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摘要：胁迫及复水条件下，作物表现出明显的补偿效应，这对非充分灌溉理论及农业生产有重要的

指导意义。从补偿效应的研究历史、应用、内涵、表现形式、可能机制和产生条件等方面进行了全面

分析，并对进一步研究的问题提出了若干建议。
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影响植物生产力的诸多因子中，水分不足造成

的危害超过了其他逆境因子的总和［#!!］。因此，如何

有效地利用有限的水资源，提高粮食生产力，发展节

水高效农业是实现农业持续增长的根本出路［A!N］。

以往关于水分胁迫对作物影响的研究很多，大部分

集中于水分胁迫的负面影响上，认为胁迫在减少水

分消耗的同时，必然对作物造成伤害［@!M］。但近年的

研究发现，并不是每种作物、每个生育期、任何程度

的水分亏缺都会使作物减产，往往某一生育阶段适

度的水分亏缺会对旱后作物的生长发育、产量的形

成产生补偿［B!"］，补偿效应表现出作物并非仅仅是被

动的受害者，作物对环境变化有快速感知和主动适

应的能力，这可能是作物在非充分灌溉下获得较高

产量的生物学基础。因此，补偿效应的研究对完善

作物水分关系有重要的理论意义，对农业生产也具

有更直接的现实意义。

8 补偿效应的研究历史和含义

我国自古就有“蹲苗”及水稻“晒田”的经验，即

在作物苗期有意识地控制水分，使作物以后的生长

更加健壮［#$］。!$ 世纪 A$ 年代，苏联学者就提出了

干旱锻炼的理论，得到了旱后复水光合速率明显升

高的结果［##］。!$世纪 B$年代相继有学者进行了恢
复供水对受旱作物补偿效应的探索，90.Y0;: 等［#!］

首次把旱后复水引起的生长称为补偿生长。以后又

有许多学者的研究涉及小麦、玉米、马铃薯、高粱、糜

子、大豆、谷子和向日葵等作物，并进一步证实了复

水对作物的激发效应。山仑［#A］发现作物对水分胁

迫的响应有一个从“伤害”到“适应”的过程，一定范

围的水分胁迫后复水，往往会产生生长、生理和产量

上的补偿。陈晓远等［#N］对冬小麦进行试验得到：即

使苗期较严重的缺水，只要在开春后某个阶段恢复

供水，其生长速率及干物质积累均受到促进。由此

可见，水分胁迫补偿效应可理解为作物受到阈值内

的水分胁迫后，在具有恢复因子（复水）和过程（时

间）的条件下，表现出的在生理生化和农艺指标上有

利于作物生长、产量提高和品质改善的能力。

9 补偿效应的表现形式

补偿效应有 N个方面的表现："胁迫期间作物
为适应水分亏缺表现出的积极性响应；#旱后复水
生长加快，光合速率、生物量累积提高的响应；$提
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高作物对再次水分胁迫的适应性；!前期胁迫延缓
后期衰老的后效性反应。

!"# 胁迫期间作物的积极响应
研究发现快速干旱叶片伸长在 ! " 内降为零，

而缓慢干旱需 #$ "，暗示作物在胁迫过程中产生了
适应性的调节机制，这成为探究补偿效应的客观基

础。干旱胁迫下植物能通过感知刺激产生和传导信

号，发生生理生态变化，并启动各种防御机制适应胁

迫，如：胁迫下根部产生 %&%（脱落酸）可降低气孔
导度［’!］，气孔群耦合可形成气孔振荡［’(］，体内 )%%
（吲哚乙酸）减少可降低生长速率或通过脱落老叶、

减小叶面积等方式减少水分散失；另外胁迫可使根

冠形态、结构发生改变，如诱导根长加深、根毛数量

增多、抑制叶片发生、单叶面积增大、增加叶片陡峭

度、卷曲叶子减少光吸收、增加茎粗防止后期倒伏

等［’*"’+］，从而为旱后复水的补偿奠定基础。

!"! 旱后复水作物的补偿响应
旱后复水作物生长发育、生理功能和生产力可

得到明显的补偿，这已被大量研究证实，如：荆家海

等［’,］较早报道玉米旱后复水叶片生长加速；郭贤仕

等［#$］发现谷子前期旱后复水，光合速率和干物质日

平均增长速率明显高于正常供水处理后的光合速率

和干物质日平均增长速率；关义新等［#’］认为，开花

期旱后复水雌穗被干旱延迟的发育部分恢复，穗长、

穗粗及穗重均有明显的补偿。但是旱后复水补偿的

响应方式不尽相同：%-./.01 等［##］发现作物在胁迫
解除后，存在短暂的快速生长，以部分补偿胁迫损

失；有研究提出复水后的补偿可能是阶段性的，只在

胁迫解除后一段时间有超过对照生理代谢及生长的

现象发生［’(］；也有人提出，补偿可能只是分配性反

应，土壤水分的变化通过改变同化物向根冠的分配

比例，减少根冗余，实现地上部的补偿。

!"$ 作物对再次水分胁迫的适应性
经历过水分胁迫的作物对以后干旱的适应能力

明显提高。梁宗锁等［#2］认为，玉米在 2 3 * 叶期经
历缓慢干旱再复水的干湿交替后，叶片的渗透调节

能力明显增加。余叔文等［#4］研究发现，小麦苗期控

水后生长加强，后期再次受旱时体内含水量增加、结

实器官受损减小。郝树荣［’*］研究发现，水稻经分蘖

期干旱，拔节期再次干旱时，叶片 56%（丙二醛）含
量与不胁迫水稻的叶片 56%含量没有明显差异，这
在一定程度上反映植株对干旱的适应性可使其生理

代谢维持正常的水平。

!"% 前期胁迫延缓后期衰老的后效性反应
旱后复水不但能促进短期内作物的快速生长，

而且对后期生长有明显影响。郝树荣［’*］研究发现，

在非胁迫水稻株高停止生长时，复水处理穗节仍在

继续伸长，穗长的明显提高使产量的补偿成为可能；

789:;<;=>;=等［#!］及郭相平等［#(］研究发现，复水处
理延长了叶片功能期、提高了后期光合速率，为产量

的补偿奠定了良好的冠层条件。

$ 补偿效应的产生条件

$"# 水分胁迫时期
不同生育时期补偿效应的表现不同。苗期水分

胁迫可以通过旱后复水的快速补偿生长来弥补前期

减少的生长量，后期水分胁迫可以通过加快发育进

程和灌浆速率来弥补产量的损失，相比之下早期水

分胁迫后复水作物生长的补偿能力更强［#*］。李凤

英等［#+］试验表明，玉米抽雄期旱后灌浆期复水，生

理补偿表现为短时效应，产量补偿不显著，而苗期旱

后拔节期复水，生长表现为超补偿，生理补偿持续时

间较长，产量补偿也较大。郝树荣［’*］研究表明，直

接遭受水分胁迫的根和叶，其根系活力和光合速率

不会因复水得到恢复，复水后新生器官生理活性的

提高才是作物产生补偿效应的主要贡献者，所以最

佳的控水时期应在作物发育完成之前。

$"! 水分胁迫程度和历时
已有研究表明水分胁迫越重，补偿效应越明显；

水分胁迫历时越长，恢复越缓慢。郭贤仕等［#$］对谷

子的研究得出，前期中旱，?@A（水分利用效率）显著
提高但籽粒产量变幅不大；而前期重旱后期增加少

量供水能大幅度提高产量和 ?@A。王密侠等［#,］试
验发现，水分胁迫期间玉米生理活性下降，复水后

轻、中度水分胁迫处理恢复至对照水平，且随水分胁

迫程度加大补偿更明显。B8等［2$］对高粱研究后指
出，短历时水分胁迫复水后 ’ 0 根系吸水达到对照
的 (2C!D；而长历时水分胁迫复水后 ’ 0 根系吸水
只有对照水平的 #,C4D［#,］。张明炷等［2’］认为水稻
生长前期对水分胁迫历时更敏感，短历时重旱、较长

历时轻旱产量补偿更高［2$］。

由此可见，可以创造旱后补偿效应的产生条件，

人为诱导补偿的发生，以利于作物产量和 ?@A 的
提高。

% 产生补偿效应的可能机制

%"# 生态学机制
作物在长期适应环境的过程中积累了适应性的

历史经验，这种经验以遗传信息的形式保存下来，使

之对环境条件有一定的要求，可称为理想生态位。

未来现实客观的环境条件是现实生态位。环境条件
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是不断改变的，于是现实生态位与理想生态位就会

产生差距，这种差距打破了作物生长发育与环境间

现有的平衡。存活下来的作物必然不断缩小 !种生
态位间的差距，抵抗此差距对其生长发育的不利影

响，这就是补偿效应。

!"# 生理学机制
!"#"$ 渗透调节
渗透调节是植物适应干旱的重要生理机制，在

水分胁迫下植物体内主动合成、积累渗透物质以降

低渗透势、缩小植物与环境间的水势差，使作物避免

向环境逸失水分，并使叶片细胞能在低水势下维持

一定的膨压，从而对细胞内多种决定于膨压的过程

具有保护作用［"!］。苏佩等［""］发现玉米前期干旱、

拔节期复水，短时间叶水势即可接近对照水平，而渗

透势的恢复相对滞后，作物能在较长时间内维持较

高的渗透能力，有利于受旱叶片迅速生长。梁宗锁

等［!"］认为，玉米 " # $叶期经历干湿交替后，叶片渗
透调节能力明显增加［!"］。因此，渗透调节能力的强

弱决定着作物补偿能力的强弱。

!"#"# 光合作用补偿
光合作用是补偿效应的物质基础，补偿生长的

出现与叶片光合作用密不可分，这已为大量试验证

实。盛宏达等［"%］研究显示，小麦开花期干旱虽使光

合作用明显下降，但未引起不可逆的生理伤害，复水

后各部位叶片的光合能力均可恢复。郭相平等［!&］

试验发现，玉米旱后复水叶片光合速率逐渐恢复并

持续很长时间，最终生长达到对照水平。’()*+(［",］

认为缺水使膨压降低而限制了延伸生长，但此时光

合速率降低较小，积累的代谢产物可在膨压恢复时

用于细胞壁的合成和其他代谢过程，从而表现为补

偿生长。

!"#"% 内源激素调控
植物在对水分胁迫的适应过程中，内源激素起

着信号传导并获得主动适应的作用。研究表明，轻

旱叶片水分状况未发生明显改变时，气孔导度已明

显下降，同时 -.-明显增加［"&］，说明作物可以通过
根系感应土壤水分变化，合成以 -.-为载体的根源
信号，促使气孔部分关闭，使复水后补偿生长有了可

能。研究表明，水分胁迫时顶端组织合成 /--减少，
即顶端优势的去除可刺激侧枝、分蘖等组织的活动，

若营养充足这些分蘖可起到补偿作用。/--还能显
著影响 ’0的跨膜运输，刺激整个韧皮部的运输系

统，使光合产物向着 /--多的部位运输。实际上，植
物体内激素的平衡从根本上说是调节植物运集中心

的位置和强度，从而导致同化产物的最优化集中运

转，引起补偿与超补偿反应。

& 补偿效应的研究展望

&"$ 补偿效应产生条件和变化规律研究有待深入
补偿效应普遍存在，但并非任何胁迫都能产生

补偿，产生有效补偿的条件研究不足。另外作物不

同胁迫阶段、胁迫程度、胁迫历时的组合研究不多，

胁迫组合方式下补偿产生的条件和规律研究更有实

际意义。目前补偿效应的研究，主要集中在补偿生

长和短期内个别生理指标的变化规律上，而对节水

灌溉更为关注的 123、产量、品质的研究不够。生
理水平上的补偿比较微观，对产量的提高未必有效，

最佳的单项指标组合不一定能达到最佳的补偿效

果，难以指导实际生产。因此，从整体角度综合研

究，将各个环节结合起来，才能更全面地解释补偿

效应。

&"# 补偿和超补偿效应的机制研究
旱后复水补偿效应的机制研究一直是有争议的

问题，只有在深入理解产生补偿和超补偿机制的基

础上，才能更好地应用于实践。

&"% 研究中的尺度效应
节水农业研究的复杂性之一便是它的多层次、

多尺度问题。以往多在作物个体水平上研究旱后复

水补偿效应的规律，以期通过个体水平的研究推广

到群体。但每一尺度都有别于其他等级的独特性

质，存在的规律和产生的模式也有很大差别。因此，

在个体水平研究的基础上，今后应向大田群体研究

发展，使研究成果更有利于指导农业生产实践。
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（上接第 +(页）
是实施的水库移民安置工程在多大程度上满足移民

安置区域人群的需要，换言之，科学发展观指导下的

水库移民安置工程“以人为本”理念的实现度如何、

在多大程度上满足了人的合理需要和促进人的全面

发展，这是对水库移民安置工程的最高价值评判［+］。

同样，作为移民工程的重要组成部分，怒江水电建设

移民安置用地规划方案价值的最后评判还需进一步

在实践中加以检验。
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