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草甸草原植物群落组成及物种生态位对氮
添加的响应规律

董 瑶， 韩子晨， 曲 艳， 张振豪， 戎郁萍*

（中国农业大学草业科学与技术学院， 北京  100193）

摘要：草原植物通过资源差异化利用实现物种共存，并影响群落结构与稳定性。为探讨氮沉降背景下草地利用方

式对群落物种共存机制的影响，在呼伦贝尔辉河流域草甸草原刈割和围封草地设置 4 个氮添加水平（0，2，5，10 
g·m⁻²·a⁻¹），探究植物群落多样性、种间总体关联及生态位特征对草地利用方式和氮沉降的响应规律。结果表明，

刈割草地对氮添加响应更为敏感，高氮下物种多样性显著降低（P<0. 05），群落总体关联减弱并转为负关联；高度

生态位重叠比例由 N2的 56. 06% 降至 N5的 31. 82%，低重叠比例升至 53. 03%。围封草地总体关联相对稳定；羊草

与贝加尔针茅在中氮阶段生态位宽度分别扩展至 2. 77 和 2. 67，高氮阶段收缩且重叠比例下降。氮添加通过改变

资源可利用性重塑种间关系，而草地利用方式决定群落稳定性与生态位调节能力；草甸草原群落对氮添加呈现低

氮促进、高氮抑制的响应。
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Responses of Plant Community Composition and Species Niche to Nitrogen 
Addition in Meadow Steppe

DONG Yao， HAN Zi-chen， QU Yan， ZHANG Zhen-hao， RONG Yu-ping*

（College of Grassland Science and Techology，China Agricltural University， Beijing 100193，China）

Abstract：Grassland plants achieve species coexistence through differentiated resource utilization， which directly 
affects the community structure and stability.  To explore the impacts of grassland utilization patterns on the 
coexistence mechanism of community species under the background of nitrogen deposition， four nitrogen addi⁃
tion levels （0，2，5，10 g·m⁻²·a⁻¹） were set up in the moving and fenced grasslands of the Huihe River Basin in 
Hulun Buir， and the response patterns of plant community diversity， overall interspecific association and niche 
characteristics to grassland utilization patterns and nitrogen deposition were investigated.  The results indicated 
that mowing grassland was more sensitive to nitrogen addition.  Under high nitrogen conditions， species diversity 
significantly decreased（P<0. 05）， and the overall community association weakened and turned negative.  The 
proportion of high niche overlap decreased from 56. 06% under N2 to 31. 82% under N5， while the proportion of 
low overlap increased to 53. 03%.  The overall correlation of the fenced grassland was relatively stable； the niche 
breadth of Leymus chinensis and Stipa baicalensis expanded to 2. 77 and 2. 67 in the medium nitrogen stage， 
respectively， but contracted and the overlapping ratio decreased in the high nitrogen stage.  Nitrogen addition 
reshaped interspecific relationships by altering resource availability， while the utilization method of grasslands 
determined the stability of the community and the ability of ecological niche adjustment； the grassland steppe 
community exhibited a response of low nitrogen promoting and high nitrogen inhibiting to nitrogen addition.
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全球变化背景下，持续增加的大气氮沉降，已

成为影响陆地生态系统结构和功能的重要因子。

许多地区的氮沉降速率已超过 10 kg·m-2·a-1［1］，并

预计在 2050 年前后升至 50 kg·m-2·a-1［2］，显著高于

自然背景水平 0. 5 kg·m-2·a-1［3］。氮素是温带草地

生态系统重要的限制性养分，其输入强度的改变不

仅影响植物生产力［4］，还可能从资源层面重塑植物

的竞争格局、生态位利用策略以及群落构建机

制［5-6］。呼伦贝尔草甸草原作为欧亚草原的核心区

域，对氮沉降变化高度敏感，因此探究外源氮输入

对该区域植物群落结构及生态位特征的影响具有

重要意义。

草地植物之间存在竞争、互利或共存等种间关

系，这些关系决定着群落的结构稳定性与资源利用

格局。种间关联反映物种在空间分布上的联结程

度，其中总体关联用于衡量群落整体稳定性，种对

间关联则描述物种间竞争或促进作用的强弱，是揭

示物种相互依存、相互制约及群落演替方向的重要

指标［7-8］。作为揭示物种关系与资源利用机制的另

一核心理论，生态位理论自 Grinnell（1917）提出以

来不断发展完善，Hutchinson 的多维生态位框架使

其成为植物群落生态学的重要理论支柱［9-10］。在草

地研究中，生态位理论被广泛用于描述植物在资源

利用、功能定位和环境适应方面的差异［11-12］。其中

生态位宽度反映物种的资源利用范围和环境耐受

能力，生态位重叠则量化不同物种在资源利用上的

相似程度，可用于表征潜在的竞争强度和资源分化

格局［13］。已有研究表明，管理措施与养分输入能够

显著改变草地群落的生态位格局。Zhou 等［14］指出

刈割可通过提高光照与养分可利用性增强物种多

样性，从而缓解竞争排斥、促进生态位互补；同时也

有研究发现，施肥可促进群落中优势种和伴生种的

生态位分化，但在低剂量施肥条件下，不同物种间

的资源利用趋同性增强，生态位重叠反而显著上

升［15］，表明外源氮输入对生态位格局具有明显的剂

量依赖性。

草地利用方式是调控植物群落结构和资源利

用策略的关键因素，其中围封与刈割在北方草地治

理和利用中应用广泛。草地围封通过减少牲畜采

食和践踏对草原的干扰，改善退化草原植被结构和

群落特征［16］。草地刈割通过非选择性地去除植物

地上部分，促进一些物种的补偿生长，从而改变植

物群落的结构和功能［17］。在氮沉降持续加剧的背

景下，探究草地利用方式与外源氮输入的叠加效应

具有重要意义。有研究表明，刈割减缓了氮添加对

植物物种多样性的影响，使氮添加与刈割的交互作

用对植物净初级生产力的影响并不显著［18］；同时有

研究发现围封和低氮的交互作用会促进植被恢复

并提高植物多样性，但高氮会降低植物多样性和系

统稳定性［19］。在不同草地利用方式下，氮添加如何

通过改变种间关联和生态位特征影响群落构建与

物种共存机制，仍需进一步研究。

辉河国家级自然保护区位于大兴安岭森林向

呼伦贝尔草原的过渡带，也是半湿润的草甸草原向

干旱的典型草原的过渡带，保护区内有森林、草地、

湿地和农田等多种土地利用类型。近年来，区域氮

沉降水平呈上升趋势，对草地生态系统结构与功能

产生潜在影响。气候变化背景下，草地养分输入和

利用方式变化等使得草地生态系统日趋脆弱，导致

保护区植被退化与生态功能下降的风险加剧［20］。

因此，本研究以呼伦贝尔辉河流域围封和刈割草地

为研究对象，探究植物多样性、种间总体关联及生

态位特征对氮添加的响应特征，阐明氮添加和草地

利用方式对植物种间关系与资源利用格局的调控

作用，为氮沉降背景下草甸草原的合理利用提供

依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区位于内蒙古呼伦贝尔市鄂温克族自治

旗国家环境保护科学观测研究站（48°55′55″N，119°
41′35″E，图 1），海拔 633 m，温带大陆性季风气候，

年均降雨量为 320~500 mm，集中在 6—8 月，年均

温为-2. 4~2. 2 ℃，无霜期 100~120 d。草甸草原，

草地优势种为羊草（Leymus chinensis）、贝加尔针茅

（Stipa baicalensis）、寸草苔（Carex duriuscula）、菊叶

委 陵 菜（Potentilla tacetifolia）等［20］ ，土 壤 为 黑

钙土。
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1. 2　试验设计

本试验采用裂区试验设计。主区为草地利用

方式，包括围封（F）与刈割（M）；副区为氮添加水

平，包括 N0（对照，0 g·m⁻²·a⁻¹），N2（2 g·m⁻²·a⁻¹），
N5（5 g·m⁻²·a⁻¹）和 N10（10 g·m⁻²·a⁻¹）。其中，N2的

施氮量约相当于中国年均大气氮沉降水平（2. 1 
g·m⁻²·a⁻¹），N5与 N10分别约为其 2. 5 倍与 5 倍。试

验共 8 个处理，3 个重复，总计 24 个小区。在生长季

初期（5 月末）进行氮添加处理。选用含氮量 75% 的

NH₄NO₃作为氮源，按各处理设定施氮量称取肥料，

并将其溶解于 10 L 当地清水中，均匀喷洒于对应小

区。刈割处理于 8 月下旬进行，留茬高度为 5 cm。

1. 3　植物样品采集

2022年8月下旬，每个小区内随机选取3个50 cm×
50 cm 样方进行植被群落调查，记录每个样方中的植

物种类和数目，测定植物高度和密度，针刺法测定植

物盖度，齐地面分种收获植物的地上部分，于 65℃烘

箱中烘干至恒重，称重得到植物地上生物量。

1. 4　指标参数计算

1. 4. 1　重要值　

物种重要值：IVs = (H + A + C ) /3 （1）
式（1）中，H 代表该物种的相对高度，A 表示该

物种的相对多度，C 表示该物种的相对盖度。

样地植被调查中共记录到 25 种植物，为了准确

分析种间关联和生态位特征，根据每个物种的重要

值排名，选取了每个处理下重要值排名前 5 的物种。

为此，本研究聚焦于 11 个关键物种（表 1）。

1. 4. 2　物种多样性指数　选用 Shannon-Wiener 多
样性指数、Simpson 多样性指数、Pielou 指数和 Mar⁃
garlaf丰富度指数进行多样性测定，计算公式如下：

Shannon-Wiener指数  H = -∑( Pi ln Pi ) （2）
Simpson指数  D = 1 - ∑Pi

2 （3）

Margarlef丰富度指数  M = S - 1
lnN

（4）

Pielou指数  J = H
lnN

（5）

式（2）（3）中，Pi为群落中第 i个物种的相对重要

值；（4）（5）中 S 表示样方内物种总数量，N 是样方中

所有物种个体的总数量。

1. 4. 3　 种 间 总 体 关 联 指 数　 物 种 间 联 结 指 数

（Variance ratio，VR）采用公式（6）（7）（8）和（9）计算：

图 1　研究区地理位置及试验区示意图

Fig. 1　The location of the study area and schematic diagram 
of the pilot area

表 1　不同处理下植物的重要值

Table 1　Important values of plants under different treatments 单位：%
物种

Species
二裂委陵菜 Potentilla bifurca

冰草 Agropyron cristatum
星毛委陵菜 Potentilla acaulis

糙隐子草 Cleistogenes squarrosa
羊草 Leymus chinensis

寸草苔 Carex duriuscula
茵陈蒿 Artemisia capillaris

菊叶委陵菜 Potentilla tacetifolia
贝加尔针茅 Stipa baicalensis

酸模 Rumex acetosa
麻花头 Saussurea komarovii

刈割（M）

N0

5.73
11.80

5.69
3.70
9.01

15.31

11.41

6.25

4.63
-
3.21

N2

3.32
8.83

5.30
5.46
12.49

27.40

10.21

6.44

-
-
0.99

N5

8.00

-
3.55
-

11.09

15.48

17.68

6.68
17.63

-
1.36

N10

2.35
14.41

7.13
1.80
15.64

13.18

16.17

4.96
-

12.49

3.16

围封（F）
N0

12.29

9.28
16.70

4.02
33.04

-
-
0.71
10.52

3.75
-

N2

8.10
8.18

-
3.06
26.93

8.11

-
2.44
14.88

2.78
14.94

N5

7.95

11.99

-
3.19
48.25

-
-
1.52
-
6.59

14.67

N10

5.54
12.93

-
7.77
34.74

-
2.21
6.83

11.08

3.02
4.36

注：M，刈割草地；F，围封草地。N0、N2、N5、N10分别表示氮添加量 0、2、5、10 g·m-2·a-1。加粗表示每个处理下重要值前 5 的物种。下同

Note： M， Mowing grassland； F， Fenced grassland. N0，N2，N5，and N10 indicate nitrogen addition levels of 0，2，5，10 g·m-2·a-1，respectively.
Bold text indicates the top 5 species by importance under each treatment.  The same applies below
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VR  =  
S2

T

σ 2
T

（6）

σ 2
T = ∑

i = 1

S

Pi( )1 - Pi （7）

S2
T = ( 1

N )∑
i = 1

N

(Tj - t ) 2
（8）

Pi = ni

N
（9）

式中，S 为调查地区总的物种数；N 为总样方

数；ni为物种 i 出现的样方数；Pj为物种出现的频度；

Tj为样方 j 内出现的物种总数；t 为全部样方中物种

的平均数；ST为所有样方物种数的方差；σT为所有物

种出现的频度的方差。若 VR=1，种间总体无关联

且随机分布；VR>1，则种间总体呈正关联；VR<1，
种间总体呈负关联。

1. 4. 4　生态位宽度及重叠指数　生态位宽度指数

（Coefficient of niche breadth）采用 Levins（1968）［21］

指数公式（10）计算：

Bi = 1

∑
j = 1

n

P 2
ij

（10）

式中，Bi 表示物种 i 的生态位宽度；n 表示样方

的数量；Pij表示物种 i 在第 j 个样方中的个体数量占

该物种在所有样方中个体总数的比例。Bi 值越大，

表明物种的生态位越宽，其利用资源的总量越多，

竞争能力越强。

生态位重叠指数（Coefficient of niche overlap）
采用 Pianka（1973）重叠指数［22］公式（11）计算：

O ik =
∑
j = 1

n

Pij Pkj

( )∑
j = 1

n

P 2
ij ( )∑

j = 1

n

P 2
kj

（11）

式中，Oik是物种 i 和物种 k 的生态位重叠指数，

Pij 和 Pkj分别是物种 i 和物种 k 在资源 j 上的重要值，

n 是样地数量。Oik值越高说明物种间共同利用资源

量越大，可能存在资源利用性竞争。

1. 5　统计分析

利用 Microsoft Office Excel 2016 对数据进行整

理及重要值计算。以重要值为基础，在 R 4. 3. 0 软

件中调用“spa”包计算植物的生态位宽度和生态位

重叠指数（Oik），并利用 Variance Ratio（VR）方法计

算群落物种间总体联结指数。不同氮添加水平及

草地利用方式下的多样性指数、生态位等指标在

SPSS 22. 0 中进行统计检验。对符合正态分布且方

差 齐 性 的 变 量 ，采 用 单 因 素 方 差 分 析（One-way 
ANOVA），并使用 LSD 法及 Duncan 氏多重比较进

行组间差异比较；对不满足正态性或方差齐性的指

标，采用 Kruskal–Wallis 非参数检验。所有统计差

异 的 显 著 性 标 准 均 设 定 为 P<0. 05，采 用 R
（ggplot2）软件绘制图。

2　结果与分析

2. 1　氮添加对围封和刈割草地植物多样性的影响

在刈割草地中，植物多样性对施氮处理表现出

一定的响应（图 2）。Shannon-Wiener 指数和 Mar⁃
galef 指数在 N2 处理下均达到较高值，且显著高于

N10（P<0. 05），而 Simpson 指数和 Pielou 指数在不

同施氮水平间差异不显著。围封草地多样性指数

随施氮量变化均无显著差异。多样性指标在刈割

草地呈一定氮添加效应，而围封草地相对稳定。

2. 2　氮添加对围封和刈割草地植物群落总体关联

的影响

不同氮添加水平对植物群落总体关联具有显

著影响（图 3）。在无氮处理（N0）下，刈割草地（M）

与围封草地（F）均表现为负关联（VR<1）。当施氮

量提高至 N2时，两类草地的 VR 值均转为大于 1，呈
现明显的正关联。随着施氮水平进一步增加，两类

草地的响应发生分化：刈割草地在 N5 和 N10 处理中

VR 再次降至 1 以下，而围封草地在中、高氮水平下  
VR 值均接近 1。

2. 3　氮添加对围封和刈割草地生态位宽度的影响

刈割（M）与围封（F）草地在不同氮添加水平下

物种生态位宽度总体呈现“中氮扩张，高氮收缩”的

变化格局（图 4）。刈割草地中寸草苔（Cd）、糙隐子

草（Cs）、羊草（Lc）表现出中氮扩张、高氮收缩特征，

委陵菜属植物（Pb、Pt）生态位宽度在 1. 5~2. 3 之

间。围封草地中，羊草和贝加尔针茅（Sb）在 N2 和

N5 处理下分别达到 2. 77 和 2. 67，在 N10 处理下降，

且多数物种在 N0~N10间的变化幅度大于刈割草地。

菊叶委陵菜（Pt）在围封和刈割草地中的 N10条件下

生态位宽度均未出现显著下降。
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2. 4　氮添加对刈割和围封草地植物生态位重叠的

影响

氮添加显著改变了刈割（M）与围封（F）草地的

生态位重叠组成（图 5）。刈割草地 N0 高重叠物种对

为 31 对，主要集中于寸草苔、星毛委陵菜和糙隐子

草等组合；随施氮量升高，N5与 N10高重叠对先下降

后增加，寸草苔相关组合由高重叠向中、低重叠区

间转移。围封草地 N0以低重叠为主，高重叠主要集

中于羊草与贝加尔针茅等优势禾草；N2高重叠对增

至 26 对，N5低重叠对数最高，N10高重叠对为 27 对，

仍以优势禾草相关组合为主。

3　讨论

3. 1　氮添加对围封和刈割草地植被特征的影响

物种多样性是衡量群落结构与功能稳定性的

关键指标，不仅能反映群落动态变化，还能体现生

物群落和生态系统的复杂性特征。本研究中，刈割

草地  Shannon-Wiener 指数随氮添加呈现低、中氮

提高，高氮降低的非线性响应。这表明典型草原受

氮素限制较强，低剂量氮添加可缓解氮素对植物的

约束，提高资源利用效率，从而提高物种丰富度与

多样性［23］；当氮输入增加时，喜氮植物快速生长并

形成对弱势物种的遮蔽效应，使光竞争加剧、群落

下层植物衰退，导致多样性下降［24］ 。随着土壤氮素

由“限制-饱和-过量”转变，群落的限制因子逐渐从

氮转向磷等其他资源，竞争排除作用增强，进一步

降低多样性［10，25］。刈割草地的物种丰富度、Shan⁃
non-Wiener 指数、Simpson 指数均高于围封草地，这

图 2　氮添加对围封和刈割草地植物多样性的影响

Fig. 2　Effects of nitrogen addition on plant diversity in fenced and mowing grasslands
注：不同小写字母表示同一草地利用方式下不同氮添加处理间差异显著（P<0. 05）
Note： Different lowercase letters indicate significant differences among different nitrogen addition levels within the same utilization method 
（P<0. 05）

图 3　氮添加对围封和刈割草地植物群落种间关联的影响

Fig. 3　Effects of nitrogen addition on interspecific associa⁃
tion of plant communities in fenced and mowing grasslands
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图 4　氮添加对围封和刈割草地生态位宽度的影响

Fig. 4　Effects of nitrogen addition on niche breadth in fenced and mowing grasslands
注：气泡大小表示标准化后的生态位宽度。当物种在某处理下未出现（重要值为  0）时，不计算生态位宽度，并以“×”表示

Note： Bubble size represents the normalized niche width.  When the species did not appear under a certain treatment （ the importance value was 
0 ）， the niche breadth was not calculated and expressed as “×”

图 5　氮添加对围封和刈割草地植物生态位重叠的影响

Fig. 5　Effects of nitrogen addition on niche overlap of plants in fenced and mowing grasslands
注：Oik 代表重叠指数。图中不同符号表示不同程度的生态位重叠：■，高度重叠（0. 66≤Oik<1）；●，中度重叠（0. 33≤Oik<0. 66）；▲，低度

重叠（Oik<0. 33）
Note： Oik denotes the ecological overlap index.  Different symbols in the figure indicate varying degrees of ecological niche overlap： ■， High over⁃
lap （0. 66≤Oik<1）；●， Moderate overlap （0. 33≤Oik<0. 66）；▲， Low overlap （Oik<0. 33）
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与王琪、杨天成等人的研究结果相同［26-27］，刈割通过

降低地上生物量和冠层遮蔽，改善了下层光照条

件，并减少凋落物覆盖，有利于促进植物生长和提

高相对生长速率［28］，同时长期围封形成的枯枝落叶

积累，对植被更新有一定的物理抑制作用，延缓了

草原植被的生殖更新过程［29］。

3. 2　氮添加对围封和刈割草地植物群落总体关联

的影响

群落总体关联反映了群落中所有物种对在空

间出现上的总体相互关系，是衡量群落内部是否以

共存、随机分布或竞争分离为主的重要指标。研究

发现，氮添加对植物群落种间总体关联的影响在不

同草地下各异，这与张金屯［7］研究提出的“资源竞争

极化”假说相呼应。在无氮条件下，刈割和围封草

地群落物种之间总体关联性均为负相关，说明在自

然养分背景下植被处于演替的不稳定阶段，物种通

过竞争性作用获取有限的氮素和水分，群落结构偏

向资源分化和生态位隔离［30］。这与温带草原普遍

存在低养分条件下物种间竞争较强的研究结果相

一致［31］。低剂量氮添加使总体关联由负转正，表明

适量外源氮输入缓解了氮限制，扩大了资源利用空

间，弱化了单一资源维度上的竞争，从而促进物种

共存并提升群落稳定性［32-33］。在较高氮水平下，不

同草地利用方式出现明显分化：刈割草地群落总体

关联再次转变为负相关，而围封草地则维持在正相

关水平。刈割持续削弱群落的垂直结构，使资源增

加更易被优势种快速占据，这与 Zhang 等［34］ 在温带

草原发现的氮富集下刈割强化优势种支配、降低群

落稳定性的结果一致。同时，在富养分条件下，光

竞争被认为是导致多样性降低的关键机制［35］，本研

究中高氮下弱势种被挤压、总体关联转向负值即体

现了“高氮-高竞争”格局。围封草地因具有较完整

的空间结构和较高的上下层生物量积累，深根 -浅

根、禾草-杂类草等不同生活型之间形成较强的资源

互补［36］，从而缓冲了高氮带来的竞争强化，使群落

总体关联保持稳定。

3. 3　氮添加对围封和刈割草地生态位特征的影响

生态位宽度与生态位重叠能够反映植物的资

源利用范围与竞争格局，是揭示氮添加条件下物种

关系调整的重要指标［37］。本研究发现，生态位响应

呈现明显的物种特异性，且受草地利用方式调控。

在刈割草地中，生态位宽度整体呈“低氮扩展、高氮

压缩”的特征，这与典型草原中植物对氮添加的响

应规律一致［33］：低、中氮缓解氮限制，促进物种共

存，而高氮加剧优势种对光与养分的垄断［38］。浅

根、矮生或耐贫瘠型物种（如寸草苔、糙隐子草）因

主要利用表层无机氮［39］ 在低氮阶段可快速吸收新

增氮素而短暂扩大生态位［40］；但随着优势禾草在高

氮下迅速增长，光竞争增强，使其生态位出现明显

收缩［41］。刈割进一步削弱了群落垂直结构，使生活

型间难以形成资源互补，因而高氮未扩大资源维

度，反而强化竞争、降低生态位重叠。围封草地的

生态位响应则更具可塑性，中氮水平（F2、F5）明显促

进深根型、高大型禾草（如羊草、贝加尔针茅）的生

态位扩展，与“适量施氮增强禾本科优势”的研究结

论一致［42］。围封维持了较完整的群落结构和较高

的生物量积累，使新增氮素可在深浅根物种及冷

季、暖季草本间实现资源互补，从而形成生态位协

同扩张［43-44］。杂类草因资源需求稳定，对氮添加的

响应幅度较小。高氮阶段，围封草地生态位收缩与

重叠比例下降，表明限制因子由氮转向光、水等非

氮资源［45-46］。鉴于氮沉降具有累积性，长期持续输

入可能通过改变土壤过程与物种替代动态，使生态

位格局的调整在时间尺度上表现出不同于短期响

应的演变趋势。

4　结论

氮添加显著影响辉河流域草甸草原的群落结

构与生态位特征，两种草地利用方式表现出不同的

生态响应。刈割草地对氮输入更为敏感，物种丰富

度与多样性随氮添加波动明显，高氮条件下多样性

下降、总体关联减弱；围封草地结构相对稳定。两

类草地均呈现“低氮促进、高氮抑制”的规律：低氮

缓解氮限制并增强物种共存，高氮则重新强化竞

争。生态位特征显示，刈割草地多数物种生态位宽

度与重叠变化有限，可塑性较弱；围封草地优势物

种在中氮阶段生态位扩展，高氮下再度收缩，表现

出更强的资源利用调节能力。因此，氮添加通过影

响资源可利用性重塑种间关系，而草地利用方式决

定了群落响应的方向与幅度。
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