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　　水生植物能够生长在长期淹水的缺氧底泥中�其根系输
氧作用是其生存的关键因素之一。水生维管束植物有一个
用于气体交换和输导的通气组织�将氧气输送到地下器官供
植物呼吸作用�一部分氧气还通过根系向根区释放�维持根
区氧化状态�起到脱毒作用 ［1�2］。水生植物通气量的大小直
接关系到植物生长的水深和根系在底泥中的扩展程度 ［3�4］。
另外�通气组织还为其他气体如 CO2、CH4等的传输提供通
道 ［5］。国外学者对植物的气体交换与输导代谢作了较多的
研究�包括对水生植物气体代谢的存在、类型、传输机制和影
响因素等做了不同程度的探讨 ［5-11］。国内也有关于一些农
作物和木本植物释放 N2O 的报道 ［12�13］。本文综述水生植物
气体交换与输导代谢的研究现状�为相关研究工作提供了借
鉴。
1　气体交换与输导代谢的类型

本文主要涉及气体在植物体内的运动以及植物与外界

之间的气体交换等研究结果�包括气体在大气与植物体之间
的交换�在植物体内的传输�经由根系向底泥、土壤中的释
放�底泥土壤中微生物产生的气体通过植物体向大气释放�以
及植物体本身产生的痕量气体的释放等。目前�气体交换与
输导代谢的研究主要集中在探讨气体运动机制�O2和 CO2的
交换和传输途径�CH4、C2H6、N2O等痕量气体的释放等方面。
1∙1　O2

水生植物具有光合放氧的作用。白天�暴露在空气或水

体中的植株部分能固定 CO2放出氧气�一部分氧气直接释放
到空气或水中�一部分则供自身呼吸作用消耗�还有一部分
通过植物的通气组织向下输送到地下器官、经由根系向底泥
中释放�这是水生植物根系呼吸作用和维持根区氧化状态所
必需的；夜间或植株地上部分枯死�光合作用无法进行时�大
气中的氧气也可以通过植物叶表面、茎杆等的孔隙进入植物
体内�供植株呼吸或输送释放到底泥维持根区的氧化状
态 ［2�7�8］。有报道�在莎草（Cyperus papyrus）枝条与大气之间�
白天没有 O2的交换；但夜间�O2由大气进入枝条的速率为
1∙16mmol m—2s—1�从而保证了植物夜间呼吸需氧。而从枝
条向根系输送 O2的速率�白天为3∙19mmol m—2s—1�夜间则
更高达4∙27mmol m—2s—1［14］。Brix 的研究表明枯死的芦苇
（Phragmites australis）枝条仍然是 O2从大气扩散到地下部分
及根区的通道 ［15］。萍蓬草（Nuphar sp∙）亦通过对流作用快速
地自大气向根区输送 O2［5］。作者测定发现5种水生植物菖蒲
（Acorus calamus）、凤眼莲（ Eichhornia crassipes）、慈菇（ Sagitarria
sagittifolia）、狭叶香蒲（Typha angustifolia）和菰（ Zizania latifolia）
等根尖区具有向厌氧介质释放氧气的作用�其相近根长根尖
区的氧气对外扩散速率大小依次为：香蒲、菰、菖蒲、慈菇和
凤眼莲（表1） ［16］。
1∙2　CO2

随着 O2自大气扩散到植物体内以及根系向底泥中释
放�水生植物呼吸作用产生的 CO2沿着相反的方向自植物体
向大气释放�底泥中微生物呼吸、降解作用产生的 CO2则自
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底泥向植物体和大气扩散。14C 跟踪试验表明大量的 CO2从
底泥向植物体内扩散�且水生植物通过光合作用可以固定来
自底泥的部分 CO2［5］。Li 和 Jones 测试了莎草的 CO2扩散速
率（表2）�白天 CO2从大气向植物枝条内扩散�供植物光合作
用；而夜晚�CO2则从植物枝条向大气扩散但速率低一个数
量级；CO2从根系向枝条的扩散�白天与夜晚相差不大 ［14］。
可见�在大气、植物体内通气组织和枝条组织之间�CO2进行
着高速的交换。通过以上途径的 CO2扩散�植物体内 CO2浓
度可以达到周围大气环境的74倍�以满足光合作用的需要�
且呼吸作用产生的 CO2也有35％—57％被重新固定 ［14］。

表1　不同植物根尖区氧气扩散速率的比较 ［16］

Tab．1　Oxygen diffusion rate of apical region in different species
种类 狭叶香蒲 菰 菖蒲 慈菇 凤眼莲

Species Typha Zizania Acorus Sagitarria Eichhornia
angustifolia latifolia calamus sagittifolia crassipes

根长

Root length
（mm）

146 140 140 149 140

氧气扩
散速率
ODR

（ng cm—1
min—1）

159∙6±0∙5129∙9±1∙5122∙2±1∙095∙1±0∙469∙3±0∙3

表2　莎草与外界的 CO2交换速率 ［mmol m—2s—1］ ［14］

Tab．2　Carbondioxide diffusion rate of Cyperus papyrus

时段 period 从根系到枝条

from roots to shoots
从大气到枝条

from atmosphere to shoots
白天　daytime 1∙85 3∙04
夜晚　night 1∙82 —0∙327

1∙3　痕量气体
甲烷、乙烷是厌氧底泥中有机物降解的主要产物�大约

有一半或更多的有机碳是被产甲烷细菌降解的 ［17］。一般
地�对于一个富营养化湖泊而言�底泥 CH4释放速率为50—
300mL m—2d—1［18］。底泥中产生的 CH4、C2H6等气体可以直
接通过水体向大气释放�也能通过水生植物通气组织�经由
根系到枝条、叶面释放到大气中。试验证明在种植萍蓬草的
底泥中产生的 CH4�有四分之三是通过萍蓬草枝条释放的；
白天�根系内的 CH4浓度达10％�而伸出水面的幼枝条内的
浓度大为减少 ［19］。不仅活的植株是痕量气体的主要释放通
道�枯死的植株也是 CH4等气体从底泥释放的通道。Brix 的
研究表明枯死的芦苇枝条仍然是底泥中 CH4释放的主要通
道�即使在冬天�通过枯死芦苇叶的 CH4释放速率最高值也
可达64mL m—2d—1［15］。陈冠雄等发现了高等植物释放 N2O
的现象�在证实了大豆、小麦、谷子、水稻和玉米等农作物释
放 N2O之后 ［12］�又记录了几种针叶、阔叶树中释放 N2O 的主
要途径及其影响因素 ［13］。

此外�从大气到水生植物通气组织之间也存在着 N2的

扩散梯度 ［5］。
2　气体运动机制

气体运动方式与气体通过的孔隙大小有关。当孔隙足
够大�远远大于气体分子自由运动的半径时�气体以扩散的
方式通过；当孔隙大小只与气体分子自由运动半径相当时�
气体只能借助内外压强差诱导产生的对流渗透而过。因此�
水生植物与大气、底泥之间的气体交换以及植物体内的气体
传输方式主要有两种：扩散和对流。当气体在不同的相连通
的空间存在一个浓度梯度�并且相连通的空间之间的孔隙足
够大时�如植物茎叶的气孔等�气体便从高浓度空间流向低
浓度空间�称之为分子扩散。其扩散规律可以用流体力学中
Darcy 扩散定律来描述：

Q＝KAJ
Q：气体通量　K：扩散系数　A：通道面积　J：浓度梯度

差

Laing指出萍蓬草中 O2从叶到根的扩散�CO2沿相反的
方向自根到叶的扩散 ［20］�以及许多的研究结果也表明了这
样一种观点�气体通过在植物内不同位置与空间的浓度差来
实现扩散�保证气体在植物与外界的交换和植物体内的传
输。

但有不少研究表明�气体扩散的距离有限�大量的挺水
和浮叶植物与外界的气体交换及气体在体内的传输过程�更
多的是通过对流来实现 ［6］。通过对流作用加强了圆柱状茎
杆和片状叶的气体交换与传输 ［6�8�21�22］�也加强了氧气在根
系中的扩散及从根系向根区的扩散。文献报道�在白天�芦
苇对流作用下的氧气扩散速率是无对流状态下的2∙38
倍 ［6］。另外�在夜间�莎草枝条内 CO2浓度高达周围环境的
74倍 ［14］�也不是气体扩散运动所能完成的。许多学者探讨
了压强差引起气体对流作用的机制 ［5�7�8］�认为热力学诱导和
湿度诱导而引起的气体分子对流渗透作用是完成大部分气

体交换的主要机制。这种方式可以用气体运动理论来描述：
Es＝FA—1ΔP—1

ΔPt＝Pa（Ti0∙5Ta—0∙5-1）　（热力学诱导）
ΔPw＝Pwi—Pwa　（湿度诱导）

Es：气体对流效率（cm3min—1cm—2Pa—1）；F：气流速率（cm3min—1）；
A：叶片面积（cm2）；ΔP：压强差；ΔPt：热力学压强差；ΔPw：湿度压强
差；Pwi：叶片维管内湿度压强；Pwa：大气湿度压强；Pa：大气压强；Ti：
叶片内温度；Ta：大气温度

通过对莲属（ Nelumbo sp∙）植物枯叶的测试�Mev-i Schutz
和 Grosse发现当周围环境温度与植物叶片腔内的温度存在
着差异时�气体对流即发生�温度差迫使气体分子从温度低
的一边渗透到温度高的一边�并且温差越大气流速率越大�
证明了气体的对流作用和压强差主要源于植物体内外的温

度差而非孔隙两边的湿度差 ［23］；Grosse 等研究了几种莲属植
物的气体代谢机制�认为植物体内外或不同部位的温度差即
热力学压强差诱导植物体内以及植物体与外界的气体对流�
保持植物地下生长部分的氧气供给�使之能在厌氧的底泥中
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生长 ［7］。而 Dacey 注意到莲（ Nelumbo nucifera）在大多数环境
状况下�叶片的气体对流和压强差主要是湿度差诱导的 ［24］。
通过核孔膜和离体试验�Armstrong认为湿度诱导压强差是芦
苇与外界进行气体对流的主要机制 ［6］；同样地�大米草
（Spartina alterniflora） ［22］、荸荠（ Eleocharis sphacelata） ［25］、狭叶
香蒲和宽叶香蒲（Typha latifolia） ［3�4］和大量的挺水植物 ［8］的
研究结果表明湿度诱导压强差是这些植物的气体对流的主

要诱导机制。
根据以上文献的不同结论表明�植物气体对流的发生主

要有两种不同的压强机制。不同的植物或以湿度诱导渗透
为主或以热力学压强传输为主；同一植物也可能拥有两种不
同的压强机制�但在不同的条件下主要的诱导机制有所不
同。
3　气体交换与输导代谢的影响因素

根据水生植物的气体交换与输导的诱导机制�其代谢容
量主要受光照、温度和湿度影响�此外还有地理因素和生存
状况等。
3∙1　光照

光照能加强水生植物的气体对流作用。水生植物在光
照下�其枝条内的温度升幅远远高于环境温度的升幅�形成
了一种“温室效应” ［21］。由于这种作用�导致了以下几种效
应增强植物体的气体交换和传输。首先�增强了水生植物体
内的水汽蒸发�维持内部的高湿度�加大了湿度诱导的压强
梯度�加快气体从大气中进入植物体内。其次�增加了植物
体内的温度�提高了热力学诱导渗透�加快气体对流。还有�
周围大气更加干燥�湿度降低�减少了植物枝条表面湿地诱
导对流的阻力。经测试�强光下芦苇叶内外的静压强差是弱
光下的4∙2倍；在光照500—1000μmol m—2s—1条件下�芦苇叶
内气体对流速率为0∙0324×10—6m3s—1�为75μmol m—2s—1光
照条件下的8∙5倍；野外试验表明�中午日照条件下�空气相
对湿度达到最低（42％）�芦苇叶内气流速率达最大值（0∙266×
10—6m3s—1）［21］。光照能使切下的白睡莲（Nymphaea alba）叶内
外产生一个温度差�诱导气体对流的产生�而一旦停止光照�
气流则停止 ［7］。从北美洲的香蒲气体交换调查结果来看�在
光密度为1200μmol m—2s—1时�气孔输导速率可达最大值的
90％�而光密度低于600μmol m—2s—1时�气孔输导速率便降至
400μmol m—2s—1以下�只有最大值的30％左右 ［9］。

光照加强了水生植物的光合作用�有效光合辐射比红外
线更能诱导气体对流的发生�并且该过程导致的气体对流渗
透的成分与空气组分相似 ［6］。

光照还可能通过影响气孔的开度来影响植物体与外界

的气体对流作用。强光刺激下气孔开度加大�大的气孔开度
能帮助增加植物体与外界的湿度梯度�从而加强了大气气体
向植物体枝条内的扩散。夜间�植物与外界的气体对流作用
较弱亦可能是大气湿度增加、气孔开度小或关闭、无光合作
用的结果。在夜间或光照很弱时�周围环境相对湿度达
100％�芦苇叶内气流基本停止 ［6］�而香蒲气孔关闭�气孔输

导速率为零�对流作用明显受到抑制 ［9］。
3∙2　温度

温度是影响气体交换的一个重要因子。热力学诱导对
流机制便是水生植物体内外的温度差�形成了内外的热力学
压强差�促使气体从低温处向高温处渗透。前面提及的光照
因子中有一项便是光照引起植物体内的温度升幅大于外界

空气温度的升幅�形成更大的热力学压强差�加强气体向植
物体内的对流。周围环境温度的升高�也有利于植物体气体
的对流。当环境相对湿度维持在50％时�温度为24℃时的芦
苇枝条的气流量比17℃时高50％左右 ［6］。随着环境温度的
升高�狭叶香蒲的气体对流效率加大 ［3］。在全日照条件下�
温度是影响水生植物光合作用和气孔输导速率的最大的环

境因子之一。气孔输导速率随着环境温度的升高而增加。
对于香蒲而言�环境温度从25℃升至35℃�气孔输导速率由
349∙9mmol m—2s—1上升到1298∙3mmol m—2s—1［9］。
3∙3　湿度

湿度对水生植物的气体传输作用有着重要意义。湿度
诱导机制表明水生植物的内部湿度与外界环境湿度存在着

一定的差异时�气体对流作用便发生了。周围环境湿度越
大�与植物体内的湿度相差就可能越少�湿度诱导的气体对
流便弱。反之�当环境湿度越小�与植物体内的湿度存在较
大的差异时�湿度诱导的气体对流使气体大量进入植物体
内。前面提及光照影响气体交换的因素之一便是直接减少
周围环境的湿度�增加周围体内外的湿度差�加强气体的对
流作用。试验表明�芦苇枝条在24℃的环境温度条件下�相
对湿度41％时的气体交换量是相对湿度74％时的3∙5倍�而
环境相对湿度达到100％时�气流则终止 ［6］。
3∙4　其他因素

不同的地理位置�水生植物的气体代谢容量不一样。低
纬度地区的水生植物气体交换较活跃。Knapp等对北美洲几
个地区的香蒲种类的气孔输导速率进行了测试�发现最大的
气孔输导速率发生在佛罗里达州为1298∙3mmol／m2 s—1�而
往北的其他地区较低�平均值在716∙6mmol m—2s—1左右 ［9］。
水生植物的气体代谢也与叶龄有关。新鲜叶内的热力学诱
导气体对流量高于老叶内的气体流量 ［7］；而老叶内静压力较
低�气体对流左右较弱�新鲜叶内静压力可达47Pa s mm—2�
老叶内只有3—3∙5Pa s mm—2［4］。对于整株植物而言�切除
了老叶后�剩余叶的内部压强有所增强�气体对流速率有所
提高 ［4］。CH4在老叶内的浓度高于新鲜叶内的浓度也表明
老叶气体扩散慢�新鲜叶气流速率快 ［15］。

此外�环境迫胁影响植物的气体交换速率。干旱、高盐
条件下以及臭氧的存在都导致气孔输导速率下降 ［10�26�27］。
4　气体代谢与水生植物生长、分布

Den Hartog等认为植物内部的气体交换容量和供给根系
的氧气是否充足是水生植物能否在水中生存与生长的主要

因素之一 ［28］。一般地�植物根系能吸收土壤中的氧气进行
呼吸。但当土壤淹水�氧气耗尽时�植物根系呼吸作用和根
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区的好氧作用、脱毒作用便不能顺利进行�还原态的某些元
素和有机物的浓度可达到有毒的水平。处于缺氧状态的植
物根系和根区只有通过其他途径获得氧气才能正常地生长

发育和脱毒。Teal 和 Kanvisher 指出大米草能输送比根系呼
吸所需更多的氧气至根区�从而能促使根区土壤呈氧化
态 ［29］；Armstrong的研究发现三种湿地植物根区氧衰减半径
直接与其能耐受的还原条件有关 ［30］。可见�水生植物能通
过通气组织向下传输氧气�供根系呼吸和根区的脱毒作
用 ［2］�并向上输送二氧化碳供植物光合作用或排到大气中�
维持水生植物在厌氧底泥中的正常生长发育。

水生植物的生长分布与其气体交换和输导容量密切相

关。Ashraf 研究表明四倍体芸薹属植物（ Brassica sp∙）生长
（鲜重）与气孔输导速率、CO2通量呈显著相关性 ［31］。植物通
气量的大小直接关系到其生长的水深和根系在底泥中的扩

展程度。Yamasaki 调查了两种挺水植物芦苇和菰的通气量、
植株茎杆腔内氧气的浓度和生态分布 ［32］。菰生长在较深的
水域�芦苇则较浅�在其各自占优势的生境和同样水深的生
境中�菰的通气量都大于芦苇植株�因而菰比芦苇能耐受更
深的水体环境；随着水深的增加�菰植株茎杆腔内的氧气浓
度将达到最低值�表明氧气是其向深水域扩展生长的限制性
因子。Bendix 和 Tornbjerg 等对宽叶香蒲和狭叶香蒲内部气
体输导规律进行了对比研究�结果表明在相同的环境条件
下�狭叶香蒲的气体交换容量是宽叶香蒲的两倍�狭叶香蒲
的根系输氧作用更为有效�能生长在较深的水体中 ［3�4］。这
样也解释了为什么狭叶香蒲能生长的水域比宽叶香蒲深�种
群分布比宽叶香蒲广。植物根尖氧气扩散速率的比较研究
结果也与植物自然生长状况相吻合 ［16］。香蒲是一种挺水植
物�普遍生长在浅水池塘或湖泊中�根部深入泥内�长期处于
缺氧或无氧环境之下�其根部的各项生理生化活动都需要植
株向下输氧�且其根系发达�所需氧气量较根系小的植物更
大�相应其氧气扩散速率也大。而凤眼莲是一种漂浮植物�
根系生长在水中�该介质本身就含有氧气�可供植物生长需
要�故凤眼莲植株向下的输导氧气量小�氧气扩散速率也小。

水生植物气体代谢不畅也是植株衰退的主要原因之一。
直接的机械损伤、擦伤、水质和底泥的状态、水位的高低以及
富营养化等因素都将导致芦苇的衰退 ［28］。有研究表明�植
物尸体的腐烂、超负荷有机物的冲击或富营养化等产生的植
物毒素（有机酸、硫化物等）在芦苇组织中的富集是引起芦苇
衰退的原因之一 ［33］。这些植物毒素对植株的自毒作用�愈
伤组织分裂的细胞不断增加、堆积�淤积在植物的通气组织
中�削弱乃至阻止植物体内气体的对流�芦苇因此而慢慢地
衰退 ［34］。
5　气体代谢与污水净化

水生植物能通过根系从污水中吸收营养物质、吸附和富
集重金属和一些有毒有害物质�直接去除污水中的污染物
质�改善水质。水生植物在污水处理过程中还有一个重要的
作用�通过植株枝条和根系的气体传输和释放作用�能将光

合作用产生的氧气或大气中的氧气输送至根区�改变了根区
的氧化还原状况�在还原性的底泥中形成了氧化态的微环
境 ［2］�这种有氧区域和无氧区域的共同存在为微生物提供了
不同的适宜生境�加强了根区微生物的生长和繁殖�增强了
微生物的降解作用。试验表明�人工湿地中香蒲和灯心草
（ Juncus effusus）的存在促进了湿地微生物的生长和繁殖�水
生植物根系在人工湿地底部的扩展有利于微生物特别是好

氧细菌向湿地深处的分布 ［35］；凤眼莲根区的异养细菌数量
也存在着根系＞根面＞水体的顺序�而细菌活性表现为：新
鲜根系＞嫩根系＞枯根系 ［36］�体现了不同的根系输氧作用
的不同导致根系异养细菌活性的不同。

芦苇是一种常见湿生植物�广泛地用于污水处理。在欧
洲建立了大量的芦苇床处理小城镇和村庄的综合污水�但目
前芦苇存在着普遍衰退现象 ［28］�植物毒素对芦苇的伤害 ［32］�
影响了芦苇枝条气体传输作用�降低了其污水处理的效率和
容量。一些污水处理系统中的植物�由于根系不能如自然状
态向下扩展 ［37］�根系对根区的输氧作用没有充分地发挥�从
而整个系统的污水净化能力受到影响。

因此�水生植物的气体交换与输导作用对以水生植物为
主体的生态工程处理系统的正常和高效运行具有重要意义。
水生植物的气流通畅不仅为其自身的生存提供保障�也为根
区的微生物生长繁殖提供了有利条件�加强了根区的氧化作
用�提高根区生物群落对有机物的降解能力。进一步探讨水
生植物的气体交换与输导代谢规律、环境因子对气体代谢的
影响、气体代谢与水生植物的生长、分布的关系�特别是研究
污水处理系统中水生植物的气体代谢规律、如何保持水生植
物在系统中的旺盛的气体交换与输导�提高污水处理的能力
等将是日后工作的要点。
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