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摘要: 使用 ＣｏｄｏｎＷ１.４.２ 和 ＳＰＳＳ ２２.０ 等软件对 ２４ 份忍冬属(Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ.)材料叶绿体基因组进行密码子偏好性

分析ꎬ并基于叶绿体基因组序列构建了系统发育树ꎮ 结果显示:２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组中 １ ３１４ 个蛋白质

编码基因的 ＧＣ 含量为 ３８.７％ꎬ密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ３)最低ꎬ仅为 ３１.４％ꎬ表明其密码子偏好以 Ａ 或

Ｕ 结尾ꎻ根据基因功能将 １ ３１４ 个基因分为 ５ 类ꎬ每类显示出特定的密码子特征ꎻ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的

有效密码子数(ＥＮＣ)为 ５０.２ꎬ表明密码子使用偏好性较低ꎮ 密码子适应指数(ＣＡＩ)、密码子偏好指数(ＣＢＩ)和最优

密码子使用频率(ＦＯＰ)与 ＧＣ３值、总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)和同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ３ｓ)呈显著或极显

著相关ꎬ说明密码子第 ３ 碱基位置的碱基组成对基因表达有很大影响ꎮ 中性绘图、ＰＲ２－ｐｌｏｔ 和 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 以及对应

性分析结果表明影响密码子使用模式的因子并不单一ꎬ自然选择起主要作用ꎬ突变压力起次要作用ꎮ 基于相对同

义密码子使用度(ＲＳＣＵ)和高、低表达组的 ＲＳＣＵ 差值(ΔＲＳＣＵ)ꎬ共鉴定出 ２９ 个高频密码子和 １８ 个最优密码子ꎬ
且大部分以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ 系统发育分析结果显示:２４ 份忍冬属材料聚为一支ꎬ各物种间的进化相似且亲缘关系较

近ꎮ 综合分析结果表明:忍冬属植物叶绿体基因组密码子使用偏好性低且富含 Ａ 或 Ｕꎬ受到自然选择和突变压力

的双重影响ꎬ其中自然选择占主导地位ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ
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ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ １ ３１４ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｉｓ ３８.７％ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｏｄｏｎ (ＧＣ３) ｉｓ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｏｎｌｙ ３１.４％ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅｉｒ ｃｏｄｏｎｓ ｐｒｅｆｅｒ ｔｏ ｅｎｄ ｗｉｔｈ Ａ ｏｒ Ｕꎻ
１ ３１４ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ５ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｅａｃｈ ｃａｔｅｇｏｒｙ ｓｈｏｗｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｄｏｎ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎻ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ (ＥＮＣ) ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｉｓ
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ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘ ( ＣＢＩ)ꎬ ａｎｄ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ( ＦＯＰ) ｓｈｏｗ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｏｒ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ＧＣ３ ｖａｌｕｅꎬ ｔｏｔａｌ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＧＣａｌｌ )ꎬ ａｎｄ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ (ＧＣ３ｓ)ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｈａｓ ａ
ｇｒｅａｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｎ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ. Ｔｈｅ ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇꎬ ＰＲ２￣ｐｌｏｔꎬ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔꎬ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎ ａｒｅ ｎｏｔ ｓｉｎｇｌｅꎬ ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
ｐｌａｙｓ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｒｏｌｅꎬ ｗｈｉｌｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｐｌａｙｓ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｒｏｌｅ. Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ａｎｄ ＲＳＣＵ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ (ΔＲＳＣＵ)ꎬ ２９ ｈｉｇｈ
ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎｓ ａｎｄ １８ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ａｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ ｔｏｔａｌꎬ ａｎｄ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅｍ ｅｎｄ ｗｉｔｈ Ａ ｏｒ Ｕ. Ｔｈｅ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｃａｎ ｂｅ ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ ｉｎｔｏ ｏｎｅ ｂｒａｎｃｈꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ ｓｉｍｉｌａｒ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｒｅ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｃｌｏｓｅ. Ｔｈｅ
ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｉｓ ｌｏｗ ａｎｄ ｔｈｅｙ ａｒｅ ｒｉｃｈ ｉｎ Ａ ｏｒ Ｕꎬ ａｎｄ ｔｈｅｙ ａｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｕａｌ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅꎬ ｉｎ ｗｈｉｃｈ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｌａｙｓ ａ ｍａｊｏｒ ｒｏｌｅ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ.ꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎻ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎꎻ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ

　 　 叶绿体是植物重要的细胞器ꎬ在光合作用、生物

合成和碳封存中有十分重要的作用[１]ꎮ 自烟草

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌｉｎｎ.)叶绿体基因组被公布后ꎬ其
结构和功能受到广泛关注[２]ꎮ 与线粒体和核基因组

相比ꎬ叶绿体基因组序列因其较低的核苷酸取代率、
适中的序列长度和无旁系同源干扰的优势被广泛用

于植物系统发育研究[３]ꎮ 随着新一代测序技术的进

步ꎬ越来越多的植物叶绿体基因组被测序和组装ꎮ 目

前ꎬ叶绿体基因组已广泛应用于阐明系统发育关

系[４]、澄清种间和种内变异[５] 以及物种鉴定[６] 等方

面ꎮ 因此ꎬ叶绿体基因组成为不同层次系统发育研究

的理想资源[７]ꎮ
遗传密码是核酸与蛋白质间的联系纽带ꎬ对生物

体遗传信息传递有重要影响ꎮ 密码子使用偏好性

(ＣＵＢ)是指蛋白质编码过程中同义密码子使用频率

的差异ꎬ这种现象在生物体中相当普遍[８－９]ꎮ 然而ꎬ
不同的基因组具有其特有的同义密码子使用模式ꎮ
分析叶绿体基因组中的密码子使用偏好性ꎬ有助于了

解密码子使用偏好性的潜在分子机制以及相关物种

的进化和环境适应ꎬ为分子育种提供依据[１０]ꎮ 目前

已有多个物种叶绿体基因组密码子偏好性的研究报

道ꎬ如 玉 米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.) [１１] 和 菠 萝 〔 Ａｎａｎａｓ
ｃｏｍｏｓｕｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕 [１２]等单子叶植物中密码子常

以 Ｇ 或 Ｃ 结尾ꎬ而木兰科(Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ) [１３]和芍药科

(Ｐａｅｏｎｉａｃｅａｅ) [１４]等双子叶植物中密码子常以 Ａ 或 Ｕ
结尾ꎮ

忍冬属(Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ.)是忍冬科(Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ)
中最大的属ꎬ在北美洲、欧洲、亚洲和非洲北部地区均

有分布ꎬ忍冬属植物具有重要的药用和观赏价值[１５]ꎮ

忍冬(Ｌ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｔｈｕｎｂ.)汤剂中的 ｍｉＲＮＡ 可有效抑

制新冠病毒复制ꎬ加速新冠患者转阴[１６]ꎻ被称作“第
三代果品”的蓝靛果(Ｌ. ｃａｅｒｕｌｅａ Ｌｉｎｎ.)具有较高的营

养和食用价值[１７]ꎻ忍冬属植物还在生态系统物质循

环、植被更新和生物多样性维护等方面发挥着重要作

用[１８]ꎮ 加强忍冬属植物叶绿体基因组的基础研究对

其高效利用具有重要意义ꎮ 虽然忍冬属植物种类较

多ꎬ但目前 ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐｓ:∥ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / )数
据库中仅有 ２４ 份忍冬属材料的叶绿体基因组数据ꎬ
且这些材料在分类学水平上的进化特征和遗传多样

性尚未研究清楚ꎮ 鉴于此ꎬ本研究基于已测序的 ２４
份忍冬属材料的叶绿体基因组序列信息ꎬ利用生物信

息学方法分析其密码子使用偏好性ꎬ并评估影响密码

子使用偏好性的关键因子ꎬ为进一步的遗传进化研究

和转基因研究提供参考ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

２４ 份忍冬属材料的叶绿体基因组原始编码序列

(ＣＤＳ)来自 ＮＣＢＩ 数据库ꎮ 为避免取样偏差ꎬ提高分

析 准 确 性[１９]ꎬ 利 用 Ｇａｌａｘｙ 在 线 程 序 ( ｈｔｔｐｓ: ∥
ｕｓｅｇａｌａｘｙ.ｏｒｇ / )的 Ｆｉｌｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｂｙ ｌｅｎｇｔｈ 工具将长

度小于 ３００ ｂｐ 的序列以及重复序列剔除ꎮ 最终共筛

选到 １ ３１４ 条符合条件的编码序列用于后续分析ꎬ２４
份忍冬属材料叶绿体基因组的基本信息见表 １ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 密码子相关参数的计算 　 使用 ＣｏｄｏｎＷ１.４.２
软件对筛选出的 １ ３１４ 条编码序列进行密码子使用

３１
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　 　 　表 １　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的基本信息１)

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ１)

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ ｌ / ｂｐ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

ｎ１ ｎ２

忍冬 Ｌ. ｊａｐｏｎｉｃａ １５５ ０７８ ＫＪ１７０９２３.１ １３０ ５５
忍冬 Ｌ. ｊａｐｏｎｉｃａ １５５ ０６０ ＭＨ０２８７３８.１ １３０ ５７
金银忍冬 Ｌ. ｍａａｃｋｉｉ １５５ ３１８ ＮＣ＿０３９６３６.１ １３０ ５７
金银忍冬 Ｌ. ｍａａｃｋｉｉ １５５ ３１８ ＭＨ０２８７４１.１ １３０ ５７
大花忍冬 Ｌ. ｍａｃｒａｎｔｈａ １５４ ８９７ ＭＨ５７９７５０.１ １３０ ５５
大花忍冬 Ｌ. ｍａｃｒａｎｔｈａ １５５ ５１５ ＭＷ４９３３４４.１ １２９ ５６
大花忍冬 Ｌ. ｍａｃｒａｎｔｈａ １５５ １２６ ＭＷ７９５５９２.１ １２３ ５１
红脉忍冬 Ｌ. ｎｅｒｖｏｓａ １５４ ８６２ ＭＫ１７６５１０.１ １２８ ５５
红脉忍冬 Ｌ. ｎｅｒｖｏｓａ １５４ ８６２ ＮＣ＿０４０９６１.１ １２８ ５５
细毡毛忍冬 Ｌ. ｓｉｍｉｌｉｓ １５５ ２０７ ＭＺ２４１２９７.１ １２１ ５１
细毡毛忍冬 Ｌ. ｓｉｍｉｌｉｓ １５５ ４６３ ＭＷ９７０１０４.１ １２９ ５６
盘叶忍冬 Ｌ. ｔｒａｇｏｐｈｙｌｌａ １５５ ５４５ ＭＧ７３８６６７.１ １２８ ５４
盘叶忍冬 Ｌ. ｔｒａｇｏｐｈｙｌｌａ １５５ ５４５ ＮＣ＿０３７９５３.１ １２８ ５４
葱皮忍冬 Ｌ. ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉ １５４ ５１３ ＭＫ１７６５１２.１ １２８ ５５
葱皮忍冬 Ｌ. ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉ １５５ １８２ ＭＨ０２８７４３.１ １２８ ５５
紫花忍冬 Ｌ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ １５５ １２３ ＭＨ０２８７４２.１ １３０ ５７
紫花忍冬 Ｌ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ １５５ ５８４ ＭＮ９８６９９６.１ １２９ ５５
刚毛忍冬 Ｌ. ｈｉｓｐｉｄａ １５４ ５５３ ＭＫ１７６５１１.１ １２８ ５４
长白忍冬 Ｌ. ｒｕｐｒｅｃｈｔｉａｎａ １５４ ６１１ ＭＷ２９６９５４.１ １３１ ５７
冠果忍冬 Ｌ. ｓｔｅｐｈａｎｏｃａｒｐａ １５５ ０５６ ＭＧ７３８６６８.１ １２８ ５５
新疆忍冬 Ｌ. ｔａｔａｒｉｃａ １５４ ６７７ ＭＷ３４０８７６.１ １３１ ５５
华南忍冬 Ｌ. ｃｏｎｆｕｓａ １５５ １５７ ＭＷ７９５５９１.１ １２３ ５１
早花忍冬 Ｌ. ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ １５４ ８９２ ＭＨ０２８７４０.１ １３０ ５６
淡红忍冬 Ｌ. ａｃｕｍｉｎａｔａ １５５ ２４９ ＭＺ２４１２９８.１ １１９ ５１

　 １) ｌ: 基因组长度 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｎ１: 原始编码序列数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｏｒｉｇｉｎａｌ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ ｎ２: 选取的编码序列数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｌｅｃｔｅｄ
ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ.

情况分析ꎬ包括相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)、有
效密码子数(ＥＮＣ)、密码子适应指数(ＣＡＩ)、密码子

偏好指数(ＣＢＩ)、最优密码子使用频率(ＦＯＰ)和 ＧＣ３ｓ

(同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量ꎬ不包括甲硫

氨酸、色氨酸和 ３ 个终止密码子)ꎮ ＲＳＣＵ、ＥＮＣ、ＣＡＩ、
ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 值可以评估基因组密码子使用偏好性ꎮ
ＲＳＣＵ 值大于 １ 表示对应密码子的使用频率高于预

期频率ꎬ其中 ＲＳＣＵ 值大于 ２ 表示对应密码子的使用

频率极高ꎬＲＳＣＵ 值小于 １ 则表示对应密码子的使用

频率低于预期频率ꎻＥＮＣ 值小于 ３０ 和大于 ５５ 的序列

分别对应高表达和低表达基因ꎬＥＮＣ 值越低表示密

码子使用偏好性越高ꎻＣＡＩ 值是指编码区同义密码子

与最优密码子使用频率的相符程度ꎬ取值在 ０ ~ １ 之

间ꎬ该值越大表示适应性越强ꎬ基因表达水平也越高ꎻ
ＣＢＩ 值为 １ 表示仅有最优密码子被使用ꎬＣＢＩ 值为负

数则表示没有最优密码子被使用ꎻＦＯＰ 值是最优密

码子数与其同义密码子数的比值ꎬ取值在 ０ ~ １ 之间ꎬ
ＦＯＰ 值为 １ 表示仅有最优密码子被使用ꎬＦＯＰ 值为 ０
则表示没有最优密码子被使用[２０]ꎮ 使用 ＥＭＢＯＳＳ 在

线程序的 ＣＵＳＰ 工具(ｈｔｔｐ:∥ｅｍｂｏｓｓ. ｔｏｕｌｏｕｓｅ. ｉｎｒａ. ｆｒ /
ｃｇｉ－ｂｉｎ / ｅｍｂｏｓｓ / ｃｕｓｐ)计算各基因 ＧＣ 含量和各类基

因总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)ꎬ密码子第 １、第 ２ 和第 ３ 碱基位

置的 ＧＣ 含量(ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３)ꎬ以及密码子第 ３ 碱

基位置的 Ｔ(Ｕꎬ下同)、Ｃ、Ａ 和 Ｇ 含量(Ｔ３、Ｃ３、Ａ３和

Ｇ３)ꎮ 使用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件和 ＥＸＣＥＬ ２０１９ 软件对叶

绿体基因组密码子使用偏好性相关指标间的相关性

进行分析ꎮ
１.２.２　 中性绘图分析　 中性绘图分析是定量分析突

变压力和自然选择对密码子使用偏好性影响的一种

方法ꎮ 同义密码子的突变通常发生在第 ３ 碱基位置ꎬ
而第 １ 和第 ２ 碱基位置的突变是非同义密码子的突

变ꎬ非同义密码子的突变率较低[２１]ꎮ 在中性绘图中ꎬ
以各基因的 ＧＣ１和 ＧＣ２的平均值(ＧＣ１２)为纵坐标ꎬ以
ＧＣ３ｓ值为横坐标ꎬ每个点代表 １ 个独立的基因ꎮ 若所

有点均是对角分布ꎬ表示密码子 ３ 个位置的碱基没有

显著差异ꎬ密码子使用偏好性只受突变压力的影响ꎻ
若所有点不是对角分布ꎬ且 ＧＣ１２值和 ＧＣ３值间的相关

性很低ꎬ即回归曲线的斜率(回归系数)越小ꎬ甚至平

行于水平轴ꎬ则表示自然选择是密码子使用偏好性的

主要影响因子[２２]ꎮ
１.２.３　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析被广泛用于解

释 ＤＮＡ 双链中是否存在突变压力和自然选择对核苷

酸组成的影响ꎮ 以 Ｇ３ / ( Ｇ３ ＋ Ｃ３ ) 比为横坐标ꎬ以

Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)比为纵坐标ꎬＡ３值等于 Ｔ３值且 Ｇ３值等于

Ｃ３值的位置为中心ꎬ图的中心位置表示 ２ 条互补

ＤＮＡ 链间没有突变压力和自然选择的偏差ꎮ 若 Ｇ３和

Ｃ３值或 Ａ３和 Ｔ３值接近ꎬ表示叶绿体基因组密码子使

用偏好性只受突变压力的影响ꎻ若 Ｇ３和 Ｃ３值或 Ａ３和

Ｔ３值差异较大ꎬ则表示密码子使用偏好性主要是由自

然选择引起的[２３]ꎮ
１.２.４　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析　 ＥＮＣ 值可在基因组水平上评

价密码子使用偏好性ꎮ 参考 Ｗｒｉｇｈｔ[１９] 发表的算法计

算 ＥＮＣ 值ꎬ取值范围从 ２０(极端偏好性ꎬ每个氨基酸

仅使用 １ 个密码子)至 ６１(完全无偏好性ꎬ密码子随

机使用)ꎮ ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 图由散点图和标准曲线构成ꎬ散
点图以 ＧＣ３ｓ值为横坐标ꎬ以 ＥＮＣ 值为纵坐标ꎮ 标准曲

线代表密码子使用偏好性的决定因子是突变压力ꎬ标
准曲线公式为 ＥＮＣ＝２＋ＧＣ３ｓ＋２９ / 〔ＧＣ３ｓ

２＋(１－ＧＣ３ｓ)２〕ꎮ

４１
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基因位于标准曲线上或附近ꎬ表示基因组的密码子使

用偏好性受突变压力的影响较大ꎬ而远离标准曲线ꎬ
在保证密码子最佳使用的情况下ꎬ密码子使用偏好性

受自然选择的影响较大ꎮ 同时为了准确评估观察值

(ＥＮＣｏｂｓ) 与期待值 ( ＥＮＣｅｘｐ ) 间的差异ꎬ采用公式

“ＥＮＣ 比值＝ (ＥＮＣｅｘｐ －ＥＮＣｏｂｓ) / ＥＮＣｅｘｐ”计算 ＥＮＣ 比

值ꎬ根据 ＥＮＣ 比值分布对观察值和期待值间的差异

进行量化分析ꎮ
１.２.５　 对应性分析　 对应性分析通常被用作密码子

使用模式的多变量统计分析ꎮ 基于 ＲＳＣＵ 值在 ５９ 维

向量空间中绘制所有基因ꎮ 第 １ 轴代表密码子使用

的大部分变化ꎬ之后的每个轴解释的变化量逐渐减

少[２４]ꎮ 基因之间的位置ꎬ特别是不同功能基因之间

的位置可被预期和比较ꎮ
１.２.６　 最优密码子分析 　 使用 ＥＸＣＥＬ ２０１９ 软件对

ＥＮＣ 值排序ꎬ选择 ＥＮＣ 值小于 ３０ 和大于 ５５ 的序列

分别建立高、低表达组ꎬ并从各组取前 １０％的基因ꎬ
　 　 　

参考 Ｓｈａｒｐ 等[２５] 发表的算法计算 ２ 个数据集的

ＲＳＣＵ 值ꎬ并用 ΔＲＳＣＵ 值(高、低表达组的 ＲＳＣＵ 差

值)进行比较ꎮ ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子被定义为高

频密码子ꎻΔＲＳＣＵ 值大于 ０.０８ 且 ＲＳＣＵ 值大于 １ 的

密码子被定义为最优密码子[２６]ꎮ
１.２.７ 　 系统发育分析 　 从 ＮＣＢＩ 公共数据库中以

ＦＡＳＴＡ 格式检索 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组序

列ꎬ以同科不同属植物六道木 〔 Ｚａｂｅｌｉａ ｔｙａｉｈｙｏｎｉ
(Ｎａｋａｉ) Ｈｉｓａｕｔｉ ｅｔ Ｈ. Ｈａｒａ〕为外类群ꎬ使用 ＭＥＧＡ ６
软件ꎬ基于最大似然法构建系统发育树[２７]ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 叶绿体基因组的碱基组成

结果(表 ２ 和表 ３)显示:筛选到的 １ ３１４ 个蛋白

质编码基因中包含 ６１４ 个光合作用相关基因、３９２ 个

核糖体蛋白相关基因、９２ 个自我复制相关基因、１１２
　 　 　

表 ２　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组蛋白质编码基因的 ＧＣ 含量(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ２　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ (Ｘ±ＳＤ) １)

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ＰＲＧ
ａｔｐＡ ４１.０±０.１
ａｔｐＢ ４２.９±０.１
ａｔｐＥ ４０.６±０.１
ａｔｐＦ ３５.９±０.２
ａｔｐＩ ３８.１±０.１
ｎｄｈＡ ３４.１±０.１
ｎｄｈＢ ３７.７±０.１
ｎｄｈＣ ３６.５±０.２
ｎｄｈＤ ３６.２±０.０

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｎｄｈＥ ３３.３±０.３
ｎｄｈＦ ３２.５±０.１
ｎｄｈＧ ３５.７±０.３
ｎｄｈＨ ３８.７±０.１
ｎｄｈＩ ３５.５±０.１
ｎｄｈＪ ４０.０±０.３
ｎｄｈＫ ３９.１±０.１
ｐｅｔＡ ４０.６±０.２
ｐｅｔＢ ３８.０±１.３
ｐｅｔＤ ３８.１±０.３

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｐｓａＡ ４３.１±０.１
ｐｓａＢ ４１.２±０.２
ｐｓｂＡ ４２.６±０.１
ｐｓｂＢ ４４.６±０.２
ｐｓｂＣ ４３.９±０.１
ｐｓｂＤ ４３.２±０.１
ｒｂｃＬ ４５.０±０.２

ＲＰＲＧ
ｒｐｌ１４ ４１.４±０.２
ｒｐｌ１６ ３６.０±２.５

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｒｐｌ２ ４１.８±０.２
ｒｐｌ２０ ３８.１±０.２
ｒｐｌ２２ ３５.８±０.２
ｒｐｓ１１ ４６.０±０.３
ｒｐｓ１２ ４０.４±０.０
ｒｐｓ１４ ４２.７±０.３
ｒｐｓ１６ ３５.６±０.３
ｒｐｓ１８ ３５.８±０.４
ｒｐｓ２ ３８.７±０.２
ｒｐｓ３ ３３.４±０.２

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｒｐｓ４ ３９.４±０.１
ｒｐｓ７ ３８.５±０.２
ｒｐｓ８ ３６.２±０.３

ＳＲＲＧ
ｒｐｏＣ１ ３８.５±０.１
ｒｐｏＣ２ ３８.２±０.１
ｒｐｏＡ ３６.２±０.８
ｒｐｏＢ ３９.７±０.１

ｙｃｆ 基因 ｙｃｆ ｇｅｎｅｓ
ｙｃｆ１ ３２.２±０.３

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ 含量 / ％
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｙｃｆ２ ３８.７±０.１
ｙｃｆ３ ３７.５±０.１
ｙｃｆ４ ３９.１±０.２

其他基因 Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ
ａｃｃＤ ４１.８±１.２
ｃｃｓＡ ３２.９±０.２
ｃｅｍＡ ３４.５±０.２
ｃｌｐＰ ４２.９±０.２
ｍａｔＫ ３５.１±０.２

　 １) ＰＲＧ: 光合作用相关基因 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ ＲＰＲＧ: 核糖体蛋白相关基因 Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ ＳＲＲＧ: 自我复制相关基因
Ｓｅｌｆ￣ｒｅｐｌｉｃａｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ.

表 ３　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组不同功能基因的碱基组成和表达特征１)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ１)

功能基因 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＧＣ３ｓ / ％ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ

光合作用相关基因 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ４７.４ ３９.１ ３１.２ ３９.２ ２８.１ ４９.８ ０.１８ －０.０８ ０.３６
核糖体蛋白相关基因 Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ４４.３ ４１.３ ３０.８ ３８.８ ２８.４ ４９.４ ０.１６ －０.０７ ０.３７
自我复制相关基因 Ｓｅｌｆ￣ｒｅｐｌｉｃａｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ４６.５ ３８.０ ３０.２ ３８.２ ２８.２ ５０.８ ０.１５ －０.１５ ０.３３
ｙｃｆ 基因 ｙｃｆ ｇｅｎｅｓ ４１.５ ３６.６ ３４.４ ３７.５ ３１.９ ５２.２ ０.１６ －０.１２ ０.３５
其他基因 Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ ４３.０ ３４.２ ３３.０ ３６.７ ２９.８ ５２.６ ０.１６ －０.１５ ０.３２

总体 Ｏｖｅｒａｌｌ ４５.６ ３９.１ ３１.４ ３８.７ ３１.４ ５０.２ ０.１７ －０.０９ ０.３６

　 １)ＧＣ１: 密码子第 １ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ２: 密码子第 ２ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ
ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣａｌｌ: 总 ＧＣ 含量 Ｔｏｔａｌ ＧＣ
ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＧＣ３ｓ: 同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎꎻ ＥＮＣ: 有效密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＣＡＩ: 密码子适应指数 Ｃｏｄｏｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ ＣＢＩ: 密码子偏好指数 Ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘꎻ ＦＯＰ: 最优密码子使用频率 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ
ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ.
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个 ｙｃｆ 基因和 １０４ 个其他基因ꎮ １ ３１４ 个基因的 ＧＣ
含量为 ３８. ７％ꎬ 其中ꎬ ｙｃｆ１ 基因的 ＧＣ 含量最低

(３２.２％)ꎬｒｐｓ１１ 基因的 ＧＣ 含量最高(４６.０％)ꎮ 进一

步统计(表 ３ 和图 １)发现ꎬＧＣ 含量(ＣＧＣ)在 ３８％<
ＣＧＣ≤３９％范围内的基因数量最多(２５７)ꎬＧＣ 含量在

３５％<ＣＧＣ≤３６％和 ４０％<ＣＧＣ≤４１％范围内的基因数

量也较多ꎬ分别有 １５４ 和 １２２ 个ꎮ 按功能分类ꎬ每类

基因的总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)不同ꎬ其中光合作用相关基

因的 ＧＣａｌｌ值最高(３９.２％)ꎮ
结果(表 ３)显示:２４ 份忍冬属材料叶绿体基因

组密码子 ３ 个位置的碱基组成特征不同ꎮ 总体上看ꎬ
密码子第 １ 碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ１)最高(４５.６％)ꎬ
密码子第 ２ 碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ２)和密码子第 ３
碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ３)分别为 ３９.１％和 ３１.４％ꎮ
表明 ２４ 份忍冬属材料的叶绿体基因组在密码子末端

优先使用 Ａ 或 Ｕꎮ 各类功能基因的碱基组成也不同ꎬ
光合作用相关基因的 ＧＣ１值最高(４７.４％)ꎬ核糖体蛋

白相关基因的 ＧＣ２值最高(４１.３％)ꎬｙｃｆ 基因的 ＧＣ３值

最高(３４.４％)ꎮ ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的有

效密码子数(ＥＮＣ)为 ５０.２ꎬ其中ꎬ其他基因的 ＥＮＣ 值

最高(５２.６)ꎬｙｃｆ 基因的 ＥＮＣ 值次之(５２.２)ꎬ核糖体

蛋白相关基因的 ＥＮＣ 值最低(４９.４)ꎮ 密码子适应指

数(ＣＡＩ)、密码子偏好指数(ＣＢＩ)和最优密码子使用

频率(ＦＯＰ)均较小ꎬ说明基因的表达水平较低ꎮ 总体

上看ꎬ与其他基因相比ꎬ光合作用相关基因的 ＦＯＰ 值

(０.３６)较高、ＣＡＩ 值(０.１８)最高ꎬ表明这类基因的表

达水平更高ꎮ

　 　 相关性分析结果(表 ４)显示:ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３值

间呈极显著或显著相关ꎬ表明密码子第 １、第 ２ 和第 ３
碱基位置的碱基组成相似ꎮ ＥＮＣ 值与 ＧＣ１、ＧＣ２ 和

ＧＣ３值呈极显著相关ꎬ表明密码子不同位置的碱基组

成对密码子使用偏好性有显著影响ꎮ ＣＡＩ、ＣＢＩ 和

ＦＯＰ 值与 ＧＣ３值、ＧＣａｌｌ值和同义密码子第 ３ 碱基位置

的 ＧＣ 含量(ＧＣ３ｓ)呈显著或极显著相关ꎬ说明叶绿体

基因组的 ＧＣ 含量ꎬ尤其是密码子第 ３ 碱基位置的碱

基组成对基因表达有很大影响ꎮ

Ⅰ: ＣＧＣ ≤３３％ꎻⅡ: ３３％<ＣＧＣ ≤３４％ꎻ Ⅲ: ３４％<ＣＧＣ ≤３５％ꎻ Ⅳ: ３５％<
ＣＧＣ≤３６％ꎻ Ⅴ: ３６％<ＣＧＣ ≤３７％ꎻ Ⅵ: ３７％<ＣＧＣ ≤３８％ꎻ Ⅶ: ３８％<
ＣＧＣ≤３９％ꎻ Ⅷ: ３９％<ＣＧＣ ≤４０％ꎻ Ⅸ: ４０％<ＣＧＣ ≤４１％ꎻ Ⅹ: ４１％<
ＣＧＣ≤４２％ꎻ Ⅺ: ４２％<ＣＧＣ ≤４３％ꎻ Ⅻ: ４３％<ＣＧＣ ≤４４％ꎻ : ４４％<
ＣＧＣ≤４５％ꎻ : ４５％<ＣＧＣ≤４６％ꎻ : ４６％<ＣＧＣ≤４７％. ＣＧＣ: ＧＣ 含
量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ.

图 １　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组不同 ＧＣ 含量水平的基因分布
Ｆｉｇ. １　 Ｇｅｎｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ.
ｍａｔｅｒｉａｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ

表 ４　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组密码子使用偏好性相关指标的相关性分析１)

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ１)

指标
Ｉｎｄｅｘ

相关系数　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＧＣ３ｓ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ
ＧＣ１ 　 １.０００
ＧＣ２ ０.３１６∗∗ 　 １.０００
ＧＣ３ －０.２６６∗∗ －０.０６３∗ 　 １.０００
ＧＣａｌｌ ０.７０２∗∗ ０.７２４∗∗ ０.２６６∗∗ 　 １.０００
ＧＣ３ｓ －０.３２１∗∗ －０.０７６∗∗ ０.９７６∗∗ ０.２０９∗∗ 　 １.０００
ＥＮＣ －０.１５２∗∗ －０.３０４∗∗ ０.４１０∗∗ －０.０３４ ０.３９４∗∗ 　 １.０００
ＣＡＩ ０.４９９∗∗ ０.１３５∗∗ －０.０７２∗∗ ０.３６４∗∗ －０.１５７∗∗ －０.０１８ 　 １.０００
ＣＢＩ －０.０４４ ０.０１４ －０.１７４∗∗ －０.１００∗∗ －０.１５８∗∗ －０.２０５∗∗ －０.０２７ 　 １.０００
ＦＯＰ ０.３３１∗∗ ０.３４６∗∗ ０.０７０∗ ０.４２５∗∗ ０.０５８∗ －０.０９７∗∗ ０.６１４∗∗ －０.３７４∗∗ １.０００

　 １)ＧＣ１: 密码子第 １ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ２: 密码子第 ２ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ
ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣａｌｌ: 总 ＧＣ 含量 Ｔｏｔａｌ ＧＣ
ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＧＣ３ｓ: 同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎꎻ ＥＮＣ: 有效密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＣＡＩ: 密码子适应指数 Ｃｏｄｏｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ ＣＢＩ: 密码子偏好指数 Ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘꎻ ＦＯＰ: 最优密码子使用频率 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ
ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ. ∗: Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗: Ｐ<０.０１.
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２.２　 中性绘图分析

结果(图 ２)显示:２４ 份忍冬属材料的大部分叶

绿体基因分布相对集中但并不密集ꎬ小部分点沿对角

线分布ꎮ 密码子第 １ 和第 ２ 碱基位置 ＧＣ 含量的平

均值(ＧＣ１２)与同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量

(ＧＣ３ｓ)的平均值分别为 ４２.３％和 ３１.４％ꎮ ＧＣ１２值与

ＧＣ３ｓ值的回归系数较小(－０.１５３ １)ꎬ且二者间未达到

显著水平ꎬ表明密码子第 １ 和第 ２ 碱基位置的 ＧＣ 含

量与同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量差异较大ꎮ
说明 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的密码子使用偏

好性受自然选择和突变压力的双重影响ꎬ其中自然选

择的影响更大ꎮ

ＧＣ３ｓ: 同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ
ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ１２: 密码子第 １ 和第 ２ 碱基位置 ＧＣ 含
量的平均值 Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ
ｃｏｄｏｎ.

图 ２　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组中性绘图分析
Ｆｉｇ. ２ 　 Ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４
Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

２.３　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析

结果(图 ３)显示:２４ 份忍冬属材料叶绿体基因

不均等的分布在 ４ 个区域内ꎬ左上角区域有 ２００ 个基

因ꎬ左下角区域有 ２９３ 个基因ꎬ右上角区域有 ３０２ 个

基因ꎬ右下角区域有 ５１９ 个基因ꎮ 右下角区域基因分

布较多ꎬ即密码子第 ３ 碱基位置的碱基使用频率为 Ｇ
大于 ＣꎬＴ 大于 Ａꎬ说明 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因

组的密码子使用偏好性受自然选择和突变压力的双

重影响ꎬ其中自然选择的影响更大ꎮ
２.４　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析

结果(图 ４ 和表 ５)显示:２４ 份忍冬属材料的大

部分叶绿体基因与标准曲线之间均具有一定的距离

　 　 　

Ｔ３ꎬＣ３ꎬＡ３ꎬＧ３: 分别为密码子第 ３ 碱基位置的 Ｔ、Ｃ、Ａ 和 Ｇ 含量 Ｔｈｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔꎬ Ｃꎬ Ａꎬ ａｎｄ Ｇ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.
ｎ: 基因数量 Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ.

图 ３　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ３ 　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

偏差ꎬ且多数分布于标准曲线下方ꎬ说明基因的密码

子使用偏好性主要受自然选择的影响ꎮ 分析有效密

码子数(ＥＮＣ)比值的频数分布发现ꎬ６２１ 个基因(占
比 ４７.３％)分布在[－０.０５ꎬ０.０５)ꎬ剩余 ６９３ 个基因(占
比 ５２. ７％) 均 分 布 在 这 个 范 围 外 侧ꎬ 即 观 察 值

(ＥＮＣｏｂｓ)与期待值(ＥＮＣｅｘｐ)差异较小ꎬ也说明自然选

择对 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的密码子使用偏

好性的贡献更大ꎬ突变压力的贡献较小ꎮ

ＧＣ３ｓ: 同义密码子第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ
ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎꎻ ＥＮＣ: 有效密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｄｏｎ.

图 ４　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ４ 　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ
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表 ５　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组有效密码子数(ＥＮＣ)比值分布
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ (ＥＮＣ)
ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

ＥＮＣ 比值　 ＥＮＣ ｒａｔｉｏ

范围 Ｒａｎｇｅ 中值 Ｍｉｄ￣ｖａｌｕｅ
基因数量

Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ
占比 / ％
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ

[－０.１５ꎬ－０.０５) －０.０８ ５４ ４.１
[－０.０５ꎬ０.０５) ０.００ ６２１ ４７.３
[０.０５ꎬ０.１５) ０.１０ ４９４ ３７.６
[０.１５ꎬ０.２５) ０.２０ １１９ ９.１
[０.２５ꎬ０.３５) ０.２９ ２６ ２.０

合计 Ｔｏｔａｌ １ ３１４ １００.０

２.５　 对应性分析

基于相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)进行对应

分析ꎮ 结果(图 ５ 和图 ６)显示:第 １、第 ２、第 ３ 和第 ４
轴分别占 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因总变异的

１０.６％、８.６％、７.４％和 ７.０％ꎬ之后各轴的贡献率逐渐

减小ꎬ说明更多的因子参与了叶绿体基因组密码子使

用偏好性的调控ꎮ 各功能基因在前 ２ 轴上的分布没

有明显的偏好性ꎬ说明叶绿体基因间密码子使用模式

较为接近ꎮ

: 贡献率 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ : 累计贡献率 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ.

图 ５　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组对应性分析的轴贡献率
Ｆｉｇ. ５　 Ａｘｉｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

: 光合作用相关基因 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ : 核糖体蛋白相关基因 Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ : 自我复制相关基因 Ｓｅｌｆ￣ｒｅｐｌｉｃａｔｉｎｇ
ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ : ｙｃｆ 基因 ｙｃｆ ｇｅｎｅｓꎻ : 其他基因 Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ.

图 ６　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组的对应性分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ
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２.６　 最优密码子分析

２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组相对同义密码子

使用度 ( ＲＳＣＵ) 见表 ６ꎻ通过比较高、低表达组的

ＲＳＣＵ 差值(ΔＲＳＣＵ)对叶绿体基因组最优密码子进

　 　 　

行分析ꎬ结果见表 ７ꎮ
结果(表 ６)显示:２４ 份忍冬属材料叶绿体基因

组密码子的 ＲＳＣＵ 值是高度可变的ꎮ 例如:编码 Ｌｅｕ
的 ＵＵＡ 的 ＲＳＣＵ 值 (１.７３) 是其同义密码子 ＣＵＧ
　 　 　

表 ６　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

Ａｌａ

Ｔｙｒ

Ｈｉｓ

Ｇｌｎ

Ａｓｎ

Ｌｙｓ

Ａｓｐ

Ｇｌｕ

Ｃｙｓ

ＧＣＵ １２ ９２７ １.６３
ＧＣＣ ５ １６２ ０.７３
ＧＣＡ ８ ５１６ １.１２
ＧＣＧ ３ ６９７ ０.５２
ＵＡＵ １７ ７２４ １.５１
ＵＡＣ ５ ３８６ ０.４２
ＣＡＵ １１ ７１６ １.５０
ＣＡＣ ３ ５３０ ０.６０
ＣＡＡ １５ ９９７ １.５５
ＣＡＧ ５ ８３０ ０.４５
ＡＡＵ ２２ ０７０ １.４５
ＡＡＣ ７ ８３３ ０.５１
ＡＡＡ ２４ ３００ １.４１
ＡＡＧ １０ ６２０ ０.５５
ＧＡＵ ２１ ２１４ １.５５
ＧＡＣ ５ ３６３ ０.４５
ＧＡＡ ２３ １２６ １.４４
ＧＡＧ １０ ３５６ ０.５３
ＵＧＵ ５ ３１２ １.２９
ＵＧＣ ２ ９１１ ０.５５

Ａｒｇ

Ｇｌｙ

Ｐｈｅ

Ｌｅｕ

Ｉｌｅ

ＣＧＵ ７ ３７９ １.４８
ＣＧＣ ２ ３１９ ０.４３
ＣＧＡ ８ ５３８ １.２７
ＣＧＧ ３ ２６９ ０.４３
ＡＧＡ １２ ５９７ １.６０
ＡＧＧ ５ ９０５ ０.７８
ＧＧＵ １２ １１３ １.２５
ＧＧＣ ４ ５５１ ０.４５
ＧＧＡ １４ ９２８ １.５０
ＧＧＧ ８ ４８２ ０.８１
ＵＵＵ ２３ １６８ １.３５
ＵＵＣ １３ ７２４ ０.６６
ＵＵＡ １７ ７８１ １.７３
ＵＵＧ １４ ０８０ １.３４
ＣＵＵ １３ ８２２ １.２２
ＣＵＣ ５ ６１２ ０.５０
ＣＵＡ ９ ４７０ ０.８４
ＣＵＧ ４ ２５５ ０.３８
ＡＵＵ ２３ ２７７ １.４４
ＡＵＣ １０ ９５２ ０.６１

Ｖａｌ

Ｓｅｒ

Ｐｒｏ

Ｔｈｒ

ＡＵＡ １５ ６６４ ０.９５
ＧＵＵ １１ ９３１ １.４７
ＧＵＣ ４ ３３６ ０.５１
ＧＵＡ １１ ４９９ １.４３
ＧＵＧ ５ ２０３ ０.６０
ＵＣＵ １４ ０８６ １.６１
ＵＣＣ ８ １７１ １.０１
ＵＣＡ ９ １０９ １.１４
ＵＣＧ ４ ６９８ ０.５１
ＡＧＵ ９ ５１２ １.３１
ＡＧＣ ３ ５８６ ０.４２
ＣＣＵ ９ ４８７ １.３３
ＣＣＣ ４ ８８３ ０.７３
ＣＣＡ ７ ９２６ １.２０
ＣＣＧ ３ ７８８ ０.５９
ＡＣＵ ５ ９０５ ０.７８
ＡＣＣ ９ ５１２ １.３１
ＡＣＡ １５ ６６４ ０.９５
ＡＣＧ １０ ９５２ ０.６１

表 ７　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组最优密码子分析１)

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ１)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ
氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

Ａｌａ ＧＣＵ ２３３ ０.９０ ３３４ １.７１ －０.８１
ＧＣＣ １９７ ０.７６ １５４ ０.７９ －０.０３
ＧＣＡ ５２３ ２.０２ １５５ ０.７９ １.２３
ＧＣＧ ８２ ０.３２ １３７ ０.７０ －０.３８

Ｔｙｒ ＵＡＵ ２１２ １.２５ ５６１ １.３２ －０.０７
ＵＡＣ １２７ ０.７５ ２８９ ０.６８ ０.０７

Ｈｉｓ ＣＡＵ ９９ １.１９ ４０９ １.５５ －０.３６
ＣＡＣ ６８ ０.８１ １１９ ０.４５ ０.３６

Ｇｌｎ ＣＡＡ ２８５ １.８９ ３６４ １.１１ ０.７８
ＣＡＧ １７ ０.１１ ２９２ ０.８９ －０.７８

Ａｓｎ ＡＡＵ ２１２ １.３８ ６９８ １.２７ ０.１１
ＡＡＣ ９６ ０.６２ ４００ ０.７３ －０.１１

Ｌｙｓ ＡＡＡ ８８１ １.６６ １ ００７ １.４３ ０.２３
ＡＡＧ １７８ ０.３４ ３９８ ０.５７ －０.２３

Ａｓｐ ＧＡＵ ３０５ ２.００ ５６２ １.４６ ０.５４

ＧＡＣ 　 ０ ０.００ ２１０ ０.５４ －０.５４
Ｇｌｕ ＧＡＡ ２９４ １.４４ ６７５ １.４３ ０.０１

ＧＡＧ １１３ ０.５６ ２６７ ０.５７ －０.０１
Ｃｙｓ ＵＧＵ ３４ ２.００ ３２０ １.３１ ０.６９

ＵＧＣ ０ ０.００ １７０ ０.６９ －０.６９
Ａｒｇ ＣＧＵ ４９７ ３.０３ １３３ ０.４８ ２.５５

ＣＧＣ ４８ ０.２９ ３８ ０.１４ ０.１５
ＣＧＡ １９２ １.１７ ２９４ １.０５ ０.１２
ＣＧＧ ０ ０.００ ２９９ １.０７ －１.０７
ＡＧＡ ２４０ １.４６ ５４３ １.９５ －０.４９
ＡＧＧ ６ ０.０４ ３６６ １.３１ －１.２７

Ｇｌｙ ＧＧＵ １６４ １.０５ ２６５ ０.９４ ０.１１
ＧＧＣ ４８ ０.３１ １１６ ０.４１ －０.１０
ＧＧＡ ２８９ １.８６ ３７１ １.３２ ０.５４
ＧＧＧ １２１ ０.７８ ３７１ １.３２ －０.５４

９１
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续表７　 Ｔａｂｌｅ ７ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ
氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ２８６ １.３８ ６０５ １.１０ ０.２８
ＵＵＣ １２７ ０.６２ ４９４ ０.９０ －０.２８

Ｌｅｕ ＵＵＡ ３９３ ２.２７ ４６８ １.２８ ０.９９
ＵＵＧ １７６ １.０２ ４４０ １.２１ －０.１９
ＣＵＵ ２１６ １.２５ ３２４ ０.８９ ０.３６
ＣＵＣ ８２ ０.４７ ３２６ ０.８９ －０.４２
ＣＵＡ ９９ ０.５７ ４５２ １.２４ －０.６７
ＣＵＧ ７２ ０.４２ １７９ ０.４９ －０.０７

Ｉｌｅ ＡＵＵ ５０９ １.７５ ７８５ １.１４ ０.６１
ＡＵＣ １７ ０.０６ ５８７ ０.８５ －０.７９
ＡＵＡ ３４５ １.１９ ６９７ １.０１ ０.１８

Ｖａｌ ＧＵＵ ３１１ ２.０７ ２９３ ０.９１ １.１６
ＧＵＣ ３４ ０.２３ ２１３ ０.６７ －０.４４
ＧＵＡ ２０５ １.３６ ４３２ １.３５ ０.０１
ＧＵＧ ５１ ０.３４ ３４３ １.０７ －０.７３

Ｓｅｒ ＵＣＵ ６５ ０.５４ ３９７ １.５１ －０.９７
ＵＣＣ １９８ １.６５ ２０９ ０.７９ ０.８６
ＵＣＡ １３１ １.０９ ３２０ １.２１ －０.１２
ＵＣＧ １１６ ０.９６ １２８ ０.４９ ０.４７
ＡＧＵ １９５ １.６２ ２３１ ０.８８ ０.７４
ＡＧＣ １７ ０.１４ ２９７ １.１３ －０.９９

Ｐｒｏ ＣＣＵ １７ ０.２０ ２３０ １.０３ －０.８３
ＣＣＣ １１３ １.３２ １８８ ０.８４ ０.４８
ＣＣＡ １５６ １.８２ ２９２ １.３１ ０.５１
ＣＣＧ ５６ ０.６５ １８５ ０.８３ －０.１８

Ｔｈｒ ＡＣＵ ３５６ ３.０２ ３６０ １.４４ １.５８
ＡＣＣ ０ ０.００ ２４９ １.００ －１.００
ＡＣＡ ９９ ０.８４ ２３０ ０.９２ －０.０８
ＡＣＧ １７ ０.１４ １６２ ０.６５ －０.５１

　 １)ＲＳＣＵ: 相对同义密码子使用度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎻ ΔＲＳＣＵ: 高、低表达组的 ＲＳＣＵ 差值 ＲＳＣＵ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ.

(０.３８)的 ４.６ 倍ꎮ ＲＳＣＵ 值大于 １ 的 ２９ 个密码子被

定义为高频密码子ꎬ分别为 ＵＵＡ、ＧＣＵ、ＵＣＵ、ＡＧＡ、
ＣＡＡ、ＧＡＵ、ＵＡＵ、ＣＡＵ、ＧＧＡ、ＣＧＵ、ＧＵＵ、ＡＡＵ、ＧＡＡ、
ＡＵＵ、ＧＵＡ、ＡＡＡ、ＵＵＵ、ＵＵＧ、ＣＣＵ、ＡＧＵ、ＡＣＣ、ＵＧＵ、
ＣＧＡ、ＧＧＵ、ＣＵＵ、ＣＣＡ、ＵＣＡ、ＧＣＡ 和 ＵＣＣꎬ其中ꎬ２６
个密码子以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ２ 个密码子以 Ｃ 结尾ꎬ仅
１ 个密码子以 Ｇ 结尾ꎮ

结果(表 ７)还显示:高、低表达组的 ΔＲＳＣＵ 值大

于 ０.０８ 的密码子有 ２４ 个ꎬ分别为 ＣＧＵ、ＡＣＵ、ＧＣＡ、
ＧＵＵ、ＵＵＡ、ＵＣＣ、ＣＡＡ、ＡＧＵ、ＵＧＵ、ＡＵＵ、ＧＡＵ、ＧＧＡ、
ＣＣＡ、ＣＣＣ、ＵＣＧ、ＣＡＣ、ＣＵＵ、ＵＵＵ、ＡＡＡ、ＡＵＡ、ＣＧＣ、
ＣＧＡ、ＡＡＵ 和 ＧＧＵꎬ其中ꎬ１１ 个密码子以 Ｕ 结尾ꎬ８ 个

密码子以 Ａ 结尾ꎬ４ 个密码子以 Ｃ 结尾ꎬ仅 １ 个密码

子以 Ｇ 结尾ꎮ 最终筛选出 １８ 个最优密码子ꎬ即

ＧＣＡ、ＣＡＡ、ＡＡＵ、ＡＡＡ、ＧＡＵ、ＵＧＵ、ＣＧＵ、ＣＧＡ、ＧＧＵ、
ＧＧＡ、 ＵＵＵ、 ＵＵＡ、 ＣＵＵ、 ＡＵＵ、 ＧＵＵ、 ＵＣＣ、 ＡＧＵ 和

ＣＣＡꎬ其中ꎬ１０ 个密码子以 Ｕ 结尾ꎬ７ 个密码子以 Ａ
结尾ꎬ仅 １ 个密码子以 Ｃ 结尾ꎬ没有以 Ｇ 结尾的密码

子ꎮ 证明了 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组密码子偏

好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ
２.７　 系统发育分析

以六道木(ＮＣ＿ ０５７１０６.１)为外类群ꎬ基于 ２４ 份

忍冬属材料叶绿体基因组序列构建系统发育树ꎮ 结

果(图 ７)显示:２４ 份忍冬属材料聚为一支ꎬ进一步可

分为 ２ 个分支ꎬ第 １ 个分支包括刚毛忍冬( Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｈｉｓｐｉｄａ Ｐａｌｌ. ｅｘ Ｒｏｅｍ. ｅｔ Ｓｃｈｕｌｔ.)(ＭＫ１７６５１１.１)、冠果

忍冬(Ｌ. ｓｔｅｐｈａｎｏｃａｒｐａ Ｆｒａｎｃｈ.) (ＭＧ７３８６６８.１)、早花

忍冬(Ｌ. ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ Ｂａｔａｌ.) (ＭＨ０２８７４０.１)、盘叶忍冬

(Ｌ. ｔｒａｇｏｐｈｙｌｌａ Ｈｅｍｓｌ.)(ＭＧ７３８６６７.１ 和 ＮＣ＿０３７９５３.１)、
葱皮忍冬 ( Ｌ. ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉ Ｆｒａｎｃｈ.) ( ＭＫ１７６５１２. １ 和

ＭＨ０２８７４３. １ )、 金 银 忍 冬 〔 Ｌ. ｍａａｃｋｉｉ ( Ｒｕｐｒ.)
Ｍａｘｉｍ.〕(ＭＨ０２８７４１.１ 和 ＮＣ＿０３９６３６. １)、长白忍冬

(Ｌ. ｒｕｐｒｅｃｈｔｉａｎａ Ｒｅｇｅｌ) ( ＭＷ２９６９５４. １)、紫花忍冬

〔Ｌ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ (Ｒｕｐｒ.) Ｒｅｇｅｌ〕 (ＭＨ０２８７４２. １)、新
疆忍冬(Ｌ. ｔａｔａｒｉｃａ Ｌｉｎｎ.)(ＭＷ３４０８７６.１)和红脉忍冬

(Ｌ. ｎｅｒｖｏｓａ Ｍａｘｉｍ.)(ＭＫ１７６５１０.１ 和 ＮＣ＿０４０９６１.１)ꎬ
第 ２ 个分支包括细毡毛忍冬 ( Ｌ. ｓｉｍｉｌｉｓ Ｈｅｍｓｌ.)
(ＭＺ２４１２９７.１ 和 ＭＷ９７０１０４.１)、华南忍冬〔Ｌ. ｃｏｎｆｕｓａ
(Ｓｗｅｅｔ) ＤＣ.〕 (ＭＷ７９５５９１.１)、大花忍冬〔Ｌ. ｍａｃｒａｎｔｈａ
(Ｄ. Ｄｏｎ) Ｓｐｒｅｎｇ.〕 ( ＭＷ７９５５９２. １、 ＭＨ５７９７５０. １ 和

ＭＷ４９３３４４.１)、忍冬(ＭＨ０２８７３８.１ 和 ＫＪ１７０９２３. １)、
淡红忍冬(Ｌ. ａｃｕｍｉｎａｔａ Ｗａｌｌ.) (ＭＺ２４１２９８.１)和紫花

忍冬〔Ｌ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ (Ｒｕｐｒ.) Ｒｅｇｅｌ〕 (ＭＮ９８６９９６.１)ꎬ
聚为一支的物种间进化相似且亲缘关系较近ꎮ 此外ꎬ
除细毡毛忍冬、紫花忍冬和大花忍冬外ꎬ同一物种的

不同材料均聚在一起ꎮ

０２
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系统发育树分支上的数据为自展支持率ꎬ括号内编号为 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号 Ｔｈｅ ｄａｔａ ｏｎ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｏｆ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｒｅ ｔｈｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
Ｎｏｓ. ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔｓ ａｒｅ ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒｓ.

图 ７　 ２４ 份忍冬属材料叶绿体全基因组序列的系统发育树
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ２４ Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ. ｍａｔｅｒｉａｌｓ

３　 讨论和结论

３.１　 忍冬属植物叶绿体基因组密码子特征

叶绿体是植物细胞中与光合作用相关的特殊细

胞器ꎬ具有独立于核基因组的完整基因表达体系ꎮ 因

此ꎬ叶绿体基因组对于系统发育和分类研究具有十分

重要的意义[３ꎬ７]ꎮ 基因组中蛋白质编码基因的 ＧＣ 含

量在物种内的个体间大多是保守的ꎮ 核基因组中蛋

白质编码基因的 ＧＣ 含量较高ꎬ一般在 ４０％以上ꎬ如
拟 南 芥 〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕
(４４.４４％)和烟草(４３.０１％) [２８]ꎬ而叶绿体基因组中蛋

白质编码基因的 ＧＣ 含量一般小于 ４０％ꎬ如马尾松

( Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ.) ( ３９. ８１％) [２９]、 陆 地 棉

(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌｉｎｎ.) ( ３７. ８９％) [２６] 和 糜 子

(Ｐａｎｉｃｕｍ ｍｉｌｉａｃｅｕｍ Ｌｉｎｎ.) (３９.３６％) [３０]ꎮ 密码子第

１、第 ２ 和第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量(ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３)
也不同ꎮ 在叶绿体基因组中ꎬ一般的规律是 ＧＣ１值最

高、ＧＣ２ 值次之、ＧＣ３ 值最低ꎬ如蒺藜苜蓿 (Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ.) 中 ＧＣ１、 ＧＣ２ 和 ＧＣ３ 值 分 别 为

４５.５０％、３６.８０％和２６.９０％[３１]ꎮ 本研究通过对 ２４ 份

忍冬属材料叶绿体基因组的碱基组成分析发现ꎬ

１ ３１４ 个蛋白质编码基因的 ＧＣ 含量为 ３８.７％ꎬ密码

子 ３ 个位置的碱基组成显示出不同的特征ꎬＧＣ１值最

高(４５.６％)ꎬ其次是 ＧＣ２ 值 ( ３９. １％)ꎬ ＧＣ３ 值最低

(３１.４％)ꎬ由此可见 ２４ 份忍冬属材料的叶绿体基因

组蛋白质编码区序列富含 Ａ 或 Ｕꎬ密码子第 ３ 位碱基

以 Ａ 或 Ｕ 为主ꎮ 相反ꎬ在核基因组中 ＧＣ３值与 ＧＣ２值

相似或高于 ＧＣ２值ꎬ如双子叶植物拟南芥(ＧＣ３值为

４３.０８％ꎬＧＣ２值为 ３５.５３％)和烟草(ＧＣ３值为 ３８.２３％ꎬ
ＧＣ２值为 ３６.７２％) [２８]ꎻ单子叶植物核基因组密码子第

３ 碱基位置对 Ｇ 或 Ｃ 有极高的偏好性ꎬ如水稻(Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ Ｌｉｎｎ.) ( ＧＣ３ 值为 ７０. １４％) 和玉米 ( ＧＣ３ 值为

６９.７７％) [２８]ꎮ 因此ꎬ密码子在叶绿体基因组中比在

核基因组中保守性更强ꎬ表明叶绿体基因组可能是独

立于核基因组起源和进化的ꎮ
３.２　 忍冬属植物叶绿体基因组密码子使用偏好性

密码子的有效密码子数(ＥＮＣ)一般在 ２０ ~ ６１ 之

间ꎬＥＮＣ 值较低代表密码子使用偏好性较高ꎮ ＥＮＣ
值为 ３５ 通常被认为是密码子使用偏好性的阈值[１９]ꎮ
在 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组中ꎬＥＮＣ 值为 ５０.２ꎬ
表明密码子使用偏好性较低ꎮ 筛选出的最优密码子

ＧＣＡ、ＣＡＡ、ＡＡＵ、ＡＡＡ、ＧＡＵ、ＵＧＵ、ＣＧＵ、ＣＧＡ、ＧＧＵ、
ＧＧＡ、ＵＵＵ、ＵＵＡ、ＣＵＵ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＵＣＣ、ＡＧＵ 和 ＣＣＡ
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的表现形式为 ＮＮＡ 或 ＮＮＵ 的模式ꎮ 这与陆地

棉[２６]、蒙古韭( Ａｌｌｉｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｒｅｇｅｌ) [３２] 和油茶

(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ Ａｂｅｌ.) [３３]等物种的研究结果一致ꎬ
不同物种间密码子使用偏好性相同ꎬ原因可能与叶绿

体基因组的相对保守性有关ꎮ
Ｌｉｕ 等[３４]发现物种内遗传距离与密码子使用偏

好性特征之间可能存在一定的关系ꎬ遗传关系越紧

密ꎬ密码子使用偏好性越相似ꎮ 本研究中ꎬ除细毡毛

忍冬、紫花忍冬和大花忍冬外ꎬ同一物种不同材料均

聚在一起ꎬ推测可能是上述 ３ 个物种不同材料的基因

组大小相差较大ꎬ且基因组中含有较多的非编码序

列ꎬ影响了基因组间遗传距离计算结果的准确度ꎮ 但

整体上 ２４ 份忍冬属材料聚为一支ꎬ各物种间的进化

相似且亲缘关系较近ꎬ说明基于叶绿体基因组序列构

建的系统发育树在物种鉴定和系统发育方面具有一

定的代表性ꎮ
３.３　 密码子使用偏好性与基因表达的关系

ＧＣ 含量高的基因比 ＧＣ 含量低的基因有更高的

基因表达水平[３５]ꎮ 密码子中含有 ３ 个氢键对的 Ｇ 和

Ｃ 末端可以有效地增加蛋白质的结合强度ꎬ促进蛋白

质翻译的准确性和效率ꎮ 本研究中ꎬ光合作用相关基

因的总 ＧＣ 含量最高ꎬ为 ３９.２％ꎮ 说明其在植物细胞

中扮演着不可或缺的角色ꎮ
本研究考虑了最优密码子的数量和类型与基因

表达的关系ꎮ ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组中的 １８
个最优密码子多以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ但核基因中的最优

密码子表现不同ꎮ 例如:单子叶植物水稻和玉米的最

优密码子多以 Ｇ 或 Ｃ 结尾ꎬ双子叶植物拟南芥和烟

草的最优密码子多以 Ａ 或 Ｔ 结尾[２８]ꎮ 相关分析结果

显示:最优密码子使用频率(ＦＯＰ)与密码子适应指数

(ＣＡＩ)呈极显著正相关ꎮ 光合作用相关基因具有较

高的 ＦＯＰ 值(０.３６)和最高的 ＣＡＩ 值(０.１８)ꎮ 在 ５４
种蛋白质编码基因中ꎬ ｒｂｃＬ 基因的 ＦＯＰ 值最高

(０.４８)ꎬ表达水平(ＣＡＩ 值为 ０.２７)也最高ꎮ 密码子使

用偏好性表现出基因和物种的特异性ꎬ这种特异性可

以影响基因的表达水平ꎬ通常情况下密码子使用偏好

性越强ꎬ基因表达水平越高[３６]ꎮ Ｇｕｓｔａｆｓｓｏｎ 等[３７] 发

现密码子的碱基组成对基因在细胞中的表达水平有

很大的影响ꎬ通过对特定密码子的修饰ꎬ可以使基因

表达水平提高 １ ０００ 倍以上ꎮ 本研究 ２４ 份忍冬属材

料叶绿体基因组中包含最优密码子的基因可能表现

出较高的表达水平ꎮ

３.４　 密码子使用偏好性的影响因子分析

对应性分析结果表明多种因子参与了 ２４ 份忍冬

属材料叶绿体基因组密码子使用偏好性的调控ꎮ 中

性绘图、ＰＲ２－ｐｌｏｔ 和 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析结果表明 ２４ 份忍

冬属材料叶绿体基因组的密码子使用偏好性受突变

压力和自然选择的影响ꎬ其中自然选择的影响较大ꎮ
因此ꎬ在决定 ２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组密码子

使用偏好性时ꎬ自然选择起主要作用ꎮ 这与王占军

等[９] 的 研 究 结 果 相 似ꎬ 但 在 乳 油 木 ( Ｖｉｔｅｌｌａｒｉａ
ｐａｒａｄｏｘａ Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.)中密码子使用偏好性主要受

突变压力的影响[３８]ꎬ在芒果(Ｍａｎｇｉｆｅｒａ ｉｎｄｉｃａ Ｌｉｎｎ.)
中突变压力与自然选择的影响相对均衡[３９]ꎮ 故推测

不同物种间密码子使用偏好性的影响因子有差异ꎬ但
自然选择和突变压力均发挥了一定作用ꎮ
３.５　 结论

２４ 份忍冬属材料叶绿体基因组共有 １ ３１４ 个蛋

白质编码基因ꎬ其中光合作用相关基因的总 ＧＣ 含量

最高ꎻ密码子 ３ 个位置的碱基组成显示出不同的特

征ꎬ第 １ 碱基位置的 ＧＣ 含量最高、第 ２ 碱基位置的

ＧＣ 含量次之、第 ３ 碱基位置的 ＧＣ 含量最低ꎻ不同忍

冬属材料叶绿体基因组密码子使用模式较为接近ꎬ密
码子使用偏好性较低ꎬ密码子末端优先使用 Ａ 或 Ｕꎻ
密码子使用偏好性受突变压力和自然选择的双重影

响ꎬ其中自然选择发挥了主要作用ꎮ 忍冬属植物叶绿

体基因组的上述特征为探究其进化规律奠定了基础ꎮ
本研究仅选取了 ＮＣＢＩ 数据库中已有的 ２４ 份忍冬属

材料ꎬ研究结果存在一定的局限性ꎬ后期本课题组计

划进行忍冬属 １００ 余种植物的收集和测序工作ꎬ为忍

冬属植物叶绿体的进一步研究和应用奠定基础ꎮ
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