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摘要    1972 年, 武汉大学科研人员以红芒野生稻为母本, 与江西地方品种莲塘早父本杂

交, 在后代中发现了雄性不育株. 再用莲塘早多代回交, 于 1974 年获得了不育性稳定的株

系, 命名为红莲型细胞质雄性不育系(Honglian-type cytoplasmic male sterility, HL-CMS), 

莲塘早为其保持系 , 红莲型细胞质雄性不育水稻由此问世. 与单核期花粉败育的野败型

水稻不同, 红莲型属于二核期配子败育类型, 花粉碘染为圆败, 是杂交水稻新质源. 40 年来, 

武汉大学科研人员将基础研究、应用研究和产业化紧密结合, 促进了红莲型杂交水稻的发

展. 分子功能验证发现, 不育系线粒体内一编码 79 个氨基酸的可读框 OrfH79 为 HL-CMS

不育基因, ORFH79 蛋白破坏线粒体正常功能后导致花粉败育. 遗传分析发现, HL-CMS 为

双基因恢复模式, 进而克隆了恢复基因 Rf5 和 Rf6. 育性恢复机理研究表明, 恢复基因 RF5

蛋白与 GRP 蛋白互作, 组装成 400~500 kD 的分子复合体作用于 atp6-OrfH79 mRNA , 从而

恢复不育性. 借助分子标记辅助选择技术, 创制出新的 CMS 和多基因恢复水稻材料, 并用

于育种实践, 选育出高产优质红莲型杂交水稻新组合红莲优 6 号、珞优 8 号和粤优 9 号等, 

相继通过了湖北省、广西省和农业部国家农作物品种审定委员会等审(认)定, 构建的红莲型

杂交水稻亲本繁殖提纯体系突破了产业化瓶颈. 当前, 红莲型杂交水稻在中国长江流域、华

南稻区已大面积种植, 在越南、印度尼西亚、马来西亚、孟加拉和菲律宾等东南亚国家也

表现优异, 展现出广阔的应用前景.  
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水稻是中国主要的粮食作物, 是 60%以上人口

的主食 , 直接决定着国家的粮食安全 [1]. 在生产实 

践中, 水稻分为常规水稻和杂交水稻两种类型. 中国

的杂交水稻种植面积超过 50%, 占全国水稻总产量

的 60%以上, 对国家粮食安全具有决定性意义[2]. 杂

交水稻是指用 2 个遗传背景不同的水稻亲本杂交得

到的 F1 种子 . F1 具有明显的杂种优势 , 田间种植

后表现出高产、优质和多抗等优良性状 , 供给农民  

大面积生产用种 . 自 1970 年以来 , 中国科研人员

先后建立了三系与两系杂交水稻系统来生产 F1 种

子 , 取得了举世瞩目的成就 . 三系杂交水稻中 , 

野败型、红莲型和包台型是国际公认的 3 种细胞质

雄性不育水稻主要类型, 近年来, 红莲型杂交水稻在

基础研究、应用研究和产业化等方面均有突破, 形成

了特色, 本文将对红莲型杂交水稻的研究进展进行

综述.  
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1  HL-CMS 的发现历史与遗传特点 

CMS 是指植物雌性器官正常产生雌配子 , 但

由雄性器官细胞质 (目前发现的都为线粒体 )遗传 

因子控制的雄性器官异常 , 雄配子不能受精结实

的生物学现象 . 20 世纪 70 年代 , 袁隆平[3]在海南南

红农场的野生稻群体中, 发现了一株花粉败育而柱

头正常的单株, 简称“野败”(wild abortion, WA), 随后

组织全国大协作, 用常规水稻做父本杂交并连续回

交, 得到了不育性稳定的不育株系与相应保持系, 同

时用国内外品种(系)与不育系测交配组, 产生了优势

很强的 F1 种子 , 实现了三系配套. 野败型不育系植

株的花粉表现为单核期败育 , 呈现为中空干瘪无

规则形状 , 1%碘-碘化钾溶液下不着色(图 1A), 称

做典败 ; 细胞学观察发现 , 花药的绒毡层细胞提

前发生异常 , 不能供给花粉正常生长所需的营养

和能量 , 从而导致不育 ; 遗传学分析发现 , 其败

育是由植株 (孢子体 )的基因型决定 , 而与配子的

基因型无关 , 故称为孢子体不育类型 . CMS 植株

的发现是三系杂交水稻系统利用成功的关键 , 除

了从自然界中发现天然 CMS 不育植株外 , 利用远

源杂交获得 CMS 植株也是一种重要途径 . 为此 , 

1972 年 , 武汉大学 [4]采用野生稻与常规水稻品种

互为父母本进行大量杂交 , 结果在红芒野生稻和

莲塘早这对组合的杂交后代中发现了不育单株 , 

随后通过多代回交 , 于 1974 年获得了不育性稳定

的株系与相应保持系 , 并筛选出恢复系 , 实现了

三系配套 , 成功培育出红莲型杂交水稻 . 红莲型

不育系花粉表现为二核期败育 , 败育花粉粒呈现

出中空圆形 , 1%碘-碘化钾溶液下不着色 (图 1B), 

称为圆败 ; 细胞学观察花药的绒毡层细胞未见异

常 , 遗传学分析发现 , 其败育由体配子的基因型

决定 , 故称作配子体不育 . 日本科学家培育的包

台(BT)型、CW 型和 LD 型不育系也属于此类 , 但

它们的花粉败育发生在三核期和三核后期 . 败育

花粉粒呈圆形 , 1%碘-碘化钾溶液下与正常花粉粒

一样着黑色(图 1C), 称为染败 .  

2  HL-CMS 基础理论研究 

回顾杂交水稻取得成功的经验, 关键是 CMS 植

株的发现与利用. 在花粉发育的各个阶段, 任何异常

都将导致 CMS的出现. 从分子水平研究 CMS产生和

CMS 恢复正常的原因, 将能够对育性新种质进行原

始创新, 促进杂交水稻可持续地发展. 基于此, 武汉

大学利用红莲 CMS/Rf 系统, 开展了深入研究, 取得

了良好的进展.  

2.1  HL-CMS 不育基因克隆与机理研究 

(1) HL-CMS 不育相关片段鉴定.  研究普遍认

为, CMS 是线粒体基因控制的母性遗传, 不育基因为

线粒体基因组序列. 为获得 HL-CMS 不育相关片段, 

构建了红莲型不育系粤泰 A(YTA)与相应保持系粤泰

B(YTB)线粒体基因组 BAC 文库. 用线粒体基因 atp6

为探针筛选文库对阳性克隆测序, 发现在 YTA 线粒

体基因组 atp6 基因下游 200 bp 处, 存在一个编码 79

个氨基酸的嵌合片段, 由 cox1 基因的部分编码序列

以及一段未知来源的序列构成, 定名为 orfH79[5]. 与

已鉴定的BT型水稻不育基因 orf79相比, orfH79上游

(与 atp6 的间隔区)存在一个 36 bp 的非同源序列, 而

编码区同源性高达 97%. 在 HL-CMS 不育系中 , 

orfH79 有两种存在方式, 一种是与 atp6 基因共转录

为 2.0 kb的分子, 另一种是以 0.5 kb的方式独立存在, 

定名为 orfH79(s). 引入恢复基因后 , atp6-orfh79  

 

 

图 1  水稻 3 种 CMS 花粉 1%碘-碘化钾染色表型 
A: WA-CMS; B: HL-CMS; C: BT-CMS 
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mRNA 被剪接为 1.5 和 0.45 kb, 同时, orfH79(s)也被

剪接为 0.45 kb[6], 进一步表明 orfH79 是与红莲型水

稻不育相关的片段.  

(2) HL-CMS 不育基因功能互补验证.  CMS 是

植物界的普遍现象, 在多种植物中都发现过与 CMS

相关的片段, 但进一步完成功能验证的却很少, 主要

原因是植物线粒体基因转化难. 若将不育基因与线

粒体信号肽序列融合构建成转化子, 使不育基因产

物进入育性正常的水稻线粒体行使功能, 产生不育, 

则可实现不育基因的功能互补验证, Wang 等人[7]用

此方法证实了 orf79 为 BT 型水稻不育基因. 用类似

的方法, 将 orfH79 与线粒体信号肽融合后, 在玉米

泛素基因启动子 PUbi 的控制下, 以育性正常的水稻

材料笹锦 B 为受体材料完成遗传转化, 结果发现以

Ubi 为启动子的 T0 代转基因植株中有 5 株花粉败育, 

均为圆败 , 其不育性在 T1 代中稳定遗传 , 证明了

orfH79 是红莲型配子体 CMS 基因[8].  

(3) HL-CMS 不育分子机理研究.  CMS 是复杂

的生物学现象, 主要存在两种假说, 一是能量假说, 

二是毒性假说. 用 HL-CMS系统研究发现, 以不育基

因多肽 ORFH79 制备抗体, 免疫电子显微镜检测不

育系花粉, 观察到 ORFH79 蛋白主要定位于线粒体[8], 

同时发现, ORFH79 严重影响细菌和酵母菌(Saccha- 

romyces cerevisiae)的正常生长[9], 与 ORF79[7]具有相

同的生理毒性, 偏向毒性假说. 另一方面, 用双向电

泳和 ICAT 等蛋白质组学技术, 分析了红莲型水稻不

育系与相应保持系花粉各发育时期的蛋白质表达情

况, 发现大量涉及细胞凋亡、能量合成、淀粉合成和

细胞骨架等功能和结构的差异蛋白 [10,11]; 对不育系

四分体时期的小孢子观测则发现了细胞凋亡信号 , 

且出现随着 ROS 含量和抗氧化系统相关蛋白活性的

上调 , ATP 含量和线粒体膜透势发生下调并有核

DNA 损伤等现象[12,13]. 这些证据推测, ORFH79 不育

蛋白可能以某种直接或间接方式影响电子传递链 , 

致使电子泄漏造成线粒体膜透势下降, 伴随产生出

过量的 ROS, 对小孢子发育形成较大压力, 引起小孢

子凋亡等下游事件, 最终出现不育, 支持能量假说. 

尽管对 CMS 这种自然界普遍存在的生物学现象的研

究已有上百年的历史, 但要证实导致不育的根源是

能量匮乏还是毒性伤害, 或是二者兼有之, 还需更多

的分子实验证据.  

2.2  HL-CMS 恢复基因克隆与机理研究 

(1) HL-CMS 双恢复基因的发现与多基因恢复模

式.  HL-CMS属于配子体不育类型, 雄配子(花粉)发

育是否正常是由自身基因型决定的, 含恢复基因的

花粉正常发育, 不含恢复基因的则败育, 这与孢子体

CMS 不同. 孢子体 CMS 花粉的命运由植株基因型决

定, 含恢复基因的植株, 其花粉正常, 不含恢复基因

的植株, 其花粉败育. HL-CMS 二核期败育, 花粉表

型极易鉴定, 败育花粉碘染不着色. 这与 BT 型、CW

型及 LD 型 CMS 不同, 它们败育的花粉碘染着黑色, 

很难与正常花粉区分开来. 基于这两点, 本实验室发

现了 HL-CMS 的两对恢复基因 Rf5 和 Rf6 及配子体

CMS 类型的多基因恢复模式.  

2002 年, 红莲型杂交水稻新组合红莲优 6 号通

过湖北省品种审定委员会破格审定, 在全国不同生

态条件下种植, 结实率均在 90%以上, 表现优良; F1

花粉检查发现其平均单株花粉可育度在 75%以上, 

这种现象与配子体雄性不育作物存在一对恢复基  

因时的花粉育性分离比不相吻合. 而有些恢复系如

密阳 23、明恢 63 等对 YTA 测交, F1 花粉可染率只有

50%, 在自然条件下结实率在 80%以上, 但有的结实

率差, 不稳定. 最初, 用密阳 23 为父本, 发现 HL- 

CMS 为单基因恢复, 命名为 Rf5[14]. 后来为了克隆

Rf5, 又针对组合红莲优 6 号, 以 YTA 为母本, 9311

为父本, 分别构建了 BC1F1和 F2两个遗传群体, 并以

花粉的表型为目标性状, 考察群体的所有单株, 结果

在不同的遗传群体中均发现 HL-CMS 的不育性受两

对不同的恢复基因控制, 其中一对即为先前发现的

Rf5, 位于第 10 染色体, 另一对命名为 Rf6, 定位于第

8 染色体[15]. 遗传分析发现, 1 对恢复基因时, 杂种 F1

单株花粉 50%恢复正常, 2 对恢复基因时, 杂种 F1 单

株花粉 75%恢复正常, 3 对 87.5%, 4 对 93.75%, 以此

类推(图 2). 这与孢子体 CMS 恢复不同, 理论上, 孢

子体 CMS 的杂种 F1 单株只需 1 对恢复基因, 其花粉

就全部恢复正常. 多基因恢复模式的发现表明, 配子

体 CMS 作物可以实现孢子体 CMS 的杂种 F1 育性恢

复的表型, 这为选育配子体 CMS 强恢复系提供了理

论指导.  

(2) HL-CMS 育性恢复分子复合体研究.  首个

被克隆的恢复基因是T型CMS玉米的Rf2, 编码线粒 
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图 2  配子体 CMS 多基因恢复模式[15] 

体的乙醛脱氢酶[16]. 2002 年, 矮牵牛(Petunia hybrida 

Vilm)CMS 的恢复基因 PPR591 被克隆, 编码 591 个

氨基酸, 并以 35 个氨基酸组成一个基元(PPR 基元), 

多个 PPR 基元串联, 不同基元内某些氨基酸具有保

守性, N 端是线粒体信号肽, 定位于线粒体, 属于

PPR 家族的典型成员[17]. 自矮牵牛的 PPR591 被发现

具有 CMS 育性恢复功能后, 萝卜 CMS 的 Rfo, 水稻

BT-CMS 的 Rf1a 及 Rf1b 和 A3 型高粱 CMS 的 PPR13 

等恢复基因被相继克隆, 它们都为 PPR 基因[7,18~20]. 

PPR 基因分为 P 和 PLS 两个亚家族, P 亚家族 C 端无

功能结构域, PLS 亚家族的 C 端具有 E 或 DYW 等功

能结构域, 而E或DYW等结构域被证实可以与RNA

互作[21]. 目前, 除 A3 型高粱 CMS 的 PPR13 具有 E

结构域外, 其余被克隆具有恢复功能的 PPR 基因都

没有 E 或 DYW 功能结构域, 属于 P 亚家族. 在

HL-CMS 恢复基因 Rf5 与 BT-CMS 的 Rf1a 是等位基

因且编码相同的氨基酸[6], 也属于 P 亚家族. 前期研

究认为 , RF1A 可直接与不育基因转录本 atp6- 

orf79mRNA 互作, 进而剪接 atp6-orf79mRNA 恢复

不育性[22]. 研究发现, 在 HL-CMS/Rf 系统中, RF5 不

能与不育基因转录本 atp6-orfH79 mRNA 互作, 而是

与一个富含 GRP 的蛋白 GRP162 互作, 而 GRP162

与 atp6-orfH79 mRNA 互作, 并与一些未知蛋白因子

形成 400~500 kD 大小的分子复合体剪接 atp6-orfH79 

mRNA, 进而抑制 orfH79 翻译而恢复育性[6]. 由此, 

提出了恢复基因恢复 CMS 的分子模型: RF5 进入线

粒体, 与 GRP162 和其他蛋白因子组装为分子复合 

体, 作用于不育基因相关 atp6-orfH79 mRNA, 破坏

不育基因的翻译, 最终不育性被恢复(图 3).  

 

 

图 3  育性恢复的分子模型[23] 
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2.3  基于 CMS/Rf 研究, 创制杂交水稻新种质 

新不育系和恢复系的创制是杂交水稻的重要内

容 , 是保证可持续发展杂交水稻的关键 , 在克隆

HL-CMS 不育基因 orfH79 及恢复基因 Rf5 和定位 Rf6

的基础上, 用 orfH79 作为分子标记, 从 146 份 AA 基

因组野生稻和 190 份农家种中选出 8 份材料, 进一步

通过杂交回交培育出 w15A, w20A, w34A 和 w46A 等

新不育系, 表现出二核期败育, 不育性稳定, 是典型

的配子体 CMS 水稻材料[24]. 用 Rf5 和 Rf6 相关分子

标记从野生稻、农家种和优良亲本中选出具有 Rf5 和

Rf6 的种质资源, 进行优良恢复系聚合育种. 生产上, 

HL-CMS 恢复谱虽广, 但强恢复系不多, 分析发现大

多恢复系只有 1 对恢复基因, 恢复度只有 50%, 而实

现产业化的 HL-CMS 水稻当家品种“珞优 8 号”, 其父

本 R8108 含有两对恢复基因 Rf5 和 Rf6, 恢复度达

75%, 表现优异; 多恢复基因模式的发现, 进一步为

选育配子体 CMS 的强恢复系提供了理论依据. 由此, 

用分子标记辅助选择技术, 改良仅含单恢复基因的

恢复系, 聚合选育含多对恢复基因的新恢复系, 有力

促进了红莲型杂交水稻的发展.  

3  HL-CMS 应用研究 

红莲型原始不育系红野莲塘早表现为高杆, 在

生产上不能被使用, 先前转育的红野华矮 15A, 育性

不好, 遇高温花药开裂. 为此, 20 世纪 90 年代, 武汉

大学分析了国内外对杂交水稻的研究现状, 把高产

优质和细胞质多样性放在重要位置, 收集国内外多

种类型的不育系和保持系, 包括野败型、红莲型、包

台型、冈、D 型、K 型、II-32 型和马协型等 22 个, 进 

行育性、开花习性、米质和配合力等综合性状分析, 

最后选择红莲型粤泰不育系和相应保持系为主攻目

标进行红莲型杂交水稻研究, 取得了突破性进展.  

3.1  HL-CMS 不育性提纯 

李阳生等人[25]以红莲型不育系粤泰 A 和相应保 

持系粤泰 B 为主攻目标, 从提纯保持系入手, 进行成

对单株回交并自交, 7 和 8 月份高温下, 在武汉地区

选育圆败型花粉率 100%和结实率为 0 的材料用做原

原种, 扩大繁殖后用作原种, 来制备生产种(图 4). 通

过多年实践, 最终建立了核心种-原原种-原种-生产

种的完善体系, 确保了 HL-CMS不育系纯度, 突破了

红莲型杂交水稻产业化瓶颈.  

3.2  HL-CMS 不育系创新 

攻克了 HL-CMS 水稻的不育性纯度后, 由于不

育系 YTA 开花习性好、柱头外露率高、配合力强, 因

此第一个被用于大面积生产制种. 为进一步创新不

育系, 本实验室用诱变育种的方法在红莲型保持系

YTB 变异后代中选择早熟单株, 与 YTA 连续多代回

交选育出新的 HL-CMS 不育系珞红 3A. 珞红 3A 除

了具有 YTA 的优点外, 其米质更好, 生育期更短, 

2006 年通过湖北省品种审定, 2008 年通过湖北省科

技成果鉴定, 2009 年获得植物新品种权证书. 最近, 

在珞红 3A 的基础上, 又通过分子标记辅助选择和常

规育种技术紧密结合 ,  把来自野生稻的抗褐飞虱

Bph14[26]与 Bph15[27]聚合到珞红 3A 中, 选育出高抗

褐飞虱的红莲型新不育系珞红 4A, 通过湖北省科技 

 

 

图 4  红莲型不育系提纯复壮程序[25] 
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成果鉴定, 被国内多家育种单位引用, 使红莲型杂交

水稻不断创新.  

3.3  HL-CMS 突破性品种选育 

在提纯 YTA 不育系和保持系的同时, 对 HL 型

不育系的恢复系进行选育, 收集当前国内外优良品

种和恢复系 1000 余个, 用 YTA 做母本, 通过大规模

的测交实验, 于 1999 年筛选出扬稻 6 号、特青和 E32

等恢复系, 并经过复测和组合比较实验. 2001 年, 组

合 YTA/扬稻 6 号参加湖北省中稻区域实验, 表现特

别优异, 2002 年被湖北省品种审定委员会破格审定, 

定名为红莲优 6 号. 目前, HL-CMS 已选育出 20 多个

杂交水稻品种通过审定, 其中, 红莲优 6 号和珞优 8

号最具代表性. 红莲优 6 号 2004 年通过国家审定, 

2006 年获得品种保护权; 珞优 8 号是以珞红 3A 为母

本, R8108 为父本配组而成, 2006 年通过湖北省品种

审定, 2007 年通过国家品种审定, 2009 年通过农业部

超级稻认定并获得品种保护权, 2010年被列为长江流

域主推品种, 2007~2012 连续 5 年被列为湖北省主推

品种. 最近, 本实验室又利用抗褐飞虱红莲型新不育

系珞红 4A大规模配组, 获得了 10多个杂种优势很强

的苗头组合, 这些组合不但把产量和米质综合在较

高的水平, 而且表现出良好的抗性, 具有突破性, 前

景良好.  

4  HL-CMS 水稻产业化 

4.1  HL-CMS 水稻主要特点 

红莲型杂交水稻有 5 个明显特点: (ⅰ) 产量高: 

2003 年, 湖南常德市种子管理站组织对安乡、桃源、

澧县的红莲优 6 号进行大面积测产显示, 该组合大

面积生产平均亩产 620.1 kg, 其中高产丘块 862.3 kg, 

生产潜力超过 900 kg; (ⅱ) 米质优: 以红莲粤泰 A 

配组的红莲型杂交水稻一般能达到国标优质米标 

准, 其中以珞红 3A 配组的珞优 8 号达到国家优质二

级米标准; (ⅲ) 适应性广: 红莲型杂交水稻除适合

长江流域和华南地区种植外, 还适合于东南亚地区, 

如 2005 年, 红莲优 6 号在孟加拉国进行试种, 表现

非常突出, 比当地主栽品种增产 40%~50%, 深受当

地农民欢迎; (ⅳ) 制种产量高: 红莲型杂交水稻开

花习性好、异交率高, 制种产量一般亩产 450~500 kg

左右, 高产的可达 700 kg 以上; (ⅴ) 耐高温性能  

较强. 2003 年 8 月和 2007 年 7 月, 湖北省局部地   

区出现少见的高温炎热天气 , 大部分野败型杂交   

稻结实率只有 40%~50%, 而红莲型杂交水稻结实率

保持在 70%以上. 总之, 红莲型杂交水稻株叶形态

好、米质优、穗粒结构好、生育期适中、抽穗期耐

高温能力强、可抗白叶枯病、配合力好, 是中国杂交

稻的典范.  

4.2  HL-CMS 水稻产业化发展模式 

依托 HL-CMS 先锋组合红莲优 6 号和珞优 8 号, 

组建了两家民营企业进行产业化, 效果很好. 其中, 

尤以珞优 8 号“政-产-学-研”的产业化模式最具特色. 

2006 年, 成立武汉国英种业有限责任公司, 集中推

广珞优 8 号, 公司以学校研发为依托, 通过政府引导, 

连续 3 年举办百亩、千亩、万亩高产示范片, 并召开

大型示范现场观摩会. 其中, 2009 年在湖北孝感举办

的“绿色优质超高产水稻珞优 8 号 30 万亩示范工程”

成为目前国内单个品种面积最大的示范工程 , 影  

响很大, 推动了红莲型杂交水稻产业化进程. 目前世

界范围内, 红莲型杂交水稻累计种植面积达 1 亿亩 

以上, 还在不断攀升. 国际上, 特别是东南亚, 如越

南、印度尼西亚、马来西亚、孟加拉和菲律宾等国家, 

红莲型杂交水稻表现十分突出. 其中, 红莲型杂交水

稻珞优 8 号在越南创下三项第一: 单个品种销售量第

一、单个品种种植范围第一及品种综合质量评比第 

一. 据统计, 东南亚国家常年水稻种植面积约 7.5 亿

亩, 市场巨大, 为红莲型杂交水稻产业化提供了良好

的前景.  

4.3  良种良法配套, 栽培技术深入田间 

针对红莲型杂交水稻的生理特性和不同的生态

环境, 通过精确定量管理, 形成了“壮-足-大”的栽培

模式, 其中对红莲型杂交水稻珞优 8 号湖北随州千亩

示范片实收面积 0.312 亩, 收获鲜谷 273 kg, 折合成

干谷 834.8 kg/亩 , 通过了国家粮食丰产科技工程  

专家组验收 . “壮-足-大”栽培模式的“壮”指沙床旱

育、抛寄、化控促壮秧, “足”指插足基本苗、控制最

高苗、保证足穂, “大”指精量施肥、适度控制、保证

穗大粒饱. 为了充分发挥红莲杂交稻生产潜力, 通过

举办农民技术员、种田大户培训班, 以及现场观摩等
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形式, 把“壮-足-大”的栽培模式大面积推广, 让栽培

技术深入田间, 给农民带来实惠, 间接拉动了红莲型

杂交水稻的产业化规模.  

5  HL-CMS 水稻的发展 

5.1  作物杂种优势与杂交水稻 

(1) 作物杂种优势.  1876 年, 达尔文提出杂种

优势现象, 认为杂种 1 代的表现优于亲代, 在植物中

杂种优势是普遍现象. 136 年过去了, 人们利用这种

生物学现象进行粮食生产取得了巨大成绩. 据统计, 

利用杂种优势, 全世界年增产粮食 8 千万吨, 相当于

每年扩大种植面积 4.2 亿亩. 就水稻而言, 1976~2003

年, 推广杂交水稻使中国稻谷产量累积增加 4 亿吨, 

相当于扩大了近 9.9亿亩的水稻种植面积[28]. 为了揭

示杂种优势的遗传学本质, 1908年, Shull提出杂种优

势的超显性假说, 1917 年, Jones 进一步补充为显性

连锁基因假说; 1910 年, Bruce 又提出杂种优势的显

性假说; 而经典数量遗传学认为, 非等位基因之间

存在上位性效应 , 提出了杂种优势的上位性理论 . 

这些假说分别得到了一些研究结果的支持, 如 1992

年, Stuber 等人[29]通过分析玉米杂种优势的遗传基础

认为, 超显性效应对玉米杂种优势起主要作用, 支

持超显性假说; 1995 年, Xiao 等人[30]发现, 杂种优势

与整个基因组的杂合性相关不显著, 认为水稻杂种

优势主要取决于亲本基因的显性互补作用, 支持显

性假说; 1998 年, 余四斌等人[31]发现, 双基因互作现

象在杂交水稻中普遍存在, 并推断上位性效应在杂

种优势的形成中起决定作用, 支持上位性理论. 虽

然杂种优势遗传的基础理论研究不断发展, 但同杂

种优势利用实践还存在一定距离, 当前选育强优势

杂交组合主要依靠大量的田间组合评价, 手段相对

落后, 要进一步提高杂种优势的利用水平, 还应深

入研究杂种优势的遗传基础和分子机理, 加快技术

创新.  

(2) 杂交水稻的发展 .  杂交水稻是伟大创举 , 

是水稻育种史上的原始创新 , 处于国际领先地位 . 

1964 年, 袁隆平在洞庭早籼中发现雄性不育株, 开

始了中国杂交水稻研究; 1970 年, 袁隆平学生李必湖

等人在海南南红农场沟边普通野生稻中发现花粉发

生败育的单株, 随后组织全国水稻界专家联合开展

研究. 1973 年实现三系配套, 1976 年大面积推广, 同

时育成了红莲型、冈、D 型等多种不育系和恢复系, 

实现杂交水稻遗传多样性和稳定推广. 杂交水稻利

用途径主要是两系法和三系法. 1973年, 湖北省仙桃

市农业技术员石明松在晚粳农垦 58 的大田中发现了

光敏不育水稻农垦 58S, 其不育性受光温调控, 既可

做不育系也能作保持系, 一系两用, 简化了种子生

产程序, 随后在 80 年代中后期全国掀起了两系杂交

稻研究热潮. 目前, 国内两系法杂交水稻约占 40%, 

进展很快. 由于光温条件对三系法不育系的不育性

没有影响, 所以其不育性更加稳定, 同时种子生产

的技术体系也很完善, 因此三系法杂交稻仍占 60%, 

对国家粮食安全起到重要作用. 在全国农业科技人

员长期艰苦奋斗下, 杂交水稻从三系、两系发展到今

天的超级稻 , 不断创新 , 成绩世界瞩目 . 杂交水稻 

将理想株型与杂种优势相结合, 把高产、优质、多抗、

稳产和广适性紧密相结合, 充分利用现代分子生物

学技术, 提高育种效率; 另外, 还应注意杂交水稻的

遗传多样性, 发展不同类型的杂交水稻, 保持优势

种群和遗传差异, 防止不育系和恢复系同质化, 避

免因细胞质单一所带来的潜在危险.  

5.2  HL-CMS 水稻的发展 

HL-CMS 花粉败育位于野败和包台之间, 是中

国杂交水稻特异的新种质, 是杂交水稻三系研究的

重要内容. 为了把 HL-CMS作用发挥到极致, 武汉大

学科研人员从发现 HL-CMS 以来, 一直将基础研究、

应用研究和产业化相结合, 长期坚持, 最终实现了红

莲型杂交水稻杂种优势利用上的突破. 面对现代分

子生物学技术不断革新的趋势, 今后, 红莲型杂交水

稻将充分利用功能基因组的研究成果, 以高产、优

质、多抗和广适性协调发展为育种目标, 挖掘利用好

HL-CMS 的理论和应用价值, 促进红莲型杂交水稻

的发展.  

(1) HL-CMS 细胞质的利用.  通过 40 年的积累, 

在籼稻上, 利用红莲型细胞质先后选育出 YTA、珞红

3A 和珞红 4A 等优良不育系, 选配的红莲优 6 号、珞

优 8号和粤优 9号等红莲型杂交水稻组合大面积推广

应用. 同时, 研究发现, 红莲型细胞质还可用于粳稻, 

当前杂交粳稻利用的细胞质主要是 BT 型, 为三核期
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染败类型, 花粉败育相对较晚, 种子生产风险相对较

大; 野败型虽然败育彻底, 但恢复系难找, 应用受到 

限制. 红莲型为圆败类型, 与 BT 型水稻的染败相比, 

其败育相对彻底, 降低了生产风险; 红莲型恢复谱 

广, 除恢复基因 Rf5 外, 新恢复基因 Rf6 和多基因恢

复模式都可用于粳稻; 扬州大学已培育出表现优异

的红莲型粳稻新不育系[32]. 据统计, 中国目前水稻种

植面积约 4.2 亿亩, 其中籼稻约 3.0 亿亩, 粳稻约 1.2

亿亩, 杂交籼稻约占籼稻种植面积的 70%, 而杂交粳

稻只占粳稻品种的 6%左右[1], 利用红莲型细胞质发

展杂交粳稻, 空间很大. 籼稻、粳稻为水稻两个亚种, 

籼粳亚种间杂种具有强大杂种优势, 红莲型细胞质

在籼粳亚种杂种优势利用上, 具有很好的潜力. 品种

间杂交是当前水稻杂种优势利用的主要途径, 而利

用籼粳亚种间的杂种优势还未突破, 利用红莲型细

胞质和现代生物学技术, 加快籼粳亚种不育系和恢

复系选育, 尽快突破籼粳亚种优势利用, 选育出红莲

型籼粳亚种杂交水稻新组合.  

(2) 现代生物技术发展 HL-CMS 水稻.  今天, 

随着分子生物学技术的迅猛发展, 科学家们对生物

的遗传本质认识已经深入到了 DNA, RNA 和蛋白质

等分子水平. 水稻是世界上最重要的粮食作物之一, 

在禾谷类作物中基因组最小, 且与其他禾谷类之间

有广泛共线性, 是很好的模式作物. 2005 年, 水稻全

基因组测序完成, 水稻研究步入功能基因组学时代; 

同时, 测序技术从一代、二代到三代, 不断突破, 测

序规模更大, 测序成本更低, 为高通量、大规模鉴 

定新基因提供了便捷 , 也为红莲型杂交水稻大发  

展提供了机遇. 另外, 包括图位克隆、表达序列标

签、cDNA 微阵列、DNA 芯片、蛋白质组学以及反

向遗传学等各种基因功能鉴定方法日趋完善. 目前, 

已克隆与产量、品质和抗性相关的重要新基因近 100

个[33~35], 对简析水稻重要基因的生物学功能意义重

大. 而以基因挖掘为基础的水稻分子标记辅助选择

技术与常规育种技术相结合, 十分实用, 极大地提

高了育种选择效率. 用各种手段组装高产、优质和多

抗等重要性状基因 , 创造优异骨干亲本用于实践 , 

成为未来杂交水稻发展的趋势. 发展红莲型杂交水

稻除了要用好杂交、回交等常规育种方法外, 还要把

分子标记辅助选择技术、转基因技术以及其他现代

生物学研究成果利用起来进行遗传改良, 聚合各种

有利基因, 创制出各种优异新种质, 实现红莲型杂

交水稻高产、优质、多抗和广适应性等综合性状上

的新突破.  

(3) HL-CMS 新不育系、恢复系及强优势组合选

配.  红莲型杂交水稻的发展, 关键是选育出新不育

系、恢复系和强优势组合. 最近, 本实验室将常规育

种技术与分子标记辅助选择技术相结合, 成功选育

出高抗褐飞虱的红莲型新不育系珞红 4A; 同时, 用

远源杂交方法, 从野生稻中获得了抗稻曲病材料; 通

过改良红莲型保持系, 获得了抗稻瘟病的新材料; 这

些都为进一步选育红莲型实用新不育系奠定了坚实

的基础; 另一方面, 红莲型杂交水稻恢复系选育要注

重选育花粉量大、农艺优良性状、配合力好、米质优、

耐高温、含两对以上恢复基因的优良恢复系; 同时开

展红莲型杂交水稻的籼粳交相关研究, 并通过大规

模组合测配和小组合田间优势考察, 选育高产、优

质、多抗和广适应性的强优势新组合, 持续发展红莲

型杂交水稻.  

(4) HL-CMS 水稻产业化发展.  中国是世界上

最大的杂交水稻种子生产国和消费国, 具有庞大的

杂交水稻种子市场. 国际上, 已有 30 多个国家和地

区在研究、试种和推广杂交水稻, 其中东南亚地区的

越南、菲律宾、印度尼西亚、孟加拉、巴基斯坦和缅 

甸等 6 国及美国与印度都已经实现杂交水稻的商业

化应用, 年需杂交水稻种子约 4 万吨, 占中国种子生

产总量的 15%以上, 成为杂交水稻种子进口的主要

国家. 红莲型杂交水稻除在中国受到普遍欢迎外, 由

于在东南亚地区表现优异, 已成为杂交水稻出口品

种的主力军. 据统计, 在 2010 年间, 红莲型杂交水稻

种植面积越南约 75 万亩, 占其杂交水稻种植面积的

7%; 菲律宾约 45 万亩, 占其杂交水稻种植面积的

10%; 印度尼西亚约75万亩, 占其杂交水稻种植面积

的 20%; 孟加拉约 60 万亩, 占其杂交水稻种植面积

的 13%. 在将来中国杂交水稻种子出口市场中, 红莲

型杂交水稻无疑是最重要的品种, 因此要把红莲型

杂交水稻国内推广与国外发展相结合, 在不断研发

出强优势新组合的同时, 将规模化、机械化和信息化

相结合, 搞好种子生产, 保障国内外生产用种安全, 

为国家和世界粮食安全做更大贡献.  
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