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摘要： 水分是干旱区植物生存和生长的重要限制因子，研究干旱区植物水力传导过程，能够明晰植物应对干旱胁迫

的水分利用策略及其对水循环的影响。尽管大量研究已经探究了植物对干旱胁迫的响应，但关于系统探究植物

根、茎、叶不同器官对干旱胁迫的响应和协调过程的研究较少。本文综述了国内外关于植物个体水力传导过程及

其对未来气候变化的响应，结果显示：（1）植物通过改变其形态特征，如增加根冠比、降低植物高度和舍弃远端叶片

和根系等来应对干旱胁迫。（2）根系常通过水力再分配应对干旱胁迫；干旱胁迫会导致植物木质部栓塞，植物木质

部可通过改变其结构特征等应对干旱胁迫；植物叶片通过改变叶片结构特征、气孔开合等来应对干旱胁迫。（3）未

来气候“暖干化”的区域变化大背景下，干旱区植物水力传导过程是否存在水力效率和安全之间的权衡存在不确定

性，需要进一步采用模型综合研究。
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0 引言 

干旱区（包括半干旱区和亚湿润偏旱区）约占

全球陆地总面积的 45%［1］。在未来温度升高和降水

格局改变的气候变化大背景下，可能会带来植被衰

退、土壤退化和生态系统崩溃等问题，制约生态、经

济和社会的可持续发展，因此干旱区生态恢复任务

紧迫［2］。水分是制约干旱区生态恢复的关键因

子［3］。植物水力传导主要由土壤-植物-大气连续体

（Soil-Plant-Atmosphere continuum，SPAC）的水势梯

度引起［4］，能够调节植物生产力，影响水循环、碳循

环、生物地球化学循环以及植物对干旱和气候变化

的响应［5］。将大气水需求和土壤水供应等非生物因

子与植物根、茎、叶水分传导速率及水分传导面积

等生物因子相结合，探究水分胁迫对植物不同器官

水力传导的影响至关重要［6-8］，有助于了解植物的水

分利用策略［9］。

随着干旱胁迫程度的增加，植物的蒸腾张力超

出一定临界值，导致其木质部导管中局部水柱断

裂，产生空穴化并扩张，进而出现木质部栓塞现

象［10］。木质部栓塞的进一步发展会导致叶片光合

速率降低和冠层枯梢，甚至整个植株因水力失败而

死亡［10-11］。目前关于导致植物死亡的假说主要包括

水力失败、碳饥饿和生物攻击假说［11-12］，且越来越多

研究显示各假说之间存在交互作用［11］。在目前全

球气候变化大背景下，越来越多的研究都在关注植

物死亡机理及过程，而关于植物如何忍耐干旱的研

究较少［6］。本文综述了国内外关于植物根、茎、叶不

同器官在干旱胁迫条件下的形态调整、水力传导过

程及其调整策略，可为揭示植物应对干旱的水力策

略提供理论基础，对干旱区生态保护和植被恢复具

有重要的实践意义。

1 植物形态特征对干旱胁迫的响应

机制 

在目前的温度升高和极端降水事件频发的全
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球气候变化背景下，近 10年来中国干旱区平均气温

升高 0.5 ℃，且降水减少 4 mm，呈“暖干化”的变化

趋势，气温和降水变化可能会导致干旱区植物死

亡［13］。量化植物水力导度和水力失败的临界水势

值等水力特征有助于预测在未来气候变化背景下

植物个体存活、群落组成、物种分布和生态系统功

能［13］。植物水力传导与植物形态特征息息相关。

植物常增加最大根系分布深度和根冠比以增加根

系吸水（图 1）［14-16］，同时降低根系直径，并增加根系

表面积和长度以响应干旱胁迫［17］。McDowell等［18］

基于达西水力推论指出，植物可通过降低高度以适

应在气候变化背景下的植物高蒸腾需求；植物茎干

通常会减少单位水运输量的木质部横截面投资（地

径减小）以应对干旱胁迫［13］。植物叶片在干旱胁迫

下较厚（高比叶重），往往具有较长的叶肉扩散路

径，这增加了叶片木质部外水分移动的阻力，并降

低了水力传导性［19］，避免植物过多的叶片蒸腾失水

导致水力失败［13］；植物叶片也可通过落叶和减小叶

面积以降低单位边材面积对应的叶面积来保证水

平衡。在干旱胁迫下，植物碳投入成本较高的主干

和主根通常会舍弃碳投入成本低、水分运输效率低

和抗栓塞性低的远端叶片（即落叶）和根系以保证

其水力传输（图 1），即水力脆弱性分割假说［9］。该假

说包括水力分割假说和脆弱性分割假说。水力分

割假说认为远端器官（根和叶等）水力阻力较大；脆

弱性假说认为当面对水势下降时，远端器官（根和

叶等）相比于基部主干等器官更脆弱且容易发生空

化［7，9，20］。Pivovaroff 等［9］研究显示半干旱的地中海

气候下灌木的叶片水力导度和茎干水力导度负相

关，证实了叶片通过增加水力阻力和降低水力导度

来保护茎干免受灾难性的水力失败。值得一提的

是，水力脆弱性分割现象多发生在受水分限制的干

旱、半干旱和季节性干旱地区，湿润地区的植物如

常绿阔叶树种由于其叶片碳投入成本昂贵，茎叶的

抗栓塞性较强，发生脆弱性分割的可能性较小甚至

不存在［21-22］。

2 植物水力传导对干旱胁迫的响应

机制 

不同的干旱强度和时间会影响植物水分运输，

在长期的低强度干旱胁迫下，植物水势由于长期处

于临界水平，容易死于碳饥饿［23］；在短期的严重干

旱胁迫下，植物个体易因为水力失败而脱水死亡。

目前关于植物水力传导的研究多针对某一过程进

行研究，而针对整株植物水力传导过程及不同器官

水力性状间的耦合研究较少。植物木质部水力失

败是导致植物生理功能失调的主要原因［11］。植物

水力失败包括 3 个阶段：一是气孔调节阶段（水力

导度降低 12% 以上对应的水势，>P12），植物可通过

气孔导度调节来减少水分散失［24-25］。二是叶片凋

落 阶 段（水 力 导 度 降 低 值 12%~88% 对 应 水 势

P12 ~P88），当水势低于 P12 时，气孔完全闭合，空气开

图1　植物形态特征对干旱胁迫的响应

Fig.1　Response of plant morphological characteristics to water stress
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始从纹孔结构进入导管；当水势低于 P50（水力导度

降低 50% 对应的水势）时，栓塞在木质部中快速扩

散影响水分运输［26-27］；此后，植株主要通过叶表皮

和茎表皮等散失掉活组织、细胞质和细胞间隙中的

水分，并通过叶片脱落来减少水分散失［24，28］。三是

植物死亡阶段（<P88），造成植物水力系统不可逆转

的损伤，并导致植物死亡［24，29］。为了保证植物水力

系统的完整性，以下将从根系吸水、木质部导水和

叶片蒸腾失水 3 个方面探究植物对干旱胁迫的响

应（图 2）。

2.1　植物根系吸水对干旱胁迫的响应机制　

水力再分配是植物根系应对干旱的重要策略，

能够促进植物利用土壤水分的生态位分化，改变植

被分布格局［30］。当土壤水势低于植物叶片水势，且

根际土壤水分存在明显的梯度时，土壤剖面存在根

系吸收湿润区水分运输至干旱区的现象，影响土壤

水分环境，即水力再分配［16，31］。水力再分配包括水

力提升、水力下传和侧向再分配 3个过程，分别是指

植物根系对水分向上、向下和侧向的运输［16，32］。水

力再分配有利于土壤水分运输，缓解土壤干旱胁

迫，防止根系木质部水力失败［16］，促进养分运输和

提高根际微生物活动等［31］。近年来，大量研究显示

存在根系向土壤释水现象，如夜间根系向土壤中释

放水分以弥补白天植物耗水［16，33-34］；在同一土壤剖

面内生长在湿润土壤的根系吸水增加量（100%）高

于整株植物蒸散量的增加量（40%），即补偿性根系

吸水［31，35］；在干旱条件下根际土壤水分高于周围土

壤水分，在湿润情况时则情况相反［33，36-37］。值得一

提的是，当土壤极端干旱时，过低的土壤水势阻碍

了根系释水过程［38］，根毛可能会因为张力过大而

断裂［39］。

2.2　植物木质部导水对干旱胁迫的响应机制　

植物木质部主要包括薄壁细胞、木射线、纤维

和导管（管胞）等，薄壁细胞具有储存糖分和水分的

作用［24，40］，相邻导管间的水分传输通过纹孔结构实

现，不相邻导管间的水分传输基于纤维桥假说通过

纤维管胞实现［41］，纤维具有机械支持作用，导管（管

胞）具有水分传输作用。木质部栓塞是植物应对干

旱胁迫的被动结果。基于内聚力-张力理论，叶片

蒸腾产生的张力大于水分子间的内聚力与水柱和

管壁间的附着作用时，木质部导管中水柱断裂并产

生气泡，阻碍水分向上输送［7，42-43］。气泡的形成可由

“气种假说”诠释［43］：①空气泡从纹孔中进入导管；

②管道中疏水性区域小气泡膨胀；③木质部中水分

流动时，小气泡扩张；④导管壁中小气泡与疏水区

脱离。目前关于栓塞的发生主要有两种观点，一种

观点指出木质部的空穴和栓塞现象是植物对干旱

图2　叶片和木质部结构特征对干旱胁迫的响应

Fig.2　Response of leaf and xylem anatomical characteristics to water stress
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的响应，在自然界经常发生［43］；另一种观点是栓塞

只有在极端干旱胁迫下才偶尔发生，且栓塞在水分

充足时会被修复［26］。木质部栓塞程度随干旱程度

增加而增加，常采用栓塞脆弱性曲线来表示［10］。木

质部抗栓塞性会随植物种类和枝条年龄而异。成

年植物个体的木质部有更多的纤维组织来确保机

械支撑和水力安全；幼年植物个体的木质部通常会

优先形成射线薄壁组织和轴向薄壁组织来进行水

分和营养存储［24］。Nolf 等［10］指出赤桉（Eucalyptus 

camaldulensis）的当年生枝条相比于老枝更容易受

干旱的影响，抗栓塞性较弱；Schuldt 等［42］则认为欧

洲山毛榉（Fagus sylvatica）生长较慢的老枝比生长

较快的新枝的栓塞脆弱性高，可能与老枝空化疲劳

有关。

植物木质部可通过改变导管结构特征来应对

干旱胁迫。木质部常通过减小导管直径，增加导管

密度、纹孔膜厚度和木材密度，进而降低木质部导

水率并提高水力安全性，且已有大量研究证实（图

2）［13，42，44］。He 等［13］指出相比于湿润环境，在干旱环

境下水力失败风险较大且维护成本较高，植物通常

会降低导水率以适应环境。Schuldt 等［42］发现欧洲

山毛榉的木质部导管直径降低 7%且纹孔膜厚度增

加 15% 以应对干旱胁迫。导管结构特征影响木质

部导水率，Hagen-Poiseuille水力传导方程显示导管

导水率与导管直径的 4次方成正比，因此导管直径

的微小增加会带来导水率的显著提高［41］。有研究

采用 X 射线显微断层成像法观测干燥不同时间的

赤桉的木质部横截面的导管栓塞情况，结果显示

Hagen-Poiseuille 水力传导方程模拟的理论导水率

高于实际最大导水率［10］，原因一是与没有考虑导管

长度和导管间的纹孔结构有关［41］，导管长度越短、

纹孔数量越少和纹孔面积越小，则导管导水率越

低［41］，纹孔阻力约占整个植株总水力传导阻力的

14%~84%［40］；二是与导管腔的不规则形状和锥度有

关［45］；三是与木质部汁液有关，研究显示KCl浓度的

增加可导致木质部导水率增加 10%［45］。枝条形态

学基部导管直径通常高于形态学末端［8，40］，这一形

态结构有利于减小由于植物高度增长带来的水力

阻力［8］。通常情况下导管直径表现为主干直径>侧

枝>枝条交叉点［40］。植物体的枝条交叉点、根茎过

渡区和节点部位的导管直径较小、导水率较小、胡

伯尔值较大和抗栓塞能力较强，这些部位常被称为

“水流限制区”和“安全区”［46］。胡伯尔值越大，表示

维持单位叶面积水分需要的木质部越多，可用于比

较不同树种间的水力特征［19，40］。

2.3　植物叶片蒸腾失水对干旱胁迫的响应机制　

植物远端叶片水力阻力较大，占全植株水力阻

力 的 30%，是 SPAC 水 力 运 输 的 瓶 颈 和“ 安 全

阀”［9，19，26，47］。植物叶片蒸腾约占地球表面蒸腾的

70%［26］，植物叶片通常通过气孔开闭适应环境。叶

片气孔变化主要受两个机制调节：一是由叶表皮细

胞和保卫细胞之间的水力连接引发的被动调节机

制；二是激素如脱落酸的主动调节机制［4］。气孔对

水力调节和激素调节的敏感度与植物的等水调节

和非等水调节有关［4］，前者是指植物叶片气孔在干

旱胁迫下迅速关闭以保证植物叶片日最小水势保

持不变，在水分充足时复水快，易死于碳饥饿；后者

是指植物叶片气孔在干旱胁迫下仍保持打开，降低

叶片日最小水势，在水分充足时复水慢，易死于水

力失败［6，11-12，48］。有趣的是，Kannenberg 等［6］认为非

等水调节植物在水分胁迫期间并没有增加碳同化

量。在自然界中没有严格的等水植物和非等水植

物，通常介于两者之间［6］。当土壤处于中等干旱条

件下，植物通常会趋向于非等水调节；而当植物处

于严重干旱条件下，植物趋向于等水调节［6，49］。植

物的等水和非等水程度的量化常采用水力学面积，

即测量边界叶水势和 1∶1线围成的多边形面积，水

力学面积越小越趋向于等水调节［50］；也可采用凌晨

和午间水势的斜率来表示等水程度，斜率接近 0表

示植物偏向于等水植物，接近 1 或大于 1 表示植物

偏向于非等水植物［51］。陈嘉嘉［52］研究结果显示，在

腾格里沙漠生态系统中，常见的固沙植物油蒿（Ar‐

temisia ordosica）、柠条锦鸡儿（Caragana korshin‐

skii）和花棒（Hedysarum scoparium）的凌晨和午间

水势斜率分别是 0.33、0.92和 1.22，分别属于偏等水

植物、偏非等水植物和严格非等水植物。植物叶片

除了通过气孔开合应对轻微水分胁迫，也可改变叶

片解剖形态特征是对干旱胁迫做出的短期快速响

应，如叶片气孔在干旱条件下呈小而密的分布（图

2），可通过增加气孔闭合能力来减少蒸腾过程中的

水分散失［44-45］。

3 水力效率与水力安全的权衡及相

关理论 

植物进行形态调整，根系水力再分配，改变木
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质部和叶片的结构特征的同时，也会进行水力效率

和水力安全之间的权衡。水力效率常采用水力导

度来衡量，它是水力阻力的倒数，根据欧姆定律，水

力导度可用液流速率与压力差比值表示［9］，常采用

P50、P88 表征植物木质部的抗栓塞性，采用水力导度

降低50%和88%时对应的水势（φ50，φ88）表征植物叶

片的抗栓塞性，即植物木质部和叶片的水力安

全［42］，其值越低表示植物越能忍受较低水势，抗栓

塞性越强［30］。木质部抗栓塞性和干旱度指数呈线

性增加趋势，在干旱胁迫发生时木质部能够忍受更

低的水势保证水分运输的正常运行［42］。“水力权衡

假说”认为植物的不同器官间，存在水力传导效率

和安全的高低权衡［42-43］。Huo 等［44］认为在干旱沙

区，柠条锦鸡儿通过降低导水率并增加水力安全性

来保证植物能够在干旱胁迫下生存；Zhang 等［53］发

现生长在干旱沙漠生态系统的植物通常具有较高

的水力安全性和较低的导水率，植物的存活与植物

水力安全密切相关。而目前也有研究显示植物水

力效率和安全不存在权衡关系［42-43］；低水力效率和

低水力安全的植物可在湿润地区生存［43］；也有进一

步研究指出自然界中该权衡关系并不是非此即彼

的，而是根据环境和植物结构特征而变化［54］。水力

效率和水力安全之间的权衡关系是由导管结构特

征和导管间纹孔结构决定的，水力效率高的木质部

通常导管直径较大、纹孔结构较多且木材密度较

低，相应的水力安全性较低［55］。研究显示在中国北

方干旱区，灌木物种在相对干旱区根部导管直径较

大并采用效率优先的导水策略；而在相对湿润区，

灌木物种导管直径较小并采用安全优先的导水策

略［56］。尤其是在降水稀少且高温的干旱区，水分为

植物生存生长的重要限制因子，植物对水力效率和

水力安全的权衡关系研究需要进一步探究。

4 植物水力传导相关模型 

植物个体水力传导过程包括植物根系吸水、木

质部导水和叶片蒸腾失水 3个过程，该过程受气象

因子、土壤水分有效性和植物水力特性的共同影

响。关于 SPAC 水分传输的模型较多，而基于过程

的模型较少。大叶模型将SPAC中植物简化为一片

叶片，仅表征土壤水分胁迫与植物叶片蒸腾和光合

之间的关系，忽略了植物根系吸水和茎干导水的水

力传导过程［57］。由于根系的不可见性和难获取性，

直接测量根系吸水具有一定困难，建立基于过程的

模型准确模拟根系吸水有助于了解土壤水文和植

物生长［58-60］。根系吸水模拟常采用 Feddes模型，其

运行需要潜在根系吸水量、水分胁迫函数和根系分

布密度函数等，常将其与 Richards土壤水分运移模

型结合起来使用（即Hydrus模型），用于准确模拟根

系吸水量、水分通量和土壤水分等重要水分参数以

及植物生长［58］。Wang等［59］采用Hydrus模型指出根

系吸水量减少和土壤蒸发量增加是阻碍夏玉米在

斥水性土壤减产中的主要原因。Tu 等［60］采用 Hy‐

drus模型模拟农作物在生长季的蒸散量和深层渗漏

量，用于指导农业灌溉用水。Sperry 模型有效提高

了根系吸水、冠层蒸腾和叶片水势间的耦合性，提

供了模拟 SPAC水分传输的机理性［61-62］。由于测量

林分尺度上所有植物的单株蒸腾较不现实，因此可

通过测量植物株高、冠幅、叶面积指数、地径和占地

面积等作为尺度扩展因子将单株蒸腾从个体尺度

扩展至林分尺度，目前采用边材面积作为扩展因子

推导林分蒸腾较为准确［18，61］，边材面积的量化可采

用边材面积与胸径之间的经验函数来表示［61］。

5 展望 

本文综述了植物根、茎、叶不同器官和整个植

株水力传导过程对干旱胁迫的响应及其对“暖干

化”气候变化的响应。植物不同器官应对干旱胁迫

的方式多样，建议定期观测植物根系分布及其周转

和地下植物生长特征等来量化根系吸水速率和根

系吸水面积；明晰木质部水力传导解剖结构特征，

并量化木质部有效导水面积和导水速率之间的定

量关系；定期观测植物叶片解剖结构特征、叶片大

小和叶片气孔导度等，量化蒸腾速率和总叶面积；

同时关注植物水力效率和水力安全之间的权衡关

系，明晰干旱区植物的抗旱性机理及其水分利用策

略。未来研究应以试验数据为基础，进一步关注模

型构建，实现叶片—个体—群落的尺度转化；在未

来区域“暖干化”的气候变化背景下，原本脆弱的干

旱区生态系统面临更加严峻的挑战，现有的干旱区

植物的水分利用策略能否适应干旱胁迫仍需进一

步研究。
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Research progress on individual plant hydraulic conduction 

and its drought resistance in dryland
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Abstract：Water is an important limiting factor for plant survival and growth in dryland. Researching plant hy‐

draulic conduction in dryland can clarify the water use strategies of plants in response to water stress and their ef‐

fects on water cycle. Although numerous studies have explored the response of plants to water stress， few studies 

systematically focused on the response of different plant organs （root， xylem and leaf） to water stress. There‐

fore， this review presents the hydraulic conduction in individual plants and their response to future climate 

change at home and abroad， and the results show： （1） Plants cope with water stress by altering their morphologi‐

cal characteristics， such as increasing the root-to-shoot ratio， reducing plant height， and shedding distal leaves 

and roots； （2） Hydraulic redistribution occurs in plant root in response to water stress； Water stress causes embo‐

lism in plant xylem， which responds to water stress by changing xylem anatomical characteristics. Meanwhile， 

leaves adapt to water stress by altering leaf structural characteristics and stomatal regulation. （3） There is an un‐

certainty about whether there is a trade-off between hydraulic efficiency and safety in plant hydraulic conduction 

process in dryland， under the regional climate change background of “warm and dry”， therefore， further model 

synthesis research is needed.

Key words：vegetation restoration in dryland； hydraulic conduction； root water absorption； xylem conduction； 

leaf transpiration
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