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摘要：按照放牧强度递增的顺序在高寒矮嵩草草甸上选取冬季自由放牧、轻牧、中牧、重牧４个样地，每个样地随机

选取１０个０．５ｍ×０．５ｍ的样方，对每个样方中的植被高度、盖度、虫口密度、毛虫的垂直分布高度等指标进行测

定，根据空间分布指数对不同放牧强度下门源草原毛虫幼虫的空间分布情况进行分析。结果表明，适度的放牧干

扰会增大门源草原毛虫的虫口密度，过度放牧则可抑制该物种密度的增大。门源草原毛虫在水平和垂直两个方向

上均呈现聚集分布。放牧干扰不会改变该物种的聚集分布特征，但可通过对其食物及生境的作用，影响其聚集

程度。
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　　近年来，随着人类活动对自然环境的影响加剧，
生物个体、种群乃至生态系统与外界干扰的关系已

成为科学研究的热点之一［１］。放牧作为草地生态系
统最主要的管理方式之一，是影响草地生态系统动
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态及服务功能的主要因素，可通过影响植物群
落［２－３］、生产力［４］、土壤条件［５－６］、微生物和动物
等［７－８］，进而对草地生态系统产生不可估量的影
响［９］。草地昆虫作为草地生态系统中种类最为丰
富，数量最为庞大的一个类群，是草地植物与更高营
养级生物互作的重要媒介，是维持草地生物多样性
及生态系统稳定性的关键成分［１０－１１］。因此，研究草
地昆虫对于放牧等干扰的响应对于我们综合各营养

级联系系统认识草地生态系统，了解人类干扰对草
地生态系统的作用，合理制定草地管理政策和有效
维持草地服务功能等方面具有重要意义［１２］。
门源草原毛虫（Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　Ｙａｎ

ｅｔ　Ｃｈｏｕ）属鳞翅目Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ毒蛾科Ｌｙｍａｎｔｒｉ－
ｉｄａｃ草原毛虫属Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ，于１９９７年被发现，在
我国主要分布于青海省北部的高寒草甸，是青藏高
原牧区的主要虫害之一，该物种对牧草的取食往往
导致草地植被破坏并引发大规模草地退化及植物演

替，此外还可能引发人畜中毒［１３－１４］。门源草原毛虫
的生活史分为幼虫期、蛹期、成虫期及卵期四个发育
阶段［１５］，其幼虫、蛹和成虫均表现出性二型特征［１６］。
目前，国外对草原毛虫属昆虫的报道多限于生活史
等基础性研究［１７－１８］，以及将这一类物种作为适应极
端环境的模式物种进行研究［１９－２１］。国内多限于将其
作为草原害虫，对其危害及防治进行研究［２２－２３］。此
外，戴虎德等［２４］以及周华坤等［２５］对草原毛虫

Ｇ．ａｌｐｈｅｒａｋｉｉ虫害发生与降水及气温等气候条件
的关系作了初步报道，但生态系统生物因素如植物
群落结构等变化与虫害发生的关系以及相关诱发因

子的作用机理尚不明确。
生物种群空间分布格局由生物种群的内禀特征及

其所处环境共同作用而决定，是物种种性特征在种群
水平上的体现［２６］。生物种群空间分布的研究对于了解
物种的生态策略、种间关系以及制定防治策略等都具
有极为重要的意义［２７－２９］。此外，在实际应用中还可作
为抽样技术以及资料代换的依据［３０］。严林等［３１－３２］对门
源草原毛虫不同发育阶段的空间分布型作了报道，万
秀莲等［３３］对草原毛虫幼虫的空间格局与食性的关系作

了初步阐述，但对于放牧等人为干扰条件下，上述物种
通过这一特征所表现出的生态策略及响应有待深入探

讨。为此，本文针对门源草原毛虫空间分布在不同强
度放牧干扰条件下的变化规律做了系统分析，阐释了
该物种通过改变空间分布对放牧干扰做出的响应，以
期为青藏高原高寒草地生态系统的草原毛虫虫害防控

和科学管理提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　研究区域概况
本试验在中国科学院海北高寒草甸生态系统研

究站实施。该站位于青海省海北藏族自治州门源回
族自治县门源马场，地处青藏高原东北隅，祁连山主
峰冷龙岭南麓。地理坐标为３７°２９＇～３７°４５＇Ｎ，１０１°
１２＇～１０１°２３＇Ｅ），海拔３２００ｍ［３４］。站区属高原大陆
性气候，无明显四季交替，暖季短暂凉爽，冷季寒冷
漫长。年均气温－１．７℃，年降水量４２６～８６０ｍｍ，
年日照时间２４６７．７ｈ［３５］。土壤类型以草毡寒冻雏
形土为主，包含暗沃寒冻雏形土和正常有机土等其
他类型。植被类型包括金露梅Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｆｒｕｔｉｃｏｓａ
为建群种的高寒灌丛草甸和以嵩草属Ｋｏｂｒｅｓｉａ植
物为建群种的高寒嵩草草甸，植物生长期短，群落结
构简单，生产力较低［３６］。

１．２　试验设计
根据放牧强度递增顺序在矮嵩草Ｋｏｂｅｒｓｉａ　ｈｕ－

ｍｉｌｉｓ草甸分别选取冬季自由放牧（Ｉ）、轻牧（ＩＩ）、中牧
（ＩＩＩ）和重牧（ＩＶ）４个地形、土壤等条件相对一致的样
地，其中Ｉ组为对照，冬季放牧强度为２．２５只
羊·ｈｍ－２［２７］。ＩＩ，ＩＩＩ和ＩＶ组为夏季放牧草场，放牧
强度为ＩＩ：５．５只羊·ｈｍ－２，ＩＩＩ：７．２５只羊·ｈｍ－２，

ＩＶ：９．２５只羊·ｈｍ－２［２７］。样地优势植物为Ｉ：矮嵩草

Ｋ．ｈｕｍｉｌｉｓ、针茅Ｓｔｉｐａ　ｃａｐｉｌｌａｔａ，ＩＩ：矮嵩草Ｋ．ｈｕ－
ｍｉｌｉｓ、垂穗披碱草Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ，ＩＩＩ：小嵩草Ｋｅｂｒｅｓｉａ
ｐｙｇｍａｅ、羊茅Ｆｅｓｔｕｃａ　ｏｖｉｎａ，ＩＶ：小嵩草Ｋ．ｐｙｇｍａｅ、
美丽风毛菊Ｓａｃｃｓｓｕｒｅａ　ｓｕｐｅｒｂａ［２４］。
在每个样区中随机选取１０个０．５ｍ×０．５ｍ

的样方，样方间的距离大于１０ｍ［３７］。２０１４年８月１
日、２日（此时门源草原毛虫为７龄幼虫，活动频繁，
对草原危害程度高［１］）上午９∶００－１１∶００（天气晴
好）对每个样方中的植被高度、盖度，虫口密度，毛虫
的垂直分布高度等指标进行了测定。

１．３　空间分布指数

１．３．１　Ｄａｖｉｄ　Ｍｏｏｒｅ指数　（Ｉ）Ｉ＝Ｓ２／ｘ－１，Ｓ２ 为
方差，ｘ为平均虫口密度（下同）。Ｉ＜０时为均匀分
布，Ｉ＝０时为随机分布，Ｉ＞０时为聚集分布。该指
标适于比较同一物种在不同地区的种群聚集度［３８］。

１．３．２　Ｌｌｏｙｄ指数（Ｌ）　Ｌ＝ｍ＊／ｘ。其中：ｍ＊为
平均拥挤度（ｍ＊＝ｘ＋Ｓ２／ｘ－１）。当Ｌ＜ｌ时，为均
匀分布；Ｌ＝１时，为随机分布；Ｌ＞１时，为聚集分

２９１
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布，该指数与密度无关［３９］。

１．３．３　Ｋｕｎｏ指数（ＣＡ）　ＣＡ＝（Ｓ２－ｘ）／ｘ２，ＣＡ＜
０时，为均匀分布；ＣＡ＝０时为随机分布，ＣＡ＞０时
为聚集分布。该指数为负二项分布Ｋ的倒数［４０］。

１．３．４　扩散系数（Ｃ）　Ｃ＝Ｓ２／ｘ，Ｃ＜１时为均匀分
布，Ｃ＝１时为随机分布，Ｃ＞１时为聚集分布。用来
检验种群扩散是否属于随机分布［４１］。

１．３．５　负二项分布指数（Ｋ）　Ｋ＝ｘ／（Ｓ２／ｘ－１），Ｋ
值愈小，表示聚集度愈大；Ｋ值趋于∞时近似泊松分
布。该指标与虫口密度无关，可由环境因子造成，也
可由昆虫自身行为形成［４２］。

１．３．６　种群聚集均数（λ）　λ＝ ｘ２ｋｒ
。Ｋ 为负二项

分布的值；ｒ为自由度等于２ｋ，Ｐ＝０．５时ｘ２ 分布函
数值，ｘ为样本平均数。当λ＜２时，聚集的原因是
主要为环境因素，当λ≥２时，聚集原因可能是昆虫
本身的聚集行为，也可能是昆虫行为和环境因素的

叠加［４３］。

１．４　数据分析
运用ＳＰＳＳ　２２．０软件对植物高度、盖度、虫口密

度和毛虫分布高度等指标进行单因素方差分析；用

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　ｏｆｆｉｃｅ　ｅｘｃｅｌ　２００７进行各空间分布指数计
算；采用ｏｒｉｇｉｎ　８．５软件制图。

２　结果与分析

２．１　不同放牧强度下的植被高度、盖度和虫口密度

２．１．１　植物高度和盖度　相比对照（Ｉ）来说，放牧

地（ＩＩ，ＩＩＩ和ＩＶ）植被高度明显降低（Ｐ＜０．０５）。放

牧地中ＩＩＩ和ＩＶ 较ＩＩ植被高度显著降低（Ｐ＜
０．０５），但此两者间差异不显著。随放牧强度增加，

植被盖度明显降低（Ｐ＜０．０５）（图１）。

图１　不同放牧强度下的植物高度和盖度
Ｆｉｇ．１　Ｐｌａｎｔ　ｈｅｉｇｈｔ　ａｎｄ　ｃｏｖｅｒａｇｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

注：不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５），下同
Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｓｈｏｗ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

２．２．２　虫口密度　轻牧地（ＩＩ）虫口密度最高，对照
（Ｉ）次之，重牧地（ＩＶ）虫口密度最低（图２）。

图２　不同放牧强度下门源草原毛虫的虫口密度
Ｆｉｇ．２　Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｄｅｎｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

２．２　空间分布

２．２．１　聚集度指数　所有试验组中，Ｉ＞０，Ｌ＞１，

ＣＡ＞０，Ｃ＞１，毛虫均呈现聚集分布。随着放牧强度
的升高，Ｉ，Ｌ，ＣＡ 和Ｃ指数先减小后增大，在ＩＩＩ组
达到最大，而后又于ＩＶ组减至最小，表明聚集程度
随放牧强度的升高也呈现上述趋势。ＩＩＩ组Ｋ值最
小，聚集程度最高。ＩＶ 组 Ｋ 值最大，聚集程度最
低，最逼近于随机分布（表１）。

２．２．２　种群聚集原因分析　所有组的λ值都大于

２，表明其分布原因可能是昆虫自身行为，也可能是
昆虫行为和环境因素的叠加。ＩＶ组的λ值最接近
于２（表１），说明ＩＶ组中造成毛虫分布现状的因素
中，环境影响所占权重较大。
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表１　不同放牧强度下门源草原毛虫的聚集度指数

Ｔａｂｌｅ　１　Ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘｅｓ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ
放牧强度

Ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
ｘ　 Ｓ２　 ｍ＊ Ｉ　 Ｌ　 ＣＡ Ｃ　 Ｋ λ

Ｉ　 ２１．２　 ７８．４０　 ２３．９０　 ２．７０　 １．１３　 ０．１３　 ３．７０　 ７．８６　 ２０．６９
ＩＩ　 ３１．６　 ７６．２７　 ３３．０１　 １．４１　 １．０４　 ０．０４　 ２．４１　 ２２．３６　 ２７．８０
ＩＩＩ　 １２．８　 ５６．９３　 １６．１２　 ３．５２　 １．２８　 ０．２８　 ４．５２　 ３．５８　 １１．１７
ＩＶ　 ６．８　 ７．２９　 ６．８７　 ０．０７　 １．０１　 ０．０１　 １．０７　 ９４．５６　 ３．５７

　　注ｘ：平均虫口密度；Ｓ２：虫口密度方差；ｍ＊：平均拥挤度；Ｉ：Ｄａｖｉｄ　Ｍｏｏｒｅ指数；Ｌ：Ｌｌｏｙｄ指数；ＣＡ：Ｋｕｎｏ指数；Ｃ：扩散系数；Ｋ：负二项分布

指数；λ：种群聚集均数

Ｎｏｔｅ：ｘ：Ｍｅａｎ　ｏｆ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｄｅｎｓｉｔｙ；Ｓ２：Ｖａｒｉａｎｃｅ　ｏｆ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｄｅｎｓｉｔｙ；ｍ＊：Ｍｅａｎ　ｃｒｏｗｄｉｎｇ；Ｉ：Ｄａｖｉｄ　Ｍｏｏｒｅ　ｉｎｄｅｘ；Ｌ：Ｌｌｏｙｄ　ｉｎｄｅｘ；ＣＡ：

Ｋｕｎｏ　ｉｎｄｅｘ；Ｃ：Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ｏｆ　ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ；Ｋ：Ｔｗｏ　ｎｅｇａｔｉｖｅ　ｂｉｎｏｍｉａｌ　ｉｎｄｅｘ；λ：Ｍｅａｎ　ｏｆ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ

２．２．３　草原毛虫的垂直分布高度　毛虫主要分布于

０～１０ｃｍ和１０～２０ｃｍ这两个高度。随着放牧强度
的增大，毛虫的平均分布高度逐渐降低，分布于０～１０
ｃｍ的毛虫比例逐渐升高，而分布于１０～２０ｃｍ的毛

虫比例逐渐减少，分布于２０～３０ｃｍ和３０～４０ｃｍ的
毛虫由很少（１％～２％）至没有（０％）（图３）。
门源草原毛虫的垂直分布高度与其喜食的垂穗

披碱草和矮嵩草的高度呈显著正相关（图４）。

图３　不同放牧强度下门源草原毛虫的空间分布
Ｆｉｇ．３　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

注：Ａ．不同放牧强度下门源草原毛虫的平均分布高度；Ｂ．不同放牧强度下门源草原毛虫的垂直空间分配率
Ｎｏｔｅ：Ａ．Ａｖｅｒａｇｅ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｈｅｉｇｈｔ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ
Ｂ．Ｖｅｒｔｉｃａｌ　ｓｐａｃｅ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｒａｔｅ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

图４　门源草原毛虫垂直分布高度与其喜食植物高度的关系
Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｈｅｉｇｈｔ　ｏｆ　Ｇｙｎａｅｐｈｏｒａ　ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ　ａｎｄ　ｔｈｅ　ｈｅｉｇｈｔ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｅａｔｅｎ　ｂｙ　Ｇ．ｍｅｎｙｕａｎｅｎｓｉｓ
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３　讨论

３．１　放牧强度与门源草原毛虫虫口密度的关系
大型草食动物可以通过采食、践踏、排泄代谢废

物等方式改变草地植物的地上生物量［４４］、群落结
构［４５］，进而对昆虫的食物和生境产生显著影响［４６］。
与放牧草地相比，不放牧草地具有较大的昆虫多样
性［４７］，但也有研究表明适当强度的放牧对昆虫有
利［４８］。本文的结果表明，随放牧强度的增加，植被
高度和盖度逐渐降低，但虫口密度并未随之减小而
是在ＩＩ组中出现最大值。这可能是因为毛虫的生
长需要充足的阳光和干燥的条件［１］，而Ｉ组中植物
高且密［２５］，露水蒸发慢，不利于其正常生长发育。
在轻牧干扰下植被高度和盖度略有下降，物种丰富
度上升［２５］，符合门源草原毛虫食谱的矮嵩草（Ｋ．
Ｈｕｍｉｌｉｓ）和垂穗披碱草（Ｅ．Ｎｕｔａｎｓ）等植物占据优
势地位［２７］，虫口密度因此而达到最大。也有可能是
此种放牧强度下的植被条件为毛虫提供了更好的生

境［４９］，或是因为放牧诱发的植物补偿反应使得更多
的幼嫩组织长出，从而利于昆虫的取食［５０］。随放牧
强度继续升高，杂草优势度增加［５１］，生境破碎化加
剧［５２］，虫口密度下降。此外，风等自然因素以及蝗
虫Ｃｈｏｒｔｈｉｐｐｕｓ　ｆａｌｌａｘ 或其他动物等对植物茎和
叶的扰动，可诱发毛虫的蜷缩避害行为［５３］，而过低
的植被高度和盖度可使扰动更易发生，从而降低虫
口密度。总之，适度的放牧干扰会增大门源草原毛
虫的虫口密度，过度放牧则可抑制该物种密度的增
大。然而，现有研究表明，适度的放牧干扰下，草原
生产力具有补偿或超补偿性生产的现象［５４］。所以，
怎样正确处理适度放牧对草地的优化作用以及对毛

虫的促进这一矛盾，有待进一步研究。

３．２　放牧强度与门源草原毛虫聚集度的关系
聚集分布能够便于毛虫成规模地取食，提高与

其他动物的取食竞争力，还可使该物种更容易获得
交配机会，减小繁殖成本，是其在长期进化适应过程
中形成的生存策略［９］。所以在不同的放牧强度下门
源草原毛虫均表现出聚集分布的特征。但放牧对于
草地植物的高度、盖度及生物量都有显著影响［１２］，
因此对毛虫的聚集程度是有影响的。在Ｉ组中，较
高的植物高度和盖度使得某些地方的光照和水分等

条件不利于毛虫生长，因此毛虫可能多群居于适宜
栖境内，聚集度较高。在轻牧（ＩＩ）条件下，毛虫喜食
植物占据优势地位［２６］，从该物种的行为尺度来说，

生境异质性减小，聚集度随之减小。ＩＩＩ组中聚集程
度最高，这可能是由于重牧条件下草地破碎化严
重［５５］，毛虫生境面积变小的缘故。放牧强度继续升
高，草场将发生退化演替形成干扰斑块，异质性反而
减小［５２］，但不足以支持毛虫种群的持续生存，毛虫
密度降低，聚集程度减小，环境因素对分布格局的影
响越来越大。

３．３　放牧强度与门源草原毛虫垂直分布高度的关
系

门源草原毛虫的分布高度与矮嵩草和垂穗披碱

草呈现显著的正相关，这说明放牧强度主要通过改
变毛虫喜食植物的高度来影响毛虫的垂直分布高

度［９］。毛虫喜欢由上而下取食植物嫩叶［１１］，此外，
我们于试验过程中发现门源草原毛虫对垂穗披碱草

的取食多限于营养株，而其最为喜食的嵩草和垂穗
披碱草营养株的高度处于０～２０ｃｍ之间［５６］，这使
得毛虫在垂直方向上也呈聚集分布。另外，李海莹
等［１２］的的研究表明，放牧对于昆虫生境的微气候有
影响，能使得近地面光照强度增强，而门源草原毛虫
的取食行为发生在一天中光照强度较强的时间

段［１３］。所以，由放牧导致的植物高度递减，和近地
面光强增大使得门源草原毛虫的分布高度随放牧强

度增强而递减，分布于０～１０ｃｍ高度的比例不断增
大，聚集程度升高。

４　结论

　　放牧可通过草地植物影响门源草原毛虫的虫口
密度，适度的放牧干扰会增大该物种的虫口密度，过
度放牧则可抑制该物种密度的增大。门源草原毛虫
在水平和垂直两个方向上均呈现聚集分布。放牧干
扰不会改变该物种的聚集分布特征，但可通过对其
食物及生境的作用，影响其聚集程度。
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