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张掖湿地芨芨草叶脉密度和叶脉直径的权衡关系

对3种生境的响应 

韩  玲  赵成章*  冯  威  徐  婷  郑慧玲  段贝贝 
西北师范大学地理与环境科学学院, 甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心, 兰州 730070 

摘  要  植物叶脉性状间的协同进化影响生理活动中水分利用策略和叶片经济谱的形成, 对理解叶片在叶脉建成中的碳投

入和叶脉功能回报的经济权衡具有重要的意义。该文结合相关性和标准化主轴估计分析(SMA)方法, 研究了张掖洪泛平原湿

地乔-草群落冠盖区、过渡区和空旷区3种自然生境下芨芨草(Achnatherum splendens)叶脉密度和叶脉直径的生长关系。结果

表明: 从湿地群落的冠盖区到空旷区, 植物群落光合有效辐射(PAR)和水汽压亏缺(VPD)逐渐增加, 土壤含水量(SM)逐渐减

小、土壤电导率逐渐增大; 芨芨草的叶片宽度(LW)、叶脉密度(1.28–1.59 mm·mm2)和水分利用效率(WUE)呈逐渐增大的趋势, 

叶片长度(LL)和叶脉直径(0.21–0.16 mm)呈逐渐减小的趋势, 叶性状的平均可塑性值为0.19, 株丛密度(BD)、蒸腾速率(Tr)和净

光合速率(Pn)呈先增大后减小的倒U形趋势; 3种生境中芨芨草的WUE、PAR、Tr、Pn与叶脉密度和叶脉直径呈显著的相关关

系; 叶脉密度与叶脉直径呈不同程度的负相关关系, 在冠盖区, 芨芨草叶脉密度和叶脉直径呈极显著的负相关关系, 在过渡

区和空旷区, 二者呈显著的负相关关系, 从冠盖区到空旷区, SMA斜率逐渐增大(0.54–1.50), 冠盖区和空旷区的SMA斜率与

1.0存在显著差异。为适应光照环境条件的变化, 芨芨草在空旷区具有大量细脉的叶脉网络性状, 在冠盖区生长少量粗脉的细

长型叶片, 即在某一给定的叶片长度下, 阴生环境中芨芨草叶片需要更大的叶脉直径来支撑, 反映了湿地植物较强的表型可

塑性机制。 
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Trade-off relationship between vein density and vein diameter of Achnatherum splendens in 
response to habitat changes in Zhangye wetland 
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College of Geography and Environmental Science, Northwest Normal University, Research Center of Wetland Resources Protection and Industrial Develop-
ment Engineering of Gansu Province, Lanzhou 730070, China 

Abstract 

Aims  The coevolution between vein traits has influences on water use strategies of plant and the formation of 
leaf economic spectrum, and therefore is important for understanding the trade-off between carbon input in leaf 
vein construction and the functional feedback from leaf veins. Our aim is to study the allometric relationship be-
tween vein density and vein diameter of Achnatherum splendens populations at three natural microhabitats (sub-
canopy, transitional and open areas) in Zhangye wetland. 
Methods  According to the shade condition of the arbor canopy and the distance to arbor, the A. splendens com-
munity were divided into three microenvironments: subcanopy, transitional and open areas. We sampled 10 (4 m × 
4 m) A. splendens plots from each microenvironment and investigate the biological characteristics of the plots and 
leaf traits of the plants within the plots. Then the soil physical and chemical properties, and community photosyn-
thetically active radiation (PAR) were investigated at three gradients. Six individual of A. splendens were selected 
in each plot and the leaf length, leaf width, vein density and vein diameter of two or three healthy and complete 
leaves from four directions of each individual were measured in laboratory. The SMA estimation method and 
correlation analysis were then used to examine the allometric relationship between vein density and vein diameter. 
Important findings  Along the gradient from subcanopy, transitional zone to open areas, soil moisture displayed 
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a pattern of initial decrease of plant community, and soil electric conductivity displayed increase changing trends. 
Photosynthetically active radiation (PAR), vapor pressure deficit (VPD), vein density (1.28–1.59 mm·mm–2), leaf 
width and water use efficiency (WUE) increase gradually, while the leaf length, vein diameter (0.21–0.16 mm) of 
A. splendens decrease. The average value of plasticity indexes of leaf characteristics was 0.19. Leaf net photosyn-
thetic rate (Pn), transpiration rate (Tr) and bundle density increase first and them decrease. The vein density and 
vein diameter of A. splendens were negatively correlated with each other in subcanopy environment (p < 0.01), 
transitional and open areas (p < 0.05). The SMA (0.54–1.50) slope of regression equation in the scaling 
relationships between vein density and vein diameter decrease gradually from subcanopy to open areas. 
Key words  Achnatherum splendens; light; vein density; vein diameter; trade-off; Zhangye wetland 

Citation: Han L, Zhao CZ, Feng W, Xu T, Zheng HL, Duan BB (2017). Trade-off relationship between vein density and vein di-
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水分在叶片中的传输限制了整个植株的水分

利用效率, 故叶片水力结构特征在植物生长、竞

争和分布中起着关键作用(Hao et al., 2008; Villagra 

et al., 2013)。叶脉结构性状作为叶片生理功能中重

要的水力组织与结构基础, 具有运输、支撑和保护

叶片的生理学和力学的双重功能(李乐等, 2013), 各

性状间的协同进化与权衡组合影响植物的水分运

输、气体交换和光合作用以及生态系统的结构与功

能(龚容和高琼, 2015)。叶脉密度表征叶片水分和养

分供应的效率以及抵御物理损伤的能力(Sack & 

Scoffoni, 2013); 叶脉直径决定叶脉间的物质分配、

影响植物叶形变化和叶片光合吸收最大化(McCulloh 

et al., 2015; 赵延涛等, 2016)。植物生理活性依赖于

叶片水分供应与散失的平衡及叶脉性状间的资源经

济权衡关系, 较粗叶脉直径具有较高的水分运输效

率体现了水分输导的“有效性”, 却伴随着较低的

“安全性” (Givnish, 1987; Matthew-Ogburn & Ed-

wards, 2013), 而叶脉密度的增加能够补充植物蒸腾

散失的水分, 避免叶脉栓塞的风险以维持高光合速

率(Zhang et al., 2015; 张树斌等, 2016), 二者共同决

定了叶脉网络性状在光合作用中的物质与能量的再

分配和平衡调节能力以及较强的水分导水力(Sack 

et al., 2012), 反映了叶片在环境胁迫下为满足植物

的光合生理需求所形成的叶脉结构组合和水分运输

策略(Mencuccini, 2003; Brodribb & Jordan, 2008; 

Sack & Scoffoni, 2013)。 

在干旱区湿地的乔-草群落中, 树冠的遮蔽作

用使得草本植物所处的树冠下层常形成较好的微生

境(Milios et al., 2007; 张明娟等, 2012), 如遮阴可

以减少强烈的太阳辐射、促进土壤有机质积累和降

低环境温度变幅等, 对植株构建最佳的生理和功能

状态发挥着重要的调控作用(Zhang et al., 2007)。光

照是调控植物生长和分布的主要生态因子, 长期处

于光照异质性分布的环境中, 植物种群间可获得性

资源的数量受到抑制(党晶晶等, 2014), 进而影响植

物生长发育和干物质积累效率(张明娟等, 2012; 邹

长明等, 2015), 为了保证充足的光能截获和水力运

输能力以维持稳定的光合作用和实现光合产物投资

-收益最大化(Brodribb et al., 2010; 覃凤飞等, 2012), 

植物会主动调整、转换和补偿叶脉性状的功能及状

态(Navas et al., 2010), 将生物量优先分配给最易获

取能力的性状是植物提高资源利用效率和风险规避

能力的主要生活史对策(Heberling & Fridley, 2012; 

Funk & Cornwell, 2013; Westoby et al., 2013), 进而

促使植物权衡在构建和维持维管束组织间的资源投

入(Brodribb & Jordan, 2011), 引起叶形、叶表面特征

的变化以及叶脉密度和叶脉直径的生物量权衡分配, 

保证了叶片光合作用中水分运输的有效性与安全性

的协调统一(Cai et al., 2010b; 吴涛等, 2014), 有利

于维持植物蒸腾失水与土壤 -植物 -大气连续体

(SPAC)系统有效供水之间的动态平衡。因此, 研究

不同群落组合生境下植物叶脉密度和叶脉直径的权

衡关系, 有利于理解叶脉网络建成中碳投入的经济

权衡机制, 可为建立植物茎干、枝、叶水力传导系

统的机理性模型奠定良好的理论基础。 

芨芨草(Achnatherum splendens)是我国西北地

区多年生密丛性禾本科草本植物, 叶片较完整的机

械组织和输导系统使得芨芨草具有较强的耐旱、耐

盐碱和适应性强的生态可塑性, 是一种优良的饲

用、水土保持和沙化盐碱地改良植物(张翼飞等, 

2012; 韩玲等, 2016)。近年来, 学术界对叶脉网络功

能性状与光合作用(Brodribb et al., 2010)和叶片导

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



874  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2017, 41 (8): 872–881 
 

www.plant-ecology.com 

水能力(Zwieniecki et al., 2007; Sellin et al., 2008)等

的耦合关系、叶脉密度与叶大小的权衡关系(Sack et 

al., 2012; 韩玲等, 2016), 以及不同环境中的叶脉网

络构建的碳投入(Reich & Cornelissen, 2014)等已有

深入研究, 说明叶脉性状间的关联性可能受研究尺

度或环境因子影响, 对芨芨草叶脉密度与叶大小的

权衡关系对密度制约的响应(韩玲等, 2016), 以及芨

芨草空间格局和对环境胁迫的响应(张明娟等, 2012)

等已有研究, 但芨芨草叶脉性状间的生长规律研究

不深入, 尤其湿地乔-草群落中芨芨草叶脉直径和

叶脉密度的生长关系与叶脉构型构建机理尚不清

晰。鉴于此, 我们研究了张掖洪泛平原湿地乔-草群

落中芨芨草种群的叶脉直径-叶脉密度的关系及变

化规律, 旨在理解湿地乔-草功能群的相互作用及

对异质生境中的耐受性与适应性机制。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域和样地概况 

研究区位于甘肃省张掖市甘州区西城驿黑河

干流河床边缘缓坡地带的洪泛平原湿地, 地理位置

为38.56° N, 100.26° E, 海拔1 482.7 m, 属温带大陆

性气候, 雨热同期, 年平均气温7.8 ℃, ≥0 ℃积温

为2 734 ℃, 年降水量132.6 mm, 主要集中在6–9月, 

年蒸发量1 986.5 mm, 年日照时间3 077 h, 土壤以

砾石土、灰棕荒漠土和草甸土为主, 湿地内土壤类

型的多样化决定了旱生、盐生、湿生等植物群落的

形成, 植被分布具有明显的水平分异特征, 以湿生

植物、盐生植物与陆生乔灌林木为主。主要植物有: 

芨芨草、芦苇(Phragmites australis)、冰草(Agropyron 

cristatum)、节节草(Equisetum ramosissimum)、宽苞

水柏枝(Myricaria bracteata)、沙枣(Elaeagnus an-

gustifolia)和多枝柽柳(Tamarix ramosissima)等。 

1.2  实验设置 

1.2.1  植物采样 

样方调查于2015年8月完成。实验前期在实地

群落调查和环境因子数据采集的基础上, 我们发现

湿地乔-草功能群落间的相互作用会影响林下草本

植物的光合有效辐射、风速及温度等, 使得不同微

生境下芨芨草丛种群的生物学特征存在显著差异。

首先按沙枣树冠遮蔽状况及距立木距离, 将湿地乔

-草群落的树冠下到空旷区所形成的胁迫梯度划分

为3种微生境, 即冠盖区(沙枣立木冠幅垂直投影

区)、过渡区(冠盖区外缘至距立木树干1.5倍冠幅范

围内的区域)和空旷区(过渡区以外相对空旷的区

域)(张明娟等, 2012)。然后根据已划分的芨芨草生境

梯度各选取10个4 m × 4 m样方, 总计30个样方。每

一个样方内, 首先记录芨芨草的株丛密度(以“丛”为

取样单位); 然后每个样方选取大中小各两丛芨芨

草作为供试植株, 每个株丛选取最外层4个方位充

分伸展且健康完整的2–3个叶片, 做好标记后进行

以下步骤:  

(1)植物光合参数测定。选择晴朗天气 (8月

15–18日, 时值植物生长旺盛期)的9:00–12:00, 利用

GFS-3000便携式光合测量系统(Heinz Walz GmbH, 

Bavaria, Germany)进行每个标记叶片光合参数的

测定。测量过程中使用人工红蓝光源, 光合有效

辐射(PAR)定为1 200 μmol·m–2·s–1, CO2浓度约为

340 μmol·mol–1, 相对湿度 (RH)保持在40%–50%, 

流速设定为750 μmol·s–1, 叶室面积为8 cm2, 每个

叶片记录5组数据用于统计分析, 分别测定水汽压

亏缺(VPD)以及叶片的净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)

等参数(任青吉等, 2015), 对于不能充满叶室的叶片, 

保存于湿润的封口袋中, 带回实验室, 用便携式激

光叶面积仪(CI-202, Walz, Camas, USA)测定叶面积, 

进而计算Pn和Tr, 水分利用效率(WUE) = Pn/Tr。 

(2)芨芨草PAR的测定。光合参数测定同一天, 

用手持光量子计(3415F, 3415F, Walz, Plainfield, USA)

于9:00–11:00对3种微生境内芨芨草种群的上方、中

层和地表处进行PAR测定(韩玲等, 2016)。 

(3)叶脉性状和叶片形态特征的测定。基于每个

芨芨草草丛被标记的2–3个叶片, 采集后保存于湿

润的封口袋中, 带回实验室用福尔马林-乙酸溶液

(37%甲醛溶液, 50%乙醇和13%冰醋酸溶液)固定。

①每片叶子先测量叶片形态特征, 将采集的叶片

用干纱布擦干净, 用便携式激光叶面积仪对叶片

进行扫描, 测定叶片长度、叶片宽度和叶面积; ②

叶脉密度的测量, 用含5% NaOH的乙醇进行化学清

理, 再用番红-固绿染色, 用水包埋呈透明薄膜状在

体视显微镜(SMZ168-BL, Motic, 中国香港)下放大

10倍后拍照, 每个叶片拍摄10个视野用于叶脉性状

的观测, 用Motic Images Plus 2.0软件获得各个照片

中的叶脉直径和叶脉的总长度, 所有照片中得出的

平均值即为该叶片的叶脉直径和叶脉密度, 叶脉密

度用单位叶面积的叶脉总长度(mm·mm–2)表示(Sack 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



韩玲等: 张掖湿地芨芨草叶脉密度和叶脉直径的权衡关系对3种生境的响应   875

 

doi: 10.17521/cjpe.2016.0316 

et al., 2012)。 

1.2.2  土壤取样与理化性质测量 

土壤取样于2015年8月下旬完成, 取样时间内

基本无明显降水, 土壤水盐状况相对稳定。在小样

方内随机选取3个样点, 用土钻(直径4 cm)采集0– 

50 cm土层范围内的土壤样品, 剔除样品中明显的

植物根段和枯落物等杂质, 装入编号的铝盒中, 带

回实验室, 在105 ℃的烘箱内烘干12 h, 取出称质

量, 最后计算出3种群落生境0–50 cm土层土壤质量

含水量, 测定后将土样在室内自然风干, 研磨、过2 

mm筛, 用上海雷磁仪器厂生产的DDS-11C便携式

电导仪测浸出液的电导率, 3次重复, 取平均值。 

1.3  数据分析 

对湿地乔-草群落划分出的3个微生境梯度进行

各性状统计分析。不同生境间植物功能性状平均值

的差异比较采用单因素方差分析(α = 0.05); 利用线

性回归分析法对叶性状与光合参数间的相关性进行

分析; 对芨芨草叶脉密度和叶脉直径的实验数据先

进行以10为底的对数转换, 使之符合正态分布后再

进行分析。对二者功能关系的研究, 我们采用y = 

axb, 线性转换成log(y) = blog(x) + log(a), 式中x和y

表示两个特征参数, a为性状关系的截距, b为斜率, 

即异速生长参数或相对生长的指数, 当|b| = 1时, 表

示两者是等速变化关系; 当|b|显著偏离1时, 两者

间为异速变化关系(Harvey & Pagel, 1991)。不同群

落生境间异速生长方程的参数估计 , 采用软件

SMATRVersion 2.0 (Falster et al., 2012)中标准化主

轴估计(SMA)方法(Warton et al., 2006)计算完成, 用

Pitman (1939)方法计算每一个回归斜率的置信区

间、采用Warton和Weber (2002)的方法对3个生境的

斜率进行异质性测试。可塑性指数= (某一指标或参

数在3种生境下的最大值–最小值)/最大值, 反映植

物的潜在环境适应能力。实验所用数据采用SPSS 

16.0软件进行处理分析, 用SigmaPlot 10.0和Excel软

件绘图。 

2  结果和分析 

2.1  不同微生境中湿地植物群落的生物学特征和

土壤特性 

不同微生境中湿地乔-草群落的生物学特征、

PAR、VPD和土壤理化性质均存在显著差异(p < 0.05, 

表1)。从冠盖区依次到空旷区, 芨芨草所接收的

PAR由冠盖区的521.3 μmol·m–2·s–1增加到空旷区

的1 411.8 μmol·m–2·s–1, 增加了1.71倍; VPD呈现逐

渐增加的趋势, 增加了16.89%; 土壤含水量和土壤

电导率呈相反的变化趋势 , 土壤含水量减少了

30.19%, 土壤电导率增加了2.68倍。表明冠盖区的

土壤盐碱化程度最低, 群落内的光照环境较差, 而

在空旷区土壤盐分含量高, 光照条件明显改善, 过

渡区的光照环境、土壤盐分和含水量均居中, 环境

胁迫强度居中。表明在3种生境中, 过渡区的生境条

件更适宜芨芨草株丛的生长。 

2.2  不同生境条件下芨芨草叶性状和光合生理参数 

不同生境下芨芨草叶性状和光合生理参数的

变化趋势存在显著差异(p < 0.05, 表2)。从冠盖区依

次到空旷区, 芨芨草叶片宽度(LW)、叶脉密度和

WUE均呈显著增加趋势, 可塑性指数均大于0.1, 三

者分别增加了21.43%、24.22%和12.96%; 叶脉直径

和叶片长度(LL)均呈显著的减小趋势, 分别减少了

23.81%和16.25%, 与叶脉密度和叶脉直径相比, LL

和LW的可塑性指数相对较小; 芨芨草种群的Pn、Tr

和株丛密度(BD)均呈先增大后减小的倒U型趋势: 

过渡区>空旷区>冠盖区, 其中Pn和Tr在3种微生境中

的波动较小, 可塑性指数均小于0.1, 从冠盖区到空

旷区三者分别增加了5.08%、4.72%和1.76倍。表型可

塑性指数在不同功能性状间存在差异, 从大到小依

次为: BD >叶脉直径>叶脉密度> LW > LL > WUE > 

Pn = Tr的趋势, 除芨芨草株丛密度在不同环境间的 

 
表1  不同生境下湿地植物群落的生物学特征和土壤特性(平均值±标准误差, n = 30) 
Table 1  Biological characteristics and soil characteristics of wetland plant communities in the different microenvironments (mean ± SE, n = 30) 

样地 Plot PAR (μmol·m–2·s–1) VPD (Pa·kPa) 土壤含水量  
Soil moisture (%) 

土壤电导率  
Soil electrical conductivity (ms·cm–1)

冠盖区 Subcanopy areas 636.30 ± 14.18c 27.24 ± 2.68c 40.07 ± 1.24a 314 ± 13.89c 

过渡区 Transitional areas 879.20 ± 27.95b 29.79 ± 4.22b 37.64 ± 1.07b 669 ± 15.02b 

空旷区区 Open areas 1 205.10 ± 50.75a 31.84 ± 3.34a 31.4 ± 0.67c 1 090 ± 20.45a 

PAR, 光合有效辐射; VPD, 水汽压亏缺。同列不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
PAR, photosynthetically active radiation; VPD, vapor pressure deficit. Different lowercase letters in the same column indicate significant differences among 
plots (p < 0.05). 
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表2  不同生境芨芨草叶性状与光合生理参数特征(平均值±标准误差, n = 30) 
Table 2  Leaf traits characteristics and photosynthetic physiological parameters of Achnatherum splendens in the different microenvironments (mean ± SE, n = 30) 

样地 Plot 冠盖区 Subcanopy areas 过渡区 Transitional areas 空旷区 Open areas 可塑性指数 Plasticity index 

叶脉密度 Vein destiny (mm·mm–2) 1.28 ± 0.14c 1.46 ± 0.15b 1.59 ± 0.18a 0.20 

叶脉直径 Vein diameter (mm) 0.21 ± 0.04a 0.18 ± 0.03b 0.16 ± 0.02c 0.24 

叶片长度 Leaf length (cm) 58.6 ± 0.39a 51.99 ± 0.28b 49.08 ± 0.22c 0.16 

叶片宽度 Leaf width (cm) 0.28 ± 0.04c 0.31 ± 0.05b 0.34 ± 0.07a 0.17 

株丛密度 Bundle density (bundle·m–2) 4.25 ± 0.32c 13.50 ± 0.82b 11.75 ± 1.02a 0.64 

Pn (μmol·m–2·s–1) 13.2 ± 0.12c 14.01 ± 0.18a 13.87 ± 0.13b 0.05 

Tr (mmol·m–2·s–1) 6.35 ± 0.07c 6.83 ± 0.11a 6.65 ± 0.09b 0.05 

WUE (μmol·mmol–1) 1.93 ± 0.01c 2.12 ± 0.02b 2.18 ± 0.03a 0.11 

Pn, 净光合速率; Tr, 蒸腾速率; WUE, 水分利用效率。同行不同小写字母表示样地间差异显著(p < 0.05)。 
Pn, net photosynthetic rate; Tr, transpiration rate; WUE, water use efficiency. Different lowercase letters in the same line indicate significant differences among 
plots (p < 0.05). 

 
差异, 叶脉密度和叶脉直径的可塑性指数最大, 分

别为0.20和0.24。其次是LW和LL, 分别为0.17和

0.16。表明芨芨草株丛密度在3种环境下变化较显著, 

且叶性状具有较高的表型可塑性, 可以较好地适应

资源异质性的环境。 

2.3  不同生境中芨芨草光合特性与叶形态结构的

相关性 

不同生境中芨芨草叶性状和叶片光合生理参

数的相关性如表3所示, 通过Pearson相关性分析得

到, 芨芨草叶脉密度和叶脉直径呈极显著的负相关

关系(p < 0.01); 叶脉密度与Pn、Tr、WUE、PAR和

LW呈显著的正相关关系(p < 0.05), 与LL、SM呈显

著的负相关关系(p < 0.05), 与BD和VPD相关性不

显著(p > 0.05); 叶脉直径与PAR和LW呈显著的负相

关关系(p < 0.05), 与Tr、WUE和SM呈显著的正相关

关系(p < 0.05), 与BD和VPD无显著相关性(p > 0.05); 

LL与LW、BD和PAR呈显著的负相关关系(p < 0.05); 

LW与BD和PAR呈显著的正相关关系(p < 0.05); SM

与PAR、VPD、Pn、Tr和WUE呈显著的负相关关系

(p < 0.05); VPD与PAR呈显著的负相关关系(p < 

0.05); VPD、PAR与Pn、Tr和WUE呈显著的正相关关

系(p < 0.05); Pn与Tr和WUE呈显著的正相关关系(p 

< 0.05); Tr和WUE呈显著的负相关关系(p < 0.05)。表

明湿地乔-草群落的不同组合生境中VPD、PAR、SM

影响芨芨草的Pn、Tr光合生理性状; 芨芨草的叶脉密

度-叶脉直径、叶片长度-叶片宽度均呈显著的权衡

关系, 这些关系受到Pn、Tr、WUE、SM、VPD、PAR

的直接影响, 以及叶脉性状与叶片形态的协同适应 

 
表3  不同生境下芨芨草叶性状和光合生理参数之间的相关性分析 
Table 3  The correlation analysis between photosynthetic parameters and leaf traits characteristics of Achnatherum splendens in three different habitats 

 叶脉密度 
Vein destiny

叶脉直径 
Vein diameter 

LL LW BD SM PAR VPD Pn Tr WUE

叶脉密度 Vein destiny 1           

叶脉直径 Vein diameter –0.98** 1          

LL –0.83* 0.84* 1         

LW 0.81* –0.82* –0.86* 1        

BD 0.72* –0.73 –0.81* 0.85* 1       

SM –0.84* 0.81* 0.63 0.63 –0.57 1      

PAR 0.83* –0.84* –0.82* 0.85* 0.58 –0.84* 1     

VPD 0.53 –0.63 –0.49 0.58 0.71 –0.83* –0.86* 1    

Pn 0.87* 0.84* 0.62 0.78 –0.56 –0.81* 0.86* 0.82* 1   

Tr 0.83* 0.81* 0.61 0.73 0.53 –0.87* 0.83* 0.86* 0.89* 1  

WUE 0.87* 0.82* 0.64 0.59 0.73 –0.86* 0.88* 0.83* 0.83* –0.88* 1 

LL, 叶片长度; LW, 叶片宽度; BD, 株丛密度; SM, 土壤含水量; PAR, 光合有效辐射; VPD, 水汽压亏缺; Pn, 净光合速率; Tr, 蒸腾速率; WUE, 水分利

用效率。*, 在0.05水平上(双侧)显著相关; **, 在0.01水平上(双侧)显著相关。 
LL, leaf length; LW, leaf width; BD, bundle density; SM, soil moisture content; PAR, photosynthetic active radiation; VPD, vapor pressure deficit; Pn, net photo-
synthetic rate; Tr, transpiration rate; WUE, water use efficiency. *, at the 0.05 level (bilateral) significant correlation; **, at the 0.01 level (bilateral) significant 
correlation.  
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共同决定着芨芨草的环境可塑性调节。 

2.4  不同生境中芨芨草叶脉直径与叶脉密度的权

衡关系 

不同生境中芨芨草叶脉直径和叶脉密度的权

衡关系如图1所示。通过SMA分析得到, 在冠盖区, 

芨芨草叶脉密度与叶脉直径呈极显著的负相关关系

(p < 0.01), 在过渡和空旷区, 二者呈显著的负相关

关系(p < 0.05); 芨芨草在不同生境间的标准主轴

化斜率存在差异, 冠盖区为–0.54 (95%的置信区间: 

CI = –0.58, –0.44)、过渡区为–1.04 (95%的置信区

间: CI = –0.11, –0.94)、空旷区为–1.50 (95%的置信

区间CI = –1.37, –0.63), 从冠盖区到空旷区呈现逐

渐减小的趋势, 冠盖区的斜率显著大于–1 (p < 0.05), 

过渡区的斜率与1.0无显著差异(p > 0.05), 空旷区的

斜率显著小于–1 (p < 0.05)。表明从冠盖区依次到空

旷区, 芨芨草叶脉密度与叶脉直径呈显著的权衡关

系, 叶脉直径越小, 叶脉密度生长速率越大, 且在

冠盖区芨芨草叶脉密度增加的速度小于叶脉直径增

加的速度; 过渡区二者呈等速的生长关系; 空旷区

叶脉密度增加的速度大于叶脉直径增加的速度。 

3  讨论 

植物叶片中叶脉网络系统的形态发育和构型

功能受到个体发育过程中不同构建单元的表型可塑

性的调节和控制, 同时也受到内在因素的影响和限

制(Westoby et al., 2002; Blonder et al., 2011)。为了避

免和降低相邻植物的资源和生存空间等的竞争, 植

物叶片叶脉密度与叶脉直径的权衡与协变关系, 可

以改变异质生境中植物形态和生理性状间的相互耦

合, 最大限度地达到较高的水分利用效率和光合能

力, 以及实现光合作用中的物质迁移与能量转化的

生理生化机制(Sultan, 2005; Westoby et al., 2013)。本

研究发现, 芨芨草根据不同环境中的生理功能需求, 

选择了最佳的叶脉构型构建策略, 从而保证叶片正

常的水分供应与动态平衡, 在湿地乔-草群落的冠

盖区生境中, 芨芨草叶脉密度与叶脉直径呈极显著

的负相关关系(p < 0.01), 且叶脉直径显著大于叶脉

密度的生长速度; 在过渡和空旷湿地生境, 二者呈

显著的负相关关系(p < 0.05), 在空旷区, 叶脉密度

的生长速率大于叶脉直径的增加速率(表1–3; 图1)。

表明芨芨草叶脉密度和叶脉直径呈“此消彼长”的权

衡关系, 体现了异质生境对湿地植物叶脉网络性状

的筛选, 以及叶片对叶脉建成的碳投入和叶脉功能

回报的“投入-收益”经济权衡机制。 

植物为了适应不同的光照强度往往会改变叶

片结构以促进水分运输到叶表面的蒸腾部位, 进而

为叶肉细胞和水分运输系统中的碳投入提供稳定的

水分通量(Nardini & Luglio, 2014), 遮阴植物叶片形

态的可塑性生长可以减少维持存活的消耗, 是提高

生存适合度的一种适应性表现(郝晨淞等, 2016)。在

湿地沙枣-芨芨草群落的冠盖区, 高大沙枣的林冠

遮挡了林下芨芨草株丛的绝大部分太阳直射, PAR

较低, 空气湿度较高, 温度变幅较小(Drezner, 2007), 

使得叶片与空气的VPD较小, 芨芨草的Pn和Tr较低

(表1–3), 在光合产物供应不足和种群密度(BD)较小

的环境下(表1), 芨芨草倾向少量粗脉的细长形叶片

的构建模式(图1), 主要原因有: (1)该环境中沙枣树

冠遮阴降低了土壤水分的潜在蒸散和大量树干雨水

截流能够有效改善冠下微生境条件, 缓解土壤盐碱

化, 促进有机质积累(覃凤飞等, 2012), 使得林下 

 

 
 

图1  不同生境中芨芨草叶脉密度与叶脉直径的权衡关系。A, 冠盖区。B, 过渡区。C, 空旷区。 
Fig. 1  Relationship between vein density and vein diameter of Achnatherum splendens among different light conditions. A, sub-
canopy areas. B, transitional areas. C, open areas. 
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生境土壤含水率(SM)较高(表1), 缓解了叶片光合作

用的水盐胁迫, 芨芨草选择较低的叶脉密度也能满

足蒸腾作用中的水分需求。(2)芨芨草为获取更多的

林下光斑, 使有限的光合产物创造最大的光截获面

积, 加大了单位叶脉直径的生物量投入, 伴随着较

强的支撑力 , 可以防止叶缘弯曲(van Kleunen & 

Fischer, 2007), 进而形成了细长形叶片, 窄叶能够

维持叶肉组织更接近主脉, 有利于控制叶片内自由

水的含量, 维持植物叶片内水分的动态平衡(覃凤

飞等, 2012); 大叶脉直径凭借较高的导水率和机械

性能使得水分运输到叶片末端比叶边缘更容易, 植

物能以最大的光合速率进行碳的同化; (3)较粗的叶

脉使得叶片表面突起, 可以降低散射光的反射, 增

加叶内光强度, 有利于提高光合能力(Westoby et al., 

2002; Sultan, 2005)。因此, 该生境中芨芨草叶脉密

度与叶脉直径呈极显著的负相关关系(p < 0.01), 叶

脉直径的生长速度显著大于叶脉密度(图1)。即低光

照条件下植物叶脉构型的改变是以较低的光合生理

需求和较高的水分运输能力及利用效率作为基础保

障, 最大限度地减少物种间生态位的重叠以提高异

质生境中的资源利用效率(van Kleunen & Fischer, 

2007)。 

植物光合产物的分配过程受个体和环境因子

如光照和水分等的影响(Hale et al., 2005; 平晓燕等, 

2010), 植物器官分配比例的变化及其对植物生长

的反馈作用会对植物的生活史对策、群落结构和进

化策略产生重要影响(Niklas & Enquist, 2002)。在湿

地乔-草群落的空旷区, 群落光环境明显改善, PAR

增大, 大气相对湿度降低, 伴随着叶片的VPD增大

(表1), 叶片水分扩散阻力减小, 使得蒸腾和光合作

用旺盛, 同时土壤含水量(SM)降低(表1–3), 叶脉系

统必须增加水分运输的量与速率, 才能有效地吸收

土壤水分和养分以适应较高的光合需求(James & 

Bell, 2000), 芨芨草选择了较多的小径叶脉的叶脉

构建模式, 并形成了较宽的叶片(LW)(表2; 图1), 主

要原因有: (1)该生境中较小的叶脉直径有利于减少

叶片空穴和栓塞现象引起的水分运输阻力(Cai & 

Tyree, 2010; 张海昕等, 2013), 增加叶脉密度增大

了水分离开叶脉到叶肉细胞的交换面积和水分运输

通道的选择性, 缩短了水分运输到蒸腾部位的距离, 

叶片能够绕过栓塞化的木质部从而保障较高的

WUE (表2), 使得植物组织面临水分亏损的风险最

小(Cavender-Bares et al., 2005)。(2)叶片宽度较大可

以减少茎上叶片的聚集, 增强其对漫射光和散射光

的接受能力, 有利于控制抵御水分崩溃的能力。(3)

大量的太阳直射光直接进入群落, 促进群落内土壤

水分的大量挥发, 土壤电导率较高(表1), 芨芨草具

有较高的耐盐性, 与典型盐生植物相比, 并非喜盐

植物(张雅琼等, 2010), 水盐胁迫使芨芨草叶绿素合

成受阻, 影响其光合作用(张明娟等, 2012), 为了提

高光合作用中水分供应的有效性和避免植物脱水, 

芨芨草进行减少叶脉直径、 增加叶脉密度的光合产

物权衡分配的反馈调节, 保证了单位叶面积内水分

充足和高光合效率, 而给予植物较强的干旱耐受性, 

促进叶脉系统吸水与运输水分的效率(Sack et al., 

2012), 因此, 芨芨草叶脉密度与叶脉直径形成了显

著负相关关系(p < 0.05), 且叶脉密度的增加速度大

于叶脉直径的生长速率(图1), 即植物对环境长期的

自我调节和进化过程中, 通过形态和结构等多方面

的内部调节来适应外界环境条件的变化, 从而达到

水分运输过程中有效性与安全性的协调统一(李荣

等, 2016)。 

叶片和叶脉在生物力学及功能上具有密切的

联系, 叶脉通过一系列调整来适应叶片的增大, 有

利于在光密度变化和蒸腾改变的环境中维持叶片光

合代谢和水分代谢之间的协调统一 (覃凤飞等 , 

2012)。在湿地乔-草群落的过渡区, 群落土壤理化过

程和强度均发生了变化(表1), 种间对土壤水分和光

照资源的竞争有所减弱, 沙枣树冠的遮阴减少了对

芨芨草种群生态位的干扰, 芨芨草株丛、Pn和Tr达到

最大(表1–3), 为了缓解密度制约对叶片叶脉构建过

程中的生理限制和干扰作用, 芨芨草兼顾植株水分

输送的量与速率等功能需求, 选择了叶脉密度和叶

脉直径均衡生长的模式(图1), 可以达到最大限度占

有地上部分资源和拓展生存生态优势度的目的, 有

利于种群的稳定与扩张。因此, 生长在湿地群落过

渡区的芨芨草叶脉密度和叶脉直径的相关性仅达

到显著水平(p < 0.05, 图1), 体现了在植物形态上

和功能上为适应特定生境条件而产生的一种安全

性生存策略。 

4  结论 

本研究发现, 湿地乔-草群落中的芨芨草种群

的叶脉结构性状对光照条件具有较高的敏感性, 随
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着光照条件的变化呈现规律性的经济权衡机制, 在

冠盖区, 芨芨草种群的叶脉结构输水系统面对遮阴

环境中较低的生理活性, 采用增大叶脉直径, 减小

叶脉密度的细长形叶片构型构建机制, 以确保植物

自身保持碳和水分的收支动态平衡; 在空旷生境, 

强烈的太阳辐射和水盐胁迫生境促使芨芨草选择了

大量细脉的较宽叶片, 通过减小木质部栓塞风险来

提高水分输导能力, 从而达到限流耐旱、维持机体

内较高的水分利用效率, 保证了植物叶脉结构特征

与生理功能之间的最优耦合。这种光照对叶脉结构

性状的调控作用对于探索不同植物功能结构优化

资源配置、防御和抗胁迫的生活史策略具有重要的

生态意义, 也是在异质性生境下的一种特殊的存

活机制。 
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