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  专栏:入侵性有毒水华蓝藻—拟柱孢藻/尖头藻的基础生物学

【特约主持人】李仁辉:中国科学院“百人计划(A)”
【主持人按语】水体富营养化和蓝藻水华的暴发是全球重大生态环境问题.随着全球气候变

暖以及极端天气的频发,蓝藻水华的暴发及其危害显示出更加复杂性、长期性和不确定性等特点,
也表现在多种类蓝藻的混合水华,优势蓝藻的演替以及入侵蓝藻种类的快速扩张等变化趋势.其中

拟柱孢藻(Cylindrospermopsis,现在分类上合并到尖头藻属Raphidiopsis)是一类能够固氮的可

以形成水华的丝状蓝藻,并且由于它可以产生拟柱孢藻毒素(CYN)等蓝藻毒素以及较强的入侵性

日益受到关注.在全球性范围内,拟柱孢藻水华的暴发频率和范围是显著增加的.在中国,它的分布

也从东南沿海地区到全国的许多省份,从热带、亚热带向温带快速扩散.但是对于拟柱孢藻的基础

生物学及其分子特征的研究在我国相对薄弱.在本刊前期发表有关杭州湘湖出现的产CYN的

拟柱孢藻的基础上,本专栏又推出一篇有关拟柱孢藻属和尖头藻属的分类合并处理的文章,
着重介绍了这两个属的特点、分类发展历史和现状,并对这种合并的影响和评价进行了讨论;
另一篇是对CYN生物合成的分子基础与进化特征进行了系统性总结.期待本专栏能从基础

的分类鉴定、生态分布以及分子水平为藻类学、微生物学及相关领域的研究者提供有关拟柱

孢藻/尖头藻以及CYN的全面认识.

蓝藻拟柱孢藻(Cylindrospermopsis)和
尖头藻(Raphidiopsis)的分与合

李仁辉1,程耀1,耿若真1,程新良2,肖鹏1,张和1,刘洋3,马增岭1

(1.温州大学 生命与环境科学学院,浙江 温州325035;2.杭州市淳安生态环境监测站,杭州311700;

3.河南师范大学 生命科学学院,河南 新乡453007)

  摘 要:蓝藻的物种多样性以及进化是早期地球生命研究的一个重要内容,蓝藻分类系统为多样性的研究

提供重要的基础.现代生物学和生物技术的发展也为蓝藻分类系统的修订和变化提供方法上的借鉴.KOMÁREK
等2014年建立了以蓝藻属水平的分类为重心的8目最新蓝藻分类系统,蓝藻属的概念和标准在新的分类系统中

被明确地提出.这个蓝藻属概念的提出使得蓝藻新属创建的数量和速度迅速增加.拟柱孢藻属和尖头藻属分布广

泛、适应性强,是常见的水华蓝藻,通过对拟柱孢藻属和尖头藻属合并的分类学讨论,探讨了这2个属的特点、分类

发展历史和现状以及2个属的合并原因和合并过程.
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蓝藻的现代分类学进入21世纪后发展迅速,除了高阶层分类系统在不断修订之外,新的分类单位的发

表数量也是非常之多.以2个常形成水华的蓝藻属的合并为例,从蓝藻分类系统的变化和发展、现代蓝藻分

类学的核心以及蓝藻分类系统修订的评估等方面进行论述和介绍.

1 蓝藻的多样性和分类系统

蓝藻的多样性以及进化是早期地球生命研究的一个重要内容.由于蓝藻的原核细胞特性,这种简单的特

性反而使蓝藻的分类相当困难[1].蓝藻长期复杂的进化历程使其很难简单地从形态来辨别.在过去的蓝藻分

类系统中使用了许多形态特征,如藻体外形、极性、藻丝的分枝类型,藻体和细胞的大小,异形胞和厚壁孢子

的有无等来进行高等级的分类,但是这些特征经常在蓝藻的进化过程中多次出现和丢失[2-3].同时蓝藻的分

类过程也一直在植物学和细菌学分类方法中争论、比较、妥协和采纳,结果就是蓝藻的分类从早期的主要依

照形态学分类发展到现代的多相特征(Polyphasic),或者整合(integrated)特征的分类方法,即通过培养藻种

进行形态学、生理学、生化以及分子遗传学特征相结合的综合分类方法[4].正式的蓝藻分类系统从初始建立

(1932年)至今也不到90年,特别是近几十年,同时使用植物学分类系统和细菌学分类系统.目前把植物学分

类法和细菌学分类法结合起来的方式也很流行,因为这种结合被认为更适用于蓝藻的分类系统.
1932年,捷克的蓝藻分类学家GEITLER提出较为体系化和被认可的形态分类系统,将蓝藻分成3个

目[5]:不产内生孢子单细胞的色球藻目(Chroococcales)、产内生孢子单细胞的管孢藻目(Chamaesiphonales)

以及所有的丝状体蓝藻藻殖段目(Hormogonales).10年后他本人又将蓝藻的分类系统修订成4目系统[6]:
色球藻目(Chroococcales)、皮果藻目(Dermocarpales)、宽球藻目(Pleurocapsales)和藻殖段目(Hormogon-
ales),这一分类系统也持续了近20年.1959年印度蓝藻分类学家DESIKACHARY提出了真分枝的丝状蓝

藻从藻殖段目分离出来单独成立真枝藻目(Stigonematales),其后的学者也同意这种分离并且把不分枝的丝

状蓝藻也单独成立为一个目(当时叫念珠藻目Nostocales),再到后来提出了不产生异形胞的丝状蓝藻成立

颤藻目(Oscillatoriales)[7].所以20世纪70到80年代基本上认可的是蓝藻5目分类系统[8]:色球藻目

(Chroococcales)、宽球藻目(Pleurocapsales)、颤藻目(Oscillatoriales)、念珠藻目(Nostocales)和真枝藻目

(Stigonematales).同样根据细菌学分类方法也是把蓝藻(蓝细菌)分成和上述蓝藻形态系统的5个目对应的

5组(SectionI-V)[9].
随着电子显微镜技术和DNA分子序列的应用,给蓝藻的分类系统、发育分析和进化提供了大量新信息.

这些新的证据表明,在整个蓝藻分类系统中,5个目中的每个目都不是单系统:色球藻目、宽球藻目和颤藻目

在分子系统关系上相互混合;被认为是单系统的具异形胞的念珠藻目也不能和具有分枝的丝状体真枝藻目

完全分开,反而组成了一个更大的混合大簇[10].所以,HOFFMANN等[11]在2005年提出了一个新的高层次

蓝藻分类系统,把蓝藻纲下面分成4个亚纲:粘菌藻亚纲(Gloeobacteriophycidae)、聚球藻亚纲(Synechococ-
cophycidae)、颤藻亚纲(Oscillatoriophycidae)和念珠藻亚纲(Nostochopycidae),亚纲下面分成6个目的系

统.这个新的系统颠覆了很多以前的系统和认知,主要是根据DNA序列的证据,以及细胞的超微结构(类囊

体排列的方式)把单细胞的聚球藻目(Synechococcales)和丝状体的假鱼腥藻目(Pseudanabaenales)合在一起

归在聚球藻亚纲(Synechococcophycidae),而另外一类单细胞大类色球藻目(Chroococcales)和丝状体类的颤

藻目(Oscillatoriales)又合在一起归在颤藻亚纲(Oscillatoriophycidae).这个新的系统基本上实现了目水平

上的单系统,但是目以下的科和相当数量的属并不是单系统.
2014年捷克的KOMÁREK教授根据最新的蓝藻代表藻株基因组的分子系统以及属水平的分类总结,

提出了最新的8目,46科和202属的蓝藻分类系统,特别是确定了在这个最新分类系统下的属水平的分类

标准和基本步骤,并且对此系统的每个属是否得到分子系统水平的支持进行了1~4级水平的评价[1].本团

队基于16SrRNA基因构建了蓝藻系统发育树,结果发现与这个新的蓝藻分类系统基本一致(图1).该系统

为蓝藻今后建立更加合理的分类系统做出了较好的尝试,为在更大范围和更重要的类群中分类修订打下了

较好的基础.可以预见,现代蓝藻分类系统的修订和完善进程将会加速.
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2 现代蓝藻分类系统中属的概念(conceptofcyanobacterialgenera)的确定

2014年的蓝藻分类系统的特色是以蓝藻的属水平分类为重心的分类系统.KOMÁREK等[1]根据现代

标准提出的蓝藻属的概念包括下面3个方面:1)蓝藻的属在分子系统中要形成独特的一枝,并且同关系最近

的属的16SrRNA基因序列的相似度要小于95%;2)蓝藻的属和相近的属要具有形态上可以辨认的或其他
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生物学特征;3)具有明显的生态习性等生态学差异.通常蓝藻的属应该是在形态、生理生态和分子等综合特

征上所代表一个独特的类群.所以,现代蓝藻分类的研究方法都是大力提倡基于多相分类特征的分类

(Polyphasictaxonomy).这个蓝藻属的概念及其标准的提出加快了蓝藻新属的建立速度.结果在2014-
2020年期间,蓝藻新属的数量又增加了70多个,这些新属都是合法的,是被承认的[12].蓝藻新属的创建大部

分的情况还是针对一些种类数目较多的大属,并且已有分子系统证据显示这些大属是多系统的.所以,从这

些大的属剥离出许多新的蓝藻属是很常见的操作,例如鞘丝藻属(Lyngbya)剥离,已经成立了9个新属.还
有一种分类系统调整的情况,就是2个属或者几个属之间合并成1个属,最主要的原因就是这些属间的

DNA分子序列的高度相似性.本文就是要叙述丝状蓝藻拟柱孢藻属(Cylindrospermopsis)和尖头藻属

(Raphidiopsis)从单独的属到最近合并成尖头属的变迁.

3 拟柱孢藻属和尖头藻属

3.1 拟柱孢藻属和尖头藻属的介绍

拟柱孢藻属(Cylindrospermopsis)在蓝藻分类上归属于念珠藻目(Nostocales),束丝藻科(Apha-
nizomenonaceae)(束丝藻科也是2014年新的蓝藻系统提出来的新科,此科包含能形成水华的所有具有

异形胞的属,如长孢藻(Dolichospermum),束丝藻(Aphanizomenon),节球藻(Nodularia)等).拟柱孢藻

是1972年从项圈藻属(Anabaenopsis)分离出来,以拉氏拟柱孢藻(Cylindrospermopsisraciborskii)(原
拉氏项圈藻Anabaenopsisraciborskii)作为模式种的单种属[13].拟柱孢藻属同项圈藻属的区别在于端生

异形胞的形成方式不同,即拟柱孢藻的端生异形胞是原生形成(Primary).而项圈藻的端生异形胞是通

过藻丝间生的异形胞分裂后的双异形胞中间断裂而成,所以又称次生形成方式(Secondary).自拉氏拟

柱孢藻 建 立 后,从 亚 洲、美 洲 及 非 洲 又 陆 续 发 表 了 C.philippinensis,C.africana,C.cuspis,C.
catemaco和C.curvispora,近年来又从欧洲发表了一些新种,使拟柱孢藻属的种类数达到11个[14-15].
尖头藻属(Raphidiopsis)是1929年由FRITSCH和 RICH建立,以弯曲尖头藻(R.curvata)为模式种

的浮游性丝状蓝藻[16].尖头藻属的形态特点是单藻丝体,藻丝的一头或两头渐尖.它的最特别之处就是

藻体在整个生活史阶段不形成异形胞但形成休眠孢子,在最新的蓝藻分类系统中还是将尖头藻属归属

到念珠藻目的束丝藻科.
到目前为止,世界上共报道7种尖头藻,除了模式种外,还有地中海尖头藻(R.mediterranea),印度尖

头藻(R.indica)和中华尖头藻(R.sinensis)等(表1)[17-19].拟柱孢藻在形态上同尖头藻较为相似,特别是当

藻丝上异形胞和休眠孢子没有形成的情况下,更加难以辨别.有趣的是,拟柱孢藻和尖头藻占有几乎完全相

同的生态位,也就是说拟柱孢藻和尖头藻常常共存于同一自然水体中.本团队于2001年首次在尖头藻(弯形

尖头藻)中发现了产拟柱孢藻毒素以及其衍生物脱氧拟柱孢藻毒素(Deoxyclindrospermopsin)[20-21].最近澳

大利亚的学者也发现了地中海尖头藻可形成拟柱孢藻毒素及脱氧拟柱胞藻毒素[22].由于拟柱孢藻和尖头藻

所具有的形态、生态习性以及产毒特性的相似性,导致这2个属的区分非常困难,也直接造成了这2个属的

分类混乱.
3.2 拟柱孢藻属和尖头藻属的异同性

基于DNA分子序列的研究表明,拟柱孢藻和尖头藻在16SrRNA基因、16SrRNA和23SrRNA基因

的间隔区(ITS)以及rpoC1 基因的序列都是高度相似且无法将这两属分开[23].这种属间分类界限的不明确

性已经使研究者对尖头藻属的合理性产生怀疑:澳大利亚学者认为尖头藻是属于环境中拟柱孢藻的一种形

态型[24];希腊学者根据Kastoria湖中拟柱孢藻的形态和16SrRNA基因的证据,认为地中海尖头藻是拉氏

拟柱孢藻复杂生活史中的非异形胞时期[25].以色列学者把Kinneret湖的拉氏拟柱孢藻的形态分为6类,其
中就有一类是尖头藻的形态[26].STUCKEN等[27]对拉氏拟柱胞藻(C.raciborskiiCS-505)和布氏尖头藻(R.
brookiiD9)全基因组序列比较后,发现它们两者共有的2500多个基因的相似度大于90%.但是,GUGGER
团队和本团队的研究结果都表明,尖头藻在结构上不含异形胞,不能进行固氮,所以在缺氮的培养基中不能

生长.而拟柱孢藻则可以在无氮培养基中生长[2].全基因组分析结果表明上述的布氏尖头藻(R.brookiiD9)
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同拉氏拟柱孢藻(C.raciborskiiCS-505)相比,它的基因组里丢失了15kb的固氮基因簇(nif)和一些重要

的辅酶和氨基酸转运蛋白[27].这也验证了GUGGER等[2]的研究,表明他们在非洲分离的尖头藻并不能检测

出nifH 基因.我们对中国的尖头藻纯藻株的基因检测也没有发现nifH 基因[28].

表1 拟柱孢藻和尖头藻合并前后的藻类命名变化

Tab.1 Changesofspeciesnamesbeforeandafterthecombinationofcyanobacterial

generaCylindrospermopsisandRaphidiopsis

合并前藻类命名 合并后藻类命名 备注

CylindrospermopsisacuminatocrispaCouté

& M.Bouvy2004

Raphidiopsisacuminato-crispa(Couvy& Bouvy)Aguilera,Berrendero

Gómez,Kastovsky,Echeniqe&Salerno2018

Cylindrospermopsisafricana Komárek &

H.Kling1991
Raphidiopsisafricana(Komárek& H.Kling)Aguilera&al.2018

RaphidiopsisbrookiiP.J.Hill1972 unchanged

Cylindrospermopsiscatemaco Komárková-

Legnerová&R.Tavera1996

Raphidiopsiscatemaco(Komáreková-Legnerová & Tavera)Aguilera,

BerrenderoGómez,Kastovsky,Echenique&Salerno2018

Raphidiopsiscurvata F.E.Fritsch & M.

F.Rich1930
unchanged 模式种

Cylindrospermopsiscurvispora M.Watan-

abe1995
Raphidiopsiscurvispora(M.Watanabe)Aguilera&al.2018

Cylindrospermopsis cuspis Komárek &

Kling1991

Raphidiopsiscuspis(Komárek& Kling)Aguilera,BerrenderoGómez,

Kastovsky,Echenique&Salerno

CylindrospermopsishelicoideaCronberg&

Komárek2003

Raphidiopsishelicoidea(Cronberg & Komárek)Aguilera,Berrendero

Gómez,Kastovsky,Echenique,&Salerno2018

RaphidiopsisindicaR.N.Singh1942 unchanged

RaphidiopsislongsetaeEberly1966 unchanged

RaphidiopsismediterraneaSkuja1937 unchanged

Cylindrospermopsis philippinensis(W.R.

Taylor)Komarek1984

Raphidiopsis philippinensis (W.R.Taylor)Aguilera,Berrendero

Gómez,Kastovsky,Echenique&Salerno2018

Cylindrospermopsisraciborskii(Woloszyn-

ska)Seenayya&SubbaRaju1972
Raphidiopsisraciborskii(Woloszynska)Aguilera&al.2018

原拟柱孢

藻属模式种

Raphidiopsissetigera (Aptekarj)Eberly

1966
unchanged

RaphidiopsissinensisC.-C.Jao1951 unchanged

CylindrospermopsissinuosaCouté,M.Leit-

ao& H.Sarmento2004

Raphidiopsissinuosa(Coute,Leitao&Sarmento)Aguilera,Berrendero

Gómez,Kastovsky,Echenique&Salerno2018

Cylindrospermopsistaverae Komárek &

Komárková-Legnerová2002

Raphidiopsistaverae(Komárek & Komárková-Legnerová)Aguilera,

BerrenderoGómez,Kastovsky,Echenique&Salerno2018

RaphidiopsisturcomanicaKogan1967 unchanged

3.3 拟柱孢藻属和尖头藻属的合并过程

从上面的介绍和一些研究结果看出,拟柱孢藻和尖头藻在形态特征、生态学和DNA序列上的相似性很

高,所以研究人员一直在寻找一些分子标记(markers)来快速辨别这2个属.除了利用16SrRNA,ITS和
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rpoC1 基因序列外,WU等[29]用了7个基因的整合序列对中国12株拟柱孢藻和9株尖头藻进行分子系统

分析,结果也表明拟柱孢藻和尖头藻是一个相互混合的簇(cluster).为解决藻株使用量的问题,LI等[23]利用

从中国分离的44株拟柱孢藻和16株尖头藻,使用16SrRNA,cpcBA-IGS,rpoC1 和ITS-L基因序列分别

进行分子系统分析,发现前3个基因(16SrRNA,cpcBA-IGS,rpoC1)还是无法分开这两个属,但是ITS-L
可以把这60个中国藻株分为明显的两个簇,分别对应拟柱孢藻属和尖头藻属.并且发现了ITS-L的7个碱

基(RAGAAACT)可作为尖头藻的保守序列,是鉴别尖头藻的分子标记.这个结果非常振奋,是拟柱孢和尖

头藻分子鉴别的重要进展,但是,这个结果只是使用中国的大量藻种,并没有涉及世界其他区域的藻种.
2018年,AGUILERA等[30]通过对阿根廷浅水湖泊分离的两株地中海尖头藻(R.mediterranea)藻种的

多相分类研究,并且使用了大量世界各个地(包括许多中国的藻株)的拉氏拟柱孢藻和部分尖头藻藻种的

16SrRNA,16S-23SITS和cpcBA-IGS的基因序列,进行分子系统学分析.这种大量藻株分析的结果还是同

样表明,拟柱孢藻和尖头藻在分子系统中无法分开,特别是ITS的二级结构也显示2个属高度一致,并且特

别强调ITS-L并不能区分中国以外的藻株,7个特征碱基(RAGAAACT)并不是尖头藻所特有的,许多欧洲

的拉氏拟柱孢藻种也含有这7个碱基.最重要的是,AGUILERA等人利用本研究的结果,把拟柱孢藻和尖头

藻2个属合并为1属.因为尖头藻属成立时间比拟柱孢藻属要早,具有优先权,所以最后2个属合并成尖头

藻属,模式种还是弯形尖头藻.至此,合并后的尖头藻属是单系统了,目前在藻类最有权威的种属库Algae-
base中共有18个种类[31].这个属的合并是合法的,是被承认的.

4 拟柱孢藻属和尖头藻属合并后的影响和评价

最近几十年蓝藻分类系统在各个分类阶层都在不断变化,在属水平上更加突出.但是拟柱孢藻属和尖头

藻属的合并可以算得上是蓝藻分类史上的一个较大的事件,虽然这只是在属水平的调整,这2个属特别是拟

柱孢藻属是近年来受关注度非常高的蓝藻.它是水华蓝藻,又是产毒和入侵蓝藻.它们的合并对于蓝藻水华

研究中使用哪个名字成为大家首先遇到的问题.现在已经有很多拟柱孢藻的研究接受这个新的命名,投稿过

程中也有部分审稿人要求作者将拟柱孢藻改为尖头藻.我们再次强调,这种合并是合法的,在形式上是按照

植物学命名法进行的,现在也是被承认的.但是对于这种合并或者分类处理是否合理,学者们可以评价和讨

论.我们认为这种合并不是很恰当,因为它首先就没有遵循KOMÁREK等[1]提出的蓝藻属的概念.按上述介

绍,一个蓝藻属应该是在分子系统,形态学,以及生物学和生态学等综合方面的独立体.现在拟柱孢藻和尖头

藻的合并只是强调了DNA分子序列和生态位等的高度相似性,而对藻丝中异形胞的形成与否这么重要的

生物学结构特性完全忽略,这是不合适的.异形胞的特征在蓝藻的分类系统中经常影响目水平以上的分类阶

层,为什么这种属水平的合并却遭到忽略? 原因可能是很多场合下特别是野外条件下,异形胞不形成而无法

观测到.为此,KOMÁREK[12]指出了现代DNA测序技术以后建立的新的蓝藻属和蓝藻种的诸多问题,其中

就有拟柱孢藻和尖头藻的合并问题.理由也是对决定性的特征(异形胞形成)的忽略,还有合并研究的材料尖

头藻使用的并不是模式种,而拟柱孢藻属有10多个种类,而合并研究中只是用了拉氏拟柱孢藻一个种的藻

株,这种合并缺乏整个属的代表性.但是这些评论和批评目前还不能改变这种合并的合法性,除非找到新的

证据和新的markers来证明这2个属的明显差异.期待蓝藻分类学在不断发展的过程中,新方法和新技术带

来更多令人振奋的结果,为深入认识自然和服务人类做出贡献.
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Taxonomicseparationandcombinationofcyanobacterialgenera
CylindrospermopsisandRaphidiopsis
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  Abstract:Thespeciesdiversityandevolutionofcyanobacteriaisanimportanttaskforthestudiesonearlylifeofthe
earth.Thetaxonomicsystemofcyanobacteriaprovidesanimportantbasisforthestudyofdiversity.Thedevelopmentofmod-
ernbiologyandbiotechnologyalsoprovidesamethodologicalbasisfortherevisionandadjustmentofcyanobacterialtaxonomic
system.ThenewestcyanobacterialtaxonomicsystemproposedbyKOMÁREKetal.(2014)establishedthecyanobacterialgen-
eraasthecenterofthesystem,mainlycomposedofeightorders.Theconceptandevaluationcriteriaforcyanobacterialgenera
wasclearlystatedinthenewtaxonomicsystem,whichleadstogreatincreaseinthenumberandspeedofthecreationofnew
cyanobacterialgenera.CylindrospermopsisandRaphidiopsisarecommonbloom-formingcyanobacteriawithwidedistribution
andhighadaptability.ThispapermainlyfocusesonthetaxonomictreatmentforthecombinationofcyanobacterialgeneraCy-
lindrospermopsisandRaphidiopsis.Alongtheintroductiononthegeneralcharacteristics,taxonomicdevelopmenthistoryand
currentsituationofthetwogenera,thesimilaritiesanddifferencesbetweenthetwogenerawerecompared.Thereasonsand

processofthetaxonomiccombinationofthetwogenerawerestated,andfinallytheimpactandevaluationonthistaxonomic
combinationwerediscussed.

Keywords:Cylindrospermopsis;Raphidiopsis;Cyanobacteria;bloom;taxonomiccombination
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