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　 　 摘要:　 为明确海甜菜线粒体和叶绿体基因组密码子使用偏好性及影响因素ꎬ以海甜菜线粒体基因组 １３６ 条蛋

白编码序列(ＣＤＳ)和叶绿体基因组 ５２ 条蛋白编码序列为数据源ꎬ利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ 和 ＣＵＳＰ 软件ꎬ结合密码子使用的中

性绘图分析、有效密码子数分析(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)、偏倚性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)ꎬ探究海甜菜线粒体和叶绿体基因组密码子使用

的偏好性ꎬ并明确最优密码子ꎮ 结果显示:海甜菜线粒体和叶绿体基因组中所有密码子的平均 Ｇ＋Ｃ 碱基含量分别为

４３􀆰 ４２％和 ３７􀆰 ９２％ꎻ密码子第 ３ 位碱基多为 Ａ 或 Ｕꎮ 线粒体和叶绿体基因组有效密码子数(ＥＮＣ)分别为３６􀆰 ４４~６１􀆰 ００
和３５􀆰 ００~５２􀆰 ０１ꎬ平均值为 ５２􀆰 ２３ 和 ４６􀆰 １０ꎮ 自然选择是影响海甜菜线粒体和叶绿体基因组密码子使用偏好性的主要

原因ꎻＧＣＵ、ＡＧＧ、ＧＣＵ、ＣＧＡ 等 ２７ 个密码子可视为最优密码子ꎮ 本研究结果为海甜菜线粒体和叶绿体基因组的研究

和遗传多样性分析提供了参考依据ꎮ
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Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ
Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.
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(１.Ｔｈｅ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ Ｑｉｎｇｈａｉ Ｍｉｎｚｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｘｉｎｉｎｇ ８１０００７ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｑｉｎｇｈａｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｉａｌ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ
Ｈｉｇｈ￣ｖａｌｕｅ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ｐｌａｎｔｓꎬ Ｘｉｎｉｎｇ ８１０００７ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３.Ｑｉｎｇｈａｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｉａｌ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ Ｔｅｓｔｉｎｇ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａ￣
ｔｏｒｙꎬ Ｘｉｎｉｎｇ ８１０００７ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ４.Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｅｃｏ￣ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕꎬ Ｓｔａｔｅ Ｅｔｈｎｉｃ Ａｆｆａｉｒｓ
Ｃｏｍｍｉｓｓｉｏｎꎬ Ｘｉｎｉｎｇ ８１０００７ꎬ Ｃｈｉｎａ)

　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｃｌａｒｉｆｙ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ
Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.ꎬ １３６ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ (ＣＤＳ) ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ５２ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ａｓ ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ. Ｕｓｉｎｇ Ｃｏｄｏｎ Ｗ ａｎｄ ＣＵＳＰ ｓｏｆｔｗａｒｅꎬ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｅｕ￣

ｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ) ａｎｄ ｂｉａｓ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)ꎬ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｂｅｔａ
ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｗａｓ ｅｘｐｌｏｒｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ｗａｓ ｄｅ￣
ｔｅｒｍｉｎｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ
ａｌｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ
Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｗａｓ ４３.４２％ ａｎｄ ３７.９２％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.
Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｂａｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｗａｓ ｍｏｓｔｌｙ Ａ ｏｒ Ｕ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅｓ ｗａｓ ３６.４４－ ６１. ００ ａｎｄ ３５.００－ ５２. ０１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ
ｗｉｔｈ ａｎ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ５２.２３ ａｎｄ ４６.１０. Ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ
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ｍａｉｎ ｒｅａｓｏｎ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.. Ｔｗｅｎｔｙ￣ｓｅｖｅｎ
ｃｏｄｏｎｓꎬ ｓｕｃｈ ａｓ ＧＣＵꎬ ＡＧＧꎬ ＧＣＵ ａｎｄ ＣＧＡꎬ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｒｅｇａｒｄｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｒｅｆｅｒ￣
ｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.ꎻ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎻ ｃｏｄｏｎꎻ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ

　 　 密码子偏好性是生物基因组进化的一个重要特

征[１]ꎬ植物密码子偏好性研究对探究植物分子进化

和外源蛋白质表达有着重要的意义[２]ꎮ 植物在进

化过程中密码子的使用会受到环境选择、碱基突变、
基因漂变等因素的影响[３￣４]ꎮ 作为传递生物遗传信

息的序列单位ꎬ密码子具有简并性ꎬ常出现 ２ 个或多

个密码子编码同一种氨基酸的现象[５]ꎮ 编码同一

种氨基酸的不同密码子称为同义密码子 ( ｓｙｎｏｎｙ￣
ｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ) [６] ꎮ ６４ 个密码子编码 ２０ 种氨基酸和

３ 个终止密码子[６]ꎮ 同义密码子在不同基因组中使

用的频率并不相同ꎬ甚至在同一基因组的不同基因

中也不相同ꎬ这种不平等使用同义密码子的现象被

称为同义密码子使用偏好性[７]ꎮ
海甜菜(Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.)是所有驯化甜菜

的祖先[８￣９]ꎬ通常被称为野生甜菜ꎬ起源于马德拉群

岛[１０￣１１]ꎮ 海甜菜亚种主要有 ４ 个ꎬ而全部的栽培种

属于 Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｖｕｌｇａｒｉｓ 亚种[１２￣１３]ꎮ 海甜菜

种群在干旱和盐碱化高的地区有较好的适应性[１４]ꎮ
中国海甜菜栽培种(甜菜)主要分布在东北、西北和

华北等地区[１５]ꎮ 海甜菜根富含多种营养成分、维生

素和生物活性物质ꎬ具有较高的抗氧化性能ꎬ在食品

生产中得到了较多的应用[１６￣１７]ꎮ
叶绿体和线粒体是植物能量利用和转化的主要

细胞器[１８￣１９]ꎮ 线粒体基因组具有重排进化快、ＤＮＡ
插入容易等特点[２０￣２１]ꎬ而叶绿体基因组具有较小的

进化率和较大的保守性ꎬ基因拷贝数较多、单亲遗传

等特点[２２]ꎮ 目前ꎬ对植物线粒体基因组的研究主要

侧重于基因结构与功能、基因表达水平调控、核质互

作及线粒体的起源进化等领域[２３￣２４]ꎬ对叶绿体基因

组的研究侧重植物叶绿体遗传进化等方面[２５]ꎮ
目前海甜菜完整线粒体和叶绿体基因组已经公

布[２６]ꎬ但海甜菜细胞器基因组密码子使用偏好性还

缺乏分析ꎮ 本研究利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ 和 ＣＵＳＰ 软件和海

甜菜线粒体和叶绿体细胞器基因组的蛋白质编码序

列(ＣＤＳ)ꎬ结合密码子使用的中性绘图分析、有效密

码子数(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)分析、偏倚性(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)分析ꎬ明
确海甜菜细胞器基因组密码子使用的偏好性及最优

密码子ꎮ 以期为海甜菜基因资源的利用和其他相关

研究提供依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 海甜菜细胞器基因组序列的获取

海甜菜线粒体和叶绿体基因组完整序列均来自

ＮＣＢＩ 数据库 ( ＧｅｎＢａｎｋ 接收号为: ＦＰ８８５８４５. １ 和

ＯＮ６４１３００.１)ꎮ 依据密码子偏好性分析的序列选择

标准[２７]ꎬ在基因编码序列(ＣＤＳ)中ꎬ选择长度>３００
ｂｐꎬ以 ＡＴＧ 开始ꎬＴＡＧ、ＴＡＡ、ＴＧＡ 结尾ꎬ内部不存在

终止密码子及重复序列的编码序列进行分析ꎮ
１.２　 密码子碱基组成分析

利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ 软件分析线粒体和叶绿体基因

组中符合密码子偏好性分析条件的 ＣＤＳ 序列ꎬ获得

各 ＣＤＳ 的有效密码子数(ＥＮＣ)、同义密码子相对使

用度(ＲＳＣＵ) [２８]ꎮ 利用 ＣＵＳＰ 在线软件(ｈｔｔｐ: / / ｅｍ￣
ｂｏｓｓ.ｔｏｕｌｏｕｓｅ. ｉｎｒａ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｅｍｂｏｓｓ / ｃｕｓｐ)分析密码

子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣ１)、第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含

量(ＧＣ２)、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣ３)、３ 位碱基平

均 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣａｌｌ)、第 ３ 位碱基上 Ａ、Ｔ、Ｃ、Ｇ 碱基

的含量 Ａ３、Ｔ３、Ｃ３、Ｇ３及同义密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ
含量(ＧＣ３Ｓ)等参数[２９￣３０]ꎮ
１.３　 中性绘图分析

以线粒体和叶绿体基因密码子 ＧＣ１和 ＧＣ２平均

值 ＧＣ１２为纵坐标ꎬＧＣ３为横坐标制作中性图[３１]ꎮ 若

ＧＣ１２与 ＧＣ３之间显著相关ꎬ回归曲线斜率接近于 １ꎬ
表明密码子偏好性的成因主要源于碱基突变ꎬ反之

则说明密码子偏好性受到自然选择影响较大[３２]ꎮ
１.４　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析

以线粒体和叶绿体基因密码子 ＧＣ３为横坐标ꎬ
ＥＮＣ 为纵坐标绘制 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 图ꎮ 以公式ＥＮＣｅｘｐ ＝ ２＋
ＧＣ３＋ ２９ / [ＧＣ３ ＋(１ －ＧＣ３) ２] [３３] 绘制标准曲线ꎮ 以

(ＥＮＣｅｘｐ－ＥＮＣｏｂｓ) / ＥＮＣｅｘｐ计算各基因有效密码子比

值(ＥＮＣｏｂｓ为各基因实际 ＥＮＣ)ꎬ并进行海甜菜线粒

体和叶绿体基因组有效密码子比值频数分布分析ꎮ
基因密码子 ＥＮＣ 取值范围为２０~ ６１ꎮ 当 ＥＮＣ 取值

为 ２０ 时ꎬ表示每个氨基酸只使用一个密码子ꎬ为极
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端偏好ꎻＥＮＣ 取值为 ６１ 时ꎬ表示密码子偏向随机使

用ꎬ不存在使用偏好[３４￣３５]ꎮ
１.５　 海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子偏倚分析

(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)
　 　 以海甜菜线粒体和叶绿体基因组 Ｇ３ / (Ｇ３ ＋Ｃ３)
为横坐标ꎬＡ３ / (Ａ３ ＋Ｕ３)为纵坐标ꎬ制作基因密码子

偏倚分析图(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ) [２８]ꎮ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 图中心点代表

无偏性使用时的密码子状态ꎬ即 Ａ＝Ｕ 且 Ｃ＝Ｇꎬ其余

点与中心点的矢量距离则代表各基因密码子碱基偏

倚程度和方向[３６]ꎮ
１.６　 最优密码子的确定

以海甜菜线粒体和叶绿体各基因的 ＥＮＣ 排序ꎬ
从前后两端各选取 １０％的基因ꎬ分别建立高表达基

因库和低表达基因库ꎬ利用软件 Ｃｏｄｏｎ Ｗ 计算高表

达和低表达基因同义密码子相对使用度(ＲＳＣＵ)及
其差值(△ＲＳＣＵ)ꎬ定义△ＲＳＣＵ≥０􀆰 ０８ 且高表达基

因ＲＳＣＵ≥１􀆰 ００ 的密码子为最优密码子[３７￣３８]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 海甜菜密码子特征分析

本研究共筛选得到 １３６ 个海甜菜线粒体基因编

码序列(ＣＤＳ)和 ５２ 个叶绿体基因编码序列ꎮ 线粒

体基因组密码子 ３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣａｌｌ)为
４３􀆰 ４２％ꎬ ＧＣ１、 ＧＣ２、 ＧＣ３ 及 ＧＣ３Ｓ 分别 为 ４６􀆰 ９８％、
４１􀆰 ２１％、４２􀆰 ０６％及 ４２􀆰 ２３％(表 １)ꎮ 叶绿体基因组

密码子 ３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣａｌｌ)为 ３７􀆰 ９２％ꎬ
ＧＣ１、 ＧＣ２、 ＧＣ３ 及 ＧＣ３Ｓ 分别为 ４６􀆰 ６７％、 ３９􀆰 １１％、
２７􀆰 ９７％及 ２８􀆰 １３％(表 ２)ꎮ 线粒体基因组 ＥＮＣ 的

均值为 ５２􀆰 ２３ꎬ介于３６􀆰 ４４~ ６１􀆰 ００ꎬＥＮＣ>４５ 的基因

有 １２１ 个ꎻ叶绿体基因组有效密码子数(ＥＮＣ)介于

３５􀆰 ００~５２􀆰 ０１ꎬ均值为 ４６􀆰 １０ꎬＥＮＣ>４５ 的基因有 ３５
个ꎮ 本研究中海甜菜线粒体基因组 ＥＮＣ 均值为

５２􀆰 ２３ꎬ叶绿体均值为 ４６􀆰 １０ꎬ更加接近 ６１ꎬ说明海甜

菜线粒体和叶绿体基因组密码子偏好性较弱ꎮ

表 １　 海甜菜线粒体基因编码序列(ＣＤＳ)密码子各位置的 Ｇ＋Ｃ 含量及有效密码子数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ａｔ ｅａｃｈ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (ＣＤＳ) ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｂｅｔａ
ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

基因　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ａｔｐ１ ５０７ ５８.１９ ４１.２２ ３５.９０ ４５.１０ ５３.９７ ３６.３０
ａｔｐ４ １９９ ４７.２４ ４１.７１ ３６.６８ ４１.８８ ６１.００ ３７.００
ａｔｐ８ １６３ ３５.５８ ３６.８１ ４１.１０ ３７.８３ ５０.１２ ４２.３０
ｃｃｍＢ ２０７ ４３.４８ ４１.５５ ３４.７８ ３９.９４ ５４.３４ ３５.００
ｃｃｍＦＣ ４３９ ４８.７５ ４３.５１ ４３.２８ ４５.１８ ５６.６３ ４４.００
ｃｃｍＦＮ ５７８ ４９.６５ ４５.８５ ４０.１４ ４５.２１ ５３.６２ ４０.１０
ｃｏｂ ３９４ ４８.９８ ４０.３６ ３３.２５ ４０.８６ ５０.５０ ３３.４０
ｃｏｘ１ ５２５ ４７.２４ ４２.４８ ３６.９５ ４２.２２ ５１.００ ３７.２０
ｃｏｘ２ ２６１ ５０.５７ ３７.９３ ３０.６５ ３９.７２ ４５.７４ ３０.４０
ｃｏｘ３ ２６６ ５０.７５ ４１.３５ ３２.３３ ４１.４８ ５１.７９ ３２.１０
ｍａｔ￣ｒ ６５６ ５１.９８ ４３.２９ ５６.７１ ５０.６６ ５５.９４ ５７.１０
ｎａｄ２ ４８９ ４１.１０ ４１.９２ ３１.７０ ３８.２４ ４７.３０ ３１.５０
ｎａｄ３ １１９ ４２.０２ ４０.３４ ３３.６１ ３８.６６ ５２.１７ ３３.６０
ｎａｄ４ ４９６ ４３.９５ ３８.３１ ３４.８８ ３９.０５ ５２.１６ ３５.５０
ｎａｄ６ ２０６ ４１.７５ ３６.４１ ３７.８６ ３８.６７ ５０.９９ ３７.９０
ｎａｄ７ ３９２ ５６.１２ ４２.０９ ３１.８９ ４３.３７ ４６.０１ ３２.３０
ｎａｄ９ １９３ ４９.７４ ３７.８２ ３２.１２ ３９.９０ ５２.５８ ３２.３０
ｏｒｆ１００ａ １０１ ４１.５８ ３４.６５ ２４.７５ ３３.６６ ３８.２０ ２３.４０
ｏｒｆ１００ｇ １０１ ５１.４９ ３７.６２ ４２.５７ ４３.８９ ４２.００ ４３.２０
ｏｒｆ１０２ａ １０３ ４９.５１ ５２.４３ ４９.５１ ５０.４９ ５５.９３ ４９.００
ｏｒｆ１０２ｅ １０３ ５２.４３ ４４.６６ ４２.７２ ４６.６０ ５５.４２ ４１.８０
ｏｒｆ１０３ａ １０４ ３６.５４ ３８.４６ ４５.１９ ４０.０６ ４８.３７ ４５.８０
ｏｒｆ１０３ｂ １０４ ５０.００ ５２.８８ ４１.３５ ４８.０８ ４２.８１ ４１.２０
ｏｒｆ１０３ｃ １０４ ３９.４２ ４０.３８ ４８.０８ ４２.６３ ６１.００ ４８.５０
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续表 １　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ １
基因　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ｏｒｆ１０４ａ １０５ ４７.６２ ４２.８６ ４６.６７ ４５.７１ ５５.８８ ４７.５０
ｏｒｆ１０５ａ １０６ ３７.７４ ５６.６０ ６０.３８ ５１.５７ ５５.７５ ６０.２０
ｏｒｆ１０５ｂ １０６ ４９.０６ ５１.８９ ５１.８９ ５０.９４ ４８.２６ ５２.００
ｏｒｆ１０５ｃ １０６ ５１.８９ ４８.１１ ４０.５７ ４６.８６ ４９.８５ ４１.６０
ｏｒｆ１０５ｄ １０６ ４３.４０ ４２.４５ ４７.１７ ４４.３４ ５４.３２ ４６.６０
ｏｒｆ１０６ａ １０７ ４５.７９ ４３.９３ ５８.８８ ４９.５３ ４２.２２ ５７.７０
ｏｒｆ１０６ｂ １０７ ４２.０６ ３８.３２ ５４.２１ ４４.８６ ６１.００ ５５.８０
ｏｒｆ１０６ｃ １０７ ５１.４０ ３６.４５ ４６.７３ ４４.８６ ６１.００ ４８.５０
ｏｒｆ１０７ａ １０８ ４７.２２ ３８.８９ ４４.４４ ４３.５２ ４６.０６ ４３.８０
ｏｒｆ１０７ｂ １０８ ４７.２２ ５６.４８ ５６.４８ ５３.４０ ５８.４８ ５６.４０
ｏｒｆ１０７ｃ １０８ ５８.３３ ４０.７４ ５８.３３ ５２.４７ ５３.９５ ５７.３０
ｏｒｆ１０８ａ １０９ ３８.５３ ４２.２０ ３５.７８ ３８.８４ ４０.５４ ３５.２０
ｏｒｆ１０８ｂ １０９ ３９.４５ ４３.１２ ４９.５４ ４４.０４ ５２.１１ ５０.００
ｏｒｆ１０８ｃ １０９ ５２.２９ ４５.８７ ２９.３６ ４２.５１ ５１.８３ ２９.００
ｏｒｆ１０９ａ １１０ ３５.４５ ５６.３６ ３２.７３ ４１.５２ ４４.３３ ３３.００
ｏｒｆ１０９ｃ １１０ ４０.００ ４０.９１ ４５.４５ ４２.１２ ５３.３６ ４６.２０
ｏｒｆ１１０ｂ １１１ ４８.６５ ４４.１４ ４４.１４ ４５.６５ ６１.００ ４５.４０
ｏｒｆ１１１ａ １１２ ４４.６４ ４４.６４ ４７.３２ ４５.５４ ５６.６４ ４７.７０
ｏｒｆ１１２ｂ １１３ ３８.９４ ４４.２５ ４１.５９ ４１.５９ ４３.０９ ４０.４０
ｏｒｆ１１３ａ １１４ ５５.２６ ３６.８４ ５０.００ ４７.３７ ５９.５０ ５０.００
ｏｒｆ１１４ａ １１５ ５４.７８ ４６.０９ ３８.２６ ４６.３８ ５７.２７ ３８.７０
ｏｒｆ１１４ｂ １１５ ４３.４８ ３８.２６ ５０.４３ ４４.０６ ６１.００ ５１.８０
ｏｒｆ１１４ｃ １１５ ４５.２２ ３５.６５ ４０.００ ４０.２９ ５１.１８ ４１.７０
ｏｒｆ１１４ｄ １１５ ４６.９６ ４５.２２ ３５.６５ ４２.６１ ３８.３２ ３６.００
ｏｒｆ１１５ａ １１６ ４１.３８ ４６.５５ ３７.０７ ４１.６７ ４７.４４ ３７.８０
ｏｒｆ１１５ｂ １１６ ４５.６９ ３９.６６ ４５.６９ ４３.６８ ４８.１１ ４４.２０
ｏｒｆ１１５ｃ １１６ ３６.２１ ３４.４８ ３５.３４ ３５.３４ ５１.１９ ３５.７０
ｏｒｆ１１６ａ １１７ ５２.１４ ３８.４６ ４０.１７ ４３.５９ ４２.９８ ４１.１０
ｏｒｆ１１６ｂ １１７ ４３.５９ ５０.４３ ３５.９０ ４３.３０ ５０.９７ ３６.２０
ｏｒｆ１１９ａ １２０ ３５.８３ ３３.３３ ５２.５０ ４０.５６ ４５.３５ ５３.９０
ｏｒｆ１１９ｂ １２０ ２８.３３ ４５.８３ ２６.６７ ３３.６１ ４５.７６ ２５.６０
ｏｒｆ１２０ｂ １２１ ４２.９８ ３４.７１ ３９.６７ ３９.１２ ３９.３５ ４０.２０
ｏｒｆ１２１ １２２ ４６.７２ ４８.３６ ４８.３６ ４７.８１ ５８.３１ ４８.７０
ｏｒｆ１２２ １２３ ４７.１５ ４３.０９ ５２.８５ ４７.７０ ５５.０７ ５３.８０
ｏｒｆ１２２ｂ １２３ ５９.３５ ５４.４７ ５２.８５ ５５.５６ ５１.９９ ５２.２０
ｏｒｆ１２４ １２５ ５２.００ ４３.２０ ４１.６０ ４５.６０ ６０.５４ ４１.００
ｏｒｆ１２５ａ １２６ ４５.２４ ６５.８７ ５７.１４ ５６.０８ ５７.７８ ５７.４０
ｏｒｆ１２５ｂ １２６ ４３.６５ ４５.２４ ３９.６８ ４２.８６ ６１.００ ４０.５０
ｏｒｆ１３１ １３２ ４９.２４ ４７.７３ ４６.２１ ４７.７３ ５７.７４ ４５.８０
ｏｒｆ１３３ｂ １３４ ４７.０１ ４３.２８ ３６.５７ ４２.２９ ５４.０６ ３７.４０
ｏｒｆ１３３ｃ １３４ ５６.７２ ４８.５１ ４１.０４ ４８.７６ ５６.０７ ３９.７０
ｏｒｆ１３４ａ １３５ ４６.６７ ４０.７４ ３６.３０ ４１.２３ ５２.２５ ３７.４０
ｏｒｆ１３４ｃ １３５ ５４.０７ ４５.９３ ４８.８９ ４９.６３ ５８.３６ ４８.１０
ｏｒｆ１３５ａ １３６ ４４.１２ ２９.４１ ３５.２９ ３６.２７ ５０.５５ ３４.６０
ｏｒｆ１３６ｂ １３７ ４５.９９ ３７.９６ ４３.８０ ４２.５８ ５５.２１ ４４.４０
ｏｒｆ１３７ １３８ ５５.８０ ３４.７８ ５３.６２ ４８.０７ ４９.０６ ５５.４０
ｏｒｆ１３８ １３９ ４６.７６ ４８.９２ ４５.３２ ４７.００ ５１.９０ ４５.４０

７０８１包国媛等:海甜菜线粒体和叶绿体基因组密码子使用偏好性分析



续表 １　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ １
基因　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ｏｒｆ１４０ １４１ ５１.０６ ４６.８１ ４１.１３ ４６.３４ ４９.１５ ４１.９０
ｏｒｆ１４３ａ １４４ ５５.５６ ４９.３１ ４４.４４ ４９.７７ ５３.０８ ４３.６０
ｏｒｆ１４３ｂ １４４ ４５.８３ ３１.２５ ３６.１１ ３７.７３ ３８.４９ ３５.９０
ｏｒｆ１４５ｄ １４６ ５８.２２ ５９.５９ ５９.５９ ５９.１３ ５１.３０ ６０.３０
ｏｒｆ１４６ １４７ ４８.９８ ３８.１０ ４４.２２ ４３.７６ ５５.２５ ４５.３０
ｏｒｆ１４７ｂ １４８ ５０.００ ３５.１４ ３５.１４ ４０.０９ ５２.１９ ３５.７０
ｏｒｆ１４８ １４９ ４２.９５ ３４.２３ ３６.２４ ３７.８１ ４７.８０ ３５.９０
ｏｒｆ１５２ａ １５３ ４５.１０ ４４.４４ ４７.７１ ４５.７５ ５４.３５ ４７.３０
ｏｒｆ１５２ｂ １５３ ３７.９１ ３２.０３ ４８.３７ ３９.４３ ４４.２５ ４７.７０
ｏｒｆ１５５ｂ １５６ ５５.７７ ４４.８７ ３４.６２ ４５.０９ ４８.５１ ３４.９０
ｏｒｆ１６２ １６３ ４４.１７ ２８.８３ ２８.２２ ３３.７４ ４３.７９ ２８.１０
ｏｒｆ１６６ １６７ ４３.１１ ４４.９１ ４３.１１ ４３.７１ ５５.８０ ４４.７０
ｏｒｆ１６９ａ １７０ ４９.４１ ５３.５３ ５４.１２ ５２.３５ ４９.９０ ５３.９０
ｏｒｆ１６９ｃ １７０ ４７.６５ ４５.８８ ４５.２９ ４６.２７ ５５.４８ ４６.３０
ｏｒｆ１７４ｂ １７５ ４４.５７ ４１.１４ ４２.２９ ４２.６７ ６１.００ ４２.９０
ｏｒｆ１７５ １７６ ４４.８９ ３６.９３ ３６.３６ ３９.３９ ４５.３２ ３６.３０
ｏｒｆ１７６ａ １７７ ５２.５４ ５４.８０ ５５.３７ ５４.２４ ５４.２２ ５６.５０
ｏｒｆ１７８ｂ １７９ ４５.８１ ３８.５５ ３９.１１ ４１.１５ ５３.６９ ３９.００
ｏｒｆ１８７ａ １８８ ３８.８３ ３５.１１ ３２.４５ ３５.４６ ４８.１４ ３２.４０
ｏｒｆ１８９ １９０ ４３.６８ ４２.１１ ４２.６３ ４２.８１ ４６.３７ ４２.８０
ｏｒｆ１９２ １９３ ４４.５６ ３６.２７ ３９.９０ ４０.２４ ５２.９４ ４０.４０
ｏｒｆ１９３ １９４ ５０.００ ３４.５４ ４１.２４ ４１.９２ ５６.７２ ４１.６０
ｏｒｆ１９８ａ １９９ ６０.３０ ４７.２４ ５３.７７ ５３.７７ ６１.００ ５２.９０
ｏｒｆ１９９ ２００ ５１.５０ ３４.５０ ３８.５０ ４１.５０ ５３.６５ ３８.５０
ｏｒｆ２０４ ２０５ ３６.５９ ３６.５９ ３３.１７ ３５.４５ ５８.２６ ３２.７０
ｏｒｆ２０８ ２０９ ４４.９８ ４４.０２ ４４.０２ ４４.３４ ５８.２１ ４３.６０
ｏｒｆ２１７ａ ２１８ ４０.８３ ３４.４０ ４５.８７ ４０.３７ ５３.６６ ４６.２０
ｏｒｆ２１７ｃ ２１８ ３７.１６ ３６.７０ ４３.５８ ３９.１４ ５６.２６ ４５.００
ｏｒｆ２２４ａ ２２５ ４７.１１ ２９.３３ ３９.５６ ３８.６７ ５５.０２ ３９.４０
ｏｒｆ２２７ ２２８ ５１.７５ ３５.９６ ４２.５４ ４３.４２ ６１.００ ４２.２０
ｏｒｆ２３８ ２３９ ４３.５１ ４０.５９ ３６.８２ ４０.３１ ４４.９０ ３６.１０
ｏｒｆ２４９ ２５０ ５０.００ ４３.２０ ４４.４０ ４５.８７ ５９.５９ ４３.７０
ｏｒｆ２５１ ２５１ ４３.０３ ３２.２７ ２８.６９ ３４.６６ ４８.１３ ２８.９０
ｏｒｆ２５６ ２５７ ４９.８１ ４２.０２ ４５.５３ ４５.７８ ６０.４６ ４６.００
ｏｒｆ２７０ ２７１ ５１.２９ ３５.４２ ５０.５５ ４５.７６ ５７.４３ ５０.９０
ｏｒｆ２７３ ２７４ ４８.１８ ４１.６１ ４３.８０ ４４.５３ ５６.３４ ４３.３０
ｏｒｆ２８１ ２８２ ４９.６５ ３１.５６ ４１.４９ ４０.９０ ６１.００ ４１.８０
ｏｒｆ２８２ ２８３ ５５.１２ ３６.７５ ４８.７６ ４６.８８ ５０.２８ ４８.７０
ｏｒｆ２８８ ２８９ ４４.２９ ４０.１４ ３５.９９ ４０.１４ ５２.５７ ３６.７０
ｏｒｆ２９０ ２９１ ４６.０５ ３４.０２ ４４.６７ ４１.５８ ５７.１０ ４４.３０
ｏｒｆ２９４ ２９５ ５３.５６ ４６.１０ ４７.８０ ４９.１５ ５７.５０ ４８.６
ｏｒｆ３００ ３０１ ４８.１７ ４９.８３ ３８.８７ ４５.６３ ５３.４６ ３８.６０
ｏｒｆ３１０ａ ３１１ ４４.６９ ３２.８０ ４０.５１ ３９.３４ ５０.４３ ４１.００
ｏｒｆ３１５ ３１６ ５２.８５ ３７.０３ ５３.８０ ４７.８９ ５１.０８ ５３.１０
ｏｒｆ３１７ ３１８ ５６.２９ ４１.８２ ４９.０６ ４９.０６ ６１.００ ４８.９０
ｏｒｆ３２９ａ ３３０ ４８.１８ ３３.３３ ３９.０９ ４０.２０ ５２.５１ ３８.８０
ｏｒｆ３４８ ３４９ ４１.２６ ２９.８０ ４５.５６ ３８.８７ ５３.４５ ４６.３０
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续表 １　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ １
基因　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ｏｒｆ３５２ ３５３ ４９.２９ ３２.８６ ４１.３６ ４１.１７ ４８.９４ ４０.９０
ｏｒｆ３９３ ３９４ ３４.２６ ３１.９８ ３８.８３ ３５.０３ ５３.３３ ３９.６０
ｏｒｆ３９９ ４００ ４２.７５ ４２.７５ ３５.００ ４０.１７ ４９.５５ ３４.８０
ｏｒｆ４９６ｂ ４９７ ４５.２７ ３２.８０ ４６.６８ ４１.５８ ５８.６９ ４６.６０
ｏｒｆ５１８ ５１９ ４８.７５ ４４.７０ ３８.３４ ４３.９３ ４９.９５ ３８.４０
ｏｒｆ５７５ ５７６ ４６.７０ ４２.３６ ３７.６７ ４２.２５ ５１.６６ ３７.８０
ｏｒｆ６７０ ６７１ ４３.９６ ３２.０４ ３５.７７ ３７.２６ ４８.０３ ３５.５０
ｏｒｆ７６４ ７６５ ５３.２０ ３９.０８ ５２.９４ ４８.４１ ５２.６９ ５２.９０
ｏｒｆ７７４ ７７５ ４６.８４ ３２.５２ ４１.２９ ４０.２２ ５２.６４ ４１.４０
ｏｒｆ９９ａ １００ ６０.００ ３３.００ ５６.００ ４９.６７ ５１.３６ ５５.７０
ｏｒｆ９９ｂ １００ ４７.００ ４３.００ ４３.００ ４４.３３ ４７.８４ ４４.１０
ｏｒｆ９９ｇ １００ ４４.００ ４２.００ ４２.００ ４２.６７ ４９.８６ ４１.７０
ｒｐｌ５ １８７ ５０.８０ ３５.２９ ４０.６４ ４２.２５ ５６.９９ ４１.００
ｒｐｓ１２ １２６ ５３.９７ ４８.４１ ３０.１６ ４４.１８ ５０.５８ ３１.９０
ｒｐｓ１３ １１７ ４７.０１ ３７.６１ ２１.３７ ３５.３３ ３６.４４ ２０.２０
ｒｐｓ３ ５５２ ４２.３９ ３９.３１ ３９.３１ ４０.３４ ５５.７４ ３９.７０
ｒｐｓ４ ３１６ ４１.１４ ３９.５６ ３４.８１ ３８.５０ ５２.５９ ３５.８０
ｒｐｓ７ １５６ ５４.４９ ４４.８７ ２５.００ ４１.４５ ４７.２７ ２５.７０

ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３ 分别为第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ:３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ３Ｓ:同义密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎮ

表 ２　 海甜菜叶绿体基因编码序列(ＣＤＳ)密码子各位置的 Ｇ＋Ｃ 含量及有效密码子数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ａｔ ｅａｃｈ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (ＣＤＳ) ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌ￣

ｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

基因　 　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ａｃｃＤ ４９２ ３９.２３ ３５.５７ ２８.８６ ３４.５５ ４４.３７ ２９.２０
ａｔｐＡ ５０８ ５６.８９ ３９.７６ ２６.３８ ４１.０１ ４７.２１ ２６.６０
ａｔｐＢ ４９９ ５５.９１ ４２.０８ ２９.８６ ４２.６２ ４７.１５ ３０.１０
ａｔｐＥ １３５ ４８.８９ ４０.７４ ２９.６３ ３９.７５ ４９.８２ ３０.２０
ａｔｐＦ １８５ ４６.４９ ３０.２７ ３１.３５ ３６.０４ ５０.７６ ３０.６０
ａｔｐＩ ２４８ ５０.４０ ３７.５０ ２５.００ ３７.６３ ４５.４１ ２５.００
ｃｃｓＡ ３２４ ３６.４２ ３５.８０ ２２.８４ ３１.６９ ４３.２３ ２２.５０
ｃｅｍＡ ２３０ ３９.１３ ２７.３９ ３０.００ ３２.１７ ４７.９１ ３０.００
ｃｌｐＰ１ １９７ ５６.８５ ３７.５６ ３１.９８ ４２.１３ ４８.６１ ３１.９０
ｍａｔＫ ５０６ ３７.５５ ３０.６３ ２６.４８ ３１.５５ ４５.０７ ２６.１０
ｎｄｈＡ ３６４ ４１.２１ ３９.０１ ２１.４３ ３３.８８ ４１.３０ ２１.９０
ｎｄｈＢ ５１１ ４１.４９ ３８.７５ ３２.２９ ３７.５１ ４７.９８ ３２.５０
ｎｄｈＣ １２１ ４４.６３ ３３.０６ ２３.１４ ３３.６１ ４６.８９ ２３.３０
ｎｄｈＤ ３８４ ３９.３２ ３７.５０ ２６.０４ ３４.２９ ４３.７６ ２６.００
ｎｄｈＥ １０２ ４１.１８ ３３.３３ ２３.５３ ３２.６８ ４５.７５ ２３.００
ｎｄｈＦ ７４４ ３５.３５ ３５.７５ ２１.７７ ３０.９６ ３９.３１ ２１.８０
ｎｄｈＧ １７７ ４３.５０ ３３.３３ ２２.０３ ３２.９６ ４６.０５ ２２.２０
ｎｄｈＨ ３９４ ５０.００ ３５.７９ ２７.１６ ３７.６５ ４７.７８ ２７.５０
ｎｄｈＩ １７１ ４３.８６ ３９.１８ ２２.８１ ３５.２８ ４１.９１ ２２.４０
ｎｄｈＪ １５９ ５１.５７ ３７.７４ ３３.３３ ４０.８８ ５０.８８ ３３.５０
ｎｄｈＫ ２５１ ４２.２３ ４１.４３ ２９.４８ ３７.７２ ５２.０１ ３０.１０
ｐａｆＩ １６９ ４７.３４ ３７.８７ ３１.９５ ３９.０５ ４５.４４ ３２.１０
ｐａｆＩＩ １８５ ４２.７０ ４１.０８ ３０.２７ ３８.０２ ４７.６１ ３０.９０
ｐｅｔＡ ３２１ ５２.６５ ３５.８３ ３０.２２ ３９.５６ ５０.８５ ２９.９０
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续表 ２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ２
基因　 　 　 密码子数 ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) 有效密码子数 ＧＣ３Ｓ(％)

ｐｅｔＢ ２１６ ４９.５４ ４０.７４ ３０.０９ ４０.１２ ４４.１８ ２９.８０
ｐｅｔＤ １６１ ５０.９３ ３８.５１ ２２.３６ ３７.２７ ３５.００ ２２.００
ｐｓａＡ ７５１ ５２.２０ ４３.６８ ３２.４９ ４２.７９ ４８.５７ ３２.８０
ｐｓａＢ ７３５ ４８.９８ ４２.９９ ２９.８０ ４０.５９ ４６.２１ ２９.９０
ｐｓｂＡ ３５４ ４９.７２ ４３.５０ ３１.９２ ４１.７１ ３９.９４ ３２.００
ｐｓｂＢ ５０９ ５４.２２ ４６.３７ ３１.４３ ４４.０１ ４４.９６ ３２.００
ｐｓｂＤ ３５４ ５２.８２ ４３.５０ ３１.０７ ４２.４７ ４４.３８ ３１.００
ｒｂｃＬ ４７６ ５７.７７ ４４.１２ ２８.５７ ４３.４９ ４５.５９ ２８.６０
ｒｐｌ１４ １２２ ５０.８２ ３９.３４ ２８.６９ ３９.６２ ４６.３４ ２９.１０
ｒｐｌ１６ １３６ ５１.４７ ５４.４１ ２７.９４ ４４.６１ ４２.４７ ２９.４０
ｒｐｌ２ ２７５ ５０.５５ ４８.３６ ３２.３６ ４３.７６ ５０.５５ ３２.６０
ｒｐｌ２０ １２９ ４０.３１ ３５.６６ ２７.９１ ３４.６３ ４３.９５ ２９.４０
ｒｐｌ２２ １９８ ４４.９５ ３３.３３ ３０.８１ ３６.３６ ５０.１７ ３１.４０
ｒｐｏＡ ３３７ ４４.５１ ３１.４５ ２７.００ ３４.３２ ５０.６０ ２６.７０
ｒｐｏＢ １０７１ ５０.３３ ３７.８２ ２９.６０ ３９.２５ ４７.２３ ２９.２０
ｒｐｏＣ１ ６７８ ４９.７１ ３７.７６ ２６.５５ ３８.００ ４７.１５ ２６.７０
ｒｐｏＣ２ １３６６ ４５.９７ ３７.６３ ２８.７０ ３７.４３ ４７.８０ ２８.５０
ｒｐｓ１１ １３９ ５３.９６ ５６.１２ ２５.１８ ４５.０８ ４３.１１ ２４.６０
ｒｐｓ１２ １２４ ５１.６１ ４７.５８ ２９.８４ ４３.０１ ４７.９８ ３０.４０
ｒｐｓ１４ １０１ ４３.５６ ４６.５３ ３０.６９ ４０.２６ ４４.３４ ３１.２０
ｒｐｓ１８ １０２ ３２.３５ ４２.１６ ２４.５１ ３３.０１ ３８.９７ ２５.３０
ｒｐｓ２ ２３７ ４４.３０ ４３.８８ ２８.６９ ３８.９６ ４９.３０ ２９.３０
ｒｐｓ３ ２１９ ４７.４９ ３４.２５ ２３.２９ ３５.０１ ５１.２９ ２２.９０
ｒｐｓ４ ２０２ ４９.５０ ３９.６０ ２９.２１ ３９.４４ ４９.３３ ２９.２０
ｒｐｓ７ １５６ ５４.４９ ４４.８７ ２５.００ ４１.４５ ４７.２７ ２５.７０
ｒｐｓ８ １３５ ４１.４８ ４０.７４ ２３.７０ ３５.３１ ３７.３１ ２４.４０
ｙｃｆ１ １８４９ ３６.９９ ２７.９６ ２３.２６ ２９.４０ ４５.３１ ２３.５０
ｙｃｆ２ ２１４１ ４１.４３ ３４.２８ ３６.０１ ３７.２４ ５０.９３ ３５.９０

ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３ 分别为第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ:３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ３Ｓ:同义密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎮ

　 　 线粒体基因组密码子参数间的相关性如表 ３
所示ꎮ ＧＣａｌｌ和 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３都呈极显著相关ꎬＧＣ１

和 ＧＣ２呈显著相关ꎬＧＣ１和 ＧＣ３呈极显著相关ꎬＧＣ２

与 ＧＣ３呈极显著相关ꎻＥＮＣ 与 ＧＣ１呈显著相关ꎬ与
ＧＣ２不相关ꎬ与 ＧＣ３ 和 ＧＣａｌｌ 呈极显著相关ꎻＥＮＣ、
ＧＣ１ 、ＧＣ３和密码子数均不相关ꎬＧＣ２与密码子数呈

极显著负相关ꎮ ＥＮＣ 与密码子第 １ 位碱基组成密

切相关ꎬ与密码子数不相关ꎬ可能的原因是基因序

列长度对密码子使用偏好性的影响很小ꎬ这与蔡

元保等研究结果一致[３２] ꎮ 叶绿体基因组密码子参

数间的相关性如表 ４ 所示ꎮ ＧＣａｌｌ和 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３

呈极显著相关ꎬＧＣ１和 ＧＣ２呈极显著相关ꎬ与 ＧＣ３呈

显著相关ꎬＧＣ２与 ＧＣ３无显著相关性ꎻＥＮＣ 与 ＧＣ３呈

极显著相关ꎬ与 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣａｌｌ不相关ꎻ密码子数与

ＥＮＣ、ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３均不相关ꎮ 海甜菜线粒体和叶

绿体基因组密码子的使用偏好性均受到 Ｇ＋Ｃ 含

量、ＥＮＣ 和密码子第 １ 位碱基的影响ꎮ 其中ꎬ线粒

体基因组密码子的使用偏好性与 Ｇ＋Ｃ 含量密切相

关ꎬ而叶绿体基因组密码子的使用偏好性则与

ＥＮＣ 和 ＧＣ３密切相关ꎮ
２.２　 同义密码子相对使用度(ＲＳＣＵ)分析

海甜菜线粒体和叶绿体基因同义密码子相对使

用度如表 ５ 所示ꎮ 线粒体基因高频密码子(ＲＳＣＵ>
１)有 ２８ 个ꎬ其中 １１ 个以 Ａ 结尾ꎬ２ 个以 Ｇ 结尾ꎬ１５
个以 Ｕ 结尾ꎻ低频密码子(ＲＳＣＵ<１)共有 ３４ 个ꎬ其
中 ５ 个以 Ａ 结尾ꎬ１６ 个以 Ｃ 结尾ꎬ１２ 个以 Ｇ 结尾ꎬ１
个以 Ｕ 结尾ꎮ 叶绿体基因高频密码子有 ３０ 个ꎬ其
中 １１ 个以 Ａ 结尾ꎬ１２ 个 Ｕ 结尾ꎬ４ 个以 Ｇ 结尾ꎬ３ 个

以 Ｃ 结尾ꎻＲＳＣＵ 为 １ 的密码子共 ２ 个ꎬ分别为 ＡＵＧ
和 ＵＧＧꎻ低频密码子共有 ３２ 个ꎬ这表明海甜菜线粒

体和叶绿体基因组中使用度较高的密码子是以 Ａ
和 Ｕ 结尾ꎬ此结果与沙枣叶绿体基因组相同[３９]ꎮ
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表 ３　 海甜菜线粒体基因密码子参数间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

参数　 　 　 　 　 ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ 密码子数

ＧＣ１ １.０００ ０.２０８∗ ０.２５１∗∗ ０.６３７∗∗ ０.２１５∗ ０.０７３

ＧＣ２ ０.２０８∗ １.０００ ０.２９６∗∗ ０.７０３∗∗ －０.２２７∗∗

ＧＣ３ ０.２５１∗∗ ０.２９６∗∗ １.０００ ０.７７７∗∗ ０.４０３∗∗ －０.１０１

ＧＣａｌｌ ０.６３７∗∗ ０.７０３∗∗ ０.７７７∗∗ １.０００ ０.３６１∗∗ －０.１２９

ＥＮＣ ０.２１５∗ ０.１２２ ０.４０３∗∗ ０.３６１∗∗ １.０００ ０.０９２

密码子数 ０.０７３ －０.２２７∗∗ －０.１０１ －０.１２９ ０.０９２ １.０００

ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３ 分别为第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基的 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ为 ３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量ꎬＥＮＣ 为有效密码子数ꎮ∗、∗∗分别表示参数间相
关性达显著水平(Ｐ<０􀆰 ０５)和极显著水平(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

表 ４　 海甜菜叶绿体基因密码子参数间的相关性

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｄｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

参数　 　 　 ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ 密码子数

ＧＣ１ １.０００ ０.４８９∗∗ ０.３５０∗ ０.８５９∗∗ ０.２５２ －０.１５０

ＧＣ２ ０.４８９∗∗ １.０００ ０.１９０ ０.７９５∗∗ －０.１９７ －０.２５５

ＧＣ３ ０.３５０∗ ０.１９０ １.０００ ０.５７１∗∗ ０.５２７∗∗ ０.１６８

ＧＣａｌｌ ０.８５９∗∗ ０.７９５∗∗ ０.５７１∗∗ １.０００ ０.１９１ －０.１５２

ＥＮＣ ０.２５２ －０.１９７ ０.５２７∗∗ ０.１９１ １.０００ ０.１３５

密码子数 －０.１５０ －０.２５５ ０.１６８ －０.１５２ ０.１３５ １.０００

ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３ 分别为第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基的 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ为 ３ 位碱基平均 Ｇ＋Ｃ 含量ꎬＥＮＣ 为有效密码子数ꎮ∗、∗∗分别表示参数间相
关性达显著水平(Ｐ<０􀆰 ０５)和极显著水平(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

表 ５　 海甜菜线粒体基因和叶绿体基因同义密码子相对使用度(ＲＳＣＵ)

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

氨基酸　 　 密码子 线粒体 ＲＳＣＵ 叶绿体 ＲＳＣＵ 氨基酸　 　 密码子 线粒体 ＲＳＣＵ 叶绿体 ＲＳＣＵ

终止子 ＵＡＡ １.４１１ ８ １.６１５ ５ 甲硫氨酸 ＡＵＧ １.０００ ０ １.０００ ０

ＵＧＡ ０.９０４ ５ ０.６９２ ４ 天冬酰胺 ＡＡＣ ０.７４４ ４ ０.４５３ ６

ＵＡＧ ０.６８３ ７ ０.６９２ ４ ＡＡＵ １.２５５ ６ １.５４６ ４

丙氨酸 ＧＣＧ ０.５８８ ４ ０.４８８ ８ 脯氨酸 ＣＣＣ ０.８８６ ４ １.６４７ ２

ＧＣＵ １.５３８ ４ １.７１４ ８ ＣＣＡ １.０１７ ６ １.１５５ ２

ＧＣＡ ０.９３５ ２ １.１１２ ４ ＣＣＵ １.４５５ ６ ０.６５３ ２

ＧＣＣ ０.９３８ ０ ０.６８３ ６ ＣＣＧ ０.６４０ ４ ０.５４４ ４

半胱氨酸 ＵＧＣ ０.８８１ ６ ０.５０９ ０ 谷氨酰胺 ＣＡＡ １.２８２ ４ １.５６６ ２

ＵＧＵ １.１１８ ４ １.４９１ ０ ＣＡＧ ０.７１７ ６ ０.４３３ ８

天冬氨酸 ＧＡＣ ０.７０３ ２ ０.４１８ ０ 精氨酸 ＣＧＡ １.０７２ ２ ０.４２４ ２

ＧＡＵ １.２９６ ８ １.５８２ ０ ＣＧＣ ０.６３９ ０ ０.３８９ ４

谷氨酸 ＧＡＧ ０.７９１ ０ ０.４６４ ６ ＡＧＧ １.００９ ２ １.７０１ ０

ＧＡＡ １.２０９ ０ １.５３５ ４ ＣＧＵ ０.９３６ ０ １.４３４ ６

苯丙氨酸 ＵＵＵ １.１１６ ０ １.３８８ ６ ＡＧＡ １.５６９ ０ １.４６４ ０

ＵＵＣ ０.８８４ ０ ０.６１１ ４ ＣＧＧ ０.７７５ ２ ０.５８６ ８

甘氨酸 ＧＧＡ １.３３７ ２ １.５８５ ２ 丝氨酸 ＡＧＵ １.０５６ ０ ０.９７１ ４

ＧＧＣ ０.６６２ ８ ０.４３４ ８ ＵＣＣ ０.９４１ ４ ０.５９２ ８

ＧＧＵ １.１５６ ０ １.３２１ ２ ＵＣＡ １.０５６ ０ １.２６０ ０

ＧＧＧ ０.８４４ ０ ０.６５９ ２ ＡＧＣ ０.８６１ ６ ０.３５１ ０

１１８１包国媛等:海甜菜线粒体和叶绿体基因组密码子使用偏好性分析



续表 ５　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ５
氨基酸　 　 密码子 线粒体 ＲＳＣＵ 叶绿体 ＲＳＣＵ 氨基酸　 　 密码子 线粒体 ＲＳＣＵ 叶绿体 ＲＳＣＵ

组氨酸 ＣＡＵ １.４２７ ０ １.４８９ ６ ＵＣＵ １.４４３ ０ １.１３９ ４

ＣＡＣ ０.５７３ ０ ０.５１０ ４ ＵＣＧ ０.６４１ ４ １.６８５ ４

异亮氨酸 ＡＵＡ ０.８４７ ８ ０.９５５ ２ 苏氨酸 ＡＣＣ ０.９４５ ２ ０.４４９ ２

ＡＵＣ ０.９０９ ０ ０.５３２ ５ ＡＣＡ １.０２８ ４ ０.７０４ ８

ＡＵＵ １.２４３ ２ １.５１２ ６ ＡＣＧ ０.５７４ ０ １.５９１ ６

赖氨酸 ＡＡＡ １.０５７ ４ １.５７２ ６ ＡＣＵ １.４５２ ４ １.２５４ ４

ＡＡＧ ０.９４２ ６ ０.４２７ ４ 缬氨酸 ＧＵＡ ０.９９５ ２ １.５１４ ０

亮氨酸 ＣＵＣ ０.７８１ ２ ０.３７３ ２ ＧＵＣ ０.８４７ ６ １.５５３ ６

ＣＵＵ １.３５０ ０ １.２６３ ６ ＧＵＧ ０.８７６ ４ ０.５２４ ０

ＣＵＧ ０.６４０ ８ ０.２９０ ４ ＧＵＵ １.２８０ ８ ０.４０８ ４

ＵＵＡ １.２６４ ８ ２.０６５ ２ 色氨酸 ＵＧＧ １.０００ ０ １.０００ ０

ＵＵＧ １.１１５ ４ １.１９１ ６ 酪氨酸 ＵＡＣ ０.６８４ ０ １.６２６ ２

ＣＵＡ ０.８４７ ２ ０.８１５ ４ ＵＡＵ １.３１６ ０ ０.３７３ ８

　 　 海甜菜线粒体和叶绿体基因组中除甲硫氨酸

(Ｍｅｔ)和色氨酸(Ｔｒｐ)分别由 １ 个密码子 ＡＵＧ 和

ＵＧＧ 编码之外ꎬ剩余氨基酸由２~ ６ 个密码子编码ꎬ
且都表现出明显的使用偏好性ꎮ 在编码亮氨酸

(Ｌｅｕ)的 ６ 个密码子中ꎬＵＵＡ 的 ＲＳＣＵ 最大ꎬ线粒体

基因组中为１.２６４ ８ꎬ叶绿体基因组中为２.０６５ ２ꎬ表
明 ＵＵＡ 具有很高的偏好性ꎬ是海甜菜线粒体和叶绿

体基因组中常用的密码子ꎮ
２.３　 海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子中性绘图

分析

　 　 海甜菜线粒体基因组 ＧＣ１２ 的取值范围在

３３.１２％~ ５８􀆰 ９１％ꎬ ＧＣ３ 的 取 值 范 围 在 ２１.３７％~
６０􀆰 ３８％ꎬＧＣ１２与 ＧＣ３的相关系数为 ０􀆰 ３４６ꎬ无显著相关

性(图 １Ａ)ꎮ 这说明海甜菜线粒体基因组密码子第 ３
位与第 １、２ 位碱基突变模式不相同ꎬ比起碱基突变密

码子偏好性更易受到自然选择的影响ꎬ这与睡莲属植

物的结果相似[４０]ꎮ 叶绿体基因组 ＧＣ１２的取值范围在

３２.４６％~ ５５􀆰 ０４％ꎬ ＧＣ３ 的 取 值 范 围 在 ２１.４３％~
３６􀆰 ０１％ꎬＧＣ１２与 ＧＣ３的相关系数为 ０􀆰 ２８６ꎬ也无显著相

关性(图 １Ｂ)ꎮ 此外ꎬ图 １Ｂ 所有点均在１ ∶ １ 线上方ꎬ
说明所有基因ＧＣ１２>ＧＣ３ꎬ即密码子第 ３ 位的 Ｇ＋Ｃ 含

量偏低ꎬ密码子偏好性受自然选择的影响大ꎮ

Ａ:线粒体ꎻＢ 叶绿体ꎮ
图 １　 海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子中性绘图

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

２.４　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析

海甜菜线粒体和叶绿体基因组有效密码子比值

频数分布及 ＥＮＣ 与 ＧＣ３的关系图(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)分别如

表 ６ 和图 ２ 所示ꎮ 海甜菜线粒体基因 ＥＮＣ 大多偏离

标准曲线(图 ２Ａ)ꎬ仅有 ３９ 个基因有效密码子比值频

数分布在－０.０５~０􀆰 ０５ 区ꎬ这 ３９ 个基因与预期 ＥＮＣ 较

接近ꎬ其余的 ９７ 个基因分布在－０.０５~０􀆰 ０５ 之外ꎮ 叶

绿体基因 ＥＮＣ 也大多数偏离标准曲线(图 ２Ｂ)ꎬ分布

在－０.０５~０􀆰 ０５ 的基因 １４ 个ꎬ其余 ３８ 个基因分布在

－０.０５~０􀆰 ０５ 之外ꎮ 与叶绿体基因组相比ꎬ线粒体基

因组有更多基因远离标准曲线ꎬ表明线粒体基因组密

码子偏好性更易受到碱基突变影响ꎮ
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表 ６　 有效密码子比值频数分布

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＥＮＣ ｒａｔｉｏ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

组段区间　 　
频数

线粒体 叶绿体

频率(％)

线粒体 叶绿体

[－０.１５ꎬ－０.０５) ３ １ ２ ２
[－０.０５ꎬ０.０５) ３９ １４ ２９ ２７
[０.０５ꎬ０.１５) ６３ ２７ ４６ ５２
[０.１５ꎬ０.２５) ２１ ９ １５ １７
[０.２５ꎬ０.３５) １０ １ ７ ２
总计 １３６ ５２ １００ １００

２.５　 偏倚分析(ＰＲ２￣ＰＬｏｔ)
海甜菜线粒体和叶绿体各基因密码子第 ３ 位上

碱基偏倚性如图 ３ 所示ꎮ 各基因不均匀地分布在 ４
个不同区域ꎬ大部分位于平面图的下半部和右半部ꎮ
这说明海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子第 ３ 位上

Ｕ(Ｔ)碱基出现频率大于 Ａ 碱基ꎬＧ 碱基出现频率大

于 Ｃ 碱基ꎮ 海甜菜细胞器基因组密码子偏好性不

但受到了突变的影响ꎬ还受到了自然选择的影响ꎮ

Ａ:线粒体ꎻＢ:叶绿体ꎮ
图 ２　 海甜菜线粒体和叶绿体基因组有效密码子数(ＥＮＣ)与 ＧＣ３的关系图(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＧＣ３ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ

ｓｕｂｓｐ.

Ａ:线粒体ꎻＢ:叶绿体ꎮ
图 ３　 海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子偏倚性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)
Ｆｉｇ.３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

２.６　 最优密码子确定

海甜菜线粒体和叶绿体高、低表达基因的数量及

同义密码子相对使用度如表 ７ 所示ꎮ 从表中可以看

出ꎬ线粒体和叶绿体△ＲＳＣＵ 不小于 ０􀆰 ０８ 的高表达优

越密码子分别有 １８ 个和 １７ 个ꎮ 线粒体基因组中以

Ａ、Ｕ、Ｃ、Ｇ 结尾的优越密码子分别有 ６ 个、１０ 个、１ 个

和 １ 个ꎻ线粒体△ＲＳＣＵ 不小于 ０􀆰 ３０ 且小于 ０.５０ 的优

越密码子有 ２ 个ꎬ△ＲＳＣＵ 不小于 ０􀆰 ５０ 的优越密码子

有 ６ 个ꎮ 叶绿体基因组中以 Ａ、Ｕ、Ｃ、Ｇ 结尾的优越密

码子分别有 ５ 个、１２ 个、０ 个和 ０ 个ꎻ叶绿体△ＲＳＣＵ

不小于 ０􀆰 ３０ 且小于 ０. ５０ 的优越密码子有 ４ 个ꎻ
△ＲＳＣＵ 不小于 ０􀆰 ５０ 的优越密码子有 ８ 个ꎮ 海甜菜

线粒体和叶绿体基因组密码子中共有 ２７ 个既满足高

频率也满足高表达的条件ꎬ可视为最优密码子ꎮ

３　 讨论与结论

海甜菜线粒体和叶绿体基因密码子的平均 Ｇ＋
Ｃ 含量分别为 ４３.４２％和 ３７.９２％ꎬ第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ
含量(ＧＣ３)大多在 ５０％ 以下ꎬ说明海甜菜线粒体和

叶绿体基因密码子第 ３ 位碱基以 Ａ、Ｕ 为主ꎬ这与水
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表 ７　 海甜菜线粒体和叶绿体各基因的 ＲＳＣＵ 和最优密码子

Ｔａｂｌｅ ７　 ＲＳＣＵ ａｎｄ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｓｕｂｓｐ.

氨基酸　 　
密码子

线粒体 叶绿体

高表达基因
密码子数

线粒体 叶绿体

高表达基因同义
密码子相对使用度

(ＲＳＣＵ)

线粒体 叶绿体

低表达基因
密码子数

线粒体 叶绿体

低表达基因同义
密码子相对使用度

(ＲＳＣＵ)

线粒体 叶绿体

△ＲＳＣＵ

线粒体 叶绿体

丙氨酸 ＧＣＡ ＧＣＡ １１ ２４ ０.７１ ０.９６ ３１ ２８ ０.９８ １.２０ －０.２７ －０.２４

ＧＣＣ ＧＣＣ １２ ９ ０.７７ ０.３６ ２８ ２３ ０.８９ ０.９９ －０.１２ －０.６３

ＧＣＧ ＧＣＧ １１ １１ ０.７１ ０.４４ ２９ ９ ０.９２ ０.３９ －０.２１ ０.０５

ＧＣＵ∗∗∗ ＧＣＵ∗∗∗ ２８ ５６ １.８１ ２.２４ ３８ ３３ １.２１ １.４２ ０.６０ ０.８２

精氨酸 ＡＧＡ ＡＧＡ ２４ ２１ １.５５ １.７３ ４１ ５８ １.５９ １.７６ －０.０４ －０.２４

ＡＧＧ∗∗ ＡＧＧ ２３ ５ １.４８ ０.４１ ２６ ３３ １.０１ １.００ ０.４７ －０.０３

ＣＧＡ∗∗ ＣＧＡ ２１ ２４ １.３５ １.９７ ２６ ４４ １.０１ １.３３ ０.３４ －０.５９

ＣＧＣ ＣＧＣ∗ ３ ５ ０.１９ ０.４１ ２３ １１ ０.８９ ０.３３ －０.７０ ０.６４

ＣＧＧ ＣＧＧ ７ ３ ０.４５ ０.２５ ２０ １８ ０.７７ ０.５５ －０.３２ ０.０８

ＣＧＵ ＣＧＵ １５ １５ ０.９７ １.２３ １９ ３４ ０.７４ １.０３ ０.２３ －０.３０

天冬酰胺 ＡＡＣ ＡＡＣ １７ ２０ ０.７６ ０.４９ ３９ ３２ ０.９２ ０.３８ －０.１６ ０.１１

ＡＡＵ∗ ＡＡＵ ２８ ６１ １.２４ １.５１ ４６ １３８ １.０８ １.６２ ０.１６ －０.１１

天冬氨酸 ＧＡＣ ＧＡＣ １２ １０ ０.３７ ０.４５ ３８ ２９ １.００ ０.３４ －０.６３ ０.１１

ＧＡＵ∗∗∗ ＧＡＵ ５３ ３４ １.６３ １.５５ ３８ １４２ １.００ １.６６ ０.６３ －０.１１

半胱氨酸 ＵＧＣ ＵＧＣ １１ ０ ０.６７ ０ １７ １２ ０.８５ ０.６３ －０.１８ －０.６３

ＵＧＵ∗ ＵＧＵ∗∗∗ ２２ １１ １.３３ ２.００ ２３ ２６ １.１５ １.３７ ０.１８ ０.６３

谷氨酰胺 ＣＡＡ ＣＡＡ∗ ３５ ２８ １.２７ １.７５ ５０ ９１ １.２３ １.４８ ０.０４ ０.２７

ＣＡＧ ＣＡＧ ２０ ４ ０.７３ ０.２５ ３１ ３２ ０.７７ ０.５２ －０.０４ －０.２７

谷氨酸 ＧＡＡ ＧＡＡ∗ ４７ ４０ １.２４ １.４３ ９０ １１７ １.１９ １.３１ ０.０５ ０.１２

ＧＡＧ ＧＡＧ ２９ １６ ０.７６ ０.５７ ６１ ６１ ０.８１ ０.６９ －０.０５ －０.１２

甘氨酸 ＧＧＡ∗ ＧＧＡ ２６ ３３ １.３９ １.２３ ３３ ５８ １.１６ １.６３ ０.２３ －０.４０

ＧＧＣ ＧＧＣ １４ １０ ０.７５ ０.３７ ２１ １６ ０.７４ ０.４５ ０.０１ －０.０８

ＧＧＧ ＧＧＧ １４ １０ ０.７５ ０.３７ ２９ ２９ １.０２ ０.８２ －０.２７ －０.４５

ＧＧＵ ＧＧＵ∗∗∗ ２１ ５４ １.１２ ２.０２ ３１ ３９ １.０９ １.１０ ０.０３ ０.９２

组氨酸 ＣＡＣ ＣＡＣ ８ ５ ０.５０ ０.４０ ２２ ２０ ０.７７ ０.６１ －０.２７ －０.２１

ＣＡＵ∗ ＣＡＵ∗ ２４ ２０ １.５０ １.６０ ３５ ４６ １.２３ １.３９ ０.２７ ０.２１

异亮氨酸 ＡＵＡ∗ ＡＵＡ ３９ ５０ １.０３ １.００ ３５ ８５ ０.７７ １.００ ０.２６ ０

ＡＵＣ ＡＵＣ ２８ １７ ０.７４ ０.３４ ４７ ５６ １.０４ ０.６６ －０.３０ －０.３２

ＡＵＵ ＡＵＵ∗∗ ４７ ８３ １.２４ １.６６ ５４ １１５ １.１９ １.３５ ０.０５ ０.３１

亮氨酸 ＣＵＡ ＣＵＡ ２３ １７ ０.６８ ０.６１ ３２ ５１ ０.７２ ０.９４ －０.０４ －０.３３

ＣＵＣ ＣＵＣ ２７ ２ ０.８０ ０.０７ ４１ ３２ ０.９３ ０.５９ －０.１３ －０.５２

ＣＵＧ ＣＵＧ ２０ ４ ０.５９ ０.１４ ３３ ２３ ０.７５ ０.４３ －０.１６ －０.２９

ＣＵＵ∗ ＣＵＵ ５６ ３５ １.６６ １.２６ ６７ ８２ １.５２ １.５２ ０.１４ －０.２６

ＵＵＡ∗ ＵＵＡ∗∗∗ ４１ ８１ １.２１ ２.９１ ４６ ６２ １.０４ １.１５ ０.１７ １.７６

ＵＵＧ ＵＵＧ ３６ ２８ １.０６ １.０１ ４６ ７４ １.０４ １.３７ ０.０２ －０.３６

赖氨酸 ＡＡＡ∗ ＡＡＡ∗∗ ６５ ４５ １.１４ １.６４ ４３ １３８ ０.９１ １.３３ ０.２３ ０.３１

ＡＡＧ ＡＡＧ ４９ １０ ０.８６ ０.３６ ５１ ６９ １.０９ ０.６７ －０.２３ －０.３１
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续表 ７　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ７

氨基酸　 　
密码子

线粒体 叶绿体

高表达基因
密码子数

线粒体 叶绿体

高表达基因同义
密码子相对使用度

(ＲＳＣＵ)

线粒体 叶绿体

低表达基因
密码子数

线粒体 叶绿体

低表达基因同义
密码子相对使用度

(ＲＳＣＵ)

线粒体 叶绿体

△ＲＳＣＵ

线粒体 叶绿体

甲硫氨酸 ＡＵＧ ＡＵＧ ４１ ４９ １.００ １.００ ４４ ５７ １.００ １.００ ０ ０

苯丙氨酸 ＵＵＣ ＵＵＣ ３６ ３３ ０.９７ ０.５８ ６１ ８６ ０.８７ ０.９３ ０.１０ －０.３５

ＵＵＵ ＵＵＵ∗∗ ３８ ８０ １.０３ １.４２ ７９ ９９ １.１３ １.０７ －０.１０ ０.３５

脯氨酸 ＣＣＡ∗ ＣＣＡ １９ １８ １.０９ １.１１ ２９ ３７ ０.９５ １.０８ ０.１４ ０.０３

ＣＣＣ ＣＣＣ ４ ６ ０.２３ ０.３７ ３４ ２５ １.１１ ０.７３ －０.８８ －０.３６

ＣＣＧ ＣＣＧ １１ ９ ０.６３ ０.５５ ２１ ２７ ０.６９ ０.７９ －０.０６ －０.２４

ＣＣＵ∗∗∗ ＣＣＵ∗∗∗ ３６ ３２ ２.０６ １.９７ ３８ ４８ １.２５ １.４０ ０.８１ ０.５７

丝氨酸 ＡＧＣ ＡＧＣ ２３ ４ ０.８６ ０.２１ ３０ １４ ０.９９ ０.２９ －０.１３ －０.０８

ＡＧＵ ＡＧＵ∗∗ ２７ ２７ １.０１ １.４２ ３５ ４８ １.１５ ０.９９ －０.１４ ０.４３

ＵＣＡ ＵＣＡ ２９ １３ １.０９ ０.６８ ３７ ６１ １.２２ １.２６ －０.１３ －０.５８

ＵＣＣ∗ ＵＣＣ ２８ １３ １.０５ ０.６８ ２５ ５５ ０.８２ １.１４ ０.２３ －０.４６

ＵＣＧ ＵＣＧ １０ １４ ０.３８ ０.７４ ２３ ３７ ０.７６ ０.７７ －０.３８ －０.０３

ＵＣＵ∗∗∗ ＵＣＵ∗∗∗ ４３ ４３ １.６１ ２.２６ ３２ ７５ １.０５ １.５５ ０.５６ ０.７１

苏氨酸 ＡＣＡ ＡＣＡ ２１ １８ １.０８ ０.９０ ２９ ４５ １.１２ １.３４ －０.０４ －０.４４

ＡＣＣ ＡＣＣ １１ １５ ０.５６ ０.７５ ２５ ２１ ０.９６ ０.６３ －０.４０ ０.１２

ＡＣＧ ＡＣＧ １０ ５ ０.５１ ０.２５ １９ ２１ ０.７３ ０.６３ －０.２２ －０.３８

ＡＣＵ∗∗∗ ＡＣＵ∗∗∗ ３６ ４２ １.８５ ２.１０ ３１ ４７ １.１９ １.４０ ０.６６ ０.７０

色氨酸 ＵＧＧ ＵＧＧ ２２ ３０ １.００ １.００ ３２ ５５ １.００ １.００ ０ ０

酪氨酸 ＵＡＣ ＵＡＣ １５ １０ ０.６２ ０.３２ ２４ ２４ ０.６６ ０.４０ －０.０４ －０.０８

ＵＡＵ ＵＡＵ∗ ３３ ５３ １.３８ １.６８ ４９ ９５ １.３４ １.６０ ０.０４ ０.０８

缬氨酸 ＧＵＡ ＧＵＡ∗∗∗ １３ ３２ ０.５７ １.６８ ２１ ４２ ０.７９ １.１７ －０.２２ ０.５１

ＧＵＣ ＧＵＣ １５ ５ ０.６５ ０.２６ ２６ １７ ０.９８ ０.４８ －０.３３ －０.２２

ＧＵＧ ＧＵＧ ２１ ５ ０.９１ ０.２６ ２３ ２７ ０.８７ ０.７６ ０.０４ －０.５０

ＧＵＵ∗∗∗ ＧＵＵ∗ ４３ ３４ １.８７ １.７９ ３６ ５７ １.３６ １.５９ ０.５１ ０.２０
∗表示 ０.０８≤△ＲＳＣＵ<０.３０ 水平上的高表达密码子ꎻ∗∗表示 ０.３０≤△ＲＳＣＵ<０.５０ 水平上的高表达密码子ꎻ∗∗∗表示△ＲＳＣＵ≥０􀆰 ５０ 水平上的高
表达密码子ꎮ

稻线粒体基因组[４１]、玉米线粒体基因组[４２]ꎬ大粒香

水稻叶绿体基因组[４３]、苟当 ３ 号水稻叶绿体基因

组[４４]、白羊草叶绿体基因组[４５] 的密码子偏好性一

致ꎮ 由此可以看出植物细胞器基因组进化趋势大致

相同ꎮ
　 　 ＲＳＣＵ 是评价生物细胞器基因组密码子使

用模式的重要指标 [ ４６] ꎮ 本研究中ꎬ海甜菜线粒

体和叶绿体基因组 ＲＳＣＵ> １􀆰 ００ 的高频密码子

有 ２８ 个和 ３０ 个ꎬ其中线粒体基因组有 ２６ 个ꎬ
叶绿 体 有 ２３ 个 以 Ａ / Ｕ 结 尾ꎻ 这 与 紫 花 苜 蓿

(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ)叶绿体基因组密码子使用模

式 [ ４７] 一 致ꎮ 中 性 绘 图 分 析、 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分 析、

ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析结果均显示海甜菜线粒体和叶绿

体基因组密码子受自然选择的影响较大 [ ２４] ꎬ与
人参属植物( Ｐａｎａｘ Ｌｉｎｎ) [ ４８] 、乌头属药用植物

( Ａｃｏｎｉｕｔｍ) [ ４９] 叶绿体基因组密码子一致ꎬ不同

于杨树( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ Ｍａｘｉｍ. ) 叶绿体基因

组密码子主要受碱基突变的影响 [ ５０] ꎬ说明物种

密码子偏好性影响因素的多元化 [ ５１￣５８] ꎮ
本研究初步揭示了海甜菜线粒体和叶绿体基因

组密码子偏好性形成的主要原因是自然选择ꎬ筛选

出 ２７ 个最优密码子ꎮ 本研究结果为探索海甜菜的

分子特性和遗传多样性ꎬ弄清基因的进化压力以及

分子育种具有重要意义ꎮ
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