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摘 要:青藏高原是世界上最独特的高海拔草地之一。家畜放牧直接摄食植物资源改变草地的结构和功能,进而影响与其

生态位重叠的高原鼠兔的行为模式。高原鼠兔作为草地生态系统中的关键物种,在维持生态平衡中发挥着至关重要的作

用。在物种相互作用方面,不同的牧模式通过干扰植物群落结构和食物资源分布,改变了高原鼠兔的觅食、贮食、警戒、攻击

和掘洞行为。通过对相关文献的系统综述,评估家畜放牧与高原鼠兔行为模式之间的相互作用。分析表明,放牧行为影响

了高原鼠兔的觅食、贮草、警戒、掘洞和攻击行为。这些行为变化可能进一步影响草地生态系统的健康和可持续性。
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  放牧是全球草原生态系统最为普遍的人类

活动之一,它对野生动物及其栖息环境产生干

扰[1-2]。家畜与野生动物之间的交互作用在世界

范围内普遍存在[3-4]。例如,在非洲草原,家畜和

大型食草动物共用同一栖息地[5];在北美草原,

放牧与野生动物的食物资源竞争导致了野生动

物的栖息地丧失[6];而在南美洲潘帕斯草原,家
畜的放牧行为改变了草原的植物群落结构,从而
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对野生动物的生存环境产生了深远的影响[7]。

青藏高原是地球上最独特的高海拔生态系

统之一,其独特的地理位置和气候条件使得放牧

活动对野生动物的影响显得尤为复杂[8-9]。在青

藏高原,家畜的放牧模式主要为单独放牧牦牛

(Bosgrunniens)、绵羊(Ovisaries),以及牦牛与

绵羊的混合放牧[10-13]。此外,依据季节物候的变

化,人们还形成了包括季节放牧、适度放牧、重度

放牧、零放牧、自由放牧、围栏放牧等在内的丰富

多样的放牧模式[14-21]。这些不同的放牧模式,对
青藏高原小型啮齿类哺乳动物的行为和生态产

生了显著影响,例如兔形目(Lagomorpha)中的

鼠兔属(Ochotonaspp )[22]。鼠兔属共有29种,

其中27种广泛分布于亚洲的高寒地区,而另外

2种则分布在美国西部的山区[23-26]。高原鼠兔

(Ochotonacurzoniae)作为鼠兔属的1种,是青藏

高原的关键物种,它们主要栖息于海拔3000~
5100m的高寒嵩草草甸中,经过长时间的生物

进化,已经形成了一系列适应高寒、低温、低氧、

强紫外线等环境的行为特征,并对生态系统的功

能和结构起着重要的调节作用[22,27-31]。

高原鼠兔与家畜放牧之间的交互作用已成为

生态学研究的热点,诸多研究表明,家畜的活动可

能通过影响植物群落和土壤特性,改变鼠兔的觅

食行为和栖息地选择[2,6,32]。本文根据1986年

Smith等[33]归类的鼠兔非社会行为,综述了不同

放牧模式对高原鼠兔行为模式的影响,包括觅

食、贮草、警戒、掘洞和攻击等行为,并探讨了未

来的研究方向。综合多种文献评估放牧模式对

高原鼠兔觅食、贮草、警戒、掘洞和攻击等行为的

影响,系统分析并对比了高原鼠兔在不同放牧模

式下所呈现出的行为响应,深入探讨了家畜活动

如何改变高原鼠兔的行为模式及其对生态系统

功能的潜在影响。旨在揭示人类放牧活动对青

藏高原草地生态系统及高原鼠兔生态适应策略

的深远影响,为草地生态系统的保护和可持续发

展提供坚实可靠的实证依据。

1 研究方法

本研究通过GoogleScholar、ISIWebofSci-
ence和中国知网(CNKI)检索1900—2024年不

同放牧模式对高原鼠兔行为影响的文献,涵盖了

高原鼠兔的生境、行为、分布范围及不同放牧模

式对高原鼠兔行为的影响。关键词组合包括:青
藏高原、放牧、放牧强度、围栏、不同放牧模式、高
原鼠兔、小型哺乳动物、啮齿动物、行为、活动、栖
息地、互动、影响等。为系统评估不同放牧模式

对高原鼠兔行为的影响,重点筛选牦牛单牧、绵
羊单牧、混合放牧、季节性放牧和全年放牧等放

牧方式。使用R(Rversion4.2.3)软件,对收集

到的数据进行了描述性统计 Meta分析[34]。此

外,利用生态位重叠公式[35-37],制作了高原鼠兔

与家畜在科和种水平上的食物资源生态位重叠

程度的网络图,揭示了它们在食物资源利用上的

竞争关系,从而为生态保护和资源管理提供重要

信息。同时,深入研究不同放牧模式对高原鼠兔

行为的具体影响,尤其是细致剖析放牧活动如何

改变高原鼠兔与家畜在食物资源利用方面的生

态位重叠,有助于我们更加全面、深入地了解放

牧对生态系统中物种交互的影响机制,进而为制

定科学合理的生态保护策略和资源管理方案提

供坚实的理论依据。

2 高原鼠兔与家畜:食物资源竞争与

草地生态系统影响

食物资源竞争是指因食物资源有限而导致

个体或物种之间争夺资源的生态互动,进而影响

生物生存、繁殖和群落结构[38-40]。食物资源竞争

使得家畜的采食行为不仅直接影响植物的生物

量、种类和群落结构,也有可能间接改变高原鼠

兔的食物资源分布格局级[41-42]。因此,在植物资

源方面制作高原鼠兔与家畜在种水平上的食物

资源生态位重叠程度的网络图显示(图1),高原

鼠兔和家畜共享的食物种类通过较粗的边连接,
表明它们共同食用这些植物。粗边显示了共享

资源的竞争强度,其他连接展示它们各自的食物

偏好。这些结果表明,高原鼠兔和家畜在同一生

态系统中存在显著的资源共享和竞争关系。
根据 Meta分析结果(图2)(SMD=1.99,

95%-CI:1.65~2.33),高原鼠兔在食物资源的获

取和利用上具有显著优势。SMD 值远大于0,
且95%置信区间不包含0,这意味着高原鼠兔在

特定食物资源的利用效率上明显高于家畜。
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注:Medicagoruthenica花苜蓿、Oxytropiskansuensis甘肃棘豆、Oxytropiscoerulea 蓝花棘豆、Oxytropisochro-
cephala黄花棘豆、Medicagoarchiducis-nicolai青海苜蓿、Tibetiahimalaica 高山豆、Oxytropisspp 棘豆、Oxyt-
ropiskansuensis甘肃棘豆、Lagotisbrachystachya短穗兔耳草、Plantagodepressa平车前、Euphrasiapectinata 小

米草、Pediculariskansuensis甘肃马先蒿、Galiumbungei四叶葎、Drabalanceolata 锥果葶苈、Ajugalupulina 白

苞筋骨草、Lonicerarupicolavar.Syringantha红花岩生忍冬、Irispotaninii卷鞘鸢尾、Artemisisieversiana 大籽

蒿、Artemisiafrigida冷蒿、Polygonumsibiricum 西伯利亚蓼、Ajaniakhartensis铺散亚菊、Lanceatibetica 肉果

草、Leontopodiumpusillum 弱小火绒草、Ajaniatenuifolia 细叶亚菊、Leontopodiumnanum 矮火绒草、Saussurea
nigrescens钝苞雪莲、Lanceatibetica 兰石草、Potentillaanserine鹅绒委陵菜、Saussureakatochaete重齿风毛菊、

Agrostisclavata华北剪股颖、Helictotrichontibeticum 藏山燕麦、Ptilagrostisdichotoma双叉细柄茅、Festucaovi-
na羊茅、Carexheterostachya异穗薹草、Trichophorumdistigmaticum 双柱头蔺藨草、Potentilladiscolor翻白草、

Pomatosacefilicula 羽 叶 点 地 梅、Trolliusfarreri 矮 金 莲 花、Thalictrumrutifolium 芸 香 叶 唐 松 草、Anemone
cathayensis银莲花、Gentianalawrenceivar.Farreri线叶龙胆、Gentianasquarrosa鳞叶龙胆、Astercrenatifolius圆

齿狗娃花、Anaphalislactea乳白香青、Taraxacum mongolicum 蒲公英、Saussureapulchra 美丽风毛菊、Poaan-
nua 早熟禾、Stipaaliena针茅、Elymusnutans垂穗披碱草、Gentianastrami-nea麻花艽、Carexalatauensis矮生嵩

草、Kobresiapygmae小嵩草、Potentillabifurca二裂委陵菜、Potentillanivea 雪白委陵菜、Stellerachamaejasme
狼毒、Kobresiacapillifolia线叶蒿草、Astragalustanguticus黄芪、Ligulariavirgaurea黄帚橐吾、Saussureastella
凤毛菊、Potentillaanseriua蕨麻萎陵菜、PedicularisLongiflora 斑唇马先蒿、Ochotonacurzoniae高原鼠兔、Live-
stock家畜

图1 高原鼠兔与家畜食物种间生态位重叠程度网络图

注:Study研究地点为青藏高原、Total样本总量、Mean 效应量均值、SD 效应量标准差;SMD 标准差均值、95%-

Cl;95%的置信区间。

图2 高原鼠兔与家畜在食物资源上的 Meta分析

  此外,家畜的放牧活动还显著影响高原鼠兔

的种群分布。研究发现,在家畜放牧地上,高原

鼠兔的种群数量通常更为丰富[30,43-44]。家畜在

不同季节的夜宿地选择以及采用不同放牧模式,

都会对高原鼠兔的洞口分布格局、种群密度和行

为产生显著影响[45-47]。因此,放牧活动可能有助

于增强高原鼠兔对栖息地的利用效率。
综上所述,家畜的放牧活动在促进草地的更
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新和植被的多样性方面发挥了积极作用,这不仅

为高原鼠兔提供了更多的食物选择,还改善了它

们的栖息环境。然而,由于高原鼠兔在食物资源

的利用上具有显著的优势,放牧活动可能会加剧

两者之间的资源竞争,进而对高原鼠兔的行为和

生态产生复杂的影响。
此外,家畜与高原鼠兔之间的交互作用不仅

涉及食物资源的竞争,还包括栖息地的利用。因

此,进一步研究不同放牧模式下家畜与高原鼠兔

的交互作用及其对草地生态系统的潜在影响,有
助于深入理解这种生态系统内的动态关系。

3 不同放牧模式对高原鼠兔行为的

影响

3.1 对高原鼠兔贮草及觅食行为的影响

贮食行为反映了动物生存环境中存在食物

周期性的短缺[48]。食物短缺促使动物逐渐形成

了针对恶劣气候和食物匮乏条件的适应性生存

对策[49]。在此背景下,啮齿动物通过在冬季贮存

大量的果实和种子来应对食物短缺,从而保证其

在不利环境下的生存[50]。例如北美鼠兔(Ochoto-
naprinceps)的干草贮草行为在7—9月植物生物

量达到峰值时增强,而觅食行为则全年进行[51]。
作为北美鼠兔的相似物种,高原鼠兔在觅食过程

中不仅会对植物进行刈割,还会将植物搬运并堆

积成堆,以便在植物干燥后储存[52]。高原鼠兔的

贮草行为通常从7月中旬开始,并在8月至9月

中旬达到顶峰[53]。高原鼠兔刈割植物(表1)和
储存植物的种类在不同月份内也有所变化,这反

映了其对季节性资源变化的适应策略[53-54]。
目前,对高原鼠兔贮草行为的一种解释是通

过贮草,减 少 其 在 冬 季 外 出 觅 食 被 捕 食 的 风

险[53,55],但可能也有其他生态、进化方面的解释;
另一种解释是在冬季,高原鼠兔面临着较为严峻

的觅食条件,在长期觅食压力下,它们逐渐发展

出了取食牛粪和贮存食物的习性。
表1 高原鼠兔刈割植物

刈割植物种类 参考文献

高原鼠兔

甘肃棘豆Oxytropiskansuensis、铺散亚菊 Ajaniakhartensis、垂穗披碱草Elymusnu-
tans、黄帚 橐 吾 Ligulariavirgaurea、长 茎 藁 本 Ligusticumthomsonii、短 穗 兔 耳 草

Lagotisbrachystachya、大籽蒿 Artemisiasieversiana、芸香叶唐松草 Thalictrumruti-
folium、红花岩生忍冬 Lonicerarupicolavar.syringantha、双柱头蔺藨草 Trichopho-
rumdistigmaticum、矮生嵩草Carexalatauensis、早熟禾Poaannua、弱小火绒草 Le-
ontopodiumpusillum、乳白香青Anaphalislactea、甘肃马先蒿Pediculariskansuensis、
多裂委陵菜Potentillamultifida、蓝玉簪龙胆Gentianaveitchiorum、白苞筋骨草 Aju-
galupulina、蓝花棘豆 Oxytropiscoerulea、太白细柄茅Ptilagrostisconcinna、麻花艽

(Gentianastrami-nea)、三脉梅花草Parnassiatrinervis、西伯利亚蓼Knorringiasibir-
ica、西藏微孔草 Microulatibetica 、露蕊乌头Gymnaconitumgymnandrum 、甘肃大戟

Euphorbiakansuensis、拉拉藤Galiumspurium、洽草 Koeleriamacrantha、肋柱花Lo-
matogoniumcarinthiacum、马尿脬Przewalskiatangutica

其他

[56]

  基于以上背景,探索牛粪的存在是否会影响

高原鼠兔在不同季节的觅食策略及其对食物资

源的选择,具有极为重要的意义。这种研究可以

深入理解高原鼠兔的食物利用模式及其与生态

环境的互动关系,从而揭示牛粪作为额外食物资

源对高原鼠兔行为的潜在影响。这将有助于全

面评估家畜放牧活动对高原鼠兔的生态影响。
高原鼠兔的觅食行为涵盖了多个复杂的动

作,包括采食、咀嚼、吞咽、移动、间断性观望(时
长<3s)和警戒(时长>3s)[45,52,57-59]。研究表

明,高原鼠兔的觅食频次在植被覆盖度较高的地

区显著降低[60],因此植被结构对高原鼠兔觅食

行为产生直接影响。

不同放牧模式能改变高寒草甸的物种组成、
地上 生 物 量、高 度 以 及 盖 度 等 关 键 生 态 指

标[18,61]。全年放牧模式显著降低了高寒草甸植

物群落的盖度、高度、生物量和物种丰富度[16]。
相对而言,全年禁牧和季节性休牧模式不仅有助

于提升草甸的地上与地下生物量,还能有效改善

植被的高度和盖度,促进高寒草甸生态系统的健

康稳定发展[62-63]。
放牧模式改变了植被的结构和可用资源,从

而导致高原鼠兔的觅食策略的变化[45,64]。通过

进一步分析高原鼠兔的食物与刈割植物之间的

重叠率,发现高原鼠兔的食物中约有23.9%的植

物种类与刈割植物重叠,表明高原鼠兔在觅食过
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程中对特定植物种类存在选择性,并可能受到刈

割活动的影响。标准误差的范围显示,真实的重

叠率可能在20.4%至27.4%之间,突显了刈割活

动对高原鼠兔食物选择的显著影响。
此外,家畜植物与刈割植物之间的重叠率为

13.33%,这一结果表明,家畜植物与刈割植物的

重叠程度较低,可能意味着刈割活动对家畜潜在

食物资源的影响较为有限。因此,理解不同放牧

模式对植被结构的影响以及对高原鼠兔觅食行

为的反馈,对于评估和管理高寒草甸生态系统具

有重要意义。
综上所述,高原鼠兔的贮食和觅食行为体现

了其在应对恶劣气候和食物匮乏条件下的生态

适应机制。在高原环境中,极端的气温、低氧水

平以及强烈的紫外线辐射等共同构成了生存挑

战[31]。这些恶劣气候特征限制了植物的生长和

资源的稳定供应,进一步加剧了动物的生存压

力。而食物匮乏条件则描述了由气候变化、季节

性植被变化或人为活动(如放牧)导致的食物资

源短缺[48,50]。在这种环境下,高原鼠兔通过其特

有的贮草行为,以应对冬季的食物不足,从而确

保在不利季节中的生存[53,65]。这种贮存行为和

灵活的觅食策略反映了高原鼠兔在高寒生态系

统中对食物资源和气候变化的适应能力。同时,
不同的放牧模式改变了高寒草甸的植被组成和

特征,进一步影响了高原鼠兔的觅食频率和行为

模式。因此,高原鼠兔的觅食行为不仅受环境和

气候影响,也显著受植被和食物资源的可用性和

分布的影响。未来的研究应进一步探讨不同放

牧或刈割模式对高原鼠兔觅食行为的具体影响,
以深入理解其生态适应机制。

3.2 对高原鼠兔警戒行为的影响

高原鼠兔的警戒行为是指在觅食或日常活

动过程中,为了应对潜在捕食者或环境威胁而采

取的一系列观察和预警动作,包括抬头环顾四

周、竖立身体、耳朵竖起倾听,以及发出警戒叫声

等。警戒行为的主要目的是通过迅速发现和规

避捕食者,减少捕食风险,从而提高个体和群体

的生存机会。警戒行为的显著增加源于捕食风

险增加,同时伴随食物摄取率和活动时间的减

少[66-67]。警戒行为增加的表现包括更频繁的观

察、更长的观察时间以及间断性移动等[53,68]。研

究发现,高原鼠兔的警戒行为会随着洞口距离的

减小而增加,而高原鼠兔洞口间的距离则随着放

牧强度的增大而减小[68-69]。不同的放牧模式会

改变高原鼠兔的空间利用模式和种群动态,例
如,在冬季放牧的区域,鼠兔洞穴的数量明显多

于全面禁牧的区域[33,42]。同时,不同的放牧模式

也会在一定程度上改变植物的株高、地上生物量

及其形态学特征[14,18,45,70]。因此,放牧模式会影

响植物群落的生境条件和资源分配格局,导致植

物资源的可利用性降低。在这种情况下,高原鼠

兔可能会将更多时间投入到觅食行为中,从而减

少用于警戒的时间。此外,栖息地的生境复杂性

和植物群落的物种多样性变化,也会对高原鼠兔

的警戒行为产生深远的影响,推动它们在漫长的

进化过程中逐渐适应环境的变化。
综上所述,我们可以提出一个假设:不同的

放牧模式通过影响植物资源的空间分布和生物

量,间接地改变高原鼠兔的觅食效率和警戒行

为,从而促使高原鼠兔在不同放牧环境下发展出

特定的行为适应策略。这些行为适应策略不仅

包括对捕食风险的调整,还可能涉及对植物资源

的选择性利用和空间利用模式的优化。

3.3 对高原鼠兔攻击行为的影响

高原鼠兔攻击行为是指个体间直接或潜在

的打斗,包括身体姿态的改变、咬击、扑击或其他

攻击性动作[33],用以驱赶潜在的竞争者。高原鼠

兔的攻击行为通常与其社会结构、资源稀缺性以

及捕食压力等因素相关联。研究表明,不同的放

牧模式导致草地结构和植被组成的差异变化,进
而直接影响高原鼠兔的采食行为和食物资源的

可获得性[71]。当高原鼠兔的食物资源可获得性

降低时,资源竞争加剧可能促使攻击行为的增

加。资源竞争可以导致个体间的冲突加剧,从而

提高攻击行为的频率和强度[72]。在资源稀缺的

情况下,高原鼠兔通过攻击行为来争夺有限的食

物资源或控制栖息地,从而影响群体的社会结构

和个体的生存策略。此外,高原鼠兔的攻击行为

还受繁殖期影响,例如,在繁殖期内,雄性的攻击

性显著增强[73-74]。
综上所述,我们提出一个假设:高强度的放

牧模式可能导致食物资源稀缺性增加。在这种

情况下,高原鼠兔的领域行为将变得更加显著,
个体间的冲突和攻击行为也会相应增加,它们通

过这种方式来维护有限资源的控制权,减少竞争
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者的侵入。而这一现象在繁殖期可能表现得尤

为突出,因为在繁殖期间,雄性高原鼠兔的攻击

性和领域防御行为会显著增强。

3.4 对高原鼠兔掘洞行为的影响

洞穴的数量和分布对高原鼠兔的生存至关

重要,不同的放牧模式通过影响高原鼠兔的繁

殖和种群动态,从而改变其洞口的密度和空间

分布格局[75]。在不同放牧模式下,高原鼠兔的

洞口空间分布存在显著差异。研究表明,放牧

强度的增加通常会导致洞口数量的增加[69],这
一现象可能与放牧强度对植被覆盖和地形结构

的影响有关。较高的放牧强度可能导致植被的

退化,从而使得高原鼠兔的洞穴建造和维护变

得更加频繁。同时,在冬季牧场环境下,高原鼠

兔的洞口数量显著增多[42,76]。季节性变化可能

与冬季食物资源减少和气温降低有关,促使高

原鼠兔通过增加洞口数量来优化栖息环境并提

高生存机会。此外,高原鼠兔在家畜觅食区、牧
民帐篷周围以及围栏区域内的洞穴数量也显著

高于其他区域[40,45,59]。以上研究结果揭示了环

境因素对高原鼠兔洞口分布的复杂影响,并为

了解放牧和季节变化对其生态行为的作用提供

了重要线索。
高原鼠兔的掘洞行为不仅为自身提供了必

要的栖息地和避难所,还为其他物种提供了栖息

空间和资源[77-78]。例如,高原鼠兔的洞穴也为鸟

类(如地山雀Pseudopodoceshumilis、白腰雪雀

Montifringillataczanowskii)、爬行动物(如青

海 沙 蜥 Phrynocephalusvlangalii、西 藏 沙 蜥

Phrynocephalustheobaldi)以及土壤动物等提供

了栖息地[79-83]。同时,随着高原鼠兔密度的增

加,禾草类、莎草类的数量呈现出先降低后增加

的趋势[84]。

综上所述,我们提出一个假设:在不同放牧

强度和季节条件下,高原鼠兔的掘洞行为和洞口

分布会显著影响其栖息环境的质量和结构。较

高的放牧强度和冬季环境可能导致高原鼠兔洞

口数量的增加,从而提高栖息环境的复杂性,进
一步影响植物种群的动态变化。高原鼠兔密度

的增加可能初期导致植物数量下降,但随着洞穴

结构的改善和环境的恢复,这些植物种群数量可

能会逐渐增加。

4 展望

青藏 高 原 草 地 退 化 问 题 涉 及 多 种 因 素。

Harris[85]提出了几种假设,其中包括固有的恶劣

气候和脆弱的土壤条件、全球气候变化引发的干

旱、降雨量减少、永久冻土的深度或范围缩减、冰
川退缩及“落后”的畜牧业生产体系和啮齿动物

的侵害等,但始终对这些草地退化的原因持怀疑

态度。
尽管 Harris已经探讨了导致青藏高原草地

退化的多种因素,但在放牧模式下,啮齿动物如

何具体影响草地生态系统的理解仍不充分。高

原鼠兔作为啮齿类动物,其行为受到不同放牧模

式下家畜的影响而表现出不同的变化[64,69,71]。
然而,对于高强度放牧、轮牧、封育、季节性放牧、
单牧、混牧等具体放牧模式对高原鼠兔行为的影

响,仍需要进一步的研究和验证。
同时,也值得探讨高原鼠兔的生物节律是否

会因不同放牧模式下家畜的存在而发生变化。
因此,明确不同放牧模式下高原鼠兔和家畜之间

的相互作用机制,尤其是它们如何在共享资源的

情况下竞争和共存,是理解草地生态系统动态变

化的关键。高原鼠兔与家畜共享一个生境,存在

生态位重叠,它们之间存在着食物资源的竞争关

系。随着气候变化对草地生态系统的影响,这种

竞争关系也会影响到高原鼠兔和家畜这些初级

消费者。在考虑气候变化对草地生态系统的影

响时,有必要深入研究不同放牧模式对高原鼠兔

行为的具体影响,以更好地理解草地生态系统的

动态变化。
放牧模式的选择不仅会影响高原鼠兔的觅食

行为、活动模式和繁殖习性,还可能改变它们的洞

穴分布和社群结构。高原鼠兔在草地生态系统中

扮演着重要角色,它们的行为变化可能对植物群

落的组成、土壤质量和其他物种的生境产生深远

影响。因此,深入研究放牧模式与高原鼠兔行为

之间的相互作用,对于保护和恢复青藏高原草地

生态系统具有重要的科学意义和实践价值。
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