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摘　 要: 为了解香樟基因密码子偏好性ꎬ该文以 ＮＣＢＩ 网站中香樟转录组数据为材料ꎬ利用生物信息学手段

评价转录组数据质量ꎬ选取高质量数据的转录组ꎬ去除低质量序列ꎬ组装转录组ꎬ预测基因结构ꎬ再利用自编

ｐｅｒｌ 脚本提取以 ＡＵＧ 开头的基因序列 ３７ Ｍｂ 序列 ３４ ９３１ 个基因ꎬ进一步利用 ＣｏｄｏｎＷ 分析基因密码子偏好

性ꎮ 结果表明:ＧＣ 含量的变化范围为 ０.２７３ ~ ０.７４２ꎬ均值为 ０.４５２ꎻＥＮＣ 的范围为 ２６. ２９ ~ ６１. ００ꎬ均值为

５２.７６ꎻＣＡＩ 的范围为 ０.０６４~ ０.４０１ꎬ均值为 ０.１９９ꎻＲＳＣＵ 值大于 １ 的密码子数目为 ２７ 个ꎬ其中以 Ｕ 或 Ａ 结尾

的有 ２２ 个ꎻ中性分析表明ꎬ小部分基因在对角线上ꎬ大多数基因偏离对角线ꎻＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析表明小部分基因

在标准曲线上ꎬ大多数基因偏离标准曲线ꎮ 上述研究结果表明ꎬ香樟基因的密码子偏好性比较弱ꎬ密码子常

以 Ａ / Ｕ 结尾ꎻ突变和选择两者都在密码子偏好中起作用ꎬ而选择作用更大ꎻ最终确定了 ＧＵＵ、ＣＡＧ、ＧＡＡ、
ＵＣＵ、ＧＣＵ、ＧＧＵ 为最优密码子ꎬ通过对目标基因密码子的校正ꎬ提高表达效率ꎬ从而为利用基因工程技术改
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　 　 香樟(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ)是樟科樟属的
一种常绿大乔木ꎬ为我国国家二级保护植物ꎬ广泛
分布于我国南方及西南各省(中国科学院中国植
物志编辑委员会ꎬ１９８２)ꎮ 香樟的木材是良好的建
筑用材ꎬ其根、枝叶、木材和种子均可提取樟脑和
樟油ꎬ用途十分广泛ꎬ具有很高的应用价值ꎮ

香樟群体及个体间均存在较大遗传变异ꎮ 根
据樟油化学成分差异ꎬ香樟可分为本樟、芳樟和油
樟(中国科学院中国植物志编辑委员会ꎬ１９８２)ꎻ从
外部表型上看ꎬ材用和油用樟树木材构造存在差
异(王军锋等ꎬ２０１９)ꎬ不同化学型油用樟树叶片解
剖结构和抗旱性也存在差异(王坤等ꎬ２０１９)ꎬ从内

部遗传物质上看ꎬ等位基因也存在较大差异(刘
爽ꎬ２０１９)ꎮ 丰富的遗传变异为香樟的定向遗传改
良提供了良好的资源ꎮ 遗传改良通常利用杂交等
传统的方法开展ꎬ然而这些方法存在周期长、成本
高、盲目性大等不足ꎮ 而分子育种能有效克服这
些缺点成为现代育种的重要手段ꎮ

尽管香樟的分子研究起步较迟ꎬ但已有一些
报道ꎮ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. (２０１５)利用同源克隆的方法克隆
了香樟 ＣｃＢＢＭꎬ并进行了转化验证ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.
(２０１８)利用转录组对香樟萜类生物合成基因开展
了鉴定分析ꎻ另外ꎬ研究人员对香樟不同化学成分
合作途径的关键基因 ＣｃＨＭＧＲｓ(郑汉等ꎬ２０２０ａ)、
ＣｃＰＭＫ(郑汉等ꎬ２０２０ｂ)及 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类抗病基因
家族开展克隆和部分功能分析的工作(郑永杰等ꎬ
２０１８)ꎻ同时施雪萍(２００９)和陈甘明(２０１４)先后
建立了香樟体细胞再生体系并成功将 Ｂａｒｎａｓｅ、
ＰａＦＴ、ＣＢＦ３ 和 ＤＲＥＢ１ 等基因转入香樟ꎬ为香樟不
同成分的合成、抗逆机理探索和遗传改良奠定基

础ꎮ 基因工程育种是分子育种的重要方法之一ꎬ
具有周期短、效率高、目标明确等优点(王关林和
方宏筠ꎬ２０１４)ꎮ 密码子指导氨基酸的合成(Ｋｒｅｂｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 不同的密码子对基因的表达和功
能产生较大影响(Ｈｅｒｓｈｂｅｒｇ ＆ Ｐｅｔｒｏｖꎬ ２００８ꎻ Ｚｈｏｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 不同物种密码子偏好性存在较大

差异(陆育生等ꎬ２０１８)ꎬ了解香樟基因的密码子偏
好性ꎬ对利用基因工程技术培育香樟新品种具有
十分重要的作用ꎮ 因此ꎬ本文分析香樟转录组基
因密码子偏好性ꎬ确定最优密码子ꎬ从而为利用基

因工程改良香樟奠定坚实基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

从 ＮＣＢＩ 网 站 中 下 载 ６ 个 ＳＲＲ６４３６１５５、
ＳＲＲ６４３６１５６、ＳＲＲ８３１６４３８、ＳＲＲ６４３６０１０、ＳＲＲ６４３６０１１、
ＳＲＲ６３７４６７１ 香樟转录组测序的结果ꎮ 本文利用
ＦａｓｔＱＣ 检测转录组的序列质量ꎬ筛选数据质量较高
的转录组为材料ꎬ再利用 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ 修剪去除低
质量的序列和接头ꎮ 在此基础上利用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 对转
录组进行组装ꎬ利用 ＴｒａｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 预测基因结构ꎮ
提取以 ＡＵＧ 开头的基因用于本文的后续分析ꎮ
１.２ 数据分析

１.２.１ 密码子偏好参数估计 　 以所选的编码蛋白
基因为研究对象ꎬ采用 ＣｏｄｏｎＷ １.４.２ 软件分析密
码子偏好性的参数:有效密码子数目(ＥＮＣ)、密码
子适应指数(ＣＡＩ)、密码子偏好性指数( ＣＢＩ)、最
优密码子使用频率(Ｆｏｐ)、基因表达的蛋白质疏水
性(Ｇｒａｖｙ)和芳香族氨基酸的频率(Ａｒｏｍｏ)及密码
子不同位置碱基的比例(ＧＣ１、ＧＣ２ 和 ＧＣ３ 分别代
表第一位、第二位和第三位密码子的 ＧＣ 含量ꎬ
ＧＣ３ｓ 表示第三位同义密码子的 ＧＣ 含量)ꎮ
１.２.２ 中性绘图分析　 为了初步摸索对密码子偏好
性的影响因素ꎬ中性绘图根据 ＧＣ１ 和 ＧＣ２ 均值记为
ＧＣ１２ꎬ其作为纵坐标ꎬＧＣ３ 作为横坐标ꎬ用基因散点
图的方式进行作图ꎮ 根据基因所在位置与对角线
的关系从而判断影响基因密码子偏好性的因素ꎮ
１.２.３ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图　 为进一步了解造成密码子偏
好的原因ꎬ本文以 ＥＮＣ 为纵坐标ꎬ以 ＧＣ３ｓ 为横坐
标建立坐标系ꎬ根据基因坐落的位置作散点图ꎮ
再利用方程添加其理论标准曲线ＥＮＣｅｘｐ ＝ ２＋ＧＣ３ｓ＋

２９
ＧＣ３ｓ２＋(１－ＧＣ３ｓ) ２ ꎬ 并 计 算 ＥＮＣＲａｔｉｏ ＝

ＥＮＣｅｘｐ－ＥＮＣｏｂｓ

ＥＮＣｅｘｐ
ꎮ 根据散点图及 ＥＮＣ 比值的结果

推断造成密码子偏好的原因ꎮ
１.２.４ 最佳密码子确定 　 为了确定最优密码子ꎬ本
文以 ＣＡＩ 密码子偏好性参数为标准对参试基因进
行排序ꎬ分别从高低两端取总数的 １％建立高表达
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库和低表达库ꎬ并以高表达库的 ＲＳＣＵ 与低表达库
的对应的 ＲＳＣＵ 的差值为 ΔＲＳＣＵꎬ以 ΔＲＳＣＵ 大于
０.０８ 且 ＲＳＣＵ 大于 １ 的密码子为最优密码子ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 香樟转录组选取

为了准确分析香樟密码子偏好性ꎬ本文从
ＮＣＢＩ 中下载了 ６ 个香樟转录组测序的结果ꎮ 但由
于许多转录组没有明确注明转录组的组织ꎬ或者
对转录测序质量比较差的结果进行剔除ꎬ最后只
剩下 ＳＲＲ６４３６１５５ 一个转录组用作本文的实验数
据ꎮ 该转录组数据量为 ９.７ Ｇꎮ 利用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 组装
转录组后得到 ３０５ Ｍｂ 序列ꎬ利用 ｃｄ￣ｈｉｔ￣ｅｓｔ 命令以
默认参数进一步延伸得到 ２２９ Ｍｂꎮ 在此基础上ꎬ
利用 ＴｒａｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 将转录组序列与 Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ 和
ｐｆａｍ￣Ａ 数据库同源比对后得到 ５４ Ｍｂ 数据ꎮ 利用
自编 ｐｅｒｌ 脚本提取以 ＡＵＧ 开头的 ３７ Ｍｂ 基因序列
用于后续分析ꎮ
２.２ 密码子偏好性参数

本文利用 ＣｏｄｏｎＷ 软件(ｈｔｔｐｓ: / / ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ.ｎｅｔ /
ｐｒｏｊｅｃｔｓ / ｃｏｄｏｎｗ / )计算所有参试基因密码子偏好性
参数ꎮ 由表 １ 可知ꎬ密码子不同位置碱基的 ＧＣ 含
量差异较大ꎬ第一位、第二位和第三位密码子 ＧＣ
含量的变化范围分别为 ０. ２４５ ~ ０. ９１３、０. １７９ ~
０.８５８和 ０.１０８ ~ ０.９３９ꎬ均值分别为 ０.５１１、０.４０８ 和
０.４３４ꎻ总 ＧＣ 含量的变化范围为 ０.２７３ ~ ０.７４２ꎬ均
值为 ０. ４５２ꎻ ＣＡＩ 的范围为０.０６４ ~ ０. ４０１ꎬ均值为
０. １９９ꎻ ＣＢＩ 的 范 围 为 － ０. ５１３ ~ ０.３６４ꎬ 均 值 为
－０.０５６ꎻＦｏｐ 的范围为 ０.１５３ ~ ０.６３４ꎬ均值为０.３８４ꎻ
Ｇｒａｖｙ 的范围为－２.７４７ ~ １.４３６ꎬ均值为－０.２５９ꎻ其
氨基酸长度变化范围 ８６ ~ ４７６ ５ꎬ均值为 ３６６ꎻ
Ａｒｏｍｏ 的变化范围为 ０.０００ ~ ０.３２４ꎬ均值为 ０.０８５ꎮ
ＥＮＣ 的范围为 ２６. ２９ ~ ６１. ００ꎬ均值 为 ５２.７６ꎬ在
３４ ９３１基因中ꎬ有 ８０ 个基因的 ＥＮＣ 小于 ３５( Ｊｉａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ其余基因的 ＥＮＣ 均大于 ３５ꎬ这说明
香樟转录组中只有极少数基因偏好性较强ꎬ绝大
多数基因的偏好性较弱ꎬ甚至有些基因没有密码
子偏好性ꎮ

密码子偏好性参数相关性分析结果(表 ２)表
明ꎬＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３ｓ 与其余参数都呈极显著相关ꎻ
ＧＣ３ 除与 Ｇｒａｖｙ 不相关外ꎬ与其他参数均显著相
关ꎮ 上述说明基因的碱基组成对密码子偏好性参
数存在一定影响ꎮ 基因长度(Ｎ)与基因不同位置
的碱基含量极显著相关ꎬＧＣ１、ＧＣ２ 及 ＧＣ３ 的相关
系数从 ０.１４５ 到－０.１０３ꎬ说明基因越长ꎬＧＣ１ 越高ꎬ

ＧＣ３ 越低ꎮ 基因长度与 ＣＡＩ 无显著相关ꎻ尽管基
因长度与密码子偏好性参数 ＣＢＩ、Ｆｏｐ、ＥＮＣ 为极显
著相关ꎬ但其相关系数极低ꎬ说明基因长度对密码
子偏好影响不大ꎮ

ＲＳＣＵ 分析结果(表 ３)表明ꎬＲＳＣＵ 值大于 １
的密码子数目为 ２７ 个ꎬ其中以 Ｕ 结尾的有 １４ 个ꎬ
以 Ａ 结尾的有 ８ 个ꎬ以 Ｇ 结尾的有 ５ 个ꎻ以 Ａ 或 Ｕ
结尾的密码子占 ８１.４８％ꎮ
２.３ 中性绘图

香樟叶片转录组基因中性绘图结果(图 １)表
明ꎬＧＣ１２ 的变化范围为 ０.２７１ ~ ０.７５９ꎬＧＣ３ 变化范
围为 ０.１０８~０.９３９ꎮ 图 １ 中代表基因的点有一些落
在对角线上ꎬ有更多的点偏离对角线ꎬＧＣ１２ 与 ＧＣ３
的相关性不显著ꎮ 上述结果综合表明香樟转录组
基因密码子偏好性同时受到突变和选择的作用ꎮ
２.４ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图

以 ＥＮＣ 作为 ｙ 轴ꎬ以 ＧＣ３ｓ 作为 ｘ 轴ꎬ开展
ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 绘图ꎮ 将参试基因都布置于该坐标系ꎬ
ＧＣ３ｓ 分布于 ０.０７７~０.９３７ 之间ꎬ代表基因的点有的
着落在标准曲线的上方ꎬ有的着落在标准曲线的下
方及另外一部分在标准曲线上(图 ２)ꎮ 为了进一步
分析基因分布的具体情况ꎬ本文分析了 ＥＮＣ 比值的
频率分布(表 ４)ꎬ３２％的基因分布于－０.０５ ~ ０.０５ 之
间ꎬ５４.９９％的基因分布于 ０.０５ ~ ０.１５ 之间ꎬ１.６６％分
布于－０.１５~ －０.０５ 之间ꎬ９.６２％分布于 ０.１５~０.２５ 之
间ꎬ１.６７％分布于０.２５ ~ ０.５ 之间ꎮ 说明突变在香樟
叶片转录组基因偏好性形成过程中起重要作用ꎬ而
选择的作用更大ꎮ
２.５ 最优密码子

按照基因密码子偏好性参数 ＣＡＩ 数值大小进
行排序ꎬ从两端分别取 １％的基因分别建立高表达
库和低表达库ꎬ再分别计算两个库的 ＲＳＣＵꎬ进一
步计算 ΔＲＳＣＵꎮ ６４ 个密码子中ꎬ有 ２５ 个密码子
的 ΔＲＳＣＵ 大于 ０.０８ꎬ其中以 Ｇ 结尾的有 ３ 个ꎬ以
Ｃ 结尾的有 １５ 个ꎬ以 Ａ 结尾的有 ２ 个ꎬ以 Ｕ 结尾
的有 ５ 个ꎮ 结合表 ３ 中 ＲＳＣＵ 大于 １ 的高频密码
子与表 ５ 中标星号的高表达密码子ꎬ从而确定最
优密码子ꎮ 最终确定香樟叶片转录组基因中有 ６
个最 优 密 码 子 分 别 为 ＧＵＵ、 ＣＡＧ、 ＧＡＡ、 ＵＣＵ、
ＧＣＵ、ＧＧＵꎬ其中 ５ 个密码子以 Ａ 或 Ｕ 结尾ꎬ另外 １
个以 Ｇ 结尾ꎮ

３　 讨论与结论

本文以测序质量较高转录组数据为材料研究
香樟密码子偏好性ꎮ 在转录组数据组装、 延伸去
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表 １　 密码子偏好性参数变化范围
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒａｎｇｅ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

最小值
Ｍｉｎ.

最大值
Ｍａｘ.

均值
Ａｖｅｒａｇｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

最小值
Ｍｉｎ.

最大值
Ｍａｘ.

均值
Ａｖｅｒａｇｅ

ＧＣ１ ０.２４５ ０.９１３ ０.５１１ ＥＮＣ ２６.２９ ６１.００ ５２.７６
ＧＣ２ ０.１７９ ０.８５８ ０.４０８ ＧＣ３ｓ ０.０７７ ０.９３７ ０.４１２
ＧＣ３ ０.１０８ ０.９３９ ０.４３４ ＧＣ ０.２７３ ０.７４２ ０.４５２
ＣＡＩ ０.０６４ ０.４０１ ０.１９９ Ｌ＿ｓｙｍ ８３ ４ ５８６ ３５１.８８５
ＣＢＩ －０.５１３ ０.３６４ －０.０５６ Ｌ＿ａａ ８６ ４ ７６５ ３６６
Ｆｏｐ ０.１５３ ０.６３４ ０.３８４ Ｇｒａｖｙ －２.７４７ １.４３６ －０.２５９

Ａｒｏｍｏ ０.０００ ０.３２４ ０.０８５

表 ２　 密码子偏好性参数间的相关性
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｂｉａｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＣＡＩ ＣＢＩ Ｆｏｐ ＥＮＣ ＧＣ３ｓ ＧＣ Ｎ Ｇｒａｖｙ

ＧＣ２ ０.１７２∗∗

ＧＣ３ ０.１８５∗∗ ０.１００∗∗

ＣＡＩ ０.１７６∗∗ －０.０９６∗∗ ０.１６６∗∗

ＣＢＩ ０.１５０∗∗ ０.１７３∗∗ ０.５０８∗∗ ０.６０５∗∗

Ｆｏｐ ０.１４３∗∗ ０.２１０∗∗ ０.４７８∗∗ ０.６９８∗∗ ０.９６２∗∗

ＥＮＣ ０.０６０∗∗ －０.４５∗∗ ０.０６６∗∗ ０.００２ ０.０４９∗∗ ０.０３７∗∗

ＧＣ３ｓ ０.２１２∗∗ ０.１１３∗∗ ０.９９４∗∗ ０.１７９∗∗ ０.５２１∗∗ ０.４９４∗∗ ０.０６５∗∗

ＧＣ ０.５９９∗∗ ０.５５５∗∗ ０.７８５∗∗ ０.１４２∗∗ ０.４７３∗∗ ０.４６５∗∗ ０.０４８∗∗ ０.７９８∗∗

Ｎ ０.１４５∗∗ ０.０２３∗∗ －０.１０３∗∗ ０ －０.０３７∗∗ －０.０２４∗∗ ０.０３６∗∗ －０.０９４∗∗ －０.０１４∗∗

Ｇｒａｖｙ －０.２２２∗∗ －０.１２２∗∗ ０ －０.０９４∗∗ ０.０７９∗∗ －０.１０２∗∗ ０.０３１∗∗ －０.０２５∗∗ －０.１４０∗∗ －０.０８８∗∗

Ａｒｏｍｏ －０.４５１∗∗ －０.２０１∗∗ ０.０１６∗∗ －０.００８ －０.０１３∗ －０.０５５∗∗ ０.０３９∗∗ －０.０２３∗∗ －０.２５５∗∗ －０.１５９∗∗ ０.４４２∗∗

　 注: ∗∗表示极显著水平ꎻ ∗表示显著水平ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ.

除冗余序列的基础上ꎬ利用 ＴｒａｓｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 结合
Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ 数据库和 ｐｆａｍ－Ａ 数据库的同源搜索大

大提高了捕捉功能开放阅读框 ( ｏｐｅｎｉｎｇ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅｗｏｒｋꎬ ＯＲＦ)的敏感性和准确性ꎬ同时确实也

可能存在一些操纵子和嵌合体ꎮ 然而在目前没有

香樟基因组的情况下ꎬ转录组基因密码子分析仍
然可以提供重要参考ꎮ

６４ 种密码子编码 ２０ 种氨基酸ꎬ其中 ３ 种终

止密码子ꎬ另有 ＡＵＧ 和 ＵＧＧ 分别只单独编码甲

硫氨酸和色氨酸ꎬ其余 ５９ 种密码子编码 １８ 种氨

基酸 ( 朱 圣 庚 和 徐 长 发ꎬ ２０１６ꎻ Ｋｒｅｂｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８) ꎮ １８ 种氨基酸中每种氨基酸至少有 ２ 种

密码子编码ꎬ最多的有 ６ 种密码子编码(Ｎｅｌｓｏｎ ＆
Ｃｏｘꎬ２０１７) ꎬ由于不同物种或同一物种不同基因

组利用不同密码子编码同一氨基酸(王鹏良等ꎬ
２０１８ꎬ２０１９ꎻ赖瑞联等ꎬ２０１９) ꎬ因此产生密码子
使用的偏好性ꎮ

香樟叶绿体基因组密码子偏好性报道表明其

密码子偏好性较弱(秦政等ꎬ２０１８)ꎬ本文中密码子

偏好性参数 ＥＮＣ 均值为 ５２.７６ꎬ大于叶绿体基因组

的 ＥＮＣꎬ表明香樟转录组基因密码子偏好性比叶
绿体更弱ꎬ也就是说在同一密码子中选择任意密

码子对翻译效率和蛋白功能影响较小ꎮ ＲＳＣＵ 分

析表明ꎬ香樟转录组基因密码子仍然偏向以 Ａ 或

Ｕ 结尾ꎮ 这与橄榄转录组密码子偏好性相似(赖

瑞联等ꎬ２０１９)ꎮ
密码子偏好受碱基组成、选择、突变、ｔＲＮＡ 丰

度、蛋白质长度、疏水性和脂肪族氨基酸含量的影

响ꎮ ＥＮＣ 几乎与所有的密码子参数极显著相关ꎬ
相关系数均低于 ０.１ꎬ与 ＧＣ２ 呈极显著相关ꎬ相关

系数为－０.４５ꎻ而另一密码子偏好性参数 ＣＡＩ 与不
同位置 ＧＣ 含量相关ꎬ与氨基酸长度相关性较小ꎬ
均说明密码子偏好性与碱基组成有关ꎬ氨基酸长

度相关性小ꎮ ＣＡＩ 与 ＣＢＩ 及 Ｆｏｐ 的紧密相关表明

基因选择高表达的密码子ꎮ 中性分析和 ＥＮＣ－ｐｌｏｔ
分析表明突变在密码子偏好形成中起作用ꎬ而选
择在这个过程中起更大作用ꎮ 本文筛选出 ６ 个香

樟基因最优密码子分别为 ＧＵＵ、ＣＡＧ、ＧＡＡ、ＵＣＵ、
ＧＣＵ、ＧＧＵꎮ 最优密码子的确定为利用基因工程

技术改良香樟奠定了坚实基础ꎮ
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表 ３　 密码子相对使用度
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ａｎａｌｙｓｉｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ 氨基酸

Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
密码子
Ｃｏｄｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

苯丙氨酸 Ｐｈｅ ＵＵＵ ３０４ １００ １.１３ 丝氨酸 Ｓｅｒ ＵＣＵ ３１１ ６４９ １.６１
ＵＵＣ ２３３ ３５０ ０.８７ ＵＣＣ １６６ １４０ ０.８６

亮氨酸 Ｌｅｕ ＵＵＡ １４７ ７５７ ０.７１ ＵＣＡ ２５７ ９９９ １.３３
ＵＵＧ ３００ ７５８ １.４５ ＵＣＧ ８９ １７１ ０.４６
ＣＵＵ ３０２ １６６ １.４５ 脯氨酸 Ｐｒｏ ＣＣＵ ２３３ ７７９ １.４８
ＣＵＣ １８６ ７４１ ０.９０ ＣＣＣ １０７ ０８０ ０.６８
ＣＵＡ １２１ ２４９ ０.５８ ＣＣＡ ２２４ ３４４ １.４２
ＣＵＧ １８８ ７７１ ０.９１ ＣＣＧ ６７ ８２１ ０.４３

异亮氨酸 Ｉｌｅ ＡＵＵ ３１２ １０３ １.３８ 苏氨酸 Ｔｈｒ ＡＣＵ ２０８ ４８８ １.３８
ＡＵＣ １９８ ３８１ ０.８８ ＡＣＣ １２６ ４４１ ０.８４
ＡＵＡ １６７ ３４９ ０.７４ ＡＣＡ ２０５ ７０３ １.３６

甲硫氨酸 Ｍｅｔ ＡＵＧ ３２２ ５８２ １.００ ＡＣＧ ６３ ４７７ ０.４２
缬氨酸 Ｖａｌ ＧＵＵ ３１８ ６６３ １.５３ 丙氨酸 Ａｌａ ＧＣＵ ３２５ ４９７ １.４９

ＧＵＣ １５３ ６１１ ０.７４ ＧＣＣ １６０ ９３４ ０.７４
ＧＵＡ １３２ ９５７ ０.６４ ＧＣＡ ３０１ ６５３ １.３８
ＧＵＧ ２２８ ９５３ １.１０ ＧＣＧ ８６ ７８０ ０.４０

酪氨酸 Ｔｙｒ ＵＡＵ ２１０ ４４２ １.２１ 半胱氨酸 Ｃｙｓ ＵＧＵ １２５ ８６５ １.０５
ＵＡＣ １３６ ３６９ ０.７９ ＵＧＣ １１４ ０３０ ０.９５

终止子 ＴＥＲ ＵＡＡ ９ ６１１ ０.９２ 终止子 ＴＥＲ ＵＧＡ １４ ０８２ １.３５
ＵＡＧ ７ ４８９ ０.７２ 色氨酸 Ｔｒｐ ＵＧＧ １６２ ７２６ １.００

组氨酸 Ｈｉｓ ＣＡＵ ２０８ ５４５ １.３２ 精氨酸 Ａｒｇ ＣＧＵ ９０ ４００ ０.７７
ＣＡＣ １０６ ６２６ ０.６８ ＣＧＣ ６９ ８５７ ０.５９

谷氨酰胺 Ｇｌｎ ＣＡＡ ２３４ ４２８ ０.９９ ＣＧＡ ８１ ９５０ ０.７０
ＣＡＧ ２４１ ４１８ １.０１ ＣＧＧ ７８ ０５６ ０.６６

天冬酰胺 Ａｓｎ ＡＡＵ ３３１ ９２６ １.２６ 丝氨酸 Ｓｅｒ ＡＧＵ １８５ ０４２ ０.９５
ＡＡＣ １９２ ８７３ ０.７４ ＡＧＣ １５４ ３１９ ０.８０

赖氨酸 Ｌｙｓ ＡＡＡ ３３９ ３９７ ０.９１ 精氨酸 Ａｒｇ ＡＧＡ ２０３ ７５６ １.７３
ＡＡＧ ４０９ １４６ １.０９ ＡＧＧ １８０ ６９２ １.５４

天冬氨酸 Ａｓｐ ＧＡＵ ４７５ ９９７ １.４０ 甘氨酸 Ｇｌｙ ＧＧＵ ２４２ ５７５ １.１４
ＧＡＣ ２０５ ８７４ ０.６０ ＧＧＣ １５７ ７２１ ０.７４

谷氨酸 Ｇｌｕ ＧＡＡ ４３２ ７４５ １.０４ ＧＧＡ ２６４ １２６ １.２５
ＧＡＧ ３９９ ６２２ ０.９６ ＧＧＧ １８４ ０４９ ０.８７

图 １　 香樟转录组基因中性绘图
Ｆｉｇ. １　 Ｎｅｕｔｒａｌ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ

Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

　 　 目前ꎬ香樟的转录组研究、重要基因分子克隆

正在迅猛开展ꎮ 香樟的遗传转化体系正逐步完善ꎮ
施雪萍(２００９)将 ＧＦＰ 基因转入香樟体细胞胚中ꎬ通
过绿色荧光检测、ＰＣＲ 检测和 Ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｂｌｏｔｔｉｎｇ 检测

证实了 ＧＦＰ 基因成功导入香樟基因组中ꎬ建立了相

图 ２　 香樟转录组基因 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ

Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

对完善的遗传转化体系ꎻ施雪萍(２００９)将 Ｂａｒｎａｓｅ
和 ＰａＦＴ 基因分别转入香樟基因组ꎬ 然而未对基因
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表 ４　 香樟叶片转录组基因 ＥＮＣ 比值频率分布
Ｔａｂｌｅ ４　 ＥＮＣ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ

Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

ＥＮＣ 范围
Ｒａｎｇｅ ｏｆ ＥＮＣ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ (％)

－０.２５~ －０.１５ ２２ ０.０６
－０.１５~ －０.０５ ５８０ １.６６
－０.０５~ ０.０５ １１ １７８ ３２.００

０.０５~ ０.１５ １９ ２０９ ５４.９９

０.１５~ ０.２５ ３ ３５９ ９.６２

０.２５~ ０.５０ ５８３ １.６７

转化的表型效应进行鉴定ꎻ王长宪(２００９)将沙冬
青抗寒基因 ＡｍＥＢＰ１ 和 ＡｍＧＳ 转入香樟基因组ꎬ并
通过抗寒能力测定表明ꎬ转基因植株的抗寒能力
有所提高ꎮ 然而施雪萍( ２００９)和王长宪( ２００９)
都没有对目的基因的密码子按照物种最优密码子
进行调整ꎮ Ｙｏｕｎｇ ＆ Ｐｕｒｔｏｎ (２０１６)报道了不适合
的遗传密码子在一定程度上降低或阻止转化目的
基因的表达ꎮ 按照密码子偏好性结果对转化目的
基因进行密码子的修饰能够大大促进基因表达ꎬ
提高目的基因的应用效果ꎮ 本研究的成果对利用
基因工程技术改良香樟具有重要的指导意义ꎮ

表 ５　 香樟转录组基因最优密码子分析
Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密
码子
Ｃｏｄｏｎ

低表达库
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｅｎｅｓ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

高表达库
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｅｎｅｓ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ
氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密
码子
Ｃｏｄｏｎ

低表达库
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｅｎｅｓ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

高表达库
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｇｅｎｅｓ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

ΔＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ １ ３８４ １.３２ １ ０９５ ０.６８ －０.６４ Ｔｙｒ ＵＡＵ ９６９ １.３５ ８９４ ０.７０ －０.６５
ＵＵＣ∗∗∗ ７１６ ０.６８ ２ １３４ １.３２ ０.６４ ＵＡＣ∗∗∗ ４６４ ０.６５ １ ６４３ １.３０ ０.６５

Ｌｅｕ ＵＵＡ ７５０ ０.８３ ５２０ ０.５１ －０.３２ ＴＥＲ ＵＡＡ∗∗ ９０ ０.８７ １１８ １.１９ ０.３２
ＵＵＧ １ ４７４ １.６３ １ ３０９ １.２９ －０.３４ ＵＡＧ ８８ ０.８５ ６７ ０.６７ －０.１８
ＣＵＵ １ ２０８ １.３４ ９６２ ０.９５ －０.３９ Ｈｉｓ ＣＡＵ ７３０ １.３２ ９０９ ０.９３ －０.３９
ＣＵＣ∗∗ ７６７ ０.８５ １ ３１１ １.２９ ０.４４ ＣＡＣ∗∗ ３８０ ０.６８ １ ０５４ １.０７ ０.３９
ＣＵＡ ６３１ ０.７０ ３６９ ０.３６ －０.３４ Ｇｌｎ ＣＡＡ ９６７ １.１１ １ ２７７ ０.８４ －０.２７
ＣＵＧ∗∗∗ ５８２ ０.６５ １ ６２０ １.６０ ０.９５ ＣＡＧ∗ ７７０ ０.８９ １ ７６６ １.１６ ０.２７

Ｉｌｅ ＡＵＵ １ ２４９ １.２２ １ ４４１ １.０７ －０.１５ Ａｓｎ ＡＡＵ １ ３９１ １.３５ １ ４０７ ０.７９ －０.５６
ＡＵＣ∗∗∗ ７１０ ０.７０ ２ ２５０ １.６７ ０.９７ ＡＡＣ∗∗∗ ６６４ ０.６５ ２ １４０ １.２１ ０.５６
ＡＵＡ １ １０２ １.０８ ３４７ ０.２６ －０.８２ Ｌｙｓ ＡＡＡ １ ２３７ ０.８８ ３ ００１ ０.８８ ０.００

Ｍｅｔ ＡＵＧ １ ５３３ １.００ １ ８８９ １.００ ０.００ ＡＡＧ １ ５６０ １.１２ ３ ８５８ １.１２ ０.００
Ｖａｌ ＧＵＵ∗ ９０３ １.２２ ２ ０８８ １.３５ ０.１３ Ａｓｐ ＧＡＵ １ ７７１ １.４２ ３ １８３ １.１３ －０.２９

ＧＵＣ∗ ５５０ ０.７５ １ ５８９ １.０３ ０.２８ ＧＡＣ∗ ７２８ ０.５８ ２ ４５５ ０.８７ ０.２９
ＧＵＡ ４６０ ０.６２ ８３６ ０.５４ －０.０８ Ｇｌｕ ＧＡＡ∗ １ ５５４ ０.９１ ３ ９５３ １.０６ ０.１５
ＧＵＧ １ ０３７ １.４１ １ ６８３ １.０９ －０.３２ ＧＡＧ １ ８７４ １.０９ ３ ５０２ ０.９４ －０.１５

Ｓｅｒ ＵＣＵ∗ １ １９３ １.３０ １ ７８３ １.５０ ０.２０ Ｃｙｓ ＵＧＵ ５２６ １.１８ ５５５ ０.８０ －０.３８
ＵＣＣ∗∗∗ ６９７ ０.７６ １ ６８１ １.４１ ０.６５ ＵＧＣ∗∗ ３６６ ０.８２ ８３６ １.２０ ０.３８
ＵＣＡ １ １０９ １.２０ ８６９ ０.７３ －０.４７ ＴＥＲ ＵＧＡ １３２ １.２８ １１３ １.１４ －０.１４
ＵＣＧ ６０９ ０.６６ ７８８ ０.６６ ０.００ Ｔｒｐ ＵＧＧ ８８２ １.００ ８９５ １.００ ０.００

Ｐｒｏ ＣＣＵ １ ０７１ １.３８ １ ２７８ １.１５ －０.２３ Ａｒｇ ＣＧＵ∗∗∗ ５００ ０.４８ ７１８ １.４０ ０.９２
ＣＣＣ ６３６ ０.８２ ８７３ ０.７９ －０.０３ ＣＧＣ∗∗∗ ４２８ ０.４１ ６４２ １.２５ ０.８４
ＣＣＡ １ ０８９ １.４０ １ ３１８ １.１９ －０.２１ ＣＧＡ ７６１ ０.７２ ３８９ ０.７６ ０.０４
ＣＣＧ∗∗ ３０６ ０.３９ ９６２ ０.８７ ０.４８ ＣＧＧ ６４６ ０.６１ ２４２ ０.４７ －０.１４

Ｔｈｒ ＡＣＵ ６４３ １.１６ １ ３７０ １.１１ －０.０５ Ｓｅｒ ＡＧＵ １ ０７８ １.１７ ７５６ ０.６３ －０.５４
ＡＣＣ∗∗∗ ４２０ ０.７６ １ ８９７ １.５４ ０.７８ ＡＧＣ∗ ８４０ ０.９１ １ ２６８ １.０６ ０.１５
ＡＣＡ ８３３ １.５０ ８７０ ０.７１ －０.７９ Ａｒｇ ＡＧＡ １ ９８８ １.８９ ５９６ １.１６ －０.７３
ＡＣＧ ３２５ ０.５９ ７８６ ０.６４ ０.０５ ＡＧＧ １ ９８８ １.８９ ４９０ ０.９６ －０.９３

Ａｌａ ＧＣＵ∗ ８２７ １.２０ ２ ７２８ １.５０ ０.３０ Ｇｌｙ ＧＧＵ∗∗∗ ９５４ ０.８５ ２ ２２６ １.４９ ０.６４
ＧＣＣ∗∗ ５４８ ０.８０ ２ ０７２ １.１４ ０.３４ ＧＧＣ∗∗∗ ６３７ ０.５７ １ ８１５ １.２２ ０.６５
ＧＣＡ ９５０ １.３８ １ ４６７ ０.８１ －０.５７ ＧＧＡ １ ５６２ １.３９ １ ３１６ ０.８８ －０.５１
ＧＣＧ ４２４ ０.６２ １ ０１６ ０.５６ －０.０６ ＧＧＧ １ ３４９ １.２０ ６１４ ０.４１ －０.７９

　 注: ∗∗∗表示 ΔＲＳＣＵ>０.５ꎻ∗∗表示 ΔＲＳＣＵ>０.３ꎻ∗表示 ΔＲＳＣＵ>０.０８ꎮ 具体氨基酸缩写见表 ３ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ΔＲＳＣＵ>０.５ꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ΔＲＳＣＵ>０.３ꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ΔＲＳＣＵ>０.０８. Ｓｅｅ Ｔａｂｌｅ ３ ｆｏｒ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ.

２８０２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷
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