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摘 要 植物叶脉结构决定着叶水分运输能力，而气孔特性则与水分散失有关，研究二者

间的关联性对认识与植物水分利用有关的生理功能间关系及其调控有重要理论价值。本

研究以冬小麦为例，系统研究了 15 个小麦品种( 系) 旗叶的叶脉性状及其与气孔性状间的

关联性。结果表明:在小麦 3 种类型叶脉中，小纵向脉的密度占叶脉密度的 65． 8% ;小纵向

脉间距与大纵向脉间距及横向脉间距均呈显著正相关，大、小纵向脉密度与其间距呈极显

著负相关;供试小麦品种(系)叶片上、下表面的气孔大小相差不大，但上表面气孔密度显著

高于下表面，上、下表面的气孔长、气孔宽与气孔密度存在显著正相关，但气孔长与气孔密

度之间存在显著负相关;3 种类型叶脉中，大纵向脉与气孔特征间并无显著相关关系，而小

纵向脉、横向脉和气孔特征间存在一定的相关性，小麦品种(系) 叶脉密度与下表面气孔密

度和总气孔密度呈显著正相关，但与上表面气孔长呈显著负相关，从而揭示了小麦品种

(系)水分供给和需求存在协调性的结构基础。
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Abstract: Leaf venation decides water transport capacity，while stomatal traits are closely related
with water loss． How leaf venation is coordinated with stomatal traits is fundamental to probe the
relationship between physiological functions related with water use and their adjustment． Taking
winter wheat as an example，we studied leaf vein traits and their relationship with stomatal traits
of 15 winter wheat varieties ( lines) ． Density of small longitudinal veins accounted for 65． 8% of
total leaf vein density． Distance between small longitudinal veins was significantly and positively
related with distance between large longitudinal veins and distance between transverse veins．
Density of large longitudinal veins and small longitudinal veins were negatively correlated with
their distance． Stomatal size on both surfaces was similar，but leaf adaxial surface had a higher
stomatal density． Stomatal length，width and density on the adaxial surface were positively related
with those on the abaxial surface，a tradeoff relation was found between stomatal length and den-
sity for both surfaces． Small longitudinal veins and transverse veins were closely related with
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stomatal traits，but it was not so for large longitudinal veins． Leaf vein density was positively re-
lated with stomatal density on the abaxial surface and total stomatal density，but negatively relat-
ed with stomatal length on the adaxial surface． These results demonstrated the structural basis of
the coordination between leaf water supply and demand in different wheat varieties ( lines) ．
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植物叶脉由贯穿在叶肉内的维管束及其外围的

机械组织组成，从生理功能上叶脉不仅通过维管束

的木质部为叶输送光合作用所需的水分和养分等物

质，同时通过维管束中的韧皮部将叶光合作用的产

物运送到其他组织，此外，叶脉还有重要的机械支持

作用。植物叶脉结构主要受植物本身遗传因素的影

响，因而是植物重要的分类单元。同一种植物叶脉

结构在不同光强、水分、CO2 浓度等环境条件下也会

发生可塑性变化，因而一定程度上可作为环境变化

的指 示 (Uhl ＆ Mosbrugger，1999;Ｒoth-nebelsick et
al． ，2001)。近来研究表明:植物的叶脉密度( 即单

位叶面积的叶脉长度) 与叶最大水力导度和最大光

合速 率 密 切 相 关 ( Sack ＆ Frole，2006;Brodribb et
al． ，2007)，因而植物叶脉性状成为植物水力学研究

的热点。目前绝大多数这方面的研究都集中在木本

植物上，且叶脉多为网状结构，对叶脉为平行脉的草

本植物，特别是作物的叶脉性状相对研究较少。小

麦作为世界上栽培最广的粮食作物，关于其不同类

型叶脉的生理功能早有研究(Altus ＆ Canny，1985;

Altus et al． ，1985)，但关于不同小麦品种叶脉性状

的变异及其生理和农学意义等相对研究较少。
从植物水力学角度，叶脉密度决定了水分供给

能力，而叶片的蒸发需求主要决定于气孔大小和密

度。如果植物水分供给和需求存在平衡，那么叶脉

密度和气孔密度及 /或气孔大小应该存在一种协调

性，以使叶含水量维持在动态平衡范围内，同时也使

叶脉中单位碳对光合的投资效益最大(Brodribb ＆
Jordan，2011)。被子植物进化过程中叶脉密度与实

测的气孔对水蒸汽导度呈正相关(Boyce，2009)，在

常绿的假山毛榉不同生态种群内发现叶脉密度和气

孔密度存在协调性(Brodribb ＆ Jordan，2011)，在兰

科兜兰属不同植物上也发现叶脉密度和气孔特征是

协同进化的(Zhang et al． ，2012)，在其他植物上叶

脉性状与气孔性状的关联性如何尚不清楚。为此，

本研究以小麦为例，研究了其不同品种(系) 在同一

栽培环境下的叶脉性状及其与气孔性状的关联性，

以揭示与小麦水分利用直接相关的生理功能之间的

匹配和权衡关系( 李乐等，2013)，并探讨叶脉性状

作为抗旱小麦筛选指标的可能性。

1 材料与方法

1. 1 实验材料

供试材 料 为 15 个 小 麦 品 种 ( 系)，包 括 普 冰

142、洛旱 2 号、长麦 6023、洛旱 11、HQ07 和 HQ11、
西农 056、小偃 81 号、陕 7859、陕 229、小偃 6 号、偃
展 4110、周麦 18 号、小偃 22 号和西农 979，其中普

冰 142、洛旱 2 号、洛旱 11、小偃 81、陕 7859、陕 229、
小偃 6 号、偃展 4110、周麦 18 号、小偃 22 号、西农

979 为已审定的小麦品种，而西农 056、长麦 6023、
HQ07 和 HQ11 为目前参加陕西省区试的小麦品系。
前 7 个品种(系)抗旱性较好。2012 年 10 月 5 日按

行距 25 cm，株距 3． 33 cm，带尺点播于面积为 2． 5
m2

的微型小区中，并按 37． 5 g 尿素·m －2，30 g 磷酸

二铵·m －2
施入底肥。12 月底按照当地水平冬灌 1

次，其他生长季不灌水，田间管理同于大田。由于小

麦品种( 系) 生长在相同环境条件下，因而其品种

(系)间叶性状的差异主要由遗传因素决定。
1. 2 测定项目及方法

在 2013 年 5 月小麦开花期进行，每个小麦品种

(系)随机采 12 株，用湿报纸包裹后装入黑塑料袋

带回实验室，其中的 6 株用于旗叶叶面积和比叶重

测定，其余 6 株用于叶脉和气孔性状的测定。
(1)旗叶叶面积(LA) 和比叶重(SLW):用扫描

仪(台湾明基 5520 型扫描仪) 扫描后，放入 75 ℃烘

箱中烘 48 h，万分之一天平称其干重。用 Image J 图

像分析软件计算叶面积，干重与叶面积之比即为比

叶重。
(2)叶脉性状:利用 Ueno (1995)的方法。在每

个旗叶中部两侧各剪取大小为 0． 5 cm × 0． 5 cm 左

右的叶块 1 个，置于 70% 乙醇中煮沸约 10 min，倒

去乙醇，用蒸馏水清洗 2 ～ 3 次，然后放入 85% 乳酸

中煮沸 3 ～ 5 min，用蒸馏水清洗 2 ～ 3 次，制成临时

装片，在数码显微镜下用于叶脉性状的观测。每个

装片 上随机选取3个视野，即每个叶片共拍摄6张照
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图 1 小麦叶片叶脉特征(洛旱 2 号)

Fig． 1 Leaf veins in wheat flag leaf (variety: Luohan 2)

片用于叶脉性状的测定。测定的叶脉性状包括大纵

向脉密度(单位叶面积大纵向脉长度，VDLLV)、小纵

向脉密度(单位叶面积小纵向脉长度，VDSLV)、横向

脉密度(单位叶面积横向脉长度，VDTV)、大纵向脉

间距 (DLLV )、小 纵 向 脉 间 距 (DSLV )、横 向 脉 间 距

(DTV)及叶脉密度(VD = 大纵向脉密度 + 小纵向脉

密度 + 横向脉密度)，图 1 为小麦不同类型叶脉的示

意图。横向脉由于是弯曲的，其间距我们设定为最大

与最小间距的平均值。每个品种(系)重复 6 次。
(3)气孔性状。在每个旗叶中部与叶脉取样成

对角线位置选取 1 cm ×1 cm 叶块 2 个，用透明指甲

油分别涂于叶片的上、下表皮，待干后轻轻撕下，制

成临时装片置于数码显微镜下观察。测定气孔密度

(SD)时在 100 × 放大倍数下进行，每个装片观察 3
个视野，即每个叶片共拍 12 张照片;在 400 × 放大

倍数下测定气孔的长度(SL) 与宽度(SW)，每张装

片上拍摄 10 个视野，即每个叶片上拍摄 40 张照片

用于气孔大小测量。单位叶面积的气孔面积(As)

按公式:As = SDad × 1 /4 !(SLad × SWad) + SDab × 1 /4
!(SLab × SWab ) ( James ＆ Bell，2001)，其 中 SDad、
SLad、SWad分别为上表面的气孔密度、气孔长和气孔

宽，SDab、SLab和 SWab 分别为下表面的气孔密度、气

孔长和气孔宽。总气孔密度 SD = SDad + SDab。每个

品种(系)重复 6 次。
1. 3 数据处理

用独立样品 t 检验来分析抗旱与不抗旱品种

(系)叶形态参数(叶面积和比叶重)、叶脉及气孔性

状的差异，由于生长在相同环境中，抗旱与不抗旱品

种(系)的叶形态参数、叶脉和气孔性状均无显著差

异，故将所有品种( 系) 数据合成在一起，用单因素

方差分析对不同品种( 系) 的叶形态参数( 叶面积、
比叶重)、叶脉及气孔性状的差异显著性进行检验，

用 Pearson 相关分析研究这些变量两两之间的相关

性。所有统计分析用 SPSS 11． 5 软件进行。

2 结果与分析

2. 1 小麦旗叶的叶脉性状

供试 15 种小麦旗叶的叶面积、比叶重和叶脉性

状经单因素方差分析检验后都达到极显著(表 1)。

表 1 供试小麦品种(系)旗叶的叶面积、比叶重及叶脉特征
Table 1 Flag leaf area，specific leaf weight and leaf vein traits of tested wheat varieties
品种
(系)

叶面积
(cm2)

比叶重
(mg·cm －2)

大纵向脉密度
(mm·mm －2)

小纵向脉密度
(mm·mm －2)

横向脉密度
(mm·mm －2)

大纵向脉间距
(mm)

小纵向脉间距
(mm)

横向脉间距
(mm)

叶脉密度
(mm·mm －2)

普冰 142 21． 36 4． 82 0． 737 2． 330 0． 414 1． 179 0． 320 1． 475 3． 481
洛旱 2 13． 62 4． 76 0． 883 2． 649 0． 527 1． 148 0． 279 1． 384 4． 060
长麦 6023 35． 75 5． 22 0． 952 1． 970 0． 353 1． 110 0． 319 1． 392 3． 275
洛旱 11 21． 17 4． 76 0． 919 2． 244 0． 661 1． 193 0． 313 1． 450 3． 823
HQ07 20． 87 4． 30 0． 786 2． 470 0． 346 1． 282 0． 297 1． 611 3． 602
HQ11 21． 12 4． 49 0． 665 2． 464 0． 480 1． 438 0． 314 1． 412 3． 609
西农 056 22． 76 4． 25 0． 765 2． 431 0． 337 1． 174 0． 301 1． 460 3． 533
小偃 81 18． 58 5． 89 0． 698 2． 427 0． 368 1． 314 0． 318 1． 572 3． 493
陕 7859 20． 20 4． 80 0． 735 2． 145 0． 444 1． 285 0． 325 1． 553 3． 324
陕 229 20． 72 4． 80 0． 795 2． 630 0． 405 1． 125 0． 314 1． 502 3． 830
小偃 6 17． 74 4． 65 0． 726 2． 285 0． 409 1． 320 0． 324 1． 492 3． 420
偃展 4110 13． 99 4． 46 0． 805 2． 557 0． 449 1． 168 0． 289 1． 346 3． 811
周麦 18 17． 29 4． 60 0． 751 2． 060 0． 533 1． 486 0． 358 1． 510 3． 344
小偃 22 23． 35 4． 53 0． 652 2． 012 0． 362 1． 533 0． 373 1． 605 3． 026
西农 979 17． 18 4． 32 0． 795 2． 253 0． 420 1． 321 0． 332 1． 471 3． 468
平均 20． 38 4． 71 0． 780 2． 330 0． 430 1． 270 0． 320 1． 480 3． 540
CV(% ) 25． 22 8． 73 11． 13 9． 29 20． 21 10． 44 7． 54 5． 38 7． 40
ANOVA ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊
＊＊P ＜ 0． 01，下同。
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15 种小麦旗叶的叶面积平均为 20． 38 cm2，比叶重

为 4． 71 mg· cm －2，变 异 系 数 分 别 为 25． 22% 和

8. 73%，叶面积表现出较大的变异性。15 种小麦旗

叶的大纵向脉密度、小纵向脉密度和横向脉密度平

均为 0． 78、2． 33 和 0． 43 mm·mm －2，间距分别为

1. 27、0． 32 和 1． 48 mm，小纵向脉密度最大，其间距

最小。15 种小麦的叶脉密度为 3． 03 ～ 4． 06 mm·
mm －2，平均为 3． 54 mm·mm －2。大纵向脉、小纵向

脉和横向脉 3 种类型叶脉中，小纵向脉间距、横向脉

间距及叶脉密度的变异系数介于 5． 38% ～ 7． 54%，

相对较小;而大纵向脉密度、小纵向脉密度和大纵向

脉间距介于 9． 29% ～ 11． 13%，表现出中等程度的

变异性，而横向脉密度变异系数为 20． 21%，变异性

最大。
Pearson 相关分析(表 3) 表明:小纵向脉密度与

叶面积呈显著负相关(P ＜ 0． 05);大、小纵向脉密度

和其间距呈极显著负相关(P ＜ 0． 01)，大纵向脉密

度和横向脉间距亦呈显著负相关(P ＜ 0． 05)，表明

叶脉密度和间距存在相互制约关系;小纵向脉间距

和大纵向脉间距呈极显著正相关(P ＜ 0． 01)，亦与

横向脉间距呈显著正相关关系(P ＜ 0． 05)，表明 3
种叶脉间距之间存在一定的协调性;叶脉密度和小

纵向脉密度呈极显著正相关(P ＜ 0． 01)，与小纵向

脉间距呈极显著负相关(P ＜ 0． 01)，同时叶脉密度

与大纵向脉间距、横向脉间距亦呈显著负相关(P ＜
0． 05)。表明叶脉密度主要决定于小纵向脉密度，

且与各级叶脉间距间亦呈负相关关系。
2. 2 小麦旗叶的气孔性状

单因素方差分析表明，15 种小麦品种(系)旗叶

的气孔性状的差异都达到极显著(表 2)。上表面的

气孔长、气孔宽和气孔密度分别为 34． 3 μm、10． 3
μm 和 61 个·mm －2，下表面的气孔长、气孔宽和气

孔密度分别为 34． 2 μm、10． 9 μm 和 44 个·mm －2，

上、下表面的气孔大小差异不大，但上表面的气孔密

度明显高于下表面。15 种小麦品种(系) 旗叶的总

气孔密度为 91 ～ 125 个·mm －2，平均为 106 个·
mm －2; 单 位 叶 面 积 的 气 孔 面 积 为 25535 ～ 33504
μm2·mm －2，平均为 28923 μm2·mm －2。总气孔密

度的变异系数为 25． 22%，变异性最大;上、下表面

的气孔长和气孔宽的变异系数为 3． 95% ～ 6． 65%，

相对变异性较小;而上、下表面气孔密度和单位叶面

积的气孔面积的变异系数为 10． 09% ～ 12． 21%，表

现出中等程度变异性。
Pearson 相关分析( 表 3) 表明:上、下表面的气

孔长与叶面积呈显著正相关( 上表面，P ＜ 0． 05;下

表面，P ＜ 0． 01);上、下表面的气孔长之间、气孔宽

之间和气孔密度之间均呈极显著正相关(P ＜0. 01)，表

明上下叶片气孔大小和密度是关联的;上表面气孔长

表 2 供试小麦品种(系)旗叶的气孔特征

Table 2 Stomatal traits of flag leaves in tested wheat varieties
品种
(系)

上表皮气孔

长
(μm)

宽
(μm)

密度
(No·mm －2)

下表皮气孔

长
(μm)

宽
(μm)

密度
(No·mm －2)

总气孔密度
(No·mm －2)

单位叶面积的
气孔面积

(μm 2·mm －2)

普冰 142 32． 5 10． 3 67 34． 4 11． 3 45 112 30154． 2

洛旱 2 30． 6 9． 5 73 32． 7 10． 3 52 125 29143． 0

长麦 6023 38． 3 10． 6 53 36． 8 11． 5 41 94 29678． 2

洛旱 11 32． 7 10． 8 63 33． 7 11． 1 45 108 30436． 3
HQ07 34． 3 10． 8 58 34． 2 11． 8 40 98 28321． 2
HQ11 33． 1 9． 9 65 34． 2 10． 4 50 115 29949． 6

西农 056 36． 7 9． 4 57 33． 4 10． 1 45 103 26654． 4

小偃 81 36． 2 9． 7 57 34． 6 10． 7 38 95 25534． 7

陕 7859 31． 6 10． 9 74 31． 9 10． 9 49 123 30629． 2

陕 229 34． 7 10． 1 58 34． 6 10． 6 46 104 28628． 6

小偃 6 35． 5 10． 3 56 34． 5 10． 7 43 98 28014． 4

偃展 4110 33． 2 10． 6 73 32． 7 11． 1 49 122 33504． 3

周麦 18 32． 4 10． 5 63 33． 2 11． 0 42 105 28394． 3

小偃 22 37． 7 10． 6 53 36． 5 10． 7 38 91 28228． 7

西农 979 35． 6 10． 5 52 35． 4 10． 9 39 91 26568． 9

平均 34． 3 10． 3 61 34． 2 10． 9 44 106 28922． 7
CV(% ) 6． 65 4． 72 12． 21 3． 95 4． 11 10． 09 25． 22 10． 87
ANOVA ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊
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表 3 叶面积、叶脉及气孔性状间的 Pearson 相关分析
Table 3 Pearson correlation between flag leaf area，leaf vein traits and stomatal traits in tested wheat varieties

LA VDLLV VDSLV VDTV DLLV DSLV DTV VD SLad SWad SLab SWab SDad SDab SD SA

LA 1
VDLLV 0． 279 1
VDSLV － 0． 555* 0． 009 1
VDTV － 0． 385 0． 332 0． 043 1
DLLV － 0． 166 － 0． 721＊＊－ 0． 436 0． 021 1
DSLV 0． 225 － 0． 446 － 0． 782＊＊－ 0． 110 0． 744＊＊ 1
DTV 0． 029 － 0． 522* － 0． 265 － 0． 366 0． 496 0． 528* 1
VD － 0． 493 0． 445 0． 839＊＊ 0． 484 － 0． 584* － 0． 820＊＊－ 0． 518* 1
SLad 0． 614* － 0． 066 － 0． 371 － 0． 690＊＊ 0． 075 0． 353 0． 225 － 0． 561* 1
SWad 0． 215 0． 147 － 0． 558* 0． 132 0． 167 0． 365 0． 229 － 0． 363 － 0． 023 1
SLab 0． 645＊＊ 0． 003 － 0． 441 － 0． 466 0． 151 0． 467 0． 182 － 0． 510 0． 804＊＊ 0． 144 1
SWab 0． 349 0． 328 － 0． 354 － 0． 086 － 0． 113 0． 111 0． 196 － 0． 216 0． 032 0． 773＊＊ 0． 247 1
SDad － 0． 479 0． 053 0． 359 0． 497 － 0． 204 － 0． 450 － 0． 366 0． 480 － 0． 870＊＊－ 0． 015 － 0． 834＊＊－ 0． 080 1
SDab － 0． 310 0． 164 0． 488 0． 466 － 0． 359 － 0． 610* － 0． 627* 0． 617* － 0． 714＊＊－ 0． 243 － 0． 703＊＊－ 0． 363 0． 834＊＊ 1
SD － 0． 433 0． 098 0． 424 0． 506 － 0． 272 － 0． 531* － 0． 482 0． 553* － 0． 845＊＊－ 0． 104 － 0． 817＊＊－ 0． 193 0． 977＊＊ 0． 933＊＊ 1
SA － 0． 046 0． 258 0． 066 0． 396 － 0． 263 － 0． 297 － 0． 515* 0． 278 － 0． 493 0． 456 － 0． 366 0． 307 0． 697＊＊ 0． 639* 0． 703＊＊ 1

LA 为叶面积，VDLLV、VDSLV、VDTV分别为大纵向脉、小纵向脉和横向脉的密度，DLLV、DSLV、DTV 分别为大纵向脉、小纵向脉和横向脉的间距，VD
为叶脉密度。SLad、SWad 分别为上表面的气孔长和气孔宽，SLab、SWab 分别为下表面的气孔长和气孔宽，SDad、SDab 分别为上、下表面的气孔密

度，SD 为叶气孔密度，SA 为单位叶面积的气孔面积。* P ＜ 0． 05，＊＊P ＜ 0． 01。

图 2 叶脉特性与气孔特性间的相关性

Fig． 2 Correlation between flag leaf vein traits and stomatal traits in tested wheat varieties
* P ＜ 0． 05，＊＊P ＜ 0． 01。

与上表面气孔密度、下表面气孔密度和总气孔密度

之间均呈极显著负相关(P ＜ 0. 01)。下表面气孔长

也与上、下表面气孔密度和总气孔密度呈极显著负

相关(P ＜ 0． 01)。表明气孔长与气孔密度之间存在

相互制约的权衡关系;总气孔密度与上、下表面气孔

密度呈极显著正相关(P ＜ 0． 01)，气孔面积与上、下
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表面气孔密度和总气孔密度呈显著正相关(上表面

和总气 孔 密 度，P ＜ 0． 01; 下 表 面 气 孔 密 度，P ＜
0. 05)，表明不同品种( 系) 的气孔面积指数主要决

定于气孔密度，而非气孔孔径大小。
2. 3 叶脉性状与气孔性状间的相关性

由于比叶重与其他形态和生理参数间的相关性

都不达显著，以其余参数进行 Pearson 相关分析，所

得结果见表 3。15 种小麦旗叶的叶脉与气孔特性间

存在明显的相关关系( 表 3，图 2)。小纵向脉密度

与上表皮气孔宽呈显著负相关(P ＜ 0. 05)，横向脉

密度与上表皮气孔长呈极显著负相关(P ＜ 0. 01)。
小纵向脉间距与下表面气孔密度和总气孔密度呈显

著负相关(P ＜ 0． 05)，横向脉间距与下表皮气孔密

度和单 位 面 积 的 气 孔 面 积 呈 显 著 负 相 关 ( P ＜
0. 05)。叶脉密度与下表面气孔密度和总气孔密度

呈显著正相关(P ＜ 0． 05)，但与上表面气孔长呈显

著负相关(P ＜ 0． 05)。3 种类型叶脉中，大纵向脉和

气孔特征之间并无显著相关关系，表明气孔特性主

要决定于小纵向脉和横向脉。

3 讨 论

3. 1 小麦不同品种(系)叶脉特征

本研究抗旱与不抗旱品种( 系) 生长在相同水

分环境中，其叶脉性状并无显著差异，表明在遗传学

上抗旱与不抗旱品种( 系) 的叶脉性状并未出现分

化，因而在一定程度上降低了叶脉性状作为抗旱性

筛选指标的可行性。15 个供试小麦品种(系) 的平

均叶脉密度为 3． 54 mm·mm －2，与在春季生长、春

末开花的 C3植物的叶脉密度 4． 5 mm·mm －2(Ueno
et al． ，2006)接近。在小麦大纵向脉、小纵向脉和横

向脉 3 种类型叶脉中，小纵向脉的密度最大，其密度

占叶脉密度的 65． 8%，大纵向脉和横向脉的密度分

别占 22%和 12． 2%，因而叶脉密度主要决定于小纵

向脉密度。小纵向脉间距和大纵向脉间距及横向脉

间距均呈显著正相关关系，这与在 C3和 C4植物不同

类型叶脉性状的研究结果一致(Ueno et al． ，2006)。
小麦 3 种类型叶脉所占比例及相互之间间距布设可

能与其生理功能有关。在水分运输上，叶片主要通

过大纵向脉把水分运输到叶片，然后通过横向脉分

散到小纵向脉里。在光合产物运输上，大纵向脉主

要承担把光合产物运输到叶片外，小纵向脉则主要

收集附近叶肉细胞的光合产物，横向脉则主要承担

把光合产物从小轴向脉运输到大轴向脉的侧向运输

任务(Altus ＆ Canny，1985;Altus et al． ，1985)。3 种

不同类型叶脉对叶片机械支持的作用尚不清楚，有

研究认为，较粗叶脉的密度是表征叶脉系统机械支

撑能力的主要指标(Sack et al． ，2012)。生理功能

和机械支持分工的要求可能需要 3 种类型叶脉占有

相应比例并维持一定的间距。
大、小纵向脉密度与其间距呈极显著负相关，但

在横向脉上并不存在这样的关系，可能与横向脉密

度变异性很大，而横向脉间距变异较小有关。理论

上，叶脉间距属于一维的测定方法，测定较简单，而

叶脉密度属于二维的方法，测定相对麻烦。大、小纵

向脉用一维和二维测定的方法具有一致性，在蒙皮

利埃 槭 ( Acer monspessulanum ) 和 爱 尔 兰 岩 生 栎

(Quercus petraea )上也发现如此(Uhl ＆ Mosbrugger，
1999)。鉴于横向脉密度和间距之间并不存在负相

关关系，因而用二维方法测定的叶脉密度更能反映

叶脉的特征。
文献上关于叶脉密度与叶面积关系存在争议。

在蒙皮利埃槭上发现叶脉密度与叶面积存在负相

关，但叶脉间距与叶面积并不存在负相关关系;在爱

尔兰岩生栎上叶脉密度与叶脉间距和叶面积之间均

无相 关 关 系 ( Uhl ＆ Mosbrugger，1999 )。Sack 等

(2012)在 485 个物种上发现，叶片大小与较粗叶脉

的密度存在权衡(负相关) 关系，体现了较粗叶脉的

机械支持作用，而叶片大小与末端叶脉密度没有显

著相关关系。在本研究中，叶面积与小纵向脉密度

呈显著负相关，但与叶脉密度与其他类型叶脉密度

并不存在相关性，说明小纵向脉也可能承担机械支

持作用。不同物种叶脉密度和叶面积关系可能决定

于其遗传和生境因素。考虑本研究的结果，在研究

小麦小纵向脉密度时，需考虑叶面积的影响。
3. 2 小麦不同品种(系)的气孔特征

15 种小麦品种(系)叶片上、下表面的气孔大小

相差不大，但上表面气孔密度显著高于下表面，下表

面气孔密度为上表面的 0． 72 左右，这与已有的在小

麦上关于气孔特性的研究一致(Teare et al． ，1971;

Tanzarella ＆ Blanco，1979;Wang ＆ Clarke，1993)，上

表面高的气孔密度是其气孔导度大于下表面( 卢振

民，1990)的重要原因。此外，本研究中不同小麦品

种(系)旗叶上、下表面的气孔长、气孔宽和气孔密

度存在显著相关性，这与在不同倍性小麦( 二倍体、
四倍体和六倍体) 品种上的研究结果一致(Khazaei
et al． ，2010)，表明小麦上、下表面气孔之间存在一
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种协调关系，可能与上、下表面气孔是同步发育或受

同一基因控制等有关。
无论是上表面还是下表面，气孔长与气孔密度

之间存在显著负相关关系，这与大多数研究结果相

同(Tanzarella ＆ Blanco，1979;Wang ＆ Clarke，1993;

Khazaei et al． ，2010)，但也有报道认为气孔大小和

密度之间不存在相关关系(Teare et al． ，1971)，可能

与品种及环境条件的差异有关。在其他植物如蓝桉

(Eucalyptus globulus)上也发现气孔大小与密度存在

负相关关系(Franks et al． ，2009)。Franks 等(2009)

认为，小的气孔和高的气孔密度有助于获得对水和

CO2的最大气孔导度，气孔大小与密度之间的负相

关关系有助于制约最大气孔导度的可塑性，同时使

气孔占表皮细胞的空间不至发生太大变化。本研究

是在相同环境条件下进行的，说明气孔长度可能限

制了单位面积分布的气孔数，从而制约了小麦品种

的最大气孔导度。此外，上、下表面气孔长与叶面积

呈极显著正相关，意味着大的叶片一般含有大的气

孔，但本研究中气孔密度和叶面积并无显著相关关

系，这与前人研究发现气孔频率与叶面积呈正相关、
无相关(Uhl ＆ Mosbrugger，1999) 或负相关(Tanza-
rella ＆ Blanco，1979)关系不同，可能与研究材料、叶
片的发育状态和环境条件不同有关。
3. 3 小麦叶片叶脉性状与气孔性状之间的关系

3 种类型叶脉中，大纵向脉与气孔特征间并无

显著相关关系，而小纵向脉、横向脉和气孔特征间存

在一定的相关性，如小纵向脉密度与上表皮气孔宽

呈负相关关系，小纵向脉间距与下表面气孔密度和

总气孔密度呈负相关关系;横向脉密度与上表皮气

孔长呈负相关关系，而横向脉间距与下表皮气孔密

度和单位面积的气孔面积呈负相关关系(图 2)。理

论上，小纵向脉和横向脉密度越大或间距越小，水分

供应应该更充足(Sack ＆ Frole，2006)，因而可能气

孔大小和密度会相应增加，本研究中小纵向脉间距、
横向脉间距和气孔性状的负相关关系正是如此，但

二者密度与气孔大小的负相关关系却并非如此。叶

脉不仅承担水分供应的功能，相应的还承担碳水化

合物运输和机械支持功能，其他功能的要求可能使

某些叶脉密度与气孔特征存在负相关关系，对此值

得进一步研究。从本研究看，叶脉间距比叶脉密度

与气孔特征的关系更紧密。
本研究的一个重要发现是:15 种小麦品种(系)

叶脉密度与下表面气孔密度与总气孔密度呈显著正

相关，但与上表面气孔长呈显著负相关(图 2)。叶

脉密度与气孔密度的相关关系已在其他植物上报道

过 ( Boyce et al． ，2009; Brodribb ＆ Jordan，2011;

Zhang et al． ，2012)。本研究发现，不同小麦品种

(系)的叶脉密度与气孔密度之间亦存在一种协调

关系，这种协调关系有助于水分供应和需求间维持

平衡，并使投入到叶脉的碳收益最大。奇怪的是，叶

脉密度和单位面积的气孔面积之间并不存在相关关

系，原因可能与气孔的“边缘效应”有关，看来单位

叶面积的气孔面积可能并不是衡量最大气孔导度的

一个很好参数。Franks 等(2009) 也指出，对最大气

孔导度而言，气孔大小和密度并非同等重要，气孔密

度可能更重要。叶脉密度亦制约着上表面的气孔大

小，从而可能导致叶脉密度与气孔面积之间无相关

关系。
本研究得到了 15 个小麦品种( 系) 的叶脉性状

及其与气孔性状间的关系，但仅涉及叶脉密度和叶

脉间距 2 个叶脉性状，未涉及叶脉直径大小。此外，

亦并未对其他生理功能及产量进行测定;试验是在

相同水分条件下进行的，未涉及不同水分条件下小

麦叶脉性状的变异及其与小麦叶其他生理功能和产

量之间的关系，这些问题仍有待于进一步研究，从而

为小麦叶脉性状可否用于抗旱性鉴定与筛选提供一

定的理论依据。
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