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摘　要：水分是植物生长发育过程中最重要的物质之一，植物从水生到陆生过程中进化出了维管组织，维

管植物的水分吸收运输是水分研究中的一个重要方向。本文结合植物水力学的近期研究，综述了根压在根

系水分吸收过程中的作用和机理、木质部水力性状研究、气孔对水分利用的调控机制。同时，就当前的研

究热点和成果对水分运输研究提出一些问题 ：干旱胁迫下脱落酸介导的根系水分吸收是否在维管植物中渐

变进化出来，根压测量过程中容易忽略的问题，木质部栓塞的形成与修复机制，水导效率与安全性的权衡

问题，气孔的主动调控和被动调控的分化，非叶片特殊组织上气孔的调控方式。最后，针对植物体内水分

运输和气孔调控研究过程中的挑战和以后的工作提出了新的问题，如植物如何响应水分有效性的空间差异，

干旱和复水的变化如何影响植物的不同组织和细胞。这些生物物理信号如何转化为化学信号，进而诱导脱

落酸反应或其他激素信号通路，仍有待研究。
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Research progress on hydraulics and stomatal regulation in vascular plants
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Abstract: Water is one of the most important substances in plant growth and development. The evolution of 
vascular tissues was a key adaptation enabling plants to thrive on land, and understanding water absorption and 
transport in these tissues remains a critical area of research. This review synthesizes recent advances in plant 
hydraulics, focusing on the role and mechanisms of root pressure in water uptake, the hydraulic properties of xylem, 
and stomatal regulation of water use efficiency. At the same time, we put forward some key questions of water 
transport arising from current research hotspots and achievements, including: whether abscisic acid mediated root 
water absorption evolves gradually within vascular plants under drought stress; critical considerations for accurate 
root pressure measurement; mechanisms of xylem embolism formation and repair, and the trade-off between 
hydraulic conductivity and safety; the differentiation of active and passive stomatal control, particularly in non-
leave special tissues. Finally, we highlight current challenges and future research directions, emphasizing how 
plants respond to spatial heterogeneity in water availability and how changes of drought and rehydration impact 
different tissues and cells. How these biophysical signals are converted into chemical signals to induce abscisic acid 
or other hormone signaling pathway remains to be studied.
Key words: vascular plants; water transportation; root pressure; hydraulic trait; stomatal regulation
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水是植物体内最多的物质，它对植物生长发育

必不可少 [1]。水分作为溶剂参与植物体内营养物质

运输和各种化学反应，也可以与其他物质结合生成

水合物参与生命活动；另外，水分作为一种冷却剂

能够调节植物体温，防止高温损害机体 [2-3]。当水

生植物过渡到陆生植物时，植物首先进化出了维管

组织用来长距离运输水分，让植物能及时获得水分

和养分，适应陆地上干旱和贫瘠的环境 [4-6]。刚登

上陆地的原始维管植物只进化出了带有维管束的

茎，没有根和叶。它们非常矮小，通常只有几厘米高，

而严酷的陆地环境又需要维管植物具备更强大的生

存策略，进而发展出了一些新器官。为了减少水分

蒸腾和提高 CO2 摄入量，大约 4.2 亿年前植物进化

出了气孔 [7-8]。除了气孔和维管组织，植物还需要

根才能在陆地上真正“立足”。根的进化使植物能

够从土壤深处获得水，并对植株锚定。从化石证据

来看，直到泥盆纪初期 ( 距今约 4.15 亿年 ) 才出现

了带有根的植物 [9-13]。

对水分的获取一定程度上塑造了植物的结构和

功能 [14]。如果把植物看作一个连通体，水分在植物

体内运输过程中，根是水分的入口，气孔是水分的

出口。从全球尺度来看，植物是连接地下和大气环

境的系带，通过根 - 维管系统 - 气孔对水分的复杂

而精确的调控对自身生长发育、生态系统稳定性都

有极大影响 [10, 15-16]。本文着重从维管植物 ( 蕨类、

裸子和被子 ) 根系水分吸收、木质部水分运输和气

孔调控三方面对前人的研究成果进行回顾和梳理，

并结合当前的研究热点提出新观点，旨在为水分在

植物体内运输的研究提供借鉴。

1　根系水分吸收

1.1　水分进入根系的途径

水分吸收主要发生在根毛区，基于根系解剖学

的特征人们提出了复合吸水模型 (composite transport 
model, CTM)，该模型认为，水分通过三种途径进入

木质部 [17]。首先是质外体途径，水分经过表皮、外

皮层和皮层的细胞壁和细胞间隙快速运输。其次是

共质体途径，水分进入细胞后，不经过跨膜运输，

而是通过相邻的胞间连丝被摄取。最后是跨细胞途

径，该途径的水分运输需要跨过细胞质膜，每穿过

一个细胞就需要跨过两层膜，甚至会通过液泡膜，

膜的渗透性强弱决定了水分摄取速率的大小 ( 图 1)。
水分到达内皮层外，由于内皮层细胞的横向壁和径

向壁加厚，水分不能通过细胞壁和细胞间隙跨过，

因此通过内皮层的水分运输只有两种途径，从共质

体来的水可通过胞间连丝进入内皮层细胞，质外体

的水必须通过内皮层的质膜才能进入内皮层。经过

内皮层的水分到达木质部的薄壁细胞，进入导管或

管胞，最终沿着渗透势差向上一级根系转运，并最

终抵达地上部分的茎干和叶片，该过程称为根系的

轴向运输传导
[18]。

1.2　根系吸收水分的驱动力

最原始的根系水分吸收动力是水势差，这种物

理现象发生在所有生物和非生物体。拟南芥根系在

水势梯度差下仅 1 h 就被观察到向水生长，水分在

数小时或一天内能够顺水势梯度运输到植物各个部

位 [19-20]。植物长距离运输水分的动力主要来自蒸腾

拉力，叶片蒸腾作用导致叶肉细胞水势降低，叶肉

细胞就会向紧邻下面的细胞“要水”，这种自上而

a，表示通过细胞间隙进行的质外体水分运输途径。b，表示通过胞间连丝进行的共质体水分运输途径。c，表示跨细胞膜的

水分运输途径。

图1  根系的复合吸水模型(引自文献18)
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下产生的蒸腾拉力在根系内部与土壤之间形成静水

压梯度 (hydrostatic gradient)，从而驱动水分从土壤

进入根系，二者之间水势差的大小取决于蒸腾拉力

的强弱，桉树在蒸腾拉力下水分能够向上运输超过

100 m[21-22]。蒸腾拉力不需要根系提供能量和复杂的

代谢过程，因此蒸腾吸水被称为被动吸水。

除了蒸腾拉力，根压 (root pressure) 也是水分

向上运输的动力之一
[23]。蕨类植物、裸子植物、被

子植物等多种维管植物中均有根压存在，同时很多

物种中没有测量出正的根压值 [24-25]。根压产生的机

制还不完全清楚，主要的理论包括渗透理论、代谢

理论和水分向上共同运输假说 [24-25]。渗透理论认为

根系活细胞向导管内输送矿质元素和可溶性有机

物，这样导致导管内渗透势较高，周围细胞的水分

顺着水势差流向导管内从而产生正的静水压力；根

据水分主动运输中是否涉及代谢过程提出了代谢理

论，比如 G 蛋白参与了根压的产生，腺苷三磷酸

(ATP) 为根系主动运输提供能量；水分向上共同运

输假说是在渗透学说和代谢理论基础上提出来的，

认为当导管内存在自由能梯度时，木质部薄壁细胞

的水通道蛋白积极驱动水分向上转运。目前普遍认

为根压本质是皮层中的渗透势物质经过内皮层逆浓

度梯度进入木质部产生渗透差
[26]，从而使植物根系

产生了类似“推举力”的正根压。伤流和吐水现象

是根压驱使液流上升的推举力的最好证据 [27]。根部

活动产生的正压力除了有利于干旱时植物从土壤中

吸水，还能够修复植物木质部的栓塞，可能的机制

是根压能够让气泡破裂变小进而溶解在水中排出木

质部。根压在夜间还能够补充因白天过度蒸腾损失

的水分，为第二天凌晨的光合做准备
[28-30]。但绿竹

的夜间正压是由地下根状茎 (rhizomes) 和地上茎

(stems)，而不是由根 (roots) 产生的 [31]。除此之外，

根压在生态学、植物进化、农业生产等众多学科领

域均具有重要研究价值。比如，单子叶植物没有次

生组织，在适应干旱过程中其根压的具体作用和根

压产生的进化历程；如何利用根压来筛选耐旱的农

作物以及摸索出最佳根压的温室栽培条件。这些都

需要进一步深入探究和挖掘
[32]。

1.3　根压测定的方法

根系水分吸收的动力包括蒸腾拉力和根压，因

此在研究根系水分吸收时需要合适的测量方法，以

明确根压的驱动力来源。目前蒸腾的研究技术比较

成熟，光合仪能够准确地测量蒸腾速率。根压的测

量技术在不断进步，主要分为损伤测定和非损伤测

定。损伤测定包括压力计法、根压力探针技术以及

根压力室技术等；非损伤测定技术包括等压法、木

质部压力探针技术、细胞压力探针技术等
[25]。研究

者可根据植物类型、测量环境和研究目的选用不同

的测量方法。如气泡压力计操作简单且成本低，但

是只能测定凌晨的根压；电子压力传感器能连续测

定根压
[33-34]，但是设备价格高，需要自己组装采集

器和传感器，操作要求高 ( 图 2) ；毛细管压力探针

图2  电子压力传感器测定根压的实物图
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法需要在显微镜下将毛细管刺入根系木质部导管，

操作难度较高；间接测定值是根据模型预测值与测

量值计算所得 [35]，测量结果误差较大。

除了上述的几种根压测定方法外，最近我们在

测定根压过程中，考虑到三个问题。(1) 直接测量

通常是将设备连接到植株基部的侧枝上，这样避免

对植物有较大伤害从而影响根压的大小。如果植株

高 10 m，最大根压只能将土壤水分往上输送 5 m 高

度，那么白天是依靠蒸腾拉力将水分运输到 10 m
高的树顶，然而晚上植物气孔逐渐关闭，按照物理

力学植物茎干的水位会下降到 5 m，实际上由于根

部内皮层凯氏带会阻止木质部水分倒流，水分依然

会充满植株。因此，测量的根压数值是 10 m 高水

柱的压强，大于真正根压 (5 m 高度水柱的压强 )。
(2) 测量根压本质是测量根部代谢产生的正水压，

如果植物处于胁迫下，根系代谢活动增强，根压增

加，而土壤含水量很低，那么测出的根压会很小甚

至没有，所以测量根压应在充分复水的情况下测定，

测定的是根系产生根压的潜能，这点和测量植物水

力导度相似。因此，最大根压出现在沙漠植物中，高

达 6 000 kPa[36]。(3) 是否所有植物都有根压？目前文

献报道根压只是在部分植物中出现，而且根压呈现

出日间或季节性差异 [25]。因此，测量根压时要考虑

影响根压的各种因素。比如，白天蒸腾拉力会遮盖

根压，此时测出来的根压通常是零值或负值，但不

能代表白天植物没有根压。另外，在测定根压时土

壤水分及其环境导致植物根系没有较强的代谢活动

产生根压，而其他状态下植物会产生根压。遗传因

素是引起根压差异的内因，不同物种根压差异很大，

即使相同物种内部也存在差异，例如竹子的不同品

种根压差异较大
[37-38]。根压与叶片水力信号和土壤

水分状况紧密联系 [39]，这些问题都是在根压测定过

程中需要考虑的。

1.4　干旱与根系水分吸收

全球气候变化，尤其是高温干旱限制了植物的

生长发育，威胁着全球粮食安全。脱落酸 (abscisic 
acid, ABA) 主要参与植物的干旱胁迫，因此也被称

为干旱激素。外源 ABA 能够促进大豆根水力导度

增加
[40]。但是在干旱条件下过度积累的 ABA 会

导致番茄发生木质部栓塞，从而影响水分传输效率，

增加植物在干旱条件下的脆弱性 [41]。另外，竹子的

全基因组测序分析揭示水孔蛋白参与了竹子根系水

分吸收平衡以及耐盐过程 [42-43]。

根系水分吸收的认识对于整个植株水分生理至

关重要，同时有助于作物的水肥管理和品质改良，

帮助选择适宜干旱地区生态恢复的植物。今后对于

植物根系水分吸收的研究，需要进一步解决的科学

问题主要集中在以下几方面。(1) 主动吸水 ( 根压 )
在根系进化出来就具有还是逐渐进化获得。由于不

同器官是协同进化的，基于气孔的主动气孔调控 ( 激
素调控 ) 是逐渐进化出来的，推测根系的主动吸水

也是渐变进化获得。(2) 对根压的本质和机制需进

一步研究。根压的产生是一个复杂的过程，涉及皮

层、维管束鞘细胞等多种组织部位，目前对于根压

的本质、产生的内在机制还不完全清楚，还需要深

入探讨，不能用分离某个部位进行研究来评判。(3)
根压的生理生态学意义需要进一步挖掘，目前普遍

认为根压对于水分吸收、木质部栓塞的修复具有正

面作用，但是根压的作用远不止这些，需要进一步

探究。(4) 植物学家和育种家在试图提高 ABA 含量、

增加水分利用效率的同时要考虑 ABA 过度积累造

成的负面影响，比如过高的根压会导致生理代谢失

调和管壁破裂的风险增加。

2　木质部水力学

2.1　木质部脆弱性及安全性

木质部水分运输是指水分依次经过根部木质

部、茎的木质部、叶片木质部 ( 叶脉 ) 将水分运输

到叶片维管束鞘细胞进入叶肉细胞，大部分水分最

终通过气孔排入大气环境。木质部水分是依赖于导

管分子和管胞分子进行质外体途径运输的，由于成

熟的木质部是由中空的死细胞壁连续排列构成，

水分运输过程中没有原生质体的阻力，水分运输效

率高
[44]。

叶片的水分输送能力和对干旱胁迫的敏感性是

决定植物竞争能力和生产力的关键因素，目前对于

木质部水分运输的关注点主要集中在木质部水分安

全性与水分传输效率
[45-46]。木质部水力学已经成为

植物水分生理学中最热门的研究领域 [47]。当植物遭

受干旱胁迫，叶片蒸腾失去的水分量大于从土壤中

吸收的水分量，植物导管内部压力变为负值，这时

导管或管胞中溶液气化现象加重，同时临近空间组

织的气体也会进入中柱的导管或管胞，形成气泡，

木质部出现气穴化 (cavitation)，导致植物组织传导

水分的能力明显下降；如果气泡持续变大，整个导

管或管胞会被气体充满，使木质部发生栓塞化

(embolism)。长时间的栓塞将会导致局部枝条或整

个植物死亡
[48-50]。因此，在干旱胁迫下植物抵抗栓
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塞发生的能力越强，木质部水分传导的安全性也就

越高，抗旱能力也就越强。

木质部水分运输效率是指在单位驱动力下，单

位时间单位面积传导的水分量，通常用最大水分传

导速率 (Kmax) 表示。高的 Kmax 不但可以为植物的光

合作用提供更多的水分，合成更多的能量，而且在

进化上可以降低木质部的数量，减少建成形态所需

消耗
[51-53]。木质部脆弱性 (xylem vulnerability) 是评

价木质部安全性的重要指标，通常用木质部损失

50% Kmax 时所对应的水势 (KP50) 来表征，KP50 越负

抗旱性越高。相比茎和根，叶片木质部更为敏感 [54]。

已有的研究报道了叶水分传导的安全性 (KleafP50) 与
有效性 (Kleaf-max) 之间存在权衡 [55-56]。根据这一假说，

如果某物种叶片拥有更低的 KleafP50 来适应其自然栖

息地较低的降水量，则意味着该物种的叶片水分传

导效率 (Kleaf-max) 也会较低。同样，在对全球范围内

多个不同的物种的分析中证实茎水分传导有效性和

安全性也存在微弱的权衡 [57]。然而，干旱地区分布

的锦鸡儿属植物叶片具有较高的水分传导有效性

( 较高的 Kmax) 和安全性 ( 更负的 KP50)，且更高的

Kleaf-max 与更高的叶脉密度有关，更负的 KleafP50 与更

负的膨压损失点 (πtlp) 有关，即二者之间存在协同关

系 [58]，这与之前的权衡理论相反。该研究结果认为，

生长在更干燥环境中的物种，需要更高的 Kleaf-max 来

替代水分损失，并减轻更大的蒸腾负荷 [59]。木质部

抗性只是影响植物存活的一方面，主要原因是不同

生境的树木的安全边界相当 [60]。由于不同地区不同

植物的抗旱策略不同，有些植物的安全性与有效性

存在权衡，例如 Ocheltree 团队报道 9 种 C4 禾草的

叶片的安全性和水分传输有效性存在权衡，城区景

观植物樟树的水分安全性和水分传输有效性也存在

权衡
[61-62]。同时调查来自全球 81 个地点的 362 个

物种的叶片水力效率和安全性数据集，对这两个性

状进行了 280 次配对分析，揭示了叶片水力效率 -
安全权衡在全球范围内较弱 (R2 = 0.144)，可以认为

不存在权衡关系 [63-64]。

裸子植物和蕨类植物木质部主要是由管胞构

成，通过管胞的水分传输效率较导管低一些。松柏

科植物具有较高的干旱适应性，而这些物种分化出

两种不同策略：一些松柏科植物进化出了干旱下快

速合成 ABA 的能力，进而迅速关闭气孔来减少水

分丧失；而另一些松柏科植物通过强有力的木质部

( 拥有更负的 P50) 来抵抗干旱带来的风险 [65]。蕨类

植物较被子植物和裸子植物，木质部不够发达，通

常被认为不抗旱而被限定在潮湿的环境中生存。然

而蕨类植物具有出乎意料的高抗栓塞能力，源于一

方面蕨类植物的平均管胞直径比裸子植物最大的直

径还大；另一方面，蕨类植物的管胞形态和功能具

有广泛的多样性，这和种子植物群体相似
[66-67]。

2.2　木质部水力性状研究中存在的问题

近年来，随着研究木质部水力的技术手段不断

进步，研究的广度和深度都在提高，有研究人员能

够利用全球木材密度数据库 (Global Wood Density 
Database)、木质部功能性状数据库 (Xylem Functional 
Traits Database) 以及水势水导测量技术、木质部解

剖技术、栓塞测量技术等更加全面准确地分析植物

水分运输策略的多样性在调节生态系统响应干旱中

的作用
[68]。然而，目前木质部水力研究仍然面临一

些突出问题亟待解决。

2.2.1　木质部水力学结构与功能关系不够清楚

在干旱或低温环境下，树木木质部会气穴化，

进而导致栓塞，影响木质部正常的水分传输功能。

为了能够适应这种极端生境，植物进化出了特定的

水力学结构来降低栓塞的发生。目前通过解剖学主

要测定水力直径、导管壁或管胞壁的厚度、导管口

面积或纹孔口面积、导管或管胞密度等指标，但是

仅仅通过木质部结构来揭示水力功能特征还远远不

够，对于木质部结构的进化和生理生态意义认识还

不全面。

2.2.2　木质部栓塞脆弱性及水力学功能特性之间存

在争议

木质部栓塞影响树木在生长季的蒸腾用水和其

他相关的重要生理过程，严重时可造成森林衰退消

亡，因此木质部脆弱性等水力学功能是植物生理生

态学的研究热点。主要受限于目前的测量设备技术

和不同的理论模型，计算出的脆弱性曲线和真实情

况不同，甚至同一物种的水力学研究结果迥然不同。

此外，用来评估干旱下树木水力失败风险的水力安

全边际 (HSM) 目前难以准确测定和判断。

2.2.3　木质部栓塞形成和修复机制还不清楚

水力障碍和植物死亡之间的关系还不明确，木

质部栓塞的修复机制也不甚清楚。一方面目前研究

的物种有限，不同生境下不同的树木水力性状的机

制或许不同。另外，木质部结构的复杂性和多种组

织共同参与水分运输，这都导致目前还没有一种技

术手段能实时整体反映植株的水力过程。当然，众

多问题也为未来的研究提供机会。未来，一方面开

发高分辨率的非损伤测试技术设备和组学技术相结
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合来分析水力学是取得突破的关键；另一方面更加

深入全面了解重构植物木质部水力性状，需要对更

多的维管植物进行研究以获取突破性的认知。这些

将为农业生产和林业种植提供理论依据。

3　气孔对水分利用的调控

气孔是植物从水生向陆生过渡时出现的一种特

殊器官，通常由两个保卫细胞构成，奇妙之处在

于气孔的孔径大小可调控。这些小孔将地下世界和

大气环境进行连接，影响了植物的生长发育和生态

圈的碳水平衡
[69]。植物关闭气孔是抵御不利胁迫的

一种重要策略。在土壤含水量低的情况下，植物叶

片通过合成 ABA，诱导气孔关闭，从而减少植物蒸

腾引起的水分亏缺
[70-71]。近年来，关于 ABA 介导

气孔关闭的信号转导研究较多，其分子机制主要有

ABA 的感受以及下游信号元件，如活性氧物质

(ROS)、NO 信使分子和离子通道，以及液泡、微丝

和水孔蛋白等
[72-74] 的激活，通过信号级联放大作用

导致气孔有效关闭 ( 图 3)。
3.1　气孔调控模式的争议

过去对气孔的运动研究主要集中在被子植物，

对其他类型维管植物的气孔调控行为研究较少 [76]。

目前，关于气孔功能的进化历程还不够清晰，存在

争论。渐变学说认为，早期分化的维管植物 ( 蕨类

和石松类植物 ) 对 ABA 不响应， ABA 调控的气孔

关闭能力是在种子植物中才出现，大约在 3.6 亿年

前 [77]。外源 ABA 能够让种子植物气孔关闭，而不

能促使蕨类植物气孔关闭。同时将干旱胁迫后的叶

片放在 ABA 溶液中复水，蕨类植物气孔快速张开，

而种子植物叶片上的气孔不能重新张开，这个实验

巧妙地将气孔关闭的主动调控和被动调控分离开

来
[78]。这些证据均表明不同维管植物气孔对水分的

调控方式存在差异，蕨类植物采用被动方式，而种

子植物有高级的主动调控方式 [79-81]。同时，分子遗

传学实验证实在蕨类植物中 ABA 介导气孔关闭的

通路不完整，ABA 主要参与孢子的性别分化，而

不是气孔开闭的调控
[82-84]。另外，模拟细胞膜电位

实验显示，在电压刺激下 Ca2+ 不能在蕨类植物保卫

细胞间移动，这与种子植物特征不同。Gong 等 [85]

利用生理学和细胞学手段检测了不同进化类型的维

管植物保卫细胞的信号通路，证实 ABA 诱导气孔

关闭的信号通路是在种子植物中进化而来。

与此同时，单步进化模型学说认为，气孔最早

出现在苔藓植物诞生时，此时气孔就具有了对 ABA
响应的能力，这一事件大约发生在 4.1 亿年前

[86-89]。

苔类植物没有气孔，藓类植物气孔不具有运动能力，

而角苔纲植物气孔具有对 ABA 响应的功能 [90-92]。

苔藓和早期维管植物保卫细胞中具有 ABA 信号转

导的核心调控元件，同时利用突变体材料和相关基

因的遗传回补实验发现这些基因在 ABA 诱导气孔

关闭通路中是古老而保守的
[86]。陈仲华团队通过植

物生理学手段和转录组手段分析表明蕨类植物气孔

对外源 ABA 是响应的，在 ABA 诱导下一些下游基

因出现了差异性表达
[93]。Hõrak 等 [89] 认为蕨类植

物气孔对外源 ABA 的响应依赖于物种类别和生长

条件，有一些蕨类或许丢失了这种响应 ABA 的能

力，而响应 ABA 的蕨类植物是生长在高湿度 (70% 
RH) 下，低湿度下生长的蕨类植物气孔均对外源

ABA 不响应。

3.2　气孔研究的技术手段

目前对气孔的研究主要使用 LI-COR 公司开发

的便携式光合仪，它能够原位、准确、实时测量气

体交换和叶绿素荧光过程，是植物光合生理研究的

强大工具，可同时结合细胞水平上的表皮条实验来

分析保卫细胞的生理代谢活动。气孔的调控复杂而

精确，在研究过程中需要不断根据更新的研究数

图3  脱落酸介导气孔关闭的简化信号通路

(引自文献75)
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据进行建模，合理的模型反过来有助于气孔研究的

开展 [94]。单纯组学技术并不能完全反映保卫细胞内

的真实过程，在分析 ABA 调控的植物气孔运动时

需要运用多方面的技术手段，在气孔建模的基础上

综合考虑群体生态效应、个体以及细胞水平上的反

应。无论是依靠激素的级联放大还是依靠叶片水分

状况的被动调控，最终气孔关闭的动力都是渗透势

差。除了 ABA 对气孔的调控之外，其他环境因子

对气孔的影响也需要重视，比如 CO2
[95-96] 及红蓝光

的响应 [97-101]，这些研究有助于从更全面的角度对气

孔有更深入的认识。

4　总结和展望

植物水分运输过程是一个连续的过程，根系水

分吸收到木质部运输，最后通过气孔排出多余水分，

因此要用全面联系的辩证思想进行研究。主要结论

和展望如下：

(1) 根系对水分的吸收受多种因素影响，在主

动吸水过程中根压的机制和作用研究取得了一定进

展，但是还不够清晰。直接引起根压的代谢部位是

在内皮层还是皮层尚有争议。根压的测定方法需

要不断改进，开发简单快速准确的测定方法和设备

迫在眉睫。可以通过根压的测定来辅助选择育种，

通过控制适当的根压来提高作物的产量和品质。

(2) 目前关于木质部水力性状方面的研究主要

解释植物的抗旱性和对不同生境的适应性。木质部

栓塞及修复的机制还不完全清楚，脆弱性曲线并不

能完全反应植株的抗旱能力 ( 有效性 )[102]。木质部

安全性与水导效率的权衡学说在不同研究中存在矛

盾，尚需在更大范围、更多物种中检验。

(3) 由于不同环境因子对气孔调控机理不同，

因此气孔对水分控制的研究需要将诸多因素综合考

虑，尽可能在同一环境下同时测量维管组织水力性

状和叶片气孔导度
[103]。另外，在研究的时候不能

仅限于细胞水平上的分子手段、组学手段，应更多

地从群体生态效应去分析问题。尽管气孔主要存在

于维管植物的叶片上，但在植物的特殊组织中，如

被子植物的花瓣、花蜜腺上，裸子植物的孢子叶上，

以及蕨类植物的孢子囊上均有气孔分布，这些组织

的气孔或许与叶片上气孔的调控方式不同
[89]。此外，

气孔调控与光合作用的关系还需要进一步探究，气

孔导度与光合作用偶联和解偶联的关系存在争议 [104]，

干旱之外的环境因子对气孔的调控方式有待深入研究。

植物水分运输的调控具有多样性，即使在同一

物种内也存在差异。不同环境刺激在植物体内产生

的生物物理信号如何转化为化学信号，进而诱导脱

落酸反应或其他激素信号通路，这些最终如何影响

水分的运输，仍有待研究。分子生物学、细胞生物

学和组学技术的不断进步有助于全面理解植物水分

运输。水分经过植物根部到气孔排出的过程是复杂

而精确调控的，对植物水分运输的深入认识，有助

于人们更加深刻理解植物在变化的水分环境中的进

化历程及其生长发育，同时为作物的水肥管理及培

育农作物抗性品种提供理论基础和技术支撑。
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