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自然条件下的坛紫菜四分体发育与性别表型观察
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摘要! 为探明野生坛紫菜的性别真相以及野外的性别观察与室内遗传杂交实验所得性别结果

相反的原因!对可能影响天然坛紫菜性别的几个关键问题进行了研究$ 结果发现!718*I5%&

保守区域的序列分析结果证实!野生坛紫菜群体中的雌雄同体与雌雄异体个体均属同一物种$

坛紫菜颜色突变体与野生型间的杂交品系在天然条件下栽培所产生的 (

4

叶状体出现了亲本

色的分离与重组!:711C的小叶状体"约 7 99#为由 2 >9 色块构成的颜色嵌合体!它们长大

后的每个色块只出现一种性别!颜色嵌合体也是性别嵌合体!该结果与室内杂交实验一致!这

表明在自然条件下!坛紫菜的减数分裂位置与性别分离模式均未改变$ 但在随后的发育过程

中!近基部的 4 >2 个色块严重滞育!仅形成肉眼较难发现的小藻块!构成假根和基部!它们基

本不成熟!造成嵌合体的绝大部分藻体由梢部的 4 >2 个色块发育而来!嵌合体比例降至

9214C$ 但即使是雌雄嵌合的个体!由于梢部色块面积通常较大且成熟远早于中%基部色块!

在成熟期的初%中期!成熟个体几乎均为梢部色块成熟!表现为单性!在成熟期的晚期!中部色

块开始成熟!雌雄同体比例大幅度上升$ 本研究表明!在天然条件下生长的坛紫菜仍以雌雄同

体为主!但减数分裂产物的四分体不均衡发育以及藻体的梢%中%基部的不同步成熟均极大地

降低了叶状体真实性别被观察到的概率!单凭肉眼一次性抽检!其性别往往以雌雄异体为主!

少数为雌雄同体$

关键词! 坛紫菜& 四分子体& 叶状体& 雌雄同体& 性别表型

中图分类号! *:405555555555555文献标志码'&

55坛紫菜 )!*$,A%# (#%)#<-<+%+#N1!1-G:3? _

K1(1XG43?$%1Y;L2BG;_P1P;=:F:*

)4*

是我国的

特有物种"也是我国最重要的紫菜栽培种之一+

张德瑞等
)2*

根据该紫菜叶状体的大小(形态(边

缘刺分布与数量(果孢子囊和精子囊的分裂式(性

别等分类学特征"将其命名为坛紫菜+ 他们发现

在野生坛紫菜叶状体群体中"大多数个体为雌雄

异体"仅少数为雌雄同体"这一性别特征成为坛紫

菜区别于长紫菜#!*:4-<)#)#$的一个重要分类学

依据
)2*

+ 但是"紫菜学者后来对野生坛紫菜性别

的观察结果却与此不尽相同+ 有的人发现"在生

长成熟早期"野生坛紫菜叶状体以雌雄异体为主"

但在叶状体的成熟晚期"雌雄同体个体逐渐增

多
)/*

'有报道认为在晚期收集的野生坛紫菜中"

雌雄同体个体较多
)9*

+ 因此"对坛紫菜的真实性

别学者们一直还存在着疑虑+ 近年来"研究人员

分别对来自坛紫菜单个叶状体的营养细胞或组织

进行了离体培养
)7 6:*

"均发现少数营养细胞能分

化出异性或类似异性的生殖细胞"并认为坛紫菜

的叶状体细胞可能存在性别分化或转化"并推测

野生坛紫菜群体中的雌雄同体个体很可能是由于

性别分化的结果+ 然而"V:3 等
)43 642*

通过对坛紫

菜的遗传杂交实验(生活史各阶段的染色体观察

和分子标记分析等研究却发现"坛紫菜的减数分
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裂发生在壳孢子的萌发初期"并且"杂交实验及分

子标记分析的研究结果均证实"坛紫菜色素突变

体与野生型杂交产生的 (

4

叶状体是颜色嵌合体

也就是基因型嵌合体"亲本的颜色性状在减数分

裂时发生了分离和重组"产生大量的颜色嵌合体'

同时"还发现颜色嵌合体的叶状体早期发生和发

育模式很类似于雌雄同体的紫菜 # !,$A(*$#

A/$A/$-#$

)4/*

+ 根据坛紫菜的减数分裂位置和生

活史中不同世代的交替情况
)49*

"严兴洪等
)47*

推

测野生坛紫菜叶状体的性别也应当随着减数分裂

的进行而发生分离"形成性别嵌合的叶状体"即!

坛紫菜有性生殖产生的叶状体应该是雌雄同体"

而不是雌雄异体"但这一推测与关于野生坛紫菜

的性别观察结果
)47*

完全相反+ 为了证实这一推

测"XG:3? 等
)41*

以坛紫菜色素突变体的颜色和性

别作为遗传标记"通过室内杂交实验对坛紫菜的

性别遗传进行了更深地研究"结果发现"在杂合丝

状体产生的 (

4

叶状体中":1C以上是由 2 >9 色

块组成的颜色嵌合体"并且嵌合体上的每个色块

均为单性"即雄性或雌性"每个色块的颜色边界与

性别边界完全吻合"证实绝大多数的颜色嵌合体

也是性别嵌合体'此结果证实了坛紫菜的性别是

由一对等位基因控制"在壳孢子的减数分裂过程

中"雌雄性别决定基因发生了分离"由减数分裂产

生的四细胞的性别已经被决定"其中 2 个细胞为

雌性"2 个为雄性"构成了一个线性排列的性别和

颜色均呈块状嵌合的四分子体"简称四分体+ 随

后"四分体的各细胞不断进行有丝分裂"最终形成

一个由 2 >9 个性别块#色块$构成的雌雄嵌合叶

状体+ 上述结果说明坛紫菜的性别属于早期决

定+ 此外"该研究还发现"坛紫菜四分体的各细胞

的后续发育存在较严重的不均衡现象!位于四分

体下位#将来长出假根的一端$的 4 >2 个细胞分

裂和发育比较慢"趋向于形成假根或发育成很小

的藻体基部"并且它们的性别表型极少被表达出

来'而四分体上位#将来长出叶片的一端$的 4 >2

个细胞发育很好"形成叶片的绝大部分"各自的性

别表型随着藻体的日龄增加而逐渐表现出来+ 此

外"(

4

颜色嵌合叶状体上各色块的成熟非常不同

步"只有在极少数色块间成熟时间接近的叶状体

上才能观察到雌雄同体的性别表型+ 在缺乏颜色

作为判断性别块区域辅助标记的情况下"四分体

的生长发育模式和成年藻体的梢(中(基部的成熟

不同步这二个因素均大幅度降低了可观察到的

雌雄同体比例"使绝大多数个体的性别表现为

单性"少数为雌雄同体+ 这一研究结果暗示"过

去对野生坛紫菜叶状体性别的观察结果可能是

不全面的"也无法反映坛紫菜的真实性别+ 为

了证实野生坛紫菜叶状体的性别与室内杂交实

验结果的一致性"本实验对以下 / 个问题展开深

入研究!#4$由于生长在自然岩礁上的紫菜往往

并非单一物种"至今并没有确切的研究证据可

以证明在坛紫菜野生群体中发现的少数雌雄同

体的叶状体与所谓的单性别叶状体均为坛紫

菜"而只有确认了这一点后方能再深入探讨坛

紫菜的性别'#2$K2I<=BL;等
)40*

和 S2;I=

)48*

推测

紫菜的减数分裂位置可能并不是固定的"很可

能与生长环境或不同种类中的雌雄生殖细胞分

布有关+ 如果在天然条件下"坛紫菜的减数分

裂位置发生了改变"如减数分裂发生于壳孢子

的形成时期
)4:*

"则会造成性别基因在壳孢子放

散前就分离"产生单性别的叶状体+ 因此"在天

然条件下"坛紫菜的减数分裂发生位置是否会

改变也需进一步确认'#/ $在天然条件下"坛紫

菜叶状体发育模式的改变是否可能也会影响到

叶状体的性别表现+

45材料与方法

!"!#天然坛紫菜种群中雌雄同体个体的分子学

鉴定

从生长于福建省平潭县牛山岛自然岩礁上的

天然坛紫菜种群中采集成熟的叶状体"从中挑出

雌雄同体的个体"再切除雌性藻块中已受精的果

孢子囊部分"并在显微镜下检查确认无果孢子囊

后"提取剩余叶状体的 5%&"5%&提取使用新型

植物基因组提取试剂盒 #N;:3?43"北京$"操作步

骤同说明书+ 根据%-K)上已报道的坛紫菜 718*

I5%&8)N*区的保守序列
)23*

设计引物 # 7I;94I

7I49;4I713$"扩增包含 718*区的保守区域+ 上

下游引物分别为!7U8NNNSN-NN&N--S-NNNSN8

/U和 7U8N-&N-NSSN&NS--N--N&8/U+ 在 23

!

'的 7-$反应体系中"含 43 ?H2JJ4I2

!

'"5%&

模板 73 3?"312 99/06'的 A%N7"317

!

9/06'的

引物"4 #的 5#6 聚合酶+ 7-$扩增程序!:9 M

预变性 7 9;3":9 M变性 97 E"79 M退火 /3 E"02

M延伸 13 E"/3 个循环"最后 02 M延伸 43 9;3+

208
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扩增产物经 4C琼脂糖凝胶电泳检测后"由上海

美吉生物医药科技有限公司测序"并与已发表的

坛紫菜 718*保守区序列进行比对"以确认雌雄同

体的叶状体是否为坛紫菜+

!"$#天然条件下坛紫菜的减数分裂位置与叶状

体发育模式的观察

实验用的坛紫菜杂合丝状体#标记为 >QL0$

由红色突变纯系 # J!GL4"$"

"

$与野生型纯系

#R5L!5"W"

#

$在室内杂交产生
)41*

"以自由丝

状体的形式被保存在实验室内+ 杂合丝状体的

贝壳移植和贝壳丝状体的培育在福建省霞浦县

三沙镇紫菜育苗室进行"杂合丝状体的 (

4

叶状

体被栽培在福建省霞浦县三沙镇的古桶养殖海

区+ 233: 年 / 月初"先将洗净的文蛤贝壳#壳高

9 >1 B9$平铺于育苗池的底部"加入经过黑暗

沉淀的海水"水深 27 >/3 B9+ 然后"将经粉碎

机切碎的杂合自由丝状体#>QL0$均匀喷洒到贝

壳表面"经黑暗培养 / 天后"再在弱光条件 ) 43

!

9/0OG/F/3E6#9

2

.E$ *静置培养 47 A"使之钻

入贝壳并长成贝壳丝状体+ 随后"洗去贝壳表

面上未钻壳的自由丝状体"再加入 73 B9深的沉

淀海水继续培养"每 2 周更换一半的海水"光照

密度为 23

!

9/0OG/F/3E6#9

2

.E$ + 自 8 月下旬

开始缩光"以促进贝壳丝状体发育"每天的光照

时间为 43 G+ 至 : 月初"贝壳丝状体发育成熟+

为了更多地获得壳孢子"用尼龙网兜把贝壳丝

状体扎紧成包"挂在海上进行过夜活水刺激"次

日早晨 1!33 前把贝壳取回"放入采苗池内放散

壳孢子+ 待壳孢子大量放出后"将 9 9?2 9的

竹帘网片#福建省漳浦县生产"竹帘的每根竹片

长为 9 9"宽约 9 B9$浸入壳孢子水中"供壳孢

子附着+ 随后"将采好壳孢子的竹帘挂在海上

的紫菜栽培架上进行栽培+ 壳孢子下海栽培 23

A"取回部分竹片"用锋利的单面刀片将竹片上

的紫 菜 叶 状 体 连 根 完 整 地 刮 下"在 显 微 镜

#"0=9O2E-Y$下逐个镜检"观察叶状体的颜色

分离与色块发育情况+ 栽培 9/ A"取部分竹片"

用刀片把附着的紫菜叶状体完整地刮下"带回

实验室进行充气培养"直至藻体的上下部分成

熟"以便统计每个叶状体的性别+ 室内的培养

条件!温度 # 27 @4 $M"光照密度为 83

!

9/0

OG/F/3E6#9

2

.E$ #43'B495$ + 使用的培养液为

用 P,*加富的海水
)24*

"每周更换一半培养液+

!"(#天然杂交产生的野生型坛紫菜叶状体的性

别观察

天然杂交产生的野生型叶状体室内培养与性

别观察55233: 年 2 月"从平潭县牛山岛的自然

岩礁上采回已具有大量果孢子囊的天然坛紫菜叶

状体"经阴干后运回实验室"恢复培养 / A"置通风

处经阴干处理后"再置于海水中放散果孢子"获得

的果孢子被培养在培养皿#

#

C: B9$中+ 当果孢

子长成一定大小的萌发体后"用玻璃毛细管分离

出单根丝状体进行单个培养"以获得由单个果孢

子长成的丝状体#标记为 R5LJ$+ 当丝状体藻落

长到一定大小时"用粉碎机将其粉碎后喷洒到贝

壳表面上"使之移植到贝壳内+ 培养温度为 #29

@4 $M"光照密度 43

!

9/0OG/F/3E6# 9

2

. E$

#42'B425$+ 43 A 后"清洗贝壳并换入新鲜培养

液"光照密度为 23

!

9/0OG/F/3E6#9

2

.E$"其它

培养条件不变+ 培养数周后"贝壳内长满丝状体"

把培养温度升至#2: @4$M"光周期为 43'B495"

直至贝壳丝状体成熟"当贝壳表面长出大量的壳

孢子囊枝后"进行充气培养以获得壳孢子+ 随后"

将收集到的壳孢子放入培养皿内进行静置培养+

培养 23 A 后"用刀片将小叶状体从培养皿底部完

整地刮下"置于培养瓶内进行充气培养"直至每个

叶状体充分成熟"统计其性别+ 培养条件!温度

#27 @4$M"光周期为 43'B495"光照密度为 83

!

9/0OG/F/3E6#9

2

.E$"使用的培养液同%412&"

每周更换一半培养液+

天然杂交产生的野生型叶状体海上栽培与性

别观察55233: 年 2 月"从平潭县牛山岛的自然

岩礁上采回已具有大量果孢子囊的天然坛紫菜叶

状体"阴干后带回三沙紫菜育苗室"加入海水并不

断搅动"以获得果孢子+ 获得的果孢子水经 2 >/

层纱布过滤后"均匀喷洒于平铺在育苗池底的贝

壳上"让果孢子钻入贝壳并萌发成贝壳丝状体

#标记为 R5LK$+ 每 2 周更换一半海水+ 经过约

1 个月的培养"至 : 月初"贝壳丝状体发育成熟"

进行壳孢子放散"附苗和海上栽培+ 栽培 29 A

后"用刀片将小叶状体从竹片上完整地刮下"进行

室内充气培养"直至每个叶状体充分成熟"统计其

性别+

野生型坛紫菜栽培群体后代的性别观察与

分子学鉴定552338 年 2 月"从福建省漳浦县

六鳌镇养殖海区的野生型坛紫菜栽培群体中收

/08
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集数片个体较大且含有大量果孢子囊的叶状体

进行果孢子采苗"并培养成贝壳丝状体#标记为

R5LQ!$ "采苗方法与贝壳丝状体的培养方法同

上+ 待贝壳丝状体成熟后进行壳孢子采苗"方

法同于%412 & + 经 21 天的海上栽培"把部分竹

片上的叶状体用刀片完整刮下"进行室内充气

培养"直至每个叶状体充分成熟"统计其性别+

培养条件同 %412 & + 此外"在叶状体成熟前"随

机取部分叶状体对其 718*I5%&区序列进行分

析"方法同%414& +

25结果

$"!#天然坛紫菜群体中雌雄同体和雌雄异体个

体的 1%&'*"X3区片段序列分析结果

通过 7-$扩增"从 / 株雌雄同体叶状体与 /

株单性叶状体中均扩增出了一条大小均一的

5%&片段"约为 733 HO#图 4$"与引物设计的目

标片段大小相符+ 测序结果表明"单性叶状体与

雌雄同体叶状体的扩增产物序列一致"扩增片段

长度为90: HO "包含)N*4与)N*2的部分序列和

完整的 718*区序列+ 718*区长度为 413 HO"两

端分别有一段 O/0= &和 O/0= N序列#图 2$"此序

列与 %-K)上已公布的采自不同地区的坛紫菜

718*区保守序列完全一致+

图 !#野生坛紫菜群体中雌雄同体与雌雄异体

个体的 *"XE1%&'区 NIR扩增产物电泳图

P1P:IL4I"#5'2333"N:Y:$:$ ' 泳道 4 >/1单株雌雄同体叶

状体' 9 >71单株雄性叶状体' 11单株雌性叶状体+

A/>"!#NIR7129/65294?5*"XE1%&'15>/2<3921

82<250/2;3,<==/250/2;3-6,=5329

7/"+'*,'2&2.*.%1537504/C56@

P1P:IL4I"#5'2333"N:L:I:$ ' ':344 6/1E;3?049/3/4B;/2E

H0:A4' 9 671E;3?049:04H0:A4' 11E;3?04J49:04H0:A41

图 $#野生坛紫菜群体中雌雄同体与单性叶状体的 *"XE1%&'区测序结果

下划线区域为引物序列"阴影部分为 718*I5%&区序列+

A/>"$#+?535:;5<05294?51%&'*"XE15>/2<2982<250/2;3-6,=5,<=

;</35T;,6-6,=502665045=9128 4?5F/6=727;6,4/2<297/"+'*,'2&2.*.

FG423A4I0;34A 32B04/F;A4E>:EFG4E4T243B4/JOI;94I":3A FG4EG:A/>= :I4:>:EFG4E4T243B4/J718*I5%&I4?;/31

$"$#天然条件下坛紫菜减数分裂位置及叶状体

的发育模式与性别观察结果

下海栽培 23 A"人工杂交品系 #>QL0 $的壳

孢子已长成体长约为 7 99的 (

4

叶状体+ 在显

微镜下逐个检查后发现"在叶状体上出现了 9 种

不同的色块!2 种亲本色块 #$"W$和 2 种重组

色块#$U"WU$ "$U色块比 $色块颜色稍浅"其它

性状如厚度(边缘刺等特征两者类似'WU色块比

W 色块颜色稍红"其它性状如厚度边缘刺等两

者类似#图版
#

84$ + 在随机抽检的 074 株叶状

体中"经显微检查后发现":711C的叶状体为由

2 >9 个色块呈线性排列构成的颜色嵌合体"但

嵌合体上各色块的发育十分不均衡"位于叶状

体基部的色块往往很小#图版
#

82 >: $ "一般难

以用肉眼分辨它们"基部的色块存在较严重的

滞育#表 4$ +
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表 !#海区栽培的坛紫菜人工杂交品系"FG>W#A

!

叶状体"日龄 $D =#的发育情况

+,-"!#%5C562785<429A

!

>,85427?@4/0-6,=5329,14/9/0/,6?@-1/=/B,4/2<341,/<"FG>W#/<

7/"+'*,'2&2.*.,94510;64/C,45=/<4?535, 921$D =,@3

叶状体的显微观察表型

9;BI/EB/O;BH0:A4

OG43/F=O4

叶状体的肉眼观察表型

H0:A4OG43/F=O4;A43F;J;4A

H= 3:L4A 4=4

叶状体基部的滞育色块数

329H4IE/J:II4EF4A

B/0/I8E4BF/I;3 H0:A4

叶状体数目

H0:A4329H4IE

单色叶状体

E;3?048B/0/I4A H0:A4

单色叶状体 E;3?048B/0/I4A H0:A4 3 //

2 色块嵌合体

28B/0/I8E4BF/I4A H0:A4

2 色块嵌合体 28B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 3 233

单色叶状体 E;3?048B/0/I4A H0:A4 4 418

/ 色块嵌合体

/8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4

/ 色块嵌合体 /8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 3 97

2 色块嵌合体 28B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 4 499

单色叶状体 E;3?048B/0/I4A H0:A4 2 437

9 色块嵌合体

/8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4

9 色块嵌合体 98B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 3 7

/ 色块嵌合体 /8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 4 42

2 色块嵌合体 28B/0/I8E4BF/I4A H0:A4 2 /4

单色叶状体 E;3?048B/0/I4A H0:A4 / 8

55如表 4 中所示"在抽检的 074 个叶状体中"颜

色嵌合体占 :711C #0486074$"单色叶状体仅占

919C #//6074$+ 但是"由于 121/C的颜色嵌合

体基部存在 4 >/ 个肉眼难以分辨的滞育色块"如

果单凭肉眼观察"颜色嵌合体仅为 7812C"其中"

含 2 色块(/ 色块和 9 色块的颜色嵌合体的百分

数分别为 9:1:C(011C和 310C"而单色叶状体

的百分数则升至 9418C"从而导致 :410C的叶状

体为单色叶状体和 2 色块嵌合体"而含 / >9 个色

块的嵌合体很少"这也说明绝大多数的叶状体是

由壳孢子减数分裂产生的四分体的 4 >2 上位细

胞发育而来+

在自然海区栽培 9/ A"(

4

叶状体的体长达

7 B9以上"对其发育状况再次检查后发现!在抽

检的 4 /18 株叶状体中"基部的滞育小色块面积

仍然很小"如果单凭肉眼辨别"颜色嵌合体的百分

数下降至 9214C"并且几乎全是含 2 个色块的嵌

合体"含 / >9 个色块的嵌合体极少'单色叶状体

超过 70C+ 但在显微镜下仔细检查后发现"在

0810C的单色叶状体和 9/18C的嵌合体中"叶状

体的基部存在 4 >2 个面积很小的色块+

单株培养 41/ 棵颜色嵌合体直至肉眼可确认

各色块所形成的生殖细胞为止"性别统计结果!

0/14C的颜色嵌合体为雌雄同体"211:C为单性

叶状体'成熟的每个色块均只表现单一性别 #雌

性或雄性$"基部滞育小色块的性别基本上不表

现出来+

$"(#野生型坛紫菜间天然杂交产生的 A

!

叶状体

的性别表型

在相同的温度(光照(光周期等条件下培养野

生型品系 R5LJ 与 R5LK的 (

4

叶状体"77 A 后"这

两个品系的叶状体均已成熟"在雄性叶状体的梢

部或中部边缘形成浅黄绿色的精子囊'在雌性叶

状体的梢部或中部出现了红色的果孢子囊"已经

可以用肉眼区分雌雄性别"统计两个品系的 (

4

叶

状体性别#表 2$+

表 $#坛紫菜野生型品系的 A

!

叶状体性别表型观察结果

+,-"$#E5T ,<=35T 1,4/2 29A

!

>,85427?@4/0-6,=53294?5F/6=U4@75341,/<3

"HI>D,<=HI>J#/<7/"+'*,'2&2.*.

品系

EFI:;3

检查总个体数

F/F:0329H4I/J

FG4BG4BL4A H0:A4E

雌性个体数

329H4I/J

J49:04H0:A4E

雄性个体数

329H4I/J

9:04H0:A4E

雌雄同体个体数

329H4I/J

9/3/4B;/2EH0:A4E

雌雄分离比

E4?I4?:F;/3

I:F;/ /JE4Z

R5LJ 793 210 204 2

4B4#

!

2

C3132"!A3137$

R5LK 7/4 213 21: 2

4B4#

!

2

C3142"!A3137$
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55从表 2 可看出"虽然这两个野生型品系的 (

4

叶状体分别是通过单个果孢子长成的自由丝状体

移殖贝壳育苗和用果孢子直接育苗获得的"但它

们的雌雄分离比均为 4B4"雌雄同体个体的百分

数分别为 31/0C和 31/8C"两者也无显著性差异

#)C310"!A3134$+

$")#野生型栽培品系 "HI>G7#的 A

!

叶状体的

分子生物学分析与性别发育观察

将栽培于自然海区的 R5LQ!品系的 (

4

叶状

体#日龄为 21 天$带回实验室进行培养"经显微

检查意外发现"它们中的部分个体为颜色嵌合体"

培养数周后"变成了颜色更加艳丽的颜色嵌合体

#图版
"

$+ 在这些颜色嵌合体上"色块的颜色类

型比较复杂"色块之间的颜色差异有的较大 #图

版
"

84"&"K"("+"!8'$"有的较细微 #图版
"

84"

-"5",$+ 对不同叶状体上不同色块的 718*

I5%&区序列进行分析"发现它们的序列与采自

平潭县牛山岛的野生坛紫菜 718*区序列#图 2$

完全一致+ 因此"这些叶状体可能是坛紫菜天然

色素突变体与野生型个体之间发生了自然杂交产

生的后代叶状体+

显微抽查 273/ 棵叶状体 #日龄 21 天"体长

7 >43 99$ 后发现" 4830 棵为颜色嵌合体"占

0212C"它们的绝大多数为含 2 个色块的颜色嵌

合体"具有 / 个和 9 个色块的嵌合体较少+ 随后"

继续培养其中的 :47 棵颜色嵌合体"发现嵌合体

上的各色块发育很不同步"几乎所有的嵌合体其

藻体的绝大部分是由叶状体梢部的 4 >2 个色块

发育而来"梢部色块的生长远快于中部和基部色

块#图版
"

84"2$"基部色块的生长十分缓慢"形成

的面积仅为整个藻体的 46/3 >4643 #图版
"

84"

2$+ 当叶状体长度达 2 >43 B9时"如果单用肉眼

分辨"高达 7718C#7446:47$的个体为单色表型"

颜色嵌合体仅剩 9912C#9396:47 株$"并且几乎

都是含 2 个色块的嵌合体"其中的 2:12C的个体

#4486939$"其基部色块相对较大"可被肉眼清晰

分辨出来#图版
"

84$"其余的 0318C #2816939$

个体的基部色块面积很小#图版
"

82$+

从可明显分辨出色块的 448 棵颜色嵌合体

#图版
"

84$中"随机取 91 棵再继续培养"直至成

熟"对藻体成熟进度进行追踪观察"结果发现"与

天然坛紫菜相类似"这些颜色嵌合体的成熟也先

从梢部开始"随后"中(基部逐渐成熟+ 但是"即使

当梢部色块的大部分区域都出现了生殖细胞"绝

大多数的中(基部色块仍未成熟"叶状体的性别表

现为单性#图版
(

84$+ 随着培养时间的延长"部

分嵌合体的中部色块也开始成熟"雌雄同体的个

体比例逐渐增加#图版
(

82"S"+")"Y$+ 当颜色

嵌合体上的两个相邻色块的大小相近时"较易观

察到雌雄同体的性别表型 #图版
(

82")"Y'图版

(

8/$'部分叶状体由于雄性色块成熟较早"色块

全部成熟后"极易从雌雄色块的交界处断裂 #图

版
(

8/$+ 当颜色嵌合体的基部色块较小 #图版

(

82"!"'所示$时"则必须经过很长时间的培养"

少部分基部色块才能成熟"但此时"有些叶状体的

梢(中部色块由于完全成熟已全部解体或仅残留

很少的细胞组织+ 在这 91 棵颜色嵌合体中"

081/C#/1 棵$的叶状体的性别表型为雌雄色块

相嵌合"表现为雌雄同体的性别表型"2410C#43

棵$的叶状体为雄 6雄或雌 6雌色块相嵌合"表

现为单性别表型+

/5讨论

赵玲敏等
)23*

对 43 个来自不同海区的野生坛

紫菜种质材料的 718*I5%&8)N*区进行序列分

析"证实它们的 718*I5%&区序列完全一致"但

与其它紫菜物种的 718*I5%&区序列之间存在

很大的差异"序列同源性为 0:10C>:713C"因

此"认为 718*I5%&区具有紫菜物种间的保守

性"可作为种的系统分类依据之一+ 在本研究中"

从坛紫菜雌雄同体与雌雄异体叶状体中扩增出了

完整 718*I5%&区序列"并且与 %-K)中报道的

坛紫菜 718*I5%&区序列完全一致"这表明"在

野生坛紫菜群体中"雌雄同体的叶状体与雌雄异

体的叶状体同属于分类学意义上的坛紫菜+

本研究经模拟天然条件进行壳孢子采苗和海

上栽培"获得了海区生长的坛紫菜人工杂交品系

#>QL0$的 (

4

叶状体"在它们中出现了 2 种亲本色

与 2 种重组色"显微观察结果证实 :711C的 (

4

叶

状体是由 2 >9 色块呈线性排列构成的颜色嵌合

体"此结果与该品系的室内培养结果
)41*

一致"这

表明在自然条件下"坛紫菜的减数分裂位置与叶

状体的四分子体发育模式均未改变+ 对海区栽培

的 >QL0 品系与自然杂交品系#R5LQ!$的 (

4

颜色

嵌合叶状体的性别观察证实"嵌合体的每个成熟

色块的性别均为单性"嵌合体的性别以雌雄同体
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为主"这暗示在自然条件下"坛紫菜的性别也在壳

孢子发生减数分裂时产生了分离+ 在两个杂交品

系的幼小 (

4

叶状体中"分别有 :711C和 0212C

的个体为 2 >9 色块组成的嵌合体"如果不是由于

在随后的四分子体发育中基部色块发生滞育导致

性别表型不显示出来"它们应该也是包含了 2 >9

个性别块的嵌合体"为雌雄同体+ 由此推断"天然

坛紫菜叶状体也是以雌雄同体为主+

已有的研究阐明了紫菜叶状体是包含四个减

数分裂产物的基因嵌合体
)43"4/"22 62/*

"同时也发

现"坛紫菜壳孢子减数分裂产生的四个细胞在随

后的叶片生长发育过程中"并非均衡的参与叶片

部分的形态建成"位于基部的 4 >2 个细胞所形成

的藻块存在严重的滞育现象"主要参与假根的形

成
)43"41"2/*

+ 本研究也证实了在自然条件下这一现

象不仅存在"而且非常普遍和严重"并对坛紫菜真

实性别的表型显示出来带来了很大的影响+ 在人

工杂交品系#>QL0$的(

4

幼小叶状体中":711C的

个体为颜色嵌合体"但在自然杂交品系#R5LQ!$

的 (

4

幼小叶状体中"只有 0212C的个体为颜色

嵌合体"比例相对较低"其原因可能是由于果孢子

采苗用的数片雌性叶状体中"部分果孢子可能是

野生型之间的杂交产物"它们的 (

4

叶状体不会出

现颜色分离"无法形成颜色嵌合体+ 但这两个品

系的 (

4

颜色嵌合体几乎全都由近梢部的 4 >2 个

色块发育形成绝大部分的叶状藻体"颜色表型为

单色或 2 色块嵌合+ 由于近叶状体基部的滞育小

藻块的性别表型通常不表现出来"梢部的 4 >2 个

藻块成熟后"多数表现为单性"导致了 (

4

叶状体

群体中可观察到的雌雄同体比例大幅度降低+ 本

研究观察到只有 93C左右的颜色嵌合体最终发

育成 2 色块嵌合体"具 / >9 色块的嵌合体极少"

其余的嵌合体因基部色块滞育最终发育成表型为

单色的叶状体+ 由于坛紫菜性别基因发生第一次

分裂分离的机率约为 /3C

)41*

"产生了真正的 2 色

块嵌合体"它们为性别嵌合体"也就是说"约 /3C

的颜色嵌合体的二个色块其实分别是由性别相同

的 2 个小色块所组成的
)41*

+ 因此"嵌合体基部色

块的滞育也将可能导致这 /3C左右的 2 色块嵌

合体表现为单性别"进一步降低了 (

4

群体中可观

察到的雌雄同体比例+

由于坛紫菜叶状体从基部到梢部"体细胞向

生殖细胞分化的速度是逐渐加快的"造成了梢部

的细胞分化程度较高"而基部较低"叶状体的成熟

也总是先从梢部开始并逐渐向基部延伸
)29*

+ 本

研究也发现"当杂交产生的 (

4

嵌合体梢部的藻块

开始成熟并形成大量生殖细胞时"位于中(基部的

藻块尚未成熟"几乎 433C的叶状体仅梢部藻块

的性别表现出来"如果观察此阶段的叶状体基本

上是单性的"只有极少数上下两个藻块面积大小

相当且同时成熟的叶状体"才表现为雌雄同体+

R5LQ!品系的 (

4

颜色嵌合体经较长时间的培养"

基部色块也逐渐成熟"雌雄同体的比例越来越多"

这与 23 世纪 03 年代对天然坛紫菜群体的性别观

察结果
)/"9*

相吻合+ 所以"坛紫菜的线性四分体

的不均衡发育及叶状体的成熟特性这两大因素是

人们在观察野生坛紫菜群体时很难发现雌雄同体

的重要原因+

尽管 R5LQ!与 R5LJ 和 R5LK这 / 个野生型

杂合品系均是自然杂交产生"但由于 R5LJ 和

R5LK这两个野生型杂合品系缺乏颜色作为性别

区域标记"在它们的 (

4

叶状体成熟时"如果单凭

肉眼观测藻体梢部出现的性细胞来判断个体的性

别"雌雄同体的比例均不超过 4C+ 这个结果也

与张德瑞等
)2*

"严兴洪等
)47*

对野生坛紫菜叶状体

的性别观察结果相吻合"但根本无法反映出坛紫

菜叶状体为性别嵌合的真相+ 因此"单凭肉眼观

察野生坛紫菜的性别
)2"47*

所得出的性别结论是不

正确的"这也暗示王娟
)7 61*

和潘光华
)0 68*

在进行

的所谓野生型坛紫菜单性营养组织与单离体细胞

培养时"之所以出现了少数异性生殖细胞"最大可

能性是由于实验所取的叶状体组织包含了相当于

二种性别基因的组织即相当于二个色块的组织所

致+ 此外"王莉等
):*

通过将单个野生型坛紫菜叶

状体从梢部到基部进行分段酶解进行单离细胞培

养发现"仅在来自根丝段的细胞再生后代中出现

了异性细胞"这可能是反映了叶状体基部相邻两

个小藻块或发生滞育的基部两个异性性别块的性

别表型"也从另外一个角度佐证了天然坛紫菜叶

状体为雌雄嵌合的性别特征+

研究表明"紫菜属存在两种不同的性别决定

机制!性别的后期分化与性别的早期决定+ 条斑

紫菜#!*:*-P,-<+%+$是性别后期分化的典型代表+

在条斑紫菜色素突变体与野生型或色素突变体之

间杂交产生的 (

4

嵌合叶状体的每个色块上总是

会出现两性的生殖细胞
)27*

"两性生殖细胞是营养

008
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细胞随机分化而来的
)27*

+ 这类紫菜物种通过有

性生殖产生的叶状体为雌雄同体的性别表型+ 坛

紫菜和 !:A/$A/$-# 是属于性别早期决定的典型

代表+ 这两种紫菜色素突变体的杂交实验
)4/"41*

均表明"杂交产生的 (

4

颜色嵌合叶状体上的每个

色块均为单性"色块的边界与其性别块边界完全

吻合"颜色嵌合体同时也是性别嵌合体"(

4

叶状

体上每个色块的性别均是由减数分裂时发生分离

的等位基因决定+ 这类紫菜物种的有性生殖所产

生的叶状体必然都是由雌雄同体的四分子体 #2

个雄性细胞与 2 个雌性细胞$共同发育而来"但受

不同的四分子体排列模式
)2/*

及四分子体不均衡

发育
)4/"41"2/*

的影响"由它们发育而来的叶状体其

性别表型观察难易不同+ 像坛紫菜这种具有线性

四分子发育模式的紫菜物种"对它们的有性生殖

后代叶状体的性别宏观表型如果不进行持续的观

测"一次肉眼抽检的结果"往往是雌雄异体为多

数"雌雄同体为少数+ 而对于像 !:A/$A/$-# 和半

叶紫菜华北变种#!*:=#)#4#%R:I1(-&%A(*22#$这

种具有非线性四分子体发育模式的紫菜物种"由

于它们的叶状体主要由非线性四分子体上部两个

左右并排的细胞发育而来"形成左右性别嵌合的

叶状体
)4/"2/*

+ 因此"当叶状体成熟时可观察到叶

状体左右两侧藻块的性别表型"其性别表现多为

雌雄同体"少数为雌雄异体
)4/*

+ 但不管是属于哪

种四分子排列模式"由于有性生殖产生的叶状体

均由雌雄同体的四分子体发育而来"在叶状体群

体中必然会或多或少的出现雌雄同体的个体+ 由

此推测"紫菜属中似乎不应当存在如!刺边紫菜

#!:4-<)%&#$B%<#)#$

)21*

这种存在有性生殖同时又

完全雌雄异体的紫菜+ 这究竟是性别表观观察产

生的误差还是紫菜属中仍存在其它的性别决定机

制还需进一步研究+ 根据目前的研究结果"过去

一直被认为是雌雄异体的紫菜种
)20 62:* *

如!!*:

4-<)#)#( !*:A+-/4,2%<-#$%+( !*:2%<-#$%+和 !*:

2#<'-,2#)#"在它们的叶状体群体中也发现了少数

雌雄同体的个体
)/3 6//*

"它们应当与坛紫菜具有相

同的性别决定机制和四分子模式"其真实性别还

有待进一步研究+
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E:9O04A H= 3:L4A 4=4E/JF43 I4R4:04A FG:FFG4>;0A H0:A4E>4I4A;/4B;/2EOG43/F=O4">;FG :J4>4ZB4OF;/3E

/J9/3/4B;/2EOG43/F=O41
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1 期 张5源"等!自然条件下的坛紫菜四分体发育与性别表型观察 55

图版
!

#海区栽培的坛紫菜人工杂交品系"FG>W#A

!

叶状体

"日龄为 $D =#基部滞育色块的显微照片
41四分子体均衡发育形成的 9 色块嵌合叶状体#$=W =WU=$U$ ' 2 >:1四分子体不均衡发育形成的嵌合叶状体!21两色块嵌合

体#$=W$ "其基部色块发生滞育' /1三色块嵌合体#$=WU=$$ "其基部的一个色块发生滞育' 9 >11三色块嵌合体#$=W =$$ "

其近基部的两个色块发生滞育' 01三色块嵌合体#$=W =$U$ "其近基部的两个色块发生滞育' 81四色块嵌合体#$=WU=$U=

W$ "其近基部的 2 个色块发生滞育' :1四色块嵌合体#$=WU=W =$$ "其近基部的三个色块发生滞育+ 标尺均为 433

!

9+

N6,45

!

#N?2428/012>1,7?3294?5,115345=-,3,63504213/<4?502621U3504215=

A

!

-6,=53712=;05=-@ 4?501233-54F55<, 15=8;4,<4"R%

"

#,<=4?5F/6=U4@75

"]%

#

#/<7/"+'*,'2&2.*.,94510;64/C,45=/<4?535, 921$D =,@3

41:3 4R430= A4R40/O4A 98B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$=W =WU=$U$ ' 21:28B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$U=WU$>;FG :3 :II4EF4A H:E:0B/0/I8

E4BF/I' /1:/8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$=WU=$$>;FG :3 :II4EF4A H:E:0B/0/I8E4BF/I' 9 611FG4/8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4E#$=W =$$>;FG F>/

:II4EF4A H:E:0B/0/I8E4BF/IE' 01:/8B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$=W =$U$>;FG F>/ :II4EF4A H:E:0B/0/I8E4BF/IE' 81:98B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$=

WU=$U=W$>;FG F>/ :II4EF4A H:E:0B/0/I8E4BF/IE' :1:98B/0/I8E4BF/I4A H0:A4#$=WU=W =$$>;FG FGI44:II4EF4A H:E:0B/0/I8E4BF/IE1

*B:04H:IC433

!
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图版
"

#海区栽培 $J 天后室内继续培养 $D =的坛紫菜野生型与

自然色素突变体杂交产生的 A

!

嵌合叶状体照片

41不同的 (

4

颜色嵌合体!&1浅褐色 =野生色"K1野生色 =浅褐色"->51浅灰绿色 =浅褐色",1浅褐色 =浅灰绿色"(1野生色 =浅

褐色"S1浅褐色 =浅灰绿色"+1浅红色 =浅褐色")1野生色 =浅灰绿色"!1浅红色 =野生色"Y1野生色 =浅褐色"'1深褐色 =浅灰绿

色"颜色表示顺序是从梢部到基部+ 21具有不均衡发育色块的 (

4

颜色嵌合体+ 标尺 C4 B9+

N6,45

"

#N?2428,012>1,7?3294?502621U3504215=A

!

-6,=53712=;05=-@ 4?5

01233-54F55<4?5F/6=U4@75"

"

#,<=372<4,<52;37/>85<4,4/2<8;4,<4"3#"

#

#

/<7/"+'*,'2&2.*.,94510;64/C,45=921$J =,@3/<4?535, ,<=

9;14?510;64;15921$D =,@3/<4?56,-

41A;JJ4I43FB/0/I8E4BF/I4A (

4

H0:A4E1&10;?GFHI/>3 =>;0A F=O4"K1>;0A F=O4=0;?GFHI/>3"-6510;?GF?I443;EG8?I:= =0;?GFHI/>3",1

0;?GFHI/>3 =0;?GF?I443;EG8?I:="(1>;0A F=O4=0;?GFHI/>3"S10;?GFHI/>3 =0;?GF?I443;EG8?I:="+10;?GFI4A =0;?GFHI/>3")1>;0A F=O4=

0;?GF?I443;EG8?I:="!10;?GFI4A =>;0A F=O4"Y1>;0A F=O4=0;?GFHI/>3"'1A:IL HI/>3 =0;?GF?I443;EG8?I:=1NG4B/0/I8OG43/F=O4>:E

EG/>4A JI/9FG4F;O F/ H:E4/JFG4H0:A412123H:0:3B4A A4R40/O943F/JE4BF/IE;3 FG4B/0/I8E4BF/I4A (

4

H0:A4E1*B:04H:IC4 B91
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1 期 张5源"等!自然条件下的坛紫菜四分体发育与性别表型观察 55

图版
#

#海区栽培 $J 天后再分别在室内培养 (* 和 *D =的坛紫菜野生型与

自然色素突变体杂交产生的成熟 A

!

嵌合叶状体照片

41海区栽培 21 天后室内再培养 /7 天的梢部已成熟但基部色块未成熟的颜色嵌合体"其性别表型为雌雄异体!&1

"

"K1

"

"-1

#

"

51

#

",1

"

"(1

"

+ 21海区栽培 21 天后室内再培养 73 天的颜色嵌合体!S"+")"Y的梢(中部均已成熟#箭头示中部色块成熟区$ "

其性别表型为雌雄同体!S1

"

=

#

"+1

"

=

#

")1

#

=

"

"Y1

"

=

#

"但 !和 '颜色嵌合体的中部色块仍未成熟"其性别表型为单

性+ /1成熟的三色块嵌合体!梢(中部两个大色块面积接近"均已成熟"但基部色块面积很小且未成熟"其性别表现为雌雄同体#

"

=

#

=/$ + 性别表示顺序是从梢部到基部+ 标尺 C4 B9+

N6,45

#

#N?2428,012>1,7?3294?58,4;1502621U3504215=A

!

-6,=53712=;05=-@ 4?5

01233-54F55<4?5F/6=U4@75"

"

#,<=372<4,<52;37/>85<4,4/2<8;4,<4"3#"

#

#

/<7/"+'*,'2&2.*.,94510;64/C,45=921$J =,@3/<4?535, ,<=

9;14?510;64;15=/<4?56,-921(*=,@3,<=*D =,@3%1537504/C56@

41FG4B/0/I8E4BF/I4A H0:A4E>;FG 9:F2I4F;O E4BF/I:3A ;99:F2I4H:E:0E4BF/I"EG/>;3? 23;E4Z2:0OG43/F=O4!&1

"

"K1

"

"-1

#

"51

#

",1

"

"(1

"

":JF4IB20F2I4A J/I21 A:=E;3 FG4E4::3A :3/FG4I/7 A:=E;3 FG40:H121FG4B/0/I8E4BF/I4A H0:A4E>;FG 9:F2I4F;O :3A 9;AA04

E4BF/IE"EG/>;3? 9/3/4B;/2EOG43/F=O4!S1

"

=

#

"+1

"

=

#

")1

#

=

"

"Y1

"

=

#

#:II/>G4:AEEG/>;3? FG49:F2I4I4?;/3 /JFG4H:E:0

E4BF/I$ "H2FFG4B/0/I8E4BF/I4A H0:A4E;3 !:3A 'EG/>4A 23;E4Z2:0"G:R;3? 9:F2I4F;O E4BF/I:3A ;99:F2I4H:E:0E4BF/I":JF4IB20F2I4A J/I21

A:=E;3 FG4E4::3A :3/FG4I73 A:=E;3 FG40:H1/1:9/3/4B;/2E/8E4BF/I4A H0:A4#

"

=

#

=/$>;FG 9:F2I4F;O :3A 9;AA04E4BF/IE:3A :3

;99:F2I4H:E:0E4BF/I":JF4IB20F2I4A J/I21 A:=E;3 FG4E4::3A :3/FG4I73 A:=E;3 FG40:H1NG4E4Z >:EEG/>4A JI/9FG4F;O F/ H:E4/JFG4
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