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摘　要　洪水是自然界存在的一种普遍现象。湿地植物由于所处生境的特殊性 ,会经常受
到周期性或永久性的洪水胁迫。在长期的适应进化过程中 ,湿地植物形成了一些特殊的生
存策略 ,以适应水文条件的大幅度变化。主要的生存策略如下 : 1)生活史方面 ,植物可通过
改变生长时间、繁殖方式、种子特征等避免洪水的直接伤害或利用洪水的流动起到传播扩
散的作用 ; 2)形态学特征方面 ,植物可通过调整根系形态、分布等将根系生长到氧气相对充
足的土壤表层或形成不定根增强根系通气功能 ; 3)解剖学方面 ,植物可通过改善组织孔隙
度形成通气组织等改善空气传导到根系的“气体通道”; 4)生理生化方面 ,植物可通过增加
碳水化合物含量以延长生存时间 ,释放出一些生长激素 (乙烯等 )以调节植物缺氧条件下的
生理活动或形态、解剖方面的变化。在今后的研究中 ,不定根的形成机理、乙烯在通气组织
形成中的作用及其过程、放射氧损失 (ROL)的形成机理及其释放速率的调控等一些机理性
的工作还需进一步加强。
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Abstract: Flooding is a common phenomenon in the nature. W etland p lants, due to their special
habitats, are usually stressed by periodical or permanent flooding. In the p rocess of long2time a2
dap tive evolution, wetland p lants adop ted a series of special survival strategies to fit the wide
range changes of hydrological conditions, and the main strategies are: 1) adjusting their life his2
tory, e. g. , changing growth time to escape direct damage and taking use of the movability of
flooding to diffuse their seeds into new regions; 2) adjusting their root morphology and distribu2
tion dep th of root into the top soil with relatively abundant oxygen content or grow adventitious
roots to enhance the capacity of oxygen transportation; 3) changing their anatom ical characteris2
tics, e. g. , the enhanced porosity and the formation of aerenchyma to ameliorate the“gas chan2
nels”from air to root system; and 4) changing their physiological and biochem ical characteristics
via enhancing the carbohydrate content to p rolong survival time or releasing hormone ( ethylene
etc. ) to regulate physiological activity ormorphological and anatom ical variations. In the further,
the researches on the formation mechanism s of adventitious roots, the roles of ethylene in the for2
mation of aerenchyma, the mechanism s of radial oxygen loss (ROL) , and the regulation of ROL
release should be strengthened.
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1　引　言

洪水是自然界存在的一种普遍现象 ,也是调控

湿地生态系统过程与功能的关键因子 ( Rosenzweig

et a l. , 2002) ,可导致大量物种死亡 ,改变植被组成

和结构 (Voesenek et a l. , 2004)。氧气在水中的扩散

速度很慢 ,约为空气中的万分之一 (A rm strong &

D rew, 2002) ,空气中的氧很难通过水层进入到土壤

中。由于植物根系的呼吸作用和土壤微生物活动消

耗了大量氧气 ,使土壤中的氧浓度迅速降低。洪水

常导致土壤氧化还原电位的急剧下降而使植物根部

环境的氧需求相应增加 ( van W ijck et a l. , 1992 )。

水淹条件下土壤厌氧微生物活动加剧 ,产生一些有

害化合物 ,对植物根系产生毒害作用 ,如 Fe
2 +、

Mn
2 +、有机酸、芳香族化合物等 ,而这种毒害效应的

解除也需要大量的氧气。洪水条件下能否获得充足

的氧气是植物存活的关键要素之一。大多数植物根

系因不能获得充足的氧气进行呼吸代谢以维持正常

的生理活动 ,尤其是根尖部细胞被水淹后几个小时

将丧失正常生理功能 ,如有丝分裂受阻 ,导致植物死

亡 ( Subbaiah & Sachs, 2003)。对大多数植物而说 ,

植物根系缺氧是洪水带来的主要伤害之一

(Voesenek et a l. , 2004)。土壤淹水也会使植株叶片

中保护酶 ( SOD、POD等 ) 活性迅速下降 ,加快膜脂

过氧化作用 ,引起细胞内电解质外渗 ,叶绿素被降

解 ,植株失绿 ,加快植株衰老 (蒋明义等 , 1991)。

由于生长环境的特殊性 ,湿地植物会经常受到

周期性或永久性洪水的胁迫 ,在长期的适应进化过

程中形成了一些特殊的生存策略以减少洪水的不利

影响。了解湿地植物在洪水胁迫下的生存策略 ,对

于更好的理解植被分布 ,组成及演替规律 ,维持湿地

功能等方面有着重要的意义 ,也能为湿地资源保护、

退化湿地植被恢复以及我国湿地的保护和管理提供

理论依据。本文从生活史、形态、解剖和生理等 4个

方面深入分析了湿地植物的生存策略 ,指出了现阶段

研究中存在的不足 ,并对今后的研究方向做了展望。

2　生存策略

211　生活史策略

21111　生活史　很多湿地植物可通过改变生命周

期的长短来避免洪水的直接伤害。在河滨带 ,主要

分布着一些生命周期很短的植物 ,这些植物的共同

特点是 :生长迅速、萌芽和开花结实时间短 (W ar2

wick & B rock, 2003) ,即在春天或早夏便完成了生殖

生长 ,在洪水到来前就已完成了一个生命周期 ,以种

子的形式存活在土壤中以躲避洪水的干扰。在外界

环境条件适宜的情况下可迅速萌发 ( Karrenberg et

a l. , 2002) ,如莎草科的 Carex rubrum ( van der Sman

et a l. , 1992)。而像蓼科的 R um ex pa lustris等一些植

物 ,甚至可改变生命循环中的某个过程 ,如推迟开花

和结实时间达到避开洪水的目的 (B lom et a l. ,

1994)。

21112　种子特征　繁殖分配是指植物一年所同化

的资源中用于生殖的比例 ,即指总资源分配给生殖

器官的比例。水淹后 ,一些植物可改变繁殖分配比 ,

增加或减少种子的资源分配比达到促进种子扩散或

繁衍后代的目的。蓼科 R um ex a ritim us可将更多的

资源用于当年的生长 ,减少种子中的资源分配比 ,种

子重量也相对较轻 ,利于随水漂移 ( Silvertown,

1984) ,而莎草科的 Carex rubrum可以将更多的资源

分配到种子中以利于实生苗的生长繁殖 ( van der

Sman et a l. , 1992)。水淹后 ,有些植物还可改变种

子的个体大小 ,如莎草科的 Carex rubrum和 C. a l2
bum在水淹后可产生一些活性较高、个体较大的种

子 ,在条件适宜的时候还可提早萌发 ( van der Sman

et a l. , 1992)。此外 ,种子休眠也是一种重要的躲避

机制 (Bartley & Spence, 1987) ,种子休眠可以分成

初级休眠和次级休眠。初级休眠指种子与植株母体

分离以前进行的休眠 ,次级休眠主要指种子与植株

母体分离后 ,由于外界条件不适而引起的休眠。湿

地植物主要选择次级休眠策略 ,即通过萌发时间的

选择达到躲避洪水的目的。还有些植物种子漂浮性

好 ,可在水面长时间漂浮并随水的流动而传播到更

广泛的地区 ,如落羽松 ( Taxod ium distichum )和挪威

槭 (N yssa aqua tica)的种子可漂浮 2～3个月 (Boede2
ltje et a l. , 2004)。

21113　繁殖方式　植物的繁殖方式包括有性繁殖

和无性繁殖 2种。植物的有性繁殖可以分为花蕾基

形成、开花、受精、种子形成、结实等几个阶段。湿地

植物由于受非周期性洪水的影响 ,其有性繁殖的某

些阶段经常受到抑制而无法完成 ,故经常以无性生

殖方式达到有利于物种生存和发展的目的 ,如疏花

雀麦 (A rund inella h irta) ( Zeng et a l. , 2006)。

212　形态学特征

21211　地上部分　在洪水到来后 ,植物可能被完全

或部分淹没 ,此时植物通过调整冠部、茎部或叶部的
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形态特征以适应水文条件的变化。例如南美裂颖雀

稗 ( Paspa lum dila ta tum ) ,通过增加叶片的数量达到

增加叶面积 ,增强光合能力的目的 ( Insausti et a l. ,

2001)。水淹后 ,某些植物叶片与茎间的夹角变小 ,

叶片长度会增加 ( van der Sman et a l. , 1991) ,形状

也会发生一些变化 ( Insausti et a l. , 2001; Voesenek et

a l. , 2003a) ,叶倾向于直立生长 ,即偏向上性生长 ,

这有利于植物将叶片伸出水面进行气体交换和光合

作用 ( van der Sman et a l. , 1991)。叶片伸长的主要

原因可能有两方面 :第一 ,细胞吸水膨胀 ;第二 ,植物

叶鞘中增加了许多较长的薄壁细胞 (B leecker et

a l. , 1986)。叶片年龄也可能影响到伸长能力 ,如在

蓼科 R um ex pa lustris中 ,老叶和新生叶的伸长速度

均不如中间年龄段的叶片 ( Groeneveld & Voesenek,

2003)。在洪水到来后 ,还有部分植物可改变茎部

的结构 ,使茎部伸长 ,并产生新生叶片 ,这种形态上

的变化可快速增加植株高度 ,使叶片迅速伸展到水

面之上 ,促进空气与植物体间的气体交换。如穗花

狐尾藻 (M yriophyllum spica tum )和黄丝草 ( Pota2
m ogen ton m aackianus) ,植物可通过节间距的伸长以

适应水位深度的增加 ( Yang et a l. , 2004)。蓼科植

物还可以产生具有强气体交换能力的新生叶片 ,其

叶柄和节间距也相应地变长 (Mommer & V isser,

2005) ,而且比叶面积明显增加 ,促进了与水体间的

气体交换 (Mommer et a l. , 2005a)。可见 ,植物地上

部分形态改变的实质是通过植物部分组织器官的伸

长达到增加植物与外界气体交换的目的。

21212　地下部分　1)根系分布和形态。某些湿地

或半水生的植物种类可通过调整根系分布的深度和

根系形态以适应洪水缺氧环境。第一 ,形成分布于

土壤表层的根系统。氧气在土壤中的分布往往是随

土壤深度的增加而减少 ,故较多根系分布在氧气相

对充足的表层土能部分缓解缺氧压力 ( Jackson &

D rew, 1984)。这些根往往是细而长 ,分枝较多 ,上

面分布着大量根毛 ,减少了氧气在细胞中的扩散阻

力 ,增加了根 2土壤接触表面积 ,有利于吸收营养

(Xie & Yu, 2003) ;第二 ,改变了根系构型。生长在

洪泛区的藜科可形成一种鲱骨状 (二叉分枝结构 )

的根系。这种根系可以减少根长 ,从而减少了根系

分布的深度 ,有利于减少根系氧气的损耗 ,同时还可

减少由厌氧微生物产生的有害物质对根部的伤害 ,

有利于植物生长 (Bouma et a l. , 2001) ;第三 ,根系直

径增加。洪水到来后 ,有些植物可适当增加根的直

径 ,提高根系内部气体的传导能力。在蓼科植物中 ,

可形成很粗的根系 ,用以提高气体在根部的运输能

力 (V isser et a l. , 1996a)。可见 ,根系形态和分布改

变的实质是将根系分布在氧气相对充足的表层土或

减少根系氧气损耗或增加氧气传导能力。

2)不定根的形成。淹水可诱导植物茎基部产

生不定根 ,这是一种重要的生存和调节机制 (王文

泉和张福锁 , 2001;陈鹭真等 , 2006)。在淹涝严重的

情况下 ,不定根甚至可替代那些水淹死亡或缺氧窒

息的原有根系 ,维持根系正常功能 ( Pezeshki,

2001)。不定根大多分布在氧气相对充足的水体或

土壤表层 ,植物可通过不定根直接从环境中获取氧

气 ,并经通气组织向地下器官输送。这对于维持正

常的生理代谢 ,维持存活和发展具有不可替代的重

要意义 (A schi2Sm iti et a l. , 2003)。

3)根冠比。水淹后 ,植物会调整其生物量分配

模式 ,即增加叶部的生物量分配比例 ,减少根部的生

物量 (V isser et a l. , 2000a)。这种调整的重要意义

在于 ,通过扩大冠部而增加与空气的接触面积 ,提高

氧气的获得 ;通过减少根部生物量而减少呼吸消耗 ,

从植株整体上对氧气获得和消耗进行了调控 ,有利

于生存和发展。

213　解剖学特征

通气组织是湿地植物皮层组织的一种特化形

式 ,植物可由此提高体内的气体运输能力 ( Colmer,

2003) ,将更多的气体从冠部输送到根部 (V isser &

Bogenann, 2006)。通气组织的形成方式依植物种类

而异。禾本科和莎草科的植物是通过溶源机制产生

通气组织 ( Evans, 2004) ,即皮层细胞扩大生长 ,然后

自溶死亡 ,形成从叶到根部的连续气体通道 ;蓼科植

物是采取离生的方式形成的 ( Evans, 2004) ,即皮层

细胞相互分离 ,细胞间留下较大的孔隙 ,用于气体扩

散 ,这一过程无新细胞产生。一般而言 ,洪水能诱导

通气组织的形成和发展 ,植物种类间的差异非常明

显。适应型的物种如蓼科 (Laan et a l. , 1989) ,菊科

( Sm irnoff & Crawford, 1983)及空心莲子草 (A lternan2
thera ph iloxeroides) (陶勇和江明喜 , 2004)等变化较

小 ,而敏感型物种如玉米 ( Zea m ays)和小麦 ( Tritic2
un aestivum ) 受洪水诱导 ,会发生较大的变化

( Trough & D rew, 1980)。湿地植物受洪水诱导形成

发达的通气组织是一种非常重要的生存机制 ,为气

体在体内运输提供了一条低阻力通道 ,有利于植物

器官间及植物和外部环境间的气体交换。很多植物
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在洪水淹没后可通过茎部的通气组织提高水体与植

物的气体交换能力 ,使更多的 O2和 CO2进入植物

体内 ,如蓼科的 R um ex pa lustris (Mommer et a l. ,

2004)。这一“气体通道”的作用和意义表现为 :第

一 , O2 可从冠部经通气组织扩散传递到根部

(Colmer, 2003) ;第二 ,无氧环境产生的一些衍生气

体 (如乙烯等 )可以交换到土壤中 (V isser et a l. ,

1997) ;第三 ,把甲烷、硫化氢等土壤微生物无氧呼

吸产生的气体从根部释放到空气中 (Butterbach2
Bathl et a l. , 1997)。

另外一个衡量植物组织气体扩散能力高低的重

要综合指标是孔隙度 ,即组织中的孔隙体积占总体

积的百分比。一般而言 ,植物组织间孔隙度的高低

与其内部通气组织发达程度是高度一致的 (Malik et

a l. , 2002) ,因此 ,植物内部的气体运输能力与孔隙

度密切相关。水淹后 ,多数湿地植物的孔隙度会迅

速提高 ,并随直径的增加而增加 ( Gibberd et a l. ,

2001)。

在水生植物中 ,由于体内的孔隙度很高 ,在植物

体内储存了大量的氧气 ,可以保证植物正常生理代

谢的需要 ( Greve et a l. , 2003)。孔隙度可限制组织

内部氧气的扩散速度 ,控制呼吸作用所需氧气的供

给量。植物根部孔隙度的提高也可增强气体交换能

力 ,把有害气体 (如乙烯、甲烷等 )通过根部传递到

冠部进而释放到空气中 (V isser et a l. , 1997)。可以

认为 ,高孔隙度对于植物适应洪水 ,维持正常的生理

代谢具有重要意义。

214　生理生化特征

21411　碳水化合物　水淹条件下湿地植物往往采

用缺氧代谢代替有氧呼吸。毫无疑问 ,缺氧代谢能

够使植物忍受短期的渍水 ,但消耗了大量的碳水化

合物 ,如互花米草 ( Spartina a ltern if lora ) ,水淹可显

著减少叶片中可溶性糖含量 (肖强等 , 2005)。一般

而言 ,持续缺氧呼吸能力与碳水化合物贮量密切相

关 (W eber & B randle, 1996; L i et a l. , 2007)。湿地植

物在受洪水干扰后 ,往往能形成更多的碳水化合物 ,

尤其是淀粉 ,储存于体内 ,这可能是适应性反馈效应

所致 (Crawford, 1996)。因此 ,提高植物体内碳水化

合物含量有利于洪水条件下植物的短期存活与发

展 ,但对于长期适应的意义仍不清楚。

21412　植物激素 　植物激素如乙烯 (C2 H4 )、脱落

酸 (ABA )、生长素 ( IAA )等对植物适应水淹环境的

重要作用越来越受到广泛关注。其中 ,乙烯是植物

对于淹水胁迫反应最敏感的激素之一 (利容千和王

建波 , 2002)。植物根部淹水后 ,乙烯的产量会迅速

提高 (V isser & Voesenek, 2004) ,由于水淹导致土壤

中氧气不足 ,植物相应增加了乙烯生物合成 (ACC)

途径 ,使 ACC合成酶的活性增加 ,导致大量乙烯的

产生 (R ieu et a l. , 2005) ,而且洪水抑制了植物和外

界的气体交换 ,产生的乙烯难以被交换出植物体外 ,

因此在体内大量累积 ,浓度急剧升高。淹水期间 ,生

长素向根部运输受阻 ,导致生长素浓度在茎基部迅

速升高。高浓度的乙烯可增加植物组织对生长素反

应的敏感性 ,刺激植物在水层面的茎节部形成皮孔

和不定根 (Voesenek & van der Veen, 1994)。乙烯还

可以增强纤维素酶、木葡聚糖内转葡萄糖基酶等的

活力 ,使较弱的细胞质壁分离和分解 (李玉昌等 ,

1998) ,诱导植物皮层细胞死亡 (He et a l. , 1996) ,控

制植物通气组织的形成 (Colmer et a l. , 2006) ,诱使

植物细胞延长 ( Pierik et a l. , 2004; Voesenek et a l. ,

2004;M illenaar et a l. , 2005) ,提高叶面积和刺激茎

部伸长 (Voesenek et a l. , 2003b)等多种功能。脱落

酸是一种生长调节剂 ,在正常植株中 ,基本上是由地

上部分合成的 ,特别是在老叶中合成 ,并向根系运送

(王文泉和张福锁 , 2001)。研究表明 ,脱落酸与植

物茎部器官的延长有关 (Benschop et a l. , 2005) ,在

洪水到来时 ,还可调节植物叶部气孔的开闭 ( Jack2
son et a l. , 2003) ,甚至诱导某些物种产生气生叶等

(柯学莎和李伟 , 2006)。

21413　放射氧损失 (ROL ) 　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 ,称为放射氧损失 ( radial oxygen loss,

ROL)。ROL带来的直接影响就是减少了植物根尖

的氧气供给 ,限制了植物根系生长或根系分布的最

大深度 (A rm strong et a l. , 1991)。植物根系表面存

在着一种渗透性的膜系统 ,通过调整其渗透能力 ,可

减少氧气从植物体扩散到土壤中的释放量 ,因此湿

地植物可以通过在其上表皮、外表皮、下表皮等设置

“障碍”以减少 ROL (Jackson & D rew, 1984)。ROL

会随外界环境的改变而改变 ,其释放情况受水体的

静止程度影响 ( Colmer & B loom , 1998)。在一些适

应型物种 (如寥科 )中 ,根部存在大量可以释放氧气

的位点 , ROL的效率很高 (Laan et a l. , 1989)。那些

生长在砂质环境中的植物 ,由于土壤有机质含量低 ,

洪水到来后不会导致氧化还原电位的大幅下降 ,因

此这类植物的根系中存在着较多的通气“孔洞”而
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无“障碍”,故 O2释放效率很高 ( Sorrell et a l. , 2000;

Colmer , 2003)。在某些特殊植物种类中 ,如喜盐草

(Haloph il) ,“孔洞”和“障碍”可同时存在 (Connell et

a l. , 1999)。

ROL的存在对于湿生植物适应洪水有着积极

的意义。第一 ,可适当提高土壤中的 O2浓度 ,增加

与营养循环有关的好氧微生物存活的数量并提高其

活性 (V isser et a l. , 2000b) ;第二 ,在根部建立起一

种具有保护作用的氧化根际环境 ,将厌氧微生物产

生的有害产物氧化 ,有利于保护根部渗透性膜系统 ,

有利于其功能的发挥 (A rm strong et a l. , 1992)。因

此 ,建立有效的根际环境对湿地植物的存活非常重

要 ,但外部氧需求量太高 ,也会减少根尖 O2的获得 ,

造成根部缺氧 ,进而引起根系死亡 (A rm strong et

a l. , 1996) ,同时会引起根部 O2释放速率加快 ,不能

形成具氧化能力的根际环境 ,使根部易受一些有毒

物质的伤害 ,如硫化物、有机酸、重金属离子等

( Flessa & Fischer, 1992)。因此 ,适量的 ROL是湿

地植物适应洪水的客观需求。

3　存在问题及展望

311　不定根产生机制

不定根的产生对于湿地植物适应洪水胁迫是一

种重要的生存策略 ,关于其产生机制 ,已有了大量工

作。乙烯可以诱导不定根的产生 ( Laan et a l. ,

1989) ,不管是外源乙烯含量的提高 ,还是植物体内

器官水淹后体内乙烯的少量积累都可以诱导形成不

定根 (V isser et a l. , 1996b) ;但也有研究表明 ,乙烯

含量的高低与不定根的产生并无直接关系 (Nord2
strom & Eliasson, 1984) ;还有的研究表明 ,生长素在

不定根的形成中起到了关键作用 (V isser et a l. ,

1995)。产生这种不一致的原因可能就在于乙烯和

生长素调控不定根产生的过程还不甚了解

( Pezeshki, 2001)。因此 ,乙烯和生长素在不定根形

成中究竟起到了何种作用 ,何种激素可作为关键调

控因子 ,相关信号的传导过程、方式等都有待进一步

澄清。

312　通气组织的形成

由洪水诱导而形成发达的通气组织是湿地植物

适应洪水的一种非常重要的生存机制。一般认为高

浓度乙烯在通气组织的形成中有着重要的诱导作用

( Kozlowski & Pallardy, 1984; Gunawardena et a l. ,

2001a)。研究表明 ,乙烯可以诱导植物细胞死亡 ,这

被认为是通气组织形成的开始。由于 O2不足诱使

乙烯产生 ,进而诱导细胞死亡的一系列信号传导过

程、方式以及控制细胞死亡基因的作用位点、表达等

并不清楚 ,有待进一步研究。最近还有研究表明 ,在

灯芯草 (Juncus effuses)中 ,通气组织的形成与乙烯

的含量并无直接关系 (V isser & Bogenann, 2006 )。

因此 ,对更多的物种开展研究对于阐明乙烯在通气

组织形成中的作用、意义及过程是有必要的。

313　放射氧损失速率

植物体内氧气运输过程中产生的 ROL可适当

提高土壤中氧浓度 ,对于建立起具保护作用的根际

环境 (Bosse & Frenzel, 1997)有着重要意义。由于

洪水造成的土壤氧需求过高 ,也会加快植物体内氧

气的被动释放 ,不利于植物生长。植物既要采取合

理的保护措施 ,以减少氧气的被动损失 ,又要调整

ROL的释放速率 ,保证适量的氧气进入到土壤中 ,

建立有效的根际环境 ,植物在“保护”与“释放”之间

可能存在着一种权衡 ,但仍需进一步的研究。另有

研究表明 ,植物可以通过调整根部膜系统的渗透性 ,

达到这种“保护”的目的 (Jackson & D rew, 1984) ,植

物通过什么途径对这种“释放”进行控制 ,其方式、

过程以及信号传递途径等还不清楚 (V isser et a l. ,

2000b) ,既通过何种途径对 ROL速率进行调控的研

究开展较少。

314　根系功能的维持

植物适应洪水的关键 ,第一是如何有效利用环

境中的 O2以缓解由洪水引发的缺氧伤害 (Laan &

B lom, 1990) ;第二是如何维持根系的生理功能 ,保

证水分和营养的正常获取。洪水到来后 ,植物根系

直径增加 ,孔隙度提高 ,形成通气组织 ,增强了气体

运输能力 ,减少了根系表面积 ,降低了水分和营养吸

收的速率 ,不利于根系营养吸收功能的维持。洪水

引起氧气浓度降低 ,抑制了植物体内部分有氧代谢

途径 ,减少了用于水分和营养吸收所需能量供给 ,也

就降低了水分 ,尤其是营养的吸收速率 ( Jackson &

D rew 1984)。植物需要在这 2方面做出调整 ,达到

一种权衡。可是植物是如何对根系形态、结构和生

理进行调整 ,达到即可提高通气能力 ,又能维持正常

水分和营养吸收功能 ,有待进一步研究。
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