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海洋藻类的分类学一直是困

扰人们的难题 ∀应用传统的形态

学 !生态学等方法对海洋藻类进行

分类 o 往往产生结果上较大的分

歧 ∀传统的生物分类和谱系树的建

立是基于对生物表型的比较分析 o

而表型是基因型与环境相互作用

的产物 o基因型相同的个体在不同

环境条件下可能表现出显著的表

型差异 o给分类和谱系分析带来很

多困难和不确定性 o所以有人主张

直接将基因型用于分类和系统学

研究 ∀

基因型直接反映基因的分子

结构特征 o 具体说就是 ⁄�� 和

� ��的一级结构特征 ∀ �∏¦®̈µ®¤±§̄

和 °¤∏̄¬±ª在 t|yx年最早提出这个

设想 o认为核酸包含有系统发生的

最原始信息 o 可以用于系统学研

究 ∀分子系统学就是从核酸的信息

推断生物进化的历史 o或者说 / 重

塑0 系统发生的 k谱系l关系 o并以

系统树的形式表现出来 ∀通过藻类

核酸的分析比较研究藻类系统发

生的学科 o称为藻类分子系统学 ∀

分子系统学的分析方法从陆地生

物起步 o us世纪 {s年代末以来在

海洋藻类中得到应用 ∀

藻类种类繁多 o根据捕光色素

系统的不同可将其分为 v种类型 o

即捕光色素系统为藻胆蛋白的红

蓝藻类 o 捕光色素系统为叶绿素

¤r ¥2蛋白质复合物的绿藻 o以及进

化程度介于红蓝藻类与绿藻之间

的杂色藻类 o如褐藻和硅藻等 o其

主要捕光色素系统为叶绿素 ¤r¦2蛋
白质复合物 ∀本文将在介绍海藻分

子系统学常用研究方法的基础上 o

重点对海洋褐藻分子系统学研究

的最新进展进行评述 ∀

t 海藻分子系统学常用

的研究方法

真核藻类同陆地植物一样 o至

少有 v种类型的 ⁄�� }核 ⁄�� !叶

绿体 ⁄��和线粒体 ⁄�� o 而真核

藻类叶绿体和线粒体 ⁄��往往是

单亲遗传的 ∀ us世纪 |s年代初期

海洋藻类 ⁄��分析最常用的方法

是限制性内切酶酶切片段长度多

态性k� ƒ�°¶l方法 o但随着 ⁄��测

序和计算机分析技术的飞速发展 o

⁄��序列分析已经成为藻类分子

系统学研究最主要的方法 o从而使

分析结果更加直观 !可信 ∀除此之

外 o其他一些简便快捷的分子遗传标

记技术 o 如随机引物扩增多态性

⁄��k� �°⁄l技术 !微卫星技术 !单

链构象多态性 k≥≥≤°l 技术也被用

于海洋藻类分子系统学研究中 ∀

tqt 对核 ⁄��k±⁄��l的分析

比较

tqtqt µ� �� 基因 µ⁄��

在所有生物中都存在 o而且是以高

度重复方式存在的 ∀真核生物中它

以 t{ ≥ µ⁄��k≥≥�o ¶°¤̄ 2̄¶∏¥∏±¬·l !

xq{ ≥ µ⁄�� ! uy ≥ µ⁄��k�≥�o

¤̄µª̈2¶∏¥∏±¬·l 的顺序串联而组成重

复单体 ∀另外µ⁄��中还含有两种

间隔区 ��≥ k�±·̈µª̈±¬¦¶³¤¦̈µl和 �×≥

k�±·̈µ±¤̄ ¼̄·µ¤±¶¦µ¬¥̈§¶³¤¦̈µl ∀��≥含

有串联的重复序列 o 每种序列约

zs ∗ vxs ¥³∀��≥在相近种类中长度

的变化主要是由染色体间不等交

换而引起的重复序列拷贝数不同

所导致 ∀�×≥又分为两个片段 o�×≥t

连接 t{ ≥和 xq{ ≥µ⁄�� o而 �×≥u连

接 xq{ ≥和 uy ≥ µ⁄�� ∀

≥≥�µ⁄��区域很保守 o而 �×≥t

区域碱基替换的频率是外显子区

的 ts倍 o只有序列很接近的分类单

元才能在整个长度中进行比较 ∀

�∏µ®«¤µ§·t||{年 o ≥·¤¦«̈2¦µ¤¬± t||z

年研究显示 o≥≥�µ⁄��与 �×≥的数

据进行综合分析可以增加结果的

稳定性 ≈t ∀而 ��≥进化得比 �×≥更

快 o可进行种间及种内分类地位的

确定 ∀�≥�µ⁄��的片段大 o其序列

变异水平在 ≥≥� µ⁄�� 和 ρβχ�之

间 ∀�≥�µ⁄��包括一些随着保守的

核心区域而变化的扩展片段 o它们

的位置和数目在被子植物中保守 o

但与核心区域相比 o它们有较高的

变化位点 o 并且经常有较大的插
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入r缺失片段 ∀

由于µ� ��的二级结构有茎和

环的结构 o会显示出不同的替换率 ∀

µ� ��基因还频繁进行不等交换 o因

此有时会出现错误的系统学关系∀

tqtqu � °�t 基因 � °�t

是编码 � ��聚合酶 µk°²̄ µl大亚

基的核基因 ∀在所有细菌和真核生

物中 o°²̄ µ的大亚基上都存在 �2�

{个保守域 o但在真核生物中 o其

vj 末端还存在一个附加的编码

≤×⁄k≤¤µ¥²¬¼̄2·̈µ°¬±¤̄ §²°¤¬±l 的区

域 o≤×⁄是由一个七肽k×¼µ2≥̈ µ2°µ²2

×«µ2≥̈ µ2°µ²2≥̈ µl 串联而成的重复序

列 o在转录前后都有重要的功能 ∀

≥·¬̄̄ µ̈与 �¤̄¯
≈tt 的研究结果发现 o

最早分枝的真核生物中缺乏这个

七肽的重复序列 o所以 ≤×⁄可作为

系统发生的标记 ∀

tqu 叶绿体 ⁄��k¦³⁄��l

tquqt ρποΒ基因 ρποΒ基

因编码 � ��聚合酶的 Β2亚基 o不

含间隔序列 ∀

tququ ρβχ�和 ρβχ≥ ρβχ�

和 ρβχ≥分别编码 to x2二磷酸核酮

糖羧化酶r加氧酶 k�∏¥¬¦²l的大亚

基和小亚基 ∀在绿藻中 o ρβχ�是由

叶绿体编码而 ρβχ≥是核编码的 ~但

在杂色藻 !隐藻和红藻中 o ρβχ�和

ρβχ≥都是由质体编码的 ∀

ρβχ�适于分析较高水平的分

类关系 o其优点有 }⁄��片段大k �

t wss ¥³l o可提供较多的系统学特

征 ~进化速度相对较慢 o适于进行科

或更高水平上系统学关系的分析∀

tquqv �×°酶基因 �×°酶

基因含有高度保守的亚基 oατπ�和

ατπ� 均可提供很好的系统学证

据 ∀t||w年 ⁄²∏ª̄¤¶与 �∏µ³«¼通过

对真细菌和质体 ατπ�序列的系统

学分析 o认为所有质体都起源于蓝

藻 ∀�̈¬·¶¦«等 ≈x 又通过对 ατπ�及其

上下游核苷酸序列的分析发现含

有叶绿素 ¤n ¦的隐藻 Γυιλλαρδια

τηετα的叶绿体起源于红藻 o从而支

持了二级共生假说 ∀

tqv 线粒体 ⁄��k°·⁄��l

目前对藻类 °·⁄��所知甚少 o

基因序列还没能象质体 ⁄��那样

被广泛地应用于藻类系统学研究

中 ∀但是 o藻类线粒体基因组很小 o

重组率较低并且保守性高 o 藻类

°·⁄�� 比陆生植物更适于分子系

统学研究 ∀目前得到应用的藻类

°·⁄�� 有编码 ��⁄� 脱氢酶一个

小亚基的基因 ναδw�和编码细胞

色素氧化酶的 ≤�÷ 的 ´ 基因 ≈u 

等 ∀但是由于片段太小 o对于较高

水平的系统分析还缺乏说服力 ∀

u 褐藻分子系统学研究

进展

褐藻的形态差异很大 o ≤̄ ¤¼·²±

将褐藻纲k°«¤̈ ²³«¼¦̈¤̈ l分为 tx个

目 o从小型的丝状体到全长可达 ys

°的巨藻 ∀褐藻也因此分为两大

类 }一类结构简单 o形态较小 o主要

附着于其他物体表面或内共生于

大型海藻体内 o如水云目 !索藻目

等 ~另一类形体较大 o结构上有一

定程度上的分化 o如墨角藻目 !海

带目等 ∀

褐藻分子系统学研究主要集

中在µ� ��基因 ! ρβχ�和 ρβχ≥序列

分析上 ∀ ×¤±和 ⁄µ∏̈ «̄ 研究结果表

明 o≥≥�µ⁄��较保守 o对褐藻目以

下的系统学关系提示意义不大 o�×≥

属内整个长度比较才有意义 o 而

≥≥� µ⁄�� 与 �×≥的序列综合分析

可以增加结果的稳定性 ∀�¶¶¤̄¬等 !

∂¤̄ ±̈·¬±与 � ·̈¶¦«̈ 的研究结果表

明 o间囊藻 k Πψλαιελλαλιττοραλισl 和

长囊水云 k Εχτοχαρπυσσιλιχυλοσυσl 的

ρβχ�序列仅相差 zqwh o提示 ρβχ�

可以在褐藻目和科的水平上提供

有用的信息 ~而 ρβχ�和 ρβχ≥之间的

间隔序列在科和属的水平可信 ∀

≤¤√¤̄¬̈µ2≥°¬·«与 ≤«¤²认为在

褐藻中最早分支的是墨角藻目 o尔

后分支的是水云目 ∀ 而 ×¤± 与

⁄µ∏̈ «̄ t||y年和 °̈ ·̈µ¶等 ≈z 的研究

也表明 o相对于其他的褐藻类型来

说 o墨角藻目中的种类组成了独立

的分支 ∀

×¤±和 ⁄µ∏̈ «̄ 报道了利用 t{ ≥

µ⁄��部分序列建立的系统树 o 并

显示了水云目的多源性 ∀ ≥¬̈ °̈ µ
≈ts 

等对 ρβχ�及 ρβχ�和 ρβχ≥之间间隔

序列的核苷酸序列分析结果否定

了将网管藻并入线翼藻目的观

点 ∀生长在大型海藻体内的内共生

褐藻结构简单但分类困难 ∀t||{年

�∏µ®«¤µ§·和 °̈ ·̈µ¶
≈t 分析了从海带

和红藻上分离到的各两种内共生

褐藻的 ≥≥�和 �×≥ µ⁄��序列 o结果

表明 o来自海带的内共生藻属于水

云目的 Λαµιναροχολαξ o而来自红藻

的 内 共 生 藻 属 于 扭 线 藻 属

k Στρεβλονε µαl ∀°̈ ·̈µ¶与 �∏µ®«¤µ§·
≈{ 

也利用 ≥≥�和 �×≥ µ⁄��序列分析

将海带中的共生褐藻 Λαµιναριονε2

µα ελσβετιαε 的分类地位定为水云

目 o但又独立于水云目中其他种类

之外 o这揭示了内共生褐藻起源的

多源性 ∀ � ¯̄ µ̈等 ≈y 利用 ≥≥�和

�≥�µ⁄��部分序列分析证实 o目前

归属于水云目中的一些丝状褐藻

如 Αστεροχλαδον , Αστερονε µα等都不

属于该目 ∀

×¤±与 ⁄µ∏̈ «̄ 通过完整的 ≥≥�

µ⁄�� 序列分析证实 o 毛透藻目

k≥³²µ²¦«±¤̄ ¶̈l !酸藻目 k⁄̈¶°¤µ̈ p

¶·¬¤̄ ¶̈l和海带目k�¤°¬±¤µ¬¤̄ ¶̈l的关

系很接近 o µ⁄��系统树还表明海

带目中存在近源现象k图 tl ∀

海带目中的翅藻科 !海带科和

巨藻科之间形态差异显著 o≥¤∏±§̈µ¶

与 ⁄µ∏̈ «̄ 对上述 v 科的叶绿体

⁄��进行限制性酶切图谱分析 o结

果显示巨藻科中的某些属更靠近

翅藻科和海带科 ∀巨藻科中的多源

现象还需要加以证实 ∀另一方面 o

由于缺乏化石资源 o这些分子证据

也可以为海带目的进化提供线

索 ∀ ≥¤∏±§̈µ¶与 ⁄µ∏̈ «̄ 后来对海带
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图 t 建立于 t{ ≥ µ⁄�� 序列分析基础上的系统树k×¤±与 ⁄µ∏̈ «̄ ot||yl

图 u 建立于 �≥�µ⁄��基础上的墨角藻目系统树k�²∏¶¶̈¤∏等 ot||zl

目有代表性的 {个属的样品进行

≥≥�µ� ��序列分析 o得出序列差异

百分率为 sqyyh o从而支持海带目

的分枝时间较晚的观点 ∀作者推论

海带目这些属之间的分化发生在

t yss ≅ ts
w
¤前至 u sss ≅ ts

w
¤前

之间 ∀另外结果还显示巨藻科中的

Λεσσονιοπσισ与翅藻属k Αλαριαl的 ≥≥�

µ� ��序列仅相差一个碱基 o提示了

巨藻科的多源问题 ∀ �µ¤¤± 与

�∏¬µ¼
≈w 发现 ρβχ�和 ρβχ≥间隔序列

分析对采自大西洋的翅藻属的 x个

种具有较高的分辨率 o但无法分辨

同一种的不同地理种群 ∀

�²∏¶¶̈¤∏等 t||z年对采自欧

洲海岸的墨角藻目的 {个属样品的

�≥�µ⁄��中 ⁄t ! ⁄u两个变异区域

进行序列分析 o 并由此建立系统

树 ∀结果显示样品分为两大类 o分

别与墨角藻目的两个科相对应 k图

ul }其一与 ƒ∏¦¤¦̈¤̈ k墨角藻科l 和

�¬°¤±·«¤̄¬¤¦̈¤̈ 相符 o另一组与 ≤¼¶2

·²¶̈¬µ¤¦̈¤̈ k囊链藻科 l 和 ≥¤µª¤¶2

¶¤¦̈¤̈ k马尾藻科l相符 o并且第一组

中墨角藻科表现出显著的单源

性 ∀≥̈ µµ¤²等 ≈| 对墨角藻科全部 y个

属 ty个种µ⁄��的 �×≥t和 �×≥ u序

列分析也证实了该科的单源性 ∀另

外 °̈ ·̈µ¶等 ≈z 利用 �×≥序列分析揭

示了酸藻科的南半球起源性 ∀

∗
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�²ª¤°̈ 等 ≈v 对萱藻目部分种类进

行 ρβχ�! ρβχ≥和部分 �≥�µ⁄��序

列分析 o结果显示各种分子证据结

果一致 o从而将萱藻目分为两个分

支单位 o一个包括了从温带到热带

的种类 o另一个则来自寒温带 ∀

v 问题与展望

十几年来海藻分子系统学研究

已建立了方法 o在分类 !系统进化

和生物地理学研究方面取得了研

究成果 ∀针对形态简单而传统分类

困难的丝状褐藻的分类地位进行

探讨 o确定了一些新种和新属 ∀另

外针对构造复杂的大型褐藻 o力求

确立的单源 k �²±²³«¼̄ ·̈¬¦l 自然分

类单位应包含同一祖先全部已知

的后裔 o而不能排除任何 ~如果一

个分类群包含了多个共同祖先趋

同进化的后裔 o就是多源的 ∀

但是目前为止 o多数工作仍限

于积累信息 !利用孤立的分子证据

构建局部的分子系统树 o而整体的

系统发生关系仍然很模糊 ∀虽然我

们极力构建单源的分类单位 o但就

象在形态分类中遇到趋同进化问

题一样 o ⁄²±²ª«∏̈ 与 ≥¤±§̈µ¶²±在

t||u年指出 o分子数据中也存在着

这种平行演化的现象 o因而最终的

结论应该是由分子生物学与形态

学 o即基因型和表型相互验证后得

出的 ∀总之需要大量积累资料 o完

善方法从而建立一个整合体系 ∀
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