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小麦植株发育过程中顶三叶结构的变化特征
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　　[摘　要 ]　采用常规制片方法,在光学和电子显微镜下观察了不同小麦品种顶三叶的显微和超微结构。结果

表明,随着叶位上升,叶表皮气孔缩小,密度增大,叶脉间的距离缩短; 叶肉细胞变小,排列更紧密,单位横截叶面积

中叶肉细胞的数目以及单个叶肉细胞中叶绿体的数目增多,而叶绿体中多基粒片层所占比例有减少的趋势。
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　　根据小麦植株体内有机物运输的方向和规律可

知,小麦顶三叶的结构和功能与小麦产量的关系最

为密切,因此,关于顶三叶的结构和生理特性的研究

已有不少报道。其中,有关结构的研究主要集中在旗

叶与低叶位叶片叶肉细胞形态和叶绿体超微结构的

差异[1, 2 ]、旗叶衰老过程中超微结构的变化[3～ 5 ]、小

麦品种更替过程中旗叶叶肉细胞的变化[6, 7 ] ,以及不

同温度型小麦种质顶三叶的结构差异[8 ]等方面; 有

关生理特性的研究主要集中在旗叶与低位叶生理特

性的比较[2 ]、不同品种间顶三叶生理特性的比较[9 ] ,

以及扬花后衰老期间旗叶生理特性的变化[3, 5, 10～ 12 ]

等方面,而对于小麦个体发育过程中顶三叶结构的

变化趋势还未见报道。因此,本试验研究了与小麦产

量密切相关的旗叶、倒二叶和倒三叶 3 片功能叶在

扬花期的结构,以为进一步阐明叶片结构与其生理

功能相互依赖的关系及小麦优良品种的选育提供理

论指导。

1　材料与方法

1. 1　试验设计

　　试验地位于渭河谷地头道塬的西北农林科技大

学农作试验站,该站属于中国小麦主产区——黄淮

平原冬麦区,为暖温带半湿润气候。参试品种 5个,

分别为陕 229, 小偃 6 号, N R 9405, 9430 和偃师 9

号,与其他小麦品种共 15个,随机区组排列,重复 3

次; 每个小区 7行,行长 2. 67 m ,行距 0. 25 m ,株距

0. 03 m ,于 10月上旬开沟带尺播种。田间管理按黄

淮平原冬麦区品种比较试验的要求进行。

1. 2　取样、制片与测量统计方法

1. 2. 1　顶三叶表皮气孔器大小与数量的测定　在

扬花期,选择 5个小麦品种中具有代表性的植株,每

小区 1株,每品种 3 株,分别切取主茎上的旗叶、倒

二叶和倒三叶,制作叶片上、下表皮水装片,显微镜

下测量气孔器长度和宽度,统计视野中气孔的数目,

每株测量统计 10个重复,每个品种 30个重复,求其

平均值。

1. 2. 2　顶三叶叶脉间距离的测定　选择 5 个小麦

品种中具有代表性的植株,分别切取顶三叶叶片中

部长 1 cm、宽为叶片宽度的叶片,用 FAA 固定液固

定,石蜡切片法制作叶片横切片,切片厚度 10 Λm ,

番红—固绿双重染色,加拿大树胶封片,显微镜下观

察测量叶脉间的距离,方法为从中脉向一侧依次测

量叶脉间的距离,求其平均值。

1. 2. 3　顶三叶叶肉细胞形态特征与叶绿体基粒片

层分布特征的测定　选陕 229, N R 9405和小偃 6号

3个小麦品种,分别切取顶三叶中部 1 mm 2 的叶片,

制作半薄切片和超薄切片。切取的材料先用 40

m gög戊二醛和 20 m gög 多聚甲醛混合液固定,放置

在 4 ℃冰箱内 6 h,然后用磷酸缓冲液漂洗,再在 4

℃下用 10 m gög 的锇酸固定 2 h,后经缓冲液漂洗、

丙酮浓度梯度脱水、Epon 812 渗透并包埋, 超薄切

片机切片。先切取 1～ 2 Λm 的半薄切片,经甲苯胺

蓝染色,在显微镜下观察叶肉细胞形态、测量叶肉细

胞长度、统计单位叶面积内叶肉细胞数目以及单个
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叶肉细胞中叶绿体数目,每株重复 10 次,每个品种

重复 30次。再切取厚度为 50～ 60 nm 的超薄切片,

经醋酸双氧铀及柠檬酸铅染色,于 100CX2Ê型透射
电子显微镜下观察,统计各小麦品种顶三叶叶绿体

基粒片层数以及基粒垛数,每品种随机统计 100 个

基粒, 并根据 Goodenough 等改进的 T eich ler2Za2

llen 法[13 ] ,按公式 100nN ö∑nN 统计绘制旗叶、倒

二叶和倒三叶叶绿体基粒片层分布图。式中, n 为基

粒片层数,N 为基粒垛数, nN 为基粒片层数为 n 的

基粒的总片层数,∑nN 为统计的所有基粒的总片

层数。

2　结果与分析

2. 1　顶三叶表皮气孔器的大小

　　小麦叶下表皮由表皮细胞、气孔器和表皮毛组

成,上表皮另外还有泡状细胞。在叶表皮上,气孔列

和非气孔列相间排列。小麦叶表皮气孔器由 4个细

胞组成: 2个哑铃形保卫细胞和 2个副卫细胞,气孔

器的长度为哑铃形细胞的长度,宽度为 4 个细胞组

成的气孔器中部的宽度。各小麦品种叶上、下表皮气

孔器的长度和宽度见表 1。由表 1知,各小麦品种顶

三叶表皮气孔器的长度和宽度均随叶位的上升而减

小,旗叶表皮气孔器的长度和宽度均最小。
表 1　小麦顶三叶上、下表皮气孔器的平均大小

T able 1　T he length and w idth of the top2th ree leavesπep iderm al stom a apparatus of w heat Λm

品种
V ariety

旗叶 F lag leaf 倒二叶 T he 2nd top leaf 倒三叶 T he 3rd top leaf

长 L ength 宽W idth 长 L ength 宽W idth 长 L ength 宽W idth

小偃 6号 X iaoyan 6 59. 7 13. 0 64. 0 14. 3 68. 4 15. 4

陕 229 Shaan 229 61. 2 12. 6 63. 5 14. 6 67. 6 13. 3

9430 59. 1 13. 6 64. 4 14. 2 70. 5 15. 6

N R 9405 60. 8 12. 8 63. 1 12. 4 67. 3 13. 2

偃师 9号 Yansh i 9 58. 6 12. 9 63. 9 13. 6 68. 2 14. 0

平均值A verage 59. 9 13. 0 63. 8 13. 8 68. 4 14. 3

2. 2　顶三叶表皮气孔器的密度

在显微镜下观察叶表皮水装片,将表皮上的气

孔列移入视野内,统计圆形视野内气孔的数目。各小

麦品种上、下叶表皮气孔的密度 (即单位面积内气孔

的数目)见表 2。从表 2可以看出,各小麦品种顶三

叶上表皮气孔的密度均大于下表皮; 随着叶位的上

升,上、下叶表皮气孔密度均增大,以旗叶上、下叶表

皮气孔密度最大,倒三叶最小。根据气体扩散的小孔

律,气孔小、密度大有利于提高叶片的蒸腾速率。

表 2　顶三叶上、下表皮气孔密度

T able 2　T he top 2th ree leavesπep iderm al stom a density of w heat 个ömm 2

品种
V ariety

旗叶 F lag leaf 倒二叶 T he 2nd top leaf 倒三叶 T he 3rd top leaf

上表皮
U pper ep iderm is

下表皮
L ow er ep iderm is

上表皮
U pper ep iderm is

下表皮
L ow er ep iderm is

上表皮
U pper ep iderm is

下表皮
L ow er ep iderm is

小偃 6号 X iaoyan 6 58. 3 44. 2 46. 8 36. 5 40. 2 32. 2

陕 229 Shaan 229 52. 4 38. 2 41. 7 36. 2 35. 2 30. 9

9430 63. 1 44. 6 47. 0 38. 4 38. 8 32. 0

N R 9405 56. 1 45. 0 49. 8 41. 1 41. 9 32. 7

偃师 9号 Yansh i 9 57. 3 46. 3 49. 3 40. 7 42. 3 37. 4

平均值A verage 57. 4 43. 7 46. 9 38. 6 39. 7 33. 0

2. 3　顶三叶叶脉间的距离

小麦叶片中的叶脉分中脉和侧脉,中脉的横截

面积相对较大,侧脉相对较小。侧脉数目较多,而且

也有大小之分,大的侧脉中有原生木质部和后生木

质部的分化,小的侧脉中只有少量的原生木质部。一

般大的侧脉之间具有 3个小的侧脉。小麦各品种顶

三叶中相邻侧脉间的平均距离见表 3。

从表 3 可以看出,各小麦品种顶三叶随着叶位

的升高,叶片中叶脉间的距离缩小,以旗叶中叶脉间

的距离最小。叶脉间的距离小,意味着单位叶面积中

维管束的数目较多,叶片中输导组织较发达。顶三叶

间相比,以旗叶中的维管组织最发达。
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表 3　顶三叶叶脉间的距离

T able 3　T he in terval betw een veins in the top2th ree leaves of w heat Λm

叶位
L eaf location

小偃 6号
X iaoyan 6

陕 229
Shaan 229 9430 N R 9405 偃师 9号

Yansh i 9
平均值

A verage

旗叶 F lag leaf 228 238 263 250 258 249

倒二叶 T he 2nd top leaf 240 253 283 278 283 267

倒三叶 T he 3rd top leaf 268 270 310 270 280 280

2. 4　顶三叶叶肉细胞的形态特征

从小麦叶片半薄切片可以观察到,各品种的旗

叶叶肉细胞较短,排列较紧密,细胞间隙较小; 叶肉

细胞中央具有较大的液泡,叶绿体呈一层或多层沿

叶肉细胞边缘排列,叶绿体排列紧密,数目较多。倒

二叶和倒三叶与旗叶相比, 叶肉细胞较长, 排列松

散,细胞间隙较大,叶肉细胞中叶绿体含量较少。各

小麦品种顶三叶叶肉细胞的形态特征见表 4。从表 4

可以看出,各小麦品种顶三叶叶肉细胞长度随着叶

位的上升而减小,单位叶面积叶肉细胞数目和单个

叶肉细胞中叶绿体数目均随着叶位的上升而增加。

这说明随着叶位上升,叶肉细胞渐小,排列渐紧密,

单位叶面积中的细胞数目、叶绿体数目渐多,因此,

叶片的光合速率也逐步增高。
表 4　顶三叶叶肉细胞形态特征

T able 4　Characterist ics of m esophyll cells in the top 2th ree leaves of w heat

品种
V ariety

叶位
L eaf po sit ion

叶肉细胞形态特征 Characterist ics of m esophyll cells

叶肉细胞
长度öΛm

M esophyll
cell length

叶肉细胞数目ömm - 2

M esophyll cells
in un it area

单个叶肉细胞中
叶绿体数目

Ch lo rop lasts in a
single m esophyll cell

陕 229 Shaan 229

旗叶 F lag leaf 41. 5 1 904 23. 0

倒二叶 T he 2nd top leaf 41. 0 1 393 20. 7

倒三叶 T he 3rd top leaf 47. 7 1 055 17. 2

小偃 6号 X iaoyan 6

旗叶 F lag leaf 41. 9 1 566 20. 8

倒二叶 T he 2nd top leaf 49. 6 1 371 18. 0

倒三叶 T he 3rd top leaf 53. 5 960 14. 5

N R 9405

旗叶 F lag leaf 58. 2 1 119 16. 4

倒二叶 T he 2nd top leaf 59. 8 898 16. 0

倒三叶 T he 3rd top leaf 64. 5 764 14. 7

2. 5　顶三叶叶绿体的基粒片层分布

叶绿体中大多数基粒片层与叶绿体长轴平行,

少数接近叶肉细胞壁一侧的基粒片层呈辐射状排

列,每个叶绿体中基粒垛数一般为 12～ 16。在灌浆

结实期,叶绿体基粒片层的垛叠程度随着生育期的

推进而发生变化。在扬花期,顶三叶生理代谢处于最

旺盛时期,其细胞结构分化已完成,叶片结构处于相

对稳定和相对完整的阶段; 叶绿体基粒片层和基质

片层排列整齐,叶绿体基质浓厚,代谢旺盛,形成较

多的囊泡,将叶绿体内的光合产物运出,同时叶绿体

分裂也较旺盛,形成较多的幼小叶绿体。小麦品种陕

229顶三叶叶绿体基粒片层在扬花期的分布见图 1。

图 1　扬花期陕 229顶三叶叶绿体基粒片层的分布

F ig. 1　D istribu tion of ch lo rop last granu lar lam ellae in the th ree2top leaves of Shaan 229 in flow ering stage

　　从图 1 可以看出,陕 229 顶三叶叶绿体中基粒

片层数大于 20的基粒总片层数占统计总片层数的

比例以旗叶最低 (占 3. 2% ) , 倒三叶最高 (占

32. 3% ) , 倒二叶位于旗叶和倒三叶之间 (占
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28. 5% )。小偃 6号和N R 9405也具有类似的结果,

表明小麦顶三叶叶绿体基粒片层的垛叠程度随着叶

位的降低有增强的趋势,基粒片层数大于 20的基粒

增多。

3　讨　论

关于小麦个体发育过程中叶肉细胞的结构变化

及作物品种更替过程中叶肉细胞的结构变化已有不

少研究报道[1, 6, 7 ]。研究认为[1 ] ,小麦个体发育过程

中,随着叶位上升各类型细胞的形态和结构互有差

异,并反映出逐步复杂化的规律,具体表现在: 随着

叶位上升,多环叶肉细胞的类型增多,旗叶中多环叶

肉细胞最多。在小麦品种更替过程中,随着品种由远

及近的更替顺序,同一叶位的叶片叶肉细胞中,多环

叶肉细胞的频率逐渐提高[6, 7 ]。叶肉细胞环数增加,

叶肉细胞的表面积就会增大,进而增加了原生质膜

的面积,则在细胞内可以安排更多的叶绿体,这就增

大了光合作用的表面积,这也是旗叶叶绿素含量和

光合速率最高的原因之一。作者对小麦扬花期顶三

叶结构的研究表明,随着叶位上升,叶表皮的气孔变

小,而数量增多; 叶片中维管束间的距离减小,维管

束变稠密;叶肉细胞变小,单位叶面积中叶肉细胞的

数目和单个叶肉细胞中叶绿体数目均增加。气孔变

小,数量增多,有利于叶片的蒸腾作用,提高蒸腾速

率,促进小麦植株体内的物质循环,同时,也有利于

CO 2 进入叶片中,提高光合速率。叶片维管组织发

达,有利于植株体内水分、矿物质和有机物的运输。

因此, 除了叶肉细胞的结构特征外, 叶表皮气孔特

征、叶片中维管束特征也是影响叶片生理功能的重

要因素。可见,小麦顶三叶中,旗叶的叶绿素含量、蛋

白质氮含量以及光合速率、蒸腾速率等生理指标最

高,与其叶片结构的优化组合是分不开的。

对小麦[2 ]和玉米[14 ]不同层次叶片中叶绿体超

微结构的研究表明,不同叶位的叶片叶肉细胞中,叶

绿体的超微结构随叶位上升而渐趋复杂化,旗叶或

果穗叶最为显著,具体表现在叶绿体基粒片层的数

目随着叶位上升而增多。但作者对小麦扬花期顶三

叶叶绿体基粒片层的统计却表明,随着叶位的降低,

多基粒片层所占比例增加,造成这两种相反结论的

主要原因是叶龄的影响。前人研究中,不同叶位叶片

均在叶片完全展开后取样,各叶位叶龄保持一致,而

本研究中,各叶位取样时期与小麦生产实践紧密联

系,即按小麦生育期取样,在同一生育期 (扬花期)各

叶位的叶龄是不同的。据报道[2 ] ,当叶片处于壮年时

期,叶绿体基粒片层有递增的趋势,而当叶片转入衰

老枯黄期时,基粒片层开始减少。也就是说,在叶片

衰老之前,叶龄越长,基粒片层变得越发达。因此,本

研究结果与前人研究结果并不矛盾。在扬花期,旗叶

叶肉细胞中单个叶绿体基粒片层与其他两叶位的叶

片相比虽然不发达,但由于旗叶叶肉细胞小,排列紧

密,单个叶肉细胞中叶绿体数目多,因而单位叶面积

中总的光合膜较发达; 另外,由于其叶龄最小,衰老

最缓慢,因此,旗叶对小麦籽粒灌浆的贡献是任何叶

位叶片无法代替的。
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Change characterist ics of the top 2th ree leavesπst ructu re

in w hea t developm en t p rocess

M IAO Fang, ZHANG Song-wu
(Colleg e of L if e S ciences, N orthw est S ci2T ech U niversity of A g ricu ltu re and F orestry , Y ang ling , S haanx i 712100, Ch ina)

Abstract: T he top 2th ree leavesπm icro2st ructu re and u lt ra2st ructu re of d ifferen t w heat variet ies w ere

ob served under op t ica l and electrica l m icro scopes by rou t ine slicing m ethod. T he resu lts ind ica te that,w ith

the ascending of leaf locat ion, leaf ep iderm is stom a becom es sm all and its amoun t increases; the in terval be2
tw een vein s becom es sho rt; m esophyll cells becom e sm all and arranged mo re clo sely, amoun t of m esophyll

cells in un it cro ss2sect ion area and ch lo rop lasts in a single m esophyll cell increase, and the percen t of h igher

granu lar lam ellae in ch lo rop last decreases.

Key words: w heat; p lan t developm en t; top 2th ree leaves; leaf st ructu re
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Study on the characterist ics of carbohydra te t ran sfer of stem and

shea th and gra in2f illing in tw o2line hyb rid rice

ZHAO Bu-hong1, 2, X IL ing- l in 2,YANG J ian -chang1,

W ANG Zh i-q in 1, ZHU Qing- sen 1, ZHANG Hong-x i2

(1 Colleg e of A g ronomy , Y ang z hou U niversity , Y ang z hou, J iang su 225009, Ch ina;

2 L ix iahe R eg ion A g ricu ltu ra l R esearch Institu te of J iang su, Y ang z hou, J iang su 225007, Ch ina)

Abstract: T he tran slocat ion characters of reserves in stem and sheath and its rela t ion to the gra in fill2
ing w ere studied du ring ripen ing stage w ith differen t types tw o2line hyb rid rice. T he resu lts show ed that:

Tw o2line hyb rid rice had obviou sly h igher net pho to syn thet ic ra te and dry m atter accum u lat ion after head2
ing than that in th ree2line hyb rid rice. EPM SS had sign if ican t po sit ive co rrela t ion s w ith the ripened gra in s,

the degree of gra in2f illing, the m ax im um grain2f illing ra te and the m ean grain2f illing ra te. T he reserves and

its t ran slocat ion of stem and sheath in basic parts w ere h igh in all variet ies. Becau se of earlier red ist ribu t ion

and h igher amoun t of t ran slocat ion of reserves of stem and sheath in the early filling, the tran slocat ion

ra te, the ripened gra in s and the degree of gra in2f illing w ere h igher. T he resu lt show ed the redist ribu t ion of

reserves in the early filling w as impo rtan t to the gra in filling. Imp roving carbohydrateösp ikelet ra t io befo re

heading stage and accelera t ing u sab le carbohydrate t ran sfer to gra in s a t the beginn ing of filling are help fu l

to act iva te the act ivit ies of gra in s, accelera te f illing, reduce unfilled2grain and imp rove gra in p lumpness.

Key words: tw o2line hyb rid rice; red ist ribu t ion of reserves in stem and sheath; gra in p lumpness
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