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摘　 要:在植物的生长发育中ꎬ植物表皮蜡质能够保护植物免受外来生物和非生物胁迫的侵害ꎮ 本研究选取榆

黍 １ 号、雁黍 ７ 号、陇糜 ８ 号、晋黍 ９ 号和宁糜 １０ 号 ５ 个糜子品种材料ꎬ利用气相色谱(ＧＣ)技术对不同品种及不同

生长发育时期糜子叶片的表皮蜡质成分进行分析从而了解糜子叶片表皮蜡质的组成ꎬ并对不同品种糜子蜡质晶体

结构进行扫描电镜观察ꎮ 结果表明ꎬ不同糜子品种叶片表皮蜡质含量不同ꎬ高蜡品种榆黍 １ 号蜡质总含量是低蜡品

种宁糜 １０ 号的 １.４ 倍ꎮ 不同糜子品种蜡质组成成分相同ꎬ均以碳链长度分布范围为 Ｃ２２－Ｃ３５的烷烃、初级醇、萜类物

质等 ２０ 种化合物为主ꎮ 初级醇是糜子叶片表皮蜡质的主要组成成分ꎬ占蜡质总含量的 ６７.４６％ꎻ其中 Ｃ３２醇含量最

高ꎬ占初级醇含量的 ８２.７３％ꎮ 糜子不同生长发育时期蜡质组成比较相似ꎬ均含有初级醇、烷烃及萜类物质ꎻ且蜡质总

量随生长发育时间的延长不断增加ꎮ 扫描电镜观察表明ꎬ叶片表皮蜡质晶体结构为片状和少量球状ꎮ
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　 　 植物表皮蜡质即植物积累在植物细胞壁外侧

的脂溶性结构ꎬ其广泛存在于植物与空气直接接触

的表面ꎬ并在植物表面形成一道天然薄膜ꎬ具有保

护植物免受物理损伤、病虫害入侵、紫外线灼伤等

作用ꎬ同时也防止植物非气孔性水分散失、提高植

物光合效率[１－５]ꎮ 因此探究植物表皮蜡质的组成变

化对了解植物抗逆性具有重要意义ꎮ 在植物生长

发育过程中ꎬ蜡质的含量、组分和晶体结构与环境

条件密切相关ꎬ干旱及阳光充足的情况下蜡质含量

会显著增加ꎬ同时也会造成蜡质晶体结构的改

变[６]ꎮ 表皮蜡质晶体结构也会因不同植物或同种

植物不同器官而存在不同的形状ꎬ如片状、圆柱状、
管状等[７－９]ꎮ 蜡质组成中含有大量的伯醇和萜类化

合物ꎬ会呈现片状的晶体结构ꎬ而含有大量的二酮、
仲醇和二醇等化合物则会呈现柱状晶体[６]ꎮ 植物表

皮蜡质通常由多种化合物组成ꎬ已有研究证实ꎬ脂肪

醇、烷烃、醛、酮、酯、脂肪酸、萜类、酚类、固醇等化合

物在水稻、小麦、玉米、高粱等作物中普遍存在[１０－１３]ꎮ
糜子(Ｐａｎｉｃｕｍ ｍｉｌｉａｃｅｕｍ Ｌ.)在我国干旱半干

旱地区广泛种植ꎬ同时也是重要的粮食作物ꎬ其叶

片上、下表面均有较厚的角质膜且分布有大量蜡

质ꎬ气孔分布于叶表面且下陷[１４]ꎮ 糜子的生理代

谢、生长发育、产量及品质均受干旱的影响ꎮ 目前

关于糜子抗旱方面的研究多集中于糜子对干旱逆

境的生理生态响应[１５]、抗旱遗传资源[１６－１７] 及抗旱

基因[１８]等方面ꎬ而有关糜子表皮蜡质的研究鲜有报

道ꎮ 糜子、水稻等作物不同的器官表皮蜡质性状也

影响着作物的抗旱性ꎮ 因此ꎬ研究糜子表皮蜡质组

成及晶体结构ꎬ将为糜子抗旱性研究和品种选育提

供一条新的思路和途径ꎮ 本研究选取 ５ 种糜子品种

作为试验材料ꎬ采用气相色谱－质谱联用仪对不同

品种及不同时期糜子叶片表皮蜡质组成成分、含量

进行测定与分析ꎬ并利用扫描电子显微镜观察叶片

表皮蜡质的晶体结构ꎬ以了解糜子蜡质的组成及晶

体形态ꎬ为进一步探究糜子蜡质组成与抗旱性的关

系及其蜡质合成途径的分子机制奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

试验材料为普通糜子品种榆黍 １ 号、雁黍 ７ 号、
陇糜 ８ 号、晋黍 ９ 号和宁糜 １０ 号ꎬ种植于西北农林

科技大学科研试验田ꎮ 为了检测不同品种糜子叶

片表皮蜡质含量ꎬ分别提取开花期的榆黍 １ 号、雁黍

７ 号、陇糜 ８ 号、晋黍 ９ 号和宁糜 １０ 号旗叶叶片表

皮蜡质进行气相色谱分析ꎬ并利用扫描电子显微镜

观察不同品种糜子旗叶叶片的晶体结构ꎮ 为了分

析不同生长发育时期糜子叶片表皮蜡质含量的变

化情况ꎬ取榆黍 １ 号在出苗生长 １５ ｄ (三叶期)、
２０ ｄ、２５ ｄ、３０ ｄ、３５ ｄ(开花期)和 ４０ ｄ(灌浆期)的
植株上部发育完好的叶片ꎬ分别提取表皮蜡质并进

行气相色谱分析ꎮ 所有进行气相色谱分析的样品

均取 ４ 个生物学重复ꎮ
１.２　 糜子叶片表皮蜡质的提取

将糜子样品小心剪成小段置于 ５０ ｍＬ 烧杯中ꎬ
在通风橱内向烧杯中倒入氯仿直至将样品完全浸

没ꎮ 镊子轻翻叶片后将叶片取出ꎬ以保证蜡质完全

溶解ꎮ 在烧杯中用玻璃注射器加入 １０ μＬ 浓度为 １
ｍｇｍＬ－１的 Ｃ２４烷烃作为内标ꎬ放置于通风橱中以

使氯仿自然挥发ꎮ 待氯仿挥发至 １０ ｍｌ 左右ꎬ用玻

璃漏斗将其过滤至 １５ ｍＬ 样品瓶中ꎬ同时使用氯仿

漂洗烧杯 ３ 次ꎬ并将漂洗液全部过滤至样品瓶ꎮ 将

其置于通风橱中自然挥发ꎬ待挥发至 １ ｍＬ 时用胶头

滴管转入 ＧＣ 样品瓶中ꎬ同时漂洗过滤液样品瓶并

全部转入 ＧＣ 样品瓶ꎮ 在通风橱中使用氮气恒温吹

干仪将样品吹干后ꎬ用玻璃注射器加入 ３０ μＬ 吡啶

和 ３０ μＬ 双(三甲基硅烷基)三氟乙酰胺ꎬ立刻盖好

瓶盖ꎮ 在 ７０℃反应 ５０ ｍｉｎ 后使用氮气将反应液吹

干ꎬ再加入 １ ｍＬ 氯仿回溶ꎬ以供 ＧＣ－ＭＳ 分析ꎮ
１.３　 蜡质成分色谱分析

对于蜡质组成成分的检测与分析使用气相色

谱－质谱联用仪(ＧＣ－ＭＳ－ＱＰ２０１０ꎬ日本岛津)ꎮ 将

检测出的离子峰通过质谱数据库进行搜索和比对ꎬ
对蜡质各组分进行定性分析并得到标准样品图ꎮ
利用 Ｌａｂ Ｓｏｌｕｔｉｏｎ 软件对蜡质各组分离子峰进行积

分ꎬ计算峰面积ꎬ根据 Ｃ２４内标的含量定量分析蜡质

各组分化合物ꎮ 同时糜子叶片样品采用扫描仪进

行叶片表面扫描ꎬ并用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算表面积ꎮ 蜡

质含量的计算公式为:表皮蜡质绝对含量 ＝各蜡质

组分化合物离子峰面积 /内标离子峰面积×内标加

入量 /样品表面积ꎻ蜡质相对含量 ＝蜡质绝对含量 /
蜡质总含量×１００％ꎮ
１.４　 扫描电子显微镜观察

选取表面未被破坏且平整的不同品种糜子叶

片ꎬ用镊子轻放于白纸上并用回形针固定ꎮ 将固定

好的叶片放置于烘箱中干燥ꎬ待水分完全散失后进

行扫描电子显微镜观察并拍照ꎮ 扫描电子显微镜

使用方法:在扫描电子显微镜样品盘上粘贴适量导

电胶ꎬ将水分完全散失的叶片样品取出ꎬ刀片切取

２ ｍｍ×２ ｍｍ 样品并粘贴至导电胶上ꎮ 将样品盘抽

真空并喷金镀膜ꎬ即可进行扫描观察ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 糜子叶片表皮蜡质组成成分分析

由图 １ 可见ꎬ气相色谱离子峰图显示不同离子

峰均独立分布ꎬ表明糜子叶片表皮蜡质中各类化合

物均被很好分离ꎬ而且不同品种间叶片表皮蜡质组

成比较相似ꎮ 经质谱数据库检索ꎬ共鉴别出 ２０ 种化

合物ꎬ主要分为烷烃、初级醇和萜类ꎮ 其中ꎬ烷烃类

化合物有 １１ 种ꎬ碳链长度为 Ｃ２５－Ｃ３５ꎻ初级醇类化合

物有 ７ 种ꎬ均为偶数碳原子(Ｃ２２－Ｃ３４)ꎻ萜类物质有 ２
种ꎬ分别为 β－Ａｍｙｒｉｎ 和 α－Ａｍｙｒｉｎꎮ
２.２　 糜子叶片表皮蜡质各组分含量分析

通过定量分析发现ꎬ初级醇含量在各糜子品种

叶片表皮蜡质的各组分含量中占比最高ꎬ其次是烷

烃ꎬ并含有少量的萜类(表 １)ꎮ 品种间叶片总蜡质

含量存在明显差异ꎬ其中榆黍 １ 号蜡质总含量最高ꎬ
为 ２５.８７ μｇｃｍ－２ꎬ宁糜 １０ 号蜡质总含量最低ꎬ为

１７.９９ μｇｃｍ－２(表 １)ꎮ 初级醇含量也有显著差异ꎬ
其中榆黍 １ 号初级醇含量显著高于其他各品种ꎮ 初

级醇平均约占蜡质总量的 ６７.４６％ꎬ其中陇糜 ８ 号最

低为 ６５.４１％ꎬ榆黍 １ 号最高为 ７１.０９％ꎻ烷烃平均约

占总量的 ２９.０１％ꎬ其中榆黍 １ 号最低为 ２６.０５％ꎬ陇
糜 ８ 号最高为 ３１.０３％ꎮ

对初级醇不同长度碳链化合物分析表明ꎬＣ３２醇

含量最高ꎬ约占初级醇总量的 ８２.７３％ꎻ其次是 Ｃ３０和

Ｃ３４醇ꎬ分别占总量的 ７.７０％和 ６.１８％ꎮ 此外ꎬＣ２ ８醇

含量较低ꎬ占总量的 １.８３％ꎬ而 Ｃ２２醇、Ｃ２４和 Ｃ２６醇含

量极低ꎬ均小于 １％(图 ２)ꎮ 对烷烃不同长度碳链

化合物分析表明ꎬＣ３３烷烃含量最高ꎬ约占烷烃总量

的３６.９２％ꎻ其次是 Ｃ３１烷烃和 Ｃ３４烷烃ꎬ分别占总量

的 ３０.４９％和 １８. １７％ꎮ 而 Ｃ２７、Ｃ２９、Ｃ３０、Ｃ３２、Ｃ３５ 烷

烃含量相对较少ꎬ约小于 ５％ꎮ 此外ꎬ糜子叶片表

皮蜡质中 Ｃ２５、Ｃ２６和 Ｃ２８烷烃含量极低ꎬ均小于 １％
(图 ３)ꎮ

　 　 注:１:内参ꎻ２:Ｃ２５烷烃ꎻ３:Ｃ２２醇ꎻ４:Ｃ２６烷烃ꎻ５:Ｃ２７烷烃ꎻ６:Ｃ２４醇ꎻ７:Ｃ２８烷烃ꎻ８:Ｃ２９烷烃ꎻ９:Ｃ２６醇ꎻ１０:Ｃ３０烷

烃ꎻ１１:Ｃ３１烷烃ꎻ１２:Ｃ２８醇ꎻ１３:Ｃ３２烷烃ꎻ１４:Ｃ３３烷烃ꎻ１５:β－Ａｍｙｒｉｎꎻ１６:α－Ａｍｙｒｉｎꎻ１７:Ｃ３４烷烃ꎻ１８:Ｃ３５烷烃ꎻ１９:
Ｃ３２醇ꎻ２０:Ｃ３４醇ꎮ

Ｎｏｔｅ: １: Ｉｎｔｅｒｎａｌ ｓｔａｎｄａｒｄꎻ ２: Ｃ２５ Ｈ５２ꎻ ３: Ｄｏｃｏｓａｎｏｌꎻ ４:Ｃ２６ Ｈ５４ꎻ ５: Ｃ２７ Ｈ５６ꎻ ６: Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｏｌꎻ ７: Ｃ２８ Ｈ５８ꎻ
８: Ｃ２９Ｈ６０ꎻ ９: Ｈｅｘａｃｏｓａｎｏｌꎻ １０: Ｃ３０Ｈ６２ꎻ １１: Ｃ３１Ｈ６４ꎻ １２: Ｏｃｔａｃｏｓａｎｏｌꎻ １３: Ｃ３２Ｈ６６ꎻ １４:Ｃ３３Ｈ６８ꎻ １５: β－Ａｍｙｒｉｎꎻ
１６: α－Ａｍｙｒｉｎꎻ １７:Ｃ３４Ｈ７０ꎻ １８: Ｃ３５Ｈ７２ꎻ １９: Ｄｏｔｒｉａｃｏｎｔａｎｏｌꎻ ２０: Ｔｅｔｒａｔｒｉａｃｏｎｔａｎｏｌ.

图 １　 糜子叶片表皮蜡质气相色谱图(放大倍数 １０５)
Ｆｉｇ.１　 ＧＣ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｗａｘ ｏｆ ｂｒｏｏｍｃｏｒｎ ｍｉｌｌｅｔ ｌｅａｖｅｓ (ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ １０５)

表 １　 糜子生长发育 ３５ ｄ 叶片表皮各组分含量 / (μｇｃｍ－２±ＳＤ)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｗａｘ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｂｒｏｏｍｃｏｒｎ ｍｉｌｌｅｔ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ３５ ｄ

蜡质成分
Ｗａｘ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

含量
Ｃｏｎｔｅｎｔ

晋黍 ９ 号
Ｊｉｎｓｈｕ ９

陇糜 ８ 号
Ｌｏｎｇｍｉ ８

宁糜 １０ 号
Ｎｉｎｇｍｉ １０

雁黍 ７ 号
Ｙａｎｓｈｕ ７

榆黍 １ 号
Ｙｕｓｈｕ １

烷烃
Ａｌｋａｎｅｓ

ＡＣ ７.０９±０.４９ａＡ ６.２８±０.２４ａＡＢ ４.９８±０.１６ｂＢ ６.６７±０.６６ａＡ ６.７４±０.４９ａＡ
ＲＣ ２９.３２±０.８３ａｂＡ ３１.０３±０.５８ａＡ ２７.６８±０.３２ｂｃＡ ３０.９８±０.７３ａｂＡ ２６.０５±０.５３ｃＡ

初级醇
Ｐｒｉｍａｒｙ ａｌｃｏｈｏｌｓ

ＡＣ １６.０８±０.８８ｂＢ １３.２５±０.９８ｃｄＣＤ １２.３４±０.４９ｄＤ １４.１５±０.５６ｃＣ １８.３９±０.３６ａＡ
ＲＣ ６６.４７±１.０６ｂＡ ６５.４１±１.０２ｂＡ ６８.６０±０.６６ａｂＡ ６５.７１±０.４４ｂＡ ７１.０９±０.６５ａＡ

三萜
Ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ

ＡＣ １.０２±０.１８ａＡ ０.７２±０.００３ｂＡ ０.６７±０.０６ｂＡ ０.７１±０.０８ｂＡ ０.７３±０.０１ｂＡ
ＲＣ ４.２２±０.６７ａＡ ３.５６±０.０１ａｂＡ ３.７２±０.１１ａｂＡ ３.３１±０.１２ａｂＡ ２.８２±０.１１ｂＡ

总量 Ｔｏｔａｌ ２４.１９±０.０９ｂＡ ２０.２６±０.１２ｃＢ １７.９９±０.０７ｄＣ ２１.５４±０.０６ｃＢ ２５.８７±０.１０ａＡ

　 　 注:同行不同字母代表不同品种间差异ꎬ小写字母表示在 Ｐ<０.０５ 水平显著差异ꎬ大写字母表示在 Ｐ<０.０１ 水平显著差异ꎮ ＡＣ 代表绝对

含量ꎬＲＣ 代表相对含量ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓꎬ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０５ ｌｅｖ￣

ｅｌꎬｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０１ ｌｅｖｅｌ. ＡＣ ｓｔａｎｄｓ ｆｏｒ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＲＣ ｓｔａｎｄｓ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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　 　 注:不同字母代表同一物质不同品种间差异ꎬ小写字母表示在 Ｐ<０.０５ 水平显著差异ꎬ大写字母表示在 Ｐ<
０.０１水平显著差异ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓꎬ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌꎬｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０１ ｌｅｖｅＬ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 糜子生长发育 ３５ ｄ 叶片中不同链长初级醇的绝对含量
Ｆｉｇ.２　 Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｈａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ａｌｃｏｈｏｌｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ３５ ｄ

图 ３　 糜子生长发育 ３５ ｄ 叶片中不同链长烷烃的绝对含量
Ｆｉｇ.３　 Ａｂｓｏｌｕｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｈａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ａｌｋａｎｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ３５ ｄ

２.３　 不同糜子品种旗叶叶片表皮蜡质晶体结构

观察

　 　 扫描电镜观察结果表明ꎬ糜子旗叶叶片表面

覆盖有大量的蜡质晶体ꎬ晶体类型主要呈片状ꎮ
叶片上、下表面的蜡质晶体密集度具有明显的差

异ꎬ呈片状的蜡质晶体紧密而均匀地分布于整个

叶片的上表面ꎬ叶片下表面的片状蜡质晶体很少ꎬ
整个表面相对比较平滑ꎮ 不同糜子品种间叶片表

皮蜡质晶体密集程度存在显著差异ꎬ其中榆黍 １
号和晋黍 ９ 号叶片上表面蜡质晶体分布最为紧

密ꎬ宁糜 １０ 号则相对稀疏ꎮ 并且榆黍 １ 号叶片下

表面含有少量颗粒状蜡质晶体而其他品种则相对

比较平滑(图 ４)ꎮ

２.４　 糜子不同生长发育时期叶片表皮蜡质组分分析

以榆黍 １ 号为例ꎬ从表 ２ 可知ꎬ糜子叶片不同生

长发育时期蜡质组成比较相似ꎬ均含有初级醇、烷
烃及萜类物质ꎻ并且各发育时期均以初级醇含量最

高ꎬ其次为烷烃含量ꎬ而萜类物质含量最低(表 ２)ꎮ

不同的是ꎬ各发育时期糜子叶片总蜡质含量以及各

组分含量均有显著差异ꎮ 在生长发育 １５ ｄ 时ꎬ由于

糜子处于生长发育初期阶段ꎬ蜡质合成活动进行得

缓慢ꎬ造成蜡质总量积累较少ꎮ 随着糜子的生长发

育ꎬ蜡质合成活动逐渐活跃ꎬ叶片蜡质不断积累ꎬ在
２０、２５、３０、３５ ｄ 和 ４０ ｄ 时的蜡质总含量分别是 １５ ｄ
时的 １.５、１.７、１.９、２.４ 和 ２.６ 倍(表 ２)ꎮ 各蜡质组分

含量总体也表现出随着糜子的生长发育而不断增

加的趋势ꎮ 其中初级醇的含量在发育 １５ ~ ２５ ｄ 期

间稳定升高ꎬ在 ２５ ｄ 时达到 １３.７９ μｇｃｍ－２ꎬ占总蜡

质含量的７４.４６％ꎻ２５ ~ ３０ ｄ 期间稍有降低ꎬ在 ３０ 天

时降至１２.９５ μｇｃｍ－２ꎬ占总含量的 ６４.９１％ꎻ３０ ~ ３５
ｄ 期间出现初级醇绝对含量快速增加的过程ꎬ在 ３５
ｄ 含量最高为 １８.３９ μｇｃｍ－２ꎬ占总含量的 ７１.０９％ꎻ
而在发育后期即 ３５ ｄ 之后逐渐降低(表 ２)ꎮ 烷烃

含量的变化也表现出相似的模式ꎬ在发育 １５ ~ ２０ ｄ
期间ꎬ烷烃含量稳定升高ꎬ在 ２０ ｄ 时达到 ５.７１ μｇ
ｃｍ－２ꎬ占总含量的 ３６.６０％ꎻ在 ２０ ~ ２５ ｄ 期间稍有降

低ꎬ２５ ｄ 时降至 ４.０６ μｇｃｍ－２ꎬ占总含量的２１.９２％ꎻ
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而在 ２５ ｄ 之后稳定增加ꎬ烷烃绝对含量快速增加过

程出现在 ３５~４０ ｄꎬ在 ４０ ｄ 时含量最高为 １１.３１ μｇ
ｃｍ－２ꎬ占总蜡质含量的 ４０.５２％(表 ２)ꎮ 萜类物质

绝对含量同蜡质总量变化相同ꎬ即随着生长发育不

断增加ꎬ在 ４０ ｄ 时含量最高ꎬ为 ０.７７ μｇｃｍ－２(表
２)ꎬ但相对含量随生长发育不断降低ꎮ

　 　 注: Ａ 和 Ｂ: 晋黍 ９ 号叶片ꎻ Ｃ 和 Ｄ: 陇糜 ８ 号叶片ꎻ Ｅ 和 Ｆ: 宁糜 １０ 号叶片ꎻ Ｇ 和 Ｈ: 雁黍 ７ 号叶片ꎻ Ｉ 和 Ｊ: 榆黍
１ 号叶片ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ａ ａｎｄ Ｂ:Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｊｉｎｓｈｕ ９ꎻ Ｃ ａｎｄ Ｄ: Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｎｇｍｉ ８ꎻ Ｅ ａｎｄ Ｆ: Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｎｉｎｇｍｉ １０ꎻ Ｇ ａｎｄ Ｈ: Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
Ｙａｎｓｈｕ ７ꎻ Ｉ ａｎｄ Ｊ: Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｙｕｓｈｕ １.

图 ４　 糜子叶片表皮蜡质晶体结构
Ｆｉｇ.４　 Ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｗａｘ ｏｎ ｂｒｏｏｍｃｏｒｎ ｍｉｌｌｅｔ ｌｅａｖｅｓ

表 ２　 榆黍 １ 号不同时期叶片表皮各组分含量 / (μｇｃｍ－２±ＳＤ)
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｗａｘ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｙｕｓｈｕ １

蜡质成分
Ｗａｘ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

含量
Ｃｏｎｔｅｎｔ

取样时间 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｔｉｍｅ / ｄ
１５ ２０ ２５ ３０ ３５ ４０

烷烃 Ａｌｋａｎｅｓ ＡＣ ２.８５±０.２３ｆＥ ５.７０±０.４６ｄＣ ４.０６±０.３４ｅＤ ６.２８±０.５２ａＡｃＢＣ ６.７４±０.４９ｂＢ １１.３０±０.２５ａＡ
ＲＣ ２６.８１±０.５２ｄＣ ３６.５４±０.６０ｂＡ ２１.９２±０.９６ｅＤ ３１.４８±０.９２ｃＢ ２６.０５±０.５３ｄＣＤ ４０.５２±０.５５ａＡ

初级醇 Ｐｒｉｍａｒｙ ａｌｃｏｈｏｌｓ ＡＣ ７.１９±０.７３ｆＥ ９.２４±０.９０ｅＤ １３.７９±０.６８ｃＣ １２.９５±０.５２ｄＣ １８.３９±０.３６ａＡ １５.８１±０.７８ｂＢ
ＲＣ ６７.６４±０.３３ｃＢＣ ５９.２３±１.０２ｅＤ ７４.４６±０.８７ａＡ ６４.９１±０.８８ｄＣ ７１.０９±０.６５ｂＡＢ ５６.６９±０.９４ｆＤ

三萜 Ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ＡＣ ０.５８±０.１１ｃＡ ０.６２±０.０４ｂｃＡ ０.６７±０.０９ｂＡ ０.７２±０.０３ａｂｃＡ ０.７３±０.０１ａｂＡ ０.７７±０.０５ａＡ
ＲＣ ５.４６±０.３５ａＡ ３.９７±０.１１ｂＢ ３.６２±０.１１ｂｃＢ ３.６１±０.２２ｂｃＢ ２.８２±０.１１ｃＢ ２.７６±０.２４ｃＢ

总量 Ｔｏｔａｌ １０.６３±０.１２ｆＦ １５.６０±０.０９ｅＥ １８.５２±０.０５ｄＤ １９.９５±０.０６ｃＣ ２５.８７±０.１０ｂＢ ２７.８９±０.０９ａＡ

３　 讨论与结论

本研究结果表明ꎬ糜子叶片的表皮蜡质主要由

２０ 种有机化合物组成ꎬ包括 １１ 种烷烃、７ 种初级醇、
以及 ２ 种三萜类物质ꎮ 所选用材料为黄土高原区种

植的普通糜子品种榆黍 １ 号、雁黍 ７ 号、陇糜 ８ 号、
晋黍 ９ 号和宁糜 １０ 号ꎬ不同品种糜子间蜡质成分及

各化合物所占比例比较相似ꎬ说明糜子叶片表皮蜡

质组成成分在不同糜子品种间是相对稳定的ꎮ 但

不同品种的蜡质总含量却存在着明显的差异ꎬ使这

些品种呈现出高蜡和低蜡的特征ꎬ比如高蜡品种榆

黍 １ 号蜡质总含量是低蜡品种宁糜 １０ 号的 １.４ 倍ꎮ
在禾本科主要粮食作物中ꎬ玉米叶片蜡质成分

为烷烃、醇、醛、酯类和脂肪酸ꎬ其中醇、脂肪酸和酯

为最主要成分ꎬ蜡质组分的碳链分布主要集中在

Ｃ２５－Ｃ４８
[１１]ꎻ小麦叶片蜡质中初级醇、烷烃和二酮为

主要成分ꎬ蜡质组分的碳链分布主要集中在 Ｃ２５ －
Ｃ３１

[９ꎬ１２]ꎻ高粱叶片蜡质成分为醛、烷烃、初级醇、脂
肪酸和酮类物质[１３]ꎮ 而本研究表明ꎬ糜子不同品种

及不同生长发育时期叶片表皮蜡质均以初级脂肪
醇为主ꎬＣ３２醇含量最高ꎻ其次是烷烃ꎬＣ３３及 Ｃ３１烷烃

含量相对较高ꎻ萜类含量最低ꎮ 这与水稻、玉米及

高粱等作物的蜡质组成有一定的差别ꎬ暗示糜子蜡

质合成与调控途径与水稻、玉米及高粱等作物不

同[１９－２２]ꎮ 糜子蜡质组成相对简单ꎬ初级醇和烷烃是

其主要的蜡质成分ꎬ约占总蜡质含量的 ９５％以上(表
１)ꎬ说明糜子蜡质的生物合成主要集中在初级醇和烷

烃的合成ꎬ具体的合成机制值得进一步讨论和探究ꎮ
观察扫描电子显微镜的结果ꎬ我们发现不同糜

子品种旗叶叶片的上、下表面蜡质晶体的疏密及结

构均有显著差异ꎬ上表面呈比较密集的片状ꎬ下表

面呈稀疏的颗粒状或平滑表面ꎮ 不同糜子品种之

间蜡质晶体疏密程度有明显的差别ꎬ榆黍 １ 号和晋

黍 ９ 号叶片表皮蜡质分布最为紧密ꎬ宁糜 １０ 号则相

对稀疏ꎮ 同时ꎬＢａｒｔｈｌｏｔｔ 等[２３]研究证明ꎬ蜡质组成中

含有大量的伯醇和萜类化合物会呈现片状的晶体

结构ꎬ而含有大量的二酮、仲醇和二醇等化合物则

会呈现柱状晶体ꎮ 本研究发现ꎬ糜子叶片表面的蜡

质呈片状结构ꎬ这与叶片蜡质成分中初级醇的含量

最高相对应ꎮ
环境的变化很大程度影响着植物表皮蜡质的

合成及蜡质的晶体结构ꎮ 植物表皮蜡质含量在受

环境胁迫如干旱等条件下会显著增多ꎬ且蜡质晶体

分布更为密集[２４]ꎮ 本研究中ꎬ糜子不同品种及不同
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发育时期叶片表皮均覆盖有丰富的蜡质并且在叶

片表面形成片状晶体结构ꎬ说明这些蜡质对于糜子

应对干旱等逆境胁迫起着重要的作用ꎮ
不同生长发育时期糜子叶片表皮蜡质含量也

存在差异ꎬ糜子从三叶期(１５ ｄ)到灌浆期(４０ ｄ)叶
片表皮蜡质含量逐渐增加(表 ２)ꎮ 其他作物中也有

相似的研究结果ꎬ如汪勇等[１２] 研究发现ꎬ在小麦叶

片发育早期ꎬ初级醇的含量最高ꎬ发育中后期ꎬ烷烃

和二酮含量快速增加ꎬ总蜡质含量从苗期到开花灌

浆期呈现持续增加的趋势ꎮ 王聪等[２５] 研究发现ꎬ大
麦叶片蜡质也随生长发育进程而呈现逐渐增加的

趋势ꎮ 前人的研究表明ꎬ糜子叶片的净光合速率、
气孔导度、水分的蒸腾速率等会因为其在苗期、拔
节期和孕穗期受到干旱胁迫而较大程度地降低ꎬ但
在灌浆期ꎬ蒸腾速率、气孔导度等的降低幅度明显

减小ꎬ并且净光合速率基本不变[２６－２７]ꎮ 本研究中检

测到的叶片表皮蜡质逐渐增加的现象与这些光合

生理检测结果有很好的对应性ꎬ可能就是糜子在生

长发育过程中对干旱胁迫做出的适应性反应以及

产生的生理效应ꎬ这些生理指标与蜡质合成的关系

值得进行更深入的研究ꎬ这对于提高糜子的抗旱性

进而提高糜子的产量具有重要的研究价值ꎮ
本研究表明ꎬ不同糜子品种叶片表皮蜡质含量

有显著差异ꎬ但不同糜子品种蜡质组成成分相同ꎬ
均以碳链长度分布范围为 Ｃ２２－Ｃ３５的烷烃、初级醇、
萜类物质等 ２０ 种化合物为主ꎮ 初级醇是糜子叶片

表皮蜡质的主要组成成分ꎬ其中 Ｃ３２醇含量最高ꎮ 同

时ꎬ糜子不同生长发育时期蜡质组分含量也有显著

差异ꎬ即蜡质总量随生长发育时间不断增加ꎬ但蜡

质组成相同ꎬ以初级醇为主ꎮ 扫描电镜观察表明ꎬ叶
片表皮蜡质晶体结构为片状和少量球状ꎬ并且蜡质晶

体结构的密集程度与叶片表皮蜡质含量多少相对应ꎮ
本研究首次对糜子叶片蜡质的发育进行了研究ꎬ分析

了糜子不同生长发育时期的蜡质成分变化ꎬ为今后研

究糜子蜡质组分的合成机理奠定了基础ꎮ
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