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摘要：为研究三峡水库消落带优势植物的养分利用特征及其对生境的适应策略，选择消落带分布最多的 ４ 种草本植物为研究对

象，分析了植物根、茎、叶的碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）、钾（Ｋ）含量和化学计量比特征。 结果表明：（１）相比陆地系统和自然湿地系

统，消落带植物具有较低的 Ｃ 含量和较高的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量，Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 均较低，表明植物具有低固碳和高养分积累、低养分利

用效率和高生长速率的特征；（２）４ 种植物的养分含量和计量比存在一定差异，其中狗牙根具有较低的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量和较高的

Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ，且变异系数均低于其他 ３ 种植物，其低养分需求、高养分利用效率以及较强的内稳性可能是其在库区分布最广

的重要机制；（３）４ 种植物在不同器官的养分分配策略相似，均表现为叶片 Ｃ 含量低于根和茎，而 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量则显著高于根、
茎；同时，与根、茎相比，叶片 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 较低，Ｎ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｋ 较高，且在不同生境条件下变异系数较小，表现出相对较高的稳定

性；（４）落消带植物的养分含量及计量比从全库区上游至下游的空间变异性较强，其中 Ｎ、Ｃ ／ Ｎ、Ｎ ／ Ｐ 变异性较大，而 Ｃ、Ｐ、Ｋ 变

异性较小，表明植物 Ｎ 含量受生境变化的影响较大，加之消落带不同植物生长均受到严格的 Ｎ 限制，因此 Ｎ 供给可能是影响消

落带生态系统结构的重要因子。 三峡库区消落带植物生态化学计量特征具有明显的变异性和特殊性，是植物群落演替及生态

系统功能变化的重要驱动因素。
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ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｍｉｇｈｔ ｒｅｓｕｌｔ ｉｎ Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ ｂｅｃｏｍｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｗｉｄｅｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｏｕｎｄ ｔｈｅ
ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ＴＧＲ． ３） Ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈａｄ ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ， ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｈａｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｌｙ ｌｏｗ Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｂｕｔ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｎ， Ｐ ａｎｄ Ｋ ｃｏｍｐａｒｅｄ
ｗｉｔｈ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ． Ａｓ ａ ｒｅｌａｔｅｄ ｒｅｓｕｌｔ， Ｃ ／ Ｎ， Ｃ ／ Ｐ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ Ｃ ／ Ｋ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｌｏｗｅｒ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ Ｎ ／ Ｐ ａｎｄ Ｎ ／ Ｋ ｗｅｒｅ
ｈｉｇｈｅｒ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ． Ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ
ｓｍａｌｌｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ． Ｉｔ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｈａｄ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｔｈａｔ ｐｒｉｏｒｉｔｙ ｗａｓ
ｇｉｖｅｎ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｙ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． ４）
Ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ Ｎ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ， ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｗａｓ ｏｂｖｉｏｕｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｎ， Ｃ ／ Ｎ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ Ｎ ／ Ｐ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈ，
ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｃ， Ｐ， ａｎｄ Ｋ ｗｅｒｅ ｗｅａｋ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＴＧＲ ｈａｄ ｏｂｖｉｏｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｉｔｙ， ｗｏｕｌｄ ｐｌａｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ； ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ； ａｄａｐｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

生态化学计量学是利用生态学和化学计量学基本原理研究和分析生态过程要素（碳、氮、磷）平衡及其对

生态影响的科学［１⁃３］，是应用元素动态平衡原理和生长速率理论，探讨植物营养状况、养分需求、养分利用效

率、内稳态特征以及养分限制等的重要研究方法和手段［４］，对解释植物适应机制与生境特征的耦合关系具有

重要意义。 近年来，生态化学计量学被广泛应用于草地［５］、森林［６］、荒漠［７］、湿地［８］等生态系统中生物养分元

素分配、循环、供应、需求等特征及其与生境的关联，重点关注了气候变化［９］、氮沉降［１０］、生态系统退化［１１］ 等

影响下不同植物的生态化学计量特征。 此外，国内外已经从区域［１２⁃１３］、国家［１４⁃１５］、全球尺度［１６⁃１７］ 上对不同生

态系统类型植物的化学计量学特征开展了相关研究，进一步推动了生态化学计量学的发展。 目前，植物生态

化学计量特征被广泛应用于逆境环境下植物适应机制及营养策略研究［１８］，进而揭示环境变化下生态系统结

构和功能演变及调控机制［１９］，成为生态学研究的重要方向。
三峡水库是世界最大的水利工程，由于采用“蓄清排浑”的运行方式，库区水位每年均在 １４５—１７５ ｍ 间
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波动，使周围土地周期性淹没和出露，因此河岸两侧形成了垂直落差达 ３０ ｍ，总面积约 ３４９ ｋｍ２的反季节水位

波动的水库消落带［２０］。 受冬季水淹和夏季干旱的双重胁迫，消落带内原有陆生植被逐渐消亡，形成了以少数

适生草本植物为优势的新的植物群落［２１⁃２３］，包括狗牙根（Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ）、狼杷草（Ｂｉｄｅｎｓ ｔｒｉｐａｒｔｉｔａ）、香附子

（Ｃｙｐｅｒｕｓ ｒｏｔｕｎｄｕｓ）、苘麻（Ａｂｕｔｉｌｏｎ ｔｈｅｏｐｈｒａｓｔｉ）、苍耳（Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）等群落。 随着水淹时间延长，这些适

生植物的生长、繁殖、功能性状、生理代谢等方面对水淹胁迫产生了一系列适应性的变化［２１，２４⁃３０］，种群分布趋

于稳定［２４，３１］。 此外，周期性水淹导致土壤的养分释放和流失严重，土壤养分供应水平与计量特征发生改

变［３２］。 在此背景下，适生植物的养分吸收和分配策略、养分利用效率及内稳性等也可能发生适应性改变，进
而影响消落带植物群落的分布以及整个生态系统物质分配、释放等关键生态过程。 然而，当前大部分研究仍

主要关注适生植物对水淹胁迫的生理生态响应［２６⁃２７］、群落演变与种群扩大机制［２４，３１］以及养分再释放［２８⁃３０］等，
而对植物养分含量、分配以及化学计量特征等研究相对薄弱，仅米玮洁等［３３］采用室内培养试验探讨了土壤养

分对消落带草本植物的 Ｎ、Ｐ 计量特征的影响，提出消落带植物具有较强的低 Ｎ 适应能力，且植物养分需求性

是决定消落带植物适应能力的重要因子。 刘明辉等［３４］探讨了消落带人工植被池杉生态化学计量特征对水淹

胁迫的响应及其养分适应策略。 在三峡水库消落带这一特殊的逆境环境下，基于植物生态化学计量学研究，
对揭示反季节水位波动影响下植物生态策略和环境适应性具有重要意义，是消落带湿地生态系统演变机制研

究的有益补充。
作为一个特殊的水⁃陆过渡区，三峡水库消落带与自然水陆界面的湿地具有不同的环境因子和生态过程。

当前大部分河岸带［３５］、滨海区［８］、湖滨区［３６］ 等自然水陆界面的研究结果表明，与陆地植被相比，水陆界面区

植物碳、氮、磷计量特征具有较大的变异性和特殊性［３７］，且表现出养分利用效率较低、养分需求较高以及生长

速率快等生存机制。 那么，作为特殊的水陆界面，消落带植物的生态化学计量特征及养分利用策略如何？ 与

自然水陆界面、自然湿地是否具有相似性？ 与陆地植物又有何差异？ 同时，三峡水库消落带范围广，土壤、植
被、地形地貌、人类活动等生境要素变异性较大［２０］，而植物养分含量及计量比的空间变异性尚不十分清楚，限
制了对整个消落带生态系统养分分布规律及其与库区生境的耦合关系的科学认识。 基于以上问题，本研究选

择三峡库区消落带分布最广的 ４ 种草本植物为研究对象，通过分析植物器官（根、茎、叶）Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量及计

量比特征，阐释了植物化学计量特征的种间差异以及在全库区尺度的空间变异规律，进一步比较了消落带植

物化学计量特征与其他生态系统的异同，以期揭示该区域适生植物的养分策略及适应机制，为消落带生态系

统养分结构及其功能演变机制研究提供科学支撑。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

三峡水库是三峡大坝建成蓄水后形成的总面积达 １０８４ ｋｍ２（１７５ ｍ 高水位期）的人工湖，坝址位于湖北省

宜昌市秭归县境内，范围涉及湖北省和重庆市 ２１ 个县市区。 整个库区以峡谷地貌为主，横跨川东岭谷和鄂中

山区峡谷，北临大巴山，南依川鄂高原，属亚热带湿润季风气候，年平均气温在 １６．５—１８．０℃，年降雨量 １０００—
１８００ ｍｍ，土壤类型以黄壤、紫色土、石灰土、石灰土、水稻土和潮土等为主。

三峡水库采用“蓄清排浑”的运行策略，每年 １０ 月中旬蓄水至 １７５ ｍ，次年 １ 月份开始缓慢放水，至 ５ 月

初水位降低至 １４５ ｍ，在库区周围形成了一个面积约 ３４９ ｋｍ２的水库消落带。 夏季落干期，大量植物生长，冬
季水淹后植物逐渐枯亡腐烂，成为水库养分循环的重要环节。 受水淹胁迫影响，消落带植物群落结构相对简

单，形成了以狗牙根、狼杷草、苍耳、苘麻、狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、香附子和水蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｈｙｄｒｏｐｉｐｅｒ）、稗
（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｃｒｕｓｇａｌｌｉ）等为优势植物的草本群落［２１⁃２３］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地布设和样品采集

２０１８ 年 ７ 月，对三峡库区消落带 ４ 种优势植物的分布概况进行了调查并确定采样断面。 在三峡库区腹

５９４４　 １３ 期 　 　 　 孔维苇　 等：三峡库区消落带 ４ 种典型草本植物的生态化学计量特征 　
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心区域，沿长江干流自上游向下游依次选择涪陵（ＦＬ）、忠县（ＺＸ）、万州（ＷＺ）、云阳（ＹＹ）、奉节（ＦＪ）、巫山

（ＷＳ）、香溪（ＸＸ）、秭归（ＺＧ）等地设置 ８ 个调查断面（图 １ 所示），同时在澎溪河、大宁河、香溪河设置 ３ 个支

流消落带的调查断面，以保证断面设计的代表性。 每个断面选择人为干扰较少、生境特征相似的消落区设置

３ 个重复样地，共计 ３３ 个样地。 根据植物群落分布情况，在消落带中部（约 １５５—１６５ ｍ 范围内）设置长 ３０ ｍ
的样带进行调查和采样；调查样地范围内主要植物群落状况、蓄水前土地利用类型、坡度、土壤质地等生境特

征见表 １。 每个样地内选定狗牙根、狼杷草、苍耳、苘麻 ４ 种植物，随机选取 １０—３０ 株 ／丛长势良好的植株，采
集植物根、茎、叶样品，装入信封袋带回。

图 １　 研究区域样地分布

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ

表 １　 １１ 个样地的基本生境特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ １１ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

坡度
Ｇｒａｄｉｅｎｔ

底质类型
Ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｔｙｐｅｓ

蓄水前土地利用类型
Ｌａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ
ｂｅｆｏｒｅ ｉｍｐｏｕｎｄｍｅｎｔ

群落内优势物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

涪陵 ２５° 黏土、细沙 自然草地、旱地
狗牙根群落、苍耳群落、苘麻群落、狼杷草群落、
稗群落等

忠县 １０°—３０° 黏土 农田（水田） 狗牙根群落、狗牙根⁃苍耳群落、苘麻⁃狗牙根群
落、水蓼群落等

万州 １０°—３０° 黏土 农田、自然疏林地
狗牙根群落、苘麻群落、稗群落、苍耳群落、草木
樨群落等

云阳 １５°—３０° 黏土 自然疏林地
狗牙根群落、酸模叶蓼群落、苍耳群落、狼杷草
群落

奉节 ２５°—４０° 粗砂、基岩 自然灌草丛、农田（旱地） 狗牙根群落、苍耳群落、草木樨群落、狼杷草群
落、苘麻群落

巫山 ２０°—４５° 粗砂、基岩 自然灌草丛
狗牙根群落、苍耳群落、苘麻群落、草木樨群落、
稗群落

香溪 ２５°—４５° 黏土 农田（旱地） 狗牙根群落、草木樨群落、苍耳群落、苘麻群落、
狼杷草群落

秭归 ２５°—６０° 粗砂 自然疏林地、旱地 狗牙根群落、苍耳群落、草木樨群落、苘麻群落

澎溪河白夹溪 ５°—１５° 黏土 自然灌草丛
狗牙根群落、苍耳群落、香附子群落、狼杷草群
落等

大宁河大昌镇 ２０°—３５° 黏土 农田（旱地）、自然疏林地 苍耳群落、狗牙根群落、水蓼群落

香溪河昭君镇 ２５°—４５° 细砂 自然林地、农田（旱地） 狗牙根群落、苍耳群落、狼杷草群落、苘麻群落等
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１．２．２　 样品处理与测定

将采集的植物样品清洗后放于烘箱中 １０５℃杀青 ２ ｈ，然后 ８０℃烘干至恒重，烘干后的样品用粉碎机粉碎

过 ０．１５ ｍｍ 筛，装入密封袋保存待测。
植物有机碳（Ｃ）含量测定采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７⁃Ｈ２ＳＯ４外加热、ＦｅＳＯ４反滴定法测定；植物样品经浓 Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２法

消煮完全后，消煮液分别利用流动分析仪（吉天 ＦＩＡ⁃６０００＋）测定植物全氮（Ｎ）含量，利用钒钼黄显色⁃分光光

度法和火焰光度法测定植物全磷（Ｐ）和全钾（Ｋ）含量。
１．２．３　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对数据进行初步处理，利用 ＳＰＳＳ １８．０ 对数据进行统计分析。 不同植物、不同器官之间采

用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验差异显著性，采用一般线性模型（ＧＬＭ）分析样地、物种、器官对植

物养分含量及化学计量比的交互影响。 用 Ｃａｎｏｃｏ ５ 对植物不同器官养分化学计量特征进行冗余分析

（ＲＤＡ），变异系数（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ Ｖａｒｉａｔｉｏｎ，ＣＶ）＝ 标准偏差 ／平均数×１００％ 计算得出；利用 ＧｒａｐｈＰａｄ⁃８．０ 作图。

２　 结果与分析

２．１　 不同植物各器官 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量及化学计量比特征

消落带 ４ 种植物根、茎、叶养分含量及变化范围如表 ２ 所示。 根、茎 Ｃ 含量在不同物种间无显著差异（Ｐ＞
０．０５），而叶片 Ｃ 含量表现为狗牙根与狼杷草显著高于苘麻与苍耳（Ｐ＜０．０５）；根、茎、叶 Ｎ 含量变化范围分别

为 ３．１—１４．９、３．１—１９．２、１０．１—４８．３ ｍｇ ／ ｇ，根、茎的 Ｎ 含量在 ４ 种植物之间也无显著差异（Ｐ＞０．０５），但叶片 Ｎ
含量差异显著，呈狗牙根＜苘麻＜苍耳＜狼杷草，狗牙根叶片 Ｎ 含量比狼杷草低 ４５％。 同时，无论何种器官，狗
牙根 Ｐ、Ｋ 含量均显著低于其他 ３ 种植物（Ｐ＜０．０５）。 不同物种间 Ｃ 含量变异性最低，仅为 ４％—８％，而 Ｎ、Ｐ、
Ｋ 含量变异性达 ２９％—４３％，表明不同物种对营养元素的需求存在较大差异。

从养分分配策略看，４ 种植物根、茎、叶的 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量分配基本相似。 植物叶片的 Ｃ 含量均低于根和

茎，且苍耳和苘麻达到显著水平（Ｐ＜０．０５）；相反，叶片的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量则显著高于根和茎（苍耳的 Ｐ 含量和狼

杷草的 Ｋ 含量除外）（Ｐ＜０．０５），特别是植物叶片的 Ｎ 含量是其根、茎 Ｎ 含量的 ３—５ 倍。 根和茎的 Ｃ、Ｎ 含量

无显著差异，而茎的 Ｐ、Ｋ 含量略高于根。
如图 ２ 所示，不同物种间和器官间的化学计量比特征差异较大。 ４ 种植物根、茎 Ｃ ／ Ｎ 的平均值分别为

６０．５、６５．６，显著高于叶片（Ｐ＜０．０５），是叶片 Ｃ ／ Ｎ（１７．１）的 ３．５ 和 ３．８ 倍；物种之间，狗牙根的根 Ｃ ／ Ｎ 略低于其

他三种植物，而茎和叶的 Ｃ ／ Ｎ 则均高于其他植物，特别是叶达到了显著水平（Ｐ＜０．０５）。 同种植物不同器官的

Ｃ ／ Ｐ 和 Ｃ ／ Ｋ 均表现为根＞茎＞叶的规律（Ｐ＜０．０５），而在不同物种之间均呈狗牙根最高，狼杷草次之，苍耳和苘

麻较低的趋势。 消落带 ４ 种植物根、茎、叶 Ｎ ／ Ｐ 的平均值分别为 ２．４、２．０ 和 ５．２，Ｎ ／ Ｋ 分别为 ０．６、０．４ 和 １．１，均
表现为叶片显著高于根、茎（Ｐ＜０．０５）；根、茎 Ｎ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｋ 在不同物种之间差异不大，但狗牙根的根 Ｎ ／ Ｐ 和 Ｎ ／
Ｋ 显著高于其他 ３ 种植物（Ｐ＜０．０５）；叶片 Ｎ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｋ 在不同物种间差异明显，狼杷草高于狗牙根，苍耳和苘

麻均较低。 Ｋ ／ Ｐ 在植物之间、器官之间差异均不大。
２．２　 消落带 ４ 种典型植物化学计量特征的空间分布

植物养分特征及计量比变异性受生境条件综合影响。 本研究进一步分析了库区环境变化对植物生态化

学计量特征的影响。 结果表明（图 ３），沿长江干流自上游至下游，库区消落带植物根、茎 Ｃ 含量呈现先缓慢升

高，后降低的趋势，在下游巫山（ＷＳ）断面出现峰值，而叶片 Ｃ 含量则无明显空间变异；根、茎、叶 Ｎ 含量空间

上呈现较为一致的变化规律，在上游涪陵（ＦＬ）和忠县（ＺＸ）较高，随后迅速降低并保持相对稳定；Ｐ 含量空间

变化呈波动变化，仅在中游云阳（ＹＹ）出现峰值，下游巫山（ＷＳ）和秭归（ＺＧ）出现低谷，其他断面保持稳定；不
同器官中 Ｋ 含量均呈自上游至下游降低趋势，在上游的涪陵（ＦＬ）和忠县（ＺＸ）及中游的云阳（ＹＹ）出现峰值，
其他断面均较低。
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图 ２　 ４ 种植物不同器官的化学计量比特征

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ

Ｃｄ：狗牙根 Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ；Ｂｔ：狼杷草 Ｂｉｄｅｎｓ ｔｒｉｐａｒｔｉｔａ；Ｘｓ：苍耳 Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ；Ａｔ：苘麻 Ａｂｕｔｉｌｏｎ ｔｈｅｏｐｈｒａｓｔｉ；图中不同小写字母表示不

同物种之间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示同一植物不同器之间差异显著（Ｐ＜０．０５）， ＋表示平均值

　 　 受养分含量空间变异性的影响，植物根、茎、叶的化学计量比也呈一定的空间分布规律（图 ３）。 与 Ｎ 和 Ｋ
含量相反，Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｋ 均呈从涪陵（ＦＬ）至万州（ＷＺ）迅速提高，随后缓慢波动，空间变异主要出现于库区上游

断面。 根、茎 Ｃ ／ Ｐ 比则沿程呈现缓慢升高的趋势。 ４ 种植物各器官 Ｎ ／ Ｐ、Ｋ ／ Ｐ 变化波动较大，库区上游较高，
中游降低，到下游又上升的趋势；Ｎ ／ Ｋ 在空间变化不大，除涪陵外基本稳定。

变异系数反映了不同生境下植物化学计量特征的变化强度。 图 ３ 所示，消落带植物不同养分及计量比对

生境变化的敏感性不同，其中 Ｃ 含量变异性最小，低于 ５％，而 Ｎ 含量、Ｃ ／ Ｎ、Ｎ ／ Ｐ 的变异系数较高（均大于

３５％），Ｐ 含量和 Ｃ ／ Ｐ 的变异系数相对较低（平均为 ２０％和 ２２％）；不同器官化学计量特征的变异系数大体呈

叶片明显低于根、茎。
２．３　 消落带植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 化学计量特征的变异来源分析

利用多因素方差分析了样地、物种和器官 ３ 个因子对消落带植物养分含量及计量比的影响，结果显示：物
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图 ３　 消落带植物各器官 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 化学计量特征的空间变化

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃ， Ｎ， Ｐ ａｎｄ Ｋ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｔｔｏｒａｌ ｚｏｎｅ

ＦＬ：涪陵；ＺＸ：忠县；ＷＺ：万州；ＹＹ：云阳；ＦＪ：奉节；ＷＳ：巫山；ＸＸ：香溪；ＺＧ：秭归；ＣＶ 表示 ４ 种植物不同器官化学计量特征的空间变异系数

的平均值

种和器官对植物化学计量特征的影响显著大于样地（Ｐ＜０．００１），其中器官的影响作用最大（表 ３）。 物种和器

官对植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量均具有极显著影响，且物种对植物 Ｃ ／ Ｐ 有极显著影响，器官对 Ｃ ／ Ｎ、Ｎ ／ Ｐ 极显著影响

（Ｐ＜０．００１）；而样地只对 Ｎ 含量及 Ｃ ／ Ｎ 影响达到极显著水平（Ｐ＜０．００１）；物种和器官的交互作用对植物 Ｃ、Ｎ
含量影响极显著（Ｐ＜０．００１）。

３　 讨论

３．１　 三峡库区消落带植物的化学计量总体特征分析

植物作为生态系统结构的基础和元素循环的载体，其养分含量及计量比值是生态系统过程和功能的重要

特征。 不同类型生态系统的植物 Ｃ 同化能力及养分需求具有较大差异［１］，特别是受水分主导的生态系统的

演变，随水分过程变化，植物养分策略会从主动型向被动型转变［３７⁃３８］。 本研究发现，受冬季水淹和夏季干旱

的双重胁迫，４ 种典型植物叶和茎的 Ｃ 含量均明显低于全国陆地植物的平均水平（４３６．５） ［３８］ 和全球陆地植物

Ｃ 含量的范围（４５０—５００ ｍｇ ／ ｇ） ［３９］，但 Ｎ、Ｐ 含量却远高于全国和全球水平（表 ４）；叶片 Ｋ 含量也高于全国草

本植物叶片的平均水平（１７．９ ｍｇ ／ ｇ）和全国 ６６０ 种植物叶片的平均水平（１５．１ ｍｇ ／ ｇ） ［１５］（表 ４），说明消落带植
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物的固碳能力较弱，而养分吸收能力较强，可能具有与陆地植物不同的养分吸收和利用策略。 其原因可能是：
一方面，冬季水淹，夏季出露导致土壤矿化加速，有效养分增加［４０］，从而增加了植物对 Ｎ、Ｐ、Ｋ 的吸收；另一方

面，夏季消落带成为水陆界面的拦截屏障，积累了大量面源污染物，使植物生长得到一定的养分补给；此外，淹
水胁迫和夏季干旱促使植物保护性酶和蛋白质的合成，降低了碳同化能力，增强了养分需求性［３３］，进而改变

养分策略。 与我国主要的自然水陆界面系统相比，消落带植物茎、叶的 Ｎ、Ｐ 含量也比较高，但仍在中国湿地

植物 Ｎ、Ｐ 变化范围内［３７］，表明消落带作为一种特殊的湿地类型，其植被演变过程中逐渐形成了与湿地植被

相似的化学计量特征，而与陆地植被产生了明显分异。

表 ３　 一般线性模型（ＧＬＭ）分析样地、物种和器官对植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ 化学计量特征的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ （ＧＬＭ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｔｅ， ｓｐｅｃｉｅｓ， ｏｒｇａｎ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ Ｃ， Ｎ， Ｐ ａｎｄ Ｋ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

化学计量特征
Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

样地
Ｓｉｔｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

器官
Ｏｒｇａｎ

样地×物种
Ｓｉｔｅ×Ｓｐｅｃｉｅｓ

样地×器官
Ｓｉｔｅ×Ｏｒｇａｎ

物种×器官
Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｏｒｇａｎ

样地×物种×器官
Ｓｉｔｅ×Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｏｒｇａｎ

Ｃ ６．８ ３２．６∗∗ １０７．７∗∗ １．６ １．１ ２４．７∗∗ １．１

Ｎ ４２．６∗∗ ６７．４∗∗ １２３７．７ ∗∗ ５．５ ４．８ ４４．８∗∗ ３．３

Ｐ ７．２ ５１．３∗∗ ２７．２ ∗∗ ２．２ １．２ ３．７ １．０

Ｋ ６．２ ２０．５∗∗ １７．５∗∗ ０．５ ０．４ １．３ ０．２

Ｃ ／ Ｎ ７．７∗∗ ３．９ １０１．３∗∗ ０．８ １．７ １．７ ０．４

Ｃ ／ Ｐ １．２ １３．１∗∗ ７．５ ０．４ ０．３ ０．３ ０．２

Ｃ ／ Ｋ ０．５ ２．６ ２．６ ０．０ ０．１ ０．２ ０．０

Ｎ ／ Ｐ ５．４ ６．２ ９２．１∗∗ ０．９ ０．４ ２．１ ０．４

Ｎ ／ Ｋ ０．７ ２．８ １２．１ ０．２ ０．１ １．２ ０．１

Ｋ ／ Ｐ ５．７ ０．５ ２．４ ０．７ ０．８ ２．１ ０．４

　 　 ∗∗表示极显著水平 Ｐ＜０．００２

养分的计量比能够较好的表征植物的养分利用效率和生长速率特征［１］。 一般认为，由于植物体内碳固

定需要大量蛋白酶和矿物质代谢参与［４］，因此植物 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 越高，表明对养分的利用效率越高。 “生长

速率假说”认为，高生长速率的植物具有较低的 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 及 Ｎ ／ Ｐ ［４］。 本研究中，４ 种消落带植物 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、
Ｃ ／ Ｋ 均远低于全国陆生植物［３８］，也低于一些典型湿地植物（表 ４），表明消落带植物具有相对较低的养分利用

效率和较高的生长速率，这与李小峰等［４１］对百花湖消落带植物的研究结果一致，也与一些自然河岸带植物的

适应机制有一定的相似性［４２］。 吴统贵等［４３］研究发现潮间带（水－陆界面系统）植物也具有低 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 及 Ｎ ／
Ｐ 的特征，其原因可能是河岸带植物受夏季洪水和径流养分补给的季节性差异的影响，选择快速养分吸收和

生长的策略［４２］。
植物叶片 Ｎ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｋ、Ｋ ／ Ｐ 能够表征植物营养限制状况，当 Ｎ ／ Ｐ＜１４ 植物生长受氮限制，Ｎ ／ Ｐ＞１６ 则受磷限

制［４４］，当植物地上部分（茎和叶）Ｎ ／ Ｋ＞２．１ 和 Ｋ ／ Ｐ＜３．４ 时，Ｋ 就会成为植物生长的主要限制因子［４５］。 与全国

７５３ 种陆地植物叶片的 Ｎ ／ Ｐ（１６．３） ［１４］ 和全球植物叶片 Ｎ ／ Ｐ（１３．８） ［１７］ 相比，消落带植物叶片 Ｎ ／ Ｐ 平均为 ５．２
（范围为 １．４—９．４），Ｎ ／ Ｋ 仅为 １．１（图 ２），表明三峡水库消落带植物生长受到明显的氮限制，这与之前三峡水

库消落带秭归段草本植物研究结果一致［３３］。 对三峡库区消落带土壤氮磷比研究结果也显示，土壤全氮和有

效氮较低，而磷含量较高，整个库区土壤均呈现明显的氮限制［４６］。 多因素方差分析结果也表明仅样地对植物

Ｎ 含量的影响达到极显著性水平（表 ３），因此消落带土壤 Ｎ 供给可能是影响植物化学计量特征的重要因素。
然而，本研究 ４ 种消落带植物 Ｎ 含量高于大部分陆生和湿地植物（表 ４），表现出较强的 Ｎ 吸收效率和对 Ｎ 限

制的适应能力，这也可能是消落带植物除淹水适应外的另一个重要的适应机制。
３．２　 三峡库区消落带植物化学计量特征的种间差异

不同植物化学计量特征及养分分配策略存在差异，能够在一定程度上反映植物的适应能力［５２］。 狗牙根

作为消落带分布最广的植物［２６］，能够在一定程度表征消落带植物的适应特征。 本研究发现狗牙根的化学计

量特征表现出与其他 ３ 种植物有明显不同（表 ２）。 一方面，狗牙根叶片 Ｃ 含量高于苍耳和苘麻，表明其具有
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较强的碳同化能力，而且一般认为植物叶片的 Ｃ 含量越高，其对外界环境胁迫的防御能力会越强［５３⁃５４］。 另一

方面，狗牙根 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量显著低于其他 ３ 种植物（根 Ｎ 含量除外），但更接近我国湿地植物平均水平［３７］，表现

出其对养分的低需求性和水淹环境的高适应性的特征。 化学计量比的分析也发现，尽管消落带植物均属低养

分利用效率和高生长速率型植物，但狗牙根具有比其他 ３ 种植物略高的 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ（图 ２），属于相对低生

长速率和高养分利用效率植物。 同时，狗牙根根系的 Ｎ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｋ 也显著高于其他 ３ 种植物，在土壤 Ｎ 限制的

条件下［４８］，其根系具有更强的 Ｎ 吸收能力。 进一步通过 ＲＤＡ 分析，将 ４ 种植物养分含量及计量比与样地之

间进行耦合关联（图 ４），结果显示，狗牙根具有与其他三种植物不同的空间聚集模式，且受到样地变化的影响

较小，特别是茎和叶片，进一步表明狗牙根养分含量及计量比受到样地变化的影响最弱，生长过程中能保持较

强的内稳性。 综上，狗牙根高抗逆性、养分的低需求、高利用效率、低生长速率以及较强的内稳性可能是其在

消落带广泛分布的重要机制。 以狗牙根为代表，水库消落带植物在受多重胁迫影响下，可能通过提高生长速

率和固碳效率以实现养分的积累，进而提高生存能力和代谢速率，这与胁迫环境下植物“生存—生长—繁殖”
优先级策略一致。

表 ４　 消落带 ４ 种典型植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征与其他研究比较

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ｃ， Ｎ， ａｎｄ Ｐ， ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｔｏ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｓ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｇ） Ｃ ／ Ｎ Ｃ ／ Ｐ Ｎ ／ Ｐ 数据来源

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

消落带草本植物 根 Ｒｏｏｔ ４ ４１９．０ ７．９ ３．７ ６０．５ １２６．０ ２．４ 本研究

Ｔｙｐｉｃａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ 茎 Ｓｔｅｍ ４１３．０ ７．４ ４．１ ６５．６ １１１．７ １．９

ｉｎ ｔｈｅ Ｌｉｔｔｏｒａｌ Ｚｏｎｅ 叶 Ｌｅａｆ ３８１．９ ２５．１ ５．０ １７．１ ８２．７ ５．２
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中国陆生植物叶片
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全球陆生植物叶片
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植物养分在各器官中的不同分配策略能够反映植物在适应环境中的进化趋势［５５］。 消落带植物各器官 Ｃ
含量差异不大，叶片略低于根、茎（表 ２）。 ４ 种植物 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量的分配上具有相似策略，均呈现叶片显著高

于茎和根，这与百花湖消落区植物养分在器官的分配策略一致［４１］，与封焕英［５６］、赵亚芳［５７］ 等研究陆生植物

２０５４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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分配策略也具有相似性，表明消落带植物养分分配策略并未出现明显变化。 不同植物叶片 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 均

显著低于根、茎，与水生植物［４９］、湿地植物［４１］ 表现相似，与大部分陆生植物研究结果也相同［５６］，这主要因为

叶片是代谢和生长速率最快的器官，养分积累有利于光合固碳，符合生态化学计量的“生长速率假说” ［４］；同
时，消落带植物 Ｎ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｋ 均呈根、茎＜叶，在 Ｎ 限制的背景下，植物能够更大限度的减少叶片的 Ｎ 限制，提高

植物生产代谢，这与一些湿地系统中植物适应策略基本一致［４９，５３］。 通过 ＲＤＡ 分析进一步表明（图 ４），叶片的

生态化学计量特征在不同样地聚集性较好，表明不同样地间差异较小，尤其以狗牙根最显著。 叶片作为代谢

最活跃的器官，消落带植物优先考虑叶片的稳态，降低叶片对环境的变化的敏感性，保障植物的固碳和生长。
总之，消落带 ４ 种植物的养分分配策略无明显的种间分异，而且与其他生态系统具有相似性，未呈现出特

殊性。

图 ４　 消落带 １１ 个样地 ４ 种植物不同器官化学计量特征 ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃ， Ｎ， Ｐ， ａｎｄ Ｋ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＢＪＸ：白家溪；ＤＣ：大昌；ＺＪＣ：昭君村

３．３　 消落带植物化学计量特征的空间分布规律

三峡库区消落带涉及范围广，环境变异大，对植物生态化学计量特征具有重要影响。 尽管本研究中多因

３０５４　 １３ 期 　 　 　 孔维苇　 等：三峡库区消落带 ４ 种典型草本植物的生态化学计量特征 　
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素方差分析结果表明样地对植物化学计量学的影响小于物种和器官（表 ３），但植物养分含量及计量比特征在

不同样地间仍存在一定差异（图 ３）。 首先，４ 种植物 Ｃ 含量在不同样地间变化不大，平均变异系数仅为 ４％
（图 ３），表明库区消落带植物固碳能力受生境影响较弱。 研究认为，植物固碳能力受到太阳辐射、温度、湿度、
ＣＯ２浓度、水分及养分供给等多种外部环境因素影响［５８］。 本研究三峡库区范围内气候条件空间变异性较

小［５９］，对光合固碳效率影响有限。 尽管库区地形、土壤养分的空间变异较大［４６］，但植物能够通过调整养分策

略保持其固碳能力的相对稳定［３９］。 张彬［６０］等研究指出，三峡库区消落带不同土壤类型中有机质含量并无显

著差异，这可能与消落带植物群落均质化［２５］和植物 Ｃ 含量相对稳定有关。 其次，消落带植物 Ｎ、Ｋ 含量空间

变异性较高，且均呈自上游向下游减小的趋势空间分布规律。 库区上游段涪陵和忠县处于库中低山中丘区，
土壤侵蚀略弱，土壤发育更成熟，而下游段大巴山区地形坡度大，侵蚀加剧，导致土壤养分流失严重［４６］，因此

消落带土壤 Ｎ、Ｋ 含量也呈现自上游向下游降低的特征［３２］，成为影响植物 Ｎ、Ｋ 含量空间分布的主要因素。 此

外，库区土壤氮限制显著［３３，４６］，可能促使了同种植物氮吸收水平在不同样地间的分异。 最后，植物 Ｐ 含量空

间变异性明显弱于 Ｎ、Ｋ，但仍呈现库区下游段（奉节、巫山、秭归）较低的趋势，这也主要与下游段样地坡度较

大（表 １），土壤相对贫瘠有关。
消落带植物 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 空间规律与 Ｎ、Ｐ、Ｋ 完全相反（图 ３），表明植物 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｃ ／ Ｋ 主要由营养元

素决定，而且自上游向下游土壤养分含量降低［３２］，导致在万州断面之后植物 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｋ 显著提高。 库区消落

带植物 Ｎ ／ Ｐ 呈现两端高，中间低的空间模式，表明研究区内不同样地 Ｎ 限制强度存在差异，特别是在中游的

万州、云阳、奉节等断面，植物根、茎 Ｎ ／ Ｐ 小于 ２，叶片也小于 ５，表现出更严格的 Ｎ 限制。 这些断面土壤属灰

岩、紫色砂岩上发育的黄棕壤和紫色土，有机质和氮含量较低，而磷和钾含量丰富［４６］。 而向下游至秭归，土壤

以黄壤为主，Ｐ 限制增强，Ｎ 限制减弱［３２］，从而使 Ｎ ／ Ｐ 比升高。 这种氮限制格局在消落带生态系统演变中的

作用仍待进一步的研究。 当然，地质地貌、地形、土壤以及水淹深度等均可能导致消落带土壤养分供给差异，
进而影响植物养分策略的空间分异，未来从植物化学计量学角度对探讨消落带植物群落演替与土壤演化的关

系具有重要意义。
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