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猕猴桃属（Actinidia Lindl.）植物亲缘关系研究进展

赵 洋，穆 雪，李春艳，汪卫星*

（西南大学园艺园林学院，重庆北碚 400716）

摘 要: 猕猴桃为全世界范围内非常重要且大规模商业化栽培最为成功的果树种类之一，在世界果树产业中具有举足

轻重的地位，其中越来越多猕猴桃新品种的选育及应用则是推动猕猴桃产业不断进步与发展的主要动力，因此种质资

源研究一直以来均是果树研究尤其是育种方面最为重要的基础，主要包括种质源调查、收集、评价、分析与利用等，而

有关亲缘关系的研究已经成为果树种质资源研究和利用的核心内容，可为进一步探讨物种起源与进化、系统分类、种

质资源保护和利用以及果树育种提供科学依据。笔者立足猕猴桃育种需求与未来发展方向，综合概述了国内外有关

猕猴桃属植物的起源与分布，并从形态学、孢粉学、细胞学、生化分析和分子生物学等方面介绍了当前猕猴桃属植物亲

缘关系的研究进展，同时对存在的问题及其研究前景进行了讨论和展望。
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Research advances on the genetic relationships of kiwifruit (Actinidia

Lindl.)
ZHAO Yang，MU Xue，LI Chunyan，WANG Weixing*

(College of Horticultural and Landscape Architecture, Southwest University, Beibei 400716, Chongqing, China)

Abstract: Kiwifruit is an important fruit tree resource, and is one of the most successful fruit tree spe-

cies for large-scale commercial cultivation worldwide. The natural distribution of kiwifruit is very exten-

sive, but most of its taxa are mainly concentrated in the area south of the Qinling Mountains and east of

the Hengduan Mountains. Chinese kiwifruit is not only a variety, but also different ecological habits.

Chinese kiwifruit is rich in germplasm resources, contains a large number of wild resources, and has

high genetic diversity, which can provide rich genetic basis and material conditions for the breeding of

high- quality cultivars. Germplasm resources research has always been the most important foundation

for fruit tree research, especially for breeding. The research on genetic relationship has become the core

content of the research and utilization of fruit tree germplasm resources, which can provide a scientific

basis for further exploration of species origin and evolution, systematic classification, germplasm con-

servation and utilization, and fruit tree breeding. Domestic and foreign scholars have studied the genetic

relationship of kiwifruit germplasm resources from morphology, palynology, cytology, biochemical

analysis to DNA molecular markers, from macroscopic level to microscopic level. The micromorpholog-

ical characteristics, body size, cell structure and density of the leaf epidermal hair of the kiwifruit were-

high polymorphism, which can be used as evidence for species identification. At present, the classifica-

tion system of kiwifruit plants is mainly based on the type and degree of the indumentum of the fruit

and leaves, the spots on the surface of the fruit and the morphology of the medulla of branches, and also

giving consideration to the geographical distribution and other factors, as well as the combination of
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quantitative classification and computer processing methods. Liang C. F. divided the Chinese kiwifruit

germplasms into four sections: Sect. Maculatae, Sect. Leiocarpae, Sect. Stellatae and Sect. Strigosae.

The Sect. Leiocarpae can be divided into the Ser. Lamellatae and the Ser. Solidae, and the Sect. Stella-

tae can be divided into the Ser. Imperfectae and the Ser. Perfectae, which constitutes the current taxo-

nomic system of four groups and four systems of Actinidia. However, the morphological characteristics

of plants are susceptible to environmental conditions, and there are many subjective factors, which may

lead to the divergence of taxonomic opinions. The morphological characteristics of kiwi pollen are con-

trolled by genotypes, which are highly genetic conservation and are not affected by external conditions

and carry a large amount of information. Related researchers used scanning electron microscopy to ob-

serve the pollen morphology of different species of kiwifruit. They found that the outer wall of the kiwi

pollen has a large difference and has a significant polymorphism. They believe that the pollen grains of

the genus have 3-colporate or 3-like colporate, which can be used as an important basis for packet classi-

fication. Kiwifruit has a wide range of chromosomal ploidy variations. Under natural conditions, dip-

loid, tetraploid, hexaploid, octaploid and even dodecaploid occur, and the distribution pattern is reticu-

late the intraspecific and interspecific, as well as the sympatric distribution of multi species to various

degrees. These make interspecific hybridization and gene introgression frequent, resulting in a series of

rich genetic variations. Therefore, in-depth study on the interspecific and intraspecific genetic relation-

ship of kiwifruit plants provides an important basis for breeding new varieties. The karyotype analysis

of different ploidy revealed that the chromosome base of kiwifruit was 29, but there is still no clear con-

clusion about its chromosome origin. The research on the isozyme level shows that the kiwifruit has

high genetic diversity at the level of cultivars and species, and there is a high degree of genetic heterozy-

gosity and multiple alleles heterozygosity at its isozyme sites. At the DNA level, researchers used vari-

ous methods of DNA molecular markers to detect different kiwi germplasm resources. The results

showed that kiwifruit species or cultivars had rich genetic diversity, and there were high genetic diversi-

ty among different geographical regions. The genetic distance between kiwifruit cultivars was related to

geographical distribution. In addition, studies on microsatellite showed that most kiwifruits showed

higher heterozygosity, and polyploid kiwifruit had more genetic diversity. In addition to studying nucle-

ar DNA, chloroplast DNA (cpDNA) and mitochondrial DNA (mtDNA) have also received attention in

kiwifruit research. The results show that the cpDNA of kiwifruit plants has strict paternal inheritance,

and mtDNA has strict maternal inheritance. This rare genetic model complicates the genetic relationship

between kiwifruit plants to a certain extent. In general, the research on the genetic relationship of kiwi-

fruit has made great progress, especially the continuous improvement and mutual compensation of vari-

ous molecular markers in recent years, making the research and analysis of genetic relationship more ac-

curate and reliable. However, there are still many problems to be solved in the study of the genetic rela-

tionship of kiwifruit germplasm resources. In the future research, with the continuous innovation of re-

search methods and the deepening of research content, the research on kiwifruit germplasm resources,

especially the genetic relationship research, will surely achieve more results. It is of great scientific sig-

nificance and application value for the rational utilization of abundant kiwifruit germplasm resources in

China, especially the exploitation and utilization of a large number of excellent wild or semi-wild re-

sources, and the breeding and industrial development of new kiwifruit varieties.
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猕猴桃（Kiwifruit）隶属猕猴桃科（Actinidiace-

ae）猕猴桃属（Actinidia Lindl.），为雌雄异株多年生

落叶藤本植物 [1]。自 20世纪初，猕猴桃野生资源经

过人工驯化栽培，至今已有 100 多年的历史[2]。猕猴

桃是一种重要的果树资源，自然分布非常广泛，南起

赤道（0°），北至寒温带（北纬 50°），纵跨泛北极和古

热带植物区，但该属植物的大部分分类群主要集中

在我国的秦岭以南及横断山以东的地区[3-4]。中国是

猕猴桃属植物的原生中心及分布中心，拥有极为丰

富的种质资源 [5]。猕猴桃属植物分类学经历了 4次

修订，根据Li等[6]最新修订，猕猴桃属植物共有 54个

种和 21个变种，共约 75个分类群，其中原产我国的

猕猴桃属植物有52个种，另2个种分布在周边国家：

尼 泊 尔 的 尼 泊 尔 猕 猴 桃（A. strigosa Hook.f

&Thoms）和日本的白背叶猕猴桃（A. hypoleuca Na-

kai）[2]。目前，中华猕猴桃和美味猕猴桃是主要的商

业化栽培品种，软枣猕猴桃和毛花猕猴桃也有少量

人工栽培，其余均处于野生或半野生状态 [7]。我国

丰富的猕猴桃种质资源为猕猴桃育种改良和生物技

术研究提供了物质基础[5，8]。因此，对猕猴桃种质资

源的亲缘关系进行研究，将为探讨猕猴桃的起源、进

化、分类、育种和资源保护与利用提供科学依据。笔

者研究团队对猕猴桃细菌性病害（主要包括溃疡病、

花腐病、叶枯病与根癌病）的发生、侵染、抗性机制和

育种等方面的研究进展进行了综述，指出猕猴桃抗

病育种存在的问题，并对猕猴桃抗病育种的相关研

究进行概述，展望了猕猴桃抗病育种的前景，这也体

现了猕猴桃种质资源与亲缘关系研究的重要作

用 [9]。关于猕猴桃种质资源亲缘关系的研究，国内

外学者从不同的层次、不同的方面、不同的角度作了

大量的工作并取得了众多成果，主要集中在形态学、

孢粉学、同工酶和分子生物学等方面。本文综合国

内外文献报道，从多个方面详细阐述了猕猴桃属植

物亲缘关系相关研究进展，并提出存在的问题以及

对进一步研究与种质创新做出展望。

1 猕猴桃属植物的起源与分布

猕猴桃属植物在我国有着悠久的历史，文字记

载已超过 2000年，在中国古代的许多古典著作中如

《诗经》《尔雅》《山海经》《本草拾遗》《本草纲目》等都

有对猕猴桃的诸多记载和描述[10]。1977年，中国科

学院南京地质古生物研究所郭双兴[4]在广西壮族自

治区田东县考察时发现几块叶片化石，后来经植物

分类学家梁畴芬对其鉴定与分析，认为该化石为猕

猴桃叶片化石，证明了猕猴桃是一种古老植物，起源

于侏罗纪之后第三纪中新世之前。在古代中国，猕

猴桃并不作为商品栽培，而多用于其它用途进行栽

培，如引种作庭院绿化树种等 [11]。猕猴桃作为商品

进行大规模引种开始于最近 100年，1904年，新西兰

人从中国湖北宜昌引种美味猕猴桃，随后 25年成功

地培育出世界上最具商业价值的猕猴桃品种‘海沃

德’（Hayward），于 70年代开始进行大规模商业化栽

培，并逐步成为世界各地竞先发展的新兴果树产

业[12]。

猕猴桃属植物的自然分布范围广泛，从赤道

（0°）至西伯利亚东部（50°N）均有分布，纵跨泛北极

和古热带植物区，该属的绝大多数分类群原产我国，

仅有少数的种分布于朝鲜、日本、俄罗斯、锡金、不

丹、印度、越南等国家[3-4]。根据古植物学证据，有学

者认为猕猴桃属曾有较广泛的分布，如在欧洲发现

一些猕猴桃化石材料，但也有学者不支持这种观点，

他们认为那些化石材料为水东哥属，而并不是猕猴

桃属[13-16]。猕猴桃属植物在我国的地理分布的特点

是越往南分类群越多越复杂，但邻近的岛屿及亚洲

热带地区分类群较少，越往北分类群越少 [3]。猕猴

桃在我国的分布主要集中在秦岭以南、横断山脉以

东、珠江以北的中国大陆地区，所处纬度为北纬 25°

到 30°之间 [11]。我国猕猴桃主要分布在江西、安徽、

湖北、河南、云南、广西等省份，其中云南和广西等省

份的分类群和特有分类群最多，而宁夏、青海、新疆

和内蒙古等省份因气候寒冷干旱，没有猕猴桃分布，

在种类多而分布密集的省份猕猴桃属植物多生长在

土壤肥沃疏松的灌木或杂林里，并攀缘在乔木、灌木

上，说明该属植物的生境与森林植被有密切的关

系[3，17-18]。

我国是猕猴桃属植物的原生中心，拥有极为丰

富的种质资源。根据 Li等 [6]最新修订，猕猴桃属植

物共有 54个种和 21个变种，共约 75个分类群，其中

原产我国的猕猴桃属植物有 52个种，另 2个种分布

在周边国家：尼泊尔的尼泊尔猕猴桃（A. strigosa

Hook.f &Thoms）和日本的白背叶猕猴桃（A.hypoleu-

ca Nakai）[2]。而原产日本的山梨猕猴桃（A. rufa

(Siebold et Zucc.) Planch. ex Miq.）在我国的台湾也

发现有自然分布[19]。大部分猕猴桃分类群为我国特

1216



，等：猕猴桃属（Actinidia Lindl.）植物亲缘关系研究进展第9期

有，少数分类群与邻国共有[3]，该属被认为是我国的

半特有属。

2 猕猴桃种质资源亲缘关系的研究现

状

2.1 猕猴桃种质资源亲缘关系的形态学研究

植物形态学研究就是对植物的枝干、叶、花、果

实、种子等外部形态以及显微和解剖结构进行研

究。它是一种传统直观的研究方法，对植物的亲缘

关系、起源、进化、分类以及品种鉴定等方面的研究

具有重要的作用，也是历来科研工作者所常用的研

究方法[20-21]。

猕猴桃的分类与猕猴桃种质资源的起源、进化、

亲缘关系等方面是密切相关的。目前，猕猴桃属植

物的分类系统以果实和叶表被绒毛的类型、程度以

及果实表面的斑点等形态特征为主要依据，并兼顾

地理分布等因素，以及结合数量分类和计算机处理

等方法[22-23]。李惠林以猕猴桃属植物表皮毛的宏观

形态学特征为主要依据将其分为了 4组: 斑果组、净

果组、糙毛组和星毛组。后来，梁畴芬根据枝条髓部

的形态和叶片背面毛背特征将此分类系统进行重新

修订，将星毛组分为完全星毛系和不完全星毛系，将

净果组分为片髓系和实髓系，就构成了猕猴桃属属

下四组四系现行分类体系，并研究认为猕猴桃属净

果组是该属最原始的类群 [3，24]。为探讨猕猴桃属的

分类系统中存在的组间界限模糊、近缘种之间区分

难的问题，李建强等[25]运用分支分类的方法对猕猴

桃属进行了系统发育的分析，认为净果组可以划分

为单一类群，建议将猕猴桃属分为斑果群和净果群

两大类群，并给予这两大类群亚属一级的分类地位，

其中斑果组、糙毛组和星毛组全部分类群归为斑果

亚属，净果亚属仅包括净果组。高丽杨等 [26]、龚俊

杰[27]支持净果组为单系类群，并且该组处于较原始

的位置，但对于其他三组的分类不予支持，认为其划

分不自然，有明显的人为成分。

高致明 [28]对河南猕猴桃属 14 种及变种进行了

叶解剖学观察，研究表明毛可以作为分组的依据以

及种的区分性状，如对萼猕猴桃、葛枣猕猴桃都为具

单列非腺毛的种，可以区分前者基细胞为圆桶形、后

者为长圆柱形；毛基部细胞形状、列数、细胞排列方

式相近的种亲缘关系也较近，例如河南猕猴桃和软

枣猕猴桃具有较近的亲缘关系，并且两者毛基部细

胞形状、列数也基本相同。陈晓玲等[23]对 11种猕猴

桃果实与叶片的性状进行观察，并对其进行形态性

状聚类分析。结果表明供试的 11种猕猴桃属植物

果实和叶片的特征存在着高度的多态性；形态性状

聚类将 11个种分成 9个大类，聚类结果与现行的分

类存在一定的差异；猕猴桃野生种与栽培品种之间

存在较大差异，各自归成一类；毛花猕猴与黄毛猕猴

桃亲缘关系较接近，支持了陈晓玲[29]原来认为的这

两种猕猴桃可能起源于同一个祖先种的观点；中华

猕猴桃与美味猕猴桃品种间互有交叉，亲缘关系比

较密切，这与郑轶琦等[30]、贾兵等[31]的观点一致。汤

佳乐等 [32]对 70 份野生毛花猕猴桃果实表型性状、

SSR遗传多样性及亲缘关系进行分析，发现毛花猕

猴桃在野生状态下其果实表型性状和DNA分子水

平均存在丰富的遗传多样性，并通过聚类分析将供

试的野生毛花猕猴桃种质资源划分为 3个组：果实

圆柱形组、果实椭圆形组以及果实圆形和椭圆形混

合组，这与通过 SSR分析所得的结果基本一致。钟

敏等 [33]对江西省 68份野生毛花猕猴桃雄性种质花

器表型性状变异进行分析，表明其雄花花器在表型

性状存在明显的变异和较高的遗传多样性，表型性

状平均变异系数为 29.19%，又通过表型聚类分析，

可将该 68份种质资源分为两大类群。其中造成表

型性状差异的主要因素为花粉量、单花雄蕊数、花粉

活力、花瓣颜色、花丝颜色、花梗长度等。何子灿

等 [34]通过对猕猴桃 35个分类群代表植株新鲜叶表

皮毛的微形态特征及数量性状的研究，将该属植物

的叶表皮毛微形态特征归纳为6个类型。应用Wag-

ner法和 UPGMA 聚类法对中国猕猴桃属植物进行

了分支分析和表征分析。分支分析结果表明：净果

组为单系类群，斑果组、糙毛组和星毛组均不构成单

系类群，这支持梁畴芬 [24，35]分类系统中关于净果组

的划分，但不支持其他 3个组。表征分析反映了猕

猴桃属分类群间的表征亲缘关系，特别是反映了中

华猕猴桃与美味猕猴桃具有较近的亲缘关系，而与

硬齿猕猴桃两个变种间的亲缘关系较远。杨清平[36]

为了分析猕猴桃各种群间的亲缘关系以及各性状间

的关系和对进化的作用，采用数量分类方法对 12个

猕猴桃种群（变种）的 19个性状进行了聚类方法，Q

型聚类结果表明：当D=7. 27时，将 12种猕猴桃聚类

为 2 类，中华猕猴桃为一类，其它聚为一类；当 D=

3.75时聚为 10类，其中绵毛猕猴桃、糙毛猕猴桃和
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两广猕猴桃聚为一类，其他各自成类，而绵毛猕猴桃

和糙毛猕猴桃分别是黄毛猕猴桃的变种，其亲缘关

系较近。聚类结果基本上与植物学传统分类的结果

一致。R型聚类结果表明：在D= 4.16时，将果实聚

为 7组。岁立云等[5]对 54 份猕猴桃资源进行果实性

状变异分析和 AFLP遗传多样性及遗传关系分析，

结果表明，红肉猕猴桃种质资源在果实性状和DNA

分子水平上都存在丰富的变异和较高的遗传多样性

水平，通过聚类分析和主坐标分析将 54份资源划分

为 4个组，软枣猕猴桃红肉类型单独聚为一类；中华

猕猴桃和美味猕猴桃红肉类型亲缘关系较近并且有

按地理来源优先聚类的趋势，说明不同地理来源的

资源之间存在一定的遗传分化；对红肉猕猴桃资源

进行果实性状和 AFLP遗传变异相关性分析，结果

发现表型数据和AFLP数据之间存在极显著的相关

性。

猕猴桃植物的形态性状和所含活性成分受自身

遗传特性和环境的共同作用。植物的形态学特征易

受环境条件的影响，在不同生境条件下的营养和生

殖性状都会出现差异，因此形态学研究的结果具有

很大的误差，同时存在较多的主观因素，分类上易产

生分类意见的分岐，因此，仅依靠形态学研究对猕猴

桃属植物进行亲缘关系分析无法下定论，所以需要

结合其他研究技术对猕猴桃种质资源进行综合分

析。

2.2 猕猴桃种质资源亲缘关系的孢粉学研究

孢粉学是形态学的一个分支科学，其主要研究

植物孢子和花粉（简称孢粉）的形态、分类及其在各

个领域中应用 [8，37]。植物花粉的形态特征受基因型

所控制，遗传保守性极强，不受外界条件的影响，并

带有大量的信息，在探讨植物起源、演化及亲缘关系

上具有重要的价值。花粉的形态特征包括花粉的大

小、形状、对称性和极性以及萌发器官的特征等，但

主要反映在花粉表面纹饰和花粉壁结构两个方

面[38-40]。早在 1989年李洁维等[41]利用光学显微镜对

猕猴桃属 23个分类群的花粉形态进行了观察，但由

于光学显微镜具有局限性，所以只对其形态特征进

行了初步的描述，而并未对花粉的表面纹饰进行详

细的表述。后来，相关研究人员应用扫描电子显微

镜又陆续对不同种猕猴桃的花粉形态进行观察，发

现猕猴桃花粉外壁纹饰具有较大的差异。

康宁等[42]利用扫描电镜和光学显微镜对猕猴桃

属6种和3变种植物的花粉形态进行了观察和分析，

并建立了相应的猕猴桃分种花粉检索表，研究认为

该属花粉粒具三孔沟或三拟孔沟，外壁纹饰差异较

大，可作为属下分组分类的重要依据。根据花粉外

壁纹饰，可将其概括为 4种类型：（1）皱块状表面具

细条纹；（2）不规则的瘤状纹饰；（3）小沟状或小穿孔

状；（4）较规则的瘤状纹饰类型。这一结果也基本上

支持张芝玉[43]认为的猕猴桃属花粉以三拟孔沟为主

的观点。同时，康宁等[42]还认为猕猴桃属的花粉形

态的演化趋势为形状是从长球形到近长球形、大小

是从大到小、外壁纹饰是从规则瘤状→皱块状→小

沟状或穿孔，但观察的种类有限，所以猕猴桃属花粉

形态的主要演化趋势还需要进一步研究。祝晨蔯

等[44]对猕猴桃属 7种、4变种和 1变型植物的花粉形

态进行了研究，认为其外壁纹饰可概括为：（1）无规

则的皱块纹饰；（2）有规则的颗粒纹饰；（3）细小脑纹

状纹饰；（4）粗大皱波状纹饰。同时依据上述 4个类

型进行分种鉴定，与梁畴芬 [24，35]分类系统中本属属

下分组分类结果相一致，为猕猴桃属分类提供了进

一步的证据。姜正旺等[45]应用扫描电镜分别对猕猴

桃属植物 21种、6变种和 4个不同种间杂交 F1代植

株的花粉形态进行了观察和形态上的描述，经过研

究认为猕猴桃属的花粉形状主要以长球形至近球形

为主，变异较小，与张芝玉[43]的报道基本一致，但多

数迁地保护物种的花粉粒以三孔沟为主，与张芝

玉[43]的以三拟孔沟为主观点不同，原因可能是花粉

样本采集地的环境不一样，以及野外的广泛杂交造

成的；发现花粉大小与果实大小存在一定的相关性；

花粉粒大小和外壁纹饰的种间差异较大，在斑果组

中，硬齿猕猴桃两变种毛叶硬齿猕猴桃、异色猕猴桃

花粉外壁纹饰区别较大；中华猕猴桃和美味猕猴桃

的花粉粒很类似，只在花粉粒大小和外壁穿孔上有

小区别；阔叶猕猴桃和漓江猕猴桃在宏观形态上的

差别并不大（叶和花序特征相似），但花粉外壁纹饰

差别较大；净果组的梅叶猕猴桃、大籽猕猴桃、黑蕊

猕猴桃和葛枣猕猴桃花粉外壁纹饰比较近似，特别

是梅叶猕猴桃和大籽猕猴桃在宏观形态上几乎没有

差别，但在外壁穿孔上具有细微差异。宁允叶等[46]

对‘红阳’猕猴桃及其变种的花粉进行电镜扫描研

究，结果显示‘红阳’猕猴桃与其芽变单株‘86-3’在

花粉形态上存在显著差异。王柏青[47]利用扫描电子

显微镜对葛枣猕猴桃、软枣猕猴桃、狗枣猕猴桃 3种
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东北猕猴桃属植物的花粉形态进行观察，通过对 3

种花粉的形态特征对比可以得出:花粉粒大小、两端

形状及沟内是否具有沟膜种间差别较大，可以作为

分种的依据。并认为东北猕猴桃属三种植物之间的

亲缘关系较近。钟敏等 [48]对 23个野生毛花猕猴桃

雄株的花粉粒的形态特征进行观察分析，结果显示

毛花猕猴桃雄株花粉都以单粒形式存在，花粉粒外

观呈长球形，偶有近超长球形；极面观呈三裂圆形，

具 3萌发沟，可见 1~2条赤道面，等间距分布。聚类

分析结果显示，在遗传相似性系数 3.41 处，可以把

23个毛花猕猴桃雄株分为二类，其中大部分基因型

聚为一类，因此多数雄株亲缘关系较近。花粉外壁

纹饰的演化趋势为：由波纹状向疣状和脑纹状演

化。齐秀娟等[49]利用扫描电镜对 3个猕猴桃栽培种

的 30个品系的花粉粒进行形态观察。结果显示花

粉粒外观为长球形或超长球形，极面观均为三裂圆

形，可看到 3条内陷萌发沟，这些结果与康宁等 [42]、

姜正旺等[45]、钟敏等[48]的观察结果基本是一致的；表

面纹饰存在波纹状、疣状、颗粒状 3种类型，其中美

味猕猴桃和中华猕猴桃均为波纹状或疣状，软枣猕

猴桃 3种纹饰均存在。这点支持了中华猕猴桃和美

味猕猴桃为遗传近缘种的观点，两个种之间具有极

高的遗传相似性。

猕猴桃的花粉的形态特征带有大量的信息，在

探讨猕猴桃起源、演化及亲缘关系上具有重要的价

值。猕猴桃孢粉学的发展比较快，应用也很广泛，但

起步较晚，研究时间也较短，对于猕猴桃的分类一直

存在一些问题或者争议。在应用孢粉学方法对猕猴

桃进行种质鉴定分类时，要注意猕猴桃植物花粉形

态不仅在种间具有较大的差异，而且在相同种内的

某些性状方面也存在较大差异，在研究方法、样品处

理等方面也存在着一些局限性，因此必须结合形态

学、生物化学、细胞学、分子生物学等其他指标进行

综合考察。

2.3 猕猴桃种质资源亲缘关系的细胞学研究

细胞学研究的主要内容包括染色体数目观察、

核型分析、减数分裂的行为分析、带型分析等。不同

的物种之间都有其独特的遗传信息，其染色体的数

量和结构特征都具有一定的差异，植物属间、种间，

甚至种内，其染色体也常有不同程度的分化 [21]。在

今天的基因组时代，当人们完成基因组测序后，最终

还要回到染色体上进行基因定位和作图[50]。染色体

是把细胞与分子联系起来的重要桥梁，因此，利用细

胞学方法对了解植物亲缘关系、杂交育种以及植物

分类等研究具有较好的指导意义。

朱道圩[51]在观察中华猕猴桃原变种减数分裂过

程中，发现它的染色体数目是 2n=58，与国外报道有

明显区别；后来，又通过实验观察发现中华猕猴桃软

毛变种的体细胞染色体数是 58，而硬毛变种的染色

体数大约 116，推测硬毛变种是软毛变种的四倍

体[52]。邓秀新等[53]报道了我国 4个种的猕猴桃染色

体数目，其中阔叶猕猴桃为二倍体（2n=2x=58）；软

枣猕猴桃为四倍体（2n=4x=116）；毛花猕猴桃和中华

猕猴桃软毛变种均为二倍体，这与前人的观察结果

相同。熊治廷等 [54]报道了中华猕猴桃 10个株系的

染色体数目均为 2n=4x=116，为四倍体。Kataoka

等 [55]对日本各州县的 127份资源的染色体倍性、叶

片及果实性状进行了调查，发现软枣猕猴桃多为二

倍体、四倍体和六倍体，少数为七倍体和八倍体。曾

华等[56]通过研究发现，中华猕猴桃存在二倍体和四

倍体，美味猕猴桃存在四倍体、五倍体和六倍体；猕

猴桃倍性分布与地理位置有一定关系。Atkinson

等[57]发现六倍体猕猴桃为异源多倍体，并起源于二

倍体种。张芝玉[58]从已报道的各种染色体数目讨论

了本属的基数问题，认为 x =29应该是其基数或其基

数之一。姚家龙等[59]对猴桃属植物中的 5个种和变

种进行了染色体数目观察，发现葛枣猕猴桃、四萼猕

猴桃、异色猕猴桃和红茎猕猴桃为二倍体（2n=2x=

58）；大籽猕猴桃为四倍体（2n=4x=116），进一步证实

“29”是猕猴桃属植物染色体的一个基数。何子灿

等[60]报道了猕猴桃属 6 种 1变种体细胞染色体数目，

表明湖北猕猴桃、浙江猕猴桃、黄毛猕猴桃为二倍

体，2n=2x=58；大花猕猴桃为四倍体，2n=4x=116；绿

果猕猴桃(美味猕猴桃 1个变种)为四倍体，染色体数

目 2n=4x=116，并再次证实 x=29应是本属染色体数

目的基数。王发明等[61]对猕猴桃属十个种的染色体

倍性鉴定，结果表明这 10个种类猕猴桃的染色体倍

性均为二倍体( 2n = 2x = 58)。Mertten 等 [62]对中华

猕猴桃（2x、4x）与美味猕猴桃（6x）减数分裂过程中

染色体配对特征进行了分析，探讨了同源与异源多

倍体在染色体配对偏向性或随机性及其在物种遗传

与进化方面的意义。

关于猕猴桃属植物染色体基数的研究，目前认

为其染色体基数为 29，但有学者通过微卫星研究发
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现在猕猴桃中有许多位点可以扩増出两个不同位

点，显示猕猴桃染色体可能发生了复制[63-64]。早期的

研究认为猕猴桃的 29 条染色体可能是来源于基数

为 14 或 15 的祖先种，并且认为至少发生一次非整

倍体化，再发生二倍体化从而形成 29条染色体 [65]，

Shi等 [66]对猕猴桃属及所在的杜鹃目的近缘科属的

EST 序列（表达序列标签）进行拼接，同时对其进行

分子进化和基因组学的分析，认为在猕猴桃属植物

中至少发生两次古多倍化事件，猕猴桃属的古多倍

化现象，同含有较多染色体的被子植物相似 [67]。因

此对于猕猴桃属植物的染色体起源仍然有待于利用

遗传学手段进一步研究与证实。

染色体研究具有实验条件相对简单，得出结果

快等优点。目前，猕猴桃属植物细胞学研究主要集

中在染色体数目检测与多倍体减数分裂过程中染色

体联会等研究，而关于猕猴桃染属植物染色体核型

分析、带型分析等的研究较少。染色体核型分析、带

型分析可以为细胞遗传分类、物种间亲缘关系以及

染色体数目和结构变异的研究提供重要依据。所以

在探讨猕猴桃近缘种或品种亲缘关系的研究中，要

加强对这些方面的研究。

2.4 猕猴桃种质资源亲缘关系的生化分析

同工酶是指具有异同的分子结构，但可催化相

同或相似底物发生反应的一类酶蛋白分子，它是由

基因编码的，不受环境条件影响，并能直接反映物种

的遗传特性。物种在进化过程中，受基因重组和突

变的影响，不同生物的不同基因组成会反映在同工

酶谱上，构成同工酶谱的种属专一性 [68]。同工酶作

为遗传标记在研究植物进化分类、品种鉴定、雌雄株

鉴别、亲缘关系及遗传多样性等方面得到了广泛应

用[69]。几乎所有果树种类的树种都有涉及同工酶研

究 [70]。而且同工酶技术具有易操作、成本低以及准

确性高等特点 [71]。但目前，应用同工酶技术在猕猴

桃种质资源亲缘关系研究中的相关报道还较少。

吴少华等[72]以中华猕猴桃、美味猕猴桃、粗籽猕

猴桃为试材，对其主要器官中的超氧物歧化酶

（SOD）进行分析，发现不同种之间叶片、果肉的

SOD酶谱有明显差异，SOD酶谱可作为亲缘关系的

鉴定依据；中华猕猴桃和美味猕猴桃具有相近的亲

缘关系，器官间 SOD酶谱也相近，并且形态结构也

较相近，可能来自于同一个起源原始种，而粗籽猕猴

桃与前二者明显不一样，酶谱差异较大，亲缘关系较

远。Testolin等 [73]利用淀粉凝胶电泳技术对猕猴桃

属 20种近 500株植物中 8个酶系统内的 15个同工酶

位点进行遗传多样性研究，共检测到 82个同工酶等

位基因，表明了猕猴桃种间或种内存在高度的同工

酶遗传多样性。其中，美味猕猴桃（2n=6x）和中华猕

猴桃（2n=2x）共享 40个等位基因中 34个，并且被认

为亲缘关系较密切。丁士林等[74]用聚丙烯酰胺凝胶

电泳方法对美味猕猴桃与中华猕猴桃叶片的过氧化

物同工酶进行测定，根据分析的酶谱特征结果，发现

它们具有共同的酶带，也说明了美味猕猴桃与中华

猕猴桃亲缘关系较近，这一结果与吴少华等通过

SOD分析的结果基本一致。陈万秋等[75]采用不连续

聚丙烯酰凝胶垂直平板电泳技术，对中华猕猴桃 10

个品种的酯酶同工酶和过氧化物酶同工酶进行了分

析，结果表明中华猕猴桃种内具有较高水平的遗传

多样性，多态位点比率P >75%；对品种的遗传一致

度进地不加权平均聚类分析，在 I=0 .7947处 10个品

种全部聚为一类，显示了中华猕猴桃种内品种间亲

缘关系较近。姚小洪等[76]用聚丙烯酰胺凝胶电泳技

术对江西猕猴桃属 32种或变种中 POD同工酶酶系

统进行检测，认为江西猕猴桃种或变种之间相似系

数的差异很大，因此说明其基因交流和分化途径非

常复杂。利用模糊聚类分析将江西猕猴桃属植物分

为 4类，这与传统的分类方式并不一致，除净果组构

成单系类群外，其余种或变种相互混杂，革叶猕猴桃

单独聚一类，而与其他种的亲缘关系较远；清风藤猕

猴桃、长叶猕猴桃与星毛组的成员聚在一起；阔叶猕

猴桃和江西猕猴桃与斑果组的几个种聚在一起；糙

毛组的两个种未能聚在一起；从中可以发现江西猕

猴桃属植物按 POD同工酶的分类与形态学分类存

在差异。因此利用 POD同工酶来研究猕猴桃属植

物的种间亲缘关系和进行初步分类具有一定的价

值。黄艳芳等[77]采用聚丙烯酰胺梯度凝胶垂直平板

电泳技术对猕猴桃 17个品种的酯酶同工酶和过氧

化物酶同工酶进行分析，结果发现‘金魁’和‘朝霞三

号’酯酶同工酶酶带十分相似，而‘通山五号’‘帮增

一号’‘武植二号’和‘武植三号’酯酶同工酶酶带也

十分相似，初步认为它们亲缘关系较近；‘武植雄株’

与‘朝霞三号’过氧化物酶同工酶酶带十分相似，初

步认为它们亲缘关系较近。陈晓玲等[78]测定了猕猴

桃 6个品种的雌雄株过氧化物酶及酯酶同工酶的酶

谱，发现同一个品种雌雄株之间虽有共同酶带，但其
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酶带数目、宽窄、深浅不相同，说明雌雄株之间既有

亲缘关系又有遗传差异。

虽然在猕猴桃种质资源的研究中同工酶发挥了

很大的作用，但是它还存在着局限性。同工酶易受

组织器官发育阶段的影响，而且同一种类或品种的

不同器官同工酶酶谱表现也存在差异。因此，植物

的遗传组成特征不能被完全反映。猕猴桃属植物在

遗传上具有复杂性，若只根据酶谱来分辨种或变种、

变型的界限存在很大难度，所以分类依据仅能作为

参考。同工酶还存在可供分析的酶种有限和信息量

不足的问题。此外，生理和人为等因素也会对凝胶

上的酶谱造成影响。因此，利用同工酶对猕猴桃种

质资源进行研究时，要加深纵向和横向的研究，考虑

到同工酶的表达与植物组织器官发育阶段特异性密

切相关，以及结合形态学、细胞学等研究技术进行综

合分析。

2.5 DNA分子标记

DNA 分子标记（DNA molecular markers）指可

遗传并可检测的DNA序列，以个体间遗传物质核苷

酸序列变异为基础，直接反映了DNA水平的遗传变

异和遗传多态性[79]。最近十几年来，DNA分子标记

技术得到了飞速发展，根据所采用的分子生物学技

术可分为：基于 Southern 杂交的 DNA 分子标记

（RFLP 等），基 于 PCR 技 术 的 DNA 分 子 标 记

（RAPD、AFLP、SSR、ISSR等），基于测序和 DNA芯

片技术的分子标记技术（SNP等）。此外，还有近些

年发展起来的以 DNA 序列为检测对象的 DNA 条

形码（DNA barcoding）技术[21，80]。猕猴桃研究中应用

比较多的分子标记主要有：RAPD，AFLP，SRAP，

RFLP，SSR 和 ISSR等。目前DAN分子标记技术多

用于猕猴桃的系谱分析、性别和品种（系）鉴定，并且

在染色体起源分析、遗传多样性以及细胞器DNA遗

传性研究等方面应用也较广泛[79，81]。猕猴桃在我国

分布范围较广，种类较多，利用分子标记对猕猴桃进

行亲缘关系研究具有重要意义。

赵成日[82]利用RAPD分子标记技术对长白山地

区 24个野生软枣猕猴桃种质资源进行检测，结果显

示 24个野生软枣猕猴桃种质资源之间遗传距离为

0.02～0.58，并具有同一地理区域聚类趋势，且不同

地理区域间存在较高的遗传多样性。这一结果与邹

游等[83]研究得出的猕猴桃品种间遗传距离与地理分

布有一定关系的结果相一致。王丹丹等[84]通过建立

适合软枣猕猴桃的 EST-SSR反应体系对 25份软枣

猕猴桃进行遗传关系分析，在遗传相似系数 0.69处，

25份种质资源分为 2支，基本上是红肉和绿肉软枣

猕猴桃各分 1支。王丹丹等[85]又采用对叶片直接进

行 PCR扩增的方法，构建了现有软枣猕猴桃种质的

DNA指纹数字图谱和 EST-SSR指纹模式图谱数据

库，对来自不同的国家的 42个软枣猕猴桃品种进行

分子鉴别、亲缘关系和遗传多样性分析。利用 21对

引物扩增共检测到 132个等位位点，包括 122个多态

性位点；聚类分析表明在遗传距离 0.64处 42个品种

被分为一类，在遗传距离 0.64处可将所有品种分为

4类，这 4类群基本上是以品种性状和国别进行的类

别划分。张安世等 [86- 88] 分别应用 SCoT、ISSR 和

SRAP标记技术对中华猕猴桃、美味猕猴桃、软枣猕

猴桃和毛花猕猴桃进行遗传多样性和亲缘关系分

析，结果表明供试的猕猴桃品种都具有较丰富的遗

传多样性，测得的样本间GS值基本一致在 0.529 7~

0.965 0，供试品种（系）间存在较大的遗传差异，聚

类结果显示美味猕猴桃和中华猕猴桃并未完全各自

聚类，出现了少数品种（系）的互插现象，验证了前人

的观点：美味猕猴桃作为中华猕猴桃变种，它们之间

具有极近的亲缘关系，但关于中华猕猴桃和美味猕

猴桃是不是一个种还存在一定争论 [11，27，30，89-92]；毛花

猕猴桃的部分品种（系）未聚为一类；软枣猕猴桃品

种（系）均聚为一类。聚类结果与猕猴桃传统分类基

本一致。张慧等[93]运用AFLP技术分析了 33份猕猴

桃种质资源的遗传多样性和亲缘关系，结果显示，23

对 AFLP 引物共扩增出 683 条带，其中多态性条带

622条。UPGMA聚类谱系图分析显示，33份种质资

源之间的相似系数在 0.51~0.95之间，遗传差异性显

著。在相似系数 0.70的水平上可以将 33份种质分

为 3个类群，Ⅰ类为中华猕猴桃和美味猕猴桃，Ⅱ类

为阔叶猕猴桃，Ⅲ类为对萼猕猴桃。阔叶猕猴桃与

中华猕猴桃和美味猕猴桃的相似系数较小，亲缘关

系较远，而对萼猕猴桃与前两者的相似系数最小，亲

缘关系最远，与徐小彪 [94]的研究结果相似。刘娟

等[95]利用 ISSR分子标记对雄性猕猴桃 16个材料进

行亲缘关系分析，发现同属于星毛组的中华、美味、

阔叶以及毛花与净果组的魁绿、四萼亲缘关系较

远。中华猕猴桃种内各品种亲缘关系较近，而美味

猕猴桃种内各品种也表现出较近的亲缘关系。井赵

斌等[96]利用优化的SRAP体系对 32份猕猴桃品种资
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源进行遗传多样性和亲缘关系分析，结果表明 14条

引物共扩增出 275个多态性位点，多态性百分率为

100%；在遗传相似系数 0.73水平处，供试材料可区

分为 4组，聚类结果表明中华猕猴桃与美味猕猴桃

有着非常近的亲缘关系，与前人研究结果一致；毛花

猕猴桃与中华猕猴桃之间的亲缘关系较远，而关于

毛花猕猴桃与中华猕猴桃的关系存在争议 [91]；黑蕊

猕猴桃与美味猕猴桃之间亲缘关系可能较近。秦小

波和高继海[97]采用优化的AFLP体系，对西南地区的

10种猕猴桃 50个样本进行遗传多样性分析，结果表

明种内和种间的聚类关系明显，在相似系数 0.56的

水平上，猕猴桃按照组系关系分为 3大类，即星毛组

（sect. Stellatae）猕猴桃聚为一大类，斑果组（sect.

Maculatae）和净果组（sect. Leiocarpae）的聚类关系

有交叉，表现在狗枣猕猴桃的AK-1与毛被猕猴桃的

AVR-4聚类关系接近，而净果组的四萼猕猴桃（AT-1

和AT-2）与其他种的遗传距离最远，这与张田等[98]的

研究结果相一致。同属净果组的紫果猕猴桃（AA-

4）与狗枣猕猴桃（AK）有着的较近的亲缘关系。

此外，研究者还对猕猴桃的 cpDNA 和 mtDNA

进行分析。对于绝大多数被子植物类群而言，叶绿

体和线粒体均为母系遗传。然而经研究表明猕猴桃

属植物的 cpDNA 具有严格的父系遗传，mtDNA 具

有严格的母系遗传[99-101]。这种罕见的遗传方式在一

定程度上使猕猴桃属植物间亲缘关系变得更为复

杂。由于 cpDNA 和 mtDNA 是细胞质遗传，所以进

化速率较快。因此对 cpDNA 和 mtDNA进行分析，

可以从不同角度便捷准确地获取一些遗传信息，从

而对猕猴桃种质资源进化和亲缘关系展开研究。王

玉国等[102]测定了猕猴桃属 46种共 70个样品的 cpD-

NA trnL-F和mtDNA nad1BC intronⅡ的序列。分析

结果显示，净果组为并系，位于该属基础位置，但葛

枣猕猴桃在该组中处于相对进化的位置，不支持将

其作为该属最原始种类的观点，其它 3个组共同构

成一个单系，每个组均为复系，不支持经典分类对组

系的划分。绿果猕猴桃应为中华猕猴桃与美味猕猴

桃的天然杂交种，这与李瑞高等 [103]推测的结果相

同，然而李健仔等 [104]绿对绿果猕猴桃 cpDNA 进行

PCR-RFLP分析，排除中华和美味为其亲本的可能

性，认为绿果应为中华或美味的一个变种。日本特

有种山梨猕猴桃与长叶猕猴桃及中华猕猴桃复合体

位于同一分支，支持同工酶分析和形态分析的结果，

即应将此种排除于净果组之外。原星毛组的一些种

类应分别与中华称猴桃、美味称猴桃、毛花猕猴桃等

种类合并。高丽杨等 [26]基于对 cpDNA trnT-trnL 和

trnL-trnF序列的分析表明，繁花猕猴桃和长叶猕猴

桃遗传关系较近，且与浙江猕猴桃有一定关系。金

花猕猴桃、柱果猕猴桃和革叶猕猴桃同为斑果组且

聚为一类，可能三者拥有共同的起源。异色猕猴桃

和京梨猕猴桃作为硬齿猕猴桃的变种并未与硬齿猕

猴桃聚为一类而是单独聚为一类说明二者变异较为

明显。‘红阳’猕猴桃作为中华猕猴桃的变种与软枣

猕猴桃聚为一类，可能有共同的父系祖先或软枣猕

猴桃为‘红阳’猕猴桃的父系亲本。阔叶猕猴桃和毛

花猕猴桃共祖效应较低，根据前人研究二者早期可

能有共系父祖。张田等[98]采用 8对 cpSSR引物对猕

猴桃属（Actinidia）7 个物种进行分析，发现中华/美

味猕猴桃复合体近缘种间存在明显的共祖多态性和

杂交渐渗现象，近缘种植株分布的交错程度以及是

否存在亚居群结构对杂交渐渗存在着重要影响。亲

缘关系较远的物种间杂交渐渗事件稀少，但存在个

别同塑事件。

在猕猴桃属植物分类和亲缘关系研究中，DNA

分子标记与以上几种分析方法相比具有显著的优越

性，如稳定性好、分辨率高、多态性强和效率高等。

但在应用层面上，目前各种分子标记技术之间也各

有缺陷，如费用高，稳定性和自动化程度还不够高，

有些标记具有群体局限性 [79]。到目前为止，虽然国

内外学者采用不同的分子标记技术对猕猴桃属植物

进行了大量的研究，但多用于猕猴桃种质资源的遗

传多样性和种质鉴定，在种质资源亲缘关系分析及

起源进化研究方面尚显薄弱。而且有许多新型分子

标记技术还未应用于猕猴桃种质的标记研究；因此，

在今后的研究中要加强对猕猴桃种质亲缘关系的研

究力度，并开发更多的分子标记技术。

3 问题与展望

综上所述，中国是猕猴桃属植物的原生中心及

分布中心，拥有极为丰富的种质资源。研究人员通

过对猕猴桃叶片化石进行鉴定与分析，证明了猕猴

桃是一种古老植物，起源于侏罗纪之后第三纪中新

世之前。据我国文字记载已有2 000余年的历史，并

且在我国分布非常广泛，除了宁夏、青海、新疆和内

蒙古外，中国各地均有分布。国内外学者分别从形

1222



，等：猕猴桃属（Actinidia Lindl.）植物亲缘关系研究进展第9期

态学、孢粉学、细胞学、生化分析到 DNA分子标记对

猕猴桃种质资源亲缘关系进行的研究，由宏观形态

水平到微观分子水平逐层深入，这些研究方法各有

优劣，总体看来，猕猴桃属植物亲缘关系的研究取得

了很大的进展，特别是近几年来各种分子标记的不

断改进和互相弥补，使得对亲缘关系的研究和分析

更加准确、可靠。但是目前猕猴桃种质资源亲缘关

系的研究仍存在很多亟待解决的问题：（1）猕猴桃的

分类还是以形态指标主要依据，分类结果存在很多

争议；（2）各学者对猕猴桃种质资源亲缘关系的研究

仍存在分歧，种间和种内亲缘关系需进行深入研究；

（3）猕猴桃属植物染色体倍性变异广泛，染色体基数

起源仍需要进一步证实。（4）猕猴桃种质资源研究大

都仅限于中华猕猴桃与美味猕猴桃这两个主要栽培

品种，许多广泛分布的野生猕猴桃资源仍然有待于

通过利用多种手段进一步研究；（5）猕猴桃属存在复

杂的杂交物种形成与网状进化格局，系统发育关系

一直未有定论；（6）目前已采用多种方法对猕猴桃种

质资源亲缘关系进行研究，但仍存在较大分歧，因

此，需要进一步深入探讨。

综合分析国内外利用各类方法与手段开展猕猴

桃种质资源研究进展，多角度、多方法、多层次相结

合具有重要的优势，尤其是DNA分子标记技术的飞

速发展及其在植物种质资源研究中的应用，取得了

更多重要的成果，与其他遗传标记方法相比，DNA

分子标记具有显著的优越性。在今后猕猴桃种质资

源研究中，在进一步利用DNA分子标记的优势基础

上，从以下多个方面开展猕猴桃属植物亲缘关系研

究将具有非常广阔的前景：第一，加强开发更多的功

能性分子标记应用于猕猴桃种植资源亲缘关系重建

等方面的研究；第二，加强猕猴桃野生种和半野生种

资源的收集与分子评价，从中充分地挖掘和利用其

宝贵的遗传信息；第三，构建高密度分子遗传图谱，

寻找与重要目标性状紧密连锁的分子标记；第四，建

立种、品种/系、突变体或杂种的标准DNA指纹图谱

以保护品种和提高种苗纯度；第五，应促进传统研究

方法与分子标记方法相结合以提高研究效率。

随着研究方法的不断创新及研究内容的不断深

入，猕猴桃属植物种质资源研究尤其是亲缘关系研

究必将取得更多的成果，对于我国丰富的猕猴桃种

质资源的合理利用尤其是大量优异野生或半野生资

源的开发利用以及猕猴桃新品种选育与产业发展等

具有非常重要的科学意义与应用价值。
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