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摘要: 【目的】 环境条件直接影响叶脉特征及其与叶生理功能的关系，研究不同氮、水有效性下小麦叶脉系统

的可塑性变化及其与叶生理功能的关系，对于揭示其对不同生境的适应性有重要价值。 【方法】 采用三因素完

全随机试验设计的盆栽试验，设置 2 个品种：水地品种郑麦 101 和旱地品种长旱 58；2 个氮肥处理水平：不施

氮和底施 N 0.15 g/kg 干土；3 个水分处理水平：拔节期土壤含水量分别降至田间持水量的 70%～75%、

50%～55%、30%～35%，并维持 3 周。主要测定了小麦旗叶叶脉特征[主脉密度   (VLAma j o r)、细脉密度

(VLAminor)、叶脉密度 (VLA) 和细脉所占比例 (Prominor)]和叶水力生理功能参数[叶水力导度 (Kleaf)、净光合速率

(Pn)、气孔导度 (gs)、蒸腾速率 (E) 及瞬时水分利用效率 (IWUE)]。 【结果】 长旱 58 旗叶的 VLAmajor、VLAminor、

VLA 和 Prominor 高于郑麦 101。随着氮肥或水分供应增加，两个品种的 VLAmajor 均出现降低趋势，郑麦 101 的

VLAminor 和 VLA 变化不大，而长旱 58 的 VLAminor 和 VLA 均降低，两个小麦品种的 VLAminor 和 VLA 对氮肥和水

分表现出不同的反应。在 4 个叶脉特征与 5 个叶生理功能的相关关系中，郑麦 101 有 5 组达到显著 (P < 0.05) 或
接近显著 (0.05 < P < 0.1)，即 VLAmajor 与 Kleaf、gs 呈负相关，Prominor 与 Kleaf、gs 及 E 呈正相关；长旱 58 有 14 组达

到显著或接近显著，即 VLAmajor、VLAminor 和 VLA 均与 Kleaf、Pn 和 gs 呈负相关，VLAmajor 与 IWUE 呈负相关，

VLAminor 和 VLA 与 E 呈负相关，Prominor 与 Pn、E 呈负相关。 【结论】 旱地品种长旱 58 叶脉特征对水氮供应表

现出更高的可塑性，且叶脉特征和叶生理功能的联系更为紧密；水地品种郑麦 101 叶水力生理功能随细脉所占

比例增加而增加，而旱地品种长旱 58叶水力生理功能受叶脉密度和细脉所占比例的直接制约，这表明不同级别

叶脉长度所占比例的优化是水地品种叶水力功能提升的一个重要原因，而木质部导管直径和木质部以外水力导

度对旱地品种叶水力生理功能的影响更大。
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Abstract: 【Objectives】 Leaf vein traits affect leaf physiological function. We studied the plastic response of
the leaf vein traits to different nitrogen and water supplies, and analyzed their correlation with leaf physiological
function for demonstrating plant adaptation to different habitats. 【Methods】 A pot experiment with a three-
factor complete random design was conducted. The two wheat cultivars were drought-sensitive Zhengmai 101
and drought-tolerant Changhan 58; the two nitrogen fertilizer levels were 0 and N 0.15 g/kg dry soil before
sowing; the three water supplying levels were 70%–75%, 50%–55% and 30%–35% of field capacity at the
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jointing stage, respectively. After the water treatments were maintained for about 3 weeks, the flag-leaf vein
traits [major-vein density (VLAmajor), minor-vein density (VLAminor), vein density (VLA) and proportion of minor-
vein density (Prominor)], and the leaf hydraulic-physiological function indices [leaf hydraulic conductance (Kleaf), net
photosynthetic rate (Pn), stomatal conductance (gs), transpiration rate (E) and instantaneous water use efficiency
(IWUE) ] were measured. 【Results】 Drought-tolerant cultivar Changhan 58 had higher VLAmajor, VLAminor, VLA
and Prominor than drought-sensitive cultivar Zhengmai 101. For Zhengmai 101, VLAmajor decreased, VLAminor and
VLA kept unchanged with the increased nitrogen and water supplies, whereas for Changhan 58, VLAmajor, VLAminor

and VLA all decreased with the increased nitrogen and water supplies. VLAminor and VLA of two wheat cultivars
showed different responses to N and water supplies. In the twenty correlations between leaf vein traits and leaf
hydro-physiological function parameters, five ones of Zhengmai 101 reached significant (P < 0.05) or nearly
significant levels (0.05 < P < 0.1), VLAmajor was negatively correlated with Kleaf and gs, and Prominor was positively
correlated with Kleaf, gs and E. And for Changhan 58, 14 correlations were significant or nearly significant,
VLAmajor, VLAminor and VLA were all negatively correlated with Kleaf, Pn and gs, VLAmajor were negatively correlated
with IWUE, VLAminor and VLA were negatively correlated with E, and Prominor was negatively correlated with Pn

and E. 【Conclusions】 Leaf vein traits of drought-tolerant wheat cultivar are sensitive to nitrogen and water
supplies, and more closely correlated with leaf hydraulic-physiological functions. Leaf hydraulic-physiological
functions will be increased with the higher proportion of minor-vein length in drought-sensitive cultivar, while
they will be constrained by vein density and proportion of minor-vein length in drought-tolerant cultivar,
suggesting that drought-sensitive cultivar increase its leaf hydraulic-physiological function through optimization
of vein length of different types of veins, and the drought-tolerant wheat cultivar through enlarged conduit
diameter and extra-xylary hydraulic conductance.
Key words: wheat; leaf vein traits; nitrogen fertilizer; water; leaf hydraulic-physiological function

 

叶脉由木质部和韧皮部构成的维管束及其外面

包裹着的维管束鞘细胞共同组成，担负着物质运输

(水分、养分、光合产物)、机械支撑、防御虫害等重

要生理功能[1-2]，因而叶脉特征直接影响植物的生长

发育乃至生产力[3-4]。

叶脉密度是指单位叶面积的叶脉长度，是植物

重要的叶脉特征和分类单元[5]。不同物种间和同一物

种内叶脉密度明显不同，被子植物的叶脉密度 (平均

为 8 mm/mm2) 高于非被子植物 (平均为 2 mm/mm2)[6]；
同属草本 C4 植物的叶脉密度为 C3 植物的 2.1 倍 [7]；

小麦、水稻和拟南芥不同品种或基因型的叶脉密度

也不同[8-10]。此外，叶脉密度还受外界环境条件的影

响。干旱显著增加植物的叶脉密度[1,6-7]。植物通过增

加叶脉密度来增加水分运输通道和与叶肉水分交换

的接触面积，从而保证叶片内水分运输的安全性[11]。

氮素亏缺对植物叶脉密度影响的研究很有限，且报

道的结果不一致。不同光合途径的禾本科草 (C3 途径

的高羊茅、C4 途径的大黍和 C3-C4 中间型的 Panicum
milioides) 氮素亏缺会增加叶脉密度[12]，但在不同基

因型水稻上则发现单位叶面积的氮含量与叶脉密度

无显著相关性，随叶片氮含量增加，细脉密度所占

比例增加[9]。尚未见到水分和氮素共同影响下植物叶

脉变化特征的研究。

叶脉密度直接影响叶生理功能。大多数研究表

明，叶脉密度与叶水力导度呈正相关[1,13-17]。但也有

一些研究认为二者之间呈负相关或无相关性，如

Leigh 等[18]研究发现银杏长枝叶的叶脉密度要低于短

枝叶的叶脉密度，但是长枝叶的叶水力导度仍较

高；Nardini 等[11]研究发现槭属和栎属不同树种叶脉

密度与叶水力导度呈负相关。在不同基因型的咖啡

树[19]、水稻[9]和拟南芥[10]上发现叶脉密度与叶水力导

度间无相关性。物种间研究表明叶脉密度与光合速

率、气孔导度间呈正相关[20-22]，但在澳大利亚 35 个

常绿被子植物上，叶脉密度和叶水力导度、光合速

率及气孔导度并不存在相关关系[23]；充分灌水的水稻

不同基因型间叶脉密度和光合速率及气孔导度间亦

不存在相关关系[9]；水分胁迫下水稻叶脉密度和光合

速率、气孔导度间呈负相关[24]。因此，叶脉密度与叶

水力导度、光合能力间关系仍然存在争议。湿地不

同水分梯度下生长的旱柳叶脉密度和瞬时水分利用

效率呈显著正相关关系[25]，尚不清楚在其他生境中的

植物上是否也如此。
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水分和氮素亏缺是限制旱地作物生长的主要环

境因子，关于水分对植物叶脉系统及其生理功能的

影响已有不少研究，主要集中在木本植物上，而对

氮素及水氮耦合条件下草本植物的叶脉特征及其与

叶生理功能关系研究相对不足。小麦 (Triticum aestivum)
是世界上种植面积最大的粮食作物，80% 种植在雨

养条件下 [26]。研究小麦不同品种 (水地型和旱地型)
叶脉密度对氮肥和水分的可塑性响应及其与叶生理

功能的关系，有助于揭示小麦对不同水分和氮素的

适应机制，为小麦水分传输模拟和抗旱育种提供理

论依据。

1    材料与方法

1.1    试验材料与试验设计

供试冬小麦品种为水地品种郑麦 101 和旱地品

种长旱 58，在陕西省杨凌区的西北农林科技大学水

土保持研究所盆栽试验场进行盆栽试验。试验用土

采自附近农田耕层，属土，经风干粉碎过筛后备

用，其基本理化性质为：有机质 12.2 g/kg、全氮

0.60 g/kg、全磷 0.45 g/kg、无机态氮 32.6 mg/kg、速

效磷 10.4 mg/kg、速效钾 188 mg/kg、pH 7.9、容重

1.28 g/cm3。试验设置两个氮肥处理：不添加氮肥

(N0) 和播种前按每 kg 干土施 0.15 g N 施加尿素 (N1)，
所有处理在播种前统一按每 kg 干土 施 0.1 g P2O5 施

加磷肥 (过磷酸钙，P2O5 含量为 18%)，氮磷肥均与

土壤充分混匀后施入。试验于 2018 年 10 月 17 日播

种，每盆播催芽后种子 13 粒，待小麦长至三叶期时

间苗，每盆留 11 株，然后在每盆土壤表面覆盖约 1
cm 厚珍珠岩以抑制土壤水分蒸发，播种后土壤含水

量一直维持在田间持水量的 70%～75%，其他管理

同大田。在播种 5 个月后，即小麦拔节期进行控水

处理，水分处理设为 3 个水平：充分灌水 (W2)；土

壤含水量一致维持在田间持水量的 70%～75%；中

度水分胁迫 (W1)；土壤含水量自然降至田间持水量

的 50%～55%，然后维持此含水量约 3周；重度水分

胁迫   (W 0 )，土壤含水量自然降至田间持水量的

30%～35%，然后一直维持此土壤含水量约 3 周；所

有处理用称质量法控制每日浇水量。共 12 个处理

(2 个品种 × 2 个氮水平 × 3 个水分水平)，每个处理

8 盆。待小麦水分处理结束 (2019 年 4 月 14 日) 后，

进行小麦植株生长参数和小麦主茎旗叶叶形态、叶

脉特征、生理参数的测定，其中在 2019 年 4 月

15—20 日进行叶形态和生理参数测定，在 2019 年

4 月 20—25 日采集叶脉特征图像，2019 年 7 月进行

叶片氮含量和叶脉特征的图像分析。

1.2    测定项目和方法

1.2.1  整株植物生长和水分利用　　株高为茎基部到

穗尖的距离，用卷尺测量；生物量为单株的地上部

分和地下部分干物重之和，耗水量为出苗到收获的

总蒸腾量，均用称质量法测定；整株水分利用效

率为生物量与蒸腾耗水量的比值。每个项目重复

4次。

1.2.2  叶形态和叶脉特征　　旗叶先用扫描仪扫描成

图片，后用 Image J 软件进行图像分析计算叶面积；

扫描完的叶片放进烘箱 105℃ 杀青 30 min，75℃ 下

烘至恒质量，取出后用万分之一天平称其干质量，

叶干质量与叶面积之比即为比叶质量。测定叶干质

量后，叶片粉碎过筛，用 H2SO4-H2O2 法消煮，凯氏

定氮法测定其质量基础上的叶片氮含量[27]，然后将其

乘以比叶质量得到单位叶面积的氮含量 (Narea)，每个

项目均重复 4次。

采用 Ueno[28]方法测定叶脉密度。用 70% 乙醇煮

叶片至白色，用蒸馏水冲洗 2～3 次，然后放入

85% 的乳酸煮 1～2 h，用蒸馏水冲洗干净，制成装

片，用显微镜观察并拍照，Image J 软件分析图片，

测定的叶脉性状包括 1°～4°叶脉的叶脉密度。主脉

密度为 1°与 2°叶脉密度之和，细脉密度为 3°与 4°叶
脉密度之和，叶脉密度为主脉密度与细脉密度之

和，细脉密度所占比例为细脉密度 /叶脉密度   ×
100%，每个处理重复 4次。

1.2.3  叶水力导度　　叶水力导度用蒸发通量法测

定[29]。在水下切下带有叶鞘的叶片并测量叶长与叶宽

以计算叶面积 (为避免扫描过程中叶片发生栓塞，未

采用图像扫描分析法测定叶面积)，然后用硅胶管把

切下的叶片基部与装有经过 0.2 μm 滤膜过滤的蒸馏

水 的塑料瓶紧密连接在一起。为避免有空隙，用实

心的塑料棒固定叶鞘，并用密封带缠绕。塑料瓶放

置在万分之一天平上，叶片水平固定在塑料筐中，

放置在有利于蒸腾的环境中[PPFD 1200 μmol/(m2·s)，
温度 (25 ± 1)℃，相对湿度 (45 ± 5)%]。当叶片达到

蒸腾稳态时，记录天平读数，计算蒸腾速率 (E)。最

后把叶片置于黑暗中平衡 30 min 后，用压力室测定

叶水势 (Ψleaf)。根据公式 Kleaf = E/(0−Ψleaf) 计算叶水力

导度，每个项目重复 3次。

1.2.4  叶水势和叶气体交换参数　　清晨日出之前用

PMS-1000 型压力室  (PMS Instruments，Albany，
OR，US)  测定旗叶水势。晴朗无风天气的上午

9:00—12:00 用 Li-6800 型便携式光合仪 (Li-COR，
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Lincoln，USA) 测定旗叶的净光合速率、气孔导度、

蒸腾速率等气体交换参数。测定时光照设为 1200
μmol/(m2·s)，CO2 浓度为 400 μmol/mol，温度和相对

湿度为大气温湿度，每个处理重复 4 次。叶瞬时水

分利用效率为净光合速率与蒸腾速率的比值。

1.3    统计分析

采用三因素方差分析检验品种、氮肥和水分对

小麦植株生长、水分利用、叶性状和叶生理功能、

叶脉密度的效应。由于氮肥 × 水分和品种 × 氮肥 ×
水分对两个品种旗叶叶脉密度和叶生理功能参数影

响不显著，因而采用单因素方差分析检验两个品种

氮肥或水分处理间的差异，用 Tukey 法进行多重比

较。用 Pearson 相关分析研究叶脉特征与叶面积、比

叶质量、叶水势及叶片氮含量之间的相关性，及叶

脉特征和生理功能之间的关系。所有数据分析均用

SPSS 19.0软件完成。

2    结果与分析

2.1    不同氮素和水分供应下小麦生长和耗水

品种、氮肥和水分对株高、生物量、耗水量、

整株水分利用效率均有显著影响 (P < 0.05)，氮肥 ×
水分、品种 × 氮肥的交互作用对这些植物生长和水

分利用特征的影响也达到显著水平 (P < 0.05)，品种 ×
水分的交互作用对生物量、耗水量和整株水分利用

效率有极显著影响 (P < 0.01)，品种 × 氮肥 × 水分三

者的交互作用对株高和生物量的影响接近显著 (0.05 <
P < 0.1)，对耗水量和整株水分利用效率的影响显著

(P < 0.05) (表 1)。长旱 58 的株高、生物量、耗水量

和整株水分利用效率分别比郑麦 101 高 23.5%、

31.2%、14.7%和 16.3% (图 1)。两个品种施氮处理的

生物量、耗水量和整株水分利用效率显著高于不施

氮处理 (郑麦 101 的耗水量例外)，长旱 58 生物量、

耗水量和整株水分利用效率对施氮的响应程度明显

高于郑麦 101 (图 1)。两个小麦品种的株高、生物量

和耗水量均随灌水量增加而增加，长旱 58 生物量和

耗水量增加的幅度高于郑麦 101；长旱 58 的整株水

分利用效率随灌水量增加呈现出下降的趋势，郑麦

101 的整株水分利用效率则在中等水分条件下最高，

但二者不同水分处理间的整株水分利用效率均未达

到显著差异水平 (图 1)。从两个小麦品种生物量和水

分利用对氮肥和水分的响应来看，长旱 58 的响应程

度明显超过郑麦 101，表现出对氮肥和水分具有较高

的可塑性。

2.2    不同氮素和水分供应下旗叶性状和生理功能

品种对旗叶叶面积、叶水势、叶片氮含量有显

著影响 (P < 0.05)，氮肥对叶面积、比叶质量、叶水

势、叶片氮含量均有极显著影响 (P < 0.01)；水分处

理对叶面积、叶水势有极显著影响 (P < 0.01)，对叶

片氮含量的影响接近显著 (0.05 < P < 0.1)；品种 × 氮
肥的交互作用对叶面积、比叶质量和叶水势的影响

显著 (P < 0.05)，品种 × 水分的交互作用对叶面积的影

响极显著 (P < 0.001)，对叶水势的影响接近显著 (0.05 <
P < 0.1)；水分 × 氮肥的交互作用对叶面积和氮含量

的影响显著 (P < 0.05)；品种 × 水分 × 氮肥三者间的

交互作用对这些叶性状参数的影响均未达到显著水

平 (P > 0.05) (表 1)。郑麦 101 的叶面积、叶水势和

氮含量高于长旱 58 (图 2)；两个品种叶片氮含量均

随施氮而增加，长旱 58 施氮处理的叶面积、比叶质

量和叶水势要高于不施氮处理，郑麦 101 施氮处理

的叶面积、比叶质量、叶水势与不施氮处理差异不

显著，长旱 58 叶面积、比叶质量和叶水势对施氮的

响应程度大于郑麦 101；随水分供应增加，两个品种

的叶面积整体呈现出增加的趋势，长旱 58 叶面积的

增加程度高于郑麦 101，叶水势郑麦 101 整体呈增加

趋势，而长旱 58 先下降后上升 (图 2)。可见，长旱

58 旗叶的上述叶性状对氮肥和水分的响应程度要高

于郑麦 101。
品种对叶水力导度和净光合速率没有显著影响

(P > 0.05)，对气孔导度和蒸腾速率的影响接近显著

(0.05 < P < 0.1)，对瞬时水分利用效率有极显著影响

(P < 0.01)；氮肥和水分都对除瞬时水分利用效率外

的所有叶水力生理功能参数有极显著影响   (P   <
0.01)，品种 × 氮肥的交互作用对气孔导度和瞬时水

分利用效率的影响显著 (P < 0.05)，品种 × 水分的交

互作用仅对瞬时水分利用效率的影响显著   (P   <
0.05)，氮肥 × 水分的交互作用对叶水力导度和气孔

导度的影响接近显著 (0.05 < P < 0.1)，品种 × 氮肥 ×
水分的交互作用对叶水力生理参数的影响均不显著

(表 1)。郑麦 101 的气孔导度和瞬时水分利用效率高

于长旱 58，但蒸腾速率稍低于长旱 58 (图 2)；两个

品种的叶水力导度、净光合速率、气孔导度和蒸腾

速率均随着氮肥和水分供应的增加表现出增加的趋

势，郑麦 101 气孔导度对施氮响应的程度超过长旱

58，而二者气孔导度对灌水的响应程度没有明显差

异；随氮和水分供应的增加，郑麦 101 的瞬时水分

利用效率呈现降低的趋势，而长旱 58 的瞬时水分利

用效率呈现增加的趋势，在低氮 (N0) 和中等水分处
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理 (W1) 下，两个品种间的叶瞬时水分利用效率有显

著差异，但在高氮 (N1) 和充分灌水 (W2) 下，品种

间的叶瞬时水分利用效率无显著差异 (P > 0.05) (图 2)。

2.3    不同氮素和水分供应下旗叶叶脉密度特征

品种对主脉密度、细脉密度、叶脉密度、细脉

所占比例均有极显著影响 (P < 0.001)；氮处理对主脉

密度的影响接近显著 (0.05 < P < 0.1)，对细脉密度和

叶脉密度有极显著影响 (P < 0.01)，但对细脉所占比

例无显著影响 (P > 0.05)；水分处理对主脉密度、细

脉密度和叶脉密度均有显著影响 (P < 0.05)，但对细

脉所占比例无显著影响 (P > 0.05)。品种 × 氮肥、品种 ×
水分的交互作用对主脉密度没有显著影响 (P > 0.05)，
但对其余叶脉特征有显著 (P < 0.05) 或接近显著的影

响  (0.05 < P < 0.1)，氮肥  × 水分、品种  × 氮肥  ×

水分的交互作用对所有叶脉密度特征都没有显著影

响 (P > 0.05) (表 1)。郑麦 101 的主脉密度、细脉密

度、叶脉密度和细脉所占比例均低于长旱 58 (图 3)，

施氮和灌水均导致主脉密度出现降低的趋势；长旱

58 的细脉密度和叶脉密度亦随氮和水分供应增加而

降低，但郑麦 101 的细脉密度和叶脉密度并未随氮

和水分供应增加而发生明显变化；对细脉所占比例

而言，长旱 58 随氮和水分供应的增加出现降低的趋

势，而郑麦 101 则随氮和水分供应的增加出现增加

的趋势，两个品种表现出不同的反应模式 (图 3)。
不同处理的叶脉特征与其叶性状存在相关性。

郑麦 101 的主脉密度与叶面积间呈显著负相关 (P <

表 1   小麦植株生长、水分利用、旗叶叶性状、叶水力生理功能和叶脉特征的三因素方差分析 F 值

Table 1   F values of three-way ANOVA for plant growth, water use, flag-leaf traits, leaf hydraulic-physiological functions
and vein traits of wheat

项目

Item
品种 (C)
Cultivar

氮 (N)
Nitrogen

水分 (W)
Water

品种 × 氮
C × N

品种 × 水
C × W

氮 × 水
N × W

品种 × 氮 × 水
C × N × W

植株生长及耗水 Plant growth and water use

株高 Height (cm) 279.89*** 35.67*** 338.97*** 17.11*** 1.14 10.32*** 3.178#

干生物量 Biomass (g/plant) 93.85*** 876.93*** 129.60*** 37.55*** 5.33** 106.62*** 2.90#

耗水量 Water use (kg/pot) 77.75*** 497.75*** 390.78*** 27.75*** 10.27*** 85.90*** 7.54**

WUEwp (g/kg) 36.02*** 504.90*** 3.84* 6.52* 7.38** 22.63*** 4.89*

旗叶性状 Flag leaf traits

叶面积 LA (cm2) 6.25* 52.98*** 37.54*** 5.75* 9.61*** 5.18** 2.16

比叶质量 LMA (g/m2) 0.07 15.62*** 2.16 4.17* 0.68 1.28 0.78

叶水势 Ψleaf (MPa) 49.66*** 11.75** 5.83** 6.59* 2.77# 0.88 0.73

氮含量 Narea (g/m2) 15.92*** 112.38*** 2.55# 2.51 0.11 3.40* 0.64

旗叶水力生理功能 Flag leaf hydraulic-physiological functions

叶水力导度 Kleaf

[mmol/ (m2·s·MPa)]
0.52 27.26*** 9.07** 0.67 0.57 3.10# 0.86

光合速率 Pn [μmol/(m2·s)] 2.10 94.56*** 25.58*** 1.09 0.167 1.18 2.22

气孔导度 gs [mol/(m2·s)] 3.09# 41.71*** 29.57*** 5.57* 0.88 2.65# 1.25

蒸腾速率 E [mmol/(m2·s)] 3.44# 34.85*** 8.53** 2.56 2.36 0.13 1.03

IWUE (μmol/mmol) 9.92** 0.71 1.73 5.13* 5.24* 1.37 0.75

旗叶叶脉特征 Flag leaf vein traits

主脉密度 VLAmajor (mm/mm2) 22.68*** 3.45# 5.00* 0.01 0.04 1.85 0.48

细脉密度 VLAminor (mm/mm2) 300.94*** 11.51** 5.47** 16.33*** 9.62*** 0.36 0.23

叶脉密度 VLA (mm/mm2) 334.96*** 15.20*** 7.98** 15.08*** 9.34** 0.89 0.06

细脉所占比例 Prominor (%) 34.82*** 0.01 1.85 4.26* 2.47# 0.79 0.75

      注（Note）：WUEwp—整株水分利用效率 Water use efficiency based on whole-plant level; IWUE—叶瞬时水分利用效率 Leaf instantaneous
water use efficiency (Pn/E). #—0.05 < P < 0.1; *—P < 0.05; **—P < 0.01; ***—P < 0.001.
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0.05)，细脉所占比例与叶面积呈显著正相关  (P <
0.05)，与叶水势的正相关亦接近显著  (0.05 < P <
0.1)。长旱 58 的主脉密度、细脉密度和叶脉密度均

与叶面积呈极显著负相关 (P < 0.01)，细脉密度、叶

脉密度与叶片氮含量的负相关接近显著 (0.05 < P <
0.1) (表 2)，表明两个品种叶脉特征主要受叶面积的

影响。此外，水地品种细脉所占比例还受叶水势的

影响，而旱地品种细脉密度和叶脉密度还受叶片氮

含量的影响。

2.4    叶脉特征与叶水力生理功能的关系

郑麦 101 的主脉密度与叶水力导度、气孔导度

呈显著负相关 (P < 0.05)，但与净光合速率、蒸腾速

率、瞬时水分利用效率无显著相关性 (P > 0.05)；其

细脉密度、叶脉密度与叶水力导度、净光合速率、

气孔导度、蒸腾速率、瞬时水分利用效率均无显著

相关性 (P > 0.05)；细脉所占比例则与叶水力导度及

气孔导度呈显著正相关 (P < 0.05)，与蒸腾速率的正

相关亦接近显著 (0.05 < P < 0.1)。长旱 58 的主脉密

度与叶水力导度、净光合速率、瞬时水分利用效率

呈显著负相关 (P < 0.05)，与气孔导度的负相关亦接

近显著 (0.05 < P < 0.1)；其细脉密度和叶脉密度均与

叶水力导度、净光合速率、蒸腾速率呈显著负相关

(P < 0.05)，与气孔导度的负相关亦接近显著 (0.05 <
P < 0.1)；细脉所占比例与蒸腾速率呈显著负相关

(P < 0.05)，与净光合速率的负相关也接近显著 (0.05 <
P < 0.1) (表 3)。20 组叶脉特征与叶水力生理功能的

相关关系中，郑麦 101 有 5 组达到显著或接近显著，

而长旱 58 则有 14 组达到显著或接近显著 (表 3)，长

旱 58叶脉特征和叶生理功能的联系更为紧密。

3    讨论

3.1    不同小麦品种叶脉密度对氮肥和水分的响应

小麦旱地品种长旱 58 的主脉密度、细脉密度、

叶脉密度和细脉所占比例  (分别为 1.01 mm/mm2、

郑麦 101 Zhengmai 101 长旱 58 Changhan 58
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图 1   不同氮肥和水分处理下两个品种小麦植株生长和水分利用

Fig. 1   Plant growth and water use of two wheat cultivars under different nitrogen and water supplying treatments
[注（Note）：数据为平均值 ± 标准误 Data are mean ± SE (n = 12 and 8 for nitrogen and water treatments，respectively)；图中不同小写字母表

示处理间差异显著 (P < 0.05)，ns和星号为品种 × 氮或品种 × 水分间交互作用的差异显著性，C × N或 C × W分别代表品种与 N或品种与

水分处理间的交互作用。Different lowercase letters in the figures indicate significantly different among treatments (P < 0.05)；ns and asterisks
indicate significance of interaction of cultivar × nitrogen or cultivar × water，C × N or C × W represent interactions between cultivar and N or
cultivar and water. ns—P > 0.05；**—P < 0.01；***—P < 0.001.]
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图 2   不同氮肥和水分处理下两个小麦品种旗叶的性状和生理功能

Fig. 2   Flag leaf traits and physiological function of two wheat cultivars under different
nitrogen fertilizer and water treatments

[注（Note）：数据为平均值 ± 标准误 Data are mean ± SE (n = 12 and 8 for N and water treatments，respectively). 图中不同小写字母表示处理

间差异显著 (P < 0.05)，ns和星号为品种 × 氮或品种 × 水分间交互作用的差异显著性，C × N或 C × W分别代表品种与 N或品种与水分处

理间的交互作用 Different lowercase letters in the figures indicate significantly difference among treatments (P < 0.05), ns and asterisks indicate the
significance of the interaction of cultivar × nitrogen or cultivar × water，C × N or C × W represent interactions between cultivar and N or cultivar
and water. ns—P > 0.05；#—0.05 < P < 0.1；*—P < 0.05；***—P < 0.001.]
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4.27 mm/mm2、5.28 mm/mm2、80.87%) 高于水地品种

郑麦 101 (分别为 0.90 mm/mm2、3.17 mm/mm2、4.07

mm/mm2、77.94%)，且以细脉密度的增加幅度 (达

31.2%) 最高。这与目前大多数研究[1,14-17]认为的干旱

生境中的植物有较高的叶脉密度一致。高的主脉密

度增加了碳投资成本，但同时提供了水分传输额外

的通道，因而旱地小麦长旱 58 可更好地抵抗因外界

干旱、冻融和病虫害引起的栓塞[30]。其次，干旱生境

中植物叶主脉含有较高比例富含木质素的厚壁组

织、厚角组织和纤维细胞，从而为植物叶片提供强

表 2   两个小麦品种叶脉特征与叶性状间的 Pearson 相关系数

Table 2   Pearson correlation coefficients of two wheat cultivars between leaf vein characteristics and leaf traits under
different nitrogen and water treatments

叶性状

Leaf traits

郑麦 101 Zhengmai 101 长旱 58 Changhan 58

VLAmajor VLAminor VLA Prominor VLAmajor VLAminor VLA Prominor

叶面积 LA  –0.906* 0.374 –0.406  0.889*   –0.951**   –0.938**   –0.960** –0.638

比叶质量 LMA –0.357 0.078 –0.225 0.332 –0.595 –0.624 –0.634 –0.461

叶水势 Ψleaf –0.690 0.573 –0.039  0.756# –0.592 –0.461 –0.487 –0.199

叶片氮含量 Narea –0.642 0.512 –0.056 0.702 –0.680  –0.770#  –0.776# –0.612

      注（Note）：VLAmajor—主脉密度 Major-vein density; VLAminor—细脉密度 Minor-vein density; VLA—叶脉密度 Total vein density (mm/mm2);
Prominor—细脉密度占叶脉密度的百分比 Percentage of minor vein density in total vein density (%), n = 6, #—0.05 < P < 0.1; *—P < 0.05; **—P <
0.01.
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图 3   不同氮肥和水分处理下两个小麦品种旗叶的叶脉特征

Fig. 3   Flag leaf vein traits of two wheat cultivars under different nitrogen and water treatments
[注（Note）：数据为平均值 ± 标准误 Data are mean ± SE (n = 12 and 8 for N and water treatments，respectively). 图中不同小写字母表示处理

间差异显著 (P < 0.05)，ns和星号为品种 × 氮或品种 × 水分间交互作用的差异显著性，C × N或 C × W分别代表品种与 N或品种与水分处

理间的交互作用 Different lowercase letters in the figures indicate significantly difference among treatments (P < 0.05) , ns and asterisks indicate
significance of the interaction of cultivar × nitrogen or cultivar × water, C × N or C × W represent interaction between cultivar and N or cultivar
and water. ns— P > 0.05；#— 0.05 < P < 0.1；*—P < 0.05；***—P < 0.001.]
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有力的生物力学支持[31]。细脉密度是叶水力导度和光

合速率的主要决定者，高的细脉密度增加了木质部

水和周围叶肉细胞的交换面积，缩短了木质部以外

水分传输的距离[1]，有利于水分运输和碳水化合物的

快速收集等。长旱 58 细脉所占比例增加，意味着相

对于叶内水分供应能力 (主脉) 的叶局部水分扩散能

力  (细脉) 增加，从而有利于水分在其叶内部快速

传输。

随着氮素或水分供应增加，两个品种主脉密度

均呈现下降趋势，水地品种郑麦 101 的细脉密度和

叶脉密度变化不大，而旱地品种长旱 58 细脉密度和

叶脉密度均降低 (图 3)，两个品种叶脉特征对氮肥或

水分表现出不同的响应。前人研究中有氮素亏缺增

加了叶脉密度 [12]和叶脉密度不随叶片氮含量发生变

化[9]的结论，关于水分的影响均认为干旱增加了叶脉

密度[1,6-7]。本研究结果表明，即使同一物种，不同品

种的叶脉特征对氮肥或水分的响应方式也不同。长

旱 58 叶脉特征对氮肥或水分的响应可由 Sack 等[30]提

出的叶脉发育生物学原理得到解释，即主脉 (1°～
3°叶脉) 密度随叶面积增大而下降，而细脉 (> 3°叶
脉) 密度不随叶面积增大而发生变化，小麦的叶脉分

为 4 级，其中 3°叶脉占总叶脉密度的 65% 左右，施

氮或灌水导致长旱 58 的叶面积增大，因而其主脉

(本研究中为 1°+2°叶脉) 密度、细脉  (本研究中为

3°+4°叶脉) 密度和叶脉密度均随施氮或灌水而下

降。郑麦 101 的主脉密度 (1°+2°叶脉) 亦随施氮或灌

水而下降，但细脉密度 (3°+4°叶脉) 和总叶脉密度变

化不大，原因与 3°叶脉的叶脉密度并未随叶面积发

生变化有关，其叶脉发育可能受其他因素的影响。

施氮或灌水对两个品种细脉所占比例影响不大，这

与在水稻上的研究结果[9]不同，原因可能与物种或氮

水供应程度不同有关。

旱地品种长旱 58 的植株生长指标如株高、生物

量、耗水量和整株水分利用效率对氮肥和水分供应

的响应程度均比水地品种郑麦 101 强，其旗叶叶面

积、叶水势和瞬时水分利用效率，及叶脉参数细脉

密度和叶脉密度对氮肥和水分供应的响应程度也较

强。旱地品种这种强的可塑性，可能增加了其对氮

素或水分亏缺的适应性，有助于逆境条件下作物产

量维持稳定[32]。

3.2    小麦旗叶叶脉密度与叶水力生理功能的关系

叶脉特征与叶水力导度间的关系，是植物水力

学研究的重要课题。本研究发现，水地品种郑麦

101 的主脉密度与叶水力导度呈显著负相关，而细脉

密度和叶脉密度与叶水力导度无显著相关性，细脉

密度所占比例与叶水力导度呈显著正相关；旱地品

种长旱 58 的主脉密度、细脉密度和叶脉密度均与叶

水力导度呈显著负相关 (表 3)，反映了影响不同生态

型小麦叶水力导度的结构因素并不同。叶水力导度

由木质部水力导度和木质部以外水力导度两部分组

成，前者主要受叶脉特征的影响，而后者主要受维

管束鞘和叶肉组织中水分传输阻力的影响，二者对

叶水流阻力的相对贡献因研究方法、物种和环境条

件的差异而不同[33]。小麦的主脉 (1°和 2°叶脉) 直接

与叶鞘相连，低的主脉密度意味着通过主脉运输的

水分丢失较少，从而减小了叶基部与叶尖的水势

表 3   两个小麦品种叶脉特征和叶水力导度、气体交换参数的 Pearson 相关系数

Table 3   Correlation coefficients between leaf vein traits and leaf hydraulic conductance, gas exchange parameters
in two wheat cultivars

品种

Cultivar
叶脉特征

Vein traits
叶水力导度

Kleaf

净光合速率

Pn

气孔导度

gs

蒸腾速率

E
瞬时水分利用率

IWUE

郑麦 101 Zhengmai 101 主脉密度 VLAmajor –0.878* –0.602 –0.865* –0.717 0.661

细脉密度 VLAminor 0.291 0.428 0.485 0.443 –0.221

叶脉密度 VLA –0.460 –0.102 –0.268 –0.183 0.345

细脉所占比例 Prominor 0.841* 0.645 0.886* 0.748# –0.636

长旱 58 Changehan 58 主脉密度 VLAmajor –0.833* –0.854* –0.757# –0.651 –0.937**

细脉密度 VLAminor –0.844 * –0.971** –0.787# –0.942** –0.605

叶脉密度 VLA –0.860 * –0.978** –0.801# –0.928** –0.658

细脉所占比例 Prominor –0.589 –0.769# –0.556 –0.895* –0.145

      注（Note）：#—0.05 < P < 0.1；*—P < 0.05；**—P < 0.01.
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差，使叶维持高的水分传输能力[34]。郑麦 101 叶水力

导度与细脉密度和叶脉密度无显著相关性，而与细

脉所占比例呈正相关 (表 3)，这与在湿生环境下水稻

(亦为平行脉) 上的研究结果[9]相同，说明郑麦 101 叶

水力导度可能主要受叶横截面传导率和叶木质部以

外水力导度的影响。而对旱地品种长旱 58 而言，其

叶水力导度与主脉密度、细脉密度和叶脉密度呈显

著负相关 (表 3)，意味着其叶水力导度主要受木质部

导管直径、木质部栓塞和木质部以外水力导度等的

影响。Nardini 等[11] 在 6 个槭属和栎属树种上亦发现

叶水力导度与叶脉密度呈显著负相关，他们认为木

质部导管直径与叶脉密度呈负相关可能导致叶水力

导度与叶脉密度呈负相关关系。旱地品种不同

氮水供给下导管直径与叶脉密度之间是否存在负相

关值得进一步研究。此外，氮素或水分亏缺导致的木

质部栓塞增加，或木质部以外水分传输阻力的增加，

均可能导致叶水力导度与叶脉密度呈负相关关系。

尽管物种间研究大多表明，叶脉密度与气孔导

度、光合速率进化过程中存在协同关系[20-22]，但也有

研究得出相反结论，认为叶脉密度与叶光合能力之

间不存在显著的协同变异关系[23]；在同一植物水稻上

也有无相关性[9]或负相关[24]的报道。本研究发现，水

地品种郑麦 101 的主脉密度与气孔导度呈显著负相

关，细脉所占比例与气孔导度、蒸腾速率间呈显著

或接近显著的正相关，表明影响郑麦 101 不同处理

气孔导度的主要因素可能是主脉木质部导管直径和

细脉所占比例等。旱地品种长旱 58 的主脉密度、细

脉密度和叶脉密度均与净光合速率、气孔导度呈显

著负相关，这与在水分胁迫下水稻叶脉密度与净光

合速率、气孔导度呈负相关的结果[24]一致，表明氮素

或水分亏缺时，长旱 58 气孔导度和净光合速率主要

受主脉木质部导管直径、木质部栓塞及木质部以外

水流阻力等的影响。水地品种郑麦 101 的叶脉特征

均与瞬时水分利用效率无明显相关性，而旱地品种

长旱 58 主脉密度和瞬时水分利用效率呈极显著负相

关，反映了旱地品种碳投资 (主脉) 和水分利用 (瞬时

水分利用效率) 存在一种权衡关系，这与前人研究中

报道的叶脉密度和瞬时水分利用效率呈正相关 [25]不

同，可能与不同植物适应资源梯度的策略有关。旱

地品种长旱 58 叶脉密度特征和叶生理功能间的联系

更为密切，这有利于其通过叶水力性状间的紧密耦

合来获得更多资源和有效抵御环境胁迫，从而更好

地适应环境变化[35]。这与物种间研究发现降雨量低的

地区植物叶水力性状 (包括叶脉性状) 和经济性状 (光

合性状等) 联系更为紧密[36]一致。

本研究的一个局限是所用水地品种和旱地品种

均只有 1 个，因而得到的结论是否适合水地型和旱

地型小麦，仍需要大量的研究去验证。

4    结论

1) 水地品种郑麦 101 随氮素和水分供应增加，

其主脉密度呈现下降趋势，细脉密度和叶脉密度变

化不大，而旱地品种长旱 58 主脉密度、细脉密度和

叶脉密度均降低。旱地品种细脉密度和叶脉密度对

施氮和灌水的响应强度高于水地品种，表现出较强

的可塑性。

2) 水地品种郑麦 101 主脉密度和叶水力导度、

气孔导度呈显著负相关，细脉所占比例与叶水力导

度、气孔导度和蒸腾速率呈显著或接近显著正相

关；旱地品种长旱 58 主脉密度、细脉密度和叶脉密

度均与叶水力导度、气孔导度和净光合速率呈显著

或接近显著负相关，主脉密度与叶瞬时水分利用效

率亦呈极显著负相关，细脉密度和叶脉密度与蒸腾

速率之间亦呈极显著负相关，细脉所占比例与净光

合速率、蒸腾速率呈接近显著或显著负相关。旱地

品种叶脉特征和叶水力生理功能的联系更为紧密。
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