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依据减数分裂相关基因数量判别赫氏球石藻(Emiliania huxleyi)
繁殖方式研究 

胡永梅, 郭  栗, 杨官品 

(中国海洋大学 海洋生命学院, 山东 青岛 266003) 

摘要: 繁殖方式是生物重要生物学特征之一。了解生物繁殖方式对遗传和育种研究具有重要意义。赫

氏球石藻(Emiliania huxleyi)呈世界性分布, 在生态系统中扮演重要角色, 但其繁殖方式未知。本研究用

分子系统学方法确定有基因组序列且行有性生殖的真核生物的减数分裂相关基因数量, 建立了“减数

分裂相关基因≥19 个, 其中减数分裂特异基因≥5 个”的有性生殖判别标准; 发现赫氏球石藻具有 25

个减数分裂相关基因, 包括 6 个减数分裂特异基因。依据建立的标准判定赫氏球石藻行有性生殖。研

究结果将有助于赫氏球石藻生活史和遗传学研究。  
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有性生殖是生物重要的生物学特征之一。已有

研究表明有性生殖起源于真核生物演化早期[1-2], 与

遗传和育种研究密切相关, 因而备受关注。目前, 有

性生殖判定主要有直接记录和间接判别两类方法。

直接记录是在显微镜下观察并描述有性生殖过程 , 

但因有性生殖只发生在生物生活史特定时期, 受环

境影响较大, 一般难以记录, 尤其是单细胞生物。间

接判定可依赖减数分裂事件、DNA 序列和分子标记

重组[3-4]、等位基因相异度[5-6]、转座子丰富度等[7]。

但这些方法要么耗时太多, 要么跨物种使用通用性

低。减数分裂是生物行有性生殖的必要事件, 且广泛

存在。Mailk 等[8]和 Karolina 等[9]进行减数分裂相关

基因系统学分析 , 判别了阴道毛滴虫 (Trichomonas 

vaginalis)和小球藻(Chlorella variabilis)的繁殖方式, 

同时开发出依据减数分裂相关基因是否存在的生物

繁殖方式判别工具。 

减数分裂相关基因(包括减数分裂特异基因)是

从不同物种生物中鉴别出来的。物种间可能存在“蛋

白不同但功能相似、序列差异大无法确定同源性”

等情况。因此, 不是每种有性生殖生物都必须具有在

不同物种中鉴定出的所有减数分裂相关基因和减数

分裂特异基因。Mailk等[8]依据减数分裂相关基因是

否存在开发的判别有性生殖工具箱时, 没有设置具

体的有性生殖相关基因数量。我们曾设置这一判别

数量标准, 并对三角褐指藻等微藻的繁殖方式进行

了判别。但因当时已知的有性生殖物种基因组序列

数据有限, 设置的“行有性生殖必须具有≥19 个减

数分裂相关基因, 包括≥6个减数分裂特异基因”的

判别数量标准[10-11]需要修改完善。近几年基因组序

列越来越丰富, 为修改完善提供了数据基础。 

球石藻(coccolithophore)是一类海洋微藻, 属定

鞭藻门(Haptophyta) [12], 其生活史特定阶段可形成碳

酸钙质地的球石粒(coccolith), 因此得名[13]。赫氏球

石藻(Emiliania huxleyi)是球石藻中最受关注并被广

泛研究的一种, 1858年在深海沉积物中首次记录, 但

其球石粒质地 1902 年才阐明[14]。从热带到亚极地, 

从远洋区到浅海区, 赫氏球石藻都有分布[13]。赫氏球

石藻可引发大规模赤潮 [15-17], 伴随大规模有机碳沉

积[18-19]。赫氏球石藻摄取大气 CO2钙化自身, 缓解温

室效应, 固定 CO2
[20-22]。因此, 赫氏球石藻在海洋碳

循环中扮演极其重要角色。赫氏球石藻也被认为是

方解石最主要的生产者[23]。 

赫氏球石藻细胞形态多样, 有 C 细胞(不运动且

覆盖着球石粒)、N细胞(不运动且裸露)和 S细胞(运
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动且覆盖球石粒)[14, 24-26]。S细胞曾被认为是配子[25-26]。

这三类细胞都有无性生殖并形成集群的能力。S细胞

DNA含量是 C细胞的一半[13-14]。人们认为 S细胞是

单倍体, 而 C细胞是二倍体[15], N细胞也是二倍体。

赫氏球石藻单倍体和二倍体细胞形态差异明显, 生

理学和遗传特性各异[25]。单倍体细胞光敏性较高[24], 

不易受赫氏球石藻特异性病毒感染, 而二倍体细胞

易被感染[27]。有人推断可能是减数分裂产生了单倍

体细胞, 以抵抗病毒感染, 被比喻为“柴郡猫逃跑策

略(Cheshire cat escape strategy)”[27]。单倍体和二倍

体细胞转录组也差异显著, 只有不到 50%的相同转

录本[28-29]。遗憾的是, 赫氏球石藻有性生殖过程从未

被记录过, 也没有用其他方法判别过。因此, 赫氏球

石藻是否存在有性生殖至今尚未彻底阐明。 

本研究用分子系统学方法确定有基因组测序且

行有性生殖的真核生物的减数分裂相关基因数量 , 

首先建立了行有性生殖必须具有的减数分裂相关基

因 , 包括减数分裂特异基因数的判别标准 , 然后判

别了赫氏球石藻繁殖方式, 以期促进其生物学和遗

传改良研究。 

1  材料与方法 

Ramesh 等[10]罗列了 17 个减数分裂相关基因。

Malik等[8]将减数分裂相关基因扩展到 30个, 其中包

括 9 个减数分裂特异基因。本研究: (1)下载了截止

2015年 7月的减数分裂相关蛋白, 更新了Malik等[8]

判别有性生殖工具箱的减数分裂相关蛋白, 重构了

这些蛋白的分子系统学树; (2)下载了已知行有性生

殖的 25 个物种的基因组序列, 用本地 BLAST 工具, 

据 E-value<e–5 标准[10], 提取了这些物种的减数分裂

相关蛋白 , 并剔除了序列和结构域不完整的蛋白 ; 

将相关蛋白序列与重构的分子系统学树中的蛋白序

列合并 , 用 ClustalX2.1 进行多序列比对 , 用

Mrbaye3.2构建分子系统学树; 统计了减数分裂相关

蛋白和减数分裂特异蛋白数, 建立了判定行有性生

殖的减数分裂相关和特异蛋白的数量标准; (3)由于

赫氏球石藻的完整基因组测序尚未完成, 因此根据

Joint Genome Institute(JGI)数据库中赫氏球石藻的参

考基因组信息 [30], 以重构的分子系统学树中的蛋白

序列作为询问序列 , 使用 National Center for Bio-

technology Information(NCBI)数据库在线 blastp工具

进行搜索和查找赫氏球石藻相关蛋白序列, 从而获

得赫氏球石藻的一套推测的蛋白序列; (4)用与建立

判别数量标准相同方法确定并统计了赫氏球石藻基

因组[30]中减数分裂相关和特异基因数, 依据建立的

标准, 判定赫氏球石藻的繁殖方式。 

2  结果 

基于E-value <e–5标准搜索[10], 甄别出 25个已知

营有性生殖物种基因组中序列完整、有预期结构域

的减数分裂相关基因(包括减数分裂特异基因)拷贝。

进一步经过分子系统学分析, 不计冗余拷贝(多拷贝

基因计数为 1)和系统学分析不能划归到已知减数分

裂相关基因的基因拷贝后, 发现行有性生殖生物基

因组具有≥19 个可通过分子系统学分析确定的减数

分裂相关基因(其中减数分裂特异性基因≥5个)。将

“≥19 个相关基因, 其中≥5 个是特异基因”用作判

定生物行有性生殖的标准, 即某种繁殖方式未知的

物种, 当其基因组中存在≥19 个减数分裂相关基因, 

其中≥5个是减数分裂特异基因时, 可认为其存在减

数分裂、行有性生殖(表 1)。 

分析发现赫氏球石藻基因组中共有 49个序列完

整、具有特征结构域的减数分裂相关基因拷贝。该

藻减数分裂相关基因拷贝冗余现象非常突出, 仅次

于 Selaginella moellendorffii(16︰24)。经过分子系统

学分析, 在赫氏球石藻基因组中共发现 25 个减数分

裂相关基因, 其中包括 6 个减数分裂特异基因(表 1, 

图 1)。依据本研究建立的判定标准, 赫氏球石藻可进

行减数分裂, 营有性生殖。 

3  讨论 

本研究曾设置“行有性生殖必须具有≥19 个减

数分裂相关基因, 包括≥6个减数分裂特异基因”的

有性生殖判定标准[10-11], 但依据的物种数较少。本研

究中 ,  基于现有已知行有性生殖的物种的基因组 , 

将这一标准修改为“≥19 个相关基因和≥5 个特异

基因”。由于使用的物种具有了足够宽的代表性, 这

一标准应该不会再有改变。减数分裂相关基因(包括

减数分裂特异基因)是从不同种生物中鉴别出来的 , 

而物种间可能存在“蛋白不同但功能相似、序列差

异大无法确定同源性”等情况。因此, 这些基因存在

与否仅仅依据序列及结构域完整和分子系统学归

宿。当真实有性生殖过程难以记录时, 该方法是判定

是否存在有性生殖的分子生物学方法之一, 可促进

相关物种的基础生物学研究。但最终证实是否存在

有性生殖仍需要有性生殖过程描述和其他证据支 
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表 1  已知存在有性生殖物种和繁殖方式未知的赫氏球石藻基因组中减数分裂相关基因统计 
Tab.1  Copy number of meiosis associating genes in known sexually propagating species and Emiliania huxleyi 

物种 总拷贝 1 冗余拷贝 2 排除拷贝 3 相关基因 4 特异基因 

小鼠(Mus musculus)[31] 44 9 5 30 9 

智人(Homo sapiens)[32] 42 8 4 30 9 

绿海龟(Chelonia mydas)[33] 39 7 3 29 9 

剑鱼(Xiphophorus maculatus)[34] 42 8 4 30 9 

玻璃海鞘(Ciona intestinalis)[35] 32 1 4 27 9 

热带爪蟾(Xenopus(Silurana) tropicalis)[36] 43 8 5 30 9 

囊舌虫(Saccoglossus kowalevskii)[37] 37 2 5 30 9 

原鸡(Gallus gallus)[38] 40 7 5 28 8 

海葵(Nematostella vectensis)[39] 30 4 3 23 7 

水螅(Hydra vulgaris)[40] 38 5 4 29 9 

堡礁海绵(Amphimedon queenslandica)[41] 39 7 7 25 8 

文昌鱼(Branchiostoma floridae)[42] 31 5 2 24 6 

丝盘虫(Trichoplax adhaerens)[43] 34 7 4 23 6 

灰盖鬼伞(Coprinopsis cinerea)[44] 32 3 2 27 6 

粗糙脉孢菌(Neurosporacrassa)[45] 26 1 0 25 5 

利什曼虫(Leishmania infantum)[46] 22 0 3 19 5 

拟南芥(Arabidopsis thaliana)[47] 43 9 6 28 8 

无油樟(Amborella trichopoda)[48] 42 8 6 28 8 

可可(Theobroma cacao)[49] 41 8 5 28 8 

水稻(Oryza sativa)[50] 38 6 7 25 6 

江南卷柏(Selaginella moellendorffii)[51] 51 24 5 22 7 

小立碗藓(Physcomitrella patens)[52] 31 5 3 23 6 

团藻(Volvox carteri)[53] 30 3 4 23 5 

皱波角叉菜(Chondrus crispus)[54] 28 3 2 23 6 

莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)[55] 26 2 2 22 5 

Total - - - ≥19 ≥5 

赫氏球石藻(Emiliania huxleyi) 49 16 8 25 6 

注: 1.氨基酸序列完整, 具有特定结构域的基因拷贝总数; 2.系统学分析被确定为相同基因拷贝, 一个计为减数分裂相关基因, 其余记为冗

余拷贝; 3.系统学分析不能确定为减数分裂相关基因; 4.包含特异基因 

 
持。另外, 分子系统学分析确定的有性生殖相关基因

或特异基因还需要功能确认。研究发现赫氏球石藻

具有 30个减数分裂相关基因中的 25个, 其中包括 9

个减数分裂特异基因的 6 个。依据本研究建立的判

定标准, 该藻应具有减数分裂能力, 行有性生殖。 

基因组遗传物质加倍现象广泛存在于自然界

中。加倍过程主要通过非依赖机制进行, 这些机制包

括 DNA复制和重组过程等。在加倍过程中, 遗传物

质的加倍程度亦有所区别, 在 DNA复制和重组过程

中遗传物质发生串联加倍和片段加倍, 而运用其他

方法可使整个基因组序列加倍, 从而产生多倍体[56]。

其中备受学者关注的是基因加倍。最近相关观点认

为基因加倍对植物的多样性具有重要意义, 其关键

过程是产生植物适应性进化所必须的原材料[57]。因

此减数分裂相关基因的加倍也影响着减数分裂基因

的进化和对其基因功能的评估。理论推测加倍基因

的进化主要有三种途径: (1)一个拷贝由于退化突变

造成基因沉默 ,  从而成为假基因 (即基因的无功能

化); (2)一个基因拷贝仍然保持原有功能, 而另一个

基因拷贝可能获得一个新的, 有益的功能并由于自然

选择而保留下来成为新功能基因(即新功能化); (3)两

个基因拷贝可能由于突变的累积, 使得这两个拷贝

的功能逐渐退化到二者总的功能相当于其单拷贝祖

先基因的水平(即亚功能化)[58]。例如赫氏球石藻存在

Mer3 的 2 个同源蛋白基因, 经分子系统学分析, 将

二者全部排除在 Mer3 减数分裂相关功能之外。这 
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图 1  赫氏球石藻(E. huxleyi)减数分裂特异基因拷贝的分子系统学分析 

Fig. 1  The phylogenetic assignment of the meiosis specific gene copies of Emilianiahuxleyi 

A. Msh2, Msh3, Msh4, Msh5和 Msh6; B. Mad2和 Hop1; C. Rad51和 Dmc1, 根置于古菌 RadA; D. Mnd1和 Hop2; E. Spo11 

A. Msh2, Msh3, Msh4, Msh5, and Msh6; B. Mad2 and Hop1; C. Rad51 and Dmc1 rooted into archaeal RadA; D. Mnd1 and Hop2; E. Spo11 
 

些基因拷贝可能已经演变成为假基因, 也可能正在

演变成为新功能基因。由于许多减数分裂基因具有

有丝分裂的旁系同源基因(比如, DMC1 和 RAD51), 

同时这些基因之间拥有着数量众多的相似性序列。

但通过分子系统学分析可以清楚的区别出减数分裂

相关基因的旁系基因。例如, 通过分子系统学所构建

的树形系统树可以将减数分裂相关的 Spo11 同源基

因 Spo11-1, Spo11-2 与无减数分裂功能的同源基因

Spo11-3 分开, 并将赫氏球石藻中存在的 3 个 Spo11

同源基因的拷贝区别开, 1个 Spo11拷贝编码 Spo11-2, 

另外 2个拷贝编码 Spo11-3。Msh4,  Hop1等亦存在

多个同源基因的拷贝。然而这些拷贝是否具有减数

分裂相关功能、具有何种功能, 需进一步的研究。赫

氏球石藻中的 2 个 Rad50 同源蛋白融入 Rad50 两个

不同的小进化分支中, 这可能是由于在基因加倍的

过程中, 同一基因的碱基序列出现差异或是同一基

因所编码氨基酸序列出现差异, 也可能是在物种进

化过程中两个基因出现趋同进化所造成的。这些推

测需要进一步的研究和确定。 

虽然现阶段判定有性生殖的方法繁多, 例如显

微镜观察, DNA序列和标记重组[3-4]、等位基因相异

度[5-6]等, 但仍无法避免实验周期较长, 跨物种使用

困难的固有缺点。运用群体遗传学方法, 则需大量个

体及多样的地理来源, 在实际运用过程中也存在一

定的局限。随着测序技术的发展和完善, 基因组测序

变得迅速而高效。依据蛋白序列相似性及结构域保

守性等, 通过搜索基因组相关序列可迅速地在最大

程度上发现和了解已标识的减数分裂相关蛋白。依

据一组减数分裂相关基因(包括减数分裂特异基因), 

运用分子系统学分析方法, 可强烈支持有性生殖的
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存在, 这就提高了赫氏球石藻存在有性生殖的可信

度。虽然无法验证这些基因是否具有减数分裂相关

功能 , 但是可以进一步借助其他分子生物学方法 , 

例如基因敲除, 遗传互补分析等直接进行验证。 

赫氏球石藻具有单、双倍体生活史。Aude等经

流式细胞仪分析发现 4 种球石藻(包括赫氏球石藻)

存在两种倍性, 并认为异型球石粒是二倍体向单倍

体转换的阶段[24]。本研究的分析结果使赫氏球石藻

存在有性生殖的可能性大大提高。有性生殖可有效

减少有害突变积累 , 有利于物种进化 , 可提高物种

环境适应性。本研究判定赫氏球石藻具有行有性生

殖能力, 但减数分裂和配子融合未直接观察到。因此, 

加强对赫氏球石藻有性生殖过程的追踪, 彻底认识

其繁殖方式, 不仅是阐明赫氏球石藻完整生活史的

需要, 也是其遗传改良研究的需要。 
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Abstract: Reproduction strategy is one of the most important biological characteristics of an organism. Ascertain-

ing such a strategy is crucial for its genetic research and improvement. Emiliania huxleyi plays a key role in the 

ocean ecosystem, but nothing is known about its reproductive strategy. Here, we numbered the meiosis-associated 

genes of sexually reproductive eukaryotes with genome sequences that were available and found that they held ≥19 

meiosis-associated genes, of which ≥5 were meiosis-specific. We also found that E. huxleyi contained 25 meio-

sis-associated genes, of which 6 were meiosis-specific. Based on this information, we concluded that E. huxleyi 

performs sexual reproduction. This ascertainment may aid to studying its life cycle and genome and further its ge-

netic improvement. 
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