
　!"#$% &'(!)*+- .' 犘犾犪狀狋犘狉狅狋犲犮狋犻狅狀

收稿日期：　２０１６ ０５０３　　　修订日期：　２０１６ ０７ １０
基金项目：　公益性行业（农业）科研专项（２０１３０３０２６）

 通信作者 Ｅｍａｉｌ：ｋｌｈｅ＠ｉｐｐｃａａｓ．ｃｎ

大气犆犗２浓度升高对转基因玉米犅狋
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摘要　大气ＣＯ２浓度升高不仅影响植物营养化学成分的变化，还能够引起植物次生抗虫物质表达量的改变，进而

影响作物 害虫的互作关系。本试验利用开顶式气室（ＯＴＣ）和室内动态气室模拟当前和未来大气ＣＯ２ 浓度（约

３９０、５５０、７５０μＬ／Ｌ）环境，测定了不同大气ＣＯ２浓度下普通玉米‘郑５８’和转犮狉狔１犃犮犿基因玉米的营养物质成分、

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米Ｃｒｙ１Ａｃ杀虫蛋白的含量，以及取食不同大气ＣＯ２浓度环境下生长的‘郑５８’或转犮狉狔１犃犮犿

基因玉米叶片的亚洲玉米螟犗狊狋狉犻狀犻犪犳狌狉狀犪犮犪犾犻狊（Ｇｕｅｎéｅ）初孵幼虫死亡率。结果表明，与对照相比，高大气ＣＯ２

浓度（７５０μＬ／Ｌ）环境下生长的转基因和对照玉米叶片中淀粉、可溶性糖、非结构性碳（ＴＮＣ）含量及ＴＮＣ∶Ｎ都明

显增加，而Ｎ含量差异不显著。对照玉米叶片的Ｎ含量显著高于转基因玉米，其他营养成分没有显著变化。随着

大气ＣＯ２浓度的升高，转基因玉米的Ｃｒｙ１Ａｃ蛋白表达量有下降的趋势，但各处理间差异不显著。亚洲玉米螟取

食生长在不同大气ＣＯ２ 浓度环境下的‘郑５８’或转犮狉狔１犃犮犿 基因玉米叶片４８ｈ后，死亡率没有显著差异；转

犮狉狔１犃犮犿基因玉米具有显著的杀虫效果。

关键词　大气ＣＯ２；　转基因玉米；　亚洲玉米螟；　Ｂｔ毒素
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　　大气ＣＯ２浓度上升可提高植物的光合能力和生 产力，影响植物组织内化学物质累积。一方面，大气



２０１７

ＣＯ２浓度升高影响植物营养化学物成分的变化，多数

研究报道认为大气ＣＯ２浓度升高使植物组织内Ｃ／Ｎ

增加，即组织内碳水化合物含量提高，含Ｎ化合物含

量降低［１５］；另一方面，大气ＣＯ２浓度升高也会引起

植物次生抗虫物质的表达发生变化，如大气ＣＯ２浓

度升高会促进针叶林总酚和单萜的积累［６］。紫苜蓿

犕犲犱犻犮犪犵狅狊犪狋犻狏犪（Ｌ．）组织中皂苷含量随着大气ＣＯ２
浓度升高而显著提高，但组织中黄酮类化合物含量

变化不大［７］。大气ＣＯ２浓度升高环境下生长的转基

因棉花棉铃内Ｂｔ蛋白表达量显著降低
［８］。

玉米是重要的粮食、饲料及工业原料，亚洲玉米

螟犗狊狋狉犻狀犻犪犳狌狉狀犪犮犪犾犻狊（Ｇｕｅｎéｅ）是严重为害玉米的重

要害虫。转基因抗虫玉米的出现，为防治玉米害虫

提供了新的途径，Ｂｔ蛋白作为转基因玉米表达的最

重要的外源性抗虫物质，在大气ＣＯ２浓度升高情况

下的表达量变化是一个值得研究的问题。目前，关

于大气ＣＯ２浓度升高下，转基因玉米Ｂｔ蛋白表达量

变化的研究尚未见报道。

本试验测定了不同大气ＣＯ２ 浓度下普通玉米

‘郑５８’和转犮狉狔１犃犮犿 基因玉米的营养物质含量、

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米Ｃｒｙ１Ａｃ杀虫蛋白表达量，并

测定了取食两种玉米离体组织的亚洲玉米螟初孵幼

虫的死亡率，为未来气候变化情境下转基因玉米抗

虫性的变化趋势与利用提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　不同大气犆犗２环境

试验于２０１５年在１５个正八边形开顶式气室

（ｏｐｅｎｔｏｐｃｈａｍｂｅｒ，ＯＴＣ）内进行（直径４．２ｍ，高

３．８ｍ），气室位于吉林省公主岭市中国农业科学

院植物保护研究所野外科学观测试验站。试验设

置３个大气ＣＯ２浓度处理，即约３９０μＬ／Ｌ（当前

大气ＣＯ２浓度）、５５０μＬ／Ｌ和７５０μＬ／Ｌ（通过预

测得到的未来大气ＣＯ２浓度）
［９１０］。ＯＴＣ由气室、

控制室及控制系统组成，具体结构和调控方式详

见文献［１１］。ＯＴＣ内试验设计采用裂区设计，大

气ＣＯ２浓度为主区，玉米品种为裂区，即先按照

大气ＣＯ２浓度设置３个处理的小区（主处理）；然

后在主处理的小区内引进玉米品种的２个处理（副

处理），共有６个处理，重复５次。

１．２　供试玉米

试验所用玉米品种包括转犮狉狔１犃犮犿 基因玉米

（启动子：花椰菜花叶病毒启动子ＣａＭＶ３５Ｓ，终止

子：胭脂碱合成酶基因（ｎｏｓ）终止子），对照‘郑５８’

（转基因玉米受体），均由中国农业大学玉米中心提

供。于５月１０日播种，行距５０ｃｍ，株距３０ｃｍ，每

气室中间以６０目纱网分开，左右两侧分别种植３０

株转基因玉米和对照玉米。

１．３　供试亚洲玉米螟

亚洲玉米螟犗．犳狌狉狀犪犮犪犾犻狊来自吉林省公主岭

市田间自然发生种群，在室内用人工饲料［１２］饲养数

代后备用。

１．４　玉米组织内化学物质含量测定

玉米播种４５ｄ后，每小区随机取５株玉米，取

其叶片剪碎混匀后测定碳水化合物和Ｃｒｙ１Ａｃ蛋白

等化学物质含量。非结构性碳（淀粉和糖类）采用

Ｔｉｓｓｕｅ和 Ｗｒｉｇｈｔ
［１３］的方法测定。用凯氏定氮法

（ＭｏｄｅｌＫＤＹ９８３０凯氏定氮仪，北京）测定氮含量。

采用酶联免疫吸附法（ｅｎｚｙｍｅｌｉｎｋｅｄｉｍｍｕｎｏｓｏｒ

ｂｅｎｔａｓｓａｙ，ＥＬＩＳＡ）测定Ｃｒｙ１Ａｃ蛋白含量，试剂

盒为Ａｇｄｉａ公司生产（试剂盒货号：ＰＳＰ０６２００，检测

灵敏度：０．０１ｐｐｂ）。

１．５　玉米叶片室内生测

分别采集３个大气ＣＯ２浓度ＯＴＣ中的玉米叶

片，放在直径９ｃｍ的塑料培养皿中（皿盖上有直径

３．５ｃｍ圆孔，覆以１００目尼龙纱网，保证培养皿内

的ＣＯ２浓度），接入亚洲玉米螟初孵幼虫５０头。每

处理分两组，分别放在ＣＯ２浓度与叶片生长环境相

同的人工气候箱（ＣＤＣＣ１型，宁波赛福ＰＲＸ４５０Ｄ

ＣＯ２）和当前大气ＣＯ２ 浓度人工气候箱（ＣＤＣＣ１

型，宁波赛福ＰＲＸ４５０Ｄ）内饲养。人工气候培养箱

内温度为白天（２８±１）℃，夜间（２７±１）℃；相对湿

度７５％～８５％；光周期Ｌ∥Ｄ＝１６ｈ∥８ｈ。

１．６　数据统计分析

对玉米品质的影响和对玉米螟死亡率的影响采

用裂区设计的方差分析，对Ｂｔ毒素表达量采用单

因素方差分析，平均数比较采用ＬＳＤ检验，犘＜

０．０５。统计分析计算用ＳＡＳ软件实现。

２　结果与分析

２．１　玉米叶片化学成分含量

不同大气ＣＯ２浓度环境下生长的玉米，其叶片

的可溶性糖和淀粉含量差异显著，而Ｎ含量差异不

显著（表１），因而非结构性碳比氮（ＴＮＣ∶Ｎ）差异显

著。与当前大气ＣＯ２浓度相比，在７５０μＬ／ＬＣＯ２
浓度环境下生长的玉米叶片可溶性糖、淀粉、ＴＮＣ

含量和ＴＮＣ∶Ｎ分别增加了１５．９％、１０．３％、１２．０％

和１７．３％，Ｎ含量没有显著差异；而在５５０μＬ／Ｌ
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ＣＯ２浓度环境下生长的玉米叶片除ＴＮＣ∶Ｎ显著升

高了７．０％外，其余参数无显著差异（图１）。与

５５０μＬ／ＬＣＯ２浓度相比，７５０μＬ／ＬＣＯ２浓度下生

长的玉米叶片可溶性糖含量、ＴＮＣ含量和ＴＮＣ∶Ｎ

显著升高了１６．４％、９．０％、９．５％，淀粉含量没有显

著差异。

‘郑５８’玉米叶片的Ｎ含量极显著地高于转基

因玉米，对照玉米和转基因玉米的可溶性糖、淀

粉、ＴＮＣ含量和ＴＮＣ∶Ｎ没有显著差异（表１，图

１）。品种和ＣＯ２的交互作用对玉米叶片的可溶性

糖、淀粉、ＴＮＣ、氮含量、ＴＮＣ∶Ｎ都没有显著影响

（表１）。

图１　不同犆犗２浓度下玉米叶片中几种化学物质含量及不同玉米品种叶片的氮含量

犉犻犵．１　犆狅狀狋犲狀狋狊狅犳狊犲狏犲狉犪犾犮狅犿狆狅狌狀犱狊犻狀狋犺犲犾犲犪狏犲狊狅犳犿犪犻狕犲狌狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犆犗２犾犲狏犲犾狊犪狀犱犖犮狅狀狋犲狀狋犻狀

狋犺犲犾犲犪狏犲狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狏犪狉犻犲狋犻犲狊狅犳犿犪犻狕犲

表１　品种、二氧化碳及其交互作用对玉米叶片

犆、犖含量影响的方差分析

犜犪犫犾犲１　犃犖犗犞犃犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狋犺犲犲犳犳犲犮狋狊狅犳犆犗２犪狀犱

狏犪狉犻犲狋狔狅狀狆犾犪狀狋狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊

化合物

Ｃｏｍｐｏｕｎｄ

二氧化碳

ＣＯ２

品种

Ｖａｒｉｅｔｙ

二氧化碳×品种

ＣＯ２×Ｖａｒｉｅｔｙ

可溶性糖

Ｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒ

犉 ５．２５ ４．５２ １．８３

犱犳 ２，２７ １，２８ ２，２４

犘 ０．０３５ ０．０５５ ０．２０２

淀粉

Ｓｔａｒｃｈ

犉 ５．６６ ０．７３ ０．６４

犱犳 ２，２７ １，２８ ２，２４

犘 ０．０２９ ０．４１０ ０．５４２

非结构性碳

ＴＮＣ

犉 ８．８７ ４．１９ ２．３２

犱犳 ２，２７ １，２８ ２，２４

犘 ０．００９ ０．０６３ ０．１４１

氮

Ｎ

犉 ３．１５ ２６．９２ ０．８６

犱犳 ２，２７ １，２８ ２，２４

犘 ０．０９８ ＜０．００１ ０．４４８

非结构性碳∶氮

ＴＮＣ∶Ｎ

犉 １９．３５ ０．３４ １．６２

犱犳 ２，２７ １，２８ ２，２４

犘 ＜０．００１ ０．５７３ ０．２３９

２．２　犆狉狔１犃犮蛋白表达量

由表２可知，随着大气ＣＯ２ 浓度的升高，转基

因玉米组织中Ｃｒｙ１Ａｃ蛋白表达量有下降的趋势，

但不同浓度间没有显著差异。

表２　不同犆犗２浓度下生长的转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

叶片的犆狉狔１犃犮蛋白表达量

犜犪犫犾犲２　犆狉狔１犃犮狆狉狅狋犲犻狀犮狅狀狋犲狀狋狊犻狀狋犺犲犾犲犪狏犲狊狅犳犌犕犿犪犻狕犲

狌狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犆犗２犾犲狏犲犾狊

ＣＯ２浓度／

μＬ·Ｌ
－１

ＣＯ２ｌｅｖｅｌ

Ｃｒｙ１Ａｃ蛋白表达量／ｍｇ·ｇ－１

ＱｕａｎｔｉｔｙｏｆＣｒｙ１Ａｃｐｒｏｔｅｉｎ

Ｍｅａｎ±ＳＥ 犉 犱犳 犘

约３９０ １．９１±０．０９ ０．３６ ２，１２ ０．７０６２

５５０ １．８８±０．０６

７５０ １．８２±０．０８

２．３　不同处理下亚洲玉米螟４８犺的死亡率

组织离体生测结果显示，不同玉米品种的杀虫

效果差异显著（表３）。与‘郑５８’玉米相比，转

犮狉狔１犃犮犿 基因玉米有显著的杀虫效果，亚洲玉米

螟初孵幼虫取食４８ｈ后，死亡率都达到了９５．８％

以上，而取食‘郑５８’玉米的死亡率小于７．４％（表

４）。不同大气ＣＯ２ 浓度处理的亚洲玉米螟幼虫存

活率间差异不显著，且大气ＣＯ２浓度与品种间交互

作用不显著（表３）。
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表３　不同处理间差异显著性方差分析统计参数

犜犪犫犾犲３　犛狋犪狋犻狊狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狏犪狉犻犪狀犮犲

犪犿狅狀犵狋犺犲狋狉犲犪狋犿犲狀狋狊

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅｏｆｖａｒｉａｎｃｅ

统计参数

Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒ

犱犳 犉 犘

玉米品种

Ｃｏｒｎｖａｒｉｅｔｙ
９８ ２３４３．１６ ＜０．０００１

大气ＣＯ２浓度

ＡｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃＣＯ２
９７ １．０１ ０．４１７２

玉米品种×大气ＣＯ２浓度

Ｃｏｒｎｖａｒｉｅｔｙ×ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃＣＯ２
９５ ０．３２ ０．８６２９

表４　不同处理间亚洲玉米螟４８犺的死亡率

犜犪犫犾犲４　犕狅狉狋犪犾犻狋狔狅犳犗狊狋狉犻狀犻犪犳狌狉狀犪犮犪犾犻狊狑犻狋犺犻狀４８犺

犪犿狅狀犵犱犻犳犳犲狉犲狀狋狋狉犲犪狋犿犲狀狋狊

玉米品种

Ｃｏｒｎｖａｒｉｅｔｙ

生长环境大气

ＣＯ２浓度／

μＬ·Ｌ
－１

Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ

ＣＯ２ｌｅｖｅｌｏｆ

ａｍｂｉｅｎｔ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

生测环境大气

ＣＯ２浓度／

μＬ·Ｌ
－１

Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ

ＣＯ２ｌｅｖｅｌｏｆ

ｂｉｏａｓｓａｙ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

死亡率／％

Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ

ｒａｔｅ

郑５８　Ｚｈｅｎｇ５８ 约３９０ 约３９０ ５．４±１．４９

郑５８　Ｚｈｅｎｇ５８ ５５０ 约３９０ ７．４±２．１１

郑５８　Ｚｈｅｎｇ５８ ７５０ 约３９０ ５．６±２．１７

郑５８　Ｚｈｅｎｇ５８ ５５０ ５５０ ５．６±１．７１

郑５８　Ｚｈｅｎｇ５８ ７５０ ７５０ ５．０±２．２０

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｒｎ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

犮狉狔１犃犮犿ｇｅｎｅ

约３９０ 约３９０ ９５．８±１．４１

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｒｎ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

犮狉狔１犃犮犿ｇｅｎｅ

５５０ 约３９０ ９９．４±０．３１

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｒｎ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

犮狉狔１犃犮犿ｇｅｎｅ

７５０ 约３９０ ９７．２±０．８０

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｒｎ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

犮狉狔１犃犮犿ｇｅｎｅ

５５０ ５５０ ９７．４±０．６７

转犮狉狔１犃犮犿基因玉米

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｃｏｒｎ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

犮狉狔１犃犮犿ｇｅｎｅ

７５０ ７５０ ９６．８±１．０４

３　讨论

大气ＣＯ２浓度升高，使植物光合作用底物浓度

增加，光合作用效率增加，提高植物生产力，相当于

“施肥效应”［１４１５］，同时引起植物组织内不同化合物

成分与含量发生变化［１６１８］。然而，不同作物对“施肥

效应”的反应水平或效果差异较大。关于大气ＣＯ２

浓度升高对植物营养成分含量影响的研究很多，但

大多数集中在对Ｃ３植物的研究上，对Ｃ４植物的研

究相对较少。本试验研究显示，大气ＣＯ２ 浓度升

高，玉米叶片中淀粉和可溶性糖含量、ＴＮＣ∶Ｎ都明

显增加，这与前人的研究结果相同［５，８，１９］。一般来

讲，大多数植物（尤其是Ｃ３植物）的光合作用速率和

生长会随着ＣＯ２浓度的升高而提高
［２０２１］，进而会提

高叶片对 Ｃ／Ｎ 和水利用效率，叶片 Ｎ 含量降

低［２２２３］。另一些研究则认为，大气ＣＯ２浓度升高对

不同作物的影响不同。如生长在高ＣＯ２ 浓度环境

下的红车轴草犜狉犻犳狅犾犻狌犿狆狉犪狋犲狀狊犲（Ｌ．）和草木樨

犕犲犾犻犾狅狋狌狊犪犾犫犪（Ｄｅｓｒ．）（Ｃ３植物，豆科）的Ｃ、Ｎ含量

以及Ｃ／Ｎ没有差异
［２４］。即使是同一作物，不同研究

者所用品种与栽培方式不同、测定的组织不同，其结

果也存在差异。如，大气高ＣＯ２ 浓度环境下，盆栽

的‘Ｋｅｄａｎ８’玉米籽粒中蛋白、ＴＮＣ／蛋白显著增加，

但ＴＮＣ的含量差异不显著
［２５］，而在直播的‘ＸＹ３３５’

玉米叶和茎中ＴＮＣ含量比对照均显著增加
［１１］。土

壤的施Ｎ量也会影响植物组织的Ｃ／Ｎ
［２６２７］。在本

试验中，不同大气ＣＯ２环境下生长的玉米叶片的Ｎ

含量差异不显著。这可能与品种有关，本研究所用

玉米品种为自交系‘郑５８’及其转犮狉狔１犃犮犿 基因品

系。但本研究中ＴＮＣ／Ｎ的结果与已报道的玉米相

关研究结果一致。

与对照玉米相比，转基因玉米叶片Ｎ含量显著

降低，其他营养成分差异不显著，这可能与外源基因

的插入有关。Ｃｈｅｎ等
［８］的研究也发现生长在ＣＯ２

浓度为７５０μＬ／Ｌ的开顶式气室环境中的转基因棉

花的Ｎ含量显著低于非转基因棉花。

Ｂｔ蛋白属于转基因玉米植株内的氮源抗虫物

质，转犮狉狔１犃犮犿基因玉米叶片中Ｃｒｙ１Ａｃ杀虫蛋白

表达量没有随着大气ＣＯ２浓度的升高而改变，这与

本试验中玉米叶片Ｎ元素含量没有显著变化保持

一致。有报道表明，转Ｂｔ基因抗虫棉棉铃内Ｂｔ杀

虫蛋白表达量受大气ＣＯ２ 浓度升高影响而显著降

低，降低幅度与棉花中Ｎ含量有关
［８，２５，２８］，而Ｃｏｖ

ｉｅｌｌａ等
［２９］报道，大气ＣＯ２浓度升高的情况下，改变

土壤施Ｎ量，叶片的含Ｎ量和Ｂｔ蛋白的表达量变

化是一致的，即随着施Ｎ量的增加，使得叶片Ｎ含量

和Ｂｔ蛋白表达量下降的趋势变得不显著。白树雄
［３０］

研究认为外源基因的导入并没有对转基因玉米抗虫

次生物质产生影响，这与本试验结果一致。外源基因

的导入是否会引起转基因作物体内次生代谢物质表
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达量的变化是有争议的，如有研究表明转基因棉植株

体内的单宁酸、棉酚表达量与对照亲本表达量不

同［３１］。因此，转Ｂｔ基因抗虫作物外源杀虫Ｂｔ蛋白的

表达量是否受大气ＣＯ２浓度升高的影响因作物品种、

土壤中氮肥含量、外源基因导入方式等而异。

对玉米组织的离体生测结果显示，转犮狉狔１犃犮犿

基因玉米品种相比‘郑５８’的杀虫效果显著，这与试验

中大气ＣＯ２浓度升高对转基因抗虫玉米Ｂｔ蛋白表达

量没有显著影响一致。本试验只进行了离体玉米组

织的抗虫性研究，而在大气ＣＯ２浓度升高情况下，田

间不同品种玉米的抗虫性鉴定需要进一步的研究。
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