着质体的衰老程度或者控制着与叶片衰老的启动有重要关系的某一物质的表达 、 合

成 , 而引发 、诱导叶片衰老的起始 , 主要通过下面一些试验证据来证明。



　　核基因控制质体的衰老方面:叶绿体中的物质合成受两种基因的控制 。Batt 和Woodhouse

测定了紫苏叶片发育过程中几个光合酶的活性发现 , 由叶绿体内 , 部分或全部合成的酶 (如

RuBPcase磷酸丙糖脱氢酶等), 在叶子 30日龄 , 充分伸展时 , 活性开始下降;而由细胞质 80 s

核糖体合成的酶 (如磷酸甘油激酶 , 1.6—二磷酸果糖酶), 在 40 ～ 45 d 仍保持一高水平 , 这个

发现暗示叶绿体 DNA编码的叶绿体组成物质 , 只局限于叶片发育的早期阶段 , 到接近成熟时 ,

质体基因变得几乎完全停止 , 因此Woodhouse 和 Bat t建议:叶绿体蛋白质和核酸合成的停止 ,

其结果造成酶活性和光合速率的下降 , 并由此引导质体的降解和明显的衰老。

直接证明衰老受核基因控制的是吉田 (Yohida)的质壁分离试验 , 他将密伊乐藻 (Elodoa

dense)幼叶浸在 0.2 mol/L CaCl2溶液中 , 使叶肉细胞发生质壁分离 , 一些细胞的原生质体分为

两部分 , 一半有核 , 一半无核 , 于显微镜下观察培养 8 d , 发现处于有核原生质体中的叶绿体 ,

经历了衰老和结构破坏的过程 , 而无核原生质体的叶绿体仍保持绿色和连续积累淀粉。

核基因调节衰老的概念由细胞质的 80 s核糖体的蛋白质合成试验所支持 。Hedley 和 Stoddart

测定14C标记的氨基酸在叶片发育时期进入蛋白质的速率。他们发现有三个最大值 , 第一是在叶

绿体装配 , 叶的伸展期;第二是叶充分伸展期 , 第三是和叶衰老开始相一致 , 可以通过应用 80 s

核糖体的抑制剂和细胞激动素对掺入速率进行抑制和延缓;再一事实是叶片的衰老需要细胞质蛋

白质的合成 , 从叶片中分离出来的叶绿体 , 保持着叶绿素 、蛋白质和许多光合功能 , 但如果质体

留在细胞中并与细胞质接触 , 则叶绿体便迅速解体。

对于衰老中某种物质的变化受核基因控制的一个证据是叶绿素的降解 。牛尾草 (Festuca

protensis)在其生育期后期 , 叶子正常变黄 , 总叶绿素含量 、 总蛋白 、 总 RNA , 蛋白质组分 Ⅰ

(粗提 RuBPcase), 叶绿体 r RNA光还原和总萘乙酰酯酶活性 , 过氧化物酶和一些酯酶同工酶活

性都降低
〔8 , 9 , 10 , 11〕

。叶绿素含量降低和以上这些变化也出现在突变体叶子中 , 非黄化植物损伤

可能是限制在叶绿素的代谢基因上 。它不表现与整体植株一样的一般衰退模式的分解 、 破坏 。非

黄化突变体的遗传是严格的孟德尔遗传 , 非黄化体的表现只是在叶片开始衰老时才明显表现 , 这

显然是一核基因或基因复合体的突变 , 它调节着叶绿素的降解 , 它的表现严格限制在叶片发育的

衰老阶段 。

对于特殊核基因衰老关系的进一步证明来自对叶片发育期间单个酶的连续改变及衰老特殊同

工酶的遗传模式的研究。例如 , 黑麦草 (Colium)离体叶片衰老期间 , 谷草转氨酶被激活〔12〕 , 对

于谷草转氨酶的遗传研究表明 , 黑麦草的谷草转氨酶由四个等位基因控制
〔13〕

。

从以上诸研究而得出核基因在衰老的过程中起着时 、 空调控的概念是自然的。目前美国的几

所大学已展开对烟草衰老基因的定位和表达的研究 , 最近在基因领域中已有新的重大进展 (另文

评述 , 待发表)。

2　光碳失衡假说

光碳失衡说由引张荣铣 (1996 , 1997)提出重点在于解释衰老进程中的光合机构衰退的变

化。特别是衰老过程中两阶段间的转化机制;张荣铣等发现叶片从出现到全展这一阶段 , 光合参

数诸元素:可溶蛋白质含量及酶量 , 酶活性均是上升趋势达一最大值 , 此后便降低 , 但衰退速度

变化较缓慢 , 即所谓的缓降期 , 属可逆衰退阶段 。根据各光合参数在缓降期结束时的衰退程度 ,

可将其划分为三类 。第一类降低 50%以上的光合参数有 RuBP 羧化酶蛋白量 , 可溶性蛋白量 ,

RuBP 羧化酶初始活性和 RuBP 加氧酶活性 。第二类 , 降低 30%～ 50%的光合参数有:光合速
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率 , 气孔导度 、 叶肉导度 、 RuBP 羧化酶总活性 , Hill反应活性和SOD活性。第三类 , 降低 30%

以下的光合作用参数有 PS Ⅰ活性 , PS Ⅱ活性和叶绿素含量 。从各指标的下降速率比较研究可以

发现叶片老化期间 RuBP 羧化酶含量 , RuBP 羧化酶初始活性及加氧酶活性的衰退速率快于 PS

Ⅰ 、 PSⅡ和叶绿素含量 , 在正常情况下 , 叶中的光系统通过光合电子传递生成光合还原物质供

应叶绿体的碳 、 氮同化 , 以及 Mehler反应 , 能量的供求关系两者处于匹配的动态平衡之中 , 光

合机构运转正常 , 但是由于衰老叶片中的羧化酶活性下降速度较快 , 从而打破能量的供需平衡 ,

使光合碳循环消耗的 ATP 和 NADPH 减少 , 叶绿体中电子受体 NADP+馈乏 , 还原态 Fd将电子

传递给O2形成 O
-
2
· , SOD在植物体内催化超氧物阴离子自由基的歧化作用成为分子氧和 H2O2 ,

植物细胞内的 O-2· 的清除约 90%是由 SOD完成的;由 SOD催化形成的 H2O2在 CAT 的作用下形

成H2O 。丙二醛 (MDA)是膜脂过氧化的最终产物 。Dhindsa等 (1982)在研究燕麦的离体叶片

的衰老进程中;王根轩 (1989)在研究蚕豆叶片的老化过程中;聂先舟等 (1989)王仁雷等

(1992)在研究水稻旗叶衰老中 , 都发现随着叶片的衰老 , SOD活性下降 , MDA 的含量增加 ,

CAT 活性也在下降但是其下降速率快于 SOD的下降速率。CAT 的迅速下降导致 H2O2的累积 ,

张荣铣等 (1995)在研究野生一粒小麦与杨麦 5号旗叶光合功能衰退中发现两种小麦旗叶叶片在

叶绿素含量缓降期内 H2O2含量低而且变化小 , 速降期以后 H2O2含量激增 3 ～ 4倍 。体内积累的

大量 H2O2和光碳失衡形成的超氧物阴离子 (O-
2
·)之间相互作用 , 产生 OH·和′O2 , 其后者对组

织的损伤能力远远大于前者 (Fridovish 1978), 一般认为 O-
2
· 它与大多数蛋白质 、核酸 、 脂质不

起作用 , 只有其质子形式会引发脂质过氧化 (Biellski等 1983), OH
·
是活性氧中最厉害的一种 ,

它能与蛋白质中的组氧酸 、半胱氨酸 、 色氨酸 , 甲硫氨酸反应 , 而上述残基大多数是与组成酶的

活性中心有关 , 所以许多酶能被 OH·所抑制 , 例如:醇脱氢酶 、天门冬氨酸激酶 , 丙酮酸激酶

等 (Fucci L.1983), OH·可以使膜的不饱和脂肪酸发生过氧化 (Fong 等 1973), 脂质过氧化的中

间产物自由基和最终产物 MDA都能对生物膜造成严重的损伤 , 这种损伤主要是由膜中蛋白质的

聚合和交联以及膜中类脂的变化引起的膜脂过氧化的中间产物自由基能够引发非特异性的氢抽提

作用和由此产生的化学加成作用 , 从而对蛋白质分子进行氢抽提而产生蛋白质自由基 , 蛋白质自

由基与另一蛋白质分子发生加成反应 , 生成二聚蛋白质自由基 , 依次对蛋白质分子不断地加成而

生成蛋白质分子的聚合物 。蛋白质中含巯基的氨基酸易被氧化生成二聚体;膜脂过氧化的最终产

物丙二醛 (MDA)与蛋白质结合也会引起蛋白质分子内和分子间的交联 (陈少裕 1989), MDA

也可以引起膜脂间或膜脂与膜蛋白间产生交联 , 阻碍它们的流动 , 使膜电阻及膜的流动性降低 ,

最终导致了膜的结构及生理完整性的破坏 (Hailli Weel B.1981)另外超氧自由基还可对 DNA分

子产生氧化性损伤 , 损伤的累积会导致核糖碱基的氧化。DNA 链的断裂缺失 、 DNA—蛋白质交

联等 。因此由光碳失衡产生于电子传递和能量传递过程中的活性氧对植物细胞的伤害是多方位不

同层次水平上的全面伤害 , 是植物体诱发衰老的主要内因 , 这和 Brennan提出 H2O2可能是启动

衰老机制的一个主要因子是一致的 。

3　营养胁迫假说

营养胁迫说是 Molish〔14〕第一个提出的。此说认为:叶片的衰老 , 特别旗叶的衰老主要是个

体发育进入生殖阶段 , 生殖器官对同化物的大量需求 , 对于同化源 , 不单单是旗叶叶片的同化物

实行强行征调造成同化源叶片营养胁迫而导致功能衰退。

关于营养胁迫说的明显证据 , 是去穗或削弱库的强度可显著推迟叶片的衰老 , 这在一些单子
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叶植物上表现明显。从生理学上很容易理解 , 库的充实需要同化物 , 同化物产生的源自身不但制

造同化物 , 其本身也需同化物 , 如果过度地输出 , 势必造成自身亏缺 , Schweilzer 和 Harper〔15〕研

究光周期对大豆生殖生长速率的影响 , 短日照下大豆生殖生长迅速 , 伴随着叶片硝酸还原酶活

性 , 根瘤活性 , 尤其是鲜重更为迅速地下降 , 同化能力迅速丧失 , 叶片明显衰老。

马铃薯苗的衰老不是在开花和结实之后 , 而是在块茎的形成初始时期 。明显的衰老症状出现

是在块茎达到最后重量的 75%时 , 80%的叶子死去是在块茎约达最大重量时 , 此外块茎的形成

抑制营养器官的营养生长 。用 2-氯乙烯三甲基氯化铵处理 , 减慢块茎生长速度 , 可推迟叶片的

衰老 。

对于营养胁迫的反面证明:

(1)用氮素处理叶面 , 可提高叶面的光合能力 , 而推迟衰老。

(2)植物激素处理 , 推迟衰老也减少叶片的输出和果实的生长速率〔18 , 19 , 20〕;一些减小果实

库强的处理也推迟叶片的衰老〔21 , 22 , 23 , 24〕 。

用细胞分裂素处理叶面 , 可抑制同化物向籽粒的转移而推迟衰老。

ABA可影响细胞膜的透性 , 同时加速叶片的衰老 。 J 、 A 、 McWha研究小麦籽粒中的 ABA

的水平变化发现 , 在小麦穗出现后 7周 , 籽粒中的 ABA水平达最高 , 然后迅速下降被成熟的籽

粒代谢 , 关于籽粒中 ABA变化 , 其解释有二 , 一是增加细胞膜的透性 , 有利于灌浆 , 二是 ABA

随同化物来自叶片中〔16〕。柏新付〔17〕用ABA处理小麦 、 水稻 , 发现能促进籽粒灌浆。

(3)Giaquinta〔40〕指出:在燕麦中增加磷肥的供应 , 能加快叶片衰老的进程。因为磷可以加

快叶片中的氮及同化物的输出 , 调节叶片表皮细胞中淀粉/蔗糖比率 , 减小此比值 , 使种子干物

重增加 , 造成叶片中养分的迅速失去 , 形成胁迫而诱导衰老。

营养胁迫说对于解释叶片衰老现象似乎十分简单 , 而且已为许多试验所证实。但在简单的现象后

面涉及了多方面的关系 , 在理论上存在着一定的局限性 , 它适于解释整体植物叶片的衰老 , 不适

于离体叶片 , 再者对于象菠菜等雌雄异株植物叶片的衰老不能圆满地解释 。

4　激素平衡假说

衰老的激素假说是由 Mc.Collum
〔25〕
在观察黄瓜的生殖生长和营养生长相关时 , 发现黄瓜授

粉后 , 营养生长受到抑制而提出。Murneek〔26〕在观察番茄果实对植株的影响时发现。不能由过量

施肥来代替后也得出同样的结论。Leopold〔27〕等研究雄株菠菜开花后衰老之后 , 衰老的激素假说

得到普遍地接受 。最初观察到的衰老现象因起始于生殖阶段 , 便认为开花产生或者果实中向叶片

中输出一种衰老激素而引发叶片衰老 , 以后采用14CO2标记和蔗糖或甲羟戊酸处理果实和将豆荚

置于14CO2中 , 分析转移给顶芽的物质 , 发现输入的物质 80%是蔗糖 , 20%是苹果酸 , 而不是类

似的衰老因子或某一衰老激素 。

虽不存在一种特定的衰老激素 , 但已知的五大类激素的确和衰老有联系。生长素 、 细胞分裂

素和赤霉素可明显地推迟离体叶片的衰老;ABA 、 乙烯可加速离体叶片衰老 , 已被许多试验证

实。在五类激素中 , 生长素抗衰老效果较小;赤霉素在一些情况下有效;细胞分裂素推迟衰老最

有效 , 但对整体植株的抗衰老效果比离体叶片差 。细胞分裂素和生长素一起使用可完全阻止结实

大豆的衰老并推迟衰老两个月余;细胞分裂素和赤霉素分别应用和在发育后期应用可推迟大麦生

殖期的衰老;细胞分裂素可推迟水稻生育后期的衰老;这些结果使人们自然联想到植物的生殖生

长和生殖器管的发育可能伴随着营养器官中这些抗衰老激素的减少 。
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Sit ton〔25〕等在向日葵中发现 , 在生育初期 , 根分泌液中的细胞分裂素量随发育的进展而降

低。因此 , 他们提出:成熟植物中细胞分裂素量的限制是地上部衰老的重要因子 , 其他植物的实

验数据也支持这个结论。紫苏根分泌物中的细胞分裂素量在开花初增加 , 然后随结实逐渐下降 ,

其含量低于同龄未诱导的植株;对比未经诱导的植物 , 在诱导的植物中细胞分裂素流出的量增加

与老叶的衰老推迟相联系 。从而支持细胞分裂素在叶片衰老中的作用;大豆根分泌物中的细胞分

裂素随开花增加 , 鼓粒前开始下降〔29〕;在苍耳中 , 一个诱导周期后 , 从根中流出的细胞分裂素

减少
〔30 , 31 , 32〕

。这些结果都表明 , 生殖阶段中 , 根中的细胞分裂素量减少。

根是细胞分裂素的合成部位。匍行豆和烟草叶柄上形成根后可推迟叶的衰老。Kende′s〔33〕发

现向日葵根的伤流物可推迟叶衰老。这些结果和其他一些试验建议:根是细胞分裂素的合成部

位 , 根可调节地上部的衰老 。移去地上部的生长点可推迟大麦 、 烟草和蕃茄剩余叶片的衰

老〔34 , 35〕;移去葡萄和红肾豆的果实与对照的完整植株相比 , 其叶片中具有高水平的细胞分裂素

含量〔36 , 37〕 , 相当于移去了细胞分裂素的库 , 使得植物体其余部分的细胞分裂素量增加 , 而推迟

衰老 。

鉴于细胞分裂素和生长素在植物体内的合成部位与植物衰老过程中的变化以及二者推迟衰老

的作用 , Beever和Woolhouse〔37〕提出衰老进程中的生长素/细胞分裂素互作模式 。他们认为:在

营养生长向生殖生长的转化中 , 生殖生长削弱了幼嫩组织的生长 , 植物中的生长素含量下降 , 因

而下运至根中的生长素量减少 , 导致根中向地上部分输出也减少 , 地上部得不到足量的细胞分裂

素 , 活性降低 , 引发衰老 。

在促进衰老方面对激素中 ABA和乙烯的研究表明 , ABA 一般地有加速叶片衰老的效应 , 叶

片衰老时ABA积累 , 特别是外界条件胁迫时 , 最明显的例子 , 当小麦遭受干旱而导致衰老时 ,

叶片内源 ABA 含量增加几倍 , 当用 ABA处理叶片时 , 引起叶绿素的丧失 , 净光合速率的迅速下

降 , 光合酶活性下降 , RuBP 加氧酶活性上升。关颖谦〔33〕用 2.5 μM ABA 处理水稻离体叶片时 ,

在叶片衰老的同时 , 纤维素酶和核糖核酸酶活性加强;作者用 10-4 M ABA 处理小麦旗叶 2 h

后 , 发现两种核酸酶活性均显著上升;Chin 和 Beevers〔39〕发现旱金莲离体叶片衰老时 , GA含量

下降而ABA类似物的含量增加 。在黑暗中燕麦叶片的衰老与叶片内 ABA 增加有关 , 暗中气孔关

闭 , 衰老加速 , ABA浓度比原来增加 5倍 , 在光下气孔张开 , 衰老缓慢 , ABA 亦不增加 , 所以

ABA积累是叶片在暗中衰老的原因;在玫瑰花衰老中发现 ABA 和乙烯都增加 , 与此同时 , 细胞

激动素随之降低
〔40〕

。

Biw as和 Choudhuri〔41〕在对田间水稻植株上部三片叶的衰老模式及其与激素关系的研究中指

出:水稻达到谷粒发育后期 (130 d龄)时 , 剑叶和第三叶局部衰老 , 而第二叶衰老较迟 , 用激

动素处理完整植株的叶面 , 与摘除稻穗具有同样延缓衰老的作用。并改变叶片衰老的模式 (即按

照年龄顺序衰老), 据分析 , 在生殖生长期水稻上面三片叶中均有内源类 ABA 物质存在 。到谷粒

发育期 (120 d), 剑叶中的类似 ABA 物质稳步增加 , 可能这是导致剑叶较早衰老的原因之一 ,

摘除稻穗能降低内源 ABA类物质的形成而推迟叶片的衰老〔41〕;另外的一些观察如:在小麦中 ,

ABA在正在成熟的麦粒内被代谢 , 没有在植株内再分配
〔42〕

;在大麦中 , ABA不是在麦粒发育

期 , 而是在麦粒成熟期产生的〔43〕;在阿拉斯加碗豆中 , ABA仅在果实发育的最后阶段出现 。

细胞激动素可以抵消 ABA对于衰老的促进作用。Biackman和 Davis〔44〕 , 用激动素和玉米素

(100 mmol·m-3)可逆转 ABA 介质 (100 mmol·m-3)引起的玉米幼苗叶片的气孔关闭;As-

pinall
〔45〕
用激动素和ABA处理 , 研究萝卜叶切段的衰老 , 激动素对衰老的抑制作用 , 在较低浓度
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下 (0.05 mg/L)能被 ABA 所抵消 , 如果激动素的浓度达 0.5 ～ 5.0 mg/L , 即使施用高浓度的

ABA (2.5 mg/L), ABA也不能促进衰老 。

上述工作初步说明:整体植物的衰老取决于植物体内源激素的平衡状况 , 尤其是细胞分裂素

/脱落酸之间的平衡 。联系地下 、 地上部的关系 , 激素平衡说可能更好地说明植物叶片的衰老 。

随着生殖阶段与营养阶段的转变 , 地上部对于根系营养的供应减少 , 根系本身的活力也开始衰

退 , 从而影响细胞分裂素的合成量与向上的输送量 , 在生育后期 , 随着叶片中得到细胞分裂素的

减少和 ABA浓度的升高〔16 , 41〕;使得二者比例降低失调 , 诱发并加速叶片的衰老。营养生长阶

段 , 叶绿体中虽然有相当的 ABA , 但是高浓度的细胞分裂素的存在 , 抑制 、 抵消其作用 , 所以

叶龄较小的叶片不会衰老;去穗或去掉顶部叶片 、芽的植物 , 使地下部运上来的细胞分裂素得以

重新在余下部分分布 、均衡 , 相当于提高了其细胞分裂素浓度 , 因而推迟了植物的衰老 。作者在

分析小麦旗叶一生中的内源激素变化与相应地下部根中的内源激素变化中 , 也发现叶片中的细胞

分裂素随叶龄增加逐渐下降。测定根系活力的变化表明 , 小麦拔节期 , 根系活力达最高 , 以后逐

渐降低 , 说明它对于地上部的衰老存在着重要的影响 。这也为衰老的激素平衡提供了一些实验依

据。

5　结　语

植物衰老是一自然现象 , 是自身生长发育的结果 , 基因时 、空控制强调在生长 、发育中的次

序 , 阶段式表达;光碳失衡说重在光能的传递 、 利用与活性氧伤害;营养胁迫重在源库之间的供

需平衡;激素平衡说注重的是地下地上的相互关系及不同激素间的平衡;各具特点 。在整体植物

叶片的功能衰退中 , 遗传和激素变化可能是主要的方面。光合酶的合成 , 降解 、功能期的长短都

受到基因的表达调节 。激素的变化可以诱导一些重要水解酶的出现 , 对组织结构产生影响 , 也可

以对酶发生直接影响 。在营养胁迫中 , 营养物质的征调也主要是通过激素的变化与参与而实现

的。

在今后的研究中 , 加强对于核基因的调控 、 表达方面的研究 , 特别是叶绿体发育的基因调

控 、 衰老基因的定位标记 , 克隆将成为着重点;根部对于地上部发育的作用 , 对于地上部激素平

衡的贡献 , 调控;地上部激素的动态变化;及其对于叶片衰老 , 特别是光合功能衰退方面的效应

及调控机理的研究 , 将会对叶片的衰老机理和光合功能的衰退研究与调控有新的发展。
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