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普通野生稻线粒体蛋白质编码基因密码子使用偏好性的分析
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(广西壮族自治区亚热带作物研究所ꎬ 南宁 ５３０００１)

摘　 要: 以普通野生稻(Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ Ｇｒｉｆｆ.)线粒体基因组为对象ꎬ 分析其蛋白质编码基因的密码子使用特征

及与亚洲栽培稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ.)的差异ꎬ 探讨其密码子偏性形成的影响因素和进化过程ꎮ 结果显示: 普通野生稻

线粒体基因组编码序列第 １、 第 ２ 和第 ３ 位碱基的 ＧＣ 含量依次为 ４９􀆰１８％、 ４２􀆰６７％和 ４０􀆰８６％ꎻ 有效密码子数

(Ｎｃ)分布于 ４５􀆰３２ ~ ６１􀆰００ 之间ꎬ 其密码子偏性较弱ꎻ Ｎｃ 值仅与 ＧＣ３呈显著相关ꎬ 密码子第 ３ 位的碱基组成

对密码子偏性影响较大ꎻ 第 １ 向量轴上显示 ９􀆰９１％的差异ꎬ 其与 ＧＣ３ｓ、 Ｎｃ、 密码子偏好指数(ＣＢＩ)和最优密码

子使用频率(Ｆｏｐ)的相关性均达到显著水平ꎻ 而 ＧＣ３和 ＧＣ１２的相关性未达到显著水平ꎮ 因此ꎬ 普通野生稻线粒

体基因组密码子的使用偏性主要受自然选择压力影响而形成ꎮ 本研究确定了 ２１ 个普通野生稻线粒体基因组的最

优密码子ꎬ 大多以 Ａ 或 Ｔ 结尾ꎬ 与叶绿体密码子具有趋同进化ꎬ 但是与核基因组具有不同的偏好性ꎮ 同义密码

子相对使用度(ＲＳＣＵ)、 ＰＲ２ 偏倚分析和中性绘图分析显示ꎬ 普通野生稻线粒体基因功能和其密码子使用密切

相关ꎬ 且线粒体密码子使用在普通野生稻、 粳稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｕｂｓｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｋａｔｏ)和籼稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｕｂｓｐ.
ｉｎｄｉｃａ Ｋａｔｏ)内具有同质性ꎮ
关键词: 普通野生稻ꎻ 线粒体基因组ꎻ 密码子偏好性ꎻ 最优密码子

中图分类号: Ｑ９４３􀆰 ２　 　 　 　 　 　 　 文献标识码: Ａ
文章编号: ２０９５￣０８３７(２０１９)０２￣０１８８￣１０
ＤＯＩ:１０􀆰 １１９１３ / ＰＳＪ􀆰 ２０９５－０８３７􀆰 ２０１９􀆰 ２０１８８ 开放科学(资源服务)标识码(ＯＳＩＤ):

　 　 　 收稿日期: ２０１８￣０８￣２６ꎬ 退修日期: ２０１８￣１１￣０１ꎮ
　 基金项目: 广西自然科学基金项目(２０１６ＧＸＮＳＦＡＡ３８００９３ꎬ ２０１８ＧＸＮＳＦＢＡ２８１１０９)ꎮ

Ｔｈｉｓ ｗｏｒｋ ｗａｓ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｇｒａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ ( ２０１６ＧＸＮＳＦＡＡ３８００９３ꎬ ２０１８ＧＸＮＳ￣
ＦＢＡ２８１１０９) .

　 作者简介: 金刚(１９８１－)ꎬ 男ꎬ 博士ꎬ 高级实验师ꎬ 研究方向为作物分子育种(Ｅ￣ｍａｉｌ: Ｊｉｎｇ８１１８＠１６３􀆰ｃｏｍ)ꎮ
　 ∗ 通讯作者(Ａｕｔｈｏｒ ｆｏｒ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ􀆰 Ｅ￣ｍａｉｌ: Ｊｉｎｇ８１１８＠１６３􀆰ｃｏｍ)ꎮ

Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ
ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ

Ｊｉｎ Ｇａｎｇ∗ꎬ Ｗａｎｇ Ｌｉ￣Ｐｉｎｇꎬ Ｌｏｎｇ Ｌｉｎｇ￣Ｙｕｎꎬ Ｗｕ Ｆｅｎｇꎬ Ｔａｎｇ Ｙｕ￣Ｊｕａｎꎬ Ｑｉｎ Ｊｉａｎ￣Ｆｅｎｇꎬ
Ｗｅｉ Ｄａｎ￣Ｎｉꎬ Ｈｕａｎｇ Ｑｉｕ￣Ｗｅｉꎬ Ｓｕ Ｗｅｎ￣Ｐａｎ

(Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｒｏｐｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅꎬ Ｎａｎｎｉｎｇ ５３０００１ꎬ Ｃｈｉｎａ)

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ Ｇｒｉｆｆ. ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｗｉｔｈ Ａｓｉａｎ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｒｉｃｅ
(Ｏ􀆰 ｓａｔｉｖａ Ｌ.)ꎬ ａｎｄ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ａｎｄ ｃｏｄｏｎ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ (Ｎｃ) ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ４５􀆰３２ ｔｏ
６１􀆰００ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｗａｓ ｗｅａｋ. ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｃｏｄｏｎ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗａｓ
４９􀆰１８％ꎬ ４２􀆰６７％ꎬ ａｎｄ ４０􀆰８６％. Ｔｈｅ Ｎｃ ｖａｌｕｅ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＧＣ３ ｂｕｔ ｎｏｔ
ｗｉｔｈ ＧＣ１ ｏｒ ＧＣ２ꎬ ｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｃｏｄｏｎ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｈａｄ ａ ｇｒｅａｔｅｒ



ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ. Ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｘｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ９􀆰９１％ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＧＣ３ｓꎬ Ｎｃꎬ ＣＢＩꎬ ａｎｄ Ｆｏｐ. Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅꎬ ＧＣ１２ ｓｈｏｗｅｄ ｎｏｎ￣
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＧＣ３ . Ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｗｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ２１ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓꎬ ｗｉｔｈ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｒｅｆｅｒｒｅｄ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎｓ ｅｎｄｉｎｇ ｉｎ Ａ ｏｒ Ｔ. Ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｓｈｏｗｅｄ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｔ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｏｒｙｚａ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｃｏｄｏｎｓꎬ ｂｕｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｇｅｎｏｍｅ.
Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＰＲ２￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ａｎｄ ＲＳＣＵ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｎｏ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ Ｏｒｙｚａ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｌｓｏ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ
ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ Ｏｒｙｚａ ｓｐｅｃｉｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ Ｇｒｉｆｆ.ꎻ Ｍｉｔｏｇｅｎｏｍｅꎻ Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎻ Ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎ

　 　 同义密码子使用偏性 (Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ
ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎬ ＳＣＵＢ)指在不同物种之间或同一物种

不同基因之间的同义密码子出现频率的差异[１ꎬ ２]ꎬ
是生物界普遍存在的现象ꎬ 在原核生物、 动物和植

物中都得到了验证[３]ꎮ 遗传密码的功能完整性主

要通过同义密码子维持ꎮ 就通用三联体遗传密码而

言ꎬ 密码子的简并性多数发生在第 ３ 位置碱基ꎬ 偶

尔也会发生在第 ２ 位ꎮ 在不改变氨基酸序列的前提

下ꎬ 遗传密码的简并性保证了蛋白质翻译效率和准

确性ꎮ 虽然许多同义密码子参与翻译的过程ꎬ 但只

有特定密码子是优选的ꎮ 优选密码子的使用频率可

能会因为突变的偏好性或因为在蛋白质合成阶段最

佳翻译的自然选择而发生变化ꎮ 自然选择和突变压

力是导致同义密码子使用偏性的两个主要进化力

量[４]ꎮ 同义密码子使用偏性揭示了自然选择和突

变压力之间的平衡ꎬ 以及随机遗传漂变的影

响[５ꎬ ６]ꎮ 分子进化中性理论认为分子进化速率与选

择动力呈反比关系ꎮ 蛋白质编码基因的同义替代速

度慢于假基因ꎬ 暗示了选择动力对同义密码子进化

的速率有影响[７]ꎮ 影响同义密码子使用偏性模式

的其他因素有基因长度[８]、 ＣｐＧ 岛[９]、 ｔＲＮＡ 丰

度[１０]和蛋白质折叠等[１１]ꎮ 自然选择的因素涉及翻

译选择、 基因长度和基因功能ꎬ 而突变偏性的因素

包括 ＧＣ 含量和碱基的突变位置ꎮ 同义密码子使用

的研究可揭示基因的分子进化信息ꎬ 用于鉴定遗传

信息的水平转移事件[１２ꎬ １３]ꎮ
线粒体是真核细胞内具有双层膜结构的重要细

胞器ꎬ 可为细胞的一系列生命活动提供场所ꎬ 如能

量转换、 细胞信息传递、 细胞分化、 细胞调亡和细

胞生长的调控等[１４]ꎮ 在高等植物中ꎬ 线粒体 ＤＮＡ
(ｍｔＤＮＡ)作为核基因组外的重要遗传物质ꎬ 具有

母系遗传的特征ꎮ 与核基因组相比ꎬ 线粒体基因组

较小ꎬ 其所含几十个基因分别编码核糖体 ＲＮＡ、
转运 ＲＮＡ 和能量代谢相关的功能蛋白[１４]ꎮ 且

ｍｔＤＮＡ 易扩增、 高度保守ꎬ 具有较高的进化速率

和无组织特异性等特征[１５]ꎮ 因此ꎬ ｍｔＤＮＡ 被广泛

用于开发作物种鉴定、 群体遗传学、 系统发育和进

化研究的分子标记[１６]ꎮ 植物线粒体密码子使用偏

性的分析对研究其基因表达和物种进化具有重要意

义ꎮ 在过去的十年中随着高通量测序技术的发展ꎬ
对植物线粒体基因组测序及其后基因组的分析日益

深入ꎮ 但关于植物线粒体基因组密码子使用偏性的

相关研究却鲜有报道ꎮ
普通野生稻(Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ Ｇｒｉｆｆ.)是亚洲栽

培稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ.)的近缘祖先ꎬ 它们均具有 ＡＡ
型染色体组ꎬ 而亚洲栽培稻又进一步分化为粳稻

(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｕｂｓｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｋａｔｏ) 和籼稻(Ｏ.
ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｕｂｓｐ. ｉｎｄｉｃａ Ｋａｔｏ)２ 个亚种ꎮ 普通野生

稻线粒体基因组含有细胞质雄性不育相关的基因

(如 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７) [１７]ꎬ 以其作为母本ꎬ 并以细胞核

基因组携带无功能型恢复基因的栽培稻材料为父

本ꎬ 通过饱和核置换回交可创制出在农业生产上有

重要应用价值的水稻细胞质雄性不育系[１８]ꎮ 因此ꎬ
普通野生稻的 ｍｔＤＮＡ 在水稻的三系杂交育种中具

有着极其重要的作用ꎮ
刘庆坡等[１９ꎬ ２０]在全基因组水平上研究了籼稻

品种‘９３１１’同义密码子的使用偏性ꎬ 并确定了对

水稻转基因具有重要意义的 ２５ 个最优密码子ꎻ 通

过对品种‘日本晴’叶绿体基因组的分析ꎬ 明确了

粳稻叶绿体基因组的密码子用法ꎮ 但目前对稻属植

物线粒体编码基因密码子使用的系统研究较少ꎬ 其

线粒体基因组密码子使用偏好性与进化关系的原因
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尚不清楚ꎮ 本研究以普通野生稻线粒体基因组为对

象ꎬ 首次系统地对其密码子使用偏性进行分析ꎬ 明

确影响其密码子使用模式的主要因素ꎬ 确定最优密

码子ꎬ 并比较其与亚洲栽培稻线粒体基因组密码子

间的使用差异ꎬ 以期为水稻线粒体基因表达和进化

遗传的深入研究提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

在 ＮＣＢＩ 数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.ｎｉｈ.
ｇｏｖ / )中检索粳稻、 籼稻和普通野生稻的线粒体基

因组相关信息ꎬ 其 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号分别为 ＮＣ＿
０１１０３３􀆰１[１７]、 ＮＣ＿００７８８６􀆰１[２１]和 ＮＣ＿０１３８１６􀆰１[２２]ꎮ
从中分别提取、 下载这 ３ 个稻属植物的全部编码序

列ꎬ 剔除重复序列和长度小于 ３００ ｂｐ 的序列ꎬ 余

下序列经开放阅读框研判后用于后续分析ꎮ
１􀆰 ２　 方法

１􀆰 ２􀆰 １　 密码子偏好性分析

应用 ＣｏｄｏｎＷ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｃｏｄｏｎｗ.ｓｏｕｒｃｅ￣
ｆｏｒｇｅ.ｎｅｔ)分析计算普通野生稻、 粳稻和籼稻 ３ 个

稻属植物各线粒体编码基因的同义密码子第 ３ 位碱

基 ＧＣ 含量 (ＧＣ３ｓ )、 有效密码子数 ( Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓꎬ Ｎｃ)、 密码子适应度(Ｃｏｄｏｎ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＣＡＩ)、 最优密码子使用频率

(Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓꎬ Ｆｏｐ)、 氨基酸总

数(Ｌｅｎｇｔｈ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬ Ｌ ＿ａａ)、总平均亲水性

(Ｇｒａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙꎬ Ｇｒａｖｙ)等指数ꎮ
计算各编码基因的同义密码子相对使用度(Ｒｅｌａ￣
ｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ ＲＳＣＵ)、 ＧＣ 总

含量(ＧＣａｌｌ)以及密码子第 １、 第 ２、 第 ３ 位的 ＧＣ
含量(ＧＣ１、 ＧＣ２和 ＧＣ３) [２３]ꎮ 采用 ＳＰＳＳ １９􀆰０ 软

件开展各指数之间的相关性分析和显著性检验ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析

选择具有 ４ 种密码子的氨基酸ꎬ 即丝氨酸、 亮

氨酸、 脯氨酸、 精氨酸、 苏氨酸、 缬氨酸、 丙氨酸

和甘氨酸ꎬ 计算每个基因的 Ｇ３ / (Ｇ３ ＋ Ｃ３)和 Ａ３ /
(Ａ３＋ Ｔ３)ꎬ 以此分别作为横坐标和纵坐标ꎬ 以平

面图显示各基因的碱基含量关系[２４]ꎮ 若坐标点在

平面图中均匀分布ꎬ 即第 ３ 位密码子 Ａ 与 Ｔ 或 Ｇ
与 Ｃ 使用频率相同ꎬ 则密码子使用偏好可能完全

是由突变引起的ꎮ

１􀆰 ２􀆰 ３　 中性绘图分析

为分析三联体密码子 ３ 个位置碱基组成间的相

关性ꎬ 在分别统计编码基因密码子 ３ 个位置ＧＣ 含

量的基础上ꎬ 以 ＧＣ１２(ＧＣ２和 ＧＣ１的平均值)为纵

坐标ꎬ 以 ＧＣ３为横坐标进行中性作图[２５]ꎮ 若 ＧＣ１２

与 ＧＣ３不相关ꎬ 则说明密码子第 １、 第 ２ 位与第 ３
位碱基组成差异较大ꎬ 同时回归系数接近 ０ꎬ 密码

子偏性受选择压力影响较大ꎻ 反之ꎬ 若 ＧＣ１２ 与

ＧＣ３显著相关ꎬ 同时回归系数接近 １ꎬ 说明密码子

第 １、 第 ２ 位与第 ３ 位碱基组成相似ꎬ 密码子偏性

的形成受外部选择压力的影响较小ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 对应分析

对应分析广泛应用于密码子使用模式的多元统

计分析[２６]ꎮ 利用 ＣｏｄｏｎＷ 程序ꎬ 根据各编码基因

５９ 个同义密码子的 ＲＳＣＵ 值进行对应性分析(Ｃｏｒ￣
ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＣＯＡ)ꎮ 基于 ＲＳＣＵ 值将普

通野生稻所有线粒体编码基因按密码子的使用频率

分布于 １ 个 ５９ 维的向量空间ꎬ 自由度为 ４１ꎮ 计算

５９ 个同义密码子相对使用度的欧氏平方距离ꎬ 以

此作为基因间的距离ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ５　 最优密码子分析

以 Ｎｃ 值为偏性标准ꎬ 将线粒体基因组编码基

因中 Ｎｃ 值居于最低和最高的 １０％基因分别作为

高、 低 表 达 组ꎬ 分 别 计 算 ２ 组 的 ＲＳＣＵ 值ꎬ
△ＲＳＣＵ ≥ ０􀆰０８ 的密码子定义为高表达密码子ꎮ
将 ＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子确定为高频率密码子ꎮ
同时满足上述 ２ 种条件的密码子定义为最优密码

子[２７]ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 密码子使用偏性分析

研究结果显示ꎬ 普通野生稻 ３９ 个线粒体编码

基因的总体 ＧＣ 含量为 ４４􀆰２４％ꎬ 而其整个线粒体

基因组 ＧＣ 含量为 ４４􀆰０４％ꎬ 两者基本一致ꎮ ＧＣ
含量在密码子 ３ 个位置上有差异ꎬ ＧＣ１、 ＧＣ２ 和

ＧＣ３分别为 ４９􀆰１８％、 ４２􀆰６７％和 ４０􀆰８６％ꎬ 其分布

趋势依次为: ＧＣ１> ＧＣ２> ＧＣ３ꎮ 这与密码子第 １、
第 ２、 第 ３ 位的简并性趋势相反ꎬ 第 １、 第 ２ 位受

到的选择压力比第 ３ 位更大ꎬ 即在普通野生稻的线

粒体基因组中ꎬ 以 Ｇ 或 Ｃ 碱基结尾的密码子使用

频率低于 Ａ 或 Ｔ 碱基结尾的密码子ꎮ Ｎｃ 的理论取

值范围为 ２０ ~ ６１ꎬ 其值越小ꎬ 同义密码子的偏性
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则越强ꎮ 普通野生稻线粒体基因组各编码序列的

Ｎｃ 值为 ４５􀆰３２ ~ ６１􀆰００(表 １)ꎮ 包括细胞质雄性

不育相关基因 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 在内的所有基因 Ｎｃ 值均

大于 ４５ꎬ 可以判断普通野生稻线粒体基因密码子

偏性很弱ꎮ 其中 ｏｒｆ１５３、 ｏｒｆ１７６、 ｏｒｆ１５２ａ、 ｒｐｓ７
４ 个 基因的 Ｎｃ 值为 ６１ꎬ 表明其同义密码子的使

用没有偏好性ꎮ ｒｐｓ１３ 基因的 Ｎｃ 值最小ꎬ 其数值

为 ４５􀆰 ３２ꎮ 细胞质雄性不育相关基因 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７

表 １　 普通野生稻 ３９ 个线粒体基因的 ＧＣ含量及 Ｎｃ值
Ｔａｂｌｅ １　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ Ｎｃ ｖａｌｕｅ ｏｆ ３９ ｇｅｎｅ

ｃｏｄｏｎｓ ｆｒｏｍ Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅ

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ (％)

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ

Ｎｃ

ｏｒｆＸ ４３.３３ ４１.８５ ４４.０７ ４３.０９ ５５.０７
ｏｒｆ１８７ ４７.３４ ４２.５５ ４５.２１ ４５.０４ ５４.０６
ｏｒｆ１９４ ４９.２３ ５０.２６ ４７.６９ ４９.０６ ４６.８１
ｒｐｓ３ ４５.４５ ４１.２９ ４３.７５ ４３.５０ ５８.８３
ｎａｄ３ ４４.２３ ４１.０３ ３７.１８ ４０.８１ ５６.６４
ｒｐｓ１２ ５４.７６ ４７.６２ ２６.９８ ４３.１２ ４９.６６
ｒｐｓ２ ４６.９０ ４０.５０ ３９.４６ ４２.２９ ５７.０５
ａｔｐ６ ４５.５６ ３４.６２ ３５.８０ ３８.６６ ５２.４８
ｏｒｆ１５３ ４１.５６ ４６.１０ ４１.５６ ４３.０７ ６１.００
ｒｐｓ１３ ５１.２８ ４１.８８ ２９.０６ ４０.７４ ４５.３２
ｒｐｓ４ ４０.７９ ４０.７９ ３７.１１ ３９.５７ ５２.７１
ｏｒｆ１７６ ５７.６３ ５１.９８ ４２.９４ ５０.８５ ６１.００
ａｔｐ９ ４７.６６ ４８.４４ ３９.８４ ４５.３１ ５７.４０
ｃｏｘ３ ５２.６７ ４５.５５ ３６.３０ ４４.８４ ５５.２７
ｏｒｆ２５ ４５.９６ ４０.９１ ３７.８８ ４１.５８ ５９.９９
ｏｒｆ１５２ａ ４９.６７ ４５.７５ ５３.５９ ４９.６７ ６１.００
ｒｐｓ７ ５０.３４ ４０.９４ ３６.２４ ４２.５１ ６１.００
ｏｒｆ４９０ ５１.３２ ４１.３４ ３５.０３ ４２.５７ ５３.２８
ｏｒｆＢ ３３.９７ ３７.１８ ４４.８７ ３８.６８ ５８.２０
ｏｒｆ１８１ ４２.８６ ４０.６６ ４０.６６ ４１.３９ ５５.７８
ｎａｄ６ ４１.７５ ３６.８９ ４０.７８ ３９.８１ ５３.６２
ｃｃｍＣ ４６.８９ ４７.７２ ３２.７８ ４２.４６ ４７.１５
ｏｒｆ１８３ ５４.８９ ４０.７６ ３５.８７ ４３.８４ ５４.６３
ｏｒｆ１７３ ４５.９８ ４７.１３ ５４.６０ ４９.２３ ５１.９１
ｎａｄ９ ５０.７９ ４１.８８ ３２.９８ ４１.８８ ５４.３４
ａｔｐ１ ５６.６７ ４１.３７ ３４.９０ ４４.３１ ５２.７１
ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ ５４.２２ ４４.１６ ４３.１８ ４７.１９ ５８.４７
ｏｒｆ１６０ ５２.８０ ３４.１６ ４２.２４ ４３.０６ ５４.０７
ｃｏｘ２ ５１.３４ ３９.０８ ３２.９５ ４１.１２ ４９.１４
ｒｐｌ５ ４７.６２ ３１.７５ ４２.８６ ４０.７４ ５３.５７
ｃｏｘ１ ４６.１３ ４１.９０ ３７.４１ ４１.８１ ５６.１１
ｏｒｆ２８４ ５３.６８ ３５.４４ ４４.９１ ４４.６８ ５８.３１
ｏｒｆ１６５ ４３.３７ ４９.４０ ４５.７８ ４６.１８ ５２.５４
ＣｃｍＦｎ ５０.４２ ４９.２４ ４１.５１ ４７.０６ ５７.４８
ｒｐｓ１ ４９.７１ ３８.７３ ３９.８８ ４２.７７ ５０.５３
ｍａｔ￣ｒ ５２.８１ ４３.８５ ５７.５１ ５１.３９ ５６.９９
Ｃｏｂ ５０.７５ ４１.２１ ３３.６７ ４１.８８ ５６.６３
ｒｆ２４１ ４９.１７ ４０.０８ ４３.３９ ４４.２１ ５１.０６
ｒｐｌ２ ５４.８５ ５１.８８ ４４.１６ ５０.３０ ５７.４４

的 ＧＣ１、 ＧＣ２ 和 ＧＣ３ 值分别为 ５４􀆰２２％、 ４４􀆰１６％
和 ４３􀆰１８％ꎬ 均略大于普通野生稻 ３９ 个线粒体编

码基因的第 １、 第 ２、 第 ３ 位 ＧＣ 含量ꎮ
ＧＣａｌｌ与 ＧＣ１、 ＧＣ２及其与 ＧＣ３均呈极显著相

关性(表 ２)ꎮ ＧＣ１、 ＧＣ２和 ＧＣ３相互间的相关性水

平均不显著ꎬ 表明密码子第 １、 第 ２、 第 ３ 位的碱

基组成有差异ꎮ Ｎｃ 值仅与 ＧＣ３ 呈显著相关ꎬ 与

ＧＣ１和ＧＣ２的相关性均不显著ꎮ 表明密码子第 ３ 位

的碱基组成对密码子偏性影响较大ꎬ 而第 １、 第 ２
位的碱基组成对其影响较弱ꎮ

表 ２　 不同位置密码子 ＧＣ含量的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ

ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

ＧＣ３ ＧＣ２ ＧＣ１ ＧＣａｌｌ

ＧＣ２ ０.１６１
ＧＣ１ －０.１５４ ０.２３５
ＧＣａｌｌ ０.６４２∗∗ ０.７０１∗∗ ０.５０８∗∗

Ｎｃ ０.３３９∗ ０.０５１ －０.０５４ ０.２１５

　 　 注: ∗表示在 ０.０５ 水平(双侧)上显著相关ꎻ∗∗表示在 ０.０１ 水
平(双侧)上显著相关ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: ∗ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０.０５ꎻ ∗∗ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０.０１. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

２􀆰 ２　 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析

本研究采用 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析ꎬ 比较了普通野生

稻和亚洲栽培稻(粳稻、 籼稻)线粒体基因组各编

码基因中由 ４ 种碱基组成的三联体密码子第 ３ 位嘧

啶(Ｔ 和 Ｃ)以及嘌呤(Ａ 和 Ｇ)之间的关系(图 １)ꎮ
结果表明ꎬ 普通野生稻和亚洲栽培稻在 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ
分析图中的坐标点分布格局一致ꎬ 不均匀地分布于

平面图的 ４ 个区域ꎬ 且包括细胞质雄性不育相关基

因 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 在内的多数基因分布于左下方ꎬ 说

明其在密码子第 ３ 位嘌呤中 Ｔ 的使用频率高于 Ａꎬ
嘧啶中 Ｃ 的使用频率高于 Ｇꎬ 且嘧啶的使用频率

高于嘌呤ꎮ 若密码子使用偏好性完全受突变压力影

响时ꎬ 则理论上 Ａ / Ｔ 及 Ｇ / Ｃ 的使用频率相等ꎮ 本

研究中 ４ 种碱基的使用不均衡ꎬ 暗示 ３ 种稻属植物

线粒体密码子的使用偏好性在受突变因素影响的同

时ꎬ 还受到自然选择压力等其他因素的影响ꎮ
２􀆰 ３　 中性绘图分析

为明确碱基组成对密码子偏性形成的影响ꎬ 本

研究进行中性绘图分析(图 ２)ꎮ 在平面图中ꎬ ３ 个

稻属植物的坐标点分布格局一致ꎬ 回归系数(斜
率)分别为 ０􀆰０５６４、 ０􀆰０４７２ 和 ０􀆰０６５９ꎮ
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图 １　 线粒体基因中三联体密码子第 ３ 位嘧啶及其与
嘌呤之间的相关性 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分析
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ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅ ａｎｄ ｐｕｒｉｎｅ ａｔ ｔｈｅ
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图 ２　 碱基组成对密码子偏性形成
影响的中性绘图分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ
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　 　 在普通野生稻中ꎬ ＧＣ１２ 分布于 ０􀆰３５５８ ~
０􀆰５４８０ 之间ꎬ ＧＣ３分布于 ０􀆰２６９８ ~ ０􀆰５７５１ 之间ꎮ
相关性分析显示 ＧＣ３和 ＧＣ１２的相关系数为 ０􀆰００３ꎬ
双尾检测显示其相关性未达显著水平ꎬ 表明其线粒

体基因组编码基因第 １、 第 ２ 和第 ３ 位碱基组成不

同ꎮ 因此ꎬ 推断突变可能在形成稻属线粒体基因密

码子偏性形成中起次要作用ꎬ 而自然选择压力可能

起主导作用ꎮ
２􀆰 ４　 对应性分析

本研究对野生稻线粒体基因组编码基因开展了

基于 ＲＳＣＵ 的对应性分析(表 ３)ꎬ 去除了氨基酸

组成对密码子使用的影响ꎮ 结果表明ꎬ 第 １ 向至第

４ 向量轴 (Ａｘｉｓ) 可以分别解释密码子总变异的

９􀆰９１％、 ９􀆰２５％、 ７􀆰９４％和 ７􀆰３１％ꎬ 前 ４ 轴累计解

释的差异为 ３４􀆰４１％ꎬ 但第 １ ~ 第 ４ 轴的差异水平

均小于 １０％ꎮ 第 １ 轴对密码子偏性的贡献率最大ꎮ
ＧＣ３ｓ与 Ｎｃ 呈显著相关( ｒ ＝ ０􀆰３４９ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 与

Ａｘｉｓ１ 呈极显著负相关( ｒ ＝ －０􀆰 ８７９ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ
提示了碱基组成可能对密码子偏性产生影响ꎮ Ａｘｉｓ１

与 Ｎｃ 和 ＧＣ３ｓ 的负相关关系均达到极显著水平ꎬ
相关系数分别为－０􀆰４４３ 和－０􀆰８７９ꎻ 同时ꎬ Ａｘｉｓ１
与 Ｆｏｐ 呈极显著负相关( ｒ ＝ －０􀆰 ４３２ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ
与 ＣＢＩ 的负相关性也达到显著水平( ｒ ＝ －０􀆰 ４０５ꎬ
Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 表明碱基组成和基因表达对普通野生

稻 ｍｔＤＮＡ 密码子偏性的形成均具有显著的影响ꎮ
第１~ 第 ４ 向量轴与 ＧＲＡＶＹ(普通平均蛋白质亲水

性)均不存在显著相关性ꎬ 提示编码疏水性氨基酸

的密码子所承受的选择压力小ꎮ Ｌ＿ａａ 与各向量轴

也均无显著相关性ꎬ 表明基因长度对密码子偏性没

有明显影响ꎮ
本研究基于基因功能将普通野生稻线粒体基因

分为 ７ 类ꎬ 并以 Ａｘｉｓ１ 为横坐标、 Ａｘｉｓ２ 为纵坐标

作图ꎮ 结果表明ꎬ 呼吸系统基因及遗传系统基因分

布相对集中ꎬ 说明此类基因的密码子使用模式相对

一致(图 ３)ꎮ 核糖体蛋白基因集中于 Ａｘｉｓ１ 的左

端ꎬ 而呼吸链复合体Ⅰ~Ⅴ基因集中于 Ａｘｉｓ１ 的右

端ꎮ 由此推断ꎬ 普通野生稻线粒体基因功能和其密

码子使用密切相关ꎮ

表 ３　 普通野生稻线粒体基因密码子偏性相关参数的相关性
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｍａｉｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ｍｔＤＮＡ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ａｘｉｓ２ Ａｘｉｓ３ Ａｘｉｓ４ Ｎｃ ＧＣ３ｓ Ｌ＿ａａ ＧＣａｌｌ Ｇｒａｖｙ ＣＡＩ ＣＢＩ Ｆｏｐ

Ａｘｉｓ１ ０.００８ ０.００１ －０.００５ －０.４４３∗∗ －０.８７９∗∗ －０.１１９ －０.５８８∗∗ ０.０４９ －０.０９０ －０.４０５∗ －０.４３２∗∗

Ａｘｉｓ２ －０.００５ －０.００３ －０.３５３∗ ０.０６１ －０.１２７ ０.２４２ ０.１０７ ０.１２９ ０.２２８ ０.２３３
Ａｘｉｓ３ －０.００３ ０.０９６ －０.１６６ ０.１３８ ０.０３０ ０.１９０ ０.２２８ ０.０４８ －０.０７１
Ａｘｉｓ４ －０.１６３ －０.２０５ －０.０４２ －０.１７４ ０.１２２ ０.０５４ －０.３８６∗ －０.３５４∗

Ｎｃ ０.３４９∗ ０.１６０ ０.２２０ ０.０９０ ０.０４７ ０.１７２ ０.１９５
ＧＣ３ｓ ０.１４１ ０.６６１∗∗ －０.０７３ －０.０７２ ０.５５８∗∗ －０.５４８∗∗

Ｌ＿ａａ ０.２０３ ０.０７４ －０.１０５ ０.０４９ ０.０４６
ＧＣａｌｌ －０.２５８ －０.０２６ ０.３９０∗ ０.４３１∗∗

Ｇｒａｖｙ ０.２１１ －０.０１３ －０.１９７
ＣＡＩ ０.２７０ ０.３３１∗

ＣＢＩ ０.９４９∗∗
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图 ３　 基于普通野生稻线粒体基因 ＲＳＣＵ值的对应性分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＲＳＣＵ ｉｎ Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ｍｔＤＮＡ
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２􀆰 ５　 最优密码子分析

本研究将普通野生稻、 粳稻和籼稻的线粒体编

码基因的同义密码子相对使用度和使用数目进行统

计ꎮ 在 ３ 个稻属植物之间ꎬ 其 ５９ 个同义密码子的

ＲＳＣＵ 值均差异不显著(表 ４)ꎮ
同时ꎬ 根据普通野生稻线粒体基因组各编码基因

的 Ｎｃ 值排序ꎬ 建立了由 ｏｒｆ１５３、 ｏｒｆ１７６、 ｏｒｆ１５２ａ、
ｒｐｓ７ 组成的低表达组和由 ｏｒｆ１９４、 ｒｐｓ１３、 ｃｃｍＣ、

ｃｏｘ２组成的高表达组ꎮ 分别计算 ２ 组基因同义密码

子的 ＲＳＣＵ 值ꎬ 并依据对高频率密码子和高表达密

码子的定义ꎬ 最终确定 ＴＴＡ、 ＴＴＧ、 ＡＴＴ 等 ２１ 个密

码子为最优密码子ꎮ 其中有 ８ 个最优密码子以 Ａ 结

尾ꎬ １１ 个以 Ｔ 结尾ꎬ 以 Ｃ 和 Ｇ 结尾的各有 １ 个ꎮ
表明普通野生稻线粒体基因组编码基因偏好于使用

Ａ 或 Ｔ 结尾的密码子ꎬ 这与该物种线粒体基因组密

码子第 ３ 位富含 Ａ / Ｔ(５９􀆰１４％)的结果相一致ꎮ

表 ４　 稻属植物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 Ｏｒｙｚａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

同义密码子相对使用度 /使用次数　 ＲＳＣＵ / Ｎｕｍｂｅｒ

粳稻
Ｏ. ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ.

ｊａｐｏｎｉｃａ

籼稻
Ｏ. ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ.

ｉｎｄｉｃａ

普通野生稻　 Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

Ｌｅｕ / Ｌ

ＴＴＡ∗ １.２７７７ / ３４２ １.２８９８ / ３４２ １.２５９８ / ２３６ １.６１５４ ０.８０００

ＴＴＧ∗ １.２４０３ / ３３２ １.２３７０ / ３２８ １.２５４４ / ２３５ １.４６１５ １.２０００

ＣＴＴ １.２８１４ / ３４３ １.３０１１ / ３４５ １.２７５８ / ２３９ １.２３０８ ２.００００

ＣＴＣ ０.７２１ / １９３ ０.７０１４ / １８６ ０.７４７３ / １４０ ０.６９２３ ０.４０００

ＣＴＡ ０.８２１９ / ２２０ ０.８２９７ / ２２０ ０.７５２７ / １４１ ０.３０７７ ０.９３３３

ＣＴＧ ０.６５７５ / １７６ ０.６４１１ / １７０ ０.７１００ / １３３ ０.６９２３ ０.６６６７

Ｉｌｅ / Ｉ

ＡＴＴ∗ １.２７３１ / ４６０ １.２７７８ / ４６０ １.２０９０ / ３２２ １.４１４３ ０.８５７１

ＡＴＣ ０.８４１３ / ３０４ ０.８３６１ / ３０１ ０.８７１１ / ２３２ １.０２８６ １.０２８６

ＡＴＡ ０.８８５６ / ３２０ ０.８８６１ / ３１９ ０.９１９９ / ２４５ ０.５５７１ １.１１４３

Ｖａｌ / Ｖ

ＧＴＴ∗ １.２７１１ / ２７９ １.２７５４ / ２７９ １.２７９８ / ２０７ １.３０２３ １.０６６７

ＧＴＣ ０.７６０８ / １６７ ０.７５４３ / １６５ ０.７３５７ / １１９ ０.８３７２ ０.８８８９

ＧＴＡ∗ １.０３８７ / ２２８ １.０５１４ / ２３０ １.０５７２ / １７１ １.３０２３ １.０６６７

ＧＴＧ ０.９２９４ / ２０４ ０.９１８９ / ２０１ ０.９２７４ / １５０ ０.５５８１ ０.９７７８

Ｓｅｒ / Ｓ

ＴＣＴ∗ １.３２８３ / ２９２ １.３０８５ / ２８７ １.３６４２ / ２１１ １.５５８４ １.４７３７

ＴＣＣ∗ １.０６９０ / ２３５ １.０７１４ / ２３５ １.００８６ / １５６ １.０９０９ ０.６３１６

ＴＣＡ １.１６４５ / ２５６ １.１７６３ / ２５８ １.１７０３ / １８１ １.４８０５ １.４７３７

ＴＣＧ ０.７９１５ / １７４ ０.７９７９ / １７５ ０.８２７６ / １２８ ０.７０１３ ０.６３１６

ＡＧＴ ０.９７８０ / ２１５ ０.９９３９ / ２１８ ０.９７６３ / １５１ １.０１３０ １.０５２６

ＡＧＣ ０.６６８７ / １４７ ０.６５２０ / １４３ ０.６５３０ / １０１ ０.１５５８ ０.７３６８

Ｐｒｏ / Ｐ

ＣＣＴ∗ １.２２９３ / ２５２ １.２３３８ / ２５２ １.１１５０ / １６０ １.２３６４ １.０４７６

ＣＣＣ ０.９５１２ / １９５ ０.９５４７ / １９５ ０.９６１７ / １３８ １.０１８２ ０.９５２４

ＣＣＡ∗ １.２０９８ / ２４８ １.２０９３ / ２４７ １.２７５３ / １８３ １.４５４５ １.１４２９

ＣＣＧ ０.６０９８ / １２５ ０.６０２２ / １２３ ０.６４８１ / ９３ ０.２９０９ ０.８５７１

Ｔｈｒ / Ｔ

ＡＣＴ∗ １.４３７４ / ２６７ １.４２９０ / ２６４ １.３９３３ / １８６ １.５６８６ １.２８５７

ＡＣＣ １.０２２９ / １９０ １.０２３０ / １８９ ０.９９６３ / １３３ ０.７０５９ １.５７１４

ＡＣＡ∗ ０.９６３７ / １７９ ０.９５８１ / １７７ １.０３３７ / １３８ １.２５４９ ０.５７１４

ＡＣＧ ０.５７６０ / １０７ ０.５９００ / １０９ ０.５７６８ / ７７ ０.４７０６ ０.５７１４

Ａｌａ / Ａ

ＧＣＴ∗ １.５２３８ / ３７６ １.５２３４ / ３７４ １.４６４２ / ２６１ ２.１６００ １.７０００

ＧＣＣ ０.８４３０ / ２０８ ０.８４７３ / ２０８ ０.８２４７ / １４７ ０.７２００ １.００００

ＧＣＡ １.０２１３ / ２５２ １.０１４３ / ２４９ １.０６０３ / １８９ ０.４８００ ０.８０００

ＧＣＧ ０.６１２０ / １５１ ０.６１５１ / １５１ ０.６５０８ / １１６ ０.６４００ ０.５０００
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　 续表 ４

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

同义密码子相对使用度 /使用次数　 ＲＳＣＵ / Ｎｕｍｂｅｒ

粳稻
Ｏ. ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ.

ｊａｐｏｎｉｃａ

籼稻
Ｏ. ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ.

ｉｎｄｉｃａ

普通野生稻　 Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ

基因组
Ｇｅｎｏｍｅ

高表达组
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

低表达组
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

Ｔｙｒ / Ｙ
ＴＡＴ∗ １.４２６ / ３１３ １.４４９２ / ３２１ １.３６５７ / ２１１ １.５７８９ １.１１１１

ＴＡＣ ０.５７４ / １２６ ０.５５０８ / １２２ ０.６３４３ / ９８ ０.４２１１ ０.８８８９

Ｈｉｓ / Ｈ
ＣＡＴ∗ １.４７６３ / ２６５ １.４７３４ / ２６３ １.４０１５ / １８５ １.９０００ ０.８８８９

ＣＡＣ ０.５２３７ / ９４ ０.５２６６ / ９４ ０.５９８５ / ７９ ０.１０００ １.１１１１

Ｇｌｎ / Ｑ
ＣＡＡ∗ １.４２１８ / ３３２ １.４３６６ / ３３４ １.３５３９ / ２４１ １.６４７１ １.２３８１

ＣＡＧ ０.５７８２ / １３５ ０.５６３４ / １３１ ０.６４６１ / １１５ ０.３５２９ ０.７６１９

Ａｓｎ / Ｎ
ＡＡＴ １.３０６８ / ３２８ １.３１５８ / ３２５ １.２７３２ / ２５４ ０.９１６７ １.０３０３

ＡＡＣ ０.６９３２ / １７４ ０.６８４２ / １６９ ０.７２６８ / １４５ １.０８３３ ０.９６９７

Ｌｙｓ / Ｋ
ＡＡＡ∗ １.１６０５ / ３７６ １.１７３０ / ３８３ １.１２１７ / ２９５ １.１３３３ １.１６６７

ＡＡＧ ０.８３９５ / ２７２ ０.８２７０ / ２７０ ０.８７８３ / ２３１ ０.８６６７ ０.８３３３

Ａｓｐ / Ｄ
ＧＡＴ １.３８２９ / ３７２ １.３８７０ / ３６２ １.３４６８ / ２６６ １.１４２９ １.１８１８

ＧＡＣ ０.６１７１ / １６６ ０.６１３０ / １６０ ０.６５３２ / １２９ ０.８５７１ ０.８１８２

Ｇｌｕ / Ｅ
ＧＡＡ∗ １.３１４２ / ４３５ １.３２７２ / ４３６ １.２９７２ / ３２３ １.５６１０ １.０９０９

ＧＡＧ ０.６８５８ / ２２７ ０.６７２８ / ２２１ ０.７０２８ / １７５ ０.４３９０ ０.９０９１

Ｃｙｓ / Ｃ
ＴＧＴ∗ １.１５２８ / １３２ １.１３４２ / １３１ １.１２６６ / ８９ １.５０００ ０.９２３１

ＴＧＣ ０.８４７２ / ９７ ０.８６５８ / １００ ０.８７３４ / ６９ ０.５０００ １.０７６９

Ａｒｇ / Ｒ

ＣＧＴ∗ １.０９４１ / １８６ １.１２０９ / １９０ １.０９７８ / １４４ １.３５４８ １.１６１３

ＣＧＣ ０.５７６５ / ９８ ０.５６６４ / ９６ ０.６５５７ / ８６ ０.４８３９ ０.６７７４

ＣＧＡ １.１６４７ / １９８ １.１８５８ / ２０１ １.１４３６ / １５０ １.０６４５ １.２５８１

ＣＧＧ ０.７６４７ / １３０ ０.７３１６ / １２４ ０.７１６６ / ９４ １.１６１３ ０.５８０６

ＡＧＡ １.５３５３ / ２６１ １.５３９８ / ２６１ １.４９４３ / １９６ １.１６１３ １.３５４８

ＡＧＧ ０.８６４７ / １４７ ０.８５５５ / １４５ ０.８９２０ / １１７ ０.７７４２ ０.９６７７

Ｇｌｙ / Ｇ

ＧＧＴ １.１４４６ / ２８９ １.１５３５ / ２９３ １.０８４１ / ２０３ １.０６６７ １.２３０８

ＧＧＣ ０.６０５９ / １５３ ０.５９８４ / １５２ ０.６１９５ / １１６ ０.０８８９ ０.５１２８

ＧＧＡ∗ １.３９４１ / ３５２ １.４０１６ / ３５６ １.４３６６ / ２６９ ２.４０００ １.４３５９

ＧＧＧ ０.８５５４ / ２１６ ０.８４６５ / ２１５ ０.８５９８ / １６１ ０.４４４４ ０.８２０５

Ｐｈｅ / Ｆ
ＴＴＴ∗ １.１６３８ / ５４７ １.１６４５ / ５４５ １.１５１４ / ３６５ １.２９４１ １.１４２９

ＴＴＣ ０.８３６２ / ３９３ ０.８３５５ / ３９１ ０.８４８６ / ２６９ ０.７０５９ ０.８５７１

Ｍｅｔ / Ｍ ＡＴＧ １.００００ / ３８０ １.００００ / ３７７ １.００００ / ２４２

Ｔｒｐ / ｗ ＴＧＧ １.００００ / ２４７ １.００００ / ２３５ １.００００ / １８１

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

３　 讨论

研究证实ꎬ 同义的三联体密码子通常不被随机

使用ꎬ 产生这种偏好性的主要动力是自然选择和突

变[６]ꎮ 密码子使用模式及影响其多样性的各种因

素的研究ꎬ 是了解基因组进化和生物体适应生境的

基础[２８－３０]ꎮ 植物线粒体基因组密码子偏好性分析

对于研究其 ｍｔＤＮＡ 的遗传规律、 系统发育关系和

进化等具有重要意义ꎬ 以往对植物密码子使用偏性

的研究主要集中于核基因组和叶绿体基因组水

平[１９ꎬ ２０ꎬ ２７]ꎮ 本研究对普通野生稻线粒体基因组的

密码子使用偏性进行分析ꎬ 综合碱基组成、 ＰＲ２￣
ｐｌｏｔ 分析、 中性绘图和对应性分析的结果ꎬ 推断自

然选择和突变共同影响其密码子使用偏性的形成ꎮ
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本研究结果与 Ｚｈｏｕ 等[３１] 对小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉ￣
ｖｕｍ Ｌ.)、 玉米 (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)、 拟南芥 (Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)、 烟草 (Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)、 小立碗藓 ( Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ
(Ｈｅｄｗ.) Ｂｒｕｃｈ ＆ Ｓｃｈｉｍｐ.) 和地钱 (Ｍａｒｃｈａｎｔｉａ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ Ｌ.)等 ６ 种植物线粒体基因组密码子偏

性的特征分析结果一致ꎮ ＲＳＣＵ 值、 ＰＲ２￣ｐｌｏｔ 分

析和中性绘图分析结果在普通野生稻、 粳稻和籼稻

之间并无显著差异ꎮ 表明这 ３ 种稻属植物线粒体基

因组密码子使用偏好性差异较小ꎬ 其在密码子使用

模式上并无显著差别ꎮ 这一结果也暗示了稻属不同

物种线粒体基因组密码子使用的同质性ꎮ
刘庆坡等[２０]通过对日本晴叶绿体全基因组的

分析ꎬ 确定了 ＴＧＴ 和 ＧＡＡ 等粳稻叶绿体基因组的

１２ 个最优密码子ꎬ 本研究所确定的普通野生稻线

粒体基因组最优密码子中有 ９ 个与之相同ꎮ 稻属植

物线粒体基因组和叶绿体基因组最优密码子的一致

性ꎬ 可能与其趋同进化有关ꎮ 而刘庆坡等[１９] 在籼

稻 ９３１１ 全基因组中确定的 ２５ 个最优密码子中ꎬ
仅有 ６ 个同为普通野生稻线粒体基因组最优密码

子ꎬ 提示水稻的核基因组和线粒体基因组具有不同

的密码子使用偏好性ꎮ 本研究未发现普通野生稻细

胞质雄性不育相关基因 ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 在其密码子使

用偏性上的特殊性ꎮ 就密码子偏性而言ꎬ 表明

ＣＷ￣ｏｒｆ３０７ 具有与其线粒体基因组共同进化的

特征ꎮ
本研究确定的野生稻线粒体基因组 ２１ 个最优

密码子多以 Ａ 或 Ｔ 结尾ꎮ 值得注意的是ꎬ 小麦、
玉米、 拟南芥、 烟草、 小立碗藓和地钱等物种的最

优密码子也更倾向于以 Ａ 或 Ｔ 结尾[３１ꎬ ３２]ꎮ 水稻叶

绿体基因组最优密码子大多也均以 Ａ 或 Ｔ 结

尾[１９ꎬ ２８]ꎬ 这似乎也是稻属植物核外遗传信息表达

系统趋同进化的表现ꎮ 普通野生稻线粒体基因组的

这一特征也可能为其内共生进化方式提供了一定的

佐证ꎮ 这些密码子偏好性与翻译水平显著相关ꎬ 对

从分子水平研究植物进化机制时的简并引物设计、
点突变的引入等具有重要的参考意义ꎮ 本研究也为

通过比较水稻核基因、 线粒体基因和叶绿体基因密

码子使用模式的差异来预测未知蛋白的亚细胞定位

提供了参考信息ꎮ
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２３９.
[ ８ ] 　 Ｓｏｎｇ Ｈꎬ Ｇａｏ Ｈꎬ Ｌｉｕ Ｊꎬ Ｔｉａｎ Ｐꎬ Ｎａｎ Ｚ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓꎬ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ Ａｒａｃｈｉｓ ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ

ａｎｄ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａëｎｓｉｓ ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ[Ｊ] . Ｓｃｉ Ｒｅｐꎬ ２０１７ꎬ ７(１):

１４８５３.
[ ９ ] 　 Ｃｌéｍｅｎｔ Ｙꎬ Ｓａｒａｈ Ｇꎬ Ｈｏｌｔｚ Ｙꎬ Ｈｏｍａ Ｆꎬ Ｐｏｉｎｔｅｔ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｆｏｒｃｅｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｍｅｓ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１７ꎬ １３ ( ５ ):
ｅ１００６７９９.

[１０] 　 Ｏｌｅｊｎｉｃｚａｋ Ｍꎬ Ｕｈｌｅｎｂｅｃｋ ＯＣ. ｔＲＮＡ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｔｈａｔ ｈａｖｅ
ｃｏｅｖｏｌｖｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ａｎｔｉｃｏｄｏｎ ｔｏ ｅｎｓｕｒｅ ｕｎｉｆｏｒｍ ａｎｄ ａｃ￣

ｃｕｒａｔｅ ｃｏｄｏｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｅꎬ ２００６ꎬ ８８(８):
９４３－９５０.

[１１] 　 Ｇｕ Ｗꎬ Ｚｈｏｕ Ｔꎬ Ｍａ Ｊꎬ Ｓｕｎ Ｘ. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ Ｅｓｃｈｅ￣

ｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ａｎｄ Ｈｏｍｏ ｓａｐｉｅｎｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ ２００４ꎬ ７３
(２): ８９－９７.

[１２] 　 Ｆｉｃｋｅｔｔ ＪＷ. Ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ＤＮＡ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ[ Ｊ ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ １９８２ꎬ １０: ５３０３ －

５３１８.
[１３] 　 Ｇｕａｌｂｅｒｔｏ ＪＭꎬ Ｎｅｗｔｏｎ ＫＪ. Ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ:

ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｍｕｔａｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ

Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１７ꎬ ６８: ２２５－２５２.
[１４] 　 Ｌｉｂｅｒａｔｏｒｅ ＫＬꎬ Ｄｕｋｏｗｉｃ￣Ｓｃｈｕｌｚｅ Ｓꎬ Ｍｉｌｌｅｒ ＭＥꎬ Ｃｈｅｎ Ｃꎬ

Ｋｉａｎｉａｎ ＳＦ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ ] . Ｆｒｅｅ Ｒａｄｉｃ Ｂｉｏｌ Ｍｅｄꎬ ２０１６ꎬ
１００: ２３８－２５６.

[１５] 　 Ｃｕｒｏｌｅ ＪＰꎬ Ｋｏｃｈｅｒ ＴＤ. Ｍｉｔｏｇｅｎｏｍｉｃｓ: ｄｉｇｇｉｎｇ ｄｅｅｐｅｒ
ｗｉｔｈ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ [ Ｊ ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｅｃｏｌ

Ｅｖｏｌꎬ １９９９ꎬ １４(１０): ３９４－３９８.
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[１６] 　 Ｌｉａｎｇ Ｘꎬ Ｔｉａｎ Ｘꎬ Ｌｉｕ Ｗꎬ Ｗｅｉ Ｔꎬ Ｗａｎｇ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａ￣

ｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉ￣

ｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ ｓｅｎｓｕ ｌａｔｏ: ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｆｕｎｇａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｄｉｖｅｒｓｅ

ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１７ꎬ １８(１): １７１.

[１７] 　 Ｆｕｊｉｉ Ｓꎬ Ｋａｚａｍａ Ｔꎬ Ｙａｍａｄａ Ｍꎬ Ｔｏｒｉｙａｍａ Ｋ. Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ

ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ

ｔｗｏ ｎｅｗｌｙ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｒｉｃｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ ｗｉｔｈ

ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏ￣

ｍｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ １１: ２０９.

[１８] 　 陈乐天ꎬ 刘耀光. 水稻野败型细胞质雄性不育的发现利用与

分子机理[Ｊ] . 科学通报ꎬ ２０１６ꎬ ６１(３５): ３８０４－３８１２.

Ｃｈｅｎ ＬＴꎬ Ｌｉｕ ＹＧ. Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙꎬ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ＣＭＳ￣ＷＡ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｂｕｌ￣

ｌｅｔｉｎꎬ ２０１６ꎬ ６１(３５): ３８０４－３８１２.

[１９] 　 刘庆坡ꎬ 谭军ꎬ 薛庆中. 籼稻品种 ９３￣１１ 同义密码子的使用

偏性[Ｊ] . 遗传学报ꎬ ２００３ꎬ ３０(４): ３３５－３４０.

Ｌｉｕ ＱＢꎬ Ｔａｎ Ｊꎬ Ｘｕｅ ＱＺ. Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ

ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｃｕｌｔｉｖａｒ ９３￣１１ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｓｐ. ｉｎｄｉｃａ) [ Ｊ] .

Ａｃｔａ Ｇｅｎｅｔｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ ２００３ꎬ ３０(４): ３３５－３４０.

[２０] 　 刘庆坡ꎬ 薛庆中. 粳稻叶绿体基因组的密码子用法[Ｊ] . 作物

学报ꎬ ２００４ꎬ ３０(１２): １２２０－１２２４.

Ｌｉｕ ＱＰꎬ Ｘｕｅ ＱＺ. Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ

ｏｆ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｓｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ) [ Ｊ] . Ａｃｔａ ａｇｒｏ￣

ｎｏｍｉｃａ ｓｉｎｉｃａꎬ ２００４ꎬ ３０(１２): １２２０－１２２４.

[２１] 　 Ｔｉａｎ Ｘꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｊꎬ Ｈｕ Ｓꎬ Ｙｕ Ｊ. Ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅ￣

ｎｏｍｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００６ꎬ １４０

(２): ４０１－４１０.

[２２] 　 Ｎｏｔｓｕ Ｙꎬ Ｍａｓｏｏｄ Ｓꎬ Ｎｉｓｈｉｋａｗａ Ｔꎬ Ｋｕｂｏ Ｎꎬ Ａｋｉｄｕｋｉ Ｇꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)

ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅ: ｆｒｅｑｕｅｎｔ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｃｑｕｉｓｉ￣

ｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｓｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] .

Ｍｏｌ Ｇｅｎｅｔ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２００２ꎬ ２６８(４): ４３４－４４５.

[２３] 　 Ｐｕｉｇｂｏ Ｐꎬ Ｂｒａｖｏ ＩＧꎬ Ｇａｒｃｉａ￣Ｖａｌｌｖｅ Ｓ. ＣＡＩｃａｌ: ａ ｃｏｍｂｉｎｅｄ

ｓｅｔ ｏｆ ｔｏｏｌｓ ｔｏ ａｓｓｅｓｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｂｉｏｌ Ｄｉ￣

ｒｅｃｔꎬ ２００８ꎬ ３: ３８.

[２４] 　 Ｓｕｅｏｋａ Ｎ. Ｔｗｏ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ＤＮＡ ｂａｓｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ: Ｇ ＋ Ｃ

ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ￣ｃｏｕｐｌｅｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｉｎｔｒａ￣ｓｔｒａｎｄ

ｒｕｌｅ ｏｆ Ａ ＝ Ｔ ａｎｄ Ｇ ＝ Ｃ[ Ｊ] . Ｊ Ｍｏｌ Ｅｖｏｌꎬ １９９９ꎬ ４９(１):

４９－６２.

[２５] 　 Ｓｕｅｏｋａ Ｎ. Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ａｎｄ ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏ￣

ｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ １９８８ꎬ ８５

(８): ２６５３－２６５７.

[２６] 　 Ｍａｒｉａ Ｄꎬ Ｅｒｍｏｌａｅｖａ. Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ｂａｃ￣

ｔｅｒｉａ[Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｉｓｓｕｅｓ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ ２００１ꎬ ３(４): ９１－９７.

[２７] 　 Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｘｉｎｇ Ｈꎬ Ｙｕａｎ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｘꎬ Ｓａｅｅｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅ￣

ｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓｅ￣

ｑｕｅｎｃｅｄ ｃｏｔｔｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１８ꎬ １３(３):

ｅ０１９４３７２.

[２８] 　 Ｍａｚｕｍｄａｒ Ｐꎬ Ｂｉｎｔｉ Ｏｔｈｍａｎ Ｒꎬ Ｍｅｂｕｓ Ｋꎬ Ｒａｍａｋｒｉｓｈｎａｎ

Ｎꎬ Ａｎｎ Ｈａｒｉｋｒｉｓｈｎａ Ｊ. Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｎｄ ｃｏｄｏｎ ｐａｉｒ ｐａｔ￣

ｔｅｒｎｓ ｉｎ ｎｏｎ￣ｇｒａｓｓ ｍｏｎｏｃｏｔ ｇｅｎｏｍｅｓ[Ｊ] . Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ ２０１７ꎬ

１２０(６): ８９３－９０９.

[２９] 　 Ｎａｉｒ ＲＲꎬ Ｎａｎｄｈｉｎｉ ＭＢꎬ Ｓｅｔｈｕｒａｍａｎ Ｔꎬ Ｄｏｓｓ Ｇ. Ｍｕｔａｔｉｏｎａｌ

ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｉｃｔａｔｅｓ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｉｎ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ

ｕｎｉｃｅｌｌｕｌａｒ α￣ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｅｓｃｅｎｄａｎｔ Ｐａｕｌｉｎｅｌｌａ ｃｈｒｏｍａ￣

ｔｏｐｈｏｒａ ａｎｄ β￣ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｅｌｏｎｇａｔｕｓ

ＰＣＣ６３０１[Ｊ] . Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｐｌｕｓꎬ ２０１３ꎬ ２: ４９２.

[３０] 　 Ｋａｎｎａｕｊｉｙａ ＶＫꎬ Ｒａｓｔｏｇｉ ＲＰꎬ Ｓｉｎｈａ ＲＰ. ＧＣ ｃｏｎｓｔｉｔｕｅｎｔｓ

ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｄｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ

ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｈｙｃｏｂｉｌｉｐｒｏｔｅｉｎｓ[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ ２０１４ꎬ ５４６(２):

１６２－１７１.

[３１] 　 Ｚｈｏｕ Ｍꎬ Ｌｉ Ｘ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔ￣

ｔｅｒｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｏｍｅｓ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ

Ｒｅｐꎬ ２００９ꎬ ３６(８): ２０３９－２０４６.

[３２] 　 Ｚｈａｎｇ ＷＪꎬ Ｚｈｏｕ Ｊꎬ Ｌｉ ＺＦꎬ Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｇｕ Ｘꎬ Ｚｈｏｎｇ Ｙ.

Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｍｏｎｇ ｍｉ￣

ｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｎｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ

ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ. [Ｊ] . Ｊ Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２００７ꎬ ４９ (２): ２４６－

２５４.
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