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　 　 摘要:　 本研究旨在对比分析普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组密码子的使用偏好性ꎬ对普通核桃与深纹

核桃中各 ５３ 条蛋白质编码区序列开展预测分析ꎬ明确上述 ２ 种核桃叶绿体基因组中的最优密码子ꎬ为未来开展核

桃物种的亲缘关系研究提供理论依据ꎮ 利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 和在线软件 ＣＵＳＰ 等分析普通核桃与深纹核桃中的叶

绿体基因组密码子ꎬ获得相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)、有效密码子数(ＥＮＣ)、Ｇ＋Ｃ 含量等参数ꎬ再进行中性绘图

分析、有效密码子数分析及奇偶偏好性分析ꎮ 普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组的密码子适应指数均为 ０􀆰 １６７ꎬ
ＥＮＣ 均在 ４５􀆰 ００ 以上ꎬ表明密码子偏好性弱ꎮ 普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组密码子的 Ｇ＋Ｃ 含量整体表现

为:基因中所有密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量(ＧＣ１)>基因中所有密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量(ＧＣ２)>基因中

所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量(ＧＣ３)ꎮ 进一步分析发现ꎬ第 ３ 位碱基的使用频率表现为 Ｔ 大于 ＡꎬＧ 大于 Ｃꎮ
从普通核桃中筛选出 １４ 个最优密码子ꎬ从深纹核桃中筛选出 １７ 个最优密码子ꎬ其中共有 ２３ 个最优密码子在第 ３
个位置偏好以 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ 总之ꎬ普通核桃和深纹核桃中叶绿体基因组密码子偏好性主要受到自然选择的影响ꎬ本
研究结果可以为进一步探索核桃抗性遗传基因的改良和表达提供理论基础和数据支撑ꎮ
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　 　 生物体内的各种蛋白质由 ２０ 种氨基酸构

成ꎬ其中色氨酸、甲硫氨酸只有 １ 个由三核苷酸

组成的密码子ꎬ其他氨基酸有２ ~ ６ 个由三核苷酸

组成的密码子 [１] ꎮ 通过对密码子开展分析能够

辅助识别自然界中的遗传信息 [２] ꎬ目前共有 ６４
个密码子ꎬ１８ 种氨基酸能够利用其简并性实现不

同密码子编码同一氨基酸 [３] ꎮ 不同物种、同一物

种不同组织或基因中的密码子存在不均衡使用

的情况ꎬ即同义密码子偏好性( ＳＣＵＢ) [４￣６] ꎮ 最优

密码子是在物种高表达基因中频繁出现、使用频

率最高的密码子ꎬ而部分很少使用甚至不会出现

的密码子称为稀有密码子或者非优化密码子 [３] ꎮ
ＳＣＵＢ 一般会受到基因突变、自然选择、基因漂移

等多种因素影响 [７] ꎬ对其开展研究ꎬ有助于了解

物种之间的亲缘关系、遗传相似性、基因水平转

移、基因分子进化及系统发育等ꎬ进而促进外源

基因的表达和转基因作物研究的发展 [８￣１０] ꎮ 叶绿

体是绿色植物和藻类能进行光合作用的细胞

器 [１１] ꎬ具有基因组小、拷贝数多、结构简单、进化

保守等诸多优点ꎬ因此ꎬ叶绿本作为研究对象被

广泛应用于 ＤＮＡ 条形码分子标记、系统进化以

及基因工程等研究领域 [８ꎬ１２] ꎮ 前人对不同物种

叶绿体基因组中 ＳＣＵＢ 展开了分析工作ꎬ如肉苁

蓉 ( Ｃｉｓｔａｎｃｈｅ ｄｅｓｅｒｔｉｃｏｌａ Ｍａ) [１３] 、 茶 树 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ) [１４] 、 二 乔 玉 兰 [ Ｙｕｌａｎｉａ × ｓｏｕｌａｎｇｅａｎａ
( Ｓｏｕｌ. ￣Ｂｏｄ.) Ｄ. Ｌ. Ｆｕ] [１５] 、蒜头果(Ｍａｌａｎｉａ ｏｌｅ￣
ｉｆｅｒａ Ｃｈｕｎ ＆ Ｓ. Ｋ. Ｌｅｅ) [１６] 、榕树( Ｆｉｃｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒ￣
ｐａ Ｌ. ｆ.) [１７] 和 圆 柏 ( Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
Ｒｏｘｂ.) [１８] ꎮ

作为世界四大干果之一ꎬ核桃中含有大量的

营养物质[１９] ꎬ自古以来就深受消费者的喜爱[２０] ꎬ
同时ꎬ作为“木本油料之王”ꎬ其在木材建筑、经济

效益方面发挥的作用显著[２１] ꎮ 深纹核桃( Ｊｕｇｌａｎｓ
ｓｉｇｉｌｌａｔａ Ｄ.)又被称为云南核桃、南方核桃[２２] ꎬ主要

分布于中国西南地区和西藏自治区雅鲁藏布江中

上游地区ꎬ生长于海拔１ ３００ ~ ３ ３００ ｍ 的山坡或山

谷林中ꎮ 普通核桃( Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ Ｌ.)是胡桃属植

物ꎬ主要盛产于中国北方ꎮ 目前有关上述 ２ 种核

桃的研究工作主要体现在分子生物学方面ꎬ涉及

种质资源、表型研究和遗传多样性等[２２￣２４] ꎬ然而ꎬ
关于核桃叶绿体 ＤＮＡ 的研究较少ꎮ 本研究拟以深

纹核桃、普通核桃中叶绿体基因组的高通量测序

结果为基础ꎬ通过对比分析其叶绿体基因组蛋白

质编码区序列(ＣＤＳ)的碱基组成ꎬ利用中性绘图

分析、有效密码子数分析(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)及奇偶偏好性

分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)等深入剖析影响密码子偏好性的

主要因素ꎬ并筛选获得叶绿体基因组的最优密码

子ꎬ以期为深入开展 ２ 种核桃的基因组研究、种质

创新研究提供数据支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

从美国国家生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)数据库

中获取普通核桃和深纹核桃的叶绿体基因组 ＣＤＳ
序列ꎬ前者 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号为 ＫＴ９６３００８.１ꎬ利用 Ｅｄ￣
ｉｔＳｅｑ 计算 Ｇ＋Ｃ 含量为 ３６􀆰 ２３％ꎻ后者 ＧｅｎＢａｎｋ 登录

号为 ＭＦ１６７４６５􀆰 １ꎬＧ＋Ｃ 含量为 ３６􀆰 ０２％ꎮ 通过在线

软件(ｈｔｔｐｓ: / / ｉｒｓｃｏｐｅ. ｓｈｉｎｙａｐｐｓ. ｉｏ / Ｃｈｌｏｒｏｐｌｏｔ / )绘制

普通核桃和深纹核桃的叶绿体基因组图谱ꎮ
１.２　 试验方法

１.２.１　 密码子碱基组成分析　 使用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２
处理数据得到密码子适应指数(ＣＡＩ)、有效密码子

数(ＥＮＣ)、相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)ꎬ通过

ＣＵＳＰ 分析获得基因中所有密码子第 １ 位碱基、第 ２
位碱基、第 ３ 位碱基Ｇ＋Ｃ 的含量(ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３)ꎬ
最后使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ、Ｅｘｃｅｌ、Ｏｒｉｇｉｎ 等分析软

件分析并作图[２５]ꎮ
１.２.２　 中性绘图分析 　 分别以 ＧＣ１２(ＧＣ１和 ＧＣ２的
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平均值)为纵坐标ꎬＧＣ３为横坐标ꎬ绘制散点图ꎬ分析

密码子使用偏好性的影响因素[２６]ꎬ进而对密码子不

同位置的碱基使用性开展相关性分析[２７]ꎮ
１.２.３　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析　 分别以 ＧＣ３作为 Ｘ 轴变量ꎬ
ＥＮＣ 作为 Ｙ 轴变量绘制散点图ꎬ通过公式(１)计算

出各基因的标准 ＥＮＣ 并绘制标准曲线ꎮ ＥＮＣ 的理

论取值为 ２０~６１ꎬ其值越接近 ２０ 表明偏好性越强ꎬ
反之ꎬ其值越接近 ６１ 表明偏好性越弱ꎬ若散点与标

准曲线接近ꎬ表示密码子使用偏好性的主要影响因

素是基因突变ꎬ若散点远离标准曲线ꎬ说明密码子使

用偏好性的主要影响因素是自然选择[２８]ꎮ 为了更

好地评估 ＥＮＣ 实际观察值与 ＥＮＣ 期望值之间的差

异ꎬ根据公式(２)计算 ＥＮＣ 比值并进行分析ꎮ
ＥＮＣ＝ ２＋ＧＣ３＋２９ / [ＧＣ３

２＋(１－ＧＣ３) ２] (１)
ＥＮＣ 比值＝(ＥＮＣｅｘｐ－ＥＮＣｏｂｓ) / ＥＮＣｅｘｐ (２)
式中ꎬＥＮＣ 表示基因中使用有效密码子数ꎻＧＣ３

表示基因中所有密码子的第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻ
ＥＮＣｅｘｐ表示 ＥＮＣ 期望值ꎻＥＮＣｏｂｓ表示 ＥＮＣ 实际观察

值ꎮ
１.２.４　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析　 分别以 Ｇ３为分子ꎬＧ３与 Ｃ３的

和为分母ꎬ所得比值为 Ｘ 轴变量ꎻ以基因中所有密

码子第 ３ 位碱基 Ａ 的含量(Ａ３)为分子ꎬＡ３与基因中

所有密码子第 ３ 位碱基 Ｔ 的含量(Ｔ３)的和为分母ꎬ
所得比值为 Ｙ 轴变量ꎬ绘制散点图[２９]ꎮ 中心点位置

表示 Ａ＝Ｔ、Ｇ＝Ｃꎬ即密码子不具有偏好性ꎬ其他点到

中心点的距离表示该基因的偏倚程度ꎮ
１.２.５　 最优密码子的确定　 以密码子的 ＥＮＣ 作为

分析偏好性的标准ꎬ选取升序排列后 ＥＮＣ 最低和最

高两端各 １０％的基因ꎬ建立基因库ꎮ 分别计算 ２ 组

的 ＲＳＣＵ 值和△ＲＳＣＵ 值(高表达基因的 ＲＳＣＵ 值－
低表达基因的 ＲＳＣＵ 值) [３０]ꎬ确定 ２ 种核桃叶绿体

基因组的高频密码子(ＲＳＣＵ>１􀆰 ００)和高表达密码

子 (△ＲＳＣＵ≥ ０􀆰 ０８ )ꎬ 最 优 密 码 子 要 同 时 满 足

ＲＳＣＵ>１􀆰 ００、△ＲＳＣＵ≥０􀆰 ０８ 这 ２ 个条件[３１]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 密码子碱基组成分析

普通核桃和深纹核桃的叶绿体基因组呈双链

环状ꎬ为典型的四分体结构(图 １、图 ２)ꎬ普通核桃

大单拷贝区(ＬＳＣ)为８９ ８７２ ｂｐꎬ小单拷贝区( ＳＳＣ)
为１８ ４２３ ｂｐꎬ反向重复区包括 ＩＲＡ 和 ＩＲＢꎬ均为

２６ ０３６ ｂｐꎻ 深 纹 核 桃 ＬＳＣ 为 ８９ ８７１ ｂｐꎬ ＳＳＣ 为

１８ ４１２ ｂｐꎬＩＲＡ 为２６ ０３４ ｂｐꎬＩＲＢ 为２６ ０３４ ｂｐꎮ 普

通核桃的叶绿体基因组一共注释到 １３６ 个基因ꎬ
包括 ８８ 个蛋白质编码基因ꎬ４０ 个 ｔＲＮＡ 基因和 ８
个 ｒＲＮＡ 基因ꎬ其中光合作用的相关基因包括 ６ 类

[５ 个光系统Ⅰ基因、１３ 个光系统Ⅱ基因、１２ 个还

原型辅酶Ⅰ(ＮＡＤＨ) ￣脱氢酶基因、６ 个细胞色素

ｂ / ｆ 复合物基因、６ 个 ＡＴＰ 合酶基因、１ 个 ＲｕＢｉｓＣＯ
亚基基因]ꎬ自我复制的相关基因包括 ５ 类(１５ 个

小核糖体蛋白基因、１１ 个大核糖体蛋白基因、４ 个

ＲＮＡ 聚合酶基因、４０ 个 ｔＲＮＡ 基因、８ 个 ｒＲＮＡ 基

因)ꎬ其他类型基因 １５ 个ꎮ 深纹核桃的叶绿体基

因组一共注释到 １３１ 个基因ꎬ包括 ８６ 个蛋白质编

码基因ꎬ３７ 个 ｔＲＮＡ 基因和 ８ 个 ｒＲＮＡ 基因ꎬ其中

光合作用的相关基因包括 ６ 类[５ 个光系统Ⅰ基

因、１４ 个光系统Ⅱ基因、１２ 个 ＮＡＤＨ￣脱氢酶基因、
６ 个细胞色素 ｂ / ｆ 复合物基因、６ 个腺嘌呤核苷三

磷酸(ＡＴＰ)合酶基因、１ 个 ＲｕＢｉｓＣＯ 亚基基因]ꎬ
自我复制的相关基因包括 ５ 类(１５ 个小核糖体蛋

白基因、１０ 个大核糖体蛋白基因、４ 个 ＲＮＡ 聚合

酶基因、３７ 个 ｔＲＮＡ 基因、８ 个 ｒＲＮＡ 基因)ꎬ其他

类型基因 １３ 个ꎮ
　 　 利用 ＧｅｎｅｉｏｕｓＰｒｉｍｅ 对 ２ 种核桃的叶绿体基因

组序列进行筛选ꎬ删除长度过短或重复的 ＣＤＳꎬ选择

典型基因序列ꎬ最终普通核桃和深纹核桃各获得 ５３
条 ＣＤＳꎮ 进一步分析ꎬ普通核桃密码子第 ３ 位碱基

上 Ｔ、 Ｃ、 Ａ、 Ｇ 的含量分别为 ４７􀆰 ２７％、 １５􀆰 ５５％、
４３􀆰 ９２％、１６􀆰 ２１％ꎻ深纹核桃密码子第 ３ 位碱基上 Ｔ、
Ｃ、Ａ、Ｇ 的含量分别为 ４７􀆰 ３５％、１５􀆰 ５０％、４４􀆰 ０５％、
１６􀆰 １０％ꎬ上述 ２ 种核桃中 Ｔ３和 Ａ３高于 Ｇ３和 Ｃ３(表
１)ꎮ
　 　 普通核桃的 ＥＮＣ 范围为３７.６８~ ５８􀆰 ０８ 个ꎬ深纹

核桃的 ＥＮＣ 范围为３７.８５~ ５８􀆰 ９０ 个ꎬ进一步分析发

现ꎬ共有 ７４ 条(普通核桃 ３７ 条、深纹核桃 ３７ 条)叶
绿体基因组序列的有效密码子数大于 ４５􀆰 ００ 个ꎬ表
明 ２ 种核桃叶绿体密码子使用偏好性较弱ꎬ从表 ２
可以看出ꎬＧＣ 在不同位置、不同基因中未均匀分布ꎮ
　 　 对密码子各参数进行相关性分析ꎬ结果(表 ３)
表明ꎬ在普通核桃和深纹核桃中ꎬＥＮＣ 与 ＧＣ３极显

著相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎬ与 ＧＣ１、ＧＣ２ 相关性不显著ꎬ说
明 ＧＣ３对密码子偏好性存在较强影响ꎻＧＣ１、ＧＣ２与

ＧＣ３相关性不显著ꎬ说明 ３ 个位置的碱基组成差异

较大ꎮ
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ＬＳＣ:大单拷贝区ꎻＳＳＣ:小单拷贝区ꎻＩＲＡ 和 ＩＲＢ:反向重复区ꎮ
图 １　 普通核桃叶绿体全基因组图谱

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐ ｏｆ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ

　 　 进一步对普通核桃和深纹核桃叶绿体基因组中

各 ５３ 条 ＣＤＳ 进行分析ꎬ２ 种核桃 ＲＳＣＵ 大于 １􀆰 ００ 的

密码子数量均为 ３２ 个ꎬ普通核桃中以 Ｕ 结尾且

ＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ＵＵＵ、ＣＵＵ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＵＣＵ、
ＵＡＵ、ＣＡＵ、ＡＡＵ、ＧＡＵ、ＵＧＵꎬ以 Ａ 结尾且 ＲＳＣＵ>１ 的

密码子有 ＡＵＡ、ＧＵＡ、ＵＣＡ、ＣＣＡ、ＡＣＡ、ＧＣＡ、ＵＡＡ、

ＣＡＡ、ＡＡＡ、ＧＡＡ、ＣＧＡ、ＡＧＡ、ＧＧＡꎬ以 Ｇ 结尾、ＲＳＣＵ>
１ 的密码子有 ＵＵＧ、ＵＣＧ、 ＣＣＧ、ＧＣＧ、ＵＡＧ、 ＣＧＧ、
ＡＧＧ、ＧＧＧꎬ以 Ｃ 结尾且 ＲＳＣＵ>１ 的密码子为 ＵＣＣ
(表 ４)ꎮ 深纹核桃中不同之处之一是以 Ａ 结尾的密

码子不含 ＣＧＡꎬ而含有 ＵＵＡꎮ 由此可见ꎬ２ 种核桃以

Ａ 和 Ｕ 结尾的密码子出现频率较高ꎬ为偏好密码子ꎮ

０１５１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２４ 年 第 ４０ 卷 第 ８ 期



ＬＳＣ:大单拷贝区ꎻＳＳＣ:小单拷贝区ꎻＩＲＡ 和 ＩＲＢ:反向重复区ꎮ
图 ２　 深纹核桃叶绿体全基因组图谱

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｍａｐ ｏｆ Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ

表 １　 普通核桃和深纹核桃叶绿体基因各位置的 Ｇ＋Ｃ 含量、基因中使用有效密码子数(ＥＮＣ)及密码子适应指数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ａｎｄ ｃｏｄｏｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅ￣
ｇｉａ ａｎｄ Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ

物种　 　 　 Ｔ３(％) Ｃ３(％) Ａ３(％) Ｇ３(％) ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) ＥＮＣ(个) ＣＡＩ

普通核桃(Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ Ｌ.) ４７.２７ １５.５５ ４３.９２ １６.２１ ４６.６２ ３８.４０ ２８.７９ ３７.９４ ４７.００ ０.１６７

深纹核桃(Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ Ｄ.) ４７.３５ １５.５０ ４４.０５ １６.１０ ４５.６３ ３７.４８ ２８.３１ ３７.１４ ４６.８９ ０.１６７
Ｔ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｔ 的含量ꎻＣ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｃ 的含量ꎻＡ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ａ 的含量ꎻＧ３:基
因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ 的含量ꎻＧＣ１:基因中所有密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ２:基因中所有密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻ
ＧＣ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣａｌｌ:基因中所有密码子第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量的平均值ꎻＥＮＣ:有效密码子
数ꎻＣＡＩ:密码子适应指数ꎮ
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表 ２　 普通核桃和深纹核桃叶绿体基因组密码子在不同基因中的 Ｇ＋Ｃ 含量及有效密码子数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ ａｎｄ Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ

基因
普通核桃

ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) ＥＮＣ(个)

深纹核桃

ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) ＥＮＣ(个)

ａｃｃＤ ４２.０８ ３４.２７ ２８.０６ ３４.８０ ４９.７０ ４２.０８ ３４.２７ ２８.０６ ３４.８０ ４９.７０
ａｔｐＡ ５５.３１ ３９.７６ ２４.４１ ３９.８３ ４７.１０ ５５.３１ ３９.７６ ２４.４１ ３９.８３ ４７.１０
ａｔｐＢ ５６.５０ ４２.６８ ２６.４２ ４１.８７ ４４.３２ ５６.５０ ４２.６８ ２６.４２ ４１.８７ ４４.３２
ａｔｐＥ ４８.５１ ３９.５５ ３１.３４ ３９.８０ ４９.７３ ４８.５１ ３９.５５ ３１.３４ ３９.８０ ４９.７３
ａｔｐＦ ４５.４１ ３２.４３ ３０.８１ ３６.２２ ５１.９２ ４５.４１ ３２.４３ ３０.８１ ３６.２２ ５１.９２
ａｔｐＩ ４８.７９ ３６.６９ ２３.３９ ３６.２９ ４３.７９ ４８.７９ ３６.６９ ２３.３９ ３６.２９ ４３.７９
ｃｃｓＡ ３３.８６ ３６.９９ ２５.７１ ３２.１９ ４６.６２ ３３.８６ ３６.９９ ２５.７１ ３２.１９ ４６.６２
ｃｅｍＡ ３８.２６ ２８.２６ ３３.０４ ３３.１９ ３９.７６ ３８.２６ ２８.２６ ３３.０４ ３３.１９ ３９.７６
ｃｌｐＰ ５８.３８ ３７.５６ ２８.９３ ４１.６２ ５１.７４ ５７.８７ ３７.０６ ２８.９３ ４１.２９ ５１.５７
ｍａｔＫ ３８.９３ ３１.６２ ２８.４６ ３３.００ ５０.９５ ３８.９３ ３１.６２ ２８.４６ ３３.００ ５０.９５
ｎｄｈＡ ４３.１３ ３７.９１ ２１.１５ ３４.０６ ４３.８６ ４３.１３ ３７.９１ ２１.１５ ３４.０６ ４３.８６
ｎｄｈＢ ４１.３３ ３８.７９ ３１.７７ ３７.３０ ４８.４５ ４１.３３ ３８.７９ ３１.７７ ３７.３０ ４８.４５
ｎｄｈＣ ４６.２８ ３３.８８ ２３.９７ ３４.７１ ４７.６０ ４６.２８ ３３.８８ ２３.９７ ３４.７１ ４７.６０
ｎｄｈＤ ４０.２４ ３６.６９ ２７.６１ ３４.８５ ４６.７９ ４０.１２ ３６.９３ ２７.７４ ３４.９３ ４６.７６
ｎｄｈＥ ４１.１８ ３３.３３ ２２.５５ ３２.３５ ５０.１４ ４１.１８ ３３.３３ ２２.５５ ３２.３５ ５０.１４
ｎｄｈＦ ３５.８５ ３４.７７ ２３.３２ ３１.３１ ４３.８２ ３５.８５ ３４.７７ ２３.３２ ３１.３１ ４３.８２
ｎｄｈＧ ４３.５０ ３４.４６ ２９.３８ ３５.７８ ４７.１８ ４３.５０ ３４.４６ ２９.３８ ３５.７８ ４７.１８
ｎｄｈＨ ５０.００ ３５.７９ ２６.９０ ３７.５６ ４７.３２ ５０.００ ３５.７９ ２６.９０ ３７.５６ ４７.３２
ｎｄｈＩ ４１.３２ ３６.５３ ２０.９６ ３２.９４ ４０.６０ ４１.３２ ３６.５３ ２０.９６ ３２.９４ ４０.６０
ｎｄｈＪ ５１.５７ ３７.７４ ２８.９３ ３９.４１ ４６.７８ ５１.５７ ３７.７４ ２８.９３ ３９.４１ ４６.７８
ｎｄｈＫ ４５.３７ ４４.９３ ２６.４３ ３８.９１ ５１.９５ ４５.３７ ４４.９３ ２６.４３ ３８.９１ ５１.９５
ｐｅｔＡ ５２.４８ ３６.０２ ３０.７５ ３９.７５ ５１.１１ ５２.４８ ３６.０２ ３０.７５ ３９.７５ ５１.１１
ｐｅｔＢ ４８.６１ ４１.６７ ２８.７０ ３９.６６ ４０.２９ ４８.６１ ４１.６７ ２８.７０ ３９.６６ ４０.２９
ｐｅｔＤ ５０.９３ ３９.１３ ２２.９８ ３７.６８ ３７.６８ ５０.９１ ３９.３９ ２２.４２ ３７.５７ ３７.８５
ｐｓａＡ ５１.９３ ４３.５４ ３１.１６ ４２.２１ ４９.６７ ５１.９３ ４３.５４ ３１.１６ ４２.２１ ４９.６７
ｐｓａＢ ４８.７１ ４２.８６ ２９.５２ ４０.３６ ４７.５５ ４８.７１ ４２.８６ ２９.５２ ４０.３６ ４７.５５
ｐｓｂＡ ４９.７２ ４３.５０ ３３.０５ ４２.０９ ４１.１９ ４９.７２ ４３.５０ ３３.０５ ４２.０９ ４１.１９
ｐｓｂＣ ５３.６９ ４５.４９ ３２.１７ ４３.７８ ４７.０３ ５３.８０ ４５.９９ ３０.８０ ４３.５３ ４５.８３
ｐｓｂＤ ５２.５４ ４３.２２ ３１.０７ ４２.２８ ４６.６０ ５２.５４ ４３.２２ ３１.０７ ４２.２８ ４６.６０
ｒｂｃＬ ５８.１８ ４３.８９ ２８.９９ ４３.６９ ４７.６９ ５８.４０ ４３.７０ ２８.７８ ４３.６３ ４７.５０
ｒｐｌ１４ ５３.６６ ３７.４０ ２３.５８ ３８.２１ ４７.１９ ５３.６６ ３７.４０ ２３.５８ ３８.２１ ４７.１９
ｒｐｌ１６ ５０.００ ５３.６８ ２６.４７ ４３.３８ ４３.８３ ５０.００ ５３.６８ ２６.４７ ４３.３８ ４３.８３
ｒｐｌ２ ５１.２２ ４７.０４ ３１.０１ ４３.０９ ５２.５４ ５１.２７ ４８.００ ３１.６４ ４３.６４ ５２.６８
ｒｐｌ２０ ３３.９０ ４１.５３ ２２.０３ ３２.４９ ４０.８１ ３３.９０ ４１.５３ ２２.０３ ３２.４９ ４０.８１
ｒｐｌ２２ ３５.３３ ３７.７２ ２３.９５ ３２.３３ ４４.９５ ３５.３３ ３７.７２ ２３.９５ ３２.３３ ４４.９５
ｒｐｏＡ ４６.２０ ３１.９１ ２３.７１ ３３.９４ ４８.９６ ４６.２０ ３１.９１ ２３.７１ ３３.９４ ４８.９６
ｒｐｏＢ ５０.１４ ３８.００ ２６.５２ ３８.２２ ４７.６９ ５０.１４ ３８.００ ２６.５２ ３８.２２ ４７.６９
ｒｐｏＣ１ ５０.７３ ３７.３２ ２８.８６ ３８.９７ ５０.０２ ５０.８１ ３７.３４ ２８.８４ ３９.００ ４９.９８
ｒｐｏＣ２ ４６.０３ ３６.０３ ２７.０９ ３６.３８ ４８.８０ ４６.０３ ３６.０３ ２７.０９ ３６.３８ ４８.８０
ｒｐｓ１１ ５１.８０ ５６.８３ ２５.９０ ４４.８４ ４４.０９ ５１.８０ ５６.８３ ２５.９０ ４４.８４ ４４.０９
ｒｐｓ１２ ５１.２０ ４８.８０ ３１.２０ ４３.７３ ４８.５４ ５１.２０ ４８.８０ ３１.２０ ４３.７３ ４８.５４
ｒｐｓ１４ ４３.５６ ４７.５２ ３０.６９ ４０.５９ ３８.９２ ４３.５６ ４７.５２ ３０.６９ ４０.５９ ３８.９２
ｒｐｓ１８ ３７.２５ ４１.１８ ２５.４９ ３４.６４ ３８.２２ ３７.２５ ４１.１８ ２５.４９ ３４.６４ ３８.２２
ｒｐｓ２ ４２.６２ ４０.５１ ２７.４３ ３６.８５ ４７.３０ ４２.６２ ４０.５１ ２７.４３ ３６.８５ ４７.３０
ｒｐｓ３ ４８.６４ ３４.５５ ２２.２７ ３５.１５ ４４.５９ ４８.６４ ３４.５５ ２２.２７ ３５.１５ ４４.５９
ｒｐｓ４ ５０.５０ ３７.６２ ２５.７４ ３７.９５ ４９.１０ ５０.５０ ３７.６２ ２５.７４ ３７.９５ ４９.１０
ｒｐｓ７ ５２.５６ ４４.８７ ２５.００ ４０.８１ ４５.１２ ５２.５６ ４４.８７ ２５.００ ４０.８１ ４５.１２
ｒｐｓ８ ４０.７４ ３９.２６ ２９.６３ ３６.５４ ４９.７３ ４０.７４ ３９.２６ ２９.６３ ３６.５４ ４９.７３
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

基因
普通核桃

ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) ＥＮＣ(个)

深纹核桃

ＧＣ１(％) ＧＣ２(％) ＧＣ３(％) ＧＣａｌｌ(％) ＥＮＣ(个)

ｙｃｆ１ ４０.００ ２９.８７ ３１.１７ ３３.６８ ５２.６６ ３４.６７ ２６.４３ ２３.５７ ２８.２２ ４６.５１
ｙｃｆ２ ４１.５４ ３４.２２ ３６.５０ ３７.４２ ５３.３０ ４１.５４ ３４.２２ ３６.５０ ３７.４２ ５３.３０
ｙｃｆ３ ４６.１５ ３８.４６ ３１.９５ ３８.８５ ５８.０８ ４６.１５ ３８.４６ ３１.３６ ３８.６６ ５８.９０
ｙｃｆ４ ４３.２４ ４０.５４ ３２.４３ ３８.７４ ５１.３７ ４３.２４ ４０.５４ ３２.４３ ３８.７４ ５１.３７
ｐｓｉ ５４.８１ ４６.３７ ２８.２９ ４３.１６ ４６.５１
ｐｓｂＢ ５３.２７ ４５.５１ ３１.０２ ４３.２７ ４６.９５

ＧＣａｌｌ:基因中所有密码子第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量的平均值ꎻＧＣ１:基因中所有密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ２:基因中所有密
码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＥＮＣ:有效密码子数ꎮ

表 ３　 密码子不同位置上 Ｇ＋Ｃ 含量、数量与有效密码子数的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ

变量
普通核桃

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ

深纹核桃

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ
ＧＣ１ １.０００ １.０００
ＧＣ２ ０.４２６∗∗ １.０００ ０.４４９∗∗ １.０００
ＧＣ３ ０.１２９ ０.０８７ １.０００ ０.１９０ ０.１７８ １.０００
ＧＣａｌｌ ０.８２３∗∗ ０.７７５∗∗ ０.４４０∗∗ １.０００ ０.８２８∗∗ ０.７９４∗∗ ０.５０１∗∗ １.０００
ＥＮＣ ０.１３０ －０.２０９ ０.４１６∗∗ ０.１０２ １.０００ ０.１５３ －０.１６１ ０.３９４∗∗ ０.１２６ １.０００
Ｎ －０.１５９ －０.１２３ ０.３０４∗ －０.０５４ ０.０４４ －０.０３１ ０.０１５ ０.３２１∗∗ ０.０８９ ０.０８９

∗∗
表示极显著相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎻ∗表示显著相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ Ｎ:密码子数ꎻＧＣａｌｌ:基因中所有密码子第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量的平

均值ꎻＧＣ１:基因中所有密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ２:基因中所有密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基
Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＥＮＣ:有效密码子数ꎮ

表 ４　 普通核桃和深纹核桃各氨基酸的相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｏｆ ｅａｃｈ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｉｎ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ ａｎｄ Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ

氨基酸
普通核桃

密码子 密码子数(个) ＲＳＣＵ

深纹核桃

密码子 密码子数(个) ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ６６８ １.０６ ＵＵＵ ７２７ １.０６
ＵＵＣ ５８９ ０.９４ ＵＵＣ ６４３ ０.９４

Ｌｅｕ ＵＵＡ ４８３ １.００ ＵＵＡ ５３２ １.０５
ＵＵＧ ７０９ １.４７ ＵＵＧ ７３６ １.４５
ＣＵＵ ４９４ １.０２ ＣＵＵ ５１４ １.０１
ＣＵＣ ３７７ ０.７８ ＣＵＣ ３９１ ０.７７
ＣＵＡ ４６７ ０.９７ ＣＵＡ ４９０ ０.９６
ＣＵＧ ３７３ ０.７７ ＣＵＧ ３８４ ０.７６

Ｉｌｅ ＡＵＵ ５９９ １.０３ ＡＵＵ ６５４ １.０２
ＡＵＣ ５０８ ０.８７ ＡＵＣ ５４２ ０.８４
ＡＵＡ ６３６ １.０９ ＡＵＡ ７３０ １.１４

Ｍｅｔ ＡＵＧ ６０８ １.００ ＡＵＧ ６４２ １.００
Ｖａｌ ＧＵＵ ３４５ １.１１ ＧＵＵ ３５９ １.１１

ＧＵＣ ２２１ ０.７１ ＧＵＣ ２３４ ０.７２
ＧＵＡ ３７７ １.２２ ＧＵＡ ３９８ １.２３
ＧＵＧ ２９７ ０.９６ ＧＵＧ ３０６ ０.９４

Ｓｅｒ ＵＣＵ ２３６ １.２６ ＵＣＵ ２４５ １.２４
ＵＣＣ １９８ １.０６ ＵＣＣ ２１２ １.０７
ＵＣＡ ３１０ １.６６ ＵＣＡ ３３２ １.６７
ＵＣＧ １９６ １.０５ ＵＣＧ ２０２ １.０２

Ｐｒｏ ＣＣＵ １３４ ０.７５ ＣＣＵ １３８ ０.７４
ＣＣＣ １４０ ０.７８ ＣＣＣ １４５ ０.７８

３１５１朱　 艳等:普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组密码子使用特征对比



续表４　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ４

氨基酸
普通核桃

密码子 密码子数(个) ＲＳＣＵ

深纹核桃

密码子 密码子数(个) ＲＳＣＵ

ＣＣＡ ２２６ １.２６ ＣＣＡ ２３９ １.２８

ＣＣＧ ２１８ １.２１ ＣＣＧ ２２６ １.２１

Ｔｈｒ ＡＣＵ １１９ ０.７７ ＡＣＵ １３１ ０.７７

ＡＣＣ １３１ ０.８４ ＡＣＣ １３６ ０.８０

ＡＣＡ ２４１ １.５５ ＡＣＡ ２７１ １.６０

ＡＣＧ １３１ ０.８４ ＡＣＧ １３９ ０.８２

Ａｌａ ＧＣＵ ７１ ０.７４ ＧＣＵ ７４ ０.７４

ＧＣＣ ８９ ０.９３ ＧＣＣ ９１ ０.９１

ＧＣＡ １１７ １.２２ ＧＣＡ １２６ １.２６

ＧＣＧ １０６ １.１１ ＧＣＧ １１０ １.１０

Ｔｙｒ ＵＡＵ ５１５ １.１８ ＵＡＵ ５６０ １.１９

ＵＡＣ ３６０ ０.８２ ＵＡＣ ３７８ ０.８１

ＴＥＲ ＵＡＡ ５１９ １.０２ ＵＡＡ ５９３ １.０７

ＵＡＧ ６１０ １.２０ ＵＡＧ ６３５ １.１５

Ｈｉｓ ＣＡＵ ２３９ １.１８ ＣＡＵ ２５６ １.１８

ＣＡＣ １６７ ０.８２ ＣＡＣ １７７ ０.８２

Ｇｌｎ ＣＡＡ ３９６ １.０８ ＣＡＡ ４２４ １.０９

ＣＡＧ ３３６ ０.９２ ＣＡＧ ３５４ ０.９１

Ａｓｎ ＡＡＵ ４６９ １.１６ ＡＡＵ ５２６ １.１７

ＡＡＣ ３３９ ０.８４ ＡＡＣ ３７３ ０.８３

Ｌｙｓ ＡＡＡ ７０９ １.１１ ＡＡＡ ８７４ １.１７

ＡＡＧ ５７４ ０.８９ ＡＡＧ ６２２ ０.８３

Ａｓｐ ＧＡＵ ２７０ １.２５ ＧＡＵ ２８８ １.２７

ＧＡＣ １６２ ０.７５ ＧＡＣ １６５ ０.７３

Ｇｌｕ ＧＡＡ ４１８ １.１１ ＧＡＡ ４５１ １.１３

ＧＡＧ ３３５ ０.８９ ＧＡＧ ３４６ ０.８７

Ｃｙｓ ＵＧＵ ２０３ １.１２ ＵＧＵ ２１３ １.１１

ＵＧＣ １６１ ０.８８ ＵＧＣ １７０ ０.８９

ＴＥＲ ＵＧＡ ３９８ ０.７８ ＵＧＡ ４２８ ０.７８

Ｔｒｐ ＵＧＧ ３９１ １.００ ＵＧＧ ３９８ １.００

Ａｒｇ ＣＧＵ ５６ ０.３６ ＣＧＵ ５９ ０.３５

ＣＧＣ ７２ ０.４６ ＣＧＣ ７６ ０.４６

ＣＧＡ １５９ １.０２ ＣＧＡ １６５ ０.９９

ＣＧＧ １８６ １.１９ ＣＧＧ １９４ １.１７

Ｓｅｒ ＡＧＵ １０３ ０.５５ ＡＧＵ １１３ ０.５７

ＡＧＣ ８０ ０.４３ ＡＧＣ ８６ ０.４３

Ａｒｇ ＡＧＡ ２５８ １.６５ ＡＧＡ ２８９ １.７４

ＡＧＧ ２０７ １.３２ ＡＧＧ ２１５ １.２９

Ｇｌｙ ＧＧＵ １６２ ０.８２ ＧＧＵ １７０ ０.８３

ＧＧＣ １３０ ０.６６ ＧＧＣ １３２ ０.６５

ＧＧＡ ２２１ １.１２ ＧＧＡ ２３４ １.１５

ＧＧＧ ２７５ １.４０ ＧＧＧ ２８１ １.３８
Ｐｈｅ:苯丙氨酸ꎻＬｅｕ:亮氨酸ꎻＩｌｅ:异亮氨酸ꎻＭｅｔ:甲硫氨酸ꎻＶａｌ:缬氨酸ꎻＳｅｒ:丝氨酸ꎻＰｒｏ:脯氨酸ꎻＴｈｒ:苏氨酸ꎻＡｌａ:丙氨酸ꎻＴｙｒ:酪氨酸ꎻＨｉｓ:组氨
酸ꎻＧｌｎ:谷氨酰胺ꎻＡｓｎ:天冬酰胺ꎻＬｙｓ:赖氨酸ꎻＡｓｐ:天冬氨酸ꎻＧｌｕ:谷氨酸ꎻＣｙｓ:半胱氨酸ꎻＴｒｐ:色氨酸ꎻＡｒｇ:精氨酸ꎻＧｌｙ:甘氨酸ꎻＴＥＲ:终止密码
子ꎮ ＲＳＣＵ:相对同义密码子使用度ꎮ
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２.２　 中性绘图分析

图 ３ 显示ꎬ普通核桃叶绿体基因组密码子的

ＧＣ１２、ＧＣ３的取值范围分别为０.３３３~ ０􀆰 ５４３、０.２１０~
０􀆰 ３６５ꎬ深纹核桃叶绿体基因组密码子的 ＧＣ１２、ＧＣ３

的取值范围分别为０.３０６~ ０􀆰 ５４３、０.２１０~ ０􀆰 ３６５ꎬ由
此可见ꎬ２ 种核桃的叶绿体基因组密码子分布基本

重合ꎬ说明普通核桃和深纹核桃中叶绿体基因组密

码子的 Ｇ＋Ｃ 含量接近ꎮ 普通核桃 ＧＣ１２与 ＧＣ３的回

归系数为 ０.３７９ ７ꎬ决定系数为 ０.０１６ ９ꎻ深纹核桃

ＧＣ１２与 ＧＣ３ 的回归系数为 ０.３４３ ７ꎬ 决定系数为

０.０２８ ２ꎮ ２ 种核桃回归系数均不接近１.０００ ０ꎬ说明

Ｇ＋Ｃ 在第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位这 ３ 个位置的碱基组

成差异大ꎬＧＣ１２与 ＧＣ３相关性不显著ꎮ 大部分基因

位于对角线上方ꎬ综合相关性分析和中性绘图分析

的结果ꎬ２ 种核桃叶绿体基因组密码子的使用偏好

性主要受自然选择的影响ꎮ

ＧＣ１:基因中所有密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ２:基因中所有密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＧＣ１２:ＧＣ１和 ＧＣ２的平均值ꎻＧＣ３:基因中

所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎻＲ２:决定系数ꎮ
图 ３　 中性绘图分析结果

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｎｅｕｔｒａｌ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

２.３　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图分析

ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析结果(图 ４)表明ꎬ少数基因位于

标准曲线上ꎬ该部分基因的 ＥＮＣ 实际观察值与 ＥＮＣ
期望值差异较小ꎻ大部分基因远离标准曲线ꎬ其
ＥＮＣ 实际观察值与 ＥＮＣ 期望值相差较大ꎮ 进一步

分析基因与标准曲线的距离ꎬ并对 ＥＮＣ 比值进行计

算(表 ５)ꎬ发现普通核桃和深纹核桃叶绿体密码子

基因组在－０.０４９~ ０􀆰 ０４９ 区间的基因频率为 ０􀆰 ３７７ꎬ
ＥＮＣ 实际观察值与 ＥＮＣ 期望值差距较大ꎮ 上述结

果表明普通核桃和深纹核桃叶绿体密码子使用偏好

性主要受到自然选择的影响ꎮ

ＥＮＣ:有效密码子数ꎻＧＣ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 的含量ꎮ

图 ４　 有效密码子数(ＥＮＣ) ￣ｐｌｏｔ 分析结果

Ｆｉｇ.４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ￣ｐｌｏｔ

２.４　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析

密码子偏好性仅受基因突变影响时ꎬ第 ３ 位碱基

Ａ / Ｔ、Ｇ / Ｃ 具有相等的概率ꎻ受到自然选择影响时ꎬＡ /
Ｔ、Ｇ / Ｃ 的概率不均等ꎮ 对上述 ＣＤＳ 进行碱基奇偶性

分析ꎬ结果(图 ５)表明ꎬ２ 种核桃叶绿体基因在 ４ 个区

域的基因位点呈现不均匀分布ꎬ在 Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)<０􀆰 ５
和 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)>０􀆰 ５ 区域分布得最多ꎬ表示密码子在

第 ３ 位碱基的选择上具有偏好性ꎬ使用频率表现为Ｔ>
Ａ、Ｇ>Ｃꎮ 上述结果说明ꎬ普通核桃和深纹核桃叶绿体

基因组密码子偏好性受到自然选择的影响ꎮ
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表 ５　 有效密码子数(ＥＮＣ)比值分布

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ｒａｔｉｏ

普通核桃

组段 组中值 频数 频率

深纹核桃

组段 组中值 频数 频率

－０.１５０~ －０.０５０ －０.１ ２ ０.０３８ －０.１５０~ －０.０５０ －０.１ ２ ０.０３８

－０.０４９~０.０４９ ０ ２０ ０.３７７ －０.０４９~０.０４９ ０ ２０ ０.３７７

０.０５０~０.１５０ ０.１ ２５ ０.４７２ ０.０５０~０.１５０ ０.１ ２５ ０.４７２

０.１５１~０.２４９ ０.２ ４ ０.０７５ ０.１５１~０.２４９ ０.２ ４ ０.０７５

０.２５０~０.３５０ ０.３ ２ ０.０３８ ０.２５０~０.３５０ ０.３ ２ ０.０３８

合计 ５３ １.０００ 合计 ５３ １.０００

Ａ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ａ 的含量ꎻＴ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｔ 的含量ꎻＧ３:基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｇ 的含量ꎻＣ３:

基因中所有密码子第 ３ 位碱基 Ｃ 的含量ꎮ
图 ５　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析结果

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

２.５　 最优密码子的确定

对 ５ 个高表达基因 ｐｅｔＤ、ｒｐｓ１８、ｒｐｓ１４、ｃｅｍＡ、ｐｅｔＢ
以及 ５ 个低表达基因 ａｔｐＦ、ｎｄｈＫ、ｒｐｌ２、ｙｃｆ２、ｙｃｆ３ 中

的同义密码子进行计算ꎬ结果(表 ６)表明ꎬ普通核桃

中有 ２４ 个密码子(其中 １１ 个以 Ｕ 结尾ꎬ６ 个以 Ａ 结

尾ꎬ３ 个以 Ｇ 结尾ꎬ４ 个以 Ｃ 结尾)的△ＲＳＣＵ(高表

达基因的 ＲＳＣＵ－低表达基因的 ＲＳＣＵ )≥０􀆰 ０８ꎬ深
纹核桃中有 ２６ 个密码子(其中 １１ 个以 Ｕ 结尾ꎬ８ 个

以 Ａ 结尾ꎬ３ 个以 Ｇ 结尾ꎬ４ 个以 Ｃ 结尾)△ＲＳＣＵ≥
０􀆰 ０８ꎮ 结合表 ４ꎬ普通核桃和深纹核桃中ＲＳＣＵ>

１􀆰 ００ 的密码子均为 ３２ 个ꎮ 同时满足ＲＳＣＵ>１􀆰 ００ 和

△ＲＳＣＵ≥０􀆰 ０８ 这 ２ 个条件的密码子为最优密码

子ꎬ从普通核桃中筛选出 ＵＵＵ、ＡＵＵ、ＵＵＧ、ＧＵＵ、
ＣＵＵ、ＵＣＣ、ＵＣＧ、ＣＣＧ、ＧＣＡ、ＵＡＵ、ＣＡＡ、ＡＡＡ、ＧＡＡ、
ＵＧＵ 共 １４ 个最优密码子ꎻ从深纹核桃中筛选出

ＵＣＣ、ＵＣＡ、ＵＣＧ、ＣＣＧ、ＵＵＵ、ＧＣＡ、ＵＵＡ、ＵＡＵ、ＵＵＧ、
ＣＡＡ、ＣＵＵ、ＡＡＡ、ＡＵＵ、ＧＡＡ、ＡＵＡ、ＵＧＵ、ＧＵＵ 共 １７
个最优密码子ꎬ上述共有 ２３ 个最优密码子在第 ３ 个

位置偏好以碱基 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ

表 ６　 普通核桃和深纹核桃相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)及最优密码子

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ ａｎｄ Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ

氨基酸 密码子

普通核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ
氨基酸 密码子

深纹核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ ３３ ８.１１ ９７ ６.２８ １.８３ Ｐｈｅ ＵＵＵ ３３ ８.１１ ９７ ６.２８ １.８３

ＵＵＣ １３ １.８９ ９０ ３.７２ －１.８３ ＵＵＣ １３ １.８９ ９０ ３.７２ －１.８３

Ｌｅｕ ＵＵＡ ３９ １１.５５ ６８ １０.０５ １.５０ Ｌｅｕ ＵＵＡ ３９ １１.５５ ６８ １０.１４ １.４１

ＵＵＧ ２５ ８.１０ ７８ ６.６２ １.４８ ＵＵＧ ２５ ８.１０ ７７ ６.４１ １.６９
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续表６　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ６

氨基酸 密码子

普通核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ
氨基酸 密码子

深纹核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ

ＣＵＵ ２０ ５.５２ ７３ ５.０８ ０.４４ ＣＵＵ ２０ ５.５２ ７３ ５.１２ ０.４０

ＣＵＣ ５ １.３０ ２９ １.９８ －０.６８ ＣＵＣ ５ １.３０ ２９ １.９９ －０.６９

ＣＵＡ １１ ２.５４ ４７ ４.４２ －１.８８ ＣＵＡ １１ ２.５４ ４７ ４.４８ －１.９４

ＣＵＧ ４ １.００ ２５ １.８５ －０.８５ ＣＵＧ ４ １.００ ２５ １.８６ －０.８６

Ｉｌｅ ＡＵＵ ３６ ８.８９ １１０ ７.４７ １.４２ Ｉｌｅ ＡＵＵ ３６ ８.４７ １０９ ７.３８ １.０９

ＡＵＣ １３ １.７３ ５４ ３.１６ －１.４３ ＡＵＣ １４ ２.００ ５４ ３.１９ －１.１９

ＡＵＡ １９ ４.３８ ８２ ４.３７ ０.０１ ＡＵＡ ２０ ４.５３ ８２ ４.４２ ０.１１

Ｍｅｔ ＡＵＧ ２３ ５.００ ５９ ５.００ ０ Ｍｅｔ ＡＵＧ ２３ ５.００ ５９ ５.００ ０

Ｖａｌ ＧＵＵ １７ ８.００ ３９ ４.６７ ３.３３ Ｖａｌ ＧＵＵ １７ ８.００ ３８ ４.４９ ３.５１

ＧＵＣ ５ １.１５ ２０ ２.６０ －１.４５ ＧＵＣ ５ １.１５ ２０ ２.６３ －１.４８

ＧＵＡ ２４ ５.４５ ３７ ７.１２ －１.６７ ＧＵＡ ２５ ５.７０ ３７ ７.２２ －１.５２

ＧＵＧ ７ ５.４０ ２５ ５.６１ －０.２１ ＧＵＧ ６ ５.１５ ２５ ５.６５ －０.５０

Ｓｅｒ ＵＣＵ １３ ５.１９ ７６ ７.８５ －２.６６ Ｓｅｒ ＵＣＵ １３ ５.１９ ７５ ７.６９ －２.５０

ＵＣＣ １０ ６.３６ ５５ ４.５７ １.７９ ＵＣＣ １０ ６.３６ ５５ ４.７１ １.６５

ＵＣＡ ９ ６.９６ ６５ ６.９９ －０.０３ ＵＣＡ ９ ６.９６ ６４ ６.６８ ０.２８

ＵＣＧ ６ ２.６６ ３５ ２.４５ ０.２１ ＵＣＧ ６ ２.６６ ３５ ２.５０ ０.１６

Ｐｒｏ ＣＣＵ １５ ５.５３ ４２ ５.６１ －０.０８ Ｐｒｏ ＣＣＵ １６ ５.５９ ４２ ５.６１ －０.０２

ＣＣＣ １５ ７.４６ ２６ ３.５２ ３.９４ ＣＣＣ １５ ７.２８ ２６ ３.５２ ３.７６

ＣＣＡ ７ ２.４４ ３８ ８.６７ －６.２３ ＣＣＡ ８ ２.５５ ３８ ８.６７ －６.１２

ＣＣＧ ８ ４.５６ ２０ ２.１９ ２.３７ ＣＣＧ ８ ４.５６ ２０ ２.１９ ２.３７

Ｔｈｒ ＡＣＵ ２４ ９.２６ ４６ ６.２０ ３.０６ Ｔｈｒ ＡＣＵ ２４ ９.２６ ４５ ５.９４ ３.３２

ＡＣＣ ６ ３.４０ ３０ ５.３３ －１.９３ ＡＣＣ ６ ３.４０ ３０ ５.４７ －２.０７

ＡＣＡ １２ ６.１６ ４８ ６.６０ －０.４４ ＡＣＡ １２ ６.１６ ４８ ６.７１ －０.５５

ＡＣＧ ４ １.１７ ２０ １.８７ －０.７０ ＡＣＧ ４ １.１７ ２０ １.８９ －０.７２

Ａｌａ ＧＣＵ １６ ９.３６ ４４ ７.６１ １.７５ Ａｌａ ＧＣＵ １６ ９.３６ ４４ ７.６１ １.７５

ＧＣＣ ２ ０.６２ ２０ ４.２３ －３.６１ ＧＣＣ ２ ０.６２ ２０ ４.２３ －３.６１

ＧＣＡ １７ ８.７４ ３２ ６.４１ ２.３３ ＧＣＡ １７ ８.７４ ３２ ６.４１ ２.３３

ＧＣＧ ４ １.２９ １１ １.７４ －０.４５ ＧＣＧ ４ １.２９ １１ １.７４ －０.４５

Ｔｙｒ ＵＡＵ ２２ ９.１０ ９６ ７.１５ １.９５ Ｔｙｒ ＵＡＵ ２２ ９.１０ ９６ ７.１５ １.９５

ＵＡＣ ４ ０.９０ ２６ ２.８５ －１.９５ ＵＡＣ ４ ０.９０ ２６ ２.８５ －１.９５

ＴＥＲ ＵＡＡ ２ ６.００ ２ ６.００ ０ ＴＥＲ ＵＡＡ ２ ６.００ ２ ６.００ ０

ＵＡＧ ２ ６.００ ３ ９.００ －３.００ ＵＡＧ ２ ６.００ ３ ９.００ －３.００

Ｈｉｓ ＣＡＵ １１ ５.７３ ６１ ７.６９ －１.９６ Ｈｉｓ ＣＡＵ １１ ５.７３ ６１ ７.６９ －１.９６

ＣＡＣ ６ ２.２７ １７ ２.３１ －０.０４ ＣＡＣ ６ ２.２７ １７ ２.３１ －０.０４

Ｇｌｎ ＣＡＡ １９ ９.１７ ８５ ６.４８ ２.６９ Ｇｌｎ ＣＡＡ １９ ９.１７ ８４ ６.３５ ２.８２

ＣＡＧ ２ ０.８３ ４１ ３.５２ －２.６９ ＣＡＧ ２ ０.８３ ４１ ３.６５ －２.８２

Ａｓｎ ＡＡＵ ２２ ７.７３ １５３ ８.２５ －０.５２ Ａｓｎ ＡＡＵ ２２ ７.７３ １５３ ８.２５ －０.５２

ＡＡＣ ７ ２.２７ ４５ １.７５ ０.５２ ＡＡＣ ７ ２.２７ ４５ １.７５ ０.５２

Ｌｙｓ ＡＡＡ ３５ ７.３８ １２８ ７.１７ ０.２１ Ｌｙｓ ＡＡＡ ３５ ７.３８ １２７ ７.１６ ０.２２

ＡＡＧ １４ ２.６２ ６６ ２.８３ －０.２１ ＡＡＧ １４ ２.６２ ６６ ２.８４ －０.２２

Ａｓｐ ＧＡＵ １８ ７.８０ １３５ ８.４７ －０.６７ Ａｓｐ ＧＡＵ １８ ７.８０ １３４ ８.３８ －０.５８

ＧＡＣ ６ ２.２０ ３０ １.５３ ０.６７ ＧＡＣ ６ ２.２０ ３０ １.６２ ０.５８

７１５１朱　 艳等:普通核桃与深纹核桃中叶绿体基因组密码子使用特征对比



续表６　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ６

氨基酸 密码子

普通核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ
氨基酸 密码子

深纹核桃

高表达基因

数量 ＲＳＣＵｈ

低表达基因

数量 ＲＳＣＵｌ

△ＲＳＣＵ

Ｇｌｕ ＧＡＡ ３１ ７.６４ １２４ ７.４８ ０.１６ Ｇｌｕ ＧＡＡ ３１ ７.６４ １２２ ７.４６ ０.１８

ＧＡＧ ７ ２.３６ ６２ ２.５２ －０.１６ ＧＡＧ ７ ２.３６ ６１ ２.５４ －０.１８

Ｃｙｓ ＵＧＵ ９ ８.００ ２４ ６.２９ １.７１ Ｃｙｓ ＵＧＵ ９ ８.００ ２４ ６.２９ １.７１

ＵＧＣ ０ ０ １３ １.７１ －１.７１ ＵＧＣ ０ ０ １３ １.７１ －１.７１

ＴＥＲ ＵＧＡ １ ３.００ ０ ０ ３.００ ＴＥＲ ＵＧＡ １ ３.００ ０ ０ ３.００

Ｔｒｐ ＵＧＧ １８ ４.００ ５７ ５.００ －１.００ Ｔｒｐ ＵＧＧ １８ ４.００ ５７ ５.００ －１.００

Ａｒｇ ＣＧＵ ２０ １７.７７ ３１ ４.５１ １３.２６ Ａｒｇ ＣＧＵ ２０ １７.７７ ３１ ４.５５ １３.２２

ＣＧＣ １ ０.６７ １３ １.３０ －０.６３ ＣＧＣ １ ０.６７ １３ １.３０ －０.６３

ＣＧＡ １０ ４.４４ ５１ ８.５６ －４.１２ ＣＧＡ １０ ４.４４ ５１ ８.７１ －４.２７

ＣＧＧ １ ０.３８ ２３ ３.５０ －３.１２ ＣＧＧ １ ０.３８ ２２ ３.０８ －２.７０

Ｓｅｒ ＡＧＵ １７ ８.５４ ５０ ７.２２ １.３２ Ｓｅｒ ＡＧＵ １７ ８.５４ ５０ ７.４６ １.０８

ＡＧＣ １ ０.３０ １５ ０.９０ －０.６０ ＡＧＣ １ ０.３０ １５ ０.９５ －０.６５

Ａｒｇ ＡＧＡ １０ ５.０９ ６５ ７.９２ －２.８３ Ａｒｇ ＡＧＡ １０ ５.０９ ６５ ８.０４ －２.９５

ＡＧＧ ４ １.６７ ３４ ４.１９ －２.５２ ＡＧＧ ４ １.６７ ３４ ４.３１ －２.６４

Ｇｌｙ ＧＧＵ ２２ ７.８４ ３９ ４.１９ ３.６５ Ｇｌｙ ＧＧＵ ２２ ７.８４ ４０ ４.５５ ３.２９

ＧＧＣ ５ １.５０ １３ １.９１ －０.４１ ＧＧＣ ５ １.５０ １３ １.８７ －０.３７

ＧＧＡ １７ ７.８１ ６９ ８.８６ －１.０５ ＧＧＡ １７ ７.８１ ６９ ８.５９ －０.７８

ＧＧＧ ４ ２.８４ ３８ ５.０３ －２.１９ ＧＧＧ ４ ２.８４ ３８ ４.９９ －２.１５
加下划线的密码子表示最优密码子ꎮ Ｐｈｅ:苯丙氨酸ꎻＬｅｕ:亮氨酸ꎻＩｌｅ:异亮氨酸ꎻＭｅｔ:甲硫氨酸ꎻＶａｌ:缬氨酸ꎻＳｅｒ:丝氨酸ꎻＰｒｏ:脯氨酸ꎻＴｈｒ:苏氨
酸ꎻＡｌａ:丙氨酸ꎻＴｙｒ:酪氨酸ꎻＨｉｓ:组氨酸ꎻＧｌｎ:谷氨酰胺ꎻＡｓｎ:天冬酰胺ꎻＬｙｓ:赖氨酸ꎻＡｓｐ:天冬氨酸ꎻＧｌｕ:谷氨酸ꎻＣｙｓ:半胱氨酸ꎻＴｒｐ:色氨酸ꎻ
Ａｒｇ:精氨酸ꎻＧｌｙ:甘氨酸ꎻＴＥＲ:终止密码子ꎮ ＲＳＣＵ:相对同义密码子使用度ꎻＲＳＣＵｈ:高表达基因的 ＲＳＣＵꎻＲＳＣＵｌ:低表达基因的 ＲＳＣＵꎻ
△ＲＳＣＵ:高表达基因的 ＲＳＣＵ－低表达基因的 ＲＳＣＵꎮ

３　 讨 论

密码子作为生物体内重要的遗传信息ꎬ在核糖

核酸翻译为蛋白质的过程中发挥着重要作用ꎮ 前人

研究发现ꎬ在自然环境中ꎬ生物体中同义密码子的使

用频率逐渐适应宿主的生长环境ꎬ并出现不能均衡

使用的情况[３２￣３３]ꎮ 密码子使用偏好性受不同因素

(基因序列碱基组成、自然选择等)影响[３４]ꎬ但一般

认为自然选择是影响密码子使用偏好性的主要因

素[３５]ꎮ 前人研究多将第 ３ 位碱基的 Ｇ＋Ｃ 含量作为

评价密码子偏好性的关键参数[３６]ꎮ ＥＮＣ 能反映同

义密码子非均衡使用的偏好情况ꎬ是最具参考价值

的参数ꎬＥＮＣ 理论取值范围为２０~６１[３７]ꎮ
普通核桃和深纹核桃的叶绿体基因组密码子中

第 １ 位、第 ２ 位和第 ３ 位碱基的组成都影响着叶绿

体 ＣＤＳ 的使用偏好ꎮ 第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量总体小

于第 １ 位、第 ２ 位碱基ꎬ第 ３ 位碱基 Ａ、Ｔ 含量均高于

Ｇ、Ｃ 含量ꎬ表明第 ３ 个位置上的碱基偏好使用 Ａ / Ｔꎬ
这与南欧大戟 ( Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｐｅｐｌｕｓ Ｌ.) [３３]、 蒲桃属

(Ｓｙｚｙｇｉｕｍ Ｇａｅｒｔｎ.) [３８]、 杜鹃 ( Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ
Ｐｌａｎｃｈ.) [３９]的密码子使用偏好性相同ꎮ 碱基奇偶性

分析结果表明ꎬ在第 ３ 个位置上碱基使用频率表现

为Ｔ>Ａ、Ｇ>Ｃꎬ说明 ２ 种核桃叶绿体基因组密码子使

用偏好性受自然选择的影响ꎬ这与对木兰[４０]、柿
树[４１]、蔷薇科果树[４２]、紫花苜宿[４３]等植物的分析结

果相同ꎻ赵森等[４４]分析秋茄ꎬ得出 Ｃ 大于 Ｇ、Ｔ 大于

Ａ 的结果ꎬ说明秋茄叶绿体基因密码子使用模式受

到自然选择的影响ꎻ竹节参叶绿体基因组密码子的

偏好分析结果表明ꎬ基因突变是影响其密码子偏好

形成的主要因素[４５]ꎬ这与本研究结果不一致ꎬ说明

不同植物密码子使用偏好性受到的主要影响因素不

尽相同ꎮ

４　 结 论

基于获得的普通核桃、深纹核桃叶绿体基因组

序列ꎬ进行碱基组成、中性绘图分析、ＰＲ２￣ｐｌｏｔ、ＲＳＣＵ
值及 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析比较ꎬ明确 ２ 种核桃拥有 ＵＵＵ、
ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＵＣＣ、ＵＣＧ、ＣＣＧ、ＧＣＡ、ＵＡＵ、
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ＣＡＡ、ＡＡＡ、ＧＡＡ、ＵＧＵ 共 １４ 个共同的最优密码子ꎬ
多数以 Ａ 或者 Ｕ 结尾ꎬ反映了相同分类单位、亲缘

关系近的生物密码子偏好使用类似的碱基结

尾[４６￣４７]ꎮ 基因突变和自然选择共同影响普通核桃、
深纹核桃叶绿体基因组密码子的使用偏好性ꎬ但自

然选择为主要影响因素ꎮ 普通核桃中有 １４ 个最优

密码子ꎬ深纹核桃中有 １７ 个最优密码子ꎬ且最优密

码子更倾向于以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ本研究得到 ２ 种核桃叶

绿体基因组表达的重要信息ꎬ对之后进行核桃物种

进化及种质资源的研究有着重要作用ꎬ同时也为预

测核桃未知蛋白质的基因、基因工程表达载体的设

计等提供了一定的数据支持ꎮ
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