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干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’
叶片光合及叶绿素荧光特性的比较

刘　 彧①， 王　 琳①， 杨伊如， 何　 淼， 周蕴薇②

（东北林业大学园林学院， 黑龙江 哈尔滨 １５００４０）

摘要： 对干旱胁迫 ０～１５ ｄ 露地菊（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．）品种‘纽 ９７１７’（‘Ｎｉｕ ９７１７’）野生型和 ３ 个转

ＣｌＮＡＣ９ 基因株系（ＣｌＮＡＣ９－５、ＣｌＮＡＣ９－６ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系）叶片的叶绿素含量、光合参数和叶绿素荧光参数进

行了比较和分析。 结果表明：干旱胁迫 ０～１５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片中叶绿素含量总体上呈先升

高后降低的变化趋势。 与干旱胁迫 ０ ｄ 相比较，除初始荧光（Ｆｏ）和非光化学淬灭系数（ ｑＮ）外，干旱胁迫 １５ ｄ 时

３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片的叶绿素含量、净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（ Ｔｒ）、水分利用效率

（ＷＵＥ）、最大荧光（Ｆｍ）、可变荧光（Ｆｖ）、ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）和光化学淬

灭系数（ｑＰ）的降幅均小于野生型。 总体上看，干旱胁迫 １５ ｄ，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片的叶绿素含量、Ｐｎ、Ｇｓ、
Ｔｒ、ＷＵＥ、Ｆｍ、Ｆｖ、Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｏ、ｑＰ 和 ｑＮ 值显著高于野生型，而 Ｆｏ 值显著低于野生型。 研究结果显示：将 ＣｌＮＡＣ９
基因转入露地菊品种‘纽 ９７１７’可以增强该品种对干旱胁迫的耐受性，其中，ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系对干旱胁

迫的耐受性较强，ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系对干旱胁迫的耐受性较弱，但均强于野生型。
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　 　 露地菊（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．）具有

植株低矮、花期长、花色丰富、抗性强及管理粗放等特

点，是华北和东北地区园林绿化建设中重要的地被植

物材料［１］。 干旱对露地菊的生长和观赏价值有严重

影响，因此，提高露地菊的适应性，拓宽其应用区域，
尤其在土壤瘠薄和干旱地区的绿化具有重要意义。

ＮＡＣ 转录因子是一类家族庞大且广泛存在的植

物特异性转录因子，是具有多种生物功能的调控蛋

白。 ＮＡＣ 基因家族编码的蛋白质在 Ｎ 端均含有一段

约 １５０ 个氨基酸组成的保守区域，Ｃ 端是转录调控

区，具有促进或抑制转录活性的功能［２－３］。 已有研究

结果表明：一些 ＮＡＣ 转录因子可以被至少 １ 种非生

物胁迫诱导并应答［４］。 从黄花蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ
Ｌｉｎｎ．）中克隆的 ＡａＮＡＣ１ 基因可能是应激信号通路的

关键调节器，当 ＡａＮＡＣ１ 基因在拟南芥〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ （Ｌｉｎｎ．） Ｈｅｙｎｈ．〕中过表达时，转基因拟南芥

对干旱胁迫的耐受性增强，并且对灰葡萄孢的抗性增

强［５］；过表达 ＴａＮＡＣ２ 基因的转基因拟南芥对 ＮａＣｌ
胁迫和干旱胁迫的抗性均有所提高［６］； 过表达

ＰｔｒＮＡＣ７２ 基 因 的 转 基 因 烟 草 （ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ
Ｌｉｎｎ．）也表现出对干旱胁迫耐受性增强的特征［７］。
但目前尚未见有关转 ＮＡＣ 基因露地菊抗旱性方面的

评价研究。
植物中能量的转化和合成主要通过光合作用来

完成，植株的生长情况与光合速率有直接关联。 一方

面，光合速率影响植物的能量转化和物质累积；另一

方面，植物的生长情况，如生长环境是否适宜，是否受

生物及非生物胁迫，也会在光合指标中得到体现。 叶

绿素荧光与光合作用关系密切，以叶绿素为探针，可
以快速并更加敏感地探测植物的光合功能情况［８］、
生长和生理状况以及生物胁迫对植株内在的影

响［９－１０］。 水分变化对光合作用的影响十分明显，水分

缺失情况下植物光合效率低，不能及时消耗吸收的光

能，从而损伤光合器官，致使光合电子传递链和 ＰＳⅡ
反应中心被破坏［１１－１３］。

作者所在课题组的前期研究中将 ＣｌＮＡＣ９ 基因

转入露地菊品种‘纽 ９７１７’（‘Ｎｉｕ ９７１７’） ［１４］，本研究

对露地菊品种‘纽 ９７１７’的野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９
基因株系进行干旱胁迫处理，并对不同干旱胁迫时间

叶片的叶绿素含量以及光合和叶绿素荧光特性进行

比较，研究 ＣｌＮＡＣ９ 基因的转入对露地菊品种 ‘纽

９７１７’抗旱性的影响，以期为扩大露地菊的园林应用

范围提供一定的理论依据。

１　 材料和方法

１􀆰 １　 材料

供试材料为作者所在实验室保存的露地菊品种

‘纽 ９７１７’的野生型（ＷＴ）和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系

（ＣｌＮＡＣ９－５、ＣｌＮＡＣ９－６ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系）的组培

苗。 待组培苗根长约 １􀆰 ５ ｃｍ 时，移至装有草炭土和

蛭石（体积比 １ ∶１）的混合培养基质中。 人工气候培

养室温度 ２１ ℃ ～ ２５ ℃，空气相对湿度 ３０％ ～ ４０％。
经过 ６ 周培养，植株长出 ６～７ 对真叶后，将培养基质

浇至水分饱和，然后采取自然失水的方法对野生型以

及 ＣｌＮＡＣ９－５、ＣｌＮＡＣ９－６ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系进行干

旱胁迫处理，其中，野生型为对照。 对干旱胁迫 ０、５、
１０ 和 １５ ｄ ４ 种材料植株的形态进行拍照，同时进行

取样，然后对叶片的叶绿素含量以及光合和叶绿素荧

光参数进行测定。
１􀆰 ２　 方法

１􀆰 ２􀆰 １　 叶绿素含量的测定 　 每种材料随机选取

３ 株，每株选择植株中部生长良好且无病虫害的叶片

５ 枚，用铝箔包好，经液氮速冻后置于－８０ ℃超低温

冰箱保存。 叶片中叶绿素含量参考 Ｗａｎｇ 等［１５］ 的方

法进行测定。 重复测定 ３ 次。

２４
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１􀆰 ２􀆰 ２　 光合参数的测定 　 于晴朗无云日的上午

９：００—１１：００，每种材料随机选取 ３ 株，每株选择植株

中上部生长良好且无病虫害的功能叶 １ 枚并标记，分
别于干旱胁迫 ０、５、１０ 和 １５ ｄ 使用 ＬＩ－６４００ＸＴ 便携

式光合仪（美国 ＬＩ－ＣＯＲ 公司）测定各植株叶片在光

照强度１ ２００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１下的净光合速率（Ｐｎ）、
气孔导度 （ Ｇｓ）、蒸腾速率 （ Ｔｒ） 和水分利用效率

（ＷＵＥ）。 每次测定重复读数 ３ 次，结果取平均值。
１􀆰 ２􀆰 ３　 叶绿素荧光参数的测定　 于晴朗无云日的上

午 ９：００—１１：００，每种材料随机选取 ３ 株，每株选择

植株中上部生长良好且无病虫害的功能叶 １ 枚并标

记，分别于干旱胁迫 ０、５、１０ 和 １５ ｄ 后暗处理约１２ ｈ，
使用 ＬＩ－６４００ＸＴ 便携式光合仪，加载荧光 ＬＣＦ 配置

系统，采用叶室荧光测定各植株叶片的初始荧光

（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）、可变荧光（Ｆｖ）、ＰＳⅡ最大光化

学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）、光
化学淬灭系数（ ｑＰ）和非光化学淬灭系数（ ｑＮ）。 每

次测定重复读数 ３ 次，结果取平均值。
１􀆰 ３　 数据统计处理

采用 ＥＸＣＥＬ ２００７ 和 ＳＰＳＳ １９􀆰 ０ 统计分析软件对

实验数据进行处理和分析。

２　 结果和分析

２􀆰 １　 干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽
９７１７’叶片中叶绿素含量的比较

不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种

‘纽 ９７１７’叶片中叶绿素含量见表 １。 由表 １ 可见：干
旱胁迫 ０、５、１０ 和 １５ ｄ，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片

中叶绿素含量高于或显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）高于野生型。 干

旱胁迫 ０～１５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶

片中叶绿素含量总体上呈先升高后降低的变化趋势，
其中，野生型叶片中叶绿素含量于干旱胁迫 ５ ｄ 达到

峰值，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片中叶绿素含量均

于干旱胁迫 １０ ｄ 达到峰值。 干旱胁迫 ０ ｄ，３ 个转

ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片中叶绿素含量显著高于野生

型；干旱胁迫 ５ ｄ，野生型以及 ＣｌＮＡＣ９－６ 和 ＣｌＮＡＣ９－
１３ 株系叶片中叶绿素含量较干旱胁迫 ０ ｄ 有所升高，
而 ＣｌＮＡＣ９－５ 株系叶片中叶绿素含量略有降低；干旱

胁迫 １０ ｄ，野生型叶片中叶绿素含量较干旱胁迫 ５ ｄ
降低，而 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片中叶绿素含量

略有升高；干旱胁迫 １５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基

表 １　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片
中叶绿素含量的比较（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘Ｎｉｕ ９７１７’ ｏｆ ｇｒｏｕｎｄ⁃ｇｒｏｗ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ （Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．） ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
ｔｉｍｅｓ （􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片中叶绿素含量 ／ （ｍｇ·ｇ－１）
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ２􀆰 ０９±０􀆰 ３２ｃ ２􀆰 １５±０􀆰 ２０ｂ １􀆰 ９０±０􀆰 １６ｃ １􀆰 ５５±０􀆰 ２２ｄ
ＣｌＮＡＣ９－５ ２􀆰 ３０±０􀆰 １１ａ ２􀆰 ２５±０􀆰 ２７ａｂ ２􀆰 ３３±０􀆰 １６ｂｃ １􀆰 ９８±０􀆰 １５ｂ
ＣｌＮＡＣ９－６ ２􀆰 ２０±０􀆰 ２１ｂ ２􀆰 ３０±０􀆰 ３３ａｂ ２􀆰 ４８±０􀆰 １９ａ ２􀆰 １１±０􀆰 ２１ａ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ２􀆰 ２３±０􀆰 ２４ｂ ２􀆰 ３１±０􀆰 １７ａ ２􀆰 ４０±０􀆰 １５ｂ １􀆰 ７４±０􀆰 ２１ｃ

　 １）同列中不同的小写字母表示差异显著 （ Ｐ ＜ ０􀆰 ０５ ） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
（Ｐ＜０􀆰 ０５） ．

　 ２）ＷＴ： 野生型 Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ； ＣｌＮＡＣ９－ ５，ＣｌＮＡＣ９－ ６，ＣｌＮＡＣ９－ １３： 转
ＣｌＮＡＣ９ 基因株系 Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ．

因株系叶片中叶绿素含量均较干旱胁迫 １０ ｄ 明显降

低，且 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片中叶绿素含量显

著高于野生型。
２􀆰 ２　 干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽
９７１７’叶片光合参数的比较

不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种

‘纽 ９７１７’叶片的光合参数见表 ２。 由表 ２ 可见：干旱

胁迫 ０ ～ １５ ｄ，野生型叶片净光合速率（Ｐｎ）持续降

低，而 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｐｎ 值均呈先升

高后降低的变化趋势，且均于干旱胁迫 ５ ｄ 达到最高

值。 干旱胁迫 １５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株

系叶片 Ｐｎ 值均降到最低，其中，野生型叶片 Ｐｎ 值显

著（Ｐ＜０􀆰 ０５）低于 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系。 总体上

看，不同干旱胁迫时间 ＣｌＮＡＣ９－５ 株系叶片 Ｐｎ 值最

高，野生型叶片 Ｐｎ 值最低，二者间差异达到显著

水平。
由表 ２ 还可见：干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ，野生型以及

ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片气孔导度（Ｇｓ）呈
先升高后降低的变化趋势，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｇｓ
值呈逐渐降低的变化趋势。 干旱胁迫 ０ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－６
株系叶片 Ｇｓ 值显著高于野生型以及 ＣｌＮＡＣ９－５ 和

ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系；干旱胁迫 ５ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片

Ｇｓ 值较干旱胁迫 ０ ｄ 降低，而野生型以及 ＣｌＮＡＣ９－５
和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｇｓ 值略有升高；干旱胁迫 １０
和 １５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｇｓ 值
均不同程度降低，其中，野生型叶片 Ｇｓ 值的降幅最

大，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｇｓ 值显著高于野

生型。

３４
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由表 ２ 还可见：干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ，野生型和

ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片蒸腾速率（Ｔｒ）呈逐渐降低的变化

趋势，ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｔｒ 值呈波动

降低的变化趋势。 干旱胁迫 ０ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片

Ｔｒ 值最低，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｔｒ 值最高，二者间差异

显著；干旱胁迫 ５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系

叶片 Ｔｒ 值较干旱胁迫 ０ ｄ 不同程度降低；干旱胁迫

１０ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｔｒ 值较干旱胁

迫 ５ ｄ 略有回升，而野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｔｒ
值继续降低；干旱胁迫 １５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９
基因株系叶片 Ｔｒ 值较干旱胁迫 １０ ｄ 明显降低，其中，
３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｔｒ 值显著高于野生型。

由表 ２ 还可见：干旱胁迫 ０～ １５ ｄ，野生型叶片水

分利用效率（ＷＵＥ）呈逐渐降低的变化趋势，３ 个转

ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ＷＵＥ 值呈先升高后降低的变

化趋势。 干旱胁迫 ０ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 ＷＵＥ
值最高，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 ＷＵＥ 值最低，二者间差

异显著；干旱胁迫 ５ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系

叶片 ＷＵＥ 值较干旱胁迫 ０ ｄ 明显升高，ＣｌＮＡＣ９－１３
株系叶片 ＷＵＥ 值略有升高，野生型叶片 ＷＵＥ 值略

有降低；干旱胁迫 １０ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因

株系叶片 ＷＵＥ 值较干旱胁迫 ５ ｄ 不同程度降低，其
中，ＣｌＮＡＣ９－５ 株系的降幅最大；干旱胁迫 １５ ｄ，野生

型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ＷＵＥ 值继续降

低，其中，野生型叶片 ＷＵＥ 值最低。
３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ

值的降幅均小于野生型。 总体上看，ＣｌＮＡＣ９ － ５ 和

ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片的 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 值显著高于野生

型和 ＣｌＮＡＣ９ － １３ 株系，且 ＣｌＮＡＣ９ － ５ 株系叶片的

ＷＵＥ 值较高。

表 ２　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片光合参数的比较（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘Ｎｉｕ ９７１７’ ｏｆ ｇｒｏｕｎｄ⁃ｇｒｏｗ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ （Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．） ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ （􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的净光合速率 ／ （μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

不同干旱胁迫时间叶片的气孔导度 ／ （μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ ０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ６􀆰 ６２±０􀆰 ２１ｃ ５􀆰 ９１±０􀆰 ２１ｄ ４􀆰 ４５±０􀆰 ２５ｃ ２􀆰 ４７±０􀆰 １６ｄ ０􀆰 １６７±０􀆰 ０１２ｂ ０􀆰 １６９±０􀆰 ００３ｂ ０􀆰 １２９±０􀆰 ０１６ｃ ０􀆰 ０６７±０􀆰 ０１０ｄ
ＣｌＮＡＣ９－５ ８􀆰 ５４±０􀆰 １５ａ ８􀆰 ９２±０􀆰 １２ａ ７􀆰 ５７±０􀆰 １７ａ ４􀆰 ６７±０􀆰 ２４ａ ０􀆰 １６８±０􀆰 ０１０ｂ ０􀆰 １７２±０􀆰 ０１７ａ ０􀆰 １４８±０􀆰 ０１３ａ ０􀆰 １１５±０􀆰 ０１４ａ
ＣｌＮＡＣ９－６ ７􀆰 ９４±０􀆰 ２６ｂ ８􀆰 ０５±０􀆰 １５ｂ ７􀆰 ５７±０􀆰 ４３ａ ４􀆰 ３７±０􀆰 ２１ｂ ０􀆰 １７９±０􀆰 ０１０ａ ０􀆰 １５７±０􀆰 ００６ｃ ０􀆰 １４８±０􀆰 ０１５ａ ０􀆰 １０７±０􀆰 ０１２ｂ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ６􀆰 ４３±０􀆰 ２５ｃｄ ７􀆰 ７６±０􀆰 １６ｃ ５􀆰 ５７±０􀆰 ３６ｂ ３􀆰 ９７±０􀆰 ４３ｃ ０􀆰 １６３±０􀆰 ００９ｂｃ ０􀆰 １６９±０􀆰 ０１１ｂ ０􀆰 １３７±０􀆰 ０１７ｂ ０􀆰 ０８７±０􀆰 ０１０ｃ

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的蒸腾速率 ／ （ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

不同干旱胁迫时间叶片的水分利用效率 ／ （ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ ０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ２􀆰 ３４±０􀆰 １６ｃ ２􀆰 １３±０􀆰 ０５ｂ １􀆰 ８６±０􀆰 １１ｃ １􀆰 １２±０􀆰 １３ｄ ２􀆰 ８２±０􀆰 ２１ｂ ２􀆰 ７７±０􀆰 １７ｃ ２􀆰 ３９±０􀆰 １５ｃ ２􀆰 ２０±０􀆰 １８ａｂ
ＣｌＮＡＣ９－５ ２􀆰 ９３±０􀆰 ０６ｂ ２􀆰 ２２±０􀆰 ０９ｂ ２􀆰 ５２±０􀆰 １２ｂ １􀆰 ８８±０􀆰 ０４ａ ２􀆰 ９１±０􀆰 １３ａｂ ４􀆰 ０１±０􀆰 １５ａ ３􀆰 ０１±０􀆰 ３０ａ ２􀆰 ４８±０􀆰 ２４ａ
ＣｌＮＡＣ９－６ ３􀆰 ０９±０􀆰 ０９ａ ２􀆰 ５７±０􀆰 ０８ａ ２􀆰 ９９±０􀆰 ０４ａ １􀆰 ７６±０􀆰 ０６ｂ ２􀆰 ５７±０􀆰 １７ｃ ３􀆰 １３±０􀆰 １４ｂ ２􀆰 ５３±０􀆰 ３２ｂ ２􀆰 ４８±０􀆰 １４ａ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ２􀆰 １７±０􀆰 １２ｄ １􀆰 ８２±０􀆰 ０６ｃ １􀆰 ５６±０􀆰 １７ｄ １􀆰 ４６±０􀆰 ０７ｃ ２􀆰 ９７±０􀆰 ２６ａ ３􀆰 １３±０􀆰 １９ｂ ２􀆰 ５３±０􀆰 １５ｂ ２􀆰 ４８±０􀆰 ２６ａ

　 １）同列中不同的小写字母表示差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ （Ｐ＜０􀆰 ０５） ．
　 ２）ＷＴ： 野生型 Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ； ＣｌＮＡＣ９－５，ＣｌＮＡＣ９－６，ＣｌＮＡＣ９－１３： 转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系 Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ．

２􀆰 ３　 干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽
９７１７’叶片叶绿素荧光参数的比较

２􀆰 ３􀆰 １　 叶片初始荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）和可变荧

光（Ｆｖ）的比较 　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因

露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片 Ｆｏ、Ｆｍ 和 Ｆｖ 值见表 ３。
由表 ３ 可见：干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ，野生型和 ３ 个转

ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｏ 值均呈先降低后升高的变

化趋势；野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｆｍ 和 Ｆｖ 值

呈逐渐降低的变化趋势，ＣｌＮＡＣ９－５ 株系叶片 Ｆｍ 和

Ｆｖ 值基本呈先降低后升高的变化趋势，ＣｌＮＡＣ９－６ 株

系叶片 Ｆｍ 和 Ｆｖ 值呈“降低—升高—降低”的变化趋

势。 干旱胁迫 １５ ｄ，野生型叶片 Ｆｏ 值显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）
高于 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系，而其叶片 Ｆｍ 和 Ｆｖ 值

显著低于 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系。 在整个干旱胁

迫过程中，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｆｍ 和 Ｆｖ 值总体上显

著高于野生型以及 ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系；
其叶片 Ｆｏ 值在干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ 总体上显著高于

ＣｌＮＡＣ９－５ 株系，而其叶片 Ｆｏ 值仅在干旱胁迫初期

高于野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系，在干旱胁迫后期明

显低于野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系。

４４
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表 ３　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片
初始荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）和可变荧光（Ｆｖ）的比较（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｉｎｉｔｉａｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ （ Ｆｏ ）， ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ （ Ｆｍ ）， ａｎｄ ｖａｒｉａｂｌｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ （ Ｆｖ ） ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘ Ｎｉｕ ９７１７ ’ ｏｆ ｇｒｏｕｎｄ⁃ｇｒｏｗ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．） ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ （􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的 Ｆｏ 值
Ｆｏ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ２０６􀆰 ５±７􀆰 ７ｂ １９４􀆰 １±５􀆰 ５ａ ２００􀆰 ６±３􀆰 ９ａｂ ２４８􀆰 ６±４􀆰 ３ａ
ＣｌＮＡＣ９－５ ２１０􀆰 ８±５􀆰 ７ｂ １９１􀆰 ６±３􀆰 ７ｂ １６７􀆰 ７±１３􀆰 ４ｃ ２０３􀆰 ５±７􀆰 ０ｃ
ＣｌＮＡＣ９－６ ２１４􀆰 ９±８􀆰 ４ａ １９５􀆰 ９±３􀆰 ５ａ １８０􀆰 ４±１０􀆰 ４ｂ ２１７􀆰 １±７􀆰 ５ｂｃ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ２０９􀆰 ４±３􀆰 ４ｂ １９０􀆰 ０±２􀆰 ０ｂ ２０６􀆰 ２±４􀆰 ３ａ ２２４􀆰 ３±６􀆰 ６ｂ

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的 Ｆｍ 值
Ｆｍ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ １ ０２９􀆰 ２±５５􀆰 ３ｂｃ ９７５􀆰 １±２２􀆰 ４ｂ ９２３􀆰 ６±３７􀆰 ３ｃ ７９４􀆰 ６±６９􀆰 ６ｄ
ＣｌＮＡＣ９－５ １ ０３６􀆰 ０±２３􀆰 ８ｂ ９６０􀆰 ９±２７􀆰 ８ｃ ９３７􀆰 ９±５８􀆰 ８ｂｃ ９５６􀆰 ７±３８􀆰 １ｂ
ＣｌＮＡＣ９－６ １ ０５４􀆰 １±４６􀆰 ３ａ ９９８􀆰 ９±５６􀆰 ２ａ １ ０７６􀆰 ３±２６􀆰 ９ａ ９８６􀆰 ４±２０􀆰 ８ａ
ＣｌＮＡＣ９－１３ １ ０１３􀆰 ７±１０􀆰 ４ｃ ９８６􀆰 ９±３８􀆰 ５ａｂ ９５６􀆰 ６±２５􀆰 ０ｂ ８４１􀆰 ５±４５􀆰 ６ｃ

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的 Ｆｖ 值
Ｆｖ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ８２２􀆰 ７±５８􀆰 ２ｂ ７８１􀆰 ０±２９􀆰 ０ｂ ７２３􀆰 ０±１９􀆰 ８ｄ ５４６􀆰 ０±６８􀆰 ９ｄ
ＣｌＮＡＣ９－５ ８２５􀆰 ３±６９􀆰 ５ｂ ７６９􀆰 ３±２５􀆰 ７ｃ ７７０􀆰 ２±６９􀆰 ８ｂ ７５３􀆰 ２±３７􀆰 ３ｂ
ＣｌＮＡＣ９－６ ８３９􀆰 ２±２８􀆰 ７ａ ８０３􀆰 ０±４６􀆰 １ａ ８９５􀆰 ９±５７􀆰 ５ａ ７６９􀆰 ２±３７􀆰 ６ａ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ８０４􀆰 ４±３９􀆰 ８ｃ ７９６􀆰 ９±５１􀆰 ５ａｂ ７５０􀆰 ４±３５􀆰 ７ｃ ６１７􀆰 ２±２８􀆰 ６ｃ

　 １）同列中不同的小写字母表示差异显著 （ Ｐ ＜ ０􀆰 ０５ ） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
（Ｐ＜０􀆰 ０５） ．

　 ２）ＷＴ： 野生型 Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ； ＣｌＮＡＣ９－ ５，ＣｌＮＡＣ９－ ６，ＣｌＮＡＣ９－ １３： 转
ＣｌＮＡＣ９ 基因株系 Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ．

２􀆰 ３􀆰 ２　 叶片 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和 ＰＳⅡ
潜在光化学活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）的比较 　 不同干旱胁迫时

间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ

和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值见表 ４。 由表 ４ 可见：干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ，

野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和

Ｆｖ ／ Ｆｏ值均呈先升高后降低的变化趋势。 干旱胁迫

０ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 值

在 ０􀆰 ７９ 左右，Ｆｖ ／ Ｆｏ 值在 ３􀆰 ９ 左右；干旱胁迫 ５ ｄ，野
生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ

值较干旱胁迫 ０ ｄ 略有升高；干旱胁迫 １０ ｄ，野生型

和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值较干旱胁

迫 ５ ｄ 降低，而 ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片

Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值继续升高；干旱胁迫 １５ ｄ，野生型

和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值

均较干旱胁迫 １０ ｄ 降低。 总体上看，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９
基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值的降幅小于野生型。
２􀆰 ３􀆰 ３　 叶片光化学淬灭系数（ ｑＰ）和非光化学淬灭

系数（ｑＮ）的比较　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基

因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片 ｑＰ 和 ｑＮ 值见表 ５。 由

表 ５ 可见：干旱胁迫 ０ ～ １５ ｄ，野生型叶片 ｑＰ 值呈逐

渐降低的变化趋势，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＰ
值呈先降低后升高的变化趋势。 干旱胁迫 ０ ｄ，
ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 ｑＰ 值较高，ＣｌＮＡＣ９－５ 株系叶片

ｑＰ 值较低，野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 ｑＰ 值居

中；干旱胁迫 ５ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系

叶片 ｑＰ 值较干旱胁迫 ０ ｄ 不同程度降低，其中，
ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系的降幅较大；干旱胁迫 １０ ｄ 时，野生

型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＰ 值继续降低，
其中，野生型的降幅最大；干旱胁迫 １５ ｄ，野生型叶片

ｑＰ 值继续降低，而 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＰ
值有所升高， ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＰ 值显

著高于野生型。
由表 ５ 还可见：干旱胁迫 ０～１５ ｄ，野生型叶片 ｑＮ 值

呈先降低后升高的变化趋势， ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３

表 ４　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和 ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ ）的比较
（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ （Ｆｖ ／ Ｆｍ ） ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＰＳⅡ （Ｆｖ ／ Ｆｏ ） ｏｆ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘Ｎｉｕ ９７１７’ ｏｆ ｇｒｏｕｎｄ⁃ｇｒｏｗ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ （Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．） ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ （􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 值
Ｆｖ ／ Ｆｍ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

不同干旱胁迫时间叶片的 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值
Ｆｖ ／ Ｆｏ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ ０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ０􀆰 ７９９±０􀆰 ０３２ａ ０􀆰 ８０１±０􀆰 ０４５ｃ ０􀆰 ７８３±０􀆰 ０１６ｃ ０􀆰 ６８７±０􀆰 ００７ｃ ３􀆰 ９８±０􀆰 ２５ａ ４􀆰 ０２±０􀆰 １３ｃ ３􀆰 ６０±０􀆰 ２２ｃ ２􀆰 ２０±０􀆰 １９ｄ
ＣｌＮＡＣ９－５ ０􀆰 ７９７±０􀆰 ０２５ｂ ０􀆰 ８０１±０􀆰 ０２７ｃ ０􀆰 ８２１±０􀆰 ０２２ｂ ０􀆰 ７８７±０􀆰 ０１５ａ ３􀆰 ９１±０􀆰 ２８ｂ ４􀆰 ０１±０􀆰 １７ｃｄ ４􀆰 ５９±０􀆰 ２４ｂ ３􀆰 ７０±０􀆰 ３４ａ
ＣｌＮＡＣ９－６ ０􀆰 ７９６±０􀆰 ０４８ｂ ０􀆰 ８０４±０􀆰 ０２０ｂ ０􀆰 ８３２±０􀆰 ０３４ａ ０􀆰 ７８０±０􀆰 ０３５ａｂ ３􀆰 ９１±０􀆰 ３０ｂ ４􀆰 １０±０􀆰 ２６ｂ ４􀆰 ９７±０􀆰 １４ａ ３􀆰 ５４±０􀆰 ２３ｂ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ０􀆰 ７９３±０􀆰 ０５１ｃ ０􀆰 ８０８±０􀆰 ００９ａ ０􀆰 ７８５±０􀆰 ０４１ｃ ０􀆰 ７３３±０􀆰 ０３６ｃ ３􀆰 ８４±０􀆰 １５ｃ ４􀆰 １９±０􀆰 １１ａ ３􀆰 ６４±０􀆰 １８ｃ ２􀆰 ７５±０􀆰 ２６ｃ

　 １）同列中不同的小写字母表示差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ （Ｐ＜０􀆰 ０５） ．
　 ２）ＷＴ： 野生型 Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ； ＣｌＮＡＣ９－５，ＣｌＮＡＣ９－６，ＣｌＮＡＣ９－１３： 转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系 Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ．

５４
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株系叶片 ｑＮ 值呈逐渐升高的变化趋势，ＣｌＮＡＣ９－６
株系叶片 ｑＮ 值呈先升高后降低的变化趋势。 干旱

胁迫 ０ ｄ，ＣｌＮＡＣ９－６ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 ｑＮ 值

较高；干旱胁迫 ５ ｄ，野生型叶片 ｑＮ 值较干旱胁迫 ０ ｄ
略有降低，而 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＮ 值略

有升高；干旱胁迫 １０ ｄ，野生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因

株系叶片 ｑＮ 值较干旱胁迫 ５ ｄ 不同程度升高，其中，
ＣｌＮＡＣ９－６ 株系的升幅最大；干旱胁迫 １５ ｄ，野生型

以及 ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 ｑＮ 值较干

旱胁迫 １０ ｄ 明显升高，而 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 ｑＮ 值

略有降低，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ｑＮ 值显著高

于野生型。

表 ５　 不同干旱胁迫时间转 ＣｌＮＡＣ９ 基因露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片光化学淬灭系数（ｑＰ）和非光化学淬灭系数（ｑＮ）的比较（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ｑＰ） ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ｑＮ） ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘Ｎｉｕ ９７１７’ ｏｆ ｇｒｏｕｎｄ⁃ｇｒｏｗ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ （Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．） ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ
（􀭺Ｘ±ＳＤ） １）

材料２）

Ｍａｔｅｒｉａｌ２）

不同干旱胁迫时间叶片的 ｑＰ 值
ｑＰ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

不同干旱胁迫时间叶片的 ｑＮ 值
ｑＮ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ ０ ｄ ５ ｄ １０ ｄ １５ ｄ

ＷＴ ０􀆰 ６５７±０􀆰 ０４２ｂ ０􀆰 ５６６±０􀆰 ０１６ｂｃ ０􀆰 ５０２±０􀆰 ０３３ｄ ０􀆰 ４８８±０􀆰 ０３６ｃ　 ０􀆰 ５２１±０􀆰 ０３１ｃ ０􀆰 ４７６±０􀆰 ０１４ｃ ０􀆰 ５５９±０􀆰 ０３３ｃ ０􀆰 ６６４±０􀆰 ０２７ｃ
ＣｌＮＡＣ９－５ ０􀆰 ６４４±０􀆰 ０３５ｃ ０􀆰 ５８４±０􀆰 ０３１ｂ ０􀆰 ５５４±０􀆰 ０３７ｂ ０􀆰 ６０８±０􀆰 ０３７ａｂ ０􀆰 ５０４±０􀆰 ０２３ｄ ０􀆰 ５３６±０􀆰 ０３３ｂ ０􀆰 ６０３±０􀆰 ０１８ｂ ０􀆰 ７２３±０􀆰 ０６６ａ
ＣｌＮＡＣ９－６ ０􀆰 ６６８±０􀆰 ０１６ａ ０􀆰 ６０３±０􀆰 ０２３ａ ０􀆰 ５７４±０􀆰 ０２９ａ ０􀆰 ６３１±０􀆰 ０３８ａ ０􀆰 ５７１±０􀆰 ０１４ａ ０􀆰 ５８３±０􀆰 ０２２ａ ０􀆰 ７１７±０􀆰 ０３７ａ ０􀆰 ６８１±０􀆰 ０１６ｂ
ＣｌＮＡＣ９－１３ ０􀆰 ６５２±０􀆰 ０２７ｂ ０􀆰 ５５５±０􀆰 ０１９ｃ ０􀆰 ５３３±０􀆰 ０３１ｃ ０􀆰 ６００±０􀆰 ０２８ｂ ０􀆰 ５５５±０􀆰 ０２８ｂ ０􀆰 ５７１±０􀆰 ０４５ａｂ ０􀆰 ５９１±０􀆰 ０１２ｂ ０􀆰 ７１８±０􀆰 ０１１ａｂ

　 １）同列中不同的小写字母表示差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ （Ｐ＜０􀆰 ０５） ．
　 ２）ＷＴ： 野生型 Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ； ＣｌＮＡＣ９－５，ＣｌＮＡＣ９－６，ＣｌＮＡＣ９－１３： 转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系 Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ＣｌＮＡＣ９ ｇｅｎｅ．

３　 讨　 　 论

干旱胁迫影响植物的光合色素、光系统、电子传

递系统以及 ＣＯ２ 还原途径等，降低植物的整体光合

能力［１６］。 植物具有一系列调控机制以增强对干旱胁

迫的耐受性，主要包括增加扩散阻力、减少水分丧失、
扩大根系吸收水分范围和效率以及降低叶片蒸腾损

失［１７］。 干旱胁迫过程中，气孔导度（Ｇｓ）随叶片水势

发生变化，一定程度上限制 ＣＯ２ 进入叶片，并降低蒸

腾作用，提高水分利用效率（ＷＵＥ），进而影响净光合

速率（Ｐｎ）。 已有研究结果表明：当植株受到干旱胁

迫时，叶片的叶绿素含量、Ｇｓ 值、Ｐｎ 值、蒸腾速率

（Ｔｒ）和干质量不同程度降低［１８－１９］，其中，叶绿素含量

的降低导致叶片对光能的吸收能力下降，光能损失严

重［２０］。 Ｔａｍｉｒｉｓａ 等［２１］的研究结果表明：胁迫条件下，
转基因植株表现出较高的光合速率。 本研究结果显

示：干旱胁迫过程中，露地菊品种‘纽 ９７１７’的野生型

以及 ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｇｓ 值呈先

略有升高后逐渐降低的变化趋势，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶

片 Ｇｓ 值呈逐渐降低的变化趋势，表明植株受到干旱

胁迫时对气孔进行了有效调节，减少叶片水分散失；
ＣｌＮＡＣ９－５ 和 ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 Ｔｒ 值呈波动降低

的变化趋势，野生型和 ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系叶片 Ｔｒ 值持

续降低，其中野生型的降幅最大；野生型叶片 Ｐｎ 值

持续降低，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｐｎ 值均先升

高后降低，说明转基因植株在单位时间内同化有机物

的能力更强；野生型叶片 ＷＵＥ 值也持续降低，３ 个转

ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 ＷＵＥ 值呈先升高后降低的变

化趋势，其中，ＣｌＮＡＣ９－６ 株系叶片 ＷＵＥ 值的变化幅

度较小，说明干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片的

保水能力和气体交换能力更强，在水分缺失时能够更

有效地调控植株的光合能力。
当植物受到生物或非生物胁迫时光合作用过程

中受到的影响及发生的变化都能够通过叶绿素荧光

参数反映［２２］。 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）表示

ＰＳⅡ反应中心的最大量子产量，可体现光反应电子

的传递情况，Ｆｖ ／ Ｆｍ 值在植物受到逆境胁迫的情况下

变化较大［２３］；ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）与有活

性的 ＰＳⅡ反应中心数量成正比，植物在不适宜的环

境下生长或受到逆境胁迫时 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值降低，说明潜在

有活性的 ＰＳⅡ反应中心被破坏，影响电子传递过程。
Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值直接反映 ＰＳⅡ反应中心能量产出

和捕捉的效率。 卢广超等［２４］ 和 Ｐａｖｌｏｖｉｃ＇ 等［２５］ 的研究

结果显示：干旱胁迫处理下植株的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 值等叶绿

素荧光参数均持续降低。 本研究中，干旱胁迫 ０ ｄ，野
生型和 ３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系间叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和

Ｆｖ ／ Ｆｏ值的差异相对较小，干旱胁迫过程中野生型和

６４
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３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值均表

现出先升高后降低的变化趋势，其中，野生型叶片

Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值总体上较低，降幅较大，说明其受

到的光抑制较强，导致光化学效率降低，光合电子传

递效率下降。
光化学淬灭系数（ ｑＰ）表示 ＰＳⅡ反应中心的开

放程度，且直接体现捕获光子能量用于光化学反应能

力。 野生型叶片 ｑＰ 值在整个干旱胁迫过程中持续降

低，表明 ＰＳⅡ反应中心大幅度关闭，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９
基因株系叶片 ｑＰ 值在干旱胁迫 ０ ～ １０ ｄ 持续降低后

在干旱胁迫 １５ ｄ 升高，说明转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系在干

旱胁迫 １５ ｄ 有效调控了能量传递［２６］。 非光化学淬

灭系数（ｑＮ）升高，表明叶片以热耗散的方式消耗过

剩激发能，从而保护光合机构免遭光破坏［２７］。 Ｚｈｏｕ
等［２８］ 认为，干旱胁迫下番茄（ Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
Ｍｉｌｌ．）叶片 ｑＮ 值降低。 Ｍａｔｈｏｂｏ 等［２９］研究认为，干旱

胁迫下菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌｉｎｎ．）叶片 ｑＰ 和 ｑＮ
值总体上呈升高的趋势。 本研究中，野生型叶片 ｑＮ
值呈先降低后升高的变化趋势，３ 个转 ＣｌＮＡＣ９ 基因

株系叶片 ｑＮ 值总体上呈升高的变化趋势，表明在干

旱胁迫过程中转 ＣｌＮＡＣ９ 基因株系能通过热耗散的

方式来保护光合器官的能力较佳。
综合研究结果显示：干旱胁迫下转 ＣｌＮＡＣ９ 基因

使露地菊品种‘纽 ９７１７’叶片的 Ｐｎ 和 ＷＵＥ 值升高，
ＰＳⅡ反应中心的开放程度和最大光化学效率增大，
ＰＳⅡ反应中心的受损程度减小，光系统的保护机制

增强，从而增强了露地菊的抗旱性。 其中，ＣｌＮＡＣ９－５
和 ＣｌＮＡＣ９ － ６ 株系对干旱胁迫的耐受性较强，
ＣｌＮＡＣ９－１３ 株系对干旱胁迫的耐受性较弱，但均强

于野生型。
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