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摘  要：目的  了解小檗属植物叶绿体基因组成及结构特征，为小檗属的系统发育及基因组进化研究提供参考。方法  获取小檗

属 9 个物种的叶绿体基因组，利用生物信息学方法比较叶绿体基因组间的结构特征与变异程度，并以小檗科的桃儿七属 3 个物种

的叶绿体基因组为外类群分析了小檗属的系统发育关系。结果  小檗属 9 个种的叶绿体基因组均为双链环形结构，均包含 1 个大

单拷贝区（large single-copy，LSC）、1 个小单拷贝区（small single-copy，SSC）以及 2 个反向重复区（IRa 和 IRb）。叶绿体基

因组大小差异较小，最大差异为 1984 bp。基因排列顺序基本一致，各基因数量相对保守，其中核糖体 RNA（rRNA）数量最为保

守，均为 8 个。此外，小檗属叶绿体基因组在序列长度、基因组成以及 GC 含量等方面相对保守，但 4 个边界存在明显的多样

性。小檗属叶绿体基因组中非基因编码区存在较大差异，变异程度较高，而基因编码区差异较小，具有较高的保守性。在叶绿体

基因组 4 个部分中，SSC 区的变异程度最高，IRa 区的变异程度最低。小檗属叶绿体基因组中包括 rps12、rps16、rpl2、rpl16、

rpoC1、petB、petD、ndhB、ndhA、atpF、clpP 和 ycf3 12 个含内含子的蛋白编码基因。大部分基因的编码区长度较为保守，但在

内含子长度或编码区长度均存在少量改变。十大功劳组Berberis amurensis是最先从小檗属中分离出来，是小檗属的原始组。在十

大功劳组中阿里山十大功劳B. oiwakensis和安坪十大功劳B. ganpinensis与其他小檗属物种存在较远的亲缘关系。而其余小檗属物

种可分为 2 支，威宁小檗B. weiningensis 为 1 支；黄芦木B. amurensis 和朝鲜小檗B. koreana 为 1 支。结论  小檗属叶绿体基因组

具有较高的保守性，其基因排列顺序基本一致，未检测到大规模的倒位或基因重排，但其 IR 区与单拷贝区（single-copy，SC）边

界存在明显的多样性。基于叶绿体基因组构建的系统发育树在一定程度上可以揭示小檗属物种的系统发育关系。 
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Abstract: Objective  To understand the chloroplast gene composition and structural characteristics of Berberis, so as to provide 

reference for the phylogeny and genome evolution of Berberis. Methods  The chloroplast genomes of nine species of Berberis were 

obtained. The structural characteristics and variation degree of chloroplast genomes were compared by bioinformatics methods. The 

phylogenetic relationship of Berberis was analyzed by taking the chloroplast genomes of three species of Sinopodophyllum as an 

outgroup. Results  The chloroplast genomes of nine species of Berberis had a double stranded ring structure, including a long single 

copy region (LSC), a short single copy region (SSC) and two reverse repeats (IRa and IRb). The difference of chloroplast genome 

size was small, and the maximum difference was 1984 bp. The sequence of genes was basically the same, and the number of genes 

was relatively conservative, among which the number of ribosomal RNA (rRNA) was the most conservative, with eight genes each. 

In addition, the chloroplast genome of Berberis was relatively conservative in sequence length, gene composition and GC content, 
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but there was obvious diversity in the four boundaries. The non gene coding regions in the chloroplast genome of Berberis had great 

differences and high degree of variation, while the gene coding regions had small differences and high conservatism. Among the four parts of 

chloroplast genome, the variation degree of SSC region was the highest and that of IRA region was the lowest. The chloroplast genome of 

Berberis included 12 protein coding genes containing intron such as rps12, rps16, rpl2, rpl16, rpoC1, petB, petD, ndhB, ndhA, atpF, clpP 

and ycf3. The length of coding region of most genes was conservative, but there were a few changes in intron length or coding region length. 

B. amurensis group was the first isolated from Berberis, which was the original group of Berberis. In the B. amurensis formation, B. 

oiwakensis and B. ganpinensis were far related to other Berberis species. The other species of Berberis can be divided into two branches, and 

B. weiningensis was one branch; B. amurensis and B. koreana were one branch. Conclusion  The chloroplast genome of Berberis is highly 

conservative, and its gene sequence is basically the same. No large-scale inversion or gene rearrangement is detected, but there is obvious 

diversity at the boundary between IR region and single copy region (SC). The phylogenetic tree based on chloroplast genome can reveal the 

phylogenetic relationship of Berberis species to a certain extent. 

Key words: Berberis L.; chloroplast genome; variation; evolution; phylogeny 

叶绿体（chloroplast）作为质体（plastid）中的一

种类型，其基因组大小多为 150～200 kb，且结构较

为保守[1]。叶绿体基因组大多可划分为 4 个边界区：

一个大单拷贝（large single-copy，LSC）和一个小单

拷贝（small single-copy，SSC）区域以及通过基因组

中的连接位点（junction sites，JS）连成的 2 个相同的

反向重复序列区 IR（inverted repeat，IRa 和 IRb）[2]，

其编码约有 120～130 个基因，在基因组中只有一小

部分由非编码基因区间组成，使得功能基因具有相

当大的进化信号，作为高纯化来抵消不具关键进化

重要性的部分基因的压力[3]。叶绿体细胞器通过有氧

呼吸和光合作用确保了在真核细胞中发挥的关键作

用。而在细胞起源于独立的复杂性的内共生事件

中，叶绿体细胞器一直都能保持自己的基因组不变

化，是一个非常重要的特性[4-5]。然而，最近的研究

表明，叶绿体基因组的基因可能不像以前认为的那

样紧密相连，也可能会经受不同的进化力量影响[6]。

使得叶绿体基因作为种分类、系统发育、种起源以

及避难所等研究中的依据，而被广泛应用。 

小檗属 Berberis L.是小檗科（Leguminosae）中最

大的一个属[7]，该属大约由 500 种植物组成[8]。依据

植物地理分布，Schneider将小檗属植物分为2组，中

隔小檗属和澳大利亚小檗属[9]。中隔小檗属（旧大陆）

由约300种组成，主要分布在欧亚大陆，但延伸至北

美（2 种）和北非（4 种）。澳大利亚类群（新大陆）

包含约200种物种，其中大部分分布在南美洲，少数

分布在中美洲[10]。在中亚大多数物种则多集中在喜

马拉雅地区，从巴基斯坦延伸到中国西部，再延伸

到中国中部和南部，其中在中国区域的约有250种物

种。以上这些地理分组都是基于物种形态特征进行

的分组[9]。小檗属植物大多含有生物碱，其中最主要

的生物碱是“小檗碱”[11]，这些生物碱对霍乱、腹

泻、阿米巴病、疟疾和利什曼病具有活性[12]，具有

很高的药用价值。此外，一些小檗属植物能被当作

高价值的木材染料，另一些则可被当作食用的浆

果。在中国民间医药中小檗属植物也常被使用，但该

属物种在形态学特征识别较为困难，因此在使用时需

要通过多种方法弄清小檗属物种类别。比如近期有研

究报道小檗属植物中国特有中药威宁小檗 B. 

weiningensis L. [13]是通过叶绿体全基因组的分析方

法，对该物种进行了分类。此外，来自阿根廷图库马

地区的小檗属一新种 B. burruyacuensis L.，也是通过

其 DNA 序列进行了系统发育位置的评估，最后被证

实为南美洲小檗属其他物种的一个外类群[14]。评估物

种系统发育位置也可以通过以其叶绿体基因为研究对

象进行界定与分析。因此，形态学特征识别较为困难

的小檗属物种，也可以利用其绿体基因组序列分析系

统发育和DNA 条形码作为依据鉴定该属植物。 

本项研究对小檗属 9 个物种的叶绿体基因组结

构和组成进行了界定与分析，并通过该属 9 个种的

叶绿体基因组进行系统进化树的构建，为小檗属物

种的鉴定以及进一步研究小檗属的系统发育进化提

供一定的参考。 

1  材料与方法 

1.1  数据收集 

通过美国国家生物信息中心（The National 

Center for Biotechnology Information，NCBI）数据

库（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）检索小檗科的小

檗属物种和桃儿七属物种的叶绿体全基因组序列信

息。共检索到小檗属 9 个种信息，桃儿七属植物 3

个种信息。下载检索到的物种的叶绿体基因组序

列、名称、基因组登录号，见表 1。
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表 1  小檗属和桃儿七属物种的叶绿体基因组 Genbank 登记号 

Table 1  Chloroplast Genbank accession numbers of species in Berberis and Sinopodophyllum 

物种 GenBank 登记号 文献 

阿里山十大功劳 B. oiwakensis Hayata MN735221 15 

安坪十大功劳 B. ganpinensis H.Lév. MN417307 16 

阔叶十大功劳 B. bealei Fortune [Mahonia bealei (Fort.) Carr.]  MH795308 17 

长柱十大功劳 B. duclouxiana Gagnep. (Mahonia duclouxiana) isolate RC602 MZ086770 18 

十大功劳 B. fortunei (Lindl.) Fedde MH795307 19 

黄芦木 B. amurensis Rupr var. quelpaertensis Nakai  KM057376 20 

朝鲜小檗 B. koreana Palib KM057375 21 

威宁小檗 B. weiningensis T. S. Ying MW018363 22 

具芒小檗 B. aristata DC. MN746308 23 

桃儿七 Sinopodophyllum hexandrum Royle voucher SHEXA20200817 MT982396 24 

桃儿七 S. hexandrum Royle  MG593048 24 

桃儿七 S. hexandrum Royle voucher SHEX20150512 KR779994 24 

1.2  方法 

采用 Geneious10.2.2 软件[25]统计了小檗属 9

个物种的叶绿体基因组序列的 4 个边界（SSC、

LSC、IRa 和 IRb 区域）长度和基因数目类型、

GC 含量等信息。采用 R 语言 4.1.1 和 Chloroplot

软件[26]生成小檗属 9 个物种叶绿体基因组图谱，

并进行了手动检查。采用 R 语言 4.1.1 和 IRscope

软件[27]对小檗属 9 个物种 4 个边界的收缩与扩张

进行可视化分析。通过 Python3.10.1 进行文件注

释后，采用 mVISTA 软件[28]，并选用检测基因重

排和倒位的全局比对模式（Shuffle-LAGAN），

以十大功劳作为参考基因组，对小檗属另外 8 个

物种叶绿体全基因组序列同源性进行了比较研

究。采用 Geneious10.2.2 软件中 Mauve 多重基因

组比对法对小檗属 9 个物种的叶绿体基因组进行

共线性比较。 

1.3  系统发育分析 

本研究采用 BioEdit 7.2.5 软件[29]比对了 9 种小

檗属物种，并基于 IQ-tree 中 RaxML 法（random 

axelerated maximum likelikhood）[30]，以桃儿七属 3

个物种为外类群，利用自助抽样法（bootstrap 

method）进行重复抽样检验，并重复检验 1000 次，

构建出系统发育树。构建系统发育树所选物种的详

细信息见表 1。 

2  结果与分析 

2.1  小檗属叶绿体基因组结构的基本特征 

小檗属 9 个物种叶绿体基因组图谱（图 1）。

小檗属 9 个物种叶绿体基因组均为双链环形结构，

均具有 4 个边界区（1 个 SSC、1 个 LSC、1 个 IRa

和 1 个 IRb），9 个物种的叶绿体基因组范围在

164 774～166 758 bp，其中最大的是朝鲜小

檗，最小的是具芒小檗，最大与最小差为 1984 

bp。SSC 长为 18 563～18 773 bp，LSC 长为 73 

286～73 774 bp，2 个相同的反向重复序列 IRa

和 IRb 长为 36 375～37 152 bp。小檗属 9 个物

种叶绿体基因组的 GC 含量均为 38%，无差异

（图 2）。 

小檗属 9 个物种叶绿体基因组比较结果（图

2）。小檗属 9 个物种叶绿体基因组较为保守，总基

因数为 95～104 个，安坪十大功劳、长柱十大功

劳、具芒小檗的总基因数最多，黄芦木和朝鲜小檗

的总基因数最少。rRNA（核糖体 RNA）的数量均

为 8 个，最为恒定保守。tRNA（转运 RNA）的数

量为 34～38 个，其中安坪十大功劳为 34 个。蛋白

编码基因数为 49～62 个，其中安坪十大功劳的蛋

白编码基因为 62 个，黄芦木和朝鲜小檗的蛋白编

码基因均为 49 个。 

2.2  小檗属叶绿体基因组 IR 与 SC 边界 

小檗属叶绿体基因组虽然在序列长度、基因组

成以及 GC 含量等方面相对稳定保守，但 4 个边界

区的过渡区域却存在有多样性（图 3）。小檗属 9

个物种的 IRb-LSC边界，其中十大功劳、长柱十大

功劳、阔叶十大功劳、安坪十大功劳、具芒小檗、

威宁小檗均位于 psbB 的编码区，而黄芦木和朝鲜

小檗则 psbB 基因缺失。除了威宁小檗、黄芦木和

朝鲜小檗外，小檗属其他种 IRb-SSC 边界均在 ycf1

基因间区内或 ycf1 的编码区。小檗属 9 个种的

IRa-SSC 边界，除了黄芦木、朝鲜小檗和威宁小檗 
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阿里山十大功劳                     安坪十大功劳                        阔叶十大功劳 

 

长柱十大功劳                      十大功劳                             黄芦木  

 

朝鲜小檗                          威宁小檗                             具芒小檗 

图 1  小檗属 9 个物种叶绿体基因组图谱 

Fig. 1  Chloroplast genome map of nine species of Berberis

 

图 2  小檗属 9 个物种的叶绿体基因组的基本特征 

Fig. 2  Basic features of chloroplast genomes in nine species of Berberis
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图 3  小檗属 9 个物种叶绿体基因组的 IR 与 SC 边界比较 

Fig. 3  Boubdary comparison of IR and SC region of chloroplast genomes in nine species of Berberis

外，其他种均位于 ycf1 基因内。阿里山十大功

劳、安坪十大功劳、阔叶十大功劳、长柱十大

功劳、十大功劳、具芒小檗的 IRa 区均有 trnR

基因。此外，小檗属 9 个物种的 IRa-LSC 边界

具有较高的保守性，其边界均位于 psbB 与

tRNA-His（trnH）基因的基因间区。clpP 的编

码均在 LSC 区，ndhF 的编码均在 SSC 区，trnN

的编码均在 IRa 区。  

2.3  小檗属叶绿体基因组序列变异分析 

本研究采用 mVISTA 软件[28]，并选用检测基

因重排和倒位的全局比对模式（Shuffle-LAGAN），

以阿里山十大功劳作为参考基因组，对小檗属另外

8 个物种叶绿体全基因组序列同源性进行了比较研

究（图 4）。结果表明，小檗属 9 个物种叶绿体基

因组 4 个部分排列顺序较为一致、保守性较高，在

非基因编码区存在有较明显的差异，变异程度较

高，其中 LSC 区的变异程度最高。而在基因编码

区差异不明显，在 IRa 区的变异程度最低，具有较

高的保守性。小檗属叶绿体基因组中在 psbK、

psbM、 ndhJ、 accD、 psbH、 rpl2、 trnA-UGC、

ycf1、ccsA、rpl32、ycf1-2、trnA-UGC-2、ycf2-2 以

及 psbB 等基因的编码区存在显著差异。 

2.4  小檗属叶绿体基因组内含子分析 

小檗属 9 个物种的叶绿体基因组中内含子编码

序列（coding sequences，CDS）长度和基因（gene 

length）全长见表 2。小檗属 9 个物种的叶绿体基因

组中共检测到 12 个含内含子的蛋白编码基因：

rps12、rps16、rpl2、Rpl16、rpoC1、petB、petD、

ndhB、ndhA、atpF、clpP 和 ycf3。在这 12 个含内

含子的蛋白编码基因中，内含子长度或编码序列长

度等因素均会直接影响到整个基因长度的变化。在

小檗属 9 个物种中 rps16 基因的编码序列长度一

致，而基因长度存在少量改变。rps12 基因的编码

序列在安坪十大功劳、黄芦木、朝鲜小檗中没有重

复，而在阿里山十大功劳、阔叶十大功劳、长柱十

大功劳、十大功劳、威宁小檗、具芒小檗等其它 6

个种内则有重复。此外 rpoC1、ndhA、atpF、

clpP、ycf3 5 种基因的编码也没有重复，而在

rpl2、petB、petD、ndhB 4 种基因的编码则均有重

复。除了 rps16 基因外，其它各基因在内含子长度

或编码序列长度均存在少量改变。 

2.5  小檗属的叶绿体基因组共线性分析 

采用Mauve多重基因组比对法检测小檗属 9个

种的叶绿体基因组的重排和共线性（图 5），通过 

阿里山十大功劳 

165 126 bp 

 

安坪十大功劳 

165 562 bp 

 

阔叶十大功劳 

165 702 bp 

 

长柱十大功劳 

165 384 bp 

 

十大功劳 

165 654 bp 

 

黄芦木 

166 630 bp 

 

朝鲜小檗 

166 758 bp 

 

威宁小檗 

166 275 bp 

 

具芒小檗 

164 774 bp 

 

JLB                JSB                     JSA                JLA 
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图 4  小檗属 9 种叶绿体基因序列比对分析 

Fig. 4  Alignment of chloroplast genome sequences in nine species of Berberis

多重基因组比对法检测出 9 个种的叶绿体基因组之

间有 3 个局部共线块（locally collinear block，

LCB），这表明小檗属 9 个种之间的基因组具有

高度的相似性。小檗属 9 个种的叶绿体全基因组

序列的比对显示，小檗属 9 个种的叶绿体基因组之

间没有重排或倒置，然在区域（73 000～110 000；

130 000～165 000）中观察到常见的突变，其特征

是在对齐的叶绿体基因组中基因序列的高度变异。 

2.6  系统发育分析 

根据本研究中 9 个小檗属物种的叶绿体基

因组，并另选择了来自小檗科桃儿七属 3 个物

种的叶绿体基因组为外类群构建系统发育树

（图 6）。在系统发育树中，可确定为不包括外

类群物种的 2 个主要分支：十大功劳组与具芒

小檗组。十大功劳组为一个单系，有很好的支

持率（100%），支系中的支持率大于 90%；而

具芒小檗组为另外一个单系，有很好的支持率

（100%），支系中的支持率不低于 100%，具芒

小檗与威宁小檗、朝鲜小檗、黄芦木具有密切

的关系。黄芦木和朝鲜小檗的亲缘关系最密

切。结果表明，叶绿体基因组构建的系统发育

树可用于小檗属 9 个物种植物的鉴定。  

3  讨论 

质体基因组（plastome）是重建绿色植物系统发 

0k         4k        8k        12k        16k       20k        24k        28k        32k        36k        40k 
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表 2  小檗属 9 种植物的叶绿体基因组中内含子的编码序列长度和基因全长 

Table 2  CDS length and gene length of intron of chloroplast genomes in nine species of Berberis 

内含子基因 
阿里山十 

大功劳 

安坪十 

大功劳 

阔叶十 

大功劳 

长柱十 

大功劳 
十大功劳 黄芦木 朝鲜小檗 威宁小檗 具芒小檗 

rps12 CDS length 372/372 372 372/372 372/372 372/372 372 372 372/372 372/372 

Gene length 908/908 372 980/980 980/980 980/980 908 908 980/980 980/980 

rps16 CDS length 237 237 237 237 237 237 237 237 237 

Gene length 1132 1132 1134 1133 1131 1133 1133 1132 1133 

rpl2 CDS length 837/993 816/816 852/855 816/456 852/855 816/816 816/816 810/810 852/855 

Gene length 1493/1493 1475/1475 1475/1475 1475/1115 1475/1475 1475/1475 1475/1475 1469/1469 1475/1475 

rpl16 CDS length 408/408 420/408 408/408 408/408 408/408 408/408 408/408 411/408 408/408 

Gene length 1239/1239 1239/1239 1238/1238 1237/1237 1237/1237 1234/1234 1234/1234 411/1238 1239/1239 

rpoC1 CDS length 2055 2052 2046 2043 2046 2064 2064 2076 2046 

Gene length 2799 2799 2799 2799 2799 2824 2824 2824 2804 

petB CDS length 648/660 654/648 660/660 648/648 660/660 660/660 660/660 648/660 660/660 

Gene length 1417/1417 1417/1417 1417/1417 1417/1417 1424/1424 1424/1424 1424/1424 1424/1424 1424/1424 

petD CDS length 546/546 60/504 504/504 546/504 504/504 504/504 504/504 546/504 507/507 

Gene length 546/546 693/1187 1187/1187 546/1187 1187/1187 1187/1187 1187/1187 546/1187 1190/1190 

ndhB CDS length 1536/1638 1536/1638 1626/1629 1536/1536 1626/1629 1638/1536 1638/1536 1536/1536 1626/1629 

Gene length 2228/2228 2228/2228 2228/2228 2228/2228 2228/2228 2227/2227 2227/2227 2227/2227 2227/2227 

ndhA CDS length 1107 1095 1098 1095 1098 1095 1095 1095 1098 

Gene length 2139 2136 2136 2141 2141 2135 2133 2143 2143 

atpF CDS length 570 555 558 555 558 570 570 555 558 

Gene length 1280 1280 1279 1280 1279 1280 1280 1280 1277 

clpP CDS length 642 612 606 642 606 606 606 606 606 

Gene length 2096 2076 2074 2107 2079 2080 2076 2070 2065 

ycf3 CDS length 510 507 510 510 510 510 510 510 510 

Gene length 1981 1980 1979 1979 1980 1980 1981 1982 1980 

 

 

图 5  小檗属 9 个物种的叶绿体全基因组比对 

Fig. 5  Alignment of chloroplast genomes in nine species of Berberis 
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图 6  小檗属叶绿体基因组序列构建的系统发育树 

Fig. 6  Phylogenetic tree based on chloroplast genome sequences in Berberis

育[31]最重要的数据来源，最近的核基因系统基因

组分析普遍也支持以前基于质体的假设 [32-33]。作

为质体类型之一的叶绿体，其结构与序列具有高

度保守性[34-35]。反向重复结构 IR 区在高等植物叶

绿体基因组较为常见的区，IR 区的长短常会影响

到叶绿体基因组内同源序列线性顺序的重排 [36]。

因此，IR 区的长度在维持叶绿体基因组的稳定性

中起到重要作用[37-38]。 

本研究利用小檗属9个种的叶绿体基因组，对小

檗属内种的叶绿体基因组进行比较分析，9 个物种叶

绿体基因组均为双链环形结构，均具有 4 个边界（1

个 SSC、1 个 LSC、1 个 IRa 和 1 个 IRb），9 个物种

的叶绿体基因组长度在 164 kp 左右，最大和最小差

为 1984 bp。SSC 长度在 18 kp 左右，LSC 长度在 73 

kp左右，而 2个相同的反向重复序列 IRa和 IRb的长

度范围在 36～37 kp。因此小檗属种叶绿体基因组较

为恒定，具有较高的保守性。虽然大多数高等被子

植物叶绿体基因组 IR 区中的基因突变率常低于位于

2 个长短单拷贝区中的基因[39]，但是叶绿体基因组中

2 个反向重复序列区与长、短单拷贝区的边界会存在

扩张与收缩，也会像基因和内含子的缺失一样影响

到叶绿体基因组从而显示出高的突变性。 

小檗属植物叶绿体基因组具有较高的保守性，

所研究的小檗属 9 个物种的叶绿体基因组排列顺序

基本一致，未检测到大规模的倒位或基因重排，但

根据研究结果发现小檗属 9 个物种的叶绿体基因组

中的 IR 与 SC 边界显示也有存在明显的扩张与收

缩。此外，小檗属叶绿体基因组中有内含子的蛋白

编码基因 12 个，基因长度变异主要是因为内含子

长度或编码序列长度的变化，编码区差异性较小基

因保守性则会较高。小檗科自被建立为属以来，其

分类以及系统发育研究备受关注。前人对小檗属的

系统发育研究多集中在属间系统发育关系方面，对

于小檗属内的系统发育分析仍有待进一步研究。本

研究通过构建小檗属物种系统发育树，通过支持率

可将小檗属种划分为 2 个主要分支：十大功劳组与

具芒小檗组。并且 2 个主要分支及其直系分支的支

持率均不低于 92%。因此，叶绿体全基因组序列分

析在一定程度上可以支持小檗属的系统发育关系，

可为进一步的系统发育与进化研究提供依据。 
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