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摘要　　采用电导法 、光镜观测 、 加热烘干法 、茚三酮比色法 、蒽酮比色法分别分析了变水过程

中 , 刺叶赤藓(Syntrichia caninervis Mit t.)质膜透性 、 外部形态结构 、 相对含水量 、 游离脯氨酸 、

可溶性糖含量的变化 , 结果表明:(1)0—6 , 6 —12 , 12 —24和 24—48 h 四个脱水时段之间 、 0—

0.5 , 0.5—1 , 1—1.5和 1.5—2 h四个复水时段之间电导率的差异并不显著(p>0.01), 说明在脱

水 、 复水过程中 , 刺叶赤藓叶片质膜结构保持稳定;(2)脱水时叶片皱缩 , 紧贴于茎 , 有效避免

了水分散失;复水后的叶片可借助粗壮中肋的支持和导水作用迅速展开;(3)叶片相对含水量在

脱水 6 h后迅速下降 , 14 h后维持在<5%的较低水平 , 有利于植株快速进入休眠状态 , 维持膜结

构的完整性;(4)脱水过程中 , 游离脯氨酸 、 可溶性糖含量均稳步提高 , 二者之间呈显著的线性

正相关(R =0.952 , p<0.01);二者均与叶片相对含水量呈显著的线性负相关(R 分别达-0.946

和-0.961 , p均<0.01).前者可能通过和磷脂的相互作用有效稳定膜结构 , 后者可能通过维持

小分子内部或它们之间的氢键来稳定膜系统或蛋白质的结构.
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　　复苏植物(resurrection plants)(包括地衣 、 苔

藓 、 蕨类及少数种子植物)具有独特有效的脱水 、

复苏机制 , 能够在营养组织失去近 90%的细胞水分

后 , 以一种类似休眠的方式度过严酷的干旱期 , 在

水分适宜的条件下于 24 h内恢复正常的生命代谢活

动 , 继续其生活史
[ 1]
.其中 , 复苏苔藓广布世界各

大洲 , 包括条件恶劣的南极洲[ 2] .在荒漠地区 , 作

为生物土壤结皮中的优势组分 , 苔藓植物在改善土

壤肥力状况 、维持地表系统的稳定性和荒漠植被的

恢复与重建等方面发挥着重要生态作用[ 3—6] .为了

在极端干旱的环境中生存 , 荒漠苔藓植物大多具备

特殊的生存机制 , 脱水状况下其新陈代谢几乎停

滞 , 短暂的降水甚至微量的露水
[ 1]
即可迅速激活其

新陈代谢活动 , 从而适应荒漠中频繁 、 短暂的干

旱 、湿润循环
[ 7 , 8]
.为揭示苔藓植物特殊的耐旱机

理 , 国内外已开展形态结构 、 生理生化 、 分子调控

等多方面研究 , 发现苔藓植物主要通过激活体内预

先存在的耐旱修复机制以忍受极度快速脱水并迅速

复苏[ 9] , 脱水时间 、 脱水强度 、温度等都会影响其

脱水 、 复苏过程 , 不同种的苔藓植物对脱水速率和

脱水强度的耐受能力不同 , 脱水 、复苏过程中的代

谢活动和基因表达等也存在明显差异[ 10—15] .

由于细胞膜是受脱水伤害的主要靶区 , 膜系统

的保护及修复机制被认为是荒漠耐旱苔藓植物关键
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生存机制之一
[ 5]
.近年来 , 诸多学者不断改进研究

手段 , 除借助传统的生物学超薄切片技术[ 16] 、 冰冻

蚀刻技术
[ 17]
等进行电镜观测外 , 物理学 、 化学手段

如核磁共振法 、 电子顺磁共振和 Fourier 变换红外

光谱法[ 5 , 18—22]等相继被应用于荒漠苔藓膜稳定性的

研究中.然而 , 苔藓植物在脱水 、 复苏过程中 , 膜

系统是否受损 、 何时受损 、如何保持活力等问题仍

存争议[ 23] .有的认为干旱胁迫下植物体内会产生大

量的氧自由基 , 势必破坏膜的结构及生理完整

性[ 24 , 25] .苔藓植物细胞膜即使在脱水过程中能够保

持完好无损 , 复水时也会因迅速吸水而被扰乱 , 不

过细胞膜的完整性会迅速修复[ 9] .有的研究者发现

荒漠苔藓植物在应对极端干旱环境时 , 具有维持膜

完整性的优势 , 如细胞质能够在较高的含水量下即

转化为玻璃态[ 5] .越来越多借助透射电子显微镜观

测到的细胞学证据也表明:脱水 、 复水过程中 , 苔

藓叶片细胞膜能够保持完整的双层结构 , 由此认为

膜结构受损的观测结果是电子显微镜样品制片时固

定方法不当所致
[ 10 , 11 , 17 , 26]

.如果膜受到损伤 , 膜上

将会出现孔道 , 膜透性会增加 , 因此还有学者致力

于荒漠苔藓膜透性的研究 , 发现膜透性变化与叶龄

呈显著负相关 , 膜透性强弱与蛋白质二级结构热稳

定性呈正相关[ 27] , 干燥对膜透性的影响在不同温度

下有差异
[ 22]
.可见 , 要综合细胞学 、生理学等多方

面的数据才能全面认识荒漠耐旱苔藓植物膜系统的

调节机制及其重要意义.

刺叶赤藓(Syntrichia caninerv is Mitt.)为典型

耐旱植物 , 常被用于耐旱机理的研究[ 22 , 28 , 29] .该种

是古尔班通古特沙漠生物土壤结皮中的优势藓类 ,

在干旱时失水并进入休眠状态(外表呈黑色), 一旦

水分条件适宜可迅速恢复生理活动(外表呈黄绿

色)
[ 30]
.国外大多数工作围绕在美洲等地分布广泛

的山墙藓(Tortula rurall is)展开 , 但该藓在我国分

布较少 , 以本土耐旱藓类刺叶赤藓为研究对象 , 探

析其对干旱恶劣环境的适应及响应 , 并与生物土壤

结皮这一国际热点研究领域相结合 , 进而发挥耐旱

苔藓植物的生态学作用更具现实意义[ 15 , 31] .前期工

作中 , 魏美丽等发现该藓对干旱环境具有较强的结

构适应性 , 细胞膜和叶绿体双层膜系统在整个脱水

过程中均保持完好
[ 32]
, 由此 , 我们提出科学假设

“荒漠藓类保持膜系统的完整性是其适应干旱环境

的结构基础” .本文旨在通过测定刺叶赤藓在脱水 、

复水过程中电导率的变化 , 试图从质膜透性的角度

验证该假设 , 并从形态结构适应性 、 渗透物质调节

等层面寻找可能的解释.渗透调节物质中 , 选择具

有代表性的游离脯氨酸 、可溶性糖含量进行测定 ,

假设 “在脱水诱导下 , 刺叶赤藓的游离脯氨酸及可

溶性糖含量均稳步积累 , 从而有效保障膜结构的稳

定性”.

1　研究区概况

古尔班通古特沙漠位于新疆北部准噶尔盆地腹

心 , 范围为 44°11′—46°20′N , 84°31′—90°00′E , 面

积 4.88×10
4
km

2
, 是我国最大的固定和半固定沙

漠.该沙漠年平均降水量普遍不超过 150mm , 沙漠

腹地仅有70 —100mm , 主要集中于春季.年平均蒸

发量在 2000mm 以上.年均温 6—10℃, 极端高温

为 40℃以上 , ≥10℃的活动年积温可达 3000—

3500℃, 空气相对湿度平均 50%—60%, 5—8 月

通常在 45%以下.该沙漠由白梭梭 、 梭梭和其他沙

生植物构成的小半乔木群落广泛发育 , 同时由于降

水的季节分配较为均匀 , 冬春有一定的雨水 , 使短

命和类短命植物获得一定发育[ 33] .除此以外 , 该沙

漠地表还发育有良好的生物土壤结皮(包括藻结皮 、

地衣结皮 、苔藓结皮等多种类型), 其分布面积占

整个沙漠面积的 40%左右 , 成为维持该沙漠地表稳

定的主要生物因子[ 30] .

2　材料与方法

2.1　样品采集

在古尔班通古特沙漠南部选择有生物结皮分布

的典型沙垄(44°32′30″N , 88°6′42″E), 于 2007年 9

月中旬进行采样.为避免地貌部位对实验结果的影

响 , 选择在苔藓结皮集中分布的垄间低地采集样

品.采样前天气晴朗 , 无降水 , 采样时间为正午时

分 , 刺叶赤藓植株个体干燥收缩 , 呈休眠状态 , 因

而形成的藓类结皮在外力作用下易破碎.为了保持

结皮样品的完整性 , 先湿润地表 , 以改进型环刀

(高 12 cm , 直径 8 cm)采集样方中长势正常均匀 、

发育较好的刺叶赤藓纯群斑块(叶片湿润后多呈黄

绿色 , 估计叶龄在 6 a 左右), 迅速运回实验室备
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用.

2.2　脱水 、复水处理

将采回的藓类生物结皮放入铺有滤纸的培养皿

内 , 喷洒蒸馏水 , 待其黄绿色叶片充分展开后 , 分

离一定数量刺叶赤藓单株 , 用锋利刀片切除植株体

根部 , 用蒸馏水反复冲洗以去除夹杂的沙粒.取上

述植株 5 g , 连续变倍体式显微镜(Olympus XTZ-

E)下用镊子和竹签小心剥离植株同一部位 、颜色趋

于一致的叶片(注意防止材料的机械损伤), 在直径

9 cm 的圆形培养皿底部铺上同样大小滤纸 , 其上铺

满刺叶赤藓叶片 , 滤纸中间留有直径为 2.5 cm 的空

白部分 , 从滤纸空白部分缓慢均匀加蒸馏水至叶片

完全湿润.充分吸收水分后 , 用滤纸吸收其表面多

余水分 , 将其均匀平铺在培养皿上 , 置于超净工作

台中室温干燥(温度 19—21℃, 湿度 25%—27%),

直至干燥后的重量为处理前鲜重的 10%, 记录所需

时间 t , 绘制自然脱水曲线.

依据自然脱水曲线设置脱水时间梯度 0.5 , 1 ,

2 , 4 , 6 , 8 , 12 h…t.

培养皿的上下用滤纸覆盖 , 蒸馏水浸湿后将完

全干燥的叶片放置其中进行复苏处理 , 复水时间梯

度设置为(10 , 20 , 30 , 60 , 90 , 120min).

2.3　形态结构观测

用O lympus生物光学显微镜(BX-51 , Japan)观

测湿润叶片 、脱水叶片 、 复水后叶片刺叶赤藓单株

及离体叶片外部形态结构并同步拍照.

2.4　相对含水量的测定

取各脱水 、 复水处理组刺叶赤藓大小 、 色泽一

致的离体叶片 , 用电子天平 (Mettler AJ100 ,

Sw itzerland)定时称重 , 采用加热烘干法测定叶片

相对含水量[ 15] .

叶片相对含水量 =
鲜重-干重

饱和含水状态重量 -干重
×100%

(1)

每个处理组测定 5次 , 取平均值.

2.5　电导率的测定

测定质膜透过性最常用的方法是测定组织外渗

液电导率的变化 , 从而反映出质膜的伤害程度和所

测材料抗逆性的大小
[ 34]
.本文采用改进的电导

法[ 35 , 36] 测定刺叶赤藓叶片质膜相对透性.取 5 mL

超纯水置于 10 mL 试管中 , 利用电导率仪(DDS-

307A , China)测空白电导率 E0 .将不同脱水 、复

水梯度处理组随机取刺叶赤藓叶片样品 0.1 g 放入

具塞的试管中 , 加 10mL 超纯水浸提 30min , 振荡

摇匀 , 测定煮前电导率 E1.测毕 , 将试管置于沸水

浴中 15min , 取出试管冷却至室温 , 放置 20 min ,

摇匀 , 测定煮后电导率 E2.每测定完一个样液后 ,

用蒸馏水漂洗电极 , 再用滤纸将电极擦干 , 然后进

行下一个样液的测定.

叶片相对电导率(%)=
E1 -E0

E2 -E0
×100% (2)

每个处理组测定 5 次 , 取平均值作为该处理组

电导率.

2.6　脯氨酸含量的测定

脯氨酸含量测定采用磺基水杨酸提取 , 改进的

茚三酮比色法[ 37 , 38] , 具体步骤如下:

标准曲线的绘制:(i)在分析天平上精确称取

25 mg 脯氨酸 , 倒入小烧杯内 , 用少量蒸馏水溶解 ,

然后倒入 250mL 容量瓶中 , 加蒸馏水定容至刻度 ,

此标准液中每mL 含脯氨酸 100μg.(ii)系列脯氨

酸浓度的配制:取 6个 50 mL 容量瓶 , 分别盛入脯

氨酸原液 0.5 , 1.0 , 1.5 , 2.0 , 2.5及 3.0 mL , 用

蒸馏水定容至刻度 , 摇匀 , 各瓶的脯氨酸浓度分别

为 1 , 2 , 3 , 4 , 5 及 6μg/mL.(iii)取 6支试管 ,

分别吸取 2mL系列标准浓度的脯氨酸溶液及 2 mL

冰醋酸和 2mL 酸性茚三酮溶液 , 每管在沸水浴中

加热 30min.(iv)冷却后各试管准确加入 4mL 甲

苯 , 振荡 30 s , 静置片刻 , 使色素全部转至甲苯溶

液.(v)用注射器轻轻吸取各管上层脯氨酸甲苯溶

液至比色杯中 , 以甲苯溶液为空白对照 , 于 520 nm

波长处进行比色.(vi)先求出吸光度值(Y)依脯

氨酸浓度(X)而变的回归方程式 , 再按回归方程

式绘制标准曲线 , 计算测定液中脯氨酸的含量

(μg/mL).

每个脱水时间处理组随机取刺叶赤藓叶片

0.2 g , 分别置于 20mL 试管中 , 用 5mL 3%磺基水
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杨酸研磨提取(终体积为 5mL), 匀浆转入玻璃离心

管 , 沸水浴 10 min , 冷却至室温.高速离心机

(J-25 , Germany)3 000 r/min 离心 10 min , 取上清

液 2mL , 加入 2mL 蒸馏水 、 2mL 冰乙酸和 4 mL

2.5%的酸性茚三酮溶液 , 沸水浴中显色 60 min ,

冷却后 , 加入 4 mL 甲苯 , 振荡 30 s以萃取红色物

质 , 静置片刻 , 使色素全部转到甲苯溶液后 , 用移

液器吸取各管上层脯氨酸甲苯溶液至比色杯中 , 用

紫外可见分光光度计(DU 800 , America)测定

OD 520值.每个脱水时间处理组随机取刺叶赤藓叶片

0.2 g , 置于 80℃烘箱中 8 h至质量恒定 , 称其干重

并记录.

脯氨酸含量 =
C×

V
a

DW
(3)

其中 , C为从标准曲线中查得的脯氨酸含量(μg);

V 为提取液总体积(mL);a 为测定液体积(mL);

DW 为离体叶片干重(g).每个处理组测定 5 次 ,

取平均值.

2.7　可溶性糖含量的测定

可溶性糖含量测定采用改进的蒽酮比色

法[ 39—41] , 具体步骤如下:

标准曲线的绘制:(i)准确称取 100mg 分析纯

无水葡萄糖 , 溶于蒸馏水并定容至 100mL , 使用时

再稀释 10 倍作为葡萄糖标准溶液(100μg/mL).

(ii)称取 1.0 g 蒽酮 , 溶于 80%浓 H 2SO4 1000mL

中 , 冷却至室温 , 贮于具塞棕色瓶内 , 冰箱保存 ,

可使用 2—3 周.(iii)取标准糖溶液将其稀释成一

系列不同浓度的溶液各 10 mL , 浓度分别为每 mL

含糖 0 , 25 , 50 , 75 , 100 , 120 , 150 , 200μg.将

试管编号 , 依次将每管中加入 1 mL 上述葡萄糖标

准溶液及 5 mL 的蒽酮试剂 , 振荡使之完全混合 ,

在沸水浴中煮沸 10min , 取出室温下冷却.(iv)紫

外可见分光光度计(DU 800 , America)波长 620 nm

下比色 , 用空白调零测定各溶液的光密度 , 以光密

度为纵坐标 , 含葡萄糖量(g)为横坐标绘制标准曲

线.

每个脱水时间处理组随机取刺叶赤藓叶片

0.3 g , 加 80%乙醇进行匀浆 , 转液到 25 mL 试管

中 , 加 10 mL 蒸馏水 , 沸水中提取 30min , 提取液

过滤定容至 25 mL .取提取液 0.5mL , 加入蒸馏水

1.5mL 稀释 , 加蒽酮试剂 2mL , 同以上操作借助

紫外可见分光光度计(DU 800 , America)显色测定

OD 620值.每个脱水时间处理组随机取刺叶赤藓叶

片 0.3 g , 置于 80℃烘箱中 8 h 至质量恒定 , 称其干

重并记录.

可溶性糖含量 =
C×V

a
DW

(4)

其中 , C为从标准曲线中查得的可溶性糖含量(g);

V 为提取液总体积(mL);a 为测定液体积(mL);

DW 为离体叶片干重(g).每个处理组测定 5次 , 取

平均值.

2.8　数据统计分析

利用 SPSS13.0(SPSS Inc., IL.USA)中的单因

素方差分析检验脱水时间对叶片相对含水量等的影

响是否显著;应用相关分析检验叶片含水量与相对

电导率 、脯氨酸含量 、可溶性糖含量之间的线性关

系的密切程度;应用 S-N-K(Student-Newman-

Keuls analysis)多重比较分析四个脱水时段之间 、

四个复水时段之间电导率有无显著差异.利用 M i-

croso ft Excel 2003 、 O rigin 8.0(OriginLab Co r.,

USA)作图 , 分析外界水分变化过程中叶片电导率 、

相对含水量 、脯氨酸含量 、 可溶性糖的变化趋势.

3　结果与分析

3.1　湿润 、 脱水 、 复水状态下刺叶赤藓外部形态

结构的比较

刺叶赤藓植物体干燥状况下呈休眠状态 , 外表

呈黑色 , 有可利用的水时可在数分钟内迅速复苏 ,

外表呈黄绿色 , 密集丛生呈垫状形成致密的藓类生

物结皮(图 1).

刺叶赤藓单个植株 、 叶片的光镜观测结果表

明:通常状况下 , 植株粗壮 , 高 0.5 —1.2 cm , 茎

直立 , 单一或叉状分枝.湿润时 , 叶片舒展 , 呈鲜

绿色 , 长卵圆形或舌形 , 中肋明显 , 覆瓦状排列 ,

倾立 、 稍背仰;脱水后 , 叶片皱缩 , 呈黑色 , 直立

贴茎;复水后叶片迅速展开 , 中肋明显 , 恢复湿润
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图 1　湿润 、 脱水 、 复水状态下中刺叶赤藓

外部形态结构的比较

(a)野外刺叶赤藓结皮干湿对比图;(b)湿润状态下植株;(c)

脱水后植株;(d)复水后植株;(e)湿润状态下离体叶片;(f)

脱水后离体叶片;(g)复水后离体叶片

时的状态(图 1).

3.2　变水过程中刺叶赤藓叶片鲜重及相对含水量

的变化

图 2　刺叶赤藓叶片鲜重及相对含水量随脱水时间的变化

刺叶赤藓叶片鲜重在脱水后的最初 8 h 内即发

生较大变化 , 下降近一半 , 14 h后其鲜重基本保持

不变 , 维持在约 1/5的水平(图 2).

叶片相对含水量也有类似的变化趋势(图 2),

在脱水的最初 6 h 内下降近一半;12 h 后相对含水

量即<10%;14 h 后其相对含水量基本保持不变 ,

维持在<5%的水平.

3.3　变水过程中刺叶赤藓叶片电导率的变化

在整个脱水 、复水过程中 , 刺叶赤藓叶片相对

电导率有较小的波动 , 但变化趋势并不明显.煮前

电导率和煮后电导率的数据也有类似分析结果.煮

后电导率平均可达煮前电导率的 3.25 倍 , 表明沸

水浴后 , 高温破坏了细胞膜的完整性 , 引起膜内的

可溶性物质大量向膜外渗漏.

进一步进行 0—6 , 6—12 , 12—24 , 24—48 h

四个脱水时段之间 、 0 —0.5 , 0.5 —1 , 1—1.5 ,

1.5—2 h 四个复水时段之间电导率的差异显著性检

验 , 结果表明 , 上述各脱水时段间 、 各复水时段间

的电导率均未呈现显著差异(p>0.01)(图 3).随着

叶片相对含水量的减少 , 相对电导率并未呈现明显

的线性变化(图 4), 进一步验证外界水分变化过程

中 , 细胞膜的完整性能够得到较好的保持.

3.4　变水过程中刺叶赤藓叶片脯氨酸含量的变化

脱水过程中 , 刺叶赤藓叶片的游离脯氨酸得到

有效积累 , 其含量随脱水时间加长而逐渐增加(图

5).与未脱水(即湿润状态 , 脱水0 h)叶片相比 , 脱

水 4 h 时的叶片游离脯氨酸含量即发生较大变化 ,

增至脱水前的 1.5倍;脱水 12 h 时 , 叶片游离脯氨

酸含量超过脱水前的 2倍;脱水 24 h 时叶片游离脯

氨酸含量则达到脱水前的近 3 倍.图 5还显示 , 脯

946 　第 19卷　第 9期　2009年 9月



氨酸含量与叶片相对含水量呈线性负相关 , 进一步

的相关分析表明 , 二者的皮尔逊相关系数 R 可达

-0.946(p<0.01), 验证了二者之间存在显著的线

性负相关关系.

3.5　变水过程中刺叶赤藓叶片可溶性糖含量的变

化

从图 6中可见 , 脱水过程中 , 刺叶赤藓叶片的

可溶性糖同样得到有效积累 , 且积累速度比脯氨酸

略快.可溶性糖含量随脱水时间加长而逐渐增加 ,

与脱水前(即湿润状态 , 脱水 0 h)叶片相比 , 脱水

6 h时的叶片可溶性糖含量已超过脱水前的 2倍;脱

水 12 h 时叶片可溶性糖含量可达脱水前的 3 倍以

上;脱水 24 h 时叶片可溶性糖含量已接近未脱水时

的 4倍.图 6还显示 , 可溶性糖含量与叶片相对含

水量呈线性负相关 , 进一步的相关分析表明 , 二者

图 5　刺叶赤藓叶片脯氨酸含量随脱水时间

(a)及相对含水量(b)的变化

的皮尔逊相关系数达-0.961(p<0.01), 验证了二

者之间存在显著的线性负相关关系;可溶性糖含量

与脯氨酸含量则呈显著的线性正相关(皮尔逊相关

系数达 0.952 , p<0.01).

4　讨论

4.1　膜系统调节机制的复杂性

细胞膜系统在细胞代谢活动中起着重要作用 ,

它不仅调节细胞物质交流和运输 , 而且可以影响代

谢途径中的酶活性 , 而有些酶本身就存在于膜

上[ 42] .脱水会加剧膜脂过氧化作用 , 破坏膜的正常

功能 , 从而造成对膜系统的伤害[ 43] .如果膜受到损

伤 , 膜上将会出现孔道 , 膜透性增加 , 膜内的可溶

性物质大量向膜外渗漏 , 会破坏细胞内外的离子平

衡 , 引起代谢紊乱.

脱水 、 复水过程中 , 刺叶赤藓叶片质膜透性没

有显著变化 , 说明膜系统能做出快速响应和调节 ,

质膜结构的完整性和稳定性能得到很好的保持 , 这

与复苏被子植物牛耳草(Boea hygrometrica)的研究

结果类似[ 44] .然而 , 复苏蕨类植物卷柏(Selaginel-

la tamariscina)在脱水过程中叶片质膜相对透性却
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图 6　刺叶赤藓叶片可溶性糖含量随脱水时间(a)、

叶片相对含水量(b)、 脯氨酸含量(c)的变化

明显增加 , 复水后又恢复较小值 , 在轻度胁迫下甚

至可恢复至脱水前水平 , 可能得益于细胞内的自我

修复系统的作用以及水分供给[ 43] .喜阴湿的湿地匍

灯藓(P lagiomnium acutum)的质膜透性变化也与本

研究有差别 , 随脱水时间增加而增大 , 脱水 12 h 后

逐渐降低
[ 45]
.可见 , 面对外界水分变化 , 不同类群

的复苏植物 , 甚至不同生境中的苔藓植物具有不同

的膜系统调节机制[ 23] , 阴湿生境中 , 湿地匍灯藓有

足够的时间启动修复机制 , 其抗旱性体现在较强的

修复能力
[ 45]
;而荒漠生境中的刺叶赤藓面临频繁 、

没有规律的干旱状况 , 没有足够时间启动修复机

制 , 只能依靠较强的保护能力.刺叶赤藓在脱水诱

导下未受损的膜系统无疑为复水后植株各项生理活

动的快速恢复奠定了基础.

刺叶赤藓的膜系统在高温胁迫下也有特定的保

护机制 , 许书军等
[ 21]
运用电子顺磁共振波谱研究了

高温对刺叶赤藓叶片细胞质膜透性及脂质组成的影

响 , 发现刺叶赤藓野生叶片通过加快组织内部碳氢

化合物合成速度 , 能够减少质膜渗透性 , 减轻高温

对质膜胁迫损伤.同时还发现随着叶龄增加 , 热胁

迫对刺叶赤藓细胞膜破坏程度降低 , 黄绿叶质膜变

化最小
[ 27 , 46]

.本研究中采集的刺叶赤藓叶片湿润后

多呈黄绿色 , 估计叶龄在 6 a 左右 , 可能这也是其

在脱水 、复水过程中得以维持相对恒定的膜透性的

因素之一.可见 , 在极端干旱高温的沙漠生境中 ,

长期处于干旱 、 湿润 、干旱循环过程中的荒漠藓类

叶片对干旱和高温已同时产生较强的适应性.

4.2　外部形态结构的快速响应对膜稳定性的影响

刺叶赤藓外部形态结构对水分变化的快速响应在

一定程度上减缓了脱水过程中细胞内部生理条件的剧

烈变化 , 为膜系统保持完整性奠定了良好的环境基础.

沙漠生境中强光辐射 、 水分缺乏 、 基质不稳 、

营养缺乏 , 藓类植物的形态结构明显表现出对上述

不利生态因子的适应性
[ 47]
.前期工作中对刺叶赤藓

叶片形态结构的观测结果表明 , 该种叶片背卷或内

卷 、具疣状突起 、透明毛尖以及边缘细胞壁加厚等

特征 , 是对干旱荒漠环境长期适应的结果 , 在一定

程度上缓解了恶劣环境对其造成的干旱胁迫[ 32 , 48] .

本研究发现 , 脱水过程中 , 植株进入休眠状态 , 表

现为叶片皱缩 , 紧贴于茎 , 有效避免了水分的散

失.叶片背卷 , 减小了叶片在空气中暴露的表面

积 , 不仅减少了自身体内水分的蒸发 , 又可以防止

叶片和茎遭受强光辐射 , 也减少了因干燥和强光照

射引起的灼伤.叶的卷曲具良好的贮水功能 , 当复

水湿润时叶片能很快伸开.疣状突起可以反射太阳

辐射 , 一旦有可利用的水时 , 可促进水分传导 , 使

水分尽快被植物的细胞所吸收.较长的无色透明毛

尖有助于吸收空气中的水分 , 起到反射阳光 , 减少

水分蒸发的作用 , 并防止过强的辐射对植株的伤

害.刺叶赤藓叶片复水后中肋较明显 , 中肋细胞不

仅具有支持作用 , 将叶片伸展在空中 , 而且其中的

导水细胞可以及时地补充水分散失 , 保证复水后光

合作用的顺利进行[ 15] .

4.3　相对含水量对膜稳定性的影响

苔藓植物属于陆生植物早期分支的后裔 , 与早期
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陆生植物类似 , 其结构简单 , 无真正的根系统以及多

为单层细胞的叶片等形态学特征使其控制体内水分的

能力非常有限 , 极易失去水分[ 15] .荒漠藓类能够忍耐

快速脱水 , 是它们与复苏被子植物的显著区别之

一[ 44 ,49] .本研究中 , 与鳞叶藓(Taxiphy llum taxirame-

um)[ 41] 、湿地匍灯藓(Plagiomnium acutum)[ 45] 、金发

藓(Polytrichum formosum)[ 10 ,11] 的研究结果类似 , 刺叶

赤藓叶片相对含水量在脱水过程中发生了显著变化.

所不同的是 , 喜阴湿的湿地匍灯藓在脱水 24 h后 , 其

含水量仍高达 18.26%[ 45] .而鳞叶藓作为喀斯特地区

干旱 、富钙等生境的建群种 , 在脱水 20 h后可达到恒

定的 8.8%[ 41] .本研究中荒漠生境中的刺叶赤藓迅速

失水(6 h内即发生显著变化), 14 h后其含水量可稳定

在<5%的较低水平 , 这可能是其细胞膜系统保持完整

性的又一原因 , 刺叶赤藓得以快速进入休眠状态 , 在

干燥状态下维持细胞结构的完整性 , 避免细胞受损和

代谢物质破坏.一旦有可利用的水时 , 蓄势待发的刺

叶赤藓植株即可在数分钟内快速复苏.维管植物的种

子有类似的保护机制 , 李玉红等发现辣椒超干种子(含

水量<5%)细胞膜系统能够保持良好的完整性[ 42] .

4.4　渗透调节物质对膜稳定性的影响

复苏植物在干旱胁迫时最常见的一种现象就是

脯氨酸含量及可溶性糖的变化[ 43] .作为氨基酸中最

为有效的渗透调节物质 , 干旱胁迫时植物体内的脯

氨酸 、可溶性糖含量均会大大增高 , 对稳定生物膜

和蛋白质的功能具有重要作用
[ 37 , 50]

.

脯氨酸是植物蛋白质的组分之一 , 并以游离状态

广泛地存在于植物体中.正常条件下 , 高等维管植物

体中游离脯氨酸的含量并不多 , 但在逆境条件下可增

加10—100倍 , 其中以干旱胁迫下脯氨酸积累最为显

著.本实验结果与大多数研究结果类似
[ 24 , 37 , 51]

, 脱水

过程中脯氨酸持续增长 , 直至脱水 24 h时达到未脱

水时的近 3倍.鳞叶藓在脱水过程中脯氨酸含量同样

明显增长 , 但在脱水 20 h后趋于平缓[ 41] .湿地匍灯

藓的脯氨酸含量变化却与本研究有所不同 , 随脱水处

理时间的增长 , 脯氨酸含量先是明显增加 , 但在脱水

12h后则表现为不增反降
[ 45]
.可见 , 不同生境的苔

藓植物可能具有不同的渗透调节机制.任文伟等
[ 52]

就发现羊草的抗旱性及脯氨酸积累特性与其生境有密

切关系.刺叶赤藓叶片游离脯氨酸在脱水过程中得到

有效积累 , 通过和磷脂的相互作用稳定膜的结构
[ 43]
,

是保障膜系统完整性的又一可能因素.除稳定膜结构

外 , 脯氨酸的积累对刺叶赤藓可能还具有其它生理意

义 , 如增加刺叶赤藓的抗旱性 , 降低渗透势 , 维持膨

压 , 从而使外界水分变化时体内各种相关生理过程仍

然得以正常进行.

脱水过程中刺叶赤藓叶片可溶性糖类持续积

累 , 脱水 24 h 时叶片可溶性糖含量已接近未脱水时

的 4倍 , 这与鳞叶藓的相关研究结果一致[ 41] , 徐杰

等[ 40] 也认同藓类植物体内可溶性糖含量能够对干旱

胁迫产生应激反应.湿地匍灯藓的可溶性糖含量变

化仍然与本研究有所不同 , 随脱水处理时间的增

长 , 可溶性糖含量先是明显增加 , 但在脱水 12 h后

则表现为不增反降
[ 45]
, 揭示不同生境下的苔藓植物

可能具有不同的渗透调节机制.刺叶赤藓在脱水过

程中持续积累的可溶性糖类有助于膜系统完整性和

稳定性的维持
[ 9 , 50 , 53]

.Allision 等
[ 54]
认为糖类物质

可以通过维持小分子内部或它们之间的氢键来稳定

膜系统或蛋白质的结构.Co rwe 等
[ 55]
也认为糖能够

稳定干燥状态下膜和蛋白质的结构 , 能使细胞内含

物呈玻璃化状态而稳定细胞内部结构来维持脱水期

间细胞结构的完整性 , 他们还通过实验证明干燥状

态下蔗糖能够维持细胞膜的脂双分子层的稳定

性
[ 56]
. ivkovic'等

[ 57]
已经证明与抗旱相关的是糖类

的组成而并不是它们的浓度起重要作用.

除上述原因外 , 有助于刺叶赤藓膜系统完整性

和稳定性的因素可能还包括 LEA 蛋白(晚期胚胎富

集蛋白)[ 50 , 58] 等.LEA 蛋白在生物代谢中有分子伴

侣和亲水性溶质的作用 , 从而保护蛋白结构及功

能 , 与植物抗旱性密切相关.在膜结构中可能形成

一种保护结构或起束缚离子的作用 , 在植物脱水时

可保持膜稳定性
[ 59 , 60]

.

5　结论

脱水 、 复水过程中 , 刺叶赤藓叶片质膜透性没

有显著变化 , 说明该藓种能够对外界水分变化做出

快速响应和调节 , 很好地保持质膜结构的完整性和

稳定性.这主要得益于其叶片能够迅速失水并稳定

在较低的含水量(<5%)以及脱水诱导下渗透调节

物质游离脯氨酸 、 可溶性糖含量同步(二者呈显著

的线性正相关 , R =0.952 , p<0.01)持续地增加.
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本研究所得结论丰富了荒漠苔藓植物耐旱机理的生

理学研究 , 发现不同生境下的苔藓植物可能具有不

同的膜系统响应及渗透物质调节方式 , 对荒漠生境

中的刺叶赤藓来说 , 主要依靠保护机制应对恶劣的

干旱环境.作为本土优势藓种 , 刺叶赤藓的极端耐

旱能力将为室内人工模拟合成及野外植入苔藓结皮

提供有力支持 , 有助于应用生物结皮技术开展受损

荒漠地表系统的生态修复与荒漠化防治试验示范.
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