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植物抗旱性中的补偿效应及其在农业节水中的应用

胡田田‘，康绍忠‘,2
(1.西北农林科技大学旱区农业水土工程教育部重点实验室，陕西杨凌，712100;2.中国农业大学中国农业水问题研究中心，北京，100083)

摘要:在论述植物补偿效应存在类型和研究范畴的基础上，详细评述了植物抗旱性中根系形态结构功能及地上部干物质积累、

产量和水分利用效率方面的补偿效应及其影响因素，并对植物抗旱作用中补偿生长的可能生理学机制作了探讨。同时，对补偿

效应在提高农业水分利用效率中的应用进行了讨论。
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The compensatory effect in drought resistance of plants and its application in

water-saving agriculture
HU Tian-Tian'，KANG Shao-Zhong''2(1. Key Laboratory of Agricultural Soil and Water Engineering in Arid and Semiarid

Areas, Ministry of Education, Northwest Agriculture and Forestry University, Yangling, Shaanxi, 71210, China; 2.  The Center for

Agricultural Water Research in China, China Agricultural University, Beijing, 100083,China). Acta Ecologica Sinica,2005,25(4):885一891.

Abstract: In biology，compensation is a common phenomenon following environmental stresses such as drought, anoxia,

salinity，and nutrient stresses. In some cases，stress is steady or unchanging. This may result in some adaptive responses by

the plant. But in other cases，the plant may be exposed to fluctuating stress conditions. The compen$atory effect may develop

when there is an uneven supply of resources or when the plant's environment fluctuates between stressful and nonstressful

conditions. We propose that the compensatory effect develops when plants are grown under conditions of fluctuating stress. As

a result of the compensatory effect，plant morphology or function may equal or even surpass that of plants grown under

nonstressed conditions. In contrast，plants grown under steady stress conditions exhibit other kinds of adaptive responses.

These responses often offset each other. For example，under steady stress conditions，enzyme concentrations in a plant may go

down, but the enzyme activity may go up. This should not be considered to be a compensatory effect. In this paper, we also

distinguish among different types of compensatory effects based on the level and effect of compensation, as well as the number

and fluctuation pattern of the environmental stresses.

    This review describes the compensatory effect on plant attributes such as biomass accumulation, water use efficiency, and

the morphology and function of root systems. Compared to treatments that have sufficient and steady soil water contents，crop

production and water use efficiency increase significantly when plants are exposed to drying and rewetting cycles. Roots tend to

grow and proliferate in regions of high water availability. The hydraulic conductivity of roots increases noticeably under a

locally restricted water supply. This also occurs after drying and rewetting cycles. The compensatory effect in these plants can

be attributed to five physiological processes:(a) the maintenance of root growth during periods of mild water deficit; (b) the

improvement of the morphology and function of the root system after the drying-wetting cycle;(c) the improvement of osmotic

adjustment in the extension zone of both roots and leaves during the drying-wetting cycles;(d)the rapid recovery of

photosynthesis during rewetting after a period of mild water deficit; and (e) changes in the allocation and reserve of assimilates
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during periods of water deficit. The plant hormone abscisic acid (ABA) plays an important role in the first three processes by

regulating hydraulic conductivity，the extensibility of the cell wall，and osmotic adjustment for the maintenance of turgor

pressure. The factors influencing the compensatory effect in the drought resistance of plants include the species，variety, plant

development stage，and the intensity and duration of the water deficit.

    This paper also provides some examples for the application of the compensatory effect in water-saving agriculture. In the

case of regulated deficit irrigation, a mild water deficit is maintained during the early stages of plant growth. This irrigation

pattern induces the compensatory effect and results in an improvement in crop quality and/or yield. Controlled alternate partial

root-zone irrigation is an alternative water-saving method that takes advantage of the compensatory effect and increases water

absorption from localized areas. Unique irrigation regimes are required for different crop species in order to realize optimum

compensatory effects.

Key words:compensatory effect;drought resistance of plants;extension growth;physiological mechanism; agricultural

application

文章编号:1000-0933(2005)04-0885-07 中图分类号:Q948.112+.3; Q945.78 文献标识码:A

    植物在长期的适应和进化过程中，不仅逐渐形成了对干旱、缺氧、盐渍、冷、热等各种逆境的抵抗能力，而且在逆境得以改善

时其生理生化功能和生长发育还可得到一定的恢复，这种恢复有时甚至可以达到或超过未经胁迫或伤害下的情形，从而弥补逆

境造成的伤害，表现出明显的补偿或超补偿效应〔1-51。关于植物抗逆性中的适应性反应及其作用机制，目前已深人到分子水平，

并有许多评论性文章[[6-81。但关于补偿作用的研究，近年来逐渐有所发展，且主要集中在植物抗旱性方面[4,5,9,10]。这对于深刻认

识植物抗逆性的内在机理，充分挖掘植物自身潜力，高效利用农业水资源非常重要。然而，国内外有关补偿效应的评论性文章还

很少[[121。本文综述这方面的研究结果，以期为进一步研究提供一些依据。

1 植物的补偿效应

L1 补偿现象的类型

    补偿现象在生物界中普遍存在，一般由胁迫和伤害所引起，是生物对不良环境的一种适应。从层次来分，其类型有分子、细

胞、组织器官以及个体和群体水平上的补偿。如CO。增高引起植物Rubiso含量的降低可通过其活性增大加以补偿，而不致影响

光合作用对细胞间隙CO:浓度的反应[[131。在干早、低氧、盐分、重金属和养分胁迫时，根系通过调节质外体障碍(Apoplastic

barrier)的化学组成、形成范围和作用模式，从调节根系吸收或体内到体外的流失方面补偿胁迫的直接危害[[147 o Jeschke等通过

对具有正常根系与仅有种子根(称单根)玉米的比较研究发现，由于不定根发育被阻止，单根处理的种子根显示出补偿生长〔‘5〕。

禾谷类植物产量构成因子穗数、粒数和粒重之间，前期不利条件对单位面积穗数造成的不利影响，可在后期的每穗粒数或粒重

上加以补偿[16,171。前期遭受动物牧食的草类后期可表现出明显的补偿或超补偿效应[1[。就环境条件的变化类型，补偿效应可分

为时间上的补偿和空间上的补偿两类。Mackey乙Barber在对不同土质中的玉米整个根区土壤在时间尺度上进行反复干湿交

替灌水处理后，新生根根毛数量成倍增加，根系表面积显著增大，从而补偿了因水分亏缺引起的水分、养分吸收不足问题[27。关

义新等对玉米开花期进行干旱与复水处理，穗长、穗粗及穗干物质重均存在明显的补偿生长，复水后对产量的补偿表现为百粒

重的增加[[18]。局部施肥的研究表明，施肥侧的根系比未施肥侧的根系发达和密集，根吸收面积增大，吸收能力增强[3]。当玉米幼

苗根系一部分生长在无磷溶液，另一部分生长在供磷溶液中时，供磷边根系生长加快，根半径变小，最大吸磷速率增大[[19]。植物

不仅对同一生长因子的变化存在补偿作用，而且在不同因子之间也存在补偿作用。李世清等研究表明，水分胁迫后，气孔阻力增

加，叶绿素含量和净光合速率显著下降。但在水分胁迫时施用氮肥，蒸腾速率减弱，叶绿素含量、叶片吸光强度和净光合速率增

加，致使短时水分利用效率显著提高。因而认为，因水分胁迫导致净光合速率和短时水分利用效率的减少通过增施氮肥可得到

部分补偿[20]。从效果来分，有有益补偿和有害补偿，并不是所有的补偿都是有益的。如棉花、水稻、小麦等植物感染某些病虫害

或病毒后，造成代谢紊乱，发生茎叶疯长现象。

1.2 补偿效应的研究范畴

    尽管早在20世纪40年代初植物界就有补偿现象的报道，但一直未受到重视。近二、三十年，随着植物抗逆性研究的快速发

展，这方面的研究才逐渐多起来。然而，有关这方面的研究仍是零散的，缺乏系统性。概括起来，目前植物逆境生理中涉及“补

偿”一词的研究，既包括逆境改善时同一形态结构功能的足量或超额恢复，也包括根系局部供应水分、养分、氧气等生长因子条

件下根系形态及吸收功能上的补偿作用，还包括胁迫条件下植物各组织、器官不同形态结构或功能途径之间的相互弥补。对于

后一种情况，例如水分亏缺条件下，根通过调节细胞扩张最小压力和延伸区溶质运输两个过程“补偿”水分亏缺对根系生长的影

响[L21]。吕金印等根据水分亏缺下小麦籽粒对花前’℃同化物调运比例增加，认为同化物运输也存在“补偿作用’,C221，等等。这实质
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是植物对不良环境的一般适应性反应，其研究条件仅维持不变的逆境，尚未涉及逆境消失后的植物性状变化;研究的内容是不

同性状间的相互弥补或单一性状的有益变化，如果称之为“补偿”，则属于广义上的补偿作用。补偿效应是植物抵御外界逆境危

害的一种自我体内调节机制，但与一般的适应性反应有所不同，更强调环境条件变化后植物某一性状的足量恢复，着重从环境

变化的动态角度考虑植物的适应性。补偿效应应研究环境条件变化时植物同一形态结构或功能的足量甚至超额恢复及其作用

机制。

2 植物抗早性中的补偿效应及机制

2.1抗旱性中的补偿效应

    目前，关于水分胁迫下补偿效应的研究主要包括，前期干早锻炼后植物在良好供水条件下的生理变化和生长表现，以及局

部根系供水条件下植物根系的生理生长状况两方面。总体上，植物的补偿效应可表现出形态结构、生理生化功能和产量及水分

利用效率补偿3种方式。这些研究大多集中在根系的形态结构功能及地上部干物质积累和产量上，对地上部生理生化功能研究

很少。

    许多研究表明，禾谷类植物由种子形成的根数目基本上固定，但侧生根数量不受限制，可通过各级侧根加速生长而形成补

偿生长。也有研究表明，不定根发育受到限制时，种子根也存在补偿生长。另外，当一部分根生长受限制时，其它部分根具有补偿

生长。余叔文等[[23」研究小麦苗期控水后期补灌(蹲苗)的结果表明，锻炼植株的根系能更新、长出大量新根，自由水/束缚水的比

值提高;在孕穗期再次受早时，可保持比对照高的水分代谢水平— 耗水量较大，结实器官受损害程度减小，在忍耐脱水能力提

高的同时，还以更积极的方法来抵抗干早。Gullo等[[4]发现，早后复水48-72h，木犀(Oleaaleaster)的根尖恢复生长，并产生侧根

和根毛。梁宗锁等[24〕在玉米根系分区的交替灌溉试验中观察到，分根区干湿交替下，根冠比增大，根系分枝的数目增加，活性根

生成。

    昌小平等对小麦根系。̂- l0cm进行亏水处理，10-20cm给予正常供水，在一定时间内，下层根系活力增加且高于对照，局

部根系供水对植物生长未产生不良影响，说明虽然上层根系受旱，由于下层根系活性的补偿作用仍能维持植物的正常生长[[251

对玉米根系分区交替渗透胁迫的研究结果表明，非胁迫边根系活力是胁迫边和对照的130.130o，134.02%。说明分根区交替供

应水分条件下，植物供应边根系的吸收作用存在显著的补偿效应[[26]。植物根系经过一定程度的水分胁迫锻炼重新复水后，其水

分传导还会高于未经受水分胁迫锻炼的对照[27,29[ o North等[[27〕研究干早和复水后龙舌兰根系水导变化的结果表明，30d干早

(土壤水势一3. 2MPa)对不同根龄根水导的影响不同，老节根的水导降低约2倍，幼嫩节根降低约10倍，侧生根(节根的分枝)

约降低20倍。复水后不同根的恢复程度也不同，复水7d后幼嫩节根的水导完全恢复，侧根仅恢复2000，老根仅稍有恢复。根系

能从局部的水分有效区域吸水，而且其吸水速率大大超过全部根区湿润时的速率[29,20]

    许多研究表明，植物地上部对干早后的复水也有明显的补偿效应。这些研究涉及到的植物有冬小麦、春小麦、玉米、马铃薯、

大豆、辣椒等，测定的指标有形态指标如株高、茎粗、叶面积、干物质积累、产量及其构成因子如穗数、粒重和水分利用效率等。陈

晓远等研究表明，拔节期和抽穗期恢复供水可使苗期和孕穗期遭受不同程度干旱冬小麦株高、叶片数、叶面积以及干物质等超

过其相应对照，表现出明显的补偿生长效应[Col。李凤英和黄占斌的实验表明，中水分处理后复水，辣椒的青椒产量较高水分处理

增加600，玉米干重增加750o，玉米和大豆的WUE分别比对照高59. 1%和29-7W"7。研究表明，早后复水，植物的光合作用也

有明显的补偿效应。如谷子生长前期受早的植株，后期复水后，其光合作用速率经过干、湿交替的促控，会高于一直充分供水的

植株[[317。苗期干早拔节期复水可在一定程度上降低玉米叶片的气孔阻力和蒸腾速率，提高叶片水分利用效率，表现出一定的补

偿效应。

2.2 抗早性中补偿生长的可能机制

    20世纪70年代初，Boyer等[[10.32〕对旱后复水下谷物、大豆和向日葵叶片的延伸生长、细胞分裂和光合速率的变化作了系统

的研究，发现植物在对干早的敏感性方面，生长作用要远远大于光合和细胞分裂，适度缺水时作为生长驱动力的膨压下降引起

生长停止，而此时光合作用并未受到明显影响，细胞分裂也没有受到抑制。复水时植物的膨压迅速恢复，又有足够的细胞数量，

加之以前累积的光合产物为生长提供了多于不给予复水植物的物质基础，地上部表现出明显的补偿生长。这是对补偿生长的最

初解释。近年来随着植物抗旱性研究的迅速发展，对补偿生长的可能机制有了深一层的认识。概括起来，大体包括以下几方面:

2.2.1 适度水分胁迫下根系生长的维持 研究表明，一方面，适度水分亏缺条件下，胁迫激素ABA在单个细胞和整个根水平

上都增加作物根系的水分传导，ABA主要是通过调节水通道蛋白的活性调节植物的吸水[[33[ o Steudle[34〕认为，水通道蛋白可能

是充当阀门而可逆地提高水导，在不利的条件下促使植物吸水。根系由于优先得到水分，此时整个植株的生长中心转移到根部，

地上部生产的有限光合产物也优先分配给地下部。另一方面，在低水势下，胁迫激素ABA由于对根系和叶片延伸区细胞壁动

态结构的影响不同，使叶片细胞壁塑变系数(伸展性)减小;相反，根末梢伸长区((2-3mm)细胞壁伸展性则增加[[35]。因而，在冠

部生长已经明显受到影响的情况下，根系仍然能够继续向下生长，吸收深层土壤中的水分。
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2.2.2 干湿交替下根系形态结构和功能增强 不少研究表明，干湿交替后，一方面根尖恢复生长，长出大量新根，并产生根毛，

根系纵向生长加强而深扎，有利于吸水;另一方面，由于大量新根的出现和胁迫激素ABA的作用，干旱复水后根系的水分传导

增大。此外，根从湿润土壤吸水可通过水分倒流维持干土中根系的功能[[361，避免干土中根系的衰老，为复水后这部分根的超补

偿吸水奠定了基础。这些保证了根和叶延伸生长区膨压在一定程度上的维持，也就保证了复水后各种生理功能的快速恢复和地

上部的补偿生长。

2.2.3 干湿交替下延伸生长区细胞的渗透调节能力增强 研究表明，水分胁迫下根系或叶片延伸生长区长度的缩短，均是由

于溶质积累减少不能维持膨压所引起[[37,38]。而目前已经证明，土壤水分胁迫下根源ABA有促进根系吸水和吸收无机离子向木

质部转运的双重功能。同时，在适度干早下，植物体内还诱导产生一些有机小分子渗透调节物质，如脯氨酸、甜菜碱、甘露(糖)醇

等，运输到生长区，从而提高其渗透调节能力，维持生长所需的膨压。幼嫩部分渗透调节能力比衰老部分强的事实也说明了这一

点。此外，水分胁迫下水通道蛋白在液泡膜上的大量存在表明液泡在维持膨压中有重要作用。当细胞质处于急剧的渗透变化中

时，细胞可利用液泡的空间迅速缓冲胞外水分胁迫的危害[[391。苏佩和山仑[40〕报道，玉米前期干旱拔节期复水，在较短时间(9d)

植株叶水势即可接近对照的水平，而叶片渗透势则在较长时间((23d)才逐渐恢复到充分供水处理的水平。即相对于叶水势来说，

渗透势的恢复具有相对的滞后性，经历干湿交替的植物能在较长时间内维持高的渗透调节能力，保持膨压，从而对细胞内多种

决定于膨压的过程和对膨压敏感的机制具有保护作用，如维持部分气孔开放和一定的光合速率，避免或减轻水分胁迫下光合器

官受到的光抑制作用，并且能在一定程度上维持细胞的延伸生长[[41]

2.2.4 有限水分亏缺复水后光合作用快速恢复 郭贤仕和山仑[[31]报道，前期干旱锻炼使复水后谷子叶片的净光合速率超过

一直充分供水的对照，并认为这与叶片的叶绿素含量增加和渗透调节能力增强有关。关于脱水对光合系统本身影响的结果表

明，尽管叶片中PS II水裂解系统、PS II潜在活性(Fv/Fo)及PS II原初光能转换效率(Fv/Fm)对水分胁迫非常敏感，并随着植

物的脱水而下降很快，但在有限水分亏缺复水后能迅速恢复。另外，某种保护机制如胡萝卜素对光合中心保护作用的存在，使色

素蛋白复合体的正常结构得到了保护[427，也对复水后植物光合作用的快速恢复有重要作用。

    此外，Karsten邑MacAdam对抗旱性不同的多年生黑麦草，白三叶和羊矛干旱一复水前后储藏器官单糖和储藏碳水化合物

的研究表明，更多的碳水化合物储存有利于耐早和复水后的恢复，说明补偿作用与同化物分配有关[[43]

    可以看出，以上这些机制可以使植物很好地度过适度的水分亏缺，并为复水后生长恢复奠定了良好基础。恢复供水后，沿木

质部的水势梯度和延伸区生长细胞与木质部汁液间的水势梯度、叶肉细胞膨压相继得到恢复;胁迫激素ABA浓度下降，内源

ABA对细胞壁扩展性的抑制解除，叶肉细胞壁弹性恢复，因而延伸生长得以恢复;恢复了的光合作用可为进一步的生长发育提

供物质和能量保证。植物的生长发育是一个相当庞大而又复杂的网络系统工程，因此单凭以上这些并不能清楚回答干湿交替条

件下生长发育是如何恢复的，哪些因子参与其调控过程，如何调控等问题。要彻底阐明补偿效应的作用机制，还需从植物对环境

变化的感知、信号的产生和传递以及胞内信号转导、基因调控表达等方面进行深人研究。

2.3 抗早性中补偿效应的影响因素

    研究表明，不同植物补偿能力不同，有些植物的这种效应甚至超过一直处在适宜水分供应下的状况，从而出现节水增产或

节水少减产的现象[51，而有的植物还会出现有害补偿。山仑等对春小麦、马铃薯、大豆和玉米的研究表明，浇水后各植物的光合、

蒸腾速率和气孔导度都有所增加，但不同植物增加幅度不同，同一植物各指标的增幅也不同;春小麦和马铃薯在干湿交替环境

下可获得与充分供水相当的产量而其水分利用效率显著提高，大豆减产幅度较大，玉米减产严重，水分利用效率显著低于全湿

处理[51。同一作物不同品种，补偿效应的大小也不相同。小麦中一些野生种和农家种受旱复水后，茎叶生长繁茂，株高明显增高，

无效分孽也增多，但经济产量却没有提高，出现有害补偿;而一些现代品种干旱复水后，能促进大穗大粒的形成，减少无效分5N

对营养的消耗，对产量形成和WUE有利。

    同一植物在不同条件下的补偿效应不同。Holshouser & Whittaker[44」用成熟期不同的大豆品种研究表明，当干早胁迫发生

在生长发育的早期阶段时，MG IV的栽培种比MG III更能补偿干旱的影响，而干旱发生在其他阶段时则不然。说明补偿作用

与干旱发生时期有关。张喜英等对不同生育期冬小麦调亏灌溉研究指出，返青一起身期和灌浆后期控水可增产8. 5%和1.100+

其它生育期调亏处理产量则略降[[45]。同是玉米，有的报道旱后复水产量和WUE有明显的补偿效应，有的则报道显著降低。这

可能与不同研究者所控制的水分亏缺时期和程度不同有关。

3 争卜偿效应在农业节水中的应用

    干早缺水对植物的影响，从适应到伤害有一个过程。只要不超过适应范围的缺水，往往在复水后，可产生水分利用和生长上

的补偿效应，对形成终产量有利或无害，这就是植物的有限缺水效应。虽然植物有限缺水效应的概念提出较晚，但实践中早已有

应用。如我国熟知的棉花、玉米“蹲苗”控水，促进根系下扎;水稻无效分孽期的“烤田”使土壤水分适当亏缺，两次轻烤、先轻后

重，能有效地控制无效分孽的增长速度，对增产有显著作用。研究表明，早期适度水分亏缺，对玉米、小麦、向日葵、花生、豆科牧
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草等有利于增产;冬小麦要获取4 500̂ 4 950kg/hm'以上的产量，并非要求全生育期土壤水分均应保持充足，其中一段时间的

水分胁迫可能对增产有益。当然这与SPAC系统中大气条件适宜，植株吸水和失水接近平衡，或植物体自身贮水能力调节释放

后，不过度亏缺有关[X46]。有限缺水可能引起植物增产的机理，只有一些初步认识尚不能很好定量，并具有一定风险。因此，使用

这种有限缺水效应时要防止不致发展成为非适度水分亏缺的有害影响，其关键在于根据植物种类与品种、各生育时期对水分亏

缺的敏感性及前期土壤水分状况等，控制水分亏缺的时间及允许程度。这就要求研究出一套植物与土壤的灌概指标，并针对不

同的植物，确定其最优灌溉制度与模式，实现补偿效应最大。这正是农业节水中调亏灌溉的理论基础。

    控制性作物根系分区交替灌溉(Controlled Alternate Partial Root-zone Irrigation,APRI)是康绍忠等根据根系干早信号传

递与气孔最优调节、部分根区湿润刺激根系补偿效应等理论提出的一种新的节水技术体系[471。其基本概念与传统概念不同:传

统的灌水方法，追求田间植物根系活动层的充分和均匀湿润;而APRI则强调植物根区土壤垂直剖面或水平面的某个区域保持

干燥，另一部分根系区域灌水湿润，交替控制部分根系干燥、部分根系湿润，以利于交替使不同区域根系经受一定程度的水分胁

迫锻炼，刺激根系生长及吸收功能的补偿效应，及植物部分根系处于水分胁迫时产生干早信号脱落酸(ABA)传输至地上部叶

片，调节气孔保持最适开度，达到以不牺牲植物光合产物积累而大量减少其奢侈的蒸腾耗水而节水的目的。同时还可减少再次

灌水间隙期间棵间土壤湿润面积，从而减少棵间蒸发损失;因湿润区向干燥区的侧向水分运动而减小深层渗漏，从而明显提高

水分利用效率。控制性根系分区交替灌溉(APRI)自1996年提出以来，在室内盆栽及大田试验中均取得了明显的节水增产效

果，如收获等产量的玉米，交替隔沟灌溉比常规沟灌省水33. 3写[481。控制性根系分区交替灌溉已在生产中获得了大面积推广。

    植物补偿效应的存在，对其适应干早逆境有重要意义。无论是早作农业还是灌溉农业，植物一生中经常会遇到各种不同程

度的干早危害，其田间实际生境可用“干湿交替”或“低水多变”来描述。早后复水下植物生理生态功能的恢复，可以在一定程度

上弥补干早所造成的危害，甚至达到不减产或增产的效果。然而，如果控制不好也会出现有害补偿。因此，深人研究植物补偿效

应的作用机制、影响因素及其调控措施，不仅有利于对植物抗逆性的深刻了解，而且还能够提供对农业节水管理有用的理论和

技术。
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