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弯枝藻属 rbcL 基因的适应性进化分析 
 

韩雨昕, 南芳茹, 巩超彦, 冯佳, 吕俊平, 刘琪, 谢树莲* 
(山西大学生命科学学院，太原 030006) 

 

摘要：为探讨淡水红藻的叶绿体基因及其适应性进化特征，选取弯枝藻属(Compsopogon)及相近外类群的 rbcL 基因共 17 条，

利用 PAML 4.9 软件，对弯枝藻属 rbcL 基因编码蛋白进行生物信息学分析，并分别采用分支模型、位点模型以及分支-位点

模型对基因的选择位点进行检测。结果表明，弯枝藻属 rbcL 基因编码蛋白的二级结构主要由 α螺旋和 β折叠构成，结构稳

定。采用最大似然法构建的系统发育树表明，内类群为单一物种，分为 3 个小分支，具有一定地理分布规律。在 3 种进化模

型中均未检测到统计上显著的正选择位点，表明绝大多数位点处于负选择压力下。因此，弯枝藻属 rbcL 基因未发生适应性

进化。 
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Adaptive Evolutionary Analysis of the rbcL Gene from Compsopogon 

(Rhodophyta) 
 

HAN Yu-xin, NAN Fang-ru, GONG Chao-yan, FENG Jia, LÜ Jun-ping, LIU Qi, XIE Shu-lian* 
(School of Life Science, Shanxi University, Taiyuan 030006, China) 

 

Abstract: In order to reveal the chloroplast gene and adaptive evolution characters of Rhodophyta, the 17 rbcL 

genes of Compsopogon and the similar group of freshwater red algae were selected, the bioinformatics of proteins 

encoded by rbcL genes of Compsopogon were analyzed by using software PAML4.9, and the selection sites of 

genes were detected by using branch model, site model and branch-site models. The results showed that the 

secondary structure of protein encoded by rbcL of Compsopogon was mainly composed of α helix and β folding, 

so its structure was very stable. The phylogenetic tree with the maximum likelihood method showed that the inner 

group had only one species, could be divided into three small branches, and they had obvious geographical 

distribution. No significant positively selected sites were detected under all three evolutionary models, indicating 

that most of the sites were under negative selection pressure. Therefore, there is no adaptive evolution of rbcL 

gene in Compsopogon. 

Key words: Compsopogon; rbcL gene; Protein structure prediction; Adaptive evolution 

 

红藻主要分布于海洋中，淡水分布的红藻只占

一小部分，有研究表明, 淡水红藻是海洋红藻在海

陆变迁过程中遗留于淡水中，并在封闭环境中经过

长时间演化而产生的一个重要类群[1]。淡水红藻大

部分以固着方式生活在温度较低的清洁水体中的

岩石或其他物体上，生存环境相对稳定和封闭[2–3]。

弯枝藻属(Compsopogon)是淡水红藻中的典型类群

之一，早在 190 多年前就有记载，在世界上分布广

泛，北美、加勒比群岛、西大西洋、亚洲、澳大利

亚和夏威夷群岛等均有分布[4]。Necchi 等[5]认为该属
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不同种样本间的遗传多样性较低，为一全球单种属。 

1,5-二磷酸核酮糖羧化 / 加氧酶 (Rubisco, 

E.C.4.1.1.39)存在于植物的叶绿体基质中，是参与植

物光合作用的关键酶，约占可溶性蛋白质总量的

50%[6]。它是一个双功能酶，既能催化 RuBP 与 CO2

反应生成 3-磷酸甘油酸的羧化反应，又能在光呼吸

中催化 RuBP 与 O2反应氧化裂解形成 3-磷酸甘油

酸、磷酸和磷酸乙醇酸，因此 Rubisco 对净光合率

具有决定性的影响[7–8]。Rubisco 固定 CO2的活性位

点位于大亚基，是由来自叶绿体基因组的 rbcL 基因

编码[9]。不同种类的绿色植物中 Rubisco 活性有较大

差异，环境压力的限制可导致编码 Rubisco 大亚基的

rbcL 基因发生适应性进化。在很多陆生植物 rbcL 基

因中检测出正选择位点，在藻类植物如串珠藻目

rbcL 基因中也检测出有少数正选择位点[10]。 

对具有重要功能的蛋白质进行适应性进化分

析，有助于我们更加深入地了解当面对环境压力

时，一些氨基酸的结构和功能会发生哪些改变[11]。

目前对高等植物的适应性进化研究较多。周媛等[12]

对凤尾蕨科(Pteridaceae)旱生蕨类的 rbcL基因进行

了适应性进化研究，检测出多个正选择位点，其中

有 3 个位点对维持 Rubisco 功能起重要作用。张丽

君等[13]对蕨类植物的 rps4 基因进行了适应性进化

研究，但未检测出正选择位点，表明该基因结构与

功能已趋于稳定。此外还对黄花蒿(Artemisia annua)

植物 rbcL 基因[14]、麻黄科(Ephedraceae)植物 rbcL

基因[15]和稻属(Orzya) AA 型物种叶绿体基因组[16]

等进行了适应性进化研究。然而目前对藻类植物的

适应性进化研究仍然很少。 

作为全球分布的淡水红藻中的一个重要类群,

弯枝藻属是如何适应不同的环境压力，在这些环境

压力下，重要蛋白 Rubisco 大亚基是否发生了适应

性进化？本研究分析了该属 rbcL 基因的适应性进

化，以期为探究其在海陆变迁过程对淡水环境的适

应研究提供参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 序列数据采集及系统发育树构建 

从 GenBank 数据库中下载弯枝藻属以及外类

群 Boldia 的 rbcL 基因序列，共获得 17 条序列(表

1)。以 Clustal X 软件[17]对序列进行对位排列，并进

行人工校对，每条序列均包含 350 个密码子，以此

作为构建系统发育树的基础。 

采用 MEGA 7.0 软件[18]对序列特征进行分析, 

应用 Modeltest 3.7 软件[19]对联配结果进行模型选

择，选取的最佳核苷酸进化模型为 TIM+I+G，其

中 I 为进化速率恒定位点的比率，G 为 Gamma 密

度函数，K为估算参数的数目(表 2)。运行PhyML 3.0

软件[20]，采用最大似然法(ML)[21]构建系统发育树。 

 

1.2 生物信息学分析 

选取登陆号为 JX028169 的 rbcL 基因序列作为

参考序列，以氨基酸序列的形式上传 Prot Param 

(http://web.expasy.org/protparam/)，对所选弯枝藻属

rbcL 基因编码蛋白质的理化性质进行分析，并利用

ProtScale (http://web.expasy.org/protscale/)预测该蛋

白质的亲水性/疏水性[14]。  

利用 NetPhos 3.1 Server (http://www.cbs.dtu.dk/ 

services/NetPhos/)对蛋白质进行磷酸化位点预测。 

 

表 1 用于本研究的 rbcL 基因 GenBank 登录号 

Table 1 GenBank accession No. of rbcL gene sequence used in the study  

 
GenBank 登录号  

GenBank accession No. 

产地  

Locality 

Compsopogon caeruleus AF087116, JX028162, JX028169, U04037 美国 USA  

AF460220, JX028170 澳大利亚 Australia 

KR706528, KR706529 中国 China 

JX028167 西太平洋群岛 Micronesia 

JX028153 巴西 Brasil 

JX028157, JX028158 西班牙 Spain 

KF557565, KF557566 马来西亚 Malaysia 

KF557555 印度尼西亚 Indonesia 

Boldia erythrosiphon AF087122 美国 USA 

AF087121 加拿大 Canada 

http://web.expasy.org/protscale/）预测该蛋白质的亲水性/
http://web.expasy.org/protscale/）预测该蛋白质的亲水性/
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表 2 Modeltest 3.7 检验得到的 rbcL 基因优化模型参数 

Table 2 Optimization model parameter of rbcL gene tested by Modeltest 3.7 

模型参数 

Model selected 

碱基频率 

Base frequency 

矩阵参数 

Rate matrix 

TIM + I+ G 

K= 7 

(I) = 0 

(G) =0.312 6 

A= 0.295 4 

C = 0.149 6 

G =0.219 7 

T= 0.335 3 

R[A-C] = 1.000 0 

R[A-G] = 4.022 3 

R[A-T] = 3.870 9 

R[C -G] = 3.870 9 

R[C -T] = 17.880 5 

R[G -T] = 1.000 0 

 

利用软件包 DNASTAR.Lasergene. V 7.1 中

Protean 模块对该蛋白质的二级结构进行分析[22–23]。 

 

1.3 适应性进化分析 

在适应性进化研究中，可以用核苷酸的非同义

替换率(dN)与同义替换率(dS)的比值(ω)来度量蛋

白质水平上的选择压力，并进一步判断选择压力在

非同义替换的固定过程中起阻碍或推动作用。一些

核苷酸的替换不会引起氨基酸改变，称为同义替

换；而更多情况下密码子的替换会引起氨基酸改

变，称为非同义替换[24]。ω=1，即 dN=dS，表明

选择对适合度无影响；ω<1，即 dN<dS，表明非同

义突变有害；ω>1，即 dN>dS，表明发生的非同义

突变有利于选择，那么它们会以比同义突变更快的

速率被固定[25–26]。 

以最大似然法(ML)构建的系统发育树为基础

数据，通过 PAML 4.9 软件包[27]中的 codeml 模块, 

分别采用分支模型、位点模型和分支-位点模型进行

适应性进化分析。 

分支模型[28]中，允许非同义替换率和同义替换

率的比值 ω在不同分支上有变化。其中单一比率模

型最为简单，该模型假定在所有进化支上 ω值均相

同；自由比率则设定各分支的 ω值各不同。此外, 本

研究也采用了二比率模型来进行检测。 

位点模型[29]中，假定不同位点存在不同的选择

压力，即 ω值不同，但在系统发育树的不同分支中

无差异。这一模型主要用于检测 rbcL 基因是否存

在正选择(ω>1)和负选择(ω<1)位点。本研究中采用

的三对比较模型分别为：M1a (近中性)和 M2a (选

择)、M0 (单一比值)和 M3 (离散)、M7 (beta)和 M8 

(beta & ω)，前者为零假设，后者为备择假设。M0 (单

一比值)对 M3 (离散)模型检测各位点是否存在不同

的 ω值，并不检测正选择位点。对 3 对模型进行 LRT

检验(likelihood ratio test)，通过比较模型间差异的

显著性来检验正选择位点，在相对自由度(两模型参

数数目之差)下，运用 χ2分布进行显著性检验。 

分支-位点模型[30]中，将系统发育树分为前景

支和背景支，仅允许前景支中出现正选择位点及分

支，对其进行 LRT 检验，在 test1 中将 MA 和 M1a

进行似然比检验，在 test2 中将 MA 和无效模型(ω

设置为 1)进行比较。经研究比较，选择 test2 算法

更为可靠。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 系统发育树构建 

从利用最大似然法(ML)构建的系统发育树(图

1)可见，内类群由单一物种弯枝藻(Compsopogon 

caeruleus)组成，并分为 3 个小分支，分支间存在明

显的地域分布特点，A 分支样本产地主要为中国和

澳大利亚，B 分支为北美(后验概率达 81.1%)，C 分

支为马来西亚、印尼及太平洋岛群等(后验概率为

65.6%)。据此选取 A、B、C 共 3 个分支进行后续

分析。 

 

2.2 生物信息学分析 

Rubisco 大亚基的疏水 /亲水性预测    衡量

蛋白质亲水性 /疏水性是根据 GRAVY 值，正值为疏

水性蛋白质，负值为亲水性蛋白质。利用 Prot Param

测得 Rubisco 大亚基的 GRAVY 值为-0.099，表明

具有亲水性，推断为水溶性蛋白质。从图 2 可知,

弯枝藻 Rubisco 大亚基氨基酸序列在第 190 位异亮

氨酸的 GRAVY 最高(3.211)，表明该位点具有极强

疏水性；第 224 位的 GRAVY 最小(-2.500)，表明该

位点具有极强亲水性[14]。 

Rubisco 大亚基磷酸化位点预测    用 NetPhos 

3.1 Server 对 Rubisco 大亚基磷酸化位点进行预测

(图 3), 结果表明，丝氨酸(Ser)磷酸化位点有 9 个, 

分别位于 37、106、133、154、156、203、223、226

和 294 位点，苏氨酸(Thr)磷酸化位点有 6 个，分别 
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图 1 基于 rbcL 基因序列构建的系统发育树。节点处的数字为最大似然法 1 000 次重复的支持率。 

Fig. 1 Phylogenetic tree based on rbcL gene sequences. Number at the nodes represent the bootstrap value of 1 000 times repetition by maximum likelihood 

method. 

 

 

图 2 弯枝藻 rbcL 编码蛋白质的疏水性 /亲水性预测 

Fig. 2 Hydrophobicity / hydrophilicity profile of rbcL protein of Compsopogon caeruleus 

 

位于 98、157、171、224、254 和 272 位点，酪氨

酸(Tyr)磷酸化位点有 3 个，分别位于 5、164 和 176。 

Rubisco 大亚基的二级结构及保守结构域预测 

采用 DNAStar 软件包中 Protean 模块，对 Rubisco

大亚基的二级结构进行预测(图 4), 采用 Garnier- 

Robson 方法计算特定氨基酸残基在特定结构内部

的可能性，Chou-Fasman 方法通过序列氨基酸残基

的晶体结构预测蛋白质的二级结构，两种方法预测

的蛋白质二级结构存在差异。Garnier-Robson 方法

预测弯枝藻 Rubisco 大亚基有 19 个 α螺旋，24 个 β

折叠，12 个转角以及一些小片段的无规则卷曲。Chou- 

Fasman 方法则预测有 15 个 α螺旋，10 个 β折叠, 19

个转角。两种方法预测的 α螺旋分别位于第 1~6位、

第 26~38 位和第 49~67 位，β折叠分别位于第 17~ 

25 位、第 41~49 位和第 78~82 位，转角结构位于

第 13~15 位、第 73~75 位和第 85~88 位，Garnier- 

Robson 方法预测的无规则卷曲分别位于第 12~13

位、第 71~72 位和第 76~77 位。 
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图 3 弯枝藻 Rubisco 磷酸化位点预测 

Fig. 3 Predicted phosphorylation site of Rubisco of Compsopogon caeruleus 

 

 
图 4 弯枝藻 Rubisco 蛋白质二级结构预测 

Fig. 4 Secondary structure prediction of Rubisco of Compsopogon caeruleus 

 

2.3 适应性进化分析 

表 3 和 4 为各模型选择位点的鉴定结果。分支

模型中，二比率模型指定分支 A、B、C 为前景支,

其他为背景支。各前景支的 ω估计值均小于 1，表

明各分支均处于负选择压力下。自由比率模型检测

大多数分支 ω值远小于 1，仅有两个小分支(序列登

录号为 JX028153、KR706528)的 ω值为 999.0，因

此对这两个分支进行了分支-位点模型检测。对分支

模型中二比率模型 A、B、C 以及自由比率模型进

行 LRT 检验(表 4)，其中分支 B 的结果较为可靠(P< 

0.05)，其余分支后验概率表明均不具有可靠性。 

位点模型中，模型 M3 (离散)、M2a (选择)和

M8 (beta & ω)允许 ω>1，与其对应的零假设模型为

M1a (近中性)模型、M0 (单一比值)模型和 M7 (beta)

模型。M3 模型显著优于 M0 零假设模型(P<0.01),

表明各位点间承受的选择压力具有差异性。M2a (选

择)模型中检测到 1 个正选择位点 170Q (后验概率

为 51.3%)，M8 (beta & ω)模型中检测到 170Q (后验

概率为 61.1%)和 180I (后验概率为 60.3%)为正选择

位点，但经 LRT 检验，拒绝存在正选择位点的假设

(表 4)。 

分支-位点模型中，指定 5 个分支为前景支，其

中分支 D 的序列登陆号为 JX028153，分支 E 的序

列登录号为 KR706528。分支 C 和分支 E 没有检测

到正选择位点。在分支 A 检测出 98L (后验概率为

68.6%)和 327Q (后验概率为 69.8%)，分支 B 检测出

217R (后验概率为 89.3%)、225F (后验概率为 89.4%)

和 309D (后验概率为 89.8%)，分支 D 检测出 327Q 

(后验概率为 94.0%)等为正选择位点，但似然比检

验拒绝存在正选择位点的假设(表 4)，因此分支 A、

B 和 D 的检验不能作为可靠的正选择位点证据。 

 

3 讨论 
 

研究表明，弯枝藻属 rbcL 基因中未检测到正

选择位点，说明其在进化过程中经受了严重的负选

择。rbcL 是一个十分古老的基因，广泛存在于几乎

所有高等和低等植物叶绿体中。因此在漫长的进化 
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表 3 各模型参数估计值和对数似然值 

Table 3 Parameter estimates and log-likelihood values for models 

模型 

Model 

数量
Number 

似然值  

lnL 

估计值 

Estimated value 

正选择位点 

Positive selection site 

分支模型 

Branch 
model 

单比率模型 M0 

One-ratio model M0 

33 -2 079.280 007 ω= 0.027 85 无应答 Not allowed 

二比率模型 A 

Two-ratios model A 

34 -2 078.386 306 ω0 = 0.026 56, ω1 =0.096 84 无应答 Not allowed 

二比率模型 B 

Two-ratios model B 

34 -2 075.109 685 ω=0.025 33, ω1 =0.571 50 无应答 Not allowed 

二比率模型 C 

Two-ratios model C 

34 -2 079.248 851 ω0 = 0.027 86, ω1 =0.000 10 无应答 Not allowed 

自由比率模型 F 

Free-ratio model F 

63 -2 067.083 981  无应答 Not allowed 

位点模型 

Site model 

M1a: 近中性 

M1a: Near neutral 

34 -2 063.183 782 p0= 0.953 70, p1 =0.046 30 

ω0 = 0.012 40, ω1= 1.000 00 
无应答 Not allowed 

M2a: 选择 

M2a: Selection 

36 -2 063.183 782 p0= 0.953 70, p1 =0.034 43 

p2= 0.011 87, ω0 =  0.012 40 

ω1 = 1.000 00, ω2 =1.000 00 

170Q (0.513) 

M3: 离散 

M3: Discrete 

37 -2 061.812 715 p0= 0.257 66, p1 =0.670 09 

p2= 0.072 25, ω0 =  0.008 38 

ω1 =  0.008 38, ω2=  0.481 07 

无 None 

M7 (beta) 34 -2 062.154 393 p =0.057 05, q= 1.129 17 无 None 

M8 (beta & ω) 36 -2 062.154 643 p0= 0.999 99, p =0.057 05, 

q =1.129 35 

p1= 0.000 01, ω= 1.000 00 

170Q (0.611)  

180I (0.607) 

分支-位点

模型 

Branch-site 

model 

备择假设 a  

Alternative model a 

36 -2 061.193 007 p2a=0.109 36, p2b =0.005 25 
ωb1 =0.011 05, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

98L (0.686) 
327Q (0.698) 

零假设 a0  

Null model a0 

35 -2 061.193 007 p2a=0.109 36, p2b =0.005 25 

ωb1 =0.011 05, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无应答 Not allowed 

备择假设 b 

Alternative model b 

36 -2 057.079 051 p2a=0.706 55, p2b =0.033 60 

ωb1 =0.010 15, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

217R (0.893) 

225F (0.894) 

309D (0.898) 

零假设 b0  

Null model b0 

35 -2 057.079 051 p2a=0.706 61, p2b=0.033 60 

ωb1 =0.010 15, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无应答 Not allowed 

备择假设 c 

Alternative model c 

36 -2 063.183 782 p2a=0.000 00, p2b =0.000 00 

ωb1 =0.012 40, ωb2=1.000 00 
ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无 None 

零假设 c0 

Null model c0 

35 -2 063.183 787 p2a=0.000 00, p2b =0.000 00 

ωb1 =0.012 40, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无应答 Not allowed 

备择假设 d 

Alternative model d 

JX028153 

36 -2 063.183 782 p2a=0, p2b= 0 

ωb1 =0.012 40, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无 None 

零假设 d0 

Null model d0 

35 -2 063.183 782 p2a=0, p2b= 0 

ωb1 =0.012 40, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无应答 Not allowed 

备择假设 e 

Alternative model e 

KR706528 

36 -2 060.399 565 p2a=0.953 77, p2b =0.046 23 

ωb1 =0.011 57, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 85.230 42, ωf2 = 85.230 42 

327Q (0.940) 

零假设 e0 

Null model e0 

35 -2 060.580 471 p2a=0.953 77, p2b =0.046 22 

ωb1 =0.011 57, ωb2=1.000 00 

ωf1 = 1.000 00, ωf2 = 1.000 00 

无应答 Not allowed 

 

过程中，rbcL 基因很可能在结构和功能上已经趋于

稳定，其适应性进化有可能在早期(数百万年前)已

被固定，后来正选择位点被大量积累的中性替换位

点或净化作用所掩盖，最终使正选择位点难以检测

到。此外，弯枝藻属仅含在全球分布的单一物种,

其分子多样性水平较低。据李强等的研究，淡水红

藻物种爆发的时间大约在 450~600 Mya 间，大部分

淡水红藻类群均在这段时期内形成[31]。因此可推测

弯枝藻属的基因已在早期发生进化后被固定，因此

现在未能检测到正选择位点。 

当一个基因经受正选择时，表明该类群需要产

生新的功能来应对环境的巨变，而当基因处于强烈

负选择时，则说明该基因保持原有的重要功能且趋

于稳定[13]。通过对弯枝藻属 rbcL 基因编码蛋白的

生物信息学分析，表明 Rubisco 大亚基二级结构主

要由 α螺旋和 β折叠构成，结构稳定且结构域十分 
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表 4 LRT 检验统计 

Table 4 Likelihood ratio statistics 

模型比较 

Comparison between models 
2ΔL 

自由度 

Degree of freedom 
P 

分支模型 

Branch model 
 

 

 

 

M0 vs. A 1.787 402  1 0.181 2 

M0 vs. B 8.340 644*  1 < 0.05 

M0 vs. C 0.062 312  1 0.802 9 

M0 vs. F 24.392 052 30 0.754 

位点模型 

Site model 

 
 

M0 vs. M3 34.934 584**  4 < 0.01 

M1a vs. M2a 0  2 1 

M7 vs. M8 0.000 5  2 0.999 8 

分支-位点模型 

Branch-site model 

 

 

 

 

 

a vs. a0 0  1 1 

b vs. b0 0  1 1 

c vs. c0 0.000 01  1 0.997 5 

d vs. d0 0.361 812  1 0.547 5 

e vs. e0 0  1 1 

*: P< 0.05; **: P< 0.01. 

 

保守。以往对 Rubisco 结构的研究表明，Rubisco 大

亚基的羧基端均有 1 个由 8 个 α螺旋和 8 个 β折叠

组成的 α /β桶结构域，与相邻的氨基端功能结构域

(由 2 个 α螺旋和 5 个 β折叠组成的小亚基)共同构

成酶的活性中心[32]。Rubisco 大亚基在植物光合作

用中起十分重要的作用，这些结构保证了 Rubisco

大亚基的重要功能位点保持稳定状态。 

在本研究中，位点模型和分支-位点模型中均检

测出可能的正选择位点，但经过似然比检验，备择

假设不可靠，拒绝存在正选择位点的假设。在过去

的几十年里对基因进化中正选择位点的研究成为

热点，其中的主要原因是在各模型中正选择 /负选

择位点判断的统计方法有了很大进步[11,28]。但据报 

道[33–34]，似然比检验的结果依赖于模型使用的初始

参数值，有时很难得到给定模型参数的最大似然估

计值，得到的结果可能出现假阳性。Zhang[35]就通

过计算机模拟的方法检验出分支-位点模型的似然

比检验可能存在假阳性。这种不可靠性可能是由于

它对实验中所作假设的违背过于敏感，例如在不同

位点分布有不同选择压力，以及在同义替换和非同

义替换中的转换、颠换率存在差异所造成的。之后,

又对分支-位点模型进行了改进，并使用它构建了两

个 LRT 检验，分别为 test1 和 test2，经验证 test2 应

用于实际数据分析较可靠，很好地解决了假阳性问

题[30]。基于已有研究，我们推测可能由于系统发育

树分支长度较短，序列数量不够庞大导致假阳性存

在，此外，选择压力放松也有可能造成这一结果。 

分支模型中各分支的 ω值均小于 1，说明整体

的弯枝藻属类群处于较强的负选择压力下，但分支

A、B、C 的进化速率存在一定差异，分支 C 的 ω值

极低(0.000 10)，甚至低于单比率模型 ω值(0.027 85), 

而分支 B 的进化速率(0.571 50)则远高于其他分支, 

LRT 检验也证实此观点可靠。这可能是弯枝藻作为

全球范围分布的单一物种，从系统发育树分支可以

看出其分布具有明显的地域特点，A 分支分布于中

国、澳大利亚及巴西，B 分支分布于美国，C 分支

分布于马来西亚、印尼、西太平洋岛群等。由于弯

枝藻生存的环境通常较为封闭，水体的温度、清洁

度、溶氧量以及其他因素均有较大区别，所以长期

处于不同的水体环境中可能导致不同分支的进化

速率产生差异。 

本研究对弯枝藻属 rbcL 基因的研究支持其未

发生适应性进化的观点。在高等植物中，rbcL 基因

正选择位点的存在十分普遍[12–15]。但目前对藻类的

适应性进化研究较少。巩超彦等在淡水红藻串珠藻

目(Batrachospermales)植物适应性进化研究中，检测

到 3 个正选择位点，其余位点则普遍处于负选择压

力下[10]。因此，今后有必要进一步对淡水红藻其它

类群叶绿体 rbcL基因的适应性进化进行深入研究,

以探究其在海陆变迁过程中如何适应环境的巨变。 
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