
第 ４４ 卷第 １１ 期

２０２４ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４４，Ｎｏ．１１
Ｊｕｎ．，２０２４

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金面上项目（５２１７８０３１）；中央高校基本科研业务费 （２０２１ＣＤＪＱＹＪＣ００５）

收稿日期：２０２３⁃０７⁃０４； 　 　 网络出版日期：２０２４⁃０３⁃１８

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： １０７２０００６５９＠ ｑｑ．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．２０１０３ ／ ｊ．ｓｔｘｂ．２０２３０７０４１４３２

程莅登，袁兴中，孙阔，唐婷，袁嘉．三峡库区消落带植物群落及其功能性状对水淹强度的响应．生态学报，２０２４，４４（１１）：４７９５⁃４８０７．
Ｃｈｅｎｇ Ｌ Ｄ，Ｙｕａｎ Ｘ Ｚ，Ｓｕｎ Ｋ，Ｔａｎｇ Ｔ，Ｙｕａｎ Ｊ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｈｒｅｅ
Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ａｒｅａ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２４，４４（１１）：４７９５⁃４８０７．

三峡库区消落带植物群落及其功能性状对水淹强度的
响应
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摘要：植物功能性状能表征其对资源的利用能力和对外界环境的响应，而水淹强度的不同使得三峡库区消落带不同高程的生境

存在较大差异，因此开展不同水淹梯度下消落带植物群落生态策略及功能性状差异的研究，对全面理解植物对消落带不同生境

的适应机理具有重要意义。 研究选取受三峡水库水位变化影响的澎溪河流域，沿高程梯度对不同水淹强度下的植物群落及其

功能性状指标进行分析。 结果表明：（１）消落带植物群落处于演替的初级阶段，不同水淹梯度下的植物群落存在显著分化；（２）
环境胁迫是决定消落带植物生态策略的主要因素，总体呈现较为集中的耐压策略，随着高程升高有逐渐向杂草策略转移的趋

势；（３）随着高程升高，植物的高度、主茎干物质量、比根长及叶组织密度都有增大的趋势，比叶面积则相反。 （４）各功能性状之

间存在显著相关性，并通过形成不同的性状组合以适应不同强度水淹干扰的生境。 消落带下部更倾向于投资于叶片使植物在

出露期能快速获取资源和完成生活史，而消落带上部则更倾向于投资防御组织及根系以抵御干旱，研究结果可为消落带生物多

样性保护及其生态系统修复提供理论依据。
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植物功能性状可定义为植物在对生境及其变化长期适应的过程中，通过自身个体内协同进化，形成的一

系列可观测的重要属性［１］，以最大限度提高植物在生境中的生存能力和功能表现，是探索植物如何应对和适

应不断变化环境的重要指标［２］。 植物功能性状具有容易测定、可同时对大量物种进行比较的特点，且与植物

对资源获取和利用效率间的关系较为密切［３］。 许多学者认为，从生物个体到生态系统的尺度上，结合对环境

变化的反应，确定区域到全球尺度的功能性状及生态策略模式，对于提高预测生态系统对未来环境变化如何

响应的能力非常重要［４—５］。 探讨生境变化影响植物群落组成与多样性等的机制是生态学研究中的重要课题，
除物种组成差异外，其功能性状组成及生态策略对生境变化的响应也极其关键［６］。 将个体水平植物功能性

状与群落物种相对盖度结合，计算得到群落加权平均性状（ＣＷＭ） 代表群落水平植物功能性状，是研究群落

功能性状组成与环境梯度之间的重要方法［７］。 Ｇｒｉｍｅ［８］提出的竞争者、耐压者、杂草者（ＣＳＲ）分类是较为成熟

的一套生态策略理论，它通过解释各种功能性状协同变异的主导维度来反映植物的生态对策［９］。 三个主要

策略分别代表在竞争型、非生物限制或定期生物量破坏条件下产生的功能性状组合。 目前已开发了许多 ＣＳＲ
分析方法［９—１０］，并已作为实用工具用于分析、比较、解释一系列群落过程以及预测各种植物的生态策

略［１１—１３］。 通过研究植物群落在不同生境下的分布模式及生态策略，对了解生态系统功能与环境变化之间的

响应关系及其机制提供了重要依据［１４］。
三峡水库是世界上最大的水利水电工程，采用“蓄清排浑”的运行模式，使得冬季库区水位上涨至海拔

１７５ ｍ，夏季回落至海拔 １４５ ｍ，由此形成了落差达 ３０ｍ 的大面积消落带［１５］。 其生态系统在长时间冬季水淹

加上夏季出露时的高温干旱胁迫下受到严重影响［１６］。 引发的生物多样性衰退、土壤侵蚀、景观品质下降等问

题都使得消落带生态修复工作越发迫切［１７］。 消落带植物作为消落带生态系统的重要组成部分，其空间分布

和稳定性是维持消落带生态系统功能的关键［１８］。 研究表明周期性的淹没与出露显著改变了植物群落特

征［１９］，植物为了适应该种特殊生境表现出了独特的生态策略［２０］，这种间隔时间较长的干湿交替生境也塑造

了植物形态及生理上的适应特征［２１］。 因此，开展不同水淹梯度下消落带植物功能性状差异的研究，通过对消

落带不同梯度植物的生态策略进行研究，并利用功能性状理解植物资源获取、储存及分配模式，对全面理解植

物对消落带环境的适应机理具有重要意义。
本研究为探讨消落带不同水淹强度与植物群落及功能性状之间的响应关系，在受三峡水库蓄水影响的重

庆市开州区澎溪河消落带进行植物群落调查并测定群落水平功能性状，旨在分析：（１）不同水淹强度下消落

带植物群落类型的分化特征；（２）不同水淹强度下消落带植物所采取的生态策略；（３）水淹强度与群落水平的

根、茎、叶功能性状的响应关系；（４）植物在各个功能性状的分配模式及其相关性。 研究结果可揭示消落带植
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被格局的形成机制及植物在差异生境下的适应对策，为消落带生物多样性保护和生态修复提供理论依据。

１　 研究区域和研究方法

１．１　 研究区环境概况

研究区域位于三峡库区腹心的重庆市开州区澎溪河，涉及重庆市开州区汉丰湖国家湿地公园及澎溪河湿

地市级自然保护区（图 １）。 研究区域地处开州区三里河谷，地势平坦，坡度平缓，消落带面积广阔［１６］。 该区

域属亚热带湿润季风气候，年平均气温约为 １８．５℃，年降水量约为 １３８５ｍｍ［２２］。 为降低三峡水库蓄水所带来

的影响，开州区政府在新城下游修筑水位调节坝，将水位落差由 ３０ｍ 降至 ４．７２ｍ，由此形成城市内湖———汉丰

湖，在三峡水库及水位调节坝的共同调控下，形成了与三峡库区水位涨落同步的消落带。 澎溪河湿地自然保

护区位于三峡库区腹心，区内主要河流澎溪河为长江干流左岸一级支流，支流白夹溪、普里河于左右两岸汇入

澎溪河，受三峡水库蓄水影响显著［２３］。

图 １　 研究区及样点分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅｓ

１．２　 研究方法

１．２．１　 群落调查

本调查于 ２０２１ 年开展，并选取消落带出露、且植物处于生长旺期的 ７—８ 月进行。 在澎溪河流域选取

８ 个样点，其中乌杨坝、芙蓉坝、石龙船大桥、头道河河口、滴水坝位于汉丰湖国家湿地公园内，渠口坝、大浪

坝、白夹溪位于澎溪河湿地自然保护区内。 每个样点从高程最低处到高程最高处设置平行样线，其中乌杨坝

６ 条，芙蓉坝、石龙船大桥、头道河河口、滴水坝、大浪坝 ３ 条，渠口坝 ４ 条，白夹溪 ７ 条。 在每条样线上，沿高

程梯度设置样地，样地设置所在的高程在不同的样点有差异（表 １）。 在每条样线的各高程设置 １ 个 １０ｍ×
１０ｍ 的样地，采用随机抽样法在每个样地内随机设置 ５ 个 １ｍ×１ｍ 的草本样方进行植物群落调查。 对样地内

和样方内的所有植物进行记录，记录指标包括种名、株数、高度、盖度、环境因子等，共设置样地 ３０ 个，草本样

方 １５０ 个（表 １）。 高程越高即代表水淹强度越弱，根据长江水文网三峡水库水文数据及相关文献［２４—２５］，澎溪

河消落带下部（高程 １６０—１６８ｍ）每年经历水淹最大深度约为 １０ｍ 以上，时间约为 １６０ 天，消落带上部（高程

１７０—１７５ｍ）每年经历水淹最大深度约为 ５ｍ，时间约为 ７０ 天。
１．３　 植物功能性状的取样和测量

将样地内盖度大于 ４０％的植物定为优势种，在每个样地中选取 ５ 株光照条件良好、生长成熟、个体大小相

近的完整目标优势种植株，对根、茎、叶等指标进行现场测量，每个植株摘取 ３—５ 片完好无遮阴无病虫害的叶
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片，并将其主茎及根采集后带回实验室测定并计算功能性状（表 ２）。

表 １　 采样点概况表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

序号
Ｎｏ．

采样点位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

主要底质类型
Ｍａｉｎ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

采样点所处高程 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔ

Ｓ１ 乌杨坝
３１°１１′４７″Ｎ
１０８°２６′３８″Ｅ １６８—１８０ 块石、黏土 １６８；１７０；１７２； １７５； ＞１７５

Ｓ２ 芙蓉坝
３１°１０′５７″Ｎ
１０８°２６′３４″Ｅ １７０—１７６ 壤土、块石 １７０；１７２；＞１７５

Ｓ３ 石龙船大桥
３１°１０′５０″Ｎ
１０８°２３′２０″Ｅ １７０—１７６ 黏土、碎石 １７０；１７２；＞１７５

Ｓ４ 头道河河口
３１°１１′１３″Ｎ
１０８°２３′５６″Ｅ １６８—１７５ 碎石、黏土 １７０；１７２；１７５

Ｓ５ 滴水坝
３１°２１６２Ｎ
１０８．４２３５Ｅ １６８—１７６ 碎石、黏土 １６８；１７２；＞１７５

Ｓ６ 渠口坝
３１°７′６０″Ｎ
１０８°２９′３６″Ｅ １６１—１７２ 壤土 １７０；１７２；１７５

Ｓ７ 大浪坝
３１°８′４０″Ｎ
１０８°３０′３７″Ｅ １６０—１７３ 壤土 １６８；１７０；１７２；１７５

Ｓ８ 白夹溪
３１°８′５９″Ｎ
１０８°３３′４７″Ｅ １５５—１７７ 壤土、黏土 １６０；１６５；１７０；１７５；＞１７５

表 ２　 功能性状计算方法表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

单位
Ｕｎｉｔ

测量及计算方法
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ

株高 Ｈｅｉｇｈｔ （Ｈ） ｃｍ 用卷尺进行测定自然状态下植株最高点距离地面的垂直高度，取平
均值。

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＬＡ） ｍｍ２ 相机拍摄叶片保存图像，软件 ＩｍａｇｅＪ 进行叶面积计算。

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ） ｃｍ２ ／ ｇ
测量鲜重后，叶片置于烘箱中 ７０ ℃恒温烘干后测定干重。
计算公式：ＳＬＡ＝叶面积 ／ 叶片干重。

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＬＤＭＣ） ｇ ／ ｇ 计算公式：ＬＤＭＣ＝叶片干重 ／ 叶片鲜重。

主茎干物质量 Ｓｔｅｍ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＤＭＣ） ｇ ／ ｇ
在距离主茎基部 １０—４０ ｃｍ 间剪取约 １０ ｃｍ 的一段茎，测得其鲜重和
干重。
计算公式：ＳＤＭＣ＝主茎干重 ／ 主茎鲜重。

比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ （ＳＲＬ） ｃｍ ／ ｇ 计算公式为：ＳＲＬ＝根长 ／ 根干重。

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ （ＬＴ） ｍｍ 叶片厚度仪进行测量，取平均值。

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ （ＬＴＤ） ｇ ／ ｃｍ３ 计算公式：ＬＴＤ＝叶片干重 ／ （叶面积×叶厚度）

１．４　 数据处理

物种重要值＝（相对高度＋相对盖度＋相对多度） ／ ３
群落加权平均性状计算公式为：

ＣＷＭ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ ０
ｗ ｉ × ｘｉ

式中， Ｓ 为物种数， ｗ ｉ为物种 ｉ 在群落中的相对盖度， ｘｉ为物种 ｉ 的性状值［２６］。
本研究在二维排序空间使用非度量多为尺度分析（ＮＭＤＳ）方法分析了不同高程的植物群落类型差异，通

过非参数多元方差分析（Ｐｅｒｍａｎｏｖａ）检验不同水淹梯度下植物物种组成是否有显著性差异，检验过程基于

Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 相似性矩阵，通过 ９９９ 次置换分析确定显著性。 采用两两比较和相似百分比（ＳＩＭＰＥＲ）指数寻找

对群落变化具有贡献率的物种。 在植物功能性状数据分析前对原数据进行以 １０ 为底的对数转换以符合正态
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分布。 利用三个关键的叶片性状（ＬＡ、ＬＤＭＣ 和 ＳＬＡ）提供一个可靠的多变量结构来分析植物的生态策略，将
每个性状的 ＣＷＭ 值运用无数据丢失的 ＳｔｒａｔｅＦｙ 分析工具来计算植物群落的 ＣＳＲ 策略。 该分析工具通过对

关键叶片性状进行初步的 ＰＣＡ 分析以确定性状之间的三方关系，对性状值与 ＰＣＡ 轴进行回归，使用最佳拟

合曲线的回归方程来制作 Ｅｘｃｅｌ 电子表格，然后在电子表格中加入一个函数从而确定每个物种的 ＬＡ、ＬＤＭＣ
和 ＳＬＡ 的贡献比例。 最终得到物种的三角形排序图可以从叶片性状上对植物物种进行 ＣＳＲ 分析，并与其他

物种进行比较［２７］。 采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）对不同高程植物的功能性状进行显著性差异检

验，使用 Ｔｕｋｅｙ 法进行多重比较。 本研究所有数据处理以及制图均使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 Ｒ ４．１．１ 进行。

图 ２　 消落带植物群落类型非度量多为尺度分析（ＮＭＤＳ）排序图

Ｆｉｇ．２　 Ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ （ＮＭＤＳ） ｒａｎｋｉｎｇ ｍａｐ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

图中编号为样方编号，其中 ＷＹＢ：乌杨坝；ＦＲＢ：芙蓉坝；ＳＬＣ：石龙船大桥；ＴＤＨ：头道河河口；ＤＳＣ：滴水坝；ＤＬＢ：大浪坝：ＱＫＢ：渠口坝；ＢＪＸ：

白夹溪；Ｌ 为样线编号；Ｉ—ＶＩ 为高程；数字为样方号

２　 结果

２．１　 不同水淹强度下植物群落的变化特征

本次调查共记录植物 ８２ 科 ２２３ 属 ２９４ 种。 使用 ＮＭＤＳ 排序（图 ２）对澎溪河消落带植物群落进行分析

（Ｓｔｒｅｓｓ＝ ０．１９），ＡＤＯＮＩＳ 检验结果显示研究区域内各高程之间的植物群落物种组成存在极显著差异（Ｐ＜
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０．０１）。 两两高程差异性检验结果显示区域内两两高程之间的群落物种组成均存在极显著差异（Ｐ＜０．０１），
ＳＩＭＰＥＲ 分析结果显示不同高程间物种对于群落间差异的贡献率（表 ３）。

表 ３　 高程对主要区别物种及显著性差异检验表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍａｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｐａｉｒｓ

高程对
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｐａｉｒ

差异物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

主要物种（贡献率前三）
Ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ （ ｔｏｐ ｔｈｒｅｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｏｒｓ）

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ Ｒ２ Ｐ

１６０ｍ ｖｓ １６５ｍ ９ 苘麻、通泉草、碎米莎草 ７０．０４％ ０．０５２ ０．０１３

１６０ｍ ｖｓ １６８ｍ １１ 狗牙根、稗、香附子 ７１．８３％ ０．１２４ ０．００１

１６０ｍ ｖｓ １７０ｍ １３ 狗牙根、异型莎草、香附子 ７０．３２％ ０．０４８ ０．００１

１６０ｍ ｖｓ １７２ｍ １４ 狗牙根、香附子、喜旱莲子草 ７０．３３％ ０．０８７ ０．００１

１６０ｍ ｖｓ １７５ｍ １４ 异型莎草、香附子、稗 ７０．６９％ ０．０８８ ０．００１

１６０ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ ２０ 香附子、异型莎草、酢浆草 ７０．５３％ ０．１２５ ０．００１

１６５ｍ ｖｓ １６８ｍ １１ 狗牙根、稗、大狼杷草 ７１．４１％ ０．１８１ ０．００１

１６５ｍ ｖｓ １７０ｍ １２ 大狼杷草、苘麻、合萌 ７１．３７％ ０．０４４ ０．００１

１６５ｍ ｖｓ １７２ｍ １４ 稗、大狼杷草、苍耳 ７１．６６％ ０．１００ ０．００１

１６５ｍ ｖｓ １７５ｍ １３ 稗、苘麻、酸模叶蓼 ７１．４８％ ０．１００ ０．００１

１６５ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ １８ 稗、苘麻、白茅 ７０．６５％ ０．１４２ ０．００１

１６８ｍ ｖｓ １７０ｍ １３ 狗牙根、大狼杷草、稗 ７０．０６％ ０．０７５ ０．００１

１６８ｍ ｖｓ １７２ｍ １５ 狗牙根、稗、大狼杷草 ７０．６５％ ０．０７６ ０．００１

１６８ｍ ｖｓ １７５ｍ １５ 狗牙根、苍耳、稗 ７１．２６％ ０．０５５ ０．００１

１６８ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ ２１ 白茅、稗、大狼杷草 ７０．４１％ ０．１２０ ０．００１

１７０ｍ ｖｓ １７２ｍ １６ 大狼杷草、苍耳、喜旱莲子草 ７１．９６％ ０．０３６ ０．００１

１７０ｍ ｖｓ １７５ｍ １５ 苍耳、大狼杷草、石荠苎 ７１．９０％ ０．０３５ ０．００１

１７０ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ ２０ 狗牙根、狗尾草、苍耳 ７０．８２％ ０．１３３ ０．００１

１７２ｍ ｖｓ １７５ｍ １５ 石荠苎、喜旱莲子草、五节芒 ７１．１７％ ０．０２４ ０．００１

１７２ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ ２０ 白茅、艾、野大豆 ７０．０８％ ０．０９３ ０．００１

１７５ｍ ｖｓ ＞１７５ｍ ２１ 白茅、五节芒、草木犀 ７０．８９％ ０．０９６ ０．００１

２．２　 不同水淹强度下植物群落生态策略的变化特征

对澎溪河消落带不同高程的植物群落 ＣＳＲ 策略进行分析（图 ３），结果显示澎溪河消落带植物群落表现出

较集中的策略，表现出 Ｓ 型选择的平均策略（Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝ ８８∶０∶１２）。 高程 １６０ｍ 植物群落的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝
７５．９０ ∶１１．７２ ∶１２．３７，高程 １６５ｍ 的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝ ７５．６１∶１３．６３∶１２．１９；高程 １６８ｍ 的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝
７６．０２ ∶１２．３１ ∶１１．６６；高程 １７０ｍ 的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝ ７５．３０∶１１．８７∶１２．８３；高程 １７２ｍ 的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ ＝
７５．１８ ∶１０．２６ ∶１４．５６；高程 １７５ｍ 的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ＝７６．８６∶１１．０３∶１２．１１；高程 １７５ｍ 以上的平均策略为 Ｓ ∶Ｃ ∶Ｒ＝
７４．３３ ∶８．７５∶１６．９２。 随着高程的升高，除高程 １７５ｍ 的植物群落外，其余高程植物群落的平均策略有从 Ｓ 选择向 Ｒ
选择靠近的趋势。
２．３　 不同水淹强度下植物功能性状的变化特征

对澎溪河消落带植物群落功能性状进行方差分析（图 ４），结果显示随着高程的升高，消落带植物株高

（Ｈ）及叶组织密度（ＬＴＤ）呈现显著升高的趋势，但 Ｈ 在＞１７５ｍ 有下降。 ＳＬＡ 在 １７２ｍ 与＞１７５ｍ 处较其他高程

有显著升高。 主茎干物质量（ＳＤＭＣ）在较低高程区域随高程升高而增大，在 １６５ｍ 以上则与高程呈负相关。
比根长（ＳＲＬ）随高程升高有增大的趋势。 ＬＤＭＣ 差异不显著。
２．４　 植物功能性状的主成分及相关性分析

不同高程功能性状的分布格局如图 ５，取 ６ 个主成分中的前 ３ 个主成分，第一轴的解释率为 ４０．１％，第二

轴的解释率为 ２７．６％。 第一轴从左到右代表 ＬＤＭＣ 及 ＬＴＤ 逐渐增大、ＳＬＡ 逐渐减小的性状梯度，主要表征植
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图 ３　 消落带不同高程植物 ＣＳＲ 结果图

Ｆｉｇ．３　 ＣＳＲ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

物叶功能性状。 第二轴从上到下代表 ＳＲＬ 逐渐增大、Ｈ 及 ＳＤＭＣ 逐渐减小的性状梯度，主要表征植物的主茎

及根系性状。 结果显示澎溪河消落带下部植物倾向于较低 Ｈ 和 ＳＤＭＣ 和较大 ＳＬＡ，消落带上部以及 １７５ｍ 以

上区域则多具有较高 ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 和较低的 ＳＬＡ。
对 ６ 种功能性状进一步进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析（图 ６），结果显示 ＬＴＤ 与 ＬＤＭＣ 呈极显著正相关，与

ＳＬＡ 呈极显著负相关；ＳＤＭＣ 与 Ｈ 显著正相关，与 ＳＲＬ 与 ＳＬＡ 显著负相关；ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 极显著负相关，ＳＲＬ
与 Ｈ 极显著负相关。

３　 讨论

３．１　 消落带不同水淹强度下植物群落的分异特征

水淹强度是消落带中影响植物群落分布的重要因子。 澎溪河消落带植物群落类型分析结果显示，区域内

植物组成以草本植物为主，除少数几种人工栽种的乔木及高大草本外稀见灌木，这符合消落带群落处于演替

初级阶段的特点。 ＮＭＤＳ 排序结果证实了不同水淹强度下的植物群落类型存在显著区别，表明在环境过滤的

条件下，消落带植物群落在高程梯度下具有显著的分化。 不同高程之间植物群落类型具有显著差异，证明了
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图 ４　 消落带不同高程植物功能群落加权平均性状（ＣＷＭ）值变化规律

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ（ＣＷＭ） ｖａｌｕｅｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

周期性的水淹作为一个环境过滤因子对植物群落具有一定的选择性［２８］。 消落带下部（高程 １６０—１６８ｍ）以狗

牙根（Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ）、稗（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｃｒｕｓ⁃ｇａｌｌｉ）及莎草科植物群落为主，菊科植物较少。 研究表明克隆整

合效应能促进狗牙根在水淹胁迫下分株的生长，有助于整个克隆片段抵御水淹胁迫，帮助其在退水后迅速拓

殖并占领生态位，在种间竞争中取得优势［２９］。 稗及碎米莎草（Ｃｙｐｅｒｕｓ ｉｒｉａ）、异型莎草（Ｃｙｐｅｒｕｓ ｄｉｆｆｏｒｍｉｓ）、香
附子（Ｃｙｐｅｒｕｓ ｒｏｔｕｎｄｕｓ）等莎草科植物既能靠种子繁殖，也能通过块茎、根茎、鳞茎等进行克隆繁殖。 在消落带

这种特殊生境下克隆繁殖能充分发挥作用，帮助其快速占据生境［３０］，同时也可能与本地的土壤种子库有

关［３１］。 随着高程升高，逐渐变为以菊科及禾本科植物为优势种的群落，狗牙根及莎草科植物等明显减少。 菊

科植物可通过繁殖体优势和抗逆等特征适应生境［３２］，尤其是大狼杷草（Ｂｉｄｅｎｓ ｆｒｏｎｄｏｓａ）、苍耳（Ｘａｎｔｈｉｕｍ
ｓｔｒｕｍａｒｉｕｍ）等耐水淹的一年生植物，其果实为瘦果并具有倒钩状的芒刺，易于借助动物（包括人类）进行传

播，其质量普遍较轻的特点也使其易于进行水媒传播和风媒传播，因此在消落带上部占绝对优势。 而 １７５ｍ
以上不受水淹影响区域则有蕨类植物及白茅（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）、鸭跖草（Ｃｏｍｍｅｌｉｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ）等为优势种

的群落。 研究表明蕨类植物可能由于气孔密度显著小于一般被子植物，且不能像被子植物通过保卫细胞的代

谢活动主动调控气孔关闭，而是直接通过保卫细胞失水进行被动调控，因此蕨类植物响应生境变化的速度较
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图 ５　 消落带植物功能性状主成分分析（ＰＣＡ）分析图

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ（ＰＣＡ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ′ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

Ｈ： 植物的高度； ＳＤＭＣ： 主茎干物质量； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量； ＬＴＤ： 叶组织密度； ＳＬＡ： 比叶面积； ＳＲＬ： 比根长

图 ６　 消落带植物功能性状 ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性热图

Ｆｉｇ．６　 Ｓｐｅａｒｍａｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ′ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ⁃ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

∗∗：Ｐ＜０．０１，∗：Ｐ＜０．０５

被子植物更慢［３３—３５］，从而多数只分布在不受水淹的区域。
３．２　 消落带不同水淹强度下植物群落的生态策略

目前将 ＣＳＲ 理论应用于消落带植物群落的研究还较少，基于 Ｇｒｉｍｅ［８］ 的 ＣＳＲ 理论及 Ｐｉｅｒｃｅ 等［２７］ 的

ＳｔｒａｔｅＦｙ 工具，发现消落带的环境胁迫对植物群落生态策略有较大影响。 分析结果表明澎溪河消落带植物群
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落总体呈现较为集中的生长策略（即聚集在 ＣＳＲ 三角形的特定区域内），主要表现为 Ｓ 型策略（即具有较低

ＳＬＡ 和较高 ＬＤＭＣ 的资源保守策略）。 在全球范围内，草本植物通常表现出极其广泛的策略多样性［２７］，但消

落带因为经历周期性的淹水及高温干旱，生境多变且较为恶劣，其中的植物需要成为适应该种逆境胁迫的

“耐胁迫性植物”，因此总体生态策略呈现出趋同，这也与 Ｓ 选择的耐胁迫植物通常存在于生产力水平较低的

生境中，通过组织的长寿命抵御干扰的侵袭并缓解养分短缺所造成的胁迫压力策略相符［３６］。 随着高程升高，
生活策略有向 Ｒ 选择靠近的趋势，这可能与水淹强度差异导致优势物种改变有关。 消落带上部的一年生植

物比例较下部更高，它们只需要在消落带夏季出露阶段完成生活史，便能以种子休眠的形式躲避冬季长期淹

水［３７］，这更偏向于 Ｒ 选择植物生活史通常较短暂，具备将获取的资源迅速投入到后代生产中的能力的特征。
高程 １７５ｍ 处的群落更偏向于 Ｓ 选择，可能由于在乌杨坝点位的 １７５ｍ 处有人工护坡的存在，在护坡缝隙中的

自生植物将面临更大的生长胁迫，因此更偏向于 Ｓ 选择。 不同高程之间的 ＣＳＲ 策略构成存在差异，表明水淹

强度在消落带生态系统的生态策略分布中可能发挥重要作用。 一方面不同高程水淹强度的差异筛选了不同

生态策略的物种分布［３８］。 例如，具有更多 Ｓ 选择策略的物种在较高的水淹强度下分布减少，具有 Ｒ 选择策略

的物种丰度随着水淹强度的增加而逐渐减少［３８—３９］，最终决定了群落的生态策略，同时出露期面临强干旱可能

增加了这种功能分异，从而进一步导致了生态对策的分化［４０］。 但最终差异不显著，这跟消落带植物总体都面

临较强的环境胁迫有关。
植物 ＣＳＲ 对策表现是物种在不同功能间权衡资源配置的结果［４１］。 植物必须权衡获取的有限资源在提

高竞争能力、耐胁迫能力和抗干扰能力三者之间的投资分配，结果表现为物种增加了一种情形适合度性状组

合的同时，将不可避免地降低其在另外情形下的适合度，如在恶劣环境条件中的植物主要表现为增强耐胁迫

性而降低其对养分的竞争能力。 因此消落带植物主要集中在 Ｓ 型策略，说明在消落带区域，水淹⁃干旱交替这

种环境胁迫是影响植物生态策略最主要的因素。 对延河流域森林草原区的植被恢复研究［４２］以及对牧地抛荒

后自然成林的研究［４３］都发现，Ｓ 对策者在演替初期甚至全程都占据优势地位，这也佐证了消落带植物群落处

于初级演替阶段的特征。
３．３　 消落带不同水淹强度下植物功能性状的响应

植物对生境变化具有一定的响应能力及适应对策，并且在漫长的进化过程中形成了一种自我调节机制，
能通过自身的形态变化来适应不断变化的环境［４４］。 不同植物对这种变化的适应能力不同导致了其功能性状

的差异。 澎溪河消落带不同高程植物功能性状分析结果显示，植物 Ｈ 与 ＳＤＭＣ 随高程升高有增大的趋势。
成熟期的植物高度反应了植物对光资源的获取，并与植物竞争能力相关［４５—４７］。 高大的植株能增强获取资源

（尤其是光照）的能力，但也会在茎部产生更多生产成本，并由大量的脉络将水输送到叶片［４８—４９］，这也是

ＳＤＭＣ 与高程存在明显正相关的原因。 消落带下部受到较长时期的淹没（约 １８０ 天）使得一年生植物的生长

时间、完成开花和结果以产生大量种子的机会减少，因此主要分布物种为多年生植物及狗牙根、异型莎草等一

年生湿生植物。 这些植物长度通常很短或有细而软的茎，反映了植物通过改变其功能特征而小型化的特

点［５０］。 消落带上部优势物种主要为大狼杷草、苍耳等。 他们植株通常更为高大并拥有高度木质化的茎，这些

特征通常能更好地防止碳损失和应对干旱压力［５１］。 随着对光线和空间的需求增加，植物之间对光线和空间

的竞争变得更加激烈。 高大植物对光线和垂直空间的主导作用逐渐增加。 高大植物对矮小植物的遮蔽作用

变得越来越严重，引发低矮植物获得光资源的机会大大减少，严重抑制其生长发育［５２］。 这些植物相应的高度

优势和较短的淹水时间使它们更容易获得光和其他生长资源，同时与低矮植物相比，高大植物需要消耗更多

的能量储备用于营养生长，且在出露后所需恢复时间也更长，因此其不利于在水淹强度更大的区域生长。
叶功能性状影响湿地植物的净光合速率和水分利用效率，对环境变化的反应敏感［５３］。 ＳＬＡ 与 ＬＴＤ 是植

物吸收储存养分的重要性状，其数值大小与植物生境条件密切相关。 ＳＬＡ 随高程升高有减小的趋势，这可能

与消落带上部更短的水淹时间及更强的干旱胁迫有关。 有研究表明在贫瘠土壤和水分缺乏的生境中的植物

ＳＬＡ 往往较低［２６］，同时 ＳＬＡ 通常也会随淹水深度增加而显著增加［５４］。 １７２ｍ 及＞１７５ｍ 处 ＳＬＡ 显著增大，原因

４０８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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可能是在研究区域的 １７２ｍ 及＞１７５ｍ 处多有人工或半人工乔木林分布。 当光照较弱时，植物会通过增大 ＳＬＡ
以获取更大的光照面积吸取更多的光资源进行光合作用［５５］。 ＬＴＤ 随高程升高有增大的趋势，原因是在干旱

环境下的植物叶片往往会生长出较厚的细胞壁和叶肉层以防止水分的流失［５６］，植物叶组织更多地保存资源

从而导致较小的 ＳＬＡ 与较大的 ＬＴＤ［５７］。 ＳＲＬ 是表征环境变化的较为敏感的性状，随高程升高有增大趋势，因
为较大的 ＳＲＬ 可以为自身带来更高的养分和水分吸收率以及更快的根系周转速率［５８］，从而使上部植物得以

面对更加严酷的干旱胁迫。
随着高程升高，植物可利用水分和养分减少，功能性状也随之产生相应变化。 结果显示功能性状之间存

在多种关联性，其性状组合内部相互发生作用以实现植物对环境的适应［５９］。 植物为适应消落带这种特殊生

境采取了一系列功能平衡策略，ＰＣＡ 分析结果表明消落带下部植物群落倾向采取更大的 ＳＬＡ 和更小的 Ｈ 和

ＳＤＭＣ，将资源更多投资于叶片使植物在出露期快速获取资源和完成生活史。 而消落带上部植物则倾向采取

更高的 ＬＴＤ、ＳＤＭＣ、ＳＲＬ，将更多资源投入到防御组织和根系以抵御更强干旱胁迫。 相关性分析结果表明

ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ、ＬＴＤ 均呈负相关关系，这与高婷等［６０］与杨士梭等［６１］的研究结论一致。 ＬＴＤ 和 ＬＤＭＣ 大小反映

了植物合成的干物质投入到叶片构建的程度，叶肉密度增大即增加了叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或

阻力［６２］，相应的 ＳＬＡ 则更小，降低叶片水分流失从而获得更强的干旱胁迫抗逆性。 较大的 ＳＲＬ 与更高的养

分和水分吸收率、更快的根系周转率有关，是表征环境变化的较为敏感的性状［５８］。 ＳＲＬ 与 ＳＤＭＣ 和 Ｈ 呈负相

关，可能是由于在＞１７５ｍ 处乔木林下草本植物通常较为矮小导致 Ｈ 和 ＳＤＭＣ 较低，但又面临强烈的干旱胁

迫，因此高温干旱成为了影响 ＳＲＬ 最主要的环境因子。

４　 结论

本研究以重庆澎溪河消落带植物为研究对象，从植物群落及其功能性状角度出发探讨了不同水淹强度下

植物群落及功能性状变异特征、权衡关系和采取的生态策略。 结果表明消落带植物群落处于演替初级阶段，
群落类型沿高程梯度存在显著分化。 生态策略总体呈现较为集中的 Ｓ 型策略，消落带水淹⁃干旱交替胁迫是

决定植物生态策略的主要因素。 各功能性状之间存在显著相关性，植物为了适应不同强度的水淹进行了不同

功能性状的组合和权衡，受水淹强度更大的消落带下部植物倾向采取更大的 ＳＬＡ 和更小的 Ｈ 和 ＳＤＭＣ，将资

源更多投资于叶片使植物在出露期快速获取资源和完成生活史，而消落带上部植物则倾向采取更高的 ＬＴＤ、
ＳＤＭＣ、ＳＲＬ，将更多资源投入到防御组织和根系以抵御干旱胁迫。 研究结果揭示了消落带植物群落在不同水

淹强度下分布特征、功能性状的内在调节机制及其关联的生态策略，可为消落带生物多样性保护及生态修复

提供理论依据。 本研究选取的开州区澎溪河消落带覆盖的高程及研究尺度有限，未来对消落带植物群落还需

进行更大尺度、更全高程以及更长时间的监测与研究，才能更深入地了解整个三峡库区消落带的植物群落及

功能性状对环境的响应机制，更好的为消落带生物多样性保护和生态修复提供理论基础。
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