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海藻有性繁殖生态学研究进展

邹定辉，夏建荣
(汕头大学科技中心海洋生物研究所，广东，汕头 515063)

摘要:由于研究技术与方法的不断改进，人们对海藻(seaweeds)早期生活史方面的研究兴趣日益增大。评述了近年来海藻有性

繁殖过程中配子释放和受精生态学问题。到达一定生理状态的海藻，通过对环境暗示应答而诱导配子形成。海藻生殖器官感受

另一些特定的环境条件，通过有关信号传递机制，触发配子释放。海藻配子释放的时间及其所需的环境条件，依不同的种类而变

化。配子同步释放以及各种适当的环境条件提高了受精频率和受精成功率，有利于受精的各种生物的和非生物的因素组合，形

成了“机会窗(the window of opportunity)”的概念。近年来的研究表明，海藻(特别是红藻)的自然受精成功率比以前所认为的

要高得多。受精后合子(胚)的散布、集落与附着显著地影响其生存以及种群动态。对今后值得进一步研究的方面作了展望。
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Studies progresses of sexual reproductive ecology in seaweeds
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2004,24(12):2870-2877.

Abstract: Seaweeds (marine macroalgae) are distributed in the intertidal and subtidal zones of the coasted areas，being major

contributors to primary productivity in these habitats. Although studies of benthic seaweeds have made essential contributions

to ecological theory, attention has focused primarily upon adult interactions，and relative little attention is paid on the early

stage of life history in seaweeds. One major cause is due to the technical difficult for research. However, new approaches and

methods produced significant and innovative data recently on the early stage of life cycle in seaweeds. One stirring point is

about the sexual reproduction. Sexual reproduction is a common part of the life cycle in seaweeds，although not always an

obligatory step. This review is principally about the recent advances of gamete release and fertilization success in seaweeds

from an ecological perspective.

    Variation in the environmental factors satisfying the physiological requirement for reproduction triggers reproductive

seasonality.  Seaweeds respond to many environmental cues (e. g. photoperiod, spectral quality and light intensity,

temperature，nutrients supply) for timing of gametogenesis.

    Fucoid algae，being brown seaweeds that are abundant in temperate rocky intertidal zones of the open coast and estuaries，

serve as excellent model systems for studies of reproductive ecology and physiology. Receptacles are the their reproductive

tissue. The reproductive thalli in seaweeds generally release gametes in response to different environmental cues from the ones

that confer an overall seasonality to the life cycle. Gametes release commonly occurs following a change in irradiance (dark

after a light-induction period or vice versa). Photosynthesis is required for potentiation of gamete release，which gives the

consequence of intracellular accumulation of K+ and Cl一by cells in the receptacle. Adult thalli of fucoid living in habitats that

are frequently stormy can sense reductions in water motion via the reduced unstirred boundary layer bicarbonate levels and

photosynthesis, which provide a signal involved in triggering the release of gametes. A change in salinity or a certain range of

salinities may also be needed for gamete release. Moreover, one signal can be modified by a second signal in some species. In

many green and brown algae，sexual induction by on one gamete (e. g. the egg) in required for final maturation and release of
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the other gamete (i. e. the sperm)，which may be related to pheromonal signals. It is essential to note that some of the factors

appearing from laboratory studies to be involved in gamete release may not appear particularly important in field. Thus both

laboratory and field studies of seaweeds are essential to establish the mechanisms influencing gamete release.

    The recent field data suggest the fertilization success values of 70%-100% for fucoids and 300o-80%for the red algae，

the values frequently high than previously assessed. The red algae are previously viewed as having reproductive disadvantages

because both their spermatia and carpogonia are nonmotile. However, they have a number of reproductive adaptations that help

to achieve fertilization. Synchronous release of gametes by adult thalli increases concentrations of gametes and the likelihood of

gametes encounter and thereby is crucial for fertilization success. Moreover, asynchronous gamete release by closely related

species seems to prevent most hybridization. Another factor for the high levels of fertilization success is that adults are

exquisitely sensitive to water motion. Dilutions is avoided or reduced as a consequence of gametes releasing under calm

conditions. Gametes are also concentrated spatially in some algae through a pheromonal-dependent release of sperm. Indirect

evidence for high nature fertilization success in seaweeds comes from the occurrence of plolyspermy and the presence of

polyspermy blocks. It was suggested that polyspermy prevention is a widespread adaptation in seaweeds. Results suggest three

polyspermy-preventing mechanisms，each acting at different times after fertilization.

    Numerous studies executed with fucoid algae have resulted in the thought that a advantageous combination of several

interacting factors must emerge for fertilization success. This advantageous combination of factors was called the "window of

opportunity”，which including many abiotic constituents (environmental factors triggering gametes release)and biotic

components (e. g. interparental distances，male-to-female ratios，synchrony of gamete release，motility, longevity of gametes

and the efficiency of the polyspermy prevention mechanisms).

    Recruitment processes and population structure could be affected dramatically by the dispersal，settlement and adhesion of

the zygotes and/or embryos. Dispersal may be significantly affected by current water velocities and by whether both gametes

are shed externally prior to fertilization or whether the female gamete is retained within the oogonium or on the adult thallus.

Zygotes and embryos are usually exposed physical stresses associated with the microhabitats they settled，and substantial

mortality may occur during embryogenesis. Macroalgal propagule banks consist of settled spores，gametes，zygotes，embryos，

or other microscopic forms which suspend growth during adverse environmental conditions. It was suggested that propagule

banks strongly affect the species composition and the competitive balance among annual and perennial seaweeds. Further

researches for better understanding the sexual reproduction ecology of seaweeds are prospected.

Key words:seaweeds;sexual reproduction; gamete release;fertilization; ecology
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    海藻(seaweeds)广泛地分布于海洋潮间带及潮间带以下的渐深带(透光层)，分为红藻、绿藻和褐藻三大门类。它们具有很

高的初级生产力，在不到海洋总面积1环的沿岸带构成海洋总初级生产力的1000，对近岸碳循环起着很重要的作用。近年来，研

究者发现海藻在CO:的生物回收、在海水养殖区的生物修复等方面具有很大的潜力[1-31。因此，关于海藻生态学的研究，是日益

引起人们兴趣的一个领域。但对海藻生态学的研究，一般都集中在成体海藻与环境的相互作用，而有关海藻早期生活史的生态

学研究则较少。一般地，海藻成体与其早期生活史的生态学具有很大差异，不能由前者预期后者，也不能由后者预期前者。但是，

近年来，对海藻早期生活史的生态学引起了很大的重视，这是由于:(1)研究技术和方法的进步;(2)海藻早期的生活阶段与其成

体阶段对海藻种群动态的影响一样重要，甚至更重要[[4,51; (3)海藻早期生活史生态学的研究，可为海藻生物污损治理、经济海藻

的苗种生产等方面提供理论依据和技术指导。海藻早期生活阶段中，一个引人注目的方面是海藻的繁殖问题。虽然在许多情况

下海藻可以进行营养繁殖，但是有性繁殖则是人们对海藻繁殖研究中的主要焦点。

    有性繁殖并不是海藻必经的一个阶段，当海藻处于其地理分布的边缘时，温度等气候条件不但成为海藻生长的限制因素，

而且在这种不利温度下，海藻通常是依赖无性繁殖而维持种群的存在，而有性繁殖则很难发生[[6]。在同一海藻种群中，潮间带垂

直分布也影响其繁殖模式[E7,81。丛生的潮间带分布的亚群具有较高的有性繁殖能力，而潮下带分布亚群的藻体较大，主要是进行

无性繁殖。这是对环境的一种适应性。潮间带具有很高的微环境多样性，使得多个基因型的亚群来适应这种微环境，而有性繁殖

容易导致各种基因型亚群。潮下带具有很高的环境均一性，在这种条件下，适应潮下带环境的成功基因型通过能量花费较少的

无性繁殖而维持种群存在。与无性繁殖的关键区别在于，有性繁殖在海藻幼小个体生长发育之前，必须有两个不同的配子细胞

相遇及融合(受精)。使配子在时间与空间范围上相遇的的各种条件可以增加受精的机会。这种机会依赖于以下几种因素川:

(1)在一个群体内配子产生的数目;(2)在一个群体内配子产生和释放的同步性;(3)海水流动对配子的混合与稀释;(4)配子表

现出的趋避性能力。本文从生态学的角度评述了海藻有性繁殖过程中配子释放和受精这两个重要问题在近年来的研究进展，以

进一步引起人们对海藻有性繁殖生态学研究的兴趣。
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1 配子的生态学

1. 1 配子形成的物候学

    满足繁殖生理需求的环境因素变化，以及海藻对这种环境信号的应答，导致了繁殖的季节性。这种环境协调性使得海藻[9]

(1)当环境条件适宜时进行繁殖;(2)在不利条件下进人休眠期(静止期);(3)当条件不利于生长时诱发繁殖;(4)确保成熟配子

的同步释放。

    海藻有性繁殖中配子形成的时间由海藻对多种环境暗示的应答而触发。光照是诱导海藻进入繁殖状态的一个很重要的因

素，其中光周期在许多多年生海藻配子形成中起主要作用，如墨角藻生殖托的形成由长日照所触发[E103，在红藻中，依种类不同

响应长日照或短日照而使得配子形成[[11]，而褐藻Dictyota属中许多种类高度同步化的配子形成与月相周期有关[1121。光质和光

强则在一些短期生活的海藻配子形成中起重要作用Cs7。营养缺乏是刺激配子形成的一个重要因素，这特别是在单细胞藻类中。

当培养介质中Co:浓度增加时，诱导许多淡水绿藻的繁殖，这是因为在Redfield比率(C,N,P相对含量)的前提下，一种营养的

增加导致了其它营养的相对限制。其它一些环境因素，如温度、盐度、pH值的迅速变化也能诱导配子的形成，并且这些环境因素

对配子形成存在相互作用191

1.2 配子释放的生理学过程

    褐藻门中的墨角藻类可以说是研究海藻配子释放的模式种类，人们对墨角藻类配子释放的生理过程进行了较深人的研究。

生殖托是墨角藻进行有性生殖的器官，它由许多组织所组成，在生殖托表皮下含有许多的生殖窝，它们通过多细胞的小孔与表

面连接。这些生殖窝是一些瓶形的小室，精子器和藏卵器在里面发育。生殖窝从表面及皮层伸进髓质，在生殖窝及髓质中包含胞

外基质(如墨角藻多糖、褐藻酸等)。早期研究表明，在墨角藻中配子囊从生殖托上释放是由于生殖托壁上的膨压和生殖窝内粘

质的膨胀这两种因素引起的。这种配子释放过程可以分为两个不同的阶段[[131:第1个阶段，生殖托在光照和平静的海水中培育

4h以上，使之具备可以进行配子释放的能力，此过程称为“强化作用”(potentiation);第2个阶段是在几分钟内迅速地释放配

子，此过程由黑暗条件所激化。Pearson和Brawley[14〕进一步表明，在强化作用过程中，生殖托通过两种不同的途经(即通过光合

电子传递链的途经以及通过与光合作用无关的途经)而感受光信号;K+通道抑制剂氯化四乙氨(TEA+)抑制生殖托配子释放

的强化作用过程，表明在此过程中，发生了K+的吸收;并且与Tyr激酶有关的磷酸化作用也与信号传递有关。另外，用S-型阴

离子抑制剂处理时，生殖托在光下可以释放配子。因此，Pearson和BrawleyE14〕提出一种模型，在增强过程中，K+,Cl一等在生殖

托内积累，而在刺激配子释放的过程中，K+和C1一被释放至生殖托延伸的胞外基质中。这些K+和CI一等渗透活性离子的释放引

起了胞外基质的迅速膨胀，从而产生一种使得配子释放出来的物理作用力。因此，通过生殖托胞外基质的迅速相变而引起墨角

藻配子的释放。这种墨角藻配子释放的过程类似高等植物中的信号传递过程，高等植物依靠调节K+,Cl一等渗透活性离子的流

失或吸收，从而引起细胞的膨胀或收缩1151。为了进一步证明这种模型,Speransky等把瘾角菜(Silvetia compressa)的生殖托快

速冰冻，然后用冰析能量分散的x一射线微分析扫描电子显微镜进行观察研究。结果表明，每个生殖托都包含有一个或数个在胞

内积累K+和C1一的区域，并有一个或数个向胞外基质释放K+和C一的区域。虽然在生殖托纵切面上，胞外基质和细胞之间K+

和C1一的浓度具有各种差异，但在生殖托横切面上的组织则总是具有相同的K+和C1一的流失或积累的状态。在增强作用过程

中周期性的K+和C1一的积累与释放事件弱化了成熟配子囊的附着，K+和C1一的大量流失正好发生在进行配子释放的时候，即

在经历光下的增强过程后转人暗中2-4 min内。

    可以看出，生殖托是一个主动的信息传递器官。平静水环境条件下进行光合作用等代谢过程的生殖托，其扩散边界层中的

一些化学变化(如无机碳限制、pH值升高、O:超饱和等外在信号)，通过类似于高等植物中气孔反应机制的信号传递机制，而触

发配子释放。

1.3 配子释放生态学

    对野外海水取样中某种特定海藻配子的鉴定是配子释放生态学研究中一个很重要的技术，这可以利用特定海藻精子的单

克隆抗体，通过间接荧光免疫方法而鉴别海水取样中该海藻精子151，而海藻的卵细胞比较容易识别。在单细胞藻类中，配子的形

成通常是一个迅速的过程，而配子的释放通常紧接配子形成之后，因此，配子形成与释放是在同一种环境暗示作用下的结果。而

在多细胞的海藻中，配子形成与配子释放分别具有各自独立的环境暗示。海藻的配子释放需要各种特定的环境条件(如光照、温

度、盐度、潮汐等)。此外，在许多绿藻和褐藻中，大量配子的成熟与释放首先要通过一个可能与性外激素有关的配子性诱导过

程[9l。成熟藻体中配子的同步释放是受精成功的关键，因为卵子和精子同步释放使得水体中具有较高的配子浓度，从而增加配

子相遇的机会。通过自然选择这种配子同步释放的机制得以保持。在大多数情况下，雌雄配子是集中在数分钟内释放，而不是整

天的慢慢释放，这样使得配子在瞬间浓缩。浓缩配子的机制是很重要的，因为配子只有在释放出来很短的时间内具有生命力，在

这很短的时间内雌雄配子必须相遇Cs.171

    特殊环境条件对于配子释放的影响，在墨角藻种类中研究较多，海水运动和光照是触发配子释放的重要因素。Serrao等[[18]
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表明配子释放是一种依赖光合作用的过程，因为在光下用光合作用电子传递抑制剂DCMU处理时，配子释放受到抑制。对墨角

藻类的深人研究表明，海水运动强烈地抑制配子的释放。如生活在高水流条件下的Fucus vesiculosus只有在水体平静的间隙中

才释放配子[Gal。同样地，生活在潮间带岩池中的Fucus distichu:只有低潮时，当岩池中水流很低的条件下才释放配子[['9}.Serrao

等[20〕发现，即使墨角藻的配子已完全成熟，但如遇到长时间的暴风雨天气(使水运动增加)，配子释放将延迟几个星期。海藻通

过把水的运动作为配子释放的信号，具有两重优势[[5.18-207:一方面，促进配子的同步释放;另一方面，保证配子只在有利于受精

的水动力学条件下释放(即平静的海水条件)o Pearson等[[21〕通过几方面的证据表明，水运动通过海藻感受水中无机碳向生殖托

的供应速率而调节配子的释放。首先，在封闭系统中，配子释放对不含无机碳的海水的运动不敏感，但如果向这种不含无机碳的

海水中补充无机碳，那么水运动就会抑制配子释放;第二，两种条件下，即生殖托与水流相对不动，以及生殖托在海水中任意翻

转运动，它们对配子释放的抑制程度相似;第三，在平静海水条件下，海水中无机碳浓度增加使得配子释放受到抑制。除了上述

这种基于感受水体中无机碳状态并依赖于光合作用的途径而控制配子释放的机制外，最近Pearson等[[22〕又报道了另一种机制，

即一种感受水体中光谱特性的光合作用非依赖性的途径，这种控制配子释放的机制可能是通过一种对蓝光敏感的特殊光受体

而实现的。因此，墨角藻通过一种“生理感受器”感受流体动力学条件或光谱特性而调节配子释放。墨角藻这种把生理过程(如光

合作用)与有性繁殖(即配子释放)偶联起来的能力，使得它们的体外受精在有利的流体运动学条件下发生，从而即使生活在水

体涡流条件下，这些海藻也能很成功地进行有性繁殖。

    但Speransky等[4]发现，在羽藻(Bryopsis plumose)中，水运动并不抑制其配子的释放，虽然在暂时的平静水体条件下，可以

释放配子的配子囊增加。上述两种不同的现象可以用它们的生活史策略来解释。墨角藻是多年生，生命期限可大于5a，且个体

大((0. 25̂ 2 m);而羽藻个体小，在一个星期内便可完成其生活史。因此，经过长期进化到目前的海藻繁殖对水运动的反应，依不

同的海藻种类而不同，即与繁殖体大小(与能量花费有关)、繁殖形式以及藻个体的生活期限等因素有关，从而采取不同的繁殖

策略。

    另外，在某些海藻种类配子释放所需的环境条件中，一种环境信号能被另一种环境信号所改变。例如，鹿角菜在4h光周期

诱导后释放配子，但是，在对培养液进行搅动则颠倒了配子释放的光诱导能力[64.21]。同样，在羽藻中，配子释放的信号是蓝

光[23,247，但Speransky等[4J表明，在临近配子释放前短暂的海水平静条件能使配子囊释放更多的配子。可以看到，一种信号(光)

对配子释放的刺激作用能用另一种信号(水流)所改变。

    在海藻群落中，通常可以看到这样的现象，即相同海藻种类配子同步释放、而不同海藻种类配子异步释放，这不但增加了同

种海藻雌雄配子相遇的机会，而且阻止了不同海藻种类配子之间的杂交。Clifton E25〕和Clifton和Clifton [26〕对6种Caulerpa,7种

Halimeda , 4种Penicillus, l种Rhipocephalus以及4种Udotea的研究表明，同一海藻种类的许多藻体可以在一夜之间同时变

为可育状态，翌日早上，这些藻体的叶状体在一个单一而短暂的((5̂ 20 min)繁殖活化脉冲下释放配子。而相近种类虽然也可在

同一上午释放配子，但具体的时间却不同。这样，不同的种类利用一天中不同时刻释放配子，从而减少了杂交的可能性。

    在红藻中诱导精子同步释放的研究很少见。由于精子能育性的寿命很短、散布的距离也很有限，因此，环境因素在红藻果胞

的同步化成熟和精子释放中起着很重要的作用。可以认为，环境因素对这些过程的微妙调节与褐藻、绿藻中存在类似的机

制「‘，]口

2 受精生态学

2.1 影响受精成功的生态因素

    雌雄配子的相遇与融合(即受精)是海藻有性繁殖的中心事件。一般地，海藻中的褐藻类和绿藻类采用体外受精的方式，而

红藻类则采取体内受精的方式。近年来关于海藻自然受精的研究表明，受精频率(受精成功率)比以前所认为的要高得多，特别

在红藻中，以前认为红藻中的配子配合是一件不易发生的事。研究表明，自然条件下墨角藻的受精成功率为 70%一

loo Y0 [3.16.19.277，红藻为30%一80 0 0 [237。

    海水运动是影响海藻受精成功与否的重要因素，它对受精过程有两种潜在对立的作用。一方面，海水运动使雌雄配子混合

而增加雌雄配子相遇的机率;另一方面，海水运动使配子稀释从而减少雌雄配子相遇的机率。在强烈的海水运动下，即使雌雄配

子同步释放，并且亲本间距离也很近，但配子也很难顺利地受精。如在湍流条件下，配子间相遇的机率小于1 0 0 [237;即使在汹涌

的海沟中，海水与临近水体很少交换，配子不受到稀释，但是，在这种湍流条件下，产生的剪切力仍然限制了配子之间相遇和受

精的机率[[30]。在绿藻和褐藻中普遍发生的外激素(藻类利用外激素使配子形成、释放同步化，或者吸引雄配子向着雌配子方向

移动)提供了一种间接证据(这种性外激素只在数pm至mm范围内起作用)，即有性繁殖只有在水流较低的条件下(时间和空

间)才有利于发生。雌配子运动的局限性使得在高的水流下方向性运动成为徒劳，并且高的水流也扰乱了外激素的定向梯度[[s7

另外，海藻中普遍存在的多精人卵阻遏机制也表明受精通常在平静的水体条件下进行，因为多精人卵只有在精卵相遇机率很高

的条件下才发生。
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    因此，为了增加雌雄配子相遇和受精的机会，海藻具有一种适应性，即强烈的水运动条件抑制配子的释放。例如，位于潮间

带岩池中的Fucus vesiculosus在低潮时岩池中水流最低条件下释放配子，从而其受精成功率可达78 0 0 ̂' 100 0 0 [101 . Engel和

Destombe[31〕对栖居在石沼中的一种潮间带江篱(Gracilaria gracilis)的原位受精成功与潮汐循环的关系，结果表明，在高潮带

石沼中的江篱产生的囊果(即合子)的数目在低潮时比在高潮时要大;而低潮位的江篱在低潮和高潮时囊果产生的数目相似。

    海水中盐度过低使得配子的运动力和寿命下降，从而影响受精成功;并且低盐也增加多精人卵现象发生的机率[271，因此，

海水盐度下降对受精产生很大的负面影响。

    通过对墨角藻的深人研究[[12-20.27)，使得人们形成了一个概念，即在受精过程中，必须有几种有利的相互作用的因素的组

合，这种因素的组合称为“机会窗”(the window of apportunity)，此概念由Serrao等[20〕首先提出。机会窗包含了各种生物和非

生物因素。重要的非生物因素包括触发配子释放(如充分的光照条件、平静水环境条件)的因素、影响配子生活力和浓度的因素

等。重要的生物因素则包括亲本间距离(种群密度)、雌雄配子比例、配子释放的同步性、配子的年龄、运动性和寿命，以及多精人

卵阻遏机制起作用的效率等[[17]。雌雄同株及自我受精明显的增加了受精成功率，因为这使得雌雄配子在时空上进一步接近。当

藻类雌雄异株时，雌雄藻类的空间分布将影响精子与卵子的比例，然而这种分布如何影响受精成功还有待进一步研究。总之，海

藻体外受精成功最重要的生态条件是:配子的同步释放、亲本间较近的距离以及较低的海水运动状态。

2.2 多精人卵阻遏

    海洋生物的自然受精频率都比较高，并不如以前认为的发生严重的精子限制[[32]。使得配子浓缩的机制(如配子的同步释

放，由外激素吸引导致的精子向卵子的定向运动等)提高了精卵比例，但高的精卵比例刺激了多精人卵(即卵子被一个以上的精

子受精)现象的发生。例如，Brawley[27〕发现，墨角藻Fucus ceranoids在一个潮汐循环中释放出来的卵细胞中有100̂'9%被多个

精子受精。在盐度胁迫(如Na+限制)时也容易发生多精人卵现象，因为许多海藻具有依赖于Na+的多精人卵阻遏机制。

Brawley[33〕对Fucus vesiculosu:的研究表明，在Na+浓度很低(50mmol)条件下，即使精卵比例不高，也会发生多精人卵现象。当

精卵比例为25 : 1,250 : 1、及高于2000 : 1时，合子中有10 00,20 00,40%的数目具有多精人卵现象。多精人卵对大多数海藻

来说是致死的[e7，因此，为了避免能量和配子的浪费，以及提高受精的成功率，多精入卵阻遏机制就显得很重要。

    在墨角藻中对多精人卵阻遏的问题研究最为深入[[20.27.33]。具有3种多精人卵阻遏机制，每种机制在受精后不同的时刻起作

用，一种是快速的依赖Na+的电阻遏，在这种阻遏机制中，在精子进人后数毫秒内就可以起作用，这通常与卵细胞膜的去极化有

关，这减少了卵细胞再被其它精子受精的可能性，而卵细胞膜的去极化与Na+进人细胞内有关[[33]。因此，如果海水中盐度过低，

即发生Na+的限制时，这种电阻遏机制就不能有效地起作用，从而影响海藻的有性繁殖。另一种是对细胞壁形成作出反应的慢

阻遏，如Brawley[33〕发现Fucus vesiculosu:在受精后发现了细胞壁的形成。第3种则是与卵细胞质膜上精子受体的酶破坏有关

的中等速度的阻遏机制。

    在河口环境条件下，低盐和高盐随着潮汐高度的变化而变化。生活在河口的一种墨角藻Fucus ceranoids选择在高潮时(这

时产生正常的盐度条件)释放配子和受精，因为这时多精人卵的电阻遏机制可以有效地起作用，从而作为在低盐和高盐变化环

境条件下进行有性繁殖的一种适应性[[271。生活在波罗的海中盐度很低环境条件下的Fucus vesiculosus，由于Na+的限制，容易

发生多精人卵现象，但是由于在这种海藻种群中存在偏向于雌性藻体的性别比例(雌雄比例高达5.511)，可能会发生精子的

限制，这就减少了多精人卵发生的机率[[201。同时，电生理学研究表明，许多Fucus vesiculosu:的卵细胞具有很高的输人电阻力，

这有利于在低盐条件下阻遏多精人卵现象的发生。尽管如此，Fucus vesiculosu:的多精人卵阻遏机制主要还是依赖Na+的电阻

遏。它们的有性繁殖成功主要依赖于机会窗(即各种有利于繁殖的因素，如盐度、水流、种群密度、及性别比例等因素的组合)。这

造成有利于Fucus vesiculosus繁殖的季节很短(因为能满足机会窗的时刻很难发生)，从而在某些年份可能存在这种海藻的繁

殖失败(因为缺乏各种有利繁殖的因素组合)，导致这些年份的种群生物量下降。

    很难见到在红藻中相关方面的文献，但它们可能有上述类似的机制而阻遏多精人卵的发生[[171。有时观察到有几个雄配子

达到受精丝并与之融合，但细胞学研究表明仅只有一个精核成功地与雌核融合[[34]。当一个雄核达到具有雌核的果胞底部时，其

它的雄核则停止迁移，即使雄核已接近了受精丝的底部，这可能是由于类似褐藻中的多精人卵阻遏机制起作用。有时，如果有多

个精子同时达到受精丝，这受精丝可能发生破裂，从而所有的雌雄配子都会死去[35.36]

2.3 红藻的受精效率

    红藻在以前被认为在有性繁殖上是很不利的，因为其精子和卵子(果胞)都是不能运动的，而且，果胞在雌配子体中被藻体

(叶状体)所遮埋。另外，红藻中也可能不存在性外激素[371。但是，红藻具有多种促进受精机率的特性。红藻的不动精子在粘性

束中释放，这有助于它们的散布并被受精丝所捕获;并且，红藻精子细胞的胞外凸起(多糖类)在一定程度上能调节精子的运动

特性，并使精子附着在受精丝上[[38,39]。另外，果胞的细胞特性也具有利于受精成功的适应性:延伸的受精丝凸出叶状体表面而

伸人海水中，并且受精丝表面也较大，从而增加与精子接触的机率[[9]。因此，红藻与褐藻和绿藻一样，具有很高的自然受精频率。
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关于红藻中精子的非运动性使得受精的有效性降低已成为过时的观点[[l77 , Kaczmarska和Dowe[28〕报道了多管藻(Polysiphonia

lanosa)的囊果产生和受精频率，在生殖季节顶峰的3个月中比值范围为4200-540o，受精频率随藻体年龄增大而减小，如果只

计算年幼的个体，受精频率为91000

3 合子的生态学与萦殖体库

3.1合子的生态学

    雌雄配子相遇后发生两个步步骤:雌核和雄核相互靠近和核被膜的融合(即核配)。在海藻的核配过程中，通常会出现一个

新形成的完整的核被膜[[40]，这种核被膜的形成受外界环境条件如温度的影响。Nagasat。等[[41]报道，在3种褐藻营藻

(Scytosiphon lomentaria)、马鞭藻(Cutleria cylindrica),以及墨角藻Fucus distichu:中，虽然高温并不抑制其雌雄核的迁移，但

高温对它们受精过程中核配有强烈的抑制作用。这3种藻在高温下核配收到抑制作用的表现不一样。在高温下，营藻的外层膜

可相互融合，但内层膜不能融合;马鞭藻的核被膜可部分的融合;而对于墨角藻，高温对其核被膜融合的抑制作用表现在核配的

速度下降，但核配过程最终还是可以完成。

    对受精后合子的散布、集落和附着过程及其与环境因素的关系进行深人的定量和定性研究，在理解海藻整个生活史、生态

学和海藻的分布等方面具有特别重要的意义，但对这方面的研究还很少。雌配子是否留在藻体上以及海水的流速是影响合子散

布的最重要的因素[97。高的水流不利于配子相遇和受精，但促进合子的散布。由于一些海藻的合子在受精后需要几个小时才能

产生粘性的细胞壁成分，因此，与潮汐循环相关的受精时间就决定这些海藻的分布能力。例如，在雌雄同株的鹿角菜和Fucus

gardneri中，在刚开始低潮时发生受精，从而合子在高潮来临前有足够的时间分泌细胞壁物质以戮附在底质上，这是这些海藻

分布很局限的原因。而如果在高潮时发生受精，合子就可能随水流飘散，从而扩大海藻的分布[[9,27,33]

    对于合子附着的研究，Callow等[42〕首先利用定量方法和相关性动力学分析的方法对浒苔的抱子、配子及合子的集落与附

着机制与生态进行了较深人的研究。时间进程实验表明，浒苔的合子与动抱子能迅速的附着，但总有一小部分不能完全附着。在

抱子或合子的密度较低时，它们的附着相互之间具有正的协同性;而在较高的密度时，这种附着具有负的协同性。

    合子(胚)集落和附着在不同的基质上后，将遭受在其微环境条件下各种物理性因素(如高温、干燥失水、高光、紫外线等)的

影响，最终影响其代谢、生长发育甚至存活。因此，对海藻合子(胚)集落位置的微环境特性的考察很重要。温度的测定可以采用

温差电偶微型传感器，但对这些微环境的脱水作用很难测定，因为很小的人为干扰就可能产生很大的误差，Brawley等爱明了

一种琼脂糖串珠分析法(agarose bead assay)可以很好地解决这一问题，其原理是根据这些琼脂糖串珠的颜色和体积而反映不

同的水份状态。Coelho等报道了高光强或紫外线影响墨角藻Fucus spiralis胚的生理反应，产生快速的响应(PS11量子产额下

降)和慢速响应(活性氧产生)，从而对胚细胞造成损害[[44] o Brawley和Johnson[46〕对鹿角菜不同龄级阶段的移植试验表明，在成

体海藻冠群的下面，6h, 24 h, 48h和1周年龄的胚成活率将近10000;而在裸露的岩石上，这些胚几分全部死亡;在红藻丛中，

胚的成活率与其年龄有关，6h与1周年龄的胚比24和48h年龄的胚的成活率要高。但是在成体鹿角菜藻群中新个体的补充

(招募)仍很低，这是由于在这些阴凉而潮湿的微环境条件下，许多软体类、甲壳类等食植动物对海藻幼胚的捕食作用，而且，由

于海流作用而造成的成体藻体的摇荡使得幼胚驱散开来[[43,46]。另外，海藻幼胚的生长与存活受基质(包括其不同类型与厚度)

的显著影响〔47,48]

3.2 繁殖体库
    对海藻的繁殖体库(相当于陆生植物生态系统中的种子库)的研究目前还很少[[49]。海藻繁殖体库由多种微小形态所组成，

除了有性繁殖过程中产生的配子、合子(胚)等可作为其重要组分外，集落的抱子或其它在环境条件不利时暂停生长的微小形体

等也是繁殖体库的重要组成成分。与陆生植物种子库类似，海藻在繁殖体库上的投资与其生活史模式有关，一般地，短命的或机

会主义的海藻比多年生的海藻投人更多的能量在繁殖体库上。这些微形态库存活可达数月，在环境条件适宜时，存活的繁殖体

库(由于牧食或其它原因使得繁殖体库损失)萌发，成为海藻新成员[["].Reed等报道，海藻繁殖体库在加利副尼亚沿岸1年生丝

状体海藻春季招募中起重要作用，但是繁殖体库对海藻床中海藻个体招募并不作出显著的贡献[[617 oLotze等表明，形成水华的1

年生海藻利用繁殖体库作为其一种越冬的机制，并作为春季水华中重要的“种子”来源[627 o Worm等在波罗的海沿岸通过析因

试验表明，繁殖体库强烈地影响快速生长的1年生海藻种群数量，进而间接地阻碍了多年生海藻个体数目招募[491。可见，海藻

繁殖体库对不同生活史模式的海藻种群动态与种群之间竞争产生重要的生态影响。

4 结语

    海藻的繁殖是海藻繁衍后代延续种族最基本的行为和过程，是种群形成、发展和进化的基础。在植物有性繁殖生物学研究

方面，海藻是研究多精入卵阻遏机制、探讨受精过程、评价海水中精子限制的好材料[[17]。从上述的评述中，可以从生态学的视野

中得到海藻有性繁殖有关过程中较清晰的印象。在以下方面的研究值得进一步加强:(1)目前对于海藻有性繁殖中配子释放和

受精生态学的知识主要从墨角藻中获得，为了确定上述模式是否对其它海藻也适应，需要用同样的技术和方法对各种海藻种类
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进行比较研究，特别是，需要更多的信息，以评价目前在海藻中高的自然受精成功率以及多精人卵阻遏机制是否普遍地适用于

大多数的海藻。同时，也需进一步加强实验室研究和野外研究相结合。近年来关于海藻受精生态学的研究，主要侧重于非生物环

境因素对配子成熟、释放的影响。但是亲本的性别比例、亲本的密度以及亲本之间的空间联系程度、以及相关植被对水流和配子

稀释的局部效应等因素，现在认为与配子的细胞生理学和非生物环境效应同样重要地影响海藻的有性繁殖过程。因此，应加强

有关生物学效应对有性繁殖影响的研究，从而对不同海藻在不同环境(包括生物的和非生物的)下进行研究有利于对配子释放

和受精的多因素调控机制以及“机会窗”概念的深人理解。(2)有时并不能在同一种海藻的所有分布重叠的生态型中发现有性繁

殖现象，这是由于环境因素的原因，还是由于遗传因素的原因?有待进一步研究。目前对潮间带海藻忍受潮间带环境学胁迫的研

究，主要是集中以成年藻体为研究对象，对其忍受低潮干出导致的胁迫的机制来解释其生理生态现象、以及海藻种群的垂直分

布和种群动态[53.541。但是幼体或胚生态学，对海藻在沿岸的分布与种群动态至少与成体具有同等重要性或更具有重要性。例

如，胚在潮间带微环境中对主要物理性生态因素(如温度、干燥、高光强、紫外线等)的忍耐是决定其能否存活以及能否建立种群

的关键因素。因此，需加强海藻繁殖生态学与海藻种群分布与动态关系的研究。(3)此外，关于全球变化对海藻有性繁殖过程的

影响，也是值得研究的问题。大气CO:浓度升高影响海藻的生理生态[21温度与海平面的上升或紫外线增强也会影响海藻的生

理生态[E551，同样，这些与全球变化有关的过程也可能同时会影响着海藻的繁殖特征，但是目前还几乎不见这方面的研究报道。
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