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生物系统学即研究某种生物类型的起源、进化发

展及各种间的亲源关系远近, 系统学研究需要借助于

一些标志, 如最直接的形态学 [ 1 , 2]、繁殖特性 [ 2~ 4]、地

理分布特性及同工酶、染色体、分子标记 [ 5 , 6]或几种标

志的组合 [ 7 , 8]。

而分子系统学则是借助于分子水平的标记, 如基

因序列进行的系统研究。分子水平标记是近十几年来

广泛采用的指标, 但不同的指标针对的系统水平是不

同的, 属间分类标准一般采用细胞核或质体基因组标

记。如 Kamiya [ 8 ]从形态学、杂交实验及分子水平分析

了红藻( Caloglossa lep rieurii)的 12个类群,形态学指标

与分子水平指标的结果基本一致。

1 分子系统学

Freshwater
[ 9 ]
以核编码核糖体大亚基 ( large- sub-

unit ribosomal RNA gene, LSU) 基因序列对 Gelidiales

的 16个属进行了系统分析,证明 LSU可与其它标记,

如核编码核糖体小亚基基因 ( small- subunit ribosomal

RNA gene, SSU)提供的数据信息相互补充, 而 LSU更

可用于更高级如目、科级系统分析, Harper
[ 10, 11] 用

LSU序列进行了 Acrochaetiales和 Florideophyceae的目

级分类研究。Lin [ 12 ]则是对 Delesseriaceae进行了科级

系统研究。Zuccarello
[ 13]
采纳了线粒体细胞色素氧化酶

( cytochrome oxidase) 亚基 2和亚基 3基因序列 , 对

Gracilariales, Bonnemaisoniales 和 Ceramiales的三个科

Delesseriaceae, Ceramiaceae和 Rhodomelaceae进行了研

究。Kim [ 5 ]采用线粒体 D- 环基因、核 rDNA内部转录

区 ( internal transcribed spacer, ITS) 及核 rDNA外部转

录区 ( external transcribed spacer, ETS) , 可以有效地分

辨 Acrosorium的两个物种。Goff [ 14]的研究认为, 质体

DNA的限制酶图谱可用于种间分辨, 在 Gracilaria le-

maneiformis 种内则没有区别。

RNA 基因的保守性使之在各类生物类群的进化

及系统研究中, 具有重要意义。Steane [ 15]借助于核糖

体 RNA基因- 5. 8SrRNA及其旁侧序列, 对南澳大利

亚 Gigartinales目的 11个品系 (包括存在于澳大利亚

的最大的海水种Mychodea的 5个品系) , 及 5个其它

目的品系进行系统研究 , 发现该基因区域在种、属

水平便存在变异, 而在种群中维持稳定, 使之可以

做为种群标记。Phillips [ 16]和 Gross [ 17]采用 18S rRNA基

因分别对 Lenormandia sonder 的 9个品系及 Cyanid-i

aceae 的 18个品系进行了系统分析。AFLP( amplified

fragment length polymorphism) 技术也应用于红藻的系

统研究 [ 18]。

在植物 (包括藻类) 中, 二氧化碳的固定是经由

Calvin- Benson- Bassham循环进行的, 涉及这一过程

的关键酶是 1, 5- 二磷酸核酮糖羧化酶- ( Rubisco)。

Rubisco 序列是很保守的 , Kostrzewa
[ 19]
报道红藻

( Antithamnion spec . ) 的该基因序列与 Porphyridium
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aerugineum和 Cyanidium caldarium的相似, 该基因大

亚基氨基酸的相似性为 82%~ 87% , 而与蓝细菌、绿

藻、高等植物的相似性为 55%, 小亚基则与红藻及 2

株隐藻( 60% )更为相似, 而与蓝细菌和高等植物的同

源性为 27%~ 36%。Mueller [ 20]用 3种分子水平指标-

Rubisco 间隔区、Rubisco大亚基基因 ( Rubisco large-

subunit gene rbcL) 和 18S rRNA基因及形态学指标对

来自北美的淡水和海水 Bangia进行系统和生物地理

学研究, 其中海水种采自沿太平洋和大西洋沿岸、北

极中部、墨西哥海湾及 Virgin岛, 淡水种采自 Lauren-

tian Great湖、St. Lawrence 河及 Simcoe 湖,还有来自意

大利、英格兰和冰岛的淡水种, 发现分子水平指标结

果是一致的,而与形态学结果不同。rbcL, 18S rRNA的

数据表明 Virgin岛上的物种与其它地区物种有显著

的差别, 而形态学结果则显示它们与具有小直径鞭毛

种有很大的相似性。研究发现阿拉斯加种与大西洋种

的基因序列极为相似, 提示可能发生了沿北极的遗传

交流。在比较物种的不同集团间的 rbcL和 18S rRNA

序列有相当高的变异, 分别为 0~ 16%和 0~ 10. 6% ,

有些差异性数值比属间、科内或科间的还高, 而在形

态上没有很大的差别。18S rRNA的数据表明 Bangia

种与 6个紫菜品系是平行的, 两属的差异较小。Lee [ 21]

用 Rubisco 小亚基基因序列 ( Rubisco small- subunit

gene, rbcS)对 Antithamnion及其近缘属进行了分析。

Van Oppen
[ 22]分析了 Phycodrys rubens 品系的 ITS

和 Rubisco 间隔区序列, 结果显示 Phycodrys rubens 在

大约 3@ 10 6~ 3. 5 @ 10 6年前, 在 Bering Strait形成后

不久, 由太平洋进入北大西洋, 定位于大西洋东、西海

岸。作者进一步提出假设, 该品系在较近的 Pleistocene

冰川季沿欧洲海岸存活了下来, 而沿北美大西洋海岸

的则灭绝了, 伴随上一次冰层的收缩, 西大西洋海岸

被来自太平洋的 Phycodrys rubens 再次侵入。沿欧洲海

岸两个不同遗传类型的存在显示了分离及后来分化

的可能, 这与地质活动规律一致: 在上一次冰川活动

中, 在北苏格兰和挪威存在无冰区域, 沿西大西洋海

岸的一个东大西洋遗传类型的存在可能是最近由人

类活动将该种引入纽芬兰的。

可以看出, 对 Rubisco基因及其旁侧序列的分析,

在系统发生、亲源关系、地理位置关系及种群演化及

其与环境变化的关系研究中发挥了重要的作用。

红藻中的石花菜科 ( Gelidiales) 是较难进行种属

研究的类群, 因为它们一般不具有比较普遍且具可比

性的形态学指标。Patwary
[23]用 RAPD( random amplified

polymorphic DNAs) 技术对 Gelidium vagum的分析表

明, 该标记可用于种及种内鉴定,他还采用 18S rRNA,

ITS1, 5. 8S rRNA, ITS2序列 [ 24]确定了该科 3个属的分

化现象。Alberto [ 25]用 RAPD技术分辨了石花菜 3个不

同地理位置的物种。

需要指出的是, 自分子生物学技术发展以来, 基

于各类分子水平指标的系统研究非常多, 而且往往得

出的是与传统形态、生理学得到的不同的结果, 我们

不能简单地认为分子水平的结果就比其他水平的准

确, 而草率地下结论, 而应借助于更多的实验证据。

红藻中的江蓠作为极少数的可室内培养的红藻,

由于具有典型意义的生活史和特殊的养殖特点, 如该

藻的单倍体与二倍体是分离的两个相态, 因而是进行

藻类遗传学及系统进化研究的首选材料 [ 26, 27]。对不同

相态 , 不同性别藻体的分辨需要标记 : Luo [26]对

Gracilaria gracilis 的研究得到了 9个多态性微卫星位

点, Li等 [ 28]对 G. lemaneiformis 的研究揭示了与不同相

态、不同性别相关的 RAPD位点, Martinez [ 29 ]从 69个随

机引物中发现了其中的一个引物产生的 430 bp雄性

相关及 620 bp雌性相关标记,两标记在二倍体世代附

加, 并很好地分离。这些标记对识别不同性别、不同相

态及遗传育种是很有用的。江蓠的系统学研究也具有

重要意义。Candia [30]借助该核糖体 ITS - RFLP

( Restriction Fragment Length Polymorphism) 技术对江蓠

的 5个种进行系统分析, 可以分辨产地不同的种。

Destombe [ 31]用 Rubisco 间隔 区序列分 辨了江蓠

Gracilaria verrucosa 的几个种群, 并显示该方法对江蓠

科其它种的分析也是有效的。Wattier [ 32]从江蓠

G.gracilis 中分离了 4个微卫星位点, 并发现其中的 2

个微卫星探针在种群内显示高度多样性, 93%的种群

内个体有独特的基因型 , 因此该探针可用做种群识

别标记, 而其中的一个探针更可用于江蓠内不同种的

鉴别。

但有关江蓠的分类情况仍存在争议, 可产琼胶的

重要经济江蓠属 Gracilaria 和 Gracilariaopsis , 由于在

形态学上相似而使两属的品系难于区分, Goff [ 33]基于

分子水平的证据, 对这个问题做了充分的阐述。他们

采用了两种转录间隔区对两属进行分辨, 用 PCR技

术扩增了细胞核核糖体基因重复区的内部转录间隔

( internal transcribed spacers, ITS) 及其之间的 5. 8 S核

糖体 DNA, 另外的一个参比是质体基因 Rubisco编码

区的间隔和其旁侧序列。通过核糖体基因位点的比较

发现分布于美洲、欧洲和亚洲的 6个 Gracilariaopsis种

的该区域长度为 850~ 1 050 bp, 而同样分布的

Gracilaria属 8个种的则在 1 100~ 1 450 bp之间; 沿北

美太平洋沿岸近 2 000 n mile 的 4 个采样点的

Gracilariaopsis lemaneiformis( Bory) Dawson, Acleto, et
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Foldvik样品,其中 3个来自 Four Mile Beach,一个来自

Pigeon Point, 3个来自 Oregen, 3个来自 Bamfield British

Columbia, 它们的该基因区域极为相似,不同位置来源

物种的相似性与同一位置不同取样点 (相隔 15 m) 的

相似性没有显著差异 , 如来自 Bamfield British

Columbia的两个个体的相似性为 95. 9% , 一个 Bam-

field British Columbia种与一个 Four Mile Beach种的相

似性也为 95. 9% , 说明该序列不能用于种群区分, 而

对 2个属内不同种的亲源则可提供有用的信息, 但

由于属间不同种的该序列长度差别大不能排列一起

而不能用于属间种的研究。该区域的比较说明来自加

利弗尼亚的 Gracilariaopsis种与中国种有很大的不同 ,

而秘鲁与北卡来罗纳相比其它种更相近。另外来自新

英格兰的 Gracilaria chilensis Bird, McLachlan, et O-

liveira 与来自东南亚的 Gracilaria tenuistipitata Chang,

et Xia的亲源关系与 Gracilaria verrucosa ( Hudson) Pa-

penfuss, G. pacifica Abbott, G. robusta Kylin的亲源关

系相同。Rubisco编码区的间隔和其旁侧序列的分析

也提供了相似的结论。

2 起源与进化

红藻是一类广泛分布的单细胞或多细胞真核生

物, 具有形态和生活史多样性。它与绿色植物、动物甚

至褐藻不同, 不具有明确的组织分化。红藻与其它多

细胞生物的亲缘关系一直存在争议, 有关红藻的起

源、进化及与其它动植物的关系是红藻研究的热点。

历史上它曾经先分类为植物, 以后又被定为最古老的

真核生物, 近代分子水平研究结果表明红藻和绿色植

物质体有相同的起源 [ 34 ]。Kazuhito [35]用 PCR( Polymerase

Chain Reaction) 技术扩增了藻类及植物的 tRNATyr基

因, 发现所得前体基因均在其 5. 端含尿嘧啶或腺嘌

呤, 因而可形成相似的内含子二级结构, 这个保守位

置揭示了红藻与植物的亲源关系。Stiller [ 34, 36]研究了

RPB1( RNA聚合酶 II ( RNA polymerase II, polII ) 最大

亚基)基因的蛋白功能保守区在红藻中与在植物中的

区别, 提出了红藻先于该功能区出现便演化的推断。

许多证据表明红藻与蓝藻亲缘关系接近, 而与

隐藻较远 [ 37~ 39]。红藻和蓝藻具有很多相似的形态特

征 [ 40], 如它们均含有相同的色素 ) ) ) 藻胆素, 并以藻

胆体为光系统 II的主要捕光色素, 藻胆体以颗粒形

式附着于类囊体的表面。另外的一些特性则表现出红

藻比蓝藻进化的一面, 如红藻已分化成载色体, 类囊

体单条分散排列于载色体上, 外有两层类囊体膜包

围。因此有的学者主张红藻由蓝藻发展而来, 至于进

化途径, 则越来越多的分子系统学证据倾向于支持红

藻细胞器的内共生学说
[ 41 , 42]

, 该学说认为, 红藻中的

细胞器如叶绿体来源于蓝藻, 证据有很多, 如两者在

形态大小和结构方面的相似性、均含裸露的 DNA分

子、两者的核糖体在大小和反应性质上的相似等。

在红藻进化研究中, 组成藻胆体的藻胆蛋白提供

了丰富的信息。早在 70年代, Bogorad
[ 43]就用免疫化

学的方法证实了红藻和蓝藻的藻胆蛋白有密切的关

系, 很早以来, 人们就认识到在不同的藻胆蛋白间存

在着很大的相似性, 因此推断不同的藻胆蛋白亚基属

于从同一个古老的蛋白演化而来的蛋白家族 [ 44, 45], 而

BA亚基又是从不同的演化体系而来
[ 46]
。 Apt等人通

过对藻红蛋白氨基酸序列的研究发现 , 其色基附着

区、AB亚基相互作用组成藻红蛋白的组装区保守性

很强
[ 46]

,研究这些位点在不同藻株中的变异情况将为

红藻的起源与进化提供证据。藻胆蛋白基因序列作为

光合进化的标志及其在研究进化问题中的作用已得

到认同
[ 47]
。 红藻与蓝藻用叶绿素 a和藻胆体进行光

合作用, 与含叶绿素 a/ b的绿藻和叶绿素 b/ c的杂色

藻类不同, 由此红藻被认为与其它光合真核生物有不

同的进化起源, Wolfe
[ 48]
对红藻 Porphyridium cruentum

光合色素的研究表明, 所有光合真核生物有相同的起

源,也包括红藻。

通过对光合色素的研究, 一般认为红藻是生物进

化的盲端
[ 49]
, 而对红藻寄生种细胞核编码核糖体基因

的内部转录间隔的比较研究表明, 一些红藻寄生种可

以从宿主演化出来, 进一步形成其它的寄生种 [ 50], 从

而提出了红藻进一步演化的可能。
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