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摘要 作物育性调控不仅直接影响作物的产量, 同时也和作物杂种优势利用密切相关. 本文总结了作物雄性不育

和杂种不育的遗传基础和分子调控机制的研究进展, 介绍了细胞质雄性不育及三系杂交育种应用, 光温敏雄性核

不育系的建立及两系杂交育种应用, 作物智能不育分子设计育种体系的建立及其应用以及作物杂种育性的调控

机制及其对远缘杂交育种的应用. 在此基础上分析了我国作物育性调控研究和分子设计杂交育种面临的瓶颈与

对策, 并展望了作物育性调控和杂交育种技术未来的发展趋势和战略布局.
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种子是由雌、雄配子结合受精后的胚珠发育而成

的繁殖器官, 是作物繁衍后代的重要方式, 更是决定粮

食作物产量的重要因素. 作物育性与种子的形成密切

相关, 其调控涉及有性生殖发育的全过程, 包括花器

官的发育和雌雄配子形成等一系列生长发育阶段. 该

过程的任何变异都将或多或少影响作物的育性、产量

和后代繁衍.
作物育性的调控由细胞核基因和胞质基因共同决

定. 根据造成雄性不育的基因来源, 将作物雄性不育分

为细胞质雄性不育(cytoplasmic male sterility, CMS)和
细胞核雄性不育(genic male sterility, GMS). 作物雄性

不育是作物杂种优势利用的遗传基础, 在杂交育种中

具有重要利用价值. 同时, 作物杂种优势的利用又受

到杂种不育的限制, 是杂交育种需要突破的瓶颈. 因

此, 围绕与重要作物生产应用紧密相关的雄性不育和

杂种不育现象, 本文将重点阐述其研究现状、发展趋

势、研究瓶颈和突破重点.

1 作物育性调控的国内外研究现状

1.1 细胞质雄性不育及三系杂交育种应用

作物杂种优势利用最成熟的是三系杂交育种体

系, 该体系包括细胞质雄性不育的不育系、保持系和

恢复系. 不育系含细胞质雄性不育基因, 但缺乏核恢

复基因, 表现为花粉不育、雌性可育、无法自交产生

后代, 但可以作为母本接受保持系或恢复系的花粉产

生杂交后代. 保持系既不含细胞质雄性不育基因, 也

不含核恢复基因, 其花粉表现为可育. 保持系与细胞
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质雄性不育系的杂种后代能保持雄性不育特性, 从而

实现不育系的繁殖; 恢复系与不育系杂交, 用于生产

具有杂种优势的可育杂交种. 利用细胞质雄性不育,
目前已在水稻、玉米、油菜、小麦、大豆等作物中实

现三系杂交育种
[1].

细胞质雄性不育基因通常是由线粒体基因组发生

重排、插入或缺失等结构变异形成的嵌合基因. 目前,
水稻细胞质雄性不育基因的研究较为深入, 生产上可

用的野败型CMS(CMS-WA)、包台型CMS(CMS-BT)
和红莲型CMS(CMS-HL)三类细胞质雄性不育基因均

已被克隆. CMS-WA不育基因编码一个含352个氨基

酸、在小孢子母细胞期的花药绒毡层中特异积累的跨

膜蛋白WA352. 该蛋白与核编码蛋白COX11互作, 干

扰其清除活性氧的功能, 导致花药绒毡层细胞内活性

氧爆发, 引起细胞程序性死亡提前发生而产生花粉雄

性不育
[2]. CMS-BT不育基因orf79则编码一个含79个

氨基酸, 能在花药小孢子特异积累细胞毒素蛋白, 导

致花粉败育
[3]. CMS-HL的不育基因orfH79与orf79编

码的蛋白只有5个氨基酸的差异. ORFH79与一个电子

传递链复合体Ⅲ亚基P61互作并影响其酶活性,导致能

量供给紊乱和活性氧爆发, 最终引起花粉败育
[4,5]. 水

稻三大细胞质雄性不育的恢复基因均已被克隆, 它们

都编码PPR蛋白, 大都在转录后水平调控细胞质雄性

不育基因的功能. CMS-WA不育系的恢复基因Rf4编码

一个782个氨基酸的PPR蛋白, 可降低WA352转录本

80%的丰度, 抑制细胞质雄性不育蛋白的功能, 从而恢

复育性
[6]. CMS-BT不育系的恢复基因Rf1由Rf1a和

Rf1b组成, 两者都编码具有线粒体定位信号的PPR蛋
白. 它们分别以定点切割和完全降解的方式对orf79的
转录本进行加工, 导致不育基因orf79的转录后基因功

能沉默, 从而恢复花粉发育
[3].

玉米CMS主要有CMS-T, CMS-C和CMS-S三种类

型
[7]. 其中CMS-C和CMS-T为孢子体败育类型(花粉育

性由植株基因型决定), CMS-S为配子体败育类型(花
粉育性由配子基因型决定). CMS-T不育基因T-urf13编
码的线粒体内膜通道蛋白URF13通过影响线粒体内膜

的通透性, 使电子传递失衡, 造成能量代谢过程紊乱,
进而导致花粉败育

[8,9]. CMS-T的恢复基因Rf1, Rf8和
Rf*, 都是通过降低不育基因T-urf13的表达量来恢复育

性
[10]; 但与Rf1相比, Rf8和Rf*的育性恢复能力较弱

[11].
Rf2编码的乙醛酸脱氢酶可能通过调控线粒体的能量

代谢通路, 起到育性恢复的作用
[12]. 玉米CMS-C已在

生产上成功应用, 但是其CMS不育基因和恢复基因至

今仍未被克隆. CMS-C胞质线粒体基因组中的atp6-C,
atp9和cox2-C均存在异常重组, 推测atp6-C可能是不育

基因
[13]. 玉米CMS-S在线粒体基因组的线性末端转录

产生的1.6 kb的orf355 /orf77 RNA与雄性不育相

关
[14,15]. 最新研究表明, 花药中特异表达的转录因子

ZmDREB1.7能特异结合orf355的启动子并促进其表

达, 而orf355编码的毒蛋白的积累可增强线粒体逆向

信号, 调节ZmDREB1.7的转录, 形成质-核正反馈调控

机制, 最终导致ORF355蛋白的积累和花粉败育; 而恢

复基因可解除ORF355蛋白产生不育效应从而恢复育

性
[16].
小麦属于六倍体(AABBDD)作物, 其基因组庞大

且复杂, 因此小麦的CMS/Rf研究相对困难, 其CMS发
生和育性恢复的分子机制研究与水稻、玉米等主粮作

物相比相对滞后. 杂交小麦生产应用中, K, T和V三种

胞质不育是“三系”杂交小麦的主要类型. CMS-K型小

麦的不育胞质源于粘果山羊草(Aegilops kotschyi), 是

最有潜力的配子体败育类型, 但是其对应的强恢复系

较少
[17]. CMS-K的不育基因及其主效恢复基因Rfk1和

Rfk2至今仍未被克隆
[18]. 小麦CMS-T型不育系的胞质

源于提莫菲维小麦, 是最稳定且应用最广泛的CMS类
型. 最新研究表明, CMS-T型不育的恢复基因Rf1和Rf3
分别是位于Chr1A的RFL79和Chr1B的RFL29a; 二者均

编码PPR蛋白, 可在不同的位点结合并切割orf279转录

本, 导致ORF279蛋白的积累减少, 从而恢复CMS-T的
育性; 而且Rf1和Rf3对CMS-T的育性恢复有叠加效应,
但它们对orf256的转录本并没有切割或降解作用

[19].
油菜是重要的油料作物, 也是蛋白饲料的重要来

源. 油菜细胞质雄性不育都是孢子体不育类型, 主要

有波里马胞质雄性不育系(CMS-pol)、nap胞质雄性不

育系(CMS-nap)、tour胞质雄性不育系(CMS-tour)、
hau胞质雄性不育系(CMS-hau)和萝卜胞质雄性不育

系(CMS-ogu)等[1], 其中以CMS-pol和CMS-ogu在油菜

“三系”杂交育种的应用最为广泛. CMS-pol是我国最

先报道, 并在油菜杂交制种过程中大面积推广应用的

不育类型
[20]. CMS-pol不育基因orf224与atp6共转录,

其恢复基因Rfp编码一种典型的P类PPR蛋白, 通过参

与线粒体中orf224-atp6的转录后加工而恢复育性
[21].

CMS-ogu的不育细胞质来源于萝卜, 主要在欧洲推广
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应用. CMS-ogu的不育基因orf138编码一个线粒体膜

蛋白, 该蛋白的积累导致雄性不育; 恢复基因Rfo编码

的线粒体定位蛋白PPR-B可以在转录后水平抑制花药

绒毡层中ORF138蛋白的积累而恢复花粉育性
[22,23].

大豆杂种优势的利用和相关CMS基因与Rf基因的

研究均落后于水稻、玉米、小麦、油菜等大田作物.
我国大豆细胞质雄性不育研究始于20世纪80年代. 孙

寰等人于1993年育成了世界上第一个野生型大豆细胞

质雄性不育系OA, 1995年育成了栽培大豆细胞质雄性

不育系YA, 实现了“三系”配套, 并于2002年育成了世

界上第一个大豆杂交种“杂交豆1号”[24,25]. 目前, 生产

上应用的大豆CMS不育系背景主要来源于RN型、ZD
型、M型和N型, 并成功育成了ZA, NJCMS1A和阜

CMS1A等一系列代表品种
[26~28], 为大豆杂种优势的利

用做出了突出贡献.

1.2 光温敏雄性核不育及两系杂交育种应用

调控作物生殖发育过程的核基因, 尤其是涉及雌

雄配子发育的减数分裂过程、绒毡层发育和程序性死

亡, 以及决定花药角质层与花粉外壁形成相关的脂肪

酸合成和转运的基因一旦发生突变, 通常都会产生核

不育表型. 但这类核不育材料由于缺乏合适的保持系

材料, 难以进行纯合不育系的繁衍, 无法直接用于生

产. 而受环境因素影响的核不育材料, 如光温敏雄性

核不育材料, 由于可以在特定条件下恢复育性, 光温

敏雄性核不育系能同时作为不育系和保持系, 恢复谱

广, 因此具有生产流程简单、配组自由等优势. 目前

两系杂交稻在我国20个省市都有种植, 主要推广区域

在长江中下游及华南稻区, 其中安徽和湖北的两系杂

交稻种植面积已超过三系杂交稻
[29].

目前关于光温敏雄性核不育的分子机制研究主

要集中在水稻中, 克隆的基因包括光敏不育基因pms1
和pms3 [ 3 0 , 3 1 ] , 温敏不育基因 tm s 5 , TMS10和
p/tms12-1[32~34], 以及反光敏不育基因CSA[35,36]. 这些

研究表明, 非编码RNA在水稻光温敏雄性核不育中发

挥重要功能. pms1和pms3位点共同控制不育系农垦

58S的光敏不育表型, 两者的功能具有重叠效应
[37].

其中pms1在幼穗中高表达产生长链非编码RNA(long
noncoding RNA, lncRNA)PMS1T , 后者能够被

miR2118剪切并生成phasiRNA; 在不育系中, 该基因

的miR2118结合位点附近存在一个单核苷酸多态性

(single nucleotide polymorphism, SNP),导致phasiRNA
在长日照时大量积累并引起花粉败育

[31]. pms3同样转

录产生一个lncRNA(命名为LDMAR), 在不育系农垦

58S中一个碱基的突变造成LDMAR二级结构的改变,
导致其启动子区域甲基化程度的升高, 从而导致其转

录水平下降, 最终引起该突变体在长日照下不育
[30].

研究进一步发现, LDMAR启动子区的甲基化是由该

区域中一个21 nt的小RNA Psi-LDMAR所介导
[38].

pms3和p / tms12-1为同一个基因 , 转录产物均为

lncRNA, 且不育突变位点一致, 但两者在粳稻(农垦

58S)和籼稻(培矮64S)遗传背景下, 分别表现为对温度

或者光周期敏感的不同表型
[32].

光温敏不育可归纳为有害蛋白积累和同源基因功

能补偿两种机制
[39]. 前一种机制以tms5为代表, 该基因

编码产生的RNA酶RNase ZS1
能降解泛素-60S核糖体

蛋白L40基因(UbL40)的mRNA, 而不育系中一个SNP的
变异导致RNase ZS1

的翻译提前终止,无法降解底物
[33].

tms5自身的表达水平基本不受温度调控, 但高温能促

进UbL40的mRNA在tms5无功能材料中过度积累从而引

起雄性不育, 造成温敏不育的表型
[33]. 同源基因功能

补偿机制以CSA和TMS10为代表. CSA基因编码一个在

水稻绒毡层和糖运输组织中特异表达的MYB转录因

子; csa突变后, 可能造成其编码单糖转运蛋白的靶基

因MST8在花药的表达下降从而阻碍糖分运输, 进而导

致花器官中糖分和淀粉量减少引起花粉不育
[35,36]. 进

一步探究光照对相关基因的调控方式发现, 短日照能

诱导CSA的表达, 而长日照则能促进其同源基因MYB5
和MYB8的表达, 暗示这几个基因在不同日照条件下对

花粉发育的作用可能相互补偿; CSA在短日照时的功

能更关键 , 因而csa突变体表现为反光敏不育
[ 3 6 ] .

TMS10编码一个花粉发育必需的富亮氨酸重复激酶受

体(LRR-RLK), 虽然其自身表达不受温度影响, 但其同

源基因TMS10L的表达受低温诱导, 能补偿TMS10的功

能, 因此突变体tms10表现为温敏不育
[34].

与水稻相比, 玉米、小麦、油菜和大豆等其他作

物中光温敏雄性核不育基因的克隆和机制研究相对滞

后, 多数仅停留在基因初步定位的阶段
[40~43]. 油菜中

培育出一些具有实用性的温敏雄性核不育系和光温敏

雄性核不育系
[42,44], 初步成功应用于两系杂交油菜生

产. 在玉米和小麦中也发现了光温敏雄性核不育材

料
[43,45,46]. 然而, 这些光温敏玉米和小麦材料尚未广泛
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应用在两系育种上. 大豆杂种优势的利用目前仍受制

于不育系资源短缺, 仅有少数的光温敏材料被报道,
如温敏雄性核不育突变体msp和光敏雄性核不育突变

体88-428-BY[41].

1.3 作物智能核不育及新型不育系的创制

无论是三系还是两系杂交作物都受限于不育系的

繁殖和稳定性, 这给杂交稻制种带来风险和困难. 智能

核不育系将分子设计和杂交育种相结合, 利用作物中

普遍存在的细胞核雄性不育基因, 创建纯合的雄性不

育系, 并通过在不育系转入连锁的育性恢复基因、花

粉败育基因和标记基因创建对应的保持系, 从而解决

杂交育种过程中不育系的稳定性和配组广泛性等问

题
[47].
以水稻智能核不育分子设计育种体系为例, 隐性

细胞核雄性不育基因的突变体osnp1可作为雄性不育

系,其转入连锁的三个元件可创建对应的保持系:元件

一为育性恢复基因OsNP1, 在孢子体阶段发挥作用, 可
以恢复转基因植株的花粉育性. 元件二为α-淀粉酶基

因, 在转基因植株的配子体阶段表达, 可杀死含转基

因元件的花粉, 防止转基因花粉的传播; 只有非转基

因的花粉能参与授粉, 确保生物安全. 同时保持系能

通过雌配子稳定遗传, 其自交种可以通过元件三, 即

在胚乳特异表达的红色荧光蛋白基因DsRed, 利用荧

光分选技术快速分离不育系(无转基因元件)和保持系

(带转基因元件)种子, 分别用于杂交制种和繁殖
[48]. 水

稻基因组广泛存在的隐性雄性核不育基因都可以成为

智能核不育分子设计育种体系的基因资源.
智能核不育分子设计育种体系在玉米中也得到了

应用, 如通过在玉米隐性核不育材料ms7中导入包含

育性恢复基因ZmMs7、花粉败育基因ZmAA和Dam、
红色荧光基因DsRed2或mCherry和抗除草剂基因Bar
的表达载体, 实现更安全、更稳定且更低成本的玉米

不育系繁殖和杂交育种
[49,50]. 而深入认识更多玉米细

胞核雄性不育基因, 也将为建立玉米杂交育种和制种

的新方法和新体系提供新的切入点
[51,52].

作物智能核不育分子设计育种体系具有不育性稳

定、不受环境限制、配组自由等优点, 不仅可提高对

作物种质资源的利用范围, 也保障了杂交种的制种安

全和育种创新, 有望应用于不同作物的杂交育种和杂

种优势利用.

1.4 作物杂种不育及远缘杂种优势利用

杂种优势现象在远缘亲本之间, 比如种间或者亚

种间的杂种中表现尤为突出. 以水稻为例, 与品种间

杂种相比, 籼稻和粳稻亚种间杂种表现出更强的产量

杂种优势和抗逆性. 但是远缘亲本之间的遗传变异同

样会导致合子后生殖隔离, 从而降低杂种的育性, 这

也是远缘杂交育种应用的最大障碍.
对水稻杂种育性调控机制的认识有三个阶段: 早

期的认识基于栽培稻和野生稻、不同栽培稻种以及亚

洲栽培稻的籼稻和粳稻亚种的系列杂交组合展开, 通

过遗传分析和基因定位在不同水稻群体中鉴定到50个
左右调控水稻杂种不育的位点

[53]. 进一步的研究认识

到作为一个复杂性状, 杂种不育可以分解为花粉败

育、胚囊败育、雌雄配子体不亲和等多个构成的组

分
[54,55], 受到不同位点以及位点间的互作所调控

[56]. 而
对种间或亚种间杂种不育位点的克隆, 包括对S5, Sa,
Sc, S1, S7, qHMS7, hsa1, DPL1/DPL2, S27/S28, DGS1/
DGS2, Esa1等11个位点(或位点组)研究, 则标志着对

其认识的进一步飞跃
[57~59].

对水稻不同杂种不育位点分子调控机制的研究表

明, 杂种育性的下降是由不同种间或亚种间等位基因

或非等位基因的复杂互作导致的. 以调控籼粳杂种胚

囊育性的S5位点为例, 该位点存在3个连锁的基因, 杂

种中杀手基因ORF5+和它的帮凶ORF4+合作杀死雌配

子, 而携带保护基因ORF3+的胚囊可以正常发育
[60,61].

而在调控杂种花粉育性的Sa位点上, 两个紧密连锁的

基因SaM和SaF通过两基因/三因子互作的模式调控籼

粳杂种雄配子的发育
[62]. 另一个杂种花粉育性位点Sc

则通过等位基因剂量效应驱动的选择性基因沉默导致

籼粳杂种育性下降
[63]. S1位点同时控制亚洲栽培稻和

非洲栽培稻种间杂种的雌性和雄性不育, 该位点的

S1TPR, S1A4和S1A6形成一个杀手系统, 缺少保护基

因S1TPR的亚洲稻配子特异性败育
[64,65]. qHMS7位点

可通过毒蛋白ORF2和解毒蛋白ORF3的互作调控栽培

稻和野生稻种间杂种的雄性不育
[66].

在充分理解杂种不育位点不同等位基因的功能及

其互作模式的基础上, 可以利用分子标记辅助选择技

术或者基因编辑技术, 培育和不同亲本都正常可育的

水稻亲和品种, 打破远缘杂交的障碍. 例如, 可以通过

分子标记辅助选择技术通过聚合多个广亲和基因, 培
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育结实率高亲和的育种中间材料
[67~70]; 或者聚合广亲

和等位基因和籼型等位基因培育粳型偏籼系用于杂交

稻育种
[71]. 此外, 对已克隆的Sa, Sc和S1等杂种不育位

点的效应基因进行CRISPR/Cas9编辑, 可快速培育相

关的亲和材料
[63,64,72,73]. 对水稻杂种不育理论的深入

研究, 必将进一步加速玉米、大豆和小麦等重要作物

的分子设计育种工作.

2 作物育性调控研究和分子设计杂交育种的
未来发展趋势

2.1 作物育性调控的基础研究: 从基因功能走向
网络调控, 从个体发育转向环境响应

我国已建立了水稻、玉米、油菜、大豆、小麦等

多种作物的杂种优势利用体系, 这依赖于对作物育性

调控机制的深入解析和作物雄性不育系的创建与培

育. 育性调控是涉及不同发育阶段多个基因协同互作

的复杂生物学过程. 因此, 推进作物育性调控的基础

理论研究不仅需要对单个育性基因的功能进行研究,
更需要对不同发育空间参与育性调控的所有基因, 以

及不同发育时间这些基因涉及的调控网络的动态变化

进行研究, 解析育性调控的复杂网络和动态变化规律.
作物育性调控的另一特点是对多种环境因子的响

应和互作. 水稻、玉米、小麦、谷子、油菜、棉花等

不同作物都广泛存在光敏或者温敏的雄性核不育种质

资源. 未来新型的光温敏雄性核不育系的建立和两系

杂交作物的应用, 都将依赖于对更多基因资源和品种

资源的探索, 以及对相关育性转换机制的深入研究.
此外, 育性对环境胁迫表现的敏感性极大地影响作物

的稳产. 因此, 研究高温、低温、逆境等环境因素对

作物雄性生殖发育过程的影响, 揭示环境和雄性生殖

细胞发育的互作机制也是未来的重要研究方向.
前沿关键技术的突破将成为作物育性调控基础理

论研究的创新源泉. 雄配子体是多种细胞类型的集合,
从单细胞层面解析雄配子体不同细胞类型的调控网

络, 有望孕育作物育性调控基础理论研究的新突破. 此
外, 雌配子体发育的遗传学、细胞学和分子生物学相

关领域尚存在很大的空白, 随着未来前沿技术的突破,
有望对雌配子体发育的调控机制给出新的回答. 转录

组、蛋白组、代谢组、表观组等不同水平的组学研

究, 结合基因编辑等技术手段, 有望在广度和深度上助

力作物育性调控基因的功能研究.

2.2 分子设计杂交育种和相关产业应用: 利用更
广泛的种质资源、基于不同作物的交互性、开创新
的技术体系

随着水稻、玉米、小麦、大豆、油菜等主要农作

物的参考基因组的构建, 野生种和栽培种作物种质资

源的搜集和部分种质资源全基因组图谱绘制的相继完

成, 我国现阶段对作物育性调控基因资源的挖掘与应

用已经在少数种质资源中实现. 未来的研究应针对作

物的不同群体构建系列参考基因组、泛基因组的数据

库和分析平台, 将利用范围扩大到对更广泛种质资源

优良等位基因的挖掘中, 并进一步拓展到对野生种资

源的利用中.
作物育性调控作为发育调控的重要组成, 其调控

机制和代谢途径存在一定的保守性. 因此, 不同作物

的分子设计杂交育种体系之间存在着可借鉴性, 应加

强不同作物间的信息与资源的交互, 借助基因的同源

性和育性调控途径的保守性加速作物杂交育种体系的

创新和应用.
杂种优势的固定有望成为分子设计杂交育种的新

途径, 这一技术体系通过基因编辑技术对减数分裂和

受精途径的生殖调控基因进行编辑, 使杂交稻通过无

融合生殖实现种子的无性繁殖, 让杂种优势可以稳定

遗传到下一代. 对无融合生殖的深入研究也将为重塑

新的分子设计杂交育种体系提供新的切入点.

3 我国作物育性调控研究和分子设计杂交
育种面临的瓶颈与对策

3.1 战胜作物育性受多基因调控和环境制约的挑战

在作物功能基因组取得长足发展的基础上, 我国

已克隆了一批有自主知识产权的作物育性调控基因,
包括细胞质雄性不育基因WA352, ORF79和ORFH79,
光温敏雄性核不育基因pms3和tms5等, 杂种不育位点

S5, Sa, Sc, S1, S7和qHMS7等, 这些基因具有重要的育

种价值, 部分基因已经广泛应用于我国作物雄性不育

系或者分子设计杂交育种, 为我国作物杂交育种的产

业化提供了理论基础. 但是现有的研究重点还停留在

基因的克隆和功能研究上, 对这些基因的调控网络还

知之甚少. 同时, 作物育性在极大程度上受环境的影
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响, 随着地理、海拔、光照、温度、湿度、逆境胁迫

等不同环境的变化而改变, 现有认识对育性调控和环

境的交互明显存在不足, 因此在实践中还不能完全满

足分子设计育种的需求. 此外, 未来对育性调控的理

论研究上更应打破作物种间的壁垒, 除了在深度上挖

掘基因间的互作网络, 在广度上也应认识育性调控基

因在不同作物的功能变异和共性机制, 以推动作物杂

交育种和杂种优势更高效应用和产业化.

3.2 解决规模化和精准化进行种质资源的鉴定与
利用的难题

作物种质资源的充分利用是杂交育种的核心. 但

是我国对作物种质资源的系统评价还未走向规模化,
对优异等位基因的鉴定挖掘也还未走向精准化; 此外,
我国在水稻种质资源的挖掘和全基因组水平的鉴定上

取得了一系列原创性成果, 但是对其他作物的研究还

存在一定差距, 因此将作物品种资源转变为基因资源

还任重道远. 未来的工作应在建立种质资源鉴定与创

新体系的基础上, 更高通量更大规模地对优异种质资

源和育种材料进行鉴定, 并以性状为导向精准筛选能

服务于作物雄性不育系创建和杂种优势利用的基因资

源. 同时将水稻中已建立的高通量资源利用、表型考

察、基因挖掘体系应用到其他作物中.

3.3 突破现有分子育种技术瓶颈, 引领前沿技术
体系变革

我国的作物杂交育种技术紧跟国际前沿, 并处于

国际领先水平, 如基因编辑应用于杂种优势的固定,
智能核不育分子设计育种体系在水稻和玉米中得到应

用, 分子标记辅助选择和基因编辑推动远缘杂交亲和

品种的培育, 这极大地促进了我国作物杂种优势利用

技术的广泛应用. 但是我国从0到1的原创性技术仍然

存在很大局限, 如缺乏原创性的基因编辑技术、单细

胞测序技术、育种高通量检测技术、信息化分析和检

测技术等. 未来工作应以需求为牵引, 以技术创新为导

向, 创建从种质资源到全基因组选育, 从基因挖掘到分

子设计育种, 品种培育到种子生产加工的全产业链.

4 我国杂交育种技术面向2035年的战略布局

为确保我国杂交育种技术的世界领先地位和可

持续发展, 实现我国种业2035年中长期目标, 在作物

育性理论和应用研究中必须重点做好以下四方面的

工作.

4.1 作物雄性不育和育性恢复的调控机制

我国粮食安全是国家战略问题. 作物杂种优势利

用是确保我国粮食作物的高产和稳产的重要策略, 作

物雄性不育和育性恢复的转换是实现杂种优势的实践

基础. 因此, 需要持续挖掘水稻、玉米、小麦、大豆、

油菜等主要农作物雄性器官(花药)发生、小孢子形成

等雄性发育过程中的调控基因和信号网络. 同时发挥

我国作物丰富的种质资源优势, 克隆相关基因并解析

雄性不育和育性恢复的调控机制. 进一步发掘杂交育

种所需的遗传材料, 丰富杂交育种中不育系和恢复系

的遗传多样性, 改变当前育种同质化现象, 优化三系

和两系制种体系.

4.2 作物育性转化及其与光温互作和环境响应的
理论基础

环境变化和逆境胁迫对作物产量带来极大的影

响
[74,75]. 因此, 需研究植物雄性生殖发育过程对光照时

间、温度等环境因素的响应, 揭示雄性生殖细胞发育

和光温互作的分子机制, 创建稳定高效的新型光温敏

雄性核不育系. 同时探究逆境胁迫对作物育性调控的

影响, 解决杂交作物制种过程中非预期的育性转化导

致的制种风险.
此外, 目前两系制种主要依赖于温敏不育材料,

只能在早季、低温条件下制种. 近期在水稻中发现

一类与常规光/温敏不育系表型相反, 短光周期/低温

不育、长光周期/高温可育的新型反光/温敏不育材

料
[36,76,77]. 利用反温敏不育遗传材料, 可降低温敏不

育系杂交制种受倒春寒和阴雨低温条件影响的风险,
将两系不育系繁种放在夏季高温条件下进行, 从而

丰富两系杂交种质资源、扩大两系应用范围、打破

两系制种环境敏感度对季节、气候和地域的严格

限制.

4.3 作物远缘杂种不育的分子调控网络和远缘
杂种优势利用

我国育种家们经过长期的探索, 已经在水稻中培

育了少数具有生产应用价值的籼粳亚种杂交稻组合,
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如“甬优系列”和“春优系列”等, 揭开了远缘杂种优势

利用的序幕. 当前克隆的杂种不育位点还非常有限,
导致杂种不育的分子机制还存在许多疑点和难点. 未
来工作应最大限度地克隆种间和亚种间杂种不育基

因, 利用基因编辑等技术手段快速创建多位点的人工

亲和系, 将推动远缘杂种优势的利用从理论推向实用

化, 从水稻推向其他作物, 作为未来作物增产的新生

长点.
基于无融合生殖的“一系法”育种可应用于远缘杂

种优势的固定
[78]. 国内外研究者基于无融合生殖的理

论, 通过敲除减数分裂和单倍体发生相关基因, 获得

与亲本类似的无融合生殖植株, 取得了重要突破
[79,80].

但目前这些策略还存在诱导效率低和植株育性差的问

题, 还有待进一步完善和改进, 离生产应用还有一定距

离. 为了更好地实现杂种优势固定, 在今后一段时期应

重点对具有无融合生殖特性的植物开展深入的基础研

究, 为创建高效、简便的“一系法”杂交育种体系提供

理论指导和技术支撑.

4.4 杂交育种技术的创新和农业生产方式的变革

新时期的智慧农业必须依靠科学和技术的进步.
未来工作应利用前沿生物技术手段, 发掘和创建新型

不育系和杂交制种体系. 同时结合作物多倍体育种,
开发建立多倍体杂交育种体系. 另外, 杂交育种还需

要解决不育系包颈和杂交种早衰等生产实际问题的分

子机制, 实现杂交种综合性状改良, 提升其增产潜力.
此外, 随着人民生活水平提高, 社会日益趋向老龄

化发展, 我国农村年轻人口涌入城市, 农村劳动力逐渐

变弱, 制种机械化需求日益凸显. 培育适应无人机辅

助、机械混合制种和种植的新材料, 对节省人力成本

具有重要意义. 智能核不育系的培育改变传统杂交育

种模式, 可实现大规模、机械化安全制种. 智能型雄

性不育系或雌性不育系的创制, 需要突破现有智能核

不育系筛选标记主要依靠荧光蛋白、配子致死基因多

限于α-amylase的局面, 获得更多有效筛选标记和配子

体致死基因, 促进我国农业生产方式的变革.
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Fertility regulation and molecular design hybrid breeding in crops
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Fertility regulation affects crop yield as well as heterosis utilization. Here we summarize the genetic basis and molecular regulatory
mechanism of male sterility and hybrid sterility in crops. The advances include cytoplasmic male sterility and its application in three-
line hybrid breeding, photoperiod- and temperature-sensitive genic male sterility and its application in two-line hybrid breeding,
biotechnology-based male sterility system and its application by molecular design breeding technology, and hybrid fertility and its
application in distant hybrid breeding. On this basis, we discuss the bottleneck and strategies for exploring mechanisms of crop
fertility regulation and molecular design hybrid breeding in China, with future trend predicted.
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