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摘要：由于环境条件恶劣，所以高山地区 (特别是树木分布线以上区域)和极地地区通常被认为是陆地上最为 

极端的生境之一，但是高山和极地区域却也拥有众多极具价值的生物资源。因此白1896年以来，作为生物进 

化研究中的热点和难点。高山和极地植物对生境的适应机制和策略一直倍受研究者们的关注。本文以植物生态 

学、植物生理学、气象学等学科资料，分析了高山和北极植物的特有生活型，并认为它是一种主要的适应机 

制。通过对全球主要高山和极地植物生长地的局部气候特点的分析，作者肯定了植物的特化适应现象与极端环 

境各因素间存在的密切关系。 
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Advances in the Functional Ecology of Alpine and Arctic Plan ts 

YANG Yang．SUN Hang“ 

(硒 啦 Institute ofBotany，ChineseAcademy SeL~wes，Ktmming 650204，China) 

Abstract：1he alpine regions(particular in the region above the tree line)and arctic regions are regarded as one of the most 

extreme are&~of the land because of their harsh environmental conditions，However，both regions have very rich and valuable 

biological resources in the world．Therefore，the adaptive mechanism and strategies of the alpine and arctic plants have received 

much attention since 1896．because they aI；e the ho~pot and bottleneck in the study of the evolutionary courses ofthe creatures． 

In this paper．the special life form  of alpine and arctic plants are analyzed with data from many study fields such as plant ecolo— 

gY，plant physiology，aerography and 80 on and regarded it as a m~jor adaptive mechanism，Furthermore，the authors alfirmed 

the closely relationship between the characteristic adaptive phenomena and the stressful environmental factors by analyzing the re— 

gional climatic features of the habitation in which the alpine and arctic plants grow． 
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全球陆地环境中，高山 (特别是高山区域内树 

木分布界线以上的区域)被认为是自然环境最为极 

端的区域之一。但是这一区域也因为拥有众多特殊 

的生物种类而被称为高山生物带，同时也被认为是 

陆地上高度特化适应植物分布最为集中的区域之一 

(K6mer，1999)。无论是形态方面，还是生理代谢 

方面，各种高度特化的植物种类对于生境的高度适 

应性在高山植物的适应进化策略中都得到了充分的 

体现，所以高山环境被许多生物学家认为是进行生 

物适应进化机制研究的最理想场所之一 (Hedberg， 

1975)而将其称作 “大自然的实验室” (Billings， 

1979)。近一个世纪以来，来自于不同研究领域的 

科技工作者试图从各自的研究角度对高山和极地植 

物采取的进化适应策略和机制做出合理的解释。其 

中最早的关于高山植物性状和原生地各环境因素间 

关系的文献来自于欧洲北部地区 (Kemer，1896)， 

所以研究者们普遍认为以高山和极地植物各种特化 

性状与其原生地环境特点问对应关系为研究核心的 
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高山植物功能生态学诞生于 19世纪末的欧洲北部 

地区，以后又逐步扩散到世界各地。和其他自然科 

学学科类似，伴随着研究手段的改进和完善，高山 

植物功能生态学研究的深度和广度也在逐步的加 

大。至20世纪5O年代后期，高山植物功能生态学 

研究 已经发展为以 W．I_archer，W．D．Billings， 

H．A．Mooney，A．P．Smith等研究者为代表的， 

对于高山或极地植物采取大规模的人为模拟或屏蔽 

手段，以揭示高山或极地植物特化性状与某种或某 

环境因素问对应关系的学科 (Billings and Moon 

ey，1968)。从上世纪9o年代至今，以Ch．KtJmer， 

P。Streb等为代表的研究者正力图从高山和极地植 

物原生地自然条件人手，建立起在全球尺度上对高 

山和极地植物适应进化机制进行研究和探讨的理论 

体系 (K6mer，1999；Streb等，1998)。 

l 自然环境特点 

令球山地面积大约有 400余万 krn2，占全球陆 

地面积总数的3％左右 (Kt~mer，1995)。通常情况 

下，人们对于高山环境的认识常常来自 某些登山 

者的描述或记录，所以高Lf1给人的印象往往足一个 

低温，低气压，强烈紫外线，气候多变且昼夜温差 

极大，植物生氏周期短 (热带高山除外)的世界 

(Kcimer，1999)。但是有学者认为高山或高海拔地 

区气候条件的两大共同特点是气温乖̈大气压力随海 

拔高度上升而下降的变化趋势，同时这种变化趋势 

也被认为是形成高山区域内其他气候特征的决定性 

因素 (Mani，1980a)。除 『共同的气候特点外，各 

种地方性气候对高山区域的影响进一步造就 r不同 

大洲高山特有的区域性气候。例如，地处中高纬度 

地区的欧洲温带高山阿尔卑斯山的气候具有 著的 

季节性 (Smith and Young，1987)；非洲非季节性热 

带高山和南美洲安第斯山赤道段，有着 “【 1天是夏 

季，夜晚是冬季”的气候特点，昼夜温筹极大而且 

时常发生季节性=t (Hedberg，1964)； 吐洲喜 马 

拉雅山脉南部地区的季风式高山，由于夏季受剑海 

洋性季风尤其是来自于印度洋的西南季风的强烈影 

响，冬季受到西风环流南支急流的影响，而呈现出 

夏季多云湿润而冬季干旱少雨的季风气候特点 (中 

国科学院青藏高原综合科学考察队，1997) 除 r 

区域性气候以外，在高山系统内部，由于坡向干̈坡 

度等因素的影响，又会形成更加特殊的高山地形气 

候以及局部小气候 (Barry and Van Wie Claudia， 

1974)。例如，位于青藏高原南坡的东喜马拉雅山 

脉南侧山麓和低LIj区域，全年的平均气温在2o℃ 

以上，最热月平均气温高于 25℃，最冷月平均气 

温在 l3℃以上，属于全年无霜的热带地区，而且 

年降水量充裕 (例如巴昔卡地区年降水量高达 4 

494 tT1rn，墨脱地区达2 300 niln)。而位于青藏高原 

北坡的藏北高原区，年均气温只有 0～3~C，最热 

月平均气温在 l3℃以上，最冷月平均气温达一l0 
一 16℃，一年中月均温在 O~C以下的月份长达 6～7 

月，无霜期在 50 d以下，年降水量只有400～600 

mnl。根据有关学者的分析，青藏高原南部边缘喜 

马拉雅山脉对于夏季盛行的湿热西南季风北向移动 

去路的阻挡是造成这种水热条件急剧变化现象的主 

要原因 (中国科学院青藏高原综合科学考察队， 

1988)。与之相似的足，非洲热带高山东坡与西坡 

由于受到信风气候的影响，彳F降雨量，温度，湿度 

等方面也号现出显著的差异 (Smith and Young， 

1987)。 

研究者们普遍认为在自然环境方面与高海拔地 

区最相似的应该是高纬度地区，而且有学者进一步 

认为这种相似性主要体现在较低的气温上 (Bil1． 

ings，1973；Mani，1980a)。例如，Mart(1966)测 

得克罗拉多州 Niwot山脊海拔 3 749 ITI处 (40。N) 

的年平均气温为一3．3℃，七月的平均气温为 

8．9 ；Billings和 Mooney(1968)测得北极圈内阿 

拉斯加境内的Barrow地区 (海拔7 Ill，71。20 N)的 

年平均气温为一12．4~C，七月的平均气温为3．9℃。 

除了在环境监测数据方面的直接体现，生存和发展 

于北极和高山生境中的生物，特别是各种植物的某 

些特征也反映了两个地区在自然环境方面的相同点 

和不同点。关于这些内容将存随后的章节中陆续提 

到。 

2 高山植物多样性及其特征 

2．1 高山植物的多样性特点 

许多高山区域被认为是生物种类和多样性最为 

丰富的热点地区。例如，位于东喜马拉雅和横断山 

地区被认为是世界上 1O个生物多样性最热点地区 

之一的印度 一缅甸区中是物种最为丰富的区域 

(Myers等，2000)。高山环境中多变的气候类型和 

F}1于局部地势变化而形成的植物种群镶嵌式分布格 

局加上由于地质抬升运动而形成的1I1地系统内部特 

有的生物交流隔离屏障和迁移通道 (Ohba，1988； 
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Agakhanjanz and Breckle，1995；K~mer，1995)，使 

得高山区域内拥有了众多的植物种类和极具价值的 

植物资源。据不完全统计，分布于高山区域内的高 

等植物有8 000～10000种之多，分别属于 100个科 

和2 000余个属，占已知高等植物总数的4％左右。 

其中菊科 (Asteraceae)，石竹科 (Caryophyllaceae)， 

莎草科 (Cyperaceae)，蔷薇科 (Rosaceae)，毛茛科 

(Ranunculaeeae)，虎耳草科 (Saxifragaceae)，景天 

科 (Crassulaceae)，报春花科 (Primulaceae)，紫堇 

科 (Fumariaceae)，龙胆科 (Gentianaceae)，十字花 

科 (Cruciferae)等科的植物组成了高山主要的植物 

种类 (K~mer，1999；邓敏和周浙昆，2004)。在高 

山植物种类中，既有分布区域横跨几个大洲的广布 

种，例如，蓼科山蓼属 (Oxyria)和冰岛蓼属 (Koe— 

nigia)植物的某些种分布于北极、欧亚高山和北美 

高山，但也不乏众多的地方特有植物，例如，高加 

索地区高IU区域内连续发现的特有植物有 1 000余 

种之多 (Agakhanjanz and Breckle，1995)，新西兰南 

阿尔 斯山有600—650种的地方特有植物 (Mark 

and Adams，1979；Hadley，1987)，青藏高原有2O 

个特有属，约 1 000个特有种 (吴征镒，1988)，而 

青藏高原东南部的横断山地区有72个中国特有属 

(Wu，1988)，多达2 998种特有植物 (李锡文和李 

捷，1993)。如前面提剑的，北极地区和高山区域 

的相似性可以体现在植物种类方面 (主要是某些苔 

原植物，Billings and Mooney，1968)，而且由于北极 

地区和高山区域相隔较远，所以两个植物区系常常 

被当作一个实体，称为 “北极 一高山植物区” 

(Murray，1995)。 

2．2 高山地区的植被特征 

2．2．1 植被组成成分生活型规律 除了在植物种 

类方面具有高度的相似性，“北极一高山植物区” 

的特点还反映在植被的组成 。有证据显示，分布 

于高海拔 (集中于高山生物带)和高纬度地区的植 

物种类中多年生植物占据了绝大部分，而二年生和 
一 年生的植物种类仅仪只有很小的部分 (Billings 

and Mooney， 1968)。例 如，Johnson 和 Billings 

(1962)在 Beartooth高原发现 191种维管植物中一 

年生植物只有 3种。Holmen(1957)在格陵兰岛北 

部地区的Peary Land发现 96种高等植物中仪只有 

冰岛蓼 (Koenigia islandica)1种为一年生植物。邓 

敏和周浙昆 (2004)发现青藏高原东南部横断山区 

高llJ流石滩 519种种子植物中，多年生植物有 481 

种，占植物总数的93．4％。除此之外，许多生态 

学家发现，与分布于低地的多年生植物不同，绝大 

多数情况下高山多年生植物地上部分为一年生，地 

下部分为多年生 (例如地下茎、匍匐枝) (Mani， 

1980b)，而且高tl J多年生植物往往具有庞大的地下 

部分器官或是茎部储存组织 (Billings and Mooney， 

1968)。因此许多生态学家认为高山区域内多年牛 

植物占优势的特点实际上是高山植物对于生境中檄 

其短暂的生长期的一种适应策略。 

除了多年生植物占绝对优势的现象外，高海拔 

和高纬度地区植被组成上的另一特点体现在多倍体 

和高染色体数目的植物种类占有很高的频率。例 

如，I_h've和 l~'ve(1974)的综述文章阐述，在 0 

N纬度以上区域内多倍体植物的发生频率为70％ 

以上，而在 8O。N纬度以 卜的区域内这一数字甚至 

上升到 80％以上。Morton(1993)对非洲喀麦隆山 

植物的多倍性进行统计后发现新多倍体的频率达到 

52．9％。所以， e和 I e(1974)得出结论 ，由 

植物染色体加倍而产生的 “预适应”机制 (pre— 

adaptation)对植物适应高海拔或高纬度的极端环境 

有着重要意义。但是，近年来的研究显示在高纬度 

地区普遍存在的植物多倍化现象在高海拔地区却小 
一 定存在。例如，Favarger(1961)报道高山植物 

中多倍体植物的数目大约是植物总数的1／2，而这 
一 数字与低地植物中多倍体植物的发生频率相似。 

聂泽龙等 (2004)，Nie(2005)对已报道的横断山 

植物染色体数日进行分析后发现，存已统计的500 

余种植物中，多倍体的比率仅为 22％；同时 Nie 

(2005)也比较了巴基斯坦 (Khatoon and All，1993) 

已报道的植物染色体多倍体的比率，也仅为29％。 

如此看来，多倍化并非为高山植物适应环境的唯一 

途径。 

2．2．2 植被类型的分布规律 从生态系统的观点 

看，由太阳辐射决定的光能和热能等环境条件的分 

布状况和由不同气流引发的降水和湿度的差：异分别 

形成了植被分布的纬度地带性和经度地带性。而一 

定植被水平带内，rf1于海拔高度变化而引发的水 、 

热条件 (主要是温度)的递变规律则是导致高山 

域内植被在垂直方向上出现明显分层和分布压缩现 

象，即植物垂直地带性的主要原冈，而且高⋯植物 

垂直地带性也被认为是高山植物多样性随海拔高度 

变化的具体表现形式。虽然在高⋯区域内垂直方向 

10 km的范围内可以观察到从热带沙漠景天植物 
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到极地雪床植物景观的观点 (Kiimer，1999)在理 

论 是成立的，但是由于上述光、热以及气流等环 

境因素的影响，所以任何一座高山在垂直方向上的 

植被类型都不可能囊括所有纬度或经度方向上的植 

被类型，尤其是分布于树线以下区域内的植被类 

型。但是对于北半球高山而言，在树线以上区域也 

就是前面提到的高山生物带内，高山灌丛 (以我国 

西藏地区为例，高山灌丛主要包括常绿革叶灌丛， 

例如各种杜鹃灌丛、岩须 (Cassiope)灌丛；常绿 

针叶灌丛，例如圆柏 (Sabina)灌丛和一部分耐寒 

冷的落叶阔叶灌丛，例如高山柳类灌丛)，高山草 

甸 (主要包括蒿草型和禾草型丛生草本植物以及某 

些垫状植物)，高山冰缘植被 (被认为是高山无植 

被地段与连续植被覆盖地段之间一种特殊的过渡植 

被类型，由地衣例如聚盘农属 (Glypholecia$cabl-(~)， 

地图农 (Rhizoearpon geographieum)，苔藓例如真藓 

属 (Bryum)，链齿藓属 (Desmatodon)和适应在冰 

雪中生存的各种先锋植物群落，例如紫堇属 

(Corydalis)，风 毛 菊属 (Sattssttrea)，虎耳 草属 

(Saxifraga)等植物组成，李渤生等，1985)却是 

几乎所有高山或高海拔地区共有的植被带类型，而 

且也因为是高山植物多样性随海拔高度变化最为剧 

烈的区域而受到众多研究者的青睐。 

3 高山植物的适应机制 

自上世纪初，就不断有关于分布于极端海拔高 

度的高山植物的报道出现。例如，1938年 Shipton 

在喜马拉雅山脉中部珠穆朗玛峰 (Everest)北侧海 

拔6 4OO Ill的碎石陡坡上发现了菊科风毛菊属植物 

鼠鞠风毛菊 (Saussurea gnaphalodes)(Miehe，1991； 

伦敦，大英博物馆，公众标本馆)，Ran (1973) 

在喜马拉雅【_IJ脉西北部的喀美特峰 (Kamet)海 

拔 6 300m处发现喜马拉雅高原荠 (Christolea hima． 

1ayensis)。所以有研究者认为高山环境中各种胁迫 

条件对于身处其中的植物提高自身对胁迫环境的抵 

抗 (resistance)和耐受 (tolerance)能力而言，有选 

择和驱动两方面的作用 (Lareher，1987)。Kiimer 

(1999)将这些胁迫条件因素作为某种或某些植物 

成功生活型的重要组成条件。Mani(1980b)认为， 

高山植物分化、进化和扩散过程都是伴随山系的隆 

升过程而进行的，所以高山植物不是低地植物在高 

山环境中的繁殖体或迁移体，而应该是对高山环境 

极为适应的 “土著居民”。 

3．1 高山植物的生活型特点 

Mani(1980b)认为，高山或高原植物的许多 

特征不但具有重要的分类学意义而且还可以很好的 

体现出植物分布生境的各种气候和环境方面的特 

点。Ki~mer(1999)认为经过长期的自然选择作用， 

高山植物已经具备了根据环境特点结合自身特征通 

过趋避 (avoiding)和耐受 (tolerance)两种主要方 

式消除或降低极端环境对自身造成影响的能力。与 

低地植物相比，高山植物最显著的特征就是具有各 

种特化现象，而作为一系列植物特化现象的综合 

体，高山植物生活型被认为是特化现象的具体表现 

形式而倍受研究者的关注。例如，Lareher和Wagn 

er(1976)提出造成高山植物叶片温度与气温之间 

巨大差异的主要原因是植物生活型。Ktimer和 co— 

hrane(1983)通过对包括树，灌丛，垫状植物在内 

的多种植物生活型的叶片温度进行测量后指出，植 

物11f．片温度与气温问的差异随植物生活型的不同而 

各异而且差异范围较大，并且证实在一定程度上这 

种差异是由植株高度决定的。 

由于高山区域内植物种类众多，所以对于高山 

植物生活型的划分也是百花齐放。例如，Billings 

(1974)将高山植物生活型分为：禾草类簇生植物， 

低矮灌丛植物，莲座状叶丛草本双子叶植物三类。 

K(imer(1999)将高山植物生活型划分为：矮小或 

匍匐状木质灌丛，禾草类，多年生草本，莲座状叶 

丛结构等共计 l0种生活型。Hedberg和 Hedberg 

(1979)将非洲热带高山植物的生活型划分为：巨 

大莲座状叶丛植物，浓密簇生草类，无茎匍匐状植 

物和浓密垫状植物4种类型。Yoshida(2o02)根据 

东喜马拉雅尼泊尔高山区域内植物的不同适应策略 

而将此区域内的高山植物划分为：多年生且主根粗 

壮植物，多年生冬季芽或球茎深埋于地下植物，花 

序由苞片覆盖植物等 l9种植物生活型。尽管划分 

的标准和结果不同，但是勿庸置疑的是，高山植物 

生活型是在极端而且时常波动的高山环境中经过长 

期的自然选择作用而形成的。 

3．2 高山植物生活型适应机制和意义 

3．2．1 对温度的适应机制 

i)垫状植物 (cushion plan／) 

高山植物特有生活型对高山植物适应环境的意 

义可以从发生于许多高山以及极端寒旱地区的垫状 

植物的适应策略中得到很好的反映。垫状植物是对 

具有半球形或球形表面植物的总称，是植物经过多 
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年辐射性生长而形成的小枝紧密簇生结构 (Gibson 

and Hope，1986)。高山垫状植物包括多种植物种 

类，据不完全统计全球高山区域内属于垫状植物的 

植物种类大约有 34个科 (Godley，1978)。就我国 

青藏高原地区而言，垫状植物的总种数可能在 1 10 

种左右，其中集中分布于青藏高原可可西里地区的 

状植物有8科 15属48种，占该地区种子植物数 

目科的26．7％，属的 14．7％，种的22．9％ (黄荣 

福，1994)。青藏高原拯状植物种类主要包括点地 

梅属植物 (Androsace)，柔籽草 (Thylacosper．utm 

caespitosum)，垫紫草 (Ch／onochar／s hooker／)等 (李 

渤生等，1985)。除此之外，在横断山区虎耳草属 

(Saxifraga)，红 景 天 属 (Rhodiola)，苁 菔 属 

(Solms-Laubachia)等也是主要的垫状植物类群。垫 

状植物主要分布于欧洲、新西兰、亚洲中部地区和 

东亚喜马拉雅高山区域，其中包括全球最干旱的中 

亚帕米尔高原，此外在亚南极和南极岛屿也有分布 

(Rauh，1939)。 

有关垫状植物适应策略的研究从上个世纪初就 

已经开始。Rauh(1939)认为高山垫状植物经过多 

年生长而形成的球形或_，半球形的表面是一个理想的 

热量捕捉器 (thermal trap)。Kleier(2001)认为垫 

状植物的半球和球形结构造成植物表面积大于体积 

的特点对提高垫状植物获取热量的效率以及增大光 

合作用面积具有重要意义。K~mer和 De Moraes 

(1979)对阿尔卑斯山无葶无茎蝇子草 (Silene 

aeaulis ssp．exscapa)拱型结构内部温度和气温进行 

测 和比较后，证实垫状植物内部温度要比同时期 

的气温高出10cC左右，根据Kleier(2001)的结论， 

升高内部温度是垫状植物防止其茎结冰的一种适应 

策略。Ktirner(1999)在其著作中提到，高山垫状 

植物高于地面l 2 em的紧密簇生树冠结构 (carlo． 

pv)中的温度可以达到 +27(℃，相对湿度 98％，而 

且没有平流式的空气流动。与对低温的适应不同， 

研究者们普遍认为 状植物生活型与环境水分胁迫 

之问并不存在直接的联系。Rauh(1939)通过对阿 

尔卑斯山无葶无茎蝇子草进行研究后阐述，垫状植 

物生活型足由植物芽基因型控制的分枝规律的结 

果，而不是一种对应于环境胁迫因素的表现型。 

Sveshuikova(1973)对分布于帕米尔寒旱高原的垫 

状植物也进行了研究，并没有发现此处的垫状植物 

显示出任何形态或生理上的水分缺乏信号。K0mer 

和De Moraes(1979)阐述因为垫状植物叶片表面积 

系数较低，所以即使在仲夏时节晴好天气条件下， 

水分潜势也很难降到一0．6 MPa以下，所以鹅状植 

物单位叶片面积的水分散失量也较小。根据 Rauh 

(1939)的综述文章，超过半数以上 (50％)的 

状植物发生于安第斯山南部和巴塔哥尼亚高原， 

16％发生于中亚和喜马拉雅地区，14％发生于新两 

兰以及亚南极和南极岛屿，12％发生于欧洲高山， 

而较少的分布于北极 (3％)和非洲 (3％)以及北 

美洲地区 (2％)。可以看出垫状植物主要分布于气 

候比较温凉或是湿润的地区 (K~mer，1999)。所以 

研究者趋向于认同垫状植物牛活型是高山植物趋避 

低温的一种适应策略。从对垫状植物的分析中我们 

可以看出，高山植物特有生活型的意义在于植物能 

够利用生活型中包含的某些结构或生理特点营造出 

适宜自身生长和繁殖的独特小生境，而将高山植物 

从其所处的极端环境中隔离开来。 

ii)莲座叶丛植物 (rosette plant) 

除了如垫状植物这样广布的高山植物生活型以 

外，由于各个大洲高山不同的局部气候，所以也形 

成了各自特有的植物生活型。其中最著名的应该算 

是发生于非洲和南美洲热带高山区域 (例如非洲肯 

尼亚高山和南美洲安第斯山赤道段)的 大莲座叶 

丛植物。这一植物生活型主要包括菊科千里光属 

(Senecio)，桔梗科半边莲属 (Lobelia)和安第斯菊 

属 (Espeletia)的植物种类。巨大莲座叶从植物的 

适应策略主要体现在防止低温对分生组织 (例如化 

芽)，运输组织 (例如髓)以及其他对低温比较敏 

感的组织的伤害上。Hed~rg(1964)发现盖几三千里 

光 (Senecio kn,i~dendron)和特尼克半边莲 (Lobelia 

telekii)的莲座叶丛在夜间可以相互折叠形成类似 

于卷心菜的形状，以保护卷叶内部的花芽不会受到 

夜间低温的伤害。更有甚者，分布于东非高山的木 

本千里光 (Dendrosenecio brassica)和肯尼半边莲 

(Lobelia ken&ns／s)的卷叶会分泌粘性液体，这类高 

山植物利用液体的比热要大于空气所以散热较慢的 

特点，保护了对于低温侵害十分敏感的花芽 Hcxt— 

berg(1963)．Smith(1979)，Goldstein等 (1984)， 

Rada等 (1985)发现自然凋亡的莲座状Ⅱ1‘片可以在 

许多巨大莲座叶丛植物的差上保持多年不落，起到 

了防止夜问低温对革造成伤害的作用。Krog等 

(1979)发现在特尼克半边莲的中空花序柱下部生 

成的大量粘性液体有降低冰点提高植物趋避极端低 

温能力的功能。Meinzer等 (1985)和 Goldstein等 
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(1985)对安第斯菊属植物的观测证实随着海拔高 

度的上升，植物茎中髓部水分含量和叶面积的比例 

也呈 现 出明显 的上升趋 势。Wilson和 Anderson 

(1979)发现分布于委内瑞拉境内安第斯山的舒氏 

安第斯菊 (Espeletia schultzii)具有收缩性的根可以 

将发育中的茎拖入土壤内，利用十壤比空气具有更 

好的保持热量的能力达到保护植物分牛组织使其免 

受到低温侵害的 目的。其他方面，Meinzer等 

(1985)发现与沙漠植物叶片上的被毛具有的对于 

太阳辐射的反射作用不同 (Ehleringer and Mooney， 

1978)，蒂莫特安第斯菊 (Espeletia timotel~sis)叶片 

L被毛的主要功能是在增加的叶片温度的同时而不 

会引起叶片呼吸作用的增大。所以研究者普遍认为 

无论从形态学还是从生理学的角度，巨大莲座状叶 

丛植物代表的都是最适应于非季节性的非洲以及南． 

． 
美洲热带高山 “白天是酷暑，夜晚是严冬”的气候 

特点的特有植物生活型 (H~berg，1964；Smith and 

Young，1987)。Mooney和Dunn(1970)认为无论植 

物的进化历史如何，生长于相似自然环境下的植物 

都应该具有相似的形态特征。这一观点在垫状植物 

和巨大莲座状叶丛植物的分布规律和适应策略上得 

到了验证。 

iii)温室植物 ( een house plant) 

在亚洲，喜马拉雅山脉东部尼泊尔境内高山区 

域与青藏高原东南部横断山区高山区域内的植物， 

无论是在植物种类还是在植物生活型上也呈现出很 

大的相似性 (Tsukaya，2002)，而在喜马拉雅地区 

盛行半年的夏季季风则被认为是造成这种现象的主 

要原因。本区域内最负盛名的植物生活型是 “温室 

植物” (green house plant)和 “棉毛植物” (cotton 

Dlant) (Ohba，1988)。比较而 ，“温窄植物”更 

为人熟悉。“温室植物”的代表植物种类是蓼科大 

黄属植物塔黄 (ghe／／／~~bile)，苞叶大黄 (Rheum 

alexandrae)以及菊科风毛菊属雪莲 属的许多种 

类，例如，苞叶雪莲 (Saussurea otn~alhaa)等。0h— 

ba(1988)提到塔黄具有的淡黄色半透明苞片可能 

对包裹于其中的总状花序起到丁类似于温窀的保温 

作用而将这种分布于东喜马拉雅和横断山区高山区 

域内，平均高度达到I．5 nl的树状 (tree like)草奉 

植物称为 “温室植物”。 

日本科学家对于温室植物适应策略进行了许多 

研究工作。Omori和Ohba(1996)在多云的天气状 

况下对塔黄苞片内部花序温度和气温进行了测量和 

比较，结果发现塔黄苞片内部花序温度比同时期的 

气温高出 10~C左右，同时在对塔黄进行苞片去除 

和保留的对照性实验后发现，与对照组比较，去除 

组的花粉在表面结构、染色情况以及花粉实际大小 

』L个指标 L都发生了巨大的变化，可以说明塔黄的 

半透明苞片对处于小孢子形成期的繁殖器官起到了 

重要的保护作用。Omori和Ohba(1999)对塔黄苞 

片进行了解剖学和物理光学特性的研究后发现，塔 

黄苞片不含有叶绿体，而且对于光合作用激活光 

(PA)和红外线辐射 (IR)的透射率要远大于紫外 

线，更重要的是苞片对于漫射光辐射 (scatter radi． 

ation)的透射率要远大于对于直射光辐射 (direct 

radiation)的透射率，从而更加肯定了苞片起到的 

保温作用和对温室植物适应多云天气状况下漫射光 

辐射占优势的大气环境的意义。1washina等 (2004) 

利用植物化学的方法证实塔黄苞片中的紫外线吸收 

物质主要是以橡黄素类物质为基础的黄纯碱类配糖 

物质。Tsukaya(2002)对与塔黄亲缘关系很近的另 
一 种温室植物代表种类苞叶大黄进行了物理光学和 

解剖学的研究，发现两种植物在吸收光范围方面并 

没有根本的区别，所以虽然植物种类不同，但是就 

苞片的功能而言同种生活型的植物还是具有很大的 

相似性。除此之外，Terashima等 (1993)在对塔黄 

植株基部的莲座状叶进行研究后指出，塔黄具有的 

水平向上、臣大、厚实的莲座状基生叶的绝大部分 

气孔集中分布于下表皮，这一特殊的叶片结构使得 

塔黄能够在多雨的，{三长繁殖季节中保持正常的光合 

作用。 

)棉毛植物 (cotton plant) 

除r温室植物外，分布于东喜马拉雅和横断山 

地区著名的植物生活 还包括花序由高度被毛的苞 

片覆盖的“棉毛植物”(cotton plant)(Ohba，1988)， 

同时也被称为棉毛植物 (cotton plant)。棉毛植物的 

代表植物种类主要是菊科风毛菊属雪兔子亚属植 

物，例如，水母雪兔子 (Saussurea medusa)，绵头 

雪 兔 子 (S．1aniceps)，雪 兔 子 (S．gossypiphora) 

等。Yoshida(2002)认为 “棉毛植物”的代表植物 

种类雪兔子具有5种生活型，分别是：(1)多年生 

草本，有粗壮的主根；(2)多年生草本，有粗壮的 

中空茎；(3)多年生草本，在冬季时将花芽或球芽 

深埋于地下；(4)花序由叶片或苞片包裹；(5)植 

物由厚实的羊毛状被毛包裹。从5种生活型不同的 

适应策略可以认为 “棉毛植物”是针对东喜马拉雅 
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和横断山区环境特点而进化出的最为完美的植物生 

淅型之一。有研究者认为棉毛植物是茸毛状植物 

(downy plant)的极端生活型 (Tsukaya and Tsuge， 

2001)。Tsukaya和 Tsuge(2001)对生长于亚北极区 

域内干燥寒冷环境中，但足同样具有厚实被毛的吉 

尔吉柳 ( gilgiana)的被毛和雪兔子的被毛进 

行比较后，根据趋同进化的原理推测雪兔子苞片上 

的被毛与环境湿度无关，而是针对低温的适应结 

构。Tsukaya等 (2002)以水母雪兔子为研究对象， 

发现棉毛植物的花序不具有自升温系统，并且他们 

通过对人工仿制的水母雪兔子模型的不同部位进行 

温度测量后推测水母雪兔子的头状花序的颜色和植 

株的形状起到了很好的吸收热量的作用，而中空茎 

则承担了对植物内部组织绝热的作用，在茎生叶和 

苞片问的空气层内积累的大量热能也可能起到了对 

于 层化序的加温作用。其他方面，例如，Teeash， 

ima等 (1993)指出雪兔子的基生叶为两面气孔型 

(amphistomatous)，因为气孔和细胞间空隙对CO2的 

扩散率较低，所以雪兔子的基生口t-对于氮元素的利 

用效率很高，甚至超过 了某些低地植物。 

近期作者对棉毛植物代表种类之一的水母雪兔 

子的头状花序内部温度和周围气温 (距离地面0，5 

m高处和0，1 I1"1高处气温)进行了连续的测量 (4 

个昼夜)，得到的初步结论是，棉毛植物花序内部 

温度的升降和辐照度的大小密切相关。而且从埘环 

境数据和水母雪兔子花序内部温度的比较和分析 

看，由于水母雪兔子的生长季节正是夏季季风气候 

盛行的时节，多 多雨温暖湿润，所以其原生地夜 

间发生0~C以下极端低温的概率极低，而且测量数 

据也支持这一论点。因而作者认为和前面提到的巨 

大莲座叶丛植物不同，棉毛植物的苞片和其上密被 

的绒毛不应该是针对夜间温度的适应结构。但是正 

如前面提到的，气温具有随海拔高度上升而下降的 

特点，所以在相对低海拔处，例如树线以下区域内 

的此季肯内时常发生的降雨，在树线以上区域，即 

高lII生物带内就极有叮能会形成少量的夜间降雪， 

但考虑到降雪本身是一个放热的过程而且规模较 

小，所以夜I1-lJ气温仍州可以维持在O℃以上。而根 

据作者的测缱，清晨黎明前后 (时间段为仁午 7： 

30 9：45)，由于辐照度等因素的增加引起的少量 

积雪融化产生的吸热过程，会促使此时本不是太高 

的气温发生激烈的波动甚至发生0"C以下的极端低 

温，但足和气温相比较，此时水母雪兔子花序内部 

温度虽然也显示出下降趋势，但是下降速率要明显 

的慢于周围气温，而且不会发生 0℃以下的低温， 

所以作者得到的结论是棉毛植物头状花序的颜色， 

形状及苞片和其上附生毛被的功能更应该归结于保 

护繁殖器官免受到由于清晨积雪融化产生的低温可 

能造成的伤害方面。 

此外，有许多研究者注意到东喜马拉雅和横断 

I 区高山植物的特殊结构除了具有保护繁殖器官免 

受低温侵害的作用外，还有可能具有吸引传粉者的 

功能。例如，塔黄苞片的保温机制为其主要的传粉 

者熊蜂提供了恶劣天气下的避难所 (Yoshida， 

20o2)，而在多云且湿度非常大的天气状况下，棉 

毛植物主要传粉者熊蜂 ((hnofi and Ohba，1999) 

会在水母雪兔子的花序上停留超过20分钟的时间 

(Tsukaya等，2002)。 

v)其他适应结构及植物 (others) 

除了 “温室植物”和 “棉毛植物”外，在青藏 

高原青海地区和横断【IJ区西藏东南部还存在一种特 

殊的气囊植物 (ajrbag plant)，代表植物种类为茄科 

马尿泡属植物 (Przewalskia)。气囊植物的特殊性在 

于花萼在果实成熟时会形成中宅而且充满气体的囊 

状结构，而将果实包裹于其中。根据研究者的观 

察，马尿泡属植物往往分布于山体的迎风坡而，所 

以可以借助这种特殊的气囊状结构利用风力传播到 

距离母株很远或是更加优良的生境中。此外，气囊 

结构还可能具有保持温度使得果实中种子得以正常 

发育的功能。相似的结构也见于黄芪属 (Astraga． 

沁)，鱼鳔槐 (Colutea)和棘豆属 ( rr，f】厶)等 

类群。从以k例子我们可以看出高山植物各种特殊 

生活型的适应意义不仅体现在确保植株个体的生存 

和生长上，而且也体现在植物繁殖和种子传播方 

而，这对确保整个植物种群的生存和发展具有重要 

的意义。 

由于北极环境与高山环境存在很大的相似性， 

所以有研究者认为在植物生活型方面，高海拔的植 

物与高纬度的植物也应该具有相似之处，而且根据 

北极环境和高山环境在较低气温 上比较相似的特 

点，研究者指出，北极和高山植物生活 的相似性 

应该集中体现于对低温的适应机制_j (Mani， 

1980b)。北极植物牛活型中最为人熟知的要算 “太 

阳灶类”植物，这一植物生活型的代表植物种类为 

罂粟科山罂粟 (Papaver radicatum)和蔷薇科全叶 

仙女木 (Dryas integrifolia)。Kevan(1975)的研究 
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指出，山罂粟和全叶仙女木的花瓣具有类似于凸透 

镜的聚光作用，可以将太阳辐射热能集中于花瓣中 

部的繁殖器官上，更加奇特的是由于上述两种植物 

的生长繁殖期与北极的极昼期吻合，山罂粟和全叶 

仙女木的茎会随着太阳入射方向的变化而转动，以 

保证其繁殖器官能够获得最大的热能。除了起到对 

于繁殖器官的加温作用以外，根据作者的观察，太 

阳灶植物还可能利用这种获取热能的方式来吸引其 

传粉者，而将产生花蜜或香味等所需的能量降到最 

低。 

3．2．2 光合作用和呼吸作用的适应机制 除了低 

温，高山植物特有生活型中体现出的进化适应策略 

还可以表现在高山植物对于高山环境进行适应的各 

个方面。体现在高山植物的光合作用方面，例如， 

Mooney等 (1964)发现高山或亚高山区域内的植物 

在低温下容易达到最大光合作用率。Tranquillini· 

(1964)发现高山地衣植物梅衣属的 Parmelia e ． 

causta的光合作用适宜温度为一l0℃—一30℃，石蕊 

属植物Stereocadon alpinum在一23℃下仍然可以进行 

光合作用，甚至于这两种植物被放置于一30 下15 h 

后，在0'12以上环境中恢复数小时，其光合作用又 

可以很快恢复。Pis|Bk等 (1967)发现，高山植物光 

合作用的最低决定温度要低于低地或处于温暖气候 

中的植物。Granbher和 Cemusca(1977)及 K6mer 

(1976)发现多数高山植物叶片的毛被或树冠结构 

对空气流动的抑制作用使得许多高1I1植物对由于蒸 

汽压力数 (VPD)对光合作用造成的影响有很强的 

缓冲作用。张石宝 (2005)发现高山植物光合作用 

最适温度要低于分布于气候较为温和地区的近缘种 

类。在呼吸作用方面，Billings和Mooney(1961)发 

现高山区域内的肾叶山蓼 ( digyna)的呼吸 

作用速率要大于北极地区的同属植物。Tranquillini 

(1959)认为高呼吸速率会部分地补偿低温对植物 

生理功能造成的负面影响，可以产生很好的碳元素 

平衡。卢存福等 (1998)认为高山植物线粒体的高 

呼吸活性是受某些遗传特性控制的，低海拔植物在 

高山地区由于不能维持足够的线粒体氧化速率，所 

以在高山极端环境条件下不能生存下来。Gale 

(2004)认为高山植物较高的呼吸作用率是由于太 

刚辐射热能引起的叶间水汽压扩散速率的增加和随 

海拔高度上升而下降的叶问c0，扩散率的相互作 

用的结果。而较快的呼吸作用速率对于高山植物地 

上部分在短暂的生长周期中完成其生活史有着重要 

的意义。以上高山植物的适应特点也再次证实高山 

植物是对高山环境极端适应的植物种类。 

3．2．3 对紫外线辐射的适应机制 关于高山植物 

对高强紫外线辐射的防御方面已经有了一些研究。 

例如，Robberecht等 (1980)对分布于不同纬度和 

海拔高度共计44种的植物种类进行 紫外线透射 

的测量和计算后指出，生长于紫外线辐射总量很高 

环境中的植物种类对于紫外线辐射的反射和吸收的 

能力要强于生长在紫外线辐射总量较低的环境中的 

植物种类。Caldwell等 (1982)将北极，温带和热 

带高山的某些同源植物种类或同种生活型的植物置 

于 15 h的紫外线照射处理的实验中，结果发现北 

极地区植物生活型或植物种类的光合作用降低至未 

处理前的2o％～30％，而高山区域内的植物生活 

型或植物种类的光合作用能力下降了22％～50％。 

Caldwell(1968)在落基山海拔 3 750 m的 Niwot山 

脊将5种高山植物进行了两个生长季节的紫外线屏 

蔽试验，结果发现被处理的 5种植物在生长发育的 

参数上没有任何实质性的改变。 

3．2．4 对水分的适应机制 在高山植物对干旱胁 

迫的适应方面，Larcher(1957)发现小型草本莲座 

状叶丛植物的树冠结构可以使其气孑L不经历高度的 

蒸汽压力数 (VPJ))， 一旦这种植物失去了其浓 

密的树冠结构的保护，它们将极有可能在冬季休眠 

期中很快脱水死亡。Medina和 Delgad0(1976)注 

意到分布于委内瑞拉 Paramos高原的肉质植物肉瓣 

景天 (Echeteria columbiana)在干旱时期营景天酸 

代谢机制，而在多雨的季节又行使 植物光合作 

用机制。Mark和Ad舢 (1979)发现积雪覆盖的丛 

生草簇 (tussock)民而薄的叶片可以截断由于高度 

季节性降水l而导致的雾气。 

4 结语 

从上述对各个大洲高山植物以及极地植物在生 

活 方面体现出的适应机制的总结和分析中我们可 

以大致得出以下结论： 

(1)高山植物适应于高山极端环境的主要方式 

是进化出高度特化的组织或结构，其主要功能是将 

对周围环境变化较敏感的植物器官或结构在能耗最 

低的前提下，从环境中隔离开来，以保证某种或某 

些生命过程的正常进行。(2)许多文章提到，虽然 

经过长期的适应进化作用，高山植物拥有了许多适 

应高山环境的特殊结构、组织以及代谢方武，同时 
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我们也应该看到，以全球加速变暖为代表的人类活 

动给生物圈带来的挑战也在威胁着这些处于冷界 

(cold margina1)生态系统 中的成员 (Kullman， 

2004)，所以高山和极地植物与全球气候变化间的 

炎系以及由此延伸出的对于高山珍稀濒危植物种类 

的保护必将成为今后研究的热点。(3)着眼于本学 

科的发展，目前高山植物功能生态的研究范畴仍旧 

集中于生理牛态方面，而近年来新兴的诸如分子生 

物学等学科 这一研究领域中的介入还十分的有 

限，所以怎样在原有基础上更加充分的实现学科问 

更广泛的交叉也是值得我们思考的问题。(4)从文 

巾我们不难看出，目前研究的热点地区主要集中于 

欧洲北部，南、北美洲和非洲地区，而拥有世界屋 

脊、山地面积广大的亚洲特别是东 地区却因为种 

种原冈在高山植物功能生态学研究方面要远滞后于 

以上地区。fFl是我们也 该看到，经过长期的研究 

积累，以巾目为代表的亚洲国家在本地区植物分类 

学和植物区系地理学方面已经有了相当的成就，所 

以怎样发挥优势学科的长处以达到和高山植物功能 

生态学等新兴学科互补的目的是我们当前最需要思 

：号和解决的问题。 
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