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摘要：高山植物是一类生长于树线以上至雪线的山地植物。揭示高山植物适应环境的形态和结构特征及其内在机制，对研究全

球气候变化下，植物对环境的响应和适应具有重要的理论意义。然而，国内在高山植物功能生态学的研究上相对薄弱，已有研

究主要集中在对青藏高原高山植物的报道上。结合国外高山植物的相关研究报道，从形态和解剖结构两个方面对青藏高原高

山植物的研究进展进行了综述，重点阐述了高山植物的形态、解剖结构及其与环境的适应性关系。植株矮小（有的呈垫状）、叶

片小而厚、具有通气组织、栅栏组织多层、机械组织发达、虫媒花性状、线粒体数量多和叶绿体基粒片层少等是这一地区高山植

物普遍具有的形态和结构特征。高山植物形成上述结构的特异性是高山特殊综合生态环境长期作用的结果。同时，也是高山

植物对高山环境的高度适应。最后，对这一领域存在的问题以及未来研究的重点和方向进行了探讨。目的是引起国内研究者

的关注，促进我国高山植物功能生态学的研究与发展。

关键词：青藏高原；高山植物；形态；解剖结构；环境；适应性

文章编号：:$$$9$;OO（!$$"）$#9!6"79:$W 中图分类号：X:7!，X;76，X;78W 文献标识码：%

3’9’-7(! -14-.(’9 ,. 2)7#!)*)+8 -.1 -.-")28 ): -*#,.’ #*-."9 +7)%,.+ ,. "!’
;,.+!-,<=,>’" ?*-"’-0 -.1 "!’,7 -1-#"-",).9 ") ’.4,7).2’."9
U( ’>0:，YZ [4A9\?5K!，3,% 3?5K9]A5:，!

: !"##$%$ "& ’(&$ )*($+*$,，-"./01$,/ 2+(3$.,(/4，5(67+ ":$$#;，!0(+7

! 8$97./:$+/ "& ;("#"%4，<(+%07( -".:7# 2+(3$.,(/4，5(+(+% 8:$$$8，!0(+7

!"#$ %"&’&()"$ *)+)"$，@AAB，@B（C）：@DBE F @DGH,

5>9"7-("：%1I?5A I1>5LF J?FLH?Q4LA =>?51B ?5 HAK?05F QALPAA5 LHAA 1?5AF >5J F50P 1?5AF >5J >HA HAK>HJAJ >F F0=A 0N L@A =0FL

FA5F?L?TA I1>5LF L0 A5T?H05=A5L>1 G@>5KAF2 ,L ?F L@A0HAL?G>11B F?K5?N?G>5L N0H 45JAHFL>5J?5K L@A HAFI05FAF >5J >J>IL>L?05F 0N

I1>5LF L0 K10Q>1 G1?=>L?G G@>5KAF L@H04K@ ?5TAFL?K>L?5K L@A =0HI@010K?G>1 G@>H>GLAH?FL?GF >5J >5>L0=?G>1 J?NNAHA5GAF >F PA11 >F

>J>IL?TA =AG@>5?F=F ?5 >1I?5A I1>5LF2 U0PATAH，L@AFA HAFA>HG@F >HA FL?11 H4J?=A5L>HB 05 N45GL?05>1 AG010KB 0N >1I?5A I1>5LF

?5 &@?5>，>5J =0FL 0N L@A= @>TA QAA5 =>?51B N0G4FAJ 05 L@A I1>5LF KH0P?5K ?5 L@A X?5K@>?9’?QAL S1>LA>42

’@?F >HL?G1A HAT?APF L@A HAFA>HG@F 05 N45GL?05>1 AG010KB 0N >1I?5A I1>5LF J?FLH?Q4L?5K ?5 L@A X?5K@>?9’?QAL S1>LA>4，

?5G14J?5K L@A =0HI@010KB >5J >5>L0=B 0N L@A I1>5LF >5J L@A?H >J>IL>L?05F L0 A5T?H05=A5LF，05 L@A Q>F?F 0N HA1AT>5L FL4J?AF

0TAHFA>F2 ’@A I1>5LF HAFI05J L0 L@A >1I?5A A5T?H05=A5LF （:）QB IH0J4G?5K JP>HN KH0PL@ N0H=F，F=>11AH >5J L@?G^AH 1A>TAF，

PA119JATA10IAJ >AHA5G@B=> ?5 H00LF，FLA=F >5J 1A>TAF，LP0 1>BAHF 0N I>1?F>JA GA11F 0H =0HA L@>5 ?5 L@A 1A>TAF，>5L@0I@?104F



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

(!-/-("’/,0",(0 ,. 1*)%’/0，-0 %’** -0 -23.4-." 5,")(!).4/,- ,. (’**0，（6）27 ,.(/’-0,.+ "!,(8.’00’0 )1 (’** %-**0 )1
()**’.(!75- )/ 0(!’/’.(!75- (’**0 ,. "!’ 0"’50，-.4 （9）27 /’43(,.+ .352’/0 )1 +/-.-，#-/",(3*-/*7 )1 +/-.35 "!7*-8),40
,. (!*)/)#*-0"0& :** )1 "!’ (!-/-("’/,0",(0 )1 "!’ #*-."0 4’0(/,2’4 -2);’ /’03*" 1/)5 *).+<"’/5 0"/’00’0 )1 ’="/’5’*7 ’()*)+,(-*
().4,",).0，03(! -0 !,+! ,//-4,-.(’，()*4 "’5#’/-"3/’，*)% -,/ #/’003/’ ,. "!’ >,.+!-,<?,2’" @*-"’-3，-.4 -4-#"-",).0 )1 "!’
#*-."0 ") "!’ -*#,.’ ’.;,/).5’."0&

A. -44,",).，0)5’ #/)2*’50 ,. "!’ 1,’*4 -/’ 0355-/,B’4，-.4 #/)#)0,",).0 -/’ #/)#)0’4 1)/ 13/"!’/ 0"34,’0& ?!,0 /’;,’%
-,50 ") -/)30’ #’)#*’C0 ().(’/. ") "!’ /’0’-/(!0 ). 13.(",).-* ’()*)+7 )1 -*#,.’ #*-."0 -.4 ") #/)5)"’ "!’,/ 4’;’*)#5’."0 ,.
D!,.-&

!"# $%&’(：>,.+!-,<?,2’" @*-"’-3；-*#,.’ #*-."；5)/#!)*)+7；-.-")57；’.;,/).5’."；-4-#"-",).

环境是植物生存和发展的条件［E］。高山环境具有昼夜温差大、气压低和太阳辐射强等不利于植物生长

的环境因子［6］。由于海拔高、气温低，植物的生长季节十分短促，期间经常出现霜冻以及雪、雹和大风等天

气［9］。能够在如此极端的环境中生存的植物一定有其特殊的结构特征及生理、生态适应机制［E］。为此，阐明

高山植物适应环境的形态、结构特征及其内在机制，对认识和保护高山脆弱的生态系统，对揭示高山植物与环

境相互作用的奥秘以及对人类合理的保护与持续利用高山植物资源具有重要的理论和实践意义。

早在 EF 世纪末，学者 G’/.’/就对分布在欧洲北部地区的高山植物性状和原生地各环境因素间的关系进
行了研究［H］。此后，随着研究技术和手段的不断改进和完善，对高山植物形态、结构、生理和生态的研究陆续

展开［I］。尤其是近年来，随着全球气候的变暖和臭氧层的减弱，研究高山植物对环境变化的响应与适应则成

为了热点［J］。目前，国外有关这方面的报道比较多，并形成了一些成熟的理论［K，L］。在我国，对高山植物功能

生态学的研究相对薄弱［F］。多年来，有关这方面的报道比较少，而且大部分集中在对青藏高原高山植物的报

道上［6，9，EM N EL］。作者结合自己的一部分工作，就掌握的国内外关于高山植物的研究资料，从形态、结构及其与

环境的适应性关系方面对青藏高原高山植物的研究进展进行了综述，以期引起国内相关研究人员的重视，促

进我国高山植物功能生态学的研究与发展。

)* 形态、解剖结构与环境
对青藏高原高山植物形态及解剖结构的研究，开始于 6M 世纪 LM 年代，王为义、周广泰和吴学明等对分布

于该地区的 EMM 多种高山植物进行了形态及解剖学观察，并取得了一定进展［9，EM N E6］。

)& )* 根
高山植物大都为浅根系，根沿地表近水平分布，即使是长根向下到一定深度后也会弯曲成水平状，或其根

端向上翘起到土壤表层［9，EE］。出现这一现象的原因可能是土壤的低温严重影响到根系的生理功能，使水分的

吸收受到限制［EM］。另外，在某些高山垫状植物中还存在不定根现象，这些不定根发生在较老茎枝的节上，其

长度 6 N 9(5，直径 M& E N M& I55，成绒毛状，寿命短，多数只生长一个季节［9］。在唐古拉山点地梅（!"#$%&’()
*’"+,-’&.’")"&/&）中，不定根分布在垫状体周边，由于周边的茎枝反复分枝，形成分枝簇，极易被风吹翻，造成
机械损伤。因此，这类不定根可能起固定作用。在另一些垫状植物中，如四裂红景天（0.%#/%-’ 1,’$#$/2/#’），
其粗壮的直根扎入土层中，而且地上茎枝中均具有发达的机械组织，显然这类植物中的不定根与固定无关，可

能具有吸收功能。

与低海拔植物相比，高山植物根的结构比较简单，输导组织和机械组织发育较弱［EM，EE］。王为义认为，在

高山地区，温度相对较低，土壤中自由水含量降低，使得主根的吸收功能减退，输导分子的结构简化［EM］。此

外，有研究发现，在一些垫状植物中，主根非常发达，其周围常形成很厚的周皮，厚的周皮阻碍了根的吸收功

能，水分的吸收主要由茎生根或不定根完成［9］。观察表明，在大部分高山植物根中存在草酸钙结晶［9］。陈维

培指出，根中草酸钙结晶的积累可以造成细胞的解体，重复出现的这种细胞破坏形式导致气道的形成和扩

大［EF］。周广泰等的观察证实了这一结果，在 E6M 种高山植物中，约有 L6& 6O的植物根中存在不规则的空腔，
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这些结构主要分布在皮层、髓部或中柱中［//］。研究表明，植物根系的厌氧环境会促进乙烯的生成和积累，其

浓度变化可调节通气组织的形成［01］。2--3和 2-(!4在厌氧处理的玉米根中克隆了一个木葡聚糖转葡萄糖苷
酶（56*)+*7(-. ’.8)"9-.4+*6()46*-4’）基因，这是一种细胞壁疏松酶，该基因的表达受乙烯的调节，其 :;<= 在
根尖部积累，随后有通气组织的形成［0/］。王桂芹等对高山红景天（!"#$%#&’ (’)"’&%*+*(%(）进行了解剖学研究，
在植物根的薄壁细胞内，发现有大量的固体蛋白质，为高山植物中可能存在抗冻蛋白的观点提供了结构证

据［00］。根细胞内丰富的蛋白质构成了植物较强抗冻能力的物质基础，可能是高山植物适应寒冷的一种特殊

结构。

!& "# 茎

高山上的强风常能降低植物的生长量［0>］。其间生长的植物普遍低矮、近地，有的呈垫状或绒毡

状［>，/1 ? /0］。“垫状”习性的形成，是极端环境条件长期作用的结果，其中低温、强风作为主导因素起着决定性

作用［>］。当然，紫外光的重要作用也值得重视，紫外光能促进花青苷的形成，抑制生长素的活性，阻碍茎的延

长［0@］。然而，;-7!研究认为，“垫状”型植株是由植物芽基因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［0A］。植株低矮、近地、垫状，使植物牢固地固着在土壤或石缝中，有效地抵御强风，避免被

吹走［//］。同时，“垫状”型植株也是对极端寒冷环境的一种高度适应。四蕊山草莓（,%--’&$%’ .+./’*$/’）和紫
花山草莓（,%--’&$%’ 0’)/#1+.’&’）是最典型的垫状植物，其植株在 /(:>内有分枝 0A ? @1 条，节间短，一般长 /
? /& A::。在植物分枝的间隙中，由于经常吹风，或多或少灌有泥沙，把某些茎枝“粘”起来，使植物地上部分
形成具有间隙的“海绵状体”，其表面是新叶构成的密集覆盖层，最大程度地限制了植物体同外界气体的交

换，是良好的“保温体”［>］。BC9.’9和 D’ E)9-’4对阿尔卑斯山无葶无茎蝇子草（,%&+*+ ’)’2&%(）“垫状”结构内
部温度和外界气温进行了测量和比较，证实垫状植物内部温度要比同时期的气温高出 /1F左右［0G］。B*’,’9
认为，升高内部温度是垫状植物防止其茎结冰的一种适应策略［0H］。同其他类型的植物相比，垫状植物对残酷

的综合自然环境具有更强的适应能力，它们的生存、繁衍，为其他类型植物的迁入改造了土壤，积累了有机质，

甚至为其他植物在其上面生长发育提供了一种温床［0I］。因此，垫状植物对改善高山生态环境，特别是那些少

植被或植被稀疏地区的生态环境，维持生态平衡具有重要意义。

在高山植物中，草本植物居多数［/1，//］。研究表明，在这些草本植物中支持结构普遍发达，其中厚角组织

是一类分布最广的机械组织，直接在表皮下或离开表皮 0J多层细胞，沿着轴的周围形成连续的环，在脊处常形
成束或沿中柱维管束的内外两侧分布［/1，0>］。发达的机械组织给低矮的高山植物增加了刚性和韧性，可以抵

抗萎蔫、雪、冰雹和大风引起的各种机械损伤。王为义指出，在高山植物茎中，保护组织也起一定的支持作用，

其形式是表皮细胞壁加厚，这种加厚的细胞壁坚硬且富有弹性，自身含水量低，但持水力很强，是高山植物的

一种特化结构特征［/1］。此外，有研究表明，在高山植物茎的髓部和皮层中也存在一些不规则的呈空洞状的结

构，并认为这也是一种通气组织［/1 ? /0］。该结构可极大地降低空气在植物体内的扩散阻力，是 K0由地上部运

输到地下部的主要通道。同时，通气组织中始终充满气体，增加了植物体的浮力，减轻了植物体的比重，这对

植物体又起到了良好的支撑作用［//］。

!& $# 叶
叶片是植物进化过程中对环境变化较敏感且可塑性较大的器官，其结构特征最能体现环境因子的影响或

植物对环境的适应［0>］。长期生长在高山地区的植物，叶片大都缩小且加厚，有的还特化成鳞片状、条状、柱状

或针状［/1 ? /0］。E’.8’4 等认为，叶片小而且厚是植物对干旱和强辐射（包括 LMJN）胁迫的一种响应，LMJN 辐
射影响细胞分裂和细胞壁发生，从而形成较小的细胞，限制了叶面积的发展［0O］。2!, 等将美丽风毛菊
（,’2((2/+’ (21+/-’）和麻花艽（3+*.%’*’ (./’0%*+’）暴露在 LMJN下一个生长季，结果这两种植物的叶片均不同
程度加厚，这从一个侧面说明，在高山地区，植物叶片较厚与环境中的强辐射有一定关系［>1］。叶片小相应减

少了光合作用面积，为了弥补这一不利影响，大多数高山植物的叶片数多的惊人。据统计，在藓生雪灵芝

（4/+*’/%’ -/5#1"5&&’）的每平方厘米植株上，新叶数可达 0@I 片［>］。此外，高山植物的叶片上还存在各种附属
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物，有毛状体、刺状物、角质层和蜡质层［/0 1 /2］。表皮附属物能够反射阳光，减少叶片表面空气的流动，降低蒸

腾作用，防止水分过渡丧失，有利于维持植物的正常生理代谢。然而，表皮附属物反射的太阳 3456 辐射不超
过到达叶表面的 /07，从而使叶肉解剖结构对 3456辐射增强的响应显得非常重要［8/］。
与旱生植物类似，在高山植物中，气孔多分布在叶片下表皮［/0 1 /2］。9-:等认为，气孔的分布特征、密度和

面积等受环境中水分状况的影响［82］。缺水条件下，气孔的这一分布模式既可促进植物与外界环境的气体交

换，又能保持水分。在早期的研究中，王勋陵和王静指出，高山植物的气孔大多下陷并形成气孔窝，这一现象

的出现是由于低温带来的“生理干旱”所致［28］。近年来的研究表明，高山植物的气孔略向外突出，气孔面积

减小，而密度与孔下室变大［/2］。气孔外突现象可使其开口增大，能够减小因外被附属物所引起的气孔阻力，

从而提高叶片与外界环境的气体交换能力，增强叶片对 ;<2的摄入，以提高光合作用速率，是植物对高山环境

中低 ;<2和 <2分压的适应。

栅栏组织与海绵组织的分化程度可间接反映环境中的水分状态［88］。在旱生条件下，植物的栅栏组织常

有多层，海绵组织减少［28］。类似的现象也存在于高山植物中，所不同的是，高山植物的海绵组织存在大的细

胞间隙［/0 1 /2］。根据对 /20 种高山植物的观察，栅栏组织细胞只 / 层的有 2= 种，占 2/& >7；有 2 层的为 == 种，
占 ??& 07；8 层以上的为 20 种，占 /=& >7（表 /）。在高山植物中出现旱生结构的原因，王为义认为可能与低
温有关［/0］。低温使土表以下的冻土层加厚，水常以固态的形式存在，不易被植物的根系吸收，即使在 > 1 @ 月
份，白天土表解冻，温度一般也只有 / 1 2A，晚间又降到 B /0A以下，于是，只有白天土壤中有部分水分可供
植物吸收。因此，使植物体难以补偿由于根系吸收水分减少和蒸腾过程中所失水分过多的亏损状态，逐渐形

成了这类旱生的结构特征。而 C’.D’E 等认为，栅栏组织发达是植物对强光生境的适应［2F］。在高山地区，低
温和强辐射同时存在，栅栏组织层数增加可能是环境中低温和强辐射共同胁迫的结果。然而，也有研究指出，

与栅栏组织细胞层数增加相反，在某些高山植物叶片中没有栅栏组织和海绵组织的分化或为等面叶，这些植

物占所研究植物的 >7，表现了高山植物对环境适应方式的多样性［//］。

表 !" 青藏高原高山植物的形态及解剖结构特征［8，/0 1 /2］

#$%&’ !" ()*+,)&)-./$& $01 $0$2)3./$& /,$*$/2’*.42./4 )5 $&+.0’ +&$024 -*)6.0- .0 2,’ 7.0-,$.8#.%’2 9&$2’$:［8，/0 1 /2］

形态及解剖结构特征
C)G#!)*)+,(-* -.D -.-"):,(-* (!-G-("’G,E",(E

具该结构特征植物数 $研究植物总数
HI:J’G )K #*-."E #)EE’EE’D "!’ (!-G-("’G,E",(E $ 9I: )K #*-."E "’E"’D （7）

“垫状”植株 ;IE!,). #*-." 22& F

根 L))" @2& 2

通气组织 M’G’.(!N:- 茎 9"’: >O& 0

叶 P’-K @?& @

/ 层 <.’ *-N’G 2/& >

栅栏组织 Q-*,E-D’ ",EEI’ 2 层 R%) *-N’GE ??& 0

8 层以上 R!G’’ *-N’GE )G :)G’ "!-. /=& >

!& ;" 花
高山地区有利于植物生长的季节很短，开花则被限制在一个更短的时期内，但大多数高山植物仍能开

花［8O］。与植株相比，高山植物的花相对较大，花的颜色都比较鲜艳，具有虫媒花的典型特征［8?］。研究表明，

在安第斯山脉，虫媒植物占该地区植物的 F?& =27，而专性自交或风媒传粉等植物的比例较低［8O］。C-.,在一
项早期的研究中指出，高山恶劣的气候降低了传粉昆虫的多样性，昆虫的访花频率和活动能力随海拔的升高

而降低［8=］。于是，研究高山植物对传粉昆虫缺乏的繁育对策则成了人们关注的问题［8> 1 O0］。MGG)N) 等发现，
与低海拔的同种植物相比，生长于高海拔地区的植物花寿命普遍延长。如在安第斯山一带海拔 2 8/0:处，许
多种花的寿命平均值为 O& /D，而在海拔 8 ??0:处则为 F& 0D［8>］。6,.+!-:和 <G"!.’G认为，花寿命的延长可以
抵消由于活动昆虫少和频率低造成的不利影响［8@］。在高山植物中，柱头寿命的延长是植物提高传粉效率的

一种有效对策，但同时，花寿命的无限延长可能会增加植物对花的维持代价。S).’E和 ;GIT-. 发现，在一些高
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山植物中存在“老花存留”的现象，并认为植物的这种对策在一定程度上节约了能量，减少了花的维持代

价［/0］。何亚平和刘健全在对龙胆科（1’.",-.-(’-’）植物的研究中发现，当环境温度降低时，这类植物的花冠
将闭合，在温度回升后又可开放，在完成受精后，花冠将永久性闭合，这种闭合阻止了花冠的继续开放，节约了

花维持的能量。同时，这种机制缩短了种子成熟的时间，提高了植物对低温环境的适应［23］。

苞片是植物花的组成部分，但在一些植物中经常缺少。在部分高山植物中，如蓼科（4)*5+).-(’-’）大黄属
（!"#$%）、菊科（6)7#)8,"-’）风毛菊属（&’$(($)#’）植物的苞片却极为发达［29］。结构显示，苞片中无栅栏组织
和海绵组织的分化，不含有叶绿体。:!;-推测，在这些植物中，苞片可以提高花序内部的温度，加速花序的发
育，同时也避免了紫外线对配子体的伤害［2<］。为了证实这一推测，:7)=,和 :!;- 对塔黄（!"#$% *+,-.#）苞片
进行了光学特性研究，结果表明，苞片对光合作用激活光（4>）和红外线辐射（?@）的透射率要远大于紫外线，
同时对漫射光的透射率大于直射光，从而肯定了苞片的“温室效应”作用［2/］。长期以来，人们注意到多年生

高山植物的种子发育时间要明显长于两年生植物。A-+.’= 和 B,""’=!)C’=从胚胎学上为这种差异提供了结构
证据［22］。观察表明，两年生龙胆科植物的反足细胞膨大且宿存，这种结构可以加速胚胎的早期发育，缩短种

子的成熟时间；而在多年生龙胆科植物中，尽管也存在反足细胞宿存，但只有少数情况才增殖到 2 个，在合子
分裂前已退化干净，对胚胎的早期发育无影响。

在长期的适应过程中，许多高山植物都发展了有性生殖和无性繁殖两种生殖方式。当外界条件适宜时，

高山植物同时进行有性和无性繁殖，增加植物数量，扩大分布面积。当条件不适合有性生殖时，通过无性繁殖

方式，如匍匐茎、根茎或分蘖等进行繁殖。因此，在高山植物中，多年生植物占绝大多数，包括一些小草，如虎

耳草属（&’/-0)’1’）、金腰子属（2")3(+(4.#*-$%）等都是多年生的［99］。兼具有性生殖和无性繁殖的高山植物，更
能适应高山残酷的生态环境，是一更为特化的植物类群。

!" 超微结构与环境
对青藏高原高山植物超微结构的研究起步比较晚。目前，国内外有关这方面的报道也比较少（表 <）。同

时，在超微结构上也仅限于对叶绿体和线粒体的研究，对其它细胞器的研究尚未见报道。

!& #" 叶绿体

正常条件下，高等植物的叶绿体大多呈椭球形或梭形，沿细胞壁分布［2D］。然而，在部分高山植物中，随着

海拔的升高，叶绿体由规则的椭球形变为球形或近似球形，同时，在分布上趋向于向细胞中央移动［<，9/］。资料

显示，在高温干旱和水分胁迫下，叶绿体也会出现形状变圆、位置内移的现象，并认为叶绿体的这种变化是对

逆境胁迫的一种反映［2E］。>.F’=8). 和 >=) 指出，光照是影响叶绿体发育的一个重要条件，叶绿体形状变圆，
可能与强辐射有关［2G］。在高山地区，太阳辐射强烈，光能相对丰富甚至过剩，例如，位于青藏高原东北部的达

坂山地区，其年太阳辐射总量可达 E& 2E H 930 I7 J<［9/］。因此，叶绿体位置内移，对于减少光线的直接穿透，避

免强辐射的灼伤是有益的，这可能是高山植物对强辐射环境的一种适应。

被膜保持完整是叶绿体完成正常生理功能的前提条件。研究发现，生长于海拔 /0K3 7 处的珠芽蓼
（5+.31+*$% 6-6-4’)$%）的叶绿体被膜模糊不光滑，部分区域膜解体，且膜间隙肿胀，而海拔 </337处的珠芽蓼
的叶绿体膜却结构完整［<］。与此相反，贾晓红和姜罡丞在对矮嵩草（7+,)#(-’ "$%-.-(）的观察中发现，矮嵩草
的叶绿体膜随海拔高度变化不明显，表明矮嵩草对高山环境有较强的适应能力［92］。在高山环境下，叶绿体被

膜部分遭受破坏，这与严寒和强辐射有关［9D］。此外，也有人认为，出现这种现象的原因可能是低温冻土导致

的“生理干旱”胁迫所致［9E］。

与低海拔植物相比，高山植物的叶绿体基粒片层数普遍较低，往往不超过 <3 层，并且随着海拔的升高，基
粒垛叠程度呈下降趋势［<，9/ L 9E］。学者认为，叶绿体具有较少的基粒片层可能与环境中的低温和强辐射有

关［2G］。一方面，低温可以改变类囊体膜上 MN6!（光系统!捕光天线色素复合物）结合脂及其脂肪酸的组
成，使 MN6!寡聚体解聚，而 MN6!在类囊体膜垛叠的调节方面起重要作用［2K］。同时，低温使水的粘度升高，
根细胞的渗透性下降，使植物体对水分的吸收量减少，从而导致了“生理干旱”［93］。有研究证实，水分胁迫降
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低了植物的光合磷酸化过程，是叶绿体基粒片层叠垛程度降低的原因之一［/0］。另一方面，强辐射对叶绿体基

粒的发育起负效应，强辐射使叶绿体中 123!减少，导致叶绿体基粒片层叠垛程度降低［/4］。由此看来，具有
较少的基粒片层可能是高山植物对低温和强辐射环境的一种适应，基粒片层少可以避免捕获过多光能而对叶

绿体造成潜在伤害。

表 !" 青藏高原高山植物的超微结构特征

#$%&’ !" (&)*$+)*,-),*$& -.$*$-)’*/+)/-+ 01 $&2/3’ 2&$3)+ 4*05/34 /3 ).’ 6/34.$/7#/%’) 8&$)’$,

生长型

56)%"! 7)689
种名

:#’(,7,( .-8’9
生境

2-;,"-"9
超微结构特征

<*"6-9"6=("=6-* (!-6-("’6,9",(9
参考文献

>’7’6’.(’9

多年生草本

?’6’..,-*
!’6;-(’)=9 #*-."9

达坂山蚤缀

!"#$%"&%
’%(%$)*%$#$)&)

高山草甸

@*#,.’ 8’-A)%

叶绿体基粒片层少、类囊体膨大，且和线粒体邻近

>’A=(’A .=8;’69 )7 +6-.=8 "!B*-C),A9 -.A 9%)**’.
"!B*-C),A9 ,. (!*)6)#*-9"9 *)(-"’A .’-6 8,")(!).A6,-

［D0］

唐古特乌头

!+,$&’-.
’%$/-’+-.

叶绿体基粒片层少、类囊体膨大、含丰富淀粉粒

>’A=(’A .=8;’69 )7 +6-.=8 "!B*-C),A9 -.A 9%)**’.
"!B*-C),A9 ,. (!*)6)#*-9"9 %,"! -;=.A-." 9"-6(! +6-,.9

［DE，D4］

单花翠雀

0#1(*&$&-.
.,$%$’*-.

叶绿体中含丰富淀粉粒

@;=.A-." 9"-6(! +6-,.9 ,. (!*)6)#*-9"9
［D4］

裸茎金腰

2*"3),)(1#$&-.
$-4&+%-1#

叶绿体基粒片层少、类囊体膨大，且和线粒体邻近

>’A=(’A .=8;’69 )7 +6-.=8 "!B*-C),A9 -.A 9%)**’.
"!B*-C),A9 ,. (!*)6)#*-9"9 *)(-"’A .’-6 8,")(!).A6,-

［D0，DF］

珠芽蓼

5,13/,$-. 6&6&(%"-.

高山草甸或灌丛

@*#,.’ 8’-A)%
)6 9!6=;*-.A

叶绿体近似为球形、基粒片层少、类囊体膨大、含丰富淀

粉粒 >’A=(’A .=8;’69 )7 +6-.=8 "!B*-C),A9 -.A 9%)**’.
"!B*-C),A9 ,. 9#!’6,(-* 9!-#’ (!*)6)#*-9"9 %,"! -;=.A-."
9"-6(! +6-,.9

［G，D4］

祁连龙胆

7#$’&%$% ("8#9%1):&&
叶绿体中含丰富淀粉粒

@;=.A-." 9"-6(! +6-,.9 ,. (!*)6)#*-9"9
［D4］

盘花垂头菊

2"#.%$’*,4&-.
4&)+,&4#-.

叶绿体基粒片层少、类囊体膨大 >’A=(’A .=8;’69 )7
+6-.=8 "!B*-C),A9 ,. (!*)6)#*-9"9 %,"! 9%)**’. "!B*-C),A9

［DE］

乳白香青

!$%(*%1&) 1%+’#%
线粒体数量多、且和叶绿体邻近 @;=.A-." 8,")(!).A6,-
*)(-"’A .’-6 (!*)6)#*-9"9

［DF］

火绒草

;#,$’,(,4&-.
1#,$’,(,4&,&4#)

叶绿体近似为球形、基粒片层少、类囊体膨大 >’A=(’A
.=8;’69 )7 +6-.=8 "!B*-C),A9 ,. 9#!’6,(-* 9!-#’
(!*)6)#*-9"9 %,"! 9%)**’. "!B*-C),A9

［DH］

矮嵩草

<,="#)&% *-.&1&)
线粒体数量多 @;=.A-." 8,")(!).A6,- ［D/］

大唇马先蒿

5#4&+-1%"&)
"*&$%$’*,&4#)

线粒体数量多、且和叶绿体邻近 @;=.A-." 8,")(!).A6,-
*)(-"’A .’-6 (!*)6)#*-9"9

［DF］

D 年生或 G 年生草本
@..=-* )6 ;,’..,-*
!’6;-(’)=9 #*-."9

甘肃马先蒿

5#4&+-1%"&) :%$)-#$)&)
叶绿体中含丰富淀粉粒

@;=.A-." 9"-6(! +6-,.9 ,. (!*)6)#*-9"9
［D4］

类囊体膨大作为植物对逆境胁迫的一种反应已在多种植物中被报道［/0，/I］。同样，在部分高山植物中也

存在叶绿体类囊体膨大的现象［G，DH J D0］。吴学明指出，高山植物类囊体的膨大有别于人为胁迫条件下植物类

囊体的膨大［DE］。在人为胁迫条件下，类囊体膨大是逆境对植物伤害的一种表现，其结果是类囊体解体，细胞

趋向于死亡，这是植物对外界不良环境的一种“被动”反应［/0］。而在高山植物中，尽管类囊体也出现了膨大，

但其叶绿体结构仍保持完整，因此，高山植物的类囊体膨大可能是对特殊环境的一种适应，是长期自然选择的

结果，这一点与盐生植物类囊体的膨大相似［/I］。生长于高山地区的植物，最初其类囊体的膨大也是一种伤害

性表现，由于长期受高山特殊环境的胁迫，为了生存，它们在结构和功能上沿着适应这一环境而选择，逐渐达
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到与环境的统一，类囊体膨大由最初的伤害逐渐演变成抵抗高山逆境的标志［/0］。有人推测，“这种膨大的类

囊体可以作为 123和 23的储库，在一定程度上弥补了高山地区大气中 123和 23的不足，保证了光合作用和呼

吸作用的正常进行［/4，/5］。”但这一观点缺乏直接的实验证据。

淀粉是在叶绿体内合成的，它是大多数高等植物的主要光合产物。淀粉粒在叶绿体中的分布和存在数量

可间接反映植物所处的环境状况。长期生长在高山地区的植物，其叶绿体内淀粉粒往往较多，而且，在个别植

物中，还存在巨大淀粉粒的现象［3，/6］。1!-"’7"). 等认为，淀粉粒在叶绿体中的积累可能与低温导致的光合产
物运输受阻有关［48］。在正常条件下，植物白天进行光合作用所累积的淀粉，在夜间将被水解和运输出叶绿

体。青藏高原由于大气透明度高，太阳直接辐射强（一般占总辐射的 589 :689），地面接收的太阳入射及热
辐射的反射均比较强烈，致使昼夜温差非常大。例如，在海北高寒草甸地区生长季内昼夜温差可达 38 :
34;［4/］。夜间的低温降低了线粒体中酶的活性，呼吸代谢下降，产生的 <=>减少，从而使水解淀粉的能力受
到抑制，光合产物运输受阻，结果淀粉积累于叶绿体中［/6］。淀粉粒在叶绿体中的储存和消耗对于提高植物的

抗冻能力具有积极的生理作用。有研究证明，植物在低温锻炼期间，叶绿体中积累的糖最高可达叶绿体干物

质的 /49，使类囊体附近保持很高的糖浓度，以避免类囊体解离而维持正常的光合磷酸化［43］。因此，淀粉粒
在叶绿体中的积累可能是高山植物对低温环境的一种适应。然而，也有人认为，非结构碳水化合物（?@1）在
植物中的积累可能是光合作用过程中碳的供应大于需求的结果［40］。

!& !" 线粒体
线粒体是真核细胞内一种重要和独特的细胞器，其形状、大小、数目、结构和分布常因细胞种类、生理功能

及生理状况不同而有较大差别。研究表明，生长于青海湖环湖地区（海拔 0 388A）的嵩草植物，其叶肉细胞中
线粒体含量非常丰富，常常多个聚集在一起，线粒体个体小，结构清晰，但嵴的数目较少［/B］。作者等在对裸茎

金腰（!"#$%&%’()*+,- *,.+/0,()）、乳白香青（1*0’"0(+% (0/2)0）和大唇马先蒿（3).+/,(0#+% #"+*0*2"&+.)%）的研究
中，也观察到了类似现象［/C］。线粒体是细胞的“动力”工厂，逆境条件下线粒体数目增多，可能是对严酷生态

条件耗能大的补偿，从而保证胁迫过程中能量的供应［B5］。D-7,+-EF’7,’ -.F GH7.’7 指出，高山植物的呼吸速率
较高，且随着海拔的升高有增加的趋势［4B］。线粒体个体变小，数量增多，增加了线粒体膜的相对表面积，扩大

了内膜系统，从而提高了植物的呼吸速率。植物高呼吸速率可以维持其高的代谢活力，是保证光合作用和其

它生理过程顺利进行的基础。

!& #" 叶绿体和线粒体的空间位置
正常情况下，线粒体在细胞中的分布是随机的，而在逆境胁迫下，这种分布则表现出一定的特殊性。生长

于高山地区的植物，其细胞中的线粒体呈现出不均一分布，常与叶绿体伴生，并将叶绿体包围起来［/5，/C］，这一

结果与 I7)%. 等在其它植物中的观察一致［44］。吴学明等推测，线粒体和叶绿体在距离上的靠近，是细胞的一
种巧妙“安排”，这种“安排”缩短了能量运输的距离，有利于迅速将线粒体产生的 <=> 运到叶绿体中，而且，
由于运输距离的缩短，又大大地减少了能量在运输过程中的损失。同时，叶绿体和线粒体距离的靠近，也缩短

了气体的运输距离，在一定程度上减轻了高山低气压导致的叶绿体和线粒体对 123和 23的“饥饿”，从而保证

了高山植物光合作用和呼吸作用的正常进行［/4］。有研究认为，这些现象的产生不是偶然的，在逆境条件下，

叶绿体与线粒体在空间位置上的变化，可能是与其特定的生理功能相适应的［/C］。

此外，有人在观察达坂山蚤缀（1#)*0#+0 20’0*/"0*)*%+%）和乳白香青叶片超微结构时，在叶肉细胞中发现
有个别线粒体被直接镶嵌进了叶绿体中，两种细胞器在空间距离上实现了“零接触”［/5，/C］。研究认为，出现这

种现象的原因可能与叶绿体内部膜系统的构象有关［/0 : /5］。一方面，在这些叶绿体中基粒片层数普遍较低；另

一方面，其类囊体具有不同程度的膨大。这些内部结构上的变化大大降低了叶绿体的致密度，从而为体积较

小的线粒体嵌入创造了条件。叶绿体“吞噬”线粒体，可能还是与逆境条件下物质和能量的转化有关［/C］。被

“吞噬”的线粒体将来的命运如何？汤泽生等认为线粒体将被叶绿体慢慢消化掉［45］。研究发现，被“吞噬”的

线粒体被膜清晰、内部结构仍保持完整，因此推测，这些线粒体可能将和叶绿体长期共存，并认为这可能是高
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山植物对高山环境的一种特殊适应方式。

!" 结语
青藏高原是高山植物的一个主要分布区之一。但是，由于种种原因，对这一区系高山植物功能生态学的

研究一直滞后于世界其他地区［/，0］。12 世纪 /2 年代末以来，我国学者对这一地区高山植物进行了广泛而深
入的研究，并在高山植物形态、解剖结构及其与环境的适应性关系上取得了一定进展［3，42 5 41］。植株矮小（有

的呈垫状）、叶片小而厚、具有通气组织、栅栏组织多层、机械组织发达、虫媒花性状、线粒体数量多和叶绿体

基粒片层少等是这一地区高山植物普遍具有的形态和结构特征。这些特征体现了高山植物有别于中生植物

的一面，在结构上既有旱生植物的某些特点，又有湿生或沼生植物的某些特征。高山植物形成上述结构的特

异性是高山特殊综合生态环境长期作用的结果［42］。同时，也是高山植物对高山环境的高度适应。这些研究

为高山植物功能生态学的进一步开展提供了相关的结构依据。

然而，从已有的研究中可以看出，对这一区系高山植物形态和解剖结构的研究大多停留在“描述”性阶

段，解释所观察到的形态和解剖结构现象时使用最多的概念是“适应”，而对适应性的解释又常常局限于描

述，对关键问题的解释仅仅是推测，缺乏来自人工控制实验条件下的直接证据。因此，上述问题是制约这一领

域高山植物功能生态学进一步发展的“瓶颈”。目前，国外对这一问题的处理主要有 1 种方式：（4）从自然生
境中找出特征性差异，然后通过人工控制的单因子实验证明假设。（1）在植物的原生地采用模拟或屏蔽手段
来确定植物性状和环境因素间的关系［6，/］。上述研究方法值得我国生态学工作者借鉴。

近年来，随着全球气候的变暖和臭氧层的减弱，这种由于人类活动给生物圈带来的影响也在威胁着处于

冰缘地带的高山植物［6/］。因此，研究高山植物对全球气候变化的响应与适应将成为今后一个时期高山植物

功能生态学研究的一个热点［7，32］。同时，其他新兴学科诸如分子生物学等对这一领域的介入已悄然兴起，从

分子水平揭示高山植物适应环境的结构特征及其机制也是值得人们思考的问题［68］。有理由相信，高山植物

功能生态学的深入研究与开展，将对人类认识和保护高山脆弱的生态系统，合理保护与持续利用高山植物资

源具有重要的理论和指导意义。
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