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１１种唐松草属（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ）ｒｂｃＬ基因的密码子偏好性研究
侯　哲，娄晓鸣，李　昂，黄长兵
（苏州农业职业技术学院，江苏苏州２１５００８）

　　摘要：唐松草属（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ）是毛茛科（Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ）的重要植物类群，为了明确唐松草属 ｒｂｃＬ基因的密码子使
用偏好性，从ＮＣＢＩ下载了１１条唐松草属植物的ｒｂｃＬ序列，并对其密码子偏好性进行了分析。研究结果表明，ｒｂｃＬ基
因的密码子中，ＧＣ１的平均值为０．５８３，ＧＣ２与ＧＣ３分别为０．４３５、０．３１０，其中，ＧＣ１含量最大，ＧＣ３含量最小，表现出显

著的差异；ＥＮＣ值与ＧＣ１和ＧＣ２的相关性不显著，而与ＧＣ３的相关系数为０．３３５（Ｐ＜０．０５），说明在ｒｂｃＬ基因中，密码

子第３位的碱基组成与密码子的偏好性显著相关；中性绘图分析表明，ＧＣ３与 ＧＣ１２的相关性不显著，且选择对密码子

的偏好性有着决定性的作用；ＥＮＣ－ｐｌｏｔ及ＰＲ－ｐｌｏｔ结果表明，ｒｂｃＬ基因的ＥＮＣ值低于预期值，且相比于嘌呤Ｃ／Ｔ，嘧
啶Ａ／Ｇ的使用频率要更低；ＲＳＣＵ分析表明，ＲＳＣＵ值大于１的密码子大多数以 Ａ／Ｕ结尾，密码子使用度最高的３个
密码子为ＣＧＵ、ＵＣＵ、ＡＣＵ，用ＲＳＣＵ值做聚类分析，在一定程度上也可以反映唐松草属植物的亲缘关系。对于唐松草
属植物的ｒｂｃＬ基因来说，酵母可以作为其表达受体，拟南芥可作为其转化受体。本研究为唐松草属叶绿体基因工程
的开展奠定了基础，为其后续的遗传多样性、遗传结构及基因功能提供了借鉴信息。
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　　植物的生长发育离不开光合作用，而光合作用
最重要的场地在叶绿体中。ｒｂｃＬ基因在光合作用的
整个过程中起到至关重要的作用，如 ｒｂｃＬ基因可以
编码 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶中的大亚基，从而催化光合作用的
核心过程：羧化反应与加氧反应。由此可以看出，

ｒｂｃＬ基因对植物的净光合率有着十分重要的影
响［１］。ｒｂｃＬ基因在不同植物、不同自然条件下会产
生不同的耐受性，因此基因的表达也会各不相同，

这对植物的光合作用也会产生一定的影响［２］。所

以，了解其密码子偏好性可以更好地理解不同植物在

不同自然条件下是如何适应与进化的。因此，对于

ｒｂｃＬ基因密码子偏好性的研究是非常有意义的［３］。

充分了解植物的密码子偏好性为理解物种进

化提供了重要的信息［３］。密码子是指在 ｍＲＮＡ上
每３个相邻核苷酸排列成的三联体，一种密码子决

定一种氨基酸，利用Ａ、Ｕ、Ｇ、Ｃ，可以组成６４种密码
子，除ＵＡＡ、ＵＧＡ和 ＵＡＧ外的６１种密码子用来编
码常见的２０种氨基酸［４］。而一种氨基酸可以由一

至多个密码子编码，由于基因突变和自然选择的存

在，在不同物种翻译过程中，氨基酸的编码中出现

偏爱某些密码子的现象，称为密码子的偏好性［５］。

漂变、突变、基因表达水平、自然选择及 ｔＲＮＡ丰度
等都会对物种的密码子使用情况产生影响［６－９］。

唐松草属植物在全世界大约有１５０种，在中国
各地有７６种，其中约３０种由于富含生物碱、三萜、
酚类及黄酮等具有药理活性的化合物，因而具有非

常高的药用价值，根和茎常被作为传统的民间药

物，用于治疗流感、癌症、高血压、细菌感染及结膜

炎等症状［１０］。目前关于唐松草属的研究内容较少，

且多是对其化学成分的研究［１０］。迄今为止，有关唐

松草属叶绿体基因组方面的研究还比较少，对其

ｒｂｃＬ基因密码子偏好性的研究也未见报道。因此，
笔者从ＮＣＢＩ上下载唐松草属目前已公布的所有叶
绿体基因组，并从中获取 ｒｂｃＬ的基因序列，深度分
析其序列特征，并对其密码子使用情况进行分析，

优选出使用频率最高的密码子，为其后续的叶绿体

基因组应用、种质资源保护及基因功能等研究提供

理论支撑。
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１　材料与方法

１．１　唐松草属植物１１条ｒｂｃＬ基因序列获取
于２０２２年５月２０日，在苏州农业职业技术学

院植物生理实验室开展本研究，从 ＮＣＢＩ公共数据
库上下载唐松草属目前已知的所有叶绿体基因组

序列，并从蛋白编码序列文件中获取 ｒｂｃＬ基因序
列，用于后续密码子偏好性分析。

１．２　密码子组成分析
利用ＣｏｄｏｎＷ软件（ｈｔｔｐ：／／ｃｏｄｏｎｗ．ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ．

Ｎｅｔ）分析１１条序列的密码子偏好参数：（１）密码子
的出现次数（Ｎ）；（２）有效密码子数（ＥＮＣ）；（３）计
算出ＲＳＣＵ值，并将ＲＳＣＵ＞１的密码子过滤到高频
密码子中，并分别用 ＴＢｔｏｏｌｓ［１１］及 Ｒ语言绘图，对
ＲＳＣＵ的聚类分析在 ＳＰＳＳ在线软件（ｈｔｔｐｓ：／／
ｓｐｓｓａｕ．ｃｏｍ／ｈｅｌｐ．ｈｔｍｌ）中进行。使用 ＥＭＢＯＳＳ在线
网 站 （ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｎｌ／ｅｍｂｏｓｓ－
ｅｘｐｌｏｒｅｒ／）分析星毛唐松草叶绿体基因组中各个密
码子的ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３和 ＧＣａｌｌ，最后用 ＳＰＳＳ在线软
件（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｓｐｓｓａｕ．ｃｏｍ／１０２００００００）对各个参
数进行了相关性分析。

１．３　中性绘图分析
通过中性绘图分析，可以对密码子的使用偏好

性的影响因素进行分析［１２］。以 ＧＣ３为横坐标，ＧＣ１
与ＧＣ２的平均值为纵坐标，然后绘制二维散点图并
对二者进行相关性分析。如果图中的分散点沿对

角线分布集中，则回归系数接近１，表明密码子偏好
性主要受突变的影响。反之，如果图中的分散点不

沿对角线分布，说明选择对该基因的密码子偏好性

产生了重要影响［１２］。

１．４　ＥＮＣ－ｐｌｏｔ绘图分析
ＥＮＣ既可直观反映基因密码子使用模式，也可

以用于判断突变或选择对基因密码子偏好性的影

响，ＥＮＣ值一般在 ２０～６１区间。当 ＥＮＣ接近 ２０
时，表明突变是密码子偏好的主要影响因素，而当

ＥＮＣ接近 ６１时，说明选择起到了决定性作用［１３］。

以１１条 ｒｂｃＬ基因序列中的 ＥＮＣ值为纵坐标，ＧＣ３
作为横坐标，然后用 Ｒ语言作图，构建 ＥＮＣ值的期
望曲线，并结合频率对差异进行一定量化分析。

１．５　ＰＲ２－ｐｌｏｔ绘图
ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析，根据每个密码子的第３位数计

算Ａ、Ｔ、Ｃ和Ｇ的含量。首先横坐标选取Ａ３／（Ａ３＋
Ｔ３）值，而纵坐标为 Ｇ３／（Ｇ３＋Ｃ３）值，然后绘制

ＰＲ２－ｐｌｏｔ散点图。
１．６　聚类分析

１１条基因通过 ＭＡＦＦＴ软件［１４］比对后，用

ＭＥＧＡ７．０［１５］软件的邻接法（ＮＪ）生成系统进化树。
１．７　密码子使用频率比较

通过计算唐松草属植物与模式植物基因组序

列的密码子使用频率的比值，可以得出它们与模式

植物的密码子使用偏好性的不同程度，当比值在

０．５～２．０区间内，则差异较小［１６］。在密码子使用

数据库中分别下载几种模式植物的密码子使用频

率，用在线软件 ＣＵＳＰ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．
ｎｌ／ｅｍｂｏｓｓ－ｅｘｐｌｏｒｅｒ／）计算唐松草属植物的密码子
使用频率后，计算相对使用频率，再用 Ｔｂｔｏｏｌｓ［１１］

绘图。

２　结果与分析

２．１　唐松草属ｒｂｃＬ基因信息
从公共数据库 ＮＣＢＩ中获取１１条唐松草属植

物的ｒｂｃＬ基因信息（表１）。
表１　１１种唐松草属植物ｒｂｃＬ基因信息

物种 登录号 ＣＤＳ位置

贝加尔唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｂａｉｃａｌｅｎｓｅ） ＭＷ１３３２６５ ５６４６１—５７８８８

唐松草叶银莲花（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｔｈａｌｉｃｔｒｏｉｄｅｓ） ＮＣ＿０３９４３３ ５６２４３—５７６７０

亚欧唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｍｉｎｕｓ） ＮＣ＿０４１５４４ ５６７２３—５８１５０

丝叶唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｆｏｅｎｉｃｕｌａｃｅｕｍ） ＮＣ＿０５３５７０ ５６４７０—５７８９７

粘唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｖｉｓｃｏｓｕｍ） ＮＣ＿０５８８３１ ５６４７５—５７９０２

欧洲唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍａｑｕｉｌｅｇｉｉｆｏｌｉｕｍ） ＮＣ＿０５８８３０ ５６７４０—５８１６７

辨蕊唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｐｅｔａｌｏｉｄｅｕｍ） ＭＫ２５３４４９ ５６４２１—５７８４８

细唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｔｅｎｕｅ） ＭＫ２５３４４８ ５６５５３—５７９８０

多叶唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｆｏｌｉｏｌｏｓｕｍ） ＮＣ＿０５８９２０ ５６３４４—５７７７１

星毛唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｃｉｒｒｈｏｓｕｍ） ＯＬ７１１６９３ ５６４５３—５７８８０

朝鲜唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍｃｏｒｅａｎｕｍ） ＮＣ＿０２６１０３ ５６２７４—５７７０１

２．２　密码子相关偏性指数分析
为了研究唐松草属植物中 ｒｂｃＬ基因密码子使

用偏差的程度，计算了 １１个基因的有效密码子数
（ＥＮＣ）的值（表 ２）。ＥＮＣ值的范围为 ５０．５３１～
５０９９２，平均值为５０．７５７，其中细唐松草的 ｒｂｃＬ基
因的ＥＮＣ值最小，而贝加尔唐松草的 ＥＮＣ值最大，
虽然不同植物的ＥＮＣ值各不相同，但是差别不是很
大（表２），说明１１种唐松草植物的ｒｂｃＬ基因密码子
的偏好性不强。此外，笔者发现不同基因的 ＧＣ１、
ＧＣ２、ＧＣ３含量存在明显的差异，各基因总体的 ＧＣ
含量为０．４４５，表明ｒｂｃＬ基因偏好使用Ａ与Ｔ碱基。
而ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３的平均含量分别为０．５８３、０．４３５、
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０．３２１。其中，第１位密码子的ＧＣ含量最大，而第３
位密码子的ＧＣ含量最小，表现出明显的差异。第３
位密码子的ＧＣ含量差异最明显，而 ＧＣ３也是评估

密码子偏好性的重要指标。第３位密码子 Ａ、Ｔ、Ｃ、
Ｇ的含量分别为０．３８７、０．４７７、０．１５５、０．２１８，表明
ｒｂｃＬ基因偏好使用Ａ与Ｔ结尾的密码子。

表２　１１种唐松草属植物ｒｂｃＬ基因的碱基类别及有效密码子（ＥＮＣ）

植物 Ａ３ Ｔ３ Ｇ３ Ｃ３ ＧＣ ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＥＮＣ

贝加尔唐松草 ０．３９３ ０．４７４ ０．１５０ ０．２２０ ０．４４５ ０．５８４ ０．４３１ ０．３２０ ５０．９９２

唐松草叶银莲花 ０．３８１ ０．４８０ ０．１５９ ０．２１７ ０．４４７ ０．５８４ ０．４３３ ０．３２３ ５０．６３７

亚欧唐松草 ０．３９０ ０．４７７ ０．１５３ ０．２１７ ０．４４５ ０．５８２ ０．４２９ ０．３２４ ５０．７４１

丝叶唐松草 ０．３９１ ０．４７７ ０．１５４ ０．２１７ ０．４４４ ０．５８４ ０．４２３ ０．３１９ ５０．７７８

粘唐松草 ０．３８５ ０．４７８ ０．１５４ ０．２２０ ０．４４５ ０．５８４ ０．４３１ ０．３１９ ５０．８４５

唐松草 ０．３８５ ０．４７８ ０．１５４ ０．２２０ ０．４４５ ０．５８２ ０．４２９ ０．３２４ ５０．７４１

辨蕊唐松草 ０．３９１ ０．４７７ ０．１５４ ０．２１７ ０．４４７ ０．５８４ ０．４３１ ０．３１９ ５０．８４５

细唐松草 ０．３９１ ０．４７７ ０．１５４ ０．２１７ ０．４４４ ０．５８４ ０．４８７ ０．３１９ ５０．５３１

多叶唐松草 ０．３８７ ０．４７７ ０．１５７ ０．２１７ ０．４４４ ０．５８０ ０．４３１ ０．３２１ ５０．７１０

星毛唐松草 ０．３９０ ０．４７７ ０．１５３ ０．２２０ ０．４４５ ０．５８４ ０．４３１ ０．３２０ ５０．８４５

朝鲜唐松草 ０．３８１ ０．４７８ ０．１５９ ０．２２０ ０．４４７ ０．５８４ ０．４３１ ０．３２６ ５０．６６７

平均值 ０．３８７ ０．４７７ ０．１５５ ０．２１８ ０．４４５ ０．５８３ ０．４３５ ０．３２１ ５０．７５７

２．３　密码子ＲＳＣＵ分析
１１个唐松草属植物的 ｒｂｃＬ基因共包含 ５２３６

个密码子，其中蛋氨酸和色氨酸仅由１个密码子编
码，分别为ＡＴＧ和 ＴＧＧ。其余的氨基酸由２～６个
密码子编码，并表现出明显的密码子使用偏好性

（图１）。１１个唐松草属植物的ｒｂｃＬ基因中，最丰富
的是亮氨酸（Ｌｅｕ），共包含 ４６１（８．８％）个。同时，

在编码亮氨酸的６个密码子中，ＣＵＡ的 ＲＳＣＵ值最
大，为１．７２（表３），表明 ＣＵＡ密码子具有很高的偏
好性，是最常用的密码子。

　　从图２可以看出，１１个唐松草属 ｒｂｃＬ基因中，
共包含２７个使用度较高的密码子，即ＲＳＣＵ值大于
１，在这２７个密码子中，有２３个密码子均以 Ａ或者
Ｕ结尾，而仅有４个密码子ＡＣＣ、ＣＧＣ、ＡＵＣ和ＵＣＣ
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表３　唐松草属ｒｂｃＬ基因ＲＳＣＵ分析

氨基酸

种类
密码子

密码子

数
ＲＳＣＵ 氨基酸

种类
密码子

密码子

数
ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ １２３ １．０６ Ｈｉｓ ＣＡＵ ９０ １．０９

ＵＵＣ １１０ ０．９４ ＣＡＣ ７５ ０．９１

Ｌｅｕ ＵＵＡ ６７ ０．８７ Ｇｌｎ ＣＡＡ ８８ １．４５

ＵＵＧ １１１ １．４４ ＣＡＧ ３３ ０．５５

ＣＵＵ ９８ １．２８ Ａｓｎ ＡＡＵ １１３ １．３３

ＣＵＣ １１ ０．１４ ＡＡＣ ５７ ０．６７

ＣＵＡ １３２ １．７２ Ｌｙｓ ＡＡＡ ２０９ １．５８

ＣＵＧ ４２ ０．５５ ＡＡＧ ５５ ０．４２

Ｉｌｅ ＡＵＵ １１３ １．４５ Ａｓｐ ＧＡＵ ２３１ １．６８

ＡＵＣ ９９ １．２７ ＧＡＣ ４４ ０．３２

ＡＵＡ ２２ ０．２８ Ｇｌｕ ＧＡＡ ２７６ １．４３

Ｍｅｔ ＡＵＧ １０１ １．００ ＧＡＧ １１０ ０．５７

Ｖａｌ ＧＵＵ １５２ １．６５ Ａｒｇ ＣＧＵ １１１ ２．０９

ＧＵＣ １１ ０．１２ ＣＧＣ ６５ １．２２

ＧＵＡ １７２ １．８７ ＣＧＡ ６６ １．２４

ＧＵＧ ３３ ０．３６ ＣＧＧ ０ ０

Ｓｅｒ ＵＣＵ ６６ ２．１３ Ｓｅｒ ＡＧＵ ２２ ０．７１

ＵＣＣ ４４ １．４２ ＡＧＣ ３１ １．００

ＵＣＡ ２３ ０．７４ Ａｒｇ ＡＧＡ ６６ １．２４

ＵＣＧ ０ ０ ＡＧＧ １１ ０．２１

Ｐｒｏ ＣＣＵ １０３ １．８７ Ｇｌｙ ＧＧＵ ２３１ １．８３

ＣＣＣ ５３ ０．９６ ＧＧＣ ３５ ０．２８

ＣＣＡ ４２ ０．７６ ＧＧＡ １７３ １．３７

ＣＣＧ ２２ ０．４０ ＧＧＧ ６７ ０．５３

Ｔｈｒ ＡＣＵ １６１ １．９２ Ｈｉｓ ＣＡＵ ９０ １．０９

ＡＣＣ ９８ １．１７ ＣＡＣ ７５ ０．９１

ＡＣＡ ７４ ０．８８ Ｇｌｎ ＣＡＡ ８８ １．４５

ＡＣＧ ３ ０．０４ ＣＡＧ ３３ ０．５５

Ａｌａ ＧＣＵ ２２３ １．８３ Ａｓｎ ＡＡＵ １１３ １．３３

ＧＣＣ ８９ ０．７３ ＡＡＣ ５７ ０．６７

ＧＣＡ ９８ ０．８０ Ｌｙｓ ＡＡＡ ２０９ １．５８

以Ｃ结尾，表明ｒｂｃＬ１１个基因的密码子均偏好以Ａ
或者Ｕ结尾。继续分析发现，密码子使用度最高的
３个密码子（ＲＳＣＵ值大于２），ＣＧＵ、ＵＣＵ、ＡＣＵ均以
Ｕ结尾。表明在Ａ与 Ｕ中，ｒｂｃＬ基因更偏好使用 Ｕ
结尾的密码子。

２．４　密码子参数相关性分析
对密码子３个位置的ＧＣ含量及ＥＮＣ值做相关

性分析（表４），ＧＣ１与ＧＣ２的相关系数为０．３５０，显
示出显著的相关性；ＧＣａｌｌ与 ＧＣ１的相关系数为
０７１０，极显著相关，与ＧＣ２的相关系数为０．６１５，也
极显著相关，而与ＧＣ３的相关系数为０．４０５，显著相

关。ＧＣ３与 ＧＣ１的相关系数为０．０６０，与 ＧＣ２的相
关系数为－０．０９８，均不具有相关性，表明 ｒｂｃＬ基因
中，密码子第１位与第２位的碱基组成具有高度的
相似度，但是第３位的碱基组成与第１位和第２位
具有明显的不同。ＥＮＣ值与 ＧＣ１和 ＧＣ２的相关系
数分别为 ０．２５５和 －０．０４９，相关性不显著，而与
ＧＣ３为０．３３５，显著相关，说明在 ｒｂｃＬ基因中，密码
子第３位的碱基组成与密码子的偏好性显著相关，
第３位的碱基组成对密码子的偏好性有十分重要的
影响。ＧＣ３与密码子的出现次数（Ｎ）也具有显著相
关性，表明密码子第３位的碱基组成对密码子的出
现次数也有一定的影响。ＥＮＣ值与Ｎ不相关，说明
基因序列的大小对密码子的偏好性影响较弱。

２．５　密码子中性绘图分析
ＧＣ３与 ＧＣ１２的相关性很弱（图３），相关系数非

常低，表明３个位置的密码子含量存在明显的不同。
在生成的所有基因的中性图中，回归线的斜率接近

于０，而且大多数绘图点不在对角线上或沿对角线
分布。这些数据给出的证据表明，密码子的偏好是

由自然选择主导的［１２］。

２．６　ＥＮＣ－ｐｌｏｔ结果
ＥＮＣ－ｐｌｏｔ结果表明，所有的基因位点均偏离

了预期的曲线，表明所有ｒｂｃＬ基因的ＥＮＣ值低于预
期值，位于曲线下方（图４）。因此，这些结果证实，
１１个唐松草属植物的 ｒｂｃＬ基因密码子偏好性大部
分来自于选择的影响［１３］。且１１个基因位点距离非
常接近，表明自然选择对１１个唐松草属物种的密码
子偏好的影响相差不大［１３］。

２．７　ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析
ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析结果见图５，可以看出１１个唐

松草属植物的ｒｂｃＬ基因全部位于左下方，表明这１１
个基因密码子第３位的碱基使用情况为 Ｔ大于 Ａ
且Ｃ大于 Ｇ，也就是说相比嘌呤 Ｃ／Ｔ，嘧啶 Ａ／Ｇ的
使用频率要更低。ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析结果表明，选择对
唐松草属ｒｂｃＬ基因密码子的使用模式影响较大。
２．８　基于ＲＳＣＵ和ＣＤＳ的聚类分析

分别使用 ＣＤＳ序列和所有密码子的 ＲＳＣＵ值
对１１个唐松草属进行聚类分析，结果（图６）显示，
ＮＪ树与聚类图分别将１１个唐松草属植物分为４～５
个分枝，表明不同唐松草属植物 ｒｂｃＬ的氨基酸编码
模式具有一定的差异，虽然ＮＪ树与聚类图的内部分
枝存在明显的不同，但在分枝水平上，也有一致的

聚类结果，比如都将星毛唐松草、粘唐松草聚为１个
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表４　ｒｂｃＬ基因ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、ＧＣａｌｌ、ＥＮＣ及ＧＣ１２的相关性分析

参数
相关系数

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ ＧＣ１２
ＧＣ２ ０．３５０

ＧＣ３ ０．０６０ －０．０９８

ＧＣａｌｌ ０．７１０ ０．６１５ ０．４０５

ＥＮＣ ０．２５５ －０．０４９ ０．３３５ ０．２８５

ＧＣ１２ ０．７５０ ０．８０１ －０．００９ ０．９０５ ０．１４５

Ｎ －０．０６６ －０．３２１ ０．３８８ －０．０８０ ０．２５０ －０．２１５

　　注：表示相关性显著（Ｐ＜０．０５）；表示相关性极显著（Ｐ＜０．０１）。
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分枝，将朝鲜唐松草和唐松草叶银莲花聚在一起，

且都将瓣蕊唐松草、细唐松草、欧洲唐松草及亚欧

唐松草聚在１个分枝，表明用ＲＳＣＵ值做聚类分析，
在一定程度上也可以反映唐松草属植物的亲缘关

系，即同一属内不同植物的密码子使用偏好性与其

亲缘关系也存在着某种程度的关联。

２．９　与模式物种相对密码子使用频率分析
唐松草属植物与模式植物基因组序列的密码

子使用频率结果表明，与唐松草属 ｒｂｃＬ相比，大肠
埃希菌有３６个密码子的比值大于２，最大值为５．２７

（ＡＧＡ），而酵母有３０个密码子的比值大于１，最大
值为２．６１（ＧＵＵ），表明相比大肠埃希菌来说，酵母
与唐松草属植物的密码子使用偏好性更为接近，因

此可以选用酵母作为其表达受体。烟草有２９个密
码子比值大于２，最大值为２．０２（ＡＡＧ），拟南芥有
２６个密码子比值大于２，最大值为２．００１（ＧＣＡ），番
茄有 ２９个密码子的比率大于 ２，最大值为 ２．０９
（ＧＵＧ）（图７），这些结果充分说明，与番茄和烟草
相比，拟南芥更适用于唐松草属 ｒｂｃＬ基因的遗传转
化受体。

３　讨论与结论

ｒｂｃＬ是植物重要的编码基因，主要位于叶绿体
基因组，叶绿体基因组结构很稳定，因而植物叶绿

体基因组常被用于群体进化、种质资源鉴定及群体

遗传学研究［１７］。密码子在生物体内信息传递方面

发挥着不可或缺的作用，功能基因的转录、翻译及

表达同样受到密码子的影响，因而密码子的偏好性

也会对功能基因的表达产生重要的作用［１８］。密码

子的使用偏好与基因表达密切相关表达，并影响到

基因组中的蛋白质和 ｍＲＮＡ水平，密码子独有的使
用方法及使用偏好性会在植物长期的进化进程中

逐渐累积，因而在不同的植物中，甚至同一植物不同

基因间，密码子的偏好性也会各有不同，对其进行深

入研究可以更好地理解功能基因的表达模式及进化

方式，从而进一步了解不同物种间的进化关系［１９］。

　　１１个唐松草属ｒｂｃＬ基因中，最丰富的氨基酸是
亮氨酸，共包含４６１（８．８％）个，这与其他被子植物
叶绿体基因组所报道［２０］的一致。更有意思的是，大

多数以 Ａ／Ｕ结尾的密码子的 ＲＳＣＵ值都大于１，而
以Ｃ／Ｇ结尾的则小于１，这一模式与其他植物的叶
绿体基因组的使用模式一致［２１］。植物叶绿体基因

组ｒｂｃＬ基因中，密码子第３位通常比较保守，选择
压力对其影响不大，所以 ＧＣ３是密码子偏好性评估
的一项重要指标［２１］。本研究发现不同基因的 ＧＣ１、
ＧＣ２、ＧＣ３含量存在明显的差异，ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３的平
均含量分别为０．５８３、０．４３５、０．３２１。其中，ＧＣ１含量
最大，而ＧＣ３含量最小，且ＧＣ１与ＧＣ２显著相关，而
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ＧＣ３与ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ１２均没有相关性，表明星毛唐松
草的密码子 Ａ／Ｕ含量比 Ｃ／Ｇ含量要多，中性绘图
分析结果表明，密码子的偏好性受到了选择的影

响，这与多种植物的研究结果［２０－２１］一致。

１１个唐松草属ｒｂｃＬ基因中，ＥＮＣ值均大于４５，
表明这些基因的密码子具有较弱的偏好性。ＥＮＣ－
ｐｌｏｔ分析结果可以看出，该基因主要受到了选择作
用的影响，巨桉的叶绿体基因组密码子偏好研究
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中，同样也发现了这一规律［２２］。ＰＲ２－ｐｌｏｔ绘图表
明，密码子第３位的碱基出现的规律为Ｔ、Ｇ大于Ａ、
Ｃ，这一结果体现出选择对１１个唐松草属 ｒｂｃＬ基因
中密码子偏好性影响较大，突变及其他因素的作用

较小，这与原晓龙等在蒜头果（Ｍａｌａｎｉａｏｌｅｉｆｅｒａ）研
究中发现的规律［１２］一致。总结以上结果后发现，１１
个唐松草属ｒｂｃＬ基因中，密码子使用偏好性与多种
因素有关，但是选择的作用最为明显。

虽然基于基因序列的 ＮＪ树与基于 ＲＳＣＵ值的
聚类图的内部分枝存在明显的不同，但在分枝水平

上，也有一致的聚类结果，表明用ＲＳＣＵ值做聚类分
析，在一定程度上也可以反映唐松草属植物的亲缘关

系，二者之间存在一定的对应关系。ＲＳＣＵ聚类树结
果的偏差可能是由于仅选取ＲＳＣＵ值这一单一的数
据导致的，结合密码子偏好性的其他数据，可能会降

低误差，在苔藓植物中，也得出了同样的结论［２３］。

模式物种通常被选作目标基因的异源表达受

体，来完成转基因试验，而如果二者的基因密码子

使用的偏好性具有相似性，这一过程会更加顺利，

目标基因可以高效表达［２４］。研究发现，酵母与唐松

草属植物的密码子使用偏好性更为接近，可以作为

其表达受体，而拟南芥更适用于唐松草属 ｒｂｃＬ基因
的遗传转化受体［２５］。
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