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封面图说: 塞罕坝地处内蒙古高原南缘向华北平原的过渡带,地势分为坝上、坝下两部分。 解放初期,这里是“飞鸟无栖树,黄
沙遮天日冶的荒原沙丘,自 1962 年建立了机械化林场之后,塞罕坝人建起了 110 多万亩人工林,造就了中国最大的

人工林林场。 这是让人叹为观止的落叶松人工林海。
彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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植物水分传输过程中的调控机制研究进展

杨启良1,2,张富仓2,*,刘小刚1,2,王摇 玺3,张摇 楠1, 戈振扬1

(1. 昆明理工大学现代农业工程学院, 昆明摇 650224;2. 西北农林科技大学旱区农业水土工程教育部重点实验室, 杨凌摇 712100;

3. 通渭县弘泰市政建设有限责任公司,通渭摇 743300)

摘要:农田土壤水分的转化利用与调控是以土壤鄄植物鄄大气连续体(SPAC)为基础,以植物为核心,其中水分在植物体内的传输

与调控研究一直是国际学术研究的前沿性热点课题。 概述了植物水分传输的驱动力和传输途径,重点从植物的气孔调节、水容

调节、渗透调节、水孔蛋白调节、贮水调节、气穴和栓塞调节等方面综述了植物水分传输过程中的调控机制研究进展。 通过对植

物存在优化调控水分平衡的潜在能力的研究,不仅可充实 SPAC 系统水分传输理论,而且有助于明确植物对环境的适应机制和

高效用水的潜力及其节水调控的效应,对指导干旱半干旱地区农业生产提供理论依据。
关键词:植物水分传输;调控机制;SPAC

Research progress on regulation mechanism for the process of water transport
in plants
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Abstract: Water is the key factor affecting plant growth in the arid and semiarid regions. Facing the shortage of water
resources and drought stress, traditional agricultural production method must be turned to higher efficient water鄄saving
agricultural method, which can reduce the contradiction of agricultural water supply and demand, realize sustainable
utilization of water resources and agricultural development. The use and regulation of soil water are based on soil鄄plant鄄
atmosphere continuum (SPAC) in field and plants are the center in the SPAC system, water transport and regulation in
plants is the focus and hot topic subject in this respect. This paper summarized the research advances on the process of
water transport and regulation in plant, mainly about stomata effect, the regulation mechanism of plant water capacitance,
osmotic regulation, aquaporin, storage, cavitation and embolism. Many references about plant water transport are analyzed
to conclude that stomata plays the important role in regulating the process of water loss in plants, and it is a valve to control
water loss from leaves when subjected to different soil and environmental factors. Stomatal regulation in plants is the result
of combined effect of chemical and hydraulic signals. Water capacity is an important parameter that reflects water dynamic
property of water transport in SPAC system and it plays an important role in regulating and controlling plant water storage
and release ability anytime. The regulation of water capacity is a security mechanism of plant adaptation to environment with
plants take up, transport and lose water when environmental factors change rapidly, water capacity prevents water loss in the
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xylem immediately, but is only the process of reduced water potential, thus water capacity improves plant resistance
embolization ability. Accumulation of compound substances in plants have a important role in the osmoregulation process,
and the accumulated osmoregulation substances in plants can scavenge oxidative radicals, improve permeability potential
and enzymatic activity and balance excessive ions etc, which is beneficial for the osmotic regulation. The aquaporins could
improve water transport across the membrane, enhance cell membrane for water permeability, regulate the cell penetration
potential, increase transmembrane flow rate and hydraulic conductivity. Regulation mechanism of aquaporins is that it
changes the membrane of molecule protein and the activity and synthetic rate of molecule protein and then regulates the
transmembrane water flow. For example, drought lead to lower activity of aquaporins in root cells, so aquaporins is
beneficial to limit soil water loss under drought and increase the drought鄄resistance ability. The resistance of water storage,
water capacity and volume determine the regulation ability of water storage in every part of plant. The decreased resistance
of water storage and increased water capacity and the volume improve regulation ability of water storage. When plants suffer
from water stress, water tension of xylem gradually increases. And air goes into the conduit by conduit wall, and forms
cavitation and embolism with the increase of cavitation, which decreases hydraulic conductivity when the tension is over a
certain value. Thus, studying the regulating ability of optimal water balance not only can improve water transport theory in
SPAC, but also can better understand plant adaptation mechanism to the environment and high water use efficiency and the
regulation effect of water鄄saving, which provides scientific basis for alternate partial root鄄zone irrigation and biological water鄄
saving technology.

Key Words: plant water transportation; the regulation mechanism; soil鄄plant鄄atmosphere continuum (SPAC)

水分是影响我国干旱半干旱地区植物生长和发育的关键因素。 面对严峻的水资源危机和干旱胁迫的不

利影响,传统的农业生产方式必须转向节水高效农业模式,缓解农业用水供需矛盾,实现水资源可持续利用和

农业可持续发展,有利于构建农田水鄄土鄄作物鄄大气系统的生态环境体系。 农田土壤水分的转化利用与调控是

以土壤鄄植物鄄大气连续体(SPAC)为基础,以植物为核心,其中对该系统中植物水分传输过程中调控机制的研

究,不仅可充实 SPAC 系统水分传输理论,而且有助于明确植物对环境的适应机制和高效用水的潜力及其节

水调控的效应。 因此,干旱半干旱条件下植物水分传输过程中的调控机制的研究是一个具有重要的科学意义

和重大应用前景的研究课题。
在过去几十年里,有关水分在植物体内的传输机制的研究受到广泛关注[1鄄3]。 植物根系的吸水特性及

导水能力对植物的生长状况起决定作用。 水分在植物体内的传输不仅受根系吸水和叶片蒸腾失水的影响,而
且很大程度上影响着植物在 SPAC 系统中水分传输过程的调控作用[4]。 植物水分传输机制的研究是对植物

根系吸水、水分在植物体内的传输和冠层蒸散耗水过程的研究。 植物水分传输过程中的调控机制研究不仅包

括植物自身的生长调节,而且包括气孔调节、水容调节、渗透调节、水孔蛋白调节、贮水调节、气穴和栓塞调节

等方面。 植物体内的水分传输与调控是植物面对不利的环境影响自身形成的一种安全保障机制,对水分的吸

收、传输和耗散发挥重要的调控作用。 本论文将对影响植物水分传输过程中的气孔调节、水容调节、渗透调

节、水孔蛋白调节和贮水调节作重点阐述。
1摇 植物水分传输研究现状

水分在植物体内的传输一直是植物生理及生态学家所关注的一个重要问题[5鄄6]。 奚如春[7] 等人主要从

气孔与非气孔调节、木质部空穴和栓塞化、树体组织水容三方面综述林木耗水的调控机制问题。 白登忠[8] 等

人主要从分子角度如水通道蛋白和脱落酸(ABA)两方面入手综述了水分在植物体中的传输及其当环境因素

改变时质外体途径、共质体途径和跨细胞途径之间的调控。 植物为了生长发育必须从根区土壤中获取水分和

养分资源,并通过根系吸水和冠层蒸腾失水之间的动态变化来维持自身水分平衡。 植物在生长发育过程中需

要较多的水分。 有研究表明,植物在一生中所消耗的水分是其干物质重的 200—1000 倍[9];在活植物体中

8244 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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90%以上的水分通过叶片被蒸散掉。 植物的水分消耗特征是通过根系从土壤中获取水分,水分通过肉皮层进

入木质部导管,向上传输给叶片,最后经叶气孔散失到大气的传输过程。 多年来,众多学者对植物蒸腾失水进

行了大量研究,一致认为叶蒸腾失水是通过气孔来控制[10]。 而对根系吸水及水分在植物体内的传输研究较

少,主要是因根系所处的环境及植物体内的结构较复杂难以进行原位准确测定,自从高压流速仪(High
Pressure Flow Meter 简称 HPFM) [11]的问世对根系吸水和水分在植物体内的传输研究提供了有效的工具。
1. 1摇 植物水分传输的驱动力

SPAC 系统中水分运输总是从高水势向低水势区域进行,水分运输基本是降低自由能的自发过程,不需

要能量的输入。 水分在 SPAC 系统中的流动是一个整体,植物处于中心环节,具有调节和控制水分吸收和散

失的功能。 一般认为,植物水分传输的驱动力为水分沿导管或管胞上升要受到的蒸腾拉力、重力、根压和毛管

力 4 种力的矢量和。 事实上,木质部汁液的内聚力和张力也是引起水流阻力变化的重要因素[12鄄13]。 根系吸

水有主动和被动之分,例如,蒸腾拉力是被动吸水的驱动力,也是植物水分传输的主要驱动力;如发生在夜间

或无蒸腾条件下的吐水和伤流现象是受根压驱动进行主动吸水的表现。 CT 学说[14]认为:一方面植物的蒸腾

所产生的张力(低水势)提供吸力,通过木质部中的连续水柱将张力逐渐传至根部,致使根表面从土壤中吸收

水分。 由于水势梯度的存在,使水沿导水系统不断地向上运输供植物利用。 另一方面导水系统水分子间、水
分子和导管壁间存在强大内聚力和附着力,使水柱在向上运输过程中不会因张力过大而断裂,也不会与管壁

脱离。 如植物通过根系吸水、木质部水分传导和叶气孔控制这 3 个环节来调节植物水分平衡,提高对不同环

境的适应能力[15],以免发生伤害。 此外,根系吸收及传导水分还与营养离子与水分子的相互作用有关。 因

此,植物体内是在这些作用力的综合作用下连续不断地进行水分的吸收及传输利用。
1. 2摇 水分在植物体中的传输途径

根系吸水部位主要是在根尖的根毛区,吸收的水分运动包括两方面,一是根表向根木质部的径向运动,
二是沿木质部导管的轴向运动,其中水分始终沿着水势梯度降低的方向运动[16鄄17]。 水分在根系中的传输途

径如图 1 所示。

}

}
}根毛

根皮层 外皮层

皮层

内皮层

中柱

后生木质部/导管原生木质部
胞间连丝

凯氏带
质外体途径
共质体途径
跨膜途径

细胞到细胞途径

图 1摇 水分在根系中的传输途径

F ig. 1摇 Water composite transport pathways in plant roots

1. 2. 1摇 径向途径

径向途径指水分由根表进入根木质部导管所经过

的路径,水流经表皮、外皮层、中部皮层、内皮层、中柱鞘

薄壁和导管壁等一系列的组织。 在径向传输过程中又

有 3 种并列的途径:质外体途径、共质体途径及跨膜途

径[18]。 质外体途径是指水分经细胞壁、细胞间隙等没

有原生质的部分运动,水流阻力小,传输速度快;共质体

途径是水分从一个细胞的细胞质经过胞间连丝运送到

另一细胞的细胞质中,其运送速度慢;跨细胞途径是指

水分从一个细胞运送到另一个细胞的过程,共质体途径

和跨细胞途径统称为细胞到细胞途径[18]。 由于膜间存

在水势梯度(渗透压差或静水压力差)为水分的跨细胞

流动提供条件,流速大小取决于水势梯度的大小和膜的

渗透性。
1. 2. 2摇 轴向途径

轴向途径指水分通过植物维管系统(木质部导

管)自下而上运输的过程。 一般来说轴向阻力比径向

阻力小得多,通常可忽略不计[19],除非根很长或木质部

导管气穴形成栓塞[20]。
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水分传输和各种途径的作用大小都因物种、根系结构及环境条件而异。 研究表明,蒸腾作用较强的棉花

和玉米主要以质外体途径为主,而菜豆和大麦根中以细胞到细胞途径为主[21],洋葱根的较老部位(0. 5—1. 20
cm)以细胞到细胞途径占优势,而在幼嫩部位(0. 1—0. 45 cm)以质外体途径为主[22];在晚上或胁迫条件下,
渗透压驱动水流,主要以细胞到细胞途径为主,而在有光照条件下,静水压力驱动水分传输,两途径都有[23]。
因此,在环境条件改变后,几种途径可相互转换,植物对水分吸收和传输在一定程度上可调控。
1. 3摇 植物对水分传输的调控

植物为了生长发育必须保持水分在植物体内不断的流动,植物具有自我调节功能以适应环境的快速变

化,如蒸腾作用增强,在根区土壤水分容许的范围内根系吸水能力也随之增强,当根系吸水满足不了蒸腾失水

的需求时,气孔开度减小或关闭。 水分在植物体内的传输还与植物的气孔调节、水容调节、渗透调节、水孔蛋

白调节、贮水调节、气穴和栓塞调节等方面密切相关。
1. 3. 1摇 植物的气孔调节

气孔在调节植物水分散失的过程中起主导作用, 受土壤及大气环境因子的影响充当阀门控制着叶片水

分的快速消耗。 在无水分胁迫的自然环境中,太阳辐射和光照是影响气孔运动的主要环境因子;在受水分胁

迫的环境中,植物激素 ABA 对调节气孔运动起重要的作用,往往通过减小气孔开度方式来减少蒸腾失水避免

脱水死亡。 通常,植物通过被动和主动的方式调控气孔开度大小。 在干燥空气中,保卫细胞内的水分蒸发过

快,而根系吸水难以补充其水分的消耗时,保卫细胞就会关闭。 当整个叶片缺水时,保卫细胞可以通过其代谢

过程减少细胞内的溶质来提高细胞水势,水分离开保卫细胞而促使气孔关闭。 受长时间的环境胁迫影响,为
了维持植物赖以生存的水分和养分环境,维持一定的根生长,以保证持续的水分供应,通过减少叶片的生长和

关闭部分气孔来减少植物体内水分的快速消耗达到自我调节的目的。 过去对植物水力信号和化学信号对气

孔的调控研究主要可归纳为 3 个方面:淤根源化学信号(脱落酸:ABA)对气孔导度的调控。 当植物生长在水

分胁迫的环境中,根系合成的脱落酸浓度逐渐增大,较高浓度的脱落酸随木质部液流运送到叶片时,导致叶气

孔开度减小[24]。 于根源水力信号对气孔导度的调控。 当植物受严重干旱胁迫的影响,若植物缺乏气孔对根

源水力信号的响应,导致植物导水能力全部丧失,则植物的生存将受到极大的考验[25]。 盂植物水力信号和化

学信号共同对气孔的调控。 其中等水植物的气孔调控是根源水力信号和化学信号共同作用的结果[26鄄27]。
一些学者将植物气孔对木质部液流中脱落酸(ABA)浓度响应的差异用等水和非等水行为解释,将植物

的日最小叶水势随土壤水分的逐渐减少基本保持不变的称为等水行为,而将日最小叶水势随土壤水分的减少

而降低的称为非等水行为。 非等水植物则缺乏这种相互作用机制[28]。 Tuzet 等[29]通过模型模拟了土壤逐渐

干燥条件下植物的等水和非等水行为,认为等水植物具有较高的单位叶面积水流阻力,气孔导度对叶水势的

变化比较敏感;而非等水植物恰恰相反。 Sperry 等[30]认为,在调节植物水分状态时不仅通过气孔对蒸腾速率

的调控来实现,而植物水分传导特性的变化也是引起植物水分状态改变的重要因素,因此,水分在植物体内调

控是通过气孔和植物的水分传导共同作用的。 也就是说,植物的气孔调控是化学信号和水力信号共同作用的

结果。 大量的实验证明植物对气孔的调节不仅通过化学信号 ABA 的传递来实现[31], 而且水力信号在调控气

孔开度大小中也起重要作用[32]。 关于根源水力信号和化学信号对气孔的调控途径很可能与物种有关,在干

旱环境中,那一种信号最先作出反应值得更进一步研究。
1. 3. 2摇 植物的水容调节

水容是反映 SPAC 水分传输系统中水分动力学性质的重要的水力学参数。 具有实时调节和控制植物体

内水分储存和释放的能力,水容调节是植物自身适应环境的一种安全机制,对水分的吸收、传输和耗散具有重

要的调控作用[33]。 水容大小体现了系统自身调节水分的能力。 通常,水容随周围环境条件的变化而改变。
当环境迅速变化时,系统内的水容发挥其调节作用,使得木质部水分传导并不立刻损失,而是经过一个水势降

低的过程,从而提高了植物抗栓塞的能力。
植物组织的水容(C)是指单位水势变化引起植物组织含水量(W)的变化[34鄄35](kg / MPa)。
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C=dW / d鬃 (1)
C=dW / d鬃=Wmax dQ / d鬃=Wmax Cr (2)

式中,C 是组织水容,d鬃 为组织水势差,dW 为含水量的变化值,Q 是相对含水量,Wmax是最大含水量,Cr = dQ /
d鬃 称为相对水容,表现为植物组织的内在特性,可对植物不同部位的组织作水容的比较。

许多研究表明,植物水容具有明显的日季节变化。 植物水容的日变化表现为先降低后升高的趋势,季节

变化表现为夏季大于秋季,植物水容与水势呈二项函数关系;不同部位和方位的植物水容表现为,下部位水容

值大于上部,东南部大于西北部[36]。 白天,因大气温度升高使得叶蒸腾作用首先消耗植物体内的贮存水分,
其水分的消耗过程也就是蒸腾拉力自上而下的传递过程,植物体内水容下位要比上位大,依次传递,当根鄄土
界面产生水势梯度以后,根系开始从土壤中吸水;夜晚,蒸腾耗水停止,但植物体仍然处于缺水状态,根鄄土界

面依然存在较大的水势梯度,根系继续吸水,补充植物因白天蒸腾而消耗的水分。 植物自身的这种调节作用

就是因植物体内存在水容使得水分在其体内的传输呈现非稳态流特征。 可见,植物体内水容存在部位效应,
植物的水分传导是否也有部位效应,它与植物体水容的关系如何,还需进一步研究。
1. 3. 3摇 植物的渗透调节

植物的正常生长发育常常受到干旱、盐渍、高温、低温和养分胁迫等环境因子的影响[37],其中干旱和盐

渍是最普遍的两种环境胁迫因子。 受水分和盐渍胁迫影响时植物细胞主动积累溶质,降低水势和渗透势,维
持膨压,有利于渗透调节的进行。

渗透调节机制分为无机和有机渗透调节。 如 K+、Ca2+、Na+、Cl-等主要离子是无机渗透调节物,但当这些

离子浓度过高时往往会表现出毒性;有机渗透调节物质以小分子有机化合物和蛋白类保护剂为主,如甜菜碱、
脯氨酸、有机酸、可溶性碳水化合物、其它游离氨基酸及各种酶类、水孔蛋白等,它们对代谢无抑制、对细胞也

无毒害[38]。
化合物的积累在渗透调节过程中是一种适应性反应,积累的化合物对亚细胞结构具有保护作用。 植物

体内积累的渗透调节物质也具有清除活性氧、调节、保护、促进生长等功能。 甜菜碱和脯氨酸在细胞质内积累

时,具有渗透调节剂或抗冷剂的作用[39]。 脯氨酸具有保护蛋白质分子,增加蛋白质分子的水合度,调节细胞

质的渗透势,维持光合活性及清除活性氧等功能。 脯氨酸积累引起的渗透调节对低水势下维持玉米幼根生长

有重要作用[40]。 盐胁迫导致甜菜碱在植物体内增加,虽然高盐浓度抑制了酶的活性,但甘氨酸甜菜碱在渗透

胁迫下却使代谢中许多重要的酶类保持活性,具有保护植物体的作用。 甜菜碱的积累水平与植物的抗胁迫能

力成正比[41]。 甜菜碱在细胞内的积累提高了细胞的渗透调节能力,使得细胞内大分子蛋白质与生物膜的结

构和功能保持稳定,也保护了细胞内许多酶类的活性使得代谢活动正常运转。
植物体内活性氧受逆境胁迫而大量积累,使得正常代谢时活性氧的产生与清除的平衡被破坏。 因植物

体内存在抗氧化的过氧化酶系统,在逆境胁迫条件下,过氧化酶系统活性加强,有利于清除过多的活性氧。 这

些过氧化酶系统包括过氧化物酶(POD)、超氧化物歧化酶 (SOD)、抗坏血酸(AsA )和过氧化氢酶(CAT )等,
它们协同起作用来抵抗盐分胁迫诱导的氧化伤害。 通常,在干旱、盐渍等逆境胁迫下的植物自身形成一些防

御机制,如非酶促与活性氧酶促两大清除系统,均对胁迫造成的活性氧累积作出积极反应。 其中,超氧化物歧

化酶(SOD) 是在生物体内普遍存在的金属酶,与酶相连的金属交替地还原或氧化,催化使得快速歧化反应,
可将 O-

2歧化成 H2O2和 O2,在保护酶系中具有重要地位。
在盐生植物体内,有机酸是一类重要的有机物,不但是一种渗透调节剂,而且可以作为平衡植物体内的

K+、Ca2+、Mg2+、Na+等过量阳离子的阴离子,这一作用对降低阳离子毒害有重要意义。 碳水化合物是植物对盐

胁迫环境的适应性产物,因碳水化合物在细胞内的溶解度较大,在盐分胁迫下其含量的增加对降低细胞水势、
增加细胞液的浓度、提高植物的吸水能力十分有利[42]。

综所述,渗透调节物质对提高植物抗逆能力有重要作用。 在渗透调节过程中植物的水分传导的变化还

需深入研究。
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1. 3. 4摇 植物的水孔蛋白调节

水孔蛋白(aquaporins,AQPs)的主要功能是促进水分的跨膜运输,增强细胞膜对水分的通透性,调节细

胞的渗透势,增加跨膜水流速率,证明它具有提高水分传导的功能[43]。 水孔蛋白最早是在动物细胞膜上发现

的[44]。 植物中第一个水孔蛋白 酌鄄TIP 是由 Maurel[45]等人于 1993 年从拟南芥中分离得到的,位于液泡膜上,
能较专一地促进水的运转,同时运输少量离子和小溶质,被命名为 TIP ( tonoplast intrinsic protein) 。 拟南芥

中发现的水通道蛋白 啄鄄TIP 主要存在于茎的维管束中,作用是在幼嫩的维管束细胞中促使水分流动,而在成

熟的维管束组织中保持水的透性[46]。 水分在植物体内的大量传输是通过维管系统长距离运输实现的,根吸

收的水分经凯氏带进入根的导管、茎的导管、叶脉导管及叶肉细胞,都有水孔蛋白的参与[47]。 不同于许多离

子通道需要消耗较多的能量才能主动运输,水孔蛋白是在水势梯度的驱动下进行水分的被动跨膜运输[48],因
此它耗能少、效率高。 这样才使得植物在短期能传输大量的水分来调控自身的水分平衡。 水孔蛋白通过减小

水分在跨膜运输时的阻力而使细胞间的水分顺水势梯度迁移的速率加快,促进细胞内外的水分均跨膜运输,
具有调节细胞内外水分平衡的作用,如流经根中的水有 70%—90%是通过细胞膜上的水孔蛋白来传输的,这
是水分进出细胞的主要途径[49]。 大多数成熟植物细胞均有一个体积较大的液泡,细胞质被挤压在质膜与液

泡膜之间,在整个细胞的体积中只占很小的比例,其结构很容易使细胞质处于急剧的渗透变化。 但液泡膜上

存在的 TIP,其导水性是质膜上 PIP 的上千倍,有利于水分的快速运转,可以使植物细胞利用巨大的液泡空间

来缓冲细胞质内渗透引起的波动,对调节细胞渗透压具有重要的作用[50]。
根系细胞中的水孔蛋白的活性在干旱时消失,有利于限制水分流失到干旱土壤中,增加了植物的耐旱能

力[51]。 那么,部分根区灌溉时,干燥侧和湿润侧的根系细胞中的水孔蛋白的活性和密度变化如何,有待进一

步深入研究。 渗透胁迫下的水分运转对细胞的正常代谢具有非常重要的作用,水孔蛋白可以选择性的形成水

分传输通道,使水分能自由进出,而将离子或其它有机物拒之门外[52]。 膜特别是质膜和液泡膜转运蛋白对提

高植物耐盐性起重要的作用[53]。
水孔蛋白的调节机制分为两种: 其一是通过调节水孔蛋白的活性来调节其功能。 如磷酸化是一个重要

调节手段。 当 琢鄄TIP 在非洲爪蟾卵母细胞表达体系中被磷酸化后,其水通道活性提高 1—1. 5 倍[54]。 其二是

通过改变膜上水孔蛋白的含量来调节跨膜水分流动,细胞通过改变水通道蛋白合成速率来实现这种调节。
植物的水分传导随着环境的变化而变化,水分在根系内的流动可通过粗调和细调实现。 根系结构的变

化是粗调的基础,而水通道蛋白是细调的基础[55]。 水通道蛋白的活性与细胞膜对水的通透性密切相关,水通

道蛋白能很好解释细胞水分传导的变化。
1. 3. 5摇 植物的贮水调节

贮存水也就是贮存于植物体内的水分,对水分的传输有重要的影响,有助于提高植物抗干旱胁迫能力及

对不同环境的适应能力[56]。 植物体的水容、体积和贮存水阻力决定了各部位间的贮存水相对调节能力,水容

增大、体积增大和贮存水阻力降低均有助于提高贮存水调节能力。
当土壤干旱程度增加时,树干贮存水在蒸腾作用中的贡献能从 12%提高到 25% [57]。 Waring 等[58]认为

苏格兰松(Pinus sylvestris) 蒸腾失水中来自于边材贮存水的占 30%—50% 。 Schlze 等[59]认为落叶松和云杉日

蒸腾量分别有 24%和 14%的来自树干贮存水。 郭陈刚等[60]的研究发现,沙棘存贮水分的场所是次生根皮层

细胞的中央液泡,储存和释放水分的调控中心为具有活力的细胞质环带,水分储存和释放的动力是庞大的线

粒体群,质膜与胞间层的液泡系与吞噬泡通过表面特有的功能为信号控制着水分、物质的胞间交换,细胞中一

些不明贮藏物具有渗透调节的功能。 高照全[61]等发现在充分灌水条件下桃树各部位贮存水夜间的相对调节

能力大小关系为,主干(38. 5% )>主根(18. 8% )>枝条(17. 8% )>粗根(12. 0% )>果实(6. 7% )>叶片(3郾 4% )
>细根(2. 9% ),在白天,贮存水对蒸腾的影响表现为,下午(23% )>上午(14% )>中午(7% )。 部分根区交替

灌溉时,灌水侧的根系是否将吸收的部分水分转运到非灌水根系中侧促进贮水调节能力有待深入研究。
1. 3. 6摇 植物的气穴和栓塞调节

植物受水分胁迫的影响,木质部的水柱张力逐渐增大,当张力超过一定的值时,空气经导管壁进入导管,
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形成气穴,随着气穴程度的增加,则形成栓塞,使得植物体内的水分传导能力降低[62]。 通过植物木质部水势

与其水分传导的关系表示的脆弱性曲线定量分析木质部气穴的形成发现,受水分胁迫的影响形成的木质部栓

塞导致植物体内的水分传导受阻是引起叶气孔调节的直接原因[63]。 研究表明,苹果幼苗各组成部分水流阻

力及所占比例中,根系水流阻力(Rr) >冠层水流阻力(Rs)分别占全株水流阻力(R t)的比例为 62. 28% 和

37郾 72% ,叶和叶柄水流阻力(R l+p)>侧枝和主杆水流阻力(R lb+mr),占 Rs分别达 19. 9%和 17. 82% [64]。 可见,
与根系相比,冠层较小的水流阻力使得植物体内水分消耗较快,而根系较高的水流阻力不能满足冠层部分的

水分消耗是引起木质部气穴和栓塞的主要原因。 植物的水分消耗特征是水分经由土壤进入根系寅茎杆寅侧

枝寅叶柄寅叶,最后通过叶气孔散失到大气的传输过程是 SPAC 系统水分传输与转换的热点问题,植物的水

流阻力是研究农田蒸散效应的重要参数,反映植物抗干旱能力和对环境的适应能力。
2摇 结果与展望

当植物处于干旱环境中时,植物通过叶气孔的最优调节控制着植物体内水分的快速消耗,而植物根系最

大限度从根区土壤获取水分,通过气孔、水容、渗透、水孔蛋白、贮水、气穴和栓塞等方面协同调节维持植物体

内水分平衡或建立新的水分平衡。 面对水资源危机的不利影响,加之土壤中的水分绝大多数是通过植物的蒸

腾散失到大气中,因此诞生了生物节水的概念,也就是说通过耕作农艺和节水灌溉措施等途径人为改变植物

的生长环境,使得植物的调控始终处于最优状态,产量减少并不明显甚至有所提高,从而达到节水增效的明显

效果。 在生产实践中控制性分根交替灌溉和调亏灌溉就是两个很成功的例子,我们以苹果幼苗为试验材料所

做的研究表明,控制性分根交替灌溉主要是通过增大叶水流阻力和根系水分传导来显著的提高水分利用效

率,从而从植物导水特性的角度对其水分利用效率的提高和对环境的适应机制得到很好的解释[64]。 在过去

30 多年对植物水分关系的研究已经取得较多的成就,特别是高压流速仪(HPFM)的问世的 17a 来对原位测定

植物根系水分传导、植物体各组成部分水分传导和水流阻力等方面提供强有力的支持,虽然对植物水分传输

机制的研究取得新的突破,但还有许多问题亟待解决:
(1) 当植物受水分胁迫影响时,根源水力信号和化学信号那一种最先对气孔调节做出积极响应? 还是

两种信号协同参与进行实时调控?
(2) 当植物生长在适宜的土壤环境中时,根系水分传导与气孔调节、水容调节、渗透调节、水孔蛋白、贮

水调节、气穴和栓塞调节的关系如何? 当植物生长的环境因素发生改变时,他们的关系会发生怎么样的变化

有待于进一步研究?
(3) 当植物生长在充分供水和干旱环境时,根源水力信号随液流向冠层传输的过程中的路径是否一致?

植物顶端和最下端叶片那个最先感知信号?
(4) 今后有必要将根系生长的土壤环境和与根系空间构型及根系水分传导、冠层水流阻力结合起来建

立植物根系的吸水模型、水分传输模型和蒸散模型。
(5) 当植物根区采用控制性分根交替灌溉时,与常规灌水方式相比,植物的水容调节、渗透调节、水孔蛋

白、贮水调节、气穴和栓塞调节怎么样变化? 造成这种变化的主要原因是什么?
总之,植物蒸腾失水与 SPAC 系统中从根系向叶片供水时通过植物的气孔、水容、渗透、水孔蛋白、贮水、

气穴和栓塞等方面的有效调控最大限度地利用木质部传导的水分来提高水分利用效率和植物对环境的适应

机制。 可见,植物水分传输机制的调控效应研究不仅有助于明确抗旱植物的生物学基础,而且为指导水资源

短缺地区的农业生产提供理论依据。
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