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附生植物生理生态适应性研究进展 
 

施文艳 a,b
, 龙光强 a

, 杨生超 a
, 张广辉 a

, 陈军文 a,b*
 

(云南农业大学, a. 西南中药材种质创新与利用国家地方联合工程研究中心; b. 农学与生物技术学院, 昆明 650201) 

 

摘要：附生植物是生活在其它植物体或残体上的特殊植物类群，大多生长于森林冠层，空间上远离地面土壤，在光能、水分

和养分吸收方面具有明显的局限性。对附生植物的类群、分布、生态功能及对环境的适应性进行了综述，着重分析了附生植

物在环境资源有限的生境中生长旺盛并占据重要生态位的原因。同时对今后的研究方向进行了展望，即更新附生植物数据库，

明确附生植物水分和养分来源及利用策略，加强对附生植物开发利用及资源恢复重建的研究。 
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Abstract: Epiphytes are special plant groups live on other plants or residues. Most of epiphytes grow in the 

canopy and far from the ground soil in the space, there are obvious limitations in the absorption of light, water and 

nutrients. The taxa, distribution, ecological function and adaptability to the environment of epiphytes were 

reviewed, and the reasons of its vigorous growth in habitat environment with limited resources and occupy the 

important niche were mainly analyzed. The future researches was prospected, such as update epiphytic database, 

make certain the sources and use strategies of water and nutrient, strengthen researches on exploitation and 

utilization and resource restoration and reconstruction. 
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附生植物(Epiphyte)是一类完全或大部分时期

依附在其它宿主上而不与地面土壤接触的非寄生

植物[1–2]。这类植物大多生长于森林冠层，是热带、

亚热带湿性山地森林和部分温带雨林的重要组成

部分，对维持森林生态系统生物多样性[3]、水分平

衡[4]、养分循环[5]和为动物提供食物和庇护场所[6]

等方面做出不可忽略的贡献。然而附生植物根、茎、

叶完全暴露在空气中，使得其生长和分布极易受到

环境变化(包括温度、光照、大气湿度和养分含量)

的影响[7]。且由于长期以来缺乏接近森林冠层的有

效手段，我们对附生植物的认识远远落后于陆生植

物[8]，特别是在附生植物生理生态方面的研究远不

如陆生植物全面和深入。 

近年来，随着林冠塔吊技术的发展，附生植物

在森林生态系统中的重要作用已逐渐引起人们的

注意，并开展了许多关于附生植物多样性、生物量、

养分和水分利用策略的研究[9]。对附生植物而言, 

缺乏与地面相连接的根系使它们频繁地遭受水分
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和养分的胁迫；为探明附生植物应对干旱胁迫的策

略，已从形态和生理方面开展研究[5,10–11]
, 并利用同

位素 15
N 揭示了附生植物的养分来源[12–14]。此外, 

附生植物大多具有阴生植物的特性，其适应弱光的

生理机制也得到揭示[15–16]。这为进一步探索和揭示

附生植物的生理特征及其生态效应奠定了坚实的

基础，使得人们对附生植物有了一定的了解。  

 然而，我国对附生植物的研究主要集中于附

生苔藓(Bryophyte)、地衣(Lichen)、蕨类(Pterido- 

phyta)、凤梨科(Bromeliaceae)和兰科(Orchidaceae)

植物等，这些相对于庞大的附生植物类群而言只占

很少一部分。对附生植物的研究区域也较狭窄，一

般局限于云南西双版纳、哀牢山、广东鼎湖山或海

南霸王岭等地；对附生植物的生命活动所需的水

分、养分、光照及温度的研究报道也不够全面。为

了让人们对附生植物在特殊生境中的生理生态特

性有更深入的了解，本文综述了附生植物的类群、

分布、生态功能，及其对环境的适应性，并结合当

前附生植物研究的重点，对附生植物未来的研究进

行了展望。 

 

1 附生植物的类群和分布 

 

1.1 附生植物类群 

林冠附生植物类群在森林生态系统中呈现出

极高的多样性，在种类上涵盖了地衣、苔藓、蕨类、

裸子植物和被子植物等 5 大类群[1]。将附生植物分

为专性附生植物(true epiphyte, holo-epiphyte 或 obli- 

gate epiphyte)、兼性附生植物(facultative epiphyte)、

半附生植物 (hemiepiphyte)和偶发附生植物 (acci- 

dental epiphyte)，是目前比较详细和能相对准确描述

其生活方式的分类方法[1,14]。专性附生植物是指完全

不与地面接触，在宿主上完成整个生活史；代表植

物有兰科、苦苣苔科 (Cyrtandroideae)、萝藦科

(Asclepiadaceae)和蕨类等；兼性附生植物，即在不

同生境中，偏向在树木上附生或者在岩石等具有浅

薄土壤的地生环境中生长，代表植物有苦苣苔科、

天南星科(Araceae)、杜鹃花科(Ericaceae)等；半附

生植物，即生活史的某个阶段与地面有联系，以桑

科(Moraceae)榕属(Ficus)植物最具代表性[17–18]。 

此外，附生植物还可以根据有无维管系统分为

附生维管植物和附生非维管植物两大类[18]。其中, 

附生维管植物有 73 科 913 属 27 614 种，约占全世

界维管植物的 9%
[1]。兰科、蕨类、天南星科、凤梨

科、胡椒科(Piperaceae)、杜鹃花科、野牡丹科(Mela- 

stomataceae)、苦苣苔科、桑科、茜草科(Rubiaceae)、

萝摩科等均是附生维管植物中的主要大科[2]。附生

非维管植物由于分类鉴定困难，研究得较少，但数

量相当可观，全球热带地区大约有 5 400 种附生

苔藓, 16 000种附生地衣; 在温带则大约有 700种附

生苔藓，1 000 种附生地衣[19]。附生植物物种丰富，

种类繁多，开展附生植物类群的研究，对附生植物

多样性保护尤为重要。 

 

1.2 附生植物的分布 

为保护附生植物多样性，除增强对附生植物类

群的系统认识外，更应加强对附生植物分布特征的

了解。基于附生植物对生境的敏感性和遭受破坏后

难以恢复重建的特性[19]，附生植物的分布极易受到

宿主的微气候特征、宏观大气气候变化、宿主的特

点(主要包括宿主种类、树龄、宿主胸径等)的影 

响[20]。 

一般情况，附生植物主要分布于热带、亚热带

和部分温带雨林中，这些地区高温、多雨、湿度大，

是大多数附生植物理想的栖息地。热带森林中的附

生植物以兰科植物最为丰富[21]，可能是兰科植物自

身以热带分布为主，且与互惠传粉者和专一性草食

动物协同进化，该地区具有稳定的气候，这些因素

综合起来使得热带分布的物种形成速率高于非热

带分布种[22]；而亚热带和温带地区则以蕨类植物占

优势[23]，可能与温带地区气候温暖湿润，霜冻较少，

符合大多数蕨类植物理想的栖息地条件，其次可能

是由于温带水分可用性较低，约束了其他附生植物

的生长[24]。  

附生植物在垂直方向上的分布呈现出两头小、

中间大的分布特征。生长在澳大利亚新威尔士北部

国家森林公园中的附生植物在海拔 700 m 地区的物

种丰度最大，随海拔的升高或降低物种丰度都相应

减少 [20 ]；海南霸王岭国家自然保护区的拟石斛

(Oxystophyllum changjiangense)也表现出类似的分

布特点[25]。这种分布特征可能与不同海拔地区的光

照强度、温度、湿度及风力有关；中度海拔地区的

湿度和温度等环境因子有利于多数附生植物种类

生长与繁殖，而低海拔地区温度偏高、湿度较小, 高

海拔地区风力强、森林结构简单，使得附生植物生

长及存活困难[26–27]。附生植物在森林宿主树干上的
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垂直分布也表现出类似的分布特征。在圣保罗大学

森林保护区内，附生植物在宿主树上 20 m 处的丰

度和数量最多，随高度的升高或降低附生植物数量

都表现出降低的趋势[28]。一般在冠层中部(距地面

10~30 m 处)附生植物最丰富，冠层底部(距地面 0~ 

5 m处)和冠层顶部(距地面大于 30 m)附生植物的物

种多度和丰度都明显减少[26]。这可能是由于冠层中

部的风力、温度、大气湿度和养分含量最适宜，且

水平方向延伸的侧枝较多，所以附生植物分布也较

多；而在冠层顶部光照较强，湿度较低，风速较大，

可能导致附生植物分布较少[29]。 

附生植物在水平方向上的分布与自然界中的

大多数植物种群的分布特征类似，表现出聚集分布

(附生植物种群间相互吸引靠拢)的特点。这主要是

由附生植物的生理生态特性与宿主的综合结构特

征(如枝条直径及倾斜角度、树皮的形态及化学特

征、物候习性、可利用的湿度等)相互作用的结果，

也可能与大多数附生植物是丛生型有关[2]。有研究

表明，在巴拿马圣洛伦佐(San Lorenzo)地区附生维

管植物无论在大尺度还是小尺度上均表现为聚集

分布格局[9]。海南岛热带针叶林内的附生维管植物

也已经被报道具有这种聚集分布的特性[30]。 

 

2 附生植物的功能特征 

 

林冠附生植物群落对森林生态系统水分循环

过程具有重要的生态意义。研究表明，附生植物可

以缓和水分因子对森林生态系统水分亏缺的限制,

这可能与附生植物具有较强的储水能力是分不开

的 [31]。生长于热带岛屿的硬须苔 (Mastigophora 

diclados)和 Bazzania decrescens 具有明显的截留和

储存雾水的能力[32]；在旱季，附生植物群落吸收雾

水，使森林内保持一定的空气湿度，增强森林耐干

旱胁迫的能力，在雨季，附生植物截留降雨并储蓄

部分雨水，然后再缓慢释放出来以供群落内其他植

物利用[33]。Stuntz 等的研究也证实，在热带雨林同

一林冠内，附生植物可使周围环境的水分损失比没

有附生植物群落存在时平均降低 20%
[34]。 

附生植物在森林生态系统养分循环中具有重要

作用。这与附生植物具有较强的固氮能力和特殊的

截留营养物质的结构密不可分。有研究表明，哀牢

山亚热带森林中的附生苔藓植物固氮能力为 0.027~ 

2.24 kg hm
–2

a
–1

)
[35]。在马来西亚的沙巴州热带雨林, 

每公顷范围内的鸟巢蕨(Neottopteris nidus)可生产 3.5 t

高位土壤(perched soil)，有机质成分比地面土壤高

0.5~2 倍[36]。附生植物产生的氮肥可随其枯死残留

物留在森林底层，被宿主根系吸收进入陆生植物的

养分循环[37]。 

此外，林冠附生植物还具有环境污染的指示功

能[2]。在众多的附生植物中，附生地衣因其对气体

污染物的敏感性而在世界各地空气污染研究中发

挥着重要的指示作用。低浓度的 SO2、氟气及其他

酸性气体都会对附生地衣的群落组成、生长速度、

生理和形态造成不利的影响[38]；在韩国南部济州岛

和江原道山上对 20 棵树上的附生地衣进行研究, 结

果表明附生地衣的盖度和频度与 SO2、NO2和 O3的

水平呈负相关[39]，这些都说明附生地衣可以作为空

气质量的指标。随着环境污染的加剧，对环境变化

极为敏感的一些附生植物群落将因不适应环境而

逐渐消失[40]，人们可根据消失附生植物的数量判断

环境被污染的程度。Gombert 等曾在法国南部格勒

诺布尔温带地区根据对酸和氮敏感的附生地衣分

布的情况来判断当地的空气纯度[41]。 

林冠附生植物群落还能够为鸟类和生活在树

上的其它动物提供栖息的场所和食物[42]。大量研究

表明，林冠适于众多生物种类生存，特别是无脊椎

动物类群，其物种数量远比想象的更为丰富[43]。据

估计，全球约有 25%的无脊椎动物仅出现在林冠

层，他们中的一部分还是植物的授粉者[44]。英国剑

桥大学昆虫生态所对位于马来西亚沙巴州热带雨

林进行了长达十多年的研究，结果表明，在附生植

物鸟巢蕨中的无脊椎动物占整个林冠层中无脊椎

动物的 14%以上[45]。 

 

3 附生植物对环境的适应性 
 

3.1 附生植物对温度的适应性 

附生植物对所生活的环境温度要求极为苛刻。在

我国，附生植物主要集中分布在气候温凉地区，如云

南哀牢山[46]、西双版纳[17]、海南五指山[47]及霸王岭[25]

等地，这些地区年平均温度不超过 30℃，附生植物生

长最旺盛。有研究表明，附生植物石斛最适于生长于

20℃~30℃的环境中[15,48–49]；当温度超过 30℃时, 铁

皮石斛(Dendrobium officinale)、重唇石斛(D. herco- 

glossum)、广东石斛(D. wilsonii)的净光合速率均呈

现明显下降趋势[50]。此外，夏季温度过高或冬季温
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度过低都会对附生植物的生长造成影响。„硬叶‟空

凤(Tillandsia stricta „Hand leaf‟)与„贝可丽‟空凤(T. 

brachycaulos „Multiflora‟)在-5℃和 45℃临界温度下

均出现失绿、萎蔫[51]。 

随着温度的变化，附生植物的开花节律也会受

到影响。Vaz 等研究了温度对附生兰科植物文心

兰(Oncidium hybridum)生长和开花的影响，结果表

明，27℃时文心兰对生长和繁殖的投入最高，当温

度增加 3℃后，其总生物量降低、花粉柱长度缩  

短[52]。Lopez 等报道蝴蝶兰(Phalaenopsis)在 14℃、

17℃、20℃温室里开花率达 90%以上，低温处理

蝴 蝶 兰 、 卡 特兰 (Cattleya hybrida) 、 中国兰

(Cymbidium)以及石斛兰可以促使这些植物快速一

致地开花[53]。黄胜琴等的研究也证实了低温可以促

进卡特兰的花芽分化，花期提前[54]。石斛属植物也

需要适当低温刺激才能进行花芽分化[55]。 

与此同时，某些附生植物对非致死高温和低温

具有一定的抵抗作用。俞禄生等[56]研究表明，在自

然低温条件下，老人须(Tillandsia usneoides)可以耐

受短期(10 d 左右)-5℃~0℃的低温，当低温条件去

除后，可以恢复正常生长，这种耐寒性可能与老人

须具有胡须状的外形，叶片革质，含水量较少有很

大关系。此外，空气凤梨„三色‟(„Tricolor‟)、„维路

提纳‟(„Velutina‟)、„霸王‟(„Xero-graphica‟)可以耐受

30℃的高温[57]，可能是空气凤梨具有凤梨科植物特

有的盾状“鳞片”结构，该结构由翼状细胞、环状细

胞和碟状细胞组成[58]，当处于高温胁迫时，翼状细

胞会变得紧贴表皮，增大了散热表面积，从而能够

降低叶表面温度，以减少对叶片的灼烧，使得空气

凤梨能够有效适应高温胁迫[51]。除形态结构外，附

生植物在高温胁迫下能产生并积累抗氧化酶或抗

氧化物质(如脯氨酸和热激蛋白)，从而减轻高温胁

迫初期对植株所造成的伤害[59]。  

 

3.2 附生植物对光照的适应性 

冠层是附生植物生长的重要场所，由于树高、

冠径、密度、树形等的影响，其内部的光强一般较

弱[60]，但生长于冠层的附生植物仍能利用冠层较弱

光强进行生命活动。研究表明位于哥伦比亚安第斯

山脉番石榴(Psidium guajava)林中的附生兰科凹萼

兰属植物 Rodriguezia granadensis 能捕获弱光供自

身所用[61]；石斛(Dendrobium nobile)生长的光照强

度以 320 mol m
–2

s
–1 为宜[62]；卡特兰和蝴蝶兰在 

100 mol m
–2

s
–1 光照下净光合速率最高[63]。附生植

物能利用弱光生长的重要原因，可能就是其具有适

应弱光的生理机制。 

附生植物在林冠内部适应弱光的生理机制之

一是具有较高的叶绿素 b (Chl b)含量。一般认为, 

Chl b 含量越高叶片吸收和利用散射光和透射光的

能力越强，这是处于弱光环境的植株叶片维持正常

光合作用所必需的[64]，也正好解释了附生植物在林

冠内部光强极弱环境中能维持较高适应性的原因。

通常条件下，阴生植物的 Chl a/b 低于 2.0~2.2
[16]

, 

从而能在弱光条件下吸收更多的光能用于光合作

用, 增加碳积累。研究表明附生植物美花石斛(D. 

loddigesii)、铁皮石斛和石斛的Chl a/b 分别为 1.611、

2.103 和 1.739，均低于 2.2
[16]；广东石斛、重唇石斛

的 Chl a/b 仅为 1.6~2.1，说明他们都具有明显的阴

生植物特性[50]。 

大多数附生植物具有较低的光补偿点(LCP)和

光饱和点(LSP)，对弱光的利用能力较强[65]。研究表

明，附生石斛具有较低的 LCP 和 LSP。沈宗根等[16]

对美花石斛、春石斛和铁皮石斛的光合特性进行了

研究，3 种石斛的 LCP 分别为 246.00、297.85 和

244.80 mol m
–2

s
–1，均低于 300 mol m

–2
s

–1；吴根良

等对不同光照强度下卡特兰和蝴蝶兰光合作用和叶

绿素荧光参数日变化的研究表明，卡特兰和蝴蝶兰

的 LCP 一般为 130 和 180 mol m
–2

s
–1[63]

; 胡涛等对

云南哀牢山 8 种附生地衣的光合生理特征的研究表

明，其 LCP 均小于 50 mol m
–2

s
–1[65]，这与他们长

期生长于密林环境下的喜阴习性相吻合。 

附生植物在高光强条件下最大量子效率(Fv /  

Fm)较低，极易受到光抑制[66]。Fv/Fm 是植物没

有遭受环境胁迫并经过充分暗适应的叶片光系统

Ⅱ(PSⅡ)最大的量子效率指标，一般为 0.80~0.85, 

是比较稳定，若 Fv/Fm 降低，则植物受到了光抑 

制[67]。金钗石斛的 Fv/Fm 在光照 500 mol m
–2

s
–1

时低至 0.742
[68]；卡特兰在光照强度 900 mol m

–2
s

–1

时的 Fv/Fm 低至 0.283
[63]，说明已产生光抑制。虽

然研究表明附生植物极易受到高光抑制，但部分附

生植物的 Fv/Fm 都大于 0.44，反应中心并未遭到不

可逆的破坏[67]。在对黑毛石斛(Dendrobium william- 

sonii)和长距石斛 (D. longicornu)的研究中 , 在

11:00-13:00 光照最强时的 Fv/Fm 为 0.70~0.79，其

日变化曲线呈 V 形，表明这 2 种石斛光合作用器官受

到了暂时的轻微光抑制，但未受到不可逆的损伤[15]。 
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3.3 附生植物对水分的适应性 

绝大多数附生植物适合生长于降雨量大、空气

湿度高、云雾天气频繁的环境[40]。这样的环境可能

更有利于附生植物叶面吸水，保持自身良好的水分

平衡。位于蒙特韦尔德(Monteverde)热带山地多雾

森林中的附生植物在旱季主要通过叶面吸收云雾

水[69]，为附生植物提供了重要的水分来源。然而, 即

使生活在水源充足的地区，也不能避免附生植物要

长期忍受干旱胁迫的事实。 

3.3.1 附生植物的耐旱指标 

然而，附生植物具有较强的耐旱性，这种耐旱

性首先通过较高的水分利用效率(WUE)体现出来。

WUE 是反映植物耐旱性的一个有效指标, 在相同

条件下, WUE 高的植物抗旱能力强[70]。张强的研究

表明，2 种常见的附生蕨类植物鸟巢蕨和星蕨

(Microsorium punctatum)比 2 种常见的地生蕨类植

物网脉铁角蕨(Asplenium finlaysonianum)和拟薄唇

蕨(Paraleptochilus decurrens)具有较高的 WUE，抗

旱能力较强[71]。附生兰科植物白花独蒜兰(Pleione 

albiflora)和眼斑贝母兰(Coelogyne corymbosa)在中

度干旱(停止供水 10 d)下具有较高的 WUE，特别是

眼斑贝母兰在严重干旱条件下仍显示出相对较高

的 WUE，说明眼斑贝母兰的抗旱性更强[11]。 

其次，附生植物相对含水量(RWC)的下降幅度

也可作为其抗旱能力的一个重要指标，下降幅度越

小则植物的抗旱能力越强。张强的研究表明，2 种

附生蕨类植物叶片的 RWC 从干旱处理的第 7 天才

开始逐渐降低，而地生的 2 种蕨类植物叶片的 RWC

从停水后就开始降低，说明附生蕨较地生蕨的抗旱

能力强[71]。Zhang 等的研究表明，13 种附生兰的叶

片较 7 种地生兰的叶片失水至 RWC 达 70%所需时

间(T70)较长，这说明附生兰保水能力较强，抗旱能

力也相对较强[72]。 

3.3.2 附生植物适应干旱的形态策略 

为了适应频繁发生的干旱胁迫及旱生生境，以

维持正常的生命活动，附生植物进化出了许多有利

于吸水、储水、保水的形态结构。如：附生植物的

气生根具有从空气中吸收水分的作用；Reinert 等的

研究表明，一些附生莺歌凤梨属(Vriesea)植物的气

生根上具有根毛能促进水的吸收(在幼年阶段)
[73]。

裴忠孝的研究表明，春石斛的气生根分枝多，根系

粗壮，白色的气生根根被组织在空气干燥时，起到

保护的作用，有助于减少水分散失[74]；而当降雨时, 

这种独特的结构拥有吸水和储水功能[75]，即使是空

气湿润时，气生根也能极快地吸收水分，并能储存

较长时间[76]。 

此外，有些附生兰花具有假鳞茎，假鳞茎是附

生兰生长和存活及储存水分、碳水化合物及矿物质

的重要器官[77]。组织储水量是附生植物适应受水分

限制栖息地的重要机制之一[19,78]，这是因为在植物

干旱期更大的储水量可以维持植物更稳定的液压[79]。

研究表明，具有假鳞茎的眼斑贝母兰饱和含水量

(SWC) (8.36±0.39)比没有假鳞茎的白花独蒜兰

(5.67±0.43)的要高，说明眼斑贝母兰具有很强的储

水能力，这种储水能力可能是由于假鳞茎表皮内有

许多薄壁细胞，可以储藏水分，薄壁细胞间散布着

许多维管束，维管束内的导管可以运输水分，这些

结构特征使兰花具有较强的耐旱性[11]。 

除假鳞茎和根外，叶片作为附生植物水分和气

体交换的主要器官，叶片的形态结构直接影响着水

分的吸收、储存及散失。具有较大的比叶重(LMA)、

叶片厚度(LT)、表皮厚度、SWC、角质层、气孔密

度是附生植物叶片适应干旱的主要特征[79]。研究表

明，附生蕨类植物与地生蕨类植物相比，叶片更厚、

密度更大[10]；哀牢山亚热带森林中的附生地衣，可

以储存超过自身干重上百倍的水分，猫耳衣(Leptogium 

menziesii)的最大含水量甚至可以达到自身干重的 

1 104.1%，地衣之所以有较高的持水量是因为在它

们的共生藻细胞外有一层较厚的凝胶状保护鞘[65]。

附生植物兜兰属(Paphiopedilum)的维管密度比同属

陆生植物的维管密度较高、气孔更多[80]；附生凤梨

叶片上的毛状体能快速吸收水分[81]，Vanhoutte等[82]

对莺歌凤梨(Vriesea cultivars)的研究也证实毛状体

是其吸收水分的主要结构；凤梨科铁兰属(Tillandsia)

植物的叶子都为披针形或线形，能减小叶表面积和

它的体积比例，降低了蒸腾作用中水分的消耗[83]
; 

此外，有些附生植物叶表皮表面覆盖鳞片，这些鳞

片起到收集和吸收水分的作用，蕨类水龙骨亚科

(Polypodioideae)植物 Pleopeltis 的盾状鳞片具有吸

收和保持水分的作用[84]。 

3.3.3 附生植物适应干旱的生理策略 

景天酸代谢途径(crassulacean acid metabolism, 

CAM)是植物应对干旱环境的一种生理生态适应[85]。

Zotz 也认为 CAM 光合代谢途径是生长于树干上的

附生植物的保水策略[86]。澳大利亚 120 种附生植物

中就有 113 种为 CAM 植物，代表植物以附生兰最
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为丰富，其次为眼树莲属(Dischidia)、球兰属(Hoya)、

茜草科植物等[87]；在附生兰科植物中估计有 7 000

种植物为 CAM 植物，大约占了附生兰科植物的

50%
[88]。研究表明[89]，美花石斛在水分充足和干旱

处理后，其气孔开放率表现一致，均是夜间开放率

远大于中午开放率，表现出专性CAM植物特征; 秋

石斛(Dendrobium hybrida)在干旱处理后与充分供

水时苹果酸含量变化不明显，其早晚差值均很大, 

表明秋石斛在充分供水及干旱处理条件下也均呈

现出典型的 CAM 代谢特征。可见 CAM 光合代谢

途径可能是附生植物适应干旱的普遍策略[90]。 

兼性 CAM 植物(C3 /CAM 转换)是在长期进化

以及适应环境变化过程中出现的形态结构特征和

生理生化特性介于C3植物和CAM植物之间的一类

植物；这类植物既能适应良好环境，又能在水分亏

缺等不良条件下采取“应急机制”(C3 /CAM 转换), 

以提高生存能力[85]。苏文华等报道铁皮石斛光合途

径随环境条件的改变而在 C3 和 CAM 之间转换[91]。

任建武等[69]研究了金钗石斛光合特性和苹果酸含

量的日变化，认为在干旱条件下 C3途径向 CAM 途

径的转变。刘张栋[89]的研究也表明，干旱胁迫能诱

导鼓槌石斛(D. chrysotoxum)、金钗石斛从 C3 途

径向 CAM 途径转变。 

干旱胁迫时，附生植物可通过渗透调节减少胁

迫带来的损伤。渗透调节物质在植物受到干旱胁迫

时，可以起到稳定植物细胞内渗透压、维护各器官

结构完整性的作用[92]。有研究表明，受干旱胁迫的

附生蕨类植物荷叶铁线蕨(Adiantum nelumboides)中

的可溶性蛋白含量显著增加，可溶性蛋白是这种蕨

类植物的主要渗透调节物质，是决定抗旱性的重要

指标[93]。一般来说，脯氨酸积累的量与植物的抗逆

能力呈正相关。裴忠孝的研究表明，春石斛随着干

旱胁迫时间的延长，脯氨酸的含量逐渐增加，说明

脯氨酸对附生植物干旱胁迫具有一定的渗透调节

作用[74]。 

 

3.4 附生植物对养分的适应性 

3.4.1 附生植物养分来源的多样性  

林冠附生植物在空间上远离地面，失去了直接

从地面土壤吸收有机质和矿质营养的机会[18]，同时

还失去了土壤对根系的保护作用。但附生植物能充

分利用自身处于冠层的优势，吸收和截留一切可用

的营养物质为自身生长发育所利用。附生植物在冠

层栖息地营养来源具有多样性，主要来源有：(1) 大

气的输入(包括雨水、尘埃以及薄雾)
[2]；(2) 宿主植

物滤取或附生植物分解的营养物质的释放[94]；(3) 

一小部分来源于动物尸体腐烂排放出的矿物质和

有机质[12]。Karst 等证实附生植物的氮(N)源除了空

气中的 N，还有冠层土壤的 N 和雨水中的 N
[95]。同

时通过定量分析宿主树凋落物[13]和使用同位素将

大气中氮元素同陆地土壤氮元素区分开的试验[90]

都证明了附生植物具有直接吸收大气中 N 养分的

功能。宋亮利用同位素 15
N 标记的方法证实附生苔

藓植物主要利用空气中的 N，但有部分 N 来源于宿

主树干[96]；此外，附生植物还会有选择性地吸收树

干径流中的一些养分，附生蕨类植物和兰科植物的

磷来自于宿主树干径流[12]。冠层土壤能为附生植物

提供比地面土壤更丰富的氮、磷、钾及许多具有较

高生物活性的酶(如脲酶、纤维素酶和过氧化氢

酶)
[97]。  

为了明确附生植物的养分来源，Zotz
[1]和 Hsu

等[14]根据附生植物对树皮基质的忠实程度，采取专

性附生、半附生和兼性附生的划分标准，判断附生

植物的养分来源。专性附生植物生命活动所需氮素

全部来源于周围的空气[1]；半附生和兼性附生植物的

养分主要来源于冠层所积累的枯落物或腐殖质[98]。然

而，用这种划分方式并不能准确地判断附生植物的

养分来源及各来源养分的贡献比。Cardelús 等[12]、

Song 等[96]先后用同位素 δ
15

N 的组成含量确定了

冠层附生植物的养分来源。通过冠层土壤和叶片

组织中 δ
15

N的含量与森林地面土壤和宿主叶片组

织中 δ
15

N 的含量比较，从而确定附生植物养分来 

源[13]。Cardelús 等使用 δ
15

N 标记的方法，证实附生

蕨类植物的绝大多数 N 来源于冠层土壤，兰科植物

和凤梨科植物也有部分 N 来源于冠层土壤[12]。 

3.4.2 附生植物养分吸收机制的多样性 

为有效吸收不同来源的营养物质，附生植物在

进化过程中形成了具有收集凋落物功能的叶片、管

型叶、毛状体、菌根等许多吸收营养的结构[99]。附

生凤梨科植物较大的叶面积指数(leaf-area index, 

LAI)为其吸收大气悬浮物中的养分元素提供了有

利的条件[100]；Coxson 的研究表明，在热带山地雨

林中林冠附生植物群落也具有较大的叶面积指数, 

LAI 高达 160，反映出附生植物具有特别大的吸收

面积[101]。吊兰(Chlorophytum comosum)利用具有根

被的气生根吸收养分[102]；有些具有菌根的附生兰，
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其内生真菌可固定大气中的 N，为兰花提供营养, 

促进兰花快速生长[103]。鸟巢蕨的巢基部分，有气

生根团聚，展开叶片直径可达 50~200 cm，因此能

够收集枯枝落叶和水分，并将收集的凋落物转化为

高位土壤，为附生植物和其他生物提供营养[31]。这

些多样性的吸收机制可以提高附生植物在树冠分

配资源的能力，从而有助于在树冠栖息地保持较高

的物种丰度。 

 

4 附生植物繁殖策略 

 

生长于森林冠层的附生植物由于水分、光照、

温度的不规律性，在繁殖过程中可能要面临传粉困

难、种子发芽率低、幼苗存活率低等挑战。据报道，

附生植物种子若落于冠层上层可能面临强光照和

干旱胁迫，若落于冠层下层或石块缝隙则又面临着

遮阴和涝害胁迫[104]，特别是以树干作为宿主的附

生植物经常面临着间歇性干旱，导致种子经常处于

吸水和脱水相互交替的状态[105]，这些都不利于种

子的萌发。但长期以来附生植物仍能在森林冠层繁

衍并持续发展可能与其特殊的繁殖方式(有性繁殖

为主，营养繁殖为辅)及传粉特征、结实和种子萌发

特性有关。 

 

4.1 有性繁殖 

传粉是种子形成的前提条件，欺骗性传粉和有

偿性传粉是附生植物有效传粉的两种机制。欺骗性

传粉(食源性欺骗、性欺骗、拟态)是附生兰科植物

普遍的传粉机制[106]。琴唇万代兰(Vanda concolor)

花朵通过挥发芳香性气味和利用花朵上黄色斑块

等特征来欺骗传粉昆虫进入花中觅食，实现有效传

粉的目的，但没有给昆虫提供花蜜，为食源性欺骗

传粉[107]。但由于传粉昆虫的学习行为，导致附生

植物的欺骗性传粉的传粉率降低，因此有偿性传粉

就显得尤为重要。大序隔距兰(Cleisostoma panicu- 

latum)花朵能分泌花蜜，并吸引粗切叶蜂(Megachile 

sculpturalis)为之传粉，为典型的有报酬的传粉机 

制[108]。生长于墨西哥的空气凤梨属植物 Tillandsia 

macropetala 苞片没有鲜艳的颜色且只在夜间才能

分泌花蜜，食蜜蝙蝠(Anoura geoffroyi)成为其特殊

的传粉者为其传粉[109]，为有偿传粉。 

附生植物种子萌发需要适宜环境条件的支持。

一是水分必须充足，附生苔藓、地衣及蕨类植物的

孢子萌发必须在有水的条件下才能实现，特别是附

生地衣的孢子只有在潮湿环境下才能从子囊壁中

释放出来，在水的作用下扩散到周围的环境中[110]。

水分是美灰藓(Eurohypnum leptothallum)生存繁殖

的重要保障[113]。二是温度适宜，温度为 20℃~30℃

时附生植物种子萌发率相对较高。在此温度范围

内，兰科植物种子均能萌发[112]，鹿角蕨的孢子萌发

率可达 90%以上[113]。大多数附生植物种子萌发的

温度以 25℃为宜。三是光照适度，附生植物种子萌

发所需光照周期因物种而异。在无菌萌发试验中, 

完全暗培养一段时间后进行光暗交替培养是春兰

(Cymbidium goeringii)启动种子萌发所必需的条件, 

全光照或全黑暗条件下种子均不萌发[114]。但光照对

铁兰属植物 Tillandsia achyrostachys、T. recurvata 和

T. schiedeana 种子的萌发并没有影响，种子在正常

光照和黑暗下的发芽率相近 [115]，这与同色兜兰

(Paphiopedilum concolor)的种子萌发相似[116]。 

 

4.2 无性繁殖 

附生植物的无性繁殖有效弥补了有性繁殖种

子败育的缺陷。附生苔藓植物普遍存在有性生殖不

发达的现象，孢子败育率相当高。赤茎藓(Pleurozium 

schreberi)孢子体败育率达 38%
[117]；宾夕法尼亚的

绢藓(Entodon cladorrhizans)种群中的 846个孢子体, 

败育的有 172 个(约占 20%)
[118]。可能是由于繁育系

统对水分的独特需求致使有性生殖退化，无性生殖

在附生苔藓群体建成中显得更为重要[119]。另外，兰

科植物种子仅有 1 个发育不完全的胚，胚细胞分化

不完全，处于原胚阶段，没有胚乳，且有些种皮硬，

不易吸水[120]，因此，自然条件下，多数兰科植物

的种子在萌发阶段完全依靠菌根真菌为其提供养

分，萌发率极低，幼苗生长缓慢，导致野生种群自

然更新力很弱，利用无性繁殖能够快速建立种群。

二色卷瓣兰(Bulbophyllum bicolor)绝大多数种群依

赖于营养繁殖在森林中长期生存下去[121]。 

无性繁殖是附生植物对极端环境的一种生态

适应策略。相对于有性生殖，无性生殖能促使附生

苔藓植物适应各种环境变化时能获得更多的生存

机会，营养繁殖是支撑苔藓种群延续与扩展的主要

方式。在温度变化较大、干旱且铁含量较高的铁矿

石裸露表面，藓类植物以无性繁殖为主[122]。可能

是由于无性繁殖扩散到环境中的种源是比种子更

大的实体，甚至是成熟个体，能为新个体的产生提
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供更多的营养物质，降低了幼苗的死亡率，因此提

高了抗逆性。金钗石斛通过假鳞茎合轴生长的营养

繁殖方式来增强并延续株丛寿命，高位腋芽的频发

是株丛假鳞茎对拥挤等逆境的响应，高位株丛的定

植依赖于母茎，这也是石斛对附生环境的一种生态

适应策略[123]。 

总而言之，和全球约 80%的被子植物一样，附

生植物在其生活史中某一特定条件下都包含某种

形式的无性繁殖[124]，是一类能利用两种繁殖方式

繁衍种群的植物类群。相比之下，有性繁殖在种群

数量扩展方面具有明显的优势，而无性繁殖可以在

逆境条件下弥补有性生殖繁殖率的不足。 

 

5 展望 
 

100 多年来关于附生植物的研究从最简单的形

态观察到生理生态分析，一直在不断地丰富和完

善，积累的研究成果为后续的研究提供了全新的视

角。但由于世界各地森林类型和环境条件等方面的

差异以及研究设备和手段的限制，对附生植物的研

究仅集中在附生植物的组成、生物量、空间分布及

附生植物与宿主和生境变化的关系等方面，而对附

生植物的生理生态机理及整个森林生态系统的水

分和养分循环等方面还缺乏更深入研究；对附生植

物种类的研究也主要集中在地衣、苔藓、蕨类、凤

梨和部分兰科植物，这相对于其他类型的植物而言

研究对象单一，不够系统和完善。因此今后应加强

以下几个方面的研究： 

(1) 进一步完善对天南星科、杜鹃花科、苦苣

苔科等附生植物类群的物种丰度及分布的研究。

Zotz 曾概述维管附生植物的类群和系统分布，确定

有附生维管植物 27 614 种，代表植物有 73 科 913

属[1]，这是迄今为止对附生植物种类最系统的描述，

但他对附生植物的形态结构和功能特性没有描述, 

应充分利用现有资源结合塔吊技术和 DNA 条形码

鉴定技术加强对附生植物类群的系统描述。 

(2) 加强附生植物水分传导及抗旱机制的研

究。虽然对附生植物的抗旱机制研究取得了不错的

进展，但大多集中在形态结构与抗旱性的相关研究

上，生理上的抗旱特性也主要关注 CAM 代谢途径，

且对于附生植物水分传导过程几乎没有相关报道。

应基于附生植物对水分利用的特殊生理习性，结合

附生植物的形态和生理特性，加强附生植物水分传

导及抗旱机制研究，为具有经济价值的附生植物栽

培和引种驯化等提供技术指导。 

(3) 明确附生植物养分来源的贡献。附生植物

在其生命活动的全过程并不缺乏营养尤其是氮，这

可能与附生植物具有多样的养分来源有关，但对于

附生植物所需营养物质的类型及这些营养物质对

附生植物生长的贡献比例尚不清楚，稳定同位素技

术或许是解决这一问题的重要方法。 

(4) 加强附生植物的开发利用。除了加强附生

植物资源保护及恢复重建外，附生植物的开发利用

也应设定合理的计划，附生药用石斛除铁皮石斛、

金钗石斛和鼓槌石斛外，还有很多具有药用价值的

石斛植物，应对其他还未开发的具有药用价值的附

生植物进行开发利用。 
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