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摘  要 

木质部的管道分子是植物生长发育是植物运输水分的主要通道，干旱发生以后会使植物木质部形成栓塞

和空穴，进一步阻碍或者阻断水分子的运输，使植物失水死亡。木质部导管的栓塞和修复是植物在张力

下处理水分运输的内在能力。虽然木质部栓塞的形成是一个非生物过程，但在压力梯度下重新填充需要

生物活性来提供能量和水，以恢复木质部运输能力。导管“新的再充水”是人们认同的栓塞修复机制，

但它是一个需要能量代谢和精细协调的生理学过程，涉及木质部溶质和水分的运输。水通道蛋白AQPS
是一种在细胞膜上面的蛋白，它能控制着水分的进出，进而调节植物体内水分的平衡。非结构性碳水化

合物具有能量代谢和渗透调节等功能，并且为防御化合物的合成或与参与营养获取或防御的共生体进行

交换提供底物。近年来，随着对于木质部栓塞恢复的研究成为植物耐旱性研究的热点，关于水通道蛋白

和碳代谢与栓塞修复关系的研究很多。据此，本文结合近年来的研究对木质部栓塞修复与水通道蛋白和

非结构性碳之间的关系进行简单的阐述。 
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Abstract 
Fast and efficient recovery from water stress is a key determinant of plant adaptation to changing. 

https://www.hanspub.org/journal/br
https://doi.org/10.12677/br.2024.131010
https://doi.org/10.12677/br.2024.131010
https://www.hanspub.org/


赵梅 
 

 

DOI: 10.12677/br.2024.131010 87 植物学研究 
 

The main channels of water transport in plants are xylem conduit molecules (ducts or tracheids), 
which can be obstructed or blocked by embolization and cavitation in xylem under drought stress. 
Embolization and filling of xylem vessels is the inherent ability of plants to handle water transport 
under tension. Although the formation of xylem embolism is an abiotic process, refilling at a pres-
sure gradient requires biological activity to provide energy and water to restore xylem transport 
capacity. The embolization of the catheteris a physiological process requiring energy metabolism 
and fine coordination, involving starch hydrolysis, solute and water transport. Aquaporins (AQPS) 
are proteins on the cell membrane that control the flow of water in and out of plants, thus regu-
lating the water balance in plants. In recent years, the study of xylem embolism recovery has be-
come a hot topic in the study of drought tolerance of plants, and there are many studies on the re-
lationship between aquaporin and carbon metabolism and embolism repair. Therefore, the rela-
tionship between xylem embolization repair and aquaporin and non-structural carbon was briefly 
described in this paper. 
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1. 研究背景 

水分是影响植物生理功能和生态适应的重要因子之一。植物生存、生长和发育均需大量水分，水是

一切生命活动的基础。在植物生长发育过程中水是营养物质运输的媒介，更是各种生理反应不可或缺的

条件之一。近年来，全球气候变化加剧，极端气候事件频繁发生，降雨格局变化等加剧区域尺度的干旱

程度，造成全球范围内森林大面积死亡。目前越来越多的研究表明，植物缺水死亡的一个主要因素是水

力失衡[1]。因此，研究木质部水力系统对植物响应和适应干旱环境的机制有重要意义。此外，我国是一

个干旱面积较大的国家，干旱、半干旱地区总面积占全国土地总面积的一半，干旱造成环境恶化，因而

对干旱地区进行生态修复十分重要。对于干旱、半干旱地区植被恢复的关键性限制因素是水分，水分的

作用对植物的影响超过其他因素的总和[2]。水分从土壤经过植物根系进入树各个部位再进入大气的过程

是一个动态且连续过程(Soil-Plant-Atomsphere Continuum, SPAC)，植物根系吸收土壤中的水分，然后沿着

根和茎的导管运输到叶片，最后经过蒸腾作用从叶片到大气中去。木质部的导管分子是植物水分运输的

主要通道，植物木质部发生栓塞，会阻碍或者阻断木质部内水分子的运输，严重时导致植物的死亡[3]。
植物内发生空穴和栓塞是很常见的。因此栓塞修复对植物正常生长发育非常重要。一定范围内，植物一

旦到合适条件就会恢复生长，栓塞就会得到修复。关于栓塞修复的假说非常多，影响栓塞修复的因素也

有很多，但目前木质部栓塞修复真正机制尚不清楚，仍需要进一步研究。 

2. 植物木质部栓塞和空穴化的概述 

2.1. 栓塞的形成 

植物叶片蒸腾作用发生时，分水在木质部中运送是由于蒸腾拉力产生的，而根据内聚力–张力学说，

植物体内水分子有很高的内聚力，这种内聚力维持着水分运输管道内水柱的连续性，处于亚稳定的状态。
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当蒸腾拉力超过内聚的水柱的抗张能力时，水柱可能中断。气泡便会从气体填充的导管吸出，通过导管

间的纹孔膜进入原本充水的管道，并逐渐扩张，阻碍导管的水分运输，最终形成栓塞[4]如图 1。 
 

 
Figure 1. Embolism in xylem vessel of plants 
图 1. 植物木质部栓塞 

2.2. 植物栓塞脆弱性 

Tyree MT & Sperry JS 提出植物木质部栓塞抵抗力可用“脆弱性曲线(vulnerability curves, VCs)”来

表示[5]。脆弱性曲线通过拟合木质部水势与木质部导水率损失 PLC 之间的关系来表示。根据脆弱性曲线

的形状，其大致可分为 3 类型，即“r 型”、“s 型”以及介于两个之间的“中间型”。各植物木质部栓

塞脆弱性是不同的，是各物种特有的重要生理性状之一，它能表示植物对干旱胁迫的响应，随着全球变

暖，它能作为一个重要特征来预测森林对全球气候变化反应。 

2.3. 植物栓塞修复 

植物栓塞最直接的影响是降低管道分子的导水率，导致木质部水分运输下降，从而影响植物正常的

生长发育。当植物恢复供水后，木质部的水势会升高，栓塞导管内的空气泡逐渐坍塌，植物导水率恢复，

即木质部栓塞后的恢复过程。栓塞修复过程依赖于通过渗透机制产生的压，促使溶质从周围的薄壁组织

细胞进入栓塞的导管，水分进入栓塞导管是由水通道蛋白的促进或韧皮部驱动充水，使木质部栓塞修复。

早期观点认为，木质部水势只有达到正压或稍负时木质部栓塞才能修复。而在干旱期间或生长季节是不

可能发生的。根压能够驱动草本、灌木和低矮树木木质部栓塞的修复，却不能很好地解释高大乔木的栓

塞修复现象[6]。随着学者对栓塞修复探索的不断深入，惊奇发现不只是负压下栓塞修复才会发生，当木

质部处于负压下时栓塞也能修复。Salleo 利用木质部导管孔膜上预先设定的压力差诱导空化[7]。分别在

在 1.13、1.75 和 2.26 Mpa 诱导栓塞，无论如何获得都是负压，在木质部恢复过程中，PLC 测不到正木质

部压力电位。自然状态下浆果紫杉已栓塞化的木质部在水势为−1.62 MPa 的条件下 2 h 即可恢复，且恢复

的程度随水势的升高而增大。近年来，负压下木质部栓塞修复得到越来越多学者的支持，据此提出了“新

的再充水”栓塞修复机制。Salleo 对月桂(Laurusnobilis)栓塞修复过程研究发现，导管周围木薄壁细胞的

盐分分泌到管腔内，从而产生渗透压驱动栓塞导管重新恢复其输水功能[8]。 
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3. 植物水通道蛋白研究概述 

3.1. 水通道蛋白的发现 

细胞膜上存在特异转运水的通道，美国约翰·霍普金斯大学从血红细胞中克隆了第一个水通道蛋白

CHIP28，证明该蛋白具有允许水分子进入的功能。其后，科学家陆续从哺乳微生物、植物、动物中鉴定

出各种水通道蛋白，统称为“Aquaporins”(AQPS)。近年学者在许多植物种发现了 AQPS 的存在。比如

拟南芥、烟草、玉米、豌豆、水稻、向日葵、油菜等。高等植物 AQPS 大致分为４种类型：质膜内在蛋

白(PIPs)，液泡膜内在蛋白(TIPs)，内在蛋白和小的碱性内在蛋白。Kammerloher 在植物体中发现有两个

与主要内在蛋白(MIP)超家族相关的亚家族，被命名为质膜内在蛋白 PIP1 和 PIP2 [9]。大量研究人员观察

到 PIPs、TIPs 在维管组织及其周围的细胞中表达积累，表明 AQPS 参与质外体途径，可能调节细胞间长

距离的水分流动。 

3.2. 水通道蛋白的功能 

植物细胞吸水主要有 3 种方式：扩散、集流和渗透作用。植物体内水分的集流主要通过质外体途径，

尤其是导管或管胞系统；细胞间水分集流则通过膜上的水通道蛋白。水通道蛋白在跨细胞途径中起主要作

用，它负责水分的快速跨膜转运；植物体内水分的长距离运输是通过导管或管胞系统的水分的集流，根吸

收的水分经过具有凯氏带的内皮层进入导管或管胞，最终运输到茎、叶，这些生理过程都有水通道蛋白的

参与[10]。研究发现植物维管组织及薄壁细胞中大量积累的 PIPs 和 TIPs [11]。在干旱胁迫研究中发现，水

孔蛋白对已形成栓塞的导管的重新充注起着尤为重要的作用，水孔蛋白在木薄壁细胞中的表达有利于水分

跨细胞流动，也使得这些薄壁细胞能控制水分进出木质部管状分子。另外，水通道蛋白活性变化会影响植

物根系水导率[12]。通过比较 NtAQP1 表达被抑制的反义植物和对照植物，发现了 NtAQP1 在细胞与植物

水分的关系。NtAQP1 表达受损的植株根系水分传导性降低，水分胁迫抗性降低[13] [14] [15]。 

3.3. 水通道蛋白活性调控 

在水分的跨膜运输过程中，植物水通道蛋白起到非常重要的作用，是水进出细胞的主要途径。大多数

研究表明，在干旱胁迫下植物水通道蛋白基因表达下调。干旱胁迫下对烟草研究结果表明，NtPIP1；1 和

NtPIP2；1 在根系水分运输中发挥重要作用 NtPIP1；1 和 NtPIP2；1 的表达下调是为了降低干旱胁迫下烟

草植株根系的渗透水导[16]；橄榄树在遭受 3 周的干旱后嫩梢的 OePIP2.1 表达下调[17]。Lee 研究表明干

旱胁迫下水通道蛋白下调主要是由于泛素 E3 连接酶(Ram1H1)表达量增加，抑制水通道蛋白的运输和表达

[18]。这可能是植物在干旱环境下形成的适应制即通过下调水通道蛋白基因的表达来达到减少细胞的透水

性的目的。然而，也有研究表明在干旱胁迫下水通道蛋白基因上调[19]。另外，Jang 研究表明在干旱胁迫

下，PIP 基因表达显著上调或者下调，拟南芥地上部和地下部大多数 PIP1s 基因上调，PIP2s 基因下调[20]。 

4. 植物非结构性碳的概述 

碳水化合物提供了植物结构的基石以及代谢过程的多种资源。非结构碳水化合物(non-structural car-
bohydrate, NSC)主要是糖和淀粉，具有不同的功能，包括运输、能量代谢和渗透调节，并为防御化合物的

合成或与参与营养获取或防御的共生体进行交换提供底物。非结构性碳水化合物是植物赖以生长、生存和

繁殖的能量物质[21]，可溶性糖为植物生长、呼吸、防御以及渗透调节等生理活动提供可直接利用的底物

和能量[22] [23]，而淀粉则作为短暂或长期的贮藏碳源，可水解为可溶性糖，供给植物所需[24]。许多研

究发现植物主动提高体内非结构性碳水化合物的浓度，以提高植物抗环境胁迫的能力。例如，淀粉含量的

升高增强了木本植物的抗旱能力而可溶性糖含量升高则提高了植物在盐胁迫条件下的渗透调节能力[25]。 
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5. AQPS 和碳代谢对植物栓塞修复的作用 

植物体内水分的大量运输是通过维管系统的长距离运输，根系吸收的水分经由凯氏带进入导管，再

输送至茎、叶部位，这些生理过程都有水孔蛋白的参与。水孔蛋白主要存在于液泡膜或原生质膜中。水

孔蛋白在跨细胞途中起主要作用，负责水分的快速跨膜运转，也可能参与短距离或长距离的胞间水分流

动以及液泡和胞质间、胞质与质外体间的渗透调节。虽然植物木质部导管中水分的流动不涉及水孔蛋白，

但水孔蛋白有利于水分跨细胞流动[26]，对栓塞恢复可能也有一定的作用。在植物重新获得水分时，木质

部周围的木薄壁细胞的原生质膜水孔蛋白能够调控水分输入的数量与速度。植物栓塞修复机制假设之一

“韧皮部装载增加”是目前较认可的修复机制。Brodersen 提出了一种使用高分辨率 x 射线计算机断层扫

描(HRCT)来成像导管功能状态的新方法，并提出假设：栓塞修复是一个动态过程，在水、溶质、压力梯

度和导管表面润湿性的局部变化条件下运行。进入栓塞的木质部导管，使木质部的渗透势降低，同时木

质部周边薄壁细胞的水通道蛋白表达增加或活性增加，促进更多的水分进入导管，使木质部栓塞修复。

然而，无论是韧皮部装载增加还是减少导致的栓塞导管水势降低，都需要薄壁细胞水通道蛋白表达增加

或活性增加，也就是说植物栓塞修复中，水通道蛋白是必不可少的，干旱会引起植物体内许多变化，一

些水孔蛋白或水孔蛋白同源物的表达就是植物适应干旱的一种积极反应。那么水通道蛋白家族的哪个成

员在修复过程起到关键作用以及此过程是否存在水通道蛋白间，还是与 H+-ATPase 间的交互作

(López-Pérez; Illarionova)等问题都是解说栓塞修复机制的关键[27]。目前，关于水通道蛋白与栓塞修复关

系的研究很多。如：研究拟南芥质膜水通道蛋白(PIP1)和 PIP2 水通道蛋白(PIP2)在水分关系中的作用结果

表明，PIPs 在拟南芥水分亏缺的恢复过程中发挥了重要作用，观察到拟南芥 PIPs 表达的减少会削弱其从

水分胁迫中恢复的能力[28]。Sakr 研究表明胡桃(Juglansregia) PIP2 水通道蛋白主要定位于导管相关细胞，

在薄壁细胞和木质部导管之间发挥着重要的控制溶质通量的作用[29]。PIP2 水通道蛋白可能在木质部薄

壁细胞和栓塞血管之间的水分运输中发挥作用；Secchi & Zwieniecki 研究表明毛果杨(Populustrichocarpa)
的 PIP1.1 和 PIP1.3 在木质部栓塞修复时上调，表明这两个基因与栓塞修复相关[17]。冷华妮等在对 84K
杨的研究中发现，其木质部栓塞修复是从上方和下方两个方向同时进行，是根压和导管周边薄壁细胞中

的水通道蛋白共同作用的结果[30]。 
有研究认为栓塞恢复机理的一个重要进展可能是木质部薄壁细胞中可溶性糖的积累，这能够产生栓

塞导管修复所需的渗透压，增加碳水化合物的储存量。结果表明木质部压力与木质部汁液渗透压有相关

[31]。这些可溶性糖被认为是木薄壁细胞内的淀粉转化来的。Salleo 在月桂(Laurusnobilis)研究表明，淀粉

降解产生的糖作为渗透活性物质提高薄壁细胞的膨压，使得水分进入栓塞的导管。淀粉解聚作用作为一

个信号，以韧皮部卸载糖栓塞导管，从而产生必要的渗透梯度驱动再充血。Bucci 发现在叶柄内糖含量的

增加可以增大植物导水率，这些糖是由木质部维管束周围细胞中的淀粉降解转化而来[32]。很多研究者也

有类似的发现[33]。Perroneet 等发现水分胁迫下的恢复引起了糖复杂的转录组反应[34]。在细胞水平上观

察到的增加可能代表了一个信号，触发了应激后的补水反应的激活。淀粉转化成糖过程中，能够引起木

质部周围细胞水势的降低，从而产生水势差促使水分流入，导致组织体积和膨压增加。外围包裹的皮层

部分能够限制膨压的增长，导致瞬时的压力失衡。这种失衡可能会驱栓塞导管内水流的径向移动，促使

水分重新注入栓塞的导管，使其恢复导水能力。 

6. 总结与展望 

在木质部栓塞修复的再充水过程中，碳代谢和水通道蛋白表达起到重要作用[35]。碳水化合物代谢的

增加可促进糖的释放，为再充水提供能源。糖作为渗透剂转移到邻近的栓塞导管，建立渗透梯度，驱动
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水分流入栓塞导管，因此非结构性碳水化合物是植物抵抗干旱诱导栓塞的重要特性，可提高植物对水分

亏缺的容忍度。但非结构性碳水化合物储量与栓塞修复能力的关系尚不清楚。对于植物在栓塞修复过程

中如何启动淀粉转化成可溶性糖目前也尚不清楚。同时还应强化非结构性碳水化合物浓度、淀粉和糖的

比例及其在根、茎、叶器官上的分配与栓塞修复之间关系的研究。 
此外，水通道蛋白表达增加或活性增加，可促进更多的水分进入栓塞导管，使木质部栓塞修复。薄

壁细胞中水通道蛋白的表达和激活，可促进韧皮部的卸载。尤其当韧皮部卸载伴随着糖进入栓塞木质部

导管的过程，在韧皮部到木质部的路径上，水通道蛋白的上调作用是必要条件；这样可增加径向的水力

导度，显著缩短栓塞再充水需要的时间。然而，在再充水过程中，水通道蛋白家族的哪个成员在修复过

程起到关键作用、水通道蛋白的激活和表达的精确位置在哪儿，尚未可知。水孔蛋白在已经形成栓塞的

木质部导管的修复过程中的作用还有待进一步研究。 
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