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摘  要：密码子偏性是影响外源基因表达的重要因素，也是反映基因家族进化的关键线索之一。兰科植物是植物保护

中的“旗舰”类群，且多数物种具有药用和观赏价值，但种子不易萌发，而 ABI3（abscisic acid insensitive 3）基因是

ABA 信号转导的中心调控因子，是调控植物种子萌发的关键因子。因此，深入研究兰科 ABI3 基因密码子偏性，可为

解析该基因功能、优化密码子组成奠定基础。本研究以拟南芥 ABI3 基因为探针，从公共数据库（NCBI）筛选出 45 条

兰科植物 ABI3 基因，通过 CodonW、SPSS、MEGA 等生物信息学程序对其进行密码子使用模式和偏好性分析。相关参

数分析结果表明，该基因的 ENC（effective number of codon）值范围分布为 40.84~58.46，其中大于 52 的占 82.2%，CAI

（codon adaptation index）平均值为 0.203，远小于 1，表明 ABI3 基因的密码子偏性相对较弱；中性绘图分析显示，GC12

与 GC3 的回归曲线的斜率为 0.6103，R2=0.7928，P<0.05，有极高的相关性，这暗示着碱基组成对密码子偏性具有重要

的影响；ENC-plot 分析中，所有基因 ENC 值都低于期望值，但相差不大，说明兰科 ABI3 基因密码子主要受碱基突变

的影响，同时也受选择压力等其他因素影响。奇偶偏好性分析显示，大多数基因分布在平面图的右侧区域，密码子第 3

位 A/T（U）的使用频率高于 G/C。通过 RSCU 和 ΔRSCU 分析确定了 26 个最优密码子，其中以 A/T（U）结尾的密码

子有 14 个，以 T（U）结尾的密码子有 10 个，说明兰科植物 ABI3 基因相对偏好使用 A/U 结尾的密码子，尤其偏好使

用 T（U）结尾的密码子，这与大多数单子叶植物密码子使用偏好不同。本研究可为兰科植物 ABI3 基因的系统发育、

功能解析、提高 ABI3 基因表达效率提供理论基础，同时可为促进植物密码子生物学研究及外源基因改良提供参考。 
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Abstract: Codon bias is an important factor affecting gene expression, and it is also one of the key clues to reflect gene 

evolution. Orchidaceae plants are the “flagship” group in plant protection, and most species have medicinal and orna-
mental values, but seeds are not easy to germinate. ABI3 (abscisic acid insensitive 3) gene is the central regulator of 

ABA signal transduction, involved in seed development and dormancy processes, and is the key factor to regulate plant 
seed germination. Therefore, in-depth study of codon bias of orchid ABI3 gene can lay a foundation for analyzing the 

function of the gene and optimizing the codon composition. Using Arabidopsis thaliana ABI3 gene as a probe, 45 Orchi-
daceae ABI3 genes were screened from the public database (NCBI), and the codon use patterns and preferences were ana-

lyzed by bioinformatics programs such as CodonW, SPSS and MEGA. The ENC (effective number of codon) value of the 
genes ranged from 40.84 to 58.46, of which 82.2% was greater than 52. The average value of CAI (codon adaptation index) 

was 0.203, far less than 1, indicating that the codon usage bias of ABI3 gene was relatively weak. Neutral plot analysis 
showed that the slope of the regression curve between GC12 and GC3 was 0.6103, R2=0.7928 (P<0.05), indicating that the 

base composition has an important influence on codon bias. In ENC plot analysis, the ENC value of all genes was lower 
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than the expected value, but the difference was small, indicating that the codon of orchid ABI3 gene is mainly affected by 

base mutation and other factors such as selection pressure. Parity preference analysis showed that most genes were distrib-
uted in the right region of the plan, and the use frequency of A/T (U) at codon 3 was higher than that of G/C. Through 

RSCU and ΔRSCU analysis, 26 optimal codons were identified, including 14 codons ending in A/T (U) and 10 codons 
ending in T (U), indicating that ABI3 gene of orchid plants relatively prefers to use codons ending in A/T (U), especially 

codons ending in T (U), which is different from that of most monocotyledonous plants. This study may provide a theoreti-
cal basis for the phylogenetic and functional elucidation of ABI3 genes in Orchidaceae and for improving ABI3 gene ex-

pression efficiency, as well as facilitating codon biology in plants and the improvement of exogenous genes. 
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编码同一氨基酸的不同密码子称同义密码

子，在不存在外界压力或者其他干扰因素条件下，

同义密码子的使用频率是相同的。但是实际情况

下，基因在编码氨基酸时同义密码子的使用频率

存在一定的倾向，这种现象称为密码子偏好性[1]。

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，当某

一密码子在编码氨基酸受阻碍时，它的同义密码

子能够代替其行使功能从而保证蛋白质合成的准

确性[2]。早在 20 世纪 70 年代，在对基因的异源

表达进行研究时，人们就意识到密码子偏性的重

要性[3]。密码子偏好性广泛存在于生物界中，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，也可用于预测外源基因的最适宿主，

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[4-5]。研究表明，原核生

物和真核生物中均存在密码子使用偏好性。目前

已有人对辣椒[6]、芒果[7]、陆地棉[8]等高等植物进

行了密码子偏性分析。分析生物对同义密码子的

使用情况特别是偏好性可为该生物的外源基因插

入及表达提供一定的理论依据[9]。 

兰科（Orchidaceae）植物作为被子植物的大

科之一，是植物保护中的“旗舰”类群[10]。此外，

很多兰科植物具有极高的观赏价值和药用作用[11]，

受世人的喜爱与追捧。然而其种子细小无胚乳，

自然条件下需与适宜的菌根真菌共生才能萌发，

萌发率低且萌发时间漫长[12]。为了做好兰科植物

资源的保护与利用工作，针对其种子萌发的研究

也引起越来越多的关注。ABI3 是 ABA 信号转导

的中心调控因子，调节胚胎成熟和幼苗早期发育

之间的过渡，是种子成熟所必需的[13]。目前国内

外对兰科萌发基因 ABI3 基因研究较少。本研究通

过 CodonW、MEGA 等程序对兰科 ABI3 基因密码

子进行偏性分析，以期优化密码子来提高外源基

因的表达量，然后对外源基因进行密码子改造，

提高兰科种子萌发率，为兰科植物种子萌发的分

子育种提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料  

以拟南芥 ABI3 的基因序列（登录号为 NC_ 

003074.8）为探针，在 NCBI 的数据库中，通过

blastn 软件查找同源的序列，获得的序列经 CD- 

HIT（http://www.bioinformatics.org/cd-hit/）在线

软件去冗余后，选择包含 300 bp 以上 CDS（coding 

DNA sequence）的序列用于本研究（表 1）。 

1.2  方法 

1.2.1  中性绘图分析  以 GC3 为横坐标，GC12

（GC1 和 GC2 的平均值）为纵坐标绘图，解析密

码子 3 个位置碱基组成的相关性。若 GC12 与 GC3

值无显著性差异，则所有点将沿对角线分布，说

明主要来自碱基突变，外界选择影响弱或者无；反

之，则说明选择效应是基因最主要的进化约束力。 

1.2.2  有效密码子数（effective number of codons, 

ENC）绘图分析  ENC 值反映同义密码子的使用

偏好，ENC 值范围为 20～61，当 ENC=20 时表示

密码子偏性最强；ENC=61 表示同义密码子被平

均使用，不存在密码子偏性。ENC 绘图分析主要

反映 ENC 与 GC3 之间的分布关系，标准曲线

ENC=2+GC3+29/(2×GC3
2‒2×GC3+1)[14-15]。当无自

然选择压力影响时，密码子偏性仅由碱基突变产

生，散点则位于曲线之上，如散点远离曲线时，

则表示自然选择压力更多地参与了同义密码子的

使用频率[16]。 

1.2.3  PR2-plot 分析（parity rule 2, PR2）  密码

子奇偶偏好分析主要分析密码子第三位的奇偶偏

性。理论上 DNA 的 2 条互补链，如没有发生突

变则 A=T，G=C。分别以基因 A3/(A3+T3)， 
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表 1  兰科植物 ABI3 基因序列信息 
Tab. 1  Sequence information of ABI3 genes  

in Orchidaceae 

序号 
No. 

物种 
Species 

基因登录号 
Gene Accession

1 Dendrobium catenatum Lindl. XM_028692103.1

2 Phalaenopsis equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020721254.1

3 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020721253.1

4 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020721314.1

5 D. catenatum Lindl. XM_028692102.1

6 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XR 002293779.1

7 D. catenatum Lindl. XM 020846725.1

8 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020736089.1

9 D. catenatum Lindl. XM_020845421.2

10 D. catenatum Lindl. XM_020825921.2

11 D. catenatum Lindl. XM_020825920.2

12 D. catenatum Lindl. XM 020827036.1

13 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM 020721402.1

14 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM 020721400.1

15 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM 020721401.1

16 D. catenatum Lindl. XM 020827037.1

17 D. catenatum Lindl. XM_020827035.2

18 D. catenatum Lindl. XM_020827032.2

19 D. catenatum Lindl. XM_020827036.2

20 D. catenatum Lindl. XM_020827030.2

21 D. catenatum Lindl. XM_020827033.2

22 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XR 002295213.1

23 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740565.1

24 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740564.1

25 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM 020716201.1

26 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740563.1

27 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740560.1

28 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740562.1

29 D. catenatum Lindl. XM_020848014.2

30 D. catenatum Lindl. XM_020848005.2

31 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020740561.1

32 D. catenatum Lindl. XM_020841375.2

33 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020723903.1

34 D. catenatum Lindl. KX130300.1 

35 D. catenatum Lindl. XM_020830439.2

36 P. equestris (Schauer) Rchb. f. KX215852.1 

37 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020716458.1

38 D. catenatum Lindl. XM_020821301.2

39 Apostasia odorata Bl. KX156926.1 

40 P. aphrodite subsp. formosana AJ888299.1 

41 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020722242.1

42 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM_020722239.1

43 D. catenatum Lindl. XM 020828654.1

44 P. equestris (Schauer) Rchb. f. XM 020733863.1

45 D. catenatum Lindl. XM 020830815.1

G3/(G3+C3)为横纵坐标做散点图，图中中心 A=T

且 C=G 横纵坐标均为 0.5，从该中心出发的矢量

表示奇偶性的方向与程度[17]。 

1.2.4  最优密码子分析  相对同义密码子使用度

（relative synonymous codon usage, RSCU）是指

对于某一特定的密码子在编码对应氨基酸的同义

密码子间的相对概率，在某一密码子和与其编码

相同氨基酸的多种同义密码子之间（同一基因序

列上）[18]，是某一个密码子使用的频率与平均使

用期望值的比值，它去除了氨基酸内部组成对密

码子使用的影响[19]。如果密码子的使用没有偏好

性，该密码子的 RSCU=1；若 RSCU>1，表示密

码子偏性较强，使用频率相对较高；若 RSCU<1，

表示基因偏性较弱，基因低表达。由此可以确定

基因的最优密码子，并进一步判断基因密码子偏

好 A/T 或 C/G 结尾。 

将 ENC 值由大到小排序，分别将前 10%和后

10%的基因设为高表达基因库和低表达基因库，

计算 ΔRSCU 值。最优密码子确定：高表达基因

库中 RSCU>1；低表达基因库中 RSCU<1；ΔRSCU

≥0.2[20-21]。 

1.3  数据处理  

将获得的序列整理后，用 CodonW 软件对 45

条序列进行密码子组成和偏好性参数分析；在

Excel 软件中对运行获得密码子第 1、2、3 位上的

GC 含量，各碱基 ENC、CAI 及 RSCU 等值进行

整理；运用 SPSS13.0、MEGA5.1 软件进行数据

分析和绘图分析。 

2  结果与分析 

2.1  兰科 ABI3 基因的碱基组成及相关性分析 

利用 CodonW、MEGA 软件获得并计算 ABI3
基因编码区序列不同位置的 GC 含量、ENC 值和

CAI 值（表 2）。总 GC（GCall）含量为 42.8%~65.9%，

平均值为 49.45%，GC1 为 43.8%~68.7%，平均值

为 50.58%，GC2 为 41.8%~61.4%，平均值为

48.48%，GC3 为 41.1%~67.6%，平均值为 49.33%，

接近 50%，说明其在编码氨基酸碱基选择上对于

G/C 和 A/T 没有明显的偏好性。同样地，ENC 值

范围在 40.84~58.46，平均值为 49.81；CAI 平均

值为 0.203，远小于 1，这些证据都表明这类基因

的密码子偏性较弱。 
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表 2  兰科植物 ABI3 基因编码区密码子不同位置 GC 含量 
Tab. 2  GC content of different positions of codon in ABI3 genes of Orchidaceae 

基因序号 
Gene No. 

GC1/% GC2/% GC3/% GCall/% ENC CAI 

1 47.6 46.9 46.8 47.1 51.18 0.198 

2 51.1 47.9 50.4 49.8 52.94 0.196 

3 51.3 47.9 50.2 49.7 52.85 0.196 

4 47.8 50.2 49.7 49.3 57.01 0.223 

5 52.3 48.4 49.5 50.1 53.03 0.208 

6 51.0 48.1 52.1 50.4 52.99 0.200 

7 52.9 49.3 50.8 51.0 53.06 0.211 

8 50.7 54.9 46.6 50.8 55.02 0.167 

9 46.4 50.5 43.7 46.9 54.46 0.172 

10 44.4 46.1 46.2 45.6 52.15 0.203 

11 44.4 46.2 46.2 45.6 52.18 0.204 

12 44.3 45.9 42.6 44.2 52.96 0.186 

13 51.5 50.8 45.8 49.3 58.40 0.197 

14 51.1 50.8 45.7 49.2 58.43 0.197 

15 51.6 50.7 45.7 49.4 58.46 0.198 

16 45.1 45.6 40.8 43.9 52.56 0.186 

17 44.7 46.1 41.9 44.2 53.28 0.189 

18 44.7 46.4 41.9 44.3 52.81 0.186 

19 44.9 45.7 41.1 43.9 52.16 0.182 

20 44.5 46.2 42.1 44.3 52.87 0.186 

21 44.7 46.0 42.6 44.4 53.16 0.185 

22 43.8 43.2 41.4 42.8 52.56 0.185 

23 43.8 43.2 41.4 42.8 52.56 0.185 

24 44.0 43.4 41.6 43.1 52.92 0.182 

25 45.3 45.4 44.4 45.0 53.80 0.207 

26 44.2 42.8 41.6 42.9 53.17 0.188 

27 43.7 42.6 41.1 42.5 52.87 0.190 

28 43.9 42.6 41.4 42.6 52.78 0.182 

29 46.5 50.0 44.6 47.0 53.92 0.187 

30 46.1 50.1 44.4 46.8 53.99 0.187 

31 43.8 41.8 41.4 42.3 52.97 0.193 

32 60.9 56.1 59.3 58.7 40.84 0.231 

33 60.7 54.0 59.0 57.9 44.88 0.198 

34 61.4 52.1 59.1 57.5 52.12 0.210 

35 61.1 51.8 59.1 57.3 52.31 0.210 

36 63.9 54.8 62.1 60.2 54.67 0.197 

37 63.9 54.8 62.1 60.2 54.67 0.197 

38 50.2 43.4 53.5 49.0 53.88 0.221 

39 68.7 61.4 67.6 65.9 41.94 0.243 

40 53.0 49.6 59.7 54.0 43.46 0.253 

41 52.4 48.2 58.2 52.9 46.71 0.252 

42 51.6 48.4 56.7 52.2 47.64 0.257 

43 57.6 50.1 63.2 57.0 44.60 0.242 

44 60.8 49.3 56.8 55.6 54.51 0.208 

45 57.6 52.1 57.8 55.8 54.67 0.266 

平均 50.58 48.48 49.33 49.45 49.81 0.203 
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2.2  中性绘图分析 

ABI3 基因的中性绘图分析结果显示（图 1），

45 个 ABI3 基因坐标点几乎均沿着图中对角线分

布，有些甚至位于对角线上，表明 ABI3 基因主要

受碱基突变的影响，来自外界的选择压力较小。

GC12 的范围为 43.50%~65.05%，GC12 与 GC3 的回

归曲线的斜率为 0.6103，R2=0.7928，P<0.05，有

极高的相关性，说明碱基组成对密码子偏性在一

定程度上受碱基组成的影响。 
 

 
 

图 1  中性绘图分析 
Fig. 1  Neutrality plot analysis 

 
2.3  基因密码子使用参数之间的相关性分析 

对基因 ENC 值以及密码子不同位置碱基组

成情况进行相关性分析，分析结果如表 3 所示，

GC1、GC2、GC3 任意二者之间均存在极显著正相

关性（P<0.01），说明各基因密码子三位碱基的

组成之间密切相关，受随机突变或者有一定方向

突变压力的影响较大；这暗示着 3 个位点的 GC

值（GC1、GC2、GC3）都可能对密码子偏性产生

一定程度的影响；而 ENC 值与 GC1 存在显著负相

关性（P<0.05），与 GC2、GC3 和基因总的 GC

含量（GCall）都存在极显著负相关性（P<0.01），

与基因编码氨基酸的长度（Laa）存在极显著正相

关性。说明在基因密码子中，第 3 位碱基组成对

密码子使用模式存在较大的影响。由参数间的相

关性可知，同义密码子碱基所在位置及含量对基

因密码子使用偏好性的影响从大到小排序：GC3> 

GCall>GC1>GC2（密码子使用偏好性越强，ENC

值越小）。 

2.4  ENC 与 GC3 的关联分析 

以各基因 ENC 值为纵坐标，GC3 值为横坐标

做散点图（图 2）。ABI3 基因 GC3 值 41.1%~67.6%

之间，平均值为 49.33%，表明密码子第 3 位碱基

GC 变化频率较大。ENC 值在 40.84~58.46 之间，

说明不同基因密码子偏性相差较大。部分分布在

标准曲线周围的 ABI3 基因密码子偏好性主要由 

表 3  各基因相关参数的相关性分析 
Tab. 3  Correlation analysis of each gene’s  

related parameters 

项目
Item

GC1 GC2 GC3 GCall ENC 

GC2 0.839**     

GC3 0.927** 0.739**    

GCall 0.983** 0.877** 0.962**   

ENC ‒0.371* ‒0.288* ‒0.534** ‒0.441**  

Laa ‒0.681** ‒0.477** ‒0.744** ‒0.696** 0.449**

注：*表示显著相关（P<0.05）；**表示极显著相关（P<0.01）。 
Notes:* indicates significant correlation (P<0.05); ** indicates 

extremely significant correlation (P<0.01). 
 

 
 

图 2  ENC 与 GC3 关联分析 

Fig. 2  Analysis of ENC and GC3 relationship 
 

突变造成；而在偏离期望曲线位点基因密码子偏

好性受自然选择影响大；没有一个点落在曲线上，

说明不存在完全由碱基突变的密码子偏性情况。 

2.5  奇偶偏好分析 

密码子奇偶偏好性主要用于分析密码子第 3

位发生奇偶偏性，图中中心横纵坐标均是 0.5，

A=C 且 G=C，表示 DNA 两条互补链之前不存在

突变。由 PR2 分析图（图 3）可知，大多数基因

A3/(A3+T3)或 G3/(G3+C3)值都偏离了 0.5，只有

个别基因接近 0.5，表明该基因密码子偏性受基因

突变影响大，其他因素的影响依然存在，例如自

然选择等。从横坐标来看，除个别基因小于 0.5，

大多数大于 0.5，表明第 3 位上 A 的比例大于 T

（U），密码子在 A 和 T（U）之间具有一定的偏 
 

 
 

图 3  PR2 bias-plot 分析图 
Fig. 3  Analysis of PR2 bias-plot 
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好性；从纵坐标来看，大多数大于 0.5，表明第 3

位上 G 的比例大于 C。综上进一步说明了 ABI3
基因密码子偏性除了主要受基因突变影响以外还

受其他因素的影响。 

2.6  ABI3 基因相对同义密码子使用度分析

（RSCU） 

通过 CodonW 软件计算 45 条 ABI3 基因序列

的 RSCU 值（表 4）。结果显示，RSCU=1 的密 

码子有 4 个（AAC、UGG、GCC、GCA），表明

这几个同义密码子无偏性被随机使用；RSCU>1

的密码子有 28 个（占全部密码子的 46.67%），

其中以 T（U）结尾的有 12 个，A 结尾的有 7 个，

C 结尾的有 5 个，G 结尾的有 4 个，以 A/T（U）

结尾的占比 67.86%，表明兰科 ABI3 基因偏爱 A/T

（U）结尾的密码子，显著偏爱 T（U）结尾的密

码子。 

 
表 4  兰科植物 ABI3 基因编码序列相对同义密码子使用度 

Tab. 4  RSCU analysis of ABI3 gene coding region in Orchidaceae 

氨基酸 AA 密码子 Codon RSCU 氨基酸 AA 密码子 Codon RSCU 氨基酸 AA 密码子 Codon RSCU 

Phe UUU 1.01 Tyr UAU 1.11 Ser UCU 1.48 

 UUC 0.99  UAC 0.89  UCC 1.15 

Leu UUA 0.68 His CAU 1.19  UCA 1.24 

 UUG 1.04  CAC 0.81  UCG 0.62 

 CUU 1.53 Pro CCU 1.45  AGU 0.59 

 CUC 1.40  CCC 0.80  AGC 0.92 

 CUA 0.61  CCA 1.10 Cys UGU 0.72 

 CUG 0.75  CCG 0.64  UGC 1.23 

Ile AUU 1.42 Thr ACU 1.26 Arg CGU 0.86 

 AUC 0.87  ACC 0.99  CGC 1.37 

 AUA 0.71  ACA 1.20  CGA 0.63 

Val GUU 1.42  ACG 0.55  CGG 0.75 

 GUC 0.96 Asn AAU 1.01 Gln CAA 1.07 

 GUA 0.42  AAC 1.00  CAG 0.93 

 GUG 1.21 Lys AAA 0.99 Arg AGA 1.25 

Trp UGG 1.00  AAG 1.13  AGG 1.14 

Ala GCU 1.30 Asp GAU 1.23 Gly GGU 0.83 

 GCC 1.00  GAC 0.77  GGC 1.07 

 GCA 1.00 Glu GAA 1.03  GGA 1.41 

 GCG 0.60  GAG 0.97  GGG 0.7 

注：下划线的数据表示 RSCU>1，该密码子使用频率相对较高。 
Note: The codon with underline means RSCU>1 and shows that the codon is used relatively frequently. 

 
2.7  最优密码子分析 

通过 ENC 值大小排序，取前后 10%值作为高

低表达基因库，计算 ΔRSCU 值（表 5），确定最

优密码子。最终确定了 ABI3 基因编码 12 个氨基

酸的 26 个最优密码子，其中有编码 12 个氨基酸

的 22 个密码子 ΔRSCU≥0.5，G/C 结尾的有 12

个，以 A/T（U）结尾的有 14 个，其中以 U 结尾

的密码子有 10 个，表明兰科植物 ABI3 基因偏好

以 A/T（U）结尾的最优密码子，尤其偏爱以 T（U）

结尾的密码子。 

3  讨论 

密码子是基因传递信息中的基本结构单位，

自然界生物基因组中密码子偏性使用现象广泛存

在[22]。不同物种在自然选择中生存下来，密码子

存在一定差异并且有其偏好性，因此对密码子偏

性研究可反映一定的进化特征[23]。作为生物碱基

组成重要指标之一，GC 含量可反映密码子使用偏

性突变的整体趋势[24]，密码子第 3 位 GC3 含量通

常可作为分析密码子偏性的主要衡量标准之一。

ENC 值可表示偏性的强弱，兰科植物 ABI3 基因

的 ENC 平均值为 49.81，表明在兰科植物中大部

分 ABI3 基因密码子的偏性较弱。通过 RSCU 和

ΔRSCU 分析，发现 ABI3 基因主要偏爱使用以 A/T

（U）结尾的密码子，与 KUMAR 等[25]研究马流

感病毒，陈哲等 [26]研究菠萝和 WU 等 [27]研究 
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表 5  兰科植物 ABI3 基因最优密码子 
Tab. 5  Preferred codons in ABI3 genes of Orchidaceae 

氨基酸 AA 密码子 Codon ΔRSCU 氨基酸 AA 密码子 Codon ΔRSCU 氨基酸 AA 密码子 Codon ΔRSCU 

Leu UUG*** 0.890 Gly GGA*** 0.550 Ser UCU*** 0.544 

Leu CUU*** 0.650 Pro CCC*** 1.124 Ser UCC*** 1.768 

Leu CUC*** 2.202 Pro CCA*** 0.502 Ser UCG** 0.482 

Ile AUU*** 0.688 Pro CCG** 0.414 Arg CGC*** 2.214 

Val GUU** 0.322 Pro CCU* 0.296 Arg AGA*** 1.054 

Val GUC*** 0.808 Thr ACU*** 0.552 Arg AGG** 0.498 

Ala GCU*** 0.836 Thr ACA*** 0.702 His CAU*** 0.826 

Tyr UAC*** 0.952 Asp GAU*** 1.024 His CAC*** 0.826 

Tyr UAU*** 0.954 Asp GAC*** 1.024    

Note: * indicates ΔRSCU≥0.2; ** indicates ΔRSCU≥0.3; *** indicates ΔRSCU≥0.5. 

 
的芍药密码子偏性使用一致，尤其偏爱以 T（U）

结尾的密码子；与其他多数单子叶植物主要偏爱

C/G 结尾的密码子不同，如小麦 CBL4 基因密码

子[28]，香蕉 Aux/IAA 基因家族密码子[29]等。在对

多种植物基因组密码子进行偏好性分析中发现，

双子叶植物的 GC 含量最低，而单细胞藻类 GC

含量最高，说明密码子使用偏性的程度可能随物

种进化的程度而降低[30]。 

影响密码子偏性的因素主要包括：碱基组成

差异、自然选择、tRNA 丰富度、翻译效率、蛋白

质功能，选择突变漂变学说等[31]。通过中性绘图

分析、ENC 与 GC3 关联分析和奇偶偏好分析，说

明兰科植物 ABI3 基因受碱基突变影响较大，同时

也受到其他因素的影响，如选择压力。植物基因

的密码子偏性形成过程中，一般受由碱基突变和

自然选择等多重影响，如杨祥燕等[32]研究的菠萝

叶绿体基因密码子、ZHOU 等[33]研究的一些种子

植物叶绿体基因密码子、梁娥等[34]研究的竹节参

转录组密码子、刘慧等[35]研究的糜子叶绿体基因

组密码子；有时也会其中一个占主导作用，如马

盛超等[18]研究的蓼科大黄属植物 CHS 基因，主要

受自然选择影响。另外，对基因 ENC 值以及密码

子不同位置碱基组成情况进行相关性分析发现，

GC1、GC2、GC3 显著相关，说明同义密码子 3 个

位置上碱基含量接近，受随机突变或者有一定方

向突变压力的影响较大；ABI3 基因同义密码子碱

基所在位置及含量均对基因密码子使用偏好性产

生一定影响。 

由于兰科植物自然生境的破坏和资源的过度

开采，野生兰科植物极度濒危。濒危兰科植物的

再生和合理利用有赖于种苗繁殖技术的蓬勃发

展，而该技术的核心问题之一便是种子萌发。ABI3
是种子成熟所必需的，它调节胚胎成熟和幼苗早

期发育之间的过渡，被视为假定的种子特异性转

录激活剂[36]。基因功能研究表明该基因可有效提

高种子萌发效率。因此，通过遗传转化技术，提

高兰科植物 ABI3 基因的表达水平，是解决兰科植

物种子萌发障碍的重要途径之一。本研究通过分

析 ABI3 密码子偏性并筛选出 26 个最优密码子，

为优化育种提供理论依据，在今后 ABI3 基因转化

兰科植物时，可以对外源基因序列进行适当改造，

然后转化至兰科植物中，有望提高其表达效率，

更有利于培育出种子易萌发的兰科花卉。 
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