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摘 要：近年来，全球气候变暖趋势日益明显，极端天气频发，环境胁迫成为制约小麦栽培的重要因素之一。小麦属喜凉

作物，当灌浆期遭遇高温胁迫时，会导致生理生化功能紊乱，进而影响产量。本文对高温引起小麦早衰的生理指标变化

以及分子机理进行了概述，最后阐述了合理的氮肥运筹对小麦叶片早衰及产量和品质调控的内在机理。为今后研究氮

素运筹在小麦生产中的作用，最终实现小麦高产、稳产提供理论依据和技术支撑。
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Analysis of Premature Senility of Wheat and Nitrogen Regulation Mechanism
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Abstract：These recent years have witnessed an increasingly obvious trend of global warming, which leads to fre⁃
quent extreme climates. Environmental stress has become one of the important factors restricting high-yield cultiva⁃
tion of high-quality wheat. Physiological and biochemical functions of wheat, adapted to cool climate, will be
messed up under the influence of high temperature stress during the pustulation period, which can further affect its
grain yield. This paper analyzes changes of wheat´s physiological indexes caused by high temperature and its mo⁃
lecular mechanism leading to premature senility respectively. Then, this paper explains how reasonable nitrogen fer⁃
tilizer management control and regulate wheat leaf senescence, its yield and quality, which can provide theoretical
basis and technical support for further researches on functions of nitrogen management in improving wheat produc⁃
tion and for the final realization of high-quality and safe production of wheat with high and stable yield in the future.
Key words：Wheat; Premature aging; High temperature; Nitrogen management

小麦 (Triticum aestivum L.)作为我国第二大粮

食作物，对国家粮食安全起着至关重要的作用，

高产优质小麦生产是国民生活水平提高的重要保

障。近年来，由于大量温室气体排放导致全球气

温不断上升，干热风等不良天气频发，温度胁迫

已经成为影响小麦生产的主要逆境因素。温度过

高或过低均会导致小麦停止灌浆，籽粒干瘪、粒

重降低，最终造成产量下降，品质降低 [1]。

衰老是植物有机体各组织、各器官生理功能

的衰退，是植株在发育过程中由外部环境和内部

遗传因素共同协作的结果 [2]。早衰是作物在一定

生育进程中部分组织生理生化功能提前进入衰老
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状态，并出现叶片黄化、光合作用过早停止、植株

过早死亡的现象 [3]，从而严重影响作物的产量和

品质，给农业生产带来重大损失。当作物群体处

于逆境胁迫条件时，衰老过程加速，产量和品质

显著降低。在小麦生产中，遭遇高温等逆境胁

迫，会使小麦提前进入衰老状态，最终导致籽粒

形成空秕皱缩，产量降低。因此，早衰是目前农

业生产中亟待解决的问题之一。

大量研究表明，合理的栽培技术是减轻逆境

胁迫的重要途径 [4]。氮素作为小麦生产中最为活

跃的营养元素，施用氮肥能够有效提高作物产

量，但氮肥施用不当则会导致农用土地地下水污

染严重、肥料利用率降低、产量积累受阻、经济效

益低下等负面影响 [5]。因此，合理施用氮肥在农

业生产中尤为重要，不仅能够有效增加小麦产

量，而且有助于减少环境污染，最终达到增产增

效的目的。
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1 高温引起小麦早衰的生理变化

1.1 对光合作用及叶绿素含量的影响

光合作用是作物生长发育的基础，也是产量

形成的重要因素。叶片作为光合作用的重要器

官，其绿叶面积和光合效率对光合作用起决定性

作用。经高温胁迫后，光合系统中的生物膜被破

坏，细胞膜通透性增加，与光合有关的各种酶失

活 [6]，小麦叶片光合效率受到严重影响，光合速率

降低。小麦光合速率的降低主要是由于外界环境

中空气相对湿度下降，气孔关闭，CO2供应及扩散

受阻，内部酶活力下降导致的，最终对光合速率

产生影响。当高温胁迫时间较长时 [7]，植株的光

合性能受到不可逆的破坏，并且高温胁迫对低位

叶片光合速率的影响较大。籽粒灌浆期遭遇高温

胁迫会使小麦出现早衰现象，最明显的变化就是

叶片由绿变黄，进而干枯、萎蔫，使得光合速率下

降，同时植株衰老程度随着胁迫时间的推进愈发

严重 [8]。

随着植株衰老的推进，叶绿素加速分解，叶片

干枯萎蔫，因此叶绿素含量的高低可以作为判断

叶片衰老程度的重要指标。在小麦生育过程中，

旗叶叶绿素的含量在开花前持续增加并达到最大

值，之后便呈现下降趋势，且在灌浆的中后期下

降速度达到最大 [9]。早衰小麦品种的绿叶持续期

较短，叶片中的叶绿素含量、含氮量及光合速率

下降较早，叶片结构提前解体，较早进入光合高

峰期和灌浆高峰期 [10]。因此，早衰小麦品种减产

的主要原因是花后旗叶叶绿素缓降期和叶面积高

值持续期缩短，造成叶片光合作用减弱，籽粒灌

浆时间缩短，灌浆速率降低，产量下降。

1.2 对保护酶活性的影响

造成植物叶片早衰的因素众多，其中之一是

由于活性氧伤害所致，具体伤害表现为：损害细

胞、保护酶活性降低、DNA结构的破坏以及膜脂

过氧化程度加深 [11]。正常情况下，作物细胞内能

产生活性氧，并且存在活性氧清除系统，维持细

胞内活性氧的产生和消除处于动态平衡状态 [12]。

当作物处于逆境条件时，这种动态平衡被打破，

活性氧积累量增加，膜脂过氧化程度加剧，从而

使作物受到伤害 [13]。有研究表明，在花后进行高

温胁迫时，会造成超氧化物歧化酶、过氧化氢酶

活性降低，MDA含量增加，抗氧化酶系统失衡，进

一步导致代谢失调 [14]。植物衰老可以看作是活性

氧代谢平衡被打破，具体表现为活性氧的大量产

生和酶促防御系统功能减弱，膜脂过氧化程度加

深 [15]，同时膜脂过氧化的最终产物MDA的含量会

随着植株衰老呈直线上升趋势。研究发现 MDA
含量的多少和植株衰老程度呈显著正相关关

系 [16]。当植株生长进入衰老阶段，可溶性蛋白质

含量、叶绿素含量以及净光合速率均呈下降趋

势，POD活性及丙二醛含量则明显增加 [17]。

1.3 对蛋白质含量的影响

可溶性蛋白调控和促进植物的代谢活动，是

蛋白质组分中最为活跃的一部分，其含量的高低

可以直接反映植物组织代谢的活力大小。一般来

说，在植物成熟组织中蛋白质含量较为稳定，处

于平衡状态，这是由于合成及分解两种状态共同

作用形成的，但随着植株衰老进程的推进，这种

平衡状态极易被打破，具体表现为蛋白质的加速

降解，合成能力受阻 [18]。在植株衰老过程中，蛋白

质降解是其主要特征之一，并且相较于叶绿素的

分解，蛋白质含量的下降时期更早 [19]。蛋白质降

解和蛋白酶活性的升高是叶片衰老的显著特

征 [20]，可以及时反映植株的衰老问题。经高温处

理后，植株各组织器官中的可溶性蛋白含量下降

明显 [21]，由于高温胁迫引起植株提前衰老，叶片中

蛋白质合成和降解的平衡状态被打破，合成速度

低于分解速度，最终导致其含量降低 [22]。

1.4 对渗透调节物质的影响

渗透调节物质作为植物在逆境胁迫时产生的

一类抵御不良环境的抗逆性物质，当植株处于逆

境条件时，会产生一系列适应性反应，即脯氨酸、

可溶性糖等渗透调节物质加速积累，同时植物组

织的含水量降低，进而提高植株本身的抗逆性 [23]。

在植株生育进程中，可溶性糖含量的降低会直接

导致衰老进程的加快 [24]。高温胁迫后易导致可溶

性糖含量、脯氨酸含量显著增加，同时细胞膜的

通透性增加，渗透调节物质含量增加，细胞浸出

液的电导率增加 [25]。当小麦生长发育处于衰老过

程时，植物叶片细胞的浸出液电导率显著升高，

并且叶片衰老速度与浸出液电导率呈显著正相关

关系，当叶片衰老进程加快时，电导率相较于正

常生长发育阶段高出 10~20倍 [26]。

2 早衰的分子机理研究

植物的衰老不仅与各种环境因子的影响有

关，而且受到内部基因的表达调控，即衰老相关

基因 (SAGs)或衰老特定基因 (SSGs)表达的结果，主

要包括叶绿素分解、蛋白质降解、核酸降解、激素
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代谢、氮代谢等相关基因。

2.1 早衰对叶片基因表达的影响机理

叶片是植物产量形成的基础，也是植物衰老

最敏感的器官之一。叶片在衰老过程中，mRNA
翻译产物的组分发生改变，同时与衰老相关的基

因（SAGs）如：核糖核酸酶、编码蛋白酶以及降解

过程中伴随产生的系列基因和转录因子均在这一

时期大量表达 [27]。相关研究表明，目前在水稻中

已存在 132个 SAGs基因，并且在水稻的染色体中

明显分布 [28]。叶片衰老是植物体抵御不良环境条

件的主动选择过程，当遭遇衰老等逆境胁迫时，

会加速细胞中 RNA含量的下降，同时许多基因终

止表达，生育进程结束 [29-30]。随着叶片衰老进程

的推进，多数叶片的mRNA丰度明显下降，多数基

因下调表达，叶绿体的部分功能丧失，导致代谢

率降低 [31]。在小麦衰老过程中，会导致植物叶片

细胞分裂素停止合成，加速叶片衰老进程，野生

二粒小麦中的 NAC家族转录因子促使营养器官

中 Zn、Fe元素及蛋白质运送到生殖器官中，导致

营养器官的逆境胁迫，从而加速衰老 [32]。DNA甲
基化可用作监测叶片衰老的分子标记物 [33]，衰老

相关基因的表达与组蛋白乙酰化以及组蛋白 N-
末端氨基酸的甲基化有关，并调控着叶片的衰老

进程 [34]。有关研究发现，拟南芥 ore4-1突变体中

只有部分功能，其代谢率的降低可能会使更小的

氧化胁迫发生 [35]。

2.2 灌浆期高温导致早衰的分子机理

环境条件的改变引起早衰的分子机理研究较

少。研究表明，与千粒重形成有关的基因在籽粒

灌浆期有较高的表达，并表现出较高的酶活性 [36]。

小麦灌浆期遭遇高温胁迫，导致代谢强度降低、

叶绿体受到氧化损伤，植株光合作用受到抑制，

干物质积累减少 [37]。一般来说，热休克蛋白基因

的表达能够更好地抵抗高温胁迫，保护蛋白质免

受热诱导的损伤。水稻灌浆初期在高温胁迫条件

下，与逆境胁迫有关的基因和与生物合成有关的

蛋白质上调表达，充实籽粒、合成储藏物质及形

成淀粉有关的基因下调表达，进而导致水稻籽粒

充实度降低，产量下降 [38]。

2.3 调控衰老可能存在的因子

引起植物衰老的分子机理非常复杂，植物在

衰老过程中体内似乎存在一种自我保护机制，使

自身不受外界环境因子损伤，维持自身活力，保

证衰老细胞充分利用自身组分 [8]。有关植物叶片

衰老的转录因子众多，其中包含 NAC和WRKY两

大家族。研究发现，在拟南芥中，NAC家族成员

远超 100个，并且在植物自然衰老过程中有将近

1/5家族成员的表达量上升 [39]。一般来说，NAC转
录因子参与植物叶片衰老的调控方式表现为正调

控，只有极少数转录因子 ONAC106以及 DRLI为
负调控方式 [40]。WRKY作为衰老基因的第二大家

族，在植物衰老机制研究及抗逆性方面起着至关

重要的作用，并且在众多物种研究中均得到验

证 [41]。利用 RNAi技术对转录因子 AtWRKY53、os⁃
myb102敲除后，植株早衰现象严重 [42]；相反，当敲

除转录因子 AtWRKY70 时，会延缓植株衰老进

程 [43]。对拟南芥幼叶、成熟叶、衰老叶的基因表达

研究发现，转录因子 AtWRKY4、AtWRKY 6、At⁃
WRKY 7和 AtWRKY 11在成熟叶及衰老叶中的表

达量显著大于幼叶，其中 AtWRKY6表达量与叶片

衰老之间具有显著相关关系，且衰老叶片中表达

量达到最大 [44]。对WRKYs的转录组学和遗传学

的研究表明，WRKr转录因子是小麦叶片衰老的

一种重要调节因子，在叶片衰老过程中上调表

达 [45]。通过对拟南芥和番茄的试验研究发现，

CTK、生殖库、ETH、光合产物及其他代谢产物水

平均是衰老相关基因表达调控的重要信号 [46]。

3 氮素调控高温引起植株早衰的研究

3.1 氮肥运筹对小麦旗叶衰老的影响

旗叶是小麦的主要功能叶片，延缓小麦旗叶

的衰老是提高小麦产量的重要途径，对灌浆期籽

粒形成具有积极意义。一般来说，适当的氮肥后

移可延缓叶绿素的降解速度 [47]，使植株体内的保

护酶活性保持在较高水平，从而延缓功能叶片的

衰老，提高光合生产力，促进干物质有效积累，最

终形成较高产量 [48]。适当减少基肥施用，增加后

期追肥可以增加后期叶绿素含量，提高 NR活性，

减少 MDA含量，增强叶片净光合速率，防止叶片

早衰 [49-50]。研究发现，50%氮肥作基施，拔节期再

追施 50%，可有效延长灌浆期小麦旗叶高值持续

时间，促进干物质积累和产量形成 [51]。同时细胞

分裂素和氮素的相互作用可使叶片长时间保持光

合作用，获得更高的光合速率，在叶面喷施 6-BA
能使小麦植株通过调节内源激素和旗叶的衰老过

程，促进籽粒物质的转移，有利于小麦产量的积

累和品质的提高 [52]。

3.2 氮肥运筹对小麦产量和品质的影响

小麦灌浆期遭受高温胁迫会导致早衰，合理

的农艺措施能够延缓植物早衰。在生产上，施用
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氮肥对延缓小麦早衰的效果最为明显 [53-54]。适宜

的氮肥施用量是实现小麦高产稳产的重要举

措 [55]，合理氮肥运筹机制对调控小麦花后高温胁

迫有着重要意义。

3.2.1 合理的氮肥施用量

氮素营养与小麦产量和品质紧密相关，氮肥

对小麦产量和蛋白质含量均有调节作用，合理施

用氮肥能有效地提高小麦的产量和品质 [56-57]。大

气中 CO2浓度升高会直接导致氮素供应能力下

降，需要通过增施氮肥来满足植物正常生长发育

的需求。氮肥施入量过多或过少均会影响植株对

氮肥的有效利用，不利于作物产量的提高，氮肥

的过量施用不仅会造成资源浪费，也会加剧环境

的污染 [58]。因此，应结合实际适量施入氮肥，提高

氮肥利用率 [59-60]。通过农艺实践有效管理氮肥的

使用，优化这种有价值的常量营养素的消耗 [61]，利

用长效的氮肥施用机制来获得较高产量，对农业

生产的可持续性至关重要 [62]。适当增施氮肥可以

有效缓解高温的减产效应 [63]，随田间施氮量的增

加会放大开花后连续高温对小麦穗粒数和千粒重

及产量的负面影响 [64]，在一定范围内增施氮肥，则

能够促进小麦地上部干物质的积累，提高干物质

的转移量和转移率 [65]。

3.2.2 合理的追氮时期

合理的氮素营养可以提高 NR的活性，促进氮

代谢，降低蛋白酶和核酸酶活性，从而延缓小麦

旗叶的衰老 [66]。不同时期追施氮肥对小麦籽粒产

量变化具有调节作用，在适宜的生育时期追施氮

肥，能够有效地提高小麦产量并改善品质。

目前对氮肥追施后移能否缓解花后高温危害

的研究结论并不一致。有研究认为，开花期追氮

难以缓解高温在产量和品质方面的逆境伤害作

用 [67]，也有学者提出在施氮量一致的情况下，与起

身期、拔节期、开花期追氮相比，孕穗期追氮的小

麦籽粒产量最高，穗数最多，而穗粒数仅次于拔

节期追氮，千粒重也最高 [68]。还有研究表明，抽穗

期施氮会影响淀粉的性质 [69]。此外，在施用钾素

一致的情况下，拔节期追施氮肥能有效促进植株

和籽粒中的氮积累量、氮素转移量及贡献率，进

而提高小麦产量 [70]。

3.2.3 合理的氮肥基追比

当施氮量为 240 kg/hm2，基肥追肥比例 1∶1
时，小麦较易达到超高产水平 [71]，只有在适宜的施

肥量和比例范围内，才有利于小麦产量的有效积

累，达到高产稳产优质高效的目标，过量施用氮

肥会造成氮肥利用率降低和环境污染等问题 [72]。

但在高温胁迫条件下，需增加追氮比例（由 50%
增加到 70%）才可以提高籽粒千粒重，并能在一定

程度上有效缓解高温对小麦的不利影响，对于穗

数和穗粒数的增加则有明显抑制作用 [73-74]。研究

发现，在拔节期适当增加追氮比例，能显著提高

籽粒千粒重及产量，对高温胁迫后产量的降低有

较好的缓冲作用，但是氮肥追施比例对籽粒品质

无明显影响 [75]。

制定合理的氮肥运筹机制，科学施肥能有效

提高抗氧化酶活性，延缓小麦功能叶片衰老进

程，缓解高温危害，提高小麦粒重和产量 [76-78]，但

有关氮素调控高温早衰的生理生化机理和分子机

制尚无深入研究。因此，有关氮肥运筹对调控高

温早衰的响应机理也有待深入研究。

4 小 结

综上所述，小麦是我国重要的粮食作物，其高

产优质高效的栽培技术对提高我国粮食总量和保

障粮食安全尤为重要。然而实际生产中，小麦产

量极易受到外部环境因素、种植模式和施肥手段

的影响而出现早衰，其中温度是导致小麦早衰最

为活跃的因子。小麦受高温胁迫出现早衰时，其

机体内部会出现大量变化，如保护酶活性降低、

蛋白酶活性增加、核酸酶活性增加，MDA、O2·-在
细胞中大量积累，从而出现叶绿素含量降低、可

溶性蛋白含量降低、核酸含量降低、光合作用减

弱、生物膜被破坏等现象。此外，高温胁迫导致

的早衰还伴随有分子水平的调控，如高温胁迫条

件下，小麦体内与叶绿素合成、蛋白质合成、激素

代谢、氮代谢等相关的基因表达下调，从而导致

叶绿素含量、蛋白质含量、核酸含量、抗氧化酶活

性降低。合理的施氮量、氮肥基追比、追氮时期

等能够抵御高温胁迫，减缓早衰进程，提高叶绿

素高值持续时间，增加有机物的积累和转移，提

高千粒重和产量。

大量研究表明，高温胁迫会导致早衰出现，合

理的氮肥运筹能够减缓高温胁迫造成的影响，然

而目前温度和氮肥对小麦早衰的影响缺乏分子水

平深入研究。另外，合理的氮肥运筹对高温胁迫

的缓解作用的研究中，只局限于一定范围，面对

现代化信息化农业的迅速发展，当下需要更为精

准的施肥措施，以满足农田信息化管理的需要。因

此，后续研究应当侧重于挖掘更多早衰的分子机

制，并且对氮肥运筹进行合理化和精确化的管理。
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