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葡萄叶片齿尖上表皮气孔形态及发育特征 ①

马会勤 ② 罗国光
中国农业大学园艺学院

摘 要 用光学显微镜对葡萄叶片齿尖上表皮气孔的形态
、

发育
、

结构进行了观察
。

叶片齿尖无表皮毛覆盖
,

上
、

下表皮都具有高密度的气孔分布
。

上表皮气孔位置下 陷
,

无周缘角质条纹
,

外观呈
‘

面包圈
,
形

,

典型 的气

孔与其旁边体形较小的气孔之间无特定的排列规律
,

它们的分化及成熟早于叶 片中部下表皮气孔 齿尖下表

皮气孔 的形态特征与齿尖上表皮气孔相似 叶片中部下表皮存在典 型 的由气孔及其周 围体形较小的气孔形

成的气孔群
。

两类气孔分两批发育
。

典型的气孔突出表皮
,

具明显 的周缘角质条纹
,

发育早于较小的气孔
。

这

类气孔与表皮平面平齐或稍 凹陷
,

周缘角质条纹不明显
。

叶片中部下表皮气孔的气孔下腔较大
,

齿尖上
、

下表

皮气孔与叶片中部下表皮气孔无明显 的结构差异
。
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一般认为
,

植物叶片的气孔可能分布在叶片的上表皮和 或下表皮
,

而在木本植物上
,

除

个别种外
,

只有下表皮才有气孔
。

然而
,
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部位存在高密度的气孔
,

并认为分布部位的特殊性是其长期未被发现的重要原因
。

苏淑钗等

川通过对 个葡萄种
、

品种叶片的复制膜观察
,

证明齿尖上表皮部位高密度的气孔分

布是普遍存在的
,

但对这些气孔的形态
、

结构
、

行为和功能需要进一步研究
。

本文通过光学显微

镜和扫描电镜观察
,

详细描述和 比较了葡萄叶片齿尖上表皮气孔和叶片中部下表皮气孔的形

态
、

结构及发育特征
。

材料和方法

材料

试材为无核红 和 巨峰
。 个葡萄品种

。

叶片采 自中国农业大学葡萄试验园
。

气孔发育的观察分别选取

巨峰由新梢基部数第二
、

四
、

六
、

八叶位的成叶
、

幼叶及芽尖
。

其余观察项 目均选 个品种的成

叶
。

方法

叶片不 同部位的组 织结构观察 分别切取 个品种叶片的叶齿和叶片中脉与上侧裂

脉中间部位约 大小的组织块
,

按常规步骤 对材料进行制片后
,

于

系列研究用显微镜下观察和
一

全 自动显微照相
。

气孔形态和发育的扫描电镜观察 取样部位和大小同上
。

组织块置于 的戊二醛

中固定
,

经乙醇梯度脱水
、

临界点干燥
、

喷金后在
一

扫描电镜下观察
,

选取典型视野照相
。

部分材料使用离析液闭于 ℃下处理
,

分离上
、

下表皮
,

并除去残存的叶肉和表皮细胞
,

干燥后直接喷金
,

对角质层内表皮进行观察
。

部分材料经固定和梯度脱水后用三氯甲烷处理
、

超声波清洗
,

临界点干燥
、

喷金
,

与未经脱蜡处理的材料进行对照观察
。

部分材料固定后

经液氮冷冻断裂川
,

常规程序处理后
,

对叶片不同部位及气孔的断面进行观察
。

观察结果

葡萄叶片不同部位的组织结构

齿尖与一般叶片中部部位存在明显的结构差异
,

没有栅栏
、

海绵组织分化
。

栅栏组织的分

化在距齿尖末端 左右的位置基本中断
,

中断处附近栅栏组织细胞的长度 已明显短于

普通栅栏组织细胞
。

齿尖部位根据其结构特征可划分为两个区域
。

一个区域位于齿尖末端中

部较靠近上表皮的位置
,

由大量导管
、

管胞及体积较小排列紧密的细胞组成
。

该区域不直接与

齿尖上表皮相连
,

未观察到维管束鞘细胞界定
。

另一区域为齿尖的其余部分
,

由排列较紧密的

薄壁细胞构成
。

齿尖部位上
、

下表皮均有气孔分布
,

气孔具明显的气孔下腔
,

其体积均较小 图

版 卜
, 一 。

叶内部位上
、

下表皮之间存在典型的栅栏组织
、

海绵组织分化
。

栅栏组织由单层细

胞构成
,

细胞呈长圆柱形
,

排列整齐
、

紧凑 海绵组织结构疏松
,

有较大的胞间隙
。

该部位仅下表

皮具有气孔分布
,

气孔下腔明显
。

葡萄叶片气孔的形态

个葡萄品种的齿尖上表皮均可观察到较细的基本呈平行排列的角质条纹及散布的颗粒

状蜡质
。

表皮细胞形状较规则
,

具波状弯曲的垂周壁
。

该部位气孔分布密度高
,

凹陷 图版
,

气孔形状较圆
,

外突不明显
,

一般无典型的周缘放射状角质条纹
。

保卫细胞周边突起
,

呈
“
面

包圈 ”形的外观
。

气孔个体之间存在明显的大小差异
,

由于具分布上的连续性
,

较难根据其形体
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的大小进行 自然的分组
。

气孔之间的相互位置也不具有明显的规律性 图版 卜
。

除观察到气

孔呈开张和闭合两种状态外
,

闭合气孔中还存在一对保卫细胞间具平滑角质 蜡质带沿孔 口纵

径方向延伸的类型 图版
一 。

此外一些气孔的孔 口为凹形膜状物所覆盖
,

覆盖物与保卫细胞

表面的角质连成一体
。

齿尖下表皮气孔的分布位置与上表皮气孔相对应
,

并向叶片中部一直延伸
。

气孔的位置一

般都凹陷
,

气孔个体之间存在较明显的大
、

小差别
,

但大小型气孔之间无明显的排列规律
,

大部

分气孔形状较圆
,

无周缘角质条纹
,

外观与齿尖上表皮气孔相似
,

也呈较圆的
“面包圈 ”形 图版

工一 ,

该部位也观察到气孔孔 口为凹形膜状物所覆盖的现象
,

但数量较少
。

叶片中部下表皮气孔密度高
,

具典型的气孔群特征 图版
一 ,

气孔按形体的大小可分为

两种类型
,

大型气孔不凹陷而突出表皮
,

具明显的外突和周缘辐射状角质条纹 图版
一 。

这

与李连国等 川对巨峰的报道相一致
。

小型气孔呈放射状分布于大型气孔的周围
,

其保卫

细胞平面与叶片下表皮平齐或稍凹陷
,

外突不如大型气孔明显
,

气孔周缘角质条纹较少或没

有
。

小型气孔中也存在沿一对保卫细胞间具角质 蜡质带的类型
,

但在两个品种下表皮气孔中

均未观察到孔 口被 凹形膜状物筱盖的个体
。

葡萄叶片不同部位气孔特征的观察

角质层 内表面 齿尖上表皮角质层的内表面较粗糙
,

具球形的颗粒状突起
。

表皮细胞

邻接部位角质厚并向细胞间发展
,

形成连续的胞间突缘
。

覆盖齿尖上表皮气孔保卫细胞的角质

层内表面平滑
,

无周缘条纹
,

与周围表皮细胞上的角质层有明显的区分
。

孔 口可分为无覆盖物

图版
一

及孔 口堆积角质 蜡质两个类型
。

叶片中部下表皮角质层的内表面在两个品种间有较明显的差异
。

巨峰叶片下表皮的角质

分布较均匀
,

除细胞间邻接部位角质较多并形成胞间突缘外
,

其他部位的角质层较平滑
。

覆盖

一对保卫细胞的角质区为长椭圆形
。

无核红叶片下表皮角质层的内表面比巨峰的粗糙
,

其周缘

具明显的呈辐射状排列的角质条纹
。

表皮及气孔 的蜡质特征 用三氛甲烷处理去掉齿尖上表皮及气孔保卫细胞上散见的

块状蜡质
,

齿尖近气孔区原来较平滑的表面经处理后可观察到所有表皮细胞上都分布着近似

平行排列的角质条纹
。

等 通过对葡萄果实的研究
,

认为角质条纹可以做为

角质的一种贮存形式
,

对不断扩大的表面提供保护
。

脱蜡处理后覆盖部分气孔孔 口的膜状物被

去除
,

说明该覆盖物的成分主要为蜡质
。

而图版
一

中沿一对保卫细胞腹壁分布的物质未被

三氯甲烷除去
,

判断其组成可能为角质
。

叶片中部下表皮细胞
、

大
、

小型两类气孔经脱蜡处理后外观均变化不大
。

表明葡萄叶片下

表皮外的保护层组分以角质为主
,

只有少量无定形蜡质覆盖于外表面
。

叶片不同部位组织相比

较
,

齿尖上表皮所覆盖的蜡质多于叶片中部下表皮
。

这与 报道欧洲种葡萄

’’若 叶片表皮蜡质较少
,

并主要分布于近叶缘处相一致
。

齿尖及 叶片中部气孔断面的观察 由齿尖部位的纵断面可 以清楚地观察到上表皮气

孔的位置低于两侧的表皮细胞
,

并具有明显的气孔下腔 图版
一 。

角质层的覆盖不仅存在于

表皮细胞及保卫细胞的外表面
,

而且整个气体通道的表面及保卫细胞
、

表皮细胞与气孔下腔相

邻接的表面也为角质所覆盖
。

保卫细胞背壁较薄
,

内侧壁较厚
,

并在内侧壁与腹壁交角处形成

内突
,

在外侧壁靠近孔 口 处形成外突
。

齿尖上表皮气孔还具有较深的喉部 图版
一 。

电镜下

观察到外突闭合
、

喉部闭合
、

外突与喉部同时闭合及孔 口覆盖物等多种现象
。
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叶片中部下表皮气孔与两侧表皮细胞的关系可分为凸出
、

平齐
、

稍 凹陷三个类型
,

气孔下

腔明显
。

角质覆盖的部位及气孔的结构与齿尖上表皮气孔相同
。

电镜下也观察到外突闭合
、

喉

部闭合
、

外突与喉部同时闭合等多种现象
。

葡萄叶片不同部位气孔的发育特点

齿尖部位从芽内幼叶至成叶都无表皮毛的分布
,

而叶片的中间部位上
、

下表皮在芽内幼叶

期均 已为浓密的表皮毛所覆盖 图版 卜
。

齿尖上表皮气孔具有分化
、

发育早
、

成熟早的特征
。

芽内未展开叶的齿尖部位气孔密度高
、

大小较为一致
,

许多 已呈开放态
,

外观上与成叶同部位

的气孔无明显差别 图版 皿
一 。

叶片中部下表皮气孔的发育晚于齿尖上表皮部位
,

具有典型的分批分化发育的特征
。

芽内

幼叶下表皮大型气孔的孔 口 已具有初步发育
,

外突大致形成
,

保卫细胞平面与表皮平面平齐
,

气孔周缘特定部位的角质开始加厚
,

但还没有特异性角质条纹的形成
。

大型气孔的周围可观察

到将来形成小型气孔 的保卫细胞母细胞
,

大小与表皮细胞相似
,

表面具有大量皱折样角质条

纹
,

与普通表皮细胞有明显的区分 图版 卜
。

由基部数第六叶下表皮的大型气孔 已基本发育完全
,

具有特异性周缘角质条纹
,

位置开始

突出表皮
。

葡萄气孔平面与表皮平面相互位置的变化过程与
’〕对玉米的报道相

一致
。

第六叶上除已发育完全的大型气孔外
,

还有少量大型气孔孔 口 的蜡质正逐渐破裂
,

进人

具有正常气孔功能的阶段
。

小型气孔平面与表皮细胞平齐
,

可清楚地观察到保卫细胞的纵轴取

向
,

一般无孔 口及外突的发育
,

仍不具有开闭功能
。

由基部数第二
、

第 四叶的中部下表皮大型气孔具有典型的外观特征
,

小型气孔也大部分发

育成熟
。

已成熟的小型气孔具有明显的孔 口发育
,

部分小型气孔的保卫细胞平面 已稍低于下表

皮细胞
。

此外仍可观察到少量处于孔 口发育阶段的小型气孔
。

认为这些尚未具有正常功能的

气孔属 于发育上的迟缓或停滞类型
,

对其形成的原因和机制 目前还不清楚
。

讨论

齿尖上表皮部位存在气孔而非排水器水孔的形态解剖学证据

排水器 一般在叶片的叶缘或叶尖出现 ,
·

“ 〕。较复杂的排水器由通水组织和水

孔组成
。

一般认为水孔已丧失了开张或闭合的功能 , 〕。 而葡萄叶片齿尖上表皮由一对保卫细

胞及其围成的孔组成的结构具有以下特点 ①分布位置和数量 其分布范围较水孔大
,

不仅出

现于齿尖的顶端
,

而且遍及整个齿尖
。

每齿尖的分布数 目一般都在 个左右
,

高于任何有关

排水器水孔数 目的报道
。

②形态结构特征 与齿尖部位下表皮气孔具有同样的形态特征
。

它

们与叶片中部下表皮气孔的差异
,

可能是 由齿尖与叶片中部组织结构和发育条件的差异造成

的
。

③通水组织 齿尖部位无通水组织存在
,

尽管我们不排除齿尖部位有个别水孔存在
,

但根

据对齿尖上表皮气孔形态
、

结构
、

发育 以及行为
、

功能 行为
、

功能研究结果待发表 的综合考

察
,

齿尖上表皮部位由一对保卫细胞及其围成的孔组成的结构中的绝大部分应属于典型的气

孔 而不是水孔
。

齿尖上表皮部位特异性地具气孔分布并不为葡萄 叶片所独有
,

等

笋
, 〕和 等

‘’

报道冷杉及苹果叶片的叶尖和叶齿上表皮具气孔分布
,

它们

可能有利于叶内水分运输动力的形成
。

葡萄叶片气孔发育的某些特点

齿尖部位气孔与叶片中部下表皮气孔的发育相比有以下特点
。

第一
,

齿尖部位气孔发育早
。
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这可能与叶片功能的成熟是由顶向基的〔
’

·

’ 〕有关
。

第二
,

葡萄叶片齿尖上表皮气孔是一次性分裂

形成的
,

而叶片中部下表皮气孔是分批分裂形成的
,

这与 等 对其他双子叶植物的

报道相一致
。

第三
,

发育一致性差
。

齿尖气孔尽管发育早
,

成熟快
,

但气孔之间发育速度差异较大
,

甚至在老叶上仍可观察到少量发育迟缓或停滞的气孔
。

而叶片中部下表皮气孔发育节奏较整齐
,

当叶片成熟时下表皮气孔也基本同步成熟
。

这种现象的发生可能与环境条件及气孔所处不同部

位的激素水平有关
。

等 〔川曾报道苹果警片气孔在萌芽前成熟百分率高于莲座叶

气孔
,

但盛花期时莲座叶气孔全部成熟
,

而曹片上仍有不成熟的气孔
。

第四
,

发育环境不同
。

叶片

齿尖部位无表皮毛存在
,

而叶片其他部位在幼叶期表皮毛都极浓密
,

表皮毛可 以增加表皮的界面

层阻力 〔’〕,

降低光照强度
,

影响气孔形成和发育的微环境
。
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