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　　摘要：为了加强油菜角果光合特性研究，实现以提高角果光合效率途径来提高油菜产量、品质及抗性的目标，
在总结前人工作的基础上，本文从角果光合色素、光合面积、光合参数日变化、光合碳同化途径等６个方面，从结角
层结构、光能截获、光合机能调节、理想高光效结角层构建等４个方面，从角果光合产物对产量的贡献、光合产物高
效转化的原因、角果光合调节等３个方面，分别对油菜角果光合特性、结角层的光合机能、角果光合产物与产量的
关系进行了综述；在分析目前油菜角果光合特性研究存在的不足和有利条件的基础上，结合高光效育种目标，提出

了从８个方面进一步开展油菜角果光合特性研究的思路和方法。
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　　角果是油菜最重要的光合器官，角果光合能力
和光合潜力直接决定着油菜产量［１～５］。角果形状和

结角层结构与抗裂角性、抗倒伏性及机械化生产密

切相关［６，７］，因此研究油菜角果（层）的光合特性及

结构，提高光能利用效率和光合产物的转化率，有利

于提高油菜的产量、品质和机械化生产，促进油菜产

业良好发展。本文从角果光合特性、结角层的结构

和光合机能，角果光合能力与产量的关系等方面对

前人的工作进行了综述。在分析目前角果光合特性

研究中存在的广度和深度不够，群体光合性能研究



和角果（层）的光合特性与产量、品质、抗性关系等

研究较少等问题，及可借助的先进仪器和方法、分子

生物学进展等有利条件基础上，结合高光效育种的

目标，提出了从光合器官替换过程、光合产物分配、

对逆境胁迫响应、抗光氧化和光合衰退、群体光合性

能等８个方面进一步开展油菜角果光合特性研究的
思路和方法，以期能够推进油菜角果光合机理和高

光效育种研究。

１　角果光合特性
随角果的伸长，内部结构和组织功能增强，角果

皮和种子中光合色素、光合酶及活性、净光合速率、

角果皮面积等均基本呈现“上升 －缓慢下降 －快速
下降”发展过程。

１．１　光合色素
角果皮的叶绿素含量直接关系到光合作用的强

弱进而影响种子的性状及产量［１］。油菜角果和种

子中的叶绿素均可进行光合作用［２～５，８，９］。不同类

型、不同品种间角果叶绿素含量差异较大［８～１３］，种

植地域、密度、氮肥、外源激素等都影响角果皮的叶

绿素含量［８，１２～１７］。角果皮叶绿素总量（Ｃｈｌａ＋ｂ）、
叶绿素ａ含量（Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ含量（Ｃｈｌｂ）均在花
后（ｄａｙｓａｆｔｅｒａｎｔｈｅｓｉｓ，ＤＡＡ）２１ｄ达到峰值［８］，而籽

粒在４２ＤＡＡ达到峰值［８～１０］；随种子的发育，籽粒中

的叶绿素含量逐渐高于角果皮，且最高值远超过角

果皮［８，１１，１４，１５］。角果 Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ受多基因
控制，是典型数量性状，在重组自交系群体Ｆ２∶６呈明
显的正态分布，变幅范围表现出双向超亲分离现象，

已检测到９个影响角果皮叶绿素含量的 ＱＴＬ位点，
单位点可解释表型５．７５％～１０．８２％，其中在 Ａ７染
色体 ＳＳＲ标记 Ｒａ２Ａ０１附近存在 ＱＴＬ重叠覆盖区
域［９］。周可金等提出在发育中后期，角果皮叶绿素

Ｃｈｌａ／ｂ值稳定在２．５～３．０范围内可防止光氧化，提
高光合效率［１３］。角果和籽粒中的叶绿素通过影响

光合磷酸化而影响光合作用，与光合电子传递速率、

电子传递率之间显著和极显著正相关［１３］，叶绿素及

类胡萝卜素是影响角果净光合速率的第一主因子，

呈极显著二次抛物线型正相关［１８］。

１．２　光合酶
１．５－二磷酸核桐糖羧化酶（ＲｕＢｐｃａｓｅ）活性与

角果光合速率呈极显著正相关，较高的ＲｕＢｐｃａｓｅ含
量是维持角果皮光合高值持续期的重要保证［１８～２０］。

３个不同光效基因型的油菜角果皮 ＲｕＢｐｃａｓｅ活性
最高值均出现在１５ＤＡＡ［２０］，角果皮中 ＲｕＢｐｃａｓｅ酶
活性是磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ＰＥＰＣ）活性的２０

～３０倍［２１］，在角果生长的各个阶段 ＲｕＢｐｃａｓｅ、
ＰＥＰＣ酶活性不同［１９，２１～２３］。在不同地域（汉中、杨

凌）角果 ＰＥＰＣ酶活性的变化趋势基本一致，在
４２ＤＡＡ达到峰值，在５６ＤＡＡ已成熟的种子中 ＰＥＰＣ
酶仍具有活性［８］。只有部分 ＲｕＢｐｃａｓｅ、ＰＥＰＣ酶被
活化并参与了光合暗反应，因此角果净光合速率的

高低取决于被活化的 ＰＥＰＣ、ＲｕＢｐｃａｓｅ酶含量而不
是总含量［１８，２０］。ＰＥＰＣ、苹果酸脱氢酶（ＮＡＤＰ－
ＭＤＨ）、苹果酸酶（ＮＡＤＰ－ＭＥ）和丙酮酸磷酸二激
酶（ＰＰＤＫ）４个 Ｃ４同化途径的关键酶在角果皮中
均存在［２０］；光合酶的表达差异是造成 ＺＹ０３６和
５１０７０含油量差异的主要原因［２４］。外源激素脱落

酸（ＡＢＡ）、芸薹素内酯（ＢＲ）对角果光合酶活性有
明显影响［２２］。

１．３　角果光合特性
前期研究显示，角果进行光合作用的最适温度、

光饱和点、补偿点，ＣＯ２饱和点、补偿点，表观量子效
率、羧化效率等均与叶片有较大差别［２５］。随角果皮

面积指数（ＰＡＩ）的增大，角果的光饱和点明显上
升［２４］；主序上部角果光合速率明显比下部高［２６］。

细胞核基因对角果的光合气体交换参数影响较大，

角果净光合速率（Ｐｎ）有明显的杂种优势［５，２７］。种

植密度对油菜角果的净光合速率有明显影响，予１０
和秦优７号在６０×１０４·ｈｍ－２密度下分别比４５×
１０４·ｈｍ－２和７５×１０４·ｈｍ－２高１９．０４％、２３．９６％，
３０．８８％、３７．８３％［６］。不同品种角果净光合速率的

最大值、到达最大值的时间、缓降期和速降期的过程

和时间均不同［１６，１９，２０，２６］。中油杂１１号净光合速率
达到最高值后先缓慢下降再快速下降，在 ２５～
３５ＤＡＡ仅下降１２．１％，而在３５～４０ＤＡＡ下降幅度
达６０．６％；中双９号和华油杂１４号在角果衰退中
净光合速率呈现匀速下降［１９］。ＲｕＢＰＣａｓｅ与可溶性
蛋白含量的降低，叶绿素、超氧化物歧化酶和过氧化

氢酶下降，丙二醛升高产生 Ｏ２
－·致使细胞膜透性增

加是角果光合衰退的主要原因［１９，２６］。外源喷施

２μｍｏｌ·Ｌ－１的 ＢＲ可使角果瞬时光合速率提高
１５．７％～４９．４％，光合速率高值持续期比对照延长
５～６ｄ，而ＡＢＡ１５０μｍｏｌ·Ｌ－１处理则使角果光合速
率明显降低，光合高值持续期比对照缩短 ２～
３ｄ［２２］。
１．４　光合参数日变化

从表１可看出，由于实验所用的材料（品种、角
果的发育时期）和外界环境不同，油菜角果的光合

参数日变化特性有差异，除赵懿报道油菜净光合速

率（Ｐｎ）日变化为“３峰曲线”外［２６］，其余人的研究均

５０７张耀文等：油菜角果光合特性研究现状及改良思路



显示为“双峰曲线”［１６，２８～３１］，蒸腾速率（Ｔｒ）为“双峰
曲线［１６，２８，３１］或单峰曲线”［２６］；气孔导度（Ｇｓ）均为
“双峰曲线”［１６，２６，２８，３１］，胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）则为“单
谷［１６，２８］、３峰２谷［２６］、１峰１谷［３１］曲线”。角果的净

光合速率（Ｐｎ）日变化有明显的光合午休现象，光合
午休产生的原因主要是由于气孔因素限制［２６，２８，３１］或

光抑制［２９］，光午休对净光合速率（Ｐｎ）的抑制程度
在２３％～３９．１７％之间［２６，２８，３１］。

表１　油菜角果光合参数日变化
Ｔａｂｌｅ１　Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇａｓｅｘｃｈａｎｇｅｓｐａｒａｍｅｔｅｒｄｉｕｒｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｒａｐｅｓｅｅｄｓｉｌｉｑｕｅ

材料
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
ｍａｔｅｒｉａｌｓ

光合参数曲线类型
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒ

ｃｕｒｖｅｔｙｐｅ

光午休 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｍｉｄｄａｙｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ
有／无
Ｙｅｓ／Ｎｏ

降低程度
Ｄｅｃｒｅａｓｅｄｅｇｒｅｅ

原因
Ｃａｕｓｅ

文献
Ｒｅｆ．

秦油２号 Ｑｉｎｙｏｕ２
秦优７号 Ｑｉｎｙｏｕ７
０５Ｐ１８４、０５Ｐ１３７

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＬＳ、ＷＵＥ
“双峰曲线”，Ｃｉ“单谷曲线”
Ｄｏｕｂｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ，Ｔｒ，Ｇｓ，
ＬＳ，ＷＵＥ；Ｓｉｎｇｌｅｖａｌｌｙ：Ｃｉ

有 Ｙｅｓ ３９．１７％ 气孔因素
Ｓｔｏｍａｔａｌｆａｃｔｏｒ ［２８］

中双９号
Ｚｈｏｎｇｓｈｕａｎｇ９

Ｐｎ“３峰曲线”
Ｔｒｉｐｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ 有 Ｙｅｓ －

高光强引起光抑制
Ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｂｙｈｉｇｈ
ｌｕｍｉｎｏｕｓｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

［２６］

甘蓝型油菜
Ｂ．ｎａｐｕｓ

Ｐｎ“双峰曲线”
Ｄｏｕｂｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ 无 Ｎｏ － － ［３０］

杂１６１３
Ｚａ１６１３

Ｐｎ、Ｇｓ“双峰曲线”，
Ｔｒ“单峰曲线”、Ｃｉ“３峰２谷”曲线
Ｄｏｕｂｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ，Ｇｓ；Ｓｉｎｇｌｅｐｅａｋ：
Ｔｒ；Ｔｒｉｐｌｅｐｅａｋｓａｎｄｄｏｕｂｌｅｖａｌｌｉｅｓ：Ｃｉ

有 Ｙｅｓ ２３％ 气孔因素
Ｓｔｏｍａｔａｌｆａｃｔｏｒ ［１６］

秦优７号
Ｑｉｎｙｏｕ７

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ“双峰曲线”，
Ｃｉ“单谷曲线”，Ｌｓ“单峰曲线”
Ｄｏｕｂｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ，Ｔｒ；Ｓｉｎｇｌｅ
ｖａｌｌｅｙ：Ｃｉ；Ｓｉｎｇｌｅｐｅａｋ：Ｌｓ

有 Ｙｅｓ －
气孔＋非气孔因素
Ｂｏｔｈｓｔｏｍａｔａｌａｎｄ
ｎｏｎ－ｓｔｏｍａｔａｌｆａｃｔｏｒ

［２９］

秦优７号
Ｑｉｎｙｏｕ７

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ“双峰曲线”，
Ｃｉ“１峰１谷曲线”

Ｄｏｕｂｌｅｐｅａｋｓ：Ｐｎ，Ｔｒ；Ｇｓ；
Ｏｎｅｐｅａｋｏｎｅｖａｌｌｅｙ：Ｃｉ

有 Ｙｅｓ ２９．４％ 气孔因素
Ｓｔｏｍａｔａｌｆａｃｔｏｒ ［３１］

１．５　角果与叶片光合特性的差异
叶片起源于叶芽，而角果起源于花芽由授精后

的雌蕊发育而成，二者的生长位置、组织结构、生长

环境都有较大差别［３，５］。１５ＤＤＡ的叶片和花后
３８ＤＤＡ的角果相比较，叶片的 Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ、类胡
萝卜素含量分别比角果高 ５８０％、６１６．６５％和
４２０％，叶片的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ分别是角果的２．５３、４．２７
和２．４５倍［３１］。叶片叶绿素、净光合速率的杂种优

势均比角果高［５，２７］。角果的气孔直径比叶片大但气

孔指数却较小［３２］。张耀文研究显示，角果的最适光

合条件、光合特性及在最佳条件下的光合参数与叶

片明显不同（表２），表明二者对光强、ＣＯ２浓度、温
度的反应不同，角果具有较高的光、ＣＯ２饱和点和较
低的光、ＣＯ２补偿点

［５，２５］，和较长的高效光合持续

期［２６］。不同适生区的１１个甘蓝型油菜品种的角果
皮中 ＲｕＢｐｃａｓｅ酶含量均显著高于叶片［１８］；角果的

日变化特性和叶片均为“双峰曲线”，但峰值出现的

时间比叶片推迟［２５，２８，２９］，在整个日变化范围内叶片

的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｌｓ、ＷＵＥ分别比角果高 ９５．６６％、
９０．６９％、４４．８５％、１７３．７８％，叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｌｓ、ＷＵＥ
的“午休程度”比角果高 ８．６６％、１３．９７％、２．０％、
３３．３４％［２５］。

１．６　光合碳同化途径
角果具有完整的光合结构和碳同化途径［２，３３］。

角果的光合参数随光强、ＣＯ２浓度、温度及一日之内
时间变化的变化趋势与叶片基本相同，二者间的相

关性在０．３３８７～０．８７０８之间［５，２５］，光合参数具有

明显的光午休［２６～３１］；ＲｕＢｐｃａｓｅ活性与角果光合速
率呈极显著正相关且影响最大［１８，２０］，表明油菜角果

的光合碳同化途径主要为 Ｃ３途径。角果光合速率
的日变化峰值出现的时间比叶片推迟，气孔导度明

显较低［２５，２８，２９］；在同等条件下（光照强度、空气温

度、ＣＯ２浓度等）角果的气体交换参数与叶片有较大
差异［２５］，表明油菜角果的光合特性与叶片之间存在

不同之处。在角果皮中发现高活性的 ＰＥＰＣ
酶［１１，１８，２０，２２，３３］，ＲｕＢｐｃａｓｅ活性变化先于光合速率达
到峰值，酶活性下降期比角果光合速率早 ５～
１０ｄ［２０，２６］，说明除ＲｕＢｐｃａｓｅ外，ＰＥＰＣ酶等光合酶也
参与角果的光合作用；ＰＥＰＣ、ＮＡＤＰ－ＭＤＨ、ＮＡＤＰ～
ＭＥ和ＰＰＤＫ等４个Ｃ４同化途径的关键酶在角果皮
中均存在，且 ＰＥＰＣ酶活性的差异是高光效与低光
效油菜角果Ｐｎ产生差异的主要原因［２０］，表明角果

中应存在Ｃ４途径或类Ｃ３－Ｃ４途径，至于Ｃ４途径的
作用机理及所占比例尚需进一步研究。

６０７ 中国油料作物学报　２０１７，３９（５）



表２　油菜角果和叶片光合参数比较
Ｔａｂｌｅ２　Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇａｓｅｘｃｈａｎｇｅｓｐａｒａｍｅｔｅｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｆａｎｄｓｉｌｉｑｕｅ

光合性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

短柄叶
Ｓｈｏｒｔ－ｐｅｔｉｏｌｅｌｅａｆ

角果
Ｓｉｌｉｑｕｅ

比较／％
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ

基本光合特性
Ｂａｓｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

光量子效率 Ｌｉｇｈｔｑｕａｎｔｕｍｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ０．０５５６±０．０３６ ０．０５０４±０．０１８ ４４．６５
光呼吸速率 Ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ １．７６±０．５１ ６．６２±０．８０ －７３．４８
羧化效率 Ｃａｒｂｘｌａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ０．０９７８±０．０１０２ ０．０６５３±０．０１４６ ４９．８８
暗呼吸速率 Ｄａｒｋｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ ４．８５±０．５５ ７．７３±１．２９ －３７．２６

基本光合条件
Ｂａｓｉｃｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

最适温度 Ｏｐｔｉｍｕｍｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ２５～３０℃ ２７～３２℃
光补偿点 Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ ２８．９０±２．５０ １６３．７３±２２．９４ －８３．２１
光饱和点 Ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ ９０７．１４±１７．５０ １４５７．１４±１２９．３６ ３７．７５
补偿点ＣｉＣｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔＣｉ ４９．７６±３．４２ １２４．１９±３０．５５ －５９．９３
Ｃｉ饱和点 Ｃｉｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ １３５２．８６±３１．０４ １４８５．０±６７．９２ －８．９０

饱和光强以上
气体交换参数

Ｇａｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓａｂｏｖｅ
ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ

Ｐｎ ２２．１６±０．１２ １０．２５±０．１５ １１６．２０
Ｇｓ ０．３３５±０．０２３ ０．２０５±０．００８ ６３．４１
Ｃｉ ２３２．２２±６．６５ ２７２．８９±２．６７ －１４．９０
Ｔｒ ５．１０２±０．０９１ ４．０９±０．０６ ２４．７４
Ｌｓ ０．４６９±０．０１５ ０．３２６±０．０１ ７３．６０
ＷＵＥ ４．３４±０．０６３ ２．５０±０．０２４ ４３．８７

ＣＯ２饱和点以上
Ｇａｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓａｂｏｖｅ
ＣＯ２ａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ

Ｐｎ ５０．９９±０．０６８ ３７．０１±０．１１２ ３７．７７
Ｇｓ ０．２９７±０．０３２ ０．２０６±０．０３０ ４４．１７
Ｃｉ １５３８．４９±９３．６７ １６７２．２５±１１３．９７ －８．００
Ｔｒ ４．７０±０．０３ ４．８０±０．０２ －２．０８
ＬＳ ０．２５±０．００５ ０．１６４±０．０１６ ５２．４４
ＷＵＥ １０．８５±０．０６１ ７．７１±０．０３２ ４０．７０

最适温度范围内
气体参数

Ｇａｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓａｔ
ｏｐｔｉｍｕｍｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

Ｐｎ ２５．６５±０．２７８ １４．０２±０．３７１ ８９．４４
Ｇｓ ０．３８６±０．０５７５ ０．１４９±０．０１３８ １５９．０６
Ｃｉ ２０７．４９±１４．０６４ ３３５．７４±３．９６７ －３８．１９
Ｔｒ ８．９９±０．５１４ ３．７７±０．３０５ １３８．４６
ＬＳ ０．４３８±０．０３７ ０．１７７±０．０５７ １４７．４６
ＷＵＥ ２．８０±０．２１９ ３．８２±０．３７５ －２６．７０

１．７　光合面积
开花授粉后２～４ｄ内花瓣和雄蕊萎蔫脱落，角

果开始生长［３，１０，２３］。角果的发育过程基本为：先角

果后种子，先伸长再增宽，增长大于增宽，前期快后

期慢；角果长、宽分别在１５～２０ＤＤＡ，２０～３０ＤＤＡ内
基本发育定型［３，１０，２３，３４～３６］，单个角果皮表面积随角

果的增长、增宽不断增加，籽粒充实和膨大可促使角

果皮表面积增大，在成熟前由于失水角果面积稍有

减小［７，２０，３４～３７］。角果群体光合面积在成熟期以前不

断增长，成熟时略有下降［３６，３８］；角果群体光合面积

与品种、密度、施肥、激素等因素有关［１０～１２，３７～３９］，角

果光合面积有明显的正向杂种优势［５，２７］。

２　结角层的结构和光合机能
２．１　结角层结构

油菜的结角层是由角果和果序轴组成的空间结

构，包括产量构成因素（角果数、每角粒数、粒重）和

后期的源库结构关系［３７，３９～４１］。段秀建等对５２９份
油菜材料的研究表明株高、分枝角度、主序高度、主

序长度、分枝数、主序角果数、角果长度等反映结角

层性状的指标均存在显著变异，呈连续正态或近似

正态分布，属于多基因控制的数量性状［４０］；冬油菜

的结角层厚约６０～８０ｃｍ［１７，４１～４３］，春油菜的结角层
厚度在４０～６０ｃｍ之间［３７，４４］，，结角层厚度约占油菜

株高的４０％～６０％［４１，４４］，其中６５％～７０％的角果集
中在上部１０～３０ｃｍ层内［４２，４４］。结角层厚度与种植

密度、地域、品种等有很大关系［３７，３９，４１～４４］。

２．２　结角层的光合机能
在角果期８５．６９％ ～８７．５９％的总有效光辐射

量被结角层接受［１８，４２～４７］，其中８０％以上的有效辐射
光被上层３０ｃｍ左右的结角层吸收，下层约４０ｃｍ的
结角层仅能接受１０％左右的有效辐射光［４２，４４～４７］；结

角层内光照分布不均致使实际光合效率只有最大光

合潜力值的 ３８％左右，同化物竞争加剧导致只有
４０％～６０％的角果和３０％左右的种子发育为有效
的种子和角果［４２，４４，４６～４８］，已成为限制产量提高的主

要因子。因此保证足够数量的角果及空间分布合理

的结角层，较高的光合生产力是油菜获得高产的关

键［４６～５０］。适当密植有利于改善结角层内群体光

质量、田间小气候，促进光合产物向经济器官分

配［６，８，３９，４９～５２］。在２７．０～５８．５万株·ｈｍ－２密度范
围内，随着密度增加角果皮面积指数（ＰＡＩ）及主花

７０７张耀文等：油菜角果光合特性研究现状及改良思路



序角果数所占比例增加，结角层光能截获率和光辐

射使用效率提高 １０．６％ ～１６．７％、１８．７％ ～
３８．１％，产量增加１２．７％～２５．２％［４７，４９～５２］。在中氮

（１８０ｋｇ·ｈｍ－２）水平４５万·ｈｍ－２～６０万·ｈｍ－２密
度下，ＰＡＩ在３．８０～３．８６、结角层透光率为１９．６％
～２１．２％时产量最高；在高氮（２７０ｋｇ·ｈｍ－２）水平
３０万·ｈｍ－２～４５万·ｈｍ－２密度下，ＰＡＩ为４．３２～
４．４６，群体透光率为 １６．４％ ～１８．１％时产量最
高［３９］。ＰＡＩ为８．８６、透光率为１７．２０％、单位ＰＡＩ光
拦截量为９．４１％的结角层适于机械化收获且产量
和效益最佳［５２］。

２．３　结角层的光合机能调节
结角层结构和光合机能与产量形成、机械化生

产关系密切。调节结角层结构，减少角果间相互荫

蔽，提高光照截获量，降低冠层内红光与远红光的比

率，改善中下层的光照条件，发挥群体光合生产潜

力，提高光能利用效率是油菜结角层改良的目

标［８，４１～４３，４７，５３］。朱耕如、傅寿仲、张洁夫等认为，无

花瓣油菜的结角层较厚，光能利用率较高［５４～５７］；杨

光、冷锁虎、徐东进、李爱民等认为“华盖”形的结角

层有利于提高光合效率［４３～，４４，４７，５４］；杨光、徐东进认

为建立高光效结角层首先要求群体直立不倒，主序

占总茎枝数的１／４～１／３为宜，主序和上部分枝角果
的比例占４５％左右，各分枝的结角起点应在主序之
上３～５ｃｍ左右，结角终点不低于主序１０～２０ｃｍ，利
于形成合理高光效的结角层结构［４２，４４］。

２．４　理想高光效结角层构建
王锐认为产量３０００ｋｇ·ｈｍ－２的结角层群体结

构为角果７７５９．５万·ｈｍ－２、茎枝数２５０万·ｈｍ－２、
结角层厚度３６ｃｍ，光截获率７５％、光能利用率２．０５ｇ
·ＭＪ－１［４７］。白桂萍在密度 ３０～６０万·ｈｍ－２范围
内，分枝数 １４１～３４２万·ｈｍ－２、角果数 ３８１３～
８１７２万·ｈｍ－２的条件下，用华杂６号、华杂９号构
建理想的结角层，产量可达１０４５５ｋｇ·ｈｍ－２［４９］。根
据实验结果，我们设计的产量６０００ｋｇ·ｈｍ－２的结
角层指标为：株高１５０～１７０ｃｍ左右，一次分枝夹角
＜３０°，一次有效分枝数３～６个，单株角果数１５０～
２００个，主茎角果数占 ４０％ ～４５％，果枝长 ３５～
５０ｃｍ，果枝集中于中上部，角果斜生，角粒数 ＞２６
粒，千粒重大于 ３．５ｇ；种植密度为 ３０～６０万·
ｈｍ－２，群体角果数 ７５００万·ｈｍ－２，分枝数 ２２５～
３００万·ｈｍ－２，结角层厚度６０～９０ｃｍ，ＰＡＩ为５．５～
７．５左右，结角层上部 ３０ｃｍ光截获率 ８５％左右，
３０ｃｍ以下冠层光透射率３５％ ～４０％，各波段辐射
光在结角层的分布均匀，群体光能利用率 ３．５ｇ·

ＭＪ－１，收获指数０．３左右。

３　角果光合作用与产量的关系
３．１　角果光合作用对产量的贡献

自２０世纪６０年代开始，大量研究表明角果对
产量的贡献在４０％ ～８７．８０％之间（表３），尽管实
验材料、方法不同，实验结果之间差异较大，但均能

说明在所有光合器官中角果对油菜产量的贡献最

大。对角果皮遮光表明角果光合对角果数、角粒数

的影响不显著［４５，５７，６１］，环割果柄实验表明角果光合

产物对粒重的贡献在７０％ ～９０％，种子含油量下降
５０％左右，说明角果光合产物是籽粒中绝大部分干
物质和脂肪酸合成碳源的供给方［３４，４５，５７，６２］。

３．２　角果对产量贡献较大的原因
结角层的光合产物占角果期总光合产物８０％

～９５％，角果在１５％左右的生育期时间内提供了约
７０％～９０％的籽粒产量，表明具有较高的光合转化
效率［５７，７３，７４］。究其原因：１）组织结构和形态利于进
行光合作用：角果皮由两心皮构成的长圆筒状结构，

整个角果皮表面都有气孔和叶绿素存在，可同时接

受直射和散射光，角果在主序和分枝上互生，因而具

有较大的光照和 ＣＯ２接触面积
［１，３～５］；２）截获与转

化光照效率较高：结角层厚５０～８０ｃｍ，ＰＡＩ是叶片
光合面积指数（ＬＡＩ）的１．５～３倍，光合面积较大，
可截获８５％左右的总有效辐射光照［４，５，４２，４６，４７］；３）碳
固定与转化效率较高：在种子发育早－中期，角果皮
与种子可同时进行光合作用，籽粒呼吸释放出大量

的ＣＯ２可直接被角果皮用于光合碳固定
［７４］；４）融

“源、库”于一体光合产物储存和转化快速：角果皮

与籽粒间存在密切的韧皮部联系，大量的光合产物

可就近有效运输到籽粒中储存和转化［４］，Ｓｈｅｏｒａｎ
用１４ＣＯ２经由大气饲喂角果实验表明，在１０ｓ后取样
发现种子中有标记物存在，说明角果固定 ＣＯ２的产
物能够快速运送到种子中［６４］；５）具有较高的光合碳
同化途径：Ｃ４同化途径的几个关键酶在角果皮中均
存在，从而推断在油菜角果皮可能存在类Ｃ４途径或
Ｃ３－Ｃ４中间型代谢途径；６）较长的光合高值持续
期：角果对高温、高光强的资源利用效率较高，高光

合能力持续时间长达１个月［５，１９，２６］。

３．３　调节角果光合机能以提高籽粒产量和品质
油菜产量的形成需要经历营养生长和生殖生长

２个阶段，产量形成三要素需经历角果形成、籽粒分
化和籽粒灌浆的过程［３，４］，油菜苗期、花期叶片的光

合产物主要通过保证花芽分化、开花授粉的正常进

行，促进角果数、角粒数的形成，而角果的光合产物

８０７ 中国油料作物学报　２０１７，３９（５）



表３　油菜角果光合作用对油菜产量的贡献
Ｔａｂｌｅ３　Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｓｉｌｉｑｕｅｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｔｏｙｉｅｌｄｏｆｒａｐｅｓｅｅｄ

时间
Ｐｕｂｌｉｃａｔｉｏｎｔｉｍｅ

材料
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｍａｔｅｒｉａｌｓ

实验方法
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｍｅｔｈｏｄｓ

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅ／％

文献
Ｒｅｆ．

１９６０ 甘蓝型油菜 Ｂ．ｎａｐｕｓ 去叶、遮光 Ｃｕｔｔｉｎｇｌｅａｖｅｓ，Ｓｈａｄｉｎｇｂｙａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ４０ ［５８］
１９７８ 甘蓝型油菜 Ｂ．ｎａｐｕｓ 去叶、铝箔遮光 Ｃｕｔｔｉｎｇｌｅａｖｅｓ，Ｓｈａｄｄｉｎｇａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ８７．８０ ［５９］
１９８１ 农林１６Ｎｏｎｇｌｉｎ１６ Ｃ素代谢 Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｉｎｇｂｙｃａｒｂｏｎ ７０ ［６０］

１９８２ ７４－１，Ｆ２１７７４－１，Ｆ２１７ 摘叶、铝箔遮光
Ｃｕｔｔｉｎｇｌｅａｖｅｓ，Ｓｈａｄｄｉｎｇｂｙａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ６０ ［６１］

１９９０ 扬油１号 Ｙａｎｇｙｏｕ１ 纱布遮光 Ｓｈａｄｄｉｎｇｂｙｇａｕｚｅ ５７ ［６２］
１９９１ 中油低芥２号 Ｚｈｏｎｇｙｏｕｄｉｊｉｅ２ 去叶 Ｃｕｔｔｉｎｇｌｅａｖｅｓ ５３．８ ［６３］
１９９１ 甘蓝型油菜 Ｂ．ｎａｐｕｓ 铝箔遮光 Ｓｈａｄｉｎｇａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ７０ ［６４］

１９９２ 扬油１号 Ｙａｎｇｙｏｕ１
去叶、环割果柄、角果遮光

Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ，Ｒｉｎｇｇｉｒｄｌｉｎｇｆｒｕｉｔ
ｓｔａｌｋ，Ｓｈａｄｉｎｇｓｉｌｉｑｕｅ

６２～７０ ［５１］

１９９６ 秦油１号、秦油２号 Ｑｉｎｙｏｕ１Ｑｉｎｙｏｕ２ 剪叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ５１．８、４５．５ ［６５］
１９９９ ７４－１７４－１ 铝箔遮光 Ｓｈａｄｉｎｇｂｙａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ６０ ［６６］
２００１ 湘油１３号、２ＢＸｉａｎｇｙｏｕ１３，２Ｂ 去叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ５３．３４、６０．４７ ［６７］
２００１ 油研７号、１５３６Ｒ、２２８８ＡＹｏｕｙａｎ７，１５３６Ｒ、２２８８Ａ 去叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ６４．１７、５９．５４、６０．９９ ［６８］

２００２ 秦油２号，华双３号，华杂４号，５９００
Ｑｉｎｙｏｕ２，Ｈｕａｓｈｕａｎｇ３，Ｈｕａｚａ４，５９００ 去叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ５６．１～７７．４ ［３６］

２００５ 湘油１０号 Ｘｉａｎｇｙｏｕ１０ 去叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ５４．２８ ［６９］

２０１１ 秦油２号，秦优３３，秦优７号，中油杂１号
Ｑｉｎｙｏｕ２，Ｑｉｎｙｏｕ３３，Ｑｉｎｙｏｕ７，Ｚｈｏｎｇｙｏｕｚａ１ 环割果柄 Ｒｉｎｇｇｉｒｄｌｉｎｇｆｒｕｉｔｓｔａｌｋ ６６．９１～８０．６８ ［３４］

２０１２ 青油４６号 Ｑｉｎｙｏｕ４６ 去叶 Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ ７９．９６～８１．４５ ［７０］

２０１４ 秦优７号 Ｑｉｎｙｏｕ７ 去叶、铝箔遮光
Ｃｌｉｐｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ，Ｓｈａｄｉｎｇａｌｕｍｉｎｉｕｍｆｏｉｌ ６２．１ ［７１］

主要用于充实籽粒重量。终花后１０ｄ左右角果的光
合产物就成为籽粒产量的主要来源［３５，３６，５７，７３］。在角

果从开始发育到基本定型的２０～２５ｄ内是油菜光合
器官转换和角果扩源的重要时期，光合产物主要用

于角果皮面积的扩大与充实以保证角果皮具有较高

的光合能力，此后角果皮自身的光合产物便不断输

送给籽粒；花后２５ｄ至成熟阶段角果皮的光合产物
对产量（粒重）和油分积累起着关键作用［８，１７，７３］。在

角果光合速率缓降期油菜籽粒干重和含油量增加最

快，在角果光合速率速降期籽粒干重和含油量缓慢

增加［２６，３３］。因此可通过适当增加密度、形成合理结

角层来改善结角层内部的光照、水分条件，发挥结角

层的光合生产潜力，延长光合高值持续期和延缓光

合功能衰退来调节角果光合机能，提高同化物的积

累和转化，促进产量和含油量提高。

４　油菜角果光合特性研究存在的不足
４．１　研究广度和深度不够

油菜属于无限花序，花期有２５～３０ｄ，因此角果
的形成时间相差也近１个月［３，４］；角果的生长发育

是一个连续复杂的动态进程，受自身生理因素和外

部环境多种因素的影响，光合特性在每一个发育阶

段有其特定的规律。角果由两片心皮构成的近似长

圆筒状形状，有斜生、平生、垂生等３种空间着生状
态，平均每个单株有３００～５００个角果，交互生长于

主序和分枝上［２～４］，组成厚约５０～８０ｃｍ结角层，因
此角果的受光姿态、空间位置和生理机能有较大差

别，光合特性也应有差别。同时，目前生产上有甘蓝

型、白菜型、芥菜型三类不同类型油菜，不同油菜品

种间、同一品种在不同地域、不同栽培条件下角果光

合特性也有差异［６，１２，１３，１９，７５］。目前的研究主要集中

在特定时期、特定条件下对于单一的形态或生理探

讨，对整个角果生育期的光合特性发育动态的研究

较少，应加强对油菜角果整个生长期光合规律和不

同类型、不同栽培条件下角果光合特性的研究。

４．２　群体光合性能研究较少
群体光合性能是衡量作物光合能力的重要指

标，是基因型、光合能力、光合面积、光合产物合成与

消耗的比率等因素综合作用的结果［７６］，群体光合速

率更能够体现田间实际状况下作物光合系统的效

率，油菜产量的提高更大程度上依赖群体光合速率

的提高［４２，７５～７７］。受仪器和方法等多种因素影响，目

前对角果个体光合特性研究比较多，群体与个体的

光合性能有较大差异，因此应加强角果群体光合性

能及高光效调节的研究。

４．３　与产量、品质、抗性的关系研究较少
油菜高光效育种的目的是在提高光合速率基础

上，结合杂种优势利用提高产量和抗性。角果集

“源、库”于一体，改善结角层的结构，提高光合效

率，协调“源”与“库”之间的矛盾是油菜高产（油）
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的基础。角果的形状与抗裂角、抗倒伏及机械化生

产密切相关，目前关于角果（层）的光合特性与产

量、品质及抗倒性的关系研究较少，已成为油菜高产

（油）的限制因素和机械化生产的制约因素。

５　油菜角果光合特性研究的有利条件
５．１　新型仪器和测定方法的发展完善有助于对角

果光合特性进行深入研究

近年光合测定仪器和方法发展较快，高通量叶

绿素荧光技术、三维立体扫描仪和数字图像处理与

识别技术、多波段高光谱遥感技术的兴起和迅速发

展［７８～８０］，使油菜角果光合特性、结角层的结构、形态

及性状精确分析预测成为可能。

５．２　分子生物技术的发展为开展结角层光合特性
研究提供技术支持

近年来油菜角果叶绿素含量、主花序长度、主花

序结角密度、有效分枝部位等进行了大量的 ＱＴＬ定
位和分子标记研究［９，４０，４１，８１～８３］，油菜结角层的组成

成分的遗传规律逐渐清晰，为深入开展对油菜角果

光合特性研究奠定了基础。油菜与模式作物拟南芥

同属十字花科芸薹属，二者基因组编码序列保守性

达８０％，拟南芥中许多功能基因在油菜中都有相似
的功能［８２］，国内外学者对油菜的近缘种诸葛菜、拟

南芥等作了大量研究，基因功能越来越清晰；同时，

近年来利用分子生物技术对油菜也进行了研

究［４０，８２，８３］，白菜、甘蓝以及甘蓝型油菜均完成了基因

组测序和组装工作［８３］，将有助于对油菜角果光合特

性研究和改良。

６　油菜角果光合特性研究方向
６．１　光合器官替换过程的研究

在盛花期油菜光合器官有一个由叶片向角果的

转变过程［３，２３，４７］，由于花瓣层和角果层密集于冠层

上部，此时叶片接受的光照较弱，处于光饱和点以

下，光合效率迅速下降、碳氮失衡导致衰老加剧，叶

片的衰老对光合产物是一个消耗的过程，而此时角

果皮尚处于生长期光合机能较低，群体有效光合面

积较小，导致此时期总体光合效率下降 ４０％以
上［８４，８５］，严重影响油菜最终的角果数、籽粒数及产

量，因此保证在叶片 －角果交替的研究过程中光合
有效面积、群体光合功能的高效平衡与平稳过渡对

提高油菜产量和品质有重要意义。

６．２　光合产物分配研究
油菜９０％以上的经济收益来自种子，提高产

（油）量是油菜育种目标［４，７６］，作物高产的基础是高

光合效率，但高光合效率不一定形成高产，因此应加

强油菜角果光合特性与产量的相关性研究，角果光

合产物分配的机理研究，设法使光合产物尽可能多

的分配储存到种子；同时研究种子中各成分的形成

过程，通过调整光合产物分配、减少有害物质的形

成，提高菜籽品质和综合效益。

６．３　逆境胁迫下光合特性研究
据Ｂｕｃｈａｎａｎ等对全球主要农作物产区的小麦、

大豆、玉米等８种农作物的统计，由于各种逆境的影
响，作物平均产量仅能达到记录产量的４０％［８６］，在

导致减产因素中非生物逆境占６０％ ～８０％。在今
后２０～５０年内中国农业生产将受到气候变化的严
重冲击，高温、干旱等灾害性气候将会越来越频繁；

光合作用对各种非生物逆境反应十分敏感，在逆境

条件下光合速率会大大降低；植物在逆境下的防御

抵抗机制和忍耐能力不同，利用这种差异寻找原因

和内在机制，可提高作物在逆境下的光合能力［８７］。

因此研究角果在强光、弱光、干旱、高温等胁迫下的

光合特性和调节机制，培育抗逆境高光效品种有非

常重要的意义。

６．４　抗光氧化和光合衰退研究
由分枝、主序组成的角果层位于冠层顶部［３］，

经常会遭遇光照、温度等环境因素的胁迫，尤其在籽

粒灌浆的４～５月份（温度较高、光照较强），导致出
现光抑制，严重时会发生光氧化，致使光合机构破

坏、叶绿素含量下降、光合功能衰退，是限制油菜产

量提高的重要因素，因此角果的抗光氧化能力对其

光合效率的发挥尤为重要［３，１９，２４，２６］。角果光合速率

高值持续期和衰退期是油菜籽粒干重和含油量增加

最快时期，延长光合速率高值持续和延缓光合功能

衰退是油菜高产的重要途径［１６，１９，２３，２６］，因此探讨角

果的抗光氧化和光合衰退特征，防止光合器官功能

过早衰退对提高产量有重要意义。

６．５　群体光合性能的研究
群体光合性能能够体现田间实际状况下作物光

合系统的效率，油菜产量的提高更大程度上依赖群

体光合速率的提高［４２，７７，７８］，因此对于角果光合特性

的研究应考虑群体结构及其变化过程中角果光合特

性的变化。机械化生产是我国油菜可持续发展的必

然选择，选育适于机械化收获的油菜新品种已提上

日程，从稀植到密植我国油菜品种正在经历由个体

优势转变为群体优势来提高产量的进程［７］，这一进

程改变了油菜各性状与产量间的关系，因此应开展

密植和机械化栽培模式下油菜角果群体光合性能

研究。
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６．６　Ｃ４途径的调控机制研究
现有的证据表明油菜角果皮同时存在 Ｃ３和 Ｃ４

两套光合循环途径基因，若能协调这两套基因的功

能，将会大大提高角果皮的光合速率，因而深入研究

角果Ｃ４途径酶和Ｃ４途径调控机制，找出Ｃ４途径表
达的限制因子，通过遗传和分子生物学技术修饰改

造使Ｃ４途径酶高效表达，筛选和创造具有高活性表
达Ｃ４途径的新品系，塑造出相对较大的库容结构，
积累较多的同化产物为最终获取高产群体奠定

基础。

６．７　建立系统高产群体结构的特征参数指标体系
角果的光合特性除了以形态和生理作为重要支

撑外，与环境、生态关系密切，不同品种间角果光合

特性有差异，相同品种在不同的地域、种植密度、施

肥等条件下光合特性存在较大差异，因此在研究角

果光合特性的基础上，构建合理的油菜角果（层）高

光效鉴定指标体系，对油菜种质进行鉴定和筛选是

进行高光效育种的基础。

６．８　光合性状杂种优势研究
光合性状的杂种优势利用是“高光效 ＋杂种优

势”技术途径进行油菜高光效育种的前提条件［１，２７］，

因此应加强油菜角果光合特性杂种优势规律和配合

力的研究，利用光合、产量、抗性等性状之间的优势

互补实现优良性状聚合，利用多种授粉系统和途径

开展高光效杂种选育。

７　结语
近年来国内外众多学者希望通过“高光效 ＋杂

种优势”途径来突破油菜产业发展瓶颈，缓解我国

食用油安全危机。角果是油菜最重要的光合器官，

直接决定着籽粒产量和品质，改良结角层结构，提高

光合效率将会协调油菜的“源”与“库”之间的矛盾，

对提高油菜的产量、品质及机械化栽培意义重大。

油菜角果的光合特性相对叶片更复杂，影响因素较

多，目前关于油菜角果的光合机理尚不清晰，对角果

光合特性和机理研究亟需加强。借助先进的科研仪

器和研究手段深入研究油菜角果的光合机理，构建

合理的油菜角果（层）高光效鉴定指标体系，对油菜

种质进行鉴定和筛选，借助杂种优势利用，选育超高

产（油）、高效、广适、高抗的新品种是开展油菜高光

效育种的研究方向和目标，不仅促进油菜增产潜力

和生产效益的最大实现，也将丰富油菜光合理论体

系，为油菜高光效育种和高产优质高效生产栽培技

术提供理论依据和技术支撑。
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