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摘要 杂种优势是指F1杂交后代在产量、适应性等方面的表现优于双亲的现象. 该现象广泛存在于植物中, 也被

较多地应用于作物育种. 尽管杂种优势的提出和应用已经超过一个世纪, 但其具体的分子机理仍不够清晰. 为解

释杂种优势的遗传基础, 目前存在三个被广泛接受的假说, 即显性互补假说、超显性假说以及上位效应. 此外, 杂
种优势位点的鉴定以及杂种优势相关基因和表观调控的研究为阐明其分子机理积累了丰富的数据和线索. 随着

各种组学、基因编辑技术以及大数据分析、机器学习等的快速发展, 杂种优势的基础研究及应用将有望获得实

质性的进展. 本文对杂种优势的研究进展进行了综述和展望, 并针对我国杂种优势研究和应用面临的瓶颈给出了

相应的对策, 同时对我国杂交作物育种研究进行了短期及中长期的战略布局.

关键词 作物, 杂种优势, 杂交育种

早在1876年, 达尔文就描述了植物杂交后代在高

度、重量和育性等性状比其亲本表现更好的现象
[1].

这种F1杂交后代在产量、适应性等方面的表现优于

双亲的现象在动植物中普遍存在, 称为杂种优势. 杂

种优势在玉米、水稻等作物育种上的大规模应用使

得粮食产量在20世纪有了大幅提高
[2,3], 保障了全球的

粮食安全. 杂交育种也成为作物增产最为有效的手段

之一
[4]. 尽管目前已有一些杂种优势遗传基础和基因

调控的解析, 其具体的分子网络和机制还不甚清晰.
我国是一个人口大国, 农业生产对于我国粮食安全至

关重要. 目前, 在杂交育种方面我国还存在着一些杂

种优势理论研究和应用等方面的瓶颈, 需要做出一些

前瞻的战略布局以在未来十几年获得更加稳健的

发展.

1 杂种优势国内外研究现状

1.1 杂种优势的遗传基础

杂交育种的提出和应用已经长达一个多世纪, 在

这个过程中关于杂种优势遗传基础的理论和假说也不

断地被提出和修正. 目前, 显性互补假说(dominance
complementation)、超显性假说(overdominance)以及

上位效应(epistasis)这三个假说被广泛接受和认可, 能

够解释绝大部分作物杂种优势的遗传基础
[5].

显性互补假说
[6,7]

认为植物中存在少量不利于生

长发育的有害隐性基因. 当两个自交系亲本杂交时, 来
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自一个亲本的显性基因可以将另一个亲本的有害隐性

基因掩盖, 因而杂交个体整体表现优于双亲. 而当杂交

个体不断自交后, 隐性基因纯合的概率增加, 因而容易

暴露出隐性基因所控制的有害性状, 造成自交衰退. 显
性互补假说假定两个位点之间并不存在相互作用, 其

遗传效应为两个基因的叠加效应. 这一假说在作物杂

种优势的研究中得到了较好的印证
[8,9], 对于优势位点

的聚合也起到了一定的指导作用.
超显性假说最先由Shull提出, 该假说认为植物不

同等位基因的杂合状态会产生刺激生长发育的效

应
[10]. 目前已经有多例报道证明超显性的存在: 拟南

芥FT基因编码成花因子, 参与拟南芥开花时间的调控.
其在水稻中的同源基因Hd3a[11]以及番茄中同源基因

SFT[12]均在产量杂种优势中表现出较强的超显性效应.
此外, 控制水稻株型的IPA1基因在杂交水稻每株粒

重、单位面积产量性状上表现超显性
[11]. 目前尚不明

确单位点超显性具体的分子机制, 推测可能是其调控

多个与产量相关性状综合呈现的结果. 值得注意的是,
两个连锁的优势等位基因可能会造成假超显性(pseu-
do-overdominance)的产生. 比如早期在玉米中发现的

一个产量杂种优势相关超显性位点
[13]

最后被证明是

由于互斥连锁的两个QTL各自的显性效应导致的
[14].

上位效应是指两个位点的基因之间可能存在相互

作用, 因此在两自交系亲本杂交后, 两基因不同等位的

相互作用使得杂交后代表现更加优异的性状
[15,16]. 目

前在水稻
[8,17]

和玉米
[18]

中已有多篇报道表明上位效应

在不同性状的杂种优势调控过程中起重要的作用.

1.2 杂种优势QTL的鉴定及基因调控

为揭示杂种优势的分子机制和调控网络, 研究人

员通过F1、F2、永久F2、染色体片段置换系(chromo-
some segment substitution lines, CSSL)、剩余杂合系

(residual heterozygous line, RHL)等多种遗传群体的构

建, 并利用分子标记或全基因组测序, 或者利用转录组

学技术对杂种优势相关QTL及基因网络进行鉴定和

挖掘.
杂种优势通常在杂交F1代表现明显, 而在其自交

后代中逐渐减弱. 但由于F1代缺乏基因分离很难进行

杂种优势位点的定位, 因此对于F1代多采用转录组

学、蛋白组学等手段以揭示杂种优势的分子调控网

络. 不同生态型拟南芥之间杂交F1代的转录组差异表

达基因分析表明拟南芥生物量杂种优势与抗逆基因表

达下调相关, 降低非生物胁迫基因的表达可以显著提

高F1子代的杂种优势
[19,20]. 通过两优培九与其两亲本

转录组、表型组和基因组的分析, Li等人
[21]

鉴定到多

个产量杂种优势相关的位点. 研究者对玉米自交系及

杂交F1代的转录组进行分析后发现自交系亲本间的顺

式转录调控差异能够导致F1杂交后代的加性表达模

式
[22], 而顺式调节的加性表达有可能通过将基因表达

微调至合适水平而控制玉米雌穗的杂种优势
[23]. 两个

玉米优良杂交种及其亲本比较蛋白组学的分析揭示了

ZD808和ZD909玉米杂交种的杂种优势分别与抗逆性

和光合作用相关途径有关
[24]. 此外, 对1495份杂交稻

种质资源的全基因组关联分析使得水稻产量及品质等

相关性状的杂种优势位点得以鉴定
[25].

F2群体存在基因分离, 同时包含亲本及杂合类型,
在杂种优势位点的定位及杂交优势效应的评估等方面

优于F1群体. 通过大规模两系、三系及籼粳杂交稻F2
群体基因型图谱的构建及表型观察, 很多产量和开花

时间等相关的关键杂种优势位点得以发掘, 结果表明

两系、三系及籼粳杂交稻的杂种优势均主要由几个关

键位点决定
[11]. 另外, 利用3个玉米杂交F2群体共5360

个个体的表型考察和全基因组测序分析, 研究人员利

用较短的时间便定位到了多个玉米产量性状相关的杂

种优势位点
[26].

永久F2群体在杂种优势QTL定位方面的应用比F2
群体更加广泛. F2群体仅能用于一次表型鉴定, 群体不

能保存延续. 而永久F2群体可以保存, 并可用于多次的

表型考察. 通过两系杂交稻两优培九(LYP9)构建的永

久F2群体, 研究者定位到较多抽穗期及产量相关的主

效数量性状位点
[21,27]. 而利用水稻保持系珍汕97B

(Zhenshan97B)与恢复系明恢63(Minghui63)杂交构建

的永久F2群体, Hua等人
[28]

在全基因组水平上对水稻

杂种优势中显性、超显性和上位效应等效应进行了评

估.在玉米杂种优势研究中, Yi等人
[29]

利用重组自交系

及相应的永久F2群体进行QTL定位及杂种优势效应的

分析, 在玉米中定位到9个与产量相关的QTL, 并对相

应产量表型的中亲杂种优势进行了细致分析. 以玉米

优良杂交种豫玉22为材料构建玉米永久F2群体, 并利

用序列多态性标记构建基因型图谱及QTL定位, 结果

表明玉米杂种优势表现为显性、超显性及上位效应的

综合效应, 而显性效应为主要贡献
[30,31].
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相较于其他群体类型, 染色体片段置换系回交群

体背景较为单一且没有其他位点的干扰, 因而数量性

状位点的遗传效应能够得到更加准确地评估. 利用由

玉米自交系郑58(Zheng58)与浚9058(Xun9058)构建的

CSSL群体, 在郑58和浚9058回交群体中分别鉴定到63
和57个与玉米粒形粒重等相关的杂种优势位点

[32].
RHL群体仅在目标位点存在杂合状态, 而其他位点表

现为纯合, 相当于一对仅在目标位点存在不同等位的

近等基因系(near iso-genic lines，NIL)的杂交F1代.
RHL最早被运用于大豆QTL的精细定位

[33,34], 现在在

水稻、玉米等作物研究工作中均有运用, 除用于QTL
的精细定位外, 也常用于评估目标位点的杂种优势

效应.

1.3 杂种优势的表观遗传调控

表观遗传调控包括DNA甲基化、组蛋白修饰、

小RNA等, 在杂种优势的调控中具有重要的作用
[35].

DNA甲基化是其中重要的表观调控, 在异染色质区域

重复序列及转座子沉默和常染色质区域基因的转录抑

制等方面均发挥着重要的作用, 参与植物生长发育以

及环境适应等各个方面
[36]. 拟南芥全基因组水平DNA

甲基化的分析表明, 两亲本间DNA甲基化差异位点在

F1杂交后代中存在非叠加的效应, 暗示DNA甲基化参

与了杂种优势的调控
[37,38]. Dapp等人

[39]
利用拟南芥表

观遗传自交系(epiRILs), 确定了DNA甲基化等表观遗

传修饰及其对转录的调控在杂种优势及自交衰退中具

有重要的作用. 在杂交水稻及玉米中, 部分亲本间存在

遗传差异的24-nt小RNA在F1代中的表达水平降低, 推

测其可能通过介导DNA甲基化调控靶标基因表达进

而影响F1代杂种优势
[40~42]. 此外, 杂交F1代中组蛋白修

饰也存在一定的调控模式, 可能与杂种优势基因的表

达调控相关
[40,43]. He等人

[40]
利用两个水稻亚种及其杂

交后代, 构建了包括DNA甲基化修饰、组蛋白修饰在

内的表观组及小RNA、mRNA转录组, 为杂种优势表

观遗传调控网络的解析提供了较为详尽的数据和

线索.

2 未来发展趋势

2.1 组学分析及机器学习精准预测杂种优势

伴随转录组学、基因组学、蛋白组学、代谢组

学、表观遗传组学等的快速发展和成本的降低, 利用

多组学结合的手段解析作物杂种优势的分子机制将会

是未来杂种优势基础研究的发展趋势. 基于对杂种优

势分子机制更加清晰的认识, 在已有组学数据及表型

分析的基础上, 可以开发工具指导杂交育种过程如何

选择合适的杂交组配以及如何快速高效地将各优势等

位进行有效聚合, 以求更大化地利用杂种优势. 近日,
魏鑫等人

[44]
通过总结水稻中已知QTL的突变位点构建

QTN图谱, 开发了水稻分子育种导航方法(RiceNavi),
使得水稻杂交育种能够精准且快速地进行.

然而, 杂种优势是由全基因组上较多的主效及微

效QTL之间及其与环境之间的互作所决定的一个复杂

的表现. 杂交个体在不同性状的表现上可能存在差异,
在不同环境下的表现也呈现一定差异. 因此, 杂种优势

并不是能够用一个单一或通用的机制来解释或预测

的. 杂交组配和优势等位的聚合还需考虑到基因与基

因之间的互作, 以及基因与环境的互作. 近年来, 随着

各种组学的发展, 关于作物杂种优势数据的积累也越

来越多. 基于这些数据进行大数据分析, 利用机器学

习分析其杂种优势位点之间以及杂种优势位点与环境

的互作效应, 可能会为杂种优势复杂分子机制的解析

以及精确预测提供一些解决方案. 其中, 全基因组选

择作为一种作物选育的有效工具, 近年来在玉米、水

稻等作物杂交育种中得以应用
[29,45], 但其准确度尚待

提高. 徐士忠教授团队系统比较了全基因组选择的模

型和软件
[46], 并通过整合亲本数据构建多组学模型,

提高了杂交水稻产量性状预测的准确性
[47].

2.2 “一系”杂交制种技术

虽然杂种优势的利用可以极大地提高作物的产量

及适应性等, 但由于杂交制种比较耗时费力, 很大程度

上限制了杂种优势的利用. 为克服制种的困难, 研究者

发展了日趋简化的雄性不育技术及相应的杂交制种手

段. 例如, 我国水稻育种工作人员开发的依赖于胞质雄

性不育系的三系杂交稻系统以及依赖于环境敏感雄性

不育系的两系杂交稻系统
[3]. 目前, 对于控制水稻中胞

质不育及环境敏感的核质不育的关键基因及其分子机

制已经得到了较好的解析
[48~52].

然而, 目前杂交作物“三系法”有严格的恢复系限

制, 而“两系法”依赖于光温等不可控环境因子, 在实

际应用中有诸多束缚, 时间和人力成本较高. 近期, 研
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究人员利用CRISPR/Cas9技术创制了可调控的核质雄

性不育系统, 使得不育系和恢复系可以快速高效地获

得
[53]. 此外, 操作简单且稳定的“一系”杂交作物成为

杂交制种实现新突破的研究方向. 近年的两项研究通

过敲除减数分裂调控基因REC8, PAIR1和OSD1, 将有

丝分裂替代减数分裂(MiMe)从而产生克隆二倍体配

子, 然后分别通过敲除MTL或在卵细胞中异位表达

BBM1, 成功实现了双单倍体种子的诱导
[54,55]. 这样避

免了F1杂交种子后代产生分离的现象, 使得F1的杂种

优势可以通过种子繁殖而保持. 目前多代繁殖的结果

表明, 后代中克隆种子占比还较低, 需要更多的研究

优化和提高此项技术或开发其他“一系”杂交手段以达

到应用生产的要求.

2.3 作物抗逆性杂种优势研究

此外, 随着全球环境的恶化及土壤盐碱化, 作物生

产面临的洪涝、干旱、高温、冷害和高盐碱等非生物

胁迫越来越频繁和严重, 这些危害粮食安全的问题亟

待解决. 作物抗逆性杂种优势(包括作物抗旱耐涝、耐

盐碱、抗冷耐热等)的有效利用以及产量杂种优势相

关位点与逆境互作效应的解析等成为作物杂种优势研

究的一个重要方向.

3 我国杂交优势研究与应用的瓶颈与对策

改革开放以来, 我国已经在杂交水稻、玉米、油

菜等重要农作物的雄性不育制种体系建立和强优势品

种组合培育上取得了一系列关键突破和重要成果. 面

对保障我国粮食产量、加快推进农业现代化的战略任

务, 主要粮食作物的杂种优势利用上依然存在若干瓶

颈问题需要破解.

3.1 缺乏稳产、广适的籼粳交水稻品种

籼稻和粳稻是栽培水稻的两大亚种, 两者间存在

大量的遗传变异. 由于存在一定程度的生殖隔离, 两

大亚种间的基因资源尚未充分交流. 籼-粳杂交水稻品

种的杂种优势很明显, 可以提高15%~30%的单产, 并

且在米质、抗寒等性状上也比传统籼-籼杂交水稻有

所提高. 因此, 籼-粳间杂种优势的充分利用, 有望将杂

交水稻育种水平带上了一个全新的高度. 广亲和基因

S5-n的发现和应用
[56]

为籼粳杂交提供了希望. 甬优系

列等一批籼粳杂交水稻品种的培育也不断刷新高产纪

录. 然而, 籼粳亚种在花时、花期、育性、适应性等很

多特性上存在差别, 在稳产、广适、制种效率方面与

传统籼-籼杂交水稻相比还有不少差距, 需要克服的困

难还很多. 目前, 与籼粳杂交育种相关性状的功能基因

还有待挖掘, 籼-粳分化性状的分子遗传学研究还需要

进一步加强. 在基础研究取得突破的基础上通过分子

设计育种打破籼粳间大量存在的遗传累赘, 将精准地

创制花时、育性等均符合需要的目标材料, 有望实现

籼粳基因资源的充分利用.

3.2 杂交水稻制种成本居高不下

栽培水稻在驯化过程, 柱头外露率大大降低, 自然

情况下异交结实率也随之降低, 变成了一种严格自花

授粉的植物. 野败型、红莲型等三系不育系杂交制种

体系和两系光温敏不育系杂交制种体系使得水稻杂种

优势的大规模应用成为可能
[3]. 但是, 不育系的培育过

程周期较长, 制种成本偏高, 依然长期困扰着杂交水稻

产业. 三系保持系和不育系的核基因组一致,细胞质基

因组不同, 因此不育系的培育过程需要多次的回交形

成配套的保持系, 周期漫长; 同时, 与之配套的Rf3,
Rf4等恢复基因在不育系和恢复系中必须有固定的等

位形式, 也在一定程度上限制了三系育种材料的筛选

配组. 两系制种则对温度(或临界日长)非常敏感, 温敏

不育系在临界温度以下可育(自交), 在临界温度以上

不育(异交); 然而, 异常低温天气时常会给两系法杂交

水稻带来一定的制种风险. 籼粳杂交制种则可能面临

包括花时不遇、柱头外露率不高、育性不稳定等在内

的更多困难, 制种产量低. 可以预见, 只有水稻育性基

础的分子生物学研究、不育体系的革新、基因编辑技

术的应用、一系法水稻(如无融合生殖)的研发上取得

更多更大的成果, 杂交水稻制种的瓶颈问题才能取得

突破.

3.3 杂交品种的遗传多样性偏窄

我国杂交玉米同质性现象严重. 杂交玉米有两个

非常经典的品种——郑单958和先玉335. 自2000年起,
郑单958通过审定并快速推广, 很快成为我国种植面积

最大的玉米品种. 郑单958是由郑58和昌7-2配制而成,
表现出很强的杂种优势, 适应性广、耐密植、抗病性

强, 尤其适合我国黄淮海地区的种植. 先玉335是美国
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先锋公司以自选系PH6WC为母本、PH4CV为父本组

配而成, 表现出极强的杂种优势, 早熟抗倒, 在我国东

北等地区占领了大量的市场份额. 包括郑单958、先玉

335及其他少量玉米品种, 覆盖了我国绝大多数玉米种

植区. 三系及两系杂交水稻也存在类似的问题, 常见不

育系材料的谱系来源相对单一, 亟需选育遗传距离较

远的谱系组合. 杂交品种的遗传多样性偏窄造成我国

主粮作物的遗传多样性较低、地区适应性不强、对新

发病虫害抗性不高, 对我国粮食安全构成一定威胁. 针
对这一问题, 下一步有必要加强外来引种、地方品

种、近缘野生种等材料资源的鉴定纯化, 加快创制以

这些资源作为供体、骨干亲本作为受体的渐渗系群体

材料, 综合数量遗传学、分子生物学、基因组学等技

术方法充分发掘新的等位基因, 通过分子设计育种的

精准导入(如新抗性来源的小片段替换)在不影响杂种

优势形成的前提下扩大亲本的遗传多样性. 近期发表

的栽培稻及野生稻泛基因组研究
[57~59]

揭示了栽培稻

及栽培稻与野生稻之间的遗传多样性, 为水稻栽培种

及野生种等种质资源的鉴定纯化以及片段导入提供了

大量数据及线索. 尤其是高质量基因组的组装使得水

稻泛基因组结构变异及基因拷贝数变异等变异类型的

分析成为可能, 对以单核苷酸多态性为主的变异分析

是一个极大的补充, 能够更加全面地解释基因型对表

型的贡献, 对水稻杂交组配选育具有重要参考及应用

价值.

3.4 杂种优势的基础研究长期滞后杂交作物育种
应用

很多时候, 一个等位基因已经被广泛应用于育种

时, 基础研究才跟上——基因被定位克隆和功能验证.
玉米和水稻的杂种优势利用开展得很早, 但其基础研

究却发展缓慢, 目前其杂种优势分子机制尚不清晰.
我国是大豆的原产国, 但现在也是世界上最大的大豆

进口国. 对进口大豆的依赖威胁着我国的粮食安全,
因此提高我国大豆的产量迫在眉睫. 大豆产量的杂种

优势可达10%~20%[60], 我国大豆质核互作雄性不育三

系研制的成功使得杂交大豆品种选育成为可能, 迄今

已有2个大豆杂交种品种在吉林和安徽通过审定. 但

我国大豆的雄性不育及杂交配组基础研究还处在起步

阶段, 杂种优势机制的研究则更为少见.目前在我国已

经大面积推广的杂交高粱其杂种优势研究也较为落

后. 近两年大豆及高粱泛基因组的发表
[61,62]

或将为大

豆和高粱的杂交育种配置及杂种优势分子机制的研究

提供一些支撑. 此外, 杂种优势在生产上遇到的大量实

际问题, 基础研究没能充分介入, 这也导致杂交育种效

率低、周期长. 因此, 围绕几大主要杂交作物在几大主

要农业生态区育种生产上出现的实际问题, 建议育种

团队与基础科研团队开展联合攻关, 材料和技术互补,
以全面提升保障国家粮食安全的能力.

4 面向2035年的战略布局

在过去的几十年里, 大量高产优质的杂交水稻、

杂交玉米品种的培育和种植为我国粮食丰产作出了重

要贡献. 未来, 杂种优势进一步的高效挖掘和利用对提

高我国粮食单产依然有着重大的意义. 面向2035年, 围
绕杂种优势的应用基础研究, 我们从大数据分析、基

因编辑技术、杂交水稻制种、玉米杂种优势基因快速

聚合4个方面提出亟须的战略布局.

4.1 大数据分析精准指导杂交组配

长期以来, 杂交作物的组配大多是依赖谱系和经

验. 因此, 很多强优势经典组合的出现存在一定的偶

然性. 基于杂种优势遗传基础的分子设计育种, 更有

望可重复地、大批量地培育出更多优秀、多样化的

杂交品种. 但是, 如何预测两个自交系品种杂交子一

代的田间表现, 长期以来都是农业遗传学领域的重大

科学问题. 建议布局若干科研项目群, 立足于我国现

有的水稻、玉米等自交系材料资源, 创制合适的遗传

大群体, 借助目前成熟的高通量基因分型技术和大数

据分析技术, 解析杂种优势遗传基础. 这其中包括杂

种优势群的鉴定、基因组选择、杂种优势相关基因

位点的挖掘等众多研究课题. 通过杂种优势群的鉴定,
将有望对常见骨干自交系建立精准的电子图谱, 搞清

楚每个自交系所属的杂种优势类群, 从而更有目的地

开展组配(如玉米Stiff Stalk, Non-Stiff Stalk两类群之

间)、避免同一杂种优势类群内部的大量配种测试.
通过遗传群体的优化设计、群体规模的扩大和数量

遗传学分析技术的改进, 实现更精准的基因组选择.
一旦基因组选择的准确率提升, 杂种作物的配组效率

也将随之大幅提升, 即通过更少的组配就可以获得目

标的强优势组合. 此外, 通过遗传定位, 越来越多的杂
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种优势相关基因位点有望被挖掘并获得实验验证, 这

些功能基因的信息也将大大助力杂交农作物的分子

设计育种.

4.2 基因编辑技术引领杂种优势利用变革

在短期的研究过程中, 随着众多作物遗传学研究

的深入及功能基因组学技术的进一步发展, 对杂种优

势有着重要贡献的基因有望陆续被定位、验证. 与此

同时, 基因编辑(包括长片段敲入及任意区段替换)、
合成生物学(功能元件的模块化设计和长片段的人工

合成)等技术将逐步成熟, 基因组上任意目标碱基片段

的删除、插入和替换都将成为可能, 主要粮食作物常

见亲本品种中遗传转化体系也有望变得更为高效. 在

此基础(杂优基因、编辑技术和转化体系)之上, 建议

围绕杂种优势基因的编辑和生产应用布局若干科研项

目, 即对主要杂交作物中杂种优势相关的等位基因进

行精准、快速地编辑, 从而创造出更强的杂种优势.
例如, 对于玉米基因组中大量存在的有害突变(显性互

补实现的杂种优势), 通过基因编辑技术可以快速地修

复自交系材料中的有害突变, 从而创制出更强的自交

系(更多的杂交组配选择)而不必通过合适的组配来消

除有害突变的影响. 对于存在超显性效应的基因位点

(如三种基因型下的产量表现为Aa>AA>aa), 通过基因

编辑技术对这类基因进行快速、精准的编辑, 创制出

目标位点的互补等位(将A等位敲除, 编辑成a), 通过靶

向配对组合(基因编辑创制的aa与野生型AA的特定配

组)实现超显性效应. 此外, 利用基因编辑技术, 作物中

各类不育系的创制、单倍体诱导技术也更为快捷, 也

将大大拓展制种组配, 加快目标株系的选育.

4.3 杂交水稻中的“杂种优势固定”

由于水稻本身就是一种自花授粉的植物, 与杂交

水稻配种相比, 一旦培育出高产、优质、多抗的纯合

株系固定杂种优势, 就可以彻底摆脱杂交配组、制种

的制约. 因此, 水稻杂种优势研究的一个长期目标是,
能否使得纯合的自交系材料(即常规稻)也能匹敌杂交

水稻在产量、抗性上的强杂种优势. 由于大部分抗性

基因在杂种优势上可能是以显性互补的方式起作用(例
如, 不育系携带某种抗稻瘟病等位基因Pigm, 恢复系携

带另一种抗白叶枯等位基因Xa7), 充分借助基因组信息

和分子设计育种技术, 现阶段就已经可以将这些抗性

基因聚合到同一套材料上, 实现抗性的提升. 相比之下,
通过分子设计育种创制纯系来维持产量上的杂种优势

(杂交稻比常规稻在单位面积产量上有着10%~30%的

稳定提升)现阶段来看非常困难. 但可以预计, 在2030年
之前, 杂交水稻中控制产量的杂种优势基因及其分子

调控网络已经基本阐明, 通过聚合育种、基因编辑、

合成生物学、多倍体化等方式, 有望通过纯合形式来

固定杂种优势. 因此, 有必要围绕水稻杂种优势的纯合

固定设置多个科研项目, 为全新一代杂交水稻(基因型

不分离, 杂种优势永久固定, 不再需要年年制种)的理

论创新、技术方法研发和材料创制提供支撑.
具体来说, 基于对不同等位基因遗传效应、不同

基因位点间遗传互作、遗传-环境互作的深入了解, 通
过分子设计和聚合育种可以将不同水稻类群中(尤其

是籼稻和粳稻之间)的优异等位组合精准地导入到同

一背景下;基于对杂种优势关键基因的深入了解,通过

基因编辑, 筛选出优异的纯合等位, 替代甚至超越具有

超显性的杂合基因型; 通过对产量形成的分子调控网

络深入了解, 通过合成生物学转入串联基因簇, 将优

异的复等位基因或高度连锁但相位相反的基因对进行

全新改造,转入水稻基因组进行永久固定;基于对多倍

体基因组中表达调控的深入了解, 通过多倍体化创制

出具有杂种优势的、可多年生的多倍体水稻.

4.4 玉米不同类群杂种优势基因的快速聚合

玉米属于雌雄同株异花的植物, 植株上部开雄花,
下部开雌花, 天然杂交率一般都在九成以上. 近些年

来, 玉米自交系本身的产量在逐步提高, 杂交玉米的

产量也随之提升. 长期来看, 玉米杂种优势利用的关

键是引入更丰富的种质资源材料, 培育优良自交系.
由于玉米遗传多样性非常丰富(优异等位分散在大

量、多样的基础材料中), 而且大多数基因的单个效应

较弱(表型的差异来自于大量QTL基因的累积效应、

而非少数主效基因), 玉米中优良自交系的培育是一个

长期、系统的工程, 更依赖于多学科的交叉. 建议在生

物技术方面设置科研项目进行技术改进, 通过“speed
breeding”技术(节能的LED来进行补光, 缩短作物生长

周期)和单倍体诱导技术(人工诱导亲本产生单倍体植

株, 再通过自然或化学加倍获得二倍体纯合自交系),
来提高玉米育种的速度. 在分子遗传学方面设置科研

项目, 通过植物中大量基因功能的研究、调控区变异
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的精准解读、大规模遗传数据的分析, 系统了解各类

群玉米中重要的等位变异, 结合机器学习等统计遗传

学工具, 从而有望更精确、高效地实现玉米中优良自

交系的分子设计育种.
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Advances and perspectives in crop heterosis

LIU Jie & HUANG XueHui
Shanghai Key Laboratory of Plant Molecular Sciences, College of Life Sciences, Shanghai Normal University, Shanghai 200234, China

Heterosis, or hybrid vigor, refers to the phenomenon that F1 hybrids show superior performance over their parents on traits like yield,
adaptation, etc. This common phenomenon in plants has gained a wide range of applications in hybrid breeding. Although heterosis
has been proposed and utilized for more than a century, the molecular network and underlying mechanism of it remain unclear. There
are three major hypotheses which explain the genetic basis of heterosis: dominance complementation, over-dominance and epistasis.
The identification of heterotic loci and the elucidation of the gene network and epigenetic regulation lead to a better understanding of
heterosis. With the fast growth of multiple omics, genome editing, big data analytics and machine learning, the research on heterosis
may gain substantial progress in future. Here we review the recent advances in heterosis and aim to shed light on future research. We
also provide potential solutions to overcome the bottlenecks in heterosis research and application, as well as the strategies of hybrid
breeding in China in the short, medium, and long term.
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