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　 　 摘要:甘蔗是世界上重要的糖料和能源作物ꎬ对于我国食糖产业发展具有举足轻重的作用ꎮ 但是ꎬ我国甘蔗种植面积正

不断减少ꎬ呈现出向高海拔、土壤贫瘠等生产条件差的地方转移的趋势ꎬ因此遭受的逆境胁迫程度日益加深ꎬ严重影响了甘蔗

的生长发育及产量形成ꎮ 如何解决逆境胁迫下甘蔗的产量问题是目前生产上面临的重要课题ꎮ 目前最好的解决办法还是培

育高抗逆品种ꎬ为了给甘蔗抗性品种选育提供参考ꎬ本文对甘蔗的各种逆境ꎬ如低温、干旱、高盐、重金属等伤害与抗逆性的生

理生化机制及甘蔗抗逆相关功能基因的挖掘研究进行了综述ꎬ以期系统地了解甘蔗逆境研究现状ꎬ并提出了甘蔗抗逆育种需

要开展的关键工作ꎬ以期为甘蔗抗逆相关研究方向的设定、抗性机理和抗性品种的选育提供借鉴ꎮ
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甘蔗(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｓｐｐ. )为禾本科(Ｇｒａｍｉｎｅａｅ)甘
蔗属(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ Ｌ. )单子叶植物[１]ꎬ广泛种植于热

带及亚热带地区ꎬ主要用于食糖生产ꎬ目前全球

７０％的食糖依靠甘蔗产糖ꎬ在我国ꎬ这一比例更高达
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９０％ 以上ꎬ因此甘蔗是世界上首要的糖料作物[２]ꎮ
我国是世界第三大甘蔗种植国ꎬ种植面积仅次于巴

西和印度ꎬ蔗区主要分布在广西、云南、广东、海南等

地区ꎬ其中广西和云南种植面积最大ꎬ占据了全国总

面积的 ９０％以上ꎮ 另外ꎬ随着煤炭、石油、天然气等

传统不可再生能源的日益消耗ꎬ可再生等清洁能源

的开发备受各国重视ꎬ甘蔗因其较高的生物量ꎬ已成

为生产乙醇等生物能源的理想原料[２]ꎮ 目前ꎬ甘蔗

种植面积第一大国巴西 ２０％ 能源来源于甘蔗生物

乙醇ꎬ以替代现有的不可再生能源[３]ꎬ由此可见ꎬ甘
蔗作为能源作物大有可为ꎮ 因此ꎬ确保甘蔗产业的

健康发展ꎬ不仅是保障我国食糖安全的客观需求ꎬ更
是未来生物能源产业发展的必然选择ꎮ

然而ꎬ近年来随着我国城镇化进程的快速推进、
蔗区作物竞争的日益加剧ꎬ以及生产成本的不断增

加ꎬ我国甘蔗种植面积出现逐渐缩减的趋势ꎬ而且蔗

区条件逐渐由水田向高海拔、低降雨量、土壤贫瘠的

旱坡地转移ꎬ致使蔗株经常遭受干旱、低温、盐害等

环境胁迫伤害ꎬ最终造成总产量和品质的下降ꎮ 在

这种情况下ꎬ如何保障我国食糖产业的安全ꎬ满足日

益增加的食糖需求ꎬ确保我国甘蔗产业的可持续发

展已成为当前最为重要的科学问题ꎮ 其中培育和推

广可抵御逆境胁迫的优良品种是当前稳定和持续增

加甘蔗产量的最经济有效方式ꎮ 为了全面系统了解

甘蔗抗逆研究进展状况ꎬ为高抗品种选育提供指导ꎬ
本文综述了近年来在干旱、高温、低温、高盐、重金属

等非生物胁迫下甘蔗的抗逆生理生化机制及甘蔗抗

逆相关功能基因的挖掘研究现状ꎬ以期为甘蔗抗逆

相关研究方向的设定、抗性机理和抗性品种的选育

提供借鉴ꎮ

１　 非生物逆境胁迫下甘蔗抗逆性生理
生化研究

１. １　 甘蔗干旱胁迫伤害与抗旱性

在作物面临的所有非生物胁迫中ꎬ干旱发生频

率最高、为害面积最广、造成损失最重ꎬ因而长期占

据首位[４]ꎮ 甘蔗是一种高产的 Ｃ４ 作物ꎬ具有较高

的水分利用效率和较强的耐旱性能ꎮ 但随着甘蔗种

植格局的逐渐变化ꎬ目前我国蔗区种植面积 ７０％以

上为旱坡地ꎬ灌溉设施和土壤持水性能较差ꎮ 因此ꎬ
甘蔗抗旱性能的改良ꎬ仍是甘蔗产业最应关注的问

题之一ꎮ
总体来看ꎬ干旱胁迫会导致植物体内水分缺失、

代谢活动受阻、蒸腾作用下降、光合作用受抑制、植

物生长发育迟滞[５￣１０]ꎮ 在生理水平上ꎬ干旱胁迫会

引起氧化胁迫、丙二醛 (ＭＤＡ) 含量上升、活性氧

(ＲＯＳ)的大量产生、细胞膜过氧化、膜透性增大、细
胞内电解质外渗、细胞内外物质失衡等一系列生理

变化[１１￣１２]ꎮ
甘蔗为热带亚热带作物ꎬ在长期的适应性进化

过程中ꎬ形成了多种组织和形态特征来维持其干旱

环境中的水分平衡ꎮ Ｈ. Ｅｖａｎｓ[１３] 提出ꎬ具备叶片数

量较少且窄厚直立、表皮细胞角质化程度较高、刚毛

多而长、气孔下陷等特征的甘蔗抗旱性强ꎮ Ｋ. Ｂ.
Ｍａｌｉｋ[１４]研究认为ꎬ甘蔗叶片角质层增厚、叶脉数目

较多、泡状细胞带加宽、单位面积气孔数较少等性状

与抗旱性有关ꎮ 谭裕模[１５] 研究发现甘蔗根与茎中

的单位面积导管数与抗旱性呈正相关ꎬ抗旱性强的

品种维管束周围的机械组织发育较差ꎬ厚壁细胞木

质化程度也更高ꎮ 这些形态和组织学特征的总结为

甘蔗抗旱育种提供了参考依据ꎮ
在生理水平抗旱上ꎬＰ. Ｈ. Ｋｏｅｈｌｅｒ 等[１６]发现ꎬ干

旱胁迫会使甘蔗叶片细胞渗透势下降ꎬ同时还会使

还原糖和钾的浓度上升ꎬ说明在干旱胁迫下ꎬ甘蔗能

通过增加细胞溶质的方式进行渗透调节ꎮ 作为一种

小分子、高亲水性主要相容性溶质脯氨酸(Ｐｒｏ)以

游离状态广泛存在于植物体内ꎬ是植物蛋白质组成

成分之一ꎮ 目前ꎬ已有大量研究证明ꎬ脯氨酸含量积

累与甘蔗抗旱性密切相关ꎮ 脯氨酸不仅维持渗透平

衡和生物膜结构稳定性ꎬ还起到调节氧化还原状态

和清除活性氧的作用[１７￣２０]ꎮ 另外ꎬ邹成林[２１]研究发

现ꎬ喷施一定浓度的壳寡糖ꎬ有助于渗透物质的积

累ꎬ增强对外界水分的吸收能力ꎬ抑制膜脂过氧化产

物的形成ꎬ对甘蔗叶片膜系统起到一定的保护作用ꎬ
提高了甘蔗植株的抗旱性ꎮ

陈少裕等[２２] 认为甘蔗抗旱性的强弱与其机体

清除自由基的酶防御系统如超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ) 等的活性有关ꎮ 刘洋

等[２３]报道了干旱胁迫处理下甘蔗栽培品种 ＲＯＣ２２
和 ＲＯＣ１６ 与近缘种果蔗、大茎野生种、斑茅、野生种

割手密抗氧化系统相关酶活性的变化ꎬ研究显示斑

茅的 ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性和可溶性蛋白含量均最高ꎬ推
测其是强抗旱性材料ꎬ这与资源搜集过程中斑茅大

多生长于缺水的山坡地或者沙地相一致ꎮ 因此ꎬ抗
氧化系统中物质浓度的变化特征ꎬ亦可作为植物干

旱适应性的重要研究方向ꎮ
１. ２　 高温胁迫伤害及抗逆性

绝大多数高等植物组织不能在 ４５ ℃以上高温

４８４
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存活ꎮ ４５ ℃以上的高温条件可在极短时间内使植

物遭受到不可逆的巨大伤害ꎬ如在 ５０ ℃环境中暴露

１０ ｍｉｎ 即可引起玉米植株致死[２４]ꎮ 研究表明ꎬ高温

胁迫主要是通过引起细胞氧化损伤影响代谢途径ꎬ从
而影响初级和次级代谢产物的水平[２５]ꎮ 在我国ꎬ甘
蔗高温胁迫并不频发ꎬ但随着全球温室效应ꎬ厄尔尼

诺现象的影响ꎬ极端气候事件频发ꎬ我国部分甘蔗种

植区域都遭受极端高温天气的影响ꎬ因此ꎬ高温胁迫

也已经成为甘蔗产业必须面对和警惕的一大威胁ꎮ
除景天科外的大多数高等植物ꎬ尤其是甘蔗等

Ｃ４ 植物ꎬ可通过大量蒸腾水分降低组织甚至周围环

境的温度ꎬ以维持自身温度处于不高于 ４５ ℃的安全

范围内ꎮ 但在一些农业种植区域ꎬ高温和其他胁迫

常常同时出现ꎬ如高温和干旱双重胁迫下ꎬ干旱胁迫

会显著降低植物的蒸腾冷却水平ꎬ从而加重植物的

高温伤害ꎮ 另外在高温和潮湿的环境中ꎬ植物叶片

界面层蒸腾阻力增加ꎬ引起蒸腾的减弱和冷却速率

的降低ꎬ也会加重高温对植物的伤害[２４]ꎮ
甘蔗原产于热带及亚热带地区ꎬ最适宜生长温

度为 ２５ ~ ３５ ℃ꎬ因此对高温有着天然适应性[２６]ꎮ
研究显示ꎬ甘蔗成熟期高温胁迫会打乱糖分积累和

再次发育之间的动态平衡[２７]ꎮ Ｍ. Ｋ. Ｅｂｒａｈｉｍ 等[２８]

研究发现ꎬ４５ ℃ 条件下ꎬ甘蔗节间数、叶片数与

２７ ℃相一致ꎬ但茎细、节间长度短ꎬ叶片提前枯萎ꎬ
分蘖增加ꎬ糖分积累降低ꎮ 因此ꎬ甘蔗不同性状对高

温胁迫具有不同的响应ꎮ Ｓ. Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ 等[２９] 研究发

现ꎬ过氧化氢酶(ＣＡＴ)、抗坏血酸专一性过氧化物酶

(ＡＰＸ)活性的提高ꎬ能够有效清除活性氧和氧自由

基ꎬ减缓和抵御高温对细胞的伤害ꎬ从而表现出自身

的耐高温ꎮ
１. ３　 甘蔗低温胁迫伤害与抗冷性

甘蔗原产于热带及亚热带地区ꎬ是一种喜温冷

敏植物[３０]ꎮ Ｐ. Ｈ. Ｍｏｏｒｅ[３１]研究发现ꎬ当环境温度低

于 ２０ ℃时ꎬ会严重影响甘蔗的生长发育及产量形

成ꎮ 按照低温程度和植物受害情况ꎬ可分为冷害

(ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｉｎｊｕｒｙ)和冻害( ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｉｎｊｕｒｙ)ꎮ 冷害指冰

点以上的低温对热带和亚热带起源的喜温冷敏植物

所造成的生理障碍ꎬ使植物受伤甚至死亡ꎻ冻害是指

冰点以下的低温造成作物体内结冰ꎬ对作物造成伤

害或死亡[３２]ꎮ 由于甘蔗主要种植于热带和亚热带

区域ꎬ冷害是甘蔗低温胁迫伤害的主要因子ꎮ
一般认为冷害对植物的伤害主要表现在以下几

个方面:(１)导致膜相变引发生物膜功能失调和细

胞代谢紊乱ꎬ膜脂氧化损伤导致的细胞内溶物泄露、

镶嵌蛋白的功能丧失(通道蛋白、共价修饰蛋白、信
号介导蛋白等) [３３￣３６]ꎻ(２)导致细胞活性氧(ＲＯＳ)产
生和清除平衡被打破而引起细胞的氧化胁迫伤

害[３６￣３７]ꎻ(３)导致光合链、呼吸链及高能分子的电子

溢泄ꎬ造成有毒物质的积累ꎻ(４)诱发次级水分胁迫

(渗透胁迫)、细胞 Ｃａ２ ＋ 毒害、有毒中间代谢产物的

大量积累等[３４ꎬ３６]ꎮ
研究显示ꎬ甘蔗属不同种间对低温的响应存在

较大差异ꎬ１０ ℃低温胁迫下ꎬ热带种 Ｂａｄｉｒａ 光合速

率下降幅度远高于中国种 Ｙｏｍｉｔａｎｚａｎ 和甘蔗杂交

种 ＮｉＦ４ꎬ进一步研究显示热带种 Ｂａｄｉｒａ 在 １０ ℃低

温胁迫下光合机构遭到破坏[３８]ꎮ 不同部位对低温

的敏感性也不同ꎬ前人研究发现ꎬ蔗茎基部组织(生
长带)对低温伤害的敏感性高于心叶、生长点、侧芽

和蔗叶[３９￣４０]ꎮ 低温影响甘蔗产量ꎬ低温处理下甘蔗

的根、茎、叶、顶芽及侧芽均遭受到不同程度的伤害ꎬ
产量大幅度下降[４１]ꎻ低温影响甘蔗组织结构ꎬ０ ℃
低温胁迫下ꎬ细胞质壁分离ꎬ线粒体空泡化ꎬ细胞崩

溃ꎬ组织水渍状明显ꎬ细胞结构遭到破坏[４２]ꎻ低温影

响甘蔗开花ꎬ夜间低温抑制甘蔗花芽分化ꎬ花轴伸长

缓慢ꎬ阻碍抽穗ꎬ还影响花粉发育、受精作用及雄蕊

发育[４３]ꎻ低温削弱光合作用ꎬ低温胁迫下叶绿体结

构遭到破坏ꎬ原子受体及光反应中心受损ꎬ电子传递

效率下降ꎬ光合作用受到抑制[４４]ꎻ低温影响糖分积

累ꎬ低温处理下ꎬ甘蔗蔗糖、淀粉含量逐渐上升ꎬ且因

胁迫时间延长和品种的不同糖分变化也不同[４５]ꎻ低
温还影响 Ｃａ２ ＋ 信号转导[４２] 以及甘蔗生长发育及基

因表达的调控[４６￣４８]ꎮ
同时ꎬ甘蔗自身也具有一定的抗冷性ꎮ Ｒ. Ｊａｉｎ

等[４９]研究发现ꎬ低温胁迫下ꎬ过氧化氢酶和过氧化

酶活性的提高以及渗透调节物质脯氨酸的积累ꎬ能
够有效清除活性氧和氧自由基ꎬ减缓和抵御细胞的

伤害ꎬ从而表现出自身的抗冷性ꎮ 另外ꎬ经过甜菜碱

(ＧＢ)或脯氨酸(Ｐｒｏ)预处理ꎬ也可促进甘蔗芽在低

温胁迫下的生长发育ꎬ提高甘蔗幼苗对低温胁迫的

抵抗能力[５０]ꎮ
１. ４　 甘蔗盐胁迫伤害与抗盐性

盐胁迫是影响植物正常生长的重要环境因子之

一[５１]ꎬ主要通过离子胁迫、渗透胁迫、氧化胁迫及营

养胁迫对植物产生毒害作用[５２￣５５]ꎮ 盐胁迫下ꎬ细胞

外盐浓度过高ꎬ细胞内外渗透势平衡遭到破坏ꎬ导致

细胞失水及有害离子积累[５６￣５７]ꎮ 甘蔗是中度盐胁

迫敏感植物[５８]ꎬ研究表明ꎬ盐胁迫条件下甘蔗株高、
根长减少ꎬ生物量、叶面积下降ꎬ水分利用率降

５８４
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低[５９￣６０]ꎻＭＤＡ 含量升高ꎬ质膜完整性遭到破坏ꎬ电解

质大量外渗[６１]ꎻ光合色素降解ꎬ光反应中心复合体

遭到破坏ꎬ导致光能吸收、传递和转化利用效率下

降ꎬ净光合速率、ＰＳＩＩ 最大光化学量子效率(Ｆｖ / Ｆｍ)、
ＰＳＩＩ 实际光化学量子效率(ΦＰＳＩＩ) 降低[５９￣６０]ꎻ扰乱

必需元素和微量元素吸收和分配[６２￣６４]ꎻ影响碳水化

合物积累及分配利用[６５]ꎬ最终抑制甘蔗产量及品质

的形成[６６]ꎮ
盐胁迫同时会使细胞体内产生大量的氧自由基

(活性氧)ꎬ甘蔗通过自身活性氧清除系统来提高其

耐盐性[６７]ꎮ 郭莺等[６８] 研究发现ꎬ不同 ＮａＣｌ 浓度处

理下ꎬ随着盐胁迫时间延长ꎬ甘蔗栽培原种拔地拉的

过氧化物酶活性、超氧化物歧化酶活性呈先上升后

下降趋势ꎬ分析表明拔地拉在一定 ＮａＣｌ 浓度处理下

产生了抗盐能力ꎮ 渗透调节也是植物抵御盐胁迫的

一种重要方式ꎬＣ. Ｂ. Ｇａｎｄｏｎｏｕ 等[６９] 发现盐胁迫条

件下ꎬ茎和叶中脯氨酸和可溶性糖含量浓度升高ꎬ细
胞液浓度增加ꎬ渗透势降低ꎬ从而提高自身抗盐能

力ꎮ Ｍ. Ａｓｈｒａｆ 等[７０] 研究表明ꎬ添加 Ｓｉ 元素能够有

效缓解盐胁迫ꎬ同时盐应激蛋白增加也有助于甘蔗

抵御盐胁迫环境[７１]ꎮ 此外ꎬ外源抗坏血酸预处理能

提高甘蔗愈伤组织在盐胁迫下的正常生长发育ꎬ对
幼苗的抵御盐胁迫环境有着明显的保护作用[７２]ꎮ
１. ５　 重金属胁迫伤害及抗逆性

随着工业的快速发展ꎬ环境污染问题日益加剧ꎬ
特别是重金属在环境中释放严重污染了水体、土壤

和大气ꎬ因此ꎬ重金属污染已成为一个亟待解决的重

要环境问题ꎮ 一些重金属(如 Ｃｕ、Ｆｅ、Ｚｎ 等)是植物

生长发育所必须的微量元素ꎬ对植物的生长发育起

着十分重要的作用ꎬ但当重金属含量超过某一临界

值时ꎬ会破坏植物生物膜系统ꎬ对植物产生一定的毒

害作用ꎬ轻则植物体内的代谢过程发生紊乱ꎬ生长发

育受到抑制ꎬ重则导致植物死亡[７３]ꎮ 而另一些重金

属是对植物生长发育有害的元素ꎬ如 Ｃｄ、Ｈｇ、Ｐｂ 等ꎮ
有害重金属元素可取代酶活性中心的金属离子ꎬ结
合在活性位点ꎬ使酶的活性改变ꎬ破坏生物大分子的

正常生理代谢功能ꎬ造成植物的病变[７３]ꎮ
Ｐ. Ｍｉｓｒａ 等[７４]发现ꎬ重金属 Ｎｉ 和 Ｐｂ 胁迫下ꎬ甘

蔗根的生长发育受到抑制ꎬ叶绿素含量下降ꎬ叶绿素

结构遭到破坏ꎬ糖分含量减低ꎬ抗氧化酶系统代谢紊

乱ꎬ且伤害程度随着重金属浓度的增加和胁迫时间

的延长而加剧ꎮ Ｒ. Ｊａｉｎ 等[７５]研究发现ꎬ高浓度的锌

(６５ ｍｇ / Ｌ、１３０ ｍｇ / Ｌ)促使甘蔗叶片膜脂过氧化加

剧ꎬＭＤＡ 含量增加ꎬ膜的结构完整性遭到破坏ꎬ同时

干扰细胞有丝分裂ꎬ扰乱营养元素的动态平衡ꎮ 杨

曙等[７６]研究发现ꎬ高锰胁迫阻碍铁元素向叶片运

输ꎬ造成叶片中铁的含量和活性下降ꎬ导致甘蔗叶片

缺铁失绿ꎮ
在过去的几年里ꎬ有许多关于重金属污染对植

物影响的研究报道ꎬ然而有关重金属污染对甘蔗响

应研究还很缺乏ꎬ对甘蔗如何抵抗重金属胁迫机理

还不清楚ꎮ Ｒ. Ｆ. Ｆｏｒｎａｚｉｅｒ 等[７７￣７８] 研究发现ꎬ在金属

镉胁迫下ꎬ甘蔗植株叶片谷胱甘肽还原酶(ＧＲ)活性

增加ꎬ过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性下降ꎬ超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)活性保持不变ꎻ与之不同的是用 ０. ５ ｍｍｏｌ / Ｌ
和 １ ｍｍｏｌ / Ｌ 金属镉处理甘蔗愈伤组织时ꎬ愈伤组织

的生长发育受到抑制ꎬ但过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性却

提高ꎬ由此可见甘蔗植株和愈伤组织在抵抗重金属胁

迫机制上有所不同ꎬ活体植株和愈伤组织可分别通过

提高谷胱甘肽还原酶和过氧化氢酶活性来增加抵抗

重金属胁迫的能力ꎮ 另外ꎬ前人研究也表明甘蔗具有

较强的镉污染修复能力ꎬ在 ０. １ ｍｍｏｌ / Ｌ 和１ ｍｍｏｌ / Ｌ
金属镉胁迫下甘蔗依然可以正常生长ꎬ且植物体内的

金属镉积累量随着生长时间的延长有所下降[７７ꎬ７９]ꎮ
但是ꎬ也应该看到前人研究中重金属胁迫的浓度都普

遍高于土壤中所含有的重金属浓度ꎬ如何确定甘蔗品

种对重金属适应的阈值还有待进一步研究ꎮ

２　 甘蔗抗非生物胁迫相关基因的挖掘

甘蔗作为一种高度杂合、遗传背景复杂的无性繁

殖作物ꎬ常规品种在抗性品种选育上存在周期长、效
率低等问题ꎬ随着分子标记辅助选择和分子育种技术

的快速发展ꎬ从分子水平改良品种抗性成为了可能ꎮ
挖掘可用于抗性育种的优异基因ꎬ建立高效的品种抗

逆性改造技术体系将成为未来重要的研究方向ꎮ
２. １　 抗非生物胁迫下的基因表达差异分析

Ｇ. Ｃ. Ｄｅｄｍｏ 等[８０] 利用 ｃＤＮＡ￣ＡＦＬＰ 分析不同

耐旱甘蔗品种干旱胁迫下的基因差异表达ꎬ共发现

１３１６ 个差异表达(ＴＤＦｓ)ꎬ其中 ９ 个功能未知 ＴＤＦ
只在抗旱品种中稳定出现ꎬ初步判断可能与甘蔗的

抗旱基因表达相关ꎮ Ｊ. Ｓ. Ｖａｎｔｉｎｉ 等[８１]和 Ｃ􀆰 Ａ􀆰 Ｐｅｄｒｏｚｏ
等[８２]也利用相同方法分析水分胁迫下甘蔗根系和

叶片的基因表达差异ꎬ分别发现 １７３ 个和 ７ 个差异

表达基因ꎮ Ｇ. Ｐｒａｂｕ 等[８３] 利用 ｃＤＮＡ￣ＳＳＨ 文库分

析甘蔗品种 Ｃｏ７４０ 干旱胁迫下基因表达差异ꎬ分离

鉴定 １５８ 个干旱诱导基因ꎬ其中 ４１ 个为响应干旱胁

迫的新基因ꎮ 李长宁等[８４]、Ｆ. Ａ. Ｒｏｄｒｉｇｕｅｓ 等[８５] 利

用基因芯片技术分析甘蔗对水分胁迫的响应差异ꎬ

６８４
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分析发现差异基因表达数目与水分胁迫程度和抗旱

品种密切相关ꎮ 同时ꎬＦ. Ａ. Ｒｏｄｒｉｇｕｅｓ 等[８６] 也利用

同样方法分析干旱胁迫下 ３５７５ 个基因的表达谱ꎬ共
筛到 １６７０ 个差异表达基因ꎬ其中上调表达的基因有

１０３８ 个ꎬ下调表达的基因有 ６３２ 个ꎬ说明这些基因

参与甘蔗抗旱性的形成ꎮ Ｆ. Ｒ. Ｒｏｃｈａ 等[８７] 也利用

相同方法分析干旱胁迫下基因表达差异并建立了

ＳＵＣＡＳＴ 数据库ꎮ Ｇ. Ｚｈｏｕ 等[８８] 利用蛋白质双向电

泳与质谱鉴定技术分析干旱胁迫下蛋白质表达差

异ꎬ发现一个与干旱胁迫密切相关的未知蛋白质

２２ ｋＤꎮ Ａ. Ｇｅｎｔｉｌｅ 等[８９] 利用高通量测序技术分析

不同耐旱甘蔗品种 ｍｉＲＮＡ 表达水平差异ꎬ共发现

２０ 个差异表达的 ｍｉＲＮＡꎬ定量 ＰＣＲ 发现ꎬ这些基因

参与编码转录因子、转运蛋白、衰老蛋白从而抵抗干

旱胁迫环境ꎮ 同时郭晋隆[９０]、程志远等[９１] 也做了

这方面的相关研究ꎮ
同时ꎬＪ. Ｗ. Ｐａｒｋ 等[９２] 利用转录组学分析不同

耐寒甘蔗品种对低温胁迫的响应差异ꎬ分析发现

６００ 个差异表达基因ꎬ其中大部分基因与跨膜转运

活性有关ꎮ Ｆ. Ｔ. Ｓ. Ｎｏｇｕｅｉｒａ 等[９３] 用低温处理后分

析甘蔗 ＲＮＡ 表达谱ꎬ分离鉴定出 ３４ 个冷诱导 ＥＳＴＳ
序列ꎬ其中发现了 ２０ 个响应低温胁迫的新基因ꎮ
Ｍ. Ｍｅｎｏｓｓｉ 等[９４] 在低温胁迫甘蔗幼苗研究中发现ꎬ
２５ 种基因的表达受到抑制ꎬ３４ 种基因上调表达ꎬ说
明这些基因参与甘蔗抗冷性的形成ꎮ 陈香玲等[９５]

利用 ＳＣＯＴ 方法分析 ２ 个抗寒性不同的甘蔗品种在

低温协迫下的基因差异表达ꎬ发现有 ２ 个功能未知

ＴＤＦ 只在抗寒品种中稳定出现ꎬ初步判断可能与甘

蔗的抗寒基因表达相关ꎮ

Ｍ. Ｃ. Ｐａｇａｒｉｙａ 等[９６] 利用 ｃＤＮＡ￣ＳＳＨ 分析盐胁

迫下甘蔗基因表达差异ꎬ发现 １３７ 个耐盐候选基因ꎬ
其中 ２０％ 为响应盐胁迫的新基因ꎮ Ｍ. Ｃ. Ｂｏｔｔｉｎｏ
等[９７]利用高通量测序技术分析 １７０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁
迫下 ０ ｈ、１ ｈ、６ ｈ、２４ ｈ 的 ｍｉＲＮＡ 转录组的差异响应

机制ꎬ分析发现 １３１ 个差异表达的 ｍｉＲＮＡꎬｍｉＲＮＡ
差异表达参与编码转录因子、代谢酶基因和激素信

号从而抵抗盐胁迫环境ꎮ Ｖ. Ｙ. Ｐａｔａｄｅ 等[９８] 在盐胁

迫甘蔗种芽研究中发现ꎬ Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 逆向转运蛋白基

因(ＮＨＸ)上调表达ꎬ蔗糖转运蛋白基因(ＳＵＴ１)、脯
氨酸脱氢酶基因(ＰＤＨ)、脱氧化酶基因(ＣＡＴ２)、
△１￣吡咯啉￣５￣羧酸合成酶基因(Ｐ５ＣＳ)表达受到抑

制ꎬ表明这些基因参与了甘蔗耐盐的形成ꎮ
２. ２　 抗非生物胁迫相关基因克隆和功能分析

２. ２. １　 渗透调节相关基因　 Ｈ. Ｍ. Ｉｓｋａｎｄａｒ 等[９９]利

用同源克隆和 ＲＡＣＥ 技术从甘蔗中分离两个△１￣吡
咯啉￣５￣羧酸盐合成酶基因 ( ＳｏＰ５ＣＳ１、ＳｏＰ５ＣＳ２)ꎬ
ＳｏＰ５ＣＳ１ 与 ＳｏＰ５ＣＳ２ 具有很高的同源性ꎬ定量 ＰＣＲ
发现ꎬ干旱胁迫下 ＳｏＰ５ＣＳ１ 比 ＳｏＰ５ＣＳ２ 能够更快速

并过量表达且持续时间更长ꎬ推断在共同抵御干旱

胁迫时 ＳｏＰ５ＣＳ１ 发挥着更重要的作用ꎮ 张积森

等[１００]首次报道通过消减文库技术结合 ｃＤＮＡ 芯片

技术分离了 δ￣鸟氨酸转氨酶基因(Ｓｃ￣δ￣ＯＡＴ)ꎬ并对

其在甘蔗根、茎、叶中的表达进行实时定量 ＰＣＲ 分

析ꎮ 同时余爱丽[１０１]、刘金仙等[１０２] 分别利用同源克

隆和 ｃＤＮＡ 文库技术从甘蔗中分离克隆了甜菜碱醛

脱氢酶基因(ＢＡＤＨ)、胚胎晚期丰富蛋白基因( Ｓｃ￣
ＬＥＡ)ꎬ定量 ＰＣＲ 发现基因表达均受干旱和盐胁迫

强烈诱导(表 １)ꎮ

表 １　 甘蔗抗逆相关基因名单

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｌｉｓｔ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ

基因名称　 Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ 克隆方法　 Ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄ 抗性　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ 参考文献　 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

渗透调节相关基因

Ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

△１￣吡咯啉￣５￣羧酸合成酶基因 Ｐ５ＣＳ 同源克隆　 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ、ＲＡＣＥ 干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ [９９]
δ￣鸟氨酸转氨酶基因 δ￣ＯＡＴ 抑制消减文库 ＳＳＨ、ＲＡＣＥ 干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１００]

甜菜碱醛脱氢酶基因 ＢＡＤＨ 同源克隆　 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ、ＲＡＣＥ 干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１０１]

胚胎晚期丰富蛋白基因 Ｓｃ￣ＬＥＡ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１０２]

活性氧清除系统与相关甘蔗基因

Ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｒｅｍｏｖａｌ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ
ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

过氧化氢酶基因 ＳｃＣＡＴ１ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 逆境胁迫 Ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [１０３]
抗坏血酸过氧化物酶基因 ＴＡＰＸ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 逆境胁迫 Ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [１０４]

铜 / 锌超氧化物歧化酶基因

Ｃｕ / Ｚｎ￣ＳＯＤ
同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 抗渗透胁迫 Ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [１０５]

７８４
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表 １(续)

基因名称　 Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ 克隆方法　 Ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄ 抗性　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ 参考文献　 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

谷胱甘肽硫转移酶基因 Ｓｃ￣ＧＳＴ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 抗渗透胁迫 Ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [１０６]

转录因子与相关基因

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

ＭＹＢ 转录因子 ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１０７]

ＷＲＫＹ 转录因子 Ｓｃ￣ＷＲＫＹ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１０８]

ＮＡＣ 转录抑制因子 ＳｓＮＡＣ２３ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 低温、干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [１０９]

ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ 类转录因子 ＳｏｄＥＲＦ３ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１１０]

ＢＺＩＰ 转录因子 ＢＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 逆境胁迫 Ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [１１１]

转录激活因子 ＳｃＣＢＦ１ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 低温、干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [１１２]

甘蔗锌指蛋白转录因子 Ｓｃ￣ ｚｆ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 抗黑穗病、盐胁迫

Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｓｍｕｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ
[１１３]

内源激素、蛋白激酶与相关基因

Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

脱落酸信号转导关键酶基因

ＳｏＳｎｐｋ２. １
基因芯片 Ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ、ＲＡＣＲ 干旱、盐胁迫、低温

Ｄｒｏｕｇｈｔ、ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓａｌｔ
[１１４]

脱落酸胁迫成熟诱导基因 ＳｏＡＳＲ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 低温 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [１１５]

９￣顺式￣环氧类胡萝卜素双加氧酶基

因 ＳｏＮＣＥＤ
同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ、ＲＡＣＲ 干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１１６]

促分裂原活化蛋白激酶基因 ＳｏＭＡＰＫ４ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ、ＲＡＣＥ 信号传递 Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ [１１７]
丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶基因 ＳｃＣＩＰＫ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１１８]

代谢相关基因Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

ＮＡＤＰ 异柠檬酸脱氢酶基因

ＳｏＮＡＤＰ￣ＩＤＨ
差异蛋白 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ、ＲＡＣＥ 干旱、低温、盐胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔ、ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓａｌｔ
[１１９]

Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合成酶基因 ＳｃＳＡＭ 差异蛋白 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ、ＲＡＣＥ 干旱、低温、盐胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔ、ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓａｌｔ
[１２０]

苯丙氨酸解氨酶基因 ＰＡＬ 差异蛋白 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ、ＲＡＣＥ 干旱、低温、盐胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔ、ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓａｌｔ
[１２１]

Ｓ￣腺苷蛋氨酸羧化酶基因 Ｓｃ￣ＳＡＭＤＣ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１２２]

琥珀酸半醛脱氢酶基因 ＳＳＡＤＨ 消减杂交文库 ＳＳＨ、ＲＡＣＥ 干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１２３]

可溶性酸性转化酶基因 ＳｏＳＡＬ１ 同源克隆　 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ、ＲＡＣＥ 逆境胁迫 Ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [１２４]

类异黄酮还原酶基因 ＳｏＩＲＬ 差异蛋白　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ、ＲＡＣＥ 逆境胁迫 Ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [１２５]

脂氧合酶基因 ＳｃＬＯＸ ＲＡＣＥ 干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１２６]

其他基因 Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ

脱水蛋白基因 Ｄｅｈｙｄｒｉｎ ＲＡＣＥ 干旱　 Ｄｒｏｕｇｈｔ [１２６]

Ｃａ２ ＋ / Ｈ ＋ 反向运转体基因 ＳｃＣＡＸ１ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 盐胁迫、抗渗透胁迫

Ｓａｌｔ ａｎｄ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
[１２７]

Ｄｉｒｉｇｅｎｔ￣ ｌｉｋｅ 蛋白基因家族 ＳｃＤｉｒ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１２８]

金属硫蛋白基因 ＳｃＭＴ２￣１￣３ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 重金属胁迫 Ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ [１２９]

热激蛋白 ＨＳＰ７０ 同源克隆 Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇ 干旱、盐胁迫 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ [１３０]

非特异性脂质转运蛋白 ＳｃＮｓＬＴＰ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、低温 Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [１３１]

亲环蛋白 Ｓｃ￣ＣｙＰ ｃＤＮＡ 文库 ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｙ 干旱、盐胁迫、抗病

Ｄｒｏｕｇｈｔ、ｓａｌｔ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
[１３２]
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２. ２. ２ 　 活性氧清除系统与相关基因 　 Ｙ. Ｃ. Ｓｕ
等[１０３]利用同源克隆技术从甘蔗叶片中克隆出过氧

化氢酶基因(ＳｃＣＡＴ１)ꎬ分析显示其在芽中高水平表

达ꎬ而在叶片中表达却很少ꎬ定量 ＰＣＲ 发现ꎬ在各种

逆境胁迫下 ＳｃＣＡＴ１ 明显诱导表达ꎬ推测 ＳｃＣＡＴ１ 基

因能够响应逆境胁迫ꎬ清除逆境胁迫下大量活性氧

(ＲＯＳ)ꎮ Ｓ. Ｗａｎｇ 等[１０４] 从甘蔗中分离出抗坏血酸

过氧化物酶基因(ＴＡＰＸ)ꎬ并采用实时荧光定量 ＰＣＲ
分析在根、茎、叶中的表达ꎬ结果显示该基因在叶片

中的表达较高ꎬ其次是茎ꎬ而后为根ꎬ定量 ＰＣＲ 发

现ꎬＴＡＰＸ 在 ＰＥＧ、ＮａＣｌ、Ｈ２Ｏ２ 胁迫下能够明显被诱

导表达ꎬ推测该基因也参与抵御渗透胁迫ꎮ 同时ꎬ王
盛[１０５]、Ｙ. Ｘ. Ｑｕｅ 等[１０６]分别从甘蔗中克隆出铜 /锌超

氧化物歧化酶(Ｃｕ / Ｚｎ￣ＳＯＤ)、谷胱甘肽硫转移酶基

因 (Ｓｃ￣ＧＳＴ)ꎬ推测与抵御渗透胁迫有关(表 １)ꎮ
２. ２. ３ 　 转录因子与相关基因 　 Ｓ. Ｇｅｅｔｈａｌａｋｓｈｍｉ
等[１０７]通过生物信息学技术结合 ＲＴ￣ＰＣＲ 技术从甘

蔗中获得 ５１ 个 ＭＹＢ 转录因子ꎬ这些转录因子主要

参与细胞生长和维持、逆境胁迫、新陈代谢和发育调

控ꎬ定量 ＰＣＲ 研究表明有 ４ 个 ＭＹＢ 转录因子在水

分胁迫下高表达ꎬ２ 个在盐胁迫下高表达ꎬ烟草转基

因瞬时表达证实了 ＳｃＭＹＢ２６ / Ａｓ１ 基因确实在干旱、
盐胁迫下表达量增加ꎮ Ｊ. Ｘ. Ｌｉｕ 等[１０８] 从甘蔗栽培

品种“ＦＮ２２”茎中获得 ＳｃＷＲＫＹ 基因ꎬ该基因在 ＳＡ、
Ｈ２Ｏ２、ＰＥＧ 和 ＮａＣｌ 等胁迫下被诱导表达ꎬ由此推断

ＳｃＷＲＫＹ 可能在抗旱和耐盐中起重要作用ꎮ Ｆ. Ｔ. Ｓ.
Ｎｏｇｕｅｉｒａ 等[１０９]从甘蔗中鉴定了一个 ＮＡＣ 家族转录

因子 ＳｓＮＡＣ２３ꎬ研究发现与甘蔗冷害、虫害、水分胁

迫有关ꎮ Ｌ. Ｅ. Ｔｒｕｊｉｌｌｏ 等[１１０] 克隆了一个甘蔗 ＥＲＦ
基因 ＳｏｄＥＲＦ３ꎬ该基因在烟草中的超表达提高了转

基因烟草耐受干旱和盐胁迫能力ꎮ Ｐ. Ｓ. Ｓｃｈｌöｇｌ
等[１１１]克隆了一个甘蔗 ｂＺＩＰ 转录因子基因 ＳＣｂＺＩＰｌꎬ
研究发现该基因并不被 ＡＢＡ 所诱导ꎮ 同时ꎬ成伟

等[１１２]、刘金仙等[１１３] 也分别从甘蔗叶片中克隆出

ＣＢＦ 结合因子 ＳｃＣＢＦ１ 和甘蔗锌指蛋白转录因子

Ｓｃ￣ ｚｆꎬ定量 ＰＣＲ 分析表明 ＳｃＣＢＦ１ 参与低温、干旱逆

境胁迫ꎬＳｃ￣ ｚｆ 与盐胁迫和抗黑穗病有关(表 １)ꎮ
２. ２. ４　 内源激素、蛋白激酶与相关基因 　 谭秦亮

等[１１４]利用基因芯片技术分离出编码甘蔗 ＳｎＰＫ２ 蛋

白的基因 ＳｏＳｎＲＫ２. １ꎬ该基因是植物体内 ＡＢＡ 信号

转导途径中的关键调控酶ꎬ定量 ＰＣＲ 发现ꎬ在非生

物逆境胁迫下ꎬ该基因的表达量有明显的上升趋势ꎬ
推测该基因参与调控干旱、高盐和低温等胁迫过程ꎮ
黄杏等[１１５]同源克隆了 １ 个脱落酸胁迫成熟诱导基

因(ＳｏＡＳＲ)ꎬ该基因的表达受 ＡＢＡ 诱导ꎬ在抵御低

温胁迫中发挥一定作用ꎮ Ｃ. Ｎ. Ｌｉ 等[１１６] 同源克隆

了 ９￣顺 式￣环 氧 类 胡 萝 卜 素 双 加 氧 酶 基 因

(ＳｏＮＣＥＤ)ꎬ在水分胁迫下 ＳｏＮＣＥＤ 表达量增加与

Ｏ２ － 产生和 ＡＢＡ 积累有关ꎮ 李粲等[１１７] 同源克隆了

一个甘蔗 ＭＡＰＫ 类基因 ＳｏＭＡＰＫ４ꎬ进一步研究表明

该基因在甘蔗非生物胁迫和生物胁迫信号传递过程

中扮演一个关键的角色ꎮ 黄珑等[１１８] 同源克隆了与

非生物逆境胁迫信号转导密切相关的丝氨酸 /苏氨

酸蛋白激酶 ＣＩＰＫꎬ定量 ＰＣＲ 表明其在 ＰＥＧ、ＮａＣｌ 等
非生物胁迫下上调表达ꎬ推测该基因的表达与甘蔗

抗干旱和抗渗透胁迫有关(表 １)ꎮ
２. ２. ５　 代谢相关基因　 谢晓娜等[１１９] 利用双向电

泳分 离 出 一 个 ＮＡＤＰ 异 柠 檬 酸 脱 氢 酶 基 因

(ＳｏＮＡＤＰ￣ ＩＤＨ)ꎬ定量 ＰＣＲ 分析表明该基因与甘蔗

抵抗氧化胁迫密切相关ꎮ 宋修鹏等[１２０￣１２１] 利用相同

技术分别从甘蔗中分离出 １ 个 Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合

成酶基因 ( ＳｃＳＡＭ) 和 １ 个苯丙氨酸解氨酶基因

(ＰＡＬ)ꎬ定量 ＰＣＲ 实验结果表明这两个基因不仅参

与甘蔗抗黑穗病过程ꎬ而且与甘蔗耐寒、耐旱和抗氧

化等胁迫有关ꎮ 刘金仙等[１２２]利用同源基因克隆技术

从甘蔗中获得甘蔗 Ｓ￣腺苷蛋氨酸脱羧酶基因

(Ｓｃ￣ＳＡＭＤＣ)ꎬ定量 ＰＣＲ 分析表明该基因的表达受

ＰＥＧ 和 ＮａＣｌ 逆境胁迫诱导ꎬ推测 Ｓｃ￣ＳＡＭＤＣ 基因在

甘蔗抗干旱、抗盐胁迫或者抗渗透胁迫机制中发挥

某种作用ꎮ 张积森等[１２３] 采用消减杂交文库分离出

１ 个水分胁迫有关的琥珀酸半醛脱氢酶基因

(ＳＳＡＤＨ)ꎬ 定量 ＰＣＲ 分析表明在水分胁迫下ꎬ
ＳＳＡＤＨ 参与响应了干旱胁迫的全过程ꎬ且与 Ｃａ２ ＋ 信

号转导有关ꎮ 另外ꎬ研究发现可溶性酸性转化酶

(ＳｏＳＡＬ１) [１２４]、类异黄酮还原酶(ＳｏＩＲＬ) [１２５]、脂氧合

酶(ＳｃＬＯＸ) [１２６]参与了甘蔗抗逆性的形成(表 １)ꎮ
２. ２. ６　 其他基因 　 苏炜华等[１２７] 克隆到 Ｃａ２ ＋ / Ｈ ＋

反向运转体基因( ＳｃＣＡＸ１)ꎬ该基因在 ＰＥＧ、ＮａＣｌ、
ＳＡ、ＡＢＡ 和 ＭｅＪＡ 等非生物胁迫下上调表达ꎬ推测

ＳｃＣＡＸ１ 基因能够响应逆境胁迫ꎮ Ｊ. Ｌ. Ｇｕｏ 等[１２８￣１２９]

依据水分胁迫下 ｃＤＮＡ 基因表达差异文库ꎬ从甘蔗

中分别克隆出 Ｄｉｒｉｇｅｎｔ￣ ｌｉｋｅ 蛋白家族基因 ＳｃＤｉｒ 和

金属硫蛋白基因(ＳｃＭＴ２￣１￣３)ꎬ研究表明这两个基

因表达量的增加有利于提高甘蔗耐盐、耐旱、抗氧化

胁迫的能力ꎬ而且 ＳｃＭＴ２￣１￣３ 表达量的提高还有利

于提高甘蔗的耐重金属胁迫能力ꎮ Ｓ. Ｍ. Ａｕｇｕｓｔｉｎｅ
等[１３０]从甘蔗近缘属植物斑茅中克隆出热激蛋白基

因(ＥａＨＳＰ７０)ꎬ转化甘蔗验证实验表明过表达该基因
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提高了甘蔗细胞膜热稳定性、叶片相对含水量、气体

交换参数、叶绿素含量和光合效率ꎬ同时提高了其他

逆境相关基因的表达ꎻ转基因植株耐盐旱性明显高于

对照ꎮ Ｙ. Ｃｈｅｎ 等[１３１]从甘蔗中克隆出非特异性脂质

转运蛋白基因 ＳｃＮｓＬＴＰꎬ干旱、低温胁迫下诱导表达ꎬ
推测与干旱、低温环境密切相关ꎮ Ｙ. Ｘ. Ｑｕｅ 等[１３２]从

ｃＤＮＡ 文库中克隆出亲环蛋白基因(Ｓｃ￣ＣｙＰ)ꎬ该基因

在 ＰＥＧ、ＮａＣｌ、ＳＡ、Ｈ２Ｏ２胁迫下上调表达ꎬ推测该基因

参与干旱、盐胁迫、信号转导和抵御疾病ꎮ 另外也在

甘蔗中克隆出了脱水蛋白基因[１２６](表 １)ꎮ

３　 讨论

甘蔗是我国主要的糖料作物ꎬ高产、高糖和抗逆

性强是甘蔗育种的主要目标ꎮ 甘蔗为基因组结构复

杂的异源多倍体作物ꎬ其抗逆性大多为数量性状ꎬ受
微效多基因控制ꎬ受环境影响较大ꎬ连锁群多ꎬ仅使

用传统杂交手段难以取得理想的性状聚合效果ꎮ 随

着现代生物技术的发展ꎬ出现了大量新工具、新方

法ꎬ这为传统杂交和现代手段结合的甘蔗抗性生物

育种提供了可能ꎮ 然而ꎬ无论方式和手段如何ꎬ现阶

段的甘蔗抗性育种工作都面临着若干困难和制约ꎮ
针对现存问题ꎬ本研究认为以下几项工作将是甘蔗

抗性高效遗传改良的关键ꎮ
３. １　 建立完善的具有甘蔗特色的抗逆评价体系

抗逆性评价体系建立包括抗性鉴定处理方法ꎬ
如田间鉴定法、人工气候箱法、温室法、高渗溶液

(ＰＥＧ)法ꎻ抗性鉴定指标选择ꎬ如形态指标、生理指

标ꎻ抗性的综合评价方法ꎬ如隶属函数法、抗性分级

评价法、聚类分析法等ꎮ 目前ꎬ作物抗逆评价体系的

成就大多集中在水稻、小麦、玉米等谷物ꎬ其评价指

标和方法种类繁多ꎬ而甘蔗的抗逆评价工作大多借

鉴这些成就开展ꎮ 但必须注意甘蔗与这些谷物具有

不同的作物特征:(１)收获部位不同ꎬ甘蔗以营养器

官蔗茎为收获产物ꎬ而谷物以繁殖器官种子为收获

产物ꎻ(２)生长周期不同ꎬ甘蔗生长周期长达 １ 年ꎬ
并具有宿根周期ꎬ谷物生长周期可为 ４ 个月或半年ꎬ
一般无宿根周期ꎻ(３)栽培区域不同ꎬ甘蔗多栽培在

热带亚热带区域ꎬ而谷物多种植于温带地区ꎮ 因此ꎬ
甘蔗的抗逆评价不宜简单套用谷物的研究方法和成

果ꎬ而应侧重于热区条件下长期胁迫对营养生长的

影响ꎬ建立其特有的抗逆评价体系ꎮ
３. ２　 高效挖掘甘蔗抗逆基因

作为生物产量巨大的无性繁殖 Ｃ４ 作物ꎬ相对

于其他作物ꎬ甘蔗天然具有较高的抗逆性能ꎮ 无论

是栽培品种还是原始亲本ꎬ特别是割手密等原始野

生种质ꎬ其基因组中蕴藏着大量抗逆基因ꎮ 虽然部

分基因已经被克隆ꎬ但与水稻、玉米等其他作物及抗

性育种自身需求相比ꎬ其数量还远远不够ꎬ难以支持

甘蔗分子育种ꎮ 基因资源储备不足的原因主要在

于ꎬ长久以来ꎬ甘蔗基因克隆主要采用同源克隆方

法ꎬ这一策略特异性和效率均较为低下ꎬ而甘蔗自身

的复杂基因组结构更成为基因克隆的天然阻碍ꎮ 随

着测序技术的迅猛发展ꎬ这些问题有望从根本上得

以解决ꎮ 基于高通量测序的转录组测序技术为甘蔗

抗性基因高效挖掘提供了一个崭新的平台和巨大的

发展机遇ꎬ而甘蔗全基因组测序工作也已在进行中ꎮ
可以预见ꎬ在不远的未来ꎬ甘蔗测序数据将会迎来爆

炸式增长ꎬ而如何从这些海量数据中准确获得有用

信息ꎬ将成为未来甘蔗抗性基因高效挖掘的关键ꎮ
３. ３　 探明甘蔗抗逆性状遗传规律

明确性状遗传规律ꎬ是提高育种效率的前提ꎮ
甘蔗杂交育种不同于水稻、玉米等作物ꎬ所用亲本材

料即为高度杂合ꎬ后代材料在 Ｆ１时期即存在性状的

疯狂分离ꎬ致使甘蔗性状遗传规律研究十分困难ꎬ甚
至有学者认为ꎬ甘蔗遗传毫无规律可言[２]ꎮ 甘蔗抗

逆性为数量性状ꎬ较之质量性状ꎬ其遗传规律更为复

杂ꎮ 应当注意ꎬ甘蔗高度异质性的复杂多倍体特性ꎬ
是抗逆性状遗传研究受限最为根本的原因ꎮ 选择基

因组结构相对简单的割手密和热带种ꎬ特别是低倍性

整倍体材料开展研究ꎬ可在一定程度上使问题得以简

化ꎮ 但要进一步解决这一问题ꎬ创制自交纯合材料是

十分必要的ꎮ 与此同时ꎬ各种单倍体诱导手段也应予

以尝试ꎬ以创制倍性简化的研究材料ꎬ用于抗逆性状

遗传分析、基因定位、分子设计等不同层次的研究ꎮ
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ｗｉｔｈ ｈｉｇｈｌｙ ｓｔｅｍ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｆｒｏｍ ｓｕｇａｒｃａｎｅꎬｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｄｒｏｕｇｈｔꎬｓａｌｔ ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｓꎬ２０１２ꎬ３１
(１０):１８０１￣１８１２

[１２９] Ｇｕｏ Ｊ ＬꎬＸｕ Ｌ ＰꎬＳｕ Ｙ Ｃꎬｅｔ ａｌ. ＳｃＭＴ２￣１￣３ꎬａ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ
ｇｅｎｅ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅꎬｐｌａｙｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ　
ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ / ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｂｉｏｍｅｄ Ｒｅｓ Ｉｎｔꎬ２０１３ꎬ
２０１３ (１):８６￣８９

[１３０] Ａｕｇｕｓｔｉｎｅ Ｓ ＭꎬＮａｒａｙａｎ Ｊ ＡꎬＳｙａｍａｌａｄｅｖｉ Ｄ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｅｒｉａｎｔｈｕｓ
ａｒｕｎｄｉｎａｃｅｕｓꎬ ＨＳＰ７０ ( ＥａＨＳＰ７０ ) ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ
ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ( Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｓｐｐ.
ｈｙｂｒｉｄ)[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ２０１５ꎬ２３２:２３￣３４

[１３１] Ｃｈｅｎ ＹꎬＭａ Ｊ ＪꎬＺｈａｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｎｏｎ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓ￣
ｆｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ( ＮｓＬＴＰｓ )ꎬｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ
ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ ｏｆ ＳＡ ａｎｄ ＭｅＪＡ[Ｊ] .
Ｓｕｇａｒ Ｔｅｃｈꎬ２０１７ꎬ１９(１):１７￣２５

[１３２] Ｑｕｅ Ｙ ＸꎬＬｉｕ Ｊ ＸꎬＸｕ Ｌ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｃｙｃｌｏｐｈｉｌｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎ ｓｕｇａｒｃａｎｅ[ Ｊ] . Ａｆｒ Ｊ
Ｂｉｏｔｈｃｈｎｏｌ ꎬ２０１１ꎬ１０(４２):８２１３￣８２２２
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