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摘要:低氧胁迫对植物造成一系列的伤害 ,而植物对胁迫作出响应机制,发生一系列的生理生化反应。
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　　O2是植物正常生长发育必不可少的条件 ,有 O2植

物根系才能维持正常的呼吸作用 ,发挥其吸收矿质营

养、水分及合成氨基酸 、植物激素等功能 ,植物才能完

成其生长发育过程。O2是细胞线粒体膜上氧化磷酸化

电子传递的最终受体 ,驱动 ATP 和NAD(P)
+
的合成 ,

构成整个植物生命体代谢的核心[ 1] 。由于土壤淹水或

水培中的微生物和植物根的呼吸 ,很快使植物根际浓

度降低 ,造成了种种低氧(hypoxia)和无氧(anoxia)状

态[ 2] 。低氧所造成的逆境胁迫影响了植物的生长发

育 ,其伤害往往是不可逆转的。分子氧一旦枯绝 ,植物

就利用氧以外的物质作为末端电子受体 ,根际的氧化

还原电位降低 ,通过一系列的生理生化代谢反应 ,以适

应或缓解低氧胁迫所带来的伤害[ 3] 。

1　低氧胁迫对植物的伤害机理
1.1　有氧呼吸被抑制 ,ATP 合成减少

氧气供应充分时 ,呼吸底物通过糖酵解形成丙酮

酸 ,丙酮酸进入三羧酸循环 ,随后通过电子传递链 ,被

彻底氧化分解为 CO2和H2O。在此过程中产生的

NADH 经呼吸链将电子传递给分子氧 ,能量储存在

ATP 中 ,1 mol葡萄糖完全氧化可生成36 mol ATP [ 4] 。

而在低氧条件下 ,由于三羧酸循环和电子传递链的末

端电子受体 O2亏缺 ,影响三羧酸循环和电子传递系统

的畅通运转。因而在低氧条件下 ,植物通过无氧呼吸 ,

实现了 NAD+的再生 ,使糖酵解得以继续进行。但是

在无氧呼吸时 ,呼吸底物分解为不彻底的氧化产物:乳

酸和乙醇 ,葡萄糖分子的大部分能量仍保存在丙酮酸 、

乳酸或乙醇分子中 ,1 mol葡萄糖经无氧呼吸只能产生

2 mol ATP
[ 5]
。因此在低氧逆境下植物细胞内的 ATP

水平下降 ,细胞能荷显著降低 ,旱生植物的能荷一般从

0.8～ 0.95下降到 0.1 ～ 0.3
[ 6]
。Pradet等

[ 7]
认为植物对

涝渍的耐性在于维持较高的能荷来保证 DNA 、RNA和

蛋白质的合成 ,同时也保持那些依赖 ATP 调节构象的

酶的活性。

低氧胁迫破坏了线粒体结构 ,因而减少了 ATP 的

合成。Vartapetian[ 8] 等发现 Orysz sativa L.根线粒体

的完整性在很大程度上依赖于 O2的供应。在低氧处

理 1 h后 ,线粒体的峭出现膨胀扩张 ,当再次置于氧气

充足环境中时 ,只要峭没有退化 ,线粒体仍能恢复正常

的形态和呼吸能力
[ 1]
。因此 ,低氧下植物线粒体结构

破坏 ,无氧呼吸低能效 ,导致根系呼吸功能降低 ,植物

缺乏足够的ATP 维持生长。

1.2　细胞质酸化学说
在低氧开始的初期植物进行乳酸发酵 ,产生乳酸 ,

造成根细胞质 pH降低。随着低氧时间延长 ,细胞的能

荷水平下降 ,因而液泡膜上的 H+-ATP 酶活性下降导

致细胞质进一步酸化[ 9] 。一般认为这是导致细胞厌氧

死亡的重要原因。支持这一理论的证据有:耐低氧的

白菖(Acorus calamus)根中积累的大量碱性氦基酸 、精

氨酸可有效缓解细胞质中 pH 下降;玉米乙醇脱氢酶

(ADI1)缺失突变体的发酵能力减低 ,根细胞中 pH 下

降快 ,死亡早于野生型等;特别是 Roberts[ 10] 用13 C 与
31
P核磁共振(NMR)法 ,原位测出低氧下玉米根中细胞

质与液泡中pH 下降的结果支持了这一学说。

1.3　低氧下氧自由基伤害学说

在各种胁迫条件下 ,活性氧的产生被认为是植物

受伤害的一个重要原因。氧气供应受阻时 ,植物细胞
能荷值降低、电子传递链饱和 、还原力水平高 ,这些条

件都有利于氧自由基的产生[ 11] 。活性氧攻击蛋白质的

氨基酸残基 ,形成羰基衍生物。此外 ,活性氧可以促进

分子内和分子间的交联 ,如二硫键的形成和蛋白质的

断裂 ,超氧化物可使一些含金属的酶类失活 ,或产生轻

自由基 ,引发磷脂的过氧化[ 12] 。在低氧胁迫下 ,玉米 、

烟草的超氧化物歧化酶((SOD)、过氧化氢酶(CAT)活

性下降 ,而膜脂过氧化产物丙二醛(MDA)含量增加 ,细

胞质膜相对透性增大 ,表明植物细胞抗氧化系统变得
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脆弱 ,体内活性氧清除剂清除自由基的能力下降 ,从而

引起活性氧代谢失调 ,对植物造成伤害
[ 13]
。此外 ,王闯

等
[ 14]
研究发现淹水条件下 ,加入 NO

-
3 可以提高甜樱

桃根系抗氧化酶活性 ,降低活性氧含量。

1.4　还原性物质毒害学说

低氧下产生的还原性物质如 Fe
2+
、Mn

2+
及小分子

有机酸等积累到一定程度 ,可能对植物根系产生生理

毒害
[ 15]
。有人比较了小麦不同生育期淹水对土壤表层

5 cm上层内氧化还原电位(Eh)的影响 ,表明拔节后渍

水对土壤 Eh的降低最严重。

1.5　能源物质缺乏学说

厌氧呼吸会导致植物同化力下降和同化作用受

阻 ,糖类和氨基酸类等能源物质耗竭。长期缺氧时 ,由

于合成不能补偿分解 ,作物逐渐饿死;短期严重缺氧

时 ,蛋自质分解 ,原生质结构破坏而致死[ 16] 。

2　植物对低氧胁迫的适应
2.1　形态适应

2.1.1　产生通气组织　低氧下在根皮层外的一些成

熟细胞发生溶解(程序性死亡),融合形成一个中空的

通道(通气组织)。空气由叶片气孔或茎部皮孔进入 ,

沿着通气组织输送到低氧根部 ,缓解了低氧危害[ 17] 。

根皮层细胞中一系列相关酶在低氧下诱导表达 ,细胞

液泡化 ,细胞壁微纤丝断裂重接 ,使中皮层细胞中央贯

通 ,形成大的通气腔。且周围仍有细胞质流 ,并不影响

离子吸收和运输
[ 18]
。湿地植物可通过茎叶将地上部空

气中的氧输送到根部 ,甚至向根际泌氧
[ 19-20]

。植物在

低氧条件下根皮层细胞常发生程序性死亡 ,生成通气

组织
[ 21-22]

。抗涝植物比不抗涝植物有较好的空气运

输系统 ,将空气由进入植物的部位运向根
[ 23]
。

2.1.2　形成不定根　在低氧下许多植物的初生根受
到伤害或死亡 ,根系功能受到很大损害。但随着淹水

时间的延长 ,在低氧胁迫植物的茎基部出现水平生长

的不定根 ,这些新生根靠近淹水表面 ,同时也与茎部的

通气组织相联系。与淹水前的原有根系比较 ,新生的

不定根更容易获得氧气[ 24] 。

2.2　代谢适应

2.2.1　避免细胞质酸化 ,呼吸代谢产物的多样性　在

低氧的初期 ,短暂的乳酸发酵产生的乳酸 ,酸化了细胞

质。丙酮酸脱羧酶(PDC)在 pH6.8时即被激活 ,从而

使发酵途径由乳酸发酵转向乙醇发酵 ,发酵产物也由

酸性的乳酸变为中性的乙醇[ 25] 。用13C和32P标记离体

玉米根尖 ,Roberts等用 NMR(核磁共振)的方法研究

发现:玉米根尖由通气状态转入低氧20 min后 ,即由于

乳酸发酵而使细胞质出现短暂的酸化。这种酸化的细

胞质随即抑制了 LDH 活性 ,却激活了 PDC;最终在细

胞质酸化到对植物产生伤害之前使发酵产物转为乙

醇
[ 26]
。Fox等

[ 27]
用弱碱甲胺处理低氧下的玉米根尖 ,

使其根尖细胞的 pH 恢复到正常通气条件下的细胞质

pH 水平时 ,强烈抑制了乙醇产生 ,进一步说明 pH 水

平在决定低氧玉米根尖转向乙醇发酵过程中起着重要

的作用。另外 ,也有研究发现在一些耐低氧的植物中 ,

LDH 和ADH 活性是共存的 ,乳酸发酵并没有因为乙

醇发酵而停止。植物之所以能耐低氧是因为在低氧条

件下还存在多种呼吸代谢途径 ,这种方式能缓冲细胞

质酸化 ,避免单一代谢末端产物的积累。

2.2.2　抗氧化机制的启动　主要是一些湿生植物在

自然状态下具有较强的抵御缺氧后伤害的机能。

Crawford和 Braendle[ 5] 将这种内在机理分为诱导酶和

抗氧化剂两类。非酶类抗氧化剂包括如抗坏血酸 、α-生

育酚 、谷胱甘肽及胡萝卜素等。这些抗氧化剂既可直

接同活性氧反应 ,将其还原;又可作为酶的底物在活性

氧清除中发挥重要作用。酶类有超氧化物歧化酶

(SOD)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)、过氧化氢酶

(CAT),另外还有与抗氧化物质合成有关的脱氢抗坏

血酸酶(DHAR)、单脱氢抗坏血酸还原酶(MR)等。

MR能催化丙二醛还原 ,DHAR则在H2O2的解毒系统

中起作用。

2.2.3　植物的低氧诱导适应　许多证据表明 ,植物的

低氧适应受低氧预处理的诱导。植物种间耐低氧性的

遗传差异乃是植物根系长期适应不同氧分压的进化结

果。同一种植物品种间的遗传差异亦有类似的适应过

程。低氧信号能激活某些厌氧反应基因的表达。Xia

和Saglio[ 28] 通过对玉米根部控制氧浓度 ,研究了低氧

驯化适应的可能原因 ,指出低氧诱导呼吸酶类(如

ADH 和PDC)活性升高 ,从而维持较高的 ATP 与能荷

水平 ,而且也有利于控制细胞质 pH的稳定。有人研究

了芝麻(Sesamum indicum)根结构和呼吸酶活性变化

的 ,结果表明 ,低氧锻炼可以诱导与根结构变化相关的

基因表达 ,产生同期组织与不定根 ,从而使根中有氧呼

吸速率增加 ,ATP 与AEC维持高水平。

2.2.4　基因表达的改变　低氧下植物的蛋白质合成

由于多核糖体的解体而下降 ,但也有一些特定的厌氧

蛋白在低氧下诱导合成 ,使得植物的耐涝渍能力得到

提高。目前分离出的在低氧和缺氧条件下表达的基因

很多是与糖酵解和发酵途径有关的酶如 ADH 、PDC 、

LDH 、淀粉合成酶 、葡萄糖-6-磷酸异构酶(GPI)等[ 29] 。

诱导转录的信号途径可能通过细胞质 Ca2+介导[ 30] 。

另外在低氧下诱导表达的基因还有:与细胞壁疏松化

及通气组织形成有关的木葡聚糖转葡糖酶(XET)和纤

维素酶基因 ,它们在低氧下表达 ,并受乙烯的诱导调

节;与乙烯合成有关的基因 ACC 合成酶 ,与抗氧化体

系有关的SOD等
[ 31]
。
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3　展望
植物种类繁多 ,生境各异 ,不同植物在低氧胁迫下

对胁迫适应的形态特点 、生理及营养代谢方式差异显
著 ,对基础资料的继续积累可为进一步的研究创造
条件。

研究材料从旱生栽培植物转向湿生野生模式植

物。研究它们的形态 、生理变化和相关基因的表达 ,从

模式植物中获得丰富的低氧生物多样性的资料 ,为改
良经济植物耐溃性提供新的基因库。

研究内容和方法更多转向分子生物学领域。植物
在受到低氧胁迫后 ,从低氧信号的接受到整个防御体
系的建立 ,各种机制是相互联系和相互作用的 ,只有在
分子水平上有了充分的认识和了解 ,才能全面地掌握
植物低氧胁迫的耐受性机制。这方面的工作主要集中
在低氧信号转导机制及受体蛋白的研究以及对关键性

酶基因的分离 、鉴定和调节功能的研究。基因结构及

转录调节机制的研究虽然是一个难点 ,但随着植物基
因组和蛋白质组计划的实施和完成 ,大型的数据库的
建立 ,利用生物信息学研究方法和手段 ,从基因筛选和
表达谱分析中获得信息 ,有望快速地分离和鉴定与低
氧胁迫有关的所有候选蛋白和候选基因。通过对数据
库模式植物资料的比较 ,然后找到基因之间的级联关
系 ,以及特异信号的传导机制 ,并了解蛋白与蛋白之间
的特异相互作用。对己经掌握的与低氧胁迫响应的植

物形态变化和生理生化知识 ,我们就可以在基因组和
蛋白质组水平上综合地理解 ,并加以充分应用。

总之 ,随着这一问题的基础研究的深入 ,用己经掌
握的来自模式生物的信息 ,用生物技术转移模式植物
中特殊耐低氧基因的方法合理地操纵和优化低氧胁迫

耐受性状 ,用于解决生产中的低氧胁迫和环境问题将
更简单 、容易而有效。
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