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摘 要 研究植物种群的分布格局及空间关联性是揭示植物种群与环境间关系、自身特性
以及种间相互作用的一种重要手段。本研究以甘南高寒草甸为对象，沿海拔梯度( 2900、
3500、3800 m)设置 3个样地，采用 Ｒipley K 函数对不同海拔矮嵩草( Kobresia humilis) 与火
绒草( Leontopodium nanum)种群的空间分布格局及种间关联性进行了分析。结果表明: ( 1)
随着海拔的上升，矮嵩草种群的重要值、盖度、株数等呈递增趋势，火绒草种群的重要值、盖
度、株数等则呈递减趋势。( 2)矮嵩草种群在不同海拔的研究尺度内均表现为聚集分布，但
其聚集的程度有所不同;火绒草种群在海拔 2900 m处呈聚集分布状态;海拔 3500 m处，火
绒草种群在 0～2．8 m尺度上呈聚集分布，但其聚集强度随着研究尺度的增加而逐渐减弱，
最终转变为随机分布; 3800 m 处，火绒草种群在 0 ～ 2 m 尺度内呈聚集分布，在较大尺度
( 2～5 m)上呈随机分布。( 3)海拔 2900 m处，矮嵩草与火绒草种群在小尺度( 0～1．1 m) 内
表现为正相关，较大尺度上表现为无相关; 海拔 3500 m 处，在整个研究尺度内表现为负相
关;海拔 3800 m处，在小尺度范围( 0～1．4 m) 内表现为无相关，较大尺度上表现为负相关，
且随研究尺度的增大，其关联性增强。
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Population distribution pattern and spatial correlation of Kobresia humilis and Leontopodi-
um nanum at different elevations． ZHANG Ya-ya，LIU Min-xia* ，LI Bo-wen，XIA Su-juan，
SUN Ｒui-di，SONG Jia-ying，LI Quan-di ( College of Geography and Environmental Science，
Northwest Normal University，Lanzhou 730070，China) ．

Abstract: Understanding the distribution pattern and spatial correlation of plant population is im-
portant for revealing the relationships between plant population and environmental factors，its own
characteristics，and interspecific interaction． In this study，three plots were set up along an eleva-
tion gradient ( 2900，3500，3800 m) ． The population spatial distribution pattern and interspecific
correlation of Kobresia humilis and Leontopodium nanum at different elevations were analyzed by
Ｒipley K function． The results showed that: ( 1) The importance value，coverage and abundance
of K． humilis showed an increasing trend，while that of L． nanum decreased with increasing alti-
tude． ( 2 ) At different altitudes，K． humilis showed aggregated distribution at all the studied
scales，with different degrees of aggregation among altitudes． L． nanum showed aggregated distri-
bution at 2900 m and at the scale of 0－2．8 m，but its aggregation intensity gradually decreased
with increasing scale，and finally changed to random distribution at 3500 m． At 3800 m，L． na-
num showed an aggregated distribution at the 0－2 m scale and a random distribution at the 2－5 m
scale． ( 3) K． humilis and L． nanum showed a positive correlation each other at the 0－1．1 m
scale，but no correlation at larger scales at 2900 m，and a negative correlation at all the studies
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scales of 3500 m． At 3800 m，there was no correlation between the two species at the scale of
0－1．4 m and a negative correlation at larger scales，with the correlation increased with increasing
scale．

Key words: Kobresia humilis; Leontopodium nanum; point pattern analysis; altitude; alpine
meadow．

格局与尺度之间有密切的关系，尺度的变化会

引起格局的变化，这主要是由于空间格局作为植物

种群的一个重要特征，是环境条件、种群自身特性及
种间关系综合作用的结果( 孙世贤等，2016; 梅军林
等，2017) 。植物种群空间格局的研究是生态学的
重要内容，对于认识植物种群与生境的相互关系、种
内与种间关系以及植物种群的生态过程具有重要的

意义( 李明辉等，2011) 。种群空间格局主要分析种
群空间分布格局和种间关联性两个内容，它们是表

示群落生态学要素之间在空间格局上关系的两种形

式，可以用来分析各种群在任意研究尺度上的分布

格局，并且可以展现空间分布格局的聚集强度及其

对应的尺度，为各种群在群落中空间格局的对比提

供了方便( 张金屯，1998) 。不同的格局类型不仅可
以揭示种群的生物学特性，还可以反映种群的环境

资源利用状况，是其在群落中竞争能力、生存能力与
最终地位的外在表现( 刘振国等，2005) 。
至今，国内外生态学家们用过非常多测定不同

类型植物种群格局的方法，但在调查固定样地时发

现以往的样方分析法很难将各尺度空间格局上植物

种群的特征及种间关联性表达完整、清晰，只能在单
一尺度上对空间格局进行分析，而点格局分析法在

借鉴传统分析方法优点的同时很大程度上克服了其

不足，因此可以较为全面地提供各空间尺度信息，研

究结果也更为接近实际( Ｒipley et al．，1977; 马志波
等，2017) 。利用点格局分析法，国内许多学者研究
了北京山区( 樊登星等，2016) 、藏东南川滇( 沈志强
等，2016 ) 、中国典型森林生态系统 ( 吴安驰等，
2018) 、太白山( 李国春等，2017) 、长白山 ( 杨华等，
2014) 等地区的植物种群空间分布格局及其关联
性，揭示了不同尺度上植物种群的生态学特性及其

形成过程。
矮嵩草属莎草科嵩草属，是亚高寒草甸的伴生

种及高寒草甸的建群种，适宜冷凉湿润的山地气候，

其抗性非常强，是高寒草甸耐旱、耐寒、耐贫瘠及耐
辐射物种的典型代表。由于长期受人为踩踏、放牧
干扰和寒冷气候的影响，其形成了独特的维持机制，

自我调控能力和系统稳定性都较强，成为了高寒草

甸群落的优势种( 李积兰等，2016) 。火绒草是菊科
火绒草属的植物，抗逆性强、喜湿、耐寒、但又具有抗
旱性，多生长在海拔 2700 ～ 3400 m 的高寒草甸上。
目前，对高寒草甸点格局的研究主要集中在坡向对

植物种群空间格局影响的研究上 ( 刘旻霞等，

2018) ，而关于高寒草甸草本植物不同海拔分布格
局的研究比较鲜见。为更深入地了解、探索高寒草
甸区植物种群分布格局的形成机制，探究该地区的

物种共存、多样性维持机制及不同优势种的资源利
益策略，本研究结合微观的点格局与宏观的地理环

境，从空间格局角度研究甘南高寒草甸不同海拔对

其主要物种矮嵩草与火绒草分布的影响，旨在认识

矮嵩草与火绒草种群的生态学过程、生态学特性及
其对环境异质性的适应对策，为高寒草甸地区的物

种多样性保护及生态环境恢复提供理论依据。

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况
研究区地处甘肃省西南部的甘南高寒草甸区，

33°06'N—36°10'N，100°46'E—104°44'E( 图 1) ，大
部分区域海拔在 3000 m 左右。该区处于青藏高原
与黄土高原的过渡带，东连甘肃省的陇南市、定西
市，南临四川阿坝州，西接青海，北接甘肃省临夏回

族自治州。甘南高寒草甸区属于高原高寒湿润气
候，年均温－2．5 ～ 6 ℃，气温南高北低，年日照时数
2000～2500 h，多年平均降雨量 600 ～ 800 mm，多集
中在 6—9月，降雨变率较大，年蒸发量约 1238 mm。
其植被组成属于典型的高寒草甸植被。海拔

2900 m的主要植物有火绒草、垂穗披碱草 ( Elymus
nutans) 、矮嵩草、乳白香青 ( Anaphalis lactea) 等; 海
拔 3500 m 为矮嵩草、嵩草( Kobresia Willd) 、珠芽蓼
( Polygonum vivipurum) 、火绒草、秦艽( Gentiana mac-
rophylla) 、棘豆 ( Oxytropis montana ) 、蛇含委陵菜
( Potentilla kleiniana) 等; 海拔 3800 m 为矮嵩草、羊
茅( Festuca ovina) 、米口袋 ( Gueldenstaedtia multiflo-
ra) 、莓叶委陵菜( Potentilla fragarioides) 、火绒草等。
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图 1 研究区位置示意图
Fig．1 Study area location map

土壤为高寒草甸土。
1. 2 样地设置

2018年 7月中旬，在研究区 ( 兰州大学高寒草
甸与湿地生态系统定位研究站的合作点和玛曲点，

如图 1所示) 内选择了坡度接近，坡向相同的山坡，
沿海拔 2900 m 向上，每隔一定的海拔设置一个样
地，最终确定了 2900、3500、3800 m 3 个不同海拔
( 环境有明显改变且有明显的植被过渡) ，设置了 3
个样地( 表 1) 。
应用点格局分析法取样，要求一个适当的样地

面积，为的是使研究区内种群的各种格局都能呈现，

而样地呈正方形或长方形最好，为此，我们在 3个不
同海拔样地的南坡各设置一个 10 m×10 m 的样方，
之后再将大样方划分为 100 个 1 m×1 m 的小样方，
将大样方左下角定为坐标原点，对每个小样方中矮

嵩草和火绒草个体进行定位并记录其坐标。
1. 3 研究方法
研究种群空间分布格局的方法有很多，本文采

用由 Ｒipley于 1977年提出的 Ｒipley K 函数进行空
间点格局的分析，该函数是通过划定一定的研究区

域，借助该研究区内植物种群个体的坐标进行空间

表 1 调查地点详细信息
Table 1 Details of the survey location
样地
Plot

经度
Longitude
( E)

纬度
Latitude
( N)

海拔
Elevation
( m)

坡向
Slope
放牧强度
Grazing
intensity

是否围栏
Fencing
or not

1 101°52'28″ 33°39'44″ 2900 南 相同 否

2 101°56'26″ 33°58'50″ 3500 南 相同 否

3 102°52'55″ 34°5'51″ 3800 南 相同 否

格局分析的一种重要工具，目前已被广泛应用于分

析种群分布格局的各项研究中 ( Tun et al．，2004;
Druckenbrod et al．，2005) 。
1. 3. 1 种群空间分布格局分析 即 Ｒipley K函数，
其计算结果 K( r) 值能够反映出植物种群的空间分
布格局，具体公式如下:

K( r) =
M
n2∑

n

i = 1
∑

n

j = 1

Ir( tij )
Wij
( i≠ j) ( 1)

式中: M为研究区面积; n 表示研究区域内某植物种
群的个体数量; tij为两个点 i到 j的距离; r为空间尺
度; Ir( tij ) 为指示函数，当 tij≤r时，Ir( tij ) = 1;当时 tij
＞r，Ir( tij ) = 0; Wij为权重值，可以用来校正边界误差。
在实际中，通常会将公式( 1) 简化，用 Ｒipley L

函数代替，其公式如下:

L( r) =
K( r)
π

－槡 t ( 2)

当 L( r) = 0，为随机分布;当 L( r) ＞0，为聚集分
布;当 L( r) ＜0，为均匀分布。Monte-Carlo 是用来求
解随机分布的上下包迹线的常用方法，其结果一般

有 3种:如果研究对象的实际值落在上下包迹线的
区间内，则是随机分布;实际值落在上下包迹线的区

间以上，则是聚集分布;实际值落在上下包迹线区间

以下，则是均匀分布。
1. 3. 2 种间空间关联性分析 为分析不同植物种
群在空间内的关联性，可将 Ｒipley K 函数推广至双
变量进行估计，具体公式如下:

K12( r) =
M

n1 × n2
∑

n

i = 1
∑

n

j = 1

Ir( tij )
Wij
( i≠ j) ( 3)
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式中: n1代表种群 1的个体数、n2代表种群 2 的个体
数，i及 j分别代表种 1和种 2的个体，用 L12( r) 取代
K12( r) ，公式为:

L12( r) =
K12( r)
π槡 －r ( 4)

当 L12( r) = 0，表明两种群间在尺度 r下无关联;
当 L12( r) ＞0，表明两种群在尺度 r下存在正相关性;
当 L12( r) ＜0，表明两种群在尺度 r下为空间负关联。
一般采用 Monte-Carlo 随机模拟方法模拟 99%置信
区间，计算出 L12( r) 的值，若 L12( r) 的值在置信区间
以上，表明二者为正相关; 在置信区间之间为无相

关;在置信区间以下为负相关。
1. 4 数据处理
采用 GetData Graph Digitizer 2．25软件提取所需

坐标数据，利用 Excel 2010、Programita 2014 等软件
对数据进行分析处理。本文以 5 m作为空间研究尺
度，利用 Monte-Carlo法随机模拟 99次，获得 95%置
信区间，运用 Sigmaplot 10．0软件进行绘图。

2 结果与分析

2. 1 不同海拔矮嵩草与火绒草种群变化
由表 2可知，在不同海拔上，矮嵩草及火绒草种

群的分布存在较显著的差异。矮嵩草种群随海拔的
升高其重要值、盖度及株数都呈增加趋势，在海拔

3800 m上重要值高达 0．812;火绒草种群的重要值、
盖度及株数随着海拔的升高逐渐减少。海拔 2900
m处火绒草的株数与矮嵩草的株数相比差异并不显
著，但随着海拔上升到 3800 m 时，矮嵩草种群的株
数、盖度明显高于火绒草种群的株数及盖度。
2. 2 矮嵩草与火绒草种群的空间分布格局
矮嵩草种群分布密度 3800 m＞3500 m＞2900 m，

火绒草种群分布密度 2900 m＞3500 m＞3800 m;总体
来看，种群个体分布主要表现为聚集分布，但不同研

究尺度内种群的分布格局有明显差异( 图 2) 。
矮嵩草种群在不同海拔的研究尺度内均表现为

聚集分布，但每个海拔上聚集的程度又有所差异。
海拔 2900和 3500 m上，随着研究尺度的增大，矮嵩
草种群的聚集程度逐渐减弱; 海拔 3800 m 处，矮嵩
草种群的聚集程度随着研究尺度的增大逐渐增强

( 图 3) 。
火绒草种群在 2900 m海拔上呈聚集分布状态;

海拔 3500 m处，火绒草种群在 0～2．8 m研究尺度内
呈聚集分布，随着研究尺度的增加，其聚集程度逐渐

减弱，最终转变为随机分布; 3800 m 处，火绒草种群
在 0～2 m尺度内呈聚集分布，随研究尺度的增加逐
渐趋向随机分布( 图 4) 。这说明受海拔的影响两种
群形成了自己独特的生境环境，其表现出的生长特

征也具有显著的差异性。

表 2 两物种在不同海拔的变化(平均值±标准差)
Table 2 Changes in the two species at different altitudes( mean±SE)
海拔
( m)

矮嵩草 Kobresia humilis
株数

Number
盖度

Coverage
重要值

Importance value

火绒草 Leontopodium nanum
株数

Number
盖度

Coverage
重要值

Importance value
2900 398 18．32±1．02 a 0．43±0．03 b 425 7．01±1．03 a 0．37±0．09 a
3500 634 29．57±0．71 b 0．52±0．18 a 285 3．05±0．28 b 0．16±0．16 b
3800 712 31．38±0．12 c 0．81±0．31 a 206 2．19±1．16 c 0．14±0．03 c
注: 不同的字母表示差异性显著( α= 0．05) 。
Note: Different letters indicate significant differences ( α= 0．05) ．

图 2 不同海拔矮嵩草和火绒草的空间分布散点图
Fig．2 Spatial distributions of Kobresia humilis and Leontopodium nanum at different altitudes
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图 3 不同海拔矮嵩草种群点格局
Fig．3 Point pattern analysis for Kobresia humilis population at different altitudes

图 4 不同海拔火绒草点格局
Fig．4 Spatial point pattern for Leontopodium nanum population at different altitudes

图 5 不同海拔矮嵩草与火绒草种群之间的关联性分析
Fig．5 Spatial association analysis of Kobresia humilis and Leontopodium nanum populations at different altitudes

2. 3 不同海拔矮嵩草和火绒草种群的空间关联性
图 5显示，海拔 2900 m 处，矮嵩草与火绒草种

群在小尺度( 0 ～ 1．1 m) 研究范围内表现为正相关，
随着研究尺度的增加，其相关性逐渐减弱，最终转变

为无相关;海拔 3500 m，两种群表现为负相关;海拔
3800 m，在小尺度研究范围( 0 ～ 1．4 m) 内表现为无
相关，在较大尺度( 1．4～5 m) 上表现为负相关，且随
着研究尺度的增大，其关联性增强。说明矮嵩草与
火绒草种群受环境因子及种间长期竞争的影响，二

者的空间关联性在不同的海拔上表现出了显著的差

异性。

3 讨 论

海拔对植被的生存、繁殖有重要的生态学意义。
虽然植物的生长并不受海拔的直接影响，但海拔的

变化会使得温度等各种影响植物生存的因素发生改

变，而植被为了适应这种改变，会通过生理结构、变
化形态等进行响应( 张甍，2017) 。尤海舟等( 2010)
通过研究川滇高山栎种群不同海拔空间格局的尺度

效应及个体间空间关联发现，种群空间格局及其个

体间关联与海拔、植株形体大小及空间尺度等密切
相关，且物种聚集分布的聚集规模和个体间关联的
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关联程度也受到海拔因子的强烈影响。本研究对不
同海拔南坡的矮嵩草与火绒草进行了研究，结果发

现，随着海拔的变化，矮嵩草与火绒草种群的空间分

布呈现出不同的变化格局。矮嵩草在海拔 2900 m
分布最少，而火绒草在 2900 m 分布最多，并随着海
拔的上升，矮嵩草种群的株数、盖度与重要值呈递增
趋势，火绒草种群的株数、盖度与重要值呈递减趋
势，这主要是由矮嵩草与火绒草种群的生物学特性

造成的。莎草科地上生物量与海拔呈显著正相关，
随海拔升高，温度降低，而湿度升高，土壤有机质、含
水量因子和速效氮等都相对较高 ( 李凯辉等，

2007) ，作为莎草科植物的矮嵩草能够充分地利用
养分等资源，具有明显的生长优势;而火绒草是高寒

草原植物，适合生长于海拔较高的寒冷山区，但当海

拔升高到一定程度，它的适应能力会有所下降。有
研究表明，火绒草叶片的最大净光合速率随着海拔

从 2300 m升高到 2800 m 呈现下降趋势，而最大净
光合速率会影响火绒草吸收 CO2的量，进而影响火

绒草的产量 ( 何涛等，2005) ，这个研究结果也可以
解释本研究中火绒草种群随海拔的升高其株数、盖
度与重要值呈下降趋势的原因。
种群的分布格局是指某一种群个体在水平空间

上的分布状况，它可以反映出种群个体在水平空间

上的一种相互关系，一般分为均匀分布、随机分布、
聚集分布 3 种类型( Haase et al．，1995) 。植物群落
中不同生活型的物种对环境的响应不尽相同，所以

沿海拔梯度同样呈现出不同的多样性格局 ( 高远

等，2009) 。本研究发现，矮嵩草种群在不同海拔的
研究尺度内均表现为聚集分布，但每个海拔上聚集

的程度又有所差异( 图 3) ，这可能是因为矮嵩草是
形成于低温环境下的一种具有高抗逆性的特殊种

群，其生物学特性使得其具有超强的环境适应能力，

且矮嵩草空间资源占有率较大，能够快速繁殖，易形

成聚集分布状态;但在不同海拔山地的南坡，土壤的

水分、光照等环境因子及受人为因素影响的程度等
各不相同，导致其种群的具体分布存在一定的差异。
海拔 2900 m，矮嵩草种群呈聚集分布，这可能是因
为该研究样地距离合作市区较近，因而受到游人、放
牧及牲畜踩踏等人为干扰较大，植物种群个体间形

成了一种抱团抵御外界干扰以获取生存空间与资源

的现象，所以在研究尺度内呈聚集分布; 海拔 3500
m处物种丰富度较高，根据生态位的补偿效应可知
不同物种能更有效地利用多种资源 ( 杨晓凤等，

2013) ，加之该海拔处的水热条件非常适合矮嵩草
的生长，这样会造成矮嵩草在空间上的聚集;在海拔

3800 m处，虽然各生境因子发生了很大变化，但是
由于矮嵩草具有超强的抗性，在众多的物种中仍然

具有较强的竞争力，造成其在该梯度下呈聚集分布

状态。火绒草种群在海拔 2900 m 整个研究尺度内
呈聚集分布，这可能是因为在此处水热条件等生境

条件非常适宜火绒草种群的生存生长，因此火绒草

种群呈聚集分布状态; 海拔 3500 m，在 0 ～ 2．8 m 尺
度上火绒草种群呈聚集分布，但聚集强度由于研究

尺度的增加而逐渐减弱，最终转变为随机分布，这可

能是因为海拔 3500 m 物种多样性丰富( 南坡约 20
种·0．25 m－2 ) ，种间竞争激烈，火绒草种内通过聚

集以达到相互庇护，但由于其竞争力无法与其他优

势物种相抗衡，在激烈的竞争过程中产生自疏或他

疏现象( 夏素娟等，2018) ，致使火绒草种群在整个
研究尺度由聚集过渡为随机分布; 海拔 3800 m 处，
火绒草种群在 0～2 m尺度上呈聚集分布，在较大研
究尺度( 2～5 m) 内呈随机分布，出现这种情况可能
是因为海拔 3800 m处的水、热等条件已经不适宜火
绒草的生长，而火绒草种群为了生存，种内个体间形

成一种“抱团取暖”的现象，但是当它长期受到其他
种群( 如:矮嵩草、莓叶委陵菜等) 的排挤时，其聚集
程度会逐渐下降，因而在较大尺度内呈随机分布。
作为群落的重要特征之一，空间关联性是重要

的数量、结构指标，是种间或种内关系的一种表现形
式，是群落形成、演化的基础，也是群落分类的依据，
种间关系包括正相关、负相关和无相关 3 种类型
( Frost et al．，2000) 。本研究结果表明，矮嵩草与火
绒草种群在不同海拔上其种间关联性各不相同; 海

拔 2900 m 处，在小尺度 ( 0 ～ 1．1 m) 内表现为正相
关，可能是因为海拔 2900 m的水热条件等生境因子
不仅适宜矮嵩草的生长，也适宜火绒草的生长，就是

说有相似的生态位，从而出现正相关关系;但随着研

究尺度的进一步增大，两种群的空间格局由正相关

转变为无相关，可能是因为在相似的生态位下，两种

群之间逐渐表现出了一种正向关系，而竞争变为次

要，争夺资源的策略转变为共享( 刘旻霞等，2017) 。
海拔 3500 m，在整个研究尺度内表现为负相关，可
能是因为海拔 3500 m 处光照充足，土壤含水量大，
适合较多物种的生长，如莓叶委陵菜、乳白香青等占
有一定资源的杂草，虽然矮嵩草处于优势地位，但依

然会受到众多物种的排挤，因此在整个研究尺度内
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矮嵩草与火绒草存在一种竞争关系，呈现出负相关

状态，这恰好体现了当物种间利用同一资源时，其相

互间的竞争排斥作用就越强烈的物种竞争原理，因

此表现出负关联是合理的( 党晶晶等，2014; 田慧霞
等，2017) ;也有可能是受生态位互补效应的影响，
多数火绒草贴地匍匐生长，而矮嵩草直立生长，因此

二者在资源利用上存在一定的差异，从而呈现出一

种负相关状态( 李昂等，2012) 。海拔 3800 m，在小
尺度( 0～1．4 m) 上表现为无相关，可能是因为火绒
草分布密度较小，其种群个体大多数以随机的形式

分布在矮嵩草种群边缘，没有对矮嵩草种群的生长

繁殖造成实质性的影响; 在较大尺度研究范围内表

现为负相关，可能是因为该海拔下火绒草的分布密

度虽然较小，但它仍然与矮嵩草之间存在资源竞争，

一旦火绒草种群个体数量减少，矮嵩草就能得到更

加充足的水分、养分等有利的生长因素，故而矮嵩草
与火绒草种群在较大空间范围内呈现负相关( 贾成

联等，2017 ) ; 也有可能是该海拔处火绒草形体太
小，与矮嵩草的形体产生过大差异，竞争作用对弱小

竞争者火绒草愈加不利，所以表现为负相关 ( 赵成

章等，2011) 。
甘南高寒草甸矮嵩草与火绒草种群对不同的海

拔表现出不同的变化，这种变化是由环境异质性、物
种自身的生物学特性以及种群间的相互关系共同决

定的。本研究有助于我们更深入地了解、探索高寒
草甸区植物种群分布格局的形成机制，对更好地保

护甘南高寒草甸、维护高寒草甸生态系统的完整性
及稳定性具有重要意义。
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