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摘 要 旱后复水的补偿效应在多种作物的不同生育时期都存在，是植物抵抗逆境胁迫和伤
害的重要自我调节机制，也是对有限水分高效利用的体现．本研究在马铃薯块茎膨大期进行
两轮干旱后复水处理，明确马铃薯补偿效应产生的干旱胁迫阈值，并从源-库角度探索马铃薯
旱后复水补偿效应产生的缘由．试验选取‘大西洋’马铃薯脱毒组培苗为材料，设置充分供水
( W)、轻度干旱后复水( D1-W)、中度干旱后复水( D2-W) 和重度干旱后复水( D3-W) 4 个水分
处理并经过两个循环．结果表明: 在经过两轮轻度干旱复水后，马铃薯产量表现出超补偿效
应，水分利用效率和产量比充分供水分别提高了 17．5%和 6．3%; 中度水分胁迫表现出近等量
补偿效应，产量与充分供水差异不大，而水分利用效率提高了 8．4%; 而重度水分胁迫没有表
现出产量补偿效应．不同程度的干旱胁迫均降低马铃薯叶片叶绿素含量、净光合速率、叶面积
等源的大小和活性，而在复水后，轻度和中度胁迫出现了超补偿和补偿效应，增强了源的供应
能力．同时，适度干旱后复水显著增强了块茎( 库) 中蔗糖-淀粉代谢途径关键酶的活性，提高
了库活性，进而表现为块茎平均重量的增加．综上，马铃薯块茎膨大期适度的水分亏缺在复水
后源-库均存在补偿和超补偿效应，以此来弥补干旱带来的损失，最终在产量上表现为补偿或
者超补偿效应，并显著提高了水分利用效率．
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Abstract: The compensation effect of re-watering after drought has been widely reported in various
crops during different growth stages． It is considered as an important self-regulation mechanism for
plants to resist abiotic stresses and also an efficient utilization of limited water resource． In this study，
two rounds of re-watering after drought treatments were carried out during tuber expansion period of
potato，to investigate the drought threshold of potato and explore the potential mechanisms of com-
pensation effect with source-sink aspect． We used virus-free plantlets of “Atlantic” potato as
experimental materials． Four treatments were included: sufficient water supply ( W) ，re-watering
after mild drought ( D1-W) ，re-watering after medium drought ( D2-W) and re-watering after severe
drought ( D3-W) ． The results showed that potato yield exhibited an over-compensation effect after
two rounds of D1-W treatment，with water use efficiency and yield being increased by 17．5% and
6．3%，respectively，compared with the sufficient water supply． D2-W treatment had no significant
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effect on potato yield，but water use efficiency was increased by 8．4%，indicating a near-equivalent
compensation effect． On the contrary，D3-W treatment did not show any compensation effect in
yield． In addition，leaf chlorophyll content，net photosynthetic rate，and leaf area were all reduced
after drought treatment，indicating a reduction in“source”size and activity． After re-watering，D1-
W and D2-W treatments showed over-compensation and compensation effects through improving
source supply capacity． Meanwhile，re-watering after moderate drought increased the sink activity
through significantly enhancing the activities of key enzymes in tubers ( sink) ，thus increased the
average weight of tubers． In conclusion，re-watering after moderate drought stress during potato
tuber expansion period had compensation and over-compensation effects on both source and sink，
and thus could compensate for the drought-induced yield loss and improve water use efficiency．

Key words: drought stress; re-watering; compensation effect; source-sink．

马铃薯是世界第四大粮食作物，对世界粮食安

全有重要的意义［1］．我国是世界上马铃薯最大的生

产国和消费国，为了应对未来可能面临的粮食安全，

2015 年我国已经提出了马铃薯主粮化战略，同时马

铃薯也是新一轮种植结构调整，尤其是“镰刀弯”地

区玉米结构调整理想的替代作物之一［2］．我国马铃

薯的主产区主要位于北方干旱、半干旱地区．北方产

区无论是雨养还是灌溉马铃薯，生产过程中都经常

不定期地遭遇干旱胁迫，严重影响马铃薯产量，并造

成巨大的经济损失［3－5］．但越来越多的研究表明，并

不是每种作物、每个生育期、不同程度的水分亏缺都

会使作物减产，往往在某一生育阶段适度的水分亏

缺后复水，作物的生长发育和产量形成能够产生补

偿甚至超补偿效应［6－8］．
植物界普遍存在的补偿效应是植物抵抗逆境胁

迫和伤害的重要自我调节机制，也是对有限水分高

效利用的体现［9－10］．比如，在小麦苗期到拔节前期和

灌浆后期到成熟期之间进行适度水分胁迫，可以有

效发挥复水后作物的补偿作用，提高其产量［11］．补
偿效应的产生是由于作物在水分亏缺及复水后，植

株的渗透调节、蒸腾作用、光合作用、同化物转运等

方面都有一些适应性调节变化，并会持续一段时间，

从而对生长和最终的经济产量做出补偿［12－13］．李文

婷［14］研究发现，适度的水分胁迫后复水提高了马铃

薯叶片光合速率; 郭相平等［15］研究表明，玉米经过

干旱胁迫处理后复水叶片叶绿素含量在一定时期内

均高于充分供水对照，且新生叶片受胁迫延续的影

响较小，叶绿素含量和光合速率高于充分供水对照，

以补偿 胁 迫 期 间 所 受 损 失． Yang 等［16］ 和 刘 立 军

等［17］研究表明，水稻灌浆期适度的干湿交替可以促

进水稻花后茎叶中同化物向籽粒运转，从而提高籽

粒中同化物合成酶活性，增加收获指数．因此，适当

的水分胁迫后复水对作物生长发育具有重要意义．

Mason 等［18］通过研究光合产物在棉株体内的

分配方式，首次提出作物产量的源-库理论．源是指

生产或输出同化物的器官和组织，在马铃薯膨大期，

叶片作为主要的源，库则是指利用和储藏同化物的

器官和组织，通常将马铃薯的块茎称之为库．马铃薯

干旱胁迫会引起叶片叶绿素降解，光合参数降低，导

致叶片生长发育不良，源器官产生同化物的能力减

弱，必然对马铃薯块茎( 库) 的形成产生不利影响，

造成减产［19］．徐云姬等［20］在水稻灌浆期进行干湿交

替灌溉的研究表明，适度的干湿交替处理能提高水

稻叶片生理性能，促进花后茎叶中同化物向籽粒转

运以及增强籽粒碳水化合物代谢和淀粉相关酶的活

性，提高籽粒灌浆速率和最终产量; 李叶蓓等［21］发

现，在玉米结穗期进行干旱处理，叶片光合作用受到

一定影响，同化物积累不足，引起源-库供应不协调，

导致籽粒最终不能结实．而相关研究表明，适度干旱

后复水提高了籽粒中淀粉相关酶的活性，增加了库

( 籽粒) 的强度，影响库的大小，从而对产量产生补

偿［11，22］．
不论是国内还是国外，目前从源-库关系角度研

究马铃薯干旱后复水的补偿机制尚不明晰．基于此，

本研究从源-库角度出发，分析了不同程度干旱-复
水循环处理下马铃薯叶片和块茎相关生理指标变

化，旨在明确马铃薯块茎膨大期补偿效应产生的干

旱胁迫阈值及生理机制，以期提高马铃薯产量和水

分利用效率，为旱区马铃薯高产高效栽培和节水农

业提供指导．

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

试验于 2017 年 3—6 月在陕西省杨凌区中国科

学院水利部水土保持研究所温室内进行( 34°12'—
34°20' N，108°—108°7' E) ，温室内相对空气湿度为
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60%～70%，温度控制在( 26±5) ℃，平均年日照时

数为 2163．8 h．试验用土为中国科学院安塞水土保

持综合试验站的黄绵土，各处理氮肥、磷肥和钾肥用

量相同，分别为 CO ( NH2 ) 2 0． 2 g·kg－1，P2 O5 0． 2
g·kg－1和 K2O 0．24 g·kg－1土．以尿素( 含 N 46%) 、
重过 磷 酸 钙 ( 含 P2O5 56%) 和 硫 酸 钾 ( 含 K2O
35．6%) 分别作为氮、磷、钾肥来源．
1. 2 试验材料

本试验以马铃薯‘大西洋’( Atlantic) 品种无毒

组培苗为试验材料．
1. 3 试验设计

自块茎膨大期的第 1 天起，设置 4 个水分处理

为: 1) 充分供水( W) : 维持 85%土壤田间持水量．2)

两轮轻度干旱后复水循环处理( D1-W) : 干旱阶段保

持 55%土壤田间持水量．3) 两轮中度干旱后复水循

环处理( D2-W) : 干旱阶段保持 45%土壤田间持水

量．4) 两轮重度干旱后复水循环处理( D3-W) : 干旱

阶段保持 35%土壤田间持水量．3 个不同水分胁迫

处理共进行两轮旱后复水循环，每个循环阶段取样

4 次，取样时间分别为块茎膨大期的第 1、8、10、13、
20、22、25 和 52 天．每次取样均于上午进行．每个处

理取样 10 株，叶片和块茎于冰箱－80 ℃保存，生物

量用烘箱立即烘干．试验选取高 30 cm、直径 30 cm
的圆形塑料桶，按每桶 11 kg 称取风干好的安塞黄

绵土和准备好的肥料充分混匀后装入桶内．移苗日

期为 3 月 5 日，移苗时选取长势一致的 5 叶马铃薯

幼苗种于塑料桶中，每个水分处理移栽 80 桶，每桶

移 1 株，共 计 320 桶． 移 苗 后 在 土 壤 表 面 覆 盖 约

1．0 cm厚的蛭石，以防止因浇水产生的土壤板结．从
移苗到开始控水的时间内，桶内水分一直保持 85%
土壤田间持水量．土壤水分含量根据重量计算，并以

百分比表示最大罐容量［23］．开始进行水分处理的时

间是 5 月 2 日( 此时处于马铃薯块茎膨大期的起始

点，即主茎完成一个叶序或第八片叶长成) ，自水分

处理日起每天下午将每桶马铃薯进行称重并记录耗

水量．干旱胁迫阶段确保水分缓慢下降至相应水分

含量，若下降过快则称重后进行补水; 复水阶段则确

保桶内水分维持在 85%土壤田间持水量．共进行两

个干旱胁迫后复水循环．试验结束时间是块茎膨大

期的第 52 天，此时为马铃薯收获期．整个试验过程

中塑料桶内的土壤含水量变化和具体水分循环时间

及采样点见图 1．
1. 4 测定项目与方法

1. 4. 1 块茎产量和生物量 在试验结束时( 6月23

图 1 水分处理时期土壤含水量变化和 4 个水分处理循环
时间及取样点
Fig．1 Changes of soil water content during the water treatment
period and times of four water treatment cycle and sampling
points．
Ⅰ: 第 1 次循环 The first cycle of drought rewatering; Ⅱ: 第 2 次循环
The second cycle of drought rewatering． W: 充分供水 Sufficient water
supply; D1-W: 两轮轻度干旱后复水循环处理 Two rounds of re-wate-
ring after mild drought; D2-W: 两轮中度干旱后复水循环处理 Two
rounds of re-watering after medium drought; D3-W: 两轮重度干旱后复
水循环处理 Two rounds of re-watering after severe drought． Dr: 干旱
Drought; Ｒe: 复水 Ｒewatering． 下同 The same below．

日) 取样，收取完整植株，分叶、茎、根和块茎称鲜

重，块茎产量为每株所有块茎的总鲜重，整株生物量

为每株叶、茎、根和块茎的鲜重之和．
1. 4. 2 水分利用效率 水分利用效率( WUE) = 生物

产量 /总耗水量．
1. 4. 3 总叶面积 每株所有叶片面积之和为总叶面

积．将各处理采来的新鲜叶片用扫描仪( Epson Per-
fection V700 Photo，Seiko Epson Corporation，中国北

京) 扫描后，用 WinＲHIZO PＲO 2009 软件( Ｒegent
Inc．，Quebec，Canada) 对其总面积进行统计．
1. 4. 4 叶绿素含量 叶绿素含量参照汤章城［24］的

方法进行．每个处理 5 次重复．
1. 4. 5 光合参数 光合参数采用美国 LI-COＲ 公司

生产的 Li-6400 便携式光合仪，每天 9: 00—11: 00 测

定，选取空间取向和角度一致的植株顶部第四复叶

的第一叶测定净光合速率( Pn ) 、蒸腾速率( Tr ) 、气

孔导度( gs ) 和胞间 CO2浓度( C i ) ．
1. 4. 6 马铃薯块茎淀粉含量、淀粉合成酶( SS) 和焦

磷酸化酶活性( AGP ) 称取 0．1 g 马铃薯块茎，在

研钵中磨碎，装入 1．5 mL 离心管中，加 0．3 ～ 0．5 mL
100 mmol·L–1 Tricine-NaOH 提取液［pH 8．0，含有

10 mmol · L–1 MgCl2，2 mmol · L–1 EDTA，50
mmol·L－1 2-巯基乙醇，12% ( V/V) 甘油，5% ( W/V)

PVP40］于研钵中研磨( 温度保持在 0 ℃ ) ，15000 ×g
离心 10 min( 4 ℃ ) ，沉淀用于淀粉含量的测定，上清
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液( 粗酶液) 则用于各种酶活性测定［24］．
淀粉含 量 按 照 国 标 法《GB 5009． 9—2016》测

定［25］; 蔗糖合成酶( SSase) 活性测定采用蒽酮硫酸

紫外分光光度法; 焦磷酸化酶( AGPase) 活性测定采

用蒽酮硫酸紫外分光光度法．
1. 5 数据处理

试验 数 据 采 用 Microsoft Excel 2013 处 理，用

SPSS 19．0 统计分析软件进行方差分析和 Duncan 显

著性检验( α= 0．05) ，用 SigmaPlot 12．0 进行制图．

2 结果与分析

2. 1 干旱后复水对马铃薯单个块茎大小、整株生物

量、水分利用效率和产量的影响

D1-W 处理下，马铃薯单个块茎大小、整株生物

量、水分利用效率和产量始终高于充分供水处理，分

别提高了 11．1%、17．5%和 6．3%，且均达到了显著水

平．D2-W 处理下，马铃薯的单个块茎大小和整株生

物量显著高于充分供水，而产量和水分利用效率略

高于充分供水．而 D3-W 处理下，水分利用效率高于

充分供水，单个块茎大小、整株生物量和产量均显著

低于充分供水( 表 1) ．表明两轮适度的干旱胁迫后

复水对马铃薯块茎膨大期提高单个块茎大小、水分

利用效率和产量具有积极作用，对其形态和产量形

成起到补偿甚至超补偿的作用．
2. 2 干旱后复水对马铃薯总叶面积的影响

如图 2 所示，块茎膨大期遭受干旱胁迫后，D1-
W、D2-W 和 D3-W 处理下，马铃薯总叶面积均呈现

不同程度的降低，降低幅度与干旱胁迫程度呈正比．
在第 1 轮干旱后复水循环的复水末期，D1-W 处理总

叶面积恢复到充分供水水平，而D2-W处理的总叶

表 1 不同水分处理下马铃薯单个块茎大小、生物量、水分
利用效率和产量
Table 1 Single tuber size，biomass，water use efficiency
and yield of potato under different water treatments

处理
Treatment

单个块茎大小
Single tuber

size
( g)

生物量
Biomass

( g)

水分利用效率
Water use
efficiency

( g·kg－1)

产量
Yield
( g)

W 42．85±1．93c 172．07±7．30bc 1．54±0．11c 136．38±7．72b
D1-W 49．62±1．77a 191．17±3．38a 1．81±0．13a 144．99±3．29a
D2-W 44．06±1．47b 176．63±9．62b 1．67±0．14b 138．41±6．11b
D3-W 35．83±1．52d 166．33±7．61c 1．62±0．09b 120．11±1．52c
W: 充分供水 Sufficient water supply; D1-W: 两轮轻度干旱后复水循
环处理 Two rounds of re-watering after mild drought; D2-W: 两轮中度
干旱后复水循环处理 Two rounds of re-watering after medium drought;
D3-W: 两轮重度干旱后复水循环处理 Two rounds of re-watering after
severe drought．下同 The same below． 同列不同字母表示差异显著( P
＜0．05) Different small letters in the same column meant significant diffe-
rence among treatments at 0．05 level．

图 2 不同水分处理对马铃薯总叶面积的影响
Fig．2 Effects of different water treatments on total leaf area of
potato．
* P＜0．05． 下同 The same below．

面积略有增加．当进行第 2 轮干旱复水循环时，D2-
W 和 D3-W 处理下，干旱阶段叶片总叶面积均下降，

复水后，D1-W 处理总叶面积基本保持不变，在块茎

膨大期的第 25 天比充分供水叶面积提高 4．6%; D2-
W 处理下，总叶面积能恢复到充分供水水平，而 D3-
W 处理的变化不明显．表明两轮适度干旱胁迫后复

水对提高马铃薯整株叶面积具有超补偿效应．
2. 3 干旱后复水对马铃薯叶片叶绿素含量的影响

由图 3 可知，干旱对 3 个水分处理的叶绿素 a、
叶绿素 b 和总叶绿素含量均有不同程度的降低，且

随干旱胁迫程度的增加，下降幅度增大; 与第 1 轮干

旱复水循环( 块茎膨大期的第 1 天到第 13 天) 相

比，在遭受第 2 轮干旱复水循环时( 块茎膨大期的

第 13 天到第 25 天) ，干旱胁迫下马铃薯叶片各叶绿

素含量的下降幅度有所减缓，干旱胁迫危害减轻，并

且复水的恢复效果也有较大提高．此外，在块茎膨大

期的第 25 天，D1-W 处理马铃薯叶片叶绿素 a、b 和

总叶绿素含量分别比充分供水高 7． 1%、22． 5%和

14．8%; D2-W 处理马铃薯叶片叶绿素含量能恢复至

充分供水水平．表明两轮适度的干旱胁迫后复水对

马铃薯叶片叶绿素 a、b 和总叶绿素含量均具有补偿

或超补偿效应．
2. 4 干旱后复水对马铃薯叶片光合参数的影响

光合作用是植株积累同化物的基础，光合参数

是衡量光合作用的基本指标．无论是在第 1 个干旱

复水循环阶段，还是在第 2 个干旱复水循环阶段，当

马铃薯遭受不同程度的干旱胁迫时，均导致植株叶

片净光合速率( Pn ) 、蒸腾速率( Tr ) 、气孔导度( gs )

和胞间 CO2浓度( C i ) 降低，并随干旱胁迫程度的加

剧，降低幅度增大; 复水后，马铃薯叶片 Pn、Tr、gs和

C i 增加，恢复程度和干旱胁迫程度呈反比( 图4) ．在
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图 3 不同水分处理对马铃薯叶片叶绿素含量的影响
Fig．3 Effects of different water treatments on chlorophyll content of potato leaves．

图 4 不同水分处理对马铃薯叶片光合参数的影响
Fig．4 Effects of different water treatments on photosynthetic parameters of potato leaves．

块茎膨大期的第 25 天，D1-W 和 D2-W 处理下，马铃

薯叶片 Pn、Tr、gs 和 C i 均高于充分供水水平，其中

D1-W 处理 4 个光合参数分别提高 6． 5%、15． 2%、
10．0%和 9．0%，具有超补偿效应; D2-W 处理下，4 个

光合参数均维持在充分供水水平，具有补偿效应; 而

D3-W 处理下，4 个光合参数均低于充分供水水平

( 图 4) ．上述结果表明，两轮适度的干旱胁迫后复水

马铃薯叶片光合参数具有补偿或超补偿效应．
2. 5 干旱后复水对马铃薯块茎淀粉含量及其相关

合成酶活性的影响

马铃薯块茎中主要以积累淀粉为主，淀粉含量

的高低与马铃薯块茎大小呈正比，而淀粉含量又与
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图 5 不同水分处理对马铃薯块茎中淀粉含量及其相关酶
活性的影响
Fig． 5 Effects of different water treatments on starch content
and activities of starch-related enzymes in potato tubers．

马铃薯块茎中淀粉合成酶的活性有必然的联系［26］．
整个试验期间 4 个水分处理条件下马铃薯块茎中淀

粉含量不断上升，其中 D1-W 处理淀粉含量从马铃

薯块茎膨大期的第 10 天起高于充分供水水平，蔗糖

合成酶( SSase) 和焦磷酸化酶( AGPase) 活性变化与

淀粉类似．在块茎膨大期的第 25 天，D1-W 和 D2-W
处理马铃薯块茎中淀粉含量均显著高于充分供水，

分别增加了 13．0%和 8．0%，表现出超补偿效应．相
似地，D1-W 和 D2-W 处理在干旱胁迫阶段马铃薯块

茎中 SSase 和 AGPase 活性逐渐变大，但均低于充分

供水水平; 复水后能迅速恢复甚至超过充分供水水

平; 而 D3-W 处理干旱胁迫后复水其淀粉含量、SSase
和 AGPase 活性均远低于充分供水水平( 图 5) ．上述

结果表明，适度干旱胁迫后复水其淀粉含量、SSase
和 AGPase 活性具有补偿效应．

3 讨 论

3. 1 干旱胁迫及复水对马铃薯总的影响趋势

在水分亏缺时，植物合成大量脱落酸( ABA) ，

诱导 渗 透 调 节 物 质 含 量 增 加，抑 制 同 化 物 的 合

成［27］，抗旱相关基因表达量增加及转录因子活性增

强，如 AP2 /EＲEBP、bZIIP、AB13 等［26，28］．干旱时植

物在生理、形态和分子等多个层面的响应存在着密

切的联系，以缓解胁迫对植株造成的伤害，为补偿效

应的产生奠定先决条件［6］．复水后，植株表现出的补

偿效应与多种生理行为的补偿效应有着密切的关

系，如光合作用、蒸腾作用、水分利用效率、物质运输

增大; 相应的酶活性及相关补偿效应的基因表达增

强等，这些补偿作用之间也是相互贯通和相互促进

的［29］．本研究发现( 图 6) ，D1-W 处理下，生物量、总
叶面积、总叶绿素含量、Pn、淀粉含量、AGPase 活性、
水分利用效率和产量均表现出补偿效应，其中水分

利用效率和产量比对照分别提高了 17．5%和 6．3%;

D2-W 处理下，表现出近等量补偿效应，马铃薯产量

与充分供水相近，但水分利用效率提高了 8．4%; 而

D3-W 处理下，各指标均受到严重影响，未表现产量

补偿效应．从源-库角度分析，不同程度的干旱胁迫

均降低了马铃薯叶片的叶绿素含量、净光合速率、叶
面积等源的大小和活性，以对干旱胁迫产生积极响

应，为补偿效应的产生奠定先决条件; 在复水后，轻

度和中度干旱胁迫增强了叶绿素、光合速率等源的

供应能力，从而表现出补偿效应．
3. 2 干旱胁迫及复水对马铃薯叶片( 源) 的影响

经典的源-库理论认为: 源是指生产或输出同化

物的器官或组织．叶片是马铃薯植株进行光合作用

的主要器官，并且是产生可溶性糖类的部位．因此，

叶片被称之为‘源’．一方面，前人研究表明，叶面积

是反映群体源光合能力大小的指标，如刘克礼等［30］

总结出马铃薯源的衡量指标包括叶面积指数( LAI)
的大小、功能叶片的叶面积持续时间( LAD) 和叶片

净同化率( NAＲ) ．另一方面，这些源的指标直接影响

图 6 不同干旱后复水处理各指标相对增加量对比
Fig．6 Comparison of relative increase of various indicators in
different rewatering treatments after drought．
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库的形成，库对源又具有反馈调节作用，小麦开花后

绿叶面积的大小和光合强度的高低能够影响籽粒的

灌浆速率，影响库的充实．源-库关系在动态变化中

相互协调取得平衡［31］．
叶片总面积与植物进行光合作用有着密切的联

系［32］．冬小麦在不同生育时期遭受不同程度及不同

持续时间干旱胁迫后复水，小麦的叶面积增加，促进

小麦生长［33］; 也有研究表明，小麦苗期遭受干旱胁

迫后复水，叶面积大小表现为: 轻度水分亏缺＞充分

灌溉＞重度水分亏缺，意味着适度的水分亏缺后，小

麦叶面积存在明显的复水补偿效应［34］．本研究结果

表明，在 D1-W 处理的第 25 天，叶片总叶面积显著

高于充分供水水平，具有超补偿效应; D2-W 处理总

叶面积具有补偿效应; 而 D3-W 处理没有补偿效应．
由此可知，D1-W 处理条件下，补偿效应最大，这与乌

兰等［34］的研究结果一致，即水分条件为 45%田间持

水量时是补偿效应产生的水分阈值．另外，对于 D2-
W 和 D3-W 处理，马铃薯叶片总叶面积变化不明显，

其原因可能是由于进入块茎膨大期后叶面积增长缓

慢所致［35］．因此，本研究表明适度的干旱胁迫后复

水对源强度大小具有补偿效应．
此外，衡量源强度的指标有叶片叶绿素含量、光

合速率等．叶绿素是植物进行光合作用的载体，随着

叶绿素含量的下降［36］，光合速率也呈下降趋势，导

致植物进行光合作用的能力减弱［37］．许多研究表

明，干旱胁迫会对源( 叶片) 的大小和强度产生影

响，如适度干旱处理能提高叶片的光合速率、维持较

高的叶绿素含量，由此来延长叶片的生理功能期，减

缓叶片衰老．当作物遭受干旱胁迫时，可以通过气孔

调节来改变蒸腾和光合作用的关系，在获得最大限

度 CO2同化作用的同时，阻止植株水分降低到使组

织受 害 的 水 平，这 也 是 作 物 适 应 干 旱 的 重 要 机

制［38］．尹智宇等［39］通过对 4 个马铃薯品种研究发

现，干旱胁迫下叶片叶绿素含量、光合速率( Pn ) 、蒸
腾速率( Tr ) 、气孔导度( gs ) 和胞间 CO2浓度( C i ) 均

较对照低．Spitters 等［40］研究认为，水分胁迫程度越

严重，其叶片光合作用降低越快．在玉米中研究表

明［21］，水分胁迫下玉米叶片光合速率下降，但复水

后，遭受轻度和中度胁迫下较易恢复，而重度胁迫下

很难恢复．本研究中发现，D1-W 和 D2-W 处理马铃

薯叶片叶绿素含量均高于充分供水水平，而 D3-W
处理马铃薯叶片叶绿素含量大大低于充分供水水

平．类似地，D1-W 处理较充分供水水平 Pn 提高了

6．5%．从源-库角度来看，D1-W 处理增加了叶绿素含

量和光合速率，即增加了源的大小，又增强了源的强

度，在一定程度上为其产量补偿效应的产生奠定基

础．由此可知，在两轮适度干旱胁迫后复水循环处

理，马铃薯对干旱胁迫在源-库方面做出积极响应，

产生了一定的干旱耐受性和适应性，复水后加快马

铃薯叶片光合参数的恢复能力，使其迅速恢复至充

分供水水平．当再次遭遇干旱胁迫时，其胁迫损伤程

度有所减轻，并且表现出对复水更强的恢复能力，提

高了马铃薯生长后期叶片的功能期，增强源的大小

和强度，这与石洪亮等［41］在棉花上的光合补偿研究

结果一致．因此，适度的干旱胁迫后复水对源的大小

( 叶绿素含量) 和源的强度( 光合参数) 均具有补偿

效应．
3. 3 干旱胁迫及复水对马铃薯块茎( 库) 的影响

干旱胁迫首先影响作物的生理生化过程，进而

影响其生长发育，最终对作物的产量与品质产生影

响［42］．在马铃薯源库关系中，库主要是指马铃薯的

块茎，其大小与酶的活性呈正比［43］．马铃薯淀粉的

合成与积累是一个复杂的生理生化调控过程，需要

许多酶的共同参与，这些酶主要包括焦磷酸化酶

( AGPase ) 、淀 粉 分 支 酶 ( Qase ) 、蔗 糖 合 成 酶

( SSase) ，每 一 种 酶 在 不 同 植 物 中 又 有 许 多 同 工

型［26］．而这些酶的活性被视为库的强度，影响马铃

薯块茎产量( 库大小) 的形成．
腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶( AGPase) 是马

铃薯块茎中淀粉合成的限速酶，抑制 AGPase 的活

性会导致淀粉合成部分或全部终止; 蔗糖合成酶

( SSase) 主要存在于造粉体中，是马铃薯块茎中淀粉

生物合成另一重要的调节酶［44］．有研究发现，灌浆

期适度干旱胁迫，能提高小麦灌浆前、中期籽粒中淀

粉积累速率和淀粉合成酶活性，促进籽粒淀粉的合

成与积累［45］．另外，干旱胁迫导致马铃薯淀粉合成

酶活性降低，复水后会产生补偿效应，但补偿效应不

明显［46］．本研究发现，整个试验期间 4 个水分处理

的马铃薯块茎中淀粉含量和 AGPase、SSase 活性均

不断增加，并且两轮 D1-W 处理比充分供水水平下

淀粉含量和 AGPase、SSase 活性分别提高了 13．0%、
9．6%和 4．5%，均对旱后复水表现出补偿效应甚至

超补偿效应．其中马铃薯库的强度补偿效应产生的

原因在于: 马铃薯在经历两轮适度干旱胁迫后复水

循环，植株对干旱具有耐受性和适应性，复水后其各

个生理结构迅速恢复并进行补偿生长，通过提高块

茎( 库) 中 AGPase 和 SSase 活性，增加了库的大小．
因此，适度旱后复水促进了块茎( 库) 中淀粉的积
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累，以对干旱胁迫做出积极响应，对最终产量的形成

产生补偿效应．库是指消耗或贮藏同化产物的组织

或器官．对于马铃薯而言，发育的后期库器官主要是

块茎［47］，马铃薯块茎产量的高低是衡量库大小的重

要参数．大量研究发现，植物在遭受适度干旱后普遍

存在补偿效应，在其他条件不变的情况下，作物在节

约大量用水的同时，可以提高产量或保持不减产，同

时达到提高水分利用率和增产的效果［27，48］． de La-
cerda等［49］在向日葵上的研究结果表明，轻度水分亏

缺较频繁灌溉条件下产量提高达 50%，既能提高水

分利用率，又能增加产量．表明适度水分亏缺对作物

库( 产量) 的形成具有积极的促进作用．相似地，在本

试验中，D1-W 处理马铃薯产量提高了 4．5%，而 D2-
W 处理产量和水分利用效率基本维持在充分供水

水平; D1-W 处理最终收获期产量显著提高，比充分

供水增加了 17．3%．表明两轮适度的干旱胁迫后复

水，不仅提高了马铃薯的水分利用效率，而且在最终

收获期对马铃薯库( 产量) 的形成具有促进作用，这

与山仑［27］的研究结果一致．适度干旱胁迫后复水产

量和水分利用效率均增加的原因在于: 马铃薯遭受

第一轮适度干旱胁迫后复水时，植株为了缓解干旱

引起的伤害，在形态和生理上产生了自我保护机制，

对干旱胁迫具有一定的耐受性和适应性［50］，当再次

遭受一定程度的干旱胁迫时，植株保护机制发挥作

用，最大程度地降低了干旱胁迫引起的不利影响，当

恢复供水时，植株将有限的水分充分利用，多数用于

块茎大小的形成，进而提高产量，因此对适度旱后复

水表现出超补偿效应，既达到节水的效果，又能获得

扩库( 增产) 的效应．
综上所述，本研究从源-库角度将马铃薯块茎膨

大期旱后复水产生的形态变化和生理响应联系起

来，分析块茎产量产生的补偿机理．研究表明，D2-W
处理是马铃薯产生补偿效应的阈值，而 D1-W 处理

通过提高源( 叶片) 活性和库( 块茎) 大小，对其形

态-生理的生长发育起到了补偿效应，提高产量和水

分利用效率，实现增产增效．
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