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桃叶珊瑚属植物的叶绿体基因组结构特征及系统发育分析

李　 娟ꎬ 童家赟ꎬ 范智超ꎬ 童　 毅∗

( 广州中医药大学 中药学院ꎬ 广州 ５１０００６ )

摘　 要: 为确定桃叶珊瑚属(Ａｕｃｕｂａ)植物叶绿体基因组的结构及其序列变异ꎬ揭示其属下种间亲缘关系ꎬ
该研究对桃叶珊瑚(Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、花叶青木(Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ)等 ６ 种桃叶珊瑚属植物和丝缨花属植

物黄杨叶丝缨花(Ｇａｒｒｙａ ｂｕｘｉｆｏｌｉａ)进行二代测序ꎬ利用生物信息学软件对其叶绿体基因组序列进行组装和

注释ꎬ并进行基本特征分析、序列比较以及系统发育分析ꎮ 结果表明:(１)桃叶珊瑚属植物叶绿体基因组具

典型的环状四分体结构ꎬ６ 条序列全长 １５７ ８９１ ~ １５８ ３２５ ｂｐꎬ均编码 １１４ 个基因ꎬ包括 ８０ 个蛋白质编码基

因、３０ 个 ｔＲＮＡ 基因和 ４ 个 ｒＲＮＡ 基因ꎮ (２)６ 种植物叶绿体基因组高频密码子数均为 ２９ 个ꎬ偏好以 Ａ / Ｕ 结

尾ꎬ确定了这 ６ 条序列的最优密码子共 １００ 个ꎬ包含 １２ 个共有的最优密码子ꎮ (３)６ 条叶绿体基因组序列共

检测到 ２７０ 条散在重复序列ꎬ１３３ 条串联重复序列以及 ４１２ 个 ＳＳＲ 位点ꎮ (４)比较基因组学分析结果表明ꎬ
该属植物叶绿体基因组序列高度保守ꎮ (５)从叶绿体基因组中筛选出 １０ 个高变片段ꎮ (６)系统发育分析

结果显示支持桃叶珊瑚属为一个支持率较高的单系ꎬ与丝缨花属关系较近ꎮ 该研究中的 ５ 种桃叶珊瑚属植

物以及 １ 种丝缨花属植物的叶绿体基因组均为首次测序组装ꎬ揭示了桃叶珊瑚属及其属下种间的系统发育

关系ꎬ为桃叶珊瑚属植物的分类鉴定和系统发育提供了参考资料ꎮ
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　 　 桃叶珊瑚属(Ａｕｃｕｂａ Ｔｈｕｎｂ.)ꎬ隶属于丝缨花科
(Ｇａｒｒｙａｃｅａｅ) ( Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｇｒｏｕｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎬ为常绿小乔木或灌木ꎮ 该属植物四季常青ꎬ
冬季红果ꎬ为庭园绿化的优良观叶观果树种(Ｘｉａｎｇ
＆ Ｂｏｕｆｆｏｒｄꎬ ２００５)ꎮ 本属部分种类民间药用ꎬ主要
以根、叶和果实入药ꎬ具有清热解毒、祛风除湿、活
血化瘀等功效(国家中医药管理局中华本草编委
会ꎬ１９９７ꎻ江纪武ꎬ２００５ꎻ南京中医药大学ꎬ２００６ꎻ艾铁
民ꎬ２０１３)ꎮ 最先从桃叶珊瑚属植物中发现的桃叶
珊瑚苷(ａｕｃｕｂｉｎꎬ ＡＵ)具有广泛药理活性ꎬ包括抗氧
化、抗衰老、抗炎、保肝等(Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

然而ꎬ桃叶珊瑚属植物基础的分类修订和物
种划分远未完成ꎬ这直接影响今后桃叶珊瑚属植
物的化学和药理研究ꎬ也给药用桃叶珊瑚新资源
的开发、推广、生产指导等带来困难ꎮ 虽然桃叶珊
瑚属的花、果实或全株体态使其很容易与其他类
群区别ꎬ但由于可用作桃叶珊瑚属属下物种鉴定
的形态特征较为复杂(如叶形、叶缘、毛被等)ꎬ种
间缺乏有效区分的形态分类性状且可能存在广泛
的杂交和多倍化事件ꎬ导致属内物种划分存在很
大困难ꎬ该属系统而全面的种间系统发育关系亟
待建立(Ｘｉａｎｇ ＆ Ｂｏｕｆｆｏｒｄꎬ ２００５)ꎮ

在植物进化过程中ꎬ叶绿体基因组的结构和
序列相对保守ꎬ编码基因的数量、结构、组成和排
列顺序基本一致ꎬ极少发生重组等变异ꎬ被广泛应
用于植物的物种鉴定、系统发育和物种起源研究
中(刘昶和黄林芳ꎬ２０２０)ꎮ 目前ꎬ在美国国家生物
信息中心(ＮＣＢＩ)上共收录了 ７ 条桃叶珊瑚属植物
叶绿体基因组序列ꎬ黄媛等(２０２２)基于这 ７ 条叶
绿体基因组的 ６８ 个蛋白质编码基因对桃叶珊瑚
属进行系统发育分析ꎬ结果支持了丝缨花目、丝缨

花科和桃叶珊瑚属的单系性ꎮ
本研究通过浅层基因组测序技术ꎬ以已发表的

青木( Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ) 的叶绿体基因组 (序列号 ＮＣ ＿
０５８８７４. １) 作为参考ꎬ组装注释了花叶青木 ( Ａ.
ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ )、 峨 眉 桃 叶 珊 瑚 ( Ａ.
ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ)、桃叶珊瑚(Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、密花桃叶珊瑚
(Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ)、纤尾桃叶珊瑚(Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ)、窄斑
叶珊瑚(Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ)以及黄杨叶
丝缨花(Ｇａｒｒｙａ ｂｕｘｉｆｏｌｉａ)的叶绿体基因组ꎮ 通过对
桃叶珊瑚属植物的叶绿体基因组进行序列比较及
系统发育分析ꎬ拟探讨以下问题:(１)６ 种桃叶珊瑚
属植物叶绿体基因组序列有何结构特征ꎻ(２)这些
序列之间有何差异ꎻ(３)桃叶珊瑚属的系统发育地
位如何ꎬ６ 种桃叶珊瑚属植物之间有何亲缘关系ꎮ
以期为今后深入研究桃叶珊瑚属植物的分类修订、
系统发育、生物地理、分子鉴定和物种进化等研究
提供叶绿体基因组信息的参考资料ꎮ

１　 材料

桃叶珊瑚属植物的分子材料主要来源于西南
和华南分布地野外采集的新鲜叶片ꎬ每个个体采
集 ２ ~ ３ 片新鲜健康叶片ꎬ分别用湿纸巾和吸水纸
擦去表面的污渍和水ꎬ剪碎后放入茶包袋ꎬ用硅胶
进行快速干燥ꎮ 所有凭证标本均保存在广州中医
药大学标本室(ＧＵＣＭ)ꎬ经该文作者分类鉴定ꎬ确
定这 ６ 种桃叶珊瑚属植物分别为峨眉桃叶珊瑚、
桃叶珊瑚、密花桃叶珊瑚、花叶青木、纤尾桃叶珊
瑚和窄斑叶珊瑚(图 １)ꎮ 黄杨叶丝缨花的干燥叶
片取自加州大学伯克利分校植物园(ＵＣ Ｂｏｔａｎｉｃａｌ
Ｇａｒｄｅｎ)栽培植物(分子标本采集号 ＳＺ５４１７)ꎮ 青
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木的叶绿体全基因组序列(序列号 ＮＣ＿０５８８７４.１)
从 ＮＣＢＩ 数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / )
下载ꎬ用作叶绿体基因组组装及注释的参考ꎬ所有

新测序的叶绿体基因组序列以及注释信息均已上
传至 ＮＣＢＩ 数据库ꎬ并获得登录号ꎮ 采集信息及
ＧｅｎＢａｎｋ 登录号见表 １ꎮ

表 １　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物采集信息及 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物名
Ｐｌａｎｔ ｎａｍｅ

凭证标本
Ｖｏｕｃｈｅｒ ｓｐｅｃｉｍｅｎ

采集地点
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｌｏｃａｔｉｏｎ

ＧｅｎＢａｎｋ 登录号
ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

李娟 ＬＪ２０２１０３２９０２６
Ｌｉ Ｊｕａｎ ＬＪ２０２１０３２９０２６

四川峨眉山市峨眉山
Ｅｍｅｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｅｍｅｉ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｉｃｈｕａｎ ＯＱ３４８５１６

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

李玉玲 ＬＹＬ２６４
Ｌｉ Ｙｕｌｉｎｇ ＬＹＬ２６４

广东惠州市象头山
Ｘｉａｎｇｔｏｕ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｈｕｉｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ＯＱ３４８５１３

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

童毅 ＴＹ２００８１４１２
Ｔｏｎｇ Ｙｉ ＴＹ２００８１４１２

广西那坡县老虎跳大峡谷
Ｌａｏｈｕｔｉａｏ Ｖａｌｌｅｙꎬ Ｎａｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ ＯＱ３４８５１４

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

童毅 ＴＹ２００８０５０６
Ｔｏｎｇ Ｙｉ ＴＹ２００８０５０６

广西桂林市桂林植物园
Ｇｕｉｌｉｎ Ｂｏｔａｎｉｃａｌ Ｇａｒｄｅｎꎬ Ｇｕｉｌｉｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ ＯＱ３４８５１２

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

童毅 ＴＹ２００８０９０３
Ｔｏｎｇ Ｙｉ ＴＹ２００８０９０３

广西龙胜县红滩瀑布
Ｈｏｎｇｔａｎ Ｗａｔｅｒｆａｌｌꎬ Ｌｏｎｇｓｈｅｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ ＯＱ３４８５１５

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ

李娟 ＬＪ２０２１０３２９００２
Ｌｉ Ｊｕａｎ ＬＪ２０２１０３２９００２

四川峨眉山市峨眉山
Ｅｍｅｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｅｍｅｉ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｉｃｈｕａｎ ＯＱ３６２９９８

２　 方法

２.１ 总基因组 ＤＮＡ 提取与测序
采 用 改 良 的 ＣＴＡＢ 方 法 ( Ｄｏｙｌｅ ＆ Ｄｏｙｌｅꎬ

１９８７)ꎬ从硅胶干燥的叶片中提取桃叶珊瑚属植物
的总 ＤＮＡꎻ提取总 ＤＮＡ 后ꎬ使用 Ｂ￣５００ 超微量分
光光度计(上海元析仪器有限公司)以及琼脂糖凝
胶电泳检测所提 ＤＮＡ 的质量和浓度ꎬ检测合格的
ＤＮＡ 测序工作委托深圳华大基因科技有限公司使
用 ＤＮＢＳＥＱ 测序平台进行二代测序ꎻ最终每个样
品获得 ３ Ｇｂ 的 ｃｌｅａｎ ｄａｔａꎮ
２.２ 叶绿体全基因组的组装、注释以及物理图谱的绘制

首先ꎬ使用 ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ￣１. ７. ３. ５. ( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)软件进行叶绿体基因组拼接组装ꎬｋ￣ｍｅｒ 值
设置 ６５、１０５、１２７ꎬ线程 ｔ 设置 ２４ꎬ其他命令使用默
认参数ꎬ最终的组装命令为 ｇｅｔ ＿ ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ＿ ｆｒｏｍ ＿
ｒｅａｄｓ.ｐｙ ￣１ ｓａｍｐｌｅ＿１.ｆａｓｔｑ.ｇｚ ￣２ ｓａｍｐｌｅ＿２.ｆａｓｔｑ.ｇｚ ￣Ｆ
ｅｍｂｐｌａｎｔ ｐｔ ￣ｏ ｏｕｔｐｕｔ￣ｐｌａｓｔｏｍｅ ￣Ｒ １０ ￣ｔ ２４ ￣ｋ ６５ꎬ
１０５ꎬ１２７ꎻ然后ꎬ以青木的叶绿体全基因组序列作
为参考ꎬ利用 ＰＧＡ￣ｍａｓｔｅｒ(Ｑｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)软件对
组装出的叶绿体基因组进行注释ꎬ使用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ
９.０.２( Ｂａｓｉｃꎬ ２０１２)软件对 ＰＧＡ￣ｍａｓｔｅｒ 的注释结
果进行手动校正ꎻ最后ꎬ使用在线软件 ＯＧＤｒａｗ
(Ｌｏｈｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)绘制叶绿体基因组物理图谱ꎮ
２.３ 叶绿体基因组特征分析

使用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ ９.０.２ 软件分别统计 ６ 种桃叶

珊瑚属叶绿体全基因组序列、两个单拷贝区以及

一对反向重复区的长度、各区 ＧＣ 含量以及基因注

释结果等信息ꎮ
２.４ 密码子偏好性及最优密码子分析

对 ６ 种桃叶珊瑚植物叶绿体基因组中的蛋白

编码基因序列(ＣＤＳ)进行筛选ꎬ剔除重复基因以

及长度小于 ３００ ｂｐ 的基因ꎬ序列中碱基类型仅包

含 Ａ、Ｔ、Ｃ、Ｇꎬ每条序列均含有起始密码子(ＡＴＧ)
和终止密码子(ＴＡＧ、ＴＧＡ 和 ＴＡＡ)ꎬ序列中间没有

终止密码子ꎮ 最终每个叶绿体基因组序列均获得

５２ 条 符 合 条 件 的 ＣＤＳꎬ 使 用 ＣｏｄｏｎＷ ( Ｐｅｄｅｎꎬ
２００５)软件计算这些序列的同义密码子相对使用

度(ＲＳＣＵ)以及有效密码子数(ＥＮＣ)ꎬ所得数据在

Ｅｘｃｅｌ 进行整理ꎬ并用 ＴＢｔｏｏｌｓ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)
软件绘制热图ꎮ 密码子中 ＲＳＣＵ 值大于 １ 的被确

定为高频密码子(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 同时满足

高频及高表达条件的密码子被认定为最优密码子

( Ｓｈａｒｐ ＆ Ｌｉꎬ １９８７)ꎮ 高表达基因具有较低的

ＥＮＣ 值ꎬ低表达基因具有较高的 ＥＮＣ 值ꎬ按照

ＥＮＣ 值的大小对每个物种的基因进行排序ꎬ选取

高低两端各 １０％的基因分别作为低表达基因组和

高表达基因组ꎬ计算高表达基因组和低表达基因

组每个密码子的差值 ΔＲＳＣＵꎬΔＲＳＣＵ 大于 ０.０８ 则

定为高表达密码子ꎬ筛选出高达表密码子中 ＲＳＣＵ
值大于 １ 的高频密码子ꎬ即得最优密码子(Ｓｈａｒｐ ＆
Ｌｉꎬ １９８７)ꎮ

０１０２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 峨眉桃叶珊瑚ꎻ Ｂ. 桃叶珊瑚ꎻ Ｃ. 密花桃叶珊瑚ꎻ Ｄ. 花叶青木ꎻ Ｅ. 纤尾桃叶珊瑚ꎻ Ｆ. 窄斑叶珊瑚ꎮ
Ａ. Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓꎻ Ｂ. Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎻ Ｃ. Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａꎻ Ｄ. Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａꎻ Ｅ. Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａꎻ Ｆ. Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ.

图 １　 ６ 种桃叶珊瑚属植物图
Ｆｉｇ. １　 Ｐｉｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

２.５ 重复序列分析
通过 ＲＥＰｕｔｅｒ(Ｓｔｅｆａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)在线软件查

找叶绿体基因组的重复序列ꎬ包括正向重复序列

( ｆｏｒｗａｒｄ ｒｅｐｅａｔｓ)、反向重复序列( ｒｅｖｅｒｓｅ ｒｅｐｅａｔｓ)、
互补重复序列( ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔ ｒｅｐｅａｔｓ)以及回文序列

(ｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ ｒｅｐｅａｔｓ)４ 种重复类型ꎬ参数设定为重

复碱 基 单 元 ｎ ≥ ３０ ｂｐꎬ 汉 明 距 离 ( Ｈａｍｍｉｎｇ
ｄｉｓｔａｎｃｅ)为 ３ꎮ 此外ꎬ使用 Ｔａｎｄｅｍ Ｒｅｐｅａｔｓ Ｆｉｎｄｅｒ
(ＴＲＦ)(Ｂｅｎｓｏｎꎬ １９９９)串联重复序列查找工具的

默认参数检测串联重复序列( ｔａｎｄｅｍ ｒｅｐｅａｔｓ)ꎮ 使

用 ＭＩＳＡ(Ｂｅｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)软件的 Ｐｅｒｌ 脚本检测

叶绿体基因组的 ＳＳＲꎬ从单核苷酸到六核苷酸的重

复次数阈值设定依次为 １０、５、４、３、３ꎬ即 １ 个碱基

重复≥１０ 次ꎬ２ 个碱基重复≥５ 次ꎬ３ 个碱基重

复≥４ 次ꎬ４ 个、５ 个、６ 个碱基重复≥３ 次ꎮ
２.６ ＩＲ 边界的收缩和扩张分析

使用在线软件 ＩＲｓｃｏｐｅ(Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)对 ６
条序列进行 ＩＲ 边界收缩和扩张的可视化分析ꎬ得
到叶绿体基因组的简化示意图ꎮ
２.７ 序列比较分析

以峨眉桃叶珊瑚作为参考序列ꎬ利用在线软

件 ｍＶＩＳＴＡ(Ｆｒａｚｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)对 ６ 个叶绿体基

因组 进 行 序 列 一 致 性 比 较 分 析ꎬ 采 用 Ｓｈｕｆｆｌｅ￣

ＬＡＧＡＮ 运行模式ꎬ生成 ６ 个叶绿体基因组差异
的可视化结果ꎮ
２.８ 叶绿体基因组序列共线性分析

基因数量及基因顺序的保守性称为共线性ꎬ
使 用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ ９.０.２ 软 件 里 的 Ｍａｕｖｅ 插 件

(Ｄａｒｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ对 ６ 条序列进行共线性分

析ꎬ用于可视化该属各物种基因排列顺序的一致

性和基因重排与倒位现象ꎮ
２.９ 核苷酸多态性分析

使用 ＤｎａＳＰ ｖ６.０(Ｒｏｚａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)软件对 ６
条序列进行滑动窗口分析ꎬ检测叶绿体基因组的

高变热点区及其大小、变异位点数等信息ꎬ并计算

核苷酸多样性( ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｐ ｉ)ꎮ 将比对

好的序列导入 ＤｎａＳＰ ｖ６. ０ꎬ运行参数设定步长

(ｓｔｅｐ ｓｉｚｅ)为 ２００ ｂｐꎬ窗口长度(ｗｉｎｄｏｗ ｌｅｎｇｔｈ)为

６００ ｂｐꎬ筛选出 Ｐ ｉ值大于 ０.０１ 且片段长度不小于

１５０ ｂｐ 的片段作为桃叶珊瑚属植物叶绿体基因组

高变区域ꎬ并根据基因注释的结果确定它们在叶

绿体基因组上的位置ꎮ
２.１０ 系统发育分析

为了揭示桃叶珊瑚属的系统发育关系ꎬ从

ＮＣＢＩ 下载了丝缨花目下的杜仲科杜仲(序列号

ＮＣ＿０３７９４８)ꎬ加上本次组装所得的黄杨叶丝缨花
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图 ２　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组的物理图谱
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

(序列号 ＯＱ３４８５１７)ꎬ作为外类群ꎬ共计 ９ 条叶绿
体基因组序列构建桃叶珊瑚属的系统发育树ꎮ 使
用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ ９.０.２ 里的 ＭＡＦＦＴ(Ｒｏｚｅｗｉｃｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)插件进行多序列比较ꎬ切掉序列头尾不一样
长的碱基后用于系统发育树的构建ꎮ 通过最大似
然法(ＭＬ)和贝叶斯推断法(ＢＩ)重建桃叶珊瑚属
系统发育关系ꎮ 使用 ＩＱｔｒｅｅ(Ｍｉｎｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)构
建 ＭＬ 树ꎻ使用 ＪＭｏｄｅｌｔｅｓｔ(Ｐｏｓａｄａꎬ ２０２０)软件进行
比对后核酸序列替代模型的选择ꎬ以贝叶斯信息
准则(Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎꎬ ＢＩＣ)为标准选
出 最 佳 建 树 模 型ꎬ 使 用 ＭｒＢａｙｅｓ ( Ｒｏｎｑｕｉｓｔ ＆
Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋꎬ ２００３)构建 ＢＩ 树ꎮ

３　 结果与分析

３.１ 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组结构和基
本特征

６ 条桃叶珊瑚属叶绿体全基因组的物理图谱

见图 ２ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ６ 条序列均为典型的双链环
状 ＤＮＡꎬ分子序列全长为 １５７ ８９１ ~ １５８ ３２５ ｂｐꎬ其
总 ＧＣ 含量为 ３７.７％ ~ ３７.８％ꎮ ＬＳＣ 区的序列长度
为 ８７ ２１０ ~ ８７ ５６３ ｂｐꎬＧＣ 含量为 ３５.８％ ~ ３５.９％ꎬ
ＳＳＣ 区的序列长度为 １８ ５３１ ~ １８ ５８０ ｂｐꎬ ＧＣ 含量
为 ３１.５％ ~ ３１. ６％ꎬＩＲ 区的序列长度为 ２６ ０６７ ~
２６ １４３ ｂｐꎬＧＣ 含量为 ４３.０％ ~４３.１％(表 ２)ꎮ ６ 条
序列均编码 １１４ 个基因(不含 ＩＲ 区重复的基因)ꎬ
包括 ８０ 个蛋白编码基因( ＣＤＳ)、３０ 个转运 ＲＮＡ
( ｔＲＮＡ)、４ 个核糖体 ＲＮＡ(ｒＲＮＡ)(表 ３)ꎮ
３.２ 密码子使用偏好

６ 条桃叶珊瑚属叶绿体基因组 ＣＤＳ 的相对
同义密码子使用度( ＲＳＣＵ)见图 ３ꎮ ＲＳＣＵ>１ꎬ表
明该密码子是偏好密码子ꎬ使用较频繁ꎻＲＳＣＵ ＝
１ 表明该密码子无使用偏好性ꎻＲＳＣＵ<１ 表明该
密码子使用频率较低ꎮ 在分析时剔除终止密码
子 ＵＡＡ、ＵＧＡ 和 ＵＡＧꎬ以及色氨酸的唯一密码子
ＵＧＧ 和蛋氨酸的唯一密码子 ＡＵＧꎬ 因为这些密码

２１０２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ２　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组基本特征
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

项目
Ｉｔｅｍ

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ

ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ

基因组大小
Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ (ｂｐ)

１５８ １１３ １５７ ８９１ １５７ ９５４ １５８ ２３７ １５８ ３２５ １５８ １４４

大单拷贝区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＬＳＣ (ｂｐ)

８７ ２８１ ８７ ２１０ ８７ ２６９ ８７ ５０５ ８７ ５６３ ８７ ３８６

大单拷贝区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＬＳＣ (％)

３５.９ ３５.９ ３５.９ ３５.９ ３５.８ ３５.９

小单拷贝区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＳＳＣ (ｂｐ)

１８ ５４６ １８ ５４７ １８ ５３１ １８ ５４４ １８ ５８０ １８ ５５２

小单拷贝区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＳＳＣ (％)

３１.５ ３１.５ ３１.５ ３１.６ ３１.５ ３１.５

反向重复区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＩＲｓ (ｂｐ)

２６ １４３ ２６ ０６７ ２６ ０７７ ２６ ０９４ ２６ ０９１ ２６ １０３

反向重复区 ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＩＲｓ (％)

４３.０ ４３.０ ４３.１ ４３.０ ４３.０ ４３.０

总 ＧＣ 含量
Ｔｏｔａｌ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

３７.７ ３７.８ ３７.８ ３７.７ ３７.７ ３７.７

总基因数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｅｓ

１１４ １１４ １１４ １１４ １１４ １１４

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

８０ ８０ ８０ ８０ ８０ ８０

转运 ＲＮＡ 基因数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔＲＮＡ ｇｅｎｅｓ

３０ ３０ ３０ ３０ ３０ ３０

核糖体 ＲＮＡ 基因数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅｓ

４ ４ ４ ４ ４ ４

子不存在偏好性ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ６ 条序列均有 ５９
个同义密码子ꎬＲＳＣＵ>１ 的高频密码子数均为 ２９
个ꎬ其中ꎬ有 ２８ 个以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ有 １ 个以 Ｇ 结
尾ꎬ说明桃叶珊瑚属植物叶绿体基因组的密码子
偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ

６ 条序列共筛选出 １００ 个最优密码子(表 ４)ꎬ
其中ꎬ除了窄斑叶珊瑚、花叶青木、纤尾桃叶珊瑚
和密花桃叶珊瑚共同拥有的 ＵＵＧ 以 Ｇ 结尾之外ꎬ
其余最优密码子皆为 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ６ 条序列共有的
１２ 个最优密码子ꎬ分别为 ＡＡＡ、ＡＣＵ、ＡＧＵ、ＣＡＡ、
ＣＣＵ、ＣＧＵ、ＧＡＡ、ＧＣＵ、ＧＧＵ、ＧＵＵ、ＵＣＵ、ＵＧＵꎮ 其
中ꎬ峨眉桃叶珊瑚、花叶青木和密花桃叶珊瑚分别
特有的最优密码子为 ＣＡＵ、ＣＵＵ 和 ＧＡＵꎮ
３.３ 重复序列和 ＳＳＲ 分析

利用软件 ＲＥＰｕｔｅｒ 共鉴定出 ６ 条序列共 ２７０ 个
散在重复序列ꎬ包括 １３３ 个正向重复序列、８ 个反向
重复序列、２ 个互补重复序列、１２７ 个回文重复序列
(表 ５)ꎮ ６ 条序列中ꎬ正向重复序列最多ꎬ回文重复
序列次之ꎬ反向重复序列和互补重复序列较少ꎬ仅
在桃叶珊瑚和窄斑叶珊瑚中分别检测到了一条互

补重复序列ꎬ其他 ４ 种植物均未检测到ꎮ
通过 ＴＲＦ 对串联重复序列进行检测ꎬ统计情

况见表 ６ꎮ 由表 ６ 可知ꎬ６ 条序列中串联重复序列
共 １３３ 个ꎬ其中检测到串联重复序列最少的是密
花桃叶珊瑚ꎬ为 ２０ 个ꎬ而花叶青木最多ꎬ达 ２５ 个ꎮ
桃叶珊瑚属植物叶绿体基因组的串联重复序列在
ＬＳＣ 区和 ＩＲ 区的分布明显多于 ＳＳＣ 区ꎮ

ＭＩＳＡ 软件检测结果(表 ７)显示ꎬ６ 条序列共
检测到 ４１２ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ共识别出 ４ 种 ＳＳＲꎬ包括
单核苷酸 ＳＳＲ(３６７ 个)、二核苷酸 ＳＳＲ(２６ 个)、三
核苷酸 ＳＳＲ(９ 个)、四核苷酸 ＳＳＲ(１０ 个)ꎮ ＳＳＲ
的类型以单核苷酸 Ａ / Ｔ 重复为主ꎬ占比所有 ＳＳＲ
位点数的 ８６.８８％ ~ ９９.４１％ꎬ其中ꎬ纤尾桃叶珊瑚
和花叶青木被识别出最多的 ＳＳＲ 个数ꎬ均为 ７３
个ꎬ桃叶珊瑚被识别出最少的 ＳＳＲ 个数ꎬ为 ６１ 个ꎮ
３.４ ＩＲ / ＳＣ 边界的扩张与收缩分析

桃叶珊瑚属植物叶绿体全基因组的 ２ 个 ＩＲ 区
在 ＬＳＣ 及 ＳＳＣ 之间存在 ＬＳＣ / ＩＲｂ、ＳＳＣ / ＩＲｂ、ＳＳＣ /
ＩＲａ 以及 ＬＳＣ / ＩＲａ ４ 这 ４ 个边界(图 ４)ꎮ ４ 个边界
相对保守ꎬ但各种之间仍具较小差异ꎮ ＬＳＣ / ＩＲｂ 的

３１０２１１ 期 李娟等: 桃叶珊瑚属植物的叶绿体基因组结构特征及系统发育分析



表 ３　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组的基因组成
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因分类
Ｇｅｎｅ ｃａｔｅｇｏｒｙ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

自我复制
Ｓｅｌｆ￣ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ

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

ｒｐｌ２ ａꎬ ∗×２、ｒｐｌ１４、ｒｐｌ１６�、ｒｐｌ２０、ｒｐｌ２２、ｒｐｌ２３ ａ×２、ｒｐｌ３２、ｒｐｌ３３、ｒｐｌ３６

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

ｒｐｓ２、 ｒｐｓ３、 ｒｐｓ４、 ｒｐｓ７ ａ × ２、 ｒｐｓ８ｒｐｓ１１、 ｒｐｓ１２ ａꎬｂꎬ ∗∗ × ２、 ｒｐｓ１４、 ｒｐｓ１５、 ｒｐｓ１６ �、
ｒｐｓ１８、ｒｐｓ１９ ａ

ＲＮＡ 聚合酶亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｒｐｏＡ、ｒｐｏＢ、ｒｐｏＣ１�、ｒｐｏＣ２

核糖体 ＲＮＡｓ
Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡｓ ｒｒｎ４.５ ａ×２、ｒｒｎ５ ａ×２、ｒｒｎ１６ ａ×２、ｒｒｎ２３ ａ×２

转运 ＲＮＡｓ
Ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡｓ

ｔｒｎＡ－ＵＧＣａꎬ ∗×２、 ｔｒｎＣ－ＧＣＡ、 ｔｒｎＤ－ＧＵＣ、 ｔｒｎＥ－ＵＵＣ、 ｔｒｎＦ－ＧＡＡ、 ｔｒｎｆＭ－
ＣＡＵ、ｔｒｎＧ－ＵＣＣ�、ｔｒｎＧ－ＵＣＣ、 ｔｒｎＨ－ＧＵＧ、 ｔｒｎＩ－ＣＡＵａ × ２、 ｔｒｎＩ－ＧＡＵａꎬ ∗ ×
２、ｔｒｎＫ－ＵＵＵ�、ｔｒｎＬ－ＣＡＡａ×２、ｔｒｎＬ－ＵＡＡ�、ｔｒｎＬ－ＵＡＧ、ｔｒｎＭ－ＣＡＵ、ｔｒｎＮ－
ＧＵＵａ×２、ｔｒｎＰ－ＧＧＧ、 ｔｒｎＱ－ＵＵＧ、 ｔｒｎＲ－ＡＣＧａ ×２、 ｔｒｎＲ－ＵＣＵ、 ｔｒｎＳ－ＧＣＵ、
ｔｒｎＳ － ＧＧＡ、 ｔｒｎＳ － ＵＧＡ、 ｔｒｎＴ － ＧＧＵ、 ｔｒｎＴ － ＵＧＵ、 ｔｒｎＶ － ＧＡＣａ × ２、
ｔｒｎＶ－ＵＡＣ�、ｔｒｎＷ－ＣＣＡ、ｔｒｎＹ－ＧＵＡ

光合作用
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

光系统Ⅰ亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ｉ ｐｓａＡ、ｐｓａＢ、ｐｓａＣ、ｐｓａＩ、ｐｓａＪ

光系统Ⅱ亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ

ｐｓｂＡ、ｐｓｂＢ、ｐｓｂＣ、ｐｓｂＤ、ｐｓｂＥ、ｐｓｂＦ、ｐｓｂＨ、ｐｓｂＩ、ｐｓｂＪ、ｐｓｂＫ、ｐｓｂＬ、ｐｓｂＭ、ｐｓｂＮ、
ｐｓｂＴ、ｐｓｂＺ、ｙｃｆ３��

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ＮＡＤＨ￣
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

ｎｄｈＡ�、ｎｄｈＢａꎬ ∗×２、ｎｄｈＣ、ｎｄｈＤ、ｎｄｈＥ、ｎｄｈＦａ

ｎｄｈＧ、ｎｄｈＨ、ｎｄｈＩ、ｎｄｈＪ、ｎｄｈＫ

细胞色素 ｂ / ｆ 复合物亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ
ｂ / ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ

ｐｅｔＡ、ｐｅｔＢ�、ｐｅｔＤ�、ｐｅｔＧ、ｐｅｔＬ、ｐｅｔＮ

ＡＴＰ 合成酶亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｔｐＡ、ａｔｐＢ、ａｔｐＥ、ａｔｐＦ�、ａｔｐＨ、ａｔｐＩ

核酮糖二磷酸羧化酶大亚基
ＲｕｂｉｓＣＯ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｒｂｃＬ

其他基因
Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ

翻译起始因子
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎｆＡ

成熟酶
Ｍａｔｕｒａｓｅ ｍａｔＫ

蛋白酶
Ｐｒｏｔｅａｓｅ ｃｌｐＰ��

被膜蛋白
Ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｅｍＡ

乙酰￣ＣｏＡ￣羧化酶亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ａｃｅｔｙｌ￣
ＣｏＡ￣ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ

ａｃｃＤ

Ｃ 类型细胞色素合成酶
Ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｃｃｓＡ

未知功能基因
Ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｇｅｎｅ

开放阅读框
Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅｓ ｙｃｆ１、ｙｃｆ２ ａ×２、ｙｃｆ４、ｙｃｆ１５ ａ×２

　 注: ａ 表示位于反向重复区的基因ꎻ ｂ 表示反式剪接基因ꎻ � 表示含有一个内含子的基因ꎻ �� 表示含有两个内含子的基因ꎻ ×２ 表
示双拷贝基因ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ａ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｇｅｎｅ ｉｎ ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｇｉｏｎꎻ ｂ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｒａｎｓ￣ｓｐｌｉｎｔｉｎｇ ｇｅｎｅꎻ � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｏｎｅ ｉｎｔｒｏｎꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｇｅｎｅ
ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｔｗｏ ｉｎｔｒｏｎｓꎻ ×２ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｇｅｎｅ ｗｉｔｈ ｄｕｐｌｉｃａｔｅ ｃｏｐｙ.

４１０２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



颜色越深表示该密码子的 ＲＳＣＵ 值越高ꎻ高频密码子(ＲＳＣＵ>１)已用红色字体标出ꎮ
Ｔｈｅ ｄａｒｋｅｒ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎꎻ ｈｉｇｈ￣ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎｓ (ＲＳＣＵ>１) ｍａｒｋｅｄ ｉｎ ｒｅｄ.

图 ３　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组 ＲＳＣＵ 热图
Ｆｉｇ. ３　 ＲＳＣＵ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

边界均位于 ｒｐｓ１９ 基因内部ꎬ６ 条序列的 ｒｐｓ１９ 基
因均向 ＩＲｂ 区扩张了 ３３ ｂｐꎻＳＳＣ / ＩＲｂ 边界均位于
ｎｄｈＦ 基因内部ꎬ６ 条序列的 ｎｄｈＦ 基因均向 ＩＲｂ 区
扩张了 ４２ ｂｐꎻＳＳＣ / ＩＲａ 边界均位于 ｙｃｆ１ 基因内部ꎬ
密花桃叶珊瑚和花叶青木的 ｙｃｆ１ 基因向 ＩＲａ 区扩
张了 １ ０８２ ｂｐꎬ纤尾桃叶珊瑚、窄斑叶珊瑚和峨眉
桃叶珊瑚的 ｙｃｆ１ 基因向 ＩＲａ 区扩张了 １ ０７９ ｂｐꎬ桃
叶珊瑚的 ｙｃｆ１ 基因向 ＩＲａ 区扩张了 １ ０６１ ｂｐꎻＬＳＣ /
ＩＲａ 边界位于 ｔｒｎＨ 附近ꎬ峨眉桃叶珊瑚与密花桃
叶珊瑚的 ＬＳＣ / ＩＲａ 边界与 ｔｒｎＨ 的距离为 １４ ｂｐꎬ其
余 ４ 种的 ＬＳＣ / ＩＲａ 边界与 ｔｒｎＨ 的距离均为 ７ ｂｐꎮ
３.５ 序列变异分析

为了比较桃叶珊瑚属内物种间叶绿体基因组
序列的差异ꎬ以峨眉桃叶珊瑚的叶绿体基因组序
列为参考ꎬ将该 ６ 条序列进行全局对比ꎬｍＶＩＳＴＡ
图的结果(图 ５)显示了桃叶珊瑚属 ６ 条序列的高
度相似性ꎬ单拷贝区比反向重复区更保守ꎬ编码区
比非编码区(ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎬ ＮＣＳ)相对更保
守ꎮ 位于 ＬＳＣ 区的 ｔｒｎＣ－ＧＣＡ－ｐｅｔＮ 以及位于 ＩＲ
区的 ｒｐｓ７－ ｔｒｎＶ－ＧＡＣ 均为基因间隔区ꎬ在这些区
域相似度较低ꎬ存在不同程度的变异ꎮ 此外ꎬｒＲＮＡ
基因和 ｔＲＮＡ 基因区域的一致度最高ꎬ序列最为保
守ꎮ ＬＳＣ 和 ＳＳＣ 区序列相比于 ＩＲ 区有更多的变
异ꎬ表明 ＩＲ 区在进化过程中更为保守ꎮ

３.６ 叶绿体基因组共线性分析
叶绿体基因组的多重基因组比对法检测出 ６

条序列之间只有一个局部共线区( ｌｏｃａｌｌｙ ｃｏｌｌｉｎｅａｒ
ｂｌｏｃｋｓꎬ ＬＣＢｓ)(图 ６)ꎬ所有基因的种类、数量和排
列顺序在属内均高度一致ꎬ叶绿体基因组完全共
线ꎬ没有重排重组现象发生ꎬ进一步说明该属叶绿
体基因组具有较高的保守性ꎮ
３.７ 序列变异热点分析

滑窗分析结果(图 ７)显示ꎬ６ 条序列的核苷酸
多样性 ( Ｐ ｉ ) 在 ０ ~ ０. ０１８ ８９ 之间ꎬ平均 Ｐ ｉ 值为
０.００３ ５１ꎬ表明 ６ 种植物的叶绿体基因组高度相似ꎬ
序列非常保守ꎻ其中 ＩＲ 区的核苷酸多样性(Ｐ ｉ ＝
０.０００ ８５)明显低于 ＬＳＣ 区(Ｐ ｉ ＝ ０.００４ ４７)和 ＳＳＣ
(Ｐ ｉ ＝ ０.００６ １４)区ꎬＳＳＣ 显示出最高的核苷酸多样
性ꎬ而 ＩＲ 区在整个叶绿体基因组中更为保守ꎮ 共筛
选出 １０ 个高变片段 (表 ８)ꎬ包括位于 ＬＳＣ 区的
ｒｐｓ１６、ｒｐｓ１６ － ｔｒｎＱ － ＵＵＧ、 ｒｐｏＢ － ｔｒｎＣ － ＧＣＡ、 ｐｅｔＮ －
ｐｓｂＭ、ｔｒｎＣ－ＧＣＡ－ ｐｅｔＮ、ｐｓｂＭ－ ｔｒｎＤ－ＧＵＣ 和 ａｃｃＤ－
ｐｓａＩ ７ 个片段ꎬ以及位于 ＳＳＣ 区的 ｎｄｈＥ、ｎｄｈＥ－ｎｄｈＧ
和 ｙｃｆ１ ３ 个片段ꎬ其中ꎬｙｃｆ１ 的分化程度最高ꎮ 在这
些高变区域中ꎬ仅有 ｒｐｓ１６、ｎｄｈＥ 和 ｙｃｆ１ ３ 个片段是
编码 序 列ꎬ 其 他 高 变 片 段 均 位 于 基 因 间 隔 区
(ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｓｐａｃｅｒꎬＩＧＳ)ꎬ这些高变片段可作为桃叶
珊瑚属植物物种鉴定的条形码候选片段ꎮ
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表 ４　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组最优密码子的确定
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

最优
密码子
Ｏｐｔｉｍａｌ
ｃｏｄｏｎ

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ

ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

ΔＲＳＣＵ ＲＳＣＵ

ＡＡＡ ０.４２ １.５２ ０.５３ １.５２ ０.３７ １.５２ ０.４４ １.５２ ０.３７ １.５２ ０.５１ １.５３

ＡＣＵ ０.７１ １.５９ ０.６３ １.６０ ０.７３ １.５９ ０.７６ １.６１ ０.８９ １.６０ ０.６５ １.５９

ＡＧＵ ０.５２ １.２３ ０.６５ １.２６ ０.５２ １.２４ ０.６３ １.２５ ０.５４ １.２５ ０.７９ １.２４

ＡＵＵ ０.１４ １.４４ ０.７５ １.４４ — — ０.２７ １.４４ ０.６４ １.４４ ０.７２ １.４５

ＣＡＡ ０.２７ １.５４ ０.２７ １.５４ ０.２３ １.５４ ０.３１ １.５４ ０.１２ １.５５ ０.２３ １.５４

ＣＡＵ ０.０８ １.５５ — — — — — — — — — —

ＣＣＵ ０.９３ １.５５ ０.７４ １.５７ ０.９８ １.５５ ０.９５ １.５６ ０.９２ １.５６ ０.６７ １.５５

ＣＧＡ ０.３７ １.３６ — — ０.４３ １.３６ ０.５１ １.３６ — — — —

ＣＧＵ ０.８８ １.４０ １.５７ １.４０ ０.８８ １.４０ ０.８０ １.３９ １.３１ １.４０ １.５７ １.４０

ＣＵＵ — — — — — — ０.１３ １.２５ — — — —

ＧＡＡ ０.３３ １.５３ ０.１９ １.５２ ０.３０ １.５３ ０.２５ １.５２ ０.２５ １.５２ ０.１８ １.５２

ＧＡＵ — — — — — — — — — — ０.１４ １.６１

ＧＣＵ ０.８４ １.８７ １.１６ １.８８ ０.８０ １.８８ １.０４ １.８７ １.５３ １.８８ １.２９ １.８７

ＧＧＵ ０.８１ １.３０ １.５１ １.３０ ０.８０ １.３０ ０.７３ １.３０ １.２９ １.３０ １.３２ １.３０

ＧＵＡ ０.１７ １.５０ ０.５１ １.４９ ０.２８ １.４９ — — ０.４５ １.４９ ０.５７ １.５０

ＧＵＵ ０.７０ １.４７ ０.８１ １.４８ ０.５２ １.４８ ０.９１ １.４９ ０.４７ １.４９ ０.７２ １.４７

ＵＡＵ ０.１５ １.６２ — — ０.１４ １.６２ ０.２２ １.６３ — — — —

ＵＣＵ ０.７８ １.７３ ０.６０ １.７０ ０.７９ １.７２ ０.７３ １.７２ ０.４６ １.７２ ０.４２ １.７３

ＵＧＵ ０.５３ １.５１ ０.９１ １.４９ ０.５０ １.５１ ０.４５ １.４９ ０.８９ １.４９ ０.７７ １.５１

ＵＵＧ — — ０.５６ １.２３ — — ０.１２ １.２３ ０.４２ １.２４ ０.６６ １.２３

ＵＵＡ １.０９ １.９１ — — １.１５ １.９１ ０.７７ １.９１ — — — —

ＵＵＵ ０.１６ １.３１ — — ０.１８ １.３１ — — — — — —

合计 Ｔｏｔａｌ １９ １５ １７ １８ １５ １６

　 注: ΔＲＳＣＵ＝高表达基因 ＲＳＣＵ－低表达基因 ＲＳＣＵꎬΔＲＳＣＵ≥０.０８ 即为高表达密码子ꎮ ＲＳＣＵ 为桃叶珊瑚属叶绿体基因组 ＣＤＳ 的
相对同义密码子使用度ꎬＲＳＣＵ>１ 即为高频密码子ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ΔＲＳＣＵ ｉｓ ｅｑｕａｌ ｔｏ ＲＳＣＵ ｏｆ ｈｉｇｈ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｍｉｎｕｓ ｔｈａｔ ｏｆ ｌｏｗ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅｓ. Ｉｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ (ΔＲＳＣＵ) ｉｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｏｒ
ｅｑｕａｌ ｔｏ ０.０８ꎬ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｗｉｌｌ ｂｅ ｒｅｇａｒｄｅｄ ａｓ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｃｏｄｏｎ. ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｉｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅｓ ＣＤＳ ｏｆ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｉｆ ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ＲＳＣＵ ｉｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ １ꎬ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｗｉｌｌ ｂｅ ｒｅｇａｒｄｅｄ ａｓ ａ ｈｉｇｈ￣ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎ.

　 　 目前ꎬ叶绿体基因组中被广泛应用于植物鉴定
的 ３ 条通用的条形码为 ｍａｔＫ、ｒｂｃＬ 和 ｔｒｎＨ－ＧＵＧ－
ｐｓｂＡꎬ但是在本研究中ꎬ这 ３ 个片段在桃叶珊瑚属叶
绿体基因组序列中均显示了较低的 Ｐ ｉ值ꎬ变异程度
不理想ꎬ从 Ｐ ｉ值的角度分析不适合做分子标记ꎮ
３.８ 系统发育分析

根据 ＢＩＣ 方法用 ＪＭｏｄｅｌｔｅｓｔ 筛选出核苷酸的最
佳替代模型均为 ＧＴＲ＋Ｇꎮ 分别使用软件 ＭｒＢａｙｅｓ
和 ＩＱｔｒｅｅ 构建 ＢＩ 树和 ＭＬ 树ꎮ 系统发育分析结果

(图 ８)表明ꎬ基于叶绿体全基因组构建的 ＢＩ 树和
ＭＬ 树展现出了完全一致的拓扑结构ꎬ桃叶珊瑚属
所有物种形成一个支持率高的单系( ＢＳ ＝ １００％ꎬ
ＰＰ ＝ １)ꎬ与丝缨花属构成姊妹类群ꎬ共同组成丝缨
花科ꎮ 桃叶珊瑚属属内分化为两个进化支ꎬ峨眉桃
叶珊瑚、密花桃叶珊瑚以及桃叶珊瑚共同组成进化
支Ⅰ(Ｃｌａｄｅ Ⅰꎬ ＢＳ ＝ １００％ꎬ ＰＰ ＝ １)ꎬ花叶青木、青
木、纤尾桃叶珊瑚以及窄斑叶珊瑚共同组成进化支
Ⅱ(Ｃｌａｄｅ Ⅱꎬ ＢＳ＝ １００％ꎬ ＰＰ ＝ １)ꎮ
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表 ５　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组中

散在重复序列的类型和数量
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｒｅｐｅａｔｓ

ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

散在重复序列的数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ ｒｅｐｅａｔｓ

正向
重复

Ｆｏｒｗａｒｄ
ｒｅｐｅａｔ

反向
重复

Ｒｅｖｅｒｓｅ
ｒｅｐｅａｔ

互补
重复

Ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔ
ｒｅｐｅａｔ

回文
重复

Ｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ
ｒｅｐｅａｔ

合计
Ｔｏｔａｌ

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

２１ １ ０ ２０ ４２

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ
ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

１８ １ ０ １８ ３７

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

２４ ２ ０ ２２ ４８

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

２１ ２ １ ２０ ４４

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ

２０ １ １ ２０ ４２

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

２９ １ ０ ２７ ５７

表 ６　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组中

串联重复序列统计
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｏｔａｌ ｃｏｕｎｔｓ ｏｆ ｔａｎｄｅｍ ｒｅｐｅａｔｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

不同区域串联重复序列的数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔａｎｄｅｍ ｒｅｐｅａｔｓ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

大单
拷贝
区
ＬＳＣ

反向
重复
区 ｂ
ＩＲｂ

小单
拷贝
区
ＳＳＣ

反向
重复
区 ａ
ＩＲａ

合计
Ｔｏｔａｌ

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

４ ５ ５ ６ ２０

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

１１ ５ ３ ６ ２５

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

６ ７ ４ ７ ２４

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

５ ５ ５ ６ ２１

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ ｖａｒ.
ａｎｇｕｓｔｕｌａ

７ ６ ３ ６ ２２

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

４ ６ ５ ６ ２１

４　 讨论与结论

４.１ 叶绿体基因组的结构特征
本研究组装注释了桃叶珊瑚属 ６ 种植物的叶

绿体基因组ꎬ并进行了序列比较分析ꎬ结果显示 ６
条序列高度相似ꎬ无论是基因组结构及大小ꎬ还是
基因的含量及组成ꎬ皆是相对保守ꎮ 桃叶珊瑚属
叶绿体基因组拥有典型的环状四分体结构ꎬ６ 条序
列全长 １５７ ８９１ ~ １５８ ３２５ ｂｐꎬ６ 条序列均编码 １１４
个基因ꎬ包括 ８０ 个蛋白质编码基因、３０ 个 ｔＲＮＡ 基
因以 及 ４ 个 ｒＲＮＡ 基 因ꎬ 总 ＧＣ 量 为 ３７.７％ ~
３７.８％ꎮＬＳＣ、ＳＳＣ、ＩＲ 区的 ＧＣ 含量分别为 ３５.８％ ~
３５.９％、３１.５％ ~ ３１.６％、４３.０％ ~ ４３.１％ꎬ与大多数
被子植物一样ꎬ桃叶珊瑚属叶绿体基因组的 ＩＲ 区
相较于 ＬＳＣ 区和 ＳＳＣ 区都更为稳定ꎬ有着最高的
ＧＣ 含量ꎮ

密码子对于遗传信息的正确表达至关重要ꎬ
密码子的使用偏好在不同物种甚至某一物种内的
不同基因都具有特异性ꎬ这是由于基因与物种长
期进化过程中选择、突变以及漂变等因素的综合
作用ꎬ亲缘关系越近或者生存环境越相似的物种
越有可能采用相似的密码子选择策略(Ｒｏｍｅｒｏꎬ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｘｕꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ通过比较密码子偏
好性差异可以推断基因是否受到不同程度的翻译
选择ꎬ对于探讨桃叶珊瑚属物种的进化模式有着
重要的作用ꎮ ６ 条序列均有 ５９ 个同义密码子ꎬ
ＲＳＣＵ>１ 的高频密码子数均为 ２９ 个ꎬ其中ꎬ除了
ＵＵＧ 以 Ｇ 结尾之外ꎬ其余 ２８ 个高频密码子均以
Ａ / Ｕ 结尾ꎬ这表明桃叶珊瑚属叶绿体基因组的密
码子偏好以 Ａ / Ｕ 结尾ꎻ在 ６ 条序列中共筛选出
１００ 个最优密码子ꎬ包含 １２ 个共有最优密码子ꎬ分
别 为 ＡＡＡ、 ＡＣＵ、 ＡＧＵ、 ＣＡＡ、 ＣＣＵ、 ＣＧＵ、 ＧＡＡ、
ＧＣＵ、ＧＧＵ、ＧＵＵ、ＵＣＵ、ＵＧＵꎬ均是以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ尤
其是以 Ｕ 结尾较多ꎬ这与双子叶植物偏好使用
Ａ / Ｕ结 尾 密 码 子 的 研 究 结 果 一 致 ( Ｋａｗａｂｅ ＆
Ｍｉｙａｓｈｉｔａꎬ ２００３)ꎮ

叶绿体重复序列的存在和丰富程度可增加生
物种群遗传多样性ꎬ并且与多种系统发育信号有
关(Ａｄｅｙｅｍｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬＳＳＲ 和重复序列在叶绿
体基因组中广泛存在ꎬ具有丰富的多态性位点ꎬ易
复制、遗传信息含量高等优点ꎬ在研究物种遗传多
样性、亲缘关系、品种鉴定和标记辅助育种中具有
较高的可靠性(Ａｄｅｙｅｍｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ贾守宁等ꎬ
２０２３)ꎮ ６ 条叶绿体基因组序列共检测到 ４１２ 个
ＳＳＲ 位点ꎬＳＳＲ 的类型以单核苷酸 Ａ / Ｔ 重复为主
且主要位于 ＬＳＣ 区ꎻ ６ 条序列共检测到 ２７０ 条散
在重复序列以及 １３３ 条串联重复序列ꎮ 该属叶绿
体基因组上的重复序列的功能还需进一步深入
研究ꎮ
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表 ７　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组 ＳＳＲ 在不同区域的数量分布
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＳＲ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

分布区域
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｒｅｇｉｏｎ

ＳＳＲ 类型及数量
Ｔｙｐｅ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＳＳＲｓ

Ａ Ｔ Ｃ Ｇ ＡＴ ＡＴＴＴ ＴＡ ＴＡＴ ＴＴＣ ＡＣＡＡ ＴＴＡＴ

合计
Ｔｏｔａｌ

密花桃叶珊瑚
Ａ. ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｌｏｒａ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２４ ２２ ０ ０ ２ ０ ２ １ １ １ ０ ５３

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ２ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

小单拷贝区
ＳＳＣ

３ ３ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ７

反向重复区 ａ
ＩＲａ

２ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

花叶青木
Ａ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ. ｖａｒｉｅｇａｔａ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２５ ２３ １ ０ ２ ０ １ ０ １ １ １ ５５

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ３ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ４

小单拷贝区
ＳＳＣ

４ ５ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １０

反向重复区 ａ
ＩＲａ

３ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ４

纤尾桃叶珊瑚
Ａ. ｆｉｌｉｃａｕｄａ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２６ ２５ ０ ０ ２ ０ １ ０ １ １ １ ５７

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ３ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

小单拷贝区
ＳＳＣ

４ ５ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １０

反向重复区 ａ
ＩＲａ

３ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

桃叶珊瑚
Ａ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２２ ２２ ０ ０ ２ ０ １ １ １ １ ０ ５０

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ２ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ２

小单拷贝区
ＳＳＣ

１ ４ ０ ０ １ １ ０ ０ ０ ０ ０ ７

反向重复区 ａ
ＩＲａ

２ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ２

窄斑叶珊瑚
Ａ. ａｌｂｏｐｕｎｃｔｉｆｏｌｉａ
ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔｕｌａ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２４ ２６ ０ ０ ２ ０ １ ０ １ １ １ ５６

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ３ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

小单拷贝区
ＳＳＣ

３ ５ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ９

反向重复区 ａ
ＩＲａ

３ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

峨眉桃叶珊瑚
Ａ. ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ

大单拷贝区
ＬＳＣ

２４ ２３ １ ０ ２ ０ ２ １ １ １ ０ ５５

反向重复区 ｂ
ＩＲｂ

０ ２ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

小单拷贝区
ＳＳＣ

３ ３ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ７

反向重复区 ａ
ＩＲａ

２ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

合计 Ｔｏｔａｌ １７８ １８１ ５ ３ １８ １ ８ ３ ６ ６ ３ ４１２

８１０２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 ４　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组 ＬＳＣ、ＩＲ 和 ＳＳＣ 边界比较示意图
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＬＳＣꎬ ＩＲ ａｎｄ ＳＳＣ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

４.２ 叶绿体基因组的结构比较分析
比较基因组学分析结果表明ꎬ桃叶珊瑚属叶

绿体基因组序列具有高度的相似性ꎬ单拷贝区比
反向重复区更为保守ꎬ编码区比非编码区更为保
守ꎻ叶绿体基因组 ＩＲ / ＳＣ 边界分布的基因类型完
全相同ꎻ基因组基因结构和排列顺序整体上相似ꎬ
所有基因的种类、数量和排列顺序均高度一致ꎬ６
条序列完全共线ꎬ没有重排重组现象发生ꎻ根据课
题组前期研究(未发表)发现ꎬ目前通用的 ＤＮＡ 条
形码片段( ｐｓｂＡ－ ｔｒｎＨꎬ ｒｂｃＬꎬｍａｔＫꎬＩＴＳꎬＩＴＳ２)及其
片段组合的变异程度不理想ꎬ对桃叶珊瑚属植物
的物种分辨率不高ꎬ不适合作为该属植物的通用
条形码ꎬ本文从桃叶珊瑚属叶绿体基因组 ＬＳＣ 区
和 ＳＳＣ 区共筛选出 １０ 个变异率较高ꎬ长度适中的
高变片段ꎬ这些高变区可作为桃叶珊瑚属物种鉴
定的潜在条形码ꎬ可以进一步结合双亲遗传的核
基因片段联合分析ꎬ为桃叶珊瑚属植物的物种鉴
定ꎬ杂交起源ꎬ多倍体物种的形成和系统进化分析
提供可靠的分子标记ꎮ
４.３ 系统发育分析

系统发育分析结果表明ꎬ桃叶珊瑚属为一个
支持率高的单系(ＢＳ ＝ １００％ꎬ ＰＰ ＝ １)ꎬ与丝缨花
属亲缘关系较近ꎬ共同构成丝缨花科ꎻ丝缨花科与
杜仲科关系较近ꎬ这与分类系统 ＡＰＧ Ⅳ和 Ｈｕａｎｇ
等(２０２２)的研究结果一致ꎮ

桃叶珊瑚属属内分化为两个支持率高的进化

支ꎬ峨眉桃叶珊瑚、密花桃叶珊瑚以及桃叶珊瑚共
同组成进化支Ⅰꎬ共同的特征为乔木、花绿色ꎻ花
叶青木、青木、纤尾桃叶珊瑚以及窄斑叶珊瑚共同
组成进化支Ⅱꎬ共同的特征为灌木、花红色ꎮ 这两
组特征是否分别稳定地成为两个进化支的共衍特
征ꎬ还需该属更多种类和居群的支持ꎮ 在进化支
Ⅱ内部ꎬ花叶青木和青木聚为一支ꎬ亲缘关系较
近ꎮ 通过回溯花叶青木与青木的叶绿体全基因组
序列ꎬ发现这两条叶绿体基因组序列ꎬ无论是基因
数量还是基因位置ꎬ都保持高度一致ꎬ仅在基因间
隔区存在 ４ 个碱基位点的变异ꎮ 这也在一定程度
上印证了 Ｒａｎｎｅｙ 的观点———青木中表达的斑点叶
性状很可能是一个具有多重等位基因和数量遗传
的核基因ꎬ而不是严格的母系遗传ꎬ可能有多个具
有不同遗传模式的基因可以产生桃叶珊瑚属植物
带斑叶的性状 ( Ｒａｎｎｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ “花
叶”表现型ꎬ在桃叶珊瑚属类群中并不是一个稳定
可靠的性状ꎬ基于“花叶”特征建立的变种或新种
划分需格外谨慎ꎮ

向秋云在 ＦＯＣ 中将峨眉桃叶珊瑚归并入原变
种桃叶珊瑚(Ｘｉａｎｇ ＆ Ｂｏｕｆｆｏｒｄꎬ ２００５)ꎬ本研究系统
发育分析结果表明峨眉桃叶珊瑚与密花桃叶珊瑚
关系 更 近ꎬ 二 者 再 与 桃 叶 珊 瑚 构 成 姐 妹 群ꎮ
Ｒａｎｎｅｙ 使用流式细胞仪对桃叶珊瑚属植物的相对
基因组大小进行了研究ꎬ发现峨眉桃叶珊瑚的 １Ｃｘ
值 (１０.６ ｐｇ)显著高于包括桃叶珊瑚 (７.３７ ｐｇ)在
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灰色箭头表示基因的方向ꎻ 深蓝色表示编码区ꎻ 红色区域表示非编码序列ꎻ 浅蓝色区域表示 ｔＲＮＡ 或 ｒＲＮＡꎻ Ｙ 轴表示从 ５０％到
１００％序列之间的相似性ꎮ
Ｇｒａｙ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｇｅｎｅ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎꎻ ｄａｒｋ ｂｌｕｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎꎻ ｒｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎻ ｌｉｇｈｔ￣ｂｌｕｅ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｔＲＮＡ ｏｒ ｒＲＮＡꎻ Ｙ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ａｍｏｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎬ ｒａｎｇｉｎｇ ｆｒｏｍ ５０％ ｔｏ １００％.

图 ５　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体基因组序列可视化比对分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｌａｓｔｏｍｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ
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图 ６　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体全基因组 Ｍａｕｖｅ 共线性分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｍａｕｖｅ ｇｅｎｏｍｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

窗口长度 ６００ ｂｐꎬ 步长 ２００ ｂｐꎮ １０ 个高变区(高 Ｐ ｉ值)均被标记ꎮ
Ｗｉｎｄｏｗ ｌｅｎｇｔｈｓ ｉｓ ６００ ｂｐꎬ ｓｔｅｐ ｓｉｚｅ ｉｓ ２００ ｂｐ. Ｔｅｎ ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ Ｐｉ ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｍａｒｋｅｄ ｏｕｔ.

图 ７　 基于滑窗分析检测桃叶珊瑚属植物叶绿体全基因组的高变区
Ｆｉｇ. ７　 Ｈｙｐｅｒｖａｒｉａｂｌｅ ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｓｉｎｇ ａ ｓｌｉｄｉｎｇ ｗｉｎｄｏｗ ａｎａｌｙｓｉｓ

内的其他种类(６.８ ~ ７.５ ｐｇ)ꎬ表明峨眉桃叶珊瑚
经历了比其他类群更显著的倍性不变的基因组扩
张(即基因组扩张非染色体加倍引起) (Ｒａｎｎｅｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎻ结合标本与野外宏观形态性状分析ꎬ
三者构成了物种关系复杂的复合种群ꎮ 因此ꎬ关
于峨眉桃叶珊瑚的物种划分问题ꎬ还需要综合更
多形态特征和细胞学证据ꎬ以及核基因数据的分
析ꎬ特别是共线性单拷贝核基因ꎬ方能得到较为清

楚的解析ꎮ 此外ꎬ一方面ꎬ桃叶珊瑚属植物很可能
存在广泛的杂交和多倍化事件ꎻ另一方面ꎬ传统用
以种间鉴别的叶形态特征在本属中变异极大ꎬ导
致该属植物种间区别特征存在过渡变异和交叉类
型ꎬ缺乏稳定可靠的区别特征ꎬ诸多种类难以准确
辨别ꎮ 并且ꎬ目前我们对于该属植物形态特征仍
未有足够的把握ꎬ因此ꎬ对于物种鉴定不确切和物
种划分明显不合理的种类ꎬ本研究未予囊括ꎮ 对桃

１２０２１１ 期 李娟等: 桃叶珊瑚属植物的叶绿体基因组结构特征及系统发育分析



表 ８　 桃叶珊瑚属 ６ 种植物叶绿体

基因组 １０ 个高变区信息
Ｔａｂｌｅ ８　 Ｔｅｎ ｈｙｐｅｒｖａｒｉａｂｌｅ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ａｕｃｕｂａ ｓｐｅｃｉｅｓ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

片段
Ｆｒａｇｍｅｎｔ

片段长度
Ｆｒａｇｍｅｎｔ
ｓｉｚｅ (ｂｐ)

核苷酸
多样性

Ｐ ｉ

分布区域
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｒｅｇｉｏｎ

１ ｒｐｓ１６ １ １３２~ １ １３９ ０.０１７ ２２ ＬＳＣ

２ ｒｐｓ１６￣ｔｒｎＱ￣ＵＵＧ １ ７３９~ １ ７９４ ０.０１２ ２２ ＬＳＣ

３ ｒｐｏＢ￣ｔｒｎＣ￣ＧＣＡ １ ２５１~ １ ２６７ ０.０１１ ７８ ＬＳＣ

４ ｐｅｔＮ￣ｐｓｂＭ １ １５２~ １ １７２ ０.０１４ ７８ ＬＳＣ

５ ｔｒｎＣ￣ＧＣＡ￣ｐｅｔＮ ７００~ ８３０ ０.０１１ ３３ ＳＳＣ

６ ｐｓｂＭ￣ｔｒｎＤ￣ＧＵＣ １ １７２~ １ １９２ ０.０１０ ３３ ＬＳＣ

７ ａｃｃＤ￣ｐｓａＩ ６８５~ ７０４ ０.０１２ ５６ ＬＳＣ

８ ｎｄｈＥ ３０６ ０.０１６ ６７ ＳＳＣ

９ ｎｄｈＥ￣ｎｄｈＧ ２２７ ０.０１０ ７８ ＳＳＣ

１０ ｙｃｆ１ ５ ６７０~ ５ ６９１ ０.０１８ ８９ ＳＳＣ

叶珊瑚属植物系统全面的属下分类系统的构建和
属下种间关系的解决有赖于更广泛的采样ꎬ更多
的性状证据(尤其是染色体数据)和更丰富的具足
够变异位点的单拷贝核基因和叶绿体基因组的联
合分析建树ꎬ来共同厘清桃叶珊瑚属的属下分类
问题ꎬ为以后深入研究桃叶珊瑚属植物的药用和
园艺用途等奠定分类学基础ꎮ
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