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　 　 摘要:　 为了明确假蒟的基因组学信息ꎬ本研究对假蒟叶绿体基因组进行 ｄｅ ｎｏｖｏ 测序、组装和注释ꎬ并对其基因

组结构、基因组成、重复序列特征、简单重复序列(ＳＳＲ)位点以及系统发育关系进行全面分析ꎮ 结果显示ꎬ假蒟叶绿体

基因组碱基序列总长度为１６１ ３８９ ｂｐꎬ具有典型的四分体结构ꎬ即大单拷贝区(ＬＳＣ)、小单拷贝区(ＳＳＣ)和 ２ 个反向重

复区(ＩＲａ 和 ＩＲｂ)ꎬ总 Ｇ＋Ｃ 含量为 ３８􀆰 ３０％ꎬ包含 ８２ 个蛋白质编码基因ꎮ 在对其散在重复序列鉴定中共检测到 １６ 个

正向重复序列、２４ 个回文重复序列、２ 个反向重复序列和 ２ 个互补重复序列ꎬ而在 ＳＳＲ 检测中ꎬ共发现 ５１ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ
其核苷酸重复类型主要为 Ａ / Ｔꎮ 密码子偏好性分析结果表明ꎬ编码亮氨酸(Ｌｅｕ)的密码子使用频率最高ꎬ而编码半胱

氨酸(Ｃｙｓ)的密码子使用频率最低ꎬ在高频密码子中多使用 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ 通过属内叶绿体基因组 ＩＲ 边界比较分析ꎬ
结果发现胡椒属 ＩＲ 边界区域相对保守ꎬ仅存在微小的变异ꎮ 核苷酸多态性分析共检测出胡椒属存在 ６ 个高变异区:
ｒｐｓ１６(ｅｘｏｎ１)￣ｔｒｎＱ、ｐｓｂＺ￣ｔｒｎＧ、ｒｐｓ４￣ｔｒｎＴ、ｐｅｔＡ￣ｐｓｂＪ、ｐｓｂＪ￣ｐｓｂＬ 以及 ｎｄｈＦ￣ｒｐｌ３２ꎬ这些高变异区可用于开发胡椒属物种系统

发育和 ＤＮＡ 条形码研究的分子标记ꎮ 基于胡椒目植物叶绿体基因组的系统发育分析确定假蒟与蒌叶、海南蒟、变叶

胡椒的亲缘关系较近ꎮ 本研究结果为这种重要药食同源植物的系统发育和叶绿体基因工程研究提供了宝贵信息ꎮ
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ａｓｓｅｍｂｌｙꎬ ａｎｄ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｔｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｔｓ ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｇｅｎｅ
ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎬ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ (ＳＳＲ) ｌｏｃｉꎬ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ. Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ ｗａｓ １６１ ３８９ ｂｐꎬ ｅｘｈｉｂｉｔｉｎｇ ａ

ｔｙｐｉｃａｌ ｑｕａｄｒｉｐａｒｔｉｔｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｏｎｓｉｓｔｉｎｇ ｏｆ ａ ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ￣
ｃｏｐｙ (ＬＳＣ) ｒｅｇｉｏｎꎬ ａ ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ￣ｃｏｐｙ ( ＳＳＣ) ｒｅｇｉｏｎꎬ
ａｎｄ ｔｗｏ ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔ (ＩＲａ ａｎｄ ＩＲｂ) ｒｅｇｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｏｖｅｒ￣
ａｌｌ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ３８.３０％ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｎｔａｉｎｅｄ
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ｍｅｎｔａｒｙ ｒｅｐｅａｔｓ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｔｓ
ｄｉｓｐｅｒｓｅｄ ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ５１ ＳＳＲ ｌｏｃｉ
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　 　 叶绿体是植物细胞中一种具有独立遗传体系的

双层膜细胞器ꎬ是植物进行光合作用以及碳水化合

物、氨基酸、脂肪酸等重要代谢活动的主要场所[１￣２]ꎮ
内共生理论认为ꎬ叶绿体起源于远古时期被真核细

胞吞噬的蓝藻[３]ꎮ 在长期共生进化过程中ꎬ蓝藻的

大部分基因转移至宿主细胞核基因组ꎬ仅有少量基

因保留在叶绿体基因组中[４]ꎮ 在高等植物中ꎬ叶绿

体基因组通常高度保守ꎬ呈现出典型的四分体结构ꎬ
即由一个大单拷贝区 ( ＬＳＣ)、一个小单拷贝区

(ＳＳＣ)和两个反向重复区(ＩＲａ 和 ＩＲｂ)组成ꎬ基因组

碱基序列长度在 １０７ ｋｂ 至 ２１８ ｋｂꎬ包含 １２０~１３０ 个

基因[５]ꎮ 这些基因可编码两类核心产物ꎬ一是光合

作用关键酶(如 Ｒｕｂｉｓｃｏ 大亚基)ꎬ二是叶绿体基因

表达调控相关组分(如 ＲＮＡ 聚合酶、核糖体蛋白)ꎬ
对植物的光合效率、生长发育和环境适应性至关重

要[１ꎬ６￣８]ꎮ
随着高通量基因组测序技术的快速发展和生

物信息学分析方法的日益完善ꎬ植物叶绿体基因

组学研究取得了很大进展[２] ꎮ 截至目前ꎬ已有大

量叶绿体基因组被解析和研究ꎬ为深入理解其结

构、功能及进化特性提供了丰富的数据基础[９￣１２] ꎮ
叶绿体基因工程作为一种重要的植物遗传改良手

段ꎬ通过将外源基因精确插入到叶绿体基因组的

特定位点(通常为非编码区)ꎬ已在部分作物中实

现了抗逆性增强、产量提升及营养品质改良ꎮ 例

如ꎬ前人研究结果表明ꎬ在棉花叶绿体中表达苏云

金芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓꎬＢｔ)蛋白ꎬ可显著

提高其对棉铃虫的抗性ꎬ降低化学农药的使用

量[５] ꎮ 在生物医药领域ꎬ烟草叶绿体中表达的

Ｇａｌ / ＧａｌＮＡｃ 糖蛋白已成功应用于疫苗开发ꎬ为新

型疫苗的生产提供了新策略[１３] ꎮ 在营养品质改良

方面ꎬ番茄叶绿体工程显著提高了果实中类胡萝

卜素的积累ꎬ其中 β￣胡萝卜素含量增加超过 ５０％ꎬ
从而有效增强维生素 Ａ 前体的营养价值[１４] ꎮ 此

外ꎬ叶绿体基因工程还具有独特的生物安全优势ꎬ
如通过母系遗传有效降低转基因扩散的风险ꎬ减
少对环境的潜在影响ꎬ并有助于实现环境友好型

农业生产[１５] ꎮ 综上所述ꎬ叶绿体工程已在作物抗

病虫、生物材料合成以及可持续农业等领域展现

出巨大的应用潜力ꎬ并为解决全球粮食安全和环

境问题提供了新思路ꎮ
假蒟(Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ Ｒｏｘｂ.)ꎬ又名假蒌ꎬ是

胡椒科胡椒属多年生草本植物ꎬ原产于东南亚ꎬ现广

泛分布于中国南方沿海地区[１６]ꎮ 假蒟具有独特的

风味和药用价值ꎬ是一种重要的药食同源植物ꎮ 传

统医学认为ꎬ假蒟的根、茎、叶及果实均可入药ꎬ具有

祛风除湿、消肿止痛等功效[１７]ꎮ 现代植物化学研究

结果表明ꎬ假蒟富含生物碱(如胡椒碱)、酚类、黄酮

类等多种活性成分ꎬ具有抗菌、抗炎、抗肿瘤、抗氧化

等多种药理活性[１８￣２０]ꎮ 近年来ꎬ对假蒟的植物化学

成分和药理活性研究日益深入ꎬ然而ꎬ针对其基因组

学的研究相对滞后ꎬ已有的研究多集中在成分分析

和药理活性评价方面ꎬ缺乏基因组层面的深入探讨ꎬ
尤其缺乏对叶绿体基因组的全面解析ꎮ 这种现状严

重制约了假蒟的遗传改良和药用价值开发ꎬ同时也

限制了对其系统进化地位的准确评估[２１]ꎮ
本研究对假蒟的叶绿体基因组进行 ｄｅ ｎｏｖｏ 测

序、组装和注释ꎬ并对其基因组结构、基因组成、重复

序列特征、简单重复序列(ＳＳＲ)位点以及系统发育

关系进行了全面分析ꎬ旨在为假蒟的遗传资源保护、
品种鉴定、遗传改良、分子标记开发以及药用成分合

成途径解析提供重要的基因组学信息ꎬ并为进一步
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开发假蒟的药用和食用价值奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料

新鲜的假蒟叶片采自玉林师范学院园艺种质资

源中心(１１０.１８５°Ｅꎬ２２.６６９°Ｎ)ꎮ 相应的凭证标本(编
号:ＪＬ￣ＹＮＵ￣００１)已存放于玉林师范学院标本馆ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 总 ＤＮＡ 提取和测序　 采用改良的十六烷基

三甲基溴化铵(ＣＴＡＢ)方法[２２] 提取假蒟(Ｐｉｐｅｒ ｓａｒ￣
ｍｅｎｔｏｓｕｍ)叶片总基因组 ＤＮＡꎮ 提取后通过 １％琼

脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 的降解程度及片段大小ꎬ确
保 ＤＮＡ 片段完整且无明显降解ꎮ 使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ
２０００ 分光光度计(美国 Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 公司产品)
在 ２６０ ｎｍ 和 ２８０ ｎｍ 波长下测量吸光度值ꎬ评估

ＤＮＡ 的纯度ꎬＡ２６０ / Ａ２８０比值应为１.８~ ２􀆰 ０ꎮ 采用 Ｑｕ￣
ｂｉｔ ４.０ 荧光计(美国 Ｌｉｆｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ 公司产品)和
相应的 ｄｓＤＮＡ Ａｓｓａｙ 试剂盒进行精确定量ꎬ以确保

ＤＮＡ 浓度符合后续文库构建的需求ꎮ 文库构建及

测序工作由上海凌恩生物科技有限公司完成ꎮ 具体

而言ꎬ使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ４０００ 测序平台进行 １５０
ｂｐ 双端(Ｐａｉｒｅｄ￣ｅｎｄꎬＰＥ)测序ꎮ
１.２.２ 　 叶绿体基因组组装、注释 　 为确保数据质

量ꎬ使用 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ(ｖ０.３９)软件[２３] 对 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测

序平台产生的原始 ｒｅａｄｓ 进行严格的质量控制ꎬ去
除接头序列及低质量碱基ꎮ 具体参数设置:ＬＥＡＤ￣
ＩＮＧ 为 ２ꎬ ＴＲＡＩＬＩＮＧ 为 ３ꎬ ＳＬＩＤＩＮＧＷＩＮＤＯＷ 为

４ ∶ １５ꎬＭＩＮＬＥＮ 为 １００ꎮ 高质量 ｒｅａｄｓ 用于后续的叶

绿体基因组组装ꎮ 叶绿体基因组的 ｄｅ ｎｏｖｏ 组装采

用 ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ(ｖ１.７.５)工具包[２４]ꎬ以提升组装效率

和准确性ꎮ 组装完成后ꎬ使用 ＣＰＧＡＶＡＳ２ 在线平

台[２５]对叶绿体基因组进行注释ꎬ包括基因定位、功
能预测等ꎮ 为便于同行参考ꎬ本研究组装完成的假

蒟叶绿体基因组已提交至 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库ꎬ登录号

为 ＭＺ９５８８３３ꎮ
１.２. ３ 　 简 单 重 复 序 列 ( ＳＳＲ) 和 散 在 重 复 序 列

(ＤＲ)的鉴定 　 为鉴定假蒟叶绿体基因组中的

ＳＳＲꎬ本研究采用 ＭＩＳＡ 在线工具[２６]( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ￣
ｂｌａｓｔ. ｉｐｋ￣ｇａｔｅｒｓｌｅｂｅｎ.ｄｅ / ｍｉｓａ / )进行分析ꎮ ＳＳＲ 的

鉴定标准为:单核苷酸重复 １０ 次ꎬ二核苷酸重复 ５
次ꎬ三核苷酸重复 ４ 次ꎬ四核苷酸、五核苷酸、六核

苷酸分别重复 ３ 次ꎮ 为进一步研究胡椒属植物叶

绿体基因组的重复序列特征ꎬ使用 ＲＥＰｕｔｅｒ 在线工

具[２７] ( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｉｂｉｓｅｒｖ. ｃｅｂｉｔｅｃ. ｕｎｉ￣ｂｉｅｌｅｆｅｌｄ. ｄｅ / ｒｅ￣
ｐｕｔｅｒ)分析胡椒属 ６ 个代表性物种的叶绿体基因

组ꎬ鉴定 ４ 种类型的散在重复序列:正向重复、反
向重复、回文重复和互补重复ꎮ ＲＥＰｕｔｅｒ 分析参数

设置为:最小重复长度为 ３０ ｂｐꎬ海明距离(Ｈａｍ￣
ｍｉｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ)为 ３ꎬ最大计算重复次数为 ５ ０００ꎮ
该参数组合是叶绿体基因组分析的常用设置ꎬ旨
在识别长度较长且包含少量突变的重要重复序

列[９ꎬ２８] ꎮ
１.２.４　 密码子使用分析　 本研究使用 ＣｏｄｏｎＷ(ｖ１.
４.２)软件(可在 ｈｔｔｐ: / / ｃｏｄｏｎｗ.ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ.ｎｅｔ 获取)
分析假蒟叶绿体基因组中编码序列(ＣＤＳ)的相对同

义密码子使用度(ＲＳＣＵ) [２９]ꎮ 为保证统计稳健性并

避免计算偏差ꎬ本研究遵循该领域的经典标准[２８]ꎬ
剔除了重复的以及长度小于 ３００ ｂｐ(１００ 个密码子)
的 ＣＤＳ 序列ꎮ 筛选后仅保留以起始密码子 ＡＴＧ 开

头ꎬ且以终止密码子 ＵＡＡ、ＵＧＡ 或 ＵＡＧ 结尾的完整

ＣＤＳ 序列用于后续分析ꎮ 最终ꎬ使用 ＲＳｔｕｄｉｏ(ｖ９.４.
１９１３３８)软件对 ＲＳＣＵ 分析结果进行可视化ꎮ 为检

验密码子使用的偏好性是否具有统计学意义ꎬ进一

步对各氨基酸的同义密码子使用频数进行卡方检验

(Ｃｈｉ￣ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ)ꎬ判断不同同义密码子的使用频率

是否显著偏离随机分布ꎮ
１.２.５　 胡椒属植物叶绿体基因组的边界收缩与扩

张　 叶绿体基因组中 ＩＲ 区边界的收缩与扩张是常

见的进化事件ꎬ可导致基因组碱基序列长度的变

异[３０]ꎮ 为明确胡椒属植物叶绿体基因组的结构变

异特征ꎬ本研究使用 ＣＰＪＳｄｒａｗ(ｖ０.０.１)软件 [３１]对 ６
个胡椒属物种的植物叶绿体基因组 ＩＲ 区边界信息

进行对比分析与可视化ꎬ涉及物种包括:假蒟(本研

究组装ꎬ ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＭＺ９５８８３３)、变叶胡椒

(Ｐｉｐｅｒ ｍｕｔａｂｉｌｅꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＮＣ＿０６６４３３)、复毛

胡椒(Ｐｉｐｅｒ ｂｏｎｉｉꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＮＣ＿０６６４３４)、海
南 蒟 ( Ｐｉｐｅｒ ｈａｉｎａｎｅｎｓｅꎬ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号:
ＯＭ７１７２６２)、蒌叶(Ｐｉｐｅｒ ｂｅｔｌｅꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＮＣ＿
０６６４３５)及苎叶蒟(Ｐｉｐｅｒ ｂｏｅｈｍｅｒｉｉｆｏｌｉｕｍꎬＧｅｎＢａｎｋ 登

录号:ＮＣ＿０６６４３１)ꎮ
１.２.６　 胡椒属植物叶绿体基因组多态性位点分析

　 单核苷酸多态性(ＳＮＰ)是辅助植物分子育种、遗
传关联分析的理想分子标记[３２]ꎮ 本研究利用生信

云平台(ｈｔｔｐ: / / １１２.８６.２１７.８２:９９２９ / ＃ / )ꎬ以窗口大
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小 ６００ ｂｐ、步长 ２００ ｂｐ 为参数ꎬ对上述 ６ 个胡椒属

物种的植物叶绿体基因组同源序列进行核苷酸多样

性(Ｐｉ)计算ꎬ基于计算结果绘制核苷酸多态性曲线

图ꎬ以直观呈现胡椒属植物叶绿体基因组不同区域

的遗传变异差异ꎮ
１.２.７　 系统发育分析　 为构建假蒟的系统发育关

系ꎬ本研究共纳入胡椒目 １７ 个物种的植物叶绿体

基因组ꎬ包括从 ＮＣＢＩ 数据库下载的假蒟近缘类群

５ 个物种(变叶胡椒、海南蒟、蒌叶、复毛胡椒、苎叶

蒟)、外类群相关物种 １１ 个(马兜铃科的马蹄香、
细辛、西藏马兜铃、大别山马兜铃、巨花马兜铃、美
丽马兜铃ꎬ三白草科的裸蒴、三白草、鱼腥草ꎬ林仙

科的格林纳达林仙ꎬ白樟科的椒叶樟)的植物叶绿

体基因组ꎮ 利用 ＰｈｙｌｏＳｕｉｔｅ＿ｖ１.２.３[３３] 软件构建系

统发育树ꎬ将所有物种的植物叶绿体基因组序列

导入该软件ꎬ利用其内置的 ＭＡＦＦＴ 工具进行序列

比对ꎬ对齐后的 ＣＤＳ 序列进一步使用 ＭＡＣＳＥ 工具

优化处理ꎬ合并所有优化后的序列ꎬ通过 Ｍｏｄｅ￣
ｌＦｉｎｄｅｒ 筛选得到最优进化模型ꎬ将序列与最优模

型导入 ＩＱ￣ＴＲＥＥꎬ采用最大似然法建树ꎬＢｏｏｔｓｔｒａｐ
分析选择 Ｕｌｔｒａｆａｓｔ 模式ꎬ设置重复次数为５ ０００次ꎬ
系统发育树构建完成后ꎬ通过 ＣｈｉＰｌｏｔ 在线可视化

平台(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｃｈｉｐｌｏｔ.ｏｎｌｉｎｅ)进行图表美化ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 假蒟及胡椒属植物叶绿体基因组结构与特征

从图 １ 可见ꎬ假蒟叶绿体基因组是典型的双链

环状ꎬ具有四分体结构ꎬ包含一个大单拷贝区(ＬＳＣ
碱基序列长度为８８ ９７９ ｂｐ)、一个小单拷贝区(ＳＳＣ
碱基序列长度为１８ ２７４ ｂｐ)和两个反向重复区(ＩＲａ
和 ＩＲｂ 碱基序列长度均为２７ ０６８ ｂｐ)ꎬ叶绿体基因

组碱基序列总长为 １６１ ３８９ ｂｐꎬ总 Ｇ ＋ Ｃ 含量为

３８􀆰 ３０％ꎮ
　 　 与其他 ５ 种胡椒属植物相比(表 １)ꎬ６ 种植物

的叶绿体基因组碱基序列长度在１６１ ２９１ ｂｐ(海南

蒟)至１６１ ４２６ ｂｐ(苎叶蒟)之间ꎬ变异幅度较小ꎬ
基因组总 Ｇ＋Ｃ 含量在３８.３０％ ~３８􀆰 ３６％ꎬ表明胡椒

属植物叶绿体基因组碱基序列长度和碱基组成均

具有一定的保守性ꎮ ＬＳＣ 区碱基序列长度范围为

８８ ９１５ ｂｐ(海南蒟)到８９ ０２８ ｂｐ(苎叶蒟)ꎬＧ＋Ｃ 含

量范围为 ３６􀆰 ７７％(假蒟)到 ３６􀆰 ８５％(复毛胡椒)ꎻ
ＳＳＣ 区碱基序列长度范围为１８ ２０６ ｂｐ(蒌叶) 到

１８ ２７４ ｂｐ ( 假 蒟、 苎 叶 蒟 )ꎬ Ｇ ＋ Ｃ 含 量 范 围 为

３２􀆰 ０６％(假蒟)到 ３２􀆰 ２６％(蒌叶)ꎻＩＲ 区碱基序列

长度范围为２７ ０６２ ｂｐ(苎叶蒟)到２７ ０８８ ｂｐ(变叶

胡椒)ꎬ Ｇ ＋ Ｃ 含量范围为 ４２􀆰 ９０％ (海南蒟) 到

４２􀆰 ９３％(假蒟)ꎮ
　 　 通过基因功能注释与分类(表 ２)ꎬ共鉴定出 ８２
个蛋白质编码基因ꎬ按基因功能可分为 ４ 类ꎬ包括光

合作用基因、自我复制基因、其他基因、未知基因ꎮ
其中参与光合作用的基因有 ４２ 个ꎬ参与自我复制的

基因 ２９ 个ꎬ其他基因 ５ 个ꎬ功能未知的基因 ６ 个ꎮ
在假蒟叶绿体基因组中ꎬ９ 个基因含有一个内含子

( ｎｄｈＡ、 ｎｄｈＢ、 ｐｅｔＢ、 ｐｅｔＤ、 ａｔｐＦ、 ｒｐｌ１６、 ｒｐｌ２、 ｒｐｏＣ１、
ｒｐｓ１６)ꎬ２ 个基因含有 ２ 个内含子(ｐａｆⅠ、ｒｐｓ１２)ꎮ
２.２　 假蒟叶绿体基因组的简单重复序列与散在重

复序列

　 　 对假蒟叶绿体基因组的简单重复序列进行分

析ꎬ共检测到 ５１ 个简单重复序列( ＳＳＲ)位点(表
３)ꎮ 其中ꎬ单核苷酸重复序列为最主要的类型ꎬ共
２９ 个ꎬ占总数的 ５６􀆰 ８６％ꎬ且均为 Ａ / Ｔ 重复ꎻ二核苷

酸重复序列共 １１ 个ꎬ占总数的 ２１􀆰 ５７％ꎬ主要为 ＡＴ /
ＡＴ 重复ꎬ另有少量 ＡＣ / ＧＴ 重复ꎻ三核苷酸重复序列

和四核苷酸重复序列数量相对较少ꎬ分别为 ５ 个和

６ 个ꎮ
对 ６ 种胡椒属植物叶绿体基因组的散在重复序

列进行分析(图 ２)发现ꎬ各物种在重复序列的数量

和类型上存在一定差异ꎮ 复毛胡椒的散在重复序列

数量最多(４７ 个)ꎬ提示其叶绿体基因组在进化过程

中可能较为活跃ꎬ变异速率相对较高ꎻ变叶胡椒的散

在重复序列数量最少(３１ 个)ꎬ提示其叶绿体基因组

可能相对保守ꎮ 在重复序列类型方面ꎬ正向重复和

回文重复是各物种中最常见的类型ꎬ互补重复仅存

在于假蒟、海南蒟和复毛胡椒中ꎮ
２.３　 假蒟叶绿体基因组的密码子使用偏好性

对假蒟叶绿体基因组的密码子使用情况进行分

析发现ꎬ基因组中共包含２４ ０２８个密码子ꎬ可编码 ２０
种氨基酸ꎮ 不同密码子的使用频率存在显著差异ꎮ
编码亮氨酸(Ｌｅｕ)的密码子使用频率最高ꎬ其同义

密码子包括 ＵＵＡ、ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＣＵＣ、ＣＵＡ 和 ＣＵＧꎬ总
数为２ ４３７个ꎬ占总密码子数量的 １０􀆰 １４％ꎻ而编码半

胱氨酸(Ｃｙｓ)的密码子使用频率最低ꎬ其同义密码

子为 ＵＧＵ 和 ＵＧＣꎬ总数为 ２７８ 个ꎬ仅占总密码子数

量的 １􀆰 １６％ꎮ
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如箭头所示ꎬ位于外圈外侧的基因按逆时针方向转录ꎬ而位于内圈的基因按顺时针方向转录ꎮ 在中间的圆圈中ꎬＧ＋Ｃ 含量用深灰色表示ꎬ
Ａ＋Ｔ含量用浅灰色表示ꎮ

图 １　 假蒟的叶绿体基因组图谱

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ

表 １　 胡椒属植物叶绿体基因组基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ Ｌ.

植物　 　 　
碱基序列长度(ｂｐ)

基因组 ＬＳＣ 区 ＳＳＣ 区 ＩＲ 区

Ｇ＋Ｃ 含量(％)

基因组 ＬＳＣ 区 ＳＳＣ 区 ＩＲ 区

假蒟(ＭＺ９５８８３３) １６１ ３８９ ８８ ９７９ １８ ２７４ ２７ ０６８ ３８.３０ ３６.７７ ３２.０６ ４２.９３
变叶胡椒(ＮＣ＿０６６４３３) １６１ ３８５ ８８ ９３７ １８ ２７２ ２７ ０８８ ３８.３４ ３６.８３ ３２.１４ ４２.９１
复毛胡椒(ＮＣ＿０６６４３４) １６１ ３４９ ８８ ９６７ １８ ２４６ ２７ ０６８ ３８.３５ ３６.８５ ３２.１６ ４２.９１
海南蒟(ＯＭ７１７２６２) １６１ ２９１ ８８ ９１５ １８ ２１２ ２７ ０８２ ３８.３５ ３６.８２ ３２.２４ ４２.９０
蒌叶(ＮＣ＿０６６４３５) １６１ ３５９ ８９ ０１５ １８ ２０６ ２７ ０６９ ３８.３６ ３６.８３ ３２.２６ ４２.９１
苎叶蒟(ＮＣ＿０６６４３１) １６１ ４２６ ８９ ０２８ １８ ２７４ ２７ ０６２ ３８.３３ ３６.８１ ３２.１７ ４２.９２

ＬＳＣ:大单拷贝ꎻＳＳＣ:小单拷贝ꎻＩＲ:反向重复ꎮ
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表 ２　 假蒟叶绿体基因组基因功能注释与分类表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

基因功能分类　 基因种类　 　 　 　 　 基因名称　 　 　 　 基因数
(个)

光合作用基因 光系统Ⅰ亚基基因 ｐｓａＡ、ｐｓａＢ、ｐｓａＣ、ｐｓａＩ、ｐｓａＪ ５

光系统Ⅱ亚基基因 ｐｓｂＡ、ｐｓｂＢ、ｐｓｂＣ、ｐｓｂＤ、ｐｓｂＥ、ｐｓｂＦ、ｐｓｂＩ、ｐｓｂＪ、ｐｓｂＫ、ｐｓｂＭ、ｐｓｂＴ、ｐｓｂＺ １２

ＮＡＤＨ 脱氢酶基因 ｎｄｈＡ １) 、ｎｄｈＢ(×２) １) 、ｎｄｈＣ、ｎｄｈＤ、ｎｄｈＥ、ｎｄｈＦ、ｎｄｈＧ、ｎｄｈＨ、ｎｄｈＩ、ｎｄｈＪ、ｎｄｈＫ １２

细胞色素亚基基因 ｐｅｔＡ、ｐｅｔＢ １) 、ｐｅｔＤ １) 、ｐｅｔＧ、ｐｅｔＬ、ｐｅｔＮ ６

ＡＴＰ 合成酶亚基基因 ａｔｐＡ、ａｔｐＢ、ａｔｐＥ、ａｔｐＦ １) 、ａｔｐＨ、ａｔｐＩ ６

Ｒｕｂｉｓｃｏ 大亚基基因 ｒｂｃＬ １

自我复制基因 核糖体大亚基基因 ｒｐｌ１４、ｒｐｌ１６１) 、ｒｐｌ２(×２) １) 、ｒｐｌ２０、ｒｐｌ２２、ｒｐｌ２３(×２)、ｒｐｌ３２、ｒｐｌ３３、ｒｐｌ３６ １１

ＲＮＡ 聚合酶亚基基因 ｒｐｏＡ、ｒｐｏＢ、ｒｐｏＣ１１) 、ｒｐｏＣ２ ４

核糖体小亚基基因 ｒｐｓ１１、ｒｐｓ１２(×２) ２) 、ｒｐｓ１４、ｒｐｓ１５、ｒｐｓ１６１) 、ｒｐｓ１８、ｒｐｓ１９、ｒｐｓ２、ｒｐｓ３、ｒｐｓ４、ｒｐｓ７(×２)、ｒｐｓ８ １４

其他基因 乙酰辅酶 Ａ 羧化酶亚基基因 ａｃｃＤ １

Ｃ 型细胞色素合成基因 ｃｃｓＡ １

包膜蛋白基因 ｃｅｍＡ １

翻译起始因子基因 ｉｎｆＡ １

成熟酶基因 ｍａｔＫ １

未知基因 保守的开放阅读框 ｙｃｆ１(×２)、ｙｃｆ２(×２)、ｐａｆⅠ２) 、ｐａｆⅡ ６

×２:拷贝数为 ２ꎻ１) :１ 个内含子ꎻ２) :２ 个内含子ꎮ

表 ３　 假蒟叶绿体基因组 ＳＳＲ 位点类型及数量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ ＳＳＲ ｌｏｃｉ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ
ｏｆ Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ

核苷酸类型　 重复序列
重复位点数量

(个)
比例
(％)

单核苷酸 Ａ / Ｔ ２９ ５６.８６

二核苷酸 ＡＣ / ＧＴ １ １.９６

ＡＴ / ＡＴ １０ １９.６１

三核苷酸 ＡＡＴ / ＡＴＴ ４ ７.８５

ＡＧＣ / ＣＴＧ １ １.９６

四核苷酸 ＡＡＡＴ / ＡＴＴＴ ３ ５.８８

ＡＡＣＴ / ＡＧＴＴ １ １.９６

ＡＡＴＧ / ＡＴＴＣ ２ ３.９２

　 　 相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析结果(图
３)显示ꎬＲＳＣＵ>１ 的密码子共有 ３１ 个ꎬ表明这些密

码子具有较强的使用偏好性ꎻＲＳＣＵ<１ 的密码子同

样有 ３１ 个ꎬ表明这些密码子在使用上偏好性较低ꎻ
起始密码子 ＡＵＧ 以及编码色氨酸(Ｔｒｐ)的密码子

ＵＧＧ 的 ＲＳＣＵ 值均为 １ꎬ表明这些密码子在使用上

无明显偏好性ꎮ 在ＲＳＣＵ>１ 的密码子中ꎬ有 ２９ 个以

Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ１ 个以 Ｃ 结尾ꎬ１ 个以 Ｇ 结尾ꎬ表明假

图 ２　 ６ 种胡椒属植物叶绿体基因组的重复序列

Ｆｉｇ.２ 　 Ｒｅｐｅａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ Ｐｉｐｅｒ
ｓｐｅｃｉｅｓ

蒟叶绿体基因组高频使用的密码子倾向于以 Ａ 或 Ｕ
结尾ꎬ占比高达 ９３􀆰 ５５％ꎮ
　 　 为了从统计学上验证所观察到的密码子使用偏

好ꎬ本研究进行了卡方检验ꎮ 检验结果如表 ４ 所示ꎬ
终止密码子(ＴＥＲ)的 Ｐ 值约为 ０􀆰 ０６ꎬ表明其使用无

显著偏好ꎻ其余 １８ 种具有同义密码子的氨基酸ꎬ卡
方检验的 Ｐ 值均小于 ０􀆰 ０１ꎬ说明这些氨基酸的密码

子使用频率极显著偏离了均等使用的期望ꎮ 这一结

果为本研究观察到的强烈密码子使用偏好现象提供

了坚实的统计学支持ꎮ
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图 ３　 假蒟叶绿体基因组相对同义密码子使用度

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

表 ４　 假蒟叶绿体基因组同义密码子使用的卡方检验结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｈｉ￣ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ｔｈｅ
Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

氨基酸及
终止密码子

卡方值 自由度 Ｐ 值

Ａｌａ ３１９.０９ ３ ７.３４×１０－６９

Ａｒｇ ３０７.４８ ５ ２.４６×１０－６４

Ａｓｎ ３１２.０５ １ ７.８３×１０－７０

Ａｓｐ ３４７.４４ １ １.５３×１０－７７

Ｃｙｓ ５７.１１ １ ４.１３×１０－１４

Ｇｌｎ １９２.９４ １ ７.２５×１０－４４

Ｇｌｕ ２６６.１６ １ ７.７９×１０－６０

Ｇｌｙ ２７６.６９ ３ １.１０×１０－５９

Ｈｉｓ １５１.７６ １ ７.１５×１０－３５

Ｉｌｅ ２２２.５６ ２ ４.６８×１０－４９

Ｌｅｕ ６０１.５６ ５ ９.２９×１０－１２８

Ｌｙｓ ２４４.９２ １ ３.３３×１０－５５

Ｐｈｅ ６５.９８ １ ４.５６×１０－１６

Ｐｒｏ １１２.４３ ３ ３.３０×１０－２４

Ｓｅｒ ２９５.８３ ５ ７.８９×１０－６２

ＴＥＲ ５.６１ ２ ０.０６
Ｔｈｒ １５９.６５ ３ ２.１８×１０－３４

Ｔｙｒ ２６９.５８ １ １.４０×１０－６０

Ｖａｌ ２８４.１５ ３ ２.６７×１０－６１

Ａｌａ:丙氨酸ꎻＡｒｇ:精氨酸ꎻＡｓｎ:天冬酰胺ꎻＡｓｐ:天冬氨酸ꎻＣｙｓ:半胱氨
酸ꎻＧｌｎ:谷氨酰胺ꎻＧｌｕ:谷氨酸ꎻＧｌｙ:甘氨酸ꎻＨｉｓ:组氨酸ꎻＩｌｅ:异亮氨
酸ꎻＬｅｕ:亮氨酸ꎻＬｙｓ:赖氨酸ꎻＰｈｅ:苯丙氨酸ꎻＰｒｏ:脯氨酸ꎻＳｅｒ:丝氨
酸ꎻＴＥＲ:终止密码子ꎻＴｈｒ:苏氨酸ꎻ Ｔｙｒ:酪氨酸ꎻＶａｌ:缬氨酸ꎮ

２.４　 胡椒属植物叶绿体基因组边界区域比较

为了解胡椒属植物叶绿体基因组的结构变异特

征ꎬ本研究对 ６ 个物种(假蒟、变叶胡椒、复毛胡椒、
海南蒟、蒌叶和苎叶蒟)的 ＬＳＣ / ＩＲｂ(ＪＬＢ)、ＳＳＣ / ＩＲｂ
(ＪＳＢ)、ＳＳＣ / ＩＲａ(ＪＳＡ)和 ＬＳＣ / ＩＲａ(ＪＬＡ)边界区域进

行比较分析(图 ４)ꎮ 总体而言ꎬ胡椒属植物叶绿体

基因组的 ＩＲ 区边界较为保守ꎬ各物种在 ＩＲ 区边界

位置的差异较小ꎬ且 ＪＬＢ、ＪＳＢ、ＪＳＡ 和 ＪＬＡ 边界附近

分布的基因种类一致ꎮ ＪＬＢ 边界位于 ｒｐｓ１９ 和 ｒｐｌ２
基因之间ꎬｒｐｓ１９ 基因碱基序列长度均为 ２７９ ｂｐꎬ但
复毛胡椒的 ｒｐｓ１９ 基因出现跨界现象ꎬ有 １０ ｂｐ 延伸

至 ＩＲｂ 区ꎬ其余物种的 ｒｐｓ１９ 基因均完全位于 ＬＳＣ
区ꎻｒｐｌ２ 基因在假蒟中碱基序列长度为１ ５０５ ｂｐꎬ在
其余物种中则为１ ４８７ ｂｐꎮ ＪＳＢ 边界位于假基因

ψｙｃｆ１ 与 ｎｄｈＦ 基因的重叠区域ꎬ边界信息完全相同ꎮ
ＪＳＡ 边界位于 ｙｃｆ１ 基因的编码区内ꎬ有１ ４６３ ｂｐ 的

ｙｃｆ１ 基因片段延伸至 ＩＲａ 区ꎬ且相同长度的 ｙｃｆ１ 片

段被复制到 ＩＲｂ 区中ꎬ形成假基因 ψｙｃｆ１ꎮ ＪＬＡ 边界

位于 ｒｐｌ２ 基因与 ｔｒｎＨ 基因之间ꎮ
２.５　 胡椒属植物叶绿体基因组核苷酸多态性

对 ６ 种胡椒属植物叶绿体基因组进行核苷酸多态
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性(Ｐｉ)分析ꎬ旨在鉴定高变异区域ꎬ为分子标记开发提

供依据ꎮ 结果如图 ５ 所示ꎬ胡椒属植物叶绿体基因组

的 Ｐｉ 值范围为０~０.０２４ ７８ꎬ平均 Ｐｉ 值为０.００４ ５０ꎬ表明

胡椒属叶绿体基因组核苷酸多态性水平整体较低ꎮ 然

而ꎬ在 ＬＳＣ 区和 ＳＳＣ 区检测到多个高变异区域ꎮ 其中ꎬ
ｐｅｔＡ￣ｐｓｂＪ 区段的 Ｐｉ 值最高ꎬ为０.０２４ ７８ꎮ 此外ꎬｒｐｓ１６(ｅｘ￣

ｏｎ１)￣ｔｒｎＱ (Ｐｉ ＝０.０１９ ７８)、ｐｓｂＺ￣ｔｒｎＧ (Ｐｉ ＝０.０１７ ８９)、ｒｐｓ４￣
ｔｒｎＴ (Ｐｉ ＝ ０.０１７ ２２)、ｐｓｂＪ￣ｐｓｂＬ (Ｐｉ ＝ ０.０１８ ５６)和 ｎｄｈＦ￣
ｒｐｌ３２ (Ｐｉ ＝０.０１７ ２２)等区段的 Ｐｉ 值也相对较高ꎬ提示这

些区域可能具有较高的进化速率ꎮ 相比之下ꎬＩＲ 区的变

异程度较低ꎬ最高 Ｐｉ 值仅为０.００７ ２２ꎬ表明 ＩＲ 区在叶绿

体基因组中相对保守ꎮ

ＪＬＢ、ＪＳＢ、ＪＳＡ 和 ＪＬＡ 分别代表 ＬＳＣ / ＩＲｂ、ＳＳＣ / ＩＲｂ、ＳＳＣ / ＩＲａ 和 ＬＳＣ / ＩＲａ 边界ꎮ
图 ４　 胡椒属 ６ 个物种植物叶绿体基因组 ＩＲ 边界比较分析结果

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ＩＲ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｐｉｐｅｒ Ｌ.

２.６　 胡椒目 １７ 个物种的系统发育

为了解胡椒目植物的系统发育关系ꎬ本研究基

于 １７ 个物种的叶绿体全基因组数据ꎬ构建了最大似

然法系统发育树(图 ６)ꎮ 从图 ６ 可知ꎬ该系统发育

树具有较高的整体支持率ꎬ其中 １１ 个节点的自展值

支持率达到 １００％ꎮ
系统发育树的拓扑结构表明ꎬ格林纳达林仙

(Ｄｒｉｍｙｓ ｇｒａｎａｄｅｎｓｉｓ) 与椒叶樟(Ｗａｒｂｕｒｇｉａ ｕｇａｎｄｅｎ￣
ｓｉｓ)作为外类群位于分支的基部ꎬ三白草科(Ｓａｕｒｕｒａ￣
ｃｅａｅ)物种与胡椒科(Ｐｉｐｅｒａｃｅａｅ)物种聚为一个大的
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图 ５　 胡椒属植物叶绿体基因组核苷酸多态性(Ｐｉ)分析结果

Ｆｉｇ.５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ (Ｐｉ) ｉｎ Ｐｉｐｅｒ Ｌ.

分支ꎬ马兜铃科(Ａｒｉｓｔｏｌｏｃｈｉａｃｅａｅ)物种单独聚为一

支ꎬ并具有 １００％的支持率ꎬ表明三白草科物种与胡

椒科物种的亲缘关系较近ꎮ 在胡椒科内部ꎬ假蒟

(Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ)与变叶胡椒(Ｐｉｐｅｒ ｍｕｔａｂｉｌｅ)、海
南蒟(Ｐｉｐｅｒ ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ)和蒌叶(Ｐｉｐｅｒ ｂｅｔｌｅ)聚为一

支ꎬ互为姐妹群ꎬ其中变叶胡椒与海南蒟的亲缘关系

最为密切ꎮ

３　 讨 论

假蒟(Ｐｉｐｅｒ ｓａｒｍｅｎｔｏｓｕｍ)作为一种重要的药食

同源植物ꎬ具有广泛的药用和食用价值ꎮ 然而ꎬ目前

对其遗传背景和进化机制的研究相对匮乏ꎮ 叶绿体

基因组作为植物细胞中重要的遗传物质ꎬ蕴含着丰

富的进化和适应信息ꎮ 本研究旨在通过全面解析假

蒟叶绿体基因组特征ꎬ为揭示其遗传多样性、进化地

位以及指导其资源开发利用提供科学依据ꎮ
本研究发现ꎬ假蒟叶绿体基因组具有典型的四

分体结构ꎬ基因组碱基序列长度为１６１ ３８９ ｂｐꎬ包含

大单拷贝区、小单拷贝区和两个反向重复区ꎮ 其碱

基序列长度、基因排布和 Ｇ＋Ｃ 含量(３８􀆰 ３０％)等特

征与大多数被子植物高度相似[３４￣３７]ꎬ体现了叶绿体

基因组的保守性ꎮ 这种保守性可能源于叶绿体基因

组所编码的蛋白质大多参与光合作用等核心生命过

程ꎬ这些基因受到强烈的纯化选择ꎬ突变率较低[３８]ꎮ
然而ꎬ与其他胡椒属物种相比ꎬ假蒟叶绿体基因组在

碱基序列上存在微小差异ꎬ表明在保守的框架下ꎬ叶
绿体基因组仍存在一定的可塑性ꎬ可能与植物对特

定环境的适应有关ꎮ 与假蒟叶绿体基因组 ＬＳＣ 区

Ｇ＋Ｃ含量(３６􀆰 ７７％)和 ＳＳＣ 区 Ｇ＋Ｃ 含量(３２􀆰 ０６％)
相比ꎬ假蒟叶绿体基因组 ＩＲ 区(４２􀆰 ９３％)Ｇ＋Ｃ 含量

显著升高ꎬ这主要是由于 ＩＲ 区富含 ｒＲＮＡ 基因ꎮ 此

外ꎬＧ＋Ｃ 含量可能影响基因的表达水平和 ｔＲＮＡ 的

丰度[３９]ꎮ 高 Ｇ＋Ｃ 含量通常与基因组的稳定性相

关ꎬ可能有助于维持 ＩＲ 区结构的稳定[４０]ꎮ
重复序列是基因组进化的重要驱动力ꎬ在基因组

重排、基因复制和基因表达调控等方面发挥关键作

用[４１]ꎮ 本研究在假蒟叶绿体基因组中鉴定出 ５１ 个

ＳＳＲ 位点ꎬ其中 Ａ / Ｔ 重复序列为最主要的类型ꎮ ＳＳＲ
的高突变率使其成为研究种群遗传结构和物种间亲

缘关系的理想分子标记[４２]ꎮ 散在重复序列分析结果

表明ꎬ复毛胡椒、蒌叶和假蒟的散在重复序列数量较

多ꎬ而变叶胡椒的数量较少ꎬ这可能与物种的进化速

率和环境适应能力有关ꎮ 大量研究结果表明ꎬ散在重

复序列可以通过介导基因组重排ꎬ导致基因组结构变

异[４３￣４５]ꎮ 因此ꎬ本研究所得结果可为胡椒属植物系统

发育和遗传变异研究提供有效的分子标记ꎮ
密码子使用偏好性是生物界普遍存在的现象ꎬ

反映了基因组进化过程中的选择压力[４６￣４７]ꎮ 本研

究发现ꎬ假蒟叶绿体基因组高频使用的密码子倾向

于以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ这一结果与双子叶植物密码子偏

好性的研究结果[４８￣４９] 一致ꎮ 密码子使用偏好性对

基因表达效率和翻译准确性具有重要影响[５０]ꎮ 因

此ꎬ通过分析假蒟的叶绿体基因组密码子偏好性ꎬ有
望优化外源基因在叶绿体中的表达ꎬ提高转基因植

物的产量和品质ꎬ为假蒟的遗传改良提供新思路ꎮ
ＩＲ 区边界的收缩与扩张是叶绿体基因组进化的
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图 ６　 基于叶绿体基因组构建的系统发育树

Ｆｉｇ.６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

常见现象ꎬ可能导致基因组大小和基因排列的变

化[５１]ꎮ 胡椒属植物的 ＩＲ 区边界相对保守ꎬ但仍存在

一些细微的变异ꎮ 本研究观察到复毛胡椒的 ｒｐｓ１９ 基

因部分片段因 ＩＲｂ 区扩张而纳入 ＩＲｂ 区ꎬ这种 ＩＲ 区

和 ＬＳＣ 区边界的微小变动并非孤例ꎬ而是高等植物叶

绿体中一种常见的进化事件ꎮ 大量研究结果表明ꎬ
ｒｐｓ１９、ｙｃｆ１ 等基因在 ＩＲ 边界的位置变动是造成不同

物种间叶绿体基因组碱基序列长度差异的主要原因

之一ꎻ此外ꎬ这种结构变异在多个被子植物谱系中已

被证实可作为有价值的系统发育标记[５２￣５４]ꎮ 从进化

意义上讲ꎬＩＲ 区的轻微扩张ꎬ将如 ｒｐｓ１９ 这样的单拷

贝基因的一部分纳入其中ꎬ可能会通过基因重复和后

续的纯化选择ꎬ对维持基因组结构的稳定性具有一定

作用[５５￣５６]ꎮ 尽管这类微小变异对基因功能的直接影

响尚不明确ꎬ但其如“分子化石”般记录了物种进化中

的重组事件ꎮ 因此ꎬ胡椒属物种叶绿体基因组这些细

微的 ＩＲ 区边界差异ꎬ为从结构层面解析其属内物种

精细分化及亲缘关系提供了新视角ꎮ
本研究通过核苷酸多态性分析ꎬ鉴定了胡椒属植

物叶绿体基因组中的 ６ 个高变异区段[ ｐｅｔＡ￣ｐｓｂＪ、

ｒｐｓ１６(ｅｘｏｎ１)￣ｔｒｎＱ、 ｐｓｂＺ￣ｔｒｎＧ、 ｒｐｓ４￣ｔｒｎＴ、 ｐｓｂＪ￣ｐｓｂＬ 和

ｎｄｈＦ￣ｒｐｌ３２]ꎬ主要分布在 ＬＳＣ 区和 ＳＳＣ 区ꎮ 这些高

变异区域通常位于非编码区或编码区中的同义突变

位点ꎬ可能受到较弱的选择压力[５７￣５８]ꎮ 基于这些高变

异区段ꎬ未来可通过在其两侧的保守区域设计通用引

物ꎬ经 ＰＣＲ 扩增与 Ｓａｎｇｅｒ 测序ꎬ即可开发出用于胡椒

属植物物种鉴定和系统发育研究的、信息更丰富的分

子标记ꎮ
本研究基于叶绿体全基因组数据构建的系统发

育树清晰展现了主要类群间的亲缘关系ꎬ也明确了

假蒟在胡椒科内的系统发育位置ꎮ 需要说明的是ꎬ
叶绿体基因组具有结构保守、母系遗传的特性ꎬ是构

建稳定系统发育框架的理想工具ꎬ不过它仅能反映

母本的进化路径ꎬ在揭示由杂交等事件引发的双亲

遗传效应时ꎬ核基因组数据更为全面[５９￣６１]ꎮ 即便如

此ꎬ本研究的系统发育分析结果仍与前人基于形态

学和分子数据的研究结果高度契合[６２￣６３]ꎬ其得出的

假蒟与蒌叶、海南蒟及变叶胡椒形成单系群等结论ꎬ
为推测该分支植物的生物地理起源[６４￣６５] 提供了可

靠的母系进化依据ꎬ而未来结合核基因组开展综合
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分析将是进一步深入研究的方向ꎮ
同时ꎬ本研究解析的叶绿体基因组也为假蒟的

定向遗传改良开拓了新思路ꎮ 比如在抗病领域ꎬ可
借助叶绿体高效表达抗菌肽或靶向病原体的 ｄｓＲ￣
ＮＡꎬ来增强假蒟的抗性ꎻ在活性成分增产方面ꎬ由于

其合成前体(生物碱、酚类等)大多源于叶绿体内的

莽草酸途径ꎬ所以能够通过对该途径进行工程化改

造ꎬ过表达关键限速酶ꎬ进而提高药用物质的最终产

量ꎮ 这些设想为提升假蒟的经济价值和抗逆性提供

了清晰的技术途径ꎮ

４　 结 论

本研究对假蒟的叶绿体基因组展开全面解析ꎬ
系统揭示了其基因组结构、密码子偏好性、重复序列

特征、ＩＲ 区边界动态、核酸多态性及系统发育位置ꎬ
并将其与其他 ５ 种胡椒属植物的叶绿体基因组进行

对比分析ꎮ 研究结果显示ꎬ胡椒属植物叶绿体基因

组整体呈现出一定的保守性ꎬ但不同物种间仍存在

特定变异区域ꎬ这些变异区域可为后续胡椒属植物

的分子标记开发与系统发育研究提供关键参考ꎮ 综

上ꎬ本研究结果不仅为深入阐释胡椒属植物叶绿体

基因组的进化规律及其物种间进化关系奠定了基

础ꎬ还为假蒟的资源保护、合理开发及高效利用提供

了新的分子数据支撑与研究思路ꎮ
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ｇｒａｔｅｄ ａｎｄ ｓｃａｌａｂｌｅ ｄｅｓｋｔｏｐ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ ｓｔｒｅａｍｌｉｎｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ ｓｔｕｄｉｅｓ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ２０２０ꎬ２０(１):３４８￣３５５.

[３４] ＧＡＩＫＷＡＤ Ａ Ｂꎬ ＫＡＩＬＡ Ｔꎬ ＭＡＵＲＹＡ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｂｌａｃｋ ｐｅｐｐｅｒ (Ｐｉｐｅｒ ｎｉｇｒｕｍ Ｌ.) ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｉｔｈ ｒｅｌａｔｅｄ Ｐｉｐｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０２３ꎬ１３:１０９５７８１.

[３５] ＷＥＩ Ｆꎬ ＴＡＮＧ Ｄ Ｆꎬ ＷＥＩ Ｋ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ｐｌａｎｔ Ｓｏｐｈｏｒａ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ[ Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２０ꎬ１０(１):１２４７３.

[３６] ＮＧＵＹＥＮ Ｈ Ｑꎬ ＮＧＵＹＥＮ Ｔ Ｎ Ｌꎬ ＤＯＡＮ Ｔ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｌｅｔｅ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｎｏｖｅｌ Ａｄｒｉｎａｎｄｒａ ｍｅｇａｐｈｙｌｌａ Ｈｕ ｓｐｅｃｉｅｓ:
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２１ꎬ１１(１):１１７３１.

[３７] 张　 健ꎬ张宏祥. 新疆野苹果叶绿体基因组特征及其进化历史

[Ｊ] . 干旱区研究ꎬ２０２４ꎬ４１(１２):２１１０￣２１１９.

[３８] ＨＵＡＮＧ Ｒꎬ ＸＩＥ Ｘ Ｎꎬ ＣＨＥＮ Ａ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅ￣
ｎｏｍｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ (Ａｐｉａｃｅａｅ) ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｎｄｅｍｉｃ ｔｏ Ｓｏｕｔｈ￣
ｗｅｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａꎬａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓꎬａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅｉｒ ｅｖｏ￣
ｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅ￣
ｎｏｍｉｃｓꎬ２０２１ꎬ２２(１):７１４.

[３９] ＳＥＲＲＥＳ￣ＧＩＡＲＤＩ Ｌꎬ ＢＥＬＫＨＩＲ Ｋꎬ ＤＡＶＩＤ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅｓ ｉｎ ｓｅｅｄ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４(４):１３７９￣１３９７.

[４０] ＴＡＮＧ Ｊ Ｍꎬ ＺＯＵ Ｒꎬ ＨＵＡＮＧ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｏｔｔｅｌｉａ
ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ２０２４ꎬ１０(６):６０３.

[４１] ＷＥＮＧ Ｍ Ｌꎬ ＢＬＡＺＩＥＲ Ｊ Ｃꎬ ＧＯＶＩＮＤＵ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ａｎｃｅｓｔｒａｌ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｏｍｅ ｉｎ Ｇｅｒａｎｉａｃｅａｅ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓꎬｒｅｐｅａｔｓꎬａｎｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｕｂｓｔｉｔｕ￣
ｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ２０１４ꎬ３１(３):６４５￣
６５９.

[４２] ＥＬＬＥＧＲＥＮ Ｈ. Ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅｓ:ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｗｉｔｈ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２００４ꎬ５(６):４３５￣４４５.

[４３] ＰＯＭＢＥＲＴ Ｊ Ｆꎬ ＯＴＩＳ Ｃꎬ ＬＥＭＩＥＵＸ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅ￣
ｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ Ａｌｇａ ｐｓｅｕｄｅｎｄｏｃｌｏｎｉｕｍ ａｋｉｎｅｔｕｍ (Ｕｌ￣
ｖｏｐｈｙｃｅａｅ) ｒｅｖｅａｌｓ ｕｎｕｓｕａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎ￣
ｔｏ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔｅ ｌｉｎｅａｇｅｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌ￣
ｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ２００５ꎬ２２(９):１９０３￣１９１８.

[４４] ＹＵＥ Ｆꎬ ＣＵＩ Ｌ Ｙꎬ ＤＥＰＡＭＰＨＩＬＩＳ Ｃ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅ ｒｅａｒｒａｎｇｅ￣
ｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ａｎｃｅｓｔｒａｌ ｏｒｄｅｒ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅ￣
ｎｏｍｅｓ ｗｉｔｈ ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２００８ꎬ９(１):２５.

[４５] ＨＡＢＥＲＬＥ Ｒ Ｃꎬ ＭＡＴＴＨＥＷ ＦＯＵＲＣＡＤＥ Ｈꎬ ＢＯＯＲＥ Ｊ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｒｅａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｔｒａｃｈｅｌｉｕｍ
ｃａｅｒｕｌｅｕｍ ａｒｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｐｅａｔｓ ａｎｄ ｔＲＮＡ ｇｅｎｅｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ２００８ꎬ６６(４):３５０￣３６１.

[４６] ＳＨＡＢＡＬＩＮＡ Ｓ Ａꎬ ＳＰＩＲＩＤＯＮＯＶ Ｎ Ａꎬ ＫＡＳＨＩＮＡ Ａ. Ｓｏｕｎｄｓ ｏｆ
ｓｉｌｅｎｃｅ:ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓ ａｓ ａ ｋｅｙ ｔｏ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１３ꎬ４１(４):２０７３￣
２０９４.

[４７] ＬＡＢＥＬＬＡ Ａ Ｌꎬ ＯＰＵＬＥＮＴＥ Ｄ Ａꎬ ＳＴＥＥＮＷＹＫ Ｊ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｖａｒｉａ￣
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｎ Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ａｃｒｏｓｓ ａｎ ｅｎｔｉｒｅ ｓｕｂｐｈｙｌｕｍ
[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１９ꎬ１５(７):１００８３０４.

[４８] ＷＡＮＧ Ｌ Ｊꎬ ＲＯＯＳＳＩＮＣＫ Ｍ Ｊ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００６ꎬ６１(４ / ５):６９９￣７１０.

[４９] 朱　 艳ꎬ韩长志. 普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组密码子

使用特征对比[Ｊ] . 江苏农业学报ꎬ２０２４ꎬ４０(８):１５０７￣１５２０.
[５０] ＰＡＲＶＡＴＨＹ Ｓ Ｔꎬ ＵＤＡＹＡＳＵＲＩＹＡＮ Ｖꎬ ＢＨＡＤＡＮＡ Ｖ. Ｃｏｄｏｎ

ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２２ꎬ４９(１):５３９￣５６５.
[５１] ＫＲÄＭＥＲ Ｃꎬ ＢＯＥＨＭ Ｃ Ｒꎬ ＬＩＵ Ｊ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｒｇｅ

ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｇｅｎｅ ｄｏｓａｇｅ ｅｆｆｅｃｔｓ
ａｎｄ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｐｙ ｎｕｍｂｅｒ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ
２０２４ꎬ１０(６):９２３￣９３５.

[５２] ＸＵＥ Ｓꎬ ＳＨＩ Ｔꎬ ＬＵＯ Ｗ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍ￣
ｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ａｍｏｎｇ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅꎬＰ. ａｒｍｅｎｉａｃａꎬａｎｄ
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Ｐ.ｓａｌｉｃｉｎａ[Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１９ꎬ６:８９.
[５３] ＤＯＷＮＩＥ Ｓ Ｒꎬ ＪＡＮＳＥＮ Ｒ Ｋ. Ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗｈｏｌｅ

ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｏｍｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ａｐｉａｌｅｓ:ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｔｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔꎬｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｔｏ ｐｌａｓｔｉｄ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ ＤＮＡꎬａｎｄ ｉｄｅｎ￣
ｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｇｈｌｙ ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ
Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１５ꎬ４０(１):３３６￣３５１.

[５４] ＬＩＵ Ｌ Ｋꎬ ＤＵ Ｊ Ｘꎬ ＬＩＵ Ｚ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ[Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２３ꎬ１３:２１４０３.

[５５] ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ＭＥＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａ ｐｒｏ￣
ｖｉｄｅ ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｉｂｅ Ａｍｐｅｌｏｐ￣
ｓｉｄｅａｅ (Ｖｉｔａｃｅａｅ)[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０２４ꎬ２５(１):２４７.

[５６] ＺＨＡＯ Ｘ Ｑꎬ ＹＡＮ Ｍꎬ ＤＩＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍ￣
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