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摘要摘要 水稻是世界上最重要的粮食作物，约1万年前开始被驯化。由于水稻与其祖先野生种存在一定的遗传分化，水稻的起源

和驯化问题长期存在争议。本文综述了水稻起源和驯化方面的研究成果，特别是近年来基因组学方面的证据，认为水稻2个亚

种独立起源于野生祖先种内很早就分化的不同类群，但一些驯化基因——控制重要农艺性状的基因，可能首先在一个亚种中被

驯化，然后通过基因渐渗，扩散到另一个亚种中。因此，水稻驯化的关键是研究驯化基因的起源和扩散方式。随着大规模基因组

测序技术的发展和相应数据分析方法的建立，在全基因组水平对水稻及其祖先进行大规模分析，已成为揭示水稻起源与驯化之

谜的必由之路。
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AbstractAbstract Rice (Oryza sativa L.) was domesticated about 10000 years ago and has been one of the most important food crops in the
world. Owing to the genetic differentiations within and between rice and its wild ancestral species, the origin and domestication of rice
have been controversial for a long time. Many previous investigations, especially recent genomic evidence suggested that two
subspecies of rice originated independently from early differentiation populations of the wild ancestral species while quite a few
domesticated genes associated with important agricultural traits might occur only in one subspecies at first and spread into the other
one by introgression. Therefore, the origin and spreading mode of domesticated genes is crucial to understanding of the domestication
of rice. Fortunately, the recent development of high-throughput genomic sequencing technologies and related approaches of population
genomics offer us an opportunity to research population genetic differentiations within and between rice and its wild ancestral species
at the genome scale, which has been the key to reveal the mystery of rice origin and domestication.
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植物驯化是指从野生植物中选育出栽培作物的过程。

三大粮食作物水稻、小麦和玉米，都是植物驯化的产物。

13000年来，植物驯化解决了人类食物稳定供应的基本问题，

为人类社会和文明的发展奠定了坚实的基础[1]。随着世界人

口的增加，如何在日益减少的耕地上、日益恶化的气候条件

下通过改良现有作物以提高粮食的产量和质量成为亟需解

决的问题[2]。地球上有丰富的植物资源，其中许多有潜在食

用或经济价值的物种还未被人类驯化，对这些物种进行驯化
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对人类社会的发展具有重要的促进作用[3]。因此，通过研究

栽培作物的驯化过程，从而认识植物驯化的机制，对现代农

作物的遗传改良、新作物的驯化以及揭示植物的进化机制都

具有非常重要的意义[4~6]。

在三大粮食作物中，水稻通常特指原产于亚洲的栽培稻

（Oryza sativa L.），已被种植在除南极洲外的所有大陆，为世

界三分之一以上人口提供主要食物，是目前世界上最重要的

粮食作物[7]。迄今，虽然针对这一重要作物的起源和驯化已

开展了大量研究，但是水稻的起源和驯化过程中仍有许多待

解之谜 [3,8]。本文介绍最近十几年水稻起源与驯化的研究进

展，阐述关于水稻起源与驯化研究中存在的问题，展望大规

模基因组测序技术兴起后水稻起源和驯化研究的前景。

1 水稻及其野生祖先
水稻，又称亚洲栽培稻，属于禾本科稻属植物。稻属包

含21个野生种以及2个栽培种，分别属于10个基因组类型，

包括 6个（A、B、C、E、F和G）二倍体类型（2n=24）和 4个（BC、
CD、HJ和HK）四倍体类型（2n=48）[9,10]。水稻和非洲栽培稻

（Oryza glaberrima Stedu.），以及它们的野生祖先都属于A基

因组类型。目前，所有的研究都认同水稻的野生祖先为稻属

A基因组的O. rufipogon Griff.，但是O. rufipogon存在1年生和

多年生两种生态型，哪一类是水稻的直接祖先是一个长期存

在争议的问题[3]。这2种类型在分类学上是处理为不同物种

还是同一个物种不同生态型也一直存在争议。一些学者认

为多年生和1年生都隶属一个物种：普通野生稻（O. rufipogon）；

而另一些学者则将 1年生类型处理为一个独立的物种：1年

生野生稻（O. nivara）[3]。近年来，将这2个类型作为独立物种

的处理被普遍接受，因为二者在生境、形态结构和繁殖方式

等方面均有很大的区别。O. rufipogon主要生长在深水的沼

泽、湖泊和沟渠，是多年生的物种，光周期敏感，植株较高，异

交为主，通常为营养繁殖；而O. nivara多生长在季节性干旱

的沼泽，是1年生物种，光周期不敏感，植株较矮，自交为主，

通常为种子繁殖[11,12]。O. rufipogon的分布范围较广，在东亚、

西亚、东南亚、甚至大洋洲的巴布亚新几内亚均有分布，而

O. nivara仅分布于东南亚和南亚，分布在O. rufipogon的分布

区内[13]。

导致水稻起源存在争议的另一个原因是水稻种内也有

一定的遗传分化。早在中国的汉代，人们就将水稻分为粳稻

和籼稻两类。1928年，Kato等也证明O. sativa存在 2个主要

的变异类型，被命名为 2个亚种：O. sativa ssp. japonica和O.

sativa ssp. indica，分别与粳稻和籼稻对应[14]。indica和 japoni⁃

ca适应不同的气候、生态环境和文化背景，有不同的形态生

理特征。历史上，indica主要广泛分布在热带的低地地区，而

japonica除在东南亚的热带高地地区生长外，还生长在气候

更为寒冷的亚洲东北部。虽然 indica和 japonica在很多性状

上有差别，如谷粒形状、苯酚反应、直链淀粉的含量和分蘖能

力等[15]，但根据这些性状的变异并不能明确地将 2个亚种区

分开来。相比之下，分子标记分析却发现这2个亚种之间存

在强烈的遗传分化[16~18]，而且2亚种之间还存在繁育障碍[19~21]。

经过长期的驯化，水稻和它的野生祖先在一些表型、生

理特征和生殖性状上都有了很大的不同。例如，在表型上，

野生稻有较长的芒而水稻的芒较短或无；野生稻谷粒的果皮

和种皮有红色素的沉积，表现为红色，而水稻的种子通常为

白色；野生稻的谷粒较小而水稻的谷粒大小有较大的变化范

围；野生稻和栽培稻的穗形也发生了变化，野生稻的穗完全

开散，有较少的二级分枝和较少的谷粒，而栽培稻的穗比较

紧密，比野生稻能孕育更多的谷粒。在生理特征方面，野生

稻种子成熟后大多落粒，而水稻种子成熟后几乎不落粒，使

得人们更容易收割；野生稻的种子休眠性很强，种子在萌发

前通常能休眠数年，而栽培稻种子休眠能力较弱，种子一般

能同时萌发。在生殖性状上，水稻和野生稻的交配系统也有

不同，野生稻为部分异交，异交率为10%~50%，而水稻为完全

自交。其中，种子落粒性的改变是水稻驯化的关键性状之

一，由种子成熟后落粒变为不落粒使得栽培者能更多更有效

地收集到种子[13]。

2 关于水稻驯化历史的研究

迄今，考古学和遗传学领域的许多学者对水稻的起源和

驯化进行了研究，希望了解水稻的起源地和驯化次数，并试

图解释水稻种内2个亚种形成的原因。目前，关于水稻种内

2个亚种 indica和 japonica起源的假说主要有两种。一种是单

起源假说，认为O. sativa是从单一的野生祖先起源，然后为适

应不同的生态和地理环境分化为 indica和 japonica 2个亚种；

另一种是多起源假说，认为 indica和 japonica独立起源于不同

的野生祖先类群[8]。

2.1 水稻驯化的考古学证据

中国是世界农业的起源中心之一。考古发现最早出现

水稻遗存的遗址包括江西省的仙人洞遗址和吊桶环遗址以

及浙江省的上山遗址，这些遗址距今约1万年[22,23]。根据遗存

稻粒的谷粒大小和形态特征，考古学者认为上山遗址的水稻

遗存属于水稻驯化的早期阶段[23]。距今 8000年左右是中国

农业起源的关键时期，很多当时的新石器时代遗址中都发现

了早期稻作农业的特征。这些遗址包括湖南省的彭头山遗

址和八十挡遗址、浙江省的跨湖桥遗址和小黄山遗址及河南

省的贾湖遗址。贾湖遗址距今 9000~7800年，在该遗址挖掘

的125份土样中通过浮选得到数百粒的水稻谷粒。Zhao等[24]

根据这些稻粒的大小、形状等表型，认定这些水稻为驯化水

稻，表明水稻驯化和稻作农业的形成开始于 8000年前。但

是，在贾湖遗址中还发现了大量的其他食物来源，说明水稻

在这一时期还未成为主要的粮食作物。发现于 1973年的河

姆渡遗址同样属于新石器时代遗址，在这一遗址中出土了大

量的植物遗骸，其中最引人注意的即为水稻的遗存。一些学

者认为，河姆渡时期的祖先可能利用水稻已经建立了成熟的

农业经济[25]。落粒性的缺失是驯化的谷类作物与其野生祖先
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的一个重要区别。田螺山遗址发掘于2004年，距河姆渡遗址

仅 7 km，形成年代距今约 7000~5500年，属于河姆渡文化类

型。Fuller等[26]对该遗址中稻粒残存的小穗轴基盘进行统计，

发现这一遗址中仍存在较多的较大比例的落粒性水稻，说明

水稻的驯化过程在河姆渡时期仍然没有完全完成。总结这

些研究，Gross等[27]得出结论，水稻最早起源于中国扬子江流

域，尽管水稻在 8000年前就在该地区有种植，但是水稻驯化

（非落粒性的固定）却是在随后的 1000年或者更长的时间内

才得以完成。印度亚大陆也是农业起源的中心之一。水稻

的野生祖先O. rufipogon和O. nivara可能从更新世时期就存

在并广泛分布在印度[28]。Fuller[29]指出，在恒河流域发现的新

石器时期（距今 7000~5000年前）的考古点中，发现了人类消

费水稻的证据；最近的考古研究认为 indica可能是在恒河平

原独立起源，但它的驯化可能是在 4000年前 japonica从中国

传播到印度并与之发生杂交后才完成的[30]。

2.2 水稻起源和驯化的遗传学证据

在遗传学范畴内关于水稻驯化历史的研究，主要是利用

不同的样本、不同的遗传标记，采用系统学、谱系地理学以及

群体遗传学等方法分析水稻驯化过程中保留在基因组中的

信息，从而推测水稻的起源地和驯化历史。

目前有很多工作利用中性标记来研究水稻及其野生近

缘的系统发育关系以及水稻驯化历史。尽管有个别研究得

到了单次起源的结论[31,32]，但大量研究表明，indica和 japonica

是独立起源的。系统发育研究发现，O. rufipogon和O. nivara

都不能各自组成一个单系，而 japonica和 indica各自都为单

系；japonica和 indica有不同的叶绿体单倍型且这些单倍型有

不同的祖先；并且 japonica和 indica与它们各自的野生祖先之

间的遗传距离比它们二者之间的遗传距离更小一些，这些结

果都说明 japonica和 indica可能起源于不同的野生祖先[33~38]。

分子钟分析显示，各种分子标记都将 indica和 japonica的分化

时间定于0.4~0.2个百万年之前，这一时间早于水稻的驯化时

间，说明 indica和 japonica独立起源于很早分化的野生稻类

群[33,39,40]。关于水稻的起源地，早期利用40个等位酶位点的研

究认为 japonica起源于中国而 indica在亚洲其他一些地区被

驯化。Londo等 [41]选取 203个O. sativa栽培品种和 159个O.

rufipogon群体以及 2个外类群O. granulate 和O. officinalis为

对象，利用 1个叶绿体片段（atpB-rbcL）和 2个核基因片段

（SAM和 p-VATPase）序列进行深入的谱系地理学研究，结合

遗传学和地理学的数据，说明水稻经历了多次驯化，japonica

和 indica是从不同的野生稻祖先独立被驯化而来，japonica可

能从中国南部驯化，而 indica在印度或印度支那被驯化。Wei
等[42]利用211个水稻和6个基因片段分析水稻和其中国野生

祖先之间的关系，证明 indica和 japonica起源于不同的野生稻

群体，中国南部为O. rufipogon的多样化中心，而珠江流域为

水稻在中国的起源地。

一些关于驯化基因的研究，是水稻为单次起源这一假说

的主要证据。种子落粒性的改变是水稻驯化过程中的一个

重要事件。控制水稻落粒性的一个基因为 4号染色体上的

sh4，这一基因解释了落粒性这一表型70%的变异[43]。在 indica

和 japonica中，控制种子不落粒的 sh4有相同的变异，这一现

象由偶然导致的几率很小，说明这一基因为单系起源。大多

数的栽培稻都有白色或浅褐色的果皮，而野生稻的果皮为红

色。控制果皮颜色这一性状的基因为Rc，这个基因序列中有

一个 14 bp的缺失，是水稻中广泛存在的一个使谷粒颜色由

红变白的功能性突变（FNP）。栽培稻中97.9%的白色果皮样

本是由这一FNP导致，这一突变在 japonica中产生，然后渐渗

到 indica中[44]。在水稻驯化过程中，植株的形态也发生了一

些改变，野生稻匍匐生长而水稻直立生长。PROG1控制水稻

以及野生稻的这一性状，2个不同的研究找到了PROG1中使

得水稻直立生长的FNP，尽管这2个研究找到的FNP不同，但

这些FNP在 indica和 japonica中都被固定下来，说明这些突变

在水稻中为单次起源[45,46]。通过总结前人对一些驯化基因的

研究，一些综述认为控制某些驯化性状的基因可能是单次起

源的，有些基因在一个类群中起源后，渐渗到其他类群中，并

最终在整个栽培稻中固定下来，但也有一些基因在一个类群

中起源后并没有扩散到其他类群中[3,8,47,48]。

通过这些研究可以发现，水稻的起源和驯化历史到目前

还不很清楚。造成这一现象的原因主要是栽培稻之间以及

栽培稻与野生稻之间持续不断的基因流和渐渗、野生稻模糊

不清的分类以及水稻种质资源鉴定中存在的一些错误[3,4,13]。

尽管一次起源和两次起源假说都有证据支持，但大部分研究

观点认为：indica和 japonicad独立起源于不同的祖先，japonica

起源于中国地区的O. rufipogon，而 indica起源于东南亚、南亚

地区的O. rufipogon（或O. nivara）；但是在驯化过程中伴随着

不断的基因渐渗和基因流，一些基因片段特别是一些与重要

的农艺性状相关的基因可能是在水稻的一个类群中被驯化，

然后又通过基因流渐渗到水稻的其他品种群中[49,50]。

3 二代测序技术在水稻起源和驯化研究中的应用

水稻2个品种（indica 93-11和 japonica Nipponbare）全基

因组序列的释放以及随后利用这些序列进行的研究，大大加

深了对水稻基因组的了解，近些年发展的二代高通量基因组

测序技术更是开启了水稻基因组研究的新纪元[51]。目前已经

有一些利用全基因组数据在基因组范围内对水稻起源和驯

化的研究。Molina等[52]从野生稻和水稻的自然分布范围内选

取 20份O. rufipogon、20份 indica以及 16份 japonica样本，对

这些样本第8号、10号和12号染色体上的630个基因片段进

行了重测序，根据单核甘酸多态（SNP）建立的群体动态模型

强烈地支持水稻的一次起源。尽管这一研究支持水稻起源

于扬子江流域，与考古学的证据相符，但由于未考虑野生祖

先种的遗传结构，将所有的野生种样本作为一个整体进行模

型设计并检验，可能使研究结果有一定的偏差[53]。几乎在相

同的时间，He等 [50]利用相同的采样策略选取 O. rufipogon、

indica和 japonica样本各 22份，进行了重测序，通过溯祖方法
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发现 indica和 japonica在基因组的大部分区域都是独立起源，

但在一些多态性较低的区域是单次起源。因此作者认为 in⁃

dica和 japonica是由不同的野生稻群体驯化，但在驯化过程中

伴随着驯化基因在水稻这2个亚种之间的渐渗。

Molina和He的研究都利用了大量的遗传数据但选用了

较少的实验样本。与这 2个研究相反，Huang等[54]选用 42个
基因组范围内的序列标签位点（STS）以及 180个样本（其中

108个样本为取自自然分布区的 O. rufipogon）研究 O. rufi⁃

pogon的谱系地理。通过贝叶斯聚类、主成分分析和AMOVA
分析发现，O. rufipogon内部有强烈的群体结构，可以明显地

分成2个组分Ruf-I和Ruf-II，这2个组分呈现出从东北到西

南渐变的变异模式。Ruf-I主要分布在中国和印度支那半

岛，和水稻中的 indica有较近的亲缘关系，Ruf-II主要分布在

南亚和印度支那半岛，和水稻的2个亚种都没有比较近的亲

缘关系。而 japonica和O. rufipogon的2个组分都没有较近的

关系，这一结果在之前的研究中都未曾得到，一定程度上说

明选择不同的O. rufipogon样本可能会得到截然不同的结果，

反映了慎重选材的重要性。同年的另一个研究实现了大数

据量和大样本的结合，对 446个O. rufipogon和 1083个 indica

和 japonica样本进行了重测序[55]。利用基因组范围内的遗传

变异，作者发现 japonica和中国南部的O. rufipogon有较近的

亲缘关系，而 indica和印度东部的O. rufipogon有较近的亲缘

关系。作者对基因组中 55个可能由于驯化而受到选择性清

除的区域进行系统学的分析，发现 indica和 japonica都和珠江

流域的野生稻群体有较近的亲缘关系。因此，作者得出结

论：japonica起源于中国的南部，indica随后由 japonica和野生

祖先杂交产生并扩散到亚洲南部和东南部[55]。

以上这些基因组范围的研究在对野生稻进行取样时都

未区分O. rufipogon和O. nivara，所以尽管它们中大部分都支

持水稻的多次起源，但这些研究都不能确定是否O. rufipogon

和O. nivara都参与了水稻的驯化。Xu等[37]对40个栽培稻和

10个野生稻（包括O. rufipogon和O. nivara）样本进行了重测

序，利用Nipponbare的基因组序列做参考序列，在考查全基因

组变异时得到 650万个高质量的 SNP。利用这些 SNP数据，

作者发现有数千个基因区域在栽培稻中有较低的遗传多样

性而在野生稻中其遗传多样性却没有明显的降低，说明这些

区域在驯化过程中可能受到了选择的作用。尽管分析这 50
个样本的系统发育关系时，作者发现 indica和O. nivara有较

近的亲缘关系，而 japonica和O. rufipogon有较近的亲缘关系，

但作者并没有分析 indica和 japonica中遗传多样性较低的区

域和O. rufipogon以及O. nivara的关系。

综上所述，基因组范围内对水稻进化历史研究同样可以

证明水稻的基因组背景起源于不同的野生稻，但仍没有清晰

地解释基因组中和驯化相关的区域如何起源。为解释水稻

复杂的驯化历史，科学家提出了不同的假说和模型，但核心

都离不开驯化基因的起源与扩散机制[3,8,13]。Sang等[3]提出2个
理论模型，第一种模型认为驯化基因是单次起源的，也被称

为滚雪球模型。根据这个模型，驯化从一个较小的野生群体

开始，并经历了较长的时间，在早期的栽培稻中，一些控制驯

化性状的等位基因就已经被固定。随后，这些已经拥有驯化

性状的早期栽培稻扩散到亚洲的各个区域，并和当地的野生

稻O. nivara和O. rufipogon进行杂交。为适应当地的自然条

件和气候，含有当地野生稻背景的栽培稻可能被选择而保存

下来，这样就可能产生一些基因组背景不同，但控制驯化性

状的等位基因完全相同的品种。第二种模型认为，驯化基因

是多次起源的，水稻的驯化从不同的野生稻中开始。在早期

不同的栽培品种中，控制相同性状的等位基因可能不同，但

在它们之间不断的杂交过程中，控制驯化性状的等位基因进

行不断的组合，最终产生基因组背景不同但控制驯化性状的

等位基因一致的现代栽培品种。根据这2个模型，研究水稻

起源和驯化历史的关键是研究驯化基因的起源和扩散的过

程，弄清驯化基因起源的次数和渐渗的方向，对准确地推测

水稻的起源和驯化历史至关重要。

因此，研究水稻及其野生祖先在基因组水平上的渐渗模

式、确定驯化基因的起源和渐渗方向是理清水稻驯化历史这

一谜团的关键。水稻作为重要的粮食作物和模式植物，2个
亚种都已有全基因组序列 [17,56]，为在水稻及野生祖先种开展

全基因组重测序以及在基因组范围内研究二者之间的杂交

渐渗打下了良好的基础。在水稻中利用基因组数据开展杂

交和渐渗的研究还很少，分析方法也比较初步。McNally等[57]

利用重测序的microarray数据得到 160000个 SNP，利用这些

SNP研究20个本地品种和现代品种之间的渐渗模式，发现一

些控制重要农艺性状的染色体区域可以从一个品种渐渗到

另一个品种，指出可以利用从一个品种渐渗到另一个品种的

染色体片段研究水稻的育种历史。Zhao[58]对O. sativa品种群

之间的渐渗模式进行研究，发现大部分水稻样本都包含一定

程度的混杂成分，且由于人工选择的作用，群体内的许多个

体之间都有相同的渐渗片段，控制直链淀粉含量的基因以及

和谷粒长度有关的基因就位于这些基因片段中。这2个研究

都是针对栽培稻品种群进行渐渗模式的研究，只考虑了人工

选择作用对基因渐渗的驱动，并没有研究在自然选择作用下

渐渗的强度和模式，故不能很好地推测水稻的驯化历史。

迄今，很多研究都利用分子工具分析物种间的杂交和渐

渗，期望用覆盖度高、能在染色体上均匀分布的分子标记来

准确地鉴定染色体上的渐渗区域。然而，除了研究背景很好

的模式生物，其他物种很难找到这样的分子标记[59]。二代测

序技术能够获得大量的核苷酸序列数据，为基因组水平研究

植物间的杂交和渐渗提供了充足并且准确的数据[60]。目前，

不少利用二代测序数据研究不同群体之间杂交和渐渗的软

件和方法已经成型。主成分分析（PCA）、Admixture、Structure
等软件可以用来检测个体的混杂程度[61~63]；TreeMix、MixMap⁃
per等软件可以用来描述有渐渗的群体的谱系关系以及这些

群体之间的渐渗历史[64,65]。Patterson等[66]于 2012年发布包含

3- population test、D- statistics、F4 radio estimation、admixture
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graph fitting及 rolloff 5种方法在内的软件包Admixtools，可以

用来研究渐渗群体的历史。在人类进化研究领域，关于现代

人的起源是一个长期存在争论的问题。为解决这一问题，不

同的研究者构建了不同的参数或者公式，可以很好地检测现

代人群体中祖先混杂的信号[67~69]。由于人类基因组计划完成

较早，研究也比较深入，因此，在人类研究中开发的渐渗方法，

也逐渐应用在别的模式生物中。例如，应用基于HMM模型的

比较基因组方法，检测小鼠7号染色体的渐渗情况[70]。因此，

利用大样本、大规模的基因组数据，结合近期发表的研究方

法，研究水稻中驯化基因的起源次数和渐渗方向，是研究水稻

起源和驯化历史的发展方向之一。

4 展望

水稻及其野生祖先复杂的群体结构导致水稻的驯化历

史迄今还不清楚。而栽培稻群体间的渐渗以及栽培稻和野生

祖先之间，甚至和稻属其他种之间的基因流是导致水稻驯化

历史研究不清的关键原因之一。因此，准确地描述水稻及其

野生祖先之间的渐渗模式，发现一些处于渐渗区域内控制农

艺性状的基因进而分析它们的起源，不仅能够为水稻驯化历

史的研究提供证据，也有助于水稻的遗传改良。伴随二代测

序的兴起，加上水稻作为模式物种，其基因组序列已经被完全

测序并具备高质量的注释信息，使得在全基因水平大规模研

究水稻驯化基因的起源和扩散成为可能。利用最近开发的基

因组渐渗分析方法，水稻及其野生祖先的渐渗模式将能够被

准确地揭示，从而解开水稻起源与驯化的谜题。
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