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根输水机理研究进展
刘晚苟, 山　仑, 邓西平

(中国科学院水利部 水土保持研究所,陕西 杨凌　712100)

摘　要: 概述了从根的结构出发开展根运输水分机理的研究进展, 包括输水阻力的分

布、水孔蛋白和根的复合运输模型等,并就其可能的生理意义加以评述。
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制约干旱半干旱地区植物生长发育的主要因素是水,根是植物吸收水分的主要器官,

研究根的导水机理对于了解植物抗旱的生物学基础具有重要理论意义。近年来,基于结构

与功能统一的观点,利用细胞压力探针( cell pressur e pr obe)和根压力探针( r oot pressure

pr obe )以及转基因技术,从宏观(组织水平)和微观(膜水平)两方面对根的输水机理作了

较深入的研究。

1　背　景

水从根表通过径向和轴向向地上部运输。早期把根看作一个完整的渗透膜,根吸收水

分是一个简单的渗透过程, 推动水进入根的驱动力是土壤溶液和根木质部溶液间的水势

差[ 1]。van den Honert
[ 2]根据欧姆定理类推出水分在SPAC中运输的运动方程,对于根吸

水而言, 方程为 Q = ( �P+ ��) / R s, 其中 Q 为水通量, �P、��分别为根内外静水压力
( hydro static pressure)差和渗透势( o sm ot ic potent ial)差, R s 为根导水阻力。从该方程可

以看出,水流量与水势梯度成线性关系,且根的导水阻力恒定不变。后来大量实验发现水

流量与驱动力不成线性关系,导水阻力随水流量的增大而减小 [ 1, 3]。考虑到溶质和水流的

耦合效应, F iscus
[ 1]
和 Dalton 等

[ 3]
各自独立建立了根的吸水方程: Q= L p ( �P +  sr��) ,其

中 L p 为根导水度,  sr为根的反射系数。反射系数  指膜对溶质的反射程度,表示膜对某一

溶质的选择性大小,决定膜的渗透效率,是一个衡量渗透势引起水跨膜运输有效性大小的

无量纲参数。Kramer [ 4]把它定义为膜另一侧(对细胞来说相对于外界溶液;对根来说相对

于土壤溶液)观察到的或表观的渗透压与理论值之比,其值介于 0到 1之间,如果  等于
1, 说明膜对某一溶质完全没有透性, 如果小于 1则溶质能透过膜。Fiscus

[ 1]进一步指出根

的导水阻力随水流量增大而减小是由于溶质在木质部累积效应( additive ef fects)的结果,

并且把根的反射系数小于 1简单归结为由于根是一个半透膜( sem imembr ane)系统。特别

是实验观察到水流量的大小与驱动力的性质有关, 即静水压力下的水流量大于等值渗透
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梯度下的水流量[ 5～7] ,使人们怀疑简单渗透模型的正确性,促使人们基于根的结构去探讨

其运输机理。

2　根的运输途径

根的运输途径可分为径向途径和轴向途径。径向途径指水分由根表进入根木质部导

管所经过的路径;轴向途径指根木质部导管。径向途径又可分为质外体途径( apoplast ic

pathw ay)、共质体途径( symplast ic pathw ay)和穿细胞途径( tr anscellular pathway )。对根

的径向途径而言, 质外体途径包括细胞壁和细胞间隙;共质体途径指通过胞间联丝连接的

细胞到细胞运输途径; 穿细胞途径指通过细胞膜和相邻细胞之间的细胞壁空间的从细胞

到细胞运输途径。由于实验中很难把共质体运输和穿细胞途径区分开来,所以把它们合称

为细胞到细胞途径( cell-to-cel l pathw ay)。不同种植物其运输途径可能有差别,蒸腾作用

旺盛的玉米和棉花根中质外体途径为主,而在大麦和菜豆根中细胞到细胞途径占优[ 7]。同

一条根的不同部位运输途径也有差别, Barrow clough 等[ 8]报道,洋葱根的幼嫩部位(离根

尖 10 mm～45 mm )质外体运输占优,而较老根段(离根尖 50 mm～120 mm )细胞到细胞

途径占优。在对根径向运输的研究中,根质外体途径的阻力分布以及穿细胞途径中的膜水

孔蛋白( aquaporins)受到广泛注意, 关于根的轴向运输,以前认为木质部导管阻力很小,

可以忽略,但近年来人们注意到木质部导管的发育状况和其中的栓塞( embolism )对根导

水的影响也很重要
[ 9, 10]
。

3　变化的根导水阻力

3. 1　径向阻力

径向阻力指水流由根表进入根木质部导管过程中受到的阻力。早期把根内皮层上的

凯氏带视为不透水层, 认为质外体运输途径在此中断, 改道进入内皮层细胞,通过细胞到

细胞途径进入中柱,内皮层上的凯氏带是限制水分和物质进出根的主要阻力所在 [ 11]。但

是后来有证据表明, 至少在幼根中凯氏带不是导水的主要阻力所在。Steudle 等
[ 12]
和

Peter son 等
[ 13]用根压力探针测量了内皮层穿刺(穿孔直径 20 !m, 穿孔面积占内皮层总面

积的 0. 001%～0. 01%)前后玉米幼根的导水率和根压,出人意料的是,根的导水率没有

变化,而根压迅速降低, 这说明内皮层不是玉米幼根的主要导水阻力所在,而是溶质出入

的屏障。这有重要生理意义,内皮层使已吸入到中柱的溶质不能轻易倒流到根外,使根吸

收的离子更有效地供给地上部。而根有一种防止水分倒流到根外的机制, 后面再讨论。现

在一般认为幼根的径向运输阻力平均分布在各组织中,但如果内皮层和外皮层上的细胞

壁已栓质化或木质化, 则运输阻力主要集中在这两层上
[ 14, 15]

, 如 Zimmermann 和

Steudle
[ 16]
报道,有外皮层(气培)的玉米根的导水阻力比没有外皮层(水培)的大得多。外

界环境影响质外体结构状况。Perumalla 和 Peterson
[ 17]观察到,干旱胁迫下玉米和洋葱幼

根内皮层上的凯氏带形成速度加快; Reinhardt 和 Rost [ 18]报道,盐胁迫加快棉花根内皮层

的发育和诱导外皮层的形成; Zeier(引自 Schreiber 等
[ 19]

)对不同胁迫条件下玉米根结构

变化进行过详细研究:玉米分别培养在含 100 !mol/ L CdCl2、100 !m ol/ L NaCl和 300 g /

kg PEG 培养液中,结果观察到内皮层上木栓质含量分别比对照增加了 3倍、1. 5倍和 1. 5
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倍,外皮层上的木栓质含量也增加了 1. 5倍、1. 5倍和 2倍, 同时木质素也比对照增加了 1

倍。由此可见,根的结构随环境变化而改变,这是植物对环境特别是逆境的适应性反应结

果。

3. 2　轴向阻力

根的轴向导水阻力指水在根木质部向上运输过程中受到的阻力。Steudle 和

Peter son
[ 15]认为径向阻力是根吸收水分的主要阻力所在, 而根的轴向运输阻力可以忽略

不计。通过对玉米幼根解剖观察,利用泊肃叶方程( Poiseuille's equat ion)计算出初生木质

部导管阻力比径向阻力小 1～2个数量级,而后生木质部导管阻力更小, 比径向阻力小 3

～4个数量级
[ 15]
。另外,用根压力探针测定去根尖使初生木质部导管外露前后玉米根的导

水率,结果显示去根尖后的导水率迅速提高 [ 14, 20] , 也说明主要阻力在径向。但是这些结果

是在水培条件下得到的,可能与自然土壤条件下根的结构有差别。同时,传统显微制片方

法常常破坏木质部一些活细胞, 导致把只要有木质化的导管都看作成熟导管的错误,得出

木质部成熟部位离根尖仅几厘米的结论[ 21, 22]。Huang 等
[ 23]报道, 小麦根的初生木质部成

为开放导管部位在土壤温度 10 ℃时离根尖 16. 3 cm , 20 ℃时离根尖 10 cm, 30 ℃时 6. 5

cm。初生木质部导管的导水能力也值得怀疑, Huang 等
[ 23]
在玉米根中观察到后生木质部

导管未成熟部位的相对含水量和水势较后生木质部导管已成熟部位的高,进一步观察到

蒸腾日变化并不影响后生木质部导管未成熟部位的含水量(稳定在 78%左右) ,而后生木

质部导管已成熟部位的含水量大幅变化( 50%～63%) ,从侧面说明后生木质部传导水分

的主导作用, 而初生木质部阻力较大,不能完全担负轴向运输的重任。McCully 等
[ 24]
用冰

冻微分析法( cry o-micr oanaly sis)研究报道,玉米根成熟导管部位离根尖至少 15 cm ,有时

达 40 cm 。Wenzel等 [ 25]报道,土培14 d的玉米, 其叶面积达 50 cm2时,根还没有成熟后生

木质部导管。导管成熟点离根尖远可能有重要生理意义, M cCully
[ 22]
指出未成熟导管导水

率低,使这部分根段含水量保持在较高状态,有利于根鞘的形成, 保持根尖微环境的相对

稳定性,同时使幼根根尖免遭由于环境水分剧烈变化而带来的伤害。

成熟导管也有阻力,主要来自导管中的气泡( cav itat ion) , 这些气泡使导管中的水柱

断裂不连续, 形成栓塞( em bo lism) ,使导管的导水率显著降低
[ 26]
。干旱和冻害都有可能诱

导栓塞的形成[ 27]。许多大田作物形成栓塞的临界木质部水势接近中午木质部水势,也就

是说在中午许多大田作物木质部会产生栓塞,降低导水率[ 28]。栓塞可能有利于诱导气孔

关闭,缓冲叶片水分剧烈变化
[ 29]

,同时使根部免遭过度失水而受到伤害。

4　水通道蛋白(水孔蛋白) ( Aquaporin)

长期以来,人们一直认为水分是通过自由扩散进入细胞的,近年来, 大量实验表明,细

胞膜和液泡膜上存在水通道蛋白,水分通过水通道蛋白出入细胞。水通道蛋白是存在细胞

膜和液泡膜上转运水分的主体内在蛋白( m ajor int rinsic pro tein)。Preston 等
[ 30]首先证明

水通道蛋白的存在, 他们发现在红血球和肾小管的膜上,分子量为 28 KD的内在膜蛋白

可以促进水的跨膜运输。后来 M aurel 等
[ 31]
报道植物拟南芥液泡膜上的内在蛋白( ∀ -

TIP)和原生质膜上的内在蛋白( P IP)也是水孔蛋白。水通道蛋白是一寡聚蛋白, 由 4个单

体聚合而成,每个单体由 1条多态链组成,具有 6个跨膜片断。N 端和 C 端都在膜质侧,
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N 半段和 C半段都含有天氡酰氨- 脯氨- 丙氨模体( NPA) , 并以相反方向排列在脂双分

子层( L ipid bilay er )中, 形成对称分子结构。NPA 形成疏水环,两个环重叠排列形成一个

窄的通道,四个单体中间形成一个大的孔道。水通道蛋白可以通过磷酸化和去磷酸化调节

其活性,磷酸化促进其转运水分的活力
[ 32]
。与脂双分子层相比,水通道蛋白转运水分具有

活化能低,水通透系数高和对汞敏感等特点
[ 33]

, 但有些水孔蛋白对汞不敏感
[ 34]
。目前对水

通道蛋白转运水分能力的测试主要在非洲爪蛙蟾卵母细胞( X enop us oocytes)中进行, 即

把被测试水通道蛋白的 m RNA 注射到卵母细胞中,经过一段时间的培养,待mRNA在卵

母细胞中异源表达( heterolo gous expression)后, 通过测定卵母细胞体积变化来确定水通

道蛋白转运水分能力的大小
[ 35]
。目前也有直接观察细胞体积变化来评价原生质水孔蛋白

转运水分能力的报道
[ 36]
。虽然目前对水孔蛋白的研究主要处在细胞水平研究阶段,水孔

蛋白对整株植物水分调控的机理还不清楚, 但有迹象显示水孔蛋白在调控植物水分状况

中发挥重要作用。如 Kaldenhof f 等
[ 37]用反义转基因( ant isense t ransgene)技术降低拟南

芥原生质膜水孔蛋白的表达后观察到,原生质体的透性降低了 3倍,而根量比对照增加了

5 倍, 显然根量的增加弥补了导水率的降低, 从而保证根对地上部供应足够的水分;

Clarkson 等
[ 38]
报道百脉根属植物 L otus j ap onicus 根的导水率的昼夜变化与水通道蛋白

mRNA 丰度( abundance)密切相关, 由此可见水通道蛋白调节根系导水率的昼夜变化;

Barr ieu 等[ 39]观察到木质部薄壁细胞存在大量水通道蛋白, Holbrook and Zw ieniecki[ 26]认

为水通道蛋白在修复木质部导管栓塞中起重要作用,这些水通道蛋白可能控制水分从木

质部薄壁细胞流向木质部导管腔。然而Tyer man等
[ 33]
认为在组织和器官水平上不是膜的

水通透性导致整个组织或器官的导水率发生变化。

5　根的复合运输模型

该模型由 Steudle 首先提出
[ 6 , 7, 14, 40]

, 其要点是: 根的渗透水流和静水压力水流大小

存在差异是由于质外体途径缺乏膜系统, 质外体途径的反射系数接近 0, 渗透力

( =  sr��)在质外体途径产生水流的效率很低。在渗透压力下,渗透势不能完全转化为水

流推动力,因此,在渗透条件下主要以细胞到细胞途径为主。在静水压力下,以质外体途径

为主, 并且在静水压力下细胞壁空间充满水, 细胞壁的导度大, 所以根导水率大, 而在细

胞到细胞运输途径中水流要经过多层细胞膜,因此导水阻力大。随着蒸腾速度提高,质外

体运输所占比例增大, 根的导水率也就增大。该模型对根的反射系数低的解释是:由于两

条平行运输途径(质外体途径和细胞到细胞途径)的存在, 根据不可逆热力学( ir rev ersible

therm odynamics)原理,总的反射系数是两条途径反射系数的加权平均值,即:

#sr=
∃aL p a

L p r
#a+

∃cL pc

L pr
#c

其中, ∃a 和 ∃c分别为质外体途径和细胞到细胞途径占根横截面积的比例( ∃a+ ∃c= 1) ; L p a

和 L p c分别为质外体途径和细胞到细胞途径的导水率; #a 和 #c 分别为质外体途径和细胞
到细胞途径的反射系数, L p r为根的导水率( L p r= ∃a L pa+ ∃c L p c)。从上式可以看出, 如果 #a
很小(接近 0) , 随着 ∃aL pa增大, ∃cLp c迅速减小,导致 #sr显著减小。

该模型以根的复合结构(根横切面上各组织的内外串联排列和质外体与共质体的并
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联排列)为基础,较好地揭示了根的导水机理:根据环境的变化,根通过改变导水率来运输

水分以满足植物的需要,达到供需相对平衡。如在高蒸腾速率下, 根利用导水阻力小的质

外体途径运输较多水分以满足需要;在低蒸腾条件下, 植物需水较少,根主要利用导水阻

力较大的细胞到细胞途径来运输水分,这样既可以达到经济利用土壤水分的目的,又可以

防止低蒸腾下木质部水分倒流到根外。

6　外界环境对根系导水率的影响

除上面提到的蒸腾强度影响根的导水率外,其它外界环境如干旱、温度、土壤通气状

况、营养状况等等也对根的导水率产生影响。Nor th 和 Nobel
[ 41]在一种沙漠植物( Agave

desert i Engelm . ) 中观察到干旱诱导根导水阻力明显提高。BassiriRad 等
[ 42]报道当温度

从 15℃上升到 25℃时,根的伤流量递增, 但当温度超过 25℃伤流量迅速降低, 而高粱在

温度超过 35℃后才降低。后来BassiriRad 等
[ 43]
发现 ABA 对根导水率强烈影响的温度范

围大麦在 15℃到 40℃之间,而高粱仅在低温条件下。通气不良降低根对水分的吸收,主要

表现在根的径向导水阻力增大 [ 44] , Everard 和 Drew
[ 45]报道通气不良降低向日葵根吸水

的渗透驱动力,这可能是通气不良降低根对溶质吸收的结果。Smit 和 Stachowiak [ 46]认为

高浓度 CO 2比缺氧更容易导致根导水率的降低。缺N、P 降低小麦根的导水率
[ 47]

, 缺S 降

低大麦根的导水率[ 48] , Clar kson 等[ 38]认为 N、P 、S 有利于水孔蛋白的形成或提高水孔蛋

白的活性,这为干旱半干旱地区以肥调水提供了理论依据。另外有报道, ABA 能提高向日

葵
[ 49 ]
和玉米

[ 50]
根的导水率,其机理还不清楚。总之, 影响根系导水率是多因素的, 任何环

境变化都会改变根的导水率。

7　结束语

目前一般用水培材料研究根输水机理, 水培材料与自然土壤条件下的根结构可能有

较大差别。环境胁迫如低水势常导致根结构变化以适应环境, 表明植物能够适应变化的环

境条件,而在水培条件下植物勿需改变其结构。有报道水培玉米根的导水率是气培玉米根

的 2倍～3倍[ 16]。因此,应加强自然条件下根的导水机理的研究。

从离体根和分子水平研究根导水机理固然重要,但不能把根孤立起来研究,应从整体

植株水平上来研究植物水分关系。因为根导水特性与地上部水分状况特别是气孔开闭情

况直接联系, 它们之间存在反馈调节作用。

另外,目前只知道水孔蛋白在局部细胞水平的水分平衡中发挥作用,与组织、器官和

整体植物的水分关系几乎不了解,这是目前人们迫切想揭开的谜。

总之,近年来,研究根导水机理取得了长足进展。根导水是一个复杂过程,涉及生物和

非生物因素, 任何环境变化都会引起结构的变化,从而引起根导水特性的改变,因此,今后

还应加强对根的结构的研究,从结构探讨其功能。
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Advance in studies on the mechanism of

water transport in root

LIU Wan-gou, SHAN Lun, DENG Xi-ping

( I nstitute of Soil and Water Conserv ation, Chinese A cademy of S ciences and

M inistry of Water Resour ces, Yangling , S haanx i, 712100, China)

Abstract: F rom the point of v iew that root st ructure determ ines its funct ions, the

mechanism is proposed for w ater t ranspo rt in ro ot at both tissue and membrane lev els.

This paper presented a rev iew of the mechanism of w ater tr anspor t in ro ot including the

distr ibution o f hydraulic resistance to w ater t ranspor t , aquaporin and com posite

t ranspo rt model of root , and their possible physiolog ical signif icance w as also discussed.

Key words : roo t ; root st ructure; mechanism of w ater t ransport
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