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冰川两种藓在超低温胁迫与恢复生长
状态下叶肉细胞的超微结构

胡翠翠ꎬ 路　 雄ꎬ 王　 虹∗

( 新疆大学 生命科学与技术学院ꎬ 乌鲁木齐 ８３００４６ )

摘　 要: 为了探讨高寒冰缘区的藓类植物在超微水平的抗寒机制ꎬ该文对一号冰川下不同基质两种藓类植

物水中土生的金黄银藓(Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ)和岩面土生的刺叶墙藓(Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ)在常温、超低温胁

迫和经胁迫后的恢复状态的超微结构进行对比ꎮ 结果表明:室温下藓类植物叶肉细胞结构完整、清晰ꎮ －８０

℃超低温胁迫处理后叶肉细胞的超微结构的变化为两种藓类植物叶肉细胞大多数未出现质壁分离ꎬ但会出

现质壁结构模糊ꎬ细胞质收缩ꎻ细胞器遭到破坏甚至解体的情况ꎻ淀粉粒、脂滴和液泡数量大大增加ꎮ 在室

温恢复过程中ꎬ线粒体数量增加ꎬ各个细胞器结构比超低温胁迫状态下完整性增加ꎮ 根据该文的亚显微结

构的分析推测这些变化是为了适应细胞迅速恢复生理功能ꎬ－８０ ℃超低温胁迫没有完全使藓类植物丧失生

理功能ꎬ还可以进行恢复ꎮ 岩面土生刺叶蔷藓的叶细胞胞壁厚度为 １ １００ ~ １ ３００ ｎｍꎬ大于水中土生金黄银

藓的叶细胞胞壁厚度(２００~ ７００ ｎｍ)ꎬ刺叶墙藓叶细胞胞壁比金黄银藓更厚ꎬ分析推断刺叶墙藓细胞器的抗

胁迫能力也更强ꎮ 综上结果表明:一号冰川的这两种藓类植物抗寒能力极强ꎬ它们独特的抗寒机制不仅与

超微结构下植物淀粉粒、细胞器的结构和功能完整有关ꎬ还与其生境有关ꎮ
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　 　 新疆天山一号冰川高寒冰缘区气候恶劣ꎬ寒
冷多风ꎬ水分不易存留ꎬ其干旱指数是 １.２５ꎬ相对

湿度为 ６０％ ~ ７０％ꎬ植被类群比较单一ꎬ属于永久

性冰缘带边缘 (安黎哲等ꎬ ２０００)ꎬ而金黄银藓

( Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ ) 和 刺 叶 墙 藓 ( Ｔｏｒｔｕｌａ
ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ)是这里典型的高山冻原植被带中的优

势类群ꎮ 相关科研人员之前对新疆一些旱生藓类

植物及一号冰川地区的苔藓植物的结构做了解剖

学研究(王虹等ꎬ２０００ꎬ ２００８ꎬ ２０１４ꎬ ２０１６ꎬ ２０１７ａꎬ
ｂꎻ曾健等ꎬ２０１５ꎻ陈秋艳和王虹ꎬ２０１６)ꎬ指出在极

端环境下生长的藓类植物结构特点ꎬ特别是同科、
同属的相近而又有差异的形态特征ꎬ具有潜在的

分类学及生态学意义ꎮ
一直以来ꎬ研究植物遭受逆境时的超微结构

的变 化 多 见 于 被 子 植 物 ( Ｔｈｏｍｓｏｎ ＆ Ｍｏｅｌｌｅｒꎬ
１９８３ꎻ颜季琼ꎬ１９９９)ꎮ 何涛等(２００５)对青藏高原

东北部达坂山的 ５ 种高原植物叶绿体淀粉粒的超

微结构进行研究ꎬ发现叶肉细胞叶绿体中都有大

量的淀粉粒ꎬ高山植物叶绿体中淀粉粒的这种变

化是对逆境的一种适应ꎬ是青藏高原特殊生态条

件长期胁迫的结果ꎮ 闻志彬等(２０１６)指出植物在

轻度干旱胁迫时ꎬ细胞内的细胞器有轻微的损伤ꎬ
重度胁迫时细胞中的叶绿体结构混乱、线粒体降

解ꎬ而不同的组织间及同一组织间不同组织细胞

的细胞器对干旱胁迫的反应是有差异的ꎮ 研究表

示在衰老、病变、严重胁迫下叶绿体的结构会出现

不 同 程 度 的 破 坏 ( Ｗｉｌｔｔｅｎｂａｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８０ꎻ
Ｃｈｅｅｓｅｍａｎꎬ１９８８ꎻＣｒａｗｆｏｒｄ ＆ Ｗｉｌｄｅｎｓꎬ１９９６ꎻＡｓａｄａꎬ
１９９９)ꎮ 近些年来对藓类植物进行逆境胁迫时超

微结构的研究多为盐胁迫ꎮ 刘卫国等(２０１６)研究

了古尔班通古特沙漠中的优势种齿肋赤藓在不同

浓度 ＮａＣｌ 胁迫下的超微结构ꎬ观察到在低浓度时

和未胁迫时没有明显的变化ꎬ在中浓度(２００、３００
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)时叶肉细胞开始发生质壁分离、大液泡

破裂、叶绿体变形ꎬ出现脂质球ꎬ在高浓度(４００、
５００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)时质壁分离加剧、叶绿体片层结构

消失、解体、叶肉细胞死亡ꎬ从而得出叶绿体膜结

构的损伤与盐胁迫下叶肉细胞的死亡有密切的关
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系的结论ꎮ Ｗａｎｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.(１９７６)对苔藓植物的脂

质成分做了分析ꎬ在电镜下观察ꎬ其配子托呈现许

多胞质中的锇积累物ꎬ甘油三酯含量高时胞质脂

滴数 量 庞 大ꎬ 含 量 低 的 时 候ꎬ 其 数 量 则 少ꎮ
Ｔｈｏｍｓｏｎ ＆ Ｍｏｅｌｌｅｒ(１９８３)研究了酸雨对苔藓植物

超微结构的影响等ꎮ 魏美丽和张元明(２００９)研究

了生物结皮中齿肋赤藓叶片细胞显微与亚显微结

构特征ꎮ Ｍｉｃｈｅｌｅ ＆ Ｃａｕｌｅｙ(１９９２)研究了冰冻胁迫

下葫芦藓的亚显微结构ꎬ如细胞膜的完整情况、基
质的状态、细胞器的形态变化对植物的持水能力、
抗旱能力等有重要意义ꎮ 本文通过观察并比较一

号冰川地区两种不同生境的藓类植物叶片的超微

显微结构ꎬ探讨藓类植物的抗寒机制ꎬ以期为高寒

地区植物抗旱御寒机制的研究提供参考依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１ 材料

实验材料金黄银藓(Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ)ꎬ水
中土生ꎬ海拔３ ５５３ ｍꎬ凭证标本号:２０１６０８２３０１７ꎻ
刺叶墙藓 ( Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ)ꎬ岩 面 土 生ꎬ海 拔

３ ５６３ ｍꎬ凭证标本号:２０１６０８２３０１８ꎬ均于 ２０１６ 年

８ 月采自新疆天山一号冰川东支退缩地的山前沼

泽地ꎬ凭证标本存放在新疆大学生命科学与技术

学院植物标本馆(ＸＪＵ)ꎮ 取绿色部分到干净的青

霉素瓶ꎬ加入少许蒸馏水ꎬ等叶片舒展开来便抽气

至沉在水中ꎬ并用超声波仪(型号:ＫＱ￣２５０ＤＥ)清

洗两次ꎮ
１.２ 方法

每种植物分别取 ６０ 株以上的实验材料ꎬ用
ＫＱ￣２５０ＤＥ 型数控超声波清洗仪清洗后ꎬ先进行

－８０ ℃超低温胁迫 ２４ ｈꎬ再分出一半实验材料放

在室温(２０ ℃ 左右)进行恢复培养 ２４ ｈꎮ 分别选

取常温、超低温胁迫和恢复培养的植株中上部叶

片放入 ＥＰ 管ꎬ用戊二醛溶液(３.００％的戊二醛ꎬ０.２
ｍｏｌ􀅰 Ｌ￣１ 的 Ｎａ２ ＨＰ０４ꎬ ０. ２ ｍｏ􀅰 Ｌ￣１ 的 ＮａＨ２ Ｐ０４ꎬ
ｐＨ７.４) 固定ꎬｐＨ７. ４ 的磷酸缓冲液冲洗ꎬ锇酸固

定ꎬ磷酸缓冲液冲洗ꎬ乙醇脱水ꎬ丙酮系列置换ꎬ丙
酮与 包 埋 剂 ( Ｅｐｏｎ ∶ ＤＤＳＡ ∶ ＭＮＡ ∶ ＤＭＰ￣３０ ＝
１３ ∶ ９ ∶ ７ ∶ ０.４)系列浸透ꎬ再用环氧树脂 ８１２ 包

埋ꎬ然后放于温箱中聚合ꎬ在 ＬＥＩＣＡ ＥＭ ＵＣ７ 切片

机上进行超薄切片ꎬ厚度保持在 １１０ ~ １２０ ｎｍ 之

间ꎬ之后用醋酸铀和柠檬酸铅染色ꎬ在 ＪＥＯＩ:１２３０
透射电子显微镜下观察和照相ꎮ

２　 亚显微结构分析

２.１ 金黄银藓(Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ)
金黄银藓叶细胞在常温时ꎬ细胞质膜清晰ꎬ叶

细胞胞壁厚度 １ １００ ~ １ ３００ ｎｍꎬ相邻的细胞壁之

间胞间连丝较弱ꎬ细胞内壁呈波浪状凹凸不均ꎻ细
胞质收缩ꎬ细胞质中有稀少脂滴存在ꎬ叶绿体在细

胞中央ꎬ圆形ꎬ较大ꎬ２ 个左右ꎬ有些叶绿体中有一

些嗜锇颗粒或基粒ꎬ淀粉粒基本观察不到ꎻ基粒间

膜系统较清晰ꎬ叶绿体基质片层多集中在中部、叠
跺度很低ꎻ细胞核体积大仅次于叶绿体ꎬ核质均

匀ꎬ有较小的核仁ꎬ但是色泽稍深ꎻ叶绿体和核附

近有线粒体ꎻ细胞内液泡面积大ꎬ其中有一个形状

不规则的大液泡ꎬ细胞质中还分散着许多的大小

不一的小液泡(图版 Ｉ:Ａꎬ Ｂ)ꎮ
在－８０ ℃的超低温胁迫下细胞膜不光滑界限

不明显ꎬ但是未出现质壁分离现象ꎻ叶绿体不规则

收缩ꎬ叶绿体内基质片层解体ꎬ转化成多个淀粉

粒ꎬ形成碳水化合物储存形式ꎬ叶绿体其中留存基

粒聚集成的质体球ꎻ观察的图片中未发现细胞核ꎻ
其他的细胞器遭到了不同程度的破坏甚至解体ꎬ
线粒体膜破坏ꎬ脊的形态模糊不清ꎬ甚至整个线粒

体脊断裂ꎬ破损解体ꎻ中央大液泡缩减甚至消失ꎬ
液泡壁界限模糊(图版 Ｉ:Ｃꎬ Ｄ)ꎮ

恢复培养后ꎬ从图片中观察到细胞质中各细胞

器也都在开始恢复ꎬ如重新出现的叶绿体ꎬ可以清

楚的看到叶绿体的基质片层以及初步形成的质体

球或类似质体球的颗粒ꎬ较大的质体球状的颗粒进

一步扩大ꎻ线粒体的数量极大增多ꎬ已能够观察到

清晰的脊ꎬ液泡的体积也逐渐加大(图版 Ｉ:Ｅꎬ Ｆ)ꎮ
２.２ 刺叶墙藓(Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ)

细胞腔小ꎬ不规则ꎬ出现空泡ꎻ叶细胞胞壁厚

度 ２００ ~ ７００ ｎｍꎻ细胞质膜清晰ꎬ细胞中整个细胞

质中分布着大大小小的球状脂滴、一些空泡、内质

网和前质体ꎻ叶绿体较大ꎬ在细胞中央呈近圆形ꎬ
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ＡꎬＢ. 金黄银藓正常 × ４ ４３０ꎬ× １１ ０００ꎻ ＣꎬＤ. 金黄银藓－ ８０ ℃ 超低温胁迫 × １１ ０００ꎬ× １３ ８００ꎻ ＥꎬＦ. 金黄银藓恢复 × ９ ４２０ꎬ
×１３ ８００ꎻＧꎬＨ. 刺叶墙藓正常 ×１９ ４００ꎬ × １３ ８００ꎻ ＩꎬＪ. 刺叶墙藓－８０ ℃ 超低温胁迫 ×２７ ７００ꎬ× ２７ ７００ꎻ ＫꎬＬ. 刺叶墙藓恢复
×１９ ４００ꎬ×１６ ６００. ＰＭ. 细胞膜ꎻ ＣＷ. 细胞壁ꎻ ＰＤ. 胞间连丝ꎻ Ｍ. 线粒体ꎻ Ｃｈ. 叶绿体ꎻ Ｅ. 叶绿体被膜ꎻ Ｇ. 基粒ꎻ Ｓ. 淀粉粒ꎻ
Ｌ. 脂滴ꎻ Ｐ. 质体球ꎻ Ｆ. 基粒间膜系统ꎻ ＥＲ.内质网ꎻ Ｖ. 液泡ꎻ ＰＰ. 前质体ꎻ Ｎ. 细胞核ꎻ ＮＬ. 核仁ꎮ
Ｎｏｔｅ: ＡꎬＢ. Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ ｎｏｒｍａｌ × ４ ４３０ꎬ × １１ ０００ꎻ ＣꎬＤ. Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ － ８０ ℃ ｕｌｔｒａ￣ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ × ４ ４３０ꎬ
×１３ ８００ꎻ ＥꎬＦ. Ａｎｏｍｏｂｒｙｕｍ ａｕｒａｔｕｍ ｒｅｓｔｏｒｅ ×９ ４２０ꎬ ×１３ ８００ꎻ ＧꎬＨ. Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ ｎｏｒｍａｌ ×１３ ８００ꎬ ×１９ ４００ꎻ ＩꎬＪ. Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ
－８０ ℃ ｕｌｔｒａ￣ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ×２７ ７００ꎬ ×１３ ８００ꎻ ＫꎬＬ. Ｔｏｒｔｕｌａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ ｒｅｓｔｏｒｅ ×１９ ４００ꎬ ×１６ ６００. ＰＭ. Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ＣＷ. Ｃｅｌｌ
ｗａｌｌꎻ ＰＤ. Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｆｉｌａｍｅｎｔꎻ Ｍ. Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａꎻ Ｃｈ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎻ Ｅ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｅｎｖｅｌｏｐｅꎻ Ｇ. Ｂａｓｅ ｐａｒｔｉｃｌｅꎻ Ｓ. Ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅꎻ Ｌ. Ｌｉｐｉｄ
ｄｒｏｐｌｅｔꎻ Ｐ. Ｐｌａｓｍｉｎꎻ Ｆ. Ｉｎｔｅｒｇｒａｎｕｌａｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｓｙｓｔｅｍꎻ ＥＲ. Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋꎻ Ｖ. Ｂｕｂｂｌｅꎻ ＰＰ. Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｔꎻ Ｎ. Ｎｕｃｌｅｕｓꎻ ＮＬ.
Ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ.

图版Ⅰ　 两种藓类植物叶横切亚显微结构图
ＰｌａｔｅⅠ　 Ｌｅａｆ ｃｒｏｓｓ￣ｃｕｔｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｇｒａｐｈ ｐｉｃｔｕｒｅｓ ａｂｏｕｔ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓｅｓ

叶绿体被清晰的膜ꎬ其中的基质片层数量较多ꎬ还
有嗜锇颗粒、空泡和体积较大的质体球ꎬ基粒间膜

系统清晰ꎬ部分基粒间膜的沟稍显膨胀ꎬ使其外貌

与层次更易辨别ꎬ基质片层分散分布疏密不均ꎬ叠
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跺度较低ꎻ细胞质中分布着清晰的线粒体ꎬ并且可

以观察到较清晰的脊ꎻ观察区域里没有发现中央

大液泡ꎬ不规则小液泡较多ꎬ有部分潴泡(图版 Ｉ:
Ｇꎬ Ｈ)ꎮ

在－８０ ℃的超低温胁迫下未出现质壁分离的

现象ꎬ可以观察到极厚的细胞壁保卫在细胞膜四

周ꎬ细胞内壁部分呈波浪状ꎻ细胞质极大收缩ꎻ叶
绿体中的基质片层基本解体ꎬ形状已经无法辨认ꎬ
但是可以看到一些脂滴出现ꎻ可以模糊地看到一

些线粒体ꎻ由于各种生物膜系统遭到破坏ꎬ使细胞

内充满许多模糊的囊状小泡ꎬ细胞器残体充斥在

细胞质中ꎬ液泡变成弥散状(图版 Ｉ:ＩꎬＪ)
恢复培养后的质壁没有分离ꎬ细胞壁波浪状

弧度大大减小ꎻ细胞质中还可以看到大小不一的

脂滴ꎻ但是叶绿体开始恢复ꎬ从图片中观察到出现

了非常清楚的基质片层ꎬ内囊体膨大ꎬ整个叶绿体

开始重新组建ꎬ质球体状的颗粒也重新出现ꎻ可以

看到模糊的内质网和线粒体ꎻ液泡膜不明显ꎬ细胞

的其他部分还有待恢复(图版 Ｉ:ＫꎬＬ)

３　 讨论与结论

３.１ 胞壁加厚和质壁分离

本研究中观察到两种藓类叶细胞的胞壁均加

厚ꎬ细胞质膜也比较厚ꎬ岩面土生刺叶蔷藓的叶细

胞胞壁厚度 １ １００ ~ １ ３００ ｎｍ 大于水中土生金黄银

藓的叶细胞胞壁厚度 ２００ ~ ７００ ｎｍꎬ岩面土生的刺

叶墙藓叶细胞胞壁稍厚ꎻ２ 种藓类植物在－８０ ℃的

超低温胁迫下ꎬ其大部分叶片细胞中未出现质壁

分离现象ꎬ只有很少的叶片细胞中出现轻微的质

壁分离现象ꎬ质膜变得不清晰ꎬ细胞质不同程度的

收缩ꎮ 颜季琼(１９９９)的研究认为植物受伤是细胞

产生的水解酶会降解细胞壁的组分ꎬ从而激活防

御机制修复损伤ꎬ细胞壁加厚可以减小水分的蒸

发量ꎬ同时初生壁表面的蜡质等一些附属物也有

防止水分流失的作用ꎬ我们推断这两种藓类植物

叶片细胞壁加厚程度不仅与藓类植物的种类有

关ꎬ而且也与植物抵抗恶劣寒冷环境的能力有关ꎬ
细胞壁加厚程度越高则抵御严寒、干旱等极端环

境的能力就越强ꎬ这也与方强恩等(２０１５)研究苜

蓿越冬时其叶细胞的情况类似ꎬ初冬期苜蓿根颈

芽细胞壁较前一时期显著增厚ꎬ低温锻炼下植物

细胞壁之所以会发生次生加厚和木质化ꎬ是因为

低温锻炼期质膜会频频出现外吐现象ꎬ细胞通过

质膜的外吐作用将细胞质小泡(包括小液泡)中包

含的大分子物质释放到质膜外ꎬ参与细胞壁的构

建ꎬ以增加细胞壁的坚固性ꎮ 这一适应性变化可

以防止植物细胞因冰冻失水而造成机械性损害ꎮ
正常条件下ꎬ两种藓类植物都没有出现质壁分离ꎬ
因此推测未发生质壁分离是植物细胞可以恢复的

基本条件之一ꎬ细胞在胁迫的条件下出现质壁分

离现象可能代表细胞的死亡ꎬ无法再进行恢复ꎬ因
此ꎬ这两种藓类植物经过超低温胁迫后的恢复培

养下ꎬ叶片细胞中细胞器功能的恢复和物质转化

还是可以正常进行ꎬ说明其能够抵御－８０ ℃ 的超

低温胁迫并能恢复生长ꎮ
３.２ 叶绿体中的物质变化

在正常生长情况下这两种藓类植物叶片细胞

的叶绿体中ꎬ质球体数量较多ꎬ但是在低温的胁迫

下叶绿体结构受到很大程度的破坏ꎬ质球体数量

急剧下降甚至消失ꎬ在恢复的状态下叶绿体的质

球体数量又会上升ꎮ 我们推测质球体与叶绿体的

结构恢复有着密切的关联ꎬ可能质球体决定着叶

绿体的数量ꎮ 陈燕等(２００３)的研究表明胁迫降低

植物的光合磷酸化过程ꎬ从而使叶绿体基质片层

叠跺度降低ꎬ继而加剧了膜结构的破坏ꎮ 本研究

中两种藓类植物在低温胁迫下的叶绿体基质片层

的叠跺度都出现降低的情况ꎮ
另外ꎬ两种藓类植物叶片细胞中的叶绿体在

被超低温胁迫之后的恢复阶段都有淀粉粒的出

现ꎬ这与何涛等(２００５)的研究是一致的ꎬ叶绿体白

天进行光合作用产生淀粉供给线粒体使用或储藏

在细胞中ꎬ一号冰川地区基本上长年都处在低温

的情况下ꎬ此时植物的生理代谢较慢ꎬ有利于植物

细胞中淀粉的积累ꎮ 淀粉粒能让类囊体处于高糖

环境而免于降解ꎬ同时在光照不足时ꎬ淀粉粒的水

解释放能量也有助于抵御低温的环境(何若韫ꎬ
１９９５)ꎮ 周勇辉等(２０１６)也提出植物淀粉粒增大、
增多ꎬ是适应低温、低气压、强辐射等多种逆境生

态条件胁迫下的反应ꎮ 我们推测这极可能是苔藓
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植物为适应寒冷极端环境的自我保护措施ꎬ但就

本实验结果来看与植物生长的基质条件的关联性

不大ꎮ
在低温胁迫下ꎬ两种藓类植物叶片细胞中都

有类囊体膨大的现象ꎬ叶绿体叠跺度都较低ꎬ叶绿

体的基质片层大部分解体ꎬ但有脂滴出现ꎬ岩面阴

生的刺叶墙藓还有潴泡ꎮ 类囊体膨大现象在杜军

华等(２００１)研究高山蚤辍和裸茎金腰叶时也有发

现ꎬ虽然干旱、盐碱、强辐射等也会迫使植物叶绿

体出现类囊体膨大现象ꎬ它可能还会引起叶绿体

的解体ꎬ但那不是正常情况下的ꎬ不是长期的ꎬ正
常的高寒地区的植物膨大的类囊体可以暂时保存

来自呼吸作用的 ＣＯ２和来自光合作用的 Ｏ２ꎬ以保

证植物能在 ＣＯ２和 Ｏ２稀薄的环境中正常生存ꎮ 一

号冰川地区的苔藓也是高海拔地区的高等植物ꎬ
其叶绿体的类囊体膨大可能也是适应当地 ＣＯ２和

Ｏ２低分压环境的特征ꎮ 吴学明(１９９７)的研究表明

脂滴的出现与活性氧的清除有关ꎬ脂滴是低温和

高辐射共同作用的结果ꎬ且为类囊体降解产物的

聚集ꎬ周勇辉等(２０１６)的研究指出长期的低温使

高原植物类囊体膨大、膜破裂甚至消失ꎮ 一号冰

川地区常年低温和高辐射等的极端环境下ꎬ两种

藓类植物叶片细胞中都有类囊体和脂滴的发现ꎬ
干旱胁迫和盐胁迫下植物也会出现脂滴以及类囊

体肿大的现象(白志英等ꎬ２００９ꎻ刘卫国等ꎬ２０１６)ꎬ
因此我们推测这是其适应生长环境的策略之一ꎮ
３.３ 线粒体变化

线粒体是细胞的动力工厂ꎬ这两种藓类植物

叶片在－８０ ℃ 超低温胁迫后的恢复阶段ꎬ细胞中

有大量的线粒体出现ꎬ这与陈燕等(２００３)的研究

结果一致ꎬ叶片受低温胁迫后线粒体的增多ꎬ可保

证胁迫过程能量的供应ꎬ来支撑细胞的恢复过程

的各个步骤ꎬ而叶绿体对超低温胁迫的敏感程度

比线粒体更高ꎬ在胁迫条件下结构更容易破坏ꎬ这
和万里强等(２００９)的研究一致ꎮ
３.４ 中央大液泡变化

中央大液泡是一个水溶性体系ꎬ是寒冷环境

下最容易发生变化的细胞器ꎬ易受低温胁迫ꎮ 本

研究发现在超低温的胁迫下ꎬ原来细胞的中央大

液泡会消失ꎬ取代它的是一些小的ꎬ弥散状的小液

泡ꎬ小液泡的数量明显增多ꎮ 推测这与细胞在寒

冷环境下启动自我保护措施息息相关ꎮ 液泡能通

过吞噬、水解细胞质和其他细胞器ꎬ提高细胞液浓

度ꎬ降低冰点ꎬ进而防止冰冻损伤 (杨凤仙等ꎬ
２００１ꎻ陈旭微等ꎬ２００５)

在新疆天山一号冰川地区生长的这两种藓类

植物虽然生长基质不同ꎬ但在低温胁迫下又具有

一些相同的细胞结构特点ꎬ如它们在超低温胁迫

后没有或者出现轻微的质壁分离的现象ꎬ这是植

物恢复生活能力的重要条件之一ꎬ因此其细胞可

以恢复基本的生理功能ꎮ 部分植物叶片又不同程

度地受到了一些损害ꎬ细胞中的叶绿体不规则收

缩ꎬ基质片层解体ꎬ线粒体等其他细胞器解体ꎬ中
央液泡体积大大减小ꎬ转变成数量较多的小液泡ꎬ
这与有些学者研究低温胁迫条件下植物的超微结

构出现变化基本一致(杜军华等ꎬ２００１ꎻ张静和朱

为民ꎬ２０１２)ꎮ 本研究发现这两种藓类植物在超低

温胁迫后还能恢复生理功能ꎬ反映出藓类植物适

应性极端恶劣环境的超强能力ꎮ 在岩面土生的刺

叶墙藓细胞壁(１ １００ ~ １ ３００ ｎｍ)比水中土生的金

黄银藓(２００ ~ ７００ ｎｍ)厚一些ꎬ超低温胁迫时刺叶

墙藓叶片细胞的内壁呈波状ꎬ通过对超微结构的

图片观察比较结果推测细胞的恢复能力和各细胞

器的抗胁迫能力来看刺叶墙藓也比金黄银藓稍强

些ꎬ这是否与它们生长的条件有关还有待以后更

系统的研究ꎮ
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ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｉｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｏｆ ｆｉｖｅ ａｌｐｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ]. Ｊ
Ｗｕｈａｎ Ｂｏｔ Ｒｅｓꎬ ２３(６): ５４５－５４８. [何涛ꎬ 吴学明ꎬ 张改
娜ꎬ 等ꎬ ２００５. 几种高山植物叶绿体淀粉粒的变化特征
[Ｊ]. 武汉植物学研究ꎬ ２３(６): ５４５－５４８.]

ＬＩＵ ＷＧꎬ ＤＩＮＧ ＪＸꎬ ＺＯＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ｔｏ ａ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｆ ＮａＣｌ
ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３６(１２): ３５５６－３５６３. [刘卫国ꎬ
丁俊祥ꎬ 邹杰ꎬ 等ꎬ ２０１６. ＮａＣｌ 对齿肋赤藓叶肉细胞超

微结构的影响 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３６(１２): ３５５６－３５６３.]
ＬＩＵ ＪＸꎬ ＷＵ ＸＭꎬ ＨＥ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４. Ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ

Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ]

Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ２４(６): １０３５－１０４０. [刘吉
祥ꎬ 吴学明ꎬ 何涛ꎬ 等ꎬ ２００４. 盐胁迫下芦苇叶肉细胞超微
结构的研究 [Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ２４(６): １０３５－１０４０.]

ＭＩＣＨＥＬＥＭꎬ ＣＡＵＬＥ Ｙꎬ １９９２. Ｃｏｒｔｉｃａｌ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｆｒｅｅｚｅ￣
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｅｄ ｐｒｏｔｏｎｅｍａｔａ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ Ｆｕｎａｒｉａ ｈｙｇｒｏｍｅｔｒｉｃａ
[ Ｊ ]. Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａꎬ ( １６９ ): １６８ － １７８. ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｗａｎｆａｎｇｄａｔａ.ｃｏｍ.ｃｎ / ｄｅｔａｉｌｓ / ｊａｖａｓｃｒｉｐｔ:ｖｏｉｄ(０).

ＳＵ ＦＬꎬ ＬＩ ＨＦꎬ ＣＨＥＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ
ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｒｅｅｄ ｃｅｌｌ [ Ｊ ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣
Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ３１(１１): ２２１６－２２２１. [苏芳莉ꎬ 李海福ꎬ
陈曦ꎬ 等ꎬ ２０１１. 盐胁迫对芦苇细胞超微结构的影响
[Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ３１(１１): ２２１６－２２２１.]

ＷＡＮＳＯＮ ＥＳꎬ ＡＮＤＥＲＳＯＮ ＷＨꎬ ＧＥＬＬＥＲＭ ＪＬꎬ １９７６.
Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｐｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｓｓｅ [ Ｊ ].
Ｂｒｙｏｌｏｇｉｓｔꎬ ７９(３): ３３９－３４９.

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＡＢＤＵＬＬＡ􀅰ＡＢＢＡＳꎬ ＦＡＮ ＺＴꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００.
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａ ｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｘｅｒｏｐｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ
[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｙｕｎｎａｎꎬ ２２(１): ３８－４０. [王虹ꎬ 阿布都
拉􀅰阿巴斯ꎬ 范兆田ꎬ 等ꎬ ２０００. 四种旱生藓类植物的
比较结构学观察 [Ｊ]. 云南植物研究ꎬ ２２(１): ３８－４０.]

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＪＩＡＮＧ ＹＣꎬ ＳＵ Ｊꎬ ２００８. Ａｎａｔｏｍｙ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ
ｍｏｓｓｅｓ ｉｎ ｇｌａｃｉｅｒ Ｎｏ.１ ｏｆ Ｘｉｎｊｉａｎｇ [Ｊ]. Ｂｕｌｌ Ｂｏｔ Ｒｅｓꎬ ２８
(１): ２５－２９. [王虹ꎬ 姜彦成ꎬ 苏俊ꎬ ２００８. 一号冰川地

区四种藓类植物的解剖学研究 [Ｊ]. 植物研究ꎬ ２８(１):
２５－２９.]

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＬＵ ＹＭꎬ ＷＡＮＧ ＪＨꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ａｎａｔｏｍｙ ｓｔｕｄｉｅｓ
ｏｆ ｆｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｐｏｔｔｉａｃｅａｅ ｆｒｏｍ Ｘｉｎｊｉａｎｇ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ Ｊꎬ
３２(１): ８－１３. [王虹ꎬ 逯永满ꎬ 王剑虹ꎬ 等ꎬ ２０１４. 新疆
５ 种丛藓科植物的解剖学研究 [ Ｊ]. 植物科学学报ꎬ
３２(１): ８－１３.]

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＡＢＤＡＮ􀅰ＡＢＤＡＮꎬ ２０１６. Ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｆ ａｐｅｘ ｏｆ ｔｗｅｌｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ｆｒｏｍ
ｔｈｅ ｓｏｕｒｃｅ ａｒｅａ ｏｆ Ｕｒｕｍｑｉ Ｒｉｖｅｒ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣
Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ３６(２): ３２３－３３１. [王虹ꎬ艾菲热􀅰阿布都
艾尼ꎬ ２０１６. 乌鲁木齐河源区 １２ 种藓类植物叶尖的微形
态结构 [Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ３６(２): ３２３－３３１.]

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＬＵ Ｘꎬ ＣＨＥＮ ＱＹꎬ ２０１７ａ. Ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｗｅｌｖｅ ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｎｏ.１ ｇｌａｃｉｅｒ ｏｆ ｔｈｅ
Ｔｉａｎｓｈａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ Ｊꎬ ３５(１): ２１－２９. [王
虹ꎬ 路雄ꎬ 陈秋艳ꎬ ２０１７ａ. 新疆天山一号冰川地区 １２ 种
藓类植物叶形态结构研究 [Ｊ]. 植物科学学报ꎬ ３５(１):
２１－２９.]

ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＡＩＦＥＩＲＥ􀅰ＡＢＤＡＮꎬ ＡＴＥＮＧＧＵＬＩꎬ ２０１７ｂ.
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｓｔｅｍ ｏｆ ｆｉｆｔｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ
ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ｆｒｏｍ ａｌｐｉｎｅ ｐｅｒｉｇｌａｃｉａｌ ｒｅｇｉｏｎ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ
Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ３７(１０): １９６２－１９７１. [王虹ꎬ 艾菲
热􀅰阿布都艾尼ꎬ 阿腾古丽ꎬ ２０１７ｂ. 高寒冰缘区 １５ 种
藓类植物茎的形态结构研究 [ Ｊ]. 西北植物学报ꎬ
３７(１０): １９６２－１９７１.]

ＷＡＮ ＬＱꎬ ＳＨＩ ＹＨꎬ ＬＩ ＸＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. Ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ
ｃｅｌｌｕｌａｒ ｕｌｔｒａ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ
ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

９５６１１１ 期 胡翠翠等: 冰川两种藓在超低温胁迫与恢复生长状态下叶肉细胞的超微结构



[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｒａｔａｃ Ｓｉｎꎬ １: ２５－３１. [万里强ꎬ 石永红ꎬ 李向
林ꎬ 等ꎬ ２００９. 高温干旱胁迫下三个多年生黑麦草品种
叶绿体和线粒体超微结构的变化 [ Ｊ]. 草业学报ꎬ １:
２５－３１.]

ＷＥＩ ＭＬꎬ ＺＨＡＮＧ ＹＭꎬ ２００９. Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ａｎｄ ｓｕｂｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｅｌｌｓ ｏｆ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ Ｍｉｔｔ. ｉｎ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ [ Ｊ]. Ｊ Ｄｅｓｅｒｔ Ｒｅｓꎬ ( ３): ４９３ －
４９７. [魏美丽ꎬ 张元明ꎬ ２００９. 生物结皮中齿肋赤藓叶片
细胞显微与亚显微结构特征 [ Ｊ]. 中国沙漠ꎬ (３):
４９３－４９７.]

ＷＥＮ ＺＢꎬ ＬＺＴ􀅰ＫＵＬＩＫＵꎬ ＺＨＡＮＧ ＭＬꎬ ２０１６. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｍｉｃｒｏ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ
ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｙｐｅｓ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ ３６
(６): １１５５－１１６２. [闻志彬ꎬ 莱孜提􀅰库里库ꎬ 张明理ꎬ
２０１６. 干旱胁迫对 ３ 种不同光合类型荒漠植物叶绿体和
线粒体超微结构的影响 [Ｊ]. 西北植物学报ꎬ ３６(６):
１１５５－１１６２.]

ＷＩＴＴＥＮＢＡＥＨ ＶＡꎬ ＡＣＫＥＲＳＯＮ ＲＣꎬ ＣＩＡＱＵＩＡＴＡ ＲＴꎬ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９８０. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｉｂｕｌｏｓｅ ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｅａｒｂｏｘｙｌａｓꎬ ｐｒｏｔｅｏｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｎｄ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｅｔｕｒｅ ｏｆ
ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ [Ｊ]. Ｃｒｏｐ Ｓｃｉꎬ ２０(２):
２２５－２３１.

ＷＵ ＸＭꎬ １９９７. Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ
Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｂｏｔ Ｂｏｒｅａｌ￣Ｏｃｃｉｄｅｎｔ Ｓｉｎꎬ
１７(４): ５５１－５５５. [吴学明ꎬ １９９７. 青藏高原萹蓄、车前叶
绿体超微结构研究 [ Ｊ]. 西北植物学报ꎬ １７ ( ４):
５５１－５５５.]

ＴＨＯＭＳＯＮ ＷＷꎬ ＭＯＥＬＬＥＲ ＣＨꎬ １９８３. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｗｅｅｎ￣２０ꎬ
ｐｏｌｙｏｘｙｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｏｒｂｉｔａｎ ｍｏｎｏｌａｕｒａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｍｅｍｂｒａｎｅｓ [ Ｊ ].

Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａꎬ (１１４): １７３－１７８.
ＹＡＮ ＪＱꎬ １９９９. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ

(一) [Ｊ]. Ｂｕｌｌ Ｂｉｏｌꎬ (１): ７－８. [颜季琼ꎬ １９９９. 高等植
物细胞壁的结构和功能(一) [Ｊ]. 生物学通报ꎬ (１):
７－８.]

ＹＡＮＧ ＦＸꎬ ＤＯＮＧ ＪＭꎬ ＹＡＮＧ ＸＸꎬ ２００１. Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｃｅｌｌ ｏｆ ｃｏｔｔｏｎ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [Ｊ]. Ｊ Ｓｈａｎｘｉ Ａｇｒｉｃ Ｕｎｉｖ (２): １１６－１１７. [杨
凤仙ꎬ 董俊梅ꎬ 杨晓霞ꎬ ２００１. 低温胁迫下棉叶叶绿体、
液泡超微结构的变化 [Ｊ]. 山西农业大学学报ꎬ (２):
１１６－１１７.]

ＺＥＮＧ Ｊꎬ ＷＵ ＹＨꎬ ＷＡＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｆ ａｐｅｘ ｏｆ ｔｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ｆｒｏｍ Ｎｏ.１
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