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摘　 要: 为明确猕猴桃属植物叶绿体基因组特征与系统发育关系ꎬ该文以贵州地区葛枣、革叶、京梨等 ９ 种

猕猴桃为研究对象ꎬ基于二代测序数据开展叶绿体基因组组装、注释和比较基因组学分析ꎬ系统解析了其基

因组特征与系统发育关系ꎮ 结果表明:(１)９ 种猕猴桃属植物的叶绿体基因组均为双链环状分子ꎬ呈典型的

四分体环状结构ꎬ序列全长为 １５５ ６６０ ~ １５６ ７７０ ｂｐꎬ总 ＧＣ 含量为 ３７.２１％ ~ ３７.３３％ꎬ基因组大小相似度较

高ꎮ (２)除黄毛与条叶猕猴桃仅注释到 １２９ 个基因以外ꎬ其他猕猴桃均注释得到 １３０ 个基因ꎬ包括 ８３ 个蛋

白质编码基因、３９ 个 ｔＲＮＡ 基因与 ８ 个 ｒＲＮＡ 基因ꎮ (３)密码子使用偏好性相近ꎬ第三位碱基以 Ａ / Ｕ 结尾为

主ꎻ共鉴定出 ４９１ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ涵盖单核苷酸至六核苷酸 ６ 种重复类型ꎮ (４)比较基因组分析显示ꎬ大单拷

贝(ＬＳＣ)与小单拷贝(ＳＳＣ)区序列变异高于反向重复( ＩＲ)区ꎬ非编码区变异较编码区更显著ꎬ共识别出 ９
个突变基因片段ꎬ包括 ｒｐｓ１６－ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ、ｎｄｈＣ－ ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ 和 ｒｂｃＬ－ａｃｃＤ 等基因间隔区与基因区段ꎮ (５)系统

发育树分为 ４ 支ꎬ葛枣猕猴桃遗传距离较远ꎬ中华与美味猕猴桃聚为一支ꎬ京梨、革叶、条叶和黄毛猕猴桃聚

集为一支ꎬ阔叶与毛花猕猴桃亲缘关系最近ꎮ 该研究为贵州省猕猴桃种质资源的鉴定与保护提供了叶绿体

基因组层面的重要依据ꎬ也为该属植物的分类、系统进化及分子鉴定研究积累了关键数据基础与理论基础ꎮ
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　 　 猕猴桃为猕猴桃科(Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｅａｅ)猕猴桃属

(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ Ｌｉｎｄｌ.)多年生藤本植物ꎬ驯化历史仅百

余年ꎮ 全球的猕猴桃属植物约有 ５４ 个种和 ２１ 个

变种(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ自然分布在以中国为中心ꎬ
南起赤道、北至寒温带(北纬 ５０°)的亚洲东部地区

(黄宏文等ꎬ２０１３)ꎮ 贵州省地处中国西南ꎬ其复杂

的地貌与多样的小气候为野生猕猴桃提供了丰富

的生境ꎮ 野生猕猴桃常见于山坡杂木林、溪边灌

丛及林缘路旁等地ꎬ这也使贵州成为我国野生猕

猴桃资源的重要分布区之一(刘磊等ꎬ２０１５)ꎮ 我

国丰富的猕猴桃资源为系统开展进化研究与遗传

育种工作提供了宝贵的材料(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ这
使当下仅以中华猕猴桃(Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、美味猕猴桃

(Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄｅｌｉｃｉｏｓａ)等少数种类为主要的商

业化栽培格局更加丰富(Ｍａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 然而ꎬ
该属植物种间杂交频繁且广泛( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ
染色体倍性变异复杂(Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ仅凭外观

形态和生理特征难以准确鉴定ꎬ给分类学研究带

来了较大困难ꎮ 因此ꎬ有必要提供更多的基因组

资源ꎬ以探索猕猴桃属内的系统发育关系( Ｚｈａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎮ 在此背景下ꎬ利用贵州省内丰富的

野生资源开展系统比较与进化分析ꎬ对厘清猕猴

桃属植物的分类关系、促进省内种质资源的科学

保护与可持续利用具有重要意义ꎮ
叶绿体是植物光合作用的关键细胞器ꎬ不仅

参与淀粉、脂肪酸、色素和氨基酸的生物合成ꎬ也
是代谢与能量转换的重要场所ꎮ 其基因组通常为

环状双链 ＤＮＡ 结构ꎬ具有相对保守的组成、单亲

遗传模式以及丰富的变异位点ꎬ因此被广泛用于

植物系统发育重建、物种鉴定和遗传多样性分析

等研究中( Ｎｏｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
近年来ꎬ随着测序技术的发展ꎬ猕猴桃叶绿体基因

组研究取得了一系列重要进展ꎮ 目前ꎬ已陆续报

道了中华( Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ｂ)、山梨 ( Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)、长叶( Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)、阔叶( Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)、毛花( Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)、狗枣( Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)等猕猴桃物种的完整叶绿体基因组ꎬ为揭示

该属植物的遗传背景与进化关系提供了重要依

据ꎮ 基于叶绿体基因组的系统发育分析表明ꎬ美
味猕猴桃、中华猕猴桃、黑蕊猕猴桃和硬齿猕猴桃

亲缘关系较近(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 然而ꎬ目前针对

贵州地区野生猕猴桃资源的叶绿体基因组研究仍

７８５４ 期 张晟等: 贵州九种猕猴桃属植物叶绿体基因组特征及比较分析



相对有限ꎬ缺乏对多种野生资源的系统性比较与

进化分析且猕猴桃属内某些近缘种的分类地位长

期存在争议(黄宏文等ꎬ２０１３)ꎬ其亲缘关系尚未经

叶绿体基因组数据得以澄清ꎮ 贵州作为多种野生

猕猴桃的分布中心ꎬ这些物种的遗传背景和进化

历史仍不清楚ꎮ
基于上述背景ꎬ本研究以贵州地区的 ９ 种猕猴

桃属植物为材料ꎬ采用高通量测序与生物信息学

分析方法ꎬ通过对叶绿体基因组进行组装、注释、
比较与系统发育重建ꎬ探究以下问题:(１)明确贵

州 ９ 种猕猴桃的叶绿体基因组结构特征ꎻ(２)分析

不同物种间叶绿体基因组的特征差异ꎬ发现可用

于猕猴桃属物种鉴定的潜在分子标记ꎻ(３)基于叶

绿体基因组序列构建系统发育树ꎬ以阐明该地区

猕猴桃属植物的亲缘关系ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

美味、中华和革叶等 ９ 种猕猴桃的幼嫩叶片均

为贵州省内野外采集或基地保存的猕猴桃野生资

源ꎬ共 ２２ 个样本ꎬ所有样本的物种鉴定信息及详

细采集地点见表 １ꎮ 叶片经纯水清洗擦干后ꎬ放置

于冻存管内进行液氮速冻ꎬ后置于－８０ ℃ 超低温

冰箱中保存ꎮ
１.２ 基因组 ＤＮＡ 提取与测序

采用改良 ＣＴＡＢ 法(陈昆松等ꎬ２００４)提取猕

猴桃叶片全基因组 ＤＮＡꎬ按照 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 标准流程制

备测序文库ꎬ文库质检合格后利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量

测序平台进行双末端测序ꎻ利用 Ｆａｓｔｐ 软件对原始

测序数据进行质控过滤ꎬ获得高质量测序数据( Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
１.３ 序列组装和注释

利用 ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ 软件进行叶绿体基因组初

步组装ꎮ 以中华猕猴桃(ＮＣ＿０２６６９０.１)的叶绿体

基因组序列作为参考ꎬ通过 ＣＰＳｔｏｏｌｓ 工具对所得

的数 据 进 行 校 正 ( Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４ )ꎬ 采 用

ＣＰＧＡＶＡＳ２ 注释叶绿体基因组ꎮ 使用在线细胞器

基因 组 绘 图 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｉｒｓｃｏｐｅ. ｓｈｉｎｙａｐｐｓ. ｉｏ /
Ｃｈｌｏｒｏｐｌｏｔ / )绘制 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基因组

物理图谱ꎮ
１.４ 简单重复序列分析

利用 ＭＩＳＡ 在 线 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂｂｌａｓｔ. ｉｐｋ￣

ｇａｔｅｒｓｌｅｂｅｎ.ｄｅ / ｍｉｓａ / )对叶绿体基因组进行简单重

复系列(ｓｍｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔꎬＳＳＲ)位点分析ꎬ设
置单核苷酸至六核苷酸的最少重复性数目分别为

１０、５、４、３、３、３ꎬ两个 ＳＳＲ 之间的距离≥１００ ｂｐꎮ
１.５ 密码子偏好性分析

提取 叶 绿 体 基 因 组 的 编 码 序 列 ( ｃｏｄｉｎｇ
ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)ꎬ去除重复序列、小于 ３００ ｂｐ 的序

列和非 ＡＴＧ 起始的序列进行密码子偏好性分析ꎬ
最终保留 ５０ 条 ＣＤＳ 进行后续分析ꎮ 参考 ＣｏｄｏｎＷ
软件的分析流程ꎬ使用自定义 Ｐｙｔｈｏｎ 脚本计算相

对同义密码子使用度 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅꎬＲＳＣＵ)ꎮ
１.６ 叶绿体基因组比较分析

使 用 在 线 网 站 ＩＲｓｃｏｐｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｉｒｓｃｏｐｅ.
ｓｈｉｎｙａｐｐｓ.ｉｏ / ｉｒａｐｐ / )绘制 ９ 种猕猴桃属植物叶绿

体基因组中大单拷贝( ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬＬＳＣ)区、
小单拷贝 ( ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬ ＳＳＣ) 区和反向重复

( ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔꎬＩＲ)区的区域边界进行差异分析

(Ａｍｉｒｙｏｕｓｅｆｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎮ 利 用 ｍＶＩＳＴＡ 程 序

(ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｎｏｍｅ. ｌｂｌ. ｇｏｖ / ｖｉｓｔａ / ｉｎｄｅｘ. ｓｈｔｍｌ) 将这些

物种的叶绿体基因组与中华猕猴桃(ＧｅｎＢａｎｋ ＩＤ:
ＮＣ＿０２６６９０. １) 的叶绿体基因组序列进行比对

(Ｆｒａｚｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 用 ＭＡＦＦＴｖ７ 对叶绿体基因

组序列进行比对ꎬ并利用 ＤｎａＳＰ( ｖｅｒｓｉｏｎ ６.１２.０３)
进行滑动窗口分析检测核苷酸多态性ꎮ
１.７ 系统发育分析

从 ＮＣＢＩ 上下载已报道的中华(ＮＣ＿０２６６９０.１)、
美味( ＮＣ＿０２６６９１. １)、革叶( ＯＭ９４９９０３. １)、葛枣

(ＮＣ ＿ ０３１１８６. １ )、 京 梨 ( ＯＭ９４９８８６. １ )、 条 叶

( ＯＭ９４９９３２.１ )、 阔 叶 ( ＯＭ９４９８８７.１ ) 和 毛 花

(ＯＭ９４９８９３. １) 猕猴桃ꎬ以及外类群绵毛藤山柳

(Ｃｌｅｍａｔｏｖｌｅｔｈｒａ ａｃａｎｄｅｎｓ ｓｕｂｓｐ. ｈｅｍｓｌｅｙｉ ＫＸ３４５２９９.１)
的叶绿体基因组序列与 ９ 种猕猴桃属植物(共 ２２
个样本) 构建系统发育树ꎮ 用 ＭＡＦＦＴ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｍａｆｆｔ.ｃｂｒｃ.ｊｐ / ａｌｉｇｎｍｅｎｔ / ｓｅｒｖｅｒ / )进行多重序列比较

(Ｏｌｉｖｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ使用 ＩＱｔｒｅｅ２ 建树ꎬ使用在

线工具 ｉＴＯＬ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｉｔｏｌ. ｅｍｂｌ. ｄｅ) 美化系统发

育树ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶绿体基因组结构与特征

葛枣、中华、美味、革叶、京梨、黄毛、条叶、阔

８８５ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 １　 猕猴桃属植物样品采集信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

编号
Ｎｏ.

种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ

采样地点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｌｏｃａｔｉｏｎ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ)

ＡｃＤ２３１８ 美味猕猴桃 Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄｅｌｉｃｉｏｓａ 贵阳市修文县久长街道
Ｊｉｕｃｈａｎｇ Ｓｕｂｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｘｉｕｗｅｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕｉｙａｎｇ Ｃｉｔｙ

１ ２３３

ＡｃＤ２３４４ 美味猕猴桃 Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄｅｌｉｃｉｏｓａ 遵义市桐梓县黄莲乡
Ｈｕａｎｇｌｉａｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｔｏｎｇｚｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｚｕｎｙｉ Ｃｉｔｙ

１ ６４４

ＡｃＤ２３４９ 中华猕猴桃 Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 黔东南苗族侗族自治州黎平县肇兴镇
Ｚｈａｏｘｉｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

５７３

ＡｃＤ２４２９ 中华猕猴桃 Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 黔东南苗族侗族自治州榕江县古州镇
Ｇｕｚｈｏｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｒｏｎｇｊｉａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

６４０

ＡｃＤ２３４１ 革叶猕猴桃 Ａ. ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ 遵义市绥阳县宽阔镇
Ｋｕａｎｋｕｏ Ｔｏｗｎꎬ Ｓｕｉｙａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｚｕｎｙｉ Ｃｉｔｙ

１ ３９３

ＡｃＤ２３４２ 葛枣猕猴桃 Ａ. ｐｏｌｙｇａｍａ 遵义市正安县桴 镇
Ｆｕｙａｎ Ｔｏｗｎꎬ Ｚｈｅｎｇ􀆳ａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｚｕｎｙｉ Ｃｉｔｙ

１ ４６８

ＡｃＤ２４２６ 京梨猕猴桃 Ａ. ｃａｌｌｏｓａ ｖａｒ. ｈｅｎｒｙｉ 黔南布衣族苗族自治州贵定县云雾镇
Ｙｕｎｗｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｇｕｉｄｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

１ １９５

ＡｃＤ２４３３ 条叶猕猴桃 Ａ. ｆｏｒｔｕｎａｔｉｉ 黔东南苗族侗族自治州锦屏县平秋镇
Ｐｉｎｇｑｉｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｊｉｎｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

７８６

ＡｃＤ２３６３ 黄毛猕猴桃 Ａ. ｆｕｌｖｉｃｏｍａ 黔南布衣族苗族自治州贵定县云雾镇
Ｙｕｎｗｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｇｕｉｄｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

１ １９５

ＡｃＤ２４０４ 黄毛猕猴桃 Ａ. ｆｕｌｖｉｃｏｍａ 黔南布衣族苗族自治州都匀市沙包堡街道
Ｓｈａｂａｏｐｕ Ｓｕｂｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｄｕｙｕｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

１ ０６９

ＡｃＤ２４２０ 黄毛猕猴桃 Ａ. ｆｕｌｖｉｃｏｍａ 黔南布衣族苗族自治州荔波县佳荣镇
Ｊｉａｒｏｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉｂｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

８１１

ＡｃＤ２４３５ 黄毛猕猴桃 Ａ. ｆｕｌｖｉｃｏｍａ 铜仁市玉屏侗族自治县新店镇
Ｘｉｎｄｉａｎ Ｔｏｗｎꎬ Ｙｕｐｉｎｇ Ｄｏｎｇ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｔｏｎｇｒｅｎ Ｃｉｔｙ

６２０

ＡｃＤ２４１５ 阔叶猕猴桃 Ａ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ 黔南布衣族苗族自治州都匀市归兰乡
Ｇｕｉｌａｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｄｕｙｕｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

８５６

ＡｃＤ２４２２ 阔叶猕猴桃 Ａ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ 黔南布衣族苗族自治州荔波县佳荣镇
Ｊｉａｒｏｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉｂｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

９００

ＡｃＤ２４３４ 阔叶猕猴桃 Ａ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ 黔东南苗族侗族自治州锦屏县彦洞乡
Ｙａｎｄｏｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｊｉｎｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

７１９

ＡｃＤ２３７３ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔东南苗族侗族自治州三穗县瓦寨镇
Ｗａｚｈａｉ Ｔｏｗｎꎬ Ｓａｎｓｕｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

７８４

ＡｃＤ２４０３ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔南布衣族苗族自治州都匀市沙包堡街道
Ｓｈａｂａｏｐｕ Ｓｕｂｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｄｕｙｕｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

１ ０６９

ＡｃＤ２４２４ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔南布衣族苗族自治州惠水县岗度镇
Ｇａｎｇｄｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｈｕｉｓｈｕｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｎａｎ Ｂｕｙｉ ａｎｄ Ｍｉａｏ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

１ ０９５

ＡｃＤ２４３０ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔东南苗族侗族自治州从江县往洞镇
Ｗａｎｇｄｏｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｃｏｎｇｊｉａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

８１３

ＡｃＤ２４３２ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔东南苗族侗族自治州锦屏县三江镇
Ｓａｎｊｉａｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｊｉｎｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

５１５

ＡｃＤ２４３６ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 黔东南苗族侗族自治州天柱县高酿镇
Ｇａｏｎｉａｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｔｉａｎｚｈｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉａｎｄｏｎｇｎａｎ Ｍｉａｏ ａｎｄ Ｄｏｎｇ
Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ

４３１

ＡｃＤ２４３７ 毛花猕猴桃 Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ 铜仁市玉屏侗族自治县新店镇
Ｘｉｎｄｉａｎ Ｔｏｗｎꎬ Ｙｕｐｉｎｇ Ｄｏｎｇ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｔｏｎｇｒｅｎ Ｃｉｔｙ

６３３
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叶和毛花猕猴桃叶绿体基因组长度为 １５５ ６６０ ~
１５６ ７７０ ｂｐꎬ其中毛花基因组最大ꎬ京梨最小ꎮ 各基

因组均呈典型的四分体环状结构ꎬ由 １ 个大单拷贝

(ＬＳＣ)区、２ 个反向重复( ＩＲ)区与 １ 个小单拷贝

(ＳＳＣ)区组成ꎬ其长度范围分别为 ８８ ７３７ ~ ８８ １４９
ｂｐ、２３ ８７０~２３ ３２５ ｂｐ 和 ２０ ３３１~２０ ５７７ ｂｐ(图 １)ꎮ

图中不同颜色代表基因的功能分类ꎮ 环外基因沿逆时针方向转录ꎬ环内基因沿顺时针方向转录ꎮ 内圈深灰色区域表示叶绿体基

因组的 ＧＣ 含量分布ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ. Ｇｅｎｅｓ ｏｕｔｓｉｄｅ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ ａｒｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｃｏｕｎｔｅｒｃｌｏｃｋｗｉｓｅꎬ ａｎｄ ｔｈｏｓｅ ｉｎｓｉｄｅ ａｒｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｃｌｏｃｋｗｉｓｅ. Ｔｈｅ ｄａｒｋ ｇｒａｙ ｉｎｎｅｒ ｒｉｎｇ ｓｈｏｗｓ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ.

图 １　 ９ 种猕猴桃属植物的叶绿体基因组图谱
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

０９５ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



这 ９ 种猕猴桃叶绿体基因组的总体 ＧＣ 含量为

３７.２１％ ~３７.３３％ꎬ其中条叶、京梨与黄毛猕猴桃的

ＧＣ 含量相对较高ꎻＬＳＣ 区 ＧＣ 含量为 ３５. ４５％ ~
３５. ５６％ꎬ ＩＲ 区 为 ４３. ０５％ ~ ４３. ４３％ꎬ ＳＳＣ 区 为

３１.０９％ ~ ３１.１７％(表 ２)ꎮ 整体而言ꎬ这些物种间

叶绿体基因组长度差异较小ꎬ结构相对保守ꎮ
基因注释结果(表 ２)显示ꎬ葛枣、中华、美味、

革叶、京梨、阔叶和毛花猕猴桃均注释到 １３０ 个基

因ꎬ其中蛋白质编码基因 ８３ 个、ｔＲＮＡ 基因 ３９ 个、
ｒＲＮＡ 基因 ８ 个ꎬ而黄毛和条叶猕猴桃因缺失 ｒｐｓ１９
基因而仅注释到 １２９ 个基因ꎮ 在 ＩＲ 区ꎬ ｎｄｈＢ、
ｒｐｓ１２、ｒｐｓ７、ｙｃｆ１５、ｙｃｆ２ ５ 个蛋白质编码基因ꎬ８ 个

ｔＲＮＡ 基因以及 ４ 个 ｒＲＮＡ 基因均出现 １ 次重复ꎮ
此外ꎬａｔｐＦ、ｎｄｈＡ、ｎｄｈＢ 等 １５ 个基因各含有 １ 个内

含子ꎬ ｒｐｓ１２、 ｙｃｆ３ 和 ｙｃｆ１ 则 各 含 有 ２ 个 内 含 子

(表 ３)ꎮ
２.２ 叶绿体基因组密码子偏好性分析

９ 种猕猴桃属植物的叶绿体基因组共包含 ６１
个密码子(终止密码子除外)ꎬ编码 ２０ 种氨基酸

(图 ２)ꎮ 其中ꎬ亮氨酸( Ｌｅｕ)的密码子数量最多

(ＣＵＡ、ＣＵＣ、ＣＵＧ、ＣＵＵ、ＵＵＡ、ＵＵＧꎬ共 ６ 种)ꎬ而甲

硫氨酸(Ｍｅｔ)与色氨酸( Ｔｒｐ)均仅对应 １ 个密码

子ꎮ 除 Ｍｅｔ(ＡＵＧ)和 Ｔｒｐ(ＵＧＧ)以外ꎬ其余氨基酸

的密码子均表现出一定的使用偏好ꎮ 在 ２９ 个相

对同义密码子使用度大于 １ 的高频密码子中ꎬ仅 １
个以 Ｇ / Ｃ 结尾ꎮ 整体上ꎬ不同猕猴桃物种间的密

码子使用偏好高度一致ꎬ均明显倾向于以 Ａ / Ｕ 结

尾的密码子ꎮ
２.３ 简单重复序列(ＳＳＲ)分析

这 ９ 种猕猴桃属植物的叶绿体基因组中共鉴

定出 ４９１ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ按重复单元长度可分为单

核苷酸( ３１５ 个ꎬ占 ６４. １５％)、二核苷酸 ( ４３ 个ꎬ
占 ８.７６％)、三核苷酸(３８ 个ꎬ占 ７.７４％)、四核苷

酸 ( ６６ 个ꎬ 占 １３. ４４％)、 五 核 苷 酸 ( ２７ 个ꎬ 占

５.５０％)和六核苷酸( ２ 个ꎬ占 ０. ４１％)ꎮ 其中ꎬ单
核苷酸重复所占比例最高ꎬ其次为四核苷酸重复

(图 ３:Ａ) ꎮ 各物种的 ＳＳＲ 数量分别为葛枣猕猴

桃 ５３ 个、中华猕猴桃 ５４ 个、美味猕猴桃 ５１ 个、
革叶猕猴桃 ５４ 个、京梨猕猴桃 ５１ 个、黄毛猕猴

桃 ５０ 个、条叶猕猴桃 ５７ 个、阔叶猕猴桃 ５９ 个和

毛花猕猴桃 ６２ 个ꎮ 在检测到的 ＳＳＲ 类型中ꎬＡ / Ｔ
的数量最多( ３０１ 个) ꎬＡＴ / ＡＴ( ４３ 个) 、ＡＡＴ / ＡＴＴ
(３５ 个 ) 、 ＡＡＡＧ / ＣＴＴＴ ( ３０ 个 ) 和 ＡＡＡＴ / ＡＴＴＴ

(２７ 个)的数量在 ２０ 个以上ꎬ为优势重复单元ꎬ
同时表明猕猴桃属植物叶绿体 ＳＳＲ 具有明显的

Ａ / Ｔ 碱基偏好性ꎮ 此外ꎬ不同物种中也存在特有

的 ＳＳＲ 类型ꎬ如 ＡＧＧ / ＣＣＴ 仅出现于中华和美味

猕猴桃中ꎬ ＡＡＧ / ＣＴＴ 仅存在于毛花猕猴桃中ꎬ
ＡＡＴＴ / ＡＡＴＴ 为 葛 枣 猕 猴 桃 特 有ꎬ 而 ＡＡＴＡＴ /
ＡＴＡＴＴ 则仅出现于条叶猕猴桃中(图 ３:Ｂ) ꎮ
２.４ 叶绿体基因组比较分析

以已报道的中华猕猴桃 ( ＧｅｎＢａｎｋ ＩＤ: ＮＣ ＿
０２６６９０.１)注释序列作为参考序列ꎬ运用在线工具

ｍＶＩＳＴＡ 分析得到 ９ 种猕猴桃属植物的叶绿体基

因组比对结果(图 ４)ꎮ 结果显示ꎬ相较于 ＩＲ 区ꎬ９
种猕猴桃属植物在 ＬＳＣ 区和 ＳＳＣ 区表现出更高的

序列差异性ꎬ非编码区的差异较编码区更显著ꎬ如
ｒｐｓ１６－ ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ、ｎｄｈＣ－ ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ、 ｒｂｃＬ －ａｃｃＤ、 ｒｐｓ１２ －
ｐｓｂＢ、ｒｐｓ７－ｔｒｎＶ￣ＧＡＣꎮ 同时ꎬ在差异较大的区域内ꎬ
每个物种具有不同特征ꎮ 总体而言ꎬ美味猕猴桃、
葛枣猕猴桃、毛花猕猴桃、中华猕猴桃和阔叶猕猴

桃的序列同源性更高ꎮ
对 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基因组边界进行

的比较分析表明ꎬ其边界区域的基因组成相对保

守ꎬ但基因与边界的距离存在种间差异(图 ５) ꎮ
其中ꎬＩＲａ / ＬＳＣ 边界最为保守ꎬ所有物种的 ｐｓｂＡ
基因均 位 于 此 处 且 与 边 界 的 距 离 恒 为 ２ ｂｐꎮ
ｒｐｌ２３ 基 因 位 于 ＬＳＣ 区 内ꎬ 距 离 ＬＳＣ / ＩＲｂ 边 界

９９ ~ １１１ ｂｐꎻ ｎｄｈＦ 基 因 位 于 ＳＳＣ 区 内ꎬ 距 离

ＩＲｂ / ＳＳＣ边界 ２１ ~ １３７ ｂｐꎮ ｙｃｆ１ 基因在 ＳＳＣ / ＩＲａ
边界的分布模式存在种间差异:在中华、京梨、葛
枣、革叶和美味猕猴桃中ꎬｙｃｆ１ 编码区跨越该边

界ꎬ其 ６ ６３２ ~ ６ ７５３ ｂｐ 位于 ＳＳＣ 区ꎬ另有 ２９１ ~
４０７ ｂｐ 延伸至 ＩＲａ 区ꎻ而在黄毛、阔叶、条叶和毛

花猕猴桃中ꎬｙｃｆ１ 基因完全位于 ＳＳＣ 区内ꎬ与边

界相距 ３６８ ~ ６１１ ｂｐꎮ
２.５ 叶绿体基因组序列的核苷酸多样性

通过 ＤｎａＳＰ 计算分析 ９ 种猕猴桃属植物叶绿

体间的核苷酸多样性值(Ｐ ｉ)ꎬ得出编码区域的 Ｐ ｉ

值范围为 ０ ~ ０.０５１ １(图 ６)ꎬ高变异的位点主要集

中在 ＬＳＣ 区ꎬ其次是 ＳＳＣ 区ꎮ 在编码区内ꎬｐｓｂＢ 基

因的核苷酸多态性指数最高(Ｐ ｉ ＝ ０.０５１ １)ꎬ其次

是 ｐｓｂＥ￣ｐｓｂＦ￣ｐｓｂＬꎬ这两个区域的核苷酸多样性值

显著高于其他区域ꎮ 此外ꎬ还有 ６ 个核苷酸多样

性较高(Ｐ ｉ > ０.０１３ ９)的基因区域ꎬ ｔｒｎＬ￣ＵＡＡ、 ｔｒｎＶ￣
ＵＡＣ、ｔｒｎＲ￣ＵＣＵ、ｔｒｎＦ￣ＧＡＡ 和 ｐｓｂＭ 位于编码区ꎬｒｐｓ１６－
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表 ２　 ９ 种猕猴桃属叶绿体基因组特征分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｆｒｏｍ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

葛枣
猕猴桃

Ａ. ｐｏｌｙｇａｍａ

美味猕猴桃
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｄｅｌｉｃｉｏｓａ

中华
猕猴桃

Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

京梨
猕猴桃
Ａ. ｃａｌｌｏｓａ
ｖａｒ. ｈｅｎｒｙｉ

革叶
猕猴桃

Ａ. ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ
ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ

条叶
猕猴桃

Ａ. ｆｏｒｔｕｎａｔｉｉ

黄毛
猕猴桃

Ａ. ｆｕｌｖｉｃｏｍａ

阔叶
猕猴桃

Ａ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ

毛花
猕猴桃

Ａ. ｅｒｉａｎｔｈａ

基因组大小
Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ(ｂｐ)

１５６ ５７６ １５６ ０４８ １５６ ０７７ １５５ ６６０ １５６ ３３９ １５５ ６４８ １５５ ７４２ １５６ ６７２ １５６ ７７０

大单拷贝区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＬＳＣ ｒｅｇｉｏｎ (ｂｐ)

８８ ４４７ ８８ １４９ ８８ １７４ ８８ ４３３ ８８ ７３７ ８８ ３１６ ８８ ４３５ ８８ ５４６ ８８ ６２８

反向重复区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＩＲｓ ｒｅｇｉｏｎ (ｂｐ)

２３ ８７０ ２３ ５４２ ２３ ７８４ ２３ ３２５ ２３ ５４２ ２３ ４３１ ２３ ４２１ ２３ ７９４ ２３ ８０３

小单拷贝区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＳＳＣ ｒｅｇｉｏｎ (ｂｐ)

２０ ３８９ ２０ ３３１ ２０ ３３５ ２０ ５７７ ２０ ５１８ ２０ ４７０ ２０ ４６５ ２０ ５３８ ２０ ５３６

总 ＧＣ 含量
Ｔｏｔａｌ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

３７.２４ ３７.２２ ３７.２２ ３７.３２ ３７.２４ ３７.３３ ３７.３２ ３７.２１ ３７.２１

大单拷贝区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＬＳＣ ｒｅｇｉｏｎ (％)

３５.５１ ３５.４６ ３５.４６ ３５.５２ ３５.４７ ３５.５６ ３５.５５ ３５.４５ ３５.４５

反向重复区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＩＲｓ ｒｅｇｉｏｎ (％)

４３.０５ ４３.０９ ４３.０８ ４３.４３ ４３.２５ ４３.３６ ４３.３６ ４３.１１ ４３.１２

小单拷贝区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＳＳＣ ｒｅｇｉｏｎ (％)

３１.１７ ３１.１４ ３１.１５ ３１.１７ ３１.１４ ３１.１７ ３１.１７ ３１.０９ ３１.０９

总基因数量
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｅｓ

１３０ １３０ １３０ １３０ １３０ １２９ １２９ １３０ １３０

蛋白编码基因数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ

８３ ８３ ８３ ８３ ８３ ８２ ８２ ８３ ８３

ｔＲＮＡ 数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔＲＮＡｓ

３９ ３９ ３９ ３９ ３９ ３９ ３９ ３９ ３９

ｒＲＮＡ 数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒＲＮＡｓ

８ ８ ８ ８ ８ ８ ８ ８ ８

ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ 位于基因间隔区ꎮ 这些核苷酸高度变

异区可作为猕猴桃属植物的候选 ＤＮＡ 条码ꎬ有
潜力被开发成为物种鉴定的高效特异性分子

标记ꎮ
２.６ 叶绿体基因组系统发育分析

为明确贵州猕猴桃属植物间的亲缘关系ꎬ本
研究基于叶绿体全基因组序列ꎬ结合已报道的中

华、美味、革叶和葛枣等猕猴桃叶绿体基因组ꎬ以
绵毛藤山柳为外类群ꎬ对 ９ 种猕猴桃属植物(共计

２２ 个样本)进行了系统发育分析ꎮ 结果(图 ７)显

示ꎬ除外类群以外ꎬ２２ 个猕猴桃样本可分为 ４ 个主

要分支ꎬ同一物种的不同个体均聚为单系群ꎬ并且

与已报道的叶绿体基因组聚在一起ꎮ 其中ꎬ葛枣

猕猴桃与其他物种遗传距离较远ꎬ形成独立分支ꎻ
中华与美味猕猴桃聚为一个支系ꎻ京梨、革叶、条
叶和黄毛猕猴桃共同构成一个分支ꎻ阔叶与毛花

猕猴桃亲缘关系最近ꎬ聚为一支ꎮ

３　 讨论与结论

本研究对贵州省 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基

因组进行了测序和全序列比对分析ꎮ 葛枣、中华、
美味、革叶、京梨、黄毛、条叶、阔叶和毛花猕猴桃

的叶绿体基因组大小范围为 １５５ ６６０ ~ １５６ ７７０ ｂｐꎬ
叶绿体基因组的长度因物种而异ꎬ已有研究证实

其主要受 ＩＲ 区的扩张 /收缩、单拷贝区长度的变

异、基因间隔区及重复序列的扩增等因素影响

(Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＴｕｒｕｄｉｃ′ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 此外ꎬ
基因丢失、假基因化及寄生生活型也可导致基因

组显著缩减(Ｔｕｒｕｄｉｃ′ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 尽管如此ꎬ这
些物种在基因组成、基因排列顺序及 ＧＣ 含量等方

面表现出高度相似性ꎬ与已报道的中华 ( Ｙａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ｂ)、山梨(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)、狗枣(Ｑｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)、阔叶(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)和毛花猕猴桃

２９５ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 ３　 ９ 种猕猴桃属叶绿体基因组基因类型
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｅ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

基因类别
Ｇｅｎｅ ｃａｔｅｇｏｒｙ

基因类群
Ｇｅｎｅ ｇｒｏｕｐ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

光合作用基因
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ＡＴＰ 合成酶 ＡＴＰ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ａｔｐＡꎬ ａｔｐＢꎬ ａｔｐＥꎬ ａｔｐＦ∗ꎬ ａｔｐＨꎬ ａｔｐＩ

光合系统Ⅱ Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｐｓｂＡꎬ ｐｓｂＢꎬ ｐｓｂＣꎬ ｐｓｂＤꎬ ｐｓｂＥꎬ ｐｓｂＦꎬ ｐｓｂＨꎬ ｐｓｂＩꎬ ｐｓｂＪꎬ
ｐｓｂＫꎬ ｐｓｂＬꎬ ｐｓｂＭꎬ ｐｓｂＮꎬ ｐｓｂＴꎬ ｐｓｂＺꎬ ｙｃｆ３∗∗

ＮＡＤＨ 脱氢酶 ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｎｄｈＡ∗ꎬ ｎｄｈＢ∗ ( ×２ ) ꎬ ｎｄｈＣꎬ ｎｄｈＤꎬ ｎｄｈＥꎬ ｎｄｈＦꎬ
ｎｄｈＧꎬ ｎｄｈＨꎬ ｎｄｈＩꎬ ｎｄｈＪꎬ ｎｄｈＫ

细胞色素 ｂ / ｆ 复合物
Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ / ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｐｅｔＡꎬ ｐｅｔＢ∗ꎬ ｐｅｔＤ∗ꎬ ｐｅｔＧꎬ ｐｅｔＬꎬ ｐｅｔＮ

光合系统 Ⅰ Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｐｓａＡꎬ ｐｓａＢꎬ ｐｓａＣꎬ ｐｓａＩꎬ ｐｓａＪ

二磷酸核酮糖羧化酶大亚基
ＲｕｂｉｓＣＯ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｒｂｃＬ

自我复制基因
Ｓｅｌｆ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ 核糖体 ＲＮＡ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡ ｒｒｎ１６Ｓ(×２) ꎬ ｒｒｎ２３Ｓ(×２ ) ꎬ ｒｒｎ４.５Ｓ(×２ ) ꎬ ｒｒｎ５Ｓ(×２)

转运 ＲＮＡ 基因 Ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡ

ｔｒｎＫ￣ＵＵＵ∗ꎬ ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ ꎬ ｔｒｎＳ￣ＧＣＵ ꎬ ｔｒｎＧ￣ＵＣＣ∗ꎬ ｔｒｎＲ￣
ＵＣＵ ꎬ ｔｒｎＣ￣ＧＣＡ ꎬ ｔｒｎＤ￣ＧＵＣ ꎬ ｔｒｎＹ￣ＧＵＡ ꎬ ｔｒｎＥ￣ＵＵＣꎬ
ｔｒｎＴ￣ＧＧＵꎬ ｔｒｎＳ￣ＵＧＡꎬ ｔｒｎＧ￣ＧＣＣꎬ ｔｒｎｆＭ￣ＣＡＵꎬ ｔｒｎｆＭ￣
ＣＡＵꎬ ｔｒｎＳ￣ＧＧＡꎬ ｔｒｎＴ￣ＵＧＵꎬ ｔｒｎＬ￣ＵＡＡ∗ꎬ ｔｒｎＦ￣ＧＡＡꎬ
ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ∗ꎬ ｔｒｎＭ￣ＣＡＵꎬ ｔｒｎＷ￣ＣＣＡꎬ ｔｒｎＰ￣ＵＧＧꎬ ｔｒｎＨ￣
ＧＵＧ(×２) ꎬ ｔｒｎＩ￣ＣＡＵ(×２) ꎬ ｔｒｎＬ￣ＣＡＡ(×２) ꎬ ｔｒｎＶ￣ＧＡＣ(×２) ꎬ
ｔｒｎＩ￣ＧＡＵ∗ (×２) ꎬ ｔｒｎＡ￣ＵＧＣ∗ (×２) ꎬ ｔｒｎＲ￣ＡＣＧ(×２) ꎬ ｔｒｎＮ￣
ＧＵＵ (×２) ꎬ ｔｒｎＬ￣ＵＡＧ

核糖体蛋白大亚基
Ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｒｐｌ１４ꎬ ｒｐｌ１６∗ꎬ ｒｐｌ２∗ꎬ ｒｐｌ２０ꎬ ｒｐｌ２２ꎬ ｒｐｌ２３ꎬ ｒｐｌ３２ꎬ
ｒｐｌ３３ꎬ ｒｐｌ３６

核糖体蛋白小亚基
Ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｒｐｓ１２∗∗ (×２) ꎬ ｒｐｓ１４ꎬ ｒｐｓ１５ꎬ ｒｐｓ１６∗ꎬ ｒｐｓ１８ꎬ
ｒｐｓ１９[Ａｃ＿Ｄ２４３３ꎬ Ａｃ＿Ｄ＿２４３５] ꎬ ｒｐｓ２ꎬ ｒｐｓ３ꎬ ｒｐｓ４ꎬ ｒｐｓ７(×２) ꎬ ｒｐｓ８

ＲＮＡ 聚合酶 ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｒｐｏＡꎬ ｒｐｏＢꎬ ｒｐｏＣ１∗ꎬ ｒｐｏＣ２

其他基因
Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ

乙酰辅酶 Ａ 羧化酶亚基
Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ａｃｃＤ

Ｃ 型细胞色素合成
Ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｃｃｓＡ

包膜蛋白
Ｅｎｖｅｌｏｐ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｅｍＡ

翻译起始因子
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎｆＡ

成熟酶 Ｍａｔｕｒａｓｅ ｍａｔＫ

未知功能基因
Ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ

假定阅读框 ( ｙｃｆ)
Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ ( ｙｃｆ) ｙｃｆ１∗∗ꎬ ｙｃｆ１５(×２) ꎬ ｙｃｆ２(×２) ꎬ ｙｃｆ４

　 注: ∗表示含有 １ 个内含子ꎻ∗∗表示含有 ２ 个内含子ꎻ(×２)表示位于 ＩＲｓ 区的重复基因ꎻ[ ]为该基因在某些物种中不存在ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｏｎｅ ｉｎｔｒｏｎｓꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｗｏ ｉｎｔｒｏｎｓꎻ (×２) ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＩＲｓ ｒｅｇｉｏｎꎻ [ ] ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ａｂｓｅｎｔ ｉｎ ｓｏｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ.

(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ａ)也相似ꎬ反映了猕猴桃属叶绿

体基因组在进化过程中的整体保守性ꎮ 本研究

中ꎬ９ 种猕猴桃均未检测到 ｃｌｐＰ 基因ꎮ ｃｌｐＰ 基因的

缺失在猕猴桃属中可能是一个普遍事件ꎬ近期对

猕猴桃属多个种的比较基因组研究也证实了这一

点(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 该基因编码蛋白酶水解

亚基ꎬ其缺失推测是由于功能已转移至核基因组ꎬ
这一现象在被子植物叶绿体进化中并不罕见ꎬ可
能与基因的亚细胞定位重排有关ꎮ 相比之下ꎬｉｎｆＡ
基因 在 本 研 究 所 有 物 种 中 均 保 留ꎬ 但 Ｌｉｎ 等

(２０２５)报道该基因在安息香猕猴桃和浙江猕猴桃

中发生缺失ꎮ 这种谱系特异性的基因丢失现象表

３９５４ 期 张晟等: 贵州九种猕猴桃属植物叶绿体基因组特征及比较分析



蓝色表示 ＲＳＣＵ 值较低ꎬ白色表示 ＲＳＣＵ 值中等ꎬ红色表示 ＲＳＣＵ 值较高ꎮ
Ｂｌｕｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｌｏｗｅｒ ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅꎬ ｗｈｉｔｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍｅｄｉｕｍ ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅꎬ ａｎｄ ｒｅｄ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ.

图 ２　 ９ 种猕猴桃属植物共有蛋白编码基因密码子分布热图
Ｆｉｇ. ２　 Ｈｅａｔｍａｐ ｐｌｏｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｌ ｓｈａｒｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ

ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

明ꎬ叶绿体基因组的演化并非完全保守ꎬ不同支系

可能经历不同的选择压力ꎮ 猕猴桃属不同物种间

的密码子使用的偏好性高度一致ꎬ均倾向于使用

以 Ａ / Ｕ 结尾的密码子ꎬ这一趋势在其他被子植物

中也很明显(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
简单重复序列( ＳＳＲ)在叶绿体基因组中广泛

分布ꎬ因其在 ＤＮＡ 复制中易发生滑动错配而积累

多态性ꎬ因此常被用作系统进化与群体遗传研究

中的重要分子标记 ( Ｊａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＹａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 在本研究涉及的物种

中ꎬ中华和美味猕猴桃分别检测到 ５４ 个和 ５１ 个

ＳＳＲ 位点ꎬ均包含从单核苷酸到六核苷酸的 ６ 种重

复类型ꎻ而革叶、京梨、黄毛、条叶、阔叶和毛花猕

猴桃中虽分别检测到 ５４ 个、５１ 个、５０ 个、５７ 个、５９
个和 ６２ 个 ＳＳＲꎬ但这些物种均未发现六核苷酸重

复类型ꎮ 绝大多数 ＳＳＲ 富含 Ａ / Ｔ 碱基ꎬ与多数被

子植物叶绿体基因组中以 ＰｏｌｙＡ / Ｔ 为主的重复模

式相符(Ｎｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ富含 ＡＴ 的基序为 ＤＮＡ
复制滑动提供了结构基础(Ｗｏｌｆｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９１)ꎬ
其在叶绿体基因组中的广泛存在ꎬ可能继承自其

原核内共生祖先的保守序列特征( Ｂｒáｚｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 此外ꎬ部分 ＳＳＲ 类型表现出物种特异性ꎮ
例如ꎬＡＧＧ / ＣＣＴ 仅存在于中华和美味猕猴桃中ꎬ
ＡＡＧ / ＣＴＴ为毛花猕猴桃特有ꎬＡＡＴＴ / ＡＡＴＴ 仅出现

于葛枣猕猴桃ꎬ而 ＡＡＴＡＴ / ＡＴＡＴＴ 则特异分布于条

叶猕猴桃ꎬ这些特异 ＳＳＲ 位点为开发可用于物种

鉴别的猕猴桃属专用分子标记提供潜在的分子

基础ꎮ
植物叶绿体基因组序列中的高变区可为物种

鉴定提供充分的遗传信息( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ是潜
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Ａ. 单核苷酸、二核苷酸、三核苷酸、四核苷酸、五核苷酸和六核苷酸重复序列的数量和所占比例ꎻ Ｂ. ＳＳＲ 单元分类数ꎮ
Ａ. Ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｎｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬ ｔｒｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬ ｔｅｔｒａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬ ｐｅｎｔａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ａｎｄ ｈｅｘａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲｓꎻＢ.
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＳＳＲ ｕｎｉｔｓ.

图 ３　 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基因组的简单重复序列分析
Ｆｉｇ. ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＳＲｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ
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灰色箭头表示基因方向ꎻ纵轴表示相似性百分比(５０％ ~ １００％)ꎮ
Ｇｒｅｙ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｇｅｎｅ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎꎻ ｖｅｒｔｉｃａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ (５０％ － １００％).

图 ４　 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基因组的比较分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

在的理想系统发育标记ꎮ 以往研究多利用 ｍａｔＫ、
ｐｓｂＣ－ｔｒｎＳ、ｒｂｃＬ 和 ｔｒｎＬ－ ｔｒｎＦ 等分子片段探讨猕猴

桃属的系统发育关系( Ｃｈａｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 基于

ｍＶＩＳＴＡ 对贵州省 ９ 种猕猴桃属植物完整叶绿体

基因组的比较分析ꎬ本研究共识别出 ９ 个突变基

因片段 ( ｒｐｓ１６ － ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ、 ｎｄｈＣ － ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ、 ｒｂｃＬ －
ａｃｃＤ、ｒｐｓ１２－ｐｓｂＢ、 ｔｒｎＩ￣ＣＡＵ－ｙｃｆ２、 ｔｒｎＮ￣ＧＵＵ－ｎｄｈＦ、
ｒｐｓ７ － ｔｒｎＶ￣ＧＡＣ、 ｙｃｆ１ － ｔｒｎＮ￣ＧＵＵ 和 ｔｒｎＨ￣ＧＵＧ －
ｐｓｂＡ)ꎬ其中ꎬｒｐｓ１６－ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ 和 ｎｄｈＣ－ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ 区

域此前已在猕猴桃系统发育研究中得到应用

(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ｂ)ꎮ 此外ꎬ本研究亦发现ꎬｙｃｆ２
和 ａｃｃＤ 基因存在显著序列变异ꎬ与 Ｌｉｎ 等(２０２５)
的报道一致ꎮ 核苷酸多样性分析进一步表明ꎬ部

分区域具有较高的 Ｐ ｉ值ꎬ提示其作为系统发育标

记的潜力ꎮ 叶绿体基因组的 ＩＲ 区通常最为保守ꎬ
其边界的收缩或扩张可导致邻近基因拷贝数变化

或假基因形成(胡康等ꎬ２０２４)ꎮ 本研究中ꎬ９ 个猕

猴桃物种的 ＩＲ 区长度相近ꎬ表明 ＩＲ / ＬＳＣ 与 ＩＲ /
ＳＳＣ 边界在属内可能较为保守ꎮ 值得注意的是ꎬ中
华、京梨、葛枣、革叶和美味猕猴桃的 ｙｃｆ１ 基因编

码区跨越边界延伸至 ＩＲａ 区ꎬ该现象亦见于大百合

属、金缕梅科及其他多种植物 ( Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 综上ꎬ本研究在猕猴桃叶绿

体基因组中发掘出多个高变异位点ꎬ进一步扩充

了该属系统发育研究的标记资源ꎮ 未来仍需结合

更大规模样本ꎬ验证这些区域在物种鉴别与系统
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ＪＬＢ、ＪＳＢ、ＪＳＡ 和 ＪＬＡ 分别表示 ＬＳＣ / ＩＲｂ、ＩＲｂ / ＳＳＣ、ＳＳＣ / ＩＲａ 和 ＩＲａ / ＬＳＣ 的连接位点ꎮ
ＪＬＢꎬ ＪＳＢꎬ ＪＳＡ ａｎｄ ＪＬＡ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ｏｆ ＬＳＣ / ＩＲｂꎬ ＩＲｂ / ＳＳＣꎬ ＳＳＣ / ＩＲａ ａｎｄ ＩＲａ / ＬＳＣꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ５　 ９ 种猕猴桃属植物叶绿体基因组 ＩＲ / ＳＣ 边界分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｂｏｒｄｅｒｓ ｏｆ ＩＲ / ＳＣ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

发育重建中的实际应用价值ꎮ
猕猴桃属植物因普遍存在种间杂交与基因渐

渗ꎬ其分类体系长期面临较大挑战 ( Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ａ)ꎮ 本研究旨在利用叶绿体基因组探讨猕猴

桃属内的系统发育关系ꎬ结果显示 ９ 种猕猴桃属

植物可划分为 ４ 个主要分支ꎮ 同一物种的不同个

体在系统发育树上均聚于同一位置ꎬ支持此前物

种划分的可靠性ꎮ 其中ꎬ葛枣猕猴桃与其他物种

遗传距离较远ꎬ中华与美味猕猴桃聚为一支ꎬ京
梨、革叶、条叶和黄毛猕猴桃共同聚为一个分支ꎬ
而阔叶与毛花猕猴桃则表现出更近的亲缘关系ꎬ
这与前人的报道基本一致(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎬ同时

也与基于多个分子标记( Ｃｈａｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＬｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＴａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ｂ)构建的系统发育关

系基本一致ꎮ 前人研究表明ꎬ猕猴桃叶绿体 ＤＮＡ
主要呈现父系遗传模式ꎬ约占种间与种内杂交的

７５％(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ这为系统发育重建提供了

丰富的信息位点( Ｃｉｐｒｉａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ 本研究

中ꎬ阔叶猕猴桃与毛花猕猴桃在叶绿体基因组系

统发育树上聚为一支ꎬ 表明二者具有高度相似的

叶绿体单倍型ꎮ 然而ꎬ前人基于形态性状和核基

因标记的研究却显示二者差异显著 (黄宏文等ꎬ
２０１３)ꎮ 这种叶绿体基因组与核基因组的系统发

育冲突ꎬ在植物中往往是杂交起源或谱系分选不

完全的重要指征ꎮ 考虑到猕猴桃属中叶绿体主要

为父系遗传(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ我们推测:阔叶猕猴

桃可能作为父本参与了毛花猕猴桃的起源ꎬ导致

后者继承了前者的叶绿体基因组ꎬ而核基因组则

保留了更多分化特征ꎮ 这一假说有待后续基于核

基因组多位点标记的群体遗传学分析进一步验

证ꎮ 此外ꎬ黄毛和毛花猕猴桃的部分样本在系统

发育树上并未完全聚集成单一分支ꎬ 表明种内存
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图 ６　 猕猴桃属植物叶绿体基因组核苷酸变异的滑动窗口分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｓｌｉｄｉｎｇ ｗｉｎｄｏｗ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

相同底色表示同一物种的单系群ꎬ不同分支颜色用于区分主要谱系ꎮ
Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｃｏｌｏｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍｏｎｏｐｈｙｌｅｔｉｃ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｒａｎｃｈ ｃｏｌｏｒｓ ａｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｄｉｓｔｉｎｇｕｉｓｈ ｍａｊｏｒ
ｌｉｎｅａｇｅｓ.

图 ７　 基于叶绿体基因组构建猕猴桃属 ２２ 种植物的系统进化树
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ２２ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

８９５ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



在一定的遗传分化ꎮ 这种分化可能与样本采集地

的地理隔离或生境异质性有关ꎬ提示在今后的系

统发育研究中ꎬ需进一步结合地理分布与群体遗

传学方法进行综合分析ꎬ以更全面地阐释猕猴桃

属植物的物种形成与扩散历史ꎮ
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