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衣藻性别决定及交配过程中的基因调控
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� � 摘 � 要: 阐述了单细胞绿藻衣藻( Chlamy domonas)性别相关基因及其作用机制的研究进展, 其中着重介绍了

位于 mt基因座及少量位于常染色体上的性别相关基因, 并分析了它们在营养细胞分化为正负两种交配型的配子

细胞、正/负配子的交配以及合子分化的起始这 3 个关键步骤中的调控作用.
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0 � 引 � 言

� � 真核生物性别的起源和进化是生物学领域的研

究热点和难点之一.性别是一种保证遗传多样性的

手段,通过两个性别的分化可以进化出避免自交的

遗传屏障[ 1] . 高等真核生物中最常见的性别决定机

制是 X�Y/ Z�W 系统, 在两条性染色体之间几乎所

有的遗传重组都被抑制了, 确保遗传物质的交换发

生在两个不同的个体之间, 至少是只发生在其他的

染色体之间
[ 1]
.但是简单真核生物,比如藻类的性别

决定和分化机制研究比较少, 微藻具有无性繁殖和

有性繁殖两个独立的发育过程, 而大型藻类的生活

史更加复杂,具有二世代或三世代的世代交替过程,

目前对其机制尚不明了.

衣藻( Chlamy domonas)是单细胞绿藻, 其生活

史较简单,生长快, 世代周期短, 易于培养和控制其

生活周期,遗传操作简单,而且减数分裂产生的配子

可以进行四分体分析
[ 2]
. 这些优点使衣藻成为当代

细胞和分子生物学不同研究领域的首选模式物种之

一,大量的莱茵衣藻( C. r einhar dt ii )实验株系被建

立起来,成功实现了细胞核、叶绿体、线粒体基因组

遗传转化,成为迄今为止惟一一个能对细胞中全部

3个基因组进行遗传转化的物种
[ 3]
. 衣藻的基因组

大小约为 121 M b, 目前已经实现了全基因组测

序
[ 4 ]
,其核基因组序列组成了 17个连锁群( L inkage

Groups) ,可能对应于它的 17条染色体.

近年来对藻类的性别决定及性别分化的研究有

了一定的进展, 如单细胞的衣藻 [ 5]、硅藻[ 6] , 大型藻

中的丽丝藻( A glaothamnion)
[ 7]、杂球藻( P leodor i�

na)
[ 8]
、江蓠( Graci laria)

[ 9]
及裙带菜 ( Undar ia)

[ 10]

等,研究方法逐渐成熟并获得一些相关的基因或基

因标记. 其中对模式生物衣藻的研究 [ 5, 11] 已经获得

了一系列的线索和成果, 有助于揭示性别调控的生

物学基础和进化途径, 也可为其他藻类的相关研究

提供依据.

1 � 衣藻生活史

衣藻的有性生殖周期经历单倍体与二倍体两个

生长阶段. 衣藻的单倍体细胞有正负两种交配型

( mating�ty pe, m t) ,都可以进行营养繁殖. 正负交配

型的配子融合形成二倍体的合子, 合子进行减数分

裂产生正负交配型的两种单倍体细胞. 每种细胞都

能进行有丝分裂产生新的营养细胞. 当环境中的氮

含量低于某一阈值, 特别是 NH
+
4 缺乏时

[ 12]
, 带有

mt
+ / -
基因座的细胞开始表达能使之分化成正/负
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配子的基因.相互接触的正负配子通过鞭毛紧密的

粘附在一起(它们会同时与多个配子接合,但最终只

与一个相反类型的配子融合) .粘合的配子会脱去它

们的细胞壁形成细胞团, 然后相互融合的两个细胞

紧密结合, 从而形成一个双核的四鞭毛细胞

( quadrif lag ellated cell, QFC)
[ 5]
. 在此后的 1 h 里,

两个核相互融合,一系列合子特异的基因开始表达,

合子吸收掉鞭毛并形成厚厚的合子细胞壁[ 13] . 这层

细胞壁能够保护合子不受冷冻及干燥的伤害, 而这

两种伤害是衣藻在温带土壤中最主要的不利环境.

合子成熟后会进入一个休眠期来使细胞度过不利的

环境.当生存环境好转后,合子萌发并减数分裂产生

4个能够进行营养生长的子代细胞
[ 14]

.

还有另外一种情形: 有时候新生成的合子细胞

没能进行正常的合子特异基因的表达, 当恢复了环

境中氮的含量后,这种细胞能够重新开始进行营养

生长,成为一种同时带有 mt
+

/ mt
-
的稳定二倍体细

胞.这种二倍体细胞遇到氮缺乏时会分化为负配子,

也就是说,在同时存在m t
+ 和 mt

+ 基因座的情况下,

负分化对正分化是显性的
[ 15]

. 这种二倍体在交配过

程中会与正配子接合, 它们产生的三倍体细胞无法

进行正常的减数分裂. 因此这一途径无法在自然界

保存下来.

2 � 性别相关基因和 mt 基因座

衣藻进入有丝分裂后产生正/负配子,在配子中

表达的基因可分为以下几类[ 5] : � 有些基因, 例如

NSG(氮缺乏配子分化, nit ro gen�starved gameto�
genesis)类基因 [ 16] 和 GAS (配子特异, gamete�spe�
cif ic)类基因 [ 17]在 NH +

4 缺乏的情况下上调表达.它

们在正/负两种类型的配子中均有表达,有的同时也

在营养生长的细胞中表达.这类基因大多数已被证

明是为了使细胞适应氮缺乏的环境, 而不是为了产

生特别的配子类型. � 有些基因只在一种配子中表

达,它们是在 mt
+
或m t

-
座位上编码,它们的表达能

够产生与交配相关的特性. � 另外一些基因同样只
在一种配子类型中表达,产生与交配相关的特征,但

它们却位于基因组的其他区域, 即常染色体上的性

别相关基因.这些基因的特异表达依赖于 mt
-
编码

的信息. �还有些基因也是仅在一种配子类型中表

达,但它们在配子阶段并不显示功能.相反,在配子

体的细胞质中它们的表达产物是被隔绝的,其功能

是在受精后激活合子特异的进程.从这个意义上讲,

这些基因的表达产物有些类似于多细胞生物中储存

在卵细胞中的母源蛋白.

衣藻交配型基因座位于第 6连锁群左臂,只有

两种等位形式: mt
+ 和 m t

- [ 18]
. 带有 mt

+ 基因座的

细胞在交配时分化为正配子, 带有 m t
- 基因座的细

胞则分化为负配子. 衣藻的 m t基因座是一段长度

为 200~ 300 kb 的多基因染色体区域,在正配子和

负配子之间基因的排列顺序不同, 从而抑制了重

组[ 1 9] .由图 1 可看出其基因或者发生了整体的位

移,或者发生了顺序的重排.基因间的重组被抑制不

图 1� 莱茵衣藻交配型 mt基因座[19]
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仅可以保证性别相关基因的遗传,还可以减少其基

因间的交换.

除了染色体的重排, mt
+ 基因座还包含了 3 段

在 mt
- 基因座中没有的 DNA序列以及一段由 ez y2

(只在合子中表达) [ 20] 和 otu2(只在正配子中表达)

交替重复构成的序列.同样的, mt
-
基因座中也包含

了 3个 mt
+ 基因座所没有的区域. 目前认为, 正是

f us1 ( fusion) , m td1 ( m t locus, r eg ion d) 和 mid

( minus�dominance)这 3个 mt
+

/ mt
-
特有基因以及

mt
+
和 m t

-
座位中都存在的 sad1基因和位于常染

色体上的 sag1基因在配子分化和交配过程中行使

了最重要的功能. 其他种属的 mt 基因座也含有这

样的差异基因
[ 21]

,在脊椎动物和一些无脊椎动物的

性染色体间的差异更加明显[ 22] .

衣藻的 mt基因座具有某些性染色体的性质.

这个基因座位中包括 40 多个基因
[ 21]

,大多数交配

型特异的基因目前功能未知. 除此以外,还包括与孢

子形成、减数分裂以及二倍体世代的细胞器基因组

传递相关的管家基因 [ 18] .

3 � 配子的分化

单倍体衣藻营养细胞通过配子分化转化为有交

配能力的配子细胞,其间伴随着细胞生化过程和亚

细胞形态的变化 [ 23] .在光镜下很难看出衣藻营养细

胞与配子细胞的外形差异,但在电镜下观察时,它们

在形态学方面最显著的变化是出现了大量由高尔基

体发育形成的囊泡以及交配结构[ 24] . 分子水平上最

明显的变化发生在核糖体: 细胞质和叶绿体的核糖

体数目减少 [ 24] , 新核糖体翻译精确度降低 [ 25] , 核糖

体蛋白质的电泳迁移率也发生变化
[ 26]

. 其他的变化

还包括性别特异的凝集素的产生 [ 27]和配子自溶素

的合成[ 28]等,这些都表明配子的分化是基于基因表

达的变化.除了 mid, mtd1, f us1 和 m ta1 等几个基

因外,两种交配型的细胞都带有形成任何一种配子

类型所需要的全部基因, 但每种类型的配子只表达

其中的一组基因 [ 13] .

3. 1 � 配子分化的环境信号
衣藻的配子分化过程分为两步, 分别由外源信

号氮和光照控制 [ 23] .营养细胞的配子分化是由环境

中可利用氮源(通常是 NH
+
4 )的缺乏诱导的. 当环

境中的氮发生缺乏时, 营养细胞开始进行两种重要

的生理进程[ 29] : 第一, 通过一系列代谢变化适应氮

缺乏环境;第二,启动配子分化过程从而产生具有交

配能力的配子. 氮缺乏诱导营养细胞分化为不成熟

的配子细胞. 不成熟的配子细胞在光照(主要是蓝

光)的作用下可以转化为成熟的配子细胞.这种配子

形成过程中由氮缺乏诱导产生的具有感光活性的中

间态不成熟配子细胞称为前配子( pr e�gametes) [ 30] .
而在将前配子转化为配子的过程中需要光信号, 保

持交配活性也需要这两种信号. 这两个连续的信号

传导链控制着配子的形成[ 23] .

配子分化过程中两个光依赖步骤在 370, 450

nm 处有最大吸收, 这一现象与高等植物对蓝光的

作用光谱相类似
[ 31]

.近年来已在高等植物中分离出

了两种蓝光受体: 隐花色素( cryptochromes)和向光

素( photot ropins) [ 32] . 莱茵衣藻中也发现了这两种

蓝光受体
[ 33]

, 其中向光素控制着衣藻的性别, 向光

素表达量低的藻株无法进行配子的分化、交配能力

的获得和合子的萌发[ 34] .

需要指出的是,只有在两种外界信号(可利用氮

源的缺乏和光)同时存在的情况下才能产生和保持

交配活性.短时间的光照不足以启动前配子转化为

配子,这一过程中需要对光感受器进行持续的刺激.

而向配子环境中重新加入氮源或转入黑暗中培养

后,配子很快就丧失了它们的交配活性重新进行有

丝分裂,这说明缺少任何一个信号时交配活性都是

不稳定的,并且分化过程是可逆的.

3. 2 � 配子分化中的基因调控
氮缺乏发生后, 衣藻细胞就不再进行营养生长

和分裂,并开始执行两个关键程序.首先要进行一系

列代谢变化以适应氮饥饿条件, 例如上调表达的基

因里包括负责对硝酸盐进行运输和还原的蛋白[ 35] ;

然后细胞将开始进行配子的分化, 表达配子特异的

基因,导致营养细胞转化为正/负配子 [ 36] .

只存在于 mt
-
基因座的 mid 基因控制着负主

导( minus�dominance) 现象. 正常表达 mid 基因的

细胞最终会分化为负配子,如果将 mid 基因转入正

配型的营养细胞中去, 当氮缺乏时,该细胞能够进行

正常的负配子分化程序并转化为功能完全的负配

子[ 3 7] . M ID蛋白是由 147 个氨基酸组成的转录因

子,属于 RWP�RK 家族, 这个家族的几种蛋白也在

高等植物对抗氮缺乏的过程中起作用
[ 37]

. 如前所

述,每个衣藻细胞都带有形成任何一种配子类型所

需要的几乎全部基因,可是当 m id 基因缺失时, 原

本的负配子无法成功表达负配型特异的基因,反而

会表达除 f us1(仅位于 mt
+
基因座)之外的正配型

特异基因.由于这种正配子缺少 f us1基因,所以只

能与负配子凝集却无法与之融合, 被称为假正型

( pseudo�plus) [ 38] .这种假正型现象说明 mid 基因编

271
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码的转录因子既可以开启负配型特异基因的表达也

可以抑制正配型特异基因表达,因此目前认为 mid

基因是衣藻性别决定的主要调控因子 [ 39] .近年来在

对多细胞绿藻杂球藻 Pleodorina star ri i
[ 8]以及 Go�

nium p ector ale
[ 40]的研究中也鉴别出 m id 的同源基

因,它只存在于雄配子体基因组中, 显示出 mid 基

因在性别决定进化过程中的重要性. 研究表明, P .

star r ii的雄配子体正是由衣藻这类同配生殖祖先的

负配子进化而来,这使人们对异配生殖进化及雌雄

分化起源等问题有了认识上的突破
[ 8]
.

另一个 mt
- 基因座特有基因 mtd1 目前数据库

中没找到与之同源的序列 [ 20]
.该基因与 mid基因互

相依赖,共同完成对负配子分化的调控.该过程推测

为:较低水平的 M ID浓度即可激活 mtd1的表达并

足以抑制正配型基因的表达,然后较高水平的 M ID

浓度则激活一系列负配子基因的表达, 使细胞分化

为负配子.

到目前为止, 诱导衣藻配子分化的具体机制尚

不完全明了, 但位于 mt 座位上的这些特异基因最

先感知了氮缺乏这个环境因子的改变, 启动了一系

列调控分子的表达, 至少有两种:一种是控制配子特

异基因表达的分子,另一种是控制性别特异基因表

达的分子,从而使细胞停止了营养生长而转入配子

分化阶段.

4 � 正/负配子的交配

衣藻正/负配子的交配是由细胞融合来实现的.

衣藻的正负配子在鞭毛表面上分别带有正凝集素

( mt
+ 凝集素)和负凝集素( mt

- 凝集素) .正负凝集

素分子互相识别,将相反配型的配子细胞拉在一起

并使它们的鞭毛发生粘附. 详细过程参见文献[ 2] .

细胞团中鞭毛相互粘附的正负配子开启了一个复杂

的信号通路,引发了细胞内一系列酶的级联反应, 使

cAMP(环化腺苷酸�磷酸)的水平升高了10倍,相应

细胞间的信号传递也迅速增加[ 41] .同时将储存的水

解酶活化并释放出来,迅速降解正负配子的细胞壁,

从而使配子能够通过质膜顶端交配结构的介导发生

融合[ 42, 43 ] .活化后 mt
- 的交配结构只是细胞膜略微

地向外隆起, mt
+ 的交配结构由于肌动蛋白丝的聚

合形成了 3 �m 长的受精管道, 交配结构外壁都附

有毛边( f ringe)
[ 44]

.

正型凝集素由位于常染色体 LG �的基因

sag1编码 [ 45]
,负型凝集素是由位于 mt基因座内的

基因 sad 1编码
[ 20]

. 在 mt
+

/ mt
-
基因座上都有具有

此功能的 sad1 拷贝,其表达受 mid 基因的调控,因

而在正配子中不表达, 但转入了外源 mid 基因后便

可以获得表达[ 37] . SAG1 和 SAD1 凝集素是巨大的

纤维蛋白[ 46~ 48] ,它们属于富含羟脯氨酸的糖蛋白家

族( hydr oxypr oline�r ich glycoprotein ( HRGP) fam�
ily) , 这一家族还包括组成衣藻、团藻及高等植物的

细胞壁蛋白质.

正配子的毛边是由 mt
+ 座位上的 f us1 基因编

码的糖蛋白
[ 38]

, 它对融合前接触非常关键. 如果该

基因被突变将产生无毛边的交配结构, 虽然能够在

cAMP 作用下形成受精管, 但却不能与负型交配结

构相融合[ 44] .目前对负配子毛边的编码基因尚不完

全清楚,但在衣藻以及其他的一些藻类、原生生物和

高等植物中发现了一个很保守的被称为 gcs1( gen�
erat ive cell specif ic)的常染色体基因,它编码细胞融

合过程中所需要的跨膜蛋白
[ 49]

, 使正负配子最终完

成融合
[ 50]

.

衣藻正负配子之间的识别系统可总结为: mt
+

座位里编码一个基因( f us1)主要负责正、负配子毛

边之间的识别;而 mt
-
座位里编码一个基因( sad1)

主要负责正、负配子鞭毛上凝集素之间的识别. 编码

正型凝集素的基因( sag1)位于常染色体上,而编码

负配子细胞毛边的基因( gcs1)有可能也位于常染色

体上.交配后合子的凝集素会立即丧失粘附性而从

细胞团上释放出来,剩下的配子将继续交配进程.该

过程效率很高,几分钟即可完成,因此衣藻的合子发

育具同步性.

5 � 合子分化的起始

衣藻的正负配子大小相同, 融合后为合子提供

相同容量的细胞质, 并且都为启动合子的发育提供

了遗传信息. 这些信息在配子融合后的 10 min 内就

启动了新基因的表达, 比正负配子细胞核融合要早

30~ 60 min
[ 51]

.

配子融合后,由一对同源蛋白启动了其他合子

特异基因的表达, 这对同源蛋白是分别由正配子提

供的 GSP1( Gamete�specif ic plus protein)和负配子
提供的 GSM1( Gamete�specif ic m inus protein)相互

作用,并从细胞质转移到细胞核中以完成起始转录

的功能
[ 52]

. gsp1和 gsm1基因都是由常染色体编码

的,它们在营养细胞中表达水平很低,当配子分化快

结束时开始上调表达, 而在细胞内 cAMP 的含量升

高时呈现最高的表达水平.与配子分化中的调控基

因类似, gsm1基因的表达需要 mid 基因正调控,而
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gsp1基因的表达却受 mid的抑制 [ 5] .

6 � 细胞器的单系遗传

多细胞生物的线粒体和叶绿体单系遗传现象不

仅仅是一种被动的行为, 例如叶绿体的母系遗传可

能不是由于卵细胞提供了绝大部分的细胞器, 而是

生物体主动破坏了来自父本的叶绿体基因组
[ 53]

. 属

于同配型的衣藻就是经典的例子.

Nishimur a从杂交、生化与分子、显微荧光染色

以及光镊技术几个方面总结了衣藻负配子 cp DNA

(叶绿体 DNA )的母系遗传证据[ 11] . 例如图 2 所表

示的是一个衣藻的合子, 左、右半边分别为原先的正

配子与负配子, 可观察到左边负配子的 cpDNA 逐

渐消失.

解释这一现象最简单的模型就是保护�摧毁模
型,正配子的 cpDNA 被保护而未被保护的负配子

cpDNA 很可能在合子发育的早期被具有摧毁功能

的因子降解.这个模型可能的分子基础是甲基化保

护的 DNA可以免除被内切酶攻击. 2002 年位于叶

绿体基因组上编码甲基化酶的基因被发现, 并且被

证实只在正配子中表达[ 54] .可是实验又表明甲基化

并不能完全承担保护正配子 cpDNA 的功能, 还有

未知的机制同时保护正配子cpDNA免受在合子发

图 2� 衣藻合子中负配子 cpDNA 的丢失

( a) 合子; ( b) , ( c) 分别显示负配子 cpDNA 丢失的前后

育早期表达的核酸酶的攻击 [ 55] .此外, cpDNA 的单

系遗传系统还可能存在一种监督机制, 当正配子的

cpDNA 数量少到某一阈值时就会阻止降解负配子

的 cpDNA [ 56] , 从而变成了双系遗传 [ 57] . 有意思的

是,其中行使功能的蛋白质所属的蛋白类型一般在

调控细胞周期的进入以及细胞大小方面起关键作

用,而且近来在团藻( Volv ox carteri)中鉴定出一种

与性别决定相关的蛋白也是属于该蛋白类型[ 58] .

高等植物的线粒体往往也是母系遗传, 但衣藻

线粒体遗传是父系的, 并且相对于叶绿体的母系遗

传来说更为保守, 只要是正常进行交配和发育就会

严格执行.负配子叶绿体 DNA 的降解大约发生在

正、负配子交配后 1 h, 而正配子线粒体 DNA 的降

解发生在合子减数分裂开始之时.目前,衣藻中线粒

体父系遗传的分子基础尚不清楚, 线粒体 DNA 的

甲基化水平没有变化, 推测其并不是采取叶绿体

DNA 甲基化保护的策略
[ 59]

. 象衣藻这样一个物种

中的细胞器分别来自父本和母本的现象在植物中也

是很特别的,只有一些松树种类有相似情况,这为单

系遗传的研究提供了很好的材料.

7 � 结束语

真核生物性别决定及交配的策略千变万化,与

物种的分离和形成密切相关.因此相近的物种利用

相似的方式, 例如衣藻属中的莱茵衣藻 ( C. rein�
har dti i)和卵配衣藻( C. eug ametos) , 虽然它们的共

同祖先要上溯到几亿年前,但它们的性别决定模式

却没有改变,依然是使用鞭毛上产生的 HRGP 类凝

集素互相识别.但是,它们之间也存在很大的差别,

两者之间的凝集素无法互相识别,造成生殖隔离.对

最相近的两种衣藻基因组的比较发现, 与性别相关

的基因发生了很大的变化, 远比管家基因进化得

快
[ 6 0]

.

藻类生物的起源并不是单一的,从进化树上看

绿藻与高等绿色植物的亲缘关系最近, 曾经属于同

一分支,然后约 10亿年前分开[ 4] ,而其他各藻类的

分支更加原始且多元. 但是,对红藻中的日本对丝藻

( A nti thamnion nip p onicum )的研究显示,卵子与无

鞭毛的精子之间的识别也依赖于凝集素[ 61] . Nozaki

和 Hamaji在其他多细胞绿藻中克隆到类似 m id 基

因的负主导基因
[ 8, 40]

. 这些相通之处提供了藻类性

别调控模式的进化线索.因此,对模式生物衣藻的研

究可为还处于起步阶段的其他藻类生物中性别相关

基因及其调控的探讨指出可能的道路.
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� � Abstract: T his paper r eview ed r ecent prog ress of sex�r elated genes and their mechnisms in unicellular

green alga Chlamy domonas. We focused on genes w hich w ere gathered on mat ing�ty pe ( mt) locus as w ell

as some addit ional sex�related genes located in autosomes and their r egulat ions during the follow ing 3 key

steps: P lus and minus gamete sexual dif ferentiat ion fr om vegetat ive cells, mating between mt
+

/ mt
- gam�

etes, and init iation of zy gote dif ferentiat ion.
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