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美国红腀叶绿体基因组密码子偏好性分析
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（山西农业大学林学院，山西太谷０３０８０１）

　　摘要：为了提高基因的表达效率，利用叶绿体基因工程提高美国红腀的重要特性，利用 ＣｏｄｏｎＷ１．４．２和在线软
件ＣＵＳＰ分析了美国红腀叶绿体基因组中的５２条基因编码序列密码子偏好性。结果表明，美国红腀叶绿体基因组密
码子的ＧＣ含量依次为ＧＣ１（４５．２３％）＞ＧＣ２（３９．２３％）＞ＧＣ３（２６．１９％）；有效密码子数（ＥＮＣ）范围为３７．５５～５５．２８，

其中ＥＮＣ值＞４５的有３４个；ＲＳＣＵ＞１的密码子有２９个，其中１４个以Ｕ结尾、１２个以Ａ结尾，表明其偏好以Ａ、Ｕ结
尾，且偏倚很弱。中性点图分析表明，ＧＣ１２与ＧＣ３的相关系数为０．３２１７，回归系数为 －０．５３８５，相关性不显著；美国

红腀叶绿体基因组的ＧＣ含量是高度保守的，密码子偏好主要受环境选择的影响；１７个密码子被确定最优密码子。本
研究为美国红腀叶绿体遗传工程和遗传多样性分析提供了科学依据。
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　　美国红腀（Ｆｒａｘｉｎｕｓｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃａ）是木犀科
（Ｏｌｅａｃｅａｅ）腀属（Ｆｒａｘｉｎｕｓ）乔木，原产美国，雌雄异
株，花先叶开放，喜光、抗寒、抗盐碱、抗水湿，是我

国重要的行道树或庭园绿化树种［１］。

在生物体传递遗传信息的过程中，作为联结核

酸和蛋白质的密码子扮演着重要的角色［２］，密码子

被称为第二套遗传密码［３］；密码子使用的选择方式

不仅影响基因的表达［４］，也影响基因相应的功

能［５］。构成基因组的４种核苷酸可形成６４种密码
子，各密码子与氨基酸相对应，除甲硫氨酸和色氨

酸外，其余１８种氨基酸均有２～６个密码子，这些编
码同一氨基酸的不同密码子被称为同义密码子

（ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓｃｏｄｏｎ）［６］；在翻译过程中，每个氨基酸
相对应同义密码子的使用频率存在差异，即有的同
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义密码子使用频率高于其他同义密码子，这种现象

被称为密码子偏好性（ｃｏｄｏｎｕｓａｇｅｂｉａｓ）［７］。密码子
偏好性广泛存在于不同生物中，是因为物种在长期

进化过程中受环境选择、碱基突变、基因漂变等因

素共同作用，还受到基因组大小、ｔＲＮＡ丰度和基因
表达水平等的影响［８］。密码子偏好性通过对基因

翻译准确性和效率的调节影响基因的表达水平［９］，

叶绿体具有基因组小、基因拷贝数多等特点［１０－１１］；

根据最优密码子设计叶绿体基因表达载体，可迅速

提高叶绿体基因组中基因表达量，利用目前已知的

密码子使用模式推断未知基因的表达，或预测某些

未知基因的功能［１２］；同时亲缘关系较近的物种具有

相近的密码子使用模式［１３］，因此，研究叶绿体基因

组密码子的使用模式，对于探索物种进化、提高外

源基因的表达水平具有重要意义。

与核基因组对比，关于叶绿体基因组的密码子

偏性的研究相对滞后，美国红腀的叶绿体基因组测

序工作已经完成，但有关密码子偏性的研究迄今尚

无报道。研究美国红腀叶绿体密码子的偏性，对于

预测基因的表达水平、确定未知基因的位置和改良

外源基因有着重要意义。在本研究中，笔者通过对

美国红腀叶绿体基因组编码 ＤＮＡ序列（ＣＤＳ）的碱
基组成和中性绘图分析，推断了影响美国红腀叶绿

体密码子偏好性的主要因素，并确定了美国红腀叶

绿体基因组的最优密码子。本研究通过分析美国

红腀叶绿体基因组密码子使用模式及影响密码子

使用偏好的因素，确定美国红腀叶绿体基因组的密

码子偏好性和最优密码子，为美国红腀叶绿体基因

组的应用和研究提供科学参考。

１　材料与方法

１．１　材料
美国红腀（Ｆｒａｘｉｎｕｓｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃａ）叶绿体基因

组序列来自 ＮＣＢＩ数据库，共下载到 ８２条 ＣＤＳ
（ｃｏｄｉｎｇＤＮＡｓｅｑｕｅｎｃｅ），剔除７条重复基因序列和
２３条长度小于３００ｂｐ的序列［１４］，其余５２条序列用
于本研究的分析。

１．２　方法
在叶绿体通用密码子表中有 ６４个密码子，

ＴＡＡ、ＴＧＡ和ＴＡＧ是终止密码子，不编码任何氨基
酸。ＡＴＧ是蛋氨酸的唯一密码子，ＴＧＧ是色氨酸的
唯一密码子，这些密码子没有偏性，在分析时被

剔除。

１．２．１　密码子组成分析　将５０条符合条件的ＣＤＳ
整合为１个．ｆａｓｔａ文件中，应用ＣｏｄｏｎＷ１．４．２软件
分析获得各 ＣＤＳ的有效密码子数（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｕｍｂｅｒ
ｏｆｃｏｄｏｎ，ＥＮＣ）和同义密码子相对使用度（ＲＳＣＵ），
并应用在线软件 ＣＵＳＰ（ｈｔｔｐ：／／ｅｍｂｏｓｓ．ｔｏｕｌｏｕｓｅ．
ｉｎｒａ．ｆｒ／ｃｇｉ－ｂｉｎ／ｅｍｂｏｓｓ／ｃｕｓｐ）分析测定密码子第
１、第２、第３位碱基的 ＧＣ含量（分别为 ＧＣ１、ＧＣ２、
ＧＣ３）和３位碱基的ＧＣ平均含量（ＧＣａｌｌ）等参数，结
果用 ＳＰＳＳ和 Ｅｘｃｅｌ进行统计分析。有效密码子数
（ＥＮＣ）是衡量同义密码子使用偏好的重要指标，
ＥＮＣ的取值范围为２０～６１，ＥＮＣ值可以反映密码子
偏倚的强弱，当ＥＮＣ为２０时，同义密码子完全处于
偏倚状态；当 ＥＮＣ值为 ６１时，同义密码子没有偏
倚；ＥＮＣ值从小到大表示偏倚性由强变弱，通常可
以 ＥＮＣ值 ４５作为区分偏倚性强弱的标准［１５］。

ＲＳＣＵ是一个密码子的实际使用频率与无使用偏性
时理论频率的比率，无偏倚时，ＲＳＣＵ为１；ＲＳＣＵ小
于１则代表该密码子的实际使用频率低于其他同义
密码子的使用频率，反之实际频率高于其他同义密

码子的使用频率［１６］。用ＳＰＳＳ软件对不同密码子位
置的ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、ＧＣａｌｌ进行统计，分析密码子数
（Ｎ）与ＥＮＣ的相关关系，进而判断各因素对密码子
偏倚的影响。

１．２．２　中性绘图分析　简并密码子第３碱基通常
发生的为同义突变，而简并密码子第１位、第２位上
突变通常会改变基因的功能或活性；也就是说，当

没有外压时，密码子３个位置的碱基组成应该没有
差别；而在存在一定选择压力情况下时，密码子３个
位置上的碱基组成是存在差异的［１７］。在以 ＧＣ１和
ＧＣ２的平均值 ＧＣ１２和 ＧＣ３分别作为纵坐标和横坐
标的中性绘图中，每个散点代表一个基因。如果中

性图中的所有基因都沿对角线分布，即 ＧＣ１２和 ＧＣ３
的变异基本相同，则密码子３个位置的碱基组成无
显著差异，选择压力弱，但受突变影响较大；回归系

数（对角线斜率）是衡量中性程度的指标之一，若回

归曲线斜率极小，ＧＣ１２和 ＧＣ３的变异的相关性同样
很低，说明影响密码子偏好性的主要影响因素为选

择效应［１７］。同时，通过分析不同位置密码子碱基组

成的相关性，可以分析突变或选择对密码子偏好性

的影响，即当 ＧＣ１２与 ＧＣ３显著相关时，表明３个位
置密码子碱基组成无显著差异，且偏好性主要受突

变的影响；当 ＧＣ１２与 ＧＣ３呈不显著相关时，回归系
数趋近于０，表明密码子的前２位碱基和第３位碱
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基的组成不同，基因组中的ＧＣ含量比较保守，密码
子的偏倚主要受到选择的影响［１３］。

１．２．３　最优密码子的确定　以美国红腀每个叶绿
体基因的 ＥＮＣ为参考标准，从两端选择１０％的基
因构建高、低偏倚库，将２库间 ΔＲＳＣＵ≥０．０８的密
码子定义为高表达的优越密码子；将 ＲＳＣＵ值大于
１的密码子确定为高频密码子［１８］。将既能满足高

频率密码子又能满足高表达优越密码子确定为最

优密码子。

２　结果与分析

２．１　密码子碱基组成
用ＣＵＳＰ软件分析美国红腀５２条 ＣＤＳ的碱基

组成，用 ＣｏｄｏｎＷ１．４．２分析其 ＥＮＣ值（表１），所
有ＣＤＳ密码子的平均 ＧＣ含量为３６．９３％，第１位

ＧＣ含量为 ４５．２３％，第 ２位为 ３９．２３％，第 ３位为
２６．１９％，ＧＣ含量在密码子不同位置的分布频率不
同，由高到低，依次为第１位 ＞第２位 ＞第３位，第
１、第２位的ＧＣ含量明显高于第３位，结果表明，在
美国红腀中，叶绿体密码子的最后１个碱基主要是
Ａ／Ｕ（Ｔ），这与植物叶绿体基因中Ａ／Ｕ（Ｔ）含量较高
的特点是一致的。表示偏好强度的 ＥＮＣ值的范围
为３７．５５～５５．２８，平均值为４７．２７；５２个 ＣＤＳ中有
３４个ＥＮＣ值 ＞４５，说明美国红腀的大部分编码序
列具有弱的密码子偏好性。对不同密码子位置碱

基的ＧＣ含量、密码子数（Ｎ）和 ＥＮＣ数值的相关分
析（表２）表明，ＧＣａｌｌ和ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３的相关性极显
著，ＧＣ１和ＧＣ２相关性极显著，相关系数为０．５１３，
ＧＣ３与ＧＣ１、ＧＣ２的相关性不显著，说明密码子的第
１位和第２位碱基的组成与第３位碱基组成的相似

表１　美国红腀叶绿体ＣＤＳ密码子各位置的ＧＣ含量

基因 ＧＣ１（％） ＧＣ２（％） ＧＣ３（％） ＧＣａｌｌ（％） ＥＮＣ 基因 ＧＣ１（％） ＧＣ２（％） ＧＣ３（％） ＧＣａｌｌ（％） ＥＮＣ

ａｃｃＤ ５１．６１ ４９．１９ ２５．８１ ４２．２０ ４４．１４ ｐｓｂＡ ４４．６９ ４１．３７ ３０．３４ ４０．３５ ４１．７５

ａｔｐＡ ４９．７２ ４３．５０ ３３．９０ ４２．３７ ４５．６５ ｐｓｂＢ ５５．２１ ４６．５６ ３０．４５ ４４．０７ ４７．３１

ａｔｐＢ ４１．２２ ３２．３５ ２６．２３ ３３．２７ ４６．４１ ｐｓｂＣ ５３．３８ ４５．７８ ３２．２８ ４３．８１ ４４．３９

ａｔｐＥ ５５．１２ ３９．９６ ２４．４１ ３９．８３ ４５．０５ ｐｓｂＤ ５１．９８ ４３．２２ ３１．６４ ４２．２８ ４４．７４

ａｔｐＦ ４５．３５ ３１．２７ ３３．２８ ３２．４６ ４３．７６ ｒｂｃＬ ５７．１４ ４３．４９ ２９．８３ ４３．４９ ４７．３４

ａｔｐＩ ４６．９７ ３２．３４ ２２．３０ ３２．０２ ４６．３１ ｒｐｌ１４ ５０．４１ ３７．４０ ２８．４６ ３８．７５ ５２．４１

ｃｃｓＡ ２４．４３ ３５．４７ ２４．６８ ３３．４５ ４４．４７ ｒｐｌ１６ ５０．００ ５２．９４ ２９．４１ ４４．１２ ４３．０５

ｃｅｍＡ ３８．２６ ２９．１３ ３１．７４ ３３．０４ ５３．３７ ｒｐｌ２ ５０．９２ ４８．３５ ３１．５０ ４３．５９ ５５．２８

ｃｌｐＰ ５８．３８ ３６．５５ ３０．４６ ４１．７９ ５１．３５ ｒｐｌ２０ ３５．００ ３７．５０ ２５．００ ３２．５０ ４８．３１

ｍａｔＫ ３６．２４ ２９．２６ ２８．６８ ３１．４０ ４６．４０ ｒｐｏＡ ４３．９８ ３０．１２ ２５．３０ ３３．１３ ４４．６２

ｎｄｈＡ ４０．６６ ３７．９１ ２１．１５ ３３．２４ ４８．２９ ｒｐｏＢ ４７．８５ ３７．３５ ２８．８５ ３８．５９ ４９．３３

ｎｄｈＢ ４２．１９ ３９．１５ ３１．８５ ３７．７３ ４９．２９ ｒｐｏＣ１ ４８．９１ ３７．１９ ２５．１８ ３７．１９ ４９．２３

ｎｄｈＣ ４５．４５ ３３．８８ ２４．７９ ３４．７１ ４１．３２ ｒｐｏＣ２ ４２．３２ ３５．１９ ２６．１６ ３４．２７ ４６．６４

ｎｄｈＤ ３７．７０ ３７．９６ ３０．３７ ３５．３４ ４７．２５ ｒｐｓ１１ ５２．５２ ５４．６８ ２４．４６ ４３．８８ ５１．２５

ｎｄｈＥ ３９．２２ ３３．３３ ２６．４７ ３３．０１ ４３．９５ ｒｐｓ１２ ５１．９３ ４８．３９ ３２．２６ ４４．３５ ４２．５８

ｎｄｈＦ ３５．９８ ３３．０７ ２３．５４ ３０．８６ ４２．７６ ｒｐｓ１４ ４２．３４ ４７．５２ ２４．７５ ３８．６１ ３９．３４

ｎｄｈＧ ４４．６３ ３５．５９ ２３．１６ ３４．４６ ４３．３１ ｒｐｓ１８ ３６．５４ ４０．３８ ２５．００ ３３．９７ ３７．５５

ｎｄｈＨ ５１．２７ ３５．５３ ２５．６３ ３７．４８ ４８．４３ ｒｐｓ２ ４１．２３ ４０．９３ ２７．８５ ３６．４３ ４６．２３

ｎｄｈＩ ４１．５７ ３６．１４ ２３．４９ ３３．７３ ４６．３１ ｒｐｓ３ ４２．９２ ３３．７９ ２１．００ ３２．５７ ４７．９４

ｎｄｈＪ ４９．６９ ３７．１１ ２７．０４ ３７．９５ ４７．０８ ｒｐｓ４ ５０．９９ ３６．１４ ２４．７５ ３７．２９ ４５．３０

ｎｄｈＫ ４５．７９ ４３．３９ ２７．７５ ３９．２５ ４６．６７ ｒｐｓ７ ５２．５６ ４２．３９ ２３．７２ ４０．３８ ４６．５９

ｐｅｔＡ ５２．８３ ３７．９４ ２９．９１ ３９．９８ ４５．３４ ｒｐｓ８ ３７．７８ ４０．７４ ２６．６７ ３５．０６ ４１．９２

ｐｅｔＢ ４８．３４ ４１．６７ ３０．０９ ３９．５１ ４１．０４ ｙｃｆ１ ３３．５６ ２８．２１ ２５．０９ ２８．９５ ４７．３７

ｐｅｔＤ ５０．１８ ３８．１６ ２２．３５ ３５．５８ ３８．８３ ｙｃｆ２ ４１．８４ ３４．１４ ３５．３４ ３６．４８ ５２．５４

ｐｓａＡ ５１．６６ ４３．２８ ３２．４９ ４２．４８ ５１．６３ ｙｃｆ３ ４７．９３ ３８．４６ ３０．１８ ３８．８６ ５１．５０

ｐｓａＢ ４７．３９ ４４．９３ ３０．３２ ４１．３４ ４７．８３ ｙｃｆ４ ４２．５６ ３８．２４ ３１．６２ ３９．９１ ５１．７１

总平均 ４５．２３ ３９．２３ ２６．１９ ３６．９３ ４７．２７

　　注：ＧＣａｌｌ表示密码子各位置的平均数。
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表２　密码子各位置ＧＣ含量、数量与ＥＮＣ值的相关性分析

变量
相关系数

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ

ＧＣ２ ０．５１３

ＧＣ３ ０．２４３ ０．２１２

ＧＣａｌｌ ０．８１７ ０．８３２ ０．５９２

ＥＮＣ ０．２４９ －０．０８４ ０．４２７ ０．２３１

密码子数 －０．１６５ －０．２３９ ０．２５９ －０．１４７ ０．２６４

　　注：表示在０．０１水平上极显著相关；表示在０．０５水平上

显著相关。

和不同。ＥＮＣ与ＧＣ１显著相关，与ＧＣ２相关性不显
著，与ＧＣ３极显著相关，说明 ＥＮＣ与密码子第３位
碱基的组成密切相关。ＥＮＣ与密码子数（Ｎ）显著相
关，说明基因编码序列的长度对密码子的偏倚有一

定的影响。

编码氨基酸的 ＲＳＣＵ（表３）显示，ＲＳＣＵ＞１的
密码子中以Ａ和 Ｕ结尾的频率较高，其中１４个密
码子以Ｕ结尾、１２个以Ａ结尾、１个以Ｇ结尾，表明
美国红腀叶绿体基因组更倾向于以Ａ和Ｕ结尾；而
以Ｃ和Ｇ结尾的密码子即为非偏性的密码子。

表３　美国红腀各氨基酸的ＲＳＣＵ分析

ＡＡ 密码子 数目 ＲＳＣＵ ＡＡ 密码子 数目 ＲＳＣＵ ＡＡ 密码子 数目 ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ９３７ １．２７ Ｐｒｏ ＣＣＵ ３９３ １．２３ Ｌｙｓ ＡＡＡ ９２５ １．４３

ＵＵＣ ６２９ ０．８４ ＣＣＣ ２７５ １．０３ ＡＡＧ ３２５ ０．５２

Ｌｅｕ ＵＵＡ ７８２ １．８６ ＣＣＡ ２９２ １．１２ Ａｓｐ ＧＡＵ ７９３ １．５７

ＵＵＧ ５３９ １．２４ ＣＣＧ １１７ ０．５４ ＧＡＣ １９２ ０．４１

ＣＵＵ ４２９ １．１９ Ｔｈｒ ＡＣＵ ４３０ １．６３ Ｇｌｕ ＧＡＡ ８４７ １．４９

ＣＵＣ １４２ ０．３５ ＡＣＣ １９７ ０．７５ ＧＡＧ ２９３ ０．５１

ＣＵＡ ２７９ ０．７３ ＡＣＡ ３３１ １．２５ Ｃｙｓ ＵＧＵ １７６ １．４６

ＣＵＧ １２９ ０．４２ ＡＣＧ ９９ ０．３７ ＵＧＣ ６５ ０．５４

Ｉｌｅ ＡＵＵ ９２７ １．３９ Ａｌａ ＧＣＵ ５２４ １．８０ Ａｒｇ ＣＧＵ ２９７ ０．７２

ＡＵＣ ３２９ ０．５１ ＧＣＣ １９２ ０．６６ ＣＧＣ ８０ ０．３８

ＡＵＡ ６７２ ０．９２ ＧＣＡ ３３２ １．１４ ＣＧＡ ２９０ １．３７

Ｖａｌ ＧＵＵ ４５２ １．５２ ＧＣＧ １１９ ０．４１ ＣＧＧ ８２ ０．３９

ＧＵＣ １４３ ０．５１ Ｔｙｒ ＵＡＵ ６５６ １．６５ ＡＧＡ ３９１ １．８５

ＧＵＡ ４５２ １．４９ ＵＡＣ １４１ ０．３５ ＡＧＧ １２７ ０．６１

ＧＵＧ １２９ ０．４７ Ｈｉｓ ＣＡＵ ３８８ １．５６ Ｓｅｒ ＵＣＵ ４９８ １．６４

Ｇｌｙ ＧＧＵ ５９２ １．３３ ＣＡＣ １１０ ０．４４ ＵＣＣ ３９６ １．１４

ＧＧＣ １４８ ０．４０ Ｇｌｎ ＣＡＡ ６１３ １．５９ ＵＣＡ ３７２ １．２２

ＧＧＡ ５８９ １．５８ ＣＡＧ １６０ ０．４１ ＵＣＧ １４９ ０．６２

ＧＧＧ ２７３ ０．７２ Ａｓｎ ＡＡＵ ８７３ １．４９ ＡＧＵ ３７９ ０．８１

ＡＡＣ ２２５ ０．４９ ＡＧＣ １７３ ０．４２

　　注：下划线表示最优密码子。

２．２　中性绘图分析
根据美国红腀叶绿体基因组中每个基因的中

性绘图分析（图１），ＧＣ１２的取值范围略大在０．３１４～
０．５２９之间，ＧＣ３的取值范围很小，为０．１９３～０．３９２
之间，同时大多数基因均位于对角线以上；ＧＣ１２与
ＧＣ３的相关系数为０．３２１７，相关性不显著，回归系
数（趋势线的斜率）为－０．５３８５，表明在美国红腀叶
绿体基因组的中性绘图分析中，ＧＣ１２和 ＧＣ３的相关
性很弱，说明密码子第１位、第２位和第３位碱基的
组成存在差异，即美国红腀叶绿体基因组的 ＧＣ含
量是高度保守的，而密码子第３位的 ＧＣ含量相对

较低，其密码子偏好性受选择的影响较大。

２．３　最优密码子确定
将美国红腀叶绿体基因组中的５２个蛋白编码

基因并作一个整体在 ＣｏｄｏｎＷ１．４．２软件上运行，
通过构建高表达基因和低表达基因库，对这２个基
因数据库的ＲＳＣＵ值进行了重新计算，结果（表４）
表明，ΔＲＳＣＵ≥０．０８的密码子包括 ＵＵＵ（ＴＴＴ）、
ＵＵＡ（ＴＴＡ）等２３个密码子，都是高表达的优越密码
子，其中１１个以Ａ结尾，８个以Ｕ结尾，３个以Ｃ结
尾，１个为 Ｇ结尾；ΔＲＳＣＵ≥０．３有 １１个密码子；
ΔＲＳＣＵ≥０．５的密码子是ＵＵＵ、ＵＵＡ。以同时满足
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高频率密码子和高表达优越密码子作为最优密码

子，分别为ＵＵＵ、ＵＵＡ、ＧＵＡ、ＵＣＡ、ＣＣＡ、ＵＡＵ、ＧＣＡ、
ＣＡＵ、ＣＡＡ、ＡＡＵ、ＡＡＡ、ＧＡＡ、ＵＧＵ、ＣＧＡ、ＡＧＡ、ＧＧＵ
和ＧＧＡ等 １７个，其中 １１个以 Ａ结尾，６个以 Ｕ
结尾。

３　讨论与结论

在生物体内，密码子在核酸和蛋白质的翻译中

起着重要作用；植物中不同密码子的使用频率存在

差异，这种密码子使用偏好性是物种和基因长期进

表４　美国红腀叶绿体基因组最优密码子的确定

ＡＡ 密码子
高表达基因 低表达基因

数目 ＲＳＣＵ 数目 ＲＳＣＵ
ΔＲＳＣＵ ＡＡ 密码子

高表达基因 低表达基因

数目 ＲＳＣＵ 数目 ＲＳＣＵ
ΔＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ５２ １．６９ １３２ １．０７ ０．６２ Ａｌａ ＧＣＵ １８ １．３９ ７０ １．６２ －０．２３

ＵＵＣ ７ ０．３１ １１４ ０．９３ －０．６２ ＧＣＣ ５ ０．４９ ３１ ０．７２ －０．２３

Ｌｅｕ ＵＵＡ ５４ ３．２３ ８５ １．２５ １．９８ ＧＣＡ ２４ １．７１ ５４ １．２５ ０．４６

ＵＵＧ １７ １．１５ ９６ １．４１ －０．２６ ＧＣＧ ４ ０．４１ １８ ０．４２ －０．０１

ＣＵＵ ２３ １．２１ ９４ １．３８ －０．１７ Ｈｉｓ ＣＡＵ １６ １．６５ ９７ １．５６ ０．０９

ＣＵＣ ０ ０ ３６ ０．５３ －０．５３ ＣＡＣ ３ ０．３５ ２７ ０．４４ －０．０９

ＣＵＡ ７ ０．２９ ６３ ０．９２ －０．６３ Ｇｌｎ ＣＡＡ ２４ １．７６ １０２ １．４５ ０．３１

ＣＵＧ ３ ０．１２ ３５ ０．５１ －０．３９ ＣＡＧ ４ ０．２４ ３９ ０．５５ －０．３１

Ｉｌｅ ＡＵＵ ４７ １．３４ １３４ １．３ ０．０４ Ａｓｎ ＡＡＵ ３９ １．７ １５５ １．４９ ０．２１

ＡＵＣ １６ ０．５１ ７１ ０．６９ －０．１８ ＡＡＣ ６ ０．３ ５３ ０．５１ －０．２１

ＡＵＡ ３６ １．１５ １０５ １．０２ ０．１３ Ｌｙｓ ＡＡＡ ４７ １．７５ １４４ １．３８ ０．３７

Ｖａｌ ＧＵＵ １５ １．３３ ５６ １．２７ ０．０６ ＡＡＧ ６ ０．２５ ６５ ０．６２ －０．３７

ＧＵＣ ７ ０．６２ ２９ ０．６６ －０．０４ Ａｓｐ ＧＡＵ １７ １．４ １６０ １．６５ －０．２５

ＧＵＡ ２０ １．７８ ６５ １．４８ ０．３ ＧＡＣ ６ ０．６ ３４ ０．３５ ０．２５

ＧＵＧ ３ ０．２７ ２６ ０．５９ －０．３２ Ｇｌｕ ＧＡＡ ３１ １．５２ １２３ １．２８ ０．２４

Ｓｅｒ ＵＣＵ ２１ １．６２ ８９ １．６１ ０．０１ ＧＡＧ １０ ０．４８ ６９ ０．７２ －０．２４

ＵＣＣ ６ ０．４６ ６３ １．１４ －０．６８ Ｃｙｓ ＵＧＵ ９ １．７８ ３３ １．４３ ０．３５

ＵＣＡ １９ １．４６ ６６ １．２ ０．２６ ＵＧＣ ２ ０．２２ １３ ０．５７ －０．３５

ＵＣＧ １４ １．０８ ３６ ０．６５ ０．４３ Ａｒｇ ＣＧＵ １４ １．０６ ３９ ０．９８ ０．０８

ＡＧＵ １７ １．３１ ５８ １．０５ ０．２６ ＣＧＣ ２ ０．２３ １６ ０．４ －０．１７

ＡＧＣ １ ０．０８ １９ ０．３４ －０．２６ ＣＧＡ ２１ １．５９ ５２ １．３ ０．２９

Ｐｒｏ ＣＣＵ １４ １．３ ５７ １．４２ －０．１２ ＣＧＧ ４ ０．３８ ２４ ０．６ －０．２２

ＣＣＣ ９ ０．９３ ３３ ０．８２ ０．１１ ＡＧＡ ２９ ２．２ ７０ １．７５ ０．４５

ＣＣＡ １９ １．４ ４６ １．１５ ０．２５ ＡＧＧ ７ ０．５３ ３９ ０．９８ －０．４５

ＣＣＧ ３ ０．３７ ２４ ０．６ －０．２３ Ｇｌｙ ＧＧＵ ２３ １．４５ ７９ １．３２ ０．１３

Ｔｈｒ ＡＣＵ １８ １．３３ ６２ １．３９ －０．０６ ＧＧＣ ６ ０．５５ ２５ １．４２ －０．８７

ＡＣＣ １５ １．１１ ３５ ０．７９ ０．３２ ＧＧＡ ２８ １．５２ ８９ １．４８ ０．０４

ＡＣＡ １６ １．０４ ６１ １．３７ －０．３３ ＧＧＧ ７ ０．４８ ４７ ０．７８ －０．３

ＡＣＧ ５ ０．５２ ２０ ０．４５ ０．０７

Ｔｙｒ ＵＡＵ ２９ １．８６ １００ １．５４ ０．３２

ＵＡＣ ３ ０．１４ ３０ ０．４６ －０．３２

　　注：表示ΔＲＳＣＵ≥０．０８，表示ΔＲＳＣＵ≥０．３，表示ΔＲＳＣＵ≥０．５。
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化和对环境的适应过程中形成的，是多种因子共同

作用的结果，其中突变和自然选择是该现象形成的

重要影响因素［７－８］。叶绿体是植物光合作用的细胞

器，也包含相对独立的母体遗传基因组信息，因此

叶绿体基因组在揭示物种进化、物种亲缘关系、物

种鉴定等方面具有重要价值；同时叶绿体基因工程

因其可高效表达、安全等特点已成为植物基因工程

的研究热点［１０］。因此，对植物叶绿体基因组密码子

使用偏好的研究可以揭示物种基因组的进化关系

及其主要影响因素。

　　本研究中美国红腀叶绿体基因组中的 ＧＣ３与
ＧＣ１和 ＧＣ２没有显著相关性，且显著小于 ＧＣ１和
ＧＣ２。这说明美国红腀叶绿体基因的密码子偏好以
Ａ和Ｕ结尾，ＲＳＣＵ分析结果从定量分析的角度充
分证明了这一观点。这与已报道的黄芩（Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ
ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ）［１９］、普通油茶（Ｃａｍｅｌｌｉａｏｌｅｉｆｅｒａ）［２０］、蒺
藜苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）［１５］的叶绿体基因特征
相同；中性绘图分析表明，密码子的第１位和第２位
与第３位碱基组成存在着显著差异，由于密码子的
ＧＣ含量高度保守，密码子的偏倚性主要受选择的
影响，与蒺藜苜蓿一致［１３］；美国红腀叶绿体基因组

密码子偏好以 ＡＵ结尾，且其最优密码子为 ＵＵＵ、
ＵＵＡ，与大多数高等植物的最优密码子 ＮＮＡ、ＮＮＵ
的模式一致［１８］。本研究中，美国红腀叶绿体基因组

的密码子偏好主要受到选择的影响，同时与其他因

素共同作用，确定了１７个最优密码子，均为ＮＮＡ和
ＮＮＵ模式。采取高表达的高频密码子作为最优密
码子，在美国红腀叶绿体基因组中选择的１７个最优
密码子分别是 ＵＵＵ、ＵＵＡ、ＧＵＡ、ＵＣＡ、ＣＣＡ、ＵＡＵ、
ＧＣＡ、ＣＡＵ、ＣＡＡ、ＡＡＵ、ＡＡＡ、ＧＡＡ、ＵＧＵ、ＣＧＡ、
ＡＧＡ、ＧＧＵ和ＧＧＡ。美国红腀叶绿体基因组最优密
码子的确定，为优化目标基因的高效表达密码子，

从而通过叶绿体基因工程改良美国红腀的重要性

状提供了科学依据。
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ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｇｅｎｏｍｅｏｆＧｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ［Ｊ］．ＳｃｉＡｇｒｉｃＳｉｎ，２０１１，

４４（２）：２４５－２５３．

［１９］ＷａｎｇＷＢ，ＹｕＨ，ＱｉｕＸＰ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｐｅａｔｓｅｑｕｅｎｃｅａｎｄｃｏｄｏｎ

ｂｉａｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｇｅｎｏｍｅｉｎＳｃｕｔｅｌｌａｒｉａｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ＰｌａｎｔＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１８，１６（８）：２４４５－２４５２．

［２０］ＷａｎｇＰＬ，ＹａｎｇＬＰ，ＷｕＨ Ｙ，ｅｔａｌ．Ｃｏｄｏｎｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｏｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｇｅｎｏｍｅｉｎＣａｍｅｌｌｉａｏｌｅｉｆｅｒａ［Ｊ］．Ｇｕｉｈａｉａ，２０１８（３８）：

１３５－１４４．

—８８— 江苏农业科学　２０２０年第４８卷第１５期


