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　　摘要：为了确定杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎｓｉｍｓｉｉ）叶绿体基因组密码子的使用模式，为杜鹃花科叶绿体基因组学研究提供
参考依据，绘制了杜鹃叶绿体基因组图谱，对三大功能基因进行分类，统计各蛋白编码基因密码子的３位碱基的ＧＣ含
量、有效密码子数、同义密码子相对使用度，开展中性绘图分析和ＰＲ２－ｐｌｏｔ等分析，并系统分析影响杜鹃密码子偏好性
的各种因素，从而筛选出了最优密码子。结果显示，杜鹃叶绿体基因组全长２０６９１２ｂｐ，大单拷贝区为１１０２３４ｂｐ，小单
拷贝区为２６０６ｂｐ，反向重复区为４７０３６ｂｐ。蛋白编码序列ＧＣ含量为３６％，密码子第３位偏好使用Ａ／Ｕ，ＥＮＣ值范围
为３７．４８～５７．１３，说明其密码子使用偏好性较弱；中性绘图分析显示ＧＣ１２和ＧＣ３的相关系数为０２５５，拟合的回归系数

为０．３４５；ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析显示Ｇ＞Ｃ，Ｔ＞Ａ；有３０个密码子的ＲＳＣＵ值大于１，以Ｕ或Ａ结尾的有２９个，影响其密码子使
用偏好性的最主要为自然选择压力；最终鉴定出最优密码子８个，分别为ＧＣＡ、ＧＡＵ、ＵＵＧ、ＣＣＡ、ＣＧＵ、ＵＣＡ、ＧＵＡ、ＵＡＵ。
可见，杜鹃叶绿体基因组具典型的双链环状构造，密码子偏好性较弱，主要受到自然和突变的共同影响。
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　　杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎｓｉｍｓｉｉ），隶属杜鹃花科
（ＥｒｉｃａｃｅａｅＪｕｓｓ）杜鹃属（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ）映山红亚属
（ｓｕｂｇ．Ｔｓｕｔｓｕｓｉ），其花冠为漏斗形，美艳异常，极具
观赏价值，且花期较长，是重要的育种资源。对杜鹃

的研究主要集中在组培快繁、杂交育种、重要基因家

族分析等方面［１－３］，尚未对其密码子的使用偏好性进

行分析。叶绿体基因组具有结构稳定、进化保守的优

点，特定物种更倾向于使用特定的密码子，对特定基

因的功能和表达水平产生一定的影响［４－６］。本研究

分析杜鹃密码子使用偏好的影响因素，鉴定其最优密

码子，揭示杜鹃叶绿体密码子的使用模式，旨在为杜

鹃叶绿体基因组在良种选育中的应用提供参考，为其

后续的育种研究以及品种优化提供帮助。

１　材料与方法

１．１　叶绿体基因组密码子基因序列获取
从ＮＣＢＩ数据库中，下载杜鹃叶绿体基因组序

列（登录号：ＭＴ２３９３６４．１），参照 Ｗａｎｇ等的研究［７］，

按照国际惯例对ＣＤＳ进行筛选，以便用于后续叶绿
体密码子使用偏好性的分析。

１．２　叶绿体基因组密码子的相关参数分析
计算密码子的各种相关参数。具体计算方法

参照江淑珍等的研究［８］。

１．３　叶绿体基因组密码子绘图分析
以（ＧＣ３，ＧＣ１２）坐标点绘制散点图以及添加趋

势线。中性绘图与ＰＲ２－ｐｌｏｔ偏倚分析具体方法参
照龙凌云等的研究［９］。

１．４　叶绿体基因组最优密码子分析
将４４条基因的 ＥＮＣ值按由大至小降序排列，

构建高、低表达库。采用两端筛选的各５条基因，并
按照李江飞等的方法［１０］，定义最优密码子。

２　结果与分析

２．１　叶绿体基因组的基因组成
杜鹃叶绿体的基因组全长２０６９１２ｂｐ，具典型

的双链环状构造，大单拷贝区为１１０２３４ｂｐ，小单拷
贝区为 ２６０６ｂｐ，反向重复区分别为４７０３６ｂｐ（图
１）。相比于其他被子植物，杜鹃叶绿体基因组较
大，ＩＲ区显著扩张而 ＳＳＣ区显著缩小，２个 ＩＲ区相
互对称，且被 ＬＳＣ区和 ＳＳＣ区隔开，ＩＲ区的扩张是
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导致其叶绿体基因组较大的主要因素。叶绿体的

ＧＣ含量为３６％，与其他绿色植物的叶绿体含量比
较接近。一共预测注释到１３６个基因，包括９０个蛋
白编码基因、３８个 ｔＲＮＡ基因、８个 ｒＲＮＡ基因。在
大多数情况下，ＡＵＧ被用作 ＣＤＳ的起始密码子，尽

管在某些植物叶绿体基因组的某些 ＣＤＳ的起始密
码子中有时会观察到 ＲＮＡ编辑。在本研究中，
ｎｄｈＤ以ＧＵＧ为起始密码子，ａｔｐＢ和ａｔｐＥ存在４ｂｐ
重叠，ｐｓｂＣ和ｐｓｂＤ存在５３ｂｐ重叠，ｒｐｓ３和ｒｐｌ２２存
在１６ｂｐ重叠［１１］。

　　将叶绿体基因的不同功能分为３个大类，依次
为光合作用能力、自我复制能力、其他和功能未知。

光合作用的相关基因分为６个小类（７个光系统Ⅰ
的基因、１５个光系统Ⅱ的基因、１７个 ＮＡＤＨ－脱氢
酶基因、７个细胞色素 ｂ／ｆ复合物基因、６个 ＡＴＰ合
酶基因、１个羧化酶基因）；自我复制的相关基因分
为５个小类（１０个核糖体大亚基的基因、１４个核糖
体小亚基的基因、４个ＲＮＡ聚合酶基因、３８个ｔＲＮＡ
基因、８个ｒＲＮＡ基因）；其他基因分为５个小类（表
１）。叶绿体基因组中包含 ２个内含子（如 ｒｐｓ１２、
ｙｃｆ３），有些基因具有２个拷贝（如ｐｓａＣ、ｐｓａＩ等），均
符合杜鹃属叶绿体基因组的规律。

２．２　密码子主要相关指数分析
密码子组成分析表明，杜鹃叶绿体基因组蛋白

编码基因密码子ＧＣ１（４６．７８％）＞ＧＣ２（３９．５８％）＞
ＧＣ３（２７．７５％），说明ＧＣ在不同位置的分布是不均
匀的，但多以碱基 Ａ、Ｔ结尾。各基因有效密码子数
（ＥＮＣ）介于３７．４８～５７．１３之间，平均值（４６．６３）远
大于３５，且有３２条基因的有效密码子数值大于４５，
表明其使用偏性较弱（表２）。
　　对密码子各参数之间的相关性进行了研究，结
果（表３）表明：ＥＮＣ与密码子数目极显著相关，相
关系数为１．０００，说明基因序列大小显著影响密码
子偏好性；ＧＣａｌｌ与ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３之间极显著相关
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表１　叶绿体基因组基因分类

类别 家族 基因

光合作用 光系统Ⅰ的亚基 ｐｓａＡ、ｐｓａＢ、ｐｓａＣａ、ｐｓａＩａ、ｐｓａＪ
光系统Ⅱ的亚基 ｐｓｂＡ、ｐｓｂＢ、ｐｓｂＣ、ｐｓｂＤ、ｐｓｂＥ、ｐｓｂＦ、ｐｓｂＨ、ｐｓｂＩ、ｐｓｂＪ、ｐｓｂＫ、ｐｓｂＬ、ｐｓｂＭ、ｐｓｂＮ、ｐｓｂＴ、ｐｓｂＺ
ＮＡＤＨ－脱氢酶的亚基 ｎｄｈＡａｂ、ｎｄｈＢｂ、ｎｄｈＣ、ｎｄｈＤａ、ｎｄｈＥａ、ｎｄｈＦ、ｎｄｈＧａ、ｎｄｈＨａ、ｎｄｈＩａ、ｎｄｈＪ、ｎｄｈＫ
细胞色素ｂ／ｆ复合物的亚基 ｐｅｔＡａ、ｐｅｔＢｂ、ｐｅｔＤｂ、ｐｅｔＧ、ｐｅｔＬ、ｐｅｔＮ
ＡＴＰ合酶亚基 ａｔｐＡ、ａｔｐＢ、ａｔｐＥ、ａｔｐＦｂ、ａｔｐＨ、ａｔｐＩ
二磷酸核酮糖氧合酶／羧化酶亚基 ｒｂｃＬ

自我复制 核糖体大亚基 ｒｐｌ１４、ｒｐｌ１６ｂ、ｒｐｌ２、ｒｐｌ２０、ｒｐｌ２２、ｒｐｌ２３、ｒｐｌ３２ａ、ｒｐｌ３３、ｒｐｌ３６
核糖体小亚基 ｒｐｓ１１、ｒｐｓ１２ｃ、ｒｐｓ１４、ｒｐｓ１５ａ、ｒｐｓ１６ａｂ、ｒｐｓ１８、ｒｐｓ１９、ｒｐｓ２、ｒｐｓ３、ｒｐｓ４、ｒｐｓ７、ｒｐｓ８
ＲＮＡ聚合酶 ｒｐｏＡ、ｒｐｏＢｂ、ｒｐｏＣ１、ｒｐｏＣ２
ｒＲＮＡ ｒｒｎ１６ａ、ｒｒｎ２３ａ、ｒｒｎ４．５ａ、ｒｒｎ５ａ

ｔＲＮＡ ｔｒｎＡ－ＵＧＣａ、ｔｒｎＣ－ＧＣＡ、ｔｒｎＤ－ＧＵＣ、ｔｒｎＥ－ＵＵＣ、ｔｒｎＦ－ＧＡＡ、ｔｒｎＧ－ＧＣＣ、ｔｒｎＧ－ＵＣＣｂ、
ｔｒｎＨ－ＧＵＧ、ｔｒｎＩ－ＣＡＵａ、ｔｒｎＩ－ＧＡＵａｂ、ｔｒｎＬ－ＣＡＡ、ｔｒｎＬ－ＵＡＡｂ、ｔｒｎＬ－ＵＡＧａ、ｔｒｎＭ－
ＣＡＵａ、ｔｒｎＮ－ＧＵＵａ、ｔｒｎＰ－ＵＧＧ、ｔｒｎＱ－ＵＵＧ、ｔｒｎＲ－ＡＣＧａ、ｔｒｎＲ－ＵＣＵａ、ｔｒｎＳ－ＧＣＵ、
ｔｒｎＳ－ＧＧＡ、ｔｒｎＳ－ＵＧＡ、ｔｒｎＴ－ＧＧＵ、ｔｒｎＴ－ＵＧＵ、ｔｒｎＶ－ＧＡＣａ、ｔｒｎＶ－ＵＡＣｂ、ｔｒｎＷ－ＣＣＡ、
ｔｒｎＹ－ＧＵＡ、ｔｒｎｆＭ－ＣＡＵ

其他和 包膜蛋白基因 ｃｅｍＡａ

功能未知 成熟酶 ｍａｔｋ
蛋白酶 ｃｌｐＰ
ｃ型细胞色素合成基因 ｃｃｓＡａ

假定叶绿体阅读框 ｙｃｆ３ｃ、ｙｃｆ４ａ

　　注：ａ：表示有２个拷贝基因；ｂ：表示包含１个内含子的基因；ｃ：表示包含２个内含子的基因；

表２　叶绿体基因组的主要参数

基因 ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ 基因 ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ

ｒｐｓ１２ ５０．８１ ４６．７７ ２７．４２ ４１．６７ ４４．２２ ｃｃｓＡ ３５．２０ ３７．３８ ２７．４１ ３３．３３ ４７．８８

ｙｃｆ３ ４７．９３ ３７．８７ ２９．５９ ３８．４６ ４９．３６ ｎｄｈＥ ４０．２０ ３４．３１ ２３．５３ ３２．６８ ３９．８２

ｒｐｓ４ ４６．８９ ３８．７６ ２５．３６ ３７．００ ４７．１８ ｎｄｈＧ ４１．５７ ３３．７１ ２３．０３ ３２．７７ ４７．４９

ｎｄｈＪ ４９．６９ ３６．４８ ２９．５６ ３８．５７ ４６．５１ ｐｅｔＡ ５２．０２ ３６．４５ ３１．４６ ３９．９８ ４９．１０

ｎｄｈＫ ４４．２５ ４２．４８ ２４．３４ ３７．０２ ４９．７７ ｃｅｍＡ ３９．５７ ２８．２６ ３２．６１ ３３．４８ ４６．４６

ｎｄｈＣ ４７．１１ ３１．４０ ２８．１０ ３５．５４ ５７．１３ ｙｃｆ４ ４８．１１ ３９．４６ ２７．５７ ３８．３８ ４８．８１

ｒｂｃＬ ５８．４０ ４３．２８ ２８．９９ ４３．５６ ４７．３４ ａｃｃＤ ５４．９２ ２９．３１ ３０．６１ ３８．２８ ４８．８８

ａｔｐＢ ５６．３１ ４１．６８ ２７．６６ ４１．８８ ４６．２０ ｐｓｂＤ ５１．９８ ４３．２２ ３２．２０ ４２．４７ ４５．７７

ａｔｐＥ ４８．５１ ３８．０６ ２８．３６ ３８．３１ ４５．２９ ｐｓｂＣ ５４．０１ ４６．４１ ３１．８６ ４４．０９ ４５．５５

ｒｐｌ１４ ５４．８９ ３６．８４ ２６．３２ ３９．３５ ４８．５９ ｒｐｓ１４ ４７．５２ ４８．５１ ３２．６７ ４２．９０ ４２．２４

ｒｐｓ８ ３９．８５ ３９．１０ ２２．５６ ３３．８３ ３９．６４ ｐｓａＢ ４８．４４ ４２．９９ ３１．１６ ４０．８６ ４８．３５

ｒｐｓ１１ ４８．２０ ５３．９６ ２１．５８ ４１．２５ ５１．８８ ｐｓａＡ ５２．０６ ４３．１４ ３２．３６ ４２．５２ ５０．１７

ｒｐｏＡ ４３．６４ ３５．６４ ２４．００ ３４．４２ ４３．５４ ａｔｐＡ ５４．３３ ４０．１６ ２５．５９ ４０．０３ ４４．４０

ｒｐｓ１８ ３３．６３ ４１．５９ ２４．７８ ３３．３３ ３７．４８ ａｔｐＦ ４５．７９ ３４．２１ ３２．６３ ３７．５４ ４５．２２

ｒｐｌ２０ ３７．７２ ４７．３７ ２８．０７ ３７．７２ ４３．００ ａｔｐＩ ４９．１９ ３７．１０ ３０．２４ ３８．８４ ４６．１２

ｐｓｂＢ ５４．８１ ４５．９７ ３１．２４ ４４．０１ ４８．５６ ｒｐｓ２ ４１．７７ ４０．５１ ２９．９６ ３７．４１ ５０．５１

ｐｅｔＤ ４８．５７ ４０．５７ ２４．５７ ３７．９０ ４４．３４ ｒｐｏＣ１ ４８．９９ ３６．９６ ２７．６８ ３７．８７ ４８．１８

ｒｐｓ３ ４４．９２ ３４．３２ ２５．００ ３４．７５ ４９．３８ ｒｐｏＣ２ ４５．４５ ３６．５８ ２８．５８ ３６．８７ ４９．６１

ｒｐｌ２２ ３９．３５ ３８．７１ ２４．５２ ３４．１９ ４１．９８ ｎｄｈＩ ４２．６１ ３６．９３ ２８．４１ ３５．９８ ４８．０５

ｒｐｌ２ ４７．７６ ４８．８８ ３０．２２ ４２．２９ ５０．４５ ｎｄｈＡ ４１．２１ ３９．５６ ２１．９８ ３４．２５ ４１．７７

ｎｄｈＢ ４２．０３ ３８．０５ ３１．８７ ３７．３２ ４７．０３ ｎｄｈＨ ５１．０２ ３６．５５ ２５．３８ ３７．６５ ４９．２７

ｒｐｓ７ ５１．２８ ４２．３１ ２５．６４ ３９．７４ ４６．５４ 平均值 ４６．７８ ３９．５８ ２７．７５ ３８．００ ４６．６３

ｎｄｈＦ ３５．８３ ３５．１６ ２４．２０ ３１．７３ ４２．７８
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表３　基因密码子各参数之间的相关性分析

变量
相关系数

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ

ＧＣ２ ０．２２０

ＧＣ３ ０．３５４ ０．０２２

ＧＣａｌｌ ０．８２１ ０．６５５ ０．５４３

ＥＮＣ ０．４００ －０．０６２ ０．２８５ ０．２９７

密码子数 ０．４００ －０．０６２ ０．２８５ ０．２９７ １．０００

　　注： 表示相关性达到显著水平（Ｐ＜０．０５）； 表示相关性

达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）。

（Ｐ＜０．０１），这表明其叶绿体基因组密码子碱基组
成的相似度较高；ＧＣ１与 ＥＮＣ极显著相关（Ｐ＜
００１），说明ＧＣ１对密码子偏好性存在较强影响。
　　对各氨基酸同义密码子相对使用度进行数据
分析（表４），得出：氨基酸 ＲＳＣＵ＞１的密码子一共
有３０个，其中２９个密码子以碱基 Ａ、Ｕ结尾，所占
比例较高（９７％）。表明杜鹃叶绿体基因组偏好使
用以Ａ／Ｕ结尾的密码子；相反，ＲＳＣＵ＜１的密码子，
则偏好使用Ｇ／Ｃ结尾。
２．３　中性绘图分析

对密码子进行中性绘图分析，结果（图２）显示：
纵坐标 ＧＣ１２介于 ０．３４～０．５４，横坐标 ＧＣ３介于
０２２～０．５１。所有基因均处于坐标轴对角线上方，
密码子ＧＣ１２与密码子ＧＣ３的相关性表现为不显著，
相关系数为０．２５５，拟合的回归系数为０３４５，说明
密码子的３个碱基可能有着一定差异。由此可以推
断，杜鹃叶绿体基因组的密码子偏好性受到自然选

择的影响较大。

２．４　ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析
偏倚分析（图３）表明：杜鹃在４个区域叶绿体

基因分布是不均衡的，且大多数基因散布在整个平

面图的右下方，这表明４个碱基有不一样的使用频
率，即Ｇ＞Ｃ，Ｔ＞Ａ；因此，可以推断在杜鹃叶绿体基
因组密码子使用模式上，其偏好性很可能会受到突

变和自然选择的共同作用。

２．５　最优密码子分析
根据ΔＲＳＣＵ＞０．０８为高表达密码子，已筛选出

杜鹃叶绿体基因组有２７个，其高表达密码子中有５
个是以碱基Ａ结尾，３个是以碱基Ｕ结尾，９个是以
碱基Ｇ结尾，１０个是以碱基Ｃ结尾（表５）。综合考
虑杜鹃叶绿体基因 ＲＳＣＵ的分析结果（表４），最终
得到最优密码子 ８个，分别为 ＧＣＡ、ＧＡＵ、ＵＵＧ、
ＣＣＡ、ＣＧＵ、ＵＣＡ、ＧＵＡ、ＵＡＵ，其中以碱基Ａ结尾的

表４　相对同义密码子使用度

氨基酸 密码子 数量 ＲＳＣＵ 氨基酸 密码子 数量 ＲＳＣＵ

Ｔｅｒ ＵＡＡ ２２ １．５０００ Ｍｅｔ ＡＵＧ ３１８ １．００００

ＵＡＧ ８ ０．５４５５ Ａｓｎ ＡＡＣ １２４ ０．４１３３

ＵＧＡ １４ ０．９５４５ ＡＡＵ ４７６ １．５８６７

Ａｌａ ＧＣＡ ２５５ １．１０８７ Ｐｒｏ ＣＣＡ １７３ １．１４００

ＧＣＣ １５０ ０．６５２２ ＣＣＣ １１０ ０．７２４９

ＧＣＧ １０３ ０．４４７８ ＣＣＧ ６７ ０．４４１５

ＧＣＵ ４１２ １．７９１３ ＣＣＵ ２５７ １．６９３６

Ｃｙｓ ＵＧＣ ３９ ０．４７５６ Ｇｌｎ ＣＡＡ ４０２ １．５８８９

ＵＧＵ １２５ １．５２４４ ＣＡＧ １０４ ０．４１１１

Ａｓｐ ＧＡＣ １１２ ０．３９０９ Ａｒｇ ＡＧＡ ２３９ １．６９１０

ＧＡＵ ４６１ １．６０９１ ＡＧＧ ６６ ０．４６７０

Ｇｌｕ ＧＡＡ ５５４ １．５２８３ ＣＧＡ ２１３ １．５０７１

ＧＡＧ １７１ ０．４７１７ ＣＧＣ ５０ ０．３５３８

Ｐｈｅ ＵＵＣ ２４３ ０．６３９５ ＣＧＧ ５２ ０．３６７９

ＵＵＵ ５１７ １．３６０５ ＣＧＵ ２２８ １．６１３２

Ｇｌｙ ＧＧＡ ４０４ １．５０８９ Ｓｅｒ ＡＧＣ ６４ ０．４０３８

ＧＧＣ １１４ ０．４２５８ ＡＧＵ １９９ １．２５５５

ＧＧＧ １８４ ０．６８７２ ＵＣＡ １８３ １．１５４６

ＧＧＵ ３６９ １．３７８２ ＵＣＣ １５０ ０．９４６４

Ｈｉｓ ＣＡＣ ７８ ０．４７２７ ＵＣＧ ６９ ０．４３５３

ＣＡＵ ２５２ １．５２７３ ＵＣＵ ２８６ １．８０４４

Ｉｌｅ ＡＵＡ ３７０ ０．８９８８ Ｔｈｒ ＡＣＡ ２２０ １．１７８０

ＡＵＣ ２４３ ０．５９０３ ＡＣＣ １５２ ０．８１３９

ＡＵＵ ６２２ １．５１０９ ＡＣＧ ６６ ０．３５３４

Ｌｙｓ ＡＡＡ ５５７ １．５６９０ ＡＣＵ ３０９ １．６５４６

ＡＡＧ １５３ ０．４３１０ Ｖａｌ ＧＵＡ ３０４ １．４７０４

Ｌｅｕ ＣＵＡ １９８ ０．７８０６ ＧＵＣ １０１ ０．４８８５

ＣＵＣ ９４ ０．３７０６ ＧＵＧ １１５ ０．５５６２

ＣＵＧ ８２ ０．３２３３ ＧＵＵ ３０７ １．４８４９

ＣＵＵ ３１７ １．２４９７ Ｔｒｐ ＵＧＧ ２６８ １．００００

ＵＵＡ ５３８ ２．１２０９ Ｔｙｒ ＵＡＣ ９３ ０．３５７７

ＵＵＧ ２９３ １．１５５１ ＵＡＵ ４２７ １．６４２３

　　注：表示ＲＳＣＵ＞１。
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表５　最优密码子分析

氨基酸 密码子
高表达基因 低表达基因

数量 ＲＳＣＵ 数量 ＲＳＣＵ
ΔＲＳＣＵ

Ｔｅｒ ＵＧＡ １ ０．６０００ ０ ０．００００ ０．６０００

Ａｌａ ＧＣＡ ５１ １．６５８５ １２ １．０２１３ ０．６３７２

ＧＣＧ １２ ０．３９０２ ３ ０．２５５３ ０．１３４９

Ｃｙｓ ＵＧＣ ２ ０．２３５３ ０ ０．００００ ０．２３５３

Ａｓｐ ＧＡＵ ４８ １．７１４３ １６ １．６０００ ０．１１４３

Ｇｌｕ ＧＡＧ １２ ０．５８５４ ７ ０．４０００ ０．１８５４

Ｐｈｅ ＵＵＣ ２５ ０．６４１０ ７ ０．３６８４ ０．２７２６

Ｇｌｙ ＧＧＣ ２３ ０．６９１７ ４ ０．２９０９ ０．４００８

Ａｓｎ ＡＡＣ ２１ ０．７６３６ ９ ０．４０９１ ０．３５４５

Ｈｉｓ ＣＡＣ １３ ０．４２６２ １ ０．２８５７ ０．１４０５

Ｌｙｓ ＡＡＧ １６ ０．４０５１ ９ ０．３１０３ ０．０９４８

Ｌｅｕ ＣＵＣ ９ ０．３６４９ ２ ０．１１４３ ０．２５０６

ＣＵＧ １３ ０．５２７０ ４ ０．２２８６ ０．２９８４

ＵＵＧ ３０ １．２１６２ １６ ０．９１４３ ０．３０１９

Ｐｒｏ ＣＣＡ １５ ０．９３７５ ６ ０．８２７６ ０．１０９９

ＣＣＣ １２ ０．７５００ ３ ０．４１３８ ０．３３６２

Ｇｌｎ ＣＡＧ １２ ０．６０００ ０ ０．００００ ０．６０００

Ａｒｇ ＣＧＣ ６ ０．３４６２ １ ０．０８８２ ０．２５８０

ＣＧＧ ５ ０．２８８５ １ ０．０８８２ ０．２００３

ＣＧＵ ３３ １．９０３８ １３ １．１４７１ ０．７５６７

Ｓｅｒ ＡＧＣ １０ ０．６８１８ ３ ０．２３３８ ０．４４８０

ＵＣＡ １８ １．２２７３ １２ ０．９３５１ ０．２９２２

Ｔｈｒ ＡＣＣ ２６ １．１１８３ ８ ０．７６１９ ０．３５６４

ＡＣＧ ８ ０．３４４１ ２ ０．１９０５ ０．１５３６

Ｖａｌ ＧＵＡ ３６ １．６１８０ １５ １．３３３３ ０．２８４７

　 ＧＵＧ １５ ０．６７４２ ５ ０．４４４４ ０．２２９８

ＵＡＵ ３７ １．７２０９ ２３ １．５８６２ ０．１３４７

　　注：有下划线的表示最优密码子。

有４个，Ｕ碱基结尾有３个，碱基Ｇ结尾仅有１个。

３　讨论与结论

在杜鹃叶绿体基因组中，密码子第３位的 ＧＣ

含量远远少于前２位碱基，说明其更偏好使用Ａ／Ｕ，
也表明了杜鹃叶绿体基因组密码子使用模式在进

化上相对保守，遵循了双子叶植物叶绿体基因组密

码子的第３位高 Ａ／Ｕ偏好性的规律。杜鹃叶绿体
基因组中存在８个最优密码子，分别为 ＧＣＡ、ＧＡＵ、
ＵＵＧ、ＣＣＡ、ＣＧＵ、ＵＣＡ、ＧＵＡ、ＵＡＵ，其中３个以 Ｕ结
尾，４个以 Ａ结尾，１个以 Ｇ结尾。一般认为富含
Ａ／Ｕ碱基的序列中，最优密码子也同样富含 Ａ／Ｕ，
而富含Ｇ／Ｃ碱基的序列中，最优密码子也同样富含
Ｇ／Ｃ［１２］，本研究证实了这一结论。同时，如果密码
子的偏好性与物种亲缘性高度相关，或者亲缘关系

更接近，那么２种生物之间的密码子会有更相近的
使用模式。贾守宁等研究表明，杜鹃属９个物种中
密码子的偏好性均保持高度一致［１３］，也同样论证了

这个观点。

在不同物种中密码子偏好性形成的主要影响

因子有较大差异。倒提壶（Ｃｙｎｏｇｌｏｓｓｕｍａｍａｂｉｌｅ）叶
绿体基因组密码子的偏好性主要受自然选择压力

的影响［１４］，这可能因为倒提壶是生长在陆地上的高

等植物，在进化上比较保守。蒺藜苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）主要是受到突变压力的影响［１５］，这可能

是因为其植株的再生时间比较短，具有大量的突变

体，生物多样性较高。芒果（Ｍａｎｇｉｆｅｒａｉｎｄｉｃａｔｅ）同时
受自然选择和突变压力的共同作用［１６］，这可能是由

于芒果喜高温干燥的气候，但是不耐严寒低温。镰

翅羊耳蒜（Ｌｉｐａｒｉｓｂｏｏｔａｎｅｎｓｉｓ）除了受自然选择、突变
压力的作用，可能还受碱基组成等其他因素的影

响［１７］，因为它是附生草本，生长环境变动较大，受到

多种因素的影响。本研究中性绘图结果表明，杜鹃

叶绿体基因组密码子的偏好性主要是受自然选择

的作用。ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析表明，叶绿体基因组的密码
子偏好也可能受到突变压力和自然选择的共同作

用；表明杜鹃叶绿体基因组密码子的偏好性不是单

个因素作用的结果，可能受到突变压力、自然选择

共同因子的作用。

因杜鹃属植物具有典型频繁的自然杂交现象，

当２个遗传背景差异较大的个体产生可育杂交后代
时，基因组发生了重组与整合，这可能会导致该属

植物的叶绿体基因组结构发生变异。前人研究表

明，杜鹃属植物大多地处严寒低氧的高原地带，受

环境胁迫的影响，可能发生基因的部分缺失和复

制［１３］。杜鹃属的不同物种间基因缺失的情况差别

很大，说明了杜鹃属植物叶绿体基因组具有较高的
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突变性。Ｓｈｅｎ等比较了８个不同杜鹃花科的叶绿
体基因组，发现其基因组大小、结构和ＧＣ含量存在
显著差异，这种差异被认为主要是由维持生活的营

养方式不同导致的（自养和异养）［１８］。这表明，由

于存在自然杂交和不同生活方式的缘故，可能会导

致杜鹃和其他杜鹃属植物的叶绿体基因组密码子

的偏好性存在相对较大偏差。刘仁林的研究表明，

映山红亚属很可能由耳叶杜鹃（Ｒ．ａｕｒｉｃｕｌａｔｕｍ）亚
组最近的祖先类群演化而来，这些祖先类群大多分

布于中国广西壮族自治区、广东省和湖南省南部；

但映山红亚属的分布区十分广阔，除了新疆、宁夏２
地至今没有记载之外，全国其他各省、市均有分

布［１９］。杜鹃在演化过程中，要适应各种自然环境变

化导致的自然选择的巨大压力，这可能是杜鹃叶绿

体基因组密码子使用偏好性主要受自然选择影响

的原因所在；具有广阔的分布范围，是叶绿体基因

组密码子使用偏好性主要受自然选择影响的植物

的一种共性。

探究密码子偏好性的使用模式，获得最优密码

子，具有十分重要的意义。以最优密码子为依据，

设计叶绿体基因的表达载体，能够更有效地提升基

因在叶绿体基因组中的表达效率和水平［２０－２１］。另

外，已知密码子的使用模式有助于推断和预测未知

基因的表达和功能［２２］，从而对基因工程和育种提供

参考。本研究揭示了杜鹃叶绿体基因组密码子的

使用模式和最优密码子，旨在为杜鹃及其近缘物种

的密码子优化提供理论依据，为后续的育种研究以

及品种优化提供帮助。
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