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摘要: 细胞器结构是生物细胞功能的基础,而重金属会对细胞器结构产生毒害效应,进而破坏生物的组织器官完整性及生理

代谢功能,汞对生物结皮细胞器超微结构的影响尚未见报道。 为探究汞胁迫对齿肋赤藓生物结皮叶肉细胞超微结构的影响,
将叶肉细胞暴露于不同浓度的汞溶液中(0、10、20、30、40、50 和 60 mmol·L-1

),连续培养 7 d,采用透射电镜技术观察叶肉细胞

的变化。 与对照组相比,汞浓度在 20 ~ 60 mmol·L-1时,齿肋赤藓生物结皮的细胞器超微结构随汞浓度增加逐渐发生变化,细
胞壁逐渐模糊,出现质壁分离现象,液泡出现一定的空泡化,叶绿体膜破损,类囊体、基粒及基质片层消失,细胞核解体及核仁

消失。 综上所述,齿肋赤藓生物结皮在低汞浓度时可维持有机体免受毒害,表明齿肋赤藓生物结皮有一定的重金属胁迫耐

性,但超过阈值(20 mmol·L-1
)时,出现汞胁迫伤害,且随汞浓度增加,胁迫毒害效应加剧。 本研究结果可为干旱区非维管植物

(齿肋赤藓)适应重金属胁迫环境理论及抗性物种培养提供参考。
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Abstract: Organelle structures are the basis of cell function, playing an essential role in the integrity of tissues and
organs as well as the physiological and biochemical functions of the organism. Transmission electron microscopy

was used to observe the toxic effects of mercury on the ultrastructure of mesophyll cells of Syntrichia caninervis.

� The results are as follows: (1) As the concentration of mercury reaching 20 mmol·L-1
, the ultrastructure of the or-

ganelles of Syntrichia caninervis changed slightly, regarded as the critical concentration of the stress; (2) When the

concentration of mercury was between 30 ~ 40 mmol·L
-1
, the color of the cell wall deepened, and its structure
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blurred partially, showing signs of plasmolysis; vacuoles appeared to be vacuolated; chloroplast was obviously

swollen, and its membrane was wrinkled and deformed; while the basal granules and the matrix lamella were

blurred, the nucleus was blurred severely; (3) While the concentration of mercury arrived at 50 ~ 60 mmol·L-1
, the

cell wall plasmolyed significantly; chloroplast swelled severly, with its membrane destructed; its thylakoids, basal

granules and matrix sheets disappeared completely; nucleus disintegrated and nucleoli vanished. It is indicated that

Syntrichia caninervis can protect the organism from damage at low concentrations of mercury (less than 20 mmol·
L

-1
), suggesting that Syntrichia caninervis has the ability to resist metal stress to some degree. However, if the con-

� centration of mercury exceeds the threshold of 20 mmol·L-1
, mercury stress damage will occur, and with the in-

crease of mercury concentration, the stress poisoning effect is intensified.

Keywords: Syntrichia caninervis; mercury stress; biological soil crusts; ultrastructure

　 　 重金属污染是当前危害严重及影响范围最广的

环境问题之一。 我国重金属污染的耕地面积近

2 000 万 hm
2,约占总耕地面积的 20%

[1]。 土壤中的

重金属会对植物叶肉细胞超微结构产生毒害效应,
抑制细胞核分裂,导致细胞膜的渗透机制紊乱失调,
致细胞膜破损和抗氧化酶系统损伤等[2-6]。 而植物

在含有重金属的土壤环境中生长,可以进化出抵御

金属离子毒害能力和耐胁迫的生态型特征[7-10]。 目

前的研究多采用模拟控制的胁迫条件,揭示重金属

对维管束植物的胁迫[1,11-13],而对非维管束植物(苔

藓生物结皮)的胁迫研究报道较少。 仅开展了干旱

和盐胁迫对齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)细胞器超

� 微结构影响的研究[14-15],而重金属胁迫对苔藓生物结

皮的研究未见报道。 金属汞通过煤炭燃烧、工业生产

以及农药喷洒等过程扩散,常转化为可被生物吸收的

脂溶性甲基汞毒性物质[16],汞毒害效应广泛存在于生

态系统中[17-18]。 汞对不同植物的胁迫,从生理、基因

和细胞结构等方面进行了研究,目前有关汞对齿肋赤

藓叶片细胞超微结构的影响分析尚需深入研究。
生物土壤结皮是细菌、真菌、藻类、地衣和苔藓

等与土壤砂砾粘结的复合体,可有效改善土壤的物

理、化学和生物学特性的一类复合生物体[19-20]。 齿

肋赤藓结皮是非维管束植物,在新疆古尔班通古特

沙漠南缘广泛分布,已受到工业产生的重金属污染,
威胁到齿肋赤藓等生物结皮的生存,使脆弱的生态

环境面临更严峻的挑战。 鉴于重金属对维管束植物

的胁迫伤害效应,假设汞会对齿勒赤藓生物结皮造

成影响,但其细胞生物学效应如何表达,与维管束植

物的细胞响应机制是否一致,这需要利用试验进行

验证。 室内模拟不同汞浓度,利用扫描电子显微镜

技术,观察齿肋赤藓叶肉细胞的超微结构变化,揭示

齿肋赤藓生物结皮叶片在细胞学上的抗性规律,为

干旱区非维管植物适应重金属环境补充理论基础,
也为抗性物种的培养提供一定的借鉴,为荒漠生态

系统的固沙及生物多样性保护提供参考意义。

1　 材料与方法(Materials and methods)
1. 1　 供试材料

古尔班通古特沙漠南缘(44°11’N ~ 46°20’N,
84°31’E ~ 90°00’E),年均温 6 ~ 10 ℃,极端高温高

于 40 ℃,≥10 ℃年积温可达 3 000 ~ 3 500 ℃,年蒸

发量超过 2 000 mm,但是年平均降水量不超过 150

mm,降水主要集中在早春到初夏时节,其中 4—7 月

的降水量占全年的 47.6% 。 南缘地表发育有良好的

生物结皮,主要分布有沼地微鞘藻(Microcoleus pal-
udosus)、具鞘微鞘藻 (Microcoleus vaginatus)和鞘丝

� 异球藻(Xenococcus lyngbyge)等藻类结皮,还有胶衣

� 属(Collema tenex)、红鳞网衣(Psora decipiens)和丽黄

� 地衣(Xanthoria elegans)等地衣结皮,以及以齿胁赤

� 藓(Syntrichia canivervis)为主的苔藓结皮。 当地植物

� 群落以小半乔木梭梭(Haloxylon ammolondren)、白梭

梭(Haloxylon persicum)和沙拐枣(Calligonum mongo-
licum)为优势建群种,尖喙牻牛儿苗(Erodium oxyr-
rhynchum)、囊果苔草(Carex physodes)和角果黎(Cer-
atocarpus arenarius)等草本植物大量分布[14,19]。 由于

� 毗邻工业园及城镇,农药施用和洗涤等活动致含汞

污染物释放,重金属潜在污染的土壤面积、生物种类

及数量呈增加趋势,使脆弱的生态环境面临更严峻

的挑战。
2016 年 3 月底于样地内选取未受干扰、生长一

致且良好的齿肋赤藓生物结皮为对象。 取回置于培

养箱,在温度为(20 ± 0.5) ℃下培养以备实验。 挑选

高约 0.6 ~ 0.8 cm 的单个植株,每 100 株为一个样本

置于培养皿中,依据当地齿肋赤藓生物结皮的生长

特性及预实验结果,设定出本实验的胁迫浓度为 0、
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10、20、30、40、50 和 60 mmol·L-1,每组处理 3 个重

复,培养至 7 d。 每次将样本移入已消毒的培养皿,
再进行汞溶液处理。 观察样本的长势及变化,从每

个样本中随机选取 3 株个体用于电镜样品的制备。
1. 2　 样品制备与观察

切去齿肋赤藓生物结皮的底部,保留顶部 0.4

cm 用于电镜样品制备。 将样品投入中 4% 的戊二

醛固定液,置于 4 ℃冰箱中保存 3 ~ 4 d。 随后用 pH

7.4 的磷酸缓冲液(PBS)进行冲洗,每隔一定时间用

PBS 多次冲洗,总时间为 2 h。 之后用 1%的锇酸溶

液固定 1.5 h,用 PBS 多次冲洗 0.5 h 后,再用浓度梯

度为 30% 、 50% 、 60% 、 70% 、 80% 、 90% 、 95% 和

100%的乙醇逐级脱水处理,每个梯度脱水处理不低

于 20 min。 脱水处理后,依次用丙酮/乙醇(体积比

为 1∶ 1)、丙酮/乙醇(体积比为 4∶ 1)和纯丙酮浸泡 30

min。 用体积比为 1∶1 的丙酮/环氧树脂固定 1 h 后,
再用体积比为 1∶4 的丙酮/环氧树脂固定 3 h,最后用

纯环氧树脂固定,室内环境下保存过夜。 将样品进

行包埋处理,在烘箱中逐级升温至最高温度 60 ℃,
使环氧树脂凝固。 使用 LKB-8800 型超薄切片机切

片(瑞典 LKB),用醋酸铀-柠檬酸铅进行多重染色,
而后利用 JEM-1200EX 透射电子显微镜(日本电子

JEOL)对样品扫描。

2　 结果(Results)
2. 1　 对齿肋赤藓生物结皮活性特征影响

齿肋赤藓生物结皮经 0、10、20、30、40、50 和 60

mmol·L-1汞溶液处理 7 d。 由重金属汞胁迫下齿肋

赤藓生物结皮存活率可知(图 1),随着浓度增加,齿

肋赤藓由绿色或黄绿色变为黑褐色的死亡态。 汞浓

度 0 ~ 20、30、40 ~ 50 和 60 mmol·L-1间存在显著差

异(P<0.01)。 汞溶液对齿肋赤藓活性产生抑制效应

� 的浓度为 20 mmol·L
-1。 前 4 天内,不同浓度处理

间齿肋赤藓活性没有差异,从第 4 或第 5 天开始出

现齿肋赤藓死亡现象,随时间的延续,样本的死亡率

显著上升,第 7 天的存活率至较低水平。 汞浓度为

0 ~ 20 mmol·L-1时,齿肋赤藓 7 d 培养后存活率达

到 95%以上;汞浓度达到 30 mmol·L-1时,齿肋赤藓

于第 6 天出现死亡现象,7 d 培养后存活率达到

88% ;而其他浓度的齿肋赤藓活性第 5 天出现死亡

现象,且 7 d 培养后存活率均低于 40% 。 综上可知,
汞浓度是影响齿肋赤藓生物结皮活性最主要的因

素,同时浓度及时间产生共同影响。
2. 2　 对齿肋赤藓生物结皮细胞器超微结构的毒害

效应

2. 2. 1　 对齿肋赤藓生物结皮细胞壁的影响

不同浓度汞对齿肋赤藓生物结皮叶肉的细胞壁

影响如图 2 所示。 齿肋赤藓生物结皮在 0 ~ 10

mmol·L-1浓度下,细胞壁结构完整,相邻细胞壁有

明显的界限,细胞膜和原生质层清晰可见;汞浓度为

20 mmol·L-1时,细胞壁开始发生质壁分离现象,出
现一定的褶皱现象,但依然观察到完整的细胞壁及

原生质体;当汞浓度达到 30 mmol·L-1时,细胞壁逐

渐变得模糊,出现轻微质壁分离现象,伴有一定的扭

曲;汞浓度≥40 mmol·L-1时,质壁分离较明显,细胞

壁两侧的液泡出现空泡化现象,细胞壁由清晰变得

模糊再到颜色加深变黑。 随汞浓度的持续增加,最
终导致细胞壁两侧细胞质的空泡化。

图 1　 重金属 Hg 胁迫下齿肋赤藓生物结皮存活率随时间的变化

Fig. 1　 The survival rate of Syntrichia caninervis under the Hg stress
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图 2　 不同 Hg 浓度下齿肋赤藓生物结皮细胞壁、叶绿体和细胞核的变化

注: A. 0 和 10 mmol·L-1汞浓度下,细胞器超微结构正常,未发生变化;B. 20 mmol·L-1汞浓度下,细胞器出现轻微损伤;C. 30 mmol·L-1汞浓度下,

细胞器已出现一定程度的毒害损伤;D. 40 mmol·L-1汞浓度下,细胞质壁分离现象加剧;E. 50 和 60 mmol·L-1汞浓度下,质壁分离现象明显,

细胞器模糊;F. 40 mmol·L-1汞浓度下,叶绿体损伤程度加剧,空泡化现象加剧;G. 50 和 60 mmol·L-1汞浓度下,叶绿体空泡化严重甚至出现

叶绿体解体现象;H. 40 mmol·L-1汞浓度下,细胞核损伤程度加剧,空泡化现象加剧;L. 50 和 60 mmol·L-1汞浓度下,细胞核严重空泡化

甚至完全解体,细胞质出现外溢的现象。 M 表示线粒体,CB 表示细胞壁,Chl 表示叶绿体,c 表示圆形颗粒,N 表示细胞核,CY 表示细胞膜。

Fig. 2　 Changes of the cell wall, chloroplasts and nuclei of Syntrichia caninervis at different concentrations of Hg

Note: Fig.A. 0 and 10 mmol·L-1
Hg, the normal physiological state of cell structures; Fig.B. 20 mmol·L-1

Hg,

the slight changes of cell structures than the normal; Fig.C. 30 mmol·L-1
Hg, the observed damage of cell structures than the normal;

Fig.D. 40 mmol·L-1
Hg, cytoplasmic wall separation was intensified; Fig.E. 50 and 60 mmol·L-1

Hg, cytoplasmic wall separation

was more significant, and the cell structure was fuzzy; Fig. F. 40 mmol·L-1
Hg, the degree of chloroplast damage was aggravated,

and the vacuolization was aggravated; Fig.G. 50 and 60 mmol·L-1
Hg, the vacuolization of chloroplast was serious and even the

disintegration of chloroplasts occurred; Fig.H. 40 mmol·L-1
Hg, the degree of nuclei damage was aggravated, and the vacuolization

was aggravated; Fig.L. 50 and 60 mmol·L-1
Hg, the vacuolization of the nuclei was serious or the nuclei was even completely

disintegrated, resulting in cytoplasm overflow. M stands for mitochondrial; CB stands for cytoderm;

Chl stands for chloroplast; c stands for round granas; N stands for the nucleus; CY stands for cell membrane.
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2. 2. 2　 对齿肋赤藓生物结皮叶绿体的影响

不同浓度汞对齿肋赤藓生物结皮叶肉细胞叶绿

体的影响如图 2 所示。 在 0 mmol·L-1汞浓度下,细
胞叶绿体形态清晰,呈狭长的梭状,叶绿体膜结构完

整,基质均匀,类囊体片层结构有规律地排列,内部

附少量的淀粉粒;在 10 mmol·L-1浓度时,细胞叶绿

体结构仍趋完整,未发生变化,清楚观察到完整的基

粒及基质片层结构,叶绿体仅轻微肿胀;汞浓度达到

20 mmol·L-1,叶绿体持续肿胀,淀粉颗粒消失,基粒

与基质片层也相应减少,基质片层轻微降解及扭曲

模糊,双层膜结构轻微损伤;在 30 mmol·L
-1 浓度

下,叶绿体肿胀明显,叶绿体明显空泡化,基粒与基

质片层模糊,叶绿体周围细胞器解体;40 mmol·L-1

浓度时,叶绿体空泡化加剧、严重肿胀,叶绿体膜出

现褶皱变形及内外模糊严重;当汞浓度≥50 mmol·
L

-1,叶绿体空泡化严重至解体,被膜结构模糊而消

失,叶绿体内物质出现外溢,类囊体、基质和基粒片

层结构消失。
2. 2. 3　 对齿肋赤藓生物结皮细胞核的影响

不同汞浓度对齿肋赤藓生物结皮叶肉细胞核的

影响如图 2 所示。 在 0 mmol·L-1汞浓度下,可清晰

观察到细胞核结构及核膜;10 mmol·L-1汞浓度下,
细胞核整体仅微小变化,仍为完整的细胞核;当汞浓

度为 20 mmol·L-1时,细胞核萎缩,核膜开始出现模

糊现象;30 mmol·L-1浓度时,细胞核严重模糊,有一

定解体现象出现;40 mmol·L-1浓度下,细胞内各细

胞器呈模糊化,大部分细胞器出现空泡化;当汞浓度

≥50 mmol·L
-1时,细胞核严重空泡化甚至完全解

体,细胞质出现外溢现象。

3　 讨论(Discussion)
植物长期生长在重金属环境中,重金属离子进

入细胞,影响细胞组织代谢活动的多个细胞器,干扰

细胞正常的物质合成,造成直接的毒害效应[21]。 实

验结果表明,受 20 mmol·L-1汞胁迫时,齿肋赤藓生

物结皮的叶肉细胞器清晰可见,结构完整,未见明显

损伤,表明齿肋赤藓生物结皮有弱耐汞性。 随着汞

浓度和胁迫时间的增加,齿肋赤藓生物结皮细胞器

受破坏程度增加,这与维管束植物叶片受重金属毒

害效应的结果相似,且与非维管束植物受其他胁迫

(干旱和盐)时叶肉细胞器的变化相似。
齿肋赤藓生物结皮叶肉细胞器是与外界物质交

换、运输的重要组织,外界胁迫会导致细胞器(细胞

壁、叶绿体和细胞核)损伤。 细胞壁是重金属离子进

入细胞内的第一道屏障,能够沉淀、抵御重金属离子

进入细胞或富集在细胞壁外部,直接削弱重金属影

响细胞的代谢活动[22-23]。 进入叶肉细胞内的重金属

离子,对光合作用场所———叶绿体产生影响,类囊体

可维系膜电荷稳定,传递光能和维持光合系统正常

功能。 受毒害的类囊体会降低及扰乱植物对光量子

的吸收传递和转化,削弱光合作用[24]。 嗜锇颗粒是

评价植物叶肉细胞受损害的指标之一,叶绿体内嗜

锇颗粒的增多,表征细胞合成较多的脂类物质,对膜

结构完整性及正常代谢活动起到保护作用[25],这也

是对胁迫响应的反馈。 将齿肋赤藓生物结皮叶肉细

胞超微结构变化和存活率的结果综合分析,发现齿

肋赤藓生物结皮叶肉细胞在低浓度 (≤20 mmol·
L

-1
)时未受伤害,可能是齿肋赤藓生物结皮有较厚

的细胞壁,将重金属部分离子阻隔在细胞壁外,或富

集在细胞壁上,降低重金属离子进入细胞质的量,减
弱细胞器的损伤。 随着浓度增加,细胞壁被损坏,失
去保护作用,叶绿体明显肿胀,空泡化严重,叶绿体

膜出现褶皱变形,基粒与基质片层模糊,嗜锇颗粒增

多变大,细胞核解体及核仁消失,最终整个细胞器完

全破损。 这与前人对植物叶肉细胞器超微结构的观

测是一致的[6,26]。
在低汞浓度(≤20 mmol·L-1

)下,齿肋赤藓生物

结皮叶肉细胞无显著性变化,汞浓度为 30 mmol·
L

-1时,叶肉细胞器逐渐受胁迫伤害,且存活率与低

浓度时比较有显著性差异,可以推测 20 mmol·L
-1

是齿肋赤藓生物结皮受汞胁迫的阈值。 当汞浓度较

低时,叶肉细胞器会限制重金属离子进入细胞,或将

其富集在细胞壁外,这与 Gao 等[6]得出的细胞壁的

阻隔作用可维护细胞器结构的完整性的结论一致。
倪才英[26]发现铜胁迫下海州香薷(E. splendens)和紫

� 云英(A. sinicus)的细胞壁出现裂隙模糊等损伤,这
� 与本研究中观察到的现象相似。 但是齿肋赤藓生物

结皮是非维管束植物,不同类型的植物损伤机理是

否一致,仍需进一步深入研究。 当汞浓度 ≥ 50

mmol·L-1时,富集在细胞壁中重金属离子浓度超过

阈值,致使质壁分离现象明显,叶绿体膨胀严重,膜
结构完全破裂,类囊体、基粒及基质片层结构完全消

失,细胞核解体及核仁消失,这与前人的研究结果一

致[27-30]。 这由于突破了细胞壁对重金属离子阻隔及

富集的有限作用,重金属离子直接伤害叶肉细胞器,
使组织代谢功能消失而致其死亡。 已有研究表明,
重金属抑制了叶绿素合成相关酶的活性,引起细胞
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过氧化,造成膜结构损伤[31-32]。 本实验观察到的叶

绿体内嗜锇颗粒增多,也是细胞过氧化的现象,因没

有涉及细胞酶活性的考察,所以只能通过膜结构的

损伤来进行对比,结果仍具有一定的相似性。 另有

研究表明,重金属胁迫会影响叶绿素的合成[33],降低

类囊体膜上电子传递和希尔反应活性,抑制光合作

用[34-35]。 本实验观察到类囊体膜的损伤和随后消

失,是其内部生理代谢活性转变的过程,具体机制的

确定还需借助其他技术手段进一步研究。 叶肉细胞

内叶绿体在重金属胁迫下,由细胞边缘位置向细胞

中央移动,这可能是细胞的内含物或其他细胞器受

到伤害,产生形态变形或位置于细胞内发生偏移,还
可能因为细胞内渗透压大小不均衡使叶绿体发生了

位移[32,36-43],这还有待进一步确定。
完整的细胞器结构是维系细胞功能的保障,重

金属对植物细胞超微结构的伤害不仅是破坏某个或

几个细胞器,而是对细胞内膜结构及非膜结构系统

的复合伤害。 植物的毒害效应是诊断重金属污染的

重要依据[39]。 不少学者提出,重金属浓度不同对植

物细胞造成的毒害效应有所差异[40],本研究结果也

显示,重金属对细胞超微结构的毒害效应与离子浓

度密切关联。 细胞器通过减少重金属离子的跨质膜

运输,降低原生质体中重金属离子浓度,维持细胞的

正常生理代谢[41]
,当遭受高浓度重金属胁迫时,细胞

质膜容纳重金属离子的功能损坏,细胞膜受损[42],膜
结构和流动性改变[43]。 植物通过长期的适应和演

化,可进化出抵抗重金属毒害的机制,形成解毒过量

的痕量元素的精细体系[44]。
齿肋赤藓生物结皮是所研究荒漠系统中重要的

优势群落,本研究从叶肉细胞超微结构层面揭示了

齿肋赤藓对重金属汞的细胞生物学抗性机制,确定

了 20 mmol·L-1的耐受性阈值;随着汞浓度和培养

时间的增加,齿肋赤藓生物结皮的存活率可反映叶

肉细胞器的毒害程度;不同浓度的汞对齿肋赤藓生

物结皮叶肉细胞器的毒害效应、致死率具有差异性。
同时,还需从生理生态等视角分析齿肋赤藓生物结

皮对汞的耐受性原理和机制。
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