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　　摘要：研究甘蔗及其近缘植物蔗糖代谢对干旱胁迫的响应，为进一步研究干旱胁迫下甘蔗糖代谢分子机制提供理
论参考。以２个甘蔗栽培种（Ｂａｄｉｌａ、ＲＯＣ２２）、割手密、斑茅为材料，采用桶栽试验法，在伸长期初期进行干旱胁迫处
理，测定土壤含水量、细胞膜透性、可溶性糖含量、蔗糖含量以及蔗糖磷酸合成酶（ＳＰＳ）、蔗糖合成酶（ＳＳ）、酸性转化酶
（ＡＩ）、中性转化酶（ＮＩ）的活性，并进行偏相关分析。结果表明，随着干旱胁迫天数增加，甘蔗及其近缘植物的细胞膜
透性、可溶性糖含量、蔗糖含量均呈不断上升趋势，ＳＰＳ和ＳＳ活性呈先升后降趋势，ＡＩ和ＮＩ活性呈不断下降趋势。偏
相关结果表明，蔗糖含量与土壤含水量呈极显著负相关，蔗糖含量与ＳＰＳ、ＳＳ活性呈极显著正相关，与ＡＩ、ＮＩ活性呈极
显著负相关。因此，干旱胁迫下，伸长期甘蔗及其近缘植物中蔗糖为主要的渗透调节糖类物质，其蔗糖合成途径被激

活，合成更多蔗糖调节细胞渗透势；而蔗糖分解途径被抑制，进而抑制植株正常生长发育。
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　　甘蔗（ＳａｃｃｈａｒｕｍｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍＬ．）作为最主要的
制糖类经济作物之一，支撑了糖料产业发展。广东

湛江凭借其独特的地理位置及水热条件，成为我国

三大糖蔗产地之一，但湛江地区降雨量年际间变化

大，年内季节分配不均，所以季节性干旱导致甘蔗

的产量和品质大幅下降，影响甘蔗产业健康发

展［１］。干旱是影响植物生长和发育的最主要因素

之一，可使甘蔗平均产量减少３１．７％［２］。在甘蔗生

育期中，伸长期对水分的需求量最大，如果该时期

遇到干旱，对甘蔗最终产量影响最大［３］。因此，研

究干旱胁迫下甘蔗伸长期蔗糖代谢的变化特征，对

今后培育抗旱甘蔗品种具有重要意义。

为应对干旱胁迫，植物会产生一系列适应性机

制，如生长减缓、光合作用降低、气孔关闭、渗透调

节物质合成积累增多、相关激素含量升高、抗逆基

因上调表达等［４］。在干旱胁迫下，甘蔗正常生理代

谢过程会遭到破坏，长时间干旱胁迫会导致甘蔗生

长减缓、植株矮小，产量和品质显著下降［５］。有研

究表明，干旱使得甘蔗叶片的细胞膜透性增大、丙

二醛（ＭＤＡ）含量增加、膜脂过氧化作用加剧、叶绿
素含量下降、脯氨酸含量迅速增加，以提高甘蔗体

内渗透势，利于根系从土壤中吸收水分［６－７］。吴凯

朝等以甘蔗品种ＧＴ１１为材料，研究认为，甘蔗为响
应水分胁迫，除可溶性蛋白含量和 ＰｒｏＤＨ活性外，
叶片 ＭＤＡ、可溶性糖、超氧阴离子、脯氨酸、脱落酸
（ＡＢＡ）含量及过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶
（ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、谷胱甘肽还原酶
（ＧＳＨ－Ｒ）、Δ′－吡咯啉 －５－羧酸合成酶（Ｐ５ＣＳ）
和多胺氧化酶（ＰＡＯ）活性均明显高于对照处理［８］。

由此表明，干旱胁迫下耐旱品种具有更强的调控能

力，以提高甘蔗对干旱胁迫的适应性。

蔗糖是植物中碳水化合物运输的主要形式，从

叶片的叶绿素中合成磷酸丙糖，运输到细胞质中参

与蔗糖合成，也可用于氨基酸和脂肪酸的合成。在

作物糖代谢生理过程中，蔗糖磷酸合成酶（ＳＰＳ）、蔗
糖合成酶（ＳＳ）、酸性转化酶（ＡＩ）、中性转化酶（ＮＩ）
起着重要的调节作用［９］。ＳＰＳ以果糖（６－磷酸
Ｆ６Ｐ）和尿苷二磷酸葡糖（ＵＤＰＧ）为底物催化合成蔗
糖，是一种不可逆的酶［１０］。ＳＳ既能催化果糖和
ＵＤＰＧ合成蔗糖，又能催化蔗糖分解，是一种可逆
酶［１１］。转化酶在蔗糖代谢中不可逆地催化蔗糖分

解为果糖和葡萄糖，分为中性和酸性转化酶［１２］。在
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自然生长条件下，节间蔗糖含量与酸性转化酶活性

呈极显著负相关，与蔗糖磷酸合成酶活性呈显著正

相关，表明酸性转化酶、蔗糖磷酸合成酶对甘蔗节

间蔗糖含量有显著性调节作用［１３］。叶燕萍等研究

认为，干旱处理提高了甘蔗蔗糖糖分和蔗汁重力纯

度而降低了蔗汁还原糖分，因而提高了甘蔗品

质［１４］。由此表明，甘蔗成熟期适当的干旱胁迫有助

于提高蔗糖糖分，提高甘蔗品质。

前人研究侧重于在干旱胁迫下研究甘蔗生理

生化变化特性，或利用干旱胁迫的生理指标对甘蔗

材料进行抗旱性综合评价［１５－１７］。伸长期甘蔗的蔗

糖积累及其代谢相关酶活性应答干旱胁迫的生理

机理尚不清楚。本研究通过在甘蔗伸长初期，连续

干旱胁迫０、２、４、６、８、１０ｄ，分别测定甘蔗及近缘植
物割手密、斑茅体内蔗糖代谢相关酶活性变化，以

及可溶性糖、蔗糖含量变化，并对各测定指标进行

相关性分析，探究不同甘蔗品种及近缘植物应对干

旱胁迫蔗糖代谢的响应特性，为今后深入研究干旱

胁迫下甘蔗糖代谢、培育抗旱高糖甘蔗品种提供理

论参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
选用２个甘蔗栽培品种，分别是 Ｂａｄｉｌａ（干旱敏

感品种）、ＲＯＣ２２（耐旱，推广面积最大主栽品种），
甘蔗近缘植物为湛江地区的１０倍体割手密（ｘ＝８，
２ｎ＝８０，Ｓａｃｃｈａｒｕｍｓｐｏｎｔａｎｅｕｍ）和６倍体斑茅（ｘ＝
１０，２ｎ＝６０，Ｅｒｉａｎｔｈｕｓａｒｕｎｄｉｎａｃｅｕｓ），以上材料均由
广东省科学院南繁种业研究所湛江研究中心提供。

１．２　试验方法
１．２．１　试验设计　采用桶栽（胶桶高５０ｃｍ、口径
４０ｃｍ，桶底均匀开４个排水小孔）方式进行种植，所
用土壤为砖红壤土，每桶装土２５ｋｇ，与２０ｇ复合肥

（Ｎ、Ｐ２Ｏ５、Ｋ２Ｏ含量均为１７％）混合均匀后装桶，每
桶种植双芽苗４段，每桶出苗分蘖后定植６株。每
个品种种植３桶，共１２桶。

试验地点在广东海洋大学农业生物技术研究

所。２０２０年６月７日将种苗种植入土，入土深度为
１０ｃｍ，浇水使土壤保持湿润。２０２０年６月２０日出
苗，出苗后每２ｄ浇５００ｍＬ水１次。干旱胁迫前，
在研究所大院空地培育，所有材料种植管理水平一

致。出苗６０ｄ后，甘蔗处于伸长期初期（１１～１３张
真叶），将全部桶搬至通风透气良好的玻璃温室内，

进行干旱胁迫试验，不再进行浇水。搬至玻璃温室

后，次日上午８时至９时取样，每次每桶剪取１株甘
蔗的＋１叶，迅速放入液氮中速冻，带回实验室放入
－８０℃冰箱冻存，用于相关指标测试分析。之后，
每２ｄ（４８ｈ）取样１次，共取样６次，分别为干旱胁
迫后０、２、４、６、８、１０ｄ。
１．２．２　测定项目及方法　用烘干法测定土壤含水
量［１８］。细胞膜透性的测定采用电导法，可溶性糖含

量的测定采用蒽酮比色法，蔗糖含量以及蔗糖磷酸

合成酶、蔗糖合成酶、酸性转化酶、中性转化酶活性

测定均参照高俊凤的方法［１９］。

１．３　数据统计分析
应用统计分析软件 ＳＰＳＳ１９．０分析试验数据，

用Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法分析同一品种不同干旱胁
迫时间点测定指标的差异显著性（α＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　土壤含水量
由图１知，随着干旱处理天数的增加，各个品种

的土壤含水量均成一定梯度且显著性地下降，表明

本研究的干旱胁迫梯度设计具有典型性和可靠性，

可以在此干旱胁迫水平下进行各项指标的测定和

研究。
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２．２　甘蔗植株细胞膜透性分析
由图２可知，干旱胁迫下，与０ｄ相比，４种材料

细胞膜透性增加的最大倍数分别为 ９．１９倍、９．４７
倍、３．７５倍、１３．７６倍，表明土壤水分含量是影响各
材料细胞膜透性增加的主要因素。随着干旱处理

天数的增加，ＲＯＣ２２、斑茅的细胞膜透性呈一定梯度
增加，且斑茅的各梯度间有显著性差异，ＲＯＣ２２除
３０ｄ和２ｄ之间无显著性差异，其他处理梯度间均
有显著性差异。Ｂａｄｉｌａ和割手密的细胞膜透性在干

旱胁迫后８ｄ达到最大，之后开始减少，其他材料则
一直增加。说明不同品种的耐旱能力不尽相同。

２．３　干旱胁迫下甘蔗植株糖代谢的生理效应分析
２．３．１　蔗糖磷酸合成酶活性　由图３可知，干旱胁
迫下，各材料的ＳＰＳ活性变化趋势一致，先增后减，
在胁迫６ｄ时达到最大值，然后显著下降，可能是干
旱胁迫８ｄ达到了各材料 ＳＰＳ调控的极限，从而表
现出下降的趋势。然而，干旱胁迫下，抗旱品种

ＲＯＣ２２的平均ＳＰＳ活性低于其他材料的ＳＰＳ活性。

２．３．２　蔗糖合成酶活性　由图４可知，６次测定值
中，各供试材料 ＳＳ活性均呈现先增后减的趋势，
ＲＯＣ２２在干旱胁迫６ｄ时ＳＳ活性达到最大值，其余
３个材料均在干旱胁迫４ｄ时 ＳＳ活性达到最大值。
另外，Ｂａｄｉｌａ与斑茅的 ＳＳ活性变化非常相似，均比
其他材料小，说明Ｂａｄｉｌａ与斑茅的ＳＳ活性对干旱胁
迫的响应没有ＲＯＣ２２和割手密积极。
２．３．３　酸性转化酶活性　由图５可知，干旱胁迫
下，各供试材料的ＡＩ活性在胁迫２ｄ后开始显著下
降，Ｂａｄｉｌａ和割手密的 ＡＩ活性在胁迫４ｄ时达到最
低水平。ＲＯＣ２２和斑茅的ＡＩ活性在胁迫１０ｄ时达
到最低水平。胁迫６ｄ后 Ｂａｄｉｌａ和 ＲＯＣ２２的 ＡＩ活
性趋于稳定，没有显著性差异，而割手密在胁迫１０ｄ
后ＡＩ活性显著增加。在胁迫１０ｄ时 ＡＩ活性显著

下降。值得注意的是，在干旱胁迫０ｄ和２ｄ时，斑
茅的ＡＩ活性显著高于其他材料。
２．３．４　中性转化酶活性　从图６可知，干旱胁迫
下，各个供试材料ＮＩ活性基本都呈现不断减小的趋
势，但Ｂａｄｉｌａ胁迫４ｄ时先显著性增加，尔后减小，
说明干旱胁迫会使得供试材料ＮＩ活性减小，以影响
其体内蔗糖代谢的生理生化反应。６次测定值中，
斑茅的平均 ＮＩ活性最高，Ｂａｄｉｌａ次之，并且干旱胁
迫下Ｂａｄｉｌａ的ＮＩ活性变化较其他材料稳定。
２．３．５　可溶性糖含量　由图７可知，除 ＲＯＣ２２在
胁迫６、８ｄ时可溶性糖含量下降，斑茅在胁迫６ｄ后
可溶性糖含量基本不变外，干旱胁迫下各材料可溶

性糖含量从胁迫２ｄ开始呈不断增长趋势，且有显
著性差异。由此说明，供试材料可依靠大量积累可
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溶性糖来缓解水分胁迫，增加细胞内渗透势，以便

根系从土壤中吸收水分。从整体观察各材料的可

溶性糖含量变化，同样发现Ｂａｄｉｌａ、ＲＯＣ２２与割手密

的变化趋势基本一致。然而，斑茅与其他材料不

同，虽然也是上升趋势，但是干旱胁迫下斑茅的可

溶性糖含量增加幅度并不大，其应对干旱胁迫的生
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理机制可能与甘蔗材料存在较大差异。

２．３．６　蔗糖含量　由图８可知，随干旱胁迫天数增
加，Ｂａｄｉｌａ和割手密的蔗糖含量整体呈不断上升趋
势，均在干旱胁迫１０ｄ时蔗糖含量最高，ＲＯＣ２２和
斑茅的蔗糖含量则呈先上升后下降的趋势，分别在

胁迫后６、４ｄ达到最高。由此说明，在干旱胁迫下，
大量积累蔗糖是各材料启动干旱胁迫的响应机制

之一。从整体上观察，甘蔗栽培种的变化趋势与割

手密的趋势基本一致，而不同于斑茅。

２．４　干旱胁迫下甘蔗及其近缘植物生理指标间的
偏相关分析

由表１可知，通过偏相关分析，土壤含水量除了
与Ｂａｄｉｌａ和割手密的可溶性糖含量、与斑茅的细胞
膜透性和ＮＩ活性没有显著性相关外，与各生理指标
均显著或极显著相关。细胞膜透性，在 Ｂａｄｉｌａ中与
ＳＰＳ活性、ＮＩ活性、蔗糖含量存在极显著负相关关
系；在ＲＯＣ２２中只与可溶性糖含量不存在显著性相
关；在割手密中与ＳＳ活性、蔗糖含量存在显著或极
显著性正相关；在斑茅中只与ＮＩ活性存在极显著性
正相关。由此表明，干旱胁迫下甘蔗及其近缘植物

的细胞膜透性与蔗糖含量、蔗糖代谢相关酶活性存

在显著性相关，但不同材料间存在一定差异。干旱

胁迫下，在 Ｂａｄｉｌａ、ＲＯＣ２２、割手密中蔗糖含量与
ＳＰＳ、ＳＳ、ＡＩ活性存在极显著性正相关，在 Ｂａｄｉｌａ中
与ＮＩ活性呈显著正相关，在ＲＯＣ２２、割手密中与ＡＩ
活性、ＮＩ活性呈显著负相关，而在斑茅中蔗糖含量
与ＳＳ活性、ＡＩ活性分别存在极显著性正相关、负相
关。可溶性糖含量，在Ｂａｄｉｌａ中只与ＡＩ活性存在极
显著性相关，在ＲＯＣ２２中只与 ＳＰＳ活性、ＮＩ活性分
别存在显著性正相关、负相关关系，在割手密、斑茅

中分别只与ＳＳ活性、ＮＩ活性不存显著性相关。在４
种材料中，只有在割手密中可溶性糖含量与蔗糖含

量存在极显著性相关，说明干旱胁迫下，甘蔗的可

溶性糖含量与蔗糖含量并不存在密切相关。

３　讨论与结论

水分短缺和季节性干旱严重影响作物的生长、

品质和产量，因此，干旱胁迫已成为严重阻碍农作

物可持续发展的重要因素之一［２０］。对干旱胁迫，作

物会产生感知、信号转导、渗透调节、转录调控、蛋

白质修饰和代谢物质调控等应答反应［２１－２２］。为缓

解干旱胁迫带来的不利影响，甘蔗体内会合成大量

脯氨酸、甜菜碱、可溶性糖等渗透调节物质［２３－２４］。

本研究中，随着干旱天数的增加，各个材料体内可

溶性糖含量、蔗糖含量整体呈一定梯度显著性增

加，以提高渗透压，这与前人的研究结果［２５－２６］一致。

在４个材料中，干旱胁迫下，虽然斑茅可溶性糖含
量、蔗糖含量整体为升高趋势，但其整体含量较其

他２个甘蔗品种和割手密的低。究其原因，可能是
由于斑茅与其他材料不在同一个属，遗传背景相差

较大［２７］。从偏相关分析可知，４个材料的土壤含水
量与蔗糖含量均达到了极显著性负相关。然而，只

在斑茅中土壤含水量与可溶性糖含量的关系为极

显著负相关，在 ＲＯＣ２２中为显著性负相关，由此说
明，在甘蔗中蔗糖积极应答干旱胁迫，为主要的渗

透调节糖类。同时，也进一步证明了干旱处理可提

高甘蔗蔗糖糖分和蔗汁重力纯度，从而提高甘蔗品

质［１４］。所以，在大田生产中，可以对甘蔗进行适当

的干旱处理，以便提高甘蔗蔗糖糖分。

蔗糖合成代谢过程主要受 ＳＰＳ、ＳＳ以及转化酶
的影响［１３］。本研究偏相关分析发现，Ｂａｄｉｌａ、
ＲＯＣ２２、割手密中蔗糖含量与ＳＰＳ、ＳＳ活性均为极显
著正相关，与ＡＩ、ＮＩ活性为极显著负相关，但 Ｂａｄｉｌａ
中蔗糖含量与ＮＩ活性为极显著正相关。由此表明，
甘蔗蔗糖含量与ＳＰＳ、ＳＳ、ＡＩ、ＮＩ的活性密切相关，
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表１　不同材料生理指标间的偏相关分析

品种 指标

相关系数

土壤含水量
细胞膜

透性

蔗糖磷酸

合成酶活性

蔗糖合成酶

活性

酸性转化酶

活性

中性转化酶

活性

可溶性糖

含量

蔗糖

含量

Ｂａｄｉｌａ 土壤含水量 １．０００
细胞膜透性 ０．６０４ １．０００
蔗糖磷酸合成酶活性 －０．８９４ －０．６２５ １．０００
蔗糖合成酶活性 －０．８２６ －０．４７５ ０．６４０ １．０００
酸性转化酶活性 ０．８９１ ０．４８１ －０．６１１ －０．７４９ １．０００
中性转化酶活性 －０．５８４ －０．８２１ ０．６６６ ０．６８０ －０．３２７ １．０００
可溶性糖含量 －０．４８２ －０．０８６ ０．３６７ ０．０６２ －０．６１０ －０．２７１ １．０００
蔗糖含量 －０．９１４ －０．７９１ ０．８８３ ０．７１８ －０．７６５ ０．７３８ ０．３０８ １．０００

ＲＯＣ２２ 土壤含水量 １．０００
细胞膜透性 ０．９３５ １．０００
蔗糖磷酸合成酶活性 －０．８１３ －０．９２６ １．０００
蔗糖合成酶活性 －０．６９４ －０．８７０ ０．８７７ １．０００
酸性转化酶活性 ０．７０３ ０．８５８ －０．７４１ －０．９３６ １．０００
中性转化酶活性 ０．８１３ ０．７２２ －０．７６２ －０．４０９ ０．２７７ １．０００
可溶性糖含量 －０．５４９ －０．３９２ ０．５１２ ０．３３０ －０．１２９ －０．６３８ １．０００
蔗糖含量 －０．７２１ －０．８６４ ０．８９２ ０．６９９ －０．６３４ －０．７３４ ０．１７６ １．０００

割手密 土壤含水量 １．０００
细胞膜透性 －０．８４１ １．０００
蔗糖磷酸合成酶活性 －０．８１７ ０．４６９ １．０００
蔗糖合成酶活性 －０．９２７ ０．８０３ ０．５９６ １．０００
酸性转化酶活性 ０．８４１ －０．４６１ －０．９１９ －０．７３８ １．０００
中性转化酶活性 ０．７３２ －０．２６１ －０．８３３ －０．６８２ ０．９３５ １．０００
可溶性糖含量 －０．３４０ －０．２０８ ０．６９２ ０．２５５ －０．７２５ －０．８３７ １．０００
蔗糖含量 －０．９００ ０．５５６ ０．９４７ ０．７６０ －０．９１７ －０．８８０ ０．６７３ １．０００

斑茅 土壤含水量 １．０００
细胞膜透性 ０．２８４ １．０００
蔗糖磷酸合成酶活性 －０．７０９ －０．４２６ １．０００
蔗糖合成酶活性 －０．９５４ －０．２２７ ０．５１７ １．０００
酸性转化酶活性 ０．９４４ ０．１５７ －０．８２８ －０．８５９ １．０００
中性转化酶活性 －０．４５９ ０．６４４ ０．０００ ０．５０８ －０．４４３ １．０００
可溶性糖含量 －０．６５１ －０．２３１ ０．９２９ ０．４９４ －０．８１２ ０．１０９ １．０００
蔗糖含量 －０．９３６ －０．３４４ ０．４７２ ０．９７６ －０．７９０ ０．４２７ ０．４３６ １．０００

　　注：表示Ｐ＜０．０１，表示Ｐ＜０．０５。

蔗糖合成代谢受 ４种酶的共同调控。前人研究表
明，蔗糖磷酸合成酶可能是蔗糖合成途径中的一个

重要控制点，它的活性反映蔗糖生物合成途径的能

力，ＳＰＳ活性越高，蔗糖积累得越多［２８］。本研究发

现，随着干旱天数增加，４个材料的ＳＰＳ活性响应迅
速，其活性在６ｄ达到最高值，之后呈一定梯度下
降，并且在偏相关性分析中，ＳＰＳ活性与蔗糖含量均
呈极显著正相关，由此表明，甘蔗中ＳＰＳ活性显著性
地调控蔗糖合成。相关研究发现，在植物生长过程

中，ＳＳ既可催化蔗糖合成又可催化蔗糖分解，但主
要起分解作用［１１］。赵丽宏等通过在甘蔗自然生长

条件下，对蔗糖合成分解代谢进行研究认为，ＳＳ活

性与蔗糖积累呈负相关［２９］。这与本研究结果存在

差异，随着干旱天数增加，ＳＳ活性显著增加，并在胁
迫后４ｄ或６ｄ时活性达到最强，之后ＳＳ活性下降，
并且在偏相关性分析中，各供试材料ＳＳ活性与蔗糖
含量均呈极显著正相关。由此认为，干旱胁迫下，

ＳＳ在甘蔗中主要起催化蔗糖合成的作用。转化酶
分为ＡＩ和 ＮＩ，在植物中主要催化蔗糖分解成果糖
和葡萄糖，为植株的生长和发育提供碳源和能量，

以保证植株的正常生理代谢活动［３０－３１］。本研究结

果表明，随干旱天数增加，ＡＩ、ＮＩ活性呈一定梯度显
著性下降，而蔗糖积累量则呈一定梯度显著升高，

与蔗糖含量为显著负相关；而且，ＮＩ平均活性比 ＡＩ
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平均活性低。有研究认为，在甘蔗生长过程中ＡＩ活
性对蔗糖积累调控作用非常重要，此外，逆境条件

下，ＡＩ活性对维持细胞的正常功能也起一定的作
用［９］。由此说明，在甘蔗干旱胁迫中 ＡＩ的调控作
用更强。以上分析发现，ＳＰＳ和ＳＳ活性受干旱胁迫
激活，而转化酶活性受抑制。由此表明，干旱胁迫

对甘蔗的蔗糖分解代谢活动产生了抑制作用，为了

抵御干旱带来的渗透胁迫，甘蔗减少蔗糖分解以积

累更多的蔗糖含量调节细胞渗透压。

干旱胁迫使得甘蔗及其近缘植物的细胞膜透

性增大，可溶性糖和蔗糖含量上升，ＳＰＳ和 ＳＳ活性
先升后降，ＡＩ和ＮＩ活性下降。偏相关分析表明，蔗
糖含量与ＳＰＳ、ＳＳ活性呈极显著正相关，与ＡＩ、ＮＩ活
性呈极显著负相关。由此表明，甘蔗及其近缘植物

蔗糖代谢积极响应干旱胁迫，主要以蔗糖合成为

主，蔗糖分解为辅，缓解渗透胁迫。
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