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　　红毛菜 ( B angi a L yngbye) 是一类原始红藻 ,属
红藻门 ( Rhodop hyta) ,原红藻纲 ( Protoflorideop hy2
eeae) ,红毛菜目 (Bangiales) ,红毛菜科 (Bangiace2
ae) ,红毛菜属 ( B angi a) [ 1 ] 。红毛菜一般生长在多岩
石、风浪较大的高潮间带 ,在淡水河流或湖泊中则生
长在靠近水平线的位置。红毛菜分布广泛 ,从 70°N

的 Greenland[2 ]到 22°N 的中国香港[3 ] ,从南半球 28°
S 澳大利亚的 New Sout h Wales[ 4 ]到 43°S 新西兰的
Christchurch[5 ] ,几乎遍布亚寒带到亚热带地区。在
中国的分布也很广泛 ,海洋种群从香港到天津 ,淡水
种群在山西、河南、甘肃、青海、重庆、四川、云南、西
藏等地都有分布[6 ,7 ] 。

红毛菜形态结构简单 ,对于有性生殖种群 ,其生
活史具有两个形态不同的世代 :配子体世代和孢子
体世代。而无性生殖群体通过形成无性孢子不断重
复原叶体阶段 ,其生活史中不具有丝状体阶段。

红毛菜味道鲜美 ,营养丰富 ,主要成分为蛋白质
和糖类[8 ] 。含有大量游离氨基酸 ,其中大部分是呈
味氨基酸和牛磺酸[9 ,10 ] ;而且类胡萝卜素、藻红蛋白
和藻蓝蛋白的含量也很高[11 ,12 ] 。不饱和脂肪酸占总
脂肪酸的比例很大 ,其中 EPA 的含量非常高 ,占
50 %以上[10 ,11 ] ,每 100 g 干藻中 EPA 达 437 mg[13 ]

甚至更高。因此 ,红毛菜一直是市场上畅销的海产品 ,

销售到中国台湾地区和东南亚等国。近年来 ,中国福建
等沿海一带已经发展了红毛菜的人工栽培产业。

目前对红毛菜的研究主要集中在以下几个方
面 :生活史的研究 ,包括生活史类型 ,生殖模式 ,两个
世代藻体的生长发育特征 ;细胞学研究主要为染色
体组型 ,包括染色体的数目、长度、着丝粒类型 ;系统
分类学方面 ,主要研究淡水和海水红毛菜种群间的
关系等。

1 　红毛菜的生活史
红毛菜科藻类的生活史类型主要有两大类 :一

类为异型世代交替 ,即生活史中具有配子体 (原叶

体)和孢子体 (丝状体)两个世代 ,具有有性生殖和无
性生殖两种繁殖方式 ;一类无世代交替现象 ,不行有
性生殖 ,只产生无性孢子 ,重复原叶体阶段。另外有
一些学者观察到红毛菜科藻类行无配生殖 (apoga2
my) ,直接产生丝状体的现象[14 ,15 ] 。

1 . 1 　红毛菜原叶体和丝状体的形态特征
红毛菜原叶体为不分枝的单列或多列丝状藻

体 ,从横切面看 ,单列藻体为圆柱状 ,多列藻体细胞
呈不规则的辐射状排列 ;基部几个到几十个细胞特
化为延长的假根 ,附着在适当基质上。藻体颜色根
据组成色素比例不同 ,呈现不同的颜色。细胞内具
有一个星状叶绿体 ,其中一般具有一个蛋白核 ;没有
中央液泡和围周类囊体 ;穿过蛋白核的类囊体呈不
规则分布 ;含有大量的红藻淀粉 ;细胞间不具有孔状
联系 ( Plugged pit connection) 。丝状体为分枝的单
列丝状藻体 ,不具有特化的假根。细胞细长 ,一般长
度为宽度的几倍到十几倍。光学显微镜下观察其星
状叶绿体呈片状或带状 ,叶绿体中具有一至多个蛋
白核 ;具有中央液泡和围周类囊体 ;穿过蛋白核的类
囊体为规则的连续分布 ;红藻淀粉的含量明显少于
原叶体阶段 ;细胞间具有孔状联系。

红毛菜科藻类的丝状体阶段具有部分真红藻纲
的特征 ,如生长方式 ,叶绿体形式 ,围周类囊体和孔
状联系的存在[16 ,17 ] ,以及细胞壁成分中纤维素的出
现[18～21 ]等 ,因此 ,推测丝状体阶段可能代表着更加
高等的形式[17 ,22 ] 。
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1 . 2 　丝状体阶段的发现及其生长发育特征
丝状体最初在紫菜生活史中被发现[23 ] ,曾被认

为是 另 一 种 独 立 的 藻 类 壳 斑 藻 ( Conchocel is

rosea) [24 ] ,或者是一种病态的生长[25 ] 。Drew [26～28 ]

与曾呈奎等[29～30 ]通过对其生长发育的深入研究 ,提
出它是紫菜生活史中不同于原叶体的另一个阶段 ,

即丝状体阶段 (conchocelis2p hase) ,与原叶体分别代
表红毛菜科藻类生活史中两个不同的阶段。
Drew [31 ]和 Kurogi [32 ] 分别观察到红毛菜的丝状体阶
段。丝状体根据生长发育阶段的不同 ,藻丝的形态
也有明显的差异。主要可以分为营养藻丝 ( vegeta2
tive conchocelis ) 、孢 子 囊 枝 ( conchosporangial

branch)和壳孢子形成 (conchospore formation) 3 个
阶段。孢子囊枝曾被称作生殖细胞群 (fertile cell

rows) [ 27 ,33 ] 或单孢子囊枝 ( monosporangial bran2
ches) [32 ] ,曾呈奎等[29 ] 曾称其为膨大细胞分枝。
Drew [27 ]发现紫菜丝状体会形成小藻体 (plantlet s) ,

这种结构不产生孢子 ,可能直接发育为原叶体[34 ] 。
红毛菜丝状体中也有类似的 plantlet s 形成 ,随环境
条件的不同 (光照时间) ,plantlet s 有两种不同的发
育途经 :形成原叶体或返回到丝状体[ 35 ,36 ] 。Cole[37 ]

发现紫菜 Porp hy ra schi z op hy l l a 和 P. v ariegat a

的丝状体在培养过程中 ,会形成无分化极性的细胞
团称为 protot hallus ,最后两极分化萌发形成紫菜叶
状体。目前报道至少有 4 种紫菜丝状体会形成 pro2
tot hallus 结构[ 38 ] 。而 protothallus 结构在红毛菜种
类中的报道目前还未见到。丝状体可以通过自身的
断裂 (f ragmenting) [39 ] 或形成中性壳孢子 ( neut ral

conchospore)和 archeospore 进行营养增殖[14 ] 。

1 . 3 　环境因子对生活史的影响
环境条件 (主要为温度和光照) 对红毛菜的生活

史影响很大 ,一般说来长光照 (大于 12 h) 、低温条件
(15 ℃) ,有利于丝状体阶段的形成和保持 ;在这个基
础上 ,光照时间缩短时 ,丝状体形成孢子囊枝 ,并放
散壳孢子 ,重复原叶体阶段。而在短光照 (小于 12

h)和高温 (18～22 ℃) 条件下 ,原叶体产生大量无性
孢子 ,重复原叶体阶段[40 ,41 ] 。

1 . 4 　有关孢子的性质和定义
红毛菜科藻类产生的孢子可以分为无性和有性

两大类。无性生殖孢子的叫法很多 ,有静孢子 apla2
nospores[37 ] ,中性孢子 neut ral spores[32 ,42 ] ,生殖胞
gonidia [33 ] ,单孢子 monospores[43 ] , spores Ⅰ and

Ⅱ[ 28 ] ,原孢子 archeospores[44 ] 和 agamospores[45 ] 。
由于红藻门藻类产生的孢子均为不动孢子 ,静孢子
不能表达出红毛菜科无性孢子的特征 ,现在已经不

再采用这种叫法。Drew [28 ] 曾将红毛菜纲藻类原叶
体阶段产生的孢子分为 3 种类型。类型 Ⅰ:由分化
的孢子囊细胞形成的单孢子 ,即由一个营养细胞经
过一次不等分裂形成两个细胞 ,较大的保持营养状
态 ,较小的则形成孢子囊 ,然后孢子囊母细胞的全部
内容物释放形成一个单孢子。类型 Ⅱ:一个营养细
胞成为一个孢子囊细胞 ,内容物全部释放形成一个
单孢子。形成孢子母细胞的细胞分裂和营养细胞的
分裂没有区别 ,因此孢子母细胞和营养细胞很难区
分。类型 Ⅲ:一个母细胞经过连续垂直分裂形成多
个孢子 ,由于母细胞在分裂过程中体积没有明显的
增大 ,因此分裂次数越多 ,形成的孢子越小。以后的
一些学者虽然对各种孢子有不同叫法 ,但是其形成
特征总归属于以上 Drew 所归结描述的三种类型。
类型 Ⅰ和类型 Ⅱ单孢子分化程度不同 ,前者由已或
多或少分化的细胞形成 ,而后者相当于一个完全未
分化的营养细胞的原生质体释放 ,代表了更加古老
的类型 , 因此被后期一些学者定义为 Archeos2
pore[44 ] 。

根据 Nelson[14 ] 对紫菜生活史中出现的各种孢
子进行总结的结果 ,Drew 类型 Ⅲ孢子可能为 aga2
mospores、neut ral spores 或 zygotospores ,当产物性
质未知时统称为 Phyllospore。其中 agamospore 和
neut ral spore 都由一营养细胞经过多次有丝分裂形
成 ,agamospore 萌发形成丝状体 ,neut ral spore 萌发
形成原叶体 ;zygotospore 为有性孢子 ,即原来的果孢
子 (carpospore) ,是雌雄配子体受精后的分裂产物。
Nelson[46 ] 还在紫菜中发现一种内生孢子 ( endo2
spore) ,为一营养细胞分裂形成的不定数目不规则排
列的孢子。后 Gargiulo 等[47 ] 也在一个生活在淡水
环境的红毛菜种类中发现内生孢子的形成。丝状体
阶段具有 3 种类型孢子 :壳孢子 (conchospore) 、中性
壳孢子 ( neut ral conchospore) 和 Conchocelis arche2
ospore[14 ] 。壳孢子由丝状体分化形成的孢子囊枝释
放 ,萌发产生原叶体。中性壳孢子的形成方式与
conchospore 相同 ,只是原位萌发形成丝状体 ; con2
chocelis archeospore 由丝状体营养细胞分化而成 ,

萌发形成丝状体 ,原来称为 monospore[38 ,39 ] 。
早期研究者已观察到红毛菜原叶体中孢子的释

放[28 ] ,但是他们观察到的红毛菜多已形成多列藻丝 ,

由单列藻丝到多列藻丝的细胞增殖是否一直是营养
状态 ,还是多列藻丝维持一定时期的营养生长再形
成生殖细胞 ,这两个问题尚未明确 ,因此无法确定孢
子的类型和性质。Schmitz[43 ] 和 Kylin[ 48 ] 提到单列
藻丝放散单孢子的情况 ,而 Drew 观察到在单列到多
列藻丝中都有类型 Ⅱ孢子的释放[31 ] 。类型 Ⅲ孢子是
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否同样在单列和多列藻丝中都可以形成呢 ? Ros2
enving[33 ]观察到在单列和多列藻体中 ,一个母细胞
经过一次到两次分裂形成 2 个或 4 个生殖胞 ,从他
的描述看来应该属于类型 Ⅲ孢子。多列藻丝中 ,一
个母细胞可以分裂形成 4 个或 8 个孢子。产生 8 个
孢子时 ,形成一个平行于藻丝表面的细胞壁 (平行
壁) ,而在 4 个孢子产物的孢子囊中则没有平行
壁[ 49 ] 。在孢子形成过程中 ,曾以有无平行壁的出现

作为判断孢子性别的标志 ,有平行壁的孢子囊内为
有性孢子 ,否则为无性孢子[48 ,50 ] 。Drew 所描述的类

型 Ⅲ孢子可能是 agamospores、neut ral spores 或 zy2
goto spores。当孢子萌发后 , neut ral spore 可以与
agamospore 和 zygotospore 区分开 ;但 agamospore

与 zygoto spore 萌发产物相同 ,前者由营养母细胞分

裂形成 , 后者由雌配子受精后分裂形成 , Korn2
mann[51 ]认为可以根据原始受精丝的有无从母细胞

时期将两者区分开 ,但并非所有种类都具有原始受
精丝[52 ] 。事实上红毛菜同一藻体会形成不同类型的

孢子 ,有性孢子和无性孢子混杂在一起 ,两者在形态
上十分相似 ,很难分辨。雄性藻体的精子囊间也会
形成中性孢子 ,后者萌发产生原叶体[32 ] 。

综上所述 ,红毛菜科藻类的生活史还有很多问
题急待解决 ,例如 ,在这些孢子萌发前 ,怎样很好地
区分辨认有性或无性孢子 ;文献中出现的多种孢子
的描述是否具有普遍性和规律性 ,它们的形成本质
以及以后的发育途经到底如何等。

2 　红毛菜的有性生殖

关于红毛菜科藻类 (紫菜属和红毛菜属) 是否具
有有性生殖 ,以及生活史中两个世代间 (原叶体和丝
状体)的核相 ,一直是众多藻类学家研究和争论的热
点 ,直到 Hawkes 在 1978 年对 Por p hy ra g ard neri

Hawks 的有性生殖过程进行了系统阐述 ,才使得这
个一直存在争议的问题得到解决。

2 . 1 　雌雄生殖器官
红毛菜精子为不动精子 ,呈浅黄色或浅绿色 ,叶

绿体退化 ,核呈浓缩状态 ,一般没有淀粉粒。早期工
作者因为没有观察到受精过程 ,曾对精子的概念和
功能持怀疑态度。Richardson[35 ] 在红毛菜的多列藻
丝中发现 ,一个细胞经过多次分裂会形成 64 个产
物 ,但是未得到这些产物行使精子功能的证据 ,也没
有观察到它们萌发的现象 ,与 Conway[39 ,53 ,54 ] 在紫菜

中观察到的β孢子性质一致。对类型 Ⅲ孢子 ,Rich2
ardson[36 ]认为低于 16 个产物的 ,受光照时间的调
控 ,会有两种不同的萌发方式 ,形成原叶体或丝状

体 ;而多于 16 个产物的 ,则既不发育行使精子的功
能 ,也不萌发。Sommerfeld 对红毛菜原叶体和丝状
体阶段的形态、生长和发育分别进行了比较详尽的
研究 ,但是对精子和果孢的形成没有具体的描述 ,

Sommerfeld[40 ] 虽然采取了精子的叫法 , 但是与
Richardson 和 Conway 等人一样 ,认为这种结构既
不行使精子的功能也不萌发。McDonald[55 ] 和
Hawkes[52 ]分别对红毛菜和紫菜的这种多次分裂产
物的超微结构进行了研究 ,并且 Hawkes 观察到他
们在受精过程中确实行使精子的功能 ,而不是所谓
的β孢子。

雌性细胞在成熟前很难分辨 ,Bert hold[50 ] 认为
正常的果孢与营养细胞外形相同 ,只是前者细胞较
大而颜色较淡 ,而 Kunieda[25 ] 观察到果孢在体积变
大的同时颜色也在加深。有些学者建议以有无精子
的附着作为区分果孢和营养细胞的依据 ,若有精子
附着则为果孢[33 ] ,但是这种说法缺乏广泛的认可 ,因
为成熟的精子被释放后也会附着在雄性的藻体上。
Joffé[56 ]和 Kunieda[25 ]等观察到紫菜果孢具有不同长
度的突起物 (p rot uberance) ,他们认为这种丝状突起
物与真红藻类的受精丝 (t rychogyne)是相同的构造 ;

Joffé认为这种突起出现在年轻的藻体中为雌性细胞
生成 , 出 现 在 老 的 藻 体 中 为 营 养 细 胞 生 成 ;

Bert hold[50 ]也观察到一些具有丝状突起物的细胞 ,

但他认为这是老的未受精的果孢延缓受精的结果 ;

Dangeard[57 ]研究却表明这种结构在紫菜某些种类的
受精过程中存在 ,有些种类则没有 ,并且认为这种突
起与真红藻类的受精丝不一样 ,因此称之为假受精
丝 (p seudo2t richogynes) 。雌性生殖结构具有受精丝
是真红藻类区别于其他藻类的主要特征之一 ,在红
藻进化史上具有重要的意义。因此 ,曾呈奎对甘紫
菜的这种丝状突起的发生和发展进行了系统的研
究 ,发现这种所谓的“受精丝”结构是果孢成熟后细
胞质活动的产物 ,其长度与成熟的时间有一定关系 ,

受精以后会逐渐收缩。在延缓受精的条件下 ,果孢
的丝状突起逐渐增长 ,有的作弯曲状变态 ,或在顶端
长出大小不等的泡状结构 ,直径大的可达十几μm 以
上。这种结构对紫菜的受精作用有帮助 ,但与真红
藻类的受精丝有本质的不同 ,前者是雌性细胞的临
时性突起 ,后者是雌性细胞外的独立构造 ,具有自己
的细胞核 ,在受精后逐渐萎缩。因此 ,曾呈奎[30 ] 提出
原始受精丝 (p rotot richogyne) 这一概念。以后又出
现有类受精丝 ( t richogyne2like) 的叫法[58 ] 。但目前
一致认为原始受精丝是对这个结构最恰当的描
述[52 ] 。紫菜属藻类果孢似乎都具有形成原始受精丝
的潜在性 ,只是在一些胶膜较厚、藻体坚韧的种类中
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由于阻力才没有形成这种构造[30 ] ;但也可能一些种
类本身就不具备形成这种特殊构造的能力 ,因此代
表了比较原始的种类[52 ] 。大多数单层紫菜种类在果
孢两端各有一个原始受精丝 ,双层紫菜种类的果孢
只在接近藻体表面的一端具有原始受精丝[59 ] 。而红
毛菜果孢中有关原始受精丝的报道比较少[60 ,61 ] ,其
形成和功能还有待深入研究。

红毛菜根据成熟期的不同 ,原叶体呈现单列到
多列藻丝不等。由单列藻丝到多列藻丝的细胞增殖
是否一直是营养状态的 ,还是多列藻丝维持一定时
期的营养生长再形成生殖细胞 ? 雌性细胞是存在单
列藻体中还是多列藻体中或者都存在 ? 目前这些问
题还没有得到很好的解决。Bert hold[50 ] , Darbish2
ire[62 ] ,Drew [28 ] , Tanaka[ 63 ]等认为雌性生殖细胞出现
在单列藻体中 ;出现在多列藻体中的细胞应该为已
受精过的果孢[57 ] 。Rosenving[33 ] 认为果孢可能出现
在较细的藻体中 (仅少数几列细胞) ,也可能出现在
粗的藻体中。

2 . 2 　受精过程
在紫菜属藻类的受精过程中 ,会形成受精管将

精子和果胞相连 ,然后精子的内容物通过受精管进
入到果胞内[ 30 ,52 ] 。红毛菜受精时也会形成受精
管[ 50 ,57 ] ,受精管在受精后或随着精子一起消失 ,或仍
存在一段时间[ 33 ] ,有时在受精果孢分裂后仍然存
在[ 62 ] 。受精的细胞学证据最早来自 Dangeard[57 ] ,

Cole[37 ] 也在红毛菜的果孢中观察到两个相邻的核 ,

有精子附着于果孢上 ,两者由受精管相连。但是对
受精过程的研究还缺少有力的直接证据 ,是否与
Hawkes[ 52 ]对 Por p hy ra g ard neri Hawks 的研究结
果一致 ?

Berthold[ 50 ]认为红毛菜受精果孢的第一次分裂
为平周分裂 , Rosenving 沿用了这个观点 ,但他认为
在受精前后营养状态的平周分裂也会发生 ; Dan2
geard[57 ]认为受精果孢的第一次分裂是垂周分裂 ,而
Darbishire[ 62 ]和 Tanaka[ 63 ]认为没有明显规律性。果
孢受精后分裂形成 8～32 个数目不等的果孢子。果
孢子释放后可作变形运动 ,萌发形成丝状体。Con2
way[39 ]认为有时候同一种孢子 (α孢子 ,即果孢子) 会
萌发形成原叶体和丝状体 ,显然他没有将果孢子和
无性孢子进行区分。事实上 ,同一藻体上会形成不
同类型的孢子 ,有性孢子和无性孢子混杂在一起 ,两
者在外形上又十分相似 ,很难区分。

2 . 3 　减数分裂的位置
减数分裂发生的时期和位置是有性生殖中另一

个至关重要的问题。长期以来很多藻类学家认为受

精果孢的第一次分裂为减数分裂[ 30 ,57 ,64 ] ,但是这个
理论无法解释后来很多学者观察到的二倍体丝状体
的存在[ 52 ,59 ,65 ] 。由于红毛菜科的有丝分裂过程具有
体细胞配对 (somatic pairing)现象[66 ] ,因此对染色体
数目和倍性进行计数有一定的困难 ,可能造成错误
的观察结果。但是有关紫菜和红毛菜丝状体为单倍
性的报道很多[34 ,35 ,40 ,58 ] ,不太可能是观察的误差 ,可
能是无配生殖的结果。后来有学者认为丝状体形成
孢子囊枝时进行了减数分裂 ,因此壳孢子为单倍
体[65 ,67 ] ,但这种观点无法解释色素嵌合体等现象。
目前主流认为减数分裂发生在壳孢子萌发时的前两
次分裂[ 68～70 ] 。以上有关减数分裂理论的探讨都是
以紫菜为对象 ,迄今 ,对红毛菜的核分裂研究报道尚
未见到。

红毛菜的有性和无性生殖的研究历史很长 ,但
仍有很多问题没有研究透彻 ,尤其是红毛菜的有性
生殖还未进行系统的研究 ,大多是来源于紫菜有性
生殖的间接资料。
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