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植物叶片形态的生态功能、地理分布与成因 
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北京大学生态研究中心, 北京大学城市与环境学院, 北京大学地表过程分析与模拟教育部重点实验室, 北京 100871 

摘  要  叶片是植物与环境进行水气交换的重要场所, 形态多变。叶片形态可直接影响植物的生理生化过程, 反映植物的资

源获取策略。该文以叶片大小、叶形、叶缘特征(有无叶齿)和叶型(单、复叶)等形态性状为例, 总结了当前叶片形态的研究

进展, 分析了叶形态性状的生态功能, 综述叶片形态的地理分布, 探讨叶片形态性状变化的驱动因素及其对生态系统功能的

影响。现有研究主要聚焦于局域尺度的特定类群, 关注叶大小、叶缘具齿性以及叶型的地理分布与生态成因, 发现叶片的形

态发育受基因调控, 叶形态性状与其他性状相互权衡, 其空间变异受气温和降水量共同驱动。以叶大小为代表的叶片形态性

状影响水分和养分循环, 能够反映气候变化下的群落响应, 也可用于预测生态系统初级生产力。今后应结合新方法获得覆盖

度高且区域无偏的数据, 探索叶形态在长时间尺度上的适应性进化, 研究叶形态特征及其对生态系统功能影响的尺度推绎。

该文有助于从叶片的角度认识植物对环境变化的响应, 以性状为桥梁将个体适合度、群落动态与生态系统功能联系起来, 能

够加深对植物群落生态学和功能生物地理学等相关领域研究进展的了解。 
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Leaf morphological traits: ecological function, geographic distribution and drivers 
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sity, Beijing 100871, China 

Abstract 
Leaf is one of the important organs of plants that facilitates the exchange of water and air with the surrounding 
environment. The morphological variation of leaves directly affect the physiological and biochemical processes of 
plants, which also reflects the adaptive strategies of plants to obtain resources. By focusing on several leaf mor-
phological traits, including leaf size, leaf shape, leaf margin (with or without teeth) and leaf type (i.e. single vs. 
compound leaf), here, we reviewed the relevant research progresses in this field. We summarized the ecological 
functions of leaf morphological traits, identified their geographical distribution patterns, and explored the under-
lying environmental drivers, potential ecological interactions, and their effects on ecosystem functioning. We 
found that the current studies exploring the distribution and determinants of leaf size and leaf margin states mainly 
focused on single or specific taxon in local regions. Studies have also explored the genetic mechanisms of leaf 
morphology development. Leaf traits trade off with other functional traits, and their spatial variation is driven by 
both temperature and water availability. Leaf morphological traits, especially leaf size, influence water and nutri-
ent cycling, reflect the response of communities to climate change, and can be scaled up to predict ecosystem pri-
mary productivity. Further studies should pay attention to combine new approaches to obtain unbiased data with 
high coverage, to explore the long-term adaptive evolution of leaf morphology, and to generalize the scaling in 
leaf morphology and its effect on ecosystem functioning. Leaf provides an important perspective to understand 
how plants respond and adapt to environmental changes. Studying leaf morphological traits provides insight into 
species fitness, community dynamics and ecosystem functioning, and also improves our understanding of the re-
search progresses made in related fields, including plant community ecology and functional biogeography. 
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叶片是植物进行光合作用和蒸腾作用的主要器

官, 是植物与外界进行水、气交换的重要门户, 对生

态系统物质生产以及全球碳循环和水循环等均具有

重要影响(Chapin et al., 1993)。叶片形态多变, 表现

在其大小、形状、叶缘、叶尖、叶基和叶脉等多个

方面(图1)。基于此, 有学者提出自然界不存在两片

相同的叶子。叶形态是植物分类的重要指标, 研究

叶片的形态, 对于认识植物的系统进化、了解植被

资源与分布、促进生物多样性保护有着重要意义。 

叶片形态变化的生态和进化机制一直是植物学

和生态学领域研究的热点问题(Givnish, 1978a; 

Traiser et al., 2005; Peppe et al., 2014)。叶形态与植

物的生理-生物力学需求(physiological and bio-  

mechanical demand)联系紧密(Feild et al., 2005; 

Royer & Wilf, 2006; Peppe et al., 2011), 叶片形态的

变化是植物在选择压力下适应不同生境的一种表现, 

反映了植物适应环境变化所形成的生存策略 

(Baker-Brosh & Peet, 1997; Vendramini et al., 2002; 

Liu et al., 2020)。例如, 大的叶片通常具有较高的光

截获能力(Niinemets et al., 2005; Niklas et al., 2007; 

Smith et al., 2017; Lusk et al., 2019), 又因边界层较

厚、边界层导度较低、叶表温度较高, 而提高了光

合和暗呼吸速率(Mebrahtu et al., 1991; Okajima 

et al., 2012)。小叶具有较高的主脉密度和较高的水

力导度, 可抵抗干旱(Scoffoni et al., 2011; Sack et al., 

2012)。叶齿通常被认为是对寒冷的适应, 能通过增

强液流 ,  促进叶片与外界的气体交换和碳固定 

(Royer & Wilf, 2006; Peppe et al., 2011), 还可通过

吐水作用释放叶肉细胞间过多的水流(mesophyll 

flooding), 缓解过高的根压(Feild et al., 2005)。叶片

形态发育受多种遗传因素影响, 如激素、转录因子、

微核糖核酸、小分子肽和外基因标记等, 通过诱导

 

 
 

图1  不同形态的叶片手绘图。 A, 铃兰, 单叶, 全缘, 叶椭圆形或卵状披针形。B, 水青冈, 单叶, 叶缘有锯齿, 叶卵形或长

卵形。C, 荠, 基生叶丛生呈莲座状, 大头羽状分裂, 顶裂片卵形至长圆形, 侧裂片长圆形至卵形; 茎生叶抱茎, 窄披针形或披

针形, 边缘有缺刻或锯齿。D, 元宝枫, 单叶, 掌状5裂。E, 蒺藜, 偶数羽状复叶, 小叶矩圆形或斜短圆形。F, 水杉, 叶条形, 呈
羽状排列。A–C、F, 蔡琼绘; D, 买一慧绘; E, 罗晓图绘。描述参考中国植物志中英文版(http://www.efloras.org/flora_page. 
aspx?flora_id=2)。  
Fig. 1  Leaves with varied morphology. A, Convallaria majalis, single leaf with entire margin, leaf blade elliptic to ovate-lanceolate. 
B, Fagus longipetiolata, single leaf with serrate margin, blade ovate to ovate-oblong. C, Capsella bursa-pastoris, basal leaves rosu-
late, leaf blade oblong or oblanceolate; cauline leaves amplexicaul, narrowly oblong, lanceolate, or linear, margin entire or dentate. D, 
Acer truncatum, single leaf, usually 5-lobed. E, Tribulus terrestris, even-pinnately compound leaf, leaflet blades oblong to obliquely 
oblong, margin entire. F, Metasequoia glyptostroboides, linear leaves, pinnately aligned. Hand painted by Cai Qiong (A–C, F), Mai 
Yi-Hui (D), and Luo Xiao-Tu (E). Leaf morphology description was obtained from eflora (http://www.efloras.org/flora_page. 
aspx?flora_id=2). 
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叶原基、建立背腹性及调控叶片扁平化等过程, 进

而形成不同大小和形状的叶片(Ali et al., 2020; Ren 

et al., 2020)。例如, 近期研究证明, TCP转录因子在

植物叶形态多样化的过程中起到重要作用, 其与转

录抑制因子TIE1和E3泛素连接酶TEAR1相互作用, 

共同调控植物的叶形态(Tao et al., 2013; Zhang et al., 

2017)。 

目前叶形态的研究主要集中于两个方面。一方

面是叶性状间的权衡关系, 主要研究叶片形态、结

构和生理性状间的关系, 包括叶片大小与数目间的

权衡(Kleiman & Aarssen, 2007; Whitman & Aarssen, 

2009; Huang et al., 2016)、叶形态对叶片生理结构

(如叶脉网络、栅栏组织和海绵组织)和支撑结构(如

小枝、叶柄)间生物量分配的影响(Milla & Reich, 

2007; Niinemets et al., 2007; Yang et al., 2010; Tian 

et al., 2016; He et al., 2018)以及叶片大小和排列对

叶片光合作用、水分运输等生理过程的影响(Poorter 

& Rozendaal, 2008; Pyakurel & Wang, 2014)。另一方

面是叶形态与环境间的关系及其应用。已往研究发

现, 多个叶形态指标(包括叶片大小、叶片长宽比、

叶缘类型、单复叶等)与环境因子(主要为年平均气

温、降水量和土壤性质)间具有较强的相关性(Jacobs, 

1999; Royer et al., 2005; Traiser et al., 2005; Adams 

et al., 2008; Xia et al., 2009; Peppe et al., 2011)。例如, 

在干旱、寒冷或盐碱环境下, 群落中的植物以小叶

或肉质叶为主 , 而在湿热环境下大叶植物较多

(McDonald et al., 2003; Peppe et al., 2011); 在寒冷

气候下叶片边缘通常具有较大、较多的齿, 且叶片

倾向于高度分裂(Peppe et al., 2011)。此外, 叶形态

对气候变化响应敏感(Wiemann et al., 1998; Royer 

et al., 2009b; Guerin et al., 2012; Li et al., 2020b)。因

此, 叶形态的变异能有效反映生境的变化, 常用来

重建古气候(Wilf et al., 1998; Greenwood et al., 2004; 

Adams et al., 2008; Peppe et al., 2011; Chen et al., 

2014)。定量叶形态与气候间的关系有助于理解植物

对气候变化的响应(Dolph & Dilcher, 1980; Fonseca 

et al., 2000; Peppe et al., 2011), 亦可用来推测全球

气候变化对植被组成和分布的影响(Kowalski, 2002; 

Yang et al., 2016; Yang et al., 2019b), 为植被-气候

模型的构建提供新的视角。 

可见, 叶片形态作为植物对生境的一种适应策

略, 不同的叶形态直接影响着植物的生理生化过程, 

叶形态的变异亦能有效地反映生境的变化

(McDonald et al., 2003; Peppe et al., 2011)。研究叶形

态变异的生态和进化机制以及叶形态变化对生态系

统功能的影响一直是植物生态学研究的热点。本文

通过回顾研究进展, 总结叶形态(包括叶大小、叶

形、叶缘和叶型等)的生态功能, 综述叶形态的地理

分布, 分析叶形态变化的驱动因子, 从叶片的角度

认识植物对外界环境的生态适应及其对生态系统功

能的影响, 以期促进相关领域的研究。 

1  叶片大小的生态功能及其地理格局 

1.1  叶片大小的生态功能 

叶片的大小是叶形态研究中广受关注的性状。

研究叶大小最常用的指标是叶片表面积。早期研究

常利用分级的方法定性估算叶面积大小, 常用的叶

面积分级估算方法有Raunkiaer-Webb系统 (Webb, 

1959) 和 气 候 - 叶 相 多 变 量 综 合 分 析 项 目

(Climate-Leaf Analysis Multivariate Program, CLAMP) 

(Wolfe, 1993), 但分级定性估算方法无法准确估算

某物种或地区的叶面积大小。近年来, 人们更多采

用定量测量方法估算叶面积, 主要方法有: 方格

法、称纸重法、打孔称重法、回归方程法和数字图

像处理技术法等(热娜古丽•热西提等, 2020)。前三

种方法相对比较精确, 但工作量大, 适用于样本量

较少的情况。此外, 这些方法易受叶片脱水萎缩的

影响, 且其中的打孔法属于破坏性测量。回归方程

法一般是基于叶长、叶宽与叶面积间的回归关系估

算叶面积。多个基于单物种的研究指出, 叶面积与

叶长和叶宽的乘积呈显著的线性关系(Cristofori et 

al., 2007; Rouphael et al., 2010)。植物志中通常收录

有物种叶长和叶宽的范围, 可用于批量估算叶面

积。图像处理方法是目前叶面积测量的主要方法, 

在野外采集新鲜叶片后先进行扫描存储, 后续再用

专门的图像处理软件(例如Image J)根据比例尺和像

元数估算叶面积。该方法需要注意保持叶片湿润平

展, 避免脱水萎蔫。 

叶大小对植物的生理过程具有多方面的影响。

首先, 叶大小反映了植物对光的截获能力。基于种

群或同一区域中多个物种的研究指出, 光获取效率

随叶面积增大而增大, 大叶具有较高的光获取效率

(Niinemets et al., 2005; Niklas et al., 2007; Smith 

et al., 2017; Lusk et al., 2019)。这可能因为以下几点: 
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1)大叶通常具有较长的叶柄, 且出叶强度(leafing 

intensity)较低(Wang et al., 2019), 叶片在空间上排

列分散, 即单位小枝上叶数较少(Duursma et al., 

2012; Smith et al., 2017), 因此叶片间遮蔽程度

(self-shading)较低(Falster & Westoby, 2003), 光获取

面积较大 ; 2)随着叶面积增大 , 叶绿素a/b增大

(Terashima & Hikosaka, 1995), 补光能力增强; 3)大

叶的扁平细胞占比大, 气孔密度较低(Conesa et al., 

2020), 主脉密度也较低(Scoffoni et al., 2011), 叶内

遮阴可能较弱, 与小叶相比, 对到达叶绿体的光照

量限制要小(Terashima & Hikosaka, 1995)。因此, 不

考虑叶倾角、叶排列以及风速等外界条件, 大叶通

常具有更大的光截获效率或光截获能力, 可显著影

响植物的光合生产能力 (Terashima & Hikosaka, 

1995; Duursma et al., 2012; Lusk et al., 2019)。其次, 

叶大小可通过限制叶片表面气孔的数目和叶脉分布

间接影响植物的水分利用效率。有研究指出, 叶大

小与一些水分利用相关的植物性状密切相关, 包括

叶脉密度(Price et al., 2012; Sack et al., 2012)、气孔

密度(Pyakurel & Wang, 2014; Conesa et al., 2020)、比

叶面积(Fonseca et al., 2000; Ackerly et al., 2002; 

Milla & Reich, 2007)、树高以及木材密度(Malhado et 

al., 2009)等, 进而影响叶片乃至整个植株的生理活

动。例如, 多个研究指出主脉密度与叶大小呈负相

关关系, 而细脉密度相对独立(Scoffoni et al., 2011; 

Sack et al., 2012; Kawai & Okada, 2016; Schneider et 

al., 2017), 二者共同决定了叶片的水力导度和水分

供应容量 (Scoffoni et al., 2011; Schneider et al., 

2017)。通过分析全球485种双子叶植物的叶脉结构

与叶大小的关系, Sack等(2012)发现, 大的叶片具有

较大直径的主脉, 但主脉密度较低。小叶因较高的

主脉密度, 具有较高的水力导度和较低的干旱脆弱

性(Scoffoni et al., 2011; Nardini et al., 2014)。又如, 

气孔密度随着叶面积减小而增大(Franks & Farquhar, 

2007; Peel et al., 2017; Conesa et al., 2020), 决定了

叶片的水分损失和最大光合速率(Schneider et al., 

2017)。最新的研究结合同质园(common garden)实验

和贝叶斯多层模型指出, 叶面积与气孔密度显著负

相关, 但与气孔长度不相关(Conesa et al., 2020)。这

可能是因为大叶具有较大比例的扁平细胞, 因而气

孔密度较低(Conesa et al., 2020), 而小叶具有较高

的细胞嵌入度(Salisbury & Oliver, 1928), 高气孔密

度可满足光合所需的CO2通量(Franks & Farquhar, 

2007)。第三, 叶大小可显著影响叶片的能量平衡(辐

射增温vs.蒸腾降温)。随叶片增大, 边界层厚度增大, 

边界层导度降低(Schuepp, 1993; Wright et al., 2017), 

叶片内CO2浓度降低, 因此叶表与空气间的温度差

(ΔT)增大(Nobel, 2009; Okajima et al., 2012; Wright 

et al., 2017)。大叶温度较高, 可补偿叶表降低的CO2

含量, 以提高光合和暗呼吸速率(Mebrahtu et al., 

1991; Okajima et al., 2012)。当风速可忽略时, 叶表

温度与叶大小呈正相关关系(Schuepp, 1993; Yates et 

al., 2010; Okajima et al., 2012; Wright et al., 2017), 

进而影响叶片的生理、生化过程以适应外界气候的

变化。  

在自然条件下, 生活在不同生境的植物通常具

有不同的叶大小。叶大小的变化可能受多种因素影

响。首先, 叶大小的变化可能反映了植物在最大化

光合生产能力和适应逆境的权衡。不同大小的叶片

通过调节叶片边缘处的空气对流速度影响叶表温度, 

以最大化碳吸收能力并提高水分利用效率

(Parkhurst & Loucks, 1972; Michaletz et al., 2016)。对

于大叶植物, 随着温度的升高, 光合作用所增加的

碳收益可能会低于因蒸腾作用加快而造成的水分散

失(Givnish & Vermeij, 1976; Givnish, 1984; Fonseca 

et al., 2000), 因此大叶仅在水分充足的温暖地区是

有利性状。在强辐射、炎热且干旱的地区, 大叶因

边界层较厚, 叶表与空气间温度差增大, 白天辐射

增温大于蒸腾冷却, 叶片容易热损伤; 而小叶则因

较薄的边界层, 不易过热损伤, 拥有更接近于光合

作用的最适叶温 , 光合速率加快(Scoffoni et al., 

2011; Okajima et al., 2012), 同时小叶具有较低的气

孔导度, 蒸腾速率降低, 可实现水分利用效率的最

大化 (Parkhurst & Loucks, 1972; Okajima et al., 

2012)。在寒冷的夜间, 大叶又因边界层导度低而阻

碍感热通量, 叶温低于空气温度, 容易受夜间冻害

(Schuepp, 1993; Wright et al., 2017)。因此, 与大叶相

比, 小叶因较高的水分利用效率且不易受热损伤或

夜间冻害, 是对强辐射、炎热且干旱的环境或者寒

冷环境的适应(Scoffoni et al., 2011; Okajima et al., 

2012; Leigh et al., 2017; Wright et al., 2017)。其次, 

叶大小反映了植物不同组织结构间的生物量分配。

通过整合2000余种植物的性状数据, 研究发现叶面

积是冠层高度、种子质量和叶干重的常数函数, 即
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叶大小与植物整株和种子大小间存在异速增长关系, 

虽然在干扰或者贫瘠情况下有例外(Hodgson et al., 

2017)。研究指出, 比叶面积随着叶片增大而减小, 

表明大叶子虽然有较大的光截获面积, 但单位叶面

积所需的干物质投入更大, 意味着叶子获取光能的

代价增大(Niinemets, 2001; Milla & Reich, 2007; 

Niklas et al., 2007)。叶大小与比叶面积的异速增长

关系可能与叶片在叶柄和中脉等支撑性结构上的投

入有关(Niinemets et al., 2007)。与小叶相比, 大叶脉

管和厚壁细胞增多以保证水分供应和养分运输, 也

需要更长的叶柄以减少叶片间的自荫作用, 因此大

叶需要分配更多的干物质用于支撑结构(Milla & 

Reich, 2007; Niinemets et al., 2007; Yang et al., 

2010)。依据科纳法则(Corner’s rule), 小枝的大小与

小枝所承受的附加物(如叶柄、叶片)大小呈正相关

关系(Corner, 1949; Smith et al., 2017)。对中国四川4

个阔叶林234种植物的研究发现, 叶面积与茎和小

枝的质量呈异速增长的关系, 且这种关系不受植物

生活型和生境类型的影响(Yang et al., 2010)。此外, 

叶大小与叶片的解剖、生化性状紧密相关。例如, 叶

大小影响叶脉分布和主脉密度, 一般而言, 主脉和

侧脉(即一级和二级叶脉)的密度随着叶大小的增大

而呈几何递减(Sack et al., 2012; Schneider et al., 

2017); 大叶多具有较密的表皮毛和稀疏的气孔以

减少叶片的水分损失(Pyakurel & Wang, 2014), 小

叶具有较大的气孔密度和中脉厚度, 以降低呼吸速

率, 改善光合潜力(Liu et al., 2020)。综上, 叶大小反

映了植物的资源获取策略, 是长期进化过程中对环

境梯度的适应和投入-产出的权衡, 受温度和水分

共同限制, 也与不同组织器官间的生物量分配和叶

片结构性状等有关。 

以往研究指出, 功能性状的变异受进化历史和

环境变化的共同驱动, 反映了植物资源获取策略和

对环境的适应性变异(Reich et al., 2003)。宏观大尺

度上, 叶大小更多地受气候而非进化历史的影响。

基于中国1万余种木本植物的分析发现, 叶大小在

科、属水平上均未表现出显著的谱系信号, 表明叶

大小谱系不保守, 在进化上不稳定(Li et al., 2020a)。

叶大小作为一种谱系不保守的性状, 其变异更多地

受持续的环境筛选而非进化历史的影响(Reich et al., 

2003; Schellenberger Costa et al., 2018)。对中亚干旱

区典型的荒漠灌木——红砂(Reaumuria soongarica)

野生类群的研究表明, 红砂倾向于改变叶长以应对

环境变化; 相应地, 对比野外与同质园的类群发现, 

叶宽的变化是局域环境和表型可塑性共同作用的结

果(Fan et al., 2020)。基于Populus tremuloides 492个

基因型的同质园实验发现, 虽然叶大小也受基因型

影响, 树冠位置对叶大小变异的影响要远高于基因

型(Eisenring et al., 2021)。因此, 叶大小主要受光、

叶表温度、水分可利用性等非生物的影响, 也受光

竞争、取食防御等生物因素的限制(Reich et al., 2003; 

Williams et al., 2020)。 

叶大小对气候变化的响应敏感, 可作为生境气

候的指示因子(Werger & Ellenbroek, 1978; Green-

wood, 1992; Malhado et al., 2009; Guerin et al., 2012; 

Li et al., 2020b)。例如, Werger和Ellenbroek(1978)通

过研究南非奥兰治河沿岸森林中木本植物的叶大小

发现, 当气候从温暖变为炎热、干旱时, 叶片大小发

生分化, 小型叶被更小的叶片取代, 大型叶消失。

Li等(2020b)基于中国自1910年以来的6 000余份叶

标本发现, 叶大小的年际变化与降水量变化呈显著

正相关关系。此外, Wilf等(1998)通过整合50个森林

样点发现, 植物叶面积与降水量有很强的相关性, 

指出该关系可用来重建更新世降水格局。 

1.2  叶大小的空间格局及其主导因子 

目前对叶片大小空间分布的研究多集中在某些

类群沿海拔的分布(Milla & Reich, 2011; Li & Bao, 

2014; Liu et al., 2020)以及多类群沿纬度的分布, 主

要有Traiser等(2005)对欧洲阔叶乔木叶大小的分布

研究, Li等(2020a)对中国和北美木本植物叶大小的

研究(图2), Wright等(2017)对全球叶大小的研究。对

欧洲阔叶乔木的研究发现, 小型叶主要分布在地中

海沿岸, 大型叶在地中海沿岸和北方内陆分布均较

多(Traiser et al., 2005)。对中国木本植物的研究发现, 

叶片平均大小从中国东南到西北逐渐减小(Li et al., 

2020a)。 

叶大小的空间分布主要受气候驱动, 在温暖、

降水充沛且没有直接强光辐射的地区, 植物一般具

有较大的叶片, 而在寒冷、光辐射较强、干旱或土

壤贫瘠的地方, 植物通常具有较小的叶片(Dolph & 

Dilcher, 1980; Ackerly et al., 2002; Xu et al., 2009; 

Wright et al., 2017), 以避免叶片过热或减少水分损

失(Okajima et al., 2012; Leigh et al., 2017; Wang 

et al., 2019)。在群落水平上, 平均叶大小随降水量 



6  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2021, 45 (4): 00-00 
 

www.plant-ecology.com 

 
 

图2  中国和新世界(南、北美洲)木本植物平均叶长的地理格局。改编自Li et al. (2020a)附录图S1.1a和S6.1a. 
Fig. 2  Geographic patterns of leaf length for woody plants in China and in New World (i.e. North and South America). Modified 
from the appendices S1.1a & S6.1a in Li et al. (2020a). 
 

增多、气温升高而变大(Li et al., 2020a)。这是因为

干旱环境下, 小叶可减少蒸腾作用引起的水分、热

量损失, 而当水分不是限制因素时, 增大有效光合

叶面积才是对植物生长更有利的策略(Parkhurst & 

Loucks, 1972; Givnish, 1984; Okajima et al., 2012)。

除了气温和降水量等气候因子, 辐射、光和风速对

叶大小也有一定的影响(Ackerly et al., 2002; Li et al., 

2020a; Williams et al., 2020)。Ackerly等(2002)通过

研究地中海22种浓密常绿阔叶灌丛灌木(chaparral 

shrub)的叶大小沿海拔和坡向的分布发现, 大叶植

物在不同辐射梯度上均有分布, 但小叶植物集中分

布在辐射较强的南坡。基于同质园37个种群的分析

指出, 光强解释了叶大小等性状在种内的大部分变

异(Williams et al., 2020)。此外, 叶大小也受树冠高

度/位置的影响, 如叶面积一般沿着树冠从低处到

高处递增(Jahdi et al., 2020; Eisenring et al., 2021)。

受资金、时间等成本影响, 先前研究多关注特定类

群, 取样数量有限; 基于部分类群的叶大小分析是

否能代表当地整体情况还需进一步探索。 

目前, 叶大小的气候主导因子或者说降水量和

气温对叶大小空间变异的相对作用强弱还存在一定

争议 (Greenwood, 1992; McDonald et al., 2003; 

Traiser et al., 2005; Li & Bao, 2014)。例如, 有研究指

出大叶物种比例与降水量有较弱的负相关性

(Werger & Ellenbroek, 1978; Malhado et al., 2009), 

但基于中国木本植物群落的研究发现, 平均叶大小

与降水呈较强的正相关关系(Li et al., 2020a)。又如, 

对南、北美洲热带地区叶片的研究发现, 叶大小对

降水量的响应比对温度更敏感(Dolph & Dilcher, 

1980; Ordoñez et al., 2009), 但有整合分析表明, 包

括叶大小在内的大多数植物性状与年平均气温间的

关系均显著强于其与年降水量间的关系(Moles et 

al., 2014)。最近关于全球叶大小分布的研究指出, 

叶大小在寒冷地区与年降水量间关系不显著, 但在

温暖地区与年降水量呈正相关关系, 且这种关系随

气温的增加而增强, 暗示了叶大小受水热交互作用

的影响(Wright et al., 2017)。综上, 叶大小显著受气

温、降水量及其季节性(seasonality)的影响(Dolph & 

Dilcher, 1980; Ackerly et al., 2002; Wright et al., 

2017)。 
1.3  叶大小与生态系统功能 

叶大小反映了叶片的资源获取能力, 尤其是光

获取能力和保水能力。叶大小通过调节光合面积和

叶表温度两条途径影响叶片的光合、呼吸速率, 与

植物相对生长速率呈显著的强相关关系(Enquist et 

al., 2007; Michaletz et al., 2016; Leigh et al., 2017), 

进而直接或间接通过其他组织结构(如分生组织)影

响植物适合度, 例如产生更多的种子(Ackerly et al., 
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2000)。叶大小等性状表征了植物个体的表现, 其与

相对生长速率的关系可尺度推译到生态系统初级生

产力(Williams et al., 2020)。 
表征叶大小的重要指标之一是叶表面积, 这在

群落尺度上反映为叶面积指数 (leaf area index, 

LAI)。在较温暖、湿润且气候季节性较低的环境下, 

叶片较大, 群落通常具有较高、较大的林冠层, 具有

较高的叶面积指数, 以增大光接受率。已有研究指

出, 叶面积指数与森林初级生产力呈正相关关系

(Gower et al., 1999; Chen et al., 2012; Reich, 2012)。

叶大小、叶面积指数与气候间的联系暗示了叶大小

可作为指示陆地生态系统初级生产力空间变化的潜

在指标。最近的研究指出, 与叶面积指数相比, 群落

内平均叶大小与生态系统初级生产力间的关系更强

(Li et al., 2020a)。限于古叶面积很难估算, 叶面积指

数并不适用于重建古初级生产力 (Dunn et al., 

2015)。通过建立叶大小与初级生产力间的关系方程, 

保存完好的叶化石可作为一种潜在的方法用于重建

陆生生态系统古生产力。因此, 叶大小作为重要的

叶形态指标, 可根据其与环境变量间的关系重建古

环境指标, 亦可联系植物个体尺度的光合作用和群

落尺度上的生物量积累, 为研究生态系统生产力提

供一个简单有效的功能指标。 

叶大小可能与其他功能性状共变, 进而影响生

态系统功能。青藏高原高寒草甸的氮添加实验发现, 

生态系统总生产力和水分利用效率随着氮添加先增

加, 随后略微降低, 这种非线性的响应与平均叶面

积的增加以及叶磷含量的降低密切相关 (Zhang 

et al., 2019)。此外, 叶大小可作为预测植物入侵潜

力的一个关键指标。基于新西兰16种本地种和3种入

侵种的研究发现, 在22个叶片结构、叶生化性状中, 

唯有叶面积是入侵种与本地种显著不同的性状

(Heberling & Mason, 2018)。入侵种跟本地种的性状

组合显著不同, 前者占据叶经济型谱快速回报的一

端, 倾向于具有较大叶片、较高的资源获取和较低

的防御投入, 具有较大的最大光合速率和较高的氮

利用效率和能量利用效率(Heberling & Mason, 2018; 

Mathakutha et al., 2019)。 

2  叶片形状的生态功能与研究进展 

广义的叶片形状(以下简称叶形)包括叶片整体

的形状以及叶尖、叶基和叶缘等部位的形态, 是表

征叶形态和植物分类的重要指标。近年来, 有研究

采用机器学习算法或数字化方法, 基于叶形和叶脉

进行植物分类(Wilf et al., 2016; 金梦然等, 2020)。狭

义的叶形通常指叶片二维表面的几何形状, 常用叶

片的长宽比和叶片最宽处的位置表征。最近基于木

兰科9个物种多个叶形指数的研究指出, 叶片长宽

比与叶形分形维度显著强相关, 可作为衡量叶形的

简易指标(Peijian et al., 2021)。叶形通常有两类划分

方法, 一种是定性描述, 如将叶形分为椭圆形、卵形

和倒卵形等若干类(Traiser et al., 2005; Xia et al., 

2009); 另一类是依据叶长宽比分段(如, 长宽比<1、

1–2、2–3、3–4、>4)(Jacobs, 1999; Traiser et al., 2005; 

Xia et al., 2009)。 

叶形可影响叶片的光合面积, 较宽的叶子更能

截获足够的光。与此同时, 植物可通过改变叶片的

周长-面积比, 影响叶片边界层与外界的水气交换。

有研究指出, 被子植物的叶形变异与叶片边缘的限

制性生长和叶脉网络的整体分布有关(Pray, 1955; 

Boyce, 2005, 2009)。据此可推测, 叶片形状的空间

变异可能受温度和水分可利用性的共同影响。在湿

热环境下, 叶片需要尽量扁平、近圆形以促进与外

界的水气交换(Hirokazu, 2005), 而在炎热、干旱的

环境下, 较厚、狭窄的叶片通常有较强的支撑结构

以抵抗枯萎(Werger & Ellenbroek, 1978; Abrams, 

1994)。 

一般认为, 叶形是基因调控和自然选择双重作

用的结果(Hirokazu, 2005; Nicotra et al., 2011)。叶片

二维的扩展主要取决于原基的背腹性, 也受叶片伸

展后的环境条件 (如光照条件和重力作用 )影响

(Hirokazu, 2005)。Nicotra等(2011)总结被子植物叶

形的进化和功能时指出, 叶形在不同发育阶段受多

个基因调控, 叶形变异反映了自然选择对叶片功能

的选择作用, 以使植物能更好地生长。目前已提出

多个假说解释叶形的多样性, 包括水分限制、叶片

温度调控、生物力学限制、规避植食风险和优化光

截获的适应以及响应花型选择等(Brown & Lawton, 

1991; Nicotra et al., 2011)。 

叶形的变异主要反映了叶片水分供应的权衡, 

这部分是因为叶形与叶脉的分布息息相关, 共同决

定了水分在叶片间的分布和运输。通过计算机模拟3

种模式植物的叶发育, 发现叶脉网络的分布对叶形

起决定作用, 模型参数的较小改变就可产生丰富的
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叶形(Runions et al., 2017)。叶形虽然也与叶片温度

的调节有关, 但作用相对较弱, 叶温主要受叶大小、

叶厚度和叶倾角的影响(Nicotra et al., 2011)。叶形反

映了植物对生境养分的适应策略。基于富营养化湖

泊中大型沉水植物的研究表明, 环境对水生植物性

状的影响依赖于叶形, 扁平叶型沉水植物具有较高

的与光合相关的形态性状, 其性状主要受水深影响; 

针叶型沉水植物则通常具有较高的化学计量性状, 

性状主要受水质量影响; 与针叶型相比, 扁平叶型

植物更能改善水下的光条件和水质量(Liu et al., 

2021)。此外, 叶形也与植食防御密切相关。例如,

叶形会影响象甲(Apoderus praecellens)在两种香茶

菜 (Isodon umbrosus var. hakusanensis 和 Isodon 

trichocarpus)上的产卵行为, 虽然两者亲缘关系相

近且营养、气味没有差别, 相比于前者叶缘深裂的

叶片, 象甲更倾向于选择后者完整(未分裂)的叶片, 

因此, 叶片分裂可视为香茶菜防御捕食的一种手段

(Higuchi & Kawakita, 2019)。 

目前关于叶形的大尺度格局研究相对较少, 比

较经典的有Traiser等(2005)对欧洲当地阔叶乔木的

叶形态研究, 发现狭长的叶片(长宽比>3)主要分布

在地中海沿岸, 圆形叶(长宽比<1)在整个北方较多; 

叶形更多地受温度影响, 且最低温的影响要显著强

于最高温。与之相对的, Glukhov和Strelnikov (2014)

发现, 15种榕属(Ficus)植物的叶形主要由夏季降水

量决定, 与年降水量的峰值、丰度以及气温的季节

性呈显著的正相关关系。Li等(2020b)在中国7种植

物的叶形研究中指出, 叶形在空间上的变异主要受

降水量影响, 而在时间上的变化更多地与年平均气

温有关。气温和降水量对叶形在时空上变异的相对

作用还有待进一步探讨。 

3  叶缘的生态功能及研究进展 

3.1  叶缘的生态功能 

叶缘特征是当前叶形态研究中关注较多的植物

性状。叶缘特征一般是指叶片边缘是否具齿或是否

形成叶裂。叶齿是叶片边缘突出的结构。当突出部

分的长度小于其顶端到叶片主脉距离的1/4时, 该

突出结构通常被称为叶齿(Hickey, 1973; Ellis et al., 

2009), 若此长度比例大于1/4则被称为叶裂(Royer 

et al., 2005)。叶齿形态多样, 主要可分为全缘、波

状、锯齿和牙齿等, 其中锯齿又分为锯齿状、细锯

齿、钝锯齿、圆锯齿、重锯齿等。 

叶齿可以通过影响叶片的生理、生化过程调节

植物与外界生境的相互作用。目前对叶齿生态功能

的研究主要涉及以下三方面: 1)叶齿对叶片水分运

输和水分利用效率的影响(Canny, 1990; Feild et al., 

2005); 2)叶齿促进植物对低温的适应(Royer & Wilf, 

2006; Peppe et al., 2011); 3)叶齿与叶片结构的互作

(Givnish, 1978a; Wilf, 1997)等。值得注意的是, 目前

关于叶齿生态功能的研究多是基于观察推测和实验

验证, 尚缺乏机制性的解释。 

首先, 叶齿影响叶片的水分利用和运输。叶齿

影响叶脉网络结构的分布(Givnish, 1978a), 齿尖通

常是叶脉在叶片边缘的分布终端(Bailey & Sinnott, 

1916)。解剖观察发现, 齿尖通常有开放气孔或排水

孔, 这些结构降低了叶片边界层的厚度, 促进叶片

与外界的水气交换, 提高水分的运输效率(Canny, 

1990)。此外, 在水分充沛、地下水位浅的地方(如水

滨和湖边生境), 具齿物种占有较高的比例, 即淡水

-叶缘效应(Greenwood, 2005; Royer et al., 2009a)。这

是因为叶齿可以通过吐水作用缓解过高的正根压, 

减轻水胁迫对植物生理活动的影响(Feild et al., 

2005)。 

其次, 叶齿是叶片能量交换的热点区域, 能促

进植物对低温的适应。在生长季早期, 叶齿能增强

液流, 提高寒冷气候下叶片的光合、蒸腾速率, 促进

碳的吸收(Royer & Wilf, 2006; Peppe et al., 2011), 

弥补低温对植物光合作用的影响。Royer和Wilf 

(2006)通过测量不同生境下木本植物叶缘的蒸腾和

光合作用发现, 叶缘的生理活动开始较早, 尤其是

在寒冷地区, 叶缘带齿的物种在生长季早期比全缘

叶物种具有更高的光合、蒸腾作用, 说明在温度受

限时, 叶齿能够增加叶片在生长季早期的碳吸收。

在寒冷气候下, 叶齿的存在也有助于缓解冻融栓塞, 

防止早春冻害(Feild et al., 2005)。因此叶齿被认为是

植物对寒冷气候的一种适应策略(Royer & Wilf, 

2006; Peppe et al., 2011)。 

第三, 叶齿是叶片重要的组成结构。叶齿和叶

裂(或缺刻)可作为较薄叶片的一种保护结构, 减轻

风力下叶片被撕裂的危险 (Baker-Brosh & Peet, 

1997)。叶齿还可作为一种防御结构, 因其适口性差, 

能减少植食动物的取食(Brown & Lawton, 1991)。 

叶片边缘锯齿的形成受遗传因素、环境和植物
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特性的共同调控。首先, 叶齿的发育涉及多个基因

的表达调控。有研究显示, TCP转录因子在植物叶形

态多样化的过程中起到重要作用, 而E3泛素连接酶

TEAR1可通过降解转录抑制因子TIE1而增强TCP转

录因子的活动, 因此TEAR1过度表达有利于叶片边

缘完整, 破坏TEAR1及其同源基因的功能可使得叶

缘锯齿增多(Zhang et al., 2017)。此外, 叶齿发育也

受植物激素的影响。例如, 生长素浓度直接控制叶

缘锯齿的形成(李晓屿等, 2019)。第二, 叶齿的形成

受周围环境的影响。例如, Royer等(2009a)通过探讨

扰动、水分可利用性和植物生长策略等对澳大利亚

亚热带雨林中具齿植物的影响, 检验了淡水-叶缘

假说、盐胁迫假说、生活策略假说以及澳大利亚无

齿假说, 证明了区域内水分可利用性对具齿物种分

布的重要影响。第三, 叶齿的形成与植物的特性有

关。植物生活型(乔木、灌木和草本)、叶习性(常绿、

落叶)、叶厚度以及比叶面积等均影响物种的叶缘状

态(是否具齿)。多个研究发现, 落叶物种的叶片叶缘

倾向于具齿, 而常绿物种倾向于叶片全缘(Jacobs, 

1999; Adams et al., 2008; Royer et al., 2012)。叶片厚

度也显著影响叶缘是否具齿, 且齿的尖锐程度受叶

片厚度调控。这是因为较薄的叶片需要更强的支撑

结构以维持其伸展, 在叶脉伸向叶缘时, 脉间的叶

片组织可能因为没有足够的结构支持而缺失, 从而

形成波状或齿状的叶缘(Givnish, 1978a)。相对应的, 

厚叶能减小胞内水流所受的阻力, 有利于二级叶脉

间的均匀生长, 从而形成光滑的叶缘(Wilf, 1997)。 

环境特征和植物特性对叶缘特征的影响是综合

的, 而非某一因素单独起作用。比如, 结合叶经济谱, 

与常绿种相比, 落叶种的叶片寿命相对较短, 处于

快速回报的一端, 倾向于在叶片上投入较少的生物

量, 因此叶片相对较薄(Givnish, 1978a; Wright et al., 

2004)。较薄的叶片倾向于具齿以增强叶片的物理支

撑, 避免在强风中撕裂(Baker-Brosh & Peet, 1997)。

再如, 落叶性和叶齿间的强相关性可用叶片气体交

换假说解释(Royer & Wilf, 2006)。在寒冷的气候下, 

叶齿通常能增强生长季早期的气体交换, 加强碳固

定, 因此叶齿可能是落叶物种对低温的一种适应性

策略(Peppe et al., 2011; Royer et al., 2012)。Li等

(2016)在分析中国木本植物的叶缘特征时发现, 常

绿和落叶物种的叶缘特征差异在乔木中要强于灌木, 

即常绿(或落叶)乔木比常绿(或落叶)灌木具有更高

比例的全缘叶(或具齿叶)物种, 这可能意味着长的

高且生活周期长的植物的叶缘状态更容易受温度影

响。需要注意的是, 叶习性对叶缘状态的影响与温

度对叶缘状态的影响共相关, 因为常绿种通常分布

在温暖的区域, 而在寒冷的区域相对较少。因此, 在

探讨叶习性对叶缘的影响时需要考虑如何控制或消

除气候的影响。 

3.2  叶缘组成的空间格局及其与气候的关系 

叶缘组成是指一定区域内全缘叶物种(或具齿

叶物种)占区域内全部物种的比例。叶缘组成与气候

间的关系一直是古生态学家研究的热点 (Wolfe, 

1979; Adams et al., 2008; Peppe et al., 2011)。叶缘分

析通过研究现有植被的叶缘组成与年平均气温的关

系 , 构建转换方程 , 再根据叶化石重建古温度

(Bailey & Sinnott, 1915; Wolfe, 1979, 1993)。叶缘分

析最早起源于Bailey和Sinnott在20世纪初对木本植

物区系的观察。他们发现, 热带和亚热带地区的双

子叶植物具有较高比例的全缘叶物种, 而温带地区

则具有较高比例的具齿叶物种(Bailey & Sinnott, 

1915, 1916)。之后Wolfe等(1979)研究了东亚和北美

植物区系的叶缘组成, 首次定量验证了叶缘组成与

年平均气温间的线性关系(图3), 并将其用于重建第

三纪气候(Wolfe, 1979)。 

此后, 叶缘组成与年平均气温间的关系被广泛

研究。多个研究表明, 区域内植物的全缘叶物种比 

 

 
 

图3  东亚阔叶林中全缘叶物种比例随年平均气温升高而增

大。从左到右, 全缘叶物种降低, 具齿叶物种增多。白色实

线为回归拟合线, 决定系数高达0.98。改编自Wolfe等(1979), 
图2–3。 
Fig. 3  Percentage of species with entire-margined leaves in-
creased with mean annual temperature in broad-leaved forests 
of east Asia. From left to right, the percentage of species with 
entire leaves increased while those with teethed leaves de-
creased. Fitted regression line was showed in white with R2 = 
0.98. Modified from Figs. 2 & 3 in Wolfe et al. (1979). 
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例与当地的年平均气温存在显著的线性关系, 

可用于重建古温度(Gregory-Wodzicki, 2000; Royer 

et al., 2005; Royer & Wilf, 2006; Royer et al., 2009a; 

Peppe et al., 2011; Chen et al., 2014)。基于这一关系, 

人们 

已在北美(Wolfe, 1979, 1995; Dolph & Dilcher, 1980; 

Wilf et al., 1998; Adams et al., 2008)、南美(Kowalski, 

2002)、欧洲南部(Traiser et al., 2005)、非洲热带地

区(Jacobs, 1999)、东亚(Wolfe, 1979; Su et al., 2010; 

Chen et al., 2014)、澳大利亚(Greenwood et al., 2004; 

Greenwood, 2005)乃至全球(Peppe et al., 2011; Royer 

et al., 2012)建立多个温度重建的转换方程。然而, 

不同区域构建的转换方程在模型拟合度和回归斜率

上存在显著的差异(Greenwood et al., 2004; Adams 

et al., 2008; Peppe et al., 2011), 限制了转换模型的

普适性与外推。此外, 目前基于大尺度连续分布数

据的定量叶缘分析还很欠缺(Li et al., 2016), 叶缘

组成对温度的响应及其潜在的生态影响因子尚需进

一步研究。 

以往的叶缘分析主要关注叶缘组成与温度间的

关系(Gregory-Wodzicki, 2000; Royer et al., 2005, 

2009a; Royer & Wilf, 2006; Peppe et al., 2011; Chen 

et al., 2014)。基于叶齿的生态学功能, 叶缘状态与

水分运输和利用率密切相关。在水分充足的湿润地

区, 叶缘可能更多地响应温度的变化(Adams et al., 

2008), 因而全缘叶物种比例与温度表现出很强的

相关性。与之相对的, 干旱地区的植物会采取一些

适应性策略以应对缺水, 例如调整叶大小和叶型等

(Parkhurst & Loucks, 1972; Givnish & Vermeij, 1976), 

从而降低温度对叶缘的影响。Wolfe (1993)在分析全

球样点的叶缘时指出, 相对于来自湿润地区的样点, 

来自干旱、寒冷地区以及高原地区的样点更多地表

现为离群值(outliers), 即这些地区的全缘叶物种比

例明显不同于其他地区。已有研究探讨了叶缘组成

与降水量间的关系(Wiemann et al., 1998; Wilf et al., 

1998; Peppe et al., 2011; Moles et al., 2014)。定量化

年平均气温和降水量对叶缘的相对影响, 有助于评

估叶缘分析用于古温度重建的不确定性。 

叶缘组成与气候间的关系也受植物生活型的影

响。有研究指出, 木本植物、草本植物和蕨类植物

在叶缘组成与温度间的关系上存在显著差异: 木本

植物由于其生活周期较长, 叶缘状态受周围环境的

影响较大(Traiser et al., 2005); 而草本和蕨类植物因

其茎叶独特的导水方式和叶脉分布类型, 叶缘受外

界气候的影响较小(Royer et al., 2012; Peppe et al., 

2014)。此外, 乔灌草也具有不同的叶缘-温度关系, 

即乔木的叶缘状态对温度响应最敏感, 灌木居中, 

草本最弱(Royer et al., 2012)。目前大尺度的叶缘分

析多以双子叶木本植物或被子植物为研究对象, 如

对欧洲阔叶树的叶缘研究(Traiser et al., 2005)、对全

球双子叶被子植物的研究(Royer et al., 2012)等; 部

分研究以双子叶乔木为研究对象, 如对北美(Adams 

et al., 2008)和对中国湿润地区(Chen et al., 2014)双

子叶乔木的叶缘研究, 均将大灌木同乔木一起纳入

分析。值得注意的是, 以往研究较少考虑叶缘组成

与气候间的关系在不同生活型(如乔木与灌木)间的

差异。Li等(2016)研究指出, 在中国干旱地区, 各生

活型的全缘叶物种比例与温度均具有较弱的相关性, 

降水量增多并不能加强灌木的叶缘与温度间的关系, 

但湿润地区的乔木叶缘与温度呈显著强相关关系。 

与叶缘有关的叶性状具有很强的谱系保守性

(Jordan, 1997), 说明植物叶缘是否具齿是一种谱系

保守的性状, 进化历史可能影响叶缘分布的格局

(Dolph & Dilcher, 1980; Ackerly, 2004; Schmerler 

et al., 2012)及其与温度间的关系(Jordan, 1997; Lit-

tle et al., 2010; Jordan, 2011)。Little等(2010)根据北

美17个样点的叶缘数据发现, 叶缘状态存在很显著

的谱系信号, 进化历史影响叶缘组成与年平均气温

间的关系。叶缘分析的前提假设是叶缘与气温间的

关系在地质历史上保持稳定, 这一假设可能并不准

确。有学者认为现代叶缘与气温间的关系可能是第

四纪冰期以来环境筛选作用的结果, 并推测地质年

代越久远, 叶缘分析的不确定性越大(Jordan, 1997, 

2011)。Li等(2016)用中国木本植物进一步验证了宏

观进化历史对叶缘-温度间关系的影响, 发现科年

龄显著影响叶缘组成与年平均气温间的关系, 尤其

是中国特有种, 叶缘与气温间关系随着科年龄的增

加而变弱, 叶缘分析在古老科中的不确定性变大。 

植物叶缘组成与气候间的关系还受其他因素的

影响, 例如区系内物种组成、地形异质性、土壤性

质以及系统发育历史等(Wilf, 1997; Adams et al., 

2008; Peppe et al., 2011)。对北美乔木的叶缘分析发

现, 全缘叶物种比例与年平均气温呈非线性关系, 

且北美西海岸乔木的叶缘组成与温度并没有显著的
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相关性, 这可能与该区域地形复杂或者植物区系组

成不完整有关(Adams et al., 2008)。对澳大利亚的叶

缘分析发现, 澳大利亚与其他区域相比具有较高比

例的全缘叶物种(即“澳大利亚无齿”假说), 且其叶

缘组成与温度间的关系也比其他地区弱(Greenwood, 

1992; Greenwood et al., 2004), 这可能是由于澳大

利亚独特的地质历史和进化历史。由于叶缘与气候

的关系受多因素的影响且存在区域差异, 因而, 基

于不同区域建立的转换模型可能并不具有广泛适用

性。这些发现为叶缘分析校准古温度带来一定的不

确定性。 

在叶缘分析中, 早期研究所选用的叶缘指标通

常为区域内叶片具齿(或全缘)的物种比例, 齿的数

目与大小、叶裂程度和叶齿形状相关的研究较少。

近年来随着扫描和分析技术的进步, 关于齿的类

型、数目和大小的研究增多(Jacobs, 1999; Royer 

et al., 2005; Peppe et al., 2011)。叶齿数目和大小均与

年平均气温呈负相关关系, 在寒冷的环境下, 叶片

通常具有更多、更大的齿(Royer et al., 2005; Peppe et 

al., 2011)。此外, 对Acer rubrum的研究发现, 叶齿数

目和叶裂程度对气候变化的响应非常敏感(Royer 

et al., 2009b)。在未来研究中, 应进一步突破叶缘分

析仅聚焦于全缘叶物种比例这一单一指标的限制, 

通过结合运用叶齿类型、数目、大小等定量指标, 综

合分析叶缘特征与气候间的关系, 为古气候重建提

供更准确的方法。 

4  叶型的生态功能及其空间分布 

叶型有单叶和复叶之分。单叶只有一个叶片和

叶柄, 复叶则有多个小叶沿叶轴分布, 且小叶与叶

轴间通常连有小叶柄。一般认为复叶起源于单叶, 

单叶的叶缘出现缺刻并增大, 先形成叶裂, 之后缺

刻加大逐渐进化至叶片全裂, 当裂片与主叶轴之间

出现小叶柄或者小叶与叶轴间的关节明显时, 复叶

形成。在叶型的发育上, 复叶比单叶有着更复杂的

形态建成过程。最近的研究通过解析豆科模式植物

——蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)复叶的形态建

立机制, 发现域蛋白PINNA1可独立也能与其他蛋

白协同合作, 实现对复叶中小叶数目与排列方式的

精细调控(He et al., 2020)。小叶作为复叶的一部分, 

并不是独立的单元, 复叶的小叶在某些生理功能上

类似于单叶的叶裂或叶齿(Xu et al., 2009)。 

关于复叶的生态形成机制, 主要有两个假说, 

分别是季节性干旱假说(Givnish, 1978b; Gates, 1980) 

和快速生长适应假说(Niinemets et al., 2006; Mal-

hado et al., 2010)。季节性干旱假说从叶片结构入手, 

对比了单叶和复叶的水分利用效率, 发现与单叶相

比, 相同面积的复叶具有较大的周长面积比, 能增

强对流, 有效地散热, 从而降低叶片表面温度和蒸

腾作用, 有利于保持水分(Gates, 1980)。此外, 复叶

物种因能便捷地脱去小枝, 在面临干旱时可以快速

地减小叶面积, 有效降低蒸腾, 因此复叶物种在温

暖、干旱半干旱且强光的环境下比较常见(Givnish, 

1978a; Stowe & Brown, 1981)。快速生长适应假说则

考虑物质投入, 即单、复叶的生物量分配。复叶在

支撑组织 , 如叶轴、叶柄和叶脉上的投入较多

(Niinemets et al., 2006; Wu et al., 2019), 这增加了侧

向生长的投入, 但相对于永久性枝条等木质结构, 

复叶的叶轴比较“廉价”, 可减少植株侧枝的生物量

分配, 从而更有效地促进垂直生长(Malhado et al., 

2010)。Malhado等(2010)基于亚马孙雨林137个永久

样地的研究发现, 复叶物种具有较低的木材密度和

较快的直径生长速率, 从而支持了快速生长假说。

此外, 许多先锋种是复叶植物(Givnish, 1978b), 而

先锋种通常生长较快以占领新的生境, 这一现象间

接支持了快速生长假说。 

目前关于叶型的研究以对比单、复叶物种的解

剖结构、生理生态等过程的差异为主, 如单叶和复

叶物种在叶片解剖结构上的差异(Koch et al., 2018), 

在叶片和叶柄等组织结构上的生物量分配

(Niinemets, 1998), 在叶片光合、导水率等生理活动

上的差异(Yang et al., 2019a; 赵万里等, 2019)等。赵

万里等(2019)通过对比分析豆科11个复叶树种和6

个单叶树种, 指出复叶树种的正午枝条水势和气孔

导度降低比例均显著高于单叶树种, 即复叶树种能

在缺水状态下快速降低气孔导度, 以降低枝条气穴

化风险。单、复叶与其他叶性状(如叶柄长度、叶面

积、比叶面积和元素含量等)的关系也是研究的热点

(Niinemets, 1998; Warman et al., 2011; Wu et al., 

2019)。与单叶相比, 复叶有相对较高的水分传导率

和光合速率, 因此具有较高的资源获取能力和相对

生长速率(Wu et al., 2019; Yang et al., 2019a)。此外, 

有研究指出, 复叶在耐阴性和规避植食上与单叶相

比没有显著不同(Niinemets, 1998; Warman et al., 
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2011)。 

了解复叶物种的分布及其空间变异有利于理解

物种共存和生态位分化的机制。研究发现, 复叶乔

木倾向于出现在春夏温度较高且降水量较少的地区

(Xu et al., 2009)。在小尺度上, 复叶的小叶容易脱落, 

在光缝隙处较常见(Givnish, 1978b); 而在区域尺度

上, 复叶物种在热带雨林中比较常见, 且复叶出现

的频率与地形和植物习性有关(Rollet, 1990; Turner, 

2001)。目前关于复叶物种分布与气候间关系的研究

相对较少。对北美乔木的研究发现, 复叶在春、夏

温度较高且降水量较低的区域比较常见(Stowe & 

Brown, 1981)。 

5  展望  

目前, 植物叶片形态数据主要通过三种途径获

取, 一是野外直接采样, 二是来自野外或温室受控

实验, 三是从公开数据库或者已发表的植物志和其

他文献中收集。三种方法各有利弊 (Wilf, 1997; 

Wiemann et al., 1998; Royer et al., 2005; Traiser et al., 

2005; Peppe et al., 2011)。前两种方法获取的数据直

接、可靠, 且能考虑性状的种间、种内差异, 但耗时

费力, 仅限于小区域部分类群的研究, 难以拓展到

大尺度。整合数据的方法可用于大尺度的研究, 数

据获取性强, 但无法考察种内的形态变异(Wolfe et 

al., 1999)。此外, 整合数据受数据库中数据质量和

覆盖度的影响, 需要考虑不同来源的数据在测量方

法上的差异、对类群和区域的采样偏好以及数据库

间重复收录等问题。 

目前在线公开的植物性状数据库中, TRY植物

性状数据库 (TRY Plant Trait Database, https:// 

www.try-db.org/TryWeb/Prop0.php)和BIEN植物信息

与生态网络 (Botanical Information and Ecology 

Network, http://bien.nceas.ucsb.edu/bien/biendata/)两

大集成数据库关注度最高, 物种数和性状涵盖度广

且获取方便(Kattge et al., 2011; Maitner et al., 2018; 

付全升等, 2021)。TRY数据库需要在其网页上申请, 

申请时需要提供项目主持人的基本信息、项目简介

和研究摘要。BIEN数据库可联系负责人直接提取, 

也可通过 R 编程软件下载 , 即 “BIEN” 程序包

(Maitner et al., 2018)。值得注意的是, TRY和BIEN等

全球数据库所收录的数据大部分来源于欧洲和南、

北美洲, 亚洲地区的数据相对较少。中国现有部分

发表的数据文章, 例如Wang等(2018)发表的中国植

物性状数据库、Geng等(2017)发表的中国草原性状

数据等。近年来, 中国森林大样地开展了大批量的

调查和观测实验, 在样地群落水平上积累了大量的

植物性状数据(详见中国森林生物多样性监测网, 

Chinese Forest Biodiversity Monitoring Network, 

http://www.cfbiodiv.org/), 也可作为很好的补充数据

来源。 

除上文提到的叶缘分析, 目前叶形态的研究方

法还有气候-叶相多变量综合分析项目(Climate-Leaf 

Analysis Multivariate Program, CLAMP) (Wolfe, 

1995)、数字叶相分析 (Digital Leaf Physiognomy, 

DLP)(Huff et al., 2003; Royer et al., 2005)等。三者的

对比性研究较多(Wilf, 1997; Wiemann et al., 1998; 

Royer et al., 2005; Peppe et al., 2011)。CLAMP是多

变量分析方法, 分析多个(一般为29或31个)叶形态

分类变量与气候变量间的关系。CLAMP已被广泛用

于区域尺度的叶大小和叶形态研究(Jacobs, 1999; 

Traiser et al., 2005; Xia et al., 2009)。DLP则是一种新

电子图像方法, 更多地依赖于电脑运算, 多选择连

续的变量(Peppe et al., 2011)。当下图像数字化技术

的发展将推动CLAMP和DLP方法的进步。 
植物叶片的形态变化和空间分布是环境过滤和

生物互作共同作用的结果, 反映了植物对生境的适

应。目前的研究多聚焦在局域尺度下特定的类群, 

分析叶形态的空间分布及其与环境间的关系, 并推

测叶性状分布的成因及其生态学意义, 探索植物如

何响应环境变化, 对生态系统功能有何影响。未来

主要的研究方向如下:  

(1)考虑叶形态的可塑性, 获得覆盖类群和区域

无偏的性状数据是重中之重。一方面, 整合现有的

性状数据资源 , 规范、简约化性状共享平台

(Gallagher et al., 2020); 另一方面, 评估性状缺失的

类群和区域分布, 进行野外采样或者用统计方法对

性状进行填补(gap filling)。近年来遥感技术的发展, 

尤其是高光谱遥感技术, 可大批量获得高分辨率的

连续性状数据(Jetz et al., 2016)。已有研究尝试联合

成像光谱和激光雷达等技术探索区域植被的性状变

化(Durán et al., 2019; Ma et al., 2019)。技术的难点

之一是如何从成像光谱中获取目标性状的分布。机

器学习方法的发展, 包括随机森林、神经网络和贝

叶斯分类器等, 为建立地面植物观测点和高光谱间
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的关系模型提供了方法支持。 

(2)叶形态在不同时间尺度上的变化及其所代

表的适应策略和生态效应有待进一步研究。目前叶

形态变化的研究多基于空间, 以空间置换时间, 推

测气候变化下植物性状变化对生态系统功能的潜在

影响, 存在较大的不确定性。借助多年积累的标本

数据或者设计长期的观测试验有助于从相对短时间

尺度上准确理解植物叶形态对气候变化的响应(Li 

et al., 2020b; Zhu et al., 2020)。如何在更长时间尺度

上探讨叶形态的进化适应性还有待进一步研究。目

前进化和生态因素对叶形态变异的相对作用尚不明

确, 在宏观尺度上, 叶形态的变异可能更多地受生

态因素的影响。 

(3)从叶片到个体再到生态系统, 探索不同尺度

上叶性状对环境变化的响应及其与生态系统功能间

的关系是研究热点。虽然叶形态间关系及其与环境

间关系的研究很多, 但因研究对象或研究尺度的不

同, 所得结论不尽相同(Messier et al., 2017)。如何减

少研究尺度的影响以及尺度推绎是以后研究的关

键。不同叶性状对生态系统功能的作用是否具有尺

度一致性以及各叶性状在不同尺度上的相对贡献如

何还有待进一步探讨。 
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