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摘　 要: 该文针对巨桉叶绿体基因组序列ꎬ选取其中长于 ３００ ｎｔ 且以 ＡＵＧ 为起始密码子的 ４３ 个非重复基

因作为研究对象ꎬ采用 ＣｏｄｏｎＷ１.４.２ 软件分析巨桉叶绿体基因组的密码子使用偏好性ꎮ 结果表明:第 ３ 位

密码子的平均 ＧＣ 含量为 ２７.９７％ꎻＥＮＣ 的变化范围为 ３９.４９ ~ ６１.００ꎬ平均为 ４７.０４ꎻＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ３１

个ꎬ其中 ２９ 个以 Ａ / Ｕ 结尾ꎻ中性分析显示ꎬＧＣ１２ 与 ＧＣ３ 无显著相关ꎻ回归分析未达到显著性水平ꎻＥＮＣ－

ｐｌｏｔ 分析发现ꎬ大部分基因落在曲线上或附近ꎻ对应分析表明第 １ 轴的贡献率为 １７.６８％ꎬ第 ２ 轴的贡献率为

１１.４９％ꎬ第 ３ 轴、第 ４ 轴的贡献率分别为 ８.００％和 ５.７６％ꎬ前 ４ 轴累计贡献率达 ４２.９３％ꎬ第 １ 轴与 ＧＣ、ＥＮＣ、

ＣＡＩ 达到极显著相关ꎮ 上述分析结果表明ꎬ巨桉叶绿体基因组的密码子偏好较弱ꎬ密码子第 ３ 位偏好以 Ａ

或 Ｕ 结尾ꎬ选择和突变在巨桉叶绿体基因组密码子偏好中起相对均衡的作用ꎬ最终确定 ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＧＵＵ、

ＵＣＣ、ＵＣＡ、ＡＣＡ、ＵＡＵ、ＵＡＡ、ＣＡＵ、ＡＡＵ、ＡＧＡ 和 ＧＧＡ １２ 个高频高表达密码子为最优密码子ꎮ 这为转化叶

绿体基因密码子优化ꎬ提高表达效率和改良巨桉目标性状奠定了坚实基础ꎮ
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　 　 巨桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ)原产于澳大利亚ꎬ为
桃金娘科桉属中的一个多年生木本树种ꎮ 因其生

长迅速、树形通直、树体高大ꎬ巨桉被引种至世界

各地广泛种植ꎬ成为各国重要的外来树种(陈少雄

等ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ研究人员在引种驯化的基础上

开展了种源 /家系 /单株不同性状变异研究ꎮ 前人

结果表明ꎬ巨桉的抗寒性不足(刘建等ꎬ ２００９)ꎬ易
受瘿姬小蜂感染(张照远等ꎬ２０１６)ꎬ不同遗传资源

在生长和形质方面也存在较大差异(吴世军等ꎬ
２０１６)ꎮ

基因工程技术育种与传统育种技术相比具有

针对性强、周期短、效率高等明显优势(王关林和

方宏筠ꎬ ２０１４)ꎮ 叶绿体基因工程具有明显的高

效表达ꎬ并能有效控制转化基因的扩散等特点ꎬ是
极为理想的转化方式 ( Ｄａｎｉｅｌｌ ＆ Ｃｈａｓｅꎬ ２００４)ꎮ
密码子被称为第二套遗传密码 ( Ｎｅｌｓｏｎ ＆ Ｃｏｘꎬ
２０１７ꎻ Ｈａｎｓｏｎ ＆ Ｃｏｌｌｅｒꎬ ２０１８)ꎻ密码子使用的选择

不仅影响基因的表达( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ也影响

基因相应的功能(Ｈｅｒｓｈｂｅｒｇ ＆ Ｐｅｔｒｏｖꎬ ２００８)ꎮ 不

同物种间叶绿体基因组的密码子偏好存在较大差

异(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ 王鹏良等ꎬ ２０１８)ꎮ 本文旨

在分析巨桉叶绿体基因组密码子偏好性的特征ꎬ
并确定其最优密码子ꎬ为巨桉叶绿体基因工程的

开展和遗传改良奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 序列

从 ＮＣＢＩ 网站的细胞器基因组网页中搜索巨

桉的拉丁名 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ 找到巨桉的叶绿体

基因 组 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｎｕｃｃｏｒｅ /
ＮＣ＿０１４５７０.１)ꎬ下载其 Ｆａｓｔａ 格式的全基因组和基

因编码序列( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ)ꎮ 巨桉叶绿体基因

组总长为１６０ １３７ ｂｐꎬ共含有 ７５ 个基因ꎮ 为了降

低误差ꎬ本文选用其中以 ＡＵＧ 为起始密码子且长

度超过 ３００ ｎｔ 的 ４３ 条非重复序列用于密码子偏

好性分析ꎮ
１.２ 数据分析

１.２.１ 密码子偏好参数计算 　 以所选的 ４３ 个非重

复基因的编码序列为对象ꎬ采用 ＣｏｄｏｎＷ１.４. ２ 软

件分析密码子偏好参数:同义密码子相对使用度

(ＲＳＣＵꎬ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ)、有效密
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码子数目(ＥＮＣꎬ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎ)、密码子

适应指数(ＣＡＩꎬ ｃｏｄｏｎ ａｄａｐｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ)、密码子偏好

性指数(ＣＢＩꎬ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘ)、最优密码子使用

频率(ＦＯＰꎬ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ)ꎬ该基因表

达为蛋白质的疏水性(Ｇｒａｖｙ)及不同位置的 ＧＣ 含

量ꎮ 其中ꎬ有效密码子数目最小理论值为 ２０ꎬ说明

每个氨基酸都只有一个密码子ꎬ最大理论值为 ６１ꎬ
说明所有密码子都均等使用ꎻ密码子适应指数ꎬ变
化范围为 ０ ~１ꎬ值越大偏性越强ꎻ不同位置的 ＧＣ
含量ꎬ包括 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、ＧＣ３Ｓ、ＧＣ１２ 和 ＧＣꎬ分
别代表密码子中第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位的 ＧＣ 含

量ꎬ第 ３ 位同义密码子 ＧＣ 含量ꎬ第 １ 位、第 ２ 位密

码子平均 ＧＣ 含量和密码子总体的 ＧＣ 含量ꎮ
１.２.２ 中性绘图分析 　 为了初步确定影响密码子

偏好的因素ꎬ中性绘图分析根据 ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 的信

息计算两者的平均值 ＧＣ１２ 作为纵坐标ꎬ以 ＧＣ３
为横坐标ꎬ以散点图的形式在坐标中定位各基因

的位置ꎬ根据基因的坐标信息与坐标对角线的关

系ꎬ若基因位于对角线上ꎬ则表明基因受突变作

用ꎻ若基因不位于对角线ꎬ则表明该基因收到选择

的影响ꎬ从而判断造成密码子的使用偏好的因素ꎮ
１.２.３ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图　 为了进一步确定影响密码子

偏好的因素ꎬＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图以 ＥＮＣ 为纵坐标ꎬ以
ＧＣ３Ｓ 为横坐标建立坐标系ꎬ先将各基因定位在该

坐标中形成散点图ꎮ 再在坐标系中添加 ＥＮＣ 的标

准曲线ꎬ标准曲线方程(Ｗｒｉｇｈｔꎬ １９９０):

ＥＮＣｅｘｐ ＝２＋ＧＣ３Ｓ＋
２９

ＧＣ３Ｓ２＋(１－ＧＣ３Ｓ)２ (１)

ＥＮＣ 比值的公式:

ＥＮＣＲａｔｉｏ ＝
ＥＮＣ ｅｘｐ－ＥＮＣｏｂｓ

ＥＮＣ ｅｘｐ
(２)

根据散点图和 ＥＮＣ 比值的分布结果ꎬ若偏离

标准曲线ꎬ则表明受到选择作用ꎻ若在标准曲线

上ꎬ则只是受到突变作用ꎬ从而推断造成密码子偏

好的可能原因ꎮ
１.２.４ 对应分析 　 对应分析是一种对原始数据采

用适当的标度方法ꎬ将变量和样本分析结合起来ꎬ
同时得到两方面的结果ꎬ在同一因子平面上对变

量和样本一起进行分类ꎬ从而揭示样本和变量间

的内在联系ꎮ 利用 ＣｏｄｏｎＷ 软件将对应分析用于

巨桉叶绿体基因组密码子分析ꎬ从而揭示巨桉叶

绿体基因组密码子使用的规律ꎮ
１.２.５ 最优密码子的确定 　 为了确定最优密码子ꎬ
以 ＥＮＣ 参数为标准对所有参试基因按照从大到小

的顺序排列ꎬ分别从 ＥＮＣ 最高和最低两端都选取

所有参试基因的 １０％ꎬ建立高表达和低表达库ꎮ
ΔＲＳＣＵ ＝ ＲＳＣＵｈｉｇｈｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｇｅｎｅｓ － ＲＳＣＵ ｌｏｗｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｇｅｎｅｓ

(３)
将高表达库与低表达库的同义密码子相对使

用度的差值( ΔＲＳＣＵ )高于 ０.０８ 且同义密码子相

对使用度( ＲＳＣＵ )高于 １ 的密码子确定为最优密

码子(李娟和薛庆中ꎬ ２００５ꎻ 续晨等ꎬ ２０１０ꎻ 杨国

锋等ꎬ ２０１５ꎻ 王鹏良等ꎬ ２０１８)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 密码子组成分析

为了更加准确分析密码子偏好性ꎬ本研究选

取了巨桉叶绿体基因组中以 ＡＵＧ 为起始密码子

且编码区序列长度超过 ３００ ｎｔ 的 ４３ 个非重复基

因的编码序列为研究对象ꎬ采用 ＣｏｄｏｎＷ 软件对参

试基因开展密码子相关参数的计算和分析ꎮ 由表

１ 可知ꎬ不同基因密码子不同位置的 ＧＣ 含量并不

相同ꎬ第 １ 位、第 ２ 位、第 ３ 位密码子的 ＧＣ 含量的

变化 范 围 分 别 为 ３４. ２０％ ~ ５８.９０％、 ２７. ９０％ ~
５８.７０％、２０. ２０％ ~ ３７. ００％ꎬ 其 平 均 值 分 别 为

４７.４０％、３９.４７％、２７.９７％ꎬ且第 １ 位、第 ２ 位的 ＧＣ
含量明显高于第 ３ 位ꎻＥＮＣ 的范围在 ３９.４９ ~ ６１.００
之间ꎬ平 均 值 为 ４７. ０４ꎻ ＣＡＩ 的 范 围 为 ０. ０８２ ~
０.３０１ꎬ平均值为０.１７１ ４ꎻＣＢＩ 的范围为 － ０. ２２２ ~
０.１９６ꎬ平均值为 －０.０９２ꎻ ＦＯＰ 的范围为 ０. ２６３ ~
０.５３２ꎬ平均值为 ０.３５６ꎻ蛋白质的 Ｇｒａｖｙ 变化范围

为－０.７０４ ~ １.１０２ꎬ平均值为 ０.０１７ꎮ
密码子参数的相关分析结果(表 ２)表明:ＧＣ１

与 ＧＣ２ 为显著相关ꎬ其相关系数为 ０.３６３ꎻＧＣ１ 与

ＧＣ３ 相关不显著ꎬＧＣ２ 与 ＧＣ３ 相关也不显著ꎻＧＣ
含量与 ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 极显著相关ꎬ与 ＧＣ３ 无显著相

关ꎻＥＮＣ 与 ＧＣ１ 不相关ꎬ与 ＧＣ２ 显著负相关ꎬ与

ＧＣ３ 极显著正相关ꎬ其相关系数为 ０.５２１ꎻＧＣ１ 和 ＧＣ
两个参数与 ＣＡＩ、 ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 极显著相关ꎬ ＧＣ３ 与
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表 １　 巨桉叶绿体基因组密码子主要参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｉｃ ｃｏｄｏｎｓ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

基因
Ｇｅｎｅ

主要参数 Ｍａｉｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣ ＧＣ３Ｓ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ Ｇｒａｖｙ

ｐｓｂＡ ０.５０４ ０.４３３ ０.３２８ ０.４２２ ０.２８４ ４１.２４ ０.３０１ ０.１９６ ０.５３２ ０.３４１

ｍａｔＫ ０.４０２ ０.３１２ ０.２７６ ０.３３０ ０.２５７ ５１.２９ ０.１６７ －０.１４１ ０.３３１ －０.１７２

ａｔｐＡ ０.５５８ ０.３９７ ０.２４８ ０.４０１ ０.２３２ ４４.６１ ０.２０３ －０.０３７ ０.３９３ －０.０５５

ａｔｐＦ ０.４７８ ０.３３２ ０.３４８ ０.３８６ ０.３３０ ４８.３７ ０.１５５ －０.１０６ ０.３５８ －０.３４５

ａｔｐＩ ０.４８２ ０.３６９ ０.２６３ ０.３７１ ０.２３５ ４４.９７ ０.１６８ －０.０７５ ０.３５３ ０.６２５

ｒｐｓ２ ０.４４５ ０.４３２ ０.２７１ ０.３８３ ０.２３６ ４７.１９ ０.１６７ －０.１７４ ０.３１６ －０.２８２

ｒｐｏＢ ０.５０３ ０.３７７ ０.２８０ ０.３８７ ０.２５９ ４８.７７ ０.１４９ －０.１２１ ０.３４１ －０.２８６

ｐｓｂＤ ０.５２７ ０.４３４ ０.３１７ ０.４２６ ０.２７２ ４４.０２ ０.２６３ ０.０８３ ０.４６５ ０.３５９

ｐｓｂＣ ０.５３７ ０.４６１ ０.３０２ ０.４３３ ０.２６３ ４５.８２ ０.１９６ －０.００３ ０.４０６ ０.２６５

ｐｓａＢ ０.４８７ ０.４２９ ０.３０８ ０.４０８ ０.２６３ ４７.８３ ０.１８２ －０.１０８ ０.３５６ ０.１１７

ｐｓａＡ ０.５２７ ０.４３３ ０.３２４ ０.４２８ ０.２８３ ５０.２６ ０.１９７ －０.０９９ ０.３５８ ０.２５９

ｙｃｆ３ ０.４７７ ０.３８７ ０.３３３ ０.３９９ ０.３０４ ６１.００ ０.１５１ －０.１７８ ０.３３５ －０.５０２

ｒｐｓ４ ０.５０３ ０.３８３ ０.２６３ ０.３８３ ０.２４５ ５１.５９ ０.１５５ －０.０５３ ０.３７２ －０.６０６

ｎｄｈＪ ０.５２５ ０.３８７ ０.２８５ ０.３９９ ０.２４２ ４７.５２ ０.１６２ －０.１８０ ０.３０２ －０.２７３

ｎｄｈＣ ０.４７５ ０.３３３ ０.２５９ ０.３５６ ０.１９８ ４６.０３ ０.１８２ －０.１０４ ０.３２４ １.０９４

ａｔｐＥ ０.５１８ ０.４０６ ０.２５５ ０.３９３ ０.２２７ ５０.１６ ０.１６４ －０.０５４ ０.３７５ －０.０６８

ａｔｐＢ ０.５６５ ０.４１６ ０.２８４ ０.４２１ ０.２６１ ４５.３７ ０.２０２ －０.００６ ０.４０６ －０.０３５

ｒｂｃＬ ０.５７５ ０.４３５ ０.２８８ ０.４３３ ０.２６０ ４６.５４ ０.２６５ ０.０７１ ０.４６４ －０.２８４

ｙｃｆ４ ０.４６２ ０.４０３ ０.３４２ ０.４０２ ０.３０９ ５０.１３ ０.１８３ －０.０３２ ０.３８９ ０.２４０

ｃｅｍＡ ０.３９４ ０.２７９ ０.２９７ ０.３２３ ０.２５１ ４５.８７ ０.１８８ －０.０４６ ０.３７７ ０.２４８

ｐｅｔＡ ０.５３１ ０.３６３ ０.３１５ ０.４０３ ０.３０３ ５２.２３ ０.１８９ －０.０４８ ０.３８２ －０.１１４

ｒｐｓ１８ ０.３７６ ０.４１６ ０.２４８ ０.３４７ ０.２３２ ４３.４１ ０.１０６ －０.１５３ ０.３１３ －０.６１４

ｒｐｌ２０ ０.３５１ ０.４５３ ０.２３１ ０.３４５ ０.２１１ ４５.４７ ０.０８２ －０.２２２ ０.２６３ －０.５５１

ｃｌｐＰ ０.５８９ ０.３６４ ０.３２３ ０.４２６ ０.２８３ ５３.４６ ０.１８１ －０.１２３ ０.３３２ ０.０８８

ｐｓｂＢ ０.５５１ ０.４６０ ０.２８２ ０.４３１ ０.２４１ ４５.７５ ０.１８５ －０.０７３ ０.３７２ ０.１１３

ｐｅｔＢ ０.４９３ ０.４１４ ０.２７４ ０.３９４ ０.２１６ ３９.４９ ０.２１６ －０.０４６ ０.３７２ ０.５８２

ｒｐｏＡ ０.４５４ ０.３２６ ０.２６７ ０.３４９ ０.２４７ ４８.９３ ０.１５７ －０.１２２ ０.３４５ －０.３３４

ｒｐｓ１１ ０.５２２ ０.５８７ ０.２０２ ０.４３７ ０.１７３ ４２.７９ ０.１５２ －０.１４０ ０.３３１ －０.４１５

ｒｐｓ８ ０.３８８ ０.４０３ ０.３２８ ０.３７３ ０.３０２ ４７.１８ ０.１０８ －０.０４２ ０.３８０ －０.３２５

ｒｐｌ１４ ０.５３３ ０.３８６ ０.２４６ ０.３８８ ０.２２７ ４４.６６ ０.１６５ －０.０７０ ０.３６１ －０.０４３

ｒｐｌ１６ ０.５０３ ０.５２５ ０.２２２ ０.４１７ ０.１６７ ４１.７４ ０.１２１ －０.１００ ０.３５７ －０.４６０

ｒｐｓ３ ０.４７６ ０.３４７ ０.２５９ ０.３６１ ０.２２７ ４３.４７ ０.１５４ －０.１５０ ０.３２９ －０.３１８

ｒｐｌ２２ ０.４１９ ０.３６９ ０.２６９ ０.３５２ ０.２２０ ４７.４７ ０.１９８ －０.０７５ ０.３９３ －０.７０４

ｙｃｆ２ ０.４１４ ０.３４４ ０.３７０ ０.３７６ ０.３４３ ５３.１６ ０.１５８ －０.１４０ ０.３３７ －０.４３５

ｎｄｈＢ ０.４２１ ０.３８４ ０.３１７ ０.３７５ ０.２８０ ４７.８０ ０.１６４ －０.０８４ ０.３５４ ０.６８５

ｒｐｓ７ ０.５２９ ０.４５８ ０.２４６ ０.４１１ ０.２１５ ４３.４４ ０.１８８ －０.０５５ ０.３８９ －０.５９３

ｎｄｈＦ ０.３７０ ０.３６４ ０.２２１ ０.３１９ ０.１８１ ４３.５０ ０.１３３ －０.２１０ ０.２８２ ０.５３５

ｃｃｓＡ ０.３４２ ０.３７９ ０.２７３ ０.３３１ ０.２２１ ４７.４９ ０.１３９ －０.１９８ ０.２９５ ０.５５１

ｎｄｈＤ ０.４０６ ０.３６６ ０.２７０ ０.３４７ ０.２３０ ４６.７６ ０.１３５ －０.１２９ ０.３１６ ０.７８８

ｎｄｈＥ ０.３９６ ０.３３７ ０.２４８ ０.３２７ ０.２２４ ４９.４３ ０.１４２ －０.１９８ ０.２８６ ０.７３４

ｎｄｈＧ ０.４３８ ０.３４１ ０.２６１ ０.３４７ ０.２３１ ４５.７３ ０.１４０ －０.１８１ ０.２７８ １.１０２

ｎｄｈＩ ０.４２６ ０.３７８ ０.２２８ ０.３４３ ０.１９４ ４２.５９ ０.２０３ －０.１１２ ０.３５０ －０.０３６

ｎｄｈＨ ０.５０９ ０.３６９ ０.２５４ ０.３７７ ０.２０２ ４８.２７ ０.１５５ －０.１１３ ０.３３８ －０.１４５

平均 Ｍｅａｎ ０.４７４ ０.３９５ ０.２８０ ０.３８３ ０.２４６ ４７.０４ ０.１７１ －０.０９２ ０.３５６ ０.０１７

６８５１ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



表 ２　 密码子参数的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ’ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣ ＧＣ３Ｓ ＥＮＣ ＣＡＩ ＣＢＩ ＦＯＰ Ｇｒａｖｙ

ＧＣ２ ０.３６３∗

ＧＣ３ ０.１１７ －０.２５８

ＧＣ ０.８５７∗∗ ０.６６９∗∗ ０.３００

ＧＣ３Ｓ ０.１１４ －０.２８２ ０.９５０∗∗ ０.２６６

ＥＮＣ ０.００８ －０.３６５∗ ０.５２１∗∗ ０.０００ ０.５８４∗∗

ＣＡＩ ０.５５１∗∗ ０.０８４ ０.３２０∗ ０.５０２∗∗ ０.２２５ －０.１８４

ＣＢＩ ０.５１３∗∗ ０.２１３ ０.３４０∗ ０.５５５∗∗ ０.２９５ －０.２６３ ０.８１３∗∗

Ｆｏｐ ０.５２６∗∗ ０.２４１ ０.３８０∗ ０.５９３∗∗ ０.３３８∗ －０.１８８ ０.８３４∗∗ ０.９９７∗∗

Ｇｒａｖｙ －０.１２０ －０.２７０ ０.０４０ －０.２０４ －０.０９１ －０.１８８ ０.１７７ ０.０４５ －０.０９１

Ｎ －０.０３０ －０.１２２ ０.３９９∗∗ ０.０６２ ０.３９７ ０.２３４ ０.０７１ －０.０１８ ０.０２３ －０.０２５

　 注: ∗表示在 ０.０５ 水平上显著相关ꎻ ∗∗表示在 ０.０１ 水平上显著相关ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌꎻ ∗∗ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ.

ＣＡＩ、 ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 呈显著相关ꎻＧｒａｖｙ 与其余的密

码子参数均无显著相关ꎻ密码子数目(Ｎ)与 ＧＣ３
极显著相关外ꎬ不与 ＥＮＣ 和 ＣＡＩ 等其他参数显著

相关ꎮ
ＲＳＣＵ 分析结果(表 ３)表明ꎬＲＳＣＵ 大于 １.００

的密码子数目为 ３１ 个ꎮ 其中:以 Ｕ 结尾的密码子

有 １６ 个ꎻ以 Ａ 结尾的密码子有 １３ 个ꎻ以 Ｇ 和 Ｃ 结

尾的密码子分别为 １ 个ꎻ以 Ａ 或 Ｕ 结尾的密码子

占全部的 ９３.５４％ꎮ
２.２ 中性绘图分析

巨桉叶绿体基因中性绘图表明ꎬＧＣ１２ 的变化

范围 为 ３３. ６５％ ~ ５５. ４５％ꎬ ＧＣ３ 的 变 化 范 围 为

２０.２０％ ~３７.００％ꎬＧＣ１２ 与 ＧＣ３ 未达到显著水平ꎬ
说明 ＧＣ１２ 与 ＧＣ３ 相关性弱ꎮ 突变对密码子第 １
位、第 ２ 位和第 ３ 位碱基组成有着不同的影响ꎮ 假

如完全由随机突变造成的ꎬ那么基因应该在对角

线上ꎮ 从图 １ 可以看出ꎬ绝大多数基因都分布于

对角线上方ꎬＧＣ１２ 均高于 ＧＣ３ꎬ绝大多数基因所

在的位点高于对角线ꎬ说明选择在密码子偏好中

起主要作用ꎮ
２.３ ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析

ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 绘图以 ＥＮＣ 为 ｙ 轴ꎬＧＣ３Ｓ 为 ｘ 轴建

立坐标系ꎬ将所有参试基因定位于该坐标系中ꎬ同

时根据公式(１)添加标准曲线ꎮ ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析结

果(图 ２)表明ꎬ尽管有一小部分偏离标准曲线ꎬ但
是大多数基因位于标准曲线附近ꎮ 为了更加准确

反映差异ꎬ先根据公式(１)求出 ＥＮＣ 的理论值ꎬ再
根据公式(２)求算出 ＥＮＣ 比值ꎮ 在此基础上分析

所有参试基因的 ＥＮＣ 频数分布(表 ４)ꎬ统计结果

表明ꎬ５１. １６％的基因分布在 － ０. ０５ ~ ０. ０５ 之间ꎬ
３４.８８％的基因分布在 ０.０５ ~ ０.１５ 之间ꎬ９.３０％的基

因分布在－０.１５ ~ －０.０５ 之间ꎬ另有 ２.３３％的基因

分布在－０.２５ ~ －０.１５ 和 ０.１５ ~ ０.２５ 之间ꎮ 这说明

突变对巨桉叶绿体基因组密码子偏好的形成起重

要作用ꎮ
２.４ 对应分析

对应分析表明ꎬ第 １ 轴贡献率为 １７.６８％ꎬ第 ２
轴贡献率为 １１.４９％ꎬ第 ３ 轴、第 ４ 轴的贡献率分别

８.００％ 和 ５.７６％ꎮ 前 ４ 个 向 量 的 总 贡 献 率 为

４２.９３％ꎮ 第 １ 轴和第 ２ 轴的贡献率均超过 １０％ꎬ
说明第 １ 轴和第 ２ 轴都是密码子偏好的主要影响

因素ꎮ 第 １ 轴与 ＧＣ、 ＣＡＩ、 ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 呈极显著

的正相关ꎬ其相关系数分别为 ０.５７３、０.６７０、０.５７８
和０.５２３ꎻ第 １ 轴 ＥＮＣ 呈极显著的负相关ꎬ其相关

系数为－０.３９５ꎻ 第 １ 轴与 ＧＣ３Ｓ 无显著相关ꎬ 而与

第 ３ 位同义密码子 Ａ 和 Ｇ 含量呈极显著相关ꎬ 其

７８５１１２ 期 王鹏良等: 巨桉叶绿体基因组密码子偏好性分析



表 ３　 巨桉叶绿体基因同义密码子相对使用度分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

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 ５８４ １.２８ Ｓｅｒ ＵＣＵ ３４０ １.８

ＵＵＣ ３２９ ０.７２ ＵＣＣ １９２ １.０２

Ｌｅｕ ＵＵＡ ５６２ １.９９ ＵＣＡ ２０２ １.０７

ＵＵＧ ３２１ １.１４ ＵＣＧ １１０ ０.５８

ＣＵＵ ３６６ １.３ Ｐｒｏ ＣＣＵ ２６８ １.６８

ＣＵＣ １０５ ０.３７ ＣＣＣ １０７ ０.６７

ＣＵＡ ２４１ ０.８５ ＣＣＡ １８５ １.１６

ＣＵＧ ９９ ０.３５ ＣＣＧ ７７ ０.４８

Ｉｌｅ ＡＵＵ ６５７ １.４８ Ｔｈｒ ＡＣＵ ３３７ １.６８

ＡＵＣ ２６６ ０.６ ＡＣＣ １５６ ０.７８

ＡＵＡ ４１２ ０.９３ ＡＣＡ ２２２ １.１１

Ｍｅｔ ＡＵＧ ３８５ １ ＡＣＧ ８６ ０.４３

Ｖａｌ ＧＵＵ ３０９ １.４４ Ａｌａ ＧＣＵ ４５５ １.８８

ＧＵＣ ９３ ０.４３ ＧＣＣ １４３ ０.５９

ＧＵＡ ３３９ １.５８ ＧＣＡ ２６９ １.１１

ＧＵＧ １１９ ０.５５ ＧＣＧ １０２ ０.４２

Ｔｙｒ ＵＡＵ ４７５ １.６３ Ｃｙｓ ＵＧＵ １２０ １.４５

ＵＡＣ １０７ ０.３７ ＵＧＣ ４６ ０.５５

ＴＥＲ ＵＡＡ ２２ １.５７ ＴＥＲ ＵＧＡ １１ ０.７９

ＵＡＧ ９ ０.６４ Ｔｒｐ ＵＧＧ ３１２ １

Ｈｉｓ ＣＡＵ ３１２ １.５７ Ａｒｇ ＣＧＵ ２２６ １.５２

ＣＡＣ ８５ ０.４３ ＣＧＣ ５８ ０.３９

Ｇｌｎ ＣＡＡ ４２４ １.５ ＣＧＡ ２１４ １.４４

ＣＡＧ １４０ ０.５ ＣＧＧ ５０ ０.３４

Ａｓｎ ＡＡＵ ５３２ １.５３ Ｓｅｒ ＡＧＵ ２２４ １.１９

ＡＡＣ １６４ ０.４７ ＡＧＣ ６５ ０.３４

Ｌｙｓ ＡＡＡ ５２１ １.５１ Ａｒｇ ＡＧＡ ２４４ １.６４

ＡＡＧ １６９ ０.４９ ＡＧＧ １０２ ０.６８

Ａｓｐ ＧＡＵ ５０４ １.６２ Ｇｌｙ ＧＧＵ ４０５ １.４２

ＧＡＣ １１８ ０.３８ ＧＧＣ １１９ ０.４２

Ｇｌｕ ＧＡＡ ６１０ １.４９ ＧＧＡ ４５０ １.５７

ＧＡＧ ２０９ ０.５１ ＧＧＧ １６９ ０.５９

相关系数分别为－０.４４０ 和－０.６０６ꎮ 为了更加直观

地观察密码子偏好ꎬ建立以第 １ 轴为 ｘ 轴ꎬ以第 ２
轴为 ｙ 轴的平面坐标系ꎬ将所有参试基因按不同

功能分布于坐标系中(图 ３)ꎮ 图 ３ 结果显示ꎬ核糖

体蛋白基因分布相对集中ꎬ其余基因分布相对比

较分散ꎬ说明核糖体蛋白基因的密码子偏好相近ꎬ
与其他基因的密码子偏好相差较大ꎮ

２.５ 最优密码子的确定

以密码子的 ＥＮＣ 参数为标准ꎬ对参试基因进

行排序ꎬ从两端各选取 １０％的基因(两端各选取 ４
个)ꎬ分别建立高 /低表达基因库ꎬ在此基础上重新

计算各表达库的 ＲＳＣＵꎬ求算出两个库的 ΔＲＳＣＵ
(表 ５)ꎮ 以 ΔＲＳＣＵ>０.０８ 为标准确定 ３１ 个高表达

密码子(表 ５ 中∗标注的密码子)ꎬ其中 １２ 个以 Ｇ

８８５１ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



图 １　 巨桉叶绿体基因中性绘图分析
Ｆｉｇ. １　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

图 ２　 巨桉叶绿体基因的 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

表 ４　 巨桉叶绿体基因 ＥＮＣ 比值频数分布
Ｔａｂｌｅ ４　 ＥＮＣ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

分组
Ｇｒｏｕｐ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ (％)

－０.２５~ －０.１５ １ ２.３３

－０.１５ ~－０.０５ ４ ９.３０

－０.０５~ ０.０５ ２２ ５１.１６

０.０５~ ０.１５ １５ ３４.８８

０.１５~ ０.２５ １ ２.３３

结尾ꎬ ８ 个以 Ｃ 结尾ꎬ ６ 个以 Ａ 结尾ꎬ ５ 个以 Ｕ
结尾ꎮ

图 ３　 基于 ＲＳＣＵ 的对应性分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＲＳＣＵ

将表 ３ 中的高频密码子与表 ５ 中确定的高表

达密码子进行分析ꎬ选取其中共有的密码子作为

最优密码子ꎮ 巨桉叶绿体基因中有 １２ 个最优密

码子为 ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＧＵＵ、ＵＣＣ、ＵＣＡ、ＡＣＡ、ＵＡＵ、
ＵＡＡ、ＣＡＵ、ＡＡＵ、ＡＧＡ 和 ＧＧＡꎬ其中 １０ 个密码子

以 Ｕ 或 Ａ 结尾ꎬ另外 ２ 个以 Ｇ 或 Ｃ 结尾ꎮ

３　 讨论

遗传密码是指核苷酸序列与氨基酸序列的对

应关系ꎮ ２０ 种蛋白质氨基酸中 Ｍｅｔ 和 Ｔｒｐ 两种氨

基酸只有一个密码子ꎬ其余 １８ 种氨基酸均有 ２ ~ ６
个不等密码子编码ꎬ即密码子的简并性ꎬ编码同一

氨基酸的密码子为同义密码子(朱圣庚和徐长发ꎬ
２０１６)ꎮ 同义密码子差别主要在于第 ３ 位密码子

的变化ꎮ 本研究中巨桉叶绿体基因组中 ＧＣ３ 与

ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 无显著相关ꎬ并且明显小于 ＧＣ１ 和

ＧＣ２ꎮ 这说明巨桉叶绿体基因密码子偏好以 Ａ 和

Ｕ 结尾ꎬＲＳＣＵ 分析结果从定量分析的角度也充分

证明这一观点ꎮ 这与已报道的黄芩 ( Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ
ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ)(王文斌等ꎬ ２０１８)、普通油茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｏｌｅｉｆｅｒａ) (王鹏良等ꎬ ２０１８)、蒺藜苜蓿 (Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)(杨国锋等ꎬ ２０１５)等植物叶绿体基因

的特征一致ꎮ
生物在编码氨基酸时经常倾向使用某个特定

的同义密码子的现象称为密码子使用偏好性(吴

宪明等ꎬ ２００７) ꎮ 巨桉叶绿体基因组的密码子的

９８５１１２ 期 王鹏良等: 巨桉叶绿体基因组密码子偏好性分析



表 ５　 巨桉叶绿体基因高 /低表达库的同义密码子相对使用度
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ １０２ １.０８ ２７ １.０４ ０.０４
ＵＵＣ ８７ ０.９２ ２５ ０.９６ －０.０４

Ｌｅｕ ＵＵＡ ５１ １.０２ ２３ １.９７ －０.９５
ＵＵＧ∗ ６９ １.３８ １３ １.１１ ０.２７
ＣＵＵ∗∗ ８０ １.６１ １５ １.２９ ０.３２
ＣＵＣ∗∗ ２７ ０.５４ ２ ０.１７ ０.３７
ＣＵＡ ４３ ０.８６ １４ １.２ －０.３４

ＣＵＧ∗∗ ２９ ０.５８ ３ ０.２６ ０.３２
Ｉｌｅ ＡＵＵ １０３ １.３３ ４１ １.６４ －０.３１

ＡＵＣ∗ ５５ ０.７１ １３ ０.５２ ０.１９
ＡＵＡ∗ ７５ ０.９７ ２１ ０.８４ ０.１３

Ｍｅｔ ＡＵＧ ６２ １ ３４ １ ０
Ｖａｌ ＧＵＵ∗ ５１ １.５ ２２ １.３５ ０.１５

ＧＵＣ∗ ２０ ０.５９ ６ ０.３７ ０.２２
ＧＵＡ ４０ １.１８ ３１ １.９１ －０.７３

ＧＵＧ∗∗ ２５ ０.７４ ６ ０.３７ ０.３７
Ｓｅｒ ＵＣＵ ７７ １.６４ １８ １.８９ －０.２５

ＵＣＣ∗ ５２ １.１１ ８ ０.８４ ０.２７
ＵＣＡ∗∗∗ ５５ １.１７ ５ ０.５３ ０.６４

ＵＣＧ ３９ ０.８３ ８ ０.８４ －０.０１
Ｐｒｏ ＣＣＵ ４１ １.３ ２７ ２.６３ －１.３３

ＣＣＣ∗∗∗ ３２ １.０２ ２ ０.２ ０.８２
ＣＣＡ ３４ １.０８ １１ １.０７ ０.０１

ＣＣＧ∗∗ １９ ０.６ １ ０.１ ０.５
Ｔｈｒ ＡＣＵ ３５ １.１３ ２７ ２.０４ －０.９１

ＡＣＣ ２５ ０.８１ １０ ０.７５ ０.０６
ＡＣＡ∗∗ ４３ １.３９ １３ ０.９８ ０.４１
ＡＣＧ∗∗ ２１ ０.６８ ３ ０.２３ ０.４５

Ａｌａ ＧＣＵ ４２ １.７５ ３９ ２.４４ －０.６９
ＧＣＣ∗ １３ ０.５４ ４ ０.２５ ０.２９
ＧＣＡ ２５ １.０４ １７ １.０６ －０.０２

ＧＣＧ∗∗ １６ ０.６７ ４ ０.２５ ０.４２
Ｔｙｒ ＵＡＵ∗ ８８ １.５９ ２４ １.３３ ０.２６

ＵＡＣ ２３ ０.４１ １２ ０.６７ －０.２６
ＴＥＲ ＵＡＡ∗∗∗ ３ ２.２５ ２ １.５ ０.７５

ＵＡＧ １ ０.７５ ２ １.５ －０.７５
Ｈｉｓ ＣＡＵ∗∗ ５４ １.５２ １０ １.０５ ０.４７

ＣＡＣ １７ ０.４８ ９ ０.９５ －０.４７

Ｇｌｎ ＣＡＡ ８７ １.４ １９ １.７３ －０.３３

ＣＡＧ∗∗ ３７ ０.６ ３ ０.２７ ０.３３

Ａｓｎ ＡＡＵ∗∗ １３２ １.５２ ２１ １.１７ ０.３５

ＡＡＣ ４２ ０.４８ １５ ０.８３ －０.３５

Ｌｙｓ ＡＡＡ １１４ １.２５ １９ １.７３ －０.４８

ＡＡＧ∗∗ ６９ ０.７５ ３ ０.２７ ０.４８

Ａｓｐ ＧＡＵ １３５ １.６８ １５ １.６７ ０.０１

０９５１ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



续表 ５

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

数目 Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

ＧＡＣ ２６ ０.３２ ３ ０.３３ －０.０１

Ｇｌｕ ＧＡＡ １１６ １.２５ ３５ １.５６ －０.３１

ＧＡＧ∗∗ ６９ ０.７５ １０ ０.４４ ０.３１

Ｃｙｓ ＵＧＵ ２２ １.２９ １３ １.８６ －０.５７

ＵＧＣ∗∗∗ １２ ０.７１ １ ０.１４ ０.５７

ＴＥＲ ＵＧＡ ０ ０ ０ ０ ０

Ｔｒｐ ＵＧＧ ５７ １ ２０ １ ０

Ａｒｇ ＣＧＵ ２０ ０.６８ ２２ ２.４ －１.７２

ＣＧＣ １１ ０.３７ ８ ０.８７ －０.５

ＣＧＡ ４４ １.４９ １３ １.４２ ０.０７

ＣＧＧ∗∗∗ １８ ０.６１ ０ ０ ０.６１

Ｓｅｒ ＡＧＵ ４３ ０.９１ １４ １.４７ －０.５６

ＡＧＣ １６ ０.３４ ４ ０.４２ －０.０８

Ａｒｇ ＡＧＡ∗∗∗ ５３ １.８ １０ １.０９ ０.７１

ＡＧＧ∗∗∗ ３１ １.０５ ２ ０.２２ ０.８３

Ｇｌｙ ＧＧＵ ３３ ０.９５ ４３ ２.３９ －１.４４

ＧＧＣ∗ １７ ０.４９ ７ ０.３９ ０.１

ＧＧＡ∗∗∗ ６１ １.７６ １８ １ ０.７６

ＧＧＧ∗∗∗ ２８ ０.８１ ４ ０.２２ ０.５９

ＥＮＣ 平均值为 ４７.０４ꎮ 以 ３５ 为标准ꎬＥＮＣ 低于 ３５
的为强偏好性密码子ꎻ高于 ３５ 的为弱偏好性密码

子(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 因此ꎬ巨尾桉叶绿体基因

组密码子为弱偏好性的ꎬ ＣＡＩ 参数也支持这一

观点ꎮ
密码子偏好受碱基组成、选择、ｔＲＮＡ 丰度、基

因长度和蛋白质的疏水性等许多因素的影响 (梁
菲菲ꎬ ２０１０)ꎮ 本研究中由于密码子数目不与

ＥＮＣ 及 ＣＡＩ 等密码子参数显著相关ꎬ所以巨桉叶

绿体基因组中基因长度对密码子偏好没有明显作

用ꎻ同样ꎬ蛋白质疏水性对巨桉叶绿体基因组密码

子偏好也无明显作用ꎻ同义密码子第 ３ 位 Ａ、Ｇ 含

量和 ＧＣ 含量与第 １ 轴达到极显著相关ꎬ表明碱基

差异对密码子的偏好有影响ꎮ ＣＡＩ、ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 与

第 １ 轴极显著相关ꎬ表明基因有选择地使用高丰

度的 ｔＲＮＡ 对应的密码子ꎬ导致基因的高表达( Ｉｋｅ￣
ｍｕｒａꎬ１９８１ａꎬ１９８１ｂꎬ１９８５)ꎬ说明选择是影响密码

子偏好的重要原因ꎮ 由于第 ３ 位 Ａ、Ｇ 含量和 ＧＣ
含量与第 １ 轴的相关系数与 ＣＡＩ、ＣＢＩ 和 ＦＯＰ 和第

１ 轴的相关系数比较接近ꎬ因此突变和自然选择在

密码子偏好中的作用基本相当ꎮ 中性绘图分析表

明ꎬ选择是导致密码子偏好的相对主要因素ꎬ而
ＥＮＣ－ｐｌｏｔ 分析结果却显示突变占有较大比例ꎮ 因

此ꎬ本研究认为突变和选择在巨桉叶绿体基因组

中可能起相对均衡的作用ꎮ
本研究以高表达的高频密码子为最优密码

子ꎬ在巨桉叶绿体基因组中确定的 １２ 个最优密码

子分别为 ＵＵＧ、ＣＵＵ、ＧＵＵ、ＵＣＣ、ＵＣＡ、ＡＣＡ、ＵＡＵ、
ＵＡＡ、ＣＡＵ、ＡＡＵ、ＡＧＡ 和 ＧＧＡꎮ 巨桉叶绿体基因

组最优密码子的确定为优化目标基因的密码子ꎬ
提高表达效率ꎬ从而利用叶绿体基因工程改良巨

桉重要性状奠定良好基础ꎮ
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