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微管骨架在苔藓植物适应干旱胁迫应答中的功能研究
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摘 要 植物体通过一系列生理生化反应的改变来适应干旱胁迫。对干旱A复水及秋水仙素处理后再干旱A复水的

仙鹤藓（3/*#0")4 )$5),+/)4）原丝体细胞中微管骨架的动态变化进行了研究，发现干旱处理后细胞内微管骨架从有

规律排列的较细的丝状形式转换为无规律排列的较粗的微管束；复水后微管骨架的结构和分布与对照细胞中无明

显区别；秋水仙素处理后再干旱A复水的细胞中，微管骨架呈分散的棒状或点状分布，而且原丝体丧失了干旱胁迫

后正常复水的能力，进而导致细胞不能恢复正常的生理活动。因此认为，微管骨架在仙鹤藓原丝体适应干旱逆境

的过程中起着重要作用。
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水是植物体的重要组成部分，它在植物细胞的

多项生理生化活动中发挥着重要的作用。然而，在

植物的整个生长发育过程中植物体或多或少地会遭

遇到干旱胁迫。因此，研究植物忍耐干旱胁迫的机

制对于解决植物适应地球上日益缺乏的水资源环境

具有至关重要的意义［!，$］。在植物界，苔藓植物被

认为是从水生向陆生生活过渡的植物类群［#］，由于

苔藓植物独特的结构特征以及在严重干旱胁迫后能

继续吸收水分保持生长的能力，苔藓植物已经成为

研究植物营养器官耐旱胁迫机制的模式材料。

目前人们对苔藓植物耐旱机理的研究主要集中

在以下三方面：一是研究干旱条件下的光合作用的

变化，二是研究干旱A复水过程中蛋白质代谢的情

况，三是从复水前后的材料中寻找差异表达的基因，

进而分离耐旱相关基因［4 D 3］。植物细胞的微管骨架

在细胞的多项生理活动中发挥着重要的作用，其中

包括对逆境胁迫的应答反应［@］。近年有文献报道，

周质微管能针对低温、离子强度、激素、病原物等胁

迫发生动态组装变化［@ D "］。例如：脱落酸处理后的

小麦根细胞中，微管列阵的方向从原来的横向排列

转换为纵向排列或倾斜排列，随之发生的还有处理

细胞对低温抗性的增强［0］。但是对微管骨架是否参

与植物适应干旱胁迫还未见报道。

本文以苔藓植物为试材，对微管骨架在干旱胁

迫适应过程中的功能进行了研究。

! 材料与方法

!"! 材料

仙鹤藓（ 3/*#0")4 )$5),+/)4）原丝体，生长在改

良 ,E 培养基上，每 # F 4 周继代 ! 次，培养温度：$#
G $H，光周期：!3> A 0>，实验中所选用的材料是继

代培养后至少 @I 的原丝体。

!"# 药物处理

秋水仙素新鲜配制，溶于蒸馏水中，工作浓度为

&88()AJ，对照及处理中均为 %K$L M,EN，室温黑暗

处理 $ >。

!"$ 干旱胁迫处理

将对照和秋水仙素处理后的仙鹤藓原丝体分别

转移到滤纸上，置于超净工作台中吹风干燥，直至干

燥后的重量为处理前鲜重的 $%L。复水时，将材料

转至盛有蒸馏水的培养皿中，为了防止微管骨架的

恢复，继续加入 &88()AJ 秋水仙素。

!"% 微管骨架的间接免疫荧光定位

仙鹤藓原丝体用含有 !LM,EN，%K!&L 1O9P(<Q/



!"" 的 #$ 多 聚 甲 醛（%&’ ()**+,：-"../012 %34+5，
6../012 &789，6../012 ’:;<=，">6../012 %’;?，

4@ A>B 配制）固定 !C，%&’ 缓冲液冲洗后，">-$果

胶酶（!"../012 ’+5 配制，4@ 6>6）处理 D".3E，">6$
8,3F/EGH!"" 抽提 D".3E，%&’ 缓冲液冲洗后，梯度乙

醇脱水以除去大量的叶绿素干扰，复水后，磷酸缓冲

液冲洗一次，含 !$牛血清白蛋白的一抗（免疫小鼠

的 IEF3H!HF)()03E，! J6""）室温孵育过夜，?K8L 标记的

二抗（山羊抗小鼠，! J !""）DMN孵育 !C，磷酸缓冲液

冲洗后，封片。

!"# 显微镜观察

仙鹤藓原丝体的整体形态用体视镜观察，研究

用光学显微镜观察细胞形态，体视镜和研究用光学

显微镜均与冷 LLO 照相系统相连接。微管骨架的

观察用 P3/HQIR ’QL!"-= 型激光共聚焦显微镜，激

发光波长为 =##E.，连续采集光切片 !" S -" 祯，用

伯乐公司专用软件进行图像重组。

$ 结 果

$"! 干旱和复水过程中原丝体形态和细胞形态的

变化

原丝体是从孢子萌发形成的类似于藻类的绿色

丝状结构。从外观上观察，仙鹤藓原丝体呈鲜艳的

翠绿色，表面湿润（图版"H9I）。在光学显微镜下观

察发现，单根原丝体是由一列细胞组成，每个细胞中

都有许多整齐排列的叶绿体（图版"H9R）。当原丝

体受到干旱胁迫时，大部分叶绿素消失，颜色由原来

的绿色变为黄色，表面干燥（图版"H9(）。细胞水平

观察结果表明，细胞发生了质壁分离，并且在大多数

细胞中，原生质体与细胞壁并未完全脱离，而是存在

细胞壁与质膜相连的一小部分区域，这一区域主要

集中在细胞的一端（图版"H9+）。将其置于复水条

件之下，观察形态恢复情况。从图版"H9T 和 9* 可

以看出，复水 AC 后，原丝体细胞的质壁分离复原，叶

绿素的颜色也重新恢复，整体外观与胁迫前比较几

乎无差别。以上结果表明，在极端干旱条件下仙鹤

藓原丝体具有很强的生存能力。

$"$ 干旱和复水过程中原丝体细胞微管骨架的组

装

根据已有文献报道，植物细胞的微管骨架在细

胞的多项生理活动中发挥着重要作用，其中包括对

低温、光线等逆境胁迫的反应［M］。至于微管骨架在

植物干旱适应过程中是否具有重要作用目前还未见

报道。我们以模式植物仙鹤藓为实验材料，首先研

究了微管骨架在干旱及复水恢复过程中的动态变

化。对胁迫之前的原丝体细胞进行了微管骨架的免

疫荧光定位，共聚焦显微镜观察表明，微管骨架主要

分布在靠近质膜的细胞质中，方向与细胞的长轴方

向一致，呈细密的丝状列阵分布（图版"HPI），经过

干旱处理之后，细胞内微管骨架变成较粗的束状，排

列没有明显的规律，而且随着原生质体的收缩发生

移动，远离细胞壁（图版"HP(）。复水后的细胞中，

不仅细密的微管列阵重新恢复（图版"HPT），而且还

观察到分裂相的微管列阵，如：成膜体微管列阵（图

版"HPR），表明细胞的生长分裂能力完全恢复。微

管骨架的这些动态变化结果表明，微管骨架在仙鹤

藓适应干旱胁迫过程中具有重要作用。

$"% 微管骨架对干旱胁迫后原丝体生理功能恢复

的影响

为了进一步探讨微管骨架在仙鹤藓干旱适应中

的功能，首先用微管骨架阻断剂秋水仙素处理原丝

体，然后进行干旱胁迫，再给以复水条件，为了防止

微管骨架在复水条件下恢复其正常结构，在复水过

程中仍然保留了秋水仙素。如图版"HLT 所示，处

理后的原丝体细胞内微管骨架以棒状或点状分散分

布，由于细胞壁没有荧光，点状分散的周边位置便是

细胞质膜的区域。与未用微管骨架阻断剂处理，只

是干旱胁迫的细胞相比较，说明微管骨架被破坏之

后，细胞丧失了恢复正常生理活动的能力。原丝体

的整体形态与干旱处理后的很相似，质膜与细胞壁

分离，大量叶绿素消失（图版"HLI，L(）。以上实验

结果表明，微管骨架结构的完整性对于干旱胁迫后

的植物体恢复正常生理状态起着非常重要的作用，

微管骨架参与了植物细胞对干旱这一胁迫的适应反

应。

% 讨 论

植物体在干旱胁迫过程中发生一系列复杂的生

理生化活动。尽管目前有许多关于植物耐旱的生理

和分子机制的研究报道［!" U !-］，但对细胞水平上尤其

是微管骨架是否参与了干旱胁迫还不清楚。本文对

仙鹤藓原丝体干旱及复水后微管骨架的结构进行了

研究，发现干旱及复水过程中微管骨架的结构发生

了明显的动态变化。干旱处理后，微管骨架组装成

较粗的束，而复水后，微管骨架又组装成类似于对照

细胞的细密微管列阵。

微管骨架的动态结构变化在耐低温胁迫的小麦

根细胞和耐渗透胁迫的水绵细胞中均有报道［B，!D］。

#!D 生 物 工 程 学 报 !B 卷



在小麦根的伸长区表皮细胞中，! "#低温导致细胞

内微管骨架的解聚，转移至 $%#后，微管骨架又恢

复正常。水绵细胞首先用微管骨架阻断剂 &’( 处

理，之后在恢复的过程中去掉 &’(，但给予高渗透

压条件，结果微管骨架形成的列阵不是原来的横向

排列方式，而是呈纵向或斜向排列。由以上结果推

测：对不同的外界刺激来说，微管骨架的动态组装所

发生反应的机理有所差异。

对原丝体细胞干旱)复水过程中微管骨架的分

析表明，丝状的微管结构被破坏后，原丝体丧失了干

旱胁迫后继续生存的能力，仙鹤藓对干旱胁迫的适

应依赖于完整微管列阵的存在。近年来，有人提出

微管参与了质膜与细胞壁之间的连接［*+］，而且有数

据表明，微管骨架动态结构的改变明显抑制了拟南

芥细胞的内向钾离子电流，与离子进出细胞密切相

关［*%］。因此我们推测，干旱胁迫后又复水的苔藓原

丝体细胞中，微管骨架恢复正常，尽管这一动态转换

的调控机制目前还不清楚，但是其排列方式的恢复

可能使得细胞内外的离子运输恢复正常、细胞内膨

压增加，而且在这一过程中微管骨架能够随着细胞

质体积的增加介导质膜与细胞壁的连接。另有报道

表明，在感受外界环境刺激的气孔保卫细胞中，只要

微管骨架的完整结构能够恢复，细胞的生理活动也

能恢复正常［*, ! *"］。如：蚕豆保卫细胞被脱落酸处理

后，辐射状微管列阵消失，同时伴随着气孔的关闭，

然而这种变化是可逆的，一旦去掉脱落酸，辐射状微

管列阵重新形成，气孔也随之开放。综合以上结果，

我们认为，完整的微管骨架在植物参与外界信号刺

激过程中发挥着重要的作用，微管骨架的动态结构

变化可能有助于植物适应逆境胁迫。
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图版说明（!"#$%&’ () *$%+,）
图版!!" 干旱和复水过程中原丝体的形态和细胞形态

#$%&’ !!" ()*+,)$)-. %/0 1.&)$)-. )2 +*)&)/’3%&% 04*5/- 0’,.0*%&5)/6*’,.0*%&5)/ 1.1$’
%7 对照原丝体的形态：绿色、表面湿润；87 干旱原丝体的形态：黄绿色、表面干燥；17 复水后的原丝体形态恢复正常；07 对照原丝体细胞的形

态：一列细胞组成一根原丝体，细胞内整齐排布着叶绿体；’7 干旱处理后的原丝体细胞发生质壁分离；2 7 复水后原丝体细胞质壁分离复原，叶

绿体分布恢复
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图版!!? 干旱6复水过程中原丝体细胞微管骨架的变化

#$%&’ !!? (51*)&484$’ )*-%/5@%&5)/ 5/ 3):: +*)&)/’3%$ 1’$$: 04*5/- 0’,.0*%&5)/6*’,.0*%&5)/ 1.1$’
%7 正常原丝体细胞内纵向排列的细密微管骨架列阵；87 干旱后无明显方向性的较粗微管束；17 恢复后的原丝体细胞内纵向排列的细密微管

骨架列阵；07 恢复后的原丝体细胞处于分裂相的微管骨架列阵：成膜体

%7 =)/2)1%$ 53%-’: :,);5/- 25/’ 1)*&51%$ 351*)&484$’: %**%. 5/ 1)/&*)$ +*)&)/’3%$ 1’$$:；87 A5:)*-%/5@’0 351*)&484$’: %**%. 4/0’* 0’,.0*%&5)/：*%/0)3$. )*5’/&%&’0

$%*-’ 1%8$’ *’+$%1’0 25/’ )*0’*$. %**%.:；1，07 (51*)&484$’: *’)*-%/5@%&5)/ 5/ +*)&)/’3%$ 1’$$: 04*5/- *’,.0*%&5)/：25/’ 1)*&51%$ 351*)&484$’: %**%. *’)114**’0 5/ 1；

+,*%-3)+$%:& 351*)&484$’: %**%. %$:) *’)*-%/5@’0 5/ 0

图版!!= 秋水仙素处理的原丝体复水后的形态和细胞形态
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%7 原丝体的整体外观：黄绿色、表面干燥；87 细胞内质壁分离未恢复；17 细胞内微管骨架呈片段状分散分布
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全面加速中国战略

安捷伦科技正式启动“中国五年计划”

全球领先的跨国高科技公司安捷伦科技（CDEF："）今年 G 月在年度媒体招待会上宣布了其全面加速中国战略的决策，并

宣布正式启动安捷伦“中国五年计划”———一个在生产制造、研发、供应链管理、客户服务及员工发展等方面的上亿美元投资

计划。这一计划主要包括：将中国建设成为安捷伦全球的主要制造中心之一；建立强大的中国本地研发队伍，以针对中国客

户及亚洲厂商的特殊需求开发新产品，并服务安捷伦全球的科技创新网络；进一步完善供应链管理，以提高运营效率，降低成

本；加强同相关政府部门及中国客户的合作，共同推动中国通信、电子及生命科学与化学分析产业的发展；加强员工培训，建

立本地化的世界级团队等方面。GHHG 年，中国是安捷伦全球增长最迅速的市场，也是全球第三大市场。安捷伦科技有限公司

（中国）总经理苏海先生表示：“今后几年，中国将继续保持在安捷伦全球市场中增长速度领先的位置，不用等待五年，中国就

将发展为安捷伦除美国外在全球最大的市场。”

在 GHHG 年中，安捷伦科技为推动中国通信、电子及生命科学与化学分析市场的发展作出巨大努力。GHHG 年 I 月，安捷伦

在业内第一个推出了针对中国自主研发的 JK 标准 LA!E=A(" 的测试测量解决方案；M 月，安捷伦科技成功验证了中国第一颗

国产 JG 位 =#B———方舟 N 号；NH 月，安捷伦科技与中科院生态环境研究中心续签亚太环境分析实验室的合作协议，继续在环

境污染物分析及安全食品检测方面展开合作，并展开在持久性有机污染物（#O#:）方面的研究。GHHJ 年 N 月初，安捷伦科技又

与中国华大集成电路设计中心联手成立了北京第一家系统级芯片测试中心，第一次为北京地区提供对含有微处理器、高速数

字、内嵌式内存和模拟信号等各种复杂组合的系统级芯片测试能力。

目前，安捷伦科技在中国六座城市设有办公室，拥有 PHH 多名员工。

如需与安捷伦有关的更多信息，请访问网址：;;;7 %-5$’/& 7 1)3。

（熊一飞 供稿）
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