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海草分子生物学研究进展*

A ReviewofCurrentStatusof MolecularBiologyin
SeagrassBiology

陈思婷,邱广龙

CHENSiting,QIUGuanglong

(广西科学院广西红树林研究中心,广西红树林保护与利用重点实验室,广西北海暋536000)
(GuangxiKeyLabofMangroveConservationand Utilization,GuangxiMangroveResearch
Center,GuangxiAcademyofSciences,Beihai,Guangxi,536000,China)

摘要:分子生物学技术已从模式生物的研究逐渐扩展到海草的研究,为解决海草床衰退问题提供了一种新的思

路,有助于阐明海草适应气候变化的分子机制。与模式生物相比,海草的分子生物学研究起步较晚,目前已经进

行全基因组测序的海草有两种,分别为大叶藻(Zosteramarina)及Zosteramuelleri。本文综述海草分子生物

学的主要研究进展,并展望了该领域未来的发展方向。
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Abstract:Molecularbiologytechnologyhasbeengraduallyextendedfromthestudyofmodel
organismstothestudyofseagrass,providinganewtrainofthoughtforsolvingtheproblemof
declineofseagrassbeds,andithascontributedtoelucidatethemolecularmechanismofadapta灢
tiontoclimatechangeofseagrass.Comparedwiththemodelorganisms,themolecularbiology
ofseagrassstartedrelativelylate.Atpresent,therearetwotypesofseagrasseshavebeense灢
quencedinthewholegenome.TheyareZosteramarinaandZosteramuelleri,respectively.In
thispaper,themainresearchprogressofmolecularbiologyofseagrassisreviewed,andthefu灢
turedevelopmentdirectionofthisfieldisprospected.
Keywords:seagrass,geneticdiversity,genomesequencing,transcriptomics

0暋引言

暋暋海草床是全球四大海洋自然生态系统之一,是近

海海水的生物净化场,是海洋动物觅食、繁殖和生长

的重要海底栖息地,维持着近海海域环境生态和海洋

渔业资源的安全[1]。譬如,中国温带海草床是刺参的

生长地和天鹅的捕食地,南方海草床是儒艮(俗称美

人鱼,Dugongdugon)、海马(Hippocampusspp.)
及鲎 (Tachypleusspp.)的 取 食 地 或 幼 体 的 生 长

地[1]。Waycott等[2]于2009年对全球255个海草研

究点进行评估,发现1908年以来全球海草以每年

110km2的速度丧失,1879年以来所记录的海草面积

已消失29%。海草床衰退的原因除了人类活动对海

草床生境的直接侵占及干扰外,另一个深层次因素可

能是全球气候变化及污染改变了海草床的水体环境。
目前仍缺乏关于海草的分子生物学知识,海草如何适

应全球气候变化仍不明确。与模式植物相比,海草分

子生物学研究尚处于起步阶段。

暋暋模式植物拟南芥(Arabidopsisthaliana)是第
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一个进行基因组测序的植物[3],此后,植物的基因组

测序技术得到飞速发展。截止2013年,已经有50种

植物进行了基因组测序[4]。至今许多重要的作物已

经进行过基因组测序[5飊11],但是直到2016年才有两

种海草(大叶藻[12]及Zosteramuelleri [13])的基因组

得到测序。除了基因组测序,海草的转录组、蛋白质

组及代谢组学研究也十分必要。加拿大英属哥伦比

亚大学(UBC)教授 MichaelDeyholos发起了国际

“千种动植物转录组测序计划(1KP)暠,促进了转录组

的发展。目前海草的转录组研究已经取得了一定的

进展[14飊16]。围绕海草开展的分子生物学研究有助于

深入了解海草如何应对全球气候变化及人类活动对

其生境的干扰。本文综述分子生物学技术在海草研

究中的应用,如遗传多样性、基因组测序及转录组,并
对未来海草在分子生物学领域需开展的工作进行了

展望。

1暋海草遗传多样性

暋暋海草起源于约一亿年前的白垩纪[4],是生长在浅

海中的单子叶植物,单种或多种海草植物构成了海草

床[17]。全球海草分为九大区系:温带北大西洋区系、
温带南大西洋区系、温带东太平洋区系、温带西太平

洋区系、地中海区系、加勒比海区系、印度飊太平洋区

系、南澳大利亚区系和新西兰区系[18]。从适温性看,
中国海草在分类学上可分为3个类群:热带性海草植

物有海菖蒲属(Enbalus)、泰来藻属(Thalassia)、
海神草属(Cymodocea)、聚伞藻属(Posidonia)和
全楔草属(Thalassodendron)5个属;泛热带亚热带

性海草 植 物 有 喜 盐 草 属 (Halophila)、二 药 藻 属

(Halodule)和针叶藻属(Syringodium )3个属;温
带性海草植物有大叶藻属 (Zostera)和虾形藻属

(Phyllospadix )2个属[17]。

暋暋物种的遗传多样性是长期进化的产物,是其生存

适应及发展进化的前提[19],遗传多样性越高或遗传

变异越丰富,对环境变化的适应能力就越强[20],反
之,遗传多样性低的物种更容易受到环境变化的影

响。因此,通过研究遗传多样性,不仅可以了解物种

的进化历史,还可以分析物种的进化潜力并预测物种

的进化方向。遗传多样性的研究依赖于分子标记。
从20世纪80年代开始,海草生物学家开始利用分子

标记来研究海草的遗传多样性,最初使用的分子标记

是同工酶[21飊22]。随着聚合酶链式反应(Polymerase
ChainReaction,PCR)方法及分子生物学技术的发

展,分子标记的使用日渐普遍,出现了限制性内切酶

片段长度多态性(RestrictionFragmentLengthPol灢

ymorphism,RFLP)、随 机 扩 增 多 态 性 DNA 片 段

(Random AmplifiedPolymorphicDNA,RAPD)及

扩增片段长度多态性(AmplifiedFragmentLength
Polymorphism,AFLP)标记。RAPD 标记的缺点是

分辨率低且重复性差[23飊24]。为了解决这些问题,出现

了高分辨率的简单序列重复标记(SimpleSequence
Repeat,SSR)[25]。如今学者广泛应用核及质体编码

的标记,如ITS、rbcL 及matK 序列来研究海草的遗

传多样性,特别是应用于海草 分 类[26飊27]。孙 典 荣

等[19]采用4对微卫星引物对大叶藻的7个地理居群

进行了遗传多样性分析,扩增了148株大叶藻,得到

57个等位基因,每个位点平均等位基因数为6,大叶

藻居群的平均期望杂合度(He)为0.687,平均观测

杂合度(Ho)为0.417。Zhang等[28]对中国南方及

北方的矮大叶藻的matK 及ITS 序列进行测序。

2暋海草基因组测序

暋暋大叶藻是首个进行基因组测序的海草,在进化的

过程中,大叶藻丢失了气孔基因、合成萜类化合物的

基因、乙烯信号传导相关基因、紫外保护基因及感受

远红外光的光敏色素基因,获得了耐盐基因[12]。陆

生植物细胞壁含有的多糖在大叶藻的细胞壁中都有

发现,此外,大叶藻的细胞壁还有一些特征与大型藻

类相似,如含有低甲基化水平的果胶及硫酸半乳聚

糖,该特征对维持离子稳态、摄取营养物及通过叶片

表皮细胞进行 O2/CO2交换很重要[12]。大叶藻基因

组信息对深入理解在全球变暖的气候条件下海草如

何适应海洋生态环境有重大帮助[29飊30],有助于揭示海

草在高盐度环境下渗透调控的分子机制,对提高盐碱

地作物耐盐性的基因工程改良有重大启示作用[12]。
第 2 种 进 行 全 基 因 组 测 序 的 海 草 是 Zostera
muelleri。 这是一种南半球温带性海草植物,与陆生

植物及浮性水生植物相比,Zosteramuelleri丢失了

许多基因,还有许多基因发生了变化,这些基因包括

激素生物合成及信号传导基因,细胞壁分解代谢基

因[13]。为了在高盐、低二氧化碳,潮汐导致的可用光

能变化,水流变化及温度变化的环境中生存,海草进

化出独特的基因来应对海洋生态环境,而独特的基因

表达模式又导致了海草独特的形态特征,如进化出根

状茎,丢失了气孔及保卫细胞,通过离子通道维持离

子稳态[4]。波喜荡草(Posidoniaoceanica)基因组

中存 在 许 多 长 末 端 重 复 (Long飊terminal飊repeat,

LTR)逆转录转座子[15]。这些研究为海草表观遗传

学研究提供了重要信息。对大叶藻及波喜荡草基因

组进行分析可以了解海草基因组的非编码区[12飊31]。
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在海草中开展CHIP飊Seq研究,表观调控如组蛋白修

饰可能成为海草分子生物学研究的热门领域。大叶

藻基因组为202.3Mbp[12],有趣的是,波喜荡草的基

因组为大叶藻的5倍[31],表明海草植物之间在分子

水平上差异甚大,这是海草不同于其他植物的一个特

点。在同样的沿海生态环境中,不同种类的海草之间

基因组差别值得进一步研究及探索。而且由于海草

基因组信息的缺乏,更多的海草植物需要测序,加之

测序技术的改进及测序成本的降低,使海草基因组测

序变得更为方便。

3暋海草转录组研究

暋暋转录组研究应用于海草是海草研究领域的一场

技术革命,该技术可以大规模筛选差异表达基因,能
够从分子水平上揭示海草和陆生植物的相似性及差

异。海草转录组研究主要针对大叶藻及波喜荡草[4],
目前主要集中在热响应,部分关注光响应,而人为及

气候胁迫因子鲜有报道。在海草热胁迫研究中,大部

分的研究集中于胁迫响应,很少关注热胁迫的恢复过

程。海草转录组研究主要关注的是信使 RNA(Mes灢
sengerRNA,mRNA),目前仍未见关于海草表观遗

传学的报道。转座子(Transposon)、micro飊RNA[32]、

sRNA及非编码RNA(Non飊codingRNA,ncRNA)能
帮助理解不同环境条件下基因组的编码区如何进行

差异表达,未来海草的分子生物学研究有必要关注表

观遗传学。

4暋海草感受及响应光的分子机制

暋暋与陆生植物相比,海草的光合速率相对低[33]。
这种低的光合速率首先与海草的叶绿素含量较陆生

植物更低有关,这是沉水植物的一个共同特点。其

次,与其沉水生活有关,是对低光和低 CO2浓度的一

种适应。水质变差引起的低光曾经导致大面积的海

草死亡[4]。海水富营养化及附生藻类使海草死亡问

题的解决变得更加迫切。目前仅在分子水平上研究

了大叶藻[16]、Zosteramuelleri [34]及波喜荡草[35飊38]

的光合作用。Dattolo等[37]对不同深度的波喜荡草

构建表达序列标签(ExpressedSequenceTags,EST)
文库,并进行了蛋白组分析,发现差异表达基因主要

集中在能量代谢、运输及遗传信息加工。Mazzuca
等[35]对取自浑浊的水中的波喜荡草及取自清澈的水

中的波喜荡草的叶片进行了蛋白组分析,筛选到26
个差 异 表 达 蛋 白,在 低 光 条 件 下 采 集 的 叶 片 中,

RuBisCo大亚基的蛋白水平下调了30%,而1飊果糖飊
二磷酸醛缩酶、核苷二磷酸激酶及毬飊淀粉酶在低光条

件下 上 调。Kong 等[39]在 EST 库 中 筛 选 大 叶 藻

(ZosteramarinaL.)的Lhca 及Lhcb基因家族,找
到了13个unigene,其中6个属于Lhca家族,另外7
个属于Lhcb 家族,ZmLhca 及ZmLhcb 含有保守的

LHC结构域,实时荧光定量 PCR(RealTimeFluo灢
rescenceQuantitativePCR,qRT飊PCR)分析表明,

ZmLhca 及ZmLhcb家族的不同基因响应不同的胁

迫,如盐、温度、光强及光质。大叶藻与陆生植物最大

的差别在于大叶藻只有两个光敏色素基因(PHYA
及PHYB ),这表明海草可能缺失PHYC 基因,这可

能是由于海草在水下生活造成的[40]。Ralph等[41]研

究了大叶藻的光合作用,用叶绿素a荧光作为光合活

性的指标,用 HPLC测定光合色素含量,发现黄质、
玉米黄质及花药黄质的含量和非光化学猝灭(Non飊
PhotochemicalQuenching,NPQ)相关,光照强度增

大时玉米黄质及花药黄质的含量也随之升高,而在黑

暗条件下黄质含量升高,这些结果表明在高光条件下

叶黄素启动大叶藻的光保护响应。

5暋海草响应热胁迫的分子机制

暋暋Winters等[42]研究了大叶藻在热胁迫条件下的

基因表达,发现超氧化物歧化酶表达上调。Reusch
等[43]比较了大叶藻的几个 EST 库以研究大叶藻适

应温度胁迫的分子遗传学基础,发现在热胁迫条件下

有63个基因差异表达,其中三分之一的基因参与了

模式植物拟南芥的胁迫响应,基因表达的改变表明大

叶藻适应温度胁迫的机制包括光合作用组分,包含捕

光复合体、PS栺及PS栻核心亚基及暗反应组分的变

化,还鉴定到热激蛋白及活性氧(ReactiveOxygen
Species,ROS)清除剂。Bergmann等[44]研究大叶藻

不同种群在热胁迫下的基因表达,检测了12个胁迫

相关基因在热胁迫时和热胁迫恢复期的表达水平,发
现大叶藻不同种群的基因表达模式差别很大。Mas灢
sa等[45] 研 究 潮 间 带 海 草 诺 氏 大 叶 藻 (Zostera
noltii)在热胁迫恢复期的基因表达模式,比较了5
个EST库,分别在4个恢复时间点(3002min,202
h,402h及2402h)及对照组,筛选到51个差异表达

基因,其中19个(37.3%)为分子伴侣,在热胁迫恢复

期的早期表达量极高,但是在热胁迫恢复的晚期表达

量逐渐下降,12个(23.5%)为光合基因,在热胁迫恢

复期表达量下调。

6暋总结与展望

暋暋近十年来分子生物学技术在海草领域得到了发

展,其中贡献最大的是大叶藻的基因组测序及各种海
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草转录组研究,这使得人们对海草进化及其应对环境

变化的分子机制有了更深的认识。目前仅有大叶

藻[12]及Zosteramuelleri [13]进行了基因组测序,而
海草植物之间在分子水平上差异甚大[31],所以未来

需要对更多的海草植物进行基因组测序。目前进行

的海草转录组测序大部分为 mRNA 测序,缺乏非编

码 RNA 的研究。而高等 生 物 绝 大 多 数 RNA 为

ncRNA,甚至,ncRNA 在生物发育的过程中有着不

亚于蛋白质的重要作用。一部分ncRNA 发挥管家

作用,一部分 ncRNA 发挥调控作用,还有一部分

ncRNA的调控作用仍有待研究。海草的表观遗传学

领域仍有待研究。在海草基因表达研究领域,qRT飊
PCR技术应用很广泛,而内参基因的选择对qRT飊
PCR定量分析的数据校正起关键作用,即选择合适

的内参基因非常重要,但目前仍有许多海草植物没有

相关内参基因的报道。海草除了进行转录组研究,还
需要进行基因克隆及生理功能研究。进行海草遗传

学研究的一个关键技术是遗传转化技术,而目前未见

相关报道,可能与海草组培困难有关,海草组培愈伤

组织诱导率较低、质量较差,进而影响了分化培养效

果。目前关于海草有性生殖的分子机制的研究很少。
对于海草植物中的入侵物种,需要开展分子生物学方

面的研究,这些工作将有助于理解入侵物种为何能更

好地适应环境。与其他非模式生物相似,海草的生物

信息学资源很有限,有必要建立海草的数据库。迄今

为止,海草只有一个含有大叶藻及波喜荡草的 EST
数据库[46]。另外,海草信息资源网站应参照高等植

物数据库如 TAIR[47]、PLAZADB[48]及红树林转录

组数据库(MangroveTranscriptomeDatabase,MT灢
DB)[49]来建立。
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