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野败型育性恢复基因在 AA基因组野生稻中的分布与遗传

李绍清　杨国华 3 3 　李绍波　朱英国　李阳生
Ξ

(武汉大学植物发育生物学教育部重点实验室 ,武汉大学生命科学学院 ,湖北武汉 430072)

摘 　要 : 分析了野败型恢复基因在AA 基因组野生稻的分布。结果表明 : (1)在 31 份野生稻中 ,有 16 份含有恢复基因 ,分

布频率达 5116 %。(2) 6 个 AA 基因组野生稻种中有 4 个种存在恢复基因 ,但主要集中于 O1 rufipogon 和 O1 nivara。(3)

在所鉴定的 16 份野生稻恢复系中 ,对野败型花粉育性恢复力大于 80 %和 50 %～80 %的各 6 份 ,小于 50 %的 4 份 ;强恢复

源主要来自印度次大陆的一年生野生稻 O1 nivara 中。(4)在随机选择的 8 份野生稻中 ,除 w15 含双基因外 ,其他的都只

含有 1 对野败型恢复基因 ;对其中的 6 份野生稻的等位性分析表明 ,至少涉及 3 个恢复基因位点。

关键词 : AA 基因组野生稻 ;野败细胞质雄性不育 ;恢复基因 ;分布与遗传

中图分类号 : S51119

Distribution and Inheritance of the Fertility Restorer Genes for WA2CMS in Wild
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Abstract : It is very important to research the fertility restorer genes ( Rf) for cytoplasmic male sterility (CMS) in wild rice

for our better understanding the origin of the Rf , the interaction between cytoplasm and nuclear , and the development of

new restorer lines1 For such an end , the distribution and inheritance of the Rf for Wild2abortive (WA) CMS in wild rice

with AA genome were investigated1 The results showed that : (1) Sixteen out of the 31 test2crossed wild rice accessions

were identified having Rf genes , and the frequency of the Rf in wild rice accessions was 5116 %1 (2) The wild rice

accessions with Rf fell into four species of genus Oryza , and majority of them belonged to the species of O1 nivara and O1
rufipogon1 (3) The fertility of the microspores in the spikelets of the hybrid F1 between Yuetai A and wild rice accessions

ranged from 10 % - 90 % , of which , six wild restorer accessions’F1 were over 80 % , six accessions 50 % - 80 % , and the

other four accessions lower than 50 %1 Majority of the accessions with complete restoring ability belong to the annual specie

of O1 nivara1 (4) The distribution of the wild rice accessions with Rf were imbalance in geography , 14 accessions from

Asia and two wild rice accessions from Africa carried restorer genes , the wild rice accessions from Oceania and Latin

America all contained no Rf for WA2CMS1 (5) Apart from one out of the randomly selected eight accessions having two

pairs of restorer genes , the other seven accessions all possessed only one pair of restorer allele1 Further allelic analysis

showed that among of the six randomly selected accessions , the Rf alleles in w15 , w29 and w34 were all un2allelic to that

of Milyang 23 , and whereas the Rf between w15 and w34 was also un2allelic1 Therefore , we speculate that there are at

least three restorer alleles in the six tested wild restorer lines1
Key words : Wild rice with AA genome ; WA2CMS; Fertility restorer gene ;Distribution and inheritance

　　稻属共有 24 个种 ,但栽培稻种只有亚洲栽培稻

和非洲栽培稻 2 个种 ,其余都是野生稻。根据基因

组型的不同 ,野生稻可分为 AA、BB、CC、DD、BBCC、

CCDD、EE、FF、GG、HHJJ 等组型 ,除 BBCC、CCDD 组
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型为四倍体外 ,其余都是二倍体[1 ] 。野生稻有许多

经过长期自然选择进化而来的有利基因 ,开发利用

这些有利基因对于促进水稻产量、品质、抗性的提

高 ,满足人类生活需要、缓解日益增长的人口压力具

有重要意义[2 ] 。稻属 AA 基因组野生稻与栽培稻的

亲缘关系最近 , 其中野生稻族 O1 rufipogon/ O1
nivara 是亚洲栽培稻的祖先 , O1 breviligulata 是非洲

栽培稻 O1 glaberrima 的祖先 ,彼此间最具杂交亲和

性。所以 AA 基因组中的有利基因最便于发掘利

用 ,对 AA 基因组野生稻的研究也一直是野生稻资

源研究利用的重点。目前 ,野生稻中的许多有利基

因已被转移到栽培稻 ,并在生产中发挥着重要作用 ,

如抗白叶枯病基因[3 ,4 ] 、抗稻瘟病基因[5 ] 、抗稻飞虱

基因[6 ] 、耐寒基因[7 ]等。但这些只是野生稻基因资

源库中的点滴 ,绝大部分重要的农艺性状基因资源

还有待进一步的认识和发掘 ,如在普通野生稻中发

现的增产基因[8 ] 以及最近在非洲栽培稻的祖先
Oryza breviligulata 的基部茎节中发现共生固氮菌[9 ]

等 ,将这些基因转入栽培稻不仅可提高产量而且还

可减少氮肥施用。

水稻细胞质雄性不育基因和育性恢复基因
(fertility restorer gene , 简称 Rf )的开发利用使杂交水

稻在我国得以大面积推广。根据已有的遗传分析 ,

目前常用的野败型恢复系一般含有两对主效恢复基

因 ,少数含 1 对恢复基因。这些恢复基因一般来源

于我国长江流域农家品种和国际稻系列 ,国际稻系

列中的恢复基因则来源于印度尼西亚的农家品种

Peta 和中国的农家品种 Cina[10 ] 。但是 ,这并没有从

源头上真正认识恢复基因。大量研究表明 ,在天然

的植物群落中 ,普遍存在细胞质雄性不育 ,它是植物

系统进化趋势的必然产物[11 ] 。而自然条件下 ,恢复

基因总是与细胞质雄性不育相伴随 ,它是不育胞质

因子在群体中保存、传递的前提[12 ] 。我国杂交水稻

生产中应用的雄性不育细胞质来源于野生稻 ,可以

推测野生稻中也必然存在相应的恢复基因。探讨野

生稻中恢复基因的分布与遗传不仅有助于我们正确

理解恢复基因的起源 ,以及细胞质雄性不育因子与

恢复基因之间的关系 ;也有利于寻找新的恢复基因

源 ,丰富杂交水稻恢复基因的遗传多样性 ,促进水稻

杂交优势的利用。

1 　材料和方法

111 　材料

　　包括 AA 基因组 6 个种中的 31 份野生稻 (来自

国际水稻所 , IRRI ,表 1) ,野败型不育系珍汕 97A、保

持系珍汕 97B、栽培稻恢复系密阳 23。

于 2001 - 2003 年 ,以珍汕 97A 为母本分别与野

生稻测交 ,收获的杂交种子经 40～42 ℃连续烘干 48

h ,打破休眠。野生稻、杂种 F1 及衍生群体冬季种植

在海南岛 ;夏季在武汉地区种植 ,分蘖盛期后 ,进行

10 h 的短日照处理 (8 :00～18 :00) ,直至幼穗二次枝

梗分化。

112 　杂种 F1 及其衍生子代的育性分析

杂交子代育性的划分标准 ,以抽穗时镜检单株

花粉育性结合成熟时考察每个单株有代表性的小穗

育性 ,在 1 % I22KI 溶液中着色花粉粒的比例在 1 %

以下 ,并且自然结实率小于 5 %、套袋结实率为 0 的

植株为不育 ;反之为可育。在遗传分析中 ,如果花粉

的育性大于 80 %、自然结实率大于 70 %、套袋结实

率大于 60 %则为完全恢复。

113 　恢复基因的遗传分析和等位性分析

先将保持系珍汕 97B 与含恢复基因的野生稻分

别杂交 ,然后用其 F1 与不育系杂交配制回交组合

BC1 ,用于遗传分析。等位性分析则以栽培稻恢复系

密阳 23 作母本分别与野生稻杂交 ,然后以杂种 F1

作父本 ,与珍汕 97A 测交 ,考察测交群体中各个单

株的小穗育性。

114 　检验假设

如果两个恢复系中的恢复基因 Rf 和 Rf′不等

位 ,那么二者杂交时由于基因间重组交换 ,其杂种

F1 的花药中应当出现不携带恢复基因的小孢子 ,从

而导致杂种 F1 与不育系测交后代的群体中出现不

育株。否则就认为两恢复基因等位。

2 　结果与分析

211 　恢复基因在野生稻中的分布

　　将 6 个种 (包括非洲栽培稻) 31 份生态型野生

稻与野败不育系珍汕 97A 测交 ,发现其中 16 份含有

恢复基因 ,频率为 5116 %。恢复基因的分布有 3 个

特点。(1) 6 个 AA 基因组野生稻种中只有 4 个种存

在恢复基因 ,且主要集中于 O1 rufipogon 和 O1 nivara

两个种 , O1 glumaepatula 和 O1 meridionalis 各只有 1

个生态型携带恢复基因 (表 2) 。(2) 恢复基因对野

败型不育细胞质的恢复能力并不一致。在鉴定出的

16 份野生稻恢复系中 ,F1 花粉育性大于 80 %和介于

50 %～80 %的各 6 份 ,50 %以下的 4 份。强恢复源

主要来源于印度次大陆的一年生野生稻 O1 nivara ,
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而 O1 rufipogon 中较少 (表 1) 。(3) 恢复基因的地理

分化极端明显 ,恢复基因主要集中于亚洲野生稻 ;非

洲的 10 份野生稻仅 2 份含恢复基因 ,而大洋洲和拉

丁美洲的 5 份野生稻都不含恢复基因 (表 3) 。

表 1 野生稻与珍汕 97A测恢杂种 F1 的育性

Table 1 Fertility of the hybrids F1 between Zhenshan 97A and wild rice( %)

系列号
Series

number

材料编号
Accession

number

种名
Specie

可育花粉
Fertile pollen

套袋结实率
Bagged

seed2setting rate

自然结实率
Natural

seed2setting rate

w06 101255 O1 rufipogon 5313 ±317 5512 ±411 6713 ±414
w07 100219 O1 glumaepatula 0 0 0
w10 100968 O1 barthii 0 0 0
w12 101791 O1 glaberrima 0 0 0
w13 101855 O1 glaberrima 5217 ±216 011 ±0101 015 ±0102
w14 101959 O1 barthii 9814 ±114 6014 ±219 7417 ±313
w15 101971 O1 nivara 9911 ±015 2317 ±111 5713 ±115
w17 102452 O1 glumaepatula 0 0 0
w18 102641 O1 glumaepatula 0 0 0
w19 103580 O1 barthii 0 0 0
w20 103836 O1 nivara 816 ±017 016 ±0102 116 ±0102
w22 104081 O1 barthii 0 0 0
w23 104085 O1 meridionalis 0 0 0
w26 104540 O1 glaberrima 0 0 0
w28 104680 O1 nivara 8617 ±417 5013 ±114 81 ±211
w29 104705 O1 nivara 9816 ±018 3714 ±113 8212 ±313
w32 105293 O1 meridionalis 0 0 0
w34 105419 O1 nivara 44 ±116 011 ±0 418 ±013
w35 105561 O1 glumaepatula 0 0 0
w36 105661 O1 glumaepatula 0 0 0
w37 105704 O1 nivara 0 0 0
w38 105736 O1 nivara 5014 ±215 1417 ±213 3215 ±118
w39 105887 O1 rufipogon 5110 ±414 5518 ±316 6919 ±410
w41 106083 O1 rufipogon 9717 ±117 4012 ±218 46 ±213
w42 106158 O1 rufipogon 7114 ±215 3719 ±319 5216 ±214
w43 106194 O1 barthii 0 0 0
w45 106309 O1 nivara 98 ±014 7913 ±318 7711 ±313
w46 106321 O1 rufipogon 0 0 0
桂林 O1 rufipogon 48 ±115 1114 ±017 3816 ±211
东乡21 O1 rufipogon 6218 ±210 2217 ±111 5314 ±019
东乡22 O1 rufipogon 3116 ±217 1916 ±014 4017 ±111

　　注 :所有数据为 3 次重复的平均值±标准差。Note : All the values are means of triplicates ±SD1

表 2 含野败恢复基因的野生稻在 AA基因组野生稻种间的分布

Table 2 Distribution of wild rice with Rf gene in

AA genome species of genus Oryza

种名
Species

测恢株系数
No1 of test2crossed

accessions

含恢复基因的株系数
No1 of accessions

with Rf

O1 barthii 5 1
O1 glaberrima 3 1
O1 glumaepatula 5 0
O1 meridionalis 2 0
O1 nivara 8 7
O1 rufipogon 8 7

表 3 含野败恢复基因野生稻在地理上的分布

Table 3 Geographical distribution of the Rf gene

for WA2CMS in wild rice

地区
Region

测恢株系数
No1of test2
crossed wild

rice accession

含恢复基因株系数
No1 of wild

rice accessions
with Rf

恢复基因频率
Frequency of

Rf in wild rice
accession( %)

亚洲 Asian 16 14 8715
非洲 Africa 10 2 20
大洋洲 Oceania 2 0 0
拉丁美洲
Latin American

2 0 0

212 　野生稻中恢复基因的遗传

选择 8 份野生稻构建了共 10 个育性分离群体

(8 个回交群体和 2 个 F2 代) 进行遗传分析 ;其中桂

林和 w34 两份野生稻同时分析了回交 1 代和 F2 代

群体 ,其他 6 份野生稻只分析了回交 1 代群体的育

性。从分析结果 (表 4) 看 ,桂林和 w34 两份野生稻

回交一代不育株和可育株之比接近 1∶1 ,而 F2 代中

不育株、部分可育株和完全可育株也符合 1∶2∶1 的

比例 ,说明 BC1F1 和 F2 代的育性结果基本一致 ,符

合单基因作用模式 。而 w15 BC1F1 中不育株为 25
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株 ,可育株 104 株 ,二者比值接近 1∶3 ,符合双基因

表 4 野生稻与珍汕 97 回交 BC1F1 组合中的育性分离

Table 4 Fertility segregation of the BC1 F1 crosses

derived from Zhenshan97 and wild rice

回交组合
Backcross

可育株∶不育株
Fertile plant∶
sterile plant

期望比
Expected ratio

χ2 值
χ2 value

珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w 桂
林 86∶71 1∶1 11433
珍汕 97A/ w 桂林 (F2) 74∶131∶56 1∶2∶1 21488
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w6 55∶48 1∶1 01746
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w15 104∶25 3∶1 11811
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w29 58∶50 1∶1 0164
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w34 60∶71 1∶1 01924
珍汕 97A/ w34(F2) 59∶98∶61 1∶2∶1 31367
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w38 88∶79 1∶1 01485
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w41 115∶96 1∶1 11711
珍汕 97A/ / 珍汕 97B/ w45 80∶69 1∶1 01812

作用模式 ;其余 5 份野生稻 BC1F1 群体的育性分离

比都接近 1∶1 ,符合单基因作用模式。说明在这 8

份野生稻中 ,除 w15 为双基因外 ,其他的都只有 1 对

野败型恢复基因。

213 　野生稻中恢复基因位点间的关系

以密阳 23 作为母本分别与 6 份野生稻 (东乡2
2、w15、w29、w34、w38、w41) 杂交 ,比较野生稻和密阳

23间的野败型恢复基因的等位性 (表 5) 。发现东

乡22、w38、w41与密阳 23 等位 ,而 w15、w29、w34 不等

位。用 w15 和 w34 的杂种 F1 对珍汕 97A 测恢 ,133

株的分离群体中出现 7 株不育株 ,表明这两个野生

稻之间的恢复基因也不等位。由此推测这 6 份野生

稻中至少存在 3 个野败型恢复基因位点。

表 5 野生稻野败型恢复基因的等位性分析

Table 5 Allelism analysis of the fertility restorer gene for WA2CMS in wild rice

测交组合
Test cross

不育株
Sterile plant

群体大小
Population size

重组交换率
Recombination frequency( %)

等位性
Allelism

珍汕 97A/ / 密阳 23/ 东乡2
2

0 138 0 等位 Allelic
珍汕 97A/ / 密阳 23/ w15 3 109 5150 不等位 Unallelic
珍汕 97A/ / 密阳 23/ w29 9 95 18195 不等位 Unallelic
珍汕 97A/ / 密阳 23/ w34 5 126 7194 不等位 Unallelic
珍汕 97A/ / 密阳 23/ w38 0 146 0 等位 Allelic
珍汕 97A/ / 密阳 23/ w41 0 142 0 等位 Allelic
珍汕 97A/ / w34/ w15 7 133 10152 不等位 Unallelic

3 　讨论

311 　恢复基因分布的广泛性与不均衡性

　　本研究的测恢材料包括 AA 基因组野生稻的 6

个种 31 个生态型 ,地理来源涉及亚洲、非洲、大洋洲
和拉丁美洲 ,具有一定的代表性。测恢结果表明 ,在
6 个野生稻种中 ,发现 4 个种有恢复基因 ,说明恢复
基因在野生稻中分布比较广泛。而进一步比较表
明 ,恢复基因的频率在种间差异明显 (表 2) ,主要集
中于 O1 rufipogon 和 O1 nivara 两个种 ;除个别株系
外 , 几乎所有测交株系都含有恢复基因 ; 而
O1 barthii 和 O1 glaberrima 分别只有 1 个材料含有恢
复基因。可见 O1 rufipogon 和 O1 nivara 是恢复基因
的主要来源。从进化关系分析 ,因为在分子水平 ,

O1 rufipogon 和 O1 nivara 彼此间难以区分[13 ] ,一般
认为栽培稻来源于普通野生稻 O1 rufipogon 或
O1 rufipogon/ O1 nivara 野生稻种群。野败细胞质来
源于普通野生稻 ,根据核质互作关系和细胞质雄性
不育基因的进化动力学推测 ,恢复基因在普通野生
稻群体中应该广泛存在[11 ] 。有人曾对海南、广东和
江西的几十种野生稻株系进行测恢 ,发现几乎所有
野生稻对野败型不育系都具有恢复作用 ,杂种 F1 的

结实率在 70 %以上[14 ] ,本研究结果与此相类似。可

见 ,在进化上 ,栽培稻中的恢复基因应该来源于普通
野生稻。

地理分布分析表明 ,恢复基因主要集于在亚洲
野生稻 ;它从进化角度进一步印证了前人关于栽培
稻中恢复基因地理分布的研究结果。他们通过世界
各地农家品种的大量测恢 ,发现恢复基因主要集中
在南亚和东南亚地区 ,而北美、拉美、和非洲的品种
对野败细胞质几乎全部缺乏恢复能力[15 ] 。中国大
陆野败型的恢复基因也主要集中在云南、华南和长
江流域[16 ] ,恰为野生稻 O1 rufipogon 和 O1 nivara 族
群的起源地区之一。而 O1 rufipogon 和 O1 nivara 没
有分布的地区 ,农家种缺乏相应的野败型恢复基因。
这一现象说明恢复基因的分布具有其内在的客观规
律 ,它同水稻的起源和不育细胞质的来源密切相关。
312 　野生稻中细胞质与恢复基因间的关系

利用远源杂交、种间杂交、亚种间杂交或者品种
间杂交是培育细胞质雄性不育的常用方法。Hoan
等[17 ]利用 AA 基因组 4 个野生稻种 ( O1 rufipogon、
O1 nivara、O1 barthii 和 O1 longistaminata) 和两个栽培
种 ( O1sativa 和 O1 glaberrima) 通过杂交获得 132 个
种间杂种 ,并进一步回交培育出了一系列的细胞质
雄性不育系 ,其中个别细胞质不育系的恢保关系不
同于野败型 ;而且在栽培稻中没有找到对应的恢复
系。可见某些野生稻中的细胞质不育类型虽然在表
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型上可归于某一大类 ,但在遗传关系和线粒体基因
组成上与其他不育系有着本质的区别。国际水稻所
采用类似的野2栽杂交方法已经培育出了一系列细
胞质雄性不育系[18 ] ,绝大部分的不育系来源于 AA

基因组的野生稻 ,但在栽培稻中找不到相应的恢复
系 ;富昊伟[19 ]测交了来自国际水稻所的 4 个不育
系 ,其中两个不育系 IR54755A 和 IR67700A 的细胞
质分别来自 O1 perenis 和 O1 glumaepatula ,细胞核都
来自 IR64 ,迄今尚未在栽培稻中找到相应的恢复
系。IR64 是典型的野败恢复系 ,却是该不育系的保
持系 ,可见它们的恢保关系完全不同于野败。陈大
洲等[20 ]将东乡野生稻细胞质转移到栽培稻培育出
东乡型细胞质雄性不育系 ,野败和红莲型的恢复系
几乎都是它的保持系 ,栽培稻中缺乏相应的恢复系 ;

但东乡野生稻、茶陵野生稻都是它的恢复系。可见
在进化关系上 ,细胞质不育因子和恢复基因是相互
依存的 ,含有不育基因的野生稻本身或者野生稻群
体中必然存在相应的恢复基因 ;同时这些结果还说
明 ,在同一个野生稻种中存在多种类型的不育细胞
质类型 ,它们对应的恢复基因也有着本质的差别。
313 　恢复基因位点的多样性与起源

在等位性分析的 6 个野生稻中至少有 3 个以上
野败型恢复基因位点 ,据此笔者推测野生稻中可能
还有更多的野败型恢复基因位点。车前属中已经证
明同一种群存在多种不育细胞质类型[21 ] ,每种细胞
质又分别具有数目不等的多个恢复基因位点[22]。发
现野生稻中红莲细胞质雄性不育相关基因 orf H79 有
6 种核苷酸变异 ,分布在不同来源的野生稻中。不同
的变异类型在进化上有可能对应不同的恢复基因 ,这
些恢复基因起源时的位点可能并不相同[23]。同时如
果比较野生稻对野败细胞质的恢复强度 ,也可以发现
杂种 F1 的花粉育性从 10 %以内一直到 98 %以上 ,这
种差异从一定程度上反映出 AA 基因组野生稻中恢
复基因存在恢复位点和恢复能力的多样性。
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