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摘要： 从抗旱性鉴定、 抗旱机理和抗旱分子水平 3个方面， 综述了高粱抗旱种质筛选、 干旱胁迫下高粱形
态和生理响应和抗旱分子水平研究， 并对高粱抗旱育种进行了展望。
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A Review of Drought Resistance of Sorghum
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Abstract： In terms of drought resistance identification，mechanism of drought resistance and drought resistant molecular level of
sorghum，summarizes the drought resistant germplasm screening of sorghum， sorghum morphological and physiological responses under
drought stress and drought resistance molecular level study，and the drought resistance breeding of sorghum was prospected.
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高粱（Sorghum bicolor（L.）Moench）是世界上第
五大禾谷类作物， 具有生物产量高、 抗旱、 耐涝、
耐盐碱等特性。 甜高粱作为高粱的变种， 茎秆中
含糖量较高， 其成分主要是蔗糖、 果糖和葡萄糖，
是饲草、 酿酒、 工业淀粉以及生物能源的重要原
材料， 在我国西北地区农业产业结构调整， 草食
畜牧业发展及生态改良与保护方面具有重要作
用。 干旱是影响高粱生产持续稳定发展的主要限
制因子之一， 因此， 改良和提高高粱品种的抗旱
性和节水性已成为关注的重要课题。 高粱的栽培
区域主要在“三北”地区， 有效提高高粱抗旱性，
对节约水资源和发展干旱、 半干旱地区农业生产
具有重大意义［1�-�2�］。 我们总结了与高粱抗旱有关
的文献， 旨在为高粱抗旱性的进一步研究提供参
考。

1���高粱抗旱性鉴定
1.1 高粱抗旱性鉴定方法

农作物抗旱性鉴定方法通常分为种子萌发期、
苗期和全生育期鉴定。 种子萌发期抗旱性鉴定通
常采用人工气候箱［3�］、 恒温室培养［4�］， 进行水
培［5�］及土培［6�］等模拟实验。 高粱萌发期抗旱性鉴
定指标以萌发抗旱指数为主， 种子萌发期的发芽
势、 发芽指数等可作为抗旱性鉴定的相关指标。
苗期抗旱性鉴定即利用模拟干旱［7�］、 旱后复水［8�］

以及反复干旱法［9�］等进行抗旱性鉴定， 以确定高
粱抗旱生理生化指标、 渗透调节和抗氧化耐旱途
径。 研究发现， 高粱苗期叶片长势和根系长势可
作为抗旱性鉴定指标［10�］， 同时高粱幼苗中超氧化
物歧化酶（SOD）、 过氧化物酶（POD）和过氧化氢酶
（CAT）活性也可作为抗旱性鉴定指标［4�］， 干旱胁
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迫下这 3种酶的活性均有不同程度的增强。 全生育
期抗旱鉴定是在人工控制水分及其他环境条件的干
旱棚、 抗旱池、 生长箱或人工气候箱内人工模拟干
旱， 研究不同生育期内水分胁迫对作物生长及产量
的影响， 或以田间自然土壤水分状况为对照， 比较
指标的变化来评价作物的抗旱性。 高粱全生育期抗
旱性鉴定可以采用抗旱系数和抗旱指数作为主要指
标， 兰巨生等［11�］提出的抗旱指数法（抗旱指数 = 抗
旱系数×旱地产量 /�所有品种旱地平均产量）， 是
对 Chionoy 提出的抗旱系数进行的改进， 在作物抗
旱鉴定研究中取得了良好的效果。
1.2 高粱种质资源抗旱性鉴定现状
1.2.1����环境胁迫与抗旱性 作为育种的基础材料，
作物种质资源的抗旱性研究对于育种工作有着非
常重要的意义［12�］。 Rosenow 等［13�］在干旱条件下对
高粱种质资源进行田间调查， 筛查出对干旱有明
显响应的时期为开花前和籽粒灌浆期， 从中鉴定
出一些种质资源在这两个时期都表现出抗旱性，
但在相同的基因型中并没有发现在这两个时期都
表现出高水平的抗旱性。 Rad 等［14�］利用抗旱指数
对伊朗国家植物基因库中的高粱种质资源进行筛
选， 筛选出 3 个耐旱性高粱种质资源 Gorgan�1、
Qaenat 和 KC90016。 吕鑫等［15�］利用主要农艺性状
的抗旱系数和抗旱指数对 25 个饲用甜高粱恢复系
进行全生育期抗旱性鉴定， 筛选出高粱品种 53423
抗旱性强， ZZ 苏丹草抗旱性差。 王瑞等［16�］对国内
外稳定遗传的 61 份高粱品种分为 Ａ、 Ｂ 两组进
行全生育期抗旱性鉴定， 从中筛选出抗旱性强的
材料 14 份， 在国内外材料中均未发现 1 级抗旱性
材料， 且从 2、 3 级抗旱性材料来看， 国外抗旱材
料比国内材料所占的百分比高， 比较分析结果为
BE35�/ 糖和 A2 早 B�/Tx623-5B�比 B35�具有更好的
抗旱丰产性能。

来自苏丹的高粱具有耐旱性、 好的营养品质
和抗虫抗病的特性， 是全世界用来改良种质资源
的主要来源［17�］。 Assar 等［18�］对苏丹的 40 个高粱基
因型在干旱条件下进行了系统的研究， 依据相对
产量从中鉴定出高粱品种 Arfa� Gadamak、 Wad�
Ahmed、 El-Najada、 Korcola 和 ICSR�92003 等具有
较好的抗旱性， 这些品种可以作为抗旱育种的亲
本。 Mutavaa 等［19�］以来自不同地区的五大类高粱
种质资源为材料， 在干旱条件下， 以生理指标和
产量性状（叶绿素含量、 叶片温度、 单位面积籽粒
数、 单个籽粒重、 收获指数）作为鉴定指标， 结果

表明， 在干旱胁迫下美国高粱优良系具有更高的
穗粒数和粒重， 而 guinea 和 bicolor 最低； 美国高
粱优良系和 caudatum 基因型的收获指数和产量都
达到最高， 并且在干旱条件下， 在所有的高粱种
类中， caudatum 产量更稳定。
1.2.2����光敏性与抗旱性 Md等［20�］以来源于亚洲
和非洲的 36 个光周期敏感型高粱品种为材料， 研
究了光周期敏感型高粱开花前的抗旱性， 结果显
示， 在干旱条件下来自非洲的高光敏型品种开花前
抗旱性比亚洲品种强， 大多数亚洲高光敏型品种对
开花前的干旱胁迫表现出中等抗性。 Patrick［21�］等
利用干燥剂（KI， NaClO3�、 KClO3）模拟法对开花后
高粱抗旱性进行研究， 以产量和籽粒质量作为指
标， 结果发现， 干燥剂处理对高粱品种产量和籽
粒质量的影响都有显著差异。 开花后经干燥剂处
理的抗旱品种 P898012 产量和籽粒质最高， 而开
花后非抗旱品种 P898012P89001 和 TX7078 产量和
籽粒质最低。
1.2.3����开花后持绿性与抗旱性 高粱开花后的持
绿性是一个重要的耐旱特性， 目前鉴定持绿性状
的方法是在田间干旱环境下， 于特定的生长发育
时期去鉴定。 众所周知， 依据田间进行抗性鉴定
是很难完成的， 通常需要将品种在稳定的干旱条
件下， 多年多地进行重复种植才能获得对持绿性
状有价值的鉴定。 Burke 等［22�］研究了一种快速鉴
定开花后持绿性种质资源的方法， 在水分充足条
件下， 对高粱开花期叶片进行进行高温和室温处
理， 利用叶绿素荧光法检测组织伤害程度， 结果
发现在温度处理后叶片组织细胞间具有更高的蔗
糖浓度， 显示出更高的叶绿素荧光率。 Rajarajan
等［23�］对 100 多份高粱品种持绿性与抗旱性进行研
究， 结果显示， 干旱条件下， 叶片相对含水量、
叶绿素相对含量和持绿性是选择抗旱品种重要指
标。 并且依据持绿性状生理表现进行聚类分析，
耐旱基因型和非耐旱基因型簇是分开的。
2���高粱抗旱机理
2.1 形态特征

当植物体受到干旱胁迫时， 其形态特征及体
内的生理生化物质会产生一系列反应和变化。 高
粱在遇到干旱胁迫时会通过一定的形态特征抵御
干旱［24�］。 干旱条件下， 高粱通过有效叶片卷曲、
直立、 改变开张角度来减少叶片蒸腾面积， 通过
增加蜡质层厚度减少水分散失， 通过改变气孔特
性提高蓄水性和渗透调节降低渗透势， 而保存水
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分、 抵御干旱［25�］。 邵艳军等［26�］研究表明， 干旱胁
迫下高粱叶片有较高的水势和水分质量分数。 水
分的高效吸收对作物耐旱性具有决定性作用， 高
粱根系发达且水势低使其具有较强的吸水能力。
Blum 等 ［27�］研究表明， 高梁具有扎根深、 分布广
和分枝多的根系特征。 在有限水分条件下， 吸水
的多少由根系深度决定， 深层吸水差是由于根长
不够所致。 Robertson�等［28�］观察到， 高粱根系每天
以 3.4�cm�的稳定速率下伸， 直到开花后约 10�d。
张喜英等［29�］的实验表明， 干旱情况下， 高粱每层
次根长、 密度均大于充分供水， 根系根长生长增
加， 有利于根系吸收贮存于深层土壤的水分， 减
轻干旱胁迫。 研究发现持绿性高粱品种 B35 和非
持绿性高粱品种三尺三在干旱胁迫下， B35 有较大
的根冠比、 总根长和根表面积。
2.2 生理生化

王艺陶［30�］研究表明， 干旱胁迫下抗旱型品种
对光能的捕获和转化能力较强， 具有较高的光合
生产潜力。 高抗旱品种吉杂 305 的离体叶片失水
速率在各时期的升幅均小于其他品种， 并且相对
含水量的降幅均显著小于高度干旱敏感品种高粱
吉杂 127。 干旱胁迫下植物主要通过积累脯氨酸、
可溶性糖和可溶性蛋白等各种无机物和有机物来
提高细胞液浓度， 降低渗透势， 以提高细胞的保
水能力， 适应干旱胁迫。 汤章城等［31�］认为， 抗旱
品种叶片中游离脯氨酸含量在总游离氨基酸中的
比例大于不抗旱品种， 脯氨酸的积累与高粱抗旱
性呈正相关。 邵艳军等［26�］研究表明， 高粱的渗透
调节物质主要是可溶性糖和可溶性蛋白。 贺志理
等［32�-�33�］研究证明， 干旱引起的渗透胁迫诱导了根系
高亲和系统的活性和合成， 刺激了钾离子的积累。

干旱胁迫会使细胞内活性氧自由基增加， 导
致细胞遭受氧化危害， 作物需动员整个防御系统
抵抗干旱胁迫诱导的氧化伤害， 而保护性酶系统
中 POD、 SOD 和 CAT 的活性高低就成为控制伤害
程度的决定因素， 能较好地反映植物对逆境的适
应能力。 王艺陶等［30�］研究认为干旱胁迫下 4 个高
粱品种的 POD、 SOD 和 CAT 活性较对照均显著升
高， 高抗旱品种吉杂 305 的升高幅度较大， 说明
吉杂 305 对自由基的清除能力较强， 对干旱胁迫
是适应力较强。 邵艳军［26�］研究表明， 高粱抗氧化
酶主要是 CAT。 Nxele 等［34�］认为甜高粱在干旱和
盐碱胁迫下过氧化氢含量在细胞中得到积累， 导
致叶片叶绿素含量显著的降低， 而总脯氨酸含量

却是显著增加， 加剧了细胞角质层过氧化作用，
从而使细胞死亡和生物产量减少。 高粱在干旱胁
迫初期 SOD、 POD、 CAT 活性升高， 但随着干旱
胁迫时间的延长和强度的增加， SOD、 POD 及
CAT 活性则不同程度的下降， 说明适度干旱胁迫
能增强植物对干旱的适应性［35�-�36�］。
3���高粱抗旱性的分子水平研究
3.1 高粱抗旱性 QTL 定位

抗旱性是由多基因控制的复杂生物学性状。
近年来， 国内外学者对高粱抗旱性 QTL 定位及其
抗旱的分子机制进行了一系列的研究。 持绿性作
为高粱开花后抗旱性的一个主要性状， 研究者采
用不同遗传背景的重组近交系（RIL）和近等基因系
（NIL）群体， 并结合分子遗传学手段研究持绿数量
性状位点 （QTL）。 Tao 等［37�］用 QL39×QL41 组合
的 RIL 群体， 5 个地点 3 个生长季鉴定出 3 个持绿
QTL 区域， 位于不同连锁群上， 在连锁群 B 上的
区段 3 个试验中表达一致。 Kebede 等［38�］用
SC56×TX7000 组合的 RIL 群体， SC56 为持绿亲
本， 在 5 个环境中发现了 9�个 QT�L 与持绿性有
关， 位于 7 个连锁群上， 大多数 QTL 解释表型变
异为 10%～15%。 Haussmann�等 ［39�］用 IS9830×
E36-1 和 N13×E36-1 两个组合的 RIL 群体， 用复
合区间作图法找到持绿 QTL�5～8 个， 解释表型变
异 31%～42%。 赵辉等［ 40�］以甜高粱 LTR108 为父
本， 籽粒高粱 654 为母本杂交获得重组自交系群
体 244 个株系， 对比分析了 2 种水分环境下的株
高表型， 发现无论是 CK 组还是 T 组， 其主效
QTLs 均以位于 Chrom-1、 Chrom-6、 Chrom-7 的遗
传力非常高。 在 Chrom-7 的 105CM-120CM 的区
域上， CK 组和 T 组都定位到影响株高的 QTLs，
但只有在 CK 组检测到影响鲜重和干重的 QTLs，
在 T 组没有出现对应的峰值， 这说明水分胁迫影
响了此区域基因的表达， 进而对鲜重、 干重性状
造成了不良影响， 可见此区域存在影响高粱抗旱
性的 QTLs。
3.2 高粱抗旱性相关基因及机制

尽管有关高粱抗旱性的主效 QTL�到目前为止
还没有通过图位克隆技术获得相应的候选基因，
但随着高粱基因组序列的完成， 为高粱抗旱及抗
逆相关基因的克隆提供了有效保证。 国内外许多
学者相继开展了高粱抗旱性相关性状关键基因克
隆及相关机制研究工作。 韩小东等［41�］分离了克隆
了高粱 ERECTA�基因， 并对其进行序列结构分析
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以及苗期对干旱胁迫响应的表达模式分析， 结果
显示， Sb ER1和 Sb ER2 基因均在高粱茎和叶中表
达， 而且其表达水平均随着干旱胁迫程度的加深
而逐渐提高， 所以 SbER1 和 Sb ER2 两个基因可
以作为优良候选基因应用于基因工程。 刘洋等［42�］

克隆了高粱（Sorghum bicolor）Sb SKIP 基因， 并转
入烟草进行抗旱功能分析。 结果表明， Sb�SKIP�基
因表达提高了烟草植株的干旱耐受能力， 从而为
进一步研究 Sb�SKIP 基因功能提供依据， 同时该基
因的克隆和功能分析为创制转基因抗旱材料提供
了基础资料。 通过克隆高粱 HKT （high� af覱 nity�
potassium�transporter） 基因家族 3 个成员 Sb HKT1；
4、 Sb HKT1；5 和 Sb HKT2；1， 并转入拟南芥进行
功能分析， 结果表明高粱 HKT 基因不仅在作物耐
盐方面具有重要作用， 同时在植物抗旱中也具有
一定的功能。

硅作为地壳的主要组成元素， 近来有大量研
究表明， 在小麦、 玉米、 水稻中硅可以有效提高
其抗旱性［43�-�47�］。 在干旱胁迫下用硅处理过的高粱
比未处理的蒸腾效率显著降低， 同时叶片的蓄水
量也比未处理的高。 有研究表明， 在盐胁迫下，
硅可调节多胺和氨基环丙烷的表达水平［45�］， 并且
干旱和盐胁迫下可引起许多植物多胺和乙烯积累
水平的改变。 Yin 等［46�］验证， 在干旱胁迫下多胺
（PAs）和乙烯积累水平的改变与硅介导的抗旱性有
关， 从而认为硅提高高粱的抗旱性是由于通过调
节多胺类物质和氨基环丙烷表达水平的平衡； 多
胺类物质增加和氨基环丙烷减少表达延缓叶片衰
老， 参与调节根的可塑性， 增加根冠比， 有助于
增加根系对分水的吸收， 进而揭示了硅元素调节
高粱抗旱性的机制。

小 RNA 是由 20～24 个核苷酸序列组成的非
编码 RNA， 其中具有代表性的是 microRNA（miR-
NA）。 miRNA 涉及到植物发育的各个方面， 其中
包括叶片模式、 分生组织功能和根模式等。 近年
来有研究表明， 在许多植物中 miRNA 参与干旱和
非生物胁迫下的调控。 Hamza［47�］等以苏丹地区 11
个具有遗传多样性的高粱栽培品种为材料， 研究
在干旱胁迫下， 根据已知在非生物胁迫下解除对
作物产生伤害调控的 8 个 miRNA（sbi-miR160，
sbi-miR166， sbi-miR16， sbi-miR168， sbimiR393，
sbi-miR�396， sbi-miR397-5p�and�sbi-miR398）在高
粱中的表达水平及模式［48�］， 进而帮助选择高粱抗
旱性品种， 用以高粱品种改良。 表明 8 个 miRNA

在这些高粱品系中呈动态表达模式， 这种动态表
达模式可能是 miRNA 在这些高粱品系中耐旱机制
的普遍表现， 从而说明高粱 miRNA 具有提高高粱
和其它禾谷类作物抗旱性的潜能。

水孔蛋白（aquaporin�.AQP）是近年发现的一类
专一运输水分的质膜或液泡膜上 26-30KD�的膜上
内在蛋白， 与离子通道、 甘油通道等功能通道蛋
白同属 MIP（major�instrinsic�protein�）蛋白家族。 邵
艳军等［26�］在高粱苗期首次进行了水孔蛋白和抗旱
关系的功能研究， 以不同抗旱性高粱品种晋中405
（抗旱性较弱）和晋杂 12（抗旱性强）， 通过 PEG�胁
迫处理， 以未处理材料作为对照。 抗旱性强的品
种晋杂 12 在 PEG�胁迫下 PIP1 在叶片伸长区表达
较多， 增长倍数较大； 抗旱性差的品种晋中 405
在 PEG�胁迫蛋白表达增多， 但不明显。 表明质膜
PIP1�参与了高粱叶片的伸长和生长过程， 在水分
的快速运输和通透以及细胞的迅速增长伸长中起
到了一定作用， 并在干旱胁迫条件下的作用加强，
使高粱植株有较好的抵御干旱能力， 在一定程度
上揭示了高粱的抗旱机理。
4���问题与展望

目前， 研究者已对多份高粱品种进行抗旱性
鉴定， 但这些鉴定均以单纯评价抗旱性为主， 筛
选的材料性状差、 产量低， 育种家很少选用［49�］。
高粱抗旱性鉴定和评价方法各有利弊， 萌发期抗
旱性鉴定除了干旱条件外， 还跟种子的发芽力有
很大的关系。 苗期鉴定抗旱性具有时间短、 容量
大、 重复性强和简便易行等优点［50�］， 农业生产上
以产量作为抗旱性的主要评价依据， 但苗期鉴定
的结果在提高作物产量方面并没有相关说明。 目
前研究者一般采用在田间条件下进行全生育期抗
旱性鉴定， 但是其鉴定结果受到降水环境影响较
大， 年际间鉴定条件难以一致， 结果变化较大［16�］。
Mutavaa 等［19�］一直致力于研究依据产量及特定的
生理特性作为高粱抗旱种质资源筛选指标， 以提
高选择效率。 因此， 在以后高粱抗旱种质资源筛
选中应采取苗期鉴定与全生育期抗旱性鉴定相结
合， 在以产量性状作为最终指标以外， 应结合特
定生理指标， 以提高高粱抗旱性品种选择效率，
为育种提供优良抗旱材料。 在干旱条件下， 对于
开花后高粱持绿性种质筛选， 可以采用温度处理
法和干燥剂模拟法进行快速鉴定。

作物受到非生物胁迫时， 其形态特征及生理
特性产生一系列反应， 以抵御伤害。 高粱通过其
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有效叶片卷叶、 直立、 改变开张角度来减少叶片
蒸腾面积及增加角质层厚度减少水分散失， 通过
气孔特性、 提高根系蓄水性和通过渗透调节降低
渗透势而保存水分抵御干旱［25�-�27�］。 汤章城等［31�］认
为抗旱品种叶片中游离脯氨酸含量在总游离氨基
酸中的比例大于不抗旱品种。 Nxele 等［34�］研究了
高粱在干旱和盐碱胁迫下， 活性氧在细胞中积累，
过氧化氢含量显著增加， 加剧角质层过氧化作用，
从而使细胞死亡和生物产量减少等。 但目前并没
有将其引申到相关机制研究， 高粱机体是如何调
控其形态特征和生理特性没有过多的研究。

抗旱性是一种数量遗传性状， 受多基因调控。
抗旱性 QTL 定位仍是高粱 QTLs 定位研究的热点，
尤其是对高粱开花前后持绿性 QTLs 研究颇多， 研
究者利用各自不同的群体， 对控制抗旱性主效及
微效 QTLs 进行定位， 为分子标记辅助选择奠定技
术基础， 但对于抗旱性 QTLs 的精细定位及抗旱基
因的图位克隆研究报道较少。 随着分子生物学技
术发展， 将在蛋白水平和 RNA 水平揭示高粱的抗
旱机制， 并有矿质元素硅通过调节多胺类物质和
氨基环丙烷表达水平的平衡来提高高粱的抗旱
性［50�-�51�］， 但对于其调控机制及通路过程中的关键
基因研究颇少， 因此可以对其机制途径中的抗旱
相关功能基因进行研究， 为进一步加强高粱抗旱
机制研究做铺垫。
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