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ＮａＣｌ 对齿肋赤藓叶肉细胞超微结构的影响
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３ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

４ 中国科学院阜康荒漠生态系统研究站， 阜康　 ８３１５０５

摘要：齿肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）是古尔班通古特沙漠苔藓结皮层中的优势物种，对荒漠生态系统的稳定性及功能多样性

具有十分重要的意义。 利用透射电镜技术对不同浓度 ＮａＣｌ 胁迫下齿肋赤藓叶肉细胞超微结构进行了观察。 结果表明：齿肋赤

藓叶肉细胞在未胁迫（０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）处理下排列疏松，各种细胞结构完整，叶绿体基质排列均匀且叶绿体内含少量淀粉粒和脂质

球。 在轻度盐 ＮａＣｌ 胁迫（１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）下，齿肋赤藓叶肉细胞结构依然保持完整，叶绿体基质均匀，叶肉细胞超微结构仅有较小

变化。 在中度盐 ＮａＣｌ 胁迫（２００ 和 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）下，齿肋赤藓叶肉细胞发生质壁分离，出现晶体结构，且中央大液泡发生破裂；

叶绿体由梭形变成椭球形或圆球状，出现空泡化并伴随有轻微的解体；叶绿体类囊体肿胀，脂质球数量增加。 在高度 ＮａＣｌ 胁迫

（４００ 和 ５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）下，齿肋赤藓细胞的质壁分离加剧，叶肉细胞出现大量泡状结构和膜片层，叶肉细胞死亡；叶绿体片层结构

消失，空泡化加重，脂质球数量增加且体积变大，叶绿体内外膜消失，叶绿体大部分解体，在叶肉细胞中几乎看不到叶绿体的存

在。 上述结果表明，叶绿体膜结构的损伤与盐胁迫下叶肉细胞死亡有密切关系。
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生物结皮是由隐花植物如蓝藻、荒漠藻、地衣、苔藓类和土壤微生物与表层土壤颗粒胶结而形成的十分复

杂的复合体，是干旱、半干旱地区生态系统的重要组成部分。 在维管束植物分布稀疏的干旱区，生物结皮是地

表主要的生物覆盖层，在土壤稳定性、固氮、土壤肥力以及水分循环等方面起着重要作用［１］。 在干旱区生态

系统中，盐分同水分一样对生物的生长、发育、分布以及生理生态过程等都具有重要的影响［２］。 生物结皮对

盐分具有一定的忍耐特性。 耐盐性是一种综合性状表现，不同种类生物结皮由于耐盐方式和机理的不同，其
组织或细胞内的生理生化变化也不同［２⁃３］。

苔藓植物具有很强的耐旱能力，因此以往的研究多集中于探讨其耐旱特性和机理，如苔藓植物在抗旱过

程中的形态变异［４⁃５］、生理生化机制［６⁃７］、繁殖方式［８⁃９］等。 在荒漠地表，高蒸发量和有限的降水是造成苔藓生

物结皮遭受盐胁迫的重要原因，研究区地表土壤的高盐度是影响该苔藓生存的重要环境因子之一。 同水分胁

迫一样，盐胁迫也是干旱区植物经常遭受的胁迫形式。 有关植物细胞超微结构响应和适应盐胁迫的研究已有

很多，如韦存虚、徐威等［１０，１１］研究了 ＮａＣｌ 胁迫对白三叶叶片超微结构的影响，Ｓｈｕ 等［１２］观察了盐胁迫对黄瓜

的超微结构的影响，Ｅｌｋａｈｏｕｉ 等［１３］ 分析了长春花细胞在生理和超微结构方面对盐胁迫的响应，Ｑｕｅｉｒóｓ、Ｇａｏ
等［１４⁃１５］研究了 ＮａＣｌ 对马铃薯的超微结构及生理特性的影响。 然而，目前从细胞超微结构探讨盐分胁迫对苔

藓生物结皮影响的研究仍不多见。
细胞超微结构（细胞器）是植物一系列生理活动异常的细胞学基础。 有研究表明，经一段时间盐处理后，

植物叶肉细胞内出现空腔、淀粉粒，类囊体与叶绿体膜扭曲［１１］，叶绿体变形或外膜逐渐断裂解体、核膜模糊，
线粒体损伤，内外膜界限不清［１３⁃２０］，表皮和皮层细胞中液泡数量增加等一系列不同程度的歧变［１１，２０］。 那么，
在不同浓度盐胁迫下苔藓生物结皮叶肉细胞超微结构将会发生什么样的变化？ 为此，本研究选取藓类结皮层

中的优势物种—齿肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）为实验材料。 通过电镜照射成像，从亚细胞水平观察齿肋赤

藓在不同 ＮａＣｌ 浓度（０、１００、２００、３００、４００、５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）处理下细胞超微结构的变化，以期探究齿肋赤藓生物

结皮叶肉细胞可能的盐分积累位点，从而为苔藓生物结皮在盐分胁迫下出现的生理变化和耐盐性提供初步的

实验依据， 也为今后对该苔藓生物结皮进行更多的应用研究和开发提供一些基础性的资料。

１　 材料与方法

１．１　 供试材料

２０１４ 年 ５ 月于古尔班通古特沙漠南缘腹地，选取未受任何干扰、生长良好且长势一致的齿肋赤藓生物结
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皮作为实验对象。 采用水湿法取回后立即进行消毒处理，然后置于培养箱（温度为（２０±０．５） ℃）培养一周。
从中挑选高约 ０．６—０．８ ｃｍ 的齿肋赤藓生物结皮，使之以单株形式存在。 每 ２５ 株整合为一个样本置于培养

皿，根据当地齿肋赤藓生物结皮生长特性，选用浓度为 ０、１００、２００、３００、４００、５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 溶液进行处理，
每组处理 ５ 次重复。 每次定时处理前，先将样本移入已消毒的新培养皿中，然后进行盐溶液处理。 同时，仔细

观察样本的长势及变化情况，待培养至第 ７ 天时，在每个盐分处理下选取 ３—５ 株长势一致样本用于电镜样品

的制备。
１．２　 样品制备与观察

将齿肋赤藓生物结皮植株下半部切除，保留顶部 １—２ ｍｍ２立刻投入 ４％戊二醛溶液中固定，随后用磷酸

缓冲液（ｐＨ 为 ７．２ 的 ＰＢＳ）洗涤，再以 １％的锇酸固定 １．５ 小时，分别用浓度梯度为 ３０％、５０％、７０％、８０％、
９０％、９５％、１００％的乙醇逐级脱水。 随后，用比值为 １∶１ 和 ４∶１ 的丙酮和酒精依次浸泡半个小时，纯丙酮浸泡

过渡，并用比值为 １∶１ 的环氧树脂和丙酮浸泡 １ 小时，比值为 ４∶１ 的环氧树脂与丙酮浸泡 ３ 小时，纯环氧树脂

浸泡 １２ 小时后用 Ｅｐｏｎ⁃８１２ 渗透包埋。 在恒温恒湿箱中按等梯度温度加温至 ６０ ℃，然后放置 １２ 个小时。 借

助 ＬＫＢ 型超薄切片机切片，切片经醋酸铀－柠檬酸铅双重染色，随后采用 ＥＭ⁃ １２００ＥＸ 透射电子显微镜观察

照相。

２　 实验结果

２．１　 齿肋赤藓超微结构变化

图 １　 不同盐浓度下苔藓叶肉细胞壁的超微结构变化
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２．１．１　 齿肋赤藓叶肉细胞壁变化

齿肋赤藓生物结皮的叶肉细胞壁在小于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下结构完整饱满，相邻细胞壁间界限分

明，细胞壁与原生质清晰可见。 在 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，细胞壁出现轻微的质壁分离现象（图 １－Ａ）。 在

２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，细胞壁结构完整，表面现凹凸不平现象；由于细胞外 Ｎａ＋含量增多，细胞失水，而出
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现明显的质壁分离现象，但细胞壁间界限仍较分明，细胞壁与原生质体间界限依旧清晰可见。 细胞壁完整，细
胞膜清晰可见，箭头所指方向为发生质壁分离的现象（图 １－Ｂ）；出现明显质壁分离现象，如箭头所指方向（图
３－Ｓ）。 在 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，细胞壁结构完整，内侧出现轻微模糊现象，质壁分离现象已加剧，细胞壁

间界限出现模糊，细胞壁与原生质体的界限同样清晰可见（图 １－Ｃ， 图 ３－Ｔ）。 在 ４００ ｍｍｏｌ ／ ＬＮａＣｌ 胁迫下，细
胞壁结构仍完整，内侧模糊现象稍有加重，质壁分离现象进一步加剧，相邻细胞壁间界限模糊不分明，但细胞

壁与原生质体间界限仍清晰可辨（图 １－Ｄ， 图 ３－Ｗ）。 当浓度为 ５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫时，细胞壁结构仍完

整，在与 ０—１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 浓度时相比，细胞壁轮廓已不饱满，内侧模糊，细胞壁间的界限不清晰。 这都表

征，齿肋赤藓生物结皮在高浓度盐胁迫下出现严重的质壁分离现象，细胞质遭到严重损害，细胞壁与原生质体

间的界限部分模糊不清（图 １－Ｅ，图 ３－Ｙ）。
２．１．２　 齿肋赤藓叶肉细胞叶绿体变化

在 ０—１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理下，齿肋赤藓叶肉细胞的叶绿体呈梭型，结构规则完整，轮廓清晰，具双层被

膜，分布在细胞边缘；类囊体腔小且扁平，基粒间有基质片层相连，基粒片层与基质片层结构完整、层次清晰、
排列紧密、排列方向与叶绿体长轴基本平行，基质均匀，发育良好，并在叶绿体中发现淀粉粒，细胞质和叶绿体

中发现少量的圆形颗粒物（图 ２－Ｆ， Ｇ）。 当胁迫浓度为 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 时，叶绿体双层膜开始有轻微的损

坏，叶绿体中的基质片层结构开始出现模糊、松散、排列紊乱；同时，基粒片层和基质片层减少，且表现一定的

扭曲，基质片层结构也开始模糊，开始出现类囊体空泡化，叶绿体内已有较多的圆形颗粒物（图 ２－Ｈ）。 浓度

增加到 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 时，部分叶绿体双层膜有被破坏现象，且基粒片层和基质片层结构模糊不清，只见一

些松散的基粒片层结构，叶绿体开始膨胀，内部出现空洞，空泡化程度达到 ２０％—３０％，叶绿体的向细胞质中

间分布，其内部积累较多的圆形颗粒 （图 ２－Ｉ， Ｊ）。 当浓度达到 ４００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 时，叶绿体被膜破坏严重，并
出现断裂和解体，片层有一定扭曲，基质片层结构开始模糊，排列紊乱，叶绿体膨胀严重，空泡化程度高达

４０％—６０％，积累了大量的圆形颗粒（图 ２－Ｋ， Ｌ）。 在 ５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，叶绿体膜完全破裂，叶绿体内

含物质外溢，类囊体、基粒和基质片层结构完全消失，大量的圆形颗粒出现（图 ２－Ｍ）。
２．１．３　 齿肋赤藓叶肉细胞核的变化

在 ０—１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理下，齿肋赤藓叶肉细胞核为圆形，核膜清晰可见，核仁位于细胞核中央（图 ３⁃
Ｎ， Ｑ）。 伴随浓度增加为 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 时，细胞核膜开始蜷曲变形、凹凸不平、呈椭圆形、核仁已遭到破

坏，并向细胞外侧移动，出现染色质外溢、核质减少等现象（图 ３－Ｒ）。 在 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，细胞核膜

边缘模糊，核仁移至细胞核边缘，核仁模糊甚至消失，核质严重外溢（图 ３－Ｔ），且细胞质中有圆形颗粒沉淀

（图 ３－Ｕ）；当浓度增加到 ４００ ｍｍｏｌ ／ ＬＮａＣｌ 时，出现严重质壁分离现象（图 ３－Ｗ）；此时，部分细胞膜出现解体，
如箭头所指（图 ３－Ｘ）；在 ５００ ｍｍｏｌ ／ ＬＮａＣｌ 浓度时，齿肋赤藓叶肉细胞核已经萎缩、破裂解体（图 ３－Ｙ）。 总

体，随着 ＮａＣｌ 浓度的增加，细胞核由清晰可见的椭圆形逐渐变化为核膜边缘模糊，核仁移至细胞核边缘，核仁

模糊甚至消失，核质严重外溢，最终细胞核破裂解体。

３　 讨论与结论

在低盐处理（小于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）下，齿肋赤藓叶肉细胞超微结构基本不受影响，这表明齿肋赤藓具

有一定的耐盐性，能够在一定程度盐渍化土壤环境中生长。 在中（２００—３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）、高（４００—５００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）浓度的盐胁迫下，齿肋赤藓叶肉细胞均受到不同程度的胁迫伤害，尤以叶绿体和细胞核的表现

最为突出。 叶肉细胞中的叶绿体是感受盐胁迫最敏感细胞器。 本研究中，在轻度盐分胁迫下，齿肋赤藓叶绿

体能够维持其结构和膜的完整性；而随着盐分浓度增加，叶绿体开始出现不同程度的破坏，如叶绿体发生形

变、膜结构出现断裂和解体、类囊体与基粒和基质片层发生变形等。 这些结构的变化是细胞衰老、病变或严重

胁迫情况下表现的普遍现象［２１⁃２４］。 此外，随着 ＮａＣｌ 浓度的增加，齿肋赤藓叶绿体内出现大量的脂质球。 脂

质球的增加利于提高细胞质浓度、降低渗透势，确保水分和无机盐类营养的吸收，故脂质球的增多现象是齿肋
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图 ２　 不同盐浓度下苔藓叶肉细胞叶绿体超微结构变化
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赤藓耐盐性增强的标志之一，这在其它植物耐盐特性的研究中也得到了证实［２５⁃２８］。 据此本研究推测，齿肋赤

藓生物结皮通过在细胞体内积累大量脂质球等能量物质来抵制胁迫伤害，而在环境适宜的条件下，齿肋赤藓

又能将这些能量物质重新加以利用。 这也许是苔藓、藻类和地衣生物结皮应对环境胁迫的重要保护机制之

一。 另外，当叶绿体内、外膜被破坏，其功能将完全尚失，而在内、外膜保持完整时，盐胁迫解除后，叶绿体仍能

恢复其光合作用。 叶绿体的完整与否决定了光合作用的进行，因此，保持其结构的完整性在植物生长中是必

要的［１６⁃１８， ２９］。 本实验中，齿肋赤藓叶绿体膜在低于 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 浓度下有轻微的损坏，在更高浓度 ＮａＣｌ
处理下叶绿体内、外膜才出现降解消失，这体现了齿肋赤藓在结构和功能特性方面对盐渍生境的适应。

本研究中，齿肋赤藓叶肉细胞在高浓度 ＮａＣｌ 处理（３００—５００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）下出现严重的质壁分离现象（图 １－
Ｅ，图 ３－Ｙ）。 在＞３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理下，细胞质遭到严重损害，细胞壁与原生质体的界限部分模糊不清；细
胞核由清晰可见的椭圆形逐渐变化为核膜边缘模糊，并逐渐萎缩、破裂解体；核仁移至细胞核边缘，逐渐模糊

甚至消失，核质严重外溢，出现细胞核破裂解体现象。 这些变化将造成细胞膜系统不可逆的损伤，致使细胞正

５　 １２ 期 　 　 　 刘卫国　 等：ＮａＣｌ 对齿肋赤藓叶肉细胞超微结构的影响 　
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图 ３　 不同浓度下苔藓叶肉细胞的质壁和细胞核的超微结构变化

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ａｎｄ ｃｙｔｏｄｅｒｍ ｉｎ Ｍｏｓｓ ｂｉｏｌｏｇｉｃ ｃｒｕｓｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＮａＣｌ

图示说明：Ｃｈｌ： 叶绿体 ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ； ＣＷ： 细胞壁 ｃｙｔｏｄｅｒｍ； ＣＹ： 细胞膜 ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ； Ｍ： 线粒体 ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ； Ｓ： 淀粉粒 ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｉｎｓ；Ｃ：圆

形颗粒 ｒｏｕｎｄ ｇｒａｎａｓ； Ｎ：细胞核 ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ； Ｖ：液泡 ｖａｃｕｏｌｅ

常的物质代谢、能量转换和信息传递无法顺利完成，导致细胞新陈代谢过程中断，使齿肋赤藓叶肉细胞生命活

动趋于停止。 因此，本研究认为可以通过观测盐胁迫条件下植物细胞的超微结构来筛选本土耐盐性苔藓类生
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物结皮。
叶肉细胞器对盐胁迫的敏感性和耐受性存在明显差异。 本研究中，叶绿体对盐分胁迫最为敏感，其次是

液泡和细胞核，细胞壁和内膜系统则对盐胁迫表现不敏感，对盐胁迫的耐受能力相对较强。 较厚的细胞壁作

为屏障，可限制 Ｎａ 和 Ｃｌ 进入原生质体中，从而保护细胞免遭金属离子的毒性［３０⁃３３］。 在低浓度 ＮａＣｌ（小于 ２００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ）处理下，齿肋赤藓的叶肉细胞结构完整性。 这表明特定的细胞结构支持是保证齿肋赤藓生物结皮稳

定生长在高温、干旱、强辐射和盐碱性生境中的前提。 另外，齿肋赤藓生物结皮能够适应小于 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＣｌ 的盐分环境，而当 ＮａＣｌ 浓度超过 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，齿肋赤藓叶肉细胞的细胞核和叶绿体表现出明显的毒

害特征；同时，叶肉细胞的膜系统也会受到一定程度的伤害，当 ＮａＣｌ 高于 ４００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，叶肉细胞会因无法

恢复活性而降解消失，使齿肋赤藓叶肉细胞失活，最终可能导致苔藓生物结皮死亡。 在今后研究中，应以细胞

超微观结构研究为基础，深入探究其它类生物结皮可适应的临界盐度及相应的生理生化调节机制。
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