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西藏东部高寒草甸苔藓植物群落数量分类与排序

田　 悦，赵正武，刘　 艳∗

重庆师范大学， 生命科学学院， 重庆　 ４０１３３１

摘要：为探讨高寒草甸苔藓植物群落分布格局及其与环境因子之间的关系，按网格法在西藏东部的林芝市和昌都市设置了 ２８

个高寒草甸样地，采用双向指示种分析（ＴＷＩＮＳＰＡＮ）、除趋势对应分析（ＤＣＡ）和典范对应分析（ＣＣＡ）的方法对群落进行数量

分类和排序。 结果显示，共记录有苔藓植物 １９ 科 ３０ 属 ６０ 种，均为藓类植物；其中，丛藓科和真藓科的物种数占总种数的 ５５％。

群落优势种为北地对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｆａｌｌａｘ）、垂枝藓（Ｒｈｙｔｉｄｉｕｍ ｒｕｇｏｓｕｍ）、山羽藓（Ａｂｉｅｔｉｎｅｌｌａ ａｂｉｅｔｉｎａ）、厚角绢藓（Ｅｎｔｏｄｏｎ

ｃｏｎｃｉｎｎｕｓ）、尖叶对齿藓芒尖变种（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｓ ｖａｒ． ｆｌｅｘｉｃｕｓｐｉｓ）和短叶对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｔｅｃｔｏｒｕｓ）。 根据 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分

析结果可将西藏东部高寒草甸苔藓植物群落划分为 ９ 个群丛，分别为沙氏真藓（Ｂｒｙｕｍ ｓａｕｔｅｒｉ）群丛、细枝羽藓（Ｔｈｕｉｄｉｕｍ

ｄｅｌｉｃａｔｕｌｕｍ）＋狭网真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｌｇｏｖｉｃｕｍ）＋羽枝青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ）群丛、尖叶对齿藓芒尖变种群丛、山羽藓＋厚角绢

藓＋垂枝藓群丛、扭口藓（Ｂａｒｂｕｌａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ）＋垂枝藓＋山羽藓群丛、垂枝藓＋曲尾藓（Ｄｉｃｒａｎｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）群丛、厚角绢藓群丛、

北地对齿藓群丛、短叶对齿藓群丛，分类结果反映了群丛类型与环境之间的关系。 ＣＣＡ 分析结果表明，影响西藏东部高寒草甸

苔藓植物群落分布的首要环境因子是纬度，其次是归一化植被指数（ＮＤＶＩ），再次是黏土比例，海拔和太阳辐射也有一定影响。

关键词：藓类植物；青藏高原；高寒草甸；分布格局；群落特征
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数量分类与排序是群落生态学研究的基本问题之一，是系统描述植被特征的有效手段，能够客观揭示植

被与环境因子间的生态关系［１］。 研究植物群落分类与排序对于全面弄清区域植被特征具有重要科学价值，
有利于保护生物多样性和生态系统功能［２］。 苔藓植物物种多样性在高等植物中仅次于被子植物［３］，是植被

的重要组成成分，在土壤形成、水土保持、全球碳氮循环、植被恢复和重建等方面发挥着重要的生态功能［４⁃６］。
然而，目前关于苔藓植物群落分类与排序的研究，多聚焦森林植被［７⁃８］，鲜有针对草地、尤其是高寒草地的

研究［９⁃１１］。
草地是我国陆地上面积最大的生态系统，对于保护生物多样性、保持水土、维护生态平衡具有重要价

值［１２］。 西藏的天然草地面积位居全国第一。 其中，又以高寒草甸分布最广［１３］，在我国草地类型中具有代表

性和独特性，是西藏生态安全屏障的重要组成部分，也是区域牧业经济发展的基础［１４］。 研究表明，苔藓植物

在高寒草甸群落演替过程中发挥着重要作用［１５⁃１７］，其抗寒能力比灌木、草本植物和蕨类植物都要强［１８］。
本文以西藏东部高寒草甸的苔藓植物群落为研究对象，在较大空间范围取样，应用双向指示种分析

（Ｔｗｏ⁃Ｗａｙ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＴＷＩＮＳＰＡＮ）、除趋势对应分析（Ｄｅｔｒｅｎｄｅｄ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＤＣＡ）
和典范对应分析（Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＣＣＡ），进行数量分类和排序，旨在探讨以下科学问题：
（１）西藏东部高寒草甸苔藓植物群落物种组成的特点；（２）西藏东部高寒草甸苔藓植物群落的群丛类型；（３）
影响高寒草甸苔藓植物群落分布的主要环境因子，以期为高寒植被研究和生物多样性保护提供本底资料和科

学依据。

１　 研究区与研究方法

１．１　 研究区概况

西藏东部高寒草甸位于昌都和林芝地区，地理坐标 ９２°３４′Ｅ—９７°２１′Ｅ，２９°３５′Ｎ—３１°２８′Ｎ。 气候寒冷，相
对湿润。 年平均温度约－４—４℃，年降水量 ２００—４００ ｍｍ，年蒸发量 １５００—２０００ ｍｍ。 植被以小嵩草高寒草甸

为主，草群密集，草层低矮。 群落物种组成较为丰富，以中生高山草类为主，常见的伴生种有：矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｈｕｍｉｌｉｓ）、线叶嵩草（Ｋ． ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）、四川嵩草（Ｋ． ｓｅｔｃｈｗａｎｅｎｓｉｓ）、日喀则嵩草（Ｋ． ｐｒａｉｎｉｉ）、短轴嵩草（Ｋ． ｐｒａｔｔｉｉ）
等。 土壤以高山草甸土为主。
１．２　 样方调查

于 ２０１９ 年植被生长季的 ７—８ 月，采用样方法对西藏东部林芝和昌都地区开展高寒草甸苔藓植物调查。
基于中国植被类型分布图［１９］采取网格法设置样地，即在经纬度 ０．５°×０．５°（约 ５５．５ ｋｍ×４７．５ ｋｍ）范围内随机

设置 １ 个天然草地样地，样地大小为 ２００ ｍ×２００ ｍ，共 ２８ 个（图 １）。 样地所处海拔区间为 ２１８５—４６５８ ｍ，南
北跨度 １７９．６７ ｋｍ，东西跨度 ５２１．１５ ｋｍ。 使用 ２０ ｃｍ×２０ ｃｍ 的透明塑料板作为样方框，在每个样地内设置样

方 ５—８ 个。 样方框内部按照 ２ ｃｍ×２ ｃｍ 的大小又被细分为 １００ 个小方格。 记录和采集样方中苔藓植物的物

种和方格数，用物种所占方格数作为盖度数据。 共调查样方 １４８ 个，采集苔藓植物标本 １５７ 份。 所有标本带

回实验室使用显微镜鉴定到种［２０］。 凭证标本保存在重庆师范大学生物标本馆（ＣＴＣ）。
环境因子共 １２ 个，包括纬度、经度、海拔、年均降水量、年均蒸散发量、年均温度、年均太阳辐射、年均风
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图 １　 研究区及样地地理位置

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｐｌｏｔｓ

图中数字 １—２８ 代表样地编号

速、坡度、坡向、土壤质地和归一化植被指数（Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ，ＮＤＶＩ）。 根据手持 ＧＰＳ 记录样地的

经纬度和海拔。 气候数据来自全球气候数据 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ ２．１ 版［２１］，时间跨度是 １９７０—２０００ 年，空间分辨率为

１ ｋｍ２。 年均蒸散发量来自中国陆地实际蒸散发数据集［２２］，空间分辨率为 ０．１°。 坡度、坡向和土壤质地数据

来源于中国科学院资源环境科学数据中心（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒｅｓｄｃ．ｃｎ），空间分辨率为 １ ｋｍ。 ＮＤＶＩ 数据来自 ２０１８
年中国年度植被指数空间分布数据集［２３］，空间分辨率为 １ ｋｍ。 以上数据集借助 ＡｒｃＧＩＳ Ｐｒｏ 软件提取样地对

应的环境数据。
１．３　 数据处理

根据苔藓植物相对盖度和相对频度计算重要值（ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ，ＩＶ） ［２４］，公式如下：
重要值（ＩＶ）＝ （相对盖度＋相对频度） ／ ２
群落分类和排序使用重要值数据。 应用 ＷｉｎＴＷＩＮＳ２．３ 软件进行 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分析，对苔藓植物群落进行

群丛类型划分，并结合群丛内的优势种和指示种对群丛进行命名。 软件参数设置：假种切割水平为 ６ 级，分别

是重要值为 ０、０．０８、０．１６、０．２４、０．３２ 和 ０．５８，各级指示种的指示潜力值分别为 ０、０、１、１、１ 和 １，即指示种的重

要值不小于 ０．１６。 群落排序使用 Ｒｓｔｕｄｉｏ１．３ 软件的 ｖｅｇａｎ 程序包，先对物种在各样地的重要值矩阵数据进行

ＤＣＡ 排序，然后根据 ＤＣＡ 排序轴的梯度长度选择适宜的排序方法，探讨苔藓植物物种和群落分布与环境因

子间的关系。 使用 ｖｅｇａｎ 程序包中的 ｄｅｃｏｓｔａｎｄ 函数对物种重要值和环境数据进行 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 标准化处理。

７５７　 ２ 期 　 　 　 田悦　 等：西藏东部高寒草甸苔藓植物群落数量分类与排序 　
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２　 结果与分析

２．１　 群落物种组成

在所调查的 ２８ 个高寒草甸样地中，共记录苔藓植物 １９ 科 ３０ 属 ６０ 种，均为藓类植物。 主要由丛藓科（８
属 １８ 种）和真藓科（２ 属 １５ 种）组成，占物种总数的 ５５％。 根据物种重要值降序排序（表 １），西藏东部高寒草

甸苔藓植物群落的优势种（取物种总数的 １０％）分别是北地对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｆａｌｌａｘ）、垂枝藓（Ｒｈｙｔｉｄｉｕｍ
ｒｕｇｏｓｕｍ）、山羽藓 （ Ａｂｉｅｔｉｎｅｌｌａ ａｂｉｅｔｉｎａ）、厚角绢藓 （Ｅｎｔｏｄｏｎ ｃｏｎｃｉｎｎｕｓ）、尖叶对齿藓芒尖变种 （Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ
ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｓ ｖａｒ． ｆｌｅｘｉｃｕｓｐｉｓ） 和短叶对齿藓 （Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｔｅｃｔｏｒｕｓ）。 仅出现 １ 次的偶见种有曲尾藓 （Ｄｉｃｒａｎｕｍ
ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）、钝叶芦荟藓（Ａｌｏｉｎａ ｒｉｇｉｄａ）和弯叶青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｒｅｆｌｅｘｕｍ）等 ３１ 种。

表 １　 苔藓植物物种的相对盖度、相对频度和重要值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ ａｎｄ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种编号
Ｎｏ．

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

相对盖度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ

相对频度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

Ｓ１ 北地对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｆａｌｌａｘ ２．５５０ ３．３２４ ２．９３７
Ｓ２ 垂枝藓 Ｒｈｙｔｉｄｉｕｍ ｒｕｇｏｓｕｍ １．８７０ ３．７２８ ２．７９９
Ｓ３ 山羽藓 Ａｂｉｅｔｉｎｅｌｌａ ａｂｉｅｔｉｎａ ２．１５２ ２．８９６ ２．５２４
Ｓ４ 厚角绢藓 Ｅｎｔｏｄｏｎ ｃｏｎｃｉｎｎｕｓ １．５３４ ２．１４６ １．８４０
Ｓ５ 尖叶对齿藓芒尖变种 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｓ ｖａｒ． ｆｌｅｘｉｃｕｓｐｉｓ １．９３４ １．５０６ １．７２０
Ｓ６ 短叶对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｔｅｃｔｏｒｕｓ ０．９８４ １．１１６ １．０５０
Ｓ７ 细枝羽藓 Ｔｈｕｉｄｉｕｍ ｄｅｌｉｃａｔｕｌｕｍ ０．４５９ １．１２９ ０．７９４
Ｓ８ 近高山真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ ０．９５１ ０．６０３ ０．７７７
Ｓ９ 沙氏真藓 Ｂｒｙｕｍ ｓａｕｔｅｒｉ ０．５９９ ０．６６７ ０．６３３
Ｓ１０ 扭口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ ０．６７０ ０．５７２ ０．６２１
Ｓ１１ 节茎曲柄藓 Ｃａｍｐｙｌｏｐｕｓ ｕｍｂｅｌｌａｔｕｓ ０．６１１ ０．５９９ ０．６０５
Ｓ１２ 灰藓 Ｈｙｐｎｕｍ ｃｕｐｒｅｓｓｉｆｏｒｍｅ ０．６６６ ０．５００ ０．５８３
Ｓ１３ 绢藓 Ｅｎｔｏｄｏｎ ｃｌａｄｏｒｒｈｉｚａｎｓ ０．４９９ ０．６４７ ０．５７３
Ｓ１４ 真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ０．５３２ ０．５９２ ０．５６２
Ｓ１５ 刺叶真藓 Ｂｒｙｕｍ ｌｏｎｃｈｏｃａｕｌｏｎ ０．６３３ ０．４４９ ０．５４１
Ｓ１６ 土生对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ ０．５３４ ０．４６０ ０．４９７
Ｓ１７ 曲尾藓 Ｄｉｃｒａｎｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ ０．６１７ ０．２７１ ０．４４４
Ｓ１８ 青藓 Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｕｌｃｈｅｌｌｕｍ ０．５３３ ０．３３９ ０．４３６
Ｓ１９ 红对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ａｓｐｅｒｉｆｏｌｉｕｓ ０．４５１ ０．３７５ ０．４１３
Ｓ２０ 高山赤藓 Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ０．４５０ ０．３５２ ０．４０１
Ｓ２１ 羽枝青藓 Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ０．４５８ ０．３４０ ０．３９９
Ｓ２２ 多褶青藓 Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｂｕｃｈａｎａｎｉｉ ０．３３３ ０．４０３ ０．３６８
Ｓ２３ 丛生真藓 Ｂｒｙｕｍ ｃａｅｓｐｉｔｉｃｉｕｍ ０．４４９ ０．２４５ ０．３４７
Ｓ２４ 葫芦藓 Ｆｕｎａｒｉａ ｈｙｇｒｏｍｅｔｒｉｃａ ０．３００ ０．３８６ ０．３４３
Ｓ２５ 狭网真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｌｇｏｖｉｃｕｍ ０．４１７ ０．２４９ ０．３３３
Ｓ２６ 细叶真藓 Ｂｒｙｕｍ ｃａｐｉｌｌａｒｅ ０．３００ ０．３０８ ０．３０４
Ｓ２７ 红叶藓 Ｂｒｙｏｅｒｙｔｈｒｏｐｈｙｌｌｕｍ ｒｅｃｕｒｖｉｒｏｓｔｒｕｍ ０．３２５ ０．２８１ ０．３０３
Ｓ２８ 垂蒴真藓 Ｂｒｙｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ ０．４０９ ０．１８５ ０．２９７
Ｓ２９ 双色真藓 Ｂｒｙｕｍ ｄｉｃｈｏｔｏｍｕｍ ０．２５０ ０．３２８ ０．２８９
Ｓ３０ 弯叶青藓 Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｒｅｆｌｅｘｕｍ ０．２５１ ０．３１９ ０．２８５
Ｓ３１ 溪边对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｒｉｖｉｃｏｌａ ０．３３４ ０．１８６ ０．２６０
Ｓ３２ 反扭藓 Ｔｉｍｍｉｅｌｌａ ａｎｏｍａｌａ ０．２００ ０．３０６ ０．２５３
Ｓ３３ 净口藓 Ｇｙｍｎｏｓｔｏｍｕｍ ｃａｌｃａｒｅｕｍ ０．１６７ ０．２９５ ０．２３１
Ｓ３４ 黄色真藓 Ｂｒｙｕｍ ｐａｌｌｅｓｃｅｎｓ ０．３３４ ０．０９４ ０．２１４
Ｓ３５ 小扭口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｉｎｄｉｃａ ０．１６６ ０．２３８ ０．２０２

Ｓ３６ 拟扭口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｐｓｅｕｄｏ⁃ｅｈｒｅｎｂｅｒｇｉｉ ０．２２３ ０．１５９ ０．１９１

Ｓ３７ 皱叶匐灯藓 Ｐｌａｇｉｏｍｎｉｕｍ ａｒｂｕｓｃｕｌｕｍ ０．１６６ ０．２１２ ０．１８９
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续表

物种编号
Ｎｏ．

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

相对盖度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ

相对频度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

Ｓ３８ 对叶藓 Ｄｉｓｔｉｃｈｉｕｍ ｃａｐｉｌｌａｃｅｕｍ ０．２００ ０．１７０ ０．１８５

Ｓ３９ 淡色同叶藓 Ｉｓｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ａｌｂｅｓｃｅｎｓ ０．１６７ ０．１５９ ０．１６３

Ｓ４０ 球蒴真藓 Ｂｒｙｕｍ ｔｕｒｂｉｎａｔｕｍ ０．２８４ ０．０３６ ０．１６０

Ｓ４１ 长尖对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｄｉｔｒｉｃｈｏｉｄｅｓ ０．２５０ ０．０５８ ０．１５４

Ｓ４２ 直叶紫萼藓 Ｇｒｉｍｍｉａ ｅｌａｔｉｏｒ ０．１１１ ０．１８１ ０．１４６

Ｓ４３ 粗齿匐灯藓 Ｐｌａｇｉｏｍｎｉｕｍ ｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ ０．２１０ ０．０８２ ０．１４６

Ｓ４４ 小石藓 Ｗｅｉｓｓｉａ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓａ ０．２４９ ０．０４１ ０．１４５

Ｓ４５ 韩氏真藓 Ｂｒｙｕｍ ｂｌａｎｄｕｍ ０．２０１ ０．０６１ ０．１３１

Ｓ４６ 大曲背藓 Ｏｎｃｏｐｈｏｒｕｓ ｖｉｒｅｎｓ ０．１９９ ０．０４１ ０．１２０

Ｓ４７ 泛生墙藓 Ｔｏｒｔｕｌａ ｍｕｒａｌｉｓ ０．１６７ ０．０２９ ０．０９８

Ｓ４８ 毛梳藓 Ｐｔｉｌｉｕｍ ｃｒｉｓｔａ－ｃａｓｔｒｅｎｓｉｓ ０．０８４ ０．１０６ ０．０９５

Ｓ４９ 拟垂枝藓 Ｒｈｙｔｉｄｉａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｓ ０．０８４ ０．１０６ ０．０９５

Ｓ５０ 钝叶芦荟藓 Ａｌｏｉｎａ ｒｉｇｉｄａ ０．１００ ０．０８０ ０．０９０

Ｓ５１ 木灵藓 Ｏｒｔｈｏｔｒｉｃｈｕｍ ａｎｏｍａｌｕｍ ０．１６６ ０．０１２ ０．０８９

Ｓ５２ 大帽藓 Ｅｎｃａｌｙｐｔａ ｃｉｌｉａｔａ ０．１２５ ０．０４９ ０．０８７

Ｓ５３ 短月藓 Ｂｒａｃｈｙｍｅｎｉｕｍ ｎｅｐａｌｅｎｓｅ ０．１２５ ０．０４５ ０．０８５

Ｓ５４ 尖叶对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｓ ０．１００ ０．０７０ ０．０８５

Ｓ５５ 拟大叶真藓 Ｂｒｙｕｍ ｓａｌａｋｅｎｓｅ ０．１２６ ０．０２０ ０．０７３

Ｓ５６ 极地真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｕｍ ０．０９９ ０．０３５ ０．０６７

Ｓ５７ 曲柄藓 Ｃａｍｐｙｌｏｐｕｓ ｆｌｅｘｕｏｓｕｓ ０．１００ ０．０２０ ０．０６０

Ｓ５８ 皱叶连轴藓 Ｓｃｈｉｓｔｉｄｉｕｍ ｓｕｂｃｏｎｆｅｒｔｕｍ ０．０９９ ０．０１９ ０．０５９

Ｓ５９ 黑对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ ０．１１０ ０．００４ ０．０５７

Ｓ６０ 毛尖棉藓 Ｐｌａｇｉｏｔｈｅｃｉｕｍ ｐｉｌｉｆｅｒｕｍ ０．０９９ ０．００７ ０．０５３

２．２　 群落分类

ＴＷＩＮＳＰＡＮ 经过 ６ 次聚类，将 ２８ 个样地划分为 ９ 个群丛（图 ２）。 各群丛主要环境因子见表 ２。
划分各个分类水平的指示种分别是：（１）葫芦藓（Ｆｕｎａｒｉａ ｈｙｇｒｏｍｅｔｒｉｃａ）（３＋）；（２）北地对齿藓（４－）、垂枝

藓（３＋）、短叶对齿藓（４－）；（３）短叶对齿藓（３－）；（４）细枝羽藓（Ｔｈｕｉｄｉｕｍ ｄｅｌｉｃａｔｕｌｕｍ）（３＋）、山羽藓（３－）、垂
枝藓（３－）、短叶对齿藓（３＋）、厚角绢藓（３－）；（５）多褶青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｂｕｃｈａｎａｎｉｉ） （３＋）；（６）垂枝藓

（５－）；（７）厚角绢藓（３－）；（８）山羽藓（３＋）、高山赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）（３－）、厚角绢藓（３＋）。
群丛 １：沙氏真藓（Ｂｒｙｕｍ ｓａｕｔｅｒｉ）群丛，伴生种有葫芦藓和细叶真藓（Ｂｒｙｕｍ ｃａｐｉｌｌａｒｅ）。 包括 １ 个样地

（１９），海拔 ４３５９ ｍ，位于昌都八宿县。 该样地黏土比例最低。 苔藓植物总平均盖度 ３％。
群丛 ２：细枝羽藓＋狭网真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｌｇｏｖｉｃｕｍ） ＋羽枝青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ）群丛，伴生种有垂蒴

真藓（Ｂｒｙｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ）、山羽藓、厚角绢藓、短叶对齿藓、青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｕｌｃｈｅｌｌｕｍ）等 １６ 种。 包括 ４ 个

样地（３、４、５、７），其中 ３ 个位于林芝巴宜区，１ 个位于林芝波密县。 年均降水量和黏土比例较高。 苔藓植物总

平均盖度 ４５．３５％。
群丛 ３：尖叶对齿藓芒尖变种群丛，伴生种有短叶对齿藓、刺叶真藓（Ｂｒｙｕｍ ｌｏｎｃｈｏｃａｕｌｏｎ）、直叶紫萼藓

（Ｇｒｉｍｍｉａ ｅｌａｔｉｏｒ）、多褶青藓、极地真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｕｍ）等 １０ 种。 包括两个样地（１ 和 ２８），分别位于林芝工

布江达县和昌都卡若区。 平均年降水量最低，而平均植被归一化指数最高。 苔藓植物总平均盖度 ３１．８３％。
群丛 ４：山羽藓＋厚角绢藓＋垂枝藓群丛，伴生种有尖叶对齿藓芒尖变种、近高山真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ）、北

地对齿藓、丛生真藓（Ｂｒｙｕｍ ｃａｅｓｐｉｔｉｃｉｕｍ）、青藓等 １４ 种。 包括 ８ 个样地（８、１０、１１、１２、１６、２１、２２、２７），主要在

林芝波密县和昌都边坝县。 样地间的海拔跨度最大，近 ２０００ ｍ；平均年降水量和平均植被归一化指数较高。
苔藓植物总平均盖度 ５７．６４％。

９５７　 ２ 期 　 　 　 田悦　 等：西藏东部高寒草甸苔藓植物群落数量分类与排序 　
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图 ２　 样地 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类树状图

Ｆｉｇ．２　 Ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ＴＷＩＮＳＰＡＮ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ２８ ｐｌｏｔｓ

级数表示分类水平数；数字表示分类次数；括号内数字表示该类包含的样地数

表 ２　 各群丛主要环境变量范围及平均值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒａｎｇｅ ａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ

群丛
Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

太阳辐射 ／ （ｋＪ ｍ－２ ｄ－１）
Ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

年均降水量 ／ ｍｍ
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

植被归一化指数
Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ

黏土比例 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｃｌａｙ

１ ４３５９ （４３５９） １４９７７ （１４９７７） ５８３ （５８３） ０．５４ （０．５４） １４ （１４）

２ ３００２—４１５１ （３３５０） １５０５２—１６３６６ （１５６０３） ５５３—７６４ （６４２） ０．３９—０．７９ （０．６１） １８—２７ （２３．３）

３ ３４３４—４１６１ （３７９７） １５１０９—１６４７９ （１５７９４） ４４０—５２１ （４８０） ０．６７—０．８０ （０．７４） １７—２２ （１９．５）

４ ２１８５—４１４０ （３３５６） １５０５３—１６１３６ （１５５４６） ５２２—７５９ （６５１） ０．４９—０．７４ （０．６４） １４—２７ （１９．６）

５ ３４０６—３４６８ （３４３７） １６０２０—１６４６７ （１６２４４） ５１２—５８６ （５４９） ０．５４—０．７７ （０．６６） ２２—２５ （２３．５）

６ ３６６７—４６５８ （４２１２） １４９８４—１５６６６ （１５２６３） ５８５—６０７ （５９６） ０．５９—０．７ （０．６５） １７—１９ （１８）

７ ３７５３—４６１０ （４１８１） １４７４８—１５６８６ （１５２１７） ６１０—６１５ （６１２） ０．５３—０．７５ （０．６５） １４—２５ （２０）

８ ３３１４—４０５５ （３８０３） １５１７６—１５８６７ （１５４７０） ６１１—６４６ （６２６） ０．３８—０．５７ （０．４８） ９—２１ （１６）

９ ２６７５—３１１０ （２８９２） １５０９３—１５１８５ （１５１３９） ５５５—８２７ （６９１） ０．４—０．５ （０．４５） ２２—２３ （２２．５）

群丛 ５：扭口藓 （ Ｂａｒｂｕｌａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ） ＋垂枝藓 ＋ 山羽藓群丛，伴生种有短叶对齿藓、真藓 （ Ｂｒｙｕｍ
ａｒｇｅｎｔｅｕｍ）、直叶紫萼藓、尖叶对齿藓芒尖变种、粗齿匐灯藓（Ｐｌａｇｉｏｍｎｉｕｍ ｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ）等 １１ 种。 包括两个样

地（２ 和 ９），均在林芝工布江达县。 平均年降水量较低，而黏土比例最高、平均植被归一化指数较高。 苔藓植

物总平均盖度 ４２．９３％。
群丛 ６：垂枝藓 ＋曲尾藓群丛，伴生种有红对齿藓 （Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ａｓｐｅｒｉｆｏｌｉｕｓ）、刺叶真藓、灰藓 （Ｈｙｐｎｕｍ

ｃｕｐｒｅｓｓｉｆｏｒｍｅ）、尖叶对齿藓芒尖变种、大曲背藓（Ｏｎｃｏｐｈｏｒｕｓ ｖｉｒｅｎｓ）、对叶藓（Ｄｉｓｔｉｃｈｉｕｍ ｃａｐｉｌｌａｃｅｕｍ）、韩氏真藓

（Ｂｒｙｕｍ ｂｌａｎｄｕｍ）。 包括 ３ 个样地 （１４、１７、２５），分别在昌都八宿县、洛隆县、类乌齐县。 样地平均海拔

４２１２ ｍ，平均年降水量较低，而平均植被归一化指数较高。 苔藓植物总平均盖度 ４０．１３％。
群丛 ７：厚角绢藓群丛，伴生种有扭口藓、灰藓、真藓、大帽藓（Ｅｎｃａｌｙｐｔａ ｃｉｌｉａｔａ）等 ８ 种。 包括两个样地（２３

和 ２６），分别在昌都丁青县和卡若区。 样地平均海拔 ４１８１ ｍ，平均年降水量和平均植被归一化指数较高。 苔

藓植物总平均盖度 ４３．５６％。
群丛 ８：北地对齿藓群丛，伴生种有垂蒴真藓、丛生真藓、黄色真藓（Ｂｒｙｕｍ ｐａｌｌｅｓｃｅｎｓ）、弯叶青藓、溪边对齿

０６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｒｉｖｉｃｏｌａ）、土生对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ）、灰藓、近高山真藓。 包括 ４ 个样地（１３、１５、１８、２４），
均位于昌都市南部四个县。 样地平均海拔 ３８０３ ｍ，平均年降水量较高，而平均植被归一化指数和黏土比例较

低。 苔藓植物总平均盖度 １２．６９％。
群丛 ９：短叶对齿藓群丛，伴生种有北地对齿藓、土生对齿藓、红对齿藓、扭口藓、青藓、刺叶真藓。 包括两

个样地（６ 和 ２０），分别位于林芝波密县和昌都察雅县，是平均海拔最低的群丛。 平均年降水量最高，而平均

植被归一化指数最低。 苔藓植物总平均盖度 ５５．４％。
２．３　 ＣＣＡ 排序

ＤＣＡ 排序轴的最大轴为 ７．９３３（＞４），因此选用基于单峰模型的 ＣＣＡ 进行直接排序。 利用前向选择法剔

除冗余变量的方法，最终从 １２ 个环境因子中筛选出 ５ 个对高寒草甸苔藓植物群落分布影响显著的环境因子

（表 ３）。 计算环境变量的方差膨胀因子，其值均小于 ３，说明没有明显的共线性问题。 根据各环境因子的决

定系数 Ｒ２值可知（表 ３），纬度是首要环境因子，其次是 ＮＤＶＩ，再次是黏土比例，海拔和太阳辐射也有一定

影响。

表 ３　 基于 ＣＣＡ 分析的显著环境因子

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｎ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＣＣＡ）

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

轴 １
ＣＣＡ１

轴 ２
ＣＣＡ２

决定系数 Ｒ２

Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

显著性 Ｐｒ（＞ｒ）
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ －０．１９６ －０．９８０ ０．８４０ ０．００１∗∗∗

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ０．１１０ －０．９９４ ０．３０７ ０．００９∗∗

太阳辐射 Ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ －０．７９５ ０．６０６ ０．２４６ ０．０２９∗

归一化植被指数 Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ －０．９９９ －０．０４５ ０．７８８ ０．００１∗∗∗

黏土比例 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃｌａｙ －０．２３５ ０．９７２ ０．４９０ ０．００１∗∗∗

　 　 ∗∗∗表示在 ０．００１ 水平上显著，∗∗表示在 ０．０１ 水平上显著，∗表示在 ０．０５ 水平上显著

对 ２８ 个样地和 ５ 个显著环境因子的 ＣＣＡ 排序结果见图 ３。 蒙特卡洛检验结果显示，模型通过统计检验

（Ｐ＝ ０．０１５）。 ５ 个显著环境因子对物种分布的解释量为 ２６．３４％。 与 ＣＣＡ 第一轴相关性最高的是 ＮＤＶＩ，其次

是太阳辐射，均呈负相关，表明第一轴主要反映了植被覆盖度和太阳辐射的梯度变化。 与 ＣＣＡ 第二轴相关性

最高的是海拔，其次是纬度和黏土比例，表明第二轴主要反映了气候和土壤的梯度变化。
２８ 个样地被分成界限明显的四个生态区，Ａ 区包括群丛 ２、８ 和 ９ 的各 １ 个样地，分布在研究区南部，群落

植被覆盖度最低、黏土比例较 Ｃ、Ｄ 区的群丛高。 Ｂ 区包含群丛 ２、３、４ 和 ５ 的大部分样地，分布在研究区南部

海拔最低的区域，群落黏土比例最高，植被覆盖度较 Ａ、Ｄ 区的群丛高。 Ｃ 区包含群丛 ３、４、６ 和 ７ 中的个别样

地，分布在研究区北部海拔较高的区域，群落植被覆盖度较高而黏土比例较低。 Ｄ 区包含群丛 １、４、７、８ 和 ９
中的样地，分布在研究区北部海拔较高的草甸，群落植被覆盖度和黏土比例均较低。

对物种⁃环境进行 ＣＣＡ 排序分析（图 ４），可以看出物种的分布也可以分成 ４ 个区，并且其与图 ３ 中的 ４ 个

生态区基本重合，说明在环境因子的作用下，物种分布反映群丛分布。 Ａ 区中的物种，植被覆盖度是主要影响

因子，如短叶对齿藓、红对齿藓、土生对齿藓、溪边对齿藓等都属于在植被覆盖度低的生境中聚集生长的丛藓

科物种。 Ｂ 区水热条件最好，分布的物种最多，如粗齿匐灯藓、高山赤藓、毛尖棉藓（Ｐｌａｇｉｏｔｈｅｃｉｕｍ ｐｉｌｉｆｅｒｕｍ）、
毛梳藓（Ｐｔｉｌｉｕｍ ｃｒｉｓｔａ⁃ｃａｓｔｒｅｎｓｉｓ）、拟垂枝藓（Ｒｈｙｔｉｄｉａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｓ）、山羽藓等。 Ｃ 区的生境条件则具有过

渡性，分布的物种也是对水热条件要求不高的物种，如大帽藓、淡色同叶藓（ Ｉｓｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ａｌｂｅｓｃｅｎｓ）、短月藓

（Ｂｒａｃｈｙｍｅｎｉｕｍ ｎｅｐａｌｅｎｓｅ）、多褶青藓等。 Ｄ 区纬度和海拔都较高，水热条件最差，如适应极端生境能力较强的

北地对齿藓分布在该区。 分布在原点附近的则是适应性较强、分布较为广泛的物种，如刺叶真藓、丛生真藓和

扭口藓。
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图 ３　 样地与环境因子典范对应分析（ＣＣＡ）排序图

Ｆｉｇ．３　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ （ＣＣＡ） ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ２８ ｐｌｏｔｓ

ＮＤＶＩ：归一化植被指数 Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ；１—２８ 表示样地编号；Ａ—Ｄ 表示样地在图中聚集的不同区域

３　 讨论

目前，国内基于大尺度空间范围的苔藓植物群落分类与排序的研究较少，仅有对西藏干旱与半干旱地区

丛藓科的专门研究［１０⁃１１］。 本研究范围南北跨度 １７９．６７ ｋｍ、东西跨度 ５２１．１５ｋｍ、垂直落差近 ２５００ ｍ，在较大空

间尺度上开展了高寒草甸苔藓植物群落数量生态学研究，进一步为草地植被研究提供了补充资料。 结果显

示，所有种类均属于藓类植物，表明在西藏高寒草甸，藓类植物占绝对优势。 其中，又以丛藓科的物种数目最

多。 上述物种组成特点与西藏河谷区人工草地［９］、祁连山草地［２５］、土耳其北部半干旱区［２６］的研究结果一致。
北地对齿藓是西藏东部高寒草甸的优势种之一。 该种也是整个西藏及西藏不同草地类型中分布最广泛的丛

藓科种类［１０］；并且，优势种以对齿藓属物种为主（占一半），该属是典型的耐干旱藓类［２７］，是干旱、半干旱地区

生物结皮的主要组成成分［２８⁃２９］，被认为是指示青藏高原气候变化的理想类群［３０］。 本研究结果再次表明，丛藓

科具有很强的适应极端环境的能力［２７，３１］。 此外，群落偶见种占物种总数的 ５０％以上，表明多数种类在西藏高

寒草甸中的分布范围较窄，这可能是导致苔藓群丛类型差异的重要原因，也从侧面证明了苔藓植物具有良好

的环境指示作用［３０，３２⁃３３］。
ＴＷＩＮＳＰＡＮ 聚类分析将 ２８ 个样地分成了 ９ 个群丛。 从群丛的生境条件来看，沙氏真藓群丛的黏土比例

最低，细枝羽藓＋狭网真藓＋羽枝青藓群丛的纬度最低，扭口藓＋垂枝藓＋山羽藓群丛黏土比例最高，短叶对齿

藓群丛平均海拔最低而年平均温度最高，表明群落分类结果良好，环境梯度影响苔藓植物群落组成和群丛类

型的间断性。 以丛藓科为主的尖叶对齿藓芒尖变种群丛、北地对齿藓群丛和短叶对齿藓群丛分布在水热条件

较差的区域，而对水热条件要求较高的细枝羽藓＋狭网真藓＋羽枝青藓群丛，垂枝藓＋曲尾藓群丛和厚角绢藓

群丛则生长在植被覆盖度较高的区域，可见苔藓植物群落类型较好地反映了高寒草甸环境条件的差异。 结合

排序图（图 ３）来看，虽然各群落聚集在四个不同的生态区域，但各群丛间并没有清晰的分界线，这可能与西藏
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图 ４　 物种与环境因子 ＣＣＡ 排序图

Ｆｉｇ．４　 ＣＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ６０ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｓ１—Ｓ６０ 表示物种编号；Ａ—Ｄ 表示物种在图中聚集的不同区域

东部的横断山系和三江所构成的平行峡谷地貌［３４］形成的局部复杂小气候有关。
植物群落是生物与环境长时间复杂地相互作用和相互适应的结果。 在高寒草甸植物群落，已有报道认为

温度［３５］、海拔［３６⁃３７］和土壤理化性质［３８⁃３９］是影响群落分布的重要因子。 这与本文得出的纬度、海拔和黏土比

例是影响苔藓植物群落分布的主要环境因子的研究结果一致。 由于本文基于较大空间范围取样，纬度和海拔

作为环境变量，其本质反映的是群落间水分、温度、土壤、太阳辐射等生态因子的复杂变化。 在大尺度上，纬度

对苔藓植物物种组成的影响很大［４０⁃４１］。 此外，土壤质地也会影响半干旱地区苔藓植物的分布［２６］。 另一方面，
降水，往往被认为是影响干旱与半干旱地区群落分布的重要因子［３１，４２］，然而，本研究结果显示，降水对高寒草

甸苔藓植物群落分布的影响并不显著，这可能与苔藓植物属于变水植物有关［６］，以丛藓科等为代表的类群，
却能够在极端干旱环境下生存［２７，３１］。 本文所调查样地的年均降水量为 ４４０—８２７ｍｍ（表 ２），相比草原或荒漠

草原等其它干旱、极端干旱的地区，降水相对丰富。 类似的，基于西藏草地大尺度的研究结果发现，在高寒地

区，反映热量的环境因子对苔藓植物分布的影响大于水分因子［１０，３０］。
本研究结果显示，ＮＤＶＩ 是显著影响高寒草甸苔藓植物群落的另一个重要环境因子（表 ３），这与影响西藏

草地对齿藓属分布的研究结果一致［１０］。 ＮＤＶＩ 能有效的反映植被覆盖程度［４３］。 有研究认为，苔藓丰富度与

草地维管植物的覆盖度呈负相关［４４］；也有研究认为，二者呈正相关［４５］。 从图 ４ 可以看出，６５％（４３ ／ ６０）的物

种与植被覆盖度呈正相关，分布在植被覆盖度相对较高的高寒草甸群落中。 这可能是因为维管植物不仅能在

一定程度上为更低矮的苔藓植物增加小生境的湿度，而且能够增加小生境的温度［４５］。 对西藏高寒人工草地
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的研究结果也认为，小生境的温度和相对湿度对苔藓植物生长和分布影响较大［９］。 因此，ＮＤＶＩ 可能通过改

变小生境的水分和热量条件影响苔藓群落的分布。 图 ４ 中以对齿藓属和真藓属为代表的、与植被覆盖度呈负

相关的物种可能是先锋种类，在群落演替过程中起重要作用。 值得注意的是，温度会影响高寒草甸植被的覆

盖度［４６］。 气候变暖、降水量的增加，促进了青藏高原草地植被覆盖度的增加，而放牧强度的增强则会导致草

地植被覆盖度的减少［４７］。 因此，气候变化和放牧强度对高寒草甸植被覆盖度的影响，最终也将决定高寒草甸

苔藓群落未来分布格局的变化。
本文所选的环境因子对高寒草甸苔藓植物群落分布的环境解释量只有 ２６．３４％，这可能与目前考虑的环

境因子类型和数量有一定关系。 研究表明，放牧强度［４８］、养分［４９］等也会影响高寒草甸植物群落的分布，在后

续的研究中将考虑更多不同类型的环境因子，以便更好的揭示高寒草甸苔藓植物群落分布及其环境驱动

机制。
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