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摘要 甲烷(CH 4)是仅次于二氧化碳的第二大温室气体, 稻田则是其最重要的农业排放源之一. 稻田CH 4主要通 

过水-土界面扩散、气泡释放等非植物途径和植株介导两种途径排放至大气, 其中普遍认为水稻植株介导路径为 

CH 4排放的主导途径. 研究发现, 不同水稻基因型在植株介导的CH 4传输效率上差异显著, 其排放通量可相差数倍, 
这为遗传改良育种提供可能性. 因此, 深入理解植株CH 4传输过程的生理生态机制对稻田CH 4减排具有重要意义. 
本文首先介绍稻田CH 4排放过程中水稻植株介导途径与非植株介导途径的一般过程及相对贡献. 接着综述了植 

物介导CH 4排放的关键过程, 包括CH 4 从土壤根际向根系通气组织扩散、在植株体内从根系向地上的长距离传 

输, 以及最终经茎叶气孔或微孔等结构释放至大气的全过程. 在此基础上, 进一步探讨了影响植株体内不同传输 

过程的主要因素, 包括植物解剖结构(如根系和茎秆通气组织结构)、形态特征(如根系构型)和环境因素(如土壤性 

质、温度和风速). 同时, 本文还总结分析水稻植株介导CH 4传输的CH 4排放通量的测定方法及其优缺点. 最后, 提 

出未来研究应聚焦于植物介导路径的多尺度机制解析与低排水稻构建, 以实现稻田CH 4排放的精准调控与可持 

续减排. 
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甲烷(CH 4)是仅次于二氧化碳(CO 2)的第二大重要 

人为温室气体. 其百年尺度全球增温潜势(GWP)是CO 2 

的28~34倍, 而在释放到大气后的最初20年内, 其增温 

效应更是CO 2的80倍 [1]. 据此估算, 工业革命以来全球 

已升温的1.2℃中, 约0.5℃可归因于大气中CH 4浓度增 

加 [2]. 农业活动贡献了约40%的人为CH 4排放, 其中稻 

田是重要组成部分. 由于当前清单数据的不确定性, 关 

于不同CH 4排放源的占比仍存在争议, 不同方法估算的 

稻田CH 4排放量约占全球人为CH 4排放的7%~17% [3]. 
在淹水条件下, 稻田土壤迅速形成厌氧环境, 为产 

CH 4古菌的生长和代谢活动提供理想场所. 这些严格 

厌氧的微生物利用水稻秸秆、根系分泌物及土壤有机 

质分解产生的简单有机物(如乙酸、甲酸、甲醇等)、 

氢气和二氧化碳, 通过多种代谢途径将碳转化为CH 4, 
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这一过程称为产CH 4作用 [4~6]. 产CH 4作用的强度受土 

壤温度、pH、氧化还原电位(Eh), 以及有效碳源供给 

等多种因素的综合影响 [7]. 然而, 并非所有产生的CH 4 

都能直接排放到大气中 [8]. 土壤中同时存在着CH 4氧化 

过程, 这是一道重要的自然“屏障”, 能够显著削减CH 4 

的净排放量. CH 4氧化主要由CH 4氧化菌催化完成. 这 

些微生物通常是好氧的, 它们利用氧气作为电子受体, 
将CH 4氧化为甲醇, 并进一步代谢为甲酸、甲醛等中 

间产物, 最终转化为二氧化碳 [5,9]. 在稻田生态系统中, 
CH 4氧化主要发生在有氧气供应的区域, 例如, 淹水土 

壤的表层好氧-厌氧交界面、田面水与大气的界面, 以 

及水稻根系通过通气组织向根际释放氧气(radial oxy
gen loss, ROL)所形成的根际氧化圈 [10,11]. 其中, 根际的 

CH 4氧化被认为是削减稻田CH 4排放的最重要机制之 

一. 此外, 在特定条件下也可能发生厌氧CH 4氧化, 但 

其在稻田CH 4循环中的普遍性及其对CH 4排放减少的 

实际贡献量仍需深入研究. 因此, 最终从稻田土壤向大 

气释放的CH 4量, 是产CH 4过程与CH 4氧化过程动态平 

衡后的净结果. 这些净产生的CH 4通过不同的物理和 

生物途径进入大气, 包括通过植物体的植株介导途径 

和不通过植物体的非植株介导途径, 其中非植株介导 

途径分为水-土界面扩散、气泡释放两部分 [12].   
植株介导途径主要通过水稻植株的通气组织从根 

际将CH 4输送到茎叶再逸入大气 [13], 其对CH 4总排放 

量的贡献度随水稻生育期的推进而增加. 在穗期群体 

基本建成时, 通气组织成熟且发达, 贡献率达到最大. 
相较而言, 非植株介导途径占比较小, 仅在头季秸秆还 

田等高有机物输入而植株相对较小, 以及土壤翻动(翻 

耕期)的情况下, 其贡献可能显著增大 [14]. 已有大量的 

研究表明, 植株介导是稻田CH 4释放的主导途径, 对 

CH 4排放总量的贡献在生长季内可达80%以上, 最高 

甚至达到98%(图1) 
鉴于植株介导的CH 4排放是稻田CH 4排放的主要 

途径, 深入理解CH 4经由植株传输并排放到大气的过 

程及其调控机制对稻田减排有重要意义. 首先, 通过 

鉴定调控水稻植株吸收、内部传输和最终释放CH 4的 

生理及解剖特征, 可为培育或设计低排放水稻品种提 

供靶标. 其次, 水稻植株在生长发育过程中伴随明显 

的形态结构和生理特征变化, 这些变化与CH 4传输的 

关系对于稻田CH 4排放模型的构建十分关键, 对稻田 

CH 4清单数据收集和CH 4排放评估有重要意义. 此外, 

CH 4在植株体内的传输与氧气传输可能共享主要通道, 
形成CH 4向地上部排放与O 2向根系输送的双向流动, 
根系释放的O 2在根际形成氧化圈, 进而促进该区域的 

CH 4氧化. 因此, 深入理解植株介导传输过程, 对于揭 

示稻田生态系统中CH 4产生、氧化与排放之间复杂的 

相互作用至关重要. 本综述旨在系统总结当前关于水 

稻植株介导CH 4排放的研究进展, 重点阐述CH 4从土壤 

进入根系、在植株体内的转运及其向大气释放的机 

制. 探讨控制这些过程的关键植物解剖学和形态学特 

征. 此外, 还将梳理和比较水稻植株作为媒介传输甲 

烷的不同测定方法. 最后, 提出未来研究方向应重点 

关注植物介导CH 4传输机制的视角解析和低排放水稻 

图 1 植株介导和非植株介导途径对稻田CH 4排放通量的相 
对贡献. 图中不同颜色的散点代表不同数据来源 [14~28], 虚线 
代表不同传输路径对CH 4总排放的平均贡献率, 实线则代表 
其中位值. 对于植株介导和非植株介导途径对CH 4排放贡献 
的区间数据, 本研究统一采用范围中值进行计算分析 
Figure 1 Realative contributions of plant-mediated and non-plant- 
mediated pathways to the overall methane emission in rice paddy field. 
Scatter points of distinct colors correspond to different data sources [14– 

28]. The dashed line denotes the mean contribution rate of each transport 
pathway to total CH 4 emissions, while the solid line represents the 
median value. For interval data regarding the contributions of plant- 
mediated and non-plant-mediated pathways to CH 4 emissions, this 
study consistently adopted the midpoint of the range for calculation and 
analysis  
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品种的定向设计, 建立稻田CH 4精准调控技术体系, 为 

实现可持续减排提供解决方案. 

1 非植株介导途径 

1.1 水-土界面扩散 

在有机质丰富的淹水稻田中, 土壤的表层与下层 

通常处于厌氧状态, 给产CH 4菌提供了适宜的环境, 大 

量的CH 4在土壤及水层中积累, 并在土壤及其表面的 

水层形成浓度梯度, 通常表现为靠近底泥的CH 4产生 

位置浓度较高. 溶解于水体表层的CH 4分子通过克服 

水-气界面的表面张力, 扩散至大气中的过程称之为 

CH 4的水-土界面扩散途径 [29,30]. 该过程的驱动力来自 

CH 4在不同界面(土-水体内部、水-气界面)之间的化学 

势或浓度梯度. 由于这一过程是CH 4气体分子的自由 

扩散过程, 其速率通常低于其他途径, 一些研究表明 

通过这一途径排放的CH 4贡献约占总排放量的2% [18]. 
通过水-土界面扩散的CH 4通量受多种因素影响, 

包括水层深度、温度、风速以及水生生物等. 水层深 

度通过改变气体扩散路径长度和延长CH 4在水体停留 

时间而产生双重效应. 较深的水层不仅增加CH 4分子 

的扩散路径距离, 也为水体内CH 4的氧化反应提供更 

有利的条件, 从而有助于减少CH 4排放 [31]. 如种植在热 

带泥炭地上的非水生植物菠萝(缺乏发达通气组织), 
其CH 4排放主要依赖扩散途径. 该植物在低水位下CH 4 

排放更高, 进一步印证水位深度对于扩散途径下排放 

量的调控作用 [32]. 温度通过影响CH 4在水中的溶解度 

和扩散系数调控其排放过程 [33]. CH 4溶解度在气-液体 

系中随温度升高而降低, 而浓度梯度和扩散驱动力则 

随温度升高而增大, 这就使得温度的上升能够促进溶 

解态CH 4从水体向大气释放 [34~36]. 风速则通过重塑水- 
气界面的边界层结构, 进而调节气体交换速率. 较高的 

风速可破坏水-气界面处形成的CH 4气层, 降低界面层 

阻力, 从而增加向大气中释放CH 4的速率 [33]. 此外, 浮 

叶植物和藻类的光合作用能够释放氧气, 进而刺激 

CH 4氧化菌的活性, 降低水体中的CH 4浓度; 而某些藻 

类或微生物膜形成的黏性覆盖层则可能作为物理屏 

障, 抑制气体的扩散 [37]. 

1.2 气泡释放 

气泡释放, 也称鼓泡, 是指当土壤中CH 4的产生速 

率超过其在孔隙水中的溶解速率以及土壤基质对气体 

的吸持能力时, CH 4以气泡形式在土壤中累积、移动 

并最终穿过田面水释放到大气中的一种突发性、不连 

续的排放方式 [38~40]. 其释放的机制可概括为“大量生 

成、气泡成核、压力突破”三个阶段, 具有典型的脉冲 

式排放特征 [41~43]. CH 4的快速生成是气泡形成前提, 而 

较高的土壤温度、丰富且易降解的有机底物输入(如 

秸秆还田与鲜粪施用)以及较低的氧化还原电位, 有利 

于激活产CH 4菌群, 加速溶解态CH 4的累积, 促使其迅 

速达到过饱和状态, 从而启动气泡成核过程 [44]. 一般 

而言, 黏重且孔隙连通性差的土壤易滞留气体并形成 

大气泡, 而结构疏松、砂质成分较高的土壤由于宏孔 

丰富, 通常以微气泡持续渗漏的形式释放CH 4 
[45]. 此 

外, 外部的物理扰动也会通过引发压力突破, 触发CH 4 

气泡释放 [46]. 如田间翻耕、施肥操作、人工踩踏以及 

强风导致的水体扰动等, 通过破坏土壤骨架结构或气 

泡积聚平衡, 导致滞留气泡的瞬时释放 [47]. 同时, 温度 

升高则会直接加速CH 4生成和气泡成核并逸出. 在淡 

水水体中, CH 4气泡释放量与温度呈显著正相关, 具体 

表现为温度每升高1℃, 通过气泡释放的CH 4通量增加 

6%~20% [44]. 
由于气泡形成和释放的过程复杂, 同时受生物、 

物理与气候因子的共同影响. 气泡释放在时间上表现 

出显著的间歇性和强烈的波动性, 常出现短时高强度 

排放; 在空间上则主要集中于有机质丰富、产CH 4菌 

群活跃的区域 [14,48~50]. 这种时空异质性对稻田CH 4排 

放的定量评估和减排策略制定提出挑战 [50], 实际上, 
目前对于气泡释放途径排放CH 4的贡献缺少有效的评 

估方法, 仅在少数的研究中有所涉及. 在意大利的一项 

稻田研究中, 通过漏斗法在原位条件下捕获稻田气泡, 
估计气泡释放对CH 4总排放的贡献, 结果证明气泡释 

放的CH 4对CH 4总量贡献在整个生育期内为0.6% 
~12.3% [25]. Wassmann等人 [14]则通过小型透明室收集 

水面CH 4通量以反映气泡释放, 发现在高秸秆还田地 

块气泡释放占总排放的35%~62%, 低还田区域为15% 
~23%. 

2 植株介导途径 

如图1所示, 大量田间观测研究通过对比分析不同 

水稻品种以及测量不同排放途径的相对贡献等方法, 
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证实水稻植株介导是稻田CH 4排放的主要方式. 稻田 

土壤中产CH 4菌代谢产生的CH 4主要溶解于土壤水溶 

液中, 随后在根际区域与植物通气组织之间形成浓度 

梯度. 在此梯度驱动下, CH 4分子首先通过扩散作用进 

入根表皮水膜, 继而渗透至根皮层细胞壁溶液. 当CH 4 

到达根皮层区域后, 其存在形式由溶解态转变为气态, 
并通过溶生细胞间隙和通气组织系统以气态的形式向 

上迁移, 最终经由叶鞘微孔和气孔排出 [13,51]. 
现有研究表明, 籼粳稻不同的亚种之间, 以及同一 

亚种的不同品种之间, 其生育期内的CH 4排放总量都 

可能存在差异 [52,53]. 如图2所示, 一些比较不同基因型 

之间的排放差异的研究发现, 不同基因型水稻品种 

CH 4排放量差异范围为1.2~6.6倍. 值得注意的是不同 

研究的CH 4排放存在数量级差异, 但导致不同基因型 

之间CH 4排放差异的原因, 尤其是植株介导CH 4的生物 

学机制研究尚不充分. 
实际上, 植株对于CH 4排放的影响有以下几个方 

面: (ⅰ) 水稻根系分泌物为土壤中产CH 4菌群提供丰 

富的碳源底物, 不同基因型水稻品种的根系分泌物数 

量和组成直接影响CH 4产生量; (ⅱ) 植株发达的通气 

组织网络一方面造成根际与通气组织之间显著的CH 4 

浓度梯度, 另一方面构建土壤厌氧区与大气之间的高 

效气体通道; (ⅲ) 该途径构建的气体通道使得CH 4绕 

过水层中的氧化区域, 直接排放至大气, 减少传输过 

程中的氧化消耗. 尽管根际氧化可能在CH 4氧化中扮 

演重要角色, 但这种抑制效应通常被前两种促进效应 

所抵消. 需要注意的是植株介导与气泡释放和水-土界 

面扩散三条途径也会在一定条件下相互影响. 植株介 

导的传输会降低沉积物中CH 4的浓度从而减少水层冒 

泡释放. 将以根状、漂浮为主的水生植物(如芦苇)进 

行刈割处理, 会导致5~10倍的CH 4冒泡增加, 这反证了 

植株存在对抑制气泡途径的重要性. 同时, 水文波动会 

改变三种途径的相对贡献, 水位上升可能增强植株介 

导和冒泡而降低扩散效率, 水位下降可能终止气泡产 

生但增加非饱和土壤中的CH 4扩散 [61,62]. 稻田土壤中 

CH 4从土壤孔隙水进入水稻根系, 并最终通过植株通 

气组织运输至地上部后释放, 是一个涉及物理化学驱 

动、植物解剖结构、根际生物地球化学过程以及外部 

环境因素协同调控的复杂多界面过程. 本部分将详细 

总结分析当前对于植株介导的CH 4传输过程及调控机 

制方面取得的进展. 

2.1 CH 4从土壤进入根系的过程 

2.1.1 根-土界面的CH 4扩散 

CH 4从产生的土壤位置向水稻根系的扩散是其进 

入根系过程的起点, 核心驱动力源于根内外的CH 4浓 

度梯度(化学势差). 在典型的淹水稻田厌氧土壤中, 产 

CH 4古菌利用有机质(如秸秆分解产物、根系分泌物) 
进行代谢, 使得土壤孔隙水中的CH 4浓度通常维持在 

过饱和状态. 在27℃恒温条件下, 利用微尺度CH 4生物 

传感器测定稻田土壤CH 4浓度, 发现距离水面4 mm处 

的CH 4浓度为50  μmol /L ,  并随深度升高至150~  
300 μmol/L. 在整个生长期内, 土壤中的CH 4浓度处于 

持续饱和状态 [63]. 相比之下, 水稻根系内部的通气组 

织与地上部相连, 其内部的CH 4分压接近于大气背景 

值, 远低于土壤中CH 4分压. 此外, 水稻根系通气组织 

中的氧气分压远高于根外厌氧环境, 根系亦会发生根 

系泌氧. 根系泌氧在根际形成氧化圈, 使CH 4氧化菌能 

够氧化一部分扩散至根表皮的CH 4, 这种消耗维持了 

根际与CH 4产生位点之间的CH 4浓度梯度, 从而驱动 

CH 4向根系的持续扩散 [37]. 
目前的证据表明, 根系不仅吸收溶解在溶液中的 

液态CH 4, 还可以吸收气态CH 4 
[13]. 其中, 液态途径的 

CH 4吸收效率高于气态途径约10%~33% [13]. 溶解态 

CH 4在根系内外的浓度梯度驱动下, 通过质外体路径 

自根表皮扩散至皮层细胞壁 [64~66]. 目前普遍认为, 
CH 4主要通过细胞壁间隙扩散, 不直接穿越细胞膜进 

入细胞质, 且尚未发现CH 4跨膜转运载体. 实际上, 水 

稻等水生植物的成熟区根外皮层细胞壁通常有木栓化 

和木质化而形成的致密的径向泌氧屏障, 以阻止根系 

内氧气外泄. 这些屏障在阻碍氧气外泄的同时, 也构 

成CH 4进入根系的阻力, 被认为是限制气体运输速率 

的关键 [66~69]. 当溶解的CH 4穿过屏障并到达根部皮层 

后, 由于植物通气组织中CH 4浓度较低, 溶解态CH 4很 

容易转变为气态, 即气化 [70]. 值得注意的是实验测得 

的CH 4排放量远高于单纯依靠蒸腾水流所能携带的量. 
这说明液态CH 4运输并非简单地顺水流输送, 其根本 

驱动力是贯穿整个植物的浓度梯度和扩散作用. 
气态CH 4吸收则主要发生于CH 4气泡与根系直接 

接触面, 其吸收速率与气体浓度及接触面积相关. Nou
chi等人 [13]在1990年通过试验发现, 将擦去明水的水稻 

根系置于一个密封容器中, 并向容器内通入含有不同 

浓度(10%~100%)CH 4的气体, 直接让根系暴露在气态 
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CH 4环境中, 发现植物根系可以直接吸收气态CH 4, 且 

其吸收速率与根区气体浓度成正比. 该途径在土壤中 

存在大量CH 4气泡的生境(如秸秆还田后的稻田)尤为 

重要. 富含CH 4的气泡与根系表面的直接物理接触, 使 

得CH 4可以沿着浓度梯度从气泡扩散进入根部. 研究 

还表明, 土壤中气泡的体积越大, 其与根系的接触面 

积就越大, 从而降低CH 4的传输阻力, 促进吸收. 与液 

态传输类似, 气态CH 4进入根系的机制目前仍尚不 

明确. 

2.1.2 根系构型对CH 4吸收的影响 

植物不同根系区域对CH 4的吸收并不均一. 根尖 

被认为是气体交换和CH 4吸收效率最高的区域, 因为 

这些新生的根部组织尚未完全发育出成熟的木栓化和 

木质化泌氧屏障, 其“根壁”渗透性更高. Beckett等 

人 [71]的数学模型支持这一观点, 模拟结果表明, 根尖 

的高渗透性允许更多的氧气向外扩散, 从而在根尖周 

围形成一个“球茎状”好氧根际区. 这个区域的CH 4氧 

化作用剧烈, 有时甚至会耗尽所有从外部土壤扩散而 

来的CH 4. 然而, 受限于技术手段, 目前对于不同根区 

以及根毛在根系吸收CH 4中的确切角色仍需进一步 

研究.  
CH 4浓度在土壤中存在较大异质性, 根系构型(如 

总根干重、根面积指数、根体积密度、根长以及总根 

表面积等)通过调控根-土接触面积、泌氧能力及底物 

分布, 对CH 4排放产生复杂影响. Nouchi和Mariko [72]的 

实验直接证实水稻根系的CH 4吸收速率与根系大小及 

表面积呈正相关, 即根系越大, 其吸收能力越强. 然而, 
Ding等人 [73]的研究却发现, 水稻的净CH 4排放速率与 

根干重、根面积指数和根体积密度等一系列表征根系 

规模的形态特征呈显著的负相关. 这一现象揭示根系 

作用的复杂性, 即庞大的根系虽增加CH 4吸收潜力, 但 

图 2 不同基因型水稻品种全生育期CH 4累积排放差异. A: 不同基因型水稻品种在不同的研究中全生育期CH 4累积排放量的 
综合比较. 不同颜色代表数据来源于不同文献 [52,54~60], 其中的数字为文献中CH 4排放的极值(最大值对应排放量最高的水 
稻品种, 最小值对应排放量最低的品种); B: 同一品种在不同研究或相同研究不同条件下的全生育期CH 4累积排放量差异. 不 
同颜色代表数据来源于不同文献 
Figure 2 Variations in cumulative CH 4 emissions among rice genotypes across the entire growth stage. A: Comprehensive comparison of cumulative 
CH 4 emissions through the entire growth period among different rice genotypes across multiple studies. Different colors denote data sourced from 
different refs. [52,54–60]; the numbers indicate the extreme values of CH 4 emissions reported in each study (the maximum corresponds to the rice 
variety with the highest emissions, and the minimum corresponds to the variety with the lowest emissions); B: variation in cumulative CH 4 emissions 
through the entire growth period for the same variety in different studies or in the same study but under different conditions. Different colors represent 
data from different literatures  
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更强的ROL和根际氧化作用可抵消甚至超过吸收 

效应. 
此外, 越来越多的证据表明CH 4排放实为根系在 

传输促进、氧化抑制与底物供应之间复杂权衡的结 

果 [68,74~76]. Määttä和Malhotra [77]的研究表明, 根数量、 

根尖数量、根体积和通气组织面积等性状, 均与根系 

泌氧能力呈显著正相关 [78]. 一个拥有更深、更密、体 

积更大的根系通常意味着更强的根系泌氧能力. 与此 

同时, 根系分泌物与残体为产CH 4菌提供碳源, 深根系 

更可将碳输至深层缺氧区促进CH 4生成 [79]. 根系通过 

释放有机分泌物(如有机酸、糖类)及其凋零的根系残 

体为产CH 4古菌提供必要的碳底物. 根系的三维空间 

分布(如生根深度和密度)决定这些碳底物在土壤剖面 

中的分布, 直接影响产CH 4菌活动区域. 此外, 密集根 

系也可截留上升气泡, 延长CH 4在土中滞留时间, 增加 

其溶解与吸收机会, 从而将部分气泡释放转化为植物 

传输路径 [80~82]. 

2.1.3 环境因素对CH 4进入根系的影响 

在季节性淹水或长期淹水的土壤中, 土壤呼吸和 

有机质降解迅速消耗有效氧, 从而形成缺氧环境. 随 

后的厌氧呼吸过程利用可替代的电子受体(例如硝酸 

盐、铁、锰和硫酸盐)继续分解有机质, 导致土壤Eh逐 

渐下降, 最终形成强还原性环境, 利于产甲烷菌群的生 

存活动. Wang等人 [7]研究发现, 土壤pH和Eh通过影响 

CH 4的产生量, 能够从源头上调控CH 4进入根系的通 

量. 在淹水稻田中, CH 4产生的起始Eh临界值约为 

−150 mV, 在−230~−150 mV范围内, CH 4产生速率与 

Eh呈现负指数关系, 即Eh越低, CH 4产生率越高. CH 4 

产生的最适pH则接近中性(6.6~7.0), 小幅度pH降低会 

抑制CH 4的产生, 小幅增加则会降低CH 4单加氧酶 

(methane monooxygenase, MMO)的活性, 抑制CH 4氧 

化过程从而促进CH 4产生 [83]. 这意味着CH 4的产生是 

在特定环境条件下发生的, 环境条件的波动也会反向 

影响CH 4产生通量. 
水稻作为半水生作物, 田间水分状况、土壤质地 

与温度也是调控稻田CH 4排放的关键环境因子. 三者 

通过影响微生物活性、气体扩散与溶解度等过程, 综 

合调控CH 4的生成、氧化与传输. 淹水形成的厌氧环 

境抑制CH 4氧化并促进其生成 [84], 优化水分管理是目 

前稻田最重要的减排调控措施之一. 如在干湿交替所 

引起的周期性干旱胁迫下, 根系虽然也会形成通气组 

织, 但其孔隙度低于淹水条件, 且在低氧条件下无法 

有效运输氧气, 直接导致根际微环境的氧浓度降低, 
从而通过改变产甲烷菌的活性, 间接调控根际甲烷的 

生成与氧化 [85]. 土壤质地上, 黏土持水性强利于CH 4的 

产生, 但同时会限制气体向根表皮的扩散 [86]; 相较而 

言, 砂土通气性有所提高抑制CH 4生成, 但土壤孔隙间 

CH 4扩散速率更快 [87]. 土壤温度则在最适范围内促进 

微生物活性与CH 4排放, 偏离此范围则活性下降; 如高 

温会降低CH 4溶解度, 减少其进入根系. 此外, 昼夜温 

差和季节性的根际温度波动也会给CH 4进入根系的动 

态过程带来复杂影响 [88]; 较高的温度会降低CH 4在孔 

隙水中的溶解度, 从而减少CH 4进入根系的量 [70]. 

2.2 植物体内CH 4长距离传输通道与调控 

土壤孔隙水中的CH 4浓度与空气中的CH 4浓度之 

间形成的高浓度差, 驱动CH 4由根部经由植株向地上 

部扩散. 水稻体内发育的通气组织构成低阻力、连通 

性强的内部通道, 使CH 4能够绕开土壤表层氧化区域 

并直接排放至大气 [89,90]. 总体上, 植株内CH 4的长距离 

传输属于被动扩散过程, 其效率主要受通气组织的形 

态发育特征(如孔隙度、连通性与连续性)及传输通道 

数量(分蘖数、地上部生物量)所调控. 

2.2.1 通气组织是CH 4长距离传输的主要通道 

植物介导传输之所以高效, 是因为水稻利用其自 

身的通气组织系统, 提供一条自下而上的传输通道 [91]. 
水稻根系中的通气组织通常在皮层中形成, 根茎交界 

和茎秆中的通气组织则形成于皮层或髓腔中 [92]. 植物 

通气组织形成主要有裂生型、溶生型和扩生型三种机 

制, 在水稻中以溶生型为主 [93,94]. 溶生型通气组织的形 

成由外部信号和内部信号共同触发, 淹水导致的缺氧 

是主要外界诱因, 乙烯的积累进一步放大信号, 触发 

薄壁细胞程序性死亡并最终形成相互连通的气腔. 实 

验证据表明, 外源乙烯或其前体ACC可在有氧条件下 

仍诱导通气组织, 而乙烯合成抑制剂(如AVG)显著抑 

制其发育 [95]. 此外, 还有研究发现生长素也可以通过 

AUX/IAA-ARF-LBD1-8信号通路调控水稻根系通气 

组织的发育 [96]. 在低生长素水平下, AUX/IAA蛋白(如 

IAA13)与ARF转录因子(如ARF19)结合, 抑制下游基 

因表达; 当生长素浓度升高时, IAA13被降解, 释放 
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ARF19以激活LBD1-8等靶基因, 进而启动皮层细胞的 

程序性死亡(programmed cell death, PCD)和通气组织 

形成. 
在功能上, 通气组织一方面将大气O 2高效输送至 

根系以满足呼吸, 另一方面也为厌氧土壤中产生的 

CH 4提供理想的上行扩散通道, 使其自根系进入通气 

组织后沿浓度梯度传输至茎、叶等部位并排放. 需要 

注意的是, 根茎过渡区、节间、节颈或叶鞘等部位, 
通常会出现通气组织变窄或不连续, 即可能形成局部 

高阻段, 影响整体CH 4传输效率. 

2.2.2 CH 4长距离传输的影响因子 

CH 4在通过通气组织进行扩散传输过程中的关键 

限速部位或传输瓶颈的机理研究尚少. 不仅如此, CH 4 

长距离运输对CH 4净排放通量的影响, 尤其是其在CH 4 

排放基因型差异中的作用目前虽有讨论, 但量化分析 

也依然不多 [18,58,67,97]. 一些研究认为, 根茎过渡区因缺 

乏连续气腔, 气体被迫经细胞间小孔隙扩散, 其CH 4传 

导效率较根或茎低1至2个数量级, 从而可能成为整株 

的主要瓶颈 [98]. 
除植株本身的结构限制外, 水稻植株的生理和形 

态结构也会影响CH 4在体内的传输效率. 通气组织的 

生长发育、孔隙度和连通性直接影响C H  4的运 

输 [18,67,99]. 随着生育期的不断推进, 通气组织进行分化 

发育, 逐渐成熟, 其数量和孔径增大, CH 4传输速率不 

断提高. 同时, 分蘖数和地上部生物量等性状通常与通 

气组织数量密切相关, 因而也会影响CH 4传输. 对于水 

稻植株不同形态性状与CH 4传输效率的关系已在许多 

相关研究中得到充分验证 [98,100]. 
植物体内的CH 4长距离传输也受环境条件所影响. 

首先, 温度升高能够在不改变内部浓度梯度的基础上 

加速气体扩散 [101]. 同时, 根区的温度控制着根系细胞 

膜的流动性、呼吸速率等, 也会影响水稻植株的CH 4 

传输能力. 根区温度从15℃升至30℃时, CH 4的扩散传 

导系数增加了2.0~2.2倍, 意味着在一定范围内, 温度的 

增加促进CH 4长距离传输效率 [102]. 此外, 田间的水位 

直接决定CH 4在水稻植株内传输路径的长度. 高水位 

可能淹没茎基部原有微孔, 阻碍气体排放 [103]; 但也存 

在其他情况, 当水位进一步上升(如至12.5 cm), CH 4可 

以通过更高位置的微孔或通气组织释放, 形成替代通 

道, 导致排放速率不降反增 [100]. 

2.3 CH 4通过水稻植株向大气的释放部位与瞬时 
通量调控 

CH 4通过水稻植株通气组织运输而上后, 一般认 

为主要经由茎鞘和叶片释放, 但具体排放部位目前仍 

存在争议. 目前主要存在“气孔主导”和“非气孔(茎鞘 

微孔)主导”两种观点. 支持气孔为CH 4主要排放通道 

的研究提出两个证据: 一是在拔节以前主要是叶片暴 

露在大气中, 而这一阶段的CH 4排放通量约占整个生 

育期的50%; 另一个是高温天气常会导致白天气孔关 

闭, 而到夜间气温下降时气孔会打开并释放CH 4气体, 
进而引发夜间排放的峰值 [100]. 与此同时, 一些生理生 

态学研究也观察到高排放水稻品种的蒸腾速率和气孔 

频率显著高于低排放品种 [55], 气孔密度较高的品种表 

现出更高的光合速率和CH 4排放, 由此说明CH 4排放通 

量与气孔导度、蒸腾速率等生理气孔调节的生理参数 

之间存在正相关, 从而推测气孔为主要通道 [104,105]. 然 

而, 反对观点 [13]通过器官分隔测量与显微观察, 在叶 

鞘外表(背面表皮)发现特异性微孔, 并指出CH 4主要从 

茎秆(叶鞘簇)而非叶片外排; 其实测外排速率也远高 

于蒸腾驱动的气孔释放所能解释, 因而否定了气孔为 

主的假设. 在非水稻植物中开展的研究也表明非气孔 

出口具有普遍性. CH 4排放通量与光合参数无稳定关 

联, 去叶处理后其传输效率并未显著降低, 说明茎、 

叶鞘等非气孔部位为主要排放通道 [106]. 近年来, 一些 

涡度和连续自动观测进一步揭示, CH 4排放昼夜节律 

不能作为气孔排放的直接证据: 夜间峰值与冠层微气 

候、边界层过程及土壤 - 植物耦合作用密切相 

关 [107,108], CH 4排放节律受多环境因子驱动, 而非单纯 

气孔行为调控. 由此可见, CH 4从植株扩散到大气的过 

程一个复杂的过程, 基于现有研究, 推测在拔节前、茎 

秆部尚小且气体尚能快速到达叶片时, 叶片和气孔的 

相对贡献可能相对较大; 而随生育进程推进, 茎秆与 

叶鞘微孔往往成为更稳定的通道. 但相关具体机制仍 

有待进一步深入. 
此外, 植株释放CH 4的速率会随空气温度、风速 

和冠层湿度等环境的变化而变化 [47,109,110]. 如前文所 

述, CH 4释放到大气的确切位置以及调控机制尚不够 

清楚, 目前关于环境要素调节大多集中在现象描述和 

推演上, 且这些推演通常集中在环境因子如何影响植 

株与大气接触的界面层交换或对流, 从而影响CH 4通 

量方面 [107,110,111]. 一个直接证据是, 在关键生育期(如 
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抽穗或灌浆)CH 4排放量与冠层温度、冠层湿度等存 

在相关性, 反映出在根系及茎杆等主要部位在植株内 

运输能力基本一致的情况下, 大气中环境要素的扰动 

能映射到CH 4外排速率上 [110]. 空气中的温度升高会提 

高CH 4在气相中的扩散系数并增强热驱动的气体对流, 
使释放界面传质系数增大, 从而提升单位时间能从叶 

片、叶鞘或茎秆表面逸散的CH 4量, 在观测上通常体 

现在CH 4排放通量与气温的相关性强于其他气象因子 

的现象 [24,112]. 风速则通过削弱静边界层、增强湍流以 

促进排放, 但在气孔参与释放时, 过高风速可能因诱发 

气孔关闭而产生抑制效应, 呈现双向调控特征 [113,114]. 
冠层湿度主要影响边界层蒸散与湍流结构, 进而改变 

大气层的扩散阻力, 一般而言, 高湿度通常削弱边界 

层交换与对流, 从而降低CH 4外排 [109,115]. 

2.4 水稻植株介导CH 4传输的测定方法 

实现CH 4在水稻植株体内传输机理层面的突破, 
首先需依赖可靠、可比且高精度的计量体系. 在CH 4 

排放与运输研究中, 最基础的度量是浓度与同位素丰 

度, 常以浓度或同位素丰度随时间变化来量化通量与 

路径. 常用的CH 4测定技术包括气相色谱-氢火焰离子 

化检测与顶空平衡-气相色谱(适于离/在线批量样品与 

水样顶空)、红外吸收与激光光谱, 以及质谱等. 随着 

分析化学与光谱技术进步, 这些仪器在精度、时间分 

辨率与稳定性方面均显著提升 [116,117]. 本文聚焦植株 

介导的CH 4传输与其调控, 因此在不赘述仪器学方面 

的进展, 即在默认分析环节达到标准化水平前提下, 
重点阐述气体收集、标记与路径分离的实验方法学. 

为分解植株通道与水-土界面和鼓泡等非植株路 

径的贡献 ,  最直接且可操作的策略是基于通量室 

(chambers)的空间分区收集(图3). 常见配置包括覆盖 

植株与水面的总通量箱、仅覆盖水面的浮动/固定水 

面箱(表征水-土扩散与鼓泡)、仅覆盖地上部并在基部 

气密封口的植株箱(近似表征经植株表面逸散的通 

量) [80,118,119]. 通过三类通量箱的对比, 结合 13CH 4同位 

素标记, 可量化植株路径的绝对通量与贡献比, 并获 

取其日变化与物候期尺度的动态信息 [120]. 实际测定 

中, 密闭会引入细微压力差与温度升高并改变边界层, 
从而影响累积曲线形状, 通常需要精准获取箱体内温 

度等参数, 并进行校准. 
为了表征植株自身的传输能力或导度, 两舱分区 

法则是最常用的方法(图3). 具体是将根系置于可控的 

CH 4供给环境(营养液或气相), 将茎叶或目标收集区域 

密闭于独立的顶舱, 进而分析从地上部释放的流率(F), 
并在已知的根区-空气浓度梯度下定义CH 4传输能力 

或传输导度(g), 常用关系为F=g×(CH 4 root−CH 4 

air) [13,70]. 需要注意的是该表述建立在近稳态供给与传 

输的前提下, 当系统处于非稳态过程时, 宜使用时间依 

赖模型或脉冲响应法估计g [121,122]. 根区若为溶解相供 

给, 需依据亨利定律(含温盐修正)换算至等效气相梯 

度, 并显式考虑根际CH 4氧化对有效梯度的削弱, 否则 

g将被系统性低估 [123]. 两舱法的优势是可定量分析植 

株或器官的CH 4传输能力, 但其数值更接近潜力值而 

非田间净通量. 实际上改良后的两舱分区法可为定位 

主要释放部位等提供方法手段, 研究者可在野外或控 

环境条件下, 为叶片、叶鞘、茎秆、节间与穗等分别 

设计微型通量室, 比较各器官的单位面积逸散速率及 

图 3 水稻植株介导CH 4传输通量的测定方法. A: 空间分区 
收集法. 主要通过覆盖植株与水面、仅覆盖水面和仅覆盖地 
上部并在基部密封三种方法进行对比, 联合同位素示踪法, 
获取植株部位CH 4传输通量; B: 两舱分区法. 主要通过将 
茎、叶等植株器官进行独立密封联合同位素示踪法, 获取不 
同植株部位CH 4传输通量 
Figure 3 Methods to investigate rice plant-mediated CH 4 transport 
flux. A: Spatial compartment collection method. This approach 
primarily compares three configurations: covering both the plant and 
water surface, covering only the water surface, and covering only the 
aboveground plant parts with base parts sealed. Combined with isotope 
tracing, it is used to determine the CH 4 transport flux originating from 
plant tissues; B: two-chamber partitioning method. This method 
involves independently sealing different plant organs (e.g., stems, 
leaves) and, in conjunction with isotope tracing, quantifies the CH 4 
transport flux from specific plant parts  
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其对温度、风速、冠层湿度与辐射的瞬时响应; 配合 

选择性封堵(凡士林涂覆、包裹)、遮光以抑制气孔、 

或器官切除的前后对比, 可辨析气孔与非气孔出口(如 

叶鞘表皮微孔、节位裂隙)的相对权重 [124]. 此外, 同位 

素标记与两舱法联用可解析植株内传输阻力与其时空 

分配. 向根区脉冲加入 13CH 4并追踪同位素信号, 可估 

计运输分馏与各器官的相对阻力. 考虑到激光与质谱 

对湿度与共吸收气体的交叉干扰及采样系统的记忆效 

应, 应进行干燥/稀释、空白样品运行与记忆校正. 

3 未来展望 

如前文所言, 水稻植株所介导的CH 4传输是稻田 

CH 4排放的主要途径. 但目前围绕CH 4如何进入根系、 

植株内传输的过程与调控、植株释放CH 4的部位及调 

控的研究尚不系统. 面向稻田减排与排放清单精细化 

的双重需求, 未来研究应以连续过程的机理解析为核 

心, 以可量化的参数与可入模的关系式为抓手, 同时 

推进性状表型-模型构建-应用验证的闭环. 
第一, 植株CH 4传输过程机理研究, 应该将CH 4从 

土壤到大气经由植株扩散到大气的过程, 视为一个由 

串联阻力的连续体, 土壤CH 4库-根表皮与径向屏障-皮 

层-通气组织-根茎过渡区与茎秆节间-叶鞘/叶片外表 

面的释放界面. 这一连续体中, 不同过程亟需解决的关 

键问题包括: (ⅰ) 土壤中CH 4进入根系过程中溶解态 

CH 4与气泡态CH 4分别以多大比例进入根系, 以及这种 

进入如何受径向泌氧屏障、根尖与成熟区发育差异、 

根际CH 4氧化削弱等的共同调控. (ⅱ) 在从根系到地 

上部的长距离运输方面, 通气组织孔隙度和连通性如 

何决定体内有效CH 4传输导度, 根茎过渡区与节间是 

否为限速部位, 以及不同基因型在这些部位的结构性 

传输阻力差异是否解释了品种间排放倍差. (ⅲ) 植株 

释放CH 4的出口究竟是气孔还是叶鞘/茎秆表皮微孔, 
以及两者的相对权重如何随生育期及生长环境变化. 

第二, 植株通气组织既为CH 4上行提供通道, 也是 

氧气向根际输送的通道. 更强的泌氧屏障可维持更大 

的根系外-内浓度差, 但同时可能增加CH 4进入与上行 

驱动力(CH 4浓度差). CH 4净排放取决于氧化-进入植 

株-植株向上扩散效率的三方权衡, 而泌氧屏障可能是 

三方平衡的关键所在. 明确泌氧屏障调节根系和根际 

CH 4氧化-进入-植株内扩散平衡中的关键作用机制, 对 

于低排水稻培育和减排管理有重要意义. 
第三, 在多样化环境条件下, 需要定量刻画植株通 

道与非植株通道(界面扩散与鼓泡)之间的动态分配及 

其对排放的净效应. 水位波动、气压与风浪扰动、耕 

作与秸秆还田等事件, 常通过改变CH 4的相态与传输 

路径触发短时高通量脉冲. 未来应以高时间分辨率的 

通量观测联动根际过程监测, 构建“事件触发-相态切 

换-路径分配”的因果链, 形成可用于模型驱动的分配 

系数时间序列. 这一步不仅能解释通量的时空异质性, 
也为制定针对性管理(如减弱鼓泡脉冲的田间操作)提 

供量化依据. 
第四, 在模型构建上, 现有的Rice-CH4, DNDC和 

CH4MOD等 [125,126]过程模型考虑了包括土壤中CH 4产 

生、氧化和覆水扩散等动态过程及其调控机理, 但普 

遍存在对植株介导的传输过程及其调控简化等问题. 
有必要将植株传输具体过程及其调控显式嵌入稻田 

CH 4过程模型, 形成可与管理情景联动的机理模块. 尤 

其重要的是要实现以串联阻力的表述为骨架, 把进入 

根系导度-通气组织结构-瓶颈段阻力-释放-根际氧化- 
路径分配等参数化. 例如, 未来研究可考虑: (ⅰ) 以可 

测性状驱动参数化取代静态经验系数(例如用根系通 

气组织面积、纵向通气连通度推断等效导度); (ⅱ) 在 

多尺度耦合中显式连接团聚体-根际-田块-农田网络尺 

度的CH 4产生、氧化与传输过程; (ⅲ) 结合数据同化 

与机器学习用于参数反演与结构识别, 同时保持物理 

可解释的约束; (ⅳ) 通过管理措施(间歇灌溉、秸秆还 

田、品种选择、施肥时序)驱动的边界条件与性状响 

应联动, 提升模型在不同区域与情景下的可迁移性与 

预测精度. 
第五, 除深入相关机制外, 低排放品种培育与表型 

鉴定研究亦须重视. (ⅰ) 围绕低传输和低排放植株的 

表型鉴定需求, 建立基于根系-茎秆通气导度、泌氧屏 

障强度及植株通量测定的表型评价体系; 建立能同步 

测定植株CH 4传输导度、通气组织孔隙度/连续性、根 

茎过渡区阻力、根际氧化分数与器官级释放系数的综 

合表型指标. 发展可在温室与田间并行应用的自动化 

测量技术, 形成“表型特征-模型参数-排放行为”的可 

量化映射关系, 用于筛选与验证低排放种质资源. (ⅱ) 
构建以低CH 4排放为核心指标之一的分子设计育种框 

架, 将CH 4传输、氧化与产CH 4底物供给等相关性状纳 

入多目标选择体系, 借助基因编辑、组学预测与高通 
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量表型技术, 实现高产、稳产与低排并重的水稻育种 

方向. (ⅲ) 通过遗传改良或调控光合产物转运途径, 
优化地上部与地下部碳流分配, 减少根系可溶性碳释 

放; 同时探索改变根际碳源结构以增强甲烷氧化菌 

群、抑制产甲烷菌群的策略, 实现“源头减碳-过程抑 

排”的耦合调控 [127~129].   
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Rice plant-mediated methane emissions in paddy fields: a review 
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Methane (CH 4) is the second-most significant contributor to global warming after carbon dioxide, and paddy fields represent one of its 
major agricultural emission sources. CH 4 is emitted from paddy fields through two primary pathways: non-plant-mediated processes, 
including diffusion across the water-soil interface and ebullition, and plant-mediated transport. It is widely recognized that the plant- 
mediated pathway is the principal pathway for CH 4 emissions from rice paddies. Previous studies have demonstrated substantial 
variation in the efficiency of plant-mediated CH 4 transport among rice genotypes, with emission fluxes differing by several fold, 
highlighting the potential for genetic improvement through breeding. Therefore, understanding the physiological and ecological 
mechanisms underlying plant-mediated CH 4 transport is crucial for mitigating CH 4 emissions from rice paddies. This review first 
outlines the general processes and relative contributions of plant-mediated and non-plant-mediated pathways in CH 4 emissions from 
paddy fields. It then reviews the key processes of plant-mediated CH 4 emission, including CH 4 diffusion from the rhizosphere into 
root aerenchyma, its long-distance transport from roots to aboveground tissues, and its final release into the atmosphere through 
stomata or micropores in stems and leaves. Building upon this, the major factors influencing the different transport processes are 
further discussed, encompassing anatomical traits (e.g., aerenchyma structures in roots and stems), morphological characteristics (e.g., 
root system architecture), and environmental variables (e.g., soil properties, temperature, and wind speed). In addition, this review 
summarizes and evaluates the existing methodologies for measuring CH 4 emission fluxes via plant-mediated pathways, highlighting 
their respective advantages and limitations. Finally, the review proposes that future research should focus on elucidating multi-scale 
mechanisms of plant-mediated pathways and developing low-emission rice cultivars to enable targeted and sustainable mitigation of 
CH 4 emissions from rice paddies. 
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