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摘 要 杂种优势是一种普遍存在的生物学现象。20 世纪 70 年代以来，水稻杂种优势的广泛利用促进了其产量的明显提高，

与杂种优势的利用相比，水稻杂种优势分子遗传基础的研究尚处于探索阶段。分子标记技术的应用和发展为杂种优势的遗传

解释注入了新的内容，证实显性、超显性和上位性对杂种优势均有所贡献。本文从杂种优势与 QTL 效应、基因差异表达、

表观遗传调控、等位基因变异等方面的关系对水稻杂种优势的分子遗传基础进行了阐述，并列举了部分理论的分子证据。进

一步讨论了水稻杂种优势分子遗传基础研究的技术手段，以期为深入开展水稻杂种优势的分子机制研究提供参考。 
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Abstract Heterosis is a universal biological phenomenon. The extensive use of heterosis has significantly increased the rice yield 
since the 1970s. Relative to the use of rice heterosis, the molecular genetic basis of heterosis is still in the exploratory stage. The 
application and development of molecular markers injected new content for heterosis, and confirmed dominance, overdominance and 
epistasis all had contribution to heterosis. In this paper, the molecular genetic basis of heterosis in rice was stated in relation to QTL 
effect, differences in gene expression, epigenetic regulation and allelic variation to explain the possible causes of heterosis, and  
molecular evidences to some theories were listed. Technical methods for studies on molecular genetic basis of heterosis in rice were 
further discussed in order to provide references for deep research. 
Keywords Rice; Heterosis; Molecular genetic basis 

研究背景 
杂种优势指两个遗传组成不同的亲本杂交产

生的杂种一代在生长势、生活力、繁殖力、抗逆性、

适应性、产量和品质诸方面优于双亲的现象。Shull 
(1908)第一次提出杂种优势的概念。随后人们发现

杂种优势是一种普遍的生物学现象，从植物到动物

甚至微生物，都存在杂种优势。自 20 世纪 30 年代

人们在生产上应用杂交玉米取得高产以来，杂种优

势在农作物生产上开始了大规模应用。杂种优势的

广泛利用使作物产量明显提高，增产幅度为

15%~50% (Duvick, 1999)。在水稻中，杂种优势的

应用领先于其理论研究，利用杂种杂种优势为保障

我国的粮食安全作出了巨大贡献。20 世纪 80 年代

以来，随着分子生物学技术和试验手段的完善，各

种分子标记技术、差异表达技术及蛋白质组技术被

应用于杂种优势的机理研究中，试图从基因组差

异、基因组功能和蛋白质组水平阐明引起杂种优势

的遗传学基础，水稻杂种优势的分子遗传基础取得

了很大进展。 

1 水稻杂种优势利用历史 
水稻是世界上主要的粮食作物，1926 年 Jones

第一次提出水稻具有杂种优势，但没有得到真正重

视。1964 年，袁隆平率先在中国开展水稻雄性不育

研究，并提出通过选育雄性不育系、雄性不育保持

系和雄性不育恢复系的三系法途径来利用水稻的
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杂种优势。1970 年，袁隆平的助手李必湖与冯克珊

在海南岛崖县找到野生稻(O. rufipogon)雄性不育株

(简称野败)，为培育杂交水稻打开了突破口。                                       
随后开展了水稻杂种优势利用的全国协作研

究，于 1973 年实现三系配套，1974 年选配出强优

势籼型杂交水稻组合并试种成功，1975 年攻克制

种技术关，1976 年开始大面积推广。至此，水稻

杂种优势利用的梦想终于在我国水稻科学家的孜

孜追求中变成现实。这是我国水稻育种研究出现了

继矮化育种之后的第二次突破，成为世界上第一个

成功利用水稻杂种优势的国家。在三系杂交水稻研

究的同时，湖北石明松 1973 年在湖北沔阳县(现名

仙桃市)沙湖原种场一季晚粳农垦 58 大田中发现

了 3 株雄性不育株，进而经过研究，育成农垦 58S。
在此基础上提出利用自然两用系的设想，从此我国

便开始了水稻两系法杂种优势利用的新探索，并于

80 年代末成功选育出两系杂交稻。有研究表明(Mir, 
2002)，每平方米野生稻仅生长几百个颖花，普通

的水稻生长 4.0×104 个颖花，而杂交稻能生长

5.2×104 个个颖花，一般我国杂交水稻单产比常规

品种增加 20%~30%，由此可见，杂种优势利用已

经成为提高水稻产量的一项有效措施，杂交水稻的

推广有效缓解了人类的饥饿问题和粮食危机。在杂

种优势利用的同时，水稻杂种优势理论研究也取得

了重大进展。  

2 杂种优势的遗传基础 
2.1 杂种优势的遗传假说 

尽管杂种优势在一个世纪前就被发现，许多学

者提出多个假说来解释这一现象，但有关杂种优势

的遗传基础，理论上并没有形成一致的认识。关于

杂种优势的遗传基础主要有以下几个假说： 
显性假说和超显性假说是杂种优势两种代表

性假说。显性假说认为来自一个亲本的显性有利基

因遮盖了来自另一个亲本的隐性有害基因，从而使

杂种个体表现出优势。超显性假说认为杂种优势来

源于双亲基因型异质结合所引起的等位基因间的

有利互作。显性假说和超显性假说都是基于遗传学

单基因理论，无法对杂种优势的遗传基础得出全面

的认识，因此又提出了第三种假设即上位性假说。

上位性假说是基于不同基因座位的优势基因间的

互作，认为非等位基因间的互作使得杂种 F1 的表现

优于双亲。这几种理论统治了 100 多年，但当人们

将杂种优势表现归因于其中的某一类时，却得不到

一致的结果，因此，显性、超显性和各种形式的上

位性效应在杂种优势的遗传基础中可能不是唯一

存在的，而是存在一个网络状的互作效应。 

2.2 QTL 定位与水稻杂种优势 
与分子标记技术相比，QTL 定位方法的建立为杂种

优势机理研究从全基因组杂合性深入到 QTL 杂合

度及互作方式与杂种优势表现奠定了基础。通过研

究控制数量性状的单个 QTL 的作用及其 QTL 间的

互作方式与杂种优势的关系也为显性假说、超显性

假说和上位性假说提供了分子依据。由于研究材料

和方法的不同，对杂种优势遗传基础的理解存在分

歧，再次说明杂种优势复杂的分子机制(表 1)。 
由于与杂种优势相关的表型间存在复杂的互

作，虽然已经定位了一些与水稻杂种优势相关的效

应值较高的 QTL，但很少有克隆相关基因的报道。

qGY-1 成为首个被克隆的与水稻产量杂种优势相

关的 QTL(He et al., 2006)出现这种现象主要是因

为重组自交系群体、回交群体及 F2 群体均因上位

性互作效应的存在，不能分离控制杂种优势的单个

基因位点，难以实现 QTL 的克隆。QTL 的克隆需

要根据分离群体的信息建立近等基因系，而基因渗

入系则是实现这一目标的理想群体(Lippman and 
Zamir, 2006)，它可以在同一遗传背景中比较不同

染色体片段的杂种优势效应，可以用于精细定位和

克隆杂种优势相关 QTL(Frary et al., 2000; Fridman 
et al., 2004)。Kubo 等(1999)首次构建了水稻籼粳亚

种间全基因组基因渗入系，为检测与亚种间杂种优

势有关的基因座提供了材料。余传元等(2008)也利

用基因渗入系研究了水稻籼粳交亚种产量性状的

杂种优势，结果表明，产量和产量构成性状的亚种

间杂种优势水平在染色体片段上存在显著的差异。 
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表 1 QTL 分析所显示的水稻杂种优势的遗传基础 
Table 1 QTL analysis of the genetic basis of heterosis in rice 

组合类型 
Combinations 

组合名称 
Name 

群体类型 
Population type 

基因效应 
Genetic effect 

参考文献 
References 

籼粳交 
Cross between Indica 
and Japonica  

9024/LH422 RIL 群体, 双回交群体 
RIL population, Double 
backcross population 

显性 
Dominance 

Xiao et al., 1995 

籼籼交 
Cross between Indica 
and Indica 

Zhenshan97/Minghui63 F2:3群体 
F2:3 population 

超显性，上位性 
Over-dominance, 
Epitasis 

Yu et al., 1997 

籼粳交 
Cross between Indica 
and Japonica 

Teqing/Lemont F2:4群体 
F2:4 population 

上位性 
Epitasis 

Li et al., 1997 

籼籼交 
Cross between Indica  
and Indica 

Zhenshan97/Minghui63 
Xieqingzao/Miyang46 

F2群体亚群体 
F2 sub-population 

超显性 
Over-dominance 

Zhuang et al., 2000 
Zhuang et al., 2001 

籼粳交 
Cross between Indica 
and Japonica 

Teqing/Lemont 重组自交系, 双回交群体, 
双测交群体 
RIL population, Double  
backcross population, 
Double testcross population

超显性，上位性 
Over-dominance, 
Epitasis 

Li et al., 2001 
Luo et al., 2001 

籼籼交 
Cross between Indica 
and Indica 

Zhenshan97/Minghui63 永久 F2群体 
IF2 population 

上位性 
Epitasis 

Hua et al., 2003 

籼籼交 
Cross between Indica 
and Indica 

Zhenshan97/Minghui63 永久 F2群 
IF2 population 

上位性 
Epitasis 

Gao et al., 2007 

籼粳交 
Cross between Indica 
and Japonica 
籼籼交 
Cross between Indica  
and Indica 

9024/LH422 
Zhenshan97/Minghui63 

重组自交系, 双测交群体 
RIL population, Double 
testcross population 

超显性, 上位性 
Over-dominance, 
Epitasis 

Li et al., 2008 

籼粳交 
Cross between Indica  
and Japonica 

93-11/DT713 重组自交系, 双回交群体 
RIL population, Double  
backcross population 

上位性 
Epitasis 

Luo et al., 2009 

 
3 水稻杂种优势的分子基础 
3.1 基因差异表达与水稻杂种优势 

近年来对杂种优势分子机理的研究成为一个

热点，为更加有效地利用杂种优势，人们正在努力

阐释杂种优势形成的分子遗传基础。继分子标记技

术之后，mRNA 差异显示技术为杂种优势研究提供

了一条新的途径。Xiong 等(1998)利用差异显示技术

研究了 8 个水稻品种及其配组的 28 个杂交种，结

果表明，单亲沉默表达与杂种优势呈正相关，而 F1

特异表达与杂种优势呈负相关，其他表达类型与杂

种优势不相关。Bao 等(2005)利用 SAGE(基因表达

序列分析)技术对两优培九及双亲的叶片、根系及稻

穗进行杂种优势研究，表明在两优培九中表现上调

的基因大部分与叶片光合作用、根系对氮素的吸收

及根系和稻穗的快速生长有关，表现下调的基因中

存在编码与光呼吸有关的关键酶—丙氨酸转氨酶

的基因。 
基因芯片是最早问世的生物芯片，是一种能从

全基因组水平上研究基因表达的高通量技术，具有

高效率、低消耗、大通量、高精度以及能平行对照
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研究等特点，被广泛用于杂种优势研究。邢俊杰等

(2005)利用基因芯片技术分析了杂种优势的分子机

理，表明差异表达基因涉及代谢、发育、运输和蛋

白质修饰等多种功能，但其中大部分基因的功能尚

未知。Wei 等(2009)对 93-11、培矮 64s 及两优培九

的苗期、分蘖期叶片，拔节期、抽穗期、开花期和

灌浆期的剑叶，灌浆期的稻穗进行了全基因组范围

内基因芯片分析，结果表明有 10.6%的基因为差异

表达基因，并将差异表达基因(DG)分为亲本间差异

表达基因(DGpp)和亲本与 F1 差异表达基因(DGHP)，
与 DGpp 相比，DGHP更多涉及能量代谢和转运过程。

另外将 DG 与产量性状相关 QTLs 进行了比较，提

供了与产量杂种优势相关的潜在基因。 
另一方面，基于蛋白质水平分析水稻杂种优势

的研究也已经成为国内外研究的热点之一。大量的

研究表明杂种 F1 与两亲本在基因表达水平上存在

差异，但是转录并不是基因表达的最后环节，mRNA
水平的变化并不能反映蛋白质水平，许多对 mRNA
表达水平与蛋白质丰度的比较研究发现，二者之间

的相关性很低(Lichtinghagen et al., 2002; Yan et al., 
2006)。从理论上说，蛋白质是基因表达的最终产物，

也是基因功能的直接执行者，蛋白质水平上的研

究，能更清楚地了解杂种优势与基因表达调控的关

系(Xie et al., 2006)。Xie 等(2006)对超级稻两优培九

及其亲本籼稻 93-11 与培矮 64s 的胚乳与胚蛋白质

组进行了初步研究，获得明显差异的蛋白质点有 59
个，其中 18 个为杂种与父本共有，12 个为杂种与

母本共有。采用 MALDI-TOF-MS 对其中 19 个蛋白

质点得到了可靠的鉴定。结果显示差异蛋白质多数

为早期胚胎发育蛋白或存在于萌发及苗期的胚轴

中(水稻籼粳交杂种优势蛋白质)。王经源等(2008)
采 用 荧 光 差 异 凝 胶 电 泳 、 双 向 电 泳 和

MALDI-TOF-MS 技术，对强优势杂交稻汕优 63 及

其亲本的胚、苗期第 3 叶和根系的蛋白质进行比较，

研究表明差异表达的胚蛋白主要呈加性表达，叶片

和根中差异蛋白表现不同程度的非加性表达。Wang
等(2008)利用双向电泳和 MALDI-TOF-MS 技术对

两优培九及双亲进行比较，发现 54 个差异表达蛋

白，涉及营养贮藏，胁迫反应和代谢等，并结合转

录表达数据，找到 28 个共同的与杂种优势相关的

差异表达基因，这些差异表达基因大部分是在结构

上存在多个拷贝的共生同源基因，在蛋白质编码区

域几乎没有差异，而在调节区域存在大量的缺失和

碱基替换。 
由于不同的研究利用了不同的物种，物种内不

同的自交系，不同的组织或不同的平台技术，试验

的结果存在一定的差异。大量的研究表明(Li et al., 
2009; Riddle et al., 2010)，杂种中差异表达的基因没

有明显的一致性，然而一些非加性表达的基因与杂

种表现出的优势存在相关性。Birchler 和 Veitia(2010)
也指出如果亲本存在较大的遗传差异，杂种中基因

的表达便存在较大的差异，但是其中是否存在因果

关系尚不清楚。 

3.2 表观遗传调控与水稻杂种优势 
杂种优势形成的必要条件是父母本之间存在

差异。这种差异包括双亲之间的基因型差异，也包

括基因表达调控的差异。表观遗传调控是指 DNA
序列不发生改变所导致的基因表达水平变化，这种

现象在动植物和微生物细胞发育和增殖过程中普

遍存在。现代分子生物学的发展已使人们可以从分

子水平上了解基因在表达调控方面的差异。表观遗

传调控可以从 DNA 修饰、蛋白质修饰和非编码

RNA 调控三个层次调节基因表达(黄毅等, 2006)。
DNA 修饰主要是甲基化修饰，研究表明，DNA 甲

基化可能在杂种优势形成过程中起重要作用。

Xiong 等(1999)采用甲基化敏感扩增多态(MSAP)方
法分析了甲基化程度与杂种优势的关系，结果表

明，总体上甲基化与杂种优势无关，但特异位点上

甲基化的改变对杂种优势有显著效应。Sakthivel 等
(2010)同样采用 MSAP 方法，发现杂种中胞嘧啶甲

基化的水平与杂种优势有重要关系。蛋白质修饰主

要是组蛋白的乙酰化/去乙酰化和甲基化/去甲基

化，与基因表达有密切关系(Osborn et al., 2003)。在

拟南芥中已有蛋白质修饰与杂种优势之间关系的

相关研究(Wang et al., 2006)，Ni 等(2009)研究发现，

拟南芥的生长杂种优势与生物钟调控基因 CCA 和

LHY 启动子区域的组蛋白修饰状态改变有关，但在

水稻中未见相关报道。非编码 RNA 是一类广泛存

在于真核生物体中的小分子 RNA，已有研究表明，

非编码 RNA 在植物的整个生命周期中起着重要的

作用(Osborn et al., 2003)，但与杂种优势关系的研究

至今没有开展起来。 
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3.3 等位基因变异与水稻杂种优势 
杂种优势是一种复杂的生物学现象，研究表明

亲本间的遗传差异，即等位基因变异决定了杂种优

势的形成(Guo et al., 2004; Birchler et al., 2003; 
Springer et al., 2007; Stupar et al., 2006)。等位基因变

异主要表现为单核苷酸多态性(SNP)及较短序列的

插入或缺失(INDEL)。 
基因表达受顺式作用元件和反式作用因子的

调节，其中顺式作用元件(Cis)包括启动子和增强子

等，反式作用因子(Trans)包括 RNA 聚合酶等。通

过分析等位基因表达变异有助于辨别基因表达的

调节方式—顺式调节和反式调节。Wittkopp 等(2004)
提出应用 P 比值(亲本间等位基因表达水平的比值)
和 H 比值(杂交种中来自双亲的等位基因表达水平

的比值)的关系来确定等位基因的调控方式，该方法

已应用于玉米、小麦等作物 (Guo et al., 2004; 
Springer et al., 2007; Stupar et al., 2006)，为进一步认

识等位基因变异的调控模式与杂种优势的关系提

供了重要依据，但在水稻中未见报道。 
Zhang 等(2008)对 93-11、培矮 64s 及两优培九，

93-11、日本晴及 F1 两个杂交组合的幼苗四叶期地

上部分进行芯片分析，结果表明，7%-9%的基因为

差异表达基因，并比较了亲本间直系同源基因的启

动子区域，表明大量的序列变异特别是小的插入或

缺失(INDELs)导致了顺式作用元件的形成或破坏；

并认为水稻杂种中顺式作用元件多态性与转录因

子间的协同作用是水稻杂种优势形成的一条可能

途径。根据研究结果提出一个假说(表 2)：由于其中

一个亲本的变异，转录因子不能正常结合到启动子

区域，导致转录活性很低甚至不能进行转录，则 F1

中等位基因的表达水平介于双亲之间；如果双亲的

顺式作用元件相同但是其中一个亲本的转录因子

活性很低或者丢失，则 F1 中等位基因的表达水平接

近高值亲本；如果转录因子仅存在于一个启动子丧

失功能的亲本中，而另一个亲本中不存在转录因子

或者活性很低但启动子正常，则 F1中等位基因表现

为超亲表达。这可能是解释子代与亲本之间基因差

异表达的分子机理之一。 

4 展望 
4.1 常规想法的突破 

杂种优势常常被认为是由多基因控制的，然而

近年来许多控制杂种优势的单基因被克隆(Redei, 
1962; Dollinger, 1985; Delneri et al., 2008)。最近，

Krieger 等(2010)克隆了一个促进番茄产量杂种优势

的基因 SFT，这些单基因可能在调控网络中通过剂

量效应来控制杂种优势，而并不涉及多基因的调控。 

表 2 杂交组合等位基因变异(INDEL)与基因表达情况 
Table 2 INDEL and gene expression of hybrid combination 

亲本 
Parents 

转录因子 
Transcription factor 

启动子 
Promoter 

基因表达情况 
Gene expression 

P1 ＋ ＋ 

P2 － － 

加性表达  
Additive 

P1 ＋ ＋ 

P2 － ＋ 

偏高/低亲显性表达 
High-parent/low-parent dominance  

P1 ＋ － 

P2 － ＋ 

正向/负向超亲表达 
Over/under dominance 

注: P1, P2 代表两个亲本; 转录因子: ＋代表转录因子正常, －代表不存在转录因子或者转录因子活性较低; 启动子: ＋代表

启动子区域正常, －代表由于 INDEL 启动子区域丧失功能 
Note:  P1、P2 represent the two parents; Transcription factor: ＋ represents normal transcription factor, - represents no or low-active 
transcription factor; Promoter: + represents normal promoter region, - represents promoter region with no function resulting from 
INDEL 
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当然，多数情况下杂种优势是由多基因调控的

(Birchler, 2010)。因此，在今后杂种优势的研究中我

们应突破常规想法，多方面研究杂种优势的分子遗

传基础。 

4.2 材料构建的突破 
杂种优势是生物学领域的一项世界性难题，阐

明杂种优势形成的分子机理对大幅度提高主要农

作物单产具有重要的指导意义。随着分子数量遗传

学的飞速发展，QTL 定位方法的建立为从分子水平

上理解杂种优势的遗传机理奠定了基础。前人已经

定位了大量重要性状杂种优势 QTL 位点，但研究

材料多为 F2，F3 群体，永久 F2 群体，重组自交系

群体和回交群体，研究结果存在重复性差、基因型

构成缺乏完整性或基因频率偏离等问题，难以全面

解释杂种优势的遗传基础。因此，在今后的研究中，

在初定位的基础上，鉴定控制该性状杂种优势的主

效 QTLs，构建覆盖全基因组的含有目标 QTL 的基

因渗入系对杂种优势 QTL 精细定位，为杂种优势

QTL 的克隆奠定材料基础。 

4.3 研究方法上的突破 
在杂种优势机理的研究中，需进一步分析杂种

与双亲在转录表达谱和蛋白质表达谱的差异，分析

这些差异基因和蛋白质的功能及参与的代谢途径，

为杂种优势复杂的调控网络研究提供依据。随着新

一代高通量测序技术的发展，RNA-Seq 已成为基因

表达和转录组分析的一种新的手段，也为杂种优势

机理的研究提供了一条新的途径。另外，从表观遗

传学角度研究亲本基因在杂合状态下的表达调控

方式，包括 DNA 修饰以及在水稻中尚未开展起来

的蛋白质修饰和非编码 RNA 与水稻杂种优势的关

系，将有助于杂种优势机理的深入研究。高通量测

序技术的发展也促进了 SNP 分型技术被程序化使

用，在理想分离群体和 SNP 分型技术的基础上，建

立超高密度的连锁图谱(Xie et al., 2010)，将促进从

全基因组水平上解析水稻杂种优势。除此之外，越

来越多的研究表明，杂种优势与植株的倍性存在联

系(Chen, 2010)，因此我们应开阔眼界，综合考虑，

深入研究杂种优势的分子机制。 
 

4.4 性状的关联度分析 
杂种优势是一种极其复杂的生物学现象，由多

个基因位点共同控制，杂种优势程度又因不同性状

而异。另外杂种优势表现在整个生长发育时期，并

且作物生长发育是一个动态的过程，其基因的表达

与调控也处于一个变化的过程中。因此，应从特定

性状分析入手，从发育生物学的角度研究整个生长

发育进程中该性状杂种优势的形成机理，并结合生

物信息学，基因组学，蛋白质组学等多学科先进技

术，从多个层面上研究，综合分析，最终揭示杂种

优势的遗传基础。 

4.5 杂种优势的预测 
随着水稻杂种优势的广泛应用，人们一直致力

于寻找一种能快速准确筛选优良亲本、预测水稻杂

种优势的方法。早期以杂种优势的生理生化研究为

基础预测杂种优势存在很大的局限性，分子标记的

发展为杂种优势的预测提供了新的手段。杂种优势

有着复杂的生物学基础，分子标记间遗传距离与杂

种优势之间的相关与否，与所选材料、所选标记多

少、所选标记与目标性状的 QTL 连锁程度等诸多

因素有关。Melchingerden 等(1990)和 Boppenmaier
等(1993)提出的应用与杂种优势有关的分子标记的

研究策略和 Zhang 等(1994, 1995, 1996)提出的特殊

杂合性的度量方法为杂种优势预测提供了新的思

路。因此，利用分子标记预测杂种优势应从以下几

个方面改善：1.选择与杂种优势相关且贡献率较大

的 QTL；2.增加与杂种优势有关的 QTL 的覆盖率；

3.结合分子标记技术系统划分水稻杂种优势群。玉

米作为杂种优势预测研究和应用最好的作物，目前

通过转录谱分析来预测杂种优势在玉米中取得进

展(Fisch et al, 2010; Thiemann et al., 2010)，然而在

水稻中发展缓慢，我们应加快此领域的发展，为水

稻杂种优势的利用奠定基础。 
相信随着现代分子生物学理论和技术的发展

以及研究的进一步深入，包括其他作物杂种优势机

理研究的推进，在不久的将来，水稻杂种优势的遗

传机理将被人们所认识，杂种优势利用必将取得新

的突破。 
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