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摘要    近几年, 紫菜“高温烂菜”现象频发, 为开发耐高温紫菜栽培种质, 本文研究了 4种温度(15、

20、25、28°C)对皱紫菜壳孢子萌发及叶状体形态建成的影响, 并观察了藻体的繁殖特性。结果显示, 

在试验设定的培养条件下, 适宜皱紫菜壳孢子萌发生长温度为 20—25°C, 最适温度为 20°C。皱紫菜

壳孢子幼苗萌发初期细胞分裂为横分裂, 叶状体细胞呈直线排列, 生长至 7—10 个细胞后, 细胞开

始出现纵分裂。15、20°C 温度组藻体多为不规则的半圆形裂片。25、28°C 温度组藻体多为细长型

叶片。有性生殖是皱紫菜主要的繁殖方式, 但 15—20°C培养组的部分藻体能够少量形成并放散类似

无性生殖的单孢子并萌发形成叶状体。 
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皱紫菜(Pyropia crispata Kjellman)(Sutherland et al, 

2011)属暖温性海藻(黄淑芳, 2003), 主要分布在浙江

以南的东海和南海海域(朱建一等, 2016)。叶状体圆

形或肾脏形, 有裂片, 常呈花朵状, 生长在海浪冲击

附近中潮带的岩石上(郑宝福等, 2009)。 

紫菜作为我国重要的经济栽培海藻 , 年净产值

约 2.58亿美元(Blouin et al, 2010)。藻类学者较多关

注的是两大栽培物种条斑紫菜(P. yezoensis)和坛紫菜

(P. haitanensis), 并在其形态学、细胞学、遗传育种及

栽培等研究领域取得了令人瞩目的进展 (许璞等 , 

2013)。近年来, 由温室效应引起的全球气候变暖已经

给紫菜栽培业造成了影响(王华芝等, 2012)。因此, 紫

菜耐高温品种的选育引起了研究者的重视。陈伟洲等

(2015)研究了长紫菜(P. dentata)、坛紫菜、皱紫菜的

叶状体对高温胁迫的响应能力 , 发现皱紫菜耐高温

能力最强。为进一步挖掘和开发紫菜种质资源, 有必

要开展皱紫菜栽培技术研究工作。紫菜壳孢子作为

“种子”是人工育苗的关键, 壳孢子的萌发率直接影响

到育苗效果, 进而影响海上栽培的质量和产量。因此, 

研究温度对壳孢子萌发的影响对紫菜的栽培具有重

要意义。目前, 孔晓锐(2012)研究表明条斑紫菜壳孢

子萌发最适温度为 20°C。赵素芬等(2012)认为坛紫菜

壳孢子附着和萌发的适宜温度是 23—25°C。陈佩等

(2015)研究表明适合长紫菜壳孢子萌发的温度为

22—26°C。但关于温度对皱紫菜壳孢子萌发的影响未

见报道。 

紫菜叶状体早期呈现两种不同的发育模式 : 直

线发育模式 , 如条斑紫菜、坛紫菜; 两侧发育模式 , 
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如半叶紫菜华北变种(P. katadai var. hemiphylla)(王金

锋, 2007)。早期发育模式以及壳孢子细胞初始发生纵

分裂位置对藻体的形态建成有很大的影响(朱建一等, 

2016)。有研究发现圆紫菜(P. suborbiculata)壳孢子初

始纵分裂发生时间较早是藻体为圆形或肾脏形的原

因之一(杨秀文等, 2019)。皱紫菜的外形与圆紫菜相

近, 叶状体形态建成未见报道。                                                                          

本文采用皱紫菜自然种群制备成丝状体种质并

接种贝壳, 通过贝壳丝状体的培育获取壳孢子。观察

了不同培养温度对皱紫菜壳孢子萌发的影响 , 并探

讨了皱紫菜叶状体早期发育模式、形态建成过程、繁

殖等生物学特性 , 以期为皱紫菜的研究及人工栽培

新物种开发提供基础资料。 

1  材料与方法 

1.1  种质制备及贝壳丝状体的培育 

皱紫菜采自广东南澳岛(23°20′N, 116°55′E)岩礁

上分布的野生种群, 按照国家级紫菜种质库(江苏省

海洋水产研究所, 南通)种质制备技术流程进行种质

制备及保存(朱建一等, 2016)。将自由丝状体用食品

粉碎机切割至 200—300μm, 根据(200—300)ind./cm2

的投放密度喷洒到附着基质文蛤壳上。培养条件为: 

温度 23°C、光密度 40μmol/(m2·s)、光周期 12L︰12D。

当丝状藻丝布满整个文蛤壳面时, 培养条件为: 温度

(29±1)°C, 光密度 10—20μmol/(m2·s), 光周期 8L︰

16D, 期间每 7d 更换一次 MES 培养液(王素娟等, 

1986), 以促进贝壳丝状体大量形成孢子囊枝。当壳面

由暗红色转为红褐色时, 即标志着丝状体已经成熟。  

1.2  壳孢子收集及萌发率比较试验 

将成熟的丝状体贝壳表面刷洗干净后 , 放入高

温灭菌海水中, 水温降至(25±1)°C, 充气培养以促进

壳孢子放散。每天早上 6点左右将洗刷干净后的贝壳

放入装有 100mL灭菌海水中, 早上 9—10点将海水搅

拌均匀收集放散的壳孢子。皱紫菜壳孢子萌发试验置

光照培养箱(SANYO MLR-351, 日本)中进行。试验设

4个温度组(15、20、25、28°C), 每个温度做 4个平行

样。培养条件均为光照 40μmol/(m2·s), 光周期 12L︰

12D, 盐度 26。将上述收集的壳孢子滴放在载玻片上, 

显微镜下计数壳孢子总数。参考孔晓锐(2012)的方法, 

静置培养 24h 后, 用显微镜(Nikon 90i, 日本)观察并

记录壳孢子萌发情况, 连续统计 4d。统计并计算其萌

发率和萌发率的绝对增长速率, 公式如下:   

萌发率=萌发的壳孢子/壳孢子总数×100%,   (1) 

萌发率的绝对增长速率=(第 4d 的萌发率第 1d 的萌 

发率)/4.              (2) 

1.3  壳孢子苗发育模式及叶状体形态建成观察 

在显微镜下观察壳孢子苗的生长发育情况。通过

观察壳孢子第一、二次的细胞分裂形式, 了解皱紫菜

叶状体早期发育模式。测定幼苗长度及长宽比, 探讨

皱紫菜叶状体的形态建成。  

1.4  繁殖特性观察 

通过对皱紫菜定期干出[即将附着藻体的玻片或

藻体取出置于筛绢上, 15—20°C的空气中, 光照强度

40μmol/(m2·s), 1h], 观察藻体是否放散单孢子及单孢

子放散时间、放散量等, 判断其是否存在无性生殖。

观察藻体是否形成雌雄生殖细胞 , 以及是否放散果

孢子形成丝状体, 以确定其是否具有有性生殖。 

1.5  数据处理 

试验数据采用 Graph Pad Prism 7.0和 Origin 7.0

软件进行数据处理及统计分析。用 One-Way ANOVA

检验差异的显著水平, 设显著水平为 P<0.05。 

2  结果 

2.1  不同温度下壳孢子萌发情况                          

不同温度条件下壳孢子萌发率不同。第 1 天 , 

15°C 温度组壳孢子萌发率与 20、25 和 28°C 温度组

均无显著性差异(P>0.05), 但第 3 天, 15°C 温度组与

20、25和 28°C温度组有显著性差异(P<0.05)(图 1), 且

15°C 温度组下壳孢子萌发率的绝对增长速率最小 , 

仅为 4.43% (图 2), 说明低温会使壳孢子的萌发速度

减缓。4 天中 20、25、28°C 温度组之间无显著性差

异(P>0.05), 其中 28°C温度组前 3天的萌发率与 20、

25°C组相近; 第 4 天, 20°、25°C温度组萌发率显著

提高, 但 28°C 温度组萌发率没有明显提高, 且观察  

 

图 1  不同温度对皱紫菜壳孢子萌发的影响(n=4) 
Fig.1  The effects of temperature on conchospore germination 

of P. crispata (n=4) 
注: 不同字母代表不同温度间差异显著(P<0.05)  
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图 2  不同温度对壳孢子萌发率绝对增长速率的影响 
Fig.2  The effects of temperature on absolute growth rates of 

conchospore germination 
 

显示萌发幼苗出现变绿死亡现象 , 说明该温度不适

合皱紫菜壳孢子的萌发。20和 25°C温度组萌发率相近,

结合壳孢子萌发率绝对增长速率比较来看, 20—25°C

是皱紫菜壳孢子萌发适宜温度, 20°C为最适温度。 

2.2  不同温度下早期发育模式 

4个试验组的壳孢子苗早期发育模式均为直线发

育模式。刚释放的壳孢子无细胞壁, 可做变形运动, 

附着后即开始萌发, 孢子拉长, 色素体移向顶端(图

3a)。壳孢子第一次分裂为极性分裂, 经横分裂形成上

下两个细胞, 一个为顶端细胞, 另一个靠附着基质的

为基部细胞(图 3b)。基部细胞色素体偏位较小、液泡

较大, 并逐渐伸长形成假根。第二次分裂仍为横分裂, 

两个细胞的分裂不一定同步, 会形成 3个或 4个细胞

的幼苗(图 3c, 3d)。随着更多次的细胞分裂, 壳孢子逐

渐形成几个细胞呈直线排列的幼苗(图 3e)。当发育至

7—10 个细胞后, 幼苗细胞开始出现纵分裂, 纵分裂

一般由幼苗中部细胞先开始 , 逐渐向梢部及基部发

展, 幼苗横向变宽呈“梭子形”(图 3f, 3g, 3h)。 

2.3  不同温度下形态建成过程 

不同温度对皱紫菜形态建成过程略有影响。15、

20°C 温度组形态建成过程相似, 藻体多为不规则的

半圆形裂片。25、28°C温度组形态建成过程相似, 藻

体多为细长型叶片。 

培养 10d, 15、20°C温度组叶状体基部细胞不具

生长势, 分裂缓慢, 逐渐向下伸出假根丝。中部细胞

具生长优势, 分裂较梢部细胞快, 藻体逐渐变宽(图

4a), 长宽比为 2.3—3.5 (图 5)。温度越高, 幼苗长宽

比越大, 28°C 温度组幼苗长宽比(4.6)是 15°C 温度组

(2.3)的两倍。25、28°C温度组幼苗呈细长形(图 4e)。 

 

图 3  皱紫菜的早期发育过程 
Fig.3  The early development of P.crispata 
注: a—h分别代表 1—8d的壳孢子萌发体 

 

培养 20d, 15、20°C温度组幼苗中部细胞纵分裂

速度快于基部细胞 , 使基部细胞逐渐向内旋转 (图

4b)。25、28°C 温度组幼苗长宽比由(4—4.6)增加到

(4.4—5.4), 藻体进一步变细长(图 4f)。 

培养 30d, 由于藻体细胞分裂速度的差异, 纵分

裂速度大于横分裂, 幼苗长宽比变小。15、20°C温度

组幼苗基部细胞进一步向内旋转 , 中部细胞形成的

圆弧形组织逐渐占叶状体主导(图 4c)。25、28°C温度

组幼苗已形成披针形小叶状体(图 4g)。 

培养 40d, 15°C温度组已形成半圆形不规则裂片

(图 4d), 幼苗长宽比由原来的 2.3 减小至 1.5。25°C

温度组幼苗形成基部呈褶皱状、长形叶状体(图 4h)。

28°C 温度组幼苗细胞由于受高温刺激, 细胞分裂受

阻, 藻体逐渐腐烂死亡。 

2.4  不同温度下皱紫菜的繁殖 

对皱紫菜壳孢子幼苗干出后放散观察结果 : 培 
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图 4  皱紫菜形态建成过程 
Fig.4  The blade morphogenesis of P.crispata 

注: a—c: 15、20°C温度组分别在 10、20、30d时叶状体的形态; d: 15°C温度组 40d时叶状体的形态; e—g: 25、28°C温度组分别在 10、

20、30d时叶状体的形态; h: 25°C温度组 40d时叶状体的形态 

 

 

图 5  不同温度皱紫菜壳孢子幼苗长宽比 
Fig.5  The effects of temperature on the ratio length-to-width of 

P. crispate blades 
 

养 50d, 15°C温度组部分藻体顶端、边缘等部位细胞

间排列较疏松(图 6a), 干出后即可见放散出类似单

孢子的细胞 , 细胞呈椭圆形或圆形(图 6b), 每株藻

体约统计到 60 个孢子。20°C 温度组同样是藻体前

端边缘细胞疏松部位有类单孢子放散出来 , 放散量

较少, 每株藻体约 30 个孢子。静置培养下, 有些孢

子已原位萌发成几个细胞的小苗(图 6c, )。25和 28°C

温度组的壳孢子苗整个培养过程中均未发现有类单

孢子放散的现象, 且分别培养至 50、40d 后藻体逐

渐发白腐烂。 

培养 60d后, 15和 20°C温度组藻体先后在藻体边

缘出现有性生殖细胞。首先观察到的是沿藻体前端边

缘形成雄性精子囊器细胞 , 并逐渐延伸分布至藻体

中、后部区域, 随着精子囊器细胞的分裂成熟, 细胞内

色素逐渐减淡, 成熟时呈金黄色(图 6d)。成熟的单个

精子囊器含 64 个精子囊, 分裂式为♂A4B4C4 (图 6e), 

精子囊器细胞成熟后开始放散精子, 精子球形, 直径

3—5μm, 无游动能力(图 6f)。雌性果孢子囊的区域呈

现深紫红色(图 6g), 果孢子囊内含有 32 个果孢子, 分

裂式为♀A4B2C4 (图 6h), 成熟后放散出的果孢子球形

(图 6i), 直径 10—15μm, 红褐色, 萌发形成丝状体。 

3  讨论 

3.1  温度对壳孢子萌发生长的影响 

萌发试验显示, 15°C温度组萌发率低, 表明该温

度不适合皱紫菜壳孢子的萌发; 20、25、28°C温度组之

间无显著性差异(P>0.05), 但28°C组幼苗出现死亡现

象, 显然该温度同样不适合皱紫菜壳孢子的萌发。结

合萌发率绝对增长速率比较来看, 20—25°C是皱紫菜 
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图 6  皱紫菜的繁殖 
Fig.6  The reproduction of P. crispata 

注: a—b: 15°C温度组藻体边缘放散类单孢子; c: 20°C温度组藻体类单孢子原位萌发; d: 雄性生殖细胞; e: 精子囊器切面观; f: 精子放散; 

g: 雌性生殖细胞; h: 果孢子囊切面观; i: 果孢子释放  

 

壳孢子萌发适宜温度。此研究结论与赵素芬等(2012)

对坛紫菜壳孢子萌发适宜温度23—25°C、陈佩等(2015)

对长紫菜壳孢子萌发适宜温度22—26°C相似。然而对

壳孢子萌发后叶状体的生长跟踪来看, 尽管25°C温度

对壳孢子萌发适宜, 持续时间长了并非完全有利, 说

明壳孢子可以忍受短期25°C的水温, 随着培养时间的

延长, 幼苗对高温的耐力逐渐降低, 叶状体生长受阻

出现发白腐烂现象。因此, 本文认为20°C是皱紫菜壳

孢子幼苗生长的适宜水温。这一结论与陈伟洲等(2013)

的皱紫菜的适宜生长温度为17—23°C, 最适宜温度为

20°C一致。而与汤晓荣等(1998)对条斑紫菜幼苗生长

的适温18—20°C存在一定差异, 说明紫菜壳孢子生长

的条件与紫菜的种类有关。 

目前南方沿海已将皱紫菜作为新开发的紫菜人

工栽培物种, 根据上述试验的结果, 从栽培生产安全

的角度来看 , 皱紫菜的壳孢子采苗时间应该安排在

栽培海区水温降至20—25°C期间进行 , 有利于皱紫

菜壳孢子苗的生长与发育。 

3.2  叶状体早期发育模式及形态建成 

本试验 4种温度培养条件下, 皱紫菜壳孢子萌发过

程均显示为直线发育模式, 与条斑紫菜、坛紫菜、少精

紫菜(P. oligospermatangia)、圆紫菜和红毛菜的壳孢子

发育模式相同(王金锋, 2007; Wang et al, 2010), 皱紫菜

壳孢子萌发过程及分裂初期具有直线生长的特点。 

紫菜壳孢子细胞纵分裂初始发生位置影响藻体形

态建成(朱建一等, 2016)。杨秀文等(2019)发现圆紫菜
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壳孢子发育至 7—9细胞时开始纵分裂, 认为初始纵分

裂发生时间较早是藻体为圆形或肾脏形的原因之一。

皱紫菜的外形与圆紫菜相近, 是什么原因引起皱紫菜

叶状体形态的变化？根据本试验观察结果显示: 当壳

孢子发育至 7—10 细胞后, 藻体开始出现纵向分裂, 

藻体长宽比逐渐变小是影响皱紫菜形态建成的因素之

一, 这一细胞分裂形式为藻体形成弧形或扇形提供了

基础; 另外中部与梢部细胞分裂速度不同步, 中部细

胞分裂较快形成圆弧形裂片, 梢部细胞逐渐分裂变长, 

从而使藻体形成不规则的半圆形裂片。同时, 不同温

度对藻体形态略有影响, 15°C 温度组圆形或半圆形藻

体较其他组多, 25、28°C温度组更多是基部呈褶皱状、

有一个较大、长形主裂片的叶状体。 

3.3  繁殖特性 

紫菜属物种几乎都具有性生殖 , 有的物种生活

史中还可兼无性生殖(Blouin et al, 2010)。例如: 条斑

紫菜(梅俊学等, 2001)、甘紫菜(P. tenera)(曾呈奎等, 

1954)、圆紫菜 (Cao et al, 2019)、拟线性紫菜 (P. 

pseudolinearis)(Yanagisawa et al, 2019)的叶状体可以

释放单孢子。这一繁殖特性在栽培生产中对幼苗的补

充起着很大的作用, 所以, 研究单孢子的形成及放散

量并在栽培生产中加以利用具有重要意义。 

本研究对皱紫菜繁殖特性观察显示, 在 15—20°C

范围内, 少部分皱紫菜藻体边缘可放散类单孢子, 且

15°C温度组藻体的孢子放散量大于 20°C温度组, 显

示较低温度有利于皱紫菜边缘细胞形成类单孢子及

其放散。然而与条斑紫菜放散单孢子为繁殖特性相比, 

皱紫菜的类单孢子放散不具有普遍性和共性 , 对于

皱紫菜是否具无性生殖仍需进一步研究。本试验培养

结果显示, 有性生殖是皱紫菜的主要繁殖方式。  

4  结论 

通过观察、测定不同温度下对皱紫菜的壳孢子萌

发率和藻体生长情况 , 揭示皱紫菜壳孢子萌发生长

适宜温度为 20—25°C, 最适温度为 20°C。基于本研

究结果 , 建议皱紫菜的壳孢子采苗时间安排在栽培

海区水温降至 20—25°C 期间进行。试验显示, 温度

对皱紫菜的形态建成有一定影响, 15、20°C温度组藻

体多为不规则的半圆形裂片, 25、28°C温度组藻体多

为细长型叶片, 温度越高, 藻体形态越细长。对皱紫

菜繁殖方式的初步研究显示 , 有性生殖是其主要的

繁殖方式, 但低温组(15、20°C)部分藻体可以产生少

量与单孢子类似的无性繁殖细胞。 
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EFFECT OF TEMPERATURE ON CONCHOSPORE GERMINATION AND BLADES 
MORPHOGENESIS OF PYROPIA CRISPATA (BANGIALES, RHODOPHYTA) 

TIAN Cui-Cui1, 2,  LU Qin-Qin1,  ZHU Jian-Yi3,  DENG Yin-Yin1,   
HU Chuan-Ming1,  XU Guang-Ping1,  ZHOU Wei1, 2 

(1. Jiangsu Marine Fisheries Research Institute, Nantong 226007, China; 2. Protection and Utilization of Agricultural Germplasm 
Resources in Jiangsu Province, Nanjing 210014, China; 3. Department of Biology and Food Engineering, Changshu Institute of 

Technology, Changshu 215500, China) 

Abstract    In recent years, cases of Pyropia thallus decay due to high-temperature stress are reported frequently. To 

develop high-temperature resistant strains of Pyropia, we studied the effects of temperatures (15, 20, 25, and 28°C) on the 

conchospore germination and blades morphogenesis of P. crispata, and observed the reproduction characteristics. Under 

the culture conditions in the experiment, the suitable temperature range for the conchospore germination of P. crispata was 

20—25°C, and the optimum temperature was 20°C. In the early development stage of P. crispata seedlings, the cell 

division was transverse, resulting in the in-line arrange of the blades cells. After growing up to 7—10 cells, the cells began 

to divide vertically. At 15°C and 20°C, the most blades of P. crispate showed irregular semicircular. At 25°C and 28°C, the 

blades were easier to grow in a linear way. Sexual reproduction was the main mode of P. crispate. However, some of the 

thallus could form and release archeospore-like cells and germinate into thallus at 15—20°C. 

Key words    Pyropia crispata;  conchospore;  germination;  morphogenesis 

 


