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摘　要：作物产量的 90%~95% 来自于光合产物。在水稻产量三次飞跃的历程中，水稻单叶、群体是如何

通过株型改良和杂种优势相结合提高群体光合效率，实现超高产育种目标？本文阐述水稻三次产量飞跃与

光合作用的关系、光合作用改善在水稻高产育种上的运用、优化群体光合作用的技术及趋势，以及在水稻

高产育种中光合作用的新关注点及挑战。
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The relationship between the enhancement of rice grain yield and photosynthesis
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Abstract: The majority of agricultural output, around 90%-95%, is derived from the products of photosynthesis. 
How did the combination of plant type improvement and hybrid dominance in rice single leaves and populations 
enhance photosynthetic efficiency and contribute to achieving the objective of high-yield breeding during the three 
leaps in rice yield? This paper reviews the correlation between three significant advancements in rice yield and 
photosynthesis. It also discusses the utilization of photosynthesis enhancement in the development of high-yield 
rice, the techniques and current developments in optimizing collective photosynthesis, and the emerging issues and 
obstacles related to photosynthesis in high-yield rice breeding.
Key words: rice; yield; photosynthesis

常硕其，博士，湖南杂交水稻研究中心 / 杂交水稻全国重点实验室研究员。

主要从事杂交水稻高产光合机理及育种研究，在水稻株型改良、群体光合速率优

化及水稻光合产物转运等领域具有较好的研究基础。
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水稻是中国的主粮作物，从高秆到矮秆、从三

系法杂交稻到两系法杂交稻、从普通水稻到超级稻，

中国水稻产量实现三次飞跃，为确保国家粮食安全

作出卓越贡献。作物产量来自光合产物，在水稻产

量提升过程中，水稻单叶、群体光合效率发生了哪

些变化不明确，单叶、群体光合效率改良与株型结

构改变以及叶、穗、鞘等光合能力之间的相互关系

有待深入研究。本文针对在持续提高水稻产量的过

程中，如何更科学地解析育种家所关注的株型、光

合作用及光合产物转运分配等问题，从以下四个方

面进行阐述，力求为水稻超高产育种提供与光合作

用相关的理论和技术支撑。

1　水稻三次产量飞跃与光合作用的关系

水稻产量经历了三次飞跃，第一次是 20 世纪

50 年代末和 60 年代初。1956 年，以我国广东省潮

阳县两株水稻自然变异株为材料，育成中国第一个

大面积推广的矮秆、耐肥、抗倒伏、早熟、高产的

旱籼稻良种“矮脚南特”，而后黄耀祥于 1959 年育

成广场矮品种，随即大面积推广，从此南方稻区基

本上实现籼稻矮秆化，每亩产量由 200~250 kg 提高

到 300~350 kg[1-2]。1966 年国际水稻研究所育成

“IR8”，作为国际上第一次绿色革命的开端。以水

稻的高秆变矮秆为主要标志，解决了 19 个发展中

国家的粮食自给问题 [1-2] 。

从第一次绿色革命可知，除了有效提高收获指

数外，降低株高、提高水稻的抗倒伏能力和耐肥能

力也是提高水稻产量的重要手段。后者与植物的光

合作用息息相关：矮化后的水稻株型结构稳定，灌

浆期不出现倒伏现象，有利于维持冠层相对稳定的

通风透光能力，能有效提高群体光合作用。其次，

矮化的植株有效提高了耐肥能力。

水稻第二次产量提升源于 1973 年三系杂交水

稻技术成功及大面积推广。与常规稻相比，杂交水

稻具有根系发达、分蘖能力强、抗病虫耐逆能力强、

穗粒数多等特点，产量较常规稻提高 15%~25%[3]。

杂交水稻叶面积指数增加，叶片光合功能期延长，

在长江中下游中稻、晚稻生育期较长的地区，杂交

水稻叶片功能期长的优势得到更加充分的发挥。在

高秆改矮秆的基础上，杂交水稻耐肥能力、抗倒伏

能力进一步增强，能充分发挥氮素对水稻植株生长

发育的作用，实现产量进一步提升。

杂交水稻产量提升的另一个因素是氮素高效利

用。在水稻分蘖期、幼穗分化期、抽穗扬花期，各

器官中叶片氮素含量最高，达到 2% 以上，增施氮

素肥料能有效提高水稻冠层，尤其是冠层顶 1 叶

叶片氮素含量。植物中超过半数 ( 最高到 75%) 的
叶片氮会分配到叶绿体中参与光合作用，通常有

71%~77% 的叶片氮存在于蛋白质中，叶片中 30%
蛋白质以 Rubsico 形式存在 [4]。因此，通过施肥增

加水稻叶片氮素含量，是提高净光合速率的有效方

法。高秆改矮秆，杂种优势得到有效利用后，水稻

抗倒伏能力增加，通过科学氮素运筹提高水稻叶片

氮素含量，从而提高叶片、群体光合效率，为水稻

的高产提供物质保障。

水稻第三次产量提升则是中国农业部 1996 年

立项实施中国超级稻计划，确定我国超级稻育种的

一、二、三期目标 [5]。以株型改良和杂种优势相结

合的超级杂交稻育种计划的实施， 使超级杂交稻于

2000 年实现大面积亩产突破 700 kg，其代表性的品

种为两优培九；Y 两优 1 号于 2004 年实现大面积

亩产 800 kg 的第二期超级稻育种目标；第三期超级

稻大面积亩产 900 kg 于 2011 年实现，代表性的品

种为 Y 两优 2 号；在 2014 年 Y 两优 900 实现第四

期超级稻亩产 1000 kg 的目标，而后超优千号等新

杂交水稻品种产量潜力继续提升。纵观超级稻第一、

二、三、四期攻关代表性品种的光合特性，第一期

超级稻典型品种两优培九的父本 (9311)、母本 ( 培
矮 64S) 都具有较高的净光合速率，两优培九的净

光合速率表现出中亲优势，但具有更大的叶面积指

数。在此基础上，通过引入高光效热带粳稻 Lemont 
血缘，对两优培九的母本培矮 64S 进行高光效和耐

逆能力改进，成功培育出 Y58S。再以 Y58S 为母本

与 9311 配组育成的第二期超级稻代表品种 Y 两优

1 号，其叶片具有更高的净光合速率 [6]。第三期超

级稻代表品种 Y 两优 2 号则是以 Y58S 为母本，选

用在 9311 基础上进行“流”改良的远恢 2 号为父

本配组而成，与 Y 两优 1 号相比，Y 两优 2 号光合

叶面积增加，尤其是耐低温能力强、穗粒数增加、

株高及植株重心高度较低、植株的弯曲力矩较小、 
基部茎秆弯曲应力与叶鞘单位长度相协调、抗倒伏

能力进一步增强，是灌浆期株型结构稳定、群体光

合速率持续平稳的保障，后期植株落色好、茎鞘积

累的光合产物运出充分 [7-8]。第四期超级稻代表性

品种 Y 两优 900 仍以 Y58S 为母本，在 9311 的基

础上引入更多的粳稻血缘，缩短基部节间长度，增

加粗度，极大地提升植株抗倒伏能力。在光合器官

方面，Y 两优 900 叶片宽度、厚度都优于对照汕优
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63，净光合速率也显著提高 [9]，尤其是其具有更长

的穗下节间长度，有利于穗部进行光合作用，同时

也有利于光线穿越进入冠层内部，使得 Y 两优 900
具有明显的穗光合优势，而穗光合强弱与结实率呈

密切正相关，这正是 Y 两优 900 突破“大穗、高结

实率”瓶颈的主要原因 [10] ；加上合理株高和节间长

度配置，实现了“高产、高抗倒伏”“大穗、高结

实率”的育种目标。Nature 杂志文章评价 Y 两优

900 是 40 年来精细杂交育种的巅峰之作，具备超高

产水稻应有的所有特征 [11]。

2　光合作用在水稻高产育种上的运用

群体光合作用备受育种家关注，作物光合作用

领域经过多年的研究和发展取得了可喜的成就：水

稻、玉米的株型改良其实质是增加叶面积指数、提

高群体光合速率，实现产量的提升；光呼吸支路改

良则是以降低光合产物消耗为目的；高光效种质资

源筛选是为了提高作物叶片光合速率，从而提高群

体光合能力，实现高产。

2.1　提高作物光合速率，优化群体结构，增加群体

光合速率，成为提高作物产量策略的共识

为了提高作物产量，科学家们采用不同方法、

不同途径，试图提高作物光合速率。South 等 [12] 通

过改造光呼吸使作物产量增加了 25%，将作物田间

的光能利用效率提高 17％。中国科学家通过创建新

的光呼吸支路并成功将其导入到水稻叶绿体中，形

成了光合 CO2 浓缩机制，显著提高了水稻的光合效

率和产量 [13]。通过改良作物由强光到弱光照条件下

叶片的光保护机制，可提高作物在波动光照下的

CO2 固定能力，干物质生产增加 15% [14]。作物在光

强波动条件下的光诱导，会损失近 20% 光合潜力，

水稻叶片在波动光照条件下气体交换能力存在品种

间差异，并且这种差异与叶片的羧化酶能力有关，

与气孔关系不大，即水稻叶片在波动光照条件下光

合速率与光照强度和羧化酶活力紧密相关 [15]。

日本科学家的研究表明，在一定光照强度下，

叶片背腹面光照强度接近一致时，能充分发挥叶片

背腹光合潜力，提高整叶光合速率 [16] ；然而，对于

该处理为什么能提高整叶的光合潜力以及什么样的

背腹叶结构更有利于发挥水稻整叶光合潜力等问题

并未进行深入的探讨。有研究结果表明水稻OsDreba5-1
基因过表达导致水稻植株叶倾角增大，进一步影响

叶片背腹面蜡质层的结构 [17]，而水稻叶片腹面蜡质

层先于背面形成，且蜡质层覆盖度更高 [18]。对叶片

背、腹面气孔研究表明，水稻叶片背面有更多气孔

分布 [19]，且背面气孔增加是植物进化的结果。通过优

化叶片背、腹面受光姿态，提高背面光合效率从而实

现整张叶片光合能力提升，提高群体光能利用效率。

为了改良株型结构、提高水稻产量，黄耀祥提

出半矮秆丛生快长超高产株型模式；杨守仁提出理

想株形和巨型稻；周开达提出重穗型水稻等模式。

袁隆平于 1997 年提出超高产杂交水稻理想株型，

最主要的特点是上部 3 片功能叶要长、直、窄、凹、

厚，修长而直挺的叶片不仅叶面积较大而且可两面

受光和互不遮蔽，窄而略凹的叶片所占的空间面积

小，但整叶的面积并不因窄而减小，较厚的叶片光

合效率高且不易早衰 [5]。具有这种形态结构的水稻

品种才能有最大的有效叶面积指数和群体光合效

率，为超高产提供充足的光合产物源。培矮 64/E32
和两优培九品种选育的实例证明了该育种思路的正

确性，形成株型改良与杂种优势相结合的超高产育

种技术路线。

2.2　作物光合作用研究的新方法、新设备以及定

量、精准的研究技术不断涌现

水稻单叶光合作用研究、群体光合作用研究手

段的推进，以及稳定性同位素 13C 技术的广泛利用，

均极大丰富了水稻光合作用理论：在研究对象上，

已经由单叶局部的光合作用研究向整叶研究发展，

由整叶光合作用研究逐渐向群体光合作用研究推

进；在光合产物分配上，从测量各器官光合产物总

量的研究，向利用 13C 技术精准追踪光合产物分配

转运发展；在研究方法上，从简单的传统气体交换

测定，向着气体交换测定技术与叶绿素荧光技术相

结合，同步测定变动环境下的气体交换和光合电子

传递深入，以及向着能同步测量叶绿素荧光、P700 
( 光合系统Ⅰ反应中心 )、PC ( 质体蓝素 ) 和 Fd ( 铁
氧还原蛋白 ) 的信号光合荧光测量技术推进 [20-21]。

新技术、新设备、新方法极大丰富了光合作用研究。

2.3　自主研发的新技术、新方法推动作物光合作用

和产量关系解析不断向前

Márquez 等 [22] 通过对最新的光合作用仪进行

改装联用，研发出一种用于准确估算气体交换参数

的新方法，计算得到叶片边界层导度，完善并发展

了原有的理论。Du 等
[23] 和 Li 等 [24] 通过自主开发

高通量水稻、小麦叶片光合作用测量体系，实现对

水稻、小麦光合速率的高通量测定。Chang 等 [10]

通过开发利用光合叶室，实现对穗、茎秆光合的系

统的研究。Song 等 [25] 以模型和算法为基础，开发
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出冠层光合分析测定系统，实现对作物群体光合速

率的准确测定。Wang 等 [26] 通过研发植物利用的纳

米 CO2 缓释肥料，提高了蔬菜产量。刁现民团队 [27]

通过低 CO2 培养箱进行耐低 CO2 浓度的 C4 高光效

突变体的筛选。

笔者所在团队近年来通过实时对不同叶片进行
13C 标记，升级后的装置还能对叶片背、腹面光合

产物进行 13C 标记，再结合同位素质谱仪，可对植

物不同器官、不同部位、不同时期的光合产物分配

转运进行追踪，明确光合产物分配规律。上述技术

和设备依次突破叶片背腹面光合测量的局限，实现

水稻光合作用分析由叶片局部向整叶研究发展，创

新水稻光合产物分配转运追踪分析新技术，为通过

优化提高单器官光合效率实现群体光合能力的提高

提供了方法和技术。

3　优化群体光合作用的技术及趋势

3.1　水稻株型改良方式已由“粗放”转变到“精细” 
水稻由高秆改矮秆是通过降低株高、提高收获

指数实现稻谷增产；杂交水稻研发成功则主要是在

矮秆基础上利用杂种优势，提高根、茎、叶、穗等

器官的活力和干物质积累量；而超级稻理想株型则

是以“长、直、窄、凹、厚”为叶型指标，以“高

冠层、矮穗层”为株型模式进行品种改良，其目标

是通过调整叶片着生角度、增加叶片厚度、降低叶

片宽度等“精细”改良，优化冠层受光姿态，改善

冠层内部光线通透率，增加群体光合速率来实现稻

谷高产。

有研究表明 ,  随着品种的改良，籼型中稻产量

不断提高，群体总颖花量、面积指数和粒叶比显著

增加，叶基角减小，群体透光率、光合势 ( 绿叶面

积持续期 )、抽穗期剑叶光合速率、气孔导度、蒸

腾速率和 PSII 最大和实际光化学效率等参数增加。

水稻叶基角减小能够减少叶片间的相互遮阴干扰，

有利于提高有效叶面积指数 [28]。还有研究表明，水

稻的最大叶面积指数和全生育期总光合势与籽粒

产量呈极显著正相关。在 0~40 cm 冠层高度间 ,  
超级稻品种的透光率与 20 世纪 80—90 年代品种相

比差异不显著，但显著高于 20 世纪 50—60 年代

的品种。在离地面 40~80 cm 的群体冠层，不同年

代品种的 透 光 率 表 现 出 2000—2010 年 >  1980— 
1990 年 > 1960—1970 年 > 1950—1960 年。自 20 世
纪 80 年代以来，剑叶和倒二叶的比叶面积显著增

加，倒三叶的比叶面积增加不显著；倒二叶和倒三

叶的叶片叶绿素含量显著增加，剑叶的叶绿素含量

增加不显著
[29]。

3.2　水稻非绿叶器官光合作用备受关注

日本学者松岛三省等 [ 30] 于上世纪 50 年代中后

期提出作物籽粒除了具有光合产物“库”的特性外，

自身还有灌浆活性；Araus 等 [31] 研究认为麦穗的苞

片不仅有光合生产功能，还在籽粒形成中起重要作

用；碳同位素标记技术研究表明籽粒中 59% 的物

质来自于小麦穗的光合产物。众多的研究表明，作

物非绿叶器官的光合作用对作物产量、品质、非生

物胁迫耐受能力等起到“四两拨千斤”的作用。

禾本科作物小麦，穗光合产物对产量贡献高达

30%~40% ；而同为禾本科的水稻，虽然叶片光合作

用研究较多，但穗光合作用研究却严重滞后，水稻

穗光合产物对产量贡献约为 5%，这一结果源于上

世纪 70 年代的文献报告。上世纪 70 年代水稻平均

产量仅为 3.5 t/ha，而当前水稻平均产量已达 6.8 t/
ha，且株型也发生了巨大的变化，用 40 年前水稻

穗光合能力对现有水稻品种进行评价，甚至指导与

穗光合相关的株型育种，显然缺乏最新的理论支持。

当前超级杂交稻品种具有穗大、粒多、产量高的特

点，且穗自身具有较高的光合速率，既是水稻的光

合产物“库”，还是灌浆期重要的光合产物“源”。

以水稻理想株型、动态理想株型等株型模式进行杂

交稻品种改良和选育，其侧重点是在以株高为前提

的条件下进行冠层叶片配置和穗大小的调配。长期

以来，对水稻穗都是以“库”的形式进行研究和改良，

很少关注其“源”的作用，更缺乏从光合生理角度

来对穗的形态、色泽、光合功能期等特性进行水稻

品种的改良与选育。因此，在超高产水稻研究中，

从穗 ( 枝梗、颖壳、颖果皮 ) 分别解析穗结构与光

合速率之间的关系，明确穗光响应、CO2 响应、饱

和光强、光补偿点、CO2 饱和点、补偿点、Vcmax、
Jmax 等光合参数，以及穗形态、生理性状对穗光

合的影响；探明超级杂交稻从抽穗至成熟期穗光合

产物积累、分配动态以及光合产物对维持颖花活力、

光合产物与超级杂交稻两端灌浆物质需求关系，为

超高产水稻品种改良提供理论支撑，丰富水稻光合

作用理论。

4　光合作用在水稻高产育种上的新关注点及

面临的挑战

4.1　水稻光合产物分配及功能仍不明朗

与其他作物相比，水稻穗光合研究相对较少，
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其原因除了穗光合产物对产量贡献不如小麦、大豆、

油菜等作物显著，以及水稻穗光合速率测定技术难

度较大外，长期以来对于水稻穗的研究和改良多以

光合产物“库”为着眼点，很少关注其光合产物“源”

作用。而水稻穗本来就具有“库”和“源”( 含有

叶绿素，能进行光合作用 ) 的特点。Yoshida 等 [32]

最先报告水稻穗光合占整个植株光合作用的 2%~8%；

尔后，Tsuno 等 [33] 研究指出穗光合速率占植株生长

旺盛时期总光合速率的 5%。东北直立型穗水稻是

从群体受光的角度强调改善水稻穗姿态，减少穗对

冠层光线的遮挡，增加冠层光线通过率，以便实现

提高群体光合作用、提高产量的目标。虽然在其机

制研究和基因探寻方面取得可喜成绩 [34]，但是该研

究缺乏对穗自身光合作用的系统研究。Setter 等 [35]

的研究表明，水稻的穗不仅具有一定的光合速率

(5.3~8.3 μmol·m-2·s-1)，并且光合速率大小还因品种

而异。因此，对以超级杂交稻为代表的水稻进行穗

光合研究，准确测定出穗光合速率，并分析出穗光

合对水稻产量贡献率显得尤为必要。

4.2　水稻穗、叶鞘和茎秆光合效率备受关注

超级杂交稻是以提高稻谷产量为目标的超高产

攻关研究项目，通过株型塑造，将叶片、茎秆、节

间和穗型进行优化配置，其目的是实现水稻源、库、

流的优化，进而实现超高产。Setter 等 [35] 研究表明，

水稻穗有一定光合速率，穗冠层光能截获率为

4%~12%，通过降低穗在冠层中的位置增加群体光

合速率。还有研究表明水稻开花后颖壳中叶绿素不

仅参与光合作用，而且光合产物对提高籽粒重贡献

明显 [36]。周晓冬 [37] 用 14CO2 标记法证明在灌浆期

籽粒具有主动接受光合产物的能力，这种主动接受

光合产物的动力来源有待进一步研究揭示。段俊

等 [38] 研究发现水稻颖壳叶绿素含量随谷粒充实程

度的提高而不断增加，在谷壳空间被充满 90% 左

右时达到最大值，颖壳光合作用强度的变化趋势与

叶绿素含量的变化趋势一致，此时颖壳叶绿素含量

和光合速率分别为剑叶的 25% 和 20%。研究表明，

超级杂交稻两优培九剑叶鞘的净光合速率、Rubisco
初始羧化活性、Rubisco 总羧化活性、Rubisco 活化

率都高于对照汕优 63 [39]。超级杂交稻品种选育非

常注重穗的受光姿态，第一、二、三、四期超级杂

交稻育种实践表明，随着产量潜力的提高，水稻穗

下节间长度占茎秆长度比例在逐步增加，这一发展

趋势是否更有利于改善穗受光姿态、提高穗光合速

率以实现群体光合速率的提升，还有待试验证明 [40]。

4.3　通过改良单器官形态和生理特性优化水稻源、

库、流，提高产量

在当前的育种工作中，除了水稻单叶、群体光

合作用外，与水稻光合产物转运、分配等相关的性

状备受重视。例如增加水稻穗下节间的长度，既有

利于穗光合速率的提高，又改善穗下茎受光姿态，

其结果有利于物质转运，提高结实率。在水稻籽粒

灌浆中后期，水稻叶片、叶鞘、枝梗等变黄 ( 落色 )
之际，除了叶片逐步变黄外，穗的颜色变化也非常

关键，大田生产实践经验表明“落色”好的品种具

有较高的光合产物转运能力和氮素利用效率，是水

稻植株将非结构碳水化合物充分转运到籽粒的形态

特征。为了提高水稻全生育期的光能利用效率，育

种家在理想株型的基础上发展出“全株理想株型”

和“动态理想株型”[41-42]，其目的是依据水稻不同

时期的生长发育特点和光合产物的需求，提高光能

截获率，实现对光能利用的优化。这些株型相关的

基因和功能，以及相应的光合效率和光合产物转运

的机制有待深入研究。
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