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摘  要：目的  以黄背草 Themeda japonica 为试验材料，比较分析其与阿拉伯黄背草 T. triandra、中华菅 T. quadrivalvis 2

种同属植物的叶绿体基因组特征及其与近缘物种的系统发育关系。方法  采用 Illumina HiSeq 高通量测序平台首次对黄背草

叶绿体基因组进行测序，使用 SPAdes 和 CpGAVAS2 分别对其进行组装和注释，并用 CodonW、DnaSP 和 MISA 等对其与 2

种同属植物进行一系列比较基因组分析，利用最大似然法（maximum likelihood，ML）构建系统进化树。结果  3 个叶绿体

基因组全长为 138 735～138 961 bp，具有典型的四分体结构，共注释出 129 个基因；黄背草与其同属的 2 个物种相比，反向

重复区（inverted repeats，IR）收缩了 2132 bp，大单拷贝区（large single copy region，LSC）扩张了约 4000 bp，而小单拷贝

区（small single copy region，SSC）变化不大。密码子偏好性分析显示，3 个叶绿体基因组相对丰度最大和最小的密码子都

相同，同义密码子相对使用丰度略有不同，但差异不大。核酸多态性分析显示，3 个叶绿体基因组间区序列的核酸多态性值

（Pi）普遍高于共有基因序列，且 IR 区域相比于 LSC、SSC 区域更为保守。3 个叶绿体基因组中分别检测到 38、36、37 个

简单重复序列（simple sequence repeat，SSR）和 2 种长重复序列（long sequence repeat）。系统发育分析表明，黄背草与阿拉

伯黄背草亲缘关系最近。结论  对黄背草与 2 种菅属植物叶绿体基因组特征及其系统发育进行了比较分析，为上述 3 种植物

的物种鉴定及菅属遗传多样性和系统进化研究奠定了基础。 
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Abstract: Objective  Themeda japonica was used as the experimental material to compare its chloroplast genome characteristics 

with those of two congeners, T. triandra and T. quadrivalvis, and their phylogenetic relationships with the closely related species. 

Methods  Using the Illumina HiSeq high throughput sequencing platform, the chloroplast genome of T. japonica was sequenced for 

the first time. SPAdes and CpGAVAS2 were used to assemble and annotate it, respectively. CodonW, DnaSP, and MISA were used to 

perform a series of comparative genomic analysis with two species of plants of the same genus, and the maximum likelihood (ML) 
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method was used to construct a phylogenetic tree. Results  The three chloroplast genomes were 138 735—138 961 bp in length, 

with a typical tetrad structure, and a total of 129 genes were annotated; compared with the two species of the same genus, the 

inverted repeats (IR) contracted by 2 132 bp, the large single copy region (LSC) expanded by about 4 000 bp, and the small single 

copy region (SSC) did not change much. Codon preference analysis showed that the codons with the highest and lowest relative 

abundance in the three chloroplast genomes were the same, while the relative abundance of synonymous codons was slightly 

different, but the difference was not significant. Nucleic acid polymorphism analysis showed that the nucleic acid polymorphism 

values (Pi) of the sequences in the inter-region of the three chloroplast genomes were generally higher than those of the shared gene 

sequences, and the IR region was more conserved than the LSC and SSC regions. A total of 38, 36 and 37 simple sequence repeats 

(SSR) and two long sequence repeats were detected in the three chloroplast genomes, respectively. Phylogenetic analysis indicated 

that T. japonica was most closely related to T. triandra. Conclusion  The comparative analysis of chloroplast genome characteristics 

and phylogeny between T. japonica and two species of Themeda was carried out, laying the foundation for the species identification 

of the three species and the study of genetic diversity and phylogeny of Themeda. 

Key words: Themeda japonica (Willd.) Tanaka; Themeda; chloroplast genome; phylogenetic analysis; high-throughput sequencing; 

codon preference 

菅属 Themeda Forssk.为禾本科（Gramineae）多

年生或一年生草本植物，有 30 余种[1]，其中我国有

13 种，主要分布于西南和华南地区 [2]。黄背草

Themeda japonica (Willd.) Tanaka 是最常见的菅属

植物，又被称为进肌草、黄背茅、草糖等，是一种

进行 C4 光合作用的地面芽丛生草[3]。黄背草是非

洲、亚洲、澳大利亚热带和亚热带地区生态及经济

上最重要和最广泛的多年生草丛之一[4]，在全球超

过四分之一的草原上占据主导地位[5]，其分布几遍

中国，多生长于干燥山坡、路边、林缘等处[1]。黄

背草在《中华本草》和《全国中草药汇编》中均有

记载，其全草均可入药[6]，味甘性温，具有活血调

经、驱风除湿的功效，主要用于治疗闭经、风湿疼

痛[7]，具有一定的药用价值。黄背草还具有耐旱耐

寒、生长力强、根须繁多等特点[8]，其群落通常分

布均匀，盖度较大，在一定的范围内可以调节气候、

涵养水源[9]，具有良好的生态价值。但在药用方面，

同为菅属的阿拉伯黄背草 T. triandra Forsk.和中华

菅T. quadrivalvis (Linnaeus) Kuntze与黄背草相比不

具备相应的价值，且上述 3 种植物形态学特征极为

相似，利用已有的物种鉴定方法难将三者区分开，

存在基源植物使用混乱的现象，因此寻找新的方法

对其鉴定手段进行补充至为关键。 

叶绿体是高等植物和一些藻类所特有的一种半

自主性细胞器，也存在于少数原生生物中，具有独

立的遗传物质[10]。叶绿体基因组是独立于核基因组

的一套完整的 DNA 序列，结构高度保守且易于测

序，其大小介于 120～180 kb，共编码 120～130 个

基因[11]；叶绿体基因组一般为双链环状分子，大多

是以多拷贝的形式存在于细胞中，主要参与光合作

用的光反应，在基因表达过程中参与转录和翻译[12]。

由于叶绿体基因组编码基因种类和排列顺序稳定，

相对分子质量较小，通常可用于植株物种鉴定和分

类、系统发育研究及遗传多样性分析等[13]。近年来，

随着高通量测序技术的逐渐成熟，越来越多的植物

的叶绿体基因组被陆续发布，可见基于叶绿体基因

组的研究成为新趋势。在菅属植物中，除黄背草以外

的阿拉伯黄背草、中华菅、瘤菅 T. anathera (Nees ex 

Steud.) Hack.等 13 种植物的叶绿体基因组也已完成测

序[14-16]，随着菅属叶绿体基因组数量的增加，同属其

他物种的叶绿体基因组也越来越容易组装，这也为黄

背草叶绿体基因组的组装提供了条件。目前，国内外

大量学者对黄背草的研究多集中在生物学特性[17]、种

子萌发[18]和繁殖[19]、生理生态和生产[20]、种群空间

分布[21]、对环境因素的生态响应[22]、性状与环境的

关系[23]及其作为牧草的适口性和可接受性[24]等方

面，然而关于黄背草叶绿体基因组的系统研究尚未

见报道，因此，完成黄背草叶绿体基因组图谱的构

建和分析，对于后续的物种鉴定以及生物的遗传和

进化等一系列研究具有重要意义。 

本研究基于 Illumina HiSeq 高通量测序技术，以

黄背草叶片为试验材料，首次对黄背草叶绿体基因

组进行测序、组装和注释。同时，将黄背草与其他 2

种菅属植物叶绿体基因组进行比较，分析了这 3 种

菅属植物的叶绿体基因组特征结构、密码子偏好性、

核酸多态性、简单重复序列及其系统发育等信息，

进一步促进了黄背草与其他 2 种菅属植物之间的遗

传学和分子鉴定研究，明确了黄背草叶绿体基因组
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的序列特征、基因组成及系统发育关系，为菅属植

物遗传多样性与系统进化研究提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

黄背草植物样本采集于河南省沁阳市紫陵镇宋

寨村附近太行山系（35°11′33″N，112°45′56″E），由

河南科技大学农学院生物科学系洪亚平副教授和戴

攀峰博士鉴定为禾本科菅属植物黄背草 T. japonica 

(Willd.) Tanak，样本保存于河南科技大学标本馆，

凭证标本号为 TJ-2022101206。部分叶片样本经硅

胶干燥后，装入自封袋带回实验室，用无菌水冲洗

至表面洁净后置于−80 ℃冰箱保存备用。在 NCBI

数据库中下载黄背草近缘物种叶绿体基因组序列，

试验材料详细信息见表 1。

表 1  植物样本来源 

Table 1  Plant samples used in this study 

编号 物种 来源 GenBank 登录号 

 1 瘤菅 Themeda anathera (Nees ex Steud.) Hack. NCBI NC_059838 

 2 缨序菅 T. arguens (L.) Hack. NCBI MT505006 

 3 苇菅 T. arundinacea (Roxb.) Ridley NCBI NC_035014 

 4 T. avenacea (F.Muell.) T. Durand & B. D. Jacks. NCBI NC_066807 

 5 T. cymbaria Hack. NCBI NC_059839 

 6 T. huttonensis Bor NCBI NC_059840 

 7 黄背草 T. japonica (Willd.) Tanaka 河南沁阳 OP897809 

 8 小菅草 T. minor L. Liu NCBI NC_059841 

 9 长梗菅 T. mooneyi Bor NCBI NC_059842 

10 中华菅 T. quadrivalvis (Linnaeus) Kuntze NCBI NC_035492 

11 T. strigose (Buch.-Ham. ex Hook.f.) A.Camus NCBI NC_059843 

12 T. tremula (Nees ex Steud.) Hack. NCBI NC_059844 

13 阿拉伯黄背草 T. triandra Forsk. NCBI MT505020 

14 菅 T. villosa (Poir.) A. Camus NCBI NC_035021 

15 Pseudanthistiria umbellata Hook. f. NCBI NC_059837 

16 Hyparrhenia variabilis Stapf NCBI NC_040112 

1.2  叶绿体基因组 DNA 的提取与高通量测序 

取 100 mg 样本新鲜叶片，液氮研磨后使用植

物 DNA 提取试剂盒（上海联迈生物工程有限公司）

进行全基因组 DNA 提取。将质量浓度大于 200 

ng/µL且 A260/A280值在 1.8～2.0 的 DNA 送至武汉菲

沙基因信息有限公司质检，合格的 DNA 用于文库

构建和 Illumina HiSeq 双端测序，其测序长度为 150 

bp，去除低质量 reads 后得到 clean reads。 

1.3  叶绿体基因组组装与注释 

使用 SPAdes（v 3.11）软件对上一步得到的 clean 

reads 进行基因组组装[25]，使用 Bandage（v 0.8.1）软

件解环并输出完整的叶绿体基因组序列文件[26]。以阿

拉伯黄背草叶绿体基因组（GenBank 登录号：

MT505020）为参考序列，使用在线工具 CpGAVAS2

（http://47.96.249.172:16019/analyzer/home）对黄背草

叶绿体基因组进行注释[27]。注释结果经手动校正后，

上传至 NCBI 数据库，其登录号为 OP897809。最后

使用在线工具 Chloroplot（https://irscope.shinyapps. 

io/Chloroplot/）绘制其叶绿体基因组圈图[28]。 

1.4  叶绿体基因组比较分析 

使用 IRscope 软件对黄背草、阿拉伯黄背草和

中华菅（GenBank 登录号：NC_035492）叶绿体基

因组 4 个边界的收缩与扩张进行可视化分析[29]，并

使用在线工具 CPJSdraw 绘制这 3 个叶绿体基因组

的边界图。使用 CodonW（v 1.42）软件对上述 3 种

植物的叶绿体基因组序列进行同义密码子相对使用

丰度比较[30]，其编码基因按照以下校准进行过滤：

（1）基因的起始密码子为 ATG；（2）基因长度须大

于等于 300 bp；（3）处于重复区域的基因只选取 1

个 且 去 除 假 基 因 。 使 用 在 线 工 具 mVISTA

（https://genome.lbl.gov/vista/mvista/submit.shtml）的

Shuffle-LAGAN 模式对上述 3 种植物进行叶绿体
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基因组比较分析[31]。使用 MISA 软件对上述 3 种

植物的叶绿体基因组进行简单重复序列分析 [32]，

其参数为单核苷酸 SSR：重复单元为 10，二核苷

酸 SSR：重复单元为 6，三核苷酸 SSR：重复单元

为 5，四核苷酸、五核苷酸和六核苷酸 SSRs：重复

单 元为 4 。使用在线软件 REPuter （ https:// 

bibiserv.cebitec.uni-bielefeld.de/session Timeout.jsf）

对上述 3 种植物的叶绿体基因组进行长重复序列

分析[33]，其参数：Hamming Distance 为 3，最小

重复单元为 30 个碱基。 

1.5  黄背草与其近缘物种系统发育分析 

使用上述已从NCBI数据库中下载的15条黄背

草近缘植物叶绿体基因组序列，以 Pseudanthistiria 

umbellata Hook. f.和 Hyparrhenia variabilis Stapf 作

为外群进行全叶绿体基因组系统发育分析。调整序

列 LSC 第一个碱基作为序列起始后，使用 MAFFT

进行全叶绿体基因组多序列比对，对齐好的文件使

用 Modeltest 软件进行模型检测后，使用 RaxML（v 

8.2.12）软件在 GTR+GAMMA 模型下[34]，以最大

似然法（maximum likelihood，ML）进行系统发育

分析，自展值为 1000。 

2  结果与分析 

2.1  黄背草叶绿体基因组结构 

原始数据经过过滤后，共得到 251 兆条 clean 

reads，且 clean reads 质量值大于 30 的碱基占比为

88.7%，代表测序质量较好，可用于黄背草的组装。

如图 1 和表 2 所示，黄背草叶绿体基因组全长为 138 

736 bp，具有典型的四分体结构，由 2 个单拷贝区

（LSC：84 883 bp，SSC：12 549 bp）和一对重复区

（IR：20 652 bp）组成。 

在黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅序列中，

叶绿体基因组长度在 138 735～138 961 bp 内，

阿拉伯黄背草的叶绿体基因组最短。这 3 种植

物叶绿体基因组全长仅相差 226 bp，黄背草与

其他 2 种植物 IR 区域相比收缩了 2132 bp，LSC

区域扩张了约 4000 bp，而 SSC 区域变化不大。

3 种植物叶绿体 IR 区域的 GC 在 43.94%～

44.18%，高于 LSC 区域（36.43%～36.69%）和

SSC 区域（32.76%～32.78%），这可能是由于 IR

中含有 4 个 GC 含量较高的核糖体 RNA（rRNA）

基因。  

如表 3 和表 4 所示，黄背草叶绿体基因组共注释 

 

外环基因为逆时针转录，内环基因为顺时针转录，相同功能的基因以相同的颜色表示 

The outer ring gene is transcribed counterclockwise, the inner ring gene is transcribed clockwise, and the genes with the same function are expressed in 

the same color 

图 1  黄背草叶绿体基因组图谱 

Fig. 1  Gene map of T. japonica chloroplast genome 
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表 2  黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组碱基组成 

Table 2  Genomic base composition of chloroplast of T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 

物种 总基因组/bp LSC 区域/bp IR 区域/bp SSC 区域/bp GC/% LSC 区域中 GC 量/% IR 区域中 GC 量/% SSC 区域中 GC 量/% 

黄背草 138 736 84 883 20 652 12 549 38.57 36.69 44.18 32.76 

阿拉伯黄贝草 138 735 80 621 22 783 12 548 38.57 36.43 43.94 32.77 

中华菅 138 961 80 822 22 783 12 576 38.53 36.37 43.95 32.78 

表 3  黄背草叶绿体基因组注释基因信息 

Table 3  Genes present in chloroplast genome of T. japonica 

基因类别 基因组 基因名称 数量 

光合作用基因 

 

Rubisco 大亚基 rbcL  46 

光系统 I 亚基 psaA, psaB, psaC, psaI, psaJ 

光系统 II 亚基 psbA, psbB, psbC, psbD, psbE, psbF, psbH, psbI, 

psbJ, psbK, psbL, psbM, psbN, psbT, psbZ, ycf3 

ATP 合成酶亚基 atpA, atpB, atpE, atpF, atpH, atpI 

细胞色素 b/f 复合物亚基 petA, petB, petD, petG, petL, petN 

NADH 脱氢酶亚基 ndhA, ndhB, ndhB, ndhC, ndhD, ndhE, ndhF, 

ndhG, ndhH, ndhI, ndhJ, ndhK 

自我复制基因 核糖体蛋白大亚基 rpl14, rpl16, rpl2, rpl2, rpl20, rpl22, rpl23, rpl23, 

rpl32, rpl36 

 30 

依赖 DNA 的 RNA 聚合酶 rpoA, rpoB, rpoC1, rpoC2 

核糖体蛋白小亚基 rps11, rps12, rps12, rps14, rps15, rps15, rps18, rps16, 

rps19, rps19, rps2, rps3, rps4, rps7, rps7, rps8 

RNA 基因 核糖体 RNA rrn4.5S, rrn4.5S, rrn23S, rrn23S, rrn5S, rrn5S, 

rrn16S, rrn16S 

 47 

转运 RNA trnL-UAG, trnN-GUU, trnR-ACG, trnA-UGC, 

trnI-GAU, trnV-GAC, trnL-CAA, trnI-CAU, 

trnH-GUG, trnK-UUU, trnQ-UUG, trnS-GGA, 

trnS-UGA, trnG-GCC, trnfM-CAU, trnG-UCC, 

trnM-CAU, trnT-GGU, trnE-UUC, trnY-GUA, 

trnD-GUC, trnR-UCU, trnfM-CAU, trnS-GGA, 

trnT-UGU, trnL-UAA, trnF-GAA, trnV-UAC, 

trnM-CAU, trnH-GUG, trnP-UGG, trnW-CCA, 

trnI-CAU, trnL-CAA, trnV-GAC, trnI-GAU, 

trnA-UGC, trnR-ACG, trnN-GUU 

其他基因 成熟酶 matK   5 

被膜蛋白 cemA 

蛋白酶 clpP 

翻译起始因子 infA 

细胞色素 C 合成酶 ccsA 

未知基因 未知功能蛋白 ycf4   1 

总计   129 

表 4  黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组的基因数及重复基因数目 

Table 4  Number of genes and number of duplicate genes in chloroplast genome of T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 

物种 总基因数 
基因数量 

IR 区基因数 
蛋白质编码基因 tRNAs rRNAs 

黄背草 129 82 39 8 16 

阿拉伯黄贝草 129 82 39 8 19 

中华菅 129 82 39 8 19 
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出 129 个基因，含有 82 个编码蛋白基因，8 个 rRNA

基因和 39 个 tRNA 基因，且 IR 区域中含有 16 个重

复基因。其中 82 个编码蛋白基因可以根据不同的功

能分为 4类：46个光合作用相关基因（photosynthesis 

related genes ）， 30 个 自 我 复 制 相 关 基 因

（self-replication related genes），1 个未知功能基因

（unknown function genes）和 5 个其他基因（other 

genes）。在 tRNA 基因中，trnI-CAU、trnI-GAU、

trnA-UGC、 trnR-UCU 、 trnL-CAA、 trnN-GUU、

trnV-GAC、trnS-GGA 存在双拷贝，rRNA 的 4 种基

因（rrn4.5S、rrn23S、rrn5S、rrn16S）存在双拷贝。

黄背草 IR 区注释出 16 个基因，和阿拉伯黄背草及

中华菅相比少了 3 个基因，分别为 trnH-GUG、rpl2

和 rps19 基因。基因的缺失主要是由于重复区域的

收缩引起的，因此本课题组对这 3 个物种进行了边

界分析。由图 2 可知，黄背草 IR 区域出现了明显的

收缩现象，这导致 LSC 与 IRb 及 LSC 与 IRa 的边

界基因与其他 2 个物种不同。

 

JLB、JSB、JSA、JLA 分别代表叶绿体基因组 4 个边界的连接位点 

JLB, JSB, JSA and JLA respectively represent the junction sites at the four boundaries of chloroplast genome 

图 2  黄背草、中华菅和阿拉伯黄背草叶绿体基因组边界分析 

Fig. 2  Genomic boundary analysis of chloroplast of T. japonica, T. quadrivalvis and T. triandra 

2.2  密码子偏性分析 

按照方法中的 3 个条件，3 种叶绿体基因组经

过过滤都只保留了 50 条蛋白编码序列。其同义密码

子相对使用丰度结果见图 3，在 3 种叶绿体基因组

中，在三者中相对丰度最大的密码子都为编码亮氨

酸（Leu）的 UUA；相对丰度最小的密码子在三者

中也相同，都为编码亮氨酸 Leu 的 CUG。3 种叶绿

体基因组的同义密码子相对使用丰度略有不同，但

差异不大。由图 3 可以看出，除了编码色氨酸的

（UGG）和甲硫氨酸的（AUG）外，其他氨基酸都

有多个密码子。Leu、精氨酸（Arg）和丝氨酸（Ser）

有 6 个同义密码子；甘氨酸（Gly）、缬氨酸（Val）、

 
每个氨基酸柱状图从左到右分别为黄背草、阿拉伯黄背草、中华菅 

The histogram of each amino acid from left to right is T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 

图 3  黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组同义密码子相对使用丰度 

Fig. 3  Relative abundance of synonymous codons in chloroplast genomes of T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 
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苏氨酸（Thr）、脯氨酸（Pro）和丙氨酸（Ala）有

4 个同义密码子；异亮氨酸（Ile）和终止密码子都

有 3 个同义密码子；而其余的氨基酸都有 2 个同义

密码子且同义密码子通常只在密码子第 3 位不同。 

2.3  核酸多态性分析 

从 3种叶绿体基因组中分别提取到 105 个共有基

因和 110 个共有间区，经 MAFFT 对齐后，使用 DnaSP 

6.0 软件计算核酸多态性值（Pi）[35]，最后按照基因

和基因间区在叶绿体基因组中的位置绘制图谱。由图

4可以看出，间区序列的Pi值普遍高于共有基因序列，

且 IR 区域相比于 LSC、SSC 区域更为保守，这与图

5 结果相同。在基因序列中，筛选出 10 个 Pi 值大于

0.001 的高突变区域（ccsA、rrn23S、rps7、ycf3、rps3、

rpl16、rps8、infA、petB、rps18）；在间区序列中，筛

选出 9 个 Pi 值大于 0.003 的高突变区域（ndhE-ndhG、

ndhG-ndhI 、 rpl2_2-trnH-GUG 、 psbZ-trnG-GCC 、

trnT-GGU-trnE-UUC 、 trnE-UUC-trnY-GUA 、 trnY- 

GUA-trnD-GUC 、 petN-rpoB 、 trnV-UAC_1-trnM- 

CAU）。突变为进化提供了基础，因此这些高突变区

域可用于研究物种进化和物种鉴定。 

2.4  简单重复序列（simple sequence repeat，SSR）

与长重复序列表征分析 

如图 6 所示，从 3 个叶绿体基因组中分别检测

到 38、36、37 个 SSR。3 个叶绿体基因组中都只检

测到 2 种微卫星序列（单核苷酸重复和四核苷酸重

复），且大多为单碱基重复型微卫星序列。单核苷酸

重复多为 A/T 重复，其重复单元数目的范围为 10～

17，四核苷酸重复在三者中都为 GTAG 重复，中华 

 
A-共有基因的核酸多态性分析  B-共有间区基因的核酸多态性分析 

A-the nucleic acid polymorphism analysis of common genes   B-the nucleic acid polymorphism analysis of common inter-region genes 

图 4  叶绿体基因组核酸多态性分析 

Fig. 4  Nucleic acid polymorphism analysis of chloroplast genome 
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横轴代表叶绿体基因组序列长度，纵轴表示序列相似度 

The horizontal axis represents the length of chloroplast genome sequence, and the vertical axis represents sequence similarity 

图 5  黄背草、中华菅和阿拉伯黄背草叶绿体基因组比较分析 

Fig. 5  Comparative analysis of chloroplast genomes of T. japonica, T. quadrivalvis and T. triandra 

 

图 6  黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组 SSR 分析 

Fig. 6  SSR analysis of chloroplast genome of T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 

菅中其重复单元数目为 6，而黄背草和阿拉伯黄背

草中其重复单元数目为 5。SSR 广泛分布于叶绿体

基因组不同的位置，这些 SSR 区域可用于物种的分

子标记，为遗传图谱构建和目的基因定位提供参考

依据。如图 7 所示，3 个叶绿体基因组中都只检测

到 2 种长重复序列（long sequence repeat），包括正

向重复序列（forward repeat sequence）和回文重复

序列（palindromic repeat sequence），且重复序列长

度多为 40 bp 以下，这些长重复序列可用于研究叶

绿体基因组的结构变异。 

2.5  系统发育分析 

以 P. umbellata 和 H. variabilis 作为外群，经

Modeltest 软件进行模型检测后，使用RaxML（v 8.2.12）

软件在 GTR＋GAMMA 模型下[34]，以最大似然法

（ML）构建黄背草及 13 种菅属植物叶绿体全基因组

的系统发育树（图 8）。系统发育分析结果显示，邻 
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F-正向重复  P-回文重复  R-反向重复  C-互补重复 

F-forward repeats  P-palindromic repeats  R-reverse repeats  C-complementary repeats 

图 7  黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组长重复序列分析 

Fig. 7  Long sequence repeat analysis of chloroplast genome of T. japonica, T. triandra and T. quadrivalvis 

 

图 8  基于叶绿体基因组的黄背草的系统发育分析 

Fig. 8  Phylogeny analysis of T. japonica based on chloroplast genome

接树分支上支持值均大于 80%，并具有很好的聚类

效果，说明结果的可靠性。所有物种共聚为 3 大类，

分别是外类的 P. umbellata 和 H. variabilis 以及菅

属，菅属又分为 2 支。根据进化距离可以看出，相

比与禾本科假铁秆草属与苞茅属植物，菅属植物是

最后分化出来的一个支系，且黄背草、阿拉伯黄背

草和中华菅在菅属植物形成稳定的单系分支，三者

中，黄背草与阿拉伯黄背草互为姐妹支，亲缘关系

最近。上述结果与《中国植物志》[1]中所记载的分

类结果相同。 

3  讨论 

叶绿体基因组作为独立于核基因组的完整

DNA 序列，在进化过程中具有高度的保守性和稳

定性，近年来广泛应用于植物种类鉴定和系统进化

研究[36]。目前已有关于姜属、藜芦属、扁果草属

植物中近缘物种叶绿体基因组差异分析及系统发

育关系的相关报道[37-38]，同时，黄背草与其同属的

阿拉伯黄背草、中华菅形态学特征极为相近，以现

有的鉴定方法很难区分，这为补充其鉴定方法提供

了新思路。 

本研究首次完成了黄背草叶绿体基因组的测

序、组装和注释工作，将黄背草和已报道的菅属植

物阿拉伯黄背草、中华菅的叶绿体基因组进行比较，

结果显示其具有典型的四分体结构，3 个叶绿体基

因组序列全长在 138 735～138 961 bp，基因组大小

相似度较高，最大仅相差 226 bp。同时发现 3 种菅
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属植物叶绿体基因组总 GC 含量（38.53%～38.57%）

及 LSC 区（36.43%～36.69%）、SSC 区（32.76%～

32.78%）、IR 区（43.94%～44.18%）的 GC 含量也

高度相似。对黄背草叶绿体基因组进行注释后得

到 129 个功能基因，其中包括 82 个蛋白编码基因、

39 个 tRNA 基因和 8 个 rRNA 基因，与已报道的

阿拉伯黄背草、中华菅的叶绿体基因数目一致。

黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组序

列的高度相似性在一定程度上解释了三者形态学

特征的近似性。IR 区被认为是叶绿体基因组中最

保守的区域，但生物进化过程中仍经常伴随着 IR

区的扩张和收缩，这往往会造就叶绿体基因组的

差异性[39]。本研究通过边界分析发现，黄背草叶绿

体基因组 IR 区出现了明显的收缩现象，其 IR 区收

缩了 2132 bp，LSC 区域扩张了约 4000 bp，与阿拉

伯黄背草及中华菅相比在 IR 区少了 3 个基因

（ trnH-GUG、rpl2 和 rps19）。这导致了黄背草

LSC/IRb 及 LSC/IRa 的边界基因与其他两个物种的

较大差异，而其余 2 个边界两侧基因完全相同。该

差异性可为黄背草物种鉴定及系统发育关系的深入

研究提供思路。 

密码子使用偏性在解释生物基因组进化规律方

面具有重要意义[40]。本研究发现黄背草叶绿体密码

子偏好性较低，除了编码色氨酸的和甲硫氨酸外，

其他氨基酸都有多个同义密码子，同义密码子之间

通常只在第 3 位存在差异且更倾向于以 A/T 碱基结

尾。同时，黄背草与阿拉伯黄背草、中华菅的叶绿

体基因组的同义密码子相对使用丰度具有较高一致

性。有研究认为密码子偏性与基因长度、氨基酸组

分、GC 含量、tRNA 丰度等因素有关[40]，本研究中

3 种菅属植物叶绿体基因组的总 GC 含量及各拷贝

区 GC 含量均低于 50%，表明 3 个叶绿体基因组倾

向于使用 A/T 碱基，这与本实验发现的黄背草密码

子更倾向于以 A/T 碱基结尾这一结论相吻合。本研

究从 3 种叶绿体基因组中共提取到 105 个共有基因

和 110 个共有间区。经 mVISTA 工具和 DnaSP 6.0

软件分析发现，共有间区序列的 Pi 值普遍高于共有

基因序列，且 IR 区较 LSC、SSC 区更为保守，这

可能是由于 IR 区的重复基因能够通过基因转换对

此区发生的变异进行修正[41]。在基因序列中筛选出

10 个高突变区域（Pi＞0.001），在间区序列中筛选

出 9 个高突变区域（Pi＞0.003），这些核酸多态性

值较高的变异位点，能够为黄背草物种鉴定的 DNA

条形码筛选提供参考依据，并且在黄背草及其近缘

物种的系统进化研究方面发挥重要作用。 

植物叶绿体基因 SSR 具有数量大、保守性高、

遗传信息丰富等特点，其拷贝数的变异是一种重要

的分子标记，在植物多态性研究、群体结构分析、

种群遗传进化等方面的研究具有重要意义[42]。黄背

草、阿拉伯黄背草和中华菅叶绿体基因组中分别检

出 38、36、37 个 SSR 位点，包括单核苷酸 SSR 和

四核苷酸 SRR 2 种类型。单核苷酸 SSR 多为 A/T 重

复，重复单元范围 10～17。四核苷酸 SSR 在三者中

均为 GTAG 重复，其中中华菅重复单元数目为 6，其

余两者均为 5。目前已报道了多种植物叶绿体基因组

SSR 主要由 A/T 碱基构成[37-38]，这与本实验的研究

结果相一致。此外，黄背草、阿拉伯黄背草和中华

菅叶绿体基因组中分别检测到 51、45、46 个长重复

序列，且都只检测到正向重复型和回文重复型两种

长重复序列，长重复序列是导致叶绿体基因组结构

变异的重要因素[43]。这些 SSR 位点以及长重复序列

为黄背草的分子鉴定、物种演化、群体遗传学研究

等方面提供了候选分子标记。为进一步确定黄背草

在菅属植物中的系统位置，基于黄背草及其 15 种近

缘植物叶绿体全基因组构建 ML 系统发育树。结果

表明，14 种菅属植物聚为一类，菅属又分为 2 支，

且黄背草、阿拉伯黄背草和中华菅在菅属植物中形

成稳定的单系分支，支持值为 100%。其中，黄背

草与阿拉伯黄背草互为姐妹支，亲缘关系最为密切。

同时，黄背草与阿拉伯黄背草在形态上也较中华菅

更为相似，且黄背草与除上述 2 种植物外的菅属物

种相比，形态差异更大，对系统发育分析的结果也

起到一定的支撑作用。该研究也表明叶绿体基因组

可有效区分菅属植物的系统发育关系，为后续菅属

植物的种群分类、系统进化和遗传多样性研究提供

材料。 

随着高通量 DNA 测序技术和生物信息学的快

速发展，叶绿体基因组因其丰富的遗传信息和高度

的保守性，在药用植物的近缘物种鉴定及系统进化

研究领域广受关注[36]。本研究首次完成了黄背草叶

绿体基因组的序列测序、组装和注释工作，详细介

绍了黄背草叶绿体基因组基本特征，阐明了黄背草

在菅属植物中的系统位置。同时将黄背草、阿拉伯

黄背草和中华菅 3 种在形态学特征上难以区分的菅

属植物的叶绿体基因组进行比较分析，为黄背草的

物种鉴定、群体遗传学研究等方面所需的 DNA 条
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形码和分子标记筛选提供了参考方向。完成了对菅

属植物的遗传多样性与功能基因组学研究的关键补

充，为后续开展菅属植物的分子鉴定、系统进化研

究以及综合开发利用奠定了理论基础。 
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