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摘要    本研究以海带(Saccharina japonica)杂交品系“玉带 1 号”为研究对象，根据孢子囊形成过

程中的外观形态，将孢子囊形成与发育过程分为 5 个阶段，系统观察了孢子囊形成过程中的外观形

态和组织结构变化，研究了孢子囊发育不同阶段生理生化特征的变化规律。结果显示，在孢子囊发

育过程中，孢子体表面依次出现光滑、磨砂、突起、破皮和光滑等表观现象，伴随着表皮细胞的突

起、隔丝的伸长、孢子母细胞的分化与发育，以及游孢子的形成和释放等组织变化过程；另外，在

孢子囊发育过程中，海带孢子体对氮的积累持续增加，蛋白含量呈先显著增加到释放游孢子阶段又

有所降低的趋势；过氧化氢(H2O2)和超氧阴离子含量的变化趋势相似，在孢子囊形成初期，其含量

呈先上升到后期又有所下降；不同抗氧化酶在孢子囊形成过程中的活性变化存在差异，其中，超氧

化物歧化酶(MDA)活性总体呈下降趋势，而抗坏血酸过氧化物酶(APX)、过氧化物酶(POD)、过氧

化氢酶(CAT)活性均呈先上升后下降的趋势，丙二醛(MDA)含量无显著变化；在孢子囊发育过程中，

1,5-二磷酸核酮糖羧化酶活性呈先降低后升高的趋势，苹果酸脱氢酶(MDH)活性无显著变化。本研

究有助于加深对海带杂交品种孢子囊形成过程及生理生化特征的理解，可为海带杂交品种孢子囊的

人工诱导提供理论依据。 
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海带(Saccharina japonica)的生活史属于异型世

代交替类型，包含大型的孢子体世代和微观的配子体

世代。成熟期的海带孢子体在表面形成具有生殖能力

的孢子囊结构，孢子囊作为海带孢子体重要的生殖器

官，对于完成海带生活史、保证群体延续等具有重要

作用。海带杂交新品种具有优良的经济性状，在养殖

生产中的应用潜力巨大，但一些杂交新品种尤其是远

缘杂交品种形成孢子囊的特点十分接近其野生亲本，

而不同于常规养殖品种的亲本，即相较于常规的海带

品种晚熟，其形成孢子囊的时间大大延迟，错过了海
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带育苗生产中的种海带采孢子时间(苏丽等, 2017)，

限制了具有优良生产性状的海带杂交品种的应用与

推广。因此，了解海带孢子囊发育过程中的外观形态、

组织结构和生理生化变化过程，对研究海带杂交品

种晚熟的调控机制具有重要指导意义。 

苏丽等(2018)研究表明，提前采苗时间不能促进

海带杂交品种提前产生孢子，但晚熟海带的孢子囊可

通过改变孢子体的养殖条件获得。关于环境影响海带

孢子囊发育的研究有较多报道，其中，温度(Su et al, 

2020)、营养盐浓度(Kumura et al, 2010; Mizuta et al, 

1998)等多种环境因素均影响海带孢子囊的形成。除

培养条件的影响因素外，海带孢子体组织部位(Lüning 

et al, 1988; Shao et al, 2004)、脱落酸含量(Nimura et al, 

2002; Schaffelke et al, 1995)和孢子体的碳氮比值

(C:N)(Harries et al, 1932)也是孢子囊发育的内在影响

因素。另外，形成孢子囊的孢子体长时间在培养温度

为 23 ℃时受到胁迫，影响游孢子的释放和发育(李霞

等, 2016)。在大型褐藻孢子囊发育过程中，伴随着光

合 作用减弱、呼吸作用增强 (Aruga et al, 1990; 
Matsuyama et al, 1983; Nimura et al, 2001; Sakanishi 
et al, 1991)、褐藻多酚积累(Alstyne et al, 1999)以及

RNA/DNA 比率增加(Nimura et al, 2001)等生物学过

程。Mizuta 等(2010)研究表明，活性氧(ROS)清除机

制和碘外排的抗氧化机制在海带孢子囊发育过程中

也发挥着重要作用。在以往对海带孢子囊的研究中，

多以野生海带为研究对象，对人工培育的海带杂交品

种孢子囊形成的研究较少。Su 等(2020)研究了光周期

和温度等对海带杂交品种孢子囊的诱导作用，尚未有

关于人工培育的海带杂交品种孢子囊形成过程与生

理生化特征的研究。 

本研究通过室内培养海带孢子体的组织块样品，

系统观察海带孢子囊形成与发育过程中的外观形态

和组织结构变化，探明海带孢子囊发育过程中生化组

分的变化过程与特征，相关结果有利于加深对海带杂

交品种孢子囊形成的过程及生理生化特征的理解，可

为进一步解决海带杂交品种孢子囊晚熟问题、探索

孢子囊形成诱导新方法提供理论依据和数据支持。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

本研究的海带是以中国养殖海带品种海带“黄官

1 号”和日本野生海带为父母本的杂交后代，具有孢

子囊晚熟的典型特征。2021 年 6 月在海带养殖筏架

上选取 3 株长势相近、长度为 3.0~3.5 m 的厚成期海带

孢子体，于保温箱中 12 h 内带回实验室，使用灭菌海

水清洗干净后，在孢子体叶片距离基部 40~60 cm 处

的中带部靠近边缘部分，使用打孔器获得直径为 2 cm

的海带孢子体圆片状的组织块。圆片状的海带组织块

于冷光源低温光照培养箱(DGXM-508B)中使用 2 L

充气烧瓶(自制)作为培养容器进行培养。充气装置为

V-30 型超静强力气泵。 

1.2  实验设计 

1.2.1  培养条件    设置海带孢子体形成孢子囊的

环境条件：白光，光周期 8 (L)∶16 (D)，光照强度

为 0~100 μmol photons/(m2·s)，温度为 17 ℃，煮沸

冷却的自然海水中添加外源 N 浓度为 5.0 mg/L，外源

P 浓度 0.5 mg/L 作为培养液。每天观察海带孢子体

变化。 

1.2.2  生化指标测定样品的取样    基于前期研究

对孢子囊发育过程的观察，在 1.2.1 条件下分别选取

营养生长期(SA)样品：培养 2 d，孢子体未形成孢子

囊；孢子囊发育初期(SB)样品：培养约 10 d，显微镜

下观察发现，海带表面形成轻度磨砂状突起(肉眼观

察情况下不明显)；孢子囊发育中期(SC)样品: 培养约

19 d，海带表面形成明显突起，且在水中观察到由褐

色向黄色转变；孢子囊成熟期(SD)样品：培养约 24 d，

海带孢子囊表皮形成泡状胶质突起并逐渐脱落；游动

孢子释放期(SE)：培养约 30 d，阴干后孢子囊释放游

动孢子。每个阶段的样品均设置 3 个生物学重复，取

样的时间为涵盖海带孢子囊发育前、中、后的整个

过程。 

1.3  组织结构观测与生化指标测定 

对 SA、SB、SC、SD 和 SE 样品制作组织切片，

使用苏木精－伊红 (HE 染色 )对组织染色，使用

OLYMPUS SZ61 解剖镜(日本)、Nikon ECLIPSE E800

显微镜 (日本 )对染色组织切片观察，并通过 NIS- 

EIements D 3.1 软件拍照记录，使用 Image-Pro Plus 

5.1 软件对孢子体 外层细胞(后期发育为隔丝细胞)

和孢子母细胞(发育形成孢子囊)长度进行测量。 

将无孢子囊结构的孢子体(SA)和表面带有孢子

囊的孢子体样品(SB~SE)使用液氮冷冻 15~20 min，

随后–80 ℃保存。总氮(TN)使用凯氏定氮法测定，可

溶性蛋白(BCA 法)、叶绿素、1,5-二磷酸核酮糖(RUBP)

羧化酶 (RUBP carboxylase, RubisCO)、超氧阴离子

(superoxide anion)使用比色法测定，相关试剂盒均购

于苏州科铭生物技术有限公司。超氧化物歧化酶

(SOD) (WST-1 法)、过氧化氢酶(CAT)(钼酸铵法)、丙
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二醛(MDA)(硫代巴比妥酸法，TBA 法)，抗坏血酸过

氧化物酶(APX)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢(H2O2)、

植物苹果酸脱氢酶(MDH)等使用比色法，各指标测定

使用的试剂盒购于南京建成生物公司。每个测量实验

均设置 3 个平行，测定 TN 含量时，每个平行称取 0.3 g

样品，其余指标称取 0.1 g 样品，并按照组织质量(g)∶

提取液体积(mL)为 1∶10 的比例获取提取液，测定叶

绿素时，组织质量(g)∶提取液体积(mL)为 1∶100，

严格按照对应试剂盒操作步骤进行各个指标的测定。 

1.4  数据处理 

使用 IBM SPSS Statistics 19.0 软件对孢子囊发育

过程中细胞长度变化和各项生理生化指标进行单因

素方差分析(onw-way ANOVA)和 Duncan 多重比较，

P<0.05 表示差异显著，并使用 GraphPad Prism 8.3.0

软件作图。 

2  结果 

2.1  孢子囊不同发育阶段的外观形态和组织结构变化 

在孢子囊发育过程中，不同阶段的表观形态发生

了明显变化(图 1)。海带孢子体在形成孢子囊前表面

光滑(SA)；随着孢子囊逐渐形成，表皮细胞开始向外

突出，海带表面开始形成磨砂状凸起(SB)，随后表皮

细胞继续延伸，在表面形成增厚突起，海带表面在水 

体中观察由褐色变黄色(SC)；随着培养时间的延长，

胶质组成的保护膜形成凸起并开始脱落，此时，阴干

后不释放游动孢子(SD)；随着保护层的脱落，海带孢

子囊表面变得光滑，阴干处理后大量释放游动孢子

(SE)。 

海带孢子囊的组织结构变化见图 2。从图 2 可以

看出，由表皮细胞分化形成的上层细胞延伸形成隔丝

细胞(p)，组织结构切片显示，隔丝细胞在孢子囊发育

整个时期不断伸长，其顶端形成透明胶质薄膜(d)；隔

丝之间形成隔丝腔(pc)，在隔丝腔中，基部细部分化

形成孢子母细胞，随后孢子母细胞经历减数和有丝分

裂，孢子母细胞不断伸长；在孢子母细胞发育过程中

发现，SD 阶段形成孢子囊帽状结构(cl)，此时，未形

成游动孢子；当在单个孢子母细胞形成 32 个细胞核

时，每个细胞核与一个色素体及其周边的原生质结合

形成一个游动孢子，孢子囊帽状结构(cl)结构不显著，

隔丝腔空间被孢子母细胞填充而减少。此时，能释放

游动孢子，但基细胞仍在分化形成孢子母细胞，说明

孢子母细胞发育的不同步，这可能是孢子囊能连续和

多次释放游动孢子的原因。 

2.2  孢子囊发育不同阶段的表皮细胞长度变化 

对孢子囊发育不同阶段的 外层细胞(后期分化 
 

 
 

图 1  海带孢子囊发育过程中的外观形态特征变化 
Fig.1  Changes in morphological characteristics during the sorus formation process of S. japonica 

SA：营养生长期；SB：孢子囊发育初期；SC:孢子囊发育中期；SD：孢子囊成熟期；SE：游动孢子释放期；下同。 
SA: Vegetative stage; SB: Early development stage of sorus; SC: Middle development of sorus;  

SD: Sorus maturity stage; SE: Release stage of zoospores. The same as below. 
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图 2  海带孢子囊发育过程中的组织结构变化 

Fig.2  Changes of tissue structure during the sorus formation of S. japonica 

bc：基细胞；cl：孢子囊帽状结构；d：隔丝细胞顶端的胶质层；p：隔丝；s：孢子母细胞或孢子囊。 
bc: Basal cell; cl: Cap-like structures of sours; d: Cuticle at the apex of the paraphysis cells;  

p: Paraphyses; s: Sporoblast or sporangium. 

 
为隔丝细胞)和孢子母细胞(后期发育成孢子囊细胞)

长度变化统计结果见图 3。从图 3 可以看出，在孢子

囊发育整个时期，分化成隔丝的细胞长度在各阶段均

显著增加(P<0.05)，在 SC 阶段分化形成的孢子母细 
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图 3  海带孢子囊发育阶段细胞长度的变化 
Fig.3  Changes of cell length during sorus  

development of S. japonica 

柱状图上的字母下标为相同数字的作为同一组进行 

多重比较，同一组的不同字母表示在 P<0.05 水平 

具有显著性差异。 
The same subscript number at the letters represent the same 
group. The measured value in the same group are compared. 
The different letters in the same group represent significant 

differences (P<0.05). 
 
 

胞不断延伸，在各阶段显著增加(P<0.05)，尤其在游动

孢子形成阶段，孢子囊细胞长度约为 SD 阶段的 2 倍。 

2.3  孢子囊发育不同阶段的可溶性蛋白与氮含量变化 

从图 4a 可以看出，在孢子囊发育过程中，可溶

性蛋白含量呈先升高后降低的变化趋势。其中，从

SA~SC 阶段蛋白含量逐渐增加，SB＞SA，但相比差

异不显著(P<0.05)，SC 阶段蛋白含量显著高于其他阶

段(P<0.05)。SC~SE 阶段蛋白含量逐渐降低，且 SE

阶段蛋白含量 低，与 SC 阶段相比差异显著

(P<0.05)。从图 4b 可以看出，在孢子囊发育过程中，

氮含量总体呈上升趋势，SA 与 SB 阶段、SB 与 SC

阶段海带组织氮含量相比无显著差异(P>0.05)，SC

阶段相对于 SA 阶段氮含量显著升高(P<0.05)，随着

孢子囊的持续形成，SD 和 SE 阶段氮含量显著高于

SC 阶段(P<0.05)，SD 发育至 SE 阶段过程中的氮含

量相比无显著变化(P>0.05)。 

 
 

图 4  海带孢子囊发育不同阶段蛋白和氮含量变化 
Fig.4  Changes of souluble protein and nitrogen content during different development stages of S. japonica sorus 

不同字母表示差异显著(P<0.05)，下同。 
Different letters indicate significant difference (P<0.05), the same as below. 

 

2.4  孢子囊发育不同阶段的叶绿素含量变化 

从图 5 可以看出，在孢子囊发育过程中，SA 与

SB 阶段的叶绿素 a 含量无显著变化(P>0.05)，发育到

SC 阶段时，叶绿素 a 含量相比于 SB 阶段显著增加

(P<0.05)。同时，叶绿素 a 含量在孢子囊发育的 SC~SE

阶段相比无显著变化(P>0.05)。 

2.5  孢子囊发育不同阶段的活性氧(ROS)含量变化 

从图 6a 可以看出，海带孢子囊发育前期的 SA

阶段到形成初期的 SB 阶段，超氧阴离子含量有所下

降(P>0.05)，SB 阶段发育至 SC 阶段超氧阴离子含量

显著升高(P<0.05)，并在 SD和 SE阶段保持较高水平， 

 
 

图 5  海带孢子囊发育阶段叶绿素 a 含量变化 
Fig.5  Changes of Chlorophyll-a content during different 

development stages of S. japonica sorus 
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且显著高于 SB 阶段(P<0.05)。从图 6b 可以看出，H2O2

含量变化呈明显的先升高后下降趋势。孢子囊未形成

前的 SA 阶段 H2O2 含量 低，随着孢子囊的发育，

SB 阶段 H2O2 含量显著升高(P<0.05)，在发育到 SD

阶段时达到峰值，随后在 SE 阶段显著降低(P<0.05)，

但仍显著高于 SA 阶段(P<0.05)。 

2.6  MDA 含量变化 

从图 7 可以看出，MDA 含量在海带表皮形成磨

砂状突起阶段(SB)相对于 SA 阶段有所增加，在 SB

到 SC 阶段 MDA 含量下降，从 SC~SE 阶段 MDA 含

量持续增加，但整个过程相比无显著变化(P>0.05)。

鉴于海带孢子囊发育过程中活性氧水平升高，但未出

现膜脂氧化而导致 MDA 含量升高，这说明活性氧受

到抗氧化系统的合理调控。 

2.7  孢子囊发育不同阶段抗氧化酶类变化 

孢子囊发育不同阶段抗氧化酶类变化见图 8。从

图 8a 可以看出，SOD 活力随着孢子囊的发育而降低，

在 SA 和 SB 阶段 SOD 活力下降，但相比无显著差异

(P>0.05)，当发育到 SC 阶段时，SOD 活力与 SA 阶

段相比显著降低(P<0.05)，并始终低于未形成孢子囊

时的酶活力。CAT 与 POD 活力在孢子囊发育前期有所

增加，在形成隔丝细胞与孢子母细胞阶段(SC)明显降

低，透明胶状保护膜脱落和孢子母细胞发育阶段(SD)

升高，在释放游动孢子阶段(SE)时降低(图 8b 和图 8c)。

APX 活力与 POD 活力变化趋势相似(图 8d)，但在孢

子囊发育的SD和SE阶段的酶活性显著下降(P<0.05)。 
 

 
 

图 6  海带孢子囊发育阶段超氧阴离子和 H2O2 含量变化 
Fig.6  Changes of superoxide anion and H2O2 content during different development stages of S. japonica sorus 

 

 
 

图 7  海带孢子囊发育阶段 MDA 含量变化 
Fig.7  Changes of malondialdehyde (MDA) content during 

different development stages of S. japonica sorus 

 

2.8  孢子囊发育不同阶段的 RubisCO、MDH 变化 

从图 9 可以看出，RubisCO 活力在孢子囊发育过

程中表现为先降低后升高的趋势。海带表面由光滑

(SA) 到表面形成磨砂状突起 (SB) 阶段显著降低

(P<0.05)，SC 阶段相比于 SB 阶段有所降低，但相比

无显著差异(P>0.05)。随着孢子囊发育到 SD 阶段，

RubisCO 酶活力显著增加(P<0.05)且达到整个发育过

程的 大值。MDH 活力在孢子囊发育整个过程中变

化不显著(P>0.05)。 

3  讨论 

海带孢子囊的发育伴随着隔丝细胞与孢子母细

胞的形成(Abe et al, 1939)。本研究发现，孢子囊开始

发育时，隔丝细胞开始伸长，此时，表观结构发生变

化，表现为孢子体表面变成磨砂状表面，直到能够释

放游动孢子，隔丝细胞长度持续增加。当基细胞形成

孢子母细胞时，孢子母细胞在隔丝腔中不断延伸，且

在不同发育阶段表现出显著变化，尤其在游动孢子形

成及释放阶段，孢子母细胞长度比未释放游动孢子

(表层保护膜凸起并脱落阶段)时延长近 1 倍。 

可溶性蛋白主要是植物体中生理代谢相关酶类

等物质，可溶性蛋白含量的多少可以反映植物体内代谢

水平的高低。蛋白含量在孢子囊发育过程中，SA~SC 
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图 8  海带孢子囊发育阶段抗氧化酶类的酶活力 
Fig.8  Enzyme activity of antioxidant enzymes during different stages of S. japonica sorus development 

 

 
 

图 9  海带孢子囊发育阶段 RubisCO 和 MDH 活性 
Fig.9  The activities variation of RubisCO and MDH during 

different stages of S.a japonica sorus development 
 

阶段逐渐升高，SC~SE 阶段逐步下降。孢子囊发育过

程中的表皮形成突起、细胞伸长形成单细胞隔丝及孢

子母细胞形成等生命活动都需要较高的代谢水平来

支撑，而在孢子囊发育过程后期，主要包括游孢子的

形成和释放等生命过程，可溶性蛋白含量降低。在高

等植物中，Kong 等(2016)研究指出，营养期积累的氮

会在繁殖和衰老期通过高分子物质降解，如蛋白含量

降低，从而实现物质转移。本研究发现，在释放游孢

子阶段，蛋白含量降低到未形成孢子囊(SA)阶段时的

含量以下，这可能与孢子囊发育过程中对氮的需求较

大，从而出现对氮的再分配，使蛋白含量有所降低

有关。 

海带中叶绿素含量的高低反映出光合作用的强

弱，并影响植物体内能量和物质的转化(黄健等, 2002; 

文滨滨等, 2019)，同时，影响着光合作用的捕获、传

递和转化(胡单等, 2011; 杨昕宇等, 2019; 周竹青等, 

2001)。Aruga 等(1990)研究表明，孢子囊部分和非孢

子囊部分叶绿素 a 含量相比无明显差异。本研究发

现，叶绿素 a 含量在孢子囊发育前期有所降低，但在

发育后期显著升高。叶绿素 a 在隔丝细胞形成后均显

著高于未形成孢子囊时的初始值(P<0.05)，说明孢子

囊在发育过程中，尤其在隔丝细胞、孢子母细胞、游

孢子的形成和释放阶段伴随着叶绿素的大量积累。但

也有研究认为，在孢子囊发育过程中，光合作用降低，

呼吸作用增强(Aruga et al, 1990; Matsuyama et al, 1983; 

Nimura et al, 2001; Sakanishi et al, 1991)，孢子囊部分

的光补偿点升高。活化的 RubisCO 在一定程度上能

表征光合作用的强弱。本研究发现，RubisCO 活性在

孢子囊发育前期降低，但发育到 SD 和 SE 阶段时，

酶活性升高。由于净光合速率的强弱不仅与叶绿素含

量有关，对于光需求量较少的阴生植物来说，光照强

度较高时，光合作用的强弱主要受到光合电子传递关

键组分和碳同化关键酶等限制因素的影响(许大全等, 

2002)。因此，在孢子囊发育过程中，叶绿素含量虽

然显著升高，但可能由其他限速条件引起光合作用在

孢子囊发育前期(SB 和 SC 阶段)下降。MDH 参与线
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粒体能量代谢(汪新颖等, 2009)，本研究发现，MDH

活力在孢子囊发育过程中变化不大，仅在 SE 阶段活

性有所升高，可能与释放游孢子等生命活动需要能量

支撑有关。 

孢子囊发育受到氮和磷含量的影响，较低的氮含量

能延迟孢子囊的形成并减少孢子囊的面积，孢子囊发育

时间、位置与孢子体的生长程度和氮含量有关(Mizuta 

et al, 1998)，孢子体中足够的营养物质积累能促进孢子

囊发育(Kumura et al, 2010)。本研究发现，在孢子囊发育

过程中，氮积累持续增加，尤其在 SC 与 SA 阶段氮含量

显著增多，SD 和 SE 阶段持续保持较高水平。研究显示，

长海带(L. longissimi)孢子囊中的蛋白质、脂质和糖类含量

高于其他部分，当叶片组织中的 C/N 值较低时，会形

成孢子囊(Harries et al, 1932; Hosoda et al, 1970)。另

外，Sasaki 等(1969)研究发现，当单位面积鲜重比超

过 58 mg/cm2 时，L. angustata var. longissima 开始形

成孢子囊，说明孢子囊的形成需要营养物质积累为前提。 

ROS 包括单线态氧(1O2)、超氧阴离子(O–
2)、H2O2

和羟基自由基(HO•)，对植物细胞既有毒害作用，也

在植物生长、防御、激素信号传导方面发挥着重要作

用(Mittler et al, 2004)。Mizuta 等(2010)研究发现，相

比于未形成孢子囊的部分，孢子囊部分细胞内 ROS

产量升高并伴随着 ROS 的释放，抗氧化物和 ROS 清

除酶活性显著升高。另外，ROS 能促进细胞壁松动诱

导细胞生长 (Fry et al, 1998; Liszkay et al, 2004; 

Potikha et al, 1999)，并在孢子囊发育时促进细胞的伸

长。本研究发现，在整个发育过程中，SOD 活性逐

渐降低，而 H2O2 含量持续增加，这表明海带孢子囊

发育可能需要 H2O2 的参与。在高温胁迫下，海带孢

子体中 MDA 含量显著增加(凌晶宇等, 2016)，但在温

度为 17 ℃培养孢子囊的过程中，MDA 含量在孢子

囊发育过程虽然呈动态变化，与未形成孢子囊时期相

比无显著差异，说明在此过程中 H2O2 的变化并未对

海带孢子体生长发育形成胁迫。另外，ROS 不仅与胁

迫耐受性有关(Choo et al, 2004; Collén et al, 2010a、b、

c)，ROS 作为生物和非生物胁迫的信号物质发挥作用 

(Breusegem et al, 2006)。因此，在孢子囊发育过程中，

各种抗氧化酶类的活性在孢子囊发育不同阶段的动

态变化，精准调控 ROS 保持在合理的水平，既不会

对细胞造成伤害，又能保障 ROS 作为信号分子参与

孢子囊发育的分子调控过程。 

4  结论 

海带孢子囊形成时伴随着孢子体表皮细胞的分

化，隔丝细胞和孢子母细胞的变化引起海带孢子体表

面特征的变化。在孢子囊发育过程中，伴随着 N、蛋白

含量、叶绿素含量的增加，在抗氧化酶类的动态调节下

H2O2 含量持续增加，说明在孢子囊发育过程中，较高

含量的 ROS可能在孢子囊发育过程中发挥重要作用。 
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Abstract    The reproductive characteristics of some hybrids from crosses of cultivated strains with 

wild populations are more similar to their wild parents. These hybrids form sorus twice a year in spring 

and autumn, unlike the conventional cultivars, which formed sorus once a year in summer. The 

S. japonica seedling industry begins in August in the north of China. However, hybrids form sorus in 

September or later. Therefore, these hybrids cannot be used as parental stock in the cultivation of summer 

seedlings in the north of China, hindering the promotion and application of these hybrids with excellent 

traits. Unfortunately, very few studies have focused on the induction and mechanism of sorus formation in 

kelp. It was of great significance to explore artificial induction technology for sorus formation of kelp 

hybrids and ensure the timely formation of sorus when the summer seedling cultivation based on an 

understanding of the biological process of sorus development. At present, research on the biological 

processes and characteristics of hybrid kelp sorus were limited. This study investigated the hybrid variety 

"Yudai No. 1". Discs from the kelp sporophytes were cultured in inflatable bottles. The sorus development 

process was divided into five stages (SA~SE) based on the appearance and morphological changes of the 

sorus. Samples for each stage were collected separately. The appearance, morphology, and tissue structure 

changes during the formation and development of sorus were systematically observed. Changes in the 

physiological and biochemical characteristics at different stages were also quantitatively studied. During 

sorus development, the surface of the sporophyte was smooth at stage SA, frosted in stage SB, noticeably 

protruded at stage SC, the cuticle at the apex of the paraphysis cells broken at stage SD, and the cuticle 

was smooth again in stage SE. The process was accompanied by the protrusion of epidermal cells (SB), 

the elongation of paraphysis cell (SC), the differentiation and development of sporoblast (SC, SD), and 
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the formation and release of zoospores (SE). The cells (paraphysis cell and sporoblast) varied significantly 

and were constantly elongating at all stages (P<0.05). The cells were especially elongated during the 

stage of zoospore formation and release (SE), zoospore cells were nearly 1-fold longer than the zoospores 

that were not released at stage SD. During the development of S. japonica sorus, the accumulation of 

nitrogen by sorus continued to increase, and there was little change after reaching the maximum level at 

stage SD. The formation of sorus was accompanied by the accumulation of nutrients. The protein content 

increased significantly in the early stages of sorus development and decreased at the stage of zoospore 

release. The protein content was significantly higher in the SC stage than that at stage SA (P<0.05). 

Subsequently, the decline began after the SC stage, indicating the development of the sorus was the main 

biological activity, and the metabolic level was gradually reduced. Unlike that in previous studies, we 

identified a significant increase in the chlorophyll content during sorus development, which probably 

ensured all zoospores include chloroplasts. Meanwhile, hydrogen peroxide (H2O2) and superoxide anions 

showed similar trends of initially increasing at the beginning of sorus formation and decreasing in the 

later stages. Changes in the H2O2 content were highly significant in sorus formation. There were 

differences in the activity of different antioxidant enzymes in the process of sorus formation, among 

which superoxide dismutase (SOD) activity had a general downward trend, while ascorbate peroxidase 

(APX), peroxidase (POD), and catalase (CAT) showed a trend of rising in the early stages and then 

declining in the later stages. Moreover, POD, APX, and CAT activity had the significantly lowest levels at 

stage SC, SD, and SE, whereas the maximum levels of POD and APX were at stage SB, and maximum 

CAT levels were at stage SD. However, the malondialdehyde (MDA) content did not vary significantly 

during the whole development process. SOD activity gradually decreased throughout development, and 

the H2O2 content continued to increase, suggesting kelp sorus development may require hydrogen 

peroxide involvement. The activities of various antioxidant enzymes changed dynamically at different 

stages of sporangia development, and accurately regulated the oxygen species (ROS). The ROS increase 

in the process of sorus development did not harm any cells and ROS participated as a signaling molecule 

in the molecular regulation process of sorus development. In sorus development, the activity of RuBP 

carboxylase (RubisCO) initially decreased at stage SB and SC and then increased. There was no 

significant variation in the plant malate dehydrogenase activity. This study deepened the understanding of 

the hybrid kelp sorus formation process, physiological, and biochemical characteristics, and provided a 

theoretical basis for the artificial induction of hybrid kelp sorus formation in the future. 
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