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摘 　要 　对垂穗披碱草/ 星星草混播草地不同放牧率下 22 种植物种群优势度和生态位分化规律的研究结果表明 :

不同放牧率下混播草地的建群种相同 ,而次优势种和伴生种发生了明显变化 ;不同放牧率下混播草地的建群种垂

穗披碱草因其高度和发达的根系成为竞争的优胜者 ,抑制了星星草的生长 ,因而其生态位宽度最大 ,为 01956 ,星星

草次之 ,为 01821 ;不同放牧率下混播草地的建群种垂穗披碱草、星星草和侵入种早熟禾与其他植物种之间 (除了　

草、紫羊茅和乳白香青)及彼此之间的生态位重叠均较大 ,而同属的鹅绒萎陵菜、多裂萎陵菜和雪白萎陵菜之间以

及生活型相近的小嵩草、矮嵩草和青海苔草之间的生态位重叠也较大。这说明具有相同形态特征或生活型的物种

之间生态位重叠较大 ,且生态位宽度较大的物种与其他种群间也有较大的生态位重叠 ,但分布于放牧演替系列两

个极端的种群间生态位重叠较小。
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Abstract 　Dominance and polarizing rule of niche for twenty2two main plant populations in Elym us nutans/ Puccinellia

tenuif lora mixed2sown alpine grasslands with different stocking rates were studied. Results show that after three grazing

seasons , Elym us nutans and Puccinellia tenuif lora are still the dominant plants in plots with different grazing rates ,

whereas sub2dominant and concomitant plants are highly variable if not vulnerable. Under different grazing conditions ,

planted Elym us nutans plant is the competitive winner and restrains growth of Puccinellia tenuif lora due to its high

height , deep and well2developed roots , hence widest niche breadth (01956) ,which closely followed by Puccinellia tenui2
f lora (01821) . Planted Elym us nutans and Puccinellia tenuif lora plants and invading Poa spp. have larger niche over2
laps with other plants , except for Koeleria cristata , Festuca rubra , A naphalis lacteal and among each other. There are

also larger niche overlaps among Potentilla anserina , P. m ultif ida and P. nivea ; and Kobresia humilis , K. parva

and Carex ivanavoe ,which exhibit similar phenology. This indicates that larger niche overlaps exist among plant species

with similar morphology and phenology , and between species with greater niche breadths over others. Species distributing

in two extremities along stocking rate gradients show narrower niche overlaps.
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　　Grinnell [21 ]首次提出生态位概念并定义为 :“一个种或亚种在生境中的最后分布单位 (Ultimate dist ribu2
tional unit)”以来 ,便吸引了国外众多学者的兴趣和关注[22～25 ] 。国内对生态位理论的研究始于 20 世纪 80

年代[1 ] ,90 年代以来这一概念在生态学界受到前所未有的关注[2～6 ] 。生态位理论包括两个最主要的方面 :

生态位宽度 (Niche breadth or niche width)和生态位重叠 (Niche overlap) 。尽管对生态位定量研究的具体方

法还存有争议 ,但通过测算植物种群的生态位宽度及生态位重叠来反映环境梯度变化对生态位分化的作用

仍不失为一种有效的手段。有关不同草地类型主要种群生态位的报道不多[7～10 ] ,不同放牧率下不同草地类

型主要植物种群生态位的报道更少[11 ,12 ] ,而研究牦牛放牧率对青藏高原人工群落植物种群生态位的影响尚

未见报道。本文以牦牛放牧率为环境梯度指标 ,对青藏高原垂穗披碱草 ( Elym us nutans) / 星星草 ( Pucci nel2
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　　　　l ia tenuf lora)混播草地主要植物种群的生态位宽度及生态位重叠进行了研究 ,旨在从生态位理论的角度探

讨不同放牧率下人工群落主要植物种群对环境资源的利用方式及放牧演替机制。

1 　试验材料与方法

111 　试验地概况

试验地位于青海省果洛州玛沁县大武乡格多牧委会 ,该牧场位于 N34°17″～34°25″、E100°26″～100°43″,

为山间小盆地 ,平均海拔 3980m 左右 ,年均气温 - 4 ℃左右 ,无绝对无霜期 ,年均降水 513mm。黄河的支流

格曲河发源并流经这里。牧场原生植被为高寒草甸 ,但由于长期超载过牧和滥采药材 (主要是冬虫夏草) ,

草地退化和鼠害严重 ,约有 80 %的草地已严重退化为“黑土滩”。放牧试验设在 2002 年建植的垂穗披碱草/

星星草混播人工草地。

112 　试验方法

在牧户牛群内选取健康、生长发育良好的 215 岁阉割过的公牦牛 16 头 ,每头体重为 100 ±5kg ,随机分

为 4 组 ,每组 4 头 ,设极轻放牧、轻度放牧、中度放牧、重度放牧和对照不放牧 (表 1) 。试验从 2003 开始 ,

2005 年结束 ,试验期为每年 6 月 20 日～9 月 20 日。2002 年为人工草地建植的第 1 年 ,为了避免家畜放牧

　　　　　　 表 1 　牦牛放牧试验设计

Tab. 1 　Grazing trial design for yaks

处　理

Treatment

放牧牦牛/ 头

Grazed yak

草地面积/ hm2

Grassland area

牧草利用率/ %

Utilizing ratio of forage

放牧率/ 头·hm - 2

Stocking rate

极轻放牧 4 1152 20 2163

轻度放牧 4 0176 40 5126

中度放牧 4 0150 60 8100

重度放牧 4 0138 80 10152

对　　照 0 1100 0 0

对牧草根茎的破坏 ,只在冬季进行适度

放牧。在试验期内 ,每年 12 月下旬和

翌年 4 月中旬用 D2型生物毒素 (青海

省畜牧兽医科学院兽医研究所生产) 对

各处理区进行灭鼠 (高原鼠兔和高原鼢

鼠) , 6 月下旬 (拔节期) 为草地追施

150kg/ hm2 的尿素。

在试验期内 ,每半个月沿各放牧小

区对角线设 100m 样带 ,在样带上各取

　　　5 个重复样方 (110m ×110m) ,将每个样方分成 4 个小样方 (015m ×015m) ,测定植被群落的种类组成、盖度、

高度、频度和生物量 ,用扣笼法齐地刈割测定地上生物量。本研究采用放牧第 3 年 8 月 20 日 (牧草产量高

峰)的数据分析经过 3 个放牧季后垂穗披碱草/ 星星草混播草地主要植物种群生态位的变化。

采用 Shannon2Wiener 生态位宽度公式及 Pianka 生态位重叠公式计算种群生态位宽度及种间生态位

重叠 :

NB =
- ln ∑N ij - (1/ ∑N ij) ·( ∑N ijln N ij)

ln r
(1)

N O = ∑N ij ·N kj/ ( ∑N 2
ij ·∑N 2

kj)
1/ 2 (2)

式中 , NB 为生态位宽度 , N O 为种群 i 和种群 k 的生态位重叠 , j 为放牧梯度 , N ij和 N kj分别为种群 i 和种群

k 在第 j 级资源位上的优势度 , r 为放牧率等级。

优势度 ( S D R) = (相对盖度 + 相对高度 + 相对频度 + 相对生物量) / 4 (3)

　　采用 Kaleida Graph 315 软件和 Excel 2003 进行数据的统计分析和运算。

2 　结果与分析

211 　垂穗披碱草/ 星星草混播草地主要植物种群的优势度

不同放牧梯度下垂穗披碱草/ 星星草混播草地的 22 种主要植物的优势度存在一定差异 (表 2) 。经过 3

个放牧季放牧 ,各放牧梯度下群落的建群种依然为垂穗披碱草和星星草 ,但主要次优势种和伴生种不同。

对照组的主要次优势种按优势度大小顺序依次为早熟禾 ( Poa spp . ) 、细叶亚菊 ( A jania tenuif olia) 和蓬子菜
( Gali um verum ) ,主要伴生种为兰石草 ( L ancea tibetica) 、黄帚橐吾 ( L igularia vi rgaurea) 、鹅绒萎陵菜 ( Po2
tentilla anseri na)和紫羊茅 ( Fest uca rubra) ;极轻度放牧下主要次优势种依次为兰石草、蓬子菜和早熟禾 ,主

要伴生种为紫羊茅、细叶亚菊、鹅绒萎陵菜和黄帚橐吾 ;轻度放牧下主要次优势种依次为早熟禾、青海苔草

( Carex ivanavoe)和兰石草 ,主要伴生种为矮嵩草 ( Kobresia hum ilis) 、细叶亚菊、黄帚橐吾和甘肃马先蒿
( Pedicularis kansuensis) ;中度放牧下次优势种依次为早熟禾、矮嵩草和青海苔草 ,主要伴生种为兰石草、细

叶亚菊、黄帚橐吾和甘肃马先蒿 ;重度放牧下次优势种依次为甘肃马先蒿、早熟禾和兰石草 ,主要伴生种为
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黄帚橐吾、细叶亚菊、蓬子菜和鹅绒萎陵菜。从表 2 也可看出 ,各处理的次优势种均有早熟禾 ,伴生种均有黄

帚橐吾和细叶亚菊。这是因为在整个放牧期 (牧草生长期) 内 ,对照、极轻和轻度放牧组垂穗披碱草的竞争

率总是大于星星草 ,抑制了星星草的生长[13 ] ,也为早熟禾和黄帚橐吾以及细叶亚菊等阔叶植物的生长提供

了一定的环境资源 ,表明垂穗披碱草、星星草和早熟禾、黄帚橐吾、细叶亚菊等占有不同的生态位 ,利用不同

的环境资源 ,在水、热等资源的利用上具有一定的互利共生关系[13 ] ;在中度放牧下 ,由于牦牛对垂穗披碱草、

星星草和早熟禾的采食强度增加 ,为兰石草、细叶亚菊、黄帚橐吾和甘肃马先蒿等杂类草的生长发育创造了

条件 ,使之能够竞争到更多的阳光、水分和土壤养分[14 ] ,优势度有所增加 ;随着放牧率的继续增加 ,中度放牧

组的伴生种 (兰石草和甘肃马先蒿)成为重度放牧组的次优势种。说明兰石草和甘肃马先蒿为垂穗披碱草/

星星草混播草地过牧危害下的过渡植物 ,草场出现退化现象[15 ,16 ] 。
表 2 　不同放牧率下垂穗披碱草/ 星星草混播草地主要 22 种植物的种群优势度变化

Tab. 2 　Dominances of major 22 plant populations under different stocking rates in Elym us nutans/ Puccinellia tenuf lora community

植物名

Plant name

对照

Control

极轻放牧

Extremely light grazing

轻度放牧

Light grazing

中度放牧

Moderate grazing

重度放牧

Heavy grazing

1 垂穗披碱草 Ely m us nutans 01422 01355 01354 01332 01315

2 星星草 Puccinellia tenuif lora 01065 01067 01075 01086 01082

3 早熟禾 Poa spp . 01061 01039 01068 01078 01064

4 草 Koeleria cristata 01011 01020 01022 - -

5 紫羊茅 Fest uca rubra 01022 01035 01039 01020 -

6 青海苔草 Carex ivanavoe 01022 01041 01050 01051 01029

7 矮嵩草 Kobresia humilis 01010 01020 01034 01074 01027

8 小嵩草 K. parva 01013 01014 01016 01028 01020

9 兰石草 L ancea tibetica 01028 01046 01048 01050 01053

10 紫花地丁 V iola philippica 01014 01015 01016 01024 01012

11 细叶亚菊 A jania tenuif olia 01029 01030 01031 01049 01034

12 蓬子菜 Galium verum 01028 01045 01025 01018 01033

13 火绒草 Leontopodium leontopodioides 01019 01006 01021 01015 01032

14 雅毛茛 Ranunculus pulchell us 01015 01023 01012 01011 01015

15 多枝黄芪 Ast ragalus polycladus - 01010 01011 01014 01026

16 黄花棘豆 Oxyt ropis orchrocephala - 01013 01014 01017 01022

17 黄帚橐吾 L igularia vi rgaured 01025 01025 01030 01044 01048

18 乳白香青 A naphalis lactea 01016 01021 01020 01022 -

19 甘肃马先蒿 Pedicularis kansuensis - 01004 01026 01029 01071

20 鹅绒萎陵菜 Potentilla anserina 01023 01028 01010 01026 01033

21 多裂萎陵菜 P. m ultif i da 01030 01040 01050 01007 01019

22 雪白萎陵菜 P. nivea 01020 01004 01005 01010 01018

212 　垂穗披碱草/ 星星草混播草地主要植物种群的生态位宽度

垂穗披碱草/ 星星草混播草地中 22 种植物在不同放牧率梯度上的生态位宽度见表 3。在垂穗披碱草/

星星草混播草地中 ,尽管由于垂穗披碱草大的混播比例和较好的适口性而被牦牛优先采食[13 ] ,但在整个放

牧期 (牧草生长期)内 ,不同放牧率 (包括对照) 下垂穗披碱草的竞争率总是大于星星草 ,说明垂穗披碱草的

竞争力强于星星草 ,垂穗披碱草因其高度优势和发达而较深的根系成为竞争的优胜者 ,抑制了星星草的生

长[13 ] ,因而它的生态位宽度最大 (01956) ,星星草次之 (01821) ,垂穗披碱草种群具有最大的利用资源能力。

由于早熟禾为入侵种且种群数量有限 ,加之其适口性比垂穗披碱草和星星草好而被牦牛优先采食 ,因此其

生态位宽度比垂穗披碱草和星星草小 (01811) 。　草 ( Koeleria cristata)对放牧及环境变化反应最为敏感 ,中

度放牧下完全消失 ,其生态位宽度最小 (01315) ,紫羊茅和乳白香青 ( A naphalis lactea) 对放牧干扰也很敏

感 ,重度放牧下完全消失 ,其生态位宽度也很窄 ,分别为 01319 和 01324 ,火绒草 ( L eontopodi um leontopodi2
oi des)和雅毛茛 ( Ranuncul us pulchell us ) 与　草、紫羊茅和乳白香青相似 ,生态位宽度分别为 01417 和

01415 ,对放牧条件下的环境资源利用状况较差。环境适应能力较强的鹅绒萎陵菜、多裂萎陵菜 ( Potentilla

m ultif i da)和雪白萎陵菜 ( P. nivea) 以及增加种多枝黄芪 ( Ast ragal us polycladus) 、黄花棘豆 ( O xyt ropis or2
chrocephala)和甘肃马先蒿 ,经过 3 个放牧季优势度均随放牧率的增加而增大 ,甘肃马先蒿成为重度放牧区
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　　 表 3 　不同放牧率下垂穗披碱草/ 星星草混播草地

主要植物种群的生态位宽度

Tab. 3 　Niche breadth of major plant populations under different

　　　　stocking rates in Elym us nutans/ Puccinellia tenuf lora community

植物名 Plant name 　　 生态位宽度 Niche breadth

1 垂穗披碱草 Ely m us nutans 01956

2 星星草 Puccinellia tenuif lora 01821

3 早熟禾 Poa spp . 01811

4 草 Koeleria cristata 01315

5 紫羊茅 Fest uca rubra 01319

6 青海苔草 Carex ivanavoe 01701

7 矮嵩草 Kobresia humilis 01711

8 小嵩草 K. parva 01713

9 兰石草 L ancea tibetica 01765

10 紫花地丁 V iola philippica 01700

11 细叶亚菊 A jania tenuif olia 01701

12 蓬子菜 Galium verum 01781

13 火绒草 Leontopodium leontopodioides 01417

14 雅毛茛 Ranunculus pulchell us 01415

15 多枝黄芪 Ast ragalus polycladus 01656

16 黄花棘豆 Oxyt ropis orchrocephala 01625

17 黄帚橐吾 L igularia vi rgaurea 01697

18 乳白香青 A naphalis lactea 01324

19 甘肃马先蒿 Pedicularis kansuensis 01748

20 鹅绒萎陵菜 Potentilla anserina 01745

21 多裂萎陵菜 P. m ultif i da 01769

22 雪白萎陵菜 P. nivea 01741

的主要次优势种 ,鹅绒萎陵菜成为伴生种 ,生态

位宽度较大 ,表明它们具有一定的耐牧和耐践踏

性。但总体上 ,垂穗披碱草因其高度和发达而较

深的根系成为竞争的优胜者 ,抑制了星星草的生

长 ,且早熟禾、紫羊茅和　草的生态位宽度在不

同放牧率梯度上均较小 ,说明放牧抑制了高大禾

草层片的发育 ,为植株矮小的莎草科牧草和部分

阔叶草的生长创造了条件 ,但不同植物适宜放牧

的对策有所不同[16 ] 。

213 　垂穗披碱草/ 星星草混播草地主要植物种

群的生态位重叠

表 4 是垂穗披碱草/ 星星草混播草地的 22

种主要植物种群间在不同放牧率梯度上的生态

位重叠状况。垂穗披碱草、星星草和侵入种 (早

熟禾)均属高大植物 ,对空间、水肥条件的要求较

为接近 ,其生态位宽度都很宽 ( 01956、01821、

01811) ,所以除了　草、紫羊茅和乳白香青 ,它们

与其他植物种之间及彼此之间的生态位重叠均

较大 ;而同属的鹅绒萎陵菜、多裂萎陵菜和多裂

萎陵菜之间以及生活型相近的小嵩草、矮嵩草和

青海苔草之间的生态位重叠也较大 ,说明具有相

同形态特征或生活型的物种之间生态位重叠较

大[12 ] ;另外 ,由于　草、紫羊茅和乳白香青的生

态位很窄 ,与其他种之间的生态位重叠度不大 ,

但与垂穗披碱草重叠较大 ( 01697、01693、

01694) ,这主要由于垂穗披碱草株高较高 ,对资

源的利用能力强 ,与其他种的分布地段重叠大。

由生态位重叠可以看出 ,生态位宽度较大的物种

　　　与其他物种间生态位重叠较大。分布于放牧演替系列两个极端的种群间生态位重叠较小 ,说明物种的分布

是既间断又连续的[11 ] 。

3 　小结与讨论

植物群落作为植物种群对环境反映的集合体 ,其自身的生态特性随环境梯度的变化呈现出一定的变化

规律 ,这些生态特性包括群落的种类变化、群落中建群种的地位或优势种的地位等[26 ,27 ] 。因此 ,生态位理论

在植物种群研究中有重要而广泛的应用。通过对植物种群之间生态位重叠、生态位相似性比例及生态位宽

度的计算 ,可以更深入地认识植物种群内或种间的竞争 ,深入理解植物种群在群落中的地位和作用[17 ] 。本

研究结果表明 :不同放牧率梯度下垂穗披碱草/ 星星草混播草地中建群种的生态位宽度比伴生种大 ,且由于

不同植物种群对放牧的反应不同 ,主要植物的生态位分化较大 ,这与 Del Moral[28 ]对亚高寒草甸群落、陈波

等人[8 ,9 ]对高寒草甸群落、汪诗平[18 ]对内蒙古典型草原群落的研究结果基本一致 ,这可能是由于建群种在

创建植物群落内部独特的生境条件及决定种类组成方面起主要作用 ,因而适应生境能力及对资源的利用能

力具有较强的优势[8 ,9 ] 。然而 ,随放牧强度的提高 ,由于牦牛采食过于频繁 ,减少了有机质向土壤中的输入 ,

土壤营养过度消耗 ,改变了植物的竞争能力 ,抑制了建群种垂穗披碱草和星星草的生长 ,降低了它们的竞争

优势 ,使一些较耐牧的禾本科植物 (早熟禾)以及毒杂草大量入侵[14 ,15 ,19 ] ,在生境梯度上表现出较宽的生态

位 ,这与韩苑鸿等人[12 ]在内蒙古典型草原上的研究结果基本一致。垂穗披碱草/ 星星草混播草地的放牧演

替过程是物种适应由放牧引起的环境因子梯度变化 ,形成与其生态学特性相适应的分布格局的过程 ,或由

于不同植物种群对放牧的反应不同 ,主要植物的生态位分化较大[12 ,16 ,18 ] ,导致放牧演替系列上群落类型发生

改变[11 ]的过程。随放牧演替的进行 ,土壤趋向干旱化、盐碱化[11 ] ,建群种的种群数量下降 ,而适应这种变化的
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匍匐茎杂类草 (鹅绒萎陵菜、多裂萎陵菜和雪白萎陵菜) 和增加种 (多枝黄芪、黄花棘豆和甘肃马先蒿) 以及

耐旱种 (黄帚橐吾)大量侵入 ,其优势度均随放牧率增加而增大 ,说明它们具有一定的耐牧和耐践踏性。

根据生态位理论 ,资源分享是群落结构形成的主要机制[28 ] ,而生态位重叠可揭示种群间对资源的分享

数量。在 5 个放牧率梯度 (包括对照)中 ,侵入种早熟禾和一些阔叶草具有较大的生态位宽度 ,且与建群种间

有较大的生态位重叠 ,表明这些侵入种资源利用能力强 ,对放牧率梯度变化较敏感 ;而同属的鹅绒萎陵菜、

多裂萎陵菜和雪白萎陵菜之间以及生活型相近的小嵩草、矮嵩草和青海苔草之间的生态位重叠也较大 ,说

明形态特征或生活型相同的物种之间生态位重叠较大[12 ] 。另外 ,由于　草、紫羊茅和乳白香青的生态位很

窄 ,它们与其他种之间的生态位重叠不大 ,这可能与植物和放牧家畜长期协同进化有关[20 ] ,同时也说明放牧

演替是既间断又连续的过程[11 ] 。

综上所述 ,建群种垂穗披碱草因其高度优势和发达而较深的根系成为竞争的优胜者 ,而甘肃马先蒿和

兰石草为垂穗披碱草/ 星星草混播草地放牧危害下的过渡植物 ,因此垂穗披碱草的生态位宽度最大 ,星星草

次之 ;侵入种 (早熟禾)和一些阔叶草均属高大植物 ,对空间、水肥条件的要求较为接近 ,其生态位宽度也较

宽 ;有相同形态特征或生活型的物种之间的生态位重叠较大 ,且生态位宽度较大的物种与其他种群间也有

较大的生态位重叠 ,分布于放牧演替系列两个极端的种群间生态位重叠较小 ,说明放牧演替是既间断又连

续的过程。
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