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水稻光合能力的高温稳定性评价指标与遗传分析
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摘要 为了探讨一种简单适用的可用于水稻品种资源的光合速率高温稳定性评价指标,以指导水稻高温适

应性研究和高光效生理育种,利用CIRAS-I型便携式光合测定系统,对不同类型水稻品种在武汉夏日高温和人

工控制温度条件下的光合作用日变化进行了多年测定,并用光合高温稳定性较好的品种蜀恢527和稳定性较差

的品种特籼占杂交F2 群体对光合作用高温稳定性进行了遗传分析。结果表明:在自然高温条件下,09:00与

13:00的叶片净光合速率之差值能较好反映品种间光合高温稳定性差异,同时气孔导度、光合下降起点温度值也

可作为参考指标;蜀恢527/特籼占的F2 群体各单株高温下光合速率下降值特性呈连续分布,但偏向高温稳定

性好的亲本分布,表现为数量性状遗传特征。高温光合速率下降值、气孔导度和光合下降起点温度值可作为水

稻光合高温稳定性的评价指标,在光合作用生理育种中,选用光合速率高温稳定性好的亲本,对后代在较高世代

进行选择较为有效。
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  水稻是世界上的主要粮食作物,水稻矮杆基因

的利用和杂种优势利用使水稻产量取得了连续突

破。在我国人口持续增长、人均耕地面积不断减少

以及水资源不足的情况下,要满足我国的粮食需求,
提高水稻单产将成为今后的主要目标。目前水稻的

光能利用率还较低,通过提高光合作用效率来提高

水稻产量仍有较大的潜力[1-3],因此高光效育种是水

稻生理育种的重要方向之一。
近十多年来全球“温室效应”的明显加剧,高温

逆境对水稻产量与品质的影响受到广泛关注。叶片

是水稻进行光合作用的主要器官,其高光合效率是

保证水稻碳同化、提高光能利用率的基础,水稻生育

中后期3片功能叶的光合能力对籽粒充实度和品质

的提高有重要作用。从环境因素看,温度和光照是

影响光合作用的主要生态条件,现有水稻品种在夏

天午后高温或强光下光合速率会发生不同程度的下

降,称为“光合午睡”现象,降低了光能利用和有机物

合成与积累效率,对热带地区和我国长江中下游及

华南稻区的水稻生产影响较大。
高光合效率的品种应具备较稳定的光合能力,

其光合速率对高温或强光表现相对钝感,光合“午
睡”出现的光、温起点值要比一般品种高。因此,出
现“光合午睡”的光温起点值高低可作为评价水稻品

种光合能力的一个生理指标,可用于高光效水稻育

种后代的筛选和评价。将高温适应性与高光效育种

结合来探求一种评价水稻高产稳产的选择指标是目

前缺少研究的内容。在高光效生理育种工作中,要
求对大量育种资源和后代材料进行快速、准确鉴定,
对该性状的遗传特性研究,探索一些与光合作用稳

定性直接相关的、更易于准确测定的间接性状和指

标是非常重要的基础工作。尽管很多研究者针对该

问题进行了大量探讨,但目前还没有一套简单适用

的方法能有效应用于光合作用高温稳定性评价,笔
者对此试图作一探索。

1 材料与方法

1.1 研究材料

选择在生产上具有代表性的不同类型籼稻恢复

系、不育系和常规品种30余份,经初选确定新露B
(XLB)、绵恢725、488、特籼占(TXZ)、白01S、蜀恢
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527、白02S、培矮64S等8份作为研究材料。
1.2 研究方法

1)不同水稻品种高温下的光合作用稳定性评

价。为使不同生育期的品种能在同期进行测定,分
别于2004年和2005年的5月1日、10日、20日播

种,秧龄25d时单株移栽于大田,密度为16.7cm×
20.0cm,常规水肥栽培管理。选8月上、中旬完全

抽出展开的剑叶进行以下光合作用相关指标测定:

①叶片光合速率日变化测定。在晴朗高温天

气,从9:00到17:00对供试材料进行不间断测定,
使同一材料测定间隔在1.5~2.0h内,测定部位为

主茎剑叶距叶尖1/3至1/2处,测定系统可同时测

定出光合速率、蒸腾速率、细胞间隙CO2质量分数、
气孔导度、温度等参数。每个材料每次测定6株,取
平均值,2小区重复,在1周内定株重复测定2~
3d,取平均值作为各品种各时间点的净光合速率

值。光合测定系统为英国PPS公司的CIRAS-I型便

携式光合速率测定仪。测定数据由系统自带数据传

输处理软件导入电脑,转换成Excel数表进行分析。

②不同温度下的剑叶光合速率测定。在人工气

候室(ConvironPVG-36型,加拿大)固定人工光照

强度(20000lx)下在3h以内调节温度自28~
40℃升温变化,以叶表面实际温度为指标,测定不

同温度下的剑叶光合速率,绘出光合速率与温度关

系曲线图。

2)光合作用高温稳定性的遗传分析。以从光合

日变化测定得到高温下光合速率下降显著的材料特

籼占和光合作用较稳定的蜀恢527为亲本,配置杂

交组合蜀恢527/特籼占,得到F1、F2。按前述方法

将F2 共600多株种植于大田,在水稻成株期选择生

育期基本一致的333株,分别在08:00-10:00和

13:00-14:30测定每一株的剑叶光合速率。为了

保证测定条件的相对一致性,每天只测定100株,在

2h以内完成群体测定。以每株09:00与13:00的

叶片净光合速率之差值为指标分析植株的比例,进
行光合速率稳定性的遗传分析。

3)统计分析。运用Excel数据处理软件进行。

2 结果与分析

2.1 不同材料光合速率日变化及稳定性差异

根据剑叶光合速率日变化测定结果,所有供试

材料的剑叶光合速率在中午高温强光条件下都发生

了明显的下降,说明光合“午睡”现象在供试水稻品

种中普遍存在。不同材料光合“午睡”现象的程度不

尽相同,但其光合最低点多发生在13:00左右。各

材料在1d中最低光合速率持续时间有所不同,其
中蜀恢527、白01S、绵恢725、XLB的最低光合速率

持续时间较短,而488、特籼占最低光合速率持续时

间较长。图1为同一天测定的几种代表类型材料的

光合速率日变化曲线。

图1 几个不同材料光合速率日变化

Fig.1 ThediurnalchangesinPnofdifferentvarieties

  在中午高温强光条件下,不同材料的光合速率

下降幅度存在显著差异,蜀恢527、XLB、488、白

01S、白02S、培矮64S等光合速率下降不显著,而特

籼占、绵恢725等下降显著(表1)。其中,特籼占光

合速率下降最显著,13:00比09:00下降幅度达

40%;蜀恢527光合速率下降幅度最小只有8.9%,
下降不显著。
2.2 水稻剑叶气孔导度的日变化

气孔导度的日变化与光合速率有相同的变化趋

势,在 水 稻 光 合 速 率 比 较 旺 盛 的 上 午 09:00-
11:00,气孔导度也较大。而在中午光合速率下降

时,测定的气孔导度值也较小。下午随着温度的降

低水稻叶片气孔导度又有上升的趋势(表2)。
根据本光合测定系统每次进行光合测定时自动

给出的胞间CO2质量分数值结果(文中未显示),其
细胞间隙CO2质量分数在不同时间相对较稳定,即
使是中午光合速率较低时,其细胞间隙CO2质量分

数也依然保持较稳定的水平。空气相对湿度在水田

条件下,日变化差异较小。
2.3 不同温度下水稻剑叶光合速率的变化

选用净光合速率较高且高温下日变化较稳定的

蜀恢527和光合速率相对较低且日变化较大的特籼

占为材料,在光照强度相同的不同温度下测定剑叶
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表1 不同材料光合速率在09:00与13:00的下降差异1)

Table1 ThediversitiesofPndepressionindifferentmaterialsfrom09:00to13:00

指标Index
蜀恢527
Shuhui527

白01S
Bai01S

白02S
Bai02S

培矮64S
Peiai64S

新露B
XLB

绵恢725
Mianhui725

特籼占

Texianzhan
488

09:00光合速率

Pnat09:00/[μmol/(m2·s)]
15.6±0.6 14.4±0.7 15.8±0.1 13.5±0.2 14.6±0.3 14.3±1.2 13.2±0.2 10.5±0.5

13:00光合速率

Pnat13:00/[μmol/(m2·s)]
14.2±0.3 13.7±0.5 13.3±1.3 11.1±0.5 14.1±1.2 10.1±0.6 7.9±0.9 8.2±1.2

下降值 Depressionvalue/% 8.97 4.86 15.82 17.78 3.42 29.37 40.15 21.90

F值Fvalue 1.26 1.34 4.66 1.44 2.42 11.25* 11.78* 4.53

 1)* 表示差异达显著水平(F0.05=9.28,F0.01=29.46)*indicatesthedifferencereachedsignificantlevel(F0.05=9.28,F0.01=29.46).

表2 不同时刻水稻剑叶气孔导度的变化

Table2 Thestomatalconductance(Sc)inflagleafof

riceatdifferenttime mmol/(m2·s)

试验材料 Materials 9:00 11:00 13:00 15:00 17:00
蜀恢527Shuhui527 506 533 316 327 456
白01SBai01S 489 461 335 348 360
白02SBai02S 381 359 312 354 331
新露BXLB 416 402 373 389 417
绵恢725Mianhui725 378 311 220 231 300
特籼占 Texianzhan 480 492 261 277 352
488 541 511 245 230 397

的光合速率,测得不同叶表面温度值下对应的净光

合速率(图2)。结果表明:光合速率明显受到温度

的影响,人工生长箱中高于32.0℃、叶表面实际温

度大于35.8℃时光合速率就开始下降。2个材料

发生光合下降时的起点温度值存在差异,特籼占在

36.7℃时光合速率明显下降,而蜀恢527在37.8℃
时才有明显下降。叶面温度在37.8℃时2个材料

光合作用下降到自然条件下测得的日变化最低点,
达42℃时净光合速率已降至极低水平。此结果说

明,在没有强光照下,高温也可作为单一因子引起水

稻光合速率下降。

图2 不同温度条件下水稻剑叶光合速率的变化

Fig.2 ChangesinPnoftheflagleafunder

differenttemperatureinrice

2.4 水稻光合速率稳定性的遗传分析

以09:00和13:00测定的剑叶净光合速率之差

值作为光合稳定性指标,对蜀恢527/特籼占的333
株F2 群体的单株进行测定。结果表明:F2 群体光

合速率的下降值呈连续分布状态。光合速率下降值

小于10%的有28株,占F2 群体的比例为8.4%;下
降值为10%~20%的有102株,占F2 群体的比例

为30.6%;下降值为20%~30%的有97株,占F2
群体的比例为29.1%。F2 中出现了下降值低于低

值亲本蜀恢527和大于特籼占的单株。

图3 F2 单株光合速率下降值分布图

Fig.3 Distributingchartofdepressionvalueof
PnperplantfromF2population

  F2 代光合速率下降分布曲线为单峰分布,与理

论正态分布 的 适 合 性 测 验 结 果 表 明:其χ2值 为

14.51(χ20.05=16.92),差异不显著,即F2 光合速率

的下降分布与理论正态分布相符合。
对F2 单株光合速率下降值进行显著性检测,光

合速率下降显著的有91株,下降不显著的为242
株。其光合速率下降显著和不显著的比例接近

1∶3。
对亲本(P1、P2)、F1、F2 的光合下降表型值进行

遗传决定系数估测为54%,说明基因型对光合速率

下降的影响作用是明显存在的。F2 偏向光合下降

值低的亲本一侧分布。
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3 讨 论

作物的产量,包括根、茎、叶、种子等,其中只有

5%~10%的物质来自根部吸收的营养物质,而

90%~95%的物质则来自作物光合作用的产物。
合理的水、肥管理也是通过改善作物的光合结构

来增加作物产量,因而通过提高作物对光能的利

用率来 增 加 产 量 则 是 一 切 栽 培、育 种 措 施 的 目

标[4-5]。
3.1 关于水稻的光合作用“午睡”现象

植物光合生理学上一般认为植物发生光合“午
睡”现象的主要原因是中午存在高温、强光、低湿和

低CO2质量分数的综合作用。在本研究条件下,空
气中CO2质量分数普遍偏高(大于340μg/mg),且
测定出细胞间CO2质量分数的日变化较小,在水稻

大田水体条件下冠层空气湿度均在水稻生长正常范

围内,因此在正常大田生产条件下CO2质量分数与

空气相对湿度不是水稻发生光合“午睡”现象的主要

因子。高温与强光照两因子中,本研究用稳定光强

下的人工温度变化导致光合速率的变化,说明温度

单因子可以导致水稻光合速率明显下降。自然条件

下,高温、强光照二因子可起到相互加强的作用,引
起光合速率下降。本研究还说明,气孔导度的变化

可能是高温或强光引起光合速率下降的直接原因。
因此,在对水稻的光合稳定性研究中,加强水稻对高

温或强光照逆境的适应性是提高光合速率的主要

因素。
3.2 关于水稻光合能力的高温稳定性评价指标

从多次光合速率测定的结果来看,水稻品种的

光合下降特征和对高温强光的敏感性是一个比较稳

定的性状,09:00和13:00的光合速率差值在品种

间存在可重复的差异表现。这个指标也与光合速率

下降的起点温度值有关,蜀恢527的光合速率明显

下降温度要比特籼占高近2℃,表明蜀恢527具有

较好的光合稳定性是由于其在自然条件下有较宽的

温度适应范围。因此,可以将夏日高温强光的光合

速率下降值作为一个简化实用的水稻品种光合能力

温度稳定性评价指标。但光合速率的变化受到很多

因素的影响,是一个瞬时变化的性状,在测定时要求

严格掌握外部条件的相对一致性。
3.3 关于光合作用高温稳定性的遗传特性

多数研究结果认为,水稻杂种F1 的叶片光合速

率或光合生产力高于亲本和常规品种[6]。Mura-

varna等[7]报道7个水稻品种的杂种F1 均存在光合

速率的杂种优势,但因品种不同而不同。
刘振业等[8]分析24个水稻品种正反交组合F1

光合速率的表现,发现差异较小,刘祚昌等[9]和杜维

广等[10]对小麦、大豆的研究结果相似。因此,有理

由认为水稻Pn的遗传主要受细胞核基因组控制,
细胞质基因组虽有作用,但未表现出完全的细胞质

遗传现象。多数学者认为,水稻、小麦、大豆的光合

速率在F2 代的遗传分离中出现正向和负向超亲表

现,呈正态分布,属数量遗传性状,受微效多基因控

制,但也有试验结果表明Pn受主效基因遗传控制,
如Hayashi等[11]用日本水稻“中望新生”与美国品

种“CP-SLO”杂交,F2 代Pn呈双峰分布,故认为净

光合速率受主效基因控制。
从试验结果可以看出,在蜀恢527/特籼占杂交

后代中光合速率下降性状是数量性状,但存在较明

显的基因效应,且表观光合下降值偏向稳定性亲本

分离。因此选用光合稳定性好的亲本,对于数量性

状对其后代进行高世代选择应是有效的育种途径。
由于光合作用特性是一复杂的基因与环境互作的性

状,而本研究中供试材料仅为一个分析群体,因此还

需扩大材料类型并严格保证群体测定的准确性,才
有可能形成较为一致的认识。不同特定材料间的光

合稳定性遗传可能是多样性的。
在高光效生理育种工作中,要求对大量育种资

源和后代材料进行快速、准确鉴定,因此探索一些与

光合特性更直接相关的、更易于准确测定的间接性

状和指标是十分必要的,本研究结果只能提供一种

参考方法或思路。
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Geneticanalysisandevaluationindexesforhigh
temperaturestabilityofphotosynthesisinrice

WUYan-hong LIHai-xia DONGHong-xia ZENGHan-lai

KeyLaboratoryofHuazhongCropPhysiology,EcologyandProduction,

MinistryofAgriculture,HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan430070,China

Abstract Simpleandusefulevaluationindexesforthehightemperaturestabilityofphotosynthesis
(HTSP)indifferentricevarietieswasstudiedforscreeningandidentifyinggermplasmresourcesand
newvarietybreeding.Thediurnalchangesofphotosynthesisweretestedunderhightemperaturebothin
naturalandilluminatingincubatorconditionsusingCIRAS-Iportablephotosynthesissystem.Mean-
while,thegeneticcharactersofHTSPwereanalyzedusingF2populationderivedfrom Texianzhan,a
worseHTSPvariety,andShuhui527,abetterHTSPvariety,respectively.Theresultsshowedthatthe
differencevalue(D-value)ofnetphotosyntheticrate(Pn)at09:00a.mand13:00p.m,aswellasstom-
atalconductance(Sc),inflagleafcouldberegardedastheevaluationindexesforhightemperaturesta-
bilityofphotosynthesis(HTSP)inthenaturalcondition.TheD-valueofPnofindividualplantfromF2
populationofShuhui527/Texianzhanshowedacontinuousdistributionat09:00a.mand13:00p.mun-
derhightemperature.BasedontheproportionofD-valueofindividualplanttopopulation,10%~30%
accountedforthemaximumpart.Inaddition,theaptnesstestofD-valuedistributioncurveandtheoretic
normaldistributionofPninF2generationindicatedthat,thetraitofmiddaydepressioninphotosynthesis
wasinheritedasquantitativecharactercontrolledbypolygene,otherthanasimplequalitativecharacter.
ItwassuggestedthattheidentificationofandscreeningHTSPshouldbecarriedoutinadvancedgenera-
tionpopulations.

Keywords rice;hightemperaturestabilityofphotosynthesis(HTSP);evaluationindexes;inher-
itanceofmiddaydepressioninphotosynthesis
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