
杂种优势(heterosis, hybrid vigor)是指遗传组
成不同的两个纯系或自交系亲本进行杂交产生

的杂种一代, 其在生活力、适应性、生殖力、生长
势、抗逆性, 以及产量、品质等某些方面或整体水
平上表现出优于两个亲本的现象, 可见于种内(如
杂交水稻和玉米)或种间(如驴和马杂交产生骡)。
杂种优势作为生物界普遍存在的一种自然现象,
早在 20世纪初就被人们发现和利用, 并极大地
促进了动植物产量的提高和品质的革新。在现代

农业生产实践中, 杂种优势作为一种极为重要的
遗传资源受到育种工作者和科研人员更为广泛

的关注和重视。育种工作者根据杂种优势原理培

育出了大量优质、高产的动植物新品种, 在一定程
度上缓解了由于人口增长而引起的粮食短缺和食

物匮乏问题, 使得杂种优势成为人类改造自然环
境为己所用的典范。虽然杂种优势在生产实践中

得到了极为广泛的应用, 并取得了令人瞩目的成
绩, 但是对杂种优势遗传机理的研究到目前为止
仍然处于起步阶段，并极具争议[1, 2]。比如, 杂种优
势可分为真正意义上杂种优势 (此类具有真正的
进化适应意义, 相较于其亲本, 杂交种在生殖能
力和生存力上均大幅提高)、假杂种优势(杂种后
代虽然表现出个体和个别器官的增大, 但是其生
活力和繁殖力相较于其亲本并没有明显的改进和
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提高)和杂种劣势(此类多见于远缘杂交产生的个
体)三类。如何对杂种优势现象加以区分和合理利
用, 如何正确认识现有的杂种优势理论并有所突
破, 成为当前亟待解决的问题。为此, 本文着重概
述了杂种优势利用的简史、杂种优势的国内外研

究现状及发展趋势, 以期为杂种优势遗传机理的
研究及有效利用提供科学依据和理论参考。

1 杂种优势利用的概述

我国是有史料记载最早将杂种优势应用于农

业生产的国家。根据记载, 早在公元 584年我国
就曾在动物中利用杂种优势。北魏贾思勰撰写的

《齐民要术》一书中对驴和马交配产生骡的事实进

行了翔实的描述记载, 开辟了人类观察和利用杂
种优势现象的先河。1637年明朝学者宋应星出版
的《天工开物》一书中也对蚕杂交的事例进行了记

载。植物杂种优势利用的研究始于欧洲 , 早在
1761~1766年德国学者克尔罗伊特在石竹、紫茉
莉、烟草等属的不同种间的杂交实验中就相继发

现了杂种优势的现象[3]。针对这种现象, 他创造性
地提出作物育种时利用杂交种的观点。1865年,
著名遗传学家孟德尔在开展豌豆杂交实验的过程

中也注意到了豌豆杂种优势的现象, 并提出应用
专业术语杂种生活力(hybrid vigor)来代表这一现
象[4]。随后, 达尔文对玉米等作物的杂种优势现象
进行了大量地观察和测量, 认为杂种优势现象是
遗传成分不同的有机体杂交而产生的结果, 并进
一步提出了异花授粉对植物有益, 而自花授粉对
植物有害的新颖观点。随着孟德尔定律的发现,
杂种优势的研究和应用得到了进一步的发展。其

后, 越来越多的学者对玉米开展了大量的研究,
从而使得玉米成为农业生产中杂种优势得以大规

模利用的第一个代表性作物。玉米杂种优势现象

在农业生产实践中的成功应用, 不仅促进了杂交
玉米品种的广泛种植, 同时也大大推动了其他动
植物杂种优势利用的研究[5]。1906年, 日本学者外
山龟太郎[6]首次提出了饲养家蚕一代杂交种的观
点, 从而使得蚕业的经济效益得到大幅度提高。
1919年日本超过 90%的家蚕品种都源自于日系
和中系家蚕品种的杂交, 这个数字在 1928 年达
到了 100%[7], 从而使得家蚕成为农业生产上利用
杂种优势取得经济效益的另一个典范。20世纪
50年代, 世界上开始杂交水稻的研究。我国杂交
水稻的研究开始于 1964年, 70年代中期袁隆平

的杂交水稻开始大范围推广, 使得我国水稻的总
产量得到大幅提高, 从而基本解决了我国粮食短
缺的难题。截至 2004年, 我国杂交水稻种植面积
约占水稻总种植面积的 50% (其中以籼稻为主),
而其产量则占到水稻总产量的 60%[8]。水稻是迄
今为止在自花授粉作物中利用杂种优势最为成功

的作物。此外, 畜牧业中杂种优势的利用也非常
普遍。在畜牧业发达的国家, 80%~90%的肉鸡、蛋
鸡、猪均利用了杂种优势的特点, 同时杂种优势
在肉牛、肉羊也得到了广泛利用[9]。

2 杂种优势遗传机理的研究进展及发展

趋势

由于利用杂种优势可大幅提高动植物的产

量, 并能有效地改良其品质, 社会经济效益极其
显著 , 因此农业生产上杂种优势的应用极为广
泛。与此同时, 杂种优势也引起了育种工作者和
研究人员的极大关注和研究兴趣。近一个世纪以

来, 虽然研究人员从多方面、多角度对有关杂种
优势的遗传机理开展了大量的研究工作, 也得到
了不少有价值的结论, 但是关于杂种优势遗传机
理的研究仍处于萌芽阶段, 至今尚未有令人满意
的观点。

2.1 杂种优势遗传机理的主要假说

关于杂种优势遗传机理的假说主要有显性假

说、超显性假说和上位性假说三大类。

2.1.1 显性假说

显性假说主要是关于等位基因间的“显-隐”效
应的一种假说。一般认为显性假说由 Davenport[10]

和 Bruce [11]提出, 随后经 Jones [12]的进一步发展成
为现在的显性假说。后来,著名玉米育种家Richey
和 Sprague [13]应用玉米聚合改良材料实验证实了
显性假说的可靠性, 使其成为解释杂种优势现象
的一个重要理论基础。关于显性假说的另一个强

有力的证据是 Keeble 和 Pellew[14]共同完成的关于
豌豆杂交的实验, 其实验结果表明杂交 F1 代表
现出明显的显性基因杂种优势现象。Sprague等[15]

的研究结果表明, 玉米的籽粒产量受显性基因控
制, 证明了显性假说的正确性和可靠性。显性假
说认为生物个体中的显性基因能促进其生长发

育, 而相对应的隐性基因则对生物体的生长发育
有害, 即有利的显性基因能掩盖隐性基因的不利
作用。两亲本杂交后可以实现亲本显性基因间的

互补作用, 从而使得杂交种发挥出超越其亲本的
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强大生长势, 进而产生杂种优势。虽然显性假说
得到很多实验的支持, 但是该假说仍存在着不足:
事实上, 并非所有显性基因都能掩盖隐性基因而
得到优良的性状, 也并非所有的隐性基因都控制
不良性状, 有些隐性基因在生物体内也发挥着极
其重要的作用。将所有的隐性基因一概而论认为

其有害不符合科学严谨性的原则。

2.1.2 超显性假说

1908 年 Shull [16]和 East [17]相继提出了超显性
假说的理论。1936年 East[18]进一步补充为功能显
性假说。从起源上讲, 超显性假说是对达尔文“杂
交有利, 自交有害”观点的进一步发展与升华。这
一假说支持这样的观点: 生物个体杂合等位基因
的互作胜过纯合等位基因的作用, 杂种优势就是
由于双亲基因型的异质结合引起杂种 F1代等位
基因间互作的结果。由于具有不同功能的一对等

位基因在生理上的相互刺激, 使得杂种子代比纯
合个体(包括纯显性个体和纯隐性个体)在生活力
和适应上都更具有优势, 从而表现出杂种优势。
很明显, 超显性假说是关于等位基因间的“互作”
效应的一种假说, 该假说很好地解释了杂交子代
优于其亲本的现象, 尤其是一些单基因控制的性
状。近年来一些关于同功酶谱的实验结果也表

明, 杂种 F1代除具有双亲的谱带之外, 还具有一
些新的双亲中没有的酶带, 说明杂种优势不仅是
显性基因的互补效应, 而且还有杂合性等位基因
间的互作效应[19]。孙其信等[20]以冬小麦为研究材
料调查数量性状与杂种优势之间的关系, 研究结
果证实了杂种优势的超显性假说。庄杰云等[21]也
指出超显性作用是研究组合杂种优势的主要遗传

基础。尽管越来越多的实验资料支持超显性假

说, 但这一假说同样也有其不足之处: 1) 该假说
完全否认了杂种优势中显性效应的重要作用, 因
而在多基因控制的性状中较难得到验证; 2) 该假
说忽略了等位基因的异质结合也可能导致杂种劣

势的现象, 完全否定了等位基因间显隐性的差别
并忽略了显隐性等位基因之间的相互关系[22]。
2.1.3 上位性假说

以上两种假说都是关注等位基因间的相互作

用。上位性假说由 Sheridon[23]提出。该假说认为,
杂种优势除了是杂种 F1代等位基因间的相互作
用结果之外, 也可能是由于其染色体上不同位点
的非等位基因间相互影响产生的。大多数研究人

员认为上位性假说是关于非等位基因间的“互作”

效应的一种假说。由于上位性是一对等位基因对

另一对等位基因的显性作用, 因此许多研究者也
将上位性假说看作是一种特殊的显性假说[24]。除
此之外, 对杂种优势的解释还有遗传平衡假说、
染色体组-胞质基因互作模式等其他假说, 在此
不一一列举。

由于杂种优势是一个连续的、由多种基因及

多对等位基因控制的复杂现象, 并受到其生活环
境的影响, 因此仅仅凭借某一种或几种等位基因
间的相互作用很难解释清楚。纵观生物界杂种优

势的各种表现, 可以说基因水平上的杂种优势是
由于双亲有利显性基因的互补、异质等位基因及

非等位基因相互作用的综合结果。数量性状位点

(quantitative trait locus, QTL)及其互作方式为显性
假说和超显性假说提供了证据, 使得显性假说与
超显性假说成为上述假说中影响最为深远的两种

假说。但是每种假说都有其不足之处,同时这些假
说均忽视了细胞质基因对杂种优势的重要作用,
如线粒体基因和叶绿体基因等。因此这些假说都

不能很好地被人们所完全接受。为了更好地理解

杂种优势产生的遗传机理, 最近研究人员倾向于
从更大范围、从整体水平上去把握杂种优势理论。

2.2 杂种优势的新理论和新进展

伴随着科技的飞速进步和分子生物学技术的

迅猛发展, 人们对杂种优势产生的遗传机理又做
出了更深一步的探索 , 提出了各种新的理论假
说。鲍文奎[25]于 1990年提出了基因网络系统的假
说, 认为生物体 DNA 的完整遗传信息组成了一
个能使基因有序表达的网络系统, 基因的各种活
动, 包括复制、转录等都是通过这一遗传程序而
联系在一起的。两个不同基因群组合在一起形成

的杂种 F1代具有新的网络系统, 如果各等位基
因成员在这一新的网络系统中都处于最佳工作状

态时, 即可实现高效的杂种优势。钟金城[26]则从细
胞遗传学角度提出了杂种优势的活性基因效应假

说。该假说认为杂种优势可分为一般杂种优势和

特殊杂种优势两种类型, 生物体内的基因也包括
活性基因和无活性基因两种, 物种杂种优势是由
活性基因效应相加和互作的结果。向道权等[27]在
基因网络系统的基础上指出, 杂种优势是生物适
应自然选择的一种有效方式, 与生物进化过程密
切相关。杂种优势的产生不是某一种基因效应在

起作用, 而是显性效应、超显性效应及上位性效
应共同发挥作用的结果。王得元等[28]提出了杂种
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优势的遗传振动合成学说, 该假说将同工基因表
达为同工蛋白质的数量变化视为一种遗传振动。

同工基因在杂种后代中的遗传振动随时间变化而

呈现出正向优势、负向优势和无优势等, 进而影
响到所参与或调控的最初代谢产物。吴若炎[29]则
认为杂种优势是生物现象和育种现象的结合, 是
杂种内部基因系统与细胞外界环境整体协调基础

上的基因重组方式和重组、选择过程的统一。遗传

组成不同的两个亲本通过杂交所产生的新基因型

不一定表现出杂种优势, 新的变异群体可能由多
个组合的配对杂交而产生。Lippman等[30]认为杂
种优势是某种环境影响下的数量表现型。因此,
仅仅去分析基因组是完全不够的, 还要用表型组
学的方法来标记出控制杂种优势表现型的基因座

位, 这样才更有助于阐明杂种优势在动植物进化
和育种中的作用。上述理论对显性假说、超显性假

说及上位性假说等进行了丰富、补充和完善, 使
得杂种优势产生的遗传机理得到了更为合理的解

释并有所发展。

2.3 杂种优势的发展趋势

2.3.1 杂种优势的 QTL定位研究
通过定位控制数量性状的基因位点对所定位

的 QTL进行系统研究, 使得从分子水平上理解杂
种优势的遗传机理成为可能[31]。Stuber等[32]利用
限制性片段长度多态性标记 (restriction fragment
leng-th polymorphism, RFLP)和同工酶标记检测玉
米单交种来研究杂种优势产生的遗传基础, 同时
定位了籽粒产量和其他性状的 QTLs。研究结果表
明, 依据分子标记可以鉴别出与杂种优势相关的
QTLs, 并可选择性地将其转换为所需的栽培品种,
这种 QTLs标记的连锁信息为改良现有组合的杂
种优势提供了新思路。DeVicente和 Tanksley[33]利
用栽培番茄和野生番茄杂交所得的杂种 F1代进
行 RFLP研究。结果表明, 在杂种 F1代中没有鉴
定到表现出杂种优势的性状,但是却检测到具有显
著超显性的与性状相关的 QTLs。Xiao等[34]用 RFLP
分子标记研究水稻杂种优势的遗传基础, 发现杂
合子的表型介于两个纯合子之间, 杂交种的杂种
优势主要来自于杂种 F1代不同位点等位基因的
显性互作(包括部分显性), 由此认为亲本基因的
显性互作是水稻杂种优势的重要遗传基础。

Mitchell-Olds[35]检测了影响拟南芥生活力的杂种
优势的相关位点。研究结果表明, 在 1号染色体
上存在一个对生活力有较大影响的超显性因子,

在该染色体区域内, 纯合子的生活力比杂合子低
50%, 认为超显性可能是杂种优势形成的一个重
要原因, 在近交物种中更是如此。

需要注意的是, QTL定位方法同样具有一定
的局限性: 1) 杂种优势是由多种性状共同表现出
来的综合作用的结果，由于受到许多因素的限制,
使得检测到的 QTL数量非常有限; 2) 由于 QTL的
检测过程受多种因素的影响, 因此会导致结果的
不准确性; 3) QTL定位得到的实验结果经常存在
冲突, 即便是相同的研究材料, 也会因实验设计
的不同而得到不同甚至相反的结果[36]。尽管 QTL
定位方法具有上述局限性, 但是利用 QTL定位方
法研究杂种优势开辟了分子水平上解析杂种优势

遗传机理的先河。

2.3.2 杂种优势的表观遗传学研究

表观遗传学是指在基因序列不发生改变的情

况下, 基因表达的可遗传的变化, 主要包括 DNA
甲基化、基因沉默、RNA 编辑和基因组印记等。
DNA甲基化普遍存在于动植物和微生物的细胞
发育和增殖过程中, 为表观遗传学的一个重要研
究内容。DNA甲基化能抑制基因的表达和活化,
而 DNA去甲基化的作用则相反, 即诱导某些基
因的表达和活化, 因此 DNA 甲基化被认为在物
种发育中发挥着极其重要的基因表达调控作用。

最近的研究结果表明, DNA甲基化、小 RNAs (small
RNAs, sRNAs)的高表达都与杂种优势有关, 验证
了 DNA 甲基化与杂合体形成的相关性 , 说明
DNA甲基化在杂合体的形成过程中发挥着重要
的作用[37]。Shen等[38]通过对拟南芥进行正反交实
验发现, 杂交种中的 DNA 甲基化水平明显高于
其亲本, 杂交种同时也表现出对甲基化化学抑制
剂的高敏感性。研究还发现, 杂交种表现出杂种
优势的基因更多的是被负调控。令人遗憾的是,
不同的实验得到的结论经常不一致, 甚至相反。
随着表观遗传学的出现和应用, 对杂种优势遗传
机理的分析变得更为复杂[39], 这也给研究人员带来
了更大的挑战。应该认识到, 从表观遗传学角度
开展杂种优势研究是进行杂种优势遗传机理深入

探讨的必不可少的一个方面。

2.3.3 基因表达与杂种优势的研究

基因表达与杂种优势的关系也是杂种优势遗

传机理研究的一个重要方向。已有研究结果表明,
杂交种与亲本间的差异表达基因主要分为 3 种
(表1), 即: 1) 在亲本或亲本之一和杂种 F1代中表
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注: a院两亲本系袁没有具体的雌雄划分; b院在杂交代和至少
一个亲本中表达袁但表达量不同; c院只在一个亲本(P1或
P2)或 F1中表达遥
Notes: a: Two parents with no male and female division; b:
Expressed in hybrid generation and at least one parent, but
having different expression level; c: Expressed only in one of
the parents (P1 or P2) or hybrid generation.

达, 但表达量存在差异; 2) 仅在双亲中表达; 3) 仅
在一个亲本或杂种 F1代中表达[40]。研究人员把这
种杂种基因表达水平相较于其亲本同种基因表达

水平均值发生偏离的现象, 称为基因的非加性表
达效应。Wang等[41]利用差异显示技术研究发现,
在玉米杂交种及其亲本中同时表达的单态表达基

因的数量最多, 说明玉米杂种优势的形成不仅涉
及基因是否表达, 而且还与大量基因的上调或下
调表达密切相关。Stupar等[42]以玉米作为研究对
象, 发现玉米自交系 B73和 Mo17中基因的顺式
转录调控差异使杂种 F1代具有不同于亲本的转
录调控模式, 认为玉米杂种 F1代具有杂种优势
是因为两亲本间具有不同的基因表达模式, 而不
是因为杂交后代的加性或非加性基因的高水平表

达。张一等[43]应用 cDNA-amplified fragment length
polymorphism (AFLP)技术分析小麦杂交种和亲本
的穗下节间基因的差异表达情况。研究结果表明,
差异表达的基因主要涉及细胞分裂和膨大、信号

传递、转录调控和物质代谢等过程, 推测杂交种
穗下节间及株高杂种优势的形成可能与基因的差

异表达密切相关。毋庸置疑, 杂交种与亲本间基
因的差异表达确实与杂种优势的形成有关, 因此
基因表达研究是杂种优势遗传机理研究的一个重

要补充和必要环节。

2.3.4 分子标记与杂种优势遗传距离的研究

近年来, 利用分子标记技术研究杂种优势的
遗传距离受到育种工作者的广泛关注与重视。已

有研究结果表明, 杂交亲本间遗传距离的远近决
定了其基因型杂合性的高低, 并最终影响杂交 F1
代杂种优势水平的高低[44]。分子标记, 一般情况下
指能反映个体基因组中某些差异的特异性 DNA

片段, 主要包括 RFLP 标记、AFLP 标记、DNA 随
机扩增多态性标记(random amplified polymorphic
DNA, RAPD)、简单重复序列标记(simple-sequence
repeat, SSR)、序列标签位点标记(sequence-tagged
sites, STS)、酶切扩增多态性序列标记(cleaved am原
plified polymorphic sequence, CAPS)、单核苷酸多
态性标记(single nucleotide polymorphism, SNP)等。
Berilli 等 [45]将 inter-simple sequence repeat (ISSR)
标记应用于玉米的交互轮回选择实验以期提高杂

种优势的选择效率。研究结果表明, 利用分子标
记可以挑选出具有杂种优势基因型的亲本。利用

这种具有杂种优势基因型的亲本进行杂交有助于

增加种群间的遗传距离, 从而获得人们需要的具
有杂种优势最大化的杂交后代。Fernandes等[46]通
过 SSR标记研究玉米自交系的遗传距离及其与
杂种优势的相关性。研究指出, 分子标记是对杂
交代性状进行预测的有效工具。由于分子标记广

泛存在于基因组的各个部位, 通过对物种整个基
因组的分子标记进行多态性分析, 就能很好地了
解各种群间的遗传距离, 进而获得人们所需要的
具有杂种优势的杂交 F1代个体, 因此分子标记
是杂种优势有效利用的一个重要辅助工具。

2.3.5 杂种优势的转录组学研究

研究杂种优势的转录组学技术主要有: GO注
释技术、表达序列标签技术 (expressed sequence
tag, EST)、微列阵技术、实时荧光定量 PCR、高通
量转录组测序技术(RNA-seq)以及大规模平行测
序技术。随着这些技术的突飞猛进, 杂种优势转
录组学的研究也得到了快速的发展。通过对亲本

与其杂交子代之间的转录组进行比对发现, 杂交
子代中差异表达的基因参与了杂种优势的形成和

调控。通过 mRNA差异显示法可以得出, 杂交种
和亲本的 mRNA在质和量上都存在着显著的差
别[47]。因此, 基因的差异表达分析成为杂种优势转
录组学研究的重要方面。Groszmann 等[48]报道指
出, 杂交种中的 sRNAs表达量显著升高, 进一步
分析发现 sRNAs直接参与到杂种优势中 DNA的
甲基化过程。Zhang等[49]使用 RNA-seq对超级杂
交稻两优培九及其亲本进行 sRNAs图谱分析发
现, 杂交种中存在 69 个差异表达的 sRNAs (dif原
ferentially expressed sRNAs, DES)。进一步的分析
结果表明, DES靶基因在一些重要的生物过程中
被显著富集, 例如生长素信号通路, 该通路中存
在由 DES及其靶基因介导的与植物生长和发育

表 1 差异表达基因的分类[40]

Table 1 The classification of the differentially expressed
genes[40]

The models of differentially
expressed genes

玉b

域
芋c

P1a

Expression
Expression
Expression

P2a

Expression
Expression

F1
Expression
Expression

The expressed genes
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密切相关的调控网络。该研究认为, sRNAs可能
通过调节其靶基因控制生长素信号通路而在超级

杂交稻的杂种优势中发挥作用。E等[50]使用水稻
正反交杂交种及其亲本转录组测序数据, 并结合
转录组分析和等位基因特异性表达分析, 来识别
杂交种及其亲本中的差异表达基因(differentially
expressed genes, DEGs)和等位基因特异性表达(al原
lele-specific expressed, ASE)基因。结果发现, DEGs
倾向于组织特异性表达, 而 ASE基因则呈现出更
广泛的表达模式, 说明 DEGs和 ASE基因在水稻
的不同发育阶段起作用。经鉴定, 在水稻基因组
中共有 1 033个 ASE基因, 这些基因有着丰富的
DNA 结合域, 这是转录因子发挥功能的主要区
域。该研究认为, ASE转录因子可能在杂交 F1代
的基因表达中起反式调节作用。

Zhang等[51]采用白菜、油菜及其杂交种的转录
组数据调查了种间杂种优势的分子基础。研究发

现, 在杂交 F1代中, 来自 A基因组的差异表达基
因主要参与代谢和发育过程, 然而来自 C基因组
的差异表达基因主要涉及胁迫抗性。研究同时发

现, 在杂交种中可观察到多基因作用的共存以及
转座子相关基因的表达偏好, 这可能也与杂交种
的杂种优势有关。在一定程度上, 从转录组水平
开展杂种优势的研究有助于杂种优势遗传机理的

精准解析。

2.3.6 杂种优势的蛋白质组学研究

虽然杂种优势转录组水平的研究极大提高了

对杂种优势遗传机理的解析, 但是由于转录调控
的限制, 转录水平的变化并不能完整精确地描绘
蛋白质水平上的各种变化。蛋白质作为生物体细

胞、组织的重要组成成分, 是生命活动的主要承
担者, 具有许多重要的功能。如结构蛋白参与生
物体结构的构建、功能蛋白参与细胞解毒、信号转

导、物质运输、催化生化反应等。因此, 从蛋白质
组水平研究杂交种与其亲本差异蛋白的变化规

律, 了解差异蛋白在物种杂种优势中发挥的作用,
对于杂种优势遗传机理的深入探讨是不可或缺

的。近年来, 随着双向电泳分辨率的提高、质谱鉴
定技术灵敏性的增强及同位素标记、色谱分析等

技术的快速发展, 对杂种优势蛋白质组学的研究
也在如火如荼的进行着。其中, 二维电泳与质谱
联动技术是目前蛋白质组学研究最常用的方法。

近一二十年来, 应用蛋白质组学技术开展杂
种优势研究已有大量的报道[52]。Wang等[53]对杂交

水稻和亲本的蛋白质组进行了双向电泳和质谱分

析, 研究结果表明有 54 个差异表达蛋白参与压
力应激和代谢过程。Marcon等[54]以玉米正反交杂
交种及其亲本授粉后 25 d和 35 d的未成熟胚为
研究材料, 应用双向电泳技术构建了玉米正反交
杂交种及其亲本蛋白质的差异表达谱。研究结果

表明, 在正反交杂交种中存在显性、超显性和部
分显性 3种表达模式的非加性表达蛋白, 占总蛋
白量的 24%。差异蛋白的质谱鉴定结果表明, 一
些葡萄糖代谢途径相关的蛋白质在幼胚杂种优势

的形成过程中发挥了重要的作用。Goff[55]通过研究
提出一种新的观点, 即多基因杂种优势源自于杂
交种和自交系蛋白质代谢的差异。这是因为杂交

子代能够挑选生产稳定蛋白质的等位基因, 避免
加工无功能的蛋白质, 从而降低杂交子代中蛋白
质代谢的成本。Marcon等[56]应用液相色谱-质谱
联用技术分离和鉴定了玉米杂交种及其亲本种子

根中的蛋白质。研究发现, 核糖体蛋白在杂交种
的种子根中表现为高亲或超高亲的表达模式, 这
种核糖体蛋白的高表达可能与杂交种根系的快速

生长及杂种优势的形成有关。冯万军等[57]指出, 蛋
白质组学技术已被广泛应用于玉米杂种优势的研

究, 主要涉及到玉米的根系、种子胚、叶片和雌穗
等多个性状。在玉米幼穗中, 参与海藻糖代谢途
径、糖酵解以及三羧酸循环(tricarboxylic acid cy原
cle, TCA)的蛋白质在杂种 F1代和两亲本间的不同
表达可能是玉米穗粒数杂种优势形成的关键因素。

Fu等[58]通过二维电泳和质谱分析技术研究了 5种
杂交玉米(Yuyu 22、Xundan 18、Xundan 20、Nongda
108和 Zhengdan 958)种子萌芽期杂种优势的蛋白
质组。结果表明, 经过蒸馏水浸泡 24 h的玉米种
子中存在许多与杂种优势有关的蛋白质, 其中绝
大多数蛋白质呈现出非加性表达模式，并且这些

非加性表达蛋白的表达模式绝大多数表现为高亲

表达和超高亲表达(表 2)。与此同时, 部分非加性
表达蛋白参与到与杂种优势有关的激素信号传导

通路中, 例如泛素-蛋白酶体途径中与底物识别
特异性有关的 F-box蛋白、Cupin家族蛋白和 14-
3-3蛋白等。纵观杂种优势蛋白质组学方面的研
究可以看出: 物种杂种优势是由许多蛋白质共同
作用的结果, 不能将杂种后代的杂种优势归功于
某一个或某一类特殊的蛋白质。伴随着高分辨率

和高灵敏度蛋白质组学定量技术双向荧光差异凝

胶电泳(two-dimensional fluorescence difference gel

452

PDF 文件使用 "pdfFactory Pro" 试用版本创建 www.fineprint.cn

http://www.fineprint.cn
http://www.fineprint.cn


第 5期

electrophoresis, 2D-DIGE) 的发展和应用, 杂种优
势蛋白质组学的研究必然会取得新的突破。

3 总结与展望

综上所述, 虽然杂种优势在水稻、玉米和家
蚕等现代动植物的育种中得到极为广泛的应用,
但是由于受到物种遗传多样性及其生存环境的共

同影响, 迄今为止尚没有一种能完全解释杂种优
势现象的理论, 这也进一步说明了杂种优势的复
杂性。随着一些重要模式生物(模式动物如果蝇、
家蚕、大鼠、小鼠等; 模式植物如拟南芥、水稻、玉
米等)全基因组测序工作的成功完成, 杂种优势遗
传机理的研究也进入到一个新阶段。伴随着蛋白

质组学技术和转录组学技术的快速发展和应用,
正确解析杂种优势的遗传机理成为研究人员当前

面临的一个重要任务。大量的研究结果表明,杂交
种的基因表达变化是一个普遍现象,因此人们认为
基因表达改变很可能是杂种优势形成的分子基础,
这也使得基因表达调控与杂种优势形成之间的相

关性成为杂种优势遗传基础研究的一个热点。但

是,如果要准确分析基因表达水平, 理解基因功能
的变化, 在蛋白质水平和 mRNA水平上的研究是
必不可少的,二者存在着必要的互补关系[59, 60]。近
年来, 将转录组和蛋白质组学方法应用于杂种优
势的研究已有大量的报道, 但是目前将这两种方
法加以结合共同用于杂种优势的研究尚不多见。

转录组学可以在整体水平上研究细胞中基因的转

录情况及转录调控的规律, 进而揭示特定调节基
因的作用机制。根据中心法则的理论, 蛋白质才
是基因的最终表达产物, 同时也是基因功能的直
接执行者和体现者, 蛋白质水平上的研究更能反
映基因表达变化的真实情况。因此, 研究杂种优
势从基因开始, 同时在蛋白质水平上对杂种优势
与基因表达调控的关系进行深入探索对杂种优势

遗传机理的阐明可以起到事半功倍的效果。鉴于

此, 我们建议在今后开展杂种优势遗传机理的相
关研究工作时, 可以采用转录组和蛋白质组相结
合的技术, 从基因水平和蛋白质水平整体地研究
F1代杂交种与亲本间基因和蛋白质差异表达及
变化规律。与此同时, 科研工作者在开展杂种优
势研究工作的同时, 也要加快开拓、发展用于杂
种优势研究的新技术和新方法, 以便尽早揭示杂
种优势的遗传机理, 从而更有效地发挥杂种优势
的作用, 更好地造福人类。
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Table 2 The different expression models of nonadditive proteins between hybrids and their parents[58]

注院D表示这类蛋白质不属于加性表达蛋白袁但是也不同于其他的非加性表达蛋白遥
Notes: D means these proteins are different from nonadditve proteins, and also do not belong to additive proteins.

Hybrid

Yuyu 22
Xundan 18
Xundan 20
Nongda 108

Zhengdan 958

Above high-
parent expression

280
138
158
174

61

High-parent
expression

17
32
15
36
21

Partial
dominance

23
41
38

104
43

Low-parent
expression

6
3
7
4

10

Below low-parent
expression

13
10
11
7

21

D
12
20
13
38
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No. of nonadditive
protein
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244
242
363
257

No. of total
protein

439
527
444
618
321

Nonadditive protein
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