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摘要：【目的】定位大豆 R2 时期（开花盛期）快速叶绿素荧光参数（JIP 参数）QTL，分析不同参数间的遗传

关系，比较参数在 R2 和 R6 时期（鼓粒盛期）遗传基础的异同。【方法】以大豆品种科丰 1 号和南农 1138-2 及其

杂交衍生的 184 份重组自交系为材料，在盆栽条件下测定 R2 时期 JIP 参数，检测其 QTL。【结果】检测到 16 个 JIP

参数 QTL，分布在连锁群 A1、C2、D2、I、M、N 和 O上，单个 QTL 的 LOD 值为 2.40—5.65，贡献率为 4.40%—20.06%；

检测到 3 个同时控制多个参数的染色体区间，分别是连锁群 C2 上标记区间 Satt286—Satt316、连锁群 I 上标记

区间 Sat_418—Satt650 和连锁群 O上标记区间 Sat_231—Sat_196。【结论】不同 JIP 参数间既有共同的控制基因

（QTL），也有各自独特的控制基因；JIP 参数多数 QTL 不能在 R2 和 R6 时期重复检测到，控制其表达的遗传机制

较为复杂；连锁群 O上标记区间 Sat_231—Sat_196 在大豆 R2 和 R6 时期均检测到，该区间可能存在稳定表达的控

制光合器官内禀结构和功能的基因，具有一定的育种价值。 

关键词：大豆；快速叶绿素荧光参数(JIP 参数)；重组自交系；QTL 定位 
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Abstract: 【Objective】 The present study is aimed to identify QTL associated with fast chlorophyll fluorescence parameters 

(JIP parameters), examine the genetic relationships among different parameters, and compare the genetic base underlying the 

parameters between the two growth stages of R2 and R6 in soybean. 【Method】 A pot experiment was carried out to evaluate five 

JIP parameters at R2 growth stage using 184 recombinant inbred lines (RILs) derived from a cross between two varieties of Kefeng 1 

and Nannong 1138-2, and then the QTL of above parameters were detected and mapped. 【Result】 A total of 16 QTL, located on 

linkage groups (LGs) A1, C2, D2, I, M, N and O, respectively, were identified, and explained phenotypic variation ranging from 

4.40% to 20.06% with the LOD score from 2.40 to 5.65. Three major genomic regions were detected to be associated with several 

parameters simultaneously, which were between markers Satt286 and Satt316 on LG C2, marker Sat_418 and Satt650 on LG I, and 

marker Sat_231 and sat_196 on LG O, respectively. 【Conclusion】 Different JIP parameters might be controlled by the same or 

different genes. Most of the QTL associated with JIP parameters were not detected consistently at R2 and R6 growth stage, indicating 

that the genetic mechanism underlying the JIP parameters is relatively complicated. The marker interval between Sat_231 and 
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Sat_196 on LG O was detected at both R2 and R6 growth stage, and this genomic region may contain stably expressing genes 

underlying the intrinsic features of the photosynthetic apparatus and be useful in the breeding practice of soybean. 

Key words: soybean; fast chlorophyll fluorescence parameters (JIP parameters); recombinant inbred line (RIL); QTL mapping 

 

0  引言 

【研究意义】光合作用是光合器官将光能转化为

化学能的过程。光合器官天线色素分子吸收的光能主

要用于反应中心的光化学反应，剩余的能量则以叶绿

素荧光、热耗散等方式耗散掉，三者之间存在此消彼

长的相互竞争关系。因此，叶绿素荧光的变化可以反

映出光合作用的变化[1]。植物发出的荧光强度随时间

变化而变化，从暗适应到暴露在光下，荧光强度先快

速上升，然后渐渐下降[2]。荧光随时间变化的曲线称

为叶绿素荧光诱导动力学曲线。在曲线上升阶段，荧

光由最小荧光 FO，相继经过两个拐点 FJ和 FI，最后达

到最高峰 FP。该阶段称作 OJIP 曲线，主要反映光系

统 II（PSII）原初光化学反应及光合器官结构和状态

的变化。在曲线下降阶段，荧光由最高峰 FP，相继经

过 FS´和 FM´，最终达到稳态荧光 FT´。该阶段称作

PSMT 曲线，主要反映光合碳代谢的变化，荧光强度

随着光合碳代谢速率的上升而逐渐下降[3]。根据曲线

上若干特征信号点，可以构造出多种叶绿素荧光参数。

定位与荧光参数相关的 QTL，对于揭示控制光合作用

的遗传机理、基因克隆和分子标记辅助选择具有重要

意义。【前人研究进展】通过分析叶绿素荧光诱导动

力学曲线，研究者已构造出许多经验参数，用来指示

植物光合作用效率的大小，如最常用的 PSII 最大光化

学产量 Fv/Fm 和实际光化学产量 ΦPSII 等[4-5]。经验参

数虽然被广泛应用，但是与光合器官内的具体生理生

化反应过程间尚无明确对应关系[2]。Strasser 等[6]系统

研究了荧光和光合器官内各生理生化反应过程间的关

系，提出天线色素分子吸收的能量（ABS）除以热能

和荧光形式耗散掉外，其余则被反应中心（RC）捕获

（TR），在反应中心激发能转化为还原能，将初级醌

受体 QA还原为 QA
-，后者可以被重新氧化，产生电子

传递（ET），使传递的电子还原（RE）光系统 I（PSI）

电子受体，在此基础上建立了分析 OJIP 曲线的 JIP 测

定方法。由 JIP 测定推导出的参数称为快速叶绿素荧

光参数（JIP 参数）。JIP 参数反映光合器官内各生理

生化反应步骤上的能量传递情况，如单位反应中心吸

收的光能 ABS/RC、反应中心捕获的量子产额

TRo/ABS（ΦPo）、捕获能量中用于电子传递的量子产

额 ETo/TRo（ΨEo）、电子传递中用来还原 PSI 受体的

量子产额 REo/ETo（δRo）和以吸收光能为基础的性能

指数 PIABS等。随着现代 DNA 分子标记技术的发展，

QTL 定位分析可以把植物目标性状的变异与基因组

上单个座位联系起来[7-9]。关于经验荧光参数 QTL 定

位的研究现已有少量报道[10-11]。如 Jompuk 等[10]利用

233 份玉米重组自交系检测到与经验参数 ΦPSII 和

Fv/Fm 相关的 QTL。Guo 等[11]利用 194 份大麦重组自

交系检测到与经验参数 Fv/Fm 相关的 QTL。笔者首先

开展了 JIP 参数 QTL 定位研究，利用 184 份大豆重组

自交系，在 R6 时期（鼓粒盛期）检测到与 5 个 JIP

参数（ABS/RC、TRo/ABS、ETo/TRo、REo/ETo和 PIABS）

相关的多个 QTL，并发现这些参数与光合速率、经验

荧光参数间存在显著相关[12-13]。【本研究切入点】大

豆 R2 时期（开花盛期）是决定荚数的关键时期，提

高该时期植株光能利用率将有助于促进大豆开花结

荚，目前有关大豆 R2 时期 JIP 参数 QTL 定位尚未见

报道。【拟解决的关键问题】本研究利用上述 184 份

大豆重组自交系，于 R2 时期检测 JIP 参数 QTL，并

与 R6 时期研究结果进行比较，以明确大豆不同生育

时期控制 JIP 参数遗传基础的异同，为该类参数相关

基因的发现和分子标记辅助选择提供有价值的标记信

息。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与遗传连锁图 

选用大豆品种科丰 1号和南农 1138-2及其杂交衍

生的重组自交系群体 NJRIKY（F7:11），包含 184 个

家系。该群体的 SSR 图谱由 Fu 等[14]构建，含 221 个

SSR 标记、3 个 EST-SSR 标记和 1 个抗大豆花叶病毒

（SMV）基因，分布在 24 个连锁群，总长 2 625.9 cM，

标记间平均距离 11.7 cM。大多数连锁群图谱与Cregan

等[15]的一致。 

1.2  试验设计 

2008 年在南京农业大学江浦试验站进行盆栽。每

塑料盆装土 3.0 L。采用完全随机化设计，每家系种植

6 盆。为了控制环境对表型性状测定的影响，根据前 3

年记载的各份材料的熟期，将试验材料分为 3 组。分

期播种以保证所有材料在采集表型数据时处于类似的
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生育阶段。播种日期分别为 5 月 12 日、19 日和 26 日。

每盆种 9 粒，出苗后 7 d，定苗至 1 株。在试验材料的

生长过程中，保证充足的营养和水分供应。 

1.3  测定项目与方法 

1.3.1  JIP 参数的测定  JIP 参数采用植物效率分析

仪（Handy PEA，Hansatech Instruments，UK）测定。

在 R2 时期，每份材料随机选取 4 株典型植株测定，

每株测定 2—3 次。测定的叶片为植株倒三复叶的中间

叶，测定方法参照文献[6]，在室温 25℃下进行，在早

晨太阳升起前从植株上取下叶片，用湿沙布包裹置于

黑暗中 30 min 以上，使其充分暗适应，测定时用作用

光（3 000 µmol·m-2·s-1）照射经暗适应的叶片 1 s，记

录下 OJIP 曲线。参照文献[6]，选取 OJIP 曲线上 5 个

特征信号点计算出 JIP 参数 TRo/ABS、ABS/RC、

ETo/TRo、REo/ETo和 PIABS。 

1.3.2  QTL 定 位 方 法   采 用 Windows QTL 

Cartographer 2.5的CIM方法定位QTL[16]，选择模型 6，

向前回归方法，在被检区间选择每侧 10 cM 控制窗口。

进行 1 000 次重排获得 QTL 显著的 LOD 阈值（P＜

0.05）[17]。为了能够较多地检测到可能存在的 QTL，

并且更加全面地考察各性状间的遗传关系，在结合重

排试验的基础上，人为地将 LOD 阈值设定为 2.0[18-19]。

同一性状在同一连锁群上的 LOD 峰值相距在 10 cM

左右，且置信区间重叠者，被认为是相同的 QTL[16]。 

1.4  数据统计与分析 

用 SPSS 17.0 的相应程序完成性状的方差分析、

相关分析和描述统计。 

2  结果 

2.1  JIP 参数的表型变异 

TRo/ABS、ETo/TRo、REo/ETo、ABS/RC 和 PIABS

等 5 个 JIP 参数表现见表 1 和图 1。所有参数在重组自

交系间均存在极显著差异。它们的分布均近似正态分

布，变异幅度大，存在明显的超亲分离现象。除

ABS/RC 外，其它参数在亲本间均存在显著或极显著

差异。科丰 1 号的 TRo/ABS、ETo/TRo、REo/ETo和 PIABS

均大于南农 1138-2 的，表明在光合作用原初反应阶段

科丰 1 号的光合器官在光能吸收、传递和（或）电子 

 

表 1  大豆重组自交系群体及其亲本的 JIP 参数统计分析 

Table 1  General statistics for JIP parameters of RILs and their parents in soybean 

性状 

Traits 

重组自交系群体 RIL population 亲本 Parents(Mean±SD)  F 测验 F-test 

平均数 

Mean±SD 

范围 

Range 

峰度 

Kurtosis 

偏度 

Skewness 

南农 1138-2 

Nannong 1138-2

科丰 1 号 

Kefeng 1 

家系间 

Among RILs 

亲本间 

Between parents

TRo/ABS 0.843±0.0100 0.807-0.864 0.089 -0.475 0.834±0.0034 0.852±0.0067  15.88** 28.87** 

ETo/TRo 0.552±0.0469 0.410-0.647 -0.376 -0.004 0.530±0.0133 0.598±0.0254  20.01** 41.32** 

REo/ETo 0.497±0.0473 0.388-0.657 0.204 -0.027 0.448±0.0435 0.477±0.0192  12.25** 3.58* 

ABS/RC 2.015±0.0139 1.695-2.673 2.482 0.909 2.005±0.0729 1.930±0.1805  10.10** 0.634 

PIABS 3.521±1.0216 1.503-6.866 -0.159 0.373 2.834±0.2626 4.558±1.0759  13.35** 15.80** 

SD为标准差，**表示在 0.01水平上显著，*表示在0.05水平上显著。TRo/ABS：反应中心捕获的量子产额；ETo/TRo：用于电子传递的量子产额； REo/ETo：

电子传递中用来还原 PSI 受体的量子产额；ABS/RC：单位反应中心吸收的光能；PIABS：以吸收光能为基础的性能指数。下同 
SD, standard deviation; **, Significant at the 0.01 probability level; *, Significant at the 0.05 probability level. TRo/ABS, maximum quantum yield of primary 
photochemistry; ETo/TRo, probability that a trapped exciton moves an electron into the electron transport chain beyond QA

–; REo/ETo, probability that an 
electron beyond QA

– to reduce end acceptors at PSI electron acceptor side; ABS/RC, energy absorbed by RC of photosynthetic apparatus; PIABS, performance 
index. The same as below 
 

传递能力上高于南农 1138-2。 

2.2  JIP 参数间的相关 

相关分析（表 2）表明，5 个 JIP 参数间存在极显

著相关。除 ABS/RC 与其它参数间的相关系数均表现

为负值外，其它参数两两间均表现为正值。PIABS、

TRo/ABS 和 ETo/TRo 间存在较大正相关，与 ABS/RC

间存在较大负相关，与 REo/ETo间相关系数相对较小。

笔者在该群体 R6 时期也发现了相类似现象[12]。 

表 2  大豆 JIP 参数间的相关系数 

Table 2  Correlation coefficients among JIP parameters in 
soybean RIL population 

性状 Trait TRo/ABS ETo/TRo REo/ETo ABS/RC 

ETo/TRo 0.824**    

REo/ETo 0.269** 0.479**   

ABS/RC -0.745** -0.732** -0.422**  

PIABS 0.869** 0.947** 0.470** -0.805**
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图 1  大豆重组自交系群体 TRo/ABS、ETo/TRo、REo/ETo、ABS/RC 和 PIABS的频率分布 

Fig. 1  Frequency distribution of TRo/ABS, ETo/TRo, REo/ETo, ABS/RC and PIABS in soybean RIL population 

 

2.3  JIP 参数的 QTL 检测 

5 个 JIP 参数共检测到 16 个 QTL（表 3，图 2）。

这些 QTL 分布在连锁群 A1、C2、D2、I、M、N 和 O

上，LOD 值为 2.40—5.65，贡献率为 4.40%—20.06%。

控制单个参数的 QTL 数目为 2—5 个。5 个 JIP 参数均

检测到增效基因分别来自两个亲本的 QTL；加性效应

为正值表示增效基因来自科丰 1 号，负值则表示增效

基因来自南农 1138-2。 

检测到 3 个效应较大的染色体区间同时控制多个

参数的遗传变异（表 3，图 2）。（1）连锁群 C2 上

标记区间 Satt286—Satt316 同时控制 ETo/TRo 、

REo/ETo、ABS/RC 和 PIABS，该区间内除控制 ABS/RC  
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每个连锁群右侧是 SSR 标记，左侧是标记距顶端的遗传距离，QTL 用柱状或椭圆状图形标注在连锁群左侧相应的 SSR 标记附近。图形长度与表 3
中 QTL 置信区间大小成正比 
Markers are shown to the right of the linkage groups and cumulative distances in centimorgans on the left. QTL, represented by bars or ovals, are shown to the 
left of the linkage groups, close to their corresponding markers. The lengths of the bars (ovals) are proportional to the confidence interval of corresponding QTL 
as shown in Tables 3 

 

图 2  与大豆 R2 时期 JIP 参数有关的 QTL 在大豆连锁群中的位置 

Fig. 2  Locations of QTL for JIP parameters at R2 growth stage in soybean linkage group 

 

的增效基因来自科丰 1 号外，其它参数增效基因均来

自南农 1138-2。（2）连锁群 I 上标记区间 Sat_418—

Satt650同时控制TRo/ABS、ETo/TRo、ABS/RC和PIABS，

该区间内除控制 ABS/RC 的增效基因来自科丰 1 号

外，其它参数增效基因均来自南农 1138-2。（3）连

锁群 O 上标记区间 Sat_231—Sat_196 同时控制

TRo/ABS、ETo/TRo 和 PIABS，该区间控制参数的增效

基因均来自科丰 1 号。除上述 3 个主要染色体区间外，

还检测到连锁群 D2 上控制 TRo/ABS、连锁群 M 和 O

上控制 ETo/TRo、连锁群 N 上控制 REo/ETo和连锁群

A1 上控制 ABS/RC 的 QTL。 

3  讨论 

本研究在一套大豆重组自交系群体中，于 R2 时

期检测到 16 个控制 JIP 参数的 QTL，分别位于 7 个连

锁群上（表 3，图 2）。对照笔者之前在该群体 R6 时

期 JIP 参数 QTL 定位结果[12-13]，除位于连锁群 O 上标

记区间 Sat_231—Sat_196 重复检测到外，其它区间均

未能再次检测到。JIP 参数多数 QTL 未能重复检测到，

表明控制其表达的遗传机制较为复杂。相同现象也出

现在大豆光合气体交换参数上[20]。JIP 参数易受环境

影响，在不同环境中或不同生育阶段基因表达方式可

能不同。前人多项研究也表明，不同环境条件会引起

控制光合相关性状 QTL 的差异表达[21-22]。 

PIABS 是一个综合参数，由 ABS/RC、TRo/ABS

（ΦPo）和 ETo/TRo（ΨEo）推导而来：PIABS=(RC/ABS) 

[ΦPo/(1-ΦPo)][ΨEo/(1-ΨEo)]
[6]，该参数反映光合器官的整

体性能。本研究中，PIABS在 3 个标记区间和 ABS/RC、

TRo/ABS（ΦPo）或 ETo/TRo（ΨEo）共位（表 3，图 2）。

相类似情况也曾出现在大豆 R6 时期 [12]。这些结果表 
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表 3  大豆 JIP 参数 QTL 的主要特征 

Table 3  Main characteristics of QTL for JIP parameters in soybean  

性状 

Trait 

QTL 连锁群 

Linkage group 

标记区间 

Marker interval 

位置 

Position (cM)

置信区间 

Confidence interval 

LOD 值 

LOD peak 

贡献率 

R2 (%) 

加性效应 

Additive effect

TRo/ABS qtrD2.1 D2 Satt669-Sat_292 69.71 52.4-93.8 2.40 7.89 0.003 

qtrI.1 I Sat_418-Satt650 53.91 50.7-57.3 4.05 7.69 -0.003 

qtrO.1 O Satt331-Sat_196 41.91 8.3-55.7 4.05 16.83 0.0044 

         

ETo/TRo qetC2.1 C2 Sat_251-Sat_312 118.71 116.0-122.4 3.45 6.26 -0.0124 

qetI.1 I Sat_418-Satt650 53.91 46.4-59.9 2.44 4.40 -0.0099 

qetM.1 M Satt590-Satt245 6.21 0.0-25.6 2.90 6.17 -0.0117 

qetO.1 O Sat_231-Sat_274 12.01 0.0-21.2 5.20 20.06 0.0214 

qetO.2 O Satt262- Satt128 193.31 200-221.0 2.68 5.53 0.0112 

         

REo/ETo qreC2.1 C2 Sat_312-Satt316 131.11 109.8-137.9 5.10 17.67 -0.0203 

qreN.1 N Sat_186- Satt009 29.51 16.2-31.7 3.66 8.05 0.0171 

         

ABS/RC qabA1.1 A1 Sat_384-Satt300 69.71 60.8-88.1 2.46 4.76 -0.0305 

qabC2.1 C2 Satt286-Satt365 112.81 106.4-114.7 2.93 6.01 0.0357 

qabI.1 I Sat_418-Satt650 53.91 49.5-59.9 2.59 5.03 0.0316 

         

PIABS qpiC2.1 C2 Sat_251-Sat_312 120.71 106.2-131.0 3.35 6.97 -0.2775 

qpiI.1 I Sat_418-Satt650 55.91 47.7-59.9 2.59 5.57 -0.2419 

qpiO.1 O Sat_231-Sat_274 20.01 8.6-57.1 5.65 20.06 0.4616 
     

加性效应为正值表示增效基因来自科丰 1 号；加性效应为负值表示增效基因来自南农 1138-2 
Positive additive effects mean that high values of the trait were inherited from Kefeng 1; Negative additive effects mean that high values of the trait were 
inherited from Nannong 1138-2 
 

明，在连锁群 C2 上的共区间内，通过提高 ETo/TRo；

在连锁群 I 上的共区间内，通过提高 TRo/ABS 或

ETo/TRo、或降低 ABS/RC；在连锁群 O 上的共区间内，

通过提高 TRo/ABS 或 ETo/TRo均可提高 PIABS。 

一因多效现象在生物性状的遗传控制中广泛存

在。参数 TRo/ABS、ETo/TRo、ABS/RC 和 REo/ETo分

别代表光合器官内 4 个相互独立的能量传递过程[6]。

本研究在连锁群 C2、I 和 O 上检测到这些参数间的共

区间（表 3，图 2），表明控制它们的基因可能存在一

因多效现象。共区间内可能含有控制光合器官内禀结

构与功能的基因，该基因的表达可同时影响多个 JIP

参数。本研究还检测到一些标记区间仅与单一参数有

关，如连锁群 D1 上控制 TRo/ABS、连锁群 M 和 O 上

控制 ETo/TRo、连锁群 N 上控制 REo/ETo、连锁群 A1

上控制 ABS/RC 等标记区间，表明 4 个参数除了共同

控制基因外，还各自存在特定的控制基因。 

连锁群O 上的标记区间 Sat_231—Sat_196在大豆 

R2 和 R6 时期均检测到 JIP 参数 QTL（表 3，图 2）。

在与本研究相同的群体中，该标记区间还检测到与产

量相关的 QTL[9,23]，并且加性效应方向与 JIP 参数 QTL

一致。因此，该标记区间在育种中可能具有较大利用

价值。叶绿素荧光参数影响植物光合能力[1,6]，作物光

合能力又与产量紧密相关[24-25]。育种上可通过分子标

记手段对该区间进行选择，聚合有利基因实现作物光

合能力和产量的同步提高。本研究仅是 JIP 参数 QTL

的初步定位，离育种应用尚有一段距离，考虑到只有

那些在多数遗传材料和环境中稳定表达的 QTL 才更

具育种价值，今后有必要在不同大豆群体和不同环境

条件下开展 JIP 参数 QTL 定位研究。 

Stirbet 和 Govindjee[2]最近较为详细地讨论了推导

JIP 参数的前提假设，主要包括：叶绿素荧光淬灭主要

由 QA 完成；PSII 单位表现为同质、有活性且相互独

立；反应中心关闭时荧光值最大，开放时荧光值最小；

PSII 天线色素含量与样品吸收的光子成正比；荧光由
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O 点上升到 P 点过程中，样品生理状态无明显变化，

传递到 QA 的电子数与反应中心捕获的激发子相等，

耗散的能量与荧光值成正比；荧光由 O 点上升到 J 点

过程中，QA仅被氧化还原一次；荧光由 J 点上升到 I

点过程中，质体醌（PQ）库开始被逐渐还原。研究者

目前对上述假设还存在一些争议，如 Lazar 指出荧光

由 O 点上升到 J 点的过程中，少量 QA 会被二次氧化

还原[26]。连锁群 O 上标记区间 Sat_231—Sat_196 在

大豆 R2 和 R6 时期均检测到与 JIP 参数的遗传变异

有关，该区间内可能存在稳定表达的控制光合器官内

禀结构与功能的基因。未来对此基因的精细定位、克

隆和功能研究将有助于解析植物调控 JIP参数的分子

机制。 

4  结论 

检测到 16 个大豆 R2 时期 JIP 参数 QTL，多数

QTL 不能在 R2 和 R6 时期重复检测到，控制其表达的

遗传机制较为复杂；既检测到同时控制多个参数的染

色体区间，也检测到仅与单一参数有关的区间，表明

不同参数间既有共同的控制基因，也有各自独特的控

制基因；连锁群 O 上标记区间 Sat_231—Sat_196 在大

豆 R2 和 R6 时期均被检测到，该区间可能存在稳定表

达的控制光合器官内禀结构和功能的基因，具有一定

的育种应用和 JIP 参数分子机制研究价值。 
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