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放牧和地形对祁连山高寒灌丛主要种群
及种群--群落关系的影响
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摘要：放牧和地形是影响高寒灌丛生态系统结构与功能的关键因素，但二者对灌丛种群及群落的作用尚不清楚。为

此，本研究在祁连山草地农业示范区探究地形（3种坡位）与放牧（3个畜圈距离）对高寒灌丛优势种鬼箭锦鸡儿 Cara⁃

gana jubata 和伴生种高山唐松草 Thalictrum alpinum 的影响，结果表明：（1）畜圈距离解释鬼箭锦鸡儿株高和株高冠

幅比 45. 10% 和 46. 80%（P<0. 01），解释高山唐松草株高、株高冠幅比和密度 46. 50%，40. 60%（P<0. 01）和

55. 30%（P<0. 001）；地形仅影响鬼箭锦鸡儿种群盖度，可解释鬼箭锦鸡儿盖度 22. 30%（P<0. 05）；（2）鬼箭锦鸡儿

和高山唐松草生态位重叠度在畜圈距离 400 m 时最低，1200 m 时最高；（3）高山唐松草的种群的株高、冠幅和密度显著

影响群落盖度，解释率为 35. 3%（P<0. 05）；群落盖度显著影响高山唐松草种群密度，解释率为 25. 1%（P<0. 01），鬼
箭锦鸡儿种群的株高、密度和重要值显著影响群落盖度，解释率为 57. 6%（P<0. 01）。本研究揭示了放牧和地形通过

调控种群生长及其种群-群落关系，影响高寒灌丛中灌木-草本竞争平衡的作用，为复杂地形下的放牧提供科学依据。
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The Influence of Grazing and Topography on the Main Populations and 
Population--Community Relationship of Alpine Shrublands in the Qilian Mountains
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Abstract：Grazing and topography are key factors influencing the structure and function of alpine shrub ecosys‐
tems， but their effects on shrub populations and communities remain unclear.  For this purpose， this study 
explored the effects of topography （three types of slope positions） and grazing （three distances from livestock 
enclosure） on the dominant species of alpine shrubland Caragana jubata and the companion species Thalictrum 
alpinum in the Qilian Mountain Grassland Agricultural Demonstration Area.  The results showed that： 1） The 
distance from livestock enclosure explained the plant height and height-to-crown ratio of the Caragana jubata as 
45. 10% and 46. 80% （P<0. 01）， and the plant height， height-to-crown ratio and density of the Thalictrum 
alpinum as 46. 50%， 40. 60%（P<0. 01） and 55. 30% （P<0. 001）.  The topography only affects the popula‐
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tion coverage of the Caragana jubata， which can explain that the coverage of the Caragana jubata is 22. 30% 
（P<0. 05）.  2） The overlap degree of the ecological niches of the Caragana jubata and the Thalictrum alpinum 
is the lowest at a distance of 400 meters between the livestock enclosure and the highest at 1200 meters.  3） The 
plant height， crown breadth and density of the population of Thalictrum alpinum significantly affected the commu‐
nity coverage， with an interpretation rate of 35. 3% （P<0. 05）.  The community coverage significantly affected 
the population density of Thalictrum alpinum， with an interpretation rate of 25. 1%（P<0. 01）.  The plant 
height， density and importance value of the population of Caragana jubata significantly affected the community 
coverage， with an interpretation rate of 57. 6%（P<0. 01）.  This study reveals the role of grazing and topography 
in influencing the shrub-herbaceous competitive balance in alpine shrublands by regulating population growth and 
its population-community relationship， providing a scientific basis for grazing in complex topography.
Key words：Population；Community；Height；Crown breadth；Companion species

放牧是草地生态系统最主要的利用方式之

一［1］。放牧家畜的采食、排泄、践踏等行为会诱导植

物补偿性生长［2-3］，改变种间和种内关系，引起物种

迁移［4］，影响草地物种多样性［5］。放牧较重的区域

一般分布在人类聚居点、牧场出入口、饮水点、家畜

宿营地及附近［6］，而以此为中心植物群落和土壤形

成梯度变化（Piosphere），通常表现距离畜圈愈远，

家畜对草地的放牧压力一般愈小［7］。在坡地，放牧

的踩踏作用会加剧土壤侵蚀，造成水土流失［8］，养分

向灌木斑块汇集，形成“资源岛”［9］。而放牧家畜的

选择性采食导致禾草减少而灌木增加［10］，在宁夏盐

池退化荒漠草原，围封 5 年后多年生草本的优势地

位大于灌木［11］，而围封 15 年后，草本植物糙隐子草

等消失，灌木的重要值反而增加［12］，反映出草本与

灌木在干扰解除后的竞争与演替动态。

生态位理论为理解物种在群落中共存与竞争

提供了核心框架，强调物种通过利用不同的资源或

占据不同的微环境（即生态位分化）减少竞争，实现

共存。灌木与草本植物在养分资源利用上存在差

异，形成不同的生态位策略［13］。在放牧或资源异质

性的环境中，生态位分化更趋明显，灌木在贫瘠、干

燥的土壤中更具竞争优势，草本植物在水分和养分

较为充足的条件下占据优势，灌草竞争与共存机制

进一步揭示植物互作用对环境变化的响应［14］。在

干旱、半干旱区，灌木可通过深层土壤水分的吸收

形成“水文提升”效应，改善表层土壤水分条件，为

草本植物创造有利生境，表现为促进作用；而在资

源受限的条件下，二者则围绕水分和养分展开激烈

竞争，呈现竞争排斥格局［15］。因此，生态位分化与

竞争-促进权衡共同塑造了灌草群落的组成与动态。

地形作为家畜活动和植物生长的载体，其自然

状态影响着热量、辐射、降水等气候资源再分配和

土壤侵蚀与沉积［16］。有研究表明，坡地土壤养分、

水分、温度等随坡度降低而递增，导致植被垂直分

布［17-19］，灌木在粗质贫瘠土壤中比草本更具有竞争

力，这与水分利用水平相关［20］，例如在内蒙古荒漠

草原，草本植物在水分充足的情况下生物量增加大

于灌木［21］；而在黄土高原的荒漠草原，灌木相比草

本植物在水分减少的条件下表现出积极的响应［22］，

由于地形变化导致环境水热条件的差异，进一步塑

造灌丛-草地系统植物的分布格局［23］。地形通过植

被和气候间接影响放牧家畜活动，进而调节植被-家

畜反馈机制［24］。例如，在青藏高原，牦牛放牧和地

形显著影响高寒草甸的植物多样性和土壤理化性

质［25］；在内蒙古草原，不同地形下的放牧对土壤微

生物活化磷的影响存在差异［26］。尽管地形和放牧

对生态系统的单独影响已得到广泛研究，但两者之

间的交互作用对种群生长、种间关系和种群－群落

关系的影响缺乏深入理解，制约了高寒灌丛的生态

修复和可持续管理。基于此，我们提出以下假设：

（1）放牧是驱动高寒灌丛种群 -群落关系的限制因

子；（2）地形调控高寒灌丛草甸的资源分配格局；

（3）放牧和地形会共同塑造高寒灌草平衡新格局。

祁连山地处青藏高原、内蒙古高原、西北内陆

干旱区、黄土高原、秦巴山区交汇处，高寒灌丛地处

祁 连 山 人 类 农 业 活 动 的 边 缘［27］。 鬼 箭 锦 鸡 儿

（Caragana jubata）是豆科锦鸡儿属灌木，是高寒灌

丛建群种；高山唐松草（Thalictrum alpinum）是毛茛

科唐松草属草本植物，是高寒灌丛常见的伴生种；

两者是高寒灌丛响应气候、地形等自然因素与放牧

等人类活动的指示种。为了检验地形与放牧的耦

合效应如何调控灌草系统，本研究在祁连山高寒灌

丛以鬼箭锦鸡儿和高山唐松草为研究对象，主要探

究地形和放牧压力：（1）对种群生长的影响；（2）对
种间关系的影响；（3）对种群-群落关系的影响；（4）
以及种群-群落之间的作用机制。
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1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区位于祁连山草地农业示范区甘肃省肃南

裕固族自治县甘肃马鹿养殖场，地理坐标 33. 8°N，

99. 6°E，海拔 3000 m 以上。年平均气温 3. 6℃，年

降水量 253 mm，降水主要集中在 6-9 月。根据草

原综合顺序分类法 ，草原属寒温湿润山地草甸

类［28］，草 地 农 业 系 统 为 天 然 草 地 -家 畜 生 产 系

统［29］，主要植物有金露梅（Potentilla fruticosa）、鬼
箭锦鸡儿（Caragana jubata）、紫花针茅（Stipa pur⁃
pure）、高山唐松草（Thalictrum alpinum）、波伐早熟

禾（Poa poophagorum）、珠芽蓼（Bistorta vivipara）、
鹅绒委陵菜（Potentilla anserina）等。4 月下旬牧草

开始返青，7 月上旬进入生长旺盛期，8 月中旬开始

枯黄。

1. 2　样地设置

夏季牧场总面积约 585 hm2，甘肃马鹿每年 7—
9 月上旬放牧。夏季牧场地形由两座小山和中间的

谷地组成，畜圈位于牧场中央，距畜圈越远代表放

牧强度越小，马鹿常沿周围缓坡向上觅食，可上到

中上坡位［30］。根据地形、甘肃马鹿的采食情况及放

牧强度，设置坡上、坡中和坡下 3 种地形区域，在每

个地形区域内根据家畜的放牧路线（Grazing route）
分别设置 400，800 和 1200 m 的 3 个不同距离的样

带，放牧强度随着样带的拉长而逐渐减小，每条样

带下随机设置 5 个 1 m×1 m 的样方进行植物群落

结构调查，整体共计 45 个重复（3 个地形×3 条样

带×5 个样方）。在此基础上，本研究针对含有优势

种鬼箭锦鸡儿（Caragana jubata）和伴生种高山唐松

草（Thalictrum alpinum）的样方展开深入分析。

1. 3　植被调查

调查样方中的植物种类，并测定每种植物的高

度、冠幅、植物盖度和植物密度，计算重要值。

群落高度是样方中存在的所有植物物种高度

的平均值；群落冠幅是样方中所有植物冠幅的平均

值；群落盖度为样方中存在的所有植物种覆盖面积

的百分比；群落密度为样方中总的株丛数。

1. 4　植物重要值计算方法

重要值（Importance value，IV）=（相对高度+
相对盖度+相对密度）/3；

相对高度（Relative height，RHI）=（某一植物

种的高度/各植物种高度之和）×100%；

相对盖度（Relative coverage，RCD）=（某一植

物种的盖度/各植物种盖度之和）×100%；

相对密度（Relative density，RDE）=（某一种植

图 1　肃南裕固族自治县甘肃马鹿养殖场年均温度和年均降水量分布

Fig. 1　Distribution of average annual temperature and average annual precipitation in Gansu Red Deer Farms in Sunan Yugur 
Autonomous County
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物的密度/各植物种密度之和）×100%。

1. 5　种间竞争强度计算方法

竞争强度：采用 Pianka 生态位重叠指数（Oik）来

衡量两个物种间的竞争程度。

O ik =
∑
j = 1

r

P ij Pkj

∑
j = 1

r

P 2
ij ∑

j = 1

r

P 2
kj

式中：Oik为物种 i和物种 k的生态位重叠；Pij和 Pkj

为代表物种 i与物种 k在资源 j上的重要值占该物种在

所有资源水平上的重要值的比例；r为样方总数。

1. 6　种群-群落关系计算方法

将植被数据代入预测模型，首先通过方差膨胀

因子（VIF）进行多重共线性检验，若 VIF>5则剔除，

以消除共线性影响［31］，本文对植被的株高、冠幅、密

度、盖度和重要值检验后，其 VIF 均小于 5，随后采用

决定系数（R²）、显著性水平（P 值）和赤池信息量准则

（AIC）等指标综合评估模型的拟合优度、统计显著性

与泛化能力。其中，R²用于量化模型对植被变异的

解释程度，同时计算标准化回归系数以比较各自变

量对预测结果的相对贡献大小，从而确保模型兼具

普适性与稳定性。结构方程模型分析，探究放牧和

地形及其交互对植物种群-群落直接和间接的影响。

通过逐次剔除不显著路径，反复简化模型，最终根据

Shipley［32］的判定方法选择最终最优模型。

1. 7　数据分析

试验数据采用 SPSS 27. 0 统计软件中的双因素

方差分析，为确保后续方差分析等参数统计方法的

有效性，对所有连续型变量进行了正态性与方差齐

性检验，探究地形、畜圈距离及其交互作用对高山

唐松草和鬼箭锦鸡儿种群的株高、冠幅、密度、盖度

的影响，并通过 Duncan 多重比较法进行显著性检验

（P<0. 05），采用一般线性模型分析放牧（畜圈距

离）、地形（坡位）及其交互作用对植物种群特征的

贡 献 率 ，通 过 AmosGraphics 拟 合 结 构 方 程 模 型

（Structural Equation Model，SEM）确定放牧管理和

地形对种群和群落关系，采用多元线性回归模型中

的逐步回归分析种群-群落相互关系。所有图表均

用 Origin 2021 软件绘图。

2　结果与分析

2. 1　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群

株高和冠幅的影响

畜圈距离显著影响鬼箭锦鸡儿和高山唐松草

种 群 株 高（P<0. 05），贡 献 率 分 别 为 45. 1% 和

46. 5%（图 2a，d，g）。畜圈距离显著影响鬼箭锦鸡

儿和高山唐松草株高冠幅比（P<0. 05），分别贡献

46. 8% 和 40. 6% 的变化（图 2c，f，i）。其中，与距畜

圈 400 m 和 1200 m 相比，800 m 的高山唐松草和鬼

箭锦鸡儿种群的株高、冠幅和株高/冠幅比最高。

坡位及其与畜圈距离的交互作用对高山唐松草和

鬼箭锦鸡儿种群的株高、冠幅和株高/冠幅比无显

著影响。

2. 2　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群

密度的影响

畜圈距离显著影响高山唐松草种群密度（P<
0. 001），贡献率为 55. 3%（图 3a，d），与距畜圈 400 m
和 800 m 相比，1200 m 的高山唐松草种群密度达到

最高。密度比本质上反映种间动态平衡和在资源

梯度下植物群落的转换过程，高山唐松草和鬼箭锦

鸡 儿 种 群 密 度 比 在 距 畜 圈 1200 m 时 显 著 高 于

400 m 和 800 m（P<0. 05）。地形及其与畜圈距离

的交互作用对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群密度

无显著影响。

2. 3　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群

盖度的影响

畜圈距离和坡位分别显著影响鬼箭锦鸡儿

种群盖度（P<0. 05）。高山唐松草种群盖度在距

畜 圈 1200 m 时 显 著 高 于 400 m 和 800 m（P<
0. 05），而鬼箭锦鸡儿种群盖度在距畜圈 800 m 时

显著高于 400 m 和 1200 m（P<0. 05），同时鬼箭

锦鸡儿种群盖度与环境变化显著相关，坡下的鬼

箭 锦 鸡 儿 种 群 盖 度 显 著 高 于 坡 中 和 坡 上（P<
0. 05），说 明 鬼 箭 锦 鸡 儿 存 在 一 定 的 环 境 依 赖 。

盖度比体现植被的空间占据能力和种间关系，在

距畜圈 1200 m 时盖度比显著高于 400 m 和 800 m
（P<0. 05）。
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2. 4　放牧和地形对两种植物竞争强度的影响

Pianka 指数范围在 0 到 1 之间，值越高表示生态

位重叠程度越大，根据 Pianka 生态位重叠指数分

析，鬼箭锦鸡儿与高山唐松草的生态位重叠程度受

到地形位置与距畜圈距离的共同影响。坡下与坡

上在距畜圈 800 m 和 1200 m 处重叠程度较高，而坡

图 2　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草株高、冠幅和株高冠幅比影响（a--f）；放牧和地形及其交互作用对鬼箭锦鸡儿和

高山唐松草株高、冠幅和株高冠幅比的贡献率（g--i）
Fig. 2　The influence of grazing and topography on the plant height， crown breadth and height-to-crown ratio of Caragana jubata 

and Thalictrum alpinum （a-f）； The contribution rate （g-i） of grazing and topography and their interaction to the plant height， 
crown width and height-to-crown ratio of Caragana jubata and Thalictrum alpinum

注：大写字母代表不同畜圈距离下差异显著（P<0. 05）；不同小写字母代表不同坡位差异显著（P<0. 05）；误差线为标准差（n=27）。下同

Note： Capital letters indicate significant differences （P<0. 05） under different distance from livestock enclosure； different lowercase letters indicate 
significant differences （P<0. 05） among different slope positions.  Error bars represent standard deviation （n = 27 quadrats）.  The same as below
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中在距畜圈 1200 m 时重叠最大。株高重叠度在坡

下与坡上随畜圈距离增加趋于上升，坡中则在距畜

圈 1200 m 时较低；冠幅重叠度在坡下与坡上在距畜

圈 800 m 最大；密度重叠度在坡下呈“高-低-高”波

动，坡中在距畜圈 1200 m 时最大，坡上在距畜圈

800 m 时最高；盖度重叠度在坡下距畜圈 800 m 处

最高，坡中和坡上在距畜圈 1200 m 处最大，反映高

山唐松草和鬼箭锦鸡儿种群在不同坡位和畜圈距

离下表现出具有差异的生态位重叠格局。

2. 5　放牧和地形对种群--群落关系的影响

高山唐松草和鬼箭锦鸡儿的种群株高、冠幅、

密度对群落盖度均有显著影响，但鬼箭锦鸡儿的解

释度为比高山唐松草的解释度高 22. 3%（表 1，表 2，

P<0. 05）。高山唐松草的群落盖度（P<0. 05）和种

群密度（P<0. 01）达到显著水平，其中群落盖度的

模 型 解 释 度 为 35. 3%，种 群 密 度 的 解 释 度 为

25. 1%，表明群落盖度受高山唐松草种群特征的影

响较为明显。而鬼箭锦鸡儿群落盖度的解释度为

57. 6%（P<0. 01），鬼箭锦鸡儿种群的株高、密度和

重要值的解释度为 15. 5%（P<0. 05）、15. 9%（P<
0. 05）和 47%（P<0. 001）。表明高山唐松草种群和

鬼箭锦鸡儿种群的生长会影响群落盖度，而其种群

密度受群落盖度的影响较大；而鬼箭锦鸡儿种群的

株高、密度和重要值均显著受群落盖度的影响，反

映 出 两 种 植 物 在 群 落 结 构 中 的 生 态 作 用 存 在

差异。

图 3　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群密度及其密度比影响（a--c）；放牧和地形及其交互作用对鬼箭锦鸡儿和高山

唐松草密度的贡献率（d）
Fig. 3　The influence of grazing and topography on the density and density ratio of Caragana jubata and Thalictrum alpinum （a-c）； 
The contribution rate of grazing and topography and their interaction to the density of Caragana jubata and Thalictrum alpinum （d）
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2. 6　放牧和地形对高山唐松草和鬼箭锦鸡儿的

作用机制

结构方程模型结果显示，放牧和地形因子分别

解释了高山唐松草和鬼箭锦鸡儿种群重要值变异

的 84% 和 7. 6%（图 6）。对于高山唐松草，畜圈距

离与植株密度呈显著正相关（路径系数=0. 325，
P<0. 01），但与种群重要值呈显著负相关（路径系

数 =-0. 183，P<0. 05）；坡位对其生长无显著影

响。群落总盖度受高山唐松草重要值（路径系数=
0. 361，P<0. 05）和 密 度（路 径 系 数 =0. 415，P<
0. 01）的直接正向调控。对于鬼箭锦鸡儿，畜圈距

离与种群冠幅（路径系数=-0. 367，P<0. 05）和盖

度（路径系数 =-0. 233，P<0. 05）均呈显著负相

关；冠幅与株高呈显著正相关（路径系数=0. 368，P

<0. 05），密度对盖度具有极显著的正向效应（路径

系数=0. 820，P<0. 001）。群落总盖度受鬼箭锦鸡

儿重要值（路径系数=0. 602，P<0. 001）和株高（路

径系数=0. 269，P<0. 05）的直接影响。综上，两种

植物对放牧干扰的响应策略存在显著差异：高山唐

松草依赖密度补偿维持种群，而鬼箭锦鸡儿在近畜

圈处表现出更强的生长优势。

图 4　放牧和地形对鬼箭锦鸡儿和高山唐松草盖度及其盖度比影响（a--c）；放牧和地形及其交互作用对鬼箭锦鸡儿和高山唐松

草盖度的贡献率（d）
Fig. 4　The influence of grazing and topography on the coverage and coverage ratio of Caragana jubata and Thalictrum alpinum 
（a-c）； The contribution rate of grazing and topography and their interaction to the grass coverage of Caragana jubata and Thalic⁃

trum alpinum （d）

1833



第  34 卷  草 地 学 报

图 5　放牧和地形干扰下鬼箭锦鸡儿和高山唐松草种群的 Pianka生态位重叠指数

Fig. 5　The Pianka ecological niche overlap index of Caragana jubata and Thalictrum alpinum populations under grazing and 
topography disturbance

注：OPH、OCD、OPD、OPC，分别为以株高、冠幅、密度、盖度为生态位资源维度得到的 Pianka 生态位重叠指数。O，OPH、OCD、OPD和 OPC的均值

Note：OPH， OCD， OPD， and OPC， These are the Pianka niche overlap indices obtained from the ecological niche resource dimensions of plant 
height， crown width， density， and coverage， respectively.  O， The average values of OPH， OCD， OPD and OPC

表 1　高山唐松草种群--群落关系

Table 1　Population-community relationship of Thalictrum alpinum

指标  Indicator
群落盖度  Community coverage

株高  Height
冠幅  Crown Breadth

密度  Density
重要值  Importance value

方程  Equation
0.345IV+0.423P-0.071D-0.082H

-0.164G
-0.047G
-0.501G

0.361G

P

0.041
0.413
0.817
0.008
0.064

R2

0.40
0.027
0.002
0.251
0.130

注：变量已标准化，表中系数为标准化回归系数（β）。H，D，P，IV，G 分别代表株高、冠幅、密度、种群重要值和群落盖度（*P<0. 05，**P<
0. 01，***P<0. 001）

Note：Variables have been standardized， and the coefficients in the table are standardized regression coefficients （β）.  H，D，P，IV，G.  They 
respectively represent plant height， crown breadth， density，important value and community coverage（*P<0. 05，**P<0. 01，***P<0. 001）

表 2　鬼箭锦鸡儿种群--群落关系

Table 2　Population-community relationship of Caragana jubata

指标  Indicator
群落盖度  Community Coverage

株高  Height
冠幅  Crown Breadth

密度  Density
重要值  Importance value

方程  Equation
0.301H-0.096D+0.137P+0.588IV

0.394G
0.006G
0.398G
0.685G

P

0.001
0.042
0.976
0.04
0.000

R2

0.576
0.155
0.000
0.159
0.470
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3　讨论

3. 1　放牧和地形对种群生长的影响

放牧促进植物形成空间异质性［33］，地形直接影

响植物生长条件而影响其分布格局［34］，两者共同塑

造了高寒灌丛种群生长差异。放牧直接影响植被的

株高、冠幅、密度和盖度，在畜圈距离梯度下，鬼箭锦

鸡儿（Caragana jubata）与高山唐松草（Thalictrum 
alpinum）的功能性状（株高、冠幅）及株高冠幅比均在

800 m 处呈现峰值，这一空间格局证实中度干扰假

说［35］，家畜采食削弱高山唐松草对资源的竞争压力，

为耐牧灌木-鬼箭锦鸡儿提供了生态位释放的空间，

在坡位塑造的微气候梯度下，灌木得益于比草本更

长的物候期，进而在生长季初期与末期形成物候间

隙，从而在这些关键阶段分配到更多资源［36］。鬼箭

锦鸡儿作为豆科灌木，其强大的固氮功能会提高高

寒草原土壤养分［37］，家畜活动进一步促进了灌丛的

聚集生长，从而在一定程度上改变了群落的物种组

成和结构，同时改变土壤的空间资源分布格局［38］，形

成“沃岛效应”［39］，促进灌木的生长和扩张［40］。在

图 6　放牧和地形对高山唐松草（a）和鬼箭锦鸡儿（b）作用的结构方程模型（黑色实线和灰色虚线表示正路径和负路径（*P<
0. 05，**P<0. 01，***P<0. 001），与箭头相关的值表示标准化路径系数，R2表示模型解释的方差）

Fig. 6　Structural equation models of the effects of grazing and topography on Thalictrum alpinum （a） and Caragana jubata （b） 
（black solid lines and gray dotted lines represent positive paths and negative paths （*P<0. 05，** P<0. 01，***P<0. 001）， values 

related to the arrows represent standardized path coefficients， and R2 represents the variance of model interpretation）
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400 m 放牧区可能通过匍匐生长避免被家畜采食，在

800 m 通过可能高度生长获取更多光资源，而 1200 m
可能转向水平扩展；鬼箭锦鸡儿株高冠幅比随畜圈

距离扩大持续上升，体现耐受策略，可能主要依赖物

理防御降低采食代价。地形因子又进一步调控资源

分配策略，鬼箭锦鸡儿通常具深根系，与浅根的高山

唐松草形成垂直生态位分离，从而减少水分竞争，增

强共存可能性。草本植物主要依赖浅层土壤水，而

灌木凭借发达根系在水分获取上更具灵活性［41］，随

着坡位的不断提高，相关性状呈现下降趋势［42］，这是

由于坡位作为地形因子，影响着植被所必须的生长

条件，而降雨等自然因素，在坡位不断提高的情况

下，土壤养分在雨水的冲刷下难以积累［43］，导致位于

下坡位的土壤养分、水分要高于上坡位［44］，更加有利

于喜湿、喜肥、耐阴的浅根草本生长，而上坡位相比

较下坡位，其温度高、水分低、养分低，更适合根系

深、耐旱、耐瘠薄的灌木生长。坡位的改变也与植物

生活型的转变息息相关［45］，不同坡位所对应植物生

长的水养条件也有所差异，草本植物的生活周期短，

扩散力和适应能力相对较高，而灌丛的更多受物种

和生境多方面的影响［46］。

3. 2　放牧和地形对种群--群落关系的影响

草地植被的相关功能性状与草地的利用方式

密切相关，家畜的选择性采食和践踏改变了植物的

生长繁殖和分布［47］，在家畜活动密集的区域，家畜

的采食践踏行为明显影响植物群落结构，降低了植

被的盖度，密度和株高［48］。在距畜圈 400 m 处是家

畜活动密集区，家畜通过采食践踏等降低高山唐松

草高度，打破了植物顶端生长优势而刺激次生生

长［49］，同时家畜排泄的粪尿在草地对植被形成遮

蔽，故而草本植物为了抵御放牧干扰和资源相对缺

少的情况，植物的生长趋势更倾向于矮小化的避牧

响应策略来进行超补偿性生长［50］，从而增加群落盖

度，减少草地的裸露度，有助于养分和水分的储存；

灌木鬼箭锦鸡儿凭借物理防御（枝刺、木质化）受采

食影响较小，随干扰减弱其生长潜力逐步释放［51］。

放牧活动通过家畜采食、践踏等行为重构环境资源

分配格局，而地形梯度则调控资源可利用性与微生

境异质性，本研究表明，高山唐松草与鬼箭锦鸡儿

的生态位重叠动态呈现多维度分异，在 400 m 放牧

距离下，两物种密度和冠幅生态位重叠度达最低

值，反映适度干扰促进种群更新空间分化，而在

1200 m 放牧距离下，其生态位重叠度均提高；两物

种生态位沿坡位上升，坡下以盖度生态位分化为

主，坡中表现为密度生态位分离，坡上则突出冠幅

生态位，放牧干扰会创造短暂的“生态位空缺”，而

地形异质性（如坡位）则进一步细化了这些空缺资

源的空间分布，鬼箭锦鸡儿与高山唐松草通过差异

化的资源利用策略来重塑群落的生长格局［52］，揭示

地形-放牧交互作用通过资源竞争轴筛选机制诱导

多维生态位分化。

放牧对植物群落的影响可以通过生态位重叠

指数来衡量［53］，这些由放牧驱动的种群结构和种间

关系变化，深刻影响了群落水平的多样性格局，且

这种影响具有尺度依赖性和物种特异性［54］；坡位进

一步强化了这种物种特异性作用，坡下湿润肥沃区

的环境极大地增强了浅根性的高山唐松草对水分

养分的获取能力及其竞争势，从而放大了其对群落

多样性的影响力［55］；坡上干旱瘠薄区的环境恰恰更

有利于深根性的鬼箭锦鸡儿发挥其适应性优势，其

深根系能有效利用深层水分养分，冠层能高效截获

光照，枝条能截留降水［56］，这些使灌木下方形成的

不仅聚集养分水分，更调控了光资源分布，在灌丛

冠层下创造了相对荫蔽湿润的微生境，显著促进了

特定耐阴物种的生存，从而增加了微生境多样性，

对整体群落多样性有积极贡献［57］。放牧会在一定

程度上改变土壤各种组分［58-59］，而地形影响着土壤

的发育和养分的重新分配，同时家畜对草原植物的

采食和践踏，破坏了坡地的保护层并且加剧了土壤

结构的变化［60］，坡地还影响家畜的排泄和放牧行

为［61］，进而来影响草地种群的变化［62］。放牧作为草

原主要利用方式之一，引发生态位重组［63］，这一过

程体现了植被-家畜反馈循环，即家畜通过选择性采

食改变了植物性状与竞争平衡，进而反馈于群落结

构［64］，而坡位作为地形因子会间接使群落发育结构

出现上升、下降和无明显作用等［65］，结构方程模型

进一步量化了这种关系，明确显示放牧对种群特征

的解释率远高于地形，确立了放牧在调控“种群-群

落”关系中的主导地位。

4　结论

本研究通过畜圈距离代表放牧强度，探讨了放

牧干扰和地形变化对祁连山高寒灌丛草甸指示种

高山唐松草和鬼箭锦鸡儿的影响，阐明了高寒灌丛
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优势物种对干扰的响应规律。放牧是改变灌丛植

物形态与种群格局形成的关键；地形（坡位）通过将

资源再分配形成小生境差异，进一步强化放牧对种

群-群落之间格局转变；放牧和地形两者在高寒灌丛

格局形成中缺一不可，放牧通过改变灌木和草本生

长性状促使二者形成不同策略。因此，控制放牧强

度是维持平衡的关键，为畜圈空间布局优化及放牧

生态系统监测提供了科学依据。
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