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葵花大蓟叶绿体基因组结构特征及系统发育分析
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摘要: 葵花大蓟 (Cirsium souliei) 是菊科 (Compositae)、蓟属 (Cirsium) 的一种多年生药用草本植物, 具有重要的

药用和生态价值。基于高通量测序技术, 本研究通过对葵花大蓟的叶绿体基因组测序、组装、注释和特征分析, 结果

发现葵花大蓟叶绿体基因组全长 152 470 bp, 为典型的环状四分体结构, GC含量为 37.7%; 叶绿体基因组共编码

134个基因, 其中蛋白编码基因 89个, tRNA基因 37个, rRNA基因 8个; 叶绿体基因组共检测到 188个简单重复序列

(simple sequence repeats, SSR) 位点, 以单核苷酸重复为主; 同时, 密码子偏好性分析显示, 亮氨酸 (Leu) 是使用频率

最高的氨基酸 (10.51%), 同义密码子相对使用频率 (relative synonymous codon usage, RSCU) 值大于 1的密码子有

30个且以A/U结尾为主。此外, 基于叶绿体基因组构建系统发育树, 结果显示管状花亚科 (Carduoideae) 46种植物

中, 葵花大蓟与蓟属的翼蓟 (C. vulgare) 的亲缘关系最近, 支持率高达 100%, 旨在为葵花大蓟遗传多样性、群体遗传

结构、系统进化及物种形成机制提供理论依据。
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Abstract: Cirsium souliei (Asteraceae) is a perennial medicinal herb of Cirsium with important medicinal and

ecological values. Here, we sequenced the complete chloroplast (cp) genome of C. souliei based on high-throughput

sequencing technology, then assembled and annotated it, and analysed the structure and characteristics of the cp

genome. The result indicated that the cp genome of C. souliei was a typical quadripartite circular structure of

152 470 bp in length, and GC content was 37.7%. The cp genome of C. souliei encoded 134 genes, including 89

protein-coding genes, 37 tRNA genes and 8 rRNA genes. Meanwhile, we detected 188 simple sequence repeats

(SSR) loci in the cp genome, which were mainly composed of mononucleotide repeats. Codon bias analysis

showed that leucine (Leu) was the highest amino acids with frequency (10.51%), and there were 30 codons with

the value of relative synonymous codon usage (RSCU) above one, of which mostly ended with A/U. Additionally,
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the result from phylogenetic analysis based on 46 cp genomes of Carduoideae showed that C. souliei and C. vulgare

were sister species, and had the closest relationship with 100% bootstrap within Cirsium. This study provides

theoretical basis for future studying genetic diversity, population genetic structure, systematics and evolution, and

speciation mechanism.

Key words: chloroplast genome; phylogeny; simple sequence repeat; boundary analysis of IR region; Cirsium

souliei

叶绿体是植物一种重要的半自主性细胞器, 拥有独

立的基因组[1]。研究表明, 高等植物叶绿体基因组长度

一般介于120～180 kb, 通常为典型的环状四分体结构,

包括 1 个大单拷贝区 (large single copy region, LSC)、

1 个小单拷贝区 (small single copy region, SSC) 和 2个

反向重复区 (inverted repeats region a/b, IRa/IRb)[2,3]。叶

绿体基因组编码 110～130个基因, 具有合成蛋白质、

淀粉、色素等多种功能[4,5]。被子植物中, 叶绿体基因

组 (cpDNA) 多为母系遗传 , 仅少数为双亲或父系遗

传, 因具有高度保守、结构稳定、进化速率慢、分子质量

小等优点, 被广泛应用于物种界定、系统进化、遗传多

样性、群体遗传结构及物种形成等领域, 取得理想的研

究成果[6,7]。譬如 , Jansen 等[8]基于葡萄 (Vitis vinifera)

和其他 26种被子植物叶绿体基因组序列构建系统发

育树, 从全新的角度阐明了葡萄在被子植物中的系统

发育关系; 梁凤萍等[9]基于 27种菊科植物叶绿体基因

组序列进行系统性研究, 为菊科植物的分类界定和系

统进化提供了更准确的证据。

葵花大蓟 (Cirsium souliei) 是菊科 (Compositae)、

管状花亚科 (Carduoideae)、蓟属 (Cirsium) 的一种多年

生药用草本植物, 别名“聚头蓟”, 主要分布于青海、甘

肃、四川和西藏等地 , 生于海拔 1 930～4 800 m 的山

坡、路旁、林缘、荒地、河滩地、田间、水旁潮湿地[10,11]。

葵花大蓟全草入药, 具有凉血止血、散瘀消肿等功效,

主治吐血、鼻出血、尿血、子宫出血、崩漏、黄疸、疮痈等

症状[10,12]。目前, 国内外学者对葵花大蓟的耐逆特性

和化学成分进行了研究, 发现葵花大蓟具有较好的温

度耐受性, 并从中分离鉴定出多种化合物[13-16]。然而,

有关葵花大蓟叶绿体基因组结构特征、系统位置及亲

缘关系的研究至今未见报道。据此, 本研究采用高通

量测序技术对葵花大蓟的叶绿体基因组进行测序和数

据分析, 阐明叶绿体基因组的结构特征; 在此基础上,

通过对葵花大蓟及其 45种近缘种系统发育树的构建,

明晰其系统位置及亲缘关系, 以期为葵花大蓟遗传多

样性、群体遗传结构、系统进化及物种形成机制提供理

论依据。

材料与方法

实验材料 新鲜无病虫害的葵花大蓟叶片采自青

海省海北藏族自治区祁连县默勒镇 (N37.72898° ,

E100.6297°, alt. 3 471.12 m), 采集后迅速放于变色硅

胶中干燥保存。凭证标本存放于中国科学院西北高原

生物研究所青藏高原生物标本馆 (HNWP)。

基因组 DNA 提取和测序 采用改良的 CTAB 法

提取基因组总 DNA[17], 然后利用 1.0% 琼脂糖凝胶电

泳检测 DNA 的完整性 , Nanodrop 检测 DNA 的纯度

(OD 260/280 比值) 以及 Qubit 2.0 荧光定量仪对样品

DNA浓度定量; DNA样品检测合格后, 使用Covaris超

声破碎仪随机破碎合格的DNA样品, 接着对测序片段

进行末端修复、3′端加A尾、加测序接头和纯化; 通过

PCR 扩增构建 DNA 文库 , 质检合格后利用 Illumina

NovaSeq6000高通量测序平台 (北京诺禾致源科技有

限公司) 进行测序。

叶绿体基因组组装和注释 原始序列 (raw reads)

经Fastap软件[18]过滤、去除低质量序列, 获得待分析的

高质量序列 (clean reads)。以蓟 (Cirsium japonicum;

Genbank登录号: NC_053767.1) 叶绿体基因组序列为

参考, 运用NOVOPlasty软件[19]对葵花大蓟叶绿体基因

组序列进行组装, 设置为默认参数; 然后, 以葵花大蓟

近缘种林蓟 (Cirsium schantarense; Genbank 登录号 :

MN871982) 和丝路蓟 (Cirsium arvense; Genbank登录

号 : NC_036965) 为参考物种 , 利用在线工具 GeSeq

(https://chlorobox.mpimp-golm.mpg.de/geseq.html)[20]和

Plastid Genome Annotator (PGA) 软件[21]分别对葵花大

蓟的叶绿体基因组进行注释, 并将两种注释结果对比矫

正, 去除错误及冗余注释; 接着, 采用在线工具Chloroplot

(https://irscope.shinyapps.io/Chloroplot/)[22]绘制葵花大

蓟叶绿体基因组图谱; 最后, 将注释好的葵花大蓟叶

绿体基因组序列提交至 NCBI 数据库 (序列登录号

ON720162)。

密码子偏好性和 SSR 位点分析 利用 Codon

W1.4.2软件[23]检测葵花大蓟叶绿体基因组中大于200 bp

蛋白编码基因的密码子使用频率和相对密码子使用

频率 (RSCU); 使用在线程序 MISA (https://webblast.
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ipk-gatersleben.de/misa/index.php?action=1)[24]对葵花大

蓟叶绿体基因组序列进行 SSR位点分析, 其中单核苷

酸、二核苷酸、三核苷酸、四核苷酸、五核苷酸和六核苷

酸的重复数分别设置为8、5、3、3、3和3。

叶绿体基因组比较分析 运用在线软件 IRscope

(https://irscope.shinyapps. io/irapp/) [25]对葵花大蓟及蓟

属 8种植物的叶绿体基因组进行 IR区边界比较分析;

以丝毛飞廉 (Carduus crispus; Genbank 登录号 : NC_

053726.1) 为参考基因组, 利用在线软件mVista (http://

genome.lbl.gov/vista/mvista/submit.html)[26]中的Shuffle-

LAGAN模型对上述 9种植物的叶绿体基因组作比较

分析。

系统发育分析 采用 MAFFT v7 软件[27], 对从

GenBank数据库中下载的菊科管状花亚科 45种植物

及葵花大蓟的叶绿体基因组序列进行比对, 以菊科舌状

花亚科 (Cichorioideae) 中苣买菜 (Sonchus arvensi) 为

外类群, 运用 IQ-TREE[28]软件构建 46种管状花亚科植

物的最大似然 (maximum likelihood, ML) 树, bootstrap

值设置为5 000, 最佳模型设置为TVM+F+R2。

结果与分析

1 叶绿体基因组结构、分类、功能及特征

葵花大蓟叶绿体基因组全长 152 470 bp, 由一个

长度为 83 485 bp的LSC、一个长度为 18 623 bp的SSC

和一对长度为 25 181 bp的反向重复区 (inverted repeat

regions, IRs) 构成的环状四分体结构 (图 1)。葵花大

蓟叶绿体基因组总 GC 含量为 37.7%, 其中 SSC 区、

LSC 区和 IRs 区的 GC 含量分别为 35.8%、31.3% 和

43.1%。葵花大蓟叶绿体基因组共编码 134个基因, 包

括蛋白编码基因 89 个、tRNA 基因 37 个、rRNA 基因

8个, 其中 17个基因存在两个拷贝 (表 1)。此外, 葵花

大蓟叶绿体基因组中共发现 13个基因含有内含子, 其

中 7 个基因含有 1 个内含子 , 6 个基因含有 2 个内含

子 (表1)。

2 密码子偏好性分析

本研究从葵花大蓟叶绿体基因组中, 获得71条大于

200 bp的蛋白编码序列 (coding DNA sequence, CDS),

用于密码子偏好性分析。研究结果表明, 葵花大蓟叶

绿体基因组71条CDS序列共编码25 473个密码子。其

Figure 1 Circularized map of the chloroplast genome of C. souliei
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Table 2 Relative synonymous codon usage of each amino acid in C. souliei. *Represents termination codon

Amino acid
Phe

Leu

Ile

Met
Val

Ser

Pro

Thr

Tyr

Codon
UUU
UUC
UUA
UUG
CUU
CUC
CUA
CUG
AUU
AUC
AUA
AUG
GUU
GUC
GUA
GUG
UCU
UCC
UCA
UCG
AGU
AGC
CCU
CCC
CCA
CCG
ACU
ACC
ACA
ACG
UAU
UAC

Number
935
511
824
569
571
173
363
177

1 049
434
677
596
486
170
513
182
573
301
396
170
393
123
401
189
312
159
510
235
390
127
793
195

RSCU
1.29
0.71
1.85
1.28
1.28
0.39
0.81
0.40
1.46
0.60
0.94
1.00
1.44
0.50
1.52
0.54
1.76
0.92
1.21
0.52
1.21
0.38
1.51
0.71
1.18
0.60
1.62
0.74
1.24
0.40
1.61
0.39

Ratio
5.68%

10.51%

8.48%

2.34%
5.30%

7.68%

4.17%

4.95%

3.88%

Amino acid
Ala

TER*

His

Gln

Asn

Lys

Asp

Glu

Cys

Trp
Arg

Gly

Codon
GCU
GCC
GCA
GCG
UAA
UAG
UGA
CAU
CAC
CAA
CAG
AAU
AAC
AAA
AAG
GAU
GAC
GAA
GAG
UGU
UGC
UGG
CGU
CGC
CGA
CGG
AGA
AGG
GGU
GGC
GGA
GGG

Number
606
213
399
149
38
18
16

465
138
681
220
972
272

1 016
358
832
214
977
359
206
74

450
335
102
339
123
489
170
565
199
679
302

RSCU
1.77
0.62
1.17
0.44
1.58
0.75
0.67
1.54
0.46
1.51
0.49
1.56
0.44
1.48
0.52
1.59
0.41
1.46
0.54
1.47
0.53
1.00
1.29
0.39
1.31
0.47
1.88
0.65
1.30
0.46
1.56
0.69

Ratio
5.37%

0.28%

2.37%

3.54%

4.88%

5.39%

4.11%

5.24%

1.10%

1.77%
6.12%

6.85%

Table 1 Gene annotation of the chloroplast genome of C. souliei. a, bPresent an intron and two introns in protein-coding genes, respectively;
cPresents duplicated genes

Gene category
Genes for photosynthesis

Self-replication

Other genes

Genes of unknown function

Gene group
Subunits of photosystem I
Subunits of photosystem II

Subunit of cytochrome b/f complex
Subunits of ATP synthase
Subunits of NADH dehydrogenase
Large subunit of Rubisco
DNA dependent RNA polymerase
Small subunit of ribosome
Large subunit of ribosome
Transfer RNA gene

Ribosomal RNA gene
Translation initiation factor
Maturase
Envelop membrane protein
c-Type eytochrome synthesis gene
Submit of acetyl-CoA-carboxylase
ATP-dependent protease subunit P
Conserved open reading frame

Gene name
psaA, psaB, psaC, psaI, psaJ
psbA, psbB, psbC, psbD, psbE, psbF, psbH, psbI, psbJ, psbK, psbL, psbM,

psbN, psbT, psbZ
petA, petB, petD, petG, petN, petL
atpA, atpB, atpE, atpFa, atpH, atpI
ndhA, ndhBbc, ndhC, ndhD, ndhE, ndhF, ndhG, ndhH, ndhI, ndhJ, ndhK
rbcL
rpoA, rpoB, rpoC1a, rpoC2
rps2, rps3, rps4, rps7c, rps8, rps11, rps12c, rps14, rps15, rps16, rps18, rps19
rpl2bc, rpl14, rpl16a, rpl20, rpl22, rpl23c, rpl32, rpl33, rpl36
trnA-UGCbc, trnC-GCA, trnD-GUC, trnE-UUC, trnF-GAA, trnG-GCC, trnG-

UCCa, trnH-GUG, trnI-CAUc, trnI-GAUbc, trnK-UUUa, trnL-CAAc, trnL-UAAa,

trnL-UAG, trnfM-CAU, trnM-CAU, trnN-GUUc, trnP-UGG, trnQ-UUG, trnR-

ACGc, trnR-UCU, trnS-GGA, trnS-GCU, trnS-UGA, trnT-GGU, trnT-UGU,

trnV-GACc, trnV-UACa, trnW-CCA, trnY-GUA
rrn4.5c, rrn5c, rrn16c, rrn23c

infA
matK
cemA
ccsA
accD
clpPb

ycf1, ycf2c, ycf3b, ycf4, ycf15c, ycf68
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中, 编码亮氨酸 (Leu) 的密码子占比最多, 为10.51%; 编

码半胱氨酸 (Cys) 的密码子占比最少, 为 1.10% (表 2)。

同时, 还检测到 30个相对同义密码子使用度 (RSCU)

大于 1 的密码子 , 除 UUG 外其余密码子都以 A/U 结

尾, 且编码精氨酸 (Arg) 的密码子AGA的RSCU值最

高, 为1.88 (表2和图2)。

3 SSR位点分析

葵花大蓟叶绿体基因组共检测到 188 个 SSR 位

点, 其中单核苷酸重复有 108个, 包括A、C和T 3种重

复类型 ; 二核苷酸重复有 4 个 , 仅有 AT 和 TA 两种类

型 ; 三核苷酸重复有 67 个 , 包括 AAC、AAG、AAT、

ACC、ACG、AGA、AGT、ATA 等 29 种类型 ; 四核苷酸

重复有 9个, 包括AAAT、AATC、ATAA、GATT、GTTT、

TATT和TTTC 7种类型 (图3A)。此外, 葵花大蓟叶绿体

基因组中大部分 SSR位点位于蛋白编码序列 (CDS),

占比约为 47%, 其次在基因间隔区 (intergenic spacer,

IGS) 的 SSR 位点约为 45%, 而位于内含子 (intron) 中

的SSR位点占比最小, 仅为8% (图3B)。

Figure 2 RSCU analysis of each amino acid in C. souliei

Figure 3 SSR types and distributions in the chloroplast genome of C. souliei. A: Types and numbers of SSR in the chloroplast genome of

C. souliei; B: Distribution of SSRs in the coding DNA sequence (CDS), intergenic spacer (IGS) and intron regions
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4 叶绿体基因组比较分析

叶绿体基因组 IR区扩张和收缩分析表明, 蓟属所

有参试物种在LSC/IR和 SSC/IR边界区具有相似的基

因种类、排列和长度, 但在这些边界区也存在明显的扩

张和收缩 (图4)。就LSC/IRb边界区而言, 葵花大蓟、丝

路蓟、绵毛蓟 (C. eriophorum)、刺儿菜 (C. setosum)、蓟

和C. nipponicum中 rps19基因均向 IRb区扩张了60 bp;

IRb/SSC边界区, 除葵花大蓟和蓟的 ycf1基因缺失外,

其余蓟属物种的 ycf1基因均向 IRb区扩张了 6～10 bp;

同样, SSC/IRa边界区, 蓟属所有参试物种的 ycf1基因

均向 IRa区扩张了 566～571 bp (图 4)。此外 , 叶绿体

基因组全序列比对分析显示, 蓟属所有参试物种的叶绿

体基因组高度保守, 未检测到大量的基因缺失和变异

(图 5), 但也有微量的基因变异存在, 如在 petN-psbM、

trnR-UCU-trnfM-CAU、petD-rpoA、ndhB-ycf15、trnL-

UAG-ndhF、ycf1等区域; 并且, 参试物种叶绿体基因组

中LSC区和SSC区的遗传变异显著高于 IR区 (图5)。

5 系统发育分析

以苣买菜为外类群, 基于管状花亚科 46种植物叶

绿体基因组构建的最大似然 (ML) 树结果显示, 管状花

亚科 46种植物聚为Clade 1和Clade 2两大分支, 其中

Clade 1由飞廉亚族 (Carduinae) 和矢车菊亚族 (Centau‐

reinae) 的物种构成, Clade 2由刺苞亚族 (Carlininae) 和

旋覆花亚族 (Inulinae) 的物种组成 (图6)。在Clade 1中,

葵花大蓟与翼蓟为姊妹类群, 构成一个单系分支, 支持

率 (bootstrap) 高达 100%, 表明两者亲缘关系较近; 并

且, 其与飞廉属 (Carduus) 丝毛飞廉和C. tenuiflorus构

成的单系分支互为姊妹类群, 支持率为 100% (图 6)。

此外 , 牛口刺 (C. shansiense) 和丝路蓟构成的单系

分支与刺儿菜互为姊妹类群 , 支持率为 100%; 蓟和

C. rhinoceros为姊妹种, 构成一个单系分支, 支持率也

为 100%; 然而, 蓟属的绵毛蓟与C. nipponicum构成的

单系分支与 Saussurea tanguensis也为姊妹类群, 但这

些物种与蓟属其他物种亲缘关系较远 (图 6)。由此看

来蓟属参试物种并非是一个单系类群。

讨论

研究表明 , 陆生植物叶绿体基因组大小常介于

120～180 kb之间, 基因结构、组成和排列顺序较为保

守[3]。葵花大蓟叶绿体基因组长度为 152 470 bp、GC

含量为 37.7%、共编码 134个基因, 这与先前报道的蓟

属其他植物的叶绿体基因组结构特征基本类似[29-31],

Figure 4 Boundary analysis of IR regions in chloroplast genomes from nine Cirsium species
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因此葵花大蓟的叶绿体基因组结构相对保守, 这进一

步验证了先前研究结论的可靠性和合理性[3]。

IR、LSC和SSC区扩张和收缩是植物进化中的常见

现象, 也是造成叶绿体基因组长度差异与结构变异的主

要原因[32,33]。譬如 , 苏玥等[34]通过对乳苣 (Mulgedium

tataricum) 及其他 5个菊科莴苣族 (Lactuceae) 植物叶

绿体基因组LSC/IR和 SSC/IR边界区扩张和收缩的研

究, 发现莴苣族 6个物种的叶绿体基因组序列整体高

度相似 , 但 rps19、rpl2、ycf1、trnN、ndhF、trnH 和 rpl23

等基因在LSC/IR和 SSC/IR边界区的位置和大小存在

稍许差异。本研究结果也同样表明, 葵花大蓟及蓟属

其他 8种植物叶绿体基因组的 LSC/IR和 SSC/IR边界

基因排列和类型高度相似, 仅有少量差异, 如葵花大蓟

和蓟的 ycf1基因仅存在 IRb/SSC边界区的丢失和SSC/

IRa边界区向 IRa区的扩张; 同时, 葵花大蓟、丝路蓟、

绵毛蓟、刺儿菜、蓟和C. nipponicum的 rps19基因也存

在向 IRb区扩张的现象。此外, 叶绿体基因组序列比

对结果显示, 蓟属所有参试物种叶绿体基因组中LSC

和SSC区的遗传变异显著高于 IR区, 尤其存在高变异

区域, 如 petN-psbM、trnR-UCU-trnfM-CAU、petD-rpoA、

ndhB-ycf15、trnL-UAG-ndhF 和 ycf1, 其往往会发生快

速的核苷酸替换, 因而有望从这些区域中开发用于蓟

属种间鉴定和系统发育分析的分子标记[35]。

叶绿体简单序列重复 (SSR) 拷贝数变异是一种重

要的分子标记, 因其具有比核基因与线粒体 SSR更大

的分类距离, 被广泛应用于植物群体遗传多样性和系

统发育研究[36-38]。通过对葵花大蓟叶绿体基因组的分

析, 本研究共检测到 188个SSR位点, 其主要位于CDS

区; 并且 , 单核苷酸 A/T 碱基在 SSR 位点中出现频率

最高, 这与先前报道的菊科其他植物的叶绿体基因组

类似 , 如乳苣、茵陈蒿 (Artemisia capillaris) 和银叶蒿

(Artemisia argyrophylla) 等[34,39]。然而 , 葵花大蓟 SSR

Figure 5 Full sequence alignment of chloroplast genomes of nine Cirsium species. The top arrows show transcription direction; purple

color indicates the exons of protein-coding genes (exon); cyan color indicates tRNAs and rRNAs; pink-orange color shows conserved non-

coding sequence (CNS); The X-axis represents the positions in the cp genome while Y-axis represents percentage identity within 50%-100%
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位点的三核苷酸和四核苷酸重复类型与已报道的菊科

其他植物却有较大差异, 如葵花大蓟检测到的三核苷

酸和四核苷酸类型分别有 29种和 7种, 远高于菊科其

他物种[39-42], 说明葵花大蓟与菊科其他植物叶绿体基

因组 SSR重复类型差异较大, 必将为葵花大蓟 SSR引

物开发和系统发育研究提供较好的基础。

研究表明, 自然界存在的 20种氨基酸中, 除甲硫

氨酸 (Met) 和色氨酸 (Trp) 由唯一密码子编码外, 其他

氨基酸均对应 2～6个同义密码子, 由于同义密码子在

机体内的使用频率存在差异, 从而形成植物密码子的

使用偏性, 即密码子偏好性[43]。密码子偏好性是生物体

进化的重要特征, 其对基因功能、物种进化等研究具有

重要意义[44]。本研究密码子偏好性分析表明, 亮氨酸

(Leu) 是葵花大蓟叶绿体基因组中占比最高的氨基酸,

并且相对同义密码子使用度 (RSCU) 大于 1的 30个密

码子通常以A/U结尾, 这与先前发表的菊科植物基本

相似[41,45], 认为这可能是由于叶绿体基因组富含大量

A、U 碱基 , 从而导致不同植物的密码子偏好性不同 ,

但植物间亲缘关系越近则往往具有相似的密码子使用

模式 , 表明植物密码子偏好性在进化关系上较为

保守[46,47]。

探究菊科植物的系统发育关系现已成为当前系统

与进化植物学研究的热点领域[48,49]。纵观国内外研究

进展, 发现菊科植物系统发育的研究主要集中于科内

属间与一些属内[9,34,50,51], 而关于蓟属种内系统发育分

析的报道较少[29-31], 尤其有关葵花大蓟系统发育关系

的研究目前尚属空白。本研究基于菊科管状花亚科

46种植物的叶绿体基因组数据, 通过对其系统发育的

分析发现葵花大蓟与翼蓟为姊妹类群, 靴带支持率高

达100%, 表明两者具有较近的亲缘关系。

Figure 6 Phylogenetic tree of 46 species in Carduoideae based on the chloroplast genomes using maximum likelihood (ML). "★" Repre‐

sent fully supported nodes
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