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作物旱后复水补偿效应产生的源-库-流的响应及机制
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摘 要:[目的]作物在生长过程,尤其在干旱半干旱地区,时常经受干旱和复水(降雨或灌溉)过程。干旱

胁迫下作物的生长发育受到抑制,产量降低;同时,经过干旱胁迫后作物对干旱胁迫的耐受性有所提高;而

干旱胁迫后复水,为了弥补作物干旱期间的损失,作物往往表现出补偿性生长,在产量上产生补偿甚至超

补偿效应。作物旱后复水补偿效应是作物对干旱胁迫的积极响应与复水后补偿性生长的共同结果,在旱

区作物生产中合理利用旱后复水补偿效应可以有效提升作物产量和水分利用效率。[方法]“源库”关系被

广泛用来解释作物产量的形成过程,调控源库关系也是提高作物产量的重要途径。旱后复水补偿效应的

产生与作物“源—库—流”响应关系密切。[结果]基于当前的研究进展,从“源库”关系总结作物旱后复水

补偿作用产生的机制。在干旱胁迫过程中,源端表现为气孔关闭、光合降低、可溶性碳水化合物累积增加,

而库端表现为库活性增加。复水后补偿效应产生过程中,在源端气孔打开、光合恢复、短时间内甚至高于

干旱胁迫前,同时源端(叶片)可溶性碳水化合物代谢增强,促进作物光合作用,碳水化合物的合成能力提

高;在库端(籽粒)库活性维持较高水平,同化物卸载和累积速度加快;同时流中同化物转运维持较高水平。

在补偿效应产生的源—库响应中同化物的转运积累起着重要的作用,其中蔗糖转化酶(INV)、细胞壁转化

酶(CW—INV)和聚糖代谢酶(1—FEHw3)活性在作物旱后复水补偿效应的源库响应过程中起着至关重

要的作用。[结论]从源库关系角度对旱后复水补偿效应产生的机制进行较为深入的总结和分析,为理解

作物旱后复水补偿效应产生的机制及旱区作物水分高效利用提供理论依据。
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ResponseandMechanismofSource-Sink-FlowCausedbytheCompensation
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Abstract:[Objective]Cropsoftensufferfromintervaldroughtandrehydration(rainfallorirrigation)during
thewholegrowthperiod,especiallyinaridandsemi-aridareas.Underdroughtstress,thegrowthand
developmentofcropsareinhibited,andtheyieldisreduced;meanwhile,theplantsdroughttolerancewillbe
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induced.Inordertocompensatelossofyieldorgrowthinducedbydroughtstress,cropoftenshows
compensatoryafterrehydration,whichproducescompensationorevenovercompensationeffectonyield.The
compensationeffectofpostdroughtistheresultofcrop’spositiveresponsetodroughtstressand
compensatorygrowthafterrehydration.Itcaneffectivelyimprovecropyieldandwateruseefficiencyincrop
productioninaridareas.[Methods]Sourcesinkrelationshipiswidelyusedtoexplainthecropyield
formation,andregulatingthesourcesinkrelationshipisoneofkey waytoimprovecropyield.The
compensationeffectofpostdroughtishighlyrelatedtothesourcesinkresponseofcrops.Basedonthe
currentresearchprogress,thispapertriestoexplainthecompensationeffectofpostdroughtinsourceand
sinkway.[Results]Underthedroughtstress,inthesource,thestomatawereclosed,photosynthesiswas
decreasedandsolublecarbohydrateaccumulationwasincreased,whilesinkactivitywasoftenincreased.After
rehydration,themetabolismofsolublecarbohydrateinthesource(leaf)wasenhanced,whichenhancedthe
photosynthesisandtheabilityofcarbohydratesynthesis;meanwhile,thesinkactivity (grain)was
maintainedatahighlevel,andtherateofassimilateunloadingandaccumulationwasaccelerated;the
assimilateintheflowremainedatahighlevel.Duringthisprocess,theactivitiesofsucroseinvertase(INV),

cellwallinvertase(CW-INV)andfructanexohydrolases(1-FEHw3)playimportantrolesinthesourcesink
responsetothecompensationeffectofpost-drought.[Conclusion]Thispaperintegratedthemechanismof
compensationeffectofpostdroughtintheperspectiveofsourcesinkrelationship,whichprovidesa
theoreticalbasisforunderstandingthemechanismofcompensationeffectofpostdroughtandimprovingcrop
waterefficientinaridareas.
Keywords:compensationeffectofrehydrationafterdrought;source-sinkrelationship;droughtstress;

rehydration
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  干旱胁迫是导致作物减产的最重要非生物胁迫。
随着气候变化、人口增长和水资源短缺的加剧,干旱

缺水在今后很长一段时间内仍是造成作物减产的最

主要因素之一[1-2]。干旱胁迫往往抑制植物生长,使
其生 长 速 率 降 低,减 少 水 分 消 耗,并 降 低 作 物 产

量[3-4]。然而旱区作物在整个生育期中往往处于不断

的干旱—复水交替的循环中,即旱区作物生产始终处

于“多变低水环境中”[5-6]。越来越多研究[5,7-12]表明,
并不是每种作物、每个生育时期、任何程度的干旱胁

迫都会使得作物减产,往往某一生育阶段适度的干旱

胁迫后复水反而对作物生长有利,复水后光合作用提

高和同化物在作物体内的重新分配可提高作物产量,
即适度的干旱胁迫后可能对提高作物产量和水分利

用效率具有积极促进效应。WNKERT等[13]首次把

旱后复水引起的生 长 称 为 补 偿 生 长,之 后 MAS-
CHISKI等[14]将补偿分为“超补偿、等量补偿和不足

补偿”。补偿效应已经证实广泛存在于小麦[15]、玉
米[16]、花生、大豆[17]、高粱[18]、水稻[19]等多种作物

上,是作物对其生长环境变化的适应性表现[20]。
基于作物旱后复水的补偿效应,在旱地节水农业

生产中,国内外很多学者提出调亏灌溉的理论,开发

干湿交替灌溉、分根区灌溉、补充灌溉等方法,这些灌

溉栽培措施有效地提高旱区作物的水分利用效率和

生产 能 力[5,21]。近 年 来,不 同 作 物 的 品 种 比 较 研

究[22-23]表明,不同品种的旱后复水恢复和补偿效应差

异显著,意味着在旱区作物品种选育中应该充分考虑

旱后复水补偿效应,选择补偿能力强的品种。旱后复

水补偿效应已经成为旱区作物生产提高产量和水分

利用效率的重要理论基础。
对于旱后复水补偿效应产生的机制,作物生理学

者[24-25]认为,补偿效应的产生是由于作物在水分亏缺

时,在渗透调节、蒸腾作用、光合作用、同化物的转运

等方面都有一些适应性调节变化,而这些变化并不会

随着复水而立即消失,会持续一段时间,从而对生长和

最终的经济产量作出补偿。基于此观点,当前关于旱

后复水补偿机制从渗透调节作用、光合补偿效应、激素

变化、抗氧化系统等方面开展大量的研究[11,25-28]。进

一步的研究[29-31]表明,旱后复水补偿效应的产生可能

是作物主动调节的结果,即干旱胁迫时可能激发植株

对干旱的记忆,在复水后作出主动响应。
作物的“源库”关系在作物的产量形成中扮演着

重要角色,源库关系受基因、环境因子和栽培措施共
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同调节,进而决定作物产量。MASON等[32]提出作

物“源库理论”后,从源库关系角度来探索作物高产途

径在理论和实践中都取得重要进展[33-36]。近年来在

源库关系调节的生理和分子机制上也取得了系列重

要进展,包括库活力调节机制、库反馈调节机制、同化

物的装载转运机制、源库调节信号途径等[33,35-37]。从

产量形成的角度看,干旱复水后产生产量补偿效应或

超补偿效应,首先源在复水后须表现出补偿效应,以
弥补干旱过程中碳同化因光合下降引起的损失;同时

库活性须增强,以增加同化物的转化能力[25,38-39],即
旱后复水产量补偿效应可以理解为作物通过源库调

节来响应干旱复水。虽然旱后复水产量补偿效应可

以理解为作物通过源库调节来响应外界对环境变化

的结果,然而从“源库”关系角度理解补偿效应产生机

制缺乏系统的总结。基于此,本文综合近几年相关研

究的进展,从“源库”关系角度对旱后复水补偿效应产

生机制进行总结和分析,为理解作物对干旱复水的响

应机制及为旱区作物水分高效利用提供理论依据。

1 作物旱后复水补偿效应
1.1 作物旱后复水补偿效应产生的条件

补偿效应的产生需要一定条件,影响作物补偿效

应包括干旱胁迫时间、胁迫程度、胁迫时期、作物的营

养等外界环境因素,也包括作物品种、作物生育期、基
因型、耐旱性等自身因素[40]。一般来说,干旱胁迫程

度低、胁迫历时短、非水分亏缺敏感期干旱,往往表现

出更明显的补偿效应。譬如高粱在苗期受到干旱胁

迫后复水有利于产生产量补偿效应,而拔节期胁迫后

复水则不利于产生产量补偿效应[41];小麦在轻度干

旱胁迫时,光合速率显著降低,复水光合速率又显著

提高,表现出显著的补偿效应,而在重度干旱胁迫时,
小麦生长受到严重抑制,复水后,植株恢复至正常生

长状态所需的时间较长,恢复缓慢,且很难恢复至正

常水平,不能产生补偿效应[42-43]。而从品种比较来

看,不同品种在干旱胁迫的过程中反应差异大,在干

旱后复水恢复能力差异亦十分显著[44]。因此,作物

旱后复水补偿效应的产生是内在因素和外在环境相

互作用的结果,尤其是品种旱后复水恢复能力是补偿

效应产生的生物学基础,这意味着可以从品种选择的

角度加强不同品种旱后复水补偿效应的比较研究。

1.2 旱后复水补偿效应的类型

MASCHISKI等[14]将补偿效应分为“超补偿、等
量补偿和不足补偿”。此后,周磊等[35]将补偿效应类

型划分为超补偿、近等量补偿、部分补偿和无补偿(图

1)。超补偿效应是指作物在多个方面表现出显著的

补偿效应;近等量补偿是指作物的补偿效应很小;部

分补偿是指作物在某些方面表现出补偿效应;无补偿

是指作物不表现出补偿效应。由于水分胁迫程度的

不同导致出现补偿效应的大小不同,作物在中轻度水

分胁迫下,其光合作用、生物量积累等生理过程所受

影响较小,对植株的生长发育抑制较小,复水后迅速

恢复生长,在生长和产量上能很快表现出近等量补偿

甚至超补偿效应;而重度或长时间水分胁迫严重抑制

作物生长,影响根系、茎叶的生理活性,破坏光合、碳
氮代谢等生理系统,复水后这种损害很难修复,在生

长和产量上表现为部分补偿和无补偿。

  注:图片参考文献[35]。

图1 作物干旱胁迫阈值与补偿效应类型

Fig.1 Thresholdofdroughtstressandcompensationeffectincrop

1.3 旱后复水补偿效应产生的生理机制

作物旱后复水的补偿效应从形态、生理到分子水

平都有表现。目前关于补偿效应产生的生理机制主

要包括有(图2):(1)渗透调节作用。即作物在干旱

胁迫时降低渗透势,而在复水后渗透势的恢复滞后于

叶水势的恢复,使得作物在复水后较长时间内维持较

高的渗透调节能力,有利于复水后叶片快速生长,弥
补受旱期间带来的损失[26]。(2)光合补偿机制。即

经过胁迫处理的叶片复水后叶绿素在一定时期内均

高于充分供水对照,且新生叶片受胁迫延续的影响,
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[10,28]。(3)气孔及光合调节机制。
干旱胁迫下气孔开度变小,蒸腾速率下降,光合水分

利用效率显著提高,复水后气孔开度维持在较低开放

水平,光 合 速 率 恢 复,光 合 水 分 利 用 效 率 显 著 提

高[45]。(4)同化物分配调节机制。作物在苗期水分

胁迫促进同化物向根系运输,促进根系发育、提高根

系活力和提高根冠比,从而在复水后提高根系对水分

和养分的获取能力[46];在灌浆期适度的水分胁迫促

进同化物合成酶活性增加,从而促进同化物向收获器

官的转运和分配,提高收获指数[12,47]。(5)活性氧清

除机制。作物体内由于干旱胁迫产生大量活性氧,即
超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血

酸过氧化物酶(APX)等酶活性上升,清除植株体内

活性氧(ROS),复水后这些酶活性需要在一段时间内

维持在较高水平,增强活性氧的清除能力[48]。(6)激
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素调节机制。作物感知干旱胁迫后,调节气孔导度,
抑制水分蒸散,提高水分利用效率;复水后气孔打开,
光合恢复,同时,较高的水分利用效率维持一段时间,
减少水分消耗[49]。

图2 旱后复水补偿效应产生的生理机制

Fig.2 Physiologicalmechanismofcompensationeffects

ofpost-drought

2 旱后复水补偿效应产生的“源—
库—流”响应
作物干旱胁迫后复水产生的补偿效应即是作为

对干旱胁迫积极响应的结果,也是复水后补偿性生长

的结果,补偿效应产生也是源—库—流对旱后复水协

同响应的结果。

2.1 作物旱后复水补偿效应产生的源响应

源是指能产生和运输同化物的器官或组织。一

般来说,禾谷类作物产量的90%~95%来自光合作

用,而功能叶片的光合产物对籽粒产量的贡献可达

80%,是最主要的源器官[50]。衡量作物源大小和强

度的指标包括光合叶面积、净光合速率和持续时间。
此外,叶片叶绿素含量、光合酶活性(1,5—二磷酸核

酮糖羧化酶/加氧酶、磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶等)、
气孔导度、叶片中糖类含量(葡萄糖、蔗糖、果糖等)、
糖代谢酶活性(蔗糖合成酶、细胞壁蔗糖转化酶、蔗糖

分解酶、蔗糖磷酸合酶、细胞质蔗糖转化酶等)、叶片

衰老情况等都影响源活性及持续时间[51-52]。旱后复

水源端的响应主要包括气孔调节、渗透调节、ROS清

除和同化物转运。
(1)气孔和光合调节机制。气孔调节是旱后复水

补偿效应,应用于农业节水的主要理论基础,而光合

调节是旱后复水补偿效应的重要物质基础。作物在

遭受干旱胁迫时,根系感知缺水信号并传递至叶片后

气孔开度减小,降低气孔导度,以减少蒸腾失水,提高

光合水分利用效率。复水后根系感知干旱胁迫解除,
叶片气孔打开的同时,使叶片的光合速率快速恢复,

甚至在一定的时间内高于对照,产生光合超补偿效

应[49]。同时复水后的光合水分利用效率显著高于干

旱前,且植株具有干旱记忆能力,当再次遭受干旱胁

迫时,使叶片气孔的调节能力增加,显著提高水分利

用效率[30,53]。
(2)渗透调节机制。当作物在遭受干旱胁迫时渗

透调节物质的累积可使植株在一定程度上维持细胞

膨压、气孔开度和一定的光合及蒸腾作用,从而保持

一定的叶片生长速率;干旱胁迫后复水,叶片气孔打

开,光合性能提高,体内渗透调节物质含量有所降低,
但仍高于正常水平,使作物在复水后的较长时间内维

持较高的渗透调节能力,有利于复水后叶片的补偿性

生长[7,10]。此外,渗透调节还可通过气孔因素和与膜

有关的电子传递过程即非气孔因素的影响达到对光

合作用的维持[54]。
(3)ROS清除机制。作物在遭受干旱等逆境胁

迫时植物体内产生并累积大量 ROS,这些产生的

ROS会引起细胞膜脂质过氧化,使代谢过程中重要

的酶类失活,核酸损伤,最终导致细胞死亡[55-56]。植

物通过酶和非酶抗氧化系统来清除ROS。在干旱胁

迫下,植物通过增强抗氧化酶活性和非酶抗氧化物质

抗坏血酸、谷胱甘肽等含量,以此清除植物体内的

ROS[57-58]。而干旱胁迫后复水,作物体内的ROS相

关清除酶活性仍具有较高活性,有助于提高复水后植

物的抗逆能力[25,59]。
(4)同化物转运响应机制。禾谷类作物叶片产生

的光合同化物和花前储存在茎鞘(源)中的同化物通

过质外体和共质体途径运输至籽粒,形成产量。作物

在遭受中轻度干旱胁迫时,叶片同化物合成能力降

低,而同化物的转运能力增强[60-62];复水后,植株叶片

同化物合成能力恢复,但是干旱导致的同化物代谢及

转运相关酶活性维持在较高水平,提高同化物的转

运,有益于产量补偿效应的发挥[28,63]。同时,同化物

在源端的积累转运对于流和库端具有一定的反馈调

节作用。此外,禾谷类作物的叶鞘和茎秆即是同化物

合成的源,也是同化物临时储存的库,其在干旱及复

水过程对产量的补偿效应具有重要意义;在产量形成

过程中,作为籽粒形成的源的一部分,其对产量的贡

献在干旱环境下可以达到40%以上。
综上,作物旱后复水源端表现出补偿效应,是作

物在光合响应、渗透调节、ROS清除系统和同化物转

运的生理—分子综合响应的结果。其根本在于叶片

光合作用和光合同化产物转运的提高,也是源端的补

偿效应可以反映在光合作用的补偿和同化物转运增

加上,叶片(源)通过调节光合作用、渗透势、活性氧等
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来增强叶片光合作用的强度,增加对茎鞘的同化物动

员能力,进而在源端表现出补偿效应。

2.2 作物旱后复水补偿效应产生的库响应

库是指能利用和储存同化物的器官或组织。对

于禾谷类作物而言,衡量库的大小和强度的指标有穗

粒数、千粒重、籽粒中淀粉相关酶和转化酶的活性等。
作物产量的高低是库的大小和库容的最直接反映。
如小麦在拔节期水分亏缺,穗数和穗粒数降低,减产

18.23%~30.61%[64];水稻遭受中度干旱胁迫,千粒

重显著降低,产量下降20.00%[65]。水稻在灌浆期重

度和长时期干旱胁迫,籽粒中蔗糖合酶(SS)、淀粉分

支酶(SBE)、可溶性淀粉合酶(SSS)和结合态淀粉合酶

(GBSS)等的活性降低,最终造成产量的降低,但适度

(中度)干旱胁迫能够促进水稻籽粒灌浆,反而有利于

产量的形成[47,66-67]。干旱胁迫后复水,产量补偿效应

的产生本质上来说是对库(籽粒)的储存、积累的补偿。
旱后复水产量产生补偿效应的原因之一是花后茎叶中

同化物向籽粒转运率和籽粒碳水化合物代谢加快,从
而提高籽粒灌浆速率和最终产量(库),对产量产生补

偿效应[11,38,68]。因此,旱后复水能够促进作物库(籽
粒)产量的建成,通过对库的储存和积累进行补偿。

源库关系是动态的,随作物的生长发育过程不断

变化,并且对不同的生物和非生物胁迫产生响应,例
如,转化酶(INV)在源—库的响应过程中起着至关重

要的作用[69]。其中细胞壁转化酶(CW—INV)在决

定库强度和调节源库平衡方面发挥着重要作用[69-72]。

研究[73-74]发现,其在质外体卸载中发挥重要作用,可
以降低库组织中的蔗糖浓度以提高库强度。在干旱

胁迫下,库强度的增加通常与CW—INV活性增加有

关,CW—INV活性被认为是新陈代谢、激素和压力

信号整合点的关键酶[75]。

2.3 作物旱后复水补偿效应产生的流响应

流反映植株体内维管系统的发育状况及其运输

能力。作物流端的调节是指物质(水、养分和矿物质)
在输导组织中的流动,包括在韧皮部的装载和在筛管

中的卸载,流是连接源和库的中间枢纽。作物上的流

器官主要位于茎秆和叶柄中,对其研究可以明确植株

对同化物转运能力的能力。流的调节包括运输速率

和方向的调节。干旱胁迫条件下,植物为了获取更多

水分,往往会加大向根部的物质转运,使得根冠比增

加,这为作物水分养分的获得奠定形态基础。在水稻

上,不同生育期短期的干旱胁迫后,水稻植株叶、根、
穗的同化物分配指数均降低,而茎、鞘的同化物分配

指数则升高[76]。在玉米上,干旱胁迫增加花前营养

器官贮藏同化物转运量及贮藏同化物对籽粒转运的

贡献[77]。在小麦上,运用14C同位素标记,表明干旱

胁迫小麦籽粒对花前同化物动员比例增加,高出对照

9.33%,当到达灌浆中后期时,水分胁迫程度越大同

化物调运比例越高[60]。这些研究表明,作物在适度

的干旱胁迫下,流的同化物转运能力提高。干旱胁迫

后复水,作物体内的代谢随着复水时间的延长,逐渐

恢复到正常水平。同化物的转运往往与植物运集中

心的改变相关。就小麦而言,复水使得同化物在植株

体内的分配格局再次发生改变,之前储存在小麦叶、
茎、鞘和根中的同化物加速向穗部转运,有助于产量

提高,产生部分补偿作用[39,60,78-79]。这些研究表明在

干旱胁迫后复水,作物通过流端对贮藏性同化物的转

运和再分配,使同化物更多地向穗部移动,表现出补

偿效应[78],即植物产生补偿效应是通过调节植物体

内同化产物的合理运转实现的[37]。
在干旱胁迫及复水过程中,碳以蔗糖形式和氮以

谷氨酸和谷氨酰胺形式为韧皮部中的主要转运途径

(图3)。作物在遭受干旱胁迫时,韧皮部水分含量

多,蔗糖含量少,韧皮部细胞内胞压低,导致从叶肉细

胞合成的蔗糖经过薄壁细胞、伴生细胞到达韧皮部以

增加细胞内压力。而在复水后,韧皮部细胞水分含量

低,蔗糖浓度高,诱导韧皮部蔗糖横向运输,流向叶肉

细胞,在液泡中进行存储。类似地,韧皮部氮素转运

也遵从此规律。ZHANG 等[80]研究发现,1—FEH
w3基因的表达可介导的酶活性有利于流端将茎鞘中

可溶性碳水化合物再动员及同化物在籽粒的再分配。
其他研究[81-83]也发现,蔗糖转运蛋白(SUT)能够将

蔗糖从韧皮部运输至木质部,促进体内糖代谢,调节

流的转运能力,从而提高谷类作物籽粒灌浆速率。

2.4 作物旱后复水补偿效应产生的源—库—流协同

机制

作物产量形成实质上是源—库—流三者相互作

用的结果。源是库的供应者,而库对源具有调节作

用,流则是源库之间的桥梁,三者相互依赖,又相互制

约。源强能为库提供更多的光合同化物,库强能调节

源中蔗糖的输出速率和输出方向,而流强则能增强源

的同化物向库的转运。一般来说,源强有利于库强潜

势的发挥和流的转运能力的动员,库强则有利于源的

同化和流强的维持,而流强则有利于源强的合成和库

强的储存。叶片光合强度的增加,或者库对同化产物

需求的增加,都能导致流将同化物从源到库转运率提

高,即 源、库 的 增 加 都 在 一 定 程 度 上 改 善 流 的 状

况[84-85]。
在干旱和半干旱地区,作物处在一个多变低水、
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干湿交替的环境中。想要获得稳产和高产,不仅源—
库要协调,还要考虑到流的平衡,即源足、库大和流

畅[86-87]。作物在适度干旱胁迫后复水补偿效应的产

生,是源—库—流三者在形态、生理、分子3个层面的

共同作用的结果。干旱胁迫条件下,植株叶片气孔关

闭、光合能力下降,源端的合成能力抑制,进而影响流

的运转,虽然库的活性升高,但是由于源的减少使库

的积累减少;复水后,源端叶片的光合性能提高,叶片

气孔打开,光合作用迅速恢复,作物在复水后的较长

时间内维持较高的渗透调节能力,有利于复水后叶片

的补偿性生长,弥补受旱期间带来的损失;同时,干旱

胁迫导致库活性的升高会持续一段时间,进而促进同

化物在库中的积累。因此,作物在旱后复水表现出补

偿效应与源—库—流三者均有密切的联系,是植株

源—库—流对干旱阶段的积极响应和复水后植株在

源—库—流的补偿性生长的共同作用结果。

图3 干旱胁迫及复水同化物在韧皮部的转运

Fig.3 Transportofassimilatesinthephloemunderdroughtstressandrehydration

  由于源—库—流之间的相互作用的复杂性,涉及

到诸多生理—分子调节机制,目前源—库—流在干旱

复水过程的协同机制还不明确,大多集中在源、库或

流的某些环节。如在小麦胚乳中[88]发现,籽粒灌浆

速率和 产 量 的 提 高 与 ADP—葡 萄 糖 焦 磷 酸 化 酶

(AGP)活性增强呈正比。
在禾谷类作物茎中1—FEH w3调控的酶活性

的提高,有利于可溶性糖转运至谷物籽粒[80]。蔗糖

是流运输的主要糖类形式,有研究[81-83]表明,SUT1、

SUT2和SUT4转运蛋白,能够将蔗糖分子装载从韧

皮部运输至木质部,促进体内糖代谢,提高籽粒灌浆

速率。STURM等[89]研究发现,蔗糖裂解酶驱动蔗

糖的远距离运输(特别是在库中)对于植物生长发育

和碳分配特别重要。在胁迫逆境下,库强度的增加通

常与 CW—INV 活 性 增 加 有 关[75]。因 此,AGP、

CW—INV、1—FEHw3和SUT可能是调节源—库

关系的关键因子,与流端的转运有着密切的联系。梁

建生等[90]研究发现,焦磷酸化酶(ADPG)和淀粉合

成酶(SSS)参与水稻籽粒淀粉的合成;而蔗糖合酶

(SS)和蔗糖焦磷酸合酶(SPS)参与合成有机蔗糖,这
些酶参与植株体的糖代谢,对源—库—流的之间的关

系也具有一定的调节作用。
长期以来,人们一直认为可以通过调节叶片非结

构性碳水化合物(NSC)的水平,从而对光合作用产生

反馈作用[91]。叶片碳水化合物积累和光合作用下降

与叶片1,5—二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶的含量降

低有关[92],这表明库端的积累会反馈抑制源端的合

成能力,产生抑制的原因可能是与体内流的转运不通

畅导致糖类积累有关。更深入的研究[93]表明,SPS
可以与植物中的蔗糖磷酸酶(SPP)相互作用,其转基

因拟南芥和杂交杨树中都增强源活性,从而促进植物

的生长。另外,源—库关系对优化植物在胁迫下的生

长也具有重要意义。源与库的关系在植株发育过程中

是动态的,针对不同的生物和非生物胁迫产生不同的

响应,但发现INV在不同胁迫响应过程中均起着至关

重要的作用[69](图4)。因此,作物响应干旱胁迫后复

水源—库—流的调节因子对补偿作用的产生起着至关

重要的作用,是补偿效应产生的最根本的原因。
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图4 作物旱后复水补偿效应产生的源—库—流响应机制

Fig.4 Source-sink-flowresponsemechanismofcroprewateringcompensationeffectafterdrought

3 问题与展望
旱后复水产生最大补偿效应存在一个最佳的时段

阈值[39]。在实际生产中,土壤中的水分处于变动之

中,水分亏缺可能发生在作物生育期的任何一个时期,
水分亏缺程度可能是轻度、中度、重度、深重度的任何

一种,找出作物整个生育期的时段阈值、每一个生育期

的胁迫程度阈值,应用到实际生产中,可以有效减少干

旱对作物造成的伤害和产量损失,也是精细化农业和

现代化农业发展中的重要一步。不同作物和作物品种

间补偿效应产生的阈值和大小差异显著,所以应该加

强旱后复水补偿效应机制研究,把补偿效应的分子调

控机制与现代转基因工程等相结合,有望达到培育干

旱适应性更强的作物品种。植物是一个复杂、独立的

生物个体,如果把植物的整体抗旱能力作为一个系统,
这个系统包括表型适应、生理层面抗旱、代谢层面抗

旱,以及基因层面的调控,且目前的研究集中在生理、
代谢层面,基因调控也有涉及,但不够全面。

虽然目前越来越多研究表明,作物旱后复水的补

偿效应产生主要为通过调整源—库关系来调节同化

物分配来实现的,但准确来说,目前关于旱后复水的

补偿效应研究大部分籽粒形成对干旱胁迫的反应,并
且大部分研究并不涉及复水过程,从源—库—流角度

分析作物旱后复水补偿效应的研究未见报道(表1)。
基于此,本研究认为应从几个方面对作物旱后复水产

生补偿效应的源—库—流机制进行更深入的研究。

表1 文献检索结果

Table1 Essaysearchresults 篇

关键词 中国知网文章数 WebofScience文章数

水稻+补偿效应 56 181
小麦+补偿效应 80 158
玉米+补偿效应 102 111/66
大豆+补偿效应 36 52

马铃薯+补偿效应 4 42

  注:表中数据来自于中国知网和 WebofScience。

3.1 源、库端深入研究的方向

作物旱后复水源端产生补偿效应的根本原因是通

过对光合的提高最终使得光合作用产生补偿效应。因

此,针对作物源端的研究应集中于光合特性方面,结合

形态—生理—分子3个层面,进一步挖掘旱后复水与

光合作用相关的生理等源端的补偿机制,进而对旱后

复水源端产生补偿效应的机理进行系统分析,尤其是

旱后复水光合超补偿产生的分子机制并不清楚。库的

补偿效应意味着高产,当前对库大小和活性从生理层

面对于干旱复水做了大量研究,但是其分子机制并不

清楚,应该加强源库产生补偿效应的分子机制研究。

3.2 流端深入研究的方向

作物旱后复水流端的调节主要是同化物在韧皮

部的运输。为了更好地研究养分在植株体内的转运

和分配,利用同位素标记法对养分的转运和分配方面

做了大量相关工作。但目前由于技术条件的限制,在
干旱条件下,利用同位素标记探究作物流端的物质转

运的研究较少。因此,今后研究干旱胁迫后补偿效

7第2期      李涛涛等:作物旱后复水补偿效应产生的源-库-流的响应及机制



http:∥stbcxb.alljournal.com.cn

应,可通过同位素标记法结合形态—生理—分子机制

明确作物流端对旱后复水补偿效应的响应。

3.3 源—库—流的协同响应机制

由于源、库具有相对性,流具有复杂性,在研究的

过程中不可避免地产生一定的不可控因素。因此,在
未来的研究中,可设置限源、限库和正常源—库的试

验来研究源—库—流三者的协同响应机制,消除试验

中产生的误差。此外,源—库—流协同调节的分子机

制尚不明确,未来研究应致力于源和流、流和库调控

的分子机制,并明确其信号转导机制。

3.4 品种间补偿效应差异及品种选育

不同作物和品种间旱后复水补偿效应差异显著,
对于不同品种间旱后复水补偿效应产生的差异做深

入的研究,并指导品种选育,有望除了在灌溉中利用

旱后复水补偿效应机制外,可以筛选对干旱适应性更

好的作物品种,主动应用旱后复水补偿效应。
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