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植物水分调节对策: 等水与非等水行为 

罗丹丹  王传宽*  金  鹰 
东北林业大学生态研究中心, 哈尔滨 150040 

摘  要  水分是植物存活、生长和分布过程中的必需资源, 阐明植物对干旱的应对和调节机制, 是植物生理生态学和全球变

化生态学的重要研究命题。植物对不同气候与土壤水分条件的长期适应会形成由一整套相关联的性状组成的水分调节策略, 

其中等水和非等水调节行为是两种典型的水分调节对策。区分并阐明植物的水分调节对策及其机制, 不但在干旱地区植物育

种、植被修复等实践中有广泛的应用前景, 而且可为构建更精确的植被动态模型和预测气候变化情景下植被分布提供科学基

础。该文首先阐述了等水和非等水调节行为的定义及3种定量分类方法: (1)基于气孔导度与叶水势的关系; (2)基于气孔导度与

水汽压亏缺的关系; (3)基于黎明前叶水势与中午叶水势的关系。之后, 从水力和碳经济性状两个方面比较分析了两种水分调

节对策植物的种间差异。综合分析植物水分调节机制发现, 水力信号与化学信号的相互作用是植物水分调节行为的主控因

素。最后提出3个亟待开展研究的问题: (1)针对不同地区开展植物水分关系相关性状的测定, 寻求可靠且普适的植物水分调节

对策分类方法。(2)探索植物水分调节对策与水力、形态、结构、功能等性状之间的关联性, 为改进植被动态模型提供可靠的

参数。(3)加深理解不同时空尺度上植物水分调节过程, 揭示植物对环境胁迫(尤其是干旱)的响应和适应机制。 
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Plant water-regulation strategies: Isohydric versus anisohydric behavior 
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Abstract 
Water is a vital resource for plant survival, growth and distribution, and it is of significance to explore mecha-
nisms of plant water-relations regulation and responses to drought in ecophysiology and global change ecology. 
Plants adapt to different climates and soil water regimes and develop divergent water-regulation strategies involv-
ing a suite of related traits, of which two typical types are isohydric and anisohydric behaviors. It is critical to dis-
tinguish water-regulation strategies of plants and reveal the underlying mechanisms for plant breeding and vegeta-
tion restoration especially in xeric regions; and it is also important for developing more accurate vegetation dy-
namic models and predicting vegetation distribution under climate change scenarios. In this review, we first re-
called the definitions of isohydric and anisohydric regulations and three quantitative classification methods that 
were established based on the relationships (1) between stomatal conductance and leaf water potential, (2) be-
tween stomatal conductance and vapor pressure deficit, (3) between predawn and midday leaf water potentials. 
We then compared the two water-regulation strategies in terms of hydraulics and carbon-economics traits. We 
synthesized the mechanisms of plant water-regulation and found that the interaction between hydraulic and 
chemical signals was the dominant factor controlling plant water-regulation behavior. Last, we proposed three 
promising aspects in this field: (1) to explore reliable and universal methods for classifying plant water-regulation 
strategies based on extensive investigation of the traits related with plant water-relations in various regions; (2) to 
explore relationships between plant water-regulation strategies and traits of hydraulics, morphology, structure, and 
function in order to provide reliable parameters for improving vegetation dynamic models; and (3) to deeply un-
derstand the processes of plant water-regulation at different spatial and temporal scales, and reveal mechanisms of 
plants’ responses and adaption to environmental stresses (especially drought). 
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随着全球气候变化的加剧, 极端气象事件频

发、气温升高、降雨格局变化等导致持续严重的干

旱, 使植物生产力下降、森林大面积死亡(Meinzer et 

al., 2014)。为此, 干旱诱导的植物死亡机制研究备

受关注。近期人们提出了树木死亡的3种可能机制假

说 , 即碳饥饿、水力失衡、抗病虫害能力下降

(McDowell et al., 2008), 但对它们的相对重要性及

相互作用关系尚无明确结论(McDowell et al., 2013; 

Mencuccini et al., 2015)。因此, 阐明植物对干旱的

应对和调节机制, 对于理解和预测全球变化背景下

植物生存、生长及分布有着重要意义。 

植物对水分限制的响应和调节机制很复杂, 其

中气孔调节是通过控制水分运输和叶片蒸腾来防止

木质部栓塞的最重要机制(Martínez-Vilalta et al., 

2014)。气孔既是植物光合作用CO2固定的入口, 又

是蒸腾作用水分散失的出口, 在平衡优化植物光合

与蒸腾关系中发挥着重要作用(范嘉智等, 2016)。在

干旱胁迫时, 植物根系至叶片水分运输中的低阻通

路——木质部的导管会产生栓塞, 使植物水力导度

(K)下降、水分运输受阻。在这种情况下, 有些植物

的气孔响应敏感, 可通过迅速关闭气孔来维持一定

的水势, 光合速率也随之降低, 这常被称为气孔的

等水调节行为(isohydric behavior); 相反, 另一些植

物的气孔仍能维持一定的开度, 以维持较高的光合

速率 , 这即为气孔的非等水调节行为(anisohydric 

behavior)。植物气孔的行为除了受植物内因控制之

外, 还受土壤水分状况、大气水汽压亏缺(VPD)等的

影响 , 进而限制植物的气体交换 (Tardieu & 

Simonneau, 1998; Domec & Johnson, 2012)。在土壤-

植物-大气连续体(SPAC)中, 气孔和水力运输系统

将土壤和叶片紧密联系在一起(Brodribb & Jordan, 

2008)。植物响应于土壤含水量和VPD的变化而调节

其气孔保卫细胞和相邻上皮细胞的膨压, 进而改变

孔径大小(Rogiers et al., 2012)。 

在上述内外因的联合作用下, 不同植物针对干

旱胁迫会在水分调节对策、水力响应、耐旱性等方

面形成不同的应对策略, 表现出其水分调节对策与

形态学(如叶片厚度)、解剖学(如木材密度)、生理学

(如K、光合速率)、生态学(如物候)等性状之间存在

一定的关联性(Braga et al., 2016)。生长在干旱环境

中的植物通常有抗空穴化能力强、气孔调节力强、

边材水容大、落叶、根深、枝干可营光合作用等特

征(Pivovaroff et al., 2016)。Lachenbruch和Mcculloh 

(2014)报道, 植物木质部密度与K负相关, 而与抗栓

塞能力正相关。Martínez-Vilalta等(2014)也发现气孔

导度(Gs)与叶水势(ΨL)高度相关, 并通过调节木质

部水势差降低空穴化的概率。因此, 为了理解植物

碳-水耦合机理过程(范嘉智等, 2016)、评价预测植物

及其群落对气候变化的响应, 迫切需要开展植物的

水分调节对策及其机理研究。为推进该领域研究进

展, 本文综述植物等水与非等水调节行为的概念及

定量分类方法; 在此基础上, 比较分析这两种植物

水力调节对策的性状差异; 之后阐述植物应对干旱

的水分调节机理; 最后指出该领域值得关注的研究

问题。 

1  等水与非等水调节行为的概念及定量分类 

气孔敏感性差异决定植物在干旱胁迫时采取

不同的水分调节对策。等水(调节行为)植物随环境

条件变化而调节气孔开闭, 其气孔调节严格, 在

VPD增加或土壤水势(ΨS)下降时, 其蒸腾速率(Tr)受

限, 使最小ΨL维持相对恒定。相反, 非等水植物的

气孔对环境变化不太敏感, 其ΨL随环境波动而变化, 

在干旱胁迫时, 其气孔不会立刻关闭, 而是继续进

行气体交换, 其ΨL随VPD的增加而降低(Tardieu & 

Simonneau, 1998; 张彦群和王传宽, 2008; Klein & 

Niu, 2014)。 

然而, 理论上的等水和非等水调节行为仅分别

代表了自然界中植物气孔调节行为谱中的两种极端

情形。真正的等水调节对策代表被动的气孔调节, 

直接反映叶片水分状况和大气蒸发需求变化(如某

些蕨类); 而真正的非等水调节植物是几乎没有气

孔调节的原始植物(如苔藓); 它们在现实环境变化

中很难维持(McAdam & Brodribb, 2012)。纵观以往

对植物水分调节对策的分类, 概括起来有3种定量

分析方法: (1)基于Gs与ΨL的关系; (2)基于Gs与VPD

的关系; (3)基于黎明前叶水势(ΨPD)和中午叶水势

(ΨMD)的关系。 

1.1  基于气孔导度与叶水势关系的水分调节对策

分类 

Fisher等(2006)基于Gs与ΨL之间的关系来划分

亚马孙森林植物的水分调节对策, 其中的关键是针

对特定物种构建Gs和ΨL关系曲线。Gs变化包含了叶

表面气孔密度、气孔孔径、气孔开闭程度等3个因素; 
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ΨL主要受VPD和土壤水势(ΨS, 常被认为等同于ΨPD)

的影响。不同植物最大ΨL很接近(均波动在0到–1 

MPa之间), 而其ΨL范围主要受最小ΨL影响。因此, 

在构建Gs与ΨL关系曲线时, 要注意两点: (1)需要在

变化范围较大的VPD和土壤含水量下测量, 以便获

取较大的ΨL范围及对应的Gs; (2)因为Gs除了对ΨL变

化高度敏感之外, 还受到CO2浓度、空气温度、光照

等环境因子的影响, 因此, 在测定时须尽可能排除

其他因素的干扰。根据测定结果拟合Gs-ΨL关系模型, 

并以此计算Gs占最大气孔导度25%时的ΨL值; 然后

根据此ΨL值的大小, 对物种进行排序分类。Klein和

Niu (2014)通过分析全球66种植物的气孔敏感性和

ΨL之间的关系, 拟合出最佳水力调节模型, 发现植

物水分调节对策是一个连续体, 并非简单地划分为

两类。应该指出的是, 此分类方法因受到周围环境

控制困难和实验结果普适性的限制而有局限性。 

1.2  基于气孔导度与水汽压亏缺关系的水分调节

对策分类 

Oren等(1999)在边材阻力可忽略、水容影响恒

定的假定条件下认定, 土壤至叶片的液流量(JS)与

叶蒸腾速率(Tr)相等, 从而得出公式: JS = Tr = Gs × 

VPD; 由此推出Gs、VPD、K、ΨS与ΨL之间的水势差 

(ΔΨ)的关系为:  s
1

G K
VPD

  。据此, 他们预

测植物ΔΨ的3种理想变化状况对Gs的影响为: (1)完 

全等水行为: ΨL和ΨS的相对变化量趋近于0, 且ΔΨ

值随干旱程度的增加逐渐减少; (2)ΨL和ΨS的相对变

化量为1, ΔΨ保持恒定; (3)非等水行为: ΨL和ΨS的相

对变化量大于1, ΔΨ随干旱程度增加而增加。随后, 

有研究者(如Roman et al., 2015)对该公式作了完善,  

得出: 
1

2
sG a b VPD   ; 式中a和b为回归参数。总 

之, 这种分类方法主要依赖于Gs的测定, 降低了因

ΨL测量偏差而带来的影响。 

1.3  基于黎明前水势与中午水势关系的水分调节

对策分类 

Martínez-Vilalta等(2014)通过测量ΨPD和ΨMD来

建立理论模型, 将植物分为严格等水调节、严格非

等水调节、极端非等水调节、局部等水调节等4类, 

并将此应用于全球数据库中102个物种的排序分类。

该模型为: ΨMD = Λ + σ × ΨPD; 式中Λ为蒸腾速率最

大时的水分运输能力, 即ΨPD = 0时的ΨL; σ表示ΨMD

随ΨPD减少而下降的幅度, 即模型的斜率。根据σ值

大小对植物的水分调节行为进行分类: σ = 0为严格

等水调节(即随ΨPD下降, ΨMD保持不变); σ = 1为严

格非等水调节(即ΨMD和ΨPD保持恒定的水势差); σ > 

1为极端非等水调节(即ΨMD和ΨPD之间的水势差会

随着ΨPD下降而增加); 0 < σ < 1则为局部等水调节

(即ΨMD和ΨPD之间的水势差会随ΨPD下降而下降)。

当然, 通过对σ值大小排序, 同样可得到一个植物的

水分调节连续体。 

需要指出的是, 该水分调节分类模型具有如下

优点: (1)该模型具有普适性, 实际情况虽然比理论

假设更复杂, 但仍然符合此整体框架; (2)参数Λ和σ

与气候变化趋势相关联, 且种内的关联趋势基本一

致; σ将气孔敏感性和植物耐旱性相联系, 并直接涉

及植物通过气孔控制CO2捕获和H2O散失而引起的

碳饥饿和水力失衡(McDowell et al., 2008), 因此可

为干旱诱导的植物死亡机制研究提供信息; 另外在

该模型基础上增加参数, 可深入研究一个或几个物

种的抗旱效应。 

2  等水与非等水调节对策植物的差异 

水分是植物存活、生长和分布过程中必需的重

要资源; 植物在不同环境条件下长期适应而形成了

由一整套相关联的性状组成的水分调节策略。Reich 

(2014)在综述大量文献基础上将原有的叶经济谱

(Wright et al., 2005)扩展成包括叶-茎-根、碳-养分-

水的普适性“快-慢”植物经济谱假说, 并列举了许多

支持证据, 同时也指出一些性状之间的相关性尚需

进一步验证。我们通过综述相关文献, 从水力性状

和碳经济性状两方面比较并归纳了等水与非等水调

节对策植物的差异, 其中多数性状的差异明显(表1), 

但有些性状的差异还有争议, 需要更多的研究验证。 

2.1  水力性状 

气孔对蒸腾(Tr)的控制主要有两种途径: (1)气

孔本身对Tr的敏感性(叶片水分状况和水通量之间

的正负反馈); (2)在不考虑叶膨压和ΨL的情况下, 气

孔对ΨS下降的敏感性(Franks et al., 2007)。K是量化

植物水分运输能力的重要指标。K高的植物可将水

分从根部迅速运至叶片, 使Gs和净CO2同化量(AN)

最大化; 当水分供应不足时, Gs会降低, 避免木质

部产生空穴化 ,  以保护植物的水力系统(Sperry, 

2000)。研究表明, 最大Gs对叶水力导度(Kleaf)变化很

敏感(Domec et al., 2009); ΨL随Kleaf下降而下降,  
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表1  等水与非等水调节对策植物的性状对比 
Table 1  Contrasting plant traits between isohydric and anisohydric regulation strategies 

性状 
Trait 

等水调节 
Isohydric regulation 

非等水调节 
Anisohydric regulation 

是否存在争议 
Challenged or not 

生长策略 Growth strategy 保守型 Conservative behaviour 冒险型 Risk-taking behaviour N 

最小叶水势 Minimum leaf water potential 相对恒定(高) Constant (High) 低 Low N 

气孔导度 Stomatal conductance 低 Low 相对恒定(高) Constant (High) Y (Quero et al., 2011) 

水力性状 
Hydraulics 

导水率 Hydraulic conductance 低 Low 高 High N 

耐旱性 Drought tolerance 弱 Weak 强 Strong Y (Quero et al., 2011) 

木质部脆弱性 Xylem vulnerability 小 Small 大 Large N 

水力安全阈值 Safety margin 大 Large 小 Small N 

栓塞恢复力 Embolism recovery ability 弱 Weak 强 Strong Y (McCulloh & Meinzer., 2015)

 

纹孔膜 Pit membrane 厚; 总面积小 
Thick; Smaller total area 

薄; 总面积大  
Thin; Larger total area 

 

光合速率 Photosynthetic rate 小 Small 大 Large Y (Quero et al., 2011) 

呼吸速率 Respiratory rate 小 Small 大 Large N 

内在水分利用效率 
Intrinsic water use efficiency 

高 High 低 Low Y (Lovisolo et al., 2010) 

非结构性碳水化合物 
Nonstructural carbohydrate 

低 Low 高 High Y (Woodruff et al., 2015) 

比叶质量 Leaf mass per area 大 Large 小 Small  

碳经济性状 
Carbon  
economics 

叶寿命 Leaf lifespan 长 Long 短 Short  

“N” 代表没有争议; “Y” 代表尚有争议; “”代表该性状由其他研究成果总结归纳得出, 但没有文献直接验证支持。 
“N” is uncontroversial; “Y” represents controversial; “” represents that the trait was summarized by the authors from the literature rather than specific paper. 

 
使气孔关闭、生产力显著降低。在气孔持续关闭下, 

水力调控占主导地位(Lovisolo et al., 2008a)。 

自然界中, 植物的水分调节方式始终在保守型

的等水调节与冒险型的非等水调节之间发生着连续

变化, 这主要是由植物内在基因型决定的(Tardieu 

& Simonneau, 1998)。在等水调节植物中, 气孔通过

控制水分散失速率, 保守地调节自身水分状况, 使

其与SPAC系统的水分供给能力相匹配。为了降低水

力失衡的风险, 等水植物随ΨS的降低而降低其Gs和

Tr, 保持相对恒定的最小ΨL和叶相对含水量(Mosh-

elion et al., 2015)。等水调节植物的Tr与Kleaf呈线性

相关; 而非等水调节植物的Tr随Kleaf的增加而逐渐

增加, 使其最小ΨL随Kleaf而变化(Bucci et al., 2005)。

在较干旱的条件下, 非等水植物随着Tr需求的增加

而降低其ΨL和相对含水量, 以保持支撑水分到达叶

片的驱动力(Moshelion et al., 2015)。Pou等(2012)的

研究表明, 植株导水率(Kplant)和ΨMD之间的相关性

在等水调节植物中比在非等水调节植物中更高。因

此, 等水调节植物的Kplant对干旱胁迫更敏感; 而非

等水调节植物的最大Kleaf和Gs更大, 且两者之间有

很强的线性关系, 表明非等水调节植物在应对干旱

胁迫时其Kleaf下降较慢, 气孔关闭程度较低。因此, 

植物水力特征和气孔响应之间有很强的相互作用

(Salleo et al., 2000)。 

有研究者认为, 耐旱树种是木质部栓塞脆弱性

小、对木质部空穴化和栓塞抗性强的树种(李荣等, 

2016)。栓塞会使木质部K下降, 严重时可导致不可

逆的水力失衡(Sperry & Tyree, 1988)。栓塞脆弱性决

定了不同植物物种的生存模式(李荣等, 2016), 它常

用脆弱性(K损失与木质部张力之间的关系)曲线来

描述。该曲线的关键特征包括: 栓塞临界值(Pe)、导

水率损失50%和88%时所对应的木质部水势(P50和

P88)以及曲线中的线性部分的斜率。然而, 栓塞脆弱

性并不等同于原位的栓塞风险; 该风险在水势正常

变化范围内受气孔对蒸腾控制的影响(Meinzer & 

McCulloh, 2013)。P50是反映植物水分运输系统脆弱

性的重要指标: P50值越负, 植物的抗栓塞力越弱(龚

蓉和高琼, 2015)。Ogasa等(2013)测定了干旱复水后7

个被子植物茎木质部P50的变化后发现, K损失50%

时木质部的恢复能力与物种P50值相关: P50越低的

物种, K一旦损失近一半, 其木质部恢复能力就会越

低。另外, 植物水力结构调控空穴化现象的机制与

气孔调节的土壤-叶片水势梯度相关。等水调节植物

可以通过调节气孔维持相对较高的水势, 以防止栓

塞(Vogt, 2001); 而非等水调节植物在干旱期间水势

大幅下降, 但并未出现严重损伤。 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



1024  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2017, 41 (9): 1020–1032 
 

www.plant-ecology.com 

水力安全阈值是指气孔关闭时所对应的ΨL与

P50的差值。在导水率显著下降时, 安全阈值较大的

物种关闭气孔, 以避免木质部栓塞; 而安全阈值较

小的物种不完全关闭气孔, 以维持长时间的气体交

换(Bucci et al., 2003; Brodribb & Holbrook, 2004), 

但其空穴化脆弱性更大、更易栓塞, 而其栓塞恢复

能力也更强(金鹰和王传宽, 2015)。植物的抗栓塞力

越弱, 水力安全阈值越小(Ogasa et al., 2013)。等水

植物的水力安全阈值一般比非等水植物的大。

Martínez-Vilalta等(2014)报道, 水力安全阈值范围

和由水势引起的木质部栓塞恢复力都有系统发生趋

势。木质部抗栓塞性弱的物种, 其Gs也较高, 即非等

水调节植物比等水调节植物更易栓塞, 且栓塞恢复

力更强。也有研究表明, 植物会牺牲部分小枝栓塞

来保证整个植物的水力平衡(Tyree & Sperry, 1988)。

然而, 植物木质部的栓塞恢复力还具有异议(McC-

ulloh & Meinzer, 2015)。 

水容也是影响水力安全阈值的重要因素之一

(Meinzer et al., 2009)。水容缓冲水势的波动(Hölttä 

et al., 2009)和木质部液流浓度的快速增加, 可以提

高功能性导管的导度(Nardini et al., 2012), 从而避

免过度栓塞。枝干水容与最小枝干水势正相关, 而

与栓塞脆弱性负相关(Meinzer et al., 2009)。木质部

液流离子浓度的增加, 可以部分补偿栓塞引起的K

损失, 从而限制木质部张力的增加(Trifilò et al., 

2011)。等水和非等水调节对策分别代表了木质部张

力控制连续体的两个端点(Meinzer & McCulloh, 

2013): 等水调节植物往往表现出相对恒定的最大

木质部张力值; 而非等水调节植物的木质部张力会

因环境条件变化而改变。 

在长期进化过程中, 植物可通过形态结构的调

整来达到水分运输安全性与有效性的协调统一(李

荣等, 2015)。木质部结构会影响树种的栓塞脆弱性

(李荣等, 2016)。木质部性状(如导管直径、边材面

积、根-叶水势梯度等)的差异, 都能导致植物Tr和

Gs的变化(Cocozza et al., 2010)。根据气种假说(air- 

seeding hypothesis), 空气通过纹孔进入导管会产生

空穴化, 且该现象在纹孔孔径较大的导管中更易发

生(Sperry & Hacke, 2004); 反之, 纹孔孔径越小, 气

泡通过时所受压力越大, 越不易产生栓塞。纹孔面

积假说表明, 直径和长度较小的导管(管胞), 其壁

上总纹孔膜面积也越小, 越不易产生空穴化(Hacke 

et al., 2006)。另外, 纹孔膜厚度在栓塞抗性中也有

重要作用。纹孔膜越厚, 植物栓塞抗性越强。维管

系统内, 水分在细胞间移动时, 较小的孔径可避免

空穴化发生, 但也会削弱输水效率, 其中存在一种

权衡机制(Ocheltree et al., 2016)。根据非等水调节植

物更易栓塞这一特点, 我们推断其纹孔孔径较大、

纹孔膜薄且总面积大, 而等水调节植物的纹孔孔径

较小、纹孔膜厚且总面积小。这些性状还需要进一

步验证。 

2.2  碳经济性状 

保持根-叶之间水分运输的连续性, 不仅可避

免木质部空穴化, 而且是维持气体交换和植物生长

的基础 (Meinzer & McCulloh, 2013; Attia et al., 

2015)。非等水调节植物通过延迟对Kleaf的调控应对

干旱胁迫, 其ΨMD会大幅下降, 延迟气孔关闭, 使

自身保持较高的光合能力和光能合成容量, 促使其

复水后某些指标更快地恢复 (Pou et al., 2012; 

Martínez-Vilalta et al., 2014)。在相似条件下, 等水调

节植物则表现出对Kleaf和Gs更强的调节作用, 在干

旱胁迫期间保持较高的ΨMD及较低的光合能力和光

能合成容量的恢复力(Pou et al., 2012; Martínez- 

Vilalta et al., 2014)。在干旱胁迫复水之后, 植物碳

平衡的恢复不仅依赖于光合作用恢复的速度和程度, 

而且依赖于在干旱胁迫时光合作用的下降速度和程

度。例如: 四季豆(Phaseolus vulgaris)遭受严重干旱

胁迫后复水第一天 , 其最大光合速率只能恢复

40%–60%; 继续复水数天后, 也不能恢复到对照水

平(Miyashita et al., 2005; Gallé & Feller, 2007)。 

内在水分利用效率(WUEi, AN/Gs)常用于比较不

同物种的水分利用效率(WUE), 是直接关联WUE稳

定的指标(附录I), 也可以用于不同VPD和环境条件

下的比较。水力性状的恢复速度会影响同化率, 且

光合速率和Kleaf呈正相关。非等水植物可为光合作

用提供更多能量和物质基础, 因而保持较高光合速

率及生产力, 从而恢复时间更短。对黑麦草(Lolium 

perenne)的研究表明: 干旱胁迫复水后, 非等水调

节植物能够充分提高其WUE (Holloway-Phillips & 

Brodribb, 2011)。Pou等(2012)的研究也表明, 干旱胁

迫使非等水调节植物生物量减少量比等水调节植物

低, 而总叶面积减少量更高, 从而耗水量较少、Gs

保持较高; 因此, 这种特性复水后有利于剩余叶片

水力性状的恢复。Poni等(2007)的研究表明, 等水调
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节植物的WUEi较高, 即在水分胁迫下其WUEi的变

化比非等水调节植物更加明显。Pou等(2012)研究报

道, 等水调节植物复水后Gs持续下降, 而光合作用

充分恢复, 使植物的WUEi在恢复后高于对照组。这

可能与K的不完全恢复相关: Kleaf在干旱胁迫后恢复

较慢 , 并且在恢复期间Gs和Kleaf呈线性相关 , 使

WUEi增大(Pou et al., 2007)。然而, Lovisolo等(2010)

比较了更多等水和非等水物种后并未发现WUEi的

显著差异。 

叶的固碳量取决于其生产力和寿命: 叶寿命长

且比叶质量(LMA)高的物种, 其叶片生产力和叶氮

含量一般较低; 反之亦然(王常顺和汪诗平, 2015)。

叶经济谱表明, 植物的功能性状组合是呈一条连续

变化的带谱, 一端是叶片光合和呼吸速率均较大、

寿命短和LMA小的“快速投资-收益”型物种, 另一端

则是光合和呼吸速率均偏低、寿命长、LMA大的“缓

慢投资-收益”型物种(陈莹婷和许振柱, 2014)。高

LMA意味着环境条件不利于植物生长, 趋向于保守

生长策略; 而低LMA意味着植物趋向于冒险生长策

略(Rose et al., 2013; 王常顺和汪诗平, 2015), 这与

等水植物的保守策略和非等水植物的冒险策略相吻

合。在干旱胁迫下, 高LMA有利于提高WUE, 延长

叶寿命和碳积累的时间, 从而提高资源利用率。 

比较两种水分调节对策植物的叶片水力脆弱

性、ΨL、Kleaf、光合作用、Gs和非结构性碳水化合

物(NSC)发现, 非等水调节植物叶片水力脆弱性显

著偏低, 其ΨMD在干旱期间均下降、并低于P50, 导

致Kleaf持续减少, 叶总NSC比等水调节植物大2–3倍; 

而等水调节植物的Kleaf在生长季的大部分时间里都

维持在一定水平上, 但其平均光合速率和Gs显著低

于非等水植物 , 其总NSC含量始终较低(Woodruff  

et al., 2015)。NSC与ΨMD在重度干旱胁迫下有很强的

相关性, 而在轻度旱胁迫下相关性较弱。这种相关

性强度的联系表明了植物对蒸腾作用的控制严格与

否, 并直接影响了对碳同化作用的约束力。由于多

重因素影响(如: 干旱胁迫的持续的时间和强度、不

同物种增加和消耗NSC的时间和数量的动态变化

等), 以往对干旱期间NSC含量变化的研究结果不一, 

其中NSC含量增加的现象可能与干旱胁迫与复水之

间的时间和程度的动态变化以及植物对碳的不同需

求相关, 且土壤干旱胁迫程度的增长速率也对NSC

动态变化有影响。通过对比在土壤水分长期亏缺期

内ΨL、Kleaf和NSC贮存与消耗的季节性变化, 就能监

测出不同植物表现出的不同水力调节对策之间的联

系, 以及对NSC的消耗状况。 

植物水力性状与经济性状的协调和权衡关系, 

对建立植物碳-水耦合模型、揭示植物水-碳投资机

理、扩展叶经济型谱等均有重要意义。有研究表明, 

叶水力性状和光合特性之间存在协调关系, 而叶水

力导度、木质部栓塞阻力和LMA之间存在权衡关系

(Villagra et al., 2013; Jin et al., 2016)。植物一般会根

据自身的功能性状优化配置资源, 形成生存与生长

过程中“安全性-有效性”的权衡。等水调节植物通过

严格的气孔控制保持ΨL相对恒定, 避免水力失衡, 

但同时也限制了光合作用和碳同化, 并且植物因吸

收过剩的光能会诱导产生大量的活性氧化物, 导致

叶片脱落。非等水调节植物气孔敏感度低, 但其木

质部有更强的栓塞抗性, 在干旱胁迫下以牺牲稳定

的ΨL为代价保持气孔开放, 以维持植物的光合作用

和碳同化(金鹰和王传宽, 2015)。Gs和ΨL的协调作用

使Kleaf和碳同化及ΨL和碳储量之间相联系, 从而导

致不同水分调节对策植物在长期干旱胁迫中产生不

同的碳水化合物储量。虽然有研究支持植物经济性

状和水力性状之间相关联的论点(e.g., Woodruff et 

al., 2015), 但仍需要更多的验证。 

3  植物应对干旱的水分调节机理 

植物內源的脱落酸(ABA)和水通道蛋白(AQPs)

以及外源的叶水势(Kleaf)变化是植物应对干旱胁迫

所采取水分调节对策的主要驱动力。在这种化学信

号和水力信号的联合作用下, 不同甚至相同的植物

种面对不同程度的干旱胁迫, 会采取不同的水分调

节行为。 

3.1  ABA的影响 

ABA是一种参与植物许多发育阶段和应对多

种环境胁迫的植物激素, 有重要的水分调节作用

(Lovisolo et al., 2016; Negin & Moshelion, 2016)。土

壤水分亏缺会使植物叶片ABA含量升高, 促使气孔

关闭, 并抑制植株生长(Wilkinson & Davies, 2002, 

2010)。其次, ABA还能通过其间接水力效应来降低

叶片导管组织的透水性, 促进气孔关闭(Pantin et al., 

2013); Gs的下降会进一步影响CO2在叶绿体基质中

的扩散速度和核酮糖-1,5-双磷酸盐羧化 /加氧酶

(Rubisco)的羧化效率 , 从而抑制光合作用过程
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(Guóth et al., 2009)。 

干旱胁迫主要通过控制生物合成的转录基因

来诱导ABA的生成, 但ABA的生物合成涉及多个基

因表达的产物合成调控, 其中9-顺式-环氧类胡萝卜

素加双氧酶蛋白(NCED)是关键的调控酶(Thompson 

et al., 2007)。对拟南芥(Arabidopsis)的研究表明, 在

干旱期间NCED的表达显著上调, 可提高干旱胁迫

下ABA生物合成速度(Frey et al., 2012)。NCED家族

中的5个成员涉及ABA的生物合成, 其中NCED3基

因在ABA合成中起主导作用(Frey et al., 2012); 另

一种同工型PaNCED1在脱水时表达量也增加。此外, 

干旱胁迫诱导的ABA生物合成还涉及其他基因(如

玉米黄质环氧酶(ZEP)、脱落醛氧化酶(AAO)、钼辅

因子硫化酶(MCSU)等)的表达(Borel et al., 2001); 

这些基因表达的增加也会促进ABA在植物中的快

速积累。 

不同植物种的气孔对ABA的敏感性不同(Lo-

visolo et al., 2002), 因此研究者认为ABA的生理机

能决定着等水与非等水调节行为。在等水调节植物

的根组织中, 干旱胁迫提高了NCED基因的转录水

平, 提高了ABA的生物合成速度; 而且这种调节行

为还表现出较高的底物活性和醛氧化同工酶的诱导, 

从而将脱落醛转化为ABA; 根部ABA生物合成的快

速激活, 引起枝条中ABA的增加, 从而加快气孔关

闭, 维持植物叶片水势。另外, 等水调节植物根部过

氧化氢酶、过氧化物酶、谷胱甘肽还原酶和谷胱甘

肽转移酶活性增加, 也表明它们在干旱条件下对活

性氧的消除能力更强(Gallé et al., 2013)。然而, 有研

究表明干旱胁迫并没有增加非等水型植物根系中

ABA的合成, 叶片中ABA浓度也保持稳定, 因而其

气孔对水分亏缺响应较慢(Gallé et al., 2013)。  

3.2  水通道蛋白的影响 

AQPs在控制植物水分状况、K (Lovisolo et al., 

2008a)、膜渗透、气孔控制以及干旱胁迫中空穴化

修复(Secchi & Zwieniecki, 2014)等方面均发挥着重

要作用(Li et al., 2014; Moshelion et al., 2015)。植物

的液泡膜内水通道蛋白(TIP APQ)在各种非生物胁

迫下的表达量均显著升高(Sade et al., 2009); 液泡

可通过TIP APQ补偿细胞质的水分亏缺(Sade & 

Moshelion, 2014)。叶肉中的TIP AQP活动与导管系

统中的细胞膜之间的关系是控制叶片水分状况的关

键因素: 它一方面受环境条件或物候期调控, 另一

方面决定着植物的水分调节行为(Sade & Moshelion, 

2014)。 

Vandeleur等(2009)将AQPs作为区分植物等水

与非等水调节行为的基础。等水调节植物的气孔在

干旱胁迫下调节更快、更强, 从而维持较高的ΨL、

较低的AN (Soar et al., 2006; Pou et al., 2013); 而非

等水调节植物在复水后的恢复力更强。产生这一现

象的可能原因: 一是根部AQPs增加导致水分消耗

更多; 二是不同的ABA合成或气孔对ABA的不同响

应; 三是较低水势下渗透调节促使气孔持续开放。

另外, AQPs的超表达, 也能使等水调节植物在多变

的环境条件下表现出非等水调节行为 (Sade & 

Moshelion, 2014)。 

干旱胁迫会引起植物新陈代谢损伤, 特别是双

磷酸核酮糖羧化酶活性降低, 阻止了复水后植物水

力性状和碳经济性状的快速恢复 (Flexas et al., 

2006)。干旱胁迫期间双磷酸核酮糖羧化酶活性与

Gs密切相关。当Gs在50–100 mmol·m–2·s–1时, 双磷酸

核酮糖羧化酶活性不受水分胁迫影响; 而当Gs低于

该阈值时, 双磷酸核酮糖羧化酶活性就会降低。等

水调节植物气孔敏感性强, 干旱胁迫导致双磷酸核

酮糖羧化酶活性下降得较快, 复水后恢复力也较弱; 

反之, 非等水调节植物在干旱胁迫下能保持气孔开

放, 复水后植物性状恢复较快。 

3.3  水力信号的影响 

水力信号主要是指由蒸腾所引起的ΨL变化

(Meinzer, 2002), 这是调节气孔开关的又一个因素。

干旱胁迫会使植物木质部产生空穴化和栓塞, 导致

ΨL下降; 气孔感受到木质部空穴化的产生之后做出

反馈而关闭(Brodribb & Jordan, 2008)。有研究表明, 

气孔关闭与表皮细胞和叶肉细胞的膨压变化相关

(Ache et al., 2010)。在ΨL较低时, 膨压值为正的植物

的气体交换和生长速率均较高 (Blackman et al., 

2010)。干旱胁迫会引起失膨, 因此植物通过渗透调

节改变失膨点, 是植物提高耐旱性的一种重要策略

(Bartlett et al., 2012)。 

同一种植物在不同环境条件下会表现出不同

的水分调节行为(Schultz, 2003; Lovisolo et al., 2010; 

Conesa et al., 2016), Franks等(2007)将这种调节方式

称为动态等水调节行为 (isohydro-dynamic behav-

ior)。在这种模式中, ΨMD的波动与土壤水分有效性

同步, 从而使ΨS与ΨMD之间的水势差保持季节性恒
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定(Domec & Johnson, 2012)。Chaves等(2010)对9个

植物种的研究发现: 当土壤含水量较高时, 等水调

节物种的气孔随VPD的增加而变化显著, Tr随VPD

增加由几乎不变(等水调节)到显著增长(非等水调

节); 而非等水调节物种的气孔对VPD响应微弱, 但

当保持VPD恒定并降低土壤含水量时, 它会以降低

ΨL作为响应。在ΨS极低时, 作为非等水调节对策的

葡萄(Vitis vinifera)的Gs也会受到约束(Rogiers et al., 

2012; Zhang et al., 2012)。也就是说, 随着干旱加剧, 

植物需水量增加、Tr太低时, 植物的水分调节对策

会由非等水调节转换为等水调节, 以便确保植物水

力系统的安全; 而当土壤水含量增加时, 气孔对Tr

的调节力度便会下降。如上节所述, 土壤水分亏缺

也会引起内源ABA增加, 从而触发并增强气孔对

VPD的响应, 致使气孔关闭(Guyot et al., 2012)。因

此, 水力信号和化学信号的协同作用是植物应对干

旱所采取水分调节行为的重要驱动力。 

4  研究问题与展望  

植物的水分调节对策及其机制研究, 不仅是植

物生理生态的重要研究内容, 而且在土地荒漠化治

理、干旱地区的植物育种、植被修复等实践中有广

泛应用前景, 还可为气候变化情景下植被分布的预

测和更精确的植被动态模型的建立提供科学基础。

因此, 这个科学命题必将会引起更多的关注, 尤其

亟待开展如下问题的研究:  

(1)针对不同地区开展植物水分关系相关性状

的测定, 寻求可靠、普适的植物水分调节对策分类

方法。等水势和非等水势调节的划分已经被作为描

述植物应对干旱胁迫策略及干旱诱导死亡机制的重

要原则。然而迄今为止, 尚无统一方法区分植物水

分调节行为的种间差异。面对主要由全球气候变化

导致的许多地区干旱诱导的频繁发生的森林死亡事

件, 首先需要有效地区分植物水分调节对策类型, 

才有可能做到综合规划、适地适树, 有效地应对气

候变化。 

(2)探索植物水分调节对策与水力、形态、结构、

功能等性状之间的关联性, 为改进植被动态模型提

供可靠的参数。表1综述了等水与非等水调节对策植

物在水力性状和碳经济性状两方面的差异, 其中还

存在的争议需要更多的研究验证澄清。例如: Braga

等(2016)对低地湿润热带雨林的研究发现, 植物的

水分调节对策与叶性状关系微弱; 当然这并不代表

其他生态系统也是如此。Reich等(2014)提出的“快-

慢”植物经济谱假说, 仍需要来自不同植被群区和

环境条件下的研究验证。 

(3)加深理解不同时空尺度上植物水分调节过

程, 揭示植物对环境胁迫(尤其是干旱)的响应和适

应机制。面对干旱胁迫, 等水调节植物一方面会因

光合速率的降低而增加碳饥饿风险, 另一方面碳限

制会反过来限制木质部栓塞的修复; 同样, 非等水

调节植物会因气孔开放过度失水而增加水力失衡的

风险, 同时水限制也会反馈影响植物对碳的获取、

运输和利用(McDowell et al., 2013; Mencuccini et al., 

2015; Conesa et al., 2016)。因此, 在全球变化背景下, 

究竟是等水调节植物还是非等水调节植物的适应性

更强、其时间动态如何等一系列关键问题尚无定论。 

基金项目  国家“十三五”重点研发计划项目(2016-

YFD00201)和教育部长江学者和创新团队发展计划

(IRT_15R09)。 
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附录I  术语及其缩写或符号 
Appendix I  Terms and their acronyms or symbol 

缩写或符号 Acronym or symbol  术语 Term 

AAO 脱落醛氧化酶 Abscisic aldehyde oxidase 

ABA 脱落酸 Abscisic acid 

AN 净CO2同化量 Net CO2 assimilation 

AQPs 水通道蛋白 Aquaporins 

Gs 气孔导度 Stomatal conductance 

Tr 蒸腾速率 Transpiration rate 

K 水力导度 Hydraulic conductance 

Kleaf 叶水力导度 Leaf hydraulic conductance 

Kplant 植株导水率 Whole-plant hydraulic conductivity 

LMA 比叶质量 Leaf dry mass per area 

MCSU 钼辅因子硫化酶 Molybdate cofactor sulfurase 

NCED 9-顺式-环氧类胡萝卜素加双氧酶蛋白 9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase 

NSC 非结构性碳水化合物 Nonstructural carbohydrate 

P50 木质部失去50%导水率所对应的水势 The water potential inducing 50% loss of hydraulic conductivity 

P88 木质部失去88%导水率所对应的水势 The water potential inducing 88% loss of hydraulic conductivity 

Pe 栓塞临界值 Embolism threshold 

TIP 液泡膜内在蛋白 Tonoplast-intrinsic protein 

VPD 水汽压亏缺 Vapor pressure deficit 

WUE 水分利用效率 Water use efficiency 

WUEi 内在水分利用效率 Intrinsic water use efficiency 

ZEP 玉米黄质环氧酶 Zeaxanthin epoxidase 

ΨL 叶水势 Leaf water potential 

ΨMD 中午叶水势 Midday leaf water potential 

ΨPD 黎明前叶水势 Predawn leaf water potential 

ΨS 土壤水势 Soil water potential 
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