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摘要　水稻是我国杂种优势利用最成功的作物,对世界粮食增产贡献巨大.亚洲栽培稻包含籼稻和粳稻２
个亚种,籼粳亚种间的远缘杂种优势尤为突出,可作为提高水稻单产的重要途径.但是籼粳亚种间的杂种育性

普遍较低,是利用远缘杂种优势的最大限制因素.本文剖析了水稻籼粳杂种不育的遗传基础,揭示了系列杂种

不育位点的分子机制;在此基础上解析了广亲和基因的产生机制,这一类基因资源可作为亚种间杂交稻育种的

“桥梁”,用于提高籼粳杂交稻的育性.这些理论成果促进了籼粳杂种结实率遗传改良的高效化和精准化.两系

法、三系法与“籼不粳恢”、“粳不籼恢”相结合的配组模式,成为强优势籼粳亚种间杂交稻大规模生产的重要途

径.培育集绿色、营养、健康性状于一体的高产优质籼粳杂交稻是未来水稻育种的重要方向之一.

关键词　水稻;籼粳杂种不育;广亲和性;亚种间杂种优势利用

中图分类号　S５１１．３５１　　文献标识码　A　　文章编号　１０００Ｇ２４２１(２０２２)０１Ｇ００４０Ｇ０８

　　水稻高产是一个永恒的主题,杂交水稻的成功

应用与实践让水稻产量有了新的飞跃,被水稻界誉

为继矮秆育种后的第２次绿色革命.然而,受限于

有限的品种间杂种优势水平,杂交稻单产徘徊不前.

亚洲栽培稻分为籼稻和粳稻２个亚种,籼稻和粳稻

之间远缘杂种优势的利用是进一步提高水稻单产的

重要途径[１].袁隆平[２]于１９８７年提出了籼粳杂种

优势利用的战略构想,即通过克服杂种不育改良籼

粳杂交稻的结实率,以利用亚种间杂种的产量潜力.

为此,我国水稻遗传学家长期致力于籼粳杂种不育

和广亲和的遗传机制研究,相关理论研究成果加速

了籼粳亚种间杂交稻结实率的分子改良.此外,我
国水稻育种家在籼粳亚种间杂交稻的配组模式方面

开展了大量的育种实践,试图探索出一条实现籼粳

杂种优势利用的有效途径.

1　杂种不育和广亲和现象的发现

1.1　杂种不育:籼粳亚种间杂种优势利用的障碍

我国早 在 汉 代,对 水 稻 的 划 分 已 存 在 籼 稻

(OryzasativaL．ssp．indica/xian)和粳稻(O．saＧ
tivaL．ssp．japonica/geng)２种类型,它们是亚洲

栽培稻(O．sativaL．)经过长期的自然选择和人工

驯化演化而成的２个主要亚种[３].籼稻和粳稻在生

态适应性、形态特征以及分子水平均具有明显的遗

传分化[４],因此２个亚种间的杂种比品种间杂种具

有更强的杂种优势;但是籼粳亚种间远缘杂种的低

结实率限制了其杂种优势的有效利用.

日本学者 Kato等[５]首次报道了籼粳杂种不育

现象;此后,一系列遗传研究发现籼粳亚种间杂种的

结实率普遍低于亚种内的杂种[６Ｇ９].籼粳杂种结实

率下降的原因非常复杂:基于不同遗传背景的籼粳

杂交组合,发现杂种的育性障碍贯穿整个生殖发育

过程.雌配子/胚囊败育、雄配子/花粉败育、柱头的

花粉附着率低以及花粉萌发率低等均可降低籼粳杂

交稻的结实率,其中雌、雄配子败育是主要原因[１０].

基于籼粳杂种雌、雄配子不同发育时期的动态观察,

发现雄配子败育主要发生在单核花粉期,绒毡层的

不正常解体是导致小孢子异常的主要原因;而雌配
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子败育则主要发生在胚囊形成和功能大孢子第１次

有丝分裂及之后[１１].此外,在不同籼粳杂交组合中

雌、雄配子的败育程度也存在显著差异[１２].为了解

释杂种不育现象,日本学者提出了２个遗传模型:
“重复隐性配子致死(duplicaterecessivegameticleＧ
thal)”模型认为,杂种不育由与配子发育相关的２
个独立位点控制,每个位点上有不育(s)或可育(S)
等位基因,配子的正常发育至少需要１个显性等位

基因S 的存在,故携带２个隐性等位基因s１/s２的配

子败育,导致籼粳杂种不育[１３Ｇ１４];而“单位点孢子体Ｇ
配子体互作(onelocussporoＧgametophyticinteracＧ
tion)”模型认为,籼稻和粳稻在杂种不育位点上分

别携带纯合籼型SＧi/SＧi和粳型SＧj/SＧj基因型,籼
粳杂种基因型为SＧi/SＧj.杂种中籼型SＧi和粳型

SＧj等位基因的互作导致携带SＧi或SＧj 的配子致

死,从而表现籼粳杂种不育[１５].这种亚种间的杂种

不育现象极大地限制了籼粳远缘杂种优势的利用.
1.2　水稻的广亲和性:籼粳亚种间杂种优势利用的

桥梁

　　在对水稻杂交亲和性的研究中,发现一类特殊

的水稻品种与籼稻和粳稻的杂种都表现出较高的育

性[１６Ｇ１９].基于这一现象,Ikehashi等[１９]将这一类特

殊的水稻品种定义为广亲和品种,且遗传分析表明

这些品种的广亲和性由广亲和基因所调控[２０].国

内外学者通过广泛的测交工作,筛选了一批广亲和

种质资源[２１].基于来自不同国家和地区代表性水

稻品种(包括籼稻、粳稻和广亲和品种)的双列杂交

试验结果,Liu等[７]进一步对不同品种的广亲和性

进行了分析,发现来自印度的 Dular、来自江苏的

０２４２８以及来自印度尼西亚的 KetanNangka对籼

稻、粳稻均具有较高的广亲和性,且３个品种的广亲

和性也存在差异.为了解释广亲和性现象,IkeＧ
hashi等[２０]在“单位点孢子体Ｇ配子体互作”模型的

基础上提出了广亲和模型,认为杂种不育位点S 上

存在一个复等位基因,即广亲和等位基因SＧn.广

亲和品种在杂种不育位点上携带纯合广亲和基因型

SＧn/SＧn,与籼稻、粳稻杂交后分别产生基因型为SＧ
n/SＧi、SＧn/SＧj的杂种,育性均表现正常.广亲和

品种是克服籼粳杂种不育的重要基因资源,而解析

杂种不育以及广亲和性的遗传机制,对有效利用籼

粳杂种优势具有重要的实践意义.

2　籼粳杂种不育与广亲和性的调控

机制

2.1　基于不同遗传群体的籼粳杂种不育与广亲和

性的遗传基础研究

　　籼粳杂种不育和广亲和性一直是水稻基础研究

领域的热点,在这一领域也取得了一系列理论研究

成果.为了解析籼粳杂种不育和广亲和的遗传基

础,研究者利用籼稻、粳稻和广亲和品种构建的多个

三交群体开展了遗传分析,先后定位了S５、f３、f５、

f８、pf１２、S７、S８、S９和S１９等籼粳杂种不育和广

亲和位点[８Ｇ９,２２Ｇ２６].也有学者利用低世代回交群体、
染色体片段代换系和近等基因系等遗传群体开展相

关遗传分析,基于籼粳交BC１F１回交群体定位了亚

种间杂种不育位点S３１和S３２[２７Ｇ２８].Kubo等[２９Ｇ３１]

利用粳稻遗传背景的染色体片段代换系,先后定位

了S２４、S３５和hsa１等杂种不育位点.研究者利用

台中６５的近等基因系,对水稻杂种花粉不育性进行

了系统的遗传研究,先后定位了Sa、Sb、Sc、Sd 和

Se等５个籼粳杂种花粉不育位点[３２Ｇ３９].此外,MiＧ
zuta等[４０]通过籼粳交F２群体,检测到２个互作的籼

粳杂种不育位点 DPL１和 DPL２.我国学者结合

籼粳交F２群体和高密度遗传连锁图,对籼粳杂种雄

性不育、雌性不育和小穗不育的遗传调控网络进行

了全基因组遗传剖析,定位到２４个影响籼粳杂种育

性的效应位点,包括６个新发掘的杂种不育位点,并
进一步阐明了杂种不育位点间复杂的上位性互作效

应[４１].综上,在不同的遗传定位群体可以定位到不

同的杂种不育位点,不同籼粳杂交组合的杂种不育

遗传基础存在差异[４２].
2.2　籼粳杂种不育和广亲和基因的克隆与分子

机制

　　在籼稻和粳稻杂交群体中,迄今为止已克隆了

６个不同的杂种不育位点/位点对,包含１１个相关

的效应基因.其中３个位点S５、hsa１和S７调控籼

粳杂种的胚囊育性,另外３个位点/位点对Sa、Sc
和DPL１/DPL２调控籼粳杂种的花粉育性[３１,４３Ｇ４６].
此外,在栽培稻和野生稻、亚洲栽培稻和非洲栽培稻

之间,也 分 别 克 隆 了qHMS７、S２７/S２８、DGS１/

DGS２和S１等４个杂种不育位点/位点对[４７Ｇ５２].

S５是调控籼粳杂种胚囊育性的主效位点,在多

个不同的遗传群体中都能被检测到[８Ｇ９,２２Ｇ２３].在精

１４
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细定位和图位克隆的基础上[５３Ｇ５４],发现S５位点存

在３个紧密连锁的基因ORF３、ORF４和ORF５,且
籼稻和粳稻分别携带ORF３＋ORF４－ORF５＋和

ORF３－ORF４＋ORF５－这２种不同的基因型.在

籼粳杂种中,ORF５＋作为“杀手”破坏细胞壁的完

整性,进而被细胞膜上的“帮凶”ORF４＋所感知,从
而导致细胞内的内质网胁迫.而未携带 “护卫”

ORF３＋的雌配子由于无法解除内质网胁迫,导致

细胞程序性死亡的提前发生和胚囊败育[４５,５４Ｇ５５].因

此,S５位点的广亲和基因型应破坏“杀手”组分或者

保留“护卫”组分.通过对S５位点在不同水稻资源

的基因型分析发现,祖先的水稻群体携带了攻击性

和保护性兼备的基因型ORF３＋ORF４＋ORF５＋;
随后,在不同的水稻群体中,“帮凶”ORF４＋突变形

成了典型的籼稻基因型ORF３＋ORF４－ORF５＋,
或者“杀手”ORF５＋和“护卫”ORF３＋依次突变形

成了典型的粳稻基因型ORF３－ORF４＋ORF５－.
而“杀手”或“帮凶”的丢失以及不同基因型之间的杂

交和重组,产生了没有“杀手”但是保留“护卫”的广

亲和基因型,对解决籼粳杂种不育具有潜在的利用

价值[５６Ｇ５７].
另外２个调控籼粳杂种胚囊不育的位点中,

hsa１也包含２个紧密连锁的遗传互作基因 HSA１a
和HSA１b.粳稻等位基因 HSA１aＧj 编码１个高

度保 守 而 功 能 未 知 的 植 物 特 异 结 构 域 蛋 白

DUF１６１８,而籼稻等位基因 HSA１aＧi由于结构域

的破坏而丧失功能.籼稻等位基因 HSA１bＧi编码

类核酸结合蛋白,在遗传背景为籼型纯合 HSA１bＧ
i/HSA１bＧi的杂种中,携带 HSA１aＧj 的胚囊败育

从而导致籼粳杂种不育[３１].而S７位点上的ORF３
基因编码１个含有三角状四肽重复结构域的蛋白,
其籼粳等位基因之间的互作导致杂种胚囊不育,

ORF３下调表达可以恢复籼粳杂种小穗的育性[４６].
调控籼粳杂种花粉不育位点的机制也各不相

同.Sa 位点同样包含２个紧密连锁基因SaF 和

SaM,籼稻品种多携带SaF＋SaM ＋ ,粳稻品种基因

型多为SaF－SaM － .籼粳杂种中,SaF＋ 、SaM － 和

SaM ＋ 三者互作导致携带SaM － 的花粉败育,引起

籼粳杂种花粉半不育[４３].在Sc位点籼粳等位基因

间的DNA序列存在复杂的结构变异,籼稻等位基

因ScＧi携带２~３个ScＧj的同源拷贝,因此籼粳杂

种中ScＧi的高表达抑制了花粉中ScＧj的表达,进而

造成携带ScＧj的花粉败育[４４].DPL１和DPL２为

一对隐性重复致死基因,DPL１的籼型等位基因由

于转座子的插入而不表达,而DPL２的粳型等位基

因,其编 码 蛋 白 提 前 终 止,因 此,籼 稻 和 粳 稻 在

DPL１和DPL２各有１个基因丧失功能;在籼粳杂

种中,携带双隐性功能缺失等位基因的花粉不能萌

发,从而引起籼粳杂种不育[４０].
以上研究结果揭示了籼粳杂种不育和广亲和性

的复杂遗传调控机制,为克服籼粳杂种的育性障碍

提供了理论指导.籼粳亚种间的杂种不育存在单个

位点和品种(全基因组)２个层面,而利用亚种间杂

种优势的终极目标是要克服籼稻和粳稻品种水平的

杂种不育.随着更多杂种不育位点遗传机制的解

析,更丰富的基因资源可以为分子育种所用,最终有

望实现品种水平的亲和性,以期攻克籼粳杂交稻低

结实率的难题.

3　籼粳杂交稻的结实率改良

亚种间杂种不育引起的杂交稻结实率降低长期

制约着籼粳强杂种优势的利用.因此,提高籼粳杂

种的结实率成为强优势亚种间杂交稻选育的关键.
早期遗传理论较为匮乏,育种家多采用常规育种手

段,经一次或几次复交或回交,辅以广泛测交的方

法,解决籼粳杂种不育的问题,该育种方法也被称之

为“籼粳架桥”,即粳中掺籼或籼中掺粳策略.在该

思想指导下,国内育种家先后选育了掺籼的粳稻恢

复系 C５７、C４１８ 以及掺粳的籼稻恢复系 T２０７０、

T９８４[５８Ｇ６１].“籼粳架桥”育种方法在一定程度上提

高了籼粳杂种结实率,然而用该方法育成的品系广

亲和性遗传基础不清,且育种选择存在一定的随机

性,限制了其作为种质资源被高效利用.
随着籼粳杂种不育遗传机制的逐渐明晰,水稻

育种家进一步提出了通过分子育种技术精准改良籼

粳杂交稻结实率的技术策略.策略之一是基于广亲

和理论,利用基因组育种技术将多个广亲和基因聚

合于籼稻或者粳稻的遗传背景,培育在多个杂种不

育位点表现广亲和性的广亲和系[６２].实践证明这

一策略是可行的:通过将广亲和基因S５Ｇn 和f５Ｇn
同步导入到优良籼稻恢复系９３１１中,快速育成了广

亲和基因聚合系,其与粳稻的杂种结实率提高了

３３．６％~４６．７％[１２].针对已克隆的杂种不育位点,
则可以采用基因编辑技术创制广亲和基因资源.比

２４
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如利用CRISPRＧCas９基因编辑系统,成功地将杂种

不育位点的籼型等位基因SaＧi和ScＧi编辑为对应

的广亲和等位基因,从而实现广亲和基因的人工

创制[４４,６３].
利用分子育种技术精准改良籼粳杂交稻结实率

的另一策略是培育粳型亲籼系或籼型亲粳系等特异

亲和系.将籼型等位基因SＧi或粳型SＧj等位基因

导入粳稻或籼稻,可培育粳型亲籼系或籼型亲粳系.
在杂种不育位点携带籼型SＧi/SＧi基因型的粳稻品

种即为粳型亲籼系,而携带粳型SＧj/SＧj 基因型的

籼稻品种为籼型亲粳系;它们与亚种间品种杂交的

结实率高于其与亚种内品种杂交的结实率[６４].通

过分子标记辅助育种技术,可将多个杂种不育位点

的籼型等位基因SbＧi、ScＧi、SdＧi和SeＧi聚合于粳

稻品种台中６５,从而培育出粳型亲籼系 Tbcde,该
品系能有效地克服籼粳杂种的花粉不育性[６５].

在籼粳杂交稻分子育种中,往往需要将多个策

略结合起来,以实现在品种水平的亲和性.通过将

２个广亲和等位基因S５Ｇn 和f５Ｇn 和１个粳型特异

亲和基因pf１２Ｇj聚合于优良籼稻恢复系９３１１,最
终成功选育出广亲和性恢复系,该品系所测配的部

分籼粳杂交组合的结实率已达生产应用水平[６６].
此分子育种实践案例表明,不同籼粳杂交组合的杂

种不育位点存在差异,结实率的改良存在组合特异

性.需要基于分子遗传对每个籼粳杂交组合进行准

确评价和精准设计,意味着籼粳杂交稻的结实率改

良正由传统育种逐步走向精准高效的基因组育种.

4　籼粳亚种间杂种优势利用的配组

模式

　　在提高籼粳杂种结实率的基础上,进一步实现

籼粳杂交稻的商业化生产是水稻种业发展需要考虑

的另一重要问题.两系法、三系法与“籼不粳恢”、
“粳不籼恢”相互结合的不同杂交配组模式是籼粳杂

种优势利用从理论走向应用的重要途径.
三系法主要通过高异交率的籼型或者粳型细胞

质雄性不育系与粳型或者籼型恢复系配组,从而育成

强优势三系籼粳杂交稻组合,包括三系“粳不籼恢”和
“籼不粳恢”２种配组模式.目前,三系“粳不籼恢”模
式已经在生产上得到应用,宁波市农业科学院马荣荣

等[６７]培育出４份籼型亲粳恢复系K２２２００１、K２６４８０６、

K３０６０９３和 K３１６２１１,分别与滇型的三系粳稻不育系

甬粳２A配组后,选育出籼粳杂交组合甬优４号、甬
优６号、甬优９号和甬优１１号.三系“籼不粳恢”配
组模式虽然还未见成功育种案例,但实现该模式的

杂种优势利用也是可预期的.我国籼粳杂交稻亲本

种质资源丰富,如中国水稻研究所选育出４份籼粳

中间型的广亲和恢复系 CH５８、CH５９、C１８和 C８４
能够同时恢复滇型、BT型、矮败型等粳稻不育系以

及野败型、印水型等籼稻不育系的育性[６８],下一步

则可以此广和亲系为亲本,将恢复基因和广亲和基

因同步转育至粳稻,培育能恢复三系籼型不育系的

粳型恢复系,从而实现三系“籼不粳恢”配组模式的

利用.
两系法可使籼粳杂种优势利用摆脱恢保关系的

限制,其配组自由,是值得推荐的籼粳杂种优势利用

途径.两系法主要通过高异交率的籼型或者粳型光

温敏细胞核雄性不育系与粳型或者籼型恢复系配

组,从而育成强优势两系籼粳杂交稻组合,包括两系

“粳不籼恢”和“籼不粳恢”２种配组模式.袁隆平在

１９９０年提出借助两系法利用亚种杂种优势的育种

思想,其团队于２０１７年选育并审定了两系籼粳杂交

稻湘两优９００,该组合母本广湘２４S为籼型两系光

温敏核不育系,父本R９００为粳型广亲和恢复系,属
于典型的两系“籼不粳恢”配组模式[６９].浙江大学

于２０１８年也审定了两系籼粳杂交稻江两优７９０１,其
母本江７９S是粳型两系光温敏核不育系,父本江恢

１５０１为籼型广亲和恢复系,属于典型的两系“粳不籼

恢”配组模式(https://www．ricedata．cn/variety/).
以上育种实践表明,两系法和三系法均是籼粳杂

种优势利用的重要途径.随着我国杂种优势利用理

论和技术的成熟,籼粳杂交稻将呈现更为丰富和多样

的类型.

5　籼粳杂交稻育种展望

如何实现高效精准的籼粳杂种优势利用仍然是

摆在育种家面前的难题.近年来,随着水稻分子生

物学、功能基因组学的发展,尤其是籼粳杂种不育与

广亲和性理论的发展,籼粳杂交稻基因组育种势在

必行.对未来籼粳亚种间杂交稻研究进行展望,有
以下几点建议:

１)培育生态适应性强的籼粳杂交稻.设计与当

地耕作制度、气候条件相适应的株型和生育期,通过

基因组育种在双亲中选择相同的株高和生育期等位
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基因,以解决株高和生育期超亲问题,实现籼粳杂种

优势的利用与株型、生育期的有机结合,进而实现籼

粳杂种优势的最大化利用.如携带“理想株型”基因

ipa１Ｇ２D 的大穗壮秆籼粳杂交稻是否适应江汉平

原中稻主产区仍需探索.故不同生态区域的育种家

需因地制宜地制定籼粳杂交稻的选育策略.

２)培育高产与营养健康兼顾型籼粳杂交稻.张启

发[７０Ｇ７１]提出“黑米主食化”的稻米消费理念,提高稻米

营养价值以促进人类健康.利用基因组育种技术,以
籼粳杂交稻为“底盘”,导入营养健康效应相关基因,从
而实现营养健康稻米的产量提升是切实可行的.

３)培育符合农业绿色发展理念的籼粳杂交稻.
在籼粳杂交稻品种培育中,应整合抗多种主要病虫

害、养分高效、抗逆境等绿色性状,以降低籼粳杂交

稻生产过程中的农药和化肥投入,保护农业生态环

境.籼粳杂交稻的基因组由亚种远缘基因组组合而

成,需要挖掘一批能应用于籼粳杂合遗传背景下的

优良基因资源,服务于籼粳杂交稻的绿色性状改良.

４)加强籼粳杂交稻的理论基础研究,实现籼粳

杂种优势利用和结实率改良的精准设计,通过基因

组育种全面提高籼粳杂交稻选育的效率.尽管我国

在籼粳杂种不育和广亲和性遗传理论研究领域取得

了系列成果,籼粳杂种优势的遗传机制以及杂种不

育上位性互作的遗传基础仍然不清楚.期待未来更

深入的理论基础研究能为籼粳杂交稻的基因组育种

提供遗传方案.
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TheoryandpracticeofutilizingxianＧgenginterＧsubspecificheterosisinrice

MIJiaming１,OUYANGYidan２
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Abstract　RiceisthemostsuccessfulcropintheutilizationofheterosisinChina,andithasmadea
hugecontributiontotheincreaseoffoodproductioninworld．Asiancultivatedrice(OryzasativaL．)inＧ
cludestwosubspeciesofindica/xianandjaponica/geng．Thedistantheterosisbetweenindica/xian
andjaponica/gengsubspeciesisparticularlyprominent,whichcanbeusedasanimportantwaytoinＧ
creasetheyieldofriceperarea．However,thehybridfertilitybetweenxianandgengsubspeciesisgenＧ
erallylow,whichisthebiggestlimitingfactorintheutilizationofdistantheterosis．Thisarticleanalyzed
thegeneticbasisofricexianＧgenghybridsterility,andrevealedthemolecularmechanismofcorrespondＧ
inghybridsterilityloci．Onthisbasis,theoriginofwideＧcompatibilitygeneswasstudied．Thistypeof
geneticresourcescanbeusedasa“bridge”forthebreedingofintersubspecifichybridrice,andcanbe
usedtoimprovethefertilityofxianＧgenghybridrice．Thetheoreticalresultsabovehavepromotedthe
highefficiencyandprecisionofthegeneticimprovementoftheseedsettingrateofxianＧgenghybrids．
ThecombinationoftwoＧlinemethodandthreeＧlinemethodwith“xian malesterilitylineandgengreＧ
storerline”and“geng malesterilitylineandxianrestorerline”hasbecomeanimportantwayforthe
largeＧscaleutilizationofstrongintersubspecificheterosisofxianＧgeng hybridrice．DevelopingxianＧ
genghybridricewithhighＧyield,quality,andnutritionthatintegratesgreen,nutritiousandhealthytraits
isoneoftheimportantdirectionsforbreedingriceinthefuture．

Keywords　rice(OryzasativaL．);indica/xianＧjaponica/genghybridsterility;wideＧcompatibiliＧ
ty;utilizationofinterＧsubspecificheterosis
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