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摘要 造礁石珊瑚是海洋中的关键动物类群. 在漫长的演化过程中, 造礁石珊瑚获得与虫黄藻细胞内共生、生物

矿化造礁等重要功能性状, 是珊瑚礁生态系统的框架生物, 在维持生态系统生物多样性及生态调节功能等方面发

挥关键作用. 同时, 以造礁石珊瑚为代表的刺胞动物是双侧动物最近缘的分支, 在系统发育演化上占据非常关键

的地位, 其胚层、体轴以及多种功能细胞的发育调控等相关研究结果, 对探讨双侧动物相应性状的演化起源具有

极其重要的指导意义. 本文梳理造礁石珊瑚在演化发育生物学领域的研究进展, 重点关注其重要细胞类群、胚层

和体轴、繁殖策略及其细胞内共生和生物矿化等关键性状的演化起源和发育调控机制等. 同时, 本文提出几个未

来造礁石珊瑚演化发育研究值得重点关注的方向, 包括关键功能性状的分子基础、生殖细胞发育和性别决定、

干细胞与再生能力等.
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造礁石珊瑚隶属于刺胞动物门(Cnidaria)珊瑚虫

纲(Anthozoa),是具有造礁生态功能特征的珊瑚动物种

类的统称, 主要包括六放珊瑚亚纲(Hexacorallia)的石

珊瑚目(Scleractinia)种类, 它们可以分泌形成复杂多样

的碳酸钙骨架. 骨架结构是石珊瑚形态多样化的基础,
衍生出千奇百怪、空间层叠的珊瑚礁生物栖息环境,
基于此也造就珊瑚礁极具观赏价值的自然景观及丰富

的物种多样性. 珊瑚礁生态系统是全球生物多样性最

高的生态系统, 为接近四分之一的海洋生物提供食物

及庇护栖息环境, 其不仅蕴含丰富的生物资源, 更是

在防浪护岸和环境调节等方面发挥着重要的生态功

能, 对经济发展和科学研究均具有极其重要的价值
[1].

人类活动影响下的珊瑚礁退化和生态系统破坏已

经成为不可忽视的问题, 保护和恢复已经退化的珊瑚

礁生态系统迫在眉睫, 各国政府相继制定相关政策,
科研工作者开始投入其中, 面向珊瑚的科学研究工作

得到极大的推动
[2]. 我国珊瑚生物资源主要集中在南

海海域, 近二十年来在造礁石珊瑚相关研究中取得丰

硕的成果 , 主要涉及繁殖行为及胚胎早期发育追

踪
[3~6]

、物种分类及遗传多样性的调查和评估
[7~9]

、对
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高温和海洋酸化等环境应激的响应及适应机

制
[10~12]

、环境污染物对珊瑚礁生态系统功能的影

响
[13~15]

、珊瑚礁保护以及人工修复技术开发
[16~18]

等

领域.
演化发育生物学, 是将发育生物学与系统演化生

物学等多学科的交叉应用到模式生物和非模式生物,
借助多组学技术、基因编辑技术以及实验性的功能验

证, 帮助研究者理解生物长期演化过程中关键创新性

状的遗传和发育分子机制
[19,20]. 造礁石珊瑚身体呈现

辐射对称的形态结构, 体壁由外胚层、内胚层和无细

胞结构的中胶层组成, 这一结构特点常用于同三胚层

的双侧动物进行比较, 在动物中胚层、体轴的演化发

育研究中具有重要地位
[21]. 近几年基因组、单细胞转

录组等多组学技术的快速发展, 以及CRISPR(clustered
regularly interspaced short palindromic repeats)等技术

在非模式物种中进行基因功能验证的应用突破
[22~25],

为造礁石珊瑚的基础研究提供新的机遇. 本文对造礁

石珊瑚演化发育历程中的结构特征、重要生态性状演

化发育的细胞基础, 以及分子层面上的功能基因和调

控网络等国内外研究进展进行全面综述, 以期为理解

造礁石珊瑚漫长演化史中的适应性演化发育机制提供

参考.

1 造礁石珊瑚的生活史和繁殖策略的演化

大部分造礁石珊瑚的生活史主要经历浮浪幼虫和

固着水螅单体或群体两个阶段(图1). 在季节温度和月

相周期变化等环境因素的协同调控下, 造礁石珊瑚演

化形成排卵、排幼、或两种相结合的繁殖方式
[26]. 大

多数造礁石珊瑚为排卵型(spawning), 卵子和精子同

时从口杯处排出(图1A), 异体来源的配子在水体中相

遇后形成受精卵, 经历短暂的胚胎发育, 进入浮浪幼

虫期(图1B和C); 排幼型(brooding)珊瑚(图1A’)则通过

捕获水体环境或者其他水螅体的精子, 在体内完成受

精和早期胚胎发育, 直接将浮浪幼虫排出体外. 浮浪

幼虫在漂浮过程中,可获取水体中的虫黄藻(Symbiodi-
niaceae)(图1D), 建立互利共生关系; 也有少数珊瑚(图
1D’)可通过生殖细胞将虫黄藻直接传递给后代. 浮浪

幼虫遇到合适的基质表面后完成附着(图1E), 经历变

态发育, 成为水螅体形态(图1F), 开始漫长的定居生

活. 附着后的水螅单体经历以出芽方式为主的无性生

殖阶段(图1G), 待群体成长达到一定大小规模后, 开

启有性繁殖方式, 完成完整的生活史周期
[27].

群居生活是造礁石珊瑚在同其他海洋底栖生物长

期竞争的关键功能性状, 确保造礁石珊瑚在珊瑚礁生

态系统中的主导地位, 是珊瑚礁生态系统稳定的关

图 1 造礁石珊瑚生活史. A:排卵型珊瑚到达繁殖季节后排
卵或精子(雌雄同体珊瑚排除精卵囊复合体); A’: 排幼型珊
瑚直接排出浮浪幼虫; B:大多数雌雄同体珊瑚具有自交不亲
和的生殖策略, 异体来源的生殖配子相遇后完成体外受精;
C: 受精卵经过原肠期形成双胚层结构; D: 水体中的虫黄藻
通过水平传递方式进入浮浪幼虫, 建立细胞内共生; D’:虫黄
藻可经由生殖细胞直接传递给后代; E: 浮浪幼虫漂浮过程
中遇到合适的基质表面, 完成附着固定; F: 珊瑚幼虫经过变
态发育形成水螅体形态; G: 大部分珊瑚通过出芽的无性繁
殖方式进行克隆型生长, 营群居生活
Figure 1 Life cycle of reef-building corals. A: The spawning corals
give birth to oocytes and sperms in the spawning season (hermaphrodite
corals release egg-sperm bundles); A’: the brooding corals release
planulae directly; B: self incompatibility is found in most of the
hermaphrodite corals, in vitro fertilization happens only when the
oocytes encounters sperms from different colony. C: formation of two
germ layers after gastrulation; D: the established endosymbiosis with
Symbiodiniaceae through horizontal transmission; D’: in some species,
the offspring could obtain Symbiodiniaceae through germ cells; E: the
planulae attach to suitable reef substrates; F: development of primary
polyp after the metamorphosis; G: most reef building corals undergo
asexual reproduction through budding
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键
[28]. 大多数造礁石珊瑚通过无性生殖进行克隆生长,

形成并长期维持规模巨大的种群. 有意思的是, 研究发

现珊瑚的胚胎也可自我克隆进行无性生殖, 是珊瑚适

应被海浪激流造成的胚胎破碎风险的一种强化生殖的

方法, 使得珊瑚虫获得最大化寻找适合居住和生存栖

息地的能力
[29]. 珊瑚无性生殖的能力在珊瑚礁修复中

应用潜力巨大, 从种群分离的微小断枝, 可进行快速

的无性繁殖生长, 是珊瑚礁进行异位修复的重要手

段
[30]. 为适应多样的生物地理环境, 珊瑚同时演化发

展出多样的有性生殖策略, 包括采用雌雄同体或者雌

雄异体的性别系统, 以及排卵或者排幼的繁殖方式,
对444种有记录造礁石珊瑚的繁殖性状研究发现, 共

有258种造礁石珊瑚采用雌雄同体、排卵体外受精的

有性繁殖策略, 将繁殖性状与系统发育进行比较分析,
发现造礁石珊瑚的性别系统是演化发育中比较保守的

性状, 而排卵或者排幼的繁殖方式则更易受到栖息地

环境影响
[31]. 无性生殖可以产生遗传背景一致、具有

规模优势的群体, 有利于提高竞争优势和生存几率;
有性生殖则可以产生新的基因型, 提升遗传多样性和

环境适应能力, 无性和有性相结合的繁殖策略是实现

珊瑚多样性长期稳定和快速应对环境变化的适应性演

化结果.

2 造礁石珊瑚的主要功能细胞

细胞类型及功能的分化是生物多样性和适应性演

化发育的基础. 造礁石珊瑚在漫长的演化历程中出现

多种功能特化细胞, 包括进行捕食以及防御的刺细胞,
分泌黏液、提供抗菌防御的黏液细胞, 与虫黄藻建立

互利互惠关系的内共生细胞, 形成矿化骨骼的钙化细

胞等(图2). 作为多细胞动物最古老的分支之一, 造礁

石珊瑚也成为细胞类型及功能多样性起源演化的重要

研究对象
[32].

2.1 生殖细胞

在多细胞动物数百万年的演化历程中, 生殖细胞

被认为是“永生”的细胞类型, 通过携带种系遗传物质,
将生物的遗传信息从上一代传递到下一代. 一般认为,
造礁石珊瑚的生殖细胞起源于由内胚层分化形成的肠

系膜组织的某个特定位置, 在每一个繁殖周期内, 由间

质干细胞分化形成, 在季节温度和光照变化节律等外

界因素调控下完成生殖细胞分化和成熟的整个过

程
[33].

2.2 内共生细胞

在大多数造礁石珊瑚中, 珊瑚细胞作为宿主能够

与一些藻类、细菌、真菌、病毒等微生物建立互利共

生关系, 共同组成功能共生体(holobionts)[34]. 珊瑚与虫

黄藻是其中最典型的内共生关系, 驱动着二者间高效

的物质能量循环, 同时促进珊瑚钙化造礁的能力
[35].

2.3 钙化细胞

钙化细胞是参与造礁石珊瑚碳酸钙骨骼形成的主

要细胞, 由外胚层细胞分化而成, 所在的细胞层主要位

于珊瑚的骨骼上方, 通过特化的桥粒(desmocyte)将珊

瑚组织与矿化骨骼相连固定
[36]. 钙化细胞主导造礁石

珊瑚生物矿化过程, 海水中游离的Ca2+, 经过一系列复

杂的细胞内和细胞间的物质传递, 最终形成珊瑚骨

骼
[37].

2.4 刺细胞

刺细胞是刺胞动物特有的细胞类群, 由刺囊和囊

内具有弹性卷曲折叠的管状刺丝等结构组成, 在受到

外界化学、物理以及内部神经信号等刺激后, 刺细胞

射出刺丝, 利用微管外翻动作延长攻击范围, 释放刺

囊中的毒液成分
[38]. 刺细胞在刺胞动物的触手、口咽

部、肠系膜、体柱等身体部位均有分布, 主要由外胚

层的神经干细胞分化而成
[39]. 研究表明, Pax, NF-κB,

AP-1(Jun/Fos)等多个转录因子在刺细胞发育和成熟过

程中扮演重要角色
[40~42].

2.5 神经细胞

刺胞动物缺乏集中化的神经系统, 神经细胞主要

包括分布于上皮细胞内部的神经节和与外界相通具有

纤毛结构的感官神经元, 不同类型的细胞通过神经突

触彼此连接, 构成简单的神经网络, 在内胚层和外胚

层均有分布, 其弥散分布的神经网络被认为是最早出

现的神经系统
[43]. 造礁石珊瑚神经细胞发育的研究较

少, 对其近缘的海葵神经细胞的发育轨迹表明, 神经

细胞、刺细胞和一些腺体细胞起源于一个共同的多能

祖细胞群
[44]. 在脊椎动物和许多其他双侧对称动物中,

神经细胞发育通常局限于早期发育阶段, 是成年个体
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神经损伤无法修复的主要原因. 最新研究发现在海葵

发育的动态过程中, 其神经细胞分化贯穿整个生命阶

段, 可能是维持神经细胞系的终身稳态的关键, 其中

SoxC是其分化的关键上游调节基因
[45]. 在常见的造礁

石珊瑚种类, 鹿角珊瑚的神经细胞形成过程中, 研究人

员也观察到同源Sox基因编码转录因子的表达, 发现

AmSoxC主要在外胚层细胞中表达, 调控这些细胞最终

发育成为感官神经元
[46].

2.6 免疫细胞

珊瑚是一个复杂的共生体, 既有虫黄藻, 又有细菌

和真菌等微生物, 这种互利共生的稳态很大程度上依

赖于珊瑚自身的免疫系统
[47]. 珊瑚-虫黄藻内共生关系

建立主要依赖细胞的吞噬作用, 这种吞噬作用基于珊

瑚的免疫行为, 是共生稳态和应对环境压力快速恢复

适应的重要调节机制
[48]. 基于单细胞转录组方法构建

柱状珊瑚(Stylophora pistillata)的细胞谱系发育图谱,
通过共表达和差异表达的分子标记, 分离出两个有显

著差异的表达免疫功能基因的细胞群
[49]. 另一方面,

长期营底栖固着生活的造礁石珊瑚无法避免地面对来

自外界的各种物理损伤, 其伤口修复主要依赖免疫细

胞主导的愈合过程, 与高等动物类似
[50].

2.7 黏液细胞

生物体合成分泌黏液并在体表覆盖, 形成表层细

胞与外界环境的保护屏障, 被认为是最早出现的抵抗

微生物入侵的防御机制
[51]. 黏液细胞最早出现在刺胞

动物和栉水母动物. 分布于珊瑚表皮层的黏液细胞分

泌大量的黏液, 且更新速度极快, 从珊瑚脱落后, 带走

珊瑚内共生虫黄藻供应的接近一半的碳源, 在珊瑚礁

潟湖沙地内聚集, 为珊瑚礁栖生物提供营养和能量物

质, 实现物质循环在珊瑚礁系统内的最大利用
[52]. 体

表黏液也为珊瑚互利共生的微生物种群提供生存空

间, 这些稳定共存的细菌种群在维持宿主健康
[53]

、在

抵抗白化压力
[54]

、提升造礁石珊瑚生物矿化效率
[55]

等过程中均扮演重要角色.

3 双胚层和单体轴的发育调控机制

胚层和体轴的形成是多细胞动物演化发育中的关

图 2 珊瑚水螅体结构及功能细胞类型. 大多数石珊瑚是群居动物, 水螅体是基本组成单元. 图示为雌雄同体的珊瑚虫种类,
在肠系膜内同时完成生殖细胞(精子和卵子)的发育. 双胚层的结构演化出多种功能细胞, 包括刺细胞、黏液细胞、钙化细
胞、内共生虫黄藻细胞等
Figure 2 Structure of single coral polyp and functional cell types. Most reef building corals are colonial animals, composed by numerous polyps.
Here showed a hermaphrodite stony coral, with sperm and oocytes developed in the mesentery. Besides, several specialized cells were shown,
including cnidocytes, mucocytes, calicoblasts, and dinoflagellate symbiotic cells

张志伟等: 造礁石珊瑚演化发育生物学研究进展

808



键事件, 促进细胞类型及功能的分化, 是物种形成及生

物适应性演化的基础
[56]. 与水螅、水母和海葵等刺胞

动物相似, 珊瑚是简单的双胚层动物, 缺失真正意义

上的中胚层结构. 通过比较海葵不同胚层特异性转录

因子基因表达, 科研人员发现刺胞动物口咽处的外胚

层发育与双侧动物的内胚层相似, 内胚层则相当于双

侧动物的中胚层
[57]. 刺胞动物通常只有一个体轴, 为

辐射对称, 主要沿着口-远口(oral-aboral)的方向进行发

育生长;双侧对称动物则演化出三个体轴,包括前后体

轴、背腹体轴, 以及左右体轴, 因而刺胞动物常用于同

双侧对称动物比较, 研究体轴发育模式的起源
[58].

珊瑚胚层的发育受到多个保守的基因和调控因子

的共同作用. 囊胚期胚孔细胞表达的转录因子Brachy-
ury是脊椎动物中胚层形成的关键基因

[59], 研究人员在

珊瑚中也观察到Brachyury基因类似脊椎动物中的表

达模式, Brachyury基因对于维持珊瑚等刺胞动物的双

胚层结构至关重要
[60]. 研究发现, 在多孔鹿角珊瑚(Ac-

ropora millepora)原肠胚形成之前, Brachyury基因已经

出现在扁平虾片状胚胎的胚孔位置, 并持续表达于内

胚层和外胚层的分隔处, 说明其调控胚层分化中的保

守作用, 利用RNA干扰技术降低Brachyury基因表达量

会导致浮浪幼虫口咽结构的形成缺陷
[61]. 锌指蛋白类

转录因子Snail基因在线虫和小鼠等三胚层动物的中

胚层形成过程中发挥重要作用, 在原肠胚形成过程中

表达于胚胎表层细胞-间质细胞转换和形成过程中, 在
多孔鹿角珊瑚和海葵中的胚胎发育过程中Snail同源

基因在原肠胚期的内胚层也表现出高表达模式, 这一

发现不仅证实三胚层动物的中胚层和双胚层动物的内

胚层在形成过程中的基因调控存在相似性, 也间接表

明二者之间存在着潜在的演化关系
[62,63]. 此外, 在多

孔鹿角珊瑚中鉴定到6个Sox同源基因, 其中AmSoxBb
和AmSoxB1的表达局限于外胚层, 而AmSoxE1的表达

则仅见于内胚层细胞, 空间表达上的差异表明Sox基因

可能参与调控珊瑚胚胎不同胚层的发育形成
[46].

体轴的发育是多个信号通路协调控制的结果, 在

双侧动物中Wnt信号调控前后体轴的形成, Bmp信号

调控背腹体轴发育, 而Nodal信号对于左右不对称发育

至关重要
[64]. 刺胞动物仅形成一个体轴, 即口-远口体

轴, 它与双侧动物中的前后体轴为共同起源, 二者演化

关系密切. 不仅如此, 参与双侧动物三个体轴发育的多

个基因及调控通路在刺胞动物中均发挥重要作用 .

Wnt信号驱动Hox家族基因表达是双侧动物中的前后

体轴形成的主要调控通路, 这一过程在刺胞动物发育

过程中相对保守
[65]. 与双侧动物中前后体轴发育密切

相关的Hox基因在海葵存在NvAx6/NvAx1两个Hox同源

基因, 它们分别表达于囊胚期胚胎的两侧, 与Wnt信号

通路基因相互作用, 参与调控口-远口体轴的形成
[66].

此外, 双侧动物前后体轴的标记基因Otx/otd和Emx/
ems的同源物在鹿角珊瑚幼虫的两端表达, 也揭示前

后体轴与刺胞动物口-远口体轴具有相近的演化关

系
[67]. 背腹体轴是双侧动物演化出来的第二体轴, 在

鹿角珊瑚中也发现双侧动物背腹体轴发育的关键调控

因子dpp/BMP2/4以及Pax-3/7, NKX2.1/vnd和Msx/msh
的表达, 推测在造礁石珊瑚中已经出现背腹体轴形成

和分化的物质基础
[68].

4 生殖细胞的演化发育调控机制

研究认为, 以水螅为代表的刺胞动物在胚胎发育

早期不会发生生殖细胞的隔离, 而是在成体阶段可由

体细胞干细胞源源不断的转化为生殖干细胞
[69], 这一

模式在珊瑚中也有间接的研究支持
[70]. 这种生殖细胞

隔离模式允许发生在体细胞中的突变进入生殖细胞,
并传递给后代, 利于增加等位基因遗传多样性和环境

适应能力
[71]. 共生长刺水螅(Hydractinia symbiolongi-

carpus)是一种具有无限克隆生长能力的群居刺胞动

物, 采用与大多数造礁石珊瑚十分相似的繁殖策略. 研
究发现其成年体内具有一种称为i-cells(interstitial stem
cells)的多能性干细胞, 单个i-cell可以分化成为所有的

体细胞类型以及生殖细胞, 最终发育为性成熟的个

体
[72]. 在脊椎动物中, 原始生殖细胞通过Wnt和BMP

信号通路之间复杂的相互作用从早期胚胎细胞中分化

出来, 这一过程受到三个调控因子(PRDM14, BLIMP1
和TFAP2C)组成的调控网络作用

[73]. 共生长刺水螅中

的研究发现保守的转录因子AP2(哺乳动物中Tfap2c的
同源基因)同样具有诱导i-cells转换为生殖细胞的能力,
是贝螅生殖细胞持续形成和分化的关键调控因子, 也

揭示这一调控通路过程在演化发育中的保守性
[74]. 在

造礁石珊瑚近缘的海葵动物中, 同样发现由成体干细

胞分化形成的原始生殖细胞群体, 揭示这一机制在刺

胞动物中的保守性
[45]. 此外, 研究发现Hedgehog信号

通路对于海葵原始生殖细胞的分化形成也是必不可少
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的, 可能是通过调控原始生殖细胞发育所需的空间场

所(endomesoderm)的形成, 间接参与其中
[75]. 国内外针

对造礁石珊瑚生殖细胞发育调控的分子基础研究还比

较匮乏, 主要通过观察或者组织学方法追踪珊瑚卵细

胞的成熟过程和排卵时间的调控因素. 台湾海洋大学

的一个研究团队长期以来以雌雄异体的肾形真叶珊瑚

(Euphyllia ancora)为研究对象, 进行生殖细胞组织形

态发育、激素调控等研究, 是为数不多对造礁石珊瑚

生殖细胞发育调控进行系统研究的工作
[76~79].

5 造礁石珊瑚-虫黄藻细胞内共生的演化发育

珊瑚-虫黄藻是自然界演化形成的最为成功的互

利共生系统之一. 珊瑚-虫黄藻内共生关系对于珊瑚礁

生态系统的稳定至关重要, 在高温和海水酸化刺激下,
虫黄藻从珊瑚细胞内排出, 细胞内共生关系破坏是引

发珊瑚白化和大面积死亡的最主要因素
[80,81]. 另一方

面, 珊瑚通过获取具有高温适应性的虫黄藻类群, 也

可显著提高造礁石珊瑚应对高温应激的能力
[82]. 对造

礁石珊瑚系统发育进行性状演化分析发现, 虫黄藻细

胞内共生性状发生在大约282百万年前, 并且在演化

中经历多次起源与丢失
[83]. 利用隐藏速率模型对虫黄

藻内共生性状在造礁石珊瑚不同支系中的演化分析发

现, 多数造礁石珊瑚类群在获得虫黄藻共生关系后形

成稳定的性状, 在演化中很少发生丢失情况
[84]. 大多

数造礁石珊瑚获取内共生虫黄藻始于浮浪幼虫阶段,
依赖宿主内皮层细胞的胞吞作用从环境中捕获, 这种

方式称为水平传递
[85]. 此外, 一些通过排幼方式繁殖

的珊瑚种类, 其生殖细胞内也会含有虫黄藻, 可以通

过生殖细胞将共生藻类传递给后代, 称为垂直传递.
研究表明, 直接通过生殖细胞垂直传递给后代的虫黄

藻则更加具有特异性, 尤其当宿主经历环境变化后,
这种传递方式使得后代更具有适应性优势

[86].
造礁石珊瑚-虫黄藻细胞内共生关系的建立主要

包括三个阶段: (i) 珊瑚宿主细胞识别虫黄藻; (ii) 虫黄

藻被珊瑚细胞经过胞吞进入宿主; (iii) 调节宿主先天

免疫形成稳定共生
[87]. 基于细胞自然免疫反应的胞吞

的作用是珊瑚识别与获取共生藻关键的一步. 胞吞作

用是一种细胞与微生物间相互识别的作用机制, 宿主

细胞膜表面会表达一系列的模式识别受体蛋白(pat-
tern recognition receptors, PRRs), 可识别微生物表面的

特定信号分子(microbe associated molecular patterns,
MAMPs), 从而启动包括细胞自噬、凋亡、炎症反应

等. 已报道的珊瑚-虫黄藻识别系统包括TGF-β 信号通

路
[88]

、补体信号通路(complement and complement re-
ceptors, CCRs)[89]、清道夫受体通路(scavenger recep-
tors, SRs)[90]等等.其中,研究较为充分的是虫黄藻多糖

与珊瑚宿主凝集素(glycan-lectin)之间的相互作用介导

的识别机制
[91~93]. 通过细胞谱系发育追踪和RNA干扰

等技术, 科研人员证实珊瑚分泌一种凝集素LePin能够

识别并包裹进入的藻类, 是启动珊瑚细胞与虫黄藻建

立共生关系的关键
[94]. 虫黄藻进入宿主细胞后, 通过

干扰宿主细胞的Toll样受体信号通路, 通过抑制宿主

的胞吐作用(vomocytosis), 留在宿主体内建立稳定的

共生关系, 而被宿主认为不适合共生的藻类则被排出

体外
[95]. 尽管不同的虫黄藻表面可表达着各种有细微

差别的多糖, 科研人员目前仍无法解释建立共生关系

时珊瑚对于虫黄藻的特异性选择的机制
[96].

共生虫黄藻的增殖速度远快于宿主细胞, 而过量

的共生藻会造成宿主营养过量, 使得珊瑚更容易发生

白化现象, 因此珊瑚宿主需要通过一定的途径控制内

共生虫黄藻的数量, 早期的观点认为主要通过以下几

个方式: (i) 主动排出过量的虫黄藻, (ii) 宿主细胞通过

免疫行为诱导虫黄藻的凋亡, (iii) 抑制虫黄藻的分裂

增殖
[97]. 此外, 最新一项研究揭示, 珊瑚宿主还可以通

过摄食过量的虫黄藻以控制内共生虫黄藻的数量, 这

也是珊瑚长期演化适应低营养水体的重要机制
[98]. 珊

瑚宿主细胞与虫黄藻之间的营养循环平衡是两者共生

关系稳定的关键. 研究发现, 在热应激条件下, 宿主代

谢能量需求增加, 开始代谢氨基酸进行能量供应, 共生

细胞的营养状态从氮限制状态转换为碳限制状态, 增

加的氮源可促进虫黄藻的生长, 但其光合作用被抑制,
引起共生细胞中的营养状态进一步恶化, 最终导致共

生关系破坏
[99]. 此外, 通过比较转录组学研究也揭示

大量珊瑚和虫黄藻共生关系的潜在调控通路, 包括转

运蛋白、碳酸酐酶、细胞膜蛋白、代谢相关蛋白和过

氧化物酶的基因, 以及与细胞凋亡和炎症反应相关的

基因
[100~103].

6 造礁石珊瑚生物矿化作用演化发育机制

生物的矿化能力在生命体与环境之间的物质循环
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中扮演重要角色, 而造礁石珊瑚是最早获得生物矿化

能力的多细胞动物类群
[104]. 综合利用系统基因组学、

蛋白组学和免疫组化方法, 研究认为造礁石珊瑚大约

在308百万年前至265百万年前之间, 获得生物矿化能

力
[105]. 造礁石珊瑚演化形成的钙化细胞主导生物矿化

作用, 从海水中转运和富集碳源和钙源,合成并分泌骨

骼有机基质蛋白(skeletal organic matrix proteins,
SOMPs), 在珊瑚骨骼与珊瑚表层钙化细胞之间的胞外

钙化基质(extracellular calcifying matrix, ECM)内, 完成

生物矿化过程(图3).
海水中的Ca2+主要通过细胞膜上的电压门控钙离

子通道进入珊瑚细胞,再通过细胞内高活性的Ca2+ AT-
Pase将Ca2+转运到ECM, 同时移除ECM中的H+, 提高

ECM中的pH值, 以保持ECM中霰石的饱和状态, 有利

于高效率的钙化作用;另一方面,珊瑚钙化细胞将细胞

代谢产物以及海水中的溶解无机碳(dissolved inorgan-

ic carbon, DIC)转运到ECM, 其中CO2可在钙化细胞中

经碳酸酐酶(carbonic anhydrases, CAs)催化形成

HCO3
−, 也可以依赖珊瑚细胞从海水环境中高效富集

DIC的作用, 产生与ECM之间的浓度差, 经扩散作用

直接从钙化细胞进入ECM[106]. 通过与近缘的非造礁

珊瑚种类(珊瑚葵目, Corallimorpharia)进行转录组比

较分析, 发现造礁石珊瑚动物中分泌型和膜结合型

CAs基因家族显著扩张, 这可能对于生物矿化能力的

演化至关重要
[107].

HCO3
−
进入ECM的转运依赖碳酸氢根离子转运蛋

白(bicarbonate anion transporters, BATs), BATs的演化

是珊瑚获得造礁能力的关键. 对两种造礁石珊瑚(Sty-
lophora pistillata和Acropora digitata)和无造礁能力的

近缘种海葵(Nematostella vectensis)的比较基因组学研

究发现 , 造礁石珊瑚基因组中特异存在BATs成员

SLC4γ, 后续借助CRISPR/Cas9进行的基因功能验证研

图 3 石珊瑚生物矿化作用示意图. 石珊瑚通过细胞的跨膜转运将海水中游离的钙离子以及溶解的无机碳富集到珊瑚组织与
附着基质之间, 与细胞合成的参与生物矿化作用的多种蛋白质, 形成胞外钙化基质, 完成生物矿化过程. DIC, 海水溶解的无机
碳; SOMPs, 骨骼有机基质蛋白
Figure 3 Illustration of biomineralization process in reef-building corals. Ca2+ and the dissolved inorganic carbon from the sea water were
transported by coral cells, with the skeletal organic matrix proteins synthesized and secreted. At the same time, they were enriched in the extracellular
calcifying matrix between the coral cells and the attaching substrates, where the process of biomineralization is completed. DIC, Dissolved inorganic
carbon; SOMPs, Skeletal Organic Matrix Proteins
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究, 也证实SLC4γ在珊瑚早期胚胎发育骨骼形成中的

作用
[108].
SOMPs主要负责催化碳酸钙骨骼形成, 包含多种

组分, 其中由珊瑚钙化细胞分泌、保留在骨骼内富含

天冬氨酸和谷氨酸的蛋白(coral acid-rich proteins,
CARPs), 主要催化形成碳酸钙沉淀; 黏性胶原蛋白

(collagens)则主要驱动碳酸钙沉淀形成结构稳定的碳

酸钙结晶. 借助蛋白组学和LC/MS技术, 从造礁石珊瑚

骨骼鉴定出36个SOMPs分子, 提出参与骨骼形成的核

心“工具箱”概念
[109]. 后续经过进化分析发现, 尽管大

多数SOMPs在无矿化能力的刺胞动物中也广泛存在,
但在造礁石珊瑚中经历演化拥有共同的功能结构域,
说明造礁石珊瑚获得生物矿化能力伴随着由保守的钙

化相关蛋白向珊瑚特异性的钙化蛋白的产生的演化过

程
[110](表1).

7 小结与展望

本文详细介绍造礁石珊瑚细胞类型及功能, 针对

近几十年来国内外造礁石珊瑚及其所代表的刺胞动物

类群的胚层和体轴、生殖、细胞内共生和生物矿化等

重要生命过程相关的演化发育生物学研究进行综述.

未来可以重点关注以下三个研究方向: (i) 造礁石珊瑚

关键适应性状演化及其发育过程调控相关的功能基因

验证. 高通量多组学测序和进化分析相结合的方法, 能
更快速有效地解析造礁石珊瑚胚胎发育、互利共生关

系、生物矿化等重要生态性状的发育和演化分子机

制, 结合经典发育生物学和快速发展的分子生物学实

验方法, 对挖掘到的关键基因进行功能验证. (ii) 造礁

石珊瑚生殖细胞发育和性别决定. 借助比较基因组学,
通过对比雌雄同体和雌雄异体的造礁石珊瑚基因组,
挖掘潜在生殖细胞发育和分化的关键基因和调控通

路. 造礁石珊瑚作为分化最早的多细胞动物类群, 将为

生殖细胞发育和性别决定机制起源提供重要参考. (iii)
造礁石珊瑚中干细胞的发育和分化轨迹与其再生能

力. 尽管有间接的证据支持, 目前的研究未能明确珊瑚

体内干细胞的存在, 基于单细胞转录组测序技术的珊

瑚全细胞发育图谱研究中也未能鉴别到干细胞群体,
限制珊瑚各种细胞的起源发育和调控研究, 亟需新的

实验方法和思路. 近年来生命科学研究发展较快, 新

技术不断涌现, 本文期望更多新的技术和方法应用到

造礁石珊瑚演化发育生物学研究领域. 同时, 本团队

也期望更多的研究团队和科研人员参与造礁石珊瑚的

演化发育研究.
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Research advances in the evolutionary and developmental biology of
reef-building corals

ZHANG ZhiWei1, ZHOU WenLiang1, ZHANG JingJing1,2, HU YiSi1 & WEI FuWen1,3

1 Center for Evolution and Conservation Biology, Southern Marine Science and Engineering Guangdong Laboratory (Guangzhou),
Guangzhou 511458, China;

2 School of Life Sciences, Guangzhou University, Guangzhou 510006, China;
3 College of Forestry, Jiangxi Agricultural University, Nanchang 330045, China

Reef-building corals are the key animals in the ocean ecosystem. During the evolution, reef-building corals have evolved important
ecological functional traits, such as endosymbiosis with Symbiodiniaceae and biomineralization, which help maintain the biodiversity
and ecological functions of coral reef ecosystem. Considered as the sister group of Bilateria, reef-building corals belong to Cnidaria,
and play important roles in phylogenetic evolution. Numerous researches about cnidarian germ layers, body axis and functional cell
type diversity have provided novel perspectives in the origin and adaptive evolution of corresponding traits in bilaterians. In this
review, we summarized the current research advances in reef-building corals, focusing on the evolutionarily developmental regulation
mechanisms underlined the key ecological traits, including the diversification of cell types and function, formation of germ layers and
body axis, reproductive strategies, endosymbiosis and biomineralization. We also proposed several research interests in reef-building
corals, including molecular basis of key ecological traits, germ cell development and sex determination, and stem cell and
regeneration.

reef-building corals, evolutionary developmental biology, reproductive strategies, endosymbiosis, biomineraliza-
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周文良, 南方海洋科学与工程广东省实验室(广州)特聘研究员. 国家自然科学基金

优秀青年基金获得者, 国家重点研发计划课题负责人, 珠江学者青年拔尖人才, 广
州市优秀专家(A证). 中国动物学会兽类学分会委员, 保护生物学分会委员, 生物进

化理论委员会委员, iMeta青年编委, 《兽类学报》编委. 获得“国际动物学会-优秀

青年动物生态学工作者”“中国动物学会长隆奖-启航奖”等荣誉称号.主要从事动物

学、生态学和海洋生物学研究, 以珊瑚和珊瑚礁鱼类等为研究对象, 利用宏微观生

物学技术, 解析动物行为演化、复杂性状适应性演化和珊瑚-虫黄藻内共生演化等

的分子机制, 探究全球变化及人类干扰下关键类群生物的环境适应与响应机制, 促
进珊瑚礁和深海等典型生态系统生物多样性和濒危旗舰物种保护. 研究成果在

Science, Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of
America, The ISME Journal, Science China Life Sciences等期刊发表.
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