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摘  要  羊草(Leymus chinensis)草原是中国北方温带草原具代表性的植物群落类型。过度放牧导致羊草种群在群落中的比例

大幅度降低。施用有机肥或无机肥可以显著促进羊草种群的恢复, 但其背后的机制迄今尚不清楚。该研究以呼伦贝尔退化羊

草草原为对象, 探讨了相同的氮、磷添加水平下, 有机肥和无机肥对植物群落、羊草种群和个体的影响。结果表明: 在植物

群落水平, 有机肥和无机肥添加均显著提高了群落地上生物量(2021–2023年), 且有机肥的增产效果显著大于无机肥, 但是, 
第2年和第3年, 有机肥处理显著降低了植物物种多样性。在羊草种群水平, 施用有机肥和无机肥均显著提高了羊草种群地上

生物量以及羊草在群落中的比例, 且有机肥处理效果优于无机肥。在处理第3年, 无机肥和有机肥处理羊草种群密度分别比对

照提高了1.79和8.89倍。在羊草个体水平, 无机肥和有机肥处理的第3年, 羊草个体生物量分别比对照增加了85.3%和69.1%。

羊草种群密度可解释其种群生物量变化的81.8%, 而个体生物量只能解释6.2%。以上结果表明, 施用无机肥或有机肥促进羊

草种群优势地位的恢复主要是通过密度调节进行的。 
关键词  退化草地恢复; 群落生物量; 物种多样性; 密度调节; 个体生物量调节 
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Abstract 
Aims  Leymus chinensis g rassland is  o ne of t he most repres entative vegetation ty pes in  n orthern t emperate 
grassland of China. O vergrazing c auses great  de cline in the pro portion of L. chinensis biomass to c ommunity 
biomass. Application of organic and inorganic fer tilizers can significantly promote the recovery of L. chinensis 
population, but the underlying mechanisms are still poorly understood. 
Methods  In a degraded L. chinensis grassland in H ulun Buir, the effects of organic and inorganic fertilizers on 
plant community, L. chinensis populations and individuals were explored with the same amount of nitrogen (10 
g·m–2·a–1) and phosphorus (3 g·m–2·a–1) application. 
Important findings  At t he pl ant c ommunity le vel, the  ap plication of or ganic an d i norganic fertil izers both 
consistently a nd si gnificantly increase d a bove-ground biomass in al l three y ears (2021–2023), with t he h igher 
biomass under organic ferti lizer application. While the application of organic ferti lizer significantly reduced the 
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species ric hness in the se cond a nd th ird y ear at  c ommunity le vel. A t t he population level, both or ganic a nd 
inorganic fert ilizers sig nificantly in creased t he a boveground biomass of L. chinensis an d it s prop ortion in 
community-level biomass, with higher values under organic fertilizer application. In the third year, the density of 
L. chinensis with in organic a nd or ganic ferti lizer tre atments sig nificantly increased by  1.79 an d 8. 89 t imes, 
respectively. At the i ndividual level, the biomass of L. chinensis with inorganic and organic fertilizer treatments 
significantly incre ased by 85. 3% a nd 69. 1%, res pectively. V ariance partition ana lysis su ggested that the 
population density and individual biomass respectively explained 81.8% and 6.2% of the variation in population 
biomass of L. chinensis. Our results suggested that the application of organic or inorganic fertilizer can promote 
the res toration of degraded L. chinensis grassla nd. The i ncrease in population dens ity rat her tha n i ndividual 
biomass of L. chinensis is the predominant mechanism for its population recovery. 
Key words  restoration of d egraded grasslands; c ommunity bi omass; spe cies ric hness; density-dependent 
regulation; individual biomass-dependent regulation 
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羊草(Leymus chinensis)草原是我国温带草原区

具有典型性和代表性的群落类型(姜恕等, 1985), 总
面积约22万km2, 见于内蒙古高原及其外围地区的

草原地带, 主要分布在呼伦贝尔、锡林郭勒和大兴

安岭两麓的丘陵地区。由于过度放牧和连年刈割等

不合理利用, 目前我国羊草草原严重退化, 生产力

水平下降, 物种多样性降低(李永宏, 198 8; 姜亚东

等, 2023 )。从群落物种组成看, 羊草种群的优势地

位被个体矮小的糙隐子草(Cleistogenes squarrosa)、
星毛委陵菜(Potentilla acaulis)等取代(李永宏, 1988; 
康萨如拉等, 20 20)。与此同时, 退化羊草草原的土

壤养分损失严重。研究表明, 在严重退化的羊草草

原, 0–10 0 cm土层的有机质和全氮损失均超过了

50% (He et al., 2008)。因此, 补充养分是退化羊草草

原恢复的重要措施(潘庆民等, 2021)。 
关于养分添加对草原群落的影响, 已有的研究

多集中于多年围封的未退化群落, 目的是探究氮沉

降对草原生态系统生物多样性和功能的影响。一般

认为, 长期氮添加可以促进草原生产力的提升, 但
导致生物多样性降低(Wang et al ., 2017; Ch en et  al ., 
2018)。但是, 在内蒙古典型草原的研究发现, 退化

羊草群落与未退化羊草群落对氮添加的响应存在显

著差异(Bai et  al., 2010)。在未退化羊草群落, 连续4
年氮添加后群落地上生物量显著提升, 物种多样性

显著降低, 群落结构也发生了显著变化, 一年生植

物成为优势种, 多年生根茎禾草、丛生禾草和多年

生杂类草的地上生物量显著降低(Bai et a l., 20 10)。
在与之毗邻的退化羊草群落, 连续4年的氮添加促

进了群落地上生物量的增加, 但物种多样性没有显

著降低, 羊草恢复了其在群落中原有的优势地位

(Bai et al., 2010)。这说明短期(<4年)养分添加可以促

进退化草原的恢复, 且不会引起生物多样性显著降

低(戚智彦等, 20 23)。然而, 迄今关于养分添加促进

退化草原恢复的研究还相当有限, 在种群和个体水

平, 羊草如何因养分添加而改变, 迄今还不清晰。 
氮添加可以提高禾本科植物地上生物量、盖度

及其在群落中的比例, 同时通过光竞争抑制杂类草

的生长(Xu et al., 2012; Yu et al., 2015)。羊草属于多

年生根茎禾草, 具有无性(营养)繁殖和有性(种子)
繁殖两种繁殖方式。在天然草原, 羊草种子繁殖因

结实率低、实生苗生长缓慢等原因, 对羊草种群维

持与更新的贡献较小。而营养繁殖由于分蘖苗分化

快、生长快, 是天然羊草种群维持与更新的主要方

式(王昱生, 1993)。前人研究发现, 在土壤养分匮乏

的环境中, 羊草植株矮小, 个体数少, 营养繁殖受

到抑制, 但抽穗多; 相反, 在土壤肥沃、水热条件适

宜的生境中, 羊草植株高大, 个体数多, 营养繁殖

得到促进, 但抽穗少(王俊峰, 2007)。这是因为当环

境条件恶劣时, 为了抵御不良环境并维持种群的延

续, 羊草会增加种子的生产, 以提高其生存力; 当
环境条件良好时, 为了维持与扩大种群, 羊草会向

营养生长和营养繁殖投入更多的能量, 以提高其竞

争力(王仁忠和祖元刚, 200 1; Benson & Hart nett, 
2006)。因此, 草原退化导致的土壤养分匮乏, 影响

了蘖芽的分化和发育, 制约着羊草种群的恢复(潘
庆民等, 20 23)。在过度放牧导致严重退化的羊草草

原, 羊草蘖芽库降低89.8% (潘庆民等, 2023)。因此, 
在退化羊草草原施用氮肥可以显著提高羊草种群的
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生物量, 加速羊草种群的恢复(潘庆民等, 2005)。但

是, 其背后的机制尚不清楚。植物种群的地上生物

量主要由种群密度和植株个体生物量构成。养分添

加促进羊草种群恢复, 可能源于种群密度的增加, 
也可能是个体生物量增加所致, 或是二者共同的作

用效果。但是, 羊草对养分添加的响应是以密度调

节为主还是以个体生物量调节为主, 尚鲜见报道。 
在草原牧区, 腐熟的牛羊粪是很好的有机肥, 

含有丰富的氨基酸、蛋白质、有机质等有机养分, 也
含有氮、磷、钾等无机养分, 对于增加土壤肥力, 改
善土壤结构, 提高植物生产力具有十分重要的作用

(Ryals et  al., 2014; 杨国萍和齐绍武, 20 15)。因此, 
有机肥替代化肥或者有机肥-无机肥相结合可能是

草原养分管理的重要措施。但是, 关于有机肥对草

原群落和种群的影响 , 研究尚少 (Gravuer et al., 
2019), 特别是在相同的氮和磷含量水平下, 有机肥

和无机肥处理对植物群落、优势植物种群和植株个

体的影响以及在促进优势种群恢复中的作用, 还未

见报道。对这些问题的探索, 可以为退化草原羊草

种群恢复相关技术研发提供理论依据。 
呼伦贝尔草甸草原是我国最好的天然草场之一

(李博等, 1980 ), 由于受到人类活动的影响, 目前退

化严重, 具有较大恢复潜力。为此, 本研究以呼伦贝

尔退化羊草草原为研究对象, 通过施用氮、磷含量

相同的有机肥和无机肥, 调查群落生物量、物种多

样性以及羊草种群密度和种群生物量、羊草单株生

物量等指标, 探究无机肥和有机肥对退化羊草草原

植物群落以及对羊草种群水平和羊草个体水平的影

响及其机制, 以期为退化羊草草原恢复与可持续利

用的技术研发提供依据。本研究假设, 无机肥和有

机肥均对退化草原的恢复有促进作用, 由于无机肥

是速效养分, 便于植物吸收利用, 对植物群落的促

进作用可能更为显著。同时, 由于羊草以无性繁殖

为主, 养分添加后羊草密度增加对种群生物量的贡

献可能大于个体生物量增加的贡献。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域概况 
试验区位于内蒙古自治区呼伦贝尔市海拉尔区

谢尔塔拉镇。2021年, 中国科学院植物研究所在该

镇具有代表性的退化羊草草原上建立了天然草地恢

复技术研发平台(49.30° N, 120.00° E, 海拔680 m)。

该区域属于寒温带半干旱大陆性季风气候, 春季多

风少雨, 蒸发量大; 夏季温凉短暂, 降水集中; 秋
季降温快, 霜冻早; 冬季严寒, 地面积雪时间长。年

平均气温为–1.5 ℃, 最冷月(1月)平均气温为–30.8 
℃, 最热月(7月)平均气温为25.8 ℃。年降水量为

350–370 mm, 年日照时间平均为2 800 h, 无霜期平

均130天。试验区地势平坦, 土壤类型为黑钙土。草

原类型为草甸草原, 原生植被以羊草为优势种。本

试验区处理前草原利用方式以打草为主, 冬季和春

季放牧。根据李博(1997)草原退化分类标准, 该草原

处于中度退化状态, 具有区域典型代表性。 
1.2  试验设计 

本试验于2021–2023年进行。为了探究有机肥和

无机肥对退化羊草草原群落和羊草种群的影响, 设
置了对照(不施肥)、无机肥添加、有机肥添加3个处

理。有机肥处理用同一批次的商品化颗粒有机肥, 
以保证各小区所使用的有机肥氮磷等养分含量一

致。无机肥处理用尿素 (CO(NH2)2)和磷酸二铵

((NH4)2HPO4), 二者均为农业常用肥料。参考前人

在羊草草原无机氮添加的研究结果(Bai et al., 2010), 
氮添加水平设置为10 g ·m–2·a–1 (该值为群落生产力

的氮饱和点, 低于该水平氮添加的效应不能充分体

现, 高于该水平则造成氮的浪费)。施用有机肥和无

机肥的两个处理保持氮和磷施用量相同。有机肥处

理中根据有机肥的含氮量与设定的氮水平, 确定有

机肥用量。无机肥处理中先根据有机肥中磷的含量, 
确定无机肥处理需要补充的磷肥量 , 磷用量为3 
g·m–2·a–1。再根据氮和磷用量确定尿素和磷酸二铵

的施用量。同一小区的肥料混匀后于每年4月5–20
日撒施, 撒施作业在雨前进行以提高肥效。每个处

理设置6次重复, 共18个小区。每小区面积为10 m × 
10 m, 采用完全随机排列。 
1.3  测定指标和方法 

群落地上生物量和物种丰富度采用样方法(1 m 
× 1 m)测定, 于2021–2023年的8月1–5日进行。记录

样方内的物种数、羊草种群密度后, 将样方内植物

群落分物种齐地面收获, 带回实验室于105 ℃杀青

0.5 h, 65 ℃烘干48 h后, 用精度为0.01 g的天平称量, 
得到每个物种的地上生物量, 同一样方内所有物种

地上生物量之和为群落地上生物量。样方调查结束

后, 在每小区用3 cm 内径的土钻取0–10 cm 土壤样

品带回实验室, 过2 m m筛去除根和其他杂质后分
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成两部分。一部分鲜土用来测定土壤无机氮含量, 
另一部分晾干后测定土壤pH。采用比色法测定土壤

硝态氮(NO– 
3 -N)和铵态氮(NH+ 

4 -N)含量。采用电位法

测定土壤pH。 
1.4  数据处理 

采用单因素方差分析确定有机肥和无机肥处理

对群落地上生物量、物种丰富度、羊草地上生物量、

羊草占群落生物量比例、羊草种群密度及羊草个体

生物量的影响。处理之间的差异用Duncan多重比较

法进行显著性检验(α = 0.05)。以每个样方内的物种

数来表征群落的物种丰富度。羊草个体生物量通过

公式(1)计算。 


种群生物量

个体生物量
种群密度

  (1) 

通过广义线性混合效应模型分析羊草种群密度

的增加和羊草个体生物量的增加对羊草种群地上生

物量增加的贡献(Lai et al., 2022)。羊草种群地上生

物量增加指的是每年施肥处理下羊草地上生物量与

对照(CK)处理下羊草地上生物量的平均值的差值。

一元线性回归用来分析羊草种群密度、羊草个体生

物量与土壤铵态氮、硝态氮、土壤pH的相关性。以

上数据分析和作图均在R 4.3.0软件中进行。 

2  结果和分析 

2.1  无机肥和有机肥添加对群落地上生物量与物

种丰富度的影响 
由图1可以看出, 无机肥和有机肥添加均显著提

高了群落地上生物量。2021年, 无机肥和有机肥添加

处理的群落地上生物量比对照分别增加了54.7%和

69.2%, 两个养分添加的处理之间差异不显著。2022
年, 无机肥和有机肥添加处理的群落地上生物量比

对照分别增加了48.8%和123.8%。2023年, 无机肥和

有机肥添加处理的群落地上生物量比对照分别增加

了44.6%和95.6%, 且2022年和2023年有机肥添加处

理的群落地上生物量显著高于无机肥添加处理。 
由图2可以看出, 无机肥和有机肥添加对群落

物种丰富度的影响在3个年份之间存在显著差异。

2021年, 无机肥和有机肥添加对群落物种丰富度均

无显著影响。但是, 在2022和2023年, 与对照相比, 
有机肥添加显著降低了群落物种丰富度。2022和
2023年, 有机肥处理的物种数比对照分别减少了

29.7%和49.5%。 

 
 

图1  无机肥(IN)和有机肥(ON)添加对呼伦贝尔退化草原群

落地上生物量的影响(2021–2023年) ( 平均值±标准误, n = 
6)。CK, 对照。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Effects of inorganic (IN) and organic (ON) fertilization 
on community aboveground biomass of a degraded grassland in 
Hulun Bu ir ( 2021–2023) (mean  ± SE, n = 6) . CK , control. 
Different l owercase l etters i ndicate significant differences 
among treatments (p < 0.05).  

 

 
 

图2  无机肥(IN)和有机肥(ON)添加对呼伦贝尔退化草原群

落物种丰富度的影响(2021–2023年) ( 平均值±标准误, n = 
6)。CK, 对照。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05), 
ns代表处理间差异不显著(p > 0.05)。 
Fig. 2  Effects of inorganic (IN) and organic (ON) fertilization 
on s pecies r ichness of  a d egraded g rassland in Hu lun Buir 
(2021–2023) ( mean ±  SE, n = 6). CK , co ntrol. Dif ferent 
lowercase letters i ndicate s ignificant d ifferences am ong 
treatments ( p <  0.05), ns r epresents n on-significant d ifference 
among treatments (p > 0.05). 

 
2.2  无机肥和有机肥添加对羊草种群地上生物量

及其占群落地上生物量比例的影响 
由图3可以看出, 无机肥和有机肥添加显著提

高了羊草地上生物量(图3A)。2021年, 有机肥与无

机肥添加均显著提高了羊草地上生物量, 特别是有

机肥添加处理, 羊草地上生物量比对照增加了7.1倍
(图3A); 20 22年, 无机肥添加处理的羊草地上生物

量比对照增加了2.8倍, 而有机肥添加增加了11.4倍
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(图3A); 20 23年, 无机肥和有机肥添加羊草地上生

物量比对照分别增加了3.6和14.4倍(图3A)。 
无机肥和有机肥添加均显著提高了羊草种群地

上生物量占群落地上生物量的比例(简称: 羊草比

例, 下同) (图3B)。2021年, 无机肥和有机肥添加羊

草比例由对照的5.8%分别提高到20.4%和25.2% (图
3B), 分别提高了2.5和3.3倍。2022年, 无机肥和有机

肥添加处理羊草比例由对照的12.5%分别提高到

30.8%和66.5%, 分别提高了1.5和4.3倍(图3B)。2023
年, 无机肥和有机肥添加羊草比例由对照的9.6%分

别提高到34.4%和79.9%, 分别提高了2.6和7.3倍(图
3B)。 
2.3  无机肥和有机肥添加对羊草种群密度和羊草

个体生物量的影响 
无机肥和有机肥添加均可显著促进羊草种群密

度(图4A)。2021年, 无机肥和有机肥添加处理羊草

种群密度比对照分别增加了1.8和4.6倍(图4A); 2022
年, 分别增加了1.9和6.5倍(图4A); 2023 年, 分别增

加了1.8和8.9倍(图4A)。从羊草个体生物量的变化 

 

 
 

图3  无机肥(IN)和有机肥(ON)添加对羊草种群地上生物量

及其在群落地上生物量占比的影响(2021–2023年) ( 平均值±
标准误, n = 6)。CK, 对照。不同小写字母表示处理间差异显

著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effects of inorganic (IN) and organic (ON) fertilization 
on aboveground b iomass of  Leymus chinensis and  its 
proportion in  community  ab oveground biom ass (2021–2023) 
(mean ±  SE, n =  6). CK,  co ntrol. Different lo wercase le tters 
indicate significant differences among treatments (p < 0.05). 

看, 无机肥添加对羊草个体生物量促进作用在2021
和2023年达到显著水平(图4B), 比对照分别增加

60.0%和85.3%, 但是在2022年未达到显著水平。有

机肥添加处理对羊草个体生物量的促进作用在

2021–2023年均达到显著水平(图4B), 比对照分别

增加68.7%、57.5%和69.1%。 
2.4  密度调节和个体生物量调节在羊草种群恢复

中的作用 
变异来源分析表明, 无机肥和有机肥添加促进

羊草种群地上生物量增加的机制主要源于羊草种群

密度的增加, 同时羊草个体生物量的增加也起到了

一定作用。2021–2023年, 羊草种群密度分别解释羊

草种群生物量变异的65.6%、77.2%和81.8%。而羊

草个体生物量对羊草种群地上生物量的解释度由

2021年的26.8%降低到2023年的6.2% (图5)。 
2.5  土壤无机氮及pH对羊草种群密度和个体生物

量的影响 
相关性分析(图6)结果表明, 土壤铵态氮含量、

硝态氮含量及pH对羊草种群密度和个体生物量具

有显著影响。土壤铵态氮含量、土壤硝态氮含量与 
 

 
 

图4  无机肥(IN)和有机肥(ON)添加对羊草种群密度和羊草

个体生物量的影响(2021–2023年) (平均值±标准误, n = 6) 。
CK, 对照。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Effects of inorganic (IN) and organic (ON) fertilization 
on population dens ity and  individual biomass of Leymus 
chinensis ( 2021–2023) (mean  ± SE, n = 6). CK , control. 
Different l owercase l etters i ndicate significant differences 
among treatments (p < 0.05). 
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图5  羊草种群密度和个体生物量对羊草种群地上生物量变

异的贡献(2021–2023年)。 
Fig. 5  Con tributions of  p opulation d ensity and individual 
biomass o f Leymus chinensis to var iation of  its abov eground 
population biomass (2021–2023). 

 
羊草种群密度显著正相关(R2 = 0.369, p < 0.01; R2 = 
0.327, p < 0 .05)。土壤pH与羊草种群密度显著负相

关(R2 = 0.594, p < 0.001)。土壤铵态氮含量与羊草个

体生物量没有显著相关性, 而土壤硝态氮含量与羊

草个体生物量显著正相关(R2 = 0.443, p < 0.01)。土

壤pH与羊草种群密度显著负相关(R2 = 0.5 60, p < 
0.001)。 

3  讨论 

3.1  有机肥和无机肥添加对群落地上生物量、物种

丰富度和羊草占群落生物量比例的影响 
本研究表明, 有机肥和无机肥添加均能显著提

高群落地上生物量。前人研究表明, 内蒙古草原地

上生物量在很大程度上受土壤养分限制(Bai et  al ., 
2008), 草原退化后, 土壤养分损失进一步加剧了草

原的养分限制(He et al., 2008)。因此, 添加有机或无

机养分可以显著提高草原的地上生物量。值得关注

的是, 有机肥与无机肥添加对群落地上生产力的促

进作用随添加时间的延长而呈现出差异。在2021年, 
有机肥与无机肥的增产效果无显著差异, 但是在

2022和2023年, 有机肥的效果显著强于无机肥的效

果, 这一结果并不符合本研究的假设。因为无机肥

是速效养分, 能够直接被植物吸收利用, 一般认为

对草原生产力的促进作用要强于有机肥(Gravuer et 
al., 2019)。例如, He等(2018)的研究发现, 在温带典

型草原连续两年添加有机肥, 草原群落生物量没有

显著变化。分析两个试验不同结果的原因, 我们推

测可能与施肥年份的降水有关。施入土壤中的养分

通常随着水分吸收而进入植物体内, 降水充足则有

利于植物对养分的吸收(Bai et  a l., 2 008), 降水缺乏

则养分损失严重(潘庆民等, 2004)。在He等(2018)的
研究中, 两个年份的降水量分别为250.2和227.8 m m, 
显著低于该区域400 mm 的平均年降水量, 说明干

旱年份施入的有机肥可能很少转化为土壤中的有效

养分, 因为该研究施入有机肥后土壤有效氮和有效

磷含量都没有显著变化。本研究前两年(2021和2022
年)的降水量分别为500.7和410.5 mm , 均高于常年

降水量(360.00 mm), 第3年(2023年)为351.8 mm, 略
低于常年降水量, 但是显著高于He等(2018)两个试

验年份的降水量。并且, 本研究在返青期雨前施肥, 
施肥后肥料的养分很快随雨水渗入土壤中, 减少了

肥料的损失, 能够满足羊草春季蘖芽分化的养分需

求。因此, 本研究无机肥和有机肥添加均取得了显

著效果。在本研究中, 有机肥与无机肥处理实际添

加的氮、磷量是相同的。在2022和2023年, 有机肥

处理的群落地上生物量显著高于无机肥处理的群落

地上生物量, 说明在氮、磷水平相同的情况下, 有机

肥比无机肥促进群落生物量增产的短期效果可能更

为显著。一方面是由于有机肥中含有丰富的有机质, 
有机质的添加能够降低土壤密度, 改善土壤总孔隙

度, 为土壤微生物提供碳源, 提高土壤酶活性。另一

方面, 有机肥中含有植物生长所需的多种元素。相

对于无机肥的速效性来说, 有机肥中土壤微生物活

性的增加能够持续活化土壤养分, 满足植物生长全

生育期对养分的需求(Shang et  al ., 2020 ; 且天真等, 
2023)。这些特性使得有机肥的增产效应随着时间推

移变得更强(Seabloom et al., 2021)。 
大量研究表明, 养分添加会导致未退化草原群

落多样性丧失, 且随着时间推移, 该负面影响进一

步加强(Yang et al., 2019; Seabloom et al., 2021)。然

而, 本研究中, 连续3年的无机肥添加对退化草原群

落的物种丰富度无显著影响, 这与Bai等(2010)在锡

林郭勒退化羊草草原的研究结果一致。他们发现在

退化草原上连续4年的养分添加没有显著降低物种

丰富度。这些结果共同说明, 在退化草原群落, 短期

(3–4年)无机肥添加并没有导致物种多样性降低。其

原因可以归纳为两点: ( 1)与未退化群落比较, 退 
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图6  土壤无机氮含量、pH与羊草种群密度、个体生物量的相关性(2022年)。实线和阴影表示具有95%置信区间的回归线。

图中显示了两变量间的统计值(R2和显著性水平)和线性回归方程。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
Fig. 6  Correlation between soil inorganic nitrogen content, pH and population density and individual biomass of Leymus chinensis 
(2022). Th e lines and shades repres ent th e regr ession lines  with 95% co nfidence inter vals. Statistics ( R2 and  p v alues) and t he 
equations for the linear regression are shown. *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001. 

 
化群落的生物多样性已经显著降低。施肥改善了土

壤养分状况, 有利于一些丢失物种的回归。(2)养分

添加导致的物种多样性降低, 主要因为养分添加促

进了植物生长, 使植物的种间竞争加强, 特别是随

着土壤养分供给的增加, 地上光竞争被认为是导致

物种减少的主要原因(Hautier et al., 2009)。草原退化

后, 植被稀疏, 地表裸露, 养分添加的前3年, 植被

开始恢复, 不同物种之间并不存在显著的竞争排

除。因此, 对于中度退化的呼伦贝尔羊草草原而言, 
施用无机肥, 氮添加量在10 g ·m–2·a–1左右, 2–3年内

可以促进退化草原的恢复, 并且不会引起植物多样

性的降低。这一结果对于通过补充无机养分在维持

多样性的情况下促进退化草原生产力的提升具有重

要参考价值。 
本研究的另一个重要结果是: 施用有机肥处理

的第2和第3年, 植物多样性均显著下降, 而施用无

机肥处理的植物多样性没有显著变化。2022和2023
年有机肥处理的物种丰富度比无机肥处理分别减少

了20.7%和44.6%。这一结果颠覆了有机肥优于无机

肥的传统认知。前人研究已经证明, 养分添加促进

了植物的生长, 随着群落郁闭度的增加, 物种之间

的光竞争加剧是植物种减少的主要原因(Hautier e t 

al., 2 009), 考虑到本研究中有机肥和无机肥处理添

加的氮含量和磷含量是相同的, 而有机肥处理第二

年群落地上生物量显著高于无机肥处理, 说明养分

添加对物种多样性的影响也与肥料类型有关。因此, 
对于退化草原恢复的养分调控, 应根据土壤肥力状

况和植被生长需求, 确定适宜的肥料用量。从本研

究结果看, 相同用量的氮和磷条件下, 有机肥对群

落生产力的促进效应显著优于无机肥, 但连续施用

会导致物种多样性下降。因此, 施用有机肥恢复呼伦

贝尔退化羊草草原应考虑有机肥用量和施用频次。 
羊草草原恢复的关键是恢复羊草种群在群落中

的优势地位。本研究表明, 通过补充养分可以快速

提高羊草比例, 恢复羊草在群落中的优势地位。

2021年, 未施肥的对照区羊草在群落中的比例只有

5.8%, 而 两 个 施 肥 处 理 的 羊 草 比 例 提 高 到

20.4%–25.2%。2022和2023年, 施用无机肥的处理, 
羊草比例分别提高到30.8%和34.4%; 而施用有机肥

的处理, 羊草比例分别为66.5%和79.9%, 羊草完全

恢复了其在群落中的优势地位。已有研究表明, 通
过施用草地改良剂或同时补充氮、磷养分, 可以使

退化的羊草种群在1–2年内得到恢复(方精云等 , 
2016; 戚智彦等, 2023)。这些研究结果共同说明, 对
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于中度退化、采用传统围封措施需要20–25年才能恢

复的羊草草原(李博等, 1980), 通过补充养分可实现

快速恢复。这为我国大面积退化的羊草草原的快速

恢复提供了参考。 
3.2  有机肥和无机肥添加促进羊草种群恢复的

机制 
为什么羊草种群生物量占群落生物量的比例在

3年内从5.8%快速恢复到79.9%? 氮添加可以通过

叶片增大和株高增加的形态性状改变, 维持相对稳

定的光合生理过程来提高其适应能力 (白雪等 , 
2014)。羊草在获得充足的养分后, 可以通过提高其

比叶面积、单位叶片叶绿素含量和含氮量等性状, 
提高净光合速率, 使氮得到最优化配置以提高自身

的光竞争力(万宏伟等, 2008)。这些结果从植物生理

角度解释了羊草植株个体增大的机制。但是, 本研

究结果表明, 羊草个体生物量对羊草种群生物量变

异的贡献只有6.2%–26.8%, 而羊草种群密度可以解

释羊草种群生物量变化的65.6%–81.8%。可见, 羊草

种群的快速恢复主要源于羊草种群密度的快速增

加。有机肥添加处理下羊草种群密度由2021年对照

的37.2株·m–2提高到2023年的930.7株·m–2, 第一年

增加了4.6倍, 第二年增加了6.5倍, 第三年增加了

8.9倍。而羊草个体生物量的增幅在57.5%–85.3%之

间。这些结果充分说明密度调节是促进羊草种群恢

复的重要机制, 而个体生物量的调节作用相对较

弱。因此, 针对羊草种群恢复措施的研发可以聚焦

羊草种群密度的调控。而羊草种群密度的快速增加

主要有如下两个原因: 其一, 羊草是克隆繁殖为主

的植物, 根茎是其主要的无性繁殖器官。羊草根茎

具有觅养行为(王昱生和盖晓春, 1995), 能在养分富

集区快速分蘖增殖, “ 密集”生长(李静等, 2006 )。其

二, 陈佐忠等(1984)在内蒙古锡林河流域测定了122
个植物种的叶片养分含量, 发现羊草对氮和钾需求

较高。羊草草原退化后, 羊草种群之所以难以恢复, 
一方面缘于持续的放牧压力和家畜对羊草的选择性

采食行为, 另一方面, 退化草原养分含量低也是一

个重要的制约因素。羊草作为喜氮植物(陈佐忠等, 
1984), 补充氮肥可以显著促进其克隆生长和分蘖

的增加。本研究的结果也符合这一观点, 土壤铵态

氮、硝态氮含量的增加均显著提高了羊草种群密度

(图6)。在本研究中, 有机肥对羊草种群恢复的促进

效果非常显著, 可能是因为有机肥对土壤肥力的改

良延长了养分作用的时间, 增加羊草根茎上的越冬

芽数量, 为羊草的种群扩张和增产提供了基础(杨
宇, 2 010), 氮供应充足的条件下, 羊草地下总芽数

和根茎节间芽产生的二次根茎数量和长度均增加

(王俊峰, 2011)。 
氮添加促进植物分蘖增加有其内在的植物生理

学和分子生物学机制。在所有矿质元素中, 氮对分

蘖的促进作用最为明显(刘永强等, 2023)。而无机氮

源与有机氮源的氮对分蘖的调控机制不尽相同。(1)
无机氮, 包括硝态氮和铵态氮均可以通过调控氮代

谢与内源植物激素来促进分蘖芽的生长(Liu et al., 
2011)。同为禾本科植物, 水稻(Oryza sativa)植株中

的氮水平在调节发芽后的分蘖芽生长中起着重要作

用(Liu et al ., 2011)。高浓度硝酸盐可显著提高细胞

分裂素合成基因OsIPTs的表达水平, 促进细胞分裂

素积累, 进而促进水稻分蘖的生长(Xu et  al., 2015 ); 
也可通过抑制油菜素内酯信号基因OsTCP19的表达, 
使分蘖芽伸长, 进而促进分蘖(Liu et al., 2021)。虽然

铵态氮和硝态氮均可增加水稻分蘖, 但是铵态氮在

氮调控水稻分蘖中起关键作用(Gu et al ., 2022)。铵

态氮可特异性诱导生长素输出载体OsPIN9的基因

的表达, 使水稻主茎秆生长素转运能力明显增强, 
且向根冠连接处和根尖区域的转运增多, 刺激分蘖

芽生长(Gu et al., 2022)。(2)有机氮主要以氨基酸形

式运输, 因此氨基酸转运蛋白在植物发育过程中的

营养分配中起着不可或缺的作用(张米欢等, 2022)。
中性氨基酸渗透酶1和氨基酸通透酶4通过影响细胞

分裂素、生长素等激素途径正调控水稻分蘖(Ji et al., 
2020; Fang et  al ., 2 021); 碱性氨基酸转运蛋白

OsAAP3和碱性及中性氨基酸通透酶5则负调控水

稻分蘖(Lu et al., 2018; Wang et al., 2019)。因此, 本
研究中氮添加可能通过调控植物内源氮代谢或植物

生长发育相关激素从而增加羊草分蘖。而有机肥中

的氨基酸还通过调控氨基酸转运蛋白, 使有机肥添

加下羊草分蘖数显著高于无机肥。需要指出的是, 
上述结果多来源于水稻等农作物的研究, 水稻是丛

生的, 而羊草是典型的根茎禾草, 氮如何调控与羊

草分蘖相关的基因表达、激素水平, 进而作用于羊

草的分蘖发生还有待于深入研究。 
呼伦贝尔草甸草原具有良好的自然禀赋, 水热

条件良好, 生产潜力大, 不仅具有重要的生态功能, 
也具有重要的生产功能。但由于过度利用, 导致原
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有优势种羊草的比例降低, 牧草产量下降。从管理

角度看, 可以选择该区域地势平坦、土壤肥沃的退

化草甸草原, 通过补充养分恢复原有优势种羊草, 
从而发挥其生产功能。羊草种群恢复后可维持相对

较高的生产力, 但在刈割或放牧等持续利用的情况

下, 若维持该优势种和生产力, 需要根据养分平衡

状况进行养分添加。从经济角度看, 通过养分补充

恢复草原不需要连年施肥, 因为连年施肥并不会持

续提高牧草产量, 相反会导致植物多样性下降而影

响生态系统的功能。这部分结果还需要进一步的实

验验证, 以实现退化草甸草原的可持续管理和利用。 

4  结论 

综上所述, 本研究结果表明: (1 )施用有机肥或

无机肥均可以快速促进退化草甸草原羊草种群的恢

复, 包括羊草种群密度、个体生物量以及羊草生物

量占群落地上生物量的比例。(2)对于退化草甸草原, 
短期(2–3年)内施用10 g N·m–2的无机肥未导致植物

多样性降低, 因此, 在通过补充养分促进草原恢复

时, 确定合理施肥量和施肥年限至关重要。考虑到

等量氮磷水平的有机肥添加在第二年导致植物多样

性降低, 在退化草甸草原恢复过程中可降低有机肥

用量或避免连年使用。(3)密度调节在退化草甸草原

羊草种群恢复中起关键作用, 羊草种群恢复技术研

发可根据羊草克隆繁殖的特性采用密度调控措施。 
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