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摘 要 导管的空穴化和栓塞化现象是目前国际上水分生理生态研究的一个热点。该文对导管空穴化和栓塞化

研究中出现的几个热点问题进行了概括和总结。!）在研究导管空穴化的实验手段上，超声波传感器探测法具有一
定的局限性；目前至少存在 %种可能的原因来解释木质部压力探针法（&’’）和压力室法所测得的导管水柱张力不
一致的现象；近来出现的核磁共振成像法可以进行导管空穴化的无损伤检测。(）导管解剖学特征与形成空穴的可
能性之间的关系可能与树种相关。$）导管空穴化引起气孔关闭的作用机制目前还不太清楚。%）植物防止空穴化
产生的能力与适应干旱能力之间的关系还没有定论。)）单独用根压来解释空穴化导管的重新注水机制是不全面
的，还存在其它重新注水机制。

关键词 木质部导管 *管胞 空穴化 栓塞化

!"#"$%& ’()*$(#"$!+%& #+",-(+)*! +) !*./0+)1 *2"
’%#+*%*+() (3 40&"5 #"!!"&!

+,- ./01234 /35 &67 823409:/34!
（!"#$%"&$%’ $( )*"+&,&"&,-. /.0.&"&,$+ 12$3$0’，4+5&,&*&. $( 6$&"+’，78,+.5. 92":.;’ $( <2,.+2.5，6.,=,+0 !"""#$，;<:3/）

%6789:;8 &=>?@ A/B:C/C:23 * ?@D2>:E@，/ C2F:A C</C </E G?A?:B?5 ?HC?3E:B? /CC?3C:23，:E 4?3?G/>>= E??3 /E /
F2C?3C:/> C<G?/C I2G >:B:34 F>/3CE D?A/JE? :C >2K?GE C<? A235JAC:B:C= 2I C<? /H:/> K/C?G0A235JAC:34 E=EC?@L 63 C<:E
F/F?G，E?B?G/> A23CG2B?GE:/> B:?KF2:3CE /D2JC ECJ5=:34 C<? A/B:C/C:23 2I H=>?@ B?EE?>E K?G? >:EC?5，/35 AJGG?3C
?II2GCE /35 /5B/3A?E :3 C<:E I:?>5 K?G? G?B:?K?5L M>CG/E23:A E?3E2GE A/3 D? JE?5 C2 5:G?AC>= 5?C?AC C<? 2AAJG0
G?3A? 2I H=>?@ A/B:C/C:23；<2K?B?G，C<:E @?C<25 </E E2@? >:@:C/C:23E L ,>@2EC />> AJGG?3C @?C<25E JE?5 C2 ECJ5=
H=>?@ A/B:C/C:23 * ?@D2>:E@，?HA?FC I2G C<? J>CG/E23:A E?3E2G，G?NJ:G?E 5?ECGJAC:B? E/@F>:34 L O?A?3C>=，/ 323:30
B/E:B? @?C<25 D/E?5 23 <:4<0G?E2>JC:23 @/43?C:A G?E23/3A? :@/4:34 C?A<3:NJ? K/E :3CG25JA?5L P/G4? 5:EAG?F0
/3A:?E ?H:EC?5 D?CK??3 C<? G?EJ>CE 2I FG?EEJG? A</@D?G C?ECE /35 H=>?@ FG?EEJG? FG2D?，D2C< 2I K<:A< K?G? JE?5
C2 5?C?AC C<? C?3E:23 2I H=>?@ B?EE?>E L Q<?G? /G? /C >?/EC I2JG F2EE:D>? G?/E23E C2 ?HF>/:3 C<:E 5:EAG?F/3A=L Q<?
G?>/C:23E<:F D?CK??3 C<? /3/C2@:A/> A</G/AC?G:EC:AE /35 C<? /D:>:C= 2I H=>?@ B?EE?> C2 G?E:EC A/B:C/C:23 :E A2@F>?H
/35 :C @/= E<2K / EF?A:?E0EF?A:I:A G?EF23E?L Q<? J35?G>=:34 @?A</3:E@ 2I EC2@/C/> A>2EJG? :35JA?5 D= H=>?@
A/B:C/C:23 :E EC:>> J3A>?/G L Q<?G? :E 32 4?3?G/> A23A>JE:23 /D2JC C<? G?>/C:23E<:F D?CK??3 H=>?@ B?EE?> G?E:EC/3A?
C2 A/B:C/C:23 /35 C<? A/F/A:C= 2I F>/3CE C2 /5/FC C2 K/C?G0ECG?EE L R</C /D2JC C<? ?@D2>:S?5 B?EE?>E G?I:>>?5 D=
K/C?G？6C :E G:ET= C2 /CCG:DJC? C<:E FG2A?EE E2>?>= C2 C<? @?A</3:E@ 2I G22C FG?EEJG?，D?A/JE? C<?G? :E 32K E2@?
?B:5?3A? C</C 2C<?G @?A</3:E@E /G? :3B2>B?5L 63 4?3?G/>，IJGC<?G ?II2GCE /G? 3??5?5 C2 A>/G:I= /35 G?E2>B? C<?E?
J3A?GC/:3C:?E /35 5:EAG?F/3A:?E :3 2G5?G I2G JE C2 D?CC?G J35?GEC/35 C<? A/B:C/C:23 2I H=>?@ B?EE?>E /35 C<? K/0
C?G0A235JAC:34 E=EC?@ 2I F>/3CE L
<=> ?@9A7 O?B:?K，&=>?@ B?EE?>E，;/B:C/C:23，7@D2>:E@

水分在植物体内的传输主要通过木质部的管道

系统（被子植物的导管和裸子植物的管胞）。目前普

遍认为水分运输的内聚力0张力学说可以解释水分
向上传输的机理。然而，导管的空穴化和栓塞化现

象却对该学说提出了挑战。

一般而言，当导管水势降低时，会造成导管（包

括根、茎和叶脉）水柱张力变大，如果超过一定的范

围（如导管水势降低到 U "LV到 U ! WF/以下），会在
导管内形成空穴，空穴的形成导致该条输水通道栓

塞化从而失去运输水分的功能（Q=G?? X YF?GG=，
!#V#/）。栓塞化会导致活性导管数量减少（75K/G5E
X Z/GB:E，!#V(），从而使木质部导管水分导度下降，进
而影响到叶片气孔的导度，造成落叶和植株缺水死

亡。因此，这种空穴的形成可能极大地影响植物对
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水分胁迫的适应能力（!"#$$ % &’$##"，()*)+）。当叶
片水势恢复正常后，这种空穴化现象逐渐消失，栓塞

的导管开始修复并重新开始运输水分。

导管的空穴化形成的原因以及这种现象与植物

对水分胁迫的适应能力之间的关系是十分复杂的。

导管空穴化和栓塞化现象是目前植物水分生理生态

研究的一个热点问题。

! 空穴化现象的检测

空穴化会导致液体张力的迅速松弛，产生了声

波发射（,-./012- $32002.40，,50）（6$4+ % 7#+-$，
()*8）。,50可以被高频率的声波传感器和放大器
检测到。如蓖麻（ !"#"$%&）叶片在萎蔫时产生了
9 ::: ;< ,50。在叶柄处加上一滴水，可以减缓或停
止 ,50的产生。

!"#$$等（!"#$$ % =2>.4，()*9；!"#$$ ’( )* ?，()*@；
!"#$$ % &’$##"，()*)A）认为在张力的作用下固体和
液体断裂时，会在裂缝附近产生快速的张力松弛，并

形成频率范围很宽的 ,50（B: ;< C ( ::: D;<）信号。
因此对于树干而言，只要产生固体或液体的断裂，都

会产生 ,50。对于阔叶树，在大部分水分传输能力
丧失时仍会产生 ,50，这可能是因为木质纤维、薄壁
细胞和射线细胞产生的空穴化所致，因此，由 ,50大
小可能不能推断什么类型的细胞产生了空穴化现象

（!"#$$ ’( )* ?，()*@）。如果细胞壁为刚性细胞壁，则
一个 ,50的产生对应于一次空穴化事件。但是由于
信号衰减的原因，可能大部分的 ,50不能被检测到
（&+4EF.#E % 7#+-$，()*B）。此外，由于钟效应（当一
次 ,50事件撞击到传感器时，传感器会发出频率幅
度很宽的信号），,50 的频率组成含有很复杂的信
息。而且，超声波传感器的灵敏度针对不同频率的

响应不同（G.#HI$122 ’( )* ?，()*)）。因此，目前超声波
传感器主要用于针叶树和环孔树种的空穴化检测，

并最好结合脆弱性曲线进行分析!。

目前普遍采用以下 9种方法来研究导管的空穴
化和栓塞化现象。(）采用高压注入溶液方式（如
(JB K6+）去除栓塞化现象（&’$##" ’( )* ?，()**+），测量
去除和未去除栓塞化的木质部导管的水分传输能力

差异，这样就可以测量所有空穴化产生的累计效应

（&’$##" ’( )* ?，()*J；L.-I+#E ’( )* ?，())M）。M）利用外
界注射空气的方法、离心方法和电子显微镜法可以

研究这种气泡的产生机理以及重新注水的机制

（L.-I+#E ’( )* ?，())M；M:::；,NE$# ’( )* ?，())J；L+4O
4"，())J；L.-I+#E，M::M）。9）用某些染料（如番红
精，&’$##" % !"#$$，()):）对木质部进行染色，由于空
穴化的导管不会被染上色，因此可以测量空穴化导

管所占木质部面积大小（6I2NN2’0 ’( )* ?，M::(）。然而
以上这 9 种方法均为破坏性采样方法，;.NA#..K 等
（M::(）报道了用核磁共振成像法研究自然状态下葡
萄茎的空穴化和栓塞化修复现象，精确地探知了干

旱处理时间内产生的空穴化的导管数量以及空穴化

的导管重新注水的过程，取得了一些很有意思的结

果。

木质部压力探针法（P"N$3 ’#$00/#$ ’#.A$，P66）
（Q233$#3+44 % &1$/EN$，()J*）、压力室法和外界注射
空气的方法（,NE$# ’( )* ?，())J）可以用来探测导管
的水柱张力。然而，P66检测到的导管水柱张力总
是不低于 R :?B C R (?: S6+（G+NN24H % ,233$#3+44，
()):；&’$##" % 6.-K3+4，())9；!"#$$，())J；T$2 ’( )* ?，
()))）。而压力室法可以检测到 R (: S6+以下的水
柱张力（!"#$$，())*）。在水分胁迫过程中，P66法测
定的木质部水势上升而压力室法测定的水势下降，

二者所测定的结果出现不一致。产生这种现象的可

能原因之一是 P66测定的是单一的导管水柱张力，
而压力室测定的是全部导管的一种平均化的结果

（Q233$#3+44 ’( )* ?，())9）；第二个原因可能是压力
室法需要过高的压力去克服导管水分运输中产生的

流体阻力（G+NN24H % ,234$#3+44，()):）；第三个原因
可能是 P66法主要用来测定叶片和小叶柄的导管
水柱张力，可能光合产物的渗透势调节对导管水柱

张力产生了影响（S$N-I$# ’( )* ?，M::(）；第四个原因
也有可能是 P66 法的装置设计上的问题（T$2 ’(
)* ?，M::(）。P66法所得的实验结果在一定条件下并
不反对水分运输的内聚力O张力学说。

" 导管形成空穴的方式

当导管内负水压克服了导管纹孔膜空气O水界
面的毛细管拉力后，充水的导管内出现一个小的气

泡，这种小气泡会迅速扩大并导致导管栓塞，失去运

输水分的功能。L#.3A2$等（()*B）首先提出相邻的
空穴化导管内的空气通过导管间的纹孔膜进入非空

穴化的导管内，这种空穴化的形成方式称为“气穴形

成”（,2# 0$$E24H）。目前认为“气穴形成”有 @种模式
（!"#$$，())J），这@种方式分别为：气泡从纹孔处进

! ;+-K$，私人通信，I+-K$UA2.N.H"? /1+I? $E/
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入导管形成空穴；驻留在导管内疏水区域的小气泡

膨胀形成空穴；液体流动过程中自然发生的微小气

核膨胀形成空穴；以及导管壁上微小气核与疏水区

脱离形成空穴。“气穴形成”模式为许多实验所证

明，如葡萄（!"#"$）（!"#$$% %# &’ &，’())*）、红树（+,-.
/0",0$*1#*#）（!"#$$% %# &’ &，’())2）、泥炭藓（ ()*&+,
-./）（3#4-5，’())）、几种裸子植物（香脂冷杉 01"%$
1&’$&/%&，红云杉 2"3%& 4.1%-$，北美圆柏 5.-")%4.$ 6"4,
+"-"&-&（!"#$$% 6 7%$##，’((8）、两种丛林灌木（9*$2#*:
%# &’ &，’((;）等。

! 影响导管空穴形成的因素

目前认为导管直径的大小与形成空穴的可能性

之间的关系可能与树种相关。对于某些树种，导管

直径越大越容易形成空穴（!*<<#0 6 30.=:<<0，’()(；
>*$?$*@# %# &’ 7，’((A；B01CD#E 6 !"#$$%，’((F；>*$.
@#% 6 @*E G#E H$-#551,#，’((F；!"#$$% 6 IC#G*，’((F；
>*$@#% 6 @*E G#E H$-#551,#，’(((；3-EJ0E %# &’ &，
’(()）；而另外一些树种导管直径与形成空穴的可能
性之间并不相关（K01,*$G，’((L；!"#$$% 6 !*<-#EG$*，
’((A；M<G#$ %# &’ &，’((N；>*1C# 6 !*:J#$，’((N）。此外
其它因素还包括：导管纹孔膜的尺寸（9*$2#*: %# &’ &，
’((;）、纹孔膜的弹性以及木材密度等解剖学特征
（>*1C# %# &’ &，L88’2）。如美国生长的一种杨树
（28).’.$ #4"3*83&4)&）尽管其中抗旱品种较不抗旱品
种其导管的直径和导度均要大，但抗旱品种的纹孔

膜的强度要高，高强度的纹孔膜会防止膜的损坏，提

高抗旱品种对空穴化的抵抗能力（7%$## %# &’ &，
’((O）。当然，纹孔大小与导管大小具有一定的关
系。

一些落叶树种的根较茎的木质部导管的空穴化

脆弱性程度要高（!"#$$% 6 !*<-#EG$*，’((A；M<G#$ %#
&’ &，’((N；>*1C# 6 !*:J#$，’((N；!"#$$% 6 IC#G*，’((F；
!"#$$% %# &’ &，’(()；P0<2 6 !"#$$%，’(((；Q4#$5 %#
&’ &，L888；>*1C# %# &’ &，L888）。对于一种蒿属植物
（04#%/"$"& #4"9%-#&#&），根水势低于 R A&8 S"*时，大部
分根导管产生空穴化现象，而茎水势要低于 R F&)
SB*（P0<2 6 !"#$$%，’(((）。小枝的空穴化脆弱性程
度要高于大枝（7%$## 6 !"#$$%，’()(*；S#E1:11-E- 6
K0D5J01C，’((F）。叶脉在一天的早些时候出现空穴
化现象，而枝稍迟出现空穴化现象（!*<<#0 %# &’ &，
L888）。T-DD#$D*EE（’()O）提出了脆弱性区隔化
（U:<E#$*2-<-J% 5#?D#EJ*J-0E）的概念，认为在极端干旱
的情况下，次重要的小枝和叶片叶脉较主干易于产

生导管空穴化，这样只导致部分叶片的萎蔫。部分

叶片的萎蔫可以防止进一步的水分丧失，以防止对

植物生命极为重要的器官如主干导管产生空穴化的

现象（7%$## %# &’ &，’((O）。干旱导致植物树梢导管
空穴化的产生，并与树梢的枯死联系紧密，空穴化使

树梢枯死会降低植物蒸腾作用强度，保证其它枝条

的水分的平衡关系，是一种适应干旱气候的表现

（+00G %# &’ &，L888）。
植物茎节及分叉处形成空穴的可能性较小，秋

材导管形成空穴的可能性小于春材，这是因为秋材

的导管较窄所致。植物导管细胞壁的弹性回缩可能

也是植物防止导管形成空穴的原因之一（S*$5,*<< 6
H:D2$0VV，’(((）。
此外，外界环境条件也可以改变植物防止空穴

化产生的能力，如：外加氮素可以降低这种能力，而

外加磷素则增加这种能力。这是因为外加氮素导致

植物叶面积 W根面积比率的增加，增加叶片的总蒸腾
作用，增加导管直径，从而加剧木质部导管张力，易

于导致空穴化的形成；而外加磷则有可能减小纹孔

膜的尺寸，从而提高植物防止空穴化产生的能力

（>*$@#% 6 @*E G#E H$-#551,#，’((F；’(((）。土壤成分
的不同也会造成这种能力的差异。沙质土壤可以使

火炬松（2"-.$ #&%9&）防止空穴化产生的能力降低
（>*1C# %# &’ &，L888）。

" 气孔关闭与空穴产生之间的关系

普遍认为干旱诱导气孔关闭过程主要是脱落酸

的信号传递过程，与水分传输机理无关（K$0C#$ %#
&’ &，’(()）。但导管空穴化也可能是引起气孔关闭
的因素之一（7%$## 6 Q4#$5，’((’；K01,*$G %# &’ &，
’((N）。因此，气孔关闭的原因可能是化学信号传导
和水分运输共同作用的结果（!*<*, 6 7*$G-#:，’((F；
7,0D"50E %# &’ &，’((F；B#E* 6 =$*1#，’()N）。一般认
为，干旱导致根部产生 MXM化学信号，通过树液传
导到叶片，MXM作用于叶片气孔的保卫细胞，从而
导致气孔关闭（3-*E? 6 T,*E?，’(((）。然而有证据表
明在根部不缺水的情况下，植物叶片气孔关闭与叶

片叶脉的导管空穴化相关（7%$## 6 Q4#$5，’((’）。对
于一种蔷薇科树种（24.-.$ ’&.483%4&$.$），干旱导致
叶片空穴产生的时间和气孔关闭的时间基本同步

（Y*$G-E- 6 !*<<#0，L888）。另一项研究发现枝条导管
产生空穴化现象 ’8 D-E的时间之内，叶片气孔大部
分明显关闭，随后气孔导度和临界空穴化的叶片水

势之间形成负反馈关系，避免进一步的空穴化和气
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孔的关闭（!"##$% !" #$ &，’(((；)"*+,-, !" #$ &，’((.）。
这说明枝条而非叶片导管产生的空穴极大影响叶片

气孔的运动。当然，叶片气孔水平的调控可以预防

张力增大，有利于防止空穴的产生（/0*$$ 1 !2$**0，
.344）。
根部导管的空穴化是否对气孔关闭造成影响？

对于这一问题目前仍有争议。如有研究者认为花旗

松（5%67#"8 9,*）根的空穴化是影响叶片气体交换更
为重要的因素之一（!2$**0 1 :;$+"，.33<）。

! 植物防止空穴化产生的能力与适应干旱
能力之间的关系

一般认为植物防止空穴化产生能力与适应干旱

能力之间的关系紧密，植物防止空穴形成的能力部

分是由遗传决定的，但是，具有相似抗旱能力的种之

间的空穴化临界水势值并不一致（=">"-"7? 1 @"$**，
.33<；/0*$$ !" #$ &，.334；=">"-"7? !" #$ &，.333；=%#A
1 !2$**0，.333）。B%C;D"-和 !2$**0（’(((）认为干旱
地区生长的植物对空穴化的抵抗能力要高于湿润地

区生长的植物；E%C?"*+ 等（.33’）在对某些针叶树
“脆弱性曲线”进行分析时发现，耐旱品种防止形成

空穴的能力大于不耐旱品种。

但是，也有一种意见认为植物导管防止形成空

穴化的能力和植物对水分的利用效率无明显关系，

或呈相当弱的正相关。对多个松属树种的研究发

现，干旱可以诱导边材面积 F叶面积比率（GH F GI）增

加、气孔控制能力增加、水分导通能力加强，而不一

定使导管防止形成空穴化的能力加强。如欧洲赤松

（%&’() )*$+!,)",&)）（J"C;8%- !" #$ &，.33K；B,!-%# 1 !"#"，
’(((）、火炬松（LM$*8 !" #$ &，’(((）、西黄松（ %&’()
-.’/!,.)#）和 %&’() 0!’1&!)&&（N"?$*"#, 1 5$I6C,"，
’((.）。对于一种蔷薇科树种（%,(’() $#(,.2!,#)()）的
叶片，切断中脉只降低了 O(P的水分通导性，说明
由于叶片内传输水分的通道数量相当多，水分可以

绕过中脉进行运输，暗示植物导管防止形成空穴化

的能力和植物的抗旱性的关系并不明显（)"*+,-, !"
#$ &，’((.）。部分研究者认为部分导管的空穴化甚
至有利于植物利用水分（I% Q6##% 1 !"##$%，.33O；
R%*7?$SS, !" #$ &，.334；N$#C?$* !" #$ &，’((.），因为空
穴化的产生导致同一管道上其它未空穴化的导管水

势升高，从而有利于附近细胞暂时利用这些导管的

水分。

综合以上两种不同观点，!2$**0 等研究者认为
在不同土壤、不同根 F叶横截面积比率条件下，根系

周围水分通导性和木质部水分通导性在植物水分利

用关系上重要性不同（!2$**0 !" #$ &，.334；!2$**0 !"
#$ &，’((’）。如：在高 GH F GI、黏土、防止空穴化产生

能力低的情况下，木质部导管的空穴化起到了限制

植物利用水分的主要作用。

普遍认为木质部水分运输能力和防止空穴化形

成的能力之间存在一种矛盾的关系（/0*$$，.33<）。
也即当植物处于干旱情况下（导管水势降到导管形

成空穴时的临界水势），部分导管的空穴化导致叶片

气孔关闭，降低蒸腾的拉力，并保持适当的水分运输

速度，避免植株整体过分失水（!S*"SS%- !" #$ &，’(((；
5%D$C 1 Q"*S-$*，’((.）。因此，研究者认为植物抗旱
能力的重要标志之一是植物控制导管水柱张力的能

力，既避免形成大量空穴又保持适当的水分运输能

力（R%-+ 1 =">"-7?，.333）。这种控制能力可能与植
物对气孔的控制能力强烈相关，至少在地中海性气

候（R%*7?$SS, !" #$ &，.334）和非季节性气候区域是如
此（/0*$$ !" #$ &，.334），但也有不同观点（B?,##,28 !"
#$ &，’((.）。这种控制能力还可能与树干储水能力
（/0*$$ 1 T"-7，.33(；/%7-$SS, !" #$ &，.33U；5%D$C 1
Q"*S-$*，’((.）以及脆弱性区隔化能力相关。

" 空穴化导管的重新注水机制

在蒸腾很弱的情况下，根木质部导管存在正的

压力（称为根压）（!C?M$-;$ 1 V"7-$*，.33’；W,8? !"
#$ &，.33<）。这种正的压力可能来源于周围活细胞
的半透膜性质，也可能来源于根木质部导管存在的

渗透势（E"--0，.33K；@?6 !" #$ &，.33K）。虽然有文
献指出玉米（3!# 0#*)）根部导管内的溶质浓度很低
（NCE6##0 !" #$ &，.334；NCE6##0，.333），但 @,DD$*D"--
等（’((’）认为这些实验结果可能存在误差。空穴化
的木质部导管在高于大气水汽压的根压下要持续一

段时间才会重新注水，导管中的空穴会逐渐消失

（T"-7 1 /0*$$，.33’）。根压的存在可能有助于空穴
化导管的重新注水，特别是夜晚对白天出现的空穴

化导管的重新注水（/0*$$ !" #$ &，.34U；X%#A*%%; !"
#$ &，’((.）。
根压导致正的导管压力对于草本植物空穴化的

导管重新注水机制有很好的解释，然而，却不能很好

解释高大的木本植物空穴化的修复（/0*$$ 1 !2$**0，
.343"；LM$*8 !" #$ &，.33<）。比如月桂树（4#(,() ’.5
6&$&)）的根就缺少根压（!"##$% !" #$ &，.33U）。此外，对
于月桂树的木质部导管重新注水是通过从韧皮部到

木质部的通道进行的（/0*$$ !" #$ &，.333），而根压是
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通过木质部到木质部的通道（!"#$%& !" #$ ’，())*）。
对于美洲木岑树（ %&#’()*+ #,!&(-#)#）、红花槭（ .-!&
&*/&*,）和红云杉（0(-!# &*/!)+）+种乔木树种木质部
水分导通性日变化的研究发现，夜晚可以恢复 ,-.
的水分导通性，在木质部导管存在张力的情况下仍

然可以对空穴化的导管重新注水（/0"%1"%23"1 4
567%8&663，())9）。近来研究表明，空穴化的导管重
新注水在存在蒸腾的情况下同步发生（:;77%6 !" #$ ’，
())<；=;11>，())*；?2=@77> !" #$ ’，())9；/0"%1"%23" 4
5678&663，())9；A>&%% !" #$ ’，()))；:;77%6 !" #$ ’，
B---）。为解决这种相互冲突的现象，有研究者认为
需要重新审查水分传输的机理问题（=;11>，())*；
/0"%1"%23"1 !" #$ ’，B--(；/"CC%&C;11 !" #$ ’，B--B）。
木质部导管伴细胞质膜上存在丰富的水选择通道蛋

白（D;&&"%@ !" #$ ’，())9）以及导管内腔存在的黏多糖
（/"CC%&C;11 !" #$ ’，B--B）可能有助于解决这个矛
盾。

5678&663和 /0"%1"%23"（()))）认为空穴化的导
管重新注水过程包括以下 +个步骤：水进入空穴化
的导管；孤立重新充水的导管以便维持正压来溶解

气泡；在存在张力的情况下稳定相邻的导管。木质

部导管和导管之间的纹孔的特殊形状可能是邻近导

管的张力存在的情况下空穴化导管内存在正压的原

因之一（/0"%1"%23" 4 5678&663，B---）。

! 展 望

对导管空穴化和栓塞化现象的研究是目前国际

上树木生理生态研究领域的研究热点之一，近年来

发展十分迅速。导管空穴化研究目前存在许多并不

十分清楚的问题，如：(）对于整个输水管道系统，在
一定条件下哪个部分最有可能成为输水能力的限制

环节（:E%&&> !" #$ ’，B--B）？B）导管空穴化是否会产
生信号分子（如 FDF）传导到整个植株并影响气孔
运动？+）导管空穴化与木质部水分运输能力之间
的关系如何？G）导管空穴化的重新注水机制是怎样
的，这种重新注水的能力与植物抗旱性的关系如何？

,）导管空穴化H注水这种循环造成导管的“疲劳”是
否具有普遍性（5;23% !" #$ ’，B--(;）？通过对这些问
题的研究和探讨，对于理解植物长期进化来适应环

境的生理生态机制，对于因地制宜制定灌溉和管理

措施优化植物的水分利用效率无疑具有十分重要的

理论和实践意义。
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