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祁连山高寒草原主要植物种群格局对冬季放牧的响应
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摘要：以肃南裕固族自治县鹿场冬季牧场为研究对象，采用偏离系数及 ｔ 检验方法结合 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数及蒙特卡罗随机模拟对

紫花针茅种群与醉马草种群进行格局分析，进一步采用计盒维数与信息维数对紫花针茅种群与醉马草种群进行分形分析，揭示

在放牧系统中优势植物的种群变化。 格局分析结果表明：牧场植物的种群格局出现 ５ 种变化规律。 紫花针茅种群的偏离系数

在放牧率 ３．６４ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，出现最小值。 醉马草种群的偏离系数在放牧率 ４．１６ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，出现最大值。 在 ０—１ ｍ 的研究尺

度内，紫花针茅种群与醉马草种群的 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数结果均在蒙特卡洛随机模拟区间内，呈随机分布格局。 分形分析结果表

明：伴随放牧率增大，紫花针茅种群的计盒维数区间为［１．５９６，１．９６２］，醉马草种群的计盒维数区间为［１．８３１，１．９４５］；紫花针茅

种群的信息维数区间为［１．５９０，１．８９９］，醉马草种群的信息维数区间为［１．６３３，１．９１３］。 在放牧率 ４．３４ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，紫花针茅种

群与醉马草种群空间占据差值达到最大，信息维数相对较低，种群分布相对均匀，格局变化相对缓慢，经济效益与生态效益相平

衡，最适合管理牧场。
关键词：放牧率；偏离系数；计盒维数；信息维数
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ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｗａｓ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｓｌｏｗ． Ｔｈｅ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｗｅｒｅ ｂａｌａｎｃｅｄ， ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ
ｓｕｉｔａｂｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｐａｓｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ； ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ｃｏｕｎｔｉｎｇ ｂｏｘ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ； ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

放牧不仅是对草原最重要的管理方式，也是影响草原群落结构的重要途径之一［１⁃６］。 放牧家畜是人类日

常生活中肉、奶以及皮革的重要来源［７⁃１０］。 家畜活动对于草地群落有 ３ 种主要影响方式：践踏、采食与排

泄［１１⁃１２］。 放牧管理对于草原植物种群格局的研究始终是热点［１３⁃１８］。 在藏北高寒草原放牧试验表明中度放牧

可提高物种多样性，重度放牧造成紫花针茅草地过渡到杂类草草地［１９］；长期重度放牧还会致使草原物种植株

矮化，引起草原群落退化［２０］。
种群分布格局是指种群在空间上的配置特点和分布状况［２１］，是由种群生物学特性、种群间相互关系和种

群与环境关系共同作用形成［２２⁃２３］。 植物种群空间格局的研究有助于了解植物⁃环境之间的互作规律［２４］，揭示

种群在群落中的地位与综合生存能力［２５］。 种群格局计盒维数 （Ｂｏｘ⁃ｃｏｕｎｔｉｎｇ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ）揭示了种群对生态空

间的占据能力和利用程度［２６⁃２７］；而种群格局信息维数 （Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ）则从独立于尺度的角度，揭示了

格局强度的尺度变化以及个体分布的均匀状况［２８⁃２９］。
紫花针茅，作为家畜采食的主要牧草，其种群特征反映牧场优质牧草的含量；而不能被家畜采食的醉马草

种群格局直接说明草地退化程度的高低。 目前，国内学者采用分形理论对高寒草原的种群空间格局少有研究

且多采用部分要素试验方案分析。 这些研究在野外实施时难以达成理想效果，而本研究采用全要素试验方法

观测连续放牧率对高寒草地的调控，可以避免此问题。 祁连山中段肃南鹿场冬季牧场为研究对象，因其地处

高寒、环境恶劣，草原群落格局对放牧率的响应尤其敏感。 通过研究不同放牧率下紫花针茅与醉马草的种群

格局，分析变化缘由，提出适合牧场管理的方案。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于甘肃省肃南裕固族自治县鹿场，地处祁连山北麓中段。 地理坐标为 ３８．８°Ｎ，９９．６°Ｅ，平均海拔

２８５０ ｍ。 年均温 ３．６ ℃，月均温最高为 １５．９℃ （７ 月份）。 年均降水量 ２５３．０ ｍｍ，月均降水最多为 ６０．６ ｍｍ
（７ 月份）。 无霜期长达 １２７ ｄ，只有冷暖两季之分，水热同步，均集中于 ５—９ 月。 牧草 ４ 月下旬返青，７ 月上旬

进入生长旺盛期，９ 月中上旬开始枯黄。 土壤类型为山地栗钙土。 根据草原综合顺序分类法，草原类型为寒

温微干山地草原类。
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表 １　 冬季牧场土壤基本要素

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ｐａｓｔｕｒｅ

要素
Ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒ

放牧率 Ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ

１．００ １．４５ ２．４５ ３．４５ ４．８５ ６．９０

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ２０．４３ ２２．６３ ２２．７１ ２４．９２ ２４．７０ ２５．９４

含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ２３．１５％ ２２．２１％ ２０．２８％ １８．６０％ １６．６３％ １４．５７％

ＰＨ ８．１０ ８．１０ ８．１０ ８．１３ ８．１３ ７．９８

容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ ０．６４ ０．７０ ０．７６ ０．８２ ０．８８ ０．９４

表 ２　 冬季牧场土壤基本要素与植物指标相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｂａｓｉｃ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ｐａｓｔｕｒｅ

紫花针茅计盒维数
Ｂｏｘ⁃ｃｏｕｎｔｉｎｇ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

ｏｆ Ｓ． ｐｕｒｐｕｒｅａ

醉马草计盒维数
Ｂｏｘ⁃ｃｏｕｎｔｉｎｇ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

ｏｆ Ａ． ｉｎｅｂｒｉａｎｓ

紫花针茅信息维数
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

ｏｆ Ｓ． ｐｕｒｐｕｒｅａ

醉马草信息维数
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

ｏｆ Ａ． ｉｎｅｂｒｉａｎｓ

放牧率 Ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 －０．８２８∗ －０．２３９ －０．８６３∗ －０．１４１

显著性（双侧） ０．０４２ ０．６４８ ０．０２７ ０．７９０

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 －０．５８９ －０．３６７ －０．６４ －０．１４９

显著性（双侧） ０．２１８ ０．４７４ ０．１７１ ０．７７８

含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 ０．７４６ ０．３３１ ０．７８６ ０．２１４

显著性（双侧） ０．０８９ ０．５２２ ０．０６４ ０．６８３

容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 －０．６９８ －０．３４１ －０．７４０ －０．２０８

显著性（双侧） ０．１２３ ０．５０８ ０．０９２ ０．６９３

ＰＨ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性 ０．９３０∗∗ －０．５４３ ０．８９８∗ －０．５７６

显著性（双侧） ０．００７ ０．２６５ ０．０１５ ０．２３２

　 　 ∗在 ０．０５ 水平双侧上显著相关；∗∗在 ０．０１ 水平双侧上极显著相关

１．２　 样地设置

肃南鹿场冬季牧场地形开阔平坦，整体坡度＜３°，面积约 １６０ ｈｍ２，每年 １１ 月下旬至翌年 ４ 月放牧马鹿。
草原主要物种是紫花针茅、扁穗冰草、赖草等，退化地段主要有醉马草和银灰旋花等［３０］。

通过放牧行为观测，确认马鹿放牧的主要采食路径［３１］，结合植物生长状况，以牧场进出口为起点，向外呈

放射状地形成放牧率由高到低的牧压梯度。 选择 ３ 条主要路径，分别在距牧场出入口 ０、３００、６００、９００、１２００、
１５００ ｍ 处设置样地，每块样地面积约为 １ ｈｍ２，标明边界。

试验选择远距离跟踪观测马鹿。 根据试验需求，选择标记 １５ 匹成年马鹿进行为期 １５ 天跟踪观测。 每天

从放牧到归牧，每 ２ 个小时进行 １５ 分种的间隔观测，记录马鹿的放牧行为及所处位置。 将已观测的马鹿放牧

行为换算为连续放牧草地的放牧率。 公式如下［３２⁃３４］，

ＳＲ ｉ ＝ ＳＲｍ ×
∑Ｈｄｉ

μｉ ＝ １：ｎ∑Ｈｄｉ

式中，ＳＲｉ为样地 ｉ 的放牧率；ＳＲｍ为牧场的平均放牧率，为单位时间内牧场中家畜单位与牧场面积的比值；
∑Ｈｄｉ为样地 ｉ 家畜出现频次的总和；μｉ ＝ １：ｎ∑Ｈｄｉ为所有样地家畜出现频次总和的均值；ｎ 为样地总数。 测定

各年龄段马鹿的活体重，换算为家畜单位。 本试验，一个家畜单位为一头成年甘肃马鹿母鹿（活体重 ２００ ｋｇ
左右），带一只哺乳期的小鹿。 从牧场出入口向远处的 ６ 个样地对应的放牧率分别为： ６．９０、４．８５、３．４５、２．４５、
１．４５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２和 １．００ ＡＵＭ ／ ｈｍ２。
１．３　 植物测定与数据分析

于 ２０００ 年 ７ 月底至 ８ 月初，进行种群的偏离系数分布格局调查。 在各个样地中随机选取 １０ 个 ０．２５ ｍ２

的样方，测量每种植物的个体数和生物量；并在 ８ 月上旬每个样地设置 ｌ 个 ２ ｍ×２ ｍ 样方，进行种群格局的分

３　 ２１ 期 　 　 　 武哲　 等：祁连山高寒草原主要植物种群格局对冬季放牧的响应 　
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形分析。
各植物物种根据偏离系数（Ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）对试验结果进行统计检验。 偏离系数以 Ｐｏｉｓｓｏｎ 分布的

预期假设为基础，不受数据的测量尺度差异或者数据量纲不同的影响。

ＣＸ ＝
ｎ∑Ｘ２ － ∑Ｘ( )

２

ｎ － １( ) ∑Ｘ

式中，Ｘ 为样方中每种植物的个体数，ｎ 为各样地中样方总数。 Ｃｘ ＝ １ 时，种群为随机分布；Ｃｘ＜１，种群为均匀

分布；Ｃｘ＞１，种群为集群分布。 采用 ｔ 检验时，首先判别种群是否偏离 Ｐｏｉｓｓｏｎ 分布。 如果差异不显著，则为随

机分布。 如果差异显著，则根据 ｔ 值的正负分别作上尾或下尾单侧检验。 ｔ＞０，则作上尾单侧检验；ｔ＜０，则作下

尾单侧检验。 如果上侧检验显著，则 Ｃｘ ＞ １，种群为集群分布；如果下尾检验显著，则 Ｃｘ ＜ １，种群为均匀

分布［３５］。
采用 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数以及蒙特卡罗（Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ）随机模拟方法［３６］，定量分析植物种群点格局变化，

Ｋ（ｈ） ＝ １
λ２Ｒ∑

Ｎ

ｉ ＝ １
∑
Ｎ

ｊ ＝ １ｊ≠ｉ
Ｉｈ（ｄｉｊ）

Ｉｈ（ｄｉｊ） ＝
１（ｄｉｊ ≤ ｄ）

０ （ｄｉｊ ＞ ｄ）{
Ｌ（ｈ） ＝ Ｋ（ｈ）

π
－ ｈ

式中，ｈ 是空间尺度；Ｋ（ｈ）是 ｈ 为半径的圆内小格子的数目；λ 是种群密度；Ｒ 为样方的面积；Ｎ 是样方中有冷

蒿出现的小格子的总数目；ｄｉｊ表示第 ｉ 个小格子和第 ｊ 个小格子之间的距离；Ｉｈ（ｄｉｊ）是指示函数 。

计盒维数反映种群占据空间的能力［３７⁃３８］。 测定计盒维数，采用不同的划分尺度（ε，格子边长）对样方逐

次删格化，统计对应于尺度 ε 的非空格子数 Ｎ。 计盒维数（Ｄｂ）是 ε→０ 时非空格子数 （Ｎ）与划分尺度（ε）负
的对数比，可以简便地将 Ｎ 与 ε 在双对数坐标下进行直线（或分段直线）拟合，以拟合直线斜率的绝对值为计

盒维数的估计值，表征种群占据空间的尺度。

Ｄｂ ＝ － ｌｉｍ
ε→０

ｌｎＮ
ｌｎε

æ

è
ç

ö

ø
÷ ≈

ｌｎＮ１ － ｌｎＮ２

ｌｎε１ － ｌｎε２

信息维数揭示不同尺度上种群个体分布的均匀程度，拐点显示这种变化规律发生显著转换的尺度［３９⁃４０］。
信息维数在对种群实施网格覆盖过程中，考虑到每个格子中的个体数目，通过信息量公式给出每一尺度对应

的信息量幂律关系。

Ｄｉ ＝ － ｌｉｍ
ε→０

∑ Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ( )

ｌｎε

æ

è
çç

ö

ø
÷÷

式中，Ｎ 是样方个体总数目，Ｎｉ是非空格子 ｉ 的个体数目，Ｐ ｉ为格子 ｉ 的概率，ε 为研究尺度，Ｄｂ为信息维数，Ｄｉ

为信息维数。
１．４　 数据统计分析

试验数据用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 进行初步整理、作图，用 ＳＰＳＳ ２０．０ 进行统计分析。

２　 结果分析

２．１　 冬季牧场物种分布格局

冬季牧场植物种群格局在放牧梯度上的变化有 ５ 种情况（表 ３）：①种群在各放牧率下呈单一集群分布格

局，如黑褐穗苔草与碱韭；②种群在各放牧率下呈单一随机分布格局，如乳白黄耆、星毛委陵菜等；③随着放牧

率增加，分布格局逐渐由随机分布过渡到集群分布，如紫花针茅、冷蒿等；④种群分布格局随放牧增强由集群

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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分布过渡到随机分布，如扁穗冰草、刺芒龙胆等；⑤放牧梯度上种群集群分布与随机分布交替出现，如阿尔泰

狗娃花与赖草。 黑褐穗苔草与碱韭的耐践踏、耐放牧而竞争能力低，形成单一集群分布格局。 乳白黄耆与蚓

果芥的零星分布，星毛委陵菜的匍匐分枝，波伐早熟禾的分蘖明显，醉马草的不可食，使它们的种群格局依旧

保持随机分布。 紫花针茅、紫花棘豆与冷蒿的优良适口性以及银灰旋花的不耐践踏造成他们种群由随机分布

过渡到集群分布。 刺芒龙胆与灰绿藜的不耐牧性、扁穗冰草的过度被采食，使得三者的种群格局由集群分布

转变为随机分布。

表 ３　 各放牧率下各种群格局的变化

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
放牧率 Ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ ／ （ＡＵＭ ／ ｈｍ２）

１．００ １．４５ ２．４５ ３．４５ ４．８５ ６．９０

乳白黄耆 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｇａｌａｃｔｉｔｅｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ

星毛委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｃａｕｌｉｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ

蚓果芥 Ｔｏｒｕｌａｒｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ

波伐早熟禾 Ｐｏａ ｐｏｏｐｈａｇｏｒｕｍ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ

醉马草 Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ

紫花针茅 Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｒ Ｃ∗∗

冷蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ Ｒ Ｒ Ｒ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗

紫花棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｓｕｂｆａｌｃａｔａ Ｒ Ｒ Ｃ∗ Ｃ∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗

银灰旋花 Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｍｍａｎｎｉｉ Ｒ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗

黑褐穗苔草 Ｃａｒｅｘ ａｔｒｏｆｕｓｃａ Ｃ∗ Ｃ∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗

碱韭 Ａｌｌｉｕｍ ｐｏｌｙｒｈｉｚｕｍ － － － Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗

扁穗冰草 Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ Ｃ∗ Ｃ∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｃ∗∗ Ｒ

刺芒龙胆 Ｇｅｎｔｉａｎａ ａｒｉｓｔａｔａ Ｃ∗∗ Ｃ∗ Ｒ Ｒ － －

灰绿藜 Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ Ｃ∗ Ｒ Ｒ Ｒ － －

阿尔泰狗娃花 Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ Ｃ∗ Ｒ Ｃ∗∗ Ｒ Ｒ Ｒ

赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ Ｃ∗ Ｃ∗∗ Ｒ Ｃ∗∗ Ｒ Ｃ∗∗

　 　 Ｃ 集群分布；Ｒ 随机分布；∗表示各种群偏离系数 ｔ 检验值差异极显著（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示各种群偏离系数 ｔ 检验值差异极显著（Ｐ＜０．０１）

种群的偏离系数作为种群集群程度的统计指标，其大小反映各物种集群程度的高低。 在放牧梯度上，其
变化主要有 ４ 种情况（图 １）：①随放牧增强而上升，如紫花棘豆与冷蒿呈线性升高，而黑褐穗苔草呈指数增

大；②随放牧增大而减少，如刺芒龙胆与灰绿藜呈对数下降；③在放牧梯度上呈凸抛物线变化，存在极大值，如
蚓果芥、乳白黄耆、波伐早熟禾、扁穗冰草、银灰旋花以及醉马草；④在放牧梯度上呈凹抛物线变化，存在极小

值，如紫花针茅。 冷蒿作为多年生草本牧草，具备很强的生根萌蘖再生能力。 随着放牧率的增大，扁穗冰草的

营养枝数量增加，冷蒿的生殖枝数量下降，匍匐生长，枝条出现不定根并刺激更新芽的生根与萌蘖，生殖方式

由有性生殖过渡到无性生殖，斑块分布越发明显，种群格局由随机分布过渡到集群分布［４１］。 同时，被采食的

冷蒿会释放挥发性有机化合物极显著地抑制扁穗冰草幼根的伸长与须根的发育，造成扁穗冰草的凯氏带发育

不完全［４２］，成为扁穗冰草种群格局由集群分布过渡到随机分布的原因之一。
冬季牧场禾本科植物主要有：紫花针茅、醉马草、波伐早熟禾、扁穗冰草、赖草。 其中，醉马草、波伐早熟禾

均与紫花针茅的种群偏离系数呈显著负相关关系，紫花针茅与醉马草、波伐早熟禾存在明显的种间竞争。 紫

花针茅、醉马草、波伐早熟禾、扁穗冰草、赖草的种群偏离系数区间分别为［０．１１，３．１８］、［０．２５，２．５０］、［０．３９，
１．９０］、［２．００，１２．３９］、［０．４４，１０．５４］，种群偏离系数极差分别为 ３．０７，２．２５，１．５１，１０．３９，１０．１０。 醉马草、波伐早

熟禾的种群偏离系数波动极低，种群格局依旧。 紫花针茅的种群偏离系数极差 ３．０７，波动略高，在放牧率６．９０
ＡＵＭ ／ ｈｍ２下，出现最大值 ３．１８，亦发生种群格局由随机分布改变为集群分布。 扁穗冰草在天然草地中采用集

群分布，在放牧干扰下，重度放牧使得种群格局转变为随机分布。 赖草为冬季牧场偶见种，其种群格局无明显

变化规律。 黑褐穗苔草作为主要伴生牧草，其种群偏离系数受放牧率影响显著。
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冬季牧场主要有紫花棘豆与乳白黄耆两种豆科植物。 乳白黄耆的种群偏离系数区间为［０．７５，２．００］，极
差 １．２５；紫花棘豆的种群偏离系数区间为［０．３３，１５．６９］，极差 １５．３６。 乳白黄耆的种群偏离系数波动小，格局

保持随机分布。 紫花棘豆的种群偏离系数波动大，与放牧率正相关，出现随机分布向集群分布转变。
冬季牧场也出现 ３ 种反映放牧率高低的指示植物。 刺芒龙胆和灰绿藜出现在放牧率≤３．４５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２的

样地（表 ３）。 随放牧率增大，种群偏离系数都迅速下降，集群程度急速降低，种群格局由集群分布过渡到随机

分布。 而碱韭在≥３．４５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２的样地中出现，碱韭的偏离系数随放牧率增大平缓上升，集群度变化相对较

少（图 １）。

图 １　 各放牧率下每种植物的种群偏离系数变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗｉｔｈ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

扁穗冰草、黑褐穗苔草为次纵坐标轴

采用 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数，对紫花针茅种群与醉马草种群进行点格局分析。 在 ０—１ ｍ 的研究尺度内，紫花针

茅种群与醉马草种群的 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数结果均在蒙特卡洛随机模拟区间内，呈随机分布格局。 紫花针茅种群

在放牧率 ６．９０ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，尺度 ０．０４ ｍ 上出现 Ｌ（ｄ）＞０（图 １）。 醉马草种群在放牧率 ４．８５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时尺度

区间［０．０２，０．１２］和在放牧率 ６．９０ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时尺度区间［０．０２，０．０８］，出现 Ｌ（ｄ） ＞０（图 ２）。 偏离系数及 ｔ 检
验方法与 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数及蒙特卡罗随机模拟试验，均可定量分析种群分布格局。 偏离系数及 ｔ 检验方法直

接反映种群的定量格局，并可进行不同放牧率的统计分析。 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数及蒙特卡罗随机模拟试验采用点

格局分析方法，研究种群在不同尺度内的变化。 两者相比，Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数及蒙特卡罗随机模拟试验可具体分
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析种群变化尺度，偏离系数及 ｔ 检验方法便于放牧率尺度的研究。

图 ２　 在 ０—１ｍ 尺度上，紫花针茅的 Ｌ（ｄ）随尺度 ｄ 的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｌ（ｄ） ａｂｏｕｔ Ｓ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｗｉｔｈ ｓｔｕｄｙ ｓｃａｌｅｓ ｕｎｄｅｒ ０—１ｍ

实水平线是完全空间随机条件下 Ｌ（ｄ）－ｄ 的 ０ 参考值，虚线是 ９９ 次 Ｍｏｎｔｅ－Ｃａｒｌｏ 模拟估计得到的 Ｌ（ｄ）－ｄ 的 ２．５％和 ９７．５％分位数；ａ、ｂ、ｃ、

ｄ、ｅ、ｆ 分别为放牧率： ６．９０、４．８５、３．４５、２．４５、１．４５ 和 １．００ＡＵＭ ／ ｈｍ２

图 ３　 在 ０—１ｍ 尺度上，醉马草的 Ｌ（ｄ）随尺度 ｄ 的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｌ（ｄ） ａｂｏｕｔ Ａ． ｉｎｅｂｒｉａｎｓ ｗｉｔｈ ｓｔｕｄｙ ｓｃａｌｅｓ ｕｎｄｅｒ ０—１ｍ

实水平线是完全空间随机条件下 Ｌ（ｄ）－ｄ 的 ０ 参考值，虚线是 ９９ 次 Ｍｏｎｔｅ－Ｃａｒｌｏ 模拟估计得到的 Ｌ（ｄ）－ｄ 的 ２．５％和 ９７．５％分位数；ａ、ｂ、ｃ、

ｄ、ｅ、ｆ 分别为放牧率： ６．９０、４．８５、３．４５、２．４５、１．４５ 和 １．００ＡＵＭ ／ ｈｍ２

２．２　 优势物种种群分形特征

２．２．１　 计盒维数

种群格局的变化，归因于物种生存能力的改变。 计盒维数是反映物种生存能力的指数之一，主要说明种

群的占据空间能力。 在各放牧率下，紫花针茅与醉马草的种群计盒维数回归拟合 Ｒ２≥０．９６８，Ｐ＜０．０１，在群落

尺度内存在自相似性（表 ４）。
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紫花针茅的种群计盒维数区间为［１．５９６，１．９２１］，极差 ０．３２５；醉马草的种群计盒维数区间为［１．８３１，
１．９４５］，极差 ０．１１４。 紫花针茅与醉马草的计盒维数都接近 ２，表明均占据极大的生态空间，与其在群落中的主

导作用相一致。 种群的计盒维数极差，反映对外界因素干扰种群抵抗力的强弱。 紫花针茅种群的计盒维数极

差更大，反映受放牧影响紫花针茅空间占据力发生更明显改变。
紫花针茅种群的计盒维数与放牧率可曲线拟合（ｙ＝ －０．０１９７ｘ２＋ ０．１０１８ｘ ＋ １．８３９，Ｒ２ ＝ ０．９８３１，Ｐ＜０．０１），而

醉马草种群的计盒维数则随放牧率变化没有明显规律。 在放牧率 １．９６７ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，紫花针茅种群计盒维数

达到最大，占据空间最大。 紫花针茅与醉马草的计盒维数存在显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．８３５，Ｐ＜０．０５），同种群偏离

系数的负相关结果相同。 表明，紫花针茅与醉马草的生存竞争激烈。 放牧与醉马草种间竞争成为紫花针茅种

群格局改变的主要因素；醉马草种群格局的直接因素为紫花针茅，间接因素为放牧。 结果表明，紫花针茅的种

间竞争能力强于醉马草，而醉马草对放牧环境的适应能力优于紫花针茅。
紫花针茅与醉马草两者的拐点变化随放牧率的增大发生相反改变（表 ４），即紫花针茅为“峰”值，则醉马

草为“谷”值，反之亦然，呈负相关关系。 拐点尺度反映出种群聚块尺度，在放牧相对较重的 ６．９０ ＡＵＭ ／ ｈｍ２和

４．８５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２样地，紫花针茅冠幅小于聚块尺度，表明聚块由小个体组成，因个体生长不良所致；放牧相对较

轻的 １．００ ＡＵＭ ／ ｈｍ２和 １．４５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２样地则相反，冠幅大于聚块尺度，聚块由生长良好的大个体组成。 结果

表明，马鹿重牧可以为醉马草提供相适应的微气候环境，压制紫花针茅种群的生长。

表 ４　 各放牧率下植物种群空间分布格局的计盒维数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｂｏｘ⁃ｃｏｕｎｔｉｎｇ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

放牧率
Ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ

紫花针茅 Ｓ．ｐｕｒｐｕｒｅａ 醉马草 Ａ．ｉｎｅｂｒｉａｎｓ

Ｄ Ｒ２ ＩＰ Ｄ Ｒ２ ＩＰ

１．００ １．９２１∗∗ １．０００ ０．１７４ １．９０５∗∗ ０．９９８ ０．１７２

１．４５ １．９６２∗∗ １．０００ ０．１３９ １．９４５∗∗ ０．９９８ ０．１７４

２．４５ １．９４５∗∗ ０．９８２ ０．１９８ １．９３１∗∗ ０．９９８ ０．１６４

３．４５ １．９４７∗∗ ０．９９８ ０．１６０ １．８３２∗∗ ０．９９４ ０．２３６

４．８５ １．８９４∗∗ ０．９９６ ０．１７７ １．８３１∗∗ ０．９９４ ０．１９６

６．９０ １．５９６∗ ０．９６８ ０．１９９ １．９２８∗∗ ０．９９８ ０．１６１

　 　 Ｄ 表示计盒维数；Ｒ２表示计盒维数的相关系数；ＩＰ 表示计盒维数的拐点尺度；∗表示计盒维数差异极显著（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示计盒维数差

异极显著（Ｐ＜０．０１）

２．２．２　 信息维数分析牧场优势草种的个体均匀度

种群格局的变化，主要表现在种群分布的均匀度改变。 信息维数揭示不同尺度上种群个体分布的均匀程

度，拐点显示这种变化规律发生显著转换的尺度。 它是计盒维数的推广，其不但考虑所取格子是“空”还是

“非空”，而且考虑了不同的非空格子所提供的信息量大小，从而反映种群空间分布的非均匀性程度。 高的信

息维数（接近 ２）表明种群格局强度尺度变化强烈，个体分布不均匀，随着观测尺度的改变，种群格局分布类型

会出现明显的变化。 信息维数较低，可能是因为个体随机分布或均匀分布［３８］。
紫花针茅与醉马草的种群直线拟合的相关系数均≥０．９６８（表 ５），Ｐ＜０．０１，存在极显著的幂律关系，说明

两个种群个体分布格局具有高度地自相似性。 紫花针茅种群的信息位数区间为［１．５９０，１．８９９］，极差 ０．３０９；
醉马草种群的信息位数区间为［１．６３３，１．９１３］，极差 ０．２８０。 紫花针茅种群与醉马草种群的信息位数均接近 ２，
表明放牧造成两个种群均匀度变化强烈，种群格局具有较高的空间不均匀性；而紫花针茅的信息位数极差高

于醉马草，说明受放牧影响紫花针茅的均匀度变化更加强烈。
紫花针茅种群的信息维数随放牧率增加呈下凹趋势，表明放牧率越大，个体分布均匀性随尺度的变化越

发明显，变化趋势可用二次曲线 ｙ＝ －０．０１５ｘ２＋ ０．０７４ｘ ＋ １．８１４（Ｒ２ ＝ ０．９９４，Ｐ ＜０．０１）拟合。 信息维数与计盒维

数线性回归 ｙ＝ １．２２３ｘ－０．３４３（Ｒ２ ＝ ０．９５５， Ｐ ＜０．０１），表明伴随紫花针茅分布越均匀，占据空间越小。
醉马草种群的信息维数随放牧率的变化没有较一致的规律，但与计盒维数极显著正相关（ ｙ ＝ ０．４２１ｘ ＋

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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１．１２９，Ｒ２ ＝ ０．８２４， Ｐ ＜０．０１）。 除放牧率 ６．９０ ＡＵＭ ／ ｈｍ２外，其他样地紫花针茅的信息维数均不小于醉马草，说
明放牧对紫花针茅个体分布均匀性影响较大。

表 ５　 各放牧率下植物种群空间分布格局的信息维数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

放牧率
Ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅ

紫花针茅 Ｓ．ｐｕｒｐｕｒｅａ 醉马草 Ａ．ｉｎｅｂｒｉａｎｓ

Ｄ Ｒ２ ＩＰ Ｄ Ｒ２ ＩＰ

１．００ １．８７１∗∗ ０．９９８ ０．１４８ １．７９７∗∗ ０．９９６ ０．１５３

１．４５ １．８９８∗∗ １．０００ ０．１５３ １．９１３∗∗ ０．９９４ ０．１７０

２．４５ １．８９９∗∗ ０．９９８ ０．１４３ １．８９７∗∗ ０．９９８ ０．１６１

３．４５ １．８７６∗∗ ０．９９８ ０．１３４ １．７６４∗∗ ０．９９８ ０．１７６

４．８５ １．８２５∗∗ ０．９９６ ０．１６３ １．６３３∗∗ ０．９９４ ０．１５６

６．９０ １．５９０∗∗ ０．９６８ ０．２０４ １．９０６∗∗ ０．９８０ ０．１７０

　 　 Ｄ 表示信息维数；Ｒ２表示信息维数的相关系数；ＩＰ 表示信息维数的拐点尺度；∗∗表示信息维数差异极显著（Ｐ＜０．０１）

３　 讨论

本次研究结果表明，随甘肃马鹿放牧率的增大，种群的空间占据能力变化，种群均匀度改变，冬季牧场植

物种群格局改变［１９］。 种群格局在大尺度研究时，气候、土壤、地形等环境因子为主导因子，而局部尺度研究

时，放牧成为影响草地群落特征最主要的因子（表 １）。
采食与践踏是牧场种群变化的主要因子［４３］。 通过偏离系数及 ｔ 检验显著性分析，了解冬季牧场各种群

的分布格局变化。 紫花针茅、波伐早熟禾、扁穗冰草通过分蘖与补偿生长提高耐牧性；醉马草因含有生物碱⁃
麦角酰胺和麦角新碱有毒；冷蒿具备生根萌蘖再生能力［４１］。 伴随放牧率升高，家畜采食严重，冷蒿释放 ５ 类

挥发性有机化合物造成扁穗冰草的凯氏带发育不完全［４２］。
紫花针茅种群随放牧率升高，偏离系数呈凹抛物线趋势，计盒维数偏低，信息维数均呈凸抛物线趋势。 在

重度放牧与轻度放牧下，紫花针茅集群度均高，在 ６．９０ＡＵＭ ／ ｈｍ２呈现集群分布；计盒维数却偏低，占据空间相

对较小；信息维数偏小，个体分布越随机。 在轻度放牧时，各植物种群受放牧影响较小，种间竞争相对激烈，紫
花针占据空间相对中度放牧较小，个体分布更为均匀，而整体分布集群度偏高。 在重度放牧下，紫花针茅生长

不良，占据空间很小，整体呈小型“草斑”，偏离系数偏高，局部个体分布偏均匀，信息维数偏低。 段敏杰等人

在藏北紫花针茅草地放牧发现［１９］，紫花针茅综合优势比在中度放牧最高。 中度放牧抑制群落中优势种而促

进其他物种生长［４４⁃４５］。 本次实验也显示中度放牧下紫花针茅计盒维数最大，空间占据能力最强，生长更为

优势。
醉马草，因生物碱有毒［４６］，无法被家畜采食。 醉马草生长受放牧调控，有明显趋势，但其显著相关性低于

紫花针茅的种间竞争。 随放牧率增大，醉马草种群偏离系数、计盒维数、信息维数均呈凸抛物线。 在轻度放牧

下，醉马草种群在生态系统中占据生长优势，但相对紫花针茅生长优势不足；中度重牧下，来自紫花针茅的种

间竞争压力降低，醉马草种群生长良好，在严重重牧下，土壤板结（表 １），醉马草生长困难，计盒维数与偏离系

数都降低。 刘秀梅实验表明伴随放牧强度的增大，土壤含水量逐渐降低，土壤容重逐渐增大，醉马草显著

减小［４７］。
综合以上分析，在放牧率＜３．４５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，计盒维数方面，紫花针茅与醉马草均出现极大值，空间占据

能力较高；信息维数方面，紫花针茅极高，均匀度极低，偏离系数偏大，集群度偏高，容易形成草斑，导致草场利

用不全，牧草资源未合理利用，收益降低。 放牧率位于 ３．４５—４．８５ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，醉马草计盒维数最小，空间占

据最低，信息维数相对较低，种群分布相对均匀，格局变化相对缓慢，适合最大限度利用牧场。 在放牧率＞４．８５
ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，紫花针茅种群的计盒维数明显下滑，占据空间明显减少，信息维数急降，偏离系数升高，植株矮

化，零散分布。 因此，预测牧场适宜放牧率 ４．３４ ＡＵＭ ／ ｈｍ２最佳。

９　 ２１ 期 　 　 　 武哲　 等：祁连山高寒草原主要植物种群格局对冬季放牧的响应 　
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４　 结论

伴随放牧率增大，家畜喜食牧草的种群格局发生急剧变化，可食牧草的集群程度会随之降低。 重度放牧

导致毒害草的增生，不可食的草本植物（醉马草）将会成为退化牧场新的优势种。 采用全要素试验方法，观测

连续放牧率对高寒草地的调控，可基于当地气候、土壤等环境因素，提供更为切实提供实试验成果。 本研究结

果表明在放牧率 ４．３４ ＡＵＭ ／ ｈｍ２时，可实现牧草资源的充分利用与生态保护的最佳平衡。 目前，本研究对于伴

生禾本科牧草的群落演替机理尚不明确及其在生态系统的重要程度尚不确定，有待进一步探究、完善牧场植

物群落演替机制。
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