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摘要：为明确苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ　ｓａｔｉｖａ）Ｏｒａｎｇｅ基 因 的 表 达 对 植 物 光 合 作 用 的 影 响，以 转Ｏｒａｎｇｅ（ＭｓＯｒ）基 因 型 烟 草

（ＴＯＲ１与ＴＯＲ２）和野生型烟草（ＷＴ）为研究材料，采用盆栽控制试验，比较研究了 ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２叶片光响

应曲线和ＣＯ２ 响应曲线，并测定其叶片类胡萝卜素含量。结果表明：直角双曲线修正模型可较好地拟 合 烟 草 光 响

应曲线和ＣＯ２ 响应曲线；在一定光合有效辐 射 强 度 和ＣＯ２ 浓 度 范 围 内，随 光 强 和ＣＯ２ 浓 度 增 加，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２
的净光合速率均显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５）；ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 最 大 净 光 合 速 率、光 饱 和 点、ＣＯ２ 饱 和 点、羧 化 效 率、

暗呼吸速率和光呼吸速率显著高于 ＷＴ，而ＣＯ２ 补偿点显著低于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５）；ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的叶片总类胡萝

卜素含量约为 ＷＴ的２倍。研究表明：苜蓿ＭｓＯｒ基因的表达促进了烟草植株叶片类胡萝卜素的积累，同时提高了

其光能和ＣＯ２ 利用能力，增强了植株对高光强、高ＣＯ２ 浓度环境的适应能力。
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　　光合能力是植物生理状况的综合体现，可以衡

量不同植物 间 生 长 差 异 性 以 及 所 受 环 境 的 胁 迫 程

度［１］。类胡萝卜素作为一种重要的光合色 素，对 光

合反应过程中光能捕获、吸收和传递具有明显促进

作用［２－４］，也可通过叶黄素循环以非辐射的方式消耗

光系统ＩＩ（ＰＳＩＩ）中过剩光能，保 护 光 合 器 官 免 受 光

氧化损伤［５］。Ｏｒａｎｇｅ基 因 在 植 物 类 胡 萝 卜 素 合 成

与代谢过程中发挥着至关重要的作用，它可通过促

进色素质体的分化与形成，有效的促进植物类胡萝

卜素的积累［６－７］，例如甘薯（Ｉｐｏｍｏｅａ　ｂａｔａｔａｓ　Ｌ．）Ｏｒ－
ａｎｇｅ基因（ＩｂＯｒ）在 苜 蓿 中 的 表 达 使 其 叶 片 类 胡 萝

卜素含量 增 加 了３０％～７０％［８］。八 氢 番 茄 红 素 合

成酶（Ｐｈｙｔｏｅｎｅ　ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＰＳＹ）是 类 胡 萝 卜 素 生 物

合成途径中 最 重 要 的 限 速 酶，研 究 表 明 Ｏｒａｎｇｅ蛋

白能够保护ＰＳＹ的稳定性并提高其活性，进而促进

类胡萝卜素的合成与积累，提高植物抗氧化与耐高

温能力［９－１２］。叶绿体光系统Ⅱ中放氧复合体的外周

蛋白（ＰｓｂＰ），是 调 节 ＰＳＩＩ光 学 活 性 的 重 要 因

子［１３－１４］。ＩｂＯｒ蛋 白 可 能 通 过 维 持ＩｂＰｓｂＰ稳 定 性，
增强甘薯ＰＳＩＩ在高温等环境胁迫下的活性，从而提

高植株的耐受性［１５］。前人研究发现，盐胁迫下ＩｂＯｒ
基因的表达使马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍ　ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ）［１６］和甘

薯［１７］植株的光合能力得到了明显提高，同样在对苜

蓿的研究中也发现，土壤水分下降的过程中转ＩｂＯｒ
基因植株的 光 合 速 率 显 著 高 于 野 生 型 植 株［１８］。由

此可见，Ｏｒａｎｇｅ基因不仅可以有效的促进类胡萝卜

素的积累，在高温、强光等环境胁迫下维持光合作用

的稳定性中也发挥着至关重要的作用。
光强和大气ＣＯ２ 浓 度 是 影 响 植 物 光 合 作 用 的

两个重要环 境 因 子［１９］。植 物 的 光 响 应 曲 线 反 映 了

其叶片 净 光 合 速 率 随 着 光 合 有 效 辐 射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎ－
ｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ　ａｃｔｉｖｅ　ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）改 变 而 变 化 的 规

律［２０］，ＣＯ２ 响 应 曲 线 反 映 出 叶 片 光 合 能 力 对 不 同

ＣＯ２ 浓度 变 化 的 响 应 特 性［２１－２２］。通 过 测 定 植 物 叶

片光响应曲线和ＣＯ２ 响应曲线可以获得植物光 合

特性的相关 生 理 参 数，对 探 究 植 物 光 合 作 用 对 光、

ＣＯ２ 响应机 制 和 评 价 植 物 对 环 境 的 适 应 性 具 有 重

要意义［１９］。目前，用于拟合光响应曲线和ＣＯ２ 响应

曲线的常见模型有直角双曲线模型［２３］、非直角双曲

线模型［２４］和直角双曲线修正模型［２５］等，前两者双曲

线模型无法估算饱和光强［２６］，会出现光强达到饱和

后Ｐｎ 不降低而导致估测的Ｐｎｍａｘ值大于实测值［２７］，

后者拟合模型是一个存在极值的方程，能够拟合出

高ＰＡＲ下Ｐｎ 的 抑 制 作 用［２７］。目 前，针 对Ｏｒａｎｇｅ
基因的研究，大多数集中在其对类胡萝卜素的积累

及植株在环境胁迫（盐、干旱胁迫等）下的适应性方

面［４，２８－２９］，而关于Ｏｒａｎｇｅ基因的表达对植株光合作

用，尤其 是 对 植 株 响 应 不 同 光 合 有 效 辐 射 和 不 同

ＣＯ２ 浓度有何影响尚不清楚。

烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ　ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ）是一种广泛应用

的模式植物，具有生长周期短、基因组小、易于转化

等特 点。前 期 研 究 表 明，苜 蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ　ｓａｔｉｖａ）

Ｏｒａｎｇｅ（ＭｓＯｒ）基因的表达可有效提高转基因烟草

的耐旱性、耐盐碱性和耐热性［４］。本研究将 在 此 基

础上，以课题组已 获 得 的 转 ＭｓＯｒ基 因 型 和 野 生 型

烟草株系为研究材料，比较转基因型与野生型株系

在不同光强和ＣＯ２ 浓度下的光合生理特性，旨在深

入了解苜蓿Ｏｒａｎｇｅ基因的表达对植物光合特征的

影响，以期为高品质、适应性强苜蓿品种的选育提供

技术支持与理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料

本研究以本氏烟草（Ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ，ＷＴ）为研究材

料（由韩国生命工学研究院提供），通过农杆菌介导

的遗传转化方法获得两个独立的转紫花苜蓿ＭｓＯｒ
基因阳性株系（ＴＯＲ１和ＴＯＲ２）［４］。采用盆栽控制

试验，将大小一致、健康的野生型与转基因型烟草幼

苗从１／２ＭＳ培 养 基 中 移 栽 至 装 有 等 量 育 苗 基 质

（山 东 齐 鲁 大 学 研 发：ｐＨ 中 性，有 机 质 含 量 ＞
４５％）、规格为１２ｃｍ×１５ｃｍ（内 径×高 度）的 塑 料

盆中，在温 度 为２５℃／２２℃（光 照／黑 暗），光 周 期 为

１６ｈ／８ｈ（光 照／黑 暗），相 对 湿 度６０％，光 照 强 度

２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１的温室内培养４个月，培养过

程中充分供水，通过自交方法（人工套袋）分别获得

两个转基因株系Ｔ２代种子与野生型种子。随后将

转基因株系Ｔ２代种子与野生型种子分别播种于装

有等量营养基质的塑料盆中，塑料盆下垫规格为５０

１２
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ｃｍ×３０ｃｍ×５ｃｍ（长×宽×高）的 扁 平 塑 料 托 盘，
培养过程中充分供水（保持托盘中水位恒定），经实

时定 量 ＰＣＲ（ＭｓＯｒ－ＲＴ－Ｆ：ＡＣＴＴＧＧＡＡＴＴＴＴ－
ＴＡＡＡＧＡＡＧＡＧＣＡＡＧＡ；ＭｓＯｒ－ＲＴ－Ｒ：ＴＣＴＧ－
ＣＡＴＡＡＧＡＴＧＴＧＣＣＡＣＣ）鉴定［４］。每盆保留一株

阳性植株，在温室内培养１个月后，选取大小一致的

转基因株系与野生型株系（每个株系５株）进行后续

分析。

１．２　测定项目与方法

１．２．１　光合—光响应曲线　光响应曲线测定采用美

国ＰＰ　Ｓｙｓｔｅｍ公司生产的ＣＩＲＡＳ－３光合仪，时间为上

午的０９：００—１１：３０，测定时选取生长状况一 致 的 植

株，相同叶位且完全展开的成熟叶片进行测定，每个

株系３个 生 物 学 重 复。测 定 项 目 包 括 净 光 合 速 率

［Ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ（Ｐｎ），μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］、蒸

腾速率［Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ（Ｔｒ），ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１］、
气孔导度［Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（Ｇｓ），ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１］、
胞 间 ＣＯ２ 浓 度 ［Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ　ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
（Ｃｉ），μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１］；叶 片 瞬 时 水 分 利 用 效 率［Ｉｎ－
ｓｔａｎｔａｎｅｏｕｓ　ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥｉ ），

μｍｏｌ·ｍｍｏｌ
－１］＝Ｐｎ／Ｔｒ。测 定 时 使 用 开 放 气 路，

参数 设 置 为 空 气 流 速５００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１，叶 温 为

２５℃，相 对 湿 度 为６０％，大 气 ＣＯ２ 浓 度 设 为４００

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１。模 拟 光 强 梯 度 由 弱 到 强 依 次 为０，

２５，５０，１００，２００，４００，６００，８００，１　０００，１　２００，１　８００，

２　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，光强改变 后 的 最 小 稳 定 时

间设为１２０ｓ，当测量结果变异率小于０．０５时仪器

自动记录。

１．２．２　光合—ＣＯ２ 响应曲线　测定时间和叶片选

择同光响应曲 线，测 定 时 设 置 叶 室 温 度 为２５℃，相

对湿度为６０％，根 据 光 合 作 用 光 饱 和 点 测 定 的 结

果，光源控制光 强 在１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１（当 光

强大于１０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，野生型植株会出

现光 抑 制 现 象），光 合 测 定 仪 的 流 速 设 定 为５００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，通过安装高压浓缩ＣＯ２ 小钢瓶，

设定ＣＯ２ 浓度梯度为０，５０，１００，１５０，２００，３００，４００，

５００，６００，８００，１　０００，１　２００，１　５００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１。每

个ＣＯ２ 浓度下控制测定时间为１２０ｓ，数 据 稳 定 后

仪器自动记 录 叶 片 净 光 合 速 率、蒸 腾 速 率、气 孔 导

度、胞间ＣＯ２ 浓度；计算叶片瞬时水分利用效率。
根据得到的不同光合有效辐射和ＣＯ２ 浓度下的

Ｐｎ，分别绘制光合速率的光合－光响应曲线、ＣＯ２ 响应

曲线，根据实测数据点的走势估算最 大 净 光 合 速 率

［Ｍａｘｉｍｕｍ　ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ （Ｐｎｍａｘ ），

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］、光 饱 和 点［Ｌｉｇｈｔ　ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ

（ＬＳＰ），μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］、ＣＯ２ 饱和点［ＣＯ２ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ（ＣＳＰ），μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１］、光补偿点［Ｌｉｇｈｔ　ｃｏｍｐｅｎｓａ－

ｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ（ＬＣＰ），μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］、ＣＯ２ 补偿点［ＣＯ２

ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ（ＣＣＰ），μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１］、暗呼吸速率

［Ｄａｒｋ　ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ（Ｒｄ），μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］和光呼

吸速率［Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ（Ｒｐ），μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］

等参数作为实测值［２７］。

１．２．３　类胡萝卜素含量测定　称取０．１ｇ充分研

磨的烟草叶片样品于１５ｍＬ离心管中，加 入５ｍＬ
预冷的含有０．１％基羟基甲苯（ＢＨＴ）的丙酮溶液，
超声波萃取２０ｍｉｎ，然后用一次性针管抽取适量样

品，用０．４５μｍ针头过滤器过滤１ｍＬ到棕色色谱

瓶中，即可进 样 分 析，所 有 提 取 过 程 在 暗 环 境 下 进

行，以避免样品中类胡萝卜素降解［８］。采用 外 标 法

与Ａｇｉｌｅｎｔ　１１００ＨＰＬＣ（高效液相色谱）系统（Ｈｅｗ－
ｌｅｔｔ－Ｐａｃｋａｒｄ，Ｐａｌｏ　Ａｌｔｏ，ＣＡ，ＵＳＡ）对烟草叶片类胡

萝卜素各组分进行定量分析。色谱柱为 ＹＭＣ－Ｃ１８
（４．６ｍｍ×２５０ｍｍ，３μｍ）色谱柱；柱温：２５℃；检测

器为ＵＶ－可见光检测器，波长４５０ｎｍ；流动相：溶剂

Ａ（甲醇∶甲基叔丁基 醚∶水＝８１∶１５∶４）和 溶 剂

Ｂ（甲醇∶甲基叔丁基醚∶水＝６∶９０∶４）；进 样 量

２０μＬ；线 性 梯 度 洗 脱：０～１５ｍｉｎ，１００％Ａ；１５～５０
ｍｉｎ，Ｂ由０％线性递增至１００％；５０～６０ｍｉｎ，Ａ由０
线性递增至１００％；流速为０．７ｍＬ·ｍｉｎ－１。β胡萝

卜素、玉米黄质（Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ）、叶黄素（Ｌｕｔｅｉｎ）、紫黄

质（Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ）和 环 氧 玉 米 黄 质（Ａｎｔｈｅｒａｘａｎ－
ｔｈｉｎ）标准样品均购于Ｓｉｇｍａ公司（Ｓｔ．Ｌｏｕｉｓ，ＭＯ，

ＵＳＡ）。

１．３　拟合模型

１．３．１　直角双曲线模型　直角双曲线模型［２３］的数

学表达式为：

Ｐｎ ＝ αＰＡＲ　Ｐｎｍａｘ

αＰＡＲ＋Ｐｎｍａｘ－
Ｒｄ （１）

式中，Ｐｎ 为 净 光 合 速 率，ＰＡＲ为 光 合 有 效 辐

射，α为光响应曲线的初始斜率［Ａｐｐａｒｅｎｔ　ｑｕａｎｔｕｍ
ｙｉｅｌｄ（α），ｍｏｌ·ｍｏｌ－１］，Ｐｎｍａｘ为 最 大 净 光 合 速 率，

Ｒｄ 为暗呼 吸 速 率。在ＣＯ２ 响 应 曲 线 拟 合 中，大 气

ＣＯ２ 浓度用ＰＡＲ表 示，记 作ＣＯ２ｒ，α记 作ＣＥ，ＣＥ
为初 始 羧 化 效 率［Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＣＥ），

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１］，Ｒｄ 记作Ｒｐ，为光呼吸速率，其他

参数涵义同光响应曲线。

２２
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１．３．２　非 直 角 双 曲 线 模 型　　非 直 角 双 曲 线 模 型［２４］的数学表达式为：

Ｐｎ ＝αＰＡＲ＋Ｐｎｍａｘ－
　 （αＰＡＲ＋Ｐｎｍａｘ）２－４αｋＰＡＲ　Ｐ槡 ｎｍａｘ

２ｋ －Ｒｄ （２）

　　式中，ｋ为 光 响 应 曲 线 曲 角，其 他 参 数 含 义 同

（１）。

１．３．３　直角双曲线修正模型　直角双曲线修正模

型［２５－２６］的数学表达式为：

Ｐｎ ＝αＰＡＲ１－βＰＡＲ１＋γＰＡＲ－
Ｒｄ （３）

式中，α是光响应曲线的初始斜率，β，γ是修正

系数；β为光抑制项；γ为光饱和项，其值为α／Ｐｎｍａｘ，

ＰＡＲ为光合有效辐射，其他参数含义同（１）。
饱和光强用ＬＳＰ表示为：

ＬＳＰ＝
（β＋γ）／槡 β－１）

γ
（４）

最大净光合速率用Ｐｎｍａｘ为：

Ｐｎｍａｘ＝α β＋γ－槡 β
γ

２

－Ｒｄ（５）

１．４　数据处理

试验数 据 采 用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　ｏｆｆｉｃｅ　Ｅｘｃｅｌ　２０１０软

件进行均 值 计 算。光 合—光 响 应 曲 线、光 合—ＣＯ２
的响应曲线采用叶子飘开发的光合计算软件（４．１．１
版本）进行拟合［２６］。采用ＳＰＳＳ　２０．０软件进行统计

分析，通过最小显著差异法（ＬＳＤ）对不 同 基 因 型 烟

草光合特征参数进行显著性检验（Ｐ＜０．０５），单因

素方差分析（Ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）检验不同基因型烟

草光响应参数（表观量子效率、最大净光合速率、光

饱和 点、光 补 偿 点、暗 呼 吸 速 率）和ＣＯ２ 响 应 参 数

（羧化效率、最 大 净 光 合 速 率、ＣＯ２ 饱 和 点、ＣＯ２ 补

偿点、光呼 吸 速 率）。采 用ＳｉｇｍａＰｌｏｔ　１２．５进 行 作

图。

２　结果与分析

２．１　烟草光合生理特征随光照强度的变化

随着光合有效辐射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ　ａｃｔｉｖｅ　ｒａｄｉ－
ａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）增加，转基因型（ＴＯＲ１和ＴＯＲ２）与野生型

（ＷＴ）烟草光合参数曲线变化趋势基本一致，ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２的Ｐｎ，Ｔｒ 和Ｇｓ 均显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），Ｃｉ
和 ＷＴ 间 差 异 不 显 著（图１）。在 光 强 小 于２００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１ 时，ＷＴ，ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的 Ｐｎ 随

ＰＡＲ 的 增 加 迅 速 升 高。ＰＡＲ 在 ２００～４００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１范围内，随光照强度的增加 ＷＴ的Ｐｎ

增加变缓，ＰＡＲ在４００～１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，Ｐｎ

逐渐趋于平稳；当ＰＡＲ达到１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，

ＷＴ的Ｐｎ 达到最大值（８．９μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），之后随

着ＰＡＲ的增加 ＷＴ的Ｐｎ 略微下降。ＰＡＲ在２００～１
０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１时，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎ 随ＰＡＲ
上升逐渐减缓，但显著高于ＷＴ（Ｐ＜０．０５）；当ＰＡＲ到达

１　６００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎ 达到最

大值（１１．４μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１和１２．３μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），
即光饱和点，随后ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎ 有明显的下降

趋势。Ｔｒ 和Ｇｓ 随ＰＡＲ变化趋势相同，ＰＡＲ小于１００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｔｒ 和Ｇｓ

均迅速增加，１００～１　３００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ的Ｔｒ

和Ｇｓ 逐渐下降，但当ＰＡＲ≥１　３００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，

ＷＴ的Ｔｒ 和Ｇｓ 开 始 缓 慢 增 加，增 长 速 率 与ＴＯＲ１，

ＴＯＲ２相同；当ＰＡＲ≥１００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＴＯＲ１，

ＴＯＲ２的Ｔｒ 和Ｇｓ 增长放缓，但显著高于 ＷＴ，未出现

下降现象。ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 ＷＵＥｉ 随ＰＡＲ增

加 呈 先 上 升 后 下 降 的 趋 势，ＰＡＲ 在 ０～１００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 ＷＵＥｉ 随

光 强 增 加 增 长 速 率 相 同。当 ＰＡＲ在１００～１　０００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ的 ＷＵＥｉ 显著高于ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２（Ｐ＜０．０５）；ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 ＷＵＥｉ 在ＰＡＲ达

到 ８００ μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１ 时 达 到 最 大 值 （４．７４

μｍｏｌ·ｍｍｏｌ
－１和３．４４μｍｏｌ·ｍｍｏｌ

－１），而 ＷＴ 的

ＷＵＥｉ在ＰＡＲ达到１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时达到最大

值 （４．８１ μｍｏｌ·ｍｍｏｌ
－１）；当 ＰＡＲ 达 到 ２　０００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ的 ＷＵＥｉ 与ＴＯＲ１和ＴＯＲ２

几乎相同。三种株系的Ｃｉ保持相同变化趋势，ＰＡＲ在

０～１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１范 围 内，Ｃｉ 迅 速 减 小，当

ＰＡＲ≥１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，Ｃｉ开始缓慢上升。

３２
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图１　转基因型（ＴＯＲ１与ＴＯＲ２）与野生型（ＷＴ）烟草叶片

净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、水分利用效率

（ＷＵＥｉ）、气孔导度（Ｇｓ）与胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）

随光合有效辐射变化

Ｆｉｇ．１　Ｌｅａｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ（Ｐｎ），ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ（Ｔｒ），

ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥｉ），ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（Ｇｓ）ａｎｄ

ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ（Ｃｉ）ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
（ＴＯＲ１ａｎｄ　ＴＯＲ２）ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ（ＷＴ）ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ　ｉｎ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｔｏ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ　ａｃｔｉｖｅ　ｒａｄｉａｔｉｏｎ（ＰＡＲ）ｃｈａｎｇｅ
注：误差线表示同一光强下三株系间的ＬＳＤ值（Ｐ＜０．０５）。下同

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅ　ｖｅｒｔｉｃａｌ　ｂａｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ＬＳＤ　ｖａｌｕｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｔｈｒｅｅ　ｌｉｎｅｓ　ａｔ

ｅａｃｈ　ＰＡＲ（Ｐ＜０．０５）．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

２．２　光合—光响应曲线

３种模型决定系数（Ｒ２）均大于０．９５，均能满足

统计分析上精度要求（表１）。对比３种模型拟合的

Ｐｎｍａｘ结果得出，直角双曲线模型和非直角双曲线模

型拟合的Ｐｎｍａｘ均高于实测值，直角双曲线修正模型

的拟合值Ｐｎｍａｘ与实测值最为接近，而且能够直接拟

合出 光 饱 和 点（ＬＳＰ）（表１）。当 ＰＡＲ 增 加 达 到

ＬＳＰ后，直角双曲线修正模型模拟的结果出现了比

较明显的光抑制现象，而双曲线模型依旧维持上升

趋势，这不符 合 植 物 正 常 光 合 生 理 特 征（图２）。综

合来看，直角双曲线修正模型能较好的反映烟草光

合光响应的实际情况。因此，以下将采用直角双曲

线 修 正 模 型 的 拟 合 结 果 来 阐 述 ＷＴ，ＴＯＲ１ 和

ＴＯＲ２间的光合光响应规律及其差异。
由表１可知，ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２株系间表观

量子效率差 异 不 显 著。各 株 系 间Ｐｎｍａｘ大 小 依 次 为

ＴＯＲ２（１１．６５μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ＴＯＲ１（１０．７３

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ ＷＴ（９．１７μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎｍａｘ显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），其
中ＴＯＲ２的Ｐｎｍａｘ约为 ＷＴ的１．３倍。ＷＴ，ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２的 ＬＳＰ 由 大 到 小 依 次 为 ＴＯＲ１（１　６６４

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ＴＯＲ２（１　５０１μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）

＞ＷＴ（１　０１０μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），ＬＣＰ大 小 依 次 为

ＴＯＲ１（２３．１９μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ＴＯＲ２（１７．３６

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ＷＴ（１０．３０μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）。

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的ＬＳＰ高于 ＷＴ，分别为 ＷＴ的２．３
倍和１．７倍（Ｐ＜０．０５）；ＴＯＲ１的ＬＣＰ显著高于 ＷＴ
（Ｐ＜０．０５），ＴＯＲ２的ＬＣＰ与 ＷＴ差异不显著。ＷＴ，

ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的 Ｒｄ 大 小 依 次 为 ＴＯＲ１（１．３８

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞ＴＯＲ２（１．２５μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）

＞ＷＴ（０．８６μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２

之间Ｒｄ 差异不显著。

２．３　烟草光合生理特征随ＣＯ２ 浓度的变化

随着ＣＯ２ 浓度的增加，ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２光

合特征的变化趋势基本一致，其中ＴＯＲ１和ＴＯＲ２
的Ｐｎ，Ｔｒ 和Ｇｓ 均 显 著 高 于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），但

ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的 ＷＵＥｉ 和Ｃｉ 几 乎 与 ＷＴ 相 同

（图３）。ＣＯ２ 浓 度 在 ０～１００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１ 时，

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎ 和 ＷＴ几 乎 相 同；ＣＯ２ 浓 度

在１００～６００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的

Ｐｎ 显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５）；当ＣＯ２ 浓度大于６００

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，ＷＴ的Ｐｎ 增长减缓并逐渐趋于平

稳，而ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的Ｐｎ 呈 持 续 上 升 的 趋 势。

４２
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ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｔｒ 和Ｇｓ 变化趋势相同，均

随ＣＯ２ 浓度增加呈先增加后降低趋势；当ＣＯ２ 浓度

达到１００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，ＷＴ的Ｔｒ 和Ｇｓ 开 始 缓

慢下 降 并 逐 渐 趋 于 平 缓；ＣＯ２ 浓 度 为３００～５００

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，Ｔｒ 和Ｇｓ 急剧下降后趋于平缓；当

ＣＯ２ 浓 度 分 别 达 到 ３００ μｍｏｌ· ｍｏｌ
－１ 和 ４００

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的Ｔｒ 和Ｇｓ 开 始

下降；当ＣＯ２ 浓度为１　２００～１　５００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１时，

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｔｒ 和Ｇｓ 渐趋于平缓，但显著高

于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５）。随ＣＯ２ 浓 度 增 加，ＷＴ，ＴＯＲ１
和ＴＯＲ２的Ｃｉ 呈 直 线 上 升，株 系 间 无 明 显 差 异；

ＷＴ，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 ＷＵＥｉ 呈直线上升，其中当

ＣＯ２ 浓 度 达 到 ６００μｍｏｌ· ｍｏｌ
－１ 时，ＴＯＲ１ 的

ＷＵＥｉ 略微高于 ＷＴ和ＴＯＲ２。
表１　转基因型与野生型烟草的光合－光响应曲线特征参数

Ｔａｂｌｅ　１　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ－ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅ　ｏｆ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ　ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ

模型

Ｍｏｄｅｌ

株系

Ｌｉｎｅ

光合参数Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒ
表观量子效率

Ａｐｐａｒｅｎｔ

ｑｕａｎｔｕｍ　ｙｉｅｌｄ

α／ｍｏｌ·ｍｏｌ－１

最大净光合速率

Ｍａｘｉｍｕｍ　ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ

Ｐｎｍａｘ／μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

光饱和点

Ｌｉｇｈｔ　ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ　ＬＳＰ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

光补偿点

Ｌｉｇｈｔ

ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ

ＬＣＰ／μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

暗呼吸速率

Ｄａｒｋ　ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ　Ｒｄ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

决策系数

Ｄｅｃｉｓｉｏｎ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　Ｒ２

直角双曲线模型 ＷＴ　 ０．１１ａ １０．９４ｂ － ９．９４ｂ　 １．０１ａ ０．９７
Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ　 ＴＯＲ１　 ０．０８ａ １３．８４ａ － ２２．８２ａ １．５５ａ ０．９９

ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０９ａ １４．６２ａ － １７．３８ａ １．４６ａ ０．９９
非直角双曲线模型 ＷＴ　 ０．０４ａ ９．３１ｂ － ７．５６ｂ　 ０．３４ａ ０．９９
Ｎｏｎ－ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　 ＴＯＲ１　 ０．０６ａ １３．１１ａ － ２４．１６ａ １．３５ａ ０．９９
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ　ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０７ａ １３．７５ａ － １８．３２ａ １．２１ａ ０．９９

直角双曲线修正模型 ＷＴ　 ０．０９ａ ９．１７ｃ　 １　０１０ｂ　 １０．３０ｂ　 ０．８６ａ ０．９６
Ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　 ＴＯＲ１　 ０．０７ａ １０．７３ｂ　 １　６６４ａ ２３．１９ａ １．３８ａ ０．９８
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ　ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０８ａ １１．６５ａ １　５０１ａ １７．３６ａ １．２５ａ ０．９９

实测值 ＷＴ － ８．９４　 １　０００～１　１００　 ８．０４　 ０．５０ －
Ｍｅａｓｕｒｅｄ　ｖａｌｕｅ　 ＴＯＲ１ － １１．３７　 １　５００～１　６００　 ２５．２６　 １．２０ －

ＴＯＲ２ － １２．３２　 １　５００～１　６００　 １７．０９　 １．１８ －

　　注：不同小写字母表示株系间差异显著（Ｐ＜０．０５），ＷＴ代表野生型烟草，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２代表两个转基因烟草株系，下同

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｌｉｎｅｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，ＷＴ　ｓｔａｎｄｓ　ｆｏｒ　ｗｉｌｄ　ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅ，ＴＯＲ１ａｎｄ　ＴＯＲ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｔｗｏ

ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

图２　转基因型（ＴＯＲ１与ＴＯＲ２）与野生型（ＷＴ）烟草光合—光响应曲线模型估计值与实测值比较

Ｆｉｇ．２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｆｉｔｔｅｄ　ａｎｄ　ｍｅａｓｕｒｅｄ　ｖａｌｕｅｓ　ｏｆ　Ｐｎ—ＰＡＲ　ｃｕｒｖｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ（ＴＯＲ１ａｎｄ　ＴＯＲ２）

ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ（ＷＴ）ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ

５２
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图３　转基因型（ＴＯＲ１与ＴＯＲ２）与野生型（ＷＴ）烟草叶片

净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、水分利用

效率（ＷＵＥｉ）、气孔导度（Ｇｓ）与胞间ＣＯ２ 浓度

（Ｃｉ）随ＣＯ２ 浓度变化

Ｆｉｇ．３　Ｌｅａｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ（Ｐｎ），ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅｒ（Ｔｒ），ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥｉ），ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（Ｇｓ）ａｎｄ　ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
（Ｃｉ）ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ（ＴＯＲ１ａｎｄ　ＴＯＲ２）ａｎｄ　ｗｉｌｄ

ｔｙｐｅ（ＷＴ）ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ　ｉｎ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｔｏ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

２．４　光合—ＣＯ２ 响应曲线

直角双曲线模型、非直角双曲线模型和直角双

曲线修正模型的决定系数（Ｒ２）均大于０．９６（表２），
表明３种模型均能满足统计分析上的精度要求，能

较好的拟合Ｐｎ 随ＣＯ２ 浓度变化情况（图４）。直角

双曲线模型和 非 直 角 双 曲 线 模 型 拟 合 出 的Ｐｎｍａｘ相

似但与实测值相差较大，其中ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的拟

合值与实测值差值约为１０μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１。直角

双曲线修正模型的拟合的Ｐｎｍａｘ，ＬＣＰ和Ｒｐ 相比于

其他两种模 型 与 实 测 值 更 为 接 近（表２）。因 此，采

用直角双曲 线 修 正 模 型 拟 合 不 同 基 因 型 烟 草 的 光

合—ＣＯ２ 响应曲线较为适宜。
由表２可知，ＴＯＲ１与ＴＯＲ２的ＣＥ均显著高于

ＷＴ（Ｐ＜０．０５），约 为 ＷＴ的２．３倍。ＷＴ，ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２的Ｐｎｍａｘ大小依次为ＴＯＲ２（１８．５２μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

＞ＴＯＲ１（１５．６４μｍｏｌ·ｍ
－２ ·ｓ－１）＞ ＷＴ （３．１７

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）。ＴＯＲ１与 ＴＯＲ２的 ＣＯ２ 饱 和 点

（ＣＳＰ）显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），大小依次为ＴＯＲ２（２
１７４μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１）＞ＴＯＲ１（１　６２５μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）＞ ＷＴ

（１　３６１μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１），其中ＴＯＲ２与 ＷＴ的ＣＳＰ差值

高达７００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１。ＴＯＲ１与ＴＯＲ２的ＣＯ２ 补偿

点（ＣＣＰ）显著低于 ＷＴ（１０３．８３μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１），与 ＷＴ

差值分别为２５．２μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１和３７．０５μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１。

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｒｐ 显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），约为

ＷＴ的２倍。

２．５　类胡萝卜素及其组分含量

ＴＯＲ１与 ＴＯＲ２总 的 类 胡 萝 卜 素 含 量 显 著 高

于 ＷＴ，约 为 ＷＴ 的２倍。其 中 ＷＴ 和 ＴＯＲ１，

ＴＯＲ２中的紫黄质约为总类胡萝卜素含量的６０％，
叶黄素含量约为总类胡萝卜素含量的２２％，β－胡萝

卜素约为总类胡萝卜素含量的１５％～１７％。其中，

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的 紫 黄 质、环 氧 玉 米 黄 素、叶 黄 素

和β－胡萝卜素含量约为 ＷＴ的２倍，玉米黄质含量

约为 ＷＴ的５～９倍；ＴＯＲ１和ＴＯＲ２间 的 总 类 胡

萝卜素含量及各组分均无明显差异（表３）。

３　讨论

本研究中，直角双曲线修正模型拟合出的Ｐｎｍａｘ
和ＬＳＰ最接近于实测值，且拟合曲线在高光强下出

现明显的光抑制现象，更加符合植物生理学意义，说
明采用直角双曲线修正模型拟合烟草的光响应曲线

和ＣＯ２ 响应曲线最为适宜，这与直角双曲线修正模

６２
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型可拟合大多数植物的光响应曲线及ＣＯ２ 响应 曲 线的研究结论相吻合［２１，３０－３２］。
表２　转基因型与野生型烟草ＣＯ２ 响应曲线拟合参数

Ｔａｂｌｅ　２　Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　ＣＯ２ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ　ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ

模型

Ｍｏｄｅｌ

株系

Ｌｉｎｅ

光合参数Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒ
羧化效率

Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ＣＥ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

最大净光合速率

Ｍａｘｉｍｕｍ　ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｒａｔｅ　Ｐｎｍａｘ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

ＣＯ２ 饱和点

ＣＯ２ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ

ＣＳＰ／μｍｏｌ·ｍｏｌ－１

ＣＯ２ 补偿点

ＣＯ２ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ　ｐｏｉｎｔ

ＣＣＰ／μｍｏｌ·ｍｏｌ－１

光呼吸速率

Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ　Ｒｐ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

决策系数

Ｄｅｃｉｓｉｏｎ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｒ２

直角双曲线模型 ＷＴ　 ０．０２ｃ　 ５．７５ｃ － ９７．１４ａ １．３８ｃ　 ０．９７
Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ　 ＴＯＲ１　 ０．０５ｂ　 ２６．２６ｂ － ７４．８９ｂ　 ３．４８ｂ　 ０．９６

ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０４ａ ２９．６８ａ － ６５．３８ｂ　 ２．８２ａ ０．９８
非直角双曲线模型 ＷＴ　 ０．０１ｂ　 ４．３０ｃ － ９８．２８ａ １．１２ｃ　 ０．９６
Ｎｏｎ－ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　 ＴＯＲ１　 ０．０４ａ １９．０１ｂ － ７３．７０ｂ　 ２．５０ｂ　 ０．９６
ｈｙｐｅｒｂｏｉｃ　ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０４ａ ２３．０１ａ － ６５．３８ｂ　 ３．０１ａ ０．９９

直角双曲线修正模型 ＷＴ　 ０．０２ｃ　 ３．１７ｃ　 １　３６１ｃ　 １０３．８３ａ １．３２ｃ　 ０．９７
Ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ　 ＴＯＲ１　 ０．０５ａ １５．６４ｂ　 １　６２５ｂ　 ７８．６３ｂ　 ３．２９ａ ０．９６
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ　ｍｏｄｅｌ　 ＴＯＲ２　 ０．０４ｂ　 １８．５２ａ ２　１７４ａ ６６．７８ｂ　 ２．６９ｂ　 ０．９９

实测值 ＷＴ － ３．４８　 １　５００　 １１５．０１　 １．１３ －
Ｍｅａｓｕｒｅｄ　ｖａｌｕｅ　 ＴＯＲ１ － １６．２０ ＞１　５００　 ８５．２５　 ２．３４ －

ＴＯＲ２ － １８．４２ ＞１　５００　 ７５．７８　 １．２１ －

图４　转基因型（ＴＯＲ１与ＴＯＲ２）与野生型（ＷＴ）烟草的光合—ＣＯ２ 响应曲线模型估计值与实测值比较

Ｆｉｇ．４　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｆｉｔｔｅｄ　ａｎｄ　ｍｅａｓｕｒｅｄ　ｖａｌｕｅｓ　ｏｆ　Ｐｎ—ＣＯ２ｃｕｒｖｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
（ＴＯＲ１ａｎｄ　ＴＯＲ２）ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ（ＷＴ）ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ

表３　转基因型与野生型烟草植株叶片类胡萝卜素含量

Ｔａｂｌｅ　３　Ｌｅａｆ　ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｉｎ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ａｎｄ　ｗｉｌｄ　ｔｙｐｅ　ｔｏｂａｃｃｏ　ｌｉｎｅｓ

株系

Ｌｉｎｅ

紫黄质

Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ／

ｍｇ·ｇ－１

环氧玉米黄素

Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ／

ｍｇ·ｇ－１

叶黄素

Ｌｕｔｅｉｎ／

ｍｇ·ｇ－１

玉米黄质

Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ／

ｍｇ·ｇ－１

β－胡萝卜素

β－ｃａｒｏｔｅｎｅ／

ｍｇ·ｇ－１

总类胡萝卜素

Ｔｏｔａｌ　ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ　ｃｏｎｔｅｎｔ／

ｍｇ·ｇ－１

ＷＴ　 ５０４ｂ　 ５．４ｂ　 １８６．３ｂ　 ２．６ｂ　 １３０．０ｂ　 ８２８．１ｂ

ＴＯＲ１　 ９９５ａ ９．３ａ ３６３．８ａ ２４．９ａ ２８８．８ａ １　６８１．７ａ

ＴＯＲ２　 １　１０４ａ １０．２ａ ２９４．３ａ １３．１ａ ２８９．０ａ １　７１０．５ａ

　　光照条件是影响植物光合作用、生长发育与物

质积累的关键生态因子，光照强度过大叶片会出现

光抑制现象，而类胡萝卜素在光保护与光吸收过程

中能够发挥着重要作用［５，１８］。有研究表明，ＩｂＯｒ基

因的表达不仅促进了类胡萝卜素的积累，还提高了

ＰＳＩＩ在高光照条件下的稳定性，从而增强甘薯的耐

受能力［１５，１７］。本研究中，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的类胡萝

卜素含量约为 ＷＴ的２倍，同时ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的

Ｐｎ 随着ＰＡＲ的增加而呈持续升高趋势，当ＰＡＲ大

于１　０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时逐渐平稳。当ＰＡＲ大

于４００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，ＷＴ的Ｐｎ 就 开 始 趋 于

平稳，可能是ＭｓＯｒ基 因 的 表 达 促 进 了 烟 草 叶 片 中

类胡萝卜素的积累，改善了叶片中捕光天线色素蛋

白复合体吸收光能的能力，从而减轻了强光所引起

７２
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的光 氧 化 损 伤，提 高 了 植 株 光 能 利 用 效 率［１７，３３］。

Ｐｎｍａｘ反映了植物潜在的光合能力，该值越高说明植

物在 强 光 下 不 易 出 现 光 抑 制 现 象。本 研 究 中，

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的Ｐｎｍａｘ显著高于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），
表明了ＴＯＲ１和ＴＯＲ２在 强 光 下 光 合 作 用 更 加 稳

定，且能更好的适应高光强环境［３４－３６］，这可能是由于

ＭｓＯｒ基因的表 达 提 高 了 叶 绿 体 中ＰｓｂＰ的 稳 定 性

从而 维 持 了ＰＳＩＩ的 稳 定 性，使 ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的

叶片具有较高的ＰＳＩＩ电子传递效率［１５］。ＬＳＰ反映

了植物对强光的利用能力［３２］。本研究中，ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２的 ＬＳＰ 均 显 著 高 于 ＷＴ（Ｐ＜０．０５），且

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的紫黄质和玉米黄质含量约为 ＷＴ
的２倍，这可能是由于转基因烟草叶片中增加的紫

黄质和玉米黄质对ＰＳＩＩ补光 天 线 复 合 体 中 三 线 态

叶绿素（３Ｃｈｌ＊）的 猝 灭 起 了 重 要 作 用［３７－３８］，这 进 一

步说明了 ＭｓＯｒ基 因 不 仅 增 强 了 烟 草 光 能 利 用 效

率，还提高了烟草对强光的保护能力［３９］。此外，ＷＴ
具有较高的Ｃｉ 说明了其叶片净光合速 率 降 低 是 由

非气孔因素限制［１７］，这表明转基因型株系在强光下

具有较高的光合作用。
表观量子效率（α）反映了植物在弱光情况下的

光合能力，暗呼吸速率（Ｒｄ）反映的是植物在无光照

条件下的呼吸速率，其值高低与叶片代谢活性的强

弱有 关［３４］，而 ＬＣＰ反 映 了 植 物 对 弱 光 的 利 用 能

力［３２］。本研究中，ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的ＬＣＰ和Ｒｄ 显

著高于 ＷＴ，但三者间的α无 显 著 差 异。这 可 能 是

由于ＴＯＲ１和ＴＯＲ２具有较高的Ｐｎｍａｘ，转基因植株

１，５－二 磷 酸 核 酮 糖 羧 化 氧 化 酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活 性 增

强［３１］，同时合成较多的类胡萝卜素增加了植株对有

机质的消 耗，从 而 使 得 ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的ＬＣＰ和

Ｒｄ 高于 ＷＴ。由此可见，ＭｓＯｒ基因的表达并没有

改善烟草植株对弱光的利用能力。
植物的光合作用不仅受光照条件的影响，还受

ＣＯ２ 浓 度 的 影 响［２２］。短 时 间 内 大 气 ＣＯ２ 浓 度 升

高，植物的 光 合 速 率 随 之 显 著 增 加［２１］。本 研 究 中，
当ＣＯ２ 浓 度 在０～６００μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１ 范 围 内 时

ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２的Ｐｎ 迅 速 上 升，而Ｐｎ 在６００～１
５００μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１ＣＯ２ 浓度范围内上升趋势逐渐减

缓，但 ＷＴ在０～１　５００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１范围内时其Ｐｎ

整体上升趋势较为缓慢，且ＴＯＲ１和ＴＯＲ２的类胡

萝卜素含量约为 ＷＴ的２倍。这可能是由于ＭｓＯｒ
基因表达增 加 了 转 基 因 植 株 叶 片 类 胡 萝 卜 素 的 含

量，进而提高了植株对光能的利 用 效 率［３－４］，表 明 野

生烟草株系光合作用较弱的原因并不是ＣＯ２ 供 应

不足，而 是 由 于 光 捕 获 色 素 分 子 所 吸 收 光 能 的 不

足［１９］。当ＣＯ２ 浓 度 升 高 过 程 中，ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２
的Ｐｎ 始终呈现上升趋势，且ＣＯ２ 饱和时的Ｐｎｍａｘ约

为 ＷＴ的５．３倍，说明转基因株系烟草１，５－二磷酸

核酮糖羧化氧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性和ＣＯ２ 的同化能

力 与 利 用 效 率 均 高 于 野 生 株 系 烟 草［３１］。此 外，

ＴＯＲ１和ＴＯＲ２在ＣＯ２ 饱和时的Ｐｎｍａｘ显著高于光

饱和时的Ｐｎｍａｘ而 ＷＴ呈显著相反趋势，这进一步说

明了转基因株系烟草在强光下光合速率更大程度上

受ＣＯ２ 浓度的限制［３１］。气孔导度Ｇｓ 反映植物气孔

开闭程度，一般 低 浓 度ＣＯ２ 促 进 气 孔 张 开，高 浓 度

ＣＯ２ 会抑 制 气 孔 的 开 放［４０］。本 研 究 中，三 者 的Ｇｓ
和Ｔｒ 均ＣＯ２ 浓度的升高呈现先增加后降低的变化

趋势，而其 ＷＵＥｉ 和Ｃｉ 随ＣＯ２ 浓度的 升 高 呈 现 持

续增加变化趋势，这可 能 是 由 于Ｐｎ 随 着ＣＯ２ 浓 度

升高而升高，但Ｇｓ 和Ｔｒ 出现相反变化趋势从而提

高了水分利用率［４１］。
一般认为，植物的ＣＳＰ越高说明其对高ＣＯ２ 浓

度环境适应能力强，而ＣＣＰ低的植物则有净光合速

率高且生长 较 快 的 特 点，因 此ＣＳＰ和ＣＣＰ也 常 被

用作选育 高 产 品 种 的 指 标［２２］。本 研 究 表 明 ＴＯＲ１
和ＴＯＲ２的ＣＳＰ均显著最高且其ＣＣＰ和ＣＥ显著

最低（Ｐ＜０．０５），这表明转基因株系的烟草在较低

ＣＯ２ 浓度下具有保持较高的光合速率的能力［２２］，并

提高了烟草对ＣＯ２ 浓度范围的广幅利用能力，说明

ＭｓＯｒ基因表达增强了植物对不同ＣＯ２ 浓度环境条

件的适应性。郭连旺［４２］等研究认为Ｃ３ 植物的光呼

吸可能是耗散过剩光能与保护光合机构免于强光胁

迫的重要机制。本研究表明，转基因株系ＴＯＲ１和

ＴＯＲ２的Ｒｐ 显 著 高 于 ＷＴ，同 时，ＴＯＲ１和 ＴＯＲ２
的叶黄素含 量 约 为 ＷＴ的１．８倍。这 可 能 是 由 于

转基因株系叶黄素含量高于野生型株系将多余的光

能通过非光化学能量的方式耗散进而保护光合机构

免受强光胁迫，有利于保护光合机构的稳定性并维

持较高的光合速率［５］。我们前期的研究表明［１８］，转

ＩｂＯｒ基因新疆大叶苜蓿株系总类胡萝卜素及其 组

分叶黄素、紫黄质的含量较高，从而使得转基因株系

具有较高的光合 速 率，这 也 说 明 了 转 苜 蓿 ＭｓＯｒ基

因的表达有利于提高烟草光合速率。

４　结论

直角双曲线修正模型能更好拟合光合—光响应

曲线和 光 合—ＣＯ２ 响 应 曲 线；相 比 于 野 生 株 系，转

８２
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ＭｓＯｒ基因型株系具有相对较高的光饱和点、ＣＯ２ 饱

和点、最大净光合速率、羧化效率暗呼吸速率和光呼

吸速率以及相对较低的ＣＯ２ 补偿点。ＭｓＯｒ基因在

烟草中的成功表达使得转基因烟草植株不仅具有较

高的类胡萝卜素含量，还具有较强的光合能力与ＣＯ２
利用能力，有效提高了植株对高光强环境及不同ＣＯ２
浓度条件的适应性。由此可见，ＭｓＯｒ基因能够通过

促进植物类胡萝卜素的积累来提高光合能力，增强植

株对高光强的耐受性以及ＣＯ２ 的利用能力。
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