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摘要 杂种优势利用是提高作物单产的重要途径之一, 它利用了与纯系品种不同的遗传效应. 试验证明大豆具有 

可资利用的杂种优势, 利用雄性不育系及雄性不育保持系和雄性育性恢复系是作物杂种优势利用中生产杂种种子 

的重要途径. 基于质核互作雄性不育系统的“三系法”是当前大豆杂交种制种中应用最为广泛的途径, 迄今已利用 

“三系” (不育系、保持系和恢复系)杂交种生产体系审定了46个杂种大豆品种, 比对照平均增产近13%. 可见, 杂种 

优势利用可作为我国大豆单产提升的突破性技术. 本文重点综述了大豆杂种优势的遗传构成与利用途径、大豆质 

核互作雄性不育与“三系”选育、大豆细胞核雄性不育与利用、大豆杂种品种的审定与杂种种子生产技术的研究 

进展, 并就当前大豆杂种优势商业化应用需要进一步攻克的关键问题进行了探讨. 
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大豆是重要的蛋白和油脂作物, 在国民经济中占 

有重要的地位. 近年来, 在大豆产业振兴计划的支持 

下, 我国大豆产量有所增加, 但近五年(2020~2024年), 
大豆进口量始终维持在9100万吨以上, 对外依存度高 

达80%以上, 大豆居高不下的进口量给我国粮食安全 

带来严重的潜在风险, 已成为国家和人民普遍关注的 

粮食安全问题. 国家高度重视大豆产业发展, 连续多年 

的中央一号文件先后提出“大豆振兴计划”“盐碱地种 

植大豆”“玉米大豆带状复合种植”“大力实施大豆和油 

料产能提升工程”和“巩固大豆扩种成果, 支持发展高 

油高产品种”等号召, 大豆产能问题受到全国重视, 我 

国大豆种植面积和总产量出现恢复性增长. 然而, 随着 

我国人口的增长和居民生活水平的提高, 国内大豆产 

量无法满足日益增长的需求, 因而国产大豆的单产亟 

待提高.  
杂种优势利用是提高作物单产的重要途径之一, 

在水稻、油菜、玉米等作物上已得到广泛应用, 并取 

得了显著的经济和社会效益. 早在上个世纪国内外就 

开展了大豆杂种优势利用的探索, 研究结果表明大豆 

具有明显的杂种优势 [1~4]. 不同年代不同科研人员使用 

不同的杂交组合进行研究, 均发现大豆杂交种在产量 

方面具有明显的超亲优势, 超亲优势率可达15.6%以 

上, 一些高优势组合的超亲优势率达50%以上、超对 

照可达30%以上 [1~9], 表明大豆在产量性状方面具有明 

显的杂种优势.  
雄性不育系是作物杂种种子生产中的关键材料, 

基于质核互作雄性不育(cytoplasmic-nuclear male steri
lity, CMS)系统的“三系法”和细胞核雄性不育(genic 
male sterility, GMS)系统的“两系法”是农作物杂交种制 

种中应用最为广泛的两种方式, 当前大豆在杂交种培 

育方面主要采用“三系法”. 截至2024年年底, 我国大豆 

研究人员利用“三系”(不育系、保持系和恢复系)杂交 
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种生产体系已审定46个杂种大豆品种, 区试比对照平 

均增产近13%, 其中增产幅度15%以上的杂种大豆品种 

13个 [10,11](表1). “十二五”以来审定杂种大豆品种38个, 
说明近年来我国杂种大豆研究在育种规模上的不断扩 

大和杂种优势利用技术上的不断提升. 本文将全面综 

述大豆杂种优势利用的研究进展, 并对大豆杂种优势 

利用过程中需要攻克的关键问题进行分析和展望. 

1 大豆杂种优势的遗传构成与利用途径 

大豆是否值得利用杂种优势决定于是否能找到具 

有足够强的优势组合使杂种优势的增益能超过杂种种 

子生产的成本. 一般来说, 杂种优势这个自然现象是广 

泛存在的, 关键是育种工作者能否找到具有一定优势 

强度的杂种组合. 大豆杂种选育过程, 主要是杂交亲本 

的选配和测试过程, 只有充分利用适宜的亲本, 才有可 

能配制出高优势的杂交组合. 遗传学家为了帮助育种 

者找到强优势的组合, 致力于揭示杂种优势的遗传机 

制. 早期在分子标记和基因构成未发现时, 遗传学家通 

过杂交试验推测基因及其效应, 杂种表现出优势与杂 

合子有关, 所以一般认为与基因的显性程度有关. 产量 

的杂种优势涉及不止一个基因, 而是多个位点的综合 

表现, 所以育种家从应用出发, 提出了亲本一般配合力 

和特殊配合力的概念, 而且提出配合力与亲本间的遗 

传距离有关, 认为: (1) 大豆亲本间产量杂种优势既与 

双亲一般配合力之和及特殊配合力有关, 又不完全相 

关. 一般情况下高优势高产组合的亲本产量配合力的 

特点为双亲具有较高的一般配合力之和, 同时有较高 

的特殊配合力, 或亲本之一具有较高的一般配合力; 
(2) 大豆双亲间有一定的遗传距离是获得高优势高产 

组合的前提, 但利用遗传距离大的双亲获得的杂交组 

合并不一定都有高产优势, 还有生态适应性等一些其 

他因素决定杂种优势; (3) 大豆杂种产量的遗传构成主 

要包括超显性效应、部分显性效应以及少量的加性效 

应等 [9,20~26]. 国家大豆改良中心杨加银等人 [22]应用统计 

遗传主-微位点组方法对来自我国和美国的8个大豆品 

种双列杂交组合的产量性状遗传构成及其效应进行了 

系统分析, 发现大豆杂种的产量由6个主位点组控制, 
且显性效应大于加性效应. 进一步研究发现大豆杂种 

的遗传构成主要包括主位点组杂合显性效应、主位点 

组纯合加性效应、微位点组杂合显性效应和微位点组 

表 1 国内各研究单位选育的代表杂种大豆品种 
Table 1 Representative hybrid soybean varieties bred by various research institutions in China 

杂交种名称 不育系 恢复系 育种单位 
审定 
时间 

审定 
区域 

区域试验较 
对照增产(%) 

脂肪含量.  
(%) 

蛋白质含量.  
(%) 

参考 
文献 

杂交豆1号 JLCMS9A JLR1 吉林省农业科学院 2002 春播区 21.9 21.09 39.19 [12] 

杂优豆1号 W931A WR016 安徽省农业科学院 2004 夏播区 15.4 18.96 43.56 [13] 

杂交豆2号 JLCMS47A JLR2 吉林省农业科学院 2006 春播区 22.7 20.54 40.75 [14] 

阜杂交豆1号 阜CMS5A 阜恢6号 阜阳市农业科学院 2010 夏播区 20.6 19.43 44.65 [15] 

吉育609 JLCMS103A JLR102 吉林省农业科学院 2015 春播区 17.0 22.54 37.52 [16] 

吉育610 JLCMS128A JLR98 吉林省农业科学院 2016 春播区 18.7 21.15 37.32 [17] 

吉育612 JLCMS57A JLR9 吉林省农业科学院 2017 春播区 16.0 20.92 42.07 [18] 

吉育639 JLCMS191A JLR403 黑龙江农业科学院绥化分 
院吉林省农业科学院 

2019 春播区 13.1 23.78 37.04 [11] 

佳吉1号 JLCMS178A JLR124 黑龙江农业科学院佳木斯 
分院吉林省农业科学院 

2019 春播区 15.3 22.15 40.46 [11] 

吉育641 JLCMS191A JLR158 吉林省农业科学院 2020 春播区 17.4 22.43 38.58 [11] 

吉育643 JLCMS212A JLR346 吉林省农业科学院 2020 春播区 15.3 21.69 38.14 [11] 

吉农H1 JLCMS254A JLR192 吉林农业大学吉林省 
农业科学院 

2020 春播区 17.8 21.93 38.17 [11] 

吉育645 JLCMS234A JLR9 黑龙江农业科学院佳木斯 
分院吉林省农业科学院 

2021 春播区 15.4 20.12 44.77 [19] 

吉农H2 JLCMS212A JLR414 吉林农业大学吉林省 
农业科学院 

2021 春播区 17.8 22.91 38.86 [11] 

晋豆53号 SXCMS13A TH46 
山西农业大学.  

(山西省农业科学院) 
南京农业大学 

2022 春播区 9.8 19.37 41.12 [11]   
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纯合加性效应等, 它们的相对重要性依次递减, 并进一 

步提供了挖掘遗传潜力进行优势改良的方法, 但该方 

法建立在假定无复等位基因、复等位基因被拆分为多 

个双等位性的主位点组的基础上, 无法明确具体复等 

位基因的差异类型. 上述统计遗传方法为理解大豆杂 

种优势的遗传构成和大豆杂种产量的聚合育种提供了 

初步依据. 
随着分子标记和基因构成研究的进展, 杂种基因/ 

数量性状位点(quantitative trait loci, QTL)定位逐步兴 

起, 为进一步挖掘与大豆杂种优势相关的基因位点及 

等位变异用于精准改良杂种大豆产量性状, 大豆研究 

人员针对大豆杂种优势利用有关的杂种基因/QTL定 

位、杂合位点遗传效应及相应的杂种设计育种开展了 

研究. 杂种QTL/基因位点的定位与纯系品种的定位不 

同, 定位群体应该是杂种, 通常都用双列杂交群体, 相 

应地定位的统计计算方法也不同. 为此, 研究人员利用 

大豆多亲本遗传交配设计杂种群体, 先后提出了单标 

记分析方法和加性-显性多位点模型下偏最小二乘回 

归结合遗传算法(partial least squares regression plus 
genetic algorithm, PLSRGA)以及由后者衍生的杂种群 

体全基因组QTL及其环境互作的高效检测方法(hybrid 
population QTL mapping, HPQM)等杂种群体QTL检测 

方法 [22,23,26,27]. 

1.1 大豆双列杂交群体单标记定位方法  

国家大豆改良中心杨加银等人 [23]在考虑复等位基 

因的情形下, 利用8个不同来源的大豆品种采用单标记 

分析法检测到38个与产量显著相关的标记基因位点, 
其中单个位点可解释产量表型变异的11.95%~30.20%. 
同时该研究还发现增效显性杂合位点、增效加性纯合 

位点、减效加性纯合位点和减效显性杂合位点等为大 

豆杂种产量相关位点的主要构成, 它们的相对重要性 

也依次递减. 然而, 单标记分析模型极易受到其他邻近 

位点的干扰, 从而导致检测结果的假阳性率较高.  

1.2 PLSRGA和由此衍生的HPQM 

随后, 国家大豆改良中心Wang等人 [26]建立了多位 

点模型下的杂种QTL-allele的定位方法. 该法以双列杂 

交和NCII(North Carolina design II)遗传设计的杂种F 1 

群体为遗传作图群体, 利用测序数据(通过RAD-seq, 基 

于限制性位点相关DNA的测序)获得的具有复等位变 

异的全基因组SNP(single nucleotide polymorphism)连 

锁不平衡区段SNPLDB为标记, 采用PLSRGA分析方法 

开展大豆产量杂种优势显著相关的分子标记复等位性 

分析, 发现在加性-显性遗传模型中, 具有复等位变异条 

件下的大豆杂种产量超亲优势包含了基因的超显性效 

应、部分显性效应和少量的加性效应. 在对来自8个亲 

本的大豆双列杂交群体产量试验结果的PLSRGA分析 

中, 共鉴定出28个主效QTL(138个等位变异), 它们对表 

型变异的贡献率为61.8%. 同时, 该方法能够通过全群 

体定位得到加性效应和显性效应两个矩阵, 从而获得 

各个组合的遗传效应组成, 从中找出该杂种遗传构成 

的弱点及其有待改良的位点与方案. 
近年来, 随着高通量测序技术的发展, 分子标记密 

度越来越高, 而在杂种群体中, 由于亲本的多样性, 每 

个遗传位点上还存在多个等位变异的情况, 上述大豆 

杂种群体QTL检测多位点模型方法通常只适用于少量 

分子标记, 难以高效地分析全基因组高密度分子标记 

或部分算法计算时间较长, 难以满足实际的需求. 为 

此, 国家大豆改良中心程梦雪 [27]基于全基因组高密度 

SNP分子标记, 结合染色体区段和位点组分析方法, 构 

建了包含复等位变异的加性-显性及其环境互作效应 

多位点模型, 利用优化的偏最小二乘回归(partial least 
squares regression, PLSR)和遗传算法(genetic algo
rithms, GA)进行模型估计与变量选择, 提出了适用于 

大豆杂种群体全基因组水平上的主效及环境互作效应 

QTL检测方法-HPQM, 同时发现与单标记分析方法、 

PLSRGA方法相比, HPQM方法在保证检测功效的情况 

下, 大幅缩短了计算时间, 从而为大豆杂种群体全基因 

组QTL的检测提供了高效方法. 随后, 程梦雪 [27]利用 

HPQM方法和基于8个大豆亲本的双列杂交设计杂种 

群体, 获得12个大豆单株荚数QTL, 其中3个QTL仅有 

环境互作效应, 1个QTL兼有主效和环境互作效应. 大 

豆单株荚数所关联的QTL以及各组合的杂种优势显性 

度分析结果表明, 大豆单株荚数的杂种优势主要由超 

显性(over-dominance, OD)、部分或完全显性(partical 
dominance or complete dominance, PD)以及纯合加性 

效应(homozygous additive, HA)位点共同组成, 其中以 

正向的超显性位点为主. 同时利用15个亲本构建的 

NCII设计群体和HPQM方法, 获得10个小区产量QTL, 
其中有2个QTL仅有环境互作效应. 大豆小区产量的杂 

种优势遗传组成类型分析表明, 大豆小区产量的杂种 

优势形成主要由正向超显性(+OD)与正向加性位点 

(+HA)共同决定. 可见, 纯合位点、杂合位点及其环境 
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互作等效应共同决定大豆杂种优势. 此外, 研究人员开 

发了大豆杂种群体全基因组QTL检测的高效计算机软 

件(https://gitee.com/njau-sri/HPQM), 该软件具有跨平 

台、高性能、开源免费、操作便捷等特点 [27]. 随着基 

于全基因组高密度分子标记和杂种群体遗传解析方法 

的不断更新与利用以及配套软件的开发, 研究人员对 

大豆杂种优势的遗传构成研究也在不断深入, 为今后 

进一步研究大豆杂种优势形成的分子机制解析和杂种 

组合优势的改良提供理论支撑, 从而提高优势组合的 

选育效率. 
杂种优势利用除了得到强优势组合是其前提外, 

大豆作为典型的自花授粉作物, 另一关键是产生杂种 

种子的手段. 当前, 基于CMS系统的“三系法”和GMS 
系统的“两系法”是水稻、玉米、油菜等主要农作物杂 

交种制种中应用最为广泛的两种方式, 在大豆中主要 

利用“三系法”进行杂种优势利用, 同时对利用途径中 

的相关技术进行了研发. 在大豆不育系的繁殖田和杂 

交种的制种田中, 不育系分别与保持系和恢复系按比 

例(如2:1)间隔种植 [10,28], 通过昆虫传粉, 不育系获得保 

持系的花粉而收获的种子即为不育系, 而不育系从恢 

复系获取花粉后所结的种子则为杂交种子. 但是“三系 

法”受恢保关系的制约而对种质资源利用率低, 随着大 

豆光敏不育基因ms3的发掘, “两系法”也正在应用到杂 

种大豆的育种中. Hou等人 [29]研究发现, 大豆ms3突变 

株在短日照条件下表现不育可实现异交制种, 在长日 

照条件下育性得到恢复可自交繁种, 省去了传统的“三 

系法”中借助保持系繁殖不育系的步骤, 同时使得该不 

育系可与任何可育系进行杂交, 从而极大拓宽了亲本 

的遗传基础. 以此为基础, 吉林省农业科学院开发了一 

套通过创制大豆光敏不育系进行自交繁种和异交制种 

的方法, 实现了“两系法”在杂交大豆育种中的应用 

(https://digitalpaper.stdaily.com/http_www.kjrb.com/kjrb/ 
html/2024-11/06/node_7.htm), 在一定程度上拓宽了大 

豆杂种优势利用的途径. 

2 大豆质核互作雄性不育与“三系”选育 

基于质核互作雄性不育的“三系法”杂种选育系统 

是当前大豆杂种优势利用的主要途径, 本节重点对大 

豆质核互作雄性不育和“三系”选育进行综述与讨论.  

2.1 大豆雄性不育细胞质的挖掘和不育系的创制 

大豆质核互作雄性不育现象最早由Davis [30]报道, 

且在随后的专利中对大豆杂交种的生产过程进行了描 

述 [31,32], 此后再无进一步研究报道. 随后, 大豆质核互 

作雄性不育研究主要在我国进行. 雄性不育细胞质是 

大豆“三系”杂种优势利用的关键, 目前, 国内报道实现 

“ 三 系 ” 配 套 的 大 豆 不 育 细 胞 质 类 型 主 要 包 括 R N  
型 [33,34]、ZD型 [35~37]、N8855型 [38~41]、N21566型 [42]和 

N23661型 [43]等, 这五种类型的不育细胞质分别来源于 

5个栽培大豆.  
(1) 汝南天鹅蛋(RN型). 吉林省农业科学院孙寰等 

人 [33]以来源于河南汝南的栽培大豆汝南天鹅蛋和一年 

生野生大豆分别作为母本和父本, 通过远缘杂交途径 

发现获得的杂种F 1表现为高度雄性不育, 进一步利用 

正反交试验发现栽培大豆汝南天鹅蛋中含有不育细胞 

质, 随后分别以野生大豆(5090035)和栽培大豆(伊川绿 

大豆)为核背景通过连续回交育成雄性不育系OA和 

YA, 同时找到了恢复系, 实现“三系”配套 [44], 进一步研 

究发现RN型不育系属于配子体不育 [44]. 当前, 吉林省 

农业科学院利用RN型不育细胞质已育成适宜不同生 

态区的不育系300多个 [11]. 
(2) 中豆19(ZD型). 中国农业科学院油料作物研究 

所Peng等人 [45]以来源于湖北的大豆品系ZD8319为母 

本与栽培大豆开展正反交试验, 发现正交高度雄性不 

育, 而反交正常可育, 推断ZD8319携带不育细胞质. 安 

徽省农业科学院张磊等人 [37]以中油89B为母本, 分别与 

3个栽培大豆品种杂交, 在F 1代均发现不育株, 并通过 

连 续 回 交 获 得 3 个 稳 定 遗 传 的 不 育 系 W 9 3 1 A 、  

W936A、W933A, 证明中油89B含有不育细胞质. 阜阳 

市农业科学院李磊等人 [35]发现以8908和8912为母本的 

两个杂交组合的F 1代植株表现为高度雄性不育, 而反 

交雄性育性正常, 推断该雄性不育由质核互作引起, 并 

以此为基础育成阜CMS1A~阜CMS10A等一批不育 

系 [46]. 吉林省农业科学院赵丽梅等人 [36]以RN型CMS不 

育系的保持系YB为父本, 与ZD8319进行测交, 育成稳 

定的以ZD8319细胞质为遗传背景的栽培大豆质核互 

作雄性不育系ZA并实现“三系”配套. 这些不育系无论 

是来源于中油89B, 还是8908、8912或ZD8319, 它们的 

母本效应均源自中豆19或以其作母本衍生系的细胞质, 
因此将该类不育细胞质称为ZD型. 遗传分析发现ZD型 

不育系属于配子体不育 [47]. 
(3) N8855. 国家大豆改良中心盖钧镒等人 [38~41]从 

大量杂交组合的筛选中发现两个栽培大豆N8855× 
N2899的F 1不育, 而反交可育, 随后通过连续5年重复验 
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证和多轮回交, 确认来源于湖北的栽培大豆N8855含有 

不育细胞质并选育出质核互作雄性不育系NJCMS1A, 
并实现“三系”配套. 遗传分析发现N8855型不育系属于 

孢子体不育 [48~50]. 此外, 以NJCMS1A为基础, 已转育出 

NJCMS2A [49,50]、NJCMS5A [51]等适宜不同生态区的几 

十份不育系. 
(4) N21566. 国家大豆改良中心Zhao等人 [42]以不育 

系NJCMS1A的保持系N21249为父本, 通过广泛测交发 

现来源于湖北通山的栽培大豆N21566具有不育细胞 

质, 通过连续回交育成不育系NJCMS3A, 并实现“三系” 
配套. 该不育系的花粉败育发生在单核居中小孢子期, 
要比N8855型CMS不育系NJCMS1A、NJCMS2A的败 

育时期早 [52,53], 意味着N21566型CMS不育系与N8855 
型CMS不育系在细胞学特征方面可能有所不同. 遗传 

分析发现N21566型不育系属于配子体不育 [42]. 
(5) N23661. 国家大豆改良中心Nie等人 [43]挑选覆 

盖6个生态区的野生材料和地方品种随机配制杂交组 

合 ,  发现两个栽培大豆组合 [ (N23661×N23658)  
F 1×N23658]呈现部分不育特性, 随后通过正反交试验 

和多轮回交, 确认来源于广东大埔的栽培大豆N23661 
含有不育细胞质并育成不育系NJCMS4A, 且已实现 

“三系”配套. 地理来源、线粒体分子标记和基因组序 

列分析发现, N23661型不育细胞质与RN型、ZD型、 

N8855型和N21249型不育细胞质均存在差异 ,  但 

N23661型不育系的不育类型尚未确定. 
如上所述, 获得不育系的同时就获得了相应的雄 

性不育保持系. 除了上述五类不育细胞质, 研究人员还 

发现栽培大豆XXT、N2877、N1642、WSms和野生大 

豆N23168均携带不育细胞质 [36,54], 有待于进一步研究 

与利用. 尽管当前大豆杂种优势利用在不育细胞质挖 

掘和不育系创制方面取得一定进展, 但仍然存在不育 

细胞质种类不够丰富、高异交率不育系缺乏等问题, 
制约了杂交大豆的产业化进程. 因此, 未来需要挖掘更 

多类型尤其是孢子体不育类型的不育细胞质, 同时在 

不育系的选育过程中要注重提高异交率.  

2.2 大豆质核互作雄性不育恢复系的鉴定、评价与 
选育 

有优良的不育系和保持系, 还要有相应的恢复系 

才能实现“三系”配套和杂交种的创制. 大豆CMS恢复 

系的鉴定主要采用测交法, 即对不育系与恢复系测交 

所得杂种F 1的雄性育性进行鉴定, 若雄性育性恢复, 则 

认为其为恢复系, 但各研究在恢复系的鉴定标准上有 

所不同. 早期, 国家大豆改良中心Bai和Gai [48]以及赵团 

结 [52]将花粉萌发率>5%、花药散粉性正常、成熟期植 

株结实正常“三系”杂种F 1的父本鉴定为恢复系, 吉林省 

农业科学院孙寰等人 [55]则将“三系”杂种F 1花粉败育率 

达到60%以下作为恢复系鉴定的标准. 但在实际应用中 

发现, 部分“三系”杂种F 1的育性恢复易受高温、短光照 

和干旱等环境因素的影响 [33,56~61], 出现育性恢复不彻 

底甚至不恢复的现象, 这可能是由于恢复系所含恢复 

基因的恢复能力较弱或需多个恢复基因共同作用才能 

恢复所致. 因此, 恢复系对“三系”杂种F 1育性恢复程度 

的影响是“三系”杂交种选育必须考虑的重要指标之一, 
选用的恢复系务必是强恢复系. 为此, 吉林省农业科学 

院张井勇等人 [62]在恢复系的鉴定过程中将RN型CMS 
的易被恢复和难被恢复不育系与强恢复系测交获得F 1 

植株的花粉败育率标准分别定为0~10%和0~50%. 除此 

之外, 培育的“三系”杂交种在推广应用之前应首先开 

展高温、短光照和干旱等环境的评价, 保证鉴定和选 

育的恢复系为强恢复系, 从而进一步确保“三系”杂种 

F 1的高产与稳产. 
尽管“三系法”已广泛应用于杂交大豆的培育中, 

但利用的恢复系种质资源偏少, 为了充分发挥大豆杂 

种优势的潜力, 杂交大豆研究人员除了在已培育的品 

种中鉴定强恢复系之外, 还开展了恢复系的选育和创 

制工作. 针对现有恢复系的恢复能力不够、部分农艺 

性状不佳等问题, 研究人员采用弱恢×强恢、强恢×强- 
优恢等传统方式, 创制了一批优异的强恢复系. 此外, 
国家大豆改良中心研究人员以细胞核雄性不育系为母 

本, 以强恢复系、弱恢复系、强-优恢复系等为父本, 通 

过蜜蜂传粉进行多轮互交, 构建了大豆优异亲本核心种 

质群, 从中筛选并创制了一些强恢复系, 如NN恢2101等.  

2.3 大豆质核互作雄性不育和育性恢复的分子机理 

细胞质雄性不育基因符合母性遗传模式, 被认为 

位于线粒体基因组中 [63]. 早期, 国家大豆改良中心和吉 

林省农业科学院研究人员发现atp6和atp9等线粒体基 

因在大豆CMS不育系和保持系间存在RNA编辑 [64~66], 
推测这种变化与大豆质核互作雄性不育有关. 随着生 

物技术的发展, 大豆CMS不育系与保持系的线粒体基 

因组已完成测序和组装, 通过二者间的序列差异比较, 
国家大豆改良中心研究人员发现orf178和orf261为大 

豆N8855型CMS潜在的不育基因 [67]. 为了进一步了解 
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大豆CMS雄性不育发生的分子机制, 国家大豆改良中 

心、吉林省农业科学院和安徽省农业科学院研究人员 

利用多组学对大豆CMS不育系与保持系开展了差异甲 

基化、基因、蛋白、非编码RNA(miRNA和circRNA) 
和代谢物的研究, 发现大豆CMS与多个代谢途径的异 

常有关, 涉及碳水化合物与能量供应、花药与花粉发 

育调控、活性氧(reactive oxygen species, ROS)代谢、 

细胞信号转导与程序化死亡(programmed cell death, 
PCD)等 [64,68~81]. 国家大豆改良中心研究人员通过进一 

步的功能研究发现, 不育系中上调表达的非编码RNA 
miR2119b过表达会导致拟南芥出现雄性半不育表 

型 [82]. 同时, 大豆CMS不育系与其保持系不同器官蛋白 

质比较分析发现, 不育基因的表达具有时空性和器官 

特异性 ,  与雄性育性有关的蛋白主要在花药中表 

达 [83~86]. 相关研究为今后进一步解析大豆CMS雄性不 

育发生的分子机理奠定了较好的基础. 
恢复系作为“三系”杂交种的父本, 其所含恢复基 

因的恢复能力对“三系”杂种F 1能否正常结实起着决定 

性作用. 因此, 恢复基因的定位和功能研究是大豆CMS 
恢复系选育和杂种优势利用的前提, 但大豆中一直存 

在恢复基因类型和功能不明确等问题. 为此, 大豆研究 

人员针对不同细胞质类型的恢复基因开展了定位和鉴 

定研究. 大多数定位研究结果显示RN型、ZD型和 

N8855型的恢复基因主要位于大豆第16号染色体 

上 [87~90]. 此外, 吉林省农业科学院研究人员在第9号染 

色体上鉴定到RN型CMS不育系的其他恢复基因位点 

Rf3 [91], 国家大豆改良中心研究人员在第3、5、7、17 
号染色体上鉴定到N8855型CMS不育系的其他恢复基 

因位点 [92~94], 说明同一CMS不育系可能有不同恢复基 

因存在. 国家大豆改良中心和吉林省农业科学院研究 

人员进一步通过功能研究发现, 位于第16号染色体上 

的GmPPR576和GmPPR565分别为N8855型和RN型 

CMS不育系的恢复基因 [88,90]. 进一步利用GmPPR565 
创制了新恢复系, 开发了能够用于分子标记辅助选育 

含GmPPR565基因的恢复系的dCAPS和InDel分子标 

记 [90], 实现了恢复基因及其分子标记在大豆CMS恢复 

系创制以及分子标记辅助选择育种上的应用. 此外, 不 

育系与恢复系及其杂种F 1的差异转录组测序发现, 在 

恢复基因存在的情况下, 与不育系相比, 杂种F 1中参与 

碳水化合物和能量供应、花粉发育调控、ROS代谢和 

PCD代谢途径基因的表达水平得到有效的恢复 [95]. 以 

上结果表明, 大豆CMS的雄性不育和育性恢复均与碳 

水化合物和能量代谢、花粉发育、ROS代谢和PCD代 

谢途径紧密相关, 不育基因会导致代谢紊乱从而出现 

雄性不育表型, 而恢复基因能够通过抑制不育基因来 

修复相关代谢途径使得雄性育性得以恢复.  
针对部分大豆“三系”杂种F 1的雄性育性稳定性易 

受高温影响而出现结实少甚至不结实的问题, 国家大 

豆改良中心研究人员发现恢复系作为“三系”杂种F 1的 

父本, 其恢复能力的强弱决定了高温胁迫下大豆“三 

系”杂种F 1的雄性育性稳定性 [58,60], 为此挖掘了高温胁 

迫下大豆CMS恢复系的耐高温基因资源, 并利用生物 

技术手段创制了耐高温强恢复系及其“三系”杂种F 1 
[96]. 

同样在棉花中, 王学德 [97]研究发现, 高温胁迫下棉花 

“三系”杂种F 1结铃率较低和不孕籽率较高是不育细胞 

质负效应和恢复系的恢复能力不够强所致; 在不育系 

相同的情况下, 往恢复系中引入谷胱甘肽S转移酶等育 

性增强基因就能够抑制杂种F 1中不育细胞质的负效应, 
从而提高恢复系的恢复能力 [98]. 以上结果表明在大豆 

CMS恢复系中通过引入耐高温基因等育性增强基因, 
来创制耐高温强恢复系及其“三系”杂种F 1是可行的. 大 

豆质核互作雄性不育和育性恢复的分子机理的研究投 

入的力量尚不足, 有待系统深入探索.  

3 大豆细胞核雄性不育与利用 

细胞核雄性不育现象在植物中也普遍存在. 与质 

核互作雄性不育系相比, 细胞核雄性不育系的育性只 

受细胞核基因控制, 因而不存在细胞质负效应, 且雄性 

育性稳定、恢复源广. 大豆的第一个GMS突变体由 

Owen [99]发现, 但该突变体表现为雄性和雌性均不育. 
目前, 全球已鉴定出约30个大豆GMS突变体, 包括雄 

性不育且雌性可育、雄性和雌性均不育、光敏雄性不 

育、结构型雄性不育等类型 [100]. 在大豆已知的GMS突 

变体中, 已有18个GMS基因控制位点通过分子标记的 

定位, 包括ms0、ms1~ms4、ms6、ms8、ms9、msp、 

msMOS、mst-M、msNJ、st2和st4~st8 [100], 但仅有5个 

基因(GmMS1、GmMS2/GmAMS1、GmMS3、GmMS4 
和GmMS6)被成功克隆和鉴定 [29,101~107]. 其中, GmMS1 
编码驱动蛋白(Kinesin)、GmMS2/GmAMS1编码bHLH 
转录因子、GmMS3和GmMS4编码PHD转录因子, 而 

GmMS6则编码MYB转录因子. 目前, 已通过CRISPR/ 
Cas9技术创制了GmMS1、GmMS2/GmAMS1和GmMS3 
的基因编辑突变体. 

然而, 这些大豆GMS基因的具体分子机制仍有待 
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于进一步研究. 例如, GmMS1如何调控成膜体的扩张? 
GmMS2调控的次级代谢和脂代谢途径中有哪些关键基 

因参与? GmMS3调控的碳水化合物代谢途径中涉及哪 

些基因? GmMS4和GmMS6具体参与的代谢通路是什 

么? 能否利用这些GMS基因的下游靶基因创制更多类 

型的不育系? 此外, 根据拟南芥中GMS基因的分子调 

控网络(DYT1-TDF1-AMS-MYB80/MYB103/MS188- 
MS1), 大豆中的MS6和MS2/AMS1很可能分别为MS2/ 
AMS1和MS3基因的上游调控因子, 因此MS6、MS2/ 
AMS1和MS3这三种类型的GMS基因在大豆雄性育性 

调控中的相互关系需要进一步明确.  
与水稻、玉米等作物相比, 大豆中通过功能验证 

的GMS基因种类还很欠缺, 还有待于进一步挖掘. 考虑 

到目前发现的GMS基因在水稻、玉米、拟南芥、大豆 

等不同植物间具有高度保守性, 完全可以通过生物信 

息学分析挖掘它们在大豆中的同源基因进行功能研究 

以发掘更多类型的大豆GMS基因.  
前期, 大豆GMS材料主要应用于大豆轮回选择群 

体的创制和新品种的选育中. 例如, 我国科研人员利用 

ms1和ms2等GMS突变体成功构建了针对不同生态区 

的轮回选择群体, 并从中选育出高油大豆新品种冀豆 

19和高蛋白大豆新品种冀豆21 [108,109]. 然而, 这些应用 

尚未充分发挥GMS材料的潜力. 随着现代生物技术的 

发展, 基于GMS基因的第三代杂种育种技术已在水稻 

和玉米等作物的杂交种培育中广泛应用. 该技术的核 

心是在纯合隐性细胞核雄性不育突变体(ms)背景中转 

入一个组合元件(包括野生型等位基因MS、雄配子致 

死基因和筛选基因), 从而筛选获得可育的新型保持系 

(组合元件/-ms/ms) [110]. 这种保持系自交后不仅能实现 

自身繁种, 还能生产不含转基因成分的不育系, 进而用 

于杂交种的生产. 大豆GMS基因的分子克隆和功能验 

证, 为大豆第三代杂种育种系统的应用提供了重要基 

因资源、材料及理论支撑, 进一步拓宽了大豆杂种优 

势利用的途径. 

4 大豆杂种品种的审定与杂种种子的生产 
技术 

4.1 大豆杂种品种的审定 

2002年我国育成世界上首个大豆杂交种“杂交豆1 
号”, 比对照增产了21.9% [10]; 2004年育成第一个夏大豆 

杂交种“杂优豆1号”, 该杂交种比对照增产15.4%且蛋 

白质含量达43.56% [13]. 随后, 2006~2020年的15年期间 

每五年分别审定大豆杂交种5、6和19个, 2021~2024年 

期间已审定14个大豆杂交种, 体现了我国在杂交大豆 

育种方面的不断进步. 46个杂交种中, 包括“杂交豆5 
号”在内的14个大豆杂交种达到我国高油品种的最新 

审定标准22%, 包括“阜杂交豆2号”在内的2个大豆杂交 

种达到我国高蛋白品种的最新审定标准45% [111,112]. 总 

体上, 北方春播区杂种大豆品种在品质方面偏高油, 而 

黄淮海夏播区杂种大豆品种则偏高蛋白. 目前, 这46个 

杂 交 种 的 不 育 细 胞 质 主 要 来 源 于RN型 、ZD型 和  

N21566型, 其中吉林省农业科学院独立或联合选育的 

吉育606和吉农H2等杂交种不育细胞质均来源于RN 
型, 安徽省农业科学院和阜阳市农业科学院选育的杂 

优豆2号和阜豆123等杂交种不育细胞质均来源于ZD 
型, 山西农业大学(山西省农业科学院)独立或联合选育 

的6个杂交种中晋豆48、优势豆-A-5、晋豆52、晋豆 

53和晋品豆7号(https://www.chinaseed114.com/seed/19/ 
seed_92860.html)的不育细胞质来源于RN型 [11], 而晋豆 

51号的不育细胞质来源于N21566型(https://www.china
seed114.com/seed/16/seed_78258.html). 尽管N8855型和 

N23661型不育细胞质在前期已选育出优良“三系”并获 

得强优势大豆杂交组合, 但由于其所属区域的气候条 

件导致杂交种制种效率低, 使得这两种不育细胞质尚 

未得到广泛应用, 目前针对这两类不育细胞质已选育 

出在适合制种区域使用的优良“三系”, 未来有望投入 

到杂种大豆品种的培育中. “三系”杂种大豆品种除了 

在产量等方面具有较好的优势之外, 还有较强的耐非 

生物胁迫的特性. 2020年, 相关专家在山西省运城市永 

济董村农场盐碱地(pH: 8.3, 全盐含量: 0.397%) [113], 对 

山西农业大学农业基因资源研究中心(山西省农业科 

学院农作物品种资源研究所)育成的大豆杂交种“优势 

豆-A-5”和“品优势豆5号”进行现场实收测产, “优势豆- 
A-5”和“品优势豆5号”亩产分别达245.0和282.5 kg, 比 

对照晋豆19(184.7 kg/亩)分别增产32.6%和53.0%, 表明 

杂种大豆品种具有较好的耐盐碱性, 未来可考虑在盐 

碱地上种植杂种大豆来提高我国大豆的产能. 尽管杂 

种大豆在产量方面具有较好的优势, 但是尚未实现大 

面积推广和产业化, 主要在于大豆杂交种的制种技术 

有待于进一步突破. 

4.2 大豆杂种种子的生产技术 

大豆的杂种优势利用无论是采用“三系法”、“两系 
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法”还是第三代杂种育种系统, 如何经济有效地生产大 

量的杂交种子是大豆杂种优势商业化应用的关键. 为 

此, 研究人员对大豆杂交种的制种技术开展了一系列 

研究.  
4.2.1 昆虫媒介的有效利用是大豆杂种种子生产的 

首要关键技术 

首先, 大豆花有完整的蜜腺, 在开花时会泌蜜, 泌 

蜜的时间通常为每天的9:00~15:00, 但不同大豆品种花 

之间的泌蜜量存在显著差异, 通常为0~0.2 μL, 表明大 

豆花具有典型的虫媒花解剖学特征 [114~116], 这决定了虫 

媒传粉为大豆杂交制种的有效方式, 因而昆虫媒介的 

有效利用是大豆杂种种子的商业化生产关键技术之一. 
早期, 研究人员拟利用人工养蜂的方式来作为大豆杂 

交种制种的传粉媒介, 但成本较高且传粉效果并不太 

好. 随后, 国家大豆改良中心Dai等人 [117]通过对大豆雄 

性不育系异交结实传粉媒介的观察发现, 田间大豆花 

的自然昆虫群体包括中华蜜蜂(Apis cerana cerana Fab
ricius)、意大利蜜蜂(Apis mellifera Ligustica)、熊蜂 

(Bombus sp. 01)、北方切叶蜂(Megachile manchuriana 
Yasumatsu)、细切叶蜂(Megachile spissula Cockerell)、 

黄鳞切叶蜂(Megachile derasa Gestaecker)、玉米毛带 

蜂(Pseudapis sp. 01)和拟绒毛淡脉隧蜂(Halictus pseu
dovestitus)等. 其中出现频率最高的是中华蜜蜂, 其次是 

意大利蜜蜂和北方切叶蜂, 并且它们访问大豆花的高 

峰期在全天中的12:00~13:00 [117]. 李建平等人 [118]研究 

发现切叶蜂、西蜂、隧蜂等为杂交大豆的主要传粉昆 

虫, 而Dai等人 [117]并未发现西蜂, 可能是研究所处的地 

理位置不同的缘故, 但两个研究均发现切叶蜂对于杂 

交大豆制种比较重要. 同时, 研究还发现, 在制种基地 

周边穿插种植苜蓿、草木樨等蜜源植物, 能够增加野 

生昆虫媒介的种类和群体数量 [119], 从而提高不育系的 

异交结实性. 因而, 可在大豆杂交种制种田附近利用当 

地的环境, 大量培殖中华蜜蜂、意大利蜜蜂和北方切 

叶蜂等天然昆虫群体, 从而有效地提高大豆杂交种的 

制种产量. 
4.2.2 高异交能力雄性不育系的选育是大豆杂种 

种子生产的基础关键技术 

大豆雄性不育系的异交结实主要依赖两个步骤, 
首先, 中华蜜蜂等昆虫媒介访问保持系或恢复系, 在访 

问过程中采集花粉, 随后, 昆虫媒介携带花粉再访问雄 

性不育系完成传粉以实现异交结实. 因此, 雄性不育系 

吸引昆虫访问的花部特性, 如花泌蜜量和质量在一定 

程度上决定了雄性不育系的异交能力. 研究发现, 昆虫 

访大豆花的峰值与大豆花泌蜜量的峰值直接相关, 不 

同大豆材料的花泌蜜量、分泌孔数目与结实率也直接 

相关, 具有更多分泌孔和更高花泌蜜量的不育系有利 

于更好地异交结实, 在开放条件下, 利用自然昆虫群体 

作为传粉媒介, 高蜜量不育系异交率高达100.0% [117]. 
Zhang等人 [120]研究也发现大豆花蜜的分泌量与异交率 

呈极显著正相关. 可见, 选育高异交能力的雄性不育系 

是实现大豆杂种种子商业化生产的另一关键技术. 
4.2.3 大豆杂种种子生产的配套技术 

除了昆虫传粉媒介和具有高花泌蜜量的不育系等 

因子影响大豆不育系异交结实之外, 传粉昆虫的选育、 

引诱、繁殖和保护等对不育系能否正常完成异交授粉 

也起着关键作用. 研究人员发现通过定向选育蜜蜂 [10]、 

利用引诱剂 [121]等方式能够实现人工驯化蜜蜂为大豆 

高效授粉. 同时, 制种环境的选择对于不育系异交结实 

率的提高也比较重要, 研究发现保持系和恢复系在无 

露水环境下, 花粉能够释放良好, 可以为不育系异交结 

实提供更多有效的外源性花粉 [117], 重要的是, 无露水 

环境也更有利于昆虫活动, 从而提高传粉效果. 此外, 
研究人员通过大量试验发现大豆开花期在降水量 

40~80 mm、日均气温24~26°C的环境下有利于天然昆 

虫群体的传粉. 在不育系与保持系/恢复系种植模式技 

术开发方面, 发现不育系与保持系/恢复系的种植比例 

以2:1为佳, 可使不育系异交率达到88.9%~100.0%, 繁 

殖系数可达1:30以上, 接近常规大豆的水平 [10,44,117]. 考 

虑到大豆杂交种的制种成本, 天然昆虫群体+高异交率 

不育系+合适的制种环境是大豆杂种种子商业化生产 

方式的最佳选择. 

5 大豆杂种优势商业化应用需要进一步 
攻克的关键问题 

目前关于大豆杂种优势的遗传构成与利用途径、 

关键材料、关键基因和关键技术等方面取得了显著进 

展, 但当前大豆杂交种并未进入到商业化生产阶段, 大 

豆杂种优势距离商业化应用仍存在一定差距, 一些关 

键问题仍需进一步攻克(图1).  

5.1 发掘高效的不育细胞质 

目前大豆“三系”杂交种生产上应用的RN型、ZD 
型和N21566型不育细胞质均为配子体不育类型, 使得 

不育细胞质的种类比较单一. 重要的是, 配子体不育花 
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粉的育性由于受配子体本身基因控制, 它的育性易受 

环境影响, 使得部分“三系”杂种F 1在极端情况下有减 

产的风险. 从农作物杂种优势利用的历史可以看出, 遗 

传背景单一的不育细胞质会对作物杂交种的抗病虫能 

力和适应性造成潜在的风险, 例如玉米中的T型不育细 

胞质造成杂交玉米小斑病大暴发 [122]. 优异的不育细胞 

质可以实现农作物杂种优势利用的突破, 例如水稻中 

的野败(简称WA)型不育细胞质是实现杂交水稻“三系” 
配套育种和杂种优势利用的关键 [123]. 作物杂种优势利 

用中应用的多为孢子体不育细胞质(不育性稳定), 例如 

水稻中的WA型、玉米中的C型和油菜中的Pol型不育 

细胞质. 可见, 大豆不育细胞质种类单一的问题亟需 

解决.  
因此, 当前亟需扩大我国大豆雄性不育细胞质的 

遗传多样性. 研究人员前期通过大量测交试验, 发现大 

豆材料中均包含较多的不育细胞质 [54]. 鉴于我国拥有 

丰富的包括栽培大豆和野生大豆在内的种质资源, 可 

通过以下三种策略来发掘大豆不育细胞质: (1) 扩大大 

豆种质资源范围, 从中挑选亲本材料, 随机配制杂交组 

合, 根据F 1及后代雄性育性判断母本是否含有不育细 

胞质. (2) 利用大豆种质资源为母本, 以已有质核互作 

雄性不育系的保持系为父本, 配制杂交组合, 从中筛选 

不育细胞质. (3) 利用大豆种质资源为母本, 以已有质 

核互作雄性不育系的恢复系为父本配制杂交组合, 若 

正交F 1或F 2代及回交后代出现雄性不育株, 而反交育 

性正常, 则可判断母本中含有不育细胞质, 从而发掘与 

已有不育细胞质恢保关系不同的新不育细胞质. 当前 

的RN型、ZD型、N8855型和N23661型不育细胞质均 

是通过第(1)种策略发掘的, 而N21566型不育细胞质是 

通过第(2)种策略发现的. 此外, 研究人员也利用第 

(1)种和第(2)策略发现野生大豆中可能包含不育细胞 

质 [43,54]. 相对而言, 第(1)种和第(3)种策略更有可能筛选 

出同已有不育细胞质不同的细胞质, 其中第(3)种策略 

应是目前筛选新的大豆不育细胞质的优先选择, 适合 

解决当前大豆不育细胞质类型单一的问题. 但是无论 

采用哪种策略, 对不育细胞质进行系统的遗传鉴定和 

归类对于它们未来的进一步利用都十分必要. 此外, 考 

虑到配子体不育类型的不育系及其杂种F 1的雄性育性 

易受高温等环境的影响, 更多孢子体不育类型的细胞 

质发掘将有利于“三系”杂交大豆的进一步发展.  

5.2 选育高异交率不育系和强恢复系 

稳定的高异交率不育系和强恢复系是大豆杂种优 

势利用的关键, 不育系的育性稳定与否和异交率高低 

决定了一个不育系能否成功应用于育种实践和杂交种 

生产, 恢复系恢复能力的强弱决定了杂交种的育性稳 

图 1 (网络版彩色)大豆杂种优势利用研究进展汇总 
Figure 1 (Color online) Summary of research progress on the utilization of soybean heterosis  
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定以及能否推广应用. 尽管通过恢保关系鉴定发掘大 

量的保持系和恢复系, 但在后期的试验中发现: (1) 部 

分保持系在回交转育过程中雄性育性不稳定, 导致最 

终转育出来的不育系育性不稳定. (2) 即使转育出来的 

不育系育性稳定, 但是部分不育系却出现异交率低的 

问题, 后期难以实际应用. (3) 部分恢复系在不同光照、 

温度等环境下育性稳定, 但其与不育系配制的杂交种 

育性不太稳定. 在相同不育细胞质的遗传背景下, 不育 

系的稳定性和异交率取决于保持系; 同时, 在相同的不 

育系背景下, 杂交种育性的稳定性取决于恢复系恢复 

能力的强弱. 因此, 亟需对现有的不育系和恢复系进行 

改良以获得稳定的高异交率不育系和强恢复系.  
对于不育系的稳定性来说, 如果在早期的转育过 

程中发现其有不稳定的现象应该尽早舍弃, 以保证后 

期不育系的育性一直保持稳定. 对于不育系异交率的 

改良关键是对其异交结实性能相关性状的改良, 即对 

昆虫/蜜蜂的吸引力的改良, 因为大豆具有典型的虫媒 

花解剖学特征, 且不育系的花泌蜜量、分泌孔数目与 

其异交率正相关 [114~117,120]. 同时, 研究还发现大豆花朵 

颜色鲜艳的程度以及类黄酮生物合成途径可能与不育 

系的异交率相关 [124~126]. 因此, 在稳定高异交率不育系 

创制中, 花泌蜜量和花朵颜色鲜艳的程度是异交率改 

良的重要研究方向. 而恢复系恢复能力的强弱主要依 

赖于强恢复基因, 今后需要鉴定更多类型的恢复基因, 
通过分子标记辅助选择或生物技术实现多恢复基因的 

聚合育种, 从而创制恢复力强、恢复谱广的新型恢复 

系. 当然, 也可以通过挖掘耐高温基因等育性增强基因 

来创制强恢复系. 
大量的育种实践表明, 优良的大豆雄性不育系和 

恢复系应该符合下列标准. 优良不育系的标准: (1) 高 

不育度. 不育度100%且不育性稳定, 不受种植地点和温 

度等气候条件的影响. (2) 高异交率. 具有吸引昆虫(尤 

其是蜂类 [117,120])造访的花蜜腺等特性. (3) 可被恢复性 

好. 通过与恢复系杂交获得杂种F 1的花粉育性好, 且不 

随种植地点和温度等气候条件的改变而出现较大的波 

动. (4) 高配合力. 不育系与恢复系的配合力直接决定 

杂种F 1的优势水平. 一般配合力好的不育系, 与不同恢 

复系杂交产生优势组合的机会更多. (5) 农艺性状优良. 
不育系农艺性状的好与差在很大程度上决定了杂种F 1 

的农艺性状. 优良恢复系的标准: (1) 基因型为S(RfRf) 
或N(RfRf). S(RfRf)基因型较好, 不会因为种植过程中的 

异交导致后代恢复基因丢失. (2) 强恢复能力. 与不育 

系杂交获得杂种F 1的花粉育性好, 且不随种植地点和 

温度等气候条件的改变而出现较大的波动. (3) 高配合 

力. 恢复系的配合力也是通过它与不育系的杂种F 1反 

映出来, 一般配合力高的恢复系应用会更广、价值会 

更高. (4) 农艺性状优良. 恢复系农艺性状对杂种F 1的 

农艺性状同样起着重要作用, 最好能与不育系优势互 

补. (5) 与不育系有较大的遗传差异. 遗传差异大的不 

育系与恢复系获得高优势高产组合的概率更大. 

5.3 杂交种制种效率有待进一步提高 

杂交种制种成本的高低为杂交大豆产业化的关键. 
我国当前建立了高蜜量不育系在无露水环境下自然昆 

虫群体传粉技术和基于人工驯化蜜蜂+引诱剂的大豆 

雄性不育“三系”制种技术, 有效地降低了大豆杂交种 

的制种成本. 但杂交种制种产量高低除了稳定的高异 

交率不育系和关键的制种技术之外, 还需考虑能否为 

不育系提供足够的外源花粉. 在实际的田间制种过程 

中, 仍然存在以下问题: (1) 不育系与恢复系花期不遇 

或相遇时间比较短, 导致制种产量下降. 在恢复系的选 

用上首先要考虑恢复系与不育系开花期接近或者恢复 

系的开花期比不育系长, 同时可考虑采用簇状花序的 

恢复系, 将有利于外源花粉的足够供应和吸引昆虫, 从 

而进一步提高杂交种的制种产量. 此外, 研究发现通过 

降低空气湿度、温度可以有效地保存大豆花粉生活 

力 [127,128], 但是如何实现保存的花粉高效地传递到不育 

系柱头上仍需要进一步研究, 能否通过改造大豆的花 

器官使得柱头外露, 然后利用无人机技术将带有活力 

花粉的溶液喷施到不育系柱头上来解决不育系与恢复 

系开花期不能完全相遇的问题, 有待于进一步研究. 
(2) 南方露水环境诱使花粉发芽, 影响虫媒传粉和制 

种. 能否发掘调控大豆花药开裂时间的基因, 延迟露水 

存在下大豆花药开裂的时间, 从而满足露水散去时有 

足够活力的花粉供昆虫采集传粉. (3) 制种的机械化程 

度低, 增加了制种成本. 当前杂交大豆的制种技术是先 

将母本培育成雄性不育系, 再与恢复系间隔种植于田 

间, 通过虫媒使母本捕获恢复系的花粉而产生杂交种. 
由于恢复系依然具有自交结实能力, 因此在收获时必 

须先去除恢复系, 才能确保用机械收获的杂交种不含 

父本的种子. 这不仅增加了人工成本, 而且无法实现全 

机械化生产. 目前, 小粒不育系、雌性不育恢复系已成 

功应用于水稻杂交种的机械化制种中, 显著降低了制 

种成本 [129~131]. 在大豆中, 我们同样可以利用籽粒大小 
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的差异性状, 将小粒不育系和大粒恢复系混合种植, 通 

过种子大小的差异, 通过过筛机械分选杂交种子和恢 

复系种子. 雌性不育恢复系是指雌性器官失去生育能 

力但雄性育性正常、能够产生有活力花粉的恢复系. 
通过将雌性不育特性引入杂交种的恢复系, 使其雌性 

不育化并与雄性不育系配合, 可以免除杂交制种中去 

除恢复系的工序, 实现机械化生产. 由于无需考虑去除 

恢复系, 可以将其与母本混合播种, 进一步简化制种流 

程. 此外, 混合播种改变了传统“三系法”或“两系法”制 

种中隔行播种父、母本的种植模式, 缩短了父母本的 

相对距离, 有利于自然受精结实, 从而提高杂交种的制 

种产量. 这种模式极有可能成为未来杂交大豆制种技 

术的发展趋势. 因而, 未来需要考虑重点挖掘小粒基 

因、雌性不育基因, 并创制和利用小粒不育系和雌性 

不育恢复系, 以推动杂交大豆制种技术的革新与应用. 

5.4 选育强优势组合 

当前已审定的46个杂种大豆品种中增产幅度达 

15%以上的杂种大豆品种有13个, 占总数的约四分之 

一, 其中早期培育的杂交种优势较强, 如杂交豆1号和 

阜杂交豆1号等增产幅度均超过20%. 黄淮海地区后期 

培育的杂交种在产量方面的杂种优势潜力没有得到充 

分发挥, 可能与不育细胞质来源的地理位置以及亲本 

来源、组配数目有一定关系. 白志元 [132]研究发现不育 

系间平均遗传距离高于恢复系间平均遗传距离. 针对 

恢复系间遗传距离较窄的问题, 可以利用带有恢复基 

因的材料与遗传差异较大的材料杂交选育新的恢复系, 
或者利用生物技术手段将恢复基因导入到遗传差异较 

大的材料中, 从而拓宽恢复系间的遗传差异. 此外, 尽 

管当前对大豆杂种优势的遗传构成开展了系列研究, 
但大豆杂种优势形成的分子基础还不清楚, 现代杂交 

育种过程中父母本杂种优势群的遗传改良规律及其基 

因组学的分子基础也不清楚, 导致大豆杂交组配选择 

比较盲目、效率低, 制约了强优势杂种大豆新品种的 

大规模培育. 目前已有研究表明大豆产量杂种优势与 

多个QTL位点相关, 然而是哪些主效基因调控杂种优 

势还不明确. 对上述问题的研究, 将为大豆杂交种父母 

本杂优群的遗传改良、强优势杂交种的选育及全基因 

组选择育种技术的开发提供重要基因资源, 更为未来 

预测不同遗传背景材料杂交后代F 1的产量杂种优势, 
充分利用大豆的杂种优势为实现大豆高产提供理论 

基础.  

5.5 杂种优势利用途径有待扩展 

目前, 在大豆中主要利用“三系法”进行大豆的杂 

种优势利用的研究, 但 “三系法”受恢保关系的制约而 

对种质资源利用率低, 使得当前大豆杂种优势利用的 

途径过于单一. 同时, “三系法”中的不育系自身需要与 

保持系杂交繁种, 既增加了杂交种生产成本也易造成 

混杂, 又极大地限制了“三系”杂交大豆育种的推广与 

应用. 随着大豆光敏不育基因ms3的发掘, “两系法”也 

逐渐应用到杂交大豆的育种中. 近期, 吉林省农业科学 

院开发出一套通过创制大豆光敏不育系进行自交繁种 

和异交制种的方法, 实现了“两系法”在杂交大豆育种 

中的应用, 从某种程度上拓宽了大豆杂种优势利用的 

途径. 然而, 基于光敏不育系的“两系法”受自然光照影 

响大、存在不育系的繁殖产量不稳定、杂交种子纯度 

不达标的风险, 随着现代生物技术的发展, 基于GMS基 

因的第三代杂种育种技术已广泛应用于水稻和玉米等 

作 物 的 杂 交 种 培 育 中 ,  大 豆 G m M S 1 、 G m M S 2 /  
GmAMS1、GmMS3、GmMS4和GmMS6等GMS基因的 

克隆和功能验证, 为大豆第三代杂种育种体系的建立 

打下了基础, 可进一步拓宽大豆杂种优势利用的途径.  

5.6 具有重大育种利用价值的育性基因有待发掘 

无论是“两系法”、“三系法”还是第三代杂种育种 

技术都离不开具有重大育种利用价值育性调控基因的 

有效利用, 如基于“两系法”的光温敏雄性不育基因、 

基于“三系法”的恢复基因、基于第三代杂种育种技术 

的GMS基因、基于雌性不育恢复系的雌性不育基因、 

基于吸引昆虫传粉的蜜腺发育调控基因等, 都远远难 

以满足当前大豆杂种优势利用的需求. 因此, 深入挖掘 

大豆具有重大育种利用价值的育性基因, 系统解析它 

们的分子调控机理, 不仅为大豆杂种优势利用提供基 

因资源和理论基础, 也对通过分子设计提高大豆产量 

具有重要意义.  

6 结论与展望 

经过几十年的系统研发, 大豆杂种优势利用研究 

取得显著进展, 但离商业化应用仍存在一定差距, 有待 

产区规模化研究. 随着大豆优异种质资源与具有重大 

育种利用价值育性基因的不断发掘与利用、大豆杂种 

种子的商业化生产技术体系的不断完善和生物技术的 

不断发展, 大豆杂种优势利用将会展现出广阔的应用 

前景和产生显著的经济社会效益.   
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The utilization of heterosis is one of the important ways to improve crop yield, which has been widely applied in crops such 
as rice, rapeseed, corn, and other crops, and has achieved remarkable economic and social benefits. As early as the last 
century, both domestic and international researchers-initiated explorations into soybean heterosis, and research results have 
shown that soybeans have significant heterosis. Across different decades, scientists employing diverse hybrid 
combinations consistently observed substantial over-parent heterosis in soybean hybrids, particularly in yield traits. The 
over-parent heterosis rate has been documented to exceed 15.6%, with some high heterosis combinations demonstrating 
over 50% over-parent heterosis and over 30% superiority compared to control varieties, indicating that soybeans have 
obvious heterosis in yield traits. Male sterile lines serve as pivotal materials for hybrid seed production in crops. Among the 
methodologies employed, the cytoplasmic-nuclear male sterility-based “three-line method” and the genic male sterility- 
based “two-line method” are the two most widely adopted strategies for hybrid breeding in crops. Currently, soybean 
hybrid breeding predominantly relies on the “three-line method”. At present, the reported soybean sterile cytoplasm types 
that achieve the “three-line system” in China mainly include RN type, ZD type, N8855 type, N21566 type, and N23661 
type. These sterile cytoplasms originate from five distinct cultivated soybean varieties. Importantly, China has established a 
comprehensive hybrid seed production technology system that integrates soybeans, insects, and the environment, enabling 
male sterile lines with high outcrossing rates to achieve over 90% outcrossing efficiency. So far, 46 hybrid soybean 
varieties have been examined and approved using the “three-line system” with an average yield increase of nearly 13% 
compared with the control. Among them, 13 hybrid soybean varieties increased by more than 15%. Since the “Twelfth 
Five-Year Plan” period, 39 hybrid soybean varieties have been approved, reflecting both the expanding scale of hybrid 
soybean breeding and continuous advancements in heterosis utilization technologies in China. With the application of gene 
editing and transgenic breeding technology, fertility regulation genes such as fertility restorer genes, genic male sterility 
genes, and high-temperature tolerance genes have gradually been discovered and applied to the utilization of soybean 
heterosis. It can be seen that the utilization of heterosis can serve as a breakthrough technology for the improvement of 
soybean yield in China, which has significant strategic significance for enhancing soybean production capacity and 
ensuring food security. This review article focuses on the research progress of genetic composition and utilization ways of 
soybean heterosis, the cytoplasmic-nuclear male sterility and “three line” breeding of soybean, the genic male sterility and 
utilization of soybean, the examination and approval of soybean hybrid variety and the production technology of hybrid 
seeds. After decades of systematic research and development, significant progress has been made in the utilization of 
soybean heterosis, but there is still a certain gap in commercial application. Some key issues still need to be further 
overcome, mainly including efficient sterile cytoplasm needs to be explored, high outcrossing rate male sterile lines and 
strong restorer lines need to be selected, hybrid seed production efficiency needs to be further improved, strong advantage 
combinations need to be further screened, the utilization ways of heterosis need to be expanded, and fertility genes with 
significant breeding value need to be discovered. With the continuous exploration and utilization of excellent soybean 
germplasm resources and fertility genes with significant breeding value, the continuous improvement of commercial 
production technology systems for soybean hybrid seeds, and the continuous development of biotechnology, the utilization 
of soybean heterosis will show broad application prospects and significant economic and social benefits. 

soybean (Glycine max (L.) Merr.), hybrid variety (hybrid), heterosis, cytoplasmic-nuclear male sterile line, male 
fertility restorer line, insect pollination 
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