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摘摇 要摇 传统的压力鄄容积(pressure鄄volume,PV)技术是通过测定植物组织细胞从吸水饱和
状态直至膨压消失的失水全过程中水势与相对含水率,并建立两者之间的关系,从而获得
其他方法难以获取的植物水分生理参数(如:质壁分离渗透势、饱和渗透势、质壁分离相对
含水量、细胞弹性模量)。 这些参数与植物耐旱性密切关联,反映植物组织在干旱期维持功
能的能力,因而使该技术在揭示树木因水力衰竭而死亡的生理机制中发挥重要作用。 然
而,该技术在试验材料预处理、测定、计算方法等关键步骤上尚存在问题。 为此,本文针对
这些潜在问题,结合中国应用研究现状,对 PV 技术进行综述,并提出相应的建议。
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Abstract: Classic pressure鄄volume (PV) technique measures water potential and relative water
content of plant tissues during the whole process from water saturation to turgor loss and establi鄄
shes their relationships. Based on these relationships, PV technique has been used to derive such
plant water relation parameters as osmotic potential at turgor loss, osmotic potential at full turgor,
relative water content at turgor loss, bulk modulus of elasticity, which are difficult to obtain with
substitute methods. Because these parameters are strongly associated with plant resistance to
drought, the technique will play an important role in understanding physiological mechanisms of
drought鄄induced tree mortality. However, there are still some inconsistent procedures in its im鄄
plementing process, such as pre鄄rehydration, parameter measurement and calculations. This pa鄄
per reviews the application of the PV technique by focusing on these inconsistent issues and pro鄄
vides suggestions on appropriate use of the technique in studies of plant water relations.
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摇 摇 经典的压力鄄容积(pressure鄄volume,PV)技术以

植物组织细胞从吸水饱和状态直至膨压消失以后失

水的全过程为基础,通过水势与相对含水率间的关

系获得水分参数。 Bartlett 等(2012)通过对全球 317
个物种,72 项实验整合分析,表明压力鄄容积技术得

到质壁分离渗透势(仔tlp)、饱和渗透势(仔o)、质壁分

离相对含水量(RWC tlp)、细胞弹性模量(着)等参数

与植物耐旱性密切关联,反映了大部分植物组织在

干旱期的维持功能能力,成为研究树木死亡生理机

制———水力衰竭的基础方法之一 ( Choat et al. ,
2012)。

纵观中外相关文献,研究者运用该技术时,试验

材料是否吸水、饱和吸水时间、试验方法的选择及相

关水分参数的计算方法等关键问题均存在不同观

点。 本文针对以上主要问题综合评述,旨在为相关
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研究提供参考。

1摇 试验材料与预处理方法

绝大部分研究者在制作植物 PV 曲线之前,在
黑暗处或冰箱中将根清洗干净的幼苗放入装水容器

(Ritchie & Shula,1984)、整株浇水(Su佗rez & Sobra鄄
do,2000)、枝条末端插入有水的封口容器(Tyree et
al. ,1978;Jane & Green,1983;Otieno et al. ,2006)或
低压向组织注水(Cheung et al. ,1975)使其人为吸

水。 从吸水材料上剪下一片或几片叶子做 PV 曲线

(Sinclair & Venables,1983)。 当叶片太小或韧皮部

分泌油脂干扰末端观测时,可用整个枝条代替叶片

(Colombo, 1987; Otieno et al. , 2006 )。 Neufeld 和

Teskey(1986)分别以火炬松(Pinus taeda)的针叶、
未处理小枝、摘除针叶 50% 的小枝、摘除针叶 90%
的小枝和无叶小枝为实验材料,研究枝条叶量对测

定结果影响。 表明叶量减少导致质外体含水量降

低,而对 仔tlp和 仔o影响很小;若枝条相对叶量变化较

小时,可用小枝代替叶片进行测定。
根据研究目的,可在黎明前、中午或傍晚取样。

但试验材料吸水时间短则 1 ~ 6 h(Cheung et al. ,
1975;Mitchell et al. ,2008),长则 12 ~ 24 h(Torrecil鄄
las et al. ,1996;Gucci et al. ,1997;Pardossi et al. ,
1998;Otieno et al. ,2006;Baltzer et al. ,2008;Yan et
al. ,2013) 或几天 (Karlic & Richter,1979;Clayton鄄
Greene,1983;Jane & Green,1983;Zobel,1996)。 一

些研究者证实,样品吸水时间长短对结果并无影响。
如 Karlic 和 Richter(1979)发现,吸水时间分别为 68
h 和 18 h 的同一树种叶片 PV 曲线结果差异不显

著;Clayton鄄Greene(1983)得到 3 种植物枝条泡水 3
d 后与储存 3 ~ 5 d 和 1 ~ 2 d 的实验结果相同。 不

同生境不同生物学特性的 12 种针阔叶树吸水时间

均为 15 ~ 18 h,外加 24 h 也并没有改变结果(Zobel,
1996)。 相反,一些研究结果随着吸水时间(<24 h)
变化而变化(Evans et al. ,1990; Kubiske & Abrams,
1991a,b)。 如三齿蒿(Artemisia tridentata) PV 曲线

结果随着吸水时间(0、1. 5、3、6、24 h)增加,仔tlp、
RWC tlp和 着 增大,饱和膨压减小,仔o随吸水时间发生

改变,却无明显规律;共质体含水量在不同吸水时间

内差异不显著(Evans et al. ,1990)。
自然或人为吸水违反了植物组织质外体含水量

稳定的要求(Tyree & Hammel,1972),明显改变 PV
关系,产生高原效应(Parker & Pallardy,1987;Eamus

& Narayan 1990; Kubiske & Abrams,1991a,b)。 高

原效应(plateau effect)也即随着植物组织相对含水

量的变化,降低了 PV 曲线有膨压部分的斜率。 Par鄄
ker 和 Pallardy(1987)对白栎(Quercus alba)幼苗进

行整株浇水、叶吸水、枝条吸水后分别取叶、枝条测

定 PV 曲线。 表明吸水的叶片和枝条 PV 曲线在-0.
35 MPa 内的数据出现高原效应。 其他研究也证实,
橄榄(Olea europaea)、美国红橡树(Quercus rubra)等
植物叶片分别在-0. 5 和-0. 9 MPa 内的数据受到高

原效应影响(Kubiske & Abrams,1991a,b;Dichio et
al. ,2003)。

人为吸水对耐旱耐寒植物会产生明显的高原效

应。 如干旱期 3 种灌木吸水后出现异常高的渗透势

(Bowman & Roberts,1985a)。 Meinzer 等(1986)也

证实,不同季节的 1. 5 ~ 2. 0 m 石碳酸灌木(Larrea
tridentata)未吸水比吸水一晚枝条 仔tlp低,最大差值

达 3. 0 MPa,一般差别在 1. 5 ~ 2. 0 MPa 之间。 未吸

水与已吸水枝条 仔o相似,但吸水枝条 着 低。 Kubiske
和 Abrams(1991a)也发现,美国宾夕法尼亚中部的

耐旱矮栎(Q. ilicifolia)和冬青叶栎(Q. prinus)幼树

叶片吸水 12 h 和 24 h 后,仔o和 仔tlp升高 0. 4 ~ 0. 6
MPa,尤其在生长季末期干旱时,还伴随着共质体溶

质的丢失;相反,中生红橡树(Q. rubra)和美国白蜡

(Fraxinus americana)渗透势参数并未随着吸水时间

的变化而明显偏移。 该研究证实,吸水导致非干旱

区木本植物水分参数的偏移,且这种偏移幅度随着物

种耐旱程度和干旱条件而增大。 Yan 等(2013)也证

实,我国黄土高原干旱和半干旱地区八种木本植物未

吸水材料直接测定 PV 曲线所得的参数值更准确。
高原效应可能是由于吸水时间 ( Kubiske &

Abrams,1991a, b)、 水分填满细胞间隙 ( Jane &
Green,1983;Ritchie & Shula,1984)、植物组织人为

吸收了过多质外体水 ( Parker & Pallardy, 1987;
Kubiske & Abrams,1991a,b)或组织性质发生变化

如高膨压下细胞壁的伸长(Meinzer et al. ,1986)和
代谢物质或溶质的再分配 ( Evans et al. , 1990;
Kubiske & Abram,1991a)等因素造成。 这就掩盖了

植物水分参数日变化、季节动态及对胁迫响应模式

差异 ( Eamus & Narayan,1990;Kubiske & Abrams,
1991a,b)。 为了避免出现以上问题,部分研究者使

用未吸水材料(Bowman & Roberts,1985a,b;Meinzer
et al. ,1986)。 未吸水材料的饱和鲜重通过 PV 曲线

的线性回归部分推求(Gucci et al. ,1997)。
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2摇 PV 曲线获得方法

通过压力室测定 PV 曲线主要有 Hammel 法—
收集称量每一平衡压的挤压水 ( Clayton鄄Greene,
1983; Sinclair & Venables, 1983; Pardossi et al. ,
1998)和 Richards 法—在每一平衡压的前后,称重枝

条或叶片(Torrecillas et al. ,1996;Gucci et al. ,1997;
Su佗rez & Sobrado,2000;Creus et al. ,2004;Otieno et
al. ,2006)。 Colombo(1987)采用 30 个黑云杉(P.
mariana)枝条制成一个曲线,对 Richards 法进行了

改良,即综合法(CM)。 有些研究者直接使用快捷

的 Richards 方法代替经典的 Hammel 方法(Karlic &
Richter,1983)。 Ritchie 和 Roden(1985)对比 Ham鄄
mel 法和 Richards 法测定花旗松(Pseudotsuga menz鄄
iesii)幼苗枝条和树根 PV 曲线,得到 Hammel 法的

仔o和 仔tlp比 Richards 法低;Richards 方法不能测出幼

苗在干旱胁迫下的渗透调节而 Hammel 法可以。
Torrecillas 等(1996)采用 Richards 法测得两个品种

杏树的 仔o 和 仔tlp 与文献相比也偏高。 Creus 等

(2004)得到干旱条件下接种菌根的小麦 仔tlp不受有

无菌根和干旱的影响,但 仔o下降,这可能与采用自

然条件下失水实验材料的 Richards 方法有关。
以上 2 种方法测定 PV 曲线过程中均有水分损

失。 Clayton鄄Greene(1983)采用 Hammel 加压法研究

柱状澳洲柏(Callitris columellaris)、蜜味桉(Eucalyp鄄
tus melliodora)及小果桉(Eucalyptus microcarpa)3 种

植物抗旱性,表明 3 种植物样品测定后的鲜重与预

估值(初始鲜重—挤出水重量)差别均在 5% 以内,
因此计算时可忽略不计。 而 Sinclair 和 Venables
(1983)发现,尽管压力室内部覆盖湿润纸,每次收

集的水分总比叶片失重少 2% ~ 12% 。 Gross 和

Koch(1991)也发现,挪威云杉(Picea abies)挤压水

分总比枝条放入压力室前后的实际水分损失量低。
这种差异可能由叶片在压力室内蒸腾或露在外面的

叶柄失水造成。 但误差不超过充分吸水枝条水分总

损失量的 15% (Ritchie & Shula,1984;Gross & Pli鄄
ant鄄Nguyen,1987)。 且这个误差可通过样品测试前

后和水分收集器中水分的差值来校正各个测点的失

水量值。
高等植物可用压力室获得 PV 曲线。 而对于苔

藓、地衣,许多研究者使用热电偶湿度计( thermocou鄄
ple psychrometer)测定。 如,Beckett(1997)测定一系

列变水植物膨压和相对含水量之间的关系,发现几

种植物在一定的相对含水量时,膨压降到了-0. 3
MPa。 负膨压的出现,表明植物细胞 着 高,意味着细

胞壁坚硬。 而 Willigen 等(2001)使用湿度计露点法

测定耐旱被子植物宁达画眉草(Eragrostis ninden鄄
sis)、威尔姆斯杯柱玄参(Craterostigma wilmsii)在相

对含水量 70% ~ 25% 时的水势高于冻融组织直接

测定值。 解剖结果显示,这两种植物细胞壁折叠可

防止负膨压的出现,意味着植物细胞并不存在负

膨压。
压力室与其他方法测定结果通常不一致。 如

Su佗rez 和 Sobrado(2000)采用压力室测定幼苗在 0、
8译、20译和 32译盐度下的 仔o比露点湿度计的值要

低。 Meinzer 等(1986)也证实通过压力室法测定石

碳酸灌木(Larrea tridentata)的 仔o比热电偶湿度计值

要低。 而 Kikuta 等(1985)采用叶片湿度计( leaf hy鄄
grometer)和压力室测定灌木英国山楂 (Crataegus
monogyna)、欧洲绣球(Viburnum opulus)、乔木欧洲

山杨(Populus tremula)和草本硬粒小麦(Triticum du鄄
rum)的 PV 曲线。 结果显示两者具有很好的一致

性,线性回归的截距和斜率差异不显著。 Callister 等
(2006)以压力室为基准,分别采用 ES 测定法( os鄄
mometry of expressed sap)、HWE 测定法( osmometry
of hot water extraction)和热电偶测湿法( thermocou鄄
ple hygrometry)对比研究了 3 种旱生和 2 种中生植

物叶片渗透势。 结果表明,虽然以上方法测定结果

不相等,但具有很好的相关性(R2 = 0. 82 ~ 0. 90)。
ES 测定法和压力室法测定结果较一致,认为是大范

围测定叶片渗透势的适宜方法。 大部分研究人员把

这归咎于压力室技术的内在误差(Ritchie & Hinck鄄
ley 1975;Talbot et al. ,1975)或 PV 曲线推算的质外

体含水量不准确(Su佗rez & Sobrado,2000)。 然而,
湿度计法的准确性由叶片大小、几何形状的差别

(Talbot et al. , 1975) 及大分子物质是否被压出

(Su佗rez & Sobrado,2000)几个重要因素决定。

3摇 PV 曲线水分参数计算方法

采用 PV 技术计算各项水分参数的关键在于确

定质壁分离点(Tyree et al. ,1978;Tyree & Richter,
1981)。 Pardossi 等(1998)采用线性方程得到芹菜

在 NaCl 长期胁迫及释放后的 仔o和共质体水量,并
指出线性方程和曲线部分的交点为 仔tlp和 RWC tlp,
但没有说明如何确定该点。 Jane 和 Green(1983)则
通过 Gauss鄄Newton 非线性最小平方法( least squares
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method)拟合所有数据的单个曲线来计算 着 和 仔tlp,
而不需要确定质壁分离点。 但该研究未与确定质壁

分离点计算的各参数进行对比分析。
由于人为确定质壁分离点的随意性导致二次回

归和 着 计算误差(Colombo,1987)。 大部分研究者

采用后三点测定数据进行线性回归,并逐渐增加测

点,当线性回归决定系数达到最大时,依据该线性方

程计算 仔o和共质体水量;曲线部分和直线部分的交

点是 仔tlp 和 RWC tlp( Torrecillas et al. ,1996;Creus et
al. ,2004;Mitchell et al. ,2008)。

4摇 PV 技术在中国的应用

在中国知网“文章全部分类冶下以“PV 曲线冶、
“耐旱性冶、“抗旱性冶、“水分参数冶、“水分关系冶等

关键词检索,这方面中文文献不足百篇。 研究内容

主要集中在以下 3 个方面:
其一为植物水分关系。 主要集中在干旱区(李

小军等,2007;周健华等,2009)和半干旱区(李洪建

等,2000;安锋等,2006),也有湿润区(张文辉等,
2001)种间、种内(李庆梅和徐化成,1992;施积炎

等,2004) 及水分胁迫梯度下 (孙志虎和王庆成,
2003)不同植物类群水分生理适应策略。 以上实验

材料取样多在日出前,也有下午(李向义等,2004)
或傍晚(冯玉龙等,1998),试验材料均置于阴暗高

湿环境下饱和吸水。 除了安锋等(2006)、李向义等

(2004)实验材料吸水时间以小枝水势恢复到近饱

和状态的-0. 1 MPa 和-0. 2 MPa 为标准,李小军等

(2007)、温国胜等(2004)和张文辉等(2001)吸水时

间分别为 48、12 ~ 15 和 12 h 之外,其他吸水时间均

为 24 h。 除了刘建伟等(1994)、冯金朝(1995)等少

数人使用 Richards 法外,大多数研究者使用压力室,
通过 Hammel 逐步升压法测定。

其二涉及有关概念及方法运用。 如,王万里

(1984)对 PV 技术的基本原理、测定方法及绘制 PV
曲线等方面做了较为详细的综述。 沈繁宜等

(1995)对 PV 曲线分析方法进行了进一步的讨论。
李向义与张希明(2001)探讨了 PV 曲线共质体水、
质外体水的概念理解与解释。 马瑞昆等(1990)对

国产压力室的密封系统、样品处理及 PV 曲线数据

获取等方面进行了改进。 郭连生(1992)得到 Ham鄄
mel 法测定 PV 曲线时,不控温与控温所得结果

相似。
其三为有关参数计算,主要集中在质壁分离点

确定及 着 计算。 大多数研究者根据图解法得到 仔tlp

和 RWC tlp。 李俊辉等 (2012) 应用美国加州大学

Schulter(1985)编制的 PV 曲线软件包,用切线法求

解质壁分离点及其他参数。 为了避免人为确定质壁

分离点所造成的误差,李洪建等(2004)、何兴东等

(2006)分别采用 SigmaPlot 软件和数学求解法计算

质壁分离点的坐标值。 以上两种方法简单、快速,便
于实际应用。

值得指出的是,目前有关 着 计算方法很多。 沈

繁宜和李吉跃(1994)总结了以往几种植物组织 着
的计算方法,并推导出采用渗透压或摩尔浓度计算

着 的公式,并认为新公式较为准确。 李岩等(1996)
根据多年实验,总结出使用相对含水量与膨压的常

用对数的回归系数来判定细胞壁弹性大小和弹性调

节能力。

5摇 结摇 语

大量的实验表明,PV 技术解决了植物组织内部

水分参数的测定问题,能够阐明植物水分状况方面

的多种问题,通过相应指标的变化规律及相互关系,
认识树木的水分生理生态特点。 但从运用上看,还
需注意以下问题:

(1)吸水及饱和吸水时间。 应根据研究目的,
确定试验材料是否吸水及饱和吸水时间。 若研究干

旱半干旱区,或湿润区水分胁迫的植物水分关系,要
注意试验材料能否进行吸水处理。 这种情况下,建
议研究者做预试验,对比未吸水及吸水材料结果,分
析吸水处理是否改变了 PV 曲线。 而在湿润区,需
确定植物饱和吸水时间。 不同立地条件不同生长期

的物种吸水饱和时间一般为 1 ~ 24 h 或 24 h 以上。
因此,试验材料进行预处理时,最好通过测定其水势

(>-0. 2 MPa)来确定实验材料是否达到饱和。
(2)测定方法及仪器的确定。 Kikuta 等(1985)

指出,没有理论或实际原因把某种方法认定为标准

方法,而另一种方法需要校正。 建议方法的选择应

按试验材料及研究目的来决定。
(3)PV 曲线各参数的计算方法。 如对同一组

PV 曲线测定数据,以不同方式做图,得到的 仔o、仔tlp

等重要参数结果有所不同。 再如查阅多份资料 着 的

计算方法也各不相同,大多数人以计算 着max来评价

植物的细胞壁弹性大小,但此指标只能表示某一特

定组织水分状况下的细胞壁弹性。 因此,研究者还

需尽可能运用数学方法,注意参数之间的联系及其
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生态学意义,进行多方面综合深入分析。
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