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谷子对干旱胁迫的生理生态响应

严加坤１，∗，张宁宁１，张岁岐２

１ 榆林学院生命科学学院， 榆林　 ７１９０００

２ 中国科学院水利部水土保持研究所土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室， 杨凌　 ７１２１００

摘要：干旱少雨严重限制了我国西北地区谷子的产量，为明确谷子响应干旱的生理特征，以干旱敏感谷子品种安 ０４ 和不敏感品

种豫谷 １ 号以及 ｘｉａｏｍｉ 为材料，通过盆栽试验，研究了谷子不同生育期叶片光合参数、叶绿素含量、非结构性碳、β⁃淀粉酶基因

表达对水分亏缺的响应。 结果表明，正常水分条件下安 ０４ 产量高于豫谷 １ 号，干旱胁迫严重限制了两个谷子品种的产量形成，
安 ０４ 和豫谷 １ 号分别减产 ７１．２％和 ５６．０％，豫谷 １ 号产量显著高于安 ０４。 正常水分条件下，安 ０４ 具有比豫谷 １ 号更高的净光

合速率（Ｐ＜０．０５），干旱胁迫下，豫谷 １ 号叶片净光合速率显著高于安 ０４；叶片蒸腾速率结果同光合结果一致。 干旱条件下，豫
谷 １ 号具有更高的叶片相对含水量。 干旱胁迫显著降低了两个谷子品种花期的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及总叶绿素含量，且安 ０４ 降

低幅度均大于豫谷 １ 号。 干旱胁迫均显著增加了豫谷 １ 号拔节期和开花期的叶片可溶性糖含量，而安 ０４ 叶片可溶性糖含量并

没有发生显著性变化，同时干旱胁迫显著增加了豫谷 １ 号 β⁃淀粉酶基因 ＳｉＢＡＭ１ 的表达水平。 施用 β⁃淀粉酶活性抑制剂 α—
环糊精，ｘｉａｏｍｉ 叶片可溶性糖及脯氨酸含量显著降低，进一步加重了干旱对 ｘｉａｏｍｉ 的生长抑制。 综上所述，干旱胁迫诱导谷子

β⁃淀粉酶基因表达和 β⁃淀粉酶活性升高从而水解淀粉形成可溶性糖，高可溶性糖含量对谷子提高抗旱性起重要作用。
关键词：谷子；光合参数；非结构性碳；β⁃淀粉酶
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水分不足是限制干旱半干旱地区农业生产的重要环境因素之一［１］，植物在长期的适应干旱过程中进化

出一系列的生理生化反应来响应环境水分变化［２⁃３］。 谷子（Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ Ｌ．）是我国起源的特色作物，由于其

具有较高营养价值，所以在全民营养危机［４］ 及种植业结构调整的大背景下再次成为我国西北干旱半干旱地

区广泛种植的经济作物［５］。 但由于西北地区降雨量小、月际分布不均，水分不足严重影响谷子产量，限制了

谷子产业的发展。 因此，提高谷子的耐旱性并进行耐旱育种已成为保障谷子高产稳产的重要途径。
叶片光合作用是植物维持生长的物质基础。 干旱引起植物叶片气孔导度的降低，进而降低蒸腾速率，减

少叶片蒸腾以改善植物水分状态；然而这种调节会阻碍 ＣＯ２进入叶片，最终由于气孔限制影响光合作用［６］。

研究显示，提高干旱胁迫下高粱叶片气孔导度能有效提高其净光合速率［７］。 但干旱胁迫妨碍光合色素的正

常合成，并且会加速其分解，最终导致叶绿素含量下降。 目前，不充分灌溉的灌溉制度导致玉米叶片叶绿素含

量显著降低［８］， 因此，提高干旱胁迫下植物叶片叶绿素含量对维持光合作用具有重要意义。 另外，干旱胁迫

会降低作物光系统Ⅱ的光化学效率，影响作物体内活性氧自由基代谢和脂膜流动性；通常植物通过增加可溶

性糖和氨基酸含量（如：脯氨酸等）来调节细胞渗透势，进而达到应对干旱胁迫的目的［９］。 干旱显著提高谷子

叶片脯氨酸、可溶性总糖、和淀粉含量以提高其抗旱性［９］。 其中，可溶性糖和淀粉构成的非结构性碳在植物

应对非生物胁迫如：干旱、温度、光照及盐害中起重要作用［１０⁃１３］。 研究表明：干旱胁迫诱导玉米叶片非结构性

碳积累提高玉米综合抗旱性，且抗旱能力较强的玉米品种在干旱条件下具有更强的非结构性碳积累能力［１４］。
刘亚静等［９］对大气 ＣＯ２浓度升高和干旱互作对谷子生长的研究中发现，干旱胁迫下 ＣＯ２浓度升高提高了可溶

性糖含量，降低了淀粉含量从而缓解干旱胁迫对谷子的生长抑制。 可见，可溶性糖积累对谷子抗旱性的提高

具有重要作用。 对谷子的转录组数据分析显示，干旱条件下谷子 β⁃淀粉酶基因表达剧烈上调［１５］，而 β⁃淀粉

酶正是淀粉水解形成可溶性糖的直接催化剂。 由此说明，非结构性碳组成（淀粉 ／可溶性糖）可能是影响谷子

抗旱性的重要因素。
长期以来，围绕谷子适应干旱机理方面国内外做了大量研究，取得了重要的研究成果，如干旱下谷子气孔

调控机理［１６］、筛选出一批重要的抗旱基因［１７⁃１９］。 然而大部分研究主要集中在苗期渗透胁迫等［２０］ 方面，对干

旱条件下谷子重要生育期光合响应特征及非结构性碳代谢缺少深入研究，而谷子是我国典型的抗旱耐瘠特色

作物，因此研究谷子的抗旱过程中光合及碳代谢响应机制具有重要理论意义。 本文拟采用盆栽控水的方法，
研究（１）不同抗旱性谷子品种响应干旱胁迫的光合特征，功能叶片非结构性碳组成及相关基因表达情况，（２）
外源施用 β⁃淀粉酶活性抑制剂 α⁃环糊精［２１］ 条件下谷子各生理指标的变化旨在为进一步分析探索碳代谢在

谷子逆境应答中的功能和机制提供一些有益线索。
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１　 材料与方法

１．１　 试验材料及设计

　 　 （１）试验 １ 不同抗旱性谷子品种干旱适应特征研究

以干旱敏感谷子品种安 ０４（Ａｎ０４）和抗旱性较强的品种豫谷 １ 号（Ｙｕｇｕ１）为材料［１５］，试验所用种子由山

西农业大学农学院韩渊怀教授提供。
试验在防雨棚内进行，试验材料种植在圆柱形塑料桶（高 ３０ ｃｍ，直径 ３０ ｃｍ）内，试验所用土壤为大田 ２０

ｃｍ 表层的黄绵土（有机质 ３．２ ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ ８．６，全氮 ０．３ ｇ ／ ｋｇ，全磷 ０．５ ｇ ／ ｋｇ，全钾 １８．３ ｇ ／ ｋｇ，碱解氮 １６．１ ｍｇ ／ ｋｇ，
速效磷 ４．８ ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾 ６５．８ ｍｇ ／ ｋｇ），每桶装入风干土 ８．５ ｋｇ，基础肥料施用同当地生产水平一致，在拔节

期追肥。 种子均匀点播于土壤表层 ２ ｃｍ 处，每个品种种植 ３０ 盆、共 ６０ 盆，并且控制土壤含水量为田间持水

量 ７５％±５％，每天 １８：００ 通过人工称重补充水分。 待幼苗长至 ３ 叶期选取长势一致的幼苗定苗至每盆 ４ 株，
土壤表面添加 ２ ｃｍ 高蛭石保水，同时开始控水试验。 试验设置正常供水组（ＷＷ）：保持土壤水分为田间持水

量 ７５％±５％，干旱处理组（ＷＤ）：３ 叶期后保持土壤水分为田间持水量 ３５％±５％。 分别在拔节期和开花期取

样进行生理指标测定，在成熟期测产。
（２）试验 ２ β⁃淀粉酶功能验证

为验证 β⁃淀粉酶在谷子抗旱中的作用设计试验 ２，以山西农业大学最新创制 ｘｉａｏｍｉ［２２］ 为材料，在室内人

工气候箱进行。 试验材料种植在圆形塑料桶（高 １５ ｃｍ，直径 １０ ｃｍ）内，试验所用土壤为草炭土（Ｐｉｎｄｓｔｒｕｐ
Ｍｏｓｅｂｒｕｇ Ａ ／ Ｓ，Ｒｙｏｍｇａａｒｄ， Ｄｅｎｍａｒｋ），播种方法同试验 １；种子出苗后每盆定苗 ３ 株，长至 ３ 叶期开始干旱处

理。 试验设置四组：正常供水组（ＷＷ）：保持充分供水；正常供水＋α⁃环糊精组（ＷＷα）：保持充分供水并且每

两天叶片喷施 ２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ α⁃环糊精；干旱处理组（ＷＤ）：停止浇水，自然干旱；干旱处理＋α⁃环糊精组（ＷＤα）：
停止浇水并且每两天叶片喷施 ２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ α⁃环糊精。 α⁃环糊精喷施以沾湿叶片为准，对照喷施相同剂量的纯

净水。 试验处理 １０ 天后进行各生理指标的测定。

表 １　 实时定量 ＰＣＲ 所用引物信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳｉＢＡＭ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ

基因位点
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因
Ｇｅｎｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ｓｉ０３５０４４ｍ ＳｉＢＡＭ１ａ Ｆ５′⁃ＧＡＴＧＧＴＧＧＣＧＴＴＣＡＣＧＴＡ⁃３′

Ｒ５′⁃ＡＡＡＧＡＡＡＡＣＣＣＣＴＡＣＡＣＡＡＡＧＣ⁃３′

Ｓｉ０３４９４６ｍ ＳｉＢＡＭ１ｂ Ｆ５′⁃ＣＧＡＴＣＴＣＴＡＧＡＣＧＧＴＧＡＴＡＣＡＣ⁃３′

Ｒ５′⁃ＧＣＴＴＣＣＴＴＴＣＣＣＴＴＣＴＴＡＣＡＣＴ⁃３′

ＳｉＡｃｔｉｎｇ Ｆ５′⁃ＣＧＣＡＴＡＴＧＴＧＧＣＴＣＴＴＧＡＣＴ⁃３′

Ｒ５′⁃ＧＧＧＣＡＣＣＴＡＡＡＴＣＴＣＴＣＴＧＣ⁃３′

　 　 　 　 ＳｉＢＡＭ１ａ： 谷子 β⁃淀粉酶 １ａ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ β⁃ａｍｙｌａｓｅ １ａ；

ＳｉＢＡＭ１ｂ：谷子 β⁃淀粉酶 １ｂ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ β⁃ａｍｙｌａｓｅ １ｂ

１．２　 测定内容和方法

１．２．１　 生物量、测产及相关指标

试验 １：在拔节期和开花期分别取 ５ 株测定地上部生物量。 取地上部分分别装入样品袋，１０５ ℃ 杀青 ２５
ｍｉｎ，７５ ℃烘干至恒重后称重，即为地上部生物量。 在成熟期测产，地上部分按盆收取之后 ７５ ℃ 烘干至恒重

后称重即为地上部生物量，之后手工脱粒称取粒重，即为每盆产量。 通过人工数粒测定千粒重。 在花后 １５ 天

用卷尺测量植株拉直后的最大高度作为株高，每处理重复 １０ 次。 用直尺测定旗叶长度并测定最宽处的宽度。
试验 ２：取 ８ 株测定地上部生物量，方法同试验 １。

１．２．２　 光合参数及叶片指标

试验 １：光合参数采用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合仪（ＬＩ⁃
ＣＯＲ Ｉｎｃ．， Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ），分别在拔节期、开花期及

花后 １０ 天测定。 具体方法为：在晴天 １０：００—１：００ ａｍ
测定完全展开的新叶（拔节期）、旗叶（开花期及花后 １０
天）的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率，测定参数设

定为光量子密度 １０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、 流量 ５００ μｍｏｌ ／ ｓ、
叶温 ２８ ℃。 采用 ＰｈｏｔｏｓｙｎＱ ＭｕｌｔｉｓｐｅＱ Ｖ２［２３］ 测定仪测

定光系统 ＩＩ 最大化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）；采用乙醇浸提比

色法［２４］测定拔节期新叶及开花期旗叶叶绿素含量；采
用硫酸蒽酮比色法［２４］ 测定可溶性糖和淀粉含量；采用

Ｂａｒｒｓ ａｎｄ Ｗｅａｔｈｅｒｌｅｙ 方法［２５］测定叶片相对含水量。
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

开花期取样，液氮冷冻后放入超低温冰箱－８０ ℃保存备用，试验所用引物序列见表 １。
采用全式金 ＥａｓｙＰｕｒｅ Ｐｌａｎｔ ＲＮＡ Ｋｉｔ 提取总 ＲＮＡ，经 ＥａｓｙＳｃｒｉｐｔ Ｏｎｅ⁃Ｓｔｅｐ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖａｌ ａｎｄ ｃＤＮＡ

Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ＳｕｐｅｒＭｉｘ 反转录后使用 ＴｒａｎｓＳｔａｒｔ Ｔｉｐ Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ ＳｕｐｅｒＭｉｘ 利用 ＦＴＣ—３０００Ｐ 实时荧光定量 ＰＣＲ
仪进行实时定量测定，数据采用 ２－ΔΔＣｔ ［２６］法计算。

试验 ２：采样后分别测定 β⁃淀粉酶活性［２７］，淀粉和可溶性糖含量［２４］及脯氨酸［２４］含量。
１．３　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ １９．０ 进行 ＡＮＯＶＡ 方差分析，用最小显著差异法（ＬＳＤ）进行多重比较，显著性水平为 Ｐ ＝ ０．０５。
采用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１２．５ 绘图。

２　 结果与分析

２．１　 干旱对两个品种谷子生物量、产量及相关性状的影响

由表 ２ 可知，干旱胁迫严重限制了两个谷子品种的产量形成（安 ０４ 和豫谷 １ 号分别减产 ７１． ２％和

５６．０％），但其对不同品种的生物量和产量的影响程度不同。 正常水分条件下，两个谷子品种地上部生物量在

拔节期和开花期均不存在显著性差异（Ｐ＞０．０５）；而干旱胁迫下，豫谷 １ 号的地上部生物量显著高于安 ０４ 的

地上部生物量（Ｐ＜０．０５）。 在成熟期，正常水分条件下，安 ０４ 的生物量和产量比豫谷 １ 号分别高 ７．１％和

１２．４％；但干旱胁迫下，豫谷 １ 号具有更高的生物量和产量，比安 ０４ 分别高 ２７％和 ３５．７％（Ｐ＜０．０５），表明豫谷

１ 号比安 ０４ 具有更强的维持产量的能力；但干旱胁迫并没有对两个谷子品种千粒重产生显著性影响（Ｐ＞
０．０５）。

表 ２　 不同水分条件下两个谷子品种谷子产量及其相关性状

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ 株）
拔节期

Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ
开花期

Ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅ
成熟期 Ｍ

ａｔｕｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ

千粒重
１０００⁃ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ／ ｇ

产量
Ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ／ （ｇ ／ 株）

ＷＷ 安 ０４ ２．３５±０．１６ａ ９．３３±０．５２ａ １６．４０±１．０１ａ ３．２７±０．１３ａ ６．４２±０．２９ａ

豫谷 １ 号 ２．０１±０．２９ａ ９．５６±０．２７ａ １５．３０±０．４１ｂ ２．７３±０．０７ｂ ５．７１±０．２１ｂ

ＷＤ 安 ０４ １．２５±０．１２ｂ ５．０５±０．２３ｃ ７．２７±０．１４ｄ ３．２０±０．２ａ １．８５±０．０８ｄ

豫谷 １ 号 １．９０±０．１３ａ ６．０３±０．２７ｂ ８．５４±０．４５ｃ ２．５３±０．０７ｂ ２．５１±０．０４ｃ

　 　 不同字母代表显著性差异（Ｐ＜０．０５）；ＷＷ：正常供水 Ｗｅｌｌ⁃ｗａｔｅｒｅｄ；ＷＤ：水分匮缺（干旱） Ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ

干旱胁迫显著降低了两个谷子品种的株高和旗叶叶长（图 １），其中安 ０４ 株高下降幅度（３０．８％）大于豫

谷 １ 号下降幅度（２１．２％）；虽然干旱胁迫显著降低了旗叶叶长，但品种种间并不存在显著性差异（Ｐ＞０．０５）。
干旱胁迫虽显著降低了安 ０４ 的旗叶宽度（Ｐ＜０．０５），但其对豫谷 １ 号并没有产生显著性影响（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 干旱对两个谷子品种谷子叶片光合及水分参数的影响

两个谷子品种的叶片净光合速率在各生育期均呈现出相似的变化趋势（图 ２）。 正常水分条件下，安 ０４
的叶片净光合速率高于豫谷 １ 号，且在开花期和花后 １０ 天均达到显著性水平（Ｐ＜０．０５）；但干旱胁迫下，豫谷

１ 号的叶片净光合速率在不同生育期均显著大于安 ０４（Ｐ＜０．０５）。 然而，两个谷子品种的最大光化学效率在

拔节期各处理及各品种间均不存在显著性差异（Ｐ＞０．０５），但干旱胁迫下，开花期及花后 １０ 天，豫谷 １ 号的最

大光化学效率显著高于安 ０４（Ｐ＜０．０５）。
拔节期，干旱胁迫显著降低了安 ０４ 的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及总叶绿素含量（表 ３），而同期豫谷 １ 号中仅叶

绿素 ａ 表现出显著性降低现象（Ｐ＜０．０５）。 开花期，两个谷子品种的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及总叶绿素含量均出

现显著性降低（表 ３），但安 ０４ 降幅更大，其中叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及总叶绿素含量分别降低 ４５．９％、４３．３％和

４３．３％，豫谷 １ 号分别降低 ４３．９％、２８．２％和 ２９．１％。
图 ３ 显示，在两种水分条件下，两个谷子品种的叶片气孔导度呈现完全相反的现象，蒸腾速率的变化趋势
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图 １　 不同水分条件下两个谷子品种株高、旗叶叶长和叶宽

Ｆｉｇ．１　 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ， ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＷＷ：正常供水 Ｗｅｌｌ⁃ｗａｔｅｒｅｄ；ＷＤ：水分匮缺（干旱） Ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ

图 ２　 不同水分条件下两个谷子品种的光合相关参数

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

不同字母代表显著性差异（Ｐ＜０．０５）

与叶片气孔导度完全一致。 正常水分条件下，拔节期和开花期安 ０４ 的叶片气孔导度和蒸腾速率均显著大于

豫谷 １ 号（Ｐ＜０．０５）。 而干旱胁迫下，豫谷 １ 号的叶片气孔导度和蒸腾速率均显著大于安 ０４（Ｐ＜０．０５）。 而两

个谷子品种的叶片相对含水量表现不同，正常水分条件下，拔节期及开花期安 ０４ 和豫谷 １ 号叶片相对含水量

无显著性差异（Ｐ＞０．０５）；但干旱胁迫下，安 ０４ 叶片相对含水量显著低于豫谷 １ 号（Ｐ＜０．０５）。
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表 ３　 不同水分条件下两个谷子品种的叶绿素含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ （ｍｇ ／ ｇ 鲜重）

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ ／ （ｍｇ ／ ｇ 鲜重）

总叶绿素
Ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ／ （ｍｇ ／ ｇ 鲜重）

拔节期
Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ

开花期
Ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅ

拔节期
Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ

开花期
Ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅ

拔节期
Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ

开花期
Ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅ

ＷＷ 安 ０４ １．９９±０．０２ａ ２．９６±０．１１ａ ０．６２±０．０１ａ ０．９７±０．０３ａ ２．６１±０．０２ａ ３．９３±０．１４ａ

豫谷 １ 号 １．８７±０．０８ａ ２．２３±０．０７ｂ ０．５８±０．０３ａｂ ０．７１±０．０２ｂ ２．４５±０．１２ａｂ ２．９５±０．０９ｂ

ＷＤ 安 ０４ １．５７±０．０６ｂ １．６０±０．２４ｃ ０．５１±０．０２ｂ ０．５５±０．１０ｃ ２．０８±０．０７ｂ ２．２３±０．３４ｃ

豫谷 １ 号 １．５６±０．１２ｂ １．５８±０．０２ｃ ０．５３±０．０４ｂ ０．５１±０．０１ｃ ２．１０±０．１２ｂ ２．０９±０．０３ｃ

　 　 不同字母代表显著性差异（Ｐ＜０．０５）

图 ３　 不同水分条件下两个谷子品种叶片水分参数

Ｆｉｇ．３　 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

２．３　 叶片非结构性碳及相关基因表达

图 ４ 显示，干旱胁迫均显著增加了拔节期和开花期豫谷 １ 号的叶片可溶性糖含量（Ｐ＜０．０５），但安 ０４ 叶

片可溶性糖含量没有发生显著性变化（Ｐ＞０．０５）。 然而，干旱胁迫对两个谷子品种叶片淀粉含量的影响显著

不同，其中拔节期，干旱胁迫显著性降低了安 ０４ 叶片的淀粉含量（Ｐ＜０．０５），但豫谷 １ 号叶片的淀粉含量则呈
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现出升高的趋势；开花期，两个谷子品种叶片的淀粉含量没有表现出显著性差异。 同时，干旱胁迫下豫谷 １ 号

在拔节期和开花期均表现出更高的叶片非结构性碳的积累（Ｐ＜０．０５），而安 ０４ 叶片非结构性碳在两种水分条

件下并不具有显著性差异（Ｐ＞０．０５）。

图 ４　 不同水分条件下两个谷子品种叶片非结构性碳组成

Ｆｉｇ．４　 Ｌｅａｆ ｕｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｍｉｌｌｅｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

开花期旗叶 β⁃淀粉酶基因表达结果显示：干旱胁迫显著提高了 ＳｉＢＡＭ１ 基因表达水平（图 ５）。 干旱胁迫

下，安 ０４ ＳｉＢＡＭ１ａ 表达水平为正常水分下 １．８０ 倍，ＳｉＢＡＭ１ｂ 为正常水分下 １．７８ 倍；豫谷 １ 号 ＳｉＢＡＭ１ａ 表达水

平为正常水分下 ４．８７ 倍，ＳｉＢＡＭ１ｂ 为正常水分下 ６．０５ 倍。 表明干旱胁迫下，豫谷 １ 号 β⁃淀粉酶基因在旗叶中

表达增量显著高于安 ０４（Ｐ＜０．０５）。
２．４　 β⁃淀粉酶基因功能验证

如图 ６ 所示，干旱胁迫显著降低了 ｘｉａｏｍｉ 生物量（５０．７％），外源施用 α⁃环糊精进一步加剧了干旱导致的

生长抑制。 β⁃淀粉酶活性分析显示，外源施用 α⁃环糊精显著抑制了不同水分条件下 ｘｉａｏｍｉ 叶片 β⁃淀粉酶活

性。 而 β⁃淀粉酶活性降低导致淀粉水解受到抑制，表现为干旱胁迫下 ｘｉａｏｍｉ 叶片具有更高的淀粉含量和更

低的可溶性糖含量。 脯氨酸含量结果表明，外源施用 α⁃环糊精显著降低了两种水分条件下的脯氨酸含量。
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图 ５　 开花期旗叶 β⁃淀粉酶基因表达

Ｆｉｇ．５　 Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ β⁃ａｍｙｌａｓｅ ｉｎ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ａｔ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｓｔａｇｅ

ＳｉＢＡＭ１ａ：谷子 β⁃淀粉酶 １ａ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ β⁃ａｍｙｌａｓｅ １ａ；ＳｉＢＡＭ１ｂ：谷子 β⁃淀粉酶 １ｂ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ β⁃ａｍｙｌａｓｅ １ｂ

图 ６　 外源 α⁃环糊精对干旱胁迫下谷子 ｘｉａｏｍｉ 生物量、β⁃淀粉酶活性、可溶性糖和淀粉及脯氨酸含量的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ α⁃Ｃｙｃｌｏｄｅｘｔｒｉｎ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ， β⁃ａｍｙｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ

ｄｅｆｉｃｉｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

ＷＷα：正常供水＋ α⁃环糊精 Ｗｅｌｌ⁃ｗａｔｅｒｅｄ＋α⁃ｃｙｃｌｏｄｅｘｔｒｉｎ；ＷＤα：水分匮缺（干旱）＋ α⁃环糊精 Ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ＋α⁃ｃｙｃｌｏｄｅｘｔｒｉｎ

３　 讨论

３．１　 干旱对谷子光合参数的影响

干旱导致作物光合速率降低［７， ２８］，而提高叶片净光合速率是提高干旱胁迫下作物产量的重要途径［２９⁃３０］。
本研究中不同抗旱性谷子品种在干旱胁迫下呈现出不同的光合响应模式，总体表现为高光合速率对应较高的

籽粒产量，这与前人研究结果相一致［３０］。 光合速率的降低主要是由于气孔关闭导致的气孔限制和光合色素

的降解及合成受阻等造成的非气孔限制引起的［３１］。 本实验中安 ０４ 谷子叶片气孔导度下降幅度远大于豫谷
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１ 号（图 ３），说明安 ０４ 降低的光合速率可能受到气孔限制的影响要大于豫谷 １ 号。 最大化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ 反

映光系统反应中心利用光能的最大能力，是胁迫条件下光系统受损程度的判定标准之一［３２］。 本研究中拔节

期两种水分条件下各品种 Ｆｖ ／ Ｆｍ 并不存在显著性差异，说明在胁迫初期光系统损害程度较轻；而叶绿素含量

则出现显著性差异，但其下降的幅度远小于开花期，说明谷子叶片叶绿素含量轻微下降对光系统损伤影响较

小。 开花期叶片净光合速率的下降可能是干旱诱导的叶绿素降解或合成受阻导致光系统损害程度和气孔限

制双重影响的结果；而干旱诱导叶绿素降解或合成受阻可能与叶片的水分状况有关，如豫谷 １ 号维持了相对

更高的叶片相对含水量，提高叶片相对含水量有助于缓解干旱对作物植株的伤害进而提高其对干旱的耐受

能力［３３］。
３．２　 β⁃淀粉酶与改善谷子抗旱性

干旱胁迫下，非结构性碳积累对植物响应胁迫具有重要作用［３４⁃３５］。 干旱胁迫下，麻栎幼苗会提高整株非

结构性碳水平而提高叶片非结构性碳含量，说明非结构性碳含量积累可能有助于与抗旱性的提高［３４］；而马铃

薯则提高块茎中非结构性碳含量来缓解干旱胁迫导致的产量抑制［３５］；因此，叶片的非结构性碳积累是植物抗

性提高的重要因素之一。 本研究中抗旱性较强的豫谷 １ 号其功能叶片非结构性碳含量要高于安 ０４，并且干

旱胁迫显著诱导了豫谷 １ 号非结构性碳积累，这种在干旱胁迫下叶片非结构性碳急剧积累有可能是豫谷 １ 号

维持较高光合速率及产量的重要机制之一。
淀粉是植物夜间新陈代谢所需的重要物质来源，可溶性糖是植物呼吸作用的能量基础。 长期干旱胁迫显

著提高了高粱叶片可溶性糖含量，而淀粉含量虽有提高但并不显著［３６］；本研究中抗旱性较强品种积累了更高

的可溶性糖，说明可溶性积累可能是植物抵御干旱的重要途径。 干旱胁迫下，刺槐幼苗可能通过将叶片内临

时存储的少量淀粉转化成其直接利用的可溶性糖的方式，以维持其正常的新陈代谢［３７］。 β⁃淀粉酶介导的淀

粉分解是可溶性糖形成的最主要来源。 烟草中超表达枳 ＰｔｒＢＡＭ１ 基因能有效提高 β⁃淀粉酶活性诱导蔗糖和

可溶性糖积累从而提高烟草对冷胁迫和冻害的抗性，而柠檬 ＰｔｒＢＡＭ１ 突变体则由于不能诱导蔗糖和可溶性

糖积累而降低其抗冷性［３８］。 渗透胁迫导致拟南芥 ＡｔＢＡＭ１ 表达从而降低光照条件下淀粉积累提高可溶性糖

含量来适应水分变化［３９］。 在茶树中，通过调控 ＢＡＭ 表达和活性来增强茶树对干旱等胁迫的抗性也已得到证

实［４０］。 本研究中干旱胁迫下豫谷 １ 号大幅度上调 ＳｉＢＡＭ１ａ 和 ＳｉＢＡＭ１ｂ 基因表达，这可能是谷子叶片可溶性

糖积累的重要原因之一。
外源施用 β⁃淀粉酶活性专一性抑制剂 α⁃环糊精进一步降低了干旱胁迫下谷子生物量积累，并且可溶性

糖含量显著减少（图 ６），说明 β⁃淀粉酶水解淀粉是谷子叶片可溶性糖积累的主要来源。 此外，α⁃环糊精显著

降低了叶片脯氨酸含量，这与 Ｚａｎｅｌｌａ 等［４１］研究发现 β⁃ａｍｙｌａｓｅ １ 干旱胁迫下水分淀粉以维持脯氨酸合成的结

果相一致；而可溶性糖和脯氨酸作为渗透调节物质对维持细胞正常的含水量和膨压具有重要作用［４２］。 因此，
干旱胁迫诱导谷子 β⁃淀粉酶基因表达及 β⁃淀粉酶活性升高，从而提高淀粉水解形成可溶性糖及渗透调节物

质脯氨酸的含量是谷子抗旱性改善的重要物质基础。

４　 结论

干旱胁迫显著抑制了光合速率等相关性状，进而影响谷子产量，谷子可以通过提高 β⁃淀粉酶基因表达及

活性来适应干旱；干旱胁迫下，提高谷子 β⁃淀粉酶活性，加强淀粉水解成可溶性糖，进一步影响叶片脯氨酸的

合成对提高谷子抗旱性具有重要作用。 抗旱性较强的谷子品种豫谷 １ 号通过维持较高的叶片叶绿素含量、净
光合速率、光系统 ＩＩ 最大化学效率及叶片相对含水量等途径，从而获得较高的产量，与 β⁃淀粉酶介导的淀粉

分解导致可溶性糖积累有重要关系。 此外，干旱胁迫下，豫谷 １ 号具有较高叶片蒸腾的情况下，依然维持高的

叶片相对含水量可能与其根系吸水能力有关，需要进一步试验研究。
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