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摘 要 ： 总结葙评述了中国稻属植物遗传改良的主要成果及其技术上所存在的局限性 。 主张利用现代生物技术在更高层次上

进
一

步挖掘水稻的产量潜力 。 提出了通过深人研究第 ３ 代杂交水稻的特征特性及其潜在价值进
一

步挖掘水稻杂种优势效应的

技术策略
，
通过立足 １ 个研究主题

，
确定 ２ 个研究 目标

，
寻找 ３ 类基因资源

，
关注 ４个研究层次的遗传学问题和培育 ５ 种第

３ 代杂交水稻新组合 ， 力争进一步开创水稻遗传改良新局面 。
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通过现代生物技术建立利用水稻杂种优势效

应的技术体系 ， 将有助于不断挖掘稻属植物的潜

在价值。 稻属植物是禾本科植物中非常重要的植

物种群 ， 其中包含有 ２３ 个物种 （ 即 ２ 个栽培种和

２ １ 个野生种 ） ， 其进化和演变的历程与人类社会

的发展密切相关。 起源于南亚和东南亚地区的亚

洲栽培稻 （ 〇．Ｌ
． ） 为全球近一半的人口 提

供了粮食 ， 而起源于西非地区 的非洲栽培稻 （ 〇 ．

Ｓ ｔｅｕｄ ． ） 也对非洲的社会文明起到 了

积极的推动作用 。 水稻杂种优势现象首先于 １ ９２６

年被美国学者琼斯发现 ， 随后引起了
一

大批研究

者的关注 。 关于挖掘水稻杂种优势效应和稻属植

物潜在价值的技术路线 ， 前人已经有过大量的研

究和探讨
［
１

］

。 自从 ２０ 世纪 ５０ 年代以来
， 研究者

不断寻找利用水稻杂种优势的技术途径 ， 其成效

振奋人心 。

“

三系法
”

杂交水稻 （ 即第 １ 代杂交

水稻 ） 和
“

两系法
”

杂交水稻 （ 即第 ２ 代杂交水

稻 ） 的相继成功已经产生了 巨大的社会效益和经

济效益。 然而 ， 进一步挖掘稻属植物潜在利用价

值的研究将为水稻育种者提出新的研究主题和研

究方向 ， 即研究和建立第 ３ 代杂交水稻的技术体

系将有助于进
一

步提髙稻属植物遗传改良 的技术

水平 ， 促进水稻育种和生产发生新的革命性巨变 。

所谓第 ３ 代杂交水稻是指以遗传工程普通隐性核

雄性不育系为母本 ，
以常规品种 （ 系 ） 为父本配

制而成的新型杂交水稻
［
２

］

。

１ 水稻杂种优势利用技术的启示

美 国学者琼斯在 １ ９２６ 年就已经证实 ， 水稻

这种 自花授粉作物客观上存在着杂种优势现象 。

随后 ， 全球的水稻育种者先后利用不同的技术途

径和研究方法从不同 的技术层面研究了水稻杂种

优势利用的技术路线 ， 期望着通过利用杂种优势

效应不断挖掘水稻增产潜力 的可能性 。 在 ２０ 世

纪 中 国水稻遗传改良领域内 ，
已经产生过 ２ 次引

人瞩 目 的育种技术性变革 ， 即矮化育种 （ 以改良

水稻农家品种的植株髙度为育种 目标 ） 和杂交水

稻育种 （ 以利用杂种优势效应为育种 目标 ） ， 由

此促使水稻遗传改良水平和水稻增产潜力得到了

根本性提升
【
１

］

。

１ ． １ 从中国水稻杂交水稻育种中所获得的技术启示

从 中 国杂交水稻育种的研究历程和生产实

践来看 ， 在技术上有如下 ２ 点启 示值得研究者

关注 。

其一是稻属植物 的产量潜力有待进一步挖

掘 。 水稻产量潜力的概念涉及在单位面积上水稻

群体在最优化条件下的生产水平 ， 即有可能获得

的理论性高产值。 在研究水稻 的产量潜力 问题

时 ， 研究者往往会涉及生物学产量、 经济产量和

经济系数等技术性概念 。 从光能利用率的角度来

看 ， 水稻的光能利用率可以达到 ３
．
０％ 以上 ［

３
］

。

根据
一些水稻育种家在水稻光合生理上的研究结

果 ， 当水稻单位面积的生物学产量分别为 １ ５ ．０ 、
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？ ２ － 杂交水稻 （
ｆｆｉｍｒｏ ｉｙＣＥ ） ，

２０２０
，
３５ （

１
）２０２０年

１月 （ Ｊａｎ．
，
２０２０ ）

２７ ． ０ 、 ３０ ． ０ 和 ６０ ．０ｔ／ｈｍ
２

时 ， 或其单位面积的稻

谷产量分别为 ７ ． ５
、 １ ３ ．５

、 １ ５ ．０ 和 ３０ ． ０ｔ ／ｈｍ
２

时 （假

设其经济系数为 ０ ．
５

） ， 其相应的光能利用率分

别为０ ． ８６ 、 １ ． ５２ 、 １ ． ７０和３ ．３ ８％
［
４

］

。 第１代和第２

代杂交水稻
［
２

］

的某些杂交组合的光能利用率超过

１
．５ ２％（ 如 中 国第 ３ 期超级杂交稻组合 Ｙ 两优 ２

号的产量潜力为 １３ ． ５ ｔ／ｈｍ
２

左右 ） 。 水稻遗传改

良的前景还相当广阔 ， 值得探索和挖掘的水稻产

量潜力还相当大
［？

。

其二是利用水稻杂种优势的技术方法和理论

基础相当明确
［
８ —

＼２０ 世纪 ８０ 年代中期 ， 袁隆平

首先提出 了杂交水稻育种的战略设想
［
８

］

， 即从育

种方法上来看 ， 杂交水稻育种从三系法到两系法 ，

再到
一

系法 ，
由此使杂交水稻的育种方法由复杂

到简单
，
育种效率不断得到提髙 ；

从利用杂种优

势效应来看
，
杂交水稻育种首先立足于利用品种

间杂种优势效应
，
进而利用亚种间杂种优势效应 ，

最后利用物种间杂种优势效应 ， 由此使杂交水稻

的育种效果由小到大 ， 水稻的产量潜力得到不断

挖掘 。 关于水稻杂种优势效应 ， 袁隆平作了科学

概括 ， 即品种间杂种优势效应 ＜ 亚种间杂种优势

效应 ＜ 物种间杂种优势效应。 在普通栽培稻内 ，

籼粳亚种间杂种优势效应最强 ， 其次是籼爪亚种

间杂种优势效应 ， 再次是粳爪亚种间杂种优势效

应
， 之后是籼籼品种间杂种优势效应 ， 而梗梗品

种间杂种优势效应最小 。 袁隆平所提出 的关于杂

交水稻育种的战略设想为人类通过利用水稻杂种

优势效应不断挖掘水稻的产量潜力奠定了技术框

架 ， 这已经成为利用水稻杂种优势的技术策略和

育种指南 。

中 国水稻杂种优势的利用研究长达数十年之

久。 在此过程中 ，
已经从最初的试图利用水稻普

通核不育材料为基础配制杂交组合 ， 发展到利用

核质互作型雄性不育系为基础配制杂交组合 ， 再

进人到 以利用光温敏核雄性不育系为基础建立两

系法水稻杂种优势利用的技术程序 。 在 ２０ 世纪

９ ０年代中期之前中 国所研究和利用的杂交水稻为

第 １ 代杂交水稻
， 其生产的重要性 目前依然很明

显 。 ２０ 世纪 ９０ 年代 中期之后 中 国所研究和利用

的第 ２ 代杂交水稻已经成为水稻杂种优势利用领

域内 的重要组成部分 ， 目前仍然具有较大的发展

前景 。

１ ．２ 在水稻杂种优势利用技术上的局限性

尽管中 国杂交水稻的研究已经达到相当髙的

技术水平 ，
其社会效益和经济效益十分明显 ，

但

其研究工作仍然存在着一定的局限性 ， 值得进一

步探讨 ， 水稻的杂种优势效应和产量潜力还有待

进一步挖掘 ， 其技术上的难题还有待解决 。 在水

稻杂种优势利用中 ， 技术上的局限性主要表现在

如下 ２ 个方面 。

其一是中国的第 １ 代杂交水稻是以核质互作

雄性不育系 、 保持系和恢复系为遗传工具配制的
“

三系法
”

杂交水稻
， 程序复杂且资源利用率较低 。

中 国第 １ 代杂交水稻的研究始于 １ ９６ ４ 年 ，
１ ９７ ６

年开始在生产上大面积推广种植 ， 产生了 巨大的

社会效益和经济效益 。 然而 ， 在
“

三系法
”

杂交

水稻育种中 ， 由于受到遗传上恢保关系的严格限

制 ， 育种家选育出具有多样性的适合三系配套的

骨干亲本的难度很大 ， 而且可 以利用的稻种资源

有限 ，
育种程序比较复杂 ， 选育的周期比较长 。

其二是中国的第 ２ 代杂交水稻是以光温敏核

雄性不育系及其配组父本为遗传工具所创制的
“

两系法
”

杂交水稻
，
种子生产安全性较低 。 第

２ 代杂交水稻的研究始于 １９ ７３ 年 ，
１９ ９５ 年获得

成功 ， 目前已经成为水稻杂种优势利用的重要组

成部分。

“

两系法
”

杂交水稻打破了恢保关系制约 ，

亲本在遗传上表现出 明显的多样性 ， 选育优 良杂

交稻组合的育种速度明显加快 。 然而 ， 通过
“

两

系法
”

杂交水稻的育种程序仍然不能充分挖掘杂

交水稻的增产潜力 。 除此之外 ， 在杂交制种中 ，

水稻光温敏核雄性不育系的种子生产安全性问题
一直是制约

“

两系法
”

杂交水稻大面积推广的主

要因素 。

为了保障国家粮食安全 ， 实现杂交水稻超髙

产育种 目标 ， 进一步提升水稻杂种优势利用水平 ，

迫切需要开辟一条亲本资源丰富和制种风险低的

利用水稻杂种优势的新途径 。 当前 ， 已经有一大

批研究者正在探索和研究第 ３ 代杂交水稻的技术

程序及其潜在价值 。 第 ３ 代杂交水稻的技术特点

就是以生物工程技术为手段 ， 挖掘水稻普通核不

育系 的潜在价值 ，
由此配制出具有更大产量潜力

和更低制种风险的新型杂交水稻 。 深人研究第 ３

代杂交水稻的技术程序及其潜在价值将为稻属植

物遗传改良寻找到新的研究平台和发展方向 。

２ 第 ３ 代杂交水稻的研究进展

２ ． １ 技术原理

在 自然界普通隐性核雄性不育性现象比较普

遍 ， 与光温敏核雄性不育水稻比较 ， 普通隐性核

雄性不育材料在水稻能正常生长的任何时期都表

现为雄性不育 ， 其雄性育性不 因环境条件的改变

而改变 。 它雄性败育彻底且遗传方式简单 ， 是水
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李新奇等 ： 第 ３ 代杂交水稻育种技术策略探讨

稻杂种优势利用的理想遗传工具 ， 可以满足育种

家对水稻最佳雄性不育系选育的要求 ， 为新型杂

交水稻组合的选育开辟一条新途径 。

普通隐性核雄性不育水稻材料具有优越的利

用潜力 ： ①雄性不育性一般仅 由 １ 对隐性基因控

制
，
由于不受遗传背景限制 ，

所以育种家能够比

较容易地将其雄性不育基因转移到任何水稻品系

中 ， 进而使其成为普通隐性核雄性不育系 ； ②任

何常规水稻品系都具有等位的可育基因 ， 能够作

为普通核雄性不育系的恢复系 ； ③雄性不育性稳

定 ， 不像光温敏雄性不育系在育性表达时受环境

条件影响 ， 普通隐性核雄性不育材料在水稻能正

常生长的生态条件下都表现出雄性不育特性 ， 环

境条件的改变对其不育性的表达不产生根本性的

影响 。 然而 ， 普通隐性核不育水稻材料不能 自交

繁殖
，
也难以通过杂交等方式实现雄性不育系种

子的商业化生产 。 采用雄性不育株 （ ｍｓｍｓ ） 与杂

合体可育株 （ ＭＳｍｓ ） 杂交的方式只能获得 ５ ０％

雄性不育株的杂交后代 ， 无法获得 １００％ 雄性不

育株率的水稻普通核雄性不育系 ， 由此限制了其

实用价值 。

１ ９９ ３年 ，
比利时

ＰＬＡＮＴＧＥＮＥＴＩＣＳＹＳＴＥＭ

公司提出 了一项
ＰＣＴ（

Ｐａｔｅｎｔ ｃｏｏｐｅｒａｔ ｉｏｎｔｒｅａｔｙ ，

有关专利的国际条约 ） 专利 申请 ［
１°

］

， 现在称之为

ＳＰＴ（Ｓ ｅｅｄｐ
ｒｏｄｕｃｔｉ ｏｎｔｅｃｈｎｏｌ ｏｇｙ ） 技术

， 即 在

隐性雄性不育植株中直接导人连锁表达的 ３ 套元

件
， 即育性恢复基因 、 花粉致死基因和报告基因

（ 如荧光蛋白基 因 ） ， 由此可以获得该雄性不育

植株的保持系 。 保持系通过 自交就可以实现不育

系和保持系的繁殖。 随后 ，
Ｐｅｒ ｅｚ

－Ｐｒａｔ 等 （ ２００ ２ ）

认为 ， 可以通过在纯合的雄性不育植株中导入连

锁表达的 ２ 套元件 ， 即育性恢复基因和报告基因 ，

由此获得该雄性不育植株的保持系 ； 保持系与不

育株杂交即可繁殖雄性不育系和保持系
［

１ １
］

。 学者

们认为 ， 这 ２ 种方法都能解决隐性核雄性不育材

料的 自身繁殖问题 ， 这为杂交水稻育种研究提供

了新思路和新的技术路线
［
１２ １ ４

］

。

２
．
２ 技术路线

随着现代生物技术的发展 ， 基因工程为解决

普通隐性核雄性不育材料的繁殖问题提供了有效

途径 。 基于 ＳＰＴ 技术的特点 ， 中国学者在 ２ １ 世

纪初明确提出 了深人研究第 ３ 代杂交水稻的基本

设想
［
１ ２４４

］

。 李新奇等以水稻花粉育性基 因

以及相应的水稻核雄性不育突变体为研究材料 ，

参照 ＳＰＴ 技术操作程序 ，
构建了育性基因 、 红色

荧光蛋白基因和花粉致死基因连锁表达的三元载

体 ，
经过多年的艰苦探索 ， 在上万株水稻阳性转

化植株群体内筛选到 １ 株育性恢复正常 ，

一半种

子红色 、
一半种子无色的转基因植株 ，

于 ２０ １ ５

年成功创制 出符合水稻雄性不育系标准的普通核

雄性不育系 Ｇｔ ｌ ｓ 和繁殖系 Ｇｔ ｌ Ｓ ， 并配制 出第 ３

代杂交水稻的苗头组合 。

通过遗传工程方法获得的可以大规模商业化

繁殖的水稻普通隐性核雄性不育系可简称为
“

普

通核不育系
”

， 而能使普通隐性核雄性不育突变

体的育性恢复正常的转基因株系则可称为
“

普通

核不育繁殖系
”

， 该繁殖系 由于导人了育性恢复

基因 、 花粉致死基因和红色荧光蛋白基因 ， 其可

自交繁殖 ，
且在其稻穗上所结实的种子中有一半

为红色种子 （ 含转基因 的种子 ）
， 而另

一半为无

色种子 （ 不含转基因的种子 ） 。 无色种子即为不

育系
， 具有 １００％ 不育株率和 １ ００％ 不育度 ，

保

持着雄性不育特性 ，
可将其用于杂交水稻制种 。

由于不育系是非转基因种子 ， 以其为母本进行杂

交制种后所获得的杂交水稻种子也是非转基因种

子 。 红色种子即繁殖系 ， 具有可育特性 ， 在其 自

交后的下一代群体内会分离出各一半的红色种子

（ 繁殖系 ） 和无色种子 （ 不育系 ） ， 利用色选机

可将两者分开 ， 从而实现
“

普通核不育系
”

的大

规模商业化繁殖 。 图 １ 展示了 目前正在开展的第

３ 代杂交水稻的技术体系研究框架 。

２
． ３ 阶段性研究成果

李新奇等 自 １９９８ 年开始探索利用水稻普通

核不育材料的可能性 ， 现 已获得阶段性研究成

果 。 已 经选育 出 Ｇ３
－

ｌ ｓ 、 Ｇ３
－

３ｓ 和 Ｇｔ ｌ ｓ 等
一批具

有实用价值的普通核不育系 、 普通核不育繁殖系

及其配组的第 ３ 代杂交水稻组合 ， 主要的技术框

架已经形成 ， 其中 Ｇｔ ｌ ｓ 于 ２０ １ ７ 年成为第 １ 个通

过技术成果鉴定的普通核不育系 。 另外 ，
还培育

出 ｅａｔ ｌ 等优 良籼稻不育系 、 粳稻不育系 、 耐盐碱

不育系和优质不育系及其杂交组合 。 第 ３ 代杂交

水稻 ２０ １ ６
—

２０ １７ 年连续 ２ａ 人选
“

湖南省十大科

技新闻
”

，
２０ １ ８ 年获得湖南省技术发明

一

等奖 。

刚起步的第 ３ 代杂交水稻育种已经初显锋芒
［
２

］

，

２０ １ ９年 １ ０ 月 湖南省农学会组织中 国农业科学院 、

中 国水稻研究所、 福建省农业科学院等单位专家

对第 ３ 代杂交水稻新组合进行现场测产验收 ， 其

表现出株型优良 、 茎秆粗壮、 耐肥抗倒 ， 分蘖力强 、

穗大粒多 、 结实率髙 、 籽粒充实饱满 ， 后期转色

好、 不早衰等特点 ， 在湖南省衡南县云集镇作双

季晚稻示范的新组合 Ｇ３
－

ｌ ｓ／ 亲 １ ９ 单产达到 １ ５ ．６ ９

ｔ／ｈｍ
２間

。 第 ３ 代杂交水稻展示出 良好的增产潜力 。

Administrator
高亮

Administrator
高亮
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图 １ 第 ３ 代杂交水稻技术研究体系

Ｆ ｉｇ． １Ｒｅ ｓｅａｒｃｈｓｙｓｔｅｍｏ ｆｔｈｅ３Ｇｈｙｂ
ｒｉｄｒｉｃｅｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ

３ 第 ３ 代杂交水稻約技术策Ｓ值得深入探讨

以普通核雄性不育系为遗传工具的第 ３ 代杂

交水稻被认为不仅对中 国粮食战略安全具有重大

的战略意义 ，
还将使全球的水稻种植和稻属植物

的遗传改 良发生巨大的变革 。 然而 ， 为 了加快第

３ 代杂交水稻育种的技术进程和开创水稻遗传改

良的新局面 ， 根据现有的研究局面和研究结果 ，

笔者认为需要深入研究第 ３ 代杂交水稻的技术思

路 ， 即立足 １ 个研究主题 ， 确定 ２ 个研究 目标 ，

寻找 ３ 类基因资源 ， 关注 ４ 个研究层次的遗传学

问题和培育 ５ 种第 ３ 代杂交水稻新组合 。

需要立足的 １ 个研究主题就是要建立完备 的

第 ３ 代杂交水稻育种技术体系 ， 其中包括建立高

效创制新型普通核雄性不育系新种质的技术体

系 、 普通核雄性不育系的繁殖体系 、 第 ３ 代杂交

水稻的高产制种体系及其安全评价体系 。 在第 ３

代杂交水稻育种的技术体系 中 ，
需要证实第 ３ 代

杂交水稻是否 比第 １ 代和第 ２ 代杂交水稻具有更

大的实用价值 ， 即明确第 ３ 代杂交水稻的生长发

育特性及其产量潜力
；
迫切需要研究第 ３ 代杂交

水稻的杂种优势表现及其规律以及在不同生态条

件下的应用价值 。

需要确定的 ２个研究 目标就是杂交制种的安

全性和生产应用的安全性 。 关于杂交制种的安全

性问题 ， 需要深人研究新型普通核雄性不育系的

繁殖特点 、 异交习性及其遗传规律 ， 需要阐明其

开花时间 、 开花集中度 、 开颖率 、 柱头活力和柱

头外露率等性状的遗传规律以及高异交结实率的

规律 ，
确定第 ３ 代杂交水稻的生产利用价值和经

济价值 。 关于生产应用 的安全性问题 ， 除了要研

究第 ３ 代杂交水稻普通核雄性不育系 １ ００％ 不含

转基因的繁殖技术之外 ，
迫切需要深人研究第 ３

代杂交水稻 目标组合在不同生态条件下的生态适

应性 、 产量潜力和经济价值。

需要寻找的 ３ 类基因资源就是优 良的新型普

通核雄性不育的恢复基因 、 花粉致死基因和报告

基因 。 在第 ３ 代杂交水稻育种的技术体系中其理

论依据就是借助于 ＳＰＴ 技术深入挖掘新型普通核

雄性不育水稻新种质的潜在价值 ， 进而有效完成

普通核雄性不育系的繁殖和杂交制种 ， 由此达到

在新的技术平台上利用杂种优势效应和增产增收

的 目 的 。 因此 ， 不断筛选出优 良的新型普通核雄

性不育的恢复基因 、 花粉致死基因和报告基因 ，

创制具有 自主知识产权和实用性的新型普通核雄

性不育系和普通核雄性不育繁殖系新种质 ， 将有

助于不断优化第 ３ 代杂交水稻育种的技术体系 ，

促使水稻杂种优势的利用水平不断提升 。
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需要关注的 ４个研究层次的遗传学问题就是

第 ３ 代杂交水稻在生物学 ４个研究层次上的遗传

特点及其规律 ， 即在分子水平 、 细胞水平 、 个体

水平和群体水平 的遗传特点和规律 。 在分子水平

上需要研究新型普通核雄性不育系 连锁表达的 ３

套元件 （ 即育性恢复基因 、 花粉致死基因和报告

基因 ） 的遗传稳定性及其适时表达 、 １ ００％ 非转

基因普通核雄性不育系的安全繁殖和第 ３ 代杂交

水稻杂种优势形成的分子机理 。 在细胞水平上需

要研究第 ３ 代杂交水稻及其亲本雌雄配子 （ 体 ）

的发育机理、 关键性酶系统的代谢机理和髙光能

利用率的产生机理。 在个体水平上需要研究第 ３

代杂交水稻在不 同生态条件下营养生长和生殖生

长的发育特点和规律 、 产量构成因素的特点和规

律 、 光合产物的产生、 运输和物质积累的特点和

规律 。 在群体水平上需要研究第 ３ 代杂交水稻在

不同生态条件下杂种优势效应的表现特点及其规

律 、 产量潜力和经济效益 。

需要培育的 ５ 种第 ３ 代杂交水稻新组合就是

髙光能利用率的杂交水稻新组合 （ 有助于进一步

挖掘其产量潜力 ） 、 耐盐碱杂交水稻新组合 （ 有

助于充分挖掘盐碱地的潜在利用价值和增加可耕

地面积 ） 、 抗除草剂杂交水稻新组合 （ 有助于节

省生产成本和增加经济效益 ） 、 强再生力杂交水

稻新组合 （ 有助于挖掘其产量潜力和节省生产成

本 ） 和多倍体杂交水稻新组合 。 这将有助于在更

高的技术层次上研究稻属植物的潜在价值 ，
挖掘

杂种优势效应和染色体组多倍化效应所导致的双

重优势效应 ， 进而提髙水稻产量潜力和建立稻属

植物遗传改良的新技术体系
％ １ ７

］

。
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