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摘　 要: 为了解杜仲基因密码子使用模式ꎬ该文以杜仲基因组密码子为研究对象ꎬ运用 ＣｏｄｏｎＷ 软件对杜仲

的 ３２０ 个蛋白编码基因进行同义密码子相对使用频率(ＲＳＣＵ)分析、ＥＮＣ￣ＧＣ３ｓ 关联分析编码基因的密码子

ＥＮＣ 值、ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析编码基因的密码子碱基使用频率ꎬ并运用 ＣＵＳＰ 软件与 Ｃｏｄｏｎ Ｕｓａｇｅ Ｄａｔａｂａｓｅ 软

件对杜仲基因密码子的 ＧＣ 含量、使用频率与代表性物种烟草、拟南芥、大肠杆菌和酿酒酵母的密码子 ＧＣ

含量和使用频率进行比较ꎮ 结果表明:杜仲基因密码子的 ＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ３０ 个ꎬ其中 １８ 个以 Ｇ / Ｃ 结

尾、１２ 个以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ说明杜仲基因密码子偏好以 Ｇ / Ｃ 结尾ꎬ且偏好性较强ꎻ有效密码子数(ＥＮＣ)范围为

３０~ ６０ꎬ该范围内的密码子距离标准曲线较远ꎬ其 ＥＮＣ 值小ꎬ偏好性较强ꎻＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析碱基使用频率

显示ꎬＧ>Ｃ、Ｕ>Ａꎻ杜仲与代表性物种的 ＧＣ 含量分析显示ꎬ杜仲的 ＧＣ１２、ＧＣ３ 以及平均 ＧＣ 含量均高于代表

性物种ꎻ杜仲与代表性物种的密码子使用频率分析显示ꎬ杜仲与烟草、酿酒酵母的密码子偏好较为接近ꎬ杜

仲与拟南芥、大肠杆菌的密码子偏好差距较大ꎮ 杜仲是我国特有的珍贵中药材ꎬ对其进行密码子使用模式

分析ꎬ并研究其密码子偏好规律ꎬ为杜仲植物基因工程中外源基因的改良及表达提供了理论基础ꎮ
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　 　 蛋白质的基本组成单位是氨基酸ꎬ氨基酸由

三联体密码子组成ꎮ 生物体内含有 ２０ 种氨基酸

由 ６１ 个密码子编码ꎬ剩余 ３ 个为终止密码子(李

滢等ꎬ２０１６)ꎮ 编码氨基酸的三联体密码子中前两

位碱基基本决定氨基酸的种类ꎬ第三位碱基的改

变对氨基酸影响较小ꎮ 即在编码氨基酸过程中即

便密码子第三位碱基由于基因突变或其他原因造

成改变ꎬ也不影响氨基酸的正常编码(赵春丽等ꎬ
２０１９)ꎮ 编码同一氨基酸的不同密码子称同义密

码子ꎬ该现象称为密码子简并性(苏慧等ꎬ２０１５)ꎮ
密码子简并性具有重要生物学意义ꎬ可以减少有

害突变ꎬ也可使 ＤＮＡ 上碱基组成有较大变动余

地ꎬ因此密码子简并性在物种的稳定上起一定作

用(张文娟ꎬ２００６)ꎮ 理论上在不存在外界压力或

者其他干扰因素条件下ꎬ同义密码子的使用频率

是相同的ꎮ 但实际在编码氨基酸时同义密码子的

使用频率具有差异ꎬ这种现象称为密码子偏好性

(胡桂兵等ꎬ２００６)ꎮ 密码子偏好性在异源表达方

面具有重要作用ꎬ不仅可以用来描述基因进化规

律、基因表达过程中的调控机制ꎬ也可用于预测外

源基因的最适宿主ꎬ通过密码子优化提高宿主中

外源基因的表达量以及评估基因的表达水平等

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ胡振民等ꎬ２０１９)ꎮ 生物在长

时间的进化过程中由于基因突变和外界环境的影

响会形成自身偏好的密码子系统ꎬ当某一密码子

在编码氨基酸受阻碍时ꎬ与其编码相同氨基酸的

同义密码子能够代替其行使功能从而保证蛋白质

合成的准确性( Ｓｏｐｈｉａｒａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 分析生

物对同义密码子的使用情况可为该生物的外源基

因插入及表达提供一定的理论依据 (雷慧等ꎬ
２０１９)ꎮ

杜 仲 ( Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ ) 为 杜 仲 科

(Ｅｕｃｏｍｍｉａｃｅａｅ)植物ꎬ是我国特有树种ꎬ经济价值

很高、资源稀少(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 随着基因工程

技术的蓬勃发展ꎬ关于杜仲的研究范围越来越广ꎮ
近年来对杜仲的研究有杜仲几丁质酶基因在作物

真菌病害方面的抗性机制(郭林霞等ꎬ２０１６ꎻ丁延

庆ꎬ２０１７)、杜仲 Ｄｉｒｉｇｅｎｔ 基因的功能分析(王维东

等ꎬ２０１８)以及杜仲胶合成相关基因的克隆及分析

(王宇等ꎬ２０１５)等方面ꎮ 近些年在杜仲遗传转化

方面的研究越来越多ꎬ但存在生长周期长、遗传转

化不易进行等原因ꎬ因此探究杜仲基因的密码子

使用模式可为杜仲的遗传转化提供更多可能性ꎮ
本研究在实验室前期的研究基础上对杜仲的 ３２０
个蛋白编码基因进行同义密码子相对使用频率、
ＥＮＣ 与 ＧＣ３ｓ 关联分析及 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析ꎬ并将

杜仲与代表性物种大肠杆菌、拟南芥、酿酒酵母和

烟草的密码子 ＧＣ 含量及密码子使用频率进行比
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较ꎬ分析杜仲与它们对于同义密码子的使用模式ꎮ
本研究为杜仲基因寻找合适的表达系统提供理论

依据ꎬ亦可为外源基因在杜仲中的异源表达提供

理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

以杜仲基因组测序所得序列为研究对象ꎮ 杜

仲基因组序列为实验室前期基础通过试剂盒法提

取杜仲总 ＲＮＡꎬ经反转录得 ｃＤＮＡꎬ测序获得 ３２０
个蛋白编码基因ꎮ 大肠杆菌、拟南芥、烟草、酿酒

酵母的密码子使用频率数据来源于 Ｃｏｄｏｎ Ｕｓａｇｅ
Ｄａｔａｂａｓｅ 软件ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 同义密码子相对使用频率分析 　 同义密码

子相对使用频率( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ
ＲＳＣＵ)指在编码氨基酸时指定密码子与所有能编

码该氨基酸的密码子的比值ꎮ ＲＳＣＵ 值表明密码

子使用偏离随机选择的程度ꎬ反映同义密码子非

均衡使用的偏好程度ꎮ ＲＳＣＵ<１ 说明编码氨基酸

时使用较多随机密码子ꎬ偏好性较弱ꎻＲＳＣＵ ＝ １ꎬ表
明编码氨基酸的指定密码子数等于所有能编码该

氨基酸的密码子数ꎬ即该密码子不具偏好性ꎻ若
ＲＳＣＵ>１ 说明编码氨基酸时使用较多的指定密码

子ꎬ其偏好性较强ꎮ 利用软件 ＣｏｄｏｎＷ ( ｈｔｔｐ: / /
ｂｉｏｗｅｂ. ｐａｓｔｅｕｒ. Ｆｒ / ｓｅｑａｎａｌ / ｉｎｔｅｒｆａｃｅｓ / ｃｏｄｏｎｗ. ｈｔｍｌ)
分析基因序列的同义密码子相对使用次数和频

率ꎬ来评估密码子的偏好性(Ｓｕｂｒａｍａｎｉａｎꎬ ２００８)ꎮ
１. ２. ２ ＥＮＣ￣ＧＣ３ｓ 关 联 分 析 　 有 效 密 码 子 数

(ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓꎬ ＥＮＣ)指在编码氨基酸

时所用的全部密码子的种类个数ꎬ其最小值为 ２０ꎬ
最大值为 ６１ꎮ ＥＮＣ 值越接近 ２０ 说明密码子偏好

性越强ꎬ越靠近 ６１ 则偏好性越弱ꎮ 以 ＥＮＣ 值为纵

坐标ꎬＧＣ３ 值为横坐标作图分析ꎮ 图中标准曲线

代表无选择压力时ꎬ密码子偏好性完全由突变所

决定( Ｐａｍｅｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 散点分布于曲线周

围ꎬ散点与标准曲线的距离表明密码子的偏好性

强弱ꎮ 距离远表示 ＥＮＣ 值小ꎬ密码子偏好性强ꎻ反
之则 ＥＮＣ 值大ꎬ密码子偏好性弱ꎮ

１.２.３ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析　 通常在无选择压力情况

下ꎬ密码子 Ａ / Ｕ、Ｇ / Ｃ 含量分布均匀(张雅丽等ꎬ
２００２)ꎮ 但因外界压力、环境等因素的影响ꎬ它们

的含量分布不均ꎬＰＲ２￣ｐｌｏｔ 图被分为 ４ 个区域ꎬ在
平面图的上方表示碱基 Ａ 的使用频率多于碱基

Ｕꎬ反之 Ｕ 多于 Ａꎻ在平面图的左方表示碱基 Ｃ 的

使用频率高于碱基 Ｇꎬ反之 Ｇ 多于 Ｃꎮ
１.２.４ 杜仲与代表性物种的 ＧＣ 含量及密码子使用

频率比较　 利用分析软件 ＣＵＳＰ 计算杜仲基因中

各密 码 子 的 出 现 频 率ꎬ 并 与 从 Ｃｏｄｏｎ Ｕｓａｇｅ
Ｄａｔａｂａｓｅ 软件中获得的烟草、拟南芥、大肠杆菌、酿
酒酵母的密码子使用频率进行比较ꎬ比值≥２ 或≤
０.５ 表示两物种间密码子使用偏好性差异较大(晁
岳恩等ꎬ２０１２)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＲＳＣＵ 值分析

通常以 ＲＳＣＵ 值来分析密码子偏好性ꎬ该研究

运用 ＣｏｄｏｎＷ 软件分析杜仲基因密码子的 ＲＳＣＵ
值ꎮ 杜仲基因密码子的 ＲＳＣＵ 值分析结果见表 １ꎮ
由表 １ 可知ꎬＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ３０ 个ꎬ其中以

ＵＧＡ、ＣＵＣ、 ＡＧＧ 偏 好 性 最 强ꎬ ＲＳＣＵ 值 分 别 为

１.６１、１.５１ 和 １.４６ꎮ ＲＳＣＵ>１ 的密码子有 １８ 个以

Ｇ / Ｃ 结尾ꎬ１２ 个以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ说明杜仲基因密码

子偏爱以 Ｇ / Ｃ 结尾ꎻＲＳＣＵ ＝ １ 的密码子有 ４ 个ꎬ
ＲＳＣＵ<１ 的密码子有 ２９ 个ꎬ其中包括 ２ 个终止密

码子ꎮ 从 ＲＳＣＵ 值分析得出杜仲基因在编码氨基

酸时对同义密码子的使用偏好性较强ꎮ
２.２ ＥＮＣ 与 ＧＣ３ｓ 关联分析

以杜仲基因密码子 ＥＮＣ 值为纵坐标ꎬＧＣ３ 值

为横坐标作图分析(图 １)ꎮ 由图 １ 可知ꎬ杜仲基因

ＥＮＣ 值多集中分布于 ３０ ~ ６０ 之间ꎬ该区域内的密

码子距离标准曲线的距离远近不一ꎬ但大部分密

码子距离标准曲线较远ꎬ其 ＥＮＣ 值小ꎬ偏好性

较强ꎮ
２.３ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析

对杜仲基因密码子进行 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚分析ꎬ
如图 ２ 所示ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ密码子多分布于平面图

的下方和右方ꎬ说明碱基使用频率为 Ｇ>Ｃ、Ｕ>Ａꎮ
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表 １　 杜仲基因编码氨基酸的同义密码子相对使用频率
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

个数
Ｎｕｍｂｅｒ

相对使
用频率(ＲＳＣＵ)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ Ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

个数
Ｎｕｍｂｅｒ

相对使
用频率(ＲＳＣＵ)

苯丙氨 Ｐｈｅ ＵＵＵ ８５７ ０.９０ 酪氨酸 Ｔｙｒ ＵＡＵ ３０８ １.０１

ＵＵＣ １ ０５７ １.１０ ＵＡＣ ２９９ ０.９９

亮氨酸 Ｌｅｕ ＵＵＡ ２７９ ０.３８ 终止密码 ＴＥＲ ＵＡＡ ６７ ０.６３

ＵＵＧ ９６８ １.３２ ＵＡＧ ８１ ０.７６

ＣＵＵ ９４８ １.２９ ＵＧＡ １７２ １.６１

ＣＵＣ １ １０８ １.５１ 组氨酸 Ｈｉｓ ＣＡＵ ６１０ ０.９３

ＣＵＡ ３１２ ０.４３ ＣＡＣ ６９５ １.０７

ＣＵＧ ７８９ １.０７ 谷氨酰胺 Ｇｌｎ ＣＡＡ ６２０ １.０４

异亮氨 Ｉｌｅ ＡＵＵ ６８７ １.００∗ ＣＡＧ ５７０ ０.９６

ＡＵＣ ９０５ １.３２ 天冬酰胺 Ａｓｎ ＡＡＵ ６５７ ０.９８

ＡＵＡ ４７０ ０.６８ ＡＡＣ ６８４ １.０２

甲硫氨 Ｍｅｔ ＡＵＧ １ ２１６ １.００∗ 赖氨酸 Ｌｙｓ ＡＡＡ ７２８ ０.９３

缬氨酸 Ｖａｌ ＧＵＵ ６９３ １.１０ ＡＡＧ ８３５ １.０７

ＧＵＣ ６０１ ０.９６ 天冬氨酸 Ａｓｐ ＧＡＵ ７３４ １.２１

ＧＵＡ ４５５ ０.７２ ＧＡＣ ４７９ ０.７９

ＧＵＧ ７６３ １.２１ 谷氨酸 Ｇｌｕ ＧＡＡ ７６０ ０.９２

丝氨酸 Ｓｅｒ ＵＣＵ ８２４ １.１１ ＧＡＧ ９００ １.０８

ＵＣＣ １ ０３５ １.３９ 半胱氨酸 Ｃｙｓ ＵＧＵ ４００ ０.９１

ＵＣＡ ６９３ ０.９３ ＵＧＣ ４８２ １.０９

ＵＣＧ ７３０ ０.９８ 色氨酸 Ｔｒｐ ＵＧＧ ７０３ １.００∗

ＡＧＵ ４３４ ０.５８ 精氨酸 Ａｒｇ ＣＧＵ ２８８ ０.５４

ＡＧＣ ７５６ １.０１ ＣＧＣ ４２８ ０.８０

脯氨酸 Ｐｒｏ ＣＣＵ ６１３ ０.８６ ＣＧＡ ４３９ ０.８２

ＣＣＣ ６３８ ０.８９ ＣＧＧ ５８０ １.０９

ＣＣＡ ８１１ １.１３ ＡＧＡ ６８７ １.２９

ＣＣＧ ８０５ １.１２ ＡＧＧ ７７６ １.４６

苏氨酸 Ｔｈｒ ＡＣＵ ４９８ ０.８５ 甘氨酸 Ｇｌｙ ＧＧＵ ５８８ ０.９５

ＡＣＣ ７０１ １.１９ ＧＧＣ ６１６ １.００∗

ＡＣＡ ６０３ １.０３ ＧＧＡ ６６３ １.０７

ＡＣＧ ５４８ ０.９３ ＧＧＧ ６０３ ０.９８

丙氨酸 Ａｌａ ＧＣＵ ６９２ １.０３

ＧＣＣ ８００ １.２０

ＧＣＡ ６２１ ０.９３

ＧＣＧ ５６４ ０.８４

　 注: 表中有下划线的为 ＲＳＣＵ>１ 的值ꎬ标∗的为 ＲＳＣＵ＝ １ 的值ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｉｎｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ａｒｅ ＲＳＣＵ>１ꎬ ∗ ｍｅａｎ ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ａｒｅ ＲＳＣＵ＝ １.
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横坐标为 ＧＣ３ 值ꎬ纵坐标为 ＥＮＣ 值ꎮ
Ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ ｔｈｅ ＧＣ３ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ ｔｈｅ ＥＮＣ
ｖａｌｕｅ.

图 １　 ＥＮＣ￣ＧＣ３ｓ 分析
Ｆｉｇ. １　 ＥＮＣ￣ＧＣ３ｓ ａｎａｌｙｓｉｓ

横坐标为 Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３)ꎬ纵坐标为 Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３)ꎮ
Ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ Ｇ３ / (Ｇ３＋Ｃ３) ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ Ａ３ / (Ａ３＋Ｔ３).

图 ２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 偏倚图分析
Ｆｉｇ. ２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ｂｉａｓ ａｎａｌｙｓｉｓ

若密码子偏好性完全受突变的影响ꎬ则碱基 Ａ、Ｕ、
Ｃ、Ｇ 的使用频率相当ꎬ因此ꎬ说明杜仲基因密码子

受到突变和选择的影响ꎮ
２.４ 杜仲与代表性物种的 ＧＣ 含量及密码子使用

频率比较

将杜仲与 ４ 种代表性物种的 ＧＣ 含量进行比

较ꎬ如表 ２ 所示ꎮ 由表 ２ 可知ꎬ杜仲基因密码子的

平均 ＧＣ 含量最高为 ５１. ７％ꎬ密码子第三位碱基

ＧＣ 含量也最高ꎬ为 ５３.６１％ꎬ说明杜仲基因密码子

偏好 ＧＣ 结尾ꎮ 其次为大肠杆菌、拟南芥、烟草和

酿酒酵母ꎮ 杜仲与代表性物种的密码子使用频率

以及频率比值结果如表 ３ 所示ꎬ由表 ３ 可知ꎬ杜仲

与代表性物种的密码子使用频率比值≥２ 或≤０.５
的分别有 ３１、３４、３４、３２ 个ꎬ该值说明两物种间对

该密码子的使用偏差ꎮ 表 ３ 中杜仲与大肠杆菌和

拟南芥的密码子使用偏好具有明显差异ꎬ而杜仲

与烟草、酿酒酵母的密码子偏好性差别较小ꎮ 若

要为杜仲基因寻找宿主表达系统的话ꎬ可选择烟

草或酿酒酵母较为合适ꎮ

３　 讨论与结论

氨基酸由三联体密码子编码ꎬ密码子简并性

可使碱基第三位改变的情况下编码正确的氨基

酸ꎬ保证蛋白质合成的准确ꎮ 不同生物的密码子

使用偏好存在差异ꎬ即便同一生物不同基因的密

码子使用偏好也存在差异(吴宪明等ꎬ２００７)ꎮ 密

码子使用偏好是生物在进化过程中突变、选择的

综合结果ꎬ研究表明密码子偏好与基因表达水平

相关ꎬ高表达基因倾向使用最优密码子(赵洋等ꎬ
２０１１)ꎮ 密码子偏好性也反应了生物间进化的关

系ꎬ可作为生物进化关系的参考(陈哲等ꎬ２０１７)ꎮ
密码子使用模式分析可为生物的外源基因插入及

表达提供一定的理论依据(罗洪等ꎬ２０１５)ꎮ 杜仲

是我国特有的珍贵药材ꎬ具有降血压、安胎等功

效ꎮ 但因其为木本植物、生长周期长等原因ꎬ杜仲

遗传转化不易进行且转基因杜仲移栽至土里存活

率不高ꎮ 因此ꎬ探究杜仲基因的密码子使用模式

可为杜仲的遗传转化提供更多可能性ꎮ
本研究以杜仲基因组为对象ꎬ分析杜仲基因

密码子使用模式ꎮ 结果表明杜仲基因密码子

ＲＳＣＵ>１ 的有 ３０ 个ꎬ其中 １８ 个密码子以 Ｇ / Ｃ 结

尾、１２ 个密码子以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ说明杜仲基因密码

子偏好以 Ｇ / Ｃ 结尾ꎬ这种偏好可能是由于以 Ｇ / Ｃ
结尾的密码子具有较高的结合能ꎬ有利于保证翻

译的准确性 (蒋玮等ꎬ２０１４)ꎮ ＥＮＣ 值大小可量化
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表 ２　 杜仲与代表性物种 ＧＣ 的含量
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ＧＣ ｉｎ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＧＣ 含量
Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＧＣ

杜仲
Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

烟草
Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ

大肠杆菌
Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ

酿酒酵母
Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ

ＧＣ１２ (％) ５０.８５ ４５.６９ ４５.３ ４７.２２ ４０.６１

ＧＣ３ (％) ５３.６１ ４２.３８ ３９.５３ ４７.４５ ３８.１

平均含量
Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｔｅｎｔ (％)

５１.７０ ４４.５９ ４３.３８ ４７.３ ３９.７７

表 ３　 杜仲与代表性物种的密码子使用频率比较
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

密码子使用频率
Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ (％)

Ｅｕ Ｎｔ Ａｔ Ｅｃｏ Ｓｃ

频率比值
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

Ｅｕ / Ｎｔ Ｅｕ / Ａｔ Ｅｕ / Ｅｃｏ Ｅｕ / Ｓｃ

苯丙氨酸 Ｐｈｅ ＵＵＵ ９.９ ２５.１ ２１.８ ２４.４ ２６.１ ０.３９ ０.４５ ０.４０ ０.３７

ＵＵＣ ２０.９ １８.０ ２０.７ １３.９ １８.４ １.１６ １.００ １.５０ １.１３

亮氨酸 Ｌｅｕ ＵＵＡ ３.８ １３.４ １２.７ １７.４ ２６.２ ０.２８ ０.２９ ０.２１ ０.１４

ＵＵＧ ３３.６ ２２.３ ２０.９ １２.９ ２７.２ １.５０ １.６０ ２.６０ １.２３

ＣＵＵ ４.９ ２４.０ ２４.１ １４.５ １２.３ ０.２０ ０.２０ ０.３３ ０.３９

ＣＵＣ ４.９ １２.３ １６.１ ９.５ ５.４ ０.３９ ０.３０ ０.５１ ０.９０

ＣＵＡ ２.２ ９.４ ９.９ ５.６ １３.４ ０.２３ ０.２２ ０.３９ ０.１６

ＣＵＧ １３.２ １０.２ ９.８ ３７.４ １０.５ １.２９ １.３４ ０.３５ １.２８

异亮氨酸 Ｉｌｅ ＡＵＵ １０.４ ２７.８ ２１.５ ２９.６ ３０.１ ０.３７ ０.４８ ０.３５ ０.３４

ＡＵＣ １１.０ １３.９ １８.５ １９.４ １７.２ ０.７９ ０.５９ ０.５６ ０.６３

ＡＵＡ ３.８ １４.０ １２.６ １３.３ １７.８ ０.２７ ０.３０ ０.２８ ０.２１

甲硫氨酸 Ｍｅｔ ＡＵＧ ３８.５ ２５.０ ２４.５ ２３.７ ２０.９ １.５４ １.５７ １.６２ １.８４

缬氨酸 Ｖａｌ ＧＵＵ ６.０ ２６.８ ２７.２ ２１.６ ２２.１ ０.２２ ０.２２ ０.２７ ０.２７

ＧＵＣ ４.４ １１.１ １２.８ １３.１ １１.８ ０.３９ ０.３４ ０.３３ ０.３７

ＧＵＡ ２.７ １１.４ ９.９ １３.１ １１.８ ０.２３ ０.２７ ０.２０ ０.２２

ＧＵＧ １８.１ １６.７ １７.４ １９.９ １０.８ １.０８ １.０４ ０.９０ １.６７

丝氨酸 Ｓｅｒ ＵＣＵ ２５.８ ２０.０ ２５.２ １３.１ ２３.５ １.２９ １.０２ １.９６ １.０９

ＵＣＣ ２９.７ １０.２ １１.２ ９.７ １４.２ ２.９１ ２.６５ ３.０６ ２.０９

ＵＣＡ ４４.０ １７.６ １８.３ １３.１ １８.７ ２.５ ２.４０ ３.３５ ２.３５

ＵＣＧ ５３.４ ５.３ ９.３ ８.２ ８.６ １０.０７ ５.７４ ６.５１ ６.２０

ＡＧＵ ７.７ １３.３ １４.０ １３.２ １４.２ ０.５７ ０.５５ ０.５８ ０.５４

ＡＧＣ １３.７ １０.０ １１.３ １４.３ ９.８ １.３７ １.２１ ０.９５ １.３９

脯氨酸 Ｐｒｏ ＣＣＵ １１.５ １８.７ １８.７ ９.５ １３.５ ０.６１ ０.６１ １.２１ ０.８５

ＣＣＣ １９.２ ６.６ ５.３ ６.２ ６.８ ２.９０ ３.６２ ３.０９ ２.８２

ＣＣＡ ３６.９ １９.８ １６.１ ９.１ １８.３ １.８６ ２.２９ ４.０５ ２.０１

ＣＣＧ ６２.２ ５.０ ８.６ １４.５ ５.３ １２.４４ ７.２３ ４.２８ １１.７３

苏氨酸 Ｔｈｒ ＡＣＵ １２.６ ２０.３ １７.５ １３.１ ２０.３ ０.６２ ０.７２ ０.９６ ０.６２

ＡＣＣ ２５.３ ９.７ １０.３ １８.９ １２.７ ２.６０ ２.４５ １.３３ １.９９
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续表 ３

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

密码子使用频率
Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ (％)

Ｅｕ Ｎｔ Ａｔ Ｅｃｏ Ｓｃ

频率比值
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

Ｅｕ / Ｎｔ Ｅｕ / Ａｔ Ｅｕ / Ｅｃｏ Ｅｕ / Ｓｃ

ＡＣＡ ２２.０ １７.４ １５.７ １５.１ １７.８ １.２６ １.４０ １.４５ １.２３

ＡＣＧ ３０.３ ４.５ ７.７ １３.６ ８.０ ６.７３ ３.９３ ２.２２ ３.７８

丙氨酸 Ａｌａ ＧＣＵ １１.０ ３１.２ ２８.３ １８.９ ２１.２ ０.３５ ０.３８ ０.５８ ０.５１

ＧＣＣ ２０.９ １２.５ １０.３ ２１.６ １２.６ １.６７ ２.０２ ０.９６ １.６５

ＧＣＡ １９.８ ２３.１ １７.５ ２３.０ １６.２ ０.８５ １.１３ ０.８６ １.２２

ＧＣＧ ４５.７ ５.８ ９.０ ２１.１ ６.２ ７.８７ ５.０７ ２.１６ ７.３７

酪氨酸 Ｔｙｒ ＵＡＵ ３.８ １７.８ １４.６ ２１.６ １８.８ ０.２１ ０.２６ ０.１７ ０.２０

ＵＡＣ ８.２ １３.５ １３.７ １１.７ １４.８ ０.６０ ０.５９ ０.７０ ０.５５

组氨酸 Ｈｉｓ ＣＡＵ ６.０ １３.４ １３.８ １２.４ １３.６ ０.４４ ０.４３ ０.４８ ０.４４

ＣＡＣ ６.０ ８.７ ８.７ ７.３ ７.８ ０.６８ ０.６８ ０.８２ ０.７６

谷氨酰胺 Ｇｌｎ ＣＡＡ ６.０ ２０.７ １９.４ １４.４ ２７.３ ０.２８ ０.３０ ０.４１ ０.２１

ＣＡＧ １２.６ １５.０ １５.２ ２６.７ １２.１ ０.８４ ０.８２ ０.４７ １.０４

天冬酰胺 Ａｓｎ ＡＡＵ ７.１ ２８.０ ２２.３ ２９.３ ３５.７ ０.２５ ０.３１ ０.２４ ０.１９

ＡＡＣ １２.６ １７.９ ２０.９ ２０.３ ２４.８ ０.７０ ０.６０ ０.６２ ０.５０

赖氨酸 Ｌｙｓ ＡＡＡ １１.０ ３２.６ ３０.８ ３７.２ ４１.９ ０.３３ ０.３５ ０.２９ ０.２６

ＡＡＧ ２１.４ ３３.５ ３２.７ １５.３ ３０.８ ０.６３ ０.６５ １.３９ ０.６９

天冬氨酸 Ａｓｐ ＧＡＵ ６.６ ３６.９ ３６.６ ３３.７ ３７.６ ０.１７ ０.１８ ０.１９ ０.１７

ＧＡＣ ６.０ １６.９ １７.２ １７.９ ２０.２ ０.３５ ０.３４ ０.３３ ０.２９

谷氨酸 Ｇｌｕ ＧＡＡ １１.５ ３６.０ ３４.３ ３５.１ ４５.６ ０.３１ ０.３３ ０.３２ ０.２５

ＧＡＧ ２２.０ ２９.４ ３２.２ １９.４ １９.２ ０.７４ ０.６８ １.１３ １.１４

半胱氨酸 Ｃｙｓ ＵＧＵ １０.４ ９.８ １０.５ ５.９ ８.１ １.０６ ０.９９ １.７６ １.２８

ＵＧＣ ６.６ ７.２ ７.２ ５.５ ４.８ ０.９１ ０.９１ １.２０ １.３７

色氨酸 Ｔｒｐ ＵＧＧ ２４.２ １２.２ １２.５ １３.４ １０.４ １.９８ １.９３ １.８０ ２.３２

精氨酸 Ａｒｇ ＣＧＵ ４.４ ７.５ ９.０ １５.９ ６.４ ０.５８ ０.４８ ０.２７ ０.６８

ＣＧＣ ３.３ ３.９ ３.８ １４.０ ２.６ ０.８４ ０.８６ ０.２３ １.２６

ＣＧＡ ９.９ ５.３ ６.３ ４.８ ３.０ １.８６ １.５７ ２.０６ ３.３０

ＣＧＧ １１.０ ３.７ ４.９ ７.９ １.７ ２.９７ ２.２４ １.３９ ６.４７

ＡＧＡ １７.６ １２.２ １９.０ ７.１ ２１.３ １.４４ ０.９２ ２.４７ ０.８２

ＡＧＧ ３８.０ ７.５ １１.０ ４.０ ９.２ ５.０６ ３.４５ ９.５０ ４.１３

甘氨酸 Ｇｌｙ ＧＧＵ ３.８ ２２.３ ２２.２ ２３.７ ２３.９ ０.１７ ０.１７ ０.１６ ０.１５

ＧＧＣ ７.１ １１.２ ９.２ １２.３ ９.８ ０.６３ ０.７７ ０.５７ ０.７２

ＧＧＡ １１.０ ２３.２ ２４.２ １３.６ １０.９ ０.４７ ０.４５ ０.８０ １.００

ＧＧＧ ２０.３ １０.５ １０.２ ２０.６ ６.０ １.９３ １.９９ ０.９８ ３.３８

　 注: Ｅｕ、Ｎｔ、Ａｔ、Ｅｃｏ、Ｓｃ 分别代表杜仲、烟草、拟南芥、大肠杆菌和酿酒酵母ꎻ 有横线的为两物种间密码子使用频率比值大于等于 ２
或小于等于 ０.５ 的值ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｅｕꎬ Ｎｔꎬ Ａｔꎬ Ｅｃｏ ａｎｄ Ｓｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓꎬ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ａｎｄ
Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｔｈｅ ｖａｕｌｅｓ ｗｉｔｈ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｌｉｎｅｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｖａｌｕｅｓ ｗｉｔｈ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｒａｔｉｏ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｏｒ ｅｑｕａｌ ｔｏ
２ ａｎｄ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ｏｒ ｅｑｕａｌ ｔｏ ０.５ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ.
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一个基因的密码子使用频率与同义密码子平均使

用频率的偏差ꎬ从而检测单个基因密码子的偏好

程度(朱婷婷等ꎬ２０１７)ꎮ ＥＮＣ 值与期望 ＥＮＣ 值差

异越小ꎬ说明突变对密码子偏好性影响越大ꎻＥＮＣ
值与期望 ＥＮＣ 值差异越大ꎬ说明选择对密码子偏

好性影响越大(杨国锋等ꎬ２０１５)ꎮ 分析杜仲基因

密码子 ＥＮＣ 值ꎬ其值集中分布于 ３０ ~ ６０ 间ꎬ且该

区域内的密码子距离标准曲线较远ꎬ偏好性较强ꎮ
ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析中ꎬ平面图显示各基因的碱基组成ꎬ
其中点代表无偏倚性使用时的密码子状态ꎬ即 Ａ ＝
ＵꎬＧ＝Ｃ(尚明照等ꎬ２０１１ꎻ邢朝斌等ꎬ２０１３)ꎮ 杜仲

基因密码子的 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析显示碱基使用频率为

Ｇ>Ｃ、Ｕ>Ａꎮ 说明杜仲基因密码子的使用偏好受到

自然选择和基因突变的影响ꎮ 杜仲与拟南芥、烟
草、大肠杆菌、酿酒酵母等代表性物种的密码子使

用频率都具有不同程度的差异ꎬ若这些生物的基

因要在杜仲中表达ꎬ则应先进行密码子优化ꎮ 杜

仲与烟草、酿酒酵母的密码子偏好性差别较小ꎬ与
大肠杆菌、拟南芥的密码子偏好性差别较大ꎮ 如

果烟草、酿酒酵母的基因要在杜仲中表达则只需

优化个别密码子ꎬ若要为杜仲基因寻找宿主系统ꎬ
则烟草、酿酒酵母较为合适ꎮ

随着基因工程的广泛应用ꎬ外源基因的功能

验证多采用转基因异源表达ꎮ 外源基因导入宿主

系统后由于其密码子与宿主系统的密码子使用偏

好不同ꎬ导致表达效率低下ꎮ 密码子偏好性分析

在基因异源表达方面具有重要意义ꎬ基于同义密

码子的使用频率不同ꎬ为了提高外源基因的表达

水平ꎬ可对稀有密码子进行改造ꎬ增加优势密码子

使用频率使得外源基因更好地表达(胡晓艳等ꎬ
２０１９)ꎮ 本研究分析珍贵中药材杜仲的基因密码

子使用模式ꎬ对于杜仲中外源基因的插入及高效

表达具有重要意义并提供了理论基础ꎮ
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