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摘  要：本研究对茶树品种槠叶齐叶绿体基因组进行测序，并重点分析其结构特征、密码子偏好性及系统发育关系。

结果显示：其叶绿体基因组全长 157 072 bp，共注释 135 个功能基因。研究发现其反向重复区（inverted repeat, IR）的

GC 含量最高（42.96%），并鉴定出 clpP、ycf3 等多个含内含子基因。密码子偏好性分析表明，槠叶齐叶绿体基因组的

密码子偏好性较弱，且主要受自然选择主导（贡献率 86.6%），最优密码子多以 A/U 结尾，这一结果与突变压力预期不

符。系统发育分析进一步证实，槠叶齐与普洱茶、白毛茶等栽培类型聚为一个高支持率的单系分支，存在密切的母系

遗传关联。本研究为深入解析山茶科物种进化及叶绿体功能优化提供重要依据。 
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Abstract: This study represents sequencing of the chloroplast genome of the tea plant variety Zhuyeqi, with a focus on 

analyzing its structural characteristics, codon usage bias, and phylogenetic relationships. The results revealed that its 
chloroplast genome had 157 072 bp, with 135 functional genes annotated. The GC content in the IR region was found to 

be the highest (42.96%), and several intron-containing genes, such as clpP and ycf3, were identified. Codon usage bias 
analysis indicated a relatively weak bias, primarily driven by natural selection (contribution rate of 86.6%). Optimal 

codons were mostly A/U-ending, deviating from expectations based on mutational pressure. Phylogenetic analysis fur-
ther confirmed that Zhuyeqi formed a highly supported monophyletic clade with cultivated types such as Pu-erh tea and 

Baihao tea, demonstrating close maternal genetic relationships. This study would provide important insights into the 
evolution of Theaceae species and the functional optimization of chloroplast genomes. 
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茶树[Camellia sinensis (L.) O. Kuntze]是全球

最重要的多年生木本经济作物之一，其鲜叶加工

而成的茶叶富含多酚、咖啡碱和芳香物质，具有

显著的保健功效与经济价值。2023 年全球茶叶产

量已超 600 万 t，中国作为最大的茶叶生产国和消

费国，在茶产业可持续发展中占据核心地位。茶树

种质资源丰富，包含多个变种（如 var. sinensis、var. 

assamica、var. pubilimba 等）及大量地方品种和

选育品系，构成了高度复杂的遗传多样性体系，

为茶树品种改良与适应性育种提供了宝贵基础。 

叶绿体基因组因其母系遗传、结构保守、适

度变异等特点，已成为解析植物系统发育、物种

分化及驯化历史的重要分子工具[1]。在茶树研究

中，叶绿体基因组不仅有助于厘清近缘种间的亲

缘关系，还可为分子标记开发、种质鉴定及杂交

亲本选择提供可靠依据，对精准育种具有直接应

用价值。近年来，随着高通量测序技术的发展，

多个茶树及相关山茶属物种的叶绿体基因组相继

被报道，揭示其普遍具有典型的四分区环状结构

（约 157 kb），编码约 130 个功能基因[2]。尽管整

体结构高度保守，但在反向重复区（inverted repeat, 

IR）边界、简单序列重复（simple sequence repeat, 

SSR）分布及长重复序列等方面仍存在种/品种特

异性变异，这些特征已被成功用于构建系统发育

框架和开发品种特异性分子标记。 

在众多茶树品种中，槠叶齐茶树是我国南方

茶区广泛推广的国家级无性系良种，由湖南省农

业科学院茶叶研究所选育。该品种具有发芽整齐、

持嫩性强、产量高、适制绿茶与红茶等突出农艺

优势，尤其在湖南、江西、广西等地大面积种植，

对提升区域茶叶品质与经济效益发挥了重要作

用。然而，目前尚缺乏关于槠叶齐茶树叶绿体基

因组的系统研究，限制了对其母系遗传背景、进

化地位及种质特性的深入理解。 

为此，本研究基于 Illumina 高通量测序技术，

首次完整组装并注释槠叶齐茶树的叶绿体基因

组，系统分析其结构特征、重复序列组成及密码

子使用偏好，并结合山茶属近缘物种开展系统发

育重建。研究旨在：（1）揭示该重要栽培品种的

叶绿体基因组独特性；（2）评估自然选择与突变

压力对其密码子偏好的影响；（3）明确其在茶属

系统演化中的分类位置。研究成果将为茶树遗传

资源保护、分子辅助育种及叶绿体功能基因工程

提供关键数据支撑。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

槠叶齐茶树（Camellia sinensis cv. Zhuyeqi）

一芽一叶样本采自湖南省新化县川坳村标准化种

植园（27.73°N，111.28°E）。样本采集后立即液氮

速冻，全程干冰保存并运输至南京集思慧远生物

科技有限公司进行叶绿体基因组测序，以确保

DNA 完整性和后续分析的可靠性[3]。槠叶齐茶树

叶绿体基因组序列已提交至美国国家生物技术信

息中心（NCBI）（登录号：OL450428.1），相关数

据可供公开检索。 

1.2  方法 

1.2.1  DNA 提取与测序  采用改良十六烷基三

甲基溴化铵（CTAB）法提取叶片总 DNA，通过

琼脂糖凝胶电泳及 NanoDrop 分光光度计检测

DNA 纯度与浓度[4-5]。合格样本经超声波机械打

断后，依次进行末端修复、3’端加 A、连接测序

接头，并通过片段选择构建测序文库。文库质检

合格后，使用 Illumina NovaSeq 6000 平台进行双

端测序（PE150），原始数据经 fastp（v 0.20.0）

软件进行质量控制，包括：①截除测序接头及引

物序列；②剔除平均质量值低于 Q5（碱基平均

错误率高于 31.6%）的短序列数据片段（reads）；

③排除 N 碱基数>5 的低质量片段（reads）[6]。 

1.2.2  叶绿体基因组组装  为降低序列组装复杂

度，首先采用 bowtie2（v2.2.4）软件的极高灵敏

度局部比对（very-sensitive-local）模式，将测序

序列比对至自建叶绿体基因组数据库，筛选出目

标样品的叶绿体 DNA[7-8]。 

组装核心采用 SPAdes v 3.10.1 软件进行非参

考基因组引导的从头组装（de novo）组装，设置

k-mer 参数为 55、87、121 以优化拼接效果[8]。针

对二代测序技术对重复序列和复杂结构的局限

性，建立 7 步迭代优化流程：（1）基于 SPAdes

初步拼接获得初始输入（SEED）序列；（2）通过

k-mer 迭代延伸种子序列，若生成单一连续序列

（contig）则进入步骤 6；（3）利用 SSPACE v 2.0

软件连接 contig 构建支架（scaffold）；（4）使用

GapFiller v 2.1.1 软件填补 scaffold 间隙[8]；（5）若

仍存在缺口，则设计引物进行聚合酶链式反应

（PCR）扩增与测序，直至获得完整伪基因组

（pseudo genome）；（6）通过测序数据回比校正

基因组序列；（7）依据叶绿体结构特征调整序列

坐标，最终输出完整环状或线状基因组[9-10]。 
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1.2.3  叶绿体基因组注释与验证  为提高注释准

确性，采用多软件联合注释策略进行交叉验证。

首先，利用 prodigal v 2.6.3 软件对蛋白编码区

（CDS）进行预测，结合 hmmer v 3.1b2 和 aragorn 

v 1.2.38 软件，分别注释核糖体核糖核酸（rRNA）

和转移核糖核酸（tRNA）基因 [11]。其次，通过

NCBI 数据库获取近缘物种叶绿体基因序列，使用

BLAST v 2.6 软件对组装序列进行同源比对，获

取第二套注释结果。人工校验两套结果间的差异，

修正外显子边界并剔除冗余或错误注释，最终整

合形成高置信度注释集[11-12]。 

1.2.4  叶绿体基因组特征分析  重复序列分析采

用 vmatch v 2.3.0 软件结合开源动态脚本语言

（Perl），参数设置：最小重复长度 30 bp、海明

距离 3，检测正向重复（F）、回文重复（P）、反

向重复（R）、互补重复（C）4 种重复类型[11, 13]。

针对简单序列重复（SSR），使用 MISA v 1.0 软件

筛选叶绿体 SSR 位点，参数为单碱基重复≥8 次，

二至六核苷酸重复≥3 次[11, 14]。基于近缘物种叶

绿体基因组数据，利用 CGVIEW 软件进行基因组

结构可视化及共线性比较，参数为默认设置[15]。 

1.2.5  密码子偏好性分析  （1）中性分析。采用

密码子第 3 位碱基中 G+C 的平均含量（GC3）与

密码子第 1、2 位碱基中 G+C 的平均含量（GC12）

线性回归模型评估核苷酸突变与自然选择的相对

贡献。若回归系数趋近于 1 且决定系数（R²）>0.5，

则表明密码子偏好性主要受突变压力驱动；反之

则提示自然选择占主导地位[16-17]。 

（2）ENC-GC3 分析。基于 ENC 与 GC3 的关

联性，以理论曲线 ENC=2+GC3+29/[GC3²+(1− 

GC3)²]为参照，若数据点显著低于理论曲线，则

表明翻译优化或自然选择对密码子使用具有显著

调控作用[16]。 

（3）PR2 分析。通过密码子第 3 位碱基中 G

的含量占 G+C 含量的比例[G3/(G3+C3)]和密码子

第 3位碱基中A含量占 A+T含量比例[A3/(A3+T3)]

的分布偏离中心对称性（C3=G3，A3=T3），解析

突变与选择压力的非对称性效应[18-19]。 

（4）最优密码子筛选。依据 ENC 值将基因分

为高表达组（前 10%）与低表达组（后 10%），通

过CodonW软件计算相对同义密码子使用度的变化

ΔRSCU=RSCU 高−RSCU 低。以 ΔRSCU≥0.08 且

RSCU>1 作为筛选最优密码子条件，确保其编码

效率与翻译适应性。 

1.2.6  叶绿体基因组系统发育分析  采用全基因

组做进化树分析，将环形序列设置相同起点，物

种间序列用 MAFFT 软件（v7.427，--auto 模式）

进 行 多 序 列 比 对 ， 利 用 RAxML v 8.2.10

（https://cme.h-its.org/exelixis/software.html）在线

软件[20]的 GTRGAMMA 模型，快速自举分析比对

好的数据，bootstrap=1000，构建最大似然进化树。 

2  结果与分析 

2.1  槠叶齐茶树的叶绿体基因组结构解析 

基于 Illumina NovaSeq 6000 平台的高通量测

序显示，槠叶齐茶树叶绿体基因组测序数据质量

较高，Q20 与 Q30 值分别达 96.76%和 91.29%，

总碱基数为 6.36 Gb，整体 GC 含量为 38.76%，

数据质量符合后续分析要求。槠叶齐茶树的叶绿

体基因组呈典型四分体环状结构，全长 157 072 bp，

包括大单拷贝区（LSC，86 628 bp）、小单拷贝区

（SSC，18 282 bp）以及一对反向重复区（IRa/IRb，

各 26 081 bp）。全基因组 GC 含量为 37.29%，其

中 IR 区 GC 含量（42.95%）显著高于 LSC 区

（35.31%）和 SSC 区（30.54%），与多数植物叶

绿体基因组 GC 分布规律一致[21-22]。该结构特征

与栎属（Quercus）等物种的叶绿体基因组相似，但

IR 区长度差异可能反映物种特异性进化事件[4]。 

2.2  槠叶齐茶树叶绿体基因组的基因组成 

在槠叶齐茶树的叶绿体基因组共注释到 135

个功能基因，其中 PCGs 90 个，tRNA 基因 37 个，

rRNA 基因 8 个，未检测到假基因（表 1）。其基

因组中的基因可分为 4 类：光合作用基因（45 个）、

自我复制基因（74 个）、其他基因（6 个）和功能

未知的基因（10 个）。共鉴定出 20 个重复基因，

涵盖多个功能类别：1 个 NADH 脱氢酶亚基基因

（ndhB）、4 个与遗传信息传递相关的基因（rpl2、

rpl23、rps12、rps7）、4 个核糖体 RNA 基因（rrn16、

rrn23 、 rrn4.5 、 rrn5 ）、 7 个转移 RNA 基因

（ trnA-UGC、 trnI-CAU、 trnI-GAU、 trnL-CAA、

trnN-GUU、trnR-ACG、trnV-GAC）、4 个功能未知

的开放阅读框基因（orf42、ycf1、ycf15、ycf2）。这

些重复基因以非编码 RNA 基因为主，编码基因相

对较少。结构特征分析表明，多数基因不含内含子，

仅部分基因含单/双内含子。其中，单内含子基因

16 个（ndhA、ndhB、petB、petD、atpF、rpl16、rpl2、 
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表 1  槠叶齐茶树叶绿体基因组的基因组成 
Tab. 1  Gene composition of chloroplast genome of C. sinensis cv. Zhuyeqi 

基因编码产物/功能 
Gene product/Function 

基因名称 
Gene name 

数量 
Number

光系统 I 亚基 psaA、psaB、psaC、psaI、psaJ 5 

光系统Ⅱ亚基 psbA、psbB、psbC、psbD、psbE、psbF、psbH、psbI、psbJ、psbK、psbL、psbM、psbN、
psbT、psbZ 

15 

NADH 脱氢酶亚基 ndhA*、ndhB*(2)、ndhC、ndhD、ndhE、ndhF、ndhG、ndhH、ndhI、ndhJ、ndhK 12 

细胞色素 b/f 复合体亚基 petA、petB*、petD*、petG、petL、petN 6 

ATP 合酶亚基 atpA、atpB、atpE、atpF*、atpH、atpI 6 

核糖双加氧酶大亚基 rbcL 1 

大核糖体亚基蛋白 rpl14、rpl16*、rpl2*(2)、rpl20、rpl22、rpl23(2)、rpl32、rpl33、rpl36 11 

小核糖体亚基蛋白 rps11、rps12*(2)、rps14、rps15、rps16*、rps18、rps19、rps2、rps3、rps4、rps7(2)、rps8 14 

RNA 聚合酶亚基 rpoA、rpoB、rpoC1*、rpoC2 4 

核糖体 RNA rrn16(2)、rrn23(2)、rrn4.5(2)、rrn5(2) 8 

转移 RNA trnA-UGC*(2)、trnC-GCA、trnD-GUC、trnE-UUC、trnF-GAA、trnG-UCC、trnH-GUG、
trnI-CAU(2)、trnI-GAU*(2)、trnK-UUU*、trnL-CAA(2)、trnL-UAA*、trnL-UAG、trnM-CAU、
trnN-GUU(2)、trnP-UGG、trnQ-UUG、trnR-ACG(2)、trnR-UCU、trnS-GCU、trnS-GGA、
trnS-UGA、trnT-CGU*、trnT-GGU、trnT-UGU、trnV-GAC(2)、trnV-UAC*、trnW-CCA、
trnY-GUA、trnfM-CAU 

37 

成熟酶 matK 1 

蛋白酶 clpP** 1 

包膜膜蛋白 cemA 1 

乙酰辅酶 A 羧化酶 accD 1 

c 型细胞色素合成基因 ccsA 1 

翻译起始因子 infA 1 

保守的假设叶绿体开放阅读框 orf42(2)、ycf1(2)、ycf15(2)、ycf2(2)、ycf3*、ycf4 10 

注：NADH 表示还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸，ATP 表示三磷酸腺苷，RNA 表示核糖核酸，*表示为 1 个内含子，**表示为 2

个内含子，（2）表示 2 个拷贝。 
Notes: NADH refers to reduced nicotinamide adenine dinucleotide, ATP refers to adenosine triphosphate, and RNA refers to ribonucleic 

acid. A gene marked with * indicates that it contains one intron, ** indicates two introns, and (2) indicates two copies. 
 

rps12、rps16、rpoC1、trnA-UGC、trnI-GAU、trnK- 

UUU、trnL-UAA、trnT-CGU 和 trnV-UAC），双内

含子基因 2 个（clpP 和 ycf3）。 

重复序列分析结果显示，基因组含 40 个长重

复序列，正向重复（F）和回文重复（P）各 20

个（表 2）。其中，正向重复序列长度介于 30~82 bp

之间，此单一重复类型特征较 Medicago truncatula

等物种更为保守 [23]。回文重复序列长度跨度大

（30~26 081 bp），推测 IR 区可能存在大规模结构

重组事件，该现象在 Plantago ovata 的叶绿体基

因组中亦有报道[24]。 

2.3  SSR 与重复序列分析 

在槠叶齐茶树叶绿体基因组中共鉴定出 247

个 SSR，涵盖单核苷酸至五核苷酸重复类型（表 3）。

单核苷酸重复占据主导地位（63.56%，n=157），

其中 A/T 重复基序占比高达 96.82%（n=152），显

著高于 C/G 重复类型，与叶绿体基因组 AT 碱基

偏好性特征一致[5, 25]。二核苷酸、三核苷酸、四

核苷酸及五核苷酸重复数目依次为 4、72、12 和

2，显示出多核苷酸重复类型分布的异质性特征。

值得注意的是，本研究中二核苷酸重复比例

（1.62%）显著低于多数已报道物种（如 Clus-

terbean 中占 34.88%[25]），推测槠叶齐茶树的叶绿

体基因组可能具有独特的微卫星演化模式。此外，

SSR 在非编码区的富集趋势与黄芩等物种相似[26]，

进一步证实叶绿体 SSR 分布与功能区域的选择压

力相关。 

2.4  槠叶齐茶树叶绿体基因组密码子使用偏

好性分析 

2.4.1  同义密码子的偏好性分析  本研究对槠叶

齐茶树叶绿体基因组的 52 条蛋白质编码序列的

同义密码子偏好性进行系统分析。结果显示，GC3

均值为 27.65%，显著低于 GC1（46.77%）和 GC2

（39.51%），呈现 GC1>GC2>GC3 的递减模式 
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表 2  槠叶齐茶树叶绿体基因组长重复序列分析 
Tab. 2  Analysis of long repeat sequences in chloroplast genome of C. sinensis cv. Zhuyeqi 

编号 
No. 

第一部分的重复长度 
Repeat length of the 

first part/bp 

第一部分的起始位置
Starting position of 

the first part/bp 

第二部分的重复

长度 Repeat 
length of the 

second part/bp 

第二部分的起始

位置 Starting 
position of the 
second part/bp 

匹配方向 
Match 

direction 

2 个重复序列间

距离 Distance of 
this repeat/bp 

E 值 
E-value 

1 26 081 86 629 26 081 130 992 P 0 0 

2 82 93 896 82 93 914 F –3 7.10×10–34

3 82 93 896 82 149 706 P –3 7.10×10–34

4 82 93 914 82 149 724 P –3 7.10×10–34

5 82 149 706 82 149 724 F –3 7.10×10–34

6 70 93 908 70 93 926 F –2 1.08×10–28

7 70 93 908 70 149 706 P –2 1.08×10–28

8 70 93 926 70 149 724 P –2 1.08×10–28

9 60 93 918 60 93 936 F –1 9.40×10–25

10 60 93 918 60 149 706 P –1 9.40×10–25

11 60 93 936 60 149 724 P –1 9.40×10–25

12 60 93 896 60 93 932 F –3 4.82×10–21

13 60 93 896 60 149 710 P –3 4.82×10–21

14 60 93 932 60 149 746 P –3 4.82×10–21

15 60 149 706 60 149 742 F –3 4.82×10–21

16 52 93 908 52 93 944 F –2 4.08×10–18

17 50 76 736 50 76 736 P –2 6.03×10–17

18 42 79 187 42 79 187 P 0 3.59×10–16

19 42 100 979 42 122 910 F 0 3.59×10–16

20 42 122 910 42 142 681 P 0 3.59×10–16

21 42 93 918 42 93 954 F –1 4.52×10–14

22 42 45 571 42 122 909 F –3 1.11×10–10

23 42 93 896 42 93 950 F –3 1.11×10–10

24 42 149 706 42 149 760 F –3 1.11×10–10

25 39 45 574 39 100 981 F –2 1.53×10–10

26 39 45 574 39 142 682 P –2 1.53×10–10

27 38 60 749 38 60 765 F –3 2.09×10–8

28 35 40 527 35 42 751 F –3 1.04×10–6

29 34 93 908 34 93 962 F –2 1.19×10–7

30 32 9 032 32 37 370 F –3 5.04×10–5

31 31 38 692 31 38 692 P –3 1.83×10–4

32 30 9 034 30 47 287 P 0 6.02×10–9

33 30 14 188 30 14 188 P –2 2.36×10–5

34 30 37 372 30 47 287 P –3 6.60×10–4

35 30 45 586 30 100 993 F –3 6.60×10–4

36 30 45 586 30 142 679 P –3 6.60×10–4

37 30 91 460 30 91 502 F –3 6.60×10–4

38 30 91 460 30 152 170 P –3 6.60×10–4

39 30 91 502 30 152 212 P –3 6.60×10–4

40 30 152 170 30 152 212 F –3 6.60×10–4

注：E 值为评估 2 个序列比对结果统计学显著性的指标，当 E 值小于 1.0×10–10 时，认为比对结果具有显著性意义。 
Notes: The E-value is a metric used to assess the statistical significance of sequence alignment results. When the E-value is less than 

1.0×10–10, the alignment result is considered statistically significant. 
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表 3  槠叶齐茶树叶绿体基因组中 SSR 的类型及分布 
Tab.3  Types and distribution of SSRs in chloroplast genome of C. sinensis cv. Zhuyeqi 

重复单元碱基类型 
Repetitive unit base type 

重复次数 Repeat number of repeat units 总SSR数量
Total num-
ber of SSRs3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

A/T – – – – – 59 39 17 13 11 6 3 1 2 1 152 

C/G – – – – – 5 – – – – – – – – – 5 

AT/AT – – 4 – – – – – – – – – – – – 4 

AAT/AAG/AAC/ACC/AGA/AGC/ATA/ATC/ 
ATG/ATT 

25 – – – – – – – – – – – – – – 25 

TAA/TCA/TCT/TGA/TGC/TTA/TTC/TTG 28 – – – – – – – – – – – – – – 28 

CAA/CAG/CTC/CTG/CTT 9 – – – – – – – – – – – – – – 9 

GAA/GAG/GAT/GCA/GCT/GGA/GGT 10 – – – – – – – – – – – – – – 10 

AAAT/AATA/AGAT/ATAG 5 – – – – – – – – – – – – – – 5 

CCCT 1 – – – – – – – – – – – – – – 1 

GAAA/GAGG/GTCT 3 – – – – – – – – – – – – – – 3 

TCTA/TCTT/TTTC 3 – – – – – – – – – – – – – – 3 

AAAAAG/CTTTTT 2 – – – – – – – – – – – – – – 2 

 
（图 1），该趋势与叶绿体基因组偏好 A/U 结尾密

码子的典型特征相吻合 [ 1 7 ,  2 7 ]。有效密码子数

（ENC）分布范围为 34.24~53.16（均值为 46.63），

其中 51 条基因的 ENC>35，仅 rps14 基因

（ENC=34.24）显示较弱偏好性，表明基因组整

体密码子使用偏好性强度较弱，这一现象与蒺藜

苜蓿（ENC=37.11~51.91）及杧果（ENC 均值>45）

等物种的叶绿体基因组特征相似 [18, 23]。GC3 与 
 

 
 

图 1  GC 含量与 ENC 值在槠叶齐茶树叶绿体基因组间的对比分析 
Fig. 1  Comparative analysis of GC content and ENC values in chloroplast genome of  

C. sinensis cv. Zhuyeqi 
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ENC 值的关联性可能暗示突变压力与自然选择共

同作用于密码子偏好性的形成机制[17, 28]，而 rps14

基因的特殊性提示其可能受到额外的进化约束[29]。 

2.4.2  中性分析（GC3-GC12 分析）  槠叶齐茶树叶

绿体基因组密码子的 GC3 分布区间为 19.85%~ 

37.02% （表 4），显著低于 GC12 （32.13%~54.68%）。

中性绘图分析显示，GC12 与 GC3 的回归斜率为

0.134（R²adj=0.01），表明二者无显著线性相关性[17]。

根据斜率推算，自然选择对密码子偏好性的贡献

率达 86.6%，显著高于突变压力（13.4%），说明

自然选择是该物种叶绿体基因组密码子偏好性形

成的主要驱动力[28]。该结果与茶科植物叶绿体基

因组的进化特征一致，即密码子偏好性主要由选

择压力主导，同时伴随微弱突变效应[30]。 
 

表 4  槠叶齐茶树的叶绿体基因组密码子分析 
Tab. 4  Analysis in the codons of chloroplast genome of C. sinensis cv. Zhuyeqi 

基因编码产物 
Gene Product 

基因 
Gene 

GC12 
/% 

GC3 
/% 

ENC 
G3 

/(G3+C3)
A3 

/(A3+T3)
基因编码产物 
Gene Product 

基因
Gene

GC12 

/% 
GC3 

/% 
ENC 

G3 
/(G3+C3)

A3 
/(A3+T3)

乙酰辅酶 A 羧化酶 accD 37.94 29.57 45.05 0.55 0.34 光系统Ⅱ亚基 psbB 50.59 31.24 44.42 0.53 0.39 

ATP 合酶亚基 

atpA 47.84 24.02 41.86 0.55 0.48 psbC 49.79 31.65 41.28 0.46 0.44 

atpB 49.00 28.46 44.65 0.53 0.46 psbD 47.46 31.64 43.38 0.43 0.37 

atpE 44.03 27.61 43.11 0.62 0.44 核糖双加氧酶大亚基 rbcL 51.16 30.04 46.29 0.50 0.42 

atpF 40.00 35.68 42.79 0.62 0.50

大核糖体亚基蛋白 

rpl14 46.35 26.02 42.84 0.53 0.49 

atpI 43.55 26.61 44.95 0.44 0.43 rpl16 51.84 19.85 35.39 0.63 0.59 

c 型细胞色素合成基因 ccsA 35.25 24.22 44.81 0.50 0.46 rpl2 48.91 32.36 51.74 0.51 0.49 

包膜膜蛋白 cemA 32.54 31.03 49.42 0.47 0.43 rpl20 41.10 25.42 48.80 0.63 0.49 

蛋白酶 clpP 46.05 26.98 46.69 0.53 0.48 rpl22 39.11 25.00 40.88 0.56 0.54 

成熟酶 matK 35.20 27.60 45.45 0.54 0.43

RNA 聚合酶亚基 

rpoA 38.39 25.00 46.13 0.56 0.48 

NADH 脱氢酶亚基 

ndhA 40.39 20.60 39.22 0.49 0.49 rpoB 44.26 27.73 46.11 0.64 0.49 

ndhB 40.02 31.12 45.46 0.42 0.46 rpoC1 43.64 28.36 48.58 0.55 0.48 

ndhC 40.08 24.79 47.89 0.67 0.41 rpoC2 41.70 28.57 46.83 0.53 0.48 

ndhE 36.28 24.51 40.20 0.56 0.35

小核糖体亚基蛋白 

rps11 54.68 20.86 46.09 0.59 0.48 

ndhF 36.32 22.83 40.69 0.6 0.39 rps12 51.26 29.41 47.53 0.46 0.50 

ndhG 37.57 22.03 39.83 0.54 0.41 rps14 45.54 31.68 34.24 0.72 0.58 

ndhH 43.53 24.62 45.37 0.61 0.49 rps18 39.22 26.47 35.74 0.67 0.47 

ndhI 39.88 27.98 48.87 0.49 0.44 rps2 42.62 28.27 48.73 0.58 0.45 

ndhJ 44.03 31.45 47.49 0.60 0.40 rps3 39.27 22.83 46.43 0.38 0.60 

ndhK 41.87 25.80 45.14 0.55 0.43 rps4 43.57 26.24 47.63 0.49 0.50 

细胞色素 b/f 复合体 

亚基 

petA 44.71 28.35 46.92 0.56 0.43 rps7 48.72 23.08 45.27 0.56 0.58 

petB 45.14 30.56 42.57 0.59 0.40 rps8 41.55 27.21 38.44 0.49 0.52 

petD 45.03 27.33 41.26 0.55 0.50

保守的假定叶绿体 

开放阅读框 

ycf1 32.13 25.03 46.23 0.54 0.52 

光系统 I 亚基 
psaA 47.87 31.82 46.96 0.49 0.42 ycf2 38.00 37.02 51.22 0.54 0.43 

psaB 45.92 30.61 45.67 0.56 0.38 ycf3 43.20 28.99 53.16 0.55 0.47 

光系统Ⅱ亚基 psbA 46.61 32.49 39.09 0.33 0.33 ycf4 42.70 29.19 46.09 0.54 0.41 

 
2.4.3  GC3-ENC 分析  根据 GC3-ENC 分析结果

显示，本研究筛选的 52 个基因的 ENC 值主要分

布于 40~50 区间（表 4），其中 83.7%的基因实测

ENC 值低于中性突变理论预期值，表明密码子偏好

性形成机制中自然选择压力占据主导作用[18, 28]。

GC3 呈显著窄幅分布特征（19.85%~37.02%），该

数值域显著低于中性突变模型预测的 GC3 波动

范围，进一步证实了非随机进化力量对密码子使

用模式的塑造作用[31]。结合 GC3-ENC 双参数分

析，基因组的密码子偏好性主要受翻译选择等定

向进化压力的影响，而非单纯由碱基突变偏倚驱

动[18-19]。 

2.4.4  PR2 分析  PR2 分析表明，槠叶齐茶树叶

绿体基因组的密码子第 3 位碱基使用偏好性分布

呈现显著异质性。G3/(G3+C3)和 A3/(A3+T3)比值显

示，系统偏向 G3> C3 及 T3>A3 的非对称分布（表
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4），其中光合系统核心基因 psbA 的 G3/(G3+C3)

（0.33）和 A3/(A3+T3)（0.33）均处于最小值，核

糖体蛋白编码基因 rps14 的 G3/(G3+C3)达到峰值

（0.72），rps3 的 A3/(A3+T3)则为 0.6。该分布模

式显著偏离突变压力作用下的理论平衡值（C3= 

G3，A3=T3），推测自然选择对碱基使用频率的调

控占据主导地位[17-18, 32]。值得注意的是，psbA 基

因的极端偏倚特征与其他研究中对光合核心基因

受强选择压力作用的结果具有一致性[33, 34]，而核

糖体蛋白基因的变异幅度则可能反映其功能分化

的选择强度差异[32]。 

2.4.5  最优密码子确定  本研究在槠叶齐茶树叶

绿体基因组中共鉴定出 20 个最优密码子（表 5）。

其中，以 U/A 结尾的密码子占比达 90%（如 GCA、

GCU、CAA 等），表明其密码子第 3 位碱基存在

显著的 A/U 偏好性。该特征与多数植物叶绿体基

因组中密码子偏好性受自然选择主导的进化模式

一致[17, 28]。值得注意的是，最优密码子的碱基组

成特征可能反映出基因组在翻译效率优化与环境

适应性间的平衡机制[23]。 
 

表 5  槠叶齐茶树叶绿体基因最优密码子 
Tab. 5  Optimal codons in chloroplast genome of Camellia sinensis cv. Zhuyeqi 

氨基酸 
Amino acid 

密码子 
Codon 

基因组 
Genome 

高表达基因 
High expressed genes 

低表达基因 
Low expressed genes 

ΔRSCU 
数量 

Number 
RSCU 

数量 
Number 

RSCU 
数量 

Number 
RSCU 

丙氨酸（Ala） GCU*** 526 1.83 37 2.51 41 1.67 0.84 

 GCA* 332 1.16 17 1.15 25 1.02 0.13 

半胱氨酸（Cys） UGU*** 173 1.52 6 2.00 30 1.43 0.57 

谷氨酸（Glu） GAA* 859 1.53 33 1.53 120 1.34 0.19 

甘氨酸（Gly） GGU*** 465 1.29 31 1.91 39 1.04 0.87 

赖氨酸（Lys） AAA** 850 1.53 31 1.72 127 1.30 0.42 

亮氨酸（Leu） UUA** 707 1.98 18 1.59 65 1.22 0.37 

 CUU* 445 1.25 18 1.59 76 1.42 0.17 

 CUA* 278 0.78 13 1.15 49 0.92 0.23 

 UUG* 440 1.23 18 1.59 75 1.40 0.19 

脯氨酸（Pro） CCU** 361 1.66 15 1.76 43 1.39 0.37 

谷酰胺酸（Gln） CAA** 581 1.53 19 1.73 82 1.43 0.30 

精氨酸（Arg） CGA** 296 1.42 26 1.84 46 1.37 0.47 

 CGU** 290 1.39 20 1.41 33 0.99 0.42 

丝氨酸（Ser） UCU** 471 1.79 22 1.97 79 1.60 0.37 

 AGU** 344 1.32 17 1.52 52 1.05 0.47 

苏氨酸（Thr） ACC** 192 0.74 11 1.07 24 0.71 0.36 

 ACU*** 430 1.66 20 1.95 44 1.30 0.65 

缬氨酸（Val） GUU*** 422 1.48 19 1.95 40 1.36 0.59 

 GUA*** 437 1.53 18 1.85 37 1.25 0.62 

注：*表示 0.08<ΔRSCU<0.30；**表示 0.30≤ΔRSCU<0.50；***表示 ΔRSCU>0.50。  

Notes: * indicates 0.08<ΔRSCU<0.30; ** indicates 0.30≤ΔRSCU<0.50; and *** indicates ΔRSCU>0.50. 

 
2.5  系统发育分析 

基于叶绿体基因组序列的系统发育分析表明

（图 2），槠叶齐茶树与多个茶树栽培类型[包括普

洱茶（C. sinensis var. assamica）和白毛茶（C. 

sinensis var. pubilimba）]共同聚类于一个支持率极

高（Bootstrap 值=100%）的单系分支，证实其与 

这些栽培类群存在密切的母系遗传关联[35-36]。该

结果印证了槠叶齐属于茶树（C. sinensis）种内广

泛栽培的类群，其叶绿体基因组在进化上高度保

守，与主要茶用类型共享近期共同祖先。 

在更广泛的山茶属系统发育框架中，茶树及其

变种（含槠叶齐）与大理茶（C. taliensis）、秃房茶 
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图 2  槠叶齐茶树的叶绿体系统进化分析 
Fig. 2  Phylogenetic analysis of chloroplast genome in C. sinensis cv. Zhuyeqi 

 

（C. gymnogyna）等野生近缘种构成核心茶组分

支。其中，大理茶与栽培茶树类群亲缘关系尤

为接近，暗示其可能作为栽培茶树的野生祖先或存

在基因交流[35-36]，而疏齿大厂茶（C. tachangensis 

var. remotiserrata）等类群则代表了茶组内较早分

化的谱系[35]。非茶用山茶物种[如油茶（C. oleifera）、

山茶花（C. japonica）]位于系统发育树远端，反

映了种间显著的遗传距离 [36]。此外，以五加科

（Araliaceae）楤木属（Aralia）为外群，其与山茶

属形成显著分离（Bootstrap 值= 100%），验证了跨

科系统发育距离的可靠性。 

3  讨论 

本研究完成了茶树品种槠叶齐的叶绿体基

因组的全面解析。通过与近缘物种的比较，发

现其基因组在保持核心结构保守性的同时，在

重复序列和密码子使用模式上展现出独特的进

化特征。 

3.1  基因组结构保守性与 IR 区稳定性 

槠叶齐茶树叶绿体基因组呈现典型的四分体

环状结构，其大小、GC 含量及基因数量与已报道

的茶树（如龙井 43）及山茶科其他物种高度一致，

印证了该科物种叶绿体基因组的整体保守性[37-38]。

值得注意的是，IR 区的 GC 含量显著高于 LSC 和

SSC 区，这一现象在槭属、木姜子属等植物中普

遍存在[39]。这主要归因于 IR 区富含 GC 含量较高

的 rRNA 基因，同时，其特殊的结构可能通过抑

制突变或进行偏向性修复来维持其序列的稳定

性，这对于保障核糖体功能的稳定至关重要。 

3.2  重复序列特征及其进化意义 

在重复序列方面，槠叶齐茶树叶绿体基因组

中检测到的大量 A/T 富集的 SSR 位点，与信阳 10

号、大面白等茶树品种的报道高度吻合[40-42]。这

种跨物种的一致性表明，A/T 碱基的富集并非随

机，而可能是叶绿体基因组在进化过程中形成的

一种适应性策略。A/T 碱基对所需的能量较少，

可能有助于基因组的快速复制或在特定环境压力

下的适应性演化。此外，本研究观察到的 IR 区长

度与已报道茶树的高度相似，与山茶科 IR 区边界

相对稳定[43]的观点一致，但其中回文重复序列在

长度上的巨大变异，表明该区域在历史上可能发

生过小规模的重组或滑动事件。 
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3.3  密码子使用偏性受自然选择主导 

本研究最关键的发现之一是揭示了自然选择

在塑造槠叶齐茶树叶绿体基因组密码子使用偏好

性中的压倒性作用。中性绘图显示，其自然选择

的贡献率高达 86.6%，显著高于突变压力，这一

模式在森林茶园古茶树、米槠及籽粒苋等物种中

也得到验证[16, 42, 44]。这表明，叶绿体基因的密码

子优化并非由随机的碱基突变主导，而是为了适

应翻译效率的最大化或维持特定蛋白质结构的稳

定性，从而受到强烈的纯化选择。最优密码子绝

大多数以 A/U 结尾的特征，与山茶科叶绿体基因组

的整体趋势相符。但茶树核基因组中的 CsNRT1.1

基因却偏好以 G/C 结尾[45]，这一鲜明对比揭示了

不同细胞器基因组（叶绿体与细胞核）可能处于

截然不同的进化压力之下，叶绿体基因更倾向于

通过优化 A/U 结尾的密码子来协调其基因表达

系统。 

4  结论 

本研究成功组装并注释了茶树品种槠叶齐完

整的叶绿体基因组（157 072 bp），其具备典型的

四分体结构和 135 个功能基因，IR 区表现出最高

的 GC 含量（42.96%）。基因组中共鉴定出 40 个

长重复序列和 247 个 SSR 位点，后者以 A/T 富集

为主，这为开发高多态性的叶绿体分子标记提供

了丰富的资源。密码子偏好性分析表明，其偏好

性较弱，且主要受自然选择（86.6%）而非突变压

力（13.4%）驱动，最优密码子普遍以 A/U 结尾，

反映了叶绿体基因在进化过程中对翻译效率的优

化。系统发育分析将槠叶齐茶树与普洱茶、白毛

茶等栽培类型紧密聚类于一个高支持率的单系分

支，明确了其系统发育地位，为其在茶树育种和进

化研究中的应用提供了坚实的母系遗传学依据。 
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