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植物叶片功能性状及其环境适应研究

孙 梅ꎬ 田 昆*ꎬ 张 贇ꎬ 王 行ꎬ 管东旭ꎬ 岳海涛
(西南林业大学ꎬ 湿地学院国家高原湿地研究中心ꎬ 昆明 ６５０２２４)

摘　 要: 植物叶片是连接植物与外界环境的重要桥梁ꎬ 其功能性状变化受外界环境和系统发育的共同影响ꎮ 充分

了解不同环境下叶片功能性状的变化对探讨植物对环境的适应性具有重要意义ꎮ 本文阐述了叶片功能性状的类

型及其功能意义ꎬ 综述了影响叶片功能性状 ２ 个主要因素(环境因子和系统发育历史)的相关研究ꎬ 探讨了叶片

功能性状对植物适应环境的意义ꎮ 最后ꎬ 对叶片功能性状研究的现状及未来趋势进行了展望ꎮ
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　 　 植物功能性状是探索植物适应环境、 进行全球

变化研究的有力工具[１]ꎮ 植物生态学家们普遍认

为: 植物功能性状是生态系统对全球气候变化响应

的主要标记者ꎬ 生态系统过程可能更多地受限于植

物的功能多样性ꎬ 即植物功能性状的变化幅度和数

量特征[１]ꎮ 植物功能性状用于研究植物的适应性

主要有以下几个原因: (１)植物功能性状的可塑性

较强ꎬ 能够反映植物的生长和适应策略ꎻ (２)植物

功能性状具有种间差异ꎬ 促使不同植物适应并占据

多样的生态位ꎻ (３)植物功能性状的种内差异显

著ꎬ 同一物种的相同性状在不同生长环境下表现不

同ꎮ 通过对植物功能性状的可塑性及变异程度的研

究ꎬ 能够在当今气候变化的背景下ꎬ 推测植物的适

应策略及未来发展方向ꎬ 可为人类有效地开展植物

保护和繁育、 进行生态恢复、 合理利用生态资源以

及保持生态系统的可持续发展提供理论依据ꎮ
植物在漫长的进化和发展过程中ꎬ 形成了许多

内在生理及外在形态结构方面的性状(Ｔｒａｉｔｓ)ꎬ 以



最大程度地减少环境带来的不利影响ꎮ 植物性状的

存在程度或大小反映了植物所处生态系统的功能特

征及其对该生态系统的适应ꎬ 因此这些性状也被称

为植物功能性状(Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ) [２]ꎮ
叶片是暴露在大气环境中最多的植物器官ꎬ 叶

片功能性状作为植物功能性状中的重要一员ꎬ 与植

物生物量及其对资源的获取和利用密切相关[３]ꎮ
另外ꎬ 叶片功能性状具有测量简单、 可操作性强、
能较好反映植物的生理功能以及不同植物类群具有

相似的性状关系等特点[２]ꎮ 因此ꎬ 叶片功能性状

能够将叶片水平的植物特征扩展到整个区域乃至全

球生态系统ꎬ 有助于我们进一步揭示植物与环境及

生态系统的关系ꎮ

１　 叶片功能性状的类型

植物叶片功能性状主要包括叶片的形态、 结构

和生理等一系列可测量的指标ꎮ
１ １　 叶片形态性状及其研究

叶片形态性状主要包括叶片大小、 形状、 颜

色、 叶柄大小、 叶片表面附属结构特征等叶片属

性ꎮ 这些叶片形态特征具有可直接观察、 容易测定

及能够较好地指示植物的适应性和表现等优势[４]ꎮ
叶片形态性状由基因决定ꎬ 如焦磷酸酶基因

(ＡＶＰ１)、 编码 ｍｉＲＮＡ 分子的 ＪＡＷ 基因、 植物类

固醇受体激酶基因(ＢＲＩ１)、 与赤霉素代谢密切相

关的 ＧＡ２０ＯＸ１ 基 因、 同 源 异 型 核 基 因 Ⅰ 类

(ＫＮＯＸＩ)等基因的表达均可影响叶片的大小和形

状[５]ꎮ 同时ꎬ 该类性状的表现型也受外界环境的

影响ꎮ 同一个种的相同性状在不同光照、 温度及水

分等环境条件下显著不同[６]ꎮ 因此ꎬ 叶片形态性

状是基因和外界环境因子共同作用的结果ꎬ 常被作

为植物分类鉴定的重要指标ꎬ 也常被用来直接反映

植物对不同环境的适应性ꎮ
叶片形态性状也被广泛应用在古生物学研究

中ꎮ 叶片形态性状在化石类群中是一类特别容易测

定的功能性状ꎬ 古生物学家们常常根据叶片形态特

征与环境因子的相关性推测古环境状况ꎮ 例如ꎬ 古

生物学上常用的“叶缘分析法”(Ｌｅａｆ ｍａｒｇｉｎ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ) [６]和“叶面积分析法”(Ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎａｌｙｓｉｓ) [７]ꎻ
“叶片多变量分析程序” (Ｃｌｉｍａｔｅ￣Ｌｅａｆ Ａｎａｌｙｓｉｓ
Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ Ｐｒｏｇｒａｍ) [８ꎬ９]ꎮ 此外ꎬ 叶片形态性状

本身的功能属性还可用来推测地质时期化石类群的

功能状况ꎮ Ｒｏｙｅｒ 等[１０] 通过测定一系列现生叶片

形态性状和叶片干重、 比叶重等经济性状ꎬ 建立了

“形态性状－比叶重”关系模型ꎬ 用于推测地质时期

化石类群的叶片经济收支状况ꎮ
１ ２　 叶片结构性状及其研究

叶片结构性状主要包括叶柄维管结构特征、 叶

脉特征、 气孔性状、 叶片横切面组织结构特征等叶

片的解剖结构属性ꎮ 与叶片形态性状类似ꎬ 这些性

状也受基因和外界环境条件的综合作用ꎬ 并存在较

大的种间和种内差异ꎮ 叶片结构性状在很大程度上

影响植物的光合生理ꎬ 进而影响植物的生长状况ꎮ
１ ２ １　 叶柄研究

叶柄是连接植物叶片和茎干的通道ꎬ 水分从茎

干传输到叶片层必须经过叶柄导管ꎬ 因此ꎬ 叶柄导

管直径和密度决定了叶片的水分供应状况[１１]ꎮ 导

管密度和直径均与叶片水力导度和光合速率存在显

著正相关ꎬ 较大的叶柄导管密度和直径支持较高的

水力导度和传输速率ꎬ 但这些叶柄特征也较容易产

生导管气穴化和堵塞ꎬ 因此ꎬ 在增加叶片水力导度

和减小叶片对气穴化的最弱性间必然也存在权衡关

系[１１]ꎮ
１ ２ ２　 叶脉研究

叶脉为植物提供支持、 水分传递和光合碳水化

合物以维持植物的水分状况和光合能力[１２]ꎮ 被子

植物的叶脉分为不同的级别ꎬ 初级叶脉发生于叶片

与叶柄的连接部位ꎬ 而次级叶脉是发育后期初级叶

脉的逐渐分支[１３ꎬ１４]ꎮ 根据整体外部表型可以将叶

脉分为网状脉和平行脉 ２ 大模式类型ꎬ 而根据二级

叶脉在叶片边缘的表现ꎬ 叶脉又分为开放型、 中间

型和闭合型 ３ 种类型[１３]ꎮ 叶脉大小、 密度和排列

状况与叶片功能紧密相连[１４]ꎮ 主脉是快速的水分

分配网络ꎬ 而次级脉则是链接叶肉和维管系统的交

易站[１４]ꎮ 次级脉密度占所有叶脉总密度的 ８０％以

上ꎬ 是驱动水分从叶柄传输到叶片层的主要结

构[１２－１４]ꎮ 较进化类群的叶脉密度大于较古老的类

群ꎬ 叶脉密度从白垩纪被子植物进化的早期开始增

加为原来的 ３ ~ ４ 倍ꎬ 促使植物光合能力的显著提

高ꎬ 为被子植物在地球上扩散并最终统治整个地球

提供了先决条件[１５]ꎮ
１ ２ ３　 气孔研究

气孔是植物进行水汽和 ＣＯ２交换的主要通道ꎮ
化石记录中ꎬ 气孔和角质层的出现是植物登陆成功
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的关键因素ꎬ 保证了植物在不断变化的环境中仍能

保持一定的含水量[１６]ꎮ 气孔的出现和进化对植物

登陆后在变化较大的陆生环境中占领并适应一定的

生态位ꎬ 产生生态位分化ꎬ 形成植物区系具有重大

意义ꎬ 因此气孔对物种形成和进化起着重要作

用[１７]ꎮ 气孔的形态、 大小和密度在进化历史中发

生了很大的变化ꎬ 并且与地球上 ＣＯ２浓度和水分

变化相关ꎬ 随着地球上 ＣＯ２浓度的增大ꎬ 气孔有

密度变大ꎬ 个体变小的趋势[１７ꎬ１８]ꎮ 气孔密度与植

物叶片的水分蒸腾散失显著正相关ꎬ 因而较高的气

孔密度往往代表了较高的气孔导度和光合速

率[１７ꎬ１８]ꎮ 而气孔的大小是气孔变化是否迅速的关

键因素ꎬ 大气孔关闭较慢ꎬ 对应较低的气体交换速

率ꎬ 但是它们的慢动力学特性使它们在遭遇干旱等

环境胁迫时更容易发生功能紊乱[１９]ꎮ
１ ２ ４　 叶片组织结构研究

叶片横切面结构、 叶片密度及比叶重 ( Ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａꎬ ＬＭＡ)与叶片的抗逆性、 水分保

持、 ＣＯ２传输以及叶片的光合效力都存在密切相

关[２０]ꎮ 叶片组织结构的最主要功能是为植物进行

光合生理作用提供场所ꎻ 另外ꎬ 从宏观上讲ꎬ 这些

组织结构厚度加上叶片密度及其产物(比叶重)对

植物的水分保持[２１]、 保护植物防止紫外线的光化

学伤害、 以及维持植物的机械性能防止由于一些生

物和非生物因素导致的损伤[２０]等起到关键作用ꎮ
１ ２ ５　 比叶重研究

比叶重指单位面积的叶干重ꎬ 是比叶面积

(Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ＳＬＡ)的倒数ꎮ 该性状是对叶

片质地的一种表达ꎬ 与叶片构建投入密切相关ꎬ 从

一定程度上代表了植物对其所获取到资源的返还能

力ꎬ 是植物重要的叶片经济性状[２２ꎬ２３]ꎮ 研究表明ꎬ
ＬＭＡ 及其 ２ 个组分(叶片厚度和密度)与叶片寿命

显著正相关ꎬ 而与叶片氮含量和光合能力呈负相

关[２２ꎬ２３]ꎮ 在资源胁迫(如水分和养分匮乏)环境条

件下ꎬ 植物往往具有较高的比叶重或者较厚、 较致

密的叶片ꎮ 这种叶片拥有较高的叶片构建投入ꎬ 因

此必须拥有较长的叶片寿命ꎬ 以便有效地增加资源

投入的归还周期ꎬ 使在其死亡之前达到资源利用的

最大化[２２]ꎮ
１ ３　 叶片生理性状

叶片的生理指标直接代表了植物的功能和生长

状况ꎬ 在植物学和生态学上应用广泛ꎮ 常测的叶片

生理指标主要有叶片的光合性状、 叶片水分利用效

率、 叶片含水量、 水势和叶片导水率等ꎮ
１ ３ １　 光合气体交换参数研究

植物光合性状直接代表植物的光合碳同化能

力ꎬ 高光合速率促使植物能够在短时间内吸收更多

的 ＣＯ２制造更多的有机物ꎬ 但同时也通过蒸腾作

用散失更多的水分[１７ꎬ１８]ꎮ 因此ꎬ 植物的水分传输

能力和 ＣＯ２吸收能力与植物光合速率正相关ꎬ 即

较高的光合速率对应着较高的气孔导度、 蒸腾速率

和叶片水力导度ꎬ 但对应着较低的水分利用效

率[１８]ꎮ 一般来说生长在良好环境条件下的植物ꎬ
水分和阳光充足ꎬ 温度适宜ꎬ 植物具有较高的光合

速率ꎻ 而环境条件不适于植物生长时ꎬ 植物的光合

碳同化能力也首先遭受胁迫ꎬ 植物具有较低的光合

速率和较高的水分利用效率[１７ꎬ２４]ꎮ 植物制造的有

机物主要有 ２ 个去向ꎬ 植物正常的生长消耗和增加

抗逆性(如增加叶片的物理和机械韧性、 比叶重和

形成次生代谢物等)ꎮ 很显然ꎬ 植物遭受环境胁迫

时ꎬ 用于生长的有机物将会下降ꎬ 而植物的次生代

谢产物增加ꎬ 植物较矮小ꎬ 生长缓慢ꎮ
１ ３ ２　 叶片水力参数研究

叶片导水率或叶片水力导度(Ｋ ｌｅａｆ)是指在一个

固定流速下ꎬ 水分从叶柄传导至蒸腾部位的潜在传

导阻力(Ｒ ｌｅａｆ)的倒数ꎮ 在很多植物类群中ꎬ Ｒ ｌｅａｆ可

以达到整个植物水分传导阻力的 ３０％甚至更高ꎬ
因此ꎬ Ｋ ｌｅａｆ 决定了整株植物的水分利用效率[２５]ꎮ
Ｒ ｌｅａｆ与叶脉和叶肉组织的多样性相关ꎬ 最近的研究

将 Ｒ ｌｅａｆ分成 ２ 部分ꎬ 一部分是木质部的水分传导阻

力ꎬ 包括水分在叶柄、 主脉和次级脉之间传导的阻

力ꎻ 另一部分是水分在穿过维管束鞘和叶肉细胞到

达水分蒸发部位的过程中产生的阻力[２５]ꎮ 此外ꎬ
Ｋ ｌｅａｆ与光系统Ⅱ量子产额正相关ꎬ 表明植物叶片光

合能力受维管系统水分供应能力的影响[１２]ꎮ
叶片功能性状受生态学家关注的历史较长ꎬ 人

们对叶片功能性状的研究也越来越全面且深入ꎮ 在

叶片形态结构性状方面ꎬ 由简单的形态观察逐渐倾

向于更加关注细微的结构性状测定ꎮ 比如ꎬ 过去人

们多从表观上观察并测定叶片大小、 叶片形状、 叶

柄粗细长短、 前两级叶脉类型、 气孔类型等最直观

的形态结构性状ꎮ 近年来ꎬ 随着对叶片形态性状研

究的成熟以及对叶片结构功能研究的深入ꎬ 则更倾

向于测定细微的叶片结构特征ꎬ 如叶脉的维管结
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构、 气孔口特征、 气孔大小的多种表达等ꎮ 在叶片

生理功能性状方面ꎬ 过去人们较为关注能够直接反

映植物生产力的光合指标及其相关的指示参数ꎬ 如

叶绿素含量、 叶绿素荧光参数、 光响应参数、 光化

学参数等ꎮ 随着对叶片结构功能的深入了解ꎬ 水力

学研究逐渐成为主流ꎬ 水力传导性状(如叶片水力

导度)的动态能够直接反映植物的生理状况ꎮ 尤其

是近两年来ꎬ 最新水力学测定方法———原位冷冻测

定法ꎬ 更进一步弥补了过去水力学测定的不足ꎬ 成

为最新的叶片功能性状研究趋势[２６]ꎮ

２　 环境因子对叶片功能性状的影响

植物适应性进化过程中ꎬ 叶片功能性状对环境

变化较为敏感且表现出较大的可塑性ꎬ 是植物对外

界环境因子长期适应的结果ꎮ 叶片功能性状主要受

光照、 温度、 尤其是水分状况的影响ꎬ 大量研究显

示这 ３ 个环境因子是影响植物功能和生长的最主要

因素[６ꎬ２７]ꎮ 植物叶片功能性状在不同的环境条件

下ꎬ 表现出不同的适应策略ꎬ “性状－环境”和“性
状－性状”间的关系反映了植物在自然条件下生长

和适应的最优“适应原则” [１５ꎬ２８]ꎮ
２ １　 光对叶片功能性状的影响

光照是植物进行光合作用的首要条件ꎬ 光照强

度和光质的差别显著影响植物的生理功能及光利用

效率ꎬ 在植物叶片功能性状上表现出显著的性状差

异[２９ꎬ３０]ꎮ 通常来说ꎬ 叶片大而薄ꎬ 质地柔软ꎬ 比

叶重较小ꎬ 具有较长的叶柄等特点是植物适应弱光

环境的适应策略[２９ꎬ３０]ꎮ 较大的叶片有利于植物对

光的捕获和吸收ꎬ 从而降低光照不足对植物功能和

生长的影响[１４ꎬ３１]ꎮ 对于生长于不同光照条件下的

同一种植物来说ꎬ 高光环境下植物的光饱和点、 光

补偿点以及植物的最大净光合速率(Ａｍａｘ)均较高ꎬ
而低光条件下的植物则表现为较低的 ＣＯ２补偿点

和最大净光合速率ꎬ 但更高的光强则可能表现出相

反的趋势ꎬ 因为高光强对应着较高的紫外线强度ꎬ
导致较低的光合能力或较强的光抑制[１４ꎬ３１]ꎮ
２ ２　 温度对叶片功能性状的影响

温度对植物功能性状的影响首先表现在对植物

发育和大小的影响[３２]ꎮ 长期监测结果显示ꎬ 随着

温度的升高ꎬ 植物的枝条变长、 叶片变大[３３]ꎮ 短

期温度控制实验也发现ꎬ 低温限制叶片的扩展ꎬ 导

致较小、 较厚的叶片和较高的比叶重[２４]ꎮ 叶脉和

气孔作为维持叶片水分平衡的主要结构ꎬ 也受温度

变化的显著影响ꎮ 在研究地中海气候下水犀科

(Ｏｌｅａｃｅａｅ)植物中发现ꎬ 在寒冷潮湿的冬季生出

的气孔比较大而平ꎬ 并且随机分布在叶片上ꎻ 相反

地ꎬ 在炎热干燥的夏季生出的气孔常常有褶皱和凹

陷的腺窝ꎬ 并且仅下表皮有气孔存在[１７]ꎮ 另外ꎬ
较低的温度也会显著阻碍植物内在的酶活性、 水粘

度等生理过程ꎬ 导致植物的生理干旱ꎬ 进而转化成

植物的缺水胁迫问题ꎮ 一般来说ꎬ 低温导致的生理

干旱主要体现在 ２ 个方面: 首先是较低的空气温度

致使植物地上部分(如茎干和叶片)内的酶活性和

水黏度降低ꎬ 甚至可以致使植物内部水分结冰ꎬ 阻

碍植物的光合作用等生理活动ꎻ 其次ꎬ 较低的土壤

温度降低植物根部的酶活性和吸水运动及对养分的

吸收ꎬ 地下部分的功能抑制进一步作用于地上部

分ꎬ 导致植物整体缺水和缺养分[３４]ꎮ
２ ３　 水对叶片功能性状的影响

水分限制对植物的影响是生态学研究的焦点ꎮ
研究显示ꎬ 水分状况可能是影响植物功能适应性最

重要的因素[６]ꎮ 生长在干旱环境下的植物拥有较

小、 较厚、 较致密的叶片并具有较高的比叶重和较

小的木材导管直径ꎬ 提示植物通过演化出一些能够

阻止水分散失的组织来适应干旱胁迫[２２ꎬ３５]ꎮ 叶脉、
气孔和叶片组织结构是主导水分在叶片中的传输、
散失和保持ꎬ 维持叶片乃至整株植物水分平衡的主

要叶片结构ꎬ 对水分限制十分敏感ꎮ 例如ꎬ 栓皮栎

(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌ.)叶脉密度与年均降水强度

显著正相关[３６]ꎻ 气孔性状与水分获得状况曲线相

关ꎬ 适度干旱将增加植物的气孔密度并减小气孔大

小ꎬ 但随着干旱的进一步加强ꎬ 气孔密度将显著下

降[３７]ꎮ 此外ꎬ 水分亏缺对植物最直接的作用表现

在对其光合生产力的影响ꎬ 但这种影响在不同植物

中表现不同ꎮ
２ ４　 其他环境因子对叶片功能性状的影响

其他环境因子ꎬ 如 ＣＯ２浓度、 土壤养分含量

等也对植物叶片功能性状具有一定影响ꎮ 例如ꎬ 气

孔密度和叶片导度随 ＣＯ２ 浓度的下降而显著升

高[３８]ꎻ 肥沃土壤上生长的藤本植物具有较大的叶

面积、 较小的比叶重和较快的生长速率[３９]ꎻ 草原

植物的叶片寿命与氮供应负相关ꎬ 而 Ｃ３ 植物叶片

寿命随 ＣＯ２浓度的升高而延长[４０]ꎮ Ｃｏｓｔａ 等[３２] 指

出ꎬ 生长在土壤养分较匮乏生境中的植物与生长在
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缺水环境下的植物有相似的表现ꎬ 即叶片较小、 较

厚、 较致密且比叶重较大ꎮ 然而ꎬ 近年来越来越多

的研究发现ꎬ 这些环境因子不如光照、 温度和水分

的影响显著ꎬ 对植物叶片功能性状没有明显的决定

作用ꎬ 或者这些环境因子从一定程度上是通过影响

后三者而间接影响叶片功能性状的表现ꎮ
生态学上对叶片功能性状研究的最直接的目的

即直观反映环境变化对植物生长的影响以及植物对

环境变化的响应和适应ꎮ 理论上ꎬ 由于叶片对环境

变化的高度敏感性及叶片本身的强烈可塑性ꎬ 叶片

功能性状对环境变化均较为敏感ꎮ 但是ꎬ 不同植物

对环境变化的响应和适应存在时间长短及敏感度高

低的差异ꎬ 且不同植物在适应环境变化过程中的作

用性状也不尽相同ꎬ 因此ꎬ 常常表现出同一功能性

状在应对相同环境变化时存在种间差异ꎮ 尽管如

此ꎬ 光合、 水力传导等瞬时生理特征都是维持植物

生存的基本过程ꎮ 环境变化对这些生理过程的影响

都极其迅速ꎬ 而形态和结构性状则在相同环境压力

下ꎬ 随生理过程的变化做出相应调节ꎮ 从这个角度

来说ꎬ 光合参数、 水势、 水力导度等植物生理性状

对环境变化更为敏感ꎬ 与这些过程密切相关的形态

结构性状则变化相对较慢ꎬ 存在适应过程ꎮ

３　 系统发育历史对叶片功能性状的影响

叶片性状受环境和进化历史的共同约束ꎬ 其在

响应环境变化时会表现出结构和功能上的关联进

化[４１]ꎮ 因此ꎬ 不仅需要研究环境对植物性状施加

的选择压力ꎬ 而且要研究植物对选择压力的进化响

应[４１ꎬ４２]ꎮ 但过去进行物种性状分析时ꎬ 较少考虑

系统发育的影响(即假设物种相互独立)ꎬ 而过高

估计了独立观察值的数目并错误估计了性状间的联

系ꎬ 导致接受不存在的进化权衡[４１ꎬ４２]ꎮ
系统发育独立比较方法(Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｉｎ￣

ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃｏｎｔｒａｓｔｓꎬ ＰＩＣ)是近年来研究生物性

状的进化适应和物种多样性的重要方法之一ꎬ 在研

究植物功能性状进化方面具有很强的优势[２８ꎬ４３ꎬ４４]ꎮ
该方法认为: 生物的系统发育存在时间序列上的自

相关ꎬ 如果物种的性状进化受系统发育影响ꎬ 那么

亲缘关系较近的物种在进化时间上也较相近ꎬ 功能

性状和生态适应性也更相似ꎮ 该方法也可以用来检

测 ２ 个性状间的进化关联[４３]ꎮ 系统发育影响较强

时ꎬ ２ 个性状的种平均值(Ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｅａｎｓ)相关关

系和 ＰＩＣ 对比值(Ｃｏｎｔｒａｓｔｓ)的相关关系一致ꎻ 而

当这 ２ 种关系不一致时ꎬ 将意味着较重要的生物学

意义ꎬ 表明不同性状关系是辐射适应的结果[４１]ꎮ
系统发育对比值间的关系可能更加有意义ꎬ 因为这

种关系是对演化历史的反映[４３]ꎮ 总之ꎬ ＰＩＣ 方法

充分考虑了物种的进化历史ꎬ 对于理解生物的适应

辐射和性状趋异具有重要意义[２８ꎬ４１]ꎮ

４　 叶片功能性状在空间梯度上的环境适应

环境因子差异塑造了叶片功能性状的可塑性ꎬ
任何能够代表环境变化的梯度或处理均有可能导致

叶片功能性状的变异ꎮ 目前生态学研究中的大空间

尺度主要包括沿海拔和沿纬度 ２ 个方向ꎬ 沿空间梯

度进行精密采样ꎬ 研究性状对环境变异的适应性ꎬ
对探索在全球变化背景下的植物发展方向和生态系

统功能具有深远影响ꎮ
４ １　 叶片功能性状沿海拔梯度的变化

许多环境因子都随海拔梯度显著变化ꎬ 随着海

拔的升高ꎬ 大气和土壤温度均显著降低ꎬ 海拔每升

高 １０００ ｍꎬ 温度平均下降 ６℃ꎻ 总大气压差和所

有大气组成气体(如: Ｏ２ꎬ ＣＯ２等)的大气压差均

随着海拔的升高而明显下降ꎻ 高海拔地区比低海拔

地区拥有更强的太阳辐射和紫外线强度等ꎻ 但降水

的分布和海拔高度没有明显的相关[４５ꎬ４６]ꎮ 随海拔

高度的升高ꎬ 植物在叶片的形态、 结构和生理功能

上都发生相应的变化ꎮ 如叶片大小显著降低[４７]ꎻ
叶片厚度和单位叶面积生物量显著增加[２８]ꎻ 叶片

光合能力显著下降[４９] 等ꎮ 但气孔性状表现为随着

海拔升高ꎬ 气孔密度显著升高[３８]、 或显著下

降[４９]、 又或先升高后下降[５０]等ꎬ 体现了植物对环

境变化响应的种间差异ꎮ
４ ２　 叶片功能性状沿纬度梯度的变化

以北半球为例ꎬ 随着纬度由南至北地不断升

高ꎬ 温度、 降水和空气相对湿度均显著下降[２２ꎬ３６]ꎮ
沿纬度梯度ꎬ 植物也以一定的功能性状组合适应纬

度环境变化ꎬ 并且这种适应具有种间差异[３６]ꎮ 例

如ꎬ 北半球由南至北ꎬ 随着温度和降水的下降ꎬ 栎

属(Ｑｕｅｒｃｕｓ Ｌ.) 和栲属(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ (Ｄ. Ｄｏｎ)
Ｓｐａｃｈ)植物的生长季随之缩短(叶片寿命缩短)、
比叶重下降ꎬ 这导致植物仅能在有限的时间内进行

干物质生产ꎬ 而植物通过光合能力的增加来提高干

物质生产力以维持自身生长和生存的需要[５１]ꎮ 随
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着纬度的升高ꎬ 东亚地区栓皮栎叶片面积、 长度、
宽度、 叶柄长度、 叶片长宽比、 气孔密度和次级叶

脉密度均显著下降ꎬ 但气孔长度、 宽度和气孔长宽

比以及表皮毛密度随着纬度的升高而显著升高ꎬ 这

种变化趋势与温度和降水的降低显著相关[３６]ꎮ
上述研究揭示了叶片功能性状沿海拔和纬度 ２

个空间梯度的可塑性格局ꎬ 但具体哪些沿空间梯度

变化的环境因子分别影响了叶片性状的可塑性却很

少有报道ꎮ 另外ꎬ 一些关键叶片性状(例如叶片维

管结构)在过去关于空间梯度上叶片性状变化的研

究中很少被涉及ꎬ 对这些性状的研究也亟待开展ꎮ

５　 叶片功能性状间的协同相关

由于功能的相似性ꎬ 很多植物叶片功能性状并

不是孤立的ꎬ 性状间存在关联ꎬ 植物通过性状间的

协同关联或者权衡关系适应外界多变的环境ꎮ 几乎

在所有的植物群落中ꎬ 叶片氮和磷含量、 比叶面积

与光合速率间都存在显著正相关ꎬ 并与比叶重和叶

片寿 命 显 著 负 相 关ꎬ 即 著 名 的 “ 叶 片 经 济 波

普” [２２]ꎻ 叶脉密度和气孔密度显著正相关ꎬ 反映了

叶片水力供应和需求的匹配ꎬ 即近年来备受关注的

“叶片水力平衡” [５２]ꎻ 叶片厚度、 叶片表皮大小和

厚度等横切面组织结构都与叶脉和气孔性状间存在

一定关联ꎬ 反映了这些性状在维持水分平衡上也起

一定 作 用[５３ꎬ５４]ꎮ 很 多 热 带 植 物ꎬ 叶 片 导 水 率

(Ｋ ｌｅａｆ)与叶脉密度、 气孔密度、 叶片厚度、 单位叶

片面积的气孔面积以及最大气体交换速率呈正相

关[５５]ꎬ 但与比叶重(ＬＭＡ)相互独立[２５]ꎮ 另外ꎬ 值

得一提的是ꎬ 很多叶片结构性状ꎬ 如气孔密度、 主

脉密度、 木质部导管数目和直径等与叶片大小间存

在几何相关ꎬ 反映了叶片的发育过程对植物结构和

功能的影响[１２ꎬ１４ꎬ２８]ꎮ 总之ꎬ 叶片功能性状间的协

同关联是其对应生理策略协同相关的证据ꎬ 揭示这

些叶片功能性状间的关联性在功能和进化上的驱动

力是了解植物进化适应策略的基础ꎮ

６　 不同植物类群的叶片功能性状

不同植物类群ꎬ 尤其是不同生长型或者生活型

的植物叶片功能性状间也存在显著差异ꎮ 例如ꎬ 双

子叶植物气孔均匀分散在叶片表面ꎬ 而单子叶植物

气孔往往在叶片上成行排列[５６]ꎮ Ｂｅａｕｌｉｅｕ 等[５３] 对

４１ 种草本、 ２６ 种灌木和 ３４ 种乔木被子植物的叶

片表皮细胞大小和气孔密度的比较发现ꎬ 草本植物

拥有最大的表皮细胞大小和最小的气孔密度ꎬ 灌木

次之ꎬ 乔木的表皮细胞最小而气孔密度最大ꎮ
Ｈｕｄｓｏｎ 等[３３]的研究也发现ꎬ 常绿和落叶灌木对

全球气候变暖的敏感性最高ꎬ 而草本植物对温度升

高的响应相对不频繁ꎮ
前人关于低海拔地区木本双子叶被子植物的叶

片功能性状适应性的研究已比较成熟ꎬ 然而ꎬ 生态

学家们注意到ꎬ 一些生长在特殊生境下的植物对环

境变化更为敏感ꎬ 如湿地植物、 高山植物、 维管附

生植物、 藤本类群等[５７－６０]ꎮ 这些类群在其生境中

有着至关重要的作用ꎬ 但近年来随着原始森林等自

然生境的破坏和人类活动的影响ꎬ 这些类群受到采

集和破坏是不可逆的ꎮ 加强特殊生境植物类群的研

究ꎬ 不仅有助于对其进行科学地保护和利用ꎬ 更有

助于准确灵敏地预测环境变化的生态结果ꎬ 但关于

这些植物类群的叶片功能性状适应意义的研究却还

很少ꎮ

７　 叶片功能性状与分子生物学

叶片功能性状受多种基因与环境的相互作用所

控制ꎮ 在农作物方面ꎬ 基因如何调控每个性状的机

制已有深入研究ꎬ 然而野生植物功能性状的分子调

控机制研究尚处于初步阶段ꎮ 单一基因或多基因联

合作用可以调控植物组织的碳源供应能力、 影响组

织之间同化物的运输能力、 叶片光合作用以及植物

对养分元素的利用效率ꎬ 进而影响整株植物的株

高、 基茎等性状ꎮ 另外ꎬ 基因通过调控叶片细胞的

抗渗透胁迫能力ꎬ 可以提高水分利用效率ꎮ 例如ꎬ
光敏色素是叶片感受外界环境变化最重要的光受体

之一ꎮ 在光敏色素基因家族中ꎬ ｐｈｙＡ 在远红光信

号转导中起主要作用ꎬ ｐｈｙＢ 负责调节短暂和持续

红光照射下的反应ꎬ ｐｈｙＣ 参与对持续和红光的反

应ꎮ 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)体
内的 ｐｈｙＢ 基因过表达后ꎬ 可以提高与叶片气孔导

度相关的功能性状[６１]ꎮ 另外ꎬ 玉米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ
Ｌ.)中的 ｓｕｔ１ 突变体可以使蔗糖转运效率降低ꎬ 导

致叶片提前萎黄、 衰老以及花期推迟ꎬ 可见 ｓｕｔ１
基因可能控制与叶片衰老有关的一系列功能性

状[６２]ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 激酶是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的一个关键

调节因子ꎬ 将耐热的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 激酶基因转入拟南

芥中ꎬ 叶面积等功能性状将显著增加ꎮ 功能基因与
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叶片功能性状之间具有普遍且显著的关联性ꎬ 然而

目前从分子水平揭示叶片功能性状的研究仍较为复

杂ꎮ 从遗传水平来看ꎬ 叶片功能性状受多种基因与

环境的共同控制ꎬ 生境异质性对叶片具有很强的可

塑性ꎬ 进而改变基因本身的调控结果ꎮ 现有叶片功

能性状研究应借鉴农作物产品已有的分子水平研究

基础ꎬ 揭示植物生理生化过程中关键的代谢网络途

径ꎬ 以及代谢途径关键节点上的调控基因ꎬ 明晰关

键调控基因在相关植物蛋白上的作用位点ꎬ 从而解

析叶片功能性状变化背后的基因调控策略ꎮ

８　 展望

综上所述ꎬ 植物叶片功能性状是一根链接植物

与环境的纽带ꎬ 包含了一系列可测定、 可塑性强且

对植物的功能和适应性均至关重要的叶片属性ꎮ 叶

片功能性状受环境因子和系统发育历史的双重影

响ꎬ 在进行亲缘关系较近的植物适应性研究时需在

系统发育的背景下进行ꎮ 环境因子沿空间梯度显著

变化ꎬ 叶片功能性状也随之变化ꎮ 植物叶片功能性

状并不是相互孤立的ꎬ 性状间往往通过协同作用协

调植物对环境的适应过程ꎮ 在全球变化背景下ꎬ 一

些生长在特殊生境下的植物类群对环境变化更为敏

感ꎬ 对这些植物叶片功能性状的研究更为重要ꎮ 深

入探讨植物叶片功能性状的适应性ꎬ 及其对个体、
种群、 群落、 生态系统的影响ꎬ 需要在不同的生态

系统和植物类群中建立关系ꎬ 揭示隐藏在复杂现象

背后的普遍性规律ꎮ
尽管已有的研究成果有力地推动了基于植物功

能性状的生态科学的发展ꎬ 但基于目前叶片功能性

状的研究现状ꎬ 还需开展以下方面的研究ꎮ 这些工

作将有利于人们进一步了解植物叶片功能性状及其

在植物应对环境变化过程中的意义:
(１)加强湿地植物适应性研究ꎮ 湿地保护是近

年来我国政府乃至世界各国人们关注的重点ꎬ 而由

于过去人们对湿地生态系统的研究较少ꎬ 现有的湿

地理论知识远不能满足目前的保护和管理需求ꎮ 例

如ꎬ 之前对功能性状研究主要集中在陆生木本植

物ꎬ 尚无对沉水植物 (沉水草本) 功能性状的研

究[６３]ꎮ 因此ꎬ 各国政府和社会组织纷纷加大对湿

地研究的项目和资金支持ꎬ 针对湿地的研究将是未

来很长一段时间内生态学研究的焦点ꎮ 湿地植物是

湿地生态系统功能发挥的重要载体ꎬ 加强对湿地植

物功能性状的研究ꎬ 对人们有效了解湿地生态系统

的功能维持机制ꎬ 应对人类活动和气候变化等干扰

湿地的因素ꎬ 保护湿地的健康安全等方面具有重要

意义ꎮ 根据目前的湿地保护需要ꎬ 湿地生态系统有

怎样的生物多样性维持和退化机制、 湿地生态系统

的变迁历史和气候变化间有怎样的关联、 针对湿地

生态系统的保护和修复措施怎样、 如何协调湿地保

护和利用之间的平衡等科学问题是目前亟需研究的

方向ꎮ 由于每一块湿地都有其独特的生态环境和生

物多样性组成等特点ꎬ 因此专门针对湿地研究的重

点和突破点在于综合考虑每块湿地的特殊性ꎬ 探索

每块湿地独特的湿地保护和修复方案ꎮ
(２)深入研究地质历史中的植被更替机制ꎮ 低

等维管植物被被子植物取代的原因一直是生态学家

和植物学家关注的焦点ꎬ 至今仍无一致定论ꎮ 加强

对低等维管植物和一些基部被子植物叶片水力和光

合生理功能的进一步研究ꎬ 了解水力原因是否是低

等维管植物在竞争中败退的主要原因ꎮ 另外ꎬ 该研

究结合地质历史中的大尺度气候变化ꎬ 将有望揭示

导致植物类群更替的主要环境原因ꎮ 针对这一方面

研究的主要科学问题即在地质历史中ꎬ 什么原因导

致低等维管植物被高等被子植物取代? 研究重点在

于综合考虑生物因素和非生物因素在这一过程中发

挥的作用ꎬ 研究创新点和突破点在于跨越学科局

限ꎬ 利用多学科的技术方法ꎬ 更真实全面地考虑影

响因素ꎮ
(３)加强高海拔地区植物的研究ꎮ 高海拔地区

植物对气候变化十分敏感ꎬ 充分研究高海拔地区的

各植物类群ꎬ 包括木本、 草本、 藤本等的叶片功能

性状ꎬ 并加强这些类群的生理功能研究ꎬ 不仅能进

一步促进人们对植物叶片功能性状适应意义的了

解ꎬ 更能够在当今气候变化条件下ꎬ 准确预测气候

变化的生态影响ꎮ 在高海拔地区ꎬ 植物叶片功能性

状及其生态适应意义方面可重点针对: 高海拔地区

植物水力学特征及其对环境变化的适应机制怎样?
全球变化对高海拔地区生态系统的影响方向及程度

如何? 等科学问题ꎬ 研究创新点在于从纵向尺度上

进行长期观测ꎬ 充分利用高海拔地区独特的地理位

置ꎬ 以空间和时间相互转变的方式ꎬ 窥探植物适应

环境变化的奥秘ꎮ
(４)开展大尺度生态适应性研究ꎮ 从较大尺度

上研究叶片功能性状的适应性是生态学研究的趋
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势ꎮ 虽然大尺度研究势必带来大量且繁琐的工作

量ꎬ 但这种研究最能揭示隐藏在复杂现象背后的叶

片性状随环境变化的一般规律ꎬ 也能够为将来开展

其他领域的各种研究积累最基本的资料ꎮ 从地质、
地区、 区域、 乃至国家地理尺度上开展包括叶片形

态、 结构和生理指标的多种叶片功能性状的研究ꎬ
将具有长期且深远的意义ꎮ 大尺度研究在近年来一

直有报道ꎬ 由于大尺度上的大量数据对解释适应性

问题较为准确ꎬ 该方面研究仍具有较大的研究价

值ꎮ 随着全球变化环境问题的突出ꎬ 创新点在于将

大尺度研究与气候变化相结合ꎬ 解释气候变化对植

物具体方面的影响ꎮ 如最近的一项研究强调了全球

气候对叶片大小的驱动ꎬ 即在大尺度上进行研

究[６４]ꎮ
(５)将生态学与分子生物学结合研究ꎮ 分子生

物学技术结合叶片功能性状的研究也是生态学研究

的趋势ꎮ 叶片功能性状随空间梯度或者环境变化的

可塑性终究只是表象ꎬ 在分子水平上深入探索引起

叶片变异的分子机制ꎬ 将为了解叶片功能性状适应

性提供更内在的解释ꎮ 该方面研究的科学问题往往

针对具体变化现象ꎬ 如植物光合生产力随温度变化

的分子机制是什么? 研究的重点和难点首先在于从

宏观上解释影响光合的因素ꎬ 然后寻找表达这些因

素的基因ꎬ 并进行功能验证ꎮ
(６)与古生物学结合研究ꎮ 化石类群中ꎬ 由于

化石鉴定或者重建古环境的需要ꎬ 常需要测定包括

叶片形态、 气孔、 叶脉、 木材导管或者管胞的密度

和大小等一系列植物功能性状ꎮ 将把现在发现的这

些植物功能性状的生理功能ꎬ 应用在化石类群中ꎬ
能够有效估计化石类群的对应功能ꎬ 为解释化石类

群灭绝原因等提供有效证据ꎮ 与古生物学研究结合

的重点在于对化石类群与现在类群相同的性状测

定ꎬ 研究假设围绕某具体功能性状的功能演化历史

怎样? 这些功能演化的原因及意义如何? 其中的创

新点在于与化石结合ꎬ 反映的演化历史和过程真实

可靠ꎬ 而难点在于针对化石研究的技术方法操作较

为复杂ꎬ 效果也不尽如人意ꎬ 很多化石类群的功能

性状并不容易提取ꎮ 随着近年来古生物学研究在很

多技术方法上的创新ꎬ 这一难点正逐步地被解决ꎮ
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２００４ꎬ ４２８(６９８５): ８２１－８２７.

[２３] 　 Ｅｎｒｉｑｕｅ Ｇꎬ Ｏｌｍｏ Ｍꎬ Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈꎬ Ｕｂｅｒａ ＪＬꎬ Ｖｉｌｌａｒ Ｒ. Ｌｅａｆ
ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ (ＬＭＡ) ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｙ ｉｎ ３４ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｌｏｎｇ ａ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１６ꎬ
１１: ｅ０１４８７８８.

[２４] 　 Ｂｊｏｒｋｍａｎ ＡＤꎬ Ｅｌｍｅｎｄｏｒｆ ＳＣꎬ Ｂｅａｍｉｓｈ ＡＬꎬ Ｖｅｌｌｅｎｄ Ｍꎬ
Ｈｅｎｒｙ ＧＨ. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ｓｎｏｗｆａｌｌ ｏｎ Ａｒｃｔｉｃ ｔｕｎｄｒａ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｐａｓｔ
ｔｗｏ ｄｅｃａｄｅｓ [ Ｊ] . Ｇｌｏｂ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌꎬ ２０１５ꎬ ２１: ４６５１ －

４６６１.
[２５] 　 Ｓａｃｋ Ｌꎬ Ｃｏｗａｎ ＰＤꎬ Ｊａｉｋｕｍａｒ Ｎꎬ Ｈｏｌｂｒｏｏｋ ＮＭ. Ｔｈｅ ‘ｈｙ￣

ｄｒｏｌｏｇｙ’ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ: ｃｏ￣ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｏｒｎꎬ ２００３ꎬ
２６(８): １３４３－１３５６.

[２６] 　 Ｚｈａｎｇ ＹＪꎬ Ｓａｃｋ Ｌꎬ Ｃａｏ ＫＦꎬ Ｗｅｉ ＸＭꎬ Ｌｉ Ｎ. Ｓｐｅｅｄ ｖｅｒｓｕｓ
ｅｎｄｕｒａｎｃｅ ｔｒａｄｅｏｆｆ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ｌｅａｖｅｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅｓ ｓｈｏｗ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｅｃｌｉｎｅｓ[Ｊ] . Ｓｃｉ Ｒｅｐꎬ
２０１７ꎬ ７: ４２０８５.

[２７] 　 Ｈａｇｅｄｏｒｎ Ｆꎬ Ｓｈｉｙａｔｏｖ ＳＧꎬ Ｍａｚｅｐａ ＶＳꎬ Ｄｅｖｉ ＮＭꎬ Ｇｒｉｇｏｒｅｖ
ＡＡꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒｅｅｌｉｎｅ ａｄｖａｎｃｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ Ｕｒａｌｓ ｍｏｕｎｔａｉｎ
ｒａｎｇｅ￣ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｗｉｎｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ? [ Ｊ] . Ｇｌｏｂ

Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌꎬ ２０１４ꎬ ２０: ３５３０－３５４３.
[２８] 　 Ｄｕｎｂａｒ￣Ｃｏ Ｓꎬ Ｓｐｏｒｃｋ ＭＪꎬ Ｓａｃｋ Ｌ. Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ａｎｄ ｄｅｓｉｇｎ ｉｎ ｓｅｖｅｎ ｒａｒｅ ｔａｘａ ｏｆ ｔｈｅ Ｈａｗａｉｉａｎ Ｐｌａｎｔａｇｏ ｒａ￣
ｄｉａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２００９ꎬ １７０(１): ６１－７５.

[２９] 　 Ｂａｌｄｉｓｓｅｒａ ＴＣꎬ Ｆｒａｋ Ｅꎬ Ｃａｒｖａｌｈｏ ＰＣꎬ Ｌｏｕａｒｎ Ｇ. Ｐｌａｎｔ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｉｎ ａｌｆａｌｆａ ｐｌａｎｔｓ
ｃｏｍｐｅｔｉｎｇ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ[ Ｊ] . Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ ２０１４ꎬ １１３ (１): １４５ －

１５７.
[３０] 　 Ｃｏｂｌｅ Ａꎬ Ｆｏｇｅｌ Ｍꎬ Ｐａｒｋｅｒ Ｇ. Ｃａｎｏｐｙ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｈａｔ ｄｉｆｆｅｒ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ
ａｎｄ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１７ꎬ ３７ (１０):
１４１５－１４２５.

[３１] 　 Ｎｉｃｏｔｒａ ＡＢꎬ Ｃｏｓｇｒｏｖｅ ＭＪꎬ Ｃｏｗｌｉｎｇ Ａꎬ Ｓｃｈｌｉｃｈｔｉｎｇ ＣＤꎬ
Ｊｏｎｅｓ ＣＳ. Ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅｓ ａｎｄ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｐｔｉｍａ ｉｎ Ｓｏｕｔｈ Ａｆｒｉｃａｎ Ｐｅｌａｒｇｏｎｉｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ
[Ｊ] . Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ２００８ꎬ １５４(４): ６２５－６３５.

[３２] 　 Ｃｏｓｔａ ＤＳꎬ Ｃｌａｓｓｅｎ Ａꎬ Ｆｅｒｇｅｒ Ｓꎬ Ｈｅｌｂｉｇ￣Ｂｏｎｉｔｚ Ｍꎬ Ｐｅｔｅｒｓ
Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｉｏｔｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ｐｌａｎｔ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ａｎｄ ａｎｉｍａｌ ｂｏｄｙ ｓｉｚｅ ａｔ Ｍｏｕｎｔ Ｋｉｌｉｍａｎｊａ￣
ｒｏꎬ Ｔａｎｚａｎｉａ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１７ꎬ １２: ｅ０１７４１５７.

[３３] 　 Ｈｕｄｓｏｎ ＪＭＧꎬ Ｈｅｎｒｙ ＧＨＲꎬ Ｃｏｒｎｗｅｌｌ ＷＫ. Ｔａｌｌｅｒ ａｎｄ ｌａｒ￣
ｇｅｒ: ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ Ａｒｃｔｉｃ ｔｕｎｄｒａ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｆｔｅｒ １６ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｅｘ￣
ｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ[Ｊ] . Ｇｌｏｂ Ｃｈａｎｇ Ｂｉｏｌꎬ ２０１１ꎬ １７(２):
１０１３－１０２１.

[３４] 　 Ｌｉ Ｆꎬ Ｂａｏ Ｗ. Ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ｏｆ Ｃａｍｐｙｌｏｔｒｏ￣

ｐｉｓ ｐｏｌｙａｎｔｈａ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｉｄ Ｍｉｎｊｉａｎｇ Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙꎬ ＳＷ Ｃｈｉｎａ
[Ｊ] . Ｊ Ａｒｉｄ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２０１４ꎬ １０８: １－９.

[３５] 　 Ｗａｎｇ Ｒꎬ Ｈｕａｎｇ Ｗꎬ Ｃｈｅｎ Ｌꎬ Ｍａ Ｌꎬ Ｇｕｏ Ｃꎬ Ｌｉｕ Ｘ. Ａｎａ￣
ｔｏｍｉｃａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

( Ｐｏａｃｅａｅ ) ａｌｏｎｇ ｌａｒｇｅ￣ｓｃａｌｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ
ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１１ꎬ ６(１１): ｅ２６２０９.

[３６] 　 Ｚｈｕ Ｙꎬ Ｋａｎｇ Ｈꎬ Ｘｉｅ Ｑꎬ Ｗａｎｇ Ｚꎬ Ｙｉｎ Ｓꎬ Ｌｉｕ Ｃ. Ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ
ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａ￣

ｂｉｌｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｒｅｍａｉｎｓ ｕｎｃｈａｎｇｅｄ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｃｈａｎｇｅｓ[Ｊ] . Ｔｒｅｅｓꎬ ２０１２ꎬ ２６(２): ５９７－６０７.

[３７] 　 Ｘｕ Ｚꎬ Ｚｈｏｕ Ｇ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｏ ｗａｔｅｒ
ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ａ ｇｒａｓｓ
[Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２００８ꎬ ５９(１２): ３３１７－３３２５.

[３８] 　 Ｋｏｕｗｅｎｂｅｒｇ ＬＬＲꎬ Ｋｕｒｓｃｈｎｅｒ ＷＭꎬ ＭｃＥｌｗａｉｎ ＪＣ. Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｈａｎｇｅ ｏｖｅｒ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ: ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｆｏｒ
ｐａｌｅｏａｌｔｉｍｅｔｒｙ[Ｊ] . Ｒｅｖ Ｍｉｎｅｒａｌ Ｇｅｏｃｈｅｍꎬ ２００７ꎬ ６６(１):
２１５－２４１.

[３９] 　 Ｓｉｎｃｌａｉｒ ＴＲꎬ Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ ＭＡꎬ Ｈｏｌｂｒｏｏｋ ＮＭ. Ｌｏｗ ｌｅａｆ ｈｙ￣
ｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２００８ꎬ １３２(４): ４４６－４５１.

[４０] 　 Ｃｒａｉｎｅ ＪＭꎬ Ｆｒｏｅｈｌｅ Ｊꎬ Ｔｉｌｍａｎ ＤＧꎬ Ｗｅｄｉｎ ＤＡꎬ Ｃｈａｐｉｎ Ｉｉｉ
ＦＳ. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ７６
ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｌｏｎｇ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ
ａｎｄ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ[Ｊ] . Ｏｉｋｏｓꎬ ２００１ꎬ ９３(２): ２７４－

２８５.
[４１] 　 Ａｃｋｅｒｌｙ ＤＤ. Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃ￣

ｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ: ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒａｔｅｓ ｖｅｒｓｕｓ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ ２００９ꎬ １０６(Ｓ２): １９６９９－
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１９７０６.
[４２] 　 Ｂｕｒｎｓ ＪＨꎬ ＳｔｒａｕｓｓＳＹ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅ￣

ｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔｓ[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ９３(８): Ｓ１２６－Ｓ１３７.

[４３] 　 Ｚｈａｎｇ ＳＢꎬ Ｓｕｎ Ｍꎬ Ｃａｏ ＫＦꎬ Ｈｕ Ｈꎬ Ｚｈａｎｇ ＪＬ. Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎｓ ｉｓ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｉｌｙ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｗａ￣
ｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃａｐａｃｉｔｙ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１４ꎬ ９ ( １ ):
ｅ８４６８２.

[４４] 　 Ｚｈａｎｇ ＦＰꎬ Ｙａｎｇ ＹＪꎬ Ｙａｎｇ ＱＹꎬ Ｚｈａｎｇ Ｗꎬ Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ＴＪꎬ ｅｔ

ａｌ. Ｆｌｏｒａｌ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｌｏｒａｌ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ ｉｎ Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ (Ｏｒｃｈｉｄａ￣
ｃｅａｅ)[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０１７ꎬ ８: ５０１.

[４５] 　 Ｋöｒｎｅｒ Ｃ. Ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ‘ａｌｔｉｔｕｄｅ’ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ[Ｊ] .
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