
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ｆｅｂ． ２０１８， ３８（２）：１３５－１４４ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．１１９３１ ／ ｇｕｉｈａｉａ．ｇｘｚｗ２０１７０８００１
引文格式： 王鹏良， 杨利平， 吴红英， 等． 普通油茶叶绿体基因组密码子偏好性分析 ［Ｊ］ ． 广西植物， ２０１８， ３８（２）：１３５－１４４
ＷＡＮＧ ＰＬ， ＹＡＮＧ ＬＰ， ＷＵ ＨＹ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｎｄｏｎ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ［Ｊ］ ． Ｇｕｉｈａｉａ， ２０１８， ３８（２）：１３５－１４４

普通油茶叶绿体基因组密码子偏好性分析

王鹏良１，３∗， 杨利平２， 吴红英２， 农有良１， 吴双成１，
肖玉菲３， 覃子海３， 王华宇１，２， 刘海龙３

（ １． 广西北部湾海洋生物多样性养护重点实验室， 钦州学院， 广西 钦州 ５３５０１１； ２． 钦州市植物生物技术重点实验室， 广西钦州市

林业科学研究所， 广西 钦州 ５３５０９９； ３． 广西特色经济林培育与利用重点实验室， 广西壮族自治区林业科学研究院， 南宁 ５３０００２ ）

摘　 要： 为了利用叶绿体基因工程技术改良普通油茶的重要经济性状，该研究以普通油茶叶绿体全基因组

序列为材料，从中筛选出 ５１ 条长度大于 ３００ ｂｐ 且以 ＡＴＧ 起始的非重复 ＣＤＳ （Ｃｏｄｉｎｇ ＤＮＡ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ）为对

象，利用 ＣｏｄｏｎＷ 软件分析其密码子偏好性。 结果表明：密码子第三位 ＧＣ 含量为 ２７． ５５％，ＥＮＣ 范围在

３５．２３～ ５６．６７ 之间，平均值为 ４６．０９；ＲＳＣＵ 值大于 １．００ 的密码子数目为 ３０ 个，其中 ２９ 个第三位碱基以 Ｕ 或

Ａ 结尾；中性绘图表明 ＧＣ１２与 ＧＣ３的相关系数为 ０．１４３，相关性不显著，回归系数为 ０．０５７３；频数分布显示，
５５％基因的 ＥＮＣ 比值集中分布在 ０～ ０．１，２５％基因的 ＥＮＣ 比值分布在 ０．１～ ０．２ 之间；对应分析结果表明，第
一向量轴占 １０．１２％的差异，第二向量轴占 ９．３６％的差异，其余两轴分别占 ７．９７％和 ７．４６％，前 ４ 轴累计差异

为 ３４．９１％。 中性绘图、ＥＮＣ⁃ｐｌｏｔ 和对应性分析均表明普通油茶叶绿体基因密码子偏好受突变作用，更多受

选择的影响。 最终取高表达优越密码子和高频密码子共有的 ＣＵＵ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＧＵＡ、ＵＡＡ、ＣＡＡ、ＡＡＡ、
ＧＡＣ、ＧＡＡ、ＣＣＵ、ＡＣＵ、ＧＣＵ、ＧＣＡ、ＵＧＵ、ＣＧＵ、ＡＧＵ、ＵＵＧ、ＧＧＵ 等 １８ 个密码子作为最优密码子。 该研究结

果为利用叶绿体基因工程技术改良普通油茶重要经济性状奠定了基础。
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　 　 普 通 油 茶 （ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ） 是 山 茶 科

（Ｔｈｅａｃａｅ）山茶属（Ｃａｍｅｌｌｉａ）一类植物，是我国南

方最重要的木本食用植油料物种之一（张恩慧等，
２０１６）。 目前，油茶最具价值的部分为油茶果。 茶

籽油富含多种对人体健康有益的成分，对于提高

人体的健康水平有很大影响，尤其是在人体免疫

力和预防高血压等方面，因此是一种非常优质的

食用油，被誉为“东方的橄榄油”；同时茶籽油还含

有多种有益于皮肤的成分，易于吸收，无刺激性，
所以常被用于调制药膏和高级化妆品的用油（庄

瑞林， ２００７）；其果壳由木质素、半纤维素和纤维

素组成，可以用来制作糠醛、木糖醇、培养基、活性

炭等；茶籽粕可以直接用于制作肥料及提取茶皂

素、鞣质（单宁）、黄酮、生物碱等生物活性物质。
当前由于我国人口规模增长和居民收入水平

提高，我国食用植物油消费总量快速增长，尽管近

年来植物油生产稳步增长，然而消费增速高于生

产增速，缺口仍然较大（张雯丽， ２０１６）。 国家主

动调整油料物种产业结构，由于油茶油质好、生长

快、寿命长、适应性强、不占用耕地等优点，油茶产

业得到重视，油茶产业获得快速发展，新品种数量

增加，推广面积持续扩大。 到目前为止，全国油茶

种植面积约为 ４２６．６７ 万 ｈｍ２（罗晨，２０１６）。
油茶产量持续增长，但油茶生产中还会遇到

以下问题：首先，近年来大面积油茶病害的发生，
如炭疽病，软腐病和叶肿病 （徐丽萍和檀根甲，
２０１５）；其次，大规模虫害的出现，如蚧壳虫，象鼻

虫等；第三，由于油茶的抗旱性弱导致低龄油茶植

株死亡率高，引起油茶落花、落果，降低产量（左继

林等， ２０１２； 陈永忠等， ２０１４）；最后，油茶的交配

亲和性也严重影响了油茶的产量（常维霞和姚小

华， ２０１６； 常维霞等， ２０１６）。
基因工程技术是改良植物重要性状的有效手

段 （王关林和方宏筠， ２０１４）。 叶绿体基因组是理

想的转化载体，高表达优势明显，同时能将转化基

因的 扩 散 控 制 在 最 低 程 度 （ Ｄａｎｉｅｌｌ ＆ Ｃｈａｓｅ，
２００４）。 叶绿体基因组中存在密码子偏好，而且不

同物种间密码子偏好差异显著（Ｍｏｒｔｏｎ， １９９９； Ｌｉｕ
＆ Ｘｕｅ， ２００５）。 为了更好地设计叶绿体高效表达

载体，进一步利用叶绿体基因工程技术改良油茶

重要性状，有效降低油茶产量损失，分析普通油茶

叶绿体基因组密码子偏好十分必要。

１　 材料与方法

１．１ 序列材料

根据已报道的叶绿体基因组的 ＧｅｎＢａｎｋ 登录

号 ＮＣ＿０２３０８４．１（Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３），登陆 ＮＣＢＩ 数据
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库（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ），搜索并下载

完整普通油茶叶绿体基因组序列及其 ＣＤＳ（Ｃｏｄｉｎｇ
ＤＮＡ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ），序列总长度为１５６ ９７１ ｂｐ，共包含

８７ 条编码蛋白的 ＣＤＳ。 由于短序列无法正确计算

有效密码子数 （Ｗｒｉｇｈｔ， １９９０），为了减少样本误

差，本研究选择以 ＡＴＧ 为起始密码子的非重复且

长度大于 ３００ ｂｐ 的序列进行分析。
１．２ 方法

１．２．１ 密码子偏好参数计算　 以选取的 ＣＤＳ 为研究

对象，使用 ＣｏｄｏｎＷ １．４．２ 软件和在线程序 ＣＵＳＰ（ｈｔ⁃
ｔｐ： ／ ／ ｉｍｅｄ．ｍｅｄ．ｕｃｍ．ｅｓ ／ ＥＭＢＯＳＳ ／ ）分析密码子使用

偏好参数，即有效密码子数（Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｃｏ⁃
ｄｏｎ， ＥＮＣ）、相对同义密码子使用度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ Ｓｙｎ⁃
ｏｎｙｍｏｕｓ Ｃｏｄｏｎ Ｕｓａｇｅ， ＲＳＣＵ）、ＧＣ、ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、
ＧＣ３ｓ。 其中， ＧＣ、 ＧＣ１、 ＧＣ２、 ＧＣ３ 分别代表了基因

ＣＤＳ 序列的 ＧＣ 总含量和密码子的对应位置上的

ＧＣ 含量，ＧＣ３ｓ 为同义密码子第三位的 ＧＣ 含量。
１．２．２ 中性绘图分析 　 中性绘图是一种可初步判

断影响密码子使用偏好因素的方法。 首先计算密

码子 ＧＣ１和 ＧＣ２的平均值 ＧＣ１２，再以计算出的平均

值为纵坐标，以 ＧＣ３为横坐标作散点图，图中每一

个点就代表一个基因的位置。 由中性绘图可分析

密码子的前两位碱基和第三位碱基的关系，从而

判断密码子使用偏好由突变或选择造成。
１．２．３ ＥＮＣ⁃ｐｌｏｔ 绘图 　 以 ＧＣ３为横坐标，ＥＮＣ 为纵

坐标，构建二维散点图，并在图中构建出 ＥＮＣ 值的

标准曲线。 每个基因点分布在标准曲线附近，这
代表密码子偏好性只是受到了突变作用的影响，
如果各基因点集中在预期曲线下方，表明密码子

偏好更多受选择影响。
标准曲线的公式如下（Ｗｒｉｇｈｔ， １９９０）：

ＥＮＣ ＝ ２ ＋ ＧＣ３ ＋ ２９
ＧＣ２

３ ＋ （１ － ＧＣ３） ２

１．２．４ 对应性分析　 对应性分析是一种利用多元统

计探究不同基因密码子变异趋势的方法。 利用

ＣｏｄｏｎＷ 软件的 ＲＳＣＵ 对应分析功能，将所有基因分

布到 ５９ 维向量空间，从而反映出密码子使用偏好特

点。 通过分析基因位置探究基因向量及基因间的

值的变异程度，推测导致密码子偏好发生的原因。
１．２．５ 最优密码子确定 　 以 ＥＮＣ 偏好性为标准排

序，两端各选出 １０％基因，分别建立高低偏性库，
取两库中 ΔＲＳＣＵ＞０．０８ 的密码子作为高表达优越

密码子（杨惠娟等， ２０１２； 杨国锋等， ２０１５）。 将

高表达优越密码子与高频密码子相比较，确定出

最优密码子 （刘庆坡和薛庆中， ２００４； 续晨等，
２０１０； 罗洪等， ２０１５； 胡莎莎等， ２０１６）。

２　 结果与分析

２．１ 密码子组成分析

根据密码子使用偏好分析要求，本文筛选到

５１ 条 ＣＤＳ，再利用 ＣｏｄｏｎＷ 软件和 ＣＵＳＰ 程序对筛

选出的 ＣＤＳ 进行分析。 表 １ 结果表明，密码子第

一位的 ＧＣ 平均含量为 ４６．８６％、第二位为３９．２８％、
第三位为 ２７．５５％，第三位的 ＧＣ 含量明显小于前

两位的 ＧＣ 含量，而且相差较大，说明普通油茶叶

绿体基因密码子偏好于 Ａ 和 Ｕ 结尾。 ＥＮＣ 范围在

３５．２３ ～ ５６．６７ 之间，平均值为 ４６．０９。 ＥＮＣ 值小于

３５ 说明密码子偏性强，高于 ３５ 则说明偏性比较弱

的标准（Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００８），说明普通油茶叶绿体

基因密码子偏性较弱。
相关分析结果（表 ２）显示，ＧＣ 和 ＧＣ１、ＧＣ２、

ＧＣ３的相关性均达到极显著水平，其相关系数分别

为 ０．８２９、０．７６６、０．３７９。 ＧＣ１和 ＧＣ２的相关性也达

到了极显著水平，其相关系数为 ０．４４５，但 ＧＣ３与

ＧＣ１，ＧＣ２的相关性均未达到显著相关水平，说明密

码子前两位的 ＧＣ 含量比较相似，第三位 ＧＣ 含量

和前两位差异较大。 ＥＮＣ 与 ＧＣ３ 呈显著相关，其
相关系数为 ０．３５０，说明第三位碱基的组成会对密

码子的使用偏性有影响。 密码子数目 Ｎ 与 ＧＣ３、
ＥＮＣ 显著相关，表明基因序列长度对 ＧＣ３和密码

子的偏好性有一定的影响。
ＲＳＣＵ 分析结果 （表 ３） 表明， ＲＳＣＵ 值大于

１．００ 的密码子数目为 ３０ 个。 其中，１６ 个第三位碱

基为 Ｕ；１３ 个以 Ａ 结尾；１ 个以 Ｇ 结尾。 这说明普

通油茶叶绿体基因组密码子偏爱以 Ａ 或 Ｕ（Ｔ）结

尾，不偏好以 Ｇ 或 Ｃ 结尾的密码子。
２．２ 中性绘图分析

普通油茶叶绿体基因中性绘图分析（图 １）显

示， ＧＣ１２的取值范围为０．３１９ ６ ～ ０．５５０ ４， ＧＣ３的范
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表 １　 普通油茶叶绿体基因组不同位置的 ＧＣ 含量
Ｔａｂｌｅ １　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ１

（％）
ＧＣ２

（％）
ＧＣ３

（％）
ＧＣ
（％） ＥＮＣ 基因

Ｇｅｎｅ
ＧＣ１

（％）
ＧＣ２

（％）
ＧＣ３

（％）
ＧＣ
（％） ＥＮＣ

ｐｓｂＡ ４９．７２ ４３．５０ ３２．４９ ４０．９０ ４０．６０ ｍａｔＫ ３９．００ ３２．００ ２７．６０ ３２．８７ ４６．９５

ａｔｐＡ ５５．５１ ４０．１９ ２３．８２ ３９．８３ ４２．８９ ａｔｐＦ ４５．９５ ３４．０５ ３５．６８ ３８．５６ ４３．８６

ａｔｐＩ ４９．１９ ３７．９０ ２６．６１ ３７．９０ ４４．５９ ｒｐｓ２ ４３．４６ ４２．１９ ２７．８５ ３７．８３ ４７．６２

ｒｐｏＣ２ ４５．７５ ３７．８２ ２８．４４ ３７．３３ ４９．２４ ｒｐｏＣ１ ５０．００ ３７．７２ ２８．３６ ３８．６９ ５０．１５

ｒｐｏＢ ５０．１４ ３８．００ ２７．８２ ３８．６６ ４８．３３ ｐｓｂＤ ５１．６９ ４３．２２ ３１．３６ ４２．０９ ４３．１９

ｐｓｂＣ ５３．１６ ４６．４１ ３１．４３ ４３．６７ ４３．７５ ｒｐｓ１４ ４３．５６ ４７．５２ ３１．６８ ４０．９２ ３７．４６

ｐｓａＢ ４８．８４ ４２．９９ ３０．７５ ４０．８６ ４７．８０ ｐｓａＡ ５２．２０ ４３．５４ ３１．６９ ４２．４８ ４９．１３

ｙｃｆ３ ４７．９３ ３８．４６ ２８．９９ ３８．４６ ５６．６７ ｒｐｓ４ ５０．００ ３７．１３ ２５．７４ ３７．６２ ４７．８８

ｎｄｈＪ ５０．３１ ３７．７４ ３１．４５ ３９．８３ ５１．４１ ｎｄｈＫ ４１．３４ ４２．０５ ２５．４４ ３６．２８ ４６．８８

ｎｄｈＣ ４６．２８ ３３．８８ ２４．７９ ３４．９９ ４５．９９ ａｔｐＥ ５０．７５ ３８．０６ ２７．６１ ３８．８１ ４７．７８

ａｔｐＢ ５６．７１ ４１．４８ ２８．０６ ４２．０８ ４４．７９ ｒｂｃＬ ５８．６１ ４３．７０ ３０．０４ ４４．１２ ４８．１６

ａｃｃＤ ４０．４４ ３６．０２ ２９．３８ ３５．２８ ４７．８４ ｙｃｆ４ ４３．７８ ４１．０８ ２９．１９ ３８．０２ ４６．７９

ｃｅｍＡ ３８．３６ ２６．７２ ３１．４７ ３２．１８ ４９．６５ ｐｅｔＡ ５２．３４ ３７．０７ ２８．０４ ３９．１５ ４８．５６

ｒｐｓ１８ ３５．２９ ４３．１４ ２６．４７ ３４．９７ ３５．６４ ｒｐｌ２０ ４３．９７ ４１．３８ ２７．５９ ３７．６４ ４７．６０

ｃｌｐＰ ５８．６７ ３７．７６ ２５．５１ ４０．６５ ４９．００ ｐｓｂＢ ５４．８１ ４６．１７ ３０．８４ ４３．９４ ４８．３２

ｐｅｔＢ ４８．６１ ４１．６７ ３０．５６ ４０．２８ ４２．６９ ｐｅｔＤ ５０．９３ ３９．１３ ２６．０９ ３８．７２ ４３．６４

ｒｐｏＡ ４４．６４ ３２．１４ ２５．００ ３３．９３ ４８．８０ ｒｐｓ１１ ５２．５２ ５７．５５ ２０．８６ ４３．６５ ４７．８０

ｒｐｓ８ ４２．６５ ４１．１８ ２７．２１ ３７．０１ ４１．７９ ｒｐｌ１４ ５６．１０ ３６．５９ ２６．０２ ３９．５７ ４４．２１

ｒｐｌ１６ ５１．４７ ５２．２１ １９．１２ ４０．９３ ３５．２３ ｒｐｓ３ ４７．０３ ３１．５１ ２２．８３ ３３．７９ ４７．３３

ｒｐｌ２２ ４１．０３ ３７．１８ ２５．００ ３４．４０ ４３．００ ｒｐｌ２ ５０．１８ ４７．６４ ３２．３６ ４３．３９ ５４．１２

ｙｃｆ２ ４１．６７ ３４．３６ ３７．１０ ３７．７１ ５３．２５ ｎｄｈＢ ４１．２９ ３８．５５ ３１．９０ ３７．２５ ４７．３６

ｒｐｓ７ ５１．９２ ４５．５１ ２３．０８ ４０．１７ ４５．８１ ｎｄｈＦ ３６．７２ ３５．７８ ２２．７０ ３１．７３ ４１．７２

ｃｃｓＡ ３３．５４ ３６．９６ ２４．５３ ３１．６８ ４７．２７ ｎｄｈＥ ３９．２２ ３２．３５ ２４．５１ ３２．０３ ４０．９３

ｎｄｈＧ ４２．３７ ３２．７７ ２２．０３ ３２．３９ ４２．８８ ｎｄｈＩ ４２．２６ ３７．５０ ２７．９８ ３５．９１ ４９．８１

ｎｄｈＡ ４２．０３ ３９．０１ ２０．６０ ３３．８８ ４１．２３ ｎｄｈＨ ５０．７６ ３６．０４ ２４．３７ ３７．０６ ４６．６４

ｙｃｆ１ ３５．０７ ２８．８４ ２４．８４ ２９．５８ ４６．３７

平均值 Ａｖｅｒａｇｅ ４６．８６ ３９．２８ ２７．５５ ３７．８８ ４６．０９

围为０．１９１ ２ ～ ０．３７１ ０。 ＧＣ１２与 ＧＣ３的相关系数为

０． １４３， 相 关 性 未 达 到 显 著 水 平， 回 归 系 数 为

０．０５７ ３，说明 ＧＣ１２和 ＧＣ３的相关性微弱。 突变对

密码子第一位、第二位和对第三位碱基组成的影

响不同。 各基因都落在对角线的上方，并且没有

对角线上或沿着对角线分布。 突变不是密码子偏

性形成的主要原因。 因此，普通油茶叶绿体基因

密码子的使用更多地受选择的影响。
２．３ ＥＮＣ⁃ｐｌｏｔ 绘图

以 ＧＣ３为 Ｘ 轴，ＥＮＣ 为 Ｙ 轴作图（图 ２），图 ２

中各点为基因分布情况。 代表基因的各点基本

都落在了标准曲线的下方。为了能更直接地显示出
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表 ２　 各基因相关参数的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｇｅｎｅ’ ｓ

ｒｅｌａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

项目
Ｉｔｅｍ ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣ ＥＮＣ

ＧＣ２ ０．４４５∗∗

ＧＣ３ ０．０７８ －０．０１０

ＧＣ ０．８２９∗∗ ０．７６６∗∗ ０．３７９∗∗

ＥＮＣ ０．１４７ －０．２１７ ０．３５０∗ ０．１００

Ｎ －０．１６０ －０．２３５ ０．２８１∗ －０．１１６ ０．２９１∗

　 注： ∗∗ 表示在 ０．０１ 水平上显著相关； ∗ 表示在 ０．０５ 水平上
显著相关。
　 Ｎｏｔｅ： ∗∗ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ （Ｐ＜ ０． ０１）； ∗ ｍｅａｎｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ （Ｐ＜０．０５）．

差异，根据
ＥＮＣｅｘｐ⁃ＥＮＣｏｂｓ

ＥＮＣｅｘｐ
公式，计算 ＥＮＣ 比值，再

统计 ＥＮＣ 比值的分布 （表 ４）。 频数分布显示，
５５％的基因的 ＥＮＣ 比值集中分布在 ０ ～ ０．１，２５％
的基因 ＥＮＣ 比值分布在 ０．１ ～ ０．２ 的区间，结果表

明 ＥＮＣｅｘｐ 与 ＥＮＣｏｂｓ 有 差 异。 假 如 ＥＮＣｅｘｐ 与

ＥＮＣｏｂｓ 接近时，表明基因的密码子受突变影响；本
文中 ＥＮＣｅｘｐ 与 ＥＮＣｏｂｓ 有差异较大，所以普通油

茶叶绿体基因组密码子偏好更多受选择的影响

（胡莎莎等， ２０１６）。
２．４ 对应性分析

ＲＳＣＵ 的对应分析结果表明，第一向量轴占

１０．１２％的差异，第二向量轴占 ９．３６％的差异，其余

两轴分别为 ７．９７％和 ７．４６％，前 ４ 轴累计差异为

３４．９１％，说明第一轴对普通油茶叶绿体基因组密

码子偏好性造成的影响最大。 第一轴与 ＧＣ３的相

关性为 ０．２１５ 和 ＥＮＣ 的相关性为 ０．１０４，均相关不

显著。 这说明 ＧＣ３是对普通油茶叶绿体基因组密

码子偏好性造成影响的不大，密码子的偏好性受

到其他多方面因素的影响。 以 Ａｘｉｓ １ 为横坐标，
Ａｘｉｓ ２为纵坐标，从各基因在第一、第二轴的分布

（图 ３）看出，与遗传结构相关的基因分布相对比

较集中，说明两个类基因的密码子使用是比较接

近的；而其他类别基因可能是因为密码子使用模

式不同，分布比较分散。

２．５ 最优密码子分析

以密码子的有效数量 ＥＮＣ 为标准对所有基因

的 ＣＤＳ 序列进行排序，先从排序结果的两端各选

取 ５ 个基因分别建立高表达基因库和低表达基因

库；然后使用 ＣｏｄｏｎＷ 计算两个表达库中的 ＲＳＣＵ
值，并计算高低库 ΔＲＳＣＵ 值（表 ５）；最后确定 ２２
个密码子（表中带星号的）为普通油茶叶绿体基因

组高表达优越密码子，１０ 个以 Ｕ 结尾、６ 个以 Ａ 结

尾、５ 个以 Ｃ 结尾和 １ 个以 Ｇ 结尾。
先将 ２２ 个高表达优越密码子和表 ３ 得出的

３０ 个高频密码子相比较，然后选取共有的密码子

作为最优密码子，最后确定了 １８ 个密码子为普通

油茶叶绿体基因组最优密码子，分别为 ＣＵＵ、
ＡＵＵ、 ＧＵＵ、 ＧＵＡ、 ＵＡＡ、 ＣＡＡ、 ＡＡＡ、 ＧＡＣ、 ＧＡＡ、
ＣＣＵ、 ＡＣＵ、 ＧＣＵ、 ＧＣＡ、 ＵＧＵ、 ＣＧＵ、 ＡＧＵ、 ＵＵＧ、
ＧＧＵ，其中有 ２ 个密码子以 Ｇ 或 Ｃ 结尾，其余的 １６
个密码子均以 Ａ 或 Ｕ 结尾。

３　 讨论

在 ２０ 种氨基酸中，除了甲硫氨酸和色氨酸只

有单个密码子外，其他 １８ 种氨基酸均有多种密码

子，即遗传密码子存在简并性。 密码子简并性常

常表现在第三位密码子上 （朱圣庚和徐长发，
２０１６），因此在普通油茶叶绿体基因组碱基组成中

发现，ＧＣ１、ＧＣ２显著相关，ＧＣ３ 与 ＧＣ１、ＧＣ２ 相关不

显著，且 ＧＣ３小于 ＧＣ１和 ＧＣ２，说明普通油茶叶绿

体基因组的碱基组成偏向于 Ａ 和 Ｔ，第 ３ 位密码子

通常以 Ａ、Ｔ 结尾。 这与多数植物，如文心兰（李冬

梅等， ２０１２）、甜荞（罗洪等， ２０１５）、苦荞（胡莎莎

等， ２０１６）、蝴蝶兰（续晨等， ２０１０）、蒺藜苜蓿（杨
国锋等， ２０１５）等物种的特点相一致。

突变和选择是密码子偏好形成的主要原因。
ＥＮＣ⁃ｐｌｏｔ 分析结果表明，部分基因落点位于标准

曲线附近，基因的实际 ＥＮＣ 值与理论 ＥＮＣ 值基本

一致，说明这些密码子偏好受到 ＧＣ 含量（突变）
的影响较大；而大多数基因的落点离标准曲线较

远，实际 ＥＮＣ 值与理论 ＥＮＣ 值的差异较大，受选

择的影响较大。 因此，普通油茶叶绿体密码子偏

好受到突变的影响，更多的是受到了选择的作用。
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表 ３　 普通油茶叶绿体各氨基酸相对同义密码子使用度
Ｔａｂｌｅ ３　 ＲＳＣＵ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ 氨基酸

Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
密码子
Ｃｏｄｏｎ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ７９８ １．３２ Ｓｅｒ ＵＣＵ ４８６ １．８１

ＵＵＣ ４０８ ０．６８ ＵＣＣ ２４１ ０．９０

Ｌｅｕ ＵＵＡ ７３７ ２．０１ ＵＣＡ ３１６ １．１８

ＵＵＧ ４４４ １．２１ ＵＣＧ １３６ ０．５１

ＣＵＵ ４５３ １．２４ Ｐｒｏ ＣＣＵ ３６５ １．６５

ＣＵＣ １４３ ０．３９ ＣＣＣ １５６ ０．７０

ＣＵＡ ２８５ ０．７８ ＣＣＡ ２５９ １．１７

ＣＵＧ １３４ ０．３７ ＣＣＧ １０６ ０．４８

Ｉｌｅ ＡＵＵ ８９９ １．４６ Ｔｈｒ ＡＣＵ ４３６ １．６５

ＡＵＣ ３５６ ０．５８ ＡＣＣ １９３ ０．７３

ＡＵＡ ５９５ ０．９６ ＡＣＡ ３２４ １．２３

Ｍｅｔ ＡＵＧ ５１４ １．００ ＡＣＧ １０３ ０．３９

Ｖａｌ ＧＵＵ ４３３ １．５０ Ａｌａ ＧＣＵ ５３１ １．８２

ＧＵＣ １１８ ０．４１ ＧＣＣ １８１ ０．６２

ＧＵＡ ４４５ １．５５ ＧＣＡ ３４０ １．１７

ＧＵＧ １５５ ０．５４ ＧＣＧ １１３ ０．３９

Ｔｙｒ ＵＡＵ ６５３ １．６１ Ｃｙｓ ＵＧＵ １７３ １．５２

ＵＡＣ １５８ ０．３９ ＵＧＣ ５５ ０．４８

ＴＥＲ ＵＡＡ ２７ １．５６ ＴＥＲ ＵＧＡ １４ ０．８１

ＵＡＧ １１ ０．６３ Ｔｒｐ ＵＧＧ ３９３ １．００

Ｈｉｓ ＣＡＵ ４１１ １．５７ Ａｒｇ ＣＧＵ ２９１ １．４０

ＣＡＣ １１３ ０．４３ ＣＧＣ ７１ ０．３４

Ｇｌｎ ＣＡＡ ５８４ １．５４ ＣＧＡ ２９９ １．４４

ＣＡＧ １７５ ０．４６ ＣＧＧ ８３ ０．４０

Ａｓｎ ＡＡＵ ８１１ １．５７ Ｓｅｒ ＡＧＵ ３４５ １．２８

ＡＡＣ ２２４ ０．４３ ＡＧＣ ８７ ０．３２

Ｌｙｓ ＡＡＡ ８６３ １．５３ Ａｒｇ ＡＧＡ ３８０ １．８２

ＡＡＧ ２６４ ０．４７ ＡＧＧ １２６ ０．６０

Ａｓｐ ＧＡＵ ７２３ １．６３ Ｇｌｙ ＧＧＵ ４７８ １．３０

ＧＡＣ １６３ ０．３７ ＧＧＣ １６１ ０．４４

Ｇｌｕ ＧＡＡ ８６８ １．５４ ＧＧＡ ５９０ １．６１

ＧＡＧ ２６２ ０．４６ ＧＧＧ ２３９ ０．６５

中性绘图和对应性分析均支持普通油茶密码偏好

受突变和选择共同作用。 这与已报道的文心兰

（李冬梅等， ２０１２）、蝴蝶兰（续晨等， ２０１０）、银白

杨（Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ， ２００８）、甜荞（罗洪等， ２０１５）等有

相似的结论；本文结果也印证了选择对叶绿体密

码子使用起显著影响（Ｍｏｒｔｏｎ， １９９８）。
本研究采用由高表达优越密码子和高频密

码子中选出两者共有的密码子，可以避免由于单方
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图 １　 中性绘图分析
Ｆｉｇ． １　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

图 ２　 ＥＮＣ⁃ｐｌｏｔ 绘图分析
Ｆｉｇ． ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＥＮＣ ａｎｄ ＧＣ３ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

表 ４　 ＥＮＣ 比值频数分布

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＥＮＣ ｒａｔｉｏｎ

组限
Ｃｌａｓｓ ｌｉｍｉｔ

组中值
Ｃｌａｓｓ ｍｉｄｖａｌｕｅ

频数
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｎｕｍｂｅｒ

组频
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

－０．１ ～ ０ －０．０５ ５ ０．１０

０～ ０．１ ０．０５ ２８ ０．５５

０．１ ～ ０．２ ０．１５ １３ ０．２５

０．２ ～ ０．３ ０．２５ ５ ０．１０

总计 Ｔｏｔａｌ ５１ １

法存在问题而导致结果出错，最终确定了 ＣＵＵ、
ＡＵＵ、 ＧＵＵ、 ＧＵＡ、 ＵＡＡ、 ＣＡＡ、 ＡＡＡ、 ＧＡＣ、 ＧＡＡ、

ＣＣＵ、 ＡＣＵ、 ＧＣＵ、 ＧＣＡ、 ＵＧＵ、 ＣＧＵ、 ＡＧＵ、 ＵＵＧ、
ＧＧＵ 等 １８ 个密码子为普通油茶叶绿体基因的最

优密码子。 在此基础上可以通过对目的基因的密

码子进行优化，提高该基因的表达效率，从而为改

良普通油茶重要性状奠定坚实基础。
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图 ３　 基于 ＲＳＣＵ 的对应性分析
Ｆｉｇ． ３　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＲＳＣＵ

表 ５　 普通油茶叶绿体高 ／低表达样本组的密码子用法
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｈｉｇｈ ／ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｓａｍｐｌｅ ｇｒｏｕｐ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ２３ １．０５ １０６ １．０９ －０．０４

ＵＵＣ ２１ ０．９５ ８９ ０．９１ ０．０４

Ｌｅｕ ＵＵＡ １６ １．３５ ７７ １．２９ ０．０６

ＵＵＧ∗∗ ２１ １．７７ ８４ １．４１ ０．３６

ＣＵＵ∗∗ ２１ １．７７ ８６ １．４５ ０．３２

ＣＵＣ １ ０．０８ ３１ ０．５２ －０．４４

ＣＵＡ １１ ０．９３ ５２ ０．８７ ０．０６

ＣＵＧ １ ０．０８ ２７ ０．４５ －０．３７

Ｉｌｅ ＡＵＵ∗ ３６ １．５２ １２６ １．２９ ０．２３

ＡＵＣ １７ ０．７２ ７１ ０．７３ －０．０１

ＡＵＡ １８ ０．７６ ９５ ０．９８ －０．２２

Ｍｅｔ ＡＵＧ ２６ １．００ ７３ １．００ ０．００

Ｖａｌ ＧＵＵ∗∗∗ １９ ２．００ ５１ １．３８ ０．６２

ＧＵＣ ０ ０．００ ２３ ０．６２ －０．６２

ＧＵＡ∗∗∗ １８ １．８９ ４５ １．２２ ０．６７

ＧＵＧ １ ０．１１ ２９ ０．７８ －０．６７

Ｔｙｒ ＵＡＵ １６ １．４５ １１８ １．６１ －０．１６

ＵＡＣ∗ ６ ０．５５ ２９ ０．３９ ０．１６

ＴＥＲ ＵＡＡ∗∗∗ ３ １．８０ ２ １．２０ ０．６０

ＵＡＧ ２ １．２０ ２ １．２０ ０．００

Ｈｉｓ ＣＡＵ １４ １．４７ ７８ １．６１ －０．１４

ＣＡＣ∗ ５ ０．５３ １９ ０．３９ ０．１４

Ｇｌｎ ＣＡＡ∗∗ １８ １．７１ ９２ １．３５ ０．３６

ＣＡＧ ３ ０．２９ ４４ ０．６５ －０．３６

Ａｓｎ ＡＡＵ ２３ １．１２ １５５ １．５１ －０．３９

２４１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



续表５

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

ＡＡＣ∗∗ １８ ０．８８ ５０ ０．４９ ０．３８

Ｌｙｓ ＡＡＡ∗∗ ２８ １．７０ １４３ １．３２ ０．３８

ＡＡＧ ５ ０．３０ ７４ ０．６８ －０．３８

Ａｓｐ ＧＡＵ １１ １．４７ １６４ １．６５ －０．１８

ＧＡＣ∗ ４ ０．５３ ３５ ０．３５ ０．１８

Ｇｌｕ ＧＡＡ∗ ３１ １．５９ １４３ １．３５ ０．２４

ＧＡＧ ８ ０．４１ ６９ ０．６５ －０．２４

Ｓｅｒ ＵＣＵ １９ １．７０ ８６ １．６２ ０．０８

ＵＣＣ １２ １．０７ ６１ １．１５ －０．０８

ＵＣＡ ８ ０．７２ ６０ １．１３ －０．４１

ＵＣＧ ７ ０．６３ ３８ ０．７２ －０．０９

Ｐｒｏ ＣＣＵ∗ １３ １．６８ ５４ １．３８ ０．３０

ＣＣＣ ４ ０．５２ ３３ ０．８４ －０．３２

ＣＣＡ ９ １．１６ ４５ １．１５ ０．０１

ＣＣＧ ５ ０．６５ ２５ ０．６４ ０．０１

Ｔｈｒ ＡＣＵ∗∗∗ １７ １．８９ ４８ １．３３ ０．５６

ＡＣＣ∗ ８ ０．８９ ２７ ０．７５ ０．１４

ＡＣＡ １０ １．１１ ４６ １．２８ －０．１７

ＡＣＧ １ ０．１１ ２３ ０．６４ －０．５３

Ａｌａ ＧＣＵ∗∗∗ ３９ ２．３６ ５４ １．７３ ０．６３

ＧＣＣ ６ ０．３６ ２８ ０．９０ －０．５４

ＧＣＡ∗ ２０ １．２１ ３１ ０．９９ ０．２２

ＧＣＧ １ ０．０６ １２ ０．３８ －０．２２

Ｃｙｓ ＵＧＵ∗∗∗ ６ ２．００ ３４ １．３９ ０．６１

ＵＧＣ ０ ０．００ １５ ０．６１ －０．６１

ＴＥＲ ＵＧＡ ０ ０．００ １ ０．６０ －０．６０

Ｔｒｐ ＵＧＧ １５ １．００ ６７ １．００ ０．００

Ａｒｇ ＣＧＵ∗∗∗ ２３ １．９７ ３７ ０．８８ １．０９

ＣＧＣ ３ ０．２６ １７ ０．４１ －０．１５

ＣＧＡ １６ １．３７ ５９ １．４１ －０．０４

ＣＧＧ ２ ０．１７ ２４ ０．５７ －０．４０

Ｓｅｒ ＡＧＵ∗∗ １７ １．５２ ５７ １．０８ ０．４４

ＡＧＣ ４ ０．３６ １６ ０．３０ ０．０６

Ａｒｇ ＡＧＡ ２１ １．８０ ８１ １．９４ －０．１４

ＡＧＧ ５ ０．４３ ３３ ０．７９ －０．３６

Ｇｌｙ ＧＧＵ∗∗∗ ２８ １．９０ ４５ ０．９４ ０．９６

ＧＧＣ ７ ０．４７ １９ ０．４０ ０．０７

ＧＧＡ １８ １．２２ ８０ １．６７ －０．４５

ＧＧＧ ６ ０．４１ ４８ １．００ －０．５９

　 注： ∗ 表示 ΔＲＳＣＵ ＞ ０．０８； ∗∗ 表示 ΔＲＳＣＵ ＞ ０．３； ∗∗∗ 表示 ΔＲＳＣＵ ＞ ０．５。
　 Ｎｏｔｅ： ∗ ｍｅａｎｓ ΔＲＳＣＵ ＞ ０．０８； ∗∗ ｍｅａｎｓ ΔＲＳＣＵ ＞ ０．３； ∗∗∗ ｍｅａｎｓ ΔＲＳＣＵ ＞ ０．５．
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