
稻属有两个栽培种，20 余个野生种。野生稻
广泛分布在热带、亚热带地区，具有丰富的遗传多
样性(表 1)。由于长期处于野生状态，经受了各种
不良环境的自然选择，抗逆性较强，既是栽培稻育

种的宝贵种质资源，也是研究栽培稻起源、演变和
分化必不可少的材料[1]。对稻属的合理分类和种间
关系的澄清不仅对稻属遗传资源的高效利用至关

重要，而且也与稻属资源的合理保护密切相关[2- 3]。
一个多世纪以来，世界各国的科学家对稻属
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的进化关系开展了广泛的研究，如表型分析、种间
杂交、细胞学分析、同功酶分析、RFLP 分析、
southern 杂交分析等 [4- 7]，并已初步确定了 10 个基
因 组 类 型 ：AA、BB、CC、BBCC、CCDD、EE、FF、
HHJJ、HHKK、GG。本文就近年来关于稻属植物基
因组型的研究及其分类进展作一综述。

1 稻属分类研究进展
鉴于稻属的特殊重要地位，历史上关于稻属

分类的研究很多。早期的研究多是从形态性状上
进行的，由于稻属分类中可依据的形态性状少，而

且多数形态性状在一些物种内变异较大、种间差
异较小，加上植物进化过程中普遍存在的种间杂

交和多倍化事件以及稻属植物广泛而复杂的地理

分布等，造成早期植物分类学家对稻属分类不尽
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表 1 稻属 22 个种的名称、染色体数、染色体组、有利性状及地理分布

种 名 染色体数 染色体组 有利性状 地理分布
O. sativa相似群
普通栽培稻 O. sativa 24 AA 栽培种 全世界
尼瓦拉野生稻 O. nivara 24 AA 抗草丛矮缩病 南亚、东南亚
普通野生稻 O. rufipogon 24 AA 雄性不育细胞质源、耐淹、耐酸性硫酸土、节间伸长能力强 南亚、东南亚、澳大利亚
非洲野生稻 O. glaberrima 24 AgAg 栽培种 非洲
巴蒂野生稻 O. barthu 24 AgAg 抗黑尾叶蝉 非洲
长药野生稻 O. longistaminata 24 AlAl 抗白叶枯病、异花授粉特性 非洲
南方野生稻 O. meridionalis 24 AmAm 耐旱 澳大利亚
O. officinalis 相似群
药用野生稻 O. officinalis 24 CC 抗褐飞虱、白背飞虱、黑尾叶蝉和白叶枯病 南亚、东南亚、新几内亚
小粒野生稻 O. minuta 48 BBCC 抗褐飞虱、白背飞虱、稻瘟病、白叶枯病、纹枯病 东南亚、新几内亚
根状茎野生稻 O. rhizomatis 24 CC 根状茎 斯里兰卡
紧穗野生稻 O. eichingeri 24 CC 抗褐飞虱、白背飞虱、黑尾叶蝉、螟虫和白叶枯病 非洲、斯里兰卡
斑点野生稻 O. punctata 24，48 BB，BBCC抗褐飞虱、白背飞虱 非洲
宽叶野生稻 O. latifolia 48 CCDD 抗褐飞虱 中美、南美
高杆野生稻 O. alta 48 CCDD 抗二化螟 中美、南美
重颖野生稻 O. grandiglumis 48 CCDD 植株高大、抗白叶枯病 中美、南美
澳洲野生稻 O. australiensis 24 EE 抗褐飞虱、黑尾叶蝉、耐旱 澳大利亚
O. riddleyi相似群
马来野生稻 O. riddleyi 48 HHJJ 抗稻水蝇、螟虫 东南亚、新几内亚
长护颖野生稻 O. longiglumis 48 HHJJ 耐荫、抗稻瘟病和白叶枯病 新几内亚、印度尼西亚
O. meyeriana 相似群
疣粒野生稻 O. meyeriana 24 GG 耐荫、抗白叶枯病 南亚、东南亚
颗粒野生稻 O. granulata 24 GG 耐荫、抗褐飞虱、螟虫、白叶枯 南亚、东南亚
短药野生稻 O. brachyantha 24 FF 抗稻水蝇、螟虫、褐飞虱、白叶枯 非洲
极短粒野生稻 O. schlechteri 48 - 甸匐茎 新几内亚

引自文献[11]，略有改动

相同，处理比较混乱，分类系统众多。
自林奈 1753 年将稻属(Oryza L.)划分为禾本

科 (Poaceae)、稻亚科 (Oryzoideae)、稻族 (Oryzeae)
的 200多年以来，该属无论在具体物种的数量上，
还是分类系统上都发生了很大的变化。20世纪初
期，Prodoehl(1922)对稻属进行了分类研究，认为
稻属有 17个种，但他没有指明属以下种以上的分
类处理，之后 Roschevicz于 1931 年又详细的进
行了稻属分类研究，将形态近似的种分成 4 个组：
栽培稻组 (Sectio Sativa Roschev)包含 12 种；颗
粒稻组 (Sectio Granulata Roschev)包含 2 种；密
穗稻组(Sectio Coarctata Roschev)包含 5种；钻穗
稻组 (Sectio Rhynchoryza Roschev)包含 1 种，共
计 20个种。Chatteree 1948 年的研究认为稻属有
23 个种。1962 年 Sampath 对稻属种间关系研究
时也得出了 23 个种的结论，但具体种类有所不
同。Sharma(1965)和 Shastry(1972)提出的分类系
统在很大程度上受了 Roschevicz(1931)工作的影
响，他们对属以下、种以上的分类等级处理得较合
理，但是对稻属的分类定义较为广泛，将如今已不

放在稻属的几个物种包括了进去。他们认为稻属
分为 3 个组 7 个系，即：sect．Sativa (包括 ser．
Latifoliae，Ser. Sativae 和 Ser. Austrlienses)，Sect.
Padia (包括 Ser. Meyerianae，Ser. Ridleyanae 和
Ser. Schlechterianae)以及 sect．Brachyantha (Ser.

Brachyanthae)，共包括 26 个种。受 Tateoka(1962)
分类处理的启发，1989 年 Vaughan 在对全球稻属
标本进行了较为全面的查证和研究，并在结合染

色体组资料基础上建立了一个 4 个复合体的稻属
分类系统，包括 22 个种，即：O．Sativa 复合体(含 8
个种)，O. officinalis 复合体 (含 8个种)，O. ridleyi
复合体(含 2 个种)和 O．Meyeriana 复合体(含 2 个
种)。但是，他未将另外 2 个种，O. schlechteri 和
O. brachyantha 归入任何复合体中。Vaughan建立
的稻属系统不仅在属的界定上更为合理，而且对

稻属中各物种的形态变异、地理分布和种间的关
系等都有更清楚的描述，得到了大多数同行学者，

特别是细胞遗传学家、分子生物学家和育种学家
的认可。遗憾的是，Vaughan (1989)采用的属下等
级———复合体 (complex)，不符合国际植物命名法
规(ICBN)的规定。之后，1994 年 Vaughan 在其编
著《水稻的野生近缘种———遗传资源手册》一书
时，又重新修订了稻属的分类，将原来的 22 个种
作了重新调整，主要是把原来的展颖野生稻 (O.
glumaepatula)归并为普通野生稻 (O. rufipogon)，
并新增加了根状茎野生稻 (O. rhizomatis)。至此
Vaughan关于稻属的分类系统共包含 23个种。我
国学者卢宝荣等结合现代对稻属的研究成果和近

年来发表的一些新种并借鉴前人对稻属不同的分

类系统，于 1999年提出了新的 3组 7系 24个种
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的分类系统 [8]。2000年范树国等的研究认为，稻属
应为 24 种和一个亚种[9]。2001年，卢宝荣等又对
其 1999年提出的稻属分类系统作了较大修订，并
列出了以形态特征为基础的稻属分种检索表[10]。
关于稻属的分类不同学者之间依然存在争

议[11]。其原因有：一方面各分类学者所参照的生物
学标准、使用的研究方法不同；另一方面，在栽培
稻与其近缘野生稻之间，以及亲缘较近野生稻相

互之间广泛存在天然杂交现象，导致杂种群落的

形成，这在很大程度上干扰了稻属的分类；其次，

野生稻在其生长的环境中，由于外界条件的变化

而使它的性状典型性不复存在，从而失去被研究

对象的典型性 [12]。可喜的是，随着新技术、新方法
的出现，加上传统形态学、细胞学、遗传学、生物化
学、生物统计学、生物地理学、考古学等方法使人
们对稻属的分类日趋科学与全面。

2 稻属基因组型的确定
生物形态性状差异的大小，可在一定程度上反

映出物种间亲缘关系的远近。早期稻属分类主要就
是根据各个种的形态学特征来进行的。Zhang等
(1997)通过对 22个野生稻种叶表皮气孔形状和细
胞上乳头状小突起的多寡及大小的比较研究，支持

了 3个大组的划分，即 sativa组、officinalis组和其
它种的混合组(包括长护颖野生稻、马来野生稻、疣
粒野生稻和颗粒野生稻等)[13]。分子标记技术可以
在基因组序列信息未知的情况下，对相关物种基因

组的多态性进行有效检测进而对其亲缘关系作出

推断。祁仲夏等(2001)应用 AFLP分子标记技术从
分子水平研究了野生稻不同种间的亲缘关系，结果

与以往形态学和细胞遗传学的研究结果基本一致，

稻属不同物种也被分为三个大群，即 O. sativa 群
O. officinalis群和其它远缘混合群[14]。Nayar(1973)
和 Morishima (1984) 根据胚的结构和其它形态特
征，确认短花药野生稻(O.brachyantha)具有 FF 基
因组，它与马来野生稻(O.ridleyi)亲缘关系密切。
分类学家们将形态学上与栽培稻比较相像的

一些野生稻种与栽培稻一起划分为 A组，即：O．
Sativa 复合体；将形态学上与栽培稻差异较大但
是相互之间又有一定的相似性且它们相互之间杂

种 F1 减数分裂时有一定配对能力的一些野生稻

划分为 B、C、D、E 组，即：O. officinalis 复合体；将
形态特征及细胞学上与前两个复合体有显著差异

的短花药野生稻 (O.brachyantha)划分为 F 组，稻
属其余的一些种如马来野生稻(O.ridleyi)、疣粒野

生稻(O.meyeriana)等单从形态学及细胞学上难以
将其作具体划分。
直到 1997 年 Aggarwal 根据基因组总 DNA

杂交研究结果，将马来野生稻(O. ridleyi) 基因组
分别命名为 HHJJ，将疣粒野生稻(O.meyeriana)基
因组命名为 GG [7]；1999 年 Ge 等根据稻属 20 多
个野生稻的两个核基因(Adh1 和 Adh2)及一个叶
绿体基因 MatK的分子系统发育树，揭示极短粒
野生稻 (O. schlechteri)含有 HHKK 染色体组 [15]。
至此，稻属 20多个种的基因组已经确定了 10 个
基因组类型，即 AA、BB、CC、BBCC、CCDD、EE、
FF、GG、HHJJ 和 HHKK。从地理分布上看，稻属
在非洲分布着 AA、BB、CC、BBCC和 FF等基因组
型物种 ; 在东南亚分布着 AA、CC、BBCC、GG、
HHJJ 和 HHKK等基因组型物种 ; 澳大利亚分布
着 AA、CC和 EE 等基因组型物种 ; 美洲分布着
AA和 CCDD基因组型物种[15]。

3 稻属不同基因组型间的亲缘关系
3.1 稻属不同基因组型间细胞遗传学研究
根据杂种 F1染色体配对情况，是确定不同稻

种间亲缘关系远近的经典方法。再结合 F1育性调

查，便可判断二者之间的同源性。
Kuwada于 1910年首次确定了水稻(O. sativa

L.)染色体数 2n=24条。但是由于当时制片技术不
成熟，加上稻属植物染色体很小，染色反应不良，

难于确立一套有效的研究体系，稻属植物染色体

研究进展较慢。1978 年，N. Kurata 和 T. Omura
创建了“标准制片法”，才大大加快了稻属植物染
色体的研究，弄清了稻属各种染色体数目。此后，
稻属染色体核型、染色体组分析、细胞遗传研究和
染色体研究技术逐步发展起来。

Kihara(1964)等发现栽培稻 (AA)和小粒野生
稻(BBCC)、短舌野生稻(AA)和斑点野生稻(BBCC)
的杂种 F1在减数分裂中期都能产生部分二价体，

故认为 A、B染色体组之间具有部分同源性。此
后，Khush(1997)通过对种间杂种 F1 在减数分裂

中期染色体配对行为的分析时也发现，A、B 染色
体组之间具有部分同源性 [16]。对栽培稻和药用野
生稻(CC)之间的杂种 F1染色体行为分析，发现杂

种 F1在减数分裂中期 I 的染色体很少配对，并认
为是同源联会消失；Katayama 在减数分裂中期 I
获得了 l- 5Ⅱ，他提出栽培稻和药用野生稻(CC)的
染色体具有同源性；而 Li等在杂种 F的粗线期未
发现任何染色体的配对。Sampath(1962)的研究认
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为 B、C、D染色体组间具有同源性，仅有几个位点
上产生差异。Rao等(1955)认为非洲药用野生稻分
类群斑点野生稻 (BBCC) 是同源多倍体或部分异
源多倍体。Hu(1970)在研究小粒野生稻与四倍体
药用野生稻 (CCCC)的杂种 F1(BCCC)减数分裂配
对情况时，发现 B染色体组能与 C染色体组部
分配对，不抑制 C染色体组之间的配对;而大护颖
野生稻 (CCDD) 与四倍体药用野生稻的杂种 F1

(CCCD)的染色体则为单价体，表明 D染色体组对
C 染色体组之间的配对有抑制作用。Chevalier
(1932)和 Sampath(1962)的研究认为 B、C、D、E 染
色体组之间存在一定同源性。
二倍体的疣粒野生稻(GG)和四倍体的马来野

生稻(HHJJ)均在亚洲发现。用栽培稻(AA)和小粒
野生稻(BBCC)分别与疣粒野生稻(GG)和马来野生
稻(HHJJ)杂交，获得杂种 F1都表现出减数分裂中

期 I 染色体配对不规则和花粉高度不育，故认为
疣粒野生稻(GG)、马来野生稻(HHJJ)的染色体组
型不同于 A、B和 C染色体组，它们之间亲缘关系
较远；而在长护颖野生稻 (HHJJ) 和马来野生稻
(HHJJ)的杂种 F1减数分裂中出现 24Ⅱ，则表明二
者染色体组的一致性。Katayama(1992)对澳洲野
生稻(EE)与马来野生稻(HHJJ)杂交获得 F1 杂种，

根据其花粉母细胞减数分裂中期 I 染色体的不规
则性，推测马来野生稻(HHJJ)的染色体组型不同
于澳洲野生稻的染色体组型(EE)。
3.2 稻属不同基因组型间分子生物学研究
近年来，分子生物学技术的应用大大加快了

稻属植物基因组型的鉴定及其亲缘关系的研究。
Dally 等 (1990) 对稻属植物叶绿体 DNA

(cpDNA)的酶切多态性的研究表明，普通野生稻
(AA)的核型与栽培稻的最相近；短舌野生稻(AA)
的核型与非洲栽培稻相似，在叶绿体基因组的结

构上也有同样的相似关系 [4]。这些酶切模式之间
的相似程度基本上反映了种间的亲缘关系。
Nakano等(1992)通过 RFLP 分析认为，普通野生
稻和栽培稻关系密切，并认为普通野生稻在驯化

成栽培稻之前已经有籼稻、粳稻的分化 [17]。Wang
等(1992)对叶绿体 DNA的 RFLP 分析表明 AA染
色体组型中遗传差异超过其他染色体组型。周毅
等(1996)利用 PCR技术对我国 3种野生稻和亚洲
栽培稻的 rDNA第一转录间隔区进行扩增和序列
分析后认为，普通野生稻与栽培稻的亲缘关系最

为密切；药用野生稻(CC)与普通野生稻和与栽培
稻的相似性都为 82％，说明它与 AA基因组有一

定的亲缘关系[18]。Jena等(1994)对药用野生稻(CC)
和栽培稻的 RFLP图谱进行了比较研究，发现药
用野生稻中 12 条染色体中的 9 条都与栽培稻有
高度同源序列，与减数分裂的三体分析相同，即药

用野生稻与栽培稻的基因组是同源的。Ge 等
(1999) 通过对多个野生稻基因组中的两个核基
因(Adh1 和 Adh2)及一个叶绿体基因 (MatK)的序
列的分析表明，BB和 CC物种在历史上曾发生过
多次的杂交和多倍化事件，其中四倍体 O．Minuta
(BBCC) 是由 BB基因组物种作为母本杂交形成
的，而四倍体 O. eichingeri (BBCC)则是由 CC 作
为母本杂交形成的[15]。Ichikawa等(1986)用叶绿体
基因组的分子标记物进行稻属各物种遗传分析，

认为 AA 与 CCDD，BB、BBCC、CC 与 FF 的亲缘
关系较近；EE 可能由自己的稻属祖先进化而来
的。蓝伟侦等(2006)的荧光原位杂交实验结果表
明，A基因组与药用野生稻 C基因组中高度重复
序列的同源性较低，D与 C基因组的亲缘关系较
B与 C基因组的近。

4 结束语
随着细胞遗传学及分子生物学方面的研究日

趋深入，对稻属植物不同基因组型的鉴定提供了

越来越多、越来越丰富的有力证据，使稻属植物分
类中遗留的许多归类难的问题得以解决。但是研
究的结果也表明，有时细胞遗传学方面的证据与

分子方面的证据在稻属某个种的分类归属上不一

致，这与目前两方面研究的局限性有关，细胞遗传

学在研究亲缘关系较远的物种时根据染色体配对

情况进行推断往往会出现较大偏差，结论不甚可

靠；分子生物学方面的研究目前仅局限在个别基

因或分子标记上，缺乏系统整体的分子证据。
随着测序技术的进步及测序成本的下降，开

展作物比较基因组学研究变得越来越可行。通过
对稻属相关同源大片段的测序及序列比较分析有

望解决上述问题，并有可能找到诸如栽培稻起源、
演变，多倍体形成规律，四倍体与其亲本二倍体中

基因表达调控的变化，以及冗余基因的进化、新基
因的形成等一些重要生物学问题的答案，与此同

时也为利用野生稻中的优良基因对栽培稻进行改

良奠定了良好的基础。
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建成激素调控生理研究，运用化学调控技术与农

艺措施的有机结合将更有利于促进玉米子粒库的

建成，充分发挥良种的增产潜力，在增加种植密度

基础上，稳定并提高穗粒数是实现玉米高产的有

效途径之一。
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