
摘 要：通过研究类芦体内 Pb在组织和亚细胞水平的毒害效应和分布规律，分析类芦对 Pb的耐性机制，为了解类芦对重金属的
富集能力、耐性机制及逆境生理提供理论依据。采用营养液培养的方法，以 Pb为目标污染物，胁迫后测定类芦体内（分为根和叶）Pb
在各亚细胞组分的含量，并分别通过扫描电子显微镜（SEM）和能谱透射电子显微镜（TEM-EDS）观察 Pb在组织和亚细胞的分布以
及对其损伤情况。结果显示：从组织水平来看，Pb胁迫下组织结构由排列整齐变为不规则，局部出现较大破损而形成一些碎片，并
出现晶体堵塞导管的现象；从亚细胞水平来看，类芦根叶细胞均损伤，出现细胞壁模糊、线粒体减少、叶绿体肿胀等现象，在根部 Pb
主要分布于细胞壁（12.28 mg·kg-1）和以液泡为主的可溶组分（38.82 mg·kg-1），而叶片中以可溶组分占比例最大（32.56%），且 EDS元
素分析也显示细胞内含有大量 Pb。这些结果表明，类芦对 Pb有一定的吸收富集能力，并可通过改变 Pb在其组织和亚细胞水平的
分布来降低毒害作用，因此类芦对重金属 Pb有较强的耐性。
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The distribution and toxic effects of Pb at the levels of the tissue and sub-cellular in Neyraudia reynaudiana
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Abstract：In order to examine the phytoremediation potential of Neyraudia reynaudiana，the study explored the toxic effects and distribution
of lead（Pb）at the levels of the tissue and sub-cellular in this species and analyzed the supplementing the growth medium with Pb as a tar原
get pollutant援 After cultivation was concluded，the uptake of sub-cellular Pb was determined，and the distribution of Pb as well as the Pb-
induced damage was respectively assessed through scanning electron microscope（SEM）and transmission electron microscope with energy
dispersive X-ray spectroscopy（TEM-EDS）援 Pb caused the tissues to become irregular and fragmented by injuries；additionally，a portion of
the catheters were filled with crystals援At the sub-cellular level，many phenomena demonstrated that leaf and root cells were harmed；for ex原
ample，cell walls became vague，mitochondria were less numerous，and chloroplasts were swollen援 Pb was mainly distributed in the cell wall
（12.28 mg·kg-1）and the vacuole（38.82 mg·kg-1）of root cells，and it accounted for 32.56% of the total biomass in the leaves援In addition，
the EDS analysis found a significant amount of Pb in cells援These results suggest that N援reynaudiana has a strong ability to both absorb and
tolerate Pb援 Moreover，the species may alter the distribution of Pb at both the tissue and the sub-cellular levels to reduce toxicity援Therefore，
N援reynaudiana is well suited for phytoremediation in Southern China and elsewhere援
Keywords：Pb；Neyraudia reynaudiana；tissue；sub-cellular；scanning electron microscope（SEM）；transmission electron microscope with en原
ergy dispersive x-ray spectroscopy（TEM-EDS）
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Pb具有熔点低、易加工、耐腐蚀等特点，已经被

人类使用了数千年。采矿、电镀以及一些含 Pb的涂
料、纸张、汽油等生产和使用向环境中排放了大量的

Pb。由于 Pb并不是动植物生长发育所必需的元素，
而是一种有毒的重金属元素，其毒害作用具有潜伏性

和长期性，进入土壤之后，可影响土壤的生化活性，致

使植物叶绿素含量降低，呼吸作用受到抑制[1]，膜透性
发生改变以及 DNA损伤[2]，也会导致代谢过程中一些
抗氧化酶如 SOD、CAT、POD等的活性降低[3]。不少研
究表明，低浓度的 Pb对植物生长有促进作用，但是一
般不超过 100 mg·L-1 [4]，且 Pb对植物的毒害作用随着
Pb浓度、植物种类和部位以及植物生长发育阶段等
的不同而有差异，如白雪姬（Tradescantia sillamon原
tana）地上部和根部 Pb累积最大量可超过 1000 mg·
kg-1，Pb胁迫下出现根部颜色变暗、叶片变薄下垂和
幼茎生长迟缓等现象 [5]；雷竹（Phyllostachys praecox）
在 Pb含量 1200 mg·kg-1土培条件下，叶、茎、根最大
Pb富集量分别达到 63、101、595 mg·kg-1，高浓度的
Pb使雷竹部分细胞壁变形、叶绿体膜消失或部分断
裂，片层结构模糊不清[6]。

植物修复是近些年发展起来的一项用于修复土

壤重金属污染的生态技术，其机理主要是通过植物对

重金属的吸收、积累和转化，减轻土壤重金属污染，因

具有经济、简单和高效等优点而备受人们的关注。类

芦（Neyraudia reynaudiana）是一种广泛分布于长江以
南的草本植物，该植物极耐干旱、瘠薄，且根系发达、

茎分蘖力强、生物量大、容易自然更新，对各种恶劣生

境条件都有较强的适应性，是中国南方水土保持防风

固沙的理想草种。近年来许多研究者发现，类芦在重

金属矿废弃地上也可较好生长，并保有较高的生物

量，对 Pb有较强的耐性，并可以改善土壤理化性质。
杨期和等[7]在粤东铅锌尾矿区对 3种优势植物根际土
壤微生物的活性研究中发现，类芦根际土壤 Pb含量
高达 7 795.51 mg·kg-1；罗有发等[8]研究类芦在酸性矿
山废水（AMD）污染土壤的生态修复效应及潜力中发
现，类芦不仅生长良好，还提高了 AMD污染土壤有
效养分（全磷、全氮、有效磷、有效氮、有机质、速效钾）

的含量。正是由于具备这些优势，使得类芦适合作为

中国南方土壤重金属污染的修复植物。但近年来，国

内外学者对类芦开展的研究多集中在水土流失治理、

根系固土作用以及在受污染区域中生长的优势度等

方面，而关于重金属在类芦组织和亚细胞水平上的毒

害效应和分布规律并不清楚。

鉴于上述，本研究选取南方水土保持先锋植物类

芦为试验材料，通过营养液培养实验，采用扫描电子

显微镜（SEM）法和能谱透射电子显微镜（TEM-EDS）
法以及差速离心法，研究 Pb在类芦组织和亚细胞中
的分布规律以及毒害效应，旨在探明类芦对重金属

Pb的富集能力和解毒机制，为 Pb污染土壤的植物修
复治理提供基础数据。

1 材料与方法

1.1 试验材料及预培养
类芦种子于 2015年 4月购自云南昆明某种子公

司，5月底种植于福建农林大学温室。同年 8月底选择
生长均一的类芦幼株，去除幼株腐烂的根和叶，将根系

依次用自来水和去离子水洗净，移植在泡沫板上并置

于 500 mL超纯水中培养 3耀4 d，依次用 1/4、1/2和完全
Hoagland培养液在塑料盆中培养。预培养试验全程于
人工气候箱中完成，培养期间昼/夜温度为 25 益/22 益，
光照时间 16 h，培养时间为 3耀5 d。
1.2 试验方法
1.2.1 Pb胁迫类芦试验

取预培养后长到一定程度且大小一致的类芦，依

次用自来水和去离子水冲洗干净，放入含有不同浓度

Pb（以 Pb（NO3）2的形式加入）的胁迫溶液中，设置浓
度为 0、200 滋mol·L-1（以纯铅计）。每个处理重复 15
棵类芦，定植于有泡沫固定板的塑料盆中，将类芦置

于人工气候箱培养，培养期间昼/夜温度为 25 益/22
益，光照时间 16 h，每 3耀4 d换一次胁迫液，并清洗塑
料瓶，避免根系因缺氧腐烂。

1.2.2 SEM分析样品的制备和观察
类芦 SEM 分析样品的制备和观察参照朱宇恩

等 [9]的方法，并加以改进：取 Pb胁迫 21 d的类芦，依
次用蒸溜水和去离子水将根系和叶片表面冲洗干净，

分别切取新生根的根尖 1 cm，完整的叶片中部（避开
叶脉）5 mm2，然后用磷酸缓冲液反复清洗干净，迅速
置于 2.5%戊二酸固定液中固定 2耀24 h，抽气使材料
下沉，在此期间加入适量 Na2S（1%）溶液，使植物组织
中的重金属凝结，再用 0.1 mol·L-1的磷酸缓冲液冲洗
3次，经 50%、70%、80%、90%、95%、100%酒精逐级脱
水，时间为每次 15 min。再经冷冻干燥后切片镀金，采
用 S4800型扫描电镜，在 5.0 kV的加速电压条件下
完成观察、拍照。

1.2.3 TEM-EDS样品的制备和观察
TEM-EDS样品的制备和观察参照刘延盛等[10]和
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图 1 不同处理下的类芦根系组织扫描电镜图
Figure 1 The root tissues of Neyraudia reynaudiana in the different

control treatment

E：外皮层 Exodermis；C：皮层薄壁细胞 Cortex；
P：初生韧皮部 Phloem

Basile等[11]的方法，具体步骤为：在 Pb 胁迫 21 d 后，
依次用蒸溜水和去离子水将根系和叶片表面冲洗干

净，从类芦顶端往下数第三片真叶，用锋利刀片取完

整叶片中段 2耀3 cm，将切好的材料迅速投入 2.5%的
戊二醛固定液（用 pH7.4的磷酸缓冲溶液配制），在 4
益黑暗条件下固定 6 h。随后，用 0.1 mol·L-1磷酸缓冲
溶液（pH7.4）洗涤 4次，每次 20 min。将洗涤过的材料
转移至 2%的锇酸（磷酸缓冲溶液配制）浸泡过夜 10耀
12 h。在 50%、70%、85%、90%、95%酒精中逐级脱水，
每次各 15 min，最后在 100%酒精中脱水 3次，每次各
15 min。酒精与包埋剂 3颐1比例渗透处理，每次 2耀3 h，
之后纯包埋剂过夜（包埋胶囊包埋）。放入 70 益烘箱
处理 12 h后，使用超薄切片机切片，分别经醋酸双氧
铀染色 20 min、柠檬酸铅染色 15 min。

组织结构的改变及重金属分布特征观察采用配

备 X-射线能谱仪的透射电镜，在 20 keV加速和 25毅
离源角条件下完成。测量计数时间为 60 s，测出的数
值分别表示每种元素的峰值减去其背景值后的每秒

脉冲数（CPS），重复检测每一细胞的微区至少 8个测
试点。

1.2.4 样品亚细胞组分 Pb2+含量的测定
定期对类芦取样，分别在第 3、7、14、21 d各取 3

株类芦，将根用去离子水冲洗干净并擦干，分为根部

和地上部，放置于原80 益冰箱保存。
采用差速离心法分离不同的亚细胞组分，参考周

小勇等[12]的方法，具体步骤为：准确称取鲜样 0.2 g，加
入 20 mL提取液[0.25 mol·L-1蔗糖+50 mmol·L-1 Tris-
HCl缓冲液（pH 7.5）+1 mmol·L-1二硫赤藓糖醇]，液
氮研磨匀浆。匀浆液在冷冻离心机 300 r·min-1下离
心 1 min，沉淀为细胞壁组分（F1）；将上清液在 2000
r·min-1下离心 15 min，沉淀为细胞核和叶绿体组分
（F2）；上清液在 10 000 r·min-1下离心 20 min，沉淀为
线粒体组分（F3）；上清液为含核糖体的可溶组分
（F4）。全部操作在 4 益下进行。

各亚细胞组分 Pb2+含量参考包曙光等[13]的硝酸-
高氯酸湿法测定，并加以改进：将已分离的细胞组分置

于 50 mL三角瓶中，加混酸（HNO3颐HClO4=5颐1）10 mL，
在电炉上加热，温度为 150耀200 益，加热约 30 min溶
液沸腾，持续加热溶液直至样品近干未干且溶液澄清

时为消解完全，取下冷却至室温后用 1%的稀硝酸定
容至 10 mL容量瓶中，用原子吸收法测定 Pb2+含量。
1.3 数据处理

数据为 3次重复样品测定结果的平均值（含标准

差）。运用 Excel 2007和 SPSS 18进行数据统计分析，
采用单因素方差分析（One-way ANOVA）和多重比
较，用 SNK法对处理间数据进行差异显著性分析，以
P约0.05表示处理间数据差异显著。
2 结果与分析

2.1 Pb胁迫下类芦组织结构的 SEM分析
通过 SEM对类芦根系横切面进行观察，对照处理

（图 1A）的类芦根组织形状规则、排列整齐，根系表皮、
内皮层和中柱清晰易分辨，切面的组织结构表面平整

且无多余的杂质；Pb胁迫处理的类芦（图 1B）根部组
织结构形状不规则、排列无序，且薄壁细胞径向明显增

大，相邻细胞间、上下细胞间连接壁破裂，在皮层细胞

出现较多的颗粒状晶体，且有导管堵塞的现象。

类芦叶片组织结构相对于根系的变化要明显，对

照处理（图 2A）的类芦叶片表面光滑、连续；木质部内
部的环纹清晰，排列有序且无破损；韧皮部细胞结构

饱满，轮廓分明，薄壁细胞连续形成光滑。在 Pb胁迫
下（图 2B），类芦的叶片表皮发生明显的变化，表皮细
胞皱缩，局部有部分半球状或球状的突起，局部出现

较大破损而形成一些碎片；木质部内的环纹变得模

糊，部分环纹出现断裂或略微的膨胀；皮层出现了大

量的颗粒状晶体，部分导管已出现堵塞。

2.2 类芦吸收 Pb2+在亚细胞中累积部位的 TEM-EDS
分析

通过 TEM观察发现，正常类芦根系细胞的细胞
器没有明显的损伤（图 3），细胞质膜以及细胞壁表面
清晰、光滑且连续。Pb胁迫下类芦根细胞（图 4）的细
胞膜、细胞壁附近可见到许多沉积的深色颗粒物，特

别是在细胞间隙，表现出 Pb2+逐渐渗入细胞结构而沉
积的过程，进一步对样品放大观察发现，在 Pb2+的作

E

A：空白对照（CK） B：200 滋mol·L-1 Pb
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用下，根细胞发生了略微的质壁分离（图 4d），局部的
细胞质膜变得粗糙；线粒体的数量相对于对照组出现

了明显的减少，一些受损的线粒体只残存一个或者极

少数的脊突或几乎成为空泡；随着 Pb2+的逐渐渗入，
细胞质中大小液泡内也沉积了许多深色颗粒物（图

4c）。通过 EDS分析发现（图 5），根细胞中 Pb峰值与
C、O、Si的相当，显著高于其他营养元素（Mg、Ca、K

等），且吸附 Pb的点位丰富，证实了大量沉淀于细胞
壁、细胞间隙和液泡中的深色颗粒物主要成分为 Pb。

TEM观察类芦叶细胞显示，正常类芦（图 6）叶细
胞完整，叶绿体片层结构清晰并呈现椭圆形，类囊体

基粒和片层整齐；线粒体明显，呈现椭圆形；细胞核双

层膜结构清楚，核仁致密完整，与核质界限分明。图 7
显示，Pb胁迫对类芦叶片的亚细胞结构产生了一定

图 3 Pb浓度为 0 滋mol·L-1处理下的类芦根细胞透射电镜图
Figure 3 Ultrastructure of root cells of Neyraudia reynaudiana in

the control treatment（exposed to 0 滋mol·L-1 Pb for 21 days）

图 5 Pb浓度为 200 滋mol·L-1处理下的类芦根细胞能谱分析图
Figure 5 The EDS analyses of root cells of Neyraudia reynaudiana
in the control treatment（exposed to 200 滋mol·L-1 Pb for 21 days）

CW细胞壁 Cell wall；NU细胞核 Nucleus；
NUE细胞核仁 Nucleus entoblast；V液泡 Vacuole；

IS细胞间隙 Intercellular space；M线粒体 Mitochondria；
CM细胞膜 Cell membrane

图 4 Pb浓度为 200 滋mol·L-1处理下类芦根细胞透射电镜图
Figure 4 Ultrastructure of root cells of Neyraudia reynaudiana in
the control treatment（exposed to 200 滋mol·L-1 Pb for 21 days）
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Figure 2 The leave tissues of Neyraudia reynaudiana in the

different control treatment

E:外皮层 Exodermis；S:厚壁组织 Sclerenchyma；P:韧皮部 Phloem；
C:皮层 Cortex；X:木质部 Xylem

A：空白对照（CK） B：200 滋mol·L-1 Pb

E
CP

SX

X
X

CC

E
S

a伊890，b伊1400，c伊2900，d伊9300

a伊890，b伊1400，c伊2900，d伊9300
CW细胞壁 Cell wall；NU细胞核 Nucleus；

NUE细胞核仁 Nucleus entoblast；V液泡 Vacuole；
IS细胞间隙 Intercellular space；M线粒体 Mitochondria；

CM细胞膜 Cell membrane

2080



第 32卷第 1期2016年 11月

10
8
6
4
2
0

keV
2 4 6 8

PbOC Pb

10 12 14 16 18 20
图 8 Pb浓度为 200 滋mol·L-1处理下的类芦叶细胞能谱分析图

Figure 8 The EDS analyses of leave cells of Neyraudia
reynaudiana in the control treatment（exposed to

200 滋mol·L-1 Pb for 21 days）

图 6 Pb浓度为 0 滋mol·L-1处理下的叶细胞透射电镜图
Figure 6 Ultrastructure of leave cells of Neyraudia reynaudiana in

the control treatment（exposed to 0 滋mol·L-1 Pb for 21 days）

损伤：部分细胞的细胞膜和细胞壁被破坏（图 7a），细
胞内的膜系统空泡化严重（图 7c），膜层出现游离现
象，膜结构还逐渐模糊；在细胞间隙、细胞膜与细胞壁

之间存在许多沉积的深色颗粒，可能是由于大量 Pb2+

在此沉积的结果；叶绿体的基粒片层结构紊乱以及消

失，类囊体肿胀，一部分叶绿体外膜解体，叶绿体呈现

略微的肿胀。通过 EDS（图 8）进一步分析发现，类芦
叶片组织的 Pb 峰值与 C、O 峰值相当，且在 2.55、
10.51 keV吸附位点丰富，其他营养元素（Mg、Ca、Fe、
K等）的峰值也较根细胞有所下降。这同样证实了大
量地沉淀于类芦细胞壁以及叶绿体等细胞器的深色

颗粒物的主要成分是 Pb。
2.3 Pb2+在类芦体内的亚细胞分布

通过差速离心分离法，将类芦叶片和根细胞分别

分离出四部分，Pb2+在类芦亚细胞的分布如表 1。从总
含量上看，根系中的 Pb2+含量远高于叶片，且随着胁
迫时间的延长类芦体内 Pb总量逐渐增加，但在不同
部分的含量有一定差异。类芦根细胞在 Pb 浓度为
200 滋mol·L-1的胁迫初期，Pb2+主要分布在细胞壁组分

（F1）及细胞核和叶绿体组分（F2），所占百分率分别为
59.18%、22.30%，其次为线粒体组分（F3）以及可溶组
分（F4）；至胁迫结束，对照各组分未测出 Pb2+，在 Pb
浓度为 200 滋mol·L-1的胁处理下，Pb2+从 F1迁移到细
胞原生质体，各组分 Pb2+含量呈现 F4>F1>F2>F3的规
律，在 F4中 Pb2+含量最高（38.82 mg·kg-1），占总量的

图 7 Pb浓度为 200 滋mol·L-1处理下的叶细胞透射电镜图
Figure 7 Ultrastructure of leave cells of Neyraudia reynaudiana in

the control treatment（exposed to 200 滋mol·L-1 Pb for 21 days）
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表 1 不同时间和浓度处理下 Pb2+在类芦各亚细胞的含量（mg·kg-1）

Table 1 The concentration of Pb2+ in leave and root cells of Neyraudia reynaudiana（mg·kg-1）

注：Pb2+含量数据为平均值依标准差（n=3）；“—”表示未检测到该成分；同行不同字母表示同一时间不同组分间显著差异（P约0.05）；括号中数值
表示该组分在总量上的比例，%。

Note：The content of Pb2+ in the table showed that average value依standard deviation（n=3）；“—”means the content of Pb2+ is few and hard to determined；
the different letters in the same line mean significant difference between different components（P<0.05）；the value in bracket shows percentage of Pb2+, %援

器官 时间/d 浓度/滋mol·L-1 F1（细胞壁组分） F2（细胞核和叶绿体组分） F3（线粒体组分） F4（可溶组分）
叶片 3 0 — — — —

200 0.19依0.08a（33.00） 0.16依0.05a（27.83） 0.12依0.04a（22.14） 0.10依0.01a（17.03）
7 0 — — — —

200 0.19依0.02a（16.54） 0.32依0.03a（28.25） 0.32依0.12a（28.61） 0.30依0.09a（26.59）
14 0 — — — —

200 0.30依0.05a（15.58） 0.49依0.04b（25.37） 0.54依0.09b（27.85） 0.60依0.04b（31.20）
21 0 — — — —

200 0.37依0.06a（19.90） 0.32依0.04a（17.16） 0.57依0.05b（30.37） 0.61依0.07b（32.56）
根系 3 0 — — — —

200 6.24依2.22b（59.18） 2.35依0.33a（22.30） 0.91依0.36a（8.67） 1.04依0.82a（9.86）
7 0 — — — —

200 7.85依1.58a（27.15） 12.57依3.19b（43.45） 4.14依1.88a（14.30） 4.36依1.11a（15.09）
14 0 — — — —

200 10.00依0.86ab（19.64） 22.67依3.70c（44.55） 14.15依4.00b（27.80） 4.07依3.57a（8.00）
21 0 — — — —

200 12.28依2.56a（18.57） 9.21依0.72a（13.70） 6.69依1.12a（9.95） 38.82依10.58b（57.77）

57.77%，此时含核糖体的 F4是 Pb2+在类芦根细胞的主
要分布位点。而在类芦叶片中，胁迫初期，Pb2+也主要分
布在 F1，随着胁迫时间的延长，Pb2+在类芦体内逐渐从
F1迁移到 F2，至胁迫结束，各组分的含量呈现 F4>F3>
F1>F2的规律，Pb2+在 F4含量较高，占 32.56%，此时 F4
是 Pb2+在类芦叶细胞的主要分布位点。

3 讨论

3.1 Pb2+对组织和亚细胞结构的毒害效应
Pb是一种对植物有极大毒害的元素，但是植物

对 Pb的敏感性及不同植物的毒害响应过程依赖于植
物的基因型和生理特性。在 SEM观察下发现，Pb对
类芦不同的组织结构和组织区域均有不同的影响。在

组织水平上，Pb胁迫后的类芦根和叶的组织结构均
发生了形状不规则和形成晶体的现象，特别是皮层细

胞，但中柱却无明显变化。这可能是因为植物为了减

少重金属的毒害，将重金属离子限制在功能相对不重

要的组织结构中。彭鸣等[14]通过 X射线显微分析发
现，玉米幼苗的木质部薄壁细胞对 Pb2+的主动吸收积
累以及皮层和表皮层细胞的沉积，减少了其进入中柱

的量，保证了玉米正常的养分传输。Pb2+进入类芦体内

后合成含 Pb的晶体并在皮层及薄壁组织沉淀，有效
地阻止了 Pb2+向中柱内迁移，而中柱是植物运输养分
和水分的重要组织[15]，这在不同程度上降低了 Pb2+对
类芦的毒害作用。陈世宝等[16]在研究磷对降低土壤中
铅生物有效性的 X衍射及电镜分析发现，Pb以不同
的磷酸盐化合物的形式沉淀，有效地阻止了 Pb2+向中
国芥菜中柱内的迁移，降低了污染土壤中 Pb的蓄积
毒性。因此，类芦为了保证生长代谢所需营养物质的

运输，将大量的 Pb2+以晶体形式沉淀，并将其限制在
内柱外的组织结构中，但同时也导致了部分过多累积

晶体的组织结构严重损伤。

TEM-EDS观察和分析证实细胞壁有大量 Pb2+沉
积，并且质膜已变得粗糙或模糊。这可能是由于 Pb2+

与膜蛋白相结合并使其部分变性，从而使以蛋白为主

要成分的膜结构改变，导致部分功能丧失[17]，这也是
细胞壁对重金属离子固持作用有一定限度的原因。进

入原生质体的重金属离子会对植物线粒体、叶绿体和

细胞核等产生不同的毒害效应，如李佩华等[18]在铅、
镉胁迫对马铃薯细胞超微结构的影响研究中发现，线

粒体轻微膨胀呈椭圆形，嵴部分消失，结构解体；徐勤

松等[19]通过电镜观察发现，Pb胁迫下凤眼莲（Eichhor原
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nia Crassipes Solms）体细胞中的细胞核染色质凝集，
质体解体。但对植物来说，受危害后影响最大的是叶

细胞中的叶绿体，其对重金属胁迫非常敏感，叶绿体

的超微结构包括类囊体的完整性和有序性对光合作

用的正常进行十分重要，而光合作用是植物生长发育

重要的能量来源。本实验在 SEM下观察到叶绿体的
类囊体肿胀、外膜解体，这些表征都说明了 Pb2+已经
损伤了类芦的叶绿体。重金属离子对叶绿素的破坏将

直接影响光合电子传递链的正常功能[20]，也说明此时
植物叶绿体在逐渐丧失光合功能，将逐步影响植物的

整个生长发育过程。

3.2 Pb2+在类芦亚细胞水平的分布规律及其耐受机制
植物对 Pb的耐受和解毒机制有多种，亚细胞的

分布与累积方式决定了植物对 Pb的耐性及解毒能力
的大小，其中细胞壁被认为是植物保护原生质体免受

金属离子毒害的第一道屏障。本研究通过原子吸收法

和 TEM观察法得到一致的结果，大量的 Pb沉淀在类
芦的细胞壁上，还有一大部分 Pb被限制在液泡中。
Pb主要分布在类芦细胞壁的原因可能在于：淤由于
Pb2+带正电，很容易在带负电的细胞壁处被大量吸附
而沉积；于植物细胞壁含有蛋白质和多糖（纤维素、半
纤维素、木质素等）以及大量配位基团（羟基、羧基、醛

基、氨基酸等），容易吸附 Pb2+。这一结果同王裕玲[21]

的铅胁迫对双穗雀稗生理特性及铅积累的研究一

致，Pb2+主要被储存于细胞壁。重金属离子被根毛吸
收进入植物体内，转移到茎部或叶片中，将直接影响

植物光合作用和其他重要的生理代谢过程，所以植

物根部细胞壁的阻碍作用对避免重金属的毒害有重

要意义。Lyubenova等[22]经研究证实，植物根细胞壁
内带负电的果胶可以吸附固定大量的 Pb；Krzeslows原
ka[23]发现在 Pb、Cd、Cu等重金属胁迫下，植物细胞壁
果胶甲酯酶活性提高，低甲酯化果胶含量显著增加，

果胶在空间上重新排布，从而提高了细胞壁吸收和

累积重金属的容量。综合上述，类芦根细胞壁在减小

Pb毒害效应中起到关键的作用，可能是其耐 Pb机
制之一。

然而，细胞壁的这种截留作用具有一定的局限

性，这一方面可能是由于根细胞壁结合的重金属量达

到饱和，另一方面由于毒性作用的加剧，使类芦细胞

的正常代谢造成了伤害，如导致根细胞壁、原生质膜

的透性增加、诱导氧化应激，从而对根细胞壁的截留

功能产生严重的破坏，使得大量 Pb2+会透过质膜进入
原生质体。液泡因富含有机酸、蛋白质和生物碱等物

质，可将 Pb2+螯合成有机配体，转化为毒性较小的结
合形态，缓解 Pb对植物的毒害效应，所以成为植物保
护原生质体免受金属离子毒害的第二道屏障。本研究

也发现其他两个组分（F2、F3）的含量并不高，可能是
透过细胞壁的 Pb被局限在液泡这个活性较低的区域
内，阻止了过多的 Pb进入植物原生质体。罗有发等[8]

通过 X射线分析发现，胁迫后的豌豆幼苗液泡比细
胞质多积累 60%的 Pb，在根中更是高达 80%。液泡膜
上的 H+-ATP酶和 Ca2+-ATP酶可以有效地转运金属
离子[24]，被认为是分隔重金属的重要机构。已有许多
学者研究发现，Pb在液泡内的螯合作用可有效减小
其毒性，如在 Pb胁迫下的烟草 [25]，PCs与 Pb 所形成
的络合物主要累积在叶肉细胞的液泡中，Yang等[26]发
现在耐 Pb品种水稻根系组织细胞质中的草酸担负着
与 Pb络合、减轻 Pb毒害的作用。综合上述，说明类
芦液泡内部的解毒机制及其区室化作用在类芦对 Pb
的富集、耐性和解毒方面起着重要的作用，但其内部

有效的解毒机制还有待进一步的研究。

类芦通过细胞壁固持和液泡区室化这两个重要

的屏障，减少了大量的 Pb进入原生质体，许多学者在
研究其他超富集植物（如 Sedum alfredii、Potentilla
griffithii var. velutina等）时也同样发现重金属离子主
要富集在植物细胞壁和液泡中，其次分布在原生质体

内[10，27]，但是不同植物种类和重金属浓度胁迫下的耐
受力和相应内部机制存在一定的差异。因类芦对 Pb
的富集能力、耐受性及拥有较大的生物量等特点，特别

是在中国南方的矿区，类芦能对当地恶劣环境有极强

的适应能力[7-8，28]，使其成为中国南方矿区退化生态系
统的植被恢复、重金属污染土壤治理的一种潜能植物。

4 结论

类芦将进入其体内的 Pb2+合成晶体，并限制在中
柱以外的组织中，有效地降低了 Pb对组织结构的毒
害作用，保证了正常的营养物质和水分运输。类芦的

不同器官对 Pb2+吸收能力存在一定差异，表现在地下
部吸收 Pb2+的能力大于地上部。根细胞内 Pb2+主要分
布在细胞壁和以液泡为主的可溶组分，而叶细胞内

Pb2+在可溶组分占有量较大。
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