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摘要: 植物叶形受环境调控产生显著差异的现象称为“异形叶(heterophylly)”, 它是研究植物环境适应性的理想

模型。异形叶植物能够通过表型、结构和生理变化来适应不同环境, 具有独特的研究价值。研究表明, 异形叶

与环境因子和植物激素密切相关, 这一事件可能经过多次独立演化, 其调控机制也各有不同。本文将对现有的

异形叶研究进行系统综述, 为阐明植物的环境适应机制提供参考。
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近年来, 随着全球性的气候变化加剧, 极端灾

害天气频繁发生。环境变化对生物的生长发育和

生态功能有着深远影响, 对植物、特别是农作物

产量和粮食安全也带来了潜在的危险。叶是植物

生长发育的重要器官, 叶形对其光合作用、蒸腾

作用和气体交换等生理活动有着重要影响(Sack和
Scoffoni 2013; Tsukaya 2014)。研究叶形的环境调

控规律不仅对深刻认识植物的适应环境性具有明

确的理论意义, 在作物改良和农业生产等领域也具

有重要的实践价值。拟南芥(Arabidopsis thaliana)
等模式植物难以适应水淹、干旱等环境, 利用其

研究植物的环境适应机制具有一定的局限性; 而
一些植物能够通过改变自身形态来适应环境变化, 
这种叶形随环境变化呈现显著差异的现象称为异

形叶(heterophylly), 它为我们研究植物适应环境的

机理提供了一个理想模型(Zotz等2011)。
异形叶最初定义为植株生活史中的各种叶形

变异, 并不特指环境对植物叶形的影响。最近的

研究将其限定为特指环境造成的植物表型差异, 
heterophylly的相近名词如heteroblasty指同一植株

不同发育阶段的叶形差异, 而anisophylly则指同一

植株背腹面的叶形差异, 二者并不强调叶形变化

与环境改变的联系(Dengler 1999; Nakayama等
2012; Li等2019)。

异形叶现象多发现于水生植物中, 在生活在

水陆交替带的水生植物中尤为常见。这些植物为

适应水位升降造成的水生、陆生两种生境, 逐渐

演化出表型可塑的特征: 沉水叶常为深裂、丝状

或线形, 叶片较薄且缺少气孔结构, 维管束退化而

通气组织增加; 陆生叶则简单、完整, 气孔和维管

束较发达(Li等2017)。这种可塑性的外形和结构

能够使植物有效调节水可用性、采光面积、气体

交换和营养吸收, 保证生长发育的顺利进行(Na-
kayama等2014; Kim等2018)。不同的异形叶植物

中可能存在多种调控机制, 环境因子、植物激素

和调控基因之间形成了复杂的调节网络, 在异形

叶形态建成过程中发挥着重要作用。

1  异形叶的环境调控

异形叶研究始于20世纪初, McCallum (1902)
开创了研究环境因子调控异形叶植物表型的先

河。此后, 人们对环境与叶形的对应关系进行了

大量研究, 发现光照、温度、湿度、空气组成和

水文条件等环境因子均能调控异形叶植物的叶形

变化(图1)。
除陆生/水生环境调控异形叶植物的叶形之

外 ,  环境因子也显著调控异形叶植物的叶形变

化。高光强、远红光、蓝光、高温、低湿度、长

日照、低浓度CO2和浅水等促进陆生叶的形成; 低
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图1  异形叶植物的环境调控

Fig.1  Environmental regulation in heterophyllous plants

光强、红光、低温、高湿度、短日照、高浓度

CO2和深水等促进沉水叶的形成。此外, 水流同时

促进漂浮叶和沉水叶的形成。陆生叶叶缘完整、

叶形简单 ;  沉水叶细长或叶缘深裂 ,  二者渐次

变化。

1.1  光照

光照对异形叶植物的调控主要包括光强(light 
intensity)、光质(light quality)和光周期(light photo-
period)等方面。McCallum (1902)首先对红雨伞草

(Proserpinaca palustris)进行了不同的光照处理, 发
现光强对叶形无显著影响, 其叶形特征主要取决

于水陆环境。随后, McCully和Dale (1961)研究了

杉叶藻属(Hippuris)植物叶形与光强的关系, 发现

高光强(194 µmol·m-2·s-1)能显著诱导该属植物长出

宽圆形的陆生叶; 若将光强降低一半, 则诱导其产

生细长的沉水叶。光强还显著调节慈姑(Sagittaria 

sagittifolia)和水生蔊菜(Rorippa aquatica)等的叶形, 
高光强(90 µmol·m-2·s-1)诱导水生蔊菜陆生植株产

生叶形复杂的深裂叶, 而低光强(15 µmol·m-2·s-1)使
其产生叶缘较完整的简单叶(Nakayama等2014; Li
等2019)。此外, 高光强能够提高叶片的气孔密度, 
并通过促进栅栏组织的发育来增加叶片厚度(Fritz
等2018)。

光周期调控植物的许多发育过程。虽然光强

不影响红雨伞草的叶形, 但光周期却显著调节其

形态变化: 短日照诱导其产生类似水生叶的羽状

深裂叶, 而长日照则使其产生叶形简单、叶缘浅

锯齿的陆生叶(Wallenstein和Albert 1963)。水毛茛

(Ranunculus aquatilis)的表型也受光周期的调控, 
短日照(光照10 h及以下)时陆生叶和水生叶均为羽

状深裂; 而长日照(光照16 h及以上)时, 水毛茛具有

不同的表型调控策略: 陆生叶的叶裂变浅、形成
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扇状简单叶, 水生叶则同时发育出深裂叶和完整

叶两种叶形(Cook 1969)。
光质也是影响异形叶植物表型的重要因素。

持续的远红光处理能促进田字草(Marsilea vestita)
在水生条件下产生陆生叶(Gaudet 1963), 而蓝光也

能诱导沉水状态的苹(Marsilea quadrifolia)产生陆

生叶(Lin和Yang 1999)。改变光质组成同样可以起

到调控杉叶藻(Hippuris vulgaris)叶形的目的: 较低

的红光/远红光比例低诱导其产生陆生叶, 而当比

值较高时则会抑制陆生叶形成, 并使其产生气孔

减少、角质层退化等水生特征(Bodkin和Spence 
1980)。Etnier等(20117)研究了光强和光质对睡莲

(Nymphaea odorata)的影响: 通过改变光强和光质

(红光/远红光比例)发现, 光强不影响其沉水叶形的

变化, 而增加植物密度能够降低水体的红光/远红

光比例, 进而诱导其沉水植株产生气生叶表型。

1.2  温度

在过去的几十年内, 研究人员对温度是否调控

异形叶的发育过程进行了大量研究。研究表明, 温
度改变(6~20oC)不能引起水毛茛叶形的明显变化

(Cook 1969)。然而, 大多数异形叶植物的叶形受温

度的显著调节: 低温能够诱导黄花水毛茛(Ranun-
culus flabellaris)、毛柄水毛茛(Ranunculus tricho-
phyllus)、中型水马齿(Callitriche intermedia)、异

叶水马齿(Callitriche heterophylla)和杉叶藻等多种

异形叶植物产生线状、深裂等沉水叶, 而高温则

促进它们产生卵状、掌状等陆生叶形(Jones 1955; 
Johnson 1967; Bodkin和Spence 1980; Deschamp和
Cook 1984; Kim等2018)。Sato等(2008)研究了温度

对小红莓(Ludwigia arcuata)表型的调控, 发现低温

能诱导其表皮细胞的伸长, 进而产生类似水生叶

的丝状叶形。Nakayama等人则通过实验证明, 异
形叶植物水生蔊菜的叶片起温度感受器的作用, 
改变单一叶片的温度会影响整株植物的表型变化, 
而这一变化可能是通过调节叶片内的细胞大小来

实现(Amano等2015; Nakayama和Kimura 2015)。
此外, 高温也能够提高叶片的气孔密度, 并使叶片

厚度降低和叶裂增多以增加散热(Fritz等2018)。

1.3  湿度

湿度变化显著影响异形叶植物的叶形。研究

表明, 较高的湿度可促进红雨伞草、水毛茛和异

叶水蓑衣(Hygrophila difformis)等多种异形叶植物

的陆生植株产生深裂的水生叶(McCallum 1902; 
Cook 1969; Li等2017)。Nicotra等(2011)指出, 高湿

度环境下气体扩散速度减慢, 深裂叶除有助于提

高气体交换效率外, 还能起到增加散热的功能。

气孔密度也与湿度密切相关, 高湿度环境下生长

的植物往往产生气孔形变、气孔密度增加等表型

变异(Fanourakis等2016)。
1.4  空气成分

空气中的CO2浓度显著调节异形叶植物的气

孔、叶形等表型变化: 随着空气中CO2浓度的升高, 
田字草的陆生植株逐渐产生节间伸长、叶柄缩短

和气孔减少等水生特征(Bristow和Looi 1968); 同
样, 高浓度CO2 (5%)能够促进黄花水毛茛和巴西狐

尾藻(Myriophyllum brasiliense)产生沉水叶, 而低浓

度CO2 (0.03%)则能有效刺激斑叶萍蓬草(Nuphar 
variegata)漂浮叶的发育(Bristow 1969; Titus和Sul-
livan 2001)。此外, 有报道指出, O2含量也能够调

节异形叶植物毛柄水毛茛的叶形, 低氧状态会促

进其沉水叶的发育(Kim等2018)。
1.5  水文条件

水文条件是一个较为复杂的调控因子, 包括

水质、水深、流速以及底质类型等都有可能调控

水生植物的叶形发育。Jones (1955)发现中型水马

齿的叶形受水质调控, 浸没在浓度为30%的海水溶

液中生长的植株会长出卵状叶, 其叶形和表皮细

胞形态都接近于漂浮叶。然而海水诱导出的卵状

叶的叶脉式样却接近于沉水叶, 仅具有简单的一

级叶脉, 这表明叶片形态和叶脉形成可能是2个独

立调控的过程。McCully和Dale (1961)对杉叶藻的

研究结果与之相似, 30%的人工海水也能够诱导杉

叶藻长出陆生叶形; 同时, 较浅的水深也会促进其

陆生叶的形成。研究表明, 浅水以及较丰富的沉

积物都会刺激斑叶萍蓬草漂浮叶的发育(Titus和
Sullivan 2001), 而不同的水深也能引起钝脊眼子菜
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(Potamogeton octandrus)的叶形变化(He等2018)。
以上现象符合经典的水生植物分布规律, 即具有漂

浮叶的水生植物在浅水中占优势, 而沉水植物则在

深水中占优势。此外, 水体流速也参与叶形调控过

程: 水流湍急时高山眼子菜(Potamogeton alpinus)
能够发育出漂浮叶以稳定水上花序, 同时形成更长

的沉水叶以减少水流冲击; 静水中的同一物种则缺

少这些特征, 这也说明异形叶是植物为适应环境而

产生的表型可塑性策略(Robionek等2015)。

2  异形叶的激素调控

植物激素是协调植物生长和适应外界环境的

化学信使, 在其生长发育过程中起着重要的调控作

用。从20世纪70年代开始, 陆续有一些报道植物激

素与异形叶性状的联系, 脱落酸、乙烯和赤霉素等

植物激素被证明与异形叶调控密切相关, 在这一过

程中起着举足轻重的调节作用(Nakayama等2017)。
2.1  脱落酸(abscisic acid, ABA)

脱落酸是一种倍半萜植物激素, 在种子休眠/
萌发、叶片衰老和气孔发育等植物生长发育过程

中具重要作用, 并参与调控了植物的环境胁迫响

应。研究表明, ABA在进化上功能高度保守, 是诱

导水生植物产生陆生叶的开关(Takezawa等2011; 
Iida等2016)。在沉水条件下, ABA能诱导苹、杉叶

藻、小红莓、红雨伞草、竹叶眼子菜(Potamogeton 
wrightii)和粉绿狐尾藻(Myriophyllum aquaticum)等
多种水生植物产生陆生叶; 去除ABA则会恢复其

沉水叶表型(Kane和Albert 1989; Hsu等2001; Ku-
wabara等2003; Iida等2016)。ABA处理能够使这些

植物产生叶片缩短、叶宽增加、表皮角质化和气

孔发育等陆生表型, 表明ABA主要参与异形叶植

物陆生形态特征的建立和维持(Wanke 2011)。
2.2  乙烯(ethylene)

乙烯是一种被人们熟知且已被广泛应用的小

分子气体植物激素, 广泛参与调控植物的根毛形

成、顶端弯钩发育、促进果实成熟与叶片衰老等

多个生物学过程。此外, 乙烯还调节植物对水淹、

干旱、高盐等多种环境胁迫的抗性反应。在小红

莓中, 乙烯被认为是调控其叶形的关键因子, 施加

外源乙烯能有效促进其沉水叶的形成(Kuwabara等
2003)。研究表明, 这一现象可能是由于乙烯能够有

效调节其细胞分裂方向的和频率, 促使其表皮细

胞伸长以形成细长的沉水叶形(Kuwabara和Nagata 
2006)。此外, Kuwabara等(2003)指出沉水状态下

植物体内的乙烯不溶于水, 不易从植物体表面蒸

发, 因而内源乙烯的含量会急剧升高, 进而抑制 
ABA的合成 ,  陆生叶发育受阻并最终产生沉水

叶。与此对应, 当杉叶藻的沉水叶伸出水面时, 乙
烯释放到空气中, 植物体内的乙烯含量降低, 内源

ABA由于乙烯的拮抗减弱而升高, 由此诱导产生

陆生叶表型(Goliber和Feldman 1989)。
2.3  赤霉素(gibberellin, GA)

赤霉素是一类二萜化合物 ,  起调控植物生

长、种子萌发和果实发育等功能, 在作物改良的

“绿色革命”中发挥着巨大作用。自20世纪30年代

科研工作者首次从藤仓赤霉(Gibberella fujikuroi)
中发现赤霉素至今, 已有130多种赤霉素从细菌、

真菌和植物中分离和鉴定出来(Yamaguchi 2008)。
McComb (1965)研究水马齿(Callitriche stagnalis)
时发现, 赤霉素能够促进水马齿形成沉水叶; Des-
champ和Cooke (1984)对异叶水马齿的研究同样证

明了赤霉素促进沉水叶发育这一特点。实验表明, 
赤霉素的含量受光周期的调节, 短日照下红雨伞草

中的赤霉素含量增加, 进而诱导沉水叶形成(Kane
和Albert 1987)。水生和陆生环境下叶原基中赤霉

素的含量差异也决定了水生蔊菜等植物的叶形变

化, 然而, 赤霉素促进该物种的陆生叶形成, 这与

大多数异形叶植物对赤霉素的相应具有显著区别

(Nakayama等2014)。此外, 赤霉素能够有效促进水

淹胁迫下深水稻(Oryza sativa)的节间伸长, 乙烯能

够刺激赤霉素合成, 二者协同调节深水稻对沉水

环境的适应(Hoffmann-Benning和Kende 1992; 
Kuroha等2018)。
2.4  其他激素

生长素(auxin)作为最早发现的植物激素之一, 
其合成代谢、极性运输和信号传导等过程已得到
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较为详细的研究, 被证明参与植物生长发育的许

多过程。研究表明, 生长素的含量和分布调节拟

南芥、碎米荠(Cardamine hirsuta)和番茄(Solanum 
lycopersicum)等多种陆生植物的叶形变化, 生长素

浓度最大点的离散分布决定了单叶植物的叶缘锯

齿和复叶植物小叶的发育(Barkoulas等2008; Ben-
gera等2012)。尽管有证据表明生长素合成和信号

传导受环境因子如温度、蓝光等调控(Kao和Lin 
2010; Franklin等2011; Kim等2020), 但生长素是否调

控水生植物异形叶的发育目前仍缺少直接证据。

Nakayama等(2014)研究水生蔊菜的叶形调控

时发现, 内源细胞分裂素(cytokinin, CK)的含量与

温度和叶形复杂程度相关: 低温下的复杂叶中CK
含量高, 高温下的简单叶中CK含量低, GA与CK拮

抗调节水生蔊菜的叶形。Li等(2020)在异叶水蓑

衣的研究中也证明了温度对CK含量的调控, 但CK
促进其简单叶的形成, 因而水生蔊菜可能具有不

同的调控机制。此外, 植物激素如茉莉酸(jasmon-
ate, JA)、水杨酸(salicylic acid, SA)、油菜素内脂

(brassinosteroids, BRs)、独脚金内酯(strigolactones, 
SLs)及多肽类激素调控植物的叶脉、气孔发育及

环境适应等诸多过程, 但是否参与异形叶调控目

前仍不清楚。

3  异形叶的调控机制

异形叶的早期研究多中于描述环境和植物激

素对不同水生植物叶形的影响, 主要从形态和生

理方面进行研究。随着分子生物学的发展, 人们

开始从分子水平揭示异形叶的调控机制, 并提出

了许多模型和理论以解释这一现象。

3.1  渗透压-细胞膨压假说

Deschamp和Cook (1984)在研究异叶水马齿异

形叶发育机制时提出, 不同环境下渗透压和细胞

膨压的改变引起了植物表型的变异: 在漂浮叶中

渗透压与水压近于平衡, 细胞膨压低, 细胞较圆, 
整个叶片呈阔圆形; 水下的高细胞膨压使细胞延

伸, 因而异叶水马齿的沉水叶片变细长。植物激

素对叶形的调控也是基于这种变化: 赤霉素可使

陆生植株长出水生叶; 而脱落酸、高温处理或在

水中加入甘露醇 ,  均能使其沉水植株长出漂浮

叶。赤霉素、ABA、高温及甘露醇处理的共同点

在于改变了叶芽周围的渗透压平衡, 从而影响叶

片发育。赤霉素能提高细胞膨压、促进水分的吸

收, 使叶片细胞延长, 进而长出狭长的沉水叶; 而
甘露醇等促使叶片的渗透压与水压近于平衡, 进
而产生漂浮叶(Deschamp和Cooke 1983, 1984)。
McCully和Dale (1961)也提出, 低温的水生环境在

生理上可能与海水一样能产生高渗效果, 导致沉水

植株的水可利用性下降。这种渗透压的升高使杉

叶藻叶片缩短, 叶脉和表皮细胞形态等也接近陆

生叶表型。

3.2  KNOX-GA途径

在高等植物中, KNOXI (Class I KNOTTED-like 
homeobox)基因具有高度保守的调控叶原基中的

GA水平以维持植物茎顶端分生组织(shoot apical 
meristem, SAM)稳定的功能, 并在植物叶片发育过

程中起着关键作用(Kierzkowski等2019)。水生蔊

菜是一种水陆两栖的水生植物, 具有典型的异形

叶性状。研究表明, 在水生蔊菜中KNOXI基因同

样调节GA的含量变化。在低温、高光强或沉水条

件下KNOXI的表达升高, 进而抑制赤霉素合成关

键酶GA20ox1 (GIBBERELLIN 20-OXIDASE1)和
GA3ox1基因的表达以降低叶原基中的GA含量。

GA诱导水生蔊菜简单叶的形成, GA水平下降则使

叶复杂程度增加; 因而, 环境调控的水生蔊菜异形

叶可能依赖于KNOX-GA途径(Nakayama等2014)。
此外, KNOXI基因调控内源CK的含量, 但由于施加

外源CK不能显著调节水生蔊菜的叶形, CK是否调

节其异形叶发育过程目前仍不清楚。

3.3  ABA/乙烯途径

植物激素乙烯和ABA能够通过分别上调近/
远轴面分化基因来调节异形叶植物的叶形变化。

研究表明, 毛柄水毛茛的水生叶中存在高水平乙烯, 
而陆生叶中ABA水平较高。水生环境下较高含量

的乙烯能够通过ETHYLENE INSENSITIVE3 (EIN3)
促进远轴面基因KANADI (KAN)的表达, 进而抑制
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气孔发育基因STOMAGEN (STO)和维管束发育基

因VASCULAR-RELATED NAC-DOMAIN7 (VDN7)
的表达, 导致气孔和维管束减少, 叶片远轴化, 产
生丝状沉水叶。与之对应, 陆生叶片的ABA含量较

高, 通过ABSCISIC ACID INSENSITIVE3 (ABI3)促
进近轴面基因ClassIII Homeodomain-leucine Zipper 
(HD-ZIPIII)以及STO和VDN7的表达, 气孔数目和

维管束增加, 叶片近轴化, 形成扁平的陆生叶表型

(Kim等2018)。
3.4  其他途径

武汉大学郭友好课题组对异形叶植物钝脊眼

子菜在不同水深和不同发育时期的漂浮叶和沉水

叶进行了转录组测序分析, 筛选到许多乙烯、GA
和ABA等激素信号传导以及调控维管束发育、气

孔形态、叶极性和表皮细胞分化等的基因家族

(He等2018)。此外, 北京林业大学的王华芳课题组

分析了异形叶植物胡杨(Populus euphratica)的转

录组, 筛选到一些参与环境胁迫的基因, 并在烟草

等模式植物中进行了功能验证(Iqbal等2017)。塔

里木大学的李志军课题组也对胡杨的异形叶形态

解剖特征、内源激素以及差异基因表达谱等进行

了系统分析, 为异形叶调控的分子机制研究提供

了必要的数据基础(Zhang等2019)。

4  异形叶与植物进化

异形叶现象广泛存在于各种植物中(表1), 这
一现象可能经过了多次进化演变(Pfennig等2010; 
Wanke 2011)。根据被子植物种系发生学组(angio-
sperm phylogeny group, APG) 2016年提出的被子

植物新分类系统IV, 从维管植物中的蕨类, 到被子

植物基部类群中的睡莲目、单子叶植物中的毛茛

目, 以及双子叶植物中的桃金娘目、十字花目和

唇形目等均报道有异形叶植物。异形叶植物的沉

水叶片进化出更加柔软灵活的形态, 并伴随细胞

形状的变化和木质部等组织结构的退化: 叶片变

薄、角质层退化利于沉水植株进行物质交换和营

养吸收, 叶脉减少能够有效抵御水流冲击(Rascio
等1999)。异形叶植物从陆生叶到沉水叶的形态结

表1  代表性异形叶植物及其异形叶响应因子

Table 1  Representative heterophyllous plants and factors that can induce heterophylly

        科       属         种                        响应因子           参考文献

苹科 苹属 苹 ABA、光照、CO2	 Lin和Yang 1999
苹科 苹属 田字草 光照、CO2	 Bristow和Looi 1968
睡莲科 萍蓬草属 斑叶萍蓬草 水深、沉积物、CO2	 Titus和Sullivan 2001
泽泻科 慈姑属 慈姑 光照 Li等2019
眼子菜科 眼子菜属 竹叶眼子菜 ABA	 Iida等2016
眼子菜科 眼子菜属 高山眼子菜 水流 Robionek等2015
眼子菜科 眼子菜属 钝脊眼子菜 ABA、GA、水深 He等2018
毛茛科 水毛茛属 水毛茛 光照 Cook 1969
毛茛科 水毛茛属 黄花水毛茛 ABA、温度、CO2	 Bristow 1969
毛茛科 水毛茛属 毛柄水毛茛 ABA、乙烯、温度、O2	 Kim等2018
杉叶藻科 杉叶藻属 杉叶藻 ABA、温度、光照、渗透压 McCully和Dale 1961
柳叶菜科 丁香蓼属 小红莓 ABA、乙烯、温度 Sato等2008
小二仙草科 雨伞草属 红雨伞草 ABA、GA、光照、湿度、渗透压 Kane和Albert 1987
小二仙草科 狐尾藻属 巴西狐尾藻 CO2	 Bristow 1969
十字花科 蔊菜属 水生蔊菜 GA、温度、光照 Nakayama等2014
车前科 水马齿属 水马齿 GA	 McComb 1965
车前科 水马齿属 中型水马齿 渗透压、温度 Jones 1955
车前科 水马齿属 异叶水马齿 ABA、GA、温度、渗透压 Deschamp和Cook 1984
爵床科 水蓑衣属 异叶水蓑衣 ABA、乙烯、GA、温度、湿度 Li等2017
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构变化, 反映出叶在生长发育过程中表型、结构

与生态条件相适应的规律, 也一定程度上重现了

水生植物从陆地返回水体这一事件的进化历程。

这种进化产生的生态多样性有助于将植物的栖息

地从陆地扩展到淡水甚至海洋环境(Wanke 2011; 
Iida等2016)。

研究表明, 叶形变化与植物进化密切相关。德

国马克斯-普朗克植物育种研究所的Miltos Tsiantis
团队(2014)发现近缘物种拟南芥与碎米荠(Car-
damine hirsuta)的叶形存在单叶和复叶差异, 通过

遗传筛选, 研究人员在碎米荠中鉴定到一个影响

单叶与复叶形态发育差异的关键基因RCO (RE-
DUCED COMPLEXITY)。该基因是在十字花科植

物中通过基因复制进化而产生的, 拟南芥因该基

因的丢失而产生单叶叶形。该基因的鉴定揭示了

植物进化过程中基因的复制和丢失对叶形多样性的

调节(Vlad等2014)。此外, 丝叶狸藻(Utricularia 
gibba)中背腹轴基因(如PHV/PHB、FIL和KAN)的
表达模式决定了丝状叶和捕虫囊两种叶形的转换, 
改变其表达模式能引起其叶片结构和功能的变

化。Whitewoods等(2019)据此指出, 食肉植物的复

杂叶形是可能是由简单叶形的物种演化而来, 叶
芽中基因表达模式的变化决定了不同物种的叶形

差异。Nakayama等(2018)研究了来自不同地理分

布的2个水生蔊菜亚种, 通过生理学实验和转录组

数据的自组织映射分析, 发现异形叶性与地理适

应密切相关, 不具有异形叶性的植物更适应气候

稳定的地理环境。

此外, 植物的叶形变化还具有其独特功能。如

香茶菜属植物的叶形变异能对食草昆虫产生物理

威慑, 进而影响其取食选择性(Higuchi和Kawakita 
2019); 生菜(Lactuca sativa)叶缘形状的差异决定其

高温抗逆性, 与品种选育密切相关(Seki等2020)。

5  异叶水蓑衣是研究水生植物异形叶的理

想模型

目前环境因子调控异形叶的研究已从最初的

生态表型描述 ,  逐步深入到激素生理和分子水

平。但先前的相关研究由于植物材料的限制和转

化体系不成熟, 无法采用反向遗传学方法准确验

证基因的功能, 制约了该领域的研究。为此, 中国

科学院水生生物研究所侯宏伟课题组在筛选和分

析多种水生植物基础上, 提出了一种适于异形叶

研究的植物模型——异叶水蓑衣, 该植物大小适

中, 叶形对环境因子敏感, 水陆生境、湿度、温

度、光照和CO2等环境因子能显著影响其叶形, 对
植物激素的响应也具有广泛代表性, 易进行组织

培养和遗传转化, 是异形叶研究的理想材料(Li等
2017)。该团队近日进一步优化了异叶水蓑衣的遗

传转化体系, 将其稳定遗传转化效率提高到14%以

上, 为异形叶分子机制研究提供了极大便利(Li等
2020)。此外, 研究表明异叶水蓑衣在水陆环境下

的光合作用具有显著差异, 也可作为研究植物光

合适应性的理想材料(Horiguchi等2019)。

6  研究展望

异形叶调控机制是一个涉及到多基因、多信

号途径的复杂调控过程。在环境调控的异叶水蓑

衣及水生蔊菜叶形变化中, KNOXI转录因子及叶

缘发育相关基因CUC3 (CUP-SHAPED COTYLE-
DON3)可能发挥着重要的调控作用(Nakayama等
2014; Li等2017); 而在荠属植物中, RCO基因不仅

是调节该属物种进化的核心基因, 还参与了温度

对叶形的调控(Sicard等2014)。PIFs (PHYTO-
CHROME INTERACTING FACTORS)转录因子主要

通过调节激素途径来调控环境介导的植物发育: 
PIF4/5能够结合在下游基因启动子上, 通过上调生

长素的信号传导和生物合成来参与光照和温度介导

的叶形发育(Franklin等2011; Hornitschek等2012)。
PIF4还能通过抑制气孔分化基因SPCH (SPEECH-
LESS)的表达来调节高温介导的气孔发育过程(Lau
等2018)。研究表明, MicroRNA319 (miRNA319)等
miRNA受低温、干旱等环境因子和植物激素的调节, 
在水稻等植物的环境适应过程中发挥着重要作用, 
但在异形叶调控中的功能目前仍不清楚(Yang等
2013; Curaba等2014; Liu等2019)。
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近年来, 植物叶形发育的调控机制已取得了

较大进展。经典的叶发育模式主要包括叶原基的

起始、叶极性的建立和叶片发育等过程。简言之, 
KNOXI在SAM中高表达以维持其未分化状态, 叶
原基起始点的生长素积累抑制了KNOXI表达, 进
而促进叶原基起始(Blein等2010)。HD-ZIPIII在叶

原基近轴面表达而KAN在叶原基远轴面表达, 二者

共同促进了近-远轴的发育(Moon和Hake 2011); 
BOP1 (BLADE ON PETIOLE1)和BOP2等基因在叶

原基的基部表达以促进基-顶轴发育, AN (ANGUS-
TIFOLIA)等基因则促进中-边轴的建立(Bai等2010; 
Du等2018)。GRF (GROWTH-REGULATING FAC-
TOR )和TCP (TEOSINTE BRANCHED1/CY-
CLOIDEA/PROLIFERATING CELL FACTOR)转录

因子调节叶片细胞增殖和分化, 进而促进叶片伸

展(Rodriguez等2010; Schommer等2014); CUC基因

的表达和分布决定了叶缘裂刻的形成和叶形多样

性(Blein等2008)。值得一提的是, KNOXI、HD-
ZIPIII和KAN、CUC等叶形发育调控基因在异形

叶发生过程中也发挥着重要作用, 表明这些基因

可能具有保守的叶形调控功能。然而, 为什么这

些基因能够调控某些物种的异形叶发育而在其他

具有同源基因的物种不能发育出异形叶？是否表

观遗传调控对调控异形叶发育起决定性作用？这

些问题仍需进一步实验进行探索。

目前来说, 异形叶研究仅发现了一些叶形调

控相关的转录因子和激素代谢基因, 参与这一过

程的信号传导、基因表达和转录修饰等研究仍极

度匮乏。相关学者虽然对异形叶现象进行了大量

的研究和探讨, 并分别从各自的研究领域出发提

出了各种理论, 但由于研究人员使用的材料不同

和侧重点差异, 造成研究体系缺乏系统性和整体

性, 异形叶机制研究仍存在较大空白。未来的异

形叶研究应选择代表性模式植物, 在基因功能验

证的基础上结合高通量测序技术, 综合基因组、

转录组、代谢组和降解组等研究, 深入阐明异形

叶调控的分子机制, 从而为植物保护和农业生产

等领域提供指导。
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Advances of heterophylly studies in plants
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Abstract: Plants show amazing morphological differences in leaf form in response to changes in the surround-
ing environment, which is a phenomenon called heterophylly. Heterophylly provides an ideal process to under-
stand mechanisms by which plants adapt their growth to withstand environmental changes. Heterophyllous 
plants can adapt to different environments through phenotypic, structural and physiological changes, which 
have unique research value. Studies show that heterophylly are correlated with environmental changes as well 
as phytohormones. Heterophylly has evolved multiple times independently during plant evolution and the 
mechanism of each seems to be different. This event may have undergone several independent evolutions, and 
its regulatory mechanisms are different. In this paper, we systematically reviewed previous studies on hetero-
phylly and provided a reference for the mechanism of environmental adaptation in plants.
Key words: heterophylly; environmental adaption; morphogenesis; morphological plasticity; molecular mecha-
nism
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