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摘要  杂种优势是指两个遗传基础有差异的亲本杂交生成的杂合子在生长势和生物量等方面优于两个亲本的现象。虽然杂

种优势在农业生产中已经得到很好的利用, 但对于其形成的遗传机理仍没有统一的解释。目前, 解释杂种优势遗传基础的

模型主要有显性、超显性和上位性。分子数量遗传学的发展加快了杂种优势的研究。该文主要综述了近期在数量性状位点

(QTL)水平的杂种优势遗传基础的研究进展, 对作物杂种优势的QTL定位进行了回顾和展望。 
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杂种优势(heterosis)是指两个遗传基础有差异的

亲本杂交生成的杂合子在生长势、生物量、抗逆性和

适应性等方面优于两个亲本的现象 (Shull, 1908; 
East, 1908)。利用杂种优势不仅可提高作物的产量, 
还能提高其抗逆性和适应性。杂种优势在作物中已被

广泛利用, 为解决世界粮食问题作出了重要贡献, 但
是它的遗传机制依旧没有统一的解释(Schnable and 
Springer, 2013)。植物中杂种优势的研究主要围绕作

物开展, 遗传学家可以通过构建遗传群体进行作物杂

种优势的研究。近年来, 随着分子数量遗传学和基因

组学的发展, 杂种优势遗传基础方面的研究取得了不

少进展。 

1  杂种优势形成的假说 

杂种优势是一种受许多因素影响的复杂生物学现象, 
至今尚未见对其遗传基础的准确阐释。国内外学者曾

提出一些假说, 较为经典的包括显性、超显性和上位

性3个假说(Hochholdinger and Hoecker, 2007; Goff 
and Zhang, 2013)。显性假说(dominance hypothe-
sis)假定与杂种优势有关的有利等位基因完全显性, 
在杂交后代中有利显性等位基因抑制了不利隐性等

位基因的表达, 也就是有利等位基因互补造成了杂种

优势(Bruce, 1910; Jones, 1917)。该假说认为, 决定

个体生长发育的基因多数为显性基因, 其相对的隐性

基因不利于个体的生长发育。两个具有遗传差异的亲

本杂交之后, 获得的杂种F1中显性基因组合明显高于

双亲, 从而增强了杂合子代的生长势。但当杂合个体

进行自交或者近交就会增加子代纯合体出现的几率, 
暴露出隐性基因所代表的有害性状, 造成自交衰退。

显性假说在作物研究中得到了很好的印证(Xiao et 
al., 1995; Frascaroli et al., 2007; Huang et al., 
2015)。然而 , 对水稻 (Oryza sativa)、欧洲油菜

(Brassica napus)和陆地棉(Gossypium hirsutum)等
作物的杂种优势的研究(Radoev et al., 2008; Luo et 
al., 2009; Shang et al., 2016a)表明, 回交群体产量

及产量相关性状杂种优势水平的高低与该群体全基

因组水平的杂合程度的相关性不大, 高杂种优势的表

现可能来自部分基因组的杂合性。因此, 显性互补假

说尚不能完全解释杂种优势的形成机理。 
超显性假说(overdominance hypothesis)认为杂

合等位基因主要通过相互作用来产生杂种优势效应

(Shull, 1908; East, 1936)。该假说强调双亲异质基因

型的结合引起等位基因间的互作, 造成杂交后代有较

大的优势。而这种杂合等位基因无论是显性基因还是

隐性基因, 都表现出杂种优势, 很好地解释了杂种表

现远大于任一亲本的现象。超显性假说可以解释由单

基因控制的性状造成的杂种优势现象。例如, 在番茄
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(Solanum lycopersicum)中已有表现超显性的单基因

控制的杂种优势的报道(Semel et al., 2006; Krieger 
et al., 2010)。此外, 互斥连锁的有利等位基因的紧密

连锁会造成该基因组区域表现为明显的超显性, 这种

“假超显性(pseudo-overdominance)”也可以解释

杂种优势的形成原因。例如, 早期在玉米(Zea mays)
中鉴定的1个与杂种优势相关的超显性QTL (Stuber 
et al., 1992), 后期发现是由于所在染色体区域存在2
个QTL呈现互斥连锁所致(Graham et al., 1997)。最

近, 在高粱(Sorghum vulgare)株高的杂种优势研究

中, 发现2个控制高粱株高的QTL (Dw3和qHT7.1)存
在互斥连锁, 致使高粱杂交后代的株高呈现假超显性

(Li et al., 2015)。杂种优势作为1个复杂的数量遗传性

状和作物的农艺性状类似, 都是由多基因控制, 与超

显性假说强调单基因控制杂种优势的理论冲突。因此, 
依据显性和超显性假说, 无法全面认识杂种优势的遗

传基础(Birchler et al., 2010)。 
非等位基因间的相互作用即上位性效应 (epi- 

stasis), 包括加性基因之间、加性基因与显性基因之

间以及显性基因之间的互作, 也可以用来解释杂种优

势形成的遗传基础: 即2对基因在一起相互作用时, 
其基因型的值偏离两者相加的值(Richey, 1942; Wil-
liams, 1959; Minvielle, 1987; Schnell and Cocker-
ham, 1992)。Shang等(2016a)在陆地棉中利用重组

自交系群体和回交群体进行了产量性状杂种优势的

QTL研究, 在单位点和两位点水平上评估了QTL的遗

传效应。研究表明, 与单位点相比, 两位点的上位性

效应对杂种优势的表现作用更大。 
在不同作物的杂种优势研究中, 可能某个遗传效

应对具体某个性状呈现出主要的作用。因此, 从不同

作物、不同遗传背景的材料和群体, 得到的杂种优势

遗传基础的解释并不唯一。另外, 对玉米和水稻杂种

优势的研究也证明, 不同物种杂种优势的遗传基础存

在差异, 这种差异可能是由两者的授粉方式不同所致

——玉米是异花授粉植物, 而水稻是自花授粉植物

(Garcia et al., 2008)。这些杂种优势遗传效应的解释

都有一定的作用, 相互之间并不冲突; 杂种优势的遗

传基础是这些遗传效应共同作用的结果(Guo et al., 
2014)。例如, Zhou等(2012)利用杂交水稻汕优63构
建了永久F2群体, 结合高通量测序获得的高密度遗传

连锁图谱进行了杂种优势研究, 评估了各遗传效应对

杂种优势的贡献, 发现不同性状杂种优势的遗传基础

并不相同, 认为显性、超显性(或假超显性)和上位性

效应的积累作用可能是杂种优势形成的遗传基础。 

2  杂种优势QTL的发掘 

分子数量遗传学把控制数量性状的基因表示为多个

数量性状的基因位点(QTL)。采用分子标记技术定位

这些QTL, 并对所定位的QTL进行遗传效应分析, 使
得从分子水平理解杂种优势的遗传基础成为可能。目

前, 利用分子数量遗传学方法进行杂种优势研究的遗

传群体设计主要有: NCIII设计(North Carolina design 
III)、三重测交设计(triple test cross, TTC)和永久F2 

(immortalized F2, IF2)群体等。将F2或重组自交系

(recombinant inbred line, RIL)群体与其两亲本回交

的群体设计称为NCIII设计(Stuber et al., 1992; 
Larièpe et al., 2012; He et al., 2012)。通过联合比较

RIL与回交群体检测到的QTL, 即可推断出该QTL的
遗传效应(Li et al., 2008; Radoev et al., 2008)。之后, 
很多研究者延伸了NCIII设计, 回交亲本增加了测交

亲本, 使得构建群体的遗传信息更为丰富, 因此可以

更全面地分析回交(backcross, BC)和测交(testcross, 
TC)群体杂种优势的遗传基础(Xiao et al., 1995; Li et 
al., 2001; Luo et al., 2001)。表1列出了基于QTL分析

研究作物杂种优势的主要进展。Xiao等(1995)利用1
个籼粳杂交获得的RIL群体分别与双亲回交, 检测到

37个产量性状相关的QTL, 其中有60%的QTL表现显

性效应, 27%的QTL表现部分显性效应, 得出显性效

应是形成该杂交组合杂种优势的遗传基础。Luo等
(2001)利用RFLP分子标记图谱, 对水稻RIL群体、2
个BC群体和2个TC群体的产量相关性状QTL定位的

结果进行分析时发现, 特别是在两个重要农艺性状 
——单株穗数和每穗实粒数上, 超显性效应是杂种优

势产生的重要原因之一。Mei等(2003, 2005)比较了

RIL、BC及TC群体定位到的QTL数量和效应, 认为来

自上位性的超显性是水稻自交衰退和杂种优势的遗

传基础。Li等(2008)构建了水稻的2个RIL和4个BC群

体, 开展了主效QTL和上位性QTL分析, 结果表明, 
9024×LH422和珍汕97A×明恢63两个杂交组合的杂

种优势是显性、超显性和上位性共同作用的结果。李

兰芝等(2008)利用珍汕97×明恢63的重组自交系及其 
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表1  基于QTL分析作物杂种优势的主要进展 
Table 1  Progress of heterosis based on QTL analysis in crop 
数量性状位点效应 群体 物种 参考文献 

显性 1RIL和2BC 水稻(Oryza sativa) Xiao et al., 1995 

超显性和上位性 F2:3 水稻(O. sativa) Yu et al., 1997 

超显性 F2 水稻(O. sativa) Zhuang et al., 2000 

超显性和上位性 1RIL、2BC和2TC 水稻(O. sativa) Li et al., 2001 

超显性和上位性 1RIL、2BC和2TC 水稻(O. sativa) Luo et al., 2001 

上位性 IF2 水稻(O. sativa) Hua et al., 2003 

超显性 1RIL和2BC 水稻(O. sativa) Mei et al., 2005 

超显性 IL和TC 番茄(Solanum lycopersicum) Semel et al., 2006 

显性 RIL和3TC 玉米(Zea mays) Frascaroli et al., 2007 

超显性 1RIL和2BC 水稻(O. sativa) 李兰芝等, 2008 

显性、超显性和上位性 2RIL和4BC 水稻(O. sativa) Li et al., 2008 

显性、超显性和上位性 DH和TC 油菜(Brassica campestris) Radoev et al., 2008 

加性、超显性和上位性 1RIL和2BC 水稻(O. sativa) Luo et al., 2009 

显性和上位性 IF2 玉米(Z. mays) Tang et al., 2010 

超显性和上位性 1RIL和3TC 玉米(Z. mays) Song et al., 2011 

显性、超显性和上位性 IF2 水稻(O. sativa) Zhou et al., 2012 

假超显性 3RIL和9TC 玉米(Z. mays) Larièpe et al., 2012 

超显性 CSIL和TC 棉花(Gossypium hirsutum) Guo et al., 2013 

显性 IF2 玉米(Z. mays) Guo et al., 2014 

超显性 DH和2BC 水稻(O. sativa) Jiang et al., 2014 

部分显性、超显性和上位性 F2:3 棉花(G. hirsutum) Liang et al., 2015 

假超显性 RIL 高粱(Sorghum vulgare) Li et al., 2015 

超显性 SSSLs和TC 玉米(Z. mays) Wei et al., 2015 

显性 1495 hybrids 水稻(O. sativa) Huang et al., 2015 

部分显性和超显性 14F2 水稻(O. sativa) Huang et al., 2016 

部分显性、超显性和上位性 1RIL和1BC 棉花(G. hirsutum) Shang et al., 2016a 

超显性和上位性 IF2 水稻(O. sativa) Zhu et al., 2016 
 

 
与两亲本的回交群体, 对剑叶与倒二叶的叶长、叶宽

和叶面积等性状进行了QTL定位, 发现控制水稻叶片

杂种优势位点的遗传效应主要是超显性。Luo等
(2009)利用水稻的RIL群体构建了2个BC群体进行

QTL分析, 发现加性和超显性效应比显性和部分显性

所占比例更大, 上位性QTL比单位点主效应QTL更重

要。陈深广等(2010)以协青早B为母本, 与超级杂交

稻协优9308的281个RIL杂交配制了回交杂种群体, 
对6个产量性状的杂种优势表型进行了QTL定位, 结
果表明来自纯系产量性状本身的加性效应对杂种优

势的形成具有重要贡献。辛业芸和袁隆平(2014)利用

219个培矮64s×9311的F8重组自交系株系材料与亲

本培矮64s构建了回交群体, 定位了3个影响产量杂

种优势的QTL以及3个影响每穗总粒数杂种优势的

QTL。 
以2个亲本及其杂种F1为被测群体的回交亲本, 

分析被测群体遗传变异情况的群体设计为三重测交

(TTC)设计(Kearsey and Jinks, 1968)。该设计也可用

于杂种优势的遗传学基础研究, 被测群体主要为F2或

RIL群体。TTC设计可以灵敏地检测基因位点之间是

否存在上位性。当检验不存在上位性时, 该设计还可

准确地估计加性和显性的遗传方差。Frascaroli等
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(2007)利用玉米RIL为基础群体构建了TTC测交群体, 

对玉米的产量相关性状进行了杂种优势的QTL定位

和分析, 结果表明显性效应在杂种优势的形成过程中

起重要作用, 同时发现一些控制不同性状的超显性

QTL的染色体区域有重叠, 即杂种优势QTL存在一因

多效现象。 

将RIL群体随机分成两部分, 每个RIL系成对随

机杂交得到的群体即为“永久F2”群体(Hua et al., 

2002, 2003)。该群体不但有F2群体丰富的基因型, 而

且可进行多个环境的重复实验, 是一种较理想的杂种

优势研究群体。Hua等(2002)首次用水稻的强优势组

合珍汕97A×明恢63的RIL构建了永久F2群体, 并进行

杂种优势位点的QTL定位分析, 结果发现除了单位点

外, 还有大量的双位点互作存在, 由此认为, 单位点

水平上的杂种优势效应加上双位点水平上的加性×加

性上位性互作是杂种优势的遗传基础。Tang等(2010)

在研究玉米优良杂交种豫玉22衍生的RIL群体和永久

F2群体的产量相关性状杂种优势时, 发现单位点上的

显性效应和两位点上的加性×加性上位性互作对产量

杂种优势的形成至关重要。Zhou等(2012)利用第2代

高通量测序技术构建的高密度物理图谱重新对珍汕

97A×明恢63的永久F2群体进行了产量及构成因子的

杂种优势QTL分析, 得出上位性在杂种优势形成中普

遍存在的结论。最近, Zhu等(2016)利用之前Zhou等

(2012)构建的高密度物理图谱对同一永久F2群体的

苗期性状进行了杂种优势机理剖析, 得出单位点上有

利的超显性效应的积累以及两位点的上位性互作可

以用来解释苗期性状杂种优势形成的遗传基础。 

构建F2:3家系、渗入系(introgression lines, ILs)

和单片段染色体代换系(single segment substitution 

lines, SSSLs)等群体也可以进行杂种优势机理的研

究。Yu等(1997)以珍汕97A×明恢63构建的F2:3家系为

研究群体, 对产量性状及其构成因子进行了单个QTL

和上位性互作QTL检测。结果表明, 互作效应比单位

点QTL效应对杂种优势的贡献更大, 上位性效应在性

状表现和杂种优势的形成过程中起重要作用。Liang

等(2015)针对陆地棉强优势组合欣杂1号杂交种, 利

用SSR分子标记分析了F2:3群体产量及其构成因子在

单位点上的加性和显性遗传效应, 以及两位点的互作

效应对杂种优势遗传基础的贡献, 发现单位点水平上

的部分显性和超显性效应与两位点的上位性效应可

以很好地解释陆地棉产量杂种优势的遗传基础。Xin

等(2011)以籼稻IR24为背景的粳稻Asominori渗入系

的测交群体为材料进行杂种优势QTL定位, 在单位点

水平上共检测到41个杂种优势QTL, 其中有38个

QTL表现为超显性效应。Guo等(2013)以陆地棉TM-1

为受体亲本, 海岛棉(Gossypium barbadense) Hai- 

7124为供体亲本, 构建了一套海陆种间SSSLs群体, 

用于分析产量性状的杂种优势位点。结果显示, 单位

点水平的超显性效应是海岛棉和陆地棉种间组合杂

种优势形成的遗传基础。王智权等(2013)将以籼稻

IR24为受体亲本、粳稻Asominori为供体亲本的66个

染色体片段置换系, 分别与IR24杂交构建1套对应的

F1群体进行产量相关性状杂种优势QTL定位, 共检测

到53个QTL, 其中仅有1个QTL能在多个环境重复检

测到, 说明杂种优势QTL表达具有环境特异性。此外, 

王智权等(2015)用1套以籼型恢复系IR24为背景的亲

本, 渗入粳稻Asominori血缘的染色体片段置换系为

父本, 4个籼型不育系为母本, 对与产量相关性状的

杂种优势进行了QTL分析, 发现杂种优势QTL具有一

因多效现象。Xiang等(2016)利用57个水稻ILs和4种

广泛应用的雄性不育系, 按照NCIII设计构建了含有

228个F1的4个测交群体, 并进行了杂种优势QTL的

初步定位。Wei等(2016)以玉米自交系Xu178背景的

Zong3单片段代换系为基础材料 , 利用与自交系

Xu178的测交群体, 对产量相关性状的杂种优势位点

进行了分析, 发现显性和超显性效应均对该测交群体

的杂种优势形成起重要作用。 

3  杂种优势QTL的精细定位 

育种专家一直以来致力于寻找更优的杂交组合来提

高杂交种的产量, 然而, 杂交组合中有哪些杂种优势

相关基因参与并起作用至今仍不清楚。由于传统QTL

定位所采用的分子标记密度较低, QTL初定位尚无法

区分超显性QTL和“假超显性”QTL。因此, 精细定

位杂种优势QTL并加以分离克隆, 对于阐明杂种优势

的遗传机理及其应用具有重要意义。在作物中, 利用

ILs等遗传分离群体可进行杂种优势QTL的精细定位, 

进而分析单位点杂种优势的遗传基础。Semel等

(2006)构建了1个番茄的渗入系群体(IL)并检测到1个

影响番茄产量的超显性QTL, 该QTL符合孟德尔分离
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规律, 因而认为超显性是杂种优势形成的重要遗传基

础。Krieger等(2010)成功地克隆了影响番茄产量的单

位点超显性基因SFT, 当该基因呈现杂合状态时, 番
茄产量表现出很强的杂种优势。Luo等(2011)以桂朝2
号背景的东乡野生稻ILs的TC群体为材料, 对包括分

蘖数、每穗粒数和千粒重等在内的6个产量性状进行

了考察; 利用SSR分子标记构建的遗传图谱共检测

到42个杂种优势QTL, 对其中1个控制每穗粒数的

QTL——hsp11做了进一步精细定位, 但尚未克隆到

该QTL。Li等(2016)利用两系超级杂交稻两优培九(培
矮64s×93-11)为材料, 构建了RIL和回交群体, 对1个
产量杂种优势的主效位点进行了图位克隆, 发现该杂

种优势位点实际上是以前报道的DTH8/Ghd8/LHD1
基因, 该基因可同时控制开花期、株高、分蘖数和每

穗小花数等多种性状。目前, 在水稻和玉米中已克隆

到一些重要的产量相关基因。例如, 水稻的Gn1基因

(Ashikari et al., 2005)和IPA1基因(Jiao et al., 2010)
等。但是, 尚未见新的单基因超显性杂种优势QTL的
克隆报道, 说明发掘这种表现超显性的单基因相对比

较困难(Goff and Zhang, 2013)。其主要原因可能为: 
(1) 杂种优势的表现容易受到环境条件的影响, 性状

表现不稳定; (2) 杂种优势性状作为间接性状, 不能

像传统QTL定位那样直接获取性状数据; (3) 杂种优

势在各个作物中没有统一的遗传模式, 不同作物的不

同性状间存在差异 (Lippman and Zamir, 2007; 
Shang et al., 2016b)。 

4  杂种优势的关联分析 

结合下一代高通量重测序技术, 进一步利用关联分析

的方法在水稻和玉米等作物中检测到许多重要数量

遗传性状相关的位点和基因(Huang et al., 2010, 
2012; Yano et al., 2016; Wang et al., 2016)。关联分

析方法也被用于杂种优势的研究, 构建含有杂合基因

型的测交群体或杂交种作为关联群体, 可以检测对杂

种优势有贡献的有利等位基因, 同时评估纯合基因型

和杂合基因型的效应值。中国科学院上海生命科学研

究院植物生理生态研究所国家基因研究中心的科学

家(Huang et al., 2015)对1 495个杂交稻组合的38个
农艺性状进行了全基因组关联研究, 共检测到130个
显著关联的位点, 对杂合子基因型的效应分析显示, 

杂交种中仅有少量位点呈现超显性效应, 更多的是有

利等位基因与杂交种产量密切关联。这些结果说明稀

有有利等位基因正向显性效应的积累对杂种优势的

形成有重要贡献(Birchler, 2015)。该研究提供了丰富

的杂交稻品种的基因组信息, 很好地解释了产量优势

的遗传基础, 为杂交水稻的分子设计育种和杂种优势

机制的研究打下了坚实的基础(杨淑华等, 2016)。在

作物不同性状的QTL研究中, 单纯的连锁或关联分析

存在局限, 而将连锁分析与关联分析相结合, 可大大

提高QTL检测的效率和准确性(Lu et al., 2010)。最近, 
国家基因研究中心与中国水稻研究所合作(Huang et 
al., 2016), 对17个具有代表性的水稻杂交组合衍生

的10 074个F2株系进行了连锁分析和全基因组关联

研究, 将其分成3种类型, 在3种杂交类型中均发现大

部分位点表现为正向的部分显性效应, 同时某些位点

在杂合状态下呈现超显性或“假超显性”效应。对这

些位点杂种优势效应的进一步分析表明, 加性、部分

显性效应和超显性效应之所以能被观察到, 可能是由

于等位基因的剂量效应所致。另外, Huang等(2016)
在不同杂交组合构建的分离群体中并未发现共同控

制性状杂种优势的位点, 但是找到了一些控制性状杂

种优势的QTL, 并提出了一些候选基因, 下一步工作

将是对这些杂种优势候选基因进行功能验证。 

5  研究展望 

目前, 利用分子数量遗传学研究作物杂种优势大多仍

停留在连锁分析和几个特定组合衍生的遗传分离群

体上(Larièpe et al., 2012), 这使得杂种优势的研究

结果具有一定的局限性。Huang等(2015, 2016)收集

了1 495份水稻材料并用17个水稻杂交组合配制了 
10 074个F2株系, 采用关联分析和连锁分析的方法进

行了杂种优势的剖析, 遗憾的是该研究仍未分离到杂

种优势的候选基因和验证功能, 因此对杂种优势基因

的机理探究有待深入。另外, 该研究使用的是自然关

联群体, 没有构建关联群体的测交群体。因此, 下一

步进行作物杂种优势的QTL定位时, 除了构建不同的

遗传分离群体用于连锁分析外, 还需用自然群体配制

测交关联群体进行杂种优势位点的关联分析, 连锁分

析与关联分析相结合将会加快挖掘和验证杂种优势

的QTL。 
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随着植物性状自然遗传变异的深入研究(Nord- 
borg and Weigel, 2008)和植物表型组学的日益发展

(Houle et al., 2010), 剖析表型将会更加系统(Fiorani 
and Schurr, 2013)。RNA测序基因的表达丰度作为一

个数量性状可被用于表达量QTL (eQTL)的连锁和关

联分析, 有望用来挖掘调控杂种优势的基因。代谢组

与基因组和转录组相比更接近生物体的表型, 基因组

的微小变化在代谢组层面得以体现和放大, 同时植物

组织中代谢物的水平也可以作为一个数量性状(刘贤

青等, 2015)。因此, 对杂交后代群体的代谢物性状进

行杂种优势的QTL分析, 也有助于杂种优势遗传机理

的剖析。表型变异的深入发掘和评估无疑将对透彻理

解杂种优势性状评价大有裨益, 进而大大提高杂种优

势QTL定位的检测效率和准确度。 
虽然上位性互作在杂种优势的研究中已有诸多

报道, 但仍缺乏精确的统计模型和方法。除了两位点

互作之外, 还需关注大量的多位点互作和多点的单倍

型遗传效应(Goff and Zhang, 2013)。此外, 杂种优势

在不同环境和各生长发育阶段的表现不同, 有些性状

的杂种优势仅在特定的条件下表现(Shang et al., 
2016b)。因此, 在不同环境或处理下开展杂种优势的

QTL定位, 进一步挖掘特定环境下表达的杂种优势

QTL, 将有利于理解杂种优势与环境之间的互作。杂

种优势的形成是遗传、表观遗传和基因调控网络共同

作用引起的一系列生物体内的复杂变化, 未来应建立

一个系统的模型和研究平台以探讨植物不同生长时

期的杂种优势表现。 
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