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丘间低地生态过程研究进展!
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摘! 要! 丘间低地是《国际保护日程》所列的重点保护生境，近 ($ 年来一直受到生态恢复
和生物多样性保护专家的关注。本文从丘间低地植被过程、土壤发育过程、水文过程、尺度

对丘间低地生态过程的影响，以及丘间低地生物多样性保护及生态恢复等方面概述了丘间

低地生态过程的主要研究内容、趋势和进展。近十几年，丘间低地生态过程研究体现了从

单尺度到多尺度或跨尺度、从表征描述到机制探讨、从野外调查到控制试验过渡的趋势。

然而，丘间低地生态过程的尺度性仍有待进一步探讨，丘间低地景观格局对生态过程的影

响尚不清楚。今后，半干旱内陆地区丘间低地生态过程的研究将趋于增多，干扰生态学和

景观生态学的理论和方法将会在丘间低地研究中得到更多应用。
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:; 引; 言

在内陆沙丘区和沿海、大湖岸，丘间低地位于沙

丘之间的低洼地带，是主要由风蚀、风积作用形成的

地貌单元。英国、荷兰、南非、法国、美国、比利时和

新西兰等有大量海岸沙区丘间低地（WCPGHBM8 ’$
4,=，"’’*；-J9= X 4HG?5，"’’%；YC==H@D ’$ 4,=，#$$(），

半干旱内陆地区也有大量丘间低地。多数丘间低地

植被发育良好、地下水位接近地表且波动频繁（3BC:
CDZ><= ’$ 4,=，"’’+），是破碎化生境中的“生命岛”
（YC==H@D ’$ 4,=，#$$&），在逆转生境破碎化、抑制盐
碱化和促进土壤发育等方面具有重要意义。

丘间低地生态过程研究始于 #$ 世纪 ($ 年代，
近十几年逐渐从野外调查向控制试验、表征描述向

机制探讨、单尺度向多尺度（或跨尺度）过渡。传统

研究以野外调查为主，控制实验在近些年才被广泛

引入（[\U]H5U ’$ 4,=，"’’+；Y>??5B ’$ 4,=，#$$(），以
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揭示各种生态过程的内在机制。生态过程的研究内

容从单一的植被组成、演替序列、土壤理化性质、水

文条件等的特征描述转到水文、植被、土壤、地貌之

间相互作用的机制探讨（!"##$%&’( !" #$%，)**+）。近
几年关于丘间低地格局对生态过程影响方面的研究

越来越多，深入探讨了植物种对丘间低地的适应

（,#((-.$ !" #$%，/001，/002）。尽管单尺度丘间低地
生态过程研究仍是主体，但多尺度或跨尺度研究正

在呈逐渐增多的趋势（,#((-.$ !" #$%，/003；,#((-.$
4 56"7.，/0038）。中国的一些学者也对丘间低地
生态过程进行了初步论述（曹成有等，/000；刘海江
和郭柯，/001），但将丘间低地作为一个独立的景观
单元探讨其对生态恢复和生物多样性保护影响方面

的研究还很少。

本文概述了丘间低地植被过程、土壤发育过程、

水文过程、尺度对丘间低地生态过程的影响，以及丘

间低地生物多样性保护及生态恢复等方面的研究进

展及趋势，为以后相关研究的展开提供参考。

!" 丘间低地植被过程

!# $" 演替序列
丘间低地植被演替过程可表现为不同生活型的

植物相继侵入（,#((-.$ !" #$%，/002）。南非海岸丘
间低地植被的演替大致分成 9 个阶段：)）先锋植物
阶段，以体型小，叶多汁，爬地生长的草本植物为主，

偶见禾草鼠尾粟（ &’()(*($+, -.)/.0.1+,）和小灌木
&1#!-( ’$+2.!).，群落优势度大，多样性低，盖度小；
/）丘间低地典型植被早期，草本植物仍占优势，但
莎草科和禾草比例大幅增加，盖度和多样性均有一

定提高，多样性增幅大于盖度增幅；1）丘间低地典
型植被后期，灌木大量出现，草本植物比例降低，群

落盖度大幅提高，多样性变化很小；3）灌丛阶段，灌
木种类以 3#,,!).0# )./.4#、56).1# 1()4.7($.#，80"9(:
,’!)2+2 $.""()!+2为主，群落结构更加复杂，盖度，多
样性和丰富度均增大；2）灌丛 :乔木阶段，群落外
貌与灌丛阶段相似，但组成更加复杂。出现乔木，灌

木及草本植物比例降低，优势种为灌木 ;9+, 1)!0#:
"#，<)#196$#!0# 4.,1($(+)9!和乔木 &.4!)(=6$(0 .0!)2!；
9）乔木阶段，为演替的顶极阶段。群落外貌和物种
组成最复杂，盖度和丰富度最高，优势种为乔木 &.4:
!)(=6$(0 .0!)2! 和禾草 3#0.1+2 #!>+.0!)-!（;<=( 4
>-8?6，)**9）。
演替过程中植物生活型随纬度变化差异很小。

例如，!"##$%&’(等（)**9）将欧洲西海岸植被演替过
程分成 3 个阶段，演替过程中植物群落的盖度、丰富
度和植物生活型的变化与南非海岸基本一致。

演替过程中植物生活型随经度变化差异较大。

在中国北方的科尔沁沙地，沙蓬（8/).(’96$$+2 9#$(:
4!04)(0）、小黄柳（ &#$.= /()4!?!-..）和芦苇（39)#/:
2."!, 1(22+0.,）首先侵入，并迅速稳定，相继侵入的
是虎尾草（@9$()., -.)/#"#）、狗尾草（&#"#).# -.).4.,）
和密花拂子茅（@#$#2#/)(,"., !’./!.(,），演替的顶级
阶段以榆树（A$2+, ’+2.$#）和隐子草（@$!.,"(/!0!,
,>+#))(,#）占优势（傅星和南寅镐，)**/）。
!# !" 演替机制
植被演替过程受温度、湿度、风况、盐碱化、动物

采食、微生物、养分有效性和基质稳定性等多种因子

影响，水位年际间变化和周期性沙埋对演替过程最

具影响力，决定了其它因子的水平（@&-’，)**+）。
对缺氧条件适应能力的差异可能是造成植被带

状分布的主要原因之一（!"##$%&’( !" #$%，)**+）。例
如，水淹时间接近 1 个月时根茎禾草植物 @6’!)+,
#)".1+$#"+,、过江藤（ B.’’.# 0(4.7$()#）和 C64)(1("6$!
*(0#).!0,.,占优势，更长时间水淹则导致 3$+19!# (4:
()#"#、豚草（82*)(,.# #)"!2.,..7($.#）和坚尼草（3#0.:
1+2 2#=.2+2）等物种的侵入（@#"6’#AB&(&(#C& 4
DEFG-6F，)***）。
丘间低地植被与严酷的风沙过程相适应形成循

环演替（!"##$%&’( !" #$%，)**+）。在科尔沁沙地，流
动沙丘在冬春季西北向主风和夏季的西南向主风的

共同吹蚀下，每年前移 2 H I 7，导致丘间低地内部
不同发育年限的植被成带状分布，种类组成随发育

年限而差异很大（曹成有等，/000）。
丘间低地面积和隔离程度对植被演替方向及速

率具有显著影响（,#((-.$ !" #$%，/001）。面积越小
或隔离程度越大，群落之间的组成差异越小，演替速

率和有机物质积累速率越低。由于植物繁殖体扩散

能力差异，不同隔离程度将导致不同的演替方向。

!# %" 生态适应
不同物种需要不同生境条件萌发、生长和维持。

例如，&19(!!0+, 0./).1#0, 的萌发和生长需要以裸质
沙土为基础（J"’($ 4 <&’ K6" 5&7，)*++），增加有效
磷将导致该物种的衰退（ L.?#"& !" #$%，/003），但
L=<&C和 L$"=%?($"&AM&C?（)***）认为是土壤酸化导致
了 &% 0./).1#0,衰退，而不是富营养化。土壤中金属
离子的含量对濒危物种生存的影响具有选择性，如
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!" #含量过高导致密花拂子茅（!"#"$"%&’()*( +,*%+-
.’(）灭绝，但对锯叶棕榈（/+&+0’" &+,+0(）却没有影响
（$%&’(" +) "#1，)**+）。黄柳（/"#*2 %’&3+.+4**），“生于
丘间低地、长于半流动沙丘、死于固定沙丘”（曹新

孙，,-.+），是流动沙丘丘间低地的优势物种。黄柳
之所以在丘间低地大量繁衍，与其独特的有性繁殖

特性密切相关。黄柳种子在风季成熟，风季的干旱

限制了众多其它植物的种子萌发，但并不能限制黄

柳幼苗的大量产生。黄柳种子轻、具毛、易飞，属风

力传播类型。丘间低地地表风蚀创造的湿润地表粘

附了大量的黄柳种子，同时提供了种子发芽所必须

的水分条件，因此，在雨季来临之前，大部分黄柳种

子就能萌发、成苗。雨季来临后，黄柳幼苗则迅速生

长，为逐渐形成黄柳群聚奠定基础（/"0 +) "#1，
)**2）。
!" #$ 土壤种子库
丘间低地种子库研究探讨了土壤种子库的寿命、

组成变化、萌发条件及在植被恢复中的种源功能。

丘间低地养分贫乏、生境潮湿和干扰频繁而强

烈发生导致其土壤种子库特征有别于其它生境的土

壤种子库。随着丘间低地发育年龄的增加，土壤种

子库表现出以下特征：,）种子平均寿命降低；)）种
子密度和丰富度逐渐增大；3）体积较小、传播能力
强的种子所占比例降低；+）物种丰富度与地上植被
的相似性逐渐增强，但这种相似性随埋深的增加而

降低；4）除少量先锋物种外，大部分物种不能形成
持久种子库（5’667%8 9 :;(<%，)**+"；5"&&;( +) "#1，
)**4）。
丘间低地土壤种子在阴湿条件下萌发率较高

（=>?@7;? +) "#1，,--.）。!5,+&6( "&)*76#")6(、黑果飘
拂草（8*$9&*()5#*( 75$’("）、86*&+0" (*$,#+2 和星光草
（:;507;’(,’&" 7’#’&")"）+ 种丘间低地显花植物在湿

处理（确保沙土处于湿润状态）条件下的萌发率均

高于干处理（, 周浇水 , 次）。同时，=>?@7;? 等
（,--.）在探讨藻类对种子萌发的促进作用时发现，
在相同浇水量条件下埋藏在有藻类覆被沙土内的种

子萌发率最高，埋藏在裸露沙土内的种子萌发率最

低，覆被棉花的沙土种子萌发率居于二者之间。

丘间低地植被恢复与当地土壤种子库的关系很

复杂。5"&&;( 等（)**4）在荷兰西海岸移去含有种
子库的表土后，调查裸质沙土上发育的群落组成，发

现在新稳定的群落中 2AB的物种在原土壤种子库
中并未出现，土壤种子库中的物种出现在下一年植

物群落的概率仅为 ,,B。

%$ 丘间低地土壤发育过程

目前，关于丘间低地土壤发育过程的研究主要

集中在生物个体、群落、区域 3 个尺度上。在生物个
体尺度，植物的生理生态特征对土壤发育过程影响

显著（$%&’(" +) "#1，)**+）。研究认为植物可以形成
较大生物量积累的生理生态特征主要有：,）较强的
内部养分循环能力；)）根的散氧（ ("CD"E ’F%G;0 E’66）
特征（H(’’8I"06 +) "#1，,--.）。丘间低地早期先锋物
种通常表现出较明显的散氧特征。JC;<" 和 H(’’8K
I"06（)**3）用 <*))’&+##" 60*=#’&" 和 !"&+2 0*%&" 分别
代表具有和不具有散氧特征的物种，探究散氧特征

对土壤理化性质的影响，结果表明 ) 种植物周围土
壤性状差异很大，尤其是 <*))’&+##" 60*=#’&" 周围土壤
溶液中的硝态氮含量明显高于 !"&+2 0*%&"周围。
在群落尺度，较多的研究关注植被演替对土壤

发育的影响（JC;<" 9 H(’’8I"06，)**3；$%&’(" +) "#1，
)**+）。随着演替的进展，有机物质积累增多、土壤
酸化作用增强。土壤 L: 在裸沙阶段出现最大值，
随后一直呈下降趋势（ $%&’(" +) "# 1 ，)**+）。但演

图 &$ 黄柳在风蚀丘间低地发育的示意图
’()* &$ +,-./01(, 2(0)30/ 4-56(7) 1-. 835,.44.4 (795:9.2 (7 1-. .410;:(4-/.71 5< !" #$%&’(’)** (7 2=7. 4:0,>4 ;? 4..2 83580@
)01(57
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替阶段中有机质层的增厚可否等同为土壤肥力的增

加仍有待进一步探讨，因为演替过程中全 !、全 "、
有效 "含量明显增加，而 !#$

%和 !&’
(含量变化却

很小（)*+,-. !" #$%，/00$）。植被生物量与土壤肥力
呈正比，丘间低地植被生物量仅在初始演替的 10 年
内呈增加趋势，随后变化不大，反映了土壤肥力的变

化趋势（)*+,-. !" #$%，/00$）。
在区域尺度的研究关注气候对土壤发育过程的

影响（)2345+，1661）。温度与土壤有机物质积累呈
反比，温度越低，有机物质积累越多，直至形成泥炭

层。随着干燥度的增大，丘间低地发生盐碱化的几

率增大。在欧洲，盐碱化的丘间低地主要分布于南

部气候干燥的地中海气候区，而湿润的温带海洋性

气候区则较少。

!" 丘间低地水文过程

丘间低地地下水位波动、水文条件、水化学特征

和缓冲机制是丘间低地水文过程研究的主要内容。

丘间低地水文条件受诸如地貌状况、植被类型及全

球变化等多种因素影响（7.++2-，1660；8.992-:; !"
#$%，/001）。较高的沙脊和狭小的沙谷地貌提升了
地下水位（<-,,:=.5; !" #$，166>），裸露沙土蓄水能力
差，易形成地表径流（8.992-:; !" #$%，/001）。蒸腾
作用强的物种如滨草（&’’()*+$# #,!-#,+#）可明显
降低地下水位（阿拉木萨等，/00$）。丘间低地水化
学特征和地上植被密切相关（<-,,:=.5; !" #$%，166?；
)43.@ A <-,,:=.5;，166?；)43.@ A ):-4=+;:-.BC.@+，
1666），例如，植物根的呼吸作用和微生物活动可显
著影响地下水含钙量（8.992-:; !" #$%，/001）。全球
变暖导致的海平面上升可提高丘间低地地下水位

（!,2;:D，1661）。

#" 丘间低地生态过程的尺度性

尺度概念在近几年开始渗入丘间低地生态过程

研究，生物个体尺度、单个丘间低地尺度、丘间低地

类型尺度与物种适应和分布格局的关系受到了关注

（图 /）。在生物个体尺度，植物生理生态特征与丘
间低地腐殖质分解速率、养分含量、养分有效性密切

相关；在丘间低地尺度，植被演替和土壤发育受风沙

活动和地下水位波动控制，生物多样性受丘间低地

面积和形状制约；将丘间低地看作斑块，则在斑块类

型尺度，丘间低地之间的距离和周围沙丘的高度对

物种扩散存在影响，不同类型丘间低地组合具有不

同的物种交流机制（<-,,:=.5; !" #$%，166>）。在比利
时和法国北部，7,;;E*: 等（ /00$F）在丘间低地
（0G 00> H 0G 0? +9/）、亚区域（/ +9/）、区域（$I
+9/）’ 个尺度上分析物种分布格局，结果表明，物种
扩散能力和生态位限制是稀有物种分布范围狭小的

主要原因，而隔离效应和空间异质性主要体现在小

尺度上。7,;;E*:和 #2-9*（/00$F）在 / 9 J/ 9、1 9
J1 9、0G I 9 J0G I 9、0G /I 9 J0G /I 9这 $ 个尺度
上的研究表明，/ 9 J/ 9尺度上物种数量的对数转
换值与面积的对数转换值线性相关，回归斜率为

0G /’。另外，影响演替过程中群落集群的因子具有尺
度性，例如，物种数量的限制发生在 1 9 J 1 9 尺度
上，7,;;E*:等（/00I）通过零模型分析排除了生境异
质性和物种扩散能力的影响，而共位群比例分析最终

证实是共位群物种间的竞争排斥对物种数量起决定

作用。尺度越小，种群周转率越高，物种分布格局的

自相似断裂发生在最小尺度上（7,;;E*: !" #$%，/00I）。

$" 丘间低地生物多样性保护和生态恢复

丘间低地生态过程与生物多样性保护和生态恢

图 %" 丘间低地在生物个体尺度（&）、丘间低地尺度（’）和丘间低地类型尺度（(）上的生物与环境相互作用关系示意图
)*+, %" -./0123*. 4*2+521 6/78*9+ 3/0 50:23*796/*; <038009 ;:293 6;0.*06 294 09=*5791093 >9405 3/0 6.2:0 7? *94*=*4>2: ;:293
（&），4>90 6:2.@6（’）294 2++50+230 4>90 6:2.@6（(）
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复的关系研究已有很多报道（蒋德明等，!""#）。
$%&’( 等（)**+）发现，耐碱先锋群落的维持需要在
,- .+ 的贫养条件下才能实现，自然发育仅能维持
/0 年，但割草、放牧等干扰措施能使群落维持 )""
年以上（ 12334%(’ 5 6%77(82&’，)**9）。荷兰早在
)*0! 年就开始采用放牧、割草、移去草皮甚至重建
人工丘间低地等措施来抑制西海岸耐碱先锋群落的

衰退。重建丘间低地恢复濒危物种的效果不如移去

草皮的效果理想（6%77(82&’ !" #$%，!""!）。

!" 丘间低地生态过程研究面临的挑战和展望

!# $" 丘间低地生态过程研究面临的挑战
近些年丘间低地生态过程研究取得了很多重要

进展，但这一领域的研究还面临诸多挑战：

)）生态过程的尺度性还有待深入探讨。植物
生理生态特征、风沙过程、景观隔离效应和气象因子

分别在不同尺度上控制演替过程和水文条件，这些

因子在不同尺度上的权重有待进一步探讨，作用的

特征尺度需进一步量化。

!）虽然现有研究涉及了众多地理区域，但总体
看海岸沙丘区的丘间低地生态过程研究占绝大部

分，半干旱内陆地区丘间低地的研究还较少，而全球

荒漠化态势的不断恶化迫切需要加强内陆破碎化生

境的生物多样性保护和生态恢复研究。

/）丘间低地景观格局对生态过程的影响还没
有引起重视，不同类型丘间低地组合的生态过程不

同，流动沙丘、半固定沙丘和固定沙丘对相邻丘间低

地的边缘效应还不清楚，沙丘高度和形状对丘间低

地物种扩散的隔离效应研究有待加强。

#）生境破碎化在大多数场合被认为将导致植
物多样性丧失，但也有研究表明部分丘间低地物种

仅能在破碎化生境中维持，如何平衡生境修复与植

物多样性保护间的关系是丘间低地生态过程研究中

亟待解决的问题。

!# %" 丘间低地生态过程研究展望
在未来一段时间，丘间低地生态过程研究将表

现这样几个趋势：)）从研究范畴上看，随着全球荒
漠化态势的进一步恶化，半干旱内陆地区丘间低地

生态过程研究将趋于增多，对生物多样性保护的理

解将不断加深，新的保护措施将不断涌现；!）从研
究范式上看，干扰生态学和景观生态学的理论和方

法将更多的融入丘间低地生态过程研究。可持续发

展理念将对今后的研究工作起到更明显指导作用；

/）从研究手段上看，将遥感、地理信息系统和长期
定位监测将更多地应用于丘间低地生物多样性保护

和植被管理研究。
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