
　收稿日期: 2003-04-27　　　

　作者简介:袁永慧,女, 1978年生,在读硕士;专业为作物抗旱生理。

　基金项目:国家重点基础研究发展规划项目( G1999011708)。

　24　中国农业科技导报　2003　第 5卷 ( 6)　Review of China Agricul tural Science and Technology

【节水农业】

生物节水中的补偿效应与根系调控研究
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摘要:本文分别介绍了作物对干旱、复水的响应, 及水通道蛋

白、信号传导在水分调控中的最近研究进展,并从根系方面分

析了补偿效应与根系对水分的吸收和运输的关系。干旱对植

物的影响一般存在临界期, 而植物旱后复水有其自身的补偿

有效期,选择在关键期供水往往会取得最好的灌水效果。因

此, 旱地作物生产中可以通过调节灌溉次数和灌溉量、利用作

物自身潜力达到节水目的。
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在我国, 水分因子已经成为限制农业生产的主导

因子。水资源日益短缺、地域时空的分配不均,但同时

农业用水有效性极差、浪费严重, 因而在水的利用上

具有很大的潜力空间。

作物都有其自身的需水规律,在不同的发育期对

水的需求不同,干旱造成的影响程度也不同。有限水

分亏缺下作物能够在营养生长、物质运输和产量形成

等方面形成有效的补偿机制,利用和开发植株自身的

生理和基因潜力, 能够达到对水分的高效利用。山仑

院士等通过对我国干旱地区农业发展现状分析,提出

可持续发展战略应以实现资源的高效利用,提高作物

生产力为目的,并提出了推广生物节水的方针[ 1]。生

物节水,即通过遗传改良和生理调控的途径来提高植

物水分利用效率和抗旱性, 也就是挖掘作物自身的高

效用水潜力。本文基于干旱复水条件下作物的补偿效

应,在吸水—运输—补偿三者的关系上对生物节水中

的补偿效应与根系调控进行了综述。

1　作物对水分亏缺及复水的响应

1. 1　作物对水分亏缺的反应

农田有其独特的生态系统, 水分状况经常处于一

种干湿变化之中, 作物与水分的关系在长期协调中达

成内外系统的动态平衡。不同作物、品种、不同生育期

对干旱的敏感性是不同的, 耐旱极限也有所差异,特

别是营养生长与生殖生长的不同主导中,干旱往往造

成不同的影响。

作物在干旱的环境中既有抗也有耐, May 和

Milthorpe
[ 2 ]
曾根据适应机制的不同将植物对干旱的

适应方式分为避旱、御旱和耐旱。其中既有形态方面

的适应,也有生理生化上的适应——ABA 对气孔开

关的调节、水通道蛋白对水分的调控、渗透调节等。最

重要的是植物对干旱一系列的主动性响应, 如增加细

胞溶质、降低渗透势、维持膨压及细胞扩张、气孔启闭

等生理响应过程,来增强作物对干旱的抵抗能力。这

些变化并不是单独发生的, 而是相互联系, 一种变化

的发生往往会启动另外一种或几种机制的响应, 具有

一定的协同性和整体性。

植物在干旱逆境下有一定范围的适应性,可发生

细胞水平的生理反应、基因表达水平的变化和 DNA

水平的变异。在这种环境饰变下,环境信息都会或多

或少地记录到生物上,使其获得抗逆反应和抗逆性,

从而适应不同的环境,这就使得作物的抗旱性又有一

定的遗传基础。

郭贤仕在谷子旱后补偿的研究中表明, 前期干旱

锻炼可以使水分利用效率大幅度的提高[ 3] ,我国北方

农民早有“蹲苗”经验, 南方水稻也有“晒田”的过程。

水分亏缺会引起植物宏观、微观、分子各个层次上的

相应改变,宏观上主要是分蘖能力、株高、株形等群体

和植株水平;微观指原生质、细胞器、质膜特性的变化

等;分子上包括激素代谢改变、光合作用变化、渗透物

质的积累等。近年研究中的一个重要进展是水分胁迫

下信使和信号传递。信号传导主要研究植物如何通过

细胞感受逆境信息、传导逆境刺激、激活一系列分子

途径并调控相关基因表达和生理反应以适应逆境,并

在逆境中获得抗逆性[ 4]。水分关系影响到信号的产

生、运转,但根系对胁迫的感知、传递和作物响应机

制、细胞的信号传导, 作物激素在信号传导及调节中

的机理都有待于进一步揭示。
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　　植物对干旱生理的响应可能存在一个适应、伤

害、修复、补偿的自我调节过程, 与胁迫的强度和持续

时间有关。植物对水分胁迫的响应是基因型和胁迫状

况共同作用的结果[ 5]。植物的生长发育受遗传信息及

环境信息的调节调控, 遗传基因规定个体发育的潜在

模式,其实现很大程度上受控于环境信息[ 4]。在旱地

生产中,可以利用环境因子的控制作用及可变性,人

为地改变或创造有利产量形成的小环境,从而提高作

物的水分利用效率(WUE) ,将节水和高产统一起来。

1. 2　作物对复水的响应

1. 2. 1　干旱的滞后效应( lag effect )　植物体内存在

一种潜在的恢复能力, 一种类似于惯性的调节作用,

在外部环境改变后, 植物具有保持原生长状况的趋

势。作物对缺水的抗逆过程是一个受环境影响的连续

系统, 某阶段缺水不仅影响本生育阶段,还会对其后

生长发育阶段和干物质积累产生“后遗性”影响,称滞

后效应( T . C. Hsiao)
[ 6]
。在水分胁迫终止后, 胁迫对

作物所造成的某些效应可以持续一段时间,即存在一

种 “记忆”[ 7]。作物对灌水后效果的反应也是一种延

时滞后反应, 即灌水后要隔一定时间水分供应才能对

生理和生殖生长产生明显影响
[ 6]
。Gallacher 也指出,

生长对水分变动的反应是一种滞后效应,复水后植物

体生长滞后表现是其生理机能的修复过程[ 8]。

水分亏缺对与产量密切相关的生理过程的顺序

为:生长- 蒸腾- 光合- 运输。如有限缺水虽然会影

响到叶片的生长,但不一定影响叶片气孔的开放,因

此不会对光合速率产生明显影响;水分亏缺条件下作

物蒸腾量虽明显减少, 但对蒸腾影响的程度小于对细

胞扩张和生长影响程度。虽然水分亏缺对蒸腾的影响

迟缓于生长, 但在水分亏缺过程中蒸腾作用却比光合

作用先下降, 即使在中度水分亏缺条件下气孔开度减

小、蒸腾速率大幅度下降,而光合速率下降仍不显著,

不致显著影响作物体内有机物质的积累,最终不一定

造成减产。同时, 水分胁迫对叶面积的滞后影响大于

对冠层生长的滞后影响,对冠层生长的滞后影响又大

于对根系生长的滞后影响, 表明对水分胁迫越敏感的

作物生长过程,水分胁迫对它的影响也越大, 生长早

期的水分胁迫对作物生长的滞后影响相对较小
[ 9]
。

滞后因指标选择、环境、物种而异, 与胁迫时间、

强度等都有关系。水分变动与作物作出反应之间有间

隔,不同的生理反应过程有先后, 反应的程度也有所

不同, 但不同的过程相互影响牵制, 在作物上却是反

应了一种综合效果。

1. 2. 2　复水的激发效应( st imulat ing effect )　激发

效应是指由于某种资源少量补充而引起作物对系统

中资源利用总量增加,产量和资源利用效率大幅度提

高的现象[ 10]。在农业方面, 激发效应首先是由 Binge-

man等人( 1953)在关于新鲜有机物对土壤有机质分

解效应的论文中提出的,后来被用于描述土壤氮素与

肥料氮素之间的关系。在干旱复水的环境下,有限的

供水保证了作物生存,另外也增强了作物对养分和水

分的吸收能力。在一定的环境条件下,输入与输出是

相对稳定的,系统处于相对的平衡状态。然而为了获

得更高的生产力, 就必须向系统增加投入, 使系统的

平衡上升到一个更高的层次。如果投入的因子是当前

的限制因子,特别是极度匮乏、生死攸关的生活要素,

则往往使得作物利用资源的能力大大增强, 从而使生

产力和资源利用效率得到大幅度提高,表现为激发效

应。在“木桶原理”中最短的木片为决定因素,干旱情

况下水分为关键因子,量的变化会引起质的飞跃,外

在表现即激发效应。

作物在克服生产中限制因子的过程中往往产生

激发效应, 导致产量、资源利用效率和经济效益的大

幅度提高。在生态上, Acevedo. E 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

暂的快速增长,以部分补偿胁迫造成的损失[ 11]。生长

前期受到适度干旱的作物、灌水后其光合速率可高于

一直处于供水充分的作物。作物旱后的激发生长应该

是作物受到适应范围内(阈值)的水分胁迫压力后,在

具有恢复因子和复水过程条件下所表现的生产力方

面显著提高的超常效应[ 12]。

大量研究表明, 轻度干旱虽然对作物生长有抑制

作用, 但同时也加快了发育进程和籽粒灌浆速度
[ 8]
,所

以干旱并不总是降低产量,一定生育阶段控水干湿交

替对产量更为有利。中度缺水促进了小麦灌浆进

程[ 13] , 使初期灌浆速率加快,只有持续干旱才对物质

运输起抑制作用。这种有限缺水效应将引起同化物从

营养器官向生殖器官分配的增加, 其结果可能有利于

经济产量的形成或不明显减产。因此,可以创造干旱后

复水激发效应产生的条件,人为诱导激发效应发生,增

加产量, 提高水分利用效率,从而达到节水的目的。

1. 2. 3　干旱——复水的补偿效应( compensatory ef-

fect ) (表 1)　植物对干旱逆境胁迫引起的损失具有

弥补作用, 在生理生态等功能得到一定程度的恢复,

表现出一定的补偿效应,它是作物抵御外界短暂干旱

环境的一种体内调节机制。

　　植物本身在生殖、发育等方面具有多种可能性,

也就是植物的可塑性。在环境的锻炼下有朝生长最有
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利的方向发展的潜在趋势。作物在某一生育阶段受旱

复水之后,增加了作物本身的渗透调节能力, 渗透物

质的积累调节又维持了一定的膨压, 加强了作物对不

利环境的适应性, 并且能够在光合、生长、物质运输等

生理过程产生有效的补偿机制, 从而实现有限水分的

高效利用。

补偿效应外部表现为生长、光合的恢复, 内部主

要是酶活性的提高、渗透调节、ABA 作用等。补偿的

形式和内容也呈现多样性, 研究较多的是生理过程、

代谢功能的补偿,即一定程度上作物某种生理功能的

减弱,则伴随其他生理功能的加强[ 14]。作物受旱后复

水植株的补偿生长贯彻于整个生育期
[ 15, 16, 17]

,补偿的

程度因水分亏缺发生的时间、亏缺强度、持续时间、相

临阶段的关联和敏感性而异。

表 1　小麦不同生育期复水处理与对照的产量、耗水量及水分利用效率

Table 1　T he seed yield, water consumption and water use efficiency of the t reatments and controls

处　理

treatments

产量

yield

( kg /hm2)

生物量

biological yield

( kg/ hm 2)

收获指数

harvest index

(% )

耗水量

water consumpt ion

( mm)

水分利用效率

water us e efficiency

( kg / hm2)

分蘖期复水　rewatering in t illering stage 5 342. 27 16 421. 82 32. 53 453. 47 11. 8

拔节期复水　rewatering in joint ing stage 6 086. 30 26 287. 31 23. 15 585. 56 10. 4

开花期复水　rewatering in an th es is stage 5 520. 28 17 985. 90 30. 69 430. 55 12. 8

充分供水 80%　well -watered 6 520. 33 25 223. 26 25. 85 631. 51 10. 3

水分胁迫 60%　water st ress 4 841. 24 12 715. 64 38. 07 385. 69 12. 6

　　陈晓远、罗远培在冬小麦不同生育期复水的补偿

效应研究中[ 18]得出:前期干旱后再在不同时期复水

的产量都超过干旱对照,但节水效果高于充分供水;

拔节期复水增产效应最大, 开花期复水节水效果最

好;从收获指数看,复水处理均小于干旱对照,说明水

分胁迫有利于光合产物向籽粒调运, 复水对营养生长

比对生殖生长的促进作用更为明显。显然,由于有补

偿机制的作用,小麦在整个生育期并没有必要保持充

分水分条件。在生产中,利用作物的补偿效应,在一定

的生育期干旱、一定的时期供水, 在适合的时期减少

灌水次数和灌水量, 这样在总体上减少了灌水量,而

作物在一种干湿交替的环境中取得相对较高的产量。

梁宗锁在小麦干旱复水时气孔导度、水分耗散率

对叶水势间联系的研究中表明
[ 19]

:干旱复水变动有

着明显的补偿效应——减少蒸腾, 加快生长, 提高水

分利用效率。康绍忠在黄土高原冬小麦有限灌溉对产

量和WUE 的影响研究中也指出
[ 20]

:不同时期进行

控水, 蒸腾、生物量、WUE 与收获指数都会明显的变

动,高水情况下植物会有高蒸腾,但产量并不是最高,

WUE 也较低;而有限灌溉和适度水分亏缺往往带来

高的WUE 和收获指数;和充分供水相比, 有限灌溉

有其自身优势——花期前较少的地上生物量、灌浆期

较高的净光合速率及最后的高产量。

胁迫环境中作物滞后效应, 复水后补偿效应和不

同作物、品种、不同发育阶段对胁迫的不同反应与产

量形成过程的关系,始终是抗旱生理研究热点。

2　水分亏缺下根系的响应及补偿

根是吸收水分的主要器官,干旱会引起根系的生

长、形态、生理生化等变化反应,根的研究也是抗旱生

理学基础的一个重要方面。植物的水分平衡是通过根

系吸水和冠层蒸腾失水之间的动态变化来维持的,不

同特定组织与器官对植物体内水势降低的反应并不

相同[ 14]。干旱胁迫刺激根系的补偿功能,吸收能力加

强, 促进生长发育、新陈代谢, 促进发芽生根, 使其具

有深而广的贮水性和调水网络,具有受旱后较强的水

分补偿能力、分蘖补偿能力。

干旱最先影响的是生长过程。Sharme等观察到,

干旱能促进根系伸长,增加分枝次(级)数, 使得深层

根相对增加, 从而更加充分的利用土壤水分[ 21] ;

Logullo et al 也证明[ 22] ,旱后复水促使根尖恢复生长

并产生侧根和根毛;在根系空间分布上,根系明显下

扎生长, 下层根系生物量相对增多[ 23] , 土壤水分亏缺

导致次生根条数减少,影响根毛的发育,但在干旱土

壤下根系生长会尽量朝增加与土壤的接触面积方向

发展, 有利于作物获得下层水分; Gajri 通过研究发

现, 土壤水分状况可以改变根系膨压而影响小麦根系

生长,干旱胁迫抑制根系组织细胞的伸长, 只有当平

均膨压恢复到根系的平均生长速率时才能恢复
[ 24]

,

其中可能与根冠细胞感知传递调控生长信息有关;另

有研究表明, 在小麦不同生育时期, 干旱对根系的影
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响是不同的, 有其阶段性反应,其中以春季播种后水

分亏缺的影响最大
[ 25]

, 严重时甚至不能形成次生根,

干旱对次生根的减少在拔节期幅度最大,拔节以后对

土壤水分减少的适应能力明显变弱[ 26]。

　　通过对胁迫条件下根系结构的研究
[ 27]

,得出干

旱使其根系细胞排列紧密,物质构成也发生了改变,

内外皮层木栓质、木质素含量增加, 从而提高了根系

导水率,干旱时的受损根系复水后虽然不能恢复原有

的结构,但可以通过补偿机制在分蘖节处产生新根,

恢复吸收功能。

在生理生化方面, 水分亏缺导致根系比表面积、

根吸收速率降低, 冬小麦根系活性随胁迫的加强而下

降,拔节后根系对土壤水分减少的适应能力变弱。干

旱胁迫下,根系的膜系统有一定反应和调节, 使得膜

透性增大,而这些变化与根系保护酶的代谢有关。另

外,在呼吸方式和强度也有一定的反应。

因此补偿首先可能是根系方面,显然根的形态、

结构、分布都会发生相应变化与调整, 特别是根系的

更新和活力增强
[ 28]

, 大量活性根的出现增加了作物

对土壤深层水的吸收利用。在水分胁迫造成损伤之

前,根系就已经感知到土壤水分胁迫, 并将这种信号

传递到地上部分,使作物作出适应性的调节反应,以

使作物本身作出最优化的选择
[ 29]
。这样水—土—植

物的关系更加紧密协同起来。

3　干旱条件下根系对水分的调控与运输

在植株体内,根系吸收的水分通过径向和轴向向地

上部分运输。径向途径指水分由根表进入根木质部导管

所经过的路径,分为质外体途径和细胞到细胞途径;轴

向途径指水分在根木质部导管中向上运输的过程。

径向水分运输阻力主要是凯氏带,幼根径向阻力

平均分配在各组织中, 若内皮层和外皮层栓质化或木

质化, 则集中于这两层[ 30]。Steudle 和 Peterson
[ 31]认

为径向阻力是根吸收水分的主要阻力;轴向阻力主要

是导管中气泡形成的栓塞
[ 32]

, 干旱可能会诱导栓塞

的形成[ 33]。水分运输途径及其作用的大小会因物种、

环境条件而异,对具有成熟导管的植物,轴向阻力可

忽略不计
[ 30]

;渗透胁迫下, 根系吸水主要依靠细胞到

细胞途径[ 34]。植物根据自身对水分的不同需求,调控

不同水分传输途径和不同的水分传输阻力,优化根系

吸水,保持体内的水分平衡。

在调控植株水分状况时,水通道蛋白( aquapor-

in, AQP)发挥着重要的作用。水通道蛋白负责水分的

跨膜运转, 水分通过水通道蛋白出入细胞, 它近年才

发现的一类运输水分的质膜或液泡膜上的内在蛋白。

研究表明 AQP 参与渗透胁迫响应
[ 5]及维持水势的平

衡[ 35] ; Clarkson
[ 36]等认为根导水率的变化与 AQP 丰

度密切相关; Holbrook 和 Zwienieck 认为 AQP 在修

复导管栓塞中起重要作用。但目前对水通道蛋白与组

织、器官和植株的水分关系还不了解,对整株植物水

分调控机理也不清楚。

在根系水分运输方面,干旱直接会对根的导水率

产生影响。蒸腾强度、ABA、渗透压、膨压等都会改变

根的导水率,而这些也是植物补偿调节的方面,补偿

与根系的调节是密切相连的。

4　结论

在适度干旱时,作物通过根系水分吸收运输到叶

面蒸腾等一系列生理生化调节,来优化调控体内水分

平衡。联系根系对水分的吸收与运输,补偿效应的研

究, 从水分亏缺角度、补偿角度以及经济的角度提出

一种合理的灌溉方式。作物灌溉中,了解作物对干旱

的敏感期、把握需水临界期和补偿高效期, 根据作物

需水规律, 选择合适的生育期进行干旱锻炼、在关键

期供水, 合理分配灌溉水,高效利用有限灌溉水, 使作

物的用水分配更合理化科学化,实行一种有限而高效

的供水方式。
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Studies on Compensator y Effect and Root
Adjustment in Biological Water -saving Agriculture

YUAN Yong-hui,　DENG Xi-ping,　HUANG Ming-li,　BAI Deng-zhong
( State Key L aboratory of Soil Erosion and Dryland Farming on the L oess Plateau, Inst itute of Soil and Water Conservat ion ,

Chin ese Academy of Scien ce and Minis try of Water Resources;

Nor thwest Sci-Tech University of Agriculture and Fores t , Yangling Sh anxi 712100, China)

Abstr act: T his paper mainly int roduced crop' s response to drought , r e-water ing, and the current develop-
ment of aqua-protein and signal conduct ion in water t ranspor tat ion. It also analyzed the relat ion between root
absorpt ion, t ransportation. and compensatory effect . As a result , the effect of drought on plant had its own
cr it ical period, and re-watering after dr ought had efficient compensatory stage. It would gain best ir rigat ing
effect if water was suppl ied in critical stage. So by r educing the frequency and amount of irrigat ion, and tak-
ing use of cr op' s natural potent ial, the aim of saving water could be achieved in the droughty agricultue re-
gion.
Key words: drought-rewatering; water tr anspor tat ion; aquaporin; signal conduct ion; compensatory effect ;
biological water -saving technique


