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摘　 要: 豆科系统分类的最新修订将含羞草亚科并入广义云实亚科ꎬ但其可靠性仍需多遗传系统的独立验

证ꎮ 为了阐明云实亚科代表类群老虎刺(Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ)的叶绿体基因组特征及其系统发育位置ꎬ该
研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序技术组装并注释了老虎刺叶绿体基因组ꎬ分析了其密码子偏好性ꎻ同时ꎬ联合 １９ 个近

缘物种进行比较基因组学研究ꎬ并整合云实亚科代表物种的基因组数据进行系统发育重建及分化时间估

算ꎮ 结果表明:(１)老虎刺叶绿体基因组全长 １５９ ０６３ ｂｐꎬ编码 １２８ 个基因ꎬ呈现典型的环状四分体结构ꎬ反
向重复(ＩＲ)区 ＧＣ 含量(４２.６１％)显著高于单拷贝区ꎮ (２)比较基因组学分析显示ꎬ老虎刺及其近缘物种

ＩＲ / ＳＣ 边界呈现动态演变ꎬ以 Ａ / Ｔ 碱基为主导的单核苷酸简单重复序列是最常见的 ＳＳＲ 类型ꎮ (３)密码子

偏好性分析显示ꎬ自然选择是主要驱动力ꎬ并筛选出 ｙｃｆ１ 等高变区作为潜在 ＤＮＡ 条形码ꎮ (４)系统发育分

析强烈支持老虎刺与阿拉伯金合欢印度亚种(Ｖａｃｈｅｌｌｉａ ｎｉｌｏｔｉｃａ ｓｕｂｓｐ. ｉｎｄｉｃａ)互为姐妹群ꎬ从叶绿体基因组

层面为豆科新分类系统提供了关键验证ꎻ分化时间估算表明老虎刺属分化于渐新世－中新世过渡期(约

２４.０９ 百万年前)ꎮ 该研究系统解析了老虎刺叶绿体基因组特征ꎬ确证了其在广义云实亚科中的系统位置ꎬ
为理解叶绿体基因组结构进化及云实亚科资源的保护利用提供了重要的科学依据ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎬ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

　 　 豆科(Ｆａｂａｃｅａｅ)作为被子植物第三大科ꎬ在陆

地生态系统中占据重要地位ꎬ具有极高的生态功

能和经济价值ꎮ 长期以来ꎬ传统的分类系统将豆

科分为 ３ 个亚科ꎬ即蝶形花亚科( Ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｅａｅ)、
含 羞 草 亚 科 ( Ｍｉｍｏｓｏｉｄｅａｅ ) 和 云 实 亚 科

(Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ) ( Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 其中ꎬ云实

亚科作为基部类群ꎬ涵盖约 ４ ６００ 种和 １６３ 个属ꎬ
展现出高度的形态多样性和生态适应性( Ｄｏｙｌｅꎬ
２０１６ꎻＢｒｕｎｅａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２４)ꎮ 然而ꎬ随着分子系统

学的兴起ꎬ传统分类体系的单系性受到了挑战ꎮ
回 顾 早 期 分 子 系 统 学 进 展ꎬ Ｍａｎｚａｎｉｌｌａ 和

Ｂｒｕｎｅａｕ (２０１２) 基于核基因与质体标记的系统发

育重建ꎬ通过详尽的取样揭示了传统的云实亚科

实质上是一个由蝉翼豆属 ( Ｐｔｅｒｏｇｙｎｅ)、决明属

(Ｃａｓｓｉａ)等类群构成的并系群ꎮ 该研究表明ꎬ含羞

草类群并非独立起源ꎬ而是深嵌于这一并系群内

部ꎬ是由其中的一支衍生而来ꎮ 随后ꎬ豆科系统发

育 工 作 组 ( Ｌｅｇｕｍｅ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｗｏｒｋｉｎｇ Ｇｒｏｕｐꎬ
ＬＰＷＧ)于 ２０１７ 年正式提出了新的分类系统ꎬ该系

统将传统的含羞草亚科整体降级ꎬ并入一个经过

重新界定、范围更广且保证单系性的云实亚科之

中ꎬ成为其中的一个分支ꎬ即含羞草分支(ｍｉｍｏｓｏｉｄ
ｃｌａｄｅ)(Ａｚａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 在此新框架下ꎬ老虎

刺属(Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ)被归入广义云实亚科的云实类

群(Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉａ ｇｒｏｕｐ)ꎬ被视为非含羞草型云实类

群中较早分化的代表性谱系之一ꎮ 为了进一步解

析各亚科间复杂的深层演化关系ꎬＺｈａｏ 等(２０２１)
利用大规模核基因转录组数据对豆科进行了系统

发育重建ꎬ进一步验证了六亚科划分的可靠性ꎮ
尽管这一宏观框架已基本确立ꎬ但由于传统的云

实亚科是一个并系群ꎬ而含羞草亚科则深嵌其中

(Ｍａｎｚａｎｉｌｌａ ＆ Ｂｒｕｎｅａｕꎬ２０１２)ꎬ因此云实类群内部

属间关系错综复杂ꎬ特别是在属、种水平的精细发

育关系上ꎬ仍有待更多基因组数据的验证与解析ꎮ
叶绿体基因组因其结构保守、进化速率适中

等特点ꎬ是分子系统学研究和物种鉴定的重要工

具之一ꎬ在解析复杂类群系统发育关系中发挥着

重要作用(Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻ毕毓芳等ꎬ２０２０ꎻＬｉ Ｘ

２４４１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



Ｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 特别是在豆科植物中ꎬ叶绿体基

因组表现出高度的结构动态性ꎬ频繁发生倒位、反
向重复( ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔꎬＩＲ)区扩张或收缩以及基

因丢失(如 ｒｐｌ２２、ｉｎｆＡ)ꎬ这不仅提供了关键的系统

发育信号ꎬ也是研究基因组适应性进化的理想模

型 (Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２６)ꎮ 近年来ꎬ针对云实亚科中

云实类群的比较基因组学研究进一步揭示了该类

群在 ＩＲ / ＳＳＣ 边界及基因保留等方面存在显著变

异ꎬ暗示其演化历程中发生了复杂的基因组重塑

事件(Ａｅｃｙｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１ꎻＲａｔｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２５)ꎮ 老

虎刺属隶属于该类群ꎬ含 １０ 余种ꎬ分布于东半球

热带地区ꎮ 该属在形态上具有独特的翅果和微弯

子房ꎬ被视为介于典型云实类群与含羞草分支之

间的关键过渡类群 (Ｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ 然而ꎬ尽
管云实类群中多个近缘属的基因组已被解析ꎬ但
是作为演化关键节点的老虎刺属ꎬ其全基因组信

息的缺失制约了我们对云实亚科质体演化规律的

全面认识ꎮ
老虎刺(Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ)主要产于中国

广东、广西、云南、贵州等省区ꎬ老挝也有分布ꎬ其
具有抗炎、止咳、镇痛和消肿等多种药理作用ꎬ是
重要的药用资源(Ｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎮ 本研究以老虎

刺为材料ꎬ采用高通量测序及生物信息学方法ꎬ通
过与近缘物种进行比较基因组学、密码子偏好性

及系统发育分析ꎬ拟探讨以下问题:(１)老虎刺叶

绿体基因组的序列结构特征及其与近缘物种在 ＩＲ
边界和序列变异上存在哪些异同ꎻ(２)基于叶绿体

基因组数据ꎬ老虎刺与含羞草分支存在怎样的系

统发育关系ꎬ是否支持豆科新分类系统ꎻ(３)筛选

高变异区域为该类群物种鉴定的潜在分子标记ꎮ
本研究结果将为阐明云实亚科的系统演化机制及

老虎刺资源的科学保护提供理论支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 叶绿体基因组测序、组装和注释

本研究以老虎刺新鲜叶片为实验材料ꎮ 植物

样本由兰州交通大学生物与制药工程学院阎侃副

教授依据«中国植物志»进行形态学鉴定ꎮ 采用

Ｍａｇｅｎ Ｐｌａｎｔ ＤＮＡ 提取试剂盒提取总 ＤＮＡꎬ并利用

ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 超微量紫外分光光度计与 １％琼脂

糖凝胶电泳分别评估 ＤＮＡ 的纯度与完整性ꎮ 合

格的 ＤＮＡ 样品委托上海元莘生物医药科技有限

公司ꎬ基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 平台进行测序文

库构建和 １５０ ｂｐ 双末端测序ꎮ 利用 ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ
ｖ１.７.０ ( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)软件对质控后的高质量测

序数据进行叶绿体基因组的从头组装ꎬ并通过

Ｂａｎｄａｇｅ ｖ０.８.１(Ｗｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)对组装生成的环

状图谱进行可视化检查ꎬ确保其结构完整ꎮ 基因

注释通过 ＧｅＳｅｑ 在线平台( Ｔｉｌｌｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)进

行ꎬ并基于近缘物种参考基因组进行手动校正ꎬ重
点调整基因边界、鉴定内含子和假基因ꎮ 最后将

完整的叶绿体基因组序列提交至美国国家生物技

术 信 息 中 心 ＧｅｎＢａｎｋ 数 据 库 ( 登 录 号:
ＯＰ３５９０５４. １ )ꎬ 基 因 组 图 谱 使 用

ＯｒｇａｎｅｌｌａｒＧｅｎｏｍｅＤＲＡＷ ｖ１. ３. １ ( Ｇｒｅｉｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)绘制ꎮ
１.２ 密码子偏好性分析

从老虎刺叶绿体基因组中提取所有蛋白质编

码 序 列 ( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ ＣＤＳ )ꎬ 使 用 ＣｏｄｏｎＷ
ｖ１.４.２ 软件计算其相对同义密码子使用度( ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ ＲＳＣＵ) 值ꎮ 通过中性绘

图、ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 和 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析ꎬ综合评估突变压力

与自然选择在塑造密码子偏好性中的相对贡献

(才让扎西等ꎬ２０２５ꎻ赵月梅等ꎬ２０２５)ꎮ 根据有效

密码子数( ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎬＥＮＣ)对基因

进行升序排列ꎮ 采用 ＣｏｄｏｎＷ 软件计算两组的

ＲＳＣＵ 值ꎬ并计算 ΔＲＳＣＵꎬ ΔＲＳＣＵ ＝ ＲＳＣＵ低ＥＮＣ组 －
ＲＳＣＵ高ＥＮＣ组ꎮ 将低 ＥＮＣ 组 ＲＳＣＵ > １ 且 ΔＲＳＣＵ≥
０.０８ 的密码子确定为候选最优密码子(唐玉娟等ꎬ
２０２１)ꎮ
１.３ 比较基因组学分析

重复序列分析:采用 ＭＩＳＡ ｖ２.１ 工具(Ｂｅｉｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１７)鉴定各基因组中的简单重复序列( ｓｉｍｐｌｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔꎬＳＳＲ)ꎮ 参数设定为单(ｍｏｎｏ￣)核

苷酸重复≥１０ꎬ二(ｄｉ￣)核苷酸重复≥６ꎬ三( ｔｒｉ￣)核
苷酸重复、四( ｔｅｔｒａ￣)核苷酸、五( ｐｅｎｔａ￣)核苷酸、
六(ｈｅｘａ￣)核苷酸重复均≥５ꎮ 利用 ＲＥＰｕｔｅｒ 在线

工 具 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｃｅｂｉｔｅｃ. ｕｎｉ￣ｂｉｅｌｅｆｅｌｄ. ｄｅ /
ｂｉｂｉｓｅｒｖ.ｃｅｂｉｔｅｃ.ｕｎｉ￣ｂｉｅｌｅｆｅｌｄ.ｄｅ / ｒｅｐｕｔｅｒ.ｈｔｍｌ) (Ｋｕｒｔｚ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１) 检测长度≥３０ ｂｐ 且序列相似度≥
９０％(汉明距离≤３)的长重复序列(正向、反向、回
文和互补重复)ꎮ

ＩＲ 边 界 与 全 基 因 组 共 线 性 分 析: 利 用

ＣＰＪＳｄｒａｗ ｐｅｒｌ 包(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)构建反向重复区

边界比较图谱ꎬ定量评估各边界区域( ＬＳＣ－ＩＲａ、

３４４１９ 期 阎侃等: 老虎刺叶绿体基因组解析及其对豆科新分类系统的验证



ＩＲａ－ＳＳＣ、ＳＳＣ－ＩＲｂ、ＩＲｂ－ＬＳＣ)的基因特征及相邻

基因特性ꎮ 采用 ｍＶＩＳＴＡ 平台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｎｏｍｅ.
ｌｂｌ. ｇｏｖ / ｖｉｓｔａ / ｍｖｉｓｔａ / ｉｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｓ. ｓｈｔｍｌ ) ( Ｆｒａｚｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００４)的 Ｓｈｕｆｆｌｅ－ＬＡＧＡＮ 全局比对模式ꎬ以老

虎刺的基因组注释为参考ꎬ对 ２０ 个物种的叶绿体

基因组进行多重共线性比对ꎬ以评估基因组的整

体结构变异ꎮ
核苷酸多样性分析:通过 ＭＡＦＦＴ ｖ７(Ｋａｔｏｈ ＆

Ｓｔａｎｄｌｅｙꎬ２０１３)对包括老虎刺在内的云实亚科 ２０
个物种的叶绿体基因组序列进行多序列比对ꎬ采
用滑动窗口法(窗口长度 ６００ ｂｐꎬ步长 ２００ ｂｐ)计

算序列间的核苷酸多样性( Ｐｉ)值ꎬ以鉴定高变异

区域ꎮ
１.４ 系统发育树构建与分化时间校准

为确定老虎刺的系统发育位置ꎬ本研究选取

了 ８９ 个物种(８５ 个豆科物种及 ４ 个作为外类群的

远志科远志属物种)的叶绿体基因组数据ꎮ 从每

个基因组中提取 ６２ 个共有蛋白质编码基因ꎬ使用

ＭＡＦＦＴ ｖ７(Ｋａｔｏｈ ＆ Ｓｔａｎｄｌｅｙꎬ２０１３)进行多序列比

对ꎮ 系统发育树的构建分别基于最大似然法和贝

叶斯推断法完成ꎮ 最大似然法分析在 ＩＱ￣ＴＲＥＥ ２
(Ｍｉｎｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)中完成ꎬ通过 ＭｏｄｅｌＦｉｎｄｅｒ 模块

选定最佳核苷酸替代模型为 ＴＶＭ＋Ｆ＋Ｒ３ꎬ并使用

１ ０００次超快速自举法评估节点支持率ꎮ 贝叶斯推

断分析在 ＭｒＢａｙｅｓ ３.２(Ｒｏｎｑｕｉｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)中完

成ꎬ采用 ＧＴＲ＋Ｇ＋Ｉ 模型ꎬ运行两条独立的马尔可

夫链蒙特卡罗链ꎬ共 １０ ０００ ０００ 代ꎬ每１ ０００代采样

１ 次ꎬ平均分裂标准差<０.０１ 以确认收敛ꎮ 为校准

分化时间尺度并验证结果ꎬ本研究从 ＴｉｍｅＴｒｅｅ 数

据 库 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｔｉｍｅｔｒｅｅ. ｏｒｇ ) ( Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)获取了已发表的ꎬ涵盖 ５４ 个豆科物种及 ３
个外类群的分子钟校准系统发育数据ꎬ用松弛分

子钟模型估算节点年龄(百万年前ꎬｍｉｌｌｉｏｎ ｙｅａｒｓ
ａｇｏꎬ ＭＹＡ)ꎬ作为独立的参考时间框架ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 老虎刺叶绿体基因组的结构与特征

本研究成功获得了老虎刺完整的环状叶绿体

基因组序列(图 １)ꎮ 其全长为 １５９ ０６３ ｂｐꎬ呈现出

典型的四分体结构ꎬ包含 １ 个大单拷贝区( ｌａｒｇｅ
ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬ ＬＳＣꎬ ８８ ６３６ ｂｐ)、 １ 个 小 单 拷 贝 区

(ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬＳＳＣꎬ １８ ２２１ ｂｐ)以及 １ 对反向

重复区( ＩＲａ / ＩＲｂꎬ 各 ２６ １０３ ｂｐ)ꎮ 共注释到 １２８
个基因拷贝(包含 ＩＲ 区的重复拷贝ꎬ表 １)ꎬ其中

８３ 个蛋白编码基因、３７ 个转运 ＲＮＡ 基因和 ８ 个核

糖体 ＲＮＡ 基因ꎮ 自我复制相关基因数量最多(总
计 ７３ 个)ꎬ其他基因类别数量最少(共 ５ 个)ꎮ 在

自我复制相关基因中ꎬ转运 ＲＮＡ 基因群数量最高

(共 ３７ 个)ꎬ而 ＲＮＡ 聚合酶亚基基因群数量最低

(共 ４ 个)ꎮ 基因组整体 ＧＣ 含量为 ３６.１７％ꎬ其中

ＩＲ 区 的 ＧＣ 含 量 ( ４２. ６１％) 显 著 高 于 ＬＳＣ 区

(３３.６１％)和 ＳＳＣ 区(３０.１４％)ꎮ
２.２ 叶绿体基因组的比较与结构变异

基于 ２０ 个云实亚科物种叶绿体基因组的比较

分析表明ꎬ其基因组成和排列顺序高度保守(图 ２)ꎬ
但 ＩＲ / ＳＣ 边界分布仍存在一定差异(图 ３)ꎮ 多数物

种的 ＩＲ 区长度稳定在 ２６ ０１８ ｂｐ 至 ２６ ７５５ ｂｐ 之间ꎬ
但阿 拉 伯 金 合 欢 印 度 亚 种 ( Ｖａｃｈｅｌｌｉａ ｎｉｌｏｔｉｃａ
ｓｕｂｓｐ. ｉｎｄｉｃａ)的 ＩＲ 区发生显著扩张ꎬ长度达 ３９ ４３７
ｂｐ(超出平均值±３σ)ꎮ 在 ＬＳＣ / ＩＲｂ( ＪＬＢ)边界处ꎬ
除阿拉伯金合欢印度亚种外ꎬ其余 １９ 个物种的

ｒｐｓ１９ 基因均跨越边界并向 ＬＳＣ 区延伸 １７０ ~ １８６
ｂｐꎮ ＩＲｂ / ＳＳＣ(ＪＳＢ)边界分析发现ꎬ老虎刺及阿拉伯

金合欢印度亚种均未见 ｙｃｆ１ 基因ꎬ其余物种中该基

因均存在跨边界扩张ꎮ 然而ꎬ在 ＳＳＣ / ＩＲａ( ＪＳＡ)边

界处ꎬ除阿拉伯金合欢印度亚种外ꎬ其余物种均存

在 ｙｃｆ１ 基因的完整拷贝或长片段ꎬ且均跨越边界进

入 ＩＲａ 区ꎮ 在 ＩＲａ / ＬＳＣ(ＪＬＡ)边界处ꎬ老虎刺、决明

属、阿拉伯金合欢印度亚种及格木(Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ
ｆｏｒｄｉｉ)的 ＩＲａ 区内均未见 ｒｐｓ１９ 基因ꎮ

对重复序列的分析进一步揭示了基因组的进

化动态ꎮ 简单重复序列( ＳＳＲ)分析揭示了显著的

物种间差异ꎬ２０ 个物种的 ＳＳＲ 数量为 ４０ ~ １１８ 个ꎬ
其中墨西哥采木最少ꎬ阿拉伯金合欢印度亚种最

多(图 ４:Ａ)ꎮ 在类型上ꎬ单核苷酸重复占绝对主

导地位 ( ９７. １３％)ꎬ其 中 Ａ / Ｔ 碱 基 重 复 贡 献 了

９９.２６％的占比(图 ４:Ｂ)ꎬ凸显了叶绿体基因组强

大的 ＡＴ 偏好性ꎻ二核苷酸、三核苷酸及四核苷酸

重复所占比例极低(合计< ３％)ꎮ 此外ꎬ长重复序

列(包括回文、正向、反向与互补重复)同样是基因

组重排与突变的重要来源ꎮ 在所有 ２０ 个基因组

中共检测到 ９３２ 个长重复序列ꎮ 回文重复( ４４５
次)与正向重复(３７８ 次)是两种最主要的类型(图
４:Ｃ)ꎬ且其长度多集中于 ３０ ｂｐ 至 ３９ ｂｐ 区间(占
总数的６５.６２％)(图 ４:Ｄ)ꎮ
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图 １　 老虎刺叶绿体基因组图谱
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ

２.３ 密码子偏好性分析及选择压力分析

对老虎刺叶绿体基因组中蛋白质编码基因的

分析揭示了显著的密码子偏好性ꎮ 在 ３２ 个偏好

性密码子(ＲＳＣＵ > １)中ꎬ有 ２９ 个(９０.６％)以 Ａ 或

Ｕ 碱基结尾ꎬ显示出强烈的 Ａ / Ｕ 偏好(图 ５)ꎮ 在

ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析中ꎬ大多数基因的 ＥＮＣ 值分布在 ３５
到 ５５ 之间ꎬ且多数点位于期望曲线的下方(图 ６:
Ａ)ꎬ这初步表明ꎬ除突变压力外ꎬ自然选择等其他

因素也在起作用ꎮ 中性绘图分析(图 ６: Ｂ)结果显

示ꎬ突 变 压 力 的 贡 献 率 仅 为 ３８. １３％ ( 斜 率

０.３８１ ３)ꎬ而自然选择的贡献率达到 ６１.８７％ꎬ表明

自然选择是塑造老虎刺密码子偏好性的主要驱动

力ꎮ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析也印证了这一点ꎬＡ３ 和 Ｇ３ 在四

象限中的分布极不均衡(图 ６:Ｃ)ꎬ反映出在第三

位碱基上 Ａ / Ｔ 与 Ｇ / Ｃ 的使用频率存在显著差异ꎮ
密码子偏好性分析表明ꎬ老虎刺叶绿体基因

组的蛋白质编码区共使用 ６１ 个同义密码子ꎮ 其

中ꎬ高频密码子(ＲＳＣＵ > １)共 ２６ 个ꎬ且其第三位

碱基均以腺嘌呤(Ａ)或尿嘧啶(Ｕ)结尾ꎬ表明 Ａ / Ｕ
碱基是这些密码子的主要偏好类型ꎮ 高表达密码

子(ΔＲＳＣＵ ≥ ０. ０８) 共 ２４ 个ꎮ 通过取二者的交

集ꎬ本研究最终确定了 ＵＧＵ、ＧＡＡ 和 ＵＵＵ 等 １７ 个
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表 １　 老虎刺叶绿体基因组基因注释
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

基因分类
Ｇｅｎｅ ｇｒｏｕｐ 基因 Ｇｅｎｅ

光合作用
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

光合系统 Ｉ
Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ｉ

ｐｓａＡꎬ ｐｓａＢꎬ ｐｓａＣꎬ ｐｓａＩꎬ ｐｓａＪ

光合系统 ＩＩ
Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ

ｐｓｂＡꎬ ｐｓｂＢꎬ ｐｓｂＣꎬ ｐｓｂＤꎬ ｐｓｂＥꎬ ｐｓｂＦꎬ ｐｓｂＨꎬ ｐｓｂＩꎬ ｐｓｂＪꎬ ｐｓｂＫꎬ ｐｓｂＬꎬ ｐｓｂＭꎬ
ｐｓｂＮꎬ ｐｓｂＴꎬ ｐｓｂＺ

ＮＡＤＨ 脱氢酶
ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

ｎｄｈＡ∗ꎬ ｎｄｈＢ ∗ ( ２)ꎬ ｎｄｈＣꎬ ｎｄｈＤꎬ ｎｄｈＥꎬ ｎｄｈＦꎬ ｎｄｈＧꎬ ｎｄｈＨꎬ ｎｄｈＩꎬ
ｎｄｈＪꎬ ｎｄｈＫ

细胞色素 ｂ / ｆ 复合体
Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ / ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ

ｐｅｔＡꎬ ｐｅｔＢ∗ꎬ ｐｅｔＤ∗ꎬ ｐｅｔＧꎬ ｐｅｔＬꎬ ｐｅｔＮ

ＡＴＰ 合成酶
ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ

ａｔｐＡꎬ ａｔｐＢꎬ ａｔｐＥꎬ ａｔｐＦ∗ꎬ ａｔｐＨꎬ ａｔｐＩ

二磷酸核酮糖羧化酶大亚基
Ｒｕｂｉｓｃｏ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｂｃＬ

自我复制
Ｓｅｌｆ￣ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ

核糖体大亚基蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ｌａｒｇｅ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｐｌ１４ꎬ ｒｐｌ１６∗ꎬ ｒｐｌ２∗(２)ꎬ ｒｐｌ２０ꎬ ｒｐｌ２３(２)ꎬ ｒｐｌ３２ꎬ ｒｐｌ３３ꎬ ｒｐｌ３６

核糖体小亚基蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ｓｍａｌｌ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｐｓ１１ꎬ ｒｐｓ１２∗∗(２)ꎬ ｒｐｓ１４ꎬ ｒｐｓ１５ꎬ ｒｐｓ１６∗ꎬ ｒｐｓ１８ꎬ ｒｐｓ１９ꎬ ｒｐｓ２ꎬ ｒｐｓ３ꎬ ｒｐｓ４ꎬ
ｒｐｓ７(２)ꎬ ｒｐｓ８

ＲＮＡ 聚合酶亚基
Ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｏｆ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ

ｒｐｏＡꎬ ｒｐｏＢꎬ ｒｐｏＣ１∗ꎬ ｒｐｏＣ２

核糖体 ＲＮＡ
Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡｓ

ｒｒｎ１６(２)ꎬ ｒｒｎ２３(２)ꎬ ｒｒｎ４.５(２)ꎬ ｒｒｎ５(２)

转运 ＲＮＡ
Ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡｓ

ｔｒｎＡ￣ＵＧＣ∗(２)ꎬ ｔｒｎＣ￣ＧＣＡꎬ ｔｒｎＤ￣ＧＵＣꎬ ｔｒｎＥ￣ＵＵＣꎬ ｔｒｎＦ￣ＧＡＡꎬ ｔｒｎＧ￣ＧＣＣꎬ ｔｒｎＧ￣
ＵＣＣ∗ꎬ ｔｒｎＨ￣ＧＵＧꎬ ｔｒｎＩ￣ＣＡＵ(２)ꎬ ｔｒｎＩ￣ＧＡＵ∗(２)ꎬ ｔｒｎＫ￣ＵＵＵ∗ꎬ ｔｒｎＬ￣ＣＡＡ(２)ꎬ
ｔｒｎＬ￣ＵＡＡ∗ꎬ ｔｒｎＬ￣ＵＡＧꎬ ｔｒｎＭ￣ＣＡＵꎬ ｔｒｎＮ￣ＧＵＵ(２)ꎬ ｔｒｎＰ￣ＵＧＧꎬ ｔｒｎＱ￣ＵＵＧꎬ ｔｒｎＲ￣
ＡＣＧ ( ２)ꎬ ｔｒｎＲ￣ＵＣＵꎬ ｔｒｎＳ￣ＧＣＵꎬ ｔｒｎＳ￣ＧＧＡꎬ ｔｒｎＳ￣ＵＧＡꎬ ｔｒｎＴ￣ＧＧＵꎬ ｔｒｎＴ￣ＵＧＵꎬ
ｔｒｎＶ￣ＧＡＣ(２)ꎬ ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ∗ꎬ ｔｒｎＷ￣ＣＣＡꎬ ｔｒｎＹ￣ＧＵＡꎬ ｔｒｎｆＭ￣ＣＡＵ

其他基因
Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ

成熟酶
Ｍａｔｕｒａｓｅ

ｍａｔＫ

蛋白酶
Ｐｒｏｔｅａｓｅ

ｃｌｐＰ∗∗

包膜蛋白
Ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｃｅｍＡ

乙酰辅酶 Ａ 羧化酶
Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ

ａｃｃＤ

ｃ 型细胞色素合成
ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｃｃｓＡ

未知功能
Ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

假定叶绿体阅读框
Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅｓ

ｙｃｆ１ꎬ ｙｃｆ２(２)ꎬ ｙｃｆ３∗∗ꎬ ｙｃｆ４

　 注: ∗表示含 １ 个内含子的基因ꎻ ∗∗表示含有 ２ 个内含子的基因ꎻ (２)表示该基因具有 ２ 个拷贝数 ｎꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｏｎｅ ｉｎｔｒｏｎꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｔｗｏ ｉｎｔｒｏｎｓꎻ (２) ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ
ｔｗｏ ｃｏｐｉｅｓ.

最优密码子(表 ２)ꎮ
２.４ 核苷酸多样性分析

为筛选潜在的物种鉴定分子标记ꎬ对 ２０ 个云

实亚科物种的叶绿体基因组进行了核苷酸多样性

(Ｐｉ)的滑动窗口分析ꎮ 结果(图 ７)显示ꎬ序列变

异在基因组不同区域分布不均ꎬ单拷贝区( ＬＳＣ 和

ＳＳＣ)的核苷酸多样性总体高于反向重复区(Ｒａ 和

Ｒｂ)ꎮ 其中ꎬｙｃｆ１ 和 ｔｒｎＳ￣ＧＣＵ－ ｔｒｎＧ￣ＵＣＣ 等区域表

现出较高的序列变异ꎬ可作为后续分子标记开发

的候选区域ꎬ其物种鉴定效果仍需进一步验证ꎮ
２.５ 系统发育树构建与分化时间校准

本研究基于叶绿体基因组数据ꎬ采用最大似

然法(ＭＬ)和贝叶斯推断法(ＢＩ)对豆科植物进行

了系统发育分析ꎮ 分析涵盖了豆科 ５ 个主要亚科
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图 ２　 老虎刺及其近缘物种叶绿体基因组比较分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

[ 紫 荆 亚 科 ( Ｃｅｒｃｉｄｏｉｄｅａｅ )、 甘 豆 亚 科

(Ｄｅｔａｒｉｏｉｄｅａｅ)、云实亚科( Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ)、酸榄

豆 亚 科 ( Ｄｉａｌｉｏｉｄｅａｅ ) 和 蝶 形 花 亚 科

(Ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｅａｅ)]的代表性物种(图 ８、图 ９)ꎮ ２ 种

分析方法获得的系统发育树拓扑结构高度一致ꎬ
并显示出强烈的节点支持率ꎬ均强烈支持这 ５ 个

亚科的单系性ꎮ 结果显示ꎬ本研究的核心物种老

虎刺与阿拉伯金合欢印度亚种形成强有力的单系

分支(Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １００％)ꎬ揭示了二者具有极近的

姐妹群关系ꎻ同时ꎬ云实亚科其他主要分支也得到

高度解析ꎬ如皂荚属(Ｇｌｅｄｉｔｓｉａ)物种形成高支持率

独立分支(ＢＳ＝ ９８％)ꎬ而决明属( Ｓｅｎｎａ)和腊肠树

(Ｃａｓｓｉａ ｆｉｓｔｕｌａ)共同构成 １００％支持的分支ꎮ
基于 ＴｉｍｅＴｒｅｅ 数据库构建的分化时间树(图

１０)显示ꎬ豆科冠群起源于晚白垩世赛诺曼期(约
９６.３ ＭＹＡ)(Ｈａｒｒｉｓ ＆ Ｄａｖｉｅｓꎬ ２０１６ꎻ Ｐｏｕｇｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 主要亚科的分化时间存在差异:蝶形花亚

科(Ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｅａｅ)的分化时间约为 ５６.０ ＭＹＡꎻ云

实亚科( Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ)在始新世早期(约 ５３. ９
ＭＹＡ) 发 生 分 化 ( Ｎｉｅｔｏ￣Ｂｌáｚｑｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｒａｍíｒｅｚ￣Ｂａｒａｈｏｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｍｅｉｒｅｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 此外ꎬ紫荆亚科(Ｃｅｒｃｉｄｏｉｄｅａｅ)和甘豆亚科

(Ｄｅｔａｒｉｏｉｄｅａｅ)的分化时间分别约为 ３４.０ ＭＹＡ(渐
新世) ( Ｌａｖｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)和

１９. ０ ＭＹＡ ( 中 新 世 早 期 ) ( Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 酸橄榄豆属(Ｄｉａｌｉｕｍ)的分

化发生在约 １７. ８ ＭＹＡ ( Ｓäｒｋｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｓｏｕｚａ￣Ｎｅｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 本研

究重点关注的老虎刺属(Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ)ꎬ其分化时间

约为 ２４.１ ＭＹＡ(Ｎｉｅｔｏ ‐ Ｂｌáｚｑｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＬｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻＺｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ
处于渐新世－中新世过渡阶段ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 系统发育位置与分化时间的演化

系统发育重建是验证分类系统可靠性的核心
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图 ３　 老虎刺及其近缘物种叶绿体基因组 ＩＲ / ＳＣ 边界比较
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＩＲ / ＳＣ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ４　 重复序列分析:类型与长度分布
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｐｅａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ: ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

８４４１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



图 ５　 老虎刺叶绿体基因组相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ

图 ６　 叶绿体基因组密码子偏好性影响因素分析
Ｆｉｇ. ６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

手段ꎮ 长期以来ꎬ云实亚科内部ꎬ尤其是云实类群

与含羞草类群的演化关系存在形态学与早期分子

证据的冲突ꎮ 本研究结果表明ꎬ各亚科均呈现高

度支持的单系性ꎬ核心分支关系与近期基于核基

因或质体多基因的研究高度一致 ( Ａｚａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 其中ꎬ老虎刺与阿拉伯

金合欢印度亚种互为姐妹群ꎬ这与 Ｍａｎｚａｎｉｌｌａ 和

Ｂｒｕｎｅａｕ (２０１２) 基于 ｍａｔＫ 等单基因片段的研究

结果一致ꎬ本研究构建的系统发育树清晰地显示

传统的云实亚科是一个并系群ꎬ含羞草类群深嵌

其中ꎮ 相较于 Ｋａｚｅｍｐｏｕｒ Ｏｓａｌｏｏ 等 (２００５)ꎬ仅基

于形态学特征将老虎刺属归入广义云实群的模糊

定位ꎬ本研究利用基因组数据确证了该属的关键

节点地位ꎬ显著提高了系统发育的支持率ꎬ极大地

排除了杂交或不完全谱系分选在这一关键演化节

点可 能 造 成 的 干 扰ꎬ 为 豆 科 系 统 发 育 工 作 组

( ｌｅｇｕｍｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｗｏｒｋｉｎｇ ｇｒｏｕｐꎬＬＰＷＧ)提出的新

分类系统提供了来自叶绿体基因组的独立验证ꎮ
分化时间估算显示ꎬ老虎刺属起源于渐新世－

中新世过渡期(约 ２４.１ ＭＹＡ)ꎬ这一结果早于该属

目 前 最 早 的 化 石 记 录 Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｏｐｓｉｓ
(１６.５ ~ １５.２ ＭＹＡ)(Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎬ符合生物演
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表 ２　 老虎刺叶绿体基因组最优密码子分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

低 ＥＮＣ 组
Ｌｏｗ￣ＥＮＣ ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

高 ＥＮＣ 组
Ｈｉｇｈ￣ＥＮＣ ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

丙氨酸 Ａｌａ ＧＣＡ ２１ １.５８４ ９ ２５ ０.９４３ ４ ０.６４１ ５

ＧＣＣ ６ ０.４５２ ８ ２２ ０.８３０ ２ －０.３７７ ４

ＧＣＧ ３ ０.２２６ ４ １２ ０.４５２ ８ －０.２２６ ４

ＧＣＵ ２３ １.７３５ ８ ４７ １.７７３ ６ －０.０３７ ８

半胱氨酸 Ｃｙｓ ＵＧＣ １ ０.２５０ ０ １３ ０.５９０ ９ －０.３４０ ９

ＵＧＵ∗ ７ １.７５０ ０ ３１ １.４０９ １ ０.３４０ ９

天冬氨酸 Ａｓｐ ＧＡＣ ６ ０.６６６ ７ ３３ ０.４０７ ４ ０.２５９ ３

ＧＡＵ １２ １.３３３ ３ １２９ １.５９２ ６ －０.２５９ ３

谷氨酸 Ｇｌｕ ＧＡＡ∗ ３２ １.６４１ ０ １０７ １.２１５ ９ ０.４２５ １

ＧＡＧ ７ ０.３５９ ０ ６９ ０.７８４ １ －０.４２５ １

苯丙氨酸 Ｐｈｅ ＵＵＣ １４ ０.５２８ ３ ８５ ０.９６０ ５ －０.４３２ ２

ＵＵＵ∗ ３９ １.４７１ ７ ９２ １.０３９ ５ ０.４３２ ２

甘氨酸 Ｇｌｙ ＧＧＡ ２３ １.３７３ １ ６７ １.６８５ ５ －０.３１２ ４

ＧＧＣ ７ ０.４１７ ９ １７ ０.４２７ ７ －０.００９ ８

ＧＧＧ １１ ０.６５６ ７ ３４ ０.８５５ ３ －０.１９８ ６

ＧＧＵ∗ ２６ １.５５２ ２ ４１ １.０３１ ４ ０.５２０ ８

组氨酸 Ｈｉｓ ＣＡＣ ２ ０.１６６ ７ １８ ０.４５５ ７ －０.２８９ ０

ＣＡＵ∗ ２２ １.８３３ ３ ６１ １.５４４ ３ ０.２８９ ０

异亮氨酸 Ｉｌｅ ＡＵＡ ４４ １.２６９ ２ ８１ ０.９７５ ９ ０.２９３ ３

ＡＵＣ １６ ０.４６１ ５ ５８ ０.６９８ ８ －０.２３７ ３

ＡＵＵ ４４ １.２６９ ２ １１０ １.３２５ ３ －０.０５６ １

赖氨酸 Ｌｙｓ ＡＡＡ∗ ４０ １.６６６ ７ １２３ １.３０８ ５ ０.３５８ ２

ＡＡＧ ８ ０.３３３ ３ ６５ ０.６９１ ５ －０.３５８ ２

亮氨酸 Ｌｅｕ ＣＵＡ ９ ０.５６８ ４ ４８ ０.９１７ ２ －０.３４８ ８

ＣＵＣ ０ ０ ３１ ０.５９２ ４ －０.５９２ ４

ＣＵＧ ０ ０ ２７ ０.５１５ ９ －０.５１５ ９

ＣＵＵ∗ ２７ １.７０５ ３ ７４ １.４１４ ０ ０.２９１ ３

ＵＵＡ∗ ４９ ３.０９４ ７ ５９ １.１２７ ４ １.９６７ ３

ＵＵＧ １０ ０.６３１ ６ ７５ １.４３３ １ －０.８０１ ５

甲硫氨酸 Ｍｅｔ ＡＵＧ ２４ １.０００ ０ ６２ １.０００ ０ ０

天冬酰胺 Ａｓｎ ＡＡＣ １０ ０.５００ ０ ４３ ０.４５７ ４ ０.０４２ ６

ＡＡＵ ３０ １.５００ ０ １４５ １.５４２ ６ －０.０４２ ６

脯氨酸 Ｐｒｏ ＣＣＡ∗ １２ １.３３３ ３ ３５ １.１２０ ０ ０.２１３ ３

ＣＣＣ ８ ０.８８８ ９ ２２ ０.７０４ ０ ０.１８４ ９

ＣＣＧ ４ ０.４４４ ４ ２４ ０.７６８ ０ －０.３２３ ６

ＣＣＵ １２ １.３３３ ３ ４４ １.４０８ ０ －０.０７４ ７

谷氨酰胺 Ｇｌｎ ＣＡＡ∗ １８ １.５６５ ２ ８２ １.４０１ ７ ０.１６３ ５

０５４１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



续表 ２

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

低 ＥＮＣ 组
Ｌｏｗ￣ＥＮＣ ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

高 ＥＮＣ 组
Ｈｉｇｈ￣ＥＮＣ ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

ＣＡＧ ５ ０.４３４ ８ ３５ ０.５９８ ３ －０.１６３ ５

精氨酸 Ａｒｇ ＡＧＡ∗ ２５ ２.２７２ ７ ６７ １.９４２ ０ ０.３３０ ７

ＡＧＧ ５ ０.４５４ ５ ３２ ０.９２７ ５ －０.４７３ ０

ＣＧＡ∗ １９ １.７２７ ３ ５０ １.４４９ ３ ０.２７８ ０

ＣＧＣ ３ ０.２７２ ７ １３ ０.３７６ ８ －０.１０４ １

ＣＧＧ ３ ０.２７２ ７ ２０ ０.５７９ ７ －０.３０７ ０

ＣＧＵ １１ １.０００ ０ ２５ ０.７２４ ６ ０.２７５ ４

丝氨酸 Ｓｅｒ ＡＧＣ ５ ０.３７９ ７ １４ ０.２８１ ９ ０.０９７ ８

ＡＧＵ １４ １.０６３ ３ ５１ １.０２６ ８ ０.０３６ ５

ＵＣＡ∗ ２２ １.６７０ ９ ６３ １.２６８ ５ ０.４０２ ４

ＵＣＣ ７ ０.５３１ ６ ５７ １.１４７ ７ －０.６１６ １

ＵＣＧ １１ ０.８３５ ４ ３２ ０.６４４ ３ ０.１９１ １

ＵＣＵ ２０ １.５１９ ０ ８１ １.６３０ ９ －０.１１１ ９

苏氨酸 Ｔｈｒ ＡＣＡ １７ １.２８３ ０ ４９ １.４２０ ３ －０.１３７ ３

ＡＣＣ １２ ０.９０５ ７ ２７ ０.７８２ ６ ０.１２３ １

ＡＣＧ ３ ０.２２６ ４ １８ ０.５２１ ７ －０.２９５ ３

ＡＣＵ∗ ２１ １.５８４ ９ ４４ １.２７５ ４ ０.３０９ ５

缬氨酸 Ｖａｌ ＧＵＡ∗ ２１ １.５００ ０ ３９ １.３００ ０ ０.２００ ０

ＧＵＣ ９ ０.６４２ ９ １７ ０.５６６ ７ ０.０７６ ２

ＧＵＧ ５ ０.３５７ １ ２６ ０.８６６ ７ －０.５０９ ６

ＧＵＵ∗ ２１ １.５００ ０ ３８ １.２６６ ７ ０.２３３ ３

色氨酸 Ｔｒｐ ＵＧＧ ２３ １.０００ ０ ５４ １.０００ ０ ０

酪氨酸 Ｔｙｒ ＵＡＣ ４ ０.２６６ ７ ２２ ０.３８２ ６ －０.１１５ ９

ＵＡＵ∗ ２６ １.７３３ ３ ９３ １.６１７ ４ ０.１１５ ９

　 注: ∗表示满足低 ＥＮＣ 组 ＲＳＣＵ > １ 且 ΔＲＳＣＵ≥０.０８ 两个条件的候选ꎻ 同时最优密码子ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｓａｔｉｓｆｙｉｎｇ ｂｏｔｈ ＲＳＣＵ > １ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗ Ｅｎｃ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ΔＲＳＣＵ≥０.０８.

化的基本逻辑ꎬ即物种的遗传分化必然先于其形

态特征的完全固定及化石保存ꎬ化石年代仅代表

该类群存在的最小地质年龄ꎬ表明该属在经历早

期的分化与辐射后ꎬ至中新世已形成了稳定的形

态特征ꎮ 同时ꎬ本研究估算的起源时间与全球古

气候背景高度契合ꎬＺａｃｈｏｓ 等 (２００８) 的古气候重

建显示ꎬ渐新世晚期全球气候经历了由温湿向干

冷的剧变ꎮ 与 Ｅｇａｎ 和 Ｃｒａｎｄａｌｌ ( ２００８) 在补骨脂

族(Ｐｓｏｒａｌｅｅａｅ)的研究中发现气候变化驱动物种分

化的结论类似ꎬ本研究推测ꎬ气候波动及生境的干

旱化可能驱动了云实类群内部特定支系的快速辐

射分化ꎬ促使老虎刺属演化出独特的翅果结构ꎬ体
现了环境压力对物种演化的塑造作用ꎮ

此外ꎬ豆科冠群起源于晚白垩世 (约 ９６. ３
ＭＹＡ)ꎬ接近白垩纪－古近纪边界ꎬ该时期全球气候

剧变和被子植物辐射可能促进了豆科的早期分化

(Ｌａｖｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 主要亚科

的分化大多集中于古新世－始新世过渡期ꎬ如蝶形

花亚科(约 ５６.０ ＭＹＡ)和云实亚科(约 ５３.９ ＭＹＡ)
的分化与古新世－始新世极热事件后的生态适应

期重叠ꎬ暗示气候变暖可能促进了豆科关键性状

(如根 瘤 固 氮 共 生 ) 的 演 化 ( 董 汝 和 曹 扬 荣ꎬ
２０１９)ꎮ 此外ꎬ紫荆亚科(约 ３４.０ ＭＹＡ)和甘豆亚

科(约 １９.０ ＭＹＡ)的分化分别对应渐新世降温与

中新世气候适宜期ꎬ反映了豆科对新生代气候波

动的持续响应(Ｚａｃｈｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ
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图 ７　 ２０ 个物种叶绿体全基因组核苷酸
多样性(Ｐｉ)的滑移窗口分析

Ｆｉｇ. ７　 Ｓｌｉｄｉｎｇ ｗｉｎｄｏｗ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
(Ｐｉ) ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２０ ｓｐｅｃｉｅｓ

３.２ 叶绿体基因组结构变异

本研究在云实亚科中观察到显著的 ＩＲ / ＳＣ 边

界变异ꎬ尤以阿拉伯金合欢印度亚种的 ＩＲ 区扩张

最为突出ꎮ 其 ＩＲ 区长度增至 ３９ ４３７ ｂｐꎬ将 ＬＳＣ 区

的 ｒｐｌ２３ 基因与 ｒｐｓ１９ 基因纳入其中ꎬ该现象与豆

科植物叶绿体基因组中报道的结构变异相呼应

( Ｊａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎻ Ｍａｇｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 例如ꎬ蝶
形花亚科黄羽扇豆(Ｌｕｐｉｎｕｓ ｌｕｔｅｕｓ)中发生的 ３６ ｋｂ
倒置(Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎬ以及含羞草分支 Ｉｎｇａ
ｌｅｉｏｃａｌｙｃｉｎａ 中 ＩＲ 区向 ＳＳＣ 区的延伸(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬ均体现了豆科不同类群叶绿体基因组结构

的变异ꎬ但其形成机制未必相同ꎮ 这些研究表明

尽管大多数被子植物的 ＩＲ 区长度相对保守(Ｙａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２５ａꎬｂ)ꎬ但其动态扩张或收缩已被证明是

图 ８　 基于最大似然法构建的豆科系统发育树
Ｆｉｇ. ８　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｆａｂａｃｅａｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
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图 ９　 基于贝叶斯推断法构建的豆科系统发育树
Ｆｉｇ. ９　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｌｅｇｕｍｉ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ

塑造基因组结构的重要机制(Ｄｕｇａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
ＩＲ 区的扩张可能改变相关基因的拷贝数(鲁光荣

等ꎬ２０２２)ꎬ但其对基因表达及环境适应的影响仍

需进一步验证ꎮ
非等位同源重组被认为是 ＩＲ 边界变异的主要

机制( Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻ Ｓｃｈｗａｒｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ Ｃａｉ
等( ２００８ ) 研 究 指 出ꎬ 豆 科 植 物 [ 如 地 三 叶

(Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｓｕｂｔｅｒｒａｎｅｕｍ)]基因组中富含分散重复

序列ꎬ且这些重复与重排端点紧密关联ꎮ 本研究

发现ꎬ阿拉伯金合欢印度亚种同样存在重复序列

富集现象ꎬ推测其 ＩＲ 扩张可能由边界附近重复序

列通过同源重组引发ꎮ 此外ꎬ在 ＩＲｂ / ＳＳＣ( ＪＳＢ)边

界处ꎬ老虎刺与阿拉伯金合欢均表现出 ｙｃｆ１ 基因

跨越特征的缺失ꎬ这种相似的边界特征在一定程

度上反映了 ２ 个物种在进化过程中的趋同性或紧

密的亲缘关系ꎬ从基因组结构层面进一步支持了

二者互为姐妹群的系统发育结论ꎮ
３.３ 密码子使用偏好与特异性分子标记

密码子使用偏好是植物叶绿体蛋白编码基因

进化中的关键因素ꎬ深受突变、自然选择与随机遗

传漂变的共同影响(Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 本研究提

示ꎬ自然选择等非突变因素可能参与老虎刺叶绿

体基因密码子使用偏好的形成ꎬ这结论与杨涌等

( ２０２５ ) 对 大 豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)、 刀 豆 ( Ｃａｎａｖａｌｉａ
ｇｌａｄｉａｔａ)等豆科植物ꎬ以及孙晓春等 (２０２５) 对白

蜡树(Ｆｒａｘｉｎｕｓ)的研究结果相近ꎮ 通过综合 ＥＮＣ￣
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图 １０　 基于 ＴｉｍｅＴｒｅｅ 数据库的豆科系统发育时间树
Ｆｉｇ. １０　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｉｍｅ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｆａｂａｃｅａｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ＴｉｍｅＴｒｅｅ ｄａｔａｂａｓｅ
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ｐｌｏｔ、中性绘图及 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析ꎬ我们进一步鉴定

出 １７ 个最优密码子ꎬ这些密码子均以 Ａ 或 Ｕ 结

尾ꎮ 最优密码子的分布特征显示ꎬ自然选择倾向

于保留那些能够提高翻译效率的密码子ꎬ从而保

证光合作用相关蛋白(如 ｒｂｃＬ、ａｔｐ 家族等) 的高

效、准确翻译ꎬ进而优化细胞的整体能量代谢ꎬ这
反映了功能需求对基因组微观进化的塑造作用

(Ｋａｗａｂｅ ＆ Ｍｉｙａｓｈｉｔａꎬ２００３ꎻＨａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２５)ꎮ
在应用层面ꎬ通用条形码(如 ｒｂｃＬ、ｍａｔＫ)在解

决近缘物种亲缘关系时往往分辨率不足(林晓霞

等ꎬ２０２１ꎻ范豫杰等ꎬ２０２３)ꎮ 本研究基于核苷酸多

样性(Ｐｉ)分析ꎬ发现 ｙｃｆ１、ｔｒｎＳ－ｔｒｎＧ 等区域在云实

亚科中表现出显著的高变异水平ꎮ 这与近期在其

他被 子 植 物 类 群 中 的 发 现 高 度 一 致: Ｙａｎ 等

(２０２２) 在菊科泽兰属 ( Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ)、修志莹等

(２０２４)在牡荆属(Ｖｉｔｅｘ)以及黄扬等 (２０２５) 在秋

海棠属(Ｂｅｇｏｎｉａ)的研究中ꎬ均鉴定出 ｙｃｆ１ 是叶绿

体基因组中变异最丰富的区域之一ꎮ 尽管本研究

未进行种群验证ꎬ但 ｙｃｆ１ 作为高分辨率条形码的

有效性已在兰科 ( Ｌｉ Ｈ Ｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)、山茶科

(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)及广泛的被子植物类群(Ｄｏｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)中得到证实ꎮ 本研究结果表明ꎬｙｃｆ１、
ｔｒｎＳ－ｔｒｎＧ 等高变区具有作为云实亚科物种鉴定候

选分子标记的潜力ꎬ为后续解决该类群形态过渡

物种的精准鉴定提供了重要的基因组资源ꎮ
３.４ 研究局限与展望

本研究的局限性主要在于数据来源以叶绿体

基因组为主ꎬ虽具高可靠性ꎬ但核质谱系分选不完

全或历史上的杂交事件可能影响部分节点的拓扑

结构解析(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 未来工作应整合核

基因组或转录组数据ꎬ扩大分类取样(特别是基部

分类群)ꎬ以更全面揭示豆科早期辐射的细节ꎮ 此

外ꎬ分化时间估算可结合更多可靠的化石证据进

行校准ꎬ以提升节点年龄估计的精度ꎮ 在功能机

制层面ꎬＩＲ 扩张等结构变异的生物学后果及其在

适应性进化中的具体作用ꎬ仍需通过基因表达与

实验研究进一步验证ꎮ
３.５ 结论

本研究首次完成了对老虎刺完整叶绿体基因

组的全面解析ꎬ从系统发育、结构变异、密码子使

用偏好等多个维度揭示了其进化特征ꎮ 最关键的

是ꎬ系统发育分析从叶绿体基因组层面为豆科新

分类系统提供了独立而有力的支持ꎬ明确了老虎

刺在豆科演化树中的系统位置ꎮ 本研究还筛选出

多个适用于物种鉴定的高变 ＤＮＡ 条形码ꎬ揭示了

ＩＲ 边界动态及其可能的进化机制ꎮ 这些发现不仅

深化了对豆科系统发育与基因组进化的认识ꎬ也
为该类群的物种鉴定、资源保护与可持续利用提

供了重要的基因组资源与理论依据ꎮ
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Ｓｃｈｗａｒｚ Ｅ Ｎꎬ Ｒｕｈｌｍａｎ Ｔ Ａꎬ Ｓａｂｉｒ Ｊ Ｓ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｐｌａｓｔｉｄ
ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｌｅｇｕｍｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｐａｒａｌｌｅｌ ｉｎｖｅｒｓｉｏｎｓ ａｎｄ
ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｏｓｓｅｓ ｏｆ ｒｐｓ１６ ｉｎ ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｓ [ Ｊ ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ５３(５): ４５８－４６８.

Ｓｏｕｚａ￣Ｎｅｔｏ Ａ Ｃꎬ Ｃｉａｎｃｉａｒｕｓｏ Ｍ Ｖꎬ Ｃｏｌｌｅｖａｔｔｉ Ｒ Ｇꎬ ２０１６.
Ｈａｂｉｔａｔ ｓｈｉｆｔｓ ｓｈａｐｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ａ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｉｍｅ: ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｂｒａｚｉｌｉａｎ Ｃｅｒｒａｄｏ [ Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ ４３(２): ３４０－３５０.

Ｓｕｎ Ｘ Ｃꎬ Ｈｕａｎｇ Ｗ Ｊꎬ Ｌｉ Ｈ Ｒꎬ ２０２５. Ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＦｃＦ６′Ｈ１ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ [ Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｈａｎｘｉ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ５３(１): ３５－４７. [孙晓春ꎬ 黄文静ꎬ
李会容ꎬ ２０２５. 白蜡树 ＦｃＦ６′Ｈ１ 基因的密码子偏好性分析

[Ｊ]. 山西农业科学ꎬ ５３(１): ３５－４７.]
Ｔａｎｇ Ｙ Ｊꎬ Ｚｈａｏ Ｙꎬ Ｈｕａｎｇ Ｇ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｏｄｏｎ

ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｍａｎｇｏ [ Ｊ]. Ｃｈｉｎｅｓｅ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｒｏｐｓꎬ ４２(８): ２１４３－２１５０. [唐玉娟ꎬ 赵

英ꎬ 黄国弟ꎬ 等ꎬ ２０２１. 芒果叶绿体基因组密码子使用偏

好性分析 [Ｊ]. 热带作物学报ꎬ ４２(８): ２１４３－２１５０.]
Ｔｉｌｌｉｃｈ Ｍꎬ Ｌｅｈｗａｒｋ Ｐꎬ Ｐｅｌｌｉｚｚｅｒ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. ＧｅＳｅｑ －

ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ａｎｄ ａｃｃｕｒａｔｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｇｅｎｏｍｅｓ
[ Ｊ]. Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ４５ ( Ｗｅｂ Ｓｅｒｖｅｒ ｉｓｓｕｅ ):

７５４１９ 期 阎侃等: 老虎刺叶绿体基因组解析及其对豆科新分类系统的验证



Ｗ６－Ｗ１１.
Ｗａｎｇ Ｙ Ｈꎬ Ｑｕ Ｘ Ｊꎬ Ｃｈｅｎ Ｓ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｐｌａｓｔｏｍｅｓ ｏｆ

Ｍｉｍｏｓｏｉｄｅａｅ: ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｓｉｚｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅꎬ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｔｒｅｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＆
Ｇｅｎｏｍｅｓꎬ １３(２): ４１.

Ｗｉｃｋ Ｒ Ｒꎬ Ｓｃｈｕｌｔｚ Ｍ Ｂꎬ Ｚｏｂｅｌ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｂａｎｄａｇｅ:
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅ ｎｏｖｏ ｇｅｎｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｉｅｓ
[Ｊ]. Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ３１(２０): ３３５０－３３５２.

Ｘｉｕ Ｚ Ｙꎬ Ｚｈａｏ Ｙ Ｌꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｙ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ｖｉｔｅｘ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４４(９): １７５５－１７７１. [修志莹ꎬ 赵艳玲ꎬ
程永琴ꎬ 等ꎬ ２０２４. 牡荆属叶绿体基因组比较分析及系统

发育分析 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ４４(９): １７５５－１７７１.]
Ｙａｎ Ｋꎬ Ｌｉ Ｗ Ｄꎬ Ｓｕｎ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５ａ. Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃａｓｅａｒｉａ ｋｕｒｚｉｉ: Ｇｅｎｅ ｌｏｓｓ ａｔ ｔｈｅ ＩＲ
ｂｏｕｎｄａｒｙ ａｎｄ ｍｏｎｏｐｈｙｌｅｔｉｃ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ Ｃａｓｅａｒｉａ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔｓꎬ １４(９): １３５６.

Ｙａｎ Ｋꎬ Ｌｕ Ｘꎬ Ｌｉ Ｗ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５ｂ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ Ｈｙｐｅｒｉｃａｃｅａｅ: Ｎｅｗ
ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｒｅｅ Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ ]. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２６(１): ３２３.

Ｙａｎ Ｋꎬ Ｒａｎ Ｊꎬ Ｂａｏ Ｓ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ: ｇｅｎｏｍｅ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ ]. Ｇｅｎｅｓꎬ
１４(１): ６４.

Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉ Ｍ Ｍꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ
ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｌｅｇｕｍｉｎｏｕｓ
ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ]. Ｓｐｅｃｉａｌ Ｗｉｌｄ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ａｎｉｍａｌ ａｎｄ
Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ４７(４): １－１１. [杨涌ꎬ 李敏敏ꎬ 张继雨ꎬ

等ꎬ ２０２５. ７ 种豆科药用植物叶绿体基因组比较及系统发

育研究 [Ｊ]. 特产研究ꎬ ４７(４): １－１１.]
Ｙｅ Ｈ Ｇꎬ Ｌｉ Ｃ Ｙꎬ Ｙｅ Ｗ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ

ｏｆ Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉａｃｅａｅ [Ｍ] / / Ｙｅ Ｈ Ｇꎬ Ｌｉ Ｃ Ｙꎬ Ｙｅ Ｗ Ｃꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｃｏｍｍｏｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｍａｔｅｒｉａ Ｍｅｄｉｃａ: Ｖｏｌ. ４. Ｓｉｎｇａｐｏｒｅ:
Ｓｐｒｉｎｇｅｒ: ２３７－２９４.

Ｚａｃｈｏｓ Ｊ Ｃꎬ Ｄｉｃｋｅｎｓ Ｇ Ｒꎬ Ｚｅｅｂｅ Ｒ Ｅꎬ ２００８. Ａｎ ｅａｒｌｙ Ｃｅｎｏｚｏｉｃ
ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ￣ｃｙｃｌｅ
ｄｙｎａｍｉｃｓ [Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ４５１(７１７６): ２７９－２８３.

Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｙｅ Ｊ Ｆꎬ Ｌｅ Ｃ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｋｅｎｙａｎ ｆｌｏｒａ
[Ｊ]. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓꎬ ２８(１２): ２６９６－２７１１.

Ｚｈａｎｇ Ｒꎬ Ｓｔｕｌｌ Ｇ Ｗꎬ Ｊｉｎ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２６. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｆｌｉｃｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ｒｉｃｈ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ
ｆａｍｉｌｙ Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ [ Ｊ ]. Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ７５(２):
２３６－２５８.

Ｚｈａｏ Ｙ Ｒꎬ Ｚｈａｎｇ Ｒꎬ Ｊｉａｎｇ Ｋ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｎｕｃｌｅａｒ
ｐｈｙｌｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｎｕｍｅｒｏｕｓ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ａｎｄ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｒｈｉｚｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｆｉｘｉｎｇ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｉｎ Ｆａｂａｃｅａｅ [ Ｊ ].
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ １４(５): ７４８－７７３.

Ｚｈａｏ Ｙ Ｍꎬ Ｗｕ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｒ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ
ｄａｖｉｄｉｉ [ Ｊ ]. Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ３８(６): １１７７－１１９２. [赵月梅ꎬ 武燕ꎬ 张荣祥ꎬ
等ꎬ ２０２５. 大叶胡枝子叶绿体基因组特征及系统发育分析

[Ｊ]. 西南农业学报ꎬ ３８(６): １１７７－１１９２.]

(责任编辑　 邓斯丽)

８５４１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷


