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摘 要：为了进一步研究坛紫菜的单性组织发育特征并验证其可能存在的单性生殖途径，本文对坛紫菜雌、雄营养细

胞、组织发育过程中两性生殖组织的形成和繁殖特征以及两种单性遗传来源的子代叶状体的性别发育特征进行观察

研究．结果表明，单性营养细胞和组织能够通过性逆转产生两性生殖组织并形成丝状体，该繁殖方式不属于单性生

殖．单性遗传来源的子代叶状体群体由于性逆转产生了雌性、雄性以及雌雄同体三种性别表现．这种性逆转现象在紫

菜属植物中尚未见报道．坛紫菜性逆转现象的发现为育种过程中丝状体纯系的分离以及性别发生机制的研究提供了

新的理论借鉴． 
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Abstract：In order to ascertain more about development of Porphyra haitanensis and investigate whether P. haitanensis can 

reproduce by parthenogenesis under the unisexual culture condition. Some developmental features were observed during the 

development of the male and female vegetative cells and tissues，including the formation of reproductive tissues and their 

reproductive patterns. The results show that the unisexual cells and tissues can generate reproductive cells of both sex by sex

reversal and form conchocelis. That is different from parthenogenesis in which the ovum develops into a new individual 

without fertilization. Two F1 young blade populations derived from the two conchocelis were investigated for their sexual

expression，the results show that both F1 blade populations have male，female and hermaphrodite individuals because of sex 

reversal in some individuals. It is not found to be reported on the existing of sex reversal in life history of porphyra. The find-

ings have important significance to isolation of genetic pure strains in breeding and study on sexual development mechanism. 

Keywords：Porphyra haitanensis；tissue culture；sex reversal  

 

坛紫菜(Porphyra haitanensis)是我国主要的紫菜

栽培种类之一，盛产于南方的闽、浙沿海．近年来，针

对栽培业对优良种质的迫切需要，不少研究者从遗传

育种的角度出发，进行了许多坛紫菜的组织培养研

究．其中大部分研究表明，坛紫菜叶状体的离体营养

细胞或单性组织能够独立发育形成丝状体[1–3]．对于

这些丝状体后代的产生，部分研究者认为是配子体细

胞通过自身染色体加倍后形成的，属于单性生殖[4]． 
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然而，也有研究者对该观点提出质疑，认为丝状体并

非完全由单性生殖途径产生，这一问题还有待于更加

深入的研究[2]．紫菜的繁殖方式与性别表现紧密相

关，已有研究表明紫菜的性别表现在某个种中并非固

定不变，并且性别表现的改变往往伴随着繁殖方式的

改变[5]．绝大多数情况下野生坛紫菜为雌雄异体，其

繁殖方式为典型的有性生殖，人为进行的单性培养是

否会引起坛紫菜性别表现的改变及其对繁殖方式的

影响，是进行单性生殖研究时应该深入思考的一个问

题．它不仅关系到坛紫菜育种的应用研究，还涉及到

遗传学的基础理论研究．为此，本研究以坛紫菜雌雄

配子体细胞和组织的单性发育为起始点进行追踪观

察，探寻丝状体的产生途径，并对单性遗传来源的丝

状体所产生的配子体后代进行发育观察研究，在探索

坛紫菜单性发育特征和规律的同时，对坛紫菜可能存

在的单性生殖途径进行验证． 

1 材料与方法 

1.1 材料的获取及准备 

坛紫菜叶状体采自福建连江沿海，阴干后分装并

于－20,℃冰箱中冻存，实验前将藻体于消毒海水(用

脱脂棉过滤后再经煮沸、冷却的自然海水)中复苏

48,h． 

1.2 单性组织培养 

单细胞培养：挑选雌雄个体后各自切取营养组

织，切块为边长 2～3,mm 的碎片，分别用超声波处理

20～30,s 后进行酶解，酶解液采用含 2,mol/L 葡萄糖

的粗海螺酶液，25,℃酶解 3 h 后筛绢过滤，滤液再经

1,000,r/min 离心以收集单细胞．将获得的雌雄营养细

胞分别转入培养皿中，培养液为添加营养盐的消毒海

水，培养温度共设 3 个梯度，分别为 19、23、27,℃，光

照强度为 40,µmol/(m
2

·s)，日光照时间为 12,h，每 7,d

更换一次培养液．  

营养组织培养：边长为 2～3,mm 的雌雄营养组

织切块分别经超声波处理 20～30,s 后再用消毒海水

反复冲洗以去除表面附着的杂质．组织块培养条件

与单细胞培养完全相同． 

1.3 叶状体后代的获得及培养 

将来源于雌雄单性营养组织的两种丝状体转移

到 27,℃条件下 进 行 培 养 ，光照强度 为 40,µmol/ 

(m
2

·s)，日光照时间为 12,h，培养 5周后，当两种丝状

体形成大量孢子囊枝时进行降温以获得壳孢子．将

收集到的两种壳孢子于 20,℃、60,µmol/(m
2

·s)、日光

照时间为 12,h 的条件下静置培养，2～3 周后再将壳

孢子萌发形成的幼苗转移至 2,000,mL 的三角瓶中充

气培养，培养温度为(25±1)℃，80,µmol/(m
2

·s)日光

照 12,h，每隔 3,d 更换一次培养液． 

在单细胞、营养组织以及叶状体的培养过程中定

期进行跟踪观察和显微拍照记录，所使用的设备为尼

康 E400 生物显微镜(日本尼康公司)和 XD-101倒置

显微镜(南京江南永新光学有限公司)． 

2 实验结果 

2.1 单性组织发育 

2.1.1 营养细胞发育 

雌性个体营养细胞的发育：游离细胞在 2～3,d

后再生细胞壁并开始发生分裂，除了形成不规则细胞

团和 叶 状 体 ，还 能 够 形 成浅绿色 的精子囊器(图

1(a))和深红色的果孢子囊(图 1(b))，果孢子能够萌

发形成丝状体(图 1(c))．温度对细胞发育速度具有

一定影响，而对细胞的发育方式和趋向无明显影响，

体现在 19,℃条件下细胞分裂速度较慢，而在温度较

高的 23,℃和 27,℃条件下，细胞分裂速度更快，并且

丝状体出现的时间也更早(表 1)． 

 

(a)精子囊器         (b)果孢子囊     (c)果孢子萌发丝状体 

图 1 雌性营养细胞的发育 

Fig.1 Development of female vegetative cells 

雄性个体营养细胞的发育：温度对细胞的发育方

向无明显影响．19、23、27,℃条件下细胞均很快发生

分裂，１周内绝大多数细胞分裂形成精子囊器(图

2(a))，极少数形成果孢子囊(图 2(b))，3～4 周后、

各种温度条件下均观察到由果孢子萌发形成的丝状

体(图 2(c))． 

2.1.2 营养组织发育 

雌性营养组织的发育：19,℃和 23,℃条件下，组

织块上的营养细胞在１周后外形变圆，胞内色素体呈

弥散状，颜色深浅不一，其中一些呈深红色，外观与
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受精前的果胞极其相近，这些细胞在后期逐渐凋亡，

在凋亡的细胞中间有少量果孢子囊形成(图 3(b))，

囊内的果孢子萌发形成丝状体(图 3(c))．27,℃条件

下，营养组织分化产生果孢子囊的速度更快(表 1)，

此外，还分化产生出明显的精子囊器结构(图 3(a)) 

 

(a)精子囊器        (b)果孢子囊      (c)果孢子萌发丝状体 

图 2 雄性营养细胞的发育 

Fig.2 Development of male vegetative cells 

 

(a)精子囊器         (b)果孢子囊     (c)果孢子萌发丝状体 

图 3 雌性营养组织的发育 

Fig.3 Development of female vegetative tissue  

雄性营养组织的发育：组织块上绝大部分细胞

分裂形成精子囊器，极少数细胞分裂形成红色的果孢

子囊(图 4(a))并最终形成丝状体(图 4(b))．我们还

观察到果孢子囊和精子囊处于同一细胞团中的现象

(图 4(c))． 

 

(a)绿色精子囊器和     (b)果孢子萌发   (c)果孢子囊和精子囊 

深红色果孢子囊        丝状体          处于同一细胞团中 

图 4 雄性营养组织的发育 

Fig.4 Development of male vegetative tissue 

各温度下组织发育结果相同，高温下发育速度

较快(表 1)． 

表 1 不同温度下丝状体出现的时间 

Tab.1 Development time of conchocelis under different 

temperature  

出现时间/d 
培养组织 

19 ℃ 23 ℃ 27 ℃ 

雌性营养细胞 15 10 8 

雄性营养细胞 28 22 15 

雌性营养组织 15 9 7 

雄性营养组织 23 17 15 

2.2 雌雄单性营养组织的叶状体后代的发育 

根据两种叶状体后代的不同性别遗传来源，将源

于雌性组织培养的丝状体定义为雌性丝状体，由其释

放并萌发形成的叶状体为雌性叶状体．雄性同理． 

2.2.1 雌性叶状体后代的发育 

雌性叶状体幼苗经过 50 d 的培养后逐渐发育为

成熟的叶状体(图 5(a))，镜检发现成熟叶状体中除

了较多的雌性个体，还出现少量雄性个体和雌雄同体

个体．成熟的雌性个体边缘凋亡的果胞之间分布有

少量的果孢子囊(图 5(b))，果孢子经放散后萌发形

成丝状体(图 5(c))；雄性个体具有与野生雄性个体

完全相同的特征，其端部和边缘区域全部为精子囊

器，其中一些已开始放散精子(图 5(d))；雌雄同体个

体端部和边缘能够形成大量精子囊器，果孢子囊散布

于精子囊器之间(图 5(e))，果孢子能够随精子一同

放散并萌发丝状体(图 5(f))． 

 

(a)成熟的雌性(左)     (b)果孢子囊    (c)果孢子萌发丝状体 

和雄性叶状体(右) 

 

(d)精子囊器正在放散   (e)精子囊器间的     (f)游离的果孢子 

精子                  果孢子囊            萌发丝状体 

图 5 雌性叶状体的发育 

Fig.5 Development of F1 blades origined from female 

tissue culture 
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2.2.2 雄性叶状体后代的发育 

雄性叶状体中同样发现雌、雄以及雌雄同体，其

中雌性个体和雌雄同体只占极少数．观察表明，雌性

个体边缘全部为排列整齐的果孢子囊并大量放散果

孢子(图 6(a)和(b))，放散后的果孢子进一步萌发丝

状体(图 6(c))；雄性个体及雌雄同体的发育状况与

雌性后代群体中的对应性别个体完全相同． 

 
(a)排列整齐的    (b)叶状体边缘正在    (c)果孢子萌发 

果孢子囊         放散的果孢子囊       丝状体 

图 6 雄性叶状体的发育 

Fig.6 Development of F1 blades origined from male tissue 

culture 

3 讨 论 

据报道[4]，通过坛紫菜叶状体的单性生殖获得了

纯合的单雌和单雄丝状体品系，并且由两种丝状体品

系产生的叶状体后代也全部为同种单一性别的个

体．然而，本文的研究结果却表明，坛紫菜单性组织

形成丝状体的过程不属于单性生殖，因为在丝状体形

成前单性组织已经通过性逆转同时分化出两性生殖

细胞．其次，由丝状体产生的雌性或雄性叶状体后代

中，由于部分个体发生性逆转而产生雌性、雄性以及

雌雄同体性别表现，并非全部为单一性别个体．性逆

转现象在一些鱼类和高等植物的繁殖过程中较为常

见，且被看作是物种生存和繁衍的一种策略[6–8]，但在

包括紫菜属在内的大型藻类植物中几乎未见报道． 

坛紫菜营养细胞和组织发育过程中性逆转的发

生极有可能将单性生活史变为“有性”生活史，所

以，之前报道中提到的由单性生殖获得的丝状体纯系

很可能为两性生殖细胞自交的产物．考虑到减数分

裂过程中遗传重组的影响，紫菜的单株配子体亦可能

是包含不同基因型细胞或组织的嵌合体[2]．因此，营

养组织会由于性逆转和可能的“自交”过程产生携带

不同等位基因的杂合丝状体，因此想要获得具有育种

价值的丝状体纯系，必须以单细胞培养进行分离． 

紫菜的性别发生机制一直是藻类学家争论的焦

点之一，目前主要分为性决定 [9]和性分化 [5]两种观

点．关于坛紫菜的性别发生，目前较为认同的一种观

点是坛紫菜的减数分裂发生在壳孢子形成时期，决定

别的等位基因发生分离，进而产生雌雄两种性别的单

倍体壳孢子，属于性决定过程[10]．然而，本实验中坛

紫菜的性逆转现象表明，其单个细胞能够分化产生雌

雄两性生殖细胞或组织，这一发育现象是上述性决定

观点无法解释的，相反，用性别分化进行解释更为合

理．Tang 等[5]对另一种雌雄同体的紫菜种类——半

叶紫菜华北变种的研究同样表明了性别分化对紫菜

性别发生的重要性．坛紫菜的性逆转现象的发现为

紫菜性别发生机制的研究提供了新的思路和方向，它

表明仅用性决定来解释紫菜的性别发生还远远不够，

研究者也不应该过分地关注减数分裂的发生时期，发

育过程中的性细胞分化研究同样十分必要． 
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