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摘　要：弯枝藻目Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ是淡水红藻中一个比较重要的类群，主要特征是：藻体分枝丝状，有匍匐和直立
丝体的分化，幼体单列细胞，成熟时单列轴细胞外有皮层细胞包被，一般以单孢子繁殖。本文综述了弯枝藻目系统

分类、繁殖方式及我国该目植物区系分类的研究进展。目前，该目已报道过的分类单位有２科，４属，３０多个种，但
其系统分类方面仍存疑甚多。中国迄今已报道的该目植物只有６种。根据目前发展趋势，利用分子生物学手段对
我国该目植物进行深入系统的、多特征的分类研究是今后的主要方向。
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１　引言

弯枝藻目Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ属红藻门Ｒｈｏｄｏｐｈｙ
ｔａ，红藻纲 Ｆｕｌｏｄｏｐｈｙｃｅａｅ，红毛菜亚纲 Ｂａｎｇｉｏｐｈｙｃｉ
ｄａｅ，是一个独特的、具有明显特征的自然类群。虽
然该目最早的种类在约１９０年前就已有记载［１］，但

至今，这一类群的分类系统多次变化，所包含的种类

差别很大，仍然是一个分类比较混乱的藻类植物类

群。本文针对弯枝藻目的分类系统、生长繁殖和中

国弯枝藻目的区系分类进展做一综合评述。

２　弯枝藻目Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ的分类系统

１８４６年，Ｍｏｎｔａｇｎｅ建立了弯枝藻类植物的第一
个属弯枝藻属（美芒藻属）Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎ，模式种是
Ｃ．ｃａｅｒｕｌｅｕｓ（该种的模式标本曾在１８２４年由 Ｂａｌｂｉｓ
命名为 Ｃｏｎｆｅｒｖａｃａｅｒｕｌｅａ。但由于早期对藻类植物

的认识不够全面深入，因此出现了把同属的种类归

于不同的科属或把不同种类归于同一属的现象，其

中最典型的是 Ｃｏｎｆｅｒｖａ属，该属中包括很多形态特
征不同的低等植物，早期发现的藻类植物很多被置

于这一属。随着对藻类植物认识的不断深入，这个

大杂烩属中的种类已各归其属，Ｃｏｎｆｅｒｖａ这一属名
也已不再使用）。当时建立该属依据的主要特征是

藻体丝状，蓝色，多次分枝，有隔膜且隔膜处明显缢

缩，内部的细胞大而无色，外部的细胞小形成皮层

等，但缺乏关于幼体和基部附着部分及繁殖方式的

描述，也没有明确其分类地位［２］。

１８９７年，Ｓｃｈｍｉｔｚ［３］进一步对弯枝藻属植物进行
了研究，以弯枝藻属为模式建立了独立的弯枝藻科

（美芒藻科）Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｃｅａｅ，置于红毛菜目 Ｂａｎｇ
ｉａｌｅｓ，但他同时又指出这一处理是可疑的。１９３９年，
Ｓｋｕｊａ［４］首次提出将该科（属）提升为独立的弯枝藻
目Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ。Ｆｒｉｔｓｃｈ［５］把弯枝藻属置于红毛
菜目，红毛菜科 Ｂａｎｇｉａｃｅａｅ，星丝藻亚科 Ｅｒｙｔｈｒｏ
ｔｒｉｃｈｉｅａｅ，不过，这一观点没有得到后来学者的支持。
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上世纪６０年代前后，Ｋｒｉｓｈｎａｍｕｒｔｈｙ［６１１］对弯枝
藻类植物进行了较全面系统的研究，支持弯枝藻科

的建立，指出该科的主要特征是藻体丝状，有匍匐和

直立丝体的分化，幼体单列细胞，成熟时单列轴细胞

外有皮层细胞包被，一般以单孢子繁殖。同时他还

以先前形态特征较特殊的 Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｌｅｐｔｏｃｌａｄｏｓ
（＝Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｏｐｓｉｓｌｅｐｔｏｃｌａｄｏｓ）为模式，建立了拟
弯枝藻属 Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｏｐｓｉｓ，也隶属弯枝藻科，两属
的主要区别在于分枝的密集程度和假根的发育方

式。但他不赞同弯枝藻目的建立，认为目的建立应

该基于繁殖特点的不同，而当时对其繁殖过程的研

究并不透彻，因此，他将弯枝藻科置于星丝藻目

Ｅｒｙｔｈｒｏｐｅｌｔｉｄａｌｅ。
１９６４年，Ｈｅｒｎｄｏｎ［１２］基于管状或叶状的藻体，以

采于美国弗吉尼亚的一个淡水红藻为模式标本，建

立了一个新科（属）Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ（Ｂｏｌｄｉａ），模式种是
Ｂ．ｅｒｙｔｈｒｏｓｉｐｈｏｎ。他将该科置于红毛菜目 Ｂａｎｇｉａｌｅｓ，
但是也提到了该科（属）和弯枝藻属在形态结构方

面相似。１９８０年，Ｇａｒｂａｒｙ等［１３］认为 Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ科
应隶属于弯枝藻目。１９９８年，Ｈｏｌｔｏｎ等［１４］基于１８Ｓ
ｒＲＮＡ基因序列分析，对Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ科的系统发育进
行了分析，进一步支持了该科与弯枝藻科关系密切，

应归于同一目。尽管 Ｋｕｍａｎｏ［１５］将 Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ科放
在了红毛菜目，但未得到后来学者的支持［１６，１７］。

１９８０年，Ｇａｒｂａｒｙ等［１３］根据繁殖方式，认为弯枝

藻目应包含弯枝藻科，Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ科和星丝藻科
Ｅｒｙｔｈｒｏｔｒｉｃｈｉａｃｅａｅ（＝Ｅｒｙｔｈｒｏｐｅｌｔｉｄａｃｅａｅ）。１９９６年，
Ｓｉｌｖａ等［１８］又建议星丝藻科应该从弯枝藻目中分离

出去，因为该科藻体较小且全部为海产。１９９９年，
Ｒｉｎｔｏｕｌ等［１９］从分子生物学的角度，又支持 Ｇａｒｂａｒｙ
等的观点，认为弯枝藻目还是应包含３个科。但是，
后来，Ｓａｕｎｄｅｒｓ、Ｈｏｍｍｅｒｓａｎｄ［１６］和Ｙｏｏｎ等［１７］基于电

镜对细胞结构的研究结果，建议弯枝藻目应包括弯

枝藻科和Ｂｏｌｄｉａｃｅａｅ科２科。
２００７年，Ｗｅｓｔ等［２０，２１］以采于瓦努阿图并经过

实验室培养分离的一个标本为模式，建立了一个新

属（种）Ｐｕｌｖｉｎａｓｔｅｒ（Ｐ．ｖｅｎｅｔｕｓ），经过一系列形态结
构、繁殖方式、生理生化和分子生物学特征研究，建

议将其置入弯枝藻目 Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ，然而并未指
出该 属 （种）归 属 哪 一 科。同 年，Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ、
Ｗｙｎｎｅ［２２］将其置于弯枝藻科。

综上可见，弯枝藻目的分类仍存疑甚多，有待进

一步深入研究。

３　弯枝藻目Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ的生长和繁殖

从最早记录的弯枝藻目植物至今已１９０年［１］，

期 间，Ｔｈａｘｔｅｒ［２３］、Ｆｌｉｎｔ［２４］、Ｋｒｉｓｈｎａｍｕｒｔｈｙ［６，７，１１］、
Ｊｏｎｅｓ［２５］、Ｐａｔｅｌ和Ｆｒａｎｃｉｓ［２６］、Ｎａｋａｍｕｒａ和Ｃｈｉｈａｒａ［２７］

以及 Ｓｅｔｏ等［２８，２９］先后对该目植物的形态特征和发

育进行过研究报道。用于该目植物的主要形态分类

依据有匍匐部分的形态、藻体大小、皮层细胞的形成

方式、小分枝的发生、皮层的数目和最外层皮层细胞

的大小及单孢子的大小［３０，３１］。

一般来说，营养生长的形态特征可塑性较强，变

化幅度往往较大，在分类鉴定中易出现难以把握和

操作等具体困难和矛盾［３２３５］。

然而，相对于营养特征来说，较为稳定、在分类

鉴定中较易把握的繁殖特征的研究在弯枝藻目中却

是一个薄弱环节，仍存在不少疑点。１９００年，Ｔｈａｘ
ｔｅｒ［２３］第一次以活体材料（采自美国迈阿密）观察了
弯枝藻目植物的营养和繁殖特征，发现其无性生殖

可以通过产生大孢子（＝单孢子）（ｍａｃｒｏａｐｌａｎｏｓｐｏｒｅ
＝ｍｏｎｏｓｐｏｒｅ）和微孢子（ｍｉｃｒｏａｐｌａｎｏｓｐｏｒｅ）进行。
Ｓｋｕｊａ［３６］认为微孢子是自然状态下产生的，而大孢
子（单孢子）是人工培养条件下产生的，不过这一观

点没有得到后来学者的支持。１９４７年，Ｆｌｉｎｔ［２４］观察
了采自美国路易斯安那的弯枝藻目标本，发现有小

型的、来自于无性藻体损伤细胞的有性藻体。１９６２
年，Ｋｒｉｓｈｎａｍｕｒｔｈｙ［１１］在观察了大量弯枝藻目植物标
本（包括前两者研究的标本）后认为，Ｔｈａｘｔｅｒ所述的
微孢子和Ｆｌｉｎｔ提到的精子囊群实际上是一个分枝
的雏形。然而，Ｐａｎｄｅｙ等［３７］在对产于印度的 Ｃｏｍｐ
ｓｏｐｏｇｏｎｉｙｅｎｇａｒｉｉ观察中又发现了微孢子的存在。
不过，为数不多的关于弯枝藻目植物发育过程的研

究中，都报道是通过产生单孢子进行无性生

殖［２５，３０，３２，３８］。弯枝藻目植物的有性生殖过程是否确

实存在？无性生殖中的微孢子是否确实存在或什么

条件下出现？这些都还是悬而未决的问题。

此外，Ｎｉｃｈｏｌｓ［３９］和 Ｓｃｏｔｔ［４０］等报道过弯枝藻目
植物细胞的亚显微结构，Ｋｒｅｍｅｒ［４１］、Ｇａｎｔｔ［４２］、Ｇｌａｚ
ｅｒ［４３］、Ｋａｒｓｔｅｎ［４４］和Ｌｅｖｅｎｔｅ、Ｂｕｄ［４５］等以该目植物为
材料进行过一些生理生化研究。进入二十一世纪，

随着分子生物学手段的日益成熟，生物学各分支学

科的研究也进入了一个崭新的时期。Ｆｒｅｓｈａｗａ
ｔｅｒ［４６］、Ｒｉｎｔｏｕｌ［１９］、Ｍüｌｌｅｒ［４７］、ＨｏｅｆＥｍｄｅｎ［４８］、Ｎｅｃ
ｃｈｉ［４９］和Ｈｕｎｔ［５０］等在其研究报道中，涉及到了弯枝
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藻目植物的ｒｂｃＬ、ＳＳＵｒＤＮＡ、ｐｓｂＡ等基因序列，但涉
及的种类极少，作为分类鉴定特征还非常不完善。

由此可见，目前弯枝藻目植物的分类还存在相

当难度，虽然报道过的分类单位近３０个（按照 Ｓｉｌｖａ
等［１８］的定义），但多数名称几经变动，出现很多异

名，极易混淆。要想对弯枝藻目植物进行客观、正确

的界定，必须建立在多特征综合分析的基础

上［３０，５１］。

４　中国弯枝藻目 Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎａｌｅｓ植物的区
系分类

　　与国外相比，我国对弯枝藻目的研究开始较晚。
最早报道我国弯枝藻目植物的是饶钦止先生［５２］，

１９４１年报道了３种：弯枝藻（深紫美芒藻）Ｃｏｍｐｓｏ
ｐｏｇｏｎｃａｅｒｕｌｅｕｓ，小弯枝藻（小美芒藻）Ｃ．ｍｉｎｕｔｕｓ和
灌木状美芒藻 Ｃ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａ，其中后两个为当时报道
的新种。１９８７年，Ｓｅｔｏ［２８］对产于我国重庆的灌木状
美芒藻Ｃ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａ标本进行了重新研究，认为其应
属于拟弯枝藻属Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｏｐｓｉｓ，遂将其重新组合
为灌木状拟弯枝藻 Ｃ．ｆｒｕｔｉｃｏｓａ。１９９８年，谢树莲和
凌元洁［５３］发表了分别产于我国山西和广西的两个

新种：细弱弯枝藻（细弱美芒藻）Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｔｅｎｅｌ
ｌｕｓ和疏枝弯枝藻（疏枝美芒藻）Ｃ．ｓｐａｒｓｕｓ。在石瑛、
谢树莲，施之新等［５４５６］的研究报道中，都提到了弯

枝藻（深紫美芒藻）Ｃ．ｃａｅｒｕｌｅｕｓ在我国山西的分布。
２００４年，Ｌｉｕ、Ｗａｎｇ［５７］报道了采自我国台湾的两种
弯枝藻属植物：细弱弯枝藻（细弱美芒藻）Ｃｏｍｐｓｏ
ｐｏｇｏｎｔｅｎｅｌｌｕｓ和硬枝弯枝藻 Ｃ．ｃｈａｌｙｂｅｕｓ。２０１３年，
潘鸿等［５８］报道采自广东定南的一个未定种Ｃｏｍｐｓｏ
ｐｏｇｏｎｓｐ．此外，刘少伦等［５９］对我国台湾产 Ｃ．ｃａｅｒ
ｕｌｅｕｓ无机碳的利用情况进行了研究，李映霞等［６０］

对我国山西产 Ｃ．ｃａｅｒｕｌｅｕｓ和一种紫菜的光合作用
及藻胆素成分进行了研究。

由此可知，迄今我国已报道的弯枝藻目植物仅

６种。我国地域辽阔，环境多样，生物种类繁多，属
世界生物多样性最丰富地区，然而，对弯枝藻目植物

的采集和分布研究还非常薄弱，很多新记录乃至新

分类群还有待发现，需要深入研究。

５　结束语

目前，分子生物学技术已成为生物系统分类研

究的重要手段。但是，由于弯枝藻目这一类群的特

殊性，有关其分子系统方面的研究还很少。今后一

段时间内，利用分子生物学手段对弯枝藻目植物进

行深入的、多特征的研究，是一个主要方向。

我国是世界生物多样性最丰富地区之一。但

是，对我国弯枝藻目植物的专门研究目前还很薄弱，

许多地区还未进行调查采集，新纪录乃至新分类群

还有待发现，已报道的种类也需要进一步澄清。

弯枝藻目植物的生境要求比较特殊，全部都生

长于低温、弱光、溶氧较高的泉溪等洁净而流动的水

体中［６１，６２］，其起源和迁移途径仍然不清［６３］，虽然个

别种类分布较广，如 Ｃｏｍｐｓｏｐｏｇｏｎｃａｅｒｕｌｅｕｓ在亚
洲［６４６６］、非 洲［６７］、欧 洲［６８７０］、北 美［１９，５１，７１，７２］、南

美［７３７５］和大洋洲［７６，７７］都有分布，但多数种类为脆弱

物种，分布范围狭窄，种群小而少，处于濒危和渐危

状态［７８，７９］。因此，加强对其的保护和研究是必要

的。
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