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青海高原不同海拔珠芽蓼叶绿体超微结构的比较
Ξ
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贲桂英
(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁　810001)

摘　要　用电子显微镜技术观察研究了生长于青海高原 3 个海拔地带 (2500 m、3200 m、3980 m ) 的珠芽蓼

(P oly g onum v iv ip arum L. )叶绿体的超微结构, 发现随着海拔的升高, 叶绿体结构呈现显著的变化趋势。2500 m 和

3200 m处叶绿体形状规则, 分布在细胞边缘。3980 m 处叶绿体膨大变形, 且分布在整个细胞当中。海拔升高, 类囊

体膜减少, 膜垛叠程度减小。不同海拔珠芽蓼叶绿体的类囊体膜结构差异较大, 特点显著。随海拔升高, 珠芽蓼叶绿

体破坏程度增加。主要表现为类囊体膜肿胀、类囊体膜溶解和叶绿体破裂。许多破裂的叶绿体中残留有发达的基粒

和大而多的淀粉粒。珠芽蓼叶绿体的这些结构特征, 既是环境胁迫的结果, 又是植物适应性的表现。
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Abstract 　 V ariat ion in the ult rast ructure of leaves of P oly g onum v iv ip arum L. grow n at th ree differen t

elevat ions ( 2500 m , 3200 m and 3980 m ) w as observed w ith the aid of an electron m icro scope. T hese

observat ions revealed strong differences in ch lo rop lasts u lt rast ructure betw een p lan ts grow ing at differen t

alt itudes. A tendency w as observed fo r ch lo rop lasts to increasingly concentrate at the center of cells as elevat ion

increases, p resum ably a fo rm of p ro tect ion from intensifying irradiat ion. T he num ber of thylako ids per

ch lo rop last and the degree of thylako id stack ing w ere bo th also observed to decrease w ith increasing elevat ion.

T h is p robably rep resents a st rategy to reduce excess ligh t abso rp t ion. T hylako id sw ellings, a resu lt of

environm ental st ress, w ere observed in the ch lo rop lasts of leaves from all th ree elevat ion levels. A po sit ive

associat ion w as observed betw een increasing elevat ion and observed levels of ch lo rop last deterio rat ion. A pp ressed

m em branes in grana w ere observed in the residual thylako id p ieces in these dam aged ch lo rop lasts. It is suggested

that ch lo rop lasts w ith greater m em brane stack ing w ere mo re suscep t ib le to dam age from high irradiat ion.
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　　高山环境具有强日辐射、低温、低气压等不利于

植物生长的生态条件。高山环境下生长的植物的一

些光合特性, 如光饱和点和光补偿点较高, 类胡萝卜

素含量增加, 光合作用最适温度较低, 表观光合速率

较低而最大光合速率较高等已有研究 (Ben et a l. ,

1992; 卢存福等, 1995a; 1995b; 魏捷等, 1998)。而高
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山环境下植物光合器官——叶绿体的超微结构特性

还未见报道。珠芽蓼为多年生草本, 分布于海拔

2300～ 4000 m 的潮湿草地、河滩、林缘、灌丛等处。

本文通过不同海拔珠芽蓼叶绿体超微结构的比较研

究, 探讨了环境因素和植物叶绿体结构特异性的关

系。

1　材料和方法

1. 1　采样地点

珠芽蓼 (P oly g onum v iv ip a rum L. ) 叶片是在其

生长季节 (6～ 7 月) 分别采自青海高原 3 个海拔地

区: 1) 青海省大通县老爷山山脚林缘开阔草地地段

2500 m 处。那里年平均气温 5. 6 ℃, 1 月平均气温

- 8. 6 ℃, 7 月平均气温 17. 2 ℃, 绝对最低气温

- 21. 9 ℃, 绝对最高气温 32. 4 ℃; 属于森林、温性

草原地带。2)青海省门源县境内中国科学院海北高

寒草甸生态系统定位研究站附近河滩区草甸地带

3200 m 处; 那里年平均气温 0. 6 ℃, 1 月平均气温

- 13. 0 ℃, 7 月平均气温 12. 3 ℃, 绝对最低气温

- 31. 5 ℃, 绝对最高气温 27. 5 ℃。3)青海省门源县

境内大坂山山嵴 3980 m 处; 此地与 3200 m 处采样

地同样属于高寒灌丛、高寒草甸地区。但因其为海拔

较高的山顶, 常有高空急流经过, 所以常刮大风, 并

伴随大风或冰雹, 极端寒冷。

1. 2　样品采集和电镜切片制作及观察

采样时各自的生长期为开花后期。切取各植株

叶片中下部位的组织片 (去掉中脉及边缘部分) , 切

成 0. 5 mm ×0. 5 mm 的小块, 迅速投入 5% 戊二醛

缓冲液 (用 pH 712 的 Sodium 2Cacodyla te 配成) 中室

温下固定 3 h, 接着用 Sodium 2Cacodyla te 缓冲液

(pH 712) 洗 3 次, 每次约 0. 5 h; 然后用 pH 712 的

Sodium 2Cacodyla te 缓冲液配制的 1% 锇酸固定液

在冰箱中固定过夜; 随后用 pH 712 的 Sodium 2
Cacodyla te 缓冲液洗涤 3 次, 再用重蒸水洗 3 次, 每

次约 0. 5 h, 接着用系列乙醇脱水, 丙酮过夜, 环氧

树脂 Ep son 812 包埋, 用L KB 28800 型超薄切片机

切片, 切片经醋酸双铀2柠檬铅双染色后, 在 JEM 2
100 CX 型透射电镜下观察并照相。

2　结　果

2. 1　细胞中叶绿体分布及其形状的变化

1) 海拔升高, 叶绿体有向细胞中央靠拢的趋

势。比较不同海拔珠芽蓼叶肉细胞中叶绿体的分布

可以看出, 2500 m 和 3200 m 处珠芽蓼叶绿体主要

排列于细胞的边缘 (图版É , A ) ; 3980 m 处叶绿体

向细胞中央靠拢, 有些细胞中叶绿体占据了细胞中

央的位置 (图版É , C、D )。

2) 海拔升高, 叶绿体变得短而宽, 且有向细胞

中央膨大突起的趋势。2500 m 和 3200 m 处珠芽蓼

叶肉细胞中以规则的长椭圆形叶绿体为主 (图版É ,

A、B ) , 而 3980 m 处珠芽蓼叶绿体多为短卵圆形, 且

许多叶绿体扭曲变形, 向细胞中央膨大突起 (图版

É , C、D )。

2. 2　类囊体膜垛叠的变化

由图版 II图 E、G、H 可以看出, 海拔升高, 类囊

体膜含量明显减少, 膜的垛叠程度减小。2500 m 处

珠芽蓼叶绿体中类囊体膜较发达, 基粒多且基粒片

层发达 (图版Ê , E、F) , 基粒数多为 11～ 13, 片层多

为 4～ 13, 有的片层可多达 17。3200 m 处珠芽蓼叶

绿体中, 虽然类囊体膜遍布整个叶绿体, 基粒数较

多, 基粒的片层较长, 但片层数很少, 大多为 2～ 3 个

片层 (图版Ê , G)。3980 m 处珠芽蓼叶绿体中类囊

体膜总量不多, 虽基粒垛叠紧密, 但基粒数少 (图版

Ê , H ) , 有的叶绿体中类囊体膜无明显基粒结构 (图

版É ,D )。2500 m 和 3200 m 处珠芽蓼叶绿体中类

囊体膜分布均匀, 排列规则 (图版Ê , E、G)。3980 m

处的珠芽蓼叶绿体中, 类囊体膜多集中在局部区域,

排列松散 (图版É , C; 图版Ê , H )。

2. 3　叶绿体损伤变形程度的比较

随海拔升高, 珠芽蓼细胞中破裂的叶绿体数量

增多, 类囊体膜溶解现象增加, 叶绿体结构破坏的程

度增大, 以 3980 m 处的最为显著。2500 m 和3200 m

处的珠芽蓼叶绿体中基质类囊体膜肿胀显著,

3200 m 处珠芽蓼叶绿体的类囊体膜的肿胀程度明

显高于 2500 m 处的 (图版Ê , E、G)。3980 m 处的珠

芽蓼, 有的叶绿体中无类囊体膜肿胀现象 (图版É ,

C; 图版Ê , H ) , 有的叶绿体中观察到类囊体膜肿胀,

但不显著 (图版É ,D )。虽然 3980 m 处珠芽蓼叶绿

体的类囊体膜肿胀现象不显著, 但其类囊体膜极不

规则, 叶绿体变形和破裂现象远较 2500 m 和

3200 m 处的严重 (图版É , C、D 仅示 3980 m 处珠芽

蓼叶绿体结构较为完整的电镜照片)。

在 2500 m 和3200 m 处的珠芽蓼叶绿体中, 发

现许多破裂的叶绿体中残留的淀粉粒多而大 (图版

Ê , I) , 基粒非常发达, 而类囊体膜无肿胀现象 (图版

Ê , I、J )。

3　讨　论

已有研究表明, 不同胁迫因子, 如水、温度、光强
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等都会对植物叶绿体超微结构产生影响, 在胁迫条

件下, 植物叶绿体会发生扭曲变形、膨大, 类囊体膜

系统破裂, 类囊体膜肿胀等不同变化 ( T aylo r &

C raig, 1971;W ise et a l. , 1983; 贾恢先等, 1990; 王

邦锡等, 1992)。长期生长在高山严酷自然环境下的

植物, 同时受到多种不利环境因素的胁迫作用, 其叶

绿体的发育和形成必然会受到影响, 而相应地产生

一些结构特征。

本文中观察到 3980 m 处珠芽蓼叶绿体严重变

形, 并占据细胞中央位置, 有可能是因为高山环境中

低温、强辐射等胁迫因子改变了植物细胞渗透势的

结果, 也很有可能是胁迫环境影响了植物细胞的发

育, 从而影响到叶绿体的发育所造成的。另外, 叶绿

体向细胞中央移动也是植物减少叶绿体受强太阳辐

射伤害的途径之一。

低温、高光强下生长的植物, 其叶绿体中类囊体

膜减少, 膜的垛叠程度下降 (M aw son & Cumm in s,

1991; A nderson & A ro, 1994)。高山环境中, 高光强

和低温这两个条件俱存, 且随海拔升高日辐射增强,

气温降低。珠芽蓼叶绿体中类囊体膜垛叠程度随海

拔升高而减小。这可能是高光强使叶绿体中L HCÊ
(光系统Ê 捕光天线色素复合物) 减少所致, 以避免

捕获过多光能而对叶绿体造成伤害。另一方面低温

也有可能影响类囊体膜的膜脂组成而使类囊体膜的

垛叠程度下降。

研究表明, 在水、盐渍、低温、强光等胁迫因子作

用下, 叶绿体类囊体膜出现肿胀现象 ( T aylo r &

C raig, 1971; W ise et a l. , 1983; W ise & N aylo r,

1987; 贾恢先等, 1990; 王邦锡等, 1992)。珠芽蓼叶绿

体中也发现有类囊体膜肿胀现象, 表明高山环境对

珠芽蓼叶绿体已有一定程度的胁迫作用。3980 m 处

珠芽蓼叶绿体中类囊体肿胀程度虽不如 2500 m 和

3200 m 处的。但 3980 m 处珠芽蓼叶绿体的形状和

排列极不规则, 叶绿体膨大变形、类囊体膜溶解和叶

绿体破裂的程度远远高于其它两个海拔高度, 说明

叶绿体已受到严重的胁迫作用。3980 m 处大坂山山

顶常年有云雾缭绕, 总的日照时数少于 3200 m 处,

但瞬时日照强度很高 (魏捷等, 1998)。加上大坂山顶

常有的大风、冰雹和雨雪的低温气候, 使叶绿体更易

受到破坏。

观察中还发现, 基粒发达、类囊体膜不肿胀的叶

绿体可能更易破裂 (图版Ê , I、J )。基粒发达的叶绿

体可能对强光更敏感, 更易受到光破坏, 这种现象可

能和高山环境中的强日辐射有关。至于类囊体膜肿

胀对植物光合作用的影响, 以及同植物抗性的关系;

低温如何对类囊体膜垛叠程度产生影响; 破裂叶绿

体中淀粉粒较多, 是淀粉粒积累过多损伤了类囊体

膜系, 还是类囊体膜结构的变化使淀粉粒的转运受

阻, 这些都需要做进一步的研究。

珠芽蓼叶绿体超微结构随海拔升高的变化特

性, 既反映出了植物对高山环境的适应特征, 又反映

出高山环境对植物的胁迫作用。
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图 版 说 明

Ch l. 叶绿体　G. 基粒　S. 淀粉粒

图版É 　珠芽蓼叶肉细胞的电镜照片。A. 海拔 2500 m。叶绿体形

状规则, 排列整齐。　B. 海拔 3200 m。叶绿体形状规则, 排列整齐,

只有少数叶绿体变形 (箭头所示)。　C. 海拔3980 m。叶绿体变形呈

卵圆形; 叶绿体向细胞中央靠拢; 部分叶绿体破裂。　D. 海拔

3980 m。叶绿体变形; 基粒结构不显著; 类囊体膜有肿胀现象 (箭头

所示)。　A～D. ×5000

图版Ê 　珠芽蓼叶绿体的电镜照片。E. 海拔 2500 m。基粒片层较

多; 间质类囊体膜肿胀明显 (箭头)。F. 海拔 2500 m。示高倍放大类

囊体膜肿胀的电镜照片 (箭头示类囊体膜肿胀)。G. 海拔 3200 m。基

粒片层不发达, 多为 2～ 3 层; 类囊体膜肿胀程度很高, 分布在整个叶

绿体中; 类囊体膜排列规则。H. 海拔 3980 m。基粒片层较发达, 但

基粒数少, 整个叶绿体中类囊体膜分布较少; 类囊体膜无明显的肿胀

现象。I～ J. 海拔 3200 m。已破裂的叶绿体; 大部分类囊体膜溶解;

残留有大而多的淀粉粒 ( I) ; 残存基粒的片层发达, 已溶解; 类囊体膜

无肿胀现象。E～ J. ×13000 (除 F. ×50000)

Explanation of Plates

Ch l. Ch lo rop last　G. Granum　S. Starch grain

Plate É 　E lectron m icrograph s of cells from P oly g onum v iv ip arum

L. grow n at differen t elevations. 　F ig. A. E l (E levation) 2500 m.

Regu lar cho lo rop lasts arranged along the w all of cells. 　F ig. B. E l

3200 m. Ch lo rop lasts arranged along the w all of cells, w ith a few

irregu lar ch lo rop lasts (A rrow ). 　F ig. C. E1. 3980 m. D ilated and

con to rted ch lo rop lasts arranged in the cells everyw here.

Ch lo rop lasts partly b roken. F ig. D. E l. 3980m. D ilated and

con to rted ch lo rop lasts arranged in the cells everyw here. Grana

almo st invisib le. T hylako ids sligh tly swo llen (A rrow s). A～D. ×

5000

Plate Ê 　E lectron m icrograph s of ch lo rop lasts from P oly g onum

v iv ip arum L. grow n at differen t elevations. 　F igs. E～ F. E l.

2500 m. Strom al thylako ids are p ronounced swo llen (A rrow s) , w ith

mo re and larger grana. 　 F ig. G. E l. 3200 m. T he strom al

thylako ids are p ronounced swo llen (A rrow s ). Grana show ed a

dram atic reduction in stack ing, such that mo st grana con tained no

mo re than th ree thylako ids. 　F ig. H. E l. 3980 m. N um ber of

grana decreased, even though the num ber of thylako ids per granum

increased as compared to tho se at 3200 m. 　F igs. I～ J. E l. 3200

m. Rem arkab ly, residual p ieces from dam aged ch lo rop lasts show ed

mo re accum ulated starch grains (F ig. I) and m any mo re and larger

granal stack s (F igs. I, J ) , as compared w ith tho se in mo st no rm al

ch lo rop lasts at 3200 m (F ig. G). 　E～ J. ×13000 (Excep t F. ×

50000)
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