
 

海洋科学/2007年/第 31卷/第 7期 76

紫菜的减数分裂 

Meiosis of Porphyra 

徐姗楠，马家海，何培民 

（上海水产大学 生命科学与技术学院，上海 200090） 

中图分类号：S969.4；Q343      文献标识码：A     文章编号：1000-3096(2007)07-0076-05 

紫菜在分类上属红藻门（Rhodophyta）、红藻
纲（Phodophyceae）、红毛菜亚纲（Bangiophycidae）、
红毛菜目（Bangiales）、红毛菜科（Bangiaceae）、
紫菜属（Porphyra），全世界约有 134种，广泛生长
在全球海岸的潮间带，其栽培生产国主要分布在东南

亚地区。中国北起辽宁省，南至海南省都有紫菜的分

布，共记载过 22 个物种或变种，其中主要栽培品种
有 2个，北方的条斑紫菜（Porphyra yezoensis Ueda）
和南方的坛紫菜（P. haitanensis Chang et Zheng）。
条斑紫菜为北太平洋西部特有种类，产于浙江舟山北

的东海北部、黄海和渤海沿岸。坛紫菜是中国特有的

暖温带种类，产于福建和浙江沿海，盛产于福建。 
紫菜属的生活史中一般都存在有性生殖，由于这

一循环中受精过程和减数分裂的存在，表现为配子体

世代的叶状体和孢子体世代的丝状体之间的交替。叶

状体是由 1~2层细胞组成的膜状体，即日常所食用的
紫菜，绝大多数种类的叶状体是由丝状体放散出来的

壳孢子萌发形成。丝状体是丝状藻丝，呈树枝状，由

叶状体放散出来的果孢子萌发形成，因其多数生长在

贝壳中，亦称壳斑藻。丝状体无根、茎、叶之分，但

在一定的生长发育时期有不同的形态特征。除了有性

生活史外，紫菜属还存在以各种孢子进行繁殖的无性

繁殖方式[1]及营养繁殖方式。每种紫菜有 1种或几种
繁殖方式，不同繁殖方式在种内和种间的差别造成了

紫菜在种内和种间都存在生活史多样性[2~7]。 
紫菜有性生殖的研究一直都很引人关注[8~11]：

Berthold首次发现 P. leucosticta发生有性生殖，描述
果胞具有细长的两极突起，而 Rosenvinge也观察到果
胞具有原始受精丝（prototrichogynes）；Joffé观察到
1个细胞内有 2个核；Magne在联系精子囊和果胞的

受精孔内见到 1个处于分裂前期的核，并首次报道了
二倍体的果孢子。之后报道的较多种类中，染色体在

营养细胞和精子囊内是单倍的，在果孢子和丝状体细

胞内是二倍的，而且通过光学和电子显微镜观察到

P. gardneri精子囊内容物通过受精丝进入果胞[11]，为

紫菜生活史中有性生殖过程的发生提供了有力证据。 
既然受精过程已经被证实，则生活史循环中必

然要发生减数分裂。关于紫菜属减数分裂的发生与

否、发生的部位与时期，一直是藻类学工作者研究的

重点，也是持续 80 多年来藻类学上的争论焦点。作
者对已报道的紫菜属减数分裂问题的研究结果加以

分析总结，以加深对紫菜属有性生殖过程的认识， 

并推动其生活史多样性的形成机制研究及在育种中

的应用。  

1  紫菜属的核相与减数分裂 

关于紫菜核相与减数分裂的讨论曾经历了不同

阶段，到目前为止总结为以下 6种代表性观点： 
（1） Ishikawa[12]、Dangeard[13]及 Tseng 等[14]

提出减数分裂发生在果胞内，果胞受精后接着进行减
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数分裂（图 1a），因而导致果孢子及其萌发产生的丝
状体都是单倍体的结论。 
（2）Magne[15]、藤山[16]、Yabu 等[17]认为果胞的

核分裂不是减数分裂，果孢子为双相，减数分裂究竟

在哪里进行并不清楚（图 1b）。 
（ 3）Krishnamurthy[18]研究 P. umbilicalis var. 

laciniata，Conway等[19]研究 P. umbilicalis认为紫菜的
整个生活史都处于单倍体阶段，没有受精和有性生殖

（图 1c）。 
（4）Giraud等[20]观察了 P. umbilicalis var. laciniata

的丝状体阶段，提出了与以前研究者不同的见解。他

们在壳孢子囊产生壳孢子的分裂中，观察到减数分裂

特征的双线期、终变期等，在壳孢子囊的顶端或中间

细胞发生减数分裂，因此，丝状体阶段仍是双倍体。

Migita[21]对 P. yezoensis，Kito[22, 23]对 P. tenera和 P. 
yezoensis 生活周期各个阶段进行了比较详细的细胞
学观察，确认其叶状体细胞是单倍体，丝状体阶段都

是双倍体。进而观察了壳孢子囊和壳孢子萌发体的细

胞分裂，认为减数分裂发生在丝状体上孢子囊枝产生

壳孢子时期，同时指出单孢子的萌发体是单倍体（图

1d）。他们把膨大细胞分为未成熟的和成熟的，认为
前者的分裂是有丝分裂，后者的分裂是减数分裂，即

在膨大细胞发生的所有分裂中，只有最后产生壳孢子

时的分裂是减数分裂。但并未指出什么稳定的形态学

特征能用于确定哪些细胞是即将进行减数分裂的。

Migita以降温处理作为两种分裂的分界，即降温后的
分裂是减数分裂。曾呈奎等[24]对 7种紫菜的细胞分裂
和核相进行研究，认为叶状体营养细胞分裂、产生不

动精子和产生果孢子的分裂、以及果孢子萌发时的分

裂都是有丝分裂。该 7种紫菜的叶状体营养细胞和不
动精子分裂中期的染色体数目为 3或 5，而果孢子和
其萌发体（丝状体）分裂中期的染色体数目为 6或 10。
因此，虽然尚未直接观察到减数分裂，但根据以上染

色体数目双相与单相变化的事实，可以认为在丝状体

产生壳孢子时发生减数分裂。 
（5） 日本学者右田[25]曾推测紫菜壳孢子囊细胞

不经分裂放出，这些细胞未经减数分裂，因而不能否

认在萌发时，染色体数目会发生变化。他将 P. 
yezoensis的壳孢子囊细胞、壳孢子萌发体以及单孢子
萌发体的核分裂结果加以比较，暗示 P. yezoensis减
数分裂可能发生在壳孢子的萌发时。Burzycki[26]推

测，在 P. torta的生活史中，壳孢子萌发是最可能的

减数分裂位置（图 1e）。马家海等[27]在 P. yezoensis
游离丝状体释放的壳孢子萌发时观察到减数分裂的

特征，并从细胞学角度对 P.yezoensis壳孢子的萌发过
程进行了研究，观察到了染色体数目，大小及各个时

期的变化，证实了减数分裂发生在壳孢子萌发之时。

马家海等[27]观察到的 P. yezoensis的壳孢子囊细胞和
壳孢子的核、染色体的形态、数目都与 Migita[21]，

Kito[23]报道的相同，即壳孢子囊细胞内具一核，有 6
条染色体，从丝状体放出的壳孢子 99.9%为单核，壳
孢子的细胞核可观察到染色体颗粒的聚集[28]。放散出

的壳孢子附着后，很快萌发并形成细胞壁，成为单一

细胞体。其间，染色颗粒并没有显著变化。分裂前期，

染色颗粒大多呈聚集状态。壳孢子放出约 1 d 后，核
内的染色颗粒逐渐增大，不久形成盘绕的染色丝。分

裂前期似乎较难清楚地区分细线期、偶线期、粗线期，

尤其是细线期的染色丝很细，色彩很淡。不久染色丝

逐渐变粗，形成染色体，分裂前的染色体显示同源配

对，染色体较粗，且轮廓不光滑。这时 3对双线期的
染色体已显而易见。进而，染色体进一步聚缩，染色

体之间的距离稍作拉大，在核区内较为分散，染色体

表面显得光滑。由于同源染色体间的互相交叉而形成

各种形状，显示出 V型或 X型的终变期。随后染色
体进入第一分裂期中期，进一步缩短，呈现出 3条环
状的大小不太均一（直径约为 0.5~1.5 µm）的染色体
图像。分裂中后期，染色体整齐地排列在细胞赤道面

上。6条染色体各自对等分离，此时染色体群间纺锤
丝清晰可见，在染色体逐渐移向两极的过程中，纺锤

丝总是联系着，这种联系在相当时间内一直保持着，

直至可以看到3条粗环状染色体群移至两极的分裂后
期，这时联系才消失。最后细胞一分为二，2细胞期
的萌发体可见 1个间期核，两核之间产生横隔壁，将
萌发的壳孢子横隔成 1个顶端细胞和 1个假根细胞。
此时，开始进入减数分裂 II期。减数分裂 II是一次正
常的有丝分裂。 
之后，孙爱淑等[29]对 P. tenera和 P. yezoensis的

膨大细胞、游离生长的和壳生的丝状体释放的壳孢

子，以及 P. yezoensis幼年叶状体所释放的单孢子萌
发的细胞分裂过程进行了观察。结果表明膨大细胞和

单孢子萌发进行有丝分裂，壳孢子释放时细胞核处于

分裂间期。他们在降温后的材料中，仍然观察到有丝

分裂相，而只在壳孢子萌发时的第一次分裂中，才看

到减数分裂的粗线期、双线期和终变期。他们在上述
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两种紫菜壳生的和游离的丝状体释放的壳孢子萌发

时都观察到相同的减数分裂相。 
Kito[23]观察到成熟的壳孢子囊里一个细胞分裂

成 1～5个的情况。右田等[30]也曾观察到有多于 4个
孢子的孢子囊。右田还看到膨大细胞不分裂而完整释

放的。孙爱淑等[29]也观察到有的孢子囊里有 2～5个
孢子。由于减数分裂一般形成 4个细胞，那么，上述
这些现象也可能说明壳孢子不是减数分裂的产物。 

（6） 王娟等[31]认为减数分裂 I的前期开始于孢
子囊枝形成时期，中期 I、后期 I和末期 I发生在孢子
囊枝成熟时期，双分孢子形成进入减数分裂的间期。

从孢子囊枝释放出来的壳孢子处于减数分裂的间期，

壳孢子萌发分裂进入减数分裂 II（图 1f）。 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1 紫菜核相与减数分裂的 6种观点 

 

2  紫菜属减数分裂的实验依据 

目前，绝大多数学者对于紫菜属减数分裂发生在

壳孢子萌发时期这一论断，已经形成广泛共识，除了

染色体的观察之外，还提出其他实验证据加以证实。 
2.1 四分子分析 

Ohme等[32]在紫菜有色突变体的杂交实验中，得

到不同颜色嵌合体的紫菜植株，这可能是壳孢子萌发

时进行减数分裂的最好佐证。Ohme 等 [33]以 P. 

yezoensis突变色素作为标记，观察研究了杂交后代叶
状体的发生过程。不同类型的色素突变体杂交产生的

丝状体，它们放散的壳孢子绝大多数萌发长成色素嵌

合的叶状体。追踪观察这些嵌合体的发生过程，发现

嵌合块起源于壳孢子减数分裂的 4个细胞。每一嵌合
块仅与 4个细胞中的一个相对应。这 4个细胞是壳孢
子萌发时，减数分裂的两次细胞分裂产物形成的线性

四分子嵌合体。紫菜壳孢子萌发分裂呈现的顺序四分

子结构，直观地表现了减数分裂过程和等位基因的分

离状态，因此可以进行四分子分析。表明由壳孢子萌

发生成的叶状体，是由减数分裂产物共同发育建成，

属遗传学上的嵌合体，这对认识紫菜生物的遗传规律

十分重要，可用于条斑紫菜色彩突变的遗传作图。 
2.2 种间杂交 
早在 1963年 Suto进行了紫菜种间杂交，在壳孢

子萌发后大多数发生畸形或死亡，只报道了实验的结

果，而没有进行正确的推论。三浦昭雄等[34]、马家海

等[28]用色素突变体进行了 P. yezoensis和 P. tenera的
杂交试验。种间杂交的结果表明，F1 丝状体放出的
壳孢子萌发长成的 F1叶状体，分裂到 4细胞时大多
趋于停止，色素体崩解且死亡。由于 P. yezoensis和
P. tenera都已证实减数分裂发生于壳孢子萌发阶段，
因而推测这两种紫菜杂交的 F1代壳孢子苗在 4细胞
期的大量死亡，可能与种间杂交时减数分裂产生的某

种异常原因有关。存活的少数 F1叶状体可继续生长
发育成熟，这些个体被认为是幸免者，这种现象的出

现对紫菜遗传育种的研究具有意义。实验同时也证实

种内各品系、各色素突变体的杂交均属正常。以上实

验都说明紫菜叶状体是一个具有不同遗传细胞的嵌

合体，也是壳孢子萌发时进行减数分裂的重要佐证。 
2.3 紫菜性决定和性分化机制 

Mitman 等[35]从细胞学研究中证实，P. purpurea
的减数分裂发生在壳孢子初始萌发分裂时期，性决定

机制是对其性别发生最合理的解释。对于那些雌雄异

株的种类，只要减数分裂不是发生在壳孢子形成之时

或之前，它们的性别发生及其决定机制只能在同一藻

体上。Notoya[4]分析了各类型发生减数分裂的时期，

指出：雌雄同体且混合分布的种类及雌雄同体各占一

半的种类，减数分裂发生在壳孢子萌发的过程中。对

于雌雄异体的种类，提出假设：减数分裂发生在壳孢

子形成的时期，即壳孢子是单倍体。 
紫菜减数分裂发生在壳孢子萌发之时只在有限
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的种类中得到了证实，如：P. tenera，P. torta，P. 
yezoensis，P. purpurea等。严兴洪等[36]从不同的角度

对 P. haitanensis 的减数分裂进行了研究，认为 P. 
haitanensis的减数分裂也发生在壳孢子萌发的四细胞
期。其普遍性有待于进一步的深入研究。 

3  结语 

近几十年来的研究已经基本揭示了紫菜属减数

分裂的过程与规律，这对认识紫菜复杂的生活史与遗

传规律具有重要意义。在紫菜的细胞遗传学研究中，

由于紫菜的染色体很小，仅用光学显微镜来观察其染

色体行为的细微变化尚存在困难，如能应用现代生物

学技术和多学科综合研究，这些问题最终是能够解决

的。如用细胞光度计或流式细胞仪测定紫菜生活史中

各阶段的 DNA含量，就可以确定究竟是单性生殖还
是有性生殖。用酶分离方法获得单细胞，进行再生叶

状体的 DNA结构分析，确定是否存在遗传分离，以
及应用电子显微镜技术研究紫菜染色体的超微结构，

观察联会复合体出现的时期，就可以证实此阶段处于

减数分裂前期，由此就可以确定减数分裂发生的时

期。运用分子标记技术可以追踪杂合丝状体同源位点

在子代叶状体中的分布，从而间接确定壳孢子减数分

裂发生时期。利用微卫星共显性的特点，可以确定叶

状体是纯合体还是嵌合体，从而证明减数分裂是否与

壳孢子的萌发有关。相信随着这些新技术和新方法的

应用，关于紫菜的核相和减数分裂问题将得到不断的

完善和深化，紫菜的细胞遗传学研究和育种进程必将

向更深层次发展。 
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