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摘要：干旱是作物生长环境中普遍存在的逆境胁迫之一，在一定范围的干旱胁迫后复水短期内，

作物在生理生化代谢和生长发育等方面产生补偿或超补偿效应的正面效应，以弥补干旱胁迫期

间对作物造成的伤害和损失．补偿效应是作物抵御逆境胁迫的重要调节机制，也是对作物进行
有效水分调控，实现节水高效农业的主要生理依据．文中从生长、生理生化、代谢及产量补偿效
应及其影响因素等进行了综述．在此基础上，提出今后可从胁迫 －复水条件下作物农艺及生理
指标的补偿机制，光合作用的补偿规律及反馈机制，水分胁迫后补偿效应的效益评价３个方面进
行研究．对于完善和丰富生物性节水理论和指导农业高效用水管理，发展节水灌溉和提供作物
水分生产率具有重要的理论意义和实用价值．
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　　干旱是植物生长环境中普遍存在的逆境胁迫
之一［１］，植物各个生理过程对水分亏缺的反应各不

相同，水分胁迫的影响并非完全是负效应．在特定
发育阶段、有限的水分胁迫后复水对提高产量和品

质是有益的，即水分胁迫具有某种补偿效应，这种

补偿效应可能是作物非充分灌溉可以获得较高产

量的主要因素［２］．因此，对胁迫期间及复水后作物
的补偿效应进行研究，对于丰富节水灌溉理论、发

展现代节水农业具有重要理论和现实意义．

１　水分胁迫补偿与超补偿内涵

植物在生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，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［３］．补偿
效应是植物界中普遍存在的，是植物抵御逆境胁迫

或伤害的重要自我调节机制［４－５］．补偿效应是指作
物经历一定时期或一定程度的水分亏缺后，在供水

条件改善后生长或生产力显著提高的超常效应．该
效应在轻度干旱后复水表现明显，严重胁迫后复水

补偿能力减弱．另一些研究者认为补偿最直观的表
现为解除胁迫后在植株的外部形态上，如株高、叶

面积和生长速率等出现短暂的快速生长［６］．
水分胁迫补偿效应有２个含义：一是水分胁迫

条件下的补偿供水水分效应，表现为胁迫后复水出

现的生长加快，叶片叶绿素浓度增大、光合速率提

高等；二是作物旱后补偿效应，即胁迫期间的变化

如根系活力的增大、根冠比的下降等．因此，文中认
为，可将在经历一定的水分胁迫后，作物所表现出

在生理指标、生化指标和农艺指标水平上，有利于

作物生长、产量提高和品质改善的能力，称为作物

水分胁迫的补偿与超补偿效应［７］．

２　研究现状

２１　生长补偿效应
水分胁迫通过改变作物光合同化产物向根、

茎、叶等营养器官的分配比例，促进根系及生殖器

官的生长，在形态上表现出一定的补偿效应．
ＢＯＹＥＲ［８］对旱后复水条件下谷物、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进行了

系统的研究，发现植物对干旱的敏感性方面，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，地上部分表现出明显

的补偿生长．这是对补偿生长的最初解释．ＡＣＥＶＥ
ＤＯ等［９］指出，高等植物对水分胁迫 －复水的响应
方式是在胁迫解除后存在短暂的快速生长，以部分

补偿胁迫造成的损失．ＫＲＡＭＥＲ等［１０］也指出，短时

间胁迫后复水，生长迅速增大，可补偿胁迫时期减

少的生物量．郝树荣等［１１］研究了水分胁迫及复水对

水稻冠结构的补偿影响，表明，水分胁迫在一直水

稻茎秆、叶片、叶面积延伸生长的同时，能有效诱导

冠层结构，且旱后复水促进了后期穗节的伸长，延

缓后期叶片衰老速率、苗后期胁迫是作物对再次受

旱的适应能力增强．由此可见，干旱复水后植物的
补偿生长贯穿于整个生命之中，补偿生长可能是植

物自我抵御短期、不定期或难以预期干旱环境的一

种手段，这种功能愈强对植物生存愈有利．
２２　生理生化补偿效应

作物水分胁迫会影响到作物一系列的生理生

化补偿效应，其光合作用、氮代谢、内源激素等都会

发生变化，各种因素综合起来使其发生了不同程度

的补偿与超补偿．植物水分亏缺补偿与超补偿从根
本上是减少适度冗余，从而使有限物质和能量进行

最合理、最优化的分配利用，产生最大超补偿．
ＤＥＳＯＴＧＩＵ等［１２］研究轻度水分胁迫对杨树扦插苗影

响，结果表明，轻度水分胁迫能增加冠层上部、中

部、下部的各项性能指标．ＬＵＯ等［１３］认为水分亏缺

会降低叶片水势，但复水后，叶水势迅速恢复，等于

或高于对照水平．水分亏缺处理会显著降低叶片光
合速率，复水后，叶片光合速率显著增大．苗期中度
水分胁迫增加０～４０ｃｍ处的根系活力，而蕾期、花
铃期和吐絮期，中度或轻度水分胁迫反而会降低根

系活力．李树杏等［１４］研究发现在幼穗形成期水分胁

迫后，水稻叶面积、叶绿素 ａ／ｂ、ＳＰＡＤ值、净光合速

８０５
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率均降低；短期轻度水分胁迫（ＳＬＳ）处理复水后叶
面积、叶绿素ａ／ｂ、ＳＰＡＤ值、净光合速率均远远高于
对照，同时茎鞘物质转化率和输出率也都高于其他

水分处理．
２３　代谢及产量补偿效应

水分亏缺可造成作物正常的碳氮代谢紊乱及

可溶性糖、游离氨基酸增多．由于作物在水分亏缺
复水后产生了生长和生理生化上的补偿效应，因此

使作物的产量增大或不降低．玉米在苗后期 －开花
前干旱结束后植株可通过延长灌浆时间来弥补前

期干旱导致源的减少而带来的产量损失，花期干旱

结束后植株可部分消除干旱对幼穗发育的影响．
ＲＥＤＤＹ等［１５］对沙性土壤中花生进行的大田调

亏试验结果发现，苗期和果实成熟期中度水分亏缺

处理有利于形成最佳的产量，同时提高了水分利用

效率和水的经济效益．李树杏等［１４］研究发现在幼穗

形成期，经过短期轻度干旱复水后，叶绿素、光合速

率、叶面积等能迅速恢复甚至激发更高的光合水

平，表现为后期干物质积累多、转运高．高志红等［１６］

研究发现苗期受旱程度不同的冬小麦分蘖期恢复

供水后，其株高、单株叶面积、叶面积比率、生物量

及产量等都分别超过中度和重度缺水对照，植株通

过激发生长而部分地弥补前期干旱所减少的量．
ＲＡＷＳＯＮ等［１７］和 ＴＵＲＮＥＲ等［１８］在向日葵上的研

究结果也表明，轻度水分亏缺较频灌条件下产量提

高达５０％；同化产物的分配受植物体内源库关系的
调节，植物受到水分胁迫时，体内正常代谢受到影

响，植物体内水分、养分分配模式发生改变同化产

物运集中心从营养器官转向生殖器官．
２４　补偿效应的影响因素

作物水分胁迫补偿效应的产生是根据作物对

缺水的反映，在适当时间人为造成水分亏缺，而不

影响作物产量或影响很小，甚至有利于作物产量提

高的１种灌溉决策方案．根据可调控的影响因子，主
要与作物前期经历的胁迫强度、胁迫历时、胁迫时

期以及胁迫发生速率等有密切关系．
１）水分胁迫时期．对于某些作物，由于其生理

生化通道受到遗传特性或生长激素的影响，在其生

长发育的某些时期有目的地施加一定的水分胁迫，

就可影响光合产物向不同组织器官的分配，从而提

高所需收获物的产量而舍弃营养器官的生长量和

有机合成物质的总量．水分胁迫发生时期对作物生
长发育的补偿影响，取决于所考察的生理或动态过

程．ＣＬＯＶＥＲ等［１９］研究了复水后气孔功能恢复与植

株株龄的关系．结果指出，幼小植株比老植株的气
孔开启恢复得快．说明早期干旱胁迫对气孔的后效
影响较小．ＡＳＳＥＮＧ等［２０］指出小麦早期遭受胁迫复

水后６ｄ光合速率可恢复到对照水平；中期胁迫处
理复水后１０ｄ，光合速率只恢复到对照的８０％，说
明旱期胁迫对小麦光合速率的后效影响较小．文献
［２１－２２］对玉米的研究发现，玉米苗期供水量的适
当减少有利于后期有机物质的合成，拔节期控水可

优化同化产物分配结构，提高经济系数．但调亏时
间不宜过长，应以适度为原则，还应避免调亏过早，

形成弱苗．上述研究表明，植株经历的干旱胁迫越
早，对叶片生长的后效影响将越大，表现为早期胁

迫大于后期胁迫，而对其他生理过程的后效影响则

表现为早期胁迫小于后期胁迫．
２）水分胁迫的程度和历时．不同的水分亏缺程

度，作物适应干旱的生理生态机制亦有差异．研究
发现，水分胁迫后复水，叶水势的恢复与胁迫程度

有关，胁迫程度越高，叶水势的恢复越缓慢．水分胁
迫对根系吸水功能的补偿效应与复水前胁迫程度

及其持续时间呈正相关，且干旱胁迫程度越高，持

续的时间越长，复水后根系吸水功能恢复越慢，补

偿效应越大．胁迫后复水光合及蒸腾的恢复过程也
表明了补偿效应与胁迫程度及持续时间存在的正

相关性．ＣＬＯＶＥＲ等［２１］指出，胁迫后复水玉米气孔

功能的恢复取决于胁迫持续的时间．凋萎３～４ｄ的
玉米，复水后１～２ｄ，气孔开度就恢复正常；但当胁
迫持续时间延长到一周或更长时，复水后即使１０ｄ
气孔功能仍然达不到对照水平．ＫＡＺＡＫＯＶ等 ［２３］对

糖用甜菜的研究结果表明，营养生长初期轻度水分

胁迫处理７ｄ后复水，光合速率在１０～１２ｄ才能恢
复至供水充足的水平．胁迫处理９ｄ，复水３ｄ后，玉
米穗位叶光合速率有一定程度的恢复，但在重度水

分胁迫下，其恢复能力极弱，说明胁迫期间光合功

能受到相当程度的影响，光合速率已由短历时水分

胁迫下的可逆变化逐渐向不可逆方向发展．由此可
见，作物前期经历的干旱胁迫程度越高，胁迫持续

的时间越长对作物生长的后效影响越大．
３）其他影响因素．影响作物补偿效应还有作物

种类以及干旱胁迫发生的速率不同．不同植物对干
旱胁迫表现出的后效响应不同，比较耐旱的Ｃ４作物
如高粱和Ｃ４牧草在复水后恢复得快，胁迫的后效影
响小，在相同的干旱胁迫程度下复水，对烟草的后

效影响大于蚕豆，对烟草可持续５ｄ左右，而蚕豆只
持续３ｄ左右．胁迫程度相同的玉米和高粱，在严重

８０６



第９期 刘展鹏，等　作物干旱胁迫补偿效应研究进展

凋萎１４ｄ后复水，玉米气孔开度永久性地降低，而
高粱在复水后５ｄ即可完全恢复［２４］．干旱胁迫发生
速率不同，对作物造成的后效影响不同．缓慢凋萎
的草本植物与在强烈蒸发条件下快速凋萎的草本

植物相比，前者在复水后需要较长的时间得到恢

复．这可能是由于缓慢发生的胁迫使植物的根毛遭
到破坏从而降低吸收表面引起的．

３　展　望

目前对作物水分胁迫后补偿效应的研究虽已

取得不少成果，但彼此较独立，缺乏系统性．而且不
同学科之间研究方法差异较大，结论也不尽相同．
通过对现有成果的分析比较，认为在补偿效应方

面，尚有以下问题期待解决：

１）胁迫－复水条件下，作物农艺指标、生理指
标的补偿机制研究．现有的补偿指标研究中大部分
提及生理活性或农艺指标的改善与提高．对于有限
生长的禾本科作物而言，这些指标的提高与改善，

是遭受胁迫的器官在复水后机能恢复所致，还是胁

迫本身刺激所致？或者只是胁迫后新生器官的功

能改善所致？上述问题的研究，不仅有助于揭示补

偿效应产生的机理，而且对于非充分灌溉理论的实

施具有现实意义．
２）光合作用的补偿规律及反馈机制．胁迫期间

与复水后光合作用的变化对补偿生长和产量形成

具有重要意义．研究胁迫 －复水条件下光合作用的
补偿规律及其与叶绿素、荧光动力学参数之间的关

系，补偿生长与光合补偿之间的关系和反馈机制，

对农业生产具有现实意义．
３）水分胁迫后补偿效应的效益评价研究．目前

对补偿效应的评价，主要根据研究者的经验进行，

主观因素影响较大．尤其是生理、生态等指标差异
不具有统计学意义时，不同研究者得出的结论可能

有所差异．如何根据实测指标，建立适当的评价模
型，提出定量评价指标，对于节水灌溉实施具有重

要意义．

４　结　论

１）文中分别从水分胁迫补偿与超补偿内涵、生
长补偿效应、生理生化补偿效应、代谢及产量补偿

效应、补偿效应的影响因素等研究现状方面进行总

结和梳理，提出了模拟干旱胁迫及复水条件下作物

生长补偿效应未来的发展方向．
２）研究能够为有限的水资源提供最佳的调配

模式，推行农业节水提供生物学依据，对于丰富节

水灌溉理论，提高作物水分利用效率具有重要理论

价值和现实意义．
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