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摘  要 

根系和叶肉细胞的渗透吸水能把水势差转化为驱动水分运行的动力，称之为渗透泵。通过两个渗透泵的

协同作用所形成的合力，将土壤水分运送到植物顶端。根据双渗透泵协同运输原理，植物水分运输可以

在连续水柱和不连续水柱两种状态下进行。当根系吸水速率大于蒸腾失水速率时，木质部为正压，水柱

是连续的，水分运行方式以根系产生的正压力为主，由下向上整体推动。当蒸腾失水速率大于根系吸水

速率时，木质部为负压，水柱呈不连续状态，不连续水柱是以分段提升的阶梯式移动方式运输，这种方

式既不依靠连续水柱，也不需要巨大的负压。负压形成的空穴使水柱分成若干段，每一段的顶端凹面产

生的毛管力与重力平衡，使木质部中的水分不会因重力作用而下移，成为分段移动的必备条件。空穴的

实质是水分亏缺形成负压导致的结果，只要木质部压力恢复，空穴即消除。空穴的存在不会阻断水分的

运输，只是使水分移动选择了另一种方式。 
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Abstract 
The osmotic absorbent energy of root system and mesophyll cells converts water potential differ-
ence into the driving force of water operation, which is called osmotic pump. The combined force 
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formed by the synergy of the two osmotic pumps transports soil moisture to the top of the plant. 
According to the double osmotic pump cooperative transportation principle, water transportation 
in plant can be carried out in two states: continuous water column and discontinuous water col-
umn. When the root’s water absorption rate is greater than the transpiration water losing rate, the 
xylem is in the state of positive pressure and the water column is continuous. The water operation 
mode is mainly driven by the positive pressure generated by the root system and is pushed up-
ward as a whole. When the transpiration water losing rate is greater than the root’s water absorp-
tion rate, the xylem is in the state of negative pressure, and the water column is discontinuous. 
The discontinuous water column is transported in a stepped lifting manner, which neither relies 
on continuous water column nor requires huge negative pressure. The holes made by negative 
pressure divided the water column into several sections, and the capillary force and gravity bal-
ance generated by the concave surface at the top of each section keep the water in the xylem not to 
move down due to gravity, which becomes an indispensable condition for segmented movement. 
The essence of holes is the result of negative pressure created by water deficiency. As long as the 
pressure is restored, the holes are eliminated. The existence of holes does not prevent water 
transport, but allows it to move in a different way. 
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1. 引言 

内聚力学说是 Dixon 和 Joly (1894)提出的，尽管从提出到现在一直争议不断，但仍然作为当前解释

植物体内水分长距离运输的主流学术观点。其主要原因，就是到目前为止，仍然没有一个可以取代的能

够完美解释植物水分传输机制的理论学说。对内聚力学说的质疑，主要是其预测的木质部内的巨大负压

和连续水柱至今仍然没有得到直接的实验证据。蒸腾状态下，木质部内会产生大量的空穴已是学术界普

遍认可的事实。空穴的发生必然导致水柱断裂，水柱不连续(万贤崇等，2007)，就无法靠水的内聚力把水

分提升到植物的顶端，因此许多理论和实践方面的问题已无法用内聚力学说做出令人满意的解释。多年

以来，人们一直把植物水分运输研究的重点放在断裂的水柱是如何修复上，因为按内聚力学说的观点，

水柱不修复水分就不能正常运输。但事实证明，大量的水分运输经常是在水柱不连续的状态下进行的，

这说明连续水柱对水分运输并非是必不可少的。由于对根压在蒸腾状态下的作用的低估及对空穴发生机

理和消除机制缺乏统一的认识，导致植物水分传输机理方面的研究一直难以取得新的突破。本文通过双

渗透泵协同运输模型的建立，提出了连续水柱和不连续水柱的不同移动方式及不连续水柱分段移动的可

能性和支持依据。同时对连续水柱是否必须，空穴的发生与消除原理等热点和焦点问题提出了新的见解。 

2. 双渗透泵协同运输模型 

水分从土壤进入根的中柱是靠渗透作用，叶脉导管中的水分进入叶肉细胞也是靠渗透作用[1]。通过

渗透作用，可以把水势差转变为驱动水分移动的动力。根系的内皮层细胞和叶脉导管至气孔下腔的细胞

层都可以看作是一个渗透膜的作用[2]，渗透膜和水势差是发生渗透的基本条件，二者缺一不可。由于通

过渗透把水势差变成了水的单向加压或减压作用，所以称之为渗透泵。正是由于根系渗透泵对木质部产
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生的正压力和叶片渗透泵产生的负压的共同作用，才使水分能够克服重力和摩擦阻力上升到几十米以上

的高度。为了解释双渗透泵与木质部压和水分连续状态的关系，用以下模型进行说明。 
如图 1 所示，W1、W2 为两个泵(真实模型采用的是流速可调的直流电动隔膜泵)，通过管道串联为一

个系统。W1 的作用是为系统注水加压，W2 的作用是为系统吸水减压，两个泵形成的合力使水分沿同一

个方向移动。虽然每个泵都能单独工作，但只有两个泵同时工作时，才能使整个系统的传输效率达到最

大化。W1 的速率为 V1，W2 的速率为 V2，系统压力为 P (真实模型用压力真空表观测压力变化)。分别调

节 W1 和 W2 的流速，当 V1 大于 V2 时，系统压力 P 为正值，驱动力以下面的压力为主，上面的吸力为辅，

系统内的水处于充满状态，水柱从上到下是连续的；当 V2 大于 V1 时，系统压力 P 为负值，驱动力以上

面的吸力为主，下面的压力为辅，系统内出现水分亏缺，水柱呈断断续续的状态；当 V1 与 V2 相等时，

系统压力 P 维持原有的状态不变。 
 

 
W1加压泵，W2减压泵，V1进水速率，V2出水速率，P 系统压力，YZ 真空压力表。 

Figure 1. Sketches of transportation collaboration in double osmotic pump 
图 1. 双渗透泵协同运输示意图 
 

如果把根系的渗透泵作用比作 W1，把叶肉细胞从叶脉导管的渗透吸水看作是 W2。V1 为根系吸水速

率，V2 为叶片蒸腾失水速率。木质部作为连接两个泵的管道，那么整个植物的根系吸水和叶片蒸腾失水

过程即和以上模型极为相似。当根系吸水速率 V1 大于叶片蒸腾失水速率 V2 时，木质部中的压力 P 为正

值，木质部中的水分出现积累，输水通道内的水逐渐饱和，水柱呈连续状态，水分移动的动力以根系渗

透泵产生的压力为主。当叶片蒸腾失水速率 V2 大于根系吸水速率 V1 时，木质部压力 P 为负值，输水通

道内的水分呈亏缺状态，水柱无法连续，水分移动的动力以叶片蒸腾产生的负压为主。两个渗透泵产生

的驱动力是推动水分逆重力方向运行的主要动力，其他方面的影响因素只能起到一定的辅助作用。这一

过程中，水势差是唯一的能量来源[3]，渗透膜是能量转换工具，二者缺一不可的，否则，水分的运输就

无法持续进行。虽然去掉地上部的根系和去掉根系的枝叶都能独立进行吸水，但要完成大量水分的运输

必须靠两个渗透泵形成的合力才能共同完成。如去掉根系的情况下，蒸腾较弱时从切口处直接吸收的水

分还能勉强维持体内的水分平衡，但蒸腾强烈的情况下，即使基部切口处供水充足，也仍然不能满足地

上部蒸腾的需求，此时如果基部提供一个外加压力的供水装置，萎蔫的叶片马上就会恢复挺立状态。这

充分证明，根系的渗透泵作用并不是只有在没有蒸腾或蒸腾微弱的情况下起作用[4]，而是在蒸腾强烈的
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情况下也仍然发挥着必不可少的重要作用，因为根系渗透吸水产生的正压是木质部正压的唯一来源，无

论木质部负压持续多长时间，迟早都是靠根系渗透泵产生的正压来平衡。不论是否有蒸腾发生，只要根

系吸水都会对木质部产生正压。即使木质部压力为负值时，也不一定说明根系没有正压产生，只是被蒸

腾产生的负压所平衡。所以根压和木质部压应视为两个概念，不能因为木质部压力为负时就认为根系渗

透泵作用产生的正压不存在了。干旱季节蒸腾产生的负压经常会持续到夜间(Tyree et al., 1986; Holbrook 
et al., 2001)，所以木质部负压也是根系夜间吸水的主要动力之一。 

木质部压力 P 越高，越有利于水分的向上运输，但是达到一定程度后就会与土壤溶液的水势平衡，

使根系内皮层两侧的水势差消失，根系吸水停止。所以无论多高的树木，木质部的正压力一般都不超过

0.2 Mpa。木质部压力 P 越低，与土壤水分之间的水势差就越大，越有利于根系从土壤中吸水，因为正压

升高水势，负压降低水势，这同细胞利用膨压吸水的原理是一致的。 
蒸腾产生的负压只能传递到根导管末端，而不会直接传递给土壤水分，因为根系的内皮层细胞和皮

层细胞对木质部内的流体压力传递起阻挡作用，流体压力的传递只能通过自由间隙和通道而不能通过活

细胞传递，所以负压传递到根部后，仍然是通过降低根导管压力势，加大导管与土壤溶液之间的水势差

来促进根系的渗透吸水，这也是根系渗透泵作用之所以如此重要的根本原因。 
蒸腾不仅降低木质部内的压力势，同时也能使木质部内的渗透势降低，因为叶肉细胞是以渗透方式

从叶脉导管内吸水的，蒸腾使大量水分通过叶肉细胞表面散发后，木质部液的水分减少了，但溶质并没

有随水分移出，所以蒸腾也会使木质部的渗透势降低[5]。叶脉导管周围的叶肉细胞虽然没有象根系凯氏

带那样的结构，但是叶肉细胞从叶脉导管内吸水必须是以渗透方式进行的。因为只有以渗透方式，才能

保证木质部溶液中的各种溶质成分不至于随水分移动到叶肉细胞的表面而丢失。 
压力势和渗透势的降低都会为根系吸水提供持续的水势差。因此，双渗透泵协同运输机制的建立，

为解决空穴发生及消除、运输动力传输机制等问题奠定了基础。 

3. 空穴产生的原因与消除机理 

空穴的发生是植物水分运输过程中必然涉及到的一个问题，因为无论是蒸腾状态还是非蒸腾状态，

木质部中经常有空穴存在是无可否认的事实。尽管纯水的内聚力理论上可以达到几十 Mpa 以上，但是木

质部液中不仅溶有各种矿物质及有机物，而且还溶有一定的气体，当木质部压力降低到水气分离压时，

溶于水中的气体就会以微小气泡的形式逸出，随着压力进一步降低，微小气泡会出现合并、膨大形成空

穴[6]，在水分通道内占据一定的空间。把充水正常的一段枝条放入密闭的容器内并对其降压，当压力降

低到−0.04 Mpa 时就会有气泡逸出，压力越低，逸出的气泡越多。虽然土壤水分在进入根系的过程中经过

内皮层细胞的渗透过滤，但是木质部液中仍然溶有一定的气体是无法避免的。当系统中的压力或局部压

力由低变高时，有些空穴就会变小或消失[7]，而不需要整个木质部为正压时空穴才会消除(Zimmermann 
and Brown, 1971; Kramer, 1983)。木质部压力的恢复，主要靠根系渗透泵作用产生的正压来抵消蒸腾产生

的负压。当木质部压力由高变低时，空穴由少变多。当压力由低变高时，空穴逐渐减少至全部消失(Sobrado 
et al., 1992; Edwards et al., 1994)。随着木质部压力的不断变化，空穴的产生和消除、大小和位置都是不断

变化的。由此看出，空穴的发生主要是压力降低引起的，当压力恢复到当初的水平时，逸出的气体又会

全部溶解到木质部液中[8]。所以气种是来源木质部液中溶解的气体，然后随着压力的恢复又重新溶解到

木质部液中，气体从哪儿来然后又回到哪儿去。这样解释空穴的发生原理和消除机制，既无自相矛盾，

又能形成往复循环的机制，与其它学科的理论也没有冲突。如果认为形成空穴的气种是外界气体从纹孔

进入导管或管饱，那么气体进入或排出所需要的压力差从哪里来就是个问题(Steu-dle, 2001; Tyree & 
Zimmermann, 2002)。根据纹孔的结构，正常情况下水分子穿透纹孔膜是比较容易的，但气体分子穿过纹
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孔膜是相当困难的，从这一点来看，外界气体进入导管或管饱的可能性不大，反而为解释空穴的消除机

制设下了一个难题。 
空穴的发生和存在，还可以看作是木质部水分亏缺的一种状态，因为在蒸腾强烈的夏季，木质部中

经常有50%的水被空穴代替(Kramer, 1983)。当木质部为负压时，导管和管饱的径向收缩是非常有限度的，

水在常温下又是不可膨胀的，在水分不能充满所有管腔的空间时，就必然有空隙存在，这些空隙就是由

逸出的气体在负压作用下膨胀形成的空穴所占据。如果木质部水分始终是饱和的，那么也就不会有空穴

存在的可能。所以这也是根系吸水不能满足蒸腾失水的必然结果，只有当根系吸水速率大于蒸腾速率时，

才能将亏缺的水分补足，空穴也即随之消失。 
栓塞从概念上与空穴应有所区分，栓塞应该定义为外界空气进入导管或管饱形成的。空气通过伤口

在负压作用下吸入导管或管饱形成的栓塞，能起到隔离和保护伤口的作用，但外界空气一旦进入到正常

的输水通道内，则会严重阻碍水分的运输，而且靠植物自身很难再排出到体外或在体内溶解消除，这种

情况只有在管壁失水严重纹孔结构发生变化时才会有可能出现，对植物会造成不可复性的损害。空穴发

生后并不妨碍水分的输送(Wagner et al., 2000)，但栓塞则会严重阻碍水分的正常通行。所以只有把空穴和

栓塞区别对待，才能更有利于对空穴和栓塞的正确解释。 

4. 木质部水分的分段移动及支撑依据 

蒸腾状态下木质部内水柱不连续可以说是一种常态。事实证明，木质部在水柱不连续的状态下水分

运输并没有停止而是仍然在继续(Zimmermann et al., 2004)。那么在水柱不连续的情况下是如何进行运输

的就成为需要研究解决的一个关键问题。许多研究已经证明，叶片蒸腾产生的吸水动力传递到根部需要

相当长的时间[9]，从这一点即可以肯定，蒸腾产生的吸水动力并不是靠内聚力传递的，无论水柱是直线

连续还是曲线连续，从传递速度和时间上看，靠内聚力传递蒸腾拉力都是不可能的。假如水的内聚力达

到 30 Mpa，那么水柱的抗张强度可达到铜线的三分之一，这种强度近似固体的水柱传递拉力，无论树干

多高，从叶片到根部不会超过几秒钟的时间，根本就不需要几十分钟甚至几个小时。所以，用连续水柱

来解释蒸腾拉力的传递是难以成立的。 
木质部的水分运输管道可以看作是一束上下相通、纵横相连(通过纹孔横向连通)的毛细管，如果毛细

管中从上到下全部充满水分(即水柱呈连续状态)，所有管腔内只有液相而没有气相存在，也就不会有毛管

力产生，系统内由重力所产生的压力与普通管道内是相同的。当空穴产生后，连续水柱被分成若干段，每

一段的上部都有一个气液交界的凹面，每一个凹面产生的毛管力支撑一段水柱，从根部导管到叶脉导管之

间，由若干个凹面就可以把每段水柱固定在管腔内，靠毛管力与重力平衡，在没有压力梯度作用情况下，

每一段水柱既不向上移动，也不向下移动，就像一级一级的阀门将每一段水柱托住而不会因重力作用而下

移，所以无论多高的树木，蒸腾状态下在树干基部均测不到由重力产生的 0.01 Mpa/m，的压力，整个木质

部内的任何部位也都不需要 0.01 Mpa/m，的压力来支撑，这也是水分能够实现分段移动的一个重要的前提

条件。当有压力梯度存在时，每一段水柱，都可以在压力梯度的驱动下单独移动，而无需上下一起连动。 
根据双渗透泵协同运输原理，植物体内的水分只有在根系吸水大于蒸腾的情况下才会以连续水柱的

方式运行，也就是说木质部为正压水柱才能保持连续状态，而连续水柱的驱动力是以根系产生的向上的

压力为主而不是叶片蒸腾产生的拉力为主，所以水柱几乎不需要承受张力，也就不存在靠内聚力传递蒸

腾拉力的问题。蒸腾初期消耗的水分主要是上部的枝干内贮存的水分[10]，包括导管和管饱及环管薄壁细

胞内的水分，所以并不是一有蒸腾就马上就传递到根系吸水。蒸腾产生的负压首先发生在叶脉导管和小

枝内，然后随着水流依次向上移动，负压向下传递，一直到根的中柱导管。根的渗透泵作用产生的正压

力，会持续推动水分向顶部的低压区移动。根据实验证明，负压的传递速度与水分的移动速度是基本一
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致的，一般在 0.45~50 m/h。所以这是一个压力平衡过程，水分的移动是一节一节地在压力梯度作用下蠕

动式运行的，而不是靠连续水柱把整个木质部的水一起拖拽上去。这种分级移动的方式只需要较小的压

力梯度就能驱动被分段的水柱。当空穴存在时，如果空穴下面的压力高于空穴的压力时，水分即向上移

动，空穴就会变小或消除。下部的压力降低后也会出现新的空穴。相邻的导管之间，水分也会在压力梯

度作用下通过纹孔进入到有空穴的部位。水分也可绕过空穴通过纹孔进入到相邻的导管内向上运行。在

同一部位空穴的发生与消除会交替进行，原有的消除了，可能还会有新的再产生，所以空穴的产生与消

除是随着压力的变化而不断变化的，水分的上升路径也是曲曲折折向上运行的。 
由以上分析可以看出，实现分段移动必须具备以下条件：一是水柱的任意一处随时都可以发生断裂，

压力恢复后又可以迅速恢复；二是每段水柱都必须能够单独移动，而不是整条水柱从上到下一起移动；

三是每段水柱都必须有一种力与重力平衡，使整个木质部内的水分不需要 0.01 Mpa/m的压力梯度来支撑，

就如同靠多级阀门控制住水分不向下移动的作用是相似的。 

5. 与其它理论学说、假说的关系 

内聚力学说肯定了太阳辐射对植物蒸腾的作用，这一点与渗透泵原理是一致的，因为是太阳辐射的

能量使叶肉细胞的水分不断地蒸发到大气中，使叶肉细胞与叶脉导管之间维持一个持续的水势差，通过

渗透，把水势差转化成水分移动的驱动力，而不需要消耗植物自身的代谢能量。但是内聚力学说预测的

巨大负压和连续水柱很难得到证实，特别对水柱不连续状态下的运输机理更是无法做出合理的解释。通

过连体和离体两种方式测定，蒸腾状态下，木质部内的负压最大也只能测到−0.08 Mpa，这与物理学原理

也是一致的，因为地球大气中，负压的最大值理论上不会超过−0.1 Mpa [11]，Zimmermann 等人用木质部

压力探针测得数据也是在 0~0.1 Mpa 范围内，因此木质部内只存在有限的负压与相关理论观点是一致的

(Smith, 1994; Canny, 1995; Zimmer-mann et al., 2004)。如果水柱不连续并且每段水柱靠毛管力与自身的重

力平衡，那么也就不存在内聚力大于抗张力的说法。水门(Watergates)假说实际上已经发现了水分阶梯式

分段移动的现象，应该说这是一个非常重要的发现，已经触及到解决问题的边缘了，但是分段移动的前

提是，导管和管饱中必须要有能够开启/关闭的阀门控制着水分一级一级向上提升，然而，至今始终没有

人能够从解刨学上证实导管或管饱中这种“阀门”的存在，虽然发现了这种现象，但未找到其真正的机

制，所以该假说也因缺乏有力的证据支撑而没有得到广泛的认可。补偿压学说(Canny)的观点是强调环管

薄壁细胞和射线细胞的组织压施加给输导组织中的封闭水柱，使输导组织内的压力梯度得到补偿[12]，但

是这种薄壁细胞产生的压力是暂时的，难以作为水柱稳定上升的持续动力。当导管和管饱内的水势低于

周围活细胞水势时，活细胞内的水分就会以渗透方式进入到导管内，在短时间内对补充导管水分不足和

消除空穴可能会有一定的作用。当导管内水分相对充足时，水势高于活细胞的水势，导管内的水又可以

补充到细胞内。所以活细胞的作用主要是起贮存和调节作用[13]。在没有叶片蒸腾的情况下，只要活细胞

(包括芽、叶、果实的活细胞)有足够低的水势，导管中的水分通过渗透作用进入活细胞，对导管水分的上

升也会产生一定的拉动作用。所以，活细胞与输水通道之间发生的水分交换也是以渗透方式进行的，符

合渗透泵原理，与双渗透泵协同运输机制和分段移动均不矛盾。 
从以上研究分析可以看出，空穴的实质是水分亏缺造成的，是随压力降低而产生，随压力升高而消

除，空穴的存在会增加水分运输的阻力，但不会造成水分运输停止。连续水柱和不连续水柱是水分运行

的两种方式，不是水分能否正常运输的决定因素。水分的分段阶梯式移动，既不需要木质部内有巨大的

负压，也不依赖连续水柱，而是利用较小的压力梯度把水柱一段一段逐级提上去。因此，下一步水分生

理研究的重点和方向，应放在不连续水柱的运输机制及支撑条件上，而无需再把空穴的消除机制和连续

水柱的恢复机理作为植物水分传输机制的焦点和热点问题。 
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