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摘 要 植物体内长距离水分运输是植物生理生态学研究中的一个重要问题，长期为植物生理学家和生理生态学

家所关注。木质部探针技术的问世，掀起了近年来植物生理学界最为激烈的一场争论。提出了已经有 !## 多年，风

行 %# 年的内聚力&张力（’()*+,(-&.*-+,(-，’&.）学说受到质疑。随后维护派和质疑派围绕木质部探针技术、压力室

技术（’&. 理论的主要支撑实验技术）的可靠性展开辩论。进一步从物理学原理和各种实验上就 ’&. 理论的 / 个支

柱（木质部导管或管胞中巨大的张力、沿树高的压力梯度、连续水柱）进行争论。这场争论似暂告一段落，’&. 理论

没有被推翻，但仍留有问题期待以后的研究。
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植物体内长距离水分运输是植物生理生态学研

究中的一个重要问题，其关系到植物水分平衡、气孔

调节、光合作用（.B=** K L<*=+，!$$!）、植物对不同

环境的适应（7*-;A;;,-,，"##/），甚至规定树木的极

限高度（MB4- K N(6*=，!$$O）。过去几十年来，植物

生理学家普遍运用 ’&.（’()*+,(-&.*-+,(-，’&.）学说

来解释植物体内长距离水分运输中的现象。但近年

来，在国际上围绕 ’&. 学说展开了一场非常激烈的

争论。国内虽有不少人对植物长距离水分运输感兴

趣（安锋等，"##"；李吉跃和高丽洪，"##"；樊大勇和

谢宗强，"##%），但没有人卷入到这场争论中去。此

文将概要地介绍近年有关内聚力&张力学说这场争

论，以及本人的一些观点。参加这场争论的几乎都

是植物水分生理学领域的著名学者，不少是长者。

争论固然是维护自己的观点。本人私下感觉他们也

将这种争论作为一种学术兴奋剂，激发出新的热情。

尤其对于年长的学者，争论可以焕发科学青春。这

场争论甚至发展到两位著名的德国植物生理学家在

0A*=HFA=5 大学展开了一场有组织的、公开的、面对

面的辩论。这种学术风气令人钦佩。争论从客观上

促进了科学发展，使读者了解到这个理论发展的来

龙去脉，以及存在的疑问，从一定程度上指出了该领
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域的发展方向。迄今为此，争论的双方都没有完全

说服对方，然而都意识到在该领域的学术上仍有许

多工作要做。

!"# 学说是 $%&’( 和 )’*+（,-./）提出来的。即

叶面的蒸腾所产生的低水势（张力）提供一个吸力，

通过木质部中的连续水柱将张力逐渐传递至根部，

致使根表面有足够低的水势可从土壤中吸收水分。

并将水提升到树冠部分。像其它很多学说一样，自

提出后，不时地出现赞成和反对的意见。下面介绍

几个关键的研究以及随之引发的争论：,）根据 !"#
理论，长距离水分运输的动力来自于叶片的蒸腾，水

在运输过程中要克服重力和摩擦阻力，所以木质部

需要承受很大的负压。这么大的负压是否实际存在

一直有争议。01((12（,.34）用蒸腾计（5’6’71612）间

接地证明木质部存在 !"# 理论所需负压。其用一根

带叶枝条，基部接到蒸腾计上，读出液面移动速度。

然后，将枝条上的所有叶子和顶梢都去掉，顶部和真

空泵相接，再从蒸腾计上读其液面移动速度。01("
(12 用这种办法推测出枝条木质部的负压；3）52186’(

（,.43）做了一个“双割”试验，即用锯从两个对着的

方向将树干横向各锯开一大半，切割面交叉重叠。

结果这棵树仍然可以存活。这个试验证明木质部中

的水分运输并不需要连续的水柱。而这一现象是有

悖于 !"# 学说的；9）再往后，:;<’*=(>12 等（,.?4）用

他们设计的压力室（52188@21 A’7A，’2 :;<’*=(>12 B218"
8@21 A’7A）测到了 !"# 理论所预测的各种负压。此

后，!"# 理论被植物生理学界广泛接受；然而，/）另

一个技术，木质部压力探针（C+*17 B2188@21 B2’A1，
C55）技 术 的 问 世（D=**%(E 和 F%77127=((，,..G），

F%77127=(( 等（,..9）的出击，引起了近年来植物生

理学界一场最激烈的争论（!=((+，,..4；H%*A@2(，

,..?；#+211，,..I；:61@>*1，3GG,；F%77127=(( !"
#$ J，3GG/）。这场争论牵涉到一个基本理论问题，更

关系到半个世纪以来水分生理研究结果的解释。传

统的 !"# 学说受到质疑。!"# 理论认为植物是靠蒸

腾所产生的巨大负压，经木质部的连续水柱将水分

从土壤、根部提升到树冠顶部。这个理论的 9 个关

键支柱是：,）木质部中有一个巨大的负压（或张

力），可以达到负十几个 H5=；3）沿树高呈现张力梯

度；9）木质部导管中的水必须形成连续水柱。木质

部压力探针测得木质部导管中最低只可达负 G J ?
H5=，其不足以作为驱动力将水直接提升到高大树

木的顶部。而传统的压力室技术测出的离体植物材

料可达负十几个 H5=。另外，F%77127=(( 的实验室

用木质部压力探针也没有测到 !"# 理论所预测的压

力梯度（D1(K126 !" #$ J，,..4）。理论需要实验的证

实，随之两派也围绕这两种方法的正确性展开激烈

争论。攻击对方没有具有说服力的校订措施，各不

相让。随后双方开始争论到 !"# 理论的另一支柱

———连续水柱。在温带和亚热带，由于水分的冻融

交替，植物越冬过程木质部导管或管胞中会产生气

泡、发生气穴化（!=L%6=6%’(）而导致栓塞（M7A’*%87）。

在严重干旱时植物木质部导管或管胞中也会产生气

穴化。一旦产生气穴栓塞，水分就不能长距离运输

（根据 !"# 理论）。连续水柱是否必需，以及气泡栓

塞之后如何修复也就成为当前研究的热点问题。木

质部导管和管胞是否存在连续水柱是当前争论焦点

之一。F%77127=(( 等（3GG/）是对 !"# 理论提出疑问

的代表人物，他们认为连续水柱似不存在，也没有必

要。水提升到树冠不单靠蒸腾拉力，有其它的因素

参与水的提升。他承认在 !"# 理论中所提出的蒸腾

拉力的作用，但不认为这是唯一的驱动力。并认为

!"# 理论所需要的几个到十几个 H5= 负压存在于导

管和管胞是难以想象的。这么大的负压下，水呈亚

稳状态（H16=86=A*1），就像过热（:@B12<1=61>）水一样很

容易汽化，水柱将被气泡阻断，失去连续性。

维护 !"# 理论的植物生理学家相对较多，其中

如 HJ #+211、) J :B122+、HJ N’*A2’’K 和 MJ :61@>*1 认

为 !"# 理论已很成熟，符合物理学原理，也经过试验

的证实（#+211，,..I）。然而，他们也意识到水柱的

连续性有点问题，近年来一直在致力于气泡栓塞的

修复研究。大家都观察到导管和管胞是很容易发生

气泡栓塞的，如干旱、低温、风吹、正常的蒸腾作用，

及植食性动物的侵害都可以造成气泡栓塞。而气泡

栓塞又是 !"# 理论的软肋，如果水柱不连续，则水如

何被提到几十米高空？

! 木质部中是否存在巨大负压及测定所用

方法

巨大的负压是否存在需要有物理学方法将其测

定出来。前面我们已经提到 01((12 的带叶枝条 O真
空泵技术、:;<’*=(>12 的压力室技术，以及 F%7712"
7=(( 的木质部压力探针技术，是迄今为止用于测定

木质部压力的主要方法。其中 01((12 的方法问世

较 早，由 于 这 个 方 法 的 精 度 不 是 很 高（H%*A@2(，

,..?），01((12（,.,,，,.34）的测定结果出现前后不一

致，从 , P 3 H5= 到 G J3 P G J/ H5=。其结果被争论双

方所引用来证明自己的观点（H%*A@2(，,..?；:61@"
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!"#，$%%&；’())#*)+,, !" #$ -，$%%.）。最近这场争

论主要焦点之一是围绕后两种方法及其测定结果。

介绍及分析如下：

! -! 压力室（/*#001*# 23)2）技术

压力室技术是 4563"+,!#* 等（&789）在改良前人

（:(;3,，&7&.）的设计基础上发展而来的。该方法简

便易操作，所以特别流行。剪取一根带叶枝条，或叶

片，将切口端经橡皮塞中部的孔口伸出到压力室外

面，其余部分封入压力室中。加压加到植物材料中

的汁液经木质部出现在切口时，外压的读数称作木

质部平衡压。用以计算张力或水势。在剪取样品

时，木质部汁液会被回吸，其和空气所形成的弯月面

退至该被剪导管或管胞底部（<=*## > ’())#*)+,,，

$%%$）。在压力室测定时，外加压力必须克服毛细管

张力将水推出。这样一来，测得结果就可能高估了

木质部平衡压。假如样本在取样之前导管或管胞中

以及叶肉细胞间隙就已经产生有气泡，外加压力就

势必要将细胞内水挤出，并且克服毛细管张力，填充

这些空隙。所以需要更大的平衡压（’())#*)+,, !"
#$ -，$%%.）。另外，植物各器官存在压力梯度，剪取

前和测定时其梯度正好相反。剪取前，切口处压力

最高，而测定时，切口处压力最低。由于植物枝条是

一个多组织的器官，压力的传导比较复杂。切口处

的平衡压和压力室所施加的压力不完全一样，往往

压力室的压力要高出一些（?+""(,@ > ’())#*)+,,，

&77%）。总之，压力室技术可能高估木质部平衡压。

我们还要记住的是压力室技术测定的是一个平均的

平衡压，而不是测定枝条被剪取的那一瞬间枝条切

口处那一点的平衡压（<=*## > ’())#*)+,,，$%%$）。

支持者认为压力室技术是可靠的，其先后经过根部

加压技 术（A33B C*#001*(D+B(3,）（ /+00(31*+ > E1,,0，
&7F.）和干湿球水势仪（/0=56*3)#B#*）（:(;3, > <=*##，
&7F.）的验证。而 ’())#*)+,, 等（$%%.）反驳说，这后

两种技术本身也没有在标准实验中校准过。E#"56#*
等（&77F）比较两片相邻甘蔗和玉米叶片，其中一片

在凌晨用铝箔纸完全包起来，另一片暴露。根据木

质部导管或管胞中水柱的连续性，这两片叶片的水

势应该是相同的。但在中午强烈的阳光下，用压力

室测出暴露的叶片水势比遮光叶的低 & 倍。G#( 等

（&7772）解释道：在强度蒸腾下，水势梯度就可能是

很大的。<=*##（&77H）重申 IJ< 理论不是依赖压力室

测定的精确度，而是靠它测定的范围。

另外，G#( 等（&777+，&7772）用木质部压力探针

来试图验证压力室测定的可靠性。他们将完整玉米

植株的根系密封在一压力罐中，给根系加压，与此同

时用压力探针检测叶片中脉导管的压力变化。结果

得出了压力室和压力探针之间压力变化是 & K & 的关

系。因而声称压力室的测定是可靠的。但 ’())#*J
)+,, 等（$%%.）指出他们实验中的一个重大缺陷：在

根部加压之后，原本在导管中的气穴栓塞被水重新

填满了，只有在这种情况下，才可能测出两者压力同

步的变化，但这是一种实验假象。

! -" 木质部压力探针（L="#) C*#001*# C*32#）技术

压力探针直接测定导管或管胞中的压力，原理

上应该没有什么问题，而且其部件明了，工作原理

很直观。该技术是从先前测定细胞膨压及其它水分

指标的版本发展而来的（4B#1!"#，&77M）。国内已经

有几个实验室引进了这种技术。不过应该指出，压

力探针技术需要较长时间的训练和琢磨才能掌握

（G+, !" #$ -，$%%.），对实验室环境的要求高。探针

的探头是一根拉细的玻璃毛细管，顶端的开口直径

9!) 左右（G#( !" #$ -，&7772）或稍宽一些（?+""(,@ >
’())#*)+,,，&77%）。毛细管借助一精密显微操纵器

插入细胞中。当插入到活细胞时，膨压使得细胞膜

和插入的毛细管尖端弥合，密封较好。而当插入木

质部导管或管胞时，毛细管只能和细胞壁弥合。细

胞壁在毛细管挤压下容易产生裂痕，加之处于蒸腾

状态下导管或管胞内通常是负压，给密封带来很大

困难。如需测定 N & E/+ 压力，细胞壁在毛细管的

缝隙要小于 % -M!)（<=*## > ’())#*)+,,，$%%$）。这

或许也是为什么木质部压力探针技术一直没有测到

很低压力的原因。迄今，木质部压力探针一般只能

在木质部测到 % - 8 O % - H E/+ 负 压，而 且 不 稳 定

（?+""(,@ > ’())#*)+,,，&77%；G#( !" #$ -，&7772）。

即使避开探头和细胞壁之间的密封性不谈，探针自

身内部的液体和金属或塑料的界面之间的气种（P(*
0##!0）也限制压力探针承受负压能力（?+""(,@ > ’()J
)#*)+,,，&77%；G#( !" #$ -，&7772）。’())#*)+,, 实

验室用的是灌水探针，而 4B#1!"# 实验室用的是灌硅

油探针。他们声称各自的探针自身可以分别经受

& -% 和 & -. E/+ 张力。根据木质部压力探针技术测

得的结果，’())#*)+,, 等（$%%.）相信导管或管胞内

不存在很大的负压。也没有必要研制能够测出更低

水势的压力探针。但压力探针技术在测定木质部负

压时确实有其局限性（4C#**= !" #$ -，&778；E("21*,，

&778；G#( !" #$ -，&7772）。试想，如果实际导管负压

很大，当探针插入导管时，由于气种的存在，立刻产

生气穴化（I+Q(B+B(3,），或在毛细管和导管细胞壁之
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间产生泄漏，压力转换器所反映的读数都是零。这

也是 !"##$%& 和 ’$(()*("%%（+,,-）报道中常见的一种

结果。但实质上，这种测定结果可能是一种假象。

又如，.)$ 等（+,,,"）描述他们曾测到 / + 01" 的张

力，但这一测定曲线并没有展示在发表的文章中。

据作者的经验，.)$ 等（+,,-"）观察到的这个测定值

可能是一个瞬间值，由于气穴化或泄漏张力立刻回

到零，所以该测定曲线不具有很好的代表性。

! 水的内聚力及水柱的连续性

有关沿树高的压力梯度研究不是很多。!)%2)*3
等（+,,4）用木质部压力探针，以及用压力室方法都

没能测到沿植物高度的压力梯度。所以得出结论是

567 理论预测的压力梯度是不存在的。然而 78*))
（+,,9）指出在不知道沿高度的植物木质部水分导度

（或阻力）因素情况下，仅凭木质部压力数据得出这

样的结论是不对的。由于存在植物各部位不同的水

分导度，情况比较复杂。

水柱的连续性和木质部巨大的张力联系在一

起，其本身也是 567 理论的支柱之一，是当前一个热

点问题。

! :" 物理学原理

在此论战中几位重量级人物如 ;: ’$(()*("%%、

<: =3)>?#) 和 0: 78*)) 以前都有物理学的背景，具有

深厚的物理学功底。

水承受张力的能力（即内聚力）是由其分子间力

所决定的。从氢键中储存的能量来计算，水可以承

受 + @-- 01" 负压，即使刨除分子间热运动因素，其

抗张力强度远大于（567 理论预测的）水在树木中运

输所要承受的张力（=3)>?#)，A--+）。另外，从物理化

学中体积的变化引起其内能的改变来计算，水的抗

张力强度是 B-- 01"（=3)>?#)，A--+）。然而，’$(()*6
("%% 从热力学的角度分析，水在室温下的平衡蒸气

压是 A C1"，而 567 理论要求木质部中张力大于 A
01"。在如此负压下，水呈亚稳定状态，亦即水很容

易气化（’$(()*("%% !" #$ :，A--@）。气化一旦发生，

导管或管胞产生气穴栓塞，水柱就不能连续。加之，

导管并非完全密封的管子（5"%%8，+,,4），在如此大

的负压下很容易渗入空气产生气穴栓塞（’$(()*6
("%% !" #$ :，+,,4）。78*))（+,,9）则认为管壁上的小

孔口有很大的毛细管张力，借此可以大大地降低空

气进入的机会。

! :! 物理学实验

物理学家 !)*3D)#E3（+F4-）在高温下，将水封入一

石英管中。然后降低温度，管内水分的体积随温度

的下降而收缩，到一定程度，管内水柱断开。实验结

果表明管内的水柱能经得住 4 01" 的张力。更为引

人瞩目的是 !*$&&G（+,4-）的实验，他用一根经仔细

清洗过的 ’ 型玻璃毛细管，加入经过滤和真空去气

处理的去离子蒸馏水。将该管子安放在离心机上离

心，直至将管内水柱拉断。发现在这种情况下水柱

可以经受 B- 01" 的张力（!*$&&G，+,4-）。这些实验

都证明水是可以经受住树木中最大的蒸腾拉力。不

过我们发现，不同的方法测出的抗张力性是有很大

的不同。后来 =($3D（+,,+，+,,@）用 !*$&&G 的 ’ 型管

离心发现未经去气泡的蒸馏水空穴生成的张力阈值

在 - :A H - :B 01" 之间。如水中含有杂质，阈值会变

得更小。

!*$&&G 的实验结果和 =($3D 的实验结果的差别

主要是气泡来源的不同。!*$&&G 实验产生的气泡来

自于液态水自身的汽化，被称之为同源气泡（IE(E6
&)%)E>G J>JJ#)），而 =$(3D 实验的气泡来自于溶于水

中的气种（K$* G))?G），属于异源气泡（I)3)*E&)%)E>G
J>JJ#)）。 具 体 分 类 请 参 阅 ’$(()*("%%（+,FB）或

78*)) 等（+,,@）的文献。同源气泡的产生所需的张

力比较大，说明水的内聚力（5ED)G$E%），以及水和亲

水管壁之间的黏附力（K?D)G$E%）都比较大。木质部

能否承受巨大的张力关键是如何避免异源气泡的产

生。’$(()*("%%（+,FB）提出了木质部形成气穴化的

气种假说。气体是经壁上纹孔进入导管或管胞的。

植物进化形成的导管或管胞上的纹孔具有很小的孔

口，要经此孔口吸进空气需要很大的压力差（=3)>6
?#)，A--+；78*)) L ’$(()*("%%，A--A），所以防止轻易

产生气穴化。另一方面，植物也“设计”气种泄漏

（’$(()*("%%，+,FB），以传递水分信号，藉此调节气

孔的开闭（ME%)G L =>3D)*#"%?，+,,+；="##)E !" #$ :，
A---；!>N2#)8，A--4）。亦即，在水分匮缺时，使木质

部输水阻力增加，将水分匮缺信号传递给气孔，使之

关闭，减少蒸腾。

! :# 木质部栓塞脆弱性（O>#%)*"J$#$38）研究

木质部中水是在负压条件下进行运输的，所以

水很 容 易 气 穴 化（5"P$3"3$E%），进 而 产 生 气 穴 栓 塞

（<(JE#$G(）。近 A- 年这方面的研究颇多（78*)) L
=Q)**8，+,F,）。从方法学上这种研究的技术分为两

部分：其一，用不同的措施创造木质部张力；其二，

检测气穴栓塞及栓塞脆弱性。对于前者，最早用的

是直接脱水法，即将剪取的枝条放在实验室的台子

上任其失水。然后，在不同时间测定平衡压，以及枝
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条的水分导度。看看在多大的负压下枝条的水分导

度会显著下降，绘制水分导度和木质部平衡压之间

的关系曲线———脆弱性曲线。从而推测水柱断开，

或木质部栓塞的木质部平衡压阈值。另一个方法是

用 压 力 室 从 枝 条 的 一 端 吹 气 以 造 成 气 穴 栓 塞

（!"#$%&’，())*）。以 后 又 发 展 到 用 外 加 压 力 法

（+%,,-" !" #$ .，())*；!"#$%&’ !" #$ .，())*）。+%,,-" 等

采用一个特制压力室，圆筒形，两头都有开口。这个

压力室像颈脖套子似的套在枝条的中间。枝条两端

通过橡皮密封圈穿出压力室。所以这个装置就称谓

压力脖套（/&-001&- #",,%&）。然后将两端连上皮管，外

加压力的同时测定水的流量。!"#$%&’ 等用一根带

叶的柳树枝条，弯成圆圈放入压力室中，枝条的两端

从同一方向经橡皮密封圈穿出压力室。其工作原理

和压力脖套一样。用于研究在多大压力差下能诱导

木质部产生气穴栓塞，从而影响水分的运输。再后

来，2",3&""4 等（())5）用一根中间带有一片叶子的枝

条，巧妙地安放在离心机上，中间的叶片用一个罩子

将其保护起来，然后离心。之后用压力室测定该叶

片的木质部平衡压。用这种方法他们得出叶片平衡

压和离心所造成枝条中部张力之间 ( 6 ( 的关系，这

一关系一直维持到 ( . 7 8/% 的离心张力。超过 ( . 7
8/% ，水柱被拉断。/"#49%: 等（())5）应用离心力创

造张力，诱使枝条木质部产生气穴栓塞，之后测定其

水分的导度。由于这种方法，张力的创造和水分导

度的测定是分开来进行的，!%::;（())7）认为离心机

停下来后，张力就消失了。建立这种张力<水分导度

的脆弱性曲线（=1,:-&%3>,>?; #1&@-）是不合逻辑的。

因而最近 !"#$%&’ 等（*AA*）又设计了一个更为精巧

的离心装置。在创造张力的同时，可以测定水分导

度。这个方法进了一大步，但仍不是完美的，具体问

题另文再分析。检测气穴栓塞一般用测定水分流速

及导度的办法，如上所述。此外，还有用超声波监听

的方法。气穴化过程会发出声响，通过记录声响的

频度来推测气穴化程度（8>,31&: B C"$:0":，()DD；

E;&-- B F>G":，()7H；E;&-- B +I-&&;，()7)；J>41?% !"
#$ .，())K）。不过此方法受干扰比较严重（L&%#-，
())H）。近来，核磁共振影像法也被用来测定植物气

穴栓塞的程度（2",3&""4 !" #$ .，*AA(；M>99-&9%:: !"
#$ .，*AAN），但这不是一种容易普及的技术。

木质部栓塞脆弱性曲线是维护 !<E 理论派提出

的概念，并进行了许多 这 类 研 究（E;&-- B +I-&&;，
()7)；+I-&&; B E;&--，())A；!"#$%&’ !" #$ .，())*；

/"#49%: !" #$ .，())5；O,’-& !" #$ .，())D）。!<E 理论

质疑派认为这个栓塞脆弱性概念所假设的气穴化就

必然增加木质部输水阻力没有充分的根据（M>99-&<
9%:: !" #$ .，*AAN），因为有些气穴栓塞并不妨碍水

分的输送（P%Q:-& !" #$ .，*AAA）。另外，这些试验方

法也没有很好的物理学依据。

根据气种假说，在一定的压力差（!* 8/%）下，

气体从已栓塞的导管或管胞经管壁纹孔进入到未栓

塞的导管或管胞。因而，导管或管胞对气穴栓塞脆

弱性与它们管壁纹孔膜上的小孔孔径大小有密切关

系（ +I-&&; B E;&--， ()77； E;&-- B M>99-&9%::，

*AA*）。管壁纹孔膜上的小孔孔径大小和植物的生

境密切相关，从湿润阴凉到干热环境管壁纹孔膜边

缘越来越加厚，使之孔口越来越小（C%:0-: !" #$ .，
*AAN）。被子植物导管具有相对简单的纹孔结构，纹

孔的孔口较小，是水分输送的主要阻力所在。但导

管比管胞要长很多（( . K R H . N 倍），需要经纹孔传输

的机 会 较 少（+I-&&; B 2%#4-，*AAN；2%#4- !" #$ .，
*AAN）。裸子植物仅靠管胞运输水分，管胞短，直径

小，需要经过胞间纹孔的次数多，其输水能力似远不

及导管。不过裸子植物管胞壁纹孔膜上的 E"&10 和

8%&Q" 结构对于缓和气穴化栓塞和提高水力导度起

着重要作用（2%#4- !" #$ .，*AAN）。E"&10 是纹孔膜中

央的圆凸，其细胞壁结构保持较完好，而它周围的壁

结构大多消失，剩下网状的纤维束，称之为 8%&Q"，它

的透水性很好（E;&-- B M>99-&9%::，*AA*）。当纹孔

两侧压力差很大时，整个纹孔膜弯向低压一侧，8%&<
Q" 贴着纹孔次生加厚的外缘，而 E"&10 正好将外缘

的孔口堵住，起到阻挡气体<水的界面通过的作用。

这一结构使得裸子植物管胞运输水分能力接近被子

植物的导管并很好地防止其气穴栓塞（2%#4- !" #$ .，
*AAN）。

! ." 气穴栓塞的修复

最近几年，气穴栓塞的修复是两派共同关心的

一个热点。以前一般认为气穴栓塞是不可修复的，

或需要很长时间（数周或数月）（+I-&&;，())5）。传

统上认为气穴栓塞的修复是通过根压或茎压（E;&--
!" #$ .，()7D；+I-&&; B E;&--，()77）来完成的。不过，

人们很早就发现根压无法解释高大树木气穴栓塞的

修复现象（E;&-- B M>99-&9%::，*AA*）。近来发现，

迅速修复被气穴栓塞的导管是一个常见的现象，既

发生 在 木 本 植 物，也 发 生 在 草 本 植 物（+"3&%’" !"
#$ .，())*；S’T%&’0 !" #$ .，())N）。+%,,-" 等（())D）证

明 %#&’&( )*+,$,( 可以在 *A 9>: 内修复好被外加压力

诱导产生的气穴栓塞。修复可以在木质部张力条件
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下进 行（!"##$，%&&’）。为 此，!"##$ 提 出 组 织 压

（()**+, -.,**+.,）假说（!"##$，%&&/，%&&’）。但遭到

众多的反对（!01*2034，%&&&；($.,,，%&&&；5)11,.6
1"## !" #$ 7，899:），以 至 于 ;0<=.004 和 5>),#),34)

（%&&&）及 ($.,, 等（%&&&）设法解释这种奇迹。;0<6
=.004 等提出水孔蛋白（?@+"-0.)#*）的主动输水，但这

种假设有待于进一步证实。($.,, 等原设想是从木

质部薄壁细胞分泌的渗透质产生的渗透压所至，但

最后 没 有 得 到 实 验 的 证 实（($.,, !" #$ 7，%&&&）。

5)11,.1"## 等设想在导管或管胞中存在一个尚未

证实的渗透梯度。而维持这个梯度需要有细胞膜状

隔膜（有待证实）将它们分开。总之，至今没有完满

的解释。

! 讨 论

压力室技术虽不能精确地测定出植物体内真实

的水势值（大多数情况可能略低估了水势值），但作

为估计，比较水势值应是有效的。而 ABB 技术可能

有待于进一步的完善。主要是因为很难在强张力下

保持探头与导管或管胞的细胞壁之间的密封以及系

统内气种难以排除。C,) 等（%&&&"）虽声称测到 %
DB" 负压，但他们并没有展示这个测定曲线。可能

是测到一个瞬间的值，之后就空穴化了。如前介绍，

灌油压力探针比灌水压力探针承受张力的能力略好

些（C,) !" #$ 7，%&&&"，%&&&=）。其主要是低黏度硅

油和有机玻璃压力室及金属操纵杆亲和得更好。

C,) 等（%&&&"）推测：如将金属操纵杆换成其它和硅

油亲和力更高的材料，有可能进一步改善压力探针

承受张力的能力。E+.4F".G H2+1-I 发觉往往用旧的

压力探针比新的压力探针承受张力的能力更好（私

人通讯）。可能新的探针内部存在较多接点死角及

加工的毛刺，这些部位都是气种的藏身之处。在旧

的探针中，死角被填塞，毛刺被磨光。因而，如果用

气相色谱中毛细管柱填充技术将探针内部涂上一层

亲水或亲硅油的膜，估计可以改善探针承受张力的

能力。另外，探头的直径是否可以更小点，以改善探

头与细胞壁的密闭程度。不过探头的直径太小，容

易在穿刺过程中被细胞碎片堵塞。

!6( 学说有 J 个支柱条件：巨大的张力是否存

在可能还需要进一步的直接实验证据；压力梯度不

一定呈线性，但存在，表现为动态变化过程；水柱是

连续的，但并不是或不需要是直线连续的。

以 K7 5)11,.1"## 为代表的 !6( 理论质疑派，

承认蒸腾拉力起重要作用，尤其是在草本植物或实

验室内大小的植物（5)11,.1"## !" #$ 7，899:）。但

认为其它因素明显也扮演重要角色。为了解释一些

和 !6( 理论不一致的试验观察，他们提出了水门

（C"2,.L"2,*）假说。设想水分在植物中的提升就像

船只逆水而上时过水坝一样，经一序列的水门一级

一级地往上提。这个假说可以解释大多数观察到的

现象，但问题是这个设想中的“门”没有得到任何解

剖学证实。它需要一种类似细胞膜的物质，或可开

启 M关闭的阀门存在于导管或管胞中。5)11,.1"##
等（899:）也承认，到目前为止尚没有足够的资料可

以导致产生一个完美的（即简洁明了）理论。所以只

有权以用这种水门假说，辅以一序列的作用力（D+<6
2)6I0.3,*）来代替他们认为不尽合理的 !6( 理论（5)16
1,.1"## !" #$ 7，8998，899:）。这些多重力作用主要

是为了解决那个“门”的问题。这些力包括蒸腾拉

力，另外还有：导管或管胞周围薄壁细胞的细胞渗透

势梯度、压力流学说（DN#3F >"2,.）、木质部汁液中渗

透势梯度、导管或管胞中粘液物质的水合梯度、反向

蒸腾、界面张力梯度、导管或管胞内壁上的双电层、

菌根吸水力、毛细管力。%）沿树高薄壁细胞水势梯

度应该存在（如下所述），很可能其渗透势梯度也存

在。不过，导管或管胞中的水比其周围细胞中的水

更容易用以蒸腾，因而在蒸腾状态下，这个渗透势梯

度对于托住导管或管胞中水分没有多大帮助。8）压

力流学说，即木质部和韧皮部共同参与的液体循环。

其也是一种水分运输的驱动力，但相对于蒸腾流而

言，作用可能也不大。J）木质部汁液中渗透势梯度，

即我们通常所说的茎压（H2,1 -.,**+.,）和根压（O002
-.,**+.,）。在没有半透膜隔开的情况下，难以建立

很大的梯度。所以，这种驱动力在蒸腾状态下作用

也不大。:）导管或管胞中粘液物质的水合梯度，这

种现象不具有普遍性。/）反向蒸腾，即在高湿度环

境下，或下雨时，植物地上部分吸收水分。这种现象

也不具有普遍性。P）导管或管胞中气泡上升力，以

及粘液物质支持的气泡上升力驱动水分上升移动，

以及其它界面之间的张力梯度引起水分移动。这种

作用尚没有定量化的研究。’）导管或管胞内壁上的

双电 层，一 般 认 为 这 种 作 用 不 是 很 大（Q")#2$，
%&PJ）。R）菌根吸水力，即增加根系的吸水能力，缓

解木质部的张力。&）毛细管力，可以起到托住水分

作用，但应该说作用也有限。

假如水门理论成立，近几十年的植物水分生理

研究都要重新诠释，相关的理论也要修改。如 O$"#
和 S0G,.（%&&’）提出水分限制假说：认为随着树高
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的增加，水分克服地心引力及运输路径的阻力往顶

梢运输受到限制，致使树木高生长减缓或停止。然

而，最近 !"#$ 等（%&&’）在回顾近 (& 年的研究后发

现，他们的这一理论没有得到普遍印证，进而呼吁更

多植物水分运输理论的研究。是高生长水分限制理

论要修改，还是 )*+ 理论不适合？

,-./ 等（%&&0）用目前地球上最高的树（((% 1 2
3）———红树（ !"#$%&’ (")*"+,&+"-(），为材料研究树高

对水分关系和高生长的影响。结果发现：随树高的

增加，其水分胁迫越来越严重，高生长几乎完全停

止。该实验结果支持水分限制高生长假说（!"#$ 4
5-678，(992）。解剖观察（:#/$，(9’0）和理论推测

（;7<= ". ’/ 1，(999）都表明，导管或管胞的直径随着

树高的增加而逐渐变小。根据 >#?7$*@-A<7BACC7 理

论，输导能力随管道直径成 0 次方指数的变化。除

了水柱重力越来越大外，输水路径的阻力也越来越

大，这可能是一种进化适应的需要。按 )*+ 理论的

预测，树基部的导管或管胞内压力高，顶部压力低。

换言之，顶部导管或管胞需要承受更大的压力差，其

小直径有利于承受更大的压力差（+"877 4 DA3378*
3#$$，%&&%）。

我们可以用 )/#86#E-F 的方法（小液流法）测定

植物材料的水势，它应该是存在沿树木高度的梯度，

否则高位细胞水分将因重力而向下流失。木质部活

细胞和导管或管胞有着密切的水分交流（G=7B6C7，
(9H9，(99%；I--87 4 )-<?8-F7，(99(；I#C-$7，(99J）。

木质部薄璧细胞中存在大量的水孔蛋白估计是用以

水分的横向运输（K#88A7B ". ’/ 1，(99H；G#E8 ". ’/ 1，
%&&J）。木质部薄壁细胞如存在水势梯度，导管中就

应该也存在相应的水势梯度。只是像 DA33783#$ 等

（%&&0）设想的，有一系列的如水门样的装置。或者

就像纵向排列的活塞运动似的调节导管或管胞中的

张力及水流。这种调节可能通过依次开启和关闭导

管或管胞壁上的纹孔来实现，所以在蒸腾时单个导

管细胞中的张力是呈动态变化的（;7?$78 4 DA3378*
3#$$，(99H）。这 种 变 化 也 反 映 在 蒸 腾 的 振 荡 上

（:#8LB/#8 4 )-M#$，(920；!#<./E7，(92N）。植物的

根压也有振荡现象（;#$ 未发表的资料）。沿树高水

分运输的阻力状况也是影响导管或管胞中的张力梯

度的因素（+"877，(992）。

DA33783#$$ 等（%&&0）所提供核磁共振以及压

缩 O 释压（G./ACC ". ’/ 1，(99’）试验的证据证明导管

中广泛的存在气穴化，从而得出结论：导管中不存在

连续水柱，尤其是在强蒸腾状态。但水柱是否连续

并不需要所有的导管都充满水。单个导管细胞气穴

化后，其上下的导管可以通过其它周围的导管细胞

将水膜连成一气。而气穴化的导管可以经壁上纹孔

的关闭暂时游离开。亦即 DA33783#$$（(9HJ）所提出

的区域化理论，放弃被栓塞的导管或管胞，使其它的

部分连在一起。

上面提到的 @87<=-$ 在树干上进行的交叉重叠

双割试验被 )*+ 理论的反对派学者引用来攻击 )*+
理论的合理性（DA33783#$$ ". ’/ 1，%&&0）。这个试

验结果似乎证明，水分在树木中的长距离输送并不

需要连续的水柱，因为所有的水柱都被切断了。对

这个结果的解释依赖于双割之间的距离和树种导管

的长度（I#.E#" 4 ;7#=/78C7"，(92J）。如果切割距离

长于导管的长度，很大部分的导管实际没有被切断，

水柱很容易迂回过双割部分，继续往上运输（+"877
4 DA33783#$$，%&&%）。反过来，如果切割距离短于

导管的长度就会对水分运输造成严重的影响，甚至

完全阻断水分的输送（I#.E#" 4 ;7#=/78C7"，(92J）。

另一个考虑是，双割后的导管暴露在外，吸入空气后

产生气穴栓塞。这个问题可以通过导管之间的纹孔

调节作用控制。蒸腾状态下的木质部中压力一般都

是负的。为防止经受伤的导管或管胞吸入空气到水

分输送路径中，导管或管胞之间的纹孔膜会像一个

单向阀一样吸附在仍有输水功能的管壁一侧，关闭

和受 伤 导 管 或 管 胞 的 联 系（+"877 4 DA33783#$$，

%&&%；>#./7 ". ’/ 1，%&&0）。

G3A=/（(99(）用 K8A??<（(9N&）的 D 型管离心发现

未经去气泡的蒸馏水空穴生成的张力阈值在 & 1 % P
& 1J I@# 之间。如水中含有杂质，阈值会变得更小。

这一结果被用以证明木质部导管和管胞中不可能存

在很大的负压（G3A=/，(990；)#$$"，(99N；DA3378*
3#$$ ". ’/ 1，%&&0）。不过我们认为，D 型玻璃管的

离心试验和植物体内还是有很重要的区别。首先，

木质部的水经过根部内皮层，以及管壁纹孔过滤，不

应该有很多气种。导管和管胞壁上的纹孔有控制空

气进入的功能（前已叙及）。再则，在玻璃管的离心

试验时水是静止的，而在蒸腾的植物中水是快速运

动的，水流的冲量可能会干扰气种的空穴化，使空穴

难以生成。其次，导管和管胞壁上的纹孔（具缘纹

孔）通 过 变 形 开 闭 可 以 调 节 压 力 和 水 流（+"877 4
DA33783#$$，%&&%），对外部张力起到缓冲作用。

上面提到 !7$$78 的试验结果被争论双方所引

用。这反映出该方法本身存在一定的问题。摘下叶

片后留下的伤口可能出现泄漏，所以真空泵的作用
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没有充分得到发挥。另如 !"##$%#&’’ 等（())*）所

分析的，摘下叶片后原来和叶片相连的导管没有被

利用起来，致使输导面积减少，削弱了枝条的水分导

度。
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