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水分梯度下高寒草甸草丘分布引起植被生境的
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摘要：高寒草甸受冻胀作用的影响，表层土壤隆起形成草丘，使原本较同质的生境异质化。本研究在川西高原高寒

草甸沿土壤水分梯度设置 9 个样地，对比分析了不同土壤水分条件下草丘和丘间草地植物群落及物种多样性的差

异，这项研究对于指导高寒草甸植被的保护与管理具有重要意义。结果表明：土壤物理性质和土壤化学性质分别

对草丘和丘间草地的植物多样性产生影响。沿土壤水分梯度，草丘植物群落由嵩草类植物逐渐向灌丛类植物过

渡，而丘间草地植物群落则由苔草类和嵩草类植物逐渐向禾草类植物过渡。草丘中的杂类草植物和偶见种植物数

量显著高于丘间草地，生境干旱化导致草丘和丘间草地的物种组成相异性增大且不同土壤水分条件下草丘物种组

成相异性更高。综上所述，草丘使微生境趋于干旱化且为偶见种植物的侵入提供了有利条件，但植物多样性增加

的同时对高寒草甸植被的稳定性具有负面影响。
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Distribution of Alpine Meadow Grassy Hills Under the Moisture Gradient 
Induced by Vegetation Habitats Spatial Change Pattern
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Abstract：In alpine meadows， the surface soil heaves to form hummocks under the influence of frost heaving， 
transforming the originally relatively homogeneous habitat into a heterogeneous one.  In this study， 9 sampling 
plots were established along a soil moisture gradient in the alpine meadows of the Western Sichuan Plateau.  We 
compared and analyzed the differences in plant communities and species diversity between hummocks and inter-
hummock meadows under different soil moisture conditions.  The results showed that： Soil physical properties 
and soil chemical properties exerted effects on the plant diversity of hummocks and inter-hummock meadows， 
respectively.  The plant community on hummocks gradually transitioned from Kobresia （sedge）-dominated veg⁃
etation to shrub-dominated vegetation， while the plant community in inter-hummock meadows gradually shifted 
from Carex （sedge） and Kobresia-dominated vegetation to grass-dominated vegetation.  The abundance of 
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weedy plants and occasional species in hummocks was significantly higher than that in inter-hummock mead⁃
ows.  Habitat aridification increased the dissimilarity in species composition between hummocks and inter-hum⁃
mock meadows， and the dissimilarity in species composition of hummocks was higher under different soil mois⁃
ture conditions.  In conclusion， hummocks tend to aridify the microhabitat and provide favorable conditions for 
the invasion of occasional species.  Although hummocks increase plant diversity， they have a negative impact on 
the stability of alpine meadow vegetation.  This research holds significant implications for guiding the conserva⁃
tion and management of alpine meadow vegetation.
Key words：Alpine meadow；Spatial differentiation；Species diversity；Grass hummocks；Inter-hummock meadows

生境是生物个体、种群或群落能够完成生命过

程的空间［1］。植物群落空间分布格局是物种长期以

来与生境相互适应、相互作用的结果，反映了物种

与生境中非生物因子间的密切关系［2］。当生境受到

外界干扰后，植物群落及物种组成会随之发生改

变［3］，受干扰程度低的高寒草甸形成物种丰富度低

的单优势种群落，受干扰程度高的高寒草甸受杂类

草植物侵入，物种丰富度增高。植物多样性能够体

现出高寒草甸不同生境类型的差异。其中，α 多样

性是描述植物群落物种多样性的关键指数，可以通

过分析 α 多样性来判断不同生境间植物群落及物种

组成的差异的指标。β 多样性是描述物种组成在时

空尺度上的变化程度。当生境条件发生改变时，具

有不同生态位需求的物种会做出差异化响应，从而

导致群落物种组成的空间分异［4］。Jaccard 相异性指

数是描述 β 多样性的指数之一，可以判断不同生境

间植物群落物种组成的差异，生境间距离越远，则

环境差异越大，因此物种组成相似性也越低［5］。

草丘和丘间草地是高寒草甸中常见的两种生

境类型，在放牧践踏和冻胀等外力作用下表层土不

足以抵抗冻结层积水压力而隆起，形成了高寒草甸

特有的草丘［6-7］。原本连续成片的平缓地表被草丘

分割，形成了丘间草地和草丘镶嵌的生境分布格

局。随着高寒草甸逐渐干旱化，土壤含水率对两种

生境植物群落的分布限制作用愈发重要。通常土

壤含水率高的区域植被覆盖率较高，而含水率低的

区域植被覆盖率较低，生境退化的可能性更高，植

物群落的空间分布及物种组成差异显著［8］。目前，

关于草丘微地貌的研究通常集中在沼泽湿地，如刘

双双等［9］的研究表明，丘间枯落物总干重损失和分

解速率均高于草丘，丘间不稳定的水分环境是影响

苔草泥炭沼泽枯落物分解的关键环境因子。在水

淹环境下，泥炭沼泽的微地貌和生态水文过程是优

势植物空间分布格局演化的主要驱动力［10］。但是

在高寒草甸，关于草丘微地貌和丘间草地植物群落

沿土壤水分梯度的空间分异特征的相关研究还较

少，草丘微地貌的分布对高寒草甸植被生境的空间

变化规律有什么影响尚不清楚。

本研究以高寒草甸草丘和丘间草地为研究对

象，比较分析两种生境类型的差异和植物群落的差

异沿土壤水分梯度的变化，从而探究微地形对植物

群落的影响，以期为高寒草甸的恢复利用及微地形

的研究提供参考依据。

1　材料与方法

1. 1　研究地概况

研究地位于四川省甘孜州新龙县古冰帽高寒草

甸（31°32′ N，99°37′E），平均海拔约 4000 m（图 1）。
高寒草甸中草丘呈半球形，高 5~35 cm，底部直径

20~70 cm，镶嵌于丘间草地之间。该地区气候类型

属于高原山地气候，年平均气温约 3. 8℃，日照充足。

研究区未设禁牧季节，全年以牦牛自由放牧为主，过

度放牧现象普遍。研究区植被类型包括苔草草甸、

嵩草草甸及金露梅灌丛 ，优势种包括青藏苔草

（Carex moorcroftii）、线叶嵩草（Carex capillifolia）、
矮生嵩草（Carex alatauensis）、大花嵩草（Carex nudi⁃
carpa）、金 露 梅（Dasiphora fruticosa）、高 山 杜 鹃

（Rhododendron lapponicum）。本文中的地图区域

范围仅为四川省甘孜藏族自治州，其中高程数据来源

于地理空间数据云（https：//www. gscloud. cn/）。

1. 2　样地设置与植物群落调查

植物群落调查和样品采集于 2020 年 8月的盛草

期进行，研究区域位于两山之间的平缓地段，在低凹

处有面积较大的湖泊。从研究区域最湿润的湖边开

始设置样地，沿生境土壤水分梯度设置 9 个样地，各

样地间隔 100 m，初始样地土壤含水率最高（70%~
75%）且生境异质化程度低，草丘发育不明显。在每

个样地设置一个面积为 8 m×8 m 的大样方，将大样

方分成 16 个 2 m×2 m 的小样方，共设置 144 个样

方。由于不同土壤水分梯度下样地中的草丘大小和
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所占面积存在差异，为消除面积因素对物种多样性

的影响，在丘间草地设置与草丘基部形状一致的对

照样方，因此使用细铁丝紧贴草丘基部围绕一周，固

定其形状和大小，再将固定好的铁丝设置在丘间草

地中，得出与草丘形状大小相同的生境为对照样方。

在每个样地随机设置 5 个对照样方，共设置 45 个样

方，对照样方面积变化较大，利用钢尺测半径或长

宽，对照样方面积在 0. 03~0. 45 m²之间。在 2 m×2 
m 的样方中用 1 m× 1 m 的样方框调查，记录物种名

录并统计物种数量，目测各物种分盖度和群落总盖

度，用卷尺多次测量植株自然高度取平均值（表 1）。

1. 3　土壤采集

齐地面刈割植物地上组织后，用直径为 5 cm，

容积为 100 cm3的环刀取样，每个样方尺度为 2 m×
2 m，在该尺度内再随机分 2 层（0~10 cm 和 10~
20 cm），按照随机取样法在样方内随机选取 3 组采

样点，一个草丘和紧挨的丘间草地为一组，分别按

土壤上下层取样，每样地取 12 个土样，各样地采集

方法相同。由于初始样地草丘发育不明显且土壤

含水率较高，故采集其余 8 个样地的土壤样品，共取

96 个土样，将相同生境类型的同层土样进行混合得

到该采样点的混合土样，土样用精度为 0. 01 g 的电

子秤称重，混合均匀后过 0. 2 cm 的筛，分离植物根

系和土壤，将样品装入信封并做好标记，同时记录

采样点周围环境，将土壤鲜样保存在 4 ℃便携式冰

箱中，所有土壤样本用自封袋保存后立即带回实验

室，用于测定土壤其他理化指标。

1. 4　土壤物理性质的测定

通过土壤温湿度传感器（兆泰盛 ZTS-3000-
TR-WS）测定每个样地的土壤上下层含水率和温

度，在样方的四个角及中间各测 2 个点，共测 10 个

点，用平均值表示该样方土壤含水率和温度，土壤

含水率为体积含水率。土壤容重采用烘干法测定：

将采集回的环刀土壤样品置于鼓风干燥箱中，在

105℃条件下烘干 8~10 h 至恒重，冷却后称重。土

壤容重计算公式为：ρb=m/v，ρb为土壤容重，m 为环

刀 内 自 然 状 态 下 土 壤 样 品 质 量 ，v 是 环 刀 容 积

（cm3）。采用浸泡法测定土壤孔隙度，土壤总孔隙

度计算公式为：Pt=93. 947-32. 995×b，Pt 为总孔

隙度，b 为容重［11］。

1. 5　土壤化学性质的测定

pH 值用电位计法测定，采用 2. 5∶1 的水土比；

有机碳采用硫酸重铬酸钾氧化-容量法测定；全氮采

用半微量开氏法，定氮仪自动分析法测定；全钾采

用 H2SO4-H2O2 消煮，火焰光度计法测定；全磷采用

图 1　采样点示意图

Fig. 1　Schematic diagram of sampling points
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H2SO4-H2O2 消煮，用钼锑抗比色法测定；有效磷用

碳酸氢钠浸提-钼锑抗比色法测定；有效钾用乙酸铵

浸提-火焰光度计法测定［12］。

1. 6　植被指数的测定与计算

（1）重要值计算：根据物种重要值，确定植物群

落的优势种，划分植物群落类型［13］。重要值=（相

对盖度+相对频度+相对高度）/3。其中：相对盖

度=每个种的盖度/所有种盖度之和×100%；相对

频度=每个种频度/所有种频度之和×100%；相对

高度=每个物种个体平均高度/所有种平均高度之

和×100%。

（2）物种丰富度：在 2 m×2 m 的样方中，既有草

丘，也有丘间草地，样方中两种生境的面积不同。

因此为了消除面积对物种丰富度的影响，以物种密

度衡量物种丰富度，即用种-面积关系计算两种生境

的物种密度，公式：D = S/A，其中 D 为物种密度，S
为样方内的物种数，A 为样方面积，分别计算草丘与

丘间草地的物种密度。为了能更准确地反映出两

种生境物种丰富度的差异，对照样方分析了两种生

境面积相等时的物种丰富度，根据“差值和平均值

之比”比较物种丰富度，公式为：r = || a - b /( a +

b ) /2。其中 r 为差值和平均值之比，a 为草丘物种数

量，b 为丘间草地物种数量。

（3）Beta 多样性指数：采用 Jaccard 相异性指数

（Jd）来测量两种生境间群落物种组成的 β 多样性，其

值越大群落间物种组成 Beta 多样性越高，公式为：

Jd = 1 - C'/( A ' + B' + C' )，式中 A'和 B'为两生境

各自的物种数，C'为两生境间共有的物种数。构建

物种组成相似性与土壤水分梯度之间的线性回归

关系，以物种组成相似性递减斜率度量 β 多样性，其

斜率越大，β 多样性越高［14］。

（4）群落中常见种和偶见种的划分：本研究根

据物种在样方中出现的频度确定常见种和偶见种。

频度低于一定标准的物种确定为偶见种，反之为常

见种。在所调查的 72 个样方中，草丘和丘间草地中

物种在样方中出现的平均频度分别为 7. 2 和 6. 8，物
种的平均频度为 7，因此本研究中将频度≤7 的物种

作为偶见种，将频度>7 的物种作为常见种［15］。

1. 7　统计分析

利用 Excel 对数据进行统计，计算 α 和 β 多样性

指数；利用 SPSS 22. 0 进行回归关系分析，使用多元

线性回归和线性回归分别分析了水分梯度下草丘

表 1　不同生境类型下植物物种调查表

Table 1　Questionnaire on plant species under different habitat types
生境类型 Habitat type
草丘和丘间草地共有

Both grass hummocks and inter-hummock 
meadows are found

草丘  Grass hummocks 

丘间草地  Inter-hummock meadows

植物中文名及拉丁名 Chinese and latin names of plants
黑褐穗苔草 Carex atrofusca subsp. minor

矮生嵩草 Carex alatauensis
高山嵩草 Carex parvula

变色早熟禾 Poa versicolor
野决明 Thermopsis lupinoides
圆穗蓼 Bistorta macrophylla
毛茛 Ranunculus japonicus
点地梅 Androsace umbellata

黄芪 Astragalus membranaceus
川西棱子芹 Pleurospermum souliei
蒲公英 Taraxacum mongolicum

垂头菊 Cremanthodium reniforme
多花马先蒿 Pedicularis floribunda
喉毛花 Comastoma pulmonarium

獐牙菜 Swertia bimaculata
刺芒龙胆 Gentiana aristata

橙黄虎耳草 Saxifraga aurantiaca
岩须 Cassiope selaginoides

蝇子草 Silene gallica
繁缕 Stellaria media

矮灯芯草 Juncus minimus
无心菜 Arenaria serpyllifolia
垂穗披碱草 Elymus nutans

青藏苔草 Carex moorcroftii
大花嵩草 Carex nudicarpa
阿洼早熟禾 Poa araratica
草地早熟禾 Poa pratensis

毛莓草 Sibbaldianthe adpressa
矮泽芹 Chamaesium paradoxum
矮地榆 Sanguisorba filiformis

火绒草 Leontopodium leontopodioides
高山豆 Tibetia himalaica

重冠紫菀 Aster diplostephioides
高山大戟 Euphorbia stracheyi

条叶垂头菊 Cremanthodium lineare
管花马先蒿 Pedicularis siphonantha

大花龙胆 Gentiana szechenyii
川西龙胆 Gentiana wilsonii
鸡冠茶 Sibbaldianthe bifurca
星状雪兔子 Saussurea stella

驴蹄草 Caltha palustris
瓣蕊唐松草 Thalictrum petaloideum

鸭跖草 Commelina communis
灯芯草 Juncus effusus

高山杜鹃 Rhododendron lapponicum
长芒草 Stipa bungeana

暗褐薹草 Carex atrofusca
线叶嵩草 Carex capillifolia

早熟禾 Poa annua
川西小黄菊 Tanacetum tatsienense

毛果婆婆纳 Veronica eriogyne
西伯利亚蓼 Knorringia sibirica

珠芽蓼 Bistorta vivipara
星舌紫菀 Aster asteroides

山莓草 Sibbaldia procumbens
甘肃棘豆 Oxytropis kansuensis

香青 Anaphalis sinica
东俄洛马先蒿 Pedicularis tongolensis

蓝白龙胆 Gentiana leucomelaena
匙叶龙胆 Gentiana spathulifolia

肋柱花 Lomatogonium carinthiacum
多裂委陵菜 Potentilla multifida

金露梅 Dasiphora fruticosa
草玉梅 Anemone rivularis
肉果草 Lancea tibetica
小大黄 Rheum pumilum

甘川灯芯草 Juncus leucanthus
四川报春 Primula szechuanica

——
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和丘间草地的物种密度差异和相异性差异，显著性

水平为<0. 05。运用 Origin 2021 绘制柱状图及回

归关系图。用 ANOVA 单因素方差分析比较草丘

和丘间草地两种生境类型的植物多样性差异。通

过主成分分析得到了第一、第二、第三主成分的累

计贡献率>90%，说明能较全面地反映各土壤因子

的信息，进一步由 PCA 得分图分析两种生境类型

的差异。在 1 m×1 m 样方中，用数码相机以镜头

垂直于地面拍照，获取图像。用 Adobe Photoshop 
CC 软件对 1 m×1 m 样方图像进行分析，记录“直

方图”的像素为整个图像的像素值 B1，未被植被覆

盖的裸露土壤全部选中的像素值记为 B2，最后计

算样方植被总盖度：S=（1-B2/B1）×100%，每个

样方 3 次重复。

2　结果与分析

2. 1　草丘和丘间草地土壤性质差异

高寒草甸草丘和丘间草地两种生境存在显著

差异（P<0. 05），主要表现在 0~10 cm 土层（图 2）。

其中，草丘第一主成分容重、孔隙度、含水率的载荷

量较大，贡献率为 55. 21%，第二主成分有机质、速

效磷、pH 值的载荷量较大，贡献率为 23. 89%，第三

主成分中速效磷的载荷量较大，贡献率为 12. 54%。

丘间草地第一主成分有机质、全磷、速效磷的载荷

量较大，贡献率为 48. 31%；第二主成分孔隙度、含

水率的载荷量较大，贡献率为 30. 23%；第三主成分

中 pH 值的载荷量较大，贡献率为 13. 93%（表 2）。
土壤理化性质显著差异主要表现在 0~10 cm 土

层。其中，草丘的温度（12. 28℃）、容重（1. 13 g∙cm−3）、

全氮（1. 32 g∙kg−1）、全磷（0. 46 g∙kg−1）显著高于丘

间草地的温度（10. 76℃）、容重（0. 82 g∙cm−3）、全氮

（0. 7 g∙kg−1）、全磷（0. 32 g∙kg−1）（P<0. 05）；草丘的

土壤含水率（41%）、土壤孔隙度（57%）、土壤有机

碳（10. 12 g∙kg−1）、土壤有效磷（7. 96 g∙kg−1）、土壤

有效钾（115 g∙kg−1）、土壤全钾（33 g∙kg−1）显著低于

丘 间 草 地 的 土 壤 含 水 率（53%）、土 壤 孔 隙 度

（65%）、土壤有机碳（13. 85 g ∙ kg−1）、土壤有效磷

（11. 56 g∙kg−1）、土壤有效钾（167 g∙kg−1）、土壤全钾

（44 g∙kg−1）（P<0. 05）（图 3，4）。

2. 2　草丘和丘间草地植物群落差异

样方中共记录维管植物 19 科 49 属 69 种，其中，

草丘分布植物 67 种，丘间草地分布植物 50 种，两种

生境共有植物 48 种。沿土壤水分梯度，草丘和丘间

草地植物群落类型和植被盖度存在明显差异（图

5a-c），两种生境植物群落中苔草和嵩草的重要值均

逐渐降低，草丘植物群落中杂类草、禾草类及灌丛

类植物的重要值逐渐增加，灌丛类植物成为了群落

的优势种；丘间草地植物群落中禾草类植物的重要

值逐渐增加，逐渐成为群落的优势种，植物群落由

单优势种或寡优势种向多优势种变化。草丘中的

杂类草植物和偶见种植物显著高于丘间草地（P<

表 2　两种生境土壤因子的主成分分析

Table 2　Principal component analysis of soil factors in two habitats
草丘  Grass hummocks

土壤因子 Soil factor

容重 Bulk density
孔隙度 Porosity

含水率  Moisture content
温度 Temperature

有机碳 Organic carbon
全氮 Total nitrogen

全磷 Total phosphorus
全钾 Total potassium

速效磷 Available phosphorus
速效钾 Available potassium

pH
特征根 Eigenvalue

贡献率 Contribution rate/%
累计贡献率

Cumulative contribution rate/%

主成分  Principal component
PC1

-0.824
0.918
0.831

-0.613
0.243

-0.347
-0.635

0.208
0.321

-0.548
0.356
6.07

55.21
55.21

PC2
0.205

-0.136
-0.195

0.244
0.873
0.158

-0.175
-0.224

0.287
0.249
0.831
2.62

23.89
79.10

PC3
-0.319
-0.083

0.072
0.109
0.356
0.107
0.392
0.264
0.766
0.175

-0.232
2.37

12.54
91.64

丘间草地  Inter-hummock meadows

土壤因子 Soil factor

容重 Bulk density
孔隙度 Porosity

含水率  Moisture content
温度 Temperature

有机碳 Organic carbon
全氮 Total nitrogen

全磷 Total phosphorus
全钾 Total potassium

速效磷 Available phosphorus
速效钾 Available potassium

pH
特征根 Eigenvalue

贡献率 Contribution rate/%
累计贡献率

Cumulative contribution rate/%

主成分 Principal component
PC1
0.235
0.417
0.476

-0.256
0.808
0.116
0.918

-0.368
0.793
0.596

-0.388
5.31

48.32
48.32

PC2
0.237
0.629
0.821

-0.047
0.155

-0.562
-0.114

0.372
0.082

-0.47
0.237
3.32

30.23
78.55

PC3
0.684

-0.475
-0.182
-0.109

0.237
0.195

-0.217
0.273
0.211

-0.344
-0.713

1.53
13.93
92.48
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0. 05），草丘是偶见种植物侵入高寒草甸的生境，增

加了高寒草甸植物的多样性（图 5d，e）。

2. 3　植物多样性与土壤因子的相关性

Pearson相关性分析表明，草丘的物种多样性指数

与含水率（41%）、pH 值（6. 02）呈显著负相关，与孔隙

度（57%）、有机碳（10. 12 g∙kg-1）、全磷（0. 46 g∙kg-1）、

有效磷（7. 96 g ∙kg-1）呈显著正相关。丘间草地物

种多样性指数与土壤含水率（53%）和 pH 值（6. 05）

均呈显著负相关，与有机碳（13. 85 g ∙ kg-1）、全 磷

（0. 32 g∙kg-1）、有效磷（11. 56 g∙kg-1）均呈显著正相

关。辛普森指数仅与土壤含水率呈显著负相关（P<
0. 05），与有机碳（13. 85 g∙kg-1）、全磷（0. 32 g∙kg-1）

呈显著正相关（P<0. 05），即土壤含水率、容重、孔隙

度对草丘生境的植物多样性影响较大，有机碳等化

学性质对丘间草的植物多样性影响较大（表 3）。

2. 4　植物丰富度和密度沿土壤水分梯度的变化

在生境干旱化过程中，草丘和丘间草地植物

物种密度随土壤水分梯度呈单峰曲线变化格局，

土壤含水率在 45%~50% 时，两种生境类型物种

多样性最高（图 6a）。草丘和丘间草地之间的 β 多

样性指数随着生境干旱化程度的增加而增加。湿

图 2　两种生境的主成分分析

Fig. 2　Principal component analysis of two habitats

图 3　两种生境土壤物理性质差异

Fig. 3　Differences in soil physical properties 
between two habitats

注：小写字母不同表示同种指标在相同土层不同生境下差异显著（P<0. 05）
Note： Different lowercase letters indicate significant differences in dif⁃
ferent habitats within the same soil layer（P<0. 05）

图 4　两种生境土壤化学性质差异

Fig. 4　Differences in soil chemical properties 
between two habitats

注：小写字母不同表示同种指标在相同土层不同生境下差异显著（P<0. 05）
Note： Different lowercase letters indicate significant differences in dif⁃
ferent habitats within the same soil layer（P<0. 05）
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润条件下，两生境间物种组成分异程度低；干旱条件

下，两生境间物种组成分异程度高。草丘物种组成

相异性沿土壤水分梯度的变化速度高于丘间草地，

即草丘物种组成相似性递减速度更快（图 6b，c）。两

种生境类型的物种丰富度在干旱条件下差异最大，

生境干旱化加速了物种丰富度的分异（图 6d）。

3　讨论

3. 1　水分梯度下草丘对土壤理化性质的影响

草丘是高寒草甸广泛分布的微地貌特征，草

丘在向地表凸起生长的过程中，增加了高寒草甸

的表面积和地形的异质性，使得光照和水分在草

图 5　草丘和丘间草地沿土壤水分梯度植物群落及物种组成的变化趋势

Fig. 5　Trends in plant communities and species composition along a gradient of habitat aridity in raised grassy hills and gently 
sloping grasslands

表 3　各多样性指数与土壤环境因子的相关系数

Table 3　The correlation analysis of species diversity and soil factors

生境类型

Habitat type

草丘

Grass hummocks

丘间草地

Inter hummock 
meadows

多样性指数

Diversity 
index

R
H
S
E
R
H
S
E

土壤理化性质 Soil physicochemical properties

容重

Bulk density

-0.558*

-0.499*

-0.602**

0.441
-0.391

0.308
-0.279
-0.154

孔隙度

Porosity

0.560*

0.509*

0.782**

0.306
0.133
0.279
0.335
0.377

含水率

Moisture 
content

-0.593*

-0.610*

0.419
-0.357
-0.682*

-0.704*

-0.766*

-0.604*

温度

Temperature

-0.221
0.282
0.002

-0.141
0.574
0.380
0.567

-0.464

有机碳

Organic carbon

0.587*

0.661*

0.820**

-0.435
0.649*

0.592*

0.772*

0.591*

全氮

Total 
nitrogen
-0.391

0.426
-0.354

0.206
0.549
0.590
0.485
0.331

全磷

Total 
phosphorus

0.634*

0.696*

0.403
-0.003

0.562*

0.541*

0.561*

0.441

全钾

Total 
potassium

0.300
0.224
0.475

-0.021
-0.507
-0.447

0.281
0.157

有效磷

Available 
phosphorus

0.617*

0.503*

-0.404
0.329
0.767*

0.803*

-0.171
-0.432

有效钾

Available
potassium
-0.406

0.379
-0.448
-0.199
-0.456
-0.422

0.315
0.326

土壤酸碱度

Soil pH

-0.518*

-0.534*

0.550*

0.292
-0.504*

-0.512*

0.491
-0.328

注：R，H，S，E 分别代表物种丰富度指数、香农威纳指数、优势度指数、均匀度指数，*和**分别表示 P<0. 05 和  P<0. 01
Note：R， H， S， and E represent the species richness index， Shannon-Wiener index， Simpson index， and pielou index， respectively，

* indicates P<0. 05， ** indicates P<0. 01
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丘顶部、基部及丘间草地均存在显著差异，多样的

生境类型为植物多样性的维持提供了更多的生存

空间［16-17］。有研究表明，草丘微地貌对土壤养分

含量的变化具有重要影响，草丘面积不断增加会

导致土壤水分的流失 ，从而加速土壤养分的损

失［18］，这与本研究的结果一致。草丘的土壤含水

率低可能是因为草丘表面的水分不容易向下渗

透，也难以集中在生境表层，导致草丘的土壤含水

率变低［19］。此外，草丘和丘间草地的土壤温度差

也可能和草丘较低的土壤含水率有关，由于草丘

凸起的高度较高且占据一定面积，因此，有利于草

丘吸收更多的光照，从而加速了土壤水分的蒸发，

导致两种生境间的土壤含水率和土壤温度存在明

显差异［20］。

草丘和丘间草地土壤有机碳的差异可能与两

种生境不同的植被盖度及土壤容重有关，土壤容重

较低的丘间草地有助于增加土壤呼吸和水分的渗

透，还会进一步加速凋落物的分解，导致有机碳含

量的增加［21］。相反，草丘的土壤压实程度较高，较

差的通气性和较低的土壤含水率不利于凋落物的

分解和有机碳的储存［22］。此外，丘间草地位于多个

草丘生境之间，因此，凋落物容易聚集在丘间草地，

从而增加了土壤有机碳的积累。

已有研究表明，微地形的变化对土壤养分的转

化、维持具有明显的影响［23-24］。Liu 等研究表明，在

微生境影响下，土壤含水率与有效磷含量呈显著正

相关，较高的土壤含水率会加速一些土壤养分元素

的矿化并释放更多可利用的养分［25］。因此，丘间草

地较高的土壤含水率可能是两种生境有效磷存在

显著差异的原因。

土壤钾含量主要受凋落物的返还能力和土壤

侵蚀、水分淋溶作用的影响，草丘的有效钾含量较

低，可能是因为草丘植被覆盖度降低而导致风蚀加

速，使得土壤粗化和容重增加，进而导致土壤中的

钾含量明显降低［26］。植被覆盖度与全氮、全磷和全

钾含量之间的关系密切，全氮、全磷、全钾含量和生

境的退化有关。已有研究证明，全钾的含量随着高

寒草甸的退化而降低［27］，这与本研究的结果相似，

可能是因为生境在逐渐退化过程中全钾对退化干

扰的反应比其他营养元素更敏感 ，从而更容易

流失［28］。

两种生境类型的全氮含量有显著差异的原因

可能和微生物功能及土壤水分存在差异有关。草

丘通常地势较高，排水条件和土壤水解酶活性优于

丘间草地，利于有机氮分解；而丘间草地容易积水

形成厌氧环境，反硝化酶活性增强，导致氮损失。

例如，塔头苔草沼泽的丘上土壤氧化酶活性比丘间

低 40%，减少了氮的气态损失［29］。此外，嵩草属植

物具有较好的氮获取能力，有研究表明，矮生嵩草

等物种能直接吸收氨基酸等有机氮，且有机氮占其

图 6　草丘和丘间草地植物多样性沿土壤水分梯度的变化

Fig. 6　Changes in plant diversity along a gradient of habitat aridity in grass hummocks and inter-hummock meadows
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总氮吸收量的 30% ［30］。草丘植物的根系分泌物可

能促进微生物释放氮素，形成正反馈循环。相比之

下，丘间草地植物可能更多依赖无机氮，而高寒草

甸 低 温 环 境 限 制 了 氮 矿 化 ，导 致 无 机 氮 供 应

不足［31］。

两种生境之间因土壤温度和湿度存在显著差

异，间接导致两生境中全氮的含量存在差异。草丘

的全磷含量更高可能是因为丘间草地比草丘的植

物生长发育更好，消耗的有效养分更多，因此需要

分 解 更 多 的 全 效 养 分 来 维 持 较 高 水 平 的 有 效

养分［32-33］。

3. 2　水分梯度下草丘对植物群落的影响

草丘的形成发育及空间分布与水文格局密切

相关，水位较低有利于形成高大紧实的草丘［34］，本

研究中的草丘和丘间草地植物群落沿土壤水分梯

度的空间分异格局主要表现出两个特征。

第一，植物群落变化差异明显，丘间草地植物

群落由苔草 + 嵩草群落向杂类草 + 禾草群落过

渡；草丘植物群落由嵩草+杂草群落向金露梅+
高山杜鹃灌丛群落过渡（图 1）。本研究结果与沼

泽植被类型逐渐向干燥植被类型演替的结果相

似［35］。植物物种组成的空间分异与植物群落的更

替联系密切，植物群落的更替直接受制于土壤水

分的动态变化［36］，草丘较低的土壤含水率导致部

分不耐旱植物消失，莎草科植物逐渐被通气组织

不发达的旱生植物和具有高光合作用效率及低水

分利用效率的双子叶杂草取代［37］，耐旱的禾草和

小灌木植物逐渐占据优势，植物群落逐渐退化为

灌丛群落，而丘间草地容易汇聚更多水分，湿润的

环境为部分湿生植物提供了适宜的生存条件 。

Niu 等研究表明，草丘的干扰促进了高寒草甸植物

群落的快速变化，高寒草甸物种共存和植物群落

多样性的维持取决于植物物种在裸露的斑块的定

植能力［38］，这与本研究的结果相似。随着干旱化

的情况加剧，草丘的结构变得松散［9］，高寒草甸的

植被盖度降低，表层土壤的弹性降低，使得土壤容

易被外力侵蚀，从而导致草丘表面出现裸露的斑

块［39］，植物群落加速向旱生类型过渡，这也为杂

类草植物的入侵提供了空间。例如，植株较高的

大花嵩草逐渐变少，降低了草丘地上部分的遮光

效应，为光照竞争力较弱的低矮植物创造了适宜

的生存条件［40］，增加了草丘的物种多样性，但是，

过于干旱的生存环境超过了大部分植物的耐旱极

限，导致物种丰富度变低。

第二，植物物种的空间分异是受地貌、地形、水

分、光照等因子影响下长期演化的结果［41-42］，生境

干旱化导致草丘与丘间草地物种组成分异加剧，造

成这种分异的原因可能与偶见种的变化有关。偶

见种大多是植物群落中分布频率较低且容易侵入

异质生境的杂类草植物［16，43］，杂类草以菊科、蓼科、

龙胆科、玄参科等植物为主，由于这些植物对水分

的要求不高，利用天然降水就能在草丘上完成生活

史［44］，草丘表现出的高温、高全效养分、低水分的

特点为更多偶见种提供了适宜的生存环境，从而导

致草丘的物种多样性更高。其次，草丘的产生增加

了地表粗糙程度，阻留了沼泽水中的矿物质给植物

提供营养，从而为草丘中不同植物提供了更多可以

竞争的资源，这是偶见种传播或生存的重要前提。

沿土壤水分梯度，草丘和丘间草地间的 β 多样

性增加，物种组成趋异性明显（图 4）。湿润条件下

的植物大多为湿生植物，两种生境的物种组成相对

一致，植物群落为寡优势种，随着生境干旱化程度

的加剧，植物群落变为多优势种，物种组成差异增

大。在最干旱的环境下，草丘生境表面裸露斑块较

多，灌丛类植物占据优势，土壤结构和速效 N，P，K，

有机碳等养分的改变，使草丘的物种多样性显著降

低，导致两种生境的物种组成分异更加明显。干旱

的生存环境影响植物定居和扩展的分布空间［45-46］，

随着高寒草甸植物由湿生转为旱生，植物群落的物

种替代率发生了改变，草丘和丘间草地的植物群落

在湿润条件下和干旱条件下均处于植被更替的两

端，具有较高的相异性［47-48］。

本研究仅在生长季进行了一次调查，未能反映

季节动态变化，样地设置沿单一水分梯度，未考虑

放牧强度、坡向、坡度等因素的影响，这可能导致非

生长季草丘与丘间草地土壤养分含量与本研究的

结果存在差异。此外，坡向、坡度通过改变光照、温

度和水分再分配，可能影响两种生境类型的土壤养

分含量及养分循环过程。因此，关于高寒草甸草丘

的分布引起植被生境空间变化规律的研究还存在

部分局限性，有待进一步研究。

4　结论

高寒草甸草丘和丘间草地的土壤理化性质、植
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物群落及物种组成空间分异明显，土壤物理性质对

草丘植物多样性的影响更大，土壤化学性质对丘间

草地植物多样性的影响更大。草丘微地貌使生境

趋于干旱化，干旱化过程中草丘的物种丰富度先增

高后降低，物种以侵入植物群落的偶见种为主。草

丘微地貌是高寒草甸生态系统退化的重要指示器，

其面积比例的增加预示着生态系统功能的衰退。

建议在高寒草甸管理中，将草丘发育程度作为草地

健康评价的重要指标，并采取适度放牧、水分调控

等措施抑制草丘的过度发育。
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