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摘　 要:文章总结了杜维广从 １９７５ 年到 ２０２４ 年从事大豆育种 ５０ 年的研究经历ꎬ包括常规育种、高光效育种、理想株

型育种、践行分子模块设计育种和全基因组 ＱＴＬ￣ａｌｌｅｌｅ 设计育种(组合设计和基因型设计)新方法ꎮ 本文系统总结了

大豆株型与高光效育种的理论与实践ꎬ阐述了大豆植株是光能吸收的载体ꎬ从而株型与高光效关联ꎻ提出理想株型和

理想型设计方案及其育种瓶颈ꎬ并对耐密大豆株型进行了探讨ꎻ提出高光效育种理念和技术路线及其高光效光合生

理基础和高光效育种瓶颈ꎮ 通过对 ３０ 年高光效育种历程的总结ꎬ为从事大豆育种研究的科技人员作进一步研究提

供参考ꎮ
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　 　 我 １９７３ 年从黑龙江省北安农业科学研究所调

到黑龙江省农业科学院大豆研究室ꎬ从事大豆栽

培生理研究ꎮ １９７５ 年黑龙江省农业科学院成立我

国第一个大豆研究所后ꎬ我又调到该所育种一室

从事大豆遗传育种工作直到 ２００８ 年ꎮ 我和陈怡

继承和发扬了王彬如、王连铮和翁秀英等前辈开

启的大豆育种学科之研究ꎮ １９７６ 年以来ꎬ在陈洪

文所长引见下ꎬ黑龙江省农业科学院大豆研究所

与中国科学院植物研究所谭克辉研究员合作组成

课题组ꎬ由我主持在国内率先开展大豆高光效育

种研究ꎮ
２００９ 年受聘于黑龙江省农业科学院牡丹江分

院担任大豆学科导师至 ２０２５ 年ꎮ 期间 ２０１１ 年又受

聘于中国科学院东北地理与农业生态研究所任客

座研究员ꎬ参与刘宝辉研究员团队开展的大豆分子

模块设计育种等研究工作ꎮ ２０１１ 年盖钧镒院士在

牡丹江分院建立国家大豆改良中心牡丹江试验站ꎬ
后由南京农业大学、牡丹江市政府、黑龙江省农业

科学院共同建立牡丹江大豆研发中心ꎬ以牡丹江分

院为依托单位ꎮ 我们共同开展了东北栽培大豆资

源群体生态遗传研究和全基因组 ＱＴＬ￣ａｌｌｅｌｅ 设计育

种(组合设计和基因型设计)新方法等研究工作ꎮ
２０１７ 年受聘于飞龙种业ꎬ作为大豆首席科学家和牡

丹江分院一起协助飞龙种业开展大豆商业化育种ꎮ
现对大豆株型与高光效育种有关问题作一探讨ꎬ供
大豆育种工作者参考ꎮ



２５８　　 大 豆 科 学 ３ 期

１　 大豆的株型与高光效

自 ２０ 世纪 ６０ 年代以来ꎬ矮秆、半矮秆株型的绿

色革命基因 ｓｄｌ 在水稻矮化育种中得到广泛的应

用ꎬ然而直到 ２００２ 年 ｓｄｌ 才被克隆ꎮ 水稻矮秆、半
矮秆株型的培育主要解决了由于倒伏问题而带来

的减产ꎬ从此矮化育种悄然兴起ꎮ 矮秆、半矮秆株

型可构建种植密度较大的群体ꎬ提高群体的叶面积

指数ꎬ进而提高光能的吸收ꎬ导致产量的提高ꎮ 盖

钧镒等[１]认为ꎬ理想株型和理想型是有区别的ꎬ理
想株型主要指植株高效受光态势的茎叶构成ꎬ它应

该是均匀—主茎型及均匀—并重型ꎬ有限或亚有限

结荚习性ꎮ 而理想型除理想株型的外貌ꎬ还包括内

在光合特性、物质积累与分配“源、流、库”等相应的

生理过程ꎮ 大豆株型结构不同于水稻ꎬ具有光能截

获和光合产物“局部利用”等特征特性ꎬ故需要开展

理想株型和理想型育种ꎬ培育理想株型和理想型

品种ꎮ
植物干重 ９０％ ~９５％来自光合作用ꎬ光合产物

是作物产量形成的重要基础ꎬ提高大豆单产关键在

于提高光能利用率和协调碳氮代谢ꎮ 目前我国农

作物的光能利用率很低ꎬ高产的稻麦品种的光能利

用率也仅为 １％ ~１. ５％ ꎬ而理想的光能利用率应是

３％ ~５％ [２]ꎮ 其主要原因是４７％太阳光(小于４００ ｎｍꎬ
大于 ７００ ｎｍ)不能被植物光合利用ꎬ而仅 ５３％ 能被

植物利用ꎮ 并且ꎬ其中还有 １６％被植株吸收的太阳

可见光的光能不能被植株叶片充分吸收ꎻ约 ９％ 的

光能吸收后在植株体内不能有效传递ꎬ通过光抑

制、光破坏等耗散激发能ꎻ约 １９％ 光能不能有效地

转化为稳定化学能ꎻ约 ４％ 的光能被植株代谢所消

耗掉ꎻ 而真正用在光合作用的光能只有 ５％ [３]

(图 １)ꎮ 故而提高光能利用率尚有很大潜力ꎮ

图 １　 太阳光能被植物利用情况

Ｆｉｇ. １　 Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｎｌｉｇｈｔ ｂｙ ｐｌａｎｔｓ

　 　 由理想株型构建的理想株型群体结构仅提高

光能的吸收效率ꎬ但高光效的根本点在于光能的充

分利用ꎬ而提高作物光能利用的核心是提高作物的

光能吸收、传递和转化效率(图 １)ꎮ 从宏观上看ꎬ光
能的截获首先发生在作物个体和群体中ꎬ因此ꎬ作
物株型的受光态势直接影响着作物能否把所截获

的光能均匀地分配到全部叶片中ꎮ 而理想型不仅

能有效截获光能ꎬ还能较好地将截获的光能传递到

叶片和非叶器官ꎬ并提高了转化效率ꎮ 这在某种程

度上与高光效育种的培育理想光合生态型品种的

功能很相似ꎮ
在长期的大豆育种实践中ꎬ我发现不同熟期组

的品种或相同熟期组的不同品种ꎬ其株高、主茎节

数和有效节数及每节结荚数存在明显差异ꎬ凡是主

茎节数和有效节数多及每节结荚数多的品种产量

便高ꎮ 大豆主茎节数、有效节数及每节结荚数的增

加实质上使生物产量提高ꎮ 生物产量是植物基因

型、碳和氮积累能力、栽培措施、环境因素的综合结

果ꎬ与后期籽粒产量紧密相关ꎮ 代表生物产量的株

高、主茎节数和有效节数及每节结荚数的遗传率较

高ꎬ且很容易目测鉴别又易在早世代选择ꎮ 因此ꎬ
本人提出以增加主茎节数(适当增加株高ꎬ主要缩

短节间长度)和有效节数、增加每节结荚数为主要

生态性状进行遗传改良ꎬ同时考虑植株叶片分布和
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叶片光合活性等性状ꎬ设计理想株型和理想型的理

念ꎮ 应该指出的是ꎬ无论是理想株型还是理想型都

是多模式的ꎬ这里设计的只是其中一种ꎬ而且是易

于精准表型鉴定ꎬ分子机理清晰[４]ꎬ易调控操作的

一种重要设计模式ꎮ 由于理想型首先具有理想株

型的外貌ꎬ然后在此基础上进行植株自身光合生理

的改良ꎬ所以将理想株型和理想型设计一起研究ꎮ
通过在表型和分子水平上的研究结果及实践验证

了这个理念的正确性和可行性ꎮ
东北春大豆理想株型设计育种的实质是按植

物生理生态学原理ꎬ将理想株型生态性状纳入大豆

常规育种的目标ꎬ培育具有理想株型特征特性的突

破性新品种(产量、品质、某个生态性状和生态适应

性的突破等)ꎮ 依据理想株型和理想型设计理念ꎬ
本人设计了东北春大豆区 ＭＧ０００ ~ ＭＧⅢ熟期组小

群体、中群体和大群体理想株型和理想型[５]ꎮ
应该指出ꎬ２０ 世纪 ６０ 年代后期ꎬ提倡“理想型”

的育种概念ꎬ并未像株型育种那样立即得到广泛的

认可和应用ꎬ大豆理想株型和理想型研究仍处在深

入研究阶段ꎬ有待在高产理想株型设计的基础上ꎬ
利用于理想株型有关性状的合理组配来创制高产

理想型ꎮ 这项研究需组织育种、栽培、生理等多方

面科技人员协同攻关ꎬ才能加快培育高产理想株型

和理想型突出品种ꎮ
综上所述ꎬ从矮秆、半矮秆的矮化育种ꎻ到矮

秆、半矮秆等品种的表型和光合生理研究的理想株

型和理想型育种ꎬ培育理想株型和理想型品种ꎻ再
到理想光合生态型的高光效育种ꎬ均是围绕株型带

动光合利用效率而展开的育种ꎮ 它们是不同历史

时期为提高大豆产量而应用的有效育种途径和方

法ꎬ可见株型与高光效相关联ꎮ 应该指出ꎬ突破携

带矮秆、半矮秆“绿色革命”基因小麦和水稻中抑制

植物生长的 ＤＥＬＬＡ 蛋白高水平积累ꎬ是导致其对氮

素响应减弱和氮肥利用效率下降的瓶颈ꎮ
大豆理想株型和理想型育种瓶颈即:正确认识

和理解株型与高光效关系、理想株型和理想型ꎻ高
通量精准鉴定理想株型和理想型ꎻ如何实现理想株

型和理想型设计与培育ꎻ理想株型和理想型功能基

因克隆与验证等ꎮ

２　 耐密大豆理想株型的探讨

耐密大豆理想株型设计是在东北春大豆区

ＭＧ０００ ~ ＭＧⅢ熟期组理想株型设计的基础上提

出的ꎮ
２. １　 光合作用特点

耐密大豆理想株型光合作用特点是光饱和点

高而 ＣＯ２补偿点低、叶绿素总含量高、叶绿素 ｂ 含量

高、叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ 的比值小、表观光合速率高ꎮ
２. ２　 表型特点

２. ２. １　 矮秆和半矮秆大豆品种(系) 　 矮秆和半矮

秆大豆品种(系)是克服密植倒伏的重要种质资源ꎬ
由它能够成功构建保苗 ４０ 万株􀅰ｈｍ － ２以上的密植

“大群体”种植方式ꎮ 例如:以矮秆耐密理想型品种

东生 ８９ 构建的“大群体”百亩示范田曾创造平均亩

产 ２５５. ９ ｋｇ 产量ꎮ
矮秆和半矮秆大豆品种(系)特征特性:株高 ５０

~６５ ｃｍ、主茎节数 １５ ~ １７ 节ꎬ有效节数 １３ ~ １５ 节ꎻ
以主茎结荚为主ꎬ有 ２ ~ ３ 个一级短分枝或 ３ ~ ４ 个

枝梗(大豆主茎腋芽仅继续长出 １ ~ ２ 个节间短的

节ꎬ并不再生长而且着生豆荚ꎬ暂定为枝梗)ꎬ封垄

前复叶下坡ꎬ封垄后复叶上挺ꎮ 株型收敛呈近塔

型ꎮ 叶片以长叶为主ꎬ小圆叶也可ꎮ
２. ２. ２　 中秆大豆品种(系)构建“大群体” 　 大豆产

量是由单位面积产量构成因素的乘积构成的ꎬ但是

产量构成因素间会相互制约ꎮ 由于大豆是多生长

中心的作物ꎬ光合产物有“局部供应性”和“同侧运

输性” [６]ꎮ 所以矮秆和半矮秆品种构建“大群体”理
想株型结构仍具有一定的局限性ꎮ 主要表现主茎

节数增加的空间受到限制ꎬ即矮秆和半矮秆品种的

生物量提高受到限制ꎬ同时矮秆品种对肥料利用率

偏低ꎬ影响到大豆产量的提高ꎮ 因此本人提出利用

秆强抗倒中秆大豆品种(系)构建密植种植方式ꎮ
中秆大豆品种(系)特征特性:株高 ８０ ~ ９５ ｃｍꎬ

主茎节数 １８ ~ ２０ 节ꎬ有效节数 １６ ~ １８ 节ꎻ以主茎结

荚为主ꎬ有 ２ ~ ３ 个一级短分枝或 ３ ~ ４ 个枝梗ꎮ 秆

强抗倒ꎬ封垄前复叶下坡ꎬ封垄后复叶上挺ꎮ 株型

收敛呈近塔型ꎮ 叶片以长叶为主ꎬ小圆叶也可ꎮ
２. ３　 养分利用率

“大群体”(保苗 ４０ 万株􀅰ｈｍ － ２以上)种植方式

施肥量要高于“中群体”(保苗 ３０ 万株􀅰ｈｍ － ２)ꎮ 所

以适应“大群体”的理想株型若具有对氮、磷、钾其

中 １ 种高效利用的特征特性ꎬ则可适当减少施肥量ꎬ
是最佳选择ꎮ
２. ４　 大豆理想株型与群体结构

具有矮秆耐密理想株型的大豆品种东生 ８９ 在

３０ 万株􀅰ｈｍ － ２群体结构时株高为 ５３ ｃｍꎬ但由它构

建的 ４５ 万株􀅰ｈｍ － ２ “大群体”百亩示范田ꎬ创造平

均亩产 ２５５. ９ ｋｇꎬ其株高变为 ７３ ｃｍꎮ 证明东生 ８９
构建 ４５ 万株􀅰ｈｍ － ２大群体的同时ꎬ大群体理想株

型结构又影响了东生 ８９ 的株型ꎮ
大豆产量形成是通过两个生理过程完成的ꎬ一

是光合作用ꎬ二是吸收作用ꎮ 而这两个生理过程是
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在田间群体株型结构中完成的ꎬ群体株型结构是产

量形成的基础ꎮ 株型是大豆和环境统一的结果ꎬ那么

产量—群体—株型三者之间就存在制约关系ꎬ而它们

还要适应所生长的田间生态条件的影响ꎬ所以产量—
群体—株型—环境四者是相互制约关系ꎮ 株型制约

了产量ꎬ群体株型结构是大豆产量形成的限制因素ꎬ
群体理想株型结构适应作物育种理念的进展ꎮ

作物生物产量与产量密切相关ꎬ袁隆平团队试

图通过培育高秆水稻来提高生物量进一步提高水

稻产量的构思ꎮ 大豆品种更是如此ꎬ大豆不像禾本

科作物籽实在茎顶端ꎬ而是在植株每个节上ꎬ同化

产物具有局部分配的现象ꎮ 在“小群体”和“中群

体”的群体结构中因生物量少于“大群体”成为限制

产量提高的因子ꎬ所以为适应提高产量的需求ꎬ增
加大豆品种的生物量早已提上育种的日程ꎬ这就需

较大群体结构来实现群体生物量的增加ꎮ 但目前

“大群体”的“卡脖子”问题是缺少适应密植的品种ꎬ
所以要探讨耐密植的大豆理想株型结构ꎮ

３ 　 大豆高光效育种相关理论与技术问题
探讨

３. １　 东北大豆高光效育种的总体思路

作物遗传改良的实质是提高作物的产量ꎮ 大

豆产量的 ９０％ ~９５％来自光合作用ꎬ因此提高光能

吸收、传递、转化的效率是提高单产的根本ꎮ 大豆

高光效育种总体思路是:早在 １９８４ 年我们开始研究

Ｃ３植物的 Ｃ４途径酶ꎬ提出在 Ｃ３作物小麦和大豆叶片

中ꎬ虽然不具有 Ｃ４植物的 Ｋｒａｎｚ 解剖结构ꎬ但可能具

有一个完整的 Ｃ４途径循环系统[３]ꎮ
根据 Ｃ４途径酶在 Ｃ３植物细胞内的定位和 ＣＯ２

浓缩位点ꎬ提出 Ｃ３作物自身的 Ｃ４途径循环系统设想

图[３](图 ２)ꎮ Ｃ４植物具有较高的光合效率ꎬ是因为

它具有 １ 个浓缩 ＣＯ２的 Ｃ４途径ꎬ该途径使植物更有

效地吸收 ＣＯ２并保持较高的 ＣＯ２同化效率ꎮ 如果 Ｃ３

作物也具有类似的 Ｃ４途径ꎬ我们就有可能调动 Ｃ３作

物内的 Ｃ４途径来提高光合效率ꎮ

　 　 注:①ＣＡ(碳酸酐酶)ꎻ②ＰＥＰＣａｓｅ(碳酸烯醇式丙酮羧化酶)ꎻ③ＮＡＤＰ￣ＮＤＨ(ＮＡＤＰ￣苹果酸脱氢酶)ꎻ④ＮＡＤＰ￣ＭＥ(ＮＡＤＰ￣苹果酸

酶)ꎻ⑤ＰＰＤＫ(丙酮酸磷酸双激酶)ꎮ
Ｎｏｔｅ: ①ＣＡ(ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ)ꎻ ②ＰＥＰＣａｓｅ(ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ)ꎻ ③ＮＡＤＰ￣ＮＤＨ(ＮＡＤＰ￣Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)ꎻ ④ＮＡＤＰ￣

ＭＥ(ＮＡＤＰ￣ｍａｌａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)ꎻ ⑤ＰＰＤＫ(ｐｙｒｕｖａｔｅ ｏｒｔｈｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｉｋｉｎａｓｅ.

图 ２　 Ｃ３植物类似 Ｃ４途径微循环的设想示意图

Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｃ３ ｐｌａｎｔ ｍｉｃｒｏｃｉｒｃｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｍｉｌａｒ ｔｏ Ｃ４ ｐａｔｈｗａｙ

　 　 在谭克辉和匡廷云的指导下ꎬ我们根据植物生

理学原理、作物遗传育种学和光合作用理论ꎬ用还

原论和整体论相结合理念ꎬ研究 Ｃ３作物大豆的 Ｃ４途

径ꎬ进行 Ｃ３作物大豆遗传改良ꎮ 在某一地区生态类

型基础上ꎬ启动和改良 Ｃ３作物大豆自身 Ｃ４途径酶系

基因来提高光合速率ꎬ并将多项高光效高产优质抗

逆基因聚合ꎬ与高光效分子(分子模块)设计育种及

其常规育种相结合ꎬ进行高光效突破性新品种培

育ꎬ从而解决大豆常规育种难以大幅度提高 Ｃ３作物

大豆光合效率进而提高单产的科学问题ꎮ 其次ꎬ以
高光效品种为核心技术ꎬ开展高产栽培生理研究ꎬ
建立高光效品种生产技术规程ꎬ推进高光效品种扩

大种植面积ꎮ 最终形成了高光效育种的总体思路

(图 ３)ꎮ 在生态育种的基础上ꎬ通过对大豆高光效

生理指标的筛选ꎬ提高大豆光能利用效率ꎬ充分发

挥大豆 Ｃ３作物体内类似 Ｃ４途径的活力ꎬ进一步提高
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碳素同化效率ꎮ
这与另一途径ꎬ通过将 Ｃ４ 植物的 Ｃ４ 途径基因

导入到 Ｃ３植物中ꎬ以提高 Ｃ３植物的光合效率ꎬ所获

得的高光效和高产等优良性状可能会取得异曲同

工、殊途同归的效应ꎮ 但另一途径 Ｃ４ 光合酶系基

因是否整合到 Ｃ３ 植物中ꎬ尚在研究的路上ꎮ 本人

建议当前主要采用第一条途径培育高光效高产大

豆品种ꎮ

图 ３　 大豆高光效育种总体思路

Ｆｉｇ. ３　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｉｄｅａ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｂｒｅｅｄｉｎｇ

　 　 大豆品种(系)间光合速率存在明显差异ꎬ并
具有遗传相对稳定性ꎬ且和产量呈正相关[７] ꎮ 高

效受光态势的理想株型是大面积截获光能的基

础ꎮ 通过对叶绿体超微结构的研究表明ꎬ高光效

大豆叶绿体的基粒片层结构明显增多ꎬ而且光合

膜的结构稳定ꎬ因此有利于对光能的吸收、传递和

转化[３] ꎮ 提高大豆品种叶片和非叶器官光合速率、

光合系统Ⅱ(ＰＳⅡ)反应中心的综合活力和光合作

用暗反应的 Ｃ３与 Ｃ４ 途径酶活性ꎬ能够有效地提高

光能吸收、传递和转化效率ꎮ 对大豆叶片的荧光参

数与光合速率及光合碳同化酶活性之间的相关分

析发现ꎬ光合速率、光合碳同化酶活性和 ＰＳⅡ综合

活力之间表现出明显的连锁关系和拉动效应[８]

(表 １)ꎮ

表 １　 大豆光合速率、光合碳同化及荧光动力学参数的相关性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎꎬ
ａｎｄ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｉｎｄｅｘｅｓ

参数 Ｉｎｄｅｘ Ｐｎ Ｆｖ / Ｆｏ ｑｐ ｑＮ ΦＰＳⅡ ＲｕＢＰＣ ＰＥＰＣ ＮＡＤＰ￣ＭＤＨ ＮＡＤＰ￣ＭＥ ＰＰＤＫ

Ｐｎ １. ００ ０. ７０ ０. ９９∗∗ － ０. ９３∗ ０. ９６∗ ０. ９４∗ ０. ７５ ０. ８１∗ ０. ７８ ０. ５４

Ｆｖ / Ｆｏ １. ００ ０. ９３∗ － ０. ４２ ０. ８３∗ ０. ８５∗ ０. ８４∗ ０. ８２∗ ０. ９５∗∗ ０. ６６
ｑｐ １. ００ － ０. ９３∗ ０. ９６∗∗ ０. ９０∗ ０. ８３∗ ０. ８５∗ ０. ８２∗ ０. ５８
ｑＮ １. ００ － ０. ８２∗ － ０. ７５ － ０. ６６ － ０. ６７ － ０. ５６ － ０. ４４

ΦＰＳⅡ １. ００ ０. ９１∗ ０. ８５∗ ０. ７８ ０. ８３∗ ０. ７４

ＲｕＢＰＣ １. ００ ０. ９９∗∗ ０. ８６∗ ０. ８８∗ ０. ７６

ＰＥＰＣ １. ００ ０. ８１∗ ０. ８４∗ ０. ８０

ＮＡＤＰ￣ＭＤＨ １. ００ ０. ９６∗∗ ０. ３４

ＮＡＤＰ￣ＭＥ １. ００ ０. ４８

ＰＰＤＫ １. ００

　 　 注:Ｐｎ. 净光合速率ꎻＦｖ / Ｆｏ. ＰＳⅡ(光系统Ⅱ)活性ꎻｑｐ . 光化学淬灭ꎻｑＮ . 非光化学淬灭ꎻΦＰＳⅡ. ＰＳⅡ的实际光化学效率ꎻ∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ
∗∗ . Ｐ < ０. ０１ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ｐｎ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ Ｆｖ / Ｆｏ. ＰＳⅡ(Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ｑｐ . Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎻ ｑＮ . Ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎻ ΦＰＳⅡ.

Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡꎻ ∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ ∗∗ . Ｐ < ０. ０１ꎮ
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　 　 当 ＰＳⅡ综合活力提高时ꎬ可以为暗反应提供充

足的能量(ＡＴＰ)和还原力(ＮＡＤＰＨ)ꎬ导致 Ｃ３和 Ｃ４

途径的高效运转ꎬ而反过来当 Ｃ３和 Ｃ４途径的高效运

转时就需要更多的能量ꎬ必然又拉动了光化学反应

的加速ꎬ促进了光能的吸收、传递和转化ꎬ不仅提高

了光合效率ꎬ同时也减少了光抑制ꎮ 启动 Ｃ３作物大

豆自身的 ＣＯ２ 浓缩机制(如类似 Ｃ４ 途径) 会提高

ＣＯ２同化效率ꎬ同时也会拉动光反应速度ꎬ避免因光

能过剩而导致的光抑制和光氧化对光合器的

破坏[３]ꎮ
高光效的光合生理的基础主要是指其光反应

主要表现在光化学反应能量利用的增加和非光化

学反应能量耗散的减少ꎬ从而使 ＰＳⅡ反应中心能把

捕获的光能更有效地用于光合作用中(表 ２)ꎮ

表 ２　 高光效品种黑农 ４０、黑农 ４１ 和高产品种黑农 ３７ 初荚期的光合和光饱和点及荧光动力学参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔｓ ａｎｄ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｖａｒｉｅｔｉｅｓ Ｈｅｉｎｏｎｇ ４０ꎬ Ｈｅｉｎｏｎｇ ４１ꎬ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｙｉｅｌｄ ｖａｒｉｅｔｙ Ｈｅｉｎｏｎｇ ３７ ａｔ ｅａｒｌｙ ｐｏｄｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ

品种

Ｖａｒｉｅｔｙ

Ｐｎ /

(μｍｏｌＣＯ２􀅰ｍ － ２􀅰ｓ － １)

ＰＰＦＤ /

(μｍｏｌ􀅰ｍ － ２􀅰ｓ － １)
Ｆｖ / Ｆｏ Ｆｖ / Ｆｍ ｑＰ ｑＮ ФＰＳⅡ

黑农 ４０ Ｈｅｉｎｏｎｇ ４０ １７. ７６ ± １. ０５ １３６０ ５. ２ ± ０. １５ ０. ８４ ± ０. ０４ ０. ６５ ± ０. ０７ ０. ６５ ± ０. ０６ ０. ５１ ± ０. ０３

黑农 ４１ Ｈｅｉｎｏｎｇ ４１ １７. ２７ ± １. ２０ １１８８ ５. ２ ± ０. １０ ０. ８４ ± ０. ００ ０. ６４ ± ０. ０５ ０. ６５ ± ０. ０４ ０. ５３ ± ０. ０２

黑农 ３ 号 Ｈｅｉｎｏｎｇ ３ (ＣＫ) １３. ５９ ± １. ０２ １１４６ ４. ５ ± ０. ３１ ０. ８２ ± ０. ０１ ０. ６１ ± ０. ０９ ０. ７１ ± ０. ０５ ０. ５０ ± ０. ０３

注:Ｆｖ / Ｆｍ. ＰＳⅡ最大量子效率ꎻＰＰＦＤ. 光量子通量密度ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｆｖ / Ｆｍ. Ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡꎻ ＰＰＦＤ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙ.

　 　 我们的研究结果还表明ꎬ黑农 ３７、黑农 ４０ 和黑

农 ４１ 品种均存在 Ｃ３途径和 Ｃ４途径酶ꎬ其活性均表

现为黑农 ４０ 和黑农 ４１ 高于黑农 ３７ꎮ 高光效的光

合生理基础为:其暗反应主要表现在 Ｃ３和 Ｃ４酶系活

性高效表达ꎬ更有效地固定 ＣＯ２ꎬ从而提高了光能高

效转化ꎮ 综上ꎬ高光效的光合生理基础是其光反应

和暗反应过程都明显改善[５ꎬ９]ꎮ
基于大豆高光效育种研究ꎬ本人认为在某一生

态类型基础上ꎬ将具有较大光能截获能力(靠理想

株型实现)、光能高速传递能力、高光能转化能力、
高光合速率和高 ＲｕＢＰ 羧化酶及 Ｃ４途径酶活性ꎬ并
具有光合产物在籽粒中高比例分配、光合时间持续

较长(靠理想株型实现)等综合水平ꎬ定义为理想光

合生态型(丰富了理想型)ꎮ
综上ꎬ构建理想光合生态型必须将提高大豆品

种叶片和非叶器官光合速率、ＰＳⅡ反应中心的综合

活力和光合作用暗反应的 Ｃ３与 Ｃ４途径酶活性ꎬ作为

设计理想光合生态型、培育理想光合生态型品种的

指标ꎮ
作物科学家们深知作物产品最终来自根部吸

收的养分通过叶绿体光合作用形成的光合产物ꎮ
光能是地球上食物能源的终极来源ꎮ 实现超高产

有赖于单位面积光能利用效率的提高ꎬ包括光能截

获的提高和光合效率的提高ꎮ 因此ꎬ作物科学家提

出了株型和群体结构最优化的问题ꎮ ２０ 世纪的绿

色革命便是围绕株型带动光合利用效率而展

开的[３]ꎮ
３. ２　 大豆高光效高产育种技术路线

３. ２. １　 确定正确的大豆高光效育种目标　 在制定

某一生态区域作物育种目标时ꎬ要考虑适应 １０ 年左

右以后该生态区域生态条件的变化和生产及加工

企业的需要ꎮ 大豆高光效育种目标是培育大豆高

光效高产突破性品种ꎬ目前突破性品种的概念是大

豆产量或品质(含蛋白质组分ꎬ尤其是含硫氨基酸

等ꎻ含脂肪组分ꎬ脂肪氧化酶的同功酶缺失、油酸或

亚油酸等)或高抗(耐)逆性或广适应性的突破ꎬ实
现高产、优质、多抗、广适应性—少投入、多产出、保
护环境的育种理念ꎮ 本人提出“理想光合生态型”
(即丰富理想株型内涵)的构思ꎬ认为大豆高光效育

种应在某生态区域生态类型基础上育成理想光合

生态型的品种[３]ꎮ
３. ２. ２　 构建大豆高光效高产育种体系　 依据高光

效育种的总体思路、东北大豆育种目标和育种体系

的内含ꎬ构建了大豆高光效高产育种体系[３](图 ４)ꎮ
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图 ４　 大豆高光效育种体系

Ｆｉｇ. ４　 Ｓｏｙｂｅａｎ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

３. ２. ３　 高产基因 / 分子模块发掘与种质创制ꎬ建立

研究型基因库 　 作物育种在优 × 优的概念下相近

遗传基础的材料反复使用ꎬ使遗传基础日趋贫乏ꎬ
已成为限制育种成败的瓶颈ꎬ故遗传多样性在育种

中的应用备受关注ꎮ 应用生物育种技术发掘新的

基因资源ꎬ并探明其遗传基础ꎬ加强种质创制研究

是高产(超高产)育种研究的重要科学命题之一ꎻ建
立含量大的、生态性状广泛的东北大豆高光效品种

(品系)中长期研究型基因库ꎬ是进行东北大豆品种

改良的基础ꎮ
３. ２. ４　 高光效育种亲本选择和组配原则　 首先ꎬ从
整体论出发ꎬ根据表型分析和系谱追溯和形成过程

及宝贵育种经验等来发掘优异亲本ꎬ并提出限制高

光效高产(超高产)育种瓶颈的主要生态性状ꎮ 首先

发掘高光效高产(超高产)育种受体亲本ꎬ在解析育

成品种、各生态区新育成并有很好配合力的主栽品种

遗传背景的基础上ꎬ发掘受体亲本(底盘品种)ꎮ
其次ꎬ发掘供体亲本ꎬ注重选择产量和产量的

主要相关生态性状:生育期、产量性状、理想株型性

状、高光效性状、花荚脱落性状、主茎节数、主茎有

效节数、每节结荚性状、主茎短分枝性状、中秆曲茎

短分枝性状、成熟期、生物量、收获指数、Ｒ６ ~ Ｒ８ 时

期、高异交率及抗病虫、耐旱、耐盐碱等生态性状ꎮ
再次ꎬ从还原论出发ꎬ解析和发掘上述各生态

性状分子模块、功能验证、作用机理及互作效应ꎬ获
得能为育种应用的分子模块ꎬ并开发鉴定高产(超
高产)分子模块(等位基因群)的特异分子标记ꎮ 以

整体论和还原论相结合的理念ꎬ将分子模块导入受

体亲本ꎬ并通过高光效高产育种体系等技术路线培

育突破性品种ꎮ 在发掘现有种质资源高产(超高

产)分子模块的同时ꎬ更重要的是利用生物育种技

术创制新种质和突破性新品种研究ꎬ不断地提供高

光效高产(超高产)育种的供体亲本ꎮ
在亲本组配时ꎬ首要关键是明确受体亲本的特

征特性ꎬ应只有 １ ~ ２ 项短板ꎻ其次发掘能弥补受体

短板的含高光效血缘的供体亲本ꎮ 可以通过回交

(生态回交)转育技术路线ꎬ以受体亲本(或含高光

效血缘不同供体)为轮回亲本进行 １ ~ ２ 次回交ꎬ将
弥补受体短板的供体亲本的基因导入受体亲本中ꎻ
也可以直接通过诱变途径培育高光效品种ꎮ

在亲本组配上建议采用多个供体亲本改造受

体亲本的“巢式组配方式”ꎬ可以通过回交(生态回

交)转育技术路线ꎮ 采用春夏大豆杂交ꎻ春大豆株

型与黄淮春夏大豆和南方夏大豆株型杂交ꎻ新育成

主栽品种和地方品种(含上述生态性状分子模块)
杂交ꎻ新育成主栽品种和国外品种杂交ꎻ新育成主

栽品种和野生(半野生)品种杂交ꎻ利用具有弥补受

体亲本生态性状短板的稳定优良单株(Ｆ１ ~ Ｆ５ 代)
为供体亲本ꎬ向受体亲本导入其特定生态性状ꎬ用
受体亲本为轮回亲本回交 １ 次等方法创制供体亲

本ꎬ也有可能育成高光效突破性品种ꎻ用不育系构

建含东北春大豆、黄淮海春夏大豆、南方多季作大

豆和国外大豆品种(系)的育种群体培育供体亲本

或直接培育高光效突破性品种ꎮ
３. ２. ５　 高光效育种后代选择和培育　 在杂交后代

选择和培育上ꎬ除光合生理指标分为选择指标和鉴
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定指标外ꎬ其它与常规育种基本相同ꎮ 目前ꎬ对杂

交第二代育种群体的选择及在淘汰不良组合基础

上(注意保留遗传多样性)ꎬ可通过高光效高产育种

体系 ＋常规育种 ＋ 育种经验来选择符合目标要求

的组合ꎬ在这些组合中采用系谱法或混合个体选择

方法ꎬ选择符合要求的第二代单株ꎬ并用摘荚法保

留其他的遗传变异ꎮ 第三代南育(繁)加代ꎬ采用摘

荚法收获ꎬ保留遗传变异群体ꎮ 第四代进行光合速

率(或分子模块) ＋表型 ＋ 育种经验鉴选ꎬ选择符合

要求的单株ꎬ构建第五代品系ꎮ 对第五代品系进行

高光效高产育种体系(或分子模块) ＋ 常规育种 ＋
育种经验进行选择ꎮ 对决选品系进行 ＲｕＰＢ 羧化

酶、ＰＥＰ 羧化酶、ＰＰＤＫ 羧化酶鉴定ꎬ并进行抗性鉴

定和品质分析ꎮ 最终确定选择符合育种目标的品

系(即为决选品系)ꎮ
也可参考常规育种混合摘荚法选择ꎬ即 Ｆ１代去

伪杂种按组合单株摘荚法(单株全收)ꎻＦ２ ~ Ｆ３代按

组合单株摘荚法ꎻＦ４ 代进行光合速率(或分子模块)
＋表型 ＋育种经验鉴选ꎬ选择符合要求的单株ꎬ构建

第五代品系ꎮ 对 Ｆ５ 代品系采用高光效高产育种体系

(或分子模块) ＋常规育种 ＋育种经验进行选择ꎮ 对

决选品系进行 ＲｕＰＢ 羧化酶、ＰＥＰ 羧化酶、ＰＰＤＫ 羧化

酶鉴定ꎬ并进行抗性鉴定和品质分析ꎮ 最终确定选择

符合育种目标的品系(即为决选品系)ꎮ
随着测定光合作用系统仪器的研究和高通量

光合作用分子模块研究的开展ꎬ将有可能在 Ｆ２ 代育

种群体采用高光效高产育种体系 ＋ 表观光合速率

(或分子模块) ＋ 常规育种 ＋ 育种经验来选择符合

目标要求的组合ꎬ选择符合要求的 Ｆ２ 代单株ꎮ 其它

世代同以上所述ꎮ 对决选品系进行产量多点鉴定

并选择符合育种目标的优良品系参加省(国家)各

级试验ꎮ
３. ２. ６ 　 Ｃ４ 植物 Ｃ４ 途径酶系基因转化至大豆ꎬ提高

光合效率　 张方等[８]指出ꎬ利用转基因技术使 Ｃ４光

合途径中的一些酶具有在 Ｃ３植物叶内高水平表达

成为可能ꎮ 应该指出ꎬ向 Ｃ３作物转化 Ｃ４ 植物的 Ｃ４

光合途径酶系基因是很复杂的问题ꎬ它涉及到与 Ｃ３

作物自身 Ｃ４光合途径酶系进行协调融合和互作等

问题ꎬ还涉及到是否能改变 Ｃ３ 作物自身的代谢类

型ꎬ进而转化为 Ｃ４ 植物的 Ｃ４ 光合途径生化代谢类

型ꎮ 但是可以肯定的是向 Ｃ３作物转 Ｃ４植物的 Ｃ４光

合途径酶系基因ꎬ确实提高了 Ｃ３作物的光合效率ꎬ
是提高 Ｃ３作物产量的新突破点ꎮ 我们试图在生态

类型基础上ꎬ通过启动和改造 Ｃ３作物大豆自身的 Ｃ４

酶系基因来提高光合效率ꎬ并将多项高光效功能整

合聚集ꎬ并和分子设计育种及常规育种相结合ꎬ期
望培育出高光效、高产大豆新品种ꎬ实现大幅度提

高 Ｃ３作物大豆单产水平的目标ꎮ
３. ２. ７　 学科交叉和建立科研平台开展大豆高光效

育种　 大豆高光效育种的实践表明了学科交叉和

建立科研平台的必要性和重要性ꎬ它是现代科学研

究的基础ꎮ 黑龙江省农业科学院大豆研究与中国

科学院植物研究所合作开展大豆高光效育种ꎬ实现

优势互补及遗传育种和植物生理生化密切结合ꎬ
３０ 年来ꎬ在大豆高光效育种领域取得的成绩证明学

科交叉和建立科研平台是开展大豆高光效育种的

成功经验ꎮ
３. ２. ８　 实现科企结合共同发展　 随着大豆种业的

发展ꎬ种子企业迫切需要科研单位育成急需的大豆

优良品种ꎻ随着商业化育种的发展ꎬ种子企业需要

科研单位的指导和应用基础研究结果ꎻ而科研单位

育成的品种提供给种子企业ꎬ可促进品种的推广并

转化为生产力ꎮ 正是在双方互求的基础上ꎬ实现科

企联合的共同发展ꎬ促进大豆产业的发展ꎮ

４　 大豆高光效育种的展望

大豆高光效育种的瓶颈是如何有效且具有可

操作性地选择和鉴定生理生化指标ꎻ在大量育种群

体中如何准确快速鉴选高光效的个体技术ꎻ以及发

掘能为高光效育种利用的高光效基因 /分子模块ꎮ 并

且这些指标和技术必须与高光效分子(分子模块)设
计育种和常规育种理论、途径方法形成统一整体ꎮ
４. １　 大豆高光效育种的生理生化指标

大豆高光效育种生理生化指标ꎬ分为选择和鉴

定指标两种ꎮ 生理生化选择指标:(１)大豆生长率、
生物产量及收获指数ꎮ 大豆生长率、生物产量及收

获指数是大豆的综合生态性状的表现ꎬ是由品种基

因型决定的ꎬ并受环境的影响ꎮ 因而通过这些指标

可以了解大豆的生长和产量情况ꎮ 这 ３ 项指标与株

高、主茎节数、叶面积、叶面积指数、源、流、库的协

调及其根系的形态和生理有关ꎻ(２)叶片光合速率

及其相关指标ꎮ 光合速率、光反应和暗反应三者之

间互为连锁关系和拉动效应ꎬ所以叶片光合速率可

作为有效选择生理指标ꎮ 关键是研制在田间快速

准确测定育种群体表观光合速率的仪器和高通量

田间测试系统ꎮ 此外还有叶绿素含量ꎬ它是衡量叶

片衰老和光合功能的重要参数ꎻ以及光合功能期ꎬ
它是衡量叶片一生中较高光合功能持续的天数ꎮ
这两项也可作为备选生理指标ꎻ(３)根系活力ꎬ以根

系伤流量表示根系活力ꎮ
生理生化鉴定指标:在大豆 Ｒ３ 期测定 ＰＳⅡ反应

中心的综合活力及 Ｃ３光合途径关键酶 ＲｕＢＰ 羧化酶、
Ｃ４光合途径关键酶 ＰＥＰＰ 羧化酶、ＰＰＤＫ 羧化酶活性ꎮ
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４. ２　 发掘高光效育种可利用的高光效基因 /分子

模型

　 　 理想株型构建的理想株型群体结构仅能最大

限度提高光能的截获ꎬ进而提高光能吸收效率和光

能利用效率ꎮ 但高光效在于光能的充分利用ꎬ而提

高作物光能利用率的核心是提高作物的光能吸收、
传递和转化效率ꎮ 利用转基因技术将 Ｃ４植物的 Ｃ４

途经酶系基因导入 Ｃ３植物中ꎬ以期在 Ｃ３植物中建立

类似 Ｃ４植物的 Ｃ４循环系统ꎬ以提高 Ｃ３植物的光合

效率ꎬ这是作物高光效育种的另一个新突破点ꎮ 通

过启动和改造 Ｃ３作物大豆自身的 Ｃ４酶系基因来提

高光合效率ꎬ并将多项高光效功能整合聚集ꎬ并和

分子(分子模块)设计育种及常规育种相结合ꎬ以期

培育出高光效、高产大豆新品种ꎬ实现使 Ｃ３ 作物大

豆单产水平大幅提高的目标ꎮ 目前在高光效基因 /
分子模块的发掘和利用上大豆已滞后于水稻ꎬ真正

能为高光效育种利用的高光效基因 /分子模块尚

少ꎬ应加快研发以解决大豆高光效育种的瓶颈ꎮ
４. ３　 建立能为高光效育种利用的各种系统模型

系统模型对于高光效育种来说非常重要ꎬ通过

这些系统模型有可能解析光合作用的分过程和总

过程的关联ꎻ有可能高通量精准检测高光效基因 /
分子模块等ꎬ有利于在育种群体中快速精准检测高

光效个体ꎮ

５　 结语

黑龙江省农业科学院大豆研究所与中国科学

院植物研究所合作ꎬ于 １９７６ 年在国内首先开展大豆

高光效育种研究ꎮ 至 ２００６ 年该课题组在大豆高光

效育种研究领域辛勤耕耘 ３０ 年ꎬ先后取得“大豆光

合特性研究和高光效种质哈 ７９￣９４４０ 发现” (１９８２
年黑龙江省农业厅科技进步一等奖)和“大豆高光

效育种的生理遗传基础及其种质遗传改进” (１９８２
年获黑龙江省科技进步三等奖)ꎻ“高光效大豆品种

选育及高光效的光合生理基础” 原始创新成果

(２００５ 年获黑龙江省科技进步一等奖)ꎮ 本人组织

编著«大豆高光效育种»一书ꎬ是中华农业科教基金

资助图书ꎬ２００７ 年由中国农业出版社出版ꎬ２００８ 年入

选新闻出版总署第二届三个一百原创图书出版工程ꎮ
杜维广带领的研究团队采用大豆高光效高产

育种体系ꎬ先后育成高光效高产品种黑农 ３９、黑农

４０、黑农 ４１ 和黑农 ５１ꎻ高油高光效高产品种黑农

４４、黑农 ６４ 和黑农 ６８ꎻ高蛋白高光效高产品种黑农

４８ 和黑农 ５４ 等ꎮ 其中由本人主持育成的代表性高

光效高产品种有黑农 ３９、黑农 ４０、黑农 ４１ 和黑农

４８ꎮ 这些高光效品种成为当时在黑龙江省适应生态

区的主栽品种ꎬ有的品种扩展到吉林省、内蒙古自

治区和新疆适应生态区域种植ꎬ产生较好经济效

益、社会效益和生态效益ꎮ
王金陵对我们的大豆高光效育种研究工作给

予很高评价ꎬ指出黑龙江省农业科学院大豆研究所

育种一室在大豆高光效方面的研究与育种是久有

声誉的ꎬ并提出一些有影响的研究报告ꎬ及育出了哈

７９￣９４４０ 等高光效的珍贵材料ꎮ 在国际大豆学术会议

上ꎬ还宣读交流多篇大豆高光效研究方面的论文ꎮ
致谢:王彬如研究员、翁秀英研究员、王连铮研究

员、王金陵教授、苗以农教授、谭克辉研究员、崔继

林教授、陈洪文研究员ꎮ
匡廷云院士、盖钧镒院士、郝廼斌研究员、董钻

教授、陈受宜研究员、林建兴研究员、王书锦研究

员、邹琦教授、刘宝辉教授、柴永山研究员、张太忠

研究员、董清山研究员、Ｌ. Ｅ. Ｓｃｈｒａｄｅｒ 教授及满为

群、栾晓燕和王燕平等团队所有成员ꎮ
感谢曾帮助和支持我的所有单位和同仁ꎮ
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