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　　摘要：使用ＣｏｄｏｎＷ软件分析大头金蝇［Ｃｈｒｙｓｏｍｙａｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ（Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ，１７９４）］转录组１０９２３条全长转录序列
的密码子偏好性。结果表明，大头金蝇转录组中的 ＡＴ含量（６１８１％）远大于 ＧＣ含量（３８．１９％）；ＰＲ２（ｐａｒｉｔｙｒｕｌｅ２，
即密码子偏好性）绘图结果显示，密码子第３位碱基Ａ的使用频率大于碱基Ｔ，碱基Ｇ的使用频率大于碱基Ｃ；中性绘
图结果显示，该序列密码子的使用更多地受到选择压力的影响；有效密码子数（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｕｍｂｅｒｏｆｃｏｄｏｎｓ，简称 ＥＮＣ）
在２５．１７～６１．００个之间，均值为４３．１６个；密码子适应指数（ｃｏｄｏｎａｄａｐｔａｔｉｏｎｉｎｄｅｘ，简称ＣＡＩ）在０．０９９～０．５５４之间，
均值为０．２１５８。结果共筛选出２９个同义密码子相对使用度（ｒｅｌａｔｉｖｅｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓｃｏｄｏｎｕｓａｇｅ，简称ＲＳＣＵ）＞１的密码
子和２８个最优密码子。
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　　转录组测序（ＲＮＡｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）是指利用第二代高通量测
序技术进行的ｃＤＮＡ测序，是一类专注于功能位点的测序策
略，能全面快速地获取研究材料的特定组织在某一状态下的

全部转录本信息［１］。随着高通量测序技术的应用［２］，转录组

测序以其较高的性价比而广受各位学者欢迎，被广泛应用于

动植物的基因挖掘、功能鉴定等方面的研究，成为当前生物学

研究的热点［３］。密码子偏好性指在编码氨基酸合成蛋白时，

往往优先使用某一种或几种密码子［４］，被优先选用的密码子

称为最优密码子，这一现象广泛存在于生物类群中［５］。密码

子偏好性具有物种特异性，不同基因组在进化过程中承受不

同的选择压力，因此不同物种间密码子的使用偏好性不

同［６－７］。分析密码子的偏好性可以深入了解编码序列的碱基

含量、二核苷酸偏向性和隐藏的剪接信号等基因序列特征，这

些都与密码子使用偏好性相关，都可以影响基因合成的设计

与蛋白表达［７］。

　　大头金蝇［Ｃｈｒｙｓｏｍｙａｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ（Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ，１７９４）］为
重要的卫生昆虫，隶属于丽蝇科（Ｃａｌｌｉｐｈｏｒｉｄａｅ）金蝇属
（Ｃｈｒｙｓｏｍｙａ）［８］。研究大头金蝇转录组密码子偏好性，可以揭
示氨基酸翻译过程中高表达与低表达基因对密码子的偏好选

择，有助于解释其特殊生理效应的遗传机制，进一步为相关基

因的克隆与表达奠定基础。

１　材料与方法

１．１　序列的获取
本研究数据来源于美国国立生物技术信息中心（Ｎａｔｉｏｎａｌ

ＣｅｎｔｅｒｆｏｒＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ，简称 ＮＣＢＩ）网站，序列号
为ＳＲＰ０５００２４，利用ＣｏｄｏｎＷ１．４．２软件分析大头金蝇转录
组１０９２３条序列的密码子偏好性。大头金蝇转录组测序数
据见表１。

表１　大头金蝇转录组的测序数据

ＮＣＢＩ登录号 样品类型 测序文库 测序数据量（Ｇｂ） 测序平台

ＳＲＲ１６６３１１３ 卵、幼虫、成虫 双末端（ｐａｉｒ－ｅｎｄ） ４．３ ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２０００
ＳＲＲ１６６３１１４ 卵、幼虫、成虫 双末端 ４．４ ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２０００
ＳＲＲ１６６０４２７ 卵、幼虫、成虫 双末端 ４．０ ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２０００

１．２　数据分析
１．２．１　碱基含量及ＰＲ２（ｐａｒｉｔｙｒｕｌｅ２，即密码子偏好性）的绘
图分析　利用 ＣｏｄｏｎＷ（ｖｅｒｓｉｏｎ１．４，ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｗｅｂ．ｐａｓｔｅｕｒ．
ｆｒ／ｓｅｑａｎａｌ／ｉｎｔｅｒｆａｃｅｓ／ｃｏｄｏｎｗ．ｈｔｍｌ）软件对大头金蝇的转录组

基因序列进行分析，计算每条序列的密码子总 ＧＣ含量、第３
位密码子的ＧＣ含量（ＧＣ３）、有效密码子数（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｕｍｂｅｒ
ｏｆｃｏｄｏｎｓ，简称 ＥＮＣ或 Ｎｃ）及密码子适应指数（ｃｏｄｏｎ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎｉｎｄｅｘ，简称ＣＡＩ）。分别统计密码子３个位置上的
ＧＣ含量，密码子第１位的 ＧＣ含量表示为 ＧＣ１，第２、３位的
ＧＣ含量依次表示为 ＧＣ２、ＧＣ３。ＧＣ１、ＧＣ２的平均值记为
ＧＣ１２。以 ＧＣ１２为纵坐标、ＧＣ３ 为横坐标进行中性绘图
（ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙｐｌｏｔ），分析密码子第１、２位与第３位碱基组成的
相关性，研究密码子偏性的影响因素。选择丝氨酸（ＴＣＡ、
ＴＣＣ、ＴＣＧ、ＴＣＴ）、亮氨酸（ＣＴＡ、ＣＴＣ、ＣＴＧ、ＣＴＴ）、脯氨酸、精
氨酸（ＣＧＡ、ＣＧＣ、ＣＧＧ、ＣＧＴ）、苏氨酸、缬氨酸、丙氨酸和甘氨
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酸，计算每个基因的Ａ３／（Ａ３＋Ｔ３）和Ｇ３／（Ｇ３＋Ｃ３），分析各基
因密码子中４个碱基组分嘌呤（Ａ和Ｇ）与嘧啶（Ｔ和Ｃ）之间
的关系。

１．２．２　ＥＮＣ及中性绘图分析　有效密码子数ＥＮＣ用于检测
单个基因密码子的使用偏好程度，取值范围在２０～６１之间，
其值越低，表明该基因的密码子使用偏好性越强［９］。以密码

子第３位上同义密码子 ＧＣ的含量 ＧＣ３ｓ为横坐标、ＥＮＣ为纵
坐标，作二维散点图，探讨各基因密码子的使用偏性情况，并

检测碱基组成对密码子偏性的影响。

１．２．３　同义密码子相对使用度及最优密码子分析　参照
Ｓｈａｒｐ等的方法［１０］，同 义密码子相对使用度 （ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓｃｏｄｏｎｕｓａｇｅ，简称ＲＳＣＵ）是对同义密码子使用偏
好的评估［１０］，该值等于同义密码子的实际观测值与同义密码

子平均使用期望值的比值。如果密码子的使用无偏好性，则

ＲＳＣＵ值为１；如果该密码子比其他同义密码子的使用更频
繁，则其ＲＳＣＵ值大于１，反之，ＲＳＣＵ值小于１。

利用高表达优越密码子分析方法［１１］，统计所有基因的

ＥＮＣ值、有序数据集上下１０％区间内形成的高ＲＳＣＵ集合和
低ＲＳＣＵ集合，进行最优密码子分析。根据 ２个子集的

ΔＲＳＣＵ值及卡方检验结果确定最优密码子。

２　结果与分析

２．１　碱基含量及ＰＲ２、中性绘图分析
对已经得到的大头金蝇转录组数据进行筛选，共获得长

度为３００ｂｐ以上的１０９２３条完全阅读框序列（全长 ＣＤＳ）。
用ＣｏｄｏｎＷ软件进行密码子偏好性分析，结果表明，大头金
蝇转录组序列中平均总 ＧＣ量为 ３８．１９％，分布范围为
２４．４０％～６２．９０％，其中第３位点ＧＣ３ｓ的平均值为２５．６７％，
范围为１０．２０％～８３．７０％；总Ａ、Ｔ、Ｃ、Ｇ４种碱基含量分别为
３２．９％、２８．９％、１８．４％、１９．７％，密码子第３位点 Ｔ３ｓ、Ｃ３ｓ、Ａ３ｓ
和 Ｇ３ｓ含量的平均值分别为 ５０．８２％、１７．９７％、４３．１０％和
１５．６５％；ＧＣ１２含量的均值为 ４４．１４％（２３．４０％ ～７９．４０％）
（表２）。可以看出，在大头金蝇转录组序列中的 ＡＴ碱基含
量远高于ＧＣ。由图１可以看出，经ＰＲ２分析，大头金蝇转录
组序列密码子第３位点碱基使用不均衡，密码子第３位碱基
Ａ的使用频率小于碱基Ｔ，碱基Ｇ的使用频率小于碱基 Ｃ，表
明大头金蝇转录组序列中基因密码子的使用模式受到突变压

力和自然选择等多重因素的影响。

表２　转录组密码子不同位置的碱基含量及ＥＮＣ、ＣＡＩ

类别 Ｔ３ｓ含量（％） Ｃ３ｓ含量（％） Ａ３ｓ含量（％） Ｇ３ｓ含量（％）
平均值 ５０．８２ １７．９７ ４３．１０ １５．６５
范围 ８．０２～７６．９５ ３．４９～７８．０７ ５．２６～６９．２３ １．１３～７４．８５

类别 ＣＡＩ ＧＣ含量（％） ＧＣ１２含量（％） ＥＮＣ（个） ＧＣ３ｓ含量（％）
平均值 ０．２１５８ ３８．１９ ４４．１４ ４３．１６ ２５．６７
范围 ０．０９９０～０．５５４０ ２４．４０～６２．９０ ２３．４０～７９．４０ ２５．１７～６１．００ １０．２０～８３．７０

　　由图２的中性绘图结果可以看出，ＧＣ１２含量与 ＧＣ３含量
呈现出负相关，但相关性不明显（ｒ２＝０．００８２８），说明大头金
蝇转录组序列的密码子受到的突变压力较小，ＧＣ含量较为
保守，其密码子的使用更多地受到选择压力的影响［１２－１４］。

２．２　ＥＮＣ、ＣＡＩ的分析结果
有效密码子数是衡量基因密码子偏好性的一个重要指

标，数值范围为２０个（每个氨基酸只使用１个同义密码子的
极端偏好情况）～６１个（每个同义密码子被平均使用的无偏
好情况）。研究表明，当ＥＮＣ≤３５个时，基因密码子的使用偏
好性随 ＥＮＣ值的降低而增强［１５］。大头金蝇转录组序列的

ＥＮＣ在 ２５．１７～６１．００个之间，均值为 ４３．１６个（表 ２），在
１０９２３条序列中仅有３５９条序列的 ＥＮＣ小于３５个［１６］。ＣＡＩ
在０．０９９～０．５５４之间，均值为０．２１５８。说明大头金蝇转录
组中整体密码子偏好性较低，只有极少部分序列具有较强的

密码子偏好性。以 ＥＮＣ为纵坐标、ＧＣ３为横坐标进行 ＥＮＣ
绘图分析发现，大部分序列沿标准曲线分布，小部分序列位于

标准曲线以下较远的位置（图３），说明大头金蝇转录组的密
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码子偏好性主要是受突变的影响，而选择压力仅在小部分序

列中表现得比较明显。

２．３　同义密码子及最优密码子分析
经过计算可知，１３条编码蛋白基因密码子中 ＲＳＣＵ大于

１的共有２９个，除色氨酸（Ｔｒｐ）外，其他１９种氨基酸及终止

子均有ＲＳＣＵ值大于１的密码子。在这２９个使用度较高的
密码子中，第３位点嘌呤为Ｕ的有１５个，为Ａ的有１２个，为
Ｇ的有１个，为Ｃ的有１个，可以看出，在使用度较高的密码
子中，绝大部分以Ａ或Ｕ结尾（表３）。

表３　同义密码子的相对使用度分析结果

氨基酸 密码子
数目

（个）
ＲＳＣＵ值 氨基酸 密码子

数目

（个）
ＲＳＣＵ值

苯丙氨酸（Ｐｈｅ） ＵＵＵ １５６０２５ １．３４ 天门冬氨酸（Ａｓｐ） ＧＡＵ ２９７６０９ １．７２
ＵＵＣ ７６３７４ ０．６６ ＧＡＣ ４８７０９ ０．２８

酪氨酸（Ｔｙｒ） ＵＡＵ １５８３５２ １．６１ 谷氨酸（Ｇｌｕ） ＧＡＡ ３４７８５４ １．６１
ＵＡＣ ３８６００ ０．３９ ＧＡＧ ８３３８３ ０．３９

半胱氨酸（Ｃｙｓ） ＵＧＵ ８７６６５ １．５４ 亮氨酸（Ｌｅｕ） ＵＵＡ ２０８８６２ ２．２２
ＵＧＣ ２６１５０ ０．４６ ＵＵＧ １７４１８３ １．８５

Ｔｅｒ（终止子） ＵＡＡ ７２１７ １．９８ ＣＵＵ ６５１１０ ０．６９
ＵＡＧ １７３３ ０．４８ ＣＵＣ ２５７４５ ０．２７
ＵＧＡ １７９３ １．５４ ＣＵＡ ５７１１４ ０．６１

色氨酸（Ｔｒｐ） ＵＧＧ ６００５１ １．００ ＣＵＧ ３３５５９ ０．３６
脯氨酸（Ｐｒｏ） ＣＣＵ １０５５００ １．３３ 组氨酸（Ｈｉｓ） ＣＡＵ １２９７６６ １．６１

ＣＣＣ ７８７７１ １．００ ＣＡＣ ３１１２３ ０．３９
ＣＣＡ １０５４１０ １．３３ 谷氨酰胺（Ｇｌｎ） ＣＡＡ ２４０８０５ １．５９
ＣＣＧ ２６８７９ ０．３４ ＣＡＧ ６２５２５ ０．４１

精氨酸（Ａｒｇ） ＡＧＡ ７６９１４ １．４９ 异亮氨酸（Ｉｌｅ） ＡＵＵ １７０７５４ １．４１
ＡＧＧ １４１３３ ０．２７ ＡＵＣ ４３２６２ ０．３６
ＣＧＵ １４９３９３ ２．８８ 甲硫氨酸（Ｍｅｔ） ＡＵＡ １４８８４０ １．２３
ＣＧＣ ３５９８６ ０．６９ ＡＵＧ １５１３７０ １．００
ＣＧＡ ２６５８８ ０．５１ 苏氨酸（Ｔｈｒ） ＡＣＵ １３２６００ １．３０
ＣＧＧ ７７０４ ０．１５ ＡＣＣ ８３９３８ ０．８３

天冬酰胺（Ａｓｎ） ＡＡＵ ３２２４５７ １．６４ ＡＣＡ １５５２２４ １．５３
ＡＡＣ ６９７７１ ０．３６ ＡＣＧ ３４７９８ ０．３４

丝氨酸（Ｓｅｒ） ＡＧＵ １２５１３９ １．４２ 赖氨酸（Ｌｙｓ） ＡＡＡ ３２１１３１ １．５１
ＡＧＣ ４０８６６ ０．４６ ＡＡＧ １０５２３８ ０．４９
ＵＣＵ １１６５４８ １．３２ 丙氨酸（Ａｌａ） ＧＣＵ １９２８４１ １．８７
ＵＣＣ ６４８６９ ０．７４ ＧＣＣ １０９４０９ １．０６
ＵＣＡ １２７２４５ １．４４ ＧＣＡ ８９００８ ０．８６
ＵＣＧ ５４５１０ ０．６２ ＧＣＧ ２１４６０ ０．２１

缬氨酸（Ｖａｌ） ＧＵＵ １４７５３０ １．６４ 甘氨酸（Ｇｌｙ） ＧＧＵ ２００７６３ ２．３２
ＧＵＣ ３９０４９ ０．４３ ＧＧＣ ６７７５１ ０．７８
ＧＵＡ １０９８４１ １．２２ ＧＧＡ ６９５０２ ０．８０
ＧＵＧ ６２７４０ ０．７０ ＧＧＧ ８８３９ ０．１０

　　采用ΔＲＳＣＵ值法对大头金蝇转录组序列进行最优密码
子的确定，共筛选出 ＵＵＣ、ＵＵＧ、ＣＵＣ、ＡＵＵ、ＡＵＣ、ＧＵＵ、ＧＵＣ、
ＵＡＣ、ＣＡＣ、ＣＡＡ、ＡＡＣ、ＡＡＧ、ＧＡＣ、ＧＡＡ、ＵＣＵ、ＵＣＣ、ＡＧＣ、
ＣＣＵ、ＣＣＣ、ＡＣＵ、ＡＣＣ、ＧＣＵ、ＧＣＣ、ＵＧＣ、ＣＧＵ、ＣＧＣ、ＧＧＵ、ＧＧＣ
共２８个最优密码子，分别编码 Ｐｈｅ、Ｌｅｕ、Ｉｌｅ、Ｖａｌ、Ｔｙｒ、Ｈｉｓ、
Ｇｌｎ、Ａｓｎ、Ｌｙｓ、Ａｓｐ、Ｇｌｕ、Ｓｅｒ、Ｐｒｏ、Ｔｈｒ、Ａｌａ、Ｃｙｓ、Ａｒｇ、Ｇｌｙ共 １８
种氨基酸（表４）。这２８个最优密码子中以 Ｃ结尾的有１６
个，以Ｕ结尾的有８个，以Ａ、Ｇ结尾的均为２个，这与高频密
码子的统计结果相似，说明大头金蝇最优密码子偏向于以Ｃ、
Ｕ结尾。

３　讨论

目前已完成的双翅目类群转录组的测序工作不多，基于

昆虫转录组的密码子偏好性分析结果更少，本研究结果与其

他昆虫类群转录组密码子的使用模式是否一致，还需进一步

分析确定。因此，若需要明确昆虫基因组密码子的使用模式

及其与基因表达等之间的深入关系，则需要对昆虫线粒体基因

组数据进行大量统计分析，而目前各数据库中有关昆虫线粒体

基因组的数据相对较少，是否可以借鉴真菌、植物等真核生物

线粒体成功测序的经验完成大量昆虫基因组的测序，进而为其

密码子的真正“解密”提供原始材料，有待进一步研究。

参考文献：

［１］贾新平，孙晓波，邓衍明，等．鸟巢蕨转录组高通量测序及分析
［Ｊ］．园艺学报，２０１４，４１（１１）：２３２９－２３４１．

［２］ＭａｒｇｕｌｉｅｓＭ，ＥｇｈｏｌｍＭ，ＡｌｔｍａｎＷＥ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｉｎ
ｍｉｃｒｏｆａｂｒｉｃａｔｅｄｈｉｇｈ－ｄｅｎｓｉｔｙｐｉｃｏｌｉｔｒｅｒｅａｃｔｏｒｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００５，
４３７（７５７）：３７６－３８０．

［３］张棋麟，袁明龙．基于新一代测序技术的昆虫转录组学研究进展
［Ｊ］．昆虫学报，２０１３，５６（１２）：１４８９－１５０８．

—０８— 江苏农业科学　２０１９年第４７卷第１１期



表４　大头金蝇中高／低表达样本组密码子使用频率的比较

氨基酸 密码子
高ＲＳＣＵ组与其
数目（个）

低ＲＳＣＵ组与其
数目（个）

氨基酸 密码子
高ＲＳＣＵ组与其
数目（个）

低ＲＳＣＵ组与其
数目（个）

Ｐｈｅ ＵＵＵ ０．５４（２３９７） １．５５（５８８８） Ｓｅｒ ＵＣＵ １．９１（３３９６） １．２６（９３５０）
ＵＵＣ １．４６（６４６１） ０．４５（１６９５） ＵＣＣ １．５３（２７１４） ０．６０（４４２７）

Ｔｙｒ ＵＡＵ １．０２（３４０５） １．５８（５６４９） ＵＣＡ ０．６７（１１９２） １．７６（１３０２０）
ＵＡＣ ０．９８（３２４８） ０．４２（１５１１） ＵＣＧ ０．３７（６６３） ０．５８（４３２２）

Ｃｙｓ ＵＧＵ １．１７（１９１０） １．５０（２９８６） ＡＧＵ ０．８０（１４２０） １．３２（９７４２）
ＵＧＣ ０．８３（１３６８） ０．５０（１００４） ＡＧＣ ０．７２（１７２０） ０．４８（３５３９）

Ｔｅｒ ＵＡＡ ２．７３（４９７） １．８８（３４２） Ｌｅｕ ＵＵＡ ０．７２（１９９２） ２．６１（９９０６）
ＵＡＧ ０．１９（３４） ０．４０（７３） ＵＵＧ ３．８９（１０８２２） １．３６（５１５３）
ＵＧＡ ０．０８（１５） ０．７２（１３１） ＣＵＵ ０．７４（２０５０） ０．７４（２７９８）

Ｔｒｐ ＵＧＧ １．００（２０１６） １．００（１４２２） ＣＵＣ ０．４４（１２２６） ０．２３（８７６）
Ｐｒｏ ＣＣＵ １．４７（３２５９） １．１４（６１１７） ＣＵＡ ０．１４（３９６） ０．７２（２７３１）

ＣＣＣ １．７８（３９４３） ０．６９（３６９１） ＣＵＧ ０．０８（２０９） ０．３５（１３４１）
ＣＣＡ ０．７１（１５７６） １．７５（９３９６） Ｈｉｓ ＣＡＵ １．１３（２４７０） １．５９（８０８４）
ＣＣＧ ０．０３（７２） ０．４１（２２２０） ＣＡＣ ０．８７（１９１０） ０．４１（２０５６）

Ａｒｇ ＣＧＵ ４．０１（６２２４） ２．２５（５４４２） Ｇｌｎ ＣＡＡ １．８１（６３３５） １．５３（１６９３５）
ＣＧＣ ０．９７（１５１３） ０．６５（１５６７） ＣＡＧ ０．１９（６５３） ０．４７（５２１３）
ＣＧＡ ０．０４（６０） ０．８４（２０２９） Ｉｌｅ ＡＵＵ １．９７（７５１０） １．２５（６４４９）
ＣＧＧ ０．０２（３３） ０．２１（５０７） ＡＵＣ ０．８７（３３３６） ０．２８（１４２９）
ＡＧＡ ０．８１（１２５２） １．６６（４０１７） ＡＵＡ ０．１６（６１１） １．４７（７５９２）
ＡＧＧ ０．１５（２３８） ０．４１（９８２） Ｔｈｒ ＡＣＵ １．７０（４２９１） １．０９（８６６９）

Ａｓｎ ＡＡＵ １．０２（４３７９） １．５７（２２６１） ＡＣＣ １．７４（４３９５） ０．５２（４１２１）
ＡＡＣ ０．９８（４２４１） ０．４３（６１６８） ＡＣＡ ０．４９（１２２３） ２．００（１５８９７）

Ｖａｌ ＧＵＵ １．９７（７１９６） １．６３（５７７４） ＡＣＧ ０．０７（１６６） ０．４０（３１７７）
ＧＵＣ ０．８１（２９５３） ０．３９（１３７３） Ａｌａ ＧＣＵ ２．３５（１００６９） １．４９（８０８１）
ＧＵＡ ０．９５（３４６１） １．３０（４６０２） ＧＣＣ １．４６（６２８２） ０．７６（４１０７）
ＧＵＧ ０．２７（１００３） ０．６８（２４２３） ＧＣＡ ０．１４（６０８） １．４５（７８６０）

Ａｓｐ ＧＡＵ １．６１（８２８５） １．６６（１２１２０） ＧＣＧ ０．０５（１９６） ０．３１（１６７７）
ＧＡＣ ０．３９（２００２） ０．３４（２５２０） Ｇｌｙ ＧＧＵ ２．９４（１１２３０） １．９５（７３４３）

Ｇｌｕ ＧＡＡ １．７４（１１５６４） １．６０（１４０１５） ＧＧＣ ０．７８（２９８２） ０．７２（２７３６）
ＧＡＧ ０．２６（１７５４） ０．４０（３４６７） ＧＧＡ ０．２５（９５１） １．１５（４３５９）

Ｌｙｓ ＡＡＡ １．０４（７３０６） １．５８（１５１５２） ＧＧＧ ０．０２（９４） ０．１８（６６２）
ＡＡＧ ０．９６（６６８５） ０．４２（４０２５）

　　注：“”代表最优密码子。
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