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摘  要 水稻叶片形态一直以来备受育种家的关注，在水稻株型育种上具有很重要的地位。研究认为，水稻叶形与受光条

件有着密切的联系，改善叶形能够增大叶面积指数和提升叶片光合效率，为稳产或高产提供可靠的保障；水稻叶色与光合效

率之间也存在着紧密的联系，持绿性叶片能延缓植株衰老和延长叶片光合作用的时间，从而提高水稻植株光合效率，增加高

产的潜力。本文综述了水稻叶片形态对光合效率的影响，包括叶形和叶色对光合效率的影响，并且对相关的遗传机制进行了

总结，同时探讨了叶片形态在提高光合效率中所存在的问题，以期更好的利用叶片形态来培育高产品种。 
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Abstract The leaf morphology of rice plays a key role in rice ideal plant type breeding, which is always concerned by breeders. 

There are tightly relationship between leaf shape of rice and light. Improving the blade profile can increase leaf area index (LAI) of 

rice and elevate rice photosynthetic efficiency, and then achieve the purpose of increasing rice yield; Leaf color of rice is closely 

related with photosynthetic efficiency, stay-green leaves could improve photosynthetic efficiency, possess high-yield potential by 

delaying leaf senescence and prolonging photosynthetic time. In this paper, we summarized the progress that leaf morphology which 

included leaf morphology and leaf color influenced the photosynthetic efficiency in rice, analysed the mechanism of genetics. We 

also discussed that how to make better use of the leaf morphology to breed high-yield variety by improving photosynthetic efficiency. 
Keywords Leaf morphology; Leaf colour; Photosynthetic efficiency; Gene 

研究背景 

水稻是我国乃至世界上最重要的粮食作物之

一，全世界近一半人口以水稻为主食。随着世界人

口逐年增加，可耕地面积逐年减少，未来粮食安全

生产已成为各国面临的一个最严重的问题，保障水

稻生产对确保粮食安全和农业可持续发展有十分

重要的战略意义。半矮杆基因(sd1)的发现和应用，

实现了水稻生产的第一次绿色革命，通过矮化育种

大幅度提高了水稻单产。20世纪70年代，“三系”杂

交水稻的发明，实现了水稻产量的第二次突破，堪

称水稻生产的第二次绿色革命(袁隆平, 2008)。第二

次绿色革命后，水稻育种与生产遇到瓶颈，产量停

滞不前，随着生物能源的出现，粮食危机日剧严重，

因此大幅度提高水稻单产，实现水稻生产的第三次

绿色革命迫在眉睫。 

水稻产量一般受到“库”的大小和“源”的潜力影

响。在水稻中，“库”主要是穗的相关性状，主要包括

有效穗数、穗颖花数和谷粒重三部分。杨惠杰等(1999)

研究认为培育超高产水稻首先应保证有足额的穗数，

在保证穗数的基础上再培育大穗，建立足穗大穗的巨

库群体。“源”主要是叶片的相关性状，它主要是指群

体中叶面积的光合能力，是产量形成和充实的重要基
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础。增强源的主要方法可采取提高光合效率和延长光

合作用的时间。其中增加剑叶的光合效率对水稻的增

产最明显(Hirota et al., 1990; Gladun et al., 1993)。弄

清楚哪个是限制水稻产量的主要因子，对于通过改

进库源关系来增加水稻的产量非常重要。曹显祖等

(1987)根据水稻的库源特征分为源限制性，库限制

性和源库互作型。随着杂种优势的利用，扩大水稻

的库容量已经变得相对容易，现在限制产量提高的

因素主要是源的不足，因此如何有效地提高光合效

率，成为水稻育种和栽培中的关键问题。 

叶片作为植物进行光合作用和呼吸作用的主

要器官，能通过光合作用把光能转变为化学能，是

人类主要的物质和能量来源。在水稻中，叶片是光

合作用的主要部分，水稻将近有95%的干物质积累

是由光合作用合成的(朱雄涛和汪真, 2003)，叶片形

态因此也被作为发挥“源”潜力的突破口，被育种学

家所重视。在水稻理想株型育种中，科学家对水稻

叶片形态提出了要求，杨守仁等(1984)提出的理想

株型的叶片应该直立；Khush等(1990)提出的理想株

型的叶片形态包括了叶色浓绿，叶片厚，叶形直立；

周开达(1995)提出的重穗型水稻中认为叶片应内卷

直立，叶肉较厚，叶色较深；袁隆平(1997)设想的

超级杂交稻模式中认为上三叶要修长、挺直，叶片

也要相对厚实。在此基础上，本文对叶片形态影响

水稻光合作用进行了综述。 

1叶形对水稻光合效率的影响研究 

水稻叶片是水稻进行光合作用的主要场所，是形

成光合产物的主要器官。在水稻中，大约有90%的生

物学产量是来自于群体的光合作用，而75%左右的经

济产量是来自于开花后的光合作用产物(Yoshida, 

1971)。叶形的类别主要分为叶面积大小和叶片的直

立性，叶面积的大小通常用叶长与叶宽两个指标来衡

量，而叶片的直立性则主要表现为叶片的卷曲度和叶

基角的大小(孙旭初, 1985)。现在育种学家提出的理

想株型一般都以改善叶形、分蘖力、株高等性状为出

发点，寻找一种能最有效利用光能的水稻株型，因此

叶片形态在育种上的作用被育种学家尤为重视。 

1.1叶面积对光合效率的影响 

水稻的光合效率主要取决于该植株的光能截

获能力和光能转化能力。前者主要与叶面积的发展

相关，后者主要受到单叶光合效率的影响(屠曾平, 

1997)。叶面积对水稻群体光合效率的影响主要通过

叶面积指数来衡量。叶面积指数是一个动态指标，

在不同的生长时期他的最适叶面积指数是不断发

生变化的。因此在设计水稻理想株型时应考虑不同

阶段叶面积的变化对水稻产量的影响。苏祖芳等

(1994)通过比较认为在控制(n-2)叶龄之前群体叶面

积增长量的基础上，适当促进(n-2)叶龄期后叶面积

的增长量，有利于提高水稻的总产量。 

叶长和叶宽是构成叶面积的两个主要因素。松

岛省三(松岛省三, 农业出版社, 1979)认为理想株型

的最重要的特征是上三位叶要短、直、厚；随着水

稻产量和研究的深入，杨守仁等(1984)首先提出疑

义，他们经过研究认为，水稻理想株型的上部几叶

应适当延长，叶片太短不适合高产；孙旭初研究认

为叶长太短，叶面积就小，在株型育种中是不可取

的；苏祖芳等(1994)认为合理的株型应是倒2、3叶较

长，而倒4、5叶较短；杨建昌等(1992)研究认为冠层

中的顶4叶与每穗粒数呈极显著相关，冠层各叶叶长

的变化会显著影响结实率、千粒重和单株产量，同

时又认为在最大叶面积一定时，增加顶3叶叶面积占

最大叶面积的比例，能提高抽穗后群体光合生产能

力和产量；吕川根等(1991)认为在生育前期叶片不宜

太短，中期叶片应厚化，而后期叶片应适当短化。 

1.2叶片卷曲对光合效率的影响 

虽然扩大叶面积是目前最有效提高光合效率

的途径,但是过分的增加叶面积容易导致叶片的披

垂，从而对光合效率造成许多负面的影响。叶片的

卷曲能增加叶片的挺直度，提高叶面积指数，减少

消光系数。朱德峰等(2001)通过研究6个具有代表性

的杂交卷叶品种后认为叶片内卷能使叶片的挺直

度增加，消光系数减小，并且能改善群体的通风和

透光，提高叶片下表面的光合强度,同时研究认为高

卷曲度的剑叶叶片由于受到自身遮光的影响，使他

凹面的光合强度低于凸面，中等卷曲度叶片的上下

表面的光合强度比较接近，在接近平展叶的叶片凹

面的光合强度则低于凸面。沈福成(1983)认为水稻

的叶面卷曲能够改善自身和群体的受光状态，而且

会影响叶片的光合效率，同时还认为叶面卷曲会提

高单叶的光饱和点，却不会影响补偿点。郎有忠等

(2004)通过珍汕97为遗传背景的两个近等基因系与
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明恢63配组，选取半卷及平展的杂交组合为材料，

发现卷叶性状能显著降低叶片的披垂，减少叶片的

投影面积，改善群体的内部透光状况，但是同时发

现水稻的群体叶面积系数变小，群体的成熟穗偏

少，因此通过适当增加栽培密度，能使群体的光和

效率显著提升。该研究还发现在低密度条件下或在

生长前期，卷叶对干物质的积累表现出一定的劣

势，但是在群体密度较大时，群体的光合速率、干

物质生产及产量都高于展叶组合，并且叶片的衰老

程度也显著小于展叶。 

1.3叶角对光合效率的影响 

叶角是水稻叶片的一个重要性状，培育叶角

小和叶片挺立的水稻株型能增加群体的透光率，

提高最适叶面积指数，协调库源关系，是实现高

产的关键，因此一直以来都是育种学家所追求的

理想表型之一(孙旭初, 1985)。程式华等(1988)通

过对水稻演化的研究认为，高产品种的一个重要

特征就是叶角变小，叶片直立。但是，叶角也不

是越小越好，杨从党等(2001)通过对多个高产品

种的叶形特征进行研究认为，当叶角在小于20°

时，结实率和理论产量与功能叶的叶角呈正相关，

并且相关性达到显著水平。 

综上所述，叶长、叶宽、叶面积、叶角和叶片

卷曲之间存在着矛盾，也存在着联系。叶面积指数

的提高需要叶长、叶宽的增大，而叶面积变大使叶

片容易下垂，叶角变大，因此通过适当的叶片卷曲

能使叶角变小，叶片直立，光合效率提升，是实现

水稻高产的一个重要措施。 

2叶色影响水稻光合效率的研究 

2.1 叶绿素合成对光合作用的影响 

光合色素在光能的吸收、传递和转换中具有重

要的作用，对植物光合作用的效率也具有重大的影

响。光合色素主要包括叶绿素和类胡萝卜素两类，

其中叶绿素又可以分为叶绿素a和叶绿素b，他们的

含量和比值与水稻的光合效率有密切关系。刘贞琦

等(1984)通过研究认为叶绿素的含量与水稻的净光

合速率成正比，并且在强光下这种相关性越明显；

并且Chla/Chlb比值与净光合速率在弱光下呈负相

关。Sarkar等(1984)认为在一定范围内叶绿素含量与

光合速率成正相关关系。孟军等(2001)通过研究认

为chla含量决定叶绿素含量水平，chlb的含量主导

chla/chlb的变化，并且指出叶绿素含量和chla含量与

剑叶的光合速率呈显著正相关，chlb含量与剑叶净

光合速率也接近显著正相关。刘彦卓等(2000)认为

剑叶叶绿素含量在经济器官形成和充实期保持在

较高水平，能使叶片保持较高的光合速率，与水稻

产量也有紧密的联系。 

2.2叶片衰老对水稻产量的影响 

叶片衰老是植物在长期进化中对环境产生的

一种适应性，具有重要的研究意义，但是叶片早

衰容易导致水稻结实率下降，抑制水稻产量潜力

的发挥(Wang et al., 2001)。因此，延缓水稻功能

叶的衰老对于增加水稻产量具有重要的作用。

Bansal等(1999)研究认为叶绿素含量高，叶片直

立，衰老缓慢，有助于发挥水稻高产的潜能。延

缓水稻叶片衰老一般有两种途径：寻找具有常绿

性状的水稻品种和利用氮高效品种。具有常绿性

状的突变体在生育后期能延缓叶片衰老，并且叶

绿素含量和光合能力保持不变(Sung et al., 1997)。

Gan等(1995)通过转基因技术诱发了一个烟草常

绿突变体，该突变体的生物量和种子量比对照分

别增加了40%和52%。阚学飞等(2010)研究发现超

绿水稻在较低的氮肥水平下仍具有较高的光合效

率，受氮肥的影响比较小。王碧茜等(2010)通过

比较氮高效水稻品种(扬稻6号)和氮低效水稻品

种(农垦57和日本晴)，发现前者能延缓叶片衰老，

促进水稻籽粒灌浆。魏海燕等(2010)通过对12个

氮高效型和氮低效型水稻进行比较研究，发现氮

高效型水稻能降低叶片衰老进程，延长光合功能

期并且增强物质积累，促进植株对氮肥的吸收和

利用。施用氮肥虽然能延长水稻植株保绿时间，

但是选择一个合适的时间会使效果更佳，在孕穗

期施氮肥可以增加水稻的食用品质，并且能够延

缓剑叶衰老，延长光合作用时间，提高品质(张军

等, 2008)。 

3叶形相关基因的研究 

随着基因组学的发展和分子技术手段的完善

以及从水稻光合作用对水稻产量的重要性出发，国

内外研究者对多个影响光合作用的叶形基因进行

了研究。 
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3.1影响光合作用的叶形基因研究 

叶形是水稻的一个重要的农艺性状，也是水稻

理想株型重要的组成成分。近几年来，通过分子生

物学的方法已经定位和克隆了多个相关基因。表1

是已经克隆到的叶形基因，其中与叶宽有关的有

nal-1和nal-7，与叶片卷曲有关的有sll 1、ACL 1和

AGO 7，与叶角有关的有lc 2和ILI 1。目前，已克隆

的叶形基因一般都通过改善植株的形态结构和受光

姿态来影响光合效率，却鲜有报道通过改变叶绿素

含量对光合作用产生影响的叶形基因。 SLL1 

(SHALLOT-LIKE1)是控制叶片卷曲的重要基因，sll 

1突变体由于远轴面厚壁细胞的缺失导致极度卷

曲，破坏远轴面叶肉细胞程序性死亡并且抑制叶片

远轴面特征化的形成，最终导致叶绿素含量的增加
 

表1已克隆的水稻叶形基因 

Table 1 The blade profile that have been cloning in rice 

基因 

Gene 

染色体 

Chromosome 

表型 

Phenotype 

作用 

Function 

参考文献 

Reference 

SLL 1 (叶片卷 

曲控制基因) 

SHALLOT-LIK

E1 

9 Sll 1 突变体叶片变窄, 叶

片极度内卷, 叶色深绿 

sll 1 mutant plants had 

narrow, extremely rolled and 

dark-green leaves 

SLL1 突变会破坏远轴面叶肉细胞程序性死亡

并且抑制叶片远轴特征化的形成, 导致叶绿素

含量的增加和光合作用能力增强 

SLL1 deficiency leads to defective programmed 

cell death of abaxial mesophyll cells and 

suppresses the development of abaxial features 

Zhang et al., 

2009 a 

AGO 7 (水稻 

卷叶基因) 

Rice argonaute 

gene 

3 叶片向上卷曲 , 保持直立

表型 

Upward curling of the leaf 

blade, keep erect 

延长直立的时间, 保持较高的直立指数 

Prolong time of erect, keep higher leaf erection 

indices 

Shi et al.,  

2007 

LC 2 (水稻叶 

倾角) 

Rice leaf  

inclination 2 

2 Lc 2 突变体的叶角变大 

lc2 mutants have enlarged 

leaf angles 

LC2 能够减小水稻的叶角, 能够改善植株的受

光状态, 提高光合效率 

LC2 improve light and photosynthetic efficiency 

by decrease leaf angles 

Zhao et al.,  

2010 

ILI1 (HLH 转

录因子基因) 

HLH 

transcription 

factor 

4 ILI 1 突变体的叶角变大 

ILI1 mutant have enlarge 

leaf angles 

过表达 ILI1能增加叶片角度, RNA干涉抑制叶

片的角度的增大, 因此 ILI1基因能改善植株的

株型, 提高水稻产量 

Overexpression ILI1 could increase leaf 

angles,but RNA interference suppress, ILI1 could 

perfect plant architecture and enhance rice yield 

Zhang et al.,  

2009b 

nal-7 (窄叶基 

因) 

Narrow leaf 7 

3 nal-7 突变体叶片变窄 

nal-7 mutant leaf decrease 

the width of leaf blade. 

nal-7 控制叶片的大小, 影响水稻的叶面积指

数进而影响水稻的光合效率 

nal-7 influence LAI and photosynthetic 

efficiency via control leaf size 

Fujino et al., 

2008 

 

nal-1 (窄叶基

因) 

Narrow leaf 1 

4 nal-1 突变体叶片变窄 

Nal-1 mutant leaf width 

decrease 

nal-1 与 nal-7的作用相似, 也是通过改变水稻

的叶面积指数来影响水稻的光合效率 

nal-1 function is similar to nal-7, influence 

photosynthetic efficiency get through change rice 

LAI 

Qi et al.,  

2008 

ACL 1 (卷叶 

基因) 

Abaxially 

Curled Leaf 1 

4 ACL 1 突变体叶片外卷 

ACL1 mutant exhibited an 

abaxial leaf curling 

ACL1 引起叶片向远轴面的卷曲, 影响水稻的

光合效率 

ACL1 cause leave abaxially curled so as to 

influence rice photosynthetic efficiency 

Li et al.,  

2010 a 
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和光合作用能力的增强。 

3.2影响光合作用的叶色基因研究 

叶色突变体通常直接影响植株的光合效率，

因此是植物叶绿素生物合成、叶绿体结构、功能、

遗传、分化与发育以及细胞器的移植、细胞融合、

遗传转化、基因表达调控等基础研究的理想材料。

由于植物叶绿素合成、调控的步骤繁多，参与的

基因和编码的蛋白种类多，因此导致叶色突变体

的分子机制同样复杂多样。表2是已经克隆的影响

光合作用的叶色基因，他们主要影响叶绿素的合

成和调控，包括了叶绿素合成途径、血红素合成

途径、叶绿素的循环和降解途径、叶绿体发育和

分化途径以及调控质核信号途径。其中在水稻中

至今还未克隆到与血红素合成途径相关的基因，

在质核信号途径与叶绿素循环和降解途径上克隆

到的基因也比较少。 

借助于水稻全基因组测序的完成和重测序技

术的成熟，在未来几年克隆的基因会不断增加，相

关基因的分子调控机理也会逐渐明晰，从而可以为

高产育种提供有益的参考。 

4展望 

提高水稻光合效率为水稻扩“源”奠定了坚实的

基础，同时也是获得高产的主要途径之一。从叶形

方面来讲，主要是通过合理增加叶面积指数和改善

叶片受光姿态来提高水稻的光合效率，达到增加产

量的目的，传统高产育种与栽培措施相结合已经做

表2 已克隆的影响水稻光合作用的叶色基因 

Table 2 The leaf colour of affect photosynthetic that have been cloning in rice 

基因 

Gene 

染色体 

Chromosome 

作用 

Function 

途径 

Pathway 

参考文献 

Reference 

CDE(t)(谷氨酸 tRNA 合
成酶基因) 

Chlorophyll deficient 1,  

temporally 

2 CDE(t)编码谷氨酸 tRNA 合成酶 

Cde1(t) gene encode glutamyl Trna 

synthetase 

叶绿素合成途径 

Chlorophyll 

biosynthesis pathway 

Liu et al., 

2007 

CHLI 和 CHLD(镁离子
螯合酶 I 和 D 亚基) 

Chlorophyll I and D 

subunit 

3 CHLI 和 CHLD 编码镁离子螯合酶 I 和 D 亚
基 

CHLI and CHLD encodes Mg-chelatase I and 

D subunit 

叶绿素合成途径 

Chlorophyll 

biosynthesis pathway 

Zhang et 

al., 2006 

CHLH(镁离子螯合酶 H

亚基) 

Chlorophyll H subunit 

3 CHLH 编码镁离子螯合酶 H 亚基 

CHLH encodes Mg-chelatase H subunit 

叶绿素合成途径 

Chlorophyll 

biosynthesis pathway 

Jung et al., 

2003 

YGL1(叶绿素合成酶基
因) 

Yellow-green leaf1 

5 YGL1 编码叶绿体蛋白, 这些蛋白受 Chl 或
Chl 的前体细胞的反馈调节 

YGL1 encodes various chloroplast proteins 

might be feedback regulated by the level of 

Chl or Chl precursors 

叶绿素合成途径 

Chlorophyll 

biosynthesis pathway 

Wu et al., 

2007 

OsDVR(联乙烯还原酶基
因) 

Divinyl reductase in rice 

3 OsDVR 编码一个有功能的联乙烯还原酶基
因 

OsDVR encodes a functional divinyl reductase 

叶绿素合成途径 

Chlorophyll 

biosynthesis pathway . 

王平荣等, 

2009 

Wang et 

al., 2009 

osCAO1和 osCAO2(叶绿
素 a 加氧酶基因) 

Chlorophyll a oxygenase 

10 OsCAO1 在叶绿素 b 合成中起主要作用, 

OsCAO2 可能在暗中行使功能 

OsCAO1 plays a major role in chlorophyll b 

biosynthesis, and OsCAO2 may function in 

the dark 

叶绿素循环途径
Chlorophyll 

circulation pathway 

Lee et al., 

2005 

NYC1 和 NOL(叶绿素 b

还原酶基因) 

Non-yellow coloning1and 

Non-yellow coloning1  

like 

1 NYC1和NOL都是叶绿体 b还原酶基因, 编
码短链脱氢酶/还原酶 

NYC1 is a chlorophyll b reductase gene, 

encodes a membrane-localized short-chain 

dehydrogenase/reductase 

叶绿素降解途径 

Chlorophyll 

degradation pathway 

Kusaba et 

al., 2007 

Sato 

et.al.,2009 
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   续表 2 

Continuing table 2 

基因 

Gene 

染色体 

Chromosome 

作用 

Function 

途径 

Pathway 

参考文献 

Reference 

 

SGR1(持绿性叶片) 

Staygreen1 

 

9 SGR 编码一个新的叶绿体蛋白, 降低叶绿素

降解的转录水平 

SGR encode a new chlorophyll protein and 

reduce Chl degradation at the transcriptional level 

叶绿素降解途径 

Chlorophyll 

degradation pathway 

Park et al., 

2007 

V3(水稻核糖核酸还原酶

大亚基编码基因) 

Virescent 3 

6 V3 编码一个核糖核酸酶还原大亚基 

V3 encode the large subunits of ribonucleotide 

reductase 

叶绿体发育和分化

途径 

Development and  

differentiation 

pathway of 

chlorophyll 

 

Yoo et al., 

2009 

 

St1(水稻核糖核酸还原

酶小亚基编码基因) 

Stripe1 

6 ST1 编码核糖核酸还原酶小亚基 

ST1 encode the small subunits of 

ribonucleotide reductase 

叶绿体发育和分化

途径 

Development and  

differentiation 

pathway of  

chlorophyll 

Yoo et al., 

2009 

ZN 

ZEBRA-NECROSIS 

6 ZN 编码一种类囊体结合蛋白, 对早期的叶

绿体的发育具有重要作用 

ZN encode a thylakoid-bound protein, and 

play a key role in the photoprotection of 

developing chloroplasts during early leaf 

development 

叶绿体发育和分化

途径 

Development and  

differentiation 

pathway of 

chlorophyll 

Li et al., 

2010b 

OsGLK  在光照和植物激素的控制下, OsGLK1 能调

节叶绿体的发育, 是叶绿体发育过程中一个

关键的调节因子 

OsGLK1 regulates chloroplast development 

under the control of light and phytohormones, 

and that it is a key regulator of chloroplast 

development 

质核信号途径 

Plastid-to-nucleus 

signaling pathway 

Nakamura 

et al., 2009 

 
 

出了巨大的贡献，继续挖掘其潜力面临着不小的困

难。随着转基因技术的不断发展和完善，可以通过

转基因技术进行聚合育种，把已经克隆的叶形有利

基因整合到现有的优良水稻品种中，进一步优化株

型结构使其更趋完善。结合现有的高产栽培模式，

水稻植株能够充分利用环境中的各个有利因素，提

高其自身的光合效率，实现增产的目的。 

叶色作为水稻的一个重要性状，过去在传统育

种中叶色一般都只作为区别杂种的标记，表型标记

具有实用、经济、高效的特点在生产上以及在育种

上的使用并不多见。随着叶色突变机理与功能研究

的深入，可以利用叶色这一性状进行高产育种的尝

试，如在二系和三系水稻中利用常绿性或氮高效水

稻作为亲本进行育种，克服叶片早衰的问题，延长

杂交稻的光合作用时间，缓解源库之间的矛盾，提

高水稻的产量。 

目前已经克隆的并且直接影响光合作用的基

因还比较少，因此我们急需借助现代分子生物学技

术加快对叶形基因的定位和研究，从叶形层面上为

提高光合效率夯实基础。功能基因组学和生物信息

学的发展为水稻育种提供了另一种思路。运用分子

聚合和分子标记辅助选择，聚合叶形和叶色的有利
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基因，设计和改良水稻品种，可能为高产育种提供

一种新的途径。 
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