
生物多样性  2017, 25 (2): 163–174                                                         doi: 10.17520/biods.2016293 
Biodiversity Science                                                              http: //www.biodiversity-science.net 
 

—————————————————— 
收稿日期: 2016-10-12; 接受日期: 2017-02-13 
基金项目: 国家重大科学研究计划(2014CB954100)、国家自然科学基金(41571059)和国家留学基金(201504910423) 
 通讯作者 Author for correspondence. E-mail: gaolm@mail.kib.ac.cn 

青藏高原及毗邻区植物多样性演化            
与维持机制: 进展及展望 
刘  杰1  罗亚皇1  李德铢2  高连明1* 

1 (中国科学院昆明植物研究所东亚植物多样性和生物地理学重点实验室, 昆明 650201) 
2 (中国科学院昆明植物研究所中国西南野生生物种质资源库, 昆明 650201) 

摘要: 生物多样性演化和维持受遗传和环境的共同影响。环境要素中, 地质和气候的影响最大。地质和气候过程
对青藏高原及毗邻区植物多样性的演化和维持的影响尤为强烈。本文从不同时空尺度综述了青藏高原隆升、亚洲

季风气候演变、冰期旋回的气候波动及偶联的环境变化对青藏高原及毗邻区植物多样性起源、演化、群体动态及

维持机制的影响。总结了当前植物多样化和物种分布格局变迁和维持研究的最新进展和存在的不足, 展望了气候
变化对植物遗传多样性的影响、杂交带及其群体动态和维持机制、植物多样性格局及其成因、季风气候演变对植

物多样性维持的影响以及植物群落构建机制等五个值得深入的热点研究方向。 
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Abstract: The evolution and maintenance of biodiversity is largely determined by the interaction of genetics 
and environmental factors. Geological and climatic histories, which played pivotal roles in the evolution and 
maintenance of plant diversity in the Qinghai-Tibet Plateau (QTP) and adjacent regions, are the most impor-
tant environmental aspects. We review the major effects of QTP environmental changes associated with geo-
logical uplift, Asian monsoon evolution, and Pleistocene climatic oscillation on the origin, evolution, popula-
tion demography, and maintenance mechanisms of plant diversity in the QTP and adjacent regions across 
spatiotemporal scales. Furthermore, we summarize the current progress and knowledge gaps on mechanisms 
of diversification and maintenance of plant diversity, and outline the effect of climate change on plant genetic 
diversity, hybrid zone dynamics, plant diversity patterns, the effect of Asian Monsoon evolution on plant di-
versity maintenance, and mechanisms of community assembly, the five additional future research hotspots. 
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区域生物多样性的时空演化除受物种本身固

有的生物学特性决定外, 还受地质事件、气候历史
等多种环境要素的影响(Godfray & Lawton, 2001), 
涉及突变、遗传漂变和自然选择, 是物种形成、灭
绝、迁移的耦合过程。其中与地质过程偶联的环境

变化, 在长时间尺度上的作用更加明显, 对生物多
样性在物种及以上阶元的宏进化(macroevolution)
具有重要的驱动作用。通过系统发育学、生物地理

学和古生物学等学科手段可以解析长时间尺度上

地质过程对区域生物多样性形成、演化和维持机制

·综述· 
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的影响。近缘种及种内遗传格局及其变迁过程则主

要受更新世以来(≤2.6 Ma, Ma即百万年)冰期旋回的
气候波动影响(Avise, 2000; Hewitt, 2000), 通常表现
为种群分布区在冰期收缩、间冰期扩张, 涉及到遗
传变异格局、冰期避难所、冰期后的群体扩散路线

以及群体历史等方面, 可利用分子谱系地理学、物
种分布区模拟等学科方法进行探究。  
素有“世界屋脊”和地球“第三极”之称的青藏高

原是世界上面积最大、海拔最高的高原。大约在

40–50 Ma, 印度板块和欧亚板块持续碰撞、挤压和
拆沉, 导致了青藏高原的隆升和喜马拉雅山脉的形
成(Molnar, 1986; Bouilhol et al, 2013; Jagoutz et al, 
2015; Tada et al, 2016); 高原隆升的同时, 印度板块
向东侧挤压, 形成了横断山(Harrison et al, 1992; 郑
度和姚檀栋, 2004; Royden et al, 2008)。关于青藏高
原隆升的时间、幅度和次数等问题一直存在争议。

一些学者根据同位素、古磁学等方法, 认为青藏高
原的西藏中部或北部部分地区在40 Ma已经到达了
现在的海拔高度或比现在还高 , 随后逐渐下降
(Lippert et al, 2014); 但是这些测定方法本身存在很
多缺陷, 其结论还有待进一步探讨(Deng & Ding, 
2015)。但是, 也有学者根据这些部分地点有争议性
的年代标记结果, 认为整个青藏高原在40 Ma已经
达到了现在平均4,000 m的海拔高度, 同时坚称第
四纪冰期存在大冰盖(Renner, 2016)。尽管青藏高原
哪些地区达到现有的海拔高度还需要进一步研究,
但是, 更多的地质学、地理学以及古生物学等证据
表明, 从整个青藏高原(包括部分喜马拉雅山脉、横
断山、昆仑山等)来说, 似乎不是一次隆升导致的, 
隆升存在时间和空间的异质性, 多数地区在第三纪
中晚期以来才隆升到现有高度。 
青藏高原的隆升是中生代以来地球上最重大

的地质历史事件之一, 高原隆升导致了其自身及周
边环境的剧烈变化, 如亚洲季风气候形成和加强以
及中亚干旱化等。一般认为亚洲季风形成于25–22 
Ma, 此后在~14 Ma, 9–7 Ma, ~5 Ma和3.6 Ma等时期
发生过显著的变化, 然而这种变化与青藏高原的阶
段性隆升并不完全同步(Clift et al, 2008; An et al, 
2014; Lu & Guo, 2014; Tada et al, 2016)。伴随着青藏
高原的隆升及环境变化, 古近纪(66–23 Ma)由西向
东横跨中国大陆宽阔的干旱带, 自新近纪(23–2.6 
Ma)以来退缩至中国西北部地区 (Sun & Wang, 

2005)。更新世以来, 青藏高原地区经历了4次主要
的冰期过程(施雅风等, 1998; Zheng et al, 2002; 易
朝路等, 2005), 但未形成过大规模的统一冰盖(施雅
风等, 1998; Shi, 2002; Owen et al, 2008), 这一假说
也得到谱系地理学证据支持(见2.2节)。 
综合考虑青藏高原及周边地区的地质构造, 植

物多样性分布格局和特征(Mao et al, 2013; Yan et al, 
2013; Zhang et al, 2016)及相关研究的关注区域, 本
文所指的青藏高原及毗邻区域主要指青藏高原台

面, 南部的喜马拉雅山脉, 东南部的横断山地区。
这个区域是中国生物多样性重要的特有中心之一

(López-Pujol et al, 2011; Huang et al, 2012), 也是生
物多样性保护的优先地区(Huang et al, 2016；Zhang 
et al, 2017b)。该地区是地球上生物多样性最为富集
的区域, 植被类型多样, 区系成分来源复杂, 是生
态系统的脆弱区和气候变化的敏感区, 包含喜马拉
雅(Himalaya)、中国西南山地(Mountains of South-
west China)和印度–缅甸(Indo-Burma) 3个全球生物
多样性热点地区(Mittermeier et al, 2001)。 
实际上, 不同时间尺度的地质、气候历史事件

通常耦合在一起, 共同影响着青藏高原及毗邻区的
生物多样性起源、演化和维持。近年来, 基于分子
系统学、生物地理学、谱系地理学和古生物学等学

科手段, 学者们对青藏高原及毗邻区植物多样性在
不同时空尺度的演化历史与维持机制开展了深入

研究(Liu et al, 2012, 2014b; Wen et al, 2014; Favre et 
al, 2015), 揭示了一些类群生物多样性起源、演化和
维持机制。然而, 在科学发展与交叉的新形势下, 
尚存在许多亟待探究的科学问题和值得深入的热

点。本文以时间轴为序列, 试图对青藏高原及毗邻
区植物多样性起源、演化与维持机制的研究进展进

行综述, 在此基础上, 对未来值得深入的研究热点
进行了展望, 以期为该地区植物多样性演化和维持
机制的相关研究提供参考。 

1  高原隆升及偶联的环境变化驱动了植物
多样化 

青藏高原隆升及偶联的季风气候演化, 造成了
地表格局和环境的异质化, 形成了物种扩散的隔离
障碍或通道, 扩展了生态、环境梯度, 提供了新生
态位, 驱动了植物多样性演化。从源头上讲, 随着
青藏高原隆升, 古地中海逐渐退却, 早期青藏高原
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植物区系主要由第三纪残存的古地中海植物区系

发展演化而来(孙航, 2002b), 后来高山植物区系的
发展吸纳了北极的第三纪成分(孙航, 2002a), 同时
也接受了来自中亚、东亚以及南半球等地区迁入的

类群(Wen et al, 2014)。在环境变化的驱动下, 该地
区孕育了许多特有成分, 很多类群发生了快速辐射
演化, 同时有一些类群灭绝(见3.4节)。近年来, 分子
系统学和生物地理学分析为此提供了有力证据, 以
下将进行简要论述。 
板块运动和高原隆升形成的高山、峡谷等地理

障碍, 限制了物种基因流, 促进了植物异域分化。
Zhao等(2016b)通过姜科距药姜属(Cautleya)和象牙
参属(Roscoea)的演化历史分析, 发现两个属大约起
源于44 Ma, 在32 Ma发生分化, 而随着喜马拉雅–
青藏高原的第三次隆升(23 Ma)及其相伴的中南半
岛快速侧向滑动, 两个属的祖先分布区被“撕裂”成
两个不连续的区域, 此后异域分化为完全不同的类
群。这两个属的演化历史正好映射了喜马拉雅–青
藏高原早期不同隆升阶段的地质过程及其对植物

多样性演化的影响。绣线菊属(Spiraea)的系统发育
和生物地理分析也显示该属起源于13.4 Ma, 在4 
Ma发生多样化, 这个过程与青藏高原前两次隆升
密切相关(Khan et al, 2016)。基于报春花属(Primula)
的Armerina组 (Ren et al, 2015)和葱属 (Allium)的
Cyathophora亚属(Li et al, 2016)的研究表明, 两个
类群的分化事件大约在4–3 Ma, 推测是最后一次青
藏高原隆升和横断山隆起形成的地理隔离障碍促

进了属内物种分化。 
更多研究显示, 地质和气候过程对植物多样化

的影响程度难以准确地单独量化, 通常认为在地质
和气候事件的共同作用下, 生态位多样化驱动了区
域内植物类群的快速辐射演化(rapid radiation) (Liu 
et al, 2012, 2014b; Wen et al, 2014; Favre et al, 2015; 
Hughes & Atchison, 2015)。橐吾属–垂头菊属–蟹甲
草属(Ligularia-Cremanthodium-Parasenecio)复合体
是以青藏高原及毗邻区为分布中心的类群, Liu等
(2006)通过分子钟估算发现, 伴随着青藏高原从中
新世到上新世的快速隆升, 新的生态位和地理隔离
促成了异域物种形成, 导致该类群发生了快速的辐
射演化。相似的结果也发现于如下类群中: 毛冠菊
属 (Nannoglottis) (Liu et al, 2002)、风毛菊属
(Saussurea) (Wang et al, 2009c)、大黄属(Rheum) (Sun 

et al, 2012)、景天属(Rhodiola) (Zhang et al, 2014)和
葱属的Cyathophora亚属(Li et al, 2016)等。值得一提
的是, Favre等(2016)通过龙胆属(Gentiana)的进化分
析发现, 该属多样化速率随时间推移平稳增加, 在
青藏高原地区未发生过快速辐射演化, 在中新世/
上新世(约7 Ma)的生态位转换促进了物种多样化。 

2  更新世以来物种分布格局的变迁和维持 

谱系地理学解析的尺度多在更新世以来至末

次冰盛期(Last Glacial Maximum, LGM), 通常基于
群体遗传学、地理分布和气候数据的统计分析, 探
讨物种分化历史和遗传格局、冰期避难所和冰期后

扩散路线、分布格局变迁和群体历史等问题(Avise, 
2000; Knowles, 2009; Avise et al, 2016)。通过不同植
被类型、生活史和繁育系统的代表性类群的分子谱

系地理学研究, 揭示了青藏高原及毗邻区植物类群
的分布格局变迁和群体历史的基本式样(Qiu et al, 
2011; Liu et al, 2012)。 
2.1  地理隔离塑造了物种遗传格局 
青藏高原的快速隆升, 极大地改变了该区域的

地表格局, 包括主要山系的形成、“空中岛屿”(sky 
island)的出现、河流袭夺改道等, 这种地形地貌的
变化驱动了植物近缘种及种内群体的遗传分化。 
2.1.1  地理障碍促进了种内群体间的遗传分化 
高原隆升形成的主要山系阻碍了植物群体间

的基因流, 促进了物种群体间的分化。如碧罗雪山
(湄公河–萨尔温江的分水岭)是喜马拉雅红豆杉
(Taxus wallichiana) (Gao et al, 2007; Liu et al, 2013)
和桃儿七 (Sinopodophyllum hexandrum) (Li et al, 
2011)东西向基因流的重要地理障碍, 导致了山脉
东西两侧植物群体的遗传分化。喜马拉雅南坡和横

断山区的高山峡谷促进了柏木属(Cupressus) (Xu et 
al, 2010)和川滇高山栎(Quercus aquifolioides) (Du et 
al, 2017)的异域分化。他念他翁山和念青唐古拉山
的形成, 也导致了西藏沙棘(Hippophaë tibetana)、丝
叶眼子菜 (Stuckenia filiformis)和穗状狐尾藻
(Myriophyllum spicatum)种内的遗传分化(Wang et 
al, 2010; Du & Wang, 2016; Wu et al, 2016)。 
2.1.2  “空中岛屿”限制了物种的基因流  
伴随着青藏高原隆升, 喜马拉雅–横断山区形

成了大量的“空中岛屿”(He & Jiang, 2014), 这些“岛
屿”上的气候、植被和物种与其周边低海拔地区完
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全不同(Heald, 1951)。与此同时, 低海拔的生境构成
了扩散的隔离障碍, 限制了“岛屿”间群体的基因流, 
分布于其上的高山植物群体通过自然选择和遗传

漂变等过程发生遗传分化。Yue等(2009)发现分布于
横断山区“空中岛屿”上的丛菔属(Solms-laubachia)
特有物种大约在0.87 Ma发生分化, 尽管这些物种
间遗传距离相对较小, 但遗传差异显著, 推测是
“空中岛屿”隔离所致。类似的结果也在风毛菊属
(Wang et al, 2009c)和大黄属(Sun et al, 2012)中报
道。在物种层面, Luo等(2016a)通过对4种高山冰原
带植物的谱系地理学研究, 发现物种的遗传格局呈
“岛屿”状分异样式, 不同“岛屿”上的群体间遗传分
化十分明显。由此可见, 该地区的“空中岛屿”对种
间和种内的基因流都具有重要的限制作用。 
2.1.3  河流改道扰动了物种遗传格局 
历史上, 西南山地的水系格局与目前相比有很

大差异, 伴随着青藏高原隆升和横断山脉的形成, 
这些河流发生过袭夺和改道(Clark et al, 2004)。水系
的变迁改变了植物的扩散通道, 促进了群体间遗传
分化。基于干热河谷植物滇榄仁 (Terminalia 

franchetii) (Zhang et al, 2011)和皱叶醉鱼草
(Buddleja crispa) (Yue et al, 2012)的物种演化分析
发现, 当前物种的遗传格局很好地支持古红河河流
系统南北走向的漏斗状结构假说, 反映出河流袭夺
之后的河流系统对植物群体遗传结构产生的影响。 
2.2  冰期旋回对物种群体历史的影响 
基于对已报道研究的整合分析, 初步确定了青

藏高原及邻近地区避难所的可能的位置(Qiu et al, 
2011; Liu et al, 2012)。横断山地区是植物冰期的重
要避难所之一, 很多植物冰期退缩到该地区, 随着
冰期后气候回暖 , 又向外扩散 , 如长花马先蒿
(Pedicularis longiflora) (Yang et al, 2008)、祁连圆柏
(Juniperus przewalskii) (Zhang et al, 2005)和青海云
杉(Picea crassifolia) (Meng et al, 2007)等。 
分布在青藏高原台面和喜马拉雅山地的一些

耐寒植物, 在末次冰盛期时在微避难所中存活下
来, 冰期后又向外扩散, 形成现今的分布格局。如
西藏沙棘(Wang et al, 2010)、露蕊乌头(Aconitum 

gymnandrum) (Wang et al, 2009a)、大果圆柏复合群
(Juniperus tibetica complex) (Opgenoorth et al, 
2010)、银露梅(Potentilla glabra) (Wang et al, 2009b)
和西藏报春(Primula tibetica) (Ren et al, 2017)等。分

布于喜马拉雅山脉的一些类群, 可能在最大冰期
(1.2–0.6 Ma)后从横断山区扩散而来, 而末次冰盛
期对其遗传结构影响不大, 如云南铁杉(Tsuga du-

mosa) (Cun & Wang, 2010)、喜马拉雅红豆杉(Liu et 
al, 2013)和西藏报春(Ren et al, 2017)等。 

多数物种的种群扩张历史符合“冰期收缩, 间
冰期扩张”的式样, 但也有一些物种的种群扩张历
史与此相反, 在冰期扩张, 间冰期收缩, 如喜马拉雅
红豆杉(Liu et al, 2013)、丽江云杉(Picea likiangensis) 
(Li et al, 2013)、华西小石积(Osteomeles schwerinae) 
(Wang et al, 2015)等, 最近基于简化基因组数据对西
藏报春的研究也支持了该假说(Ren et al, 2017)。此
外, 一些物种没有发生过大范围的分布区变迁, 可
能随着气候变化, 就地沿海拔上下迁移, 如云南铁
杉(Cun & Wang, 2010)、川滇高山栎(Du et al, 2017)
和部分呈“空中岛屿”分布的类群(Luo et al, 2016a)。 

3  研究展望 

随着DNA测序技术的发展和测序成本的降低, 
基因组数据被大规模用于系统发育基因组学

(phylogenomics) (Delsuc et al, 2005; Pyron, 2015; 
Barrett et al, 2016)和群体基因组学(population ge-
nomics) (Luikart et al, 2003; Ellegren, 2014)等研究
中。加之大数据处理方法的开发应用和计算能力的

不断提高, 使得基于基因组数据的系统发育、生物
地理和群体遗传学分析方便易行(Abbott et al, 2016; 
Avise et al, 2016; Payseur & Rieseberg, 2016)。与此
同时, 伴随着生物多样性信息学(biodiversity infor-
matics)的快速发展, 大量的标本数据库(如GBIF和
NSII等)、性状数据库(如TRY)和遗传数据库(如
NCBI和iBOL等)在线共享, 可以比较便捷地同时获
取和分析大量物种的分布和遗传数据。此外, 通过
气象和环境数据库(如WorldClim和IPCC网站等)可
获得物种分布点的气候和环境数据。因此, 当前生
物多样性演化和维持机制研究, 趋向于将上述部分
或全部数据耦合分析, 综合探讨生物多样性演化与
维持机制的相关科学问题。 
就青藏高原及毗邻区基于系统发育和谱系地

理学开展的生物多样性起源与演化机制研究而言,
受限于系统发育关系的分辨率以及分歧时间估算

的准确度, 此前的多数工作仅基于少数DNA片段构
建系统发育关系和推断物种演化历史, 分歧时间的
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估算也常常基于有限的化石记录和DNA平均进化
速率, 也缺乏详细的多样化机制分析。现在, 叶绿
体基因组、转录组、简化基因组(如RAD-seq)乃至
全基因组测序已成为常规手段, 更为可喜的是有可
能通过基因组测序, 获得不同世代间准确的DNA序
列突变速率(如Xie et al, 2016)。因此, 未来的工作需
要尽可能实现类群和基因组的全面取样, 通过系统
发育基因组学构建更可靠的系统发育关系, 利用更
多的可靠化石点或者准确突变速率进行分歧时间

估算和群体历史分析。此外, 也应该充分考虑性状
数据, 在可能的情况下整合古孢粉和化石中的古
DNA数据, 以实现对青藏高原及毗邻区植物多样性
起源、演化和灭绝的综合分析。通过区域内不同门

类(动物、植物和微生物)特征类群的综合研究, 也将
有助于阐明区域多样性起源的时空格局和维持机

制(如Merckx et al, 2015)。同时针对更多特征类群, 
通过宏进化和微进化(microevolution)的有机结合, 
开展从属级到物种水平的整合研究, 提供更为完整
的物种演化时间序列(如报春花属, Ren et al, 2015, 
2017), 将有助于阐明较长时间尺度上不同地质和
气候事件对植物多样性不同层次的演化和维持机

制的影响。如果能基于多个物种的转录组或基因组

数据的比较谱系地理学(comparative phylogeogra-
phy)和群体基因组学研究, 将得出更为准确的物种
分歧时间和群体历史过程, 有助于揭示物种水平的
演化格局。 
除此之外, 我们进一步展望了青藏高原及毗邻

区未来研究中值得关注的5个热点科学问题。 
3.1  气候变化对植物遗传多样性的影响 
随着空间数据越来越容易获取以及分析方法

的发展, 物种分布区模拟(species distribution mod-
eling)给谱系地理学研究带来了新视角(Alvarado- 
Serrano & Knowles, 2014)。基于物种分布区模拟, 
可以探讨气候变化对植物多样性可能产生的影响。

此前, 青藏高原及邻近区域的研究主要关注历史气
候变化对物种分布格局的影响(如Liu et al, 2013; 
Sun et al, 2014), 也有少量工作关注未来气候变化
对物种分布的潜在影响(如Poudel et al, 2014; Wan et 
al, 2016), 但尚未有探讨气候变化对区域物种多样
性和系统发育多样性(phylogenetic diversity) (如Pio 
et al, 2014; Zhang et al, 2017a)和种内遗传多样性
(intraspecific genetic diversity) (如Alsos et al, 2012; 

Yannic et al, 2014; Inoue & Berg, 2017)的影响。将来
的工作需要侧重多物种的整合分析(meta-analysis), 
以及在分析中融入遗传数据(Fordham et al, 2014; 
Ikeda et al, 2017), 以便更准确地预测气候变化对植
物遗传多样性可能产生的影响, 为生物多样性的保
护提供科学证据。 
3.2  杂交带及其群体动态和维持机制 
杂交带(hybrid zone)往往是近缘物种交汇的区

域, 是生物多样性演化研究的天然实验室(Hewitt, 
1988), 对物种的维持具有重要意义 (Harrison, 
1990)。目前欧洲和北美杂交带的位置及动态已比较
清楚。 
在青藏高原及毗邻区, 伴随着青藏高原隆升, 

新形成的生境为杂交种提供了生态位, 许多植物类
群发生了快速辐射演化, 在冰期–间冰期气候波动
的驱动下, 一些物种发生杂交而后产生新的物种。
自然杂交和基因渐渗在橐吾属(Ligularia) (Liu et al, 
2006; Yu et al, 2014)、杜鹃属(Rhododendron) (Ma et 
al, 2010; Zha et al, 2010)、绿绒蒿属(Meconopsis) 
(Yang et al, 2012)和红景天属(Rhodiola) (Zhang et al, 
2014)等类群中都有报道。同域分布的丝叶眼子菜
(Stuckenia filiformis)和蓖齿眼子菜(S. pectinata) (Du 
& Wang, 2016), 黑杨 (Populus nigra)和苦杨 (P. 

laurifolia) (Jiang et al, 2016)也发生了杂交, 而同域
分布的紫果云杉(Picea purpurea)和丽江云杉中也检
测到了频繁的基因渐渗(Du et al, 2011)。此外, 一些
物种经历了同倍体杂交物种形成, 如高山松(Pinus 

densata) (Ma et al, 2006; Gao et al, 2012)、丽江云杉
(Sun et al, 2014)、居中虎榛子(Ostryopsis intermedia) 
(Liu et al, 2014a)和江孜沙棘(Hippophaë gyantsensis) 
(Jia et al, 2016)。由此可见杂交和基因渐渗在该地区
植物多样性演化和维持中扮演着重要角色。 
然而在青藏高原及毗邻区, 杂交带的位置、群

体的动态和维持机制等问题尚不清楚。此外, 该地
区典型的山地地貌中, 在海拔梯度上是否存在杂交
带及其动态机制也亟待探索。与此同时, 近年来研
究发现, 物种形成伴随基因流存在可能是一种普遍
式样 (Nosil, 2008; Feder et al, 2012; 李忠虎等 , 
2014), 但在上述杂交带的近缘物种中基因流在物
种分化初期是否存在、其在时空层面的变化式样,
以及在基因组中维持生殖隔离的分子机制(多少基
因位点? 哪些位点以及如何决定？如Poelstra et al, 
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2014)等仍不清楚。此前的多数研究基于单亲遗传的
质体DNA的遗传证据(叶绿体、线粒体), 缺乏双亲
遗传的核基因证据, 主要探讨物种的谱系历史, 将
来的研究需要基于生态、形态、质体和核基因组等

证据, 并结合同质园(common garden)以及基因功能
验证实验进行杂交带及群体动态与维持机制的综

合研究。 
3.3  植物多样性格局及其成因 
有关青藏高原及毗邻区植物多样性格局及成

因, 在不同空间尺度上已有一些研究。在区域尺度
上, 基于志书、标本数据的分析显示青藏高原的东
部和南部是物种多样性和系统发育多样性的分布

中心(Mao et al, 2013; Yan et al, 2013), 也是特有物
种的分布中心(López-Pujol et al, 2011; Huang et al, 
2012; Zhang et al, 2016); 分析发现物种丰富度与气
候之间有强烈的关联, 但不同生活型的植物关联程
度不同(Mao et al, 2013; Yan et al, 2013)。基于群落
调查数据, Wang等(2006)发现物种多样性随着海拔
升高而降低, 水平梯度上从东南向西北逐渐降低。
然而, Shimono等(2010)并未发现植物多样性与海拔
和维度之间存在紧密的相关性。在局域尺度上 , 
Wang等(2007)对高黎贡山海拔梯度植物多样性格
局进行了研究, 发现植物多样性水平(科、属、种)
随海拔升高呈偏峰分布, 在中海拔最高, 这种式样
得到了独龙江流域(Li et al, 2015)和玉龙雪山(Xu et 
al, 2016)相关研究的支持。然而基于海拔梯度样方
调查的数据则显示, 随着海拔的升高, 高黎贡山木
本植物物种丰富度逐渐下降, 而草本则先下降再上
升(徐成东等, 2008), 而两者在玉龙雪山都随海拔上
升而下降(冯建孟等, 2006; Luo et al, 2016b, c)。 
上述研究由于数据来源、研究尺度及调查方法

和标准等不尽相同, 得出的植物多样性格局及环境
解释的主导因子差异较大, 加之多数研究并未考虑
系统发育多样性和功能性状多样性的格局, 也未运
用更准确的遗传数据(如DNA条形码)构建系统发育
树。此外, 也未能考虑更多的环境变量, 如末次冰
盛期以来的气候变化、环境异致性等, 这些要素对
欧洲、北美植物(Montoya et al, 2007; Svenning & 
Skov, 2007)以及东亚植物类群(Liu et al, 2017; Wang 
et al, 2017)分布格局形成有重要影响, 然而这些要
素如何影响青藏高原及毗邻区的植物多样性格局, 
尚待深入研究。因此将来有必要以整个青藏高原及

毗邻区为研究对象, 在区域物种库构建中考虑地
衣、苔藓、维管植物等类群, 综合利用志书、标本、
群落、遗传、功能性状等数据源, 并考虑更多的环
境变量, 开展不同时空尺度上植物多样性水平梯度
和海拔梯度格局及成因的耦合分析。 
此外, 在物种水平, 种内遗传变异的格局及成

因也值得关注。地理和环境等要素耦合造就了植物

的遗传格局, 解析它们对植物遗传格局的影响程度
将有助于阐明遗传多样性的形成机制。此前, 该地
区的研究仅限于利用一代测序和常规分子标记获

得遗传变异数据, 进而与环境做关联分析。如Wu等
(2016)发现穗状狐尾藻(Myriophyllum spicatum)的遗
传格局在区域尺度上主要受环境要素制约, 然而在
具有明显的环境梯度的局域尺度上, 地理要素更重
要(Wu et al, 2015), 而地理和环境要素的耦合塑造
了云南松(Pinus yunnanensis)的遗传变异格局(Wang 
et al, 2013a)。目前, 基因组数据(如全基因组或简化
基因组 )获取在非模式植物中变得简单可行
(Ellegren, 2014), 将来的研究, 一方面需要考虑更
多的环境变量, 进一步量化每个环境要素的贡献
(Wang et al, 2013b), 开展更深入的遗传与环境关联
分析(Rellstab et al, 2015), 同时挖掘其中可能和生
态环境适应相关的基因, 揭示物种生态适应和形成
的分子机制; 另一方面需要从生态学的角度考虑生
物要素的影响, 同时结合物种的丰富度、适合度等
开展综合研究(Pironon et al, 2015), 阐明物种遗传
多样性的维持机制。 
3.4  季风气候演变对植物多样性维持的影响 
青藏高原的隆升和亚洲季风气候的演变并非

完全同步(Clift et al, 2008; An et al, 2014; Lu & Guo, 
2014; Tada et al, 2016), 亚洲季风演化更多受全球
变冷的影响 , 并且印度季风先于东亚季风形成
(Tada et al, 2016)。这意味着除了高原隆升的地质过
程外, 季风气候的转变可能是该地区植物演化的另
一重要驱动力(Liu et al, 2013)。但此前的研究将物
种演化笼统地归因于高原隆升促进了物种分化, 缺
少对季风气候对物种形成演化影响的讨论和评估。

古生物学证据显示, 晚上新世以来, 伴随着青藏高
原快速隆升和亚洲季风气候加强, 西南地区冬春季
降水显著减少, 这导致了雪松属(Cedrus) (Su et al, 
2013)和红杉属(Sequoia) (Zhang et al, 2015b)等植物
类群在东亚消失。分子谱系地理学的结果也表明, 
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更新世(46–16 ka, ka为千年)亚洲季风气候减弱促进
了华西小石积群体间的遗传分化(Wang et al, 2015)。
而群体遗传学证据显示, 自2.96 Ma以来, 亚洲季风
气候促进了红砂(Reaumuria soongarica)的生境片断
化和物种分化, 同时冬季风促进了物种纬向的基因
流(Yin et al, 2015)。 
高原隆升和季风演变可能耦合影响植物的演

化, 地表格局的变化会导致生境的异质化, 而季风
的变化会进一步加剧生境的异质化 (Liu et al, 
2013)。这些要素综合影响现存物种的演化, 表现为
现存物种间显著的生态位分化(Mao & Wang, 2011; 
Liu et al, 2013; Sun et al, 2014; Zhao et al, 2016a)。将
来基于基因组数据和更准确的演化模型(如ABC、
∂a∂i和SFS等模型), 有可能估算出更为准确的物种
分歧时间和群体动态历史, 进而结合植物生理生态
特征的演化分析(如Pittermann et al, 2012)和更准确
的季风演化过程重建(如Cheng et al, 2016), 有望解
析季风气候演变对植物多样性维持机制的影响。 
3.5  植物群落构建机制 
生物群落的构建机制是生态学研究的核心问

题。学者们普遍认为群落构建机制是由区域过程和

局域过程共同决定的 (Taylor & Aarssen, 1990; 
Zobel, 1997)。其中, 区域过程包括地质历史事件、
物种形成、迁移扩散以及灭绝等, 决定了现有区域
物种库的数量, 同时限制进入局域群落内的物种数
量。局域过程则包括种间相互作用、生境过滤、扩

散限制等, 它们最终影响局域群落内物种的组成。
目前, 结合系统发育和功能性状维度为探讨群落构
建机制如何沿时空格局的变化提供了新的思路

(Webb et al, 2002; Kraft & Ackerly, 2010; Cavender- 
Bares et al, 2016)。 
青藏高原及毗邻区区域尺度上群落构建的研

究结果表明, 系统发育结构在多数区域呈聚集结构
(Yan et al, 2013), 而在海拔梯度上, 系统发育结构
在不同海拔间存在显著差异(Li et al, 2014; Li et al, 
2015)。全新世以来, 人类活动对生物多样性及其赖
以生存的地球环境产生了显著影响(Vitousek et al, 
1997), 青藏高原及毗邻区也不例外 (Chen et al, 
2013)。人类活动的影响可能波及群落的物种、系统
发育和功能多样性及群落构建机制, 如青藏高原地
区持续的放牧改变了高寒草甸的群落性状结构(Niu 
et al, 2016), 不同演替阶段的高寒草甸群落的功能

多样性和群落结构相反(Zhang et al, 2015a)。然而, 
如前所述(见3.3节), 上述研究存在数据源不同和研
究尺度各异等缺陷, 难以耦合分析出全面格局和一
般规律, 将来的研究需要基于大尺度(水平和海拔
梯度)的森林及高寒草甸群落的地面监测(样地、环
境), 空中观测(卫星、无人机等), 结合遗传、性状
和环境等多维度数据, 综合研究自然过程和人类活
动下的群落构建的时空变化格局。 

致谢: 感谢责任编委、编辑、审稿人以及吴增源、
赵建立和余香琴三位博士提出的修改意见。 
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