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摘 要: 【目的】天台鹅耳枥属于极少种群植物，环境适应能力较弱，仅分布于浙江省天台县和磐安县。叶片是，
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irradiance MI and full irradiance FI) was studied． In mid-March，different shading treatments were carried out on C．
tientaiensis before leaf expansion，and mature leaves were collected in late July． To investigate the differences of leaf
shape among 3 groups of irradiance gradients，geometric morphometrics was used，while the 17 landmark points of leaf
profile were digitalized to be standard images on the basis of Tpsdig 2 program． The Coordgen software in IMP series
software was used to calculate the standard contour coordinates data of each gradient population，and the thin plate spline
graph was used to indicate the relative morphological changes． The application of PAST 3. 14 showed differences in leaf
shape and vein． The effect of environmental factors on leaf morphology was analyzed by SPSS 11. 5 software．【Ｒesult】The
geometric morphometrics analysis of C． tientaiensis leaf indicated that the leaf was oval，and the base was slightly heart-
shaped with a gradual pointy tip． In different light conditions，the leaf shapes were similar，but the allometry of leaf shape
was more obvious． Principal component analysis and multivariate analysis of variance showed three significant leaf shape
variables，and the principal component of the total variance was 77. 48% ． Correlation analysis showed that the
morphological difference of C． tientaiensis leaf was significantly correlated with photosynthetic active radiation ( PAＲ) ，

surface temperature ( Ts ) ，atmospheric temperature ( Ta ) and relative humidity ( ＲH) ( P ＜ 0. 05) ． When the leaf shape
changes had significant positive correlations with PAＲ，Ts and Ta，and significant negative correlation with ＲH，the leaves
appeared to expand or shrink in the middle，and the variation focuses on the alternating expansion of the leaf blade and
leaf apex． Growing in weak light environment，the middle of the leaf was expanded and the leaf apex was compressed． In
strong light environment，there was extrusion of the middle of the leaves and enlargement of the leaf apex． When the leaf
shape change had significant negative correlations with PAＲ，Ts and Ta，and significant positive correlation with ＲH，the
petiole length and leaf apex stretch ratio were involved in the leaf shape changes． In strong light and weak light
environments，the petiole was elongated and the leaf apex contracted． The petiole contracted and the leaf apex enlarged in
the moderate irradiance． Only when the leaf shape changes had significant positive correlations with PAＲ，Ts and Ta，it
involved with the leaf expansion rate． Under the moderate irradiance，the petiole shrank，the lower half of the blade was
extruded，and the leaf apex was dilated． By using principal component data to make the relative distortion of leaf shape，

it showed under the influence of light environment the petiole and leaf apex appeared twisted up and down．【Conclusion】
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petraea 种群形态变异趋势，是由于气候和岩性的因

素( Viscosi et al．，2009) 等。目前国内有关植物叶的

几何学形态测定方面仅慈姑属 ( Sagittaria) 植物叶

型的多样性( Huang et al．，2014 ) 等少量文章发表。

叶片的形态建成是多种环境因子综合作用的结果，

而环境因子影响树木叶片变异的主导因子尚不明

确。由于个体、群落和树种间叶形的表型高度变化，

加之对许多树种叶片间的异速生长关系缺乏了解，

使得评价树木叶片的动态特征具有重要意义( 彭耀

强等，2011) 。
濒危和灭绝的生物在进化过程中存在某种脆弱

环节，如某些物种生物生态学特性的特化而依赖于

单一或特殊的环境、生境。天台鹅耳枥主要分布于

天台县华顶山，生长于溪谷两侧和山区林中，分布在

海拔 860 ～ 920 m 处，年降水量 1 700 mm，平均相对

湿度 85% 以上，年平均气温 13 ℃ ，无霜期 230 天， ，!
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叶脉和第 1、第 2 先端叶脉与一级叶脉交叉处，以及

叶柄和一级叶脉的最顶端。二级叶脉有 1 个环结脉

的模式( Ellis et al．，2009 ) ，在叶缘通过顶端分叉形

成了 1 个环状的缘下脉络，7、9、11、13、15、16 轮廓

地标点被确定为叶齿，是二级叶脉远端分叉点边缘

的延伸，叶齿是叶缘的突起和与之关联的维管结构，

8、10、12、14 轮廓地标点为近相邻两侧叶齿处叶缘

凹缺，设置凹缺点增加叶缘鉴别特征。
1. 2. 4 数字的标准化处理 将 3 种光照梯度下天

台鹅耳枥叶片扫描的图像输入到 Tpsdig 2 程序中，

用于地标点的数字化，制作出每一片叶的 17 个 x、y
的 34 个坐标图。使用普氏分析法将标志点轮廓叠

加，获得每个梯度种群的平均轮廓。用 IMP 系列软

件中的 Coordgen 软件计算每个梯度种群的标准轮

廓坐标数据，然后使用薄片样条曲线图解析标志点

差异，以可视化图例的方式展示各梯度种群在脉型

和叶脉形状方面的差异。

图 1 每个叶的轮廓地标点记录

Fig． 1 Landmark configuration recorded on each leaf

表 1 天台鹅耳枥叶的地标点描述

Tab． 1 Description of landmarks in leaves of Carpinus tientaiensis
地标

Landmark
描述

Description

1 叶柄的开始点 Beginning of the petiole

2 从叶柄开始，中脉与第 2 基底叶脉的交点( 指向地标 15)
Intersection of the midrib with the vein of the second basal lobe，starting from the petiole ( referred to landmark 15)

3 中脉与叶片最大宽度的叶脉的交点( 指向地标 13)
Intersection of the midrib with the vein of the lobe at largest width of leaf blade ( referred to landmark 13)

4 中脉与叶片上方的第 2 先端叶脉的交点( 指向地标 11)
Intersection of the midrib with the vein of the second lobe immediately above the apex of the leaf blade ( referred to landmark 11)

5 中脉与叶片上方的第 1 先端叶脉的交点( 指向地标 9)
Intersection of the midrib with the vein of the first lobe immediately above the apex of the leaf blade ( referred to landmark 9)

6 叶片的顶端 Apex of the leaf blade
7 叶片的顶端的首个叶缘小凸起 Tip of the lobe immediately above the apex of the leaf blade
8 叶缘凹缺，近第 1 先端叶脉 Leaf margin of the sinus immediately above the first tip of the leaf vein
9 叶片上方的第 1 先端叶脉叶缘凸起 Tip of the lobe immediately above the vein of the first lobe
10 叶缘凹缺，近第 2 先端叶脉 Leaf margin of the sinus immediately above the second tip of the leaf vein
11 叶片上方的第 2 先端叶脉叶缘凸起 Tip of the lobe immediately above the vein of the second lobe
12 叶缘凹缺，近叶片最大宽度的叶脉 Leaf margin of the sinus immediately above the veins at largest width of leaf blade
13 叶片最大宽度的叶脉叶缘凸起 Tip of the lobe at largest width of leaf blade
14 叶缘凹缺，近第 2 基底叶脉 Leaf margin of the sinus immediately above the veins of the second basal lobe
15 第 2 基底叶脉叶缘凸起 Tip of the second basal lobe，starting from the petiole
16 第 1 基底叶脉叶缘凸起 Tip of the first basal lobe，starting from the petiole
17 叶片在叶柄的着生点 Junction of the blade and petiole

1. 2. 5 统计分析 运用 PSAT 3. 14 软件对天台鹅

耳枥叶片的脉型和叶形做相对形态变异分析，显示

不同光环境下叶形和叶脉变异规律。叶片用 17 个

地标点分别解释叶的形态变异，将由所有地标点构

成的全部形态变异转换为较少数量、彼此不相关的

主成分变异指标( PC) ，由前几个主成分代表主要的

形态变异信息。应用 PAST 软件可得到叶的形状主

要扭曲及相对扭曲等特征值，通过各个光照梯度叶

的形状相对扭曲的前 2 个特征值，判断形状空间内的

变异程度( Ｒohlf et al．，1990) 。结合 PAST 软件获得

叶形平均值主成分指标( PC) ，由 Morpho J 软件得到

PC 数据集。通过 SPSS 11. 5 软件对叶的形态结构参

数和环境因子数据进行方差分析( ANOVA) ，差异显

著性( P ＜ 0 . 05) 运用 Duncan’s 检验进行多重比较。

环境因子对叶结构性状的影响采用相关分析，建立叶

片形状变化与环境因素的关系。
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2 结果与分析

2. 1 不同光环境下生态因子对天台鹅耳枥叶生长

的影响

不同光环境下光合有效辐射( PAＲ) 、大气温度

( Ta ) 、地表温度( Ts ) 和相对湿度( ＲH) 不同( 表 2) ，

3 种光环境下的 PAＲ 差异最显著，其次为 Ta、Ts 和

ＲH。FI( 全光照) 与 MI( 中等光强) 、LI( 低光强) 的

日平均 Ta 的差异相对较小，LI 仅比 FI 平均降低

2. 4 ℃ ; 与 MI、LI 相比，FI 的 Ts 日平均值比 MI 高

1. 6 ℃ ，比 LI 高 2. 7 ℃ ，差异显著; FI 的 ＲH 日平均

值相当于 MI 的 71% 、LI 的 65% ，差异显著。MI 与

LI 的 Ta、Ts和 ＲH 相比较差异不显著。

表 2 每个采样点环境变量记录( 8: 00—18: 00) ①

Tab． 2 Environmental variables recorded for each sampling ( 8: 00—18: 00)

光环境
Light environment

环境因子 Environmental factors

光合有效辐射
PAＲ / ( μmol·m － 2 s － 1 )

大气温度
Ta /℃

地表温度
Ts /℃ 相对湿度 ＲH( % )

全光照 Full irradiance( FI) 518. 4a 30. 7a 33. 3a 49. 2a
中等光强 Moderate irradiance( MI) 208. 9b 29. 1b 30. 8b 69. 7b
低光强 Low irradiance( LI) 43. 2c 28. 3b 29. 6b 75. 2b

①数据后面不同字母表示差异显著( P ＜ 0. 05 ) 。每个处理 5 次重复。Different letters in columns indicate significant differences ( P ＜ 0. 05，
Duncan’s test) ． Five replicates is for each treatment． PAＲ: Photosynthetic active radiation; Ta : Atmospheric temperature; Ts : Surface temperature;
ＲH: Ｒelative humidity．

由表 3 可知，不同光环境下天台鹅耳枥叶形发

生了明显变化。天台鹅耳枥叶的长度和宽度在 FI
与 MI、LI 之间存在着显著性差异，在 LI 下叶的长度

和宽度明显大于 MI 和 FI。从叶片叶脉数量来看，

LI 下叶的二级叶脉数与 MI 的差异不显著，但与 FI
存在显著差异。天台鹅耳枥叶柄的长度在 FI、MI 和

LI 之间存在着显著性差异，在 FI 和 LI 下叶柄长度

明显大于 MI。

表 3 不同光环境下的叶形态结构参数及方差分析①

Tab． 3 Morphological structure parameters and variance analysis of leaves in different light environment

光环境
Light environment

叶形态结构参数
Morphological structure parameters of leaves

叶长度
Leaf length /mm

叶宽度
Leaf width /mm

二级叶脉数
Number of secondary veins

叶柄长度
Petiole length /mm

FI 40. 85c 23. 24c 16. 89b 5. 86b
MI 45. 48b 26. 53b 18. 52a 4. 48c
LI 65. 28a 40. 70a 18. 43a 6. 93a

①数据后面不同字母表示差异显著( P ＜ 0. 05) 。每个处理 30 次重复。Different letters in columns indicate significant differences ( P ＜ 0. 05，
Duncan’s test) ． Thirty replicates is for each treatment．

图 2 低光强 LI( A) 、中等光强 MI( B) 和全光照 FI( C) 下天台鹅耳枥叶片地标点普氏叠加分析

Fig． 2 Analysis for Procrustes superimposition of landmark of Carpinus tientaiensis leaves in low irradiance ( A) ，

moderate irradiance ( B) and full irradiance ( C)

图中 X，Y 为地标点坐标经普氏叠加分析所得的坐标数据。The X，Y are coordinate data from the Procrustes superimposition analyzed

landmark data．

2. 2 天台鹅耳枥叶形的普氏叠加分析

通过 Coordgen 软件中普氏叠加法 ( Procrustes
superimposition) 重叠地标点分析，表明不同环境因

子对叶形状的影响( 图 2) 。普氏叠加法通过地标点
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+ : LI ◇: MI □: FI

图 3 不同光环境下 PC1、PC2 和 PC3 轴上天台鹅耳枥叶形扭曲分析

Fig． 3 Distortion analysis of PC1，PC2 and PC3 axis of leaf shape to Carpinus tientaiensis under different light environments

主成分( PC) 图采用 Procrustes-aligned 地标点坐标矩阵，椭圆为 95% 置信区间。薄片样条分析图显示叶的形状在 PC1、PC2 和 PC3 轴的正

负方向极端扭曲状态。

Plot of principal components ( PC) ，using a matrix of Procrustes-aligned landmark coordinates，showing 95% confidence ellipses． Thin-plate spline

analysis shows the leaf shape extremely distorted in the positive and negative directions of the PC1，PC2 and PC3 axes．

图 4 PC1 轴上 LI( A) 、MI( B) 和 FI( C) 天台鹅耳枥叶形的典型变量分析

Fig． 4 Canonical variates analysis of the leaf shape by the PC1 axis of Carpinus tientaiensis in LI( A) ，MI( B) and FI( C)

上图显示了 PC1 低分值的叶形，下图是高分值的叶形。颜色代码 Jacobian 膨胀系数用来衡量网格的局部扩张或收缩，蓝色系数

小于 1 表明压缩，黄色至橙红色系数大于 1 表明膨胀。由 PAST 3. 14 计算所得。

The figures above show the leaf shape corresponding to low score values of the PC1，and the figures below to high score values． The colour

coded Jacobian expansion factors are used to measure the degree of local expansion or contraction of the grid，yellow to orange red for

factors ＞ 1，indicating expansions; light to dark blue for factors ＜ 1，indicating contractions． Computed in PAST 3. 14．

第 1 叶脉 ( 地标点 17、16 ) 到叶片中部 ( 地标点 3、
13) 形状改变轻微，叶片上半部第 2 先端叶脉( 地标

点 4、11) 到叶片中部收缩，而叶尖膨大; MI 和 FI 条

件下叶柄收缩，叶基和叶片下半部挤压，叶尖膨大。
高分值上，在 LI 条件下叶柄膨大，叶片上半部膨大，

而叶尖收缩; 在 MI 和 FI 条件下叶柄膨大，叶基和

叶片下半部膨大，叶尖收缩。
2. 5 不同光环境下天台鹅耳枥叶形的 PC 轴相关

性分析

天台鹅耳枥叶形和环境条件之间有显著的相关
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图 5 PC2 轴上 LI( A) 、MI( B) 和 FI( C) 天台鹅耳枥叶形的典型变量分析

Fig． 5 Canonical variates analysis of the leaf shape by the PC2 axis of Carpinus tientaiensis in LI( A) ，MI( B) and FI( C)

上图显示了 PC2 低分值的叶形，下图是高分值的叶形。The figures above show the leaf shape corresponding to low score values of the

PC2，and the figures below to high score values．

图 6 PC3 轴上 LI( A) 、MI( B) 和 FI( C) 天台鹅耳枥叶形的典型变量分析

Fig． 6 Canonical variates analysis of the leaf shape by the PC3 axis of Carpinus tientaiensis in LI( A) ，MI( B) and FI( C)

上图显示了 PC3 低分值的叶形，下图是高分值的叶形。The figures above show the leaf shape corresponding to low score values of the

PC3，and the figures below to high score values．

性( 表 5) 。PC1 主要受 PAＲ、Ts、Ta 和 ＲH 的影响，相

关系数分别为 0. 912( P = 0. 000) 、0. 958( P = 0. 000) 、
0. 972( P =0. 000) 和 －0. 831( P =0. 003) ，具有极显著

相关性; 叶形变化主要发生在叶片最大宽度和叶尖

位置( 图 4) 。PC2 与 PAＲ、Ts、Ta和 ＲH 具有极显著相

关性，相关系数分别为 － 0. 904( P = 0. 000) 、－ 0. 898
( P = 0. 001 ) 、－ 0. 907 ( P = 0. 000 ) 和 0. 782 ( P =
0. 006) ; 叶形变化主要发生在叶柄和叶尖位置( 图

5) 。PC3 与 Ts 和 Ta 的相关系数分别为 0. 806 ( P =
0. 004) 和 0. 754( P = 0. 010) ，具有极显著相关性，与

PAＲ 相关系数为 0. 680( P = 0. 022) ，有显著相关性，

与 ＲH 相关系数为 － 0. 469( P = 0. 102) ，相关性不显

著; 叶形变化涉及叶片的伸缩率，主要反映在叶片上

半部、下半部扩张或收缩( 图 6) 。

3 讨论

生态环境因素是导致物种稀有和濒危的重要原

因。天台鹅耳枥在自然状态下对光的要求较为独

特，种群呈单株散生间断分布，依赖于特殊的生境

( 胡绍庆等，2002) 。在不同环境因素的压力下即使

是同一类型，叶片也可能出现不同的模式，形成各种

适应类型( Xia et al．，2002) 。通过叶的几何学形态

测定分析，表明不同光环境下天台鹅耳枥叶形存在

异速生长。这种异速生长表现在叶形的扩张或收缩

上，生长于弱光环境中，叶片出现最大宽度，叶尖收

缩尖锐，有长的叶柄; 在中等光强下，叶形较为饱

满，叶柄较短; 在强光环境下，叶片顶点钝尖，叶椭

圆形收缩。
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表 5 天台鹅耳枥叶的 PC 轴与环境因子的相关性①

Tab． 5 Correlation analysis between the PC axis of Carpinus tientaiensis leaves and the environmental factors
PC1 PC2 PC3 PAＲ Ts Ta ＲH

PC1 1 － 0. 806＊＊ 0. 624* 0. 912＊＊ 0. 958＊＊ 0. 972＊＊ － 0. 831＊＊

PC2 1 － 0. 841＊＊ － 0. 904＊＊ － 0. 898＊＊ － 0. 907＊＊ 0. 782＊＊

PC3 1 0. 680* 0. 806＊＊ 0. 754＊＊ － 0. 469
PAＲ 1 0. 913＊＊ 0. 959＊＊ － 0. 958＊＊

Ts 1 0. 988＊＊ － 0. 783＊＊

Ta 1 － 0. 862＊＊

ＲH 1
①＊＊: 表示指标在 0. 01 水平极显著相关; * : 表示指标在 0. 05 水平显著相关。＊＊: Correlation is extremely significant at the 0. 01 level;

* : Correlation is significant at the 0. 05 level．

叶的几何学形态测定目前应用于叶的形状与营

养 变 量、环 境 变 量 及 叶 形 状 变 量 之 间 的 研 究

( Navarro et al．，2004; Adams et al．，2000 ) 。在检验

非正常值之后，计算每株植物叶形平均值，数据适合

于分析个体内部变异的影响( Xia et al．，2002 ) 。本

研究相关性分析表明天台鹅耳枥叶形变异趋势与环

境因素之间显著相关，在空旷地与林窗、林下的相近

光强下叶的形态差异，归于有效光合辐射 ( PAＲ) 、
地表温度( Ts ) 、大气温度( Ta ) 和相对湿度( ＲH) 的

影响。当叶形变化与 PAＲ、Ts 和 Ta 显著正相关、与

ＲH 显著负相关时，叶形变化在叶片中部和叶尖方

面，叶片出现中部的扩张或收缩，变异聚焦于叶基和

叶尖交替的伸缩率; 生长于弱光环境下，天台鹅耳

枥叶片中部出现扩展、叶尖压缩; 在强光和中等光

强环境下，叶片中部挤压、叶尖膨大。当叶形变化与

PAＲ、Ts 和 Ta 呈显著负相关、与 ＲH 显著正相关时，

叶形变化涉及叶柄长度和叶尖伸缩率; 在强光和弱

光环境下，天台鹅耳枥叶柄伸长、叶尖收缩; 在中等

光强下，叶柄收缩、叶尖膨大。当叶形仅与 PAＲ、Ts

和 Ta 显著正相关时，叶的性状对温度的响应明显强

于对降水的响应，在中等光强环境下，涉及叶片的伸

缩率，叶柄收缩，叶基和叶片上半部收缩，叶尖膨大。
不同光环境影响叶片形状大小和厚度改变，可增强

叶片细胞对光的捕获能力( 李芳兰等，2005) 。叶形

的相对扭曲图表明受光环境的影响，天台鹅耳枥叶

柄和叶尖出现上、下扭曲。由于植物的趋光性，叶柄

通过本身的长短和扭曲处于光合作用的最佳位置。
植物采用增加叶厚度及较小的叶面积和较高的

叶组织密度适应强光环境。长期生长于弱光环境中

的植物叶面积大、叶片较薄，比叶质量较低，叶柄较

长( 薛立等，2010) 。天台鹅耳枥随光照增强，叶肉

组织细胞数量增加，叶片厚度增加，其最大净光合速

率( Pn max ) 亦增大; 在弱光下叶肉组织细胞排列疏

松，叶片变薄，比叶质量小; 在 3 种光环境下，天台

鹅耳枥全光照 ( FI) 下叶片的光饱和光合速率最大

但其叶绿素含量并不是最高，最大光合速率取决于

阳生叶具有阳性叶绿体，能进行更高效率的光能转

化; 在光照较强的林窗环境中，天台鹅耳枥叶的主

脉维管束较发达，较短的叶柄能有效地传导水分和

养料( 陈模舜等，2010; 2013) 。
天台鹅耳枥叶类型在萌芽阶段取决于叶原基，

叶形态可塑性是对环境条件的响应。几何学形态测

定方法在研究叶形特征上强调地标点的同源性，同

源结构一般具有相同的遗传基础。在经历环境胁迫

时，同源结构的变异能够被有效测定并进行量化分

析 ( Klingenberg，2008; Klingenberg et al．，2010 ) 。
存在于种群间的基因与叶形态特征的关系是复杂

的，需要对表型特征和遗传特征做进一步研究。今

后通过与分子系统发育分析相结合，将有助于进一

步改进天台鹅耳枥的形态学推论和对种群地理格局

的了解。

4 结论

本研究所获得的描述性和定量结果表明，在天

台鹅耳枥的叶形变化中，几何学形态测定方法能较

好地区分种内差异。不同光环境下，随着光照增强

天台鹅耳枥通过改变叶的结构增加光合能力。生长

于弱光环境下，天台鹅耳枥叶片较宽，中部出现扩

展、叶尖压缩，叶柄较长，基部心形，二级叶脉数量也

相应增加; 在强光环境中，叶片中部挤压、叶尖膨

大，叶椭圆形较为收缩。不同光环境下天台鹅耳枥

叶形变化相关分析显示，与中等光强的林窗环境相

适应，天台鹅耳枥叶基和叶片下半部收缩、叶尖膨

大，叶片椭圆形较为饱满，较短的叶柄能更有效地传

导水分和养料。在自然状态下依赖于特殊生境进行

天台鹅耳枥生物多样性的迁地保护中，选择光照较

强的林窗环境，注重其输水器官的保护，可有效地恢

复和扩大天台鹅耳枥种群。
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