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摘 要：为了明确西北地区重要药用植物唐古红景天（Rhodiola tangutica）的叶绿体基因组

结构特点、基因信息和系统发育关系，该研究利用 Illumina NovaSeq6000对基因组进行了测

序，运用 GeSeq、PGA、NOVOPlasty、IRscope、MISA 等多种生物信息学分析软件对其结

构、基因功能和亲缘关系进行分析。结果表明：（1）唐古红景天的叶绿体基因组呈四分体

环状结构，由 82 121 bp LSC、16 996 bp SSC 和 25 873 bp IR 区构成，全长 150 863 bp，总

GC含量为 37.8%，IR 区 GC含量最高（42.9%）；编码 131个基因，包括 85 个 PCGs、38

个 tRNAs和 8个 rRNAs。（2）检测到 32 471个密码子，其中编码半胱氨酸（Cys）最少（1.18%）、

异亮氨酸（Ile）密码子占比最多（8.24%），29种密码子的 RSCU值均大于 1。（3）IR区

分析显示，rps19和 ndhF均向 IRB扩张。（4）系统发育分析表明，唐古红景天与四裂红景

天（Rhodiola quadrifida）的亲缘最近，分歧时间估计显示红景天属 Rhodiola物种的起源时

间平均为 15.50 Mya（95% HPD：6.0-21.0 Mya）。该研究明晰了唐古红景天的叶绿体基因

组特征，获得了红景天属物种较为合理的系统发育关系，为红景天属遗传多样性研究、适应

性进化机制讨论以及种质资源保护等提供了理论依据。

关键词：红景天属，唐古红景天，叶绿体基因组，系统发育，密码子偏好性
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Characteristics of chloroplast genome and phylogenetic analysis of

alpine plant Rhodiola tangutica (Crassulaceae)

QU Rongju1, CAI Rangzhaxi1, MAO Xuanrui1, LIU Yuping1,2,3, SU Xu1,2,3*, HU Xiayu1,

YANG Ping1, LI Xiaoli1, SUN Chenglin1, JIN Jiarui1

（1. School of Life Sciences, Qinghai Normal University, Xining 810008; 2. Key Laboratory of

Biodiversity Formation Mechanism and Comprehensive Utilization of the Qinghai-Tibet Plateau

in Qinghai Province, Qinghai Normal University, Xining 810008; 3. Academy of Plateau

Science and Sustainability, Qinghai Normal University, Xining 810016 )

Abstract: In order to explore the structure characteristics, gene information and phylogenetic

relationship of the chloroplast genome for Rhodiola tangutica, which is an important medicinal

plant growing in Northwest China, this study sequenced its complete chloroplast genome using the

high-throughput sequencing technology with Illumina NovaSeq6000. We analyzed the genome

structure, gene function and genetic relationship of the chloroplast genome based on NOVOPlasty,

GeSeq, PGA, IRscope and MISA. The results were as follows: (1) The chloroplast genome of R.

tangutica had a typical and quadripartite circular structure of 150 863 bp in length, including LSC

(82 121 bp), SSC (16 996 bp) and IR (25 873 bp). Total GC content was 37.8%, among which the

IR regions had the highest (42.9%). The genome encoded 131 genes in total, including 85 PCGs,

38 tRNAs and eight rRNAs. (2) Among the 32 471 codons, cysteine (Cys) had the smallest

percentage (1.18%), while isoleucine (Ile) had the highest (8.24%). There were 29 codons with the

value of RSCU above one. (3) The analysis of IR regions showed that both rps19 and ndhF were

expanded into the IRB region. (4) Phylogenetic analysis indicated that R. tangutica and R.

quadrifida had the closest relationship. Estimates of divergence times indicated that the origin of

Rhodiola species was estimated to be around 15.50 Mya (95% HPD: 6.0-21.0 Mya). In this study,

we clarified the chloroplast genome characteristics of Rhodiola tangutica and obtained a

reasonable phylogenetic relationship of Rhodiola, which provided a theoretical basis for the study

of genetic diversity, the discussion of adaptive evolutionary mechanism and the protection of

germplasm resources of Rhodiola.
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叶绿体是绿色植物进行光合作用和能量转换的一种重要半自主性细胞器

（Corriveau et al., 1988; 苏丹丹等，2022），可将太阳能转换为化学能，在营养

物质积累、生长发育及耐逆性方面具有重要作用（Suzuki et al., 2012; 宋菊等，

2017）。被子植物的叶绿体基因组大小通常介于 120～180 kb，多数为母系遗传，

部分物种是双亲或父系遗传，结构高度保守，进化速率慢（杨亚蒙等，2019；郑

长远等，2022）；具有典型的环状四段式结构，由大单拷贝区（large single copy，

LSC）、小单拷贝区（small single copy ，SSC）和反向重复区 A（inverted repeats

A，IRA）和反向重复区 B（inverted repeats B，IRB）构成；叶绿体基因组常编

码 110～130个基因（Daniell et al., 2016; Raman et al., 2020; Xu et al., 2020），现

已被广泛应用于物种分类和鉴定（Jansen et al., 2006; 梁凤萍等，2018；姜汶君

等，2020）、系统发育关系（Jansen et al., 2006; 张东旭等，2021）、群体遗传

结构（Twyford et al., 2017; 余涛等，2022）及物种形成机制（刘潮等，2023）等

诸多研究领域。譬如，高鑫祯等（2023）通过对珍稀濒危飘带兜兰（Paphiopedilum

parishii）叶绿体基因组的特征分析，发现 SSRs、长序列重复、SNPs、InDels及

核苷酸序列均呈较高的种内多样性，飘带兜兰 6个个体的叶绿体基因组序列聚在

一起且与长瓣兜兰互为姊妹群；江转转等（2023）基于叶绿体基因组比较了栝楼

属（Trichosanthes）的演化关系，结果表明栝楼属植物叶绿体基因组存在序列重

排，参试物种形成两大分支，栝楼属与藏瓜属（Indofevillea）的亲缘最近，认为

基因的正向选择是导致栝楼群体分化的主要原因。

唐古红景天（Rhodiola tangutica）是景天科（Crassulaceae）、红景天属（Rhodiola）

的一种重要的多年生药用植物，主要分布于我国西北地区，通常生长于海拔 2

000～4 700 m的高山石缝和近水边（中国科学院中国植物志编委会，1984）。作

为一种传统的中藏药临床药材，唐古特红景天主治体弱气短、气虚乏力、肺热咳

喘等；根、茎均可入药，具有退烧、补气、养心、清肺、消肿等多种功效（贺美

艳等，2012）。当代药理学认为，唐古特红景天具有抑癌、提高免疫力、除菌抗

炎、抗疲劳等功效（何淑玲等，2013）。目前，许多学者对唐古红景天的种子萌

发特性（何淑玲等，2013）、化学成分（李㼆等，2014）、药理作用（王秀清等，
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1992；贾建昌等，2005）和种质资源（史国民等，2021）等进行了研究。例如，

何淑玲等（2013）利用不同浓度的尿素处理唐古红景天种子，结果发现 0.3 g·L-1

尿素处理能显著提高种子的发芽率、发芽势和发芽指数等，当浓度高于 0.3 g·L-1

时则显著抑制种子萌发；李㼆等（2014）采用不同极性的溶剂提取唐古红景天的

化学成分，发现主要含有烷烃、醇、酮、酯类等物质且红景天苷的含量明显高于

大花红景天的含量；史国民等（2021）为确定唐古红景天诱导愈伤组织的最优外

植体及对应的最佳激素配比，利用幼嫩叶、茎和根为外植体进行不同激素配比对

愈伤组织增殖的影响实验，筛选出最优的外植体为叶片，培养基配比为MS+6-BA

（0.5 mg·L-1）+NAA（0.5 mg·L-1），这些研究为其种质资源保存和人工驯化栽

培提供了基础数据。然而，目前关于唐古红景天叶绿体基因组结构和特征以及系

统发育关系的研究尚未报道。据此，本研究以唐古红景天叶绿体基因组为研究对

象，利用高通量测序技术进行测序，采用 NOVOPlasty、GeSeq、PGA、IRscope、

MISA等多种生物信息学分析软件，拟探讨以下问题：（1）唐古红景天叶绿体基

因组结构特征；（2）基因数量、功能及分布情况；（3）SSR位点数量及特征；

（4）基因选择压力情况；（5）基因收缩与扩张情况；（6）红景天属物种系统发

育关系及唐古红景天系统位置。

1 材料与方法

1.1 实验材料

唐古红景天新鲜叶片采自青海省海西州德令哈市哈拉湖南岸（38°11′44.8″N，

97°36′1.33″E，海拔 4 056 m），新鲜叶片放入材料袋后置于装满硅胶的密封收集

盒中干燥保存。凭证标本保存于中国科学院西北高原生物研究所青藏高原生物标

本馆（HNWP）。

1.2 实验方法

1.2.1 基因组 DNA提取和测序

唐古红景天的基因组DNA采用改良的CTAB法（Doyle & Doyle, 1987; Tai &

Tanksley, 1990）进行提取；并依次使用 1%琼脂糖凝胶电泳、Nanodrop、Qubit 2.0

荧光定量仪对 DNA的完整性、纯度（OD260/280）和浓度进行质量检测。质检

合格的 DNA 样品于 Covaris超声波破碎仪进行随机打断，并经序列末端修复、
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加 A 尾和测序接头、纯化、PCR 扩增等过程完成文库构建和质检，随后利用

Illumina NovaSeq6000高通量测序平台对小片段文库测序。

1.2.2 叶绿体基因组组装和注释

以红景天（R. rosea）的叶绿体基因组序列（GenBank：MH410216）为参考，

采用 NOVOPlasty软件（Dierckxsens et al., 2017; Ding et al., 2020）默认设置下组

装唐古红景天的叶绿体基因组；利用 GeSeq软件（Tillich et al., 2017）和 PGA软

件（Qu et al., 2019）对其分别进行基因注释，参数设置为默认，结合两种软件的

注释结果进行人工手动校正，去除错误和冗余；通过在线工具 OGDRAW（Lohse

et al., 2013）进行指纹图谱可视化；完整的序列及注释信息上传至美国国家生物

技术信息中心 NCBI网站（GenBank：OR120372）。

1.2.3 密码子偏好性和 SSR位点分析

利用在线程序MISA（Beier et al., 2017）检测唐古红景天叶绿体基因组的简

单重复序列（SSRs），单核苷酸设置为 10次最小重复数、二核苷酸 5次、三核

苷酸 4次、四至六核苷酸 3次，同时运用 CodonW软件（Sharp & Li, 1987; Shields

& Sharp, 1987）统计分析唐古红景天叶绿体基因组的密码子偏好性。

1.2.4 IR边界区收缩和扩张与选择压力分析

将唐古红景天与其近缘种长鞭红景天（R. fastigiata）、大花红景天（R.

crenulata）、圣地红景天（R. sacra）、狭叶红景天（R. kirilowii）、四裂红景天

（R. quadrifida）和喜马红景天（R. himalensis）的叶绿体基因组序列进行比较并

确定基因组的变异热点，利用 IRscope软件（Amiryousefi et al., 2018）可视化红

景天属 7个物种的叶绿体基因组 LSC/IRB/SSC/IRA边界区差异。

以圣地红景天（R. sacra）作为参照，利用 DnaSP v5软件（Librado et al., 2009）

计算所有蛋白编码基因在唐古红景天（R. tangutica）、四裂红景天（R. quadrifida）、

狭叶红景天（R. kirilowii）和喜马红景天（R. himalensis）的 Ka/Ks比值。

1.2.5 系统发育分析和分歧时间估计

从 NCBI 数据库下载唐古红景天 23个近缘种的叶绿体基因组序列，以蔷薇

科（Rosaceae）、李属（Prunus）、欧李（Prunus humilis）为外类群，利用MAFFT

软件（Katoh et al., 2002）默认设置下进行多序列比对，序列经 Gblock剪切后使

用ModelFinder筛选最优核苷酸替换模型，应用 PhyloSuite软件包中的 IQ tree软

C
h

in
aX

iv
:2

0
2

4
1

2
.0

0
0

2
2

v
1

T h i s  v e r s i o n  p o s t e d  2 0 2 4 - 1 2 - 0 2 .

https://chinaxiv.org/abs/202412.00022V1


6

件构建最大似然树（maximum likelihood ，ML）进行系统发育分析（Guindon et

al., 2010; Nguyen et al., 2015），步长值（Bootstrap values）设置为 5 000。

红景天属物种化石记录通过文献查找（Zhang et al., 2014）结合 TimeTree

Database在线网站（http://www.timetree.org/）进行查询，获取到四裂红景天（R.

quadrifida）与狭叶红景天（R. kirilowii）的分歧时间为 0.93 至 3.33 百万年前

（Million Years Ago，Mya），背药红景天（R. hobsonii）和大果红景天（R.

macrocarpa）的分歧时间为 6.32-20.23 Mya。利用 PAML软件包中的MCMCTree

软件估算红景天属物种的分化时间，获取参数使用 approximate方法，速率相关

的分子钟和 JC69替代模型，做两次重复计算，观察一致性（本次试验两次重复

的相关性是 1），验证MCMCTree软件结果是否收敛。

2 结果与分析

2.1 叶绿体基因组基本特征

本研究测序获得 8 704 701 条 2.6 G Raw Reads，数据过滤后得到 8 489 447

条 2.55 G Clean Reads。唐古红景天叶绿体基因组组装后全长 150 863 bp，由一对

反向重复序列（IRA和 IRB，各 25 873 bp）、一个大单拷贝（LSC，82 121 bp）

和一个小单拷贝（SSC，16 996 bp）组成，隶属于典型的四分体环状结构（图 1，

表 1）；总 GC含量为 37.8%，其中 IR区 GC含量最高（42.9%），LSC和 SSC

区 GC含量分别为 35.8%和 31.8%；唐古红景天叶绿体基因组共编码 131个基因，

包含 8个核糖体 RNA（rRNAs）、38个转运 RNA（tRNAs）和 85个蛋白编码基

因（PCGs），其中 86个基因位于 LSC区、13基因位于 SSC区、18个基因位于

IR区；IR区基因由 4个 rRNA（rrn23、rrn4.5、rrn16、rrn5），7个 tRNA（trnI-GAU、

trnL-CAA、trnI-CAU、trnR-ACG、trnV-GAC、trnA-UGC、trnN-UGG），5个 PCGs

（rpl23、rps12、rpl2、ndhB、rps7）和 2个功能未知的基因（ycf2和 ycf1）组成

（表 1，表 2）。此外，唐古红景天叶绿体基因组中 clpP1和 rps12含有 2 个内

含子，petB、petD、atpF、ndhA、ndhB、rpoC1、rpl2、trnK-UUU、trnL-UAA、

trnA-UGC、trnG-UCC、trnI-GAU、trnV-UAC含 1个内含子，上述这些基因包含

9个蛋白编码基因和 6个 tRNAs，而其他基因均不含内含子（表 2）。
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表 1 唐古红景天叶绿体基因组特征信息

Table 1 The characteristics of the complete chloroplast genome for Rhodiola tangutica

类别

Category

项目

Item

特征

Characteristics

叶绿体基因组结构

Construction of the

chloroplast genome

LSC 区域

LSC region

82 121 bp

IRA和 IRB区域

IRA and IRB regions

25 873 bp

SSC区域

SSC region

16 996 bp

叶绿体基因组大小

Size of the chloroplast genome

150 863 bp

基因含量

Gene content

基因总数

Total genes

131

蛋白编码基因

Protein-coding genes

85

转运 RNA

tRNA

38

核糖体 RNA

rRNA

8

重复基因

Duplicate genes

18

LSC区域的基因

Genes on LSC region

86

IRA和 IRB区域的基因

Genes on IRA and IRB regions

18

SSC区域的基因

Genes on SSC region

13

GC含量

GC content (%)

LSC区域的 GC含量

GC content of LSC region

35.8

IRA和 IRB区域的 GC 含量

GC content of IRA and IRB

regions

42.9

SSC区域的 GC含量

GC content of SSC region

31.8

总 GC含量

Overall GC content

37.8
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图 1 唐古红景天叶绿体基因组环形图谱

Fig. 1 Circularized map of chloroplast genome for Rhodiola tangutica

表 2 唐古红景天叶绿体基因组注释信息

Table 2 Annotation information of chloroplast genome for Rhodiola tangutica

基因类别

Gene category

基因分组

Gene group

基因名称

Gene name

光合作用基因

Genes for photosynthesis

光系统 I亚基

Subunit of photosystem I
psaA，psaB，psaC，psaJ，psaI

光系统Ⅱ亚基

Subunit of photosystem II

psbA，psbB，psbC，psbD，psbE，psbF，psbH，

psbI，psbJ，psbK，psbL，psbM，psbT，pbf1，lhbA

细胞色素 b/f复合体亚基

Subunit of cytochrome b/f complex
petA，petBa，petDa，petG，petL，petN

ATP 合成酶亚基

Subunit of ATP synthase
atpA，atpB，atpE，atpFa，atpH，atpI
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注：a 表示基因含有 1个内含子；b 表示基因含有 2个内含子；* 表示含有 2个拷贝基因；# 表示含有 3个拷贝基因。

Note：a separately present an intron in protein-coding genes；b separately present two introns in protein-coding

genes； * present two copies of genes；# present three copies of genes.

2.2 密码子偏好性

唐古红景天叶绿体基因组密码子偏好性分析结果显示，104条 CDS序列的

编码基因包含 32 471 个密码子，代表 23种氨基酸（图 2，表 3）。这些密码子

中，编码亮氨酸（Leu）的密码子占比最多（10.79%），其次是编码丝氨酸（Ser）

NADH脱氢酶亚基

Subunit of NADH dehydrogenase

ndhAa，ndhBa*，ndhC，ndhD，ndhE，ndhF，ndhG，

ndhH，ndhI，ndhJ，ndhK

二磷酸核酮糖羧化酶大亚基

RubisCO large subunit
rbcL

自我复制基因

Self replication

DNA依赖性 RNA聚合酶

DNA dependent RNA polymerase
rpoA，rpoB，rpoC1a，rpoC2

核糖体小亚基

Small subunit of ribosome

rps2，rps3，rps4，rps7，rps11，rps12b#，rps14，

rps15，rps16，rps18，rps19

核糖体大亚基

Large subunit of ribosome

rpl2a*，rpl14，rpl16，rpl19，rpl20，rpl22，rpl23，

rpl32，rpl33，rpl36

转运 RNA

Transfer RNA

trnA-UGCa*，trnC-GCA，trnD-GUC，trnE-UUC，

trnF-GAA，trnfM-CAU，trnG-UCCa，trnG-GCC，

trnH-GUG，trnI-GAUa*，trnI-CAU，trnK-UUUa，

trnL-UAG，trnL-CAA，trnL-UAAa，trnM-CAU，

trnN-GUU，trnP-UGG，trnQ-UUG，trnR-UCU，

trnR-ACG，trnS-UGA，trnS-GCU，trnS-GGA，

trnT-UGU，trnT-GGU，trnV-GAC，trnV-UACa，

trnW-CCA，trnY-GUA

核糖体 RNA

Ribosomal RNA gene
rrn4.5，rrn5，rrn16，rrn23

翻译起始因子

Translation initiation factor
infA

其他基因

Other genes

成熟酶

Maturase
matK

包膜蛋白

Envelope protein
cemA

c型细胞色素合成基因

C-type eytochrome synthesis gene
ccsA

乙酰辅酶 A羧化酶亚基

Submit of acetyl-CoA-carboxylase
accD

ATP 依赖的蛋白酶亚基 P

ATP-dependent protease subunit P
clpP1b

未知功能基因

Genes of unknown function

开放阅读框

Conserved open reading frame
ycf1，ycf2
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（8.39%）和异亮氨酸（Ile）（8.24%）的密码子，半胱氨酸（Cys）最少，仅 1.18%

（表 3）。相对同义密码子使用值（RSCU）大于 1的简并密码子共 29种（表 3），

表明唐古红景天叶绿体基因组中密码子存在使用偏倚，其中编码精氨酸（Arg）

的密码子 AGA使用偏倚最高，为 1.803；几乎所有相对同义密码子使用值大于 1

的密码子均以 A/U结尾（UUG除外）。此外，Trp和Met仅由一个密码子编码，

没有密码子偏好（图 2）。

表 3 唐古红景天各氨基酸相对同义密码子使用度分析

Table 3 RSCU analysis of protein-coding region in Rhodiola tangutica

氨基酸

Amino acid

密码子

Codon

数量

Number
RSCU

比例

Ratio (%)

Phe
UUU 1 233 1.297

5.86
UUC 669 0.703

Ser

UCU 742 1.667

8.39

UCC 437 0.982

UCA 545 1.224

UCG 277 0.622

AGU 571 1.161

AGC 153 0.344

Tyr
UAU 947 1.63

3.58
UAC 215 0.37

Cys
UGU 270 1.414

1.18
UGC 112 0.586

Trp UGG 582 1.00 1.79

Leu

CUU 762 1.305

10.79

CUC 240 0.411

CUA 514 0.88

CUG 238 0.408

UUA 1 043 1.786

UUG 707 1.211

Pro

CCU 495 1.488

4.10
CCC 277 0.832

CCA 370 1.112

CCG 189 0.568

His
CAU 621 1.505

2.54
CAC 204 0.495

Gln
CAA 873 1.51

3.56
CAG 283 0.49

Arg CGU 387 1.22 5.86
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CGC 119 0.375

CGA 453 1.428

CGG 142 0.447

AGA 572 1.803

AGG 231 0.728

Ile

AUU 1 284 1.44

8.24AUC 550 0.617

AUA 841 0.943

Met AUG 766 1.00 2.36

Thr

ACU 674 1.673

4.96
ACC 270 0.67

ACA 491 1.219

ACG 176 0.437

Asn
AAU 1 238 1.503

5.07
AAC 409 0.497

Lys
AAA 1 300 1.47

5.45
AAG 469 0.53

Val

GUU 632 1.488

5.23
GUC 211 0.497

GUA 610 1.436

GUG 246 0.579

Ala

GCU 705 1.774

4.90
GCC 242 0.609

GCA 481 1.21

GCG 162 0.408

Asp
GAU 1 105 1.595

4.27
GAC 281 0.405

Glu
GAA 1 278 1.473

5.34
GAG 457 0.527

Gly

GGU 680 1.283

6.53
GGC 197 0.372

GGA 862 1.626

GGG 381 0.719
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图 2 唐古红景天氨基酸 RSCU分析

Fig. 2 RSCU analysis of each amino acid in Rhodiola tangutica

2.3 简单重复位点（SSR）分析

唐古红景天叶绿体基因组检测到两种不同重复单元类型的 SSR（单核苷酸和

双核苷酸）共 38个，(A)n、(T)n、(AT)n和(TA)n数量依次为 13、22、1和 2个。

SSRs长度介于 10~14 bp，24个 SSRs在 LSC，9个在 SSC，IRA 和 IRB 各 1个

（表 4）。大多数 SSR位点位于基因间隔（intergenic spacer，IGS）区，只有少

数出现在编码（coding sequence，CDS）区（表 5）。

表 4 唐古红景天叶绿体基因组简单重复序列（SSRs）信息

Table 4 Number of SSRs identified in the chloroplast genome of Rhodiola tangutica

重复单元

Repeat unit

类型

Type

数量

Number

最大重复

Largest repeat

1
A 13 14

T 22 18

2
AT 1 6

TA 2 6

总计 Total 4 38 -
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表 5 唐古红景天叶绿体基因组 SSRs信息

Table 5 Distribution of SSRs in the chloroplast genome of Rhodiola tangutica

编号

NO.

SSR类型

SSR type
SSR

大小

Size

起始

Start

终止

End

位置

Location

1 p1 (A)10 10 3 390 3 399 trnI-GAU

2 p1 (T)11 11 23 960 23 970 matK

3 p1 (A)10 10 27 001 27 010 IGS（trnK-UUU和 rps16）

4 c
(T)10gaaactgcttcatttcttagtatcaaaatagttagaatatgg

ggtataaaaatggcgaatctattctcttttttac(A)10
96 29 222 29 317 IGS（psbK~psbI）

5 p1 (T)11 11 29 942 29 952 IGS（trnS-GCU~trnG-UCC）

6 p1 (T)11 11 30 917 30 927 trnG-UCC

7 p2 (TA)6 12 31 132 31 143 IGS（trnG-GCC~trnR-UCU）

8 p1 (T)12 12 33 718 33 729 atpF

9 p1 (A)13 13 37 294 37 306 IGS（rps2~rpoC2）

10 p1 (T)11 11 39 512 39 522 rpoC2

11 p1 (T)10 10 43 619 43 628 rpoC1

12 p1 (T)11 11 48 175 48 185 IGS（rpoB~trnC-GCA）

13 p1 (A)11 11 48 718 48 728 IGS（rpoB~trnC-GCA）

14 p1 (T)10 10 50,957 50 966 IGS（psbM~trnD-GUC）

15 p1 (T)11 11 53 857 53 867 IGS（trnT-GGU~psbD）

16 p2 (AT)6 12 57 880 57 891 IGS（lhbA~trnG-UCC）

17 p1 (A)10 10 58 075 58 084 IGS（trnG-UGG~trnfM-CAU）

18 p1 (T)10 10 68 153 68 162 trnL-UAA

19 p1 (T)10 10 71 434 71 443 IGS（ndhC~trnV-UAC）

20 p2 (TA)6 12 79 383 79 394 IGS（accD~psal）

21 p1 (T)11 11 84 873 84 883 IGS（psbE~petL）

22 p1 (T)10 10 86 322 86 331 IGS（psbE~petL）

23 p1 (T)10 10 87 346 87 355 IGS（psaJ~rpl33）

24 c
(T)10gagaatcataatcatcgggggtgtagtatgaatctgaggtt

ttaattaattcatagggtcttaacaagagaattcctatc(A)11
101 95 064 95 164 petB

25 p1 (T)14 14 103 273 103 286 IGS（rps3~rpl22）

26 p1 (T)10 10 122 323 122 332 trnI-GAU

27 p1 (A)10 10 130 041 130 050 ndhF

28 p1 (T)18 18 130 507 130 524 ndhF

29 p1 (A)14 14 134 315 134 328 IGS（ccsA~ndhD）

30 p1 (T)10 10 139 385 139 394 ndhA

31 p1 (A)10 10 144 029 144 038 ycf1

32 c
(T)14gattcaaaatcaaaaaaaagttgtcccttgatccttattatat

taataactaggacgatagcaatgtatattctttc(A)11
102 144 660 144 761 ycf1

33 p1 (A)11 11 145 219 145 229 ycf1

34 p1 (T)10 10 145 353 145 362 ycf1

35 p1 (A)11 11 146 682 146 692 ycf1
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2.4 IR区收缩和扩张与选择压力分析分析

本研究通过对红景天属 7个物种叶绿体基因组 LSC、IRB、SSC和 IRA之间

收缩和扩展的可视化，发现它们具有大致相似的基因组成、位置和长度（图 3）。

其中，JLB（LSC/IRB）的边界基因 rps19 均向 IRB 区扩张 109~110 bp；JSB

（IRB/SSC）的边界基因均为 ycf1和 ndhF，除长鞭红景天、大花红景天和圣地

红景天的 ycf1呈现向 IRB 收缩趋势外，其他物种均向 SSC区扩张 1~27 bp，而

ndhF 均向 IRB 扩张 15~61 bp。此外，红景天属 7 个物种的 ycf1 均跨越 JSA

（SSC/IRA）边界，长度相似，全长 16 993~17 059 bp，其中 4 089~4 104 bp 位

于 SSC 区，5 165~5 183 bp 位于 IRA 区；JLA（IRA/LSC）边界均位于 trnH和

rps19之间。因此，红景天属所有参试物种均不存在基因缺失，基因分布位置、

数量、类型及扩张与收缩情况大致相同，基因组结构相对保守，变异率较低。

图 3 红景天属 7个物种的叶绿体基因组 IR区边界分析

Fig. 3 Boundary analysis of IR regions of chloroplast genomes from seven Rhodiola species

非同义突变率(Ka)和同义突变率(Ks)的比值可以表示受到何种选择作用，

Ka/Ks值大于 1表明受到正选择效应，小于 1说明受到纯化选择作用。Ka/Ks＞0

的基因如图 4 所示，不同蛋白编码基因的核苷酸替代速率是不同的。Ka/Ks＞1

基因中，唐古红景天（R. tangutica）的 psaB基因处于正选择压力下，其他物种

的 psaB基因经历纯化选择作用；唐古红景天（R. tangutica）和四裂红景天（R.
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quadrifida）的 accD基因经历纯化选择作用，其余两个物种的 accD基因处于正

选择压力下。

图 4 唐古红景天及其近缘物种 Ka和 Ks替换率分析

Fig. 4 Analysis of Ka and Ks substitution rates among Rhodiola tangutica and relative species

2.5 系统进化分析与分歧时间估计

以欧李为外类群（Outgroup），基于红景天属 24个物种叶绿体基因组序列，

本研究成功构建了红景天属的最大似然（ML）树，结果显示红景天属 24个物种

构成靴带支持率（bootstrap）较高（100%）的一个单系类群（图 5）。该类群由

Clade1和 Clade2两大分支构成，其中 Clade1由小丛红景天（R. dumulosa）、红

花红景天（R. rhodantha）、粗茎红景天（R. wallichiana）、托花红景天（R. stapfii）、

六叶红景天（R. sexifolia）、背药红景天（R. hobsonii）、柴胡红景天（R. sinuata）、

矮生红景天（R. humilis）、四轮红景天（R. prainii）和卵萼红景天（R. ovatisepala）

组成，Clade2由大果红景天（R. macrocarpa）、长鳞红景天（R. gelida）、红景

天（R. rosea）、美花红景天（R. calliantha）、柴胡红景天（R. bupleuroides）、

云南红景天（R. yunnanensis）、长鞭红景天（R. fastigiata）、大花红景天（R.

crenulata）、圣地红景天（R. sacra）、唐古红景天（R. tangutica）、四裂红景天

（R. quadrifida）、狭叶红景天（R. kirilowii）和喜马红景天（R. himalensis）构

成，唐古红景天位于 Clade2中，与四裂红景天的亲缘关系最近（图 5）。
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图 5 基于红景天属 24个物种叶绿体基因组序列构建的系统发育树

Fig. 5 Phylogenetic tree constructed based on 24 chloroplast genomes from Rhodiola species

基于红景天属物种系统发育树的时间估计结果见图 6，红景天属 Rhodiola的

起源时间平均为 15.50 Mya（95% HPD：6.0-21.0 Mya），Clade1和 Clade2开始

分化，发生在中新世的中期。主要进化枝进一步的分化时间从 1.97 Mya（95% HPD：

0.77-2.63 Mya）至 10.64 Mya（95% HPD：4.16-14.18 Mya）。
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绿色条带代表 95%最高后验密度区间（95% HPD）。

Green bars represent 95% high posterior density.

图 6 基于红景天属物种系统发育树的分歧时间估计

Fig. 6 Divergence time of Rhodiola species was based on phylogenetic tree

3 讨论与结论

叶绿体是一种具有独立完整基因组的细胞器，也是高等绿色植物进行光合作

用的重要场所，结构相对保守，基因组长度介于 120~180 kb，编码 100~130个基

因（Xu et al., 2020; 余涛等，2022）。本研究结果表明，唐古红景天的叶绿体基

因组具有典型的四分体环状结构，全长 150 863 bp，共编码 131个基因，总 GC

含量为 37.8%，IR区 GC含量高于 LSC和 SSC区；基因可被划分为光合作用基

因、自我复制基因、其他基因和未知功能基因，这与先前报道的红景天属其他物

种叶绿体基因组的结构、特征和功能类别相似（赵丹妮，2020；张雨等，2022；

Zhao et al., 2022），如 Zhao 等（2022）通过对红景天属 6个物种叶绿体基因组

的组装，发现其基因组大小处于 150 771~151 891 bp、GC 含量为 37.7%~37.8%
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且基因数量以及 SSC、LSC和 IR区域的长度与本研究结果类似，说明本研究中

唐古红景天叶绿体基因组的组装质量较好，注释信息准确，同时表明红景天属物

种的叶绿体基因组具有高度的相似性。此外，我们也认为 IR反向重复区所含的

rRNA 具有较高的 GC 含量是导致 IR 区 GC 含量较高的主要原因（Zhang et al.,

2012）。

密码子偏好性指植物特定密码子频率高于同义密码子频率的现象，对基因功

能和编码蛋白的表达具有重要影响，在基因进化、物种起源等方面具有重要的参

考价值（叶友菊等，2018；苏丹丹等，2022）。唐古红景天叶绿体基因组密码子

RSCU值大于 1的相对同义密码子共 29种，且具有明显的 AU偏好性（仅 UUG

以 G结尾，其他均以 A/U结尾），我们推测这可能是由于 A、U碱基含量较高

以及核苷酸突变和回复突变引起的（Du et al., 2020；张雨等，2022）。简单重复

序列是高等真核生物叶绿体基因组中长度范围位于 1~6 bp的重复序列（Yuan et

al., 2021；毛轩睿等，2022），多态性高、含量丰富和重组率低等优点（Powell et

al., 1995; Pugh et al., 2004），于物种界定、遗传多样性和指纹图谱构建等研究领

域得到了广泛应用（Kane & Cronk, 2008; Asaf et al., 2017）。唐古红景天叶绿体

基因组 SSR仅由单核苷酸（35个）和二核苷酸（3个）组成，且二核苷酸重复

均为 AT/TA，这与已报道的大部分被子植物相同，说明叶绿体基因组的 SSRs主

要由短 poly A和 poly T构成，而非 C或 G的串联重复（Pugh et al., 2004）。

先前研究表明，叶绿体基因组长度差异和结构变异往往是由于 IR、LSC 和

SSC区的扩张和收缩造成的（Huang et al., 2014；蒋明等，2021）。本研究通过

比较红景天属 7 个物种叶绿体基因组边界区的收缩和扩展，发现 JLB 边界均位

于 rps19 基因区间；除长鞭红景天、大花红景天和圣地红景天的 ycf1向 IRB 收

缩而偏离 JSB边界外，其他物种的 IRB/SSC边界均位于 ycf1和 ndhF的重叠区；

JSA和 JLA 边界的基因种类、长度和位置等基本相似，尤其与亲缘关系最近的

四裂红景天更是如此，两者在基因大小、跨区及分布位置等方面呈现高度一致性。

因此，本研究认为红景天属物种的叶绿体基因组结构高度保守，JLB、JSB、JSA

和 JLA的边界变化可能是 IR区扩张与收缩的主要原因。为进一步分析各物种之

间的进化程度，将唐古红景天与其近缘物种的蛋白编码基因进行 Ka/Ks 分析，

Ka/Ks比率通常用于评估蛋白编码基因的分化速度。Ka/Ks比率表明基因经历正
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向选择（>1）、中性选择（接近 1）或纯化选择（<1）。本研究中唐古红景天的

psaB基因经历强烈的正选择，accD基因在不同物种间显示出显著差异。

目前，叶绿体基因组序列已被广泛应用于植物系统进化和亲缘关系鉴定的研

究（Nock et al., 2011）。红景天属植物是中国西北地区的一种传统中藏药，种间

和种内形态变异复杂，系统位置和亲缘关系存在争议，物种界定及系统发育研究

困难较大（贺美艳和张小龙，2012）。为了澄清红景天属部分物种的系统位置和

亲缘关系，构建合理的系统发育关系，本研究通过叶绿体基因组序列分析红景天

属 24个物种的系统发育关系，结果发现红景天属所有参试物种构成一个靴带支

持率高达 100%的单系类群，其被明显划分为两大分支，唐古红景天与四裂红景

天互为姊妹群，两者具有较近的亲缘关系。本研究获得的红景天属系统发育树的

拓扑结构与 Yu等（2023）利用叶绿体基因组序列和 Zhang等（2014）基于 5个

DNA条形码（rbcL、matK、trnH-psbA、trnL-F和内部转录间隔区）构建的红景

天属系统发育关系基本一致，认为本研究基于叶绿体基因组序列构建的系统发育

树较为准确可靠。此外，胡挺松等（2004）利用 RAPD分子标记探讨了红景天

属物种的亲缘关系，发现大花红景天与长鞭红景天聚为一支，亲缘关系较近；倪

念春等（2004）采用 UPGMA 聚类分析同样认为大花红景天与长鞭红景天亲缘

关系较近，这也得到本研究结果的进一步印证，从而再次表明本研究获得的红景

天属的系统发育关系是较为合理的。基于分歧时间分析表明，导致红景天属分化

的快速多样性分化事件可能发生在 15.50 Mya 前，每个主要的进化枝进一步多样

化，产生了许多现存物种。因为化石记录的不完整，后续研究中需要结合更全面

的测试，以此获得更可靠的校准点（Zhang et al., 2014）。因此，本研究结果不

仅提供了红景天属物种较为合理的系统发育关系，而且还可为将来红景天属遗传

多样性、适应性进化以及种质资源保护等提供理论依据。
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