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　 　 摘要：中国菰（Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ）是一种多年生禾本科稻亚科稻族菰属挺水植物。 研究表明，菰
具有现代水稻栽培品种所需要的许多优良性状，在生态治理方面表现出应用潜力；菰米营养价值高于普通稻米，且兼具保

健功效。 菰的这些特性使其在水稻种质改良、重金属离子污染土壤治理以及功能性食品开发方面表现出诱人的前景。 近

年来，菰属植物的研究工作取得了一定的进展，主要涉及菰的起源进化、菰的经济价值、菰与生态环境的关系、菰遗传多样

性分析、菰组学及育种应用等五方面。 因文献报道的时间跨度大，涉及面广，目前未见详尽的有关该物种研究进展的专门

论述。 本文从上述 ５ 个方面进行总结，促进对菰的了解，为这种重要野生资源的研究、保护和开发利用提供借鉴，进而加速

该物种的研究进程。
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中国 菰 （ Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ （ Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ
Ｓｔａｐｆ）是多年生植物，分类上属于禾本科稻亚科稻族

菰属［１］，我国民间称之为菰草或茭草，广泛分布于东

北、华北、华中、华南、西南、中南部的池塘、沼泽、水田

边及湖泊浅水区域。 菰米在我国古代属六谷之一，食

用历史可追溯到 ３０００ 多年前的周朝。 浙江湖州在

２５００ 多年前的春秋时期就有菰城之名，可能与到处

生长着野菰有关。 菰作为我国湿地、湖泊植被的重要

构成，对湖泊湿地生态有着重要修复作用［２⁃４］。 初秋

季节在我国南方地区很受欢迎的蔬菜茭白，就是驯化
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菰感染黑粉菌（Ｕｓｔｉｌａｇｏ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ）之后膨大而形成的

肉质茎［５］。 除作蔬菜供人食用之外，菰的茎叶还可

以作为家畜的饲料以及鱼类的饵料；此外，菰米因具

有较高营养价值和保健功效而倍受关注［６⁃７］。
近年来，有关菰属植物的研究已日渐深入。

从传统分类学及形态学等描述性研究，逐渐深入

到基于 ＤＮＡ 分子标记的遗传结构和多样性分析、
功能基因发掘及利用等分子水平上的研究。 ＩＳＳＲ
（ ｉｎｔｅｒ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ ）、 ＳＳＲ （ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅ⁃
ｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ）以及 ＳＲＡＰ （ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｌａｔｅｄ ａｍｐｌｉ⁃
ｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）等分子标记［８⁃９］在植物遗传多样

性分析上的应用已经非常成熟，同样适用于菰的

研究。 虽然野生菰具有现代水稻栽培品种所需要

的许多优良性状，如不感稻瘟病、茎秆粗壮、分蘖

力强、耐低温和深水、灌浆成熟快、子粒品质好以

及生物产量高等，但到目前为止，菰的生物学与育

种利用等研究还停留在初级阶段，这可能与菰基

因组的大小（约为水稻的 ２ 倍）、自交退化和天然

的异交倾向、种子易落粒且不耐存储等有关［１０］。 另

外，研究经费投入少、关注度不高也是一个制约因

素。 作为由野生向驯化过渡的一个物种，菰保留了

众多驯化作物所丢失的优异性状，是扩大和丰富育

种基因的理想野生资源。
本文将从菰的种类分布及起源进化、菰与生态、

菰的经济价值、菰遗传多样性和遗传结构分析、菰与

水稻间的性状转移等 ５ 个方面进行综述，以期为该

物种的保护、研究和开发利用提供参考。

１　 菰的种类分布及起源进化

１ １　 菰的种类及分布

菰 属 于 禾 本 科 （ Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ）， 稻 亚 科

（Ｏｒｙｚｏｉｄｅａｅ Ｋｕｎｔｈ ｅｘ Ｂｅｉｌｓｃｈｍ），稻族（Ｏｒｙｚｅａｅ Ｄｕ⁃
ｍｏｒｔ），菰 亚 族 （ Ｚｉｚａｎｉｉｎａｅ Ｂｅｎｔｈ）， 菰 属 （ Ｚｉｚａｎｉａ
Ｌ． ） ［１１⁃１３］ 。 菰属共包括 ４ 个种，分别是菰（Ｚ． ｌａｔｉｆｏ⁃
ｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ）、水生菰（Ｚ． ａｑｕａｔｉｃａ
Ｌ． ）、沼生菰（Ｚ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ Ｌ． ）与德克萨斯菰（Ｚ． ｔｅｘ⁃
ａｎａ Ｈｉｔｃｈｃ． ） ［１４⁃１５］ 。 地理位置及生态环境的不同，
使得分布于东亚的菰与北美菰在形态学上有较大

差异［１，１４］ 。 中国菰与北美菰在形态上同样有较大

差异 ［１６］ 。 分布于北美的 ３ 种菰（水生菰、沼生菰

和德克萨斯菰）因生境有交叉或生境较为相似，而
在形态学上差别较小。

水生菰，又称南部野生稻，从墨西哥湾到南部的

大湖均有分布，其中的一个变种 Ｚ． ａｑｕａｔｉｃａ ｖａｒ．

ａｑｕａｔｉｃａ Ｌ． 分 布 最 广。 德 克 萨 斯 菰 （ Ｚ． ｔｅｘａｎａ
Ｈｉｔｃｈｃ． ）分布于美国德克萨斯州的圣马克斯河岸长

约 １０ ｋｍ 的范围，已被美国联邦政府列为濒危物种。
水生菰和德克萨斯菰因子粒纤细而产量低，并未被广

泛采集食用。
沼生菰（Ｚ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ Ｌ． ），也称北部野生稻，有

Ｚ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ Ｌ． 和 Ｚ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｉｎｔｅｒｉｏｒ
（Ｆａｓｓｅｔｔ）Ｄｏｒｅ ２ 个变种，分布于加拿大沿海省份、美
国新英格兰州、五大湖区周边与大草原交叉等地。
沼生菰子粒较大，且具有可观的菰米产量。 据统计，
１９８７ 年从北美五大湖区采集收获的沼生菰米总量

逾千万吨［１４］。 菰米在当地作为传统食物已有数世

纪历史，近年来被当作特种经济作物栽培后更是得

到广泛食用。 目前，沼生菰主要栽培于美国明尼苏

达州和加利福尼亚州，采用与水稻相同的管理方法。
因具有较高的经济价值，故在北美 ３ 种菰中，沼生菰

被研究得最多。
菰（Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ（Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ）原产自

中国，在我国大陆与台湾省、日本、韩国以及中南半

岛各国均有分布，因而又被称作东亚菰。 菰的生境

主要为池塘、河流及湖泊的浅水区。 在我国古代，菰
主要分布于沿江地区，从上游的四川到下游的江、浙
地区。 唐代以前，菰就已被当作粮食作物栽培，其种

子叫菰米或雕胡，是六谷之一，供帝王食用［１７］。 唐、
宋以后，随着南方人口激增以及农业大开发，围湖垦

田和水稻的推广使得菰的分布急剧减少。 据翟成凯

等［１６］２０００ 年报道，菰在微山湖、骆马湖、洪泽湖、宝
应湖和太湖流域及华中地区的广大水域仍有广泛的

分布。 本研究团队 ２０１５ 年 ３⁃８ 月对我国境内野生

菰资源的生境踏查结果显示，目前我国野生菰面临

生境日渐丧失的严峻态势，许多原先具有较大菰生

物量的湖区，如今已难觅菰的踪迹。
北美 ３ 种菰和东亚菰在生境、植株形态、染色体

数目等方面均存在较大差异［１，１０］。 菰属植物 ４ 个种

的基础信息比较见表 １，菰属植物全球分布概况及

中国菰的形态见图 １。
１ ２　 菰的起源与驯化

根据 ＴＩＭＥＴＲＥＥ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｔｉｍｅｔｒｅｅ． ｏｒｇ ／ ）的
预测，水稻和菰有着共同的祖先，至 ２３００ 多万年前

出现分歧后各自进化。 作为稻族中唯一同时分布在

东亚和北美大陆的属，菰属植物被认为是联系东亚

和北美植物区系的纽带［１５］。 但对于菰的起源，学者

们的观点存在较大分歧。 陈守良等［１］ 利用分支分

类学中的最大同步法分析了 ３０ 多个性状的原始数

０８２
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表 １　 ４ 种菰的基础信息比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｏｒ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｚｉｚａｎｉａ Ｌ．

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ
分布

Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
生长类型

Ｇｒｏｗｔｈ ｈａｂｉｔ
染色体数目

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｎｕｍｂｅｒ
是否经济物种

Ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

水生菰 圣劳伦斯河流域、

Ｚ． ａｑｕａｔｉｃａ Ｌ． 东南部沿海、

路易斯安那州

一年生 ２ｎ ＝ ３０ 否

沼生菰

Ｚ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ Ｌ．

北美五大湖区 一年生 ２ｎ ＝ ３０ 是

德克萨斯菰

Ｚ． ｔｅｘａｎａ Ｈｉｔｃｈｃ．

德克萨斯州 多年生（濒危） ２ｎ ＝ ３０ 否

菰 中国（新疆、西藏除外）、

Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ（Ｇｒｉｓｅｂ． ）
Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ

日本和韩国

多年生 ２ｎ ＝ ３４ 是

Ａ：菰属在世界范围内的分布（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｅｏｌ． ｏｒｇ ／ ） ；Ｂ：梁子湖区 ２０１５ 年 ４ 月菰的生长状态；Ｃ：２０１４ 年秋采自鄱阳湖的菰米与

水稻品种 ＩＲ６４ 糙米的对比（带长芒者为菰颖果，色白者为 ＩＲ６４ 糙米，色棕者为菰米）
Ａ：Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｉｚａｎｉａ Ｌ． ａｒｏｕｎｄ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｅｏｌ． ｏｒｇ ／ ），Ｂ：Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ ｉｎ Ｌｉａｎｇｚｉ

Ｌａｋｅ ａｒｅａ ｉｎ Ａｐｒｉｌ，２０１５，Ｃ：Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂｒｏｗｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ ｇｒａｉｎ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｐｏｙａｎｇ Ｌａｋｅ ｉｎ Ａｕｔｕｍｎ，
２０１４（Ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｌｏｎｇ ａｗｎ ｉｓ ｃａｒｙｏｐｓｉｓ ｏｆ Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ，ｗｈｉｔｅ ｇｒａｉｎ ｉｓ ｂｒｏｗｎ ｒｉｃｅ ｏｆ ＩＲ６４，

ｂｒｏｗｎ ｇｒａｉｎ ｉｓ ｓｅｅｄ ｏｆ Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ

图 １　 中国菰的形态及世界范围内菰属植物的分布

Ｆｉｇ １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ ａｎｄ ｇｌｏｂａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｉｚａｎｉａ Ｌ．

据，认为菰属 ４ 个种之间的演化关系中，菰（Ｚ． ｌａｔｉ⁃
ｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ）是最原始的，由它分

别演化出德克萨斯菰（Ｚ． ｔｅｘａｎａ Ｈｉｔｃｈｃ． ）及水生菰

（Ｚ． ａｑｕａｔｉｃａ Ｌ． ），再由水生菰演化出沼生菰（Ｚ． ｐａｌ⁃

１８２
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ｕｓｔｒｉｓ Ｌ． ）。 而分子遗传方面的研究给出不同的观

点。 Ｘ． Ｘｕ 等［１５］根据来自菰叶绿体、线粒体和核基

因组的 ７ 个 ＤＮＡ 片段（ａｔｐＢ⁃ｒｂｃＬ，ｍａｔＫ，ｒｐｓ１６，ｔｒｎＬ⁃
Ｆ，ｔｒｎＨ⁃ｐｓｂＡ，ｎａｄ１，Ａｄｈ１ａ）序列，利用贝叶斯法则研

究并构建了菰属 ４ 个种的种系发生关系。 结果表

明，来自北美的 ３ 种菰属于一个单系，在进化上形成

独立的一支；而来自东亚的菰（Ｚ． ｌａｔｉｆｏｌｉａ （Ｇｒｉｓｅｂ． ）
Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ Ｓｔａｐｆ）在进化上分属北美菰的姊妹进化枝。
Ｘ． Ｘｕ 等［１５］还利用最大相似法分析了北美菰与东亚

菰的地理关系，表明菰属植物起源自北美，并经由白

令海峡大陆桥传播进入东亚。
早期北美原住民，尤其是 Ｏｊｉｂｗａｙ、Ｍｅｎｏｍｉｎｉ 和

Ｃｒｅｅ 族，以菰米为传统食物［１４］。 １７ 世纪时期，欧洲

人陆续进入大湖区，一个名叫享尼平（Ｈｎｎｅｐｉｎ）的

神父第一次看到印第安人收获菰米的情景。 享尼平

在其描述中称，不经任何耕种，大湖区自然生长着丰

富的水生燕麦。 后来觉得水生燕麦不够贴切，又改

称之为野生稻谷（ｗｉｌｄ⁃ｒｉｃｅ）。 从此沿袭传播开来，
菰便被误称为 ｗｉｌｄ⁃ｒｉｃｅ。 我国最初看到这些文献的

部分学者，没有仔细考究就将 ｗｉｌｄ⁃ｒｉｃｅ 直译为野生

稻，从而导致了误传［１８］。 虽然早在几个世纪以前就

有印第安人手工采集菰米食用，但直到 １８ 世纪中叶

首次有研究人员提出将菰作为栽培作物来驯化［１４］，
再一个世纪后的 １９５０ 年，才真正实现北美菰的水田

种植和收获［１９］，而其系统选育则始于 ２０ 世纪 ６０ 年

代［２０⁃２１］。 在美国北部的明尼苏达州，虽然菰已有 ６０
余年的人工种植历史，但要称得上完全驯化作物还

为时尚早［２２］，因为它们仍然存在成熟期不一致、种
子成熟后易落粒等问题。

中国先民采食菰米的历史可以追溯到 ３０００ 多

年前的周朝 （公元前 ７７１⁃公元前 ２２１），在此后的

３０００ 多年里古籍中有不少相关的历史记录。 《礼
记》有载“饭之品有黄黍、稷稻、白粱、白黍、黄梁，此
诸侯之饭，天子又有麦与菰”。 菰米在古代也称“雕
胡”，李白在其《宿五松山下荀媪家》中有云“跪进雕

胡饭，月光照素盘”；杜甫《秋兴八首》有“波漂菰米

沉云黑”之句。 不难看出，菰米在我国古代是一种

供奉帝王的珍贵食材，菰米的采集和食用在漫长的

历史沉淀中已经形成了一种独具魅力的饮食文化。
我国南方地区，尤其是江、浙两省初秋季节很受欢迎

的蔬菜茭白 （ Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ （ Ｇｒｉｓｅｂ． ） Ｔｕｒｃｚ． ｅｘ
Ｓｔａｐｆ），就是驯化菰植株感染黑粉菌（Ｕｓｔｉｌａｇｏ ｅｓｃｕ⁃
ｌｅｎｔａ）后膨大而形成的肉质茎［５，２３］。

２　 菰的经济价值

驯化菰在与黑粉菌长期共生互作的过程中，失
去了开花结实的有性繁殖能力，只能以其地下根状

茎为营养体进行无性繁殖。 黑粉菌主要寄生在茭白

植株的根部及地下根状茎，在寄主体内完成其整个

生命周期［２４］。 茭白的驯化历史已有 ２０００ 多年，我国

目前有 １００ 多个地方茭白栽培种。 茭白按年收获次

数分为 ２ 类：一类为一年只能采收一次的单季茭白；
另一类为可在夏、秋各采收一次的两季茭白［２５］。 茭

白已成为种植面积仅次于莲藕的 １２ 种水生蔬菜之

一［２３］，是我国南方地区很多家庭的重要经济来源。
对于菰米营养价值的研究，国外鲜有学者涉及。

２０１６ 年 Ｍ Ｘ Ｊｉａｎｇ 等［２６］ 对菰米及籼稻品种 Ｎａｇｉ⁃
ｎａ２２ 的营养成分进行了较系统的分析，发现菰米膳

食纤维的含量约为 Ｎａｇｉｎａ２２ 的 ７ ６ 倍，蛋白质含量

及矿物质含量是 Ｎａｇｉｎａ２２ 的 ２ 倍，其中钾、钙、镁、
铁和锌的含量远超过 Ｎａｇｉｎａ２２。 除具有很高的营养

价值以外，菰米中还含有大量的活性物质，比如膳食

纤维、抗性淀粉、黄酮、皂甙、植物甾醇等物质［２７⁃２８］。
明代《本草纲目》中记载，菰米可用于治疗胃肠疾病

和消渴症。 如今，菰米调节血糖、血脂等功效在国内

外也得到广泛认可和应用［２９⁃３０］。

３　 菰与生态环境的关系

菰在我国有着广泛分布，在东北、华北、华中、华
南、西南地区的池塘、沼泽、湖泊浅水区以及水田边

的有大小不同的菰居群生长。 官少飞等［２］ 早在

１９８７ 年对鄱阳湖流域水生植被进行生物量测算时

就发现，菰是该流域 １４ 种优势水生植被之一，在整

个鄱阳湖流域的分布面积约有 １３ 万亩之多，生物量

占比约为 ０ ９１％ 。 翟成凯等［１６］２０００ 年对我国南四

湖、洪湖、洪泽湖、太湖、巢湖、白马湖、高邮湖、骆马

湖、石臼湖、宝应湖的野生菰资源进行了调查，认为

这些湖区菰总面积大约为 ４８８ ｋｍ２，菰草总生物量

约为 ５５ 万 ｔ。
彭晓赟等［３］ 采集南洞庭湖生长的优势种野生

菰及其根土壤样品，分析了菰对土壤中 Ｃｕ、Ｓｂ、Ｃｄ
与 Ｐｂ 重金属的吸收与富集，结果表明，菰对南洞庭

湖湿地土壤中 Ｃｄ 和 Ｃｕ 的累积能力比普通植物要

强。 付硕章等［４］ 研究了洪湖湿地野菰的现存生物

量和初级生产力，测算出其碳储量与固碳能力。 结

果显示，湿地野菰群落的储碳和固碳能力高于全国

陆地植被平均固碳能力和全球植被平均固碳能力。

２８２
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水体氮磷富营养化是现代农业和现代工业带

来的一个负面影响，微生物降解和植物吸收是安

全有效地治理水体氮磷富营养化的措施。 研究表

明，菰属植物在氮磷富营养化情况下可以表现出

较其他植被更为卓越的吸收能力［３１⁃３３］ 。 Ｊ． Ｌｉｕ
等［３４］研究了 １９ 种湿地植被对 Ｃｄ、Ｐｂ、Ｚｎ 的积累，
发现菰在这 １９ 种植被中可以更为高效地富集这

些金属离子。 虽然植被可以吸收富集水体或土壤

中的重金属及氮磷，但是这些植被的分解会将富集

的离子释放出来污染水体和土壤，并释放大量温室

气体。 因此，在水体富营养及重金属污染区种植野

菰，并按季节收割清理，保持适度的植被量可能是污

染治理的有效措施［３５］。

４　 菰资源遗传多样性及遗传结构分析

４ １　 所使用的标记

遗传标记是群体遗传学的基本研究手段。 根据

检测水平，遗传标记可分为：形态学标记（ｍｏｒｐｈｏｌｏｇ⁃
ｉｃａｌ ｍａｒｋｅｒ）、细胞学标记（ｃｙｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｍａｒｋｅｒ）、蛋白

质标记（ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｒｋｅｒ）和 ＤＮＡ 分子标记（ＤＮＡ ｍｏ⁃
ｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ）。 前 ３ 种标记以基因的表达结果为

基础，间接反映基因型；而 ＤＮＡ 分子标记是遗传变

异的直接反映［３６］。 同工酶标记是菰属植物的遗传

多样性及遗传结构研究中最早报道使用的标记［３７］。
Ｃ Ｍ Ｒｉｃｈａｒｄｓ 等［３８⁃３９］ 在对德克萨斯菰的研究

中鉴定了 ８ 个 ＳＳＲ 座位。 Ｚ． Ｑｕａｎ 等［４０］ 通过构建

ＳＳＲ 富集文库，开发了 １６ 对菰自身的 ＳＳＲ 标记（表
２），并验证了这些标记用于遗传多样性及遗传结构

分析的可行性，从此开启了利用自身 ＳＳＲ 标记研究

菰属植物遗传特性的大门。 Ｙ Ｙ Ｃｈｅｎ 等［４１］首次用

ＳＳＲ 标记解析了中国野生菰的遗传多样性及遗传结

构。 Ｘ． Ｘｕ 等［１５］采用来自叶绿体、线粒体和细胞核

基因的 ３ 类共 ７ 个 ＤＮＡ 片段 ａｔｐＢ⁃ｒｂｃＬ、ｍａｔＫ、ｒｐｓ１６、
ｔｒｎＬ⁃Ｆ、ｔｒｎＨ⁃ｐｓｂＡ、ｎａｄ１ 和 Ａｄｈ１ａ 为标记开展了东亚

和北美菰的种系发生和生物地理学研究。 ２０１５ 年

Ｘ Ｗ Ｘｕ 等［４２］以 ３ 个叶绿体 ＤＮＡ 片段 ｒｐｓ１６、ｒｐｌ３２⁃
ｔｒｎＬ、ｒｐｓ１６⁃ｔｒｎＫ 和 ３ 个核微卫星位点（ＺＭ４、ＺＭ２６、
ＺＴ２６）为标记又进一步研究了东亚和北美菰的比较

系统地理学关系。 ２０１４ 年，吴国林等［４３］ 建立了菰

的 ＩＳＳＲ 反应体系，王惠梅等［４４］ 首次将水稻 ＳＳＲ 标

记应用于鄱阳湖流域野生菰的遗传多样性分析。
ＳＳＲ 标记的开发很大程度地促进了菰属植物分类与

遗传研究，但目前 ＳＳＲ 标记的数量偏少、基因组覆

盖面低，研究结果可能存在一定局限性。

表 ２ 基于菰基因组的 ＳＳＲ 标记信息

Ｔａｂｌｅ ２　 ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｆｒｏｍ Ｚｉｚａｎｉａ Ｌ． ｇｅｎｏｍｅ　

引物

Ｐｒｉｍｅｒ
序列（ ５′⁃３′ ）

Ｓｅｑｕｅｎｃｅ（ ５′⁃３′ ）

退火

温度（℃）
Ａｎｎｅａｌｉｎｇ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

扩增

长度（ｂｐ）
Ｆｒａｇｍｅｎｔ
ｌｅｎｇｔｈ

ＺＭ４［４０］ ＡＧＣＡＧＧＡＡＧＣＡＡＣＴＧＡＣＴＴＡ
ＧＣＡＴＣＴＣＡＧＧＧＴＧＡＡＡＧＡＡＣ

６０ ２２０ ～ ２２２

ＺＭ５［４０］ ＧＡＧＣＡＴＴＣＴＣＣＴＣＡＧＡＴＡＧＴ
ＣＣＣＴＣＴＧＴＴＴＴＣＧＡＧＡＴＧＧ

６０ １４６ ～ １５８

ＺＭ１１［４０］ ＧＧＡＡＧＣＡＡＡＡＡＡＧＴＧＴＡＡＴＴＴＧ
ＣＡＡＡＴＧＣＣＴＧＣＡＣＧＴＧＧＧＡ

６０ １６８ ～ ４０６

ＺＭ１３［４０］ ＧＣＡＣＴＧＴＧＴＡＣＡＴＧＴＣＡＡＡＣ
ＧＴＧＡＡＣＣＴＧＴＣＣＴＴＣＡＧＣＡＡ

６０ ２００ ～ ２０４

ＺＭ１４［４０］ ＣＴＣＡＣＣＧＴＧＴＣＡＡＧＧＣＴＡＡＧ
ＣＣＡＧＣＣＡＴＣＡＣＴＴＣＴＣＡＡＣＡ

５８ １１０ ～ ３００

ＺＭ１６［４０］ ＣＴＣＣＴＡＣＡＣＡＴＣＡＡＧＧＡＴＣＡ
ＡＡＧＴＧＡＴＧＡＣＡＴＴＧＧＣＡＣＧＴ

６０ ２２８ ～ ２３８

ＺＭ２４［４０］ ＣＴＣＣＧＣＡＴＡＣＣＡＣＣＧＣＡＴＴ
ＧＧＡＡＣＣＴＴＧＣＡＧＡＡＧＡＴＧＧＡ

６０ １７２ ～ １７６

ＺＭ２５［４０］ ＧＴＴＣＴＧＡＧＴＴＧＣＡＡＣＣＴＧＧＴ
ＣＣＣＡＴＡＴＧＴＣＡＧＣＧＡＧＡＣＡＴ

６０ １１８ ～ １４８

ＺＭ２６［４０］ ＣＧＡＡＣＣＣＴＧＣＡＴＣＡＡＡＣＡＣＴ
ＧＡＴＴＣＧＧＧＡＧＴＣＴＣＣＴＡＧＴＴ

６０ １６２ ～ １７０

ＺＭ２８［４０］ ＣＣＣＴＴＧＣＴＣＡＴＧＣＡＴＡＧＡＴＧ
ＣＡＣＣＴＴＧＣＡＣＡＴＣＡＧＣＴＣＡＴ

６０ １７０ ～ １７４

ＺＭ３０［４０］ ＧＣＡＡＧＴＧＧＣＴＧＡＡＧＣＡＡＡＣ
ＣＡＴＧＡＣＡＡＴＣＡＡＴＧＧＴＡＣＧＴ

６０ １５２ ～ ２６０

ＺＭ３５［４０］ ＧＡＣＴＧＡＴＧＡＣＡＡＣＴＧＡＴＧＧＡ
ＧＣＡＣＡＴＧＣＴＴＧＴＧＴＡＣＴＴＧＴ

６０ １９０ ～ ２３０

ＺＭ３６［４０］ ＣＡＣＧＧＴＣＴＧＴＡＴＣＧＣＴＴＣＴ
ＧＡＧＡＡＴＧＴＣＴＡＧＡＣＧＡＧＡＧＴ

６０ ２１０ ～ ２４０

ＺＭ３９［４０］ ＣＡＧＴＣＡＡＧＣＴＣＡＧＣＴＴＧＣＴ
ＧＣＣＴＧＴＴＣＴＣＡＣＣＡＣＴＴＧＡ

６０ １８８ ～ １９２

ＺＭ４０［４０］ ＣＡＡＧＣＡＧＣＡＡＡＴＡＧＣＴＡＧＣＴ
ＧＣＣＴＴＣＡＴＣＡＴＣＴＡＣＴＡＴＡＣ

６０ １９０ ～ ２３０

ＺＭ４４［４０］ ＴＧＣＧＴＧＡＴＣＴＴＣＡＡＴＴＣＣＡＡ
ＧＣＴＡＣＣＧＡＡＧＡＴＧＴＣＧＴＴＧ

６０ １３２ ～ １５４

Ｚｔ１［３８］ ＧＣＡＡＡＴＣＴＣＣＴＧＴＣＴＴＴＴＴＣＴ
ＧＴＴＴＡＧＣＣＡＧＣＴＣＣＣＡＡＴＧＴＡ

５４ ２５９ ～ ２６７

Ｚｔ１３［３９］ ＧＡＴＧＡＧＣＡＡＧＣＡＴＣＴＣＴＧＴＧ
ＧＧＡＴＧＧＡＴＧＧＡＴＧＡＡＣＴＡＧＧ

５４ ２０６ ～ ２５０

Ｚｔ１６［３８］ ＣＡＣＣＡＴＧＴＣＣＴＧＣＡＡＴＴＣ
ＴＧＣＡＣＴＡＧＣＴＣＣＣＴＧＡＡＡ

５４ １４１ ～ １４５

Ｚｔ１８［３８］ ＣＴＡＧＣＴＴＧＴＴＣＡＧＡＣＡＡＡＴＧＴＴ
ＧＡＣＴＣＴＧＣＴＧＣＡＴＣＡＴＡＴＣＡ

５４ ９８ ～ １１４

Ｚｔ２１［３８］ ＡＧＴＴＣＴＧＣＡＣＴＧＣＡＣＴＧＴＧＡ
ＡＧＣＡＣＣＴＴＴＴＧＣＴＧＡＴＣＴＴＧ

５４ １７０ ～ １９８

Ｚｔ２２［３９］ ＡＣＧＴＣＧＴＣＧＴＣＴＴＣＣＴＣＣ
ＧＣＡＴＡＴＡＡＴＴＣＣＧＣＧＴＧＡＡＣ

５４ ２００ ～ ２３０

Ｚｔ２３［３９］ ＣＡＡＣＣＣＣＡＧＡＡＡＡＡＣＴＡＡＡＴＣ
ＴＣＣＡＡＴＣＴＣＴＣＣＡＣＣＴＡＣＡＡ

５４ ２５０ ～ ２８４

Ｚｔ２６［３８］ ＧＧＡＣＧＴＴＧＡＣＡＴＴＴＴＣＡＣＡ
ＧＧＡＴＣＡＧＴＡＡＡＴＣＣＡＡＡＴＣＴＧＴ

５４ １８５ ～ ２３３

３８２
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４ ２　 常用分析软件

计算机科学的发展，催生了大量有关群体遗传

学的软件包。 根据数据类型选择不同的软件，可得

到不同的解析结果。 生物统计分析软件是生物信息

学研究的重要工具，在科学问题的发现、分析和实验

数据的处理方面具有不可替代的作用。 ＰＯＰＧＥＮＥ、
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ、ＡＲＬＥＱＵＩＮ、ＭＥＧＡ、ＭＶＳＰ 等为目前

常用的遗传多样性及遗传结构分析软件。
ＰＯＰＧＥＮＥ［４５］是遗传多样性分析使用最普遍的

软件，它可根据输入的数据，输出多个相应的遗传多

样性参数，包括等位基因数（Ａｏ）、有效等位基因数

（Ａｅ）、Ｎｅｉ′ｓ 遗传多样性指数（Ｈｅ）、Ｓｈａｎｎｏｎ′ｓ 多样

性信息指数（ Ｉ）、多态位点百分率（ＰＰＢ）、遗传分化

系数（Ｇｓｔ）、基因流（Ｎｍ）、遗传相似系数、遗传距

离等。
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 软件基于由不连锁标记组成的基

因型数据实施基于模型的聚类，从而推断群体的遗

传结构［４６］。 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 软件显示群体结构，可将

不同的个体分配到相应的群体中，发现一些特殊的

个体，比如迁移或混合进群体的少数个体。 该方法

提出之后，在使用过程中不断得以完善扩展［４７⁃４８］。
ＭＶＳＰ 可快速地进行各种聚类与相关性分析；

还可进行多种等级特征分析，包括主成分分析

（ＰＣＡ）、主坐标分析（ＰＣＯ）、对应 ／对应分离趋势分

析（ＣＡ ／ ＤＣＡ）和典型对应分析（ＣＣＡ）等。 分子方差

分析（ＡＭＯＶＡ）常用 ＡＲＬＥＱＵＩＮ 软件；而构建居群

间遗传距离聚类图多用 ＭＥＧＡ 软件。 对于上述 ５
种软件的操作流程，本研究团队将以案例形式另文

详解。
４ ３　 中国野生菰的遗传现状

最早用于菰属植物遗传多样性研究的方法为同

工酶标记。 Ｙ． Ｌｕ 等［３７］ 利用 １３ 个同工酶标记分析

了美国威斯康星州的 １７ 个沼生菰居群，解析了栖息

环境、种群大小、繁殖方式等因素与遗传变异度的关

系。 此外，这 １７ 个居群遗传变异度差异大，平均遗

传多样性指数为 ０ １５，仅相当于风媒异交作物的平

均水平，遗传多样性水平［４９］低于禾本科植物平均遗

传多样性水平 ０ ２［５０］。
在我国，Ｘ Ｗ Ｘｕ 等［５１］ 首先开展了中国野生

菰群体遗传多样性及遗传结构方面的研究，利用

核 Ａｄｈ１ａ 基因测序对来自国内 １６ 个省区的 ２１ 个

居群进行研究，发现各居群间存在低至中等水平

的核苷酸差异，东北地区居群核 Ａｄｈ１ａ 基因序列

变异最为丰富。 由此推断，中国野生菰起源于东

北地区，然后缓慢向南方地区传播开来。 Ｙ Ｙ．
Ｃｈｅｎ 等［４１］采用 １０ 对 ＳＳＲ 标记对长江中下游 ７ 个

野生菰居群的分析结果显示，该流域野生菰具有

高水平的遗传多样性，Ｈｅ 平均值为 ０ ６１，这是首

次用 ＳＳＲ 标记解析中国野生菰的遗传多样性及遗

传结构。 现有研究表明，选择不同的分子标记分

析遗传多样性，可能得到不同的结果，而同工酶标

记可能会低估物种的遗传多样性［５２］ ；此外，有效居

群的样本大小、物种繁衍方式以及演进历程同样

会影响遗传多样性。 中国菰的多年生特性可能有

利于保持其遗传多样性。
亲缘地理学领域的研究显示，中国野生菰的遗

传结构和地理分布位置没有明显的相关性。 地理距

离相近的居群甚至个体，不一定具有相似的遗传结

构；地理距离很远的居群，可能具有相同或相似的遗

传结构［４１，４４，５１］。 作为一种有着悠久历史的植物，中
国菰在漫长的演化过程中，可能由于自然及人为的

因素，导致一些古老种群消失，从而使其遗传演化的

进程被片段化保存。
与所有水生植物一样，菰的生长繁殖及遗传演

化受制于其所生活的水体的水文条件变化［１４，３７］。
在人类活动频繁干扰自然生态环境之前，各水系的

湖泊河流相互连通，水流包括洪水可以促使不同湖

区及各水系分支间野生菰居群之间的交流，包括种

子的飘散和具有繁殖能力的根状茎的漂移。 但过去

的几十年里，人类的生产活动，如修建水坝、填湖造

田、围湖养殖等，将各个水系的连通破坏，无疑也阻

碍了各个湖区野生菰之间的基因交流。 此外，由山

脉阻隔与河流淤塞等自然因素导致的生境片段化和

菰属植物的特殊繁殖交配系统，使得菰各自然居群

间的基因流动减少趋势加剧［５３］。 因此，各分散湖区

河流的野生菰资源很大程度上保持着原先的遗传

状态。

５　 菰组学及育种利用

５ １　 菰基因组与水稻基因组的比较

水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． ）基因组由 ２ｎ ＝ ２４ 条染色

体，约 ４ ３ 亿碱基对，３８０００ 个基因组成。 ２０１５ 年之

前人们对于水稻的近缘属植物菰的基因组知之甚

少。 ２０１５ 年由中国水稻研究所、浙江大学和华大基

因等合作完成了野生菰和栽培种茭白基因组的测序

及转录组分析。 这项开创性的工作预测到菰基因组

包含 ４３０００ 多个基因，其中许多为含有核苷酸结合

位点（ＮＢＳ，ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ）的抗性基因；通过

４８２
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比较发现，菰基因组与水稻基因组具有高度同线性，
鉴定出的同线性模块共计 １４９８ 个，涵盖了 ５０ ９％
菰基因组，相关数据可在 ＤＤＢＪ ／ ＥＭＢＬ ／ ＧｅｎＢａｎｋ 中

找到，登录号为 ＡＳＳＨ００００００００［５４］。 该研究团队还

通过比较基因组学分析，发现与黑粉菌（Ｕｓｔｉｌａｇｏ ｅｓ⁃
ｃｕｌｅｎｔａ）长期互作的宿主茭白基因组中出现大量植

物抗性免疫受体因子相关基因的缺失和抑制，推测

这可能是有益于黑粉菌⁃茭白长期共生的关键。 毫

无疑问，真菌与植物互作共生的分子机理的探究，对
植物保护和农业生产实践具有重要的理论与实践

意义。
５ ２　 菰与水稻育种

２０ 世纪 ５０ 年代至今，世界水稻育种研究领域

实现过 ３ 次重大突破。 首先是 ２０ 世纪 ５０ 年代末至

６０ 年代初的矮秆育种；其次是 ７０ 年代中期开始的

杂交稻育种；再次是 ９０ 年代中后期启动的超级稻育

种计划。 经过上述 ３ 轮的技术变革，世界水稻产量

得以大幅度提高。 然而，在经历了数千年的人工选

择和栽培驯化之后，水稻品种遗传背景不断趋同，水
稻中大量有利基因资源还未来得及开发利用就被淘

汰了；加之每种作物的遗传基础都是有限的，如果没

有新的高产、优质、抗病虫和抗逆境胁迫等基因资源

可以利用，水稻的高产、优质、多抗育种仍将徘徊不

前。 近年来越来越多的育种科技人员认识到，开发

利用水稻近缘属植物及野生稻中的基因资源是克服

水稻育种中遗传资源瓶颈的重要途径，其中，首选野

生稻中有利基因资源来改良水稻新品种［５５⁃５７］。 例

如，来源于非洲长药野生稻广谱白叶枯病抗性基因

Ｘａ２１［５８］、源于马来西亚野生稻的水稻高产控制基因

ｙｌｄ１ １ 和 ｙｌｄ２ １ ［５５］以及源于中国东乡野生稻的高

产控制基因 ｑＧＹ２⁃１ 和 ｑＧＹ１１⁃２ 等 ［５９］ 对当代水稻

品种改良起了关键作用。 水稻育种中的这些尝试同

样适用于菰基因资源的发掘和利用，包括有性杂交

和转基因手段。
５ ２ １　 杂交手段的尝试　 自 ２０ 世纪 ６０ 年代起，国
内便有学者尝试对菰和水稻进行有性杂交，期望通

过杂交手段选育出适宜种植于低洼地带、耐淹灌性

强的水稻新品种。 由于菰与水稻同族不同属，亲缘

关系较远，有性杂交不亲和，许多努力最终没有成

功［６０］。 朴亨茂等［６１］ 利用复态授粉法获得一株“水
稻⁃菰”可能的杂种；不过细胞学观察表明，该植株的

染色体数目与母本水稻完全相同。 尽管如此，该杂

种自交后代性状变异度大、类型丰富，多数数量性状

改良效果明显，得到了部分形态、生育及经济性状有

价值的材料。 迄今，他们利用这株“杂种”，经多年

自交选育，获得了一批优良品系，并培育出通 ３１、通
３５、通 ３６ 等系列新品种。 同样利用复态授粉法，
Ｂ Ｌｉｕ 等［６２］将菰的花粉授予水稻品种松前，得到一

株具有菰特征的 Ｆ１杂种；虽然该杂种经多代严格自

交后，最终得到了可以稳定遗传的渐渗系，但细胞学

检测发现，该植株的染色体数目和母本相比并没有

变化。 Ｂ Ｌｉｕ 等［６３］ 还通过体细胞融合法获得了菰⁃
水稻的后代“ＳＨ６”，但该植株的染色体数目与母本

中华 ８ 号也没有差异。 另外，孙振等［６４］ 通过菰⁃水
稻杂交获得了 ６ 个抗旱品系。 ２０１５ 年 Ｃ Ｄ Ｙｉ
等［６５］通过秋水仙素处理稻⁃菰体细胞融合苗，获得

了异源六倍体的稻⁃菰体细胞杂交后代，该植株表现

为植株高度变矮、茎秆粗壮、叶片肥厚宽大、叶色深

绿、小花数目减少以及子粒变大等性状。
５ ２ ２　 转基因手段的尝试　 利用花粉管通道法，湖
南省农业科学院成功地将菰核 ＤＮＡ 片段导入水稻

中，获得一个对纹枯病菌 Ｒ． ｓｏｌａｎｉ 具有很强抗性的

水稻转基因品种 ４０１１［６６］。 李岩等［６７］利用花粉管通

道法将菰基因组 ＤＮＡ 片段导入受体粳稻品种松前，
经过两个世代的种植和观察，在 Ｔ２世代中发现了类

型丰富的表型变异，如生育期延长、植株高大、分蘖

增多、长穗等。 这些材料的取得，对菰重要性状控制

基因的挖掘及水稻品种改良具有重要意义。
沈玮玮等［６８］ 以菰抗病基因同源序列（ＲＧＡ，ｒｅ⁃

ｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ａｎａｌｏｇ ） 为 模 板 设 计 特 异 性 引 物

ＦＺ１４Ｐ１ ／ ＦＺ１４Ｐ２，从菰基因组 ＴＡＣ 文库中筛选到 １
个阳性克隆 ＺＲ１，经过序列比对证实了该阳性克隆

中含有 ＮＢＳ 类抗病基因专属序列。 将该阳性克隆

通过农杆菌介导转化法转化水稻品种日本晴，得到

对白叶枯病小种 ＰＸＯ７１ 具有明显抗性增强的独立

转化子，这说明该阳性克隆中至少包含一个抗病

基因。
上述这些转基因品系不仅为水稻育种提供了新

的种质资源，同时也具有基础理论研究价值。 虽然

利用菰有利基因的转基因育种还未取得明显突破，
但作为具备许多优良性状的野生种，菰属植物有可

能成为今后水稻分子育种的理想基因资源之一。
５ ２ ３　 菰优异性状控制基因挖掘的实践　 Ｙ Ｃｈｅｎ
等［６９］根据 ＮＢＳ 结构域保守序列设计简并引物，从
菰基因组中分离得到 ８ 条 ＲＧＡｓ，ＧｅｎＢａｎｋ 登录号为

ＤＱ２３９４２９ ～ ＤＱ２３９４３６。
文库构建和文库筛选是基因克隆的基本环节。

为了加速菰基因在水稻育种中的利用，Ｆ Ｎ Ｋｏｎｇ
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等［７０］首次成功构建了菰基因组 ＴＡＣ 文库，丰度覆

盖菰基因组约 ５ 倍，用于菰重要功能基因的筛选及

其对水稻的品种改良研究。 利用反向遗传学手段

Ｆ Ｎ Ｋｏｎｇ 等［７１］首次报告从菰中克隆了一个赖氨酸

合成途径中的关键基因 ＤＨＤＰＳ，该基因 ＯＲＦ 全长

９５４ ｂｐ，包括 ２ 个外显子和 １ 个内含子，编码 ３１７ 个

氨基酸。
多年来，东北师范大学刘宝教授课题组一直致

力于水稻⁃菰远缘杂交及其渐渗系的表观遗传学研

究，在水稻⁃菰性状转移的机理研究领域做了很多开

创性的工作［７２⁃７４］。
菰重要功能基因发掘研究进展缓慢，主要归咎

于菰基因组的解析工作相对滞后。 野生菰和茭白基

因组测序及转录组数据分析结果，无疑将显著加快

菰优异性状控制基因发掘及利用的进程。

６　 结论

菰属植物共含 ４ 个种，其中 ３ 个分布于北美，１
个分布于东亚。 菰在我国有 ３０００ 多年的采集收获

历史。 虽然，２０１５ 年 Ｘ． Ｘｕ 等［１５］利用最大相似法对

北美菰与东亚菰的生物地理关系分析结果表明，菰
属植物起源自北美，并推测是经由白令海峡大陆桥

传播进入东亚，但文中并未能确定北美菰传入东亚

的具体时期，也没有解释传入东亚的北美菰为何如

今未发现踪迹。 ３０００ 多年前的美洲大陆，只是前哥

伦布时期的一片荒芜，印第安人到达美洲的确切时

间也难以确定。 不过，越来越多的考古和遗传研究

表明，作为黄种人的印第安人，具有亚洲蒙古种族人

的特征［７５］。 因此，对于菰的起源，目前还存在争议。
但随着遗传学、考古学等领域新研究证据的不断涌

现，菰起源学说有望被定论。
菰以 ２ 种形式体现其经济价值，一种是菰米，另

一种是茭白。 菰米的营养价值及保健功效得到越来

越多人的认可，国内已有单位开始菰的驯化育种研

究，不久的将来这将成为一个亮点。 作为一种重要

的水生蔬菜，菰的栽培驯化种———茭白，是我国南方

地区不少家庭的重要经济来源。
作为水稻的近缘属植物，菰和水稻在生长习性

上相似，又具有栽培稻丢失的许多优良性状；此外，
菰在富营养化水体及重金属离子污染土壤的治理方

面表现出应用潜力；这些无一不是菰研究价值的

体现。
为了更好地开展菰的研究和应用工作，菰的

基础信息资料，如野生菰种群生长分布情况、遗传

多样性水平以及遗传结构现状需要进一步明确。
目前，野生菰和栽培种茭白基因组测序及转录组

分析工作已经完成，这无疑会加速菰优异性状控

制基因的发掘及其在水稻等单子叶作物育种领域

中的应用。
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