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摘 要: 作为典型的生态交错带，高山林线因其特殊的结构、功能及对气候变化的高度敏感性，已成为全球气候变

化研究的热点之一。本文分析了贡嘎山高山林线动态，林线峨眉冷杉径向生长与气候变化的关系; 基于贡嘎山地

区现有的峨眉冷杉、川西云杉、川滇高山栎 3 个林线树种非结构碳水化合物( NSC) 测定，探讨了贡嘎山高山林线形

成生理机制，贡嘎山地区林线树木可能遭受冬季碳限制，“碳源与碳汇”的平衡关系影响高山林线的位置与分布，生

长在高山恶劣环境条件下林线树种的发育和幸存，不仅依赖于最小需求的 NSC 浓度，而且要求冬季高于 3 的可溶

性糖: 淀粉比率，以成功越冬和维持其正碳平衡; 指出了今后应重点关注气候变化背景下区域尺度高山林线动态长

期观测与模拟、高山林线树木对极端环境的生理生态适应机制、高山林线森林植被碳源-汇关系的长期监测等

研究。
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作为典型的生态过渡带，高山林线因其特殊的

结构、功能及对气候变化的高度敏感性，已成为全球

气候变化研究的热点之一。高山林线格局与动态、
高山林线形成机制、林线树种的生理生态、高山林线

对全球变化的响应等受到广泛关注［1 － 4］。川西、滇

西北和藏东南为我国高山亚高山的连片、集中分布

区，也是世界上最高的林线分布区域和气候变化最

为明显的区域之一［5］。贡嘎山位于青藏高原东缘，

地处四川盆地与青藏高原的过渡带。作为横断山脉

最高峰，贡嘎山拥有青藏高原东缘最完整的垂直植

被带谱，为开展高山林线研究提供了理想的场所，并

成为我国高山林线研究关注的重要区域［6］。本文

分析了贡嘎山高山林线动态及其与气候变化的关

系，综述了中国科学院贡嘎山高山生态系统观测试

验站在高山林线形成生理机制的研究成果，并展望

今后的研究趋向。

1 贡嘎山高山林线动态及其与气候变
化的关系

1． 1 贡嘎山高山林线动态

林线位置变化作为林线响应气候变化的重要指

标，在温度升高条件下，理论上林线位置将向高海拔

迁移。大量研究表明气候变暖会导致林线向上扩

张，植 被 带 上 移［6 － 8］，如 云 南 白 马 雪 山 长 苞 冷 杉

( Abies georgei) 样方调查和树木年轮学的结果发现

林线以每十年 11 m 的速率向高海拔迁移［9］。但同

时有研究发现气候变暖后林线无明显变化［10，11］，或

者其变化不是由气候变暖引起的［12，13］。贡嘎山雅

家埂阴坡和阳坡 6 个样方调查表明，在过去 100 多



年的时间里，峨眉冷杉( A． fabri) 林线位置基本保持

稳定［14］。Liang 等( 2011 ) 也表明，在过去 200 多年

期间，位于藏东南的色季拉山 急 尖 长 苞 冷 杉 ( A．
georgei var． smithii) 林线位置也没有显著迁移［11］，

暗示高山林线位置与温度升高并不呈简单的线性关

系。作为一条重要生态界限，高山林线是长时间气

候变化和多因素综合作用的结果，林线位置可能会

滞后于气候变暖，干扰等离散极端事件可能显著影

响当前林线位置和群落结构。在气候变暖背景下，

干扰可影响林线向上爬升的时空过程［13］。
尽管有研究报道林线附近幼树更新在最近几十

年有所减少［15，16］，但是，相比于林线位置的变化，越

来越多的研究证实了林线树种种群密度响应气候变

暖更为快速和敏感［11］，尤其是在最近 100 年的时间

尺度上，林线海拔位置的变化有可能不是很明显，但

林线树木密度却有显著地增加［16，17］。在近 50 年，

贡嘎山雅家埂阴阳坡林线附近峨眉冷杉种群密度呈

显著升高趋势［13］，随着气候变暖，高山林线种群密

度增加的现象在西南高山林线较为普遍［11，14，］。
1． 2 贡嘎山林线树木径向生长及其与气候变暖的

关系

高山林线树轮宽度响应温度变化敏感，利用树

轮宽度重建温度变化，可为认识和理解区域历史气

候变化提供重要资料，弥补高山区域气象资料的缺

乏。林线处树轮宽度主要反映夏季最低温度的变

化，基于此重建过去两百年多年的温度变化表明，西

南地区自 1820 s 以来温度持续升高［18］。川西高山

林线一般降水充足，低温成为限制林线树种径向生

长的最主要气候因子。气候变暖可缓解低温对树木

生长的限制，因此升温将加速林线树木个体径向生

长。贡嘎山东坡峨眉冷杉林带上限和下限树轮宽度

年表对比表明，自 1980 s 中期以来，峨眉冷杉海拔

分布上限( 林线，海拔 3700 m) 树木径向生长呈增加

趋势，而海拔分布下限( 海拔 2700 m) 近 60 年来树

木径向生长呈显著下降趋势( 图 1 ) ，生长季温度与

林线树木径向生长呈显著正相关关系，而与海拔分

布下限树木径向生长呈显著负相关关系，暗示温度

升高对于贡嘎山地区高山林线树木径向生长的影响

要大于低海拔区域。

2 贡嘎山高山林线形成的生理机理

林线形成的生理机制是当前高山林线研究的热

图 1 贡嘎山东坡峨眉冷杉森林

上限( A1) 和下限( A2) 树轮宽度年表
Fig． 1 The tree-ring width chronology of Abies fabri at the

upper and lower elevational limit in the eastern slope of Gongga Mt．

点，也是预测气候变化背景下林线动态的关键所

在［19，20］。低温究竟是限制碳吸收( source limit) 还是

限制碳分配( sink limit) 还存在较大的争议，并成为

当前国际上林线形成生理机理研究的两大主流。碳

( 源) 限制假说( carbon limitation) 认为，由于低温、干
旱、生长期短及其它环境胁迫因子，植物光合效率下

降，光合固碳难以平衡呼吸碳损失，没有足够的正的

碳收支维持林线树木的最小生长，使高海拔地区树

木长期处于“碳饥饿”状态，碳吸收与碳消耗关系的

失调限 制 了 树 木 的 生 长 及 分 布，导 致 林 线 的 形

成［21，22］。生 长 限 制 假 说 ( 即 碳 汇 限 制 ) ( growth
limitation) 认为，高山植物普遍存在高光合生产能

力，生长季节碳水化合物不是限制林木生长，因而

高海 拔 树 木 处 于“碳 过 剩”而 不 是“碳 饥 饿”状

态［20］，低温并没有限制高海拔植物的碳吸收和生

长，而是限制了光合产物分配 ( sink limit) ，低温下

碳水化合物不足引起树木不能耐寒，从而导致高山

林线的形成。
植物体内非结构性碳水化合物( NSC) 可反应植

物长期碳供应与碳消耗间的关系，被用来评估高山

林线植物碳平衡状态［20］。通过测定林线植物 NSC
含量随海拔变化模式，可评估从低海拔到高海拔植

物的碳积累过程［20］。如果随着海拔的升高树木遭

受到 碳 限 制，那 么 接 近 林 线 树 木 NSC 浓 度 降 低

( source limitation) ; 相反，如果林线树木组织形成受

到限制 ( sink limitation ) ，那 么 随 着 海 拔 的 升 高 其

NSC 浓度增加，因为树木生长对碳的需求减少。为

探索贡嘎山高山林线形成的生理机理解释，贡嘎山

站李迈和等［23，24］和朱万泽等［25，26］以贡嘎山地区( 海
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螺沟、康定河流域) 2 个针叶林线树种-峨眉冷杉、川
西云杉( Picea likiangensis var． balfouriana) 和贡嘎山

地区 ( 折 多 山) 一 个 阔 叶 林 线 树 种-川 滇 高 山 栎

( Quercus semicarpifolia) 为对象，通过测定不同海拔、
不同组织、不同季节 NSC 含量，探讨了贡嘎山地区

高山林线形成的生理机理。
2． 1 峨眉冷杉和川西云杉

李迈和等［23，24］对贡嘎山峨眉冷杉和川西云杉 2
个林线树种的测定表明，除 7 月( 生长季) 碳汇组织

( 细根、干边材) 外，林线川西云杉和峨眉冷杉树木

组织 N 含量均显著高于低海拔树木，表明林线树木

的生长和发育没有遭受 N 限制。然而，NSC 与林线

的关系较为复杂，康定河流域川西云杉林线形成可

能在冬季和夏季遭受生理碳限制; 相反，生长在同一

流域林线上的峨眉冷杉却不支持“碳限制假说”。
而海螺沟林线树种-峨眉冷杉似乎遭受到冬季碳短

缺( 表 1) 。由于光合同化产物的不足而导致的碳限

制假说长期以来被认为可以解释全球尺度高海拔或

高纬度林线形成的生理机制［21］。碳限制假说可能

低估了碳汇活动对碳平衡的影响，但碳汇或碳转移

遭受限制，导致叶片碳水化合物的积累，引起光合作

用的反馈抑制［20，27，28］，即生长限制或碳汇限制，峨

眉冷杉和川西云杉林线树种没有发现生长限制的一

致证据。在单个树种或林线水平，生长在林线的树木

组织未表现出一致的较低海拔同树种低的 NSC 浓

度，因此，没有一致的证据表明林线树木遭受碳限制。
但是综合 3 个林线位置测定结果表明，对于康定河流

域和海螺沟两个研究区域的川西云杉和峨眉冷杉两

个林线树种，生长在林线的树木组织冬季 NSC 浓度

显著低于生长在低海拔的同种树木，林线树木可能遭

受冬季碳限制( 表 1) 。无论在 4 月还是在 7 月，林线

树木碳源组织( 针叶) NSC 浓度均显著低于低海拔的

同种树木，而碳汇组织没有显著差异。因此，冬季碳

限制可能是由于林线树木冬季碳源活性受限而导致

的。但是，林线树木没有遭受整个冬季总的 NSC 或

其成分的耗尽。另一方面，树木 NSC 浓度与不同树

种、研究地有关，树木的碳源和碳汇能力影响其组织

NSC 浓度和碳平衡。因此，生长在高山恶劣环境条件

下林线树种的发育和幸存，不仅依赖于最小需求的

NSC 浓度，而且要求冬季高于 3 的可溶性糖: 淀粉比

率，以成功越冬和平衡碳源-汇关系，维持其正碳平

衡。林线和低海拔树木在 4 月具有相似的源-汇 NSC
比率( SSＲ-NSC) ，但是在7 月林线树木的 SSＲ-NSC 比

率( 2． 8) 低于低海拔树木( 3. 4) ( 表 1) 。

表 1 树木 NSC 含量、碳源-碳汇组织 NSC 含量比率( SSＲ-NSC) 和可溶性糖与淀粉浓度的比率

Tab． 1 NSC Concentrations，source – sink ratio of NSC，and concentration ratios of total soluble sugars to starch in the timberline trees

地点
NSC

碳源组织

( 针叶)

碳汇组织

( 细根、干边材)

碳源-碳汇组织 NSC

含量比率( SSＲ-NSC)

可溶性糖与淀粉

浓度的比率

4 月 7 月 4 月 7 月 4 月 7 月 4 月 7 月 4 月 7 月

康定河流域: 川西云杉( Picea balfouriana) ，海拔 3400 ～ 3800 m( 林线)

3800 m 11． 67 12． 46 15 16． 09 6． 68 7． 01 2． 2 2． 3 2． 8 2． 1

3400 m 14． 14 15． 74 18． 4 21． 39 7． 74 7． 27 2． 4 2． 9 1． 6 1． 1

p ＜ 0． 001 ＜ 0． 001 ＜ 0． 001 ＜ 0． 001 0． 07 0． 84

康定河流域: 峨眉冷杉( Abies fabri) ，海拔 3300 ～ 3750 m( 林线)

3750 m 13． 82 15． 06 19． 36 19． 85 5． 52 7． 87 3． 5 2． 5 3． 5 2

3300 m 12． 63 13． 79 17． 58 18． 37 5． 21 6． 93 3． 4 2． 7 2． 1 2． 4

p 0． 06 0． 07 0． 06 0． 048 0． 68 0． 48

海螺沟: 峨眉冷杉，海拔 2750 ～ 3670 m( 林线)

3670 m 18． 6 16． 58 25． 37 23． 52 8． 43 6． 16 3 3． 8 3 4

2750 m 18． 89 15． 89 26． 65 22． 68 8． 81 5． 32 3 4． 3 3． 1 5． 9

p 0． 96 2． 01 0． 029 0． 47 0． 54 0． 07

以上 3 个林线树木平均

林线 14． 7 14． 7 19． 91 19． 82 6． 88 7． 02 2． 9 2． 8 2． 7 1． 3

低海拔 15． 43 14． 91 20． 88 20． 81 7． 25 6． 06 2． 9 3． 4 1． 5 2． 4

p 6． 8 0． 31 0． 018 0． 049 0． 29 0． 15

注: 根据 Li et al． ( 2008) ［23，24］整理
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2． 2 川滇高山栎

根据 Zhu 等［25，26］分析表明，海拔对川滇高山栎

组织 NSC 及 其 构 成 的 影 响 取 决 于 季 节。海 拔 对

NSC 浓度的显著影响主要发生在休眠季，而不是在

生长季。在生长季，同低海拔相比，生长在海拔上限

的川滇高山栎灌丛组织 NSC 浓度水平没有显著差

异。相似地，Hoch 和 Krner［29］，Shi 等［30，31］表明，

在夏季，林线树木可移动碳水化合物含量未发现没

有任何不足，林线树木在光合作用期间没有碳限制，

但是他们的研究没有分析冬季树木的 NSC 状况。
在冬季，随海拔的升高，川滇高山栎叶片和枝条 NSC
呈增 加 趋 势，而 干 和 根 系 NSC 呈 降 低 趋 势。Shi
等［30］也发现，在生长季末，4 种木本植物根系 NSC
浓度随着海拔增加到分布上限而逐渐降低。Genet
等［32］发现，在生长季节，生长在西藏色季拉山林线

( 4330 m a． s． l． ) 的长苞冷杉( A． georgei) 根系较低

海拔区域( 3480 m a． s． l． ) 具有显著低的 NSC 浓度。
因此，生长在海拔上限的川滇高山栎干和根系在冬

季可能遭受到显著的 NSC 不足，暗示植物碳汇组织

( 干和根系) 冬季碳储存对于生长在海拔上限植物

冬季幸存的重要性。
除海拔影响的季节性外，海拔对 NSC 及其构成

的影响与植物组织有关。海拔对川滇高山栎叶片和

枝条可溶糖含量有显著影响，但对干和根系没有; 干

和根系淀粉含量受海拔的显著影响，但叶片和枝条

不受其影响。碳源和碳汇组织影响树木水平的碳平

衡［33］。生长在恶劣环境的植物能储存较多 NSC，主

要用于提高其幸存率，而不是用于生长［34］。高山栎

灌丛高度随海拔的下降似乎不是由于生长季的碳限

制引起的，而是由于高海拔短的生长季，因为生长季

组织 NSC 浓 度 并 没 有 随 海 拔 的 升 高 而 降 低［25］。
Bansal 和 Germino［33］ 也观测到生长在海拔上限的

Abies lasiocarpa 树木在呼吸作用较弱时，其地上组织

具有较高的 NSC 浓度。Ｒeader ［35］和 Chapin 等［36］

认为，在冬季常绿植物不会将叶片资源储存运输到

干和根，而是原地保留在叶片，这可能就是川滇高山

栎和其它研究中常绿植物干和根系 NSC 浓度随着

海拔的升高而降低的重要原因［31，32］。
树木个体水平的 NSC 储量大小可用于回答高

山林线树木是否生理上遭受到碳限制，因为林线树

木可依靠组织积累更多的 NSC，以补偿其植物个体

的减小［37，38］。随着海拔的增加，灌丛高度和生物量

而显著减 少，叶 片 和 枝 条 NSC 含 量 增 加，干 和 根

NSC 含量降低( 表 2 ) ，因此，植物 NSC 储量随着海

拔而显著减少。但是，NSC 浓度和 NSC 储量的减少

并不暗示生长在海拔上限植物可移动碳水化合物的

完全消耗。
可溶性糖与淀粉的比率可帮助理解林线形成。

川滇高山栎冬季植物组织平均可溶性糖: 淀粉比分

别为: 2． 78 ( 海拔 3000 m) 、3． 25 ( 海拔 3500 m ) 、
3. 72( 海拔 3950 m) ，而在夏季分别下降为: 1． 14( 海

拔 3000 m) 、1． 34 ( 海拔 3500 m) 、1． 56 ( 海拔 3950
m) ( 表 2) 。
2． 3 贡嘎山高山林线形成的生理机理

目前尚没有一致的证据证实林线树种是遭受碳

限制还是生长限制［27，39］。使用 NSC 作为指示剂，

Hoch 和 Krner ( 2003 ) 发现，生长在瑞士阿尔卑斯

山、瑞典北部和墨西哥高山林线的松属 3 个树种

( Pinus cembra，P． sylvestris，P． hartwegii) NSC 浓度

较 生 长 在 低 海 拔 的 同 种 树 木 高［29］。然 而，

Ｒichardson( 2004) 观测到生长在美国东北部高山林

线的 Picea rubens 和 Abies balsamea 遭受到显著的碳

限制［40］。相 似 地，Cavieres 等 ( 2000 ) 发 现 生 长 在

Venezuelan Andes 的热带林线树种 Espeletia neriifolia
遭受碳限制［56］，但是生长在同一地点的 Podocarpus
Oleifolius 树 种 没 有 遭 受 碳 限 制［41］。Susiluoto 等

表 2 川滇高山栎 NSC 含量、碳源-碳汇组织 NSC 含量比率( SSＲ-NSC) 和可溶性糖与淀粉浓度的比率

Tab． 2 NSC Concentrations，source – sink ratio of NSC，and concentration ratios of total soluble sugars to starch in Quercus semicarpifolia shrubs

海拔( m) 生长季 冬季

碳源组织

( 叶片、枝条)

碳汇组织

( 根系、干)

碳源-碳汇组织 NSC 含

量比率( SSＲ-NSC)

可溶性糖与淀

粉浓度的比率

生长季 冬季 生长季 冬季 生长季 冬季 生长季 冬季

3000 10． 11 12． 33 8． 56 10． 71 5． 25 6． 36 1． 63 1． 68 1． 14 2． 78

3500 10． 43 12． 09 9． 21 11． 44 5． 37 6． 13 1． 72 1． 87 1． 34 3． 25

3950 10． 49 11． 95 9． 46 12． 17 5． 37 5． 95 1． 76 2． 05 1． 56 3． 72

注: 根据 Zhu 等［25］整理
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( 2010) 也 报 道 了 在 当 前 气 候 条 件 下，芬 兰 东 部

Lapland 的林线树种( Pinus sylvestris) 的生长遭受碳源

限制［42］。然而，与低海拔相比，Hoch 等( 2002 ) ［43］

和 Shi 等［16，17］并没有发现生长季高山林线树木 NSC
浓度有所降低，建议高山林线形成的生长限制假

说［30，31，43 － 45］，而 Johnson 等( 2004 ) 认为，生长在高

海拔地区的植物保持较大的碳储量是提高胁迫环境

下幸存能力的一种生理适应策略［46］。但是他们的

研究没有包括冬季碳水化合物含量。
基于贡嘎山地区峨眉冷杉、川西云杉、川滇高山

栎 3 个林线树种不同海拔、不同组织、不同季节 NSC
含量的测定表明，在生长季，生长在林线的峨眉冷

杉、川滇高山栎 NSC 含量高于低海拔，而林线川西

云杉 NSC 含量低于低海拔，没有发现一致的证据表

明林线树木遭受碳限制。但是，综合测定结果表明，

贡嘎山地区林线树木可能遭受冬季碳限制; 进一步

分析发现，生长在林线的川滇高山栎碳汇组织( 干、
根系) 在冬季可能遭受到显著的 NSC 不足。冬季碳

水化合物短缺可能只是问题的一方面，而“碳源与

碳汇”的 平 衡 关 系 可 能 影 响 高 山 林 线 的 位 置 与

分布。

3 研究展望

( 1) 加强气候变化背景下区域尺度高山林线动

态长期观测与模拟研究。现有高山林线动态研究大

多是基于单个山体，通过野外实地调查林线种群结

构与动态，或采用树木年代学重建林线气候特征，进

而预测气候变化背景下林线动态，且大多研究限于

影响林线分布的单个因子，基于林线水热条件与土

壤属性的综合研究较少，尤其缺乏区域尺度林线动

态研究。通过建立不同区域高山林线观测试验场，

开展不同气候带高山林线 /树线树木生长过程及其

环境因子长期动态监测，结合温度、水分、CO2 等控

制实验，综合考虑地形、水热条件、土壤养分、积雪等

因子的影响，有助于理解和预测高山林线结构和功

能对全球气候变化的响应，揭示不同时空尺度上林

线动态。同时，应用高分辨率遥感数据，开展气候变

化与林线的响应模拟研究，预测区域尺度高山林线

植物对未来气候变化的响应与变化趋势。
( 2) 注重高山林线树木对极端环境的生理生态

适应机制研究。高山林线植物生理生态研究有助于

预测全球气候变化对高山林线的影响。高山林线大

多面临土壤瘠薄、寒冷、强紫外辐射等极端或恶劣环

境。近年来，高山林线树种生理生态适应性受到国

内学者的普遍关注。今后应注重高山林线树种细胞

结构变化、树木光合逆境适应机理、糖和 ＲOS 等信

号物质在林线树种适应性中的作用、林线植物的养

分与水分利用策略、林线树种分子适应机理等研究，

以更全面揭示高山林线的形成机理，更准确预测高

山林线树木对未来气候变化的响应趋势。
( 3) 开展高山林线森林植被碳源-汇关系的长期

监测研究。现有高山林线形成的碳限制和生长限制

两大生理机制，大多是基于不同山体短时间尺度

NSC 测定结果，可能难以回答长时间尺度林线植被

的碳源-汇关系。植被碳利用动态受植被类型、物

种、生长发育阶，以及温度、水分、光照、CO2 浓度、土
壤养分、干扰等的影响，通过开展不同区域高山林线

植被涡度观测，结合碳同位素在线监测、植物 NSC
动态，以及植被呼吸碳消耗测定，以揭示全球气候变

化下高山林线植被碳源-汇动态关系及其功能演变

趋势。
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of the Timberline Formation on the Mt． Gongga
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Abstract: As a kind of typical ecotone，alpine timberline has become one of the major concerns in global climate
change studies because of its special structure，function and high sensitivity to climate change． An increased
understanding on physiological mechanism of timberline formation is of great importance in forecasting timberline
dynamics under future climate change． This paper analyzed the dynamic of alpine timberline on the Mt． Gongga，

and treeline ( Abies fabri) radial growth trends and their relationship with climate change． Based on the previous
non-structural carbohydrates ( NSC) determination in 3 timberline tree species ( A． fabri，Picea likiangensis var．
balfouriana，Quercus semicarpifolia) on the Gongga mountain，the physiological mechanism of the alpine timberline
formation were briefly summarized． The results of the combined treelines species showed that the treeline trees may
suffer from a winter carbon shortage． The source capacity and the sink capacity of trees influence its tissue NSC
concentrations and the carbon balance． The persistence and development of treeline trees in a harsh alpine
environment may require a minimum level of the total NSC concentration，a sufficiently high sugar: starch ratio，

and a balanced carbon source-sink relationship． The future research should be focused on the long term observation
and simulation of alpine timberline dynamics on the regional scale under climate change，physio-ecological
adaptation of timberline trees to extreme harsh environment，and long-term monitoring of relationship between the
carbon source and the carbon sink in the timberline forest vegetation．

Key words: Alpine timberline dynamics; non-structural carbohydrates; carbon limitation; climate change; Mt．
Gongga
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