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基于水稻线粒体 atp6 基因的稻属 CMS 基因起源

及 DNA 条形码的研究*

李　平1，  刘雅婷2，  赵自仙1，  娄红波1，  张雪梅1 **
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摘要: 【目的】探讨亚洲栽培稻 CMS 基因起源及水稻线粒体 atp6 特异性引物作为稻属 DNA 条形码标记的应

用。【方法】用水稻 atp6 特异性引物通过 PCR 检测产于中国的 4 种水稻，共 720 个个体，并对 111 个个体测

序。【结果】普通野生稻和亚洲栽培稻中均检测到 atp6 保守序列。药用野生稻中没检测到扩增产物。疣粒野

生稻中检测到的 5 个单倍型间共计 17 个变异位点。澜沧、普洱、勐海居群共同拥有 H1，单倍型 H2、H3、
H4 和 H5 分别为新平、墨江、保亭和崖城居群特有。云南组和海南组，组内平均遗传距离为 0，组间为

0.02；组间遗传分化系数 Fst 为 92.08%；变异位点数 (S)、单倍型数 (h)、核苷酸多样性 (Pi) 均显示：云南组

(4、3、0.002 01) 遗传多样性大于海南组 (1、2、0.001 31)；云南组单倍型多样性 Hd 为 0.6，海南组为 1。5 个

单倍型与水稻 atp6 保守序列的相似度最高为 45.19%。最大似然法 ML 进化树显示：澜沧、普洱及勐海一带可

能是疣粒野生稻的起源地，海南疣粒野生稻可能源自大陆。【结论】水稻 atp6 特异性引物可作为疣粒野生稻

种内条形码标记，该标记也可区分普通野生稻、药用野生稻和疣粒野生稻。从线粒体 DNA 角度证实亚洲栽培

稻 CMS 基因源自普通野生稻。
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Abstract: ［Purpose］To explore the origin of CMS gene in Oryza sativa and the application of the
rice  mitochondrial  rice atp6 specific  primer  as Oryza DNA barcode  markers.［Method］The atp6
specific primer were used to detect 4 kinds of rice produced in China by PCR, a total of 720 individu-
als, and 111 individuals were sequenced.［Result］Conserved sequence of atp6 was detected in O.
rufipogon and O. sativa. No amplification products were detected in O. officinalis. A total of 17 vari-
ation locus between the five haplotypes were detected in O. meyeriana. Lancang, Pu'er, Menghai pop-
ulation  shared  H1.  Haplotype  H2,  H3,  H4  and  H5  were  unique  to  Xinping,  Mojiang,  Baoting  and
Yacheng  population  respectively.Yunnan  group  and  Hainan  group,  average  genetic  distance  within
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the  group  were  all  0,  and  between  groups  was  0.02.  The  genetic  differentiation  coefficient Fst of
between groups was 92.08%. Number of variant sites (S), number of haplotypes (h) and nucleotide di-
versity (Pi) showed that the genetic diversity of Yunnan group (4, 3, 0.002 01) was greater than that in
Hainan group (1, 2, 0.001 31). The haplotype diversity Hd of the Yunnan group was 0.6, and that in
Hainan was 1. The similarity between 5 haplotypes and the rice atp6 conserved sequence was up to
45.19%.  Maximum likelihood  (ML)  evolutionary  tree  displayed:  the  Lancang,  Pu’er,  Menghai  area
might  be  the  origin  of  the O.  meyeriana and  Hainan O.  meyeriana might  originate  from  the
mainland.［Conclusion］Rice atp6 specific primers can be used as barcode markers within O. mey-
eriana species. The marker can also distinguish between O. rufipogon, O. officinalis, and O. meyeri-
ana. O. sativa CMS gene is derived from O. rufipogon from the perspective of mitochondrial DNA.

Keywords: atp6 gene; rice; sequence analysis; origin; DNA barcode
 

植物细胞质雄性不育 (cytoplasmic male steril-
ity, CMS) 基因为人类粮食产量提供了重要的支

撑，其研究一直以来备受重视。雄性不育是指植

株雌性表现正常，雄性只有接受具有恢复基因的

花粉才能受精结实产生杂种的现象。此杂种在生

长性和适应性方面具有强大的优势，利用这一优

势可极大提高农作物的产量、品质和抗性。目前

已报道的水稻 CMS 类型有 60 多种，其中野败型

(WA-CMS)、红莲型 (HL-CMS) 和包台型 (BT-CMS)
是应用广泛的主要水稻 CMS 类型[1]。大量研究表

明：水稻 CMS 与其线粒体基因组异常嵌合基因

的形成密切相关[2-5]。

研究较为深入的水稻细胞质雄性不育配子体

不育基因 orf79、orfH79、L-orf79 及孢子体不育

基因 orf352 均为嵌合基因，均与 atp6 基因有关，

orf79、orfH79 及 L-orf79 基因为线粒体基因组中

异常 atp6 基因 (Batp6 基因) 下游特异嵌合片段，

且与 Batp6 基因共转录，而 orf352 基因中嵌合有

atp6 基因部分序列[1, 6-11]。另一方面，线粒体基因

为母性遗传，能育成不育系、保持系用于三系杂交，

而线粒体基因频繁发生嵌合导致细胞质雄性不育

的机制仍没有定论，不育基因的起源也不明晰。

中国是杂交水稻的发祥地，也是细胞质雄性

不育类型最丰富的国家，产 4 种水稻：亚洲栽培

稻 (Oryza sativa L)、普通野生稻 (O. rufipogon Griff)、
疣粒野生稻 (O. meyeriana Baill)、药用野生稻 (O.
officinalis Wall et Watt)[12]。其中普通野生稻主要

分布在广东、广西、云南、湖南、江西、福建和

海南 7 个省份[13]。药用野生稻主要分布在海南、

云南、广西和广东 4 个省份[14]。疣粒野生稻仅分

布于云南、海南 2 个省份[15]。云南省由于具有立

体的生态气候类型及民族多样性而具有丰富多样

的地方水稻老品种。

亚洲栽培稻起源于普通野生稻已经被世界所

公认，但亚洲栽培稻的起源地点、驯化时间、起

源次数 (单起源还是多起源) 一直存在争议[16]。尼

瓦拉野生稻 (O. navara Sharma) 与普通野生稻是

同一物种不同生态型还是分属两个不同物种是目

前稻属分类的争议点之一，稻属的亲缘关系及分

化方式也不明晰[17-19]。补充来自线粒体基因的证

据有助于解决上述问题。

DNA 条形码是利用 DNA 单一片段或其组合

片段，对所有物种进行区分和鉴定[20]。可以促进

物种的鉴定分类和保护生物学的发展，对新物种

的发现及珍稀濒危物种的保护具有重要意义。

本研究广泛采集分布于中国的普通野生稻、

药用野生稻、疣粒野生稻、分布于云南不同海拔

及地区的亚洲栽培稻地方老品种和亚洲栽培稻三

系杂交稻丰优香占，采用水稻线粒体 atp6 基因特

异性引物对所采集的每一个个体进行扩增，随机

选取每个居群/品种 2 个个体的扩增产物进行测

序，借此探讨亚洲栽培稻不育基因的起源及水稻

线粒体 atp6 基因特异性引物作为稻属 DNA 条形

码标记的应用。

1   材料与方法

1.1    植物材料

12 个普通野生稻居群采自云南、广西、广东

和江西省的不同地区，每个居群有 5~30 个个

体，共 311 个个体。根据群体遗传学原理，原则

上每个居群随机采集 30 个个体，个体与个体之

间的距离为 5 m，居群不足 30 个个体时，则全部
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采集 (疣粒野生稻及药用野生稻采样原理与此相

同)。采自海南、云南省不同地区的 8 个疣粒野生

稻居群，各居群间的个体为 8~25 个，共 155 个

个体；采自海南、广西、广东省不同地区的 4 个

药用野生稻居群，各居群分别有 9~30 个个体，

共 84 个个体。野生稻详细信息见表 1，地理分布

见图 1。采集后立即用硅胶保存 4~6 片健康幼嫩

的叶片用于 DNA 提取。采自云南、海南不同地

区的 33 个亚洲栽培稻地方老品种，每个品种分

别随机选择 5 个个体，共 165 个个体；亚洲栽培

稻三系杂交稻丰优香占共 5 个个体。亚洲栽培稻

的详细信息见表 2，亚洲栽培稻地方老品种的地

理分布见图 2。所有材料存放在云南农业大学作

物种质创新及可持续利用重点实验室。

1.2    总 DNA 的提取

使用改良的 CTAB 法[21]从叶片中提取总 DNA，

产物用 1% 的琼脂糖凝胶电泳进行检测，母液保

存于−20 ℃ 冰箱。
 

表 1   3 种野生稻 24 个居群材料来源

Tab. 1    Sources of 24 population materials of three wild rice species
 

居群原生地

population localities
居群简称

population code
物种

species
样本数

sample number
海拔/m
altitude

经度 (E)
longitude

纬度 (N)
latitude

植株形态

plant morphology
云南, 元江

Yuanjiang, Yunnan YJ
普通野生稻

O. rufipogon   5 700 102 23.983 3
直立

erect
广西, 龙岗

Longgan, Guangxi NN
普通野生稻

O. rufipogon 20   98 108.2 22.666 7
直立

erect
广西, 来宾

Laibing, Guangxi LB
普通野生稻

O. rufipogon 30 133 109.45 23.466 7
半直立

semi-erect
广西, 象州

Xiangzhou, Guangxi XZ
普通野生稻

O. rufipogon 30 336 109.766 7 24.116 7
匍匐/直立

stolon/erect
广西, 钟山

Zhongshan, Guangxi HZ
普通野生稻

O. rufipogon 30 438 111.316 7 24.566 7
半直立

semi-erect
广西, 桂平

Guiping, Guangxi GP
普通野生稻

O. rufipogon 30 113 110.133 3 23.4
匍匐

stolon
广西, 玉林

Yulin, Guangxi YL
普通野生稻

O. rufipogon 30 237 110.066 7 22.383 3
半直立

semi-erect
广西, 防城

Fangcheng, Guangxi FC
普通野生稻

O. rufipogon 30  71 108.183 3 21.75
匍匐

stolon
广西, 北海

Beihai, Guangxi BH
普通野生稻

O. rufipogon 27   54 109.3 21.583 3
匍匐/半直立

stolon/semi-erect
广东, 高州

Gaozhou, Guangdong GZ
普通野生稻

O. rufipogon 30   91 110.7 21.85
匍匐

stolon
广东, 高州

Gaozhou, Guangdong PS
普通野生稻

O. rufipogon 25 −57 110.7 21.8
匍匐/半直立

stolon/semi-erect
江西, 东乡

Dongxiang, Jiangxi DX
普通野生稻

O. rufipogon 24 276 116.516 7 28.083 3
半直立

semi-erect
海南, 保亭

Baoting, Hainan BT
疣粒野生稻

O. meyeriana 25 418 109.716 7 18.666 7
半直立

semi-erect
海南, 崖城

Yacheng, Hainan YC
疣粒野生稻

O. meyeriana   8   39 109.483 3 18.4
半直立

semi-erect
云南, 新平

Xinping, Yunnan XP
疣粒野生稻

O. meyeriana 24 700 101.266 7 23.833 3
半直立

semi-erect
云南, 墨江

Mojiang, Yunnan MJ
疣粒野生稻

O. meyeriana 18 800 101.65 23.35
半直立

semi-erect
云南, 澜沧, 盐店

Yandian, Lancang, Yunnan YD
疣粒野生稻

O. meyeriana 20 750 100.277 1 22.583 8
半直立

semi-erect
云南, 普洱, 干坝

Ganba, Pu’er, Yunnan GB
疣粒野生稻

O. meyeriana 20 920 100.617 4 22.948 2
半直立

semi-erect
云南, 勐海, 野谷

Yegu, Menghai, Yunnan YG
疣粒野生稻

O. meyeriana 20 910 100.643 22.318 8
半直立

semi-erect
云南, 勐海, 蚌俄

Bang’e, Menghai, Yunnan BE
疣粒野生稻

O. meyeriana 20 733 100.324 5 22.243 3
半直立

semi-erect
海南, 保亭, 罗葵

Luokui, Baoting, Hainan LK
药用野生稻

O. officinalis 25 586 109.633 3 18.433 3
半直立

semi-erect
广西, 桂平, 中沙

Zhongsha, Guiping, Guangxi GG
药用野生稻

O. officinalis 20 840 110.15 22.966 7
直立

erect
广西, 昭平

Zhaoping, Guangxi ZP
药用野生稻

O. officinalis 30   75 110.95 23.783 3
直立

erect
广东, 东源

Dongyuan, Guangdong DY
药用野生稻

O. officinalis   9 449 114.7 24.083 3
直立

erect
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1.3    PCR 扩增

扩增 atp6 基因保守序列的引物 [22]为 atp6 F:
5′-CTGAATGGAGGAACGGCGAT-3′；atp6 R:5′-
AGCATAGTCCAAGCGAACCC-3′。PCR 反应体

系为 20  μL：其中包括上下游引物各 0.3  μL
(10 mol/μL)，Mix 9.3 μL，DNA 模板 1 μL，ddH2O
9.1 μL。测序反应体系为 30 μL：其中包括上下游

引 物 各 1  μL  (1×10−5 mol/L)， Mix  10.5  μL，
DNA 模板 1.5 μL，ddH2O 16 μL。PCR 反应在塞

默飞世尔科技公司 (型号：model#9902) 的 PCR
仪中完成，程序设定为：94 ℃ 预变性 2 min；然

后 35 个循环：每个循环 94 ℃ 变性 30 s，52.4 退
火 30 s，72 ℃ 延伸 45 s；最后 72 ℃ 延伸 5 min，
并永久保存在 4 ℃ 冰箱。

1.4    PCR 产物的检测

PCR 产物通过 1% 的琼脂糖凝胶电泳检测其

扩增质量。

1.5    测序

根据琼脂糖凝胶电泳检测结果，每个居群/品
种随机选取 2 个个体送上海生物工程股份有限公

司进行测序。除亚洲栽培稻三系杂交稻丰优香占

品种送测 5 个个体。

1.6    数据分析

测序后的序列用 Genestar 中的 Seq  man 拼

接，手动进行修改。拼接后的序列用 ClastalX (1.83)
比对后，用 DNAsp (5.10) 计算遗传多样性和遗传

分化系数，用 MEGA 计算遗传距离，用 PHYML
(3.0) 构建 ML  (maximum  likelihood，最大似然

法) 进化树，采用 bootstrap method 重复 100 次测

试系统进化树。用 DIVA-GIS (7.5.0) 显示居群、

单倍型的地理分布。在 NCBI 中进行 BLAST 检

索验证结果。

 

HZ
XZ

GZ

GP
LB

BH
NN

FC 
YL

PS

YC
BT

DX

云南

Yunnan

N

广西

Guangxi

海南

Hainan

江西

Jiangxi

广东

GuangdongGG
ZP

LK

DY

O. officinafis

0 400

km

疣粒野生稻 H1

疣粒野生稻 H2

疣粒野生稻 H3

疣粒野生稻 H4

疣粒野生稻 H5

普通野生稻

药用野生稻

O. meyeriana H1

O. meyeriana H2

O. meyeriana H3

O. meyeriana H4

O. meyeriana H5

O. rufipogon

 
注：每个圆代表 1 个普通野生稻居群，同种颜色的圆代表同种单倍型。每个正方形代表 1 个药用野生稻居群，白色正方形表示没有扩增产物。
每个三角形代表一个疣粒野生稻居群，绿色、红色、深黄绿色、深砖红色和灰色 5 种不同颜色的三角形分别代表不同的单倍型 H1、H2、H3、
H4 和 H5。每个居群与居群简称相对应，详细信息见表 1。地图比例尺为 1∶117 519 13，地理方向指向北。

Note: Each circle represents a O. rufipogon population and circles of the same color represent the same haplotype. Each square represents a O. officinalis
population and white squares represent no amplification product. Each triangle represents a O. meyeriana population and the green, red, dark yellow green,
dark brick red and gray five different color triangles represent respectively different haplotypes H1, H2, H3, H4 and H5. Each population corresponds to the
abbreviated name of the group, and see Tab. 1 for details. The map scale is 1∶117 519 13.The geographic direction of the map points to the north.

图 1    线粒体单倍型在各居群中的分布图

Fig. 1    Distribution map of mitochondrial haplotypes in various populations
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2   结果与分析

2.1    atp6 基因特异性引物在稻属中的检测结果

PCR 产物通过琼脂糖凝胶电泳检测，结果显

示 (表 3)：在普通野生稻 12 个居群 (311 个个

体)、疣粒野生稻 8 个居群 (155 个个体)、亚洲栽

培稻地方老品种 33 个品种 (165 个个体) 及杂交

稻丰优香占 (5 个个体) 中均检测到扩增产物，药

用野生稻 4 个居群 (84 个个体) 均无扩增产物。

2.2    测序结果与分析

共完成 111 个个体 atp6 基因特异性引物扩增

序列的测序 (表 3)，其中普通野生稻测序 24 个个

体，疣粒野生稻测序 16 个个体，亚洲栽培稻地

方老品种测序 66 个个体，三系杂交稻丰优香占

测序 5 个个体。

普通野生稻 24 个个体、地方老品种 66 个个体

及丰优香占 5 个个体的测序序列均与水稻 atp6 基

因保守序列一致，均不存在差异，序列长 649 bp。

 

表 2   亚洲栽培稻地方老品种来源及三系杂交稻

Tab. 2    Sources of Asian cultivated rice local old varieties and three line hybrid rice
 

品种原生地

variety localities
样本数

sample number
品种简称

variety code
经度 (E)
longitude

纬度 (N)
latitude

亚种类型

subspecies type
维西, 二区 Erqu, Weixi 5 WXH 99.256 8 27.265 8 粳稻 japonica

丽江 Lijiang 5 LJH 100.231 26.860 9 籼稻 indica

剑川, 金华 Jinhua, Jianchuan 5 JCH 99.917 9 26.535 6 粳稻 japonica

宾川, 平川 Pingchuan, Binchuan 5 DLB 100.790 3 26.031 2 粳稻 japonica

墨江, 连珠 Lianzhu, Mojiang 5 MGZM 101.613 2 23.440 5 粳稻 japonica

泸西, 旧城 Jiucheng, Luxi 5 QLS 100.777 3 23.658 1 粳稻 japonica

彝良 Yiliang 5 YL 104.054 4 27.631 4 籼稻 indica

威信, 高田乡 Gaotianxiang, Weixin 5 WXL 105.175 5 27.949 5 籼稻 indica

元阳, 沙拉托 Shalatuo, Yuanyang 5 YYF 102.580 3 23.106 4 籼稻 indica

元阳, 沙拉托 Shalatuo, Yuanyang 5 YYSN 102.579 7 23.107 3 籼稻 indica

元阳 Yuanyang 5 YY 102.843 7 23.224 9 籼稻 indica

元阳, 新街 Xinjie, Yuanyang 5 YYB 102.752 3 23.161 9 籼稻 indica

元阳 Yuanyang 5 YYL 102.829 9 23.230 2 籼稻 indica

元阳 Yuanyang 5 YYN 102.853 5 23.223 8 籼稻 indica

元阳 Yuanyang 5 YYH 102.842 23.223 3 籼稻 indica

红河, 阿扎河 Azhahe, Honghe 5 HHF 102.480 3 23.192 7 籼稻 indica

红河, 阿扎河 Azhahe, Honghe 5 HHN 102.483 3 23.191 4 籼稻 indica

大关, 翠华 Cuihua, Daguan 5 DJ 103.898 4 27.760 2 籼稻 indica

普洱 Pu’er 5 PEB 104.170 9 28.248 9 籼稻 indica

景洪, 勐腊 Mengla, Jinghong 5 MLB 100.802 2 22.006 3 籼稻 indica

景洪, 勐腊 Mengla, Jinghong 5 MLH 100.795 9 22.004 籼稻 indica

新平 Xinping 5 XPXN 101.995 3 24.077 8 籼稻 indica

越南 Yuenan 5 YNH 101.583 24.057 6 籼稻 indica

阿扎河, 大田村 Datian Village, Azhahe 5 G 102.495 9 23.183 9 籼稻 indica

阿扎河, 大田村 Datian Village, Azhahe 5 H 102.531 23.215 5 籼稻 indica

乐育, 尼美村 Nimei Village, Leyu 5 J 102.331 1 23.334 1 籼稻 indica

乐育, 尼美村 Nimei Village, Leyu 5 K 102.333 3 23.333 6 籼稻 indica

腾冲, 团田 Tuantian, Tengchong 5 HK 98.653 6 24.688 3 粳稻 japonica

腾冲, 团田 Tuantian, Tengchong 5 DY 98.656 24.686 6 粳稻 japonica

文山 Wenshan 5 BBM 104.222 6 23.409 2 籼稻 indica

通海 Tonghai 5 TH 102.731 24.119 5 籼稻 indica

西盟 Ximeng 5 XM 102.005 5 23.605 2 籼稻 indica

三亚 Sanya 5 HN 109.518 7 18.259 3 籼稻 indica

丰优香占 Fengyouxiangzhan 5 A — — 籼型杂交稻 indica hybrid rice
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表 3   atp6基因特异性引物在稻属中的检测结果

Tab. 3    Test results of atp6 gene specific primers in Oryza sp.
 

稻属

Oryza sp.

居群/品种个数

populations/
varieties
number

总个体数

total
individuals

number

被标记的个体数

individuals
marked
number

    未被标记的居群/品种个数    
unmarked number of
population varieties

未被标记的个体数

individuals
unmarked
number

测序个体数

individuals
sequenced

number
普通野生稻

O. rufipogon 12 311 311 0 0 24

药用野生稻

O. officinalis   4   84     0 4 84    0

疣粒野生稻

O. meyeriana   8 155 155 0 0 16

亚洲栽培稻地方老品种

Asian cultivated rice local old varieties 33 165 165 0 0 66

亚洲栽培稻三系杂交稻丰优香占

Asian cultivated rice three line hybrid
rice Fengyouxiangzhan

  1     5     5 0 0   5

总数

total 58 720 636 4 84  111  

 

N

云南
Yunnan

海南
Hainan

HN

0 400

km

亚洲栽培稻地方老品种
Asian cultivate rice
local old varieties

HHF H

HHN
G

YYF、YYSN

YYH

YY、YYL

YYB

YYN

 
注：每个红色十字代表 1 个亚洲栽培稻地方老品种，每个品种与品种简称相对应，详细信息见表 2。对图中长方形圈起的密集红十字部分进行放
大处理，黑色箭头指向放大部分。地图比例尺为 1:964 259 5，地理方向指向北。

Note: Each red cross represents an Asian cultivated rice local old varieties. Each variety corresponds to the short name of the variety, and see Tab. 2 for de-
tails. Magnify the dense red cross that is circled in the figure, and black arrow is pointing to the enlarged part.The map scale is 1:964 259 5. The geographic
direction of the map points to the north.

图 2    亚洲栽培稻地方老品种来源分布

Fig. 2    Source distribution of Asian cultivated rice local old varieties
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8 个疣粒野生稻居群，每个居群随机抽取

2 个个体测序。共检测到 5 个单倍型，即 H1、
H2、H3、H4 和 H5，地理分布见图 1。5 个单倍

型共计 17 个变异位点 (表 4)，无插入缺失。云南

省澜沧、普洱、勐海野谷、勐海蚌俄居群共同拥

有 H1、H2 与 H3 分别为云南省新平及墨江居群

特有，H4 及 H5 分别为海南省保亭和崖城居群特

有。分布在云南省的 3 个单倍型：H1、H2 及 H3
中，H2 仅在 678 位点由 H1 的 T 转换为 C，H3
在 74、454、472 及 678 位点的 T、G、C、C 分

别由 H1 的 C、A、A、T 代替。分布在海南省的

单倍型 H4、H5，仅在位点 678 处由 H5 的 C 转

换为 H4 的 T。在其他 16 个变异位点， H4、
H5 均与 H1、H2 存在差异。

将云南、海南省的疣粒野生稻居群划分为云

南组和海南组：两组组内平均遗传距离均为 0，
组间平均遗传距离为 0.02；组间遗传分化系数

Fst 为 92.08%，基因流 Nm 为 0.04，遗传分化较

大，组间基本不存在基因交流。

变异位点数 (S)、单倍型数 (h)、核苷酸多样

性 (Pi) 均显示 (表 5)：云南组疣粒野生稻居群的

遗传多样性 (4、3、0.002 01) 大于海南组 (1、2、
0.001 31)。云南组疣粒野生稻居群的单倍型多样

性 (Hd) 为 0.6，海南组为 1。
疣粒野生稻 5 个单倍型与普通野生稻、亚洲

栽培稻地方老品种及杂交稻丰优香占的 atp6 基因

保守序列的比对显示：两两序列相似度低，平

均值为 43.95%，最高为 45.19%，最低为 42.33%。

2.3    进化分析

以疣粒野生稻的 5 个单倍型构建进化树 (zp-
py 为外类群)(图 3) 可知：5 个单倍型所对应的不

同居群分属不同分枝。云南省的澜沧、普洱、勐

海野谷和勐海蚌俄 4 个居群居于树根，且与新平

居群亲缘关系最近，墨江居群次之，与海南省的

崖城和保亭居群亲缘关系最远；海南省保亭和崖

城居群亲缘关系较近，居于树梢。澜沧、普洱及

勐海一带可能是疣粒野生稻的起源地，海南疣粒

野生稻可能源自大陆。

3   讨论

水稻线粒体 atp6 基因特异性引物在普通野生

稻、亚洲栽培稻地方老品种及杂交稻丰优香占中

均检测到扩增产物，随机测序的 95 个个体序列

完全一致，均为水稻线粒体 atp6 基因保守序列，

且与 NOTSU 等 [22 和 SAJJAD 等 [23 注释的水稻

atp6 基因对应序列完全一致。在药用野生稻中没

有检测到扩增产物，可能是标记位点发生了突

变。在疣粒野生稻中共检测到 5 个单倍型，5 个

 

表 4   疣粒野生稻 5 种单倍型间的序列区别及代表居群

Tab. 4    Sequence differences and representative populations of five haplotypes in O. meyeriana
 

单倍型

haplotype

代表居群

representative
population

个体数

individuals
number

核苷酸位点 nucleotide site

51 74 209 230 312 322 359 387 407 412 417 454 472 474 516 547 678

H1 YG、GB、YD、BE 8 C C G G G C C A C G G A A G G G T

H2 XP 2 . . . . . . . . . . . . . . . . C

H3 MJ 2 . T . . . . . . . . . G C . . . C

H4 BT 2 G T A T A T T G T A A G C T T A .

H5 YC 2 G T A T A T T G T A A G C T T A C

注：“.” 代表与单倍型H1相同的碱基。H1 的代表居群是来自云南省的澜沧 (YD)、普洱 (GB)、勐海野谷 (YG)、勐海蚌俄 (BE)，H2 的代表居群

是云南新平 (XP)，H3 的代表居群是云南墨江 (MJ)，H4 的代表居群是海南保亭 (BT)，H5 的代表居群是海南崖城 (YC)。
Note: “.” represents the same base as the haplotype H1. The representative populations of H1 are Lancang (YD), Pu'er (GB), Menghai Yegu (YG), Menghai
Bang'e (BE) from Yunnan Province. The representative population of H2 is Xinping (XP), Yunnan. The representative population of H3 is Mojiang (MJ),
Yunnan. The representative population of H4 is Baoting (BT), Hainan. The representative population of H5 are Yacheng (YC), Hainan.

 

表 5   疣粒野生稻 8 个居群的遗传多样性分析

Tab. 5    Genetic diversity analysis of 8 populations of O. meyeriana
 

居群

population
居群个数

population number
序列数

sequences number
变异位点数 (S)

number of variant sites
单倍型数 (h)

haplotype number
单倍型多样性 (Hd)
haplotype diversity

核苷酸多样性 (Pi)
nucleotide diversity

云南 Yunnan 6 6 4 3 0.6 0.002 01

海南 Hainan 2 2 1 2 1          0.001 31

所有居群 all populations 8 8 17  5 0.785 71 0.010 1  
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单倍型与水稻 atp6基因保守序列的相似度低，平

均值为 43.95%，最高为 45.19%，最低为 42.33%。

5 个单倍型在 NCBI 中没有检测到疣粒野生稻的

同源氨基酸序列，它的功能有待进一步探究。该

标记在普通野生稻、亚洲栽培稻地方老品种及杂

交稻丰优香占中无变异位点，从线粒体 DNA 角

度证实水稻细胞质雄性不育基因源自普通野生

稻，也验证了亚洲栽培稻源自普通野生稻[16, 24-28]。

水稻 atp6 基因特异性引物在疣粒野生稻中检

测到 5 个单倍型，5 个单倍型间共计 17 个变异位点，

变异位点丰富，甚至可区分不同居群间的变异，可

作为疣粒野生稻种内条形码标记[29-32]。该标记也

可鉴别普通野生稻、疣粒野生稻及药用野生稻，

对于是否还可鉴别稻属的其他种，有待进一步研究。

疣粒野生稻一般长在河边和山谷 (山坡上) 潮
湿竹林或竹林与乔木或灌木的混生林中，受水系

和乔灌木分布的影响，对湿度和光照要求严苛。

它是中国二级濒危保护植物，仅分布于云南、海

南两省，在两省分化明显 [33]。从 1978 年起野生

稻资源考察均发现：澜沧江、怒江、红河和李仙

江、南汀河等几条河流下游地段 (澜沧、普洱和勐

海等) 为云南疣粒野生稻主要分布区[34-36]。本研究

所采集的云南居群 (除 XP 居群外) 几乎都位于大

江大河及支流附近的密林中，共同拥有 H1 单倍

型的几个居群分布地属于澜沧江水系，MJ 居群

和 XP 居群分布地属于李仙江水系，但 XP 居群

较为特殊，并没有位于密林中，而分布在灌木

中，甚至在无灌木遮挡地。可能由于水系影响，

所以推测澜沧、普洱和勐海一带可能是疣粒野生

稻的起源地。

海南岛位于中国大陆附近，岛上植物可能源

自大陆，岛上的疣粒野生稻面积、密度都远小于

云南。保亭居群 (418 m) 和崖城居群 (39 m) 海拔

差异可能是导致这两个居群形成不同分支的原

因。海南与云南疣粒野生稻居群两个组遗传分化

系数 Fst 为 92.08%，居群间几乎无基因交流，而

进化分析显示海南居群源自云南居群，可能由于

居群的分化源自海南岛屿与大陆的分离。

本研究所采集的龙岗、来宾居群为一年生，

而北海居群为一年生与多年生混杂，这些居群的

测序结果与其他普通野生稻居群的测序结果完全

一致。支持二者为同一物种的不同生态类型。但

防城居群同一年生与多年生野生稻确实存在生殖

隔离，二者之间的关系有待进一步研究。
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