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高山林线形成机制及假说的探讨!

宋洪涛
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摘# 要# 高山林线作为森林向苔原过渡的敏感带，历来被生态学家视为生态脆弱区、外界
干扰信号的放大器和全球变化重要的预警区。"% 世纪 )% 年代开始，许多研究关注全球变
化对高山林线的影响，这一阶段针对林线海拔高度、纬度位置之间的关系及对未来热环境

的响应研究已成为众多学者研究的焦点之一。众多学者依据自身研究目的、不同树种出现

上限的原因、局部上影响林木的因子间的差异，在区域上对高山林线的形成机制的提出了

诸多假说。本文针对这些假说进行了综述和探讨，并就其中不足之处提出质疑，提出今后

需要深入研究的几个方向。
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# # 林线（ 6>JFACD>3A）是一种典型的植被类型逐渐
被转换和替代的生态过渡带（ AL2623A）和张力区
（ 6A3@>23 E23A），是陆地生态系统对全球变化响应的
关键地段（戴君虎和崔海亭，!(((），与树线（ 6CAA5
D>3A）相比，林线一般指树木尚能结群生长到一定郁
闭度且高度 X ’ J的特殊过渡区域（QYC3AC Z [7<D@5
A3，"%%&）。在这一特殊地带，环境因子、生物类群均
处于相对复杂的临界状态，生态系统发生质的变化，

且结构、功能及生态过程异常复杂，对全球气候变化

及人类干扰均极为敏感，历来被生态学家视为生态

系统的脆弱区、外界干扰信号的放大器和全球变化

重要的预警区。

概念意义上的林线主要分为暴露型林线（ANM25
@<CA 6CAAD>3A，如海岸线或孤立的山区）、湿地型林线
（GA6 6CAAD>3A，如湿地或沼泽边缘）、干旱型林线（ICK
6CAAD>3A，如沙漠区林线）、寒冷区林线（L2DI 6CAAD>3A，
如极地林线和高山林线）（\2<>@A Z ]D>@@，!()&；-6A5
BA3@ Z ^2N，!((!）。山地垂直带是水平带的缩影，
变化梯度大，对气候因子的反应灵敏，历来是植被生

态学家研究的焦点，尤其是亚高山森林和高山苔原

之间的生态过渡带，亦即寒冷区林线中的高山林线

（7DM>3A 6>JFACD>3A）。"% 世纪 )% 年代开始，林线研
究从以往的形态描述阶段、现代实验生态研究阶段

进入全球变化下的高山林线研究阶段，这一阶段针

对林线海拔高度、纬度位置之间的关系及对未来热
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环境的响应已成为众多学者研究的焦点之一。总的

来说，限制森林分布范围的因子很多，如在亚寒带地

区可能是低温，在亚热带地区可能是干旱，在温带地

区可能是极端不利的土壤条件（如盐碱地或湿地），

而在海岸和孤立的山顶上，则可能是由于强风所造

成的。目前，各国学者依据自身研究目的、不同树种

出现上限的原因、局部上影响林木的差异，对高山林

线的形成机制的提出了以下 ! 种假说。

!" 温度、热量限制假说

该假说从热量或温度方面的解释占主导地位，

学者们普遍认为高山林线环境受严寒气候及生长季

长短所产生的热效应的匮乏所影响（"#$%&’(’) !"
#$%，*++,），树木上限是因海拔升高所增加的不利热
量平衡所造成的（-.))/ 0 12’3，45!6）。从全球尺度
看，最终影响树木生理过程的决定性因素是热量随

海拔高度和纬度而衰减，伴随这些因素的变更，幼苗

更新和存活也直接或间接受到影响。其他辅助性因

子，如风、降雪迟到、融雪时的能量损耗和蒸发都考

虑在内。789)#%’)（45*:）认为，夏季低温会导致热量
的亏缺，使植物生长所需的基本条件得不到满足，不

能形成干物质；而高山林线处于树木生长所需条件

的平衡点附近，这不可避免的成为其往上延伸的限

制条件，且林线处寒冷的生长季也明显降低了光合

效率及光合产物的利用（;.))’< 0 ;($3#<，45::；
72’(<=>?)<33#< !" #$%，455*；7@)’，455,）。在多山地
区，林线在阳坡比阴坡分布的高就是一种证明（A#3B
%$’) 0 C./’)，45!+），且林线海拔高度从极地向亚热
带逐渐升高也辅证了这一点（D$$’<=’)E，45::）。
诸多学者把林线的位置与一定的等温线进行拟

合，并指出生长季的温度对于确定森林上限具有重

要的作用，F).<GH($$(<(（45!5）就提出，! 月平均气温
约 4+ I的等温线与高山和极地林线的界线极为相
关，之后这一类似现象频繁得以发现。A?)<’)
（455J）在总结了较大尺度上林线位置后提出，植物
组织器官开始生长的温度应在 , I K 4+ I，平均应
该在 LM L I K !M L I；在欧洲阿尔卑斯山和美国科
罗拉多落基山的研究结果表明，高山林线与最热月

平均气温 4+ I等温线非常吻合（-)#8@&.<<BN’)#389
!" #$%，4545；O).8’，45!!；F).<GH($$(<(，45!5）；A?)<’)
和 P.H$3’<（*++6）在比较研究 :JQR—6*Q7 共 6: 处
林线生境后得出：在不考虑人为干扰情况下，生长季

平均土壤（4+ 8&深）温度（:M ! S +M J）I是全球林

线分布的控制因子。AH$$&.<（455,）通过总结 *+ 世
纪的相关文献，用图片证据阐明，瑞典中部在 45,+
年前，夏温较低导致林线后退；45,,—45,5 年气温
较平均值高，使欧洲桦（&!"’$# (’)!*+!,* 33TU "-."’-/
*#）等更新到较高海拔。由此，相关学者推导出一个
大致规律，即只有 ! 月夏温超过某一温度时，树木才
有可能生长，只是历年来在这一温度的具体值上说

法不一。F).<GH($$(<(（45!5）认为林木上限与生长季
节中平均最高温度为 44M 4 I相吻合；F)#$$（45!,）通
过对不同气候带的研究提出以夏季最热月 4+ I日
平均等温线来指示高山林线的位置；O).8’ 等
（45J5）通过对苏格兰 V.()<E#)& 山不同海拔梯度上
树木顶端分生组织和气温研究后得出：最暖月平均

温度低于 4+ I的地方树木一般不能生长；王襄平等
（*++6）认为限制中国高山林线海拔高度的温度指
标为年生物温度 ,M L I，温暖指数 46M * I月，生长
季平均温度 JM * I；吴锡浩（45J5）提出，我国正温
月与林线对"4+ I积温的要求一致，可作为标志林
线生态环境的基本温度参数；也有学者提出，在全球

尺度上，这一温度值应介于约 : I K 4, I（W93.B
X.，455+；C(’9’ 0 C(’9’，4556）。基于这一说法，如
果以海拔每升高 4++ & 伴随温度下降 +M L I来衡
量，这一温度范围所导致的高差可达 46++ & 之多，
显然不足以说明问题。由此可见，温度控制假说存

在较大的地区差异，在全球范围内解释林线形成的

机制仍不足以成立。

此外，A?)<’)和 P.H$3’<（*++6）提出，土温对决
定林线的高度位置也同等重要。冠层下的成熟林覆

盖地面而形成森林小气候，林下土温在生长季与坡

向及生长季的变异有较大的相关性。A?)<’)
（455J）整理了世界范围内气候驱动的高山树木线
的位置数据，并因此提出，虽然目前对根际温度研究

甚少，但这有可能是林线形成关键所在。然而，正如

F).<GH($$(<(（45!5）所述：首先，高山区缺少台站，温
度多由气温直减率推得。这一推算在气象条件复杂

的山区精度极差；其次，温度对植物生长的影响也相

当复杂，并非通常所认为的呈某种线性关系。所以，

单凭温度一个参数难以得到非常理想的结论。另一

个驳斥气候变化对林线影响的观点是：热量衰减影

响林线这一说法从亚热带到极地林线都成立，但在

一些半干旱及干旱岛屿山区和一些海洋性亚热带岛

屿上，生长季内较低的降雨量及植物可利用水受限

似乎是控制林线类型和位置的关键（F)#$$，45!,；

65,* Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y Y 生态学杂志Y 第 *J 卷Y 第 44 期Y



!"#$%&，’()*；+,%%&#-"..，’()/；0&1234.&# 5 6341%7
8&，’((’；0&1234.&#，’((9；:#".$&2，;<<9），而不是温
度及热量。

林线海拔高度及纬度位置之间的关系对未来热

环境的响应是当今研究的热点，从全球及区域尺度

都是如此。然而，预测现在林线与某一可能是在未

来温暖环境下限制树木生长的等温线之间的关系可

能是一种误导，因为在很多地区，林线的当前位置与

当前气候并不协调平衡，这一点在欧洲大陆高山上

的垂直林线带表现得尤为明显（+=%8-&>&# !" #$%，
;<<?）。

!" 环境胁迫假说

最早而持久的关于林线的假说正是基于这一观

点：林线处寒冷而较短的生长季导致低温、冻害使树

叶表皮全面生长不充足，树叶因此在春、冬季当土壤

冻结时易于处于干旱，从而限制其生长。但该假说

在全球林线延伸方面并不被认可（ @#".A1>%%>.>，
’()(）。例如 :#=3B-"..7C&#=234 等（’(’(）就提出，
在区域（例如阿尔卑斯山区）或全球尺度上年最低

气温和林线海拔高度之间并不存在相关关系。在四

季变化明显的温带地区，树木采用休眠应对低温季

节，因此，@#".A1>%%>.>（’()(）提出，霜冻寒害可能会
破坏未成熟或老化的组织，但不会危及温带地区高

山林线树种的存活。在无季节变化的热带地区，霜

冻寒害不可能对热带林线的形成起决定性的作用

（6"B"> 5 0"#34&#，’(/)；D=%$28&>. !" #$%，’((*）。因
此，E,#.&#（’((/）在研究了众多温带和热带地区高
山林线冬季干旱的证据后认为，低温等环境胁迫只

危及到温带地区高山林线以上的小树，并不足以解

释全球范围内林线形成。

#" 干扰假说

风、冰、雪等的直接机械伤害及因此产生的各种

病原体的危害、动物啃食践踏以及人为干扰等对树

木产生抑制作用，从而限制其生长或生物量。在湿

润年份和沿海地区，长期积雪可能会缩短生长季，增

加常绿针叶树幼苗感染积雪真菌（如白色雪霉

（&’#()*)+, )-.!/"#-/）、冷杉枯梢病菌（01!,,!-)!$$#
#2)!")-#）的几率。有研究表明，在潮湿积雪环境下，
雪域真菌感染可能会增加，从而减少常绿针叶树幼

苗和幼树生存的几率；在温暖而干燥的气候下，早期

雪融能减少雪域真菌的感染（+=%8-&>&#，;<<F；+=%87

-&>&# 5 :#=%%，;<<F），而像桦木属（ 3!"+$#）、杨属
（&45+$+/）部分种和花楸（6412+/ 54’+#/’#-!-/)/）等
落叶树将不会受到影响，但这一特征在不同区域和

不同气候带下表现各不相同；6&B> 等（;<<F）提出积
雪的增加会因雪荷载造成对幼苗和幼树树叶的损失

甚至植株死亡。在林线带，积雪较之比密集的林冠

下更多，较深的积雪能增加隔热性能，降低融雪的损

耗，从而缩短植物生长季；而这一区域树木和立木较

少，尤其在树木入侵的初期，积雪深度和其副作用变

化突然而广泛（+=%8-&>&# !" #$%，;<<?；+=%8-&>&#，
;<<F；E1%%-".，;<<F），从而限制幼苗往上延伸。此
外，林线向更高海拔延伸会伴随多风情形剧增，从而

引发霜旱、因强风直接作用引起的萎缩和破坏、因冰

雪和沙粒碎屑引起的磨损，且霜旱在树木种群较小

而积雪增加的情况下会有所增加（+=%8-&>&# !" #$%，
;<<?；6&GGH%H，;<<*；E1%%-".，;<<F），对树木延伸形
成恶性循环。I"#34".$ 和 J4"K=8（’()/）的实验数
据证明冬季风能降低叶面温度和减弱角质蒸腾；

64"L（’(<(）认为，积雪的存在延误了林线内草甸下
层树木种子的顺利生长；64".B-". 和 M"%N（’(/*，
’(//）研究了 ’(<F 年开始美国科罗拉多州 O#=.8
P".Q&地区火对林线的影响，认为火引起的干扰和
对树木的更新是高山林线得以稳定存在的原因

之一。

此外，在全球气候变化的大背景下，虫害的大量

爆发和野火可能会导致当地一些树木的退缩，但这

些极端事件以及对林线变化的相对重要性难以预

测。也有学者针对其他一些干扰类型进了相关林线

研究，比如，受放牧影响的林线在几个世纪内相比于

未受干扰的林线将对气候变暖有不同响应。处于人

为引起的林线之上的废弃的放牧区域将持续快速的

有树木入侵。通常景观和生境史的生态效应是形成

林线最为重要的因素。原生及次生演替、竞争、自然

或人为引起的林火、强风暴、极端富雪冬季或几乎无

雪冬季、干旱、食叶虫害的大规模爆发和其他极端事

件都对林线有持续影响。如在挪威山区中部，林线

生态交错带和低高山区域内植物群落中目前的植物

种竞争和分布型与环境条件从之前森林中“遗传”

下来有很大关系，这些之前的森林都是从全新世逐

渐退化或保留下来的（+=RQ""#$ 5 !>%-"..，;<<;）。
但也有学者提出，由干扰引起的生长或生物量损失，

可能调节和影响高山林线树种的生长速度，但不是

林线形成的一个关键因素（M".>B&#，’(;?；@#".A1>%%>7
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!"，#$%$；&’()*+(，#$,-；./(!+(，#$$,，#$$$），比如在
美国怀俄明州 0!12 3’!4+( 的研究表明，秋季所覆
盖的积雪在干旱年和干旱地区也可能保护种子和幼

苗免于死亡（5+(6"!1 7 06"8*，#$$$，9:::，9::9；
06"8* !" #$%，9::;；<+==+(，9::-）。

!" 繁殖更新障碍假说

该假说的研究者认为，林线带植物传粉、花粉管

生长、种子发育与传播、发芽和幼苗定植受阻，从而

阻止林木的更新补充。暖夏能促使林线处种子和幼

苗向北更新，而林线提供了最为严格的气候条件，如

低温、强风和生长季缩短，因此对于生长在垂直梯度

带的植物而言，林线内的树种更新对气候变化更为

敏感。林线向高海拔和纬度更北方向发展通常不是

基于成年木的增加和生长型从高山矮曲林到建立茎

干的转变，而是基于幼苗的成功更新和存活（>1?8@
6+"+(，#$$;；06"8* !" #$%，9::;）。>AB8")*（#$-,）总
结了北欧松林线推进的证据，提出夏温促进了林线

处种子和幼苗向北更新，而林线处早期融雪会把幼

苗和幼树暴露于不利的晚霜和干旱之下。.A??6’!
（9::#，9::9）报道了 9: 世纪 $: 年代瑞典 0)’!C+B
山林线在温暖期上移的活跃阶段，桦木属、云杉属

（&’(!#）、山梨（&)*+, +,,+*’!-,’,）和柳属（.#$’/）等几
个物种从 9: 世纪 -: 年代开始快速上移。此外，有
些非本土树种开始在林线下建群，这意味着植物区

系组成同位置一样开始发生变化。然而，高山林线

在这方面似乎更为保守。幼苗和幼树更易受有害性

气候及生物性（如雪域真菌的感染等）影响，因此林

线生境下幼苗的存活率在头些年及萌芽后很低

（>1?86+"+(，#$D%’，#$D%E，9::;；08F8G+(，9:::）。通
常幼苗更新过程及条件与几年内所需求的热量条件

极为相关，温暖夏季在无其他因子干涉下，益于使有

萌发能力的种子和幼苗的建立，因此树木在现有林

线生态交错带得以补充。

其他因子包括干旱、较晚的融雪等所造成的不

利影响在轻微温暖环境中往往不会得以补偿（>+!8@
81!+! !" #$%，#$,D；H?6IA"B8 !" #$%，#$$,；JA!8A!+! 7
K+AL1!+!，9::D）。虽然有研究报道了植物物种繁殖
能 力 随 海 拔 上 升 而 降 低（ M’(C?+，#$,#；
0L+"!EN/(!BB1! !" #$%，#$$D），但事实上很多地区林线
以上仍然有数量丰富的幼树和幼苗（ ./(!+(，
#$$$），只是这些幼苗或幼树难以形成较大立木或
者只能形成矮曲林，&" 等（9::;，9::O）对此现象的

解释是：高山林线幼苗（ P -: )6 高）的存活及早期
生长受近地层微小气候控制；随着株高的增加（ Q
-: )6），它们越来越受控于局部气候（6+B1)?"6’8+）
的某个热量层。同样的情况在加拿大亚北极高度上

也有发现，0G+")G和 R’)S1!’?C（#$$-）以年轮生态学
手段研究发现，在该地区高山林线带以外，树木幼苗

局域性的增加也时有发现。在瑞典 0)’!C+B 等地
区，大量速生的 #: T #- 年的桦木、云杉及松科幼树
在林线以上 O:: T -:: 6 甚至 %:: 6 以上被发现
（.A??6’!，9::;，9::O）；而在该地区南部的 >’!C/?’!
山谷，欧洲赤松（&’0+, ,)$1!,"*’,）种群在 ;9 年的监测
过程中，尽管前 #: 年有所下降，但总的增加了
-:U。9: 世纪 ,: 年代晚期持续发生的膨胀足以弥
补早期的下降，看起来从 #$%% 年开始的例外暖夏和
低死亡率所导致的温暖冬季大大促使了松科幼苗的

建立（.A??6’!，9::%）；在其他一些地区，尽管通常有
温暖气候，但遭受风蚀且冬季无雪生境中气候性矮

小树木的高生长仍然受限，土壤湿度和营养供给不

充足在当地尺度上可能会影响幼苗建立，但从全球

尺度上控制林线动态的诸多因子中来看，它们就变

的不那么重要。

#" 碳平衡失调假说

该假说的研究者认为，基于 VW9 交换气候控制

的负碳平衡通常被认为是林线树木生长减弱的原

因，由于低温、干旱、生长季节短及其他环境胁迫因

素，使得植物的碳吸收与碳消耗关系失调而导致了

林线形成。在其他林线形成的假说中，似乎都忽略

的 VW9 增加这一事实。碳积累的不足长久以来被

认为是限制高海拔树木生长的一个完全性因子

（X(’!IA"??"!"，#$%$），因此增加的 VW9 被认为是导致

林线发展的一个重要因子（M’?B* !" #$%，#$$9）。
0L+"!EN/(!BB1!（9:::）称林线处树木较高的碳水化
合物含量可以解释为对极端环境下组织高损失的一

种环境适应。5(’)+ 等（9::9）研究表明，林线处的
树木逐渐变为碳汇受限。这些学者争论到：树木对

高光合产物的潜在反应很受限制，除非其他因子作

用更大。<+(4* 和 &"!C+(（#$$$）提出，未来气候变
暖及对生长季长度的影响将增加高海拔和高纬度森

林生态系统对碳的吸收，当陆地碳汇可能增加时，向

北发展的林线将对全球碳循环有重要意义。然而，

气候变暖导致的热效应递减将补偿林线高碳存储，

从而产生负面影响（<’)*+?+8 7 K+"?B1!，9:::）。
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可是，众多的光合与呼吸研究者并不支持这一

假说，但目前还没有充足的证据表明增加的 !"# 和

林线内树木生长有确切相关性。在碳水化合物方

面，相关研究者比较了墨西哥、中部阿尔卑斯和瑞典

北部的林线，并未显示碳储备随林线下降的现象，事

实上在林线处碳水化合物和脂类达到最大值，因此，

碳的限制不是导致林线形成的原因（$%&’ !" #$%，
#((#，#(()；$%&’ * +,-./-，#(()，#((0）。1232 等
（4556）在热带安第斯山对高山林线树种 &’$($!)*+
+!,*-!#的研究表明：热带高山林线树种的碳同化机
制能很好地适应林线环境。生长于林线附近的同一

树种在热带以外的地区，除了生长季节较短外，在光

合作用方面与生长在低海拔比较并没有明显的劣势

（+,-./-，4555），且高海拔地区较低的夜间和冬季温
度反而有利于减少呼吸损耗（ 7-2.89:;;:.:，45<5；
=:/>/-，455<）。因此，+,-./-（4555）称，“碳平衡失
调假说并不能解释温带地区的高山林线现象”。此

外，仅仅依靠光合与呼吸的数据还不能充分说明植

物体内可利用的碳水化合物（?%@:;/ &2-@%’A3-2B/>）
是否足够及其分配情况。在美国内华达山脉南部，

前一年的降雨和当年夏温较之 !"# 施肥效应明显

重要（C-29?;:&’ !" #$%，45D5），这就支持了 +,-./-
（#(()）的假说，即持续增加的大气 !"# 在全球尺度

上并不增加树木生长和林线的推移。=:/>/- 和
EB,’-（#((0）在欧洲阿尔卑斯山中部的研究表明，低
温在植物休眠期对针叶树的碳排放、土壤 !"# 输出

及总的林线内森林生态系统的碳平衡无甚影响。

最近的观点认为，在生长季，林线范围内较低的

土壤温度抑制了碳向根部的分配，而不是碳获取的

不足或养分受限等其他原因（+,-./-，455D，4555，
#(()；+,-./- * F29;>/.，#((G；$%&’ !" #$%，#((#，
#(()；E’: !" #$%，#((6）。C-29?;:&’ 和 H-9@2I/-
（45D5）提出，在 !2>&23/>地区亚高山树木基径的生
长未受增加的 !"# 影响，且从 #( 世纪 G( 年代开始
下降。这些相互矛盾的研究结果也导致了这一论题

的继续发展（ E?:B’ !" #$%，#(()；J%’.>%. !" #$%，
#((G）。很多学者的相关研究与“碳汇假说”相违
背，它被怀疑为：树木如果能更好适应严寒的林线气

候，碳将更不可能成为限制树木生长的因子（H/K
./I/，45<#；L;;/.@/-M，45<0；7-2.89:;;:.:，45<5；EB/K
N/.> * O%P，4554；E;2BA/- * Q%@;/，455#；+2-;>>%. *
Q%-3/;;，4556；EN/:.@R,-.>>%. !" #$%，4556；!2:-.> *
S2;2.>%.，455D；!2:-.>，455D；$,BB/.>&’T:;/- !" #$%，

#((#；E?:B’ !" #$%，#(()；H-%3/->/. !" #$%，#((6），因
此，碳汇假说在进行全球性定义之前需要更一步的

证实，特别应结合幼苗的建立和幸存（E?:B’ !" #$%，
#(()）。

!" 降水限制假说

H;:>>（ 45D0）把 7-2.89:;;:.:（ 45<5）和 =2-3;/
（45D4）关于高山林线形成原因的论断总结为两点，
其中之一就是降水。他认为在高山区域，春、冬季降

水减少使植物叶和芽出现干化（3/>:&&2B:%.）现象，
从而限制了树木在更高海拔高度上的生长，这也是

比较有代表性的一种观点。U;%A3 和 C-29?;:&’
（455<）研究了内华达山脉林线的全新世动态，结果
表明，降雨在控制林线位置和结构的明显重要性，这

也表明林线的气候控制可能比想象的更复杂，在内

华达山脉高海拔森林对将来气候变暖的反应可能主

要依赖于水分的提供。C-2&/（455(）研究表明，在苏
格兰 !2:-.M%-? 山的一个天然林线带，欧洲赤松
（&*./+ +($0!+",*+）表皮的发育不良（当冬季土壤冻结
时，不能保持水分）导致树木在其海拔高度极限上

不能存活。U/9>&’./- 和 E&’9;B/（4554）在夏威夷毛
伊岛 $2;/2I2;2山林线上的微气候生态学调查中，找
到了干旱导致高山林线形成的证据，并指出植物可

利用的水分对于毛伊岛高山林线是最重要的因子。

土壤极渗透性在干湿地区对林线的影响可能也有不

同（$%;B?/:/- * H-%;;，#((0@）。
在干旱气候下，高渗透性能对幼苗和幼树产生

温度压力；在潮湿气候下，高渗透性则能改善根际通

透性。此外，某一尺度上的影响因子和过程在别的

尺度上可能重要性会降低（79-./-，45D5；$%;B?/:/-
* H-%;;，#((0）。比如，45 世纪中期以来，美国加州
=’:B/山脉林线带内狐尾松（&% $’.1#!0#）及华盛顿
山脉柔松（&% 2$!3*$*+）这 # 种树木基径有所生长，可
能都归功于增加的降雨，而不是增加的 !"# 或是高

温（ U2S2-&’/ * S%%./A，45<#；U2S2-&’/ !" #$%，
45DG）。一方面，在排水较快的底层，对幼苗和幼树
生长的土壤供湿可能会成为一个严峻的因子，特别

是在干旱持续气候下。降雨量增加所导致的新增积

雪，可能会阻止沿海地区树木的更新。而温暖气候

下更多的湿雪会增加常绿针叶树种感染雪域真菌的

风险。另一方面，在排水较好的生境中如果融雪较

晚，植物生长会在相对温度上升较快的环境中生长，

意味着温、湿度相比于无雪期的长短，更能控制幼苗
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的建立和生长。之前许多研究不能找出林木在林线

处的生长趋势，也不确定有些变化的驱动力是什么，

!"# 还是降水（$%&’()** + ,-./，0123）？但却都把降
水作为一个影响其生长发育的重要因子，目前，这方

面的研究还有待加强。

!" 氮平衡失调假说

部分研究指出，林线的形成及其变化可能与氮

沉积等有关，高海拔树木生长受营养元素特别是氮

的限制。45%67%等（0121）研究表明，针叶树的针叶
氮含量在林线处较之低海拔通常要低。89:;*<7 等
（011=）在阿拉斯加临近林线处发现，树木生长受低
氮含量限制影响，而瑞典林线处的山桦（ !"#$%&
’$(")*"+) ..>? #,-#$,)&）已显示 受 氮 限 制 影 响
（8@7)6(A5%6../6 "# &%.，011#）。但也有研究表明，北
极阿比斯科地区穿越林线带一系列的苔原土变暖导

致了氮的矿化作用的提高（B%7.. "# &%.，0112；C&%DE
*7’ "# &%.，0111）。当前氮沉积的增加可能会促进林
线处树的生长（B)D9&)F "# &%.，011G）。其他众多研
究也对该假说提出异议（H%&6I;)**)6)，01J1；K)9/*;..)
"# &%.，011G），氮沉积目前不能解释成为林线的限制
因子。

最近，L)等（#MM2&）提出“生长抑制假说”，认为
冬季碳水化合物短缺会导致高山林线形成；并通过

比较研究高山林线处及较低海拔梯度上树木的碳

“源E汇”关系，提出“冬季碳水化合物短缺”可能仅
仅是问题的一个方面，而一种平衡的“碳源与碳汇”

关系将最终决定高山林线的位置与分布（L) "# &%.，
#MM2(）。这一创新研究成果也为推动高山林线机
理研究起到积极作用。

#" 我国研究现状及进展

相比于国外而言，国内迄今关于林线形成机制

的研究较少，但众多学者在不同研究区域基于自身

研究目地和不同树种也提出了诸多建设性意见。在

中国东北部地区，王晓春等（#MM=）的研究结果显
示：林线区域的植被格局确实发生了变化，气候变化

及火灾干扰较少是造成这一改变的主要原因；石培

礼和李文华（#MMM）指出林缘形状对木本植物入侵
苔原样带的长度有显著影响，林缘作为一种强有力

的控制力在促使林线上升至潜在高度。在中国东部

地区，段仁燕等（#MM2）分析了太白山林线区域的太
白红杉（/&-01 *20+"+)0)）种群的生存状况后提出：林

线区域幼苗很少且更新较差主要与物种本身陈列方

式相关，而维持种子幼苗更新和适度干扰是稳定林

线的关键；刘鸿雁等（#MM#，#MMN）研究了东部 N 种
不同林线后指出：不同高山林线乔木光合作用的限

制因子不同，除了树种的不同可能引起的差异外，强

光照引起的湿度降低可能也起着重要的作用；并通

过气候变化相关研究补充道：太白山高山林线变化

主要归功于气候变化引起的暖湿交替及风力作用

等。唐志尧等（0111）也对太白山高山林线植被进
行了数量分析，但未指明林线植被变化根源。而在

西部地区，张桥英等（#MMJ，#MM2）在白马雪山海拔
林线带对方枝柏（ 3&(0+& )&%#$&-0&）和长苞冷杉
（4(0") 5",-5"0）研究后发现，林线区的气候条件如低
温、强光照、积雪及冬季冻害等综合作用的结果导致

幼苗更新差、死亡率高，而种内和种间对空间、光照

和养分等生存因子的激烈竞争引起自疏，导致死亡

率再度上升。程伟等（#MMG）在岷江上游林线研究
表明，林线附近树木生长速度逐渐降低且生长不良，

这与冬季冰冻时间的变长有关；而林线处空心树的

比例显著增加与外界干扰强度如放牧及真菌寄生等

有关，即在林线发展过程中，干扰对其影响极大。徐

振锋等（#MM2）采用开顶式生长室（ />76ED/> 9:&FE
(7%，"H!）模拟增温研究了川西亚高山林线交错带
糙皮桦（!"#$%& $#0%0)）和岷江冷杉（4(0") 6&1,+0&+&）
幼苗物候及生长特性对模拟增温的响应，并提出对

这 # 个高山物种，温度可能是其生长发育主要限制
因子之一，物种自身碳获取方式不同也是辅助因子。

吴锡浩（0121）在对青藏高原林线研究后提出，若林
线附近不能长期维持必要的降水量，则适宜的温度

条件无助于林线森林的生存；杨小林等（#MM2）对西
藏色季拉山林线森林植物群落类型的多样性特征进

行了分析，并指出阴坡与阳坡在温度、水分条件及二

者的配合状况上存在着较大差异，决定了林线分布

高度、植物群落类型与物种组成也不相同。总之，国

内林线研究在系统和群落层面研究较充足，而关于

林线处生理机制文献的探讨稍显欠缺。

综上所述，林线与环境的关系非常复杂，林线的

形成原因较多，其中任何一种（假说）都可以解释在

一定地域的高山林线现象，且在不同的研究区域，多

种假说甚至相辅相成。但就全球尺度来说，历经百

年争论仍未找到一种普遍适合的、能够解释全球范

围高山林线现象的理论（4/.D*7% + O&’7%，01JM；
45%67%，0112；李迈和，#MM3）。林线所在的平衡点随
气候而变化，而在不同的区域各因素的作用方式不
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尽相同。一方面，环境因子综合作用于林线植被，各

地的环境及气候因子等又给这种作用一些具体的表

现；而另一方面，灾难性的事件和人类活动削弱了林

线与气候的相关关系，增加了预测其将来位置的难

度。在今后的研究中，应该加强注重以下几个方面：

!）加强不同气候区域上、不同地区和景观尺度
上长期的野外和实验室内等诸多处理和实验研究，

以获取空间和时间尺度上林线动态，加深林线相关

因子和树木命运（生长、生殖和幸存等）功能关系的

研究；此外笔者怀疑在全球范围内探索全球林线的

统一形成机制是否有其局限。不同的气候带、植被

类型、环境条件及物种类型对形成机制的表现型不

同，是否应在形成机制探讨前给予一定类似的环境

背景值再加以定论。

"）注重加强上升的林线或林线下密集的森林
对全球 #循环（增加陆地 # 汇）的影响和林线海拔
高度及纬度位置之间的关系对未来热环境的响应及

高山生态过渡带的生物多样性变化趋势的研究。其

中，生物多样性可能会因驱逐稀有种而分裂破坏高

山或极地种群，也会强烈的改变山地景观和居民生

计。此外，林木在景观镶嵌中的分布类型及竞争能

力必须在林线研究中加以考虑，因为镶嵌循环经常

违背林线发展长期的趋势。

$）林线空间类型和地区变异的相关探索，应该
将涉及到海拔高度及位置向北界移动时的研究作为

主要辅助目标。在理解林线这一复杂现象时，地区

差异性在研究推测未来垂直的和极地的人为、生物

及生态差别性林线方面是相当必要的。

%）干扰可能导致增加树木的死亡率或林分强
烈的更新和树木更好的生长，从而影响未来林线交

错区的动态。全球气候变化使疾病、病原体（如寄

生雪真菌类）、虫害感染和野生动物的影响进一步

扩大，因此在研究林线本身生理机制、种群和群落变

化及系统发展趋势时，干扰形成的可能性、积极和消

极影响也需要加以评估。

&）国内关于林线形成机制的研究应深入对林
线带重要物种生理机制的探讨，如光合与呼吸作用、

碳水化合物变化在林线处的特殊适应及变化以及在

未来热环境下对全球气候变化的响应等；此外，在全

球气候变化背景下林线带地下生态系统如土壤呼

吸、微生物活动、根系周转和分级情况以及土壤温度

的变化是否对林线形成及其物种有特殊影响也应该

予以重视。
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