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中国淡水胭脂藻属植物形态及分子系统发育分析

南芳茹    李    娟    刘旭东    冯    佳    刘    琪    吕俊平    谢树莲
(山西大学生命科学学院, 太原 030006)

摘要: 以云南省玉溪市和河南省焦作市新采集的2株淡水胭脂藻标本为材料, 对其进行形态特征观察和分子系

统发育分析, 联合我国已报道的其他胭脂藻序列信息, 构建该属植物可靠的系统发育关系。根据其现代地理

分布模式, 对胭脂藻属进行了祖先地理起源重建。基于rbcL、psbA和UPA序列, 利用贝叶斯法、最大似然法

和邻接法构建的系统发育树高度一致, 研究中的标本与鸡公山胭脂藻H. jigongshanensis聚合为一个独立分支,
并得到了很高的支持率, 根据分子生物学证据, 将其鉴定为鸡公山胭脂藻。通过研究中所采集2株鸡公山胭脂

藻的形态特征比较, 发现传统的形态分类特征包括藻体高度和细胞直径, 在不同的环境条件下是可变的, 不适

合作为胭脂藻属植物种类鉴定的依据。对于胭脂藻属这一形态结构较为简单的类群, 必须借助分子生物学证

据和系统发育分析手段对其进行种类鉴定和系统发育分析。分子系统发育分析结果表明, 中国特有种鸡公山

胭脂藻H. jigongshanensis形成单系类群, 其与日本胭脂藻H. japananense亲缘关系较近, 所有淡水胭脂藻种类

形成一个独立的聚类群, 与海洋种类遗传差异较大。祖先地理重建的分析结果表明, 淡水胭脂藻的祖先起源

地位于北美洲, 然后逐渐向东加勒比海区域、拉丁美洲和欧亚大陆扩散, 形成现代地理分布模式。胭脂藻属

独特的种类地理分布特点, 可能与其较为古老的起源时间和漫长的进化历史相关, 同时淡水胭脂藻在北美洲

区域起源时间较早, 进化历史漫长, 遗传多样性大, 这与该地理区域分布的种类H. angolensis为多系类群是相

一致的。
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胭脂藻属(Hildenbrandia Nardo)隶属红藻门

Rhodophyta, 真红藻纲Florideophyceae, 胭脂藻目

Hildenbrandiales, 胭脂藻科Hildenbrandiaceae, 藻体

桔红色或暗紫色, 软骨质状, 匍匐呈扁平皮壳状, 由
基层细胞和直立细胞组成

[1]
。该属在海洋和淡水水

体中均可生长, 二者形态特征相似, 但生殖方式不

同, 胭脂藻海洋类群的生殖方式为四分孢子囊(Tet-
rasporangia), 淡水类群的生殖方式为藻体的断裂和

孢芽(Gemmae)[2]
。胭脂藻属海洋类群在潮间带和

潮下带区域广泛分布
[3, 4], 而淡水产胭脂藻对生境

条件要求苛刻, 地理分布十分有限, 已有国家将其

列为濒危物种
[5, 6]

。该属植物形态特征较为简单,
但却是淡水红藻中起源较早、进化地位较为高级

的类群之一。

胭脂藻属(Hildenbrandia)最初由纳尔多(Nardo)
于1834年在意大利发现并建立, 此后陆续报道了该

属在北美洲、亚洲和欧洲等地的分布
[7, 8]

。目前Al-
gaebase已收录的分类单位近50个, 只包含了6个淡

水种类, 分别为河生胭脂藻Hildenbrandia rivularis
(Liebmann) J. Agardh、Hildenbrandia angolensis
Welwitsch ex West & G. S. West、Hildenbrandia
arracana Zeller、Hildenbrandia ramanaginae M.
Khan、Hildenbrandia jigongshanensis Nan & Xie和
Hildenbrandia japananensis F. Nan et al.[9]

。根据传

统的分类标准, 淡水胭脂藻种类的鉴定依据包括细

胞大小、藻体壳状皮层的直径和藻体厚度, 其中细

胞大小和藻体高度是2个主要的分类特征, 而这些

形态特征在不同的环境条件下是可变的, 受环境因

第 45 卷 第 6 期 水   生   生   物   学   报 Vol . 45 ,  No . 6
 

2021 年   11 月 ACTA HYDROBIOLOGICA SINICA N o v . ,  2 0 2 1 

 
 

收稿日期: 2020-09-07; 修订日期: 2021-02-16
基金项目: 国家自然科学基金(31800172, 31670208和41871037)资助 [Supported by the National Natural Science Foundation of China

(31800172, 31670208 and 41871037)]
作者简介: 南芳茹(1990—), 女, 博士, 副教授; 主要从事淡水藻类系统分类方面的研究。E-mail: nanfr@sxu.edu.cn
通信作者: 谢树莲, E-mail: xiesl@sxu.edu.cn

http://doi.org/10.7541/2021.2020.200


素的影响较大, 因而根据传统的形态学分类方法对

淡水胭脂藻进行种类分类鉴定十分困难
[10, 11]

。随

着近年来分子生物学方法在淡水红藻分类和系统

演化研究中的广泛应用, 在胭脂藻属的分类和起源

研究中也加入了越来越多的分子证据。基于rbcL、
18S rDNA等分子数据的支持, 建立了2个新种H. ji-
gongshanensis和H. japananensis[12, 13]

。基于从北美

洲采集的标本, 利用rbcL和18S rDNA序列分析, 发
现淡水种H. rivularis为单系类群, 而H. angolensis在
系统树中呈多系分布; 同时淡水胭脂藻与海洋类群

呈多系关系, 推测淡水红藻是由海洋种类向内陆多

次入侵而形成的
[10, 14]; 但基于从欧洲分布的胭脂藻

标本构建的系统发育树, 显示淡水种是经过单次的

海水种入侵形成的
[15]

。由此可见, 海产、淡水产胭

脂藻种群的关系依然不明确, 需要更多分子数据进

行深入研究。

淡水胭脂藻的地理分布具有一定的区域特征,
欧洲分部的淡水种主要是H. rivularis[10], 北美洲分

布的淡水种主要是H. angolensis[14]
。目前H. ramana-

ginaii为印度特有种
[16], 而H. arracana只报道于缅

甸
[17]

。2003年, Sherwood和Sheath综合形态和分子

系统发育构建, 对采集到的48个胭脂藻属标本进行

分析, 根据形态特征归类, 将淡水胭脂藻种类分为

2组, 分别对应北美、菲律宾分布和欧洲、卡纳里

分布的样本
[11]

。另外2个淡水胭脂藻种类H. jigong-
shanensis为中国特有种, H. japananensis只分布于

模式标本产地
[12, 13]

。目前中国报道的淡水胭脂藻

有2种, 河生胭脂藻H. rivularis分布地有山西、福

建、湖北和西藏
[1]; 鸡公山胭脂藻H. jigongshanen-

sis分布地有山西和河南
[12, 13]

。需要借助分子数据

深入研究淡水胭脂藻的现代地理分布格局和祖先

地理起源。

本研究基于从中国云南和河南新采集的2株胭

脂藻标本, 对其进行了形态特征测量和目标基因序

列测定, 综合传统形态特征和分子生物学证据对其

进行了种类鉴定和系统发育构建, 同时结合目前已

报道的胭脂藻地理分布信息, 对该属植物进行了地

理亲缘关系和系统发生分析, 丰富了我国淡水胭脂

藻的多样性, 同时为胭脂藻属植物的起源和进化提

供了理论基础。

1    材料与方法

1.1    实验材料

本实验使用的胭脂藻藻株(编号: YZYUNNAN)
于2019年4月16日采自云南省玉溪市新平彝族傣族

自治县曼卡路  (24 .07N,  101 .99E) ,  藻株编号

YZHENAN于2019年8月28日采自河南省焦作市修

武县云台山不老泉(35.47N, 113.34E)。使用刀片将

附着在石头表面的胭脂藻轻轻刮下, 再用无菌水将

附着的杂质清洗后, 一部分立即进行分子鉴定, 另一

部分用4%的甲醛溶液进行固定后用作形态学观察。

1.2    实验方法

形态学观察　　使用显微镜(BX-51, 奥林匹

斯)对藻体进行观察, 并用其附带的相机(DP72, 奥
林匹斯, 东京, 日本)进行图像信息的采集。

总DNA的提取　　利用Saunders提出的DNA
提取方法的改良版对采集的胭脂藻进行总DNA的

提取
[18]
。

扩增目的基因及测序　　查阅文献, 确定PCR
体系及引物 ,  YZHENAN藻株rbcL基因引物为

HILF2和rbcLr,  UPA基因引物为p23SrV-f1和
p23SrV-r1; YZYUNNAN藻株rbcL引物为F650和rb-
cLr; psbA引物为psbAF和psbAR2[13, 19, 20]

。PCR体系

为20 μL: DNA模板0.5 μL, dNTPs 2 mL, 正向、反

向引物各2 μL, Taq DNA聚合酶0.2 μL, 10×Buffer
(Mg2+) 2 μL, 补充ddH2O至20 μL。扩增上述基因得

到PCR产物后, 通过1%琼脂糖凝胶电泳(120 V,
20min)进行检测。扩增产物送至华大基因公司进

行检测: 采用Sanger双脱氧终止法进行双向测序(华
大基因公司, 北京)。

系统发育树构建　　在NCBI中运用blast工具

将实验中获得的rbcL、psbA和UPA基因序列与

GenBank已发表的有关序列进行在线比对后筛选

出所需的基因序列。利用软件BioEdit对所选序列

进行比对并切除两端不整齐的碱基
[ 2 1 ] ,  在软件

MAGA7.0中对下载的序列及目的序列进行序列特

征分析
[22], 利用Modeltest ver. 3.7软件计算分子序

列集最优进化模型
[23]

。分别使用MEGA7.0软件构

建邻接树, PHYML软件构建最大似然树, MrBayes
ver. 3.1.2软件构建贝叶斯系统发育树

[22, 24, 25], 基于

1000次重复计算得到邻接树和最大似然树各节点

的支持率, 贝叶斯后验概率基于1000代抽样并舍弃

前25%计算获得。在建树结束后, 使用Figtree 1.4.2
对各软件的计算结果进行查看并编辑 (http://tree.bio.
ed.ac.uk/software/figtree/)。

地理起源分析　　GenBank数据库中已有的

胭脂藻属各地理分布的标本中, 只有rbcL序列信息

比较充足, 选取该序列进行生物地理系统分析。对

GenBank中获得的rbcL序列的标本分布地进行统

计, 按地理位置A-西太平洋东南亚岛国、B-拉丁美

洲、C-东加勒比海、D-欧洲、E-北美洲和F-亚洲

进行分类, 结合贝叶斯系统树结果, 利用RASP软件
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构建近源物种祖先地理分布图
[26]
。

2    结果

2.1    形态观察结果

采自河南焦作市的胭脂藻标本(YZHENAN)和
采自云南玉溪市的胭脂藻标本(YZYUNNAN)形态

观察结果分别为图 1和图 2。藻体外形为薄皮壳状,
颜色呈紫红色, 附着在水流中的石块表面生长。靠

近藻体的中部颜色较深, 为深紫红色, 藻体边缘区

域颜色逐渐变淡。基部细胞单层, 直立细胞多层,
形成整齐致密的分枝。藻体高度分别为42—50 μm,
细胞直径分别为(5.0—8.0) μm×(4.0—6.7) μm和

(4.8—8.0) μm×(4.8—6.4) μm, 细胞近四方形, 片状

色素体周生。

2.2    系统发育分析

序列特征分析　　所采集的标本所测序列已

上传至GenBank数据库中。基于rbcL序列计算结

果, 所采标本YZHENAN、YZYUNNAN与H. ji-
gongshanensis其他标本的遗传距离为0.001, 与其他

淡水胭脂藻种类的遗传距离为0.005—0.127(与H.
japananense的遗传距离为0.005, 与H. rivularis的遗

传距离为0.033, 与H. angolensis的遗传距离为

0.127); 本研究测得一株采自云南的胭脂藻标本

(YZYUNNAN)psbA序列, 基于psbA序列计算结果,

该标本与另外一株H. jigongshanensis标本的遗传距

离为0.001, 与H. rivularis的遗传距离为0.086; 基于

本研究中测得的采自河南的胭脂藻标本(YZHEN-
AN)的UPA序列, 所采标本YZHENAN与另外1株H.
jigongshanensis标本的遗传距离为0.023, 与H. an-
golensis的遗传距离为0.082, 与H. rivularis的遗传距

离为0.080。各序列经过Modeltest软件分析得到的

最佳进化模型及相关的模型参数列于表 1。
基于rbcL、psbA和UPA基因的系统进化分

析　　基于rbcL基因数据集, 以采集到的2株胭脂

藻YZHENAN和YZYUNNAN, 以及GenBank下载

的胭脂藻科的28株胭脂藻标本作为研究对象, 以红

索藻属Thorea为外类群, 采用邻接法, 最大似然法

和贝叶斯法三种方法构建得到的系统发育树拓扑

结构一致, 因此将最大似然法得到的系统树作为基

准, 把3种方法所得到的支持率标注在对应的节点,
得到最终的系统发育树。基于rbcL基因的系统

发育树显示(图 3), 本研究中的标本YZHENAN、

YZYUNNAN与其他5株鸡公山胭脂藻H. jigong-
shanensis标本聚为一支, 支持率为73.9/0.76/85, 日
本胭脂藻H. japananense位于鸡公山胭脂藻形成的

分支基部。河生胭脂藻H. rivularis所有标本聚为一

个单系分支, 支持率为70.5/0.75/88。鸡公山胭脂藻

H. jigongshanensis、日本胭脂藻H. japananense和

50 μm 20 μm

20 μm 5 μm

a b

c d

图 1    采自河南焦作市的胭脂藻标本(YZHENAN)形态显微照片

Fig. 1    Morphological structures of specimen collected from Jiaozuo City, Henan Province, China (YZHENAN)
a. 多层细胞藻体; b. 藻体横切面; c. 藻体多层细胞整齐排列; d. 藻体单层细胞纵切面

a. thallus of multiple cell layers; b. transection surface of thallus; c. cells of multiple layers arranged in order; d. cross section of cells in
single layer
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河生胭脂藻H. rivularis聚类为一个大分支, 但支持

率较低, 采自哥斯达黎加的2株安哥拉胭脂藻H. an-
golensis标本(AF107816和AF107817)形成的姐妹支

位于该分支基部, 得到了很高的支持率(98.9/0.97/100)。
安哥拉胭脂藻H. angolensis在系统树中形成多系分

布, 但都位于其他3种淡水胭脂藻的基部位置, 淡水

胭脂藻全部标本, 包括4个种类(鸡公山胭脂藻H. ji-
gongshanensis、日本胭脂藻H. japananense、河生

胭脂藻H. rivularis和安哥拉胭脂藻H. angolensis)形
成一个单系分支, 但只得到了贝叶斯方法的支持度

为90%。海水胭脂藻H. rubra和H. crouanii位于整

个系统树的基部位置, 其中H. rubra形成多个分支。

基于psbA基因的系统发育树如图 4所示, Gen-
Bank数据库中关于胭脂藻该序列的信息较少, 只有

1株淡水标本(KX284723)和1株海水标本(DQ787633)
的序列信息。本研究测得一株标本YZYUNNAN的

psbA基因序列, 其与采自河南鸡公山的鸡公山胭脂

藻H. jigongshanensis标本聚类形成姐妹支, 并得到

了很高的支持率, 3种方法的支持率均为100%。河

生胭脂藻H. rivularis与鸡公山胭脂藻H. jigongsha-
nensis分支聚类, 也得到了较高的支持率(93.7/1.00/98)。
海水胭脂藻H. rubra与胭脂藻科的另一个属Apoph-

表 1   Modeltest 3.7分析获得的rbcL、psbA和UPA基因模型及

相关参数

Tab. 1   Nucleotide substitution model parameter estimates of
rbcL, psbA and UPA gene for Modeltest 3.7 analyses

基因
类型

模型参数 碱基频率 矩阵参数

rbcL GTR+I+G-lnL=
3585.2925 freqA=0.3337 R(a) [A-C]=6.0291

K=10 freqC=0.1206 R(b) [A-G]=9.0963
(I)=0.4854 freqG=0.2081 R(c) [A-T]=4.0643
(G)=1.0444 freqT=0.3375 R(d) [C-G]=4.2700

R(e) [C-T]=49.7748
R(f) [G-T]=1.0000

psbA GTR+I+G-lnL=
4302.8320 freqA=0.2339 R(a) [A-C]=2.2366

K=10 freqC=0.1662 R(b) [A-G]=10.7395
(I)=0.5579 freqG=0.2176 R(c) [A-T]=13.9289
(G)=3.0916 freqT=0.3823 R(d) [C-G]=1.2210

R(e) [C-T]=39.8582
R(f) [G-T]=1.0000

UPA TIM+G-lnL=
1635.8729 freqA=0.2972 R(a) [A-C]=1.0000

K=7 freqC=0.1730 R(b) [A-G]=6.4927
(I)=0 freqG=0.2750 R(c) [A-T]=1.6289

(G)=0.5960 freqT=0.2548 R(d) [C-G]=1.6289
R(e) [C-T]=10.1257
R(f) [G-T]=1.0000

20 μm 20 μm

10 μm 10 μm

a b

d
c

图 2    采自云南玉溪的胭脂藻标本(YZYUNNAN)形态显微照片

Fig. 2    Morphological structures of specimen collected from Yuxi City, Yunnan Province, China (YZYUNNAN)
a. 藻体横切面; b-c. 多列细胞纵向排列; d. 细胞片状色素体周生

a. transection surface of thallus; b-c. multiserial cells arranged in vertical; d. a single chromoplast is parietal in cell
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laea聚为一支, 支持率为90.2/1.00/65。基于UPA基

因的系统发育树如图 5所示, 目前胭脂藻属在Gen-
Bank数据库中有3株淡水标本(EF426600、KM
676587和KX284723)和4株海水标本(HQ421668、

0.2

Hildenbrandia rubra AF208807

Hildenbrandia rivularis AF208797 

Nemalionopsis shawii KC596166

Hildenbrandia crouanii AF208809

Hildenbrandia jigongshanensis MN905125

Hildenbrandia crouanii AF534407

Hildenbrandia rivularis AY028815

Hildenbrandia rubra AF208801

Hildenbrandia angolensis AF107817

Nemalionopsis shawii KC596167

Hildenbrandia jigongshanensis KU573963

Hildenbrandia japananense MN905124 

Hildenbrandia angolensis AF207832

Hildenbrandia angolensis AF107828

Hildenbrandia rivularis AF208804

Hildenbrandia rivularis AF208811 

Hildenbrandia angolensis AF534409

Hildenbrandia rubra AF208800

Hildenbrandia jigongshanensis MN905126

Hildenbrandia jigongshanensis KU573964

Hildenbrandia angolensis AF107816

Hildenbrandia rivularis AF208798

Thorea hispida KC596169

Hildenbrandia rivularis AF208805

Hildenbrandia jigongshanensis KU573962

Hildenbrandia rubra AF249674

Hildenbrandia rivularis AY028814

Hildenbrandia rubra AF107826

Hildenbrandia rubra AF107814

80.9/0.98/74

100/1.00/100

88.5/0.99/90

99.0/0.98/98

100/1.00/100

86.1/0.96/82

87.1/0.91/89

99.9/1.00/-

98.6/0.92/-

98.2/1.00/98

60.4/0.58/56

-/0.52/-

99.9/1.00/100

71.8/0.79/-

99.5/1.00/99

74.1/0.80/82

74.1/0.99/-

86.8/0.96/82

98.6/1.00/99

98.9/1.00/99

100/1.00/100

99.9/1.00/100

97.1/1.00/99

YZHNYUNTAI

YZYUNNAN

图 3    基于rbcL基因序列的系统树

Fig. 3    Phylogenetic tree based on rbcL gene sequence
各分支数字分别代表ML法支持率、贝叶斯法后验概率和NJ法支持率,“-”代表支持率低于50%; 下同

Support values for all analyses are noted as: ML supporting values/Bayesian posterior probabilities/NJ distance bootstrap values, ‘-’ denotes
supporting values lower than 50%. The same applies below

0.04

Hildenbrandia rubra DQ787633

Kumanoa capensis MF940824

Kumanoa montagnei KM055275

Porphyridium sordidum KX284720 

Porphyridium purpureum culture MF401423

Drouetia scutellata KU722688

Audouinella sp. KM389631

Apophlaea sinclairii KX284716

Drouetia viridescens KU722720

Hildenbrandia rivularis KX284723

Kumanoa gudjewga MF940828

Apophlaea lyallii DQ167917

Bangiopsis subsimplex KX284718

90.2/1.00/65

93.7/1.00/98

100/1.00/100

100/1.00/100-/0.54/-

-/0.85/58

100/1.00/100

100/1.00/100

100/1.00/100

100/1.00/100

85.1/1.00/79

75.1/0.79/88

YZYUNNAN

Hildenbrandia jigongshanensis KU573962

图 4    基于psbA基因序列的系统树

Fig. 4    Phylogenetic tree based on psbA gene sequence
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HQ421389、HQ421105和KX284724)的序列信息,
本研究所测标本YZHENAN与鸡公山胭脂藻H. ji-
gongshanensis聚为姐妹支, 3种方法的支持率均为

100%。鸡公山胭脂藻H. jigongshanensis分支与2株
安哥拉胭脂藻H. angolensis标本形成的姐妹支聚类,
基部为河生胭脂藻H. rivularis, 共同形成一个单系

分支。4株海水胭脂藻H. rubra标本与胭脂藻科的

另一个属Apophlaea聚类。以红藻属Bangiopsis为
外类群, 3株紫球藻标本形成的分枝位于系统树基

部, 其他胭脂藻科的所有类群聚为一个单系分支,
得到了3种方法100%的支持率。

基于可靠的系统发育关系和各个标本的现代

地理分布信息, 得到胭脂藻属植物的祖先地理分布

图(图 6)。目前所有鸡公山胭脂藻H. jigongshanen-
sis标本的分布地均为中国, H. japananense的分布

地仅在日本, 河生胭脂藻H. rivularis的分布地主要

在欧洲, 安哥拉胭脂藻H. angolensis的分布地比较

广泛, 包括西太平洋东南亚岛国、拉丁美洲和东加

勒比海区域和北美洲。通过祖先地理分布区重建,
淡水胭脂藻的祖先地理分布地追溯至北美洲(节点

59), 且得到100%的支持。鸡公山胭脂藻H. jigongsha-
nensis各标本的聚类关系中, 采自河南的4株标本

(KU573962、KU573963、KU573964和YZHENAN)
聚为一枝, 而采自云南的YZYUNNAN与采自山西

的MN905125聚为一枝, 采自山西的另一株标本

MN905126形成独立的分枝。

3    讨论

rbcL序列已广泛用于淡水胭脂藻属的分子生

物学研究中, 而psbA和UPA序列也在其他淡水红藻

的系统分类研究中比较常见, 它们都包含有较多的

系统发育信号, 能够被用于进行种类鉴定和系统发

生分析
[13, 27, 28]

。基于rbcL序列的计算结果, 河生胭

脂藻H. rivularis的种间遗传距离为0—1.9%[10]
。而

本研究中YZHENAN、YZYUNNAN与H. jigong-
shanensis的rbcL序列遗传距离为0.1%, 介于种间遗

传差异范围内 ,  该差异也远小于Y Z H E N A N、

YZYUNNAN与其他淡水胭脂藻种类的遗传距离,
同时基于 3个基因序列的系统发育树也表明 ,
YZHENAN、YZYUNNAN与鸡公山胭脂藻H. ji-
gongshanensis的标本聚合为一个独立分枝, 并得到

了很高的支持率 ,  根据分子生物学证据 ,  可以将

YZHENAN和YZYUNNAN定种为鸡公山胭脂藻H.
jigongshanensis。目前鸡公山胭脂藻H. jigongsha-
nensis为中国特有种, 其模式标本产地为河南省信

阳市, 之后在山西省平定县也报道了该种的分布
[12, 13],

本研究中该种类的标本采集自云南省玉溪市和河

南省焦作市, 拓宽了该中国特有种的地理分布范围。

基于传统形态特征和现代分子生物学证据, 胭
脂藻属目前被接受的4个淡水种类的关键分类特征

列于表 2, 其中日本胭脂藻与鸡公山胭脂藻H. ji-
gongshanensis的形态特征参数重叠, 主要依据分

子生物学证据建立该种
[ 1 3 ]

。本研究中所采标本

0.04

Bangiopsis subsimplex KX284718

Porphyridium sordidum KX284720

Hildenbrandia jigongshanensisKU573962

Hildenbrandia rubra HQ421668

Hildenbrandia angolensis EF426600

Hildenbrandia rubra KX284724

Hildenbrandia angolensisKM676587

Hildenbrandia rubra HQ421389

Bangiopsis subsimplex KY709207

Hildenbrandia rubra HQ421105

Porphyridium purpureum MF401423

Hildenbrandia rivularis KX284723

Porphyridium purpureum AP012987

Apophlaea sinclairii KX284716

100/1.00/100

80.2/0.91/-

-/0.61/50

100/0.99/99

100/0.92/100

100/1.00/100

99.1/1.00/99

100/-/-

100/1.00/100

74.3/0.93/-

100/1.00/100

51.7/0.58/61

-/0.55/62

YZHENAN

图 5    基于UPA基因序列的系统树

Fig. 5    Phylogenetic tree based on UPA gene sequence
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YZHENAN和YZYUNNAN藻体高度为42—50 μm,
细胞直径分别为(5.0—8.0)μm×(4.0—6.7)μm和

(4.8—8.0)μm×(4.8—6.4)μm, 与河生胭脂藻的形态

参数是相吻合的, 但分子系统发育分析显示它们

之间存在很大的遗传差异 ,  包含YZHENAN和

YZYUNNAN的鸡公山胭脂藻与河生胭脂藻各自形

成独立的分枝, 本研究对YZHENAN和YZYUN-
NAN的定种主要依据分子生物学证据, 与传统的形

态特征分类存在不一致。随着分子系统发育分析

的普遍应用, 淡水红藻中利用分子生物学证据进行

种类鉴定, 从而否定了一些传统形态分类特征的可

靠性
[20, 29, 30]

。通过本研究中所采集2株鸡公山胭脂

藻的形态特征比较, 发现传统的营养结构形态分类

特征包括藻体高度和细胞直径, 在不同的环境条件

下是可变的, 不适合作为胭脂藻属植物种类鉴定的

依据。对于胭脂藻属这一形态结构较为简单的类

群, 借助分子生物学证据和系统发育分析手段对其

进行种类鉴定和亲缘关系重建是必要的。

淡水胭脂藻的起源和系统演化研究方面, Sher-
wood和Sheath基于rbcL序列对北美洲和欧洲的胭

脂藻属植物进行了系统发育分析, 表明淡水胭脂藻

种类H. rivularis形成一个单系分枝, 与海洋种类相

分离, 且种间遗传距离很小, 认为其是海洋种的单

次入侵形成; 而H. angolensis与海水种类呈多系聚

类的关系, 认为淡水的胭脂藻类群是经过海洋种多

次入侵形成的
[11, 14, 15]

。根据本研究中胭脂藻属植

物分子系统发育结果, 支持河生胭脂藻H. rivula-
ris是一个独立的单系类群, 安哥拉胭脂藻H. an-
golensis是多系起源, 而鸡公山胭脂藻H. jigong-
shanensis也是一个独立的单系类群, 其与分布于日

本的日本胭脂藻H. japananense亲缘关系较近, 与
其他2个淡水种H. rivularis和H. angolensis形成一个

独立的分枝, 但与海洋种类的遗传差异较大。基于

3个基因的系统发育关系, 都表明淡水胭脂藻种类

表 2   淡水胭脂藻种类的关键分类特征

Tab. 2   Key taxonomic characters of freshwater Hildenbrandia

指标Index
安哥拉
胭脂藻H.
angolensis

河生胭脂藻
H. rivularis

鸡公山
胭脂藻H.

jigongshanensis

日本胭脂藻
H.

japananense
藻体高度
Thallus
height (μm)

46.5 55.3 364—409 308—491

细胞直径
Cellular
size (μm)

4.0×4.4 5.8×6.6 (9.8—19.6)×
(9.9—10.4) 8.4×10.5

参考文献
Reference [11] [11] [11] [13]
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(E) Hildenbrandia angolensis AF107829
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图 6    基于rbcL序列的胭脂藻属祖先地理分布图

Fig. 6    Reconstruction of ancestral geographical distribution of genus Hildenbrandia based on rbcL gene sequence
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形成一个独立的聚类群, 与海洋种类遗传距离较远,
推测该类群是在内陆水体中独立起源和演化形成

的。与之前淡水胭脂藻通过海洋近缘种入侵内陆

水体的起源推测不同, 本研究通过增加胭脂藻属植

物样本取样分析, 佐证了之前基于细胞器基因组系

统演化的分析结果
[11, 14, 31, 32]

。胭脂藻淡水与海洋

类群营养细胞形态相似, 主要区别是生殖方式不同
[2],

这与红藻门另一个属红毛菜属Bangia是相似的, 但
在红毛菜分类体系中仍将海洋和淡水类群归为同

一属
[33], 因此我们建议依然保留胭脂藻属现在的分

类体系, 将海洋和淡水类群的遗传距离归属为种间

差异。

淡水胭脂藻具有明显的地理分布特点, 根据报道,
欧洲分布的淡水胭脂藻种类为H. rivularis, 北美的淡

水胭脂藻种类主要为H. angolensis，H. jigongsha-
nensis和H. japananense为中国和日本特有种

[11, 12—14]
。

胭脂藻目属于红藻纲中起源时间最早的一个谱系,
在大约943百万年前发生分化, 经历了较长的演化

过程
[34], 这可能是该属植物各地理区域演化形成不

同种类的原因之一。祖先地理重建的分析结果表

明, 淡水胭脂藻的祖先起源地位于北美洲, 然后逐

渐向东加勒比海区域、拉丁美洲和欧亚大陆扩散,
经过种群扩散和各地理分布区类群的独立演化后,
形成现代的种类地理分布模式。淡水胭脂藻在北

美洲区域起源时间较早, 进化历史漫长, 遗传多样

性大, 这与该地理区域分布的种类H. angolensis为
多系类群是相一致的。淡水红藻的典型代表类群

串珠藻目Batrachospermales, 其祖先起源地位于古

地中海沿岸, 大洋洲和北美洲是两个次级分布中心
[35]
。

在红藻的现代分类系统中, 胭脂藻属隶属于胭脂藻

亚纲Hildenbrandiophycidae, 与串珠藻目植物隶属

2个不同的亚纲分类单元, 亲缘关系较远, 且属于红

藻中起源比较古老的谱系
[34], 因此二者的地理起源

和分布扩散模型不同, 也进一步表明了淡水红藻的

古老起源和进化多样性。
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MORPHOLOGY AND MOLECULAR PHYLOGENETIC ANALYSIS OF
FRESHWATER HILDENBRANDIA IN CHINA

NAN Fang-Ru, LI Juan, LIU Xu-Dong, FENG Jia, LIU Qi, LÜ Jun-Ping and XIE Shu-Lian
(School of Life Science, Shanxi University, Taiyuan 030006, China)

Abstract: This study explored morphological observation and molecular phylogenetic analysis of two freshwater
Hildenbrandia specimens from Yuxi, Yunnan Province (encoded as YZYUNNAN) and Jiaozuo, Henan Province (en-
coded as YZHENAN) in China. Morphological observation and molecular phylogenetic analysis were conducted on
these specimens. Phylogenetic relationship of genus Hildenbrandia was constructed based on the obtained gene se-
quence and related molecular data previously reported in China. Ancestral geographical origin of freshwater Hilden-
brandia was inferred based on reliable phylogenetic relationship and modern distribution pattern of each sample. The
results are consistent using Bayesian Inference, Maximum Likelihood and Neighbor-joining based on rbcL, psbA and
UPA sequences. The genetic distances of three molecular sequences between specimens collected and H. jigongshanen-
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sis were smaller compared with another freshwater species. The uncorrected p-distances of rbcL sequences between
specimens and H. jigongshanensis were within intraspecific divergence of freshwater Hildenbrandia species. Phyloge-
netic trees showed that specimens YZYUNNAN and YZHENAN formed an independent branch with H. jigongshanen-
sis, and obtained high supporting values. Specimens YZYUNNAN and YZHENAN shared close relationship with H. ji-
gongshanensis based on molecular phylogeny. The morphological measurements of collected specimens were in con-
sistent with another freshwater Hildenbrandia species H. rivularis. It has been acknowledged that the widely reported
freshwater species H. angolensis and H. rivularis are distinguished by morphometric measurements, with H. angolen-
sis characterized by smaller mean cell and filament dimensions (cells 4.0×4.4 μm, filaments 46.5 μm) and H. rivularis
by larger parameters (cells 5.8×6.6 μm, filaments 55.3 μm). H. jigongshanensis is separated from other freshwater
members by significantly larger cell dimensions (9.8—19.6)×(9.9—10.4) μm and filament height (364—409 μm). The
morphological measurements of H. japananense, the cell size (8.4×10.5 μm) and filament height (308—491 μm) were
overlapping  with  H. jigongshanensis  whereas  identified  as  a  new species  based  on  molecular  sequences.  with
(5.0—8.0)×(4.0—6.7) μm and (4.8—8.0)×(4.8—6.4) μm in cellular diameter and 42—50 μm in thallus height, respec-
tively. There exits contradiction in species identification based on traditional morphological taxonomy and modern mo-
lecular methods. By referring the criteria of species identification in other freshwater red algal taxa, the specimens
YZYUNNAN and YZHENAN were determined to be H. jigongshanensis based on molecular evidences. The molecu-
lar phylogenetic study indicated H. jigongshanensis was firstly described from specimens collected from Jigongshan
Mountain, Henan Province, China and follow reported in Niangziguan, Shanxi Province, China. It was found from
Jiaozuo, Henan Province and Yunnan Province for the first time. This study expands the geographical distribution and
genetic diversity of genus Hildenbrandia in China. Additionally, the traditional morphological characters including
thallus height and cellular diameter were found variable under different environments and thus not reliable taxonomic
criteria. Molecular-assisted species identification and phylogenetic analysis were necessary for genus Hildenbrandia
due to its simple morphological structures. There are 4 widely accepted freshwater Hildenbrandia species up to now
and H. rivularis proved monophyletic whereas H. angolensis was paraphyletic. Molecular phylogenetics in this study
showed the monophyly of H. jigongshanensis and its close relationship with another freshwater species H. japana-
nense. All freshwater Hildenbrandia species formed an independent clade from the marine species, suggesting that the
freshwater Hildenbrandia was derived from the marine populations. The 4 freshwater species of Hildenbrandia were
special in geographical distribution, with populations distributed in Europe were mainly H. rivularis, populations dis-
tributed in North America were mainly H. angolensis, and H. jigongshanensis and H. japananense were only reported
from China and Japan respectively. Ancestral geographical origin reconstruction showed the freshwater Hildenbrandia
was derived in North America and dispersed to Eastern Caribbean, Latin America and Eurasia. Sexual reproduction has
not been documented for freshwater forms of Hildenbrandia and they reproduced only by asexual modes including
fragmentation or gemmae, resulting in rare genetic exchange among species. It was speculated that the special species-
related geographical pattern of genus Hildenbrandia was formed after dispersal events and independent evolution in
each geographical area. The freshwater Hildenbrandia in North America derived ancestrally and had a long evolution-
ary history and rich genetic diversity, consistent with the paraphyly of the species H. angolensis distributed in this area.

Key words: Freshwater  Hildenbrandia;  Morphology;  rbcL;  psbA;  UPA;  Molecular  phylogenetics;  Ancestral
geographical origin
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