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作物的缺水反应及其抗旱生理适应性的调节

王小彬 蔡典雄

(中国农业科学院土肥所

高绪科

北京 】0 0) (8 1 )

摘 要

近 10 年来
,

早地农业生产的研究在我国受到充分的重视
.

人们通过对我国早地土坡焦点问题
一

早
.

与
`

薄
.

的认识
,

提出以水
、

肥调控作为改善和提高早作水分利用效率的措施之一 由于缺水的作物具有抗早生理适

应性的 自身调节机能
,

并且可能会对外界不利或有利因索 (如气象因素
、

水
、

肥措施)的影响作出各种响应和

调整
,

因此了解缺水条件以及改变水肥条件时作物的反应及其适应能力
,

对于认识和协调早农生产中的水肥

关系具有参考意义
.

关键词 早地农业 ; 水分胁迫 ; 叶水势 ; 气孔

水分胁迫下的植物具有避旱和耐旱的本能
.

如在干旱的条件下
,

植物是 以增加气孔和角

质层阻抗
、

减少光的吸收或减少叶面积等方式来降低植株体水分的损失 ; 或者通过增加根系

的下扎和扩大根密度
,

增加水力传导等方式来维持其水分的吸收
,

使植株体水分保持在较高

的状态
.

此外
,

当植株叶水分亏缺时
,

植物具有降低渗透势以维持膨压的能力
,

即所谓渗透

调节
,

或者以增加弹性减小细胞大小来维持膨压 〔` )
.

1 受旱植物的气孔调节机制
气孔是控制 叶片内外水蒸汽和 c o :

扩散的门户
,

影 响着蒸腾与光合过程 〔2〕
.

研究发

现
,

’

气孔的调节可分为前反馈式调节和反馈调节 ③
,

前者是指气孔受外界因子的影响而开

放或关闭的能力 ; 后者是指气孔的开关受植物叶水势变化的控制
,

即叶水势下降到一定的阑

值后
,

气孔关闭
.

资料表明
,

气孔的开关与气象因素的 日变化有着直接的关系
,

日间气孔阻力随着光合有

效幅射量的增加
、

大气相对湿度的下降及叶温上升
,

至午间降至最小
,

即气孔开度最大 ; 蒸

腾也随叶温的上升和气孔阻力减小至午间或稍后达到高峰 ; 当蒸腾达到高峰
,

气孔便开始关

闭
,

蒸腾也随之减少
.

“ 〕 (图 1
、

2)
.

叶水势的低峰值出现在蒸腾高峰之后 (图 3)
,

表明叶水势

的下降是 由于蒸腾速率的提高所引起
,

而且发现遮雨干旱条件下
,

蒸腾速率较低
,

因而导致

叶水势下降缓慢 〔5 )
.

许多资料表明
,

气孔阻力因叶水势下降而变化较小
,

只有当叶水势降

低至某一临界值以下时
,

气孔阻力才明显增加
〔6 ,

.

如 M 。 gr a 。 ` 7 , 发现
,

小麦叶水势对气

孔阻力的影响只是当叶水势降低到一 l
.

SM P a
时才开始发生

.

还有研究发现
,

当叶水势受干

旱的影响降至一 1
.

1一 一2
.

SM P a 时
,

气孔才开始关闭 ⑧
.

这种适应机制与叶的渗透势的变

化有关
,

尽管小麦茎叶所有部位上叶片内的膨压势是相 同的
,

但是由于叶片渗透势随着叶位

由下至上的变化而逐渐降低
,

导致了不同部位叶片膨压势与渗透势之间关系的变化
,

因此叶
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水势 临界值 由茎基部的 一 o
.

7 M P a ,

较上 部的 一 1
.

4 M P a ,

变化至 顶部 叶的一 1
.

g M P a 〔 ’ )
.

D en m e
ad 和 M ill a : 〔 ’ 0 ) 认为

,

在临界水势以下
,

气孔 的变化是受 叶水势而非辐射所影响
,

在此值以上
,

气孔导度与辐射呈线性相关
.

这可能即所谓的气孔反馈调节与前反馈式调节
.
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,

H M (相对湿度 )与 L (T 叶温 )
、

T (R 蒸腾速率 )和D (R 气孔扩散阻力 )

日变化曲线 ( 1987 年 7 月 13 日
,

L l一 16 00 稳压气孔计测 )

H M L T

(弓
。

) (℃ ) 不浇水 —
T R

一一一 D R

护
.

,-J11-11浓

t引
J

雌
、

, “ g ` c
m
一 ` ,

r
“ ` c

m ,

4 0 f 4 0

30邓

日+)1I-Jeellwelaesr干
.

1
月

l
.

eseewe寸fsellt侣nUOóU
八咤2CU0nU

,双一oo口U入、,!一20

"",,,,,

i’,,’
22 ) 气、

、 、 一
_

二冬

9: 0 0 1 4: 00 1 7: 0 0 20: 0 0 9: 00 14: 00 17: 00 9: 00 14二 0 0 1 7: 00 2 0: 0 0

时 间

图 2 小麦扬花期 Q u( 光合有效辐射 )
、

HM (相对湿度 )与 L T叶温 )
、

T(R蒸腾速率 )和 D (R气孔扩散阻

力 )日变化曲线 ( 1 9 88 年 5月 10 日
,

L l一 160 0 稳压气孔计测 )

据报道
,

辐射对气孔开启 的影响在晴天和阴天下不同
.

阴天辐射较低
,

气孔开度也减

小
,

但气孔 的开启不受水分亏缺的影响 ; 在晴天
,

当土壤供水充分时
,

气孔的开度强烈地受

辐射影响
,

当土壤供水不足时
,

气孔导度随辐射变化较为平缓 (图 4
、

5)
,

蒸腾与光合作用亦

随辐射对气孔开度的影响而变化
,

如晴天供水受限时
,

随着辐射的增高
,

作物无更多的水分
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用于蒸腾
,

可能通过关闭气孔来减少蒸腾
,

气孔的关闭
,

也导致光合速率的下降 川〕
.

uT m 。 : 〔 ”
等认为

,

在低叶水势下气孔的关闭还与光合速率有关
,

如 2 个大豆品种 的叶水势

在 一 l
.

ZM P a 和一 2
.

4 M P a 之间时
,

气孔导度与光合作用下降呈线性关系
.

孙广玉 ② 等的研
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日变化曲线(玉米 ) 囚

究也得出
,

在充分供水的情况下
,

气孔导度

因轻度水分胁迫而略有减小时
,

对光合作用

没有影 响
,

或者说
,

C o : 的供应不是主要

的限制因子
,

但当水分胁迫严重时
,

光合作

用和气孔导度间的关系 即为直线下降关系
.

他认为光合作用下降的原因是由于气孔导度

的减小限制了 C O : 的供应
,

另一种解释是

水分胁迫使叶肉光合能力下降
,

从而对气孔

导度产生反馈调节
.

薛裕
〔 ’ 2〕 等认为

,

随着

胁迫 强度的增加到一 I M P a
时

,

非气孔 因

素
,

如叶肉细胞的 C O :
消耗能力降低

,

是

光合速率降低的主要原因 ; 而轻度胁迫处理

卜 o
.

S M aP )后光合作用 降低是由于气孔关

闭
,

C O :
由外界 向细 胞 内扩散的阻力增

加
,

光合碳固定的底物减少所致
.
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S h而 h s拼
` 3〕 等研究发现

,

施肥对于不同水分状况下 的气孔开度有一定影响
,

如灌溉处

理下
,

N 供给的小麦气孔开度明显大于 N 亏缺的
,

尽管这 2 种情况下的叶水分状况相似 ;

未灌溉处理下
,

N 供给的植株气孔开度较 N 亏缺的小且水分含量较低
`

从我们的玉米试验

来看 ④
,

当水分不是主要限制因素时
,

施 N 与否对气孔的开放和蒸腾强弱有很大影响
,

与

不施 N 处理比较
,

施 N 玉米的气孔阻力减小
,

蒸腾作用增强 (图 1)
.

而小麦生长在早季
,

浇水与否情况不同
,

尽管扬花期小麦气孔在 14 一 17 时开度最大
,

并不受水或 N 的影响
,

然

而浇水情况下
,

施 N 处理加速了小麦气孔的开放 (气孔阻力迅速减小 )
,

导致蒸腾作用加强
,

而后气孔迅速关闭 (气孔阻力增大 ) ; 不浇水与浇水情况恰好相反
,

千早处理下
,

施 N 小麦的

气孔开放较缓慢
,

因而施 N 小麦的蒸腾峰值并不高于不施 N 处理
,

且略有偏低 (图 2)
,

而

此间施 N 小麦旗叶水势较不施 N 的要高 (图 6)
,

这与受早小麦施用 N 后
,

前期耗水过多
,

以致后期
,

尤其需 水关键时水分 亏缺严重
,

不得不以降低蒸腾来维持体内水分平衡
,
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图 6 不同水
、

肥处理对小麦扬花期叶水势仲匀的

影响 (19 88 年 压力室法 )

气孔 的反应也变得迟钝
.

可见
,

N肥 的影响

与水分的胁迫程度和时期有关
,

苗期或水分

不受限制时
,

N 的施用决定了蒸腾 的提高

和叶水势的下降 ; 后期或水分胁迫严重时
,

N 的施用导致了蒸腾的降低而叶水势相对

较高
.

据 oJ n e s 〔 ’ 4 , 报道
,

气孔在花期前大

多是张开的
,

开花前 7一 14 天气孔导度与产

量之 间呈明显的负相关
.

iF shc e r 〔 ’ 5〕 认为

开花前 15 天是作物对水分胁迫反应最敏感

的时期
.

另有研究报道
,

作物成熟时期与气

孔的多少有关
,

如具较少气孔的大麦品系 比

具较多气孔的品系趋于早熟 〔`6 ,
,

表明早熟

的品系具有较强的抗早性能
.

2 千旱条件下根系生长调节功能

在土壤水分条件较好的情况下
,

作物 的根系多分布在有效养分集中的土壤表层
,

然而
,

随着表层土壤干早的持续
,

根量则会增加并向深层扩展以维持其水分的吸收
,

如受水分胁迫

的作物根苗 比增加这一事实可能与其根重 和根长的绝对量的增加有关 川
,

,幻
.

M a y a -

ik 〔 ’ , 〕 观察到
,

灌溉玉米的根系干物重的 64 % 集于 3 c0 m 以上土层
,

92 % 是在 9 c0 m 以上 ;

而 干早地 玉米
,

3 c0 m 以上土层 中的根干重仅占总根干 重的 39 %
,

9 c0 m 以上土层 中占

70 %
,

这表明当水分供应不足时
,

作物具有通过根系的纵向扩展来维持水分吸收的抗早机

能 施肥常能增强根系这种深层吸水的机能
,

如 Br o w n 〔20 〕
’

发现
,

不施 N 的小麦根系吸水

深度仅局限于 gl cln 以上土层 ; 而施 N 的吸水深度增加 1倍
.

3 水分胁迫下细胞的渗透调节作用
受盐分胁迫的植物具有降低渗透势的能力已被公认多年 〔2 ’ 〕

,

然而
,

对于植物在水分胁

迫下的降低渗透势的所谓
“

渗透调节
’

作用却认识较晚 〔22)
.

渗透调节是植物的一种抗早本
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能
,

即处于低叶水势的植物可通过降低渗透来维持正的膨压
` 2 3 , .

作物的渗透调节能力
,

由

R w c (相对含水量 )与 沙s( 渗透势 )的变化趋势可以看得比较清楚
.

如图 7 所示
,

植物受水分

胁迫时
,

渗透势的降低分为 2 个阶段
:
第一阶段

,

随 必 下降
,

R w C 变化较小
,

这主要归结

于细胞内溶质积累引起的 沙
s
降低

,

即渗透调节的结果 ; 第二阶段
,

从拐点处开始
,

主要是

由于 R W C 下降
,

即细胞失水浓缩引起渗透势的下降
.

因此可以用相对含水量开始下降时的

渗透势表示渗透调节能力
〔24 ,25 ,

,

而且发现抗旱能力强 的作物品种在相对含水量开始下降

时
,

渗透势值较低
.

说明抗早能力较强的品种当遭受干早胁迫时
,

具有通过降低渗透势阻止

含水量下降的能力
.

有研究表明
,

在中度和严重干早时
,

施肥春小麦叶片较不施肥的显示出

较强的渗透调节
,

因此在一定的干早范围内
,

施肥春小麦较强的渗透调节
,

对于缓解其较低

的叶片水势造成的危害有积极作用 〔26)
.

薛青武 〔27) 等认为
,

低 N 与高 N 小麦叶片对干早

的敏感性和渗透调节能力不同
,

可能与不同 N 水平的小麦对干早的适应方式有关
.

如低 N

小麦叶片对干早的敏感性较小
,

渗透调节能力差
,

主要通过早生结构 (如细胞体积小
、

细

胞壁厚
、

气孔反应迟钝等 )来适应干早
,

而

R W C降低

图 7 R W C (相对含水最 )与 沙叹I 渗透势)

的关系示意图

高 N 小麦叶片对干早的敏感性较大和渗透

调节能力较强
,

主要通过渗透调节适应干

早
.

植物的这种渗透调节能力还与光合作用

有关
,

如上官周平等 〔翔 研究发现
,

小麦叶

片通过渗透调节使光合速率和气孔导度对水

分胁迫的敏感性降低
,

并推迟了小麦叶片光

合速率受气孔因素限制向叶肉细胞光合活性

限制转变的时间
.

渗透调节作用取决于植物

种类
,

胁迫速度和强度
,

如在缓慢干早条件

下
,

小麦叶片渗透调节能力在一定范围内随

胁迫程度的加剧丽增加 ; 当迅速胁迫或轻度

胁迫时都会减小渗透调节的程度
,

甚至渗透

调节能力丧失 〔22 ,28 〕 ; 若对生长在干早土壤

上的植物进行灌水
,

也会使植物的渗透调节

能力丧失 〔29)
.

幸炭云

据研究
,

渗透调节作用主要与植物体内可溶性糖
、

梭酸
、

K 离子
、

氯化物
、

氨基酸

等
,

尤其是脯氨酸的含量有关
,

如糖
、

K 离子和氨基酸在小麦顶端组织和扩张叶片的渗透

调节 中的作用 占 60 一 100 % ; 高粱
、

向 日葵叶片中
,

糖
、

K 离子
、

C a 、

M g
、

氨基酸
、

氯化

物
、

硝酸盐和狡酸在渗透调节 中的作用占 50 一 100 % 〔30 ,l3 , .

山仑
〔
29) 发现

,

从分桑至腊熟

整个生育期
,

小麦叶片都具有一定的渗透调节能力
,

其表现是受早条件下渗透势下降的 比例

超过水势下降的比例
,

并且糖含量增高
、

细胞汁液浓度增加
,

因而能维持细胞膨压不下降
,

如正常供水下膨压为 0
.

37 一O
.

64 M P a
,

受早者为 0
.

38 一0
.

” M P a
,

渗透调节幅度可达 0
.

2一
o

.

SM P a .

关于脯氨酸在渗透调节中的作用
,

石大伟 〔32) 指出
,

几乎所有植物在各种逆境条

件下都积累脯氨酸
,

如干早及其他各种形式的水分胁迫
、

施肥过量
、

高低温等
,

值得注意的

现象是植物体中积累脯氨酸量常与受到胁迫程度一致
,

即受胁迫程度越重
,

脯氨酸积累量越
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高
,

如在水分胁迫条件下植物 的正常生理生化 活动受到 干拢
,

其中 N 素代谢反应尤为敏

感
,

至叶部出现脯氨酸积累
.

B h盯 a m be
〔 ’ 3〕 发现

,

脯氨酸在充分供水的植株中含量很少
,

但随灌溉水的减少而增加
,

脯氨酸水平的提高往往与植物水分胁迫期间脯氨酸的水解作用有

关
.

根据李玲
〔 3们 的综述

,

干早条件下脯氨酸水平的提高还与植物 A B A (脱落酸 )的积累有

关
.

王邦锡 哪〕 等对于以脯氨酸的数量作为植物抗早性生理指标提出了疑议
,

他发现水分胁

迫下植物累积脯氨酸并不是各类作物的普遍现象
,

品种之间的抗早性与脯氨酸积累并无相关

关系
,

脯氨酸虽有降低细胞渗透势维持膨压
、

保护和稳定大分子物质等多种功能
,

但植物对

干旱的适应性可能还受到其他因素的影响
,

如体内具有相似功能的物质还包括甜菜碱
、

多

胺
、

糖类
、

有机酸和盐类等
,

因此作物 的抗旱性难以用一种物质数量变化所概括
.

据山

仑 〔切 报道
,

在水分亏缺的条件下游离脯氨酸的显著增加对总渗透势变化的影响较小
,

这是

因为脯氨酸的绝对含量对渗透调节的作用仅局限于细胞质内
,

无机离子和糖类的作用则在对

渗透势影响大的叶胞内
.

4 干旱对作物生理过程的影响

由前分析可知
,

当植物遭受干早胁迫时
,

不管是气孔因素还是非气孔因素的影响
,

都会

导致光合作用下降和蒸腾作用降低
.

水分的亏缺加速 了叶的衰老和死亡
,

减少了绿叶面积
,

如当水势低至一 1
.

S M P a
时

, 、

死叶的百分数增加
,

当水势降低至一 10
.

OM P a 时
,

全部叶片死

亡 〔36)
.

水分亏缺减少了分靡数
、

增加了分孽的死亡速率
,

因而减少了植冠的叶面积 (37 〕 .

水分胁迫还会推迟和减少糖分从同化组织向输导组织转移
,

尽管植物输导系统对于缺水并不

敏感
,

如小麦水势降至一3
.

o M P a
时

,

同化物的运输并未受水分胁迫的影响
,

然而
,

由于水

分亏缺影响到光合速率
,

光合产物的利用速率减少了韧皮部同化物的进出
,

因而影响到同化

物的转移
` ’ s

一
, .

G all ag b e :
等

〔` ” 发现
,

在极度水分胁迫影响下
,

大麦和小麦籽粒中碳水

化合物约 2 / 3 是来自于籽粒灌浆前所累积的同化物
,

这可能与干早减少了光合产物的形成

和输出
,

而加速 了营养器官中贮藏物质的分解和输出有关
.

干早对于作物生理阶段有着不等程度的抑制作用
.

如营养生长阶段
,

叶扩张对水分亏缺

的反应比起光合速率和光合产物向幼嫩叶
、

鞘和根的转移对水分亏缺的反应更为敏感
.

然

而
,

在小麦籽粒灌浆阶段
,

叶片的光合作用对水分亏缺的反应比籽粒生长和同化物自下部的

叶
、

茎
、

根及冠向穗部的转移对水分的反应更为敏感 〔39)
.

不同时期干早对产量形成影响也

不同
,

如营养生长阶段干早使潜在穗数 (分孽数 )减少 ; 开花时期干早导致穗粒数减少 ; 生长

后期干早则造成籽粒重量降低 〔42喇 )
.

5 小 结

水分亏缺会影响叶的扩张
、

光合和蒸腾进程
、

同化物的分配
,

进而导致生物产量的降

低
.

受旱作物本身具有抗旱生理适应的机能
,

如通过气孔的调节来减少蒸腾失水 ; 通过根系

扩展增加吸水 ; 或通过降低细胞渗透势来维持膨压
,

从而缓解干旱胁迫的危害
.

这种自身的

调节机能可 以使受轻度胁迫 的作物减轻受害程度
、

维持其生理过程
.

N 肥的施用对于增大

气孔 的开度
,

提高光合和蒸腾速率
.

促进根系的生长和叶片的扩张
,

降低细胞渗透势和提高

渗透调节能力有着积极的作用
,

然而这种作用与水分的胁迫程度和时期有关
.

N 的负作用

随后期缺水或胁迫加重时而增加
,

如气孔反应变得迟钝
,

蒸腾速率下降
,

这对干物质累积会
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造成不利 的影响 ;此外
,

当土壤过干时
,

施人过多的 N 会导致体内 N 素的累积
,

由此造成

细胞大量失水
,

植株水势和相对含水量大幅度降低
,

致使正常的生理过程难以维持
.
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C a s 一P 和 A I一P
、

F e一 p转化
,

这部分形态的无机磷相对较稳定
,

是作物的缓效磷源
.

3
、

合理的氮磷配 比是施肥的重要原则
.

由于潮土速效磷含量普遍较低
,

因此在当前施

肥中可适当增加磷肥的比重
.

4
、

磷肥的实际表观利用率比单季试验的结果要高
,

五年试验所获得的小麦和玉米 10 季

作物总利用率为 43
.

8%
.
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