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一个谷子新耐旱性突变体（drm）光合特性与抗旱性能分析

秦 娜，朱灿灿，宋迎辉，代书桃，李君霞*，王春义，丁宇涛

 （河南省农业科学院粮食作物研究所，郑州大学研究生培训基地，郑州 450002）

摘　要： 谷子（Setaria italica P. Beauv.）作为 C4 模式植物，具有较强的抗旱性，但干旱仍是制约其生长和产量

的重要因素。为探究谷子耐旱性突变体（Drought-resistant mutant）的抗旱生理机制，以野生型‘豫谷 28’和其

耐旱性突变体（drm1-1）为材料，采用盆栽法分析了干旱胁迫下野生型与 drm1-1 在孕穗期和花后 10 d 的光合

特性和抗旱性。结果显示，在正常条件下，drm1-1 诱导了谷子光合作用相关的磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶基因

pepc、丙酮酸磷酸双激酶基因 ppdk 以及苹果酸酶基因 nadp-me 的表达，显著提高了相应酶的活性，也使得

drm1-1 的光合速率较野生型显著提高。在干旱胁迫条件下，drm1-1 的光合速率和叶绿素荧光参数与正常条件

相比，下降幅度显著小于野生型，具有显著的光合优势，同时 drm1-1 叶片的相对含水量与正常条件相比，下降

的幅度显著小于野生型，而渗透调节物含量及抗氧化物酶活性均较野生型显著增加；且 drm1-1 的持水能力及抗

旱性能更强。产量性状分析表明，干旱胁迫条件下 drm1-1 具有突出的产量优势。
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Photosynthesis and drought tolerance analysis of a new drought-
resistant mutant (drm) of Setaria italica P. Beauv.
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Zhengzhou University, Zhengzhou 450002, China）

Abstract： Although  Foxtail  millet  (Setaria  italica P.  Beauv.)  is  a  relatively  drought-tolerant  C4 model  plant,

drought is still an important factor restricting its growth, physiology, and production. To explore the physiologi-

cal  mechanism of  drought-resistant  millet  mutants,  we  used  wild-type ‘Yugu  28’  and  its  drought-resistant

mutant  (drm1-1)  to  explore  their  photosynthesis  and  drought  tolerance  characteristics  when  potted  at  the

shooting  stage  and  10  d  after  flowering  under  drought-stressed  conditions.  Results  showed  that drm1-1 in-

duced  higher  expression  of  photosynthesis-related  genes,  such  as pepc (phosphoenolpyruvate  carboxyki-

nase), ppdk (pyruvate  orthophosphate  dikinase),  and nadp-me (nadp-malic  enzyme),  and  higher  enzymatic

activity  of  photosynthesis-related  enzymes,  which  promoted  greater  photosynthesis  under  non-drought-
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stressed condition.  Under  drought-stress condition,  the photosynthetic  rate and chlorophyll  fluorescence pa-

rameters of drm1-1 decreased significantly less than the wild-type plants under non-drought-stressed condi-

tion, showing a significant photosynthetic advantage. The leaf relative water content of drm1-1 also showed a

significantly  lower  decrease  than  the  wild-type  plants  under  non-drought-stressed  condition,  and drm1-1

showed higher  osmoregulation substance content  and antioxidant  enzyme activity  than the wild-type plants,

suggesting enhanced water holding capacity and drought resistance. Based on yield trait analysis, drm1-1 al-

so exhibited outstanding yield advantages under drought stress condition.

Key words：Setaria italica；Drought-resistant mutant (drm1-1)；Photosynthesis；Drought tolerance
 

作物生长期往往遭受着不同的非生物胁迫，

其中干旱作为一种严重的非生物胁迫，可导致作

物减产超过 50%[1, 2]。干旱和半干旱土地约占全球

陆地面积的 30%，随着全球温室效应的加剧和可

利用水资源的逐渐减少，干旱严重制约了可持续

农业的生产和发展[3-6]。因此，探究作物抗旱机制

和培育作物抗旱新品种，对应对自然干旱胁迫、

节约水资源和保障粮食安全具有重要意义。

谷子（Setaria italica P. Beauv.）作为二倍体

C4 植物，具有较强的抗旱耐瘠薄特性，被誉为“五

谷之首”，现广泛种植于温带和亚热带地区，是我

国北方干旱、半干旱地区种植的主要的粮食作物[7, 8]。

谷子作为模式植物，具有生长周期短、基因组小

等特征，在植物响应逆境胁迫机制研究中具有独

特和显著的优势[9-11]。目前，在谷子抗旱生理机制

及抗旱性种质资源筛选、鉴定方面，主要开展了

干旱胁迫下谷子不同生育期形态特征、生理生化

特 性 及 光 合 效 率 等 方 面 的 研 究。 如 程 林 梅 [12]

等通过对旱地和水地不同谷子品种拔节期和灌浆

期进行干旱胁迫处理，发现干旱胁迫条件下，旱

地品种与水地品种相比，细胞膜透性增加，而光

合速率下降，在叶水势、脯氨酸含量以及抗旱系

数等方面较水地品种高；刘佳等 [13] 研究发现，谷

子抽穗期较灌浆期抗旱性更强，其中脯氨酸和抗

坏血酸过氧化物酶（APX）活性对提高其抗旱能力

起重要作用；施卫萍 [14] 通过研究谷子对干旱胁迫

的生理响应，发现干旱胁迫后 F1 代材料的抗氧化

酶（CAT、POD）活性显著高于两个亲本，水势

下降幅度较低，光能利用率更高。Tang 等[15] 对谷

子耐旱品种‘豫谷 1 号’和干旱敏感品种‘安 04’
苗期的抗旱指标进行研究，发现在干旱胁迫条件

下，‘安 04’长势抑制现象较‘豫谷 1 号’更为严

重，而产量显著高于‘豫谷 1 号’，且‘安 04’的

内源油菜素内酯（BR）显著增加，表明生长素信

号转导因子对增强谷子抗旱能力起主要作用。

谷子基因组测序的完成和生物技术手段的应

用，发掘出了一批抗旱相关基因，目前已对这些

基因的功能进行了验证与分析，促进了谷子抗旱

分子机制的研究。王国英团队早期通过对谷子苗

期的渗透胁迫，构建了差减 cDNA 文库，获得了

1947 个 uniESTs[16]，通过基因芯片手段对差异基

因的表达模式进行分析，明确了谷子根系糖酵解

代谢激活的胁迫反应。霍冬英等 [17] 根据干旱胁迫

下谷子转录组分析结果，从 F-box 家族成员中鉴

定出 19 个 表 达 量 上 调 的 F-box 基 因 ， 其 中 SiF-
box18 基因对干旱胁迫、高盐、ABA 等的响应最

为显著，表明 SiF-box18 对生物和非生物胁迫均有

响应。李建锐[18] 通过鉴定谷子中的 ASR 基因，共

发现 8 个编码 ASR 蛋白的基因，表达模式分析结

果显示，8 个 ASR 基因均受干旱、高盐和 ABA 诱

导表达，其中 SiASR4 在干旱胁迫下编码赖氨酸含

量高达 18.66%，且受干旱胁迫诱导程度较高。张

仁梁等[19] 利用谷子全基因组关联分析和转录组分

析，鉴定出一个受干旱胁迫响应的转录因子，组

织特异性表达结果显示该基因在根中高表达，且

参与了依赖 ABA 的旱胁迫响应网络。许冰霞等 [20]

以‘晋谷 45’为材料，对谷子萌发期响应旱胁迫的

基因表达谱进行分析，结果表明差异表达基因主

要与糖、蛋白质、核酸等生物代谢和能量代谢过

程相关，其中 SnRK2 和 PAL 参与调节干旱胁迫下

种子的萌发。

本研究以谷子耐旱性突变体 drm1-1 和野生型

品种‘豫谷 28’（WT）为材料，研究非干旱和干

旱胁迫条件下，耐旱性突变体 drm1-1 光合特性与

抗旱性的变化，并对耐旱性突变体 drm1-1 与野生

型的产量性状进行分析，以期为揭示谷子耐旱性
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突变体干旱胁迫耐受能力增强的生理机制研究提

供参考。

 1　材料与方法

 1.1　植物材料和实验设计

供试材料为河南省农业科学院粮食作物研究

所鉴定出的的谷子耐旱性突变体（drm1-1），野

生型品种为‘豫谷 28’（WT）。实验在河南省现

代农业研发基地（河南新乡）粮食作物研究所防

雨 干 旱 棚 内 进 行， 分 别 于 2020 年 和 2021 年 的

6 月种植。实验设两个处理。非干旱胁迫组，每个

材 料 种植 9 盆 ， 每 3 盆 为 1 个 重 复 （盆 钵 内 径

30 cm，高 40 cm），每盆留苗 6 株，土壤含水量

全生育期控制在 75%～80%；干旱胁迫组材料种

植以及拔节期前土壤含水量与非干旱胁迫组相同，

拔节期后（孕穗期前 10 d）开始降低干旱胁迫组

的含水量，7 月 20 日（孕穗期前 7 d）含水量降

至 30%～35%，并保持该含水量至成熟。土壤相

对含水量测定采用土壤水分测定仪进行，于孕穗

期和花后 10 d 分别取样，测定相关指标。

 1.2　光合特性测定

 1.2.1　光合相关基因的 qRT-PCR
提取谷子旗叶总 RNA，并合成 cDNA。利用

Primer 3.0 软件设计引物，C4-型光合酶基因 pepc、

ppdk、nadp-me 和内参基因 Actin 引物序列见表 1。

qRT-PCR 在 BioRad  iQ5  RealTime  PCR  Sys-
tem 上进行。

 
 

表 1　引物序列
Table 1　Primer sequence

基因
Gene

引物序列
Primer sequence

pepc F: 5´-CCATTTACTGCTAAGGCGACT -3´

R: 5´- GAGGGACCACTTCGACCTGTA-3´

ppdk F: 5´- GTAGATAGACCGAGTCCCATAGG-3´

R: 5´-TGAGTCGGACGAGACGATAG -3´

nadp-me F: 5´-TCCGACTGTATGCTGGGAC -3´

R: 5´- TACCACTCGCTTAGAACCCT-3´

Actin F: 5´-CGCACATAGGGAGTATCTAACCTTG -3´

R: 5´- CCATTACAACAAGAGTCACCTCCAGG-3´

 

 1.2.2　光合酶活性测定

取孕穗期与花后 10 d 旗叶叶片 0.5 g，参照

Ku 等 [21] 的方法进行酶液提取，利用 BCA 精确定

量试剂盒进行蛋白定量。磷酸烯醇式丙酮酸羧化

酶（Phosphoenolpyruvate  carboxylase,  PEPC）、

丙酮酸磷酸双激酶（Pyruvate phosphate dikinase,
PPDK）和苹果酸酶（Malic enzyme，NADP-ME）

活性测定分别参照 Ku 等 [21]、Hatch 等 [22, 23] 的方法

进行。

 1.2.3　光合效率测定

采用 LI-6400（LI-COR, USA）便携式光合仪

测定谷子孕穗期与花后 10 d 旗叶光合速率（Pn）、

蒸腾速率（Tr）与气孔导度 (Gs)。测定条件为大气

CO2 浓度 (360 ± 5) μmol/mol，相对湿度 (70 ± 5)%，

温度 32℃，使用光合仪内部 LED 光源控制光强，

光量子通量密度 (PPFD) 为 1500 μmol·m−2·s−1。

 1.2.4　荧光参数测定

采用英国 Hansatech 公司的 FMS-2 型便携式

脉冲调制式荧光仪测定叶绿素荧光参数。首先将

旗叶叶片暗适应 30 min，在避光条件下测定初始

荧 光（F0）， 然 后 给 予 叶 片 5000 lux 的 强 光 照 ，

脉冲时间 0.7 s，测得最大荧光（Fm）。光系统Ⅱ

最大光能转换效率（Fv / Fm）=（Fm − F0） / Fm，

PSⅡ的潜在活性（Fv / F0）=（Fm − F0） / F0。

 1.3　抗旱性相关指标测定

 1.3.1　叶片相对含水量测定

孕穗期与花后 10 d 谷子旗叶叶片相对含水量

 （Relative  water  content,  RWC）参 照 Barrs 等 [24]

的方法进行测定。

 1.3.2　渗透调节物含量测定

取孕穗期与花后 10 d 的旗叶叶片 1 g 用于提

取可溶性糖、可溶性蛋白与脯氨酸。分别采用蒽

酮法[25]、考马斯亮蓝 G-250 溶液和磺基水杨酸法[26]

进行含量测定。

 1.3.3　抗氧化物酶活性测定

取谷子孕穗期与花后 10 d 的旗叶叶片 0.5 g
于预冷研钵中进行酶液提取，加入 2 mL 0.05 mol/L
预 冷 的 磷 酸 缓 冲 液（pH 值 为 7.8， 内 含 EDTA
5 mmol/L，抗坏血酸 2 mmol/L，聚乙稀吡咯烷酮

2%）， 冰 浴 研 磨 成 匀 浆 ， 转 入 离 心 管 中 ， 4℃、

12 000 rpm 离心 20 min，上清液用于超氧化物歧

化酶（Superoxide dismutase, SOD）、过氧化物

酶（Peroxidase, POD）、过氧化氢酶（Catalase,
CAT）酶活性测定。蛋白定量采用 Bradford[27] 的
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方法，BSA 用作标准蛋白。

SOD 和 POD 活性分别釆用氮蓝四唑光化还

原法[28]、愈创木酚法 [29] 进行测定，CAT 活性测定

则参照 Jiang 等[30] 的方法进行。

 1.4　产量性状测定

成熟期盆栽单株收获后于挂藏室阴干，从突

变体与野生型中各随机选取 15 株，测定单株生物

量、穗粒重、千粒重等农艺性状。采用 Excel 2010
和 SPSS 19.0 软件进行统计分析。

 2　结果与分析

 2.1　光合特性分析

 2.1.1　光合相关基因的表达

本研究发现，非干旱与干旱胁迫下，孕穗期

与花后 10 d 突变体 drm1-1 中 pepc、ppdk、nadp-
me 的相对表达量分别较野生型有一定提高，差异

分别达到显著和极显著水平。表明突变体 drm1-1
诱导了谷子 C4 光合酶基因的表达（图 1）。
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图 1　非干旱（A）和干旱胁迫下（B）孕穗期和花后 10 d 野生型和突变体光合基因的相对表达量
Fig. 1　Relative expression of photosynthesis-related genes in wild-type and drm1-1 mutant plants grown under

non-drought-stressed (A) and drought-stressed conditions (B) at booting stage and 10 d after flowering
　* P < 0.05; ** P < 0.01. Same below.

 2.1.2　光合酶活性

非干旱与干旱胁迫下，孕穗期与花后 10 d 突

变体 drm1-1 的 PEPCase、PPDK 与 NADP-ME 活

性分别较野生型提高，且差异显著（图 2）。说明
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突变体 drm1-1 增加了谷子 C4 光合酶的活力，对

光合效率的提高发挥重要作用。

 2.1.3　光合效率

非干旱胁迫下，孕穗期与花后 10 d drm1-1 的

光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）与气孔导度（Gs）

分别较野生型显著性提高（表 2）。干旱胁迫条件

下，突变体与野生型光合效率均较非干旱胁迫条

件下显著降低，而突变体的降低幅度显著低于野

生型。可见在干旱胁迫下，突变体 drm1-1 保持了

较高的光合速率、蒸腾速率和气孔导度，从而表

现出较强的耐旱能力。

 2.1.4　荧光参数

非干旱胁迫下，孕穗期与花后 10 d 突变体

drm1-1 的 PSⅡ最大光化学量子产量（Fv / Fm）分

别较野生型提高了 3.5% 和 2.5%，但无显著差异，

PSⅡ 潜 在 活 性（Fv / F0）分 别 较 野 生 型 提 高 了

29.3% 和 24.3%，差异显著（表 2）。干旱胁迫条

件下，两个时期突变体 drm1-1 与野生型的 Fv / Fm

和 Fv / F0 分别较非干旱胁迫条件下显著降低，而

drm1-1 降低幅度显著低于野生型。以上结果表明

干旱胁迫下耐旱性谷子突变体 drm1-1 维持了较高

的 PSⅡ光能转换效率和潜在活性，光合作用受到

的抑制减弱。

 2.2　抗旱性分析

 2.2.1　叶片相对含水量

非干旱胁迫下，两个时期突变体 drm1-1 叶片

的相对含水量分别较野生型提高 4.3% 和 2.6%，

差异不显著（表 3）。干旱胁迫下，两个时期突变
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图 2　非干旱胁迫（A）和干旱胁迫条件下（B）孕穗期和花后 10 d 野生型和突变体的光合酶活性
Fig. 2　Activity of photosynthesis-related enzymes in wild-type and drm1-1 mutant plants grown under non-drought-

stressed (A) and drought-stressed (B) conditions at booting stage and 10 d after flowering
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表 2　非干旱和干旱胁迫条件下孕穗期和花后 10 d 突变体和野生型的光合性状
Table 2　Photosynthetic characteristics of drm1-1 and wild-type plants grown under non-drought-stressed and drought-

stressed conditions at booting stage and 10 d after flowering

指标
Indices

非干旱胁迫
Non-drought-stressed

干旱胁迫
Drought-stressed

drm1-1 野生型 Wild-type drm1-1 野生型 Wild-type

孕穗期

光合速率 / μmol·m−2·s−1 25.5 ± 1.8* 23.1 ± 1.4 7.5 ± 0.3* 6.0 ± 0.1

蒸腾速率 / g·m−2·h−1 4.7 ± 0.1* 4.2 ± 0.3 3.7 ± 0.1** 2.8 ± 0.1

气孔导度 / mmol·m−2··s−1 273 ± 12* 234 ± 8 95 ± 2* 70 ± 1

PSⅡ最大光化学量子产量（Fv / Fm） 0.89 ± 0.03 0.86 ± 0.02 0.79 ± 0.01* 0.7 ± 0.03

PSⅡ潜在活性（FV / F0） 5.3 ± 0.7* 4.1 ± 0.5 4.0 ± 0.3** 2.6 ± 0.1

花后 10 d

光合速率 / μmol·m−2·s−1 22.7 ± 2.0* 20.2 ± 1.7 3.5 ± 0.2* 2.8 ± 0.1

蒸腾速率 / g·m−2·h−1 8.7 ± 0.9* 8.3 ± 0.7 3.1 ± 0.1** 2.2 ± 0.1

气孔导度 / mmol·m−2··s−1 297 ± 18* 274 ± 22 51 ± 6** 40 ± 1

PSⅡ最大光化学量子产量（Fv / Fm） 0.83 ± 0.02 0.81 ± 0.01 0.76 ± 0.03* 0.71 ± 0.04

PSⅡ潜在活性（FV / F0） 4.6 ± 0.6* 3.7 ± 0.4 3.5 ± 0.5** 2.1 ± 0.2

注：以上数据为 3 次重复的平均值 ± SD。*，P < 0.05；**，P < 0.01。下同。

Note: Data represent averages ± SD of three repeats. Same below.

 

表 3　非干旱胁迫和干旱胁迫条件下孕穗期和花后 10 d 突变体和野生型的抗旱性指标
Table 3　Drought tolerance characteristics of drm1-1 and wild-type plants grown under non-drought-stressed and

drought-stressed conditions at booting stage and 10 d after flowering

指标
Indices

非干旱胁迫
Non-drought-stressed

干旱胁迫
Drought-stressed

drm1-1 野生型 Wild-type drm1-1 野生型 Wild-type

孕穗期

相对含水量 / % 96.5 ± 5.1 92.5 ± 3.2 83.7 ± 3.6* 75.2 ± 4.2

可溶性糖含量 / mg/g 16.9 ± 0.9* 15.6 ± 2.3 28.3 ± 2.9* 26.0 ± 2.2

可溶性蛋白含量 / mg/g 35.9 ± 3.1* 32.6 ± 3.3 49.4 ± 3.9* 44.3 ± 2.7

脯氨酸含量 / mg/g 0.085 ± 0 0.084 ± 0 0.840 ± 0.02* 0.750 ± 0.02

超氧化物歧化酶活性 / U/mg 0.32 ± 0.02* 0.30 ± 0.03 0.60 ± 0.02* 0.47 ± 0.01

过氧化物酶活性 / U/mg 6.85 ± 0.3** 3.61 ± 0.4 16.30 ± 1.2* 12.30 ± 1.1

过氧化氢酶活性 / U/mg 2.40 ± 0.02* 2.16 ± 0.03 5.19 ± 0.3* 3.86 ± 0.2

花后 10 d

相对含水量 / % 90.0 ± 3.8 87.7 ± 3.6 64.6 ± 4.2* 51.0 ± 2.8

可溶性糖含量 / mg/g 20.4 ± 1.3* 19.0 ± 0.9 31.7 ± 2.1* 28.7 ± 2.3

可溶性蛋白含量 / mg/g 15.9 ± 1.1* 12.4 ± 1.4 23.3 ± 1.6* 20.5 ± 0.8

脯氨酸含量 / mg/g 0.65 ± 0.02* 0.56 ± 0.02 2.67 ± 0.2** 2.15 ± 0.5

超氧化物歧化酶活性 / U/mg 0.29 ± 0.01* 0.26 ± 0.01 0.48 ± 0.03* 0.44 ± 0.02

过氧化物酶活性 / U/mg 8.52 ± 0.3** 5.91 ± 0.1 13.80 ± 0.7* 12.30 ± 0.8

过氧化氢酶活性 / U/mg 3.98 ± 0.3* 3.65 ± 0.6 10.10 ± 0.8* 8.01 ± 0.6
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体和野生型叶片相对含水量分别较非干旱胁迫下

显著下降，而突变体下降幅度小于野生型。表明

干旱胁迫下突变体 drm1-1 叶片保水能力提高，其

耐旱性显著增强。

 2.2.2　渗透调节物含量

非干旱与干旱胁迫下，两个时期突变体 drm1-1
的可溶性糖、可溶性蛋白及脯氨酸含量分别较野

生型有一定提高，差异显著（表 3）。表明干旱胁

迫下突变体 drm1-1 促进了渗透调节物的快速合成

与积累，提高了其耐旱胁迫能力。

 2.2.3　抗氧化物酶活性

非干旱与干旱胁迫下，两个时期突变体 drm1-1
的 SOD、 POD 和 CAT 活性分别较野生型有一定

提高，差异达到显著或极显著水平（表 3）。说明

干旱胁迫下突变体 drm1-1 促进了体内抗氧化酶的

合成与积累，增强了其活性氧与过氧化物的清除

能力，减轻了干旱胁迫对细胞的氧化伤害。

 2.3　产量性状分析

非干旱胁迫下，突变体 drm1-1 单株生物量、

穗粒重和千粒重分别较野生型提高 12.7%、12.0%
和 3.7%，其中千粒重二者无显著差异（表 4）。

干旱胁迫下，突变体 3 个产量性状值分别较野生

型增加 14.7%、20.6% 和 9.1%，差异显著（表 4）。

表明突变体 drm1-1 在干旱胁迫下具有较高的产量，

主要表现为上述 3 个产量性状值的增加。
 
 

表 4　非干旱胁迫和干旱胁迫条件下突变体 drm1-1 和野生
型产量性状值

Table 4　Yield characteristics of mutant drm1-1 and wild-
type plants grown under non-drought-stressed and drought-

stressed conditions

指标
Indices

非干旱胁迫
Non-drought-stressed

干旱胁迫
Drought-stressed

drm1-1
野生型

Wild-type drm1-1
野生型

Wild-type

生物量 / g 44.8 ± 1.5* 39.1 ± 1.2 27.3 ± 0.9* 23.3 ± 0.4

穗粒重 / g 12.5 ± 0.2* 11.0 ± 0.4 6.8 ± 0.3* 5.4 ± 0.2

千粒重 / g 2.7 ± 1.7 2.6 ± 0.9 2.2 ± 1.7* 2.0 ± 1.8

 

 3　讨论

 3.1　干旱胁迫下耐旱性谷子突变体 drm1-1 的光合

效能

光合作用是作物生长发育重要的代谢基础，

与产量的形成密切相关，光合速率的维持是干旱

胁迫下鉴定作物耐旱性的重要依据[31 - 33]。本研究

结果显示，干旱胁迫下突变体 drm1-1 和野生型

 ‘豫谷 28’的光合速率较非干旱胁迫均有所下降，

但突变体 drm1-1 的光合速率下降幅度较小，具有

明显的光合优势。此外，C4 型谷子光合作用链前

端的 pepc 基因在突变体中表达量较高，可显著促

进谷子 C4 循环过程。由于光合酶关键基因 pepc
的高表达及 PEPCase 活性的增加，使得谷子光合

过程中捕获更高浓度的 CO2 及光合酶类对应底物

增加，同时也促进了光合过程中 ppdk 和 nadp-me
的转录与表达，催化了光合作用关键酶 1,5- 二磷

酸核酮糖羧化酶（Rubisco）的活性及其碳水化合

物的形成和运转。本研究中，突变体 drm1-1 C4 光

合循环关键酶 PEPC、PPDK、NADP-ME 表达和

转录水平分析结果与以上解释相吻合。

光抑制在植物光合作用中普遍存在[34]。当强光

伴随低温、高温和干旱等存在时，光抑制加剧，

植物叶绿素降解加速，光合结构遭到破坏[35]。而植

物遭受环境胁迫时光抑制作用的重要指标为叶绿

素 荧 光 参 数。 本 研 究 发 现 ， 干 旱 胁 迫 下 突 变 体

drm1-1 和野生型‘豫谷 28’的 PSⅡ最大光化学效

率（Fv / Fm）和 PSⅡ潜在活性（Fv / F0）均较非干

旱胁迫下降，而突变体下降较少。表明干旱胁迫

下突变体 drm1-1 具有较高的 PSⅡ潜在活性和最

大光化学效率，可以吸收较多的光能进行转化以

保持高效的光合性能，而且具有较强的热耗散能

力，保护光合器官免遭高温损害，进而提高其耐

旱能力。

由于耐旱性突变体 drm1-1 较野生型具有更强

的 光 合 性 能， 因 此 本 研 究 中 谷 子 耐 旱 性 突 变 体

drm1-1 在干旱胁迫条件下具有较高的同化物转运

能力，减轻了谷子遭受干旱胁迫时对农艺性状产

生的不利影响。

 3.2　谷子耐旱性突变体 drm1-1 对抗旱性的调节

作用

植物叶片的相对含水量可表征植物在干旱胁

迫环境下对水分的利用状况，反映了植物细胞中

的水分状态[36]。干旱胁迫同时影响着植物体内水分

 “量和质”的变化。前人的研究显示，干旱胁迫下，

植物叶片中的水分主要以蒸腾作用散失，少部分
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水分以自由水的形式释放出来以适应高强度干旱

胁迫[37]。本研究发现，非干旱胁迫条件下，突变

体 drm1-1 叶片相对含水量与野生型无显著差异，

而干旱胁迫下 drm1-1 叶片相对含水量较非干旱胁

迫的下降幅度小于野生型，说明遭受干旱胁迫后

突变体 drm1-1 叶片仍具有较强的蒸腾作用和水分

代谢，其体内细胞和原生质失水程度较轻，为其

在干旱逆境条件下维持稳定的光合性能提供了水

分基础。

当植物遭受外界干旱或高温等非生物胁迫时，

为维持细胞内渗透势和保护细胞结构免受环境胁

迫伤害，植物体内会积累更多脯氨酸、可溶性糖、

可溶性蛋白等渗透调节物质[38 - 40]，其主要功能一

方面参与细胞渗透调节，促进细胞吸收更多水分，

另一方面则是降低细胞渗透势并恢复调节细胞内

干旱、高盐环境造成的代谢障碍[41]。本研究中，干

旱胁迫下突变体 drm1-1 叶片相对含水量较野生型

显著提高，部分原因是其体内脯氨酸、可溶性糖

及可溶性蛋白等渗透调节物浓度升高的结果，且

上述研究中干旱胁迫下突变体谷子光合酶活性显

著增加也与此结果一致。

植物体内的 SOD、POD、CAT 作为抗氧化保

护酶系统中的关键酶，具有清除逆境环境下积累

的自由基和活性氧的功能，保护植物细胞，降低

其遭受逆境胁迫时的氧化性破坏[42]。本研究结果显

示，干旱胁迫下，孕穗期和花后 10 d 突变体 drm1-1
的 3 种酶活性显著高于野生型，即耐旱性突变体

drm1-1 诱导了谷子逆境胁迫响应蛋白的表达，显

著增加了其体内抗氧化物酶的活性，使其清除和

降解干旱胁迫环境下产生的氧化物和活性氧等自

由基的能力显著增强。

 4　结论

干旱胁迫下，耐旱性突变体谷子 drm1-1 的光

合基因 pepc、ppdk、nadp-me 表达量显著提高，

相关光合酶活力显著增加，光合效率显著高于野

生型，且体内渗透调节物浓度的升高使其叶片保

持了较稳定的相对含水量。细胞内抗氧化酶活性

的增加，致使其降解氧化物和清除活性氧等自由

基的能力显著增强，从而表现出了显著的耐旱能

力和突出的产量优势。
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