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　 　 摘要:　 为了了解植物 ＦＥＲＯＮＩＡ(ＦＥＲ)基因在长期进化过程中所形成的密码子使用模式及它们之间的亲缘关

系ꎬ采用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ、ＣＵＳＰ 在线程序和 ＳＰＳＳ 等分析软件对不同植物的 ＦＥＲ 基因密码子进行碱基组成分析、对应性分

析、ＰＲ２￣Ｐｌｏｔ 分析、中性绘图分析和 ＥＮＣ￣Ｐｌｏｔ 分析并进行聚类分析ꎮ 结果表明ꎬ单子叶植物 ＦＥＲ 基因密码子的平均

Ｇ＋Ｃ 含量高于双子叶植物ꎬ且单子叶植物偏好使用以 Ｇ / Ｃ 结尾的密码子ꎬ而双子叶植物偏好使用以 Ａ / Ｔ 结尾的密码

子ꎮ 对应性分析结果显示ꎬ在单子叶植物、双子叶植物中ꎬ向量轴 １(Ａｘｉｓ １)可解释的变异分别占总变异的 ４２􀆰 ２５％、
２８􀆰 ５６％ꎮ 在单子叶植物中ꎬＡｘｉｓ １ 与总 Ｇ＋Ｃ 含量、ＧＣ３ 含量、Ｇ３ 含量、Ｃ３ 含量呈极显著正相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎬ而在双子叶

植物中则呈极显著负相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ 不同的碱基组成是单子叶植物和双子叶植物形成密码子使用偏好性的重要原

因ꎮ ＰＲ２￣Ｐｌｏｔ 分析结果、中性绘图结果和 ＥＮＣ￣Ｐｌｏｔ 分析结果表明ꎬ自然选择是形成植物 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性

的主要驱动力ꎮ 基于编码序列(Ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)构建的系统进化树比基于同义密码子相对使用度(ＲＳＣＵ)得出

的聚类分析结果更接近传统的分类结果ꎮ 本研究结果可为进一步开展植物分子进化和基因工程研究奠定基础ꎮ
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(ＦＥＲ) ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓꎬ ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＰＲ２￣Ｐｌｏｔ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓꎬ ｎｅｕｔｒａｌ ｐｌｏｔｔｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ＥＮＣ￣Ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＦＥＲ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ Ｃｏｄｏｎ
Ｗꎬ ｏｎ ｌｉｎｅ ｐｒｏｇｒａｍ ｏｆ ＣＵＳＰ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｌｉｋｅ ＳＰＳＳꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｇ ａｎｄ Ｃ ｉｎ ＦＥＲ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎｓ ｏｆ ｍｏｎｏｃｏｔｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｄｉｃｏｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｎｏｃｏｔｓ ｐｒｅｆｅｒｒｅｄ Ｇ /
Ｃ ｅｎｄｉｎｇ ｃｏｄｏｎｓ ｗｈｉｌｅ ｄｉｃｏｔｓ ｐｒｅｆｅｒｒｅｄ Ａ / Ｔ ｅｎｄｉｎｇ ｃｏｄｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔꎬ Ａｘｉｓ １ ａｃ￣
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(ＲＳＣＵ). Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃａｎ ｌａｙ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ＦＥＲＯＮＩＡ ｇｅｎｅꎻ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅꎻ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ

　 　 根据中心法则ꎬ遗传信息流的方向是从 ＤＮＡ 经

ＲＮＡ 到蛋白质ꎬ密码子则是生物体内核酸信息和蛋

白质信息相互沟通的桥梁ꎮ 构成生物体的氨基酸约

有 ２０ 种ꎬ而密码子却有 ６４ 种ꎬ这就存在一个氨基酸

由多个不同密码子编码的现象(甲硫氨酸、色氨酸除

外)ꎮ 编码同一氨基酸的不同密码子称为同义密码

子ꎬ而同义密码子并不是被随机使用的ꎬ这种同义密

码子不能被均等使用的现象称为密码子使用偏好

性[１]ꎮ 密码子使用偏好性在自然界普遍存在ꎬ可以通

过影响 ＲＮＡ 加工、蛋白质翻译和蛋白质折叠等生命

过程来调节基因表达ꎬ进而改变细胞功能[２]ꎮ 在长期

的进化过程中ꎬ每个物种都形成了其独特的密码子使

用模式ꎮ 一般来说ꎬ同一物种对基因密码子的使用偏

好性较为一致ꎬ并且物种的亲缘关系越近ꎬ密码子的

使用偏好性越一致ꎬ而功能越相似的基因ꎬ其密码子

的使用偏好性越趋于一致[３]ꎮ 关于密码子使用偏好

性假说主要有中性理论和选择￣突变￣漂变理论[４￣７]ꎮ
有研究结果显示ꎬ密码子使用偏好性受碱基组成、碱
基突变、自然选择、ｔＲＮＡ 丰度、基因表达水平、基因长

度等因素影响[８￣１２]ꎮ 通过对特定物种或基因进行密

码子使用偏好性分析ꎬ有望为基因结构、基因表达、环
境适应和分子进化分析等研究提供帮助ꎮ

ＦＥＲＯＮＩＡ(ＦＥＲ)基因是植物类受体蛋白激酶基

因(ＲＬＫ)家族的一员ꎬ在庞大的 ＲＬＫ 家族中ꎬＦＥＲ
基因又归属于植物特有的 ｃｒＲＬＫ 基因家族ꎮ ＦＥＲ 蛋

白编码区只在 ５′￣ＵＴＲ(非翻译区)有 １ 个短的内含

子ꎬ在其他位置没有内含子ꎮ ＦＥＲ 蛋白是一种膜受

体蛋白ꎬ具有明显的 ４ 个结构域ꎬ即胞外 Ｎ 端的信

号肽、２ 个重复的 Ｍａｌｅｃｔｉｎ￣ｌｉｋｅ 结构域、中间的跨膜

结构域和胞内的丝氨酸 /苏氨酸激酶结构域[１３]ꎮ
ＦＥＲ 蛋白最早是在拟南芥花粉管与助细胞的识别

过程中被人们认识的ꎬＦＥＲ 蛋白在胚珠助细胞的丝

状器上极性表达ꎬ当花粉管进入 ＦＥＲ 基因突变的胚

珠后ꎬ花粉管顶端并不破裂而是在胚珠内部继续生

长ꎬ从而无法完成受精过程[１３￣１５]ꎮ ＦＥＲ 蛋白作为正

调节因子ꎬ可直接激活 ＡＢＩ２ 的磷酸酶活性ꎬ从而负

调节植物对 ＡＢＡ 的响应[１６]ꎮ 有研究发现ꎬＦＥＲ 蛋

白能促进拟南芥根和叶片细胞的伸长[１７￣１８]ꎬ而在种

子发育过程中则通过抑制细胞伸长来控制种子大

小[１９]ꎮ 此外ꎬＦＥＲ 蛋白还参与了 Ｃａ２＋的信号转导及

植物抗病免疫[２０￣２１]ꎮ 越来越多的研究结果表明ꎬ
ＦＥＲ 蛋白在植物生长发育、应对环境胁迫及抗病免

疫等过程中发挥着重要作用ꎮ 目前ꎬ除了拟南芥中

的 ＦＥＲ 基因结构和功能已经得到深入研究外ꎬ关于

花生[２２]、橡胶[２３] 等物种的相关研究正在开展ꎮ 鉴

于 ＦＥＲ 基因对植物的重要作用ꎬ本研究拟通过分析

植物 ＦＥＲ 基因密码子的碱基组成和使用偏好性ꎬ为
深入研究 ＦＥＲ 基因的功能奠定基础ꎬ同时使人们更

好地理解基因的水平转移和家族分化情况[２４]ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 数据来源

本研究选用的 ４７ 种植物的 ＦＥＲ 基因序列全部

来自 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ / ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ / )ꎬ其中 ９ 种来自单子叶植物ꎬ３８ 种

来自双子叶植物ꎮ 所有 ＦＥＲ 基因的编码序列

(ＣＤＳ)长度均大于 ３００ ｂｐꎬ均以 ＡＴＧ 为起始密码

子ꎬ以 ＴＡＡ、ＴＡＧ、ＴＧＡ 为终止密码子ꎮ
１.２　 分析方法

从 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库中下载 ４７ 种植物 ＦＥＲ 基因

的 ＣＤＳꎬ参照 Ｍａｚｕｍｄａｒ 等[７] 的方法ꎬ使用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ
１.４.２软件和 ＣＵＳＰ 在线程序(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔ￣
ｉｃｓ.ｎｌ / ｅｍｂｏｓｓ￣ｅｘｐｌｏｒｅｒ / )计算 ＣＤＳ 密码子第 ３ 位碱基

(Ａ３、Ｔ３、Ｃ３ 和 Ｇ３)含量、密码子第 １ 位的 Ｇ＋Ｃ(ＧＣ１)
含量、第 ２ 位的 Ｇ＋Ｃ(ＧＣ２)含量和第 ３ 位的 Ｇ＋Ｃ
(ＧＣ３)含量、有效密码子数(ＥＮＣ)、同义密码子相对

使用度(ＲＳＣＵ)和密码子适应指数(ＣＡＩ)等参数ꎮ 用

Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 对数据进行整理和作图ꎬ用 ＳＰＳＳ ２２ 对各

相关参数进行相关性分析ꎬ用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 进行对

应性分析ꎮ 采用邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇꎬ ＮＪ)ꎬ通过

ＭＥＧＡ ５ 对所有 ＣＤＳ 构建系统进化树ꎬ并通过自检举

法(Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｍｅｔｈｏｄ ＝ １ ０００)进行校正ꎮ 用 ＳＰＳＳ ２２
对所有 ＦＥＲ 基因序列的 ＲＳＣＵ 进行系统聚类分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 植物中 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性相关参数

比较

　 　 从表 １ 可以看出ꎬ在单子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因的
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ＥＮＣ 均值为 ５１􀆰 ７０ꎬ有 ７ 种单子叶植物 ＦＥＲ 基因的

ＥＮＣ 大于 ５０􀆰 ００ꎬ说明这些单子叶植物的密码子使用偏

好性较弱ꎻ在双子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因的 ＥＮＣ 为

５０􀆰 ９３~５９􀆰 ０５ꎬＥＮＣ 均值大于单子叶植物ꎬ为 ５４􀆰 ７９ꎬ说
明其对密码子的使用偏好性比单子叶植物弱ꎮ 此外ꎬ
单子叶植物、双子叶植物 ＦＥＲ 基因的 ＣＡＩ 均值都较低ꎬ
分别为 ０􀆰 ２４３、０􀆰 ２２０ꎬ这也进一步说明ꎬ在 ２ 种类型的植

物中ꎬＦＥＲ 基因对密码子的使用偏好性均较弱ꎮ
从表 １ 还可以看出ꎬ在单子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因

密码子的总 Ｇ＋Ｃ(总 ＧＣ)含量为４７􀆰 ３３％~５８􀆰 ５７％ꎬ平
均为 ５４􀆰 ８１％ꎬ而在双子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因密码子的

总 ＧＣ 含量为４０􀆰 ３７％~５５􀆰 ７０％ꎬ平均为 ４５􀆰 ３９％ꎮ 由

此可见ꎬ单子叶植物中 ＦＥＲ 基因密码子的 ＧＣ 含量高

于双子叶植物中 ＦＥＲ 基因密码子的 ＧＣ 含量ꎬ且二者

间差异极显著(ｔ＝ ７􀆰 ７５３ꎬ Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ ｔ 检验结果显

示ꎬ单子叶植物 ＦＥＲ 基因密码子的 ＧＣ３ 含量均值

(６４􀆰 ９１％)与双子叶植物 ＦＥＲ 基因密码子的 ＧＣ３ 含

量均值(４５􀆰 ８２％)间差异极显著(ｔ＝６􀆰 ５９８ꎬ Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ
值得注意的是ꎬ除谷子外ꎬ其他单子叶植物 ＦＥＲ 基因

密码子的总 ＧＣ 含量、ＧＣ３ 含量均高于 ５０􀆰 ００％ꎬ而在

双子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因密码子的总 ＧＣ 含量高于

５０􀆰 ００％的只有大桉、石榴ꎮ 可以看出ꎬ单子叶植物中

ＦＥＲ 基因密码子的总 ＧＣ 含量、ＧＣ３ 含量整体上显著

高于双子叶植物ꎬ单子叶植物 ＦＥＲ 基因偏好使用以

Ｇ / Ｃ 结尾的密码子ꎬ而双子叶植物 ＦＥＲ 基因偏好使

用以 Ａ / Ｔ 结尾的密码子ꎮ

表 １　 不同植物 ＦＥＲ 基因密码子的使用偏好性相关参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ＦＥＲ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

类别　 　 物　 种　 　 　 　 　 　 　 　 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号　
ＧＣ 含量(％)

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ 总 ＧＣ
ＣＡＩ ＥＮＣ

单子叶植物 凤梨(Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ) ＸＭ＿０２０２４７１３３.１ ５１.５６ ４４.５４ ６１.９２ ５２.６７ ０.２２４ ５３.５１

小果野蕉(Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔｅ) ＸＭ＿００９４１４３７４.２ ５４.７２ ４４.６１ ７６.０７ ５８.４６ ０.２４４ ４４.９０

节节麦(Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ) ＸＭ＿０２０２９５０７５.１ ５８.２８ ４６.２５ ６８.９８ ５７.８４ ０.２３７ ５０.３２

二穗短柄草(Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ) ＸＭ＿００３５５７９２８.４ ５６.４０ ４５.４９ ６４.９６ ５５.６２ ０.２３８ ５４.０５

水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) ＸＭ＿０１５７８４６３９.２ ５１.３６ ４５.３５ ５６.５８ ５１.１０ ０.２３０ ５５.５３

Ｐａｎｉｃｕｍ ｈａｌｌｉｉ ＸＭ＿０２５９３７６６０.１ ５５.３８ ４４.７３ ６８.５０ ５６.２０ ０.２６６ ５０.３２

谷子(Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ) ＸＭ＿００４９６２４０８.３ ５２.４１ ４２.７６ ４６.８２ ４７.３３ ０.２２６ ５７.７１

高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ‘Ｂｉｃｏｌｏｒ’) ＸＭ＿００２４６７８７０.２ ５５.４７ ４４.６４ ６６.２９ ５５.４７ ０.２７７ ５１.４９

玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ) ＸＭ＿０２０５４８１００.１ ５４.０１ ４７.６６ ７４.０５ ５８.５７ ０.２４４ ４７.４７

双子叶植物 花生(Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ) ＸＭ＿０２５８２５０３０.２ ４８.７３ ４２.０８ ５７.１４ ４９.３２ ０.２５２ ５６.５５

鹰嘴豆(Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ) ＸＭ＿００４５０７２４７.３ ４６.５５ ３９.１０ ４０.４２ ４２.０２ ０.２１４ ５３.５１

大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) ＮＭ＿００１２５１５０２.２ ４９.８２ ３９.４１ ５６.０９ ４８.４４ ０.２３４ ５９.０５

蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ) ＸＭ＿０１３５９３８１２.２ ５０.１１ ４３.６７ ３８.４４ ４４.０７ ０.２４４ ５１.１８

绿豆(Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔｅ) ＸＭ＿０１４６４１３９７.２ ５０.５７ ３８.１６ ５１.６１ ４６.７８ ０.２３３ ５５.９５

甜菜(Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ) ＸＭ＿０１０６８５１５２.２ ５１.０２ ４３.２０ ４３.６５ ４５.９６ ０.２４７ ５４.０５

菠菜(Ｓｐｉｎａｃｉａ ｏｌｅｒａｃｅａ) ＸＭ＿０２１９８３３６９.１ ４７.９０ ４２.０５ ４０.６２ ４３.５２ ０.１９０ ５６.２１

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) ＮＭ＿１１５０１４.５ ４９.８９ ４３.６４ ４１.９６ ４５.１６ ０.２３４ ５３.１１

甘蓝(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ) ＥＦ６８１１３１.１ ５２.４６ ４３.８６ ４８.３３ ４８.２１ ０.２４３ ５０.９３

芜菁(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ) ＸＭ＿０１８６５５１６０.１ ５２.２２ ４３.６７ ４８.５６ ４８.１５ ０.２４０ ５１.１６

向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ) ＸＭ＿０２２１６１８６１.１ ４７.０７ ３９.５９ ４５.２０ ４３.９５ ０.２１１ ５６.１２

莴苣(Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ) ＸＭ＿０２３８８６１９９.１ ４８.００ ４０.７８ ４３.４１ ４４.０６ ０.２１０ ５７.５１

橡胶树(Ｈｅｖｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ) ＸＭ＿０２１８０３９１１.１ ４５.８６ ４０.６８ ３９.４８ ４２.０１ ０.１９９ ５３.４６

麻风树(Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ) ＸＭ＿０１２２２８９５８.２ ４６.４１ ３９.６７ ３６.６９ ４０.９２ ０.２１０ ５４.９８

木薯(Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ) ＸＭ＿０２１７６６９３７.１ ５１.３４ ４３.８５ ３８.９３ ４４.７１ ０.２１５ ５２.３２
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续表 １　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ １

类别 物　 种　 　 　 　 　 　 　 　 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号　
ＧＣ 含量(％)

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ 总 ＧＣ
ＣＡＩ ＥＮＣ

蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ) ＸＭ＿００２５１８２８４.３ ４７.１２ ３８.１３ ３５.８５ ４０.３７ ０.２００ ５１.９１

野草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ ｖｅｓｃａ) ＸＭ＿００４３０６０１４.２ ４７.８３ ４０.７０ ４５.２９ ４４.６１ ０.２１７ ５６.３６

苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ) ＸＭ＿０２９０９７８９７.１ ５０.３８ ４４.３２ ５３.１９ ４９.３０ ０.２２０ ５６.５３

欧洲甜樱桃(Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ) ＸＭ＿０２１９４７４８６.１ ４８.５０ ４０.０４ ５０.５０ ４６.３５ ０.２２７ ５７.８６

桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ) ＸＭ＿００７２１６９９０.２ ４７.１２ ４０.０７ ４９.９５ ４５.７１ ０.２２５ ５８.５７

辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ) ＸＭ＿０１６６９４０７１.１ ４８.７０ ３９.８３ ４０.６７ ４３.０７ ０.２１７ ５３.８４

烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ) ＸＭ＿０１６６３８２７５.１ ５１.７４ ４２.５２ ３９.８２ ４４.６９ ０.２４０ ５２.０５

番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) ＸＭ＿０１９２１２１２１.２ ４５.４５ ３８.７７ ３７.４７ ４０.５６ ０.１９７ ５２.８５

马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ) ＸＭ＿００６３５４９１１.２ ４６.５９ ３９.４３ ３７.８８ ４１.３０ ０.１９５ ５２.８１

雷蒙德氏棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｒａｉｍｏｎｄｉｉ) ＸＭ＿０１２６１０４２６.１ ４４.９５ ３６.３３ ４７.４１ ４２.９０ ０.２３０ ５７.３７

可可(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ) ＸＭ＿００７０３２７４６.２ ４７.７５ ４１.３８ ４２.７０ ４３.９４ ０.２１０ ５６.０８

无油樟(Ａｍｂｏｒｅｌｌａ ｔｒｉｃｈｏｐｏｄａ) ＸＭ＿０２０６６６０８１.１ ５０.６７ ４３.８９ ４４.８９ ４６.４８ ０.１８５ ５５.０９

茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ) ＸＭ＿０２８２５４６４９.１ ４９.２６ ４１.９８ ５７.６８ ４９.６４ ０.２１６ ５６.３８

番木瓜(Ｃａｒｉｃａ ｐａｐａｙａ) ＸＭ＿０２２０４９５２３.１ ４７.２７ ４０.６６ ５０.９１ ４６.２８ ０.２３３ ５７.３２

甜橙(Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ) ＸＭ＿００６４８１１５８.３ ５０.７８ ４２.１９ ３７.９５ ４３.６４ ０.２０１ ５２.８４

Ｅｒｙｔｈｒａｎｔｈｅ ｇｕｔｔａｔｕｓ ＸＭ＿０１２９９６３２１.１ ４７.９２ ４１.６３ ４７.４１ ４５.６５ ０.１８８ ５５.２０

大桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ) ＸＭ＿０１８８６４３６１.１ ５３.３６ ４４.００ ６９.７５ ５５.７０ ０.２５０ ５０.９４

罂粟(Ｐａｐａｖｅｒ ｓｏｍｎｉｆｅｒｕｍ) ＸＭ＿０２６５３２９５５.１ ４７.９１ ４３.８４ ４３.３０ ４５.０２ ０.２４１ ５４.８９

石榴(Ｐｕｎｉｃａ ｇｒａｎａｔｕｍ) ＸＭ＿０３１５４１０２０.１ ５１.７９ ４３.５０ ６０.０９ ５１.７９ ０.２４６ ５４.３６

木犀榄(Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ) ＸＭ＿０２３０３１３６７.１ ４８.９８ ４１.８４ ３９.９１ ４３.５８ ０.２０８ ５４.４６

毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ) ＸＭ＿０２４５８８９１８.１ ４８.７２ ４１.７３ ４４.５１ ４４.９９ ０.２１９ ５７.７６

葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) ＸＭ＿００２２７９１８２.４ ４９.９０ ４３.４２ ４１.４０ ４４.９１ ０.２２０ ５２.８５

枣(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ) ＸＭ＿０１６０１４３９９.２ ４８.６２ ４０.９９ ５１.９３ ４７.１８ ０.２１２ ５７.５５
ＣＡＩ 为基因密码子适应指数ꎻＥＮＣ 为有效密码子数ꎻＧＣ１ 为基因密码子第 １ 位的 Ｇ＋ＣꎻＧＣ２ 为基因密码子第 ２ 位的 Ｇ＋ＣꎻＧＣ３ 为基因密码子第 ３
位的 Ｇ＋Ｃꎻ总 ＧＣ 为基因密码子总的 Ｇ＋Ｃꎮ

２.２ 　 植物 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的对应性

分析

　 　 基于 ＲＳＣＵ 的对应性分析结果显示ꎬ在单子叶

植物中ꎬ前 ４ 个向量轴可解释的变异分别占总变异

的 ４２􀆰 ２５％、１８􀆰 ６０％、１５􀆰 ３５％和 ９􀆰 ５４％ꎬ累计可解释

总变异的 ８５􀆰 ７４％ꎬ其中 Ａｘｉｓ １(向量轴 １)的值大于

其他向量轴ꎬＡｘｉｓ １ 对单子叶植物 ＦＥＲ 基因密码子

偏好性的影响最大ꎮ 在双子叶植物中ꎬ前 ４ 个向量

轴可解释的变异分别占总变异的 ２８􀆰 ５６％、１１􀆰 ９３％、
８􀆰 ９４％和 ８􀆰 １５％ꎬ累计可解释总变异的 ５７􀆰 ５８％ꎬ其
中 Ａｘｉｓ １ 也是影响双子叶植物密码子使用偏好性的

主要因素ꎮ 由表 ２ 可以看出ꎬ在单子叶植物中ꎬＡｘｉｓ
１ 与 Ｃ３、Ｇ３、ＧＣ３、总 ＧＣ 含量的相关系数分别为

０􀆰 ９２２、０􀆰 ９７６、０􀆰 ９８８、０􀆰 ９８８ꎬ呈正相关且都达到极显

著水平ꎬ但 Ａｘｉｓ １ 与 Ｔ３、Ａ３ 含量和 ＥＮＣ 的相关系数

分别为－０􀆰 ９０７、－０􀆰 ９８２和－０􀆰 ９０１ꎬ呈负相关且达到

极显著水平ꎮ 在双子叶植物中ꎬＡｘｉｓ １ 与 Ｔ３、Ａ３ 含

量的相关系数分别为 ０􀆰 ８６６、０􀆰 ６６０ꎬ呈正相关且均

达到极显著水平ꎬ然而 Ａｘｉｓ １ 与 Ｃ３、Ｇ３、ＧＣ３、总 ＧＣ
含量和 ＣＡＩ 的相关系数分别为 －０􀆰 ９４２、 －０􀆰 ８１３、
－０􀆰 ９８９、－０􀆰 ９０７和－０􀆰 ４８１ꎬ呈负相关且达到极显著

水平ꎮ 由以上结果可以看出ꎬ碱基组成是植物 ＦＥＲ
基因密码子使用偏好性形成的主要因素ꎬ但是在单

子叶植物和双子叶植物中ꎬ影响密码子使用偏好性

的碱基组成不同ꎮ 由图 １ 可以看出ꎬ单子叶植物和

双子叶植物在坐标系内的位置分布趋于一致ꎬ表明

影响单子叶植物和双子叶植物 ＦＥＲ 基因密码子使

用偏好性的因素可能是相同的ꎮ
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表 ２　 向量轴 １(Ａｘｉｓ １)与其他参数的相关性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ａｘｉｓ １ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

参数　 　
相关系数

单子叶植物向量轴 １
(Ａｘｉｓ １)

双子叶植物向量轴 １
(Ａｘｉｓ １)

Ｔ３ 含量 －０.９０７∗∗ ０.８６６∗∗

Ｃ３ 含量 ０.９２２∗∗ －０.９４２∗∗

Ａ３ 含量 －０.９８２∗∗ ０.６６０∗∗

Ｇ３ 含量 ０.９７６∗∗ －０.８１３∗∗

ＣＡＩ ０.５３１ －０.４８１∗∗

ＥＮＣ －０.９０１∗∗ －０.３６１∗

总 ＧＣ 含量 ０.９８８∗∗ －０.９０７∗∗

ＧＣ１２ 含量 ０.７５８∗ －０.２９９

ＧＣ３ 含量 ０.９８８∗∗ －０.９８９∗∗

∗∗表示在 ０.０１ 水平极显著相关ꎻ∗ 表示在 ０.０５ 水平显著相关ꎮ Ｔ３
表示基因密码子第 ３ 位的 ＴꎻＣ３ 表示基因密码子第 ３ 位的 ＣꎻＡ３ 表
示基因密码子第 ３ 位的 ＡꎻＧ３ 表示基因密码子第 ３ 位的 ＧꎻＣＡＩ 表示
基因密码子适应指数ꎻＥＮＣ 表示有效密码子数ꎻ总 ＧＣ 表示基因密码
子总 Ｇ＋ＣꎻＧＣ１２ 表示基因密码子第 １ 位 ＧＣ 和第 ２ 位 ＧＣ 的平均ꎻ
ＧＣ３ 表示基因密码子第 ３ 位的 Ｇ＋Ｃꎮ

图 １　 基于 ＲＳＣＵ 的对应性分析

Ｆｉｇ.１　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ(ＲＳＣＵ) ｖａｌｕｅ

２.３　 植物中 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的 ＰＲ２￣
ｐｌｏｔ 分析

　 　 由图 ２ ＦＥＲ 基因的 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析结果看出ꎬ多
数植物 ＦＥＲ 基因的 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)或 Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)都
偏离中心值 ０􀆰 ５ꎬ当 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)或 Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)不等

于 ０􀆰 ５ 时ꎬ表明碱基突变和自然选择在 ＦＥＲ 基因密

码子使用偏好性形成过程中的作用不对等ꎮ 由图 ２
还可以看出ꎬ大部分 ＦＥＲ 基因分布在 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)<
０􀆰 ５ 的左侧区域ꎬ说明植物中 ＦＥＲ 基因偏好使用以 Ｃ
结尾的密码子ꎻ绝大部分 ＦＥＲ 基因分布在 Ａ３ / (Ａ３＋
Ｔ３)<０􀆰 ５ 的下侧区域ꎬ说明植物中 ＦＥＲ 基因偏好使

用以 Ｔ 结尾的密码子ꎮ 综上可知ꎬ植物 ＦＥＲ 基因密

码子在第 ３ 位使用嘧啶多于嘌呤ꎮ

Ａ３:基因密码子第 ３ 位的 Ａ 含量ꎻＴ３:基因密码子第 ３ 位的 Ｔ 含

量ꎻＧ３:基因密码子第 ３ 位的 Ｇ 含量ꎻＣ３:基因密码子第 ３ 位的 Ｃ
含量ꎮ
图 ２　 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析

Ｆｉｇ.２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ＦＥＲ ｇｅｎｅｓ

２.４　 植物中 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的中性绘

图分析

　 　 相关性分析结果显示ꎬ在单子叶植物和双子叶

植物中ꎬＧＣ３ 与 ＧＣ１２ 的相关系数分别为 ０􀆰 ６９９ 和

０􀆰 ３２１ꎬ且都呈显著正相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 由图 ３ 可以

看出ꎬ在单子叶植物中ꎬＧＣ３ 与 ＧＣ１２ 的回归系数为

０􀆰 １１８ ８ꎬ说明突变压力造成的效应只占 １１􀆰 ８８％ꎻ在
双子叶植物中ꎬＧＣ３ 与 ＧＣ１２ 的回归系数为０􀆰 ０８１ ５ꎬ
说明突变压力造成的效应只占 ８􀆰 １５％ꎮ 由此可以

看出ꎬ突变在 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性上起的作

用比较小ꎬ并且其在双子叶植物中的作用小于在单

子叶植物中的作用ꎮ

Ｙ１:单子叶植物 ＧＣ１２ 含量ꎻｘ１:单子叶植物 ＧＣ３ 含量ꎻＹ２:双子叶

植物 ＧＣ１２ 含量ꎻｘ２:双子叶植物 ＧＣ３ 含量ꎮ ＧＣ１２:基因密码子第

１ 位 Ｇ＋Ｃ 和第 ２ 位 Ｇ＋Ｃ 的平均ꎻＧＣ３:基因密码子第 ３ 位的 Ｇ＋Ｃꎮ
图 ３　 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的中性绘图分析

Ｆｉｇ.３　 Ｎｅｕｔｒａｌ ｐｌｏｔｔｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ
ＦＥＲ ｇｅｎｅｓ
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２.５　 植物中 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的 ＥＮＣ￣
ｐｌｏｔ 分析

　 　 在 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图分析中ꎬ如果密码子使用偏好

性仅受 ＧＣ３ 密码子组成影响而非受选择效应的影

响ꎬ那么所有基因都会分布在期望曲线上[４ꎬ７]ꎮ 从图

４ 可以看出ꎬ所有基因都分布在期望曲线以下的区

域ꎬ绝大多数单子叶植物的 ＧＣ３ 含量为５０.００％~
８０􀆰 ００％ꎬ而绝大多数双子叶植物的 ＧＣ３ 含量为

３０.００％~６０􀆰 ００％ꎬ２ 种类型植物的 ＧＣ３ 含量分布范围

都很窄ꎮ 以上结果说明ꎬＦＥＲ 基因密码子使用偏好性

主要是由进化过程中的自然选择引起的ꎮ

ＥＮＣ:有效密码子数ꎻＧＣ３:基因密码子第 ３ 位的 Ｇ＋Ｃꎮ
图 ４　 ＦＥＲＯＮＩＡ 基因密码子使用偏好性的 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析

Ｆｉｇ.４　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ＦＥＲＯ￣
ＮＩＡ ｇｅｎｅｓ

２.６　 植物中 ＦＥＲ 基因的聚类分析

由系统进化树(图 ５)可以看出ꎬ９ 种单子叶植

物聚在一起ꎻ在双子叶植物中ꎬ蔷薇科中的 ４ 种植物

聚在一起ꎬ豆科植物(除蒺藜苜蓿)聚在 １ 个分支

上ꎬ茄科植物(除烟草)聚在 １ 个分支上ꎮ 此外ꎬ大
戟科植物在系统进化树上分布得比较分散ꎮ 总体上

来看ꎬ基于 ＣＤＳ 的系统进化分析结果与人们对植物

分类的传统认知较一致ꎮ
基于 ＲＳＣＵ 的聚类分析结果(图 ６)显示ꎬ双子

叶植物中的茄科、豆科、十字花科和大戟科植物分别

聚为 １ 类ꎬ而单子叶植物却聚成不同的 ２ 类ꎮ 尤其

需要注意的是ꎬ单子叶植物和大戟科植物的聚类结

果与基于 ＣＤＳ 的系统进化树结果不同ꎮ 植物学分

类地位不同的植物反而聚在一起ꎬ可能与不同物种

在 ＦＥＲ 基因的使用模式上趋于一致有关ꎮ

３　 讨 论

本研究结果显示:单子叶植物中 ＦＥＲ 基因的

ＧＣ３ 含量均值为 ６４􀆰 ９１％ꎬ而双子叶植物中 ＦＥＲ 基

因的 ＧＣ３ 含量均值为 ４５􀆰 ８２％ꎻ单子叶植物偏好使

用以 Ｇ / Ｃ 结尾的密码子ꎬ而双子叶植物偏好使用以

Ａ / Ｔ 结尾的密码子ꎬ与 Ｗａｎｇ 等[２５] 对 ５ 种单子叶植

物和 ６ 种双子叶植物转录组的研究结果一致ꎮ ＦＥＲ
基因会参与植物生长发育、激素应答反应和环境胁

迫反应等生命过程[１９ꎬ２６]ꎮ ＥＮＣ 在单子叶植物和双

子叶植物中都较高ꎬ说明在 ２ 种类型的植物中ꎬＦＥＲ
基因的密码子使用偏好性不强ꎬ这可能与 ＦＥＲ 基因

功能的保守性相关ꎮ ＣＡＩ 是衡量基因表达水平的重

要指标[２７]ꎬ在本研究中ꎬ单子叶植物和双子叶植物

中的 ＣＡＩ 都比较低ꎬ可能与 ＦＥＲ 不是管家基因且只

在特定时期或特定组织中表达有关ꎮ
已有的关于茄属植物叶绿体基因组密码子的研

究发现ꎬ碱基组成是影响密码子使用偏好性的重要

因素之一[８]ꎮ Ｇ＋Ｃ 碱基含量和位置是影响密码子

使用偏好性的主要因素ꎬ这也在植物 ＣａＭ１ 基因的

研究中得到证实[２４]ꎮ 关于非禾本科单子叶植物的

研究结果显示ꎬＧ、Ｃ 偏好的基因转换( ｇＢＧＣ)被认

为是造成密码子使用偏好性差异和核苷酸组成差异

的主要因素[７]ꎮ 以上研究结果显示ꎬ在影响密码子

使用偏好性的各因素中ꎬ碱基组成是重要因素ꎮ 本

研究结果也揭示ꎬ碱基组成是影响植物 ＦＥＲ 基因密

码子使用偏好性的重要因素ꎬ但是在单子叶植物和

双子叶植物中ꎬＦＥＲ 基因密码子的碱基组成差异显

著ꎬ对 Ｇ、Ｃ 的偏好性现象可能在单子叶植物中广泛

存在ꎮ
植物在长期进化过程中所形成的密码子使用偏好

性ꎬ取决于突变压力、自然选择的作用强度和方向[２５]ꎮ
本研究中的 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析结果也证实ꎬ突变压力和自

然选择可能影响植物ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性ꎮ 中

性绘图结果显示ꎬ突变在 ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性

上的作用很小ꎮ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析结果表明ꎬ自然选择才

是形成ＦＥＲ 基因密码子使用偏好性的主要因素ꎮ 本研

究结果与形成人类密码子使用偏好性的原因主要是突

变不同[２８]ꎬ而与酵母[２９]、线虫[３０]等物种的密码子使用

偏好性形成模式受自然选择作用主导类似ꎮ 此外ꎬ自
然选择还可通过影响蛋白质翻译的速度和准确性来起

作用[２５]ꎮ 一般来说ꎬ亲缘关系越近的物种ꎬ其密码子使

用偏好性越趋于一致ꎮ 但是由于某些基因具有特殊的

密码子使用偏好性ꎬ使得聚类结果并不能真实反映亲

缘关系和分类地位[２７]ꎮ 本研究发现ꎬ基于 ＣＤＳ 的聚类
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图 ５　 基于编码序列(Ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ ＣＤＳ)的系统进化树

Ｆｉｇ.５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (ＣＤＳ)

分析结果与基于 ＲＳＣＵ 的聚类分析结果并不完全一

致ꎬ基于 ＣＤＳ 的聚类分析结果更接近传统的分类结果ꎬ
与植物 ＩＣＥ１基因的聚类分析结果类似[３１]ꎮ 基于 ＣＤＳ

的聚类能将单子叶植物聚在一起ꎬ而基于 ＲＳＣＵ 的聚

类结果与传统分类结果的差别较大ꎬ可能与基于 ＲＳＣＵ
的聚类分析只能在较小的分类单元中提供较为可靠的

９７０１赵　 森等:不同植物 ＦＥＲＯＮＩＡ 基因密码子使用偏好性分析



图 ６　 基于同义密码子相对使用度(ＲＳＣＵ)的聚类分析

Ｆｉｇ.６　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ)

结果ꎬ而在较大的分类单元中只能作为传统分类的补

充有关[２７]ꎮ 进一步研究发现ꎬ要想对物种的进化关系

进行更为准确的描述ꎬ需要对不同分析方法得出的结

果进行综合分析ꎮ
本研究通过生物信息学方法对植物 ＦＥＲ 基因

密码子使用偏好性特性进行分析ꎬ可为进一步挖

掘 ＦＥＲ 基因功能和基因表达调控研究奠定基础ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＨＥＲＳＨＢＥＲＧ Ｒꎬ ＰＥＴＲＯＶ Ｄ Ａ. Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ[Ｊ] . Ａｎ￣

０８０１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２０ 年 第 ３６ 卷 第 ５ 期



ｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ４２: ２８７￣２９９.
[２] 　 ＰＬＯＴＫＩＮ Ｊ Ｂꎬ ＫＵＤＬＡ Ｇ. Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｂｕｔ ｎｏｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ: ｔｈｅ

ｃａｕｓｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔ￣
ｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ １２(１): ３２￣４２.

[３] 　 ＣＨＩＡＰＥＬＬＯ Ｈꎬ ＬＩＳＡＣＥＫ Ｆꎬ ＣＡＢＯＣＨＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ
ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ １９９８ꎬ ２０９(１ / ２): ＧＣ１￣ＧＣ３８.

[４] 　 ＷＲＩＧＨＴ Ｆ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ' ｕｓｅｄ ｉｎ ａ ｇｅｎｅ[ Ｊ] .
Ｇｅｎｅꎬ １９９０ꎬ ８７(１): ２３￣２９.

[５] 　 ＢＵＬＭＥＲ Ｍ. Ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ￣ｍｕｔａｔｉｏｎ￣ｄｒｉｆｔ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏ￣
ｄｏｎ ｕｓａｇｅ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９１ꎬ １２９(３): ８９７￣９０７.

[６] 　 ＳＵＥＯＫＡ Ｎ. Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ａｎｄ ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９８８ꎬ ８５(８): ２６５３￣２６５７.

[７] 　 ＭＡＺＵＭＤＡＲ Ｐꎬ ＢＩＮＴＩ Ｏ Ｒ Ｙꎬ ＭＥＢＵＳ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ
ａｎｄ ｃｏｄｏｎ ｐａｉｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｎｏｎ￣ｇｒａｓｓ ｍｏｎｏｃｏｔ ｇｅｎｏｍｅｓ[Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ
ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１７ꎬ １２０(６): ８９３￣９０９.

[８] 　 ＺＨＡＮＧ Ｒ Ｚꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ＷＡＮＧ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｙｓ￣
ｔｅｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ ｗｉｌｄ Ｓｏ￣
ｌａｎｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０１８ꎬ １９: ３１４２.

[９] 　 ＳＯＮＧ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ＣＨＥＮ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎ
ｉｎ ｍｏｄｅｌ ｌｅｇｕｍｅ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１８ꎬ １７(９): ２０７４￣２０８１.

[１０] 尚明照ꎬ刘　 方ꎬ华金平ꎬ等. 陆地棉叶绿体基因组密码子使用

偏性的分析[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ ２０１１ꎬ ４４(２): ２４５￣２５３.
[１１] 续　 晨ꎬ蔡小宁ꎬ钱保俐ꎬ等. 葡萄基因组密码子使用偏好模式

研究[Ｊ] . 西北植物学报ꎬ ２０１２ꎬ ３２(２): ４０９￣４１５.
[１２] ＨＥ Ｗꎬ ＷＡＮＧ Ｎ Ｎꎬ ＴＡＮ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｒｃｉｎｅ ｄｅｌｔａｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ
ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１９ꎬ １４１: １０６６１８.

[１３] ＥＳＣＯＢＡＲ￣ＲＥＳＴＲＥＰＯ Ｊ Ｍꎬ ＨＵＣＫ Ｎꎬ ＫＥＳＳＬＥＲ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ＦＥＲＯＮＩＡ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｍａｌｅ￣ｆｅｍａｌｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｒｅｃｅｐｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００７ꎬ ３１７ ( ５８３８):
６５６￣６６０.

[１４] ＲＯＴＭＡＮ Ｎꎬ ＲＯＺＩＥＲ Ｆꎬ ＢＯＡＶＩＤＡ Ｌ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ
ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｅ ｄｅｌｉｖｅｒｙ ｄｕｒｉｎｇ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ １３(５): ４３２￣４３６.

[１５] ＨＵＣＫ Ｎꎬ ＭＯＯＲＥ Ｊ Ｍꎬ ＦＥＤＥＲＥＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｍｕｔａｎｔ ｆｅｒｏｎｉａ ｄｉｓｒｕｐｔｓ ｔｈｅ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ
ｔｕｂｅ ｒｅｃｅｐｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２００３ꎬ １３０(１０): ２１４９￣２１５９.

[１６] ＹＵ Ｆꎬ ＱＩＡＮ Ｌ Ｃꎬ ＮＩＢＡＵ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＥＲＯＮＩＡ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ
ｐａｔｈｗａｙ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂｙ ａｃｔｉｖａ￣
ｔｉｎｇ ＡＢＩ２ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１２ꎬ １０９ ( ３６ ):
１４６９３￣１４６９８.

[１７] ＫＡＮＡＯＫＡ Ｍ Ｍꎬ ＴＯＲＩＩ Ｋ Ｕ. ＦＥＲＯＮＩＡ ａｓ ａｎ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｋｉｎａｓｅ ｆｏｒ ｐｏｌａｒ ｃｅｌｌ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａ￣
ｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１０ꎬ
１０７(４１): １７４６１￣１７４６２.

[１８] ＤＥＳＬＡＵＲＩＥＲＳ Ｓ Ｄꎬ ＬＡＲＳＥＮ Ｐ Ｂ. ＦＥＲＯＮＩＡ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｍｏｄｕｌａｔｏｒ
ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈｙｐｏ￣
ｃｏｔｙｌｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１０ꎬ ３(３): ６２６￣６４０.

[１９] ＹＵ Ｆꎬ ＬＩ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＥＲＯＮＩＡ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｎｔｒｏｌｓ
ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１４ꎬ ７
(５): ９２０￣９２２.

[２０] ＳＨＩＨ Ｈ Ｗꎬ ＭＩＬＬＥＲ Ｎ Ｄꎬ ＣＨＥＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅ ＦＥＲＯＮＩＡ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ２４(１６): １８８７￣
１８９２.

[２１] ＫＥＳＳＬＥＲ Ｓ Ａꎬ ＳＨＩＭＯＳＡＴＯ￣ＡＳＡＮＯ Ｈꎬ ＫＥＩＮＡＴＨ Ｎ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｆｏｒ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｒｅｃｅｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎ￣
ｇａｌ ｉｎｖａｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１０ꎬ ３３０(６００６): ９６８￣９７１.

[２２] 张欣悦ꎬ李佳婷ꎬ邹　 婷ꎬ等. 花生响应干旱胁迫的 ＦＥＲＯＮＩＡ
类受体蛋白激酶基因克隆与表达分析[ Ｊ] . 植物生理学报ꎬ
２０１８ꎬ ５４(２): ２９７￣３０４.

[２３] 王凉洁ꎬ秦云霞ꎬ罗红丽. 巴西橡胶树 ＦＥＲＯＮＩＡ 类受体激酶基

因(ＨｂＦＥＲ)的克隆及表达分析[Ｊ] . 热带作物学报ꎬ ２０１４ꎬ ３５
(７): １３４７￣１３５３.

[２４] 李晨辉ꎬ赵子捷ꎬ陈文烨ꎬ等. ４３ 种植物 ＣａＭ１ 基因密码子使用

特征及遗传差异分析[ Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ ２０１９ꎬ ４７(５): ２８￣
３２.

[２５] ＷＡＮＧ Ｌ Ｊꎬ ＲＯＯＳＳＩＮＣＫ Ｍ Ｊ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ６１(４ / ５): ６９９￣７１０.

[２６] ＹＵ Ｆꎬ ＴＩＡＮ Ｗꎬ ＬＵＡＮ Ｓ. Ｆｒｏｍ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓ ｔｏ ｃａｌｃｉｕｍ
ｓｐｉｋｅｓ: ｗｈａｔ ａｒｅ ｔｈｅ ｍｉｓｓｉｎｇ ｌｉｎｋｓ? [Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１４ꎬ
７(１０): １５０１￣１５０４.

[２７] 赵春丽ꎬ彭丽云ꎬ王　 晓ꎬ等. 苋菜 ＡｔＧＡＩ 基因密码子偏好性与

进化分析[Ｊ] . 中国农业大学学报ꎬ ２０１９ꎬ ２４(１２): １０￣２２.
[２８] ＳＵＥＯＫＡ Ｎꎬ ＫＡＷＡＮＩＳＨＩ Ｙ. ＤＮＡ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｃｏ￣

ｄｏｎ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓｅｓ ｏｆ ｈｕｍａｎ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ
２０００ꎬ ２６１(１): ５３￣６２.

[２９] ＣＯＧＨＬＡＮ Ａꎬ ＷＯＬＦＥ Ｋ Ｈ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｔｏ ｍＲＮＡ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｉｎ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ[ Ｊ] .
Ｙｅａｓｔꎬ ２０００ꎬ １６(１２): １１３１￣１１４５.

[３０] ＤＵＲＥＴ Ｌꎬ ＭＯＵＣＨＩＲＯＵＤ Ｄ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄꎬ ｓｕｒｐｒｉｓｉｎｇ￣
ｌｙꎬ ｇｅｎｅ ｌｅｎｇｔｈ ｓｈａｐｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓꎬ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａꎬ
ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９９ꎬ ９６: ４４８２￣４４８７.

[３１] 孙继峰ꎬ韩太利ꎬ徐立功ꎬ等. 萝卜 ＩＣＥ１ 密码子使用偏性分析

[Ｊ] . 核农学报ꎬ ２０１８ꎬ ３２(３): ４７７￣４８５.

(责任编辑:徐　 艳)

１８０１赵　 森等:不同植物 ＦＥＲＯＮＩＡ 基因密码子使用偏好性分析




