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摘　 要: 头花杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｐｉｔａｔｕｍ)和陇蜀杜鹃(Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ)是极具观赏价值的野生花卉和药用

植物ꎮ 为探讨头花杜鹃和陇蜀杜鹃叶绿体基因组的遗传结构及进化特征ꎬ该研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ４０００
平台对头花杜鹃和陇蜀杜鹃的叶绿体全基因组进行测序ꎬ经组装和注释后ꎬ结合 ７ 个已发表的杜鹃属植物

叶绿体全基因组进行比较基因组学分析和系统发育分析ꎮ 结果表明:(１)头花杜鹃和陇蜀杜鹃叶绿体全基

因组呈典型的环状四分体结构ꎬ均由一个大单拷贝区(１０５ ９９０、１０９ １９１ ｂｐ)、一个小单拷贝区(２ ６１７、２ ６０６
ｂｐ)和一对反向重复区(４５ ８２５、４７ ５１６ ｂｐ)构成ꎬ全长分别为 ２００ ２５７、２０６ ８２９ ｂｐꎮ (２)头花杜鹃和陇蜀杜鹃

叶绿体基因组中共鉴定出 ２６３ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ大部分 ＳＳＲ 偏好使用 Ａ / Ｔ 碱基ꎬ密码子偏好使用 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ
(３)杜鹃属植物叶绿体全基因组中普遍存在基因丢失以及基因组重排等结构变异现象ꎮ 该研究丰富了杜鹃

属植物的基因组资源ꎬ为头花杜鹃、陇蜀杜鹃的资源开发、遗传进化、育种及系统发育相关研究提供了理论
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　 　 杜 鹃 属 ( Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ Ｌ.) 是 杜 鹃 花 科

(Ｅｒｉｃａｃｅａｅ)中最大的属ꎬ也是多样性最为丰富的

一个属ꎬ全球共有 １ ０００ 余种ꎬ我国约 ５７１ 种ꎬ集
中产于西南、华南地区(杨汉碧等ꎬ１９９９)ꎮ 杜鹃属

植物种类繁多ꎬ花型优美且色泽艳丽ꎬ是国际知名

花卉ꎬ也是我国传统十大名花之一ꎬ素有“木本花

卉之王”、“花中西施”的美誉(李云飞等ꎬ２０１９)ꎮ
中国是世界上拥有野生杜鹃花资源最丰富的国

家ꎬ得天独厚的资源优势为我国发展杜鹃花卉产

业和开展杜鹃花品种研究提供了有利条件ꎬ但对

于杜鹃属植物的引种驯化、育种和开发利用的研

究工作却远远落后于其他园林发达的国家和地区

(程淑媛ꎬ２０１７ꎻ庄平ꎬ２０１９)ꎮ 一方面ꎬ杜鹃属植物

属于快速的辐射分化(Ｍｉｌｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)以及频

繁的种间杂交(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)繁衍方式ꎬ因此形

成多种变异和种间杂交类型ꎬ给野生杜鹃属植物

的种质资源分类鉴定带来困难ꎻ另一方面ꎬ我国杜

鹃花育种起步较晚ꎬ基础薄弱(耿兴敏等ꎬ２０２１)ꎬ
在很大程度上制约了杜鹃花新品种的选育及资源

挖掘利用的进程ꎮ
头花杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｐｉｔａｔｕｍ)和陇蜀杜鹃

(Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ)均为杜鹃属中兼有较高药用价值和

观赏价值的常绿灌木ꎮ 头花杜鹃和陇蜀杜鹃常以

叶、花入药ꎬ用于治疗培根病、龙病等ꎬ是藏族地区

特有的民族特色习用药材(青海省药品检验所和青

海省藏医药研究所ꎬ１９９６ꎻ罗达尚ꎬ２０１８)ꎻ并且这两

种植物树形优美、花色艳丽、花期长ꎬ加上其耐寒、

耐旱、适应性强等方面的优点ꎬ可作为优良的灌木

类观花植物育种的亲本材料(曹文侠ꎬ２００１ꎻ李永

金ꎬ２０１１)ꎬ因而极具园林观赏价值和良好的产业化

前景ꎮ 目前ꎬ对这两种杜鹃的研究主要集中在功能

性状(何家莉等ꎬ２０２１ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)、化学成分

(Ｌｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)、生态适应性

(张德罡等ꎬ２００３ꎻ曹晓娟等ꎬ２００９)等方面的研究ꎬ
而关于其遗传背景的研究尚少ꎮ 明确其遗传背景

有利于掌握和有效利用优异性状基因资源ꎬ通过分

子遗传学育种方法对这两种杜鹃属植物进行种质

创新和品种改良具有重要意义ꎮ
叶绿体起源于细胞内共生的蓝藻ꎬ是植物细

胞进行光合作用的细胞器ꎬ参与植物的生长发育ꎬ
在植物漫长的演化过程中发挥着至关重要的作用

(Ｄａｎｉｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 高等植物叶绿体基因组一

般为一个长度 １２０ ~ １６０ ｋｂ 的双链环状分子ꎬ由一

个大单拷贝区 ( ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬ ＬＳＣ) ( ８１ ~ ９０
ｋｂ)、一个小单拷贝区 ( ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬ ＳＳＣ)
(１８ ~ ２０ ｋｂ) 及 一 对 完 全 相 同 的 反 向 重 复 区

( ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔｓꎬ ＩＲｓ)(２０ ~ ３０ ｋｂ)组成( Ｊａｎｓｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 大部分高等植物叶绿体基因组为母

系遗传ꎬ结构保守ꎬ包含大量的遗传信息ꎬ是植物

遗传改良转化、遗传多样性分析、适应性进化、分
子育种研究的惯用信息来源ꎬ为经济作物改良、园
艺品种选育、濒危物种保育提供了分子基础(Ｇｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 王雪芹等ꎬ２０２１ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
此外ꎬ前人采用了 ＤＮＡ 条形码技术( Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ

８０９１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



２０１５ꎻ 白霄霞等ꎬ２０１９)、简化基因组测序技术(李
云飞等ꎬ２０１９ꎻ黄承玲等ꎬ２０２０)、基因组浅层测序

技术(Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)等基因组片段对杜鹃属植物

的系统发育关系进行了探索ꎬ虽然基本能辨清其

亲缘关系ꎬ但现有对杜鹃属的分类研究大多仅限

于属、亚属或组等分类阶元ꎬ对于物种、亚组、组间

的鉴别能力仍较弱ꎮ 叶绿体基因组序列分子数

小ꎬ进化速率适中ꎬ长度是普通条形码序列的几百

倍ꎬ包含了更多的遗传信息ꎬ具有更强的分辨率ꎬ
可以作为 ＤＮＡ 超级条形码对植物物种进行准确

的鉴别(Ｋａｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
本研究以头花杜鹃和陇蜀杜鹃为研究材料ꎬ

在对其进行测序、组装和注释的基础上ꎬ全面解析

其序列与结构特征ꎬ并结合已发表的 ７ 个杜鹃属

植物叶绿体基因组序列进行比较分析ꎮ 拟探讨以

下科学问题:(１)头花杜鹃、陇蜀杜鹃叶绿体基因

组序列有什么特征ꎻ(２)杜鹃属植物叶绿体基因组

有什么进化特征ꎻ(３)杜鹃属植物叶绿体基因组的

变异模式及产生的原因是什么ꎮ 本研究将进一步

为头花杜鹃、陇蜀杜鹃及杜鹃属植物的遗传育种、
物种鉴别及资源开发利用等研究提供遗传资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 植物材料

头花杜鹃于 ２０２１ 年 ９ 月 ６ 日采自青海省海

东市互助县(１０２°１５′９０.１１″ Ｅ、３７°００′１６.１１″ Ｎ)ꎬ
陇蜀杜鹃于 ２０２１ 年 ８ 月 １１ 日采自青海省海北藏

族自治州门源县(１０１°８０′１２.３９″ Ｅ、３７°２５′１９.２５″
Ｎ)ꎬ采集时选取健康植株的新鲜嫩叶放入硅胶中

干燥保存ꎬ用于 ＤＮＡ 提取ꎬ同时采集带花果的植

株用于后期的形态鉴定ꎮ 所有凭证标本由青海省

中医院赵国福副主任药师鉴定ꎬ并存放于青海省

中医院标本馆(头花杜鹃:６３２１２６ＬＹ０１９２ꎬ陇蜀杜

鹃:６３２１２６ＬＹ０１２８)ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 总基因组 ＤＮＡ 提取与测序 　 总 ＤＮＡ 的提

取采用百泰克植物基因组快速提取试剂盒( Ｐｌａｎｔ
Ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ Ｋｉｔꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ ) 进 行ꎬ 采 用 ＮａｎｏＤｒｏｐ
２０００(Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ ＵＳＡ)检测 ＤＮＡ 纯

度ꎬ采用 Ｑｕａｎｔｕｓ Ｆｌｕｏｒｏｍｅｔｅｒ(Ｐｉｃｏｇｒｅｅｎ)检测 ＤＮＡ
浓度ꎬ采用琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 完整性ꎮ 接

着进 行 ＤＮＡ 文 库 构 建ꎬ并 利 用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ

４０００ 平台进行测序ꎮ 原始数据( ｒａｗ ｒｅａｄｓ)在 ＮＧＳ
ＱＣ ＴｏｏｌＫｉｔ(Ｐａｔｅｌ ＆ Ｊａｉｎꎬ ２０１２)中进行过滤ꎬ去除

其中的低质量区后得到待组装序列(ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎮ
１.２.２ 叶绿体基因组的组装、注释以及物理图谱的

构建　 以阔柄杜鹃的叶绿体全基因组序列(ＮＣ＿
０５３７４６)为参考序列ꎬ将过滤后的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 在

ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ 软件包(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)中进行组装ꎮ
组装完成的叶绿体全基因组序列利用 ＣＰＧＡＶＡＳ２
软件( Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９) 进行注释ꎬ并在 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ
Ｐｒｉｍｅ 软 件 ( Ｄｒｕｍｍｏｎｄꎬ ２０１２ ) 中 以 阔 柄 杜 鹃

(Ｒ. ｐｌａｔｙｐｏｄｕｍꎬ ＮＣ ＿ ０５３７４６ )、 秀 雅 杜 鹃 ( Ｒ.
ｃｏｎｃｉｎｎｕｍꎬ ＭＴ２３９３６６)叶绿体全基因组为参考校

正 注 释 结 果ꎮ 将 叶 绿 体 基 因 组 序 列 导 入

ＯｒｇａｎｅｌｌａｒＧｅｎｏｍｅＤＲＡＷ 软 件 ( Ｇｒｅｉｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)中ꎬ进行物理图谱的绘制ꎮ 通过 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ
Ｐｒｉｍｅ 软件将检查无误的头花杜鹃、陇蜀杜鹃叶绿

体全基因组序列上传至 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库ꎮ
１.２.３ 基本特征分析 　 使用 ＭＩＳＡ 在线工具(Ｂｅｉｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)对头花杜鹃、陇蜀杜鹃叶绿体基因组中

的简单重复序列(ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔꎬＳＳＲ)进行

检测ꎬ单核苷酸 ( ｍｏｎｏ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ) ＳＳＲ、二核苷酸

(ｄｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ) ＳＳＲ、三核苷酸( ｔｒｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ) ＳＳＲ、
四核苷酸 ( ｔｅｔｒａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ) ＳＳＲ、五核苷酸 ( ｐｅｎｔａ￣
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ)ＳＳＲ 和六核苷酸(ｈｅｘａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ)ＳＳＲ 的

最小重复值分别设置为 １０、５、４、３、３ 和 ３ꎮ
对 ９ 个杜鹃属植物叶绿体基因组中的蛋白编

码基因(ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅꎬ ＰＣＧ)进行筛选ꎬ剔除

重复基因以及长度小于 ３００ ｂｐ 的基因ꎬ获得符合

条件的编码蛋白质的基因序列ꎬ接着使用 ＭＥＧＡ
Ｘ 软件(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)对这些符合条件的基

因序列进行密码子使用偏好性分析ꎬ以反映编码

相应氨基酸的密码子使用偏好ꎮ
以阔柄杜鹃(ＮＣ＿０５３７４６)的叶绿体基因组作为

参考序列ꎬ使用 ｍＶＩＳＴＡ 在线工具 (Ｍａｙｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)的 ｓｈｕｆｆｆｌｅ￣ＬＡＧＡＮ 模式(Ｂｒｕｄｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)
对 ９ 个杜鹃属植物叶绿体基因组序列进行分析ꎮ
１.２.４ 系统发育分析 　 为了明确头花杜鹃和陇蜀

杜鹃在杜鹃属中的系统发育位置ꎬ本研究选取 １７
条叶绿体基因组序列进行系统进化树的构建ꎮ 除

了本研究新测定的头花杜鹃和陇蜀杜鹃叶绿体基

因组序列外ꎬ其余 １５ 条均下载自 ＮＣＢＩꎬ包括 ７ 条

杜鹃属植物序列ꎬ３ 条白珠树属(Ｇａｕｌｔｈｅｒｉａ Ｋａｌｍ
ｅｘ Ｌｉｎｎ.)植物序列ꎬ３ 条越桔属( Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ Ｌｉｎｎ.)

９０９１１０ 期 贾守宁等: 头花杜鹃、陇蜀杜鹃及杜鹃属植物叶绿体基因组比较分析



植物序列ꎬ并以 １ 条鹿蹄草属(Ｐｙｒｏｌａ Ｌｉｎｎ.)植物

序列和 １ 条喜冬草属(Ｃｈｉｍａｐｈｉｌａ Ｐｕｒｓｈ)植物序列

为外类群ꎮ 将以上 １７ 条叶绿体全基因组导入

ＭＡＦＦＴ ｖ.７ 软件(Ｋａｔｏｈ ＆ Ｓｔａｎｄｌｅｙꎬ ２０１３)中进行

比对ꎬ比对的结果在 ＭｏｄｅｌＦｉｎｄｅｒ 软件 ( Ｒｏｚａｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)中计算最佳拟合的核苷酸替代模型和

相 应 参 数ꎮ 分 别 以 最 大 似 然 法 ( ｍａｘｉｍｕｍ
ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬ ＭＬ) 和贝叶斯法 ( Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅꎬ
ＢＩ)进行系统发育分析ꎮ ＭＬ 树在 ＲＡｘＭＬ ｖ８. ２. ４
软件 ( Ｓｔａｍａｔａｋｉｓꎬ ２０１４ ) 中 构 建ꎬ 参 数 设 置 为

Ｍｏｄｅｌｓ ＝ ＧＴＲ ＋ ＧＡＭＭＡꎬｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００ꎻＢＩ 树

在 ＭｒＢａｙｅｓ ｖ３.２. ６ 软件(Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋ ＆ Ｒｏｎｑｕｉｓｔꎬ
２００１) 中 构 建ꎬ 参 数 设 置 为 Ｍｏｄｅｌｓ ＝ ＧＴＲ ＋
ＧＡＭＭＡꎬ Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ＝ ２ ０００ ０００ꎬ Ｓａｍｐｌｉｎｇ
Ｆｒｅｑ ＝ １ ０００ꎬＢｕｒｎｉｎ Ｆｒａｃｔｉｏｎ ＝ ０.２５ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶绿体基因组基本特征

头花杜鹃与陇蜀杜鹃叶绿体基因组序列均为

环式双链分子ꎬ呈经典的四段式结构ꎬ包括一个大

单拷贝区(ＬＳＣ)、一个小单拷贝区(ＳＳＣ)以及两个

反向重复区( ＩＲｓ) (图 １)ꎮ 头花杜鹃叶绿体基因

组( ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号: ＯＬ８０４２９５ ) 全 长 ( Ｆｕｌｌ) 为

２００ ２５７ ｂｐꎬＬＳＣ 区、ＳＳＣ 区以及两个 ＩＲｓ 区长度分

别为 １０５ ９９０、２ ６１７、４５ ８２５ ｂｐꎻ陇蜀杜鹃叶绿体基

因组(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＯＬ８７１１９０)全长( Ｆｕｌｌ)为

２０６ ８２９ ｂｐꎬＬＳＣ 区、ＳＳＣ 区以及两个 ＩＲｓ 区长度分

别为 １０９ １９１、２ ６０６、４７ ５１６ ｂｐꎮ 头花杜鹃和陇蜀

杜鹃的叶绿体基因组总 ＧＣ 含量分别为 ３５.８％和

３５.７％ꎬＩＲｓ 区的 ＧＣ 含量(３６.６％、３６.５％)均高于

ＬＳＣ 区 (为 ３５. ４％、 ３５. １％) 及 ＳＳＣ 区 ( ２９. ８％、
３０.０％)ꎮ ９ 个杜鹃花属植物的叶绿体基因组长度

范围为 １９３ ７９８ ~ ２０８ ０１５ ｂｐꎬ其中最大的是灵宝

杜鹃ꎬ最小的是马缨杜鹃(原变种)ꎻＬＳＣ 区长度范

围为１０５ ９９０ ~ １１０ ５９３ ｂｐꎬＳＳＣ 区长度范围为 ２６ ~
２ ６２１ ｂｐꎬＩＲｓ 区长度范围为 ４０ ５８３ ~ ４７ ５１６ ｂｐꎻ总
ＧＣ 含量为 ３５.７％ ~３６.０％ꎬ差异不大(表 １)ꎮ

头花杜鹃叶绿体基因组编码 １３８ 个基因ꎬ包括

８６ 个蛋白编码基因(ＰＣＧ)、４４ 个 ｔＲＮＡ 基因及 ８ 个

ｒＲＮＡ 基因ꎻ陇蜀杜鹃叶绿体基因组则编码 １４３ 个

基因ꎬ包括 ８９ 个 ＰＣＧ、４６ 个 ｔＲＮＡ 基因及 ８ 个

ｒＲＮＡ 基因ꎮ 目前已发表的 ９ 种杜鹃属植物叶绿体

基因组编码的基因从 １２３ 个 [马缨杜鹃(原变种)]
至 １５０ 个(朱红大杜鹃)不等ꎬ蛋白编码基因 ８０ 个

[马缨杜鹃(原变种)] ~ ９５ 个(朱红大杜鹃)ꎬｔＲＮＡ
基因 ３５ 个 [马缨杜鹃(原变种)] ~４７ 个(朱红大杜

鹃)ꎬｒＲＮＡ 基因均为 ８ 个(表 １)ꎬ引起差异的主要

原因是 ｙｃｆ１、ｙｃｆ１５、 ｔｒｎＲ￣ＵＣＵ、 ｔｒｎＭ￣ＣＡＵ、 ｔｒｎＨ￣ＧＵＧ、
ａｃｃＤ、ｉｎｆＡ 等基因在部分物种中缺失(表 ２)ꎮ
２.２ 简单重复序列分析

通过对头花杜鹃和陇蜀杜鹃叶绿体基因组序

列进行 ＭＩＳＡ 分析ꎬ共检测出 ２６３ 个简单重复序

列ꎬ６ 种类型(单核苷酸 ＳＳＲ、二核苷酸 ＳＳＲ、三核

苷酸 ＳＳＲ、四核苷酸 ＳＳＲ、五核苷酸 ＳＳＲ 和六核苷

酸 ＳＳＲ)ꎮ 在头花杜鹃中检测到 １３０ 个 ＳＳＲꎬ其
中ꎬ７４ 个 ＳＳＲ 分布在 ＬＳＣꎬ２ 个 ＳＳＲ 分布在 ＳＳＣ
区ꎬ两个 ＩＲｓ 共分布 ５４ 个 ＳＳＲꎬ最丰富的类型是单

核苷酸 ＳＳＲ ( ８６ 个)ꎬ其次是二核苷酸 ＳＳＲ ( １９
个)、三核苷酸 ＳＳＲ ( １２ 个)、四核苷酸 ＳＳＲ ( １２
个)、六核苷酸 ＳＳＲ ( １ 个)ꎬ未检测到五核苷酸

ＳＳＲꎮ 在陇蜀杜鹃杜鹃中共检测到 １３３ 个 ＳＳＲꎬ有
８７ 个 ＳＳＲ 分布在 ＬＳＣ 区ꎬ ３ 个 ＳＳＲ 分布在 ＳＳＣ
区ꎬ两个 ＩＲｓ 区共分布 ４３ 个 ＳＳＲꎬ其中包括 ７１ 个

单核苷酸 ＳＳＲ、１９ 个二核苷酸 ＳＳＲ、２５ 个三核苷

酸 ＳＳＲ、１６ 个四核苷酸 ＳＳＲꎬ五核苷酸 ＳＳＲ 和六核

苷酸 ＳＳＲ 各一个(表 ３)ꎮ
２.３ 密码子使用偏好性分析

为了进行 ９ 种杜鹃属植物叶绿体基因组的密

码子使用偏好性分析ꎬ共筛选出 ４３６ 条符合条件

的蛋白编码基因序列ꎬ其中头花杜鹃 ４７ 条、陇蜀

杜鹃 ４９ 条、秀雅杜鹃 ４９ 条、马缨杜鹃(原变种)
４４ 条、朱红大杜鹃 ５４ 条、灵宝杜鹃 ４９ 条、照山白

５０ 条、羊踯躅 ４９ 条和阔柄杜鹃 ４５ 条ꎮ 通过对杜

鹃属植物叶绿体基因组密码子使用偏好性分析ꎬ
由图 ２ 可知ꎬ在大部分杜鹃属植物叶绿体基因组

中ꎬＲＳＣＵ > １ 的高频密 码 子 共 有 ３０ 个 ( ＡＧＡ、
ＵＡＡ、ＧＣＵ 等)ꎬ其中 ２９ 个以 Ａ / Ｕ 碱基结尾ꎬ而以

Ｇ / Ｃ 结尾的仅 １ 个ꎬ表明杜鹃属植物叶绿体密码

子偏爱于以 Ａ / Ｕ 结尾ꎻＲＳＣＵ<１ 的密码子共有 ３２
个(ＡＧＣ、ＣＧＣ、ＵＧＡ 等)ꎬ以 Ｇ / Ｃ 结尾的有 ２９ 个ꎬ
以 Ａ / Ｕ 结尾的有 ３ 个ꎮ 而头花杜鹃、照山白和羊

踯躅叶绿体基因组中ꎬ除 ＵＧＡ 被偏好使用外

(ＲＳＣＵ>１)ꎬ其余密码子的偏好性均一致ꎮ 以上结

果分析表明ꎬ９ 个杜鹃属物种之间密码子的偏好性

保持高度的一致ꎮ
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图 １　 ９ 种杜鹃属植物叶绿体全基因组物理图谱
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ｍａｐｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ
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表 １　 ９ 种杜鹃属植物叶绿体基因组基本特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｒａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

序列号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ.

长度 Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

Ｆｕｌｌ ＬＳＣ ＳＳＣ ＩＲ

基因数量
Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

总计
Ｔｏｔａｌ ＰＣＧ ｔＲＮＡ ｒＲＮＡ

ＧＣ
(％)

Ｆｕｌｌ ＬＳＣ ＳＳＣ ＩＲ

头花杜鹃
Ｒ. ｃａｐｉｔａｔｕｍ

ＯＬ８０４２９５ ２００ ２５７ １０５ ９９０ ２ ６１７ ４５ ８２５ １３８ ８６ ４４ ８ ３５.８ ３５.４ ２９.８ ３６.６

陇蜀杜鹃
Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

ＯＬ８７１１９０ ２０６ ８２９ １０９ １９１ ２ ６０６ ４７ ５１６ １４３ ８９ ４６ ８ ３５.７ ３５.１ ３０.０ ３６.５

秀雅杜鹃
Ｒ. ｃｏｎｃｉｎｎｕｍ

ＭＴ２３９３６６ ２０７ ２３６ １１０ ３２６ ２ ６０２ ４７ １５４ １３８ ８９ ４１ ８ ３５.９ ３５.４ ３０.２ ３６.６

马缨杜鹃(原变种)
Ｒ. ｄｅｌａｖａｙｉ ｖａｒ.
ｄｅｌａｖａｙｉ

ＮＣ＿０４７４３８ １９３ ７９８ １０９ ９５７ ２ ６１２ ４０ ５８３ １２３ ８０ ３５ ８ ３６.０ ３５.３ ２９.８ ３７.１

朱红大杜鹃
Ｒ. ｇｒｉｅｒｓｏｎｉａｎｕｍ

ＮＣ＿０５０１６２ ２０６ ４６７ １０８ ９２２ ２ ６１１ ４７ ４６７ １５０ ９５ ４７ ８ ３５.８ ３５.３ ３０.０ ３６.５

灵宝杜鹃
Ｒ. ｈｅｎａｎｅｎｓｅ ｓｕｂｓｐ.
ｌｉｎｇｂａｏｅｎｓｅ

ＭＴ２３９３６３ ２０８ ０１５ １１０ ５９３ ２ ６０６ ４７ ４０８ １３６ ８６ ４２ ８ ３５.８ ３５.３ ３０.０ ３６.６

照山白
Ｒ. ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍ

ＭＴ２３９３６５ ２０７ ２３３ １１０ ３７６ ２ ６２１ ４７ １１８ １４１ ８９ ４４ ８ ３５.９ ３５.４ ３６.７ ３６.７

羊踯躅
Ｒ. ｍｏｌｌｅ

ＭＺ０７３６７２ １９７ ８７７ １１０ １８９ ２６ ４３ ８３１ １４５ ９１ ４６ ８ ３６.０ ３５.３ ７.７ ３６.９

阔柄杜鹃
Ｒ. ｐｌａｔｙｐｏｄｕｍ

ＮＣ＿０５３７４６ ２０１ ０４７ １０９ １３４ ２ ６１３ ４４ ６５０ １４３ ９３ ４２ ８ ３５.９ ３５.３ ３０.０ ３６.８

２.４ 杜鹃属叶绿体基因组比较

利用 ｍＶＩＳＴＡ 软件对 ９ 种杜鹃属植物叶绿体

基因组进行了全序列比对ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ杜鹃属

植物叶绿体基因组种间整体上呈现较高的保守

性ꎬ编码区比非编码区保守ꎬ反向重复区比两个单

拷贝区保守ꎮ 在 ９ 种杜鹃属植物中ꎬ分化程度较

高的是 ｍａｔＫ － ｙｃｆ３、 ｔｒｎＭ －ＣＡＵ － ｒｐｏＢ、 ｔｒｎＴ －ＧＧＵ －
ａｃｃＤ、ｒｐｏＡ－ｐｓｂＪ、ｔｒｎＭ－ＣＡＵ－ｒｒｎ１６、ｔｒｎＩ－ＣＡＵ－ｒｐｓ１６
和 ｒｐｓ１６－ｐｓａＩ７ 个基因间隔区(图 ３)ꎮ
２.５ 系统发育分析

基于 １７ 个物种的叶绿体全基因组序列的系

统发育分析结果(图 ４)显示ꎬＭＬ 和 ＢＩ 系统发育树

拓扑结构完全一致ꎬ所有的分支都具有较高的支

持率(ＢＳ≥６３％ꎬＰＰ ＝ １)ꎮ 杜鹃属的单系性得到强

烈支持(ＢＳ＝ １００％ꎬＰＰ ＝ １)ꎬ白珠树属与越桔属形

成姊妹群(ＢＳ＝ １００％ꎬＰＰ ＝ １)ꎬ共同构成杜鹃属的

姊妹群ꎬ支持率较高(ＢＳ ＝ １００％ꎬＰＰ ＝ １)ꎮ 在杜鹃

内部ꎬ９ 个杜鹃属物种聚为一支ꎬ常绿杜鹃亚属 ５
个种 [陇蜀杜鹃、阔柄杜鹃、朱红大杜鹃、马缨杜

鹃(原变种)、灵宝杜鹃] 聚为一支 ( ＢＳ ＝ １００％ꎬ
ＰＰ ＝ １)ꎬ杜鹃亚属 ３ 个种(秀雅杜鹃、照山白、头花

杜鹃)也聚在一起ꎬ但未形成单系ꎮ 本研究测得的

陇蜀杜鹃与阔柄杜鹃互为姐妹关系ꎬ支持率较高

(ＢＳ＝ ６７％ꎬＰＰ ＝ １)ꎻ陇蜀杜鹃与照山白亲缘关系

相对较近(ＢＳ＝ １００％ꎬＰＰ ＝ １)ꎮ

３　 讨论与结论

本研究通过对头花杜鹃、陇蜀杜鹃叶绿体全

基因组的特征分析ꎬ以及与 ７ 个已报道的杜鹃属

植物叶绿体基因组比较分析结果表明ꎬ杜鹃属植

物叶绿体基因组结构和基因顺序发生了显著变

化ꎮ 通过与大部分被子植物叶绿体基因组对比发

现ꎬ杜鹃属植物叶绿体基因组中除 ＳＳＣ 区急剧缩

小外ꎬ其余各区均高度延展ꎬ特别是 ＩＲ 区几乎延

展约 ２ 倍ꎬ由此推测 ＩＲ 区的扩张是导致杜鹃属植

物叶绿体基因组增大的主要原因ꎮ 这种整个基因

组发生的显著结构变异的重排现象也在其他物种

中发现ꎬ如天竺葵(Ｐｅｌａｒｇｏｎｉｕｍ × ｈｏｒｔｏｒｕｍ)叶绿体

基因组的 ＩＲ 区延展至 ７５ ｋｂꎬ基因组全长约为 ２００
ｋｂ(Ｃｈｕｍｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ日本柳杉(Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ
ｊａｐｏｎｉｃａ) 叶绿体基因组完全缺失了 ＩＲ 区ꎬ其叶绿

２１９１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ２　 ９ 种杜鹃属植物叶绿体基因组的基因
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ Ｒｃａ Ｒｐｒ Ｒｃｏ Ｒｄｅ Ｒｇｒ Ｒｈｅ Ｒｍｉ Ｒｍｏ Ｒｐｌ

核糖体大亚基
Ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ

ｒｐｌ１２ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ１４ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ１６ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ２０ 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ２２ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ２３ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｌ３２(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

核糖体小亚基
Ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ

ｒｐｓ２ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ３ 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ４ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ７ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ８ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１１ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１２ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１４ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１５(Ｘ２) － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１６(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１８ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｓ１９ － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰

ＲＮＡ 聚合酶
ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ

ｒｐｏＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｏＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｏＣ１ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｐｏＣ２ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

核糖体 ＲＮＡ 基因
ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ

ｒｒｎ４.５(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｒｎ５(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｒｎ１６(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｒｒｎ２３(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

转运 ＲＮＡ 基因
ｔＲＮＡ ｇｅｎｅ

ｔｒｎＡ－ＵＧＣ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＣ－ＧＣＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＤ－ＧＵＣ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＦ－ＧＡＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＧ－ＧＣＣ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＧ－ＵＣＣ 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＨ－ＧＵＧ 􀅰 􀅰 － － 􀅰 － － 􀅰 􀅰

ｔｒｎＩ－ＣＡＵ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＩ－ＧＡＵ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＫ－ＵＵＵ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＬ－ＣＡＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＬ－ＵＡＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰
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续表 ２
基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ Ｒｃａ Ｒｐｒ Ｒｃｏ Ｒｄｅ Ｒｇｒ Ｒｈｅ Ｒｍｉ Ｒｍｏ Ｒｐｌ

ｔｒｎＬ－ＵＡＧ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＭ－ＣＡＵ 􀅰 􀅰 － － 􀅰 － 􀅰 － －

ｔｒｎＮ－ＧＵＵ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＰ－ＵＧＧ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＱ－ＵＵＧ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＲ－ＡＣＧ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＲ－ＵＣＵ(Ｘ２) － 􀅰 － － 􀅰 － － 􀅰 􀅰

ｔｒｎＳ－ＧＣＵ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＳ－ＧＧＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＳ－ＵＧＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＴ－ＧＧＵ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＴ－ＵＧＵ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＶ－ＧＡＣ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＶ－ＵＡＣ － － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＷ－ＣＣＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｔｒｎＹ－ＧＵＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

光系统Ⅰ基因
Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ ｇｅｎｅ

ｐｓａＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓａＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓａＣ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓａＩ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓａＪ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

光系统Ⅱ基因
Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ｇｅｎｅ

ｐｓｂＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＣ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＤ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＥ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＦ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＨ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＩ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＪ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＫ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＬ 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＭ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＮ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＴ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｓｂＺ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ＮＡＤＨ 脱氢酶
ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

ｎｄｈＡ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＣ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＤ(Ｘ２) － － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

４１９１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



续表 ２
基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ Ｒｃａ Ｒｐｒ Ｒｃｏ Ｒｄｅ Ｒｇｒ Ｒｈｅ Ｒｍｉ Ｒｍｏ Ｒｐｌ

ｎｄｈＥ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＦ － － － － － － － 􀅰 －

ｎｄｈＧ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＨ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＩ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＪ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｎｄｈＫ 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

细胞色素 ｂ / ｆ 复合物基因
Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ / ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｇｅｎｅ

ｐｅｔＡ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｅｔＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｅｔＤ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｅｔＧ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｅｔＬ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｐｅｔＮ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ＡＴＰ 合成酶
ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ

ａｔｐＡ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ａｔｐＢ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ａｔｐＥ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ａｔｐＦ 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ａｔｐＨ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ａｔｐＩ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

二磷酸核酮糖羧化酶大亚基
Ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ＲｕｂｉｓＣＯ

ｒｂｃＬ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

成熟酶
Ｍａｔｕｒａｓｅ

ｍａｔＫ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

翻译起始因子
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

ｉｎｆＡ 􀅰 􀅰 － － 􀅰 － － 􀅰 􀅰

蛋白酶
Ｐｒｏｔｅａｓｅ

ｃｌｐＰ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

被膜蛋白
Ｅｎｖｅｌｏｐ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｃｅｍＡ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

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

ａｃｃＤ 􀅰 􀅰 － － 􀅰 － － 􀅰 􀅰

Ｃ 类型细胞色素合成酶基因
Ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅ

ｃｃｓＡ(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 － 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

保守开放性阅读框
Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅｓ

ｙｃｆ１(Ｘ２) － － － － － － － － 􀅰

ｙｃｆ３ 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｙｃｆ４(Ｘ２) 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰 􀅰

ｙｃｆ１５ － － － － 􀅰 － － － －

　 注: 􀅰 表示包含该基因ꎻ － 表示缺失该基因ꎮ Ｒｃａ. 头花杜鹃ꎻ Ｒｐｒ. 陇蜀杜鹃ꎻ Ｒｃｏ. 秀雅杜鹃ꎻ Ｒｄｅ. 马缨杜鹃(原变种)ꎻ
Ｒｇｒ. 朱红大杜鹃ꎻ Ｒｈｅ. 灵宝杜鹃ꎻ Ｒｍｉ. 照山白ꎻ Ｒｍｏ. 羊踯躅ꎻ Ｒｐｌ. 阔柄杜鹃ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: 􀅰 ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅꎻ － ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｌｏｓｓ. Ｒｃａ. Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｐｉｔａｔｕｍꎻ Ｒｐｒ. Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉꎻ Ｒｃｏ. Ｒ. ｃｏｎｃｉｎｎｕｍꎻ
Ｒｄｅ. Ｒ. ｄｅｌａｖａｙｉ ｖａｒ. ｄｅｌａｖａｙｉꎻ Ｒｇｒ. Ｒ. ｇｒｉｅｒｓｏｎｉａｎｕｍꎻ Ｒｈｅ. Ｒ. ｈｅｎａｎｅｎｓｅ ｓｕｂｓｐ. ｌｉｎｇｂａｏｅｎｓｅꎻ Ｒｍｉ. Ｒ. ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍꎻ Ｒｍｏ. Ｒ. ｍｏｌｅꎻ
Ｒｐｌ. Ｒ. ｐｌａｔｙｐｏｄｕｍ.

体基因组全长为 １３０ ｋｂ 左右(Ｈｉｒａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
此外ꎬ 杜 鹃 属 植 物 叶 绿 体 基 因 组 ＧＣ 含 量

(３５.７％ ~ ３６. ０％) 比 许 多 被 子 植 物 如 乌 头 属

(Ａｃｏｎｉｔｕｍ Ｌ.)植物(约 ３８.０％)(Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)、

５１９１１０ 期 贾守宁等: 头花杜鹃、陇蜀杜鹃及杜鹃属植物叶绿体基因组比较分析



表 ３　 头花杜鹃、陇蜀杜鹃叶绿体

基因组中的简单重复序列
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｐｉｔａｔｕｍ ａｎｄ Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

ＳＳＲ 类型
ＳＳＲ ｔｙｐｅ

基序
Ｍｏｔｉｆ

头花杜鹃
Ｒ. ｃａｐｉｔａｔｕｍ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

比例
Ｐｅｒｃｅｎ￣
ｔａｇｅ
(％)

陇蜀杜鹃
Ｒ. ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

比例
Ｐｅｒｃｅｎ￣
ｔａｇｅ
(％)

单核苷酸
Ｍｏｎｏ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

Ａ / Ｔ ８３ ９６.５１ ７１ １００.００

Ｃ / Ｇ ３ ３.４８ ０ ０.００

二核苷酸
Ｄｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ＴＡ / ＴＡ ０ ０.００ １７ ８９.４７

ＡＴ / ＡＴ １９ １００ ２ １０.５３

三核苷酸
Ｔｒｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ＡＡＧ / ＣＴＴ １０ ８３.３３ ０ ０.００

ＡＡＴ / ＡＴＴ ２ １６.６７ ０ ０.００

ＡＧＡ / ＴＣＴ ０ ０.００ ４ １６.００

ＡＴＡ / ＴＡＴ ０ ０.００ １ ４.００

ＧＡＡ / ＴＴＣ ０ ０.００ １６ ６４.００

ＴＡＡ / ＴＴＡ ０ ０.００ ２ ８.００

ＴＴＣ / ＧＡＡ ０ ０.００ ２ ８.００

四核苷酸
Ｔｅｔｒａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ＡＡＡＴ / ＡＴＴＴ ４ ３３.３３ ２ １２.５０

ＡＡＴＡ / ＴＡＴＴ ０ ０.００ ３ １８.７５

ＡＡＴＴ / ＡＡＴＴ １ ８.３３ １ ６.２５

ＡＡＧＡ / ＴＣＴＴ ０ ０.００ １ ６.２５

ＡＧＡＡ / ＴＴＣＴ ０ ０.００ ２ １２.５０

ＡＡＡＣ / ＧＴＴＴ １ ８.３３ ０ ０.００

ＡＴＴＧ / ＣＡＡＴ ０ ０.００ １ ６.２５

ＡＴＡＡ / ＴＴＡＴ ０ ０.００ ３ １８.７５

ＡＡＡＧ / ＣＴＴＴ ４ ３３.３３ ０ ０.００

ＣＡＡＡ / ＴＴＴＧ ０ ０.００ １ ６.２５

ＡＧＡＴ / ＡＴＣＴ １ ８.３３ ０ ０.００

ＡＡＴＣ / ＡＴＴＧ １ ８.３３ ０ ０.００

ＴＴＴＣ / ＧＡＡＡ ０ ０.００ ２ １２.５０

五核苷酸
Ｐｅｎｔａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ＧＴＣＡＴ /
ＡＴＧＡＣ

０ ０.００ １ １００.００

六核苷酸
Ｈｅｘａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ＴＡＡＧＧＧ /
ＣＣＣＴＴＡ

０ ０.００ １ １００.００

ＡＡＧＧＧＴ /
ＡＣＣＣＴＴ

１ １００.００ ０ ０.００

五福花科 ( Ａｄｏｘａｃｅａｅ) 植物 (约 ３８. ３％) ( Ｆａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)低ꎬ这种低 ＧＣ 含量与叶绿体基因组结

构重排数量的增加有关(Ｗｉｃｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 目

前叶绿体基因组重排的机制还不清楚ꎬ有研究推

断ꎬ叶绿体基因组重排可能与叶绿体基因组的遗

传方式有关( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ王玲等ꎬ２０１１)ꎮ
杜鹃属植物具有典型的自然杂交现象ꎬ当两个遗

传背景差异较大的个体产生可育杂交后代时ꎬ基
因组发生了重组与整合ꎬ或许是该属植物叶绿体

基因组结构发生变异的原因ꎮ
杜鹃属植物叶绿体基因组的结构变异导致了

基因复制和缺失事件ꎮ 在大部分被子植物中 ｙｃｆ１
基因具有 ２ 个拷贝ꎬ位于 ＩＲａ－ＳＳＣ 边界的为完整

基因ꎬ位于 ＩＲｂ－ＳＳＣ 边界的 ｙｃｆ１ 基因则被截断ꎬ成
为一个假基因ꎬ除阔柄杜鹃外的 ８ 种杜鹃属植物

叶绿体基因组均完全缺失了 ｙｃｆ１ 基因ꎬ结合该属

植物叶绿体基因组特征推断ꎬ不同物种出现不同

类型的基因缺失或复制与 ＩＲ 区的扩张或收缩的

程度差异有关ꎮ 此外ꎬ对于 ｔＲＮＡ 来说ꎬ某一基因

拷贝的缺失ꎬ有其他拷贝可以作为补充ꎬ不影响功

能的执行ꎬ对蛋白编码基因来说ꎬ则需要核基因的

编码产物转运至叶绿体补充相应的功能(李岩等ꎬ
２０１７)ꎬ如秀雅杜鹃、马缨杜鹃(原变种)等叶绿体

基因组缺失了 ｉｎｆＡ 基因ꎬ或许是该基因从叶绿体

基因组转移到了细胞核中并进行转录ꎬ随后再将

编码的蛋白转运回叶绿体参与生命活动( Ｓｕｇｉｕｒａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 与基因缺失相反ꎬ
ｎｄｈＦ 等基因由 ＳＳＣ 区转移至 ＩＲ 区时出现基因复

制的情况ꎮ 叶绿体 ＮＡＤＨ 脱氢酶复合体参与光合

循环电子传递和叶绿体呼吸等过程ꎬ突变率高ꎬ对
环境条件和胁迫敏感( Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｓｉｌｖａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ杜鹃属植物大多地处严寒低氧的高原

地带ꎬ这意味着 ｎｄｈＦ 等基因的复制可能与物种的

环境适应性有关ꎮ 总之ꎬ叶绿体基因组结构重排

通常也伴随着部分基因的缺失或复制ꎬ这种现象

是比较常见的ꎬ而杜鹃属不同物种间基因缺失的

情况差异较大ꎬ说明了杜鹃属植物叶绿体基因组

具有较高的突变性ꎮ
密码子偏好性是指在 ＤＮＡ 编码过程中的各

同义密码子非均衡使用的现象 ( Ｓｈａｒｐ ＆ Ｃｏｗｅꎬ
１９９１)ꎮ 这是物种或基因长期进化和对自然环境

适应性的结果ꎬ这种偏好性出现在不同物种之间、
不同基因组以及不同基因中(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 密

码子使用偏好性是基因组中一个重要的演化特

征ꎬ对基因表达和生物体进化具有重要意义ꎮ 本

研究利用生物信息学统计了已发表的杜鹃属植物

叶绿体的密码子使用频率ꎬ筛选出了其偏好使用

的密码子ꎬ从而为提高外源基因的表达效率、转基

因研究以及改良育种提供参考ꎮ
叶绿体基因组中的 ＳＳＲ 具有丰富的多态性位
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图 ２　 ９ 种杜鹃属植物相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)热图分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｈｅａｔｍａｐ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ３　 ９ 种杜鹃属植物叶绿体基因组比对图
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎｉｎｅ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

点ꎬ因其易复制、遗传信息含量高等优点而被广泛

应用于物种遗传多样性、分子辅助育种和亲缘关

系鉴 定 等 领 域 ( Ｐｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 本研究在头花杜鹃和陇蜀杜鹃 ２ 个叶绿

体基因组中发现ꎬＳＳＲ 类型以单核苷酸 ＳＳＲ 为主ꎬ
其次为二核苷酸 ＳＳＲ 和三核苷酸 ＳＳＲꎬ且基序长

度越长ꎬ对应的 ＳＳＲ 越少ꎮ 几乎所有 ＳＳＲ 的重复

单元主要由 Ａ 和 Ｔ 碱基组合构成ꎬ说明叶绿体基

因组序列中 ＳＳＲ 的基序类型以多聚的 Ａ / Ｔ 为主ꎬ
在其他被子植物中也有这种现象存在(Ｙｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 这些 ＳＳＲ 可为杜鹃属植物品种选育、遗传

多样性等研究提供候选分子标记ꎮ

７１９１１０ 期 贾守宁等: 头花杜鹃、陇蜀杜鹃及杜鹃属植物叶绿体基因组比较分析



图 ４　 基于 １７ 个叶绿体基因组以最大似然法和贝叶斯法构建的系统发育树
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ １７ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｓｉｎｇ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ(ＭＬ) ａｎｄ Ｂａｙｅｓｉａｎ

ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ (ＢＩ) ｍｅｔｈｏｄｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

杜鹃属是分类学研究中较为特殊和困难的一

个类群ꎮ 本研究基于叶绿体基因组构建的杜鹃属

系统进化树分辨率较好ꎬ支持杜鹃属的单系性ꎬ且
常绿杜鹃亚属与其他亚属可以完全分开ꎬ表明叶

绿体基因组用于解决杜鹃属物种的鉴定和系统发

育关系的问题非常有效ꎬ但杜鹃属植物种类繁多ꎬ
还需要更多的杜鹃属物种叶绿体基因组序列的公

布ꎬ才能得到更符合实际的进化谱系ꎮ
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