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植物对涝渍胁迫的适应机制研究进展
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摘　要： 涝渍胁迫是农业生产中的主要非生物逆境之一。涝渍胁迫包括渍害和涝害，通过低氧胁迫、离子毒害、

能量短缺等方面抑制植物的生长发育。为了适应涝渍环境，植物在不同生态条件下形成了多样且复杂的响应和

适应机制。本文综述了涝渍胁迫对植物的危害，植物适应涝渍胁迫的形态多样性与主要分子响应机制，讨论了

提高植物耐涝渍性的遗传途径，以期为深入研究植物抗涝渍胁迫机制和培育抗涝渍作物提供理论指导。
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Research progress on mechanisms of plant adaptation to flooding stress
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Abstract：Flooding stress constitutes a major abiotic challenge in agricultural production. Flooding stress, in-
cluding waterlogging and submergence, inhibits plant  growth and development through hypoxia,  ion toxicity,
and  energy  deficits.  As  such,  plants  have  evolved  various  adaptive  responses  and  mechanisms  to  counter
flooding stress under diverse ecological  conditions. This review discusses the detrimental  effects of  flooding
stress  on  plants,  as  well  as  the  morphological  diversity  and  molecular  mechanisms  associated  with  plant
adaptation to flooding stress. The genetic strategies for improving plant resistance to flooding stress are also
discussed. This review aims to provide guidance for future research into the mechanisms of plant resistance
to flooding stress and flooding stress-resistant crop breeding.
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全球气候变化使得涝渍胁迫的发生变得更加

频繁和不可预测。陆生植物普遍对涝渍比较敏感，

涝渍胁迫会造成植物生物多样性的下降以及作物

的产量损失等。植物生长环境中过多的水取代了

植物根系和地上环境中的气体空间，这种状态称

之为涝渍（Flooding）。土壤中水分取代气体空间

而限制植物气体交换的状态称之为渍水（Water-
logging），而植株的部分或者全部地上组织被水

淹没的状态称之为淹水（Submergence）[1, 2]。渍

水时，植物根系的生长和功能受到直接影响；而

淹水时，植株地上部分的光合和呼吸等功能也受

到抑制。造成涝渍胁迫的原因主要包括短时间内

的极端降水、排水不畅以及土壤结构粘重等因素[3]。

涝渍胁迫影响到全球大约 10% 耕地的作物生产，

对成熟期种子产量能造成 15% ~ 80% 的损失 [2]。

因此，分析涝渍胁迫对植物生长发育的危害，解
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析植物响应和适应涝渍胁迫的生理变化和分子机

制，将为提高植物的耐涝渍性提供理论依据，对

作物的耐涝渍性遗传改良具有重要的指导意义。

 1　涝渍胁迫对植物的危害

 1.1　涝渍胁迫对生理代谢的影响

涝渍胁迫发生时，淹水组织与环境中的气体

交换受阻，淹水环境中的 O2 被植物和微生物迅速

消耗后，微生物在缺氧条件下利用硝酸盐、锰的

氧化物、铁的硫酸盐等物质作为呼吸作用中的替

代电子受体，从而导致淹水环境中可溶性 Mn2 + 和

Fe2 + 以及 H2S 等植物毒素大量积累 [4, 5]。同时，淹

水环境中根际 Fe2 + 积累以及硝态氮（NO3
−）被还

原为氨态氮（NH4
 + ）等情况，使得根际土壤微环

境的 pH 值显著下降，导致植物阴阳离子摄入失衡，

从而影响根系的生理功能[5, 6]。此外，pH 值下降导

致酚类脂肪酸和挥发性脂肪酸由解离状态转变为

非解离状态，进一步对植物产生毒害 [7, 8]。植物在

淹水缺氧状态下，糖酵解和乙醇发酵代替了线粒

体介导的氧化磷酸化的高产能方式[9]。淹水组织中

的发酵供能方式，导致根中能源物质被迅速消耗，

并产生乙醛等有毒物质，从而导致根系能量状态、

细胞结构和功能均受到影响[10]。另外，水通道蛋白

受涝渍缺氧的影响，对水分的吸收与运输功能也

受到抑制[11]。

 1.2　涝渍胁迫对形态和生长发育的影响

长时间淹水不仅会严重抑制根系功能并导致

根系孔隙度增加、生根率下降以及根系腐烂等情

况发生，地下部分对水分和营养元素吸收等功能

受损还间接地导致了地上部分功能的改变，包括

气孔关闭、叶绿素降解、细胞结构损伤等，从而

抑制了叶片的气体交换和光合效率，严重降低了

植株能源物质的供应[12, 13]。光合组织中高 O2 含量

和低 CO2 含量的状态，促进植株增强光呼吸作用

对能源物质的消耗，进一步阻碍了光合同化产物

的积累[12, 14]。涝渍胁迫持续的时间越长，植物受到

的影响越严重，持续的涝渍胁迫会导致萌发率降

低、株高降低、根系受损、叶片生长减慢、植株

早衰、开花提前等，最终会导致成熟期的产量损

失甚至植株死亡[2, 15, 16]。由此可见，涝渍胁迫会造

成植株遭受低氧、离子毒害、能量短缺等情况，

从多个方面影响植物的生长发育。

 2　植物适应涝渍胁迫的形态多样性

 2.1　通气组织

根和茎中气体的低阻力导管称之为通气组织，

能促进根尖与植株非淹没区之间的气体交换[17]。孔

隙度高的根系，保证了根尖足够的 O2 含量，能促

进根系向离茎基部更远的地方生长[18]。湿地和水生

植物普遍能够形成初级通气组织，初级通气组织

主要包括溶生型和裂生型两种[19]。根系皮层细胞或

茎的薄壁细胞死亡并溶解形成溶生型通气组织，

根系皮层细胞分化和/或扩张促进相邻细胞簇分离

而形成裂生型通气组织[19, 20]。此外，植物中还存在

膨胀型通气组织，主要通过细胞的分裂和增大发

育而成[21]。同时，多种植物经涝渍胁迫诱导后可以

形成通气程度更高的次级通气组织，而次级通气

组织通过供氧量增加、耗氧细胞数量减少双重方

式改善根尖供氧状态。水稻（Oryza sativa L.）、

大麦（Hordeum vulgare L.）等植物受涝渍胁迫诱

导 形 成 溶 生 型 的 次 级 通 气 组 织[22, 23]； 在 大 豆

 （Glycine  max (L.)  Merr.）和 拟 南 芥 （Arabidop-
sis thaliana (L.) Heynh.）中，则形成裂生型的次

级通气组织[24, 25]。因此，初级和次级通气组织均能

够改善根系中氧的平衡状态[26]。

 2.2　不定根

植株根系受损严重时，涝渍胁迫还能诱导不

定根通过分生组织从头诱导或者根原基产生。新

生的不定根更接近空气环境，能缩短对根尖的供

氧距离，替代原有根系受损的水分、养分吸收功

能，还能对植株产生支撑作用[25]。在水稻基部茎节

上，通过乙烯和活性氧（Reactive oxygen species，

ROS）协同作用，能诱导根原基形成不定根 [27]。

在 沼 生 酸 模（Rumex  palustris Sm.）和 番 茄

 （Solanum lycopersicum L.）中，乙烯与生长素协

同作用，通过分生组织诱导不定根的形成 [28, 29]。

 2.3　径向氧扩散屏障

根系中的 O2 一部分被根细胞消耗，另一部分

直接被扩散到土壤中而损失。因此，植物在适应

涝渍环境时，还能形成根系的径向氧扩散（Ra-
dial oxygen loss，ROL）屏障结构，减少根系 O2

向土壤环境的扩散，加大了 O2 径向扩散的物理阻

力，延长了 O2 扩散到根尖的强度和深度 [30, 31]。根

系形成 ROL 屏障后，导致扩散到根系内皮层和外
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皮层的 O2 含量减少，表明其对根系中 O2 的损失

具有强大的抑制作用[32]。此外，ROL 屏障在不妨

碍营养物质吸收的情况下，还可以减少对植物毒

素（如 Fe2 + ）的吸收，从而维持根系的生理功能[33, 34]。

同时，研究表明，ROL 屏障在较长的根系中更容

易诱导产生，而提前在有氧环境中适应过的根系，

在逆境下能迅速诱导 ROL 屏障的产生 [35]。细胞壁

中的木栓质和木质素被认为参与到了 ROL 屏障的

形成过程中[18]，研究表明，水稻中调控木栓质生物

合成的基因受涝渍胁迫上调表达，而木质素生物

合成基因的表达则不受影响[36]。

 2.4　其他适应性形态

此外，淹水胁迫发生时，植株地上组织还能

产生其他的形态学适应性变化。淹水条件下，水

稻会出现茎秆节间迅速伸长逃离胁迫（逃逸策略）

或者植株停止生长保存能量（静止策略）的两种

不同响应策略[37, 38]。水稻在淹水条件下萌发时，能

通过促进胚芽鞘的生长，使萌发种子迅速脱离胁

迫环境[39-42]。此外，水稻叶片蜡质能促进叶表面与

水面之间形成气室（Gas film）微环境，在叶片和

气室之间能进行一定水平的气体交换，维持叶片

在淹水环境中的光合作用和有氧呼吸[43, 44]。拟南芥

和沼生酸模中，涝渍胁迫诱导叶柄伸长，同时叶

片出现偏下性生长情况，使植株生长挺拔，从而

促进植株逃离胁迫环境[45-47]。涝渍发生时，不同植

物会选择不同的形态适应策略来应对胁迫，而植

物应对不同程度的胁迫采取的响应和适应的策略

也不尽相同。

 3　植物响应和适应涝渍胁迫的生理变化
和分子机制

 3.1　乙烯的响应与信号转导

在淹水条件下，乙烯大量积累，不易受其他

环境因素的影响，因此是植物响应涝渍胁迫的关

键因子。在正常条件下，气态的乙烯在植物体内

产生后会迅速扩散到环境中，从而保证体内低水

平状态；而乙烯在水中低溶解度的特性，导致当

涝渍胁迫发生时，内源乙烯难以排除体外而积累，

在 1 h 内迅速达到生理饱和状态[48]。在涝渍低氧条

件下，乙烯合成通路被激活，从而促进乙烯的主

动积累[49-51]。乙烯的生物合成始于甲硫氨酸在 S-腺
苷 甲 硫 氨 酸 合 成 酶（S-adenosylmethionine  syn-

thase，SAMS）催化下合成 S-腺苷甲硫氨酸（S-
adenosylmethionine，SAM），随后 1-氨基环丙烷-
1-羧 酸 合 酶 （1-aminocyclopropane-1-carboxylate
synthase，ACS）继续催化 SAM 生产 1-氨基环丙

烷-1-羧 酸 （1-aminocyclopropane-1-carboxylate，

ACC），然后 ACC 氧化酶（ACC oxidase，ACO）

在氧的参与下将 ACC 氧化为乙烯。

此外，低氧或淹水会诱导乙烯受体基因的表

达[23]。在拟南芥中，内质网膜和高尔基体膜上的 5
个受体家族蛋白能感知乙烯信号的变化[52]。拟南芥

乙烯信号转导的主要过程如下：在乙烯缺乏的情

况 下， 乙 烯 受 体 与 下 游 的 乙 烯 负 调 节 器 CTR1
 （Constitutive triple response 1）互作，抑制信号

的传递；体内乙烯积累后，大量乙烯在铜辅因子

参与下与受体蛋白结合，导致 CTR1 与受体复合

体的构象发生改变，从而使下游的 EIN2（Ethy-
lene-insensitive 2）能够与复合体的激酶结构域互

作， 诱 导 编 码 转 录 因 子 EIN3（Ethylene-insensi-
tive  3）和 EIL（EIN3-LIKE）的 基 因 表 达 ； EIN3
和 EIL（EIN3-LIKE）随后促进下游另一类转录因

子—乙烯响应因子（Ethylene response factor，
ERF）的积累，从而进一步激活下游靶基因表达，

以促进植株对胁迫的响应和适应[52, 53]。乙烯在淹水

后迅速积累，且不易受其他环境条件影响，使得

乙烯成为响应淹水胁迫可靠和及时的信号分子。

 3.2　O2 的响应和信号转导

在淹水条件下，水分阻隔了根系与土壤孔隙

之间的气体交换，加之微生物和植物根系活动导

致的 O2 消耗，导致植株迅速进入缺氧状态 [54, 55]。

同时，根系的圆柱形结构限制其与根围环境的气

体交换速度，因此导致根系活动容易受缺氧的影

响[48]。另外，淹水组织的孔隙度、形态结构和气体

扩散距离都极大地影响了根系供氧状态[30]。拟南芥

淹水时，根系在 15 min 内迅速进入缺氧状态，而

水稻由于通气组织发达，根系在淹水环境中依然

能够正常生长[9]。

根 系 的 呼 吸 作 用 和 微 生 物 活 动 会 引 起 局部

CO2 浓度的升高，导致胞内 pH 值和关键酶的活性

发生变化，从而调控根系响应低 O2 信号[56]。同时，

在拟南芥中解析了直接感应 O2 的机制，该通路主

要通过 NERP（N-end rule pathway）蛋白降解途

径调控乙烯响应因子Ⅶ亚族（Ethylene response
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factor Ⅶ，ERF-Ⅶ）蛋白的稳定性来感知胞内氧含

量的变化[45]。在正常氧含量条件下，ERF-Ⅶ转录

因子被 NERP 途径降解或者在质膜上与酰基辅酶

A 结合蛋白（Acyl-CoA-binding proteins，ACBPs）

结 合 而 不 能 入 核 行 使 功 能； 而 在 低 氧 条 件 下 ，

NEPR 蛋白降解通路对 ERF-Ⅶ转录因子的降解作

用被抑制，ERF-Ⅶ转录因子被从膜上释放出来，

随后进入细胞核触发下游靶基因的起始转录，介

导 了 植 物 对 低 氧 的 响 应[57, 58]。 拟 南 芥 中 有 5 个

ERF-Ⅶs，分别为 HRE1（Hypoxia responsive 1）、

HRE2（Hypoxia  responsive  2）、 RAP2.2（Rela-
ted  to  AP2  2）、 RAP2.3（Related  to  AP2  3）和

RAP2.12（Related to AP2 12），从水稻中克隆的

淹水响应相关基因 SUB1s（submergence1s）和

SKs（snorkels）编 码 的 也 属 于 ERF-Ⅶ 转 录 因

子[37, 38, 57, 58]。研究表明，小麦（Triticum aestivum
L.）和玉米（Zea mays L.）中的 ERF-Ⅶ也参与了

O2 感应 [59, 60]。在拟南芥的研究中发现，WRKY33
和 WRKY12 在该信号途径中能协同作用以转录激

活 RAP2.2， 而 RAP2.2 在 胁 迫 后 中 能 够 对

WRKY33 进 行 反 馈 调 控 [61]。 E3 泛 素 连 接 酶

SR1（Submergence resistant 1）介导的蛋白降解

在正常情况下能部分降解 WRKY33，而在低氧状

态下 WRKY33 被 MPK3/MPK6（Mitogen-activa-
ted protein kinase 3/  mitogen-activated protein ki-
nase 6）磷酸化后能够诱导 RAP2.2 的表达，在复

氧后磷酸化的 WRKY33 则被 SR1 迅速且彻底地降

解[62]。另外，有研究发现，乙烯、赤霉素（Gib-
berellic acid，GA）、活性氧等信号也参与到 ERF-
Ⅶ介导的响应中[38, 63, 64]。以上研究结果表明，淹水

引起的缺氧会对被淹没的组织造成严重的能量和

碳水化合物短缺，ERF-Ⅶ作为信号分子诱导植株

在生理和分子水平上的适应。

 3.3　一氧化氮（NO）的响应和循环

NO 是植物响应环境刺激的高活性信号分子，

多种逆境均能诱导内源 NO 含量迅速且大范围的变

化[65, 66]。研究表明，低氧胁迫时，在根系过渡区产

生大量的 NO，促进根系适应低氧环境[67]。通过化

学方法阻断 NO 在缺氧下的合成后，严重抑制了根

尖的存活率，说明 NO 在维持缺氧条件下根尖的正

常生长中起作用[67, 68]。此外，NO 与乙烯协同作用，

诱导拟南芥在涝渍胁迫下的叶片偏下性生长[46]。

植 物 淹 水 缺 氧 时， 硝 酸 还 原 酶 （Nitrate

reductase，NR）的磷酸化水平下降导致其催化活

性增强，促进植物体内亚硝酸盐的积累，从而致

使根系过渡区和分生区 NO 爆发[67]。在植物线粒体

电子传递链上，NR 催化 NO3
−还原成 NO2

−，随后

与 NR 互 作 的 蛋 白 ARC（Amidoxime  reducing
component）进一步将 NO2

−催化成 NO[3]。高浓度

的 NO 对植物具有毒害作用，因此在 NO 信号转导

结束后，植物大量诱导血红蛋白（Hemoglobin，

Hb）进行解毒 [69]。Hb 通过消耗 NAD(P)H 的催化

反 应将 NO 氧 化 为 NO3
−， NO3

−在 胞 质 中 再 次 被

NR 催化生成 NO2
−，生成的 NO2

−再次在线粒体电

子 传 递 链 上 还 原成 NO， 在 植 物 体 内 形 成 NO3
−-

NO 的循环 [23, 69, 70]。缺氧诱导生成的 NO 导致线粒

体上产生 ROS，同时还促进 Ca2 + 的释放，从而进

行信号转导[23]。另外，NO 还可以通过对蛋白质翻

译后的修饰，例如调节 ERF-Ⅶ的稳定性，参与到

响应涝渍胁迫的信号转导中，而 ERF-Ⅶ则能够诱

导血红蛋白编码基因 HB1（hemoglobin 1）的表

达，从而促进植物对胞内 NO 的清除[48]。因此，尽

管对 NO 响应涝渍胁迫的动态过程的解析还不够深

入，但已有的研究表明 NO 响应和循环是植株在涝

渍缺氧条件下保持能量状态和适应的关键策略。

 3.4　能量代谢方式的转变与调控

涝渍条件下的缺氧状态导致淹水组织由氧化

磷酸化的高产能方式转变为糖酵解和发酵的低产

能方式[56]。涝渍低氧状态下，线粒体电子传递链中

最终电子受体 O2 的可用性降低，迅速降低了细胞

的 ATP/ADP 比值，此时细胞激活糖酵解和发酵途

径以维持 ATP 的合成以及再生 NAD + 来保证胁迫

下 部 分 的 能 量 供 应[23]。 然 而 ， 糖 酵 解 途 径 中 ，

1 mol 的己糖分解仅能生成 2 mol 的 ATP，长时间

的涝渍胁迫下植株依然会有能量危机的风险。为

应对长期的涝渍胁迫，植物还会诱导淀粉酶将淀

粉分解为葡萄糖，促进能源物质的动员[71]。另一方

面，糖酵解中蔗糖的利用方式发生了转变，植株

加强双向的 UDP 依赖的蔗糖合酶（Bidirectional
UDP-dependent  sucrose synthase， SUS）途 径 ，

抑制单向的蔗糖转化酶（Unidirectional invertase，

INV）途径[23]。在缺氧条件下，SUS 途径比 INV 途

径能量转化效率更高，INV 途径相关基因的表达受

到抑制，而 SUS 途径的基因被激活表达 [23, 72]。在

缺氧条件下，糖酵解的代谢终产物丙酮酸通过丙
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酮酸脱羧酶（Pyruvate decarboxylase，PDC）转

化成乙醛，而乙醛被乙醇脱氢酶（Alcohol dehy-
drogenase，ADH）分解成乙醇并生成 NAD + ，再

次为糖酵解提供底物[9, 71]。

碳水化合物含量和 ATP 供应的减少会促发植

株对能源物质的调动，大量研究表明淹水胁迫下

主 要 通过 SnRK1（Suc-nonfermenting1-related
protein kinase 1）为核心模块介导的能源物质动员

途径，感知能量短缺信号，增加植物在涝渍胁迫

下的能量供应[73-75]。在能源物质短缺时，SnRK1
一方面促进能源物质分解代谢以维持低氧环境的

能源供应，另一方面抑制雷帕霉素靶蛋白（Tar-
get of rapamycin，TOR）激酶信号转导，从而防

止植物过度生长导致的能源消耗[45]。拟南芥中，

SnRK1 提高了碳饥饿中的碳源利用效率，促进碳

水化合物和氨基酸分解代谢、加速老叶衰老 [75]，

SnRK1 磷酸化翻译起始因子 eIFiso4Gs，促进靶

基因的表达，从而提高植株对淹水胁迫的耐受性[76]。

水 稻 厌 氧 萌 发 时， OsTPP7（Trehalose-6-phos-
phate phosphatase 7）作为能量感知的核心原件，

通过 6-磷酸海藻糖代谢感知能量短缺信号和调控

糖类利用效率，从而促进水稻在无氧环境中的胚

芽鞘伸长[39]。水稻种子中，CIPK15（Calcineurin
B-like  protein-interacting  protein  kinase 15）能 促

进 SnRK1 的表达，加快淀粉的分解供能速度，从

而促进胚芽鞘的伸长生长[73]，而 6-磷酸葡萄糖和/
或 6-磷酸海藻糖则负调控 SnRK1 信号介导的能源

物质动员[74]。耐淹水稻萌发时，Ca2 + 结合蛋白 Os-
CBL10（Calcineurin  B-like  protein  10）间 接 促 进

CIPK15 蛋白的积累，增加淀粉酶活性，从而维持

胚芽鞘生长以应对淹水环境[40]。以上研究结果表明，

植物对糖类物质和能量信号感知的调节是响应涝

渍胁迫的重要组成部分。

 3.5　活性氧（ROS）的生成与清除

ROS 是 O2 在各种代谢途径中还原而形成的一

系列高活性氧化物的总称，包括超氧阴离子、单

线氧、过氧化氢和羟基自由基，主要通过非酶促

和酶促的方式产生[48]。非酶促方式主要发生在线粒

体和叶绿体的电子传递链上，O2 接收电子后，被

部分还原形成超氧化物及其他活性更强的 ROS[77]。

而在过氧化物酶体、细胞壁、质膜和外质体等细

胞器和细胞组分中可以通过酶促方式生成 ROS[78]。

在淹水缺氧的条件下，以及淹水结束后的复氧阶

段，均会导致大量 ROS 的积累[48, 79]。

低浓度的 ROS 能作为信号分子参与胁迫响应，

但过多的 ROS 不能及时清除将会破坏生物膜并导

致生理生化代谢过程紊乱，最终引起根系腐烂和

叶片萎蔫等植株损伤[80]。ROS 清除酶系统包括超

氧 化 物 歧 化 酶（Superoxide dismutase， SOD）、

抗 坏 血 酸 过 氧 化 物 酶（Ascorbate  peroxidase，

APX）、过氧化氢酶（Catalase，CAT）、谷胱甘

肽 过 氧 化 物 酶（Glutathione peroxidase，GPX）

等，是 ROS 清除的主要途径 [81]。在渍水条件下，

柑橘（Citrus reticulata Blanco）和菊花（Chrysan-
themum morifolium Ramat.）叶片中的 SOD、APX
和 CAT 活性均高于对照水平 [80, 82]。此外，植株可

以通过抗坏血酸（Ascorbate，AsA）和谷胱甘肽

 （Glutathione，GSH）循环，以非酶促方式进行

ROS 清除 [83]。在淹水后的复氧阶段，水稻幼苗中

的 AsA 和 GSH 含量会迅速上升 [84]。拟南芥在淹

水 5 d 时的 AsA 含量比处理前显著上升，而 AsA
和 GSH 含量在复氧阶段均显著高于对照组 [85]。研

究发现，拟南芥叶片中内源茉莉酸类似物（Jas-
monates，JAs）含量在复氧阶段迅速升高，诱导

了转录因子 MYC2 的积累，随后 MYC2 激活 VTCs
 （Vitamin  C  defectives）和 GSHs（Glutathione
synthetases）的表达，合成 AsA 和 GSH，从而参

与到 AsA-GSH 循环介导的 ROS 清除过程中，最

终提高植物在复氧阶段的耐受性[79]。此外，其他小

分子抗氧化剂也能参与植物体内 ROS 的清除，例

如褪黑素就能够清除各种 ROS。在苹果（Malus
pumila Mill.）中，外施褪黑素降低了 ROS 对植物

的生理损害，从而提高了其耐渍性[86]。可见，ROS
的生成与清除受到严格调控，对响应和适应涝渍

胁迫至关重要。

 3.6　不同响应通路之间的信号交叉

植物为了应对涝渍胁迫带来的生理改变，一

方面通过改变代谢方式来维持部分能量供应，调

整内部生理状态，以适应涝渍低氧环境；另一方

面诱导植株形成适应性形态变化，以逃离胁迫环

境。在适应涝渍胁迫的过程中，植物产生了多种

响应与适应机制，不同的响应通路之间存在繁复

的信号交叉，从而协同调控植物对涝渍胁迫的响

应（图 1）。
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图 1　植物响应和适应涝渍胁迫的调控网络
Fig. 1　Regulatory network of plant responses and adaptations to flooding stress

涝渍胁迫诱导植物体内产生乙烯、低氧、NO、能量短缺和 ROS 等信号，以帮助植物适应胁迫下的生长。不同背景颜色表示不同的信号
响应通路。涝渍胁迫导致淹水组织迅速积累乙烯，乙烯积累导致乙烯受体和乙烯负调节器 CRT1（Constitutive triple response 1）复合物
失去对乙烯正调节器 EIN2（Ethylene-insensitive 2）的抑制作用，从而诱导转录因子 EIN3（Ethylene-insensitive 3）和 EIL（EIN3-LIKE）
的积累，进而促进下游靶基因的表达。涝渍引起缺氧状态导致有氧呼吸受到抑制，从而导致淹水组织能量供应不足。Ca2 + -CBL（Cal-
cineurin B-like protein）-CIPK15（Calcineurin B-like protein-interacting protein kinase 15）-SnRK1（Suc-non-fermenting 1-related protein
kinase 1）模块以及 OsTPP7（Trehalose-6-phosphate phosphatase 7）等参与能量感知和低能源状态下糖类利用效率，增加在涝渍胁迫
下的能量供应，从而促进植物在涝渍胁迫下的生长。同时，植物能感知缺氧信号，在生理和分子水平产生适应性响应。正常生长状态
下，Ⅶ亚族乙烯响应因子（Ethylene response factor Ⅶ，ERF-Ⅶ）蛋白与 ACBPs（Acyl-CoA-binding proteins）在质膜上紧密结合，涝
渍胁迫发生时蛋白转移到细胞核中行使转录因子功能，促进下游靶基因的表达。同时，涝渍缺氧状态会抑制 NERP（N-end rule path-
way）蛋白降解反应，从而提高 ERF-Ⅶs 蛋白的稳定性，进一步促进其行使转录激活功能。拟南芥中 MPK3/MPK6、SR1（Submer-
gence resistant 1）、WRKY12、WRKY33 参与到了 ERF-Ⅶs 对靶基因的转录激活过程中。低氧条件下，线粒体电子传递链上生成 NO，
通 过 对 蛋 白 质 翻 译 后 修 饰， 例 如 调 节 ERF-Ⅶs 的 稳 定 性 ， 参 与 涝 渍 胁 迫 响 应 。 而 拟 南 芥 中 ERF-Ⅶs 能 够 诱 导 血 红 蛋 白 编 码 基 因
HB1（Hemoglobin 1）的表达，促进植物对胞内 NO 的清除，维持 NO 的稳态。低浓度的活性氧（ROS）作为信号分子参与胁迫响应，
可以通过叶绿体和线粒体中的电子传递链以非酶促的方式产生或者通过 RBOHs（Respiratory burst oxidase homolog proteins）以酶促的
方式产生。植物体内通过 ROS 清除酶系统（超氧化物歧化酶（SOD）、抗坏血酸过氧化物酶（APX）、过氧化氢酶（CAT）、谷胱甘
肽过氧化物酶（GSH-Px）等）和非酶抗氧化剂（抗坏血酸（AsA）、谷胱甘肽（GSH）、褪黑素（Meltonin）等）能对过多的 ROS 进
行清除。多种调控机制构成复杂的调控网络，促进植物响应和适应涝渍胁迫。

Flooding stress induces ethylene production, hypoxia, NO, energy shortage, and ROS in plants to promote growth under flooding stress. Dif-
ferent background colors indicate different signal response pathways. Flooding stress causes the rapid accumulation of ethylene in flooded
tissues, resulting in ethylene receptor and ethylene negative regulator CRT1 (Ethylene insensitive 2) complexes to lose their inhibitory ef-
fects on ethylene positive regulator EIN2 (Ethylene insensitive 2). Accumulation of transcription factors EIN3 (Ethyleninsensitive 3) and EIL
(EIN3-like) by EIN2 promotes the expression of downstream target genes. Hypoxic state of flooding suppresses aerobic respiration, leading
to insufficient energy supply to flooded tissues. Ca2 + -CBL (Calcineurin B-like protein)-CIPK15 (Calcineurin B-like protein-interacting protein
kinase  15)-SnRK1 (Suc-non-fermenting  1-related  protein  kinase  1)  module  and  OsTPP7 (Trehalose-6-phosphate  phosphatase  7)  partici-
pate in energy perception and sugar utilization efficiency under low energy states and increase energy supply under flooding stress, thus
promoting plant growth under flooding stress. At the same time, plants can sense hypoxic signals and produce adaptive responses at the
physiological and molecular levels. Under normal growth conditions, the ethylene response factor Ⅶ (ERF-Ⅶ) protein closely binds to acyl-
CoA-binding proteins (ACBPs) on the plasma membrane. Under flooding stress, ERF-Ⅶs are transferred to the nucleus to promote the ex-
pression of downstream target genes. At the same time, hypoxia inhibits NERP (N-end rule pathway) protein degradation, thereby improv-
ing  ERF-Ⅶs  protein  stability  and  further  promoting  its  transcriptional  activation  function.  MPK3/MPK6,  SR1  (Submergence  resistant  1),
WRKY12, and WRKY33 in Arabidopsis thaliana are involved in the transcriptional activation of target genes by ERF-Ⅶs. Under hypoxic con-
ditions, NO is produced on the electron transport chain of mitochondria and is involved in the flooding stress response through post-transla-
tional modifications to proteins, such as regulating ERF-Ⅶs stability. ERF-Ⅶs can induce hemoglobin coding gene HB1 (Hemoglobin 1) ex-
pression, promote intracellular NO clearance, and maintain NO homeostasis in A. thaliana. Low-concentration ROS participate in the stress
response as signaling molecules, produced in a non-enzymatic manner via electron transport chain in chloroplasts and mitochondria or en-
zymatically via respiratory burst homolog proteins (RBOHs). In plants, excessive ROS can be removed by excessive oxygen removal en-
zymes (superoxide dismutase (SOD), ascorbate peroxidase (APX), catalase (CAT), and glutathione peroxidase (GSH-PX)) and non-enzy-
matic  antioxidants  (ascorbate  (AsA),  glutathione  (GSH),  and  melatonin  (Melatonin)).  These  various  regulatory  mechanisms  constitute  a
complex regulatory network that promotes plant response and adaptation to flooding stress.
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涝渍胁迫发生时，植物淹水组织中 O2 的迅速

消耗是最直接、最重要的变化。O2 的缺乏导致植

株能量代谢方式由有氧呼吸高效供能转变为糖酵

解和发酵的低效供能，同时植物体内和环境中产

生大量的有毒物质，这种变化导致了植株遭受能

量短缺和生理毒害等情况[3, 58]。在适应缺氧导致的

能 量 供 应 不 足 中， 植 株 一 方 面 主 要 通 过 依 赖 于

SnRK1 的响应通路来动员能源物质、提高糖类物

质的可用性，从而维持植株在涝渍胁迫下的生长，

增加植物对涝渍胁迫的耐受性[39, 73]；另一方面，提

高光合同化效率以提供涝渍胁迫下生长所需的能

源物质，例如，水稻 LGF1 促进叶片合成表面蜡质，

促进水稻在淹水时形成气室微环境来部分维持水

下的光合同化作用，提高植物涝渍胁迫下的存活

率[44]；另外，转录因子 ERF-Ⅶ还能调控靶基因的

表达来改变糖酵解和发酵的效率，从而提高涝渍

胁迫下的能量利用效率[48]。

生理适应过程中，缺氧会抑制 NERP 蛋白降

解过程，提高胞内 ERF-Ⅶ蛋白的稳定性，从而感

知和适应低氧胁迫[3]。缺氧时，线粒体电子传递链

上生成的亚硝酸盐会造成 NO 爆发，通过对蛋白质

翻译后修饰，例如调节 ERF-Ⅶ的稳定性，参与涝

渍响应[23, 48]。此外，乙烯、GA、ROS 等信号也参

与 ERF-Ⅶs 介导的响应通路中，最终导致茎或叶

柄伸长、叶片衰老[38, 63, 64]。同时，涝渍胁迫下，在

线粒体和叶绿体中产生的 ROS，能作为信号分子

参与响应涝渍胁迫信号转导，然而过多的 ROS 会

造成生物膜的氧化损伤，并导致代谢过程紊乱 [80]。

植株过高的 ROS 水平可以通过抗氧化酶、抗氧化

小分子以及乙烯响应基因来清除[82]。

生长适应中，乙烯与其他信号协同作用共同

调控多种形态适应性的形成，提高淹水组织 O2 的

可用性，从而提高对涝渍胁迫的抗性[87]。例如，乙

烯和 NO 共同参与拟南芥叶片偏下性生长的调控[46]；

乙烯和 ROS 共同介导拟南芥溶生型通气组织的形

成[24]；乙烯响应通路中的 CsEIN3 间接诱导 ROS
信号的产生，从而促进黄瓜（Cucumis sativus L.）
渍害下的不定根形成[88]；水稻淹水组织中，乙烯调

控根原基机械信号的产生，而 ROS 诱导表皮细胞

程序性死亡，二者协同作用，共同调控不定根的

形成[27]。不同物种对涝渍胁迫的形态适应性各不相

同，其具体的形成机制还有待进一步解析。

 4　植物提高耐涝渍性的遗传途径

植物对涝渍胁迫的耐受性和形态学适应性的

形成归根结底受基因的调控[89]。因此，与涝渍胁迫

相关的遗传位点和基因是改良作物耐涝渍性的重

要遗传资源（表 1）。渍水能诱导大麦野生种形成

发 达 的 通 气 组 织， 通 过 渍 水 敏 感 的 普 通 大 麦

 ‘Franklin’与耐渍的野生大麦‘TAM407227’构建

的定位群体，在 4H 染色体定位到一个调控通气组

织形成的主效数量性状位点（Quantitative trait lo-
cus，QTL），该位点的导入提高了栽培大麦的耐

渍性[22]。黄瓜属于不耐渍物种，耐渍品系‘Zaoer-
N’来源的基因 CsARN6.1 能促进根系形成不定根，

将该基因导入普通黄瓜品种中能显著提高其耐渍

性[88]。在缺氧状态下能诱导产生紧密的 ROL 屏障

是玉米近缘种尼加拉瓜大刍草（Zea nicaraguen-
sis Iltis & B. F. Benz）具有强耐渍性的重要因素，

通过远缘杂交将尼加拉瓜大刍草染色体片段在玉

米中形成渗入系（ILs），能诱导玉米在渍害下形

成 ROL 屏障 [31]。此外，通过基因渗入，将深水稻

品种‘C9285’来源的水稻绿色革命基因 SD1 导入

普通水稻品种‘T56’（‘台中 56’）背景中，提高

了‘T56’在淹水胁迫下节间伸长的能力[90]。在研究

水稻苗期对淹水胁迫的反应中发现，地方品种

 ‘FR13’A 在淹水胁迫下能抑制地上部分的生长，

促进植株耐受 2 周的淹水胁迫，在胁迫结束后迅

速恢复生长[37]，该品种来源的 SUB1A 基因对其耐

淹性的形成起决定作用，通过标记辅助回交将该

基因渗入粳稻和籼稻，显著提高了其耐淹性，目

前已经育成多个品种在南亚和东南亚洪水易发区

进行推广种植[89]。

此外，其他涝渍胁迫相关基因在作物抗涝渍

胁迫的遗传改良中也具有很大的应用潜力。在淹

水情况下，过表达 LGF1 基因能促进叶片表皮蜡质

的合成，使水稻叶片与水面之间形成气室，形成

微环境下的气体交换，从而提高水稻的耐淹性 [44]。

而水稻淹水萌发中，幼苗胚芽鞘的迅速生长能促

进植株逃离胁迫环境得以存活，过表达 CIPK15、

SnRK1、OsTPP7、OsGF14h 等基因，能提高低

能源状态下糖类利用效率或者平衡激素响应，从

而促进水稻淹水萌发中的胚芽鞘的生长[39, 41, 73]。小
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麦中，耐渍材料中编码 ERF-Ⅶ转录因子的基因

TaERFⅦ.1，受渍水诱导上调表达，过表达该基因

提高了小麦的苗期存活率和成熟期产量[60]。玉米中，

EREB180 基因编码一个 ERF-Ⅶ转录因子，过表

达该基因显著提高了玉米长期渍水下的存活率[60]。

菊 中 过 表达 CmERF5 与 CmRAP2.3 均 能 抑 制 植

株 ROS 水平，从而提高其耐渍性 [82]。此外，从模

式植物拟南芥中鉴定到的相关基因，也可以为作

物耐涝渍性的遗传改良提供遗传信息。

 5　展望

涝渍胁迫是植物生长和农业生产中最重要的

非生物逆境之一。涝渍胁迫发生时，植物进化出

了复杂多样的调控机制，从分子响应到形态适应

等多层面应对不利环境。国内外学者从涝渍胁迫

对植物的生长影响、植物适应涝渍胁迫的形态多

样性、植株对胁迫的生理和分子响应、重要 QTL
定位和基因的克隆与利用等多个角度进行了比较

深入和全面的研究。在农业生产中，大面积种植

的农作物普遍适应了比较温和的土壤环境，对涝

渍胁迫的耐受性较弱，在特定环境中生长的品种、

野生种和近缘种中存在大量优异的耐渍种质可以

进行利用。此外，解析不同物种、不同生态条件

下的涝渍胁迫调控机制，可以针对性地为不同作

物进行耐渍性遗传改良提供理论依据。

然而，涝渍胁迫作为包含低氧、离子毒害、

能量短缺等应激响应的复合型非生物逆境，存在

复杂的信号交叉和物种特异性，调控机制的研究

中还有许多问题亟待解决。植物涝渍胁迫遗传基

础和分子机制解析中，有待解决的重要问题包括：

 （1）植物如何分辨短期和长期涝渍胁迫，在分子

和生理水平应对两种类型的涝渍胁迫有何差异；

 

表 1　已验证的植物响应和适应涝渍胁迫的基因
Table 1　Verified genes involved in response and adaptation to flooding stress in plants

基因
Gene

物种
Species

植株生长适应性表型
Growth adaptive phenotype

参考文献
Reference

SUB1 水稻 Oryza sativa 株高 [37]

SK1、SK2 水稻 总节间伸长长度 [38]

SnRK1、CIPK15 水稻 株高 [73]

OsTPP7 水稻 胚芽鞘长度 [39]

LGF1 水稻 最小气室厚度/水下净光合作用 [44]

SD1（OsGA20ox2） 水稻 总节间长度 [90]

OsCBL10 水稻 胚芽鞘长度 [40]

OsGF14h、OsVP1；OsHOX3、OsGA20ox1 水稻 存活率/胚芽鞘长度 [41]

OsUGT75A、OsJAZ6；OsJAZ7、OsABI3 水稻 胚芽鞘长度 [42]

LSD1、EDS1、PAD4 拟南芥 Arabidopsis thaliana 通气组织形成 [24]

RAP2.2 拟南芥 存活率/鲜重 [91]

HRE1、HRE2、PRT6；ATE1、ATE2 拟南芥 存活指数/萌发率 [57]

RAP2.12 拟南芥 存活率/干重 [58]

ACBP3 拟南芥 存活率/干重 [92]

GDH2 拟南芥 存活率/损伤指数 [93]

SnRK1 拟南芥 坏死叶面积百分比 [87]

MYC2、LOX2-S、AOS；JAR1、COI1、VTC1、GSH1 拟南芥 存活率/干重 [79]

eIFiso4G1、SnRK1 拟南芥 存活率 [76]

RBOHD、ORE1、SAG113 拟南芥 新叶形成速度/失水率/叶绿素含量 [85]

ACBP1、ACBP2、LACS2、FAD3 拟南芥 存活率/叶绿素含量 [94]

SR1、WRKY33 拟南芥 存活率/干重 [62]

WRKY12 拟南芥 存活率/干重 [61]

TaERFⅦ.1 小麦 Triticum aestivum 存活率/叶绿素含量/粒重 [59]

EREB180 玉米 Zea mays 茎鲜重/根长/不定根数 [60]
CmERF5、CmRAP2.3 菊 Chrysanthemum morifolium 叶片黄化率/恢复率 [82]
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 （2）自然界中，涝渍胁迫常与弱光胁迫、盐胁迫、

温度胁迫等并发，植物如何响应和耐受并发的多

种胁迫；（3）植物如何通过核心转录因子 ERF-
Ⅶ的激活和终止对涝渍胁迫进行时空特异性的精

准调控；（4）涝渍胁迫如何对植物花期提前和早

衰进行调控；（5）不同激素如何协调植物在涝渍

胁迫下的生长和适应性；（6）植物在不同发育阶

段对涝渍胁迫的响应中，有哪些共通和特异的遗

传基础和分子机制。相信随着相关研究深度和广

度的加大，将为我们呈现出更完整和清晰的植物

涝渍调控网络，更好地为认识植物与环境互作和

培育抗涝渍作物提供理论指导。
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