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干旱耐性差异玉米自交系叶面泡状细胞特性分析
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摘 要：以6种不同干旱耐性玉米自交系为研究对象，开展不同自交系苗期干旱耐性、泡状细胞特性及干旱胁

迫后泡状细胞形变等研究，揭示泡状细胞与干旱胁迫耐性差异玉米自交系干旱胁迫前后的特性及反应的关联性，在

细胞水平上探索重要农作物干旱胁迫反应机制。结果表明，玉米自交系B73、PH4CV、HiC对干旱胁迫较为敏感，

Mo17干旱耐性较强，Zong31、Z58次之。泡状细胞切片显示，叶片表皮泡状细胞簇数随自交系干旱耐性增强而增多，

每簇泡状细胞数量随自交系干旱耐性增强而减少。干旱处理后，泡状细胞发生明显形变，自交系泡状细胞形变程度

与其干旱耐性、叶片萎蔫程度、红外热成像、组织含水量和膜脂氧化产物MDA(Malondialdehyde)积累等胁迫反应特

征呈对应关系，表明玉米叶片泡状细胞在调节植物干旱胁迫反应中发挥重要作用。
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Abstract: Six inbred lines of maize with different drought tolerance were used to investigate the drought toler⁃
ance, characteristics of bulliform cells and the deformation of bulliform cells after drought stress. Meanwhile, the
study was focus on revealing the characteristics of bulliform cell before and after drought stress in maize inbred lines
with different tolerance to drought stress and exploring the mechanism of drought stress response of crops at cellular
level. The results indicated that B73, PH4CV and HiC exhibited higher sensitivity to drought stress, with severe leaf
crimping and wilting phenotype after drought treatment, while Mo17 displayed stronger drought tolerance, followed
by Zong31 and Z58. The results of bulliform cell sections showed that the number of bulliform cells clusters in leaf
epidermis increased and the number of bulliform cells in each cell cluster decreased in inbred lines with higher
drought tolerance. After treatment of drought, the bulliform cells were obviously deformed. And the degree of defor⁃
mation of bulliform cells in inbred lines corresponded to the stress response characteristics such as drought toler⁃
ance, leaf wilting degree, leaf surface temperature, tissue water content and malondialdehyde (MDA) accumulation,
indicating that the bulliform cells in maize leaves played an important role in maize drought stress response.
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干旱缺水严重影响植物的生长发育及作物产

量。干旱胁迫下，植物组织过度失水、活性氧清除酶

活性降低等造成氧化胁迫，膜的结构与透性发生改

变，细胞内含物外渗[1]。植物叶片失水卷曲，净光合

速率下降，单位叶面积同化产物减少，抑制了植物的

基径、株高、根系和叶片的生长[2，3]，严重时可导致植

物死亡。

植物在长期的进化过程中，已形成应对干旱胁

迫的适应性反应。干旱胁迫下，植物叶片因过度失

水表现出萎蔫卷曲表型 [4]，有限的光合产物则优先

分配给根系以促进水分和营养的吸收，造成根冠比

不断增大[5]。植物体内广泛存在的抗氧化系统(酶促

及非酶促系统)能够有效缓解干旱等引起的ROS(Re⁃
active oxygen species)积累及伤害，维持适度干旱等

胁迫条件下细胞内的氧化还原状态 [6]。脯氨酸、甜

菜碱、可溶性糖等渗透调节物质在维持细胞渗透压、

减少水分散失、植物干旱适应等方面发挥重要作

用 [7]。植物激素ABA (Abscisic acid)、GA (Gibberellin
acid)、生长素等也通过转导干旱胁迫信号、调控气孔

运动、调节生长发育等参与植物干旱胁迫适应，第二

信使 H2O2(Hydrogen peroxide)、NO(Nitric oxide)、H2S
(Hydrogen sulfide)等也被证实参与调节植物干旱等

胁迫反应[8～10]。

缺水条件下，植物的叶片伸展状态处于动态变

化中，以更好地适应生长发育及内外环境条件改

变。干旱条件下，细胞失去膨压，叶片卷曲萎蔫以减

少水分蒸腾散失[11]，但叶片的卷曲也会降低植物有

效叶面积，抑制CO2吸收和光能捕获[12]。从长期进化

的角度看，植物需要在不同环境条件下有效调整叶

片伸展状况，以有限的水分散失换取最大光合效

率。研究显示，在调控叶片卷曲的过程中，叶表皮泡

状细胞发挥了重要的作用[13～15]。泡状细胞的形变是

导致叶片呈现不同形态的主要因素，其形状、面积、

数量、分布、下陷程度和发育状况等因素均能影响叶

片卷曲、伸展等形态变化[15，16]。因此，探究重要农作

物玉米不同自交系泡状细胞的基本特性及其在干旱

胁迫后的形变特征，对于探索泡状细胞与植物干旱

胁迫反应的关系有重要的作用。

本研究通过干旱耐性比较，挑选出干旱反应差

异显著的 6种常见玉米自交系(B73、PH4CV、HiC、
Z58、Zong31、Mo17)，开展其干旱耐性、泡状细胞基本

特性、干旱处理前后泡状细胞形变等研究，从细胞学

的角度探讨玉米叶表皮泡状细胞与其干旱胁迫反应

之间的关联性。对于泡状细胞与玉米干旱胁迫反应

关系以及玉米各自交系抗旱程度的初步揭示，将有

助于深入认识植物干旱胁迫反应机制，促进农作物

的抗逆改良。

1 材料与方法

1.1 实验材料培养

玉米温室培养参照 Li等方法进行。在培养室

[ 温 度 ：白 天/黑 夜 30～32℃/25～27℃ ，光 照 ：

400 mmol/(m2·s)，光周期：光照/黑暗 14 h/10 h]种植

6 种玉米自交系 (B73、PH4CV、HiC、Z58、Zong31、
Mo17)，在控制条件下进行培养，及时观察并记录玉

米幼苗的生长情况。

1.2 材料耐旱性比较

待幼苗生长至3叶期(2叶1心)，停止浇水，进行

干旱处理。分别在幼苗叶片正常、微卷、较卷、萎蔫

严重时进行拍照记录植株表型，同时检测对应的土

壤水分含量。构建土壤水分含量与自交系干旱胁迫

表型之间的对应关系，以检测同一水分条件下各自

交系的表型差异。土壤水分含量测定方法：称量土

壤鲜重并记录，在烘箱中烘干，称量干重，土壤含水

量=(土壤鲜重-干重)/土壤鲜重×100%。在不同梯度

土壤含水量条件下，通过比较自交系干旱胁迫表型，

获得自交系耐旱性信息。

1.3 红外热成像的检测

红外热成像用于检测气孔变化对植物水分亏缺

的反应。植物遭受干旱胁迫时，气孔关闭，蒸腾作用

下降，叶温升高。保水能力较弱的株系水分散失较

多，叶温相对较低，干旱胁迫后叶面卷曲更为严重。

以 6种优良玉米自交系为材料，利用远红外热成像

仪检测干旱胁迫条件下苗期叶片温度的变化，并观

察与其干旱处理后叶面卷曲萎蔫程度的关系。

1.4 组织相对含水量的测定

分别选取长势一致的自交系样品，称取鲜重后，

将样品置于盛有双蒸水的离心管中，完全浸没，4℃
条件下过夜。取出植株用吸水纸擦拭干净，称取饱

和鲜重，然后置于烘箱中烘干并称取干重，依公式计

算相对含水量：相对含水量=(最初鲜重-干重)/(饱和

鲜重-干重)×100%。

1.5 组织膜脂氧化产物MDA含量的测定

MDA含量测定参考Quan等文献[17]描述方法进

行。分别取 6种自交系叶片各 0.1 g，加入 10%三氯

乙酸2 mL，研磨至匀浆，再加8 mL 10% 三氯乙酸进

一步研磨，匀浆以 4 000 r/min离心 10 min，留上清。

取 2 mL提取液与 2 mL 0.67%硫代巴比妥酸溶液混

匀，混匀物于沸水浴反应 15 min，迅速冷却后再离

心。取上清液测定532、600和450 nm波长下的吸光
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度。依据公式：MDA含量=6.45×(A532-A600)-0.56×
A450来进行MDA含量(nmol/g)的计算，获得自交系

叶片MDA含量数据。

1.6 干旱复水死亡率的测定

自交系幼苗生长至 3叶期时，停止浇水开始干

旱处理，仔细观察幼苗的生长表型，当其处于严重干

旱状态时(土壤含水量5%～10%)，进行复水处理；复

水后统计各自交系的死亡率(或存活率)。一次实验

设置 5组平行实验组，选取土壤含水量相对一致的

实验组进行死亡率(或存活率)统计，计算平均值和

标准差。

1.7 半薄和石蜡切片观察泡状细胞

实验初期使用半薄切片进行泡状细胞观察，参

考李学湛等的半薄切片制作方法[18]。本次半薄切片

使用 Leica EM UC7超薄切片机，先后经过取材、固

定、漂洗、预包埋、脱水、渗透包埋、修块、制刀、切片

等步骤制成，后于光学显微镜下进行观察拍照。

后期采用石蜡切片，参照曲波等的方法[18]，利用

石蜡切片来进行观察，以获得较完整的叶片横切

面。本次石蜡切片所用切片机型号为RM-2235，经
过取样固定、脱水、透明、浸蜡、包埋、修块切片、展片

烘干、脱蜡、染色、封片等程序制成切片，在体视显微

镜下观察自交系泡状细胞并拍照。

2 结果与分析

2.1 不同玉米自交系干旱耐性比较

对于实验室留存的 15种常规玉米自交系进行

苗期干旱耐性比较，从中筛选出干旱耐性差异明显

的B73、PH4CV、HiC、Z58、Zong31、Mo17共 6种自交

系进行后续的生理及细胞学分析。由图 1所示，干

旱处理后(土壤含水量 27.5%±2.5%)，B73、PH4CV、

HiC表现出较为严重的叶片卷曲萎蔫表型，对干旱

胁迫敏感；Mo17干旱耐性较强，Zong31、Z58次之。

图1 6种玉米自交系干旱处理后表型

Fig.1 Phenotypes of six maize inbred lines after drought treatment

2.2 干旱耐性差异显著自交系生理指标比较分析

为了确认所选自交系干旱耐性之间差异的准确

性，对相关玉米自交系叶表面温度进行检测。图 2
显示，随着玉米自交系干旱耐性的增强，玉米叶表面

温度也相对较高，表明敏感自交系水分保持能力较

低，而耐旱自交系失水相对较少，水分保持能力较

高。为了进一步确认不同自交系苗期干旱耐性差

异，对于严重干旱处理前后自交系组织水分含量、膜

质氧化产物MDA含量、植株存活率进行检测。不同

自交系正常条件下组织水分含量超过 90%，干旱处

理后(土壤含水量27.5%±2.5%)叶片组织相对含水量

显著下降，干旱敏感型自交系 B73、PH4CV、HiC下

降幅度较大，干旱耐受型自交系Mo17下降幅度较

小，Zong31、Z58次之。检测自交系干旱处理前后细

胞膜质氧化产物MDA的积累程度，结果显示，干旱

处理后，耐性相对较弱的 B73、PH4CV、HiC、Z58叶

片组织中MDA积累显著升高，而耐旱自交系Mo17、
Zong31叶片组织中MDA积累无显著变化。为了进

一步确认所述6种玉米自交系干旱耐性差异，对3叶
期幼苗进行严重干旱处理 (土壤含水量在 5%～

10%)，并在经过严重胁迫后进行复水，统计复水2 d
后各自交系的植株存活率。结果显示，干旱处理后

B73、PH4CV、HiC存活率相对较低；Mo17存活率较

高，Zong31、Z58次之。

干旱处理后叶片组织含水量、膜脂氧化产物

MDA积累量、严重干旱处理后植株存活率等生理指



2.3 不同玉米自交系泡状细胞比较分析

为了研究玉米表皮泡状细胞与自交系干旱耐性

之间的关系，利用石蜡切片对正常生长的自交系的

叶片横切面泡状细胞进行观察。图 3显示，泡状细

胞形态与上表皮细胞相似，但体积多明显大于普通

表皮细胞，不同自交系叶片上表皮泡状细胞的簇数、

每簇细胞数量及泡状细胞的分布等呈现显著差异，

泡状细胞数目较多的簇中细胞排列近似条形，而细

胞数目较少的簇中细胞呈明显的扇形排列。同一视

野下，B73中存在 5～6簇泡状细胞，每簇细胞数目

12～14个；PH4CV的泡状细胞数目较多，几乎分布

于整个上表皮，平均 5～6簇，每簇 10～12个细胞；

HiC有 6～8簇泡状细胞，每簇 8～12个细胞；Z58有
6～9簇泡状细胞，每簇 7～9个细胞，每簇泡状细胞

间间隔相对较远；Zong31有 7～9簇泡状细胞，每簇

6～8个，细胞偏大；Mo17有 7～9簇泡状细胞，每簇

有 5～6个细胞，细胞较大。B73、PH4CV、HiC中泡

状细胞簇分布于叶片侧脉之间，Z58、Zong31、Mo17
的泡状细胞间隔分布于叶片侧脉。综上，随着自交

系耐旱程度的增加，泡状细胞的簇数增多，每簇细胞

数目减少，且单个细胞体积增大，每簇泡状细胞的间

隔也增大。

2.4 干旱处理前后玉米自交系泡状细胞形变比较

分析

利用半薄切片对严重干旱处理前后后玉米自交

系叶片泡状细胞的形态进行观察。图 4结果所示，

干旱处理后维管束鞘与下表皮细胞基本不变或变化

较小，而泡状细胞发生明显形变，尤其是自交系

B73、PH4CV、HiC卷曲处的泡状细胞萎缩严重。正

常生长状况下，B73泡状细胞大且饱满，与上表皮细

胞呈现出明显的差异；干旱处理后，其泡状细胞大幅

度缩小，甚至有些细胞已完全失水。在正常生长状

注：A：玉米幼苗叶表面温度比较；B：干旱处理前后叶片组织相对含水量比较；C：干旱处理前后叶片组织MDA含量检测；D：严重干旱处理后自

交系存活率统计。误差线代表标准差，**代表前后对比差异极显著，P≤0.01。
Note: A, Comparison of leaf surface temperature of maize seedlings; B, Comparison of relative water content of leaf tissue before and after drought treat⁃

ment; C, Detection of malondialdehyde(MDA) content in leaf tissue before and after drought treatment; D, Statistics of survival rate of inbred lines
after severe drought treatment. Error bars represent standard deviation, and ** represents extremely significant difference.

图2 干旱处理前后相关生理指标检测

Fig.2 Detection of relevant physiological indicators before and after drought treatment

标检测结果显示，B73、PH4CV、HiC对于干旱胁迫较

为敏感；Mo17干旱耐性较强，Zong31、Z58次之，即与

自交系干旱耐性表型呈对应关系。
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态下，PH4CV的泡状细胞饱满、圆润；干旱胁迫后，

其体积明显减小，并且形状发生改变，边缘不再平

滑。正常生长状况的HiC，泡状细胞饱满，显著大于

上表皮细胞；干旱胁迫后，其大小与上表皮细胞相

近，发生了极大程度的收缩。Z58、Zong31、Mo17在

干旱胁迫后，泡状细胞也会发生一定程度的皱缩，但

变化不明显。综上，各自交系的泡状细胞在干旱胁

迫后，形变程度与生理指标、胁迫表型相对应，证明

泡状细胞在调节植物应对干旱胁迫过程中发挥重要

作用。

注：A：正常生长的玉米自交系泡状细胞(4×物镜，Bar=0.5 mm)；B：各自交系相同倍数(4×)相同视野泡状细胞簇数统计；C：各自交系相同倍数(4×)
相同视野下每泡状细胞簇细胞个数统计误差线代表标准差。

Note: (A) Bulliform cells of normal maize inbred lines under normal growth conditions(4×objective, Bar=0.2mm); (B) Statistics on the number of bulli⁃
form cell clusters of each inbred line in the same multiple(4×) and the same visual field; (C) Statistics on the number of cells in each bulliform cell
cluster of each inbred line under the same multiple(4×) and the same visual field. The error bar represents the standard deviation.

图3 不同自交系叶片上表皮泡状细胞基本特性观察

Fig.3 Observation on basic characteristics of epidermal bulliform cells on leaves of different inbred lines

图4 干旱处理前后泡状细胞形状变化比较(10×物镜 Bar=0.2 mm)

Fig.4 Bulliform cell shape of maize seedling before and after drought treatment(10×objective Bar=0.2 mm)

3 讨 论

玉米是重要农作物，在长期的环境适应中逐渐

形成多种适应性不同的品系。不同玉米自交系之间

基因组的变异程度较高，在生长发育及胁迫反应性

上存在较大差异 [20，21]。研究显示，玉米自交系间干

旱耐性的不同主要体现在生长发育、表型、光合速率

等生理指标上[22]。本研究针对干旱反应差异明显的

6种自交系进行干旱耐性比较、叶片细胞学等相关

研究。结果发现，干旱处理后，所选玉米自交系在叶

片卷曲萎蔫程度、叶表红外热成像、组织水分含量、

膜质氧化产物MDA积累量、严重干旱处理后存活率

等指标具有明显差异，表现出玉米不同自交系在

干旱胁迫反应中的遗传差异性。

泡状细胞一般成簇分布于植物叶片中脉或相邻

叶脉之间，主要功能是水分储存[23，24]，其形状、面积、

数量、分布、发育状况等均能影响叶片的卷曲与伸

展，在不同品系之间存在较大差异。玉米泡状细胞



呈近圆形，下陷较浅，呈条形排列[25]。研究显示，泡

状细胞差异性与植物叶片在干旱胁迫反应中形变相

关[26]。本研究中，切片观察不同玉米自交系叶片上

表皮的泡状细胞，结果显示，不同自交系在泡状细胞

簇数、每簇泡状细胞数目及排列等特性上均存在显

著差异，B73、PH4CV、HiC较Z58、Zong31、Mo17泡状

细胞的簇数较少、每簇细胞个数较多，分布比较集

中，尤其是PH4CV几乎呈现连续分布占据上表皮；

B73、HiC 的细胞相对较大且饱满，但不及 Mo17、
Zong31与Z58，PH4CV长度略大，细胞相对较小。本

研究结果表明，自交系干旱耐性越强，叶片上表皮泡

状细胞簇数越多，而每簇细胞数相应减少。

干旱对植物种子萌发、营养生长及生殖生长等

生长发育全过程都存在着严重的影响[27，28]。由于过

度失水，植物叶片卷曲萎蔫。叶片上表皮的泡状细

胞在调控叶片卷曲中发挥关键作用。对干旱处理前

后各自交系泡状细胞形态变化特征的观察结果显

示，B73、PH4CV、HiC等干旱敏感型自交系泡状细胞

形变较明显，表现出严重失水等特性；耐旱自交系

Mo17叶片上表皮泡状形变程度相对较小，Zong31、
Z58次之，即泡状细胞的形变差异与叶片组织水分

含量、干旱条件下自交系叶片卷曲萎蔫表型呈现对

应关系。这些研究进一步表明，泡状细胞特性及形

变体现自交系应对胁迫反应过程的特性，在植物应

对干旱胁迫反应过程中发挥重要作用。

综上，本文对于常规玉米自交系干旱耐性进行

鉴定，从生理及细胞学水平研究玉米干旱胁迫反应

特征。揭示不同自交系泡状细胞基本特性的同时，

剖析其在干旱胁迫过程中形变特征，进而确认泡状

细胞在玉米应对干旱胁迫反应中的重要作用。对于

泡状细胞与玉米自交系干旱胁迫反应相关性的研

究，将带来植物干旱胁迫反应机制的深入揭示，对于

促进植物干旱胁迫耐性、合理利用种质资源、培育优

质抗旱玉米新品种等具有重要的理论及现实意义。
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