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山东半岛漂浮铜藻和底栖铜藻气囊及生殖托的形态学比较分析 
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摘要: 铜藻(Sargassum horneri)是主要分布于北太平洋西部的暖温带性海藻, 是我国海藻场的重要组

成物种之一, 对于海洋环境、渔业资源具有重要支撑作用。除底栖生活外, 铜藻可营漂浮生活。气囊

和生殖托是铜藻适应漂浮生活的重要结构, 但是二者与漂浮生活相适应的结构特点尚研究有限。本文

对漂浮铜藻和底栖铜藻气囊、生殖托的数量以及主要形态学特征进行了统计学分析, 结果显示: 漂浮

铜藻气囊体积显著小于底栖铜藻(P<0.01), 漂浮铜藻生殖托个数远少于底栖铜藻(P<0.01), 推测铜藻为

了适应漂浮生境, 其漂浮能力和有性生殖能力已经发生改变。  
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铜藻(Sargassum horneri)分类学上隶属于褐藻门

(Phaephyta)、圆子纲(Cyclospreae)、墨角藻目(Fucales)、

马尾藻科(Sargassaceae)、马尾藻属(Sargassum)[1]。藻

体黄褐色, 体长可达 8 m。固着器裂瓣状, 主枝单生, 

气囊圆柱状, 顶端冠一小裂叶, 生殖托圆柱状, 是马

尾藻属中生殖托最长的种类 [2], 可营漂浮和底栖两

种生活史类型。 

漂浮海藻是由部分种类的底栖海藻在物理、生物等

条件下, 藻体断裂、漂浮于海面而形成的海藻类群, 可

在风场和海流作用下进行远距离的漂移, 并形成较大的

生物量, 其生活史和生态学功能有别于底栖海藻[3]。马

尾藻中许多种类可形成漂浮海藻, 是漂浮海藻的主要类

群之一。早在哥伦布时期, 航海家和学者就开始关注漂

浮马尾藻的起源与分布[4], 近些年由于漂浮马尾藻事件

频发, 被人们称为“金潮”(golden tide)[5], 如分布于北大西

洋墨西哥湾和马尾藻海的 Sargassum natans和 Sargassum 

fluitans, 这两种马尾藻由于藻体断裂, 由底栖转为漂浮

生活, 被大西洋环流传送汇聚在一起, 通过营养体藻枝

段进行繁殖, 可在漂浮生境中完成整个生活史[6]。 

近年来, 中国黄海漂浮铜藻的规模和影响越来越

大, 其大面积聚集成片, 被形象地称为“金潮”, 与人们

熟知的“绿潮”、“赤潮”一样受到广泛关注和重视。2008

年黄海绿潮中发现有漂浮铜藻伴生, 并逐渐与黄海绿

潮形成连年的伴生群体[7-9]。2016年冬季, 黄海漂浮铜

藻对江苏水产养殖业造成经济损失高达 5亿元[10]。 

铜藻的漂浮能力和生殖能力对其漂浮生活具有

重要影响, 气囊和生殖托是与之对应的两个重要藻

体结构。马尾藻的气囊是由皮层细胞加厚、髓部细

胞破裂而成的空腔[11]。在气囊作用下, 当底栖铜藻受

生物或物理因素脱离固着基或者主枝后, 可形成漂

浮生活的铜藻[12]。另外, 铜藻为雌雄异体的大型褐藻, 

成熟的藻体在叶腋处能分化出产生生殖细胞的生殖

托, 雄托细长, 雌托相对较粗短[13]。据观察, 黄海漂

浮铜藻仍具有生殖托结构。目前已有较多关于漂浮

铜藻的研究报道, 包括漂浮铜藻的鉴定、漂浮路径、

漂浮来源[10]等, 鲜有关于漂浮铜藻和底栖铜藻的形

态比较的研究。本文利用统计学方法比较分析山东

半岛漂浮和底栖铜藻气囊和生殖托的形态、数量等

方面的差异, 这为解释铜藻营漂浮生活提供了科学

参考, 也为“金潮”的防控提供一定的科学依据。 

1  材料采集与方法 

1.1  材料采集与处理 

实验所用材料采自 2017年 4月 3日至 8日, 该
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时段黄海海域的漂浮铜藻和底栖铜藻均处于成熟期, 

具有生殖托结构。漂浮铜藻采自山东荣成, 底栖铜藻

采自山东长岛, 每个地点随机采集 30 棵样本。新鲜

样本采集后迅速放入冷冻盒带回实验室, 藻体表面

用过滤海水清洗干净 , 去除表面杂物 , 以备测量和

提取 DNA使用。截取部分藻体制作组织切片及腊叶

标本, 并使用单反相机拍照记录藻体形态。 

1.2  DNA 制备及 18S rDNA 分析 

随机截取 100 mg 藻体样本放入液氮中研磨 , 

DNA提取使用天根 Plant Genomic DNA Kit, 得到的

DNA 保存到–20 , ℃ 作为 18S rDNA 扩增的 DNA 模

板。PCR反应使用的引物参照 Nakayama等[14], 由上

海生工生物工程有限公司合成。引物序列包含 F: 

5′-TACCTGGTTGATCCTGCCAG-3′; R: 5′-CCTTCC 
GCAGGTTCACCTAC-3′。PCR 反应条件: 95℃预变

性 5 min, 95℃变性 30 s, 48℃退火 30 s, 72℃延伸

1min, 28个循环。PCR产物经 1%琼脂糖凝胶电泳和

溴化乙锭染色后, 通过紫外光检测。扩增产物的纯化

及测序由北京睿博兴科生物技术有限公司完成。 

采用 BIOEDIT (http: //www.brothersoft.com/bioedit- 

490363.html)对样品 18S序列进行编辑和对齐。同源

序列通过 NCBI-BLAST 比对并下载, 系统发育树构

建采用邻接法 (NJ), 使用 MEGA 5.0 中 Kimura 

2-parameter 模型计算遗传分化距离[15]。 

1.3  数量统计 

分别随机选取 30 棵藻体完整的铜藻初生分枝, 

采用人工计数的方法, 统计底栖和漂浮铜藻的气囊、

生殖托个数。通过数码相机获得的照片后 , 利用

photoshop测量气囊长、宽, 并计算体积。使用Mettler- 

Toledo (Switzerland)天平测得藻体质量。 

1.4  石蜡切片 

生殖托石蜡切片方法参照刘涛[16]海洋藻类组织

切片制作方法。 

1.5  数据分析 

用 SPSS软件 One-Way ANOVA检验分析各个处

理之间的显著性, 用 origin 9软件作图。 

2  结果 

2.1  18S rDNA分析结果 

实验测得两种不同来源铜藻 18S 序列长度为

1769 bp, 从图中 1 可以看出两种不同来源的铜藻与

S. horneri (AB011429.1)聚为一支。 

 

图 1  基于 18S rDNA序列构建的系统进化树 

Fig. 1  Phylogenetic tree based on 18S rDNA sequence 

RC. 荣成漂浮铜藻; CD. 表示长岛底栖铜藻 

RC: floating sample from Rongcheng; CD: attached sample from Changdao island 
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2.2  气囊定量分析 

铜藻藻体结构主要包括固着器、主枝、分枝、

叶片、气囊、生殖托。笔者通过调查发现, 铜藻主枝

上并不着生气囊, 气囊仅着生于初生分枝和次生分

枝上, 且以次生分枝为主, 图 2③。 

 

图 2  铜藻结构示意图 

Fig. 2  Schematic of Sargassum horneri 

A. 铜藻示意图; B. 底栖铜藻; C. 漂浮铜藻 

①. 主干; ②. 初生分枝; ③. 着生气囊的次生分枝 

A. Diagram of S. horneri; B. attached sample; C. floating sample 
①. Main axis; ②. primary lateral; ③. secondary lateral 

 
实验共统计 5578 个气囊, 其中底栖铜藻 2 908

个, 漂浮铜藻 2 670个。实验结果显示底栖铜藻每根

次生分枝气囊个数明显少于漂浮铜藻(P<0.05): 底栖

铜藻平均每根次生分枝 2.09个气囊, 最多 6个, 漂浮

铜藻平均每根次生分枝 3.85个气囊, 最多 11。如图 3。 

 

图 3  每根次生分枝的气囊数量统计 

Fig. 3  Number of vesicles per secondary lateral 

 
实验共计测量 1 805个气囊长度, 其中底栖铜藻

1 184个, 漂浮铜藻 621个。实验结果显示底栖铜藻

气囊明显较漂浮铜藻长(P<0.05), 底栖铜藻气囊长度

为 0.309~1.397 cm, 平均长度 0.901 cm, 其中有 1 030

个气囊长度集中分布在 0.65~1.15 cm, 约占总数 87%; 

漂浮铜藻气囊长度为 0.132~1.256 cm, 平均长度

0.613 cm, 453个气囊长度集中分布在 0.35~0.75 cm, 

约占总数 73%。如图 4。 

实验共计测量 1 805个气囊直径, 其中底栖铜藻

1 184个, 漂浮铜藻 621个。分析结果表明底栖铜藻气囊

明显较漂浮铜藻宽 (P<0.05), 底栖铜藻气囊直径为

0.107~0.336 cm, 平均宽度 0.187 cm, 1 079个气囊直径

集中分布在 0.15~0.23 cm, 超过总数 90%; 漂浮铜藻气囊

直径为0.065~0.286 cm, 平均长度0.613 cm, 481个气囊长

度集中分布在 0.13~0.21 cm, 超过总数 77%。如图 4。 

实验共计测量 1 802个气囊体积, 其中底栖铜藻

1 182个, 漂浮铜藻 620个。分析结果表明底栖铜藻

气囊体积明显大于漂浮铜藻(P<0.01), 底栖铜藻气囊

体积为 3.24~66.91 mm3, 平均 25.83 mm3, 86.82%气

囊体积集中在 15~35 mm3; 漂浮铜藻气囊体积为 

0.44~64.29 mm3, 平均 14.01 mm3; 80.19%气囊体积

集中在 5~15 mm3。如图 5。 

通过测量初生分枝长度, 和统计初生分枝及其

上次生分枝所着生的气囊数量, 得到每根初生分枝

对应的气囊个数与长度比值, 即气囊密度。ANOVA

方差分析显示, 底栖铜藻与漂浮铜藻的气囊密度差

异极显著(P<0.01), 如图 6A。以初生分枝的单位长度

(cm)计, 底栖铜藻气囊密度为 2.59个/cm, 漂浮铜藻为

3.33个/cm。通过测量初生分枝长度和初生分枝对应的

气囊总体积, 得到每根初生分枝气囊总体积与长度的

比值。结果表明, 单位长度(cm)内, 底栖铜藻对应的气

囊总体积平均值 0.067 cm3大于漂浮铜藻 0.047 cm3, 经

过 ANOVA方差分析, 差异极显著(P<0.01), 如图 6B。 

本实验通过测量得到气囊的平均体积和藻体平

均质量, 进一步估算出两种海藻单位体积(mm3)气囊

所承受的藻体质量(mg)。分析结果表明, 以藻体单位

长度计, 漂浮铜藻质量为 935.93 mg/cm, 底栖铜藻

为 1936.76 mg/cm。底栖铜藻单位体积气囊所承受的

藻体质量为 28994.81 mg/cm3, 平均每立方厘米气囊

比漂浮铜藻(20035.25 mg/cm3)多承受约 9g的藻体质

量, 如表 1。 

2.3  生殖托定量分析及组织与细胞观察 

实地调查统计结果(图 7)显示, 底栖铜藻雄性个

体每根初生分枝生殖托平均数量为 76.05个, 雌雄个

体平均为 37.5 个。由于漂浮铜藻生殖托雌雄特征差

异不明显, 如图 8D、E, 因此统计时未分雌雄, 平均 
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图 4  气囊长度和直径频率分布直方图 

Fig. 4  Frequency distribution histogram of vesicle length and diameter 

A. 底栖铜藻气囊长度; B. 底栖铜藻气囊直径; C. 漂浮铜藻气囊长度; D. 漂浮铜藻气囊直径 

A. Vesicle length of the attached sample; B. vesicle diameter of the attached sample; C. vesicle length of the floating sample; D. vesicle di-
ameter of the floating sample 

 

 

图 5  气囊体积 

Fig. 5  Vesicle volume 

黑色. 底栖铜藻; 红色. 漂浮铜藻; 其中圆圈大小代表体积 

Black: vesicle volume of the attached sample; Red: vesicle volume 
of the floating sample; size of the circles represents the volume 

每根初生分枝生殖托均值为 4.8个。经过 ANOVA方

差分析, 差异极显著(P<0.01)。 

生殖托组织切片结果显示, 横切面上两种铜藻

生殖托均可分为表皮细胞、皮层和髓质三部分。表

皮细胞位于生殖托的最外层 , 较密实; 皮层为薄壁

细胞, 辐射状分布的生殖窝开口于表皮形成生殖窝

孔, 精子(卵子)囊母细胞位于生殖窝内; 中央髓质也

是薄壁细胞, 如图 8。与漂浮铜藻相比, 底栖铜藻雌、

雄生殖托的生殖窝内腔均较大 , 雌托可见卵细胞 , 

雄托每个生殖窝显微视野(20×)平均含有(244±82)个

精囊细胞。漂浮铜藻生殖窝排列紧密, 内腔较小, 统

计结果显示每个雄性生殖窝显微视野(20×)平均含有

(170±75)个精囊细胞。另外, 本实验采集了大量的样

本, 但是仅见漂浮铜藻生殖托具有典型的雄托特征, 

未见雌托特征。如图 8E、F。 
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图 6  单位初生分枝长度气囊个数(A)和气囊体积(B) 

Fig. 6  Number of vesicles (A) and vesicle volume (B) per centimeter of the primary lateral 

 
表 1  气囊体积、藻体质量和藻体长度 
Tab. 1  Vesicle volume as well as the weight and length of algae 

样品 藻体质量/长度(mg/cm) 气囊体积/藻体长度(cm3/cm) 藻体质量/气囊体积(mg/cm3) 

漂浮铜藻 935.93 0.047 20035.25 

底栖铜藻 1936.76 0.067 28994.81 

 

 

图 7  生殖托数量统计 

Fig. 7  Receptacle and quantity statistics 
 

3  讨论 

本实验目的在于比较典型的底栖铜藻和典型漂

浮铜藻的形态特点, 实地调查显示山东半岛荣成海

域的海带养殖筏架区已经形成了常年存在的漂浮铜

藻群体, 而长岛海域虽然也能见到海面上漂浮的铜

藻残枝, 但是不能确定其形成漂浮的时间。而且, 从

距离上来讲, 荣成漂浮群体是已知距离长岛底栖群

体最近的漂浮群体。因此, 为了获得更加准确的实验

结果 , 将荣成漂浮铜藻作为典型的漂浮铜藻样本 , 

将长岛底栖铜藻作为典型的底栖铜藻样本。实验所

用两种海藻经过 18S 分析结果显示都为马尾藻属铜

藻(图 2)。本文对于漂浮铜藻气囊及生殖托等特征进

行定量统计, 并与底栖铜藻进行比较分析。根据曾呈

奎[17]描述, 辽宁地区铜藻成熟期在 6~7 月, 浙江铜

藻成熟期在4~6月, 据此分析山东铜藻的成熟期在4~5

月。本实验于 4 月份在山东黄海海域采集的漂浮和底

栖铜藻均已形成生殖托, 且进入成熟期, 与资料分析

相符, 藻体适宜进行气囊与生殖托的统计与比较分析。 

3.1  气囊 

气囊长度及直径等参数是马尾藻属最重要的形

态特征之一[18, 19]。本研究详细统计了两类铜藻的气

囊的相关参数, 分析表明漂浮铜藻和底栖铜藻气囊

的数量、长度、直径、体积、初生分枝长度/气囊体

积都存在显著差异(图 3~图 6)。说明铜藻在脱离底栖

环境进行漂浮生活后, 气囊的数量及形态特征会逐

渐发生了变化。Cheang[18]利用气囊长度、宽度、叶

片大小等表型性状成功区分了 S. hemiphyllum 两个

变种, 一级分枝上的气囊是区分不同种群的重要形

态特征。本研究结果表明, 铜藻单位长度藻体气囊的

数量和形态特征可以作为区别漂浮铜藻和定生铜藻

的重要特征。 

本文研究结果显示底栖铜藻单位长度(cm)含有

气囊 2.59 个, 漂浮铜藻为 3.33 个, 漂浮铜藻气囊平

均体积为 14.01 mm3, 底栖铜藻气囊体积接近漂浮铜

藻的一倍(图 5)。由此表明, 虽然漂浮铜藻单位长度

藻体具有更多的气囊个数, 但是由于气囊体积小于

底栖铜藻 , 导致单位长度(cm)底栖铜藻对应的气囊

总体积是漂浮铜藻的 1.4 倍。而藻体质量结果显示, 
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单位长度(cm)底栖铜藻的质量大约是漂浮铜藻的 2

倍(表 1)。底栖铜藻单位体积气囊承受的藻体质量大

于漂浮铜藻, 据此分析说明漂浮铜藻的漂浮能力大

于底栖铜藻。 

 

图 8  生殖托组织切片 

Fig. 8  Tissue section of receptacle 

A. 底栖铜藻雌托; C和 D. 底栖铜藻雄托; E和 F .漂浮铜藻雄托; Con. 生殖窝; O. 卵细胞; Co. 生殖窝孔; Ec. 表皮细胞; M 髓质 

A and B: female receptacle of the attached sample; C and D: male receptacle of the attached sample; E and F: male receptacle of the floating 
sample; Con: conceptacle; O: oocyte; Co: conceptacle ostiole; Ec: epidermal cell; M: medulla. Scale  

 
底栖铜藻固着在海底基质上, 为有效地进行光

合作用以满足机体的生长繁殖需要, 必须尽量多地

接收透射到水中的太阳光。因此, 底栖铜藻的气囊所

产生的浮力必须保证藻体在水中向上伸展, 接收充

足光照。但是漂浮铜藻一直生活在海洋表层, 野外观

察发现漂浮铜藻在海洋表面呈团状或带状漂浮生长, 

藻体能够在海面水平方向上充分铺展, 增加了接受

太阳光的表面积, 高效的光合作用下漂浮藻体能够

进行快速生长, 而气囊产生的浮力必须能够充分支

撑藻体质量的快速增加, 始终维持在海洋表面的漂

浮生活状态。综上所述, 根据气囊的数据分析证明漂

浮铜藻具有更强的漂浮能力。 

3.2  生殖托 

部分海藻在转入漂浮生活史之后仍然可以生活

一段时间, 甚至有些可以保持繁殖能力 [21], 但是关

于漂浮铜藻的生殖托及其有性生殖能力的研究尚未

见报道。生殖托是马尾藻属海藻的生殖器官[21]。本

文对两种铜藻的生殖托数量进行定量分析, 发现漂

浮铜藻生殖托数量不及底栖铜藻 1/10(图 7), 雄托生

殖窝较底栖铜藻小, 且雄托生殖窝内的精细胞数量

较底栖铜藻少。另外, 本实验采集了大量的样本, 但

是仅见漂浮铜藻生殖托具有典型的雄托特征, 未见

雌托特征 , 推测漂浮铜藻的雌托数量极少 , 甚至并

不存在雌托(图 8)。Macaya[22]在研究漂浮 Macrocystis 

spp.时观察到底栖种群具有更多孢子体 , 可能由于

漂浮种群对于繁殖起到了负面影响。根据本文观察

结果推测铜藻在脱离固着器营漂浮生活之后, 其(有

性)生殖能力下降。 

3.3  造成表型差异的原因 

脱离底栖生活的漂浮海藻, 为了适应海洋表面

光照和温度等环境条件, 常具有调整生理特性的能

力, 即表现出生理的可塑性[18, 23]。甚至藻体形态特征

会发生相应变化, 大量报道证明海藻的藻体长度[24]、

分枝[25]、气囊[18]、生殖托[26]等藻体结构特征与环境

中的生物及非生物因素紧密相关。然而, 是哪一种环

境因子造成了这种可塑性？目前为止还不清楚。 

4  总结 

由于漂浮铜藻涉及海洋渔业、生态环境等诸多

重要环节, 逐渐引起了国内科学家和涉海机构的重

视。本文通过实地科学考察, 首次对于漂浮铜藻气

囊、生殖托等进行定量统计和比较分析, 认为底栖铜
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藻转入漂浮生活史后 , 为适应漂浮生境 , 其表型结

构相应发生了改变, 表现出一种可塑性。基于浒苔漂

浮生态型的相关研究分析, 漂浮铜藻可能也是一种

新的漂浮生态型(floating ecotype), 而气囊、生殖托

的形态结构差异可作为其划分的重要依据。 
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Abstract: Sargassum horneri is an important part of the seaweed bed and is mainly distributed in areas west of the 

north Pacific. It is a type of temperate algae and of great significance to the marine environment and fishery re-

sources. It can support benthic life in addition to floating life. The vesicle and receptacle are important parts of S. 

horneri, but the relationship with the floating lifestyle is still not clear. Herein, a quantitative analysis of the floating 

and attached algal vesicle and receptacle structures has been conducted through field investigation. Simultaneously, 

the microstructural characteristics of the receptacles derived from the two kinds of algae were compared. The re-

sults revealed that the vesicle volume of the floating samples is less than that of fixed algae (P<0.01). The number 

of receptacles for floating samples was significantly less than that for algae with holdfast (P<0.01). It is likely that 

the structure and reproductive ability of S. horneri changed as a result of living on the ocean surface after detaching 

from the bottom. 
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