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摘  要 

为了更好的理解植物木质部栓塞和植物耐旱性之间的关系，人们引入了栓塞脆弱性概念，并通过构建栓

塞脆弱性曲线(Vulnerability curves，简称VCs)来描述植物木质部栓塞易损程度。然而目前基于离心机

技术构建植物木质部栓塞脆弱性曲线的准确性遭到很多学者的质疑，在使用离心机方法测定植物VCs时，

由于开放导管的存在使离心机技术测定的VCs可能是“人工赝品”，不过也有学者在使用离心机方法构

建长导管物种的VCs时，得到了准确的VCs。该文就近年来这一研究领域取得的成果及争议问题进行了概

括和总结，主要涉及测定VCs的几种离心机方法，离心机方法构建植物VCs的原理以及优缺点，并对未来

研究测定木质部栓塞脆弱性与实际运用相关方法的选择等提出了展望。 
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Abstract 
In order to better understand the relationship between plant xylem embolism and plant drought 
tolerance, the concept of embolic vulnerability was introduced, and the embolic vulnerability de-
gree of plant xylem embolism was described by constructing embolic vulnerability curve (Vulne-
rability curves, abbreviated as VCs). However, at present, the accuracy of constructing plant xylem 
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embolism vulnerability curve based on centrifuge technology has been questioned by many scho-
lars. When using centrifuge method to determine plant VCs, due to the existence of open catheter, 
the VCs determined by centrifuge technology may be “artificial fake”. However, some scholars 
have obtained accurate VCs when using centrifuge method to construct VCs of long vessel species. 
This paper summarizes the achievements and controversial issues in this research field in recent 
years, mainly involving several centrifuge methods for determining VCs, the principle, advantages 
and disadvantages of constructing plant VCs by centrifuge method, and puts forward the prospect 
of future research to determine the vulnerability of xylem embolism and the selection of methods 
related to practical application. 
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1. 引言 

自然环境的不断恶化、生态环境的不稳定性使得人们更加重视生态环境，而植物作为自然界的“生

产者”无疑受到了人们的广泛关注。水分在植物生长和发育中发挥了最重要作用，是植物细胞重要组成

部分，是植物生长发育过程中养分运输的载体，更是各种生理生化反应不可或缺的条件之一，只有在水

分充足的条件下，植物才能进行正常的生命活动[1]。植物通过根系从土壤中吸收水分，并通过木质部导

管将其运输至顶端树冠处进行生命活动，而低温、水分胁迫等外界环境因素容易导致木质部栓塞，栓塞

是植物木质部输水功能的障碍，植物发生栓塞的直接后果是水分运输被阻断，木质部导水率降低[2]，这

很容易导致植物水分供应不足，影响植物正常的生理活动，栓塞严重时甚至会引起植物的死亡。因此，

在气候变化引起极端干旱多发的当下，研究植物抵抗栓塞、适应干旱的能力具有重要意义。 

2. 木质部栓塞脆弱性 

2.1. 木质部空穴和栓塞的定义 

起初，栓塞和空穴化现象是人们在设计船桨时遇到的工程问题[3]。自从 Renner 和 Ur-sprung [4]在蕨

类植物一年生环带细胞内首次发现栓塞现象以来，该现象就引起了学者们的广泛关注，此后，Tyree 和

Dixon [5]通过超声检测到了侧柏(Thuja occidentalis L.)细胞内存在空穴化现象，进一步证明了植物体内栓

塞现象的存在。内聚力张力学说[6] (Cohension-Tension, C-T)和“气种(air seeding)”假说[7]指出，植物体

内水分子的内聚力维持着木质部导管内水柱的连续性，当压力降低到一定程度时，连续的水柱便会中断

从而形成空穴，即“气种”的产生，外界的微气泡通过导管上的纹孔膜进入原本充水的导管，已经发生

空穴化的管道内气种在相邻导管间扩散，木质部导管被气体填充，阻挡了水分的运输，最终形成栓塞[8] 
[9]。为了更好的理解植物木质部栓塞和植物耐旱性之间的关系，学者们提出了栓塞脆弱性这一概念，并

通过构建栓塞脆弱性曲线(Vulnerability curves, VCs)来反映植物木质部栓塞脆弱程度[10]。VCs 是根据木

质部导水率损失百分数(Percent Loss of hydraulic Conductivity, PLC)和相应的木质部负压绘制而成的曲

线，植物的栓塞脆弱性一般用枝条导水率损失 50%时的压力值(P50)来表示，P50 是表征植物耐寒耐旱的

一个重要指标[11]，目前己广泛应用于植物水分生理研究领域当中[12]。 
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2.2. 木质部栓塞脆弱性的测定方法 

目前，木质部栓塞脆弱性的测定方法有很多种。传统的方法是自然干燥法(bench dehydration) [5]、离

心机法(centrifugation) [13] [14]和压力室套法(pressure chamber) [15]。近年来也发展出了许多新的方法，

如核磁共振成像(magnetic resonance imaging, MRI) [16]、X 射线显微断层扫描(X-ray microtomography, 
Micro-CT)法[17]和气动法(pneumatron) [18]。自然干燥法是最原始也是最直接构建 VCs 的方法，在测量过

程中整根枝条在自然状态下失水，因此枝条的水势比较均匀，准确性高，故而被认为是建立 VCs 的“黄

金方法”[19]。压力室套法是通过压力套(或压力室)装置，将压缩的空气直接注入木质部导管内，并根据

木质部导水率随压力的变化来构建 VCs。离心机方法是目前测定 VCs 最常用的方法，根据使用方法不同

离心机法又分为 Sperry离心机法[13]、Cochard 离心机 Cavitron法[14]以及 Cochard 离心机甩水法[10] [20]。
MRI 和 Micro-CT 可通过原位扫描植物木质部量化栓塞的方法，但由于涉及仪器设备价格高昂且操作复

杂，该方法并未得到充分推广和运用[21]。气动法是一种简便、快捷、高效的测定植物 VCs 的方法，但

目前应用的物种尚且很少，仍需大量实验来进行验证该方法的可靠性。 

3. 离心机方法构建 VCs 

3.1. 离心机法测定 VCs 的原理 

离心机方法构建植物栓塞的原理是一致的，即枝条在离心机中旋转，在离心张力的作用下使枝条内

部产生负压(P, MPa) [22]，其梯度公式如下： 
2d dP r rρω=                                     #(1) 

式中，ω (rad∙s−1)是离心机转子的角速度，r (cm)是转子与离心轴线之间距离，ρ (1000 kg∙m−3)是水溶液的

密度[22]。 
但不同离心机方法之间也存在一定的差异，Sperry 离心机法在测定枝条 VCs 时，需在每个转速下，

将枝条从离心机内取出，通过低压液流计(Low Pressure Flow Meter with multi-channels, LPFM)来测定每个

转速下枝条的导水率 K，从而根据不同压力下枝条的 PLC 构建出一条完整的 VCs。 
Cochard 离心机 Cavitron 法的原理在离心过程中，由于离心张力的存在使枝条两端产生静水力学压力

差(ΔP, MPa)，随着离心机张力的增加枝条内部的负压也不断增加，由于压力差的存在使高水位水槽的水

位不断减少，而低水位水槽的水位是不变的，离心过程中不断地向高位水槽内注入冲洗液，从而使枝条

内部产生水流 F (mmol∙s−1)，根据导水率公式计算出每个转速下枝条的 PLC： 

( )22 20.5P R R rρω  ∆ = − −                               #(2) 

FK
P

=
∆

                                      #(3) 

式中，ρ是水的密度，ω是离心机角速度，R 是低水槽距转轴的距离，r 是两个水槽的水位差(定位正值) [5]。 
相较于 Cavitron 法是通过注入冲洗液来计算导水率，Cochard 离心机甩水法的原理是将枝条内的水甩

出，在离心过程中通过观察水槽水位变化，并根据离心时间和对应的水位变化做二者关系图，并做其线

性回归分析，根据回归直线纵坐标截距(排水体积量)和对应离心张力构建出甩水曲线[20]： 
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式中，PLV 是水容量损失百分数(Percentage Loss Water-volume)，T 表示不同转速下负压(MPa)，B 与 C
均是参数，V0 是排出溶液最大量(mg)，V 表示对应负压下排出的溶液量(mg)。 

3.2. 各种离心机方法的优缺点 

3.2.1. Sperry 离心机法 
Sperry 离心机法是人们使用最早也是应用最广泛的一种方法，Sperry 离心机法有多种不同直径的转

子，能够适用于不同导管长度的物种，目前常用的转子直径为 14.4 cm 和 27.4 cm (所容纳枝条长度分别

为 14.4 cm 和 27.4 cm)，Sperry 离心机可同时离心 3 根枝条，在测定过程中，每个转速离心后需将枝条从

离心机内拿出并通过 LPFM 装置测定枝条的导水率，由于在离心过程中不会产生液体的流动，因此也被

人们称之为静态离心法。Sperry 离心机法操作过程相对繁琐，而且在连接 LPFM 装置的过程中容易额外

引入人为栓塞，构建一条完整的 VCs 需要一整天时间。 

3.2.2. Cochard 离心机 Cavitron 法 
Cochard 离心机 Cavitron 法是在 Pockman 离心机[23]的基础上改进而来的，它的转子直径为 27.4 cm 

(所容纳枝条长度为 27.4 cm)，与 Sperry 离心机的不同之处是在离心过程中无需将枝条从离心机内取出，

在离心过程中直接向离心机内注入冲洗液并根据水槽半月板的移动距离便可计算出导水率，在测定过程

中冲洗液会从枝条基部流向顶部，因此也被人们称之为动态离心法[24]。Cochard 离心机 Cavitron 法每次

只能离心一根枝条，通常在 1 h 内就可建立一条完整的 VCs [25]，相较于 Sperry 离心机更加便捷、高效。

但加入冲洗液的过程中可能会将冲洗液内的微气泡引入枝条内部，从而形成“微泡效应”，目前学术界

普遍认为 Cochard 离心机不适合长导管物种 VCs 的测定。 

3.2.3. Cochard 离心机甩水法 
Cochard 离心机甩水法是近年来新提出的方法，相较于 Cavitron 法是在离心过程中不断加入冲洗液来

计算导水率，甩水法是将木质部导管内的水甩出，并根据水槽半月板的移动距离计算出导水率，从而避

免了加入冲洗液造成额外栓塞的引入。但甩水法相较于 Cavitron 法操作更加繁琐，每个转速下需离心 1 h，
且要用肉眼持续观察半月板的移动距离，构建一条完整的甩水曲线需要一整天时间[20]。有研究者认为在

离心过程中，甩出的水不仅只是木质部导管内的水，树皮和木质部纤维内的水也会一起被甩出，在使用

甩水法时还应结合染色法[26]来进行确认在多大张力下树皮和木质部纤维内的水会被排空，进而才能绘制

出甩水曲线。目前的只报道了在以刺槐为实验样品时，甩水法能够准确的构建出甩水曲线，并没有报道

该方法是否适用于其他长导管物种，后续还需大量实验来进行验证。 

4. 离心机方法存在的争议 

近年来，离心机方法构建的植物栓塞脆弱性曲线是否准确一直是学者们讨论的热点话题[27]。争议的

热点问题就是长导管物种开放导管的问题，目前学术界普遍将木质部导管长度大于离心机转子直径(即
27.4 cm)一半的物种称为长导管物种[28]。有学者认为在注入冲洗液或测定木质部导水率的过程中，微气

泡或微颗粒会进入开放导管，它们会在离心过程中随着导管内水流转移到离心轴(离心张力最大的位置)
而成为栓塞种子，随着离心时间延长，越来越多的栓塞种子被引入，最终导致测定的 VCs 存在栓塞高估

问题[10]。 
传统人们的观点是长导管物种不适合 Cochard 离心机 Cavitron 方法，认为在离心过程中冲洗液的注
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入会逐渐形成栓塞种子，造成不准确的 VCs [27]。近年来，关于 Sperry 离心机是否适合长导管物种的测

量也开始成为人们讨论的热点。有研究者认为在使用 Sperry 离心机方法时，每次离心结束时枝条两端会

暴露在空气中，从而加剧了栓塞引入的风险，该研究者建议在水槽内添加海绵垫，从而让枝条两端始终

处于与水接触的状态[29]，但后来也有研究结果证明，即使添加了海绵垫，在以刺槐为实验样品时，得到

的 VCs 仍为“r”型[30]。Jose 等认为离心会使枝条木质部导管腔内溶液排出，从而在枝条内部形成较大

的张力，在测定导水率过程中会出现“倒吸”现象，造成测得的导水率小于真实导水率，该现象可通过

测量“背景值”来解决[31]，该研究以长导管物种橄榄为实验材料，结果证明了经过背景值校正后的 VCs
与自然干燥法得到的 VCs 基本一致，但仅通过一个物种来说明并不具有代表性，是否适用于所有长导管

物种，还需进一步验证。 
Wang 等[27]发现在 Cochard 离心机 0.31 MPa 张力下持续离心 4 h 时，枝条导水率不断下降，证明了

Cavitron 方法有人为栓塞存在。有研究者认为 Sperry 离心机转子内水槽水位的不同也会引起额外的栓塞，

该研究以长导管物种刺槐为实验样品，在 0.25 MPa 张力下离心 10 个循环(即离心 60 min)，随着离心次数

的增加，水槽水位相同的枝条导水率下降了 49%，而水槽水位不同的枝条导水率下降了 59%，该结果表

明了 Sperry 离心机离心过程，两水槽水位的不同也会引起水流在枝条内部移动，栓塞种子不断被引入，

从而造成测定结果的不准确[32]。 
近年来，随着研究的物种量的增加，越来越多的实验结果否认了开放导管这一假说，Jacobsen [33]

以长导管物种葡萄验证开放导管对脆弱曲线的影响时，自然干燥法与 Sperry 离心机法得到的 VCs 基本一

致，并且发现测定不同导管长度枝条(即开放导管所占比例不同)的 VCs 并不存在差异。Hacke [29]以长导

管树种洋橄榄为实验材料得到相似的结果，Hacke 认为只有在高负压时离心机技术建立的脆弱曲线才会

出现高估木质部栓塞脆弱性现象。Yin [30]等认为离心法测定栓塞脆弱性的准确性不仅与测定方式有关，

还与植物种类有关，只有当离心法与自然干燥法产生的栓塞脆弱性曲线相匹配或可靠时，离心法才能被

用于可能具有开口导管的物种。安瑞[34]以长导管物种刺槐为实验材料，分别使用直径为 14.4 cm 和 27.4 
cm 的转子构建 VCs 时，结果并没有差异，进一步证明了在使用离心机方法时，开放导管的数量并不会

影响测定结果。 

5. 展望 

近年来，尽管国内外关于木质部栓塞脆弱性方面的研究取得了一定的进展，但是，有关离心机构建

VCs 的准确性仍然争议不断，并没有得出一致的结论，或许是因为植物木质部结构复杂，影响植物栓塞

抗性的可能不仅仅只是导管长度这一个原因，因此在未来的研究中应从更深层次来探究造成方法不准确

的原因，而不是仅仅通过导管长度这一个生理指标，比如结合导管直径、导管密度、导管连接度、纹孔

膜特性等木质部解剖结构等特征来综合分析并作为一个系统进行研究，这样才能获得更加可靠准确的评价。 
目前使用离心机构建 VCs 的物种还仅仅只是一小部分，不能仅凭借这些物种就得出片面的结论。此

外，近年来，人们也提出了许多新的测定植物木质部栓塞脆弱性的方法，但大多都处于验证阶段，在未

来的研究中，应对更多物种来进行不同方法之间的验证，可结合更多的方法以及更多的物种来探讨造成

测定结果不准确的原因究竟是长导管物种开放导管的问题、或者是方法本身存在问题亦或是物种本身存

在差异，并不是每种方法都适用于每个物种，从而得到更可靠的评价，为未来研究植物抵抗栓塞、适应

干旱的能力以及植物水分生理学研究提供可靠的理论基础。 
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