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水分在植物体内的传输与调控
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摘　要:对近年来国内外有关植物水分传输的研究综合分析表明, 从分子、细胞、组织和器官水平上, 植物存在优化

调控水分平衡的潜在能力, 通过转换植物体内的水分传输途径, 增加细胞到细胞途径的贡献,能够降低蒸腾、提高

水分利用效率. 这些新的结论和观点为我国正在兴起的生物节水技术提供了重要的理论依据. 在节水农业实践中

将生物节水和工程节水有效的结合起来是大幅度提高水资源利用效率的一条重要途径.
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Abstr act: Water r esources shortage is one of major environmental issues facing to the sustainable develop-

ment of agricul ture and ecological constr uction, more at tent ion has been paid to improve the water use effi-

ciency ( WUE) . Abundant data about plant water t ransportat ion is analyzed being found that plant have a

capable of regulat ing opt imally water balance in molecular level, cell level, t issue and organs level. It is

possible to minimize t ranspir at ion and maximize WUE by transforming different water t ransport path and

enhancing the contribut ion of cel l to cell pathway. It highlights the theoret ical basic of biological water-

saving. It is proposed that the combinat ion of biological water-saving and engineering water-saving is an

important method to significant ly improve water use efficiency in pr act ice.

Key wor ds : aquaporins; t ransportat ion; r egulat ion; dr iving force

　　水分亏缺严重制约着植物生存、生长和繁殖,对

于高等植物来说,主要通过根系吸水和冠层蒸腾失

水之间的动态变化来维持水分平衡. 高等植物在其

生长发育过程中所需要的水远比其它物质多. 据估

计,植物在一生中所消耗的水是其干物质重的 200

～1 000 倍[ 1] ; 在植物体中水分也占到其鲜重的

70%～90% ,有的甚至高达 95%以上. 事实上, 植物

用于自身生理生化代谢的水远没有通过蒸腾散失的

水多. 而植物体中的水绝大部分都是由根系从土壤

中吸收, 经木质部导管向上运输最后由叶片蒸腾散

失的.在目前国内外研究中,植物的水分输出即气孔

调控蒸腾方面的报道很多,且机理比较清楚
[ 2, 3]

, 而

水分的吸收以及在体内的传输研究所见文献不多,

其机理也不清楚. 这主要是由于植物的根系生长在
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土壤中不易测定, 而且根系的结构因物种、年龄以及

环境因素的影响变化差异很大. 近年,根压力探针和

细胞压力探针的成功应用给水分吸收和传输的研究

提供了极其方便有效的工具.本文从细胞水平、组织

器官水平以及整株水平上对近年来的水分传输方面

的研究进展加以综述, 从而为西部大开发中退耕还

林还草及农业生产中植物保水和高效用水提供一些

理论依据,也为植物水分关系的研究拓展一些新的

思路.

1　水分在植物体中的传输途径

在植物体中的水分传输可分为两个紧密相关的

步骤:轴向传输和径向传输.轴向传输是指水在木质

部导管中的传输. 除非根很长或木质部导管空腔化

形成栓塞,一般来说轴向阻力比径向阻力小得多,通

常可以忽略不计[ 4, 5] .径向传输是指水分从土壤溶液

中传至木质部导管的过程, 水流经表皮、外皮层、中

部皮层、内皮层、中柱鞘薄壁组织和导管壁等一系列

的组织.在径向传输过程中又有三种并列的途径:质

外体途径、共质体途径和跨细胞途径.质外体途径是

指水分通过细胞壁、细胞间隙等没有原生质的部分

移动, 水分传输阻力小,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移动到另一

细胞的细胞质中, 移动速度慢;跨细胞途径是指水分

从一个细胞移动到另一个细胞的过程,水分要两次

经过质膜, 主要是膜上的水通道, 即水通道蛋白

( aquaporins)起重要作用. 跨细胞水流的存在首先

是由于膜间存在水势梯度,即渗透压差或静水压力

差,流速大小取决于水势梯度的大小和膜的渗透性.

但在一些特定细胞(如红血球细胞和肾上皮细胞)的

质膜, 水分传输的速率很高, 难以仅用扩散来解

释[ 6] , 直到 1992 年 Preston 等人
[ 7]在红血球细胞膜

上发现了一种特异水分传输活性蛋白,并命名为水

通道蛋白,相继在动物、植物、真菌和细菌上发现了

这类蛋白后, 跨细胞途径才更为清楚.但是由于技术

的原因,目前无法将共质体途径和跨细胞途径区别

开来,通常合称为细胞到细胞途径.水分运输途径和

各种途径的作用大小都因物种、根段部位以及环境

条件而异. 蒸腾作用旺盛的玉米和棉花主要以质外

体途径为主, 在大麦和菜豆根中以细胞到细胞途径

为主
[ 8]

; Barrowclough 等人
[ 9]
报道洋葱根的幼嫩部

位( 0. 1～0. 45 cm) 以质外体途径为主,而在较老部

位( 0. 50～1. 20 cm)细胞到细胞途径占优势; 在有

光照条件下, 静水压力驱动水分运输, 两种途径都

有, 而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,很少有质外体途径[ 10] . 在

环境条件改变后,几种途径可以相互转换,植物对水

分吸收和运输在一定程度上可以调控.

图 1　水在根系中的传输途径[ 4]

Fig. 1　water transpor t pathways in plant roots

2　水分传输的驱动力

水在植物体中长距离运输的驱动力是水势梯度

(蒸腾牵引力或根压) . 在无蒸腾或夜间时水分传输

受根压驱动,在有蒸腾作用进行时,在蒸腾牵引力的

作用下导管中可以维持连续的水柱, 这可以用蒸腾

流- 内聚力- 张力学说( CT 学说)来解释, 认为蒸

腾引起的木质部汁液的张力是根系从土壤中吸水的

主要驱动力. CT 学说认为:水有很大的内聚力, 在

水柱断裂之前能够承受几十MPa 的拉力;在张力作

用下木质部导管的水势远低于土壤溶液的水势;导

管壁是导管中最脆弱的部位, 可能溶有气体或水汽

晶粒,当导管中的张力达到某一临界值时,气体就通

过导管壁纹孔进入导管形成空腔化(栓塞) ;通常情

况下,水在土壤- 植物- 大气连续系统( SPAC)中

形成一个连续体. 水分在该系统中的传输在属性上

是静水力学特性;蒸腾降低了叶片水势,引起水分从

土壤-根系-木质部-叶片组织-蒸腾细胞的传输. CT

理论在理解植物体中水分传输过程起了重要的作

用. 但该理论自建立以来引起了许多研究者的质疑

和数次争论,争论的焦点主要在于水分在植物体中

的传输是否有活细胞参与, 植物如何持续的维持很

大的张力, 导管中的栓塞是怎样修复的以及张力是

如何灵活调节水分传输过程的. CT 理论的发展演

变以及相关的争论 Steudle
[ 11]
已作过详细的介绍,

这儿不再赘述. 木质部汁液的内聚力和张力除了牵

引水分传输外, 还引起木质部水流阻力的变

1638 西　北　植　物　学　报 23 卷



化
[ 12 , 13]

. 在过去的许多研究中对低水势诱导气孔关

闭研究很多, 而忽略了根系的吸水调控以及木质部

张力是如何影响根系吸水的. 由于根系形态和解剖

结构因植物种以及生长条件而异, 这使根系吸水过

程变得复杂. 此外,还有营养离子与水分子的相互作

用,木质部中的水分传输除了 CT 理论中所讲的水

力学过程外还有渗透过程. 根系并不仅仅是个水力

机器,离子的主动运输所产生的根压现象, 如吐水和

伤流是显而易见的, 且对低蒸腾条件下水分的传输

起着重要作用.

大量的试验结果都为植物体汁液上升的 CT 理

论提供了强有力的证据, CT 理论有着坚实的物理

基础. 在压力探针的适用范围内(小于 1 MPa)直接

测定的结果与压力室间接测定的结果相当吻

合[ 14 , 15] , 更进一步验证了该理论. 张力所产生的静

水压力梯度不仅能促使质外体途径和细胞到细胞途

径吸水,也能引起水流从细胞到细胞途径向质外体

途径转换.

3　植物在不同水平上的传输调控

植物可以根据冠层不同的水分需求, 调控不同

水分传输途径和不同的水分传输阻力,优化根系吸

水,保持植物体内的水分平衡.

3. 1　水通道蛋白的作用

在植物的细胞膜上存在着便于水分通过的孔,

在动物和植物细胞上早已被证实是水通道蛋白,其

在许多植物的不同部位都有分布[ 16] . 据估计流经根

细胞中的水有 70%～90%通过水通道蛋白传

输[ 17～19] . 水通道蛋白属于膜内在蛋白MIP( mem-

br ane intr insic protein) , 在植物中水通道蛋白主要

有 3类:植物液泡膜内在蛋白、质膜内在蛋白和根瘤

菌共生膜上的内在蛋白. 水通道蛋白具有高度的专

一性,只允许水分子通过,不允许其它分子或离子通

过,它介导了细胞与介质之间水的快速传输,该途径

是水分进出细胞的主要途径.它在种子萌发、细胞延

长、气孔运动、韧皮部装载及逆境应答中调节水分的

快速跨膜流动. 水通道蛋白的生物学意义在于快速

灵活的调节水分子的跨膜转运, 主要通过两种方式

调节:一种是改变单位面积上蛋白的含量;另一种是

通过翻译后蛋白的修饰作用(如磷酸化/脱磷酸化)

调节其转运活性. 除此之外,在激素或胁迫条件下可

以直接调用现有库中的蛋白, 这种方式主要通过胞

吐和内吞作用使水通道蛋白在胞内贮存囊泡与质膜

之间不断循环(膜囊穿梭机制)
[ 20]

.

近年,用压力探针技术在完整细胞中发现水通

道蛋白像离子通道一样存在张开和关闭两种状

态[ 21] . 关于这种:阀门理论F( gat ing theor y)的研究

也不清楚,许多外部和内部因素影响水通道的开关.

外部因素有胁迫条件, 如干旱、高盐、重金属或低

温[ 11, 22～24] . 缺氧和氧胁迫均影响水通道的开关[ 25] .

重金属( Hg
2+ )影响水通道开关是由于重金属离子

附着在蛋白 SH 基上, 导致蛋白构型变化, 通道关

闭. 其它影响因子的作用机理还不清楚. 温度影响

细胞的水透性的机理可能与水集流相似,水流经水

通道要经历一个类似集流的环境,尽管水通道对水

有相当的选择性, 但也允许一些小分子的有机离子

通过,这样温度影响溶液的粘稠度,从而影响了水分

的传输. 营养缺乏也能减小根的水力传导度
[ 26]

, 这

种减小通常是由于膜上水通道蛋白的密度减小所

致
[ 27]

. Clarkson
[ 28]
等人将小麦培养在缺氮或磷的条

件下,水通道不能表达,水分传输也相应减小. 激素

也能影响水分传导度, Kamaluddin
[ 29]等人发现乙烯

能显著提高根系的水力传导度, ABA 的作用比较复

杂在后面作专门论述. 水通道蛋白的另外一个重要

的发现是水通道活性有昼夜变化节律, Henzler
[ 30]
等

人在 Lotus Japonicus 根实验中发现吸水的昼夜变

化与 mRNA 翻译的水通道的数量变化一致.

图 2　水通道蛋白示意图[16]

F ig. 2　Diagrammatic schem e of the aquaporins

ABA 是在水分亏缺条件下根合成的,作为一种

信号物质输送到地上部分引起气孔关闭. ABA 对根

系吸水的影响在许多文献中都有报道, 但结论不一

致. Markhar t
[ 31]等人在大豆上发现 ABA 降低了根

系的水力传导度; F iscus
[ 32]在蚕豆上发现 ABA 短期

内对水力传导度无影响而长期内降低了根系水力导

度; Nobel
[ 33]
和 Hose

[ 34]
等人发现 ABA 影响根水平

和细胞水平上的水力传导度, 当土壤开始变干时, 尤

其是无蒸腾条件下质外体途径阻断时, ABA 促进水
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分从细胞到细胞途径传输进入根系中柱, 增加根系

吸水. Steudle 等人
[ 2 1]在玉米根上的测定显示, ABA

增加根系的透水性、诱导细胞水平上水力传导度的

迅速增加是瞬间的. 更详细的长期研究(也用玉米)

发现, 干旱对细胞膨压的影响引起了水力传导度的

变化,这种力学效应干扰了 ABA的效应. 当土壤缺

水时细胞膨压的变化导致了水通道关闭(在一些力

的作用下) , 用 ABA 处理以后通道打开. 这种效应

与动物细胞膜上膜拉力使离子通道关闭不同,很大

程度上可能是由于压力自身引起的,压力变化后引

起了大量的水流经水通道. 对于 ABA 的这些结果

也显示了根系在传输根茎胁迫信号的质外体途径中

可能还存在其它的分道[ 34～36] . 近年应用外源 ABA

和一些 ABA 缺体变种上的试验结果显示, ABA 能

够激活一些水通道蛋白基因的表达
[ 37]

. 大量的实验

证据也表明干旱胁迫可以影响植物膜内在蛋白基因

的表达方式[ 38～40] . 在这些基因中一些质膜内在蛋白

基因在干旱胁迫下是上调的( up-r egulated) ,另外一

些基因是下调的( down-regulated) , ABA 能够激活

水通道蛋白基因的表达, 在 ABA 处理或土壤变干

时其中一些基因就会迅速表达[ 39, 41, 42] . ABA 的作用

在研究中表现不一致的一个重要原因可能是外源

ABA 与内源 ABA 的作用机理不同.

水通道的测定与离子通道不同,水的传输不能

用与离子同样的灵敏度测量. 目前测定水通道蛋白

在水分传输中的作用大小时, 通常用氯化汞试剂抑

制其表达,然后用 2-巯基乙醇或其它解抑制剂解除

抑制,从而计算水通道的贡献量,但不是所有的水通

道蛋白都能被氯化汞试剂抑制,也有例外
[ 43]

. 在使

用氯化汞试剂时要多加注意, 因为该试剂有很大的

副作用,对于活组织测定水通道蛋白的作用氯化汞

并不是理想的试剂, 它能产生代谢毒性或者与其它

传输蛋白作用干扰透水性. 另外一个问题是氯化汞

试剂对膜渗透性的影响是间接的, 尤其在活组织上

水通道蛋白的透水性受到磷酸化的影响[ 16, 44] .

在单细胞膜水平上,水分的高度流动性与膜上

特定的传输分子(水通道蛋白或水通道)有关,水通

道的结构已很清楚,但是有关水通道的分子机理(阀

门功能)还不清楚,外界因素(如水势、干旱、重金属、

缺氧、氧胁迫、营养状况以及力学作用)如何影响水

通道的:开关F也不清楚.尽管如此,水通道仍给植物

水分关系的研究提供了一种分子基础.

3. 2　水分在植物体内的复合传输

水通道的活性变化也影响组织和器官水平上的

水的通透性.但是,在组织和器官水平上水流围绕原

生质传输的质外体途径也必须考虑,而且是主要的.

在根中质外体传输速率由于内外皮层上存在质外体

障碍物(凯氏带、次生栓质化)而减小
[ 45]

. 这种阻力

因植物种以及生长条件差异很大. 目前,在径向途径

上水分传输阻力有两种模型:一种是具不成熟外皮

层的根系, 如玉米根, 阻力沿根柱均匀分布的:均匀

阻力模型F( unifor m resistance model) ;另一种是具

有成熟外皮层的根系, 如洋葱根, 各处阻力不同, 集

中分布在特定的某些层中的:非均匀阻力模型F

( non-uniform resistance model)
[ 46]

. 对于整个根系

而言,在根尖, 导管还没有完全形成, 轴向和径向阻

力都很大[ 47] ;当内皮层形成时, 质外体阻力 (凯氏

带、木栓层和次生壁加厚)阻断质外体途径的水分传

输, 内皮层是主要的阻力所在;在成熟的根系中, 外

皮层也影响水分传输,外皮层形成虽然略滞后于内

皮层,但其形成与内皮层相似,在水分胁迫下, 外皮

层能明显降低水分传导速率
[ 48, 45]

. 另外一个不容忽

略的阻力是胞间连丝,它像一个阀门一样在适当的

条件下影响吸水[ 49] .

由于这些阻力的存在使组织器官水平上的水分

传输与水通道的活性变化之间的关系变得复杂, 细

胞到细胞途径和质外体途径在给定条件下的相对重

要性变化很大. 水在植物根系中流动的复合传输模

型认为植物组织和器官的复杂结构导致了水在根中

的复杂的传输过程,在高蒸腾时木质部中产生一个

很大的张力和水势梯度, 使植物从土壤中迅速吸水

以满足冠层需水, 水流阻力小,水力传导度大;在低

蒸腾时, 如晚上或胁迫条件下阻力大,水力传导度

小,可以防止水分渗漏到土壤中[ 4] . 例如,湿生植物

(如水稻)根系有很大的质外体阻力使根系的水力传

导度与其它草本植物相比调节的灵活性很小,结果,

根系调控水流的能力很小, 即使在稻田中当冠层需

水量很大时都可能遭受水分胁迫[ 51] . 复合模型可以

解释植物是如何根据冠层对水的需求优化根系吸

水,以及环境因素是怎样影响水分传输的.几种途径

的复合传输为植物体中的水分平衡提供了一种粗调

( coar se regulat ion) ,而受细胞代谢影响的水通道的

活性变化则提供了一种微调( fine regulation) ,运输

途径的转化和水通道蛋白的活性变化共同作用、调

节植物的水分平衡,但目前还不清楚水通道的活性

是否受到木质部中高张力产生的压力梯度的影响.

由于细胞到细胞途径的水分传输受细胞代谢的影

响,传输的快慢与代谢状态紧密相关,增加该途径的
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贡献有利于水分充分的参与细胞的生理生化反应, 从而有利于提高水分的利用效率.

图 3　根系复合传输模型[ 50]

左图中内皮层已形成凯氏带, 右图中内皮层还没有形成. Ja
v 代表通过质外体途径的水流, Jb

v 代表通过细胞到细胞途径的水流(其中: A.根表皮

　B.皮层　C.内皮层　D.中柱　E.木质部导管　F.高盐　G.根压　H.原生质　I.凯氏带　J .质外体　K.零压　L.低盐　M .土壤溶液　

N.无凯氏带的根组织)

F ig. 3　Water composit e transpor t model of root
Left and righ t figures denote water tr ansport acros s th e intact system ( root t is sue with or with ou t an endodermis and casparian b and , respec-

t ively) . Ja
v denote th e osmot ic water flow acros s the apoplast ic path an d Jb

v den ote the water flow acros s the cel l to cell path. ( A. Rh izodermis　

B. Cortex　C. Endodermis　D. Stele　E. Xylem vessel　F. High sal t　G. Root pr essure　H. Protoplast　I. Casparian ban d　J. Apoplast　K.

Zero pres sure　L. Low sal t　M . Soil salt　N. Root t issu re laking Casparian band)

4　结　语

干旱缺水是目前影响农业生产最主要的限制因

素,也是西部大开发中植被恢复所面临的主要问题

之一. 除了选育或引进一些抗旱节水的作物或林草

品种外,深化植物水分关系的理论研究,弄清水分在

SPAC中的运移规律也极为重要, 我们可以通过一

些人为的途径启动植物的调控系统,从而达到高效

节水的目的, 在生产实践中,分根交替灌溉就是一个

很成功的例子.目前,在水分关系的研究中已取得了

巨大的进步, 如植物水通道蛋白的发现,压力探针的

应用以及水分复合传输模型的建立等,但是也存在

许多还没有解决的问题:

( 1)水通道蛋白的:开关F是如何作用的, 外界因

素影响的机理是什么.

( 2)植物是如何根据冠层的需水要求优化根系

吸水,转换几种水分运输途径的.

( 3)木质部张力的持续维持以及栓塞的修复是

怎样进行的.

( 4)植物冠层和根系大小之间是如何协调的, 以

及与植物水分平衡的调控之间的关系有待于进一步

研究.

总之,植物自身具有很大的节水潜力可挖,分子

生物学和生物技术的兴起和发展正在揭开这个崭新

而诱人的领域, 生物节水的蹊径正在开拓中, 加强植

物水分关系方面的基础研究将使生物节水这一低投

入高产出的技术发挥更大的作用.
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