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植物耐湿性研究进展

刘林艳 ,吕长平 ,成明亮 ,莫宁捷
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摘要:综述了植物水分逆境下湿害的起因 ,湿害对植物的影响 , 植物耐湿机制以及耐湿的遗传改良等方面的研究

进展 ,并提出和讨论了有关该领域有待进一步开展的研究工作。
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　　水分状况是决定植物分布及其生产水平的主要

非生物因子。虽然植物的耐湿性不如抗旱性那么重

要 ,但在世界湿润地区 、半干旱地区湿害是农业生产

中的一个严重问题[ 1] 。在我国长江中下游地区 ,由

于湿害逆境造成农产品减产的现象屡见不鲜 。在实

践中 ,人们巳经从栽培学角度提出一整套防御湿害

的措施并取得了一定成效 。有些学者从生物学角度

揭示湿害发生的过程 ,明确了耐湿性的遗传差异 ,并

在耐湿性遗传改良方面也进行了研究[ 2] 。

从整个研究的范围来看 ,对禾本科 、茄科 、豆科 、

葫芦科 、旋花科 、锦葵科 、十字花科 、菊科等农作物的

耐湿性研究较多 ,已取得一定进展 ,但对观赏园艺植

物的耐湿性的研究开展较少。虽然不同植物的生物

学特性和形态特征各异 ,但在耐湿性方面可能有某

些共性或相似之处。因此 ,针对农作物的耐湿性研

究进行综述 ,为系统 、深入地研究观赏园艺植物的耐

湿性机理和遗传改良提供有益借鉴 。

1　湿害及其产生原因
湿害是指土壤水分达到饱和时造成嫌气环境 ,

因氧气亏缺改变了植株的代谢 ,对植株正常生长发

育所产生的危害
[ 3]
。

湿害首先起因于土壤供氧能力的下降 ,氧气的

不足可直接影响根系生命活动的正常进行 。除此之

外 ,无氧呼吸产生的乙醇以及土壤还原性的增强造

成大量的有毒物质产生和积累 ,对根系产生严重毒

害作用 ,导致根系功能障碍 ,吸水吸肥能力下降 ,吸

收功能受阻 ,引起地上部水肥供应的不足 ,植株蒸腾

速率下降 , 体内矿质元素含量降低 , 甚至产生饥

饿[ 4] 。湿害的另一个重要原因是营养元素和必需的

中间代谢产物从根部淋失。

2　湿害对植物的影响
2.1　小生态环境的改变

湿害可导致土壤生态系统失调 ,如水分过多 、氧

气偏少 、土温降低 、养分流失或有效性改变等。植物

受湿害后 ,首先根部缺氧(多数作物根系的缺氧胁迫

浓度为 0.5%～ 2.0%),继而土壤厌氧微生物代谢

活跃 ,产生多级次生胁迫 ,包括还原毒物积累 、离子

胁迫以及气体胁迫(CO 2 、乙烯 、甲烷过多)等
[ 5]
。湿

害还可导致田间小气候的改变 ,如相对湿度上升 ,导

致植株徒长 、倒伏 、群体透光通气不良 ,继而诱发

病害
[ 1]
。

2.2　湿害敏感期

作物受湿害的程度与品种基因型 、胁迫的生育
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期与时间长短 、土壤类型及其他环境条件有关
[ 6]
。

花生对湿害反应的敏感期被认为是生育前期和后

期 ,或荚果充实期[ 7] 。大豆生殖生长早期比营养生

长早期对湿害更敏感
[ 8]
。其他作物湿害的敏感期表

现为:芝麻立苗期 、开花至结荚始期;麦类拔节至灌

浆期;玉米在 4叶期[ 9] 。

2.3　营养生理

湿害导致土壤氧化还原电势(Eh)下降 ,养分有

效性随之改变。当 Eh小于 0.33V 时 ,土壤溶液中

氧分子消失;当 Eh小于 0.20V 时 ,则氮大量损失 ,

硫 、锌 、铜的有效性下降 ,可溶性钾和钙的总量减少 ,

但磷 、硅 、铁 、锰的有效性提高 。许多试验表明 ,生长

在湿性土壤或其它缺氧介质中的禾本科植物地上部

组织钾 、氮 、磷含量显著下降 ,锌 ,钙 、镁受影响较小 ,

而钠 、锰 、铁 、铜的含量升高
[ 5 , 10]

。大麦受湿害后出

现黄化症状 ,其外因是缺氧 ,内因是氮素缺乏 ,与有

机酸 、离子毒害等关系不明显 ,只要增施氮肥即可缓

解受湿害症状。

豆科植物营养状况对湿害的反应与禾本科植物

差异较大 ,如大豆受湿害后 ,叶片中氮 、钾 、镁 、锌 、铜

的含量大幅度降低 ,钙 、磷略有下降 ,特别富集锰 、

铁 ,而钠差异较小。耐性品种比不耐品种的锌含量

高得多 ,其次是氮 、镁 、钠 、锰 、钾含量较高 ,磷 、铁差

异较小 ,而铜 、钙较低 。豆科植物的氮素营养较之禾

本科植物尤其具有特异性 ,即前者可依靠共生的根

瘤菌固氮 ,氮素营养效率较高
[ 11]

。

2.4　光合作用和蒸腾作用

植物受渍后 ,不耐湿植物的光合速率迅速下降 。

渍水初期光合作用下降的原因主要是气孔关闭 ,

CO 2扩散的气孔阻力增加;随渍水时间的延长 ,羧化

酶活性逐渐降低 ,叶绿素含量下降 ,叶片早衰和脱

落。土壤渍水不仅降低光合速率 ,光合产物的运输

也有所减慢
[ 12]

。渍水条件下净光合速率与产量的

变化呈显著正相关 ,可作为耐渍性选择指标。但有

报道:水渍并不减少木榄和秋茄的光合色素含

量
[ 13]
。渍水下 ,植物光呼吸酶活性受影响 ,光呼吸

加强 。水分胁迫下光呼吸具有特殊的防止光抑制作

用 ,通过CO 2循环有效耗散过剩能量 ,从而保护植物

在逆境下的光抑制。

在番茄植株上进行的根系 、叶片水分生理和土

壤水溶液中 CO 2 、O 2分压同步测定结果认为 ,在根

系缺 O 2条件下 ,化学信使如 ABA(脱落酸)、乙烯 、

ACC(乙烯的前体)等激素可能在促使气孔关闭或

减缓叶片的展开方面起作用。因为在渍水的最初几

个小时 ,根系输水力下降 ,妨碍根系输水力与气孔导

度 、蒸腾速率的同步性 ,继而叶片水势暂时下降[ 14] 。

然而 ,这不足以促使气孔关闭或减缓叶片展开 ,另一

些在减缓气孔关闭方面显示活性并分布在叶片非原

质体—共质体的物质如 NO -
3 和 H+的含量变化值

得考虑 。

2.5　植物激素及生长调控

在湿害对植物激素的影响和机制方面 ,目前仅

对乙烯的研究较清楚。湿害引起植株体内乙烯含量

增加 ,一是由于本身产生的乙烯在湿害时难于扩散

出去 ,二是湿害时土壤也积累乙烯 ,并经过根系进入

植物体 。地上部乙烯的增加包括由根部向上迁移部

分和地上部自身合成部分 ,后者增加的机理可能是

在无氧状态下 ,根部产生的乙烯前体 ACC 经木质

部的蒸腾流向上输导 ,从而促进乙烯合成
[ 5]
。

植物经短时间浸湿处理后 ,地上部乙烯含量增

加 ,可抑制 IAA(吲哚乙酸)向茎运移 ,减慢 IAA 由

地上部运往根部 ,因而 IAA 在地上部累积 ,而长时

间渍水处理后死亡或正在死亡的根组织很可能产生

IAA ,从而使整个植株 IAA 含量增加 。植物遭受

湿害逆境时内源激素 ABA 含量也增加 ,以增强抗

逆性 ,其中根部 ABA 经木质部运往地上部。也曾

发现种子浸泡期间 ABA 含量的降低 ,花生种子也

是如此。根是 GA 3(赤霉素)和 KT(激动素)合成的

主要场所 ,渍水可直接抑制其合成[ 5] 。

3　植物耐湿性的机制
3.1　形态解剖适应性

一般植物长期渍水 ,细胞排列变疏松 ,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
[ 6]
。这些变化可能与植物体改善氧运输

有关。湿生植物如水稻等一般缺乏对厌氧生活的代

谢性适应力 ,但具有贯通根和茎叶的通气组织 ,其他

禾本科旱作物在低 O 2时也诱导产生该类组织
[ 5]
。

一些耐湿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或裂生性通气组织 ,不定根

与茎叶的空腔和细胞间隙相通 ,形成 O 2向体内扩散

的途径[ 15] 。玉米和高粱等禾本科C4作物 ,在旺盛生

长期还能形成气根组织 。

通气组织的形成机理可能是植物受湿害后 ,体

内乙烯大量合成 ,刺激纤维素酶活性提高 ,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。据测定 ,在皮孔增生处

和新形成的不定根处都有大量乙烯释放。湿害诱导

形成的新根或不定根 ,可以吸收水分和矿质养分 ,皮

孔增生则有助于逆境下的气体交换排除体内

毒素[ 1 , 5] 。
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3.2　生理生化适应性

3.2.1　渗透调节　据报道 ,在多种胁迫条件下植物

积累脯氨酸(Pro), Pro 除作为渗透调节剂以外 ,也

可作为能量库 、N 素储存剂 、羟基清除剂 、保持酶系

和细胞结构稳定的兼容性溶质。Pro 积累的原因主

要是线粒体内电子传递受阻 ,湿害使线粒体的正常

活动受影响 ,导致 Pro 的积累[ 5] 。小麦水渍处理后 ,

耐性品种的 Pro 含量上升幅度较大 。虽然 Pro 合成

酶基因已经转入到烟草中 ,转基因植株的 Pro 含量

在干旱胁迫下比对照提高 10 ～ 18 倍 ,耐性明显提

高 ,但在水渍胁迫下 ,过量表达 Pro 的转基因烟草植

株叶片的渗透势反而降低了 ,这与绝大多数植物的

结果不符 。因此 ,对于 Pro 过度表达与植物水分胁

迫耐性的关系 ,尚待进一步论证。

3.2.2　生化适应性　植物对湿害的适应性主要体

现在呼吸途径上 ,目前还不清楚湿地植物耐渍水的

生化代谢机制。有人假设缺氧时植物的 TCA 循环

(三羧酸循环)受到抑制 ,这时耐淹植物糖酵解的终

产物是苹果酸 ,非耐淹植物的终产物是酒精。通常

认为 ,苹果酸对厌氧呼吸细胞是无毒的 ,而酒精是有

毒的 。但实际和理论上均难以接受上述假设 ,因为

当终产物是苹果酸时 ,糖酵解途径未产生净 A TP

(三磷酸腺苷), 并缺乏酒精积累至有毒浓度的

证据[ 5] 。

乙醇发酵是植物根系在短期渍水环境中主要的

无氧呼吸途径和短期产能方式。乙醇脱氢酶

(ADH)是乙醇发酵的主导酶 , ADH 属于厌氧诱导

蛋白 ,其活性在渍水后短期升高有利于植物供应能

量 ,但对底物的利用效率似乎很低 ,且长期积累乙醇

可导致细胞伤害 ,引起细胞原生质膜半透性的破坏 。

棉花不耐渍 ,据认为是因为厌氧呼吸的 2种主要酶

ADH 和丙酮酸脱羧酶(PDC)含量过低之故 , 即使

短期渍水 ,也无法满足能量供应
[ 15]
。

植物适应湿害的其他可能生化机制有:(1)储

备碳水化合物。如海生蔗草属等耐缺氧植物在缺氧

时根茎中储备了大量的碳水化合物
[ 5]
。但很难以此

解释忍耐问题 ,因为形态相似的灯心草属同样积累

碳水化合物 ,却在缺氧时死亡。(2)碳水化合物(淀

粉 、糖类)的高储备和高消耗。耐淹水稻品种在淹

水前储备大量的碳水化合物 ,在淹水期消耗的碳水

化合物也多 ,以维持生命力[ 16] 。同样地 , 小麦叶 、

茎 、胚根和不定根中的非结构性碳水化合物在湿害

后成倍累积 ,排湿后又降低。(3)磷酸戊糖途径。在

忍耐缺氧的 Oryz icola 的胚芽鞘中 ,糖酵解的磷酸

戊糖途径同有氧条件下一样活跃 ,为结构化合物的

合成提供了重要的中间产物。(4)硝酸盐呼吸 。前

面提到供应氮素如硝酸盐即可缓解湿涝症状。值得

注意的是 ,某些厌氧微生物利用 NO
-
3 替代 O 2作为

电子受体 ,因而有人认为高等植物根中也可能存在

硝酸盐呼吸(降解还原)途径 。充分供应 NO
-
3 可以

激活硝酸还原酶(NR),与乙醛乙醇的还原过程竞争

NADH ,从而减少了酒精积累 ,避免潜在毒害。因

此 ,NO -
3 既是氮源又是强氧化剂 ,对湿害胁迫的缓

解起着双重作用[ 5] 。

3.2.3　活性氧自由基伤害　渍水等逆境能诱导植

物产生过量的活性氧自由基 ,使细胞衰老和死亡。

据研究 ,耐淹水稻品种根系活力强 ,具有较高的吸收

环境中 O 2的能力 ,相应地 ,抗氧化酶活性高 ,可避免

活性氧伤害[ 17] ,产生的丙二醛(MDA)、乙醛含量也

较低。耐淹品种的另一种抗氧化酶—抗坏血酸氧化

酶(AAO),在水稻淹水和排水后活性低且下降幅度

大 ,使活性氧清除剂抗坏血酸(ASA)保持优势水

平 ,克服淹水毒害[ 5] 。小麦湿害后 SOD(超氧化物

歧化酶)、POD(过氧化物酶)和 CAT(过氧化氢酶)

活性 、根系活力 、叶片叶绿素含量均下降 ,而 MDA

上升 ,上述指标的变化幅度均以耐湿品种较不耐湿

品种为小
[ 18]

。由此表明 ,抗氧化酶的活性增加 ,能

有效地清除活性氧自由基 ,减轻对细胞膜的伤害 。

4　植物耐湿性的遗传改良和评价
4.1 　遗传改良

作物基因型间存在耐湿性差异 ,使得其改良有

了可能 。大豆基因型的耐湿性存在广泛差异 ,其产

量差异接近 1倍 。在禾本科作物中 ,根据耐湿性差

异 ,可将小麦品种资源划分为耐湿型 、中间型和不耐

湿型
[ 5]
。在一些作物上已经实现了耐湿性基因的导

入和表达:(1)导入活性氧清除酶类等综合抗逆基

因 。将来自烟草的 Mn -SODcD N A导入苜蓿中 ,

转基因植株叶片受到的伤害减轻 2 ～ 3倍 ,产量和存

活率明显提高 ,类似的还有 Fe/ Zn -SOD 基因的

转移和表达 。(2)导入编码氧结合蛋白的专一耐湿

基因。最初在豆科植物根瘤中发现的植物血红蛋白

是一种氧结合蛋白 ,可促进氧的扩散和传输 。将一

种细菌的血红蛋白基因 VHb 导入烟草 ,在缺氧和

低氧的条件下 ,转基因植株与对照比较 ,发芽时间减

少一半 ,生长 35 d后干重增加1倍[ 1 9] 。这显然与总

叶绿素增加 30%～ 40%有关 ,而叶绿素的增加可能

系因VHb 的表达为叶绿素合成提供了必要的氧[ 5] 。

(3)导入编码厌氧诱导蛋白基因 Adh1 和 Adh2(二

者不连锁)。据研究 ,缺氧诱导的 ADH 是由基因

Adh1和 Adh2编码的 ,目前已经弄清其基因序列结

构 ,并在棉花等作物中得到 cDNA 植株。(4)耐湿
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基因标记 。从大豆高耐涝性亲本中已经鉴定出耐湿

基因标记 Sat-064 ,该标记可用于选育优良的耐涝

品种 ,而不需要在田间测试大量植株[ 20] 。

4.2　评价指标

综合前人对作物耐湿性的评价 ,采用的直观形

态指标有种子发芽状况 、叶片绿色稳定性 、不定根的

发育程度 、存活率 、恢复力 、生长量 、产量等 ,间接的

指标主要有解剖结构(单位面积茎的气隙百分率 、横

切面发育特征)、生理生化代谢(根系泌氧力 、K +和

NO-
3 含量 、保护酶系和厌氧呼吸酶系的活性 、硝酸

还原酶活性 NR 、质膜透性 、胁迫期间光合与呼吸强

度 、碳氮水平等)。由于植物耐湿性机制的复杂性 ,

单个形态 、生理指标有局限性 ,因此必须综合分析植

物形态 、生长或生理代谢等方面的变化 ,并最终从基

因水平上加以确认 ,才能科学评价植物的耐湿性。

5　结语
湿害是植物生长过程中的主要非生物胁迫因子

之一 ,为系统深入地了解植物耐湿性的机理 ,有必要

在以下几方面开展研究:(1)建立植物耐湿性的鉴

定方法。这些指标涉及到各种水平 ,包括直观的形

态解剖特征 、稳定的生理生化特性和确切的基因标

记等 。(2)不同植物品种耐湿性基因型的鉴定筛选 。

(3)研究不同基因型植物品种的耐湿性机制 ,包括形

态解剖机制 、代谢机制 、营养 、激素 、有毒产物等生理

生化基础 。(4)不同植物耐湿性基因的遗传行为及

耐湿性生态育种。(5)植物湿害管理。高效而系统

的调控研究应该包括排灌设计 、土壤耕作 、品种选

择 、营养和化学调节以及相应的病害管理等。
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