
书书书

第 !" 卷第 # 期

!$$" 年 # 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #
3452 ，!$$"

基金项目：国家自然科学基金资助项目（6$$"$76"）；北京市科技计划资助项目（8$7$9$$#$:$#;#）；北京林业大学省部共建森林培育与保护教

育部重点实验室课题（38#$$!!$969）

收稿日期：!$$7<$"<#6；修订日期：!$$7<##<!$

作者简介：何春霞（#;=6 > ），女，硕士，主要从事树木水分生理生态2 ( ? @4A1：BCDBE5FA4G H@4A12 D0@

!通讯作者 &0IICJKA5H 4ELB0I2 (<@4A1：1MNN@NG OAP2 JA542 D0@

致谢：感谢芬兰赫尔辛基大学周平博士和 QCIR@RSA T4ILLA 博士对英文摘要的润色2

!"#$%&’("$ (’)*：’BC PI0MCDL U4J VA545DA411N JEPP0ILCK WN LBC .4LA0541 .4LEI41 -DAC5DC X0E5K4LA05 0V &BA54 （.02 6$$"$76"），YCAMA5H TE1LADAP41 -DAC5DC

Z ’CDB5010HN &0@@AJJA05 QI0MCDL（.02 8$7$9$$#$:$#;#），45K LBC [CN *4W0I4L0IN V0I -A1OADELEIC 45K &05JCIO4LA05 0V TA5AJLIN 0V (KED4LA05 QI0MCDL（.02

38#$$!!$969）

+),)(-)% %&’)：!$$7<$"<#6；.,,)/’)% %&’)：!$$7<##<!$

0("12&/34：\C &BE5FA4，@4JLCI D45KAK4LC，@4A51N C5H4HCK A5 U4LCI CD0PBNJA010HN A5 LICCJ2 (<@4A1：BCDBE5FA4G H@4A12 D0@

树木树液上升机理研究进展
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摘要：水分在植物体内的运输一直是很多植物生理生态学家所关注的一个重要问题。介绍了内聚力学说的基本假设和其存在

争议，总结了近年来这一研究领域的几个热点问题，主要包括：（#）木质部栓塞及其恢复机理；（!）木质部压力探针和压力室法

测定的木质部张力值不一致的现象及其可能原因；（6）补偿压学说；（:）不同界面层张力以及输水管道的毛细作用力、薄壁细胞

膨压和木质部渗透压、逆向蒸腾等在树木汁液上升中的贡献；（9）最近发现的存在于木质部导管伴胞和韧皮部薄壁细胞等质膜

中的水孔蛋白在植物水分运输中的调控作用等。这些方面在解释树木的树液上升中都起着重要的作用。
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水分是植物细胞的重要组成成分、植物代谢过程的反应物以及光合、呼吸作用的原料和各种生理生化反

应和物质运输的介质，没有水，植物的这些生理生化过程都不能进行［9］。而水分必须从根沿着木质部通道运

输到树冠上部才能参与这些反应。水分在树体内尤其是在高大乔木体内的运输一直是很多植物生理生态学

家所关注的一个重要问题。“内聚力学说”是当前普遍被认同的观点，但对于其预测的木质部中数个 :;! 的

负压以及水柱的连续性能否维持令很多学者质疑。近年来，木质部压力探针测定的张力值远远低于内聚力学

说预测的值、木质部的空穴和栓塞现象的发生以及其他很多相矛盾的研究结果促使学者对植物的水分运输机

理进行更深入全面的研究。本文概括和总结了近年来这些方面研究的主要观点、假说及理论，并提出了今后

可能的几个研究热点和思路。

)* 内聚力学说的提出与争论

“内聚力学说”是由 <+8-" = >-$7 和 2)?%"!)7 在 9@ 世纪末提出的。该学说认为，从植物叶片的蒸发表面

到根吸水表面存在着连续水柱。其基本假设为［A］：首先，水分子具很高的内聚力，在水柱断裂之前能达到十

到几百 :;!。再就是，水在高大植物的导管中形成一个从叶片到根到土壤的连续的系统，即土壤6植物6大气

连续体系统（B;2C）。叶片的蒸腾降低了其中的水势，引起水分从木质部流到叶片、木质部压力降低，从而在

蒸腾植物体内形成压力（水势）梯度；使得水分从土壤流到根系再流到叶片。因而，蒸腾的水分吸收直接受蒸

腾速率的控制，蒸腾拉力驱动水分沿着木质部导管向上运输。9@DE 年，B*’-$!"#%( 和他的同事采用改良的压

力室技术测量出的木质部负压值在内聚力学说预测的数量范围之内。这一结论证明了内聚力张力学说，并使

其主体地位得以确立。

图 9F 土壤6植物6大气连续体系统

G+H1 9F B-+$64$!"&6!&.-)4’%(% *-"&+"//.

然而，它存在的主要问题是它需要木质部中有很高

的张力。而木质部壁的疏水性［I］和木质部汁液的组成

不可能形成 :;! 级的稳定木质部负压［J，E］。根据内聚

力张力学说，高大的林木所需压力是相当大的。例如世

界上最高的树—红杉高 9KK. 以上，运输水分从根到顶

端所需的压力可能高达 9 L A:;!，导管对水柱的阻力约

9:;!，因此红杉中水分的向上运输至少需要 A L I:;!
的压力。这么大的负压在植物木质部中是否能够存在

呢？木质部中很大的张力意味着其中的水分处于一个

亚稳定状态，就像加热的水一样，并且导管的细胞壁可

能溶 入 空 气 或 者 水 蒸 气 种 子，当 达 到 临 界 张 力 时

（M 9:4!以下），木质部导管腔内壁上的纹孔允许气体

通过，就很容易产生气泡而发生空穴，从而导致输水通

道栓塞进而失去运输水分的能力。其他学科的科学家，如物理学家，甚至都很难想象稳定的水分在这样的情

况下逆着重力的方向流动，尤其是当木质部汁液被限制在有孔的细胞壁内［J］。再一个问题就是水分运输是

否也有活细胞参与？有人认为导管和管胞周围的活细胞（如木射线以及韧皮部薄壁细胞细胞）的膨压对水分

上升也起作用，如 C!""7 的“补偿压学说”；许多研究［D］指出，植物的茎部局部死亡后，水分也能运输到叶片。

从 9@@K 年前后，用压力探针测定的充水良好的高大树木上部的或者耐盐树木的叶片都表明木质部张力

值通常很低，比压力室测定的值要小很多，这与内聚力学说相矛盾［I L N］。此外，先进的核磁共振成像技术揭示

了连续的水柱充满木质部的假设对高大树木的树枝并不完全满足［O］。相抵触的观察结果促使 C!""7［J］提出
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“补偿压学说”，即木质部张力是通过围绕木质部的膨胀的活组织所施加的补偿压维持在一个稳定的范围内。

但 !"#$$ 等人［%，&’］很快就提出质疑，即木质部外围的组织压力是暂时性的，它能否持续地维持木质部的压力

而使稳定的水分运输得以进行让人怀疑。

()**$"*+,, 等人［-］经过一系列的研究后认为，木质部中不可能存在几个 ./+ 的负压，蒸腾作用只能在

木质部中产生相当有限的负压。因为木质部汁液组成、木质部细胞壁的特性和木质部与其他组织的水力耦合

阻止了超过 &./+ 的稳定张力的形成；供应给高大树木的最高处叶片的水分是通过作用于木质部以及薄壁组

织和液 0 气界面的多相态之间的不同作用力之间的微妙的相互协调作用而获得的。因此，他们提出应用1 多

驱动力1来解释植物体内的水分运输，而不只是蒸腾拉力。

!" 木质部张力

!2 #" 木质部的空穴和栓塞

木质部空穴和栓塞是一种很易发生的“平常事件”。任何使木质部张力增大的因素都会引起木质部栓

塞，例如，由于水分胁迫、木质部管道内树液结冰和维管病害等原因，就会使空气或病毒粒子经纹孔膜进入输

水导管，产生空穴甚至栓塞而影响木质部给叶片的水分供应，从而影响植物体正常生理活动，其中水分胁迫

最为常见，因为水分胁迫直接引起木质部水势下降，张力增加。木质部栓塞最直接的后果是引起了木质部导

水率的下降。空穴和栓塞现象是对传统水分运输机理的有力挑战。因为处于内聚力学说预测的较大的负压

下的木质部内很容易发生空穴和栓塞，从而阻碍了植物体内水分的运输，不利于植物的正常生长。

大多数学者［&&，&3］都认为木质部栓塞的恢复是借助于根压、木质部正压和韧皮部等产生的正压，已证明木

质部内射线薄壁组织细胞在维持茎的水分平衡上起一定作用。根压在草本植物的栓塞恢复中起着主要的作

用，但是在树木中根压只有在空气潮湿蒸腾较弱时才起作用，而在白天以及蒸腾很强时基本不起作用。目前

提出的恢复机理有活体论、“逆向蒸腾”假说、气泡溶解假说以及空气充散假说等。而广为学者接受的是

()**$"*+,,［&3］的“空气充散假说”：木质部栓塞是由于空气泡来自于外界大气或者已栓塞的管道内，经由管

道间纹孔膜上的微孔进入充水管道内所形成。主要依据是毛细作用力和诱导栓塞所需的木质部张力与纹孔

膜上气泡的压力相似，但对假说的一些细节诸如栓塞时空气的来源和途径上仍存在争议。

近年来，4567"558 等人［&&］通过核磁共振成像系统动态连续观测木质部导管对空穴栓塞恢复详细过程进行

研究得出木质部导管周围的活细胞参与空穴恢复：首先可能是由于空穴化的导管从周围木质部薄壁细胞中主

动吸收离子而产生的渗透势梯度使水分从周围的导管流入充气导管；再就是导管壁上纹孔的存在使周围活细

胞能够与导管内水分相通，可能由于水和导管壁内表面的表面张力以及毛细作用力的作用下使水分通过纹孔

流入充气导管，并最终使空穴恢复。但对纹孔膜的结构和理化性质、纹孔塞封闭功能、栓塞的恢复等方面的了

解还比较少，还有待更深入的研究。

!2 !" 木质部压力的测定

目前有关内聚力学说的争论的直接原因是不同的测量木质部负压的仪器测定的结果不一致，甚至相差

很大。

!2 !2 #" 9:456+,;$"<=+**$6 的压力室技术

当前支持内聚力学说的证据主要是来自于 9:456+,;$" 等人采用压力室测得的木质部压力（水势）值。压

力室是被广泛用来测定植株水势的技术，它是建立在渗透平衡的基础上的、间接测定木质部压力的［&>］。其测

定的稳定木质部负压值在 ? & @ ? &A./+ 范围内。该方法很简单，所以很流行。但令有些学者质疑的是切取

小枝时，毛细张力在切口末端产生，张力值可能要超过输导细胞内腔半径预测的值［A，&B］。假定压力室只测定

叶片的平衡负压值，这意味着平衡压在数值上不与完整植株中切取叶片的木质部部位中原有的张力相同，并

且可能相差很多，尤其是小枝取自于 &’* 以上的高度时，由于小枝被切断，其重力势消失。并且，一直没有一

个合适的能产生已知负压的气<水模型系统充分证实压力室技术。对此，C+,,# 等人［B］认为测得的值不能证

明是小枝切断前的木质部中张力值。()**$"*+,,［-］等人认为很多已经发表的用压力室测定的数据也都是相

&>>D & 期 何春霞D 等：树木树液上升机理研究进展 D



互矛盾的。因此，压力室技术测得的值是不是就等于木质部中原先存在的张力还有待进一步验证。

!! !! !" 木质部压力探针技术

木质部压力探针是直接测定完整植株的木质部压力的仪器，其测定的值远高于用间接方法获得的结果

（较小负值）。人们对压力探针的一个疑惑是，它插入的部位是否是木质部导管。对此，"#$$%&$’(( 等人［)］

用装有墨水的探针进行实验，墨水被渗透吸入导管中，测定结束后将组织解剖，发现墨水只存在于一个导管

中，说明探针插入了导管中。另外一个疑问是压力探针是不是测定不到实际上存在的很高的张力，因为它插

入导管时可能会改变细胞实际状态环境，植株或者探针的轻微震动可能就会引起空穴，测定的压力值也会立

即达到水蒸气压（* +! +,-.’），然后变成大气压。他们还用压力探针测定了一株乔木的 /0$ 高处的木质部

张力值仍在 + 左右，与同一立地同一时间里测定的林冠下的灌木的值类似。这与内聚力理论预测的至少需要

+! )-.’ 的张力相矛盾。"#$$%&$’((［0］等人根据木质部压力探针测得的数据得出如下的结论：（1）测得的木

质部张力在 + 2 +! 1-.’ 范围内；（,）随着蒸腾速率的变化，木质部张力不变化；（/）外界压力升到 +! 0-.’ 时，

探针测得的完整植株的木质部张力不变化，并且高大乔木随高度变化张力梯度变化很小或者不变化。因此，

他们认为虽然木质部张力对树液流动可能有些贡献，但不是主要机理。

大量的实验结果显示，压力探针法检测到的导管水柱张力总是不低于 3 +! 0 2 3 1! + -.’［10，14］，而压力室

法可以检测到 3 1+-.’ 以下的水柱张力［1+］；并且水分胁迫时，压力室测定的水势下降而压力探针测定的木质

部水势上升。对于这些不一致的结果，5’66#(7 8 "#$(%&$’((［1)］等学者认为可能是压力室法需要很高的压力

去克服导管水分运输中产生的流体阻力，且测定的是全部导管的一种平均化的结果，而压力探针测定的是单

个导管中的水柱张力；而 9%#［1:］等人则认为有可能是压力探针的装置设计有问题。

!! !! #" ";型管技术

<$#=>［1?］应用 " 型管装置来模拟实际木质部中水柱的张力。";型管装置是一种安装在旋转轴上的 " 型的

玻璃毛细管。旋转轴时产生的离心力把水拉向中心压力减小的毛细管两端。通过毛细管的长度和转速可以

计算出负压。在他 /++ 百多次实验中，:+@ 的实验测定的空穴极限都在 + 2 +! ) -.’ 范围内（绝对值），这一

结果与木质部压力探针测定的结果一致，并且远远小于内聚力学说预测的范围。由此看来，虽然内聚力学说

预测的木质部存在负压的事实已得到公认，但是负压的大小范围（ 3 1 2 3 1+ -.’）并没有得到广泛的接受。

最近，AB6C&BBD 等人［,+］将压力室技术和 E%F(B6GH 的旋转技术结合起来。他们将一个中部带着一片叶片

的离体茎段在旋转轴上旋转。通过叶片可得出旋转在茎段中部产生的离心力。根据茎段长度和旋转的角速

度得出旋转产生的张力，离心后用压力室技术测定叶片的木质部液的负压，比较这两个值以确定压力室技术

测定值的有效性。结果发现两者之间是 1I1 的关系，并且测得离心后水柱的张力 J 3 1! :-.’。相对于 ";型
管技术，AB6C&BBD 等人的改良之处是在实验中旋转植物茎段而不是像以前那样旋转玻璃毛细管。这种交互检

验实验为植物木质部导管中存在有相当大的负压提供了强有力的证据，支持了内聚力;张力学说。但是有学

者对此提出质疑［4，?］，即处于这么大张力下的木质部汁液不可能不发生空穴；另外木质部壁的疏水性［/］和木

质部汁液的组成使得存在 -.’ 级的稳定木质部负压变得极为不可能。

#" 树液上升的其他理论

压力室和压力探针测定的结果都揭示了植物的叶片蒸腾产生的张力确实在驱动植物体内木质部水柱中

水分上升的过程中起着至关重要的作用。且对于一些草本植物蒸腾拉力是其体内水分上升的主要驱动力。

但是，对于很多高大乔木，其体内的水分运输通道较长，单靠蒸腾拉力是否能够将水分拉升至其顶端呢？在植

物没有蒸腾作用以及木质部发生空穴和栓塞时又是什么力量驱动水分向上运输呢？为此，很多学者从植物水

分关系的其他的一些相关方面进行了研究和解释。

#! $" 根压

目前对根压现象的解释是建立在渗透平衡的基础上的。但研究表明［1,］，这种由于渗透泵作用吸收的水

分不能补充由蒸腾作用而丧失的水分，在蒸腾强烈的情况下植物失水很快，木质部中无法形成根压，所以在蒸
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腾期间根木质部是没有正压的。并且根压范围一般在 !" !# $ !" #%&’，这个压力也只能使水分上升大于 (!)，

许多树木的高度远比这个数值大的多。并且不是所有树种所有时间都能够测到根压。只有多年生树木在早

春芽叶尚未舒放以前，以及土温高、水分充足、大气相对湿度大，蒸腾作用很小时，根压对水分上升才起较大的

作用。但很多的研究结果［*，*(］表明，根压在植物体内的水分运输中确实起着重要的作用。

!" "# 补偿压学说

+’,,-［.］等人通过综述压力探针和双重锯切等测定的实验数据后认为这与内聚力学说在以下方面相抵

触：首先，木质部中需要的那么高的张力（!" ( $ (%&’）不存在；再就是不存在张力随高度的变化梯度；最后，被

认为证明内聚力学说的压力室技术与木质部压力探针测得的张力不符。由此，他提出了补偿压学说：补偿压

是由木质部薄壁细胞和射线细胞的组织压所提供、并施加给输导组织中的封闭水柱。由此产生一个驱动力，

就如内聚力学说中所说的蒸腾拉力和叶肉细胞湿润细胞壁的凹液面产生的张力一样。内聚力学说中的张力

是通过输导组织中水柱的张力来传递的，而 +’,,- 认为输导组织周围的组织压的挤压使得张力维持在一定的

范围内，沿树高的张力梯度将由增加的木质部薄壁细胞的组织压来补偿，因此，也就不需要用来维持水柱的静

水压梯度了。他还认为，沿树高梯度，韧皮部细胞、薄壁细胞和射线细胞在每隔 *!) 就可以产生 !" *%&’ 的补

偿压，这足以将水柱提升到 *!!) 以上的高度。这对木质部张力的维持以及木质部中空穴和栓塞的修复问题

有一定的解释，但是木质部外围的组织压力是暂时的，它能否持续地维持并使水柱稳定的上升让人质疑。

!" !# 薄壁细胞膨压和木质部渗透压

(! 世纪 #! 年代以前的一些学者认为：木质部中的张力是不能与组织细胞分开而论的，随着木质部负压

的增大细胞膨压一定会降低，木质部与其邻近的活细胞之间的水分流动存在一个动态平衡［(*］；如果细胞没有

膨压，那么植株就会完全萎蔫、负压就等于薄壁细胞的渗透势。因此，他们将木质部压力与细胞水势联系起

来，就是把木质部汁液中的渗透势考虑进来［*/］。01))23)’,,［#］等对草本和一些藤本植物的实验室研究得出

木质部压力是与细胞膨压相互联系的：当由于蒸腾增加根部水分吸收速率受限时，木质部张力和细胞膨压同

时下降，从而导致木质部和周围细胞间建立一个新的水分平衡，并且可能由于水孔蛋白的存在，使其水分交换

在几秒内完成［((］。那么即使不是整个的木质部与其周围组织间存在水流的动态平衡，在树木某一高度的这

两部分之间也一定存在着一个局部的动态平衡，高大植物的木质部压力应该是由其相邻细胞的水分关系参数

决定的。

图 (4 木质部5韧皮部汁液循环示意图

617" (4 892:;< )’= >? @-A2)5=<A>2) B’= 32;13;CA’:1>,

研究表明木质部和韧皮部间可侧向发生物质交换。

这一过程对木质部的汁液流动是否有帮助呢？+’,,-
等人［.］认为，韧皮部能产生很大的补偿压来阻止木质

部发生空穴；并且韧皮部能传递压力并将之维持在木质

部汁液中，使得木质部和韧皮部都免受细胞间空隙的影

响。01))23)’,, 等人［#］认为韧皮部在位置上临着树皮

也意味着它有可能参与逆向蒸腾，例如，植株通过树皮

从大气中吸收的水分会补充到木质部 D 韧皮部汁液循

环中去。研究表明，很多树种，特别是高大植物的木质

部汁液中含有碳水化合物、氨基酸和其他一些渗透活性

溶质。很多学者认为这些溶质产生的渗透势是春季枫

树、桦树、恺木和橡树的等树种伤流的一个驱动力。木

质部渗透势驱动水分流动似乎是热带树种水分上升的

机理［(E］。他们认为在植物蒸腾速率很大时，木质部里的水分不断的蒸发出去，使得剩下的溶液的溶质浓度增

加、渗透势增大、并与周围组织的渗透压不平衡，这些都会通过周围组织的水分流动产生一个足够大的局部的

驱动力，它是驱动高大树木叶片的水分上升的基本原理，尤其是水分供应受到限制时［(.］，因此木质部中的渗
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透压梯度是水分上升的驱动力。

!! "# 界面层张力

液 " 气或者液 " 液界面之间的水分流动是由于表面张力梯度产生的，从低张力（如低电解液浓度、高温）到

高张力（高溶质浓度、低温）就会产生水分流动，这被称为 #$%$&’(&) 流动，这样就会形成一个水压梯度，使溶

液产生流动［*+］。植物的叶肉细胞间含有大量的细胞间隙，并且细胞通过这些间隙直接与空气接触。细胞裂

隙的大小范围是 ,- . ,--&/［*0，*1］，当水分在叶肉细胞的间隙表面蒸发时，细胞表面的水层会变薄并退入到细

胞壁的间隙，在那里形成半径很小的半月板形的水层表面，当细胞壁裂隙直径为 *-&/ 时，气2水界面张力能产

生高达 3 ,+#4$ 的负压。因而在细胞内产生比木质部更高的张力，从而形成拉动水分从根向上运输到植物顶

端的负压。因此，5$)6 和 78)’8% 等［*9］认为植物蒸腾过程中木质部水分运输的动力来源于叶肉细胞的气 " 水界

面上。7)//8%/$&&［+］等人也认为界面流动以及植物体内的气相在蒸腾植物的水分上升中起着重要的作用。

!! $# 毛细作用力

毛管力是导管或管胞内部水分在表面张力作用下产生的向上拉力，其大小因导管直径而异，一般导管直

径越小，毛细力就越大。从树木解剖学特征看，木质部导管直径自下而上逐渐减小，即边材木质部导管直径从

根2树干2枝2叶片维管束逐渐减小，使得产生的毛管力自下而上逐渐增大，导管中液流所受的拉力越来越

大［*1］。由于输水导管或管胞的直径一般都不会太小，所以一般认为仅靠毛细作用提升植物体内的水分是不

够的。然而，压力探针测定的叶片和根的压力值［*:］确实揭示了处于良好水分状况下的木质部负压不只是由

“蒸腾作用产生”的而是由“毛细作用”产生的。用压力探针测得的离体的玉米和大麦的压力值也产生了类似

的结果［,+，*:，;-］。<$&&=［;,］等人认为，由于毛管对轴向水流的阻力很大并且面积 " 体积比较适宜，从而导致径

向水流的阻力相对较低，所以毛管力促使水分进入小导管在径向起主导作用。>?@&8)A8% B C$’&8%［;*］等人认

为，如果轴向水分流动阻力由于脂质层而增加，那么从大导管中径向的释放水分也有可能。7)//8%/$&&［+］等

人认为毛细力很可能在支持水柱逆重力上升的过程中也起一定的作用，因为毛细力能使水柱上升的最大高度

取决于毛管系统的最细部分的尺寸。因此，理论上，即使在很粗的导管中，只要顶端结构足够精细，不存在蒸

腾拉力的时候，毛细力也可以维持一个 ,--/ 高的水柱。只是在导管很粗很长时，毛细力维持的水柱很不稳

定。研究表明［*9］，一般情况下树种的毛细力可达 -! ,#4$，在生长季节对树木水分传输和储存往往发挥重要

作用。

!! %# 逆向蒸腾

#)DEF%& 根据针叶树可以通过针叶基部未角质化的部分吸收空气中的水分而提出了“逆向蒸腾”假说［;;］。

逆向蒸腾是植物叶片或者树皮等从空气中吸收水分（如雾、雨水等）的现象。有很多文献报道说高大植物的

地上部分能通过逆向蒸腾吸收湿润空气和雨水中的水分。G$HI(&［;J］认为红树有 ;-K .J-K的水分是通过吸

收大气中的雾珠得到的。叶片中吸收空气中水分的部位可能是护卫细胞、特化的表皮细胞以及表皮缝隙

等［;+］。7)//8%/$&&［+］等人认为胞间隙、木质部粘液以及含有粘液的附着在树皮上的青苔也可能从空气中吸

收水分。他们研究发现：叶片小而多有利于搜集水分，并且下雨时，单个叶片会卷成漏斗状，并可通过毛细作

用吸收几微升的水分。7(L6［;0］等人在凤梨科乔木树种中也发现了类似的情况。7)//8%/$&&［+］等人研究发现

雨后 ,A 内小枝中有 +-K的水分位于树皮中，在后面 JA 的晴天中水分明显的从树皮转移到木质部中，但是韧

皮部和髓中的水分含量仍然几乎不变。以上这些现象都可以证明高大乔木的逆向蒸腾确实存在并且可能是

其供应给叶片水分以及修复栓塞的一个重要策略。

"# 水孔蛋白与植物的水分传输

继 4%8IL(%［;1］最早从人体红细胞质膜中分离出第一个水孔蛋白（$MF$N(%)&，OP4）之后，#$F%8D 等［;9］最早

从拟南芥中分离出第一个植物 OP4，之后在大量植物中都发现了 OP4。这些发现改变了人们对于水分进出

细胞膜是通过自由扩散的传统看法，并使植物水分关系研究进入分子水平。水孔蛋白是指细胞膜上能选择性

地高效转运水分子的水通道蛋白［;:］，参与液泡与胞质间、胞质与质外体间的渗透调节以及胞间水分流动［J-］。
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!"# 主要分布于植物体的原生质膜和液泡膜，通过增加渗透势或水力学导度来加快跨膜水流速率和水分跨

膜运输。!"# 在有水分大量流动的组织和器官中表达很高，如根表皮、外皮层和内皮层细胞、靠近木质部导

管的木薄壁细胞、韧皮部伴胞，它的分布位置决定了其也可能参与了长距离水分运输，那么，水分是如何进入

木质部导管的？又是如何从木质部导管流向和通过其它细胞的？

图 $% 水分集流通过水孔蛋白运输示意图

&’() $% *+,-./ 012 34 51-,6 0177 4835 -/639(/ 1:91236’;

生长中所需的水分通过微管系统输送到各个组织

中。<1;’,8［=>］等发现与树皮外围的细胞相比，流过输水

导管（或韧皮部）周围组织的水分较多，因为这些组织

不仅要为自身生长提供水分还要为外围其他组织的生

长而提供水分通道。水分由于水势梯度的存在而流动

并且水分流动的方向由水势梯度的方向决定。?3;10’
等人［=@］对大豆胚轴的研究认为径向水势梯度在临近微

管系统时发生急剧变化，这表明 !"# 在控制水分进出

木质部中起着重要的作用。A166’,9 等人［=$］等认为在植

物的水分状况发生变化时，木质部周围薄壁细胞的原生

质膜中的水孔蛋白可以调控水分在活细胞和木质部导管间流动。B38C633+［==］等在干旱胁迫研究中发现，水

孔蛋白对已形成栓塞的导管的重新充注起着尤为重要的作用，水孔蛋白在木薄壁细胞中的表达有利于水分跨

细胞流动，也使得这些薄壁细胞能控制水分进出木质部管状分子。通过把水分压出木质部薄壁细胞而进入导

管，从而使气泡溶解，导管得到重新充注。

除了渗透调节外，水孔蛋白还与细胞的伸长和气孔的运动有关，B’88［=D］认为 !"# 能感应和反馈膨压，并

可以通过调控气孔开度和气孔的日变化而维持木质部薄壁细胞与蒸腾流间的水势平衡，调节植物的蒸腾作

用，即：在轻度水分胁迫下木质部导管中水分大多运送到地上部分，但如果导管蒸腾流水势高于薄壁细胞时，

水分就可通过虹吸作用贮存于液泡中，木质部薄壁细胞起贮水库的作用。而当薄壁细胞水势高时，贮存的水

分又可通过虹吸作用释放到导管中。水分跨越薄壁细胞质膜和液泡膜是由 !"# 完成的，蒸腾流中水的张力

通过调节胞质中的 E1@ F 浓度而调节 !"# 的活性。因此，水孔蛋白在生物膜上的存在，能使植物快速灵敏地

调节细胞内与细胞间的水分流动，促进植物体内的水分运输［=G］。植物水孔蛋白的发现无疑使人们对水分在

植物体内的快速跨膜运输有了全新的认识。但是目前对水孔蛋白在植物体中的许多功能都是间接推测的，没

有直接的证据，对其在水分长距离运输中的调控机理还不清楚。因此，对它还需深入而细致的研究。

除了 上 述 内 部 作 用 因 子 外，研 究 表 明，环 境 因 子 也 对 水 分 运 输 产 生 一 定 的 影 响。H,(;,6 I
J’00,601;;［=K］、*./;,’L,6［$@］以及 J’00,601;;［M］等人等发现木质部压力 受 光 强 的 影 响。J’00,601;;［M］、

*./;,’L,6［=M］等发现木质部张力还随周围空气的相对湿度变化而变化。相对湿度降低使得木质部压力降低

（更负），增加空气湿度后木质部压力又会上升。

!" 展望

近年来，国内外植物生理生态学家对植物水分运输机理的研究已进行了很多深入的研究并获得了巨大的

进展，使我们更好的了解了植物体内水分的传输、调控和利用等。尽管如此，对于植物特别是高大乔木的水分

上升的驱动力仍然存在许多有争议，有关学者提出的不同理论都有其无法解释的问题。

今后这一领域的研究要将植物学和植物生理生态、生物物理、生物化学等联系起来从以下几方面综合起

来进行深入研究：（>）将木质部栓塞同植物体其他部位（如韧皮部等）的水分关系综合起来研究木质部空穴和

栓塞的产生和修复机理以及加强木质部及纹孔膜等的微观结构和功能等方面的研究，找出导管空穴和栓塞与

木质部水分运输之间的关系。（@）将木质部和韧皮部之间的汁液流动结合起来，从微观结构、分子、生物化学

角度对与输水有关的组织细胞进行研究。找出木质部导管伴胞和韧皮部薄壁细胞质膜上存在的水孔蛋白在

木质部N韧皮部汁液循环和水分上升中的调控机理。（$）应加强对高大乔木整个树冠的叶片生理生态特性和

D$$% > 期 何春霞% 等：树木树液上升机理研究进展 %



形态解剖特性进行研究。目前的研究多集中在幼苗的短期的单叶光合特性的测定，应加强对大树的研究，特

别是沿树高梯度的生理生态特性（栓塞，叶片水势、膨压、细胞导度，气孔、光合特性等）和形态解剖特性综合

研究，建立生理生态特性、汁液流动系统（树干液流、韧皮部汁液流动等）及微气候环境（光照、!"# 浓度、空气

相对湿度等）的连续监测，得出整株乔木的连续性水分利用状况，找出它们与木质部水分运输的关系。（$）树

木的水分运输状况可能对树高生长的限制。目前这方面已有学者进行了较多研究，并得出很多相关理论和模

型，其中测得的北美红杉（% &&#’ ( )）［$*］、巨杉［+,］和桉树［+&］等叶片的水势和膨压随着树高的增加（-./! 系

统）而降低的结论从实验上证明了内聚力学说有关蒸腾植物体内存在一个压力（水势）梯度的预测。这些问

题的解决对木质部水分运输机理具有重要的意义，应进一步深入探讨。
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