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摘要：本研究聚焦拉萨河流域黑颈鹤国家自然保护区湿地生态系统，对灌木层和草本层优势种群的生态位特征、种

间联结及群落稳定性展开系统探究，分析高寒湿地环境下优势物种的生存策略、资源竞争与共生关系，以促进优势

种与伴生种的正联结，优化群落结构。研究结果表明：草本层  Levins 指数均值（7. 97）高于灌木层（3. 27），Shannon 
指数均值（2. 03）亦高于灌木层（1. 20），表明草本植物资源利用广度与均匀性更优；生态位重叠指数显示，草本层均

值（0. 22）高于灌木层（0. 18），资源竞争更为激烈；种间联结分析表明，灌草层整体呈正联结（VR 均大于 1），灌木层

植物整体共生大于竞争，草本层物种对于资源竞争较灌木层激烈。群落稳定性模型显示，灌草层与理论稳定点

（20，80）的欧式距离分别为  7. 98 和  22. 77，草本层处于不稳定状态。研究建议通过筛选生态习性匹配物种优化植

被配置，提升群落稳定性，为保护区植被管理、高原生态系统保护提供理论依据。
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Abstract：This study focused on the wetland ecosystem of the Black-necked Crane National Nature Reserve in the 
Lhasa River Basin， systematically explores the niche characteristics， interspecific associations， and community sta⁃
bility of the dominant populations in the shrub layer and herb layer， analyzes the survival strategies， resource com ⁃
petition， and symbiotic relationships of dominant species in the alpine wetland environment， aiming to promote the 
positive associations between dominant species and companion species and optimize the community structure； The 
results show that： the average value of the Levins index in the herb layer （7. 97） is higher than that in the shrub 
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layer （3. 27）， and the average value of the Shannon index （2. 03） is also higher than that in the shrub layer 
（1. 20）， indicating that herbaceous plants have better breadth and uniformity of resource utilization.  The niche 
overlap index shows that the average value in the herb layer （0. 22） is higher than that in the shrub layer （0. 18）， 
with more intense resource competition.  The interspecific association analysis shows that the shrub-herb layer pres⁃
ents a positive association as a whole （all VR values are greater than 1）.  The overall symbiosis of plants in the 
shrub layer is stronger than competition， while the resource competition among species in the herb layer is more 
intense than that in the shrub layer.  The community stability model shows that the Euclidean distances between the 
shrub layer， the herb layer and the theoretical stable point （20， 80） are 7. 98 and 22. 77 respectively， and the herb 
layer is in an unstable state.  The study suggests optimizing vegetation configuration by screening species with 
matching ecological habits to enhance community stability， so as to provide a theoretical basis for the vegetation 
management of the reserve and the protection of the Qinghai-Xizang Plateau ecosystem.
Key words：Lhasa River Basin of wetlands；Shrub-herb layer；Niche characteristics；Interspecific association；
Community stability

生态位宽度衡量了物种在资源利用上的广度

与适应能力［1］、生态位重叠则反映物种间在资源利

用上的相似程度，是竞争压力的重要指示指标［2］、生

态位分化程度越高，群落中物种竞争程度越低，稳

定性也越高［3］。种间联结作为揭示物种间相互作用

模式的主要手段，通常分为正联结与负联结两类：

正联结反映物种间存在协同、互利或共生关系，有

助于增强系统的资源整合与利用效率；而负联结则

代表种间可能存在资源竞争、空间排斥或功能重

叠［4-6］。群落稳定性是衡量生态系统对干扰的抵抗

能力和自我恢复能力的关键指标，受到群落内生态

位分布格局与种间联结强度与方向的协同影响［7］。

生态位分化通过减少直接竞争、促进资源分割，为

物种共存提供空间基础、适度的正联结增强了系统

功能的互补性与缓冲能力，从而提高系统对外界干

扰的适应性与群落稳定性［8-9］。在国际研究中，生态

位与群落稳定性的关系已成为群落生态学、功能生

态学与全球变化生态学的交叉热点，研究重点逐渐

从传统的“竞争排除”理论转向更综合的“功能互补

性”与“生态网络结构”视角，强调物种间互作对生

态系统功能维持的关键作用。例如，Wang 等［10］在

实验中发现，生态位互补性通过增强物种共存和稳

定性，显著提升了生态系统的生产力和抗扰动能

力。Godoy 等［11］的研究则表明，当生态系统中的物

种表现出显著的生态位差异时，其功能输出与系统

稳定性呈正相关，支持“生态位分异”在维持功能稳

定性中的核心地位。国内则是将生态位引入植物

优势群落［12］、动物群落［13］等多方向，偏向探讨群落

内的资源利用以及分布情况，分析个体之间在不同

生存环境下的生存策略。此外，AC 联结系数、

Spearman 秩相关检验、网络拓扑结构等方法的引

入，也使得种间联结研究更加定量化和网络化。

拉萨河流域黑颈鹤国家自然保护区湿地作为

黑颈鹤的重要越冬栖息地，不仅承载着濒危物种的

保护功能，其独特的高寒植被群落结构与动态也深

刻影响着区域生态安全［14］。研究区海拔大于 4000 m，

乔木层物种较少，仅发现 3 种，因此研究着重分析灌

草层的生态位分化、种间相互作用及群落稳定性。

通过样地调查及多种数据分析，旨在实现以下科学

任务：通过探究高寒湿地灌草层优势种生态位特

征，分析物种适应极端环境的生存机制，同时借助

生态位重叠指数剖析物种资源竞争强度；揭示种间

相互作用的趋势，分析灌草层优势物种的竞争与共

生关系，以便精准促进优势种与伴生种的正联结关

系，优化群落结构，有效提升栖息地的生态服务功

能；结合生态位特征与种间联结情况分析群落稳定

性机制，为解释群落的稳定性情况和多样性提供依

据。通过对这些问题的研究，期望为研究区植被管

理、黑颈鹤栖息地生态环境及高原生态系统保护提

供科学且具针对性的理论依据，凸显保护灌木群落

对维系湿地生态基底的关键价值，助力完善保护区

管理体系。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区域位于西藏中部（图 1），其地理坐标为 90°
21′~91°27′E，29°44′~30°35′N，涵盖拉萨河上游

和澎波河流域的雅江中游河谷，是黑颈鹤重要的觅

食与越冬栖息地。该地区年均气温约为 5 ℃，降水

主要集中在夏季 6—8 月，年降水量约 491 mm，年日

照时数接近 3000 h。平均海拔 3900 m，属高原温带

半干旱季风气候区，气候温和，干湿季节分明，无霜

期约 120 d［15］。
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1. 2　调查方法

2022 年 6—8 月对拉萨河流域黑颈鹤国家保护

区湿地进行第一次植物群落外业调查，并于 2023 年

7—8 月对研究区进行复查，共设置 23 个样地。无乔

木存在的灌木草本群落每个样地设置 1 条 50 m 的

样线，端点处设置 1个 5 m×5 m 灌木样方，每隔 20 m
设置 1 个 5 m×5 m 的灌木样方，每个灌木样方内嵌

套 1 个 1 m×1 m 的草本样方。记录每个样方内出

现物种的名称、高度、盖度等指标。

1. 3　数据统计分析

1. 3. 1　重要值计算　对研究区的草本和灌木的重

要值进行计算，分别选取重要值前 15 位的物种作为

优势种进行生态位宽度、重叠指数以及种间联结关

系分析［16］。

相对高度=（某一种植物的高度/全部植物的高度

之和）×100%；

相对盖度=（某一种植物的盖度/全部植物的盖度

之和）×100%；

相对多度=（某一种植物的个体数/全部植物的个

体数）×100%；

草本/灌木重要值=（相对多度+相对高度+相对

盖度）/3。

1. 3. 2　生态位与生态位重叠指数　生态位宽度是

衡量物种在资源利用广度和分布均匀性的重要指

标 ，其 计 算 通 常 基 于 Levin 指 数［17］和 Shannon 指

数［18］两种方式，生态位重叠指数（Oik）公式反映了两

个物种在资源位上的利用模式相似性［19-20］。

Bx = 1

∑
j = 1

n

( Pij )2
（1）

By = -∑
j = 1

n

Pij × ln ( Pij ) （2）

O ik =
∑
j = 1

n

Pij × Pkj

( )∑
j = 1

n

( Pij )2 × ( )∑
j = 1

n

( Pkj )2

（3）

式中：BX 为 Levin 指数、By为 Shannon 多样性指

数、Oik为生态位重叠指数，Pij表示物种 i 在样地 j 上
的比例，n 为样地总数。Levin 指数主要描述资源利

用的均匀性，数值越大，表明物种的生态位宽资源

位宽度越广，相应的适应范围越广；而数值越小，则

表明资源利用集中于某些特定类型。Shannon 指数

揭示资源利用的分散程度，值越高表明资源利用更

加均匀和多样化。

1. 3. 3　总体联结性分析　使用 Schluter 提出的方

图 1　研究区概况图

Fig. 1　Overview map of the study area
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差比率法进行联结性指数（VR）的计算［21］，揭示物

种间的联结性方向及强度，正值代表正联结性，负

值代表负联结性，联结强度（W）综合考虑样方数量

N 对联结性强度的影响，为评估群落中物种关系提

供了更加全面的视角。

VR =
∑
i = 1

N

( )n1i × n2i - T 1 × T 2

T

é

ë

ê
êê
ê
ê
ê ù

û

ú
úú
ú∑

i = 1

N

( )n1i
2 - ( )T 1

2

T
×
é

ë

ê
êê
ê
ê
ê ù

û

ú
úú
ú∑

i = 1

N

( )n2i
2 - ( )T 2

2

T

（4）
W = VR × N （5）

式中：n1i 和 n2i 是第 i 个样地中联结对数的个体

数量，T 为样地内物种总个体数，N 为样地总数。当

VR>1 时，表示两物种具有正联结性，倾向于共同

分布；当 VR<1 时，表示物种间存在负联结性。若

W 值大于 χ²0. 05（N）或小于 χ²0. 95（N），则表明物种间存在

显著的关联；反之，当 W 值落在这两个临界值之间

时，说明物种间无显著关联。

1. 3. 4　种间联结分析　为了改善在 2×2 列联表中

由于样本量较小或数据稀疏而可能出现的偏大误

差，使用 Yates 提出了修正的 χ2检验公式［16］。χ2检验

只能对物种联结性提供定性的判断，而无法深入分

析联结的具体程度。因此，本研究还结合了 AC 系数

和 Spearman秩相关分析，用于量化种间联结的强度。

χ 2 =
N ( )|| ad - bc - N

2

2

( a + b ) ( c + d ) ( a + c ) ( b + d )
（6）

式中：a，b，c，d 分别表示 2×2 列联表中四个格

子的观测频数，a：两个物种同时出现的样地数；b：

仅物种  B 出现的样地数；c：仅物种 A 出现的样地

数；d：两个物种均未出现的样方数；N 为总样本量。

ad>bc，为正联结，ad<bc，为负联结，当 χ2>6. 635
时表示种间联结关系为极显著，当 6. 6351> χ2>

3. 841 联结关系为显著，χ2<3. 841 说明两个物种之

间无显著关系。

当 ad≥bc时，AC = ad - bc
( a + b ) ( b + d )

（7）

当 bc>ad 及 d≥a时，AC = ad - bc
( a + b ) ( a + c )

（8）

当 bc>ad 及 d<a时，AC = ad - bc
( b + d ) ( c + d )

（9）

AC 的取值范围为（-1，1），当 AC 值接近 1 时，

说明两物种在资源利用之间存在较强的正相关性；

当 AC 值接近-1 时，表示两物种在资源利用方面存

在相互排斥的现象；当 AC 等于 0 时，则表明两物种

的分布完全独立，彼此间无显著关联［22］。

r ( i，k )= 1 -
6 × ∑

j = 1

N

( )xij - xkj

2

N × ( )N 2 - 1
（10）

式中：r（i，k）用于表征第 i 组种对与第 k 组种对

之间的 Spearman 秩检验系数［23］。N 表示样地总数，

Xij 和 Xkj 分别表示第 i 组种对和第 k 组种对在第 j 个

样地中的重要值。

1. 3. 5　群落稳定性分析　黑颈鹤国家自然保护区

属于温带气候，采用了 M. Godron 法进行群落稳定

性评估［24］。研究选取物种重要值排名在前 15 的物

种，根据该方法，分析物种数量倒数的百分比与对

应累积相对频度之间的关系，并构建平滑曲线模

型，通过与直线 y=100-x 相交，得到群落的稳定性

比值，且该比值越接近理想稳定点（20，80），群落稳

定性越高。

生态位宽度以及生态位重叠指数使用 R 4. 4. 1
中的 spaa 包进行计算，通过 niche（）计算物种的生态

位宽度，niche. overlap（）评估物种间的生态位重叠，

sp. assoc（）计算联结系数 AC，stats 包中的 cor（）计算

Spearman 相关系数，使用 MATLABR2024b 进行群

落稳定性数据分析，Origin 2025 Pro 进行绘图。

2　结果与分析

2. 1　物种组成与优势种分析

两次外业调查，发现研究区野生维管束植物共

有 34 科 83 属 114 种，其中，蕨类植物包括 1 科 1 属 1
种，裸子植物包括 1 科 1 属 2 种，被子植物中 32 科 81
属 111 种，研究区优势科以禾本科、菊科、蔷薇科为

主。灌木草本层选取的 30 种优势种属于 16 科 23
属，占研究区总科数的 47. 06%，总属数的 27. 37%。

2. 2　生态位宽度与生态位重叠指数

2. 2. 1　生态位宽度　从物种重要值的样地分布情

况来看（表 1），均匀程度呈现显著差异，草本层中物

种分布较灌木层分布均匀，草本植物在高寒草地的
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适应性更好，对于资源的利用以及生长方式有着更

好的调控能力。例如，高山嵩草（Carex parvula）在
21 个样地分布，为多个样地的优势种，钉柱委陵菜

（Potentilla saundersiana）在 22 个样地分布，大花嵩

草（Kobresia macrantha）、丝颖针茅（Stipa capilla⁃
cea）等也都在 15 个样地以上分布。灌木层中，鬼箭

锦鸡儿（Caragana jubata）、小叶金露梅（Potentilla 
parvifolia）等物种在样地间重要值波动剧烈，仅于

特定样地表现出高重要值，反映其分布均匀度较

低，生态位分化特突出，对微生境（如土壤条件、光

照梯度）的选择性较强，体现了群落结构的空间异

质性和优势种主导下的资源利用策略。

从灌木草本层生态位宽度的 Levins、Shannon
两个生态位指数数据分析结果来看（表 1），灌木层

的 Levins 生态位指数较高的包括近似小檗（Ber⁃
beris approximata）、宽刺绢毛蔷薇（Rosa sericea）、

腺叶绢毛蔷薇（Rosa sericea），分别为 7. 27，5. 42，
4. 73，草本层的高山嵩草、钉柱委陵菜、丝颖针茅的

Levins 生态位指数分别为 18. 85，17. 12，13. 22，是
生态位宽度最大的前 3 位，两群落排序结果与 Shan⁃
non 指数一致，但草本层的生态位指数差异较灌木

层明显增大，表明草本层物种在资源利用方式上的

分化程度很高，物种间的竞争减少。灌木层的架棚

（Ceratostigma minus）、小叶栒子（Cotoneaster micro⁃
phyllus）、鬼箭锦鸡儿（Caragana jubata）以及草本层

的 粗 壮 嵩 草（Carex sargentiana）、垂 穗 披 碱 草

（Elymus nutans）、高山唐松草（Thalictrum alpinum）

的两种生态位指数在群落中最小，对资源的利用范

围狭窄，在资源竞争中可能处于劣势地位或特化生

存的情况。生态位宽度与重要值的关系并非总是

正相关，在资源稀缺或分布极端的环境中，生态位

宽度较窄的物种也可能表现出较高的重要值，这类

物种往往通过高度专化的资源利用策略和适应性，

例如灌木层的宽刺绢毛蔷薇、腺叶绢毛蔷薇、青海

刺参（Morina kokonorica），草本层中的钉柱委陵菜、

毛果草（Lasiocaryum densiflorum）、乌奴龙胆（Gen⁃
tiana urnula），由于能够通过优势物种利用较少的

资源或空间，形成了自己独特的生态位，从而使生

态位宽度较高。

2. 2. 2　生态位重叠指数分析　从灌木草本层生态

位重叠指数来看（表 2、表 3），与生态位宽度存在一

定关联，生态位宽度越大的物种，与其他物种的重

叠概率越大，其中，灌木层中未产生重叠的物种对

（Oik=0. 00）为 39 个 ，占 总 物 种 对 数 的 37. 14%；

62. 86% 的种对（66 个）之间的生态位重叠指数大于

0，具体表现为，0. 50>Oik>0. 00 的物种对为 55 个，

占总对数的 52. 38%；Oik≥0. 50 的物种对为 11 对，

占总对数的 10. 48%，毛叶绣线菊与东方茶藨子

（Ribes mandshuricum）之间的生态位重叠指数达到

了 0. 92，为灌木层最大值，两个物种在对资源的利

用上有很大的相似性。在草本层中，17 个物种对未

产生重叠，占总物种对数的 16. 19%；83. 81% 的种

对（88 个）Oik≥0. 00，其中，0. 50>Oik>0. 00 的物种

对有 64个，占总对数 60. 95%；Oik≥0. 50的物种对有

24 个，占总对数的 22. 86%，尤其以丝颖针茅与毛果

草、高山嵩草与钉柱委陵菜之间的指数较高，存在一

定竞争关系，分别为 0. 80 与 0. 78。灌木层与草本层

的生态位重叠指数平均值分别为 0. 18 和 0. 22，表明

两群落内优势物种在资源利用和生态位占据上有一

定的分化，各自有相对独立的生存空间和资源利用

方式，草本层优势物种之间的生态位重叠程度相对

灌木层略高，种间竞争相对灌木层更为明显。

2. 3　种间联结分析

2. 3. 1　总体关联性检验　研究区内灌木层和草本

层 VR 值均大于 1，依次为 1. 31 和 1. 25，两优势种群

层关系为正联结。灌木层和草本层统计检验量分

别为 30. 12，28. 72，χ2 临界值为（12. 34，32. 92），检
验统计量 W 皆处于 χ2

0. 05（N）或小于 χ2
0. 95（N）所界定的

区间内，总体关联性均为不显著。

2. 3. 2　种间关联性分析　研究区内灌木草本层优

势种的种间关联性 χ²检验结果显示（图 2、图 3），灌
木层和草本层的正联结种对分别为 52 对和 55 对，

负联结分别为 53 对和 50 对，显著率分别为 18. 09% 
和  11. 42%，都呈现出不显著相关的种对占比较高

的特点，这表明无论是灌木还是草本，大部分物种

在生态位上相对独立，彼此间相互影响较小。

灌木层正相关方面，34. 29% 的种对（36 对）为

不显著正相关；极显著正相关（P <0. 001）种对有 9
个，占总对数的 8. 57%；显著正相关种对 7 个，占比

6. 67%。例如，樱草杜鹃与山生柳为极显著正相

关，窄叶鲜卑花与小叶金露梅为显著正相关。在负

相关层面，47. 62% 的种对（50 对）为不显著负相关；

极显著负相关及显著负相关的种对分别为 1 个和 2
个，占比为 0. 95% 和 1. 90%。例如，近似小檗与樱

草杜鹃为极显著负相关，近似小檗与山生柳为显著
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负相关，显著正相关（含极显著）与显著负相关（含

极显著）比值为 5. 3∶1. 0，灌木层整体趋向于共生大

于竞争。

草本层方面，在正相关层面，45. 71% 的种对

（48 对）为不显著正相关，极显著正相关的种对仅 2 
个，占比为 1. 90%；显著正相关的种对 5 个，占比

4. 76%，例如，粗壮嵩草与喜马拉雅嵩草为极显著

正相关，高山嵩草与丝颖针茅为显著负相关。在负

相关层面，42. 86% 的种对（45 对）为不显著负相

关；显著负相关的种对 5 个，占比 4. 76%；无极显著

负相关的种对，例如，高山嵩草与白草为显著负相

关，显著正相关（含极显著）与显著负相关（含极显

著）比值为 1. 4∶1，草本层物种间的资源竞争较为

明显。

2. 3. 3　AC 联结系数分析　AC 联结系数整体趋势

与 χ²检验结果一致，物种间以不显著关系为主，灌木

层强正相关（含次强正相关）大于草本层，进一步验

证了灌木层物种资源利用的整体共生趋势（图 4、图
5）。其中，3. 81% 的种对（4 对）为强正相关联结

（0. 67≤AC）；14. 29% 的种对（15 对）为次强正相关

联结（0. 33≤AC<0. 67）；31. 43% 的种对（33 对）为

较弱正相关联结（0≤AC<0. 33）。负联结方面，强

负相关（AC<-0. 67）种对最多，为 38 对，占总对数

的 36. 19%；4. 76% 的种对（5 对）为次强负相关联结

（-0. 67≤AC<-0. 33）；9. 52% 的种对（10 对）为

较弱负相关联结（-0. 33≤AC<0. 00）。

表 1　灌木草本层优势种生态位宽度相关指数

Table 1　Niche breadth-related indices of dominant species in shrub-herb layers
类型

Type
灌木层

Shrub

草本层

Herb

缩写

Abbreviation
BA

CP

PP

RP

SM

SO

SA

IP

CJ

CE

RS

CM

RO

MK

RM

CA

SC

PF

CC

CD

EM

CK

PS

CS

AM

LD

GU

PH

TA

LT

植物名称

Plant name
近似小檗 Berberis approximata

矮锦鸡儿 Caragana pygmaea

小叶金露梅  Potentilla parvifolia

樱草杜鹃 Rhododendron primuliflorum

毛叶绣线菊  Spiraea mollifolia

山生柳 Salix oritrepha

窄叶鲜卑花  Sibiraea angustata

川藏香茶菜 Isodon pharicus

鬼箭锦鸡儿 Caragana jubata

架棚 Ceratostigma minus

宽刺绢毛蔷薇 Rosa sericea

小叶栒子 Cotoneaster microphyllus

腺叶绢毛蔷薇 Rosa sericea
青海刺参 Morina kokonorica

东方茶藨子 Ribes mandshuricum

高山嵩草 Carex parvula

丝颖针茅 Stipa capillacea

白草 Pennisetum flaccidum

灰毛风铃草 Campanula cana

大花嵩草 Carex nudicarpa

垂穗披碱草 Elymus nutans

喜马拉雅嵩草 Carex kokanica

钉柱委陵菜 Potentilla saundersiana

粗壮嵩草 Carex sargentiana

小球花蒿 Artemisiamoorcroftiana

毛果草 Lasiocaryum densiflorum

乌奴龙胆 Gentiana urnula

羽毛委陵菜 Potentilla plumosa

高山唐松草 Thalictrum alpinum

铺散肋柱花 Lomatogonium thomsonii

相对多度

Relative abundance
0.21
0.08
0.10
0.11
0.07
0.06
0.02
0.05
0.02
0.01
0.04
0.09
0.08
0.05
0.05
0.42
0.05
0.08
0.09
0.11
0.02
0.05
0.04
0.03
0.02
0.01
0.03
0.01
0.09
0.01

重要值

Importance value
9.19
5.16
2.76
2.65
2.18
1.86
1.22
1.03
0.98
0.94
0.84
0.73
0.67
0.46
0.40

12.44
4.35
3.36
3.30
3.05
2.80
2.53
1.98
1.34
1.23
0.67
0.64
0.56
0.43
0.25

Levins 
(Bx)
7.27
2.93
2.84
2.82
3.84
2.99
1.85
3.41
1.69
1.41
5.42
1.67
4.73
4.21
1.97

18.85
13.22

5.21
9.61
8.67
2.66
3.56

17.12
1.95
7.96
9.78
9.85
3.83
3.13
4.13

Shannon (By)

2.17
1.09
1.39
1.19
1.52
1.10
0.65
1.30
0.62
0.55
1.96
0.59
1.65
1.51
0.68
2.98
2.67
1.82
2.39
2.47
1.44
1.45
2.94
0.68
2.27
2.49
2.51
1.53
1.34
1.49

注：物种名称以拉丁文名缩写表示。下同

Note： Species names are represented by abbreviations of their Latin names.  The same applies hereinafter
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草本层正联结方面，显著负相关种对数量大于

显著正相关，群层倾向于排斥关系。其中，8. 57%
的种对（9 对）为强正相关联结（0. 67≤AC）；4. 76%
的 种 对（5 对）为 次 强 正 相 关 联 结（0. 33≤AC<
0. 67）；较弱正相关（0≤AC<0. 33）种对最多，有 37
对，占总对数的 35. 24%。负联结方面，14. 29% 的

种 对（15 对 ）为 强 负 相 关 联 结（AC<-0. 67）；

13. 33% 的种对（14 对）为次强负相关联结（-0. 67
≤AC<-0. 33）；23. 81% 的种对（25 对）为较弱负

相关联结（-0. 33≤AC<0. 00）。
2. 3. 4　Spearman 秩检验分析　研究区内灌木层和

草本层的 Spearman 秩相关性检验结果显示，优势种

之间的种间联结以不显著关联为主，与 χ2检验结果

基本一致（图 6、图 7）。83. 81% 的灌木层种对为不

显著关联，显著率为 16. 19%，具体表现为，极显著（P
<0. 001）正相关 3 对，包括樱草杜鹃（Rhododendron 
primuliflorum）与小叶金露梅、毛叶绣线菊（Spiraea 
mollifolia）与川藏香茶菜（Isodon pharicus）等；无极

显著负相关；显著正负相关种对分别为 12 对和 2 对，

例如：近似小檗与樱草杜鹃、窄叶鲜卑花（Sibiraea 
angustata）与小叶栒子（Cotoneaster microphyllus）等
为显著正相关，毛叶绣线菊与近似小檗显著负相关

等。88. 57% 的草本层种对为不显著关联，显著率为

11. 43%，其中：极显著正相关（P<0. 001）仅有 1 对，

为高山嵩草与大花嵩草；无极显著负相关；显著正负

相关（P<0. 05）种对分别为 5 对和 6 对，如白草（Pen⁃

表 3　草本层优势物种生态位重叠指数

Table 3　Niche overlap index of dominant species in herbaceous layer

CA

SC

PF

CC

CD

EM

CK

PS

CS

AM

LD

GU

PH

TA

LT

CA

1.00
0.72
0.18
0.53
0.69
0.35
0.35
0.78
0.27
0.39
0.63
0.60
0.46
0.37
0.21

SC

1.00
0.19
0.70
0.36
0.07
0.23
0.68
0.00
0.38
0.80
0.54
0.25
0.09
0.41

PF

1.00
0.34
0.13
0.09
0.01
0.28
0.00
0.58
0.27
0.33
0.04
0.05
0.18

CC

1.00
0.51
0.03
0.04
0.53
0.00
0.26
0.67
0.70
0.31
0.06
0.53

CD

1.00
0.20
0.04
0.41
0.09
0.30
0.46
0.63
0.60
0.23
0.03

EM

1.00
0.28
0.24
0.57
0.29
0.24
0.18
0.01
0.06
0.06

CK

1.00
0.35
0.26
0.26
0.03
0.18
0.32
0.09
0.59

PS

1.00
0.16
0.43
0.44
0.52
0.32
0.51
0.55

CS

1.00
0.24
0.12
0.26
0.00
0.00
0.00

AM

1.00
0.30
0.40
0.17
0.01
0.23

LD

1.00
0.40
0.08
0.05
0.14

GU

1.00
0.54
0.03
0.39

PH

1.00
0.12
0.41

TA

1.00
0.03

LT

1.00

表 2　灌木层优势物种生态位重叠指数

Table 2　Niche overlap index of dominant species in shrub layer

BA

CP

PP

RP

SM

SO

SA

IP

CJ

CE

RS

CM

RO

MK

RM

BA

1.00
0.20
0.14
0.00
0.15
0.00
0.00
0.31
0.13
0.03
0.24
0.13
0.61
0.26
0.07

CP

1.00
0.05
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

PP

1.00
0.21
0.21
0.22
0.26
0.35
0.00
0.23
0.08
0.13
0.00
0.00
0.19

RP

1.00
0.19
0.47
0.29
0.00
0.00
0.17
0.23
0.81
0.00
0.00
0.21

SM

1.00
0.39
0.37
0.66
0.34
0.19
0.24
0.00
0.24
0.29
0.92

SO

1.00
0.80
0.00
0.00
0.63
0.20
0.00
0.00
0.00
0.38

SA

1.00
0.00
0.00
0.91
0.22
0.00
0.00
0.00
0.30

IP

1.00
0.27
0.05
0.07
0.00
0.19
0.26
0.58

CJ

1.00
0.00
0.32
0.00
0.54
0.74
0.00

CE

1.00
0.16
0.00
0.01
0.02
0.06

RS

1.00
0.21
0.24
0.33
0.11

CM

1.00
0.06
0.08
0.00

RO

1.00
0.72
0.00

MK

1.00
0.00

RM

1.00
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nisetum flaccidum）与毛果草、大花嵩草与铺散肋柱

花等为显著正相关，高山嵩草与乌奴龙胆、钉柱委陵

菜与垂穗披碱草等为显著负相关。

图 3　草本层 χ2检验半矩阵图

Fig. 3　Semi-matrix diagram of chi-square test for 
herbaceous layer

图 2　灌木层  χ2检验半矩阵图

Fig. 2　Semi-matrix diagram of chi-square test for shrub layer
注：△ 极显著正相关；○ 显著正相关；□ 不显著正相关；■ 不显著

负相关；● 显著负相关；▲ 极显著负相关。下同

Note：△ ，Highly significant positive correlation；○ ，Significant posi⁃
tive correlation；□，Non-significant positive correlation；■，Non-sig⁃
nificant negative correlation；● ，Significant negative correlation；▲ ，

Highly significant negative correlation.  The same as below

图 5　草本层 AC检验半矩阵图

Fig. 5　Semi-matrix diagram of the AC test for the herb layer

图 4　灌木层 AC检验半矩阵图

Fig. 4　Semi-matrix diagram of the AC test for the shrub layer

图 6　灌木层 Spearman秩相关性检验矩阵图

Fig. 6　Spearman rank test correlation matrix diagram of the 
herb layer

图 7　草本层  Spearman 秩相关性检验矩阵图

Fig. 7　Spearman rank test correlation matrix diagram of the 
herbaceous layer
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2. 4　灌木草本层群落稳定性分析

为进一步验证灌木草本层的种间联结关系，对

两群层的群落稳定性进行拟合分析（图 8），可以看

出，决定系数 R2分别为 91. 61% 和 97. 37%，两群层

拟合效果都较为理想，稳定性模型 y=100-x 与灌

木层非线性拟合方程 y=-0. 012x2+1. 758x+36
相交于（25. 61，74. 33），与草本层非线性拟合方程 y=
-0. 009x2+1. 867x+8 相 交 于（36. 71，64. 53），灌

草 层 与 理 论 稳 定 点（20. 80）的 欧 式 距 离 分 别 为

7. 98，22. 77，灌木层稳定性优于草本层，表明灌木

层总体处于稳定状态，草本层远离理论稳定点（20，
80），表明草本层处于不稳定状态。

3　讨论

3. 1　灌草层生态位特征分析

生态位宽度与重要值指数两者之间的关系在

不同生态系统和环境条件下表现出显著的动态性

和复杂性，生态位宽度是解释物种重要性的基础维

度，但需结合物种特化策略、环境斑块化程度及生

长型差异进行多维解析［25-27］。数据分析表明生态位

宽度与重要值呈现显著的正相关趋势，表明物种对

资源的利用范围与其在群落中的优势地位密切相

关，例如，灌木层的近似小檗和草本层的高山嵩草

分别以最高 Levins 指数和重要值成为绝对优势种，

说明其通过广泛的生态位分化占据了核心资源，这

种模式符合经典生态位理论，即生态位越宽的物种

越能适应异质性环境，从而在竞争中获得更高的资

源占有率［28-29］，这与卢燕等［30］在天山荒漠、雷德芳

等［31］在黔中喀斯特地区环境异质性地区物种生存

策略研究结论一致。研究区地位于西藏高寒地区，

物种的生长特性与资源的利用等原因，使得部分物

种表现出生态位宽度与重要值的非对称性，这与方

江平等［32］在西藏色季拉山高寒草甸研究结论类似，

例如，灌木层的宽刺绢毛蔷薇重要值为 0. 84，但
Levins 指数较高达 5. 42，这与其在特定微生境的高

效资源利用有关，类似地，草本层的钉柱委陵菜以

低重要值指数实现高 Levins 值，其可能依赖局部土

壤养分或微气候条件形成优势，这种现象支持“生

态位保守性假说”，即某些物种通过特化策略在有

限资源空间中维持高竞争力，反映了高寒草甸群落

对极端环境的适应性响应机制［33-35］。

3. 2　灌木草本层生态位重叠指数分析

从生态位重叠指数来看，灌木层整体重叠程度

较低，平均值仅为 0. 18，显示出较高的生态位差异

性，灌木植物种间资源利用分化明显，能够通过生

态位分化有效避免直接竞争，形成相对稳定的资源

分配格局，这与熊梅等［36］在荒漠草原的物种生存策

略研究结果一致。由于高寒地区资源空间斑块化、

高异质性的环境条件，灌木植物在垂直结构与时间

利用上体现出明显的资源隔离策略。王净杰等［37］

对拉萨河中下游湿地的研究表明，狭域分布物种常

通过特化根系分布策略在局部微生境形成优势，这

与本研究中宽刺绢毛蔷薇的生态位保守性现象一

致。然而，在少数物种对中也表现出显著重叠现

象，如架棚与窄叶鲜卑花之间重叠指数高达 0. 91，
但两者 Levins 值与重要值较低，说明虽然它们资源

利用范围较窄，却与多个物种在相似生态位上存在

竞争关系，此类“高重叠-低重要性”的物种组合反映

了对非优势资源的“边缘竞争”，提示这类物种面临

生存压力更大、更新能力更弱等生态瓶颈。

草本层的生态位重叠指数则明显偏高，均值为

0. 22，有 24 个物种对的 Oik值大于 0. 50，表明物种之

间在资源需求结构上存在显著交叉，但也可能在垂

直层次或利用时间上实现差异化协同，从而缓解了

资源直接冲突，这种“竞争-共存”并存模式正是生态

位理论中“资源补偿”机制的体现，即通过生态位维

度的微调使物种得以长期共存［38-39］。进一步将拉萨

河流域湿地生态位重叠指数与其他类型生态系统

进行对比分析发现，Fargione 等［40］在北美温带草原

系统中研究显示，由于土壤剖面中水分与养分分布

图 8　灌木草本层群落稳定性分析

Fig. 8　Analysis of community stability in the shrub-herb layer
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相对均一，物种在水分、氮素等关键资源上表现出

较高的资源共享倾向，促进了生态位重叠的提升，

而 MacDougall 等［41］在澳大利亚热带稀树草原研究

中发现，强烈的季节性干扰与空间异质性导致植物

在微生境中的资源占据差异显著，物种间更倾向于

构建资源隔离机制，以降低直接竞争。相较之下，

本研究中灌木层与草本层表现出“中度生态位重叠-

适度资源共享”的特征，说明高寒湿地系统在水热

条件受限、资源空间复杂背景下，物种间既需协同

提升系统资源利用率，又必须维持一定的生态位分

化以缓冲竞争压力。与热带或温带系统相比，高寒

湿地的生态位重叠策略反映出一种“竞争 -互补并

存”的权衡适应机制，即通过形成局部生态位重叠

提升系统稳定性功能，但避免大范围重叠造成竞争

垄断，这也提示在后续保护实践中，应重视中度生

态位重叠下的功能冗余群体构建，以增强群落的生

态弹性与长期稳定性。

3. 3　种间联结分析

灌草层种间联结研究通过整合 χ²检验、AC 联

结系数与 Spearman 秩检验分析，构建了种间关联的

“统计显著性-生态关联强度-空间协同性”三维分析

体系，三类方法在数据特征表现上呈现梯度性差

异：χ²检验基于二元存在/缺失数据识别显著关联种

对，AC 系数通过连续变量量化种间相互作用强度，

Spearman 秩检验则基于物种多度秩次揭示非线性

关联模式，这种多维验证不仅提高了结论的可靠

性，更通过方法间的交叉验证揭示了高寒植物群落

构建的深层机制［42-43］。

三种方法均一致显示研究区群落以种间不显

著关联为主，验证了大部分物种生态位相对独立的

核心结论。χ2 检验的显著率与 Spearman 秩检验分

析的显著率高度吻合，表明物种间缺乏普遍的关联

性，在两种检验方法中，灌木群层显著正相关（含极

显著正相关）种对数量均大于显著负相关数量，与

Hu 等［44］在西藏唐古拉地区研究结论一致，表明灌

木层中物种间协同关系紧密，在生态功能互补、资

源共享等方面表现更突出。但与 AC 联结系数存在

一定差异，灌木草本层的强负联结为 38 对和 15 对，

远远大于 χ2检验与 Spearman 秩检验分析结果，导致

这种现象发生的原因有以下几种，（1）由于研究区

位于高寒地区，海拔 4000 m 左右，物种稀少及分布

不密集，那么物种之间要建立起强正相关联系就会

变得十分困难；（2）在资源匮乏以及分布不均的地

区，物种间对资源的竞争加剧，AC 联结系数能量化

这种因资源竞争产生的负向作用强度，而 χ2检验只

判断是否显著共存或排斥，忽略强度差异，Spear⁃
man 秩检验分析更关注单调趋势一致性，对这种因

资源异质性引发的复杂负向作用可能不敏感［16，30］；

（3）χ2检验基于物种存在/缺失的二元数据统计显著

性，但忽略作用强度，直接量化种间作用强度，存在

a=0 的现象，就判定为显著负联结，更易检测负向

作用的“强度事实”［45］。

3. 4　群落稳定性分析

通过群落稳定性拟合分析进一步揭示群落结

构特征，灌木层与草本层的高决定系数，证实模型

对两群落稳定性特征的有效刻画。稳定性模型 y=
100-x 与灌木层非线性方程交于（25. 61，74. 33），
与草本层方程交于（36. 71，64. 53），草本层显著偏

离理论稳定点（20，80），其处于不稳定状态，灌木层

与稳定点（20，80）的欧式距离为 7. 98，距离较近，处

于群落演替的中期阶段，与周华坤等［46］在青藏高原

高寒草甸的研究结论类似，从生态位理论视角解

读，草本层群落拟合交点远离稳定点，本质是生态

位分化不完全的外在表现［16，25，31］，这与种间关联分

析结果形成机制呼应，草本层显著正相关与负相关

之间的差异性较小，共生与竞争共存，反映物种间

资源竞争激烈，这种高强度竞争打破群落平衡，致

使稳定性模型交点偏离稳定区，群落内物种相互作

用未达平衡，协同关系不足以抵消局部竞争压力，

最终导致群落稳定性失衡。

4　结论

本研究聚焦黑颈鹤国家级自然保护区湿地，解

析草本、灌木层生态位、种间关系与群落稳定性：草

本层凭广生态位适配高寒环境，但资源强竞争致稳

定性弱；灌木层借生态位精准分化、资源利用均衡

化，构建更具韧性的稳定群落，揭示  “生态位分化程

度-群落稳定性” 正相关调控关系。建议调控草本

层稳定性短板，明确湿地生态修复方向，即人工科

学促进生态位分化（如着重把握正联结的共生种对

关系）、缓解资源竞争压力，为应对气候变化下群落

演替管理提供  “靶向干预” 依据，凸显保护灌木群

落对维持湿地生态基底的重要性，助力完善保护区
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管理体系，丰富极端环境群落生态学理论，为全球

变化下高寒湿地脆弱性评估、韧性提升提供本土支

撑，推动相关理论深化拓展。
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