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摘要  叶脉由贯穿于叶肉内部的维管组织及其外围机械组织构成, 多样化的脉序及网络结构使叶脉系统发生变异和功能

分化。该文综述了叶脉系统结构与功能的 新研究进展。通过聚焦叶脉分级系统的结构与功能及其在叶片经济谱(LES)中

的重要性, 解释叶脉性状与其它叶片功能性状之间的关系及机制。不同等级叶脉在机械支撑与水分运输方面存在功能分化, 

其中1–3级粗脉在维持叶片形状和叶表面积以及物理支撑方面发挥重要作用, 有利于维持叶片 大受光面积; 4级及以上细

脉具有水分调节功能, 它们与气孔相互协调, 影响叶片水分运输、蒸腾散热和光合作用速率。叶片生长过程与叶脉发育的

动态变化模式决定叶脉密度, 并影响叶脉密度与叶片大小之间的关系: 叶面积与粗脉密度呈显著负相关, 与粗脉直径呈显

著正相关, 而与细脉密度无关。与叶脉性状相关的叶片经济谱框架模型预测, 叶脉密度较高的叶片寿命短、比叶重较小, 叶

片 大碳同化速率、代谢速率以及资源获取策略潜力较高。 
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叶片功能性状是指与叶片主要功能紧密相关的

一系列性状, 其影响植物存活、生长、繁殖和死亡等

整个生活史以及植物对环境的适应性(Violle et al., 

2007; 刘晓娟和马克平, 2015), 并在预测植物适应

全球气候变化以及影响生态系统方面发挥重要作用。

当前对叶片功能性状的研究不仅针对单一性状或成

组性状间进行比较, 而且关注不同性状之间的内在联

系及其反映的植物功能权衡关系(Wright et al., 2004, 

2005; Osnas et al., 2013)。叶脉是贯穿在叶肉内部的

维管组织及其外围机械组织, 其结构和功能直接或间

接影响水分调节、光合作用和机械支撑等重要功能, 

改变植物生活史和生态适应性, 进而影响植物的生态

系统功能(Amakawa, 1981; Blonder et al., 2011)。因

此, 探讨叶脉结构和功能及其与叶片功能性状之间的

关系, 有助于深入剖析叶片表征的植物适应策略, 从

而丰富和发展叶片经济谱(leaf economic spectrum, 

LES)理论和植物功能生态学的研究内容。此外, 基于

古气候重建的植物“功能性状-环境关系”(trait-en- 

vironment relationships, TER)理论表明, 利用叶脉

性状定量数据可有效预测群落功能性状。例如, 叶脉

总密度(单位叶面积上所有叶脉的总长度)可用于预测

群落光合作用速率以及群落气候特征(Blonder and 

Enquist, 2014); 叶脉总体积可用于预测群落建设成

本(Brodribb et al., 2007; Sack and Scoffoni, 2013; 

Blonder et al., 2014)。因此, 在个体、种群和群落水

平上定量分析叶脉与其它叶片功能性状之间的关系, 

阐明群落结构和功能维持机制, 不仅为理解生态系统

的功能特点提供详细可靠的科学证据, 而且为揭示气

候变化和人类干扰背景下植物在生态系统服务与功

能权衡中发挥的重要作用提供新思路。 

叶脉的直径、密度、分布模式及叶片大小直接影

响植物的光合作用及水分输出等功能, 并通过长时间

尺度的演变改变主导世界的植被谱系。在不同植物类

群或者物种之间, 叶脉的形态和结构具有高度多样

性, 不同叶脉的结构和功能及其与环境因子之间的关

系引起了植物学和功能生态学领域学者们的研究兴
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趣。从宏观角度提出的TER理论表明, 叶脉网络几何

结构与全球环境变化之间密切相关(Boyce et al., 

2009; Brodribb and Field, 2010)。其中, 叶脉密度、

气孔密度以及气孔导度被称为叶片水力性状。它们往

往介导TER的强度和方向, 决定植物与环境之间的水

分交换, 因此不可避免受到多种环境因子的反馈作

用。例如, Blonder等(2014)预测, 叶片的水分供应与

植物生长环境中的水分需求相匹配。他们的实验数据

显示, 平均叶脉密度与海拔高度呈负相关; 温度、降

水、水分可用性以及光照与叶脉密度似乎也存在联

系。利用群落的平均叶脉密度可预测生长季节温度和

大气CO2浓度的变化特点。总体上, 来自温暖和干燥

地区的物种趋向于更高的叶脉密度 (Sack and 

Scoffoni, 2013; 朱济友等, 2019; 徐龙等, 2020), 弱

光环境下物种或者叶片则趋向于低叶脉密度(Murphy 

et al., 2012)。但有些研究显示出相反的结论或相关性

较弱(Dunbar-Co et al., 2009; Blonder et al., 2013; 

Jordan et al., 2013)。 

叶片水力路径是水从叶片末端细脉到气孔之间

的距离, 其长度取决于叶脉密度和叶肉厚度。理论上, 

叶脉密度越大, 水力路径越短, 叶片水分运输效率越

高(Brodribb et al., 2007)。然而, 叶脉与其它叶片功

能性状之间存在相互制约的作用, 即功能权衡关系, 

且影响水分运输效率。例如, 较密集的叶脉有利于增

强抵抗伤害的能力, 从而延长叶片寿命。而较长的叶

片寿命反映植物具有较长的碳同化周期, 这能够补偿

较高的叶脉建设成本(Navas et al., 2003)。植物可通

过相互关联的2个过程维持较长的叶片寿命: 其一, 

增强叶片组织的机械强度, 从而降低非生物和生物损

害的风险(Coley, 1983); 其二, 增加叶片厚度, 抵抗

生物 (动物取食 )或环境因素 (风或冷 )造成的干扰

(Niklas, 1999)。这2个过程都与叶脉结构密不可分, 

并影响叶片水力路径长度。 

国内外学者围绕叶脉与LES之间的关系进行了

大量研究, 已有研究主要通过不同植物类群和不同环

境条件下的比较分析, 试图从叶脉系统的结构与功能

角度诠释LES。相关研究已取得较为突出的成果, 在

全球(Blonder et al., 2011; Sack et al., 2013)和区域

(Blonder et al., 2015; Li et al., 2018)尺度上形成了不

同的学术观点。前期研究主要分析基因、激素和环境

因子对叶脉发育的调控机理, 强调叶脉系统的构建和

系统学意义, 发现叶脉系统在遗传控制基础上由环境

与碳投入共同调控建成(孙素静等, 2015)。在我国植

物学和生态学研究领域, 基于叶脉性状对植物功能理

论的认识非常有限。为了深入揭示叶脉与其它叶片功

能性状之间的相互关系, 本文系统梳理了近20年叶

脉系统结构与功能以及叶片经济谱性状的相关文献, 

深入阐述了叶脉系统与LES之间的关系及其机制, 主

要包括3个方面: (1) 叶脉在水力性状与机械功能间

的分化和结构基础; (2) 叶脉密度与叶片形状之间的

关系; (3) 叶脉系统与其它叶片功能性状之间的关系。

本文重点论述叶脉结构与功能及其在LES性状权衡

中的作用。同时, 基于上述分析我们提出当前叶脉结

构和功能研究存在的关键问题, 以帮助同行学者提高

对植物功能生态学理论的认识, 并为今后深入开展相

关研究提供指导。 

1  叶脉系统的类型、结构及其功能分化 

叶脉系统在叶片中具有特定分布形式, 即脉序。维管

植物的脉序通常有网状脉序和平行脉序两大类。其中

网状脉序充分体现了叶脉的等级特征, 各级叶脉不断

分支 , 在叶片内连接形成网络结构 (Hickey, 1973; 

Sack et al., 2012)。在网状系统中初级脉序(主脉)通

常单独出现; 下一组明显细于初生脉的间隔分支脉为

第2等级脉或称次级脉, 与之相接、更细的分支脉为

第3等级脉, 以此类推至 末端脉。不同等级的叶脉

结构差异明显, 主脉和较大的侧脉结构较为复杂, 中

小型叶脉结构较为简单(表1)。平行脉序指叶脉之间分

布方式近于平行, 主脉与侧脉(除主脉外的叶脉均为

侧脉)间有细脉相连, 为单子叶植物叶脉类型。较为原

始的二叉脉序普遍存在于蕨类植物和裸子植物中。蕨

类植物和裸子植物的叶片通常具有较低的叶脉密度, 

直到被子植物早期, 单子叶植物和双子叶植物才分别

进化出平行脉和基于叶脉分支的网状脉。网状脉特有

的结构使其具有显著高于其它脉序类型的叶脉密度, 

并发展出相对较高建设成本的运输能力 (Hickey, 

1973; Beerling and Franks, 2010; Brodribb et al., 

2010; McKown et al., 2010)。 

本文将叶脉结构分为叶片脉序结构和叶脉网络

结构, 前者多指粗脉(前3等级脉)与细脉(4级及以上

等级脉)的等级分配与权衡; 后者侧重于体现细脉水 
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表1  植物不同等级叶脉的结构与功能 

Table 1  Structure and function of different vein orders in plants 

 粗脉 细脉 

叶脉分级 1–3级 4级及以上 

结构特征 结构复杂; 含有较多的厚壁组织、厚角组织或纤维细胞, 
具有较高的机械阻力和弹性; 含有1个或多个维管束, 木
质部和韧皮部间常具有形成层; 易发生木质部栓塞 

结构简单; 缺少维管束周围的坚固厚壁组织; 一般不具有

形成层; 不易发生木质部栓塞 

主要功能 长距离水分运输; 机械支持, 维持叶形; 抵抗生物损害及

非生物干扰 
短距离水分运输; 与气孔协作限制水分蒸发, 从而影响蒸

腾作用和光合作用; 形成闭环, 为水分运输提供备选路径 
 

分运输能力, 其与叶脉末端细脉形成的叶脉闭环密切

相关。叶脉的主要功能包括水分运输、有机物运输、

机械支持和防御草食等(表1)。这些功能性状之间的权

衡是叶片生理活动的主要决定因素。Kawai和Okada 

(2016)对壳斗科植物的研究表明, 粗脉和细脉存在功

能分化, 其中粗脉密度与叶片结构性状(叶脉干质量

密度等)和力学特性密切相关(Hua et al., 2020); 与粗

脉相比, 细脉在更大程度上影响叶片水分运输(Sack 

and Holbrook, 2006), 进而对叶片气体交换和水分利

用等具有潜在影响。在水分运输功能上, 细脉的解剖

结构和化学性质具有将水分扩散到叶片和气孔中进

行光合作用的优越性, 粗脉则主要在长距离运输中发

挥作用(Turgeon, 2006)。 

1.1  叶片水分运输、光合能力与叶脉系统结构的

关系 

叶片水力性状与叶脉系统密切相关(Brodribb et al., 

2010; Sack and Scoffoni, 2013), 其中叶脉密度在决

定叶片水分运输方面发挥重要作用, 且影响整个植株

的环境适应性。高密度叶脉意味着叶片具有较发达的

木质部通道, 用于运输光合作用和蒸腾作用所需的无

机盐和水, 因此水分运输效率较高(Amakawa, 1981; 

Niklas, 1999; Roth-Nebelsick et al., 2001)。水分在

叶片木质部组织外部的流动速率也与叶脉发达程度

密切相关(Tyree et al., 1999; Sack et al., 2003, 

2004)。Sack等(2013)对此解释为: 高叶脉密度的叶

片维管束鞘表面积更大, 从而使水流出叶脉的总渗透

性增高, 或者相关几何效应使水的蒸发距离减小。总

体来说, 水分运输功能很大程度上取决于独立于叶片

大小的细脉密度 (Sack et al., 2012; Sack and 

Scoffoni, 2013), 原因为水从叶末端细脉流向气孔的

距离会影响水分扩散速率, 这是水力路径的限速部分

(Brodribb et al., 2007; Noblin et al., 2008; Brodribb 

and Field, 2010)。相比细脉, 粗脉导管更容易产生栓

塞(Scoffoni et al., 2011), 这对干旱环境下的植物不

利。在干旱胁迫下, 尽管植物可通过增加木质部组织

等方式抵抗栓塞, 但是改变细脉结构或者增加细脉密

度能更有效地提高植物对水势快速下降的忍耐能力

(McKown et al., 2010; 姚广前等, 2018)。 

气孔和叶脉是维管植物中影响叶片水分运输及

光合速率的关键, 二者相互协调以维持叶片水分收-

支动态平衡, 形成物质和能量交换的结构单元。在该

单元中, 气孔是控制叶片表面水分蒸发和气体交换的

门户; 叶脉则与叶片供水功能紧密相关, 叶脉密度是

叶片气体交换能力的重要决定因素。种内和种间的比

较研究表明, 叶脉密度与单位叶面积 大碳同化速率

(Aarea)呈显著正相关(Sack et al., 2003; Sack and 

Holbrook, 2006; 宋丽清等, 2015)。大多数维管植物

存在自由末端细脉, 使气孔到 近叶脉的 小平均距

离不因气孔大小而变化。对拟南芥(Arabidopsis tha-

liana)突变体的研究发现, 仅气孔聚集并不能产生高

效的气孔功能, 只有当叶脉和气孔在叶片中均匀分

布、其密度保持协调并形成更密集的水力运输系统时, 

才能够实现对资源的 佳利用(Dow et al., 2013)。

Fiorin等(2016)基于图像编辑和地理信息系统处理方

法研究了31种被子植物叶脉与气孔分布之间的定量

关系, 发现气孔大小受水力供应的调节, 这种调节与

叶脉网络末端细脉分布方式有关, 气孔与叶脉之间平

均距离较短的物种能够支撑较高的气孔密度。这进一

步说明被子植物网状脉序中高度分散的叶脉分布模

式为有效缩短叶脉到蒸发部位的距离奠定了结构基

础。这种模式提供了多条水力供应路径, 体现出被子

植物叶脉系统 显著和 普遍的冗余性特征。 

1.2  叶片机械功能与叶脉系统结构的关系 

叶片的机械特性是决定植物能否抵御外部物理力量 
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的关键。这些特性通过机械强化和有效避免食草动物

取食等方式延长叶片寿命, 因此反映了植物生活史策

略(Kitajima and Poorter, 2010)。已有研究主要从建

设成本的角度解释叶片机械特性在不同物种之间和

物种内部的变化(Read and Sanson, 2003; Read 

and Stokes, 2006; Onoda et al., 2011), 对叶脉系统

的影响作用则关注较少。叶脉影响叶片建设成本和结

构(John et al., 2017), 对整个叶片的各种机械行为产

生重要作用。粗脉含有较多的厚壁组织、厚角组织或

纤维细胞, 具有较高的机械阻力和弹性, 这些特性均

影响叶片的机械能力(Kawai and Okada, 2016)。例

如, 主脉和次脉充当叶片的“承重梁”, 支撑叶片重

量, 并提高抵抗机械负荷的能力, 确保叶片不下垂或

变形, 从而呈现 大有效表面积, 充分利用光资源和

进行蒸腾散热(Niklas, 1999)。细脉在叶片内部体积中

的占比相对较小(Sack et al., 2013), 且缺少维管束

周围的坚固厚壁组织。因此, 细脉的机械支持作用有

限, 其在生物力学和保护方面的作用更多地体现在微

小的横向叶脉可增强对弯曲力的抵抗(Niklas, 1999)。 

在植物面临较大的草食及其它损害风险或特定

的资源需求时, 进行分支并重新连接的叶脉网络可能

对适应环境 有利 (Durand, 2006; Katifori et al., 

2010)。这种重新连接的叶脉网络提高了叶脉密度, 

使动物取食时需要耗费更多的能量来切开更多叶脉

(Read and Stokes, 2006), 从而提高植物的防御能

力。然而, 当叶片质量一定时, 仅有分支而不重新连

接的网络却具有更强的水分运输能力(Banavar et al., 

1999; Durand, 2007; Dodds, 2010), 这可能适应外

界干扰较小的环境。 

2  叶片形状与叶脉密度的关系 

叶片形状主要由叶片长度和宽度的比值及 宽处的

位置来决定(Hickey, 1973), 与叶表面积密切相关。研

究表明, 叶表面积、叶脉和气孔共同调节叶片水分流

失。首先, 叶片进行蒸腾作用时, 气孔一旦关闭, 残

留的水分损失在很大程度上取决于叶片表皮的渗漏。

其次, 由于叶脉和气孔的分化在 终叶表面积确定之

前进行, 因此叶表面积在调节叶脉密度和气孔密度中

发挥作用 (Schoch et al., 1980; Zwieniecki et al., 

2004), 叶表面积增加导致叶脉密度和气孔密度降低

(Sack et al., 2003; Brodribb and Jordan, 2011)。双子

叶植物叶片脉序及网络结构的高度多样性可能与其具

有不同的叶片形状有关。叶片形状的差异为叶表面积

和叶脉密度在不同物种间存在较大变化提供了条件, 

这使双子叶植物具有更大的光合速率变化范围, 在资

源丰富的环境中更具竞争力(Wright et al., 2004)。因

此, 研究不同植物叶脉网络结构的变化可为理解叶片

形状和功能多样性以及叶片碳平衡提供依据。 

Price等(2012)利用低分辨率图像对339个物种

进行分析, 发现叶脉密度与叶表面积无关。但该研究

仅测量了部分叶脉系统, 且未区分粗脉与细脉。Sack

等(2012)发现叶脉等级越高, 其直径及密度与叶表面

积的关系越弱, 细脉密度与叶表面积无显著相关性。

然而, 粗脉生物量投资却对叶表面积起决定性作用, 

显示出叶脉直径与叶表面积呈显著正相关, 以及粗脉

密度与叶表面积呈负相关(Sack et al., 2012; 罗丽莹

等, 2021)。粗脉密度与叶表面积之间的相关性为小叶

片能够更好地适应干燥及强光环境提供了有力的解

释。小叶片的粗脉密度较高, 这为水分运输提供了充

足的高通量路径, 能有效提高植物的耐旱性。如前所

述, 冗余的路径使水分运输能够避开由干旱诱导的木

质部栓塞(Choat et al., 2005; Nardini et al., 2008), 

同时保护水力系统免受叶脉损伤的影响 (Brodribb 

and Jordan, 2011; Scoffoni et al., 2011)。 

叶片伸展和叶脉发育过程及其相互作用可解释

叶脉密度与叶表面积之间的相关性。被子植物在维管

多样性的基础上, 叶片具有共同的结构框架和发育模

式(Kang and Dengler, 2004; Kang et al., 2007; 

Rolland-Lagan et al., 2009; Sack et al., 2012)。在展

叶初期, 分生组织形成的叶原基主要经历2个阶段: 

由于细胞增殖而较缓慢的扩张阶段和由于细胞变大

而极其迅速的扩张阶段。在此期间, 不同等级的叶脉

在发育起始时间和空间位置上发生分离。在叶发育缓

慢期, 首先形成1和2级叶脉, 接着形成3级叶脉, 

后在快速发育期形成4级以上的细脉。当原形成层分

化成维管组织, 且维管组织成熟时, 这些新生的叶脉

将随着持续的叶片扩张而延伸, 因此在叶片内部不同

空间形成独特的排布模式。1–3级粗脉的密度随着原

形成层的形成而达到峰值, 之后随着叶脉的扩张逐渐

下降; 而4级以上细脉的密度则在叶脉扩张过程中稳

定下来, 维持在一定数值。研究发现, 在叶片发育后
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期, 修饰细脉能够促进形成额外的主脉, 但这种情况

仅在少数成熟叶脉系统中出现(Kang and Dengler, 

2004)。由于在叶片快速扩张阶段细脉不断地形成分

支, 使得细脉密度不受叶面积影响。作为完整脉序形成

的 后环节, 一般细脉可在叶片大小确定后继续扩张。 

3  叶脉性状对叶片经济谱的影响 

叶片经济谱(LES) 初描述叶片功能性状之间的关系

及其沿环境梯度的变化格局, 包括叶单位质量 大碳

同化速率 (Amass)、叶片寿命、比叶重和叶含氮量

(Wright et al., 2004; Chen et al., 2020), 部分解释了

植物资源获取策略, 这种模式在全球尺度和区域尺度

上都存在, 并在种内、种间和群落水平上也有类似的

格局(Fajardo and Siefert, 2018)。叶脉作为陆地生态

系统能量和物质流动过程的基本组成部分, 其对陆地

生态系统营养流动的限制机制由LES所描述的植物

策略变化反映 (Reich et al., 1997; Wright et al., 

2005)。研究表明, 叶片功能性状及其与LES性状的关

系受叶片脉序及网络结构约束。国外学者用多个模型

解释LES中的功能性状关系(Meziane and Shipley, 

2001; Wright et al., 2004; Shipley et al., 2006), 探

讨了叶脉与LES之间可能的关联机制以及对植物的

影响(Blonder et al., 2011, 2013; Sack et al., 2013)。

各模型基于多种可能的因果关系, 对叶脉与LES之间

的关系做出不同预测, 从而得出功能性状之间的相关

性。近几年, 关于LES和叶脉的研究不断发展并取得

一些新成果, 但关于LES的研究侧重于LES性状表型

可塑性的相关机制(Ji et al., 2020; Martin and Isaac, 

2021), 对于叶脉的研究则侧重于不同尺度叶脉与叶

功能性状的联系(Kawai and Okada, 2019; Blonder 

et al., 2020; Xu et al., 2020), 而对叶脉在LES中的影

响及其机理的理解尚停留在模型预测层面, 相关实验

结果及论证还很欠缺。 

Blonder等(2011)提出基于脉源假说(vein origin 

hypothesis)的定量模型(图1), 并引入叶脉密度、叶脉

间距(叶脉闭环中内接圆的直径)和环度(单位叶面积

叶脉闭环数) 3个变量来解释LES, 认为叶脉密度与

Amass和叶含氮量呈正相关, 与叶片寿命和比叶重呈

负相关。这3个变量的关系受叶脉网络几何形状的限

制, 叶脉密度和叶脉间距在种内和种间存在负相关

(Uhl and Mosbrugger, 1999)。叶脉密度是该模型的

关键变量。叶脉密度较高的叶片水分供给能力强, 

大碳同化速率和代谢速率均较高, 因此需要较高的含

氮量。叶脉间距与叶片厚度呈正相关(Noblin et al., 

2008)。例如, 景天科肉质叶特有的大细胞将叶脉分

隔得更远。叶片密度和厚度越大, 比叶重越高, 叶片

韧性越大、寿命越长(Wright and Westoby, 2002; 

Onoda et al., 2011)。因此, Blonder等(2011)认为, 叶

脉密度、叶脉间距和环度等叶脉性状与比叶重和叶片

厚度在结构上存在关联性, 并决定LES相关性状, 介

导LES性状之间的关系。研究还发现, 水力路径长度

在LES形成中可能发挥比叶脉密度更重要的作用

(Blonder et al., 2013), 它能更准确地反映叶片内的

水分运输过程(Brodribb et al., 2007)。在结构方程模

型中, 由于水力路径长度难以测量, 常通过实测(潜

在)变量和叶脉密度代替。潜在变量可能与细胞质与细

胞壁的体积比有关(Blonder et al., 2013)。根据叶脉相

关模型, 潜在变量值升高, 导致叶脉密度、Amass及叶

含氮量升高 , 叶片寿命和比叶重降低。Blonder等

(2015)对拟南芥(Arabidopsis thaliana)突变体LES性

状变异的研究也支持该预测结果。此外, Blonder等

(2016)对银剑菊类群叶功能性状的研究发现, 叶脉密

度与叶含氮量之间的相关性比理论预测的弱甚至完

全不存在相关性。 

除脉源假说以外, Sack等(2013)提出了通量性状

网络假说(flux trait network hypothesis), 从叶脉水分

运输功能的角度解释叶脉功能及其在LES中的作用

(图1)。该假说认为, 在种间水平, 叶脉性状与叶水分

运输、光合作用以及叶解剖成分之间的相关性很强, 

这些性状通常与叶片水分和碳通量有关。该假说得到

大部分与LES有关的实验证据支持(Wright et al., 

2004; Sack and Holbrook, 2006; Brodribb et al., 

2007; Dunbar-Co et al., 2009)。实验结果显示, 比叶

重作为叶片经济谱中的主要变量, 其相关性状(叶片

密度和厚度)的变化由细胞层及细胞壁和原生质碳水

化合物决定(Vanarendonk and Poorter, 1994; Ro-

derick et al., 1999; Shipley et al., 2006), 而与叶脉

密度及叶脉间距无直接关系(Sack et al., 2013)。因

此, LES不是由叶脉性状直接驱动, 而是由其它性状

(如叶片密度和厚度)决定比叶重; 比叶重较高表明细 
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图1  叶片性状与叶脉密度之间的关系框架 

黄色变量为脉源假说中涉及的变量; 粉色变量为通量性状网络假说中涉及的变量; 蓝色变量为2个假说共同涉及的部分。黑色箭头

表示正相关, 红色箭头表示负相关; 虚线箭头表示间接关联。 
 

Figure 1  Correlation between leaf traits and leaf vein density 

The yellow variable is involved in the vein origin hypothesis; the pink variable is involved in the flux trait network hypothesis; the 

blue variable is the part involved in both hypotheses. A black solid arrow indicates a positive association, while a red arrow 

indicates a negative association; the dashed arrow indicates an indirect association. 
 

胞较密集且细胞间隙较少, 单位叶质量的生化成分较

少, 从而对Amass、叶含氮量和叶单位质量呼吸速率产

生负面影响。从叶片碳收-支权衡关系来说, 比叶重较

大的叶片倾向于维持更长的叶片寿命。虽然叶脉密度

与LES的联系是通量性状网络假说的重要部分, 但这

种联系是间接的, 即叶脉通过叶脉密度影响叶水分运

输效率 , 从而影响气孔导度和Aarea, 进而作用于

Amass。 

由此可见, 目前模型模拟和实验证据形成的共识

是叶脉密度通过影响叶水分运输效率间接影响碳同

化速率。但是, 已有研究在叶脉性状对LES性状的决

定方式上存在分歧(Blonder et al., 2011, 2013; Sack 

et al., 2013)。例如, 脉源假说强调叶片脉序选择所形

成的几何结构对叶水分传输速率和比叶重的影响, 认

为叶脉密度与每个LES性状(Amass、叶片寿命、比叶

重和叶含氮量)相关。根据该假说, 叶脉性状之间的关

系是LES性状之间关系的主要原因。叶脉性状可能在

结构上与叶片性状相关联, 而叶脉网络构成的几何形

状约束着叶片功能性状间的权衡。通量性状网络假说

则认为叶脉网络结构仅与资源通量有关, 而与比叶重

和叶片寿命无关。 

综上所述, 叶脉性状在决定叶水分运输功能方面

具有重要作用, 包含叶脉性状的模型有助于提高对

LES性状的预测能力(Sack et al., 2013; Blonder et 

al., 2014)。基于比叶重和叶脉密度预测Amass的模型

比单独基于叶脉密度的模型能更好地解释LES。但是

粗脉和细脉对叶脉总密度的贡献以及对LES性状的

作用存在差异。粗脉对整体叶片组织结构和干物质组

成的影响远大于细脉, 且随着不同物种叶片面积的增

大呈增强趋势。由于叶脉总密度主要受细脉密度的影

响(Sack et al., 2012), 比叶重与叶脉总密度在物种

间无明显相关性(Dunbar-Co et al., 2009; Nardini et 

al., 2012)。这表明叶脉性状与比叶重在LES中扮演的

角色相互独立, 二者的驱动因素及机理不同。 

4  研究展望 

4.1  叶片形状、叶脉系统的结构及其功能分化(叶

脉的分级研究) 

被子植物具有典型的层次化和网状化叶脉系统, 叶脉
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密度作为该系统的关键特征, 在以往研究中多笼统地

体现包括1级和2级粗脉以及更高等级细脉的总特征, 

并未将粗脉与细脉分开。粗脉与细脉的独立研究将为

基于LES的植物功能研究提供新视角。不同等级的叶

脉密度可能独立影响叶片的多种功能。例如, 粗脉与

细脉不仅在维持叶形和叶表面积方面功能差异明显, 

而且在水分运输上也存在分工。叶片主要由较大的低

级叶脉支撑, 而高级叶脉的作用主要体现在增加叶脉

与叶肉组织接触, 从而影响水分和次生代谢物质的短

距离运输。考虑到叶脉密度在很大程度上由细脉决定, 

粗脉对其影响很小, 因此未来对于叶脉密度的描述需

要明确界定脉序, 以加深对不同等级叶脉功能的理

解, 尤其是叶末端细脉形态及其与气孔均匀分配的驱

动模式。 

虽然多数物种的细脉密度与叶表面积相对独立,

但是细脉密度高的物种细脉密度与其叶片大小的关系

尚不明确, 需要收集分析更广泛的研究对象。此外, 

叶表面积与粗脉直径(正)和密度(负)之间的相关性是简

单的空间结构关联还是功能权衡关系, 目前尚不明确。 

4.2  基于叶脉的LES模型发展 

基于叶脉性状相关权衡的LES定量模型对叶脉的研

究已经扩大到其对LES和整个植物功能的影响, 强调

叶脉在LES框架中的作用。该模型对全球LES具有一

定的预测能力, 但是测量性状较为单一, 难以描述多

个叶脉性状与叶片功能之间的关系。仅关注叶脉密度

难以解释LES的所有相关变异, 因此, 未来模型扩展

应考虑量化更多的叶脉性状, 并扩充叶脉性状数据

库, 对模型涉及的参数进行详细测量。此外, 需要关

注不同组织对叶片多种功能的相对贡献。例如, Nii-

nemets等(2007)发现叶肉组织和叶脉组织之间的权

衡影响叶片的结构以及化学和生理过程。叶片维管和

非维管组织的质量密度变化或许可以提供新的LES

性状变异来源(Blonder et al., 2014)。同时, LES描述

需要注重建立更加完整的因果关系, 为叶脉在LES中

扮演的角色提供更精准的解释。 

4.3  LES性状质量标准化 

LES性状质量标准化的有效性是植物功能生态学研

究争论的焦点 (Lloyd et al., 2013; Osnas et al., 

2013)。LES性状研究多集中在基于质量的性状类型, 

而忽视了基于面积的性状, 或者并未对二者进行区

分。以质量为基础研究叶片性状能够准确捕获植物生

理和生活史差异, 更有助于理解植物的碳平衡(Wes-

toby et al., 2013; Blonder et al., 2014)。在其它条件

相同的情况下, 如果引起叶片厚度变化的是光合组

织 , 则比叶重与单位面积含氮量和Aarea呈正相关

(Niinemets, 1999; Poorter et al., 2009)。如果影响比

叶重的因素归结于细胞壁和细胞中与光合作用无关

的碳化合物的增加, 则与比叶重联动的性状为Amass

和单位质量含氮量。由于细胞质的相对减少降低了代

谢速率, 因此驱动的是负相关关系。虽然在叶面积和

质量基础上获得的与比叶重相关性状的关系可以通

过数学运算转换, 但转换后的性状联系可能并非机制

性的功能关联。通常情况下, 在面积基础上的LES关

系与在质量基础上的LES关系不太可能同时存在

(Niinemets and Sack, 2006; Lloyd et al., 2013; 

Osnas et al., 2013)。 

4.4  利用叶脉响应环境变化推测植物的演变过程

及机理 

研究叶脉对环境变化的响应, 利用叶脉性状识别物种

跨气候梯度分布的机制仍然是生态学研究的核心问

题。植物调节水分的方式非常复杂, 包括多性状的协

调和对环境的反馈, 也涉及自然环境选择下的全球植

物谱系变化。例如, 产生于环境选择的叶脉密度与气

孔密度具有相关性, 二者通过可塑性实现水分的快速

交换, 使得具有网状脉的被子植物在生态系统中独具

优势。环境因子对叶脉的驱动作用则使脉序选择与环

境变量的耦合能够应用于对古气候的预测, 有助于理

解叶片形状与功能的耦合关系及其机制。通过区分单

脉针状叶的裸子植物、平行脉的单子叶植物及具有网

状冗余脉的双子叶被子植物, 可推测维管植物的宏观

进化轨迹。 
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The Structure and Function of Leaf Veins and Their Influence on 
Leaf Economic Spectrum 
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Abstract  Vascular tissues inside the mesophyll and peripheral mechanical tissues constitute the veins. The diverse 

orders and network structures of veins contribute to their functional diversification and differentiation. In this review, we 

summarized the research progresses on the structure and function of the leaf vein system. We reviewed three aspects of 

veins and critically evaluated the characteristics of the leaf vein hierarchy system and its important role in leaf economic 

spectrum (LES), and explained the mechanisms linking vein traits and other functional traits of the leaf. Leaf veins of 

different orders show obvious functional differentiation in terms of hydraulic conduction and mechanical support. Among 

them, the first three orders of veins (major veins) play a major role in maintaining leaf shape, leaf surface area and phys-

ical support, and which is conductive to the growth of leaves with the largest light-receiving area. The higher order veins 

(minor veins) have the function of water regulation, and their coordination with the stomata determines the rate of leaf 

water transport, transpiration and photosynthesis. The patterns of dynamic variation in leaf spread and leaf vein devel-

opment explain the relationship between vein density and leaf size. Leaf surface area is negatively correlated with the 

density of main veins and positively correlated with the diameter of main veins, but independent of the density of minor 

veins. The framework model of LES linking with vein traits predicts that leaves with higher vein density have short lifespan 

and smaller leaf mass per area, which explains the better leaf carbon assimilation rate, metabolism rate and resource 

acquisition strategy with higher leaf vein density. 
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