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　 　 摘要:　 ＴＬＲ 基因具有调控植物毛状体生长发育的作用ꎬ而叶片毛状体(茸毛)是茶树[Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.)]
的重要形态特征之一ꎬ在茶树的生理、生态和茶叶品质方面均发挥着重要作用ꎮ 本研究利用 ＣｏｄｏｎＷ、ＥＭＢＯＳＳ 等

软件ꎬ通过中性绘图、奇偶偏好性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)等多种分析方法ꎬ对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子参数、亲缘关系以

及异源表达受体等方面进行分析ꎮ 结果表明ꎬ茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子使用偏好性较弱ꎬ偏好性形成主要来源于自

然选择ꎻ筛选出 ２０ 个最优密码子ꎬ多以 Ａ / Ｕ 结尾ꎻ 编码序列(ＣＤＳ)和相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)聚类分析结

果都显示ꎬ茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因与杨树、黄瓜亲缘关系更近ꎻ烟草、拟南芥和番茄可作为 ＣｓＴＬＲｓ 异源转化的植物受体ꎬ
酿酒酵母可作为微生物异源表达受体ꎮ 综上ꎬ本研究结果明确了 ＣｓＴＬＲｓ 基因在调控茶树叶片毛状体发育时的密

码子使用特征ꎬ为后续 ＣｓＴＬＲｓ 基因的功能研究提供了重要参考ꎮ
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Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇꎬ Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ ４００７１５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３.Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ Ｂｅｉｂｅｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏ.ꎬ Ｌｔｄ.ꎬ Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ ４００７１５ꎬ Ｃｈｉｎａ)

　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｔｈｅ ＴＬＲ ｇｅｎｅ ｈａｓ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｒｉｃｈｏｍｅｓ. Ｌｅａｆ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｉｓ
ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.)ꎬ ｗｈｉｃｈ ｐｌａｙｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｔｅａ ｑｕａｌｉｔｙ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｗｅ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓꎬ ｉｎ￣
ｃｌｕｄｉｎｇ ｃｏｄｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｌｏｇｏｕｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｏｓｔｓ. Ｔｈｉｓ ｗａｓ ａｃｈｉｅｖｅｄ ｕｓｉｎｇ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｎａｌｙｔｉｃａｌ
ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｎｅｕｔｒａｌ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｐａｒｉｔｙ ｒｕｌｅ ２ ｐｌｏｔ (ＰＲ２￣ｐｌｏｔ) ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｉｍｐｌｅｍｅｎｔｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｏｆｔｗａｒｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ
ＣｏｄｏｎＷ ａｎｄ ＥＭＢＯＳＳ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｗａｓ ｗｅａｋꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｉａｓ ｗａｓ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ
ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｂｙ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ. Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ２０ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓꎬ ｍｏｓｔｌｙ ｅｎｄｉｎｇ ｗｉｔｈ Ａ / Ｕ. Ｂｏｔｈ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙ￣
ｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ (ＣＤＳ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

ｗｅｒｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｃｌｏｓｅｒ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ (Ｐｏｐｕｌｕｓ)
ａｎｄ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ( Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ ). Ｆｏｒ ｈｅｔｅｒｏｌｏｇｏｕｓ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｅａ ｐｌａｎｔꎬ ｔｏｂａｃｃｏ (Ｎｉｃｏｔｉ￣
ａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)ꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)ꎬ ａｎｄ
ｔｏｍａｔｏ (Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ａｓ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｒｅｃｉｐｉｅｎｔｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｍｉｃｒｏｏｒ￣
ｇａｎｉｓｍｓ ｗａｓ ｂｅｔｔｅｒ ｉｎ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ. Ｉｎ ｓｕｍｍａ￣
ｒｙꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔｓꎬ ｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ ｔｈｅｉｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｃｏｄｏｎ
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ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｗｏｕｌｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｔｅａ ｐｌａｎｔꎻ ｌｅａｆ ｔｒｉｃｈｏｍｅｓꎻ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓꎻ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓꎻ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 密码子由 ｍＲＮＡ 上编码氨基酸的 ３ 个核苷酸序

列组成ꎮ 生物体中共有 ６４ 种密码子ꎬ其中有 ３ 种终

止密码子不编码氨基酸ꎬ其余的 ６１ 种密码子分别编

码 ２０ 种氨基酸ꎬ因此存在多个密码子编码同一种氨

基酸的情况ꎬ即存在同义密码子[１]ꎮ 然而ꎬ同义密码

子在不同基因或基因组中的利用程度不同ꎬ这种现象

被称为密码子使用偏好性[２￣３]ꎮ 密码子使用偏好性在

动植物、细菌中普遍存在ꎬ这种偏好性虽然不会改变

氨基酸序列ꎬ但会影响 ＲＮＡ 加工、蛋白质翻译和折叠

等过程[４￣５]ꎮ 研究密码子偏好性可以更加深入地了解

生物体的遗传特性ꎬ根据宿主密码子偏好性优化和改

造外源基因的密码子ꎬ提升目的基因的表达效率和稳

定性ꎬ为基因功能的研究提供重要支撑ꎮ
茶树叶片茸毛是叶片上的毛状体组织ꎬ由表皮

细胞向外突出形成ꎬ属于非分泌腺不分支的单细胞ꎬ
形态呈细长的银色丝状ꎬ常位于茶树的幼嫩芽叶表

面ꎬ并随着叶片成熟而逐渐脱落[６]ꎮ 茶树叶片茸毛

的存在增强了茶树抵御外界环境胁迫的能力ꎬ毛状

体作为植物的第一道物理屏障ꎬ在保护植物免受过

度太阳辐射、增加蒸腾作用、增强抗冻性和防御病虫

害等方面有着重要作用[７￣９]ꎮ 此外ꎬ茶毫(成品茶中

的茶树叶片茸毛)是影响茶叶品质的关键因素ꎮ 研

究结果表明ꎬ茶毫富含氨基酸、茶多酚等功能性成

分ꎬ这些物质不仅能赋予茶汤独特的鲜爽滋味和香

气特征ꎬ还能提升茶叶的营养价值ꎮ 在加工过程中ꎬ
毫毛的数量及其显隐程度已经成为茶叶感官品质评

价的重要标准之一ꎬ如碧螺春、都匀毛尖等名优茶均

以“白毫显露”为重要特征ꎮ 消费者通常更倾向于

选择外观优美、口感鲜爽的茶叶产品ꎬ茶毫的存在可

以提高茶叶的商品价值[１０￣１３]ꎮ
ＴＬＲｓ (ＴｒｉｃｈｏｍｅＬｅｓｓ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ)是一类调控植物

毛状体发育的转录因子ꎬ目前已在黄花蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ａｎｎｕａ)中鉴定了 ３ 个成员:ＴＬＲ１、ＴＬＲ２、ＴＬＲ３ꎬ它们

在调控毛状体密度方面扮演了重要角色[１４￣１５]ꎮ ＴＬＲ１
和 ＴＬＲ２ 可通过降低赤霉素水平负向调节毛状体密

度ꎬ对毛状体的形成和青蒿素的生物合成有抑制作

用ꎬ当这 ２ 个转录因子的功能被削弱时ꎬ毛状体数量

增加ꎬ青蒿素水平也随之上升[１４]ꎮ ＴＬＲ３ 负调控毛状

体的密度和分支ꎬ同时ꎬＴＬＲ３ 与 ＴＡＲ１、ＣｙｃＴＬ 互作调

节黄花蒿表皮角质层发育和毛囊形态ꎬ对毛状体起始

阶段和角质层生物合成尤为关键[１５]ꎮ 目前关于茶树

叶片毛状体的分子调控研究还较少ꎬ尚不足以揭示茶

树叶片茸毛发育的机制ꎮ Ｌｉｕ 等[１６] 研 究 发 现ꎬ
ＣｓＷＤ４０ 与 ２ 个 ｂＨＬＨ 转录因子(ＣｓＧＬ３ 和 ＣｓＴＴ８)、２
个 ＭＹＢ 转录因子(ＣｓＡＮ２ 和 ＣｓＭＹＢ５ｅ)互作ꎬ并且

ＣｓＷＤ４０ 基因在拟南芥 ｔｔｇ１ 突变体中过表达能够恢复

毛状体和种皮的发育ꎬ与 Ｓｕｎ 等[１７] 的研究结果相互

印证ꎮ Ｌｉ 等[１８]研究发现ꎬＣｓＭＹＢ１ 与 ＣｓＧＬ３、ＣｓＷＤ４０
有相互作用ꎬ并形成 ＭＹＢ￣ｂＨＬＨ￣ＷＤ４０ 三聚体复合

物ꎬ进而激活毛状体调节基因 ＣｓＧＬ２ 和 ＣｓＣＰＣꎮ 刘任

坚等[１９]研究发现 ＣｓｂＨＬＨ０２４ / ＣｓｂＨＬＨ１３３ 和 ＣｓＴＴＧ１
蛋白在植物中互作ꎬ它们的启动子能够在叶片组织中

驱动下游基因表达进而发挥功能ꎮ 茶树毛状体的形

成机制复杂ꎬ对于 ＣｓＴＬＲｓ 调控茶树叶片毛状体发育

的研究还有待补充ꎮ
本研究基于茶树全基因组数据库ꎬ利用 Ｃｏｄｏ￣

ｎＷ、ＥＭＢＯＳＳ 等软件对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子

参数和密码子使用偏好性进行分析ꎬ以期为后续研

究 ＣｓＴＬＲｓ 在茶树叶片毛状体发育中的具体功能以

及确定合适的异源表达宿主提供重要参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 基因组序列获取

从美国国家生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)数据库

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )获取黄花蒿转录因

子 ＴＬＲ１、ＴＬＲ２、ＴＬＲ３ 的编码序列(Ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ
ＣＤＳ)、蛋白质序列及注释文件ꎬ并在茶树基因组

ＴＰＩＡ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ. ｔｅａｐｌａｎｔ. ｏｒｇ)中利用本地

ＢＬＡＳＴ 在 “舒茶早” 基因组数据库中获取茶树

ＣｓＴＬＲｓ 基因的 ＣＤＳ 和蛋白质序列ꎬ剔除长度小于

３００ ｂｐ 的序列与重复序列ꎬ最终获得 ２５ 条符合条件

的编码序列用于后续研究ꎮ
１.２　 密码子相关参数分析

利用 ＣｏｄｏｎＷ、ＥＭＢＯＳＳ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｂｉｏｉｎｆｏｒ￣
ｍａｔｉｃｓ.ｎｌ / ｅｍｂｏｓｓ￣ｅｘｐｌｏｒｅｒ / ) 和生信云网站 ( ｈｔｔｐ: / /
１１２.８６.２１７. ８２:９９１９) 等对 ２５ 条 ＣＤＳ 序列进行分

７９９陈佳莉等:茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好性与进化分析



析ꎬ获取有效密码子数(Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎꎬ
ＥＮＣ)、各位点 Ｇ＋Ｃ 含量[ＧＣ１(密码子第 １ 位碱基

Ｇ＋Ｃ 含量)ꎻＧＣ２(密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量)ꎻ
ＧＣ３(密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量)ꎻＧＣａｌｌ(总 Ｇ＋Ｃ
含量)]、密码子第 ３ 位碱基 Ａ、Ｔ、Ｃ、Ｇ 含量(Ａ３、Ｔ３、
Ｃ３、Ｇ３)、相对同义密码子使用度(Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙ￣
ｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬＲＳＣＵ)、密码子适应指数(Ｃｏｄｏｎ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＣＡＩ)、最优密码子使用频率 (Ｆｒｅ￣
ｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓꎬ ＦＯＰ)等数据ꎮ 使用 ＳＰＳＳ
软件对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因组密码子偏好性参数进行

相关性分析ꎮ
１.３　 中性绘图分析

计算各密码子 ＧＣ１和 ＧＣ２的平均值ꎬ定义为 ＧＣ１２ꎬ
然后以 ＧＣ３为横坐标ꎬＧＣ１２为纵坐标ꎬ绘制散点图并分

析它们之间的相关性ꎮ 如果 ＧＣ３和 ＧＣ１２之间具有显著

的相关性ꎬ说明密码子在 ３ 个位置上的碱基组成差异

较小ꎬ基因突变是主要的影响因素ꎻ若两者之间没有显

著相关性ꎬ则说明碱基Ｇ＋Ｃ 组成高度保守ꎬ密码子使用

的偏好性更多地受到自然选择的影响[２０]ꎮ
１.４　 奇偶偏好性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)

奇偶偏好性分析用于揭示基因中 ４ 种碱基含量

之间的相互关系ꎬ从而深入分析基因组中密码子使

用偏好的影响因素ꎮ 以 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)为横坐标ꎬＡ３ /
(Ａ３＋Ｔ３)为纵坐标绘制 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 图ꎮ 中心点表示碱

基数量 Ａ＝Ｔ、Ｃ ＝ Ｇꎬ证明在此条件下密码子没有明

显的使用偏好ꎬ仅受到突变的影响ꎮ 偏离中心点的

其他位置则反映了密码子使用的偏倚程度与方

向[２１]ꎮ 通过分析点的偏离情况ꎬ可以推断基因中第

３ 位密码子嘌呤(Ａ 和 Ｇ)与嘧啶(Ｃ 和 Ｔ)之间的相

对含量及其可能存在的关系ꎮ
１.５　 基于 ＧＣ３的有效密码子数分析(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)
　 　 以 ＧＣ３为横坐标ꎬＥＮＣ 为纵坐标ꎬ绘制基因散点

图ꎬ同时绘制标准曲线ꎬ标准曲线绘制公式参照文献

[２２]ꎮ 分析基因点在图中相对于标准曲线的位置ꎬ若
基因点接近标准曲线ꎬ表明突变可能主导密码子使用

模式ꎻ若基因点远离标准曲线ꎬ则表明自然选择对密

码子使用偏好产生更大影响ꎮ 同时为纠正 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ
分析造成的误差ꎬ需要结合 ＥＮＣ比值频数对误差进行

量化分析ꎮ ＥＮＣ比值 ＝ (ＥＮＣ理论 －ＥＮＣ实际) / ＥＮＣ理论ꎬ其
中 ＥＮＣ理论为密码子偏好性仅由碱基组成决定的预期

有效密码子数ꎬＥＮＣ实际为密码子实际使用频率得出的

有效密码子数ꎬ当 ＥＮＣ比值的绝对值大于 ０􀆰 ０５ꎬ表明偏

好性受自然选择影响更大ꎮ
１.６　 相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析

ＲＳＣＵ 的计算去除了氨基酸组成对密码子使用

偏好性的影响ꎬ可用于衡量基因组中密码子使用的

偏好ꎮ 如果 ＲＳＣＵ 等于 １􀆰 ００ꎬ则密码子使用没有偏

好性ꎻ ＲＳＣＵ 大于 １􀆰 ００ 表明该密码子的使用频率较

高ꎬ反之亦然[２３]ꎮ
１.７　 最优密码子分析

按 ＥＮＣ 升序排列基因ꎬ两端各取 ３ 个基因ꎬ分
别构建高偏性库和低偏性库ꎮ 计算偏性库之间的

ＲＳＣＵ 差值(△ＲＳＣＵ)ꎬ以△ＲＳＣＵ 大于 ０􀆰 ０８ 的密码

子为具有高表达潜力的优越密码子ꎬＲＳＣＵ 大于

１􀆰 ００ 的密码子为高频密码子ꎮ 当同时满足△ＲＳＣＵ
大于 ０􀆰 ０８ 和 ＲＳＣＵ 大于 １􀆰 ００ꎬ该密码子被定义为最

优密码子ꎬ具有高偏好性和高表达的潜力[２４]ꎮ
１.８　 系统聚类分析

通过 ＮＣＢＩ 数据库获取与植物毛状体相关研究物

种的 ＣＤＳꎬ包括番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)、烟草(Ｎｉｃ￣
ｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)、杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ)、黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉ￣
ｖｕｓ)、拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒ￣
ｓｕｔｕｍ)、大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)和水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)ꎮ 在

ＣｌｕｓｔａｌＷ 网站(ｈｔｔｐｓ:/ / ｗｗｗ.ｇｅｎｏｍｅ. ｊｐ / ｔｏｏｌｓ￣ｂｉｎ / ｃｌｕｓｔ￣
ａｌｗ)采用邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)构建系统进化树ꎬ并
通过 ＥＶＯＬＶＩＥＷ(ｈｔｔｐｓ:/ / ｅｖｏｌｇｅｎｉｕｓ.ｉｎｆｏ / ｅｖｏｌｖｉｅｗ￣ｖ２/ ＃
ｌｏｇｉｎ)对进化树进行可视化分析ꎮ 同时以各物种 ＲＳＣＵ
为变量ꎬ使用 ＳＰＳＳ １９.０ 离差平方和法ꎬ设定欧式平方

距离并进行偏好性聚类分析ꎮ
１.９　 外源受体分析

通过 ＥＭＢＯＳＳ 网站获取茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密

码子使用频率ꎬ在 Ｃｏｄｏｎ Ｕｓａｇｅ Ｄａｔａｂａｓｅ 网站( ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｋａｚｕｓａ.ｏｒ.ｊｐ / ｃｏｄｏｎ / )获取烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ)、番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)、拟南芥(Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、大肠杆菌(Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ)、酿酒

酵 母 ( Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ )、 根 癌 农 杆 菌

(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ)的基因组密码子使用频

率ꎮ 计算茶树与各物种密码子使用频率的比值进而

选择合适的外源受体ꎮ 比值为０.５０~ ２􀆰 ００ 表示密码

子偏性差异较小ꎬ适合作为异源表达受体[２５]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子相关参数分析

２.１.１　 密码子的碱基组成分析　 对密码子的碱基组
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成分析发现ꎬ茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的总 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣａｌｌ)
为３９.２０％~５６􀆰 ８２％ꎬ平均值为 ４４􀆰 ９４％ꎻ密码子第 １ 位

碱基 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣ１)为３８􀆰 ８３％~５３􀆰 １８％ꎬ平均值为

４６􀆰 ８２％ꎻ密码子第 ２ 位碱基 Ｇ ＋Ｃ 含量 (ＧＣ２ ) 为

３２􀆰 ７３％~５４􀆰 ０４％ꎬ平均值为 ４２􀆰 ２０％ꎻ密码子第 ３ 位

碱基 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣ３)为３６􀆰 ６８％~６３􀆰 ６４％ꎬ平均值为

４５􀆰 ８１％(表 １)ꎮ 以上分析结果表明ꎬ密码子组成更偏

向碱基 Ａ / Ｕꎬ密码子不同位置碱基 Ｇ＋Ｃ 含量不同ꎬ其
中 ＧＣ１含量平均值最高ꎬＧＣ２含量平均值最低ꎬ各位点

碱基组成不存在明显偏好性ꎮ
２.１.２　 有效密码子数 (ＥＮＣ) 、密码子适应指数 (ＣＡＩ)
及最优密码子使用频率 (ＦＯＰ) 分析　 ＥＮＣ 反映了一

个基因整体上的密码子使用偏好性ꎬ其范围通常为

２０􀆰 ００~６１􀆰 ００ꎮ ＥＮＣ 与密码子使用偏好性之间呈负相

关ꎬＥＮＣ 越接近 ２０􀆰 ００ꎬ表示密码子偏好性越强ꎻ越接近

６１􀆰 ００ꎬ则表明密码子偏好性越弱[２６]ꎮ 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基
因 ＥＮＣ 范围为４１􀆰 ６９~６１􀆰 ００ꎬ平均值 ５３􀆰 ０６ꎬ基因 ＥＮＣ
都大于 ４０􀆰 ００ꎬ这表明茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子使用

偏好性较弱(表 １)ꎮ
ＣＡＩ 是用来衡量某个基因所使用的密码子与该

物种高表达基因密码子使用模式之间的相适度[２７]ꎬ
其取值范围为０~１􀆰 ００ꎬ随着 ＣＡＩ 的增大ꎬ基因的密码

子使用偏好性趋向于物种特有的高表达基因模式ꎮ
茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因组 ＣＡＩ 范围为０􀆰 １３~ ０􀆰 ２２ꎬ平均值

０􀆰 １８(表 １)ꎬ表明该基因密码子适应性较弱ꎮ ＦＯＰ 指

最优密码子在同义密码子中的占比ꎬ其数值越大ꎬ密
码子使用偏好性越强[２６]ꎮ 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因 ＦＯＰ 范

围为０􀆰 ３３~０􀆰 ４５ꎬ平均值 ０􀆰 ３９ꎬ偏好性较弱ꎮ

表 １　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子 Ｇ＋Ｃ 含量及相关偏好性参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

基因编号
Ｇ＋Ｃ 含量(％)

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ

ＥＮＣ ＣＡＩ ＦＯＰ

ＣＳＳ００２７６８６ ４２.７１ ３８.１９ ３６.６８ ３９.２０ ４９.７２ ０.１６ ０.３３

ＣＳＳ００３３８１１ ４２.３５ ４３.３７ ３９.８０ ４１.８４ ４１.６９ ０.１５ ０.３４

ＣＳＳ００２８４５７ ４１.５８ ４０.１０ ４４.０６ ４１.９１ ５３.７３ ０.１７ ０.３９

ＣＳＳ００２６３２８ ４２.９４ ４０.４９ ４２.９４ ４２.１３ ５４.５６ ０.１３ ０.３４

ＣＳＳ００１６６３２ ４６.７８ ４３.３９ ４０.３４ ４３.５０ ５４.５５ ０.１７ ０.３７

ＣＳＳ００２３０１４ ４６.７８ ４３.３９ ４０.６８ ４３.６２ ５４.３３ ０.１７ ０.３７

ＣＳＳ００２８８４５ ４９.２０ ４４.３７ ４９.２０ ４７.５９ ５３.８３ ０.１９ ０.４０

ＣＳＳ００３４４２０ ４７.８１ ４０.３５ ５０.００ ４６.０５ ６１.００ ０.１７ ０.３７

ＣＳＳ００５０３４７ ５２.７８ ５４.０４ ６３.６４ ５６.８２ ５１.８１ ０.１６ ０.４１

ＣＳＳ００５０１８０ ３８.８３ ４４.４７ ４９.４８ ４４.２６ ５４.５５ ０.１８ ０.４１

ＣＳＳ００２３１１３ ４６.８４ ４２.２８ ４８.９５ ４６.０２ ５６.０８ ０.１８ ０.４０

ＣＳＳ００２７９７６ ４０.４９ ４６.９３ ５１.２２ ４６.２１ ５４.０９ ０.１６ ０.３９

ＣＳＳ００４９０９６ ４５.４６ ３９.１４ ５３.３１ ４５.９７ ５８.８６ ０.２０ ０.４２

ＣＳＳ００４６４２９ ４６.１９ ３９.４５ ５２.８３ ４６.１６ ５９.２３ ０.２０ ０.４２

ＣＳＳ０００７１５９ ４４.６０ ３２.７３ ４５.３２ ４０.８９ ５４.３５ ０.２０ ０.３８

ＣＳＳ００３２９５６ ４９.１５ ３９.５９ ３９.９３ ４２.８９ ４９.９１ ０.１８ ０.３８

ＣＳＳ０００５０６０ ４８.８１ ３９.２５ ４１.３０ ４３.１２ ５０.９５ ０.１８ ０.３９

ＣＳＳ００１８４５３ ４９.４９ ４０.２７ ３９.９３ ４３.２３ ５１.９９ ０.１８ ０.３９

ＣＳＳ００３５６３１ ４９.７５ ４５.２７ ４１.２９ ４５.４４ ４７.１２ ０.１７ ０.３９

ＣＳＳ００４０３２８ ４８.１６ ４６.９４ ４４.４９ ４６.５３ ５７.０２ ０.２０ ０.４５

ＣＳＳ００１４７８０ ４９.８３ ４５.０５ ５７.６８ ５０.８５ ５２.１６ ０.２２ ０.４５

ＣＳＳ００２６０１２ ５３.１８ ４３.１８ ５１.３６ ４９.２４ ４９.９５ ０.２０ ０.４４

ＣＳＳ００４８６３９ ４７.４２ ３９.２１ ４２.８６ ４３.１６ ４９.５２ ０.１７ ０.３３

ＣＳＳ００４１３９３ ４９.４７ ３８.９５ ３７.３７ ４１.９３ ５４.９０ ０.１８ ０.４０

ＣＳＳ００２２７５７ ４９.７８ ４４.５９ ４０.６９ ４５.０２ ５０.６６ ０.１５ ０.３７
ＧＣ１:密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ２:密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ３:密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ:总 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＥＮＣ:有效密码子
数ꎻＣＡＩ:密码子适应指数ꎻＦＯＰ:最优密码子使用频率ꎮ
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２.１.３ 　 密码子偏好性参数相关性分析 　 对茶树

ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好性参数进行相关性分析(表
２)ꎮ ＧＣａｌｌ分别与 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３呈极显著正相关(Ｐ<
０􀆰 ０１)ꎮ ＧＣ２ 和 ＧＣ３ 呈显著相关 (Ｐ< ０􀆰 ０５)ꎬＧＣ１ 与

ＧＣ２、ＧＣ３无显著相关性ꎬ表明基因密码子第 ２ 位和

第 ３ 位碱基组成有相似性ꎬ且与第 １ 位碱基组成有

较大差异ꎮ ＧＣ３与 ＥＮＣ 没有显著相关性ꎬ表明第 ３
位碱基对密码子使用偏好性的影响较小ꎮ

表 ２　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子各参数相关系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

项目 ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ ＥＮＣ ＣＡＩ

ＧＣ１ １.０００

ＧＣ２ ０.２５４ １.０００

ＧＣ３ ０.１７７ ０.４８３∗ １.０００

ＧＣａｌｌ ０.５４４∗∗ ０.７５９∗∗ ０.８５９∗∗ １.０００

ＥＮＣ －０.０８１ －０.１４３ ０.３５８ ０.１４０ １.０００

ＣＡＩ ０.３１２ －０.１６１ ０.３８１ ０.２８２ ０.３３１ １.０００
ＧＣ１:密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ２:密码子第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ３:密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣａｌｌ:总 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＥＮＣ:有效密码子
数ꎻＣＡＩ:密码子适应指数ꎮ∗表示显著相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ∗∗表示极显著相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

２.２　 中性绘图分析

图 １ 显示ꎬＧＣ１２含量为３８.６７％~ ５３􀆰 ４１％ꎬＧＣ３含

量 为 ３６.６８％~ ６３􀆰 ６４％ꎬ ＧＣ１２ 和 ＧＣ３ 回 归 系 数

为 ０.１９４ ５ꎬＲ２为０.１８１ ３ꎮ 表明 ＧＣ１２和 ＧＣ３之间无明

显相关性ꎬ碱基 Ｇ＋Ｃ 组成高度保守ꎬ基因突变贡献

率占 １９􀆰 ４５％ꎬ自然选择贡献率占 ８０􀆰 ５５％ꎬ则茶树

ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子使用偏好性更易受自然选择

的影响ꎮ

ＧＣ３:密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＧＣ１２:密码子第 １ 位碱基 Ｇ＋

Ｃ 含量(ＧＣ１)和第 ２ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量(ＧＣ２)的平均值ꎮ

图 １　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子中性绘图分析

Ｆｉｇ.１　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ
ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

２.３　 奇偶偏好性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)
图 ２ 显示ꎬ茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因散点分布不均匀ꎬ

表明茶树基因密码子偏好性受突变影响小ꎬ进一步

证实 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好性主要受自然选择的

影响ꎮ 横坐标 Ｇ３ / (Ｇ３ ＋Ｃ３)中比值大于 ０􀆰 ５ 的散点

占比 ４０％ꎬ表示碱基 Ｃ 使用频率略大ꎻ纵坐标 Ａ３ /
(Ａ３＋Ｔ３)中比值大于 ０.５ 的散点占比 ２８％ꎬ表示碱基

Ｔ 的使用频率明显高于碱基 Ａꎮ

横坐标 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３):密码子第 ３ 位碱基 Ｇ 的含量与第 ３ 位碱基

Ｇ＋Ｃ 含量的比值ꎻ纵坐标 Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３) :密码子第 ３ 位碱基 Ａ 的

含量与第 ３ 位碱基 Ａ＋Ｔ 含量的比值ꎮ
图 ２　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子奇偶偏好性分析(ＰＲ２￣ｐｌｏｔ)
Ｆｉｇ.２　 Ｐａｒｉｔｙ ｒｕｌｅ ２ ｐｌｏｔ (ＰＲ２￣ｐｌｏｔ) ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉ￣

ａｓ ｉｎ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

２.４　 基于 ＧＣ３的有效密码子数分析(ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ)
　 　 如图 ３ 所示ꎬ基因散点不同程度地偏离标准曲

线ꎬ表明茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好性主要受自

然选择影响ꎮ ９６％的基因散点偏离于标准曲线下

方ꎬ则基因偏好使用的特定的密码子表现出更低

的 ＥＮＣꎮ 为进一步确定中性突变和自然选择的影

响程度ꎬ结合 ＥＮＣ比值对差异进行量化分析(表 ３)ꎬ
发现只有 ５ 个基因 ＥＮＣ比值的绝对值≤０􀆰 ０５ꎬ８０％
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基因 ＥＮＣ比值的绝对值>０􀆰 ０５ꎬ表明茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基
因的密码子偏好性受自然选择影响更大ꎬ证实了

中性绘图和 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 的分析结果ꎮ
２.５　 相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)分析

密码子 ＲＳＣＵ 大于 １􀆰 ００ 称为高频密码子ꎬ图 ４
显示ꎬ茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因中有 ２９ 个高频密码子ꎬ其中

密码子 ＡＧＡ 的 ＲＳＣＵ 最大ꎬ为 ２􀆰 ２３ꎮ 高频密码子中

Ｕ 结尾的密码子占 ４４􀆰 ８３％ꎻＡ 结尾的密码子占

２７􀆰 ５９％ꎻＧ 结尾的密码子占 １３􀆰 ７９％ꎻＣ 结尾的密码

子占 １３􀆰 ７９％ꎬ证明茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因偏好使用以 Ａ /
Ｕ 结尾的密码子ꎮ

ＧＣ３:密码子第 ３ 位碱基 Ｇ＋Ｃ 含量ꎻＥＮＣ:有效密码子数ꎮ

图 ３　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图分析

Ｆｉｇ.３　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ
ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

表 ３　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因密码子 ＥＮＣ比值分布

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (ＥＮＣ) ｒａｔｉｏ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

范围 ＥＮＣ比值(基因) 频数 频率(％)

[－０.０５ꎬ０.０５] －０.０１(ＣＳＳ００３４４２０)ꎻ０.０２(ＣＳＳ００４９０９６、ＣＳＳ００４６４２９)ꎻ０.０４(ＣＳＳ００４１３９３)ꎻ０.０５(ＣＳＳ００４０３２８) ５ ２０.０

(０.０５ꎬ＋∞) ０.０６(ＣＳＳ００１６６３２)ꎻ０.０７(ＣＳＳ００２３０１４、ＣＳＳ００２３１１３)ꎻ０.０８(ＣＳＳ００２６３２８、ＣＳＳ００５０３４７)ꎻ０.０９(ＣＳＳ０００７１５９)ꎻ０.１０
(ＣＳＳ００２８４５７、ＣＳＳ００５０１８０)ꎻ０.１１(ＣＳＳ００２８８４５、ＣＳＳ００２７９７６、ＣＳＳ００１８４５３)ꎻ０.１２(ＣＳＳ００２７６８６、ＣＳＳ００１４７８０)ꎻ０.１３
(ＣＳＳ０００５０６０、ＣＳＳ００２２７５７)ꎻ０.１４(ＣＳＳ００３２９５６)ꎻ０.１６(ＣＳＳ００４８６３９)ꎻ０.１７(ＣＳＳ００２６０１２)ꎻ０.２０(ＣＳＳ００３５６３１)ꎻ０.２８
(ＣＳＳ００３３８１１)

２０ ８０.０

ＥＮＣ比值 ＝(ＥＮＣ理论－ＥＮＣ实际) / ＥＮＣ理论ꎮ 其中 ＥＮＣ理论为密码子偏好性仅由碱基组成决定的预期有效密码子数ꎬＥＮＣ实际为密码子实际使用频
率得出的有效密码子数ꎮ

Ａｌａ:丙氨酸ꎻＣｙｓ:半胱氨酸ꎻＡｓｐ:天冬氨酸ꎻＧｌｕ:谷氨酸ꎻＰｈｅ:苯丙氨酸ꎻＧｌｙ:甘氨酸ꎻＨｉｓ:组氨酸ꎻＩｌｅ:异亮氨酸ꎻＭｅｔ:甲硫氨酸ꎻＬｙｓ:赖氨酸ꎻ
Ｌｅｕ:亮氨酸ꎻＡｓｎ:天冬酰胺ꎻＰｒｏ:脯氨酸ꎻＧｌｎ:谷氨酰胺ꎻＡｒｇ:精氨酸ꎻＳｅｒ:丝氨酸ꎻＴｈｒ:苏氨酸ꎻＶａｌ:缬氨酸ꎻＴｒｐ:色氨酸ꎻＴｙｒ:酪氨酸ꎮ

图 ４　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)
Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ
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２.６　 最优密码子分析

对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因进行最优密码子分析ꎬ结果

(表 ４)显示ꎬ剔除终止密码子ꎬ通过 ＥＮＣ 构建高偏性

库和低偏性库ꎬ计算偏性库之间的 ＲＳＣＵ 差值

(△ＲＳＣＵ)ꎬ筛选出同时满足△ＲＳＣＵ>０􀆰 ０８ꎬＲＳＣＵ>
１􀆰 ００ 的密码子作为最优密码子ꎬ最终筛选出 ２０ 个最

优密码子:ＧＣＡ、ＧＣＣ、ＵＧＵ、ＧＡＵ、ＧＡＡ、ＧＧＡ、ＣＡＵ、
ＣＵＣ、ＣＵＵ、ＡＡＵ、ＣＣＡ、ＣＣＵ、ＣＡＡ、ＡＧＡ、ＡＧＧ、ＵＣＡ、
ＵＣＵ、ＡＣＡ、ＧＵＵ、ＵＡＵꎮ 其中 Ｕ 结尾的密码子占

４５％ꎬＡ 结尾的密码子占 ４０％ꎬＣ 结尾的密码子占

１０％ꎬＧ 结尾的密码子占 ５％ꎬ进一步证明了茶树

ＣｓＴＬＲｓ 基因偏好使用以 Ａ / Ｕ 结尾的密码子ꎮ

表 ４　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因最优密码子分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ

氨基酸　 密码子 ＲＳＣＵ 高表达基因
ＲＳＣＵ

低表达基因
ＲＳＣＵ △ＲＳＣＵ 氨基酸　 密码子 ＲＳＣＵ 高表达基因

ＲＳＣＵ
低表达基因

ＲＳＣＵ △ＲＳＣＵ

Ａｌａ ＧＣＡ １.０２ ０.８０ ０.６１ ０.１９ Ｐｒｏ ＣＣＡ １.６０ ２.００ １.３６ ０.６４

ＧＣＣ １.０３ １.４９ １.１５ ０.３４ ＣＣＣ ０.４５ ０.４０ ０.４７ －０.０７

ＧＣＧ ０.６１ ０.２３ ０.６８ －０.４５ ＣＣＧ ０.８９ ０.３０ １.３６ －１.０６

ＧＣＵ １.３４ １.４９ １.５５ －０.０６ ＣＣＵ １.０６ １.３０ ０.８１ ０.４９

Ｃｙｓ ＵＧＣ ０.９６ ０.５７ ０.９７ －０.４０ Ｇｌｎ ＣＡＡ １.２５ １.５２ １.１８ ０.３４

ＵＧＵ １.０４ １.４３ １.０３ ０.４０ ＣＡＧ ０.７５ ０.４８ ０.８２ －０.３４

Ａｓｐ ＧＡＣ ０.７９ ０.４３ ０.８７ －０.４４ Ａｒｇ ＡＧＡ ２.２３ ２.７９ １.０６ １.７３

ＧＡＵ １.２１ １.５７ １.１３ ０.４４ ＡＧＧ １.４９ ２.２３ １.５０ ０.７３

Ｇｌｕ ＧＡＡ １.０７ １.１１ ０.９９ ０.１２ ＣＧＡ ０.６５ ０.４２ ０.３５ ０.０７

ＧＡＧ ０.９３ ０.８９ １.０１ －０.１２ ＣＧＣ ０.６２ ０.４２ ０.８８ －０.４６

Ｐｈｅ ＵＵＣ １.１３ ０.６０ １.１８ －０.５８ ＣＧＧ ０.６６ ０.１４ １.４１ －１.２７

ＵＵＵ ０.８７ １.４０ ０.８２ ０.５８ ＣＧＵ ０.３５ ０ ０.７９ －０.７９

Ｇｌｙ ＧＧＡ １.２１ １.３１ １.０３ ０.２８ Ｓｅｒ ＡＧＣ ０.８７ ０.７１ ０.６８ ０.０３

ＧＧＣ ０.９０ ０.６２ ０.９４ －０.３２ ＡＧＵ １.０１ １.１２ １.０９ ０.０３

ＧＧＧ ０.８１ １.００ ０.８３ ０.１７ ＵＣＡ １.１１ １.５３ ０.８６ ０.６７

ＧＧＵ １.０８ １.０８ １.２０ －０.１２ ＵＣＣ １.００ ０.７１ １.３２ －０.６１

Ｈｉｓ ＣＡＣ ０.８９ ０.５７ １.１８ －０.６１ ＵＣＧ ０.８２ ０.１０ １.０４ －０.９４

ＣＡＵ １.１１ １.４３ ０.８２ ０.６１ ＵＣＵ １.１９ １.８３ １.０１ ０.８２

Ｉｌｅ ＡＵＡ ０.７３ ０.８９ ０.６６ ０.２３ Ｔｈｒ ＡＣＡ １.２２ ２.０５ ０.８９ １.１６

ＡＵＣ ０.９７ ０.９７ ０.９２ ０.０５ ＡＣＣ １.３５ １.１２ １.５８ －０.４６

ＡＵＵ １.３１ １.１４ １.４２ －０.２８ ＡＣＧ ０.４５ ０.０９ ０.６２ －０.５３

Ｌｙｓ ＡＡＡ ０.９９ ０.８６ ０.８７ －０.０１ ＡＣＵ ０.９９ ０.７４ ０.８９ －０.１５

ＡＡＧ １.０１ １.１４ １.１３ ０.０１ Ｖａｌ ＧＵＡ ０.５０ ０.４６ ０.４３ ０.０３

Ｌｅｕ ＣＵＡ ０.８２ ０.６８ ０.６２ ０.０６ ＧＵＣ ０.８９ １.０８ ０.９４ ０.１４

ＣＵＣ １.２６ １.４４ １.２７ ０.１７ ＧＵＧ １.３２ ０.７７ １.５７ －０.８０

ＣＵＧ ０.６８ ０.７６ ０.６５ ０.１１ ＧＵＵ １.２９ １.６９ １.０６ ０.６３

ＣＵＵ １.１８ １.２７ １.１２ ０.１５ Ｔｒｐ ＵＧＧ １.００ １.００ １.００ ０

ＵＵＡ ０.５６ ０.４２ ０.６７ －０.２５ Ｔｙｒ ＵＡＣ ０.９８ ０.７７ １.１３ －０.３６

ＵＵＧ １.５１ １.４４ １.６７ －０.２３ ＵＡＵ １.０２ １.２３ ０.８７ ０.３６

Ｍｅｔ ＡＵＧ １.００ １.００ １.００ ０

Ａｓｎ ＡＡＣ ０.９８ ０.９０ ０.９９ －０.０９

ＡＡＵ １.０２ １.１０ １.０１ ０.０９
Ａｌａ:丙氨酸ꎻＣｙｓ:半胱氨酸ꎻＡｓｐ:天冬氨酸ꎻＧｌｕ:谷氨酸ꎻＰｈｅ:苯丙氨酸ꎻＧｌｙ:甘氨酸ꎻＨｉｓ:组氨酸ꎻＩｌｅ:异亮氨酸ꎻＭｅｔ:甲硫氨酸ꎻＬｙｓ:赖氨酸ꎻ
Ｌｅｕ:亮氨酸ꎻＡｓｎ:天冬酰胺ꎻＰｒｏ:脯氨酸ꎻＧｌｎ:谷氨酰胺ꎻＡｒｇ:精氨酸ꎻＳｅｒ:丝氨酸ꎻＴｈｒ:苏氨酸ꎻＶａｌ:缬氨酸ꎻＴｒｐ:色氨酸ꎻＴｙｒ:酪氨酸ꎮ ＲＳＣＵ:相
对同义密码子使用度ꎻ高表达基因 ＲＳＣＵ:有效密码子数升序排列前 ３ 位基因的相对同义密码子使用度ꎻ低表达基因 ＲＳＣＵ:有效密码子数升序
排列后 ３ 位基因的相对同义密码子使用度ꎻ△ＲＳＣＵ:高表达基因 ＲＳＣＵ－低表达基因 ＲＳＣＵꎮ 粗体:同时满足△ＲＳＣＵ>０􀆰 ０８、ＲＳＣＵ>１􀆰 ００ 的密码
子ꎮ
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２.７　 基于 ＣＤＳ 与 ＲＳＣＵ 的聚类分析

ＣＤＳ 聚类是基于核苷酸序列的相似性(如突

变、选择压力)构建进化关系ꎬ能够反映物种或基因

的系统发育历史ꎬ而 ＲＳＣＵ 聚类是基于同义密码子

使用频率的差异ꎬ揭示翻译选择压力、基因表达优化

等ꎬ主要反映功能适应性[２７￣２９]ꎮ ＣＤＳ 聚类分析结果

表明茶树与杨树、黄瓜在遗传距离近的分支上ꎬ说明

茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因与杨树和黄瓜的亲缘关系较近(图
５Ａ)ꎮ 基于 ＴＬＲｓ 基因 ＲＳＣＵ 的聚类分析结果显示ꎬ
茶树同样与杨树和黄瓜聚类到一起ꎬ说明在 ＴＬＲｓ 基
因上茶树与杨树、黄瓜有较相似的密码子使用偏好

(图 ５Ｂ)ꎬ同时番茄、烟草、水稻在 ＴＬＲｓ 基因上的 ２
种聚类方式也高度相似ꎬ可见本研究大部分 ＴＬＲｓ 基
因的 ＣＤＳ 聚类与 ＲＳＣＵ 聚类结果相近ꎬ但在拟南

芥、棉花和大豆上出现偏差ꎬ推测差异出现与基因的

突变、转移等相关ꎬ导致基因密码子的使用偏好改

变[３０]ꎬ同时 ＲＳＣＵ 聚类分析可能未能全面捕捉所有

影响密码子偏好性的要素ꎬ使结果无法准确反映物

种进化关系[３１]ꎮ 以上结果表明ꎬ密码子偏好性的聚

类与物种的进化关系具有一定的相似性ꎬ但其分析

结果还会受物种中基因的重组、倍增等突变的影响ꎬ
ＲＳＣＵ 聚类可作为传统进化分析的良好补充ꎮ

图 ５　 基于 ＴＬＲｓ基因编码序列(ＣＤＳ)(Ａ) 和相对同义密码子使用度(ＲＳＣＵ)(Ｂ) 的聚类分析

Ｆｉｇ.５　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ (ＣＤＳ) (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) (Ｂ) ｏｆ ＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ
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２.８　 外源表达受体选择

将茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子使用频率与烟草、番
茄、拟南芥、大肠杆菌、酿酒酵母、根癌农杆菌基因组

密码子使用频率相比较ꎬ比值在０.５０~ ２􀆰 ００ 的密码

子数量分别为 ５７ 个、５６ 个、６０ 个、４４ 个、５２ 个、３１

个(表 ５)ꎬ说明 ３ 种模式植物(拟南芥、烟草和番茄)
均可作为茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因合适的遗传转化受体ꎬ若
选择微生物异源表达 ＣｓＴＬＲｓ 基因ꎬ酿酒酵母优于大

肠杆菌和根癌农杆菌表达系统ꎮ

表 ５　 茶树 ＣｓＴＬＲｓ基因与 ６ 种模式生物基因组密码子使用频率比较

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｔｅａ ｐｌａｎｔ ＣｓＴＬＲｓ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｍｏｄｅｌ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ

密码子　 ＣｓＴＬＲｓ 使用
频率(％)

频率比值

Ｃｓ / Ｎｔ Ｃｓ / Ｓｌ Ｃｓ / Ａｔ Ｃｓ / Ｅｃ Ｃｓ / Ｓｃ Ｃｓ / Ａｇ

ＡＡＡ ３０.３４ ０.９３ ０.９８ ０.９８ ０.８２ ０.７２ ２.５１

ＡＡＣ ３１.６４ １.７７ １.８３ １.５１ １.５６ １.２８ １.８９

ＡＡＧ ３０.８８ ０.９２ １.００ ０.９４ ２.０２ １.００ １.１６

ＡＡＵ ３２.７２ １.１７ １.０７ １.４７ １.１２ ０.９２ ２.５２

ＡＣＡ １６.９０ ０.９７ ０.９４ １.０８ １.１２ ０.９５ ２.９７

ＡＣＣ １８.６４ １.９２ ２.１７ １.８１ ０.９９ １.４７ ０.７５

ＡＣＧ ６.１８ １.３７ １.３４ ０.８０ ０.４５ ０.７７ ０.３１

ＡＣＵ １３.６５ ０.６７ ０.６９ ０.７８ １.０４ ０.６７ ４.４０

ＡＧＡ ２２.２１ １.３９ １.３５ １.１７ ３.１３ １.０４ ８.５４

ＡＧＣ １３.９８ １.４０ １.５０ １.２４ ０.９８ １.４３ ０.９６

ＡＧＧ １４.８４ １.２２ １.２５ １.３５ ３.７１ １.６１ ３.４５

ＡＧＵ １６.２５ １.２２ １.０７ １.１６ １.２３ １.１４ ５.４２

ＡＵＡ １３.００ ０.９３ ０.９３ １.０３ ０.９８ ０.７３ ３.９４

ＡＵＣ １７.２３ １.５５ １.２３ ０.９３ ０.８９ １.００ ０.４２

ＡＵＧ ２１.４５ ０.８６ ０.８７ ０.８８ ０.９１ １.０３ ０.８４

ＡＵＵ ２３.２９ ０.８４ ０.８３ １.０８ ０.７９ ０.７７ １.７９

ＣＡＡ ２０.５９ ０.９９ ０.９８ １.０６ １.４３ ０.７５ ３.４９

ＣＡＣ １１.３８ １.３１ １.４６ １.３１ １.５６ １.４６ １.２９

ＣＡＧ １２.２４ ０.８２ ０.８７ ０.８１ ０.４６ １.０１ ０.４８

ＣＡＵ １４.０９ １.０５ ０.９１ １.０２ １.１４ １.０４ １.２２

ＣＣＡ ２１.４５ １.０８ １.１２ １.３３ ２.３６ １.１７ ５.１１

ＣＣＣ ５.９６ ０.９０ １.０５ １.１２ ０.９６ ０.８８ ０.４７

ＣＣＧ １１.９２ ２.３８ ２.５９ １.３９ ０.８２ ２.２５ ０.４６

ＣＣＵ １４.１９ ０.７６ ０.７４ ０.７６ １.４９ １.０５ ２.７３

ＣＧＡ ６.５０ １.２３ １.２０ １.０３ １.３５ ２.１７ １.８１

ＣＧＣ ６.１８ １.５８ １.９９ １.６３ ０.４４ ２.３８ ０.２０

ＣＧＧ ６.６１ １.７９ ２.１３ １.３５ ０.８４ ３.８９ ０.５１

ＣＧＵ ３.４７ ０.４６ ０.５０ ０.３９ ０.２２ ０.５４ ０.３１

ＣＵＡ １５.２８ １.６３ １.５３ １.５４ ２.７３ １.１４ ８.０４

ＣＵＣ ２３.６２ １.９２ ２.１１ １.４７ ２.４９ ４.３７ ０.８９

ＣＵＧ １２.６８ １.２４ １.２１ １.２９ ０.３４ １.２１ ０.３０

ＣＵＵ ２１.９９ ０.９２ ０.８８ ０.９１ １.５２ １.７９ １.２２
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续表５　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ５

密码子　 ＣｓＴＬＲｓ 使用
频率(％)

频率比值

Ｃｓ / Ｎｔ Ｃｓ / Ｓｌ Ｃｓ / Ａｔ Ｃｓ / Ｅｃ Ｃｓ / Ｓｃ Ｃｓ / Ａｇ

ＧＡＡ ２７.１９ ０.７６ ０.７８ ０.７９ ０.７７ ０.６０ ０.８４

ＧＡＣ １８.８５ １.１２ １.２６ １.１０ １.０５ ０.９３ ０.６９

ＧＡＧ ２３.８４ ０.８１ ０.９０ ０.７４ １.２３ １.２４ ０.９５

ＧＡＵ ２８.７１ ０.７８ ０.７３ ０.７８ ０.８５ ０.７６ １.０３

ＧＣＡ １２.２４ ０.５３ ０.５５ ０.７０ ０.５３ ０.７６ ０.８１

ＧＣＣ １２.３５ ０.９９ １.２２ １.２０ ０.５７ ０.９８ ０.２４

ＧＣＧ ７.３７ １.２７ １.４２ ０.８２ ０.３５ １.１９ ０.２０

ＧＣＵ １６.０４ ０.５１ ０.５２ ０.５７ ０.８５ ０.７６ １.３８

ＧＧＡ １８.６４ ０.８０ ０.７３ ０.７７ １.３７ １.７１ ２.５９

ＧＧＣ １３.８７ １.２４ １.４３ １.５１ ０.６７ １.４２ ０.２８

ＧＧＧ １２.４６ １.１９ １.１５ １.２２ １.０１ ２.０８ １.４５

ＧＧＵ １６.５８ ０.７４ ０.６９ ０.７５ ０.７０ ０.６９ ０.９５

ＧＵＡ ５.６３ ０.４９ ０.５０ ０.５７ ０.４３ ０.４８ １.６６

ＧＵＣ １０.０８ ０.９１ １.００ ０.７９ ０.７７ ０.８５ ０.３３

ＧＵＧ １４.８４ ０.８９ ０.９３ ０.８５ ０.７５ １.３７ ０.５８

ＧＵＵ １４.５２ ０.５４ ０.５２ ０.５３ ０.６７ ０.６６ １.０８

ＵＡＣ ９.９７ ０.７４ ０.８０ ０.７３ ０.８５ ０.６７ １.１５

ＵＡＵ １０.４０ ０.５８ ０.５６ ０.７１ ０.４８ ０.５５ ０.７３

ＵＣＡ １７.８８ １.０２ ０.８６ ０.９８ １.３６ ０.９６ ４.４７

ＵＣＣ １６.０４ １.５７ １.６２ １.４３ １.６５ １.１３ ０.９４

ＵＣＧ １３.１１ ２.４７ ２.３４ １.４１ １.６０ １.５２ ０.７６

ＵＣＵ １９.０７ ０.９５ ０.９０ ０.７６ １.４６ ０.８１ ５.１５

ＵＧＣ １１.０５ １.５３ １.６５ １.５３ ２.０１ ２.３０ １.７０

ＵＧＧ ２０.４８ １.６８ １.５２ １.６４ １.５３ １.９７ １.６４

ＵＧＵ １２.０３ １.２３ １.１１ １.１５ ２.０４ １.４８ ６.６８

ＵＵＡ １０.４０ ０.７８ ０.７２ ０.８２ ０.６０ ０.４０ ８.６７

ＵＵＣ ２０.２６ １.１３ １.１６ ０.９８ １.４６ １.１０ ０.７０

ＵＵＧ ２８.２８ １.２７ １.１７ １.３５ ２.１９ １.０４ ３.１４

ＵＵＵ １５.６０ ０.６２ ０.６０ ０.７２ ０.６４ ０.６０ １.３４
Ｃｓ:茶树 ＴＬＲｓ 基因密码子使用频率ꎻＮｔ:烟草基因组密码子使用频率ꎻＳｌ:番茄基因组密码子使用频率ꎻＡｔ:拟南芥基因组密码子使用频率ꎻＥｃ:大
肠杆菌基因组密码子使用频率ꎻＳｃ:酿酒酵母基因组密码子使用频率ꎻＡｇ:根癌农杆菌基因组密码子使用频率ꎮ

３　 讨 论

密码子偏好性是基因表达调控和进化的重要机

制之一ꎬ它影响着转录和翻译的效率ꎬ进而影响蛋白

质的表达水平[３２]ꎮ 在生物信息学和基因组学研究

中ꎬ密码子偏好性研究有助于基因功能的预测和基

因组注释ꎮ 目前ꎬ对茶树基因密码子偏好性的研究

较少ꎬ但根据已有的研究结果可以得出茶树基因组

内部密码子使用偏好性是复杂和多样的[３３]ꎮ 基因

表达、ｍＲＮＡ 二级结构、基因长度、ｔＲＮＡ 丰度等多种

因素都会影响密码子偏好性ꎬ即使是紧密相关的基

因也可能会根据自身的特性和环境适应性而采用不

同的密码子使用模式[２８ꎬ３４￣３６]ꎮ 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因

ＧＣ３平均值为 ４５.８１％ꎬ筛选的 ２０ 个最优密码子中ꎬ
Ｕ 结尾的密码子占 ４５％ꎬＡ 结尾的密码子占 ４０％ꎬＣ
结尾的密码子占 １０％ꎬ Ｇ 结尾的密码子占 ５％ꎬ

５００１陈佳莉等:茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好性与进化分析



ＣｓＴＬＲｓ 基因表现偏好使用以 Ａ / Ｕ 碱基结尾的密码

子ꎮ 有研究发现ꎬ单子叶植物更偏好 Ｇ / Ｃ 结尾的密

码子ꎬ双子叶植物更偏好 Ａ / Ｕ 结尾的密码子[２８]ꎮ
在茶树密码子末尾碱基使用偏好性研究中ꎬ前人发

现 茶 树 ＣｓＩＣＥ１[２５]、 ＣｓＯＭＴ[３７]、 ＣｓＳＡＤ[３８]、 ＣｓＧ￣
ＰＡＴ[３９]、 ＣｓＬＯＸ[４０]、 ＣｓＷＯＸ[４１]、 ＣｓＳＰＤＳ[４２]、
ＣｓＮＲＴ１.１[４３]也偏好使用以 Ａ / Ｕ 结尾的密码子ꎬＣｓ￣
Ａｃｔｉｎ１[４４]中以 Ａ / Ｕ 或 Ｇ / Ｃ 结尾的密码子数量相近ꎬ
无明显碱基偏好ꎬ而 ＣｓＣＢＦ１[４５] 偏好 Ｇ / Ｃ 结尾的密

码子ꎮ 上述研究结果表明ꎬ大部分茶树基因偏好使

用以 Ａ / Ｕ 结尾的密码子ꎬ这与双子叶植物更偏好

Ａ / Ｕ 结尾密码子的观点一致ꎬ并与赵洋等[３３]的研究

结果相符ꎮ 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因 ＥＮＣ、ＣＡＩ 和 ＦＯＰ 分别

为 ５３.０６、０.１８ 和 ０.３９ꎬ说明茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子

使用偏好性较弱ꎬ表达水平较低ꎮ 对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基
因 ＲＳＣＵ 的分析确定了 ２９ 个高频密码子ꎬ其中 ＡＧＡ
的 ＲＳＣＵ 最高ꎬ为 ２. ２３ꎮ 在茶树基因 ＣｓＬＯＸ１、Ｃｓ￣
ＬＯＸ６、ＣｓＬＯＸ１０、ＣｓＬＯＸ１２ 中使用频率最高的密码子

也为 ＡＧＡ[４０]ꎬ由此推测茶树基因对 ＡＧＡ 密码子的

使用表现出高度保守性ꎮ
目前对密码子偏好性形成受自然选择还是突变

压力影响的研究较多ꎬ例如自然选择是铁核桃叶绿

体基因组密码子偏好性形成的主要原因[４６]ꎬ而苋的

ＡｔｒＮｉＲ 基因密码子偏好性受突变压力影响更大[４７]ꎮ
通过中性绘图、ＰＲ２￣ｐｌｏｔ、ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 一系列分析发

现ꎬ自然选择在塑造茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子偏好

性方面发挥主导作用ꎬ与在 ＣｓＯＭＴ[３７]、ＣｓＬＯＸ[４０]、
ＣｓＷＯＸ[４１]、大理茶叶绿体基因组[４８]、黄药大头茶叶

绿体基因组[４９]中的研究结果一致ꎬ证明自然选择在

密码子使用模式中的重要作用ꎬ同时基因突变、碱基

组成等其他因素也会产生一定影响ꎮ 通过对茶树

ＣｓＴＬＲｓ 进行 ＣＤＳ 和 ＲＳＣＵ 聚类分析发现ꎬ亲缘关系

更为紧密的物种之间ꎬ可能在密码子使用偏好上呈

现出更高的相似度ꎮ 但受不同进化因素的影响ꎬ如
基因重组、倍增等突变ꎬ２ 种聚类方式也存在不同程

度 的 差 异ꎬ 对 于 一 些 基 因 ( 如 ＣｓＩＣＥ１[２５]、
ＣｓＣＢＦ１[４５]、ＲｕＴＴ１２￣１[５０])的密码子 ＲＳＣＵ 聚类无法

有效反映物种间的亲缘关系ꎮ 并且 ＲＳＣＵ 聚类是通

过分析不同物种间密码子偏好性的差异来构建关系

结构ꎬ可能在参数计算过程中丢失关键信息而导致

偏差[３１]ꎬ一般认为基于 ＣＤＳ 构建的聚类能更准确

地反映物种间的关系ꎮ 有研究结果表明ꎬ在较小的

分类单元ꎬＲＳＣＵ 聚类提供的信息更加精确ꎬ可能是

因为在此层次上物种间的遗传距离较短ꎬ密码子使

用偏好受共同祖先的影响更大ꎬ因此更能反映出真

实的亲缘关系[５１￣５２]ꎮ 因此ꎬ综合使用 ＣＤＳ 聚类和

ＲＳＣＵ 聚类更能显著地提高分类结果的精确度ꎮ 对

茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因外源表达受体进行分析发现ꎬ３ 种

模式植物(拟南芥、烟草和番茄)均可作为 ＣｓＴＬＲｓ
基因的遗传转化受体ꎻ在微生物异源表达中ꎬ与大肠

杆菌和根癌农杆菌相比ꎬ酿酒酵母是更好的外源表

达载体ꎮ 若要实现基因在外源物种中的高效表达ꎬ
还需对部分偏好性差异较大的密码子进行改造ꎬ茶
树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的高效遗传转化仍有待进一步探索ꎮ
综上所述ꎬ本研究结果将有助于理解茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基
因密码子的使用特征ꎬ为后续研究该基因调控茶树

叶片毛状体的发育提供参考ꎮ

４　 结 论

本研究对茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因的密码子偏好性进

行了分析ꎬ结果显示ꎬ其密码子偏好性较弱ꎬ且偏好

以 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ 在茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因中ꎬ共鉴定出 ２０
个最优密码子ꎬ自然选择是 ＣｓＴＬＲｓ 基因密码子偏好

性形成的主要原因ꎮ 茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因与杨树、黄瓜

有较近的亲缘关系ꎬ且密码子使用偏好性相似ꎮ 可

选择拟南芥、烟草和番茄作为茶树 ＣｓＴＬＲｓ 基因异源

表达的遗传转化的植物受体ꎬ在微生物中外源表达

载体选择酿酒酵母更佳ꎮ
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ｕｓａｇｅｓ ｏｆ ｓｏｂｅｍｏｖｉｒｕｓ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ２００５ꎬ１５０
(８):１５９１￣１６０５.
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