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摘要: 为探究使君子科 ( Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ) 红树植物叶绿体基因组密码子使用偏好性及其影响因子ꎬ对拉关木
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绿体基因组的 ５２ 个共有蛋白质编码序列(ＣＤＳ)进行密码子第 １、第 ２、第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量(分别为 ＧＣ１、ＧＣ２、
ＧＣ３)、密码子总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)、有效密码子数(ＥＮＣ)和相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析ꎻ在此基础上ꎬ对每种

植物的 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、ＧＣａｌｌ和 ＥＮＣ 值进行相关性分析ꎬ并对每种植物叶绿体基因组进行中性绘图、ＥＮＣ－ｐｌｏｔ、ＰＲ２－
ｐｌｏｔ 和最优密码子分析ꎻ此外ꎬ还基于 ｒｂｃＬ 基因序列和叶绿体基因组共有 ＣＤＳ 的 ＲＳＣＵ 值对使君子科 １１ 种植物进

行聚类分析ꎮ 结果表明:３ 种植物叶绿体基因组 ＧＣａｌｌ值的均值为 ３８.０％ ~ ３８.２％ꎬＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３值的均值均低于

５０％ꎬ均表现为 ＧＣ１值的均值最大、ＧＣ３值的均值最小ꎬ且 ＧＣ３值的均值明显低于 ＧＣ１和 ＧＣ２值的均值ꎬ并与二者呈

不显著正相关ꎻＥＮＣ 值的均值为 ４７.２~４７.３ꎬ且 ３ 种植物叶绿体基因组中 ＥＮＣ 值大于 ４５ 的基因占比均高于 ７０％ꎮ
３ 种植物叶绿体基因组中的高频密码子均有 ２９ 个ꎬ以 Ａ 或 Ｕ 结尾的高频密码子占比达 ９６.６％ꎮ 中性绘图、ＥＮＣ－
ｐｌｏｔ 和 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析结果表明 ３ 种植物叶绿体基因组密码子使用偏好性主要受自然选择的影响ꎮ 拉关木、红榄李

和榄李叶绿体基因组的最优密码子分别有 ８、６ 和 １０ 个ꎬ且多以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎻ共有最优密码子有 ４ 个ꎬ分别为 ＣＧＡ、
ＡＧＡ、ＧＧＡ、ＡＣＡꎮ 聚类分析结果表明红榄李和榄李均首先聚在一起ꎬ说明二者的亲缘关系较近ꎮ 综上所述ꎬ３ 种红

树植物叶绿体基因组密码子偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ且密码子使用偏好性主要受自然选择的影响ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｍａｎｇｒｏｖｅꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎻ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎꎻ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

　 　 红树林生态系统是一种陆地向海洋过渡的独特

森林生态系统ꎬ在促淤护岸、防风消浪、净化生态环

境、维护生物多样性等方面具有重要价值[１]ꎮ 受气

候变化和人类活动的影响ꎬ红树林生态系统遭到不同

程度的破坏ꎬ其脆弱性和不稳定性非常突出[１－２]ꎮ 保

护濒危红树植物对于红树林生态系统的稳定和可持

续发 展 具 有 重 要 意 义ꎮ 中 国 分 布 的 使 君 子 科

(Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ)红树植物只有 ３ 种ꎬ分别为对叶榄李

属(Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.)的拉关木(Ｌ. ｒａｃｅｍｏｓａ
Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.)以及榄李属(Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ Ｗｉｌｌｄ.)的红榄

李 〔 Ｌ. ｌｉｔｔｏｒｅａ ( Ｊａｃｋ) Ｖｏｉｇｔ 〕 和榄李 ( Ｌ. ｒａｃｅｍｏｓａ
Ｗｉｌｌｄ.) [３]ꎮ 拉关木为 １９９９ 年从墨西哥拉巴斯市引

入中国的外来红树植物ꎬ被广泛用于红树林分布区的

修复ꎬ现已广泛分布于海南岛及华南沿海许多不同生

境中ꎬ具有生长快速、繁殖能力强的特点[４]ꎮ 红榄李

的自然分布地非常狭窄ꎬ仅限于海南省的铁炉港ꎬ为
国家Ⅰ级重点保护野生植物ꎬ在国际自然保护联盟

(Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｕｎｉｏｎ ｆｏｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎａｔｕｒｅꎬ ＩＵＣＮ)
的濒危等级标准中属于极危( ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄꎬ
ＣＲ) [１]ꎬ并且该种对温度极为敏感ꎬ是中国红树植物

分布最南界的物种[５]ꎮ 榄李常与红榄李相伴而生ꎬ
在海南、广东、广西、香港和台湾均有较大面积的自然

分布区ꎬ福建有引种[６]ꎮ 研究发现ꎬ这 ３ 种红树植物

对潮间带生境的适应性明显不同ꎬ榄李在潮间带的分

布最广泛ꎬ拉关木在适生区的速生能力极强ꎬ而红榄

李的适应能力在 ３ 种红树植物中最弱[４－５ꎬ７－１２]ꎮ 对这

３ 种红树植物叶绿体基因组信息进行解析ꎬ有助于探

究叶绿体基因组对潮间带生境中红树植物不同适应

能力的作用ꎬ 并可为红树林生态恢复提供理论

支撑[１３]ꎮ
三联体密码子简称密码子(ｃｏｄｏｎ)ꎬ是 ｍＲＮＡ 与

蛋白质之间传递遗传信息的重要纽带ꎬ对生物体遗传

信息的传递具有重要意义ꎮ 受自然选择和碱基突变

等因子的影响ꎬ不同基因、不同物种的密码子使用频

率往往存在明显差异[１４]ꎮ 同一物种或同一基因频繁

倾向于使用 １ 个或 １ 个以上的特定同义密码子ꎬ这种

现象被称为密码子使用偏好性( ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ)ꎮ
密码子使用偏好性普遍存在于植物的基因组及线粒

体和叶绿体基因组中ꎬ能够反映密码子在基因编码中

的不均匀使用ꎬ在基因调控和分子进化上发挥重要作

用[１５]ꎮ 密码子使用偏好性是物种对生存环境和自然

进化适应性选择的结果ꎬ一般来说ꎬ同一物种或亲缘

关系较近的物种的密码子使用偏好性相似[１６]ꎮ 目前

对叶绿体基因组密码子使用偏好性的研究主要集中

在分子进化和翻译调控等方面[１６]ꎮ 叶绿体基因组的

密码子使用偏好性和核苷酸组成可为基于叶绿体基

因组的基因工程研究提供理论基础[１７]ꎬ研究者还可

参照叶绿体基因组中已知的偏好密码子对异源表达

２
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的基因进行修饰ꎬ从而提高基因的转化效率和表达

效率[１８]ꎮ
叶绿体是绿色植物完成光合作用的重要场所ꎮ

植物叶绿体具有独特的基因组ꎬ能够进行半自主复制

和基因表达等生命过程[１９]ꎮ 在中国分布的 ２９ 种红

树植物中ꎬ虽然已有 ２０ 多个种类完成了叶绿体基因

组测序工作[２０－２５]ꎬ但明确叶绿体基因组密码子使用

偏好性的只有秋茄 (Ｋａｎｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ Ｓｈｅｕｅꎬ Ｈ. Ｙ.
Ｌｉｕ ｅｔ Ｊ. Ｙｏｎｇ) [１９]ꎮ 虽然通过叶绿体基因工程技术

可有效提高植物的抗逆性ꎬ但直接转化叶绿体基因可

能会出现转化效率低和基因沉默等问题ꎬ因此ꎬ有必要

对不同植物的叶绿体基因组密码子使用偏好性进行分

析ꎬ进而提高外源基因的转化效率和表达效率[１９]ꎮ
分子生物学证据表明:使君子科的榄李属和对叶

榄李属在进化上来自同一祖先[２６]ꎮ 笔者基于项目组

前期研究获得的拉关木、红榄李和榄李叶绿体基因组

信息[２０]ꎬ对 ３ 种红树植物叶绿体基因组密码子使用

偏好性进行分析ꎬ明确 ３ 种植物叶绿体基因组的最优

密码子ꎬ并探究影响 ３ 种植物叶绿体基因组密码子使

用偏好性的因子ꎬ从而为使君子科红树植物分子植物

育种研究提供理论依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

在 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库中下载拉关木、红榄李、榄李

的叶绿体基因组序列 (登录号分别为 ＭＨ５５１１４５、
ＭＧ１８２６９６、ＭＨ５５１１４６)ꎮ 为了降低误差ꎬ对 ３ 种植物

叶绿体基因组的蛋白质编码序列(ＣＤＳ)进行筛选ꎬ剔
除长度小于 ３００ ｂｐ 的序列ꎬ且仅保留 １ 个重复序

列[１９]ꎬ筛选出 ５２ 个共有 ＣＤＳꎬ分别为 ａｃｃＤ、 ａｔｐＡ、
ａｔｐＢ、ａｔｐＥ、 ａｔｐＦ、 ａｔｐＩ、 ｃｃｓＡ、 ｃｅｍＡ、 ｃｌｐＰ、 ｍａｔＫ、 ｎｄｈＡ、
ｎｄｈＢ、 ｎｄｈＣ、 ｎｄｈＤ、 ｎｄｈＥ、 ｎｄｈＦ、 ｎｄｈＧ、 ｎｄｈＨ、 ｎｄｈＩ、
ｎｄｈＪ、ｎｄｈＫ、 ｐｅｔＡ、 ｐｅｔＢ、 ｐｅｔＤ、 ｐｓａＡ、 ｐｓａＢ、 ｐｓｂＡ、 ｐｓｂＢ、
ｐｓｂＣ、ｐｓｂＤ、 ｒｂｃＬ、 ｒｐｌ２、 ｒｐｌ１４、 ｒｐｌ２０、 ｒｐｌ２２、 ｒｐｏＡ、 ｒｐｏＢ、
ｒｐｏＣ１、ｒｐｏＣ２、 ｒｐｓ２、 ｒｐｓ３、 ｒｐｓ４、 ｒｐｓ７、 ｒｐｓ８、 ｒｐｓ１１、 ｒｐｓ１２、
ｒｐｓ１４、ｒｐｓ１８、ｙｃｆ１、ｙｃｆ２、ｙｃｆ３、ｙｃｆ４ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 密码子相关参数计算　 使用 ＥＭＢＯＳＳ 软件包

中的 ＣＵＳＰ 程 序 ( ｈｔｔｐ: ∥ ｗｗｗ. ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｎｌ /
ｅｍｂｏｓｓ￣ｅｘｐｌｏｒｅｒ / )计算每种植物叶绿体基因组的密码

子总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)ꎻ统计每种植物叶绿体基因组密

码子第 １、第 ２、第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量(分别为 ＧＣ１、
ＧＣ２、ＧＣ３)ꎻ利用 ＣｏｄｏｎＷ １.４.２ 软件计算每种植物叶

绿体基因组的有效密码子数 ( ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｄｏｎꎬ ＥＮＣ)、 相 对 同 义 密 码 子 使 用 度 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ ＲＳＣＵ)ꎮ ＥＮＣ 值可用于判

断密码子使用偏好性强弱ꎬ变化范围为 ２０ ~ ６１ꎬＥＮＣ
值大于 ４５ꎬ表示密码子使用偏好性较弱[１５]ꎮ ＲＳＣＵ
值为 １ꎬ表示密码子无使用偏好性ꎻＲＳＣＵ 值大于 １ꎬ
表示密码子使用偏好性强ꎻＲＳＣＵ 值小于 １ꎬ表示密码

子使用偏好性弱[１８]ꎮ 使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ ( Ｒ ｃｏｒｅ ｔｅａｍꎬ
２０２２)软件对每种植物叶绿体基因组的 ＧＣａｌｌ、ＧＣ１、
ＧＣ２、ＧＣ３、ＥＮＣ 值进行相关性分析ꎮ
１.２.２　 中性绘图分析 　 利用 ＥＸＣＥＬ ２０２１ 软件获得

３ 种植物叶绿体基因组密码子第 １ 和第 ２ 位碱基 ＧＣ
含量的平均值(ＧＣ１２)ꎻ以每个基因的 ＧＣ３ 值为横坐

标、ＧＣ１２ 值为纵坐标ꎬ使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ ( Ｒ ｃｏｒｅ ｔｅａｍꎬ
２０２２)软件绘制二维散点图(每个圆点代表 １ 个基

因)ꎬ分析 ＧＣ３与 ＧＣ１２值间的相关性[９]ꎮ
１.２.３　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析　 以每个基因的 ＧＣ３值为横坐

标、ＥＮＣ 值为纵坐标ꎬ使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ ( Ｒ ｃｏｒｅ ｔｅａｍꎬ
２０２２)软件绘制二维散点图ꎬ根据孙月琪等[９] 的方法

计算标准曲线ꎬ根据基因的分布情况分析造成密码子

使用偏好性的原因ꎮ 在没有自然选择作用的情况下ꎬ
基因会分布在标准曲线上或附近ꎮ 基因越靠近标准

曲线ꎬ表示其密码子使用偏好性受碱基突变的影响越

大ꎻ基因越远离标准曲线ꎬ表示其密码子使用偏好性

受自然选择的影响越大ꎮ
１.２.４　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析　 计算基因密码子第 ３ 位碱基

的 Ａ、Ｔ(Ｕꎬ下同)、Ｃ、Ｇ 含量(分别为 Ａ３、Ｔ３、Ｃ３、Ｇ３)ꎻ
以基因的 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)为横坐标、Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)为纵坐

标ꎬ使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ (Ｒ ｃｏｒｅ ｔｅａｍꎬ ２０２２)软件绘制二维

散点图ꎮ 基因离中心点越近ꎬ表示 ４ 种碱基的使用频

率相等或接近ꎬ密码子使用偏好性仅受碱基突变的影

响ꎻ反之ꎬ则表示密码子使用偏好性受自然选择和碱

基突变的共同影响[９]ꎮ
１.２.５　 最优密码子分析　 ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子

为高频密码子ꎮ 根据 ＥＮＣ 值对基因进行升序排序ꎬ
利用排列在前 １０％和后 １０％的基因分别建立高表达

组和低表达组ꎮ 将高表达组和低表达组的 ＲＳＣＵ 差

值(ΔＲＳＣＵ)大于或等于 ０.０８ 的密码子定义为高表达

密码子ꎬ将既是高频密码子又是高表达密码子的密码

子定义为最优密码子[９]ꎮ

３
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１.２.６　 系统发育分析

１.２.６. １ 　 基于 ｒｂｃＬ 基因序列的系统发育分析 　 从

ＧｅｎＢａｎｋ 数据库中下载使君子科植物 Ｑｕｉｓｑｕａｌｉｓ
ｉｎｄｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ.、 长 柱 使 君 子 〔 Ｑ. ｌｉｔｔｏｒｅａ ( Ｅｎｇｌ.)
Ｅｘｅｌｌ〕、Ｃｏｍｂｒｅｔｕｍ ｋｒａｕｓｓｉｉ Ｈｏｃｈｓｔ.、拉关木、红榄李、
榄李、 Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａ ｐｈｉｌｌｙｒｅｉｆｏｌｉａ ( Ｖａｎ Ｈｅｕｒｃｋ ｅｔ Ｍüｌｌ.
Ａｒｇ.) Ｇｅｒｅ ｅｔ Ｂｏａｔｗｒ、榄仁(Ｔ. ｃａｔａｐｐａ Ｌｉｎｎ.)、诃子

(Ｔ. ｃｈｅｂｕｌａ Ｒｅｔｚ.)、 千果榄仁 ( Ｔ. ｍｙｒｉｏｃａｒｐａ Ｖａｎ
Ｈｅｕｒｃｋ ｅｔ Ｍüｌｌ. Ａｒｇ.)、 小 叶 榄 仁 ( Ｔ. ｎｅｏｔａｌｉａｌａ
Ｃａｐｕｒｏｎ Ｈ. Ｐｅｒｒｉｅｒ)叶绿体基因组的 ｒｂｃＬ 基因序列ꎬ
登录 号 分 别 为 ＭＴ７００４９０、 ＭＴ７００４９５、 ＭＨ５５１１４５、
ＭＧ１８２６９６、 ＭＨ５５１１４６、 ＭＴ７００４９６、 ＭＴ７００４８９、
ＭＮ７３６９５４、ＯＭ２０２５１１、ＭＮ２５１６０３、ＭＴ２４２５９８ꎮ 基于

上述基因序列ꎬ使用 ＭｅｇａⅩ软件中的最大似然法

(ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ)构建系统发育树ꎬ采用 １ ０００ 次

ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 检验各分支的置信度ꎮ
１.２.６.２　 基于叶绿体基因组共有 ＣＤＳ 的 ＲＳＣＵ 值的

系统发育分析　 从 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库中下载上述使君

子科 １１ 种植物叶绿体基因组的 ＣＤＳꎬ剔除长度小于

３００ ｂｐ 的序列ꎬ且仅保留 １ 个重复序列ꎬ筛选出 ４４ 个

共有 ＣＤＳꎻ利用 ＣｏｄｏｎＷ １.４.２ 软件计算每种植物共

　 　 　

有 ＣＤＳ 的 ＲＳＣＵ 值ꎻ根据计算结果ꎬ使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ(Ｒ
ｃｏｒｅ ｔｅａｍꎬ ２０２２)软件绘制系统发育树ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 叶绿体基因组密码子组成分析

２.１.１　 密码子 ＧＣ 含量和有效密码子数(ＥＮＣ)分析

对 ３ 种红树植物叶绿体基因组的 ５２ 个共有 ＣＤＳ 进

行分析ꎬ结果(表 １)显示:拉关木、红榄李、榄李叶绿

体基因组密码子总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ )的均值分别为

３８.０％、３８.２％、３８.１％ꎮ 红榄李叶绿体基因组密码子

第 １、第 ２、第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量(分别为 ＧＣ１、ＧＣ２、
ＧＣ３)的均值分别为 ４７.０％、３９.２％和 ２８.５％ꎬ拉关木

ＧＣ１、ＧＣ２ 和 ＧＣ３ 值的均值分别为 ４６. ８％、 ３９. １％、
２８.２％ꎬ榄李 ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３值的均值分别为 ４６.８％、
３９.２％和 ２８.４％ꎮ 值得注意的是ꎬ３ 种植物 ＧＣ１、ＧＣ２

和 ＧＣ３值的均值均低于 ５０％ꎬ均表现为 ＧＣ１值的均值

最大、ＧＣ３值的均值最小ꎬ且 ＧＣ３值的均值明显低于

ＧＣ１和 ＧＣ２值的均值ꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基因组密

码子偏好使用 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ且密码子的第 ３ 位碱基

较第 １ 和第 ２ 位碱基更偏好使用 Ａ 或 Ｕꎮ

表 １　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的密码子 ＧＣ 含量和有效密码子数分析１)

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｎ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ１)

基因
Ｇｅｎｅ

拉关木　 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

红榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

ａｃｃＤ ３９.４ ３７.８ ２９.３ ３５.５ ４７.２ ３８.９ ３７.５ ２９.７ ３５.４ ４６.８ ３９.０ ３７.６ ２９.８ ３５.４ ４７.０
ａｔｐＡ ５５.１ ３９.８ ２４.６ ３９.８ ４５.２ ５５.７ ３９.６ ２６.８ ４０.７ ４８.１ ５５.１ ４０.６ ２６.５ ４０.８ ４８.１
ａｔｐＢ ５６.１ ４１.９ ２８.７ ４２.２ ４７.０ ５６.０ ４１.８ ２８.２ ４２.０ ４６.５ ５６.７ ４２.２ ２８.６ ４２.５ ４６.９
ａｔｐＥ ５３.７ ４０.３ ３０.６ ４１.５ ５９.８ ５３.０ ４０.３ ２９.９ ４１.０ ５９.８ ５３.０ ４０.３ ２９.９ ４１.０ ５９.８
ａｔｐＦ ４５.４ ３３.０ ３５.１ ３７.８ ４６.６ ４６.２ ３４.３ ３５.５ ３８.７ ４４.０ ４５.４ ３２.４ ３４.６ ３７.５ ４５.７
ａｔｐＩ ４９.６ ３７.９ ２７.４ ３８.３ ４５.４ ５０.４ ３７.９ ２７.４ ３８.６ ４７.０ ５０.０ ３８.３ ２７.０ ３８.４ ４６.７
ｃｃｓＡ ３３.４ ３６.９ ２２.５ ３０.９ ３９.０ ３４.４ ３６.９ ２４.１ ３１.８ ４０.２ ３４.４ ３６.９ ２３.４ ３１.６ ３９.９
ｃｅｍＡ ３９.６ ２７.８ ２７.０ ３１.５ ４４.１ ３９.６ ２８.３ ２９.１ ３２.３ ４７.６ ３９.６ ２８.３ ２９.６ ３２.５ ４７.７
ｃｌｐＰ ５７.１ ３６.２ ２９.１ ４０.８ ４９.５ ５７.７ ３６.２ ２９.１ ４１.０ ５０.７ ５７.７ ３６.２ ２９.１ ４１.０ ５０.７
ｍａｔＫ ４０.０ ２９.８ ２６.８ ３２.２ ５０.３ ４０.０ ３０.５ ２８.２ ３２.９ ５１.８ ４０.０ ２９.９ ２８.３ ３２.８ ５２.０
ｎｄｈＡ ４１.８ ３７.６ ２２.３ ３３.９ ４０.５ ４１.８ ３７.６ ２３.９ ３４.４ ４１.６ ４１.５ ３７.６ ２４.２ ３４.４ ４１.５
ｎｄｈＢ ４２.１ ３８.８ ３１.３ ３７.４ ４７.５ ４１.９ ３８.８ ３１.３ ３７.３ ４７.２ ４１.９ ３８.８ ３１.３ ３７.３ ４７.２
ｎｄｈＣ ４７.１ ３３.１ ２７.３ ３５.８ ４７.４ ４８.８ ３３.１ ２８.１ ３６.６ ４７.７ ４８.８ ３３.１ ２８.１ ３６.６ ４７.７
ｎｄｈＤ ４０.４ ３６.７ ２６.８ ３４.６ ４５.６ ４０.２ ３７.３ ２８.６ ３５.４ ４８.１ ４０.４ ３７.３ ２８.６ ３５.４ ４７.８
ｎｄｈＥ ３８.２ ３３.３ ２６.５ ３２.７ ４３.９ ３８.２ ３３.３ ２７.５ ３３.０ ４５.０ ３９.２ ３３.３ ２７.５ ３３.３ ４６.０
ｎｄｈＦ ３７.１ ３５.７ ２１.４ ３１.４ ４３.０ ３８.０ ３５.６ ２２.０ ３１.９ ４２.９ ３７.８ ３５.５ ２２.０ ３１.８ ４２.８
ｎｄｈＧ ４４.１ ３３.９ ２１.５ ３３.２ ４３.８ ４４.１ ３４.５ ２１.５ ３３.３ ４５.２ ４４.１ ３４.５ ２１.５ ３３.３ ４５.０
ｎｄｈＨ ５１.０ ３６.８ ２８.２ ３８.７ ５０.０ ５１.３ ３６.６ ２７.９ ３８.６ ４９.０ ５１.３ ３６.６ ２８.２ ３８.７ ４９.３
ｎｄｈＩ ４３.６ ３７.２ ２３.８ ３４.９ ４６.５ ４３.４ ３８.０ ２２.３ ３４.５ ４４.８ ４３.４ ３８.０ ２２.３ ３４.５ ４５.４
ｎｄｈＪ ５０.９ ３８.４ ２８.３ ３９.２ ４８.１ ５２.８ ３８.４ ２８.９ ４０.０ ５０.５ ５２.８ ３８.４ ２８.９ ４０.０ ５０.５
ｎｄｈＫ ４３.４ ４５.６ ２５.２ ３８.１ ４９.９ ４３.０ ４４.３ ２６.３ ３７.９ ４９.３ ４３.４ ４４.３ ２６.３ ３８.０ ５０.０

４



第 ２ 期 钟才荣ꎬ 等: 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组密码子使用偏好性分析

续表１　 Ｔａｂｌｅ １ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)

基因
Ｇｅｎｅ

拉关木　 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

红榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ

ｐｅｔＡ ５２.０ ３６.８ ３１.８ ４０.２ ５０.９ ５２.０ ３５.８ ３２.４ ４０.１ ５３.７ ５１.４ ３５.８ ３５.８ ３９.６ ５１.７
ｐｅｔＢ ４９.１ ４１.２ ３１.９ ４０.７ ４２.４ ４８.６ ４０.９ ３１.４ ４０.３ ４４.０ ４９.１ ４１.２ ３１.５ ４０.６ ４２.８
ｐｅｔＤ ５１.６ ３８.５ ２４.２ ３８.１ ４０.４ ５０.９ ３８.４ ２３.９ ３７.７ ４１.４ ５１.６ ３８.５ ２４.２ ３８.１ ４１.０
ｐｓａＡ ５２.３ ４３.４ ３２.１ ４２.６ ４９.３ ５２.５ ４３.４ ３２.８ ４２.９ ５０.０ ５２.３ ４３.４ ３２.５ ４２.７ ４９.６
ｐｓａＢ ４８.３ ４３.０ ３１.７ ４１.０ ４６.９ ４８.３ ４３.０ ３１.０ ４０.８ ４６.８ ４８.２ ４３.０ ３０.９ ４０.７ ４６.６
ｐｓｂＡ ５０.０ ４３.５ ３１.４ ４１.６ ４８.０ ５０.０ ４３.５ ３１.９ ４１.８ ３９.７ ５０.０ ４３.５ ３１.４ ４１.６ ３９.６
ｐｓｂＢ ５４.２ ４５.８ ２６.７ ４２.２ ４５.５ ５４.２ ４５.８ ２７.３ ４２.４ ４５.８ ５４.２ ４５.８ ２７.５ ４２.５ ４５.９
ｐｓｂＣ ５４.０ ４６.２ ３２.７ ４４.３ ４８.７ ５４.４ ４６.２ ３３.３ ４４.７ ４９.５ ５４.４ ４６.２ ３３.３ ４４.７ ４９.５
ｐｓｂＤ ５２.３ ４３.２ ３１.４ ４２.３ ４３.８ ５２.３ ４３.２ ３１.１ ４２.２ ４３.０ ５２.３ ４３.２ ３０.５ ４２.０ ４２.７
ｒｂｃＬ ５７.４ ４３.１ ２９.０ ４３.１ ４６.２ ５７.４ ４３.３ ２９.８ ４３.５ ４７.５ ５７.１ ４３.３ ２９.６ ４３.４ ４７.５
ｒｐｌ２ ５０.６ ４８.４ ３３.５ ４４.１ ５４.７ ５０.６ ４８.４ ３３.８ ４４.２ ５４.５ ５０.２ ４８.４ ３３.１ ４３.９ ５４.２
ｒｐｌ１４ ５３.７ ３８.２ ２５.２ ３９.０ ４４.４ ５３.７ ３８.２ ２３.６ ３８.５ ４３.７ ５３.７ ３８.２ ２３.６ ３８.５ ４３.７
ｒｐｌ２０ ３６.４ ４０.５ ２４.８ ３３.９ ４８.３ ３６.４ ３９.８ ２４.６ ３３.６ ４６.２ ３６.４ ３９.８ ２４.６ ３３.６ ４６.２
ｒｐｌ２２ ４２.４ ３３.９ ２６.７ ３４.３ ４８.６ ４５.０ ３５.１ ２７.２ ３５.８ ４３.５ ４５.１ ３７.０ ２６.５ ３６.２ ４１.６
ｒｐｏＡ ４３.５ ３２.７ ２６.５ ３４.２ ４８.５ ４４.１ ３３.２ ２６.５ ３４.６ ４８.８ ４４.４ ３３.２ ２６.５ ３４.７ ４８.８
ｒｐｏＢ ５０.１ ３８.１ ２７.４ ３８.６ ４８.９ ５０.４ ３８.３ ２７.２ ３８.７ ４８.３ ５０.５ ３８.３ ２７.０ ３８.６ ４８.２
ｒｐｏＣ１ ５１.０ ３８.１ ３０.０ ３９.７ ５１.４ ５０.４ ３８.０ ２９.０ ３９.１ ５０.０ ５０.５ ３８.１ ２９.０ ３９.２ ５０.２
ｒｐｏＣ２ ４５.４ ３７.５ ２８.２ ３７.０ ４９.２ ４５.３ ３７.３ ２８.３ ３６.９ ４９.６ ４５.２ ３７.３ ２８.２ ３６.９ ４９.５
ｒｐｓ２ ４４.３ ４２.６ ２６.６ ３７.８ ４５.５ ４４.３ ４１.８ ２６.６ ３７.６ ４５.２ ４４.３ ４２.２ ２６.６ ３７.７ ４５.６
ｒｐｓ３ ４８.０ ３３.８ ２４.２ ３５.３ ４６.８ ４８.４ ３３.８ ２４.２ ３５.５ ４５.９ ４８.４ ３３.８ ２４.７ ３５.６ ４６.９
ｒｐｓ４ ５１.５ ３８.１ ２６.２ ３８.６ ４８.８ ４９.５ ３８.１ ２６.２ ３８.０ ４９.３ ４９.５ ３８.１ ２６.２ ３８.０ ４９.３
ｒｐｓ７ ５２.６ ４５.５ ２６.３ ４１.５ ４４.７ ５２.６ ４５.５ ２６.３ ４１.５ ４４.７ ５２.６ ４５.５ ２６.３ ４１.５ ４４.７
ｒｐｓ８ ３９.３ ４０.０ ２６.７ ３５.３ ４１.３ ３８.５ ３９.３ ２６.７ ３４.８ ４７.１ ３９.３ ４０.０ ２５.９ ３５.１ ４２.９
ｒｐｓ１１ ５３.２ ５６.８ ２２.３ ４４.１ ４５.５ ５４.０ ５６.８ ２０.１ ４３.７ ４５.２ ５４.０ ５６.８ ２１.６ ４４.１ ４５.４
ｒｐｓ１２ ５２.９ ５０.４ ２９.４ ４４.３ ５１.２ ５２.１ ５０.４ ３０.３ ４４.３ ５１.７ ５２.１ ５０.４ ３０.３ ４４.３ ５１.７
ｒｐｓ１４ ４３.６ ４６.５ ３２.７ ４０.９ ３９.７ ４２.６ ４６.５ ３２.７ ４０.６ ３７.６ ４２.６ ４６.５ ３２.７ ４０.６ ３７.６
ｒｐｓ１８ ３５.３ ４０.２ ２８.４ ３４.６ ３７.４ ３５.３ ４０.２ ２９.４ ３５.０ ３８.４ ３５.３ ４０.２ ２９.４ ３５.０ ３８.４
ｙｃｆ１ ３６.５ ２８.３ ２５.４ ３０.１ ４８.０ ４０.６ ３１.８ ３４.９ ３５.８ ４７.６ ３６.４ ２８.９ ２５.５ ３０.２ ４７.６
ｙｃｆ２ ４２.１ ３４.３ ３７.３ ３７.９ ５４.０ ４２.０ ３４.４ ３７.６ ３８.０ ５４.０ ３８.０ ３４.３ ３７.６ ３８.０ ５４.０
ｙｃｆ３ ４７.９ ３８.５ ３３.７ ４０.０ ５７.７ ４７.３ ３８.５ ３２.５ ３９.５ ５８.７ ４７.３ ３８.５ ３２.５ ３９.５ ５７.４
ｙｃｆ４ ４４.３ ４０.０ ３５.７ ４０.０ ５５.２ ４３.８ ４０.５ ３４.６ ３９.６ ５６.６ ４３.８ ４０.５ ３５.１ ３９.８ ５７.５

Ｘ ４６.８ ３９.１ ２８.２ ３８.０ ４７.２ ４７.０ ３９.２ ２８.５ ３８.２ ４７.３ ４６.８ ３９.２ ２８.４ ３８.１ ４７.２

　 １)ＧＣ１: 密码子第 １ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ２: 密码子第 ２ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅ ｏｆ
ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣａｌｌ: 密码子总 ＧＣ 含量 Ｔｏｔａｌ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＥＮＣ: 有效
密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ. Ｘ: 均值 Ａｖｅｒａｇｅ.

　 　 由表 １ 还可见:拉关木、红榄李和榄李叶绿体基

因组 ＥＮＣ 值的变化范围和均值均较为接近ꎬ变化范

围分别为 ３７.４ ~ ５９.８、３７.６ ~ ５９.８ 和 ３７.６ ~ ５９.８ꎬ均值

分别为 ４７.２、４７.３ 和 ４７.２ꎮ ３ 种植物叶绿体基因组中

ＥＮＣ 值大于 ４５ 的基因分别有 ３８、３７ 和 ３８ 个ꎬ占比分

别为 ７３.１％、７１.２％和７３.１％ꎬ说明供试 ３ 种植物叶绿

体基因组密码子使用偏好性较弱ꎮ
２.１.２　 相关性分析　 对 ３ 种红树植物叶绿体基因组

的 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、ＧＣａｌｌ和 ＥＮＣ 值进行相关性分析ꎬ结
果(表 ２)显示:ＧＣ１与 ＧＣ２值呈极显著(Ｐ<０.０１)正相

关ꎬ而 ＧＣ１和 ＧＣ２与 ＧＣ３值均呈不显著正相关ꎬ表明

３ 种植物叶绿体基因组密码子第 １ 和第 ２ 位碱基组

成差异较小ꎬ第 ３ 位碱基与第 １ 和第 ２ 位碱基组成差

异较大ꎮ ＥＮＣ 与 ＧＣ３值呈极显著正相关ꎬ表明 ３ 种植

物叶绿体基因组密码子第 ３ 位碱基的组成对密码子

使用偏好性的影响非常大ꎻＥＮＣ 与 ＧＣａｌｌ 值呈显著

(Ｐ<０.０５)正相关ꎬ表明 ３ 种植物叶绿体基因组密码

子的总 ＧＣ 含量对密码子使用偏好性的影响较大ꎮ
２.１.３　 相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析 　 去除

３ 个终止密码子(ＵＡＧ、ＵＡＡ、ＵＧＡ)和 ２ 个起始密码

５
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子(ＡＵＧ、ＵＧＧ)ꎬ对剩余 ５９ 个密码子的 ＲＳＣＵ 值进行

分析ꎬ结果(表 ３)显示:拉关木、红榄李和榄李叶绿体

基因组密码子的 ＲＳＣＵ 值分别为 ０.３４ ~ ２.０６、０.３３ ~
２.０１和 ０.３４ ~ ２.０３ꎮ ３ 种植物叶绿体基因组亮氨酸

(Ｌｅｕ)密码子 ＵＵＡ 的 ＲＳＣＵ 值均最大ꎬ丝氨酸(Ｓｅｒ)
密码子 ＡＧＣ 的 ＲＳＣＵ 值均最小ꎮ 值得注意的是ꎬ除
Ｌｅｕ 密码子 ＵＵＧ 的 ＲＳＣＵ 值大于 １ 外ꎬ３ 种植物叶绿

体基因组中以 Ｇ 或 Ｃ 结尾的密码子的 ＲＳＣＵ 值均小

于 １ꎬ表明 ３ 种植物叶绿体基因组中以 Ｇ 或 Ｃ 结尾的

密码子使用偏好性弱ꎮ ３ 种植物叶绿体基因组中

ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子均有 ２９ 个ꎬ表明这些密码子

的使用偏好性较强ꎬ为高频密码子ꎮ 其中ꎬ以 Ａ 结尾

的高频密码子有１２ 个ꎬ以 Ｇ 结尾的高频密码子有

１ 个ꎬ以 Ｕ 结尾的高频密码子有 １６ 个ꎬ以 Ａ 或 Ｕ 结尾

的高频密码子占比为９６.６％ꎬ表明 ３ 种植物叶绿体基

因组密码子偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ
２.２　 中性绘图分析

中性绘图分析结果(图 １)显示:拉关木、红榄李

和榄李叶绿体基因组密码子第 １ 和第 ２ 位碱基 ＧＣ
含量的均值(ＧＣ１２)分别为 ３２.４％ ~ ５５.０％、３２.８％ ~
５６.３％和 ３２.７％~５５.４％ꎬ密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含

量(ＧＣ３ ) 分别为 ２１. ４％ ~ ３７. ３％、２０. １％ ~ ３７. ６％和

２１.５％~３７.６％ꎮ 从图 １ 可见ꎬ３ 种植物叶绿体基因组

的大部分基因远离标准曲线ꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基

因组密码子使用偏好性受自然选择影响ꎮ 拉关木、红
榄李和榄李叶绿体基因组中性绘图的回归系数(即
　 　 　

　 　 　表 ２　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组密码子 ＧＣ 含量和有效密
码子数的相关性分析１)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ
ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ１)

指标
Ｉｎｄｅｘ

拉关木指标间的相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ
ＧＣ１ １.０００
ＧＣ２ 　 ０.４６８∗∗ １.０００
ＧＣ３ ０.１９４ ０.１４２ １.０００
ＧＣａｌｌ 　 ０.８４０∗∗ ０.７７９∗∗　 ０.５０４∗∗ １.０００
ＥＮＣ ０.３０２ ０.０１６ 　 ０.４９９∗∗ ０.３３９∗ １.０００

指标
Ｉｎｄｅｘ

红榄李指标间的相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ
ＧＣ１ １.０００
ＧＣ２ 　 ０.４３０∗∗ １.０００
ＧＣ３ ０.０５０ ０.００７ １.０００
ＧＣａｌｌ 　 ０.８２３∗∗ 　 ０.７４８∗∗　 ０.３９７∗∗ １.０００
ＥＮＣ ０.２６１ －０.０４９ 　 ０.３８６∗∗ ０.２７２∗ １.０００

指标
Ｉｎｄｅｘ

榄李指标间的相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ
ＧＣ１ １.０００
ＧＣ２ 　 ０.４６１∗∗ １.０００
ＧＣ３ ０.０９１ ０.０６７ １.０００
ＧＣａｌｌ 　 ０.８２３∗∗ 　 ０.７７５∗∗　 ０.４３０∗∗ １.０００
ＥＮＣ ０.２３５ －０.０６３ 　 ０.４１９∗∗ ０.２５３∗ １.０００

　 １)ＧＣ１: 密码子第 １ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｂａｓｅ ｏｆ
ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ２: 密码子第 ２ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣａｌｌ: 密码子总 ＧＣ 含量 Ｔｏｔａｌ
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＥＮＣ: 有效密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｄｏｎ. ∗: Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗: Ｐ<０.０１.

表 ３　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

不同植物的 ＲＳＣＵ 值
ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

拉关木
Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

红榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｌｉｔｔｏｒｅａ

榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

不同植物的 ＲＳＣＵ 值
ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

拉关木
Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

红榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｌｉｔｔｏｒｅａ

榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

Ａｌａ ＧＣＵ １.８９ １.８９ １.８８
ＧＣＣ ０.５９ ０.５９ ０.５９
ＧＣＡ １.０９ １.０９ １.１０
ＧＣＧ ０.４３ ０.４３ ０.４３

Ａｒｇ ＣＧＵ １.４０ １.４１ １.３９
ＣＧＣ ０.３６ ０.３９ ０.３７
ＣＧＡ １.４５ １.４０ １.４０
ＣＧＧ ０.４３ ０.４５ ０.４３

Ａｒｇ ＡＧＡ １.７４ １.７０ １.７７
ＡＧＧ ０.６２ ０.６６ ０.６４

Ａｓｎ ＡＡＵ １.５６ １.５４ １.５５
ＡＡＣ ０.４４ ０.４６ ０.４５

Ａｓｐ ＧＡＵ １.６３ １.６２ １.６３
ＧＡＣ ０.３７ ０.３８ ０.３７

Ｃｙｓ ＵＧＵ １.５３ １.５２ １.５０
ＵＧＣ ０.４７ ０.４８ ０.５０

Ｇｌｎ ＣＡＡ １.５５ １.５３ １.５５
ＣＡＧ ０.４５ ０.４７ ０.４５

Ｇｌｕ ＧＡＡ １.５０ １.４９ １.５０
ＧＡＧ ０.５０ ０.５１ ０.５０

Ｇｌｙ ＧＧＵ １.３０ １.３１ １.２９
ＧＧＣ ０.４３ ０.４３ ０.４３
ＧＧＡ １.６４ １.６１ １.６３
ＧＧＧ ０.６３ ０.６５ ０.６５

６
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续表３　 Ｔａｂｌｅ ３ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

不同植物的 ＲＳＣＵ 值
ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

拉关木
Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

红榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｌｉｔｔｏｒｅａ

榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

不同植物的 ＲＳＣＵ 值
ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

拉关木
Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

红榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｌｉｔｔｏｒｅａ

榄李
Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｒａｃｅｍｏｓａ

Ｈｉｓ ＣＡＵ １.５２ １.５０ １.５０
ＣＡＣ ０.４８ ０.５０ ０.５０

Ｉｌｅ ＡＵＵ １.５０ １.５０ １.４９
ＡＵＣ ０.６１ ０.６２ ０.６０
ＡＵＡ ０.８９ ０.８８ ０.９０

Ｌｅｕ ＵＵＡ ２.０６ ２.０１ ２.０３
ＵＵＧ １.１２ １.１４ １.１３
ＣＵＵ １.２５ １.２４ １.２６
ＣＵＣ ０.３８ ０.３９ ０.３９
ＣＵＡ ０.８３ ０.８５ ０.８４
ＣＵＧ ０.３６ ０.３６ ０.３５

Ｌｙｓ ＡＡＡ １.５２ １.４８ １.５１
ＡＡＧ ０.４８ ０.５２ ０.４９

Ｐｈｅ ＵＵＵ １.３３ １.３０ １.３３
ＵＵＣ ０.６７ ０.７０ ０.６７

Ｐｒｏ ＣＣＵ １.６５ １.６４ １.６３
ＣＣＣ ０.７０ ０.７０ ０.７０
ＣＣＡ １.１３ １.０９ １.１１

ＣＣＧ ０.５１ ０.５７ ０.５６
Ｓｅｒ ＵＣＵ １.７１ １.７２ １.７０

ＵＣＣ ０.９３ ０.９６ ０.９７
ＵＣＡ １.１８ １.１１ １.１６
ＵＣＧ ０.５８ ０.５７ ０.５６
ＡＧＵ １.２６ １.３１ １.２８
ＡＧＣ ０.３４ ０.３３ ０.３４

Ｔｈｒ ＡＣＵ １.５８ １.５８ １.５７
ＡＣＣ ０.７１ ０.７６ ０.７４
ＡＣＡ １.２３ １.１９ １.２２
ＡＣＧ ０.４８ ０.４７ ０.４７

Ｔｙｒ ＵＡＵ １.６４ １.６３ １.６４
ＵＡＣ ０.３６ ０.３７ ０.３６

Ｖａｌ ＧＵＵ １.４６ １.４６ １.４７
ＧＵＣ ０.５０ ０.５０ ０.５１
ＧＵＡ １.４８ １.４８ １.４７
ＧＵＧ ０.５６ ０.５６ ０.５５

ＧＣ１２: 密码子第 １ 和第 ２ 位碱基 ＧＣ 含量的均值 Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄ ｂａｓｅｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎ.

Ａ: 拉关木 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.ꎻ Ｂ: 红榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ (Ｊａｃｋ) Ｖｏｉｇｔꎻ Ｃ: 榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｗｉｌｌｄ.

图 １　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的中性绘图分析
Ｆｉｇ. １　 Ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ

标准曲线斜率)分别为 ０.２９、０.０７ 和 ０.１５ꎬ表明 ３ 种植

物叶绿体基因组的 ＧＣ１２与 ＧＣ３值均呈正相关ꎬ但相关

性均不显著ꎮ 以上结果表明:３ 种植物叶绿体基因组

密码子第 １ 和第 ２ 位碱基与第 ３ 位碱基的组成差异

明显ꎮ
２.３　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析

ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析结果(图 ２)显示:仅少数基因分

布在标准曲线上或附近ꎬ大多数基因分布在标准曲线

下方ꎬ且距离标准曲线较远ꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基

因组密码子使用偏好性受碱基突变影响较小ꎬ受自然

选择影响较大ꎮ
２.４　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析

ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析结果(图 ３)显示:３ 种植物叶绿体

基因在 ４ 个区域内的分布不均匀ꎬ且多数基因距离中

心点较远ꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基因组密码子使用偏

好性受自然选择和碱基突变的共同影响ꎮ 拉关木、红
榄李和榄李叶绿体基因组中 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)小于 ０.５ 的

基因分别有 ２２、２３ 和 ２４ 个ꎬＡ３ / (Ａ３＋Ｔ３)小于 ０.５ 的

７
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ＥＮＣ: 有效密码子数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎻ ＧＣ３: 密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎ.

Ａ: 拉关木 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.ꎻ Ｂ: 红榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ (Ｊａｃｋ) Ｖｏｉｇｔꎻ Ｃ: 榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｗｉｌｌｄ.

图 ２　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ

Ａ３ꎬＴ３ꎬＣ３ꎬＧ３: 分别为密码子第 ３ 位碱基的 Ａ、Ｔ、Ｃ 和 Ｇ 含量 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ａꎬ Ｔꎬ Ｃ ａｎｄ Ｇ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ａ: 拉关木 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｃ. Ｆ. Ｇａｅｒｔｎ.ꎻ Ｂ: 红榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ (Ｊａｃｋ) Ｖｏｉｇｔꎻ Ｃ: 榄李 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｗｉｌｌｄ.

图 ３　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ３　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ

基因分别有 ３１、３４ 和 ３３ 个ꎬ表明 ３ 种植物叶绿体基

因组密码子第 ３ 位碱基使用 Ｇ 的频率高于 Ｃꎬ使用 Ｔ
的频率高于 Ａꎮ

２.５　 最优密码子分析

最优密码子分析结果(表 ４)显示:拉关木有 ８ 个

最优密码子ꎬ分别为 ＧＣＡ、ＣＧＡ、ＡＧＡ、ＧＧＡ、ＵＵＧ、
　 　 　

表 ４　 使君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组的最优密码子分析１)

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ１)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

拉关木　 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

红榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

Ａｌａ ＧＣＵ ２３ １.８０ ４０ ２.２５ －０.４５ ＧＣＵ ２８ １.７０ ４２ ２.４０ －０.７０ ＧＣＵ ４８ １.７９ ４２ ２.４０ －０.６１
ＧＣＣ ７ ０.５５ ４ ０.２３ ０.３２ ＧＣＣ １５ ０.９１ ４ ０.２３ ０.６８ ＧＣＣ ２１ ０.７９ ４ ０.２３ ０.５６
ＧＣＡ∗ １５ １.１８ １７ ０.９６ ０.２２ ＧＣＡ １４ ０.８５ １６ ０.９１ －０.０６ ＧＣＡ∗ ２７ １.０１ １６ ０.９１ ０.１０
ＧＣＧ ６ ０.４７ １０ ０.５６ －０.０９ ＧＣＧ ９ ０.５５ ８ ０.４６ ０.０９ ＧＣＧ １１ ０.４１ ８ ０.４６ －０.０５

Ａｒｇ ＣＧＵ １５ ０.６０ ２３ ２.５１ －１.９１ ＣＧＵ １６ １.１４ ２２ ２.４０ －１.２６ ＣＧＵ ３０ ０.８３ ２２ ２.４０ －１.５７
ＣＧＣ １１ ０.４４ ２ ０.２２ ０.２２ ＣＧＣ ５ ０.３６ ２ ０.２２ ０.１４ ＣＧＣ １６ ０.４４ ２ ０.２２ ０.２２
ＣＧＡ∗ ３５ １.３９ １１ １.２０ ０.１９ ＣＧＡ∗ ２１ １.５０ １１ １.２０ ０.３０ ＣＧＡ∗ ５０ １.３８ １１ １.２０ ０.１８
ＣＧＧ １８ ０.７２ ２ ０.２２ ０.５０ ＣＧＧ ５ ０.３６ ３ ０.３３ ０.０３ ＣＧＧ ２２ ０.６１ ３ ０.３３ ０.２８
ＡＧＡ∗ ４５ １.７９ １１ １.２０ ０.５９ ＡＧＡ∗ ２７ １.９３ １１ １.２０ ０.７３ ＡＧＡ∗ ６３ １.７４ １１ １.２０ ０.５４
ＡＧＧ ２７ １.０７ ６ ０.６５ ０.４２ ＡＧＧ １０ ０.７１ ６ ０.６５ ０.０６ ＡＧＧ∗ ３６ １.００ ６ ０.６５ ０.３５

Ａｓｎ ＡＡＵ １０６ １.５１ ３９ １.４４ ０.０７ ＡＡＵ∗ ５１ １.５９ ３８ １.３８ ０.２１ ＡＡＵ∗ １４３ １.５５ ３９ １.４２ ０.１３

８
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续表４　 Ｔａｂｌｅ ４ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)
氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

拉关木　 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

红榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

榄李　 Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ

Ｃ　 ｎ１ ＲＳＣＵ１ ｎ２ ＲＳＣＵ２ ΔＲＳＣＵ

ＡＡＣ ３４ ０.４９ １５ ０.５６ －０.０７ ＡＡＣ １３ ０.４１ １７ ０.６２ －０.２１ ＡＡＣ ４２ ０.４５ １６ ０.５８ －０.１３
Ａｓｐ ＧＡＵ １０９ １.６５ １８ １.６４ ０.０１ ＧＡＵ ２４ １.５５ １７ １.６２ －０.０７ ＧＡＵ １３２ １.６２ １７ １.６２ ０.００

ＧＡＣ ２３ ０.３５ ４ ０.３６ －０.０１ ＧＡＣ ７ ０.４５ ４ ０.３８ ０.０７ ＧＡＣ ３１ ０.３８ ４ ０.３８ ０.００
Ｃｙｓ ＵＧＵ １７ １.１７ ６ １.５０ －０.３３ ＵＧＵ ８ １.２３ ６ １.５０ －０.２７ ＵＧＵ ２３ １.１５ ６ １.５０ －０.３５

ＵＧＣ １２ ０.８３ ２ ０.５０ ０.３３ ＵＧＣ ５ ０.７７ ２ ０.５０ ０.２７ ＵＧＣ １７ ０.８５ ２ ０.５０ ０.３５
Ｇｌｎ ＣＡＡ ６０ １.３８ ２１ １.６８ －０.３０ ＣＡＡ １９ １.１９ ２２ １.６３ －０.４４ ＣＡＡ ７５ １.３４ ２２ １.６３ －０.２９

ＣＡＧ ２７ ０.６２ ４ ０.３２ ０.３０ ＣＡＧ １３ ０.８１ ５ ０.３７ ０.４４ ＣＡＧ∗ ３７ ０.６６ ５ ０.３７ ０.２９
Ｇｌｕ ＧＡＡ ８０ １.２２ ３６ １.６０ －０.３８ ＧＡＡ ６１ １.５１ ３７ １.６４ －０.１３ ＧＡＡ １１３ １.２８ ３７ １.６４ －０.３６

ＧＡＧ ５１ ０.７８ ９ ０.４０ ０.３８ ＧＡＧ ２０ ０.４９ ８ ０.３６ ０.１３ ＧＡＧ ６３ ０.７２ ８ ０.３６ ０.３６
Ｇｌｙ ＧＧＵ ２３ ０.９７ ３１ １.７２ －０.７５ ＧＧＵ ３１ １.４３ ３１ １.７５ －０.３２ ＧＧＵ ４６ １.１４ ３１ １.７２ －０.５８

ＧＧＣ ９ ０.３８ １３ ０.７２ －０.３４ ＧＧＣ ７ ０.３２ １２ ０.６８ －０.３６ ＧＧＣ １４ ０.３５ １２ ０.６７ －０.３２
ＧＧＡ∗ ３９ １.６４ ２４ １.３３ ０.３１ ＧＧＡ∗ ３３ １.５２ ２３ １.３０ ０.２２ ＧＧＡ∗ ６５ １.６ ２４ １.３３ ０.２７
ＧＧＧ ２４ １.０１ ４ ０.２２ ０.７９ ＧＧＧ １６ ０.７４ ５ ０.２８ ０.４６ ＧＧＧ ３７ ０.９１ ５ ０.２８ ０.６３

Ｈｉｓ ＣＡＵ ４８ １.５２ １９ １.４６ ０.０６ ＣＡＵ １５ １.３６ ２０ １.４８ －０.１２ ＣＡＵ ５９ １.５５ ２０ １.４８ ０.０７
ＣＡＣ １５ ０.４８ ７ ０.５４ －０.０６ ＣＡＣ ７ ０.６４ ７ ０.５２ ０.１２ ＣＡＣ １７ ０.４５ ７ ０.５２ －０.０７

Ｉｌｅ ＡＵＵ ７４ １.３０ ４９ １.６５ －０.３５ ＡＵＵ ４４ １.３３ ５０ １.６９ －０.３６ ＡＵＵ １０５ １.２７ ５１ １.７４ －０.４７
ＡＵＣ ４４ ０.７７ １８ ０.６１ ０.１６ ＡＵＣ ２３ ０.７０ １７ ０.５７ ０.１３ ＡＵＣ ６５ ０.７９ １６ ０.５５ ０.２４
ＡＵＡ ５３ ０.９３ ２２ ０.７４ ０.１９ ＡＵＡ ３２ ０.９７ ２２ ０.７４ ０.２３ ＡＵＡ ７８ ０.９４ ２１ ０.７２ ０.２２

Ｌｅｕ ＵＵＡ ３９ ０.９１ ５５ ２.７３ －１.８２ ＵＵＡ ３４ ２.０２ ５４ ２.６３ －０.６１ ＵＵＡ ５９ １.１１ ５５ ２.６６ －１.５５
ＵＵＧ∗ ６８ １.５９ ２２ １.０９ ０.５０ ＵＵＧ １９ １.１３ ２４ １.１７ －０.０４ ＵＵＧ∗ ８１ １.５３ ２４ １.１６ ０.３７
ＣＵＵ∗ ６０ １.４０ ２２ １.０９ ０.３１ ＣＵＵ １６ ０.９５ ２２ １.０７ －０.１２ ＣＵＵ∗ ７１ １.３４ ２２ １.０６ ０.２８
ＣＵＣ ２８ ０.６５ ３ ０.１５ ０.５０ ＣＵＣ １１ ０.６５ ４ ０.２０ ０.４５ ＣＵＣ ３３ ０.６２ ４ ０.１９ ０.４３
ＣＵＡ ３９ ０.９１ １６ ０.７９ ０.１２ ＣＵＡ １５ ０.８９ １６ ０.７８ ０.１１ ＣＵＡ ５０ ０.９４ １６ ０.７７ ０.１７
ＣＵＧ ２３ ０.５４ ３ ０.１５ ０.３９ ＣＵＧ ６ ０.３６ ３ ０.１５ ０.２１ ＣＵＧ ２４ ０.４５ ３ ０.１５ ０.３０

Ｌｙｓ ＡＡＡ ９３ １.２６ ３０ １.５０ －０.２４ ＡＡＡ ４３ １.３９ ２８ １.４４ －０.０５ ＡＡＡ １２１ １.２９ ２８ １.４４ －０.１５
ＡＡＧ ５５ ０.７４ １０ ０.５０ ０.２４ ＡＡＧ １９ ０.６１ １１ ０.５６ ０.０５ ＡＡＧ ６７ ０.７１ １１ ０.５６ ０.１５

Ｐｈｅ ＵＵＵ ８３ １.０６ ４４ １.２８ －０.２２ ＵＵＵ ３２ １.１９ ４３ １.２８ －０.０９ ＵＵＵ ９５ １.０７ ４３ １.３０ －０.２３
ＵＵＣ ７４ ０.９４ ２５ ０.７２ ０.２２ ＵＵＣ ２２ ０.８１ ２４ ０.７２ ０.０９ ＵＵＣ ８３ ０.９３ ２３ ０.７０ ０.２３

Ｐｒｏ ＣＣＵ ２８ １.２７ １７ １.４８ －０.２１ ＣＣＵ １６ １.５２ １７ １.４８ ０.０４ ＣＣＵ ３７ １.２４ １７ １.４８ －０.２４
ＣＣＣ １７ ０.７７ ７ ０.６１ ０.１６ ＣＣＣ １０ ０.９５ ６ ０.５２ ０.４３ ＣＣＣ ２５ ０.８４ ６ ０.５２ ０.３２
ＣＣＡ ２７ １.２３ １７ １.４８ －０.２５ ＣＣＡ ６ ０.５７ １７ １.４８ －０.９１ ＣＣＡ ３２ １.０８ １７ １.４８ －０.４０
ＣＣＧ １６ ０.７３ ５ ０.４３ ０.３０ ＣＣＧ １０ ０.９５ ６ ０.５２ ０.４３ ＣＣＧ ２５ ０.８４ ６ ０.５２ ０.３２

Ｓｅｒ ＵＣＵ ６７ １.７０ ２４ １.６７ ０.０３ ＵＣＵ １９ １.５４ ２５ １.７０ －０.１６ ＵＣＵ ７８ １.６５ ２５ １.７０ －０.０５
ＵＣＣ ４８ １.２２ ８ ０.５６ ０.６６ ＵＣＣ １０ ０.８１ ９ ０.６１ ０.２０ ＵＣＣ ５２ １.１０ ９ ０.６１ ０.４９
ＵＣＡ ４６ １.１７ １８ １.２６ －０.０９ ＵＣＡ １１ ０.８９ １６ １.０９ －０.２０ ＵＣＡ ５３ １.１２ １７ １.１６ －０.０４
ＵＣＧ ２９ ０.７４ ７ ０.４９ ０.２５ ＵＣＧ １１ ０.８９ ９ ０.６１ ０.２８ ＵＣＧ ３６ ０.７６ ８ ０.５５ ０.２１
ＡＧＵ ３５ ０.８９ ２４ １.６７ －０.７８ ＡＧＵ∗ １９ １.５４ ２１ １.４３ ０.１１ ＡＧＵ ５０ １.０６ ２１ １.４３ －０.３７
ＡＧＣ １１ ０.２８ ５ ０.３５ －０.０７ ＡＧＣ ４ ０.３２ ８ ０.５５ －０.２３ ＡＧＣ １４ ０.３０ ８ ０.５５ －０.２５

Ｔｈｒ ＡＣＵ ２７ １.１６ ２７ １.８９ －０.７３ ＡＣＵ １２ ０.８７ ２８ ２.００ －１.１３ ＡＣＵ ３８ １.１６ ２８ ２.００ －０.８４
ＡＣＣ １９ ０.８２ １７ １.１９ －０.３７ ＡＣＣ １６ １.１６ １６ １.１４ ０.０２ ＡＣＣ ３０ ０.９２ １６ １.１４ －０.２２
ＡＣＡ∗ ３１ １.３３ １３ ０.９１ ０.４２ ＡＣＡ∗ ２０ １.４５ １２ ０.８６ ０.５９ ＡＣＡ∗ ４１ １.２５ １２ ０.８６ ０.３９
ＡＣＧ １６ ０.６９ ０ ０.００ ０.６９ ＡＣＧ ７ ０.５１ ０ ０.００ ０.５１ ＡＣＧ ２２ ０.６７ ０ ０.００ ０.６７

Ｔｙｒ ＵＡＵ ６２ １.５７ ２７ １.５４ ０.０３ ＵＡＵ ３３ １.５７ ２６ １.５３ ０.０４ ＵＡＵ ８５ １.５３ ２６ １.５３ ０.００
ＵＡＣ １７ ０.４３ ８ ０.４６ －０.０３ ＵＡＣ ９ ０.４３ ８ ０.４７ －０.０４ ＵＡＣ ２６ ０.４７ ８ ０.４７ ０.００

Ｖａｌ ＧＵＵ∗ ３０ １.４１ １８ １.２４ ０.１７ ＧＵＵ １５ １.０２ １９ １.３３ －０.３１ ＧＵＵ ３９ １.２５ １９ １.３１ －０.０６
ＧＵＣ １６ ０.７５ ６ ０.４１ ０.３４ ＧＵＣ １１ ０.７５ ６ ０.４２ ０.３３ ＧＵＣ ２２ ０.７０ ６ ０.４１ ０.２９
ＧＵＡ ２１ ０.９９ ３０ ２.０７ －１.０８ ＧＵＡ ２３ １.５６ ２８ １.９６ －０.４０ ＧＵＡ ３８ １.２２ ２９ ２.００ －０.７８
ＧＵＧ １８ ０.８５ ４ ０.２８ ０.５７ ＧＵＧ １０ ０.６８ ４ ０.２８ ０.４０ ＧＵＧ ２６ ０.８３ ４ ０.２８ ０.５５

　 １)Ｃ: 密码子 Ｃｏｄｏｎꎻ ｎ１: 高表达组的密码子数量 Ｃｏｄｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐꎻ ＲＳＣＵ１: 高表达组的相对同义密码子使用度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐꎻ ｎ２: 低表达组的密码子数量 Ｃｏｄｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐꎻ ＲＳＣＵ２: 低表达组的相对同
义密码子使用度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐꎻ ΔＲＳＣＵ: 高表达组与低表达组相对同义密码子使用度的差值
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ. ∗: 最优密码子 Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ.
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ＣＵＵ、ＡＣＡ、ＧＵＵꎬ其中以 Ａ 或 Ｕ 结尾的最优密码子

有 ７ 个ꎬ以 Ｇ 或 Ｃ 结尾的最优密码子仅 １ 个ꎻ红榄李

有 ６ 个最优密码子ꎬ分别为 ＣＧＡ、ＡＧＡ、ＡＡＵ、ＧＧＡ、
ＡＧＵ、ＡＣＡꎬ并且ꎬ这些最优密码子均以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎻ
榄李有 １０ 个最优密码子ꎬ分别为 ＧＣＡ、ＣＧＡ、ＡＧＡ、
ＡＧＧ、ＡＡＵ、ＣＡＧ、ＧＧＡ、ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＡＣＡꎬ其中以 Ａ 或

Ｕ 结尾的最优密码子有 ７ 个ꎬ以 Ｇ 或 Ｃ 结尾的最优

密码子有 ３ 个ꎮ 可见ꎬ３ 种植物的最优密码子多以 Ａ
或 Ｕ 结尾ꎮ

由表 ４ 还可见:拉关木、红榄李和榄李叶绿体基

因组的共有最优密码子有 ４ 个ꎬ分别为 ＣＧＡ、ＡＧＡ、
ＧＧＡ 和 ＡＣＡꎬ其中ꎬＣＧＡ 和 ＡＧＡ 编码精氨酸(Ａｒｇ)ꎬ
ＧＧＡ 编码甘氨酸(Ｇｌｙ)ꎬＡＣＡ 编码苏氨酸(Ｔｈｒ)ꎮ 值

得注意的是ꎬ这些共有最优密码子的第 ３ 位碱基均为

Ａꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基因组的共有最优密码子模

式为“ＮＮＡ”ꎮ
２.６　 系统发育分析

基于 ｒｂｃＬ 基因序列构建使君子科 １１ 种植物的系

统进化树ꎬ结果(图 ４)显示:红榄李和榄李首先聚在

一起ꎬ再与拉关木聚为一个小支ꎬ说明红榄李与同属

植物榄李的亲缘关系最近ꎬ并且这 ２ 种植物与拉关木

的亲缘关系较近ꎮ
基于叶绿体基因组 ４４ 个共有蛋白质编码序列的

ＲＳＣＵ 值对使君子科 １１ 种植物进行聚类分析ꎬ结果

(图 ５)显示:红榄李和榄李也首先聚在一起ꎬ但拉关

木与这 ２ 种植物的亲缘关系与图 ４ 明显不同ꎮ

分支上的数据为自展支持率 Ｔｈｅ ｄａｔｕｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｒｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ
ｖａｌｕｅｓ.

图 ４　 基于 ｒｂｃＬ 基因序列的使君子科 ３ 种红树植物与同科其他植物
的系统发育树
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ
ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆａｍｉｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｂｃＬ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

图 ５　 基于叶绿体基因组共有蛋白质编码序列相对同义密码子使用度
的使君子科 ３ 种红树植物与同科其他植物的系统发育树
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｎ Ｃｏｍｂｒｅｔａｃｅａｅ
ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆａｍｉｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ　

３　 讨论和结论

研究发现ꎬ植物基因组中蛋白质编码序列的 ＧＣ
含量在同一物种的个体间较为保守ꎬ一般高于 ４０％ꎻ
叶绿体基因组蛋白质编码序列的 ＧＣ 含量一般低于

４０％ꎬ可能独立于核基因组起源和进化[２７]ꎮ 供试使

君子科 ３ 种红树植物叶绿体基因组密码子总 ＧＣ 含

量(ＧＣａｌｌ)的均值为 ３８.０％~３８.２％ꎬ均低于 ４０％ꎬ说明

拉关木、红榄李和榄李叶绿体基因组均偏好使用 Ａ
或 Ｕ 结尾的密码子ꎬ研究者在忍冬属(Ｌｏｎｉｃｅｒａ Ｌｉｎｎ.)
２４ 种植物[２７]、栀子(Ｇａｒｄｅｎｉａ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ Ｅｌｌｉｓ) [２８] 和

睡莲属(Ｎｙｍｐｈａｅａ Ｌｉｎｎ.) ７ 种植物[２９] 的叶绿体基因

组密码子研究中也得到相同的结果ꎬ说明高等植物叶

绿体基因组密码子偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾是较为保守的

特性ꎮ 植物叶绿体基因组密码子 ３ 个碱基位置的 ＧＣ
含量一般为第 １ 位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ１)最高、第 ２
位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ２)居中、第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含

量(ＧＣ３)最低[１９ꎬ２７－２９]ꎮ 供试使君子科 ３ 种红树植物

叶绿体基因组的 ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３值的均值也表现出

相同的规律ꎬ说明 ３ 种植物叶绿体基因组的第 ３ 位碱

基较第 １ 和第 ２ 位碱基更偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ 由于

植物叶绿体基因组密码子第 ３ 位碱基受自然选择影

响高于第 １ 和第 ２ 位碱基ꎬ故可将 ＧＣ３值作为衡量密

码子使用偏好性的重要指标[２９]ꎮ 研究发现ꎬ有效密

码子数(ＥＮＣ)越大ꎬ表示该密码子的使用偏好性越

弱[９ꎬ１５]ꎮ 拉关木、红榄李和榄李叶绿体基因组 ＥＮＣ

０１
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值的均值均大于 ４５ꎬ且 ＥＮＣ 值大于 ４５ 的基因占比均

在 ７０％以上ꎬ表明这 ３ 种植物叶绿体基因组密码子使

用偏好性较弱ꎬ赵森等[１９] 在红树植物秋茄中也得到

相同 的 结 果ꎬ 研 究 者 在 非 红 树 植 物 白 羊 草

〔 Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ ( Ｌｉｎｎ.) Ｋｅｎｇ 〕 [１４]、 滇 楸

(Ｃａｔａｌｐａ ｆａｒｇｅｓｉｉ Ｂｕｒｅａｕ) [１５] 和杉木属(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ
Ｒ. Ｂｒ. ｅｘ Ａ. Ｒｉｃｈ.) [１８]等的叶绿体基因组密码子使用

偏好性研究中也得到类似的结果ꎬ可见ꎬ潮间带生境

不是影响红树植物叶绿体基因密码子偏好性较弱的

惟一原因[２１]ꎮ
相关研究表明:植物叶绿体基因组密码子使用偏

好性由碱基突变和自然选择相互作用的强度和方向

决定ꎻ当 ＧＣ３值在一定范围内时ꎬ若 ＧＣ１和 ＧＣ３值之

间、ＧＣ２和 ＧＣ３值之间的关系没有达到显著水平ꎬ则密

码子使用偏好性主要受自然选择的影响[２７]ꎮ 相关性

分析和中性绘图分析结果均表明:拉关木、红榄李和

榄李叶绿体基因组密码子的 ＧＣ１和 ＧＣ２与 ＧＣ３值的

相关性均较弱ꎬ表明碱基突变不是影响拉关木、红榄

李和榄李叶绿体基因组密码子使用偏好性的主要因

子ꎬ自然选择才是影响 ３ 种植物叶绿体基因组密码子

使用偏好性的主要因子ꎮ 在无自然选择的情况下ꎬ基
因多分布在 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 标准曲线上或附近[２７]ꎬ拉关

木、红榄李和榄李叶绿体基因组的多数基因分布于标

准曲线的下方ꎬ且距离标准曲线较远ꎬ表明这 ３ 种植

物叶绿体基因组密码子使用偏好性受碱基突变的影

响较小ꎬ受自然选择的影响较大ꎬ而红树植物秋茄的

叶绿体基因组密码子使用偏好性主要受碱基突变的

影响[１９]ꎬ可见ꎬ造成不同种类植物叶绿体基因组密码

子使用偏好性的因子不尽相同ꎮ
在碱基突变和自然选择的双重作用下ꎬ植物会形

成最优密码子[２９]ꎮ 拉关木、红榄李和榄李叶绿体基

因组的最优密码子分别有 ８、６ 和 １０ 个ꎬ均明显高于

红树植物秋茄叶绿体基因组的最优密码子数 (仅

３ 个) [１９]ꎮ 供试 ３ 种植物中ꎬ拉关木为外来种ꎬ在中

国红树林适生区表现出极强的速生能力[３]ꎻ红榄李

为濒危红树植物ꎬ在红树林适生区表现出最弱的适生

性[１]ꎻ榄李则为中国分布最广泛的红树植物[６]ꎮ 至

于同科红树植物叶绿体基因组的最优密码子数是否

能够较好地反映植物对环境的适应能力尚待进一步

的实验研究ꎮ 另外ꎬ供试 ３ 种植物叶绿体基因组的共

有最优密码子均以 Ａ 结尾ꎬ符合高等植物叶绿体基

因组密码子大部分最优密码子以 Ａ 或 Ｕ 结尾的规

律[３０－３３]ꎬ并说明高等植物叶绿体基因组的进化相对

保守[１９ꎬ３０ꎬ３４]ꎮ 在后续研究中ꎬ可利用最优密码子提高

目的基因的表达效率[３１ꎬ３５－３６]ꎬ有助于濒危红树植物

的分子育种工作ꎬ对濒危红树植物种质资源保育及生

态修复亦有重要意义ꎮ
Ｒｕａｎｇ－Ａｒｅｅｒａｔｅ 等[２３] 认为ꎬ物种间的亲缘关系

越近ꎬ其密码子使用模式越相近ꎮ 本研究结果显示:
使君子科 １１ 种植物基于 ｒｂｃＬ 基因序列和叶绿体基因

组共有蛋白质编码序列(ＣＤＳ)的相对同义密码子使

用度(ＲＳＣＵ)构建的系统发育树不尽相同ꎬ红榄李和

榄李率先聚在一起ꎬ但与拉关木的亲缘关系不一致ꎮ
基于 ｒｂｃＬ 基因序列的聚类结果与项目组前期使用拉

关木、红榄李和榄李叶绿体基因组序列构建的系统发

育树聚类结果一致[２０]ꎬ但在其他植物类似研究中存

在基于 ｒｂｃＬ 基因序列的聚类结果与基于共有 ＣＤＳ 的

ＲＳＣＵ 值的聚类结果不一致的问题[１９]ꎮ 因此ꎬ在较大

的分类单元(如科水平)中ꎬ基于共有 ＣＤＳ 的 ＲＳＣＵ
值构建的系统发育树只能作为传统分类的补充[３２]ꎬ
不宜单独使用ꎮ

综上所述ꎬ供试 ３ 种红树植物叶绿体基因组密码

子使用偏好性较为接近ꎬ均偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ共有

最优密码子均以 Ａ 结尾ꎻ并且ꎬ３ 种植物叶绿体基因

组密码子使用偏好性主要受自然选择的影响ꎮ
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