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摘要： 为了解国内外叶脉网络系统的研究状况，综述了基因、激素对叶脉网络系统发育的调控机理，并剖析了叶脉的功能和系

统学意义，分析了光、温度、水和外力破坏等环境因子对叶脉密度、叶脉直径等结构性状的影响。同时，综合考量植物碳投入经

济权衡，阐明了叶脉网络系统是在遗传控制基础上由环境与碳投入共同调控建成。最后，对植物叶脉网络系统研究中存在的问

题与未来发展方向进行了展望。
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Abstract: In order to understand the research status of leaf venation system, the regulation mechanisms of leaf 
venation development by genes and hormones were reviewed, and the function of leaf venation and its significance 
were analyzed. The effects of environment factors, such as light, temperature, water, on the structure characters 
(density, diameter of leaf venation) was also analyzed. Meantime, comprehensive consideration of plant carbon 
into economic trade-offs, it was clarified that leaf venation system was constructed co-regulated by environment 
and carbon input based on genetic control. At last, the problems and future direction in studying of leaf venation 
system were prospected.
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叶脉是由茎的维管束分支而来的维管组织集

合体，在叶片中彼此连通成一个网络系统，具有运

输、支撑和保护叶片等重要的生物功能。叶脉性状

是植物适应生态系统的关键决定因素[1]。早期对叶

脉的研究主要围绕植物分类和植物化石鉴定而展

开[2–5]。随着植物学理论研究的深入和发展，叶脉

的性状及其相关内容得到广泛关注，譬如较多的学

者关注叶脉性状与植物功能之间的关系，包括叶脉

与叶光合能力[6]、水分利用能力[7–8]的关系等；同时，

在生态学领域主要研究叶脉性状对环境因子如光

照[9]、温度[10]、水[11]等的响应，定性和定量地分析叶

脉性状与环境因子的相关关系。
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人们对叶脉网络结构发育特点的认识主要

是 通 过 对 拟 南 芥(Arabidopsis thaliana)[12–13]、豌 豆

(Pisum sativum)[14]等模式植物的研究。近年来，随

着人们对植物功能的深入探索，叶脉性状的研究也

在基因调控、分子机制、激素调控、环境影响和碳投

入经济权衡等方面取得了重要进展[15–19]，为叶脉性

状和功能的相关研究提供了科学理论基础。研究

表明，叶脉网络系统中有些结构性状(如叶脉类型)
受基因控制，即具有遗传效应，因此不因环境变化

而发生改变；而另外一些结构性状(如细脉密度)则
受外界环境因子的影响明显，并随着叶片发育和网

络结构形成受环境变化而发生较大变化。本文综

述了叶脉发育的过程及特点，比较了不同脉型的结

构和功能差异性，重点综合分析了基因、激素和环

境因子等对叶脉网络系统发育的调控机理及对叶

脉网络系统结构的影响，阐释了叶脉的功能以及叶

脉网络建成中碳投入的经济权衡理论，同时详细叙

述了叶脉在系统学中的重要意义，最后对当今叶脉

网络结构研究领域关注的焦点以及未来需重点解

决的学科问题和发展方向进行了展望。

1 叶脉类型与发育过程

1.1 叶脉类型与结构

在早期的植物学研究中，叶脉类型多应用于植

物的分类[2,20]和古植物化石的识别归类[21–22]。随着

对叶脉结构特征认识的不断深入，建立了叶脉网络

结构及其发育与功能的关联。由于各级叶脉结构

特征不同，在物质运输、机械支撑和保护等功能中

的贡献明显不同，因此不同叶脉类型因其各级叶脉

的密度和比例变化而显示出功能上的显著差异。

在一个完整的叶脉网络系统中，根据其结构的

成熟度和粗细程度可分为一级脉(即主脉，又称中

脉)、二级脉、三级脉，依次至细小末端叶脉[23]。叶脉

系统构成了叶片维管束网络系统，因此具有植物维

管束组织的基本特点。一条典型的成熟叶脉由木

质部和韧皮部组成[24]，两者分别位于叶片的近轴面

和远轴面[25]。叶脉脉序等级越高，叶脉越细，结构

也愈简化，简化过程为：形成层消失，机械组织逐渐

减少至无，最后木质部和韧皮部结构简化。主脉的

远轴面机械组织较为发达，因此形成叶片下表皮的

显著凸起，近轴面机械组织发达程度次之；次级脉

一般不含机械组织，而是由初生组织组成；高级脉

往往结构极其简单，仅由管胞和筛管分子组成[26]。

叶脉网络系统的复杂程度反映了植物的进化

水平和适应环境程度。根据在叶片中的分布形态，

叶脉可分为叉状脉、平行脉和网状脉 3 种系统类

型。叉状脉的叶脉从叶基生出后均呈二叉状分枝，

是较为原始的形式，多适应于阴湿环境。目前对此

类叶脉性状与叶片功能的关系研究较少。平行脉

的主脉与侧脉、细脉均平行排列，或侧脉之间平行

而与主脉近乎垂直，其木质部和韧皮部间不存在形

成层[25,27]，维管束外围无延伸区结构，但平行脉植物

中的 C4 植物维管束鞘细胞较大且含叶绿素，形成

花环结构，能使植物适应低浓度 CO2 环境[25]。网状

脉有明显主脉，经过逐级分支，各级叶脉连接形成

网状。其结构最为复杂，因而比其它脉型的叶脉密

度高，运输能力、支撑能力更强，学术界对这一类型

叶脉的研究亦相对较深入。网状脉的木质部和韧

皮部之间有活动期短暂的形成层，可以进行叶脉的

生长和加粗，从而增强运输、支撑以及保护叶片的

能力[25,27]。此外，网状脉的维管束鞘外围的薄壁细

胞扩展到叶表皮处构成维管束鞘延伸区[28]，有利于

叶肉组织和维管组织间的物质交换及叶表皮与叶

脉的物质运输[29]。网状脉还可分为掌状叶脉和羽

状叶脉。掌状脉有多条直径和结构接近于主脉的

二级脉，整体粗脉密度较高，抵御主脉损伤造成的

水压崩溃的能力高于其他类型叶脉[30]。网状脉还

可以根据二三级脉是否联合而分为开放型和闭锁

型两种脉型[31]。潘锦堂等报道虎耳草属(Saxifraga)
的叶脉类型由开放型向闭锁型演化，并推测闭锁

型叶脉比开放型叶脉给予植物更强的环境适应能

力[32]。

1.2 叶脉起源和网络的形态建成

叶脉网络系统的发育从叶原基开始，叶脉结构

随叶的发育而复杂化[17]。发育过程主要包括缓慢

发育阶段和快速发育阶段两个关键阶段[1]。缓慢发

育阶段是只具有顶尖分生组织和边缘分生组织的

叶原基进行了大量细胞增殖的过程。当细胞数量

达到某个临界值后，叶脉原形成层束开始萌动，分

生组织感知到这种信号后形成维管束组织。快速

发育阶段是细胞体积增大的过程，维管束组织逐渐

成熟，并随叶片扩展而发育成为完整的叶脉网络系

统。主脉和二级脉发育起始于慢发育阶段，三级脉

发育在两者之后，细脉发育起始于快速发育阶段。
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当一级叶脉发育到一定的密度阈值，便开始进行分

级，同时叶脉密度下降。但最近的研究表明，细脉

密度自始至终都处于稳定状态[1]。

叶脉的发育基本是按照从一级脉到高级脉的

顺序进行，先中间，后两边。较原始的叉状脉植物

辽藁本(Ligusticum jeholense)叶脉的发生过程为：

主脉先发育，随后两条侧脉与主脉近乎平行发育，

构成了三出脉状，然后进一步在中脉的两侧发生

第二次、第三次叉状分枝脉，最终形成了三出叉状

脉[33]。双子叶植物和单子叶植物叶的高级脉都是

在较粗的脉间发生，从近叶尖的部位逐步连续向下

发育[26]。玉米(Zea mays)等单子叶植物叶片中大小

相似的脉(平行脉)同时向叶顶发育[34]，先形成主脉，

在主脉发育的同时向两侧发散形成二级脉，二级脉

也可加粗发育为一级脉，同样二级脉发散形成三级

脉，依次进行下去直至高级脉发育。多数双子叶植

物所具有的网状脉的发育特征为：主脉纵向分化、

向顶发育，即主脉先在叶基部出现，而后在较高部

位出现，侧脉从中脉向边缘发育[26]。粗脉形成的同

时，它们之间的区域形成细脉，各级叶脉连接形成

一个完整的叶脉网络。

2  叶脉网络系统建成的细胞学和分子

　生物学基础

叶脉网络系统建成的整个过程受基因和环境

的共同调节。早期的研究认为是某种激素调控叶

脉建成。1969 年 Sachs 关于叶脉发育提出并逐步

完善了“渠化假说”(Sachs canalization hypothesis)，
假设生长素作为信号指导叶脉位置的确定[14,35–36]。

其后的研究支持渠化假说，并完善了生长素调节叶

脉发育机制的观点。

在叶形成之初，细胞分为基础细胞和脉细胞两

类。基础细胞可分化成其他类型的细胞，而脉细胞

则是发育成叶脉的细胞[37]。每个细胞都能产生并

释放生长素，调控细胞生长与分化。低浓度生长素

促进细胞生长[38]，而当细胞周围生长素浓度累积超

过阈值后，细胞生长受到抑制或停止[39]。每个细胞

将产生的生长素通过细胞膜和细胞壁运输出去，叶

细胞团中的生长素积累和流动会产生高浓度生长

素位点和浓度梯度[17]，这两者作为信号在细胞间流

动，决定新脉产生的位置和方向[1]。当某个细胞周

围的生长素浓度达到阈值后，生长素的流动和累积

浓度可作为信号，让信号传递路径上的一部分基础

细胞分化成为脉细胞[40]。基础细胞分化成脉细胞

后，会立刻排散自身的生长素，当它的细胞表面感

知到周围生长素浓度超过阈值后，引起相邻细胞转

化成脉细胞[41]，随即形成“链式”发展。Sack 等认为，

叶片中生长素高浓度位点的不断移动可以解释叶

脉分布于叶片的每个部位这种现象[1]。

受技术水平的限制，当前叶脉发育的基因调控

理论研究还不足，对调控机制认识较晚，随着叶脉

发育研究的深入，已逐步认识到基因对叶脉网络建

成调控的遗传学意义。若诱导拟南芥等植物基因

突变会导致叶脉格局发生改变[12–13]。Hardtke 等报

道，拟南芥通过 MP 基因(MONOPTEROS)的表达

来调控生长素信号流，从而调控叶脉形成[16]。此外，

一些研究表明，MP 基因编码的蛋白质可以促进细

胞生长素外排，生长素流通的路径预示了叶脉形成

的位置[17–19]。Wenzel 等则提出了生长素、MP 基

因和生长素输出载体 PIN1 的反馈调控机制[18]，生

长素由 PIN1 运输至胞外，胞外生长素累积能激活

MP 基因表达，而 MP 基因和生长素共同调控 PIN1
的表达，三者反馈循环，促进叶脉形成。Sack 等对

叶脉性状与叶片大小比例关系的研究进一步证明，

在叶脉发育初期，维管束形成基因的表达后在基本

分生组织中进行信号转导，这种信号就是慢发育阶

段中促进维管束形成的信号，信号促进原形成层的

分化，从而形成维管束[1]。

3 叶脉网络系统建成的环境调控

环境变化是影响叶脉网络系统发育和建成的

外在因素。已有的研究揭示了环境因子，包括光照、

温度、水和外力破坏，在叶脉网络结构建成中的驱

动作用[15]。但是，目前的研究未能详细表述环境因

子对叶脉发育各阶段的影响，而只是通过成熟叶脉

系统的结构性状，如叶脉密度、叶脉直径，与环境参

数做相关性分析来推断环境因子对叶脉网络建成

的影响。

3.1 光照与叶脉网络系统的关系

光照能影响植物的叶脉密度。同种植物在强

光照和弱光照下的叶脉密度差别主要在于细脉的

密度[42]。对不同生境下栓皮栎(Quercus variabilis)
叶片进行形态解剖，生长在阴坡的栓皮栎 1 cm2 叶

孙素静等：叶脉网络系统的构建和系统学意义研究进展
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片有叶脉 3.03 条，而阳坡的有 8.08 条，说明光照下

植物叶脉密度比弱光或者背光的高[43]。对不同光

强下 14 种绿化植物的叶片进行形态解剖，大部分

植物在 45% 遮光条件下中脉厚度下降，叶脉系统

发育较强光下差[9]。同一物种由于脉型相同，可以

忽略基因对叶脉网络系统的影响，从而可以判断光

照对叶脉网络系统的叶脉密集程度有一定影响。

然而，同种植物叶脉密度是否随着光强的增强而增

加，还需要更多的证据。但是，对于同一生态系统

的不同种植物的这种现象[15]，还需要考虑不同物种

间脉型差异等因素的影响，因为脉型及其密度的差

异首先是由基因决定的，因此，即使不同生活型植

物在同种环境下生存，叶脉密度的差异还不能判断

是否来自于现存生态系统的光照差异。

3.2 温度与叶脉网络系统的关系

温度变化也会影响植物的叶脉密度。有研究

报道，叶脉密度与年平均温度呈正相关[15]。早在

1929 年，Maximov 等就对草本植物进行研究，认

为同种植物的细脉密度随温度升高而增加[44]，其

后 Hughes 对 小 花 凤 仙 花(Impatiens parviflora)和
Chonan 对小麦(Triticum aestivum)的控温形态解剖

研究也证实了这一观点[10,45]。这可能是温度升高

直接影响叶表面蒸腾速率升高，为了适应高温下的

高蒸腾速率，叶脉系统必须增加水分运输的量与速

率，这就要求有高的叶脉密度。

3.3 水分与叶脉网络系统的关系

水分变化会影响植物的叶脉密度和叶脉直径，

因为叶脉密度和叶脉直径等结构性状决定了叶脉

网络系统的输导水能力[8,15]，可表征叶脉网络系统

运输水分和养分的能力。干旱胁迫下的植物倾向

于延长叶片的寿命[11]，可通过增加叶组织的机械强

度，即增加叶脉密度或叶脉直径来实现。叶脉密度

大或叶脉直径大的叶片普遍较厚，可以抵御食草动

物或其它环境因素的胁迫，如寒风造成的穿透和撕

裂，从而延长叶寿命。已有研究表明，干旱胁迫下

的植物会倾向于选择小叶片[46]，小叶在这里的意义

是拥有相对高的叶脉密度，可以在干旱胁迫造成的

叶脉木质部栓化的情况下，通过在栓塞周围运输水

以保证单位面积内的水分充足和高光合效率，而给

予植物干旱耐受性[1,30,46]。

水分传导效率在各级叶脉间存在差异。研究

表明，完整叶片的导水率与主脉密度基本无关[30]，

因为主脉作为大容量的横向供应主线[47]，是由木质

部导管的总数量和大小决定其水力导度，而不是密

度[8]。与此相反，细脉以其显著的高密度为水转移

至叶肉提供更大的接触面积[6]，在一定程度上细脉

密度越高则叶片导水率越大[8]。因此，在长期的环

境选择进化中，植物对水分的需求，驱动着叶脉网

络、主脉直径与细脉密度等的进化适应，决定着叶

片对水分的运输效率差异。

3.4 外力破坏与叶脉网络系统的关系

叶脉的重要作用之一是机械支撑和保护，对

外力破坏的抵御和恢复。外力对叶脉的破坏，如

动物啃食践踏和风雪冰雹等，会造成叶脉内水运输

中断和叶脉系统水压崩溃，影响叶片的正常生理功

能。总体上，植物为了抵御外力破坏，有提高叶脉

密度的进化倾向。不同类型叶脉对外力破坏造成

的水压崩溃表现出不同的耐受性[30]，如掌状脉型叶

片比其他叶脉类型的粗脉密度高，即使一条粗脉受

损伤，还有其他与之平行的粗脉木质部水通道[6,8]，

保障水等物质顺利运输。因此叶脉网络系统中粗

脉密度越高，叶脉系统的物质运输能力越强[1,7]，抵

抗物理损伤的能力则越强。若叶脉类型相同，那么

细脉密度较高的叶片任意两点间水流运输可选择

路径更多，使一条或部分路径中断造成的影响更

小[30]。同样，相同叶脉类型的物种中，叶片越小则

叶脉密度相对越大，抵抗叶脉损伤造成的水压崩溃

的能力越强[46]。

4 叶脉网络系统建成的经济权衡

从环境因子与叶脉网络系统的选择进化关系

来看，增大叶脉直径、提高叶脉密度是植物抵抗不

良环境的有利因素。然而植物并不能无限量改变

叶脉直径和密度，因为叶脉的建成还需要大量的碳

投入。这涉及到了叶片对叶脉建成的碳投入和叶

脉功能回报的“投入-收益”经济权衡问题。叶脉网

络系统的发育和构型是叶脉结构性状根据生存的

环境特点进行经济权衡的结果，自然环境的选择塑

造了植物的形态和功能[48]，植物会根据自身的生存

需求，在碳投入-收益的权衡下，选择最佳的叶脉构

型策略，从而决定叶脉网络系统的最终形态[49]。总

体来说，叶脉网络系统的最终形态，是由基因和环
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境因素驱动下的植物碳投入-收益权衡共同决定

的[50]。

经典的收-支模型(Cost-benefit model)预测，叶

片同化 CO2 在获得植物生长能力的同时也制约了

植物的数量和生长与生存时间，影响植物的环境适

应性[51]。植物在叶脉的发育建成中要进行碳投入

的经济权衡[48]，叶脉以其运输、支撑和保护作用来

偿还叶片碳投入，收益高于投入是植物生存的前

提[52–53]。叶经济谱通过对叶脉性状与其他植物性

状的关系阐述，预测叶片的最佳生理和功能状态，

即高的最大光合速率(Am)、长的叶寿命(LLS)、低

的比叶重(LMA)和氮浓度(Nmass)，从而具有最大

相对生长速率(RGR)[50,54]。然而若要 Am 值高，则

叶脉末端距离要近，即叶脉密度大，因而需要高的

碳投入在叶脉建成上，从而导致 LMA 和 Nmass 较

高[49]；另外，延长 LLS 需要较大的建成和维持投入，

从而增加支撑和运输成本，即增大粗脉直径或提高

粗脉密度[1,7]，增加了碳投入，这与低碳投入理论相

悖。

5 叶脉的功能与系统学意义

5.1 叶脉的功能

叶脉作为植物叶片的重要组织结构，主要具有

运输、支撑和保护的功能[44]。首先，叶脉是茎分支

结构的延伸，位于光合和蒸腾过程中营养物质及水

分运输的最前线，是贯穿植物根-茎-叶整体运输通

道的重要部分，因此承担着养分和水分等物质运输

功能。其次，叶脉是广泛分布于整个叶片的网络系

统结构，其维管组织具有较强的硬度和韧性，形成

一个承载叶肉组织的框架，因此具有支撑叶片的功

能，在叶片形态结构以及在冠层排列中具有重要的

意义。其中主脉的结构最完整且直径最大，连通叶

柄起主要支撑作用，保证植物叶与茎间的夹角[55]。

此外，叶脉具有较强的韧性，能够提高叶片对外界

干扰的抗性，例如叶脉能够减少动物啃食、践踏以

及冰雹、狂风等自然灾害对叶片组织的破坏，保护

叶片。可见，叶脉的性状与植物光合碳固定、水分

吸收和抗干扰能力的大小有着直接或者间接的关

系，因此在植物个体水平上影响植物对环境变化的

适应能力，在生态系统水平上决定着碳、养分和水

分的平衡，影响生态系统结构与功能。

5.2 叶脉的系统学意义

随着对叶脉网络系统结构研究的深入，叶脉

的系统学意义得到广泛重视。叶脉是进行植物系

统分类的重要依据之一。相对于枝干、花、果实以

及叶片形状、颜色等性状，叶脉具有多样的脉型、脉

序，包含信息更多[56]，并且具有结构相对较稳定，存

在周期长，易获取等优点，因此可利用叶脉网络系

统的性状作为植物系统发育过程的判断和分类鉴

定的依据[57]。早期叶脉性状在植物系统学和分类

学中的应用未形成一套规范标准。19 世纪 50 年代，

奥地利古植物学家 von Ettingshausen[58]首次对大

戟科(Euphorbiaceae)植物的初级脉序进行了描述，

强调了叶脉性状在植物系统学研究中的重要价值；

Foster 进一步提出了次级脉序在植物系统学中的重

要意义[59]；Hickey[2]细致描述了叶脉脉序的结构和

特征，成为叶脉系统结构研究里程碑，从此叶脉在

系统学中的意义引起了植物学界和古生物学界的

广泛关注，并得到较快发展[60]。

不同植物脉序的变化可为植物系统学研究和

分类鉴定提供很好的依据。从脉序特征及其关系

可以反映出植物类群之间的系统发育关系[61–62]。

一方面，对古代植物叶片化石的叶脉网络系统结构

的研究[63]，可较为准确地推断物种属间的亲缘关系

和进化关系[62]。另一方面，通过现存植物叶脉网络

系统结构相似性和相异性对比研究，较为准确地确

定不同植物类群的系统关系和系统演化。这不仅

对植物的系统发育研究、植物鉴定有重要科学意

义，同时对植物古区系学、地下资源的发掘也有一

定的实践价值[60]。

目前该领域主要是以叶脉脉序类型、分支构

型等作为植物科属种间系统关系的判断依据。总

体上在植物系统发育过程中，最原始的维管束植物

只具一条不分枝的叶脉，保存这一原始性状的植

物如石松类(Lycophytes)和蕨类植物中的松叶蕨科

(Psilotaceae)，裸 子 植 物 中 的 苏 铁 科(Cycadaceae)，
球果类(Coniferales)植物大部分也只有中脉而无

侧脉；叉状脉序多见于蕨类植物，在种子植物中

较为原始的类群，譬如裸子植物中的银杏(Ginkgo 
biloba)和被子植物中的独叶草(Kingdonia uniflora)、
星叶草(Circaeaster agrestis)等少数植物也具有叉

状脉[57]；较为进化的植物类群中，大部分单子叶植

物具有平行脉序，而双子叶植物以及少数单子叶植

物 如 菝 葜 科(Smilacaceae)、薯 蓣 科(Dioscoreaceae)

孙素静等：叶脉网络系统的构建和系统学意义研究进展
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等则具有网状脉序。脉序复杂度在一定程度上反

映植物的原始与进化状态，基本遵循了生物从简单

到复杂的演化规律。随着叶脉结构的复杂化，更多

叶脉结构性状体现出其系统学价值，如判断种间差

异，作为分类鉴定的重要依据[61,64]，还可以理清物

种间的亲缘关系[62]和一些物种在系统演化中的位

置[65]。

6 研究展望

总体上看，目前对叶脉类型和发育特点以及

网络系统建成的细胞学和分子生物学基础的研究

已经有了较大的进展。近年来，环境因子对叶脉网

络系统构建的影响成为植物适应性研究的热点问

题，但是目前的研究结论多来自于成熟叶已固定叶

脉网络系统的性状与环境因子的相关性分析，而尚

不明确叶脉发育的整个过程中环境因子的影响作

用，这将是该领域重点研究的方向之一。虽然已

有研究通过力学方法证实了生物组织的发生与应

力的关系[66–67]，同时通过建立不同侧脉向量角的叶

脉网络模型，预测了应力是叶脉生长的诱导因素之

一[68]，但研究仅是利用数学建模方式推断环境对叶

脉发育的影响，而应力对叶脉的直接作用点即直接

影响是什么？诱导叶脉生长的机理是什么？目前

这方面的实验数据还十分缺乏。

叶脉网络系统的结构性状是植物对环境因子

变化长期适应的结果。环境因子与叶脉密度关系

的相关研究结果显示，细脉密度会随着环境中的光

照、温度和水分等变化而改变。但是，有研究表明

在叶脉网络系统发育的过程中，细脉密度基本保持

不变[1]。可见，不同研究中研究对象和时空尺度差

异导致有关细脉密度与环境因子关系的不确定性，

因此未来需要进一步通过长期定位研究，进行不同

物种比较，以得到更加明确、可靠的结论。此外，叶

脉网络性状与环境变化的关系研究大多数聚焦单

一因素，而环境因子是综合作用的，正确认识叶脉

网络结构性状与环境的相互作用规律，厘清叶脉网

络结构与功能的关系成为未来研究的一个重要方

向。
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