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三峡水库消落带不同水淹强度下微地形与植物群落物
种多样性和功能多样性的关系

程莅登１，２，袁兴中１，２，∗，杨柳青１，２，黄亚洲３，魏丽锦３

１ 重庆大学建筑城规学院，重庆　 ４０００４４

２ 三峡库区消落区生态修复与治理研究中心，重庆　 ４０００４４

３ 重庆市开州区自然保护地管理中心，重庆　 ４０５４００

摘要：三峡水库消落带具有独特的周期性水淹⁃干旱胁迫，其地形与植物群落特征具有较强的关联性，然而两者之间的关系很少

受到关注，因此探索消落带不同水淹强度下微地形与植物物种多样性及功能多样性之间的关系具有重要意义。 选取受三峡水

库水位变化影响的重庆开州区汉丰湖北岸乌杨坝，沿高程梯度对不同微地形下群落类型及多样性分布格局、地形因子对多样性

的相对贡献进行分析。 结果表明：（１）消落带不同微地形之间的植物群落类型存在显著分化；（２）不同微地形的物种多样性指

数存在显著差异，其中下凹地形、凸起地形中的多样性指数显著高于崎岖斜坡及平坦地形；（３）高程 Ｉ 中，３ 种物种多样性指数

和 ２ 种功能多样性指数与地形起伏度呈显著负相关；高程 ＩＩＩ—ＩＶ 中，３ 种物种多样性指数和所有功能多样性指数与地形起伏

度呈显著正相关；（４）高程、地形起伏度、微地形类别依次是影响消落带物种多样性及功能多样性最重要的三个因子，其中“高

程＋地形起伏度”具有最大的协同效应，证明了在消落带中，更高的环境异质性可能意味着更强的群落稳定性与恢复力。 研究

结果揭示了消落带植物群落类型、物种多样性及功能多样性在不同高程沿微地形的空间分布格局，可为消落带生态修复及生物

多样性保护提供科学依据。
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物种和群落组成被认为是控制生态系统功能的关键因素［１］，植物物种多样性作为生态系统的一个特征，
能够反映群落系统内部及其与周围环境关系的变化，是认识生态系统结构和功能变化的基础［２］，同时也是维

持生态系统结构和功能稳定的重要因素［３］。 物种多样性分布格局不仅决定了生物群落结构的复杂性，同时

也反映了群落的结构类型、组织水平、稳定程度以及生境水平上的表现形式［４］，通常认为物种多样性的高低

与群落的风险抵抗能力及生态系统稳定性成正相关［５］。 植物物种多样性的分布受环境影响显著，具有明显

的地带性及非地带性［６］。 非地带性是指在较小空间尺度上局部环境条件的变化导致植被类型产生响应［７］，
而地形则是其中控制物种及其多样性分布的重要因素之一［８］。 地形作为影响群落物种多样性的重要非生物

因子［９］，其对物种及其多样性分布格局的研究受到越来越多的关注［１０］。 研究结果显示复杂的地形能产生各

种各样的微环境，影响局地微气候和土壤，对局部生境中的光照、温度、水分、土壤养分等植物生长关键因素产

生较大影响［１１—１４］，从而导致气候环境的空间异质性，最终塑造植物群落、多样性等的分布格局［１５］。
功能性状是植物个体中任何可测量特征，它们影响植物在生态系统中生存、生长、繁殖及其与环境相互作

用的物理和生物学特性，了解植物的功能性状对于研究植物群落的结构、动态、生物多样性和生态系统功能至

关重要［１６］。 随着人们逐渐意识到物种性状会影响共存和生态系统功能，生态学家开始量化群落内的性状变

异或多变量性状差异［１７］，功能多样性则被认为是能定量表示该特征的重要指标。 如今功能多样性通常被用

作解释和预测生态系统过程、功能的有效工具［１８］，有研究表明功能多样性的变化与适合群落内物种的环境条

件的广度有关，也可能与生境过滤器的强度有关［１９］，因此功能多样性能反映群落结构对环境的适应特征，基
于功能多样性分析不同环境条件下群落的响应对于理解植物群落维持健康、稳定和发挥功能的机制至关重

要［２０］。 地形异质性对植物群落变化影响的研究目前通常基于较大尺度，如海拔、坡位、坡度、坡向等地形因

子［２１］。 而对于更小尺度的微地形的关注较为薄弱。 相较于大尺度的地形，较小尺度的微地形变异程度更大，
其变化是在较小的空间范围内影响植被特征的关键因素［２２—２３］，与环境资源及植物的分布关联性更强［２４］，了
解植物物种多样性及功能多样性与微地形的联系更能指导较小尺度空间的生态修复设计。

三峡水库是全球规模最大的水利枢纽工程，由于使用“蓄清排浑”的运行模式，导致水库在冬季水位上升

至海拔 １７５ｍ，而在夏季则降低至海拔 １４５ｍ，从而形成了落差达 ３０ｍ 的消落带，其独特的冬季水淹加上夏季出
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露时的高温干旱胁迫使得其生态系统变得较为脆弱，引发了生物多样性衰退、水土流失等一系列问题，使得消

落带生态修复工作越发迫切［２５］。 消落带植物的空间分布和稳定性是维持消落带生态系统功能的关键［２６］，但
因其周期性的淹没与出露对植物群落影响巨大，其特征较其他区域有较大差别［２７］。 研究表明消落带周期性

的淹没与出露对该区域的植物群落特征产生了显著影响［２８］，其中高程作为水淹强度的直接影响因素，是影响

植物生态策略最关键的环境因子之一［２９—３０］，差异的水淹时间塑造了植物不同的形态及生理特征［３１］，因此针

对消落带植物微地形与植物群落物种多样性和功能多样性的研究需将高程作为重要因素进行考虑。
本研究探讨了消落带不同水淹强度下微地形与植物物种多样性及功能多样性之间的关系，旨在分析不同

水淹强度下：（１）消落带不同微地形植物群落类型、差异及物种多样性分布特征；（２）消落带地形起伏度与植

物物种多样性、植物功能多样性的关系；（３）消落带高程（水淹强度）与微地形对植物群落多样性及功能多样

性的协同作用及其作用机制。 研究结果可揭示消落带植物群落类型、物种多样性及功能多样性在不同高程沿

微地形的空间分布格局，为消落带生物多样性保护及生态系统修复提供科学依据。

１　 研究区域和调查方法

１．１　 研究区概况

研究区域位于三峡库区腹心的重庆市开州区汉丰湖国家湿地公园的北岸乌杨坝。 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，以丘陵低山地貌为主。 为降低三峡水库蓄水所带

来的影响，开州区政府 ２００８ 年在新城下游修筑水位调节坝，２０１２ 年建成，２０１７ 年正式运行，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。 三峡大坝蓄水前，乌杨坝低高程区为典型的河漫滩区，底质为细砂和卵石。 由于长

期采砂，场地内采石坑和砾石堆混杂分布，河滩原有地貌被完全破坏。 乌杨坝距离开州城区较远，周边无密集

居民区，人为干扰强度较低［３２］。
１．２　 植物群落调查

调查于 ２０２３ 年选取消落带出露、且植物处于生长旺期的 ７—８ 月进行，在汉丰湖乌杨坝沿高程从低到高

设置 ４ 条平行样线，每条样线之间间隔约 ５００ｍ。 在每条样线上，沿高程梯度设置样地（表 １）。 样地设置所在

高程详见表 １，在每条样线每个高程设置 １ 个 １０ｍ×１０ｍ 的样地，同时在具有典型不同地形的非样线覆盖区域

选取补充样地。 采用随机抽样法在每个样地内随机设置 ４ 个 １ｍ×１ｍ 的草本样方进行植物群落调查，在样线

覆盖外的区域共补充 ８ 个样地，最终调查区域共计设置样地 ２６ 个，包括草本样方 １０４ 个（图 １）。 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，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（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｊｈ．ｃｏｍ．ｃｎ），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 １６０ｄ，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 ７０ｄ。

表 １　 采样点概况表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

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

乌杨坝 Ｎ３１°１１′４７″　 Ｅ１０８°２６′３８″ １６８—１８０ 块石、黏土 Ｉ：１６８； ＩＩＩ：１７２； Ｖ：１７５； ＶＩ：１７８

１．３　 微地形测量及分类

使用全站仪（型号：南方 ＮＴＳ⁃３６２Ｒ１０Ｕ）采集高度（深度）等微地形定量数据。 现场调查采用碎步测量方

法，将全站仪架设在每个 １０ｍ×１０ｍ 样点外侧视野开阔、地势平坦处，并搭配棱镜进行跑点测量，以获取研究区

域内的地理坐标及高程数据。 测量人员在样点内部按照微地形的起伏状况进行跑点，为保证微地形测量的精

度与准确性，每个样点的跑点数量不低于 ４０ 个，每个样点的 ４ 个样方内平均跑点数不少于 ６ 个，并保证能够

３　 １５ 期 　 　 　 程莅登　 等：三峡水库消落带不同水淹强度下微地形与植物群落物种多样性和功能多样性的关系 　
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图 １　 研究区域样线及样地设置示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｒａｎｓｅｃｔ ａｎｄ ｐｌｏｔ ｓｅｔｕｐ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

记录到样点以及样方内的最高点与最低点。 运用 ＣＡＳＳ 软件进行绘图处理，将全站仪测量得出的数据系统生

成精度为 ５—２０ｃｍ 的微地形等高线图，后期根据此数据进行微地形相关指数的计算。 微地形分类特征及方

法见表 ２。

表 ２　 消落带微地形分类表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

微地形种类
Ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

简写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

特征描述
Ｆｅａｔｕｒｅ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

样方数量
Ｑｕａｄｒａｔ ｑｕａｎｔｉｔｙ

缓坡
Ｇｅｎｔｌｅ ｓｌｏｐｅ ＧＳ 坡面倾斜度在 ５°—１５°之间的微地形，有利于水分下渗

和营养物质积累，能够形成丰富的水热变化。 １６

平坦地形
Ｆｌａｔ ｔｅｒｒａｉｎ ＦＴ 高程差异小于 ０．１ｍ 的区域，不包含其他微地形种类。 ２３

凸起地形
Ｒａｉｓｅｄ ｔｅｒｒａｉｎ ＲＴ

作为地表相对凸起的区域，能够直接增加地表表面积，
受海拔、水热组合和生物作用的影响，土壤相对干燥且
有机质含量较高，主要包括土丘、土垄等地形。

２８

下凹地形
Ｃｏｎｃａｖｅ ｔｅｒｒａｉｎ ＣＴ 指地表的低洼处，深度 ０．１—１．５ ｍ 的凹陷状微地形，有

利于汇集水分与营养物质，主要包括洼地等类型。 ３０

崎岖斜坡
Ｒｕｇｇｅｄ ｓｌｏｐｅ ＲＳ 主要由块石为底质的湖岸护坡，具有一定的高度差、坡

度起伏较大，集中分布在高程 Ｉ 区域。 ７

１．４　 数据处理

本研究基于植物群落内物种的重要值对群落进行分类，进而进行 ＮＭＤＳ 分析。 重要值计算公式如下：
物种重要值＝（相对高度＋相对盖度＋相对丰度） ／ ３

物种多样性根据方精云等［３３］ 的测度方法，以植物的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数、
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数及物种丰富度作为衡量物种多样性高低的指标，计算公式如下：

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数：

Ｈ ＝－ ∑ Ｐ ｉ × ｌｎ Ｐ ｉ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数：

Ｄ ＝ １ － ∑ Ｐ ｉ
２

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数：

Ｐ＝ Ｈ
ＩｎＳ

物种丰富度： Ｇ＝Ｓ
式中，Ｓ 为物种总数，Ｐ ｉ为物种 ｉ 植物个体数占群落总个体数的比例，Ｎ 为样地所有个体数总和。
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以地形起伏度（Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ，ＴＳＤ）作为描述地表形态的复杂程度的指标。 地形起伏度

即地形标准差，方法是计算样方内不同点位海拔数据的标准差，数值越大表明样方内海拔的离散程度及波动

范围越大，地形的复杂程度越高。 计算公式如下：

ＴＳＤ ＝
　
（１ ／ Ｎ）∑ Ｈｉ － Ｈ( ) ２

其中，ＴＳＤ 代表样方内的地形标准差，也即样方地形起伏度；Ｎ 代表样方内均匀分布的测量高程点数量，Ｈｉ 代
表各高程点的相对高程，Ｈ 代表样方内相对高程的算术平均值。

本研究使用中使用功能丰富度指数（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｒｉｃｈｎｅｓｓ，ＦＲｉｃ）、功能均匀度指数（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｖｅｎｎｅｓｓ，
ＦＥｖｅ）以及功能分异指数（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ，ＦＤｉｖ）三个指标来表征植物群落功能多样性。 其中功能丰富

度表征物种在功能空间所占据的范围，能反映群落生产力水平以及潜在环境资源利用情况，通常与生态系统

的多功能性和稳定性相关；功能均匀度表征生态位空间中功能性状分布的均匀程度，能反映物种在功能特征

上的平等性，通常与生态系统功能冗余性及恢复力有关；功能分异度表征群落中物种在功能特征上的分化程

度，反映了群落中物种利用资源和环境条件的独特方式和功能特征上的分化及互补程度，通常与生态位互补

性、物种之间的竞争力以及生态系统整体生产力有关［３４—３５］。 计算公式如下：

ＦＲｉｃ ＝ＳＦｃｉ
Ｒｃ

式中，ＦＲｉｃ 为功能丰富度指数，ＳＦｃｉ 为物种所占据的生态位空间，Ｒｃ 为整个群落中性状所占据的生态位空间。

ＦＥｖｅ ＝
∑ Ｓ

ｉ ＝ １
ｍｉｎ Ｐ ｉ，

１
Ｓ

－ １
Ｓ － １

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú

１ － １
Ｓ － １

式中，ＦＥｖｅ 为功能均匀度指数，Ｓ 是调查样方内所有物种种类的数量。 Ｐ ｉ为调查样方内物种 ｉ 的相对丰度，即
Ｐ ｉ ＝ ｎｉ ／ Ｎ，ｎｉ是调查样方内物种 ｉ 的数量，Ｎ 是调查样方内所有物种的数量

ＦＤｉｖ ＝ ２ ／ π × ａｒｃｔａｎ ５ × ∑
Ｎ

ｉ ＝ １
ｌｎＣ ｉ － ｌｎｘ( ) ２ × Ａ[ ] ｉ{ }

式中，ＦＤｉｖ 为功能分异指数；Ｃ ｉ为第 ｉ 项功能特征的数值；Ａｉ为第 ｉ 项功能特征的丰度比例；ｌｎｘ 为物种特征值

的自然对数；Ｎ 为群落中的物种数。
采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）对不同高程不同微地形之间的物种多样性指数进行差异显著性

检验，使用 Ｔｕｋｅｙ 法进行多重比较。 使用 Ｒ 语言的 ＦＤ 程序包对群落功能多样性的指标进行计算。 基于

Ｖａｇａｎ 包，使用冗余分析（ＲＤＡ） 对物种多样性矩阵与环境因子矩阵进行排序分析，物种矩阵预先进行

Ｈｅｌｌｉｎｇｅｒ 转化以消除极端值的影响并减少高丰度物种的权重［３６］。 基于 Ｒ 语言 ｒｄａｃｃａ．ｈｐ 程序包，使用层次分

割法对单个环境因子对多样性的相对重要性进行排序，并对各环境因子组合的共同效应进行分析。 本研究所

有数据处理以及制图均使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 Ｒ ４．３．２ 进行。

２　 结果

２．１　 消落带不同微地形的群落类型分布特征

对乌杨坝高程 Ｉ、ＩＩＩ、ＩＶ、ＶＩ 不同微地形的群落类型进行分析（图 ２）。 结果显示高程 Ｉ 的五种地形中，缓坡

与凸起和下凹地形之间、崎岖斜坡与平坦地形、下凹地形及凸起地形之间、下凹地形与凸起地形之间的群落类

型存在显著差异；高程 ＩＩＩ 中，缓坡和凸起地形之间的群落类型存在显著差异；高程 ＩＶ 中，平坦地形与缓坡以

及下凹地形与缓坡之间的群落类型存在显著差异；高程 ＶＩ 中，平坦地形与凸起地形及下凹地形之间的群落类

型存在显著差异。 不同地形对之间植物群落的主要差异物种详见表 ３，其中“主要物种（贡献率前三）”即为

两种微地形植物群落中差异最大的物种，差异越大则贡献率越大。
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图 ２　 消落带不同微地形植物群落 ＮＭＤＳ 分析图

Ｆｉｇ．２　 ＮＭＤＳ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

Ａ：平坦地形；Ｂ：缓坡；Ｃ：下凹地形；Ｄ：凸起地形；Ｅ：崎岖斜坡；ＮＭＤＳ： 非度量多维排列 ＮＭＤＳ： Ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ

２．２　 消落带不同微地形的物种多样性分布特征

对各高程不同微地形中群落的物种多样性进行分析（图 ３）。 结果显示高程 Ｉ 中，下凹地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数及物种丰富度显著高于崎岖斜坡，凸起地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数显著高于崎岖

斜坡；高程 ＩＩＩ 中，凸起地形及下凹地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度都显

著高于平坦地形；高程 ＩＶ 中，凸起地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数显著高于平坦地形，凸起地形及下凹地

形的物种丰富度显著高于平坦地形；高程 ＶＩ 中，凸起地形及下凹地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数显著高于

缓坡及平坦地形，下凹地形的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度显著高于平坦地形。
２．３　 消落带地形起伏度与物种多样性的关系

对消落带各高程地形起伏度与物种多样性进行线性拟合（图 ４）。 结果显示高程 Ｉ 中，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多
样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数随着地形起伏度的增加有显著减小的趋势；高程 ＩＩＩ 与 ＩＶ
中，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度随着地形起伏度的增加都有显著增大的趋

势；高程 ＶＩ 的各项物种多样性指数与地形起伏度无显著的线性关系。
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表 ３　 不同高程地形对的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
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

地形对
Ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ
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
Ｐ

高程 Ｉ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ Ｉ 缓坡 ＶＳ 凸起地形 ６ 狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、稗（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｃｒｕｓ⁃

ｇａｌｌｉ）、水虱草（Ｆｉｍｂｒｉｓｔｙｌｉｓ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ） ７７．０６ ０．０３０∗

缓坡 ＶＳ 下凹地形 ５ 狗尾草、稗、苍耳（Ｘａｎｔｈｉｕｍ ｓｔｒｕｍａｒｉｕｍ） ７１．３２ ０．０１２∗∗

崎岖斜坡 ＶＳ 平坦地形 ５ 狗尾草、稗、大狼杷草（Ｂｉｄｅｎｓ ｆｒｏｎｄｏｓａ） ７５．１２ ０．０２８∗

崎岖斜坡 ＶＳ 凸起地形 ５ 苍耳、稗、大狼杷草 ７７．９４ ０．０２５∗

崎岖斜坡 ＶＳ 下凹地形 ５ 狗尾草、鳢肠（Ｅｃｌｉｐｔａ ｐｒｏｓｔｒａｔａ）、苍耳 ７４．３０ ０．０１２∗

高程 ＩＩＩ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ＩＩＩ 缓坡 ＶＳ 凸起地形 ８

野大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ）、水芹（Ｏｅｎａｎｔｈｅ
ｊａｖａｎｉｃａ）、喜旱莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ
ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）

７３．８０ ０．０２８∗

高程 ＩＶ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ＩＶ 缓坡 ＶＳ 平坦地形 ６ 稗、狗牙根、酸模叶蓼（Ｐｅｒｓｉｃａｒｉａ

ｌａｐａｔｈｉｆｏｌｉａ） ７１．０３ ０．０５∗

缓坡 ＶＳ 下凹地形 ７ 稗、喜旱莲子草、大狼杷草 ７１．８０ ０．０２∗

高程 ＶＩ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ＶＩ 平坦地形 ＶＳ 凸起地形 ９ 白茅（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）、乌蔹莓（Ｃａｕｓｏｎｉｓ

ｊａｐｏｎｉｃａ）、木贼（Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ） ７０．４３％ ０．００４∗∗

平坦地形 ＶＳ 下凹地形 ９ 白茅、金星蕨（Ｐａｒａｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ）、
接骨草（Ｓａｍｂｕｃｕｓ ｊａｖａｎｉｃａ） ７０．６１％ ０．０１８∗

　 　 ∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１

２．４　 消落带地形起伏度与功能多样性的关系

对消落带各高程的地形起伏度与群落功能多样性进行线性拟合分析（图 ５）。 结果显示高程 Ｉ 中，功能均

匀度指数与功能分异指数随地形起伏度的增加呈显著减小的趋势；高程 ＩＩＩ 与高程 ＩＶ 中，功能丰富度指数、功
能均匀度指数与功能分异指数均随地形起伏度的增加呈显著增大的趋势；高程 ＶＩ 中三种指数与地形起伏度

之间的线性关系则不显著。
２．５　 微地形与物种多样性的排序分析及相对贡献

冗余分析（ＲＤＡ）排序结果显示，ＲＤＡ１ 的解释量为 ４２．３８％，ＲＤＡ２ 的解释量为 ８．８９％，前两轴累计解释

５１．２７％，全模型置换检验结果极显著（Ｐ＜０．０１），因此取前两约束轴进行分析（图 ６）。 结果表明消落带高程、
地形起伏度及微地形类别与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度相关性较强且呈

正相关，与功能丰富度指数、功能均匀指数与功能分异指数也呈正相关。 层次分割结果显示，消落带环境因子

对场地植物物种多样性的解释率大小为：高程＞地形起伏度＞微地形种类＞微地形数量＞微地形种类数（图 ７），
其中高程与地形起伏度这两种因子的共同效应达到最大，而高程与地形起伏度各自单独的效应其次，表明

“高程＋地形起伏度”最能解释研究区域物种多样性及功能多样性的分异。

３　 讨论

３．１　 消落带不同微地形的群落分布格局

群落的空间分布格局是指群落内个体在一定时空范围内的分布方式与配置特点，是种群内个体间、种群

与所属群落异种个体间及种群与环境间相互作用的综合体现［３７］。 ＮＭＤＳ 排序结果表明，乌杨坝不同微地形

的植物群落类型在各个高程部分存在显著差异，表明不同高程的消落带植物群落在不同微地形条件下具有显

著差异。 高程 Ｉ 中的崎岖斜坡与其他三种地形的群落类型均有显著差异，其中狗尾草群落在 ＲＳ 地形中分布

较多。 有研究表明狗尾草可通过自身多种生理生化机制调节 Ｎ、Ｐ 等生长元素的有效性及利用效率［３８］，采用

更加保守的养分利用策略以应对较低含量的营养，从而在崎岖斜坡资源贫瘠的生境下缓解生长元素限制以保

持较高的生产力和群落稳定性［３９—４０］。 同时高程 Ｉ 由于每年受到水淹的时间较其他高程更长，因此对环境变
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图 ５　 各高程地形起伏度与功能多样性的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ

趋势线代表线性关系的斜率显著异于 ０，红色区域为 ９５％置信区间

化有更强适应能力的狗尾草最终成为具有较高稳定性的优势群落。 在高程 Ｉ－ＩＶ 中缓坡与崎岖斜坡、下凹地

形和平坦地形中的群落类型存在显著差异。 结果显示下凹地形中通常以更加喜湿的植物为优势种，如高程 Ｉ
中的水虱草及高程 ＩＶ 中的喜旱莲子草。 水虱草作为莎草科植物，广泛分布于消落带区域，尤其多生长于潮湿

或沼泽处［４１］；喜旱莲子草作为一种入侵植物，有着极强的适应能力，在湿生环境中生长迅速［４２］。 因此除了耐

水淹之外，这些植物需要在夏季出露时期长时间高温干旱条件下保持一定的潮湿，下凹地形则在出露后满足

了该种条件。 与调查现场观测到的一样，由于夏季降雨的缘故，下凹地形通常保持着更湿润的土壤环境，因此

更能支持喜湿植物的生长。
３．２　 消落带植物物种多样性与微地形及其起伏度的关系

地形变化能够直接影响植物生长的条件，并导致物种多样性的分化［４３］。 研究结果表明在不同水淹强度

下不同微地形的植物物种多样性之间存在显著差异。 在高程 Ｉ 中，下凹地形的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数及

物种丰富度显著高于崎岖斜坡。 崎岖斜坡在汉丰湖岸的块石护坡，它作为一种以环境保护和工程建设为目的

的生物控制或生物建造工程［４４］，利用底质下交织的根系增加边岸的稳定性和抗侵蚀能力，能够有效防止水土

流失［４５］，但相比如壤土一类的底质对植物的生长有所限制。 底质是湿地植物生境的重要部分，是营养物质循
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图 ６　 消落带微地形与植物物种多样性指数的 ＲＤＡ 分析排序图

Ｆｉｇ．６　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒａｎｋｉｎｇ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

ＲＤＡ：冗余分析 ＲＤＡ：Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

环的主要场所，通过含水量、盐分、养分等方面直接影响植物生长［４６］。 相比其他底质，崎岖斜坡生境的资源更

加贫瘠，因此物种多样性较其他更低。 地形起伏度与物种多样性的线性拟合结果显示，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样

性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数均随地形起伏度增大有显著减小的趋势，表明在包含块石底

质的消落带微地形中，更高的地形起伏度对物种多样性并不是一个有利条件，这可能与在块石护坡中，更为崎

岖不平的地形对植物生长栖息的限制更强有关。
高程 ＩＩＩ—ＩＶ 中，凸起地形及下凹地形的多样性指数均高于平坦地形，同时线性拟合结果显示 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃

Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度随着地形起伏度的增加都有显著增大的趋势，表明在

同一底质条件下，更复杂的地形对物种多样性有较好的提升作用，该结果从微观尺度上为生境异质性假说

（Ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）提供了有力证据［４７］。 该假说认为栖息地类型的增加能给物种提供更多的生

态位，因此能促进物种的持续共存，从而支持更高的物种多样性［４８—４９］。 同时有学者认为由地形导致的高异质

性地区更有可能提供栖居场所和避难所，免受不利的环境条件和气候变化的影响，这反过来又促进物种共存
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图 ７　 不同环境因子对多样性影响的相对重要性

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

右侧点阵图中，每行对应一个环境因子；每一列黑点表示各环境因子的边际效应，黑点间连线表示不同环境因子间的共同效应，各组分解释

的变差百分比（来自变差分解）上方柱状图中为各组分解释的变差百分比（来自变差分解），左侧柱状图为各环境因子的单独效应（来自层

次分割），其值等同于该环境因子的边际效应加上与其他环境因子的共同效应的平均分配值；∗：Ｐ＜０．０５

的持久性［５０—５１］，并且由于隔离或适应不同环境条件而导致物种形成事件的概率也会随着环境异质性的升高

而增加［５２—５３］。 消落带由于每年出露的时间有限，并且在有限出露时间内还要经历高温干旱的生境胁迫，在这

种压力生境下，多样的微地形能为植物创造更多有利条件，例如可以缓冲剧烈的环境变化，并通过改善水土条

件和减少出露时高强度日晒的影响来减弱不利环境的影响。 因此类型多样且异质性更高的微地形在同种底

质下能够维持更高的植物物种多样性。 高程 ＶＩ 中的下凹与凸起地形的多样性指数与地形 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多
样性指数显著高于平坦地形，下凹地形的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及物种丰富度显著高于平坦地形，也表明在基

本不受水淹影响的区域，起伏程度不大的平坦地形对物种多样性的支持力不如这两种地形。 但地形起伏度与

多样性指数之间不存在显著线性关系，可能与高程 ＶＩ 基本由郁闭度较高的乔木林覆盖有关。 有研究表明林

分密度、林木大小分化等一系列林分因子会通过改变乔木林的结构以对空气流动、光照强度等产生影响，从而

对林下草本层的多样性产生作用［５４—５５］，而林分密度等因素对林下草本层物种多样性的影响力通常大于地

形［５６］，因此这可能是高程 ＶＩ 林下草本多样性与微地形关系不显著的原因。 而高程 ＩＩＩ 分布的乔木林通常郁

闭度较低（留有许多林窗为高水位时期的鸟类提供栖息庇护场所），因此林分因子的影响力小于微地形的影

响力，线性拟合结果为显著相关。
３．３　 消落带植物群落功能多样性对地形起伏度的响应

功能多样性可用于量化群落中物种组成、群落结构、功能和环境之间的关系［５７］，有研究表明基于性状的

功能多样性指数在解释力方面经常接近或超过物种多样性，因为传统的群落多样性测量方法（即丰富度、均
匀度、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性等）通常对生态系统过程的变化解释较小［１７］。 尽管物种丰富度一直是大多数研究生物

多样性与生态系统过程之间相互作用的早期研究的核心焦点，但结合物种及功能多样性致力于了解群落中的

物种数量及性状空间如何影响生态系统过程将更为全面［５８］。 本研究结果表明消落带高程 ＩＩＩ 与高程 ＩＶ 中，
功能丰富度指数、功能均匀度指数与功能分异指数均随地形起伏度的增加呈显著增大的趋势。 该结果与物种

多样性的研究结果类似。 相关研究证明，生态系统功能随着功能多样性的增加而增强［１６］。 具体来讲，功能丰

富度、功能均与度与功能分异度分别能体现群落的生产力水平、群落对资源的利用效率以及群落内种间生态

位的互补程度［５９］。 消落带巨大的周期性非生物干扰对生态系统影响巨大，植物群落通过物种选择而以定向

方式发生变化，植物通过进化出类似的资源利用策略以适应生境［２８］。 在这种效应下，更高的环境异质性通过

使植物适应更多类型的微生境，从而导致物种响应生境变化的功能性状变异增加，使得群落占据更大的性状
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空间。 另外更高的地形起伏度不仅意味着物理上更多的微生境单元数量，因此形成的阳坡、阴坡等小生境都

可能使得单个群落中的物种间具有互补的功能性状（例如株高、比叶面积、比根长等），使得它们占据不重叠

的生态位，并且随着物种多样性的增加，总占据的生态位也相应增加，因此群落对资源的利用效率得到提升。
高程 Ｉ 中，功能均匀度指数与功能分异指数随地形起伏度的增加呈显著减小的趋势，这与物种多样性一样可

能受底质的影响，更小的物种多样性以及更加恶劣的生境使得群落物种总性状空间以及资源利用效率都受到

显著影响。 而在不受水淹影响的高程 ＶＩ 中，植物群落没有面临周期性的生境干扰，更加丰富的物种类型使得

性状空间大小不受环境异质性的主导，这可能是该高程功能多样性与地形起伏度关系不显著的原因。
通常认为地形异质性会通过直接影响光照、土壤［６０］、群落特征［６１］、植物功能性状［６２］ 等，进而影响物种多

样性的分布特征，而造成地形异质性的不同环境因子对多样性的影响不尽相同［６３—６４］，因此了解不同环境因子

对消落带植物物种多样性的影响力大小，有助于制定相应的生态修复措施，对区域多样性保护提升具有重要

意义。 本研究结果表明，消落带高程、地形起伏度及微地形类别这三种因子与植物物种多样性具有显著相关

性，其中高程与地形起伏度均为显著正相关，而层次分割结果显示各因子对多样性的影响力大小为高程＞地
形起伏度＞微地形类别。 高程直接影响水淹时间的长短，是消落带中影响植物分布最为重要的环境因子［６５］。
地形起伏度对两种多样性指数的影响力大于微地形类别，表明更为丰富的微地形组合相较单一地形种类对多

样性提升有着更大的影响，因此“高程＋地形起伏度”成为了最能影响消落带植物物种多样性及功能多样性的

环境因子组合。 大量研究表明更高的物种多样性能够提高群落的稳定性［６６—６７］，而功能多样性相比物种多样

性可能有着对生态系统服务更好的预测效果［６８］。 有学者还将功能多样性与群落恢复力（Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ）联系起

来［６９］，这种能力对生态系统管理非常重要，因为它能表征群落或生态系统抗干扰以及自我恢复至干扰前的能

力，有助于预测干扰后的恢复水平［７０］。 消落带高程 ＩＩＩ—ＩＶ 中更大的地形起伏度能够支持更大的群落功能多

样性，这进一步证明了在消落带中，更高的环境异质性可能意味着更强的群落稳定性与恢复力。

４　 结论

本研究以重庆开州区乌杨坝消落带微地形与植物物种及其多样性为研究对象，从植物群落类型、物种及

功能多样性角度出发探讨了不同水淹梯度下微地形与植物种类及功能多样性空间分布格局，结果表明消落带

不同微地形下的植物群落类型存在显著差异；不同高程中的不同微地形下的物种及功能多样性存在显著差

异，且多样性与地形起伏度在多数高程存在线性关系。 低高程崎岖斜坡区域的多样性显著低于凸起地形，同
时多样性指数与地形起伏度呈显著负相关；其余高程的凸起地形及下凹地形的物种多样性普遍高于平坦地

形，其中高程 ＩＩＩ—ＩＶ 的地形起伏度与物种多样性及功能多样性指数呈显著正相关；高程、地形起伏度、微地形

类别依次是影响消落带物种多样性及功能多样性最重要的三个因子，其中“高程＋地形起伏度”具有最大的协

同效应，证明了在消落带中，更高的环境异质性可能意味着更强的群落稳定性与恢复力。 研究结果揭示了消

落带微地形与植物群落类型、物种及功能多样性之间的响应关系，可为消落带生物多样性保护以及生态系统

修复提供理论依据和模式参考。 本研究选取区域的高程范围及微地形种类有限，未来对消落带植物群落还需

进行更全高程、更多类型、以及不同微地形种类组合的相关研究，才能更深入地了解整个三峡库区消落带的植

物物种及功能多样性对微地形的响应机制，更好地为消落带生物多样性保护和生态修复提供科学依据。
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