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植物对水淹胁迫的响应与适应!

谭淑端
!，"，#，$ % 朱明勇!，"，$ % 张克荣!，"，$ % 党海山!，" % 张全发!，"!!

（ ! 中国科学院武汉植物园，武汉 $#&&’$；" 中国科学院水生植物与流域生态重点实验室，武汉 $#&&’$；# 湖南农业大学

生物科学技术学院，长沙 $!&!"(；$ 中国科学院研究生院，北京 !&&&#)）

摘% 要% 水淹是植物遭受的主要的非生物胁迫之一。水淹胁迫使植物处于周期或长期的
厌氧或缺氧状态，限制植物的需氧呼吸和维持生命活动所需的能量产生，导致土壤还原势

的降低和有毒物质的积累，从而对植物的生存构成严重威胁。在长期的进化过程中，一些

植物能够忍耐短期或长期的水淹生境而存活下来。目前分析植物感知水淹胁迫的主要途

径为感知体内氧浓度的降低和感知体内乙烯浓度的增加。淹水胁迫下植株的适应策略主

要包括：!）茎的伸长生长、不定根和通气组织的形成等形态学方面的适应；"）代谢途径的
改变，淹水植物主要通过厌氧代谢获得维持生命的能量；#）通过体内乙烯、赤霉素和脱落酸
等激素含量水平的改变来调节生理活动或形态、解剖等方面的变化；$）抗氧化酶系统对厌
氧胁迫植株体内有毒的活性氧自由基的清除。运用分子生物学和生物信息学等手段找出

由水淹胁迫诱导的相关基因并对其进行克隆，繁殖与培育具有耐水淹能力强的植物种类、

品种和生态型，将是从事植物抗水淹胁迫研究的科研人员的目标和方向。
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! ! 水淹是植物遭受的主要的非生物胁迫之一。它
与干旱，盐碱和极端气温等非生物因子一起共同决

定物种的组成和分布（ "#$ %&’()&* !" #$%，+,,-）。
水淹可以在全世界许多的生态系统中发生，包括江

河漫滩、盐沼、沼泽和沼泽林等（ .#/01&$ !" #$%，
2332）。这些环境的典型特征是周期性或长期的处
于厌氧或缺氧状态。但是，植物需要分子氧来合成

维持生存和生长发育所需的能量（456）。因此，厌
氧或缺氧被认为是遭受水淹胁迫的植物生长的主要

的负面影响因子，从而严重影响植物的生物量和生

存力。此外，水淹会导致土壤还原势的降低，还原性

物质（包括 78+
9、:$+ ;、<(+ ;、=+> 以及微生物碳代

谢的中间产物乙酸和丁酸等）的积累（ ?@(A B
CD$/E，23-,），当这些物质积累到植物性毒素水平
时，会对植物产生伤害。同时，植物在完全水淹的生

境中，可利用光源削减，光合作用受阻，限制植物生

长所需能量的生产。尽管水淹对植物的伤害作用是

巨大的，但还是有相当多的植物能够在这种生境中

生存和生长发育，如水稻（&’()# *#"+,#）（FG(AH10I B
>#HJ(@，+,,-；6#$’# !" #$%，+,,-）、芦苇（-.’#/0+"!*
#1*"’#$+*）（:#H/E#*K !" #$%，+,,2）等。本文评述了
植物是如何对水淹逆境的到来产生响应并采取积极

的应对措施。

!" 植物对水淹胁迫的响应

植物运用外部和内部信号对环境的改变产生响

应。这些信号是引起植物代谢途径的下调，减少氧

消耗的第一步，最终导致植物形态结构等的调整和

改变来改善或忍耐植株所遭受到的胁迫。通常认

为，乙烯和氧两种气体与植株对水淹的响应有关。

由于气体在水体中的扩散速度低于空气中的 2 万倍
（4@*1J@&$) B ?@(A，+,,+），因此水淹对这两种气体
在植株体内的浓度具有显著的影响。非光合器官

（如根）氧的含量，在水淹条件下由于植株的持续呼

吸耗氧，但又得不到空气中氧分子的及时足量供给

而快速下降。另一方面，植株在水淹生境中，乙烯几

乎会在每个器官中产生，但由于其向大气中的扩散

受阻，使得其在植株体内积累到生理活性水平。然

而，持续乙烯生产的先决条件是分子氧的存在。因

为乙烯的前身 2L氨基环丙烷L2L羧酸（4MM）转变成
乙烯需要 4MM 氧化酶的催化，4MM 氧化酶催化
4MM转化成乙烯需要分子氧作为其底物参与乙烯
的合成。因此，生物对水淹胁迫的响应主要是通过

两条途径来实现的：一是通过感知体内氧浓度的降

低；二是通过感知体内乙烯含量的升高（NI11(@ B
N&(1($(0，+,,O）。
!# !" 乙烯
水淹植株体内乙烯含量快速上升到与生理活性

有关的水平，诱导植株形态和解剖特征的改变

（.#/01&$，+,,-）。最近几十年，从膜结构上的激素
感知到细胞核上的转录调节，在水淹植株的乙烯响

应途径的研究方面已取得巨大的进步。这些工作主

要是从拟南芥（2’#3+456*+* ".#$+#7#）突变体干扰乙
烯响应和信号传递的遗传和分子方面的分析上获得

的（ME($ !" #$%，+,,+）。植物对乙烯分子的感知主
要是通过位于内质网上的受体分子家族实现的

（ME($ !" #$%，+,,+）。乙烯通过结合在二聚体分子
的氮末端横跨膜体上，破坏受体分子的功能活性，使

其处于关闭状态。乙烯受体与蛋白质形成的复合体

被成为构成性三倍体响应 8&9:;<;=;<>? ;@<-A?
@?:-&9:?（M5F）蛋白。M5F 蛋白与内质网上的
受体一起被激活，抑制乙烯响应的下调。据推测，乙

烯存在时，受体蛋白可能发生结构上的改变，使其处

于失活状态。在这种条件下，M5F 也从内质网上释
放出来，变成失活状态（P#& !" #$%，+,,Q）。上述反
应共同引起厌氧条件下植株对其体内乙烯含量变化

的响应。81RF>2、81RF>+、81R5F+、81RFC2、81RL
5FQ 和 81R5FS 认为是水稻（&’()# *#"+,#）乙烯的受
体（FG(AH10I B >#HJ(@，+,,-）。
!# $" 氧
植株在水淹的生境下，氧是另外一种发生巨大

改变的内部气体信号。低氧诱导的胁迫不仅发生在

水淹胁迫环境，而且也会在具有快速代谢特征的组

织中发生，如根分裂组织，韧皮组织等。因为氧在其

内部的扩散太慢而不能满足器官的耗氧所需（P(IL
)($T(@)(@，+,,Q）。植物感知到体内氧含量的下降
后，会快速抑制呼吸作用，将信使核糖核酸转变成腺

苷酸的能力下降，5M4 循环和糖酵解下调（P(I)($L
T(@)(@，+,,Q）。这些改变与参与低氧条件下，拟南芥
细胞壁、脂质物质和黄酮类化合物的合成，防卫响应

和蛋白质降解译码酶等基因的下调是一致的（UV&0
!" #$%，+,,+）。对经过低氧胁迫处理的拟南芥根系
进行基因芯片研究表明，低氧除了导致一些基因下

调外，也导致很多基因的上调。这些上调的基因可

以分为 Q 类：2）参与乙醇和乳酸发酵的基因；+）潜
在的对厌氧胁迫后伤害起作用的基因；Q）与乙烯合
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成，乙烯信号传输，程序性细胞死亡和细胞壁松弛有

关的基因（!"#$ !" #$%，%&&%）。前两类可以解释为
植物适应厌氧前所表达的基因。它们的表达为植株

忍耐接下来的厌氧生境提供维持生存的能量保障，

从而在恢复供氧后提高植株的存活率。第 ’ 类基因
与植株体内通气组织的形成有非常密切的关系。通

气组织可以通过提高外界氧进入植株体内，来延长

植株对低氧的适应时间。植株体内的活性氧分子可

以看成细胞对胁迫响应的指示器，并作为第二信使

参与植物对厌氧胁迫响应的信号传导途径（()**"+,，
%&&%）。
!" #$ 其他
研究表明 -.% /、01和 1%2% 作为第二信使参与

植物对低氧的响应（3.4*+,536,,+"" !" #$%，%&&%）。氧
气缺乏条件下，其中一个可以监测到的改变是细胞

溶质中 -.% /的升高，其原因可能是由于线粒体中钙

动员所引起的（7688.).9 !" #$%，:;;<），表明线粒体
位于氧感应系统的中心（7688.).9 = 7.>9?，%&&’）。

%$ 植物对水淹胁迫的适应

%" !$ 形态结构方面的适应
%" !" !$ 叶片形态改变和植株的伸长生长@ 水淹植
物对光的需求与其自身的形态紧密相关（()AA+"8#+
= (.,$.B+,，:;;C）。反过来，水淹胁迫对植物的形
态和生长发育会产生一定的影响。适应水淹环境生

长的植物随着光强的减弱，会产生响应，如叶片形态

的改变。叶片形态（如叶片厚度、特定的叶面积等）

通过改变光学路径来调节植物的吸光效率

（DE,FG6+H = I.E*#J.5K+L+?，%&&M），同时植物根据周
围的光环境改变叶片形态使其更有利于光合作用的

进行（K6)H = K#N+,#，%&&:）。通常形态改变建立在
组织结构变化的基础上，而这些又取决于植物自身

的生长和叶片的周转率。由光照减弱造成叶片形态

的改变包括叶片的伸长（ O#,A#E !" #$%，:;;P；罗文
泊等，%&&C）、增宽（Q++ = R6E*#E，:;;C）以及叶面积
的改变（-.N08+"" = ()""+,，%&&%）等。在低光照的
条件下，&’()*’+)# ()+,’(#叶片的尺寸通常是减少而
不是增加的（O#,A#E !" #$%，:;;P），这样会降低对光
的需求和叶片的光合能力（ -.N08+"" = ()""+,，
%&&%）。叶片的尺寸有时候也会增加，当叶长（如
-#$’*,$! .)+)/’$)#）（Q#EB?*.SS = R+EE)?#E，:;;;）和叶
宽增加时，会增大植株捕获光的面积。由此看来，淹

水植株叶片形态的改变会因植物种类的不同有所差

别。此外，水淹胁迫可以诱导植物叶柄和茎的伸长

生长，研究对象主要是深水稻（!.T.E# !" #$%，%&&<；
U.>$?#E，%&&<）。
%" !" %$ 不定根和通气组织的形成@ 一般说来，植物
长期水淹，细胞排列疏松，组织间隙增大，茎基变粗

并在地表形成不定根，有的甚至形成纺锤状茎基

（I9L?)#"，%&&:）。这些变化与植物改善体内氧的运
输和扩散有关。研究表明，通气组织的形成是植物

耐淹的重要机制（-#"N+, !" #$%，%&&V）。一些耐水淹
的陆生植物，在受淹条件下，也可在茎、根的皮层中

产生大量的融生性或裂生性通气组织（ WE?.6?*) !"
#$%，%&&:；X.?+"".*) !" #$%，%&&:），使得不定根与茎叶
的空腔和细胞间隙相通。通气组织和体内孔隙度决

定了植物对水淹胁迫的忍耐能力（ X)??+, =
3YB+N.EE，%&&’）。水稻的根和茎有发达的通气组
织，能把地上部吸收的氧输送到根部，所以对水淹胁

迫的适应能力强（ -#"N+, !" #$%，%&&V）；而小麦
（01)")2,3 #!(")1,3）的茎和根缺乏通气组织，所以其
适应水淹的能力弱。如果小麦、玉米（4!# 3#5(）等
根部缺氧，也可诱导形成通气组织。其原因是厌氧

刺激乙烯的生物合成，乙烯的增加刺激纤维素酶活

性加强，于是把皮层细胞的胞壁溶解，从而导致通气

组织的形成和发展；乙烯还能阻断生长素的下输使

之局部积累于接近水面的茎部，从而导致不定根的

形成和皮孔组织的增生（张福锁，:;;’）。气体在向
下运输过程中存在着一种潜在的不利因素，即气体

会扩散到土壤中被消耗掉，称为放射性氧损失（ ,.5
A)." #4LB+E "#??，K2Q）。K2Q 带来的直接影响就是
减少了根生长点氧气的获得，限制了植物根系生长

或根系分布的最大深度（Z,N?*,#EB !" #$%，:;;:）。
水稻根韧皮部能够形成 K2Q结构，限制氧在传递过
程中被扩散，从而得以传递到生长点；而小麦体内的

氧向地下传递过程中很快损失，从而影响了其对水

淹胁迫的耐受能力。

%" %$ 代谢方面的适应
因为有氧呼吸需要氧作为其终端电子受体，因

此，在缺氧生境中，此代谢途径几乎被中断。植物为

了逃脱水淹胁迫会加快茎的伸长生长和不定根的形

成来获取外界的氧，这些过程会消耗大量储能。研

究表明，植株体内的碳水化合物含量被发现与植株

的耐淹和耐淹后的恢复生长呈显著正相关（I.EA. !"
#$%，%&&<；!.T.E# !" #$%，%&&<）。经历长时间水淹胁
迫后，植物最终处于能量饥饿状态（16.EB !" #$%，

’C<:谭淑端等：植物对水淹胁迫的响应与适应



!""#）。耐淹植物维持活力的能源主要靠厌氧代谢
途径，如通过糖酵解、氧化磷酸化、乙醇发酵途径、磷

酸戊糖途径、硝酸盐还原作用、胞质 $% 的维持与加
强或植株保持休眠状态降低能耗等，来提供维持植

物在低氧环境下各项正常生理功能与内部环境所必

要的能量（&’()*+’, - .’(/0,1/，2334）。
!" #$ 植物激素含量变化方面的适应
除了前面提到的乙烯在植物对水淹胁迫的响应

方面起到很大的作用外，水淹植株通气组织和不定

根的形成与植株体内乙烯含量的增加有关（567(+
- .(81/9:;/’’/<，!""#；=(>7<+0，!""#；?@/)6<78 - ;(6:
A/’，!""#）。赤霉素（BC）、生长素和脱落酸（C.C）
在植物耐淹方面起着不可磨灭的作用。乙烯通过调

节植株体内的 BC 和 C.C 的动态稳定来促进植株
的伸长生长，保证部分植株与空气接触，获取生存所

需要的氧（?@/)6<78 - ;(6A/’，!""#）。植物生长素
在启动水淹植株的快速伸长生长方面起着重要作

用；赤霉素负责植株保持长时间的快速伸长生长

（?8,D/，23#E）。生长素主要在茎尖和展开的幼嫩叶
片部位产生（FG60D !" #$%，!""2）。植物激素通过极
端运输从茎尖输送到叶柄、茎和根部，此过程受位于

细胞膜上的输入或输出运输蛋白的调节（H6,(9 -
,/ F+0D，!""2）。&’(!) *#$’+",-+ 的 BC 含量和其叶
柄组织对赤霉素的敏感性受水淹胁迫的调节；其受

!I J的水淹处理后，BC2 和其前身 BC!" 的浓度都
增加了（?8G0,/’< !" #$%，233E），从而诱导了 &’(!)
叶柄对 BC的敏感性。C.C在种子的成熟和发芽以
及对非生物胁迫的适应上发挥着重要的作用

（.6>J(0(0 !" #$%，!"""）。由水淹诱导的，在深水中
生长的水稻和 ./-,*’+ (-/,01#"’+ 的茎伸长生长受
C.C的抑制；另一方面，当植物处于水淹条件或乙
烯含量升高的环境中时，其内源 C.C的含量迅速下
降（?@/)6<78 - ;(6A/’，!""#；567(+ - .(81/9:;/’’/<，
!""#）。因此，普遍认为 C.C会降低水淹植株对 BC
的敏感性，而乙烯可以诱导 C.C 下调增加植株对
BC的敏感性。从这个角度出发，C.C 可以被看作
BC 活性的负面调节者（ 567(+ - .(81/9:;/’’/<，
!""#）。与厌氧相关的程序性细胞死亡有利于形成
和扩大植株根或茎的孔隙度，从而促进体内的气体

交换，增加 K! 和 &K! 的供应。通气组织的形成和

程序性细胞死亡受乙烯的调控。BC 可以促进水淹
植株的程序性细胞死亡，但此过程必须有乙烯的存

在（=(>7<+0，!""#）。以上研究表明，乙烯调节 C.C

的下调，保证组织对 BC 的敏感性是植株在受到水
淹胁迫后，其叶柄、茎和根等组织或器官作出迅速反

应，减少或逃脱水淹胁迫的前提（?@/)6<78 - ;(6:
A/’，!""#；567(+ - .(81/9:;/’’/<，!""#）。此外，C.C
还能够通过促进叶片的气孔关闭，降低受水淹胁迫

的绿豆的光合作用（CJL/, !" #$%，!""4）。
!" %$ 酶系统方面的适应
!" %" &$ 抗氧化酶系统M 水淹对植物的胁迫作用最
主要的是缺氧。植物周期性或长期性的缺氧会在电

子传递水平上干扰植物正常的呼吸作用（N(0,( !"
#$%，!""#）。根系内活性氧产生和清除的平衡受到
破坏，体内分子态氧还原成有毒的活性氧自由基如

超氧阴离子自由基（K O
! ）、单线态氧（

·K!）、羟氧基

（·K%）和过氧化氢（%!K!）等并在细胞内积聚

（.1+7J80( !" #$%，!""P）；植株体内产生并积累大量
活性氧引发膜脂过氧化反应。为抵御水淹胁迫条件

下活性氧自由基的毒害作用，植物在长期的进化过

程中形成了复杂的抗氧化防御系统，如活性氧清除

酶类（;KQ、NKQ、&CR、B? 等）和非酶清除剂（如抗
坏血酸、谷胱甘肽、维生素 S 等）以及使还原态抗氧
化剂再生的酶的活化等（.1+7J80( !" #$%，!""P），从
而减轻水淹胁迫下活性氧积累对植物的伤害。;KQ
活性的增加对植株有效抵御厌氧胁迫非常关键。它

是过氧化物 K!
O· 的主要清除剂，能将 K!

O· 转化成

%!K! 和 K!；过氧化氢酶能催化过氧化氢分解，产生

水及分子氧；而过氧化物酶能催化过氧化氢释出新

生氧以氧化某些酚类物质和胺类物质。B? 在保持
高还原型谷胱甘肽和氧化型谷胱甘肽的比例方面起

着重要的作用，而且植株体内一种重要的抗氧化剂

抗坏血酸的再生必须要求高的还原型谷胱甘肽和氧

化型谷胱甘肽比例。此外，B? 也能清除植株体内
的过氧化氢（N/A/’< !" #$%，23#3）。大量研究表明，
抗氧化酶含量的升高，如 ;KQ、NKQ、B?、&CR、CNT
等对水稻（.+(L*( !" #$%，!""P）、玉米（2!# (#3+）
（U(0 !" #$%，2334）、大麦（40,5!’( 6’$7#,!）（VJ(0D !"
#$%，!""E）、大豆（8$3/-1! (#)）（;J8 !" #$%，!""#）、树
木（C’W+0( !" #$%，!""#）、西红柿（.0$#1’( $3/0*!,+-9
/’(）（F80 !" #$%，!""I）等受不同程度水淹胁迫后的
存活非常重要。

!" %" !$ 糖酵解酶系统M 糖酵解被认为是植物对厌
氧胁迫适应的基本功能（X/00/,9 !" #$%，233!）。水
稻胚芽鞘在厌氧条件下的糖酵解速率是通气条件的

!Y E 倍（B8WW< - B’//0)(9，!""P）。由于从呼吸（完
全氧化）所得的能量，远大于等量糖发酵所得的能
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量，即巴斯德效应。巴斯德效应本身与植物对厌氧

的忍耐与否没有联系，而糖酵解酶系统在其中起着

重要的作用。

丙酮酸脱羧酶（!"#）位于厌氧代谢的重要枝
点，催化丙酮酸盐去碳酸基，产生 #$% 和乙醛（乙醇

的前身）。玉米在厌氧条件下 !"# 活性增加了 & ’
( 倍，!"# 的 )*+, 增加了 %- 倍（./00/1，2(3(）。
乳酸脱氢酶（4"5）能催化丙酮酸盐转变成乳酸。
许多物种在厌氧下能诱导 4"5。乳酸发酵常常发
生在厌氧的根部和发芽的种子中。4"5 酶活的诱
导可以维持厌氧植株的乳酸发酵过程，与乙醇发酵

一起在不损失碳的情况下维持植物体内的氧化还原

平衡。水淹胁迫下由于供氧不足或缺氧会引起植株

体内酒精发酵产生乙醇的毒害作用，导致有毒代谢

物的积累、氰苷的水解引发细胞质内的酸毒症，醇脱

氢酶（,"5）在防止其对植物的毒害作用方面起到了
至关重要的作用（!6786 !" #$%，%--3）。,9:;<=9)<><等
的研究表明，厌氧条件下三叶草（&’()*$(+, -+."!’’#/!0
+,）,"5酶活性较含氧量正常条件下的高（,9:;<=
?)<>< !" #$%，%--@）。A6<8<等（%--@）试验结果表明，在
所有研究的玉米基因型中，,"5 酶活性都随着厌氧
胁迫的增加而明显增大。,"5还可以缓解水稻遭受
厌氧胁迫后的伤害（B/CDEF !" #$%，%--G）。
!" #" $% 6=淀粉酶 H 维持厌氧条件下植株的糖酵解
代谢必须有源源不断的呼吸底物可溶性糖的供应。

由于植株体内可溶性糖的含量是有限的，加上水淹

条件下，植株的能量代谢处于需大于供的状态，因此

增加植株体内可溶性糖的含量，对于提高植株抗厌

氧胁迫的能力至关重要。厌氧胁迫下，6=淀粉酶被
认为在将储存的碳水化合物降解成易被利用的可溶

性糖的过程中起着主要作用（IDC0</0)<7/>>< !" #$%，
2((&），从而保证植株在水淹等厌氧条件下维持生
命所需的能力供应。.6>F=+FCD:;< 等（%--3）的研究
表明，厌氧处理后，水稻幼苗胚芽鞘的可溶性糖含量

和乙醇的产生速率与胚乳中的 6=淀粉酶活性具有相
关性；同时发现，6=淀粉酶与厌氧忍耐有关的胚芽鞘
伸长和胚芽鞘中 ,J! 含量具有很好的相关性。表
明胚乳内 6=淀粉酶将淀粉降解为可溶性糖的能力对
于保证水稻胚芽鞘的厌氧忍耐能力是重要的（.6>F=
+FCD:;< !" #$%，%--3）。

$% 存在问题及展望

$" &% 植物对水淹胁迫的响应
水淹胁迫从多方面限制植物的生长，包括气体

扩散速率剧烈下降，光照减少，温度恒定和土壤养分

的有效性降低等（KDL6F M N6<0/1=?/EE/9，%--3）。水
淹改变了植物正常生长的环境因子，从而影响呼吸

作用、光合作用、氧化还原稳态和胞质的 O5 等生化
活动（KDL6F M N6<0/1=?/EE/9，%--3）。水淹组织中 $%

和 #$% 碳浓度的降低，会抑制组织的好氧呼吸和光

合作用，最终导致植株遭受致命的“能源危机”。然

而，耐淹植物在水淹胁迫到来的时候，会产生积极的

响应和适应对策，从而生存下来。迄今，有关植物对

水淹胁迫信号的响应方面，众多研究表明植物是通

过感知体内氧浓度的降低和乙烯浓度的升高实现

的，但植物细胞对淹涝胁迫的感知过程和机理是怎

样，目前仍缺乏深入的了解。

$" !% 植物对水淹胁迫的适应
植物在形态结构、能量代谢、激素水平及有关酶

活力动态变化等对水淹胁迫的适应方面，人们已有

较清晰的认识，但研究对象主要以湿地植物，水稻、

小麦、玉米等主要粮食作物和模式植物拟南芥为主。

因此，扩大耐淹植物筛选和研究范围，如在已有研究

获得的耐淹植物的耐淹特征基础上，选择具有这些

特征的陆地植物进行耐淹试验，同时运用分子学，蛋

白质组学和生物信息学等手段找出由水淹胁迫诱导

的相关基因并对其进行克隆，繁殖与培育具有耐水

淹能力强的植物种类、品种和生态型，提高物种的丰

富度和生产力将是从事植物抗水淹胁迫研究的科研

人员的工作目标和方向。
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