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轮藻门植物基因组学研究进展 
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河北农业大学生命科学学院, 保定 071001 

摘要  轮藻门(Charophyta)植物与陆生植物组成单系的链形植物门, 化石证据和分子证据支持陆生植物起源于轮藻门植

物。该文总结了已完成全基因组测序的10种轮藻门植物的14个全基因组信息, 综述了植物陆地化的分子机制, 表明调控植

物激素信号转导和编码关键转录因子的基因家族扩张和基因水平转移是轮藻产生预适应的潜在原因。文中阐述了轮藻门植

物全基因组数据在转录组学和基因功能研究中的作用, 提出端粒到端粒的基因组和泛基因组对于深入理解植物陆地化的重

要性, 以及整合基因组信息和生物学实验在解析轮藻门植物基因功能和起源方面的必要性。 
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轮藻植物在15世纪60年代末被发现, 其分类归

属一直存在争议。直到1879年, Migula建议将轮藻独

立为轮藻门(Charophyta) (Greene, 1887)。轮藻门植

物包含6个纲 ,  分别为单细胞或丝状的双星藻纲 

(Zygnematophyceae)、有薄片组织的鞘毛藻纲(Co-

leochaetophyceae)、体型较大的轮藻纲(Charop-

hyceae)、呈丝状的链丝藻纲(Klebsormidiophyceae)、

可形成肉芽孢囊的绿方藻纲(Chlorokybophyceae)和

单细胞的中斑藻纲(Mesostigmatophyceae) (Fürst- 

Jansen et al., 2020)。轮藻门植物处于绿色植物

(Viridiplantae)进化树的关键节点(图1)。轮藻门植物

与陆生植物(Embryophyta)共同组成单系群链形植物

门(Streptophyta) (吴珍和程时锋, 2021; Domozych 

and Bagdan, 2022)。链形植物门与绿藻门(Chloro-

phyta)和华藻门(Prasinodermophyta)组成绿色植物

(Li et al., 2020; Jiao et al., 2020)。现存的轮藻门植

物可分为2个组: KCM组包括链丝藻纲、绿方藻纲和

中斑藻纲, 是较早分化出的轮藻植物; ZCC组包括双

星藻纲、鞘毛藻纲和轮藻纲, 是较晚分化出的轮藻植

物(de Vries and Archibald, 2018)。现有的化石证据

和分子证据表明, 所有现生的陆生植物是在5–6亿年

前从单一的轮藻植物祖先演化而来(Fürst-Jansen et  

 

图1  绿色植物系统发生(参考Li et al., 2020; Jiao et al., 2020; 

Domozych and Bagdan, 2022) 

 
Figure 1  Phylogeny of green plants (refer from Li et al., 

2020; Jiao et al., 2020; Domozych and Bagdan, 2022) 

 

al., 2022)。因此对轮藻门植物的系统研究对于理解陆

生植物的登陆过程至关重要。 

轮藻门植物除在绿色植物演化过程中具有重要

地位外, 其本身还具有较高的经济价值, 在农业、医

药和环保等行业均有应用潜力(韩晓静等, 2008)。例

如, 轮藻中氧化钙和磷酸盐的含量较高, 因此, 在农

业生产中轮藻可作为改良土壤酸度的石灰肥(韩晓静

等, 2008)。 

·专题论坛· 
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基因组是一个生物体内遗传物质的总和, 其蕴含

着丰富完整的遗传信息(Hamilton and Buell, 2012)。

植物基因组学研究在遗传信息解码的基础上, 为生态

学、植物的起源与演化、农业生产、分子育种和关键

基因挖掘等提供重要的基础信息(王英豪等, 2024)。

随着高通量测序技术的快速发展, 以及基因组组装算

法和生物信息学的进步, 在2000–2020年, 共有782

种植物1 144个基因组进行了测序组装; 而在2021– 

2023年, 共有1 031种植物2 373个基因组进行了测

序组装 , 其中包括793个新测序物种 (Xie et al., 

2024)。自从2014年第1个轮藻Klebsormidium nitens

基因组被测序(Hori et al., 2014)以来, 多种轮藻门植

物的全基因组已完成测序和组装。基于轮藻参考基因

组信息, 研究人员在揭示绿色植物演化, 尤其是陆生

植物起源机制方面取得了重大进展。 

1  轮藻植物全基因组与植物陆地化 

截至2024年5月1日, 共有10种轮藻门植物完成了全

基因组测序(表1)。它们分属于轮藻门5个不同的纲, 

而鞘毛藻纲的物种尚未被测序(Horňák, 2022)。其中

已测序物种种类最多的纲是陆生植物姐妹类群(sister 

taxa)双星藻纲。其它4个纲各有1个种完成测序。 

1.1  双星藻纲物种全基因组 

陆地化(terrestrialization)是指陆生植物藻类祖先从水

生环境到陆地环境的逐步演化, 最终在不同的陆地生

境中生存繁殖并且长期适应下来的过程(吴珍和程时

锋, 2021)。此过程通常被认为是陆生植物群落演化和

多样化中的关键事件, 它深刻地改变了地球表面, 推

动了陆地生态系统的发展, 为后来的动物登陆和陆地

生物多样性的丰富奠定了基础(Cheng et al., 2019; 

薛进庄等, 2022; Feng et al., 2024)。陆生植物在5–6

亿年前起源于轮藻门植物 (Delwiche and Cooper, 

2015; Fürst-Jansen et al., 2022)。由于轮藻纲物种形

态结构复杂, 并具有与根、茎、叶相似的分化结构以

及特殊的有性生殖器官, 曾被认为是陆生植物的姐妹

类群(Pringsheim, 1862)。基于对4个基因的系统发生

分析, 认为轮藻纲Charales目是陆生植物的姐妹类群

(Karol et al., 2001)。基于转录组和细胞器基因组的系

统发生分析以及形态学研究, 目前认为双星藻纲是与

现存陆生植物亲缘关系最近的姐妹类群(Wickett et 

al., 2014; Ruhfel et al., 2014; Puttick et al., 2018; 

One Thousand Plant Transcriptomes Initiative, 

2019; Zhou and von Schwartzenberg, 2020)。因此, 

双星藻纲物种的全基因组序列数据对于解析陆生植

物的起源与演化具有重要价值。双星藻纲包括5个目

(Hess et al., 2022), 其中已有4 426个物种被描述

(Guiry, 2021; Guiry and Guiry, 2025)。目前有6个双星

藻纲物种已完成全基因组测序, 其中Zygnema cir-

cumcarinatum的3个株系和Closterium peracerosum- 

strigosum-littorale complex的2个株系已测序, 其余

物种仅1个株系完成测序(表2)。双星藻目(Zygnema-

tales)和鼓藻目 (Desmidiales)已测序物种均有2个 , 

Spirogloeales 目已测序物种有 1 个 , 其余 2 个目

(Serritaeniales和Spirogyrales)尚无已测序物种。 

 
表1  已完成全基因组测序的轮藻门植物及分类层级 

Table 1  Charophytes with fully sequenced genomes and their taxonomic hierarchy 

                     Species       Class     Order    Family 

Zygnema circumcarinatum Zygnematophyceae Zygnematales Zygnemataceae 

Z. cf. cylindricum Zygnematophyceae Zygnematales Zygnemataceae 

Mesotaenium endlicherianum Zygnematophyceae Zygnematales Mesotaeniaceae 

Spirogloea muscicola Zygnematophyceae Spirogloeales Spirogloeaceae 

Closterium peracerosum-strigosum-littorale complex Zygnematophyceae Desmidiales Closteriaceae 

Penium margaritaceum Zygnematophyceae Desmidiales Peniaceae 

Chara braunii Charophyceae Charales Characeae 

Klebsormidium nitens Klebsormidiophyceae Klebsormidiales Klebsormidiaceae 

Chlorokybus atmophyticus Chlorokybophyceae Chlorokybales Chlorokybaceae 

Mesostigma viride Mesostigmatophyceae Mesostigmatales Mesostigmataceae 
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表2  双星藻纲轮藻植物基因组组装统计 

Table 2  Genome data for the Zygnematophyceae of charophytes 

Species (strain) 
Predicted ge-

nome size (Mb)
Assembly
size (Mb)

Number of 
scaffold

Scaffold 
N50 (kb)

GC con-
tent (%)

Number 
of gene 

Reference 

Zygnema circumcarinatum  
(SAG 698-1b) 

66.7  
 

71.0 
  

90 (20) 
 

3958.3
 

50.0 
 

16617 
 

Feng et al., 2024 
 

Z. circumcarinatum (UTEX 1559) 66.3  71.3  614 3970.3 49.5 18062 Feng et al., 2024 

Z. circumcarinatum (UTEX 1560) 67.8  67.3  514 3792.7 49.5 18654 Feng et al., 2024 

Z. cf. cylindricum (SAG 698-1a_XF) 322.5  359.8 3587 213.9 40.0 45178 Feng et al., 2024 

Mesotaenium endlicherianum 
(SAG 12.97) 

163.0  
 

173.8 
  

13942 
 

448.4 
 

52.0 
  

11080 
 

Cheng et al., 2019 
 

Spirogloea muscicola (CCAC 0214) 174.0  171.1 19678 566 56.5 27137 Cheng et al., 2019 

Closterium peracerosum-strigo-
sum-littorale complex (NIES-67) 

365.0  
 

360.0 
 

NA 
 

351* 

 
56.1 
 

29752 
 

Sekimoto et al., 2023
 

C. peracerosum-strigosum-littorale 
complex (NIES-68) 

361.0  
 

337.0 
 

NA 
 

275* 

 
55.8 
 

28427 
 

Sekimoto et al., 2023
 

Penium margaritaceum (SAG 2640) 4700.0  3661.0 332786 116.1 51.0 52333 Jiao et al., 2020 

NA: 数据缺失; GC含量从NCBI数据库中查得; *表示contig N50长度。 

NA: Data missing; GC content retrieved from NCBI database; * indicate N50 length of the contigs. 

 

1.1.1  Zygnematales目物种 

双星藻属(Zygnema)的物种以多细胞丝状结构排列, 

每个细胞包含2个叶绿体, 细胞之间的细胞壁(厚约

400 nm)比外壁(约1 µm)薄得多(Feng et al., 2024)。

在已测序轮藻门植物中, Z. circumcarinatum的基因

组最小, 仅70 Mb左右。3个不同株系的Z. circumca-

rinatum基因组大小和基因数目基本相同。Z. cf. cy-

lindricum组装的基因组为359.8 Mb, 是Z. circumca-

rinatum的5倍, 但其重复序列占比高达73.3% (Feng 

et al., 2024)。基于以上2个双星藻纲物种的全基因组

信息, 通过比较基因组和共表达网络分析, 发现早期

陆生植物在遗传上的新特点。例如, 植物激素几乎调

节植物生长发育的所有过程 , 特别是在抗逆方面

(Wang et al., 2015, 2023)。在4个双星藻纲物种基因

组中含有脱落酸信号转导通路的关键元件。此外, 细

胞壁中的纤维素微丝是植物抵御陆地环境压力的第

一道防线(Fürst-Jansen et al., 2020)。这4个基因组中

含有通过基因水平转移获得与细胞壁合成相关的重

要基因家族O-FucT (Feng et al., 2024)。 

Mesotaenium endlicherianum为中带藻科的单

细胞物种, 组装的基因组大小约173.8 Mb, 注释到

11 080个基因(Cheng et al., 2019)。这些基因平均长度

较长, 内含子平均长度达714.77 bp。比较演化基因组

学研究发现, M. endlicherianum通过基因水平转移或

其它机制 , 新获得了15个直系同源群(orthogroups, 

OGs), 包括28个基因。扩增的直系同源群有10个, 包

括67个基因。这些新获得和扩增的基因主要与植物激

素信号转导及抗逆有关。值得一提的是, 通过基因水

平转移, 从土壤细菌中获得了3个编码脱落酸受体基因

PYR/PYL/RCAR的 3个同源基因 (ME000115S000-

12、ME000128S00179和ME000324S05315)。通过

蛋白质三维结构模拟与比较, 发现水平转移获得的同

源基因编码的蛋白质与拟南芥(Arabidopsis thaliana)

脱落酸受体的三维结构(Nishimura et al., 2009)基本相

同。由于脱落酸在植物响应环境胁迫中发挥重要作用, 

特别是对干旱的响应(Fujii et al., 2009), 推测脱落酸受

体基因的获得可能在植物陆地化过程中起重要作用。 

 

1.1.2   Spirogloeales目物种 

Spirogloeales目已测序物种为Spirogloea muscicola, 

其基因组长度为171.1 Mb, 注释到27 137个基因

(Cheng et al., 2019)。通过系统分类与比较演化基因

组学分析, 证实S. muscicola是来源于一个该目新鉴

定的Spirogloeophycidae科的新物种, 为生活在淡水

中的单细胞淡水藻类。S. muscicola的基因数量是与

其基因组大小相近的M. endlicherianum的3倍。通过

全基因组共线性分析, 发现S. muscicola在近期经历

了全基因组三倍化事件(whole genome triplication, 
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WGT), 因此含有更多的基因, 尤其含有更多与抗逆

(干旱和强紫外线)相关的转录因子。S. muscicola新获

得和扩增的直系同源群比M. endlicherianum分别多1

个, 但由于经历了全基因组三倍化事件, 新获得的直

系同源群含有的基因达74个, 扩增的直系同源群含有

的基因达162个。GRAS蛋白属于一类植物特有的转录

因子家族, 其广泛存在于高等植物中, 参与调节多种

重要的生理过程(Sun et al., 2012; Fan et al., 2021)。

通过系统发生分子演化研究, 发现在S. muscicola和

M. endlicherianum的基因组中都含有GRAS的同源序

列 , 分别为23条和8条。与PYR/PYL/RCAR相同 , 

GRAS基因也可能是通过基因水平转移从土壤细菌

中获得。全基因组重复(whole genome duplication, 

WGD)是生命体演化的重要驱动力, 尤其对植物在演

化过程中适应剧烈的环境变化至关重要(Sémon and 

Wolfe, 2007)。基因水平转移能够将外源遗传材料分

散到不同的谱系中, 可能为受体生物体提供新的功能

或表型, 使其更好地适应环境, 因此基因水平转移也

被认为是原核和真核生物演化的驱动力(Ma et al., 

2022)。全基因组重复和基因水平转移赋予了S. 

muscicola重要的遗传创新, 为陆生植物的起源奠定

了重要的遗传基础。 

 

1.1.3  鼓藻目物种 

Penium margaritaceum为单细胞藻类, 能够短暂适

应长期干燥的湿地, 具有与陆地植物类似的复杂细胞

壁, 可以分泌多糖黏液(Jiao et al., 2020)。P. mar- 

garitaceum的基因组长度为 4.7 Gb (Jiao et al., 

2020), 是目前已完成全基因组测序的轮藻物种中基

因组最大的。与其它双星藻纲物种相比, P. margari-

taceum的基因组含有更多的逆转录转座子, 这些序列

与大量重复片段相关, 可能促进基因的新功能化(Jiao 

et al., 2020)。虽然P. margaritaceum近期未经历全基

因组重复事件, 但是含有大量的重复片段。P. marga-

ritaceum基因组新获得或扩增了与陆地化相关的基因

家族和调控系统, 如调节性转录因子家族以及植物激

素合成和信号转导相关的基因家族。植物细胞壁的主

要成分包括嵌入到果胶和半纤维素多糖基质中的纤

维素、微纤维和糖蛋白(Dehors et al., 2019)。P. 

margaritaceum基因组中显著扩增了与细胞壁合成相

关的基因家族, 如编码糖苷水解酶(GH)、糖苷转移酶

(GT)、碳水化合物酯酶(CE)和多糖裂解酶(PL)的基因

家族。在P. margaritaceum中鉴定出为植物提供紫外

线辐射保护的黄酮类化合物, 其基因组中含有参与黄

酮 类 化 合 物 合 成 的 4- 香 豆 酸 酯 : CoA 连 接 酶

(4-coumarate: coenzyme A ligase)和查尔酮合酶

(chalcone synthase), 但是缺少一些关键步骤的候选

基因, 表明在P. margaritaceum中可能存在与陆生植

物不同的合成途径或催化酶类。因此, 结合P. mar-

garitaceum全基因组信息和分子生物学等手段, 挖掘

不同于陆生模式植物的关键代谢物质的合成途径是

一个重要研究方向。 

C. peracerosum-strigosum-littorale复合体由3

个无法确定种间界限的Closterium属物种组成, 即C. 

peracerosum、C. strigosum和C. littorale。该物种复

合体为纺锤形单细胞(Akatsuka et al., 2003), 拥有同

配生殖系统, 即不同生殖类型的细胞从形态上无法区

分(Sekimoto et al., 2023)。Sekimoto等(2023)测序并

组装了该复合体的2个不同株系, 它们具有不同的交

配类型(mt+和mt–)。2个株系基因组以及注释的基因

数目基本一致。通过比较注释的全基因组基因, 分别

鉴定到NIES-67株系和NIES-68株系的特异基因6 061

个和5 610个。进而通过遗传连锁分析和生物功能验

证, 确定CpMinus1基因是决定Closterium物种复合

体交配型的主要因素。RWP-RK转录因子是陆生植物

中氮响应和配子体发育的关键调控因子(Chardin et 

al., 2014)。CpMinus1基因编码蛋白的序列与陆生植

物的RWP-RK转录因子聚成单系分支。与P. mar-

garitaceum基因组中的3个同源序列相比, CpMinus1

具有较长的演化支, 预示CpMinus1作为决定性别的

基因似乎经历了加速演化, 这可能通过与目标DNA

或蛋白互作实现(Sekimoto et al., 2023)。对物种复合

体C. peracerosum-strigosum-littorale全基因测序以

及其它轮藻门植物和陆生植物全基因组进行比较分

析, 将为探索植物性染色体的演化提供新视角。 

1.2  其它轮藻门物种全基因组 

除双星藻纲外 , 还有4个纲的4种轮藻已完成全基

因组测序, 其中M. viride的2个不同株系分别被不

同的研究组测序(表3)。相较于双星藻纲的9个物种, 

轮藻门其它纲的物种在测序数量以及种类方面均

较为欠缺。 
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表3  4个非双星藻纲的轮藻植物基因组组装统计 

Table 3  Genome data for four charophyte species outside of the Zygnematophyceae 

Species (strain) 
Predicting ge-

nome size (Mb) 
Assembly 
size (Mb)

Number of 
scaffold 

Scaffold 
N50 (kb)

GC content 
(%) 

Number of 
gene 

Reference 

Chara braunii (S276) 2355.0  1751.5 11654 2260 48.3 23546 Nishiyama et al., 2018

Klebsormidium nitens 
(NIES-2285) 

117.1±21.8 
 

104.0  
 

1812 
 

134.9 
 

52.4 
 

16215 
 

Hori et al., 2014 
 

Chlorokybus atmophy-
ticus (CCAC 0220) 

85.0  
 

74.0  
 

3836 
 

752.4 
 

51.5 
 

9066 
 

Wang et al., 2020 
 

Mesostigma viride 
(CCAC 1140) 

329.0  
 

281.0  
 

6924 
 

113.2 
 

55.0 
 

9198 
 

Wang et al., 2020 
 

M. viride (NIES-296) NA 442.6  2363 2558.7 54.5 24431 Liang et al., 2019 

NA: 数据缺失; GC含量从NCBI数据库中查得。NA: Data missing; GC content retrieved from NCBI database. 
 

1.2.1  轮藻纲物种基因组 

轮藻纲包含8个目, 1 223个种(Guiry, 2021; Guiry 

and Guiry, 2025), 但目前仅Chara braunii完成了全

基因组测序(Nishiyama et al., 2018)。C. braunii为早

期分化的轮藻门植物, 但在形态上比其它轮藻门植物

更为复杂, 其单倍体包含1个类似茎的轴, 该轴由具

有轮生的节、节间、单一的顶端分生组织和多细胞的

根状体组成。C. braunii基因组大小约为2.3 Gb, 但仅

有1.75 Gb被组装到scaffold水平, 注释了23 546个基

因 (Nishiyama et al., 2018)。内含子平均长度为     

5 911.0 bp, 是M. endlicherianum的8倍, GC含量较

其它轮藻低。通过比较基因组学分析, 发现C. braunii

基因组具有与植物陆地化相关的遗传新特点。在其基

因组中鉴定到730个转录因子或转录调控因子, 这与

其复杂的形态相一致。同时鉴定到一些基因家族的特

异性扩增, 如C. braunii基因组中有7个LysM-RLKs, 

这可能反映出C. braunii对多种互作微生物的适应性。 

 

1.2.2  链丝藻纲物种基因组 

链丝藻纲包含3个目, 54个种, 在地球上广泛分布, 能

够适应各种极端环境(Guiry, 2021; Bierenbroodspot 

et al., 2024; Guiry and Guiry, 2025), 目前仅

Klebsormidium nitens完成了全基因组测序(Hori et 

al., 2014)。K. nitens为多细胞轮藻, 形态呈未分支的

丝状, 除能在极端环境中生存外, 大多数适应陆地的

物种也能在淡水中生存。组装到的K. nitens基因组为

104 Mb, 共有16 215个基因被注释, 其基因密度较

大且重复序列占比最小。通过比较基因组学分析, 发

现K. nitens有1 238个蛋白与陆生植物共享, 数量多

于其它绿藻植物。全基因组基因家族比较分析表明, 

陆生植物基因组成员数目比较多的基因家族在K. 

nitens基因组中的同源基因多为单拷贝, 且这些基因

主要与细胞壁的生物合成和植物激素信号转导相关。

蛋白质结构域种类和组合比较分析表明, K. nitens基因

组含有陆生植物中常见的90.7%蛋白结构域和84.3%

结构域组合。由于基因重复和重组是植物基因组演化

的动力(Kersting et al., 2012), 因此, 陆生植物中许

多典型的基因或结构域可能在K. nitens的祖先中就

已存在, 后来在适应与陆地生活相关的各种挑战中, 

基因重复和重组最终为陆生植物提供了新的蛋白质

结构域组合, 进而行使新的生物学功能。色氨酸氨基

转移酶(TAA)和黄素单加氧酶(YUC)参与植物中主要

的生长素生物合成途径(Mashiguchi et al., 2011)。通

过同源比对和系统发生分析, 发现K. nitens基因组中

编码TAA和YUC的基因通过基因水平转移获得

(Wang et al., 2014)。 

 

1.2.3  绿方藻纲物种基因组 

绿方藻纲是早期分化出来的轮藻类群, 仅含1个目,  

5个种(Guiry, 2021; Guiry and Guiry, 2025), 目前仅

Chlorokybus atmophyticus 完成了全基因组测序

(Wang et al., 2020)。C. atmophyticus是亚气生或陆

生多细胞藻类, 生长在土壤和石头上, 常出现在苔藓

植物群落中, 具有细胞壁。其组装到的基因组大小约

74.0 Mb, 注释到9 066个基因, 内含子平均长度为

989 bp。在114个不同类型的转录因子和转录调控因

子中, C. atmophyticus基因组中含有80个, 主要与非

生物胁迫响应、发育和植物-病原体互作有关。同源

异形域-亮氨酸拉链基因家族(homeodomain-leucine 

zipper, HD-ZIP)为植物所特有, 在生长发育中有多种
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功能, 主要与逆境响应相关(Ariel et al., 2007)。C. 

atmophyticus基因组中含4类HD-ZIP中的3类。早期

具有不断进行细胞壁组分的重组和降解特性的C. 

atmophyticus, 细胞壁得以增强, 能灵活响应渗透压

力的改变, 因更能适应快速变化的外部环境而被保

留。在C. atmophyticus基因组中鉴定到的Chrsp-

103S00964、Chrsp134S08684和Chrsp94S08346

为编码纤维素合酶(cellulose synthase, CESA/CSLD- 

like)基因, 但缺少编码降解木葡聚糖和木聚糖的酶和

大多数果胶裂解酶基因。 

 

1.2.4  中斑藻纲物种基因组 

中斑藻纲与绿方藻纲相似, 也是早期分化的轮藻类

群, 且两者互为姐妹类群。中斑藻纲仅有1个目, 2个

种。目前仅Mesostigma viride的2个不同株系CCAC 

1140 (Wang et al., 2020)和NIES-296 (Liang et al., 

2019)完成了全基因组测序。与绿方藻纲的C. at-

mophyticus不同, M. viride生活在淡水中, 为单细胞

藻类, 具有适合在水中运动的鞭毛, 表面覆篮子状鳞

片, 但无细胞壁(Liang et al., 2019; Wang et al., 

2020)。2个株系的GC含量均为55%左右, 但是基因

组大小和基因数目差异较大。株系CCAC 1140组装

到的基因组约281.0 Mb, 基因数为9 198。株系

NIES-296组装到的基因组约442.6 Mb, 基因数为        

24 431。后续将对2个株系的全基因组进行比较, 以

阐明两者巨大差异的原因。在株系CCAC 1140基因

组中含有80个转录因子和转录调控因子, 它们主要

与非生物胁迫响应、发育和植物-病原体互作有关。

在株系CCAC 1140基因组中鉴定到 3个 (Mesvi-

205S04101、Mesvi377S05585和Mesvi1458S02898)

编码类纤维素合酶 (cellulose synthase-like enzy-

mes, CSLA/CSLC-like)基因, 但无编码纤维素合酶

的基因 (Wang et al., 2020)。不同的是 , 在株系

NIES-296基因组中, 鉴定到1个纤维素合酶基因和1

个类纤维素合酶基因。由于2个株系的基因组均未组

装到染色体水平, 都是通过同源序列分析来预测基因

的生物功能, 因此后续还需在更完整的全基因组信息

基础上, 结合生物化学和分子生物学实验, 验证基因

功能, 最终确定M. viride基因组是否含有编码纤维素

合酶的基因, 进而揭示细胞壁在绿色植物陆地化过程

中的起源与演化机制。 

2  轮藻门植物全基因组数据的应用 

基于轮藻门植物的全基因组数据, 研究人员系统鉴定

和分析了绿色植物中一些重要的基因家族和信号通

路, 为绿色植物的演化以及调控重要性状的基因挖掘

和功能研究提供了新思路。 

2.1  转录组分析与基因挖掘 

C. braunii是早期陆生植物演化和陆地化的模型。盐胁

迫对水和离子运输产生重要影响, 因此与许多生物学

过程相互作用, 如光合作用中的无机碳获取。基于C. 

braunii参考基因组(Nishiyama et al., 2018), Heß等

(2023)探讨了盐胁迫对C. braunii生理和基因表达的

影响, 共获得17 387个基因的表达量, 其中95个基因

在盐胁迫后上调表达, 44个基因下调表达。上调表达

的基因功能主要富集在离子/溶质运输和细胞壁合成, 

表明这些基因在渗透适应中发挥作用; 下调表达的基

因主要与光合作用和碳代谢/固定有关。C. braunii中

与陆生植物早期响应脱水胁迫蛋白(early responsive to 

dehydration stress 4, ERD4)的编码基因在盐胁迫6

小时后表达量短暂升高, 系统发生分析表明该基因

起源于轮藻纲。C. braunii可在一定范围内耐受盐浓

度增高, 通过不同的基因表达变化实现新的代谢稳

态。因此推测这也是植物陆地化的先决条件。 

植物在陆地化过程中, 面临剧烈的环境变化, 如

温度和光照。Dadras等(2023)设置了42个不同温度和

光照强度的组合, 对M. endlicherianum进行培养, 并

对128个转录组进行测序。基于该研究的转录组信息, 

将M. endlicherianum全基因组原有的11 080个基因

(Cheng et al., 2019)增加到40 326个蛋白编码基因。

通过加权基因共表达网络分析(weighted gene co- 

expression network analysis, WGCNA), 发现M. 

endlicherianum基因组中含有与陆生植物共享的遗传

调控网络核心基因(hub gene), 如调控叶绿体发育和

光反应相关核基因GLK1, 调控光形态建成的COL3

和COP1。在陆生植物中, 脂滴(lipid droplet, LD)的形

成与三酰甘油(triacylglycerol, TAG)的积累是应对压

力反应的共同特征, 包括热、冷和干旱(Mueller et al., 

2015; Gidda et al., 2016)。综合全面的转录组分析, 

发现与压力依赖性脂滴形成相关的共表达模块可能

在植物登陆之前就已存在。 
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抵抗强光照射能力是植物陆地化的关键因素。

Serrano-Pérez等(2022)在高光照和低光照条件下培

养K. nitens (株系NIES-2285), 并进行整合的转录组

和代谢组分析。结果表明, 与低光照相比, 在高光照3

小时后, 有677个基因被激活, 678个基因表达受抑

制。这些差异表达的基因主要定位于叶绿体的类囊体

膜, 表明叶绿体正在进行重大的重编程。被抑制的基

因功能显著富集在光合作用、己糖生物合成、细胞周

期和DNA代谢过程; 被激活的基因功能显著富集在

核糖体生物合成、细胞质翻译启动、蛋白质折叠和氧

化应激响应等过程。通过对具体基因进行功能分析, 

发现K. nitens拥有快速的叶绿体逆行信号转导机制, 

该转导过程可能由活性氧物质、肌醇多磷酸1-磷酸酶

(inositol polyphosphate 1-phosphatase, SAL1)以及

3′-磷酸腺苷-5′-磷酸(3′-phosphoadenosine-5′-phos-

phate, PAP)途径介导。在K. nitens基因组中, 编码

SAL1的基因为kfl00096_0240。在高光强下, kfl00-

096_0240基因被显著抑制, 表明可能发生了PAP积

累以及SAL1-PAP逆行信号转导途径的激活, 这可能

是K. nitens对高光强的响应机制。 

2.2  基因功能研究 

基于轮藻门植物的全基因组信息, 众多研究对植物激

素信号通路关键基因、转录因子和细胞壁合成相关基

因进行预测和系统发生分析。但通过整合生物化学和

分子生物学进行基因功能研究较少。 

生长素梯度在很大程度上依赖其定向(极性)的细

胞间运输, 这一过程由不对称分布的质膜定位的PIN

跨膜生长素外排转运蛋白介导 (Adamowski and 

Friml, 2015)。Skokan等(2019)对K. nitens基因组中

唯一的PIN同源基因kfPIN进行功能研究。将kfPIN在

拟南芥和小立碗藓(Physcomitrella patens)中过表达, 

结果均引起生长反应, 表明生长素稳态发生变化。在

拟南芥根毛中异位表达kfPIN能够抑制根毛生长, 表

明kfPIN具有促进植物生长素运输的能力。亚细胞定

位分析发现, kfPIN在拟南芥中主要定位于质膜。进一

步通过免疫染色实验发现, 与陆生植物不同, kfPIN不

能在K. nitens中极性定位。其在K. nitens中的定位模

式主要位于细胞外围并在侧面富集, 而非集中在细胞

与细胞间的接触界面, 这提示其可能介导生长素从细

胞内外排, 因此推测这可能是kfPIN的原始功能。通过

一系列生物学实验, 已确定了PIN同源基因kfPIN的

生物学功能, 发现了PIN基因的原始功能, 为深入理

解绿色植物适应环境的机制提供了新见解。 

3  总结与展望 

从2014年第1个轮藻基因组被测序, 到目前已有5个

纲10个种完成了全基因组测序。覆盖物种种类多样全

面的高质量参考基因组对于功能基因的挖掘、物种分

类和重要生物机制的阐明具有重要意义(宫少达等, 

2024)。基于轮藻门植物的全基因组信息, 已基本确

定双星藻纲是与陆生植物亲缘关系最近的姐妹系, 而

不是表型复杂的轮藻纲。这显示了全基因组数据对物

种进化树构建的重要性。在明确轮藻门与陆生植物系

统发生关系的基础上, 发现了一系列扩张的基因家

族, 如转录因子和植物激素信号转导关键元件。基因

水平转移在轮藻门植物预适应陆地环境中发挥重要

作用。一系列新发现为深入理解绿色植物从水生环境

到适应陆地环境的分子机制奠定了基础。与水生环境

相比, 陆地环境更加干燥, 光强和氧气浓度更高, 温

度变化更加剧烈(Horňák, 2022)。因此, 作为陆生植

物的姐妹系, 轮藻门植物对陆地环境预适应机制有望

应用于作物的遗传改良, 如抗旱和抗盐碱(Simmons 

and Herman, 2023 )。 

相对于轮藻门已知的5 761个物种(Guiry, 2021; 

Guiry and Guiry, 2025), 目前仅10个种完成了全基

因组测序, 占总数的0.17%。这10个已测序物种分布

在5个纲, 鞘毛藻纲目前尚无测序物种。除测序物种

分布不均衡外, 全基因组测序质量也有待提高。除Z. 

circumcarinatum的SAG 698-1b株系的基因组达到染

色体水平, 其它轮藻基因组都仅组装到scaffold水平, 

全基因组信息均有不同程度的缺失(表1, 表2), 这严

重阻碍了比较基因组学和重要遗传资源的挖掘。随着

三代测序技术和组装算法的不断发展, 尤其是高准确

性的HiFi和高连续性的ONT三代测序技术的应用, 基

因组组装进入了新阶段(宫少达等, 2024; 王英豪等, 

2024)。因此, 未来应将新技术和算法应用于轮藻门

植物基因组染色体水平的组装, 甚至是端粒到端粒

(telomere to telomere, T2T)水平的组装。 

此外, 由于单一个体的参考基因组不能代表整个

物种的遗传多样性, 因此将多个个体的参考基因组整
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合为该物种的泛基因组(pangenome), 以此代表全部

基因组信息的集合, 将成为揭示生物体丰富的遗传变

异和环境适应机制的重要手段(Huang et al., 2023)。

但目前尚未见从泛基因组水平对轮藻门植物进行遗

传多样性研究。仅有2个研究组对M. viride的2个不同

株系进行了全基因测序, 发现二者基因组大小有显著

差异(Liang et al., 2019; Wang et al., 2020)。对Z. 

circumcarinatum的3个不同株系(SAG 698-1b、UT-

EX 1559和UTEX 1560)进行了全基因组测序, 显示

它们的基因组大小和GC含量基本一致(Feng et al., 

2024)。后续可考虑对轮藻门植物的不同亚种或株系

进行测序和组装, 在泛基因组水平系统研究轮藻门

植物的遗传多样性和环境适应机制, 并挖掘重要遗

传资源。 

通过演化比较基因组学研究, 现已在轮藻门植物

全基因组中预测和分析了在绿色植物陆地化过程中

的重要基因(Horňák, 2022)。但序列的同源性并不一

定表明功能上的保守性(薛进庄等, 2022)。因此, 在全

基因组信息基础上, 对预测具有重要生物功能的轮

藻门植物基因进行系统完整的生物化学、分子生物学

和遗传学的实验验证十分必要。例如, K. nitens基因

组中仅有的PIN同源基因kfPIN虽具有运输植物生长

素的功能, 但与陆生植物中典型的PIN基因在定位模

式上不同(Skokan et al., 2019)。生物学实验不仅验

证了其功能, 还发现了不同于传统模式植物中的生

物学新特性。因此, 整合轮藻门植物基因组信息和开

展生物学实验, 将有助于挖掘新的非模式功能基因, 

同时拓宽对生物适应性和调控模式的认识。 
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Research Advances and Prospects in Charophytes Genomics 
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College of Life Sciences, Hebei Agricultural University, Baoding 071001, China 

Abstract  Charophytes and land plants form a monophyletic group known as Streptophyta. Fossil and molecular evi-

dences suggest that land plants originated from charophytes. This article summarizes the 14 sequenced genomes of 10 

species in charophytes and reviews the molecular mechanisms involved in the terrestrialization of plants, revealing the 

genomic basis for the pre-adaptation of charophytes that included the expansion of gene families regulating plant hor-

mone signal transduction and encoding key transcription factors, as well as horizontal gene transfer. We elucidate with 

examples the helpful role of the whole-genome data of charophytes in transcriptomic and functional genomic discovery. 

Moreover, we discuss the importance of telomere-to-telomere genomes and pan-genomes for a deeper understanding of 

plant terrestrialization and the future directions of integrating genomic data with biological experiments for deciphering the 

function and origin of charophyte genes. 
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