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摘要：全球气候突变导致干旱事件频发，进而易引发严重的植物衰退甚至死亡，聚焦植物尤其是树木死亡的生理学机制并期望

基于此评估及预测气候变化导致植物死亡风险已成为热点话题。 植物通过调整内在生理代谢过程，例如通过调节渗透物质的

含量，来平衡渗透势、维持细胞膨压、调节植物激素的信号水平，诱导植物气孔开放程度降低，有利于植物保存水分、调控植物水

通道蛋白的表达，进而保持体内水分稳定并对干旱胁迫做出快速响应。 这些生理过程中的每一环调节都为了确保水分运输的

效率和安全性，增加植物抗旱性以及生态系统稳定性。 植物的抗旱性不仅体现在生理代谢方面的调节，还表现在植物水力特性

与解剖结构间相辅相成。 当植物改变水力特性的同时，其茎叶会在解剖结构上做出调整以满足植物在干旱环境下水分供需平

衡，从而降低植物蒸腾水分散失、增强细胞储水并提高生存能力。 植物应对水分胁迫的策略通常与水分消耗和碳获取之间的平

衡有关，明晰植物水分消耗与光合碳获取间存在平衡关系的性状特征便于更好地理解植物的水分利用策略。 然而，植物表现出

的任意单一性状特征的强弱都无法代表整个植物适应逆境的优劣，未来只有通过将植物更多性状特征进行相互关联，以具有代

表植物水力功能、结构以及与光合能力相关的综合性状为重点，把众多相互关联的性状合理纳入模型系统，才能在大尺度上预

测不同植物在干旱环境下的生存风险与生态分布。 综述了干旱胁迫下植物生理代谢机制，同时阐述了植物水力特性与解剖结

构及光合作用的关系，在现有研究基础上指明植物水力模型发展的重要意义，促进植物综合性状在水力模型与其他模型中的应

用。 这为评估当前生态系统中植物生存风险以及未来生态系统的健康水平提供依据。
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随着全球的气温上升，严重或持续的干旱事件频发，许多植物的生存面临着严重的威胁。 干旱事件导致

植物水分蒸发加剧，降低了土壤水分的可利用性，强烈影响了植物的水分运输过程，这一系列过程导致冠层叶

片枯萎，枝条枯死甚至整个植物死亡的现象引起学者的广泛关注。 干旱引发植物死亡的背后生理机制以及未

来气候变化下植物的响应模式逐渐成为热点研究领域。
植物对干旱的响应是一个涉及基因表达、代谢调节、生理适应以及生态互作的复杂过程。 首先与抗旱有

关的基因表达增强，如参与渗透代谢、次级代谢产物合成和激素合成的基因，有助于快速诱导反应机制和串

扰，进而通过影响气孔来减少水分损失。 其次植物通过适当调整结构来提高水分利用效率，如适当提高叶脉

与气孔密度，增加木质部输水结构储水、保水能力，这些都是植物应对干旱的策略。 植物结构与功能对气候和

环境的适应性会成为影响区域甚至全球森林生态系统组成和分布的重要因素。
本文主要通过综合植物抵御干旱胁迫的重要机理过程，探讨植物水力特性与解剖结构之间的联系，并进

一步研究水力特性与光合作用的关系。 理清植物在发生水分胁迫时，怎样调整解剖结构与生理机制相适应来

响应环境气候变化，期望基于植物水力、解剖和光合之间的联系改善植物水力模型，推动其与生理生态等多角

度模型结合，为今后评估气候巨变带来植物死亡风险提供依据。

１　 干旱胁迫下植物的生理响应

１．１　 干旱胁迫下植物渗透物质调节

干旱胁迫下，植物会通过渗透调节来适应水分不足的环境［１］。 渗透调节是植物适应环境水分胁迫的一

种生理反应，植物通过渗透调节物质积累，增加细胞渗透压，降低水分散失速率，提高抗旱能力。 其中渗透调

节物质分为有机渗透剂（脯氨酸、甜菜碱等） ［２］和无机离子（Ｃａ２＋、Ｋ＋等）两大类。 前者通过对酶、蛋白质和生

物膜起保护作用来维持细胞内代谢正常进行，后者主要改变离子通道和蛋白质活性来调节细胞渗透势稳定细

胞形态。
植物体中，脯氨酸可由谷氨酸和鸟氨酸分别经过吡咯啉⁃５⁃羧酸合成酶（Ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ Ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，
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Ｐ５ＣＳ）和吡咯啉⁃ ５⁃羧酸还原酶（Ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ Ｒｅｄｕｃｔａｓｅ， Ｐ５ＣＲ）在细胞质和叶绿体中转化而成［３—４］，
而过多的脯氨酸又会在线粒体中被脯氨酸脱氢酶转化为谷氨酸。 此代谢平衡会在植物受到干旱胁迫时被破

坏，如 Ｐ５ＣＳ 基因水平表达过高或线粒体功能受损导致脯氨酸降解受阻等因素，都会导致脯氨酸含量增加。
因此很多研究将植物体内脯氨酸含量作为指示植物是否受到水分胁迫的指标。 但更多研究结果表明，脯氨酸

含量只是在水分胁迫过程中迅速积累，但在解除胁迫后又会恢复正常水平，所以脯氨酸的含量变化无法反应

植物抗旱性。
有机渗透剂的合成通常是一个缓慢的过程，需要消耗大量底物和能量，这一过程可能只在植物发生严重

脱水时才会启动［５］。 相比之下，通过离子通道或转运蛋白从环境中吸收无机离子来增加细胞离子浓度，是一

种更高效的渗透调节方式［６］。 例如，植物在接收到干旱信号时会增加体内 Ｃａ２＋的含量，其可以与钙调蛋白结

合，进一步促进植物体内多种抗氧化酶的激活来抵御水分亏缺［７］。 同时 Ｃａ２＋作为胁迫信号传递的第二信使，
Ｃａ２＋的含量增加，使钙依赖蛋白激酶磷酸化下游靶蛋白［８］，与脱落酸一起介导气孔运动来减少水分散失，有利

于植物抗旱。 Ｋ＋是植物抵御干旱胁迫的重要保护剂，植物细胞恢复膨压需要根系细胞质膜上的 Ｋ＋转运蛋白

介导吸收 Ｋ＋、Ｃｌ－和 Ｎａ＋来参与渗透调节［９］。 Ｋ＋含量增加会诱导溶质积累，从而降低渗透电位，并有助于在渗

透胁迫下维持植物细胞的膨压。 Ｋ＋浓度除了直接影响渗透压的控制外，还参与了植物细胞膜完整性维持以

及酶活性控制的间接过程。 Ｋ＋通过提供适当的离子强度或与酶的特定结合位点结合参与催化来激活酶，从
而发挥辅因子的作用，使各种酶正常进行代谢和生理机制［１０］。 此外，充足的钾可以增加干旱胁迫下植物的总

干物质积累［１１］，且木质部汁液中钾浓度增加有利于水力传导率的提高［１２］，使植物逐渐适应干旱环境。
１．２　 干旱胁迫下植物激素脱落酸调节

脱落酸（Ａｂｓｃｉｓｉｃ Ａｃｉｄ， ＡＢＡ）是一种植物响应干旱胁迫的关键激素。 在干旱胁迫下，它由植物根部产生，
作为一种信号被运输到叶片，通过诱导气孔关闭，从而防止植物水分流失，提高植物抗旱性［１３］。 也有研究证

实，缺水期间，ＡＢＡ 也能在叶片中合成，然后转运到其他器官中［１４］，而且保卫细胞也可以合成 ＡＢＡ 响应水分

亏缺［１５］，这种方式有利于植物快速感知空气中水分变化，避免因根部传递土壤缺水信号到地上部分的延迟。
为了应对干旱，ＡＢＡ 的快速积累会引发相关信号成分的串扰和调节，触发细胞质膜阴离子通道和钾离子

外向通道开放，导致保卫细胞的膨压降低，气孔关闭［１６］。 ＡＢＡ 进入细胞内，与对应受体蛋白（ＰＹＲ ／ ＰＹＬ ／
ＲＣＡＲ）结合［１７］，形成的 ＡＢＡ 与 ＰＹＲ ／ ＰＹＬ ／ ＲＣＡＲ 结合体进而与 ２Ｃｓ 类蛋白磷酸酶（Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ｃｓ，
ＰＰ２Ｃｓ）形成复合物，促使 ＰＰ２Ｃｓ 解除对蔗糖非发酵相关蛋白激酶 ２（Ｓｕｃｒｏｓｅ ｎｏｎ⁃ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ １⁃ｒｅｌａｔｅｄ Ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｋｉｎａｓｅｓ ２， ＳｎＲＫ２）的抑制作用［１８］，使 ＳｎＲＫ２ 被激活，并磷酸化下游靶点调节质膜阴离子通道和钾离子外向

通道［１９］，使细胞质内 Ｃｌ－和 Ｋ＋外流，最终导致植物气孔开度受抑或气孔关闭（图 １）。 研究发现裸子植物气孔

导度在适度干旱下由叶片水势直接作用，而在长期或严重干旱时，气孔调控变为 ＡＢＡ 介导的主动调节，这分

别反应了针叶树种中对 ＡＢＡ 变化敏感的辐射松和水杉的等水调节策略，以及柏科植物在严重干旱下的非等

水调节策略。 Ｍｃａｄａｍ 等人［２０］ 认为被子植物叶片中 ＡＢＡ 水平增加的幅度取决于叶片膨压，且不同物种叶片

ＡＢＡ 水平显著升高与失水点膨压值有关。
１．３　 干旱胁迫对水通道蛋白的影响

植物的水分运输分为质外体运输和共质体运输（图 １）。 将水分在相邻细胞的细胞壁和细胞间隙中运输

称为质外体运输，此过程无需跨膜，运输速度较快；而水分通过各个细胞经胞间连丝形成的连续原生质体的运

输称为共质体运输，此时水分子需进行跨膜运输，运输速度较慢。 水通道蛋白（Ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ， ＡＱＰｓ）广泛存在

于植物细胞膜上，可以介导水分跨膜运输调节根部导水率增加水分吸收，提高植物整体水分运输效率［２１—２２］。
干旱胁迫下植物木质部薄壁组织细胞会产生大量 ＡＱＰｓ，加强质外体和共质体间的水分交换来响应水分胁

迫［２３］。 ＡＱＰｓ 在干旱胁迫下不仅能调节膜的传导率并加强水分渗透性，也可作为快速响应水分胁迫信号的调

节蛋白，主动参与植株的干旱胁迫响应［２４］，但 ＡＱＰｓ 的表达与活性也会受干旱的调节。
ＡＱＰｓ 在植物根、茎、叶中均有表达，具有透水能力的 ＡＱＰｓ 多集中在质膜内在蛋白（Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
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图 １　 植物体内水分运输示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

ＡＢＡ：脱落酸

Ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＰＩＰｓ）和液泡膜内在蛋白（Ｔｏｎｏｐｌａｓｔ Ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＴＩＰｓ）家族，它们分别位于植物原生质

膜和液泡膜内，在促进水分运输和调节细胞膨压方面发挥重要作用［２５—２６］。 ＡＱＰｓ 通过一系列调控发挥作用，
使植物细胞和器官能够对周围环境的水分变化做出反应，调控包括转录调控、翻译后修饰、门控机制和异聚

化［２７］。 ＡＱＰｓ 磷酸化调节可以提高或降低 ＡＱＰｓ 的活性，从而影响植物水分运输，是 ＡＱＰｓ 应对水分亏缺中

的重要一环。 植物中 ＡＱＰｓ 的磷酸化能够被 ＡＢＡ 和钙调蛋白激酶等多种信号途径调节。 植物体内 ＡＢＡ 水

平上升对 ＡＱＰｓ 的磷酸化会使 ＡＱＰｓ 减少对水分子的渗透，从而减少水分流失。 而当 Ｃａ２＋浓度升高，钙调蛋

白激酶被激活并对 ＡＱＰｓ 进行磷酸化调节，此方式会使 ＡＱＰｓ 增加对水分子的渗透，达到促进水分吸收的

目的。
研究发现 ＡＱＰｓ 有调节植物叶片导水率的功能。 例如汞添加会阻断某些 ＡＱＰｓ 活性来降低水分在叶片

中的运输，从而降低叶片水力导度［２８—２９］。 与此同时，研究者经过实验发现 ＴＩＰｓ 主要与植物叶片干旱后的复

水过程有关，并且证实了编码 ＴＩＰｓ 的基因表达增强，这表明 ＴＩＰｓ 有助于逆转干旱诱导的叶片水力导度

减少［３０］。

２　 干旱胁迫下植物水力特性与其他生理指标关系

植物的水力特性是评估植物在干旱条件下生存和适应能力的重要指标，主要指植物在水分吸收、运输和

蒸腾等方面的特性。 我们熟知的水力特性指标基于压力—容积曲线计算的有膨压丧失点（ψｔｌｐ）、叶片相对含

水量、饱和渗透势、叶片水容、细胞壁弹性模量等，以及叶片导水率（Ｋ ｌｅａｆ）、枝条导水率（Ｋｂｒａｎｃｈ）。 当植物遇到

干旱胁迫时，Ｋ ｌｅａｆ和 Ｋｂｒａｎｃｈ都会下降，Ｋ ｌｅａｆ损失 ５０％ 对应的水势值为 Ｐ ｌｅａｆ⁃５０，Ｋｂｒａｎｃｈ损失 ５０％ 和 ８０％ 对应的水势
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值分别为 Ｐ５０和 Ｐ８０。 Ｐ５０和 Ｐ８０已被证实能够有效代表植物木质部水力脆弱性。 植物枝叶的水力特性指标主

要测定方法、水力特性间权衡与协调关系等方面研究相对成熟［３１］。 故本文将研究重点集中在植物水力特性

与枝叶解剖结构及光合作用之间的关系上。
２．１　 植物叶片水力特性与解剖结构关系

叶片作为土壤⁃植物⁃大气连续体（Ｓｏｉｌ⁃Ｐｌａｎｔ⁃Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ， ＳＰＡＣ）的重要环节，对环境变化十分

敏感［３２］，当植物生长受到水分限制，其叶片更倾向于朝有利于提高水分利用效率的方向在结构上发生改变。
例如改变叶脉密度、气孔密度和大小。 通常，高叶脉密度能减少水分运输距离，极大提高水分运输效率。 但有

研究发现主脉密度与 Ｋ ｌｅａｆ没有明显关系［３３］，反而水分运输效率取决于细脉密度［３４］。 究其原因，在干旱环境

下，主脉导管更容易产生栓塞［３５］，而叶片末端细脉是水分流向气孔的最终限速部分［３６］。 同时叶脉中较多的

纤维细胞使叶组织机械功能增强，植物采取提高叶脉密度的方式来抵御外界干扰，从而延长叶片寿命来抵御

干旱［３７］。 然而，提高叶脉密度虽然是植物抵抗干旱胁迫的有利方式，但其需要更多的碳投入，因此叶脉系统

建设受环境影响以及碳投入与遗传学的共同调控［３８］。
气孔作为植物体与外界进行水分和气体交换的通道，其解剖特征可以作为植物应对水分胁迫能力的一种

指示。 气孔的密度和大小多受环境水分情况影响，在干旱环境中小而密的气孔具有更高的灵活性，更利于植

物在保证呼吸作用的同时保持水分，但当干旱程度加剧，气孔密度反而降低［３９］。 研究者普遍认为是水分胁迫

限制叶面积扩张而导致气孔密度增加，但随着干旱程度加剧，气孔数目减少，最终表现为气孔密度下降。
２．２　 植物枝条水力特性与解剖结构关系

茎作为连接植物根与叶的重要器官，一方面承担着植物的水分和营养物质的运输作用，另一方面通过机

械支撑作用以保证植物健康地向上生长。 研究茎的解剖结构与水力特性间的关系，可以掌握植物水分运输情

况以及抗旱机制，为改良或增强植物抗旱性提供基本依据。 有研究发现植物茎可以通过增大表皮细胞提高细

胞的储水能力来应对干旱［４０］。 同时，皮层中包含的薄壁组织和厚角组织也可以吸收和输送水分，两者表面变

硬程度也均与细胞失水情况有关。 茎木质部的导管（或管胞）是植物水分运输的主要途径，最内部的髓虽不

能进行水分运输，但排列紧密的髓细胞中含有大量含晶细胞与粘液细胞可以增大细胞内渗透压，从而提高髓

细胞保水能力，因此髓越发达越有利于提高植物水分贮藏能力［４１］。
木质部管道（导管或管胞）结构是植物水力特性研究的重点。 管道作为植物水分运输的主要通道，其直

径越大、数量越多，木质部的输水效率就越高［４２］，但在水分亏缺时，管道发生栓塞的风险也会增加［４３］。 而植

物的栓塞抗性与抵御干旱胁迫能力间通常为正相关关系［４４］，植物栓塞抗性越强，其抗旱性就越强。 于是，研
究管道结构特征与栓塞抗性间的关系将是对比植物抗旱性强弱的新切入口。 李泽东等人对不同抗旱树种的

木质部解剖特征间差异进行对比，发现耐旱树种拥有较厚的导管壁和较大的最大导管直径，同时两者都与潜

在最大导水率呈显著正相关，非耐旱树种则没有表现出此关系［４５］。 在一些干旱地区，植物木质部导管直径

小，数量多，但小径导管的导管壁更厚，降低了植物导管发生栓塞的几率，在一定程度上补偿了水分运输的有

效性［４６］。
纹孔是由初生细胞壁未经次生加厚留下凹陷形成的空隙，它连接着相邻导管，其上的纹孔膜主要控制水

分在其间径向流动。 植物进行水分运输不仅要克服重力和摩擦力，同时也要克服水分经过穿过纹孔膜的水力

阻力，这部分阻力占木质部总水力阻力的 ５０％ 甚至更多［４７—４９］，成为影响植物整体水力效率的重要因素。 大

量研究发现，纹孔膜边缘有无环面结构是裸子植物和被子植物木质部栓塞抗性存在差异的主要原因，同时，纹
孔膜厚度［５０］，纹孔膜上微孔的大小［５１］会在一定程度上影响植物的栓塞抗性。 最新研究纹孔膜与栓塞修复有

关，但这方面的研究还未得到强有力的证明。
２．３　 植物叶片水力特性与光合作用关系

气孔在光合作用中起到平衡水分损失与 ＣＯ２捕获的重要作用［５２］，同时其对植物叶水势的变化十分敏感。

已有实验证实植物的水分运输严重丧失是气孔关闭的一个主要驱动因素［５３］。 因此，植物体内水分运输的速
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度和效率不仅影响 Ｋ ｌｅａｆ，也会直接影响光合速率。 同时， Ｋ ｌｅａｆ和光合作用之间存在耦合关系［５４］，且二者间的

协调被认为是由气孔导度（ｇｓ）决定的［５５］。 而 ｇｓ与 Ｋ ｌｅａｆ之间也存在良好的相关性［５６—５７］。 当植物面临水力风

险时，供应气孔的水力驱动不足致使 ｇｓ下降，最终影响光合碳同化［５８］。 ｇｓ不仅受土壤水分、 ＣＯ２浓度等环境

因素的影响，也受到气孔密度、气孔长度等气孔特征的调控。 Ｓａｃｋ 和 Ｆｒｏｌｅ 研究发现阳生植物的叶片导水率

与气孔指数有关［５９］，高气孔密度可以满足它们对水分的高需求，小气孔和高密度的组合可以产生较高的气孔

导度和光合生产力［６０］。 研究发现植物气孔密度与气孔长度间具有明显权衡关系［６１］，但两者谁对 ｇｓ起决定性

作用尚有争议［６２］，也有观点认为 ｇｓ取决于两者共同协调结果。
叶脉的结构与功能会直接或间接影响植物水分调节和光合作用。 其中叶脉密度会影响水分通过叶肉间

隙的距离，例如高叶脉密度会缩短水分的运输距离，使植物的进行光合作用效率更高［６３］。 叶脉密度与气孔特

征往往共同协调水分供给与需求的平衡。 某些物种中高气孔密度通常会伴随高叶脉密度同时出现［６４］。 起

初，Ｓａｃｋ 等人研究发现叶脉密度与单位叶面积上的气孔面积呈正相关，也证明叶脉密度越高，叶片的气孔密

度和气孔导度也越高［６５］。 但有研究发现在高海拔或高饱和水汽压差（ＶＰＤ）环境下，植物气孔密度和叶脉密

度间关系微弱甚至解耦［６６—６７］。 这也说明植物叶脉密度与气孔特征间关系受环境因素影响，两者通过不断协

调以维持水力平衡，提高光合作用。

３　 植物水力特性完善生态系统中植物对气候响应

３．１　 植物水力指标发展的生态意义

在全球范围内，植物的水力特性在描述生态群落和生态系统的功能方面具有重要意义［６８—６９］。 植物水力

性状的多样性可以调节生态系统在干旱胁迫趋势下的稳定性与恢复力，可能对各生态系统结构功能产生重大

影响［７０］。 有研究基于 ψｔｌｐ与群落干旱指数关系发现 ψｔｌｐ可以比较群落水平的抗旱性［７１］。 然而以 ψｔｌｐ的差异来预

测物种的耐旱性受很多因素的影响。 因此需要综合植物其他水力特性才能更准确地阐明植物应对干旱的响应。
有研究发现物种在干旱中的表现与 Ｐ５０密切相关［７２］。 干旱下树木能否存活取决于其水势是否低于其死

亡阈值（即致死水势），裸子植物的致死水势接近其 Ｐ５０，而被子植物的致死水势均低于其 Ｐ５０而更接近 Ｐ８８，由
于裸子植物和被子植物致死水势均与木材密度呈负相关，将易于测得的木材密度作为干旱期间树木存活率预

测指标可信度更强［７３］。 通过对亚热带常绿阔叶林中不同树种对极端干旱事件的响应与恢复研究发现，Ｐ５０越

大的树种存活较久，其光合作用和蒸腾作用对干旱的抵抗力和干旱过后的恢复力也越强［７４］。
现在针对水分胁迫下植物耐受阈值的水力特性指标研究越来越多，但以单一指标，例如 ψｔｌｐ和 Ｐ５０的大小

作为预测物种抗旱临界水平的指标还缺乏有力支撑。 研究发现植物水力安全裕度（Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ Ｓａｆｅｔｙ Ｍａｒｇｉｎ，
ＨＳＭ）即某一物种在自然条件下经历的最小叶片水势（ψｍｉｎ）与 Ｐ５０差值被认为是评估植物的干旱死亡风险指

标，值越大，表示植物历经栓塞可能性越低，死亡风险越低。 ＨＳＭ 的变化与森林群落的脆弱性相关［６８］，可以

预测物种死亡率［７５］，并且相比于 Ｐ５０和木材密度等树木性状指标，ＨＳＭ 是森林生态系统对干旱响应指标中解

释力最高的预测因子［７０］。 由于在不同程度的干旱下 ψｍｉｎ很难做到测量准确［６８］。 有学者提出用气孔关闭时

对应的叶水势（ψｃｌｏｓｅ）代替 ψｍｉｎ所得到的气孔安全阈值（Ｓｔｏｍａｔａｌ Ｓａｆｅｔｙ Ｍａｒｇｉｎ， ＳＳＭ）来衡量植物抗旱的能力，
可以更好反应气孔和水力性状之间的协调性［７６］。 Ｃｈｅｎ 等人在对温带阔叶树种死亡率预测的研究中，发现相

比 Ｐ５０和 ＨＳＭ，ＳＳＭ 能更准确地预测干旱胁迫下植物的死亡风险［７７］。 但目前该指标使用并不广泛，需要更多

的研究加以验证。
３．２　 植物水力模型发展的生态意义

在全球范围内，气候变化导致的干旱强度增加，可能使未来几十年内树木死亡更加频繁［７８］。 鉴于森林对

生物化学循环和生态系统服务的重要性［７９］，评估干旱期间树木死亡风险越来越值得被关注。 最初的评估是

基于气候指标、土壤水分等，并未考虑干旱下树木死亡的机制。 随着对树木死亡机制探索的深入进行，研究发现

树木在干旱胁迫下死亡的两个重要机制是：水力失衡和碳饥饿［８０］。 虽然长期森林清查和遥感技术是检测树木死
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亡的主要手段，但长期清查容易忽略短期干扰事件对植物死亡的影响［８１］，而遥感监测对小尺度上个体树木死亡

引起的森林冠层变化不敏感［８２］。 为了更准确判定树木死亡，就需要结合植物水力学等研究对树木死亡风险进行

全面的评估。 要想实现从单一物种到区域或全球尺度上树木死亡风险评估，通过模型手段十分重要。
近年来发展的植物水力学模型旨在建立植物水分吸收和散失对土壤和大气干旱的直接水力响应关系。

基于木质部水分传输与土壤水分运动的相似性，Ｓｐｅｒｒｙ 等人将描述土壤水分运动的数学物理方程扩展至土

壤⁃植物系统［８３］。 之后在此基础上，Ｓｐｅｒｒｙ ａｎｄ Ｌｏｖｅ［８４］通过引入气孔对植物水分供需关系的调节，建立了植物

供需水力模型（即 Ｓｐｅｒｒｙ 模型），其可通过植物根区土壤水分分布和 ＶＰＤ 直接计算 ＳＰＡＣ 系统中的水流通

量、冠层导度以及系统内水势和水流阻力的分布，为研究根区土壤水分垂向异质性对 ＳＰＡＣ 水分传输安全性

的影响提供了重要工具。 此后，Ｓｐｅｒｒｙ 基于植物水力特征和气孔优化理论再次对模型进行升级，即考虑到为

避免木质部管道过度栓塞而进行的气孔调节并兼顾光合作用最大化，称其为光合增益与水力成本优化模型。
该优化模型已被证明在树木、林分和生态系统尺度上改善了对干旱情况下蒸腾和碳同化速率的预测，且已被

用于预测干旱控制实验中白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）幼苗的死亡率［８５］。 与此同时，Ｅｌｌｅｒ 等人基于不同的优化

目标，将优化模型改编为基于木质部水力学的气孔优化模型（ＳＯＸ） ［８６］，ＳＯＸ 相对简单、只需少量参数，因此其

很有力成为热带森林应对未来极端气候变化的大规模建模的首选者。 例如 ＪＵＬＥＳ 地表模型与 ＳＯＸ 结合，不
仅克服了经验模型的局限性，使模型模拟结果更接近观测结果，而且提高植被对土壤干旱和气候变化的响应

过程，改善欧洲森林对干旱反应的预测［８７］。 在 Ｓｐｅｒｒｙ 系列模型启发下，研究者开发了一种便于应用的、简化

的离散时间土壤⁃植物水力模型———ＳｕｒＥａｕ 模型。 为了便于应用，该模型只考虑根际和植株内的水分运输阻

力，对栓塞抗性值范围内植物水力失调的时间进行模拟［８８］。 基于 ＳｕｒＥａｕ 模型预测法国中部欧洲山毛榉森林

死亡情况，发现即使是表面上安全的、湿度适中的法国中部森林，预计在本世纪末之前也会出现严重的森林死

亡［８９］。 ＳｕｒＥａｕ⁃Ｅｃｏｓ 模型是在 ＳｕｒＥａｕ 模型基础上，阐明植物叶和茎的共质体及质外体水分运输情况，并增加从

林分到区域尺度树木干燥和死亡率预测的植物水力学模型。 ＳｕｒＥａｕ⁃Ｅｃｏｓ 模型能够对干旱引起的植物水力破坏

进行区域尺度的预测，确定最易受干旱条件影响的地区和生态系统，还能评估森林可燃性的动态情况［９０］。
植物水分运输的水力学机制与模型的不断完善可以提高干旱条件下植物蒸散发模拟的准确性，对生态系

统的生产力下降做出合理解释，并在模拟植物抗旱性与死亡风险预测方面更具说服力。 起初地表模型由于一

直采用土壤水分胁迫方案（Ｓｏｉｌ Ｍｏｉｓｔｕｒｅ Ｓｔｒｅｓｓ， ＳＭＳ），导致模型对生态系统的蒸散发估计值整体偏高。 随后

植物水分胁迫方案（Ｐｌａｎｔ Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ Ｓｔｒｅｓｓ， ＰＨＳ）的提出，避免 ＳＭＳ 依赖经验公式的局限性，ＰＨＳ 以物理过程

为基准，在 ＳＭＳ 的基础上优化了水力再分配模块，提高干旱胁迫下植物对水分的利用率。 利用 ＰＨＳ 的地表

模型可以提高预测植物水分利用的准确性，更好地模拟植物的生长，为气候变化下生态系统提供保护措施。
据悉，ＣＬＭ５ 是第一个结合 ＰＨＳ 的地表模型，结合后的模型可以更好地模拟植被的水分利用策略变化如何影

响生态系统生产力对干旱事件的响应，并提高热带森林对干旱响应的预测准确性［９１］。 而 ＰＨＳ 与 Ｎｏａｈ⁃ＭＰ 地

表模型耦合（简称为 Ｎｏａｈ⁃ＭＰ⁃ＰＨＳ 模型）考虑了整个植物的水力策略，综合根茎叶的水力特性，强调水容量

在植物应对干旱策略方面的重要性。 有研究针对成熟混合阔叶林地块级尺度观测结果进行评估，发现 Ｎｏａｈ⁃
ＭＰ⁃ＰＨＳ 模型更真实地反应植物的水分胁迫，强调植物蓄水能缓解干旱土壤条件下木质部的水分胁迫，影响

植物水分利用效率，并为今后在更大尺度下模拟植被对气候变化的响应提供新的方案［９２］。 有研究基于供需

水力模型，对生物群落⁃生物地球化学模型中的 ＳＰＡＣ 水分运输过程进行了修正，使改进后的模型有效地捕捉

了黄土高原刺槐林冠层蒸腾、土壤水分、叶片水势和叶面积指数的动态变化，并预测未来气候变化对黄土高原

刺槐生长和干旱致死风险影响［９３］。 Ｔａｉ 等人［９４］将供需水力模型并入陆地区域生态系统交换模拟器（ＴＲＥＥＳ）
中，发现利用植物水力特征能极大提高模型解释白杨死亡模式的能力。 随后将融入植物水力模型的 ＴＲＥＥＳ
模型与可变饱和地下水模型相结合，形成综合模型，以量化干旱导致的加拿大西南部河岸棉白杨的死亡风

险［９５］。 未来多模型耦合可能为森林生态系统功能变化和风险的评估提供了很好的基础（表 １）。 水力模型模

拟的水分运输过程的重要性日渐凸显，但依然需要对其进行不断完善；水力模型与其他模型合理联用可能会

８４００１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

极大提高森林生态系统对极端气候响应预测的准确性。

４　 未来及展望

明晰干旱胁迫下植物生理机制如何受环境因素调控，可以清楚地知道植物水力特性所传递的信息。 将水

力特性指标与更多表征植物生理活动的结构和功能性状指标相结合，能为与植物水力学有关的建模过程提供

更多可参数化的指标。 这样的综合研究使植物水力学由微观走向宏观的统一理论框架得到完善，同时为评估

和预测全球生态系统健康状况及风险提供科学依据。
未来的研究重点倾向于将植物的木质部解剖性状与光合碳获取、蒸腾水散失过程串联起来，并融入到当下合适

的模型中以简化模型参数。 未来期望在类似 ＴＲＩＰＬＥＸ⁃Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ 模型的基础上实现我们的设想（表 １），希望通过实

测数据与模型模拟相结合的手段，达到可以预测不同生态系统因干旱引起的树木死亡率对碳汇的影响程度。

表 １　 植物水力模型及其特点

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌａｎｔ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｅａｔｕｒｅｓ

模型
Ｍｏｄｅｌ

水力模型部分类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ
ｍｏｄｅｌ ｐａｒｔｓ

水力模型部分原理
Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ
ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｍｏｄｅｌ

模型尺度
Ｍｏｄｅｌ ｓｃａｌｅ

模型应用
Ｍｏｄｅｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

Ｓｐｅｒｒｙ 模型
Ｓｐｅｒｙ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 树木个体尺度 预测干旱引起的植物导
水性、冠层、碳同化和生
产力的损失

［８４］

Ｓｐｅｒｒｙ 优化模型
Ｓｐｅｒｒｙ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

／ ／ 叶片尺度、树木个体
尺度、生态系统尺度

预测生长季节内植物死
亡风险的水力阈值

［９６］

结合 Ｓｐｅｒｒｙ 模型的
ＴＲＥＥＳ 模型
ＴＲＥＥＳ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ
Ｓｐｅｒｒｙ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 生态系统尺度 结合植物水力学与地形
预测森林生态系统对气
候变化

［９４］

ＳＯＸ 模型
ＳＯＸ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 生态系统尺度 模拟热带森林对干旱的
反应

［８６］

ＪＵＬＥＳ⁃ＳＯＸ 模型
ＪＵＬＥＳ⁃ＳＯＸ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 全球尺度 模拟木本植物对气候变
化下气孔导度响应、以及
冠层水势和土壤水分动
态的真实模式

［８７］

ＳｕｒＥａｕ 模型
ＳｕｒＥａｕ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 树木个体尺度 整合植物多个可测量的
抗旱性状到一个框架中，
模拟干旱引起的死亡率

［８８］

ＳｕｒＥａｕ⁃Ｅｃｏｓ 模型
ＳｕｒＥａｕ⁃Ｅｃｏｓ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 生态系统尺度 预测从林分到区域的植
物水分状况和干旱导致
的死亡率

［９０］

ＣＬＭ５⁃ＰＨＳ 模型
ＣＬＭ５⁃ＰＨＳ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 全球尺度 提高热带森林对干旱的
响应预测准确性

［９１］

Ｎｏａｈ⁃ＭＰ⁃ＰＨＳ 模型
Ｎｏａｈ⁃ＭＰ⁃ＰＨＳ ｍｏｄｅｌ

电类比模型 达西定律 树木个体尺度、地块
级尺度

结合整个植物的水力策
略及茎和冠层蓄水量，评
估干旱条件下植物的水
分利用效率

［９２］

ＴＲＩＰＬＥＸ⁃Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ 模型
ＴＲＩＰＬＥＸ⁃Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｍｏｄｅｌ

／ ／ 林分尺度 定量 模 拟 树 木 干 旱 死
亡率

［９７］
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