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摘  要 

叶片是植物进行光合、呼吸以及蒸腾作用的重要场所，也是对外界环境变化最敏感的部位；而水分对植

物来说是至关重要的，关乎其生存、生长和发育。对于叶片水力学特性的研究层出不穷，本文从形态、

解剖结构、气孔特征和叶脉特征这几个角度探究其对植物水分运输和安全的影响，为以后作者研究其他

植物的叶片水分生理提供依据。 
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Abstract 
Leaf is an important place for photosynthesis, respiration and transpiration of plants, and is also 
the most sensitive part to changes in the external environment. Water is crucial to the survival, 
growth and development of plants. Studies on leaf hydraulics are endless. In this paper, the effects 
of leaf hydraulics on water transport and safety of plants are explored from the perspectives of mor-
phology, anatomical structure, stomatal characteristics and vein characteristics, which will provide 
basis for future studies on leaf water physiology of other plants. 
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1. 引言 

水分对于植物的重要性毋庸置疑，植物体中 85%以上的水分存在于植物细胞中，水分参与光合作用、

养分运输和代谢调节等过程，是影响植物生理功能和生态适应的重要因子。植物在水的滋润下才能生存、

生长和发育，它对水的需求必须通过根的吸收，通过茎木质部的运输到植物的枝和叶，最终通过蒸腾作

用散失到大气中。水分特性为植物水分利用的潜在能力，是植物水分生理研究的热点之一，包括栓塞脆

弱性参数、压力–容积曲线参数和水力效率等。 
叶片在土壤–植物–大气(Soil-Plant-Atmosphere Continuum, SPAC)这一连续体中扮演了关键的角色，

是植物从土壤中吸收水分的动力，叶片贡献的水分运输阻力占据了整个植物的 30%，有些甚至高达 80%。

此外，叶片是植物重要的碳收益器官，光合作用生成有机物还能为植物提供养分。作为植物与外界接触

最大的器官，叶片能够及时迅速地对变化的外界环境做出改变，以更好地适应和生存。 
理解植物叶片的水分生理机制脱离不了对叶片的形态性状探究，关键叶片性状能反映出其生理特性。

叶片的形态特征和水分特性之间存在相关性[1]。叶片解剖结构的研究可以更好地理解生理指标的变化，

不仅表现在不同物种的光合能力差异，又是植物水力功能和水分利用策略的基础。叶脉和气孔是叶片中

水分运输和散失的关键通道。较高的叶脉密度能够提升水分运输的效率[2]，气孔是叶片与外界进行气体

交换的主要位置，负责调节水分和气体的交换过程，其密度和形态会影响植物的气孔导度以及蒸腾速率。 
对此，本文将从植物叶片的形态结构、解剖结构、叶脉及气孔特征的角度，研究其与叶片水分特性

之间的关系，探究植物是如何由宏观到微观地适应外界环境而作出变化，达到一定的协同性，为以后作

者研究其他植物的叶片的水分生理提供依据。 

2. 叶片形态及生理指标 

植物叶片存在多种形态，主要是根据其大小、形状、叶缘、叶尖、叶基和叶脉而区分，目前对于叶形

态的研究，存在叶片形态与外界环境之间的相关性。在不同的环境下，叶片能够表现出截然不同的特征，

例如，热带雨林中的植物拥有更大更薄的叶片，而荒漠或是严寒地带的植物则分化出更小的肉质叶。所

以，叶形态的变化能够一定程度上反映出植物生境的差异。此外，还存在叶形态、结构和生理性状之间

的关系。叶片的基本形态特征包括了叶面积(LS)、叶长叶宽(LL、LW)、叶周长(LP)，叶鲜重(FW)、叶干

重(DW)，通过计算，可获得叶干物质含量(LDMC)、比叶面积(SLA)、比叶重(LMA)等参数。关于叶导水

率和叶面积，二者表现出正相关性[3]或是无关[4]。比叶重是叶片光合能力的有效指示器[5]，其与水分利

用率存在正相关关系，叶片导水率与比叶重之间也存在很强的正相关关系[3]。已有研究发现，叶片水力

性状和形态特征之间存在一定的耦合关系，且二者都和解剖结构密切相关[1]。 

3. 叶片解剖结构及参数 

叶片从宏观角度来看，分为表皮、叶肉和叶脉三部分，每部分各自执行自己的功能，保证植物的正

常生存。叶片的解剖结构可以更好的帮助我们深入理解叶片的生理功能，常用的方法有石蜡切片法和徒

手切片法，将切片经过一系列处理之后置于显微镜下观察，可以获得以下参数：叶片厚度(LT)、上表皮厚

度(E)、下表皮厚度(H)、栅栏组织厚度(PT)、海绵组织厚度(ST)、栅海比(PT/ST)、主脉厚度(TV)、主脉突
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起度(TV/LT)等。叶片表皮越厚，其机械强度越高，能够有效减少水分散失，并减轻因失水对内部储水组

织造成的压力影响。栅栏组织厚度与叶片的保水能力密切相关，发达的栅栏组织可以提高水分从维管束

到表皮的运输效率[6]，有效保持水分，且具备较强的光合作用能力[7]；在干旱地区的植物(如某些肉质植

物)中，栅栏组织通常比较厚，有助于它们在干旱环境中维持水分。例如，多肉植物(如景天科植物)的栅

栏组织非常发达，能够在缺水环境中储存大量的水分。海绵组织位于叶片的下部，细胞排列较为松散，

主要负责气体交换和水分蒸腾，海绵组织的厚度影响叶片的气体交换效率，厚度越大越有利于气体交换

以及水分的蒸腾。栅海比反映出了植物生长环境的水分状态[8]，较高的栅海比通常意味着叶片更倾向于

保持水分和进行高效的光合作用。较厚的主脉能够提供更强的机械支持，帮助叶片在强风或干旱条件下

保持形状，减少水分流失，主脉厚度还与叶片的水分运输效率相关。 
叶导水率受解剖结构(叶片厚度、叶肉厚度、束鞘细胞大小等)的影响。叶片厚度与植物的储水能力呈

正相关[9] [10]，因此叶片越厚其抗旱性越强。叶片导水率和叶肉厚度呈正相关关系，解剖结构对供水平

衡具有重要的作用[11]；但也有研究认为，最大导水率与叶肉性状无关[12]。叶肉细胞壁厚度对压力-体积

曲线参数有很大影响，饱和渗透势(π0)和膨压丧失点的水势(πtlp)与细胞壁厚度(Tcw)呈正相关，而弹性模量

(ɛ)与细胞壁厚度(Tcw)呈负相关[12]。干旱胁迫下叶片相对含水量与叶片厚度、上下表皮厚度、栅栏组织厚

度、海绵组织厚度呈现较一致的相关性[13]。海绵组织可以积极地提高植物光合作用效率和水分利用率，

因为其疏松多孔的结构可以促进 CO2 扩散和运输[14]，提高水分利用效率。栅栏组织越厚，叶片水分保

存能力越强，蒸发水量越小，栅栏组织越发达，叶片水分利用效率越高。海绵组织厚度与叶片气孔导度、

蒸腾速率相关，且海绵组织较厚时气体交换效率会增加；但同时海绵组织较厚可能导致蒸腾速率增高，

水分流失增加。 
叶片解剖结构可以解释植物的水力学特性并可以影响水力学特性，在不同环境条件下植物通过调整

叶脉密度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度、叶片厚度、气孔密度、主脉厚度等解剖结构优化水分利用策

略以适应不同环境条件，这些解剖结构与水力学特性之间的关联为理解植物生态适应机制奠定了重要的

理论基础。 

4. 叶片叶脉特征 

叶脉分布于叶片内部，主要发挥水分运输的作用，此外还能运送一些营养物质，对整个叶片提供机

械支撑作用。由叶脉介导的物质运输占据叶片的很大一部分，叶脉与光合作用、蒸腾作用都相关。叶片

生长与叶脉发育的动态变化决定了叶脉密度，叶脉密度受海拔、温度、降水和光照等因子的影响，同时

它又能对植物群落的生长季节温度和大气二氧化碳浓度进行预测[15]。根据叶脉的位置和宽度，可分为粗

脉(1~3 级脉)和细脉(4 级及以上)，二者在功能上也存在差异。粗脉和力学特性密切相关[16]，主要承担长

距离水分运输，机械支持，维持叶形，抵抗生物损害及非生物干扰的功能；而细脉则更多涉及叶片内的

水分运输[17]，其在短距离水分运输中，与气孔协同限制水分蒸发，并为水分传输提供替代通道方面起到

重要作用。 
总体而言，叶脉的密集程度在水分运输中起着关键作用，Kleaf-max 与叶脉有关，叶脉越密集，叶片的

导水能力越强[2]。在光照条件略苛刻的环境下，植物则偏向较低的叶脉密度[18]。在高温、干燥的外界环

境下，植物更趋向于高叶脉密度[19] [20]，如荒漠植物(如仙人掌)和地中海气候区的植物(如橄榄树)，因

为叶脉密度越高就说明其木质部水分运输通道越多，运输弥补植物所缺失的水分和营养物质时更通畅，

在水分稀缺的环境中维持较高的水分运输效率。然而，有研究人员指出，单位面积叶片的导水能力与叶

脉的密集程度之间并无关联性[21]。对于粗脉中的主脉而言，它又和导水率为 50%的水势(P50)密切相关

[12]。而当水分从细脉末端流向气孔时，其途径很大程度地限制了运输速率，是最大的限速部分，故细脉
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密度才是叶片水分运输功能真正意义上的决定性因素。粗脉相较于细脉，有着更大直径的导管，运输阻

力小，与此同时带来的水力安全性也小，更容易发生栓塞威胁植物，所以叶脉密度越高植物的抗旱能力

越强[22]。 

5. 叶片气孔特征 

叶片上的气孔在水分传输和光合作用中起着重要作用，气孔与叶脉相互配合，共同保持叶片内的水

分平衡。叶片光合作用时吸收二氧化碳以及蒸腾作用时水分的散失都是通过气孔，所以它是控制叶片与

外界交流的重要门户，也是气体交换速率和水分蒸腾速率的关键因子。当遭遇水分胁迫，叶片通过气孔

减小来降低气体交换；当导水率下降到一半时，叶水势达到气孔栓塞的水势，水分运输也受阻。 
气孔导度是气孔张开的程度，有研究表明植物气孔导度与叶片的导水率呈正相关[23]。气孔对水势的

变化十分敏感，气孔导度会随着叶片水势的下降而及时作出反应，严重时气孔会出现关闭现象，从而植

物的水分利用效率也受到影响。气孔对气相水分导度与叶片导水率也息息相关[24]。叶片具有高导水率的

植物，能够满足更高的水分要求，气孔也能够保持充足的开放，来更好地利用光能为自身获取资源[25]。 

6. 总结 

植物的叶子是植物和环境交换物质和能量的部位，其水分生理特性影响植物的生长、发育、生态适

应力。叶片水分生理方面包括对水分的吸收、运输、利用与散失等多个方面，是植物生理学和植物生态

学的重要研究内容。叶片作为植物体进行光合作用过程中气孔开放，捕获二氧化碳的组织，需要有叶片

液压系统持续的水流来取代蒸腾损失的水分，在这就需要叶片内部有叶脉作为叶片内部的水分运输网络，

将水分分配到叶片各个部位。 
比叶重与叶片的导水能力相关而叶片的导水能力与叶面积的相关性尚未可知。从解剖学的角度来看，

叶片厚度影响植物的储水能力，叶细胞壁的厚度与叶的膨压丧失点的水势和饱和渗透势正相关，与弹性

模量是负相关。栅栏组织和海绵组织的厚度影响叶片水分利用的效率。叶片表皮的厚度影响水分散失和

机械强度。叶脉的密集程度决定植物对水分的高效运输，叶脉越密集水分运输效率越高，尤其是在干旱

环境中。木质部的导管的栓塞作用导致水分运输的中断。叶片水力安全性与否取决于叶脉的结构和导管

抗栓塞能力。叶片表面的气孔是气体交换和水分蒸腾的关键场所。植物面临水分胁迫时，通过降低气孔

导度来降低水分的损失。气孔密度和气孔形态(如：气孔大小、形状)与植物水分利用的效率关系密切，气

孔密度高可能对应高蒸腾速率，但同时也可能导致水的流失多。 
由于植物的水分生理与环境适应有着密切关系，干旱环境下的植物通常通过增加叶脉密度、降低气孔

密度、加厚叶片等来适应水分短缺，而多光环境下的植物通常具有更厚的栅栏组织和更高的叶脉密度，以

便更有效地进行光合作用和水分运输，低温环境下的植物通常通过增加叶片的厚度和减少气孔密度来减少

水分的流失，以维持细胞的水平衡。通过对植物生境的气候特征了解植物的结构特征，对以后不同物种的

水分特性研究提供了一定的依据，随着全球变暖和淡水减少的趋势日益明显，植物叶片水分生理研究将是

越来越重要的研究领域，同时也可以为农业生产可持续发展和生态系统稳定性提供一定的科学支撑。 
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