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摘要: 叶片吸收水分(foliar water uptake, FWU)是植物通过叶片“逆蒸腾作用”吸收和利用空气水分的现象。

近年来, FWU一直是植物生理生态学领域的研究热点, 几乎所有生态系统中的植物都存在FWU生理过程。

FWU对植物个体、群落和生态系统的水分及碳平衡起到了不可忽视的作用, 尤其是在全球气候变暖导致

干旱加剧的背景下, FWU备受关注。为此, 本文总结了国内外研究具有FWU现象的各科物种数量、FWU
过程和影响因素: (1)降雨和云雾导致空气相对湿度上升或土壤水势降低等外界环境因素; (2)叶片表面结

构对水分的渗透影响; (3)叶片内部结构和物质通过改变叶片吸水速率和通量进而影响FWU。同时, 本文

归纳了FWU的生理生态学意义: FWU可通过提高植物叶片水势, 增加气孔导度和光合速率等, 促进植物

的生存和生长发育。此外, 在极端情况下, 叶片吸收的水分还可以通过植物的维管系统进入到根系及根

周的土壤中, 具有改善土壤水分平衡和保持水土等作用。
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Abstract: Foliar water uptake (FWU) is a phenomenon in which plants absorb and utilize water through the 
“reverse transpiration” of leaves. In recent years, FWU has always been one of research focuses in the field 
of plant ecophysiology due to this physiological process exists in the plants of almost all ecological sys-
tems. FWU plays an important role in the water and carbon balance of plant individuals, communities and 
ecosystems. Along with drought increase caused by global warming, it has attracted much attention. For 
this purpose, we summarized the number of species in each family with FWU phenomenon researched at 
home and abroad, and the process of FWU and the main factors influencing FWU: (1) external physical en-
vironmental factors that lead to an increase in the air relative humidity or a decrease in the soil water po-
tential due to rain and cloud; (2) the effect of leaf epidermal structure on water penetration; (3) the internal 
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早在1676年, Mariotte就发现了叶片吸收水分

(foliar water uptake, FWU)的现象, 并且提出了“叶
片表面吸水理论” (Stone 1957)。但早期大多数生

物学家认为降雨或降雪是陆地生态系统水分平衡

和生产力的唯一重要水源, 并认为土壤水分才是

植物水分的主要来源, 而叶片吸收的水分并不具

有生理效应(Stephenson 1990)。自19世纪以来, 虽
然人们普遍认为叶片能够吸收空气中的水分, 但
因为处在湿润环境时, 叶片的吸水特征并不明显, 
以及检测技术条件的限制, 所以当时的研究主要

集中在叶片水分的截留量和蒸发量方面, 而忽略

了叶片对水分的吸收(Liang等2009)。
20世纪50年代, FWU的现象再次引起植物生

理生态学家们的注意(Stone 1957)。然而, 早期的

研究仅认为FWU只对苔藓、地衣、凤梨科植物以

及一些复苏蕨类植物具有显著的生理效应(Rundel 
1982)。目前, 普遍认为FWU可能是一种常见的植

物生理现象(Berry等2019)。很多研究表明FWU现

象广泛存在于荒漠生态系统、地中海气候森林和

灌木、热带山地云雾森林和灌丛和热带雨林等生

态系统的植物物种中(表1), 并且具有一定的生理

生态效应。在全球多种生态系统中, 叶片平均每年

约120 d的时间处于湿润状态, 这将有利于植物进

行FWU过程 (Dawson和Goldsmith 2018)。因此 , 
Goldsmith (2013)提出应考虑水分在土壤-植物-大
气系统中的双向流动。

在全球降雨减少及极端天气频率增加的气候

变化背景下, FWU对植物的整体水分补充、营养代

谢、缓解蒸腾作用乃至生长发育、生态适应等方

面均有很大影响(Boucher等1995; Simonin等2009)。
进一步研究FWU的功能特性对深入理解植物生理

功能和生态适应机制具有极其重要的意义, 也能

为植物体内根-茎-叶的水力传导模式提供新的理

论基础(Breshears等2008; Goldsmith 2013)。尽管

目前FWU在植物生理学和植物生态学等方面中受

到越来越多的关注, 研究者也认识到FWU在植物

个体、群落乃至生态系统功能中可能发挥重要作

用, 但是我们对FWU的认识和理解并不全面。本

文旨在系统总结国内外各个生态系统中具有FWU
现象的各科物种数量(表1)、FWU过程、影响因素

和生理生态学意义, 概述FWU的最新研究进展, 并
展望FWU研究的未来发展方向。

1  FWU的定义与过程

“水势”通常被用来描述植物各个器官的水分

状况, 而组织/器官间的水势差是水分在植物体内

运输的重要驱动力。根据内聚力-张力学说(cohe-
sion-tension theory), 当叶片内部水势高于大气水势

时, 水分由叶片内部向外散失产生的蒸腾拉力起

到“根系提水”的作用(图1-A), 这种水分传导运输

方式称为土壤-植物-大气连续体(soil–plant–atmo-
sphere continuum, SPAC) (Philip 1966)。水分若从

空气中进入叶片就必须满足叶片水势低于外界大

气水势的条件, 即植物产生“逆蒸腾作用” (Rundel 
1982), 叶片吸收的水分被运输至植物木质部, 甚至

是根周的土壤中, 从而导致水分从两个方向(根系

和叶片)向茎木质部汇集(图1-B), 或SPAC被完全逆

转(图1-C) (Goldsmith 2013; Boanares等2020)。
这种水分运输传导模式主要受叶片水分传导

阻力(KFWU)和叶片与大气之间水势差(∆Ψleaf–atm)的
影响, 因此Binks等(2019a)应用类似于欧姆定律的

公式对FWU进行定义: 

structure and material of the leaf which can change the leaf water absorption rate and flux during the FWU 
progress. At the same time, we further summarized the ecophysiological significances of FWU, and sug-
gested that FWU is beneficial to the growth of plant through improving the water potential of leaf, increas-
ing stomatal conductance and accelerating photosynthesis, etc. In addition, FWU can also be transported 
into plant roots as well as surrounding soil through vascular systems to improve water balance and pre-
serve water and soil.
Key words: foliar water uptake; water balance; stomata; cuticle; trichome; ecophysiological significances
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表1  国内外研究FWU涉及各生态系统中各科种类及物种数量

Table 1  The families and number of species in each ecosystem involving FWU researches

    生态系统类型                           FWU涉及的相关各科种类及物种数量          参考文献

苔原 杜鹃花科(Ericaceae) 4种  Moser等2016
温带森林生态系统 蕈树科(Altingiaceae) 1种、南洋杉科(Araucariaceae) 1种、铁角蕨科 Boucher 1995; 
 (Aspleniaceae) 1种、桦木科(Betulaceae) 2种、柏科(Cupressaceae) 1 Berry和Smith 2014; 
 种、鳞毛蕨科(Dryopteridaceae) 3种、 壳斗科(Fagaceae) 1种、锦葵 Laur和Hacke 2014a;  
 科(Malvaceae) 1种、松科(Pinaceae) 4种、蔷薇科(Rosaceae) 1种、杨 Cassana等2016; 
 柳科(Salicaceae) 1种、岩蕨科(Woodsiaceae) 1种, 共18种  Schwerbrock和
  Leuschner 2017; 
  Schreel等2019b; 
  刘子奇等2020
热带山地季节性云 番荔枝科(Annonaceae) 1种、冬青科(Aquifoliaceae) 1种、五加科(Ar- Ohrui等2007; 
雾森林/灌丛生态 aliaceae) 4种、天门冬科(Asparagaceae) 1种、菊科(Asteraceae) 3种、 Goldsmith 2012; 
系统 桦木科(Betulaceae) 1种、凤梨科(Bromeliaceae) 1种、卫矛科(Celas- Eller等2013; 
 traceae) 1种、金粟兰科(Chloranthaceae) 1种、桤叶树科(Clethraceae)  Gotsch等2014, 2015; 
 1种、藤黄科(Clusiaceae) 2种、合椿梅科(Cunoniaceae) 2种、Cycla- Eller等2016; 
 ntaceae 1种、杜鹃花科(Ericaceae) 2种、大戟科(Euphorbiaceae) 1种、 Goldsmith等2017; 
 壳斗科(Fagaceae) 3种、樟科(Lauraceae) 8种、金虎尾科(Malpighia- Boanares等2018a, 
 ceae) 4种、野牡丹科(Melastomataceae) 12种、楝科(Meliaceae) 1种、 2018b, 2019a, 2019b
 桃金娘科(Myrtaceae) 1种、紫茉莉科(Nyctaginaceae) 1种、金莲木科 
 (Ochnaceae) 1种、松科(Pinaceae) 2种、报春花科(Primulaceae) 3种、

 蔷薇科(Rosaceae) 1种、茜草科(Rubiaceae) 3种、清风藤科(Sabiaceae) 
 3种、无患子科(Sapindaceae) 1种、山榄科(Sapotaceae) 2种、苦木科

 (Simaroubaceae) 1种、茄科(Solanaceae) 1种、山矾科(Symplocaceae) 
 1种、椴树科(Tiliaceae) 1种、林仙科(Winteraceae) 1种, 共74种 
热带雨林生态系统 爵床科(Acanthaceae) 1种、漆树科(Anacardiaceae) 2种、夹竹桃科 Meidner 1954; 
 (Apocynaceae) 1种、天南星科(Araceae) 3种、紫葳科(Bignoniaceae)  Yates和Hutley 1995; 
 1种、橄榄科(Burseraceae) 2种、大麻科(Cannabaceae) 1种、可可李 郑玉龙和冯玉龙

 科(Chrysobalanaceae) 2种、藤黄科(Clusiaceae) 1种、使君子科(Co- 2006;  
 mbretaceae) 1种、鸭跖草科(Commelinaceae) 1种、鳞毛蕨科(Dryop- 王博轶等2011; 
 teridaceae) 1种、杜英科(Elaeocarpaceae) 1种、大戟科(Euphorbiaceae)  Fu等2016;
 2种、豆科(Fabaceae) 2种、玉蕊科(Lecythidaceae) 3种、千屈菜科 Wu等2018; 
 (Lythraceae) 1种、竹芋科(Marantaceae) 1种、兰科(Orchidaceae) 5种、 Binks等2019b
 叶下珠科(Phyllanthaceae) 1种、胡椒科(Piperaceae) 1种、山榄科

 (Sapotaceae) 2种、荨麻科(Urticaceae) 1种, 共37种  
热带稀疏草原/沙漠 漆树科(Anacardiaceae) 1种、伞形科(Apiaceae) 1种、天门冬科(Asp- Suárez和Gloser 1982; 
生态系统 aragaceae) 2种、菊科(Asteraceae) 1种、小檗科(Berberidaceae) 1种、 Martin和von Willert 
 使君子科(Combretaceae) 1种、景天科(Crassulaceae) 9种、大戟科 2000; 
 (Euphorbiaceae) 3种、豆科(Fabaceae) 1种、禾本科(Poaceae) 4种、 Pina等2016; 
 茄科(Solanaceae) 1种, 共25种  Vitarelli 2016; 
  Nadezhdina和
  Nadezhdin 2017; 
  Cavallaro等2020
温带干旱/荒漠生 苋科(Amaranthaceae) 24种、夹竹桃科(Apocynaceae) 1种、菊科(As- Breshears等2008; 
态系统 teraceae) 5种、藜科(Chenopodiaceae) 1种、柏科(Cupressaceae) 1种、 郑新军等2011; 
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 麻黄科(Ephedraceae) 1种、豆科(Fabaceae) 7种、白刺科(Nitrariaceae) 李晶晶等2013; 
态系统 2种、禾本科(Poaceae) 3种、蓼科(Polygonaceae) 2种、白花丹科(Pl- 车力木格等2018
 umbaginaceae) 2种、杨柳科(Salicaceae) 5种、苦木科(Simaroubaceae) 
 1种、茄科(Solanaceae) 1种、柽柳科(Tamaricaceae) 4种、蒺藜科

 (Zygophyllaceae) 1种, 共61种  
地中海气候森林/ 菊科(Asteraceae) 2种、桦木科(Betulaceae) 2种、杜鹃花科(Ericaceae)  Leyton和Armitage 
灌木生态系统 3种、柏科(Cupressaceae) 1种、鳞毛蕨科(Dryopteridaceae) 1种、壳 1968; 
 斗科(Fagaceae) 3种、唇形科(Lamiaceae) 4种、松科(Pinaceae) 2种、 Grammatikopoulos和
 车前科(Plantaginaceae) 1种、水龙骨科(Polypodiaceae) 1种、蔷薇 Manetas 1994; 
 科(Rosaceae) 2种、玄参科(Scrophulariaceae) 2种、茄科(Solanaceae)  Munné-Bosch等1999; 
 1种、荨麻科(Urticaceae) 1种, 共26种  Munné-Bosch和
  Alegre 1999; 
  Gouvra和Gramma-
  tikopoulos 2003; 
  Burgess和Dawson
  2004; 
  Limm等2009; 
  Fernández等2014; 
  Emery等2016; 
  Guzmán-Delgado等
  2018
红树林生态系统 爵床科(Acanthaceae) 2种、使君子科(Combretaceae) 1种、红树科 Steppe等2018; 
 (Rhizophoraceae) 1种, 共4种  Hayes等2020 
农业生态系统(作物) 五福花科(Adoxaceae) 2种、葫芦科(Cucurbitaceae) 2种、壳斗科(Fa- Brierley 1934; 
 gaceae) 2种、胡桃科(Juglandaceae) 4种、桑科(Moraceae) 1种、禾本 Breazeale等1950, 
 科(Poaceae) 2种、鼠李科(Rhamnaceae) 1种、蔷薇科(Rosaceae) 21 1951; 
 种、茄科(Solanaceae) 1种、葡萄科(Vitaceae) 2种, 共38种  Ketel等1972;  
  Went和Babu 1978; 
  张鹏飞等2014

部分参考Schreel和Steppe (2020)并修改。

表1  (续)

    生态系统类型                           FWU涉及的相关各科种类及物种数量          参考文献

温带干旱/荒漠生 

KFWU =    
FWU                                                          

(1)
            ∆Ψleaf–atm

FWU的实现是通过增加叶片表面和空气中的

水分来提升叶片外部水势或者通过降低叶片内部

水势来逆转外界大气与叶片的水势梯度(Vesala等
2017; Binks等2019a)。值得注意的是, 通常KFWU在

叶片吸水的初期是最低的, 叶片内部细胞随水分

吸收逐渐变得饱满, 其KFWU逐渐升高, 吸水率则降

低至0, 最终叶片达到其最大含水量(Liang等2009)。
若要将叶片吸收的水分运输至植物根系或土壤中, 

该过程还会受其他水分传导阻力的影响, Schreel和
Steppe (2020)对其进行了细化: 
∆Ψatm–plant–soil

=∆Ψatm–leaf  KFWU+
∆Ψleaf–stem

+
∆Ψstem–root

+
∆Ψroot–soil

 Ratm–plant–soil                                                          Rleaf–stem           Rstem–root          Rroot–soil

(2)
其中∆Ψatm–plant–soil、∆Ψleaf–stem、∆Ψstem–root和∆Ψroot–soil

分别代表土壤-植物-大气、叶-茎之间、茎-根之间及

根-土壤之间的水势差; Ratm–plant–soil、Rleaf–stem、Rstem–root

和Rroot–soil分别代表土壤-植物-大气、叶-茎之间、茎-
根之间及根-土壤之间的水分传导阻力。



潘志立等: 叶片吸收水分的研究进展 23

图1  植物根系吸水与叶片吸水的模式

Fig. 1  Patterns of plant roots absorbing water and FWU

A: 当土壤水分充足时, 土壤-植物-大气水势关系为Ψsoil>Ψplant>Ψatm, 植物通过根系吸收土壤水分; B: 在大气存在云雾、

露滴等降雨事件的初期, 土壤-植物-大气水势关系变为Ψsoil>Ψroot>Ψstem且Ψatm>Ψleaf>Ψstem, 此时水分从根系、叶片同时向茎运

输; C: 当土壤水分不足且大气长时间存在云雾、露滴等降雨事件时, 土壤-植物-大气水势完全逆转为Ψsoil<Ψplant<Ψatm, 植物

通过叶片吸收空气中的水分并可运输至木质部, 甚至土壤中。箭头方向表示液流方向, 颜色深浅表示水势梯度由高到低, 
该图部分参考Goldsmith (2013)。

值得注意的是, 基于以上假设, 在叶片持续湿

润期间, FWU要保证持续且快速进行, 叶片吸收的

水分需要较快地通过维管系统运输到植物的其他

部位, 叶片到木质部的阻力可能也是影响FWU这

一动态过程通量和速率的关键, 但其中具体的内

在机制还有待深入研究。

2  FWU的影响因素

2.1  外界环境因素

较高的空气相对湿度是FWU的重要前提(Gong
等2019)。Schreiber等(2001)认为当空气相对湿度

增加后, FWU是一个自然过程。空气相对湿度或叶

片表面湿度升高会促进气孔开放(Merilo等2014), 
叶片表面的粘液(Westhoff等2009)、吸湿性气溶胶

体的累积(Burkhardt 2010)也会改变叶片表面张力

和疏水性, 从而促进气孔开放并吸收水分。此外, 
空气相对湿度越高, 大气的蒸汽压越接近饱和, 且
大气水势升高后大气中的水分多以液态存在并形

成雾水或露水, 此时水分也会在叶片表面凝结并

通过角质层和毛状体等结构被叶片吸收(Berry等
2019)。

通常大气中的水分以非饱和水汽的形式存在, 
可用空气相对湿度或者大气蒸汽压差间接反映大

气水势的高低。大气温度的变化直接影响大气蒸

汽压差, 因此温度也是影响大气水势变化的主要

因素之一。当大气温度高于叶片温度时, 较高的大

气蒸汽压差导致植物发生蒸腾, 水分从叶片内部

向外界流失; 当在大气温度较低且低于叶片温度

时, 大气蒸汽压差也随之降低, 导致大气水势比叶

片水势更高, 从而满足“逆蒸腾作用”的条件, 导致

FWU (Berry等2019)。因此, 在存在FWU现象的植

物中, 叶片内部的水分运输一般呈昼夜动态变化, 
即白天温度较高为蒸腾作用, 夜晚温度较低且空

气相对湿度较高时则为逆蒸腾作用并在茎和枝条

中表现出“反向液流”的现象 (Burgess和Dawson 
2004; Goldsmith等2013)。

除了空气相对湿度和温度的变化导致叶片吸

水之外, 土壤水势的变化也会影响叶片吸水。当土

壤处于极度干旱或长期干旱时, 土壤水势降低, 植
物无法通过根压和蒸腾拉力从土壤中吸收水分, 
导致植物整体水势降低; 此时, 若空气中存在吸收

水源(或空气湿度足以启动FWU发生), 植物会通过

FWU来缓解水分胁迫, 甚至可以将水分逆向运输

至土壤中, 补充土壤水分(Cassana等2016)。因此, 
目前也普遍认为夏季无雨或冬季干旱的外界环境

更易诱导植物产生叶片吸收水分的现象(Simonin
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等2009; Gotsch等2014), 这也导致了FWU具有季节

性动态变化的特征。此外, Schreel等(2019b)研究表

明除了土壤水势以外, 植物叶片本身的水势也显著

影响着FWU, 一般情况下叶片水势越低, 其FWU潜

力越大, 叶片水分亏缺越轻, FWU能力越弱。

总之 , 不同环境因子组合的气候条件会给

FWU带来不同影响。例如在海拔较高的山地环境

中, 潮湿的气流向上抬升所形成云雾将植物浸没

其中, 处在湿润生境下的叶片能够摄取空气中充

足的水分(Berry和Smith 2014)。在这种生境下, 叶
片的吸水速率降低, 但总体含水量较高。而在干旱

缺水的条件下, 植物无法从土壤中获得足够水分, 
FWU的现象可能会相对比较明显(Stanton等2014)。
Boanares等(2018b)研究表明, 在同一气候条件下较

为裸露的生境与森林中生长的植物表现出不同的

叶片吸水策略, 说明植物的FWU这一生理功能对

外界环境因子具有明显的可塑性。

2.2  叶片表面结构因素

一直以来, 研究人员广泛关注水分吸收进入

叶片的机理并提出了多种可能途径。叶片可通过

气孔 (Burkhardt等 2012)、角质层 (Yates和Hutley 
1995)、叶片表面毛状体(Ohrui等2007)、排水器

(Martin和von Willert 2000)和吸水孔(Wang等2016)
等结构进行吸水。由于一些特殊结构(如排水器和

吸水孔等)并不在大部分植物类群叶片上都存在, 
因此目前普遍认为气孔、角质层和毛状体是FWU
的主要通道(Berry等2019; Schreel等2020)。Fernán-
dez等(2017)认为叶片表面化学物质和结构组成的

多样性对保持叶片表面湿润和吸水能力均有潜在

影响。因此, 影响FWU的叶片结构因素往往是多

方面的, 并不只局限于某一方面, 而是通过多方面

的组合、相互协调和共同作用影响FWU。已有研

究证明一种植物的FWU可能有多种途径和结构的

影响因素(Boanares等2018b)。
2.2.1  气孔

气孔是植物叶片与大气进行水分和气体交换

最重要的结构。通常气孔也被认为是叶片吸收水

分的主要通道之一, 气孔开放可以促进叶片水分

吸收(Burkhardt等2012)。虽然气孔能够在自然状

态下吸收大气中的少量水蒸气, 但早期研究认为在

没有外界压力的作用下, 气孔很难将液滴等液态

水吸收到叶片内部(Schonherr和Bukovac 1972)。
Burkhardt (2010)提出了“气孔的水力活化”效应, 认
为大气中的可溶性盐离子能在叶片表面积累并诱

导产生液态水膜, 并通过气孔连接叶片内部实现

水分双向流动。气孔吸收水分的过程由水中的盐

离子或者其他小分子物质所介导, 它们降低了叶

片表面张力 , 从而促进叶片通过气孔吸收水分

(Burkhardt等2012)。Pariyar等(2017)也进一步证明, 
气孔中存在的盐离子并不会直接堵塞气孔, 反而

可促进叶片湿润。此外, 在潮湿的生境中, 角质层

延伸到气孔内形成气孔塞(stomatal plugs)结构, 能
维持气孔在高湿度环境下开放 , 从而促进FWU 
(Eller等2013)。

气孔的一些叶内生真菌也被认为有助于FWU 
(Eichert等2008)。Wu等(2018)利用扫描电镜发现

在西双版纳热带森林中的禾叶贝母兰(Coelogyne 
viscosa)和铁草鞋(Hoya pottsii)这两种附生植物的

叶片上具有内生真菌菌丝穿过气孔进入叶片内部。

这些内生真菌可能降低了叶片表面的疏水性并在

叶片内部与外部之间形成连接通道, 水分可以通

过该通道进入叶片内部, 形成“灯蕊效应”并促进

FWU (Burgess和Dawson 2004)。然而, 由于目前对

这些微生物因素的研究不够彻底, 需要进一步研

究来阐明这些微生物在FWU中的作用及重要性。

此外 , Binks等 (2019a)研究证明气孔导度与

FWU之间存在一定的相关性, 这表明在自然状态

下, 较多的气孔或较大的气孔可能有利于叶片吸

水。与其他结构相比, 气孔对水分具有相对较高的

通透性, 故通过气孔的叶片吸水通量较大。因此, 
若气孔处于开放状态并且叶片与大气间存在较大

的蒸汽压差时, 气孔应该是FWU的主要途径(Berry
等2019)。
2.2.2  角质层

大部分高等植物的叶片表面都覆盖着一层脂

肪性物质, 被称为角质膜或角质层。当植物发生蒸

腾作用时, 叶片内部的水分能通过具有一定透水

性的角质层散失出去(即角质层蒸腾)。由于角质

层对水分的渗透作用是双向的, 空气中水分也可

以通过角质层直接进入叶片(Yates和Hutley 1995; 
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Gouvra和Grammatikopoulos 2003), 通过角质层吸

收的叶片吸水量甚至能占到叶片总含水量的42% 
(Eller等2013)。

为减少由于蒸腾造成的叶片水分损失并防止

叶片气孔被液态水堵塞, 叶片角质层通常为蜡质

并具有一定的疏水性。因此, 角质层(特别是较厚

的角质层)通常被认为会降低叶片的吸水能力(李
晶晶等2013)。除此之外, 不同物种的角质层的物

理化学性质(如角质层组织的疏密、厚薄、角质层

表面亲水基团等 )不同也会导致其透水性差异

(Koch和Barthlott 2009; Yang等2016), 进而影响叶

片的吸水能力。随植物生境和气候条件的不同, 角
质层对水分的渗透性和角质层对水分的渗透性也

会发生变化(Schreiber和Riederer 1996; Limm和

Dawson 2010; Goldsmith等2017)。由于叶片角质层

会随叶龄增加发生损伤和降解, 故角质层的渗透性

也随叶龄发生变化, 这可能会对叶片吸水有一定

的影响(Schreiber等2001)。Burgess和Dawson (2004)
研究表明北美红杉(Sequoia sempervirens)叶龄较大

的叶片比叶龄较小的叶片能吸收更多的水分, 并
推测可能是由于叶片角质层损伤所造成的。此外, 
叶片角质层的粗糙程度也可能对FWU有一定的影

响。已有研究表明由于角质层表面高密度的三维

蜡质晶体结构与其折叠形状会导致角质层表面亲

水性降低(Koch等2008), 因此较光滑的角质层会显

著地提高叶片表面湿润性, 而叶片表面湿润时间

越长、水分通过角质层等结构被吸收的时间越长, 
对FWU越有利(Koch和Barthlott 2009; Aparecido等
2017)。值得注意的是, 当叶片具有较低水势时, 表
明植物叶片正在经历高温或者干旱胁迫, 较低的

气孔导度可能会限制叶片通过气孔吸收水分。此

时, 角质层应该是FWU的主要途径。

2.2.3  叶片毛状体

毛状体是植物叶片表面比较常见的结构之一。

亲水性毛状体被认为有利于FWU (Grammatiko-
poulos和Manetas 1994)。叶片毛状体能够增加叶片

与空气中水分的接触面积, 也能将水分有效地保

留在叶片表面上, 减少蒸腾并增加叶片表面润湿

性, 促进叶片水分的吸收(刘艳霞等2018)。Schwer-
brock和Leuschner (2016)研究发现高湿生植物布朗

耳蕨(Polystichum braunii)的毛状体密度随着空气

湿度地升高而增加, 毛状体密度的增加显著提升

了叶片表面边界层密度, 有可能增加了其叶片表

面湿润性。这些均表明毛状体对叶片的水分平衡

起着一定的作用。

除了毛状体对叶片表面水分截留有促进作用

外, 毛状体还是植物吸收水分和养分的主要通道

之一(Benzing等1978)。毛状体对于大部分附生凤

梨科植物的FWU极其重要(Benzing 2000)。Leroy
等(2019)对叶片表面密被毛状体的凤梨科植物Ae-
chmea aquilega和Lutheria splendens进行了不同的

处理(只对根浇水、只对叶浇水、对根叶都浇水以

及都不浇水), 发现只对叶片浇水比只对根系浇水

处理下的L. splendens表现出了更强的光合和生长

能力, 这说明相对于根系, L. splendens的叶片及叶

片毛状体对水分吸收更加敏感。此外, Schreel等
(2020)利用荧光和离子示踪剂以及微型计算机断

层扫描技术(microcomputed tomography, MicroCT)
证明了相对于气孔和角质层等结构, 叶片毛状体

是欧洲山毛榉(Fagus sylvatica) FWU的主要途径。

值得注意的是, Fernández等(2014)认为毛状体脱落

留下的疤痕组织可能也是FWU的途径之一。然而, 
关于叶片毛状体导致叶片吸水含量增加以及其占

整片叶片吸水含量的比重等仍有待进一步研究。

2.3  叶片内部因素

叶片储水量可以改变FWU的通量和持续时间。

有研究观察到叶片较厚和储水能力较强的物种, 
其吸水能力较低。相比之下, 具有高吸水能力的物

种可以承受较低的水势 , 但其储水能力较低

(Gotsch等2015)。具有较高储水量的物种表现出较

低的叶片吸水速率, 但持续时间较长。李晶晶等

(2013)对陕北沟壑地区6 种常见树种叶片吸水能力

的研究也得出了相类似的结论: 比叶面积越大, 叶
片越薄, 叶片吸水能力越强。郑新军等(2011)在对

准噶尔盆地荒漠地区植物的研究中则发现在肉质

多汁、革质、草质到退化叶片这4种不同质地类型

的叶片中, 叶片吸水量呈现依次下降趋势。

叶片细胞中物质的种类和含量对叶片吸水能

力有着至关重要的影响。由于植物细胞中的水分

主要储存在液泡中, 大液泡的细胞数量越多, 则细
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胞的储水量越大, 也就表现为叶片的饱和含水量

越大, 其FWU潜力越高(Boanares等2018b)。果胶

和纤维素都是植物细胞壁的重要组成部分, 但它

们在FWU方面却有不同作用。果胶可以确保细胞

壁上有足够多的孔隙, 提高了FWU的速率(Boanares
等2018a)。纤维素与水相互作用形成凝胶状的物

质, 可以促进水分吸收, 但却会减缓水分吸收的速

率(Paakko等2007)。Boanares等(2018a)研究证明 , 
具有较大叶片吸水通量的物种在其细胞壁中具有

较多的果胶, 而具有较低吸水速率的物种则具有

较多的纤维素, 表明果胶和纤维素这些物质可以

通过改变叶片内部与表面的连接通道导致叶片孔

隙度和疏水性差异, 进而影响FWU。此外, 作为一

种信号分子的H2O2在叶片吸水通量较高的物种叶

片中含量较高, 而在叶片吸水速率较高的物种叶

片中H2O2含量较少。这可能是由于H2O2提高了纤

维素合酶活性并产生较多纤维素, 从而导致叶片

吸水通量较高的物种具有较低叶片吸水速率(Bo-
anares等2019a)。 

除了叶片内部的一些物质能有效促进FWU, 
叶片内水通道蛋白(AQPs)活性的升高也能促进

FWU。PIPs (质膜内在蛋白)作为AQPs的重要亚类, 
在促进植物水分运输和维持细胞水分平衡方面发

挥重要作用(孙天旭等2014)。Ohrui等(2007)研究

表明, PIPs的转录表达水平提高, 不仅能促进叶片

内部的水分传导, 而且能促进FWU。另外, Yan等
(2015)对荒漠植物多枝柽柳(Tamarix ramosissima)
的研究也表明, 其叶片内PIP2-1基因的表达量会随

着相对空气湿度的增加而上调。这种基因表达模

式的改变可以使荒漠植物调节叶片水分的吸收, 
以适应极端干旱生境。此外, Laur和Hacke (2014a)
研究表明, 在叶片湿润且进行FWU期间, 木质部的

PIPs基因表达量也会升高, 这有助于促进木质部气

穴化栓塞修复。

3  FWU的生理生态学意义

在FWU研究的早期, 由于缺乏相对应的实验

方法和精密的实验仪器, 对FWU的了解并不深入, 
因而导致对FWU生理生态学意义的认识存在一些

争议(Yang等2010)。然而, 近年来的研究逐渐打破

了此前固有的看法, 一致认为FWU能够有效改善

植物的水分状况, 增加叶片水势, 促进植物光合、

生长发育和生态适应等(Dawson和Goldsmith 2018; 
Berry等2019)。
3.1  FWU能促进植物光合和生长发育

FWU在植物生长过程中有着重要意义。首先, 
FWU可以抵消一部分由于蒸腾造成的水分损失; 
其次, FWU可以保持叶片湿润。有许多研究观察到

被叶片吸收的水分可被运输至栅栏组织、海绵状

叶肉细胞以及表皮细胞壁中(Munné-Bosch等1999; 
Gouvra 和 Grammatikopoulos 2003; Ohrui 等 2007), 
从而增加叶片水势。水势的增加会进一步带来许

多生理益处, 例如增加气孔导度, 促进气体交换, 
增强呼吸作用, 充足的水分也保证了光合作用的

效率(Boucher等1995; Emery 2016; Berry等2019)。
Lehmann等(2018)研究证明了被叶片吸收的水分进

入叶肉细胞中并参与了光合作用。Zhang等(2019)研
究了胡杨(Populus euphratica)幼苗的叶片对模拟

凝结水的响应, 结果表明模拟凝结水显著提高了

其幼苗叶片的生长发育能力和叶绿素荧光参数。

值得注意的是, 尽管大多数研究认为FWU对

植物光合作用有积极作用, 但当叶片表面湿润时

会导致CO2进入叶片受阻, 在一定程度上也会抑制

植物光合作用。Gerlein-Safdi等(2018)研究结果表

明, 露水的存在能减少蒸腾作用25%的水分损失, 但
同时也减少了12%的CO2同化。Boanares等(2019b)
研究也得出了类似的结论: FWU对CO2的同化有短

暂的负面干扰, 但在干旱季节FWU抑制了蒸腾作

用并补充了水分, 这实际上有利于植物生存, 即说

明FWU是植物在补充水分和减弱光合作用之间的

一种权衡策略。然而, 这种权衡关系会随环境因

子改变发生变化。已有研究表明, 北美云杉(Picea 
sitchensis)的FWU会随树高增高而增加, 并且较高

部位的叶片具有较大的比叶面积和单位气孔指数, 
这最大限度地提高了光捕获、CO2的吸收和FWU
能力, 以保证其快速的生长(Chin和Sillett 2017; 
Kerhoulas等2020)。Aparecido等(2017)研究也表明, 
与热带半干旱稀树草原中的植物物种相比, 热带

雨林中的植物光合作用强度受叶片湿润程度的影

响较小。综上证明了FWU对遭受水分胁迫植物的
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光合作用有潜在的生理价值, 但目前很难进一步

量化叶片吸水量多少被用于光合作用及其长期的

净效益。

植物进行FWU能降低植物对土壤水分供应的

依赖, 改善整个植株的水分状况, 从而提高植物的生

长发育能力和抗逆性等(Burgess和Dawson 2004)。
以红木森林植物为例, FWU能促进其木质部的复水, 
从而使其生长出更多根系(Boucher等1995)。Zhuang
和Ratcliffe (2012)对雾冰藜(Bassia dasyphylla)进行

控制凝结水有无和不同浇水方式(正常和干旱)的
实验处理, 发现凝结水的存在显著增加了其枝条

的相对含水量(RWC)和植株总生物量。Steppe等
(2018)和Schreel等(2019a)研究均证明在有FWU的

情况下, 海榄雌(Avicennia marina)的茎干径向生长

速度加快, 表明了FWU对其木质部生长发育有至

关重要的影响。

3.2  FWU是受水分胁迫植物的重要水分来源

在干旱半干旱地区, FWU是植物获取水分的

重要来源, 因此FWU对这些地区植物的生存和生

态适应尤为重要。由于干旱半干旱地区的降雨较

少, 土壤含水量较低, 植物很难利用根系直接从土

壤中获取充足水分, 而FWU能够抵消部分蒸腾作

用产生的水分损失, 保持叶面湿润, 维持植株含水

量(Yang等2010)。因此, FWU可以在一定程度上缓

解干旱对植物的负面影响, 从而使植株能够进行

正常生理活动(Schreel和Steppe 2020)。由于水势

的微小增加也能促进植株生长, 因此被叶片吸收

的水分对根系生长起到了决定性的作用, 而根系

越深, 植株就越有可能获得地下水, 从而进一步促

进植物生长(Boucher等1995), 这样的良性循环也

进一步放大了FWU在植物生存、生长发育和生态

适应方面的益处。

此外, 有研究认为在降雨越少的地区, 植物以

雾水作为水分来源的依赖程度就越高(Gotsch等
2014), 一些植物甚至会改变叶片性状(如叶片表面

毛状体密度, 角质层渗透性等), 以便从空气中截取

并吸收更多水分。Hayes等(2020)认为FWU是受海

水生理干旱胁迫的红树林树种的重要淡水来源, 
未来气候变化包括雨雾天气的频率和范围将严重

影响其生态分布范围(Schreel和Steppe 2019)。在

夏季无雨期, 北美红杉(Sequoia sempervirens)通过

叶片吸收空气中的雾水以维持自身生理代谢功能, 
FWU对其生存至关重要(Simonin等2009)。此外, 
已有研究发现在热带山地云雾森林的附生植物中, 
FWU在旱季约占蒸腾水量的30% (Darby等2016), 
在雨季约占70% (Gotsch等2015)。岑宇和刘美珍

(2017)的研究也证明在干旱胁迫下, 内蒙古半干旱

区草原优势植物种羊草(Leymus chinensis)和冰草

(Agropyron cristatum)的叶片能够有效地利用空气中

的雾水或凝结水, 以充分改善其生理状况。Schreel
和Steppe (2019)也认为在干旱少雨期间, FWU对树

木的生存和生长有重要影响, 甚至可能有助于修

复植物木质部栓塞, 增加水分传导率。

3.3  FWU能够改善土壤水分平衡和水土保持

Laur和Hacke (2014a, b)的研究表明叶片吸收

的水分可以进入植物维管系统中, 甚至可以运输

至土壤中(Goldsmith 2013)。在土壤水分缺乏的地

区和干旱少雨的时间段, 像类似云雾等频繁发生

的量级较小的降雨事件就显得尤为重要, 其通常

只能湿润植物茎、叶的表面或土壤表层, 并不会显

著的提升土壤水分(Loik等2004), 但其能诱导植物

进行FWU, 若FWU可能较高频率地将水分运输到

土壤中, 则能有效地改善土壤的水分平衡(Berry等
2019)。Cassana等(2016)利用水同位素示踪的方法

证明FWU被运输到南美杉(Araucaria angustifolia)
幼苗的土壤中。但是FWU流入土壤的现象目前并

不常见, 其中涉及到的机理并不完全清楚, 这可能

与植物本身在不同环境或状态下的木质部阻力与

水分传导率有关, 还需要进一步研究。

种植FWU能力较强且耐旱的树种和作物, 不
仅能有效利用土壤贫瘠、水分缺乏的土地, 而且对

土壤有固着作用的根系也能起到一定的水土保持

作用。此外, 叶片的吸水量和吸水速率也是影响树

冠截留的重要因素(王馨和张一平2006)。因此, 叶
片吸水能力较强的植物能够有效地阻挡雨水对土

地的冲刷, 减少地表径流, 在保持水土方面发挥重

要作用(李晶晶等2013)。综上所述, 对FWU的研究

成果可以被广泛运用在农业、林业、水资源利用

等多个方面, 并对荒漠生态系统及水土流失严重区

域的作物和林木树种的选择有着重要指导意义。
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4  展望

FWU已经逐渐成为植物生理学和生态学领域

的研究热点之一。尽管近年来在FWU相关方面的

研究取得了一些新的突破, 但我们仍然对FWU的

理解有限, 存在一些尚未解决的问题值得进一步

探索: 
(1)目前我们对于FWU机理和途径的了解并不

透彻, 需要进一步研究和探讨叶片中的哪些结构

在吸水功能中起到了关键作用和各个结构所吸收

水分的比例。因此, 在今后的研究中需要充分运用

分子/细胞生物学、植物生理学、生理生态学等研

究技术手段, 开展多层次的综合研究, 以便我们对

FWU的机制有更深入的理解和认识。

(2)要理解FWU在植物整体水平上的水分平衡

和生理生态价值, 除了研究叶片本身因素以外, 还要

进一步研究FWU进入茎干和根系及周围土壤的内

在机制和影响因素, 选择并驯化出一些FWU能力

强且耐旱的树种和作物, 对荒漠生态系统及水土流

失严重区域的树种选择和修复有着重要的意义。

(3) FWU的研究广度应该扩大。目前为止, 大
多数有关FWU的报道都集中在热带雨林植物、热

带云雾森林植物和荒漠植物等几种生态系统类型

上(表1)。因此, 我们有必要开展更广泛的研究, 来
确定FWU的现象是否在全球各种生态系统所有植

物类群中都普遍存在。

(4) FWU的研究尺度也需要扩大。虽然已有

研究建立了简单的模型并估计了亚马逊树林中

FWU对碳增量的影响(Binks等2019b), 但仍然存在

许多不确定因素, 并且对FWU如何大尺度影响碳

水平衡的认识仍十分有限。后续研究可以通过建

立更完整的模型来模拟大尺度下(如植物群落或

生态系统)叶片对水分的吸收和利用, 这对进一步

理解在大尺度下FWU对碳水平衡的影响有着重要

意义。

(5) FWU是一种重要的植物生理现象, 该过程

对处于干旱胁迫中植物的生理与生长发育有重要

意义。在以后的植物水分生理模型和生态水文模

型中应充分考虑FWU这一过程的影响, 系统地评

估FWU对植物个体和生态系统水分平衡的影响。
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