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　　1994 年 ,日本 Kazusa 实验室首先启动了淡水蓝

藻 S y nechocystis sp . PCC6803 的基因组计划 ,并于

1996 年完成基因组测序的工作。S y nechocystis sp .

PCC6803 基因组大小为 3. 57 Mb ,共有 3 168 个基

因 ,是目前研究最多也最为透彻的蓝藻基因组。除此

之外 ,美国能源部下属的联合基因组研究所 (Joint

Genome Institute) ,以及麻省理工学院 ( Massachu2
sett s Institute of Technology) 、法国巴斯德研究所
( Institute Pasteur) 、北京人类基因组中心 ( Human

Genome Centre)也相继启动了淡水蓝藻基因组计划 ,

如 A nabaena variabilis ATCC29413 (8. 00 Mb) , A nacys2
tis ( S ynechococcus) ni dulans PCC6301 (2. 69 Mb) , A r2

t hros pi ra ( S pi rulina ) platensis ( 5. 40 Mb ) ,

Gloeobacter violaceus PCC7421 (4. 66 Mb) , Micro2
cystis aeruginosa PCC7806 (4. 80 Mb) , N ostoc ( A n2
abaena) sp . PCC7120 ( 6. 41 Mb) , N ostoc p uncti 2
f orme A TCC29133 (9. 20 Mb) , ( Thermo) S y necho2
coccus elongat us BP21 (2. 59 Mb) , S y nechocystis sp .

PCC6803 (3. 57 Mb) 。海洋蓝藻基因组计划启动相

对较晚 ,目前完成的或正在进行中的海洋蓝藻基因

组计划的种类见表 1。蓝藻基因组计划的实施 ,使得

已知序列数据空前丰富 ,目前在 Genbank 上登录的

关于蓝藻的基因序列数据涵盖了诸如细胞分化、光

合作用以及初级代谢和次级代谢的相关基因。

表 1 　海洋蓝藻基因组计划实施情况

种类 大小 (Mb) ORFs GC 含量 进度 研究单位

聚球藻 PCC7002 3. 33 n/ a 49. 1 即将完成 PSU and PkU

聚球藻 WH8102 2. 43 2 527 59. 5 完成 Do E/ J GI

原绿球藻 NA TL2A 2. 00 n/ a 32. 0 进行中 Do E/ J G

原绿球藻 MIT9313 2. 40 2 195 50. 7 完成 Do E/ J GI

原绿球藻 MED4 1. 67 1 694 30. 8 完成 Do E/ J GI

原绿球藻 SS120 1. 75 1 734 36. 0 注释 Genoscope , France

　注 : PSU and PkU : 宾西法尼亚州立大学和北京大学 ;J GI/ Do E : 联合基因研究所 (Joint Genome Institute) / 美国能源部 (Department of En2
ergy) ; Genoscope :法国 Geno scope 中心

1 　蓝藻结构基因组学的主要研究方法

海洋原核微藻全基因组测序主要采用鸟枪

法 [1 ] 。首先 ,对目的藻株进行基因组文库的构建。文

库所含的克隆数要达到一定数量 ,以保证经末端测

序的克隆片段的碱基总数大于基因组碱基总数的 5

倍以上。其次 ,对基因组大片段进行测序。最后 ,将

所得到的序列进行拼接 ,通过计算机软件将序列组

合成数个连锁群 (contigs) ,然后对连锁群进行排序和

缺口填补[2 ] 。例如 ,对海洋聚球藻 ( S ynechococcus sp.

WH 8102)进行鸟枪法测序 [3 ] 。先提取基因组 DNA ,

剪切得到大小 2～3 kb 的片断 ,将之克隆到 pUC18

载体上进行测序。然后将测序产物进行拼接 ,通过引

物步移法补齐缺口。最终通过 PCR 验证拼接区。
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完成基因组全部序列测定 ,得到全基因组序列

图谱后 ,工作的重点就是对基因组全序列进行注释
(annotation) ,分析全基因组所包含的遗传信息 :首先

是 GC( %)的分析 ;其次利用专门软件如 Glimmer [4 ] ,

Critica [5 ]和 Generation 寻找开放读码框架 ( Open

reading f rame , ORF) 。最后将测得的序列与已知数

据库 (如 BLASTP , KEGG GEN ES , Pfam , PROS2
ITE , PRIN TS , ProDom 和 CO Gs 等) 中的序列进行

比对。

2 　蓝藻功能基因组学的研究方法

为进行功能基因组研究 ,人们相继建立了一系

列新的技术和方法 ,包括功能基因表达克隆 ( Func2
tional cloning) 、基因芯片 ( Gene2chip) 或基因微阵列

技术 (Microarray) 、基因表达系统分析 (Serial analy2
sis of gene expression ,SA GE) 或表达序列标签 ( Ex2
pressed sequence tag , EST) 、蛋白质组技术 ( Pro2
teomics) 、质谱测序技术、生物信息学 (Bioinformat2
ics) 、转基因技术 ( Transgenics) 、基因敲除 ( Gene

knock2out)等等 ,这些前沿技术为功能基因组学的研

究提供了强有力的技术支持。在蓝藻功能基因组研

究方面 ,目前应用较多的是基因微阵列技术和蛋白

质组技术等。

2. 1 　基因微阵列技术
基因微阵列技术是一项新近发展起来的能够有

效地研究基因转录和表达的技术手段 [6 ,7 ] 。将寡核

苷酸或 DNA 密集排列于硅片等固相支持物上 ,将要

研究的样品标记后与其杂交 ,根据杂交位点及信号

强弱来研究基因的转录和表达。到现在为止 ,蓝藻中

该项研究主要集中在淡水的 S y nechocystis sp .

PCC6803 ,因为它是最早 (1996)完成基因组测序的蓝

藻。目前 ,第一张商业蓝藻基因芯片已经在日本宝生

物公司 ( Takara Bio Inc. , J apan) 问世 ,叫做 Intelli2
Gene TM CyanoCHIP ,包括大约 2 800 个开放读码框 ,

主要是用来进行光合作用的研究。通过对 S y necho2
cystis sp . PCC6803 的 CyanoCHIP 等芯片的研究 ,揭

示了胁迫条件下相关基因的表达情况 ,如高光强适

应性 [8 ] ;氮、磷、硫的缺失 ;对 UV2B 的辐射效应 [9 ] ;加

入电子传递抑制剂后的氧化还原反应 [10 ] ; 盐胁

迫 [11 ,12 ] ;碳源缺乏 [13 ] ;渗透压力 [12 , 14 ] 以及其他环境

胁迫因子对光合作用过程的影响。

2. 2 　蛋白质组技术
蛋白质组分分析法首先利用双向电泳技术分离

蛋白质组分 ,然后利用计算机软件对所得图像进行

数据采集和分析 ,从胶上回收蛋白质并采用氨基酸

组成分析、微量蛋白质序列分析、质谱分析等技术进

行精细鉴定 ,从而获得蛋白质组分的物理、化学及生

物学参数 ,如分子量、等电点、表达量等。将获得的数

据与已知蛋白质数据库中的数据进行比较 ,就可以知

道某序列编码哪种蛋白质 ,从而建立起一个生物特异

的全蛋白质数据库。在蓝藻当中 ,蛋白质组学研究也主

要集中在淡水的集胞藻 PCC6803 ,地木耳 Nostoc com2
mune DRH1 ,点形念珠藻 N. puncti f orme PCC73102 和

微囊藻 M icrocysits aeruginosa PCC7806 (表 2) 。

2. 3 　代谢组学技术
代谢组学通过考察生物体受刺激或扰动 (如某个

特定的基因变异或环境发生变化) 后代谢产物的变

化 ,来研究生物体系的代谢途径。与基因芯片技术和

蛋白质组学技术相比 ,代谢组学的研究对象主要集中

在分子质量 1 000 以下的小分子。基因和蛋白表达

的微小变化会在代谢产物上得到放大 ,从而使得检测

更容易。

相对于链霉菌等微生物而言 ,代谢组学在蓝藻中

刚刚起步。Christiansen 等 [26 ] 利用简并 PCR 引物对

146 种蓝藻的非核糖体多肽合成酶基因 (Non2riboso2
mal peptide synthetase) 进行扩增 ,结果显示有 75. 3 %

的蓝藻具有相应的基因。在单细胞蓝藻中 ,只有管孢

藻 ( Chamaesi phon sp . PCC6605 ) 、两 种 粘 球 藻
( Gloeocapsa) ,以及大多数的微囊藻具有该酶系 ,而

隐杆藻 ( Cy anothece) 、粘杆藻 ( Gloeothece) 、聚球藻
( S y nechococcus)和集胞藻中均未检测到。相比之下 ,

大多数的丝状蓝藻 ( Prochloron) 如厚皮藻、颤藻目
(Oscillatoriales)蓝藻以及具异型胞的丝状体种类具

有该酶系。该研究结果为蓝藻代谢组学研究提供了

一定线索。

3 　海洋蓝藻基因组研究进展

3. 1 　原绿球藻基因组研究
海洋单细胞蓝藻 ———原绿球藻直径约为0. 5～

0. 7μm ,是目前已知最小的自养光合生物 ,它广泛分

布于热带和亚热带海域。原绿球藻含有叶绿素 a 和

b ,还有玉米黄素、α2胡萝卜素以及少量的叶绿素 c 类

似物 ,它的捕光色素系统在功能上与绿藻和高等植物

相似 ,但是在结构上却有着明显的不同 [27 , 28 ] 。根据

其分布及生理特征差异 ,原绿球藻可以分为高光适应

型 (high2light adapted) 和低光适应型 ( low2light a2
dapted)两种生态类型 ,前者以 Prochlorococcus mari2
nus MED4 为代表 ,主要分布在大洋的表层海水中 ;

后者以 Prochlorococcus marinus SS120 , Prochloro2
coccus marinus MIT9313 为代表 ,主要分布在 100～
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200 m 的水体中 [29 ,30 ] 。原绿球藻和海洋聚球藻一起

参与了 2/ 3 的海洋生态系统中的碳固定和地球上 1/

3 的初级生产力 [31 ] ,此外它也是研究进化和海洋初

级生产力的独一无二的材料 ,成为藻类研究的热点

之一。

表 2 　蓝藻蛋白质组学研究概况

藻株 分析方法 研究对象或条件 蛋白质 参考文献

微囊藻 PCC7806 MALDI - TOF MS , 微囊藻毒素合成调控 MrpA [ 15 ]

(野生株和突变株) 2DE

地木耳 DR H1 ESI2MS/ MS , UV2B 刺激 有 493 种蛋白表达水平发生 [ 16 ,17 ]

2DE 变化 ;诱导产生 27 种蛋白

点形念珠藻 MALDI2TOF MS , 细胞分化 Ser/ Thr 激酶 , cdc2 调控基 [ 18 ]

PCC73102 2DE 因

固氮作用 10 种蛋白上调 (包含 1 种 [ 19 ]

P KS) ;约 1/ 3 的蛋白下调

集胞藻 PCC6803 2D PA GE 正常条件 类囊体膜上的外周蛋白 [ 20 ]

MALDI2TOF MS 低盐浓度 8 种蛋白与光合作用有关 ;4 [ 21 ,22 ]

2D PA GE 高盐浓度 种蛋白参与细胞过程 ;2 种

光诱导 蛋白上调 (up2regulation) ,

但功能未知

MALDI2TOF MS , 高盐浓度 20 种蛋白诱导产生或积累 [ 22 ]

2DE

MALDI2TOF MS , 质膜蛋白 在 170 个斑点中确定了 67 [ 23 ]

1D SDS2PA GE 和 正常生长条件 种蛋白

2DE 不同 p H

R T2PCR ,2DE 不同培养条件下主要代

谢途径的酶系调控

对 17 种关键酶进行了定量分

析
[ 24 ]

集胞藻 PCC6803 MALDI2TOF MS , 纯化的光合系统Ⅱ PS Ⅱ相关的 31 种蛋白 ;发现 [ 25 ]

H T23 N2端测序 5 种新蛋白

　2DE :双向电泳 ( two2dimensional elect rop horesis) ; MALDI2TOF MS : matrix2assisted laser desorption/ ionization time2of2flight mass spec2

t romet ry ; PA GE: 聚丙烯酰胺凝胶电泳 (polyacrylamide gel elect rop horesis) ; R T2PCR :逆转录 PCR ( reverse t ranscriptase2polymerase chain

reaction)

　　目前 ,完成序列测定工作的原绿球藻共有 3 种 :

Prochlorococcus marinus SS120 [32 ] , Prochlorococcus

marinus MIT 9313 [33 ] , Prochlorococcus marinus

MED4 [33 ] 。和淡水蓝藻 ( A nabaena sp . PCC7120 ,

6. 4 Mb ; S y nechocystis sp . PCC6803 , 3. 57 Mb) 相

比 ,原绿球藻基因组较小 ,约为 1. 6～2. 4 Mb ,它的大

小与古细菌 ( Methanococcus j annaschii 1. 66 Mb ;

Methanop y rus kandleri AV19 , 1. 69 Mb) 接近。其

中 ,高光适应型的 Prochlorococcus marinus MED4 是

目前已知基因组最小的光能自养生物。而测序完成的

3 种原绿球藻的 GC 含量差异很大 (30. 8 %～50. 7 %) ,

但是和海洋聚球藻 (47. 4 %～69. 5 %) 相比 ,大多数

原绿球藻的 GC 含量都是较低的 [29 , 34 ] 。原绿球藻具

体的基因组特征及比较见表 3。
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表 3 　原绿球藻藻株基因组特征的比较

基因组特征
藻株

MED4 MIT9313 SS120

长度 (bp) 1 657 990 2 410 873 1 751 080

GC ( %) 30. 8 50. 7 36. 4

ORFs ( %) 88 82 88. 5

ORFs 1 716 2 275 1 884

t RNA 37 43 40

rRNA 操纵子 1 2 3

3. 2 　海洋聚球藻基因组研究

聚球藻 ( S y nechococcus sp . ) 是一临时的分类单

位 ,包括球状和杆状蓝藻 ,它主要限定于包含叶绿素

a1 和藻胆体结构的蓝藻。根据形态和生理特征、采

集地差异、G + C 含量、藻红蛋白的有无 ,聚球藻经常

被分为以下几类 : S y nechococcus2cluster ( PCC6301 ,

PCC7942) ; Cy anobi um2cl uster ( PCC6307 ) ; marine

A2cluster ( WH7805 , WH8008 , WH8102 , WH8103 ,

WH8020 , WH8002 ) ; marine B2cluster ( WH8101 ,

WH5701) 。但是 ,在 marine A2cluster 中 S ynechococcus

各品系之间在遗传和生理特征上都是多样的 , PUB 和

PEB 的相对含量也有显著性的差异 ,海洋聚球藻各

品系之间的系统发育关系迄今都没有很好的解决。

目前正在进行海洋聚球藻基因组计划的有 S y n2

echococcus PCC7002 和 S y nechococcus W H8102。其

中 , S y nechococcus W H8102 的基因组信息已在 NCBI

上公布出来。它的基因组大小为 2. 43 Mb , GC 含量

为 59. 5 % ,在其基因组上共找到 2 527 个 ORFs ,其

中有 736 个 ORFs 是在原绿球藻基因组中没有发现

的。这些基因大多与聚球藻的运动性 (motility) 、糖

转移酶 ( Glycosylt ransferase) 以及噬蓝藻体 ( Cya2

nophage) 相关 , 此外 , 它还编码了藻胆体基因簇

( Phycobilisomes) 和硝酸盐还原酶 ( Nit rate reduc2

tase) 相关基因 ,这些基因都与它区别于原绿球藻的

独特生态适应性有关 [3 ] 。目前即将测序完成的海洋

蓝藻 S y nechococcus PCC7002 以前被称作 A gemenl2

l um quadm pliatum PR6 ( A TCC27264) ,它是一种单

细胞不能固氮的海洋蓝藻 ,基因组大小为 2. 63

Mb[35 ] , GC 百分含量是 49 %。它的基因组中包含着

染色质外因子 ,大小从 3 kb 到 150 kb 不等 [35 , 36 ] 。

3. 3 　比较基因组学

3. 3. 1 　基因组的一般特征比较

海洋蓝藻的基因组一般较淡水蓝藻的基因组
(3. 5～15 Mb)要小 ,第一个完成基因组测序的 S y ne2
chocystis PCC6803 的基因组大小为 3. 6 Mb[37 ] ,含有

叶绿素 b 的 Prochlorot hri x hol landica 的基因组则

有 5. 5 Mb[38 ] , 而土壤蓝藻 N ostoc p uncti f orme

PCC73102 则超过了 9 Mb [39 ] 。以 P. marinus SS120

为例 ,很多在淡水蓝藻中广泛存在的基因在原绿球藻

中基因的拷贝数都减少甚至彻底缺失了 [32 ] (表 4) 。

尤其值得注意的是在 P. marinus SS120 中 ,编码信

号传导系统和应激反应系统的关键基因大都缺失了 ,

只剩下 5 个组氨酸激酶和 6 个反应调控因子。此外 ,

在海洋聚球藻 W H8102 中没有发现 cpcC和 cpcD 基

因 ,这些基因在淡水蓝藻中编码藻蓝蛋白的 L R结合

蛋白 ,它是藻蓝蛋白组装所必需的。但是它在海洋聚

球藻 W H8102 中的缺失说明海洋聚球藻 W H8102 中

只可能有一个藻蓝蛋白圆盘结构 (Disc) 。海洋蓝藻

基因组中藻蓝蛋白结构的简单化和藻红蛋白结构的

复杂化 ,与其适应海洋独特的生态环境有着密切的关

系。在海洋环境中 ,尤其是大洋海域 ,由于营养盐和

光照的限制 ,海洋蓝藻有着适应其所处环境的独特的

基因组结构。

除了基因组大小不同之外 ,海洋和淡水蓝藻基因

的排列顺序也有着显著的不同。例如 ,在 S y necho2
coccus PCC7002 中缺少 PS Ⅱ、藻胆体或者细胞色素

b62f 复合物的基因簇 ,并且光合作用的相关基因大多

是分散在基因组中 ,相关的基因顺序为 petCA psbB/

D psaA B petB D ,而在 A nabaena PCC7120 ,该基因簇

的顺序则为 petCA recA petB。此外 ,由于噬蓝藻体的

影响 ,在海洋蓝藻 ( S y nechococcus)中存在着较多的水

平基因转移现象。

3. 3. 2 　捕光系统 (Light2harvesting system)

在大多数的蓝藻中 ,藻胆体 (phycobilisomes) 是

主要的捕光色素系统 ,而在原绿球藻 ( Prochlorococ2
cus sp . )以及其他两种蓝藻如 Prochloron sp . 和 Pro2
chlorothri x hol landica 中 ,由于藻胆体结构的缺失 ,

叶绿素 a/ b复合物是主要的捕光系统。在海洋聚球

藻中 ,有大约 40 个基因位于几个操纵子和基因簇中 ,

编码藻胆体结构的合成、组装和降解的相关蛋白。目

前报道的最大的藻胆体相关基因簇是在 S y nechococ2
cus W H8020 中 [40 ] 。在长度约为 15 kb 的基因簇中 ,

有 18 个基因参与了藻蓝蛋白合成组装 ,还有几个多

肽与色基的合成及组装相关 ,以及有两个不同的藻红

蛋白编码基因 ( cpeA B , m peA B) 。而在原绿球藻中
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表 4 　某些功能基因在海洋原核微藻和淡水蓝藻基因组中拷贝数的差异比较

功能 基因 CO G序号
拷贝数

Pma Tel Syn Ana

信号转导机制

组氨酸激酶 - 0642 5 16 42 124

反应调节蛋白 - 2197 6 26 41 84

PAS 域 - 2202 1 13 23 57

GAF 域 - 2203 0 15 28 62

HPt 域 - 2198 0 4 7 9

GGDEF 域 - 2199 0 10 23 14

EAL 域 - 2200 0 5 13 7

HD2GYP 域 - 2206 0 1 2 2

Ser/ Thr 蛋白激酶 - 0515 0 10 9 35

Ser/ Thr 磷酸酶 1 - 0631 0 3 3 4

Ser/ Thr 磷酸酶 1 - 0639 0 1 1 2

cAMP2结合蛋白 crp 2114 0 1 2 7

腺苷酸环化酶 cy aA 0664 2 3 12 14

趋光性

Hybrid 组氨酸激酶 tax A Y 0643/ 2198/ 0784 0 3 3 3

趋光受体蛋白 tax D 2203/ 0840 0 3 3 3

趋光蛋白 tax P 0784 0 3 3 3

CheW2类似信号转导蛋白 t ax W 0835 0 3 3 3

Che Y2类似信号转导蛋白 tax Y 0784 0 3 3 3

RNA 聚合酶调控

σ28 f l iA 1191 0 1 1 2

σ24 rpoE 1592 0 3 3 2

反义 Sigma 因子 rsbW 2172 1 2 2 5

丝氨酸磷酸酶调节蛋白 rsbU 2208 1 2 5 5

其他

藻胆体降解蛋白 A nblA - 0 1 2 2

藻胆体降解蛋白 B nblB - 0 2 1 1

普遍胁迫蛋白 us pA 0589 0 4 4 7

盐胁迫蛋白 CDS P34 - 0 1 2

锚蛋白重复序列 - 0666 0 1 1 2

Forkhead 结构域 - 1716 0 2 2 2

　注 : Pma :原绿球藻 SS120 ; Tel :细长聚球藻 ;Syn :集胞藻 PCC6803 ;Ana :鱼腥藻 PCC7120
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大部分藻胆体相关基因都已经缺失了 ,只剩下编码
藻红蛋白的相关基因 peB A 。令人疑惑的是在原绿
球藻中还有 ho1 的类似基因 [41 ] 。藻胆蛋白的发色团
是由亚铁血红素经过一系列的生物合成途径进行合
成的。而其中第一步则是由开环的四吡咯环 (正铁血
红素 ,protoheme)经由 ho1 (亚铁血红素加氧酶) 催化
裂解成胆绿素 (biliverdin IXα) 的 [42 , 43 ] 。在 S y necho2
coccus 中 ,ho1 与 pebA B 都是藻胆蛋白基因簇的一部
分 ,而在 Prochlorococcus sp . MED4 和 SS120 中 ,它
们则位于 200 kb 外的区域。

通过对原绿球藻和海洋聚球藻藻红蛋白基因编
码区域的比较 ,发现在 Prochlorococcus SS120 中 ,

mpeX(S2腺苷甲硫氨酸转移酶) 和 uvrD (DNA 螺旋
酶)分别位于 PE 基因簇的两端 ,在高光适应型的
MED4 中也有同样的现象 ,只不过后者的 PE 基因簇
只有 4 493 bp ,而 SS120 则有 11 500 bp。在 9 个编码
藻红蛋白合成的相关基因中 ,MED4 只保留了 2 个 :

orf 181 和 cpeB ,在 orf 181 前的 175nt 的区域可能是
它的启动子编码区。通过对不同原绿球藻及其他蓝
藻藻红蛋白的序列比较发现 MED4 的 pe 基因在多
个位点都发生了突变 ,丢失了两个高度保守的色基
结合位点 (Cys) 。MED4 中藻红蛋白基因的这些显
著变化以及 peA 的缺失说明藻红蛋白在原绿球藻中
处于丢失的过程当中 [44 ] 。有荧光光谱分析的证据显
示原绿球藻中藻红蛋白可以将激发能传递至叶绿
素 [45 ] ,但是这种效率是非常低的 ,大概只占原绿球藻
光合效率的 1. 8 %[46 ] 。目前 ,藻红蛋白在原绿球藻中
的功能目前并不清楚 ,还有待于进一步的实验验证。
3. 3. 3 　二元信号转导系统 ( Two2component signal

t ransduction systems)

对光照和营养盐限制的响应是光合生物适应环
境变化所必需的 ,尤其是在缺乏营养盐的大洋环境
中。当外界环境因素发生变化时 ,有很多调控机制参
与了基因的表达及相关产物的调控作用 ,二元信号
转导系统就是主要的调控机制之一。它包括组氨酸
蛋白激酶 ( Histidine kinase , Hik) 和反应调节蛋白
(Response regulator ,Rer) ,前者能够感受外界环境变
化并将该变化传递至后者 ,而后者一旦被激活就能
够调控特定基因的表达从而引发对外界刺激的响
应。二元信号转导系统在绝大多数细菌中都存在 ,它
们一般占编码蛋白质的 1 %。大肠杆菌基因组中含
有 62 个编码二元系统的基因 ,参与调节不同的生理
过程 ,如趋化性、渗透调节、代谢和运输。二元系统在
致病的革兰氏阳性菌和革兰氏阴性菌中都存在 ,除
了调节一些基本的功能外 ,它们还控制毒素和一些
对致病性很重要的蛋白质的表达。通过对不同种类
细菌的二元信号转导系统的比较 ,发现它们不仅在
功能上相似 ,而且还具有高度保守的氨基酸位点 [47 ] 。

海洋蓝藻是最早进行放氧光合作用的生物 ,它
在漫长的进化过程中有着极强的适应性 ,例如低氧、

紫外辐射、高温、对低光强的适应和高效的营养吸收
等。近年来 ,随着越来越多的海洋蓝藻基因组序列的
测定 ,使得研究它们的信号转导模式 ,揭示海洋蓝藻
独特生态适应性成为可能。原绿球藻是目前已知的
最小的、在海洋中丰度最高的光合生物 ,分布于南北
纬度 40°之间的水域 ,并且在深度 100～200 m 的水
体中都有分布。在高光适应型的 MED4 中 ,有 11 个
基因参与了二元信号转导系统 ,而在淡水的 S y ne2
chocystis PCC6803 中则有 80 个相关基因。Prochlo2
rococcus MED4 具有高度紧缩的基因组 (1. 66 Mb) ,
但这并不是造成二元信号转导系统基因数目减少的
唯一的原因。事实上 ,通过对淡水蓝藻的比较发现 ,
这些基因的数目与基因组的大小并无直接关系。此
外 ,目前测序完成的海洋蓝藻大都像 MED4 一样 ,含
有少量数目的 rer和 hik 基因。相对于临时性的池塘
和土壤环境来说 ,海洋蓝藻所处的环境相对来说还是
稳定的 ,它们可能不需要太多的基因来参与信号转导
的调控。海洋蓝藻中 , Hik 和 Rer 的种类多样性的降
低也支持了这一的观点 [48 ] 。

在 Escherichia coli 中 , hik/ rer 基因一般是位于
同一个转录单位或操纵子中 ,并且在同一个信号应答
中共同发挥作用。但是在淡水的 S y nechocystis

PCC6803 和海洋蓝藻中 ,仅有一小部分 hik/ rer 基因
是连锁在一起的 ,如 Prochlorococcus M ED4 中的
hik03/ rer06。通过对其序列进行分析 ,发现它与 B a2
ci l l us subti l is 的 Pho R/ B 区域具有相当大的同源性。
PhoR/ B 调控着一些重要功能基因的表达 ,这些基因
都参与了磷酸盐限制条件下细胞的继续生存和生长
过程 [49 ] 。在 Prochlorococcus MED4 中 hik03 基因邻
近还有一个与 B. subti l is pstS 基因高度相似的读码
框 ,它仅仅在磷酸盐不足的情况下表达 ,有可能是原
绿球藻对寡营养条件的一种适应 [48 ] 。
3. 3. 4 　氮源利用相关基因

通过对氮源利用相关基因簇的结构分析 [32 ] ,发
现 Prochlorococcus 在进化过程中逐渐丧失了利用硝
酸盐和亚硝酸盐的能力 ,而 S y nechococcus W H8102
的氮源利用相关基因都在同一基因簇中。MIT9313
丢失了编码硝酸盐还原酶和硝酸盐、亚硝酸盐转运的
相关蛋白等 15 个基因 ,而保留了亚硝酸盐还原酶基
因 ,但是在其侧翼有一个类似于原细菌的亚硝酸盐转
运子 ,而不是典型蓝藻类型的亚硝酸盐透性酶基因 ,

这说明 MIT9313 可能是通过水平基因转移获得该功
能的。在 MED4 中 ,氮源利用的基因簇进一步缩减 ,

甚至丢失了亚硝酸盐还原酶基因 ,大小只有约 10
kb。因此 , MIT9313 不能利用硝酸盐作为氮源 ,

MED4 既不能利用硝酸盐也不能利用亚硝酸盐作为
氮源。而 S y nechococcus 在硝酸盐大量增加的情况下
可以形成赤潮 ,多发生于春季北大西洋和红海海域。

Prochlorococcus 利用有机氮的能力也要比 S y n2
echococcu 弱 ,MED4 具有利用尿素、氰酸盐和小分子
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多肽的相关基因 ,但是不能利用单个氨基酸 ,而
MIT9313 虽可以利用氨基酸但是缺乏氰酸盐的转运
和裂解的相关基因。此外 ,二者都具有高亲和性的铵
盐转运子 amt1 ,但是缺乏固氮酶基因。
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