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基于全基因组的毛竹同义密码子使用偏好性分析
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摘要! 密码子使用偏好性是物种在遗传信息传递过程中的一个重要特点! 分析物种的密码子使用偏好性对于了解

该物种遗传信息的传递规律具有重要意义% 应用
5)()16

软件对毛竹
6*5''"34&7*53 +8#'-3

基因组中的
#4 &$-

个蛋白

质编码基因序列进行了分析! 计算了位于密码子
-

个位置的
7$5

含量& 有效密码子数& 同义密码子的使用频率等!

确定了毛竹的最优密码子% 结果显示$ 毛竹密码子第
&

位和第
-

位的
7$5

含量明显高于第
#

位! 表现出对以
7

或

5

碱基开头和结尾的密码子发生强烈偏向使用! 且确定的
#4

种最优密码子均以
7.5

碱基结尾% 与模式动植物酵母

9&77*&$":53 7+$+2-3-&+

! 大肠埃希菌
;37*+$-7*-& 7"'-

! 果蝇
<$"3"=*-'& :+'&%".&34+$

! 拟南芥
/$&>-8"=3-3 4*&'-&%&

! 烟

草
?-7"4-&%& 4&>&7#:

! 水稻
@$5A& 3&4-2&

! 玉米
B+& :&53

! 小麦
C$-4-7#: &+34-2#:

等
'

个代表性物种进行比较! 结果

显示$ 毛竹密码子偏好性与模式动植物存在不同程度的差异! 与大肠埃希菌& 酵母& 果蝇& 拟南芥& 烟草和玉米

的差异较大! 差异分别为
'

个&

&&

个&

4

个&

"

个&

4

个和
4

个! 而与小麦的差异较小"

&

个'! 与水稻完全一致%

密码子偏好性差异大小在一定程度上反映物种间的进化关系% 图
&
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三联密码子是整个生物王国的核心" 作为最基本的编码组分编码特定的氨基酸# 除了甲硫氨酸
9.(

和色氨酸
:-6

外" 同一个氨基酸会由
+;<

个同义密码子编码$

#

!

# 根据中心法则" 尽管同义突变不会引起

蛋白序列的变化" 但同义密码子使用偏好性在基因组内和基因组间广泛存在$

+!"

!

# 密码子使用偏好性是

物种在遗传信息传递过程中的一个重要特点" 分析物种的密码子使用偏好性对于了解该物种遗传信息的

传递规律具有重要意义# 密码子使用偏好性的研究有助于更好地理解分子生物及进化" 信使核糖核酸

%

7=>?

&翻译" 转基因设计" 新基因发现" 以及其他生物应用$

!!<

!

# 几十年来" 大量模式物种如拟南芥

./(0-+%1&-& '"($-(2(

" 水稻
3/#4( &('-5(

" 果蝇
6/%&%1"-$( 7*$(2%8(&'*/

" 杨树
9%1,$,& '/-)"%):/1:

等的测序

产生了大量的开放阅读框" 这些全长编码序列作为密码生物学的基础" 为研究密码子使用模式提供了强

有力的保障# 随着深度测序技术的快速发展" 非模式植物也纷纷被测序" 产生了大量的序列" 有关密码

子使用模式的工作也逐渐拉开序幕$

@

!

# 毛竹
9"#$$%&':)"#& *+,$-&

为禾本科
A-)7%0.).

多年生木本植物" 地

上部分可材用" 地下部分发育的笋可食用# 毛竹基因组序列测定$

B

!

" 产生了大量基因组及编码区序列"

为研究毛竹密码子的使用情况提供了大量的信息# 本研究通过分析毛竹全基因组编码序列数据" 了解毛

竹基因密码子用法特征" 并与不同代表性物种进行比较# 这些分析有助于我们理解毛竹的密码子模式"

提升植物密码子使用的研究" 同时为毛竹基因选择合适的表达系统" 优化密码子提高基因表达量等提供

重要理论基础#

#

材料与方法

*+*

序列数据

从
C((6DEF+G+'#+@'#B'++#F*)7*//F%04.H'6C6

的毛竹基因组注释数据中获取了
!# ,B@

条蛋白质对应的编

码基因序列%

3/4%0& I>? 5.JK.03.

"

LIM

&" 从中挑选出以
?:A

为起始密码子" 以
:??

"

:?A

或
:A?

为

终止密码子的" 且
LIM

长度大于
!GG *6

的
+< #G!

个基因作为序列分析样本$

,

!

# 这个数据库中已经去除

所有假基因的信息#

*+,

序列处理

采用
L

语言编写程序进行序列筛选与处理#

*+-

同义密码子使用偏好性分析

采用
N9OPMM

软件包中的
LQRSM

和
LTMS

程序在线
C((6DFF.7*/55U*%/%0$/-7)(%35'08

及
L/4/0V#'"'"

%

C((6DFF7/*18.'6)5(.K-'$-F3&%"*%0F6/-()8'61WX$/-75DD3/4/0Y

& 对毛竹全基因编码序列进行分析" 计算有效密码

子数%

.$$.3(%Z. 0K7*.- /$ 3/4/05

"

N03

&"

LIM

区的
AL

含量" 密码子中第
!

位碱基的
AL

含量%

AL!5

&" 同

义密码子相对使用频率 %

-.8)(%Z. 510/017/K5 3/4/0 K5)&.

"

=MLT

&及密码子使用概率#

衡量同义密码子使用偏好性参数的含义'

!

有效密码子数%

N03

&# 该值被认为是在评价基因整体密

码子偏好性用法中最具有参考价值的参数之一" 目前被广泛用于评价基因密码子偏好性" 其取值范围为

+G

%每个氨基酸只使用
#

个密码子的极端情况&到
<#

%各个密码子均被平均使用&

$

#G

!

#

"

同义密码子相对

使用频率
=MLT

# 该值的计算方法为某一密码子所使用的频率与其在无偏好使用时预期频率之间的比

值" 若某一密码子的
=MLT

值等于
#

" 则表明该密码子的使用没有偏好性(

=MLT

值大于
8

" 表明该密码

子的使用频率相对较高" 反之亦然# 它去除了氨基酸组成对密码子使用的影响" 且直观地反映了密码子

使用的偏好性$

##

!

#

#

同义密码子使用的绝对频率%

[-)3(

&# 该值表示各个密码子在编码该氨基酸的密码子

中所占的比例%各比例相加总和为
#

&

$

#+

!

#

*+.

最优密码子的确定

采用
M:N>RLP

等$

#!

!的方法" 把密码子使用偏好性强和弱的
+

组基因之间相应密码子出现频率之差

达到统计学上显著水平的密码子定义为最优密码子# 具体方法如下' 通过计算样本中每个基因的有效密

码子数" 并按该值的大小对基因进行排列" 从这一排列的两端各取基因样本总数的
\]

" 分别组成高)

低表达样本组# 计算这
+

组基因的相对密码子使用度" 并进行卡方检验" 确定最优密码子$

#"

!

#

黄笑宇等' 基于全基因组的毛竹同义密码子使用偏好性分析
#+#
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毛竹与其他物种密码子偏好性比较

运用
&'()

程序计算毛竹基因各密码子的使用频率! 并与从
&*+*, '-./0 1.2.3.-0

"

42256778889:.;<-.9

*=9>57?*+*,7

#中获得的果蝇! 酵母
!"##$"%&'() #*%*+,),"*

! 大肠埃希菌
-)#$*%,#$," #&.,

! 拟南芥! 烟草

/,#&0,"1" 0"2"#3'

! 水稻! 玉米
4*" '"()

! 小麦
5%,0,#3' "*)0,+3'

等的密码子使用频率进行比较$ 密码子

使用频率若为
%9@A!9%

! 表明这
!

个物种对该密码子的偏好性较接近! 若
!!9%

或
"%9@

! 则表明偏好性

差异较大%

#@

&

$

!"$

基于密码子使用偏好性的聚类

利用
()(( #B9%

对毛竹及其他
B

个物种进行基于密码子使用偏好性的聚类分析! 方法参考文献%

#@

&$

!

结果与分析

%"!

有效密码子数与密码子的碱基组成

将毛竹基因组注释数据中获取到的
C# BD$

条蛋白质对应的编码基因序列进行筛选后! 获得
!E #%C

条有效序列! 将这些序列作为一整体! 在线计算了其有效密码子数及密码子第
#

位' 第
!

位' 第
C

位和

C

个位置平均的碱基
F&

百分率! 结果见表
G

$ 毛竹基因整体的有效密码子数为
@$9DD

! 表明毛竹整体基

因的密码子存在一定程度偏好! 但偏好性不强$ 从密码子的
F&

含量来看!

C

个位置平均
F&

含量为

"9@!

$ 其中!

F&

G

含量为
"9@E

! 比
F&

!

"

"9HH

(高
"9G!

! 而
F&

C

含量)

"9@$

(比
F&

G

略高
"9"G

! 表明选择压力

使得毛竹密码子的第
G

位倾向于选择
F7&

! 第
!

位倾向于选择
I7J

! 第
C

位可以有大幅摆动$

基因
7

个 密码子
7

个 第
G

位置 第
!

位置 第
C

位置
C

位置平均 有效密码子数

!E G"C GG ECH HEH "9@E "9HH "9@$ "9@! @$9DD

表
!

毛竹基因密码子中
&

个位置的
'(

含量及有效密码子数值

I.3K0 G F& ?*,20,2 *L +MLL0=0,2 5*-M2M*,- .,+ 0LL0?2MN0 ,<O30= *L ?*+*,- M, 6$(..&)0"#$() *73.,)

%"%

同义密码子的使用频率

经软件计算的同义密码子使用次数及频率结果见表
!

$ 在
EH

个密码子中!

FJF

是出现次数最高的

密码子! 绝对频率为
CB9!G

! 是毛竹平均频率的
!9@G

倍* 紧随其后的是
JJF

! 达到
CC9B%

* 处于第
C

位

的是
FJ'

! 为
!D9H%

*

&FJ

的出现频率最低! 仅为
@9CH

! 是毛竹平均频率的
G7C

* 另有
E

个密码子)

'!

'J

!

&'J

!

F'J

!

J&F

!

'F'

!

&F'

(的频率小于
G%9%%

)表
!

($

有
CH

个密码子的
P(&'

值大于
G

! 这些密码子为毛竹基因的偏好密码子! 其中约
G7C

的密码子以

J7'

结尾!

!7C

的密码子以
F7&

结尾$

JFF

)编码
J=/

(!

&'&

)编码
Q0<

(和
F'F

)编码
R.K

(的
P(&'

值处

于前
C

位! 分别为
G9@$

!

G9H@

和
G9CB

$

&'F

)编码
&S-

(以及
JJF

)编码
QS-

(和
FF&

)编码
FKS

(相对于其

同义密码子的使用频率高! 分别为
G9CE

和
G9CG

$ 这
@

个密码子为本文的高频率密码子$

H

个
T'J

密码子的
P(&'

值最低!

J'J

为
%9EB

!

&'J

为
%9@!

!

F'J

为
%9H$

!

''J

为
%9H@

! 表明这

几个是毛竹基因避免使用的密码子$

H

个
T&F

的
P(&'

值相对来说接近于平均水平甚至更低!

&&F

为

%9BB

!

F&F

为
%9BG

!

J&F

为
%9$E

!

'&F

为
%9$@

! 表明毛竹体内的甲基化水平可能较低或中等! 这点从

T&F"T&&

的比值)为
%9D!

(也可看出$ 终止密码子
'FJ

在毛竹基因中的使用频率较其余
!

个终止密码子

高! 为
G9%!

! 其次是
'JF

!

P(&'

值为
%9E$

!

'JJ

的使用频率最低! 仅为
%9@@

$

%"&

最优密码子的确定

不仅同义密码子间存在偏好性! 且密码子本身的使用也存在偏好性$ 目前! 关于毛竹基因表达的数

据偏少! 多数转录组测序的数据也基于几个毛竹的特异组织$ 因此! 本研究依据
U,?

值来衡量基因的

表达量$ 表
C

中的结果是通过计算高表达
7

低表达基因之间同义密码子相对使用频率之差! 经卡方测验

确定的毛竹中的最优密码子! 用
V

号标记! 共
!E

个$ 这些密码子均以
F7&

结尾! 表明在高表达基因中

优先使用这些密码子$ 这些密码子的使用频率在高表达基因组与低表达基因组之间的差异达到极显著

水平$

%")

毛竹与模式动植物密码子偏好性比较

将毛竹与
C

种模式生物大肠埃希菌' 酵母和果蝇密码子使用频率比较! 比值
%9@A!9%

表明
!

物种使

G!!
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毛竹基因同义密码子的使用频率

$%&'( ) *+(,-(./0 12 30.1.041-3 /151.3 6. 7(.(3 12 !"#$$%&'()"#& *+,$-&

氨基酸 密码子 出现次数
8

次 绝对频率
相对频率

!

9:;<

"

氨基酸 密码子 出现次数
8

次 绝对频率
相对频率

!

9:;<

"

苯丙氨酸
=>( <<< ?@@ ABC #BD)EA FDG"

酪氨酸
$0+ <H< #A@ #FG #FDCF# FDGB

<<; A"B GAG A#DFGA #D#I <H; #@# A"C #"DIGI #D#B

亮氨酸
J(- <<H G! KA@ @D#AC FD"B $L9 <HH I "AA FDBB# FD@"

<<M AFF !#I #@D#@C #DFG <HM @ @GA FDII@ FDGC

;<< A#! AFB #GDAG" #D#"

组氨酸
N63 ;H< K"K CBG KAO#@" #DFF

;<; AIC GB! A!D#"A #D"B ;H; #"F G"! #ADF@C #DFF

;<H C@ AFG GD!!I FDBA

谷氨酰胺
M'. ;HH #I@ AF# #"D!!C FD@C

;<M AB" F#I A#D@G" #D!I ;HM AB" B@I A#DG!A #DA#

异亮氨酸
P'( H<< #CA ICG #IDBAI #D#A

天冬酰胺
H3. HH< A## F#B #GDFCI FDCC

H<; AFI IAF #@D@AF #DAF HH; A#I A#B #GDB"A #DF#

H<H ##G BA@ #FD#IB FDIC

赖氨酸
J03 HHH AF@ @"I #@DG#I FDIC

蛋氨酸
Q(R H<M A@G F!@ A!DG"" #DFF HHM !CB AGI !!DGCC #D!#

缬氨酸
S%' M<< A#B @#A #GD"CC #D#F

天冬氨酸
H3T MH< !!# #C@ AGD"F! #DFB

M<; AFB @!G #@DI"" #DF" MH; AC@ BGI ABDBA# FDCB

M<H CA FI" @DGCB FD"@

谷氨酸
M'- MHH AG# !#! A"D#AB FD@I

M<M A@" !#! A!DBAB #D!C MHM "B@ #G# !CDAF@ #DA"

丝氨酸
:(+ <;< #@C !IF #BD!GA #D#F

半胱氨酸
;03 <M< G# ACI IDC@A FD@"

<;; #G! !B@ #BD@AB #D#A <M; #!G "AF ##DG@# #DAI

<;H #@@ ""F #BDA#@ #DFC $L9 <MH ## GCC #DFAF #D!@

<;M #A# CA" #FD"BI FD@B

色氨酸
$+T <MM #BA GAB #!D#FI #DFF

脯氨酸
=+1 ;;< #IB GIF #"DAA" #DF@

精氨酸
H+7 ;M< @" "GA ID!GG FDIA

;;; #AB FA! #FD@AA FDG# ;M; #!G #FF ##DG"! #D#"

;;H #@! @!A #"DGCC #D#! ;MH IA A#B BD!!I FDB#

;;M #BA BBB #!DFG! FDCC ;MM #AB BBA #FD@I@ #DF"

苏氨酸
$>+ H;< #"# BII #AD#"# #DFA

丝氨酸
:(+ HM< #A@ !CA #FDCAB FD@G

H;; #BA !GI #!DFIG #D#F HM; #GC ABG #IDA!# #D#I

H;H #BB #FB #!D!FA #D#A

精氨酸
H+7 HMH #!" G@A ##DBI@ #D#A

H;M #FB #IF CDF#G FD@I HMM #GC I!! #IDAI! #DB@

丙氨酸
H'% M;< ABG I"I AAD#G# #DF!

苷氨酸
M'0 MM< #CA G"A #IDB!G FDCF

M;; AG" !FA A"D!G# #D#! MM; AGF A"@ A"DF!" #D!#

M;H A!B A!B AFD#@" FDC" MMH #G@ B@" #IDFGI FDGG

M;M AA@ CGC #CDBBA FDC# MMM #CB #A# #ID@!! FDC#

说明# 下划线表示
9:;<

大于
#

的密码子$

用该密码子的偏好性相似% 比值小于
FDB

或大于
ADF

% 表明该密码子的使用偏好性差异较大$ 结果显示#

毛竹与大肠埃希菌& 酵母和果蝇密码子的比值中% 分别有
G

%

##

%

I

个小于
FDB

或大于
ADF

% 表明毛竹与

这些模式生物之间的密码子偏好性存在一定差异$

表
"

的结果显示# 毛竹与双子叶植物的代表种拟南芥和烟草的密码子偏好性差异性较大% 比值大于

ADF

或小于
FDB

的分别有
@

个和
I

个% 与同科植物相比% 与
;

"

植物玉米的密码子偏好性差异也较大% 有

I

个% 而与
;

!

植物水稻和小麦的偏好性一致$

!"#

不同物种间密码子偏好性的聚类分析

根据各物种编码序列密码子的使用频率% 利用
:=:: #CDF

进行聚类分析!图
#

"$ 从图
#

可以看出#

双子叶植物拟南芥和烟草密码子使用偏好更相近% 禾本科植物毛竹与水稻的最近% 其次与小麦和玉米$

利用密码子使用频率得出的聚类结果一定程度上反映了各物种间的进化关系$

黄笑宇等# 基于全基因组的毛竹同义密码子使用偏好性分析
#A!



浙 江 农 林 大 学 学 报
!"#$

年
!

月
!%

日浙 江 农 林 大 学 学 报

&

讨论

在长期的进化过程中! 不同物种对进化环

境和选择压力的适应不同! 因此! 任何一个物

种都会形成特定的密码子用法以适应其基因组

环境! 最终使其宿主适应外界进化环境" 由

此! 不同物种就形成了各自特定的密码子偏好

性" 若要通过基因工程技术改造某一物种或将

某一基因用于体外表达! 应先按照宿主的密码

子使用偏好性对所导入的基因进行优化和改

造" 本研究在毛竹全基因组测序的基础上! 对

编码蛋白基因的密码子偏好性进行了分析! 结

果表明与很多物种包括人# 细菌# 酵母# 果

图
#

基于不同物种密码子使用频率的聚类分析

'()*+, - ./*01,+ 232/40(0 5,35+6)+27 68 8+,39*,3:4 68 :6563 *02), 68

5(88,+,31 0;,:(,0

表
!

毛竹中高
"

低表达样本的密码子用法

<2=/, & .6563 *02), 68 >()>?/6@ ,A;+,00,5 ),3,0 (3 !"#$$%&'()"#& *+,$-&

氨基酸 密码子
高 低

氨基酸 密码子
高 低

数量
?

个
BC.D

数量
?

个
BC.D

数量
?

个
BC.D

数量
?

个
BC.D

E>, DDD FF% %G"$ -$ -"$ -G!H C,+ D.D $H" "G-$ !- F-$ -GI$

DD.J #K K$# #GL& L $%I %G$! D..J L HLK !G!% $ H&L %GI#

M,* DDN -"$ "G"! -" "IK "GHF D.N F$F "G-& !" "!L -GFF

DDO - -$! "G-L -$ -K! -GKF D.OJ $ IFI -G$" & HFL "G&"

.DD - "$K "G-H -H $IF -GFH NOD &L! "G"H -K I!! -G-&

.D.J -L H&F &G!H I K-F "GFK NO.J $ $&F -G$! L I-! "G$K

.DN I"F "G-" H !$- "G$" E+6 ..D - "FK "G-L -F H&L -GI&

.DOJ -& K$! !G!& -" KIK "GHH ...J $ FFK -G&I K K&$ "GKI

P/, NDD F&I "G-! -H !!I -GKF ..N - -"F "G!" -F IHH -GI!

ND.J -- &LI !G$& H -FK "GIF ..OJ -! F!- !G!F ! H&K "G!L

NDN I-- "G-F -- !L! "GL" <>+ N.D KLK "G-- -K H"K -GF&

Q2/ ODD H&I "G-- !- II! -G$& N..J H IL& -GL! F HLK "GI-

OD.J -& !H" -G$$ $ -"I "GF$ N.N FH$ "G-& -F &!- -GFL

ODN KL& "G"$ L &&K "G$F N.OJ H &!$ -GHK ! FH& "G!$

ODOJ -F &!L !G"F -- HKK "GLF N/2 O.D - HLF "G-$ !& I!F -G$!

<4+ DND &-I "G"I -! &"& -G&- O..J !- $$F -GL" $ K"K "GFK

DN. -" !K- -GLK I FK- "GIL O.N - $FK "G-F !" !HF -GK$

R(0 .ND F&" "G-! -K I!" -GKI O.OJ !" K-" -G$H & $IL "G!$

.N.J H -$- -GHH F KII "GFK .40 DOD !!& "G"I H -$F -G-F

O/3 .NN IH- "G-& -$ KF$ -G"F DO.J I IFF -GLK F LL! "GHF

.NOJ L KK& -GH$ -F $&K "GLF N+) .OD $"$ "G-I F FH! "GH!

N03 NND IK- "G-! !& I"- -G&K .O.J -! "KF !G$K ! LFH "GK&

NN.J L $HF -GHH -- IHI "GII .ON FIF "G-& K F"L "GII

M40 NNN IF" "G"L !! FHL "GLH .OOJ H &F& -GL" & FFF "GF!

NNOJ -& -&! -GL- !& &$$ -G"! N+) NON K!$ "G-" -& HIK !G"&

N0; OND - &L& "G-K && IL! -GKI NOO K &"I "GLH -" F!K -GFK

ON.J -H !F" -GHI -! K-& "GFK O/4 OOD - K&! "G-H -$ -KH -G&$

O/* ONN LHK "G-" &" I-K -G-& OO.J !" -LF !GF& H I!& "GIL

ONOJ -H K"& -GL" !& $FK "GH$ OON - FF- "G-L -F FIF -G!F

OOOJ H $H" -G-" H F$$ "GIL

说明$ 经卡方测验确定的毛竹中的最优密码子"

-!K



第
!"

卷第
#

期

表
!

毛竹与模式植物的密码子偏好性比较

$%&'( " )*+,%-./*0 *1 2*3*0 ,-(1(-(02( &(45((0 &%+&** %03 *46(- +*3(' ,'%04/

氨基酸 密码子
密码子出现频率

7!

频率比值

毛竹 拟南芥 烟草 水稻 玉米 小麦
879 87$ 87: 87; 87<

丙氨酸
9 =)9 >?@#A #A@"A >>@B! #A@!! #!@C" #C@DB #@#C ?@EE #@#D #@"B #@>B

丙氨酸
9 =)) >"@!E #?@!" #>@DC !?@E> "#@>A !>@!D >@!D #@B! ?@AB ?@CB ?@AC

丙氨酸
9 =)= #B@CC B@?! C@B" >D@A? !A@!" >#@E> >@#A !@>B ?@A! ?@C> ?@B?

丙氨酸
9 =)$ >>@#E >E@!> !#@A" #B@CA #C@D> #D@!D ?@AE ?@A? #@#! #@"> #@!D

半胱氨酸
) $=) ##@EA A@#D A@!! #>@"? #C@"D #!@!E #@DD #@D> ?@BD ?@AA ?@EB

半胱氨酸
) $=$ D@BA #?@C" B@ED D@>? !@E! C@># ?@DD ?@A# #@#> #@E> #@!"

天冬氨酸
F =9) >C@C> #A@>> #A@?A >E@?E !E@!A >E@A! #@"E #@C? ?@B# ?@DA ?@EB

天冬氨酸
F =9$ >E@"? !D@DC !A@>B >C@!? #"@CE #A@#! ?@AA ?@AD #@#> #@BC #@DD

谷氨酸
G =99 >"@#! !"@!" !C@CE >#@D# #>@AB #C@AA ?@A? ?@DE #@#> #@EB #@C!

谷氨酸
G =9= !B@># !>@>" >B@BB !E@C> "#@BA !A@B" #@>> #@!# #@?> ?@B! #@?!

苯丙氨酸
H $$) >#@?E >?@DD #A@BC >>@!> >E@?A >"@DC #@?> #@#A ?@B" ?@AC ?@ED

苯丙氨酸
H $$$ #C@>? >#@E# >"@CD #!@?C A@?# #>@E# ?@A? ?@D> #@#D >@#A #@#B

苷氨酸
= ==9 #D@?B >"@#D >!@>D #C@B# #?@DC #C@"D ?@DA ?@DB #@?# #@C# #@?"

苷氨酸
= ==) >"@?! B@#C ##@"" >B@C" !B@C" !?@BD >@D! >@#? ?@E# ?@D# ?@AE

苷氨酸
= === #D@A! #?@#E #?@C! #A@#! #E@D> #E@?B #@D" #@CB ?@BE ?@B? ?@B>

苷氨酸
= ==$ #D@C" >>@#E >>@D! #"@E! #?@!C #!@D? ?@AC ?@A! #@#> #@D? #@>>

组氨酸
I )9) #>@?E E@A> E@DB #!@E# #A@D# #!@!" #@!B #@!B ?@EA ?@DB ?@B#

组氨酸
I )9$ #>@#A #!@AB #!@>" ##@>B A@?! E@CD ?@EE ?@B> #@?E #@A! #@">

异亮氨酸
J 9$9 #?@#A #>@D? #!@ED E@AE C@!B D@EB ?@E# ?@A! #@#D #@EB #@"E

异亮氨酸
J 9$) #A@A> #E@C! #!@BC #B@!C >>@B? >"@"A ?@BD #@>A ?@B> ?@AA ?@A>

异亮氨酸
J 9$$ #D@C! >#@"B >A@C# #"@#E A@>B #>@?" ?@AA ?@D? #@#A >@>A #@!A

赖氨酸
K 999 #A@E> !?@AB !>@>> #C@B! E@CE #?@D> ?@CE ?@CC #@#> >@?E #@DE

赖氨酸
K 99= !!@B? !>@DE !!@B> !>@#A !>@AB !A@BE #@?" #@?? #@?C #@?! ?@EB

亮氨酸
L )$9 E@!" B@EA B@>? A@A> C@#? A@C" ?@E" ?@B# #@?E #@D" #@##

亮氨酸
L )$) >!@#" #D@?B #>@"" >C@E" !>@E# >A@"E #@"" #@ED ?@B? ?@A# ?@E"

亮氨酸
L )$= >#@AE B@E! #?@>E >?@BB !!@DD >>@>D >@>> >@#> #@?" ?@DC ?@BE

亮氨酸
L )$$ #E@>E >"@#> >!@BA #C@#E B@B# #>@DE ?@AD ?@AD #@>? #@E" #@""

亮氨酸
L $$9 A@#! #>@A? #>@E> D@#" >@CA !@B? ?@CD ?@CD #@#D >@AA #@E!

亮氨酸
L $$= #A@#E >?@EA >#@B? #"@DA E@BB #>@"? ?@E> ?@AE #@#A #@B# #@!B

蛋氨酸
; 9$= >!@E" >"@C! >"@AE >!@E# >!@AD >"@!# ?@BA ?@BD #@?? #@?? ?@BE

天冬酰胺
M 99) #E@C" >?@B! #E@## #E@"B >#@B> >#@#> ?@EB #@?> #@?? ?@EC ?@EE

天冬酰胺
M 99$ #E@#? >>@!? >A@C" #C@#? A@AE #?@!E ?@E# ?@DD #@>? >@!! #@A"

脯氨酸
N ))9 #"@BO #D@#C #B@"O #"@>C #O@!A >!@"B O@B> O@AA #@OC #@"" O@D!

脯氨酸
N ))) #O@A> C@!# D@D! #>@OC #C@AE #"@D" >@O> #@D> O@EB O@DE O@A!

脯氨酸
N ))= #!@OE E@D> "@BB #A@BB >"@#E #C@D! #@C> >@D> O@A! O@C" O@E"

脯氨酸
N ))$ #"@>> #E@DE #E@!B #!@CA B@BD ##@E! O@AD O@AA #@OC #@"! #@>O

谷氨酰胺
P )99 #"@!" #B@"C >O@AO #!@"C A@!> ">@C> O@A" O@DB #@OA #@BD O@!"

谷氨酰胺
P )9= >#@E! #C@>" #C@>D >O@A! >C@BO !A@EC #@"! #@"! #@OC O@E" O@CE

精氨酸
: 9=9 ##@CA #E@BA #C@D# #O@C> D@DO D@AC O@D# O@A" #@#O #@AC #@A#

精氨酸
: 9== #D@>D #O@BD #>@!O #C@BA #D@"" #>@B! #@"E #@!> #@O> O@BB #@>D

精氨酸
: )=9 C@!" D@>B C@>A D@"" !@E" !@OD O@EC #@O# O@E! #@!B #@AC

精氨酸
: )=) ##@E" !@AE !@BD #D@#E >O@>> #>@C" !@#! >@BB O@A! O@CB O@B"

精氨酸
: )== #O@AA "@EA !@AD #!@"E #C@DC E@"B >@># >@ED O@EO O@DB #@>A

精氨酸
: )=$ D@!B B@O> A@DB A@#D "@EC C@D! O@A# O@E! O@EB #@!> #@#!

丝氨酸
Q 9=) #D@>! ##@!" B@EB #C@BB >#@AO #D@!D #@"! #@D" #@O> O@AC O@BB

丝氨酸
Q 9=$ #O@B! #"@O# #!@>! E@E# C@CO D@D> O@AE O@E! #@>" #@BB #@DC

黄笑宇等! 基于全基因组的毛竹同义密码子使用偏好性分析
#>C
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蝇! 玉米! 草菇
!"#$%&'())% $")$%*(+

等相似"

&'!&(

#

$ 毛竹基因密码子偏好使用
)*+

结尾的密码子$ 这种密码

子使用偏好性有利于保证翻译的准确性"

#$!#,

#

$ 但与同为植物界的双子叶植物相比$ 密码子使用偏好性差

异较大$ 双子叶植物偏好使用以
-

或
.

结尾的密码子"

&/0#1!!%

#

%

从
)+

含量上看& 很多植物的密码子的
)+

#

含量均比
)+

!

高& 两者含量的差异达到
%2%1(

'

,(-.*%/"

0&12*+01)+

(

3%4&''

)

,.*&"3"2+4 514.))+ 5++!11

(* 裸子植物+ 单子叶植物! 绿藻等物种
)+

6

的含量一般来

说略高于
)+

#

"

$

#

* 本研究中的毛竹
)+

#

含量比
)+

!

高
%4#!

& 而
)+

6

含量比
)+

#

高
%4%#

& 表明选择压

力对毛竹密码子不同位置的碱基组成影响不同* 不同物种中
)+

6

会随着进化不同而发生变化"

$7!&!!!

#

* 一

般来说& 原始的单细胞或多细胞绿色植物
)+

6

含量会比较高& 为
%4(1%3%4,'/

& 苔藓植物为
%4/,&3%4'$,

&

而被子植物
)+

68

的含量变异差异比较大& 单子叶植物的变异范围为
%4',&3%4(%1

& 优等双子叶植物的变

异范围为
%466'3%4/,!

* 本研究中毛竹
)+

68

为
%4'!

& 超出了单子叶植物的变异范围* 这样的特例在其他

物种中也有发生& 如莱茵衣藻
67)+38-"3"2+4 &(.27+&-0..

& 团藻
9")$": *+&0(&.

和 细小微胞藻
,.*&"3"2+4

514.))+

"

$

#

*

本研究用
+9:9;<

软件分析了毛竹同义密码子的
5=+>

值& 发现
-))

&

+>+

&

)>)

&

--)

和
>)+

'

个密码子为本文的高频率密码子* 而
/

个
?>-

密码子
5=+>

值较低&

->-

为
"4(1

&

+>-

为
"4'!

&

)>-

为
"4/$

&

>>-

为
"4/'

& 表明毛竹基因避免使用
>-

密码子& 同一现象在其他物种中也发现& 可能

因为低含量的
>-

抑制了
@5?-

的降解& 提高蛋白产物或产量"

!6

#

* 毛竹中终止密码子的使用以
>)-

的

使用频率最高& 与大多数植物相吻合"

!/

#

*

?+)"?++

的比值已广泛用于评估
+A)

抑制& 反映了编码区甲基化水平& 尤其在真双子叶植物* 甲

基化水平低的物种往往其
?+) "?++

的比值相对较高 & 如拟南芥 ,

"41!&

(& 深山南芥
;&%<.4 )8&%0%

,

"416

(- 而高甲基化水平的物种& 该比值相对较低& 如葡萄
9.0.4 $.2.=(&%

,

"4/&/

(& 杨树,

"4/(6

(- 甲基化

程度中等的物种- 该比值中等& 如苹果
,%)14#-"3(40.>+

,

"4(61

(& 番茄
?")%213 )8>"5(&4.>"2

,

"4(6/

(* 毛

竹中该比值为
"4,&1 $

& 表明毛竹为低甲基化水平的物种* 由此可以判断. 甲基化水平对毛竹的生长发

育过程影响有限"

$

#

/

说明. 标记有下划线的数据表示比值
!!4"

或
""4'

* 字母
B

&

C

&

-

&

.

&

5

和
<

分别表示毛竹+ 玉米+ 拟南芥+ 烟草+ 水稻

和小麦*

氨基酸 密码子
密码子出现频率

*$

频率比值

毛竹 拟南芥 烟草 水稻 玉米 小麦
B*- B*. B*5 B*C B*<

丝氨酸
= .+- &'4!! &,4!, &$4(! &!4/( $4,1 &%4$, %4,6 %4,( &4!! &416 &4/&

丝氨酸
= .++ &'4$6 &&4!% &%4/% &(46( !%4$1 &$4$% &4/% &4'& %41( %4$( %4,1

丝氨酸
= .+) &%4/( 1466 '46, &!46' &(4/& &%4%! &4&! &41/ %4,' %4(/ &4%/

丝氨酸
= .+. &'46, !'4&$ !%4!6 &!4$! ,4'( &%4'% %4(& %4$( &4!& &4,% &4/(

苏氨酸
. -+- &646% &'4($ &$4!( &&4', $46! 14/& %4,' %4$$ &4&' &4,! &4/&

苏氨酸
. -++ &64%$ &%46/ 141& &/4,$ &$4($ &,4,/ &4!( &46! %4,, %4$/ %4(1

苏氨酸
. -+) 14%! $4$/ /4'$ &&46$ &(4'! 14/1 &4&$ &41$ %4$1 %4'' %41'

苏氨酸
. -+. &!4&/ &$4'! !%4// &%4(6 (4(' 14!6 %4(1 %4'1 &4&/ &4,6 &46!

缬氨酸
D ).- $41% 141! &&4!' (4$, /4/' '4/, %4,% %4$% &4&$ &4$, &4//

缬氨酸
D ).+ &$4(/ &!4$$ &&4!( !%4%1 !'4,& !&4!% &46, &4'$ %4,, %4(, %4,6

缬氨酸
D ).) !64'6 &$46( &(4$/ !/4!$ 6&4'/ !/4$! &46( &4/& %41$ %4$' %41'

缬氨酸
D ).. &,4'% !$4!/ !(411 &'4'& 14$1 &/4// %4(, %4(1 &4&1 &4,1 &4!,

色氨酸
< .)) &64&& &!4/, &&4,! &64,( &646( &!4%, &4%' &4&& %41' %41, &4%1

酪氨酸
E .-+ &/4(1 &64$6 &64'1 &'4&% &141' !%4$, &4%$ &4%, %41$ %4$/ %4$&

酪氨酸
E .-. &%41% &/4(6 &$4(! 1416 /%1( ,461 %4$' %4(! &4&% !4!% &46%

F .-- %4'' %41' &4&6 %4(( %4'6 %4(! %4', %4/1 %4,6 &4%/ %4,1

F .-) %4($ %4'6 %4'& %4,' %41& %4(6 &4!( &46& %4$1 %4$/ &4%(

F .)- &4%! &4&$ &4%& &4!! &4/$ &4/( %4,$ &4%& %4,/ %4(1 %4$%

表
!

!续"

.GHIJ / +9;KL;MJ:

#!(
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本研究使用同义密码子相对使用频率!

$%&'

"方法鉴定出
()

个最优密码子# 全部以
*+&

结尾# 毛竹

编码蛋白序列的
*&

含量平均为
,-."/

# 因此# 本研究结果符合一般规律# 即富含
*&

碱基的基因组中

最优密码子也富含
*&

$

(0 -,

%

& 通过比较某一特定基因与外源表达系统之间的密码子使用偏好性差异# 从而

分析是否会引起甲基化# 导致基因表达量下降或基因沉默$

-)

%

# 从而改造密码子以提高外源基因在宿主中

的表达$

-1!-2

%

& 本研究将毛竹基因组密码子的偏好性与模式动植物大肠埃希菌' 酵母' 果蝇' 拟南芥' 烟

草' 玉米' 水稻和小麦待密码子偏好性相比# 结果表明( 毛竹与不同物种的差异程度不同# 其中与大肠

埃希菌和酵母的差异最大# 而与同科
&

!

植物水稻和小麦的偏好性一致& 因此# 要将毛竹基因进行体外

表达时# 需要通过密码子的改造# 来提高表达效率& 若要将毛竹基因用于水稻和小麦中表达时# 可以不

用经密码子优化直接进行外源基因表达& 本研究的聚类结果表明( 密码子偏好性差异大小在一定程度上

反映物种间的进化关系# 与传统分类有一定的吻合性# 但不完全吻合# 这与其他物种的基于密码子偏好

性聚类的结果类似$

"3#,

%

# 很可能是因为参数选择单一造成的& 该研究结果可为毛竹基因外源表达选择合

适的受体提供理论基础# 同时# 还为将毛竹基因转入模式生物中进行功能验证提供基础资料&

"

结论

本研究对毛竹基因组中的
-) #4!

个蛋白质编码基因序列进行了分析# 根据同义密码子相对使用频

率!

$%&'

值"确定了毛竹中的最优密码子
-)

个# 且均以
*+&

结尾& 同时与模式动植物
2

个代表性物种

进行了比较# 毛竹密码子偏好性与水稻完全一致&

,
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