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摘要  黑涩楠(Aronia melanocarpa)因其观赏价值和经济价值而闻名, 但其与其它蔷薇科植物的系统进化关系仍不明确。该

研究对黑涩楠叶绿体(cp)基因组进行测序, 并与13个蔷薇科物种的叶绿体基因组进行比较分析。结果表明, 黑涩楠的cp基因

组大小为159 772 bp, 呈典型的四分结构; 其中大单拷贝区(LSC)长度为87 810 bp, 小单拷贝区(SSC)长度为19 200 bp, 中

间含有2个26 381 bp的反向重复区(IRa和IRb)。共注释到132个基因, 包括87个蛋白质编码基因、37个tRNA和8个rRNA。还检

测到76个简单重复序列(SSR)和50个长重复序列。系统进化分析表明, 黑涩楠与红涩楠(A. arbutifolia)的亲缘关系最近, 与榅桲

(Cydonia oblonga)是姊妹支系。该研究提供的基因组信息将为后续的系统进化和种群遗传分析以及分子育种提供理论支持。 
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黑涩楠(Aronia melanocarpa), 又名野樱莓、不老

莓, 隶属蔷薇科涩楠属(Aronia) (Kulling and Rawel, 

2008; Szopa et al., 2017)。黑涩楠原产于美国东北部

和五大湖区(Hardin, 1973; Seidemann, 1993), 20世

纪90年代被引入中国作为经济和观赏植物。近年来, 

黑涩楠受到越来越多的关注, 已广泛用于制作果酱、

果汁、葡萄酒和天然食品着色剂(汪娣等, 2023; 杨柳

等, 2024)。此外, 黑涩楠作为一种草药, 还用于治疗

高血压和动脉粥样硬化(Domarew et al., 2002; Lim 

et al., 2014; Shukla and Mehta, 2015)。 

除黑涩楠外, 涩楠属还包括红涩楠(A. arbutifo-

lia)和紫涩楠(A. prunifolia), 这两种植物都生长在北

美的野外; 还有1种栽培类群涩石楠(A. mitschurinii), 

原产于欧洲(Connolly, 2014; Shipunov et al., 2019)。

然而 , 涩楠属的属界和种间关系尚不明确 (Brand, 

2010; Shipunov et al., 2019)。此外, 涩楠属的分类

历史也很复杂, 该属物种曾被归入许多属, 如欧楂属

(Mespilus)、梨属(Pyrus)、花楸属(Sorbus)和石楠属

(Photinia) (Brand, 2010)。Robertson等(1991)根据涩

楠属与石楠属的花和果实相似的结论, 将其归入石楠

属。然而, Campbell等(2007)研究表明, 涩楠属与石

楠属在分子水平上几乎没有亲缘关系。此外, Guo等

(2011)指出, 涩楠属既不是石楠属的姐妹群, 也不是

落叶石楠属(Pourthiaea)的姐妹群, 他们建议将该属

划分为独立的属。Li等(2012)根据核糖体DNA内部转

录间隔区的分析, 发现涩楠属是白花楸属(Aria)和水

榆属(Micromeles)的姐妹群。到目前为止, 涩楠属的

系统进化位置仍不确定。 

叶绿体(chloroplast, cp)是绿色植物的核心细胞

器 , 在光合作用和碳固定中发挥重要作用(Palmer, 

1987)。在高等植物中 , cp基因组的大小一般介于

120–180 kb之间, 通常由2段反向重复序列(inverted 

repeat, IR)组成, 2个IR之间由1个大单拷贝区(large 

single copy region, LSC)和1个小单拷贝区(small 

single copy region, SSC)隔开(Ravi et al., 2008)。相

对于核基因组, 叶绿体基因组进化速率较慢, 基因含

量及结构高度保守(Daniell et al., 2016; Liu et al., 

2016)。然而, 通过比较分析不同物种间cp基因组, 发
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现在进化过程中种内和种间发生了重排, 如IR收缩和

扩展(褚振州等, 2023)。基于这些特点, cp基因组已广

泛用于物种鉴定及系统进化分析(Liu et al., 2016; 赵

月梅等, 2019)。在本研究中, 我们对黑涩楠完整cp基

因组进行测序和特征分析, 并将其序列特征与蔷薇科

13个物种的cp基因组进行比较, 旨在揭示黑涩楠完

整cp基因组的特征模式, 并确定黑涩楠与其它蔷薇

科植物cp基因组的系统进化关系。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料和DNA提取 

采集江苏省南京中山植物园温室栽培的黑涩楠(Aronia 

melanocarpa (Michx.) Ell.)新鲜叶片。采用CTAB法提

取cp基因组DNA。用NanoDrop分光光度计(Thermo 

Scientific, Waltham, MA, 美国)对DNA质量进行评估。

分别用1%凝胶电泳和Qubit荧光仪(Life Technologies, 

Darmstadt, 德国)检测其完整性和浓度。 

1.2  叶绿体基因组测序、组装和注释 

在Illumina HiSeq4000平台(广州佰数生物)基于边合

成边测序进行DNA文库测序, 测序读长为PE250, 得

到约50 Mb的高质量、干净的双端读数。用NOVOP-

lasty (Dierckxsens et al., 2017)对序列进行组装, 以

Aronia arbutifolia的叶绿体基因组全长为种子序列和

参考基因组, K-mer分别设置为33、49、59和69, 获得

相同组装结果。为确保组装结果准确, 进一步利用

GetOrganelle v1.7.7.1 (默认参数)进行从头组装。结果

2个软件的组装结果一致。使用CPGAVAS软件(Shi et 

al., 2019)注释基因组, 并通过DOGMA (http://dog-

ma.ccbb.utexas.edu)和BLAST (Wyman et al., 2004)

检验注释结果。通过tRNA scan-SE验证tRNA注释结

果。使用OGDRAWv1.2程序 (http://ogdraw.mpimp- 

golm.mpg.de) (Lohse et al., 2007)绘制整个基因组的

圈图。黑涩楠的cp基因组序列已上传至GenBank 

(MT527725)并在ScienceDB数据库中备份(数据集doi: 

10.57760/sciencedb.26952)。 

1.3  重复序列分析和密码子使用分析  

使用MicroSAtellite (MISA, http://pgrc.ipk-gatersle-

ben.de/misa/misa.html)软件 (Mudunuri and Naga-

rajaram, 2007)鉴定简单重复序列(simple sequence 

repeat, SSR), 设置参数definition (unit_size, min_ 

repeats): 1-10 2-6 3-5 4-5 5-5 6-5, interruptions 

(max_difference_for_2_SSRs): 100。重复序列(包括

正向重复、反向重复和互补重复序列)通过REPuter 

(https://bibiserv.Cebitec.uni-bielefeld.de/reputer) 在 线

软件(Kurtz et al., 2001)进行分析, 设置参数minimum 

size=30, Hamming Distance=3。用CodonW1.4.2程

序分析蛋白编码基因的相对同义密码子使用率

(relative synonymous codon usage, RSCU)。 

为探明黑涩楠的全基因组进化动态, 用mVISTA 

(http://genome.lbl.gov/vista/mvista) (Mayor et al., 

2000)程序在Shuffle-LAGAN模式下 (Frazer et al., 

2004)分析14个完整cp基因组之间的遗传差异, 包括

光叶石楠(Photinia glabra) (MK920277)、欧亚花楸

(Sorbus commixta Hedl.) (MK920288) 、河北梨

(Pyrus hopeiensis T. T. Yu) (MF521826)、印缅红果树

(Stranvaesia nussia (Buch.-Ham. ex D. Don) Decne.) 

(MK920284)、弗洛伦萨海棠(Malus florentina (Zuc-

cagni) Stapf) (NC_035625)、中华落叶石楠(Pourt-

hiaea arguta (Lindl.) Decne.) (NC_045413)、驱疝木

(Torminalis clusii) (NC_045423)、红涩楠(A. arbu-

tifolia (L.) Pers.) (NC_045391)、榅桲(Cydonia ob-

longa Mill.) (NC_045415)、木瓜海棠(Chaenomeles 

cathayensis (Hemsl.) C. K. Schneid.) (NC_045392)、

华西小石积 (Osteomeles schwerinae C. K. Sch-

neid.) (NC_045420)、金绒梨(Phippsiomeles mexi-

cana (Baill.) B. B. Liu & J. Wen) (NC_045422)和欧

楂(Mespilus germanica L.) (MK920295)。利用IR-

scope软件对蔷薇科14个物种cp基因组中的单拷贝

区(LSC和SSC)与IR区的边界进行可视化。 

1.4  分子进化和系统进化分析  

从美国国家生物技术信息中心(NCBI)数据库下载64

个物种的cp基因组, 含60个蔷薇科成员和4个外类群, 

包括暹罗桑(Morus indica L.)、裂叶蒙桑(M. mongo-

lica (Bureau) C. K. Schneid.)、枣(Ziziphus jujuba Mill.)

和滇刺枣(Z. Mauritiana Lam.)。根据64个物种的全部

cp基因组构建系统进化树。使用MAFFT v.5软件对64

个物种的cp基因组进行比对(Katoh et al., 2019)。使

用TrimAL v1.4.1软件(默认参数)校正比对后的序列。分
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别使用 iQTree和FastTree软件构建最大似然(ML)树

(Price et al., 2010)。其中, iQTree最优模型为TVM+ 

F+R4, bootstrap设为1 000; FastTree最优模型选用

GTR+G, 进行1 000次SH-like local support检测。 

2  结果与分析 

2.1  黑涩楠叶绿体基因组的特征  

完整的黑涩楠cp基因组全长159 772 bp, 呈典型的四

分结构, 这在多数植物中均有发现(Xu et al., 2017)。

其包含1个长87 810 bp的LSC区和1个长19 200 bp

的SSC区, 这2个区被1对长度为26 381 bp的反向重

复区(IRa和IRb)隔开(图1)。整个cp基因组的总GC含

量为 36.6%, IR区的GC含量 (42.7%)高于 LSC区

(34.3%)和SSC区(30.4%) (表1), 可能是由于该区域

中重复的rRNA和tRNA的GC含量相对较高所致。这

与前人的研究结果一致(He et al., 2016; Li et al., 

2019)。 

在黑涩楠cp基因组中, 共预测到132个基因, 包

括87个蛋白编码基因、37个tRNA和8个rRNA。其中, 

110个基因是单拷贝, 22个基因位于IR区(表1, 表2)。

在22个重复基因中, 10个为蛋白编码基因, 8个编码

tRNA, 4个编码rRNA (表2)。此外, 还发现45个参与

光合作用的基因, 包括6个ATP合成酶亚基编码基因、

12个NADH脱氢酶亚基编码基因、6个细胞色素b/f复

合体亚基编码基因、5个光系统I亚基编码基因、15个

光系统II亚基编码基因和1个编码Rubisco大亚基的基

因(表2)。 

此外, 黑涩楠cp基因组中有18个基因有内含子, 

其中12个基因是蛋白编码基因, 6个基因编码tRNA。

其中, 15个基因含有2个外显子, 3个基因(ycf3、clpP

和rps12)含有3个外显子(表2)。值得注意的是, rps12

是一个反式剪接基因, 其外显子1位于LSC区, 而外

显子2和外显子3则位于IR区的2个位置, 这在许多物

种中均很常见(Hildebrand et al., 1988)。此外, trnK- 

UUU含有最长的内含子(长度为2 490 bp), matK基因

位于该内含子中。 

2.2  重复序列分析  

重复序列在基因组重排和序列分化中发挥重要作用。

长重复序列经常出现在基因组序列中, 是重要的分析

工具(Benson, 1999)。本研究发现, 在黑涩楠cp基因

组中含有50个长重复序列, 其中35个为正向重复序

列, 14个为反向重复序列, 还有1个复合长重复序列。

大多数重复序列分布在LSC区(31个), 其次是IRs区

(16个), 仅有6个重复序列分布在SSC区。此外, 大多

数重复序列分布在基因间区(34个, 占68%), 少数分

布在ycf1、ycf2、ycf3、ndhA和rpl16基因中(附表1)。 

简单重复序列(SSR)通常由1–6个核苷酸重复单

元组成(Liu et al., 2018)。SSR具有多种多态性, 因此

可作为确定植物分类地位和系统进化关系的有效分

子标记(Fu et al., 2016)。本研究在黑涩楠cp基因组中

检测到76个SSRs。大部分已鉴定的SSR为单核苷酸

SSR (57个, 占85.07%), 其中单核苷酸T的频率最

高, 其次是单核苷酸A和C (表3)。然而, 除3个二核苷

酸(4.47%)和7个复合SSR (0.44%)外, 在黑涩楠cp基

因组中未发现其它多核苷酸SSR (附表2)。SSR主要

分布在LSC区(60个, 78.94%), 其次是SSC区(12个, 

15.79%)和IR区(4个, 5.97%)。基因间空间包含了大

部分SSR (58个, 76.32%), 而编码序列中仅检测到

18个SSRs, 分别是matK、rps16、trnG-GCC、atpF、

rpoC2、rpoB、atpB、clpP、rpl16、ndhA和ycf1 (附

表2)。此外, rps16、trnG-GCC、clpP、rpl16、ndhA

和ycf1比其它基因含有更多SSR位点。这些SSR可作

为分子标记用于分析涩楠属种间的遗传变异。 

2.3  黑涩楠叶绿体基因组中的密码子使用情况  

密码子退化, 即同义密码子编码单一氨基酸的现象, 

具有重要的生物学意义, 可使生物有效避免有害突变

(Morton, 2003)。然而, 退化密码子家族中的同义密

码子在植物进化过程中会出现使用偏差 (Liu and 

Xue, 2005)。相对同义密码子使用度(RSCU)是检测

密码子偏好程度的有效指标(Sharp and Li, 1987)。因

此, 我们分析了黑涩楠cp基因组中的密码子使用频

率和RSCU。编码蛋白质的基因共有79 848个碱基和

26 616个密码子。根据编码21种氨基酸的64个可能密

码子, 该cp基因组中出现频率最高和最低的氨基酸

分别是亮氨酸(2 800, 10.52%)以及半胱氨酸(303, 

1.14%)。这种现象在其它被子植物质体中也很常见

(Chiapella et al., 2019)。通常情况下, 同义密码子偏

好根据RSCU值可分为4类: 无偏好(RSCU≤1.0)、低

偏好(1.0<RSCU<1.2)、中偏好(1.2≤RSCU≤1.3)和高
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偏好(RSCU>1.3) (Zhao et al., 2010)。在本研究中, 

有30种密码子的RSCU值大于1.0, 其中2种为低偏好

(1.0<RSCU<1.2), 7种为中偏好(1.2≤RSCU≤1.3), 21

种为高偏好(RSCU>1.3); 除密码子UUG外, 其余密

码子大多以A或U结尾。相比之下 , 34个无偏好

(RSCU≤1.0)密码子大多以C或G结尾(表4)。 

 

 

图1  黑涩楠叶绿体基因组图谱 

圆圈内、外的基因分别按顺时针和逆时针方向转录。不同功能基因组用不同的颜色标记。内圈的GC和AT含量分别用深灰和浅灰

色表示。 

 

Figure 1  Map of the chloroplast genome of Aronia melanocarpa 

Genes inside and outside of the circle are transcribed in the clockwise and counterclockwise directions respectively. Different 

functional gene groups are color-coded accordingly. GC and AT content are represented on the inner circle by darker and 

lighter gray, respectively. 
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表1  黑涩楠叶绿体基因组特征 

Table 1  The Aronia melanocarpa chloroplast genome features 

Genome features A. melanocarpa Genome features A. melanocarpa 

Genome size (bp)/GC content (%) 159772/36.6 Number of unique genes 110 

LSC size (bp)/GC content (%) 87810/34.3 Protein-coding genes 87 

SSC size (bp)/GC content (%) 19200/30.4 tRNAs 37 

IR size (bp)/GC content (%) 52762/42.7 rRNAs 8 

Total gene number 132 Genes duplicated in the IRs 22 

LSC: 大单拷贝区; SSC: 小单拷贝区; IR: 反向重复区 

LSC: Large single copy region; SSC: Small single copy region; IR: Inverted repeat region 
 

表2  本研究测序的黑涩楠叶绿体基因组中的基因 

Table 2  Genes in the chloroplast genome of Aronia melanocarpa sequenced in this study 

Category Gene group Name of gene Number
Self-replication Proteins of the large ribosomal subunit rpl2ab, rpl14, rpl16b, rpl20, rpl22, rpl23a, rpl32, rpl33, rpl36 11 

Proteins of the small ribosomal subunit rps2, rps3, rps4, rps7a, rps8, rps11, rps12ac, rps14, rps15,
rps16b, rps18, rps19ab 

15 

Subunits of RNA polymerase rpoA, rpoB, rpoC1b, rpoC2 4 
rRNAs rrn23Sa, rrn16Sa, rrn5Sa, rrn4.5Sa 8 

tRNAs trnH-GUG, trnK-UUUb, trnQ-UUG, trnS-GCU, trnG-
GCCab, trnR-UCU, trnC-GCA, trnD-GUC, trnY-GUA, trnE-
UUC, trnT-GGU, trnS-UGA, trnfM, trnS-GGA, trnS-GGA,
trnT-UGU, trnL-UAAb, trnF-GAA, trnV-UACb, trnM-CAU,
trnW-CCA, trnP-UGG, trnI-CAUa, trnL-CAAa, trnV-GACa,
trnI-GAUab, trnA-UGCab, trnR-ACGa, trnN-GUUa, trnL-UAG

37 

Photosynthesis Subunits of photosystem I psaA, psaB, psaIa, psaJ 5 

Subunits of photosystem II psbA, psbB, psbC, psbD, psbE, psbF, psbH, psbIa, psbJ,
psbK, psbL, psbM, psbN, psbT, psbZ 

15 

Subunits of NADH dehydrogenase ndhAb, ndhBab, ndhC, ndhD, ndhE, ndhF, ndhG, ndhH,
ndhI, ndhJ, ndhK 

12 

Subunits of cytochrome b/f complex petA, petBb, petDb, petG, petL, petN 6 
Subunits of ATP synthase atpA, atpB, atpE, atpFb, atpH, atpI 6 
Large subunit of Rubisco rbcL 1 

Biosynthesis Maturase matK 1 
Protease clpPc 1 
Envelope membrane protein cemA 1 
Acetyl-CoA carboxylase accD 1 
C-type cytochrome synthesis gene ccsA 1 
Translation initiation factor infA 1 

Unknown function Conserved hypothetical chloroplast 
reading frames 

ycf1a, ycf2a, ycf3c, ycf4 6 

a: 反向重复区中的2个基因拷贝; b: 包含2个外显子的基因; c: 包含3个外显子的基因 

a: Two gene copies in inverted repeat regions; b: Genes containing two exons; c: Genes containing three exons 
 

表3  黑涩楠叶绿体基因组中简单重复序列(SSR)的鉴定频率 

Table 3  The frequency of identified of simple sequence repeats (SSRs) in the Aronia melanocarpa chloroplast genome 

Nucleotide(s) 
Number of repeats 

6 7 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 Total 
A – – 5 5 4 2 2 4 2 – – – 1 25 
C – – 2 1 – 1 – – – – – – – 4 
G – – 1 1 – – – – – – – – – 2 
T – – 13 9 6 2 1 4 1 2 2 1 – 41 

AT 2   – – – – – – – – – – – 2 
TA 1 1 – – – – – – – – – – – 2 

– 不存在  – Absent 
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表4  黑涩楠叶绿体基因组中的密码子用法 

Table 4  Codon usage in the Aronia melanocarpa chloroplast genome 

Amino acids  Codon  No.  RSCU Amino acids  Codon       No.   RSCU 

Phe UUU 975 1.3 Ala GCU 645 1.84 

Phe UUC 526 0.7 Ala GCC 217 0.62 

Leu UUA 912 1.95 Ala GCA 390 1.11 

Leu UUG 565 1.21 Ala GCG 148 0.42 

Leu CUU 593 1.27 TER UAA 51 1.76 

Leu CUC 186 0.4 TER UAG 21 0.72 

Leu CUA 363 0.78 TER UGA 15 0.52 

Leu CUG 181 0.39 His CAU 493 1.55 

Ile AUU 1123 1.47 His CAC 145 0.45 

Ile AUC 440 0.58 Gln CAA 727 1.54 

Ile AUA 730 0.96 Gln CAG 217 0.46 

Met AUG 627 1 Asn AAU 987 1.53 

Val GUU 524 1.44 Asn AAC 305 0.47 

Val GUC 167 0.46 Lys AAA 1068 1.49 

Val GUA 552 1.52 Lys AAG 364 0.51 

Val GUG 208 0.57 Asp GAU 889 1.62 

Ser UCU 573 1.69 Asp GAC 208 0.38 

Ser UCC 330 0.97 Glu GAA 1035 1.48 

Ser UCA 408 1.2 Glu GAG 363 0.52 

Ser UCG 190 0.56 Cys UGU 226 1.49 

Ser AGU 411 1.21 Cys UGC 77 0.51 

Ser AGC 128 0.38 Trp UGG 458 1 

Pro CCU 421 1.56 Arg CGU 340 1.27 

Pro CCC 201 0.74 Arg CGC 112 0.42 

Pro CCA 310 1.15 Arg CGA 370 1.38 

Pro CCG 149 0.55 Arg CGG 121 0.45 

Thr ACU 551 1.6 Arg AGA 493 1.84 

Thr ACC 251 0.73 Arg AGG 173 0.65 

Thr ACA 423 1.23 Gly GGU 589 1.31 

Thr ACG 153 0.44 Gly GGC 183 0.41 

Tyr UAU 801 1.61 Gly GGA 725 1.62 

Tyr UAC 194 0.39 Gly GGG 295 0.66 

RSCU: 相对同义密码子使用率  RSCU: Relative synonymous codon usage 

 

2.4  蔷薇科植物完整叶绿体基因组的比较分析 

使用mVISTA在线软件, 对14种蔷薇科植物cp基因

组进行BLAST分析, 并以黑涩楠为参考。比较基因

组分析表明 , 入选物种的基因组整体上高度保守 , 

尤其是在编码区(图2)。相反, 在这些物种中, 非编

码区的差异更大(图2)。在非编码区, trnK-rps16、 

rps16-trnQ、trnG-atpA、petN-psbM、trnT-psbD、

psbZ-trnG、 trnT-trnL、ndhC-trnV和accD-psaI等

区域的差异程度较高 , 这可能是蔷薇科物种鉴定

的重要候选区域。当然, 这些区域是否适合作为分

子标记用于蔷薇科物种的系统进化研究仍需进一

步验证。 
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图2  14种蔷薇科植物叶绿体基因组比较 

图中纵坐标和横坐标分别代表50%–100%的相同率和序列长度。注释基因显示在顶部。 

 

Figure 2  A comparison of the chloroplast genomes among 14 Rosaceae species 

The vertical scale and horizontal axes in the figure represent the percentage of identity ranging from 50% to 100% and the 

sequence length, respectively. Annotated genes are displayed on the top. 
 

2.5  IR区的收缩和扩展 

IR区的收缩和扩展导致cp基因组大小发生变化, 在

植物进化过程中起重要作用(Zhao et al., 2020)。在

蔷薇科植物中检测到的14个cp基因组均含有4个典

型的亚区, 从而形成4个边界, 分别为LSC-IRb交界

处(JLB)、IRb-SSC交界处(JSB)、SSC-IRa交界处

(JSA)和IRa-LSC交界处(JLA)。随着个体基因组的进

化, 边界区域的收缩和扩展非常常见, 这也导致cp

基因组大小有所不同(Guo et al., 2017)。我们比较了

14种蔷薇科植物cp基因组的边界(图3), 发现了3个

易变位点(rps19、ycf1和ndhF), 它们一般位于IR与

SSC (JSA/JSB)和IR与LSC (JLA/JLB)的交界处。除

光叶石楠和榅桲外, 所有物种的rps19基因都位于

JLB, 长度增加了120–124 bp (图3)。在IRa区还发现 

了1个额外的rps19基因, 该基因与11个物种JLA处的

1 bp间隙有关, 除光叶石楠、弗洛伦萨海棠和榅桲

外, 其它物种均无该基因。ycf1基因显示出显著的序

列多样性。在其拷贝中, 较短的1个拷贝位于JSB, 

长度从1 073 bp (金绒梨)到1 091 bp (驱疝木)不等, 

但在弗洛伦萨海棠中没有这个短的ycf1基因。JSA

位于ycf1的第2个拷贝中 , 此较长拷贝的长度从   

5 633 bp到5 654 bp不等, 只有榅桲例外, 其第2个

拷贝的长度仅有2 297 bp。参与光合作用的基因

ndhF也跨越了JSB, 长度从2 243 bp到2 276 bp不

等。而对木兰科植物的研究表明 , ndhF主要位于

SSC区(Amiryousefi et al., 2018)。此外, 榅桲cp基

因组的边界显示出 IRs的收缩 , 表明边界基因的变

化可能由长度变化引起。 
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图3  蔷薇科14个物种的LSC、SSC和IR区域的边界距离比较 

LSC、SSC和IR同表1。 

 

Figure 3  Comparisons of the boundary distances for LSC, SSC, and IR regions among 14 species from the Rosaceae 

LSC, SSC, and IR are the same as shown in Table 1. 
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2.6  系统进化分析 

使用MAFFT软件对蔷薇科36属60种植物的完整cp基

因组序列进行比对。基于最大似然法(ML)并分别使用

iQTree和FastTree软件构建系统进化树。在系统进化

分析中, 将暹罗桑、裂叶蒙桑、枣和滇刺枣作为外类

群。系统进化树显示 , 黑涩楠和红涩楠为姐妹群 , 

支持率为100% (图4)。虽然系统进化分析表明榅桲与

涩楠属聚类, 但是支持率仅为36%。此外, 苹果属

(Malus)、落叶石楠属、驱疝木属(Torminalis)、涩石

楠属、榅桲属(Cydonia)、木瓜属(Chaenomeles)、小

石积属(Osteomeles)和金绒梨属(Phippsiomeles)被

聚到同一分支中, 支持率较高。 

 

 

图4  利用完整的叶绿体基因组对60个蔷薇科物种进行系统进化分析 

左侧为利用iQTree构建的系统发育树, 节点上方的数字为自展支持率; 右侧为利用FastTree构建的系统发育树, 节点上方的数字

为SH-like local支持率。 

 

Figure 4  Phylogenetic analyses on 60 Rosaceae species using their complete chloroplast genomes 

On the left, phylogenetic tree was constructed by iQTree, numbers above the nodes are bootstrap values; on the right, phylo-

genetic tree was constructed by FastTree, numbers above the nodes are SH-like local values. 
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3  讨论与结论 

已有一些研究对涩楠属的系统进化位置进行了讨论

(Campbell et al., 2007; Guo et al., 2011; Li et al., 

2012)。本研究中, 系统进化分析结果支持涩楠属作为

一个独立的属, 这与前人的研究结果一致(Guo et al., 

2011; Liu et al., 2020)。例如, 基于cp DNA树(trnL- 

trnF和psbA-trnH), 涩楠属与牛筋条属(Dichotoman-

thes)和落叶石楠属组成一个支系(Guo et al., 2011)。

此外 , 基于完整cp基因组分析 , 红苦味果 (Aronia 

arbutifolia)与枫棠属(Eriolobus)、苹果属、落叶石楠

属、驱疝木属、木瓜属、榅桲属、牛筋条属、小石积

属、枫棠属、花楸属、多依属(Docynia)和金绒梨属所

在的一个大支系为姊妹关系(Liu et al., 2020)。由于分

析的涩楠属物种数量有限(如缺乏紫涩楠的cp基因组

数据), 因此需要增加更多的cp基因组来解决涩楠属

内遗传分化和系统进化问题。 

本研究利用Illumina高通量测序技术对黑涩楠完

整cp基因组进行测序。黑涩楠cp基因组长度为

159 772 bp; 注释到132个基因, 包括87个蛋白质编

码基因、37个tRNA和8个rRNA。重复序列分析鉴定

出76个SSRs和50个长重复序列, 这些序列为进一步

开发分子标记提供了支持。在基因间还检测到高变异

区 , 如 trnK-rps16、rps16-trnQ、 trnG-atpA、petN- 

psbM、trnT-psbD、psbZ-trnG、trnT-trnL、ndhC-trnV

以及accD-psaI, 这些区域可广泛应用于遗传和系统

进化研究。系统进化分析结果强烈支持黑涩楠与红涩

楠亲缘关系最近的结论; 其次是榅桲, 但支持率较

低。本研究获得的黑涩楠叶绿体基因组数据将为后续

的种群遗传学和系统进化研究奠定基础, 并为该属的

分子育种和资源可持续利用提供理论依据。 
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Structural and Comparative Analysis of the Complete Chloroplast 
Genome of the Aronia melanocarpa and Its Phylogenetic Inference 

Chuanyong Wang1, Dian Zhuang2, Zhengda Song1, Henghua Zhai1, Naiwei Li1*, Fan Zhang1* 
1Jiangsu Key Laboratory for the Research and Utilization of Plant Resources, Institute of Botany, Jiangsu Province and 

Chinese Academy of Sciences, Nanjing Botanical Garden Mem. Sun Yat-Sen, Nanjing 210014, China  
2Nanjing University of Chinese Medicine, Nanjing 210023, China 

INTRODUCTION:  Aronia melanocarpa also known as black chokeberry, belongs to the genus Aronia (Rosaceae). In 

addition to A. melanocarpa, Aronia includes A. arbutifolia or red chokeberry and A. prunifolia or purple chokeberry, both 

distributed naturally in North American, and an additional cultivated taxon, A. mitschurinii or Mitschurin’s chokeberry, 

originating from Europe. However, the species boundaries and relationships among the species of Aronia are not clear. 

Moreover, the taxonomic history of Aronia is complex, as species of this genus have formerly been placed in many dif-

ferent genera, such as Mespilus, Pyrus, Adenorachis, Sorbus, and Photinia. In the present study, we first sequenced and 

characterized the complete chloroplast (cp) genome of A. melanocarpa and compared its sequence with those of the cp 

genomes from 13 species of the family Rosaceae. The aims of this study were: (1) to increase our understanding of the 

structural patterns of complete cp genome of A. melanocarpa; (2) to investigate the phylogenetic relationships of A. me-

lanocarpa with other Rosaceae species based on their cp genomes. 

RATIONALE: The chloroplast is a unique and essential organelle in green plants with vital roles in photosynthesis and 

carbon fixation. Comparative analyses of cp genomes between different plant species reveal intra- and inter-species 

rearrangements that have occurred during evolution, such as inverted repeat (IR) contraction and expansion. Based on 

these characteristics, the cp genome has been wildly used for species identification, phylogenetic analysis, and exploring 

the genetic basis of environmental adaptation.  

RESULTS: The complete A. melanocarpa cp genome was sequenced, analyzed, and compared with that from 13 other 

species in the Rosaceae. The cp genome is 159 772 bp and has a total guanine-cytosine (GC) content of 36.6%. It exhibits a 

typical quadripartite structure with four separate regions, including a large single copy (LSC) region of 87 810 bp and a small 

single copy (SSC) region of 19 200 bp separated by two inverted repeats (IRa and IRb) regions of 26 381 bp each. A total of 

132 genes were annotated, including 87 protein-coding genes, 37 tRNAs, and eight rRNAs, with 22 duplicates in the IR re-
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gions. In total, 76 simple sequence repeats (SSRs) and 50 long repeats were detected. Phylogenetic analysis indicated that 

A. melanocarpa is most closely related to A. arbutifolia and forms a sister clade to Cydonia oblonga with weak support.  

CONCLUSION: We analyzed the complete cp genome of A. melanocarpa by using Illumina high-throughput sequencing 

technology. The sequence of A. melanocarpa cp genome could be further used for the development of molecular mar-

kers. Highly variable regions were detected in intergenic regions, such as trnK-rps16, rps16-trnQ, trnG-atpA, petN-psbM, 

trnT-psbD, psbZ-trnG, trnT-trnL, ndhC-trnV and accD-psaI, which might be useful for broad applications in genetic re-

search studies as well as phylogenetic studies. Phylogenetic construction results strongly supported that A. melanocarpa 

was closest related to A. arbutifolia, followed by C. oblonga with weak support. This newly available genomic data for A. 

melanocarpa will provide a basis for future research on the population genetics and phylogenomics and will benefit the 

breeding studies and utilization of the genus Aronia. 

 

 

Map of the chloroplast genome of Aronia melanocarpa and phylogenetic analyses among the 60 Rosaceae species 
using their complete chloroplast genomes. Aronia formed a clade with Dichotomanthes and Pourthiaea based on cpDNA 
tree. Moreover, A. melanocarpa is most closely related to A. arbutifolia and forms a sister clade to Cydonia oblonga with weak 
support. 
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附表 1  黑涩楠叶绿体基因组的重复序列分析 

Appendix table 1  Analysis of repeat sequence in the Aronia melanocarpa chloroplast genome 

No. 
Size 

(bp) 

Repeat 

start 1 
Type 

Size 

(bp) 

Repeat 

start 2 

Mismatch 

(bp) 
E-value Region Gene 

1 40 102516 F 40 125215 0 5.94E-15 
IRb, 

SSC 
  

2 39 5167 F 39 5203 0 2.38E-14 LSC   

3 42 149342 F 41 149363 1 1.86E-13 IRa   

4 41 98178 F 42 98198 1 1.86E-13 IRb   

5 41 98178 F 40 98200 1 7.25E-13 IRb   

6 35 49416 F 35 49450 0 6.08E-12 LSC   

7 35 98184 F 35 98205 0 6.08E-12 IRb   

8 39 46497 F 39 102518 1 1.10E-11 LSC, IRb ycf3 

9 38 46497 F 38 125217 1 4.30E-11 
LSC, 

SSC 

ycf3, 

ndhA 

10 40 5166 F 38 5204 2 5.34E-10 LSC   

11 40 98179 F 43 98197 3 1.01E-09 IRb   

12 31 39186 F 31 39216 0 1.56E-09 LSC   

13 37 5169 F 39 5203 2 2.03E-09 LSC   

14 37 78 F 37 97 2 2.92E-08 LSC   

15 34 95174 F 34 95192 2 1.57E-06 IRb ycf2 

16 34 152356 F 34 152374 2 1.57E-06 IRa ycf2 

17 26 10042 F 26 10065 0 1.59E-06 LSC   

18 37 68 F 34 90 3 2.60E-06 LSC   

19 33 111466 F 33 111497 2 5.92E-06 IRb   

20 33 136052 F 33 136083 2 5.92E-06 IRa   

21 32 5143 R 32 5143 2 2.22E-05 LSC   

22 32 70644 R 32 70644 2 2.22E-05 LSC   

23 24 5128 F 24 5151 0 2.55E-05 LSC   

24 24 113729 F 24 133829 0 2.55E-05 IRb, IRa ycf1 

25 28 152362 F 28 152380 1 3.32E-05 IRa ycf2 

26 31 10829 R 31 10829 2 8.34E-05 LSC   

27 31 39152 R 31 39152 2 8.34E-05 LSC   

28 23 5295 F 23 5317 0 1.02E-04 LSC   

29 23 10589 F 23 10609 0 1.02E-04 LSC   

30 23 50061 F 23 50084 0 1.02E-04 LSC   

31 23 62466 F 23 62489 0 1.02E-04 LSC   

32 23 85976 F 23 85998 0 1.02E-04 LSC rpl16 

33 23 136062 F 23 136093 0 1.02E-04 IRa   

34 34 117286 R 34 117291 3 1.28E-04 SSC   

35 33 117287 R 34 117291 3 1.28E-04 SSC   

36 28 10584 F 30 10602 2 3.12E-04 LSC   

37 22 33842 R 22 33842 0 4.08E-04 LSC   



38 22 34307 R 22 34307 0 4.08E-04 LSC   

39 22 116434 R 22 116434 0 4.08E-04 SSC   

40 32 66680 R 33 83041 3 4.67E-04 LSC   

41 26 1740 F 26 1753 1 4.94E-04 LSC   

42 29 8498 F 28 38207 2 1.17E-03 LSC   

43 29 10411 R 29 34293 2 1.17E-03 LSC   

44 29 92752 F 29 92773 2 1.17E-03 IRb ycf2 

45 29 154780 F 29 154801 2 1.17E-03 IRa ycf2 

46 21 15521 R 21 15521 0 1.63E-03 LSC   

47 21 38482 C 21 66687 0 1.63E-03 LSC   

48 21 70659 R 21 70659 0 1.63E-03 LSC   

49 21 118156 R 21 118156 0 1.63E-03 SSC   

50 32 339 F 31 75817 3 1.70E-03 LSC   

 

附表 2  黑涩楠叶绿体基因组中的简单重复序列 

Appendix table 2  Simple sequence repeats (SSRs) in the Aronia melanocarpa chloroplast genome 

No. SSR type SSR Size Start End Region Gene 

1 c (T)13(A)12 28 316 343 LSC   

2 p1 (T)11 11 2897 2907 LSC matK 

3 p1 (A)11 11 4901 4911 LSC   

4 p1 (C)11 11 5660 5670 LSC rps16 

5 c (C)13(A)11 24 5818 5841 LSC rps16 

6 p1 (T)12 12 6721 6732 LSC   

7 p1 (A)13 13 7160 7172 LSC   

8 p1 (A)15 15 8045 8059 LSC   

9 p1 (T)10 10 8659 8668 LSC   

10 p1 (T)11 11 9482 9492 LSC   

11 p1 (T)11 11 9840 9850 LSC trnG-GCC 

12 p2 (TA)7 14 10542 10555 LSC   

13 p1 (T)14 14 13231 13244 LSC atpF 

14 p1 (T)10 10 13973 13982 LSC   

15 p1 (A)12 12 14558 14569 LSC   

16 p1 (C)10 10 15051 15060 LSC   

17 p1 (A)15 15 15265 15279 LSC   

18 p1 (T)19 19 15523 15541 LSC   

19 p1 (T)15 15 17372 17386 LSC   

20 p1 (T)11 11 19620 19630 LSC rpoC2 

21 p1 (T)10 10 27317 27326 LSC rpoB 

22 p1 (T)10 10 27962 27971 LSC   

23 p1 (A)14 14 28398 28411 LSC   

24 p1 (T)11 11 29708 29718 LSC   

25 p1 (A)10 10 32117 32126 LSC   

26 c (A)16(T)12 58 38488 38545 LSC   



27 p1 (A)11 11 39117 39127 LSC   

28 p1 (A)15 15 45106 45120 LSC   

29 p1 (A)13 13 47461 47473 LSC   

30 p1 (A)14 14 50209 50222 LSC   

31 p1 (G)11 11 50506 50516 LSC   

32 c (T)10(A)12 54 52183 52236 LSC   

33 p1 (T)12 12 53650 53661 LSC   

34 c (TA)6(T)10 81 54446 54526 LSC   

35 p1 (T)11 11 55578 55588 LSC   

36 p1 (T)10 10 57597 57606 LSC atpB 

37 p1 (T)16 16 60312 60327 LSC   

38 p1 (T)18 18 66693 66710 LSC   

39 p1 (G)10 10 68032 68041 LSC   

40 p1 (T)13 13 68458 68470 LSC   

41 p1 (A)11 11 68776 68786 LSC   

42 p1 (A)15 15 70695 70709 LSC   

43 p2 (AT)6 12 71306 71317 LSC   

44 p1 (T)10 10 71834 71843 LSC   

45 p1 (T)17 17 72552 72568 LSC   

46 p1 (T)15 15 73982 73996 LSC clpP 

47 p1 (T)17 17 74717 74733 LSC clpP 

48 p1 (A)12 12 81458 81469 LSC   

49 p1 (T)15 15 83047 83061 LSC   

50 c (T)11(T)10 107 84673 84779 LSC   

51 p1 (A)10 10 85530 85539 LSC rpl16 

52 p1 (T)12 12 86029 86040 LSC   

53 p1 (T)12 12 86285 86296 LSC   

54 p1 (T)10 10 87086 87095 LSC   

55 p1 (T)11 11 87950 87960 IRb   

56 p1 (T)10 10 103851 103860 IRb   

57 p1 (A)20 20 116436 116455 SSC   

58 c (T)18(T)12(C)10(T)11 127 117285 117411 SSC   

59 p1 (A)10 10 117864 117873 SSC   

60 p2 (AT)6 12 118407 118418 SSC   

61 p1 (T)10 10 123739 123748 SSC   

62 p1 (T)15 15 125650 125664 SSC ndhA 

63 p1 (A)10 10 126205 126214 SSC ndhA 

64 p1 (T)10 10 131555 131564 SSC ycf1 

65 p1 (A)16 16 132186 132201 SSC ycf1 

66 p1 (A)10 10 143723 143732 IRa   

67 p1 (A)11 11 159623 159633 IRa   

 


