
植物衰老是一种程序性的细胞死亡，衰老过

程中同化能力逐渐丧失，植物将衰老器官中的营

养物质转移至繁殖器官或其他发育旺盛的部位，

使营养物质得以充分利用。延缓叶片的衰老和加

快衰老阶段叶片营养物质转移是两个重要的作物

增产途径。衰老阶段有复杂的生理生化变化，有

大量的与衰老相关的基因表达。研究作物衰老，

探明衰老机制以及衰老相关基因表达调控模式，

对于作物抗逆育种具有重要的理论与实践意义。

玉米是我国最重要的粮饲两用作物之一，其

产量和品质对保障粮食安全和人民生活至关重

要。而衰老与产量、品质及抗性密切相关，目前
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已成为玉米高产研究的热点问题之一。本文总结

了与玉米叶片衰老相关的影响因子，并对玉米基

因组中可能的衰老相关基因进行分析，期望能够

为下一步的研究工作提供参考。

1 影响玉米叶片衰老相关因子研究

玉米衰老研究主要集中在叶片衰老方面，大

多还处于生理和生化研究阶段。作物叶片持绿性

与抗低氮条件，及产量有一定正相关 [1]，衰老阶段

主要是叶片营养物质的转移，将老叶氮素再利

用 [2]。氮肥用量不足或过量均加速生长后期叶面

积系数及穗叶叶绿素含量的下降进程，使叶片提

早衰老。氮钾配比合理可延缓衰老，氮钾比例失

调导致内源激素平衡受到破坏，氧自由基清除能力

降低，而引起早衰，子粒产量降低[3-4]。低温是影响

叶片衰老的一个重要因素，低温使玉米灌浆期推

迟，衰老提前，严重影响了玉米产量的提高[5]。

玉米叶片自然衰老过程是内源激素含量变

化，继而影响到 Ca2+跨膜运输，进而导致膜脂过氧
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化，由此引起叶绿素和蛋白质降解 [6]。梁烜赫 [7]等

研究超高产玉米品种先玉 335和郑单 958的保护

酶，超氧化物歧化酶、过氧化物酶、过氧化氢酶在

叶片中的活性显著高于普通玉米品种长城 799和
通 100，而叶绿素和丙二醛含量 ,超高产品种显著

低于普通玉米。超高产品种具有较高的清除活性

氧的能力,有利于延缓衰老,促进干物质的积累。

外源因素的诱导也可以改变玉米的衰老进

程。梁引库 [8]通过吐丝后切除玉米雌穗，减少营

养物质的消耗，致使叶片淀粉含量增高，叶片衰

老的重要指标丙二醛含量增高。进而引发玉米叶

片细胞膜脂过氧化程度加剧，使玉米叶片代谢失

衡，加快叶片衰老。肖长新等 [9]在玉米吐丝后 40 d
用 6-BA灌根处理，发现玉米收获时侧根长与绿

叶面积显著高于对照，延缓了玉米根和叶片衰

老。邵瑞鑫 [10]用激动素和丁二酸给玉米拌种，使

膜脂过氧化得到缓解，能有效防止根叶早衰，延

长叶片光合功能期。顾大路 [11]等研究表明玉米健

壮素、乙烯利使玉米早衰，而烯世宝、氯化胆碱延

长玉米衰老。Ahmad等 [12]研究表明臭氧可以显著

提高蛋白水解酶基因 mRNA的表达及其酶活性，

从而加快玉米叶片的衰老。

适时播种，合理密植，实行轮作，隔年深松，打

破犁底层等栽培技术可以有效地防止玉米叶片的

早衰，姜晓莉、罗瑶年、杜桂娟等 [13-15]详细介绍了

玉米生理特性与抗衰老相应的栽培技术。

2 玉米衰老相关基因研究

2.1 基于分子生物学挖掘的玉米叶片衰老基因

研究

拟南芥、水稻中有大量叶片衰老的分子生物

学研究 [16-17]。玉米从分子水平上对调控衰老的机

制及相关基因研究较少，但也取得了一定进展。

Wei等 [18]利用双向凝胶电泳检测到 32个与玉

米叶片衰老相关的蛋白，它们分别属于多种生化

过程，其中 29种蛋白与氮代谢相关。Zhang等 [19]

通过分析不同衰老阶段的玉米 RNA表达，得到

4552个基因的表达上调或下调，它们分别属于 18
个不同的代谢途径。Urano等 [20]研究表明在盐胁

迫下，G-蛋白可以延迟玉米叶片衰老。

玉米基因 See2α和 See2β是Donnison等[21]从玉米

衰老的叶片克隆出来的两个半胱氨酸蛋白酶基因，

它们是叶片衰老后期氮代谢的调控基因。玉米基因

ccp2也是一个半胱氨酸蛋白酶，Griffiths等[22]从玉米

衰老的叶片中克隆出来，这个基因在自然衰老的叶

片中表达升高，但在黑暗诱导的叶片衰老中表达降低。

2.2 基于生物信息学挖掘的玉米衰老基因研究

自 2009年玉米基因组序列 [23]公布以来，同步

进行的玉米基因组序列注释工程也发布出来结

果 [24-25]，从玉米基因组中可以找到 32个可能与玉

米衰老相关的基因。其在 NCBI的基因编号，在玉

米基因组的位置，与其基因蛋白结构域相似的同

源群信息列于表 1。其中，在玉米第 2、7及 8号染

色体各有 5个与玉米衰老相关的基因，第 5号染

色体有 4个与玉米衰老相关的基因，第 3、9和 10
号染色体各有 3个与玉米衰老相关的基因，第 6
号染色体有 2个与玉米衰老相关的基因，其余第

1、4号染色体各有 1个与玉米衰老相关的基因。

除了上述 3个直接从玉米中发现的衰老基因

（See2α、See2β和 ccp2基因），其余 29个玉米基因是

通过基因同源性被注释为玉米衰老基因。有 15
个玉米基因的结构域相似，被归到 pfam04520同
源群（表 1）。pfam04520家族基因被注释为衰老

调控基因，其代表基因为拟南芥的 AtS40-3 基
因 [26]，AtS40-3在自然衰老、黑暗条件、ABA、水杨

酸处理和病原体入侵中都有所表达。AtS40-3基
因突变型表现为持绿性，AtS40-3基因调控下游衰

老相关基因WRKY53和 SAG12的表达。

有6个玉米基因（gene ID: 100191693，100282601，
100192995，542202，100282127，100285287）具有四

跨膜蛋白结构，属于 pfam00335家族。这 6个基因

原被注释或命名为衰老相关基因，此类基因被注

释与衰老相关是由于这种基因与动物寿命密切相

关 [27]。拟南芥中有 17条这种四跨膜蛋白基因，这

些基因与拟南芥叶片初期生长发育相关，未有报

道其与拟南芥叶片后期衰老的联系 [28]。

3个玉米基因（606425，100284099，606426）属
于 pfam12638: Staygreen 家 族 ，拟 南 芥 基 因 At⁃
NYE1[29]，水稻基因 Sgr[30]都与其同源，AtNYE1和 Sgr
基因突变型造成叶绿体在植物衰老过程中不被分

解，表现为叶片的持绿性。

3 个玉米基因（gene ID: 541647，100285164，
100191434）属于 pfam06911家族，Huang等 [31]对基

因 541647进行过研究，基因 541647在玉米根被土

壤颗粒阻挡生长时，在根的表皮细胞中被诱导表

达，但并没有基因 541647 衰老相关的研究。

pfam06911基因家族被注释为衰老相关的原因主

要是黄花菜的 DSA基因，DAS基因在黄花菜开花

后的花瓣中大量表达，黄花菜开花后的花瓣在随

后的 24 h逐渐衰老，最后脱落死亡 [32]。
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2个玉米基因（gene ID: 100281897和100286331）
属于 cd00158家族，此类群代表性的基因为拟南

芥的 sen1，sen1在拟南芥开花后，以及黑暗条件、

ABA、乙烯等处理后的叶片中均大量表达 [33]。

3 存在的问题及展望

玉米在我国粮食生产上占有重要地位，而延

缓叶片衰老，增加功能叶寿命对玉米增产及品质

改良意义重大。但玉米衰老相关的研究并不丰

富，有多个方面需要深入研究。例如，玉米叶片

衰老的特征及其发生发展规律、光合指标；玉米

叶片衰老阶段营养物质的转移，叶片与果穗的库

源关系；除叶片外玉米其他器官衰老对玉米产量

的影响等问题。而对于玉米叶片衰老的基因研

究，尽管前人在衰老过程中的生化物质、酶类及

部分基因表达的变化做了大量工作，但总体上对

植物衰老的机制还处于探索阶段，还有一些重要

的而且是基本的问题至今还未清楚。光合同化和

降解过程在叶片衰老过程中扮演着重要角色，然

而，光合同化持续的时间，衰减的过程，降解作用

开始的时间点，启动降解的关键基因、关键酶，关

键生理生化反应，多种激素和因素的效应，以及

衰老过程中的分子机制及其信号调控网络尚待进

一步研究。随着现代分子生物学和基因组学的发

展将有助于揭开衰老机制中这些未知的谜团。

植物衰老是受内外因素共同调控的复杂生物

学过程，这方面的研究除了克隆衰老相关基因

外，还可以从拟南芥和水稻中挖掘相关同源基

表 1 玉米叶片衰老有关的基因

基因编号（NCBI）
100217159
100276169
100276955
100275055
606425
100284099
100276582
103651203
AJ251454
100281897
100277341
541647
100191693
103627537
100282601
100192995
542202
542451
606426
100382342
100382369
100284155
100282127
AJ251453
100285164
103636246
100285287
100191434
100275828
100286331
100278004
103641894

基因组位置（B73 RefGen_v3）
1(241610918..241612178)
2(22250716..22252145)
2(28579827..28580939)
2(57151335..57152695)
2(196316338..196318071)
2(219091893..219093605)
3(176496342..176497318)
3(197489952..197490935)
3(225910755..225916465）
4(241391443..241395378)
5(27787708..27788696)
5 (61702715..61706109)
5(155566228..155568550）
5(195180633..195181809)
6(28129101..28173463)
6 (104150715..104154780)
7 (118343804..118345797)
7(122016626..122021539)
7(143057032..143058433)
7(152843404..152844283)
7(153212055..153213029)
8(124755880..124756601)
8(131332264..131336620)
8(137286214..137293588)
8(155182706..155184373)
8(155513704..155514673）
9(106258900..106262081)
9(143586090..143589974)
9(154636622..154637396)
10(102335136..102336742)
10(130982296..130983004)
10(133767802..133769469)

同源群

pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
pfam12638: Staygreen
pfam12638: Staygreen
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
无

cd00158: RHOD
pfam04520: Senescence_reg
pfam06911: Senescence
pfam00335: Tetraspannin
pfam04520: Senescence_reg
pfam00335: Tetraspannin
pfam00335: Tetraspannin
pfam00335: Tetraspannin
无

pfam12638: Staygreen
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg
pfam00335: Tetraspannin
无

pfam06911: Senescence
pfam04520: Senescence_reg
pfam00335: Tetraspannin
pfam06911: Senescence
pfam04520: Senescence_reg
cd00158: RHOD
pfam04520: Senescence_reg
pfam04520: Senescence_reg

参考文献

26
26
26
26
29,30
29,30
26
26
24
33
26
31,32
27，28
26
27，28
27，28
27，28
25
29,30
26
26
26
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26
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31,32
26
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26
26
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因，研究其在玉米衰老阶段中的具体功能，并获

得这些基因在玉米中的表达调控模式。同时，利

用正向遗传学相关技术，如连锁及关联分析，挖掘

更多玉米衰老相关基因，将分子标记辅助育种和转

基因育种相结合，加快培育玉米抗衰老新种质。
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