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摘要: 为探究珊瑚菜(Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.)叶绿体基因组密码子使用偏性及其影响因子ꎬ本研究基于

珊瑚菜叶绿体基因组测序数据筛选到 ５１ 个蛋白质编码基因ꎬ并对其密码子使用模式进行分析ꎮ 结果显示:珊瑚菜

叶绿体基因组密码子总 ＧＣ 含量(ＧＣａｌｌ)为 ３８.８％ꎬ密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ３)最低ꎬ仅为 ２９.２％ꎬ３ 个位置

碱基的 ＧＣ 含量均小于 ５０％ꎬ表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子偏好使用 Ａ 或 Ｕꎮ 珊瑚菜叶绿体基因组有效密码子

数(ＥＮＣ)为 ３４.６~５４.５ꎬ密码子适应指数(ＣＡＩ)为 ０.１００~ ０.２７０ꎬ密码子偏好指数(ＣＢＩ)为－０.１９０~ ０.２２６ꎬ最优密码

子使用频率(ＦＯＰ)为 ０.２７６~０.５５０ꎬ表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性较弱ꎻ相关性分析结果表明珊瑚菜叶

绿体基因组密码子第 ３ 位碱基的组成对基因表达有很大影响ꎮ 中性绘图分析、ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析、ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析和对

应性分析结果表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性受自然选择和突变的共同影响ꎬ以自然选择为主ꎻ基于相

对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)和高、低表达组的 ＲＳＣＵ 差值(ΔＲＳＣＵ)共获得 １６ 个最优密码子ꎬ且大部分以 Ａ 或 Ｕ
结尾ꎮ 综合分析结果表明:珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性较弱ꎬ且主要受自然选择的影响ꎮ

关键词: 珊瑚菜ꎻ 叶绿体基因组ꎻ 密码子使用偏性ꎻ 最优密码子
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ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.ꎬ ５１ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｓｃｒｅｅｎｅｄ ｏｕｔ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｏｆ Ｇ. ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｗａｓ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ＧＣａｌｌ ) ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ. ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｓ ３８. ８％ꎬ ｔｈｅ ＧＣ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎ (ＧＣ３) ｉｓ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｏｎｌｙ ２９.２％ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ
ｂａｓｅ ａｔ ｔｈｒｅｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ａｒｅ ａｌｌ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ５０％ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ａ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ Ａ ｏｒ Ｕ ａｓ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ. ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ (ＥＮＣ) ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ.
ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｓ ３４.６－５４.５ꎬ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ (ＣＡＩ) ｉｓ ０.１００－０.２７０ꎬ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘ (ＣＢＩ)
ｉｓ －０.１９０－０.２２６ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ (ＦＯＰ) ｉｓ ０.２７６－０.５５０ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ. ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｓ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｗｅｅｋꎻ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ.ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｈａｓ ａ ｇｒｅａｔ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ
ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ａｎｄ
ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ.ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｓ ｃｏ￣ａｆｆｅｃｔｅｄ
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ｂｙ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｕｔａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｌａｙｓ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｒｏｌｅ. Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ １６ ｏｐｔｉｍａｌ
ｃｏｄｏｎｓ ａｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ａｎｄ ｔｈｅ ＲＳＣＵ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
(ΔＲＳＣＵ) ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓꎬ ａｎｄ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅｍ ａｒｅ ｅｎｄｅｄ ｗｉｔｈ Ａ ｏｒ Ｕ. Ｔｈｅ
ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇ. ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ ｉｓ
ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｗｅａｋꎬ ａｎｄ ｉｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.ꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎻ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ

　 　 叶绿体是绿色植物和藻类等真核自养生物特有

的细胞器ꎬ为光合作用和生物合成的重要场所ꎬ能够

为植物生长提供有机物和能量[１－２]ꎮ 与体细胞基因

组相比ꎬ叶绿体基因组的拷贝数非常高ꎬ且具有较保

守的环状结构ꎻ由于结构简单、相对分子质量小、进化

速率中等、突变率较低、单亲遗传等特征ꎬ叶绿体基因

组在植物系统发育研究领域发挥着重要的作用[３－４]ꎮ
现今ꎬＮＣＢＩ 数据库已经收录了多种植物叶绿体基因

组数据ꎬ且叶绿体基因组的相关研究涉及叶绿体遗传

工程、植物系统进化[５] 及近缘物种鉴定和遗传多样

性分析[６]等领域ꎮ
密码子是连接 ＤＮＡ 和蛋白质的桥梁ꎬ在蛋白质

翻译过程中ꎬ作为序列单位和重要元件进行遗传信息

的传递[７]ꎮ 编码同一氨基酸的多个密码子互为同义

密码子ꎬ各同义密码子在编码蛋白质时被使用的频率

不同ꎬ这种现象被称为密码子使用偏性( ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ
ｂｉａｓꎬＣＵＢ) [８]ꎬ这是生物为适应环境而表现出的进化

行为[９]ꎮ 针对密码子使用偏性产生了一系列的理论

和假说ꎬ中性理论和选择－突变－漂移平衡理论是其

中的 ２ 个经典理论[１０]ꎮ 中性理论认为密码子的选定

仅与突变有关ꎬ不受自然选择的影响ꎻ而选择－突变－
漂移平衡理论认为突变的发生是有方向的ꎬ密码子使

用偏性受选择、突变和漂移的共同影响ꎮ 密码子使用

偏性不仅在物种和种群间存在差异ꎬ也在基因间存在

差异ꎬ并且不由单一因子决定ꎮ 研究表明:密码子使

用偏性不仅受自然选择、突变和漂移的影响ꎬ还受基

因表达水平、基因长度、ｔＲＮＡ 丰度等的影响[１１]ꎮ 密

码子使用偏性研究被广泛应用于各个领域ꎬ如基因结

构和功能分析ꎬ动植物、微生物和病毒的蛋白质表达

等[１２]ꎮ 分析植物叶绿体基因组密码子使用偏性可以

揭示物种的进化关系ꎻ确定植物叶绿体基因组最优密

码子可以提高基因表达效率ꎻ探究植物叶绿体基因组

密码子的使用模式及其影响因子ꎬ能够为基因工程的

载体选择和基因表达提供理论依据ꎬ对于物种进化和

遗传研究具有重要意义[１３－１４]ꎮ

珊瑚菜(Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.)隶

属于伞形科(Ａｐｉａｃｅａｅ)珊瑚菜属(Ｇｌｅｈｎｉａ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ
ｅｘ Ｍｉｑ.)ꎬ为多年生草本植物ꎮ 珊瑚菜的根是一种著

名的传统中药材原料ꎬ俗称“北沙参” [１５－１６]ꎮ 北沙参

在中国的药用历史悠久ꎬ与人参、玄参、丹参、党参并

称为“五参”ꎬ有养阴清肺、益胃生津、化痰止咳等疗

效[１７]ꎬ在调节免疫功能、抗肿瘤和降血糖等方面具有

明显功效[１８]ꎮ 珊瑚菜野生资源分布相对分散ꎬ地理

分布区狭窄ꎬ只在近海沙滩生长ꎬ由于过度开发利用

和生态环境破坏ꎬ加之自然繁殖率较低[１９]ꎬ珊瑚菜野

生资源已受到严重威胁ꎬ被国家林业和草原局列为国

家二级重点保护野生植物(ｈｔｔｐ:∥ｗｗｗ. ｆｏｒｅｓｔｒｙ. ｇｏｖ.
ｃｎ / ｃ / ｗｗｗ / ｌｃｚｃ / １０７４６.ｊｈｔｍｌ)ꎮ 叶绿体基因组研究可

为珊瑚菜的分子遗传和系统进化分析提供参考依据ꎬ
从而对其进行更有效的保护和利用ꎮ 目前ꎬ珊瑚菜叶

绿体基因组的测序工作已经完成ꎬ但关于珊瑚菜叶绿

体基因组密码子使用偏性的研究尚未见报道ꎮ 因此ꎬ
本研究对珊瑚菜叶绿体基因组的密码子使用偏性进

行分析ꎬ并探究密码子使用偏性的影响因子ꎬ确定最

优密码子ꎬ以期为后续珊瑚菜叶绿体基因组的相关研

究提供重要信息ꎬ并为珊瑚菜基因功能和蛋白表达的

进一步研究及其基因改良和优良性状优化提供科学

依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

珊瑚菜新鲜叶片采自浙江省宁波市象山县鹤浦

镇大沙沙滩ꎬ硅胶干燥保存ꎬ利用多糖多酚植物基因

组 ＤＮＡ 提取试剂盒(上海浦迪生物科技有限公司)
提取总 ＤＮＡꎬ送至北京诺禾致源科技股份有限公司ꎬ
采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ２５００ 高通量测序平台进行测序ꎬ
对测序结果进行组装、注释ꎬ并将结果提交至 ＮＣＢＩ
数据库ꎮ 为保证结果的准确性和可比性ꎬ剔除长度小

于 ３００ ｂｐ 的序列和重复序列ꎮ

２
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１.２　 方法

１.２.１　 密码子相关参数计算 　 参考文献[２０]ꎬ使用

ＥＭＢＯＳＳ 在线程序 ＣＵＳＰ ( ｈｔｔｐ: ∥ ｅｍｂｏｓｓ. ｔｏｕｌｏｕｓｅ.
ｉｎｒａ.ｆｒ / ｃｇｉ－ｂｉｎ / ｅｍｂｏｓｓ / ｃｕｓｐ)计算密码子总 ＧＣ 含量

(ＧＣａｌｌ)ꎬ密码子第 １、第 ２ 和第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量

(分别为 ＧＣ１、ＧＣ２和 ＧＣ３)以及密码子第 ３ 位碱基上

的 Ａ、Ｔ(Ｕꎬ下同)、Ｃ、Ｇ 含量(分别为 Ａ３、Ｔ３、Ｃ３、Ｇ３)ꎻ
使用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ１.４.２ 软件[２１]计算叶绿体基因组的有效

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)、相对同

义密码子使用度(ＲＳＣＵ)ꎮ 若 ＲＳＣＵ 值等于 １ꎬ说明

该密码子没有使用偏性ꎻ若 ＲＳＣＵ 值大于 １ꎬ说明该

密码子使用偏性较强ꎻ若 ＲＳＣＵ 值小于 １ꎬ说明该密

码子使用偏性较弱[２２]ꎮ 使用 ＳＰＳＳ １９.０ 软件进行相

关性分析ꎮ
１.２.２　 中性绘图分析　 以各基因的 ＧＣ３值为横坐标、
密码子第 １ 和第 ２ 位碱基 ＧＣ 含量的均值(ＧＣ１２)为
纵坐标绘制散点图[２３]ꎬ分析二者的相关性ꎮ 若回归

系数接近 １ꎬ说明该基因受突变影响较大ꎬ反之则说

明该基因受自然选择影响较大[２４]ꎮ
１.２.３　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析 　 以各基因的 Ｇ３ / (Ｇ３ ＋Ｃ３)为
横坐标、Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)为纵坐标绘制散点图[２５]ꎮ 若基

因均匀位于 ２ 条中心线上或附近ꎬ说明 ４ 种碱基的使

用频率相等或相近ꎬ表示密码子使用偏性仅受突变的

影响ꎻ若基因距离 ２ 条中心线较远ꎬ说明 ４ 种碱基的

使用频率相差较大ꎬ表示密码子使用偏性受自然选择

和突变的共同影响[２６]ꎮ
１.２.４　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析　 以 ＧＣ３值为横坐标、ＥＮＣ 值

为纵坐标绘制散点图ꎬ标准曲线通过公式“ＥＮＣ ＝ ２＋

ＧＣ３＋
２９

ＧＣ３
２＋(１－ＧＣ３) ２”

[２７] 计算ꎮ 若基因分布于标准

曲线附近ꎬ表明密码子使用偏性仅受突变的影响[２８]ꎮ
为了分析 ＥＮＣ 实际值(ＥＮＣａｃｔ)与期望值(ＥＮＣｅｘｐ)之
间的差异ꎬ采用公式“ＥＮＣ 比值 ＝ (ＥＮＣａｃｔ －ＥＮＣｅｘｐ) /
ＥＮＣａｃｔ”计算 ＥＮＣ 比值ꎮ
１.２.５　 对应性分析　 按照基因功能将所有基因分为

５ 类ꎬ基于 ＲＳＣＵ 值将各基因分布在多维空间中ꎬ以
第 １ 轴为横坐标、第 ２ 轴为纵坐标绘制散点图进行对

应性分析[２９]ꎮ
１.２.６　 最优密码子的确定　 ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码

子为高频密码子[２８]ꎻ对 ＥＮＣ 值按照升序排列ꎬ分别

将排列在前、后 １０％的基因建立高、低表达组ꎬ高、低

表达组的 ＲＳＣＵ 差值(ΔＲＳＣＵ)大于或等于０.０８ 的密

码子为高表达密码子[３０]ꎮ 既属于高频密码子又属于

高表达密码子的密码子则为最优密码子[３１]ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 叶绿体基因组密码子使用偏性分析

２.１.１　 碱基组成及表达特征分析　 珊瑚菜叶绿体基

因组(登录号:ＯＱ８６３７３４.１)大小为 １４７ ５０７ ｂｐꎬ经注

释后获得 ８４ 个蛋白质编码基因ꎬ最终筛选得到 ５１ 个

符合条件的蛋白质编码基因ꎬ这些基因的密码子碱基

组成和表达特征见表 １ꎮ
由表 １ 可见:珊瑚菜叶绿体基因组密码子第 １、

第 ２、第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量及总 ＧＣ 含量(分别为

ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３和 ＧＣａｌｌ)的均值分别为４７.６％、３９.８％、
２９.２％和 ３８.８％ꎬＧＣ３ 值明显低于 ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 值ꎬ说
明密码子第 ３ 位碱基的组成与前 ２ 位碱基差异大ꎬ密
码子相对保守ꎻ密码子不同位置碱基的 ＧＣ 含量均小

于 ５０％ꎬ说明珊瑚菜叶绿体基因组密码子偏好使用

Ａ 或 Ｕꎬ且第 ３ 位碱基比第 １、第 ２ 位碱基更偏好使用

Ａ 或 Ｕꎮ
由表 １ 还可见:珊瑚菜叶绿体基因组的有效密码

子数(ＥＮＣ)介于 ３４. ６ ~ ５４. ５ 之间ꎬ均值为 ４８. １ꎬ除
ｒｐｓ８ 基因外ꎬ其他 ５０ 个基因的 ＥＮＣ 值均大于 ３５ꎻ密
码子适应指数(ＣＡＩ)介于 ０.１００ ~ ０.２７０ 之间ꎬ均值为

０.１６８ꎻ密码子偏好指数(ＣＢＩ)介于－０.１９０ ~ ０.２２６ 之

间ꎬ均值为－０.０９０ꎻ最优密码子使用频率(ＦＯＰ)介于

０.２７６~ ０.５５０ 之间ꎬ均值为 ０.３５６ꎮ 以上结果均表明

珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性较弱ꎮ
２.１.２　 相关性分析　 珊瑚菜叶绿体基因组密码子使

用偏性相关指标的相关性分析结果(表 ２)显示:ＧＣ１

值与 ＧＣ２值极显著(Ｐ<０.０１)正相关ꎬ而 ＧＣ３值与 ＧＣ１

和 ＧＣ２值均无显著(Ｐ>０.０５)相关性ꎬ说明珊瑚菜叶

绿体基因组密码子第 １ 和第 ２ 位碱基之间差异较小ꎬ
而前 ２ 位与第 ３ 位碱基差异较大ꎻＣＣ１、ＣＧ２、ＣＧ３值均

与 ＧＣａｌｌ值极显著正相关ꎻＥＮＣ 值仅与 ＧＣ３值极显著

正相关ꎬ说明密码子第 ３ 位碱基组成对密码子使用偏

性的影响较大ꎻ此外ꎬＧＣａｌｌ值与 ＥＮＣ、ＣＡＩ、ＣＢＩ 和 ＦＯＰ
值均显著(Ｐ<０.０５)或极显著正相关ꎬＧＣ１值与 ＣＡＩ、
ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 值极显著正相关ꎬＧＣ２值与 ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 值

显著正相关ꎬＧＣ３值与 ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 值极显著正相关ꎬ
说明密码子碱基组成对密码子使用偏性影响较大ꎬ特

３
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　 　 　表 １　 珊瑚菜叶绿体基因组密码子的碱基组成和表达特征１)

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.１)

基因
Ｇｅｎｅ ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ 基因

Ｇｅｎｅ ＧＣ１ / ％ ＧＣ２ / ％ ＧＣ３ / ％ ＧＣａｌｌ / ％ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ

ｐｓａＡ ５２.５ ４３.４ ３２.５ ４２.８ ４７.２ ０.１９６ －０.１０９ ０.３５２ ｐｓｂＢ ５４.６ ４６.８ ３２.２ ４４.５ ４６.４ ０.１９８ －０.０２５ ０.４０１
ａｃｃＤ ４１.８ ３５.９ ２９.０ ３５.６ ４３.９ ０.１９８ －０.１５４ ０.３４９ ｐｓｂＣ ５３.２ ４６.０ ３０.８ ４３.３ ４２.２ ０.１８１ －０.０２６ ０.３９３
ａｔｐＡ ５６.７ ３９.６ ２５.６ ４０.６ ４６.０ ０.２１５ ０.００９ ０.４１９ ｐｓｂＤ ５２.３ ４３.２ ３３.６ ４３.０ ４６.３ ０.２３６ ０.０４２ ０.４４１
ａｔｐＢ ５５.５ ４２.１ ３０.５ ４２.７ ４９.２ ０.１９７ －０.０２５ ０.３９８ ｒｂｃＬ ５８.８ ４３.３ ３３.０ ４５.０ ４７.８ ０.２７０ ０.１０７ ０.４８５
ａｔｐＥ ５１.１ ３９.７ ２９.８ ４０.２ ５２.１ ０.１５８ －０.０５５ ０.３７８ ｒｐｌ１４ ５５.３ ３８.２ ３２.５ ４２.０ ４３.９ ０.１６９ －０.００２ ０.３９８
ａｔｐＦ ４８.４ ３５.２ ３４.１ ３９.２ ４９.２ ０.１３５ －０.１７３ ０.３１６ ｒｐｌ１６ ５０.０ ５２.９ ２２.８ ４１.９ ３６.９ ０.１２７ －０.０６２ ０.３８１
ａｔｐＩ ４９.２ ３７.５ ２９.０ ３８.６ ４８.８ ０.１７７ －０.０５９ ０.３６１ ｒｐｌ２ ５０.９ ４９.４ ３３.４ ４４.６ ５１.７ ０.１３２ －０.１２３ ０.３４３
ｃｃｓＡ ３４.８ ３５.４ ２６.５ ３２.２ ４４.３ ０.１４１ －０.１７０ ０.３０６ ｒｐｌ２０ ３８.８ ３９.５ ２７.１ ３５.１ ４７.７ ０.１００ －０.１８５ ０.３０１
ｃｅｍＡ ３９.１ ２５.６ ２９.６ ３１.４ ４２.７ ０.１８０ －０.１０６ ０.３４２ ｒｐｌ２２ ４１.２ ３５.８ ２９.１ ３５.４ ５０.４ ０.１７８ －０.０９６ ０.３６５
ｃｌｐＰ ５７.６ ３７.４ ３２.８ ４２.６ ５０.８ ０.１７５ －０.１１１ ０.３３９ ｒｐｏＡ ４６.６ ３３.０ ２９.４ ３６.４ ４９.７ ０.１５２ －０.１２１ ０.３４１
ｍａｔＫ ３９.９ ３４.０ ２８.７ ３４.２ ４９.３ ０.１５０ －０.１５８ ０.３１６ ｒｐｏＢ ５０.５ ３７.７ ２８.３ ３８.８ ４５.７ ０.１４９ －０.１３２ ０.３３５
ｎｄｈＡ ４３.７ ３９.３ ２２.２ ３５.１ ４２.３ ０.１２８ －０.１３９ ０.３０３ ｒｐｏＣ１ ４９.８ ３７.３ ２９.０ ３８.７ ４９.６ ０.１５５ －０.１１７ ０.３３９
ｎｄｈＢ ４１.９ ３８.９ ３１.７ ３７.５ ４７.２ ０.１６２ －０.０９２ ０.３５０ ｒｐｏＣ２ ４５.７ ３６.８ ２９.１ ３７.２ ４８.３ ０.１５５ －０.１４６ ０.３３２
ｎｄｈＣ ４７.９ ３３.１ ２５.６ ３５.５ ４８.３ ０.２０７ －０.０５８ ０.３５１ ｒｐｓ１１ ５４.０ ５５.４ ２８.１ ４５.８ ５１.８ ０.１４４ －０.１５３ ０.３２３
ｎｄｈＥ ４１.２ ３４.３ １８.６ ３１.４ ３５.８ ０.１５７ －０.１９０ ０.２８９ ｒｐｓ１２ ５２.４ ４８.４ ２７.４ ４２.７ ４５.７ ０.１３８ －０.０８５ ０.３５２
ｎｄｈＦ ３６.２ ３５.１ ２３.６ ３１.６ ４２.１ ０.１５１ －０.１５５ ０.３１５ ｒｐｓ１４ ４５.５ ４８.５ ３５.６ ４３.２ ４６.９ ０.１３９ －０.０２８ ０.３９６
ｎｄｈＧ ４６.９ ３５.０ ２６.０ ３６.０ ４４.０ ０.１４８ －０.１８９ ０.２７６ ｒｐｓ１８ ３７.２ ４３.１ ３０.４ ３６.９ ４６.８ ０.１０５ －０.１５１ ０.３１３
ｎｄｈＨ ５０.８ ３６.８ ２７.９ ３８.５ ４７.２ ０.１５５ －０.１２６ ０.３３１ ｒｐｓ２ ４３.６ ４０.７ ２８.８ ３７.７ ４７.２ ０.１７０ －０.１５２ ０.３２６
ｎｄｈＩ ４０.５ ３６.９ ２６.２ ３４.５ ４５.６ ０.１９８ －０.１１４ ０.３５０ ｒｐｓ３ ４７.５ ３３.３ ２４.７ ３５.２ ４８.０ ０.１５７ －０.１１２ ０.３５２
ｎｄｈＪ ４９.７ ３６.５ ３０.８ ３９.０ ４２.９ ０.１５７ －０.１６５ ０.３０９ ｒｐｓ４ ５１.５ ３８.６ ３０.２ ４０.１ ５２.１ ０.１５９ ０.００１ ０.４０３
ｎｄｈＫ ４４.２ ４４.７ ２７.０ ３８.６ ４８.６ ０.１６１ －０.１６８ ０.３１８ ｒｐｓ７ ５３.２ ４５.５ ２３.１ ４０.６ ４４.５ ０.１９４ －０.０５７ ０.３８７
ｐｅｔＡ ５２.６ ３７.４ ３１.５ ４０.５ ５０.７ ０.１８６ －０.０３１ ０.３９０ ｒｐｓ８ ４０.０ ３７.８ ２４.４ ３４.１ ３４.６ ０.１０４ －０.０５９ ０.３６４
ｐｅｔＢ ４９.１ ４１.７ ２９.６ ４０.１ ４２.８ ０.２１５ －０.０２４ ０.３８５ ｙｃｆ２ ４１.５ ３５.０ ３６.１ ３７.６ ５１.０ ０.１５３ －０.１４０ ０.３３４
ｐｅｔＤ ５１.６ ３９.１ ２３.０ ３７.９ ３６.４ ０.１６１ －０.１５５ ０.２８１ ｙｃｆ３ ４７.９ ３８.５ ３２.０ ３９.４ ５４.５ ０.１４３ －０.１５７ ０.３４８
ｐｓａＢ ４９.１ ４３.３ ３２.６ ４１.７ ４６.１ ０.１９９ －０.０６２ ０.３８１ ｙｃｆ４ ４４.９ ４２.２ ３７.３ ４１.４ ５４.５ ０.１５９ －０.０６１ ０.３７１
ｐｓｂＡ ５０.０ ４３.５ ３４.５ ４２.７ ４１.５ ０.３１２ ０.２２６ ０.５５０ Ｍ ４７.６ ３９.８ ２９.２ ３８.８ ４８.１ ０.１６８ －０.０９０ ０.３５６

　 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 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. Ｍ: 均值 Ｍｅａｎ.

表 ２　 珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性相关指标的相关性分析１)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.１)

指标
Ｉｎｄｅｘ

各指标间的相关系数　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｅｘｅｓ

ＧＣ１ 　 ＧＣ２ ＧＣ３ 　 ＧＣａｌｌ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ
ＧＣ２ ０.４３３∗∗
ＧＣ３ ０.２５０ ０.１６１
ＧＣａｌｌ ０.８２２∗∗ ０.７７０∗∗ ０.５５７∗∗
ＥＮＣ ０.１８１ ０.０２５ ０.５７７∗∗ ０.３０７∗
ＣＡＩ ０.４３５∗∗ ０.０３７ ０.２６９ ０.３３９∗ －０.０１６
ＣＢＩ ０.５１２∗∗ ０.２９７∗ ０.３６７∗∗ ０.５４１∗∗ －０.０３７ ０.７４５∗∗
ＦＯＰ ０.４９５∗∗ ０.３２７∗ ０.４３２∗∗ ０.５６９∗∗ ０.０５３ ０.７５８∗∗ ０.９７１∗∗

　 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 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.

别是第 ３ 位碱基的组成对密码子使用偏性影响较大ꎮ
２.１.３　 相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析　 ＲＳＣＵ

分析结果(表 ３)显示:ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子有 ３０
个ꎬ表明这 ３０ 个密码子的使用偏性较强ꎬ为高频密码

４
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表 ３　 珊瑚菜叶绿体基因组相对同义密码子使用度分析１)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.１)

ＡＡ Ｃ　 ｎ ＲＳＣＵ ＡＡ Ｃ　 ｎ ＲＳＣＵ ＡＡ Ｃ　 ｎ ＲＳＣＵ ＡＡ Ｃ　 ｎ ＲＳＣＵ

Ａｌａ ＧＣＵ∗ ５０４ １.８１ Ｇｌｎ ＣＡＡ∗ ５１２ １.４９ Ｌｅｕ ＣＵＣ １２４ ０.３７ Ｓｅｒ ＡＧＵ∗ ２９３ １.２６
Ａｌａ ＧＣＣ １７５ ０.６３ Ｇｌｎ ＣＡＧ １７７ ０.５１ Ｌｅｕ ＣＵＡ ２６９ ０.８１ Ｓｅｒ ＡＧＣ ７３ ０.３１
Ａｌａ ＧＣＡ∗ ３０３ １.０９ Ｇｌｕ ＧＡＡ∗ ７１４ １.４９ Ｌｅｕ ＣＵＧ １１７ ０.３５ Ｔｈｒ ＡＣＵ∗ ４０９ １.６７
Ａｌａ ＧＣＧ １２９ ０.４６ Ｇｌｕ ＧＡＧ ２４６ ０.５１ Ｌｙｓ ＡＡＡ∗ ６７０ １.５１ Ｔｈｒ ＡＣＣ １８２ ０.７４
Ａｒｇ ＣＧＵ∗ ２６６ １.４３ Ｇｌｙ ＧＧＵ∗ ４６９ １.４９ Ｌｙｓ ＡＡＧ ２１６ ０.４９ Ｔｈｒ ＡＣＡ∗ ２８５ １.１６
Ａｒｇ ＣＧＣ ７８ ０.４２ Ｇｌｙ ＧＧＣ １６０ ０.７０ Ｍｅｔ ＡＵＧ ４３５ １.００ Ｔｈｒ ＡＣＧ １０４ ０.４２
Ａｒｇ ＣＧＡ∗ ２６０ １.４０ Ｇｌｙ ＧＧＡ∗ ５１８ １.５１ Ｐｈｅ ＵＵＵ∗ ６８１ １.３２ Ｔｒｐ ＵＧＧ ３３９ １.００
Ａｒｇ ＣＧＧ ９１ ０.４９ Ｇｌｙ ＧＧＧ ２４５ ０.４９ Ｐｈｅ ＵＵＣ ３５１ ０.６８ Ｔｙｒ ＵＡＵ∗ ５６６ １.６１
Ａｒｇ ＡＧＡ∗ ３０９ １.６６ Ｈｉｓ ＣＡＵ∗ ３５３ １.４７ Ｐｒｏ ＣＣＵ∗ ３１２ １.５７ Ｔｙｒ ＵＡＣ １３９ ０.３９
Ａｒｇ ＡＧＧ １１３ ０.６１ Ｈｉｓ ＣＡＣ １１５ ０.５７ Ｐｒｏ ＣＣＣ １４８ ０.７４ Ｖａｌ ＧＵＵ∗ ４０９ １.５０
Ａｓｎ ＡＡＵ∗ ６４８ １.５３ Ｉｌｅ ＡＵＵ ７７３ ０.９６ Ｐｒｏ ＣＣＡ∗ ２０７ １.０４ Ｖａｌ ＧＵＣ １２５ ０.４６
Ａｓｎ ＡＡＣ ２００ ０.４７ Ｉｌｅ ＡＵＣ∗ ２９８ １.５１ Ｐｒｏ ＣＣＧ １２８ ０.６４ Ｖａｌ ＧＵＡ∗ ３９８ １.４６
Ａｓｐ ＧＡＵ∗ ６１９ １.６０ Ｉｌｅ ＡＵＡ ５０６ ０.４９ Ｓｅｒ ＵＣＵ∗ ３９７ １.７１ Ｖａｌ ＧＵＧ １５９ ０.５８
Ａｓｐ ＧＡＣ １５４ ０.４０ Ｌｅｕ ＵＵＡ∗ ６４６ １.９５ Ｓｅｒ ＵＣＣ ２３０ ０.９９ ＵＡＡ∗ ２９ １.７１
Ｃｙｓ ＵＧＵ∗ １５５ １.５３ Ｌｅｕ ＵＵＧ∗ ４０６ １.２３ Ｓｅｒ ＵＣＡ∗ ２５３ １.０９ ＵＡＧ １２ ０.７１
Ｃｙｓ ＵＧＣ ４７ ０.４７ Ｌｅｕ ＣＵＵ∗ ４２６ １.２９ Ｓｅｒ ＵＣＧ １４７ ０.６３ ＵＧＡ １０ ０.５９

　 １) ＡＡ: 氨基酸 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄꎻ Ｃ: 密码子 Ｃｏｄｏｎꎻ ｎ: 密码子数量 Ｃｏｄｅｎ ｎｕｍｂｅｒꎻ ＲＳＣＵ: 相对同义密码子使用度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ. ∗:
高频密码子 Ｈｉｇｈ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎꎻ ＿＿＿: 终止密码子 Ｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｄｏｎ.

子ꎬ占密码子总数的 ４６. ９％ꎬ其中ꎬ除 ＡＵＣ 和 ＵＵＧ
外ꎬ其余密码子均以 Ａ(１３ 个)或 Ｕ(１５ 个)结尾ꎮ
２.２　 中性绘图分析

中性绘图分析结果(图 １)显示:珊瑚菜叶绿体基

因组密码子第 １ 和第 ２ 位碱基 ＧＣ 含量的均值

(ＧＣ１２)为 ３２.４％ ~ ５１.５％ꎬ密码子第 ３ 位碱基的 ＧＣ
含量(ＧＣ３)为 １８.６％ ~ ３７.３％ꎬ且所有基因均处于对

角线上方ꎮ ＧＣ１２值与 ＧＣ３值的回归系数为 ０.３０１ ２ꎬ且
二者无显著(Ｐ>０.０５)相关性ꎬ表明密码子第 １ 和第 ２

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

图 １　 珊瑚菜叶绿体基因组中性绘图分析
Ｆｉｇ. １ 　 Ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ
ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.

位碱基与第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量差异较大ꎬ说明突变

对珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性的影响较弱ꎮ
２.３　 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析

ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析结果(图 ２)显示:珊瑚菜叶绿体基

因组各基因所在位置与 ２ 条中心线的距离差异较大ꎬ
且在 ４ 个平面区域中并非均匀分布ꎬ多数分布在右下

角区域ꎬ由此看出ꎬ密码子第 ３ 位碱基的使用频率为

Ｔ 大于 Ａ、Ｇ 大于 Ｃꎮ 说明珊瑚菜叶绿体基因组密码

子使用偏性同时受突变和自然选择的影响ꎬ且受自然

选择影响更大ꎮ

Ｇ３ꎬＣ３ꎬＡ３ꎬＴ３: 分别为密码子第 ３ 位碱基的 Ｇ、Ｃ、Ａ、Ｔ 含量 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ
ＧꎬＣꎬＡ ａｎｄ Ｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 珊瑚菜叶绿体基因组 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ.
Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.

５
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２.４　 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析

结果(图 ３ 和表 ４)显示:珊瑚菜叶绿体基因组中

大多数基因的有效密码子数(ＥＮＣ)大于 ３５ꎬ集中在

４０~５５ 之间ꎬ多数分布在标准曲线下方ꎬ表明珊瑚菜

叶绿体基因组密码子使用偏性受突变的影响较小ꎮ
分析 ＥＮＣ 比值分布发现ꎬ１４ 个基因分布在[ －０.０５ꎬ
０.０５) 区间ꎬ位于标准曲线附近ꎬ 即 ＥＮＣ 实际值

(ＥＮＣａｃｔ)与期望值(ＥＮＣｅｘｐ)较接近ꎬ说明这些基因的

密码子受突变的影响较大ꎻ３７ 个基因分布在[－０.０５ꎬ
０.０５)区间外ꎬ且与标准曲线的距离均较远ꎬ即 ＥＮＣａｃｔ

值与 ＥＮＣｅｘｐ值差距较大ꎬ说明这些基因的密码子使用

偏性较强ꎬ受自然选择的影响较大ꎮ 以上结果表明:
珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性除受突变的影

响外ꎬ更多受到自然选择的影响ꎮ
２.５　 对应性分析

基于相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)的对应性

分析结果(图 ４)显示:第 １ 和第 ２ 轴的贡献率分别为

１０.３０％和 ８. ７４％ꎮ 按照基因功能将所有基因分为

５ 类ꎬ分别为遗传系统基因(４ 个)、核糖体蛋白基因

(１４ 个)、光合系统基因 ( ２５ 个)、其他蛋白基因

(５ 个)和保守开放阅读框(３ 个)ꎮ 不同功能的基因

分布较分散ꎬ说明这些基因密码子的使用模式相差较

大ꎬ其密码子使用偏性可能受到多种因子的影响ꎮ

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

图 ３　 珊瑚菜叶绿体基因组 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ３　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ
Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.

表 ４　 珊瑚菜叶绿体基因组有效密码子数(ＥＮＣ)比值分布
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ (ＥＮＣ) ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.

组段
Ｃｌａｓｓ ｒａｎｇｅ

频数
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

[－０.０５ꎬ ０.０５) １４ ０.２７
[０.０５ꎬ ０.１５) ２５ ０.４９
[０.１５ꎬ ０.２５) １１ ０.２２
[０.２５ꎬ ０.３５) １ ０.０２

●: 遗传系统基因 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｇｅｎｅꎻ ○: 核糖体蛋白基因 Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅꎻ ▲: 光合系统基因 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｇｅｎｅꎻ △: 其他蛋白基
因 Ｏｔｈｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅꎻ ■: 保守开放阅读框 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ. 括号中百分数为贡献率 Ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ.

图 ４　 珊瑚菜叶绿体基因组对应性分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.

６
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２.６　 最优密码子分析

结果(表 ５) 显示:高、低表达组的 ＲＳＣＵ 差值

(ΔＲＳＣＵ)大于或等于 ０.０８ 的密码子有 ２７ 个ꎬ其中 １
个为终止密码子ꎬ因此高表达密码子为 ２６ 个ꎬ以 Ａ
和 Ｕ 结尾的分别有 ８ 和 １０ 个ꎮ 以既是高频密码子又

是高表达密码子为依据共确定了 １６ 个最优密码子ꎬ
分别 为 ＧＣＵ、 ＧＣＡ、 ＣＧＡ、 ＵＧＵ、 ＣＡＡ、 ＧＧＵ、 ＡＡＡ、
ＵＵＡ、 ＣＵＵ、 ＵＵＵ、 ＣＣＵ、 ＣＣＡ、 ＵＣＵ、 ＡＣＵ、 ＧＵＵ 和

ＧＵＡꎬ其中 ７ 个以 Ａ 结尾ꎬ９ 个以 Ｕ 结尾ꎮ 说明珊瑚

菜叶绿体基因组密码子偏好以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎮ

表 ５　 珊瑚菜叶绿体基因组最优密码子分析１)

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｇｌｅｈｎｉａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｆ. Ｓｃｈｍｉｄｔ ｅｘ Ｍｉｑ.１)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ

ｎ ＲＳＣＵ ｎ ＲＳＣＵ
ΔＲＳＣＵ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｒｏｕｐ

ｎ ＲＳＣＵ ｎ ＲＳＣＵ
ΔＲＳＣＵ

Ａｌａ ＧＣＵ＃∗ ３８ ２.０８ ２５ １.７２ ０.３６ Ｌｅｕ ＣＵＣ ２ ０.１４ ６ ０.５０ －０.３６
Ａｌａ ＧＣＣ ９ ０.４９ １５ １.０３ －０.５４ Ｌｅｕ ＣＵＡ＃ １５ １.０６ ８ ０.６７ ０.３９
Ａｌａ ＧＣＡ＃∗ ２０ １.１０ １０ ０.６９ ０.４１ Ｌｅｕ ＣＵＧ １ ０.０７ ４ ０.３３ －０.２６
Ａｌａ ＧＣＧ ６ ０.３３ ８ ０.５５ －０.２２ Ｌｙｓ ＡＡＡ＃∗ ２５ １.８５ ２９ １.４５ ０.４０
Ａｒｇ ＣＧＵ∗ １７ １.５７ ２１ １.５４ ０.０３ Ｌｙｓ ＡＡＧ ２ ０.１５ １１ ０.５５ －０.４０
Ａｒｇ ＣＧＣ ４ ０.３７ ９ ０.６６ －０.２９ Ｍｅｔ ＡＵＧ ３０ １.００ １９ １.００ ０.００
Ａｒｇ ＣＧＡ＃∗ １８ １.６６ ２０ １.４６ ０.２０ Ｐｈｅ ＵＵＵ＃∗ ２９ １.１６ １６ ０.９７ ０.１９
Ａｒｇ ＣＧＧ ３ ０.２８ ８ ０.５９ －０.３１ Ｐｈｅ ＵＵＣ ２１ ０.８４ １７ １.０３ －０.１９
Ａｒｇ ＡＧＡ∗ １４ １.２９ １９ １.３９ －０.１０ Ｐｒｏ ＣＣＵ＃∗ ２０ １.９０ １０ １.２５ ０.６５
Ａｒｇ ＡＧＧ＃ ９ ０.８３ ５ ０.３７ ０.４６ Ｐｒｏ ＣＣＣ＃ ７ ０.６７ ４ ０.５０ ０.１７
Ａｓｎ ＡＡＵ∗ ３１ １.２７ ３７ １.６４ －０.３８ Ｐｒｏ ＣＣＡ＃∗ １３ １.２４ ９ １.１３ ０.１１
Ａｓｎ ＡＡＣ＃ １８ ０.７３ ８ ０.３６ ０.３８ Ｐｒｏ ＣＣＧ ２ ０.１９ ９ １.１３ －０.９３
Ａｓｐ ＧＡＣ＃ ６ ０.５７ ４ ０.２９ ０.２９ Ｓｅｒ ＵＣＵ＃∗ ２４ ２.５７ １２ １.４１ １.１６
Ａｓｐ ＧＡＵ∗ １５ １.４３ ２４ １.７１ －０.２９ Ｓｅｒ ＵＣＣ ６ ０.６４ ８ ０.９４ －０.３０
Ｃｙｓ ＵＧＵ＃∗ ４ １.６０ ６ １.３３ ０.２７ Ｓｅｒ ＵＣＡ∗ ７ ０.７５ １１ １.２９ －０.５４
Ｃｙｓ ＵＧＣ １ ０.４０ ３ ０.６７ －０.２７ Ｓｅｒ ＵＣＧ ４ ０.４３ ７ ０.８２ －０.３９
Ｇｌｎ ＣＡＡ＃∗ １３ １.７３ ２８ １.４７ ０.２６ Ｓｅｒ ＡＧＵ∗ １０ １.０７ １２ １.４１ －０.３４
Ｇｌｎ ＣＡＧ ２ ０.２７ １０ ０.５３ －０.２６ Ｓｅｒ ＡＧＣ＃ ５ ０.５４ １ ０.１２ ０.４２
Ｇｌｕ ＧＡＡ∗ ３５ １.６３ ３５ １.５６ ０.０７ Ｔｈｒ ＡＣＵ＃∗ １８ １.６４ １６ １.４９ ０.１５
Ｇｌｕ ＧＡＧ ８ ０.３７ １０ ０.４４ －０.０７ Ｔｈｒ ＡＣＣ＃ １１ １.００ ７ ０.６５ ０.３５
Ｇｌｙ ＧＧＵ＃∗ ４４ ２.４１ ２６ １.５８ ０.８４ Ｔｈｒ ＡＣＡ∗ １４ １.２７ １３ １.２１ ０.０６
Ｇｌｙ ＧＧＣ ６ ０.３３ ５ ０.３０ ０.０３ Ｔｈｒ ＡＣＧ １ ０.０９ ７ ０.６５ －０.５６
Ｇｌｙ ＧＧＡ∗ １８ ０.９９ ２５ １.５２ －０.５３ Ｔｒｐ ＵＧＧ １７ １.００ １２ １.００ ０.００
Ｇｌｙ ＧＧＧ ５ ０.２７ １０ ０.６１ －０.３３ Ｔｙｒ ＵＡＵ∗ ２０ １.４３ ２４ １.７１ －０.２９
Ｈｉｓ ＣＡＵ∗ ９ １.１３ ９ １.６４ －０.５１ Ｔｙｒ ＵＡＣ＃ ８ ０.５７ ４ ０.２９ ０.２９
Ｈｉｓ ＣＡＣ＃ ７ ０.８８ ２ ０.３６ ０.５１ Ｖａｌ ＧＵＵ＃∗ ２６ １.７３ １５ １.３３ ０.４０
Ｉｌｅ ＡＵＵ＃ ４４ １.５７ ３１ １.２６ ０.３１ Ｖａｌ ＧＵＣ ２ ０.１３ ９ ０.８０ －０.６７
Ｉｌｅ ＡＵＣ∗ １７ ０.６１ １６ ０.６５ －０.０４ Ｖａｌ ＧＵＡ＃∗ ２９ １.９３ １１ ０.９８ ０.９６
Ｉｌｅ ＡＵＡ ２３ ０.８２ ２７ １.０９ －０.２７ Ｖａｌ ＧＵＧ ３ ０.２０ １０ ０.８９ －０.６９
Ｌｅｕ ＵＵＡ＃∗ ２８ １.９８ ２２ １.８３ ０.１４ ＵＡＡ∗ ４ ２.４０ ３ １.８０ ０.６０
Ｌｅｕ ＵＵＧ∗ １８ １.２７ １６ １.３３ －０.０６ ＵＡＧ １ ０.６０ １ ０.６０ ０.００
Ｌｅｕ ＣＵＵ＃∗ ２１ １.４８ １６ １.３３ ０.１５ ＵＧＡ ０ ０.００ １ ０.６０ －０.６０

　 １) ｎ: 数量 Ｎｕｍｂｅｒꎻ 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. ＃: 高表达密码子 Ｈｉｇｈ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｄｏｎ (ΔＲＳＣＵ≥０.０８)ꎻ ∗: 高频密码子 Ｈｉｇｈ￣ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎꎻ ＿＿: 终止密码
子 Ｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｄｏｎ.

３　 讨论和结论

密码子使用偏性与 ＧＣ 含量密切相关[３２]ꎮ 密码

子第 １ 和第 ２ 位碱基的突变通常为非同义突变ꎬ突变

率较低ꎬ密码子第 ３ 位碱基的突变通常为同义突变ꎬ
因此ꎬ密码子第 ３ 位碱基的组成可以作为分析密码子

使用偏性的主要依据[３３]ꎮ 本研究发现ꎬ珊瑚菜叶绿

体基因组密码子 ３ 个位置碱基的 ＧＣ 含量不同ꎬ表现

为密码子第 １ 位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ１)大于密码子第

７
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２ 位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ２)ꎬ二者均大于密码子第

３ 位碱基的 ＧＣ 含量(ＧＣ３)ꎬＧＣ１ 值与 ＧＣ２ 值极显著

(Ｐ<０.０１)正相关ꎬＧＣ３值与 ＧＣ１和 ＧＣ２值无显著(Ｐ>
０.０５)相关性ꎬ密码子不同位置碱基的 ＧＣ 含量均小

于 ５０％ꎬ表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子偏好使用

Ａ 或 Ｕꎬ且第 ３ 位碱基比第 １ 和第 ２ 位碱基更偏好使

用 Ａ 或 Ｕꎮ 而有效密码子数(ＥＮＣ)仅与 ＧＣ３值极显

著相关ꎬ表明 ＧＣ３值对珊瑚菜叶绿体基因组密码子使

用偏性的影响较大ꎮ
ＥＮＣ 表示密码子偏离随机选择的程度[３４]ꎬ是衡

量密码子使用偏性的重要指标ꎮ ＥＮＣ 值由 ２０ 到 ６１ꎬ
表示密码子使用偏性由强到弱[３５]ꎬ当 ＥＮＣ 值小于或

等于 ３５ 时ꎬ说明密码子具有较强的使用偏性[３６]ꎮ 珊

瑚菜叶绿体基因组 ＥＮＣ 均值为 ４８.１３ꎬ除 ｒｐｓ８ 基因的

ＥＮＣ 值小于 ３５ 外ꎬ其他 ５０ 个基因的 ＥＮＣ 值均大于

３５ꎬ表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子整体使用偏性较

低ꎮ 核糖体蛋白 Ｓ８(ＲＰＳ８)是小核糖体亚基中的一

种蛋白质[３７]ꎬ结构较为保守ꎮ ｒｐｓ８ 基因在地理分布

广泛的被子植物中差异极小ꎬ说明该基因具有保守的

ＤＮＡ 序列ꎬ在进化过程中受外部影响小[３８]ꎮ 珊瑚菜

叶绿体基因组中 ｒｐｓ８ 基因的 ＧＣ 含量保守性较高ꎬ受
突变的影响较小ꎬ密码子使用偏性较强ꎬ因此 ＥＮＣ 值

最低ꎮ
本研究结果显示:珊瑚菜高频密码子和高表达密

码子主要以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ最优密码子均以 Ａ 或 Ｕ 结

尾ꎬ说明珊瑚菜偏好使用 Ａ 或 Ｕ 结尾的密码子ꎬ这一

结果与西藏凹乳芹(Ｖｉｃａｔｉａ ｔｈｉｂｅｔｉｃａ ｄｅ Ｂｏｉｓｓ.) [３９] 和

人参(Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ Ｃ. Ａ. Ｍｅｙｅｒ) [４０]等的研究结果一

致ꎮ 一般来说ꎬ在较强的正向选择和突变压力的影响

下ꎬ最优密码子数量相对较多ꎻ而在纯化选择下ꎬ最优

密码子数量较少[４１]ꎮ 本研究共确定了 １６ 个珊瑚菜

叶绿体基因组的最优密码子ꎬ数量较多ꎬ因此推测珊

瑚菜叶绿体基因组可能处于正向选择和突变压力之

下ꎮ 不同物种的最优密码子及数量不同ꎬ说明不同物

种在进化过程中受到的进化压力有所不同ꎮ 目前ꎬ已
报道的多数高等植物和藻类植物叶绿体基因组的最

优密码子大部分以 Ａ 或 Ｕ 结尾[２８－３２ꎬ３９－４０ꎬ４２]ꎬ这种密

码子使用模式可能是由于叶绿体基因组中含有丰富

的 Ａ 或 Ｕꎬ同时叶绿体基因组密码子的使用偏性在进

化关系上较为保守ꎮ
密码子使用偏性表现出的基因和物种的特异性

能够影响基因的表达水平ꎮ 一般来说ꎬ密码子使用偏

性越强ꎬ基因表达水平越高[４３]ꎮ 密码子适应指数

(ＣＡＩ)可以根据已知高表达基因的序列预估未知基

因密码子使用偏性程度ꎬ范围为 ０ ~ １ꎬ数值越大表示

偏性越强[４４]ꎻ密码子偏好指数(ＣＢＩ)和最优密码子

使用频率(ＦＯＰ)分别表示最优密码子子集在特定基

因中的使用程度和基因中最优密码子占同义密码子

数量的比值ꎬ范围均为 ０ ~ １ꎬ当最优密码子使用次数

比平均使用次数还少时ꎬＣＢＩ 为负值[８]ꎮ 本研究中ꎬ
ＣＡＩ、ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 的均值分别为 ０. １６８、 － ０. ０９０ 和

０.３５６ꎬ均表明珊瑚菜叶绿体基因组密码子使用偏性

较弱ꎬ基因表达也较弱ꎻ相关性分析中ꎬ密码子不同位

置碱基的 ＧＣ 含量与 ＣＡＩ、ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 值均有相关

性ꎬＦＯＰ、ＣＡＩ、ＣＢＩ 值两两间均极显著相关ꎬ说明密码

子的碱基组成ꎬ特别是第 ３ 位碱基的组成对珊瑚菜叶

绿体基因的表达有很大影响ꎮ 基因表达受密码子使

用偏性调控ꎬ同时最优密码子的使用能够提升翻译的

速率、效率和精确率[４５]ꎮ 因此ꎬ本研究中珊瑚菜叶绿

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
中性绘图分析表明:ＧＣ１、ＧＣ２与 ＧＣ３值的相关性

未达到显著水平ꎬ说明突变对密码子使用偏性影响不

大ꎬ密码子使用偏性更多地受自然选择的影响ꎻＥＮＣ－
ｐｌｏｔ 和 ＰＲ２－ｐｌｏｔ 分析均表明珊瑚菜密码子使用模式

同时受到自然选择和突变的共同影响ꎬ且受自然选择

影响较大ꎻ对应性分析表明突变是影响珊瑚菜密码子

使用偏性的重要因子ꎬ但并不是惟一因子ꎮ 综合上述

分析ꎬ影响珊瑚菜密码子使用偏性的主要因子是自然

选择ꎬ这与西藏凹乳芹[３９] 和人参[４０] 等植物的研究结

果一致ꎮ 另有研究表明:泽芹属(Ｓｉｕｍ Ｌｉｎｎ.) [４６]和胡

萝卜(Ｄａｕｃｕｓ ｃａｒｏｔａ ｖａｒ. ｓａｔｉｖａ Ｈｏｆｆｍ.) [４７]的叶绿体基

因组密码子使用偏性受突变的影响更大ꎮ 在系统发

育关系中ꎬ珊瑚菜与人参和西藏凹乳芹的亲缘关系较

近ꎬ而与滇西泽芹〔Ｓｉｕｍ ｖｅｎｔｒｉｃｏｓｕｍ (Ｈ.Ｂｏｉｓｓｉｅｕ) Ｌｉ
Ｓｏｎｇ Ｗａｎｇ ｅｔ Ｍ.Ｆ. Ｗａｔｓｏｎ〕和胡萝卜的亲缘关系较

远[４８]ꎮ 因此ꎬ可以推断亲缘关系较近的物种叶绿体

基因组具有相似的密码子使用偏性ꎮ
本研究在珊瑚菜叶绿体基因组中共筛选到 ５１ 个

蛋白质编码基因ꎬ密码子 ３ 个位置的碱基组成具有不

同的特征ꎬ第 ３ 位碱基的组成与第 １ 和第 ２ 位碱基的

组成差异较大ꎬ且第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量最低ꎻ珊瑚

菜叶绿体基因组密码子和最优密码子均偏好使用

Ａ 或 Ｕꎬ密码子使用偏性较弱ꎬ基因表达也较弱ꎻ密码

８
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子使用偏性受到突变和自然选择的共同影响ꎬ且自然

选择发挥主要作用ꎮ 另外ꎬ本研究缺乏珊瑚菜不同居

群的密码子使用偏性对比ꎬ导致研究结果不够全面客

观ꎬ缺乏代表性ꎬ有待后续工作对珊瑚菜不同居群之

间密码子使用偏性进行对比分析及深入研究ꎮ
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