
2021，43（1）
DOI：10.13836/j.jjau.2021001

江西农业大学学报

Acta Agriculturae Universitatis Jiangxiensis
http : / / xuebao.jxau.edu.cn

水稻恢复系雅占系列杂交组合产量形成
及其光合特点分析

付晓全，陈小荣*，傅军如，周大虎，贺浩华

（江西农业大学 农学院/作物生理生态与遗传育种教育部重点实验室/江西省超级稻工程技术研究中心/双季稻现代

化生产协同中心，江西 南昌 330045）

摘要：【目的】为探究水稻恢复系雅占系列杂交组合产量形成及其光合特点，产量与产量构成因素之间的关系，

光合作用相关因素对产量的贡献之间的关系，为恢复系的选育以及杂交组合高产栽培提供技术支撑。【方法】以

雅占、华占两恢复系为父本，农香A等 8个不育系为母本，共配制 8组 16个杂交组合为试验材料，大田种植，常规

水肥管理，分析两恢复系所配杂交组合间产量及其构成因子、叶绿素含量、净光合速率等因素，比较两恢复系之

间配组特点及其光合性能的差异。【结果】结果表明：除C两优雅占、荃优雅占外，雅占配制的其余 6个杂交组合

的产量均高于对应的华占组合，雅占所配杂交组合的产量优势总体强于华占；通径系数分析表明影响雅占系列

杂交组合产量形成的主要因子是单株有效穗数和千粒质量，每穗粒数与结实率起次要作用，且均达到显著水

平；分蘖至籽粒灌浆期，雅占及其杂交组合叶绿素含量下降的速度较华占及其杂交组合略快，但其叶绿素含量

绝对值一直至灌浆期均高于华占及其杂交组合，华占系列杂交组合在抽穗时期的净光合速率普遍高于雅占，但

是分蘖期、灌浆期的净光合速率则普遍低于雅占系列杂交组合，表明灌浆期保持较高的净光合速率是增产的关

键。还从库源关系、光合及叶绿素角度讨论了华占、雅占恢复系所配组合的产量形成差异与机制，研究结果对

于雅占恢复系进一步育种改良、杂交配组及其杂交组合的高产栽培具有一定的参考意义。【结论】雅占作为恢复

系比华占有更好的配组优势，所配杂交组合产量优于华占所配杂交组合，选育恢复系时应选择光合能力强，分

蘖能力与后期灌浆能力强的株系。
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Abstract：［Objective］To explore the yield formation and photosynthetic characteristics of restorer line
Yazhan series hybrid combination of rice，the relationship between yield and yield components，and the
contribution of photosynthetic related factors to yield，so as to provide technical support for the breeding of
hybrid line restorer line and high-yield cultivation.［Methods］In this experiment，two restorer lines Yazhan
and Huazhan were used as male parents，and eight sterile lines such as Nongxiang A were used as female
parents. Eight groups of 16 hybrid combinations were prepared as experimental materials. Field planting and
conventional water and fertilizer management were used to analyze the yield，composition factor，chlorophyll
content，net photosynthetic rate and other factors of the hybrid combinations of the two restorer lines，so as to
compare the characteristics of the two restorer lines and their differences in photosynthetic performance.
［Results］The results showed that the yield of the other 6 hybrid combinations was higher than that of the
corresponding Huazhan combinations except for the C Liangyou and Quanliangyou hybrid combinations，and
the yield advantage of the hybrid combinations was generally stronger than that of the Huazhan combinations.
Path coefficient analysis showed that the effective panicle number and 1 000-grain weight per panicle were the
main factors affecting the yield formation of Yazhan series hybrid combinations，and the grain number and seed
setting rate per panicle played a secondary role，and both reached a significant level.During the period from the
tillering stage to the grain filling stage，the chlorophyll content of Yazhan and their hybrid combinations
dropped faster than that of Huazhan and their hybrid combinations，but the absolute value of chlorophyll content
was higher than that of Huazhan and their hybrid combinations all through to the filling stage，the net
photosynthetic rate of Huazhan series hybrid combinations was higher than that of Yazhan in the earing stage，
but in the tillering stage and filling stage，the net photosynthetic rate of Huazhan series combinations was
generally lower than that of Yanzhan series hybrid combinations，which showed that in the filling stage higher
net photosynthetic rate was the key to increased production.The differences in yield formation and mechanism
of the combinations were also discussed from the perspective of sink-source relationship，photosynthesis and
chlorophyll，and the research results were of certain reference significance for further breeding and
improvement of the restorer lines，hybridization and high-yield cultivation of the hybrid combinations.
［Conclusion］As a restorer line，Yazhan has a better combination advantage than Huazhan，and the yield of the
hybrid combinations is higher than that of Huazhan. The cultivars with strong photosynthetic ability，tillering
ability and late grouting ability should be selected for restorer line breeding.

Keywords：rice；restorer line Yazhan；hybrid combination；yield；photosynthesis；sink-source relationship

【研究意义】恢复系选育是杂交水稻育种的一个重要组成部分，高质量的水稻恢复系是产生新组合

的重要途径。雅占恢复系是以湛恢 15为母本，华占恢复系为父本，经过杂交一代后连续自交 7代选育而

来。研究发现雅占所配杂交组合具有产量高、株高较矮、稻瘟病综合抗性强等优特点，对两系和三系不

育系均呈现出良好的恢复作用[1]。近年来，雅占系列高产优质组合陆续通过审定，主要有天优雅占[2]、农

香优雅占[3]等，虽然推广面积日益增大，但对其产量特点及形成机制尚缺乏深入研究，不利于配套栽培技

术的优化。【前人研究进展】水稻产量取决于同化物供应（源）和利用同化物（库）的能力[4-5]。灌浆期是决

定水稻产量形成的关键时期[6]，在该阶段，充足的源供应，无论是来自抽穗前的非结构性碳水化合物

（NSC）储备，还是来自抽穗后的光合产物，对于充分填充库以获得高产优质的水稻均至关重要[7~8]。前人

研究指出，品种特点[8-9]、栽培方式[10-11]、生态环境[12]等均对源库特征有显著影响。水稻的源（功能叶片）[13]

与库（穗部籽粒）相互协调、互相制约。源对库提供关键物质，库也有效调节源活性及光合活力[14]水稻产

量构成因素与水稻产量之间的关系，水稻光合作用与产量之间的关系一直是水稻高产机理的研究热点。

Nanda等[15]研究表明，每穗粒数对产量的直接贡献表现为高，其次是有效穗数。黄金龙[16]研究表明丰产

性好产量高的水稻品种，主要源于分蘖力强，有效穗数多，成穗率高，穗实粒多，结实率高。构建大小合
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适的群体，合理栽培，充分利用光能是近年来水稻高产栽培研究的热点。但是品种间高产机理的差异，

目前研究较少。【本研究切入点】本试验以雅占、华占两恢复系为父本，农香A等 8个不育系为母本，共配

制 8组 16个杂交组合为试验材料，在相同种植条件下比较两恢复系所配制的杂交组合间产量及其构成

因素、叶绿素含量、净光合速率等差异，分析两恢复系配组产量形成优势及其光合性能的差异，分析各因

素对产量的贡献程度。【拟解决的关键问题】探明雅占恢复系的配组优势，分析产量构成因素在不同恢复

系中对产量的贡献程度，为雅占恢复系进一步育种改良、配组及其杂交组合的高产栽培提供参考。

1 材料与方法

1.1 试验材料

以雅占、华占两恢复系为父本，农香A、C815S、荃 9311A、天丰A、广 8A、恒丰A、Q2A、五丰A为母本，

共配制8组16个杂交组合为试验材料，种子均由江西天涯种业有限公司提供。

1.2 试验方法

1.2.1 田间种植与设计 试验于2019年在江西农业大学科技园进行。考虑到雅占及其杂交组合生育期

较华占普遍长 2 d左右，华占及其所配杂交组合推迟 2 d播种，即雅占及其杂交组合于 6月 20日播种，华

占及其杂交组合于 6月 22日播种，统一于 7月 15日移栽。每品种（材料）3次重复（小区），每重复 50单
株，随机区组排列。田间施肥按照N 180 kg/hm2，P2O5 90 kg/hm2，K2O 180 kg/hm2标准施用，氮肥按照m（基

肥）∶m（蘖肥）∶m（穗肥）=5∶2∶3施用，磷钾肥作为基肥施用。

1.2.2 测定项目及方法 产量及构成因素：于成熟期各小区考察单株有效穗数，每个重复按照有效穗数

平均法，各选取 5株未破坏样品的单株，考查单株有效穗数、每穗总粒数、每穗实粒数、千粒质量、穗一次

枝梗数等，计算结实率、单株理论产量等。

叶绿素含量：每品种（材料）选定固定的 5个单株叶片（主茎倒二叶），采用便携手持指夹式叶绿素

仪 SPAD-502（Chlorophyll Meter Spad-502Plus，浙江托普云农科技有限公司）分别于分蘖盛期、抽穗期、

灌浆盛期和黄熟期 4个时期测定，每个叶片测定叶基、叶中、叶尖 3个部位，取均值作为该叶片的

SPAD值。

净光合速率测定：每品种（材料）选定固定的 5个单株叶片（主茎倒二叶），采用CI-340便携式光合测

定仪分别于分蘖盛期、抽穗期、灌浆盛期3个时期测定。

通径系数：通径系数是表示相关变量间的因果关系的 1个统计量，应用 SPSS软件可实现通径系数的

求取[17]。

1.2.3 数据分析 分别采用Excel 2003软件和 SPSS19.0数据统计分析软件进行分析和作图，其中数据

分析采用Duncan氏新复极差法（SSR法）。

2 结果与分析

2.1 雅占、华占两恢复系及其杂交组合产量及产量构成因素的差异性

由表 1可知，农香优雅占、天优雅占、广 8优雅占、恒丰优雅占、Q优雅占、五优雅占的产量均高于其

对应的华占恢复系所配的杂交组合，而C两优雅占、荃优雅占以及亲本雅占的产量则略低于对应的华占

恢复系所配的杂交组合和亲本华占。说明雅占恢复系配制的杂交组合增产能力总体强于华占，在杂交

组合配组方面有较大的优势潜力。除单株有效穗数外，华占和雅占所配制的两两对应组合之间千粒质

量、结实率、每穗粒数上均存在一定的差异。每穗粒数除广 8优雅占显著低于广 8优华占外，其余两两组

合间差异不显著，而结实率也出现C两优华占显著高于C两优雅占；结合产量分析上看，雅占所配杂交组

合的产量形成优势是各产量构成因子间协同优化的结果。

2.2 雅占、华占两恢复系及其杂交组合不同时期叶绿素含量的差异性

由图 1，图 2可知，从分蘖期以后稻株叶片的叶绿素含量一直呈现下降的趋势，至灌浆期以后急剧下

降。相比较可以发现，灌浆期至成熟期，雅占及其杂交组合叶绿素含量下降的速度比华占及其杂交组合

略快，但是直至灌浆期，雅占及其杂交组合叶绿素含量绝对值比华占及其杂交组合高，表明雅占杂交组
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合籽粒灌浆期前的叶片持绿性能强于华占杂交组合，为其同化物积累提供了依据；另一方面也表明雅占

及其杂交组合抽穗后叶色转换较好，这是否预示其“流”畅，值得深入研究。

表1 不同杂交组合产量及产量构成因素

Tab.1 Yield and yield components of different hybrid combinations

组合

Combination
农香优华占

NH
农香优雅占

NY
C两优华占

CH
C两优雅占

CY
荃优华占

QH
荃优雅占

QY
天优华占

TH
天优雅占

TY
广8优华占

GH
广8优雅占

GY
恒丰优华占

HH
恒丰优雅占

HY
Q优华占

QYH
Q优雅占

QYY
五优华占

WH
五优雅占

WY
华占

HZ
雅占

YZ

单株有效穗数

Effective panicles
per plant
11.00±2.55a

11.20±1.48a

13.00±3.81a

10.60±1.67a

11.80±2.68a

9.40±2.07a

10.40±4.04a

10.60±0.89a

9.80±1.3a

13.40±5.55a

10.80±1.92a

10.80±1.92a

13.20±3.35a

12.20±1.48a

10.20±2.28a

12.80±3.27a

11.80±2.49a

12.00±2.45a

千粒质量/g
1 000-grain weight

20.56±1.97de

25.24±2.4ab

23.52±1.9bc

24.02±2.13bc

24.56±2.61ab

25.18±3.26ab

23.70±1.61bc

26.80±1.11a

19.58±0.71e

20.20±0.79e

23.08±1.34bc

24.10±1.04bc

23.14±0.81bc

24.84±0.97ab

22.76±0.85bcd

23.38±1.09bc

21.90±2.07cde

21.70±1.42cde

每穗粒数

Grain number
per panicle

172.00±48.24abc

180.20±32.87abc

161.20±21.25bc

202.00±16.17ab

145.60±33.75c

179.40±22.35abc

170.20±30.35abc

159.00±26.46bc

219.60±53.48a

159.80±35.76bc

178.00±39.86abc

199.20±33.47ab

172.20±40.09abc

192.00±15.01abc

186.80±24.82abc

174.00±36.14abc

176.60±20.48abc

179.40±25.86abc

结实率

Seed setting rate

0.76±0.03abcd

0.74±0.03bcd

0.72±0.04cd

0.64±0.07e

0.77±0.04abcd

0.70±0.05de

0.73±0.05bcd

0.76±0.09abcd

0.78±0.06abcd

0.81±0.07ab

0.83±0.06a

0.82±0.03ab

0.75±0.08abcd

0.71±0.02de

0.80±0.06abc

0.73±0.07bcd

0.75±0.06abcd

0.75±0.05abcd

667 m2产量/kg
Yield

612.25±167.01a

780.88±155.79a

723.13±121.55a

705.91±209.11a

679.51±201.23a

620.19±171.79a

617.74±156.43a

720.04±138.62a

682.58±163.45a

688.35±192.01a

769.46±242.18a

890.58±229.95a

825.34±324.84a

867.25±139.09a

717.54±155.79a

811.00±348.12a

734.77±264.53a

725.33±127.17a

表格中英文缩写为相对应的水稻品种，同列数据后的不同小写字母表示差异显著（P<0.05），相同小写字母差异不显
著，下同

The abbreviations of the form in both Chinese and English are corresponding rice varieties，different lowercase letters after
the data in the dame column indicate the significance of the different（P<0.05），the same lowercase letters in the same column in⁃
dicate no significance，the same as below
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2.3 雅占、华占两恢复系及其杂交组合不同时期光合速率的差异性分析

由图 3、图 4可知，大部分杂交组合的净光合速率随着生育期的推进而降低，部分组合呈现先增后减

的趋势，少部分是按U型趋势变化。华占与雅占杂交组合两两之间对比可发现，华占系列杂交组合在抽

穗时期的净光合速率普遍高于雅占系列杂交组合，但是分蘖期、灌浆期的净光合速率则普遍低于雅占系

列杂交组合。说明雅占杂交组合增产的主要原因是灌浆期籽粒干物质积累的能力强于华占杂交组合，

即具有“源”的优势。

2.4 通径分析

2.4.1 产量构成因子对产量影响的通径系数 产量构成因子对产量影响的通径分析（表 2）表明，对华占

系列杂交组合产量形成的影响作用由大到小依次是每穗粒数、单株有效穗数、结实率和千粒质量，穗长

以及一次枝梗数对产量的影响为负作用，每穗粒数、单株有效穗数、千粒质量对于产量的影响有显著相

关性；对雅占系列杂交组合产量的影响作用由大到小依次是单株有效穗数、千粒质量、每穗粒数、结实率

和一次枝梗数，穗长对雅占及其杂交组合的影响是负作用，其中单株有效穗数、千粒质量与结实率与产

量显著相关。穗长对雅占和华占系列杂交组合产量均有负作用，表明双季晚稻品种选育上过度追求长

穗对产量的提高没有意义，在保障一定单株有效穗数（分蘖力）基础上，适当提高每穗粒数能够达到增

产，同时兼顾结实率与千粒质量，在穗型方面以密粒穗代替长稀穗。

2.4.2 各时期叶绿素含量对产量影响的通径系数 抽穗时期的叶绿素含量对华占系列杂交组合的产量

起重要作用，通径分析可看出，分蘖期的叶绿素含量对雅占系列杂交组合的产量起重要作用（表 3）。灌

浆期与成熟期的叶绿素含量对 2个系列的产量都呈现负作用。说明前期光合作用积累的同化物为之后

的产量形成准备了条件，扩库了增容，积累了物质基础。此外，表 3还表明，雅占系列杂交组合灌浆期与

成熟期的叶绿素含量对产量的负面影响要小于华占系列杂交组合，说明灌浆期后叶片的贪青（推迟衰

图1 不同时期华占及其杂交组合剑叶SPAD值

Fig.1 SPAD values of Sword-leaves in different
periods of Huazhan and its hybrid combination

图2 不同时期雅占及其杂交组合剑叶SPAD值

Fig.2 SPAD values of Sword-leaves in different periods
of Yazhan and its hybrid combination

图3 不同时期华占及其杂交组合净光合速率

Fig.3 Net photosynthetic rates of Huazhan and
its hybrid combinations at different periods

图4 不同时期雅占及其杂交组合净光合速率

Fig.4 Net photosynthetic rates of Yazhan and its hybrid
combinations at different periods
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老）对产量形成不利，水稻生育后期适当的落色（叶绿素降解）速度，即通常所说的适时转色对籽粒灌浆

充实有一定的意义。

3 讨 论

3.1 水稻库的大小与库容质量的协调对产量形成具有重要影响

水稻产量由单位面积有效穗数、每穗粒数、结实率以及千粒质量的乘积构成。实际生产上，单位面

积有效穗数与每穗粒数体现库的大小，结实率与千粒质量表征库容的充实程度与质量。中国水稻遗传

改良的趋势表明，水稻产量与库容量间正向关系密切，目前主要的高产品种均具有大库容量的特征[18]。

因而，如何提高库充实度是进一步提高大库容量品种产量的关键[19-20]。在实际生产利用上一味地贪图库

的大小，忽视了库容的质量会给水稻的产量造成负面影响，两者的协调并进对于产量的形成具有积极作

用。本研究表明，8个雅占系列杂交组合有 6个产量高于华占杂交组合，而在产量构成因子的通径系数

分析中发现影响雅占杂交组合的前两大因子是有效穗数与千粒质量，而影响华占杂交组合产量的前两

大因子则是每穗粒数与有效穗数。说明雅占杂交组合库容的质量是其产量高的主要原因，而华占产量

主要由库的大小决定。前人发现超高产水稻的产量构成特征是在适应当地生态条件的足穗基础上培育

更大的穗子，具有较多的单位面积总颖花数和较大的库容量[21]。张强等[22]发现半直立穗型品种有效穗

数，每穗粒数与产量呈显著正相关，但通径分析结果表明，对产量直接正向作用的是有效穗数，每穗粒数

对产量为负向作用，杜志喧等[23]研究也证实了这一点。王志龙等[24]研究发现千粒质量与产量呈极显著正

相关，有效穗数与产量呈显著相关，每穗粒数与产量相关不显著；通径分析表明，千粒质量对产量的直接

作用最大，其次是有效穗数，每穗粒数对产量的作用不明显，提高千粒质量和增加有效穗数是其高产的

关键。这些结果与本试验的结果基本一致。说明，水稻品种库的大小与库容质量对产量形成均十分重

要，要求在一定的库基础上，提高库容质量，两者并进才能保证产量的有效形成。

3.2 控制适时的光合指标利于水稻产量的形成

光合作用是自然界中最重要的反应，对于植物的同化物积累有着决定性的作用。水稻的籽粒充实

主要由倒三叶功能叶的光合作用来提供同化物，水稻干物质的运转与分配影响着籽粒的饱满程度，原先

表2 产量构成因子对产量影响的通径系数

Tab.2 Path coefficient of yield component factors on yield

影响因子

Impact factor

华占系列杂交组合

Huazhan series hybrid combination
雅占系列杂交组合

Yazhan series hybrid combination

单株有效穗数

Effective
panicles per

plant
0.88*

0.96*

穗长/cm
Panicle
length

-0.31

-0.02

一次枝梗数

Numbers of
primary
branches
-0.59

0.12

千粒质量/g
1 000-grain
weight

1.09*

0.78*

每穗粒数

Grain number
per panicle

0.38

0.86*

结实率

Seed
setting rate

0.53*

0.53*

带“*”表示在0.05水平上显著

With“*”means significant at the level of 0.05
表3 不同组合不同时期叶绿素含量对产量影响的通径系数

Tab.3 Path coefficients of chlorophyll content in different combinations and different periods on yield

影响因子

Impact factor
华占系列杂交组合

Huazhan series hybrid combination
雅占系列杂交组合

Yazhan series hybrid combination

分蘖期

Tillering stage
0.17

0.33

抽穗期

Heading stage
1.68*

0.086

灌浆期

Filling stage
-1.19

-0.12

成熟期

Maturing stage
-0.71

-0.16

·· 6
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储存的非结构性同化物作为补充转运至籽粒中[25-26]，因此前期的干物质积累对产量的影响尤为重要[27]。
Huang等[28]研究发现大库容品种经济系数较高的原因是水稻抽穗期与灌浆期的干物质分配到营养器官

中的比例小于生殖器官。功能叶的早衰与否对籽粒的饱满度均有影响。通常，以叶片光合作用和相关

参数为代表的源活性与籽粒灌浆过程或产量有关。Lee等[29]研究发现叶片光合速率与叶绿素计值和叶

片氮浓度呈正相关，提出水稻品种的保绿特性，在另一项研究中，他们证实了水稻上部叶片的延迟衰老

和快速衰老与粮食产量的增加有关。本试验中发现华占杂交组合虽然有一定的持绿性，但是其后期的

净光合速率并没有较好地保持，雅占杂交组合叶绿素的降解与净光合速率的降低表现同步，后期光合速

率反而相对更高。各杂交组合千粒质量两两对比可发现，雅占杂交组合的千粒质量普遍高于华占杂交

组合，推测认为是由于华占杂交组合的净光合速率下降的太快，源供应能力不足从而导致千粒质量较

低。功能叶衰老过早，叶绿素含量降低，胞间CO2浓度降低、净光合速率同步降低过快将导致籽粒灌浆不

充分，千粒质量与结实率降低，继而严重影响产量；大穗品种水稻功能叶与籽粒不同步成熟，延迟衰老将

出现二次灌浆的现象[29]，同样也会影响千粒质量与结实率。本研究表明，水稻抽穗期保证足够的功能叶

叶绿素含量有助于建立适宜的群体库，灌浆期净光合速率得到保证能够有效的填充库，保证库的质量；

当然，灌浆期后叶绿素的适速降解，叶色适时转黄对于籽粒充实也具有一定的意义。
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