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黄土高原草地植物叶脉性状沿环境梯度的变化规律
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摘要：叶脉在维持叶片水分和光合能力方面具有重要作用，研究植物叶脉沿环境梯度的变化规律有利于从生理结构的角度探究

植物叶片对环境变化的适应策略。 以黄土高原中部为研究区域，沿水分和养分梯度从东向西选取 １０ 个取样点，涵盖了 ３ 种主

要的植被带类型（森林草原、典型草原和荒漠草原），共获得 ５１９ 种植物叶片并测定其叶脉性状，包括叶脉密度 （ＶＬＡ，
ｍｍ ／ ｍｍ２）、叶脉直径（ＶＤ，μｍ）和单位面积叶脉体积（ＶＶ，μｍ３ ／ ｍｍ２），旨在探究不同脉型植物（包括网状脉、平行脉和单叶脉）
叶脉性状的变异规律。 结果表明：（１）黄土高原植物 ＶＤ 和 ＶＶ 沿经度增加减小，而 ＶＬＡ 无明显变化（Ｐ＞０．０５）。 （２）在不同脉

型植物中 ＶＬＡ 和 ＶＤ 的负相关关系只在网状脉和平行脉中存在，ＶＬＡ 和 ＶＶ 的正相关关系只在网状脉存在，ＶＤ 和 ＶＶ 的正相

关关系在不同脉型植物中均存在。 （３）黄土高原自东向西随经度减小，网状脉植物的 ３ 种叶脉性状均显著增大（Ｐ＜０．０１），但变

化趋势较弱（Ｒ２ ＝ ０．０２—０．０７）；平行脉 ＶＬＡ 无显著变化，ＶＤ 和 ＶＶ 显著减小（Ｐ＜０．０１）；然而，单叶脉植物的 ３ 种叶脉性状均无

显著变化（Ｐ＞０．０５）。 （４）叶脉类型是影响叶脉性状变异的主要因素（解释度为 ２７．８４％—６２．２５％）。 环境因子中，土壤因子（主
要是土壤水分和养分含量）对 ３ 种叶脉性状的解释度（０．５４％—２．９１％）大于气候因子（０．０２％—０．７７％）。 这些结果表明，不同脉

型植物具有不同的适应策略，未来在研究叶脉对环境变化的响应和变异规律时要考虑到叶脉类型的影响。
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Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｔａｋｅｎ ｉｎｔｏ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｔｉｏｎ ｗｈｅｎ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ
ｖｅｉｎ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ； ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ； ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ； ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

叶脉由木质部和韧皮部组成［１］，根据在叶片中的分布形态，叶脉主要可以分为网状脉、平行脉、叉状脉和

单叶脉。 其中，双子叶植物多为网状脉，平行脉多存在于单子叶植物［２］，叉状脉在蕨类植物中最常见，而单叶

脉类型的结构多存在于针叶树中［３］。 在网状脉中，一般将其较粗的中脉定义为一级，由中脉分出的为二级，
依此类推，三级以上称为次级叶脉。 次级叶脉的长度占到叶脉总长度的 ８０％以上，在叶片的水分运输中发挥

着极其重要的作用［１］。 平行脉植物由于其特殊的形成方式，并没有明显的等级之分，因此不区分主脉和

次脉［４］。
叶脉结构性状在维持叶片水分和光合能力方面具有重要的作用［１， ５—６］。 叶脉密度（ＶＬＡ）反映了水分、养

分和光合产物等物质运输的效率［７］，叶脉直径（ＶＤ）决定了叶脉间的物质分配，影响植物叶片光合吸收最大

化［８—９］。 Ｓａｃｋ 等［１０］提出了一个新的性状指标即单位面积叶脉体积（ＶＶ），由叶脉密度和直径计算得到，来表

征植物对叶脉的投资大小。 许多研究发现，叶脉密度和直径间存在负相关关系［１１—１３］，这体现了植物在叶脉性

状间资源投资的权衡［１４］。 但也有研究发现两者间并未存在相关性，例如，Ｂｒｏｄｒｉｂｂ 等［３］就发现单叶脉植物因

为特殊的叶脉结构，密度和直径间并不存在显著的相关性。 由此可见，叶脉性状间的关系可能因为叶脉类型

的不同而存在很大差异。 目前对于叶脉性状间关系研究多集中在网状脉植物，对于其他脉型植物中这种关系

具有怎样的差异仍较少研究。
环境因子是影响叶脉性状变化的重要因素。 通常干旱环境中，植物倾向于增加叶脉密度来提高供水能

力，以便在降水期获得足够的水分供应［１５］。 Ｓａｃｋ 等［１］分析全球 ７９６ 个植物叶片后发现叶脉密度和年降水量

呈负相关。 除了水分外，温度和光照也会对叶脉性状产生影响，一般随温度升高，植物的次级叶脉密度会增

大。 光照增强也会导致叶脉密度增大，通常阳生植物的叶脉密度要高于阴生植物［１］。 Ｕｈｌ 等［１５］ 还发现土壤

养分越贫瘠的地区，植物的叶脉密度往往越大。 因此，叶脉性状对于不同的环境因子所做出的响应往往不同。
此外，研究发现植物在进化的过程中，随气候和大气成分的不断改变，被子植物逐渐具有高的叶脉密度，而非
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被子植物始终具有稳定的低叶脉密度［１６—１８］。 不同生长型植物的叶脉性状在适应环境的过程中也存在很大差

异。 例如，叶脉密度通常在乔木中最高，灌木次之，草本植物中最低［１］。 Ｗａｎｇ 等［１１］研究发现乔木植物的次级

叶脉直径随海拔升高显著增加，叶脉密度变化不明显，而灌木则呈相反趋势。 从这些研究中可以发现，不同类

型植物的叶脉性状对环境因子的响应不同。 那么在不同叶脉类型植物中，随环境变化叶脉性状间的关系及叶

脉沿环境梯度又会发生怎样的变化，却不得而知。
黄土高原位于我国的中北部，水土流失严重，生态环境脆弱，恶劣的环境条件使得植物生存和生长面临严

峻考验。 叶脉结构是植物保障水养运输和机械支撑的重要条件，对于植物在恶劣生境中的生存具有重要意

义［１］。 目前研究发现叶脉性状随环境的变化呈现出一定的经度地带性规律［１２， １５］，而黄土高原降水量和土壤

养分含量从东向西均呈现出递减的趋势，在经度上形成了明显的梯度变化［１９］，是研究不同脉型植物叶脉性状

沿环境梯度变化的理想场所。 因此本研究沿水分和养分梯度在黄土高原从东到西选取了 １０ 个样地，对样地

内常见物种的叶片进行取样，考察不同脉型植物（包括网状脉、平行脉和单叶脉）叶脉性状间关系是否存在差

异？ 其叶脉性状沿环境梯度如何变化？ 从大尺度上揭示叶脉在黄土高原水平方向上的变异规律，旨在从生理

结构的角度探究植物叶片对环境变化的适应策略，从而为黄土高原地区植被恢复提供理论参考。

１　 研究区概况

黄土高原地处东经 １０１°００′—１１４°３３′，北纬 ３４°００′—４５°０５′，横跨中国青、甘、宁、内蒙古、陕、晋、豫 ７ 省，
面积 ６４ 万 ｋｍ２，海拔 ２００—３０００ ｍ。 该地区年降雨量为 １５０—８００ ｍｍ，且多集中于 ６—９ 月（占全年降水量的

５５％—７８％），年平均降水量从东南向西北递减，地跨干旱、半干旱和半湿润 ３ 个气候带。 黄土高原中的植被

由 ５ 种主要的自然植被组成，即沙漠、荒漠草原、草原、森林草原和森林，沿着高原从西北到东南逐渐增加的降

水梯度分布。 天然草地类型以白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ （ Ｌ．） Ｋｅｎｇ）、羊草（ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ （ Ｔｒｉｎ．）
Ｔｚｖｅｌ）、铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ Ｗｅｂ．ｅｘ Ｓｔｅｃｈｍ）、针茅（Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ Ｌ．）、胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｔｕｒｃｚ）等
群落类型为主［２０］。

２　 研究方法

２．１　 取样方法

２．１．１　 取样点设置

以干旱指数反映水分的变化，土壤全氮、全磷含量反映养分的变化，黄土高原水分和养分含量自东向西逐

渐减少（图 １），形成了由东部湿润肥沃向西部干旱贫瘠逐渐过渡的环境，在经度上具有明显的梯度变化［２１］，
同时由于环境因子间具有一定自相关，因此以经度梯度来综合代表水分和养分梯度的变化。 在经度上沿水分

和养分梯度共选取 １０ 个取样点进行取样。
２．１．２　 野外取样

２０１８ 年 ７—９ 月在黄土高原中部对设置的 １０ 个取样点进行取样（图 ２ 和表 １）。 取样点在经度上横跨整

个黄土高原，相邻取样点之间间隔 １００ ｋｍ 左右，包括森林草原、典型草原和荒漠草原 ３ 种草地类型（基本信息

见表 １）。
在每个取样点内，选取能够代表当地植被类型的区域，采用样线法布设样方。 按照一定方向布设 １００ ｍ

的样线，等间隔设置 ８ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方进行群落结构调查，确保相邻样方间间隔大于 １０ ｍ。 在每个样地半

径 ２ ｋｍ 范围内，对样地内出现的常见物种进行取样。 选取每个样方内每一个物种的 ３—５ 个个体，每个个体

上选择健康干净、完全展开的叶片 １０—２０ 片，放入 １０ 号自封袋内保存，尽快带回室内。 随后，将每个物种叶

片避开主脉剪至 １ ｃｍ×１ ｃｍ 大小，用 ＦＡＡ（５ ｍＬ ３８％甲醛溶液：５ ｍＬ 冰醋酸：９０ ｍＬ ５０％乙醇：５ ｍＬ 甘油）固
定液保存到 １０ ｍＬ 离心管中。 共获得 ５１９ 种植物的叶片，属于 ５７ 科 １５６ 属。

对叶片取样的同时，在每个样方内进行土壤样品的采集，在去除土壤表面的杂物后，用内径为 ５ ｃｍ 的土

４８０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 黄土高原 ＡＩ、ＴＮ、ＴＰ 沿经度变化规律

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＩ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ｏｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

ＡＩ 越小，表明干旱程度越大，数据来源于 ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｃｇｉａｒｃｓｉ．ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

图 ２　 黄土高原范围及取样点示意图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ ｓｐａｃｅ ａｎｄ

ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ

钻对 ０—１０ ｃｍ 的土层进行取样，每个样方随机各取

５ 处，将取出的土样混合均匀带回室内处理。
２．２　 室内测定

２．２．１　 叶脉性状测定

叶脉密度（ＶＬＡ）与叶脉直径（ＶＤ）的测定采用化

学处理法。 具体步骤为：每一个物种个体从固定液中随

机选取 ３—５ 个叶片，使用 ７％ ＮａＯＨ 溶液浸泡，且每

２—３ 天更换一次溶液，可根据叶片变透明的情况适当

增加 ＮａＯＨ 的浓度，直到叶片透明。 之后使用蒸馏水浸

泡 ３０ ｍｉｎ，再转入 ５％ ＮａＣｌＯ 溶液中 ５ ｍｉｎ，后置于蒸馏

水中浸泡 ３ ｍｉｎ，选择 ３ 个透明度较高的叶片制成临时

切片并使用 １％ 番红试剂染色。 然后将切片置于

ＭＯＴＩＣ 显微镜（型号：ＢＡ２１０，产地：厦门）下，并利用配

置的摄像装置进行观测，网状脉与单叶脉样品在 ２０ 倍物镜、１０ 倍目镜条件下观测，平行脉样品在 １０ 倍物镜、
１０ 倍目镜条件下观测，每一个叶片随机选择 ５ 个视野拍照，每个样品共有 １５ 个视野，最后从中挑选 ５ 个视

野，利用配套的分析软件测定次级叶脉的长度与直径。
不同叶脉类型的叶脉性状计算方法如下。 其中，网状脉的次级叶脉直径（ＶＤ，μｍ）为所有次级脉直径的

平均值，次级叶脉密度（ＶＬＡ，ｍｍ ／ ｍｍ２）为单位面积叶脉总长度（图 ３）。 计算公式如下：
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表 １　 取样点相关信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

取样地点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

样地编号
Ｐｌｏｔ

ｎｕｍｂｅｒ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

年均温
Ｍｅａｎ
ａｎｎｕａｌ

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

年均降水量
Ｍｅａｎ
ａｎｎｕａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｔｙｐｅ

取样数
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

气候带类型
Ｃｌｉｍａｔｅ ｂｅｌｔ

ｔｙｐｅ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

潞城市 ＨＴ０１ ８０４ １１３．３６ ３６．２９ １１．８５ ５６３．８８ 森林草原 ６１ 半湿润区 白羊草、胡枝子、薹草

安泽县 ＨＴ０２ ８９４ １１２．２９ ３５．９９ ９．９６ ５９１．１８ 森林草原 ６３ 半湿润区 黄背草、白羊草、碱菀

卧虎山 ＨＴ０３ ８３３ １１１．６４ ３５．９９ １０．６６ ５６６．１２ 森林草原 ６５ 半湿润区 黄背草、胡枝子、白叶蒿

宜川县 ＨＴ０４ ９６６ １１０．１８ ３６．０７ １０．７２ ５３３．３６ 典型草原 ７３ 半干旱区 白羊草、碱菀、翻白草

安塞区 ＨＴ０５ １２６８ １０９．２４ ３６．７４ ９．５０ ４９８．８９ 典型草原 ６７ 半干旱区 兴安胡枝子、白羊草、碱菀

吴起县 ＨＴ０６ １３８３ １０７．９２ ３６．９３ ７．４６ ４３８．０９ 典型草原 ５４ 半干旱区 针茅、碱菀、蓝刺头、

盐池县 ＨＴ０７ １５３５ １０７．１９ ３７．５８ ５．２３ ３９５．１４ 典型草原 ４６ 半干旱区 猪毛蒿、白羊草

中宁县 ＨＴ０８ １２９３ １０５．７８ ３７．４２ ５．８７ ３２０．３５ 荒漠草原 ２９ 干旱区 红砂、看麦娘、隐子草

中卫市 ＨＴ０９ １３７８ １０４．９２ ３７．４４ ７．５６ ２３３．８８ 荒漠草原 ４０ 干旱区 珍珠猪毛菜、红砂

中卫市 ＨＴ１０ １７１４ １０４．４４ ３７．４６ ７．７１ ２１５．５０ 荒漠草原 ２１ 干旱区 盐爪爪、红砂

　 　 年均温和年降水数据来自中国气象站（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｍａ．ｇｏｖ．ｃｎ ／ ）

ＶＬＡ＝视野中的叶脉总长度 ／视野面积 （１）
叶脉体积（ＶＶ，μｍ３ ／ ｍｍ２）采用 Ｓａｃｋ 等［１０］的方法：

ＶＶ＝π×（ＶＤ ／ ２） ２×ＶＬＡ （２）
平行脉具有大纵向脉、小纵向脉和横向脉之分，且不同等级叶脉性状差异较大，故将各等级叶脉密度分开

测量，之后求其总和（图 ３）：
ＶＬＡ＝大纵向脉密度＋小纵向脉密度＋横向脉密度 （３）

由于平行脉存在多个等级的叶脉直径且不同等级间的叶脉直径差别较大，以每个等级叶脉的相对长度为

权重，计算得到不同等级的叶脉直径加权平均值：
　 　 ＶＤ＝大纵向脉直径×（大纵向脉长度 ／总长度）＋小纵向脉直径×（小纵脉长度 ／总长度）＋横向脉直径×

（横脉长度 ／总长度） （４）
ＶＶ＝大纵向脉体积＋小纵向脉体积＋横向脉体积 （５）

对于单叶脉物种，其叶脉性状的测定方式与网状脉相同（图 ３）。
２．２．２　 土壤理化性质的测定

将土壤样品在室温条件下自然风干，去除植物根和石砾等杂物，过 ２ ｍｍ 土壤筛后，用球磨仪（ＭＭ４００
ｂａｌｌ ｍｉｌｌ，Ｒｅｔｓｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ）和玛瑙研钵（ＲＭ２００，Ｒｅｔｓｃｈ，Ｈａａｎ，Ｇｅｒｍａｎｙ）研磨。 研磨好的样品装入自封袋中用

于测定土壤元素含量。 用烘干法对土壤含水量（ＳＷＣ）进行测定；使用容量分析法测定土壤有机碳（ＴＯＣ）含
量；土壤全氮（ＴＮ）含量采用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＭＡＸ ＣＮ Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ Ａｎａｌｙｚｅｒ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定，土壤全

磷（ＴＰ）含量的测定采用电感耦合等离子体发射光谱仪（ ＩＣＰ⁃ＯＥＳ，Ｏｐｔｉｍａ ５３００ ＤＶ，Ｐｅｒｋｉｎ Ｅｌｍｅｒ，Ｗａｌｔｈａｍ，
ＭＡ，ＵＳＡ），土壤 ｐＨ 采用多参数电导 ／ ｐＨ 表（ＭＹＲＯＮ Ｌ Ｕｌｔｒａｍｅｔｅｒ ＩＩ ＴＭ，ＵＳＡ）测定。
２．３　 气象数据的获取

每个取样点的年均温（ＭＡＴ）、年降水（ＭＡＰ）来自于中国气象站数据的插值结果。 对国家气象局提供的

研究区域及附近省份的气象台站数据，应用 ＡＮＵＳＰＬＩＮＥ 插值软件将其插值到 ０．１°×０．１°经纬度网格上，根据

样点经纬度从插值结果中提取样点的 １９６１—２０１０ 年平均气温和年降水量数据 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｍａ． ｇｏｖ．
ｃｎ ／ ） ［２０］。 干旱指数数据 （ Ａｒｉｄｉｔｙ ｉｎｄｅｘ，ＡＩ，降水量 ／蒸散量） 来源于全球栅格数据 （ ＣＧＩＡＲ⁃ＣＳＩ， ｈｔｔｐｓ： ／ ／
ｃｇｉａｒｃｓｉ．ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ），从 ＣＧＩＡＲ⁃ＣＳＩ 数据库中提取 １９７０—２０００ 年干旱指数数据［２２］。
２．４　 数据处理

首先，对所有叶脉性状进行以 １０ 为底的对数转换，使数据满足标准化正态分布。 对水分和养分反应指标
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图 ３　 不同脉型植物叶脉性状的测量

Ｆｉｇ．３　 Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ

叶脉直径每个视野测 ５ 个取其平均值，平行脉大纵向脉，小纵向脉和横向脉分开测量

与经度进行拟合，利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析各指标间的相关性。 使用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）比较不

同叶脉类型间叶脉性状的差异，针对存在显著（Ｐ＜０．０５）的性状关系采用标准化主轴估计（ＳＭＡ）方法来分析

叶脉性状关系是否在不同叶脉类型间存在显著差异。 即利用方程 ｙ＝ ｂｘａ表示不同叶脉性状间的关系，线性转

化为 ｌｏｇ（ｙ）＝ ｌｏｇ（ｂ）＋ａｌｏｇ（ｘ），ｘ、ｙ 表示两个不同性状，ｂ 代表性状关系的截距，ａ 表示相关性的斜率。 该分析

由软件（Ｓ）ＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．０ 来计算完成。
通过回归分析对不同叶脉类型的叶脉性状与经度进行拟合来探究其沿环境梯度的变化，拟合时选取了

Ｒ２最大、Ｐ 值显著（Ｐ＜０．０５）的回归方法进行拟合。 使用冗余分析（ＲＤＡ）来量化叶脉类型（网状脉、平行脉和

单叶脉）、气候和土壤因子对叶脉性状的影响。 在气候和土壤两组变量内，为了避免共线性，用逐步回归分析

筛选出对叶脉性状影响显著的变量（Ｐ＜０．０５），并利用 ａｎｏｖａ 函数计算逐步回归分析筛选出来的单个因子贡献

率。 随后，利用 ＲＤＡ 进一步分析这些具有显著影响的气候和土壤因子对叶脉性状的单独作用和交互作用。
以上分析在 ＳＰＳＳ ２０． ０ 与 Ｒ ３． ５． ２ 软件 ｖｅｇａｎ 程序包中完成，文中所用到的数据图都采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１７ 软件

绘制。

３　 结果

３．１　 黄土高原植物叶脉性状概况

在所有物种中，ＶＬＡ、ＶＤ 和 ＶＶ 的平均值分别为 １１．２９ ｍｍ ／ ｍｍ２、２２．０５ μｍ、５１．１５×１０５（μｍ３ ／ ｍｍ２）。 碱蓬

（Ｓｕａｅｄａ ｇｌａｕｃａ）的 ＶＬＡ 最大，刺柏（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）最小，而 ＶＤ 最小的是铁苋菜（Ａｃａｌｙｐｈａ ａｕｓｔｒａｌｉｓ），最
大的是天门冬（Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）。 ＶＶ 的最大值和最小值则分别出现在羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）
和黄鹌菜（Ｙｏｕｎｇｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ）中。

其中，ＶＬＡ（ＣＶ＝ ０．３８）的变异性小于 ＶＤ 和 ＶＶ 的变异性（ＣＶ 分别为 １．０１ 和 １．７７，表 ２）。 不同叶脉类型

其性状具有显著差异（Ｐ＜０．０５，表 ２）。 其中，网状脉的 ＶＬＡ 显著大于平行脉和单叶脉（Ｐ＜０．０５），而 ＶＤ 和 ＶＶ
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则相反。 单叶脉的 ＶＤ 和 ＶＶ 的变异程度最大（ＣＶ 分别为 ０．５ 和 ０．９２），平行脉的 ＶＬＡ 变异程度最大（ＣＶ ＝
０．４４）。

表 ２　 不同叶脉类型叶脉性状数据描述

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄａｔａ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ

性状
Ｔａｉｔｓ

叶脉类型
Ｖｅｉｎ ｔｙｐｅ

样本量
Ｎｕｍｂｅｒ Ｎ

平均值±标准误
Ｍｅａｎ±ＳＥ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

Ｍｉｎ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

Ｍａｘ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ＣＶ

叶脉密度（ＶＬＡ） 网状脉 ４３７ １１．８７±４．０６ａ ４．１２ ２６．６０ ０．３４

Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ 平行脉 ７１ ９．１２±４．０３ｂ ３．０３ １７．８７ ０．４４

（ｍｍ ／ ｍｍ２） 单叶脉 １１ １．９４±０．３３ｃ １．０７ ２．２６ ０．１７

全部　 ５１９ １１．２９±４．３４ １．０７ ２６．６０ ０．３８

叶脉直径（ＶＤ） 网状脉 ４３７ １５．０４±５．３５ａ ５．２７ ４８．２０ ０．３６

Ｖｅｉｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ μｍ 平行脉 ７１ ５１．０２±２３．５０ｂ １７．４６ １３４．５７ ０．４６

单叶脉 １１ １１３．３９±５７．０５ｃ ３４．９９ ２２３．８８ ０．５０

全部　 ５１９ ２２．０５±２２．２５ ５．２７ ２２３．８８ １．０１

单位面积叶脉体积（ＶＶ） 网状脉 ４３７ ２２．３２±１８．１２ａ ２．５３ ２１７．３７ ０．８１

Ｖｅｉｎ ｖｏｌｕｍｅ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ 平行脉 ７１ １９９．７７±１３７．２１ｂ １２．７２ ６５５．００ ０．６９

×１０５（μｍ３ ／ ｍｍ２） 单叶脉 １１ ２３７．３７±２１９．０７ｃ ２１．１２ ７３０．１８ ０．９２

全部　 ５１９ ５１．１５±９０．６２ ２．５３ ７３０．１８ １．７７

　 　 不同字母表示差异显著（α＝ ０．０５）

３．２　 不同脉型植物叶脉性状关系的差异

ＶＬＡ 和 ＶＤ 的负相关关系在网状脉和平行脉及全部物种中都存在（Ｒ２ ＝ ０．０７—０．３０，Ｐ＜０．０１），然而这一

关系在单叶脉中并未发现（图 ４，Ｐ＞０．０５）。 ＶＬＡ 和 ＶＶ 在全物种中表现出负相关，而在网状脉植物中表现出

正相关（图 ４，Ｐ＜０．０１），在平行脉和单叶脉中没有发现两者的相关性。 ＶＤ 和 ＶＶ 的正相关关系在全物种和 ３
种不同叶脉类型的植物中都存在（图 ４，Ｐ＜０．０１），斜率和截距之间都存在显著差异（Ｐ＜０．０１），其中网状脉的

斜率最大，而平行脉的截距最小。
３．３　 不同脉型植物叶脉性状沿经度的变化

叶脉性状沿经度的变化规律在不同叶脉类型的植物中存在差异（图 ５）。 当考虑所有物种时，ＶＤ 和 ＶＶ
随经度增加而显著减小（Ｐ＜０．０１），而 ＶＬＡ 随经度的增加并没有显著的变化（Ｐ＞０．０５）。 在网状脉植物中，ＶＤ
和 ＶＶ 随经度的增加均显著减小（Ｐ＜０．０１），虽然 ＶＬＡ 随经度增加也减小，但其变化较弱（Ｒ２ ＝ ０．０２）。 与网状

脉不同，平行脉植物的 ＶＤ 和 ＶＶ 随经度的增加则显著增大（Ｐ＜０．０１），而 ＶＬＡ 随经度的增加并没有显著变化

（Ｐ＝ ０．７６）。 在单叶脉植物中，三种叶脉性状沿经度变化均不显著（Ｐ＞０．０５）。
３．４　 环境因素对叶脉性状的影响

利用逐步回归分析筛选出对叶脉性状有显著影响的气候和土壤因子，再利用冗余分析进一步分析这些环

境因子对叶脉性状的独立和交互作用，结果显示（图 ６）：气候因子、土壤因子和叶脉类型三者的总效应对叶脉

密度、叶脉直径和体积的解释度分别为 ３０．１５％、６７．９０％和 ５６．９６％。 在独立效应中，叶脉类型对性状变异的解

释量最多，其中对叶脉密度的影响最小（２８．７４％），而对叶脉直径的影响最大（６２．２５％）。 土壤因子解释了叶

脉性状 ０．５４％—２．９１％的变异性，其中影响叶脉密度的因子主要是土壤有机碳含量（ＴＯＣ）和总磷含量（ＴＰ），
而直径和体积的主要土壤因子是土壤含水率（ＳＷＣ）；气候因素解释了叶脉性状 ０．０２％—０．７７％的变异性，影
响叶脉密度的因子主要是年均温（ＭＡＴ），影响直径和体积的是年降水量（ＭＡＰ）和干旱指数（ＡＩ）。 气候、土
壤、叶脉类型三者的交互作用解释了叶脉性状－０．４５％—３．５６％的变异性。
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图 ４　 不同叶脉类型叶脉性状间关系的标准化主轴回归关系

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅ ｐｌａｎｔｓ

ＶＬＡ：叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＶＤ：叶脉直径 Ｖｅｉｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＶＶ：单位面积叶脉体积 Ｖｅｉｎ ｖｏｌｕｍｅ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａ 只列出显著的回归关系

（Ｐ＜０．０５）；∗∗ Ｐ＜０．０１

４　 讨论

４．１　 不同脉型植物叶脉性状的关系

　 　 与全球叶脉性状数据相比，黄土高原网状脉、平行脉和单叶脉植物的平均叶脉密度（分别为 １１．８７、９．１２、
１．９４ ｍｍ ／ ｍｍ２）均要高于全球平均水平（分别为 ７．３６、７．２５、１．５２ ｍｍ ／ ｍｍ２） ［１， １０］，但叶脉直径均值（２２．０５ μｍ）
低于全球平均水平（２６．４２ μｍ），而叶脉体积（５１．１５×１０５ μｍ３ ／ ｍｍ２）又高于全球平均水平（３８．２１×１０５ μｍ３ ／
ｍｍ２） ［１］。 造成这种差异主要与黄土高原的气候条件有关，植物以细而长的叶脉来适应干旱生境，从而保证水

分的运输和防止栓塞的产生［２３］，同时较高的叶脉体积意味着黄土高原植物在适应环境的过程中对叶脉的高

投资［１０］。
本研究中，网状脉和平行脉植物叶脉密度和直径存在显著负相关（图 ４，Ｐ＜０．０１），这与已有的研究成果相

同［１０—１２］。 目前关于这种权衡关系的解释主要有投资收益和空间限制两种假说。 投资收益假说认为，叶脉密

度越大，叶片就会有更强的水分运输和光合能力［２４—２５］，但是高叶脉密度也意味着高的建造成本［２６］，而空间限

制假说认为，如果叶脉分布密集且直径很大，因为 ＣＯ２无法通过木质部，就会导致气孔和光合组织之间的连接
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图 ５　 不同叶脉类型植物叶脉性状沿经度变化规律

Ｆｉｇ．５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅ ｐｌａｎｔｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

被切断［２７］，因此，不管是从投资收益还是空间限制的角度来看，叶脉变细变长是植物收益最大化的最优

选择［６］。
与网状脉和平行脉不同，在单叶脉植物中，并未发现密度和直径间的相关性（图 ４，Ｐ＞０．０５）。 这可能是因

为在样本中，单叶脉植物多数为裸子植物，与被子植物相比，许多裸子植物的叶肉组织含有充满水分的木质化

细胞，如石细胞等［２８］，它们穿插在整个叶肉组织中，作为水分运输到蒸发点的通道［２］，这意味着水分可以通过

叶脉之外的其他途径来运输。 其次，因为单叶脉植物只有一条直线的叶脉，在视野中的长度差距不大（本研

究中单叶脉植物叶脉密度的变异系数为 ０．１７），但各物种的直径差距较大（ＣＶ＝ ０．５），从而造成了密度与直径

的不相关。 此外，与其他叶脉类型相比，本研究中单叶脉植物的数量较少（ｎ ＝ １１），数据分析时不易达到显著

水平。 未来需要对单叶脉植物进行更多物种和更大空间上的取样，来检查叶脉性状间关系在不同叶脉类型植

物中的普适性。
叶脉体积作为变异性最大的一个性状（ＣＶ＝ １．７７），反映了叶脉能够运输水分的量以及植物对叶脉的碳

投资大小［１０］。 叶脉体积是由叶脉密度和叶脉直径计算得到的，理论上它应该和两者都存在正相关关系，但是

在本研究中密度与体积的关系在不同叶脉类型植物中表现出较大差异。 叶脉密度与体积之间的正相关关系

只在网状脉植物存在，在所有物种中二者反而呈负相关，但这些关系均较弱（Ｒ２ ＝ ０．０４—０．０６，图 ４）。 与叶脉

密度不同，叶脉体积与叶脉直径之间的正相关关系在不同叶脉类型植物中均存在，且相关性较强（Ｒ２ ＝ ０．６１—
０．９６，图 ４）。 这表明叶脉体积主要受到叶脉直径，而不是叶脉密度的影响。

０９０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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图 ６　 气候、土壤和叶脉类型对叶脉性状变异的解释度

Ｆｉｇ．６　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｃｌｉｍａｔｅ， ｓｏｉｌ ａｎｄ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｔｙｐｅｓ

ＭＡＴ：年均温；ＴＯＣ：土壤有机碳含量；ＴＰ：土壤总磷含量；ＭＡＰ：年降水量；ＡＩ：干旱指数；ＳＷＣ：土壤含水率

４．２　 植物叶脉性状沿环境梯度的变化规律因叶脉类型而异

从黄土高原东部到西部，随着经度降低，所有物种中叶脉直径和体积均增大（Ｐ＜０．０１），但密度并没有显

著变化（Ｐ＞０．０５，图 ５）。 叶脉类型差异是影响叶脉性状变异的主要因素，解释了叶脉性状 ２７．８４％—６２．２５％的

变异性（图 ６）。 环境因子中，土壤因子（主要是土壤水分和养分含量）对 ３ 种叶脉性状的解释度（０．５４％—
２．９１％）大于气候因子（０．０２％—０．７７％）。

不同脉型植物的叶脉性状沿经度的变化趋势差异较大（图 ５），反映了不同脉型植物适应环境的不同策

略。 其中，网状脉次级叶脉密度的变化趋势与其他研究结果一致，即在水分较少的环境中次级叶脉密度会增

大［１５， ２９］。 黄土高原自东向西随经度减小，降水量逐渐减少（表 １），次级叶脉密度逐渐增大（图 ５），这主要是

因为随环境干旱程度增大，蒸腾需求增加，植物通过增大叶脉密度来保障水分的供应［５］。 同时，随经度减小，
土壤养分含量逐渐减少，土壤变得贫瘠，植物通过增加次级叶脉密度来获得更大的养分运输能力，提高植物对

养分的吸收和利用，这与 Ｕｌｈ 等［１５］的研究结果一致。
导管直径大小与栓塞脆弱性正相关，因此普遍认为干旱生境下树种的木质部导管直径较小［３０］。 然而，在

本研究中干旱地区的网状脉植物直径却更大（图 ５）。 这可能是因为黄土高原环境条件特殊，属于干旱半干旱

地区［３１］，物种多具有抗旱耐旱的能力［３２］。 木质部栓塞是耐旱树种对水分胁迫的一种适应性反应［３３］，适当的

木质部栓塞对植物的节水和在干旱环境中生存是有利的，这是植物在长期发展中形成的一种节水策略［３４—３５］。
申卫军等［３３］发现即使发生栓塞，在降雨或其他条件使水势升高时，栓塞能够很快恢复。 黄土高原水土流失严

重，土壤水分、养分补充能力较差，补给很大部分来自于降水［３６］，而降水主要集中在 ６—９ 月，这种水热并存的

气候条件对植物的生长是极为有利的［３７］。 因此，在此期间，木质部栓塞对水分运输所造成的损失可能要小于

增加木质部对树木导水所带来的收益，因此植物选择通过增大次级叶脉直径来获得最大的生长速率。
值得注意的是，尽管网状脉植物叶脉性状沿经度具有显著的地理格局，但这些变化趋势均较弱（Ｒ２ ＝

０．０２—０．０７，Ｐ＜０．０１，图 ５），这可能是由于叶脉性状具有高的系统发育保守性［１１， １６， ３８］。 以往对网状脉的研究

结果表明，其叶脉性状相比于其他叶片性状，系统发育信号更强，对环境变化的可塑性较小［３９］，尤其是次级叶

脉密度在叶脉发育的过程中基本始终保持稳定［１０］。 这种系统发育保守性可能掩盖了环境对网状脉植物叶脉

性状的可塑性。
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平行脉植物随经度增加叶脉密度变化不显著（图 ５，Ｐ＞０．０５），而叶脉直径和体积表现为极显著的增大

（Ｐ＜０．０１），即在养分和水分相对丰富的地区，平行脉植物具有更高的叶脉直径和体积。 这主要是因为平行脉

植物多为 Ｃ４植物，光合能力较强，叶脉密度相对偏大［４０］。 并且多数平行脉植物的叶片相对较窄，对叶脉进行

投资时，因为空间的限制，很难再对叶脉密度进行投资，这也符合空间限制假说。 所以，黄土高原平行脉植物

在适应干旱环境的过程中更多的去调整叶脉直径的变化。 与之类似，Ｗａｎｇ 等［４１］对青藏高原不同叶脉类型植

物的研究中也发现了这一规律。 单叶脉植物的 ３ 种性状随经度的变化均不显著（图 ５，Ｐ＞０．０５），这可能是由

于本研究中单叶脉植物种类较少，且分布较为零散。 此外，单叶脉具有特殊输水组织如石细胞等，因此单叶脉

植物在应对水分短缺时可能会采取改变叶脉性状之外的适应方式。 这些原因可能导致了黄土高原单叶脉植

物叶脉性状未表现出明显的地理格局。

５　 结论

黄土高原不同叶脉类型植物的叶脉密度和体积均高于全球平均水平，但叶脉直径均值低于全球平均水

平，表明黄土高原植物整体上具有细而长的叶脉。 黄土高原植物叶脉密度和直径存在显著负相关，且自东向

西随经度减小，叶脉直径和体积均增大，而密度则无显著变化。 但在不同脉型植物中，叶脉密度和直径的负相

关关系只在网状脉和平行脉中存在（Ｐ＜０．０１），密度和体积的正相关则只在网状脉中存在（Ｐ＜０．０１），而直径和

体积的正相关关系在 ３ 种脉型植物中都存在（Ｐ＜０．０１）。
不同脉型植物的叶脉性状沿环境梯度变化存在差异。 黄土高原自东向西随经度减小，网状脉植物叶脉直

径和体积均增大，而平行脉则减小，这说明对网状脉植物而言，木质部的增加对导水所带来的收益要大于栓塞

的损害，因此在干旱生境中植物选择增大直径来保证生长，与之不同，平行脉则选择减少木质部的投入，降低

叶脉直径，防止栓塞来适应干旱环境。 在单叶脉植物中，３ 种叶脉性状沿经度均无显著变化。 这些结果表明，
不同叶脉类型的植物在适应环境变化时采取了不同的生态策略。
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