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内容提要：叶缘分析法是一种利用现代植被木本双子叶植物全缘叶物种百分比与年均温的函数关系，定量重建

化石植物群古年均温的方法。该方法在新生代植物群的古年均温定量重建研究中得到了广泛的应用。目前基于世

界不同地区现代植被的研究表明，尽管全缘叶物种百分比与年均温存在很好的相关性，但其相关性具有地区差异

性。本文旨在总结叶缘分析法的研究进展，并介绍基于中国植被建立的叶缘—年均温中国模型；同时，采用该模型

重建了中国新生代不同时期植物群的古年均温，且与前人采用其它模型得到的年均温重建值相比较。结果表明，叶

缘—年均温中国模型能够有效地重建中国新生代植物群的古年均温值。
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　　古气候重建有助于认识气候演变的规律，为预

测全球气候变化提供重要的基础资料（Ｚａｃｈｏｓｅｔ

ａｌ．，２００１；Ｉｒｖｉｎｇ，２００８）。植物化石作为地质时期的

产物，能够反映当时所处的环境情况，因此可以用于

研究其地质时期温度、降雨量等在内的古气候要素

（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ，２００５ａ）。木本双子叶植物叶片化石是

新生代沉积中最为常见的一类植物化石，已经被广

泛地用于定量重建新生代植物群的古气候（Ｗｏｌｆｅ，

１９９５；ＨｅｒｍａｎａｎｄＳｐｉｃｅｒ，１９９６；ＪａｃｏｂｓａｎｄＤｅｉｎｏ，

１９９６；ＤａｖｉｅｓＶｏｌｌｕｍ，１９９７；Ｐａｒｒｉｓｈｅｔａｌ．，１９９８；

Ｗｉｌｆｅｔａｌ．，１９９８；ＧｒｅｇｏｒｙＷｏｄｚｉｃｋｉ，２０００；Ｓｕｎｅｔ

ａｌ．，２００２；Ｍａｒｔｉｎｅｔｔｏｅｔａｌ．，２００７；Ｕｈｌｅｔａｌ．，２００７；

Ｘｉａｅｔａｌ．，２００９）。

目前，利用叶片化石定量重建古年均温的方法

可以 归 为 两 大 类：共 存 分 析 法 （Ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ

Ａｐｐｒｏａｃｈ，ＣＡ）（ＭｏｓｂｒｕｇｇｅｒａｎｄＵｔｅｓｃｈｅｒ，１９９７）

和叶相分析法（ＬｅａｆＰｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙＡｎａｌｙｓｉｓ，ＬＰＡ）

（Ｗｏｌｆｅ，１９９３）。前者是基于植物分类学的方法，根

据化 石 种 最 近 亲 缘 现 生 类 群 （ＮｅａｒｅｓｔＬｉｖｉｎｇ

Ｒｅｌａｔｉｖｅｓ，ＮＬＲ）生长环境中气候要素的共存区间

（ＩｎｔｅｒｖａｌｏｆＣｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ），从而确定植物群的气候

要素范围（ＭｏｓｂｒｕｇｇｅｒａｎｄＵｔｅｓｃｈｅｒ，１９９７）。由此

方 法 衍 生 出 分 布 区 叠 加 法 （Ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ

ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎＡｎａｌｙｓｉｓ，ＯＤＡ）（Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。

另 一 类 方 法 是 叶 相 分 析 法。 叶 相 （Ｌｅａｆ

Ｐｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙ）是指叶片各部分的形态特征，包括叶

缘、叶尖、叶基部、叶大小、叶形、叶脉类型、叶片质地

等（ＣｈａｌｏｎｅｒａｎｄＣｒｅｂｅｒ，１９９０）。叶相分析法是基

于形态学的方法，统计植物群中木本双子叶植物各

形态种的叶相参数，根据现代植被建立的叶相与气

候的相关性函数模型，从而定量求得植物群的古气

候参数（Ｗｏｌｆｅ，１９９３），此类方法包括叶缘分析法

（ＬｅａｆＭａｒｇｉｎＡｎａｌｙｓｉｓ，ＬＭＡ）（Ｗｏｌｆｅ，１９７９；Ｗｉｎｇ

ａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３）和气候!

叶片多变量分析程

序（ＣｌｉｍａｔｅＬｅａｆＡｎａｌｙｓｉｓＭｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅＰｒｏｇｒａｍｅ，

ＣＬＡＭＰ）（Ｗｏｌｆｅ，１９９３）。最近，Ｈｕｆｆ等（２００３）提出

了数字叶相法（ＤｉｇｉｔａｌＬｅａｆＰｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙ，ＤＬＰ）。

与叶缘分析法和ＣＬＡＭＰ将叶相参数定性化不同

的是，该方法把叶相特征进行数字化录入并量化，有

效降低了人为因素产生的误差。但是目前还没有基



于此方法建立的模型，因此还有待更深入的研究

（Ｋｒｉｅｇｅｒｅｔａｌ．，２００７）。

１　叶缘分析法研究概况

全缘叶物种百分比和年均温相关性的研究已经

开展了近百年的时间。早在二十世纪初，Ｂａｉｌｅｙ和

Ｓｉｎｎｏｔｔ（１９１５，１９１６）的研究就表明，植被中木本双

子叶植物全缘叶物种百分比与温度，特别是年均温

存在着很好的相关性。他们调查了世界范围内各地

区的大量现代植被，发现热带、荒漠、干旱和盐碱地

区，大多数植物种类的叶片全缘，在寒带与温带则具

齿叶居多（ＢａｉｌｅｙａｎｄＳｉｎｎｏｔｔ，１９１６）。他们由此得

出“全缘叶物种的比例越高，气候也就越温暖”的结

论，认为叶缘类型可以作为白垩纪以来的气候指标

（ＢａｉｌｅｙａｎｄＳｉｎｎｏｔｔ，１９１５）。

Ｗｏｌｆｅ（１９７９）根据北美和东亚的植被及气候数

据，首次对全缘叶物种百分比和年均温的相关性进

行了系统的研究，指出两者具有很高的相关性。

Ｗｉｎｇ和Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ（１９９３）根据 Ｗｏｌｆｅ（１９７９）东亚

植被叶缘与年均温的数据，首次建立了叶缘分析法

模型。在此叶缘—年均温东亚模型中，全缘叶物种

百分比与年均温具有很高的相关性（相关系数狉２＝

０．９８）。该方法通过采集各地区现代植被样点中所

有木本双子叶植物种类的叶片，统计这些样点中全

缘叶物种百分比，同时获得采样点的年均温数据，通

过单线性回归 分 析 （ＳｉｎｇｌｅＬｉｎｅａｒＲｅｇｒｅｓｓｉｏｎ，

ＳＬＲ），建立全缘叶物种百分比与年均温的一元一次

回归方程，其中，全缘叶物种百分比为自变量

（Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ），年均温为依变量（Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ）。统

计一个植物群中的全缘叶物种百分比，就可以利用

该回归方程定量重建此植物群的年均温。由于叶缘

分析法在古年均温的定量重建中简单快捷且有效，

因此成为定量研究新生代陆地古气候的一种广泛使

用的方法（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ，２００５ａ）。

国际上关于叶缘与年均温相关性的研究主要集

中在东亚、北美和中美、南美、新西兰、欧洲、澳大利

亚及非洲７个地区（ＷｉｎｇａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３；

Ｊａｃｏｂｓ，１９９９；ＧｒｅｇｏｒｙＷｏｄｚｉｃｋｉ，２０００；Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ

ｅｔａｌ．，２００４；Ｓｐｉｃｅｒｅｔａｌ．，２００４；Ｔｒａｉｓｅｒｅｔａｌ．，

２００５；Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ．，２００６；Ａｄａｍｓｅｔａｌ．，２００８）。尽

管叶缘与年均温具有较高的相关性，但是前人对世

界不同地区植被的研究表明，叶缘分析法存在着地

区性差异（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ，２００５ａ）（图１）。北美、中美、

东亚及南美的全缘叶百分比与年均温的相关性比较

相似（Ｗｉｌｆ，１９９７；ＧｒｅｇｏｒｙＷｏｄｚｉｃｋｉ，２０００）。在相

同全缘叶物种百分比的情况下，叶缘—年均温澳大

利亚模型比其它现有的任何一个叶缘分析法模型得

出的年均温值要低（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄｅｔａｌ．，２００４）。在新

西兰和非洲，全缘叶百分比与年均温的相关性比较

低（Ｊａｃｏｂｓ，１９９９；Ｓｐｉｃｅｒｅｔａｌ．，２００４）。Ｔｒａｉｓｅｒ等

（２００５）分析了欧洲植被各叶相参数和气候参数的相

关性，得出叶基呈锐角的物种百分比与年均温的相

关性略高于全缘叶物种百分比和年均温的相关性。

Ａｄａｍｓ等（２００８）指出，美国西部沿海地区的全缘叶

物种百分比与年均温不具有显著的相关性，并推测

其原因是该地区复杂的地形及相对较少的植物种

类。

图１叶缘—年均温中国模型及７个基于世界不同地区数

据建立的最佳线性方程（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０，略作修改 ）

Ｆｉｇ．１ＴｈｅＣｈｉｎｅｓｅＬｅａｆＭａｒｇｉｎＡｎａｌｙｓｉｓｅｑｕａｔｉｏｎａｎｄ

ｏｔｈｅｒｓｅｖｅｎＬＭＡｄａｔａｓｅｔｓｗｉｔｈｂｅｓｔｆｉｔｌｉｎｅａｒｅｑｕａｔｉｏｎｓ

（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０，ｒｅｖｉｓｅｄ）

１—东亚（Ｗｏｌｆｅ，１９７９；ＷｉｎｇａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３）；２—北美、中

美及南美（Ｗｉｌｆ，１９９７）；３—北美、中美及日本（Ｗｉｌｆ，１９９７）；４—南

美（ＧｒｅｇｏｒｙＷｏｄｚｉｃｋｉ，２０００）；５—澳大利亚（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄｅｔａｌ．，

２００４）；６—欧洲（Ｔｒａｉｓｅｒｅｔａｌ．，２００５）；７—北美及中美（Ｍｉｌｌｅｒｅｔ

ａｌ．，２００６）；８—中国（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）

１—ＥａｓｔＡｓｉａ（Ｗｏｌｆｅ，１９７９；ＷｉｎｇａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３）；２—

Ｎｏｒｔｈ，Ｃｅｎｔｒａｌ，ａｎｄＳｏｕｔｈ Ａｍｅｒｉｃａ（Ｗｉｌｆ，１９９７）；３—Ｎｏｒｔｈ，

ＣｅｎｔｒａｌＡｍｅｒｉｃａａｎｄＪａｐａｎ（Ｗｉｌｆ，１９９７）；４—Ｓｏｕｔｈ Ａｍｅｒｉｃａ

（ＧｒｅｇｏｒｙＷｏｄｚｉｃｋｉ，２０００）；５—Ａｕｓｔｒａｌｉａ（Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄｅｔａｌ．，

２００４）；６—Ｅｕｒｏｐｅ（Ｔｒａｉｓｅｒｅｔａｌ．，２００５）；７—ＮｏｒｔｈａｎｄＣｅｎｔｒａｌ

Ａｍｅｒｉｃａ（Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ．，２００６）；８—Ｃｈｉｎａ（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）

在中国，利用叶缘分析法重建古年均温的研究

工作起步较晚，研究过的植物群也不多。目前，对山

东临朐县中中新世山旺植物群所开展的古气候研究

最为深入（Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；Ｌｉａｎｇｅｔａｌ．，２００３；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。通过叶缘分析法、ＣＬＡＭＰ及

共存分析法定量重建其植物群不同层位的古气候表
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明，当时的气候存在着一些轻微的波动，并证明了用

于古气候重建的不同方法能够得出比较一致的结果

（Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。Ｘｉａ等（２００９）利用上述三种

方法定量重建了云南开远县晚中新世小龙潭植物群

的古气候，说明当时的年均温和现代相似，降雨量却

明显高于现在，因此推测喜马拉雅在当时还未抬升

到现在的高度。苏涛等（２００９）利用叶缘分析法定量

重建了热鲁植物群、依兰植物群等始新世不同时期

６个植物群的古年均温，结果表明中国在始新世经

历了与全球气候大致相同的趋势，即由炎热逐渐转

冷的过程。在上述古气候重建的研究中，所采用的

叶缘分析法模型都是叶缘—年均温东亚模型

（Ｗｏｌｆｅ，１９７９；ＷｉｎｇａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３）。

为了准确地研究中国森林叶缘百分比和年均温

的关系，苏涛等（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）选取了中国从南至

北非干旱地区（年降雨量范围为４６９．７!２４５８．５

ｍｍ，年均温范围为２．１!２２．４℃）的５０个采样点

来研究中国植被叶缘与年均温的相关性，以期探讨

更适合中国新生代植物群古气候重建的叶相
!

气候

模型（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）（采样点见图２）。研究表明，

基于中国植被建立的叶缘分析法模型与基于北美、

中美和日本建立的模型最为接近（图１），斜率质量

检测（ＳｌｏｐｅＥｑｕａｌｉｔｙＴｅｓｔ）（ＳｏｋａｌａｎｄＲｏｈｌｆ，１９９５）

也表明，此两模型不存在统计学上的差异（Ｓｕｅｔ

ａｌ．，２０１０）。这体现了中国和北美植被中全缘叶物

种百分比与年均温相关性的相似性（Ｓｕｅｔａｌ．，

２０１０）。与此同时，叶缘—年均温中国模型与叶缘—

年均温东亚模型存在着较大差异，如当全缘叶百分

比为５０％时，叶缘—年均温东亚模型比叶缘—年均

温中国模型得到的年均温高出１．６℃。

本文旨在利用叶缘—年均温中国模型对前人研

究过的中国新生代植物群年均温进行重新计算，从

而探讨该模型与其它基于植物化石重建古年均温模

型所得结果的异同。

２　材料方法

本文基于叶缘—年均温中国模型重新计算了中

国新生代植物群的古年均温，这些植物群均已开展

过古气候定量研究。各植物群全缘叶物种百分比值

参照各文献提供的数据（见表１）。对叶缘类型的判

定标准为：叶缘凸出部分的长度小于主脉到凸出部

分顶端的１／４即为具齿物种（Ａｓｈｅｔａｌ．，１９９９）。对

于一个物种而言，所有叶片均为全缘，记分为１；部

分叶片全缘，记分为０．５；所有叶片均具齿，则记分

为０（Ｗｏｌｆｅ，１９９３）。

以往研究中用到的叶缘—年均温东亚模型为

（ＷｉｎｇａｎｄＧｒｅｅｎｗｏｏｄ，１９９３）：

犕犃犜＝１．１４１＋３０．６×犘 （１）　

式中，犕犃犜 为植物群的年均温，单位℃；犘 为植物

群中木本双子叶植物全缘叶物种百分比。

本文中用到的叶缘—年均温中国模型为（Ｓｕｅｔ

ａｌ．，２０１０）：

犕犃犜＝１．０３８＋２７．６×犘 （２）　

对于叶缘分析法的标准差（ＳｔａｎｄａｒｄＥｒｒｏｒ，

犛犈），以往的研究采用 Ｗｉｌｆ（１９９７）提出的二项式方

差函数（ＢｉｎｏｍｉａｌＶａｒｉａｎｃｅＦｕｎｃｔｉｏｎ）来表示（Ｗｉｌｆ，

１９９７）：

犛犈＝犫·
犘（１－犘）

槡 狀
（３）　

式中，犫为叶缘分析法模型中的斜率，叶缘—年均温

东亚模型中该值为３０．６，叶缘—年均温中国模型中

为２７．６；犘为一个植物群中木本双子叶植物全缘叶

物种百分比；狀为一个植物群中木本双子叶植物物

种总数；犛犈的单位为℃。

Ｍｉｌｌｅｒ等（２００６）对叶缘分析法中的标准差进行

了校正，提出全缘叶物种百分比具有离差性，因此采

用二项式方差函数（公式３）会降低计算值的准确

性。考虑到二项式变异（ＢｉｎｏｍｉａｌＶａｒｉａｔｉｏｎ）和额

外二项式变异（ＥｘｔｒａｂｉｎｏｍｉａｌＶａｒｉａｔｉｏｎ），叶缘分析

法的标准差用逻辑正态方差函数（ＬｏｇｉｓｔｉｃＮｏｒｍａｌ

ＶａｒｉａｎｃｅＦｕｎｃｔｉｏｎ）来表示（Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ．，２００６）：

犛犈＝犫× ［１＋φ（狀－１）犘（１－犘）］×
犘（１－犘）

槡 狀

（４）　

式中，φ为离差系数（ＯｖｅｒｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎＦａｃｔｏｒ），为一

个常量，其值为０．０５２；其它变量的含义同公式３。

本文采用 Ｍｉｌｌｅｒ等（２００６）提出的逻辑正态方

差函数（公式４）来估算植物群年均温值的标准差。

３　结果

基于叶缘—年均温中国模型重建中国新生代不

同时期植物群的古年均温值见表１。

从表中可以看出，利用叶缘—年均温中国模型

得到的各植物群年均温值与其它方法得到的结果大

致相近。与叶相分析法中的其它模型比较时，叶

缘—年均温中国模型得出的年均温值均低于叶缘—

年均温东亚模型的值；与另外一类叶相分析法，

即ＣＬＡＭＰ比 较 ，叶 缘 — 年 均 温 中 国 模 型 较
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图２叶缘—年均温中国模型中的现代植被采样点及本文所讨论的新生代植物群

Ｆｉｇ．２ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍｏｄｅｒｎｓａｍｐｌｅｓｉｔｅｓｕｓｅｄｔｏｓｅｔｕｐｔｈｅＣｈｉｎｅｓｅＬｅａｆＭａｒｇｉｎＡｎａｌｙｓｉｓｍｏｄｅｌａｎｄ

Ｃｅｎｏｚｏｉｃｐａｌｅｏｆｌｏｒａｓｄｉｓｃｕｓｓｅｄｉｎｔｈｉｓｓｔｕｄｙ

１—古新世乌云植物群，黑龙江嘉荫；２—早始新世热鲁植物群，四川理塘；３—早／晚始新世达连河植物群，黑龙江依兰；４—中始新世柳区植

物群，西藏拉孜；５—中始新世石脑植物群，贵州盘县；６—晚始新世计军屯植物群，辽宁抚顺；７—晚始新世白鹿塬植物群，陕西渭南；８—中

中新世山旺植物群，山东临朐；９—中中新世南木林植物群，西藏南木林；１０—晚中新世小龙潭植物群，云南开远

１—ＰａｌｅｏｃｅｎｅＷｕｙｕｎｆｌｏｒａ，ｉｎＪｉａｙｉｎ，ＨｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇＰｒｏｖｉｎｃｅ；２—ｅａｒｌｙＥｏｃｅｎｅＲｅｌｕｆｌｏｒａ，ｉｎＬｉｔａｎｇ，ＳｉｃｈｕａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ；３—ｅａｒｌｙ／ｌａｔｅＥｏｃｅｎｅ

Ｄａｌｉａｎｈｅｆｌｏｒａ，ｉｎＹｉｌａｎ，ＨｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇＰｒｏｖｉｎｃｅ；４—ｍｉｄｄｌｅＥｏｃｅｎｅＬｉｕｑｕｆｌｏｒａ，ｉｎＬａｚｉ，Ｘｉｚａｎｇ；５—ｍｉｄｄｌｅＥｏｃｅｎｅＳｈｉｎａｏｆｌｏｒａ，ｉｎＰａｎｘｉａｎ，

ＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ；６—ｌａｔｅＥｏｃｅｎｅＪｉｊｕｎｔｕｎｆｌｏｒａ，ｉｎＦｕｓｈｕｎ，ＬｉａｏｎｉｎｇＰｒｏｖｉｎｃｅ；７—ｌａｔｅＥｏｃｅｎｅＢａｉｌｕｙｕａｎｆｌｏｒａ，ｉｎ Ｗｅｉｎａｎ，Ｓｈａａｎｘｉ

Ｐｒｏｖｉｎｃｅ；８—ｍｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ，ｉｎＬｉｎｑｕ，ＳｈａｎｄｏｎｇＰｒｏｖｉｎｃｅ；９—ｍｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅＮａｎｍｕｌｉｎｆｌｏｒａ，ｉｎＮａｎｍｕｌｉｎ，Ｘｉｚａｎｇ；１０—

ｌａｔｅＭｉｏｃｅｎｅＸｉａｏｌｏｎｇｔａｎｆｌｏｒａ，ｉｎＫａｉｙｕａｎ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ
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ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ得出的年均温值要高，而更接近于

ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ得出的年均温值。与共存分析法相

比，叶缘—年均温中国模型得出的年均温值更具有

波动性。例如，对于中中新世山旺植物群的各层位，

共存分析法得出的年均温仅有两组值，且大多数高

于中国叶缘分析法得出的年均温值。对于晚中新世

小龙潭植物群而言，叶缘—年均温中国模型低于叶

缘—年均 温 东 亚 模 型 得 到 的 值，而 更 接 近 于

ＣＬＡＭＰ和共存法得到的古年均温值（表１）。

４　讨论

４．１　叶缘—年均温中国模型能提高中国新生代植

物群古年均温重建值的可靠度

　　叶缘—年均温中国模型是基于中国植被建立

的，因此能更好地反映中国范围内植被中全缘叶物

种百分比与年均温的相关性。研究表明，中国植被

中全缘叶物种百分比与年均温存在较高的相关性

（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）。该模型的建立，为中国古气候的

研究提供了新的、有效的模型。当该模型应用于定

量重建中国新生代植物群年均温时，能够得出和其

它方法大致相近的结果（表１），这说明了各种方法

在定量重建古植物群年均温中的一致性。

同时要指出，叶缘—年均温中国模型与其它方

法的结果也存在着一定的差异性。从与叶缘分析法

各模型的比较来看，叶缘—年均温中国模型只和基

于北美及日本建立的模型不具有统计学上的差异

（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１０）。与目前广泛使用的叶缘—年均

温东亚模型相比，叶缘—年均温中国模型得出的年

均温值明显低，这可能与叶缘—年均温东亚模型数

据来 源 的 不 可 靠 性 有 关。当 与 ＣＬＡＭＰ 中 的

ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ和ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ比较时，叶缘—年

均 温 中 国 模 型 得 出 的 年 均 温 更 接 近 于

ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ得出的结果。在ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ数据

库中，包括了采自西伯利亚等高寒地区的样品

（Ｓｐｉｃｅｒ，２００９），这些样品中的叶相和气候数据明显

与温暖地区的数据不同，而本文中的化石植物群并

不体现高寒地区的叶相特征，因此通过叶缘—年均

温中国模型得出的年均温要高于ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ得

出 的 值。 尽 管 叶 缘—年 均 温 中 国 模 型 与

ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ得出的年均温值比较接近，但是包括

ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ在内的ＣＬＡＭＰ数据库并不能很好

地计算中国化石植物群的降雨量值（Ｘｉａｅｔａｌ．，

２００９）。为此，需要更加深入的研究叶缘分析法的区

域局限性，并不断丰富ＣＬＡＭＰ数据库中各植被类

型的采样点数据，提高叶相分析法重建古气候值的

准确度。

另外，叶缘—年均温中国模型与共存分析法比

较，仍然存在着一些差异。共存分析法得到的结果

反映了该化石植物群当时可能的气候区间值。在共

存分析法中，各化石种的气候要素均直接来自其最

近亲缘现生种的气候数据。对于那些曾经广泛分布

于世界各地区的孓遗种或特有种而言，由于各种地

质事件，使它们现在仅分布在少数地区（周浙昆和

Ｍｏｍｏｈａｒａ，２００５），那么这些物种的现生环境和地

质时期的环境势必会存在很大的变化。因此，在采

用共存分析法确定各化石种的最近亲缘现生种时，

需综 合 考 虑 该 类 群 在 地 质 时 期 的 分 布 范 围

（Ｋｖａｃｅｋ，２００７）。

综上所述，在古气候定量重建的工作中，需要采

用多种研究方法，充分考虑各种方法的优、缺点，并

比较、综合这些方法得到的结果，从而得出最为可靠

的研究结论。

４．２　研究展望

叶缘—年均温中国模型能够快速有效地重建中

国新生代植物群的年均温，但是年均温值仅能反映

古气候一个方面的要素。为此，需要继续收集世界

各地区叶相
!

气候资料，采用多种数据分析手段，更

加深入地探讨叶片的各个特征和各气候参数之间的

相关性，以期得到定量重建更多气候参数（如最冷月

均温、最热月均温、年降雨量等）的模型，这是当前古

气候重建模型研究的热点，至今仍在不断的完善之

中（Ｋｒｉｅｇｅｒｅｔａｌ．，２００７；Ｓｐｉｃｅｒｅｔａｌ．，２００９）。我们

下一步的工作是将中国的５０个样点叶相和气候数

据整合到ＣＬＡＭＰ数据库中，并展开叶相（如叶片

大小、叶尖形态、叶基形态）与降雨量等气候参数的

相关性分析，充分发掘更多适合中国新生代植物群

古气候定量重建的叶相
!

气候模型。

目前，叶缘分析法的研究方兴未艾，除上述继续

深入研究叶缘分析法的地区差异性，并采用多种分

析方法充分挖掘叶相所蕴含的气候信息外，还需要

从其它诸多方面开展工作，主要归纳为以下４点：

４．２．１　叶相定义的标准化

准确定义叶片形态是利用叶相进行古气候研究

工作的关键之一。尽管现在对叶片形态的定义已经

有了比较细致的研究（Ａｓｈｅｔａｌ．，１９９９；Ｅｌｌｉｓｅｔａｌ．，

２００９），但是在古气候研究中，叶相的定义仍需要不

断完善。在叶缘分析法中，全缘叶物种的判定直接

影响着定量重建古气候的结果。目前的各模型判

定叶缘具齿都是依据如下判定标准：叶缘凸出部分

２４６ 地　质　论　评 ２０１０年



表１　基于叶缘—年均温中国模型定量重建新生代植物群古年均温值及与前人研究结果的比较

犜犪犫犾犲１犙狌犪狀狋犻狋犪狋犻狏犲狆犪犾犲狅犮犾犻犿犪狋犻犮狉犲犮狅狀狊狋狉狌犮狋犻狅狀狊狅犳犆犺犻狀犲狊犲犆犲狀狅狕狅犻犮狆犪犾犲狅犳犾狅狉犪狊犫犪狊犲犱狅狀狋犺犲

犆犺犻狀犲狊犲犔犕犃犿狅犱犲犾犪狀犱狅狋犺犲狉犿狅犱犲犾狊

化石植物群

ｐａｌｅｏｆｌｏｒａ

时代

ｅｒａ
狀 犘

ＬＭＡＣｈｉｎａ

（°Ｃ）

ＬＭＡＥａｓｔ

Ａｓｉａ（°Ｃ）

ＰＨＹＳＧ３

ＡＲＣ

（°Ｃ）

ＰＨＹＳＧ３

ＢＲＣ（°Ｃ）

ＣＡ．

（°Ｃ）

参考文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

乌云植物群

Ｗｕｙｕｎｆｌｏｒａ

古新世
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２９ ０．４１ １２．４±２．９ １３．７±２．８ － １１．５±１．２ － 全成和张林，２００５

热鲁植物群

Ｒｅｌｕｆｌｏｒａ

早始新世
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达连河植物群Ａ段

ＡｐａｒｔｏｆＤａｌｉａｎｈｅｆｌｏｒａ

早始新世

ＥａｒｌｙＥｏｃｅｎｅ
２７ ０．５６ １６．５±３．０ １８．２±２．９ － － － 苏涛等，２００９

柳区植物群

Ｌｉｕｑｕｆｌｏｒａ

中始新世

ＭｉｄｄｌｅＥｏｃｅｎｅ
３７ ０．７０ ２０．４±２．５ ２２．７±２．３ － － － 苏涛等，２００９

石脑植物群

Ｓｈｉｎａｏｆｌｏｒａ

中始新世

ＭｉｄｄｌｅＥｏｃｅｎｅ
１７ ０．２９ ９．０±３．３ １０．１±３．４ － － － 苏涛等，２００９

达连河植物群Ｂ段

ＢｐａｒｔｏｆＤａｌｉａｎｈｅｆｌｏｒａ

晚始新世

ＬａｔｅＥｏｃｅｎｅ
１７ ０．２９ ９．０±３．３ １０．１±３．４ － － － 苏涛等，２００９

计军屯植物群

Ｊｉｊｕｎｔｕｎｆｌｏｒａ

晚始新世

ＬａｔｅＥｏｃｅｎｅ
５５ ０．１３ ４．６±１．４ ５．０±１．４ － － － 苏涛等，２００９

白鹿塬植物群

Ｂａｉｌｕｙｕａｎｆｌｏｒａ

晚始新世

ＬａｔｅＥｏｃｅｎｅ
１９ ０．２６ ８．２±３．０ ９．２±３．１ － － － 苏涛等，２００９

山旺植物群第４层

４ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
４３ ０．４０ １２．１±２．５ １３．７±２．３ ９．９ １０．２±１．２

１５．３～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

山旺植物群第５层

５ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
２７ ０．４１ １２．４±３．０ １４．６±２．９ １１．２ １２．３±１．２

１５．３～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

山旺植物群第７层

７ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
３０ ０．３９ １１．８±２．９ １３．１±２．７ ９．５ ９．７±１．２

１５．３～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

山旺植物群第１３层

１３ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
３０ ０．３７ １１．３±２．８ １２．５±２．７ １０．４ １１．５±１．２

１５．３～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

山旺植物群第１４层

１４ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
２６ ０．４４ １３．２±３．１ １４．６±３．０ １０．６ １２．４±１．２

１３．８～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

山旺植物群第１５层

１５ｔｈｌａｙｅｒｏｆＳｈａｎｗａｎｇｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
２４ ０．４６ １３．７±３．２ １５．２±３．１ １１．０ １１．９±１．２

１３．８～

１６．６

Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２００７

南木林植物群

Ｎａｎｍｕｌｉｎｆｌｏｒａ

中中新世

ＭｉｄｄｌｅＭｉｏｃｅｎｅ
３４ ０．２１ ６．８±２．２ ７．６±２．１

６．８

±３．４
８．２±２．３ －

Ｓｐｉｃｅｒｅｔａｌ．，

２００３

小龙潭植物群

Ｘｉａｏｌｏｎｇｔａｎｆｌｏｒａ

晚中新世

ＬａｔｅＭｉｏｃｅｎｅ
４７ ０．６９ ２０．１±２．３ ２２．３±２．１

１７．２

±１．７
１８．１±１．２

１６．７～

１９．２
Ｘｉａｅｔａｌ．，２００９

注：狀＝植物群木本双子叶植物物种总数；犘＝植物群中木本双子叶植物全缘叶物种百分比；ＬＭＡＣｈｉｎａ＝ 叶缘—年均温中国模型（公式２）；

ＬＭＡＥａｓｔＡｓｉａ＝ 叶缘—年均温东亚模型（公式１）；ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ＝ 气候———叶片多变量分析程序（ＣＬＡＭＰ）中基于１７３个现代植被叶相与

气候参数的数据库，ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ＝ 基于１４４个现代植被叶相与气候参数的数据库（Ｓｐｉｃｅｒ，２００９）；ＣＡ＝ 共存分析法。表中植物群的地理位

置见图２。

Ｎｏｔｅ：狀＝ｔｈｅｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆｗｏｏｄｙｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓｓｐｅｃｉｅｓｉｎａｐａｌｅｏｆｌｏｒａ；犘＝ｔｈｅｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｗｏｏｄｙｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｏｕｓｓｐｅｃｉｅｓｗｉｔｈｅｎｔｉｒｅ

ｌｅａｖｅｓｉｎａｐａｌｅｏｆｌｏｒａ；ＬＭＡＣｈｉｎａ＝ｔｈｅＣｈｉｎｅｓｅＬＭＡｍｏｄｅｌ；ＬＭＡＥａｓｔＡｓｉａ＝ｔｈｅＥａｓｔＡｓｉａｎＬＭＡｍｏｄｅｌ；ＰＨＹＳＧ３ＡＲＣ＝ ＣＬＡＭＰ

ｄａｔａｓｅｔｏｆ１７３ｍｏｄｅｒｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｉｎｃｌｕｄｉｎｇｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｌｅａｆｐｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙａｎｄｃｌｉｍａｔｅ；ＰＨＹＳＧ３ＢＲＣ ＝ ＣＬＡＭＰｄａｔａｓｅｔｏｆ１４４ｍｏｄｅｒｎ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｉｎｃｌｕｄｉｎｇｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｌｅａｆｐｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙａｎｄｃｌｉｍａｔｅ（Ｓｐｉｃｅｒ，２００９）；ＣＡ ＝ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅａｐｐｒｏａｃｈ．Ｌｏｃａｌｉｔｙｏｆｅａｃｈｐａｌｅｏｆｌｏｒａｉｓ

ｓｈｏｗｎｉｎＦｉｇ．２．

到叶缘的距离小于凸出部分的顶端到主脉距离的

１／４。对于那些叶缘具刺的物种而言，以往的叶缘分

析法研究中均判定为具齿类型。但是Ｓｐｉｃｅｒ（２００９）

认为，它 们 与 昆 虫 防 御 性 有 关 （如 小 檗 科

（Ｂｅｒｂｅｒｉａｃｅａｅ）小檗属（犅犲狉犫犲狉犻狊）和十大功劳属

（犕犪犺狅狀犻犪）等），而与其生长环境温度的高低无关，

因此将这种具刺的叶片定义为全缘叶。另外，以

ＣＬＡＭＰ为例，该方法需要对３１个叶片性状进行打

分。虽然对这些性状都有较准确的定义，但在具体

操作过程中，不同研究者可能会给出不尽相同的结

果（Ｒｏｙｅｒｅｔａｌ．，２００５）。因此，需要制定更加细致

和统一的定义标准，增强叶相判定的可操作性。

３４６第５期 苏涛等：叶缘—年均温中国模型在定量重建中国新生代植物群古年均温中的应用



４．２．２　获得准确的采样点气候资料

气候资料是叶相分析法中与叶相对应的一组数

据。气候资料的可靠性对于叶相分析法模型的建立

同样重要。但是，由于人类对环境的破坏，很难在城

市周围找到保存完好的原生植被，而绝大多数气象

台站都是建立在城市附近的。这样，直接从气象台

站得到的数据就不一定能够准确代表采样点所在的

气候要素。这个现状不只是存在于中国，在国外仍

然遇到了同样的问题（Ｓｐｉｃｅｒ，私人通信）。

可以从两个方面来解决上述问题。一方面，尽

量选择那些靠近城市，且人为干扰较小的植被作为

采样点，如自然保护区、森林公园、寺庙附近等。另

一方面，通过采用精度较高的气候模型得到那些离

城市较远采样点的气候参数。目前，国际上已经有

了精度较高的全球气候模型，如Ｎｅｗ等（１９９９）建立

的精度为０．５个经度×０．５个纬度的全球气候模

型，Ｈｉｊｍａｎｓ等（２００５）建立的精度为１ｋｍ
２的全球气

候模型。在最新的 ＣＬＡＭＰ 数据库中 （Ｓｐｉｃｅｒ，

２００９），气候参数采用了Ｎｅｗ等（１９９９）基于１９６１年

至１９９０年全球气候资料的数据建立的全球气候模

型，这有别于以往采样点的气候资料直接来源于气

象台站。对于那些离气象站较远的采样点而言，使

用气候模型在一定程度上提高了气候数据的准确

性。同时也要指出，在气候参数中，温度与海拔的相

关性较高，因此比较容易估算；但是对于降雨量来

说，却相对较为复杂（王宇，２００５）。中国是一个多山

地的国家，大约三分之二的国土面积为山区，尤其在

西南地区，山脉广布、纵横交错，造就了气候的复杂

性。要准确估算这些地区的降雨量，需要综合考虑

山脉走向、地区性小气候等多种因素，这无疑需要借

助于大量现代气候研究工作的开展。

４．２．３　埋藏学方面的研究

古气候研究是采用“将今论古”的方法，叶缘分

析法也不例外。在叶缘分析法模型的建立中，叶相

数据来源于现代植被采样点中所有木本双子叶植物

的叶片形态参数。Ｄｉｌｃｈｅｒ等（２００９）通过收集落叶

和直接采样，表明这两种方式得到的叶相组合不存

在统计学上的差异，这说明了叶相分析法的可靠性。

但是叶片在搬运、埋藏直至最后保存为化石的过程，

都有可能丢失部分叶片信息。研究表明，阳生叶比

阴生叶更容易保存为化石（Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ，１９９７；Ｗｕｅｔ

ａｌ．，２００９）。同时，植被所处小环境对叶相存在着影

响，Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ（２００５ｂ）通过对澳大利亚热带低海拔

地区雨林、季风性落叶林和温带雨林的研究发现，靠

近河流边的植被具有更低的全缘叶物种百分比。尽

管上述工作加深了对叶相法定量重建古气候可靠性

方面的认识，但搬运过程中对叶片大小的选择、叶片

质地和其化学成分组成等对叶片埋藏及保存为化石

过程的影响等，都需要进一步的研究（Ｆｅｒｇｕｓｏｎ，

２００５）。

４．２．４　深入探讨叶相对环境响应的内在机理

植物在适应周围环境的过程中，其叶片形态必

然受到多种因素的影响，如气候要素（Ｂａｉｌｅｙａｎｄ

Ｓｉｎｎｏｔｔ，１９１５；Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄ，２００５ａ；Ｒｏｙｅｒｅｔａｌ．，

２００８）、土壤中的营养成分 （Ｇｒｅｅｎｗｏｏｄｅｔａｌ．，

２００４）、水分条件（ＫｏｗａｌｓｋｉａｎｄＤｉｌｃｈｅｒ，２００３）、海

拔（ＶｅｌáｑｕｅｚＲｏｓａｓｅｔａｌ．，２００２）及昆虫的啃食

（Ｗｉｎｋｌｅｒｅｔａｌ．，２００９）等。就叶相与气候要素而

言，现在大到整个地区的植被（Ｔｒａｉｓｅｒｅｔａｌ．，２００５；

Ｍｉｌｌｅｒｅｔａｌ．，２００６），小到单个物种（Ｒｏｙｅｒｅｔａｌ．，

２００８），都进行过其叶相与气候参数相关性的研究，

但是这些研究还处于初步阶段，对不同地区、不同物

种叶相对气候响应的异、同性还缺乏系统的认识，其

相关性的内部机理目前仍不清楚。由此可见，要充

分认识叶相与环境的相关性，还需要从生态学和生

理学等多角度深入开展工作，以便更好地理解叶相

!

气候相关性规律的内在机理。
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１）犓犲狔犔犪犫狅狉犪狋狅狉狔狅犳犅犻狅犱犻狏犲狉狊犻狋狔犪狀犱犅犻狅犵犲狅犵狉犪狆犺狔，犓狌狀犿犻狀犵犐狀狊狋犻狋狌狋犲狅犳犅狅狋犪狀狔，
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犆犺犻狀犲狊犲犃犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻犲狀犮犲狊，犖犪狀犼犻狀犵，２１０００８，犆犺犻狀犪；
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犓犲狔狑狅狉犱狊：ｐａｌｅｏｆｌｏｒａ；ｆｏｓｓｉｌ；ｍｏｄｅｌ；ＭｅａｎＡｎｎｕａｌＴｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；Ｃｅｎｏｚｏｉｃ

６４６ 地　质　论　评 ２０１０年




