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30 株大肠杆菌的泛基因组学特征分析 
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摘要: 泛基因组(Pan-genome)是某一物种全部基因的总称, 其中包括核心基因组(该物种所有个体中都存在的

基因)和非必须基因组(只在部分个体中存在的基因, 以及某个体特有的基因)。文章从泛基因组学角度比较分析

了 30 株已经完成测序的大肠杆菌的基因、基因组成及其进化特征, 结果表明核心基因只占据每株大肠杆菌全

部基因数目的 50%左右, 而平均每个菌株有 146 个特有基因, 结果表明随着更多大肠杆菌菌株的基因组被测序, 

将会不断有新基因被发现。通过比较分析大肠杆菌不同菌株之间基因的保守性与基因的 GC 含量以及选择压力

之间的关系, 发现越保守的基因其 GC 含量变化范围越窄, 同时在进化中受到的选择压力也越大。这些结果将

有助于深入了解大肠杆菌基因组的进化特征及其基因组成的动态变化, 并为预防和控制由致病性大肠杆菌引

发的流行疾病提供理论依据, 同时也为大规模病原菌基因组数据的分析方法提供借鉴。 
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Pan-genomics analysis of 30 Escherichia coli genomes 
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Abstract:  A pan-genome describes the full complement of genes in species. It is a superset of all the genes in all the 
individuals of a species, which is composed of a ‘core genome’ containing genes present in all individuals, and a ‘dispensa-
ble genome’ containing genes present only in some individuals and individual-specific genes. From pan-genome sight, 30 
finished genomes from Escherichia coli were employed to analyze their gene and genome compositions and evaluation in 
this study. The results indicated that the core genes accounted for about 50% of the total number of genes, while about 146 
strain-specific genes existed in the each strain tested. The data suggests that the E. coli pan-genome is vast, and unique 
genes will continue to be identified when more E. coli genomes are sequenced. After analyzing relationships of the gene 
conservation, GC content and selection pressure in different strains tested, we found that more conserved genes had a nar-
row range of GC content, and they also bear more selection pressure. These results will be helpful for better understanding 
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of the evolution profile of E. coli genome, and the dynamic changes of its gene compositions. The E. coli pan-genome pro-
vides useful information for prevention and control of the diseases caused by pathogenic E. coli, and also provides a para-
digm for the large-scale analysis of pathogenic bacteria genomes. 

Keywords: Pan-genome; E. coli; GC-content; selection pressure 

近年来由于DNA测序技术的迅速发展, 大量的
细菌全基因组序列已被逐渐报道。在基因组时代初

期, 人们认为单个菌株的基因组足以用来描述其菌
种的基因复杂性, 比较基因组学主要被应用于研究
相近微生物间的遗传进化和分类。随着某些细菌越

来越多菌株基因组序列的测定, 应用抑制消减杂交
(Subtractive hybridization) 和 比 较 基 因 组 杂 交
(Comparative genome hybridization, CGH)方法研究
发现细菌种内基因组间存在很大差异。造成种间基

因组差异的原因是多方面的, 包括基因的复制和缺
失、基因组重组以及通过基因横向转移获取新基因

等[1]。由于细菌基因组存在丰富的多样性, 因此一直
缺乏准确有效的概念从基因组角度描述细菌物种。

2005 年 , Tettelin等 [2]提出了微生物泛基因组概念

(Pan-genome, pan源自希腊语 ‘παν’, 全部的意思 ), 
泛基因组即某一物种全部基因的总称, 包括核心基
因组和非必须基因组。核心基因组由那些在所有菌

株中都存在的基因组成, 一般与细菌基本生物学功
能和主要表型特征相关; 非必须基因组由只在部分
菌株中存在的基因以及某个菌株特有的基因组成 , 
非必须基因体现了细菌菌株多样性, 一般与某些特
别的生物代谢途径和环境适应相关 , 比如产抗生
素、耐受性, 毒力等方面。根据细菌泛基因组大小
与基因组数目的关系, 细菌的泛基因组可以分为开
放型泛基因组和闭合型泛基因组。开放型泛基因组

是指随着测序的基因组数目不断增加, 泛基因组大
小无限增加, 而闭合型泛基因组则会在测序的基因
组数目增加到一定程度后收敛于某一恒定值。随着

这一概念的提出, 泛基因组已被逐渐应用于描述微
生物物种 , 泛基因组学方法也相继被用于B型无乳
链球菌、肺炎链球菌等物种的基因组演化分析 [3,4], 
以及病原菌疫苗制备[5]等方面的研究。 

作为模式生物, 大肠杆菌一直被广泛地用于生
物学研究。目前已有多个大肠杆菌的不同菌株全基

因组序列被报道, 这为从基因组学角度分析大肠杆
菌的物种演化、基因组结构的遗传变异等提供了有

利的资源。Rasko等[6]比较分析了大肠杆菌致病株和

非致病株在基因组结构上的差异, Touchon等[7]通过

比较 20株大肠杆菌基因组序列, 对大肠杆菌的多样
性演化进行了比较分析, Wagied等[8]分析了 5株大肠
杆菌基因组序列间基因横向转移对操纵子以及蛋白

相互作用网络的影响。但是, 目前国内外对大肠杆
菌基因组的研究主要集中于物种的演化、基因横向

转移以及不同菌株间基因组结构的差异这几个方面, 
而大肠杆菌基因组中基因的组成与保守性研究始终

是一个空缺。因此, 本文将从泛基因组学角度, 通过
比较研究目前已经测序的 30 株大肠杆菌全基因组
序列, 来分析大肠杆菌的泛基因组特征及其基因的
保守性。 

1  材料和方法 

1.1  研究对象 

30株大肠杆菌基因组完成图序列以及注释信息
数据从 NCBI 的 FTP 中下载, 其序列号分别为：
AC_000091, NC_004431, NC_009800, NC_010498, 
NC_011741, NC_011750, NC_012967, NC_013364, 
NC_000913, NC_007946, NC_009801, NC_011353, 
NC_011742, NC_011751, NC_013008, NC_013941, 
NC_002655, NC_008253, NC_010468, NC_011415, 
NC_011745, NC_012759, NC_013353, NC_002695, 
NC_008563, NC_010473, NC_011601, NC_011748, 
NC_012947, NC_013361。 

必须基因数据从天津大学database of essential 
gene[9] (http://tubic.tju. edu.cn/deg/) 下载, 然后提取
其中E.coli的数据集。 

1.2  方法 

1.2.1  构建同源基因类 

提取 30 个细菌中的全部蛋白质序列存为
FASTA格式后, 利用BLAST中的blast all程序进行all 
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vs all的蛋白序列比对, 其中 e-value设为 1e-10, 比
对结果中选取score≥50, coverage≥50%以及identity≥
50%的匹配记录, 然后将过滤后的结果利用mcl程序
进行聚类分析[4,10,11,12]。 

聚类结果中, 根据每一个同源基因类里面基因
覆盖的菌株数 , 定义每个同源基因类的保守性值
(CV), 如：某个同源基因类里面包含了来自 20个菌
株的基因, 则此同源基因类的 CV 为 20, 其他依次
类推。 

1.2.2  泛基因组分析 

为了推断大肠杆菌中全部同源基因类数目(p)以
及核心同源基因类数目(c)与菌株数目(n)之间的关
系, 分别计算n= 1, 2 … 30时的p与c的值。为了避免
抽样引起的偏差 , 对于某一特定n值 , 分别计算
C(30,n)种组合下的p值与c值, 并取其平均值[4]。 

1.2.3  同源基因类的 COG 分析 

同源基因类的分析过程中, 首先需要确定每一
个基因类的COG分类[13]。在细菌基因组注释时有一

些基因缺少COG分类信息 , 在NCBI数据库中被标
记为“−”, 后续分析算法中认定这样的分类为“不明
确的COG分类”。有些基因的COG分类号码最后一位
为R或者S, 根据COG数据库定义, 这两类属于功能
不能被准确注释的分类 (COG数据库中原词为
“Poorly characterized”), 后续分析算法中认定这样
的分类为“不可靠的COG分类”。 

对于每一个同源基因类, 在分析器 COG分类过
程中采取以下算法流程： 

(1)若该同源基因类中至少有一个基因的 COG
分类不是属于“不明确的 COG 分类”或“不可靠的
COG 分类”时 ; 去掉那些 COG 分类是“不明确的
COG 分类”和“不可靠的 COG 分类”的基因, 剩余的
基因 COG分类即被认定为该基因类的 COG分类。 

(2)若该同源基因类中所有的基因的 COG 分类
都属于“不明确的 COG 分类”或“不可靠的 COG 分
类”时, 根据以下原则判断：若所有的基因的 COG 分
类均为“不明确的 COG 分类”, 则该同源基因类为“不
明确的 COG分类”; 否则归为“不可靠的 COG分类”。 

1.2.4  同源基因类的选择压力分析 

首先, 利用mafft[14]软件对每个同源基因类中基

因的蛋白序列进行多序列比对 , 然后利用Perl脚本
将蛋白比对结果转换成相对应的核酸比对结果, 统
计每个同源基因类中同义突变数目(ds)和非同义突
变数目(dn), 通过dn/ds 的值来评估同源基因类的进
化选择压力。 

2  结果与分析 

2.1  同源基因类分析 

根据 1.2.1.中的定义, 实验中依据每一个同源基
因类里面基因覆盖的菌株数, 给予每个同源基因类
一个保守性值(CV)。不同的 CV 值体现了每个基因
类的基因在菌株中分布的差异性, CV值越大说明这
个基因在细菌群体里面分布越广泛, 也说明该基因
类在细菌中越保守。 

在 30 个大肠杆菌基因组中共提取蛋白编码基
因 141 473个, 通过聚类分析被分成 11 670类, 其中
每一种CV值的同源基因类数目如图 1所示。其中CV
值为 30的同源基因类, 即核心基因总数为 2 344个
(约占总同源基因类数目的 20%, 平均每个菌株中
49.7%的基因为核心基因), 而CV值为 1 的同源基因
类, 即菌株特有的基因数目为 4 379 个(约占总数的
37.5%, 平均每个菌株有 146 个特有基因)。而在
Haemophilus influenza (H.influenza)的基因组研究中, 
核心基因数目为 1 461(占总数 2786的 52.4%, 平均
每个菌株中 79.9%的基因为核心基因), 菌株特有的
基因数目为 539(占总同源基因类数 2786 的 19.3%, 
平均每个菌株特有基因数目为 39) [ 15]。在 17 个
Streptococcus pneumoniae (S.pneumoniae)基因组的
研究中, 核心基因组数目为 1 454(占全部同源基因
类总数 46%, 平均每个菌株中约 73%的基因为核心
基因), 菌株特有基因数目约为 576(占总同源基因数
目的 1%, 平均每个菌株特有基因数目为 34)[16]。菌

株特有基因通常是细菌在进化过程中新产生的基因, 
对于原核生物来说基因横向转移(HGT)是细菌获取
新基因的主要动力 [ 17~19]。从泛基因组学角度分析, 
随着被测序的基因组数目的增加, 一些之前被鉴定
为菌株特有的基因可能会在新测序的基因组中找到

同源基因, 因而这些菌株特有的基因在基因组数目
增加之后, 将可能会被重新定义为非必须基因, 因
此随着基因组的增加菌株特有基因的数目会逐渐减 
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少。在以上的比较中发现, 即使大肠杆菌的菌株基
因组数目达到 30, 平均每个菌株中特有基因数目远
大于其他两种病原菌。由此推断, 与 H.influenza 和 
S.pneumoniae 相比, E.coli 中基因横向转移的频率 
更高。 

16~22、23~29以及 30。 

分别统计 6个分组中基因类的 COG分类, 比较
分析了不同保守程度大肠杆菌基因类的功能富集分

布(图 2)。由图 2可以观察到, 随着基因保守性增加, 
代谢功能相关的基因数目占的比例逐渐升高, 而细
胞内的过程与信号传递相关基因的比例逐渐降低 , 
遗传信息存储与处理相关的基因数目比例变化不

大。在菌株特异性基因中, 除去分类功能未知的基
因外, 细胞内的过程与信号传递相关基因占主要部
分约 30%, 其代谢功能相关的基因占 20%。 

根据图 1 所示, 非必须基因中(CV 值为 2~29)CV
值从 4 到 28 的基因类数目比较少, 为了避免某些
CV 值下的基因类数目太少而在分析中产生偏差,我
们根据CV值的高低将非必须基因类等分成 4组, 每
组由连续的 7个 CV值组成, 即 2~8、9~15、16~22、
23~29 各为一组。另外,菌株特有基因类(CV 值为 1)
和核心基因类(CV为 30)各为一组, 由此我们将这 30
个菌株的 CV 值分成 6 组, 分别为 1、2~8、9~15、 

2.2  大肠杆菌的泛基因组特征 

为了进一步分析大肠杆菌群体中基因类数目与 
 

 
 

图 1  不同 CV 值的同源基因类数目分布 
基因类的 CV 值由该基因类中基因的保守性决定。某个基因类中的基因在 n 个菌株中存在, 则该基因类的 CV 值为 n, 由于实验中总
共利用了 30个菌株的数据, 因此 CV值有 1到 30, 共 30个等级。图中 CV值为 30的基因是核心基因, CV值为 2～29的基因是非必
须基因, CV值为 1则表示该基因是菌株特有基因。 

 

 
 

图 2  不同保守程度基因的 COG 功能分类 
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基因组数目之间的关系, 本文分别计算基因组数目

为 n(1...30)时存在的基因类数目。为了避免抽样引起

的误差, 在抽样时采取遍历所有组合的方式, 即当

n=n0的时候, 分别计算 C(30,n0)种 n0个菌株组合的

泛基因组大小和核心基因数目, 再计算平均值。 

利用 30 株大肠杆菌中已经鉴定的全部基因类, 

我们计算得到了大肠杆菌泛基因组大小、核心基因数

目与菌株数目的关系(图 3)。同时基于Heaps定律[20~23], 

拟合可以得到泛基因组大小(p)与基因组数目(n)的

函数关系如下： 
P=2022.5n0.447 +2334.5 (R2 = 0.999967) 

从泛基因组曲线特征观察, 随着测序的基因组

数目不断增加 , 泛基因组大小基本呈现线性增加 , 

故由此可以推断大肠杆菌具有开放型的泛基因组。

根据其他病原菌的泛基因组研究报道显示, Bacillus 

cereus (B.cereus)和S.pneumoniae也具有开放型的泛

基因组, 而Bacillus anthracis (B.anthrac)和Ureaplasma 

urealyticum (U.urealyticum)等具有闭合型的泛基因

组[21]。不同的泛基因组特征一方面可以体现不同细

菌的生活环境之间的差异性, 另一方面也反映了不

同菌株的基因得失差异性。同时从大肠杆菌泛基因

组拟合曲线可以推断, 每当一个新的大肠杆菌基因

组序列被测序, 将有 150 个左右的新基因被发现。

在原核基因组进化过程中, 基因横向迁移是细菌进

化的主要动力[24~26], 由此进一步暗示大肠杆菌从外

界获取基因的能力非常强。 
 

 
 
图 3  大肠杆菌的泛基因组特征拟合曲线 
横坐标为大肠杆菌菌株数目, 纵坐标为基因类数目。图中蓝色菱
形块构成的曲线(上面的曲线)表示, 随着分析的大肠杆菌菌株数
目的增加, 大肠杆菌的泛基因组大小(大肠杆菌群体内所有的基
因类数目)变化趋势; 核红色方块连接而成的曲线(下面的曲线)
表示 , 随着分析的大肠杆菌菌株数目的增加 , 大肠杆菌的核心
基因数目(在所有菌株中都存在基因)的变化趋势。 

同时通过对核心基因数目(c)与基因组数目(n)
的关系进行拟合可以得到如下函数关系： 

c=1776.7e-0.172n+2459.7 (R2=0.93) 
由图 3中核心基因数目的变化曲线可以观察到, 

随着基因组数目的增加, 当菌株数目达到 20 后, 核
心基因数目趋于稳定。根据拟合的方程可以推断 , 
当大肠杆菌菌株基因组数目达到 40时, 核心基因数
目基本稳定在 2 460 左右, 即所有大肠杆菌共同包
含的基因数目约为 2 460左右。 

2.3  同源基因类的保守性与基因 GC含量的关系 

将基因按照保守性差异分成 6 组, 分别计算每
一组内基因的 GC含量的分布(图 4)。由图 4可以看
出, 随着同源基因类的保守性的增加, GC 含量变化
范围越来越窄, 而且 GC含量的中位数也逐渐升高。
由于低保守性的基因一般都是通过基因横向转移获

得, 其基因来源的差异较大, 因此基因的GC含量变
化也较大, 而相对保守的基因在进化过程中由于选
择压力的作用, GC 含量逐渐变得越来越集中, 更趋
向于全基因组的 GC含量。 

 

 
 

图 4  GC 含量与同源基因类的保守性的关系 
横坐标中的 1、2、3、4、5、6 分别对应 CV值分组为 1、(2~8)、
(9~15)、(16~22)、(23~29)、30, 7为 30个菌株全基因组的 GC含
量; 纵坐标为 GC含量值。图中 1~6分别是各组内基因 GC含量
分布的箱线图, 7是 30株细菌全基因组 GC含量分布的箱线图。
每个箱线图中间矩形盒上下两条边分别代表该组 GC 含量值的
第 1四分位数(Q1)和第 3四分位数(Q3), 中间的粗实线代表该组
GC 含量值的中位数, 箱线图最上方的横线代表该组 GC 含量值
有效数据的上限, 数值大小为 Q1+1.5(Q1−Q3), 箱线图最下方的
横线代表该组数据有效数据的下限, 数值大小为 Q3−1.5(Q1−Q3), 
其他实心点表示奇异数值(outlier)。 
 

2.4  同源基因类的保守性与同源基因类的选择压
力的关系 

在进化上, dn/ds<1意味着这个基因受到强的纯
化选择作用(稳定性选择), 而dn/ds>1 意味着这个基
因受到强的多样性选择作用(正向选择)[27]。因此通
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过比对同源基因间序列而得到的dn/ds比值, 体现了
作用在这个基因上的选择压力类型, dn/ds比值在理
论上和实际中都具有重要意义[28]。近年来, dn/ds被
广泛地应用于群体遗传学、蛋白编码序列以及基因

组进化方面的研究[29]。本研究比对了每一个基因类

的核酸序列, 计算每一个基因类的dn/ds, 结合基因
类在菌株中分布的广度, 来分析二者的关系。 

在统计每个同源基因类的dn/ds过程, 由于每个
CV值为 1的基因类仅有一个基因而无法进行序列比
对, 因此这一部分不做统计分析。同时对于一些ds=0
的基因类, 由于dn/ds值无参考价值, 因此这部分的
数据也被排除。最终共提取 5 743 个同源基因类用
于选择压力分析。通过关联同源基因类的dn/ds的值, 
可以发现同源基因类的dn/ds分布与其保守性关系
(图 5)。由图 5 可以发现：越保守的同源基因类, 其
dn/ds的值越小。在进化中, 一般认为dn/ds值越小, 说
明同源基因类受到的选择压力越大 [30,31], 由此可以
推断在大肠杆菌中, 核心基因相对于非必须基因, 在
进化过程中受到更大的选择压力, 序列更加保守。 

 

 
 

图 5  同源基因类的 dn/ds 与保守性的关系 
横坐标中的 2、3、4、5、6分别对应 CV值分组为(2~8)、(9~15)、
(16~22)、(23~29)、30, 纵坐标为基因类的 dn/ds值, 图中显示的
是不同分组内基因类的 dn/ds值的分布的箱线图。每个箱线图中
间矩形盒上下两条边分别代表该组 dn/ds值的第 1四分位数(Q1)
和第 3四分位数(Q3), 中间的粗实线代表该组 dn/ds值的中位数, 
箱线图最上方的横线代表该组 dn/ds 值有效数据的上限, 数值大
小为 Q1+1.5(Q1-Q3), 箱线图最下方的横线代表该组数据有效数
据的下限, 数值大小为 Q3-1.5(Q1-Q3),其他实心点表示奇异数值
(outlier)。 

3  讨 论 

传统的比较基因组学主要侧重于具体细菌和菌

株之间基因组结构、基因组成或特定序列上的差  
异[32,33]。作为比较基因组学的一个分支, 泛基因组学
概念自从 2005年被提出, 近年来已被广泛应用到各
种病原菌比较基因组学研究中 , 如S.agalactiae[4]、

H.influenza[15]和S. pneumoniae[16]。泛基因组学, 从群
体角度将细菌中所有的基因分为核心基因、非必须

基因以及菌株特有基因, 为了解细菌中基因组成、
特征以及某特定细菌群体内基因数量的动态变化研

究提供了一个新的视角[2,4,34]。 
本文首次从泛基因组学角度对大肠杆菌基因组

进行大规模的比较分析, 研究了大肠杆菌群体的基
因组成及基因组分特征。通过比较分析 30株大肠杆
菌基因组, 结果发现大肠杆菌中约 49.7%的基因为
核心基因。Thomas等 [35]利用基因芯片对 47 株
Streptococcus thermophilus进行比较基因组杂交分析, 
结果发现S.thermophilus中 58%的基因为核心基因。
同时, Justin等[15]通过对 13株H.influenza基因组进行
比较分析, 结果发现平均每个菌株中 79.9%的基因
为核心基因。对 17 株S.pneumoniae基因组的研究结
果显示 [16], 平均每个S.pneumoniae菌株基因组中约
73%的基因为核心基因。由此可见,大肠杆菌基因组
中保守的基因在其全部基因中的比例非常小, 体现
了大肠杆菌基因组成上丰富的多样性。同时, 比较
这些菌株中的特有基因发现, 大肠杆菌中平均每个
菌株里面大约有 146 个菌株特有基因 , 而
S.pneumoniae中每个菌株的特有基因数目为 34, 
H.influenza中每个菌株特有基因数目为 39。由于细
菌的泛基因组由三部分组成(核心基因、非必须基
因、菌株特有基因), 其在定义和分类上具有一定的
相对性。随着新的菌株基因组被测序, 一些已经被
鉴定为菌株特有的基因在后来测序的基因组中可能

会找到同源基因, 因而这些菌株特有基因将会被归
类为非必须基因。这一趋势意味着随着测序的菌株

数目增加 , 每个菌株中的特有基因数目会逐渐减
少。但是比较大肠杆菌与S.pneumoniae和H.influenza
可以发现, 虽然大肠杆菌的菌株数目要远大于另外
两个细菌, 但是其菌株特有基因数目比S.pneumoniae
和H.influenza中的菌株特有基因数目要大的多。菌株
特有基因通常是细菌在进化过程中新产生的基因, 基
因横向转移(HGT)是细菌获取新基因的主要动  力
[17~19]。大肠杆菌中新基因出现的频率比较高, 这些
高频出现的新基因体现了大肠杆菌通过基因横向转

移从外界获取新基因的能力比较强。之前的一些研

究已经多次表明, 大肠杆菌基因组具有丰富的多样
性 [6,36,37], 本文通过泛基因组学角度进一步证实了
频繁的基因横向迁移为大肠杆菌基因组的多样性提



 
第 6期 付静等: 30株大肠杆菌的泛基因组学特征分析 771 

 

 

供了丰富的来源, 大肠杆菌基因组成上的多样性可
能为其适应不同的生活环境提供了保障。从大肠杆

菌中含有较多的菌株特有基因可以推测, 一方面大肠
杆菌具有极强的整合外来遗传物质的能力; 另一方面
大肠杆菌的生存环境中存在大量游离的遗传物质, 为
大肠杆菌基因的多样性和变异性提供了来源。 

较多的菌株特有基因在一定的程度上增加了致

病性大肠杆菌的预防和控制难度, 泛基因组学为我
们提供了控制和预防病原菌引发的疾病的新思路 , 
即可以通过针对大肠杆菌参与代谢或其他生命活动

途径的 2460 个核心基因设计有效的药物作用靶点
或者疫苗[1,5,38], 起到对所有致病大肠杆菌进行预防
和控制的作用。另外, 由于生物学家对细菌传统的
表型鉴定法和分子遗传学鉴定法存在质疑, 通过判
断核心基因的存在与否, 可从基因组学角度为大肠
杆菌的分类鉴定提供新的参考依据[39]。非必须基因

的比较研究可以进一步深入了解致病大肠杆菌的致

病性、抗生素耐受性以及环境适应性等方面的特征。 

同时, 通过分析不同保守程度(基因类在细菌群
体中的分布广度)的基因类与其GC含量以及选择压
力之间的关系, 可以发现, 核心基因的GC含量的变
化范围相对于其他非核心基因要窄。同时, 从核心
基因和其他保守性差的基因的比较可知, 保守性强
的基因受到更强的选择压力, 这一方面体现了核心
基因在大肠杆菌的生存中起到重要作用 [2], 这些序
列稳定保守的基因更适合作为疫苗制备的候选基因; 
另一方面则体现选择压力驱使外来基因的GC含量
与整个基因组水平趋于一致, GC含量的改变在一定
程度上改变基因的功能, 使新获得的基因逐步适应
在大肠杆菌体内的代谢与调控网络。因此从基因的

GC含量角度分析大肠杆菌, 可以使我们从一个新的
角度去了解大肠杆菌基因的动态变化及其生命活动。 
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