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摘　要：自通过分期播种和人工控制光照长度发现植物的光周期现象以来，大豆一直是该领域研究的重要模式植物，

许多关于植物光周期反应的重要发现是以大豆为材料获得的，对植物发育生理学研究产生了重要的推动作用。对大

豆光周期反应研究相关的试验系统及其应用进行了综述，以期进一步完善大豆光周期反应试验系统，推动大豆光周

期反应相关研究的不断深化。
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　　光周期反应现象（ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｓｍ）是指植物对
昼夜相对长度的反应。这种反应特性可以使植物

感知季节的变化，调整生长发育的节奏，保证开花

结实的正常进行
［１］
。大豆是光周期反应敏感的典

型短日作物，被作为植物光周期反应研究的重要模

式材料
［２］
。在大豆生物学特性研究的诸多领域中，

光周期反应是研究历史最长、最系统、最深入，并对

相关基础学科和其它作物的同类研究产生巨大推

动作用的少数领域之一。了解大豆光周期反应的

研究手段及成果，不仅有助于加深对植物光周期反

应机制的认识，而且可进一步认识大豆生长发育的

规律和生态适应性的本质，对农业生产具有重要的

理论和实践意义。

自 Ｇａｒｎｅｒ和 Ａｌｌａｒｄ［２］通过人工控制光照长度方
法发现大豆的光周期反应现象以来，诸多学者围绕

大豆光周期反应进行大量研究，获得不少突破性的

发现，如临界光周期
［３－４］

、光周期反应光谱
［５－６］

、连

续暗 期 的 作 用
［７－８］

、可 传 导 开 花 物 质 的 存 在

等
［９－１５］

。近十余年来，研究者对大豆的开花后光周

期反应及长日效应进行了研究
［１６］
，发现大豆的开花

逆转现象，并在此基础上，试图建立植物光周期反

应分子生物学机制研究的试验系统
［１６－１７］

。此外，

以生育期近等基因系、分离群体为材料
［１８－２５］

，借助

分子标记、图位克隆等分子生物学方法，定位、克隆

大豆光周期反应相关基因的工作取得了一定进展，

为通过遗传学方法研究大豆的发育性状提供了可

能。进一步利用、完善大豆光周期反应试验系统，

对解析大豆乃至植物光周期的机制具有重要理论

和实际意义。

１　大豆人工控光试验系统

该试验系统是应用最早、最广泛的试验系统，

主要以 Ｂｉｌｏｘｉ、Ｐｅｋｉｎｇ等晚熟大豆为材料，通过人为
设置短日照和长日照处理，对大豆的生育阶段进行

分析。

Ｇａｒｎｅｒ等［２］
以引自中国的晚熟大豆品种 Ｂｉｌｏｘｉ
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为主要试验材料，通过分期播种研究大豆生育期的

变化，发现大豆品种 Ｂｉｌｏｘｉ的初花期与播种期关系
不大。随后，他们以成熟期不同的 Ｍａｎｄａｒｉｎ、Ｐｅ
ｋｉｎｇ、Ｔｏｋｙｏ和 Ｂｉｌｏｘｉ等 ４个品种为材料，通过人工
控光方法，首次发现了大豆的光周期反应现象，并

证明大豆是典型的短日作物。Ｂｏｒｔｈｗｉｃｋ和 Ｐａｒ
ｋｅｒ［３－４］以 Ｂｉｌｏｘｉ为试材，研究８ｈ至 １６ｈ等不同日
照长度条件下处理日数与花芽分化之间的关系，发

现８ｈ处理至少２～３ｄ，才能启动花芽分化。证明
光周期诱导的效果具有积累和量化特征。

２　大豆暗期光间断试验系统

暗期对植物的开花极为重要，对于短日植物，

开花与否决定于暗期的长度，长日植物则相反。足

以引起短日植物开花的暗期中间若被一定强度的

光所间断，短日植物不能开花，长日植物可开花，这

种现象叫做暗期光间断现象。不同波长的光间断

暗期的效应不同，红光最有效，蓝光效果最差。暗

期光间断试验系统在大豆中有广泛的应用，其主要

试材是 Ｂｉｌｏｘｉ和自贡冬豆晚熟品种。
Ｐａｒｋｅｒ等和 Ｄｏｗｎｓ［５－６］的暗期光间断试验中发

现，相对于远红光（７３０ｎｍ左右），用红光波段
（６５０ｎｍ左右）的光间断暗期更能有效地抑制大豆
品种 Ｂｉｌｏｘｉ的花芽分化。有些学者［７－８］

研究了在暗

期中不同时段进行光间断对大豆品种 Ｂｉｌｏｘｉ开花的
影响，发现在长暗期的不同时段进行光间断处理会

引起不同的反应。该研究证明了连续暗期的重要

性；暗期光间断的光质和间断时期对大豆发育影响

较大。Ｗｕ［１７］和 Ｈａｎ等［２６］
在以自贡冬豆进行暗期

光间断处理时也发现，以红光结束的暗期光间断处

理，可延缓或阻碍自贡冬豆的生殖发育；红光效应

可在一定程度上抵消远红光效应，同时证明大豆开

花后的反应是光周期反应。大豆暗期光间断试验

系统不仅证明连续暗期在光周期反应中的中心作

用，而且开创了植物光信号接收机制（感光受体）的

研究。

３　大豆嫁接试验系统

嫁接是将植物的一部分器官移接到另一株植

物体上，使它们愈合成长为一新个体的技术。嫁接

体系是研究植物可传导物质运输规律的良好模型，

被广泛应用到大豆光周期反应机制研究中。早期

的大豆嫁接试验系统主要以 Ｂｉｌｏｘｉ大豆［９－１０］
、近等

位基因系
［１４－１５］

等为试材。嫁接方式主要有 Ｙ形嫁
接、侧嫁接和交互嫁接。

Ｂｏｒｔｈｗｉｃｋ和 Ｐａｒｋｅｒ［９］采用 Ｙ形嫁接研究 Ｂｉｌｏｘｉ
大豆光周期反应机制，发现叶片在短日照下产生了

促进开花的物质，这些物质可传输到未经短日处理

的植株。Ｈｅｉｎｚｅ等［１０］
的试验进一步证明了开花物

质的存在。也有利用侧嫁接技术发现早开花品种

嫁接在迟开花品种上产生了足够的开花物质以致

使迟开花品种开花
［１１］
。而 Ｓｈａｎｍｕｇａｓｕｎｄａｒａｍ等［１２］

采用 Ｙ形嫁接体系证明仅当受体分枝有少于 ２片
复叶时才能将花诱导物质从供体转移至受体。嫁

接技术具有广泛应用价值，Ｋｉｉｈｌ［１３］采用交互嫁接技
术成功诱导嫁接在早熟砧木上的晚熟接穗提前开

花，并证明开花促进物质是由早熟品种克服由晚熟

品种产生开花抑制物的效应而产生的。近年来，嫁

接试验系统也被应用于大豆成熟期近等位基因系

开花特性的相关研究
［１４－１５］

。总之，嫁接技术在大

豆开花物质传递及开花特性研究中发挥了非常重

要的作用。嫁接试验系统的建立，不仅证明了开花

物质的存在，也证明了开花物质的可传导性。但大

豆嫁接试验系统仍存在很多弊端，不同基因型间亲

和性不同，亲和性机制也是大豆嫁接试验系统迫切

解决的问题。

４　大豆开花逆转系统

植物的开花逆转（ｆｌｏｗｅｒｉｎｇｒｅｖｅｒｓｉｏｎ）又称成花
逆转，是指已经开始花芽分化的分生组织，在一定

的条件下重新转向叶片分化的现象
［１６，２７］

。开花逆

转现象的发生，表明分生组织的活动方式不仅可以

从营养生长状态转向生殖发育状态，而且可以从生

殖发育状态逆转回营养生长状态
［１７］
。植物开花逆

转的类型主要包括：花序逆转、花逆转、整株逆转。

不同物种花逆转的诱导因素各异
［２８－３３］

。

韩天富等
［１６］
以晚熟大豆品系自贡冬豆纯系为

试材，通过不同光周期处理，首次在大豆中发现了

开花逆转现象，建立了大豆开花逆转系统。吴存祥

等
［１７］
对该系统进行了完善，并将大豆开花逆转的类

型划进行系统分类。大豆开花逆转系统在开花过

程的时空表达规律研究中有广泛应用
［１７］
。大豆开

花逆转系统有以下特点：（１）从开花的逆过程认识
成花机制，便于排除光周期诱导产生的次要反应；

（２）大豆严格自花授粉、排除外来干扰；（３）光周期
在大豆发育中起主导作用，可排除春化作用的干

扰；（４）可同时用于研究短／长日照对生殖发育的促
进／抑制作用。开花逆转现象的发现证明光周期诱
导效果具有持效性和可逆性，同时可为通过分子生

物学手段研究植物开花机制提供契机。

５　大豆生育期近等基因系试验系统

大豆生育期是由主基因及多基因共同控制的

数 量 性 状
［３４－３５］

。Ｃｌａｒｋ和 Ｈａｒｏｓｏｙ近 等 基 因
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系
［１８－２４］

包含生育期基因 Ｅ的不同等位基因。到目
前为止，共发现８个基因影响大豆的开花期和成熟
期，包括 Ｅ１

［２０］
、Ｅ２

［２０］
、Ｅ３

［２１］
、Ｅ４

［２２］
、Ｅ５

［１８］
、Ｅ６

［２３］
、

Ｅ７
［２４］
和 Ｊ［２５］。
对 Ｃｌａｒｋ和 Ｈａｒｏｓｏｙ近等位基因系不同 Ｅ基因

位点研究表明，各显性位点延迟开花期及成熟期，

隐性位点提早开花期和成熟期
［２０－２４］

，例外的情况

是，Ｅ１延迟开花但减少开花至成熟的日数
［２０］
，Ｅ６对

开花期和成熟期的作用与其它基因相反，即显性位

点促进开花和成熟，隐性位点延迟开花和成熟
［２３］
。

生育期基因的效应受光照和温度的影响很大。例

如，Ｅ１和 Ｅ３基因对于营养生长期和全生育期的作
用方向虽然一致，但春播效应值大于夏播

［３６－３７］
，Ｃｏ

ｂｅｒ等［３５］
研究了不同光周期处理对 Ｅ１、Ｅ３和 Ｅ４效

应的影响，证实长日照对 Ｅ３效应的影响最大，对 Ｅ１
效应的影响最小；当 Ｅ３、Ｅ４同时纯合存在时，光周
期对生育期的影响较小。Ｓａｉｎｄｏｎ等［３８］

证明在以白

炽灯为光源的长光照下，Ｅ３对 Ｅ４有上位性作用。
Ｃｏｂｅｒ［３９］发现对光质的敏感性由强至弱依次为 Ｅ１、
Ｅ４、Ｅ３。Ｅ７基因虽然效应值相对较小，但对光质反
应敏感

［４０］
。可推测成熟期基因与光敏色素密切相

关，甚至某些成熟基因可能是光敏色素基因家族成

员。光周期反应近等基因系试验系统发现的 ８个
基因使人们对大豆生育期性状的遗传有了更深入

的了解。

６　大豆光温互作试验系统

研究大豆生育期与光温的关系中既要考虑光

照、温度的作用，又要考虑光温综合作用。大豆光

温互作系统是以不同生态地区大豆代表品种为材

料，通过分期播种和人工光照处理相结合的方法建

立起来。大多数研究表明，长日、低温延迟发育，短

日、高温促进发育
［４１－４８］

。

早在大豆光周期发现之初就有人注意到光周

期和温度共同控制大豆的发育，温度过低或过高均

会影响光周期反应
［４１－４３］

。刘汉中
［４４］
和任全兴

等
［４５］
通过调整播期证明，低温延迟发育的效应超过

短光照促进发育的效应是早播品种出苗至开花的

日数延迟的原因；温度对大豆生育的影响随品种感

光性的减弱而增大。汪越胜等
［４６］
首次提出光温综

合反应指标。韩天富等
［１］
提出了一个大豆光温互

作效应的新模型，该模型指出，光周期决定大豆发

育的方向，温度决定大豆发育的速度，即温度的作

用取决于光周期所决定的发育方向。费志宏等
［４７］

通过分期播期和人工光照相结合，以光周期反应敏

感度（ＰＲＳ）、温度反应敏感度（ＴＲＳ）及光温综合反
应敏感度（ＰＴＣＲＳ）为指标，建立了大豆光温互作效

应鉴定平台。他们的试验结果证明，随着温度的升

高，短日照促进大豆发育的效应有所加强；随着日

照的缩短，高温加快发育的作用也有所增大。Ｃｏｂｅｒ
等

［４８］
研究了光温互作对 Ｅ近等基因系的生育期影

响，结果发现长日照（２０ｈ）加高温（恒温２８℃）是最
不利于开花诱导的光温组合，在长日照（２０ｈ）加低
温（恒温１８℃）条件下，开花期比长日照加高温处理
的材料提前。

７　展望

自人们通过调整播期和人工控制光照长度发

现大豆典型光周期现象以来，大豆光周期反应试验

系统迅速发展，并带动了大豆在植物生理学、分子

生物学、细胞遗传学等各领域的发展。使人们发现

了大豆的光周期反应和开花逆转现象、大豆感光部

位、开花物质存在及 Ｅ系列基因和 Ｊ基因。但随着
分子生物学技术的迅猛发展，对大豆光周期反应研

究试验系统也提出了新的时代要求，需在借鉴其它

模式植物研究方法的基础上，建立应用新的材料、

新的处理手段、表型更直观、处理周期更短的系统。

在传统的大豆光周期反应试验系统中，所采用

的材料由于植株占地空间过大、生长周期过长、转

化效率低等因素，不适于进行大规模、快速、高效试

验平台的建设和基础理论的研究。矮化大豆 Ｍｉｎ
ｉＭａｘ［４９］因其植株矮小（株高约为 ２２ｃｍ）、生育期较
短（６３～７７ｄ）、极小粒（百粒重为５．１ｇ），为大规模、
快速、高效光周期试验平台的建立提供了可能。但

笔者在研究中发现，ＭｉｎｉＭａｘ在自然光照条件下，生
育期不够短（７２～８２ｄ），感花叶病毒病和疫霉根腐
病，需要进行进一步改良或选择新的模式材料。
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