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苹果属植物变叶海棠遗传多样性
形成机理研究进展

张元元 1，周志钦 1，2*
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摘 要： 过去 20 余年国内外学者对苹果属植物的起源、 分类、 区系地理、 种内和种间遗传变异等开展了广泛的研

究。 然而，有关苹果属植物遗传多样性形成机理迄今未见任何直接报道。 作者从变叶海棠的遗传多样性及其起源，

物种的居群分化及其近缘种的形成几方面重点介绍过去 15 a 西南大学在研究变叶海棠的遗传多样性和居群分化等

方面所取得的进展。 我们的研究工作为进一步探索苹果属植物遗传多样性形成机理奠定了基础， 并为变叶海棠珍

贵基因资源的保护和利用提供了理论依据。
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Abstract: Apple is one of the most important fruit crop in the world， and an extensive studies on the genetic diversity of
Malus including origin， taxonomy， flora characteristics， intra- and interspecific variations have been carried out in the past
more than 20 years. However， there still lacks of direct report about the formation mechanism of the genetic diversity in the
genus Malus. The advances made at the Southwest University on the study of the genetic diversity and population differentia-
tion in M. toringoides are summarized in the past 15 years. Our work has laid a solid foundation for future study of the origin
and differentiation of the genetic diversity in the genus Malus， and provided a theoretical guide for the conservation and uti-
lization of the resistance gene resources of M. toringoides Hughes.
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生物多样性是人类赖以生存的物质基础， 也是

现代生物学研究的热点。 物种的遗传多样性不但

是维持其繁殖活力、 抗病虫害能力和适应环境变化

的基础，也是人类利用改良、创造新的栽培作物和

家养动物品种的源泉， 是生物多样性研究的核心领

域之一 [1-3]。 中国是世界苹果属植物（Malus Miller）
最大起源中心， 拥有世界苹果属植物超过 2/3 的种

类[4-5]。 过去 20 a，苹果属植物的遗传多样性一直是

国内外学者研究的重要科学问题。 苹果属植物变叶

海棠（M. toringoides Hughes）具有无融合生殖特性，
没有花粉。作苹果砧木利用，具有抗逆性强、半矮化、

丰产和提高果实品质等优良园艺性状， 是极重要的

砧木资源[6-7]。 变叶海棠的形态特征、种质特性、分布

的生态环境等均呈现出极为复杂的多样性， 是苹果

属植物中极珍贵的具有多种高抗性的种类， 是极重

要的苹果抗性基因资源[7-8]。 由于变叶海棠复杂的种

质特性、 丰富的遗传多样性和作砧木的潜在经济价

值，过去 10 a 西南大学苹果种质资源研究组对变叶

海棠的起源与分类 [9-10]、形态学 [11-12] 、区系地理学 [8]、
细 胞 学 [13]、以 及 种 内 遗 传 变 异 和 居 群 的 分 化 等 问

题 [14-15]开展了一系列的研究，系统地分析了变叶海

棠遗传多样性的起源和分化机理。 我们综述了有关



研究工作。

1 变叶海棠的遗传多样性

变 叶 海 棠 在 苹 果 属 植 物 属 花 楸 苹 果 组 （Sect.
Sorbomalus Zabel） 的 陇 东 海 棠 系 （Ser. kansuenses
Rehd.）。 该系除变叶海棠外， 还包括陇东海棠（M.
kansuensis Schneid.）、 花 叶 海 棠 （M. transitoria
Schneid.）和小金海棠（M. xiaojinensis Cheng et Jiang）
等种类[4]。 变叶海棠主要分布在四川西部的马尔康、
黑水、茂县、汶川、理县、金川、小金、丹巴、康定、雅

江、道孚、阿坝、红原、若尔盖、南坪等 l0 多个县及甘

肃南部的迭部、佻河、卓尼、武山等地，在西藏东部的

昌都、八宿、波密、米林、拉萨等地也有分布 [7-8]。 已

经报道的区系地理学、 形态学、 细胞学、 同工酶和

DNA 分子标记等方面研究表明，变叶海棠具有极为

复杂的遗传多样性。 变叶海棠属横断山脉地区植物

区系，该区系垂直分布明显，是世界高山植物最丰富

的区域，欧亚高山属种几乎应有尽有，而变叶海棠则

分布在该区的北缘地带（阿坝、若尔盖等地）是该植

物区系的特有种之一[7]。 在变叶海棠的主要分布区

内，有陇东海棠和花叶海棠或其中之一的零星分布，
它们在四川西部和甘肃南部汇集，表现为地理亲缘；
其分布区的分异表现为地理替代 （含垂直替代），称

为替代种，该地区植物区系成分新老兼备 [8]。 变叶

海棠分布的面积较广，海拔高差大（1 500～3 700 m），
微生境极其复杂多样。 它不但具有喜光耐旱的特

点，在阳坡、凸坡、悬崖峭壁、瘠薄坚硬的石谷子地、
道路两旁和农耕地边都能正常生长， 这与花叶海棠

近似；而且还具有喜湿耐阴的特点，在深山峡谷，甚

至在根系长期经受洪水侵袭的溪边、 河岸也能正常

生长，这与陇东海棠近似[8]。
变叶海棠的叶片形状变异很大， 有的不规则深

裂，与花叶海棠近似，有的较浅，与陇东海棠近似，还

有的介于 2 者之间[8]。 石胜友[16]在居群水平对变叶海

棠形态特征的统计分析表明， 叶部性状变异系数值

在 9.67%～34.64%，花部性状的变异系数值在 4.76%
～5.46% ， 而 果 实 性 状 的 变 异 系 数 值 在 6.80% ～
8.73%。 不仅如此，在不同的地理分布区，变叶海棠

的形态学特征有明显变异[8]。例如在阿坝县柯河区政

府周围有花叶海棠分布的变叶海棠居群内， 其形态

变异介于变叶海棠与花叶海棠之间； 而在阿坝的雅

尔珠林场有陇东海棠和花叶海棠分布的变叶海棠

居群内，其形态变异介于陇东海棠到花叶海棠之间[8]。
我们的研究发现，变叶海棠居群的一些共同特征，在

种间交汇处变叶海棠的形态特征呈连续变异， 它与

近缘种间的分类界线十分模糊。但在居群水平，变叶

海棠作为苹果属植物分类学基本单位， 有自己稳定

的外部形态特征，种的划分是正确合理的 [12]。 因此，
变叶海棠的上述形态特征变异属于典型的种内复杂

的遗传变异。
在细胞学水平变叶海棠也表现出明显的变异。

在现有关于变叶海棠单株的染色体数目， 俞宏等 [17]

报道变叶海棠有 3x 和 4x 2 种倍性，陈瑞阳等[18]报道

变叶海棠有 2x 和 4x 2 种倍性。而梁国鲁[13]等研究发

现，变叶海棠有 2x、3x 和 4x 3 种倍性，其中取自四

川阿坝的三倍体变叶海棠中， 还发现了有 3x、4x 的

混倍体这一兼性无融合性生殖现象。 徐炳声等 [19]认

为从居群水平上进行染色体记数， 是研究种内细胞

变异的一种更深入细致的方法。 为此，石胜友[16]对四

川省阿坝州农科所后山的变叶海棠居群的 30 个单

株（至少 20 个细胞/单株）进行了详细的观察和计数

分析。 结果表明，变叶海棠的 30 个单株样全是多倍

体，其中 23 个单株为 3 倍体，占 76.67%，6 个单株

为 4 倍体，占 20%，1 个单株为 3 倍体和 4 倍体混倍

体，占 3.33%，进一步在居群水平证实了梁国鲁等 [13]

的报道。
在同工酶和 DNA 分子水平，李晓林等 [20]用聚丙

烯酰胺凝胶电泳法测定了 5 个变叶海棠多样性类型

的过氧化物酶同工酶， 其 POX 酶带有 4～7 条，P4，P5

2 条活性强而稳定， 结果表明变叶海棠种下各类型

酶谱表型分化明显， 呈现出多样性。 而在 DNA 分

子水平，邓洪平等 [11]、石胜友等 [21]用 AFLP 分子标记

等对变叶海棠种内遗传多样性进行了深入研究。 邓

洪平等 [11]用 19 对 AFLP 引物组合对 6 个变叶海棠

居群进行了研究， 获得了 1935 条谱带，6 个居群的

共有谱带为 335 条，占总带数的 17.32%；多态性带

1 600 条，占总带数的 84.68%。 这些结果揭示了变

叶海棠居群之间具有丰富的遗传多样性。 石胜友

等 [21]用 8 对引物对变叶海棠 30 个不同的变异类型

进行了 AFLP 分析， 共扩增出 656 条带， 其中多态

性带为 568 条， 平均每对引物扩增出 71 条多态性

带， 多态性带百分率 86.59% ， 各变异类型多态性

比例介于 0.358 2～0.629 6。

2 变叶海棠遗传多样性的起源

2.1 变叶海棠的起源

变 叶 海 棠 的 分 类 最 早 可 以 追 溯 到 1904 年 由

Wilson 在我国四川西部地区采集到的标本， Rehder
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于 1915 年根据标本描述为花叶海棠的变种，英国植

物学家 Hughes 于 1920 年把它独立为种， 即 Malus
toringoides （Rehd.） Hughes 并一直采用至今[4]。 较早

的同工酶分析显示变叶海棠中约有 1 ／ 4 的株系与陇

东海棠一样缺失 F 区带， 这在苹果属的其它种中是

少见的[22]。 从遗传学的角度看，这一结果可以解释为

陇东海棠是变叶海棠形成的亲本种之一。成明昊等[6]

等通过变叶海棠×陇东海棠的人工杂交以及对 F1 代

的形态鉴定和细胞遗传学分析认为， 四川阿坝州变

叶海棠的变异类型是变叶海棠与陇东海棠的自然杂

交种。 而李晓林等[20]根据过氧化物酶同工酶和酯酶

同工酶的分析结果认为， 变叶海棠是花叶海棠与山

荆子系中某个种的杂交后代，而不是原生种。张云贵

等[23]应用形象化散点图比较了变叶海棠不同类型的

叶片和花器官的变异， 分析了变叶海棠的起源和进

化。结果表明，变叶海棠不同的变异类型可能是变叶

海棠和陇东海棠或花叶海棠之间的天然杂交产生。
此后，邓洪平等 [11]研究了 3 个变叶海棠居群（共 110
个单株样本），利用花、叶、果的 7 个形态指标，采用

Anderson 设计的“杂种指数”和“形象化散点图”法，
第 1 次在居群的水平上用形态学证据研究了变叶海

棠的起源， 认为变叶海棠是一个杂交和渗入杂交群

体。 同时，邓洪平 [24]的 AFLP 指纹图谱分析表明，变

叶海棠多样性类型与陇东海棠的共有带为 23.10%～
52.16% ，各带的分布特点、遗传距离、基因频率和遗

传相似性等，其变异的走向都趋向陇东海棠，而变叶

海棠与花叶海棠的关系还有待于从分子水平上得到

验证。 近年来，石胜友等[16]利用 AFLP 标记对变叶海

棠、陇东海棠、花叶海棠的亲缘关系进行了进一步分

析。 他们的 AFLP 数据表明变叶海棠是花叶海棠和

陇东海棠的杂交种， 该结果与形态学、 细胞学和同

工酶的结果一致[9]。 最近我们对变叶海棠 3 个自然

居群的 69 个单株及其杂种起源假定亲本 10 个单株

样本的细胞核核糖体 DNA（nrDNA）的 内 转 录 间 隔

区（ITS）序列进行了分析 [10]，以窄叶海棠（M. angusti-
folia Michx.）、草原海棠（M. ioensis Britt.）和台湾林檎

（M. doumeri Chev.）为外类群，对 ITS 序列进行的加

性变异和系统发育分析， 第 1 次为变叶海棠的杂交

起源提供了直接的 DNA 分子证据。
2.2 变叶海棠遗传多样性的起源

变叶海棠的杂种起源为其遗传多样性的产生提

供了很大的遗传背景， 但其种内丰富的遗传变异究

竟是杂种后代分化形成还是有其它原因是仍待解决

的问题。邓洪平等[12]采用数值分类学的方法， 测定了

3 个不同居群的 46 个变叶海棠多样性类型以及 1
个陇东海棠居群的 5 个个体（对照）的花、果实和叶

片的 30 项形态指标。结果显示变叶海棠居群内分化

出来的多样性类型是变叶海棠与陇东海棠长期自然

渗入杂交的结果。 同时，Cheng 等[25]、邓洪平等[11]研究

了 3 个变叶海棠居群（共 110 个单株样本），利用每

花序花朵数、每朵花花柱数、叶片刻距、叶片刻基距、
叶片缺刻指数、 叶片刻基指数和果形指数 7 个形态

指标，采用 Anderson 的“杂种指数”和“形象化散点

图”法，利用形态学数据在居群水平上进一步探明了

变叶海棠以兼性无融合生殖方式与陇东海棠和花叶

海棠产生渗入杂交变异， 又以无融合生殖方式保持

新产生的变异的遗传，经过数千万年的世代繁衍，形

成现今极其复杂多样的渗入杂交群体。 在上述研究

的基础上， 我们对取自四川省阿坝州苹果属植物野

生种分布多样性中心的变叶海棠 3 个自然居群（90
个单株） 及其杂交起源的假设亲本花叶海棠和陇东

海棠各 5 个单株共 100 份样品的形态学性状、 细胞

核和叶绿体两个基因组的 DNA 序列变异在居群水

平进行了系统分析， 深入研究了变叶海棠的杂交起

源及其遗传多样性的分化问题。 这些研究通过表型

和基因型初步阐明了变叶海棠遗传多样性的起源问

题。

3 变叶海棠居群分化及其近缘种的形

成

在现有的文献报道中， 陇东海棠和花叶海棠被

认为是变叶海棠杂种起源的亲本[6，9-10]，而小金海棠、
多毛海棠和马尔康海棠则被认为是变叶海棠居群分

化形成的近缘种类 [7，14-15，26]。 其中，小金海棠是成明

昊等[27]发表的新种，马尔康海棠是成明昊等[28]发表的

新种，而多毛海棠是俄罗斯学者瓦西里钦科于 1959
年根据拉德根在我国澜沧江流域采集到的标本命名

的种[14]。 研究变叶海棠居群分化及其与近缘种形成

的关系， 不但可以弄清变叶海棠居群变异的遗传基

础， 而且还可以为探索苹果属植物物种多样性形成

机理提供直接信息。 根据陈家宽等[29]提出的观点，物

种形成需要经历居群内变异、地方宗分化、地理宗分

化、 最后到种的分化等 4 个阶段。 根据现有证据，
居群水平的形态学统计分析支持变叶海棠的分化达

到了地方宗的水平 [11-12]，并得到细胞学分析和 AFLP
分子标记的支持 [23，25]。 而有关变叶海棠地理宗的分

化，成明昊等 [14-15]、石胜友等 [7]通过对变叶海棠及其
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近缘种的形态学比较、起源演化历史分析、地理分布

调查和生态环境观察， 提出变叶海棠居群经历了居

群内变异、地方宗的分化、地理宗的分化，并达到物

种分化的水平。 因此，成明昊等[14-15]研究认为，变叶

海棠因与其杂种起源的亲本种回交而产生居群内变

异和居群间的分化， 这种变异与分化因变叶海棠具

有无融合生殖特性而得以保存， 经过千百万年的演

化， 变叶海棠居群分化经历了居群内变异、 地方宗

（变种）分化、地理宗（亚种）分化、最后形成如今的杂

种复合体。 然而，尽管石胜友等 [7，20]用 AFLP 分子标

记分析变叶海棠居群水平遗传多样性的分化认为，
变叶海棠物种的分化程度达到了种的水平。 但有关

变叶海棠及其近缘种间居群遗传分化是否达到物种

的水平， 我们目前仍然缺乏直接的遗传学证据。 此

外，有关变叶海棠及其近缘种居群的遗传结构、居群

间是否存在基因流等问题，迄今仍待分析[14-16]。 而对

这些问题的答案是判断变叶海棠遗传分化程度及其

近缘种形成的根本依据， 也是苹果属植物遗传多样

性研究的最核心问题。因此，有关变叶海棠遗传分化

及其近缘种形成的基础，在现有的形态学、地理分布

和生态环境观察以及 AFLP 标记分析基础上， 从分

子居群遗传学的角度加以进一步证实是今后研究的

重要方向。
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