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栽培大豆和野生大豆线粒体基因组
密码子使用偏性的比较分析

唐向民ꎬ 杨守臻∗ꎬ 陈怀珠ꎬ 孙祖东ꎬ 赖振光ꎬ 曾维英ꎬ 韦清源

( 广西壮族自治区农业科学院 经济作物研究所ꎬ 南宁 ５３０００７ )

摘　 要: 为分析栽培大豆和野生大豆线粒体基因组的密码子使用特征差异ꎬ该文以其线粒体基因组编码序

列为研究对象ꎬ比较其密码子偏性形成的影响因素和演化过程ꎮ 结果表明:(１)栽培大豆和野生大豆线粒体

基因组编码区的 ＧＣ 含量分别为 ４４.５６％和 ４４.５８％ꎬ说明栽培大豆和野生大豆线粒体编码基因均富含 Ａ / Ｔ
碱基ꎮ (２)栽培大豆和野生大豆线粒体基因组密码子第 １ 位、第 ２ 位 ＧＣ 含量平均值与第 ３ 位 ＧＣ 含量的相

关性均呈极显著水平ꎬ说明突变在其密码子偏性形成中的作用不可忽略ꎻＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析显示ꎬ在同义密码子

第 ３ 位碱基的使用频率上ꎬ嘌呤低于嘧啶ꎻ Ｎｃ￣ｐｌｏｔ 分析中 Ｎｃ 比值位于－０.１ ~ ０.２ 区间的基因数占总基因数

的 ９５％以上ꎻ突变和选择等多重因素共同作用影响了大豆线粒体基因组编码序列密码子使用偏性的形成ꎮ
(３)有 ２０、２１ 个密码子分别被确定为栽培大豆和野生大豆线粒体基因组编码序列的最优密码子ꎬ其中除丝

氨酸 ＴＣＣ 密码子外均以 Ａ 或 Ｔ 结尾ꎮ 综上结果认为ꎬ栽培大豆线粒体密码子偏性的形成受选择的影响要

高于野生大豆ꎬ这可能是栽培大豆由野生大豆经长期人工栽培驯化的结果ꎮ
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　 　 同义密码子使用偏好性是指编码序列中同义

密码子被生物体偏爱使用的不同频率(Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻＨａｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 由于生物界通用密码

子的简并性ꎬ每个氨基酸至少对应 １ 种密码子ꎬ最多

有 ６ 种对应的密码子ꎮ 同义的三联体密码子通常不

是被随机使用的ꎬ这种偏好性确保了最优密码子可

以与数量最多 ｔＲＮＡ 基因的反密码子配对( Ｓｕｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 同时避免了氨基酸的错掺ꎬ减少了翻译

加工差错(Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 研究同义密码子使用

的偏好性以及导致其形成的因素ꎬ可以帮助更好地

了解生物基因组的特征、分子进化以及生态适应性

等ꎮ 之前关于陆地植物全基因组和叶绿体基因组

密码子偏性的相关研究较多 ( Ｍａｚｕｍｄａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬ但植物线粒体基因组的密码子使用模式及

其相关作用力尚未得到很好的研究ꎮ
作为一种细胞核外的遗传系统ꎬ线粒体基因

组具有重排进化快、叶绿体 ＤＮＡ 插入等结构特

点ꎮ 目前ꎬ对线粒体基因组的研究主要体现在对

基因的结构和功能、基因表达的时空调控、核质互

作、分子进化规律、物种的起源进化以及线粒体的

起源等生物学领域的研究(夏玉玲等ꎬ２００８ꎻＫｏｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ｍｔＤＮＡ 已被广泛应用于物种鉴定、
种内母系演化、种间系统发育、种群系统进化及遗

传多样性分析等方面的研究(Ｇａｌｔｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ 农 全 东 等ꎬ ２０１９ꎻ 李 平 等ꎬ
２０１９)ꎮ 高等植物的线粒体基因组具有 ＲＮＡ 编辑

和密码子偏好性等特殊的表达方式(李玉秋等ꎬ
２０１１)ꎮ 了解植物线粒体基因组密码子的使用偏

好ꎬ可以更好地了解其线粒体基因组进化过程ꎮ
大豆是豆科大豆属一年生草本植物ꎮ 一年生

野生大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ)为栽培大豆(Ｇ. ｍａｘ)的祖

先种ꎬ是开展栽培大豆遗传育种工作的宝贵种质ꎮ
栽培大豆是从野生大豆经过人工改良驯化和长期

定向选择逐渐积累有益农艺性状演化而成的ꎮ 虽

然栽培大豆和野生大豆的线粒体全基因组已完成

测序(Ｃｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＳａｊｊａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ但关

于两者的 ｍｔＤＮＡ 编码基因的密码子使用模式比较

研究尚未见报道ꎮ 比较研究野生大豆和栽培大豆

ｍｔＤＮＡ 编码基因的密码子偏好性ꎬ能够更好地揭

示两个同属物种的线粒体基因表达系统差异和进

化差异ꎮ 本研究拟以大豆属的野生大豆和栽培大

豆线粒体基因组为研究对象ꎬ对其密码子使用特

征进行系统分析ꎬ揭示影响其密码子偏性形成的

主要因素ꎬ并确定最优密码子ꎮ 通过比较两个同

属物种对线粒体编码序列密码子使用的差异ꎬ以
期为大豆在人工驯化进程中线粒体表达系统遗传

变异的深入研究奠定理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 序列材料

在 ＮＣＢＩ 数据库检索一年生野生大豆和栽培

大豆的线粒体基因组序列ꎬ其 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号分

别为 ＮＣ＿０３９７６８.１ 和 ＮＣ＿０２０４５５.１ꎮ 分别下载 ２
个物种的线粒体基因组所有编码序列ꎬ剔除重复

的编码序列以及小于 ３００ ｂｐ 的编码序列ꎬ并经开

７２９７ 期 唐向民等: 栽培大豆和野生大豆线粒体基因组密码子使用偏性的比较分析



放阅读框研判ꎬ符合条件的余下编码序列用于本

研究的偏性分析ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 中性绘图分析 　 分别统计野生大豆和栽培

大豆线粒体基因组各 ＣＤＳ 在密码子第 １ 位、第 ２
位和 ３ 位的 ＧＣ 含量ꎬ以 ＧＣ３(第 ３ 位 ＧＣ 含量)为
横坐标ꎬ以 ＧＣ２(第 ２ 位 ＧＣ 含量)和 ＧＣ１(第 １ 位

ＧＣ 含量)的平均值为纵坐标(计为 ＧＣ１２)绘制二

维散点图ꎬ以分析三联体密码子三个位置碱基组

成的相关性( Ｓｕｅｏｋａꎬ １９８８)ꎮ 若 ＧＣ１２ 与 ＧＣ３ 的

相关性不显著ꎬ则表明密码子第 １ 位、第 ２ 位与第

３ 位碱基使用存在差异ꎬ选择压力对密码子偏性影

响较大ꎻ若 ＧＣ１２ 与 ＧＣ３ 显著相关ꎬ表明密码子第

１ 位、第 ２ 位与第 ３ 位碱基使用无差异ꎬ密码子偏

性的形成受突变的影响大ꎮ
１.２.２ 相对同义密码子使用度分析 　 应用 ＣｏｄｏｎＷ
软件计算获得各编码基因的有效密码子数 ( Ｎｃ
值)、密码子偏爱指数( ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎｄｅｘꎬ ＣＢＩ)、最
优密码子使用频率 ( ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓꎬ
Ｆｏｐ)ꎮ 利用 ＣＡＩｃａｌ 在线服务器对大豆线粒体基因

组编码序列的相对同义密码子使用度 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬＲＳＣＵ) 进行分析 ( Ｐｕｉｇｂｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 若 ＲＳＣＵ ＝ １ꎬ表明该密码子的使用

无偏好性ꎻ若 ＲＳＣＵ>１ꎬ表明该密码子的使用频率

大于同义密码子使用的平均频率ꎻ若 ＲＳＣＵ<１ꎬ则
表明低于平均频率ꎮ
１.２.３ Ｎｃ￣ｐｌｏｔ 绘图分析 　 以 ＧＣ３ｓ 为横坐标ꎬＮｃ 值

为纵坐标ꎬ作散点图ꎬ以探讨碱基组成对密码子偏

好性的影响ꎻ以仅由碱基组成决定密码子偏好性

时的理论值作标准曲线ꎬ标准曲线反映了在突变

压力下的 Ｎｃ 和 ＧＣ３ｓ 的函数关系(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９０)ꎮ 理论 Ｎｃ 值计算公式为 Ｎｃ ＝ ２＋ＧＣ３ｓ＋２９ /
[ＧＣ３ｓ２＋(１－ＧＣ３ｓ) ２]ꎮ
１.２.４ 奇偶偏好分析 　 ＰＲ２( ｐａｒｉｔｙ ｒｕｌｅ ２ꎬＰＲ２)分

析ꎬ为避免由密码子第 ３ 位碱基的 Ａ / Ｔ 或 Ｔ / Ａ 和

Ｇ / Ｃ 或 Ｃ / Ｇ 的突变不均衡ꎬ仅选择 ４ 种密码子编

码的氨基酸ꎬ即丙氨酸、亮氨酸、脯氨酸、丝氨酸、
苏氨酸、缬氨酸、精氨酸和甘氨酸ꎬ进行密码子第 ３
位上 ４ 种碱基组成的分析ꎮ 以每个基因 Ａ３ / (Ａ３＋
Ｔ３)值作纵坐标ꎬＧ３ / ( Ｇ３＋Ｃ３)值作横坐标ꎬ以平

面散点图展示各基因碱基组成ꎮ 中心点代表 Ｃ ＝Ｇ
且 Ａ＝Ｔꎬ由中心点向坐标点发出的矢量则表示偏

倚程度和方向(Ｓｕｅｏｋａꎬ １９９９)ꎮ
１.２.５ 最优密码子分析　 以 ＣＤＳ 的 Ｎｃ 值为偏性标

准ꎬ将大豆线粒体基因组编码基因中 Ｎｃ 值居于最

低和最高两极的 １０％基因分别构成高、低表达组ꎬ
统计两组的 ＲＳＣＵ 值ꎮ 当两组间 ΔＲＳＣＵ(高表达

组 ＲＳＣＵ 值－低表达组 ＲＳＣＵ 值)大于 ０.０８ 密码子

定义为高表达密码子ꎮ 将整体 ＲＳＣＵ >１ 的密码子

确定为高频率密码子ꎮ 同时满足上述两种条件的

密码子定义为最优密码子(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 密码子使用特征

栽培大豆和野生大豆在线粒体基因组编码区

的碱基组成上基本一致ꎬ其总体 ＧＣ 含量分别为

４４.５６％和 ４４.５８％ꎮ 它们的整个线粒体基因组 ＧＣ
含量均为 ４５.０３％ꎮ 栽培大豆和野生大豆的线粒

体编码基因在密码子三个不同位置的碱基 ＧＣ 含

量也有所差异ꎬ密码子第 １ 位碱基的 ＧＣ 含量最

高ꎬ分 别 为 ４８. ２７％、 ４８. ３１％ꎬ 第 ２ 位 分 别 为

４３.７６％、４３.５２％ꎬ第 ３ 位分别为 ４１.６４％、４１.９２％ꎬ
呈现出 ＧＣ１>ＧＣ２> ＧＣ３ 的趋势(表 １)ꎮ 这表明两

个物种线粒体编码基因富含 Ａ、Ｔ 碱基ꎮ

表 １　 野生大豆和栽培大豆线粒体基因组

密码子不同位置 ＧＣ 含量 (单位:％)
Ｔａｂｌｅ １　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ

Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅ (Ｕｎｉｔ: ％)

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ＧＣａｌｌ ＧＣｃｄｓ ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３

栽培大豆
Ｇ. ｍａｘ

４５.０３ ４４.５６ ４８.２７ ４３.７６ ４１.６４

野生大豆
Ｇ. ｓｏｊａ

４５.０３ ４４.５８ ４８.３１ ４３.５２ ４１.９２

　 　 栽培大豆和野生大豆的 Ｎｃ 与 ＧＣ３ 分别呈显

著相关和极显著相关ꎬ与 ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 的相关性均

未达显著水平ꎬ说明其线粒体编码基因密码子第 ３
位上的碱基组成对密码子偏性影响较大ꎮ 线粒体

８２９ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



基因组编码序列的 ＧＣ１、ＧＣ２ 和 ＧＣ３ꎬ在野生大豆

中呈两两显著相关ꎬ表明其密码子第 １ 位、第 ２ 位

和第 ３ 位的碱基组成相似ꎻ而在栽培大豆中 ＧＣ１
与 ＧＣ２ 及 ＧＣ３ 的相关性均未达显著水平ꎬ仅 ＧＣ２
和 ＧＣ３ 显著相关ꎬ表明其密码子第 １ 位与第 ２ 位、
第 ３ 位的碱基组成不同ꎬ第 ２ 位和第 ３ 位的碱基组

成相似ꎮ 在野生大豆中ꎬＮｃ 还与线粒体基因组编

码基因的 ＧＣ 含量(ＧＣｃｄｓ)及最优密码子使用频

率(Ｆｏｐ)呈极显著相关ꎬ与 ＣＢＩ 呈显著相关ꎻ而在

栽培大豆中ꎬＮｃ 与 ＧＣｃｄｓ 及 Ｆｏｐ 均不显著(表 ２)ꎮ
这表明两种大豆属植物线粒体基因组密码子偏性

的影响因素有所差异ꎮ

表 ２　 大豆线粒体基因密码子偏性相关参数的相关性
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍｔＤＮＡ

野生大豆
Ｇ. ｓｏｊａ

栽培大豆 Ｇ. ｍａｘ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ Ｎｃ ＧＣ３ｓ Ｌ＿ａａ ＧＣｃｄｓ Ｇｒａｖｙ ＣＡＩ ＣＢＩ Ｆｏｐ

ＧＣ１ － ０.１２５ ０.１８７ ０.１３６ ０.２０４ ０.１７６ ０.５７１∗∗ －０.２３９∗ ０.０９４ ０.０３４ ０.０２９

ＧＣ２ ０.２２６∗ － ０.２４７∗ －０.１２６ ０.２７２∗ －０.０６３ ０.６８０∗∗ －０.１０５ ０.１７０ ０.４０８∗∗ ０.４４９∗∗

ＧＣ３ ０.２９２∗ ０.２２６∗ － ０.２６４∗ ０.９８９∗∗ －０.３０１∗∗ ０.７６６∗∗ －０.２２２∗ ０.０７８ ０.５６４∗∗ ０.５６６∗∗

Ｎｃ ０.１２４ ０.１０４ ０.３９８∗∗ － ０.２６７∗ ０.０５６ ０.１４４ －０.２１４ －０.１３７ －０.００９ ０.００８

ＧＣ３ｓ ０.２９８∗∗ ０.２３４∗ ０.９９２∗∗ ０.４１０∗∗ － －０.３０３∗∗ ０.７８０∗∗ －０.２６４∗ ０.０７７ ０.５８４∗∗ ０.５８８∗∗

Ｌ＿ａａ ０.１８１ －０.０６０ －０.２２５∗ ０.０４２ －０.２２８∗ － －０.１４３ ０.１９０ －０.１１６ －０.３０８∗∗ －０.２９５∗∗

ＧＣｃｄｓ ０.６８４∗∗ ０.６８３∗∗ ０.７４８∗∗ ０.３０８∗∗ ０.７５０∗∗ －０.０６８ － －０.２７６∗ ０.１６６ ０.５３６∗∗ ０.５５５∗∗

Ｇｒａｖｙ －０.１５２ －０.２１０ －０.３２２∗∗ －０.１２４ －０.３４８∗∗ ０.２２０∗ －０.３３０∗∗ － ０.３１１∗∗ ０.０１７ －０.０９５

ＣＡＩ ０.１８２ －０.１０４ －０.００７ ０.１０４ －０.０１０ －０.０２８ ０.０２５ ０.２３２∗ － ０.５６４∗∗ ０.５６４∗∗

ＣＢＩ ０.１９３ ０.２７９∗ ０.４５５∗∗ ０.２７３∗ ０.４７８∗∗ －０.１６５ ０.４４９∗∗ －０.１０４ ０.４３５∗∗ － ０.９７６∗∗

Ｆｏｐ ０.１６９ ０.３２７∗∗ ０.４７４∗∗ ０.２９０∗∗ ０.４９９∗∗ －０.１７１ ０.４７１∗∗ －０.２４５∗ ０.４５８∗∗ ０.９６６∗∗ －

　 注: ∗∗. 在 ０.０１ 水平上显著相关ꎻ∗. 在 ０.０５ 水平上显著相关ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｏｎｅ ａｓｔｅｒｉｓｋ (∗) ａｎｄ ｔｗｏ ａｓｔｅｒｉｓｋｓ (∗∗) ｉｎｄｉｃａｔｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ０.０５ ａｎｄ ０.０１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ａ. 栽培大豆ꎻ Ｂ. 野生大豆ꎮ ＧＣ１２ 表示密码子第 １ 位、第 ２ 位碱基 ＧＣ 平均含量ꎻＧＣ３ 表示第 ３ 位碱基 ＧＣ 含量ꎮ
Ａ. Ｇ. ｍａｘꎻ Ｂ. Ｇ. ｓｏｊａ. ＧＣ１２ ｍｅａｎｓ ａｖｅｒａｇｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｃｏｄｏｎｓꎬ ＧＣ３ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｈｉｒｄ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ.

图 １　 碱基组成对密码子偏性影响的中性绘图分析
Ｆｉｇ. １　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ
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Ａ. 栽培大豆ꎻ Ｂ. 野生大豆ꎮ Ｎｃ 表示有效密码子数ꎻ ＧＣ３ｓ 表示同义密码子第 ３ 位核苷酸的平均 ＧＣ 含量ꎮ
Ａ. Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘꎻ Ｂ. Ｇ. ｓｏｊａ. Ｎｃ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｎｄｏｎꎻ ＧＣ３ｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍ ｃｏｄｏｎｓ.

图 ２　 大豆线粒体基因的 Ｎｃ￣ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｎｃ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ

２.２ 中性绘图分析

栽培大豆和野生大豆线粒体基因组各基因的

中性绘图分析(图 １)结果显示ꎬ各基因坐标点未

沿对角线趋势分布ꎮ 栽培大豆线粒体 ＣＤＳ 的

ＧＣ１２ 分 布 在 ０.３１２ ５ ~ ０.５６８ ０ꎬ ＧＣ３ 分 布 在

０.３０１ ６~ ０.６１９ ０ꎻ一年生野生大豆线粒体 ＣＤＳ 的

ＧＣ１２ 含量分布在０.３４２ ３ ~ ０.６０４ ５ꎬＧＣ３ 分布在

０.２７０ ０~ ０.６０９ ５ꎮ 两个物种 ＧＣ１２ 和 ＧＣ３ 的相关

系数分别为 ０.３２６ 和 ０.３２９ꎬ双侧检验表明其相关

性达极显著水平ꎻ回归曲线斜率分别为 ０.１７３９ 和

０.２１ꎮ 这说明密码子第 １ 位、第 ２ 位与第 ３ 位碱基

的组成和变异模式相似ꎬ突变对基因密码子偏好

性的形成有重要影响ꎬ其他因素(例如自然选择)
可能对密码子偏好性形成的影响较小ꎮ 栽培大豆

线粒体密码子偏性的形成受选择的影响高于野生

大豆ꎬ这可能是大豆长期人工栽培驯化的结果ꎮ
２.３ Ｎｃ 与 ＧＣ３ｓ 的关联分析

以 ＧＣ３ｓ 为横坐标ꎬ各基因 Ｎｃ 值为纵坐标绘

制 Ｎｃ￣ｐｌｏｔ 曲线ꎬ以进一步判断突变或选择等因素

对大豆线粒体基因组编码序列密码子偏好性形成

的影响ꎮ 根据(Ｎｃ 预期－Ｎｃ 实际) / Ｎｃ 预期的公式

计算 Ｎｃ 比值(表 ３)ꎮ 栽培大豆和野生大豆 Ｎｃ 比

值分布在－０.１ ~ ０.１ 区间的线粒体基因占 ７０％以

上ꎬ这些基因对应的散点集中分布在标准曲线附

近ꎬ其 Ｎｃ 实际值和预期值差异较小ꎬ表明这些线

表 ３　 Ｎｃ 比值频率分布
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｃ ｒａｔｉｏｎ

组限
Ｃｌａｓｓ ｂｏｕｎｄａｒｙ

组中值
Ｃｌａｓｓ ｍｉｄ

ｖａｌｕｅ

野生大豆
Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ

基因数
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅ￣
ｎｃｙ

栽培大豆
Ｇ. ｍａｘ

基因数
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅ￣
ｎｃｙ

－０.２０~ ０.１０ －０.１５ １ ０.０１２ １ ０.０１３

－０.１０~ ０ －０.０５ １９ ０.２３５ １６ ０.２

０~ ０.１ ０.０５ ４１ ０.５０６ ４２ ０.５２５

０.１ ~ ０.２ ０.１５ ２０ ０.２４７ ２０ ０.２５

０.２ ~ ０.３ ０.２５ ０ ０ １ ０.０１３

总数 Ｔｏｔａｌ ８１ １ ８０ １

粒体基因的密码子偏好性的形成主要受突变因素

的影响ꎻ其余基因散点偏离于标准曲线下方(图

２)ꎬＮｃ 实际值和预期值之间相差较大ꎬ表明这些

基因的密码子偏好形成更多地受选择的影响ꎮ
２.４ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析

采用 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 方法分析栽培大豆和野生大豆

线粒体基因组 ＣＤＳ 的四种同义密码子第 ３ 位碱基

组成(图 ３)ꎮ 图 ３ 结果表明ꎬ散点并不是均匀地分

布于 ＰＲ２ 平面图中的四个区域内ꎬ５０％以上散点

位于平面图的左下区域ꎬ表明在同义密码子第 ３
位碱基的使用频率上ꎬＡ 低于 ＴꎬＧ 低于 Ｃꎮ 若密

码子使用偏好性仅由突变影响ꎬ则同义密码子第 ３
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Ａ. 栽培大豆ꎻ Ｂ. 野生大豆ꎮ
Ａ. Ｇ. ｍａｘꎻ Ｂ. Ｇ. ｓｏｊａ

图 ３　 线粒体基因的 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ３　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ

位 ４ 种碱基的使用频率理论值相等ꎬ即 Ａ ＝ ＴꎬＣ ＝
Ｇꎮ Ａ 和 Ｔ 以及 Ｇ 和 Ｃ 的使用频率不均衡性ꎬ表
明两种大豆线粒体基因组密码子的使用偏好性由

突变和选择等因素共同影响ꎮ
２.５ 最优密码子分析

对栽培大豆和一年生野生大豆线粒体基因组

各编码序列的 Ｎｃ 值进行排序ꎬ分别从两极各选出

８ 个基因构建高、低表达组ꎮ 按组计算各基因同义

密码子的 ＲＳＣＵ 值ꎬ并根据对高表达密码子和高频

率密码子的定义ꎬ最终确定了栽培大豆和野生大

豆 ＴＴＴ、 ＴＴＡ、 ＣＴＴ、 ＡＴＴ、 ＧＴＡ、 ＴＣＣ、 ＣＣＴ、 ＡＣＴ、
ＡＣＡ、 ＧＣＴ、 ＣＡＡ、 ＡＡＴ、 ＡＡＡ、 ＧＡＴ、 ＧＡＡ、 ＣＧＴ、
ＡＧＡ、ＧＧＴ１８ 个共有的最优密码子ꎮ 此外ꎬ确定了

ＣＡＴ 和 ＣＧＡ 为栽培大豆的最优密码子ꎻＧＴＴ、ＴＧＴ
和 ＧＧＡ 为野生大豆的最优密码子ꎮ 以上最优密

码子中以 Ａ 结尾有 ９ 个ꎬ以 Ｔ 结尾的有 １３ 个ꎬ以 Ｃ
结尾的有 １ 个ꎬ没有以 Ｇ 结尾的最优密码子ꎮ 暗

示了大豆线粒体基因组偏好于使用 Ａ 或 Ｔ 结尾的

密码子(表 ４)ꎮ

３　 讨论与结论

根据内共生理论ꎬ线粒体由 ɑ￣蛋白质细菌祖

先进化(Ｒｏｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 作为半自主型的细

胞器ꎬ线粒体是细胞进行有氧呼吸的主要场所ꎬ其

有自身的遗传表达系统ꎬ但大多数定位于线粒体

的功能蛋白( >９５％)是由核基因编码的(Ｇｉｅｇé ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 由于其含有相对独立的细胞质遗传

信息ꎬ故线粒体基因组亦在揭示物种间亲缘关系

和物种进化等方面具有重要价值ꎮ 通过比较核基

因和线粒体基因在密码子使用模式上的差异ꎬ可
以预测真核生物核糖体在细胞内的定位ꎮ 此外ꎬ
研究线粒体密码子的使用特征可以更好地了解线

粒体基因组的进化过程及主要影响因素ꎮ
同义密码子的使用偏好性是物种长期演化的

结果ꎬ形成这种偏好性的主要动力是自然选择和

突变(Ｄｕｒｅｔꎬ ２００２)ꎮ 突变和选择等多重因素共同

影响了大豆线粒体基因密码子使用偏好性的形

成ꎮ 比较栽培大豆和野生大豆的 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ、中性绘

图和 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 等分析ꎬ结果暗示了它们具有相似

的密码子使用模式ꎬ这是因为两个物种在进化和

亲缘关系上较近(Ｇｒａｎｔｈａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８０)ꎮ 但两个

物种在密码子使用模式上也存在一定的差异ꎮ 按

同一标准判断它们有相同的最优密码子ꎬ也有各

自不同的最优密码子ꎮ
本研究确认了栽培大豆的 ２０ 个和野生大豆的

２１ 个最优密码子ꎮ 其中 １８ 个最优密码子为两个

物种共有ꎬ且多以 Ａ 或 Ｔ 碱基结尾ꎮ 栽培大豆和

野生大豆的线粒体编码基因在密码子第 ３ 位的

ＧＣ 含量分别为 ４１.６４％、 ４１.９２％ꎮ 这与许多高等
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表 ４　 大豆线粒体编码基因的相对同义密码子使用度
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

栽培大豆 Ｇ. ｍａｘ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

野生大豆 Ｇ. ｓｏｊａ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

Ｐｈｅ / Ｆ ＴＴＴ∗ １.０８６ １.１０３ １.０００ １.１２８ １.０００ ０.８８９
ＴＴＣ ０.９１４ ０.８９７ １.０００ ０.８７２ １.０００ １.１１１

Ｌｅｕ / Ｌ ＴＴＡ∗ １.２４８ １.５５２ １.１００ １.２３０ １.３６７ ０.８０４
ＴＴＧ ０.９９６ １.００７ １.０５０ １.０５０ １.０６３ １.２３７
ＣＴＴ∗ １.３６２ １.３８５ １.３００ １.３９８ １.５５７ １.３６１
ＣＴＣ ０.８０４ ０.６７１ １.１５０ ０.７９２ ０.５７０ １.２３７
ＣＴＡ ０.９３６ ０.６７１ ０.８００ ０.８８８ ０.８３５ ０.８０４
ＣＴＧ ０.６５４ ０.７１３ ０.６００ ０.６４２ ０.６０８ ０.５５７

Ｉｌｅ / Ｉ ＡＴＴ∗ １.２５４ １.５１４ １.０１７ １.２２１ １.３８７ １.１０９
ＡＴＣ ０.８８５ ０.９４３ １.２２０ ０.９２４ ０.９０３ １.０４３
ＡＴＡ ０.８６１ ０.５４３ ０.７６３ ０.８５５ ０.７１０ ０.８４８

Ｖａｌ / Ｖ ＧＴＴ∗ １.２０８ １.２７８ １.２５４ １.１５６ １.１５１ １.０１８
ＧＴＣ ０.８５２ ０.７２２ ０.８３６ ０.８３６ ０.８２２ １.３０９
ＧＴＡ∗ １.０２４ １.３３３ １.０７５ １.０００ １.３７０ １.０１８
ＧＴＧ ０.９２０ ０.６６７ ０.８３６ １.００８ ０.６５８ ０.６５５

Ｓｅｒ / Ｓ ＴＣＴ １.３６８ １.４７７ １.４５５ １.３３８ １.４２２ １.６２０
ＴＣＣ∗ １.１４０ １.３８５ ０.８６４ １.１４０ １.３７８ １.０５１
ＴＣＡ １.１３４ １.２００ １.２２７ １.１０４ １.０６７ １.２２６
ＴＣＧ ０.７７４ ０.５５４ ０.８６４ ０.８４０ ０.６２２ ０.７４５
ＡＧＴ ０.９００ ０.７３８ ０.７２７ ０.９００ ０.９７８ ０.６５７
ＡＧＣ ０.６８４ ０.６４６ ０.８６４ ０.６７８ ０.５３３ ０.７０１

Ｐｒｏ / Ｐ ＣＣＴ∗ １.４５２ １.９２８ １.０１４ １.４４８ ２.０８９ １.０６２５
ＣＣＣ ０.９０８ ０.５３０ ０.７３２ ０.８８８ ０.５７８ １.０００
ＣＣＡ １.０１２ １.０１２ １.３５２ １.０２４ ０.８８９ １.１２５
ＣＣＧ ０.６２８ ０.５３０ ０.９０１ ０.６４０ ０.４４４ ０.８１２５

Ｔｈｒ / Ｔ ＡＣＴ∗ １.３４８ １.５５６ １.１２０ １.３００ １.４４９ １.３０２
ＡＣＣ １.０７２ ０.５００ １.３６０ １.０４８ ０.４６４ １.３０２
ＡＣＡ∗ １.０６０ １.２７８ １.０４０ １.０９６ １.４４９ １.１１６
ＡＣＧ ０.５２０ ０.６６７ ０.４８０ ０.５５６ ０.６３８ ０.２７９

Ａｌａ / Ａ ＧＣＴ∗ １.５０４ ２.０２５ １.５００ １.４５６ ２.０８５ １.２２２
ＧＣＣ ０.９９６ ０.６４２ ０.７１４ １.０４０ ０.５６３ ０.８８９
ＧＣＡ ０.９２８ ０.７９０ ０.９２９ ０.９３６ ０.９５８ ０.７７８
ＧＣＧ ０.５７２ ０.５４３ ０.８５７ ０.５６８ ０.３９４ １.１１１

Ｔｙｒ / Ｙ ＴＡＴ １.４４０ １.５００ １.６００ １.４２６ １.４０５ １.３３３
ＴＡＣ ０.５６０ ０.５００ ０.４００ ０.５７４ ０.５９５ ０.６６７

Ｈｉｓ / Ｈ ＣＡＴ∗ １.３４８ １.２５７ １.１００ １.３２４ １.２５７ １.３６４
ＣＡＣ ０.６５２ ０.７４３ ０.９００ ０.６７６ ０.７４３ ０.６３６

Ｇｌｎ / Ｑ ＣＡＡ∗ １.２４４ １.４２１ １.０５９ １.２８８ １.３１８ １.０９１
ＣＡＧ ０.７５６ ０.５７９ ０.９４１ ０.７１２ ０.６８２ ０.９０９

Ａｓｎ / Ｎ ＡＡＴ∗ １.２８６ １.３７５ ０.９５０ １.２７６ １.２３５ ０.９７１
ＡＡＣ ０.７１４ ０.６２５ １.０５０ ０.７２４ ０.７６５ １.０２９

Ｌｙｓ / Ｋ ＡＡＡ∗ １.１６８ １.１２７ ０.９０３ １.１６８ １.２２８ １.１４８
ＡＡＧ ０.８３２ ０.８７３ １.０９７ ０.８３２ ０.７７２ ０.８５２

Ａｓｐ / Ｄ ＧＡＴ∗ １.２５８ １.３８９ １.２００ １.２３４ １.４５０ １.２８６
ＧＡＣ ０.７４２ ０.６１１ ０.８００ ０.７６６ ０.５５０ ０.７１４

Ｇｌｕ / Ｅ ＧＡＡ∗ １.３１４ １.４６７ １.４１４ １.２７８ １.３８１ １.３２０
ＧＡＧ ０.６８６ ０.５３３ ０.５８６ ０.７２２ ０.６１９ ０.６８０

Ｃｙｓ / Ｃ ＴＧＴ∗ １.１５４ １.０４３ １.０００ １.１５４ １.４１２ １.２００
ＴＧＣ ０.８４６ ０.９５７ １.０００ ０.８４６ ０.５８８ ０.８００
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续表 ４

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

栽培大豆 Ｇ. ｍａｘ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

野生大豆 Ｇ. ｓｏｊａ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｅｒｓｓｉｏｎ

Ａｒｇ / Ｒ ＣＧＴ∗ ０.９０６ ０.９７５ ０.８５７ ０.９００ １.０９１ ０.８３５
ＣＧＣ ０.６７２ ０.５２５ ０.９８０ ０.６８４ ０.６８２ ０.９１１
ＣＧＡ∗ １.１５８ １.２７５ １.１６３ １.１６４ １.１５９ １.１３９
ＣＧＧ ０.８４６ ０.８２５ ０.７３５ ０.８０４ ０.９５５ １.０６３
ＡＧＡ∗ １.４４６ １.８００ １.１６３ １.４４６ １.４３２ １.２１５
ＡＧＧ ０.９７２ ０.６００ １.１０２ １.００２ ０.６８２ ０.８３５

Ｇｌｙ / Ｇ ＧＧＴ∗ １.２１６ １.８４６ ０.９２８ １.１６８ １.７４６ １.１００
ＧＧＣ ０.６２４ ０.３０８ ０.８１２ ０.６１６ ０.２８２ ０.７００
ＧＧＡ∗ １.３１６ １.２３１ １.２１７ １.３２４ １.２９６ １.２００
ＧＧＧ ０.８４８ ０.６１５ １.０４３ ０.８９２ ０.６７６ １.０００

　 注: ∗表示 ΔＲＳＣＵ≥０.０８ 且 ＲＳＣＵ 值≥１ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ΔＲＳＣＵ≥０.０８ ａｎｄ ＲＳＣＵ ｖａｌｕｅ ≥１.

植物的叶绿体基因组第 ３ 位密码子偏好使用 Ａ 或

Ｔ 碱基相似(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ尚明照等ꎬ ２０１１ꎻ傅
建敏等ꎬ２０１７ꎻ原晓龙等ꎬ２０１９)ꎮ 而与线粒体基因

不同ꎬ大豆的核基因最优密码子被确定为 ＵＣＣ 和

ＧＣＣ(张乐等ꎬ２０１１)ꎬ暗示了大豆的核基因和线粒

体基因在密码子使用偏性上的差异ꎮ 按照同样的

最优密码子计算方法ꎬ经比较分析ꎬ普通野生稻和

栽培大豆共有的线粒体基因组最优密码子为 １５
个ꎬ普通野生稻和野生大豆共有的线粒体基因组

最优密码子为 １６ 个(金刚等ꎬ２０１９)ꎮ 推测这并非

偶然ꎬ而是植物线粒体基因组表达系统在进化中

保守性的体现ꎮ 尚需对其他高等植物的线粒体密

码子进行归纳研究后得出结论ꎮ 而非最佳密码子

可能更多地与其二级结构相关 ( Ｃｈａｎｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 按照现代的植物细胞质雄性不育( ｃｙｔｏ￣
ｐｌａｓｍｉｃ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙꎬＣＭＳ)发生理论ꎬ细胞质雄性

不育的发生与线粒体基因组的重组变异有关

(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 普通野生稻线粒体基因组中

细胞质雄性不育相关基因 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 与其线粒体

基因组的密 码 子 偏 好 性 有 所 不 同ꎬ ＴＣＴ、 ＣＣＴ、
ＡＣＡ、ＴＴＴ 和 ＣＡＴ 等在线粒体基因组中被认定的

最优密码子在 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 基因中的使用频率并不

高ꎬ暗 示 了 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 独 特 的 起 源 ( 金 刚 等ꎬ
２０１９)ꎮ 但野生大豆中的相关情况尚需对其线粒

体基因组中的细胞质雄性不育基因进行鉴定并分

析后才能确定ꎮ 本研究通过分析比较野生大豆和

栽培大豆线粒体基因组编码基因的密码子使用特

征ꎬ将有助于进一步加深对大豆属植物的线粒体

基因表达系统进化的理解ꎮ
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