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野生和栽培酸枣叶绿体基因组测序与特征分析  
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摘  要：目的  明确野生和栽培酸枣 Ziziphus jujuba var. spinosa叶绿体基因组特征与系统发育关系，为酸枣的分子鉴定

提供依据。方法  以 2种不同品种的酸枣为研究对象，采用高通量测序技术，获得酸枣叶绿体基因组序列，并对其结构

区及功能区进行注释，对密码子偏好性、重复序列、IR 区收缩与扩张、核酸多态性以及分子进化等方面进行研究。结果  

野生和栽培酸枣叶绿体基因组均具有典型的四分体结构，全长序列分别为 161 343、161 601 bp，总 GC含量均为 37.0%，

均编码 129个基因；野生和栽培酸枣分别检测到 73、71个散在重复序列，均为 F型和 P型，简单重复序列 SSR位点分别

为 89、91个；野生和栽培酸枣叶绿体基因组密码子偏好性较弱，偏向于以 A/T碱基结尾，野生酸枣较栽培酸枣最优密码

子多 1个，核苷酸多态性指数（nucleotide polymorphism index，Pi）显示野生酸枣位于大单拷贝区（large single-copy region，

LSC）的 rpoC2基因和 rpoB基因具有高变异性，栽培酸枣位于 LSC区的 atPA基因有高变异性；IR区域收缩与扩张显示

JLB（LSC/IRb）区域、JSB（IRb/SSC）区域和 JSA（SSC/Ira）区域存在不同程度的基因变异及序列收缩与扩张现象；系

统发育树结果表明野生酸枣与参考序列 KU351660.1聚为一支、栽培酸枣则与参考序列 KX266829.1（骏枣 Ziziphus jujube 

‘Junzao’）、KU351660.1（枣 Ziziphus jujuba）、KX266830.1、MF781071.1（冬枣 Ziziphus jujuba ‘Dongzao’）亲缘关系比较

密切。结论  野生和栽培酸枣叶绿体基因组在简单重复序列、IR区收缩与扩张、最优密码子数目、核酸多态性片段及系

统发育树几个方面存在差异，后续可以利用存在差异的 SSR位点、高变异片段及 IR区域基因类型对野生和栽培酸枣有效

鉴别，为野生和栽培酸枣的分子标记提供理论依据。 
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Abstract: Objective  To clarify the relationship between chloroplast genome characteristics and phylogeny of wild and 

cultivated Ziziphus jujuba var. spinosa (ZS) and provide the basis for molecular identification of ZS. Methods  In this study, 

the whole-genome sequence of two different varieties of ZS was obtained using high-throughput sequencing technology. Its 

structural and functional regions were annotated, and the coding preference, repeat sequence, contraction and expansion of the 

IR region, nucleic acid polymorphism and molecular evolution were studied. Results  The chloroplast genomes of both wild 
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and cultivated ZS had typical tetrad structure, with full-length sequences of 161 343 and 161 601 bp, total GC content of 37.0%, 

encoding 129 genes. There were 73 and 71 scattered repeats in wild and cultivated ZS, which were F type and P type, 

respectively, and 89 and 91 simple repeat SSR loci were detected, respectively. The codon preference of the chloroplast genome 

of wild and cultivated ZS was weak and tended to end in A/T base. Wild ZS had one more optimal codon than cultivated ZS. 

The nucleotide polymorphism index (Pi) value showed that there were two fragments with high variability in the wild ZS, rpoC2 

gene and rpoB gene in the large single-copy region (LSC) region, and one fragment with high variability in cultivated ZS, atPA 

gene in the LSC region. The contraction and expansion of IR region showed that JLB (LSC/IRb) region, JSB (IRb/SSC) region 

and JSA (SSC/Ira) region had different degrees of gene variation and sequence contraction and expansion; Phylogenetic trees 

showed that wild ZS was closely related to the reference sequence KU351660.1, and cultivated ZS was closely related to the 

reference sequences KX266829.1 (Ziziphus jujuba ‘Junzao’), KU351660.1 (Ziziphus jujuba), KX266830.1, MF781071.1 

(Ziziphus jujuba ‘Dongzao’). Conclusion  The chloroplast genomes of wild and cultivated ZS are different in simple repeats, 

IR contraction and expansion, the number of optimal codons, nucleic acid polymorphic fragments and phylogenetic trees, which 

can be used to distinguish wild and cultivated ZS effectively by using different SSR loci, highly variable fragments and IR 

genotype and provide a theoretical basis for molecular markers of wild and cultivated ZS.  

Key words: chloroplast genome; Ziziphus jujuba var. spinosa (Bunge) Hu ex H. F. Chow.; wild; cultivated; sequence structure; 

characteristic analysis 

叶绿体是一种重要的光合器官，在高等植物中

普遍存在着一种独特的遗传材料，被称为叶绿体基

因组（chloroplast genome）[1]。叶绿体基因组的特征

是：长度比细胞核小，提取纯化容易，测定费用低廉；

其基因组在结构上较为保守；基因组中包含了丰富

的遗传信息，包括基因组的数目和结构特点，可以用

来进行系统进化分析；母系单性遗传，除反向复制

外，其他基因都是单一复制，以确保种间基因的直接

同源性[2]。因此，利用叶绿体基因组所包含的基因信

息，对其进行系统发育、鉴别和分类，是当前研究的

热点[3]。通过对叶绿体基因组在植物中的位置进行分

析，可以使对植物的进化关系有一个更加全面的认

识，并为探讨叶绿体基因组与其他叶绿体基因、核基

因的互作关系提供一个新的思路。 

酸枣 Ziziphus jujuba var. spinosa (Bunge) Hu ex 

H. F. Chow.为鼠李科枣属植物，主要分布于辽宁、内

蒙古、河北、山东、山西、河南、陕西、甘肃、宁夏、

新疆、江苏、安徽等地[4]。酸枣的干燥成熟种子酸枣

仁是中医治疗失眠的首选用药，在 2002年被国家卫

健委列为药食同源品种。经研究，酸枣富含黄酮、酚

类及三萜类化合物[5]，具有明显的镇静催眠活性、抗

衰老、抗氧化及增强免疫力等作用[6-9]。 

酸枣作为枣的野生变种，其存在方式主要是野

生状态[10]。由于近年来酸枣的需求量激增，价格不

断上涨，野生酸枣资源被肆意掠夺，栽培酸枣成为

市场上的主流品种。但是，由于枣树的种植方法多

是参照农作物的种植管理方式，存在种植密度大，

施肥量大，农药用量大，甚至使用了大量的植物生

长调节剂的现象，导致栽培酸枣在外观上与野生酸

枣发生了差异，而表型变异的同时也提醒了内在质

量及遗传方面发生变化。野生植物种群是珍贵的植

物资源，蕴含着丰富的优良基因，但由于长期的引

种驯化，其种群遗传结构相对保守，造成其环境适

应性差，病虫害抗性差，产量难以提高等问题，因

此对野生与栽培植物的遗传多样性差异探索有利

于开发和保护植物群体的可持续发展。目前有关野

生和栽培酸枣叶绿体基因组特征分析的研究鲜见

报道，本研究通过对野生和栽培酸枣的叶绿体基因

组测序、叶绿体基因组基本特征、密码子偏好性、

简单重复序列分析、红外（（IR）区收缩与扩张分析、

核酸多态性分析及系统发育分析，以期为其物种的

鉴定和遗传多样性研究提供基础资料。  

1  材料 

野生酸枣采集于 2023 年 9 月份河北省邢台市

邢台县吕家洞村，栽培酸枣采集于 2023年 10月份

陕西省渭南市白水县，待人工砸出酸枣种子后，挑

取完整饱满的种子种植于花盆中，播种条件为每盆

装土量为 4 kg，土壤为壤土、砂质土、腐殖质（（1∶

2∶1）的混合土，每桶种植 6株，待种植的酸枣植

株长出两对真叶后，由陕西中药资源产业化省部共

建协同创新中心宋忠兴主任药师鉴定为鼠李科枣

属植物酸枣 Z. jujuba var. spinosa (Bunge) Hu ex H. 

F. Chow.的叶。分别摘取不同盆中长势良好的酸枣

嫩叶装于不同的取样管中，每管样品约 5 g，重复 3
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次，取样后经液氮速冻保存于−80 ℃备用。 

2  方法 

2.1  DNA 提取与测序 

分别取野生和栽培酸枣叶片适量，采用植物基

因组 DNA 提取试剂盒（天根生化科技有限公司，

北京）对酸枣叶片的 gDNA进行提取，并利用 Qubit 

dsDNA HS 检测试剂盒（Sangon 公司）和 1%琼脂

糖凝胶电泳确认 DNA 浓度以及完整性。检测合格

的DNA由生工生物工程（（上海）有限公司进行DNA

文库构建和下一代序列。首先，由 Covaris（美国

Woburn）随机片段化 500 ng定量 DNA。接下来，

使用 Hieff NGS®MaxUp Ⅱ DNA Library Prep Kit for 

Illumina®（YEASEN公司）进行下一步实验操作：

添加 Endprep酶以修复末端和 3’末端 A尾连接，用

增强子和 Fast T4 DNA连接酶连接接头蛋白，通过

PCR 添加索引引物，使用 DNA 筛选珠筛选约 400 

bp的扩增产物。通过 Qubit 4.0（Thermo公司，美

国）和 2%琼脂糖凝胶电泳验证测序文库质量。根据

制造商的说明，将文库合并并用 2×150 bp配对末

端序列试剂盒加载到 Novaseq 6000（（Illumina公司，

美国）/DNBseq-T7（（BGI公司）测序仪上进行测序。

为保证分析信息质量，通过 Fastp 0.36[11]软件对测

序的原始数据（（Raw Reads）去除原始序列中的杂质

数据，如接头、低质量数据和 N等，获得高质量序

列数据（Clean Reads）。 

2.2  酸枣叶绿体基因组序列拼接与基因元件注释 

利用 SPAdes 3.15[12]软件将筛选出的  Clean 

Reads 组装为 contig序列，拼接完成后对序列进行

评估和质控，使用 blastn将 scaffolds与 NCBI nt库

进行比对以获取序列相似度信息，提取各 scaffolds

的测序深度和覆盖度信息，在对上述信息进行整理

并综合考量之后，人工选取可能的目标 scaffolds。

在此基础上，采用GapFiller1.11[13]对拼接后的 contig

进行修复，并利用 PrInSeS-G 对其进行顺序校正，

以纠正拼接时出现的剪切误差和小片段的丢失。最

后，利用内建的 script 序列，对拼接结果进行环合

评价和加工，从而获得完整的酸枣叶绿体基因组。 

使用 CpGAVAS（ http://47.96.249.172:16019/ 

analyzer/home）注释酸枣叶绿体基因组序列，并采

用反向 blast与参考基因组或内建数据库进行比对，

优化并提取拼接结果，注释其 CDS、tRNA、rRNA

等基因元件。最后使用 tbl 文件（five-column tab-

delimited table of feature locations and qualifiers）和

fsa文件 DNA sequence （（in FASTA format)）上传至

NCBI网站（GenBank：PQ841431、PQ841432）。 

2.3  酸枣叶绿体基因组特征分析 

2.3.1  基因组基本特征分析   利用在线软件 

OGDRAW[14]进行叶绿体基因组物理图谱绘制。上

传已获得的 GenBank格式注释文件，选择输出文件

状态，点击提交后获得酸枣的叶绿体基因组物理图

谱。利用 Chloroplot 在线网站（ https://irscope. 

shinyapps.io/Chloroplot/）[15]计算各区域长度信息及

所注释基因数量信息。利用软件 BioEdit[16]的

Nucleotide Composition 功能计算叶绿体基因组 GC

含量。 

2.3.2  密码子偏好性分析   同义密码子使用度

（relative synonymous codon usage，RSCU）是指每一

个同义密码子所对应的氨基酸所对应的频率。由于

不同种属之间对密码子的偏好存在差异，因此我们

可以通过对密码子的偏好来进行判别亲缘关系的

远近。当 RSCU＞1 时，表示该密码子使用频率较

高，偏好性较强；当 RSCU＜1时，表示该密码子使

用频率较低，偏好性较弱；当 RSCU＝1时，表明该

密码子无偏好性[17]。本研究拟采用 Codon W1.4.2软

件，对酸枣叶绿体基因组中蛋白质编码基因的

RSCU进行比较，并以氨基酸密码子数作为纵坐标，

用 ggplot软件对其进行可视化绘制。为确定野生和

栽培酸枣最优密码子，需对其高频率和高表达密码

子进行分析，首先选取 RSCU值高于 1的密码子为

高频密码子[18]，以筛选出的 85条 CDS序列的 ENC

值为参考，将其从小到大进行排序，然后选取两端

10%的基因，建立高低基因表达库（ENC值越低，

表示密码子偏性越高），取 ΔRSCU≥0.08的密码子

作为高表达密码子[19]，将同时满足高频（RSCU＞

1）和高表达（ΔRSCU≥0.08）的密码子定义为酸枣

叶绿体基因组的最优密码子。 

2.3.3  散在重复序列及微卫星重复序列分析  使

用 REPuter 注释细胞器基因组的重复序列，包括 4

种类型，正向重复（F）、倒置重复（R）、互补重复

（C）、回文重复（P）；使用在线程序 misa（Misa-web-

IPK Gatersleben）对酸枣叶绿体基因组进行 SSR分

子标记。设定各参数：单碱基重复次数 10 次及以

上，双碱基重复次数 5 次及以上，3 碱基重复次数

4次及以上，4～6碱基重复次数 3次及以上。 

2.3.4  IR 边界的收缩与扩张  IR 区域边界的收缩

和扩张被认为是反复发生的过程，其区域的收缩与
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扩张是导致叶绿体基因组变化的主要原因，为评估

酸枣叶绿体基因组各分区边界的差异，本研究采用

在线软件 IRscope （https://irscope.shinyapps.io/irap

p/）对野生和栽培酸枣及多个参考基因组的 IR区域

以及附近的基因进行比较分析。 

2.3.5  核酸多态性分析  单核苷酸多态性（single 

nucleotide polymorphism，SNP）是一种发生在全基

因组范围内由单核苷酸突变所导致的 DNA 序列多

态性[20]。在此基础上，利用 DnaSP[21] v6.12.03对野

生和栽培酸枣叶绿体基因组进行测序，对多个基因

组间的核苷酸多态性进行分析。 

2.3.6  系统发育树分析  从 NCBI数据库（https:// 

www.ncbi.nlm.nih.gov/）中下载 30个酸枣的近源物

种基因组，使用Muscle[22]进行多重序列比对，并利

用 RAxML 8.1.5（https://sco.h-its.org/exelixis/web/ 

software/raxml/index.html）[23]使用最大似然法

（maximum likelihood，ML）得到合适的进化树后

导入到 ggtree（https://github.com/YuLab-SMU/ggtre

e）中进行画图。 

3  结果与分析 

3.1  酸枣叶绿体基因组测序质量 

对野生酸枣进行叶绿体基因组测序，获得58 169 588

条 raw reads，筛选出 58 131 860条 clean reads，总

有效率 99.94%，GC占 36.48%；对栽培酸枣叶绿体

基因组进行测序，获得 53 362 066条读数，筛选出

53 313 404条 clean reads，总有效率 99.91%，GC占

35.29%。测序深度为 203.3 X，大于 100 X 的平均

测序深度，表明该测序结果较好。 

3.2  酸枣叶绿体基因组结构特征 

本研究通过对酸枣种质材料进行叶绿体基因

组拼接注释，基因组各部分长度信息比对结果统计

见表 1。酸枣叶绿体基因组谱图见图 1。 

表 1  酸枣叶绿体基因组比较 

Table 1  Comparison of chloroplast genome of Z. jujuba var. spinosa 

类型 全长/bp LSC长度/bp SSC长度/bp IR长度/bp GC/% 

野生（HL） 161 343 89 009 19 358 52 976 37 

栽培（SL） 161 601 89 287 19 356 52 958 37 

 

图 1  野生 (A) 与栽培 (B) 酸枣叶绿体基因组谱图 

Fig. 1  Chloroplast genome profiles of wild (A) and cultivated (B) Z. jujuba var. spinosa 

野生和栽培酸枣的叶绿体基因组均由大单拷

贝区（large single-copy region，LSC）、小单拷贝区

（small single-copy region，SSC）和反向重复区（inverted 

repeat region，IRa、IRb）组成。研究发现，2种酸枣叶

绿体基因组的长度基本一致，在 1 611 100 bp左右。 

野生和栽培酸枣叶绿体基因组均编码 129个基

因，归属为 3大类，包括 85个蛋白编码基因（（protein 

coding gene，PCG）、8 个核糖体 RNA（ribosomal 

RNA，rRNA）基因和 36个转运 RNA（（transfer RNA，

tRNA）基因。其中与基因表达相关的基因 81个，

与光合作用相关基因 26 个，与生物合成相关的基

因 7个，未知功能基因 4个（表 2）。 

A 
 

B 
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表 2  酸枣叶绿体基因组的基因组成 

Table 2  Gene composition of chloroplast genome of Ziziphus jujuba var. spinosa 

基因功能 家族名称 基因名称 

基因表达 核糖体小亚基 rps2、rps3、rps7、rps7、rps8、rps11、rps12、rps12、rps14、rps15、rps16*、rps18、 

rps19 

rRNA rrn4.5、rrn5、rrn16、rrn23、rrn23、rrn16、rrn5、rrn4.5 

核糖体大亚基 rpl33、rpl20、rpl36、rpl14、rpl16、rpl22、rpl2、rpl2、rpl23、rpl23、rpl32 

DNA依赖性RNA聚合酶 rpoC2、rpoC1、rpoB、rpoA 

tRNA trnH-GUG、 trnK-UUU、 trnQ-UUG、 trnS-GCU、 trnG-GCC*、 trnR-UCU、 trnC-

GCA、 trnD-GUC、 trnY-GUA、 trnE-UUC、 trnT-GGU、 trnG-UCC、 trnfM-CAU、

trnS-GGA、 trnT-UGU、 trnL-UAA、 trnF-GAA、 trnV-UAC、 trnM-CAU、 trnW-

CCA、trnP-UGG、trnI-CAU、trnL-CAA、trnV-GAC、trnI-GAU、trnA-UGC、trnR-

ACG、trnN-GUU、trnL-UAG 

ATP合酶亚基 atpA、atpF**、atpH、atpI、atpE、atpB 

NADH-脱氢酶的亚基 ndhJ、ndhK、ndhC、ndhB、ndhF、ndhD、ndhG、ndhI、ndhA*、ndhH 

光合作用 细胞色素b/f复合物的亚基 petN、petA、petL、petG、petB*、petD 

 光系统I的亚基 psaB、psaA、psaI、psaJ、psaC 

 光系统II的亚基 psbA、psbK、psbI、psbM、psbD、psbC、psbZ、psbJ、psbF、psbL、psbE、psbB、

psbT、psbN、psbH 

生物合成 二磷酸核酮糖氧合酶/羧化

酶亚基 

rbcl 

 乙酰-CoA-羧化酶的亚基 accD 

 包膜蛋白基因 cemA 

 蛋白酶基因 ClpP* 

 翻译起始因子 infA 

 c型细胞色素合成基因 ccsA 

 成熟酶基因 matK 

未知功能 保守开放阅读框 ycf1、ycf2、ycf3、ycf4 

*代表有 1个内含子，**表示有 2个内含子。 

*indicates one intron, ** indicates two introns. 

LSC 区域的基因数量最多，有 82 个基因，包

括 61个蛋白质编码的基因和 21个 tRNA基因；SSC

区域的基因数量最少，只有 12个，包括蛋白质编码

的 11个基因和 1个 tRNA基因；IR两区含有 17个

基因，6个是蛋白质编码基因，7个是 tRNA基因，

4个是 rRNA基因。 

3.3  密码子偏好性分析 

计算野生和栽培酸枣叶绿体基因组 CDS 的密

码子时发现（表 3），RSCU 最小值为 0.389，与编

码丝氨酸 Ser的 AGC密码子相对应，RSCU最高为

1.869，对应编码亮氨酸 Leu的 TTA；在 61个密码

子中，对编码色氨酸 Trp和Met的应用没有明显的

偏好（RSCU＝1）；在所有密码子中，编码精氨酸

Arg、亮氨酸 Leu及丝氨酸 Ser的密码子数量最多，

均有 6个。野生和栽培酸枣叶绿体基因组中，均有

61种密码子，共同编码 20种氨基酸（图 2）。 

根据表 3的结果，野生和栽培酸枣 RSCU值＞

1的高频密码子均为 29个，28个以 A/T结尾，1个

以 G结尾。根据表 4和表 5的结果，野生和栽培酸

枣筛选出ΔRSCU≥0.08的高表达密码子各 25个，

野生酸枣中 9个以 T结尾、7个以 A结尾、6个以

C结尾、3个以G结尾；栽培酸枣中 9个以 T结尾、

6个以A结尾、7个以 C结尾、3个以G结尾。将满

足 RSCU＞1和 ΔRSCU≥0.08两者条件的密码子确

定为酸枣叶绿体基因组的最优密码子，野生酸枣筛

选出GCA、GCT、TGT、GAA、TTT、GGT、CAT、

ATT、AAA、CTT、TTA、TTG、CCA、CAA、CGA、

TCT、GTT 17个最优密码子，其中 7个以 A结尾、

9个以T结尾、1个以G结尾；栽培酸枣筛选出GCA、

GCT、GAA、TTT、GGT、CAT、ATT、AAA、CTT、 
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表 3  酸枣叶绿体基因组同义密码子相对使用度分析 

Table 3  Analysis of relative use of synonymous codons in chloroplast genome of Z. jujuba var. spinosa 

氨基酸 密码子 相对同义密码子 氨基酸 密码子 相对同义密码子 

Phe TTT* 1.305  Thr ACT* 1.623 

Leu TTC 0.695 Thr ACC 0.748 

Leu TTA* 1.868 Thr ACA* 1.172 

Leu TTG* 1.200 Thr ACG 0.457 

Ser TCT* 1.702 Asn AAT* 1.510 

Ser TCC 0.902 Asn AAC 0.490 

Ser TCA* 1.207 Lys AAA* 1.526 

Ser TCG 0.617 Lys AAG 0.474 

Tyr TAT* 1.593 Ser AGT* 1.183 

Tyr TAC 0.407 Ser AGC 0.389 

Cys TGT* 1.495 Arg AGA* 1.812 

Cys TGC 0.505 Arg AGG 0.635 

Trp TGG 1.000 Val GTT* 1.410 

Leu CTT* 1.264 Val GTC 0.504 

Leu CTC 0.414 Val GTA* 1.510 

Leu CTA 0.850 Val GTG 0.576 

Leu CTG 0.406 Ala GCT* 1.829 

Pro CCT* 1.501 Ala GCC 0.658 

Pro CCC 0.758 Ala GCA* 1.048 

Pro CCA* 1.148 Ala GCG 0.465 

Pro CCG 0.594 Asp GAT* 1.595 

HIS CAT* 1.520 Asp GAC 0.405 

HIS CAC 0.480 Glu GAA* 1.505 

Arg CGT* 1.274 Glu GAG 0.495 

Arg CGC 0.406 Gly GGT* 1.259 

Arg CGA* 1.414 Gly GGC 0.449 

Arg CGG 0.459 Gly GGA* 1.612 

Ile ATT* 1.447 Gly GGG 0.680 

Ile ATC 0.585 Gln CAA* 1.535 

Ile ATA 0.968 Gln CAG 0.465 

Met ATG 1.000    

*表示 RSCU＞1的密码子。 

* indicates codons with RSCU > 1.

TTG、CCA、CAA、CGA、CGT、TCT、GTT 16个

最优密码子，6个以A结尾，9个以 T结尾，1个以

G结尾，由此可见，在酸枣叶绿体基因组中，偏向

于以 A/T结尾。对比分析野生和栽培酸枣最优密码

子，有 15个密码子相同，TGT、TTA为野生酸枣特

有最优密码子、CGT为栽培酸枣特有最优密码子。 

3.4  散在重复序列与 SSR 分析 

在野生和栽培酸枣叶绿体基因组中，共检测到

144个散在重复序列，其中野生酸枣 73个，栽培酸

枣 71个；共包含 103个 F型重复序列和 77个 P型

重复序列，并未发现 R型和 C型重复序列；此外，

共检测到 180个 SSR位点，野生酸枣 89个，栽培

酸枣 91个。其中单碱基重复数量最多，其次是双碱

基重复序列，五碱基重复数量最少（（图 3-A）。2种

酸枣 A/T的单碱基重复分别有 64、66个，AT/TA/TC

双碱基重复各有 13个，AAT/ATT/TTA的 3碱基重

复各有 4 个，ATAA/ATTG/CTTT/GAAA/TCAA/ 

TTTA/TTTC 4碱基重复各有 7个，TAAAT 5碱基重

复各有 1个。经统计绝大多数 SSR位于基因组基因

间隔区，其次是内含子区域，基因区域内分布的 SSR

数量最低（图 3-B）。 

3.5  IR 区域收缩、扩张分析 

通过对野生和栽培酸枣与 NCBI 中枣

（ KU351660.1）、冬枣（ MF781071.1）、酸枣

（KX266830.1）、鼠李科毛果枳椇（MT225404.1）及

滇刺枣（NC-037151.1）的叶绿体基因组序列 IR边
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表 4  野生酸枣基因编码区最优密码子分析 

Table 4  Optimal codon analysis of coding region of wild Z. jujuba var. spinosa genes 

氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 
数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 

Ala GCA  6 1.143 14 0.789  0.354 2 Pro CCC  4 1.067  7 0.609 0 0.458 0 

Ala GCC  2 0.381 11 0.620 −0.238 7 Pro CCG  2 0.533  5 0.435 0 0.098 5 

Ala GCG  0 0.000 11 0.620 −0.619 7 Pro CCT  3 0.800 18 1.565 0 −0.765 2 

Ala GCT 13 2.476 35 1.972  0.504 4 Gln CAA  6 1.714 25 1.471 0 0.243 7 

Cys TGC  1 0.250  3 0.353 −0.102 9 Gln CAG  1 0.286  9 0.529 0 −0.243 7 

Cys TGT  7 1.750 14 1.647  0.102 9 Arg AGA  7 1.313 16 1.655 0 −0.342 7 

Asp GAC  5 0.769 10 0.500  0.269 2 Arg AGG  2 0.375  6 0.621 0 −0.245 7 

Asp GAT  8 1.231 30 1.500 −0.269 2 Arg CGA 16 3.000 23 2.379 0 0.620 7 

Glu GAA 22 1.760 40 1.429  0.331 4 Arg CGC  1 0.188  3 0.310 0 −0.122 8 

Glu GAG  3 0.240 16 0.571 −0.331 4 Arg CGG  3 0.563  5 0.517 0 0.045 3 

Phe TTC  8 0.533 14 0.683 −0.149 6 Arg CGT  3 0.563  5 0.517 0 0.045 3 

Phe TTT 22 1.467 27 1.317  0.149 6 Ser AGC  1 0.200  2 0.194 0 0.006 5 

Gly GGA 11 1.630 24 1.920 −0.290 4 Ser AGT  8 1.600 16 1.548 0 0.051 6 

Gly GGC  4 0.593  8 0.640 −0.047 4 Ser TCA  3 0.600 16 1.548 0 −0.948 4 

Gly GGG  4 0.593  8 0.640 −0.047 4 Ser TCC  6 1.200  7 0.677 0 0.522 6 

Gly GGT  8 1.185 10 0.800  0.385 2 Ser TCG  3 0.600  7 0.677 0 −0.077 4 

His CAC  1 0.333  6 0.923 −0.589 8 Ser TCT  9 1.800 14 1.355 0 0.445 2 

His CAT  5 1.667  7 1.077  0.589 8 Thr ACA  4 0.800 23 1.508 0 −0.708 2 

Ile AUA 13 0.867 27 1.039 −0.171 8 Thr ACC  7 1.400 13 0.853 0 0.547 5 

Ile AUC  6 0.400 17 0.654 −0.253 8 Thr ACG  4 0.800  7 0.459 0 0.341 0 

Ile ATT 26 1.733 34 1.308  0.425 6 Thr ACT  5 1.000 18 1.180 0 −0.180 3 

Lys AAA 26 1.576 26 1.405  0.170 4 Val GTA 13 1.368 20 1.356 0 0.012 5 

Lys AAG  7 0.424 11 0.595 −0.170 4 Val GTC  1 0.105  8 0.542 0 −0.437 1 

Leu CTA  5 0.556  9 0.701 −0.145 7 Val GTG  2 0.211  9 0.610 0 −0.399 7 

Leu CTC  5 0.556  8 0.623 −0.067 8 Val GTT 22 2.316 22 1.492 0 0.824 3 

Leu CTG  2 0.222  9 0.701 −0.479 1 Trp TGG 10 1.000 13 1.000 0 0.000 0 

Leu CTT 13 1.444 15 1.169  0.275 6 Tyr TAC  3 0.375  5 0.278 0 0.097 2 

Leu TTA 19 2.111 26 2.026  0.085 1 Tyr TAT 13 1.625 31 1.722 0 −0.097 2 

Leu TTG 10 1.111 10 0.779  0.331 9 Asn AAC  9 0.900 11 0.578 9 0.321 1 

Met AUG 21 1.000 29 1.000  0.000 0 Asn AAT 11 1.100 27 0.421 1 −0.321 1 

Pro CCA  6 1.600 16 1.391  0.208 7        

加粗的密码子为高表达密码子。 

The bolded codons are the highly expressed codons. 

表 5  栽培酸枣基因编码区最优密码子分析 

Table 5  Optimal codon analysis of coding region of cultivated Z. jujuba var. spinosa genes 

氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 
数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 

Ala GCA  6 1.142 9 14 0.788 7 0.354 2 Asn AAC 10 0.909 1 11 0.578 9 0.330 2 

Ala GCC  2 0.381 0 11 0.619 7 −0.238 7 Asn AAT 12 1.090 9 27 1.421 1 −0.330 2 

Ala GCG  0 0.000 0 11 0.619 7 −0.619 7 Pro CCA  6 1.500 0 16 1.391 3 0.108 7 

Ala GCT 13 2.476 2 35 1.971 8 0.504 4 Pro CCC  4 1.000 0  7 0.608 7 0.391 3 

Cys TGC  1 0.285 7  3 0.352 9 −0.067 2 Pro CCG  2 0.500 0  5 0.434 8 0.065 2 

Cys TGT  6 1.714 3 14 1.647 1 0.067 2 Pro CCT  4 1.000 0 18 1.565 2 −0.565 2 

Asp GAC  6 0.923 1 10 0.500 0 0.423 1 Gln CAA  4 1.600 0 25 1.470 6 0.129 4 

Asp GAT  7 1.076 9 30 1.500 0 −0.423 1 Gln CAG  1 0.400 0  9 0.529 4 −0.129 4 

GlT GAA 21 1.909 1 40 1.428 6 0.480 5 Arg AGA  6 1.241 4 16 1.655 2 −0.413 8 
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表 5（续） 

氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 氨基酸 密码子 
高表达基因 低表达基因 

ΔRSCU 
数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 数目 RSCU 

GlT GAG  1 0.090 9 16 0.571 4 −0.480 5 Arg CGA 13 2.689 7 23 2.379 3 0.310 4 

Phe TTC  9 0.562 5 14 0.682 9 −0.120 4 Arg CGC  1 0.206 9  3 0.310 3 −0.103 4 

Phe TTT  23 1.4375 27 1.317 1 0.120 4 Arg CGG  3 0.620 7  5 0.517 2 0.103 5 

Gly GGA  12 1.714 3 24 1.920 0 −0.205 7 Arg CGT  4 0.827 6  5 0.517 2 0.310 4 

Gly GGC   4 0.571 4  8 0.640 0 −0.068 6 Ser AGC  1 0.193 5  2 0.193 5 0.000 0 

Gly GGG   5 0.714 3  8 0.640 0 0.074 3 Ser AGT  8 1.548 4 16 1.548 4 0.000 0 

Gly GGT   7 1.000 0 10 0.800 0 0.200 0 Ser TCA  4 0.774 2 16 1.548 4 −0.774 2 

His CAC   1 0.333 3  6 0.923 1 −0.589 8 Ser TCC  5 0.967 7  7 0.677 4 0.290 3 

His CAT   5 1.666 7  7 1.076 9 0.589 8 Ser TCG  3 0.580 6  7 0.677 4 −0.096 8 

Ile ATA 14 0.933 3 27 1.038 5 −0.105 2 Ser TCT 10 1.935 5 14 1.354 8 0.580 7 

Ile ATC  5 0.333 3 17 0.653 8 −0.320 5 Thr ACA  4 0.761 9 23 1.508 2 −0.746 3 

Ile ATT 26 1.733 3 34 1.307 7 0.425 6 Thr ACC  6 1.142 9 13 0.852 5 0.290 4 

Lys AAA 25 1.724 1 26 1.405 4 0.318 7 Thr ACG  5 0.952 4  7 0.459 0 0.493 4 

Lys AAG  4 0.275 9 11 0.594 6 −0.318 7 Thr ACT  6 1.142 9 18 1.180 3 −0.037 4 

LeT CTA  7 0.763 6  9 0.701 3 0.062 3 Val GTA 14 1.400 0 20 1.355 9 0.044 1 

LeT CTC  7 0.763 6  8 0.623 4 0.140 2 Val GTC  1 0.100 0  8 0.542 4 −0.442 4 

LeT CTG  2 0.218 2  9 0.701 3 −0.483 1 Val GTG  3 0.300 0  9 0.610 2 −0.310 2 

LeT CTT 13 1.418 2 15 1.168 8 0.249 4 Val GTT 22 2.200 0 22 1.491 5 0.708 5 

LeT TTA 18 1.963 6 26 2.026 0 −0.062 4 Trp TGG  9 1.000 0 13 1.000 0 0.000 0 

LeT TTG  8 0.872 7 10 0.779 2 0.093 5 Tyr TAC  4 0.470 6  5 0.277 8 0.192 8 

Met ATG 19 1.000 0 29 1.000 0   0.000 0 Tyr TAT 13 1.529 4 31 1.722 2 −0.192 8 

Arg AGG  2 0.413 8  6 0.620 7 −0.206 9        

加粗的密码子为高表达密码子。 

The bolded codons are the highly expressed codons. 

 

图 2  各编码氨基酸密码子 RSCU 值分布 

Fig. 2  RSCU value distribution of each encoded amino acid codon 
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A-SSR类型及数量的关系；B-SSR位置分布数量关系。 

A-relationship between SSR type and number；B-location distribution and quantity relationship of SSR. 

图 3  酸枣种质资源 SSR 情况 

Fig. 3  SSR situation of Z. jujuba var. spinosa germplasm resources 

界的特征比较分析（（图 4），发现在 JLB（（LSC/IRb）

区域、JSB（（IRb/SSC）区域和 JSA（（SSC/Ira）区域

存在差异。在 JLB 区域中，除了参考序列

MT225404.1、NC-037151.1的 JLB位于 rpI22与 rpI2

基因之间外，野生酸枣和栽培酸枣与其他参考序列

的 JLB均是被 rps19基因横跨，rpI2基因完全在 IRb

区，且两种酸枣 rps19基因均向 IRb区扩张 1 bp；

JSB区域中，栽培酸枣与参考序列 KX266830.1 JSB

区域一致，被 ycf1基因横跨，且只有 8 bp位于 SSC

区，其余 1 132 bp位于 IRb区，其他几对参考序列

JSB则位于 trnN和 ndhF基因之间，相同点是 ndhF

基因完全位于 SSC区，而野生酸枣则完全不同，其

JSB 区被 ycf2 基因横跨，位于 SSC 区域的是 trnL

基因；在 JSA区域中，野生酸枣和栽培酸枣 JSA与

其他参考序列相比，发生较大差异，野生酸枣 JSA

被 ycf2基因横跨，5 129 bp位于 IRa区，1 777 bp

位于 SSC 区，trnL 基因完全位于 SSC 区；栽培酸

枣 JSA 同参考序列 KU351660.1、KX266830.1、

MT225404.1/NC-037151.1则被 ycf1基因横跨，4 592 

bp位于 SSC区，1 132 bp位于 IRa区，trnN基因完

全位于 IRa 区；酸枣参考序列 MF781071.1 JSA 区

域则位于 rps15基因和 trnN基因之间。JLA区均位

于 rpI2基因和 trnH基因之间，无明显差异。 

3.6  核酸多态性分析 

通过对酸枣的核酸多态性分析可知（（图 5），野

生酸枣 Pi值在 0～0.006，平均值是 0.000 208，总共

获得 2 个高变异片段，即位于 LSC 区的 rpoC2 基

因和 rpoB基因，Pi值均大于 0.004；栽培酸枣 Pi值

在 0～0.003，平均值是 0.000 057，总共获得 1个高

变异片段，即位于 LSC 区的 atpA 基因，Pi值大于

0.002 5，这 3个基因片段可以成为酸枣物种鉴定的

候选片段。 

3.7  系统发育树分析 

从 NCBI网站上下载 30条酸枣近缘物种基因组

序列，使用最大似然法ML构建系统进化树（图 6）。

结果表明，野生酸枣与酸枣参考序列 KU351660.1聚

为一支；而栽培酸枣则与参考序列KX266829.1（骏枣

Ziziphus jujuba Mill. cv. ‘Junzao’）、KU351660.1（枣

Ziziphus jujuba Mill.）、KX266830.1（酸枣 Ziziphus 

jujuba var. spinosa）、MF781071.1（冬枣 Ziziphus jujuba 

Mill. cv. ‘Dongzao’）等多个枣属植物聚为一支，表明

栽培酸枣居群间存在频繁调种和换种，基因交流比较

频繁。 

4  讨论 

植物表型是指在遗传和环境的交互作用下，表

现出的一系列物理、生理、生化特性，是植物基因

型与环境因素相互作用的结果。随着中药材需求量

的增加，野生中药材资源不断减少，中药材栽培产

业不断发展，野生和栽培中药材资源在外观性状上

发生了显著变化。周红涛等[24]对野生和栽培的芍药

遗传变异进行研究，发现芍药的野生群体具有较丰

富的遗传多样性，而栽培群体的多态性比率较低；

贺宗毅等[25]利用 SNP 分子标记技术对野生和栽培

灵芝遗传多样性研究，发现野生灵芝菌株遗传背景

更复杂，具有丰富的遗传多态性；Yuan等[26]对黄芩

野生群体及 22 个栽培群体进行了 3 个叶绿体基因

多态性分析，结果表明，栽培群体间的遗传分化系

数显著降低，并丧失了许多野生群体的珍稀等位基

因。研究结果表明，野生药用植物在人工栽培和驯

化过程中，其基因型发生了变化，一些珍稀基因在 
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图 4  野生酸枣 (A) 和栽培酸枣 (B) 叶绿体基因组 IR/SC 边界比对图 

Fig. 4  IR/SC boundary comparison diagrams of chloroplast genome of wild Z. jujuba var. spinosa (A) and cultivated Z. 

jujuba var. spinosa (B) 

 

图 5  野生酸枣 (A) 和栽培酸枣 (B) 核酸多态性分析图 

Fig. 5  Nucleic acid polymorphism analysis diagrams of wild Z. jujuba var. spinosa (A) and cultivated Z. jujuba var. spinosa (B) 
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A-野生酸枣；B-栽培酸枣。 

A-wild Z. jujuba var. spinosa; B-cultivated Z. jujuba var. spinosa. 

图 6  基于 30 条叶绿体基因组序列 NJ 法构建系统发育树 

Fig. 6  Construction of phylogenetic trees based on NJ method of 30 chloroplast genome sequences  

人工驯化过程中流失，导致其遗传多样性下降。因

此，开展野生和栽培酸枣的基因型差异研究具有重

要意义。 

本研究发现，野生和栽培酸枣叶绿体基因组大

小分别为 161 343、161 601 bp，与 Kim 等[27]对

Ziziphus jujuba cv. Bokjo叶绿体基因组测序结果基

本一致，符合大多数高等植物的叶绿体基因组高度

保守的四分体结构，包括大单拷贝区，小单拷贝区

和 2个反向重复区[28]。这体现了叶绿体基因组的保

守性和遗传稳定性。酸枣叶绿体基因组与其他鼠李

科枣属植物如（ 玉铃铛”枣（（161 720 bp）[29]、骏枣

（（161 215 bp）、叙利亚枣（161 615 bp）[30]相比，大

小相差不大，GC 含量均为 37%，在已报道的大多

数双子叶植物叶绿体 31%～38%的 GC含量区间之

内。重复序列是指在整个基因组中以多个拷贝出现

的单个相同或者对称的核酸序列[31]。包括串联重复

序列和散在重复序列，串联重复序列是在基因组中

较短且呈簇状排列，分为 SSR和小卫星等；而散在

重复序列在基因组中较短且散布在整个基因组中。

植物叶绿体基因组中含有大量的 SSR位点，它们提

供了丰富的遗传信息，是研究物种遗传进化的重要

分子标记[32]。本研究中共获得 180个 SSR位点，以

单核苷酸 A/T重复类型最多，这与叶绿体中的 SSR

通常由 A 或 T 重复序列组成，G 或 C 序列较少的

说法相一致[33]。检测到的 SSR位点可用于后续酸枣

的种间种内群体结构、亲缘关系分析和进化关系的

研究。 

密码子在遗传信息传递过程中具有重要作用，

同一氨基酸可以由 2个或 2个以上的密码子共同编

码，这些密码子称为同义密码子，它们在编码时

使用频率不同，称为密码子使用偏好性[34]。在野

生和栽培酸枣叶绿体基因组中，发现超过 90%

（RSCU≥1）的密码子以 A/T结尾，进一步验证了

高等植物叶绿体中普遍存在的 A/T密码子偏好[35]。

野生酸枣中最优密码子较栽培酸枣中更多，表明野

生酸枣受到更多的正向选择，基因交流更为广泛，

遗传多样性更高，相对栽培酸枣而言，适应能力更

强，并且可能具有更灵活的基因表达调控能力以及

潜在功能多样性，这同样意味着在长期的驯化栽培

过程中，栽培酸枣保持了人类所需要的有益或稳定

的性状。 

IR 边界的扩展与收缩是导致叶绿体基因组的

长度和结构存在差异的重要原因，这些边界变化

对于维持叶绿体基因组结构稳定及促进物种进化
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至关重要[36]。本研究中 IR 边界与序列比对的结

果表明（图 4），栽培酸枣较野生酸枣叶绿体基因

组边界在基因类型方面相对更加保守，而野生酸

枣基因发生较多变异，其原因可能是野生酸枣

SSC 区明显比栽培酸枣及其他枣属植物长，导致

叶绿体基因组基因变异的概率较高，因而其基因

组成发生明显变异。 

叶绿体基因组含丰富的突变位点，这些位点能

够引起基因序列结构的改变以及核苷酸多态性的

变异，其进化速度极快，因此可以作为物种鉴定的

DNA条形码。本研究对野生和栽培酸枣叶绿体基因

组序列进行比对分析，结果显示，野生酸枣 LSC区

的 rpoC2、rpoB 基因和栽培酸枣的 atpA 基因（图

5）能够提供丰富的变异信息，有助于酸枣物种分

化、群体遗传学和系统地理学研究，由此也可以看

出野生酸枣相对栽培酸枣而言具有更丰富的基因

突变位点。为明确野生酸枣和栽培酸枣在系统发育

中的位置，利用 30 个鼠李科物种的完整叶绿体基

因组创建了ML树（（图 6），发现野生酸枣能与枣属

其他植物明显区分开，而栽培酸枣栽培过程中，可

能由于人为以及环境等因素存在野生居群引种、异

地种质交换、产地频繁换种、种质杂交等行为，种

质的不稳定导致栽培居群的遗传多样性变化范围

较大，使栽培酸枣的基因与枣属其他植物均有一定

的交流，在系统发育树中未能完全将其区分开，而

Zhang等[37]的研究中显示野生和栽培酸枣系统发育

树结果表明两者比较相似，与本研究结论存在出

入，这可能与不同种源酸枣生长环境不同、基因交

流频率存在差异以及人工选择等多个方面有关。 

研究通过高通量测序技术获得了野生和栽培

酸枣完整的叶绿体基因组序列，进一步丰富了酸枣

叶绿体基因组资料，并对两者基因组基本特征、密

码子偏好性、重复序列、IR区收缩扩张以及与其他

鼠李科枣属植物亲缘进行比较和分析，发现两者在

简单重复序列、IR区收缩与扩张、最优密码子数目

及组成、核酸多态性片段及系统发育树方面存在差

异，后续可以利用存在差异的 SSR位点、高变异片

段及 IR区域基因类型对野生和栽培酸枣有效鉴别。

上述结果对进一步探讨野生和栽培酸枣的叶绿体

基因组结果和系统发育提供了一定的理论依据。 
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