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摇 摇 摘要:摇 甜高粱具有抗旱、耐涝、耐盐碱等优良特性,对不同类型土壤都有很强的适应能力,是中国重要的粮食

作物、糖料作物和能源作物之一。 在石油资源面临枯竭的严峻形势下,甜高粱作为能源作物已受到全世界的广泛

重视。 本文就国内外对甜高粱在盐碱、干旱、温度、及重金属胁迫等多种逆境条件下,其生理生化及分子层面变化

的研究做了概述,为今后大力开发利用甜高粱并为将其在江苏沿海滩涂地区引种培育提供理论依据。
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摇 摇 Abstract:摇 Sweet sorghum, which belongs to one of the important food crops and sugar crops as well as energy crops,
is adaptive to different types of soil under drought, water logging, salinity stresses. Sweet sorghum as an energy crop has re鄄
ceived widespread attention around the world in the depletion of oil resources under the grim situation. In this paper, physi鄄
ological / biochemical and molecular level changes in sweet sorghum in response to salinity, drought, temperature, and
heavy metal stresses were summarized, which will lay a theoretical basis for vigorous development and future utilization of
sweet sorghum, and fosters the introduction of sweet sorghum into Jiangsu coastal beach areas.
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摇 摇 寻找既能保障能源安全,又能减轻环境污染的

新能源是世界各国面临的时代课题,开发生物质能

源就是其中最为重要的途径之一[1]。 中国耕地面

积有限,发展生物质能源首先要保障粮食安全,做到

不与粮争地、不与民争粮,利用边际性土地发展能源

植物产业。 在干旱、盐碱和瘠薄的边际土地上种植

能源植物,要提高单位土地面积的生物质产量,必须

要求植物具备高光效、高生物产量和高抗逆性的特

点。 甜高粱是起源于非洲热带大陆的高秆一年生

C4 草本植物,因其生长迅速、抗逆性强、糖分积累

快、生物学产量高、乙醇产量高、乙醇转化率高等特

点成为一种优良的饲料作物、糖料作物和可再生能
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源作物,被认为是最具开发潜力的能源植物之一。
以全基因组测序为标志的高粱分子生物学研究近年

来取得了丰硕的成果[2]。 国内外对甜高粱抗逆性

的研究主要集中在逆境条件下的生理生化及其分子

响应机制等方面。 本文综述了甜高粱在盐碱、干旱、
低温或高温、重金属胁迫等多种逆境条件下其生理

生化及分子水平响应特征,并分析比较了国内外对

甜高粱抗逆性的最新研究进展,以期为今后甜高粱

在沿海滩涂的推广应用提供理论参考。

1摇 甜高粱对盐碱胁迫的抗性

土壤盐度已经成为限制农作物产量的一个重要

因素[3鄄5]。 对甜高粱种子及幼苗耐盐性的研究,能为

甜高粱的引种及育种工作提供参考。 邱晓等[6] 选

择六环美迪、醇甜一号及辽甜一号 3 个品种的甜高

粱种子,同时选用 4 份不同含盐量(0郾 43 g / kg、2郾 88
g / kg、4郾 06 g / kg、6郾 10 g / kg)的田间自然土,进行了

耐盐试验,结果表明,土壤含盐量低于 2郾 88 g / kg
时,种子萌发没有受到显著抑制,而随着含盐量的增

加,其萌发率随之降低。 Zhao 等[7] 的研究也有类似

的结果。 因此,在这 3 个甜高粱品种育种时,其种子

萌发的土壤含盐量应不高于 2郾 88 g / kg。 通过对比

其相对发芽率和相对株高得出这 3 个甜高粱品种的

耐盐性从强到弱依次为:六环美迪、醇甜一号和辽甜

一号。 贝盏临等[8]以甜高粱 M鄄81E 为材料,分别采

用 0郾 3% ~ 2郾 4% 的 NaCl 溶液、pH 为 7郾 0 ~ 9郾 6 的

NaOH 溶液、0郾 3% ~ 0郾 9% 的 NaCl 溶液和 pH 为

7郾 0 ~ 9郾 6 的 NaOH 混合溶液对甜高粱种子进行单

盐、单碱及盐碱混合的胁迫处理试验,通过测定种子

发芽率、存活率、相对生长率及相对含水量等指标表

明,单盐胁迫显著抑制了种子的萌发,而单碱胁迫对

种子的萌发没有显著影响。 当用 0郾 9% 的 NaCl 和
pH= 9郾 0 的盐碱混合液直接处理甜高粱种子时,其
存活率虽然比对照组低,但仍在 90% 以上,说明 M鄄
81E 甜高粱在幼苗期有较强的耐盐碱性。 研究还发

现盐胁迫碱胁迫之间对甜高粱种子有很强的协同效

应。 Chai 等[9]的研究结果表明甜高粱幼苗的抗性

酶活性及植株根系中可溶性蛋白含量随着 NaCl 浓
度的增加而升高,其叶片中的脯氨酸含量也大幅度

增加,改变了植物体内的渗透压,有利于植物抵抗外

界盐胁迫。 但王秀玲等[10] 的研究却得出盐胁迫后

8 个甜高粱材料芽苗细胞中可溶性蛋白含量降低的

结论,认为盐胁迫对植物可溶性蛋白质含量的影响

因植物种类和品种不同而不同。 De Lacerda 等[4] 认

为对盐敏感的甜高粱品种可溶性糖和脯氨酸增加的

趋势更加显著。
近年来也有众多学者对甜高粱应对盐碱胁迫的

分子机制进行了研究。 Zhang 等[11]在研究中发现了

CBL 家族中的碱胁迫效应基因,通过生物信息学分

析可知 SbCBL 的序列是高度保守的,并且大多数

SbCBLs 都有 3 个典型的 EF鄄手型结构。 实时荧光定

量 PCR 分析结果表明,在正常生长条件下 SbCBL 基

因有特异的时空组织表达模式,而在碳酸钠处理下,
甜高粱幼苗的 SbCBL 基因也具有不同的响应模式。
根据这些表达模式,将 SbCBL 家族基因又分为三大

类。 这些结果表明 SbCBLs 可能参与了甜高粱耐受

碱胁迫时细胞内的适应过程。 Su 等[12] 在甜高粱中

克隆得到 SbP5CS1 和 SbP5CS2 2 个基因,表达差异

分析结果显示这 2 个基因都参与了干旱和盐胁迫

诱导过程,并且在植物发育过程中起很大作用。 在

将来的研究中,可以对这 2 个基因进行改造,用于提

高甜高粱或其他能源植物的胁迫耐受力。 Sui 等[13]

研究发现耐盐甜高粱叶片含糖量很高,选取耐盐品

种 M鄄81E 和盐分敏感品种 Roma 进行试验,通过转

录组差异分析,分别获得了 864 个和 930 个差异表

达基因,这些基因大都与植物的光合作用、碳固定、
淀粉和蔗糖的代谢相关。 对于品种 M鄄81E,编码苹

果酸脱氢酶和蔗糖合成酶的基因表达上调,而对于

品种 Roma 正好相反,从而得出结论,品种 M鄄81E 是

通过保护光合系统结构来增加光合产物的积累而达

到耐盐的效果。

2摇 甜高粱对干旱胁迫的抗性

供水的减少及降雨分布格局的改变都会对植物

的生理属性、代谢功能及生长发育产生直接的影

响[14鄄17]。 荣少英等[18] 选用在河南省适播的甜高粱

和普通高粱为材料,研究干旱胁迫下两者生理生化

指标随土壤水分的动态变化规律。 结果表明,无论

在正常供水条件下还是在干旱胁迫条件下,与普通

高粱相比,甜高粱均有较高的叶片持水能力,即有较

强的抗旱能力;甜高粱可以通过脯氨酸和可溶性蛋

白含量这两种渗透调节物质的作用来适应干旱逆

境,而普通高粱则是通过积累可溶性糖来进行渗透

调节。 Zegada 等[15] 在对甜高粱生长早期和晚期进
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行长时间或短时间的干旱胁迫后发现,甜高粱有效

的自我调节的光合系统使其对干旱具有较强的耐受

性和光合恢复能力。 杨倩等[19] 的研究发现,使用淀

粉芽孢杆菌 FZB42 的菌液对干旱胁迫下的 BJ鄄17 甜

高粱进行灌根处理,可以使幼苗存活时间更长,从而

提高幼苗的抗旱性。 这一结论为提高甜高粱的抗旱

性提供了一个新途径。
国内外学者也在甜高粱耐旱的分子机制研究方

面取得了良好进展。 Ogbaga 等[20] 选择最耐旱品种

Samsorg 40 和不耐旱品种 Samsorg 17,通过测量叶面

积、叶相对水分含量及土壤水分含量、叶绿素等光合

参数和蛋白质、总可溶性糖分含量,从光合和生化方

面阐述了甜高粱的耐旱机制:可溶性糖含量高的甜

高粱可以使植物保持较长时间的呼吸作用和光合作

用,从而使甜高粱具有较强的耐旱性,这一研究为甜

高粱的育种提供依据。 Schittenhel 等[21]通过对地上

部分干质量和根部干质量的测量发现,甜高粱通过

深处根较强的吸水能力和较大比例的根干质量使其

具有比玉米和苏丹草强的耐旱能力。 这些研究为探

索甜高粱耐旱机制提供了新的线索。

3摇 甜高粱对温度胁迫的抗性

植物的生理活动、生化反应,都必须在一定的温

度条件下才能进行。 一般地,温度升高,生理生化反

应加快、生长发育加速;反之则减慢。 当温度低于或

者高于植物所能忍受的范围时,植物生长缓慢甚至

停止,发育受阻,直至死亡。 同时,温度的变化也能

引起环境中其他因子如湿度、降水、风、水中氧的溶

解度等的变化,而环境诸因子的综合作用,又会影响

植物的生长发育、作物的产量和质量。
为确定甜高粱育种过程中的最适温度,了解甜

高粱在一定温度范围内的生理生化变化很有必要。
何玮等[22]研究了大力士饲用甜高粱在 5 益低温胁

迫下,6 h、12 h、24 h、48 h 以及 72 h 时的生理生化

指标,结果表明,随着低温胁迫时间的延长,甜高粱

可溶性糖的含量总体降低,脯氨酸的含量急剧增加,
膜质过氧化物 MDA 的含量逐渐增高。 这个试验为

甜高粱的抗寒性研究提供了理论参考。 Fiedler
等[23]通过多样性阵列技术(DArT)和单序列重复

(SSR)标记得到许多与温度相关的标记性状位点,
其中在染色体 SBI鄄01、SBI鄄03、SBI鄄07 和 SBI鄄10 上发

现了与生长速率相关的标记性状,这几个基因区域

可以提高高粱对严寒的耐受性。
Yan 等[24]研究发现:在 40 益高温胁迫甜高粱

幼苗 1 h 后,其光合速率 Pn和光合系统 PS域表型指

数并无明显变化,但是其蒸腾速率显著加快;当持续

胁迫 3 h 后,Pn则明显降低,在 45 益时降低更显著,
并且由于此过程中高温对 CO2固定过程产生了不可

逆转的损坏,Pn不能完全恢复。 PS域反应中心和供

体的放氧复合体对高温不敏感,而受体的电子转导

过程对高温极为敏感,因此在 45 益胁迫 1 d 后,PS
域功能就完全得到恢复。 随后,Yan 等[25] 又对甜高

粱在热激胁迫下的光合电子转运过程做了详细的研

究。 研究发现,在 43 益时,光合系统 PS域的醌电子

接受体(QA)电子转运过程被抑制,但是 PSI 的光化

学能力甚至在 48 益都没有被影响。 QA到系统电子

载体 PQH2的片段是甜高粱受到热胁迫时光合系统

PSI 和 PS域之间电子传递链上对热胁迫最敏感的片

段。 这些研究为探索甜高粱的耐高温机制提供了理

论依据。

4摇 甜高粱对重金属胁迫的抗性

人类对矿山的开采以及工农业生产中化学品的

使用使大量重金属进入土壤,当农用地土壤中的重

金属浓度超过一定范围,不仅会对植物产生毒害作

用,还会通过食物链危害人体健康[26]。 因此,在农

用耕地极为珍贵的中国,利用重金属污染的土壤开

发能源植物产业,成为一条解决能源和粮食问题的

有效途径。 其中,能源作物甜高粱被报道对某些重

金属如 Cd、 Zn、 Cu 以及 Pb 具有一定的累积能

力[27]。
贺玉姣等[28]采用营养液培养法,研究 C4 植物

甜高粱幼苗和玉米幼苗对 Zn 胁迫的响应差异,结果

显示,随着 Zn 处理浓度的增加,玉米对 Zn 胁迫的耐

受性高于甜高粱,两者的敏感性差异可能缘于他们

对金属离子的吸收和转运差异。 崔永行等[29] 分别

采用 0 mg / L、2 mg / L、4 mg / L、8 mg / L、16 mg / L、32
mg / L 的镉溶液对 3 个甜高粱品种的种子进行重金

属胁迫处理,测定了镉胁迫下种子的发芽势、发芽

率、发芽指数、活力指数、苗长、根长等指标。 结果表

明,3 个品种的发芽指标都随着镉浓度的增加先升

高后降低,4 mg / L 的镉浓度对种子的萌发有促进作

用。 3 个品种对镉的耐受性从高到低依次为:上海

甜高粱、兴佳甜高粱和意大利甜高粱。 张海燕等[30]
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以甜 高 粱 为 试 验 材 料, 研 究 了 0 mmol / L、 0郾 5
mmol / L、1郾 0 mmol / L、1郾 8 mmol / L的 K2CrO4 溶液处

理对甜高粱幼苗生物量、非酶系统 GSH 和 AsA 含

量、以及抗氧化酶系统酶活性的影响。 结果表明,甜
高粱对 Cr6+胁迫响应积极,且表现出一定的耐受性。

Zhang 等[31] 以甜高粱耐铝品种 ROMA 和对铝

敏感品种 POTCHETSTRM 为研究材料,从这 2 个甜

高粱品种中获得 SbGlu1 (编码 茁鄄1,3鄄glucanase)基

因,表达该基因的拟南芥中根部铝和胼胝质积累减

少,表明在拟南芥中表达 SbGlu1 增强了拟南芥对重

金属铝的耐受性。 王云等[32研究发现,随着铅浓度

增加, 甜高粱种子的发芽势、发芽率、根长和芽长等

生长量均呈下降趋势。

5摇 展望

植物通常会遭遇一系列的非生物胁迫,如干旱、
高盐、高温等,从而限制其生长和发育[33]。 甜高粱

的耐盐碱特性使其成为干旱、盐碱地区的目标能源

植物[34],也是适合中国国情和最具发展前景的可再

生能源作物之一。 目前关于甜高粱适应逆境的研究

尚处于起步阶段,主要是针对芽期、苗期抗逆性生理

指标变化,缺少甜高粱其他生长时期的研究数据,而
且甜高粱的产量多少主要依赖于它的基因型、对胁

迫的耐受力和从胁迫环境中的恢复能力[35],因此探

索不同品种甜高粱在各种逆境条件下的生理生化特

征及其抗逆机制具有重要的现实意义。
近年来,甜高粱分子水平的抗逆性研究为我们

提供了新的研究思路。 Ngara 等[36]用蛋白组学技术

阐述了几种谷物的胁迫效应蛋白。 Zhang 等[37]通过

测序得到高粱的 RNA 库,分析得出 29 个保守的

miRNA 家族和 13 个新的 miRNAs。 时空表达分析

显示,可以通过操纵 miRNAs 或者它们的目的基因

来提高高粱的生物量及胁迫耐受能力。 Liu 等[38]克

隆获得了 SAI鄄1 基因的全长 DNA 序列,并且发现了

4 个等位基因。 它们的结构非常相似,只是在长度

和序列上稍有不同。 对 165 个品种的白利度进行测

量,发现 SBX1 标记与白利度值有很大关系并且序

列 ATTGA 对白利度有很大贡献。 这个研究为 PCR
标记 STS 用于甜高粱种子选育提供了理论基础。

甜高粱作为能源作物的抗逆性研究虽已取得一

些进展,但还存在诸多亟待突破的问题和技术难题,
这也将成为未来研究的趋势和方向。 例如:(1)甜

高粱基因组测序虽已取得重大进展,但大批基因的

功能需要解析,因而需要加强甜高粱分子遗传学和

基因组学的研究;(2)目前甜高粱能源性状的研究

多集中于不同品系间的差异性比较,逆境胁迫的研

究也多集中于种子萌发期和幼苗期,而幼苗期之后

的生长期,胁迫条件对甜高粱能源性状的影响有待

进一步研究;(3)对甜高粱的抗逆性试验大部分仍

集中在室内可控制条件下进行,然而野外实际情况

下往往干旱、盐碱、高温等条件共同作用,因而需要

进行更多的大田试验,这些研究对选育良种和制定

合理有效的灌溉管理措施,促进生物质能源的快速

发展具有重要推动意义。
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