
!""#!

!

$$$%&'()*+,-%'.

第 !" 卷第 #$ 期

$%## 年 #$ 月 &

水&产&学&报

'()*+,-(../012*/20(.31/+,

4567!"" +57#$

89:7" $%##

文章编号!#%%% ;%<#"#$%##$#$ ;#B#? ;%B 8(/!#%7!=$?@0A7'7#$!#7$%##7#=<?<

收稿日期!$%## %= $<&&&修回日期!$%## %> $%

资助项目!国家自然科学基金项目#?##=<#"#$%公益性行业#农业$科研专项#$%%>%!%!%$%海洋公益性行业科研专项#$%##%"%%B"

$%##%"%$!$%福建省杰出青年基金项目#$%#%'%<%#<$%福建省教育厅新世纪优秀人才项目#',#%#B<$

通讯作者!陈昌生"2EFGH6!:W:]9JNmFL79PL7:J

坛紫菜核糖体蛋白 RM 基因的克隆与表达分析
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摘要! 为了研究坛紫菜在高温胁迫条件下的分子应答机制!应用引物退火控制",3A#技术

对耐高温型纯系"gE<##叶状体在高温胁迫条件下的差异表达基因进行筛选时!获得了一条

核糖体蛋白 0= 基因的全长序列!命名为 C0-7'="Z9J[GJV登录号''.=#>$=!#$ 该基因序列

全长 =%$ OS!包含一个 "B" OS 的开放阅读框!其编码 #>" 个氨基酸的核糖体 0= 蛋白

"A]*A0=#!蛋白分子式为 3

>B?
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+
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(

$B!
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$

!由 " 条
!

螺旋!< 个片层及 < 个环状连接组

成!与多个物种的 *A0= 蛋白具有较高的序列一致性" n""b#$ 系统进化树分析表明!

A]*A0= 蛋白与真菌的亲缘关系较近!而与其它物种的亲缘关系较远$ 实时荧光定量 A3*

分析结果表明!C0-7'= 基因的表达水平与高温胁迫密切相关!在高温胁迫刚开始时"% <̀

P#!C0-7'= 基因的表达水平极显著上调!而随着胁迫的继续" n< P#!表达量又有所下调!但

仍显著高于胁迫开始前$

关键词! 坛紫菜& 引物退火控制技术& 核糖体蛋白0=& 克隆& 表达

中图分类号! X=B"& 0>#=7!&&&&&&&文献标志码',

&&坛紫菜#C.-70=-& 0&)(&2$2')'$是我国紫菜

人工栽培的两个主要种类之一"原产于福建沿

海"是我国特有的暖温带种类"具有生长快(产

量高(风味好等特点) 自坛紫菜全人工育苗和

栽培技术得到解决后"坛紫菜栽培取得了突飞

猛进的发展"其产量约占全国紫菜总产量的

B%b"成了我国南方沿海水产养殖的拳头项

目"创造了可观的经济效益 &#'

) 近年来"随着

全球气候变暖"白露节气过后的持续高温尤其

是福建(浙江海域 > 月下旬至 #% 月的回暖天气

严重影响了坛紫菜壳孢子的采苗和幼苗的附

着生长) 水温过高致使坛紫菜幼苗烂苗或成

菜烂菜(减产"严重威胁着坛紫菜栽培业的持

续发展 &$'

) 因此"研究坛紫菜在高温胁迫条件

下的分子应答机制"分离克隆高温胁迫应答相

关基因"对于指导后续耐高温品种的选育"保

证坛紫菜栽培业的可持续健康发展具有重要

的意义)

引物退火控制 #GJJ9G6HJ\ :5JRQ56SQHF9Q"

,3A$技术是一种在 88*TEA3*#F*+,差异显

示技术$基础上发展起来的筛选差异表达基因的

新方法"可以较好地消除起始反应的非特异性"并

具有假阳性低(重复性好(A3*产物分布范围广

泛(速度快且成本低廉等优点&! ;?'

"已在哺乳动物

和水生动物发育与抗病相关差异表达基因的克隆

中得到了广泛应用&" ;B'

"如 C/2等&B'利用该技术

在大黄鱼肝脏中筛选出了 ! 个差异表达基因"经

测序分析得到一个参与机体免疫机能的重要基

因) 但目前该技术在植物和藻类中尚未见到相关

应用)

本研究采用 ,3A技术对坛紫菜耐高温型

纯系#gE<#$

&>'在高温胁迫条件下的差异表达

基因进行筛选时"获得了一条坛紫菜核糖体蛋

白#QHO5W5FG6SQ5R9HJ$0= 基因的全长序列"在

对该基因及其编码产物进行序列分析的基础

上"进一步采用实时荧光定量 A3*技术研究了
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该基因在高温胁迫不同时间下的表达水平"以

探讨该基因在坛紫菜高温胁迫中的响应机制"

为进一步了解坛紫菜的耐高温分子机理(后续

坛紫菜的遗传改良和耐高温新品系的选育提

供参考)

#&材料与方法

'(')坛紫菜样品及胁迫处理

供试材料为人工杂交选育获得的耐高温品系

gE<# 的 .

?

代叶状体&>'

"取自福建省坛紫菜种质资

源库)

将坛紫菜藻体在正常条件下 &温度 #$# j

%7"$ c"光照 $ %%% !̀ %%% 6M"昼夜光周期

#$ ]u#$ ]"每 ! 天更换一次培养液'培养至##" j

$$ :F时"选取叶面平滑(色深有光泽(无斑点烂

洞的完整藻体置于#!% j%7"$ c的恒温光照培养

箱中进行高温胁迫处理#其余培养条件同正常条

件$< P后作为实验组"以正常温度下培养的藻体

为对照组分别提取总*+,"并逆转录为 :8+,后

用于高温胁迫差异表达基因的筛选)

同时"另取一组##" j$$ :F的完整藻体置于

#!% j%7"$ c的恒温光照培养箱中分别进行高温

胁迫处理#其余培养条件同正常条件$%(!(< 和

> P后"提取总 *+,"并逆转录为 :8+,后用于基

因表达水平的实时荧光定量 A3*分析) 每个处

理组设置 ! 个平行)

'(*)总+%&的分离纯化

收集坛紫菜藻体 # \"经滤纸吸干和液氮研磨

后"采用 2,0eWSHJ 植物 *+,快速提取试剂盒

#艾德莱生物技术有限公司"北京$提取各样品的

总*+,)

'(!)差异表达基因筛选与克隆

逆转录合成:8+,第一条链&&分别在两个

%7" F-的A3*管中加入如下反应组分!# !̀

$

\

总*+,"#%

$

F56@-的 PTE*0-引物#序列为 "UE

,,Z3,ZTZZT,T3,,3Z3,Z,ZTTTTTTTTTE

TTTTTTTTTTTTE!U$$

$

-"加无 *+,酶双蒸水

至总体积 #$

$

-"混合均匀后 =% c孵育 $ FHJ"再

在冰上冷却 $ FHJ) 接着向两个A3*管中分别继

续加入如下反应组分!" q*T[L^̂9Q?

$

-"#%

FF56@-P+TA#

$

-"$% FF56@-8TT$

$

-"$%%

)@

$

-逆转录酶 #

$

-"混合均匀后 ?$ c孵育 >%

FHJ"再 >? c变性 $ FHJ) 合成的对照组和实验组

的:8+,第一条链分别用无 8+,酶双蒸水稀释

相应倍数后"放置于;$% c冰箱中备用)

,3A技术筛选差异表达基因&&分别在两

个 %7" F-的A3*管中"加入 $%

$

-如下反应体

系!#% qA3*[L^̂9Q$

$

-"#% FF56@-P+TA%7?

$

-"#%

$

F56@-PTE*0-#

$

-"#%

$

F56@-*0-=

随机引物 #序列为 "UE,,Z3,ZTZ3T,T3,,E

3Z3,Z,ZT/////3TZ3ZZ,T3ZE!U$ #

$

-" " )@

$

-8&9 8+,聚合酶 %7#

$

-":8+,#对照组或实

验组$#

$

-"加双蒸水至总体积 $%

$

-)

A3*扩增程序为 >? c 预变性 " FHJ""% c !

FHJ"=$ c $ FHJ"# 个循环%>? c ?% W"<" c ?% W"

=$ c ?% W"!" 个循环%=$ c " FHJ)

A3*扩增后"分别取对照组或实验组扩增产

物 =

$

-"采用 #7$b的琼脂糖凝胶电泳检测 A3*

扩增产物)

目的片段切胶回收"转化及测序&&采用琼

脂糖凝胶8+,回收试剂盒#中科瑞泰生物科技

有限公司"北京$回收差异片段) 将回收产物同

SY8E#BT载体#TGDG*G$连接后转化至感受态细

胞:@*.1)81"

!

中"经蓝白斑筛选和Y#! 引物阳

性克隆验证后"将阳性克隆扩大培养"并采用

YHJH[20TA6GWFHP ALQĤH:GRH5J 试剂盒提取质粒

8+,#TGDG*G"大连$后送往大连宝生物工程有

限公司测序)

'(,)坛紫菜 6A/(#M 基因及其编码产物的序列

分析

对所获得的基因序列应用[6GWRJ程序进行同

源性检测"并采用相关生物信息学软件进行开放

阅读框和多重序列比对分析"最后应用在线程序

分别对C0-7'= 基因编码蛋白的全长序列进行一(

二和三级结构预测分析)

'(-)坛紫菜6A/(#M 基因的系统进化分析

从 Z9J[GJV 数据库中选取毛果杨#C.7+1+'

(-)*0.*&-7&",[D>!B"<7#$(大豆 #N1=*)2$,&5"

,3)#"B$=7# $( 苜 蓿 # ?$G)*&D. (-+2*&(+1&"

,3'B<%!=7# $( 蓖 麻 # !)*)2+' *.,,+2)'"

CA%%$"!!=%!7# $ ? 种 高 等 植 物% 小 立 碗 藓

#C0='*.,)(-$11& 7&($2'"CA%%#==#$%%7#$# 种苔藓

植物%双色蜡菇#4&**&-)& %)*.1.-"CA%%#BB=%!B7

#$(黑松露#8+%$-,$1&2.'7.-+,"CA%%$B!==><7

# $ $ 种 真 菌 和 莱 茵 衣 藻 # /01&,=G.,.2&'

-$)20&-G())" CA%%#=%$!?$7# $( 团 藻 # O.1F.5

'$($
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:GQR9QH" CA%%$>?B%!B7# $( 细 小 微 单 胞 藻

#?)*-.,.2&'7+')11&"CA%%!%"<B#B7#$! 种低等藻

类共 #% 个物种的核糖体蛋白 0= 序列"采用

Y2Z,"7%! 软件根据邻接法#+9H\]O5QE'5HJHJ\"

+'$构建核糖体蛋白0= 的系统发育树"分析时所

用参数均为软件默认值"并采用[55RWRQGSHJ\法对

所构建的系统发育树进行评估)

'(L)坛紫菜 6A/(#M 基因表达水平的定量 +1I

/0+分析

根据 C0-7'= 基因序列测序结果设计定量

A3*引物#QWS=I.!"UE3TZZ33Z,TZ,TZ,3Z,E

!U" QWS=I*! "UE3Z,TZTTZ3TZZTZZ,,,Z,E

!U$"以 #B0Q*+,引物 # #B0.! "UE,,TZT3ZE

,3,ZZZ3,,ZT3TZZTZ,,E!U" #B0*! "UET,E

,333ZZZ3T33,TT,Z,ZT3T3TZ,,ZE!U$ 作

为内参"进行C0-7'= 基因在高温胁迫不同时间水

平下相对表达量的实时荧光定量A3*分析)

提取的各样品总 *+,按 TGDG*G公司的

AQHF90:QHSR

,

*TQ9G\9JRVHR说明书进行操作"以

(6H\5#PT$和 *GJP5F" F9QW为引物进行反转录

反应) $"

$

-的反应体系包含! #$7"

$

-$ q

0e[*

,

AQ9FHM 2M TGI

TY

(

#TGDG*G$"%7$

$

F56@

-引物和 $

$

-反转录产物) 扩增程序为 >" c变

性 # FHJ%>" c #% W"<$ c !% W"?% 个循环) 循环

结束后从 "" c缓慢升温至 >" c"绘制溶解曲线)

荧光定量A3*扩增在,[/=!%% 型定量A3*仪上

进行)

以 #% q梯度稀释的 :8+,为模板进行定

量 A3*扩增"制作 C0-7'= 基因和内参的标准

曲线) 每次反应都设置阴性对照和无模板对

照"每个反应设 ! 个平行复孔) 应用 2M:96和

0A00#!7% 软件对试验数据进行统计分析"并

采用单因素方差分析#(J9EiGK ,+(4,$和最

小显著差异法#-08$比较不同数据组间的差

异"Ck%7%" 表示差异显著"Ck%7%# 表示极

显著差异)

$&结果

*(')差异表达基因筛选及序列分析

采用,3A技术"在通用引物 PTE*0-与 $% 条

*0-随机引物组成的 $% 对引物组合对坛紫菜叶

状体在高温胁迫条件下的差异表达基因进行筛选

时"引物 PTE*0-与*0-= 组合在实验组中扩增出

了一条长度约为 =%% OS的特异表达基因片段#图

#$) 该基因片段经切胶回收和转化克隆后测序"

确定其长度为 =%$ OS"!U端含有 $B OS的 S56K,序

列#图 $$)

图 ')引物+ROM 差异表达基因片段筛选电泳图

Y7YGQV9Q

)

8+,6GPP9Q% +7对照组"17实验组% 箭头7差异

表达基因片段)

;5<(')&<24A.77>7#?4A@DA47.5.AB95BB747:?52>>E

7G@47..79<7:7.#477:5:< 3E ?D7@45674.

#A635:2?5A:AB91I+RO2:9+ROM

Y7YGQV9Q

)

8+,6GPP9Q% +7R]G66HfGW:L6RLQ9P LJP9QJ5QFG6

R9FS9QGRLQ9% 17R]G66HfGW:L6RLQ9P LJP9Q]H\] R9FS9QGRLQ9̂5Q<

PGKW% ,QQ5f7̂QG\F9JR5 P̂Ĥ̂9Q9JRHG69MSQ9WWH5J \9J97

&&根据克隆基因的核苷酸序列"利用 [6GWRJ 与

+3[/数据库中已知序列进行的同源性比较发

现"该基因序列与多个物种的核糖体 0= 基因序

列有约 B%b的同源性"由此初步推断所克隆的

特异表达基因片段为坛紫菜核糖体蛋白 0= 基

因序列"命名为C0-7'=#图 $$) 采用(*..HJP9Q

程序分析发现该基因序列从第 !< 个碱基开始至

第 <$! 个碱基为完整的开放阅读框 # 5S9J

Q9GPHJ\ Q̂GF9"(*.$"其余为非编码序列"可编

码 #>" 个氨基酸#图 $$"进一步将 (*.转换而

成的氨基酸序列在 +3[/数据库中进行 [6GWRS

比对"结果与核苷酸序列比对结果相同"为核糖

体蛋白 0= 的完整氨基酸序列) 图 ! 为 A]*A0=

氨基酸序列同其他物种相应氨基酸序列的多重

序列比对结果"A]*A0= 序列与莱茵衣藻"毛果

杨"大豆"小立碗藓和双色蜡菇的 *A0= 序列同

源性分别为 "=7Bb""?7"b""?7"b""=7!b和

"<7=b"表明来自不同物种的 *A0= 蛋白具有较

高的序列保守性) 将序列提交至 Z9J[GJV 数据

库中"登录号为 '.=#>$=!)

"$($
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图 *)坛紫菜核糖体蛋白RM 基因核苷酸序列及预测的氨基酸序列

GR\为起始密码子" RGG为终止密码子)

;5<(*)%8#>7A?5972:99798#79265:A 2#59.7C87:#7AB453A.A62>@4A?75:RM AB6%A'+2'*0*#+#

GR\ HWR]9HJHRHGRH5J :5P5J" RGGHWR]9R9QFHJGRH5J :5P5J7

图 !)核糖体蛋白RM 氨基酸序列的多重序列比对

;5<(!)=8>?5@>7.7C87:#72>5<:67:?AB453A.A62>@4A?75:RM 32.79A:265:A 2#59.7C87:#7.

#$($
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*(*)坛紫菜6A/(#M 基因编码蛋白分析

采用 2MA,0K AQ5R95FH:WT556W程序分析坛

紫菜C0-7'= 基因的编码产物"预测该基因编码蛋

白质包含 #>" 个氨基酸"分子式为 3

>B?

1

#<%?

+

$>?

(

$B!

0

$

"分子量为 $$ #?"7?"理论等电点为 >7>>"

负电荷氨基酸残基#,WS rZ6L$总数为 $#"正电荷

氨基酸残基#,Q\ r-KW$总数为 !<"不稳定系数为

!=7?!"脂肪系数为 BB7%%"总平均疏水度为

;%7">?"表明该蛋白质稳定"亲水性强"易溶于水

溶液中) AQ9PH:RAQ5R9HJ 程序预测该蛋白的二级结

构中构成螺旋#1$(片层#2$和环状#-$的氨基酸

残基占总氨基酸比例分别为 !B7?<b($#7"?b与

?%7%%b"不含有细胞核定位信号) 利用在线软件

0fHWWEY5P96对坛紫菜核糖体蛋白0= 氨基酸序列

的三级空间结构进行预测"结果如图 ? 所示"该蛋

白由 "条螺旋"<个片层及 <个环状连接组成)

*(!)坛紫菜/D+/RM 蛋白的系统进化分析

为进一步明确坛紫菜 A]*A0= 蛋白与其他物

种已报道 *A0= 蛋白的同源关系及在整个 *A0=

蛋白家族中的分类地位"将 A]*A0= 蛋白序列与

其他 #% 个物种的 *A0= 蛋白序列进行系统进化

分析"并构建了这##个物种*A0=蛋白序列的系

统进化树#图 "$) 由图中可知"这些 *A0= 蛋白

按照高等植物(苔藓植物(低等藻类和真菌分别聚

为一个簇群"A]*A0= 蛋白为单独一支"先与真菌

进行聚类构成一簇群"再和其它物种相聚"说明

A]*A0= 蛋白与真菌 *A0= 蛋白的亲缘关系更近"

而与其他物种的亲缘关系较远)

图 ,)坛紫菜核糖体蛋白RM 的三级结构

;5<(,)1D4779567:.5A:.?48#?847AB453A.A62>

@4A?75:RM AB6%A'+2'*0*#+#

图 -)基于氨基酸序列构建的核糖体蛋白RM 系统进化树

;5<(-)/DE>A<7:7?5#?477AB453A.A62>@4A?75:RM 32.79A:265:A 2#59.7C87:#7

*(,)坛紫菜6A/(#M 基因表达水平的实时荧光定

量/0+分析

坛紫菜 C0-7'= 基因和内参的实时荧光定量

A3*扩增曲线基线平整"指数区明显"斜率大且

固定"溶解曲线显示扩增产物均为单一的特异峰"

阴性对照和无模板对照均无扩增"! 个平行复孔
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扩增结果重复性良好"说明扩增体系和反应条件

良好"无非特异性扩增"定量结果准确可靠) 如图

< 所示"坛紫菜PE<# .

?

叶状体在 !% c高温胁迫的

早中期#% <̀ P$"C0-7'= 基因的相对表达量极显

著升高#Ck%7%#$"但随着胁迫时间的继续延长

# n< P$"相对表达量又发生显著下降 #Ck

%7%"$"但胁迫处理 > P的相对表达量仍显著高于

#Ck%7%"$胁迫 ! P 的相对表达量) 说明在高温

胁迫条件下"C0-7'= 基因的表达水平会随胁迫时

间而发生显著的动态变化) 结合图 # 差异表达基

因的筛选结果和图 < 的实时荧光定量 A3*分析

结果"可初步推断C0-7'= 基因可能与坛紫菜高温

胁迫应答密切相关)

图 L)6A/(#M 基因在高温胁迫不同时间

水平下的相对表达情况

;5<(L)+7>2?5H77G@47..5A:>7H7>AB6A/(#MQ'NR<7:7

8:974D5<D?76@742?847.?47..BA495BB747:?92E.

!&讨论

!(')6A/(#M 基因与逆境胁迫的相关性

在长期的进化过程中"植物通过不断发生的遗

传变异和自然选择"发展出了一整套应对环境的适

应机制"当植物遭受逆境胁迫时"为了生存于这种

胁迫环境"就会启动一系列的生理响应过程以抵抗

环境的胁迫作用"这其中涉及基因的表达调控(生

理状态的改变甚至表型变化等一系列的过程) 紫

菜也不例外"张元等&$'在高温胁迫下坛紫菜的生理

响应中发现耐高温型坛紫菜在高温胁迫条件下能

同时启动抗氧化系统和渗透压调节系统以抵御高

温胁迫的伤害) 王孟强&#%'利用基因芯片技术研究

了条斑紫菜在不同失水水平下的基因表达谱变化"

发现在条斑紫菜配子体的整个失水过程中"大约有

B7=?b #̀#7%>b的基因上调) 周向红等&##'等的

研究结果也表明在低温(高温(低盐以及失水胁迫

条件下都会引起条斑紫菜;#C>% 基因表达水平的

显著变化) 本研究通过,3A技术从正常和高温胁

迫条件下培养的坛紫菜耐高温型纯系#gE<#$叶状

体中筛选出了一条差异表达基因片段"经同源性比

对确认其为核糖体蛋白0= 基因的全长序列"编码

含 #>"个氨基酸的核糖体蛋白0=)

核糖体是生物细胞内重要的细胞器"在细胞内

通过解码 F*+,W"然后与 R*+,一起合成相应的

蛋白质) 许多核糖体蛋白既具有结构上的功能"同

时又是蛋白质翻译过程中必不可少的调控因

子&#$'

) 植物在遭受逆境胁迫时"体内的一些代谢

过程会发生变化"如优化蛋白质合成体系的翻译能

力"加快相关基因的合成"从而适应环境的改变"以

抵抗逆境胁迫的伤害) Z)e等&#!'在菠菜低温处

理的实验中就证实了/植物在低温锻炼过程中基因

表达会发生改变并有新的蛋白质合成0的假说"并

通过进一步的研究发现"植物在新蛋白质合成的同

时会通过活化抗氧化系统及积累小分子抗性物质

等来缓解逆境对植物造成的机械损伤和生理伤害"

从而提高植物的抗性&#?'

) 细胞在遭受逆境胁迫时

要提高蛋白质的合成效率"就得制造更多核糖体"

而核糖体基因的转录调节可以控制转录的起始水

平"调节 *+,聚合酶和启动基因间的相互作

用&#"'

) 真核生物核糖体蛋白 0= 位于 ?%0小亚基

的表面"所处区域被认为可能与蛋白质合成启动因

子96.E!交联&#<'

) 因此"核糖体蛋白 0= 基因的表

达水平可能与蛋白合成相关"进而通过调节逆境相

关蛋白合成而与逆境胁迫相关) 胡薇&#='对黑木相

思对寒胁迫诱导差异基因表达的研究中发现在寒

胁迫下涉及蛋白质代谢的0= 表达水平显著上调)

而T1(Y,0等&#B'的研究结果表明"当黑麦幼苗遭

受低温胁迫时"黑麦核糖体蛋白 #*-7'=基因的表达

量急剧降低"以后逐渐回升"当胁迫持续到 !% P 后

其表达量恢复到胁迫前的水平"从而维持低温胁迫

下黑麦幼苗的正常生长"但对其变化机制的了解并

不彻底) 本研究中"坛紫菜 C0-7'= 基因的表达水

平也与逆境胁迫密切相关"坛紫菜叶状体在遭受高

温胁迫时"C0-7'= 基因的表达水平先极显著升高

#% <̀ P$#图 "$"而后# n< P$表达量又有所下降"

但仍显著高于胁迫开始前) 胁迫早中期"表达量的

极显著上调可能与坛紫菜刚开始遭受高温胁迫时"

需要启动合成更多的蛋白质以抵御高温胁迫的伤

害有关"而随后表达量又发生下调的可能原因是基

因表达调控的核心系统遭受高温钝化所致"其确切

)$($
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原因有待于进一步研究)

!(*)坛紫菜/D+/RM 蛋白的系统进化分析

在*A0= 蛋白的进化分析中"坛紫菜 A]*A0=

蛋白单独为一支"先与真菌聚类构成一簇群后"再

与其它物种相聚"说明坛紫菜 A]*A0= 蛋白与真

菌*A0= 蛋白的亲缘关系更近"而与其他物种的

亲缘关系较远) 关于真菌与藻类的起源和演化目

前主要有两种理论!另一种是起源多元论"认为真

菌来自藻类"藻类因丧失色素而从自养变成异养"

生理的变化引起了形态的改变"一些真菌直接由

红藻演化而来) 另一种是鞭毛生物起源论"认为

绝大多数真菌和藻类都起源于一种原始水生生

物***鞭毛生物"单细胞"具一至数根鞭毛"有的

有叶绿素和其他色素"有的无色素"具色素的演化

为藻类"无色素的演化为菌类&#>'

) 两种理论都说

明真菌和藻类在进化上存在特别关联) *A0= 又

是一种进化上较为保守的蛋白质&$%'

"因此本研究

得出的A]*A0= 蛋白与真菌 *A0= 蛋白亲缘关系

更近的结果具有一定的合理性)
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:5JRQ56SQHF9Q WKWR9F & ''7.HW] h 0]966̂HW]

/FFLJ565\K"$%%>"$=#$$!$%$ ;$%>7

& > '&陈昌生"纪德华"谢潮添"等7坛紫菜耐高温品系选

育及经济性状的初步研究&''7海洋学报"$%%B"!%

#"$!#%% ;#%<7

&#%'&王孟强7条斑紫菜功能基因组特性与抗逆相关基

因表达分析&8'7青岛!中国海洋大学"$%%=7

&##'&周向红"李信书"王萍"等7条斑紫菜 10A>% 基因的

克隆与表达分析 &''7水产学报"$%#%"!? ##$$!

#B?? ;#B"$7

&#$'&i((-/Z7T]9WRQL:RLQ9GJP L̂J:RH5J 5 2̂LVGQK5RH:

QHO5W5F9W& ''7,JJLG6*9_H9f 5^[H5:]9FHWRQK"

#>=>"?B!=#> ;="?7

&#!'&Z)e3-"1,0D2--8"e2-2+(0Z73]GJ\9WHJ

Q̂99aHJ\ R569QGJ:9GJP S56KS9SRHP9:5JR9JR5 ŴSHJG:]
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PĤ̂9Q9JRHG66K 9MSQ9WW9P \9J9̂QG\F9JR7,̂R9QW9IL9J:9GJG6KWHW"R]9\9J9̂QG\F9JRfGWSQ5_9P R5 O9R]9̂ L66

69J\R] W9IL9J:95^QHO5W5FG6SQ5R9HJ 0= \9J9" GJP R]9J HRfGWJGF9P C0-7'= # G::99WWH5J JLFO9Q

'.=#>$=!$7T]9C0-7'= \9J95 =̂%$ OS :5JRGHJWGJ 5S9J Q9GPHJ\ Q̂GF95 "̂B" OS 9J:5PHJ\ GA]*A0=

SQ5R9HJ 5 #̂>" GFHJ5 G:HP7T]9A]*A0= SQ5R9HJ GWW9FO69P OK " ]96HM"< W]99RGJP < :K:69W]GQ9P ]H\]
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