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【摘要】  植物功能性状是植物在漫长的进化和发展过程中与环境相互作用形成的属性, 与演替有紧密的关系。文章从

植物在定居、植物聚集和群落演替过程中的功能性状变化, 以及在群落演替过程中功能性与环境因子相互作用机理等

方面进行综述, 探讨植物功能性状与群落演替内在的相关性和规律性, 指出群落演替过程中植物功能性状研究的可能

发展方向。 
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Advances in the studies of plant functional traits during succession 
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1. Zhongkai University of Agriculture and Engineering, Guangzhou 510225, China 
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Abstract: Plant functional traits are formed in the long interactive and evolutionary process of species and the environment 
therefore are closely related to succession. In this paper, the evolvement of plant functional traits in settlement, aggregation, 
community succession processes, and the interaction mechanisms of plant functional traits and the environment in succession 
are reviewed. The relation between plant functional traits and community succession is explored, and the possible 
development directions of plant functional traits in the process of community succession are discussed. 
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1  前言 

植物功能性状指的是对植物体定居、生存、适

应、生长和死亡有着潜在显著影响的一系列属性(如: 
比叶面积、叶厚度、叶干物质含量), 这些属性能够

单独或结合对生态系统演替进程产生强烈的影响, 
并指示生态系统对环境变化的响应[1,2]。植物功能性

状能够反映生态系统过程和功能, 并与植物获取、

利用和保存资源的能力有关 [3,4]。植物功能性状的

研究历史久远, 近年来与植物功能性状相关的新概

念和新方法不断涌现, 已经延伸到生态学的各个领

域, 如: 功能性状预测种的表现、物种和群落的集聚

机制、沿环境梯度的变化规律以及通过功能性状预

测群落和生态系统对环境的响应等[2], 并且促进了

相关领域内的研究。 
演替是一个群落被另一个群落替代的进程, 它
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是生态系统中 重要的动态过程。自法国学者

Dureau dela Malle(1825)将演替应用于植物生态学研

究后, 演替研究获得了极大进展。早期演替主要用

物种多样性测量, 但物种多样性无法体现物种的生

态策略。因此, 近期采用植物功能性状来测度演替。

植物功能性状不仅在某种程度上可以反映植物的生

活史策略, 而且通过影响物种的多度和定居能力进

而影响演替。已有研究表明, 物种本身的遗传特征

和外在环境条件的差异共同决定了植物功能性状的

表达。在环境变化过程中, 种间关系取决于不同种

群功能性状的差异, 如某一(些) 性状可以决定植物

种群在竞争中的结果, 后导致群落结构和性质的

变化, 进而发生演替[5]。本文从植物在定居、聚集和

群落演替过程中的功能性状变化, 以及在植物群落

演替过程中植物功能性与环境因子相互作用机理等

方面进行综述, 并试图指出未来的研究趋势。 

2  植物定居过程中功能性状变化 

2.1  植物功能性状对水分变化适应特性 

水分含量是决定植物物种分布和群落组成的一

个重要因素, 尤其是在水分散失很快的地区, 降水

是制约植物多样性 重要的因子[2]。因此, 植物的功

能性状会发生适应水分变化, 来避免干旱或者涝渍

的损害。植物在干旱环境条件下生存主要依赖于生

理性状, 但物候和形态性状也很重要。通常情况下, 
耐旱的植物都有复叶、高的茎干物质含量和小的叶

面积, 以减少蒸腾作用和避免木质部气蚀[6]; 不耐

旱植物在干旱季节, 则更多地通过落叶以减少水分

消耗来维持体内水分平衡[7]。Santiago & Kitajima[8]

对巴拿马 4 个低地森林的优势冠层植物的叶片生理

性状研究表明: 随着降水量的增加, 长寿命叶片的

常绿树种优势度较大, 林冠层叶片单位重量的氮含

量和光合速率增加; 而在降雨量小的干旱地区, 磷
含量相对较高的短寿命叶片有着更大的优势。许洺

山等[9]通过研究演替过程中功能性状与土壤含水量

的关系发现两者之间存在着显著的相关性, 叶片蒸

腾速率、气孔导度和光合速率随着土壤含水量的增

加而减少。 
2.2  植物功能性状对温度变化适应特性 

温度是影响植物生长和发育的重要因子之一。

一般情况下, 平均温度和生长季节长度增加, 叶片

氮、磷含量下降, 而氮磷比增加[10]。例如, 相对温暖

地区的植物氮含量明显高于寒冷地区。由于温度、

气候对凋落物分解也有着直接影响, 热带地区的凋

落物拥有着高氮浓度和低木质素的特性[11]。许多研

究发现, 温度降低, 叶片变小[12,13]。Wright 等[14]对全

球 2000 多种植物的研究表明, 在大尺度上, 温度越

高、气候越干旱、太阳辐射越强的区域, 叶氮含量

越高, 光合能力越弱, 生长季长度变长, 单位面积

叶片的重量越大。Niinemets[15]对比了世界范围内 
180 余个区域近 600 种阔叶树种和针叶树种的性状

和气候间关系, 发现: 阔叶树种和针叶树种的单位

面积叶片重量和厚度均随着平均温度的升高而增加, 
与增强的光合能力相适应, 同时单位面积的建设成

本增加。  
2.3  植物功能性状对光照强度变化适应特性 

光照强度通过影响植物的光合作用来影响植物

的生长和发育, 尤其是在荫蔽环境较大的热带森林

中表现突出。耐荫树种的树苗和冠层中的叶片有低

的单位面积干质量, 具有相对较高的光合能力, 从
而导致整个植物在低光下碳收益能力增加。种子大

小和物种耐荫性间存在显著的正关系, 也就是说, 
耐荫树种在低光条件下有较高的绝对生长率和存活

率, 较低的相对生长率[16]。通过研究光照对苦瓜生

长动态和生物量分配发现, 植物在弱光条件下, 分
枝较少, 叶片稀薄, 主茎细长纤弱, 光照对叶片、主

茎以及分枝的生物量分配有着较大的影响, 然而对

分枝茎影响较小[17]。植株结构决定了植物光捕获能

力、稳定性以及树冠的生长效率, Poorter 等[18]对利

比亚 53 种热带雨林成年树种的结构和耐荫性研究

发现, 树高与光照需求呈正相关, 需光物种有着细

长的茎, 以便能在树冠保持一个位置。李仙兰等[19]

研究光照对红花檵木的功能性状影响发现, 比叶面

积、叶干物质含量、叶厚度等多种指标在不同光照

条件下差异显著, 全日照条件下叶厚度、叶干物质

含量与叶面积存在负相关, 半阳条件下茎比密度与

当年生枝长显著负相关, 半阴条件下叶厚度与叶面

积负相关, 全阴条件下则叶面积与叶干物质含量呈

现显著负相关。 

3  植物集聚过程中功能性状变化 

3.1  植物集聚 

经典的群落集聚理论包含生境过滤和种间竞争

两个影响群落间和群落内功能性状分布相反的过



2 期 宋光满, 等. 演替过程中植物功能性状研究进展 209 

程。由于物种的分布受环境影响极大, 因此共存种

在功能上适应相同的非生物环境, 这个过程被称为

“生境过滤”, 它将导致共存种的性状收敛, 生境过

滤通常发生在大的空间尺度[20]; 具有相似功能性状

的物种有实质的生态位重叠, 种间竞争优先排除性

状相似性高的物种, 从而导致群落内性状分异[21], 
种间竞争主要是植物对资源的竞争, 一般发生在较

小的空间尺度[22]。 
3.2  集聚过程中植物功能性状变化 

环境过滤是非生物条件和资源引起的, 但不排

除物种在进入和定居群落中的生理局限[23]。生境过

滤选择那些与 优性状相关的策略并导致性状融合, 
而生物间相互作用(如竞争和护理[24])限制了群落范

围内的功能相似性并导致了生态位分化 [25]。演替由

植物群落的集聚过程控制, 而物种的性状变化可反

映这种轨迹[26]。例如, 与适合度相关的形态、生理

或生活史功能性状会与生态特性一起变化, 这些性

状与物种的生态位相关, 又与环境条件、物种组合

的生态学策略相关, 而演替/恢复则关注这些性状如

何和为什么会随时间而变化[25,27]。 
Helsen 等[28]研究发现, 在草地的恢复和演替过

程中, 随着恢复年限的增加, 历史过程(优先影响[29])
会导致物种组成的不相似性增加(分异), 性状组成

的相似性增加(收敛), 表明在生态位水平上是有方

向性的发展, 即群落间在性状水平上的不相似性降

低(即性状收敛), 但在物种水平上不相似性增加(物
种分化增加), 这说明集聚可能在物种水平上发生, 
但在功能水平上决定。Lebriga-Trejos[30]通过分析墨

西哥瓦哈卡次生林的群落集聚和物种的性状, 发现

群落集聚和植物性状有紧密的联系, 叶性状是群落

分化的主要因素, 且环境过滤是植物集聚的一种可

预测的过程。May 等[22]研究植物功能性状与群落集

聚的关系发现, 由于栖息地过滤而导致性状收敛, 
主要是干旱区的干旱胁迫和温度湿润地区的高生产

力, 且所有的性状随着生产力的变化而显著变化, 
生产力引起的生境过滤是植物性状沿着从南到北梯

度分布的主要驱动力。植物株高和比叶面积与破碎

化密切相关, 株高与斑块的连通性和斑块面积呈负

相关, 比叶面积与斑块面积呈负相关, 植物性状和

破碎化的关联是由在小斑块或孤立的斑块植株的定

居能力增加所驱动的[22]。 

4  基于植物功能性状的群落演替机理 

4.1  演替过程中功能性状变化 

植物功能性状会随着演替过程的变化而变化, 
如植物高度、比叶面积、叶干物质含量、叶氮磷含

量、叶厚度等。目前已有一些关注植被演替过程中

功能性状的相关研究。例如, 植物功能性状的格局

变化会反映植物的 k-对策和 r-对策或 C-S-R 策略转

移[31]。Herault 等[32]发现欧洲针叶林向落叶阔叶林演

替中其林下草本种类的组成变化是一个重要的指标, 
他们通过多元变量分析方法确定针叶林下自然定居

的 7 个新类群的丰富度, 地下芽种类少于传粉种类, 
因而地下芽种类的性状的转变是森林演替的关键。

Venn 等[23]通过植物的叶面积、高度和种子质量 3
个功能性状及其分异指数分析发现, 气候变化时澳

大利亚雪山的植物会因环境过滤作用而发生种类再

集合。在自然演替过程中, 树种的生长率和存活率

与树冠大小呈正相关, 与种子质量呈负相关, 树冠

长度和种子质量预测生长率和存活率, 但与叶性状

无关, 早期的非乡土的先锋种 终会被乡土种替代, 
也有研究发现在草原上种植的一些大种子非先锋种

类也有很高的存活率和很好生长表现, 可以促进自

然演替[32]。在弃耕地向森林的演替过程中, 单位面

积叶片的重量(LMA)和叶干物质含量(LDMC)增加, 
而叶氮含量(N)和物种的相对生长速率会下降[31]。在

法国南部森林演替过程中, 高比叶面积(SLA)、低的

叶干物质含量和高的叶 N 含量的物种会逐渐被相反

性状的物种替代, 而这些性状又与凋落物的质量和

分解速率相关[33]。胡耀升等[34]对长白山地区不同演

替阶段森林植物功能性状进行了对比研究, 发现叶

干物质含量与比叶面积和叶厚度呈负相关, 而比叶

面积与叶氮浓度和茎磷浓度正相关, 茎氮浓度与茎

磷浓度正相关。王玉平等[35]对缙云山常绿阔叶林苗

期的叶片功能性状研究发现, 树种在演替前期具有

较高的比叶面积和叶氮磷浓度, 演替后期具有较高

的叶干物质含量和氮磷比。Bonal 等[36]在热带雨林

的研究, 发现树种在演替前期有着较高的氮含量和

比叶面积, 然而演替后期更高, 即氮含量和比叶面

积随着演替的进行呈现增加的趋势。热带雨林的演

替过程中, 更新物种的相对丰度较低, 且在恢复过

程中随着时间推移而减少, 而外来物种的丰度持续
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增加, 因此, 到达的第一个物种不会长期占据群落

的主导地位, 反驳了优先影响[37]。风播植物在演替

早期起着重要的作用, 拥有光的传播体的耐旱物种

是贫氮和酸性环境的代表, 随着演替的进行, 潮湿

生境中喜阴和喜氮物种逐渐增加其重要性[38]。Wang 
& Chen[39]研究了热带森林 55 种木本植物基于其营

养性状和繁殖性状的植物功能群, 随着演替的进行, 
营养和繁殖性状有增加的趋势, 在演替后期, 由于

资源限制, 营养生长会被繁殖生长所阻碍, 植物从

营养生长转为繁殖生长。演替早期的物种具有高的

资源获取率, 即高比叶面积和叶片磷含量, 对光和

土壤养分的利用效率较低, 养分循环速度相对较快; 
演替后期, 植物种具有较高的营养保持能力, 即长

的叶寿命、高营养再吸收速率[40]。 
4.2  演替过程中植物策略的变化 

在演替情况下, 植物策略的变化主要有两个方

向, 一是与养分、水分和光能利用相关的植物资源

经济性的生态特化策略, 另一个是与种子重量和产

量相关的扩散更新策略[41]。演替早期和中期主要是

护理(正)作用帮助群落的集聚, 而后期则是以种间

竞争为主的负作用, 而正负作用的平衡则或多或少

与非生物胁迫相关。大部分热带雨林物种的种子传

播后快速萌发, 在土壤中缺乏休眠期, 这些种子常

具有高水分含量和活性代谢[42]。种子质量对种子传

播和幼苗存活有重要的影响[41,43]。通常, 演替早期

的物种种子较小, 小种子能传播的更远, 常有着休

眠的特性, 并倾向于埋在更深的土壤剖面, 有助于

他们在土壤种子库更加长寿[1]; 演替后期, 种子较

大, 传播距离较近, 较大的种子存储的资源, 可以

帮助早期幼苗存活和定居, 尽管有遮阴、干旱和草

食动物等环境因素的危害[41]。当幼苗从种子中获取

存储物质时, 大种子的幼苗有更大的生存力, 不过

仅适用于子叶期[43]。由于演替早期物种具备休眠的

特征, 因此遇到不利环境条件会选择休眠, 演替后

期植物的幼苗可以忍受不利的环境条件, 并具备典

型的耐荫特征。演替过程中植物的光合能力也会发

生变化, 演替前期, 草本植物在适宜的条件下有着

较高的净光合速率, 然而木本植物的 大光合速率

比草本植物低, 演替中、后期木本植物的光合速率

更低[44]。 

4.3  演替过程中植物功能性与环境因子相互作用

机理 

演替驱动的环境因子对性状-环境关系有强烈

的影响, 在不同演替阶段, 植物通过不同的性状来

适应光、水和营养 3 个生态因子的变化。随演替的

进行, 植物会有更高的 SLA、叶片 N 含量、光饱和

速率等, 而有较低的 LMA 和 LL。干旱时叶片相对

含水量, SLA、叶面积比和水分利用效率较低, 但会

增加根系的生物量[45]。光是许多生态系统的限制性

资源, 光与支撑生产力的叶面积相关, 共存种的存

活对 低光强的要求不同, 因而物种有不同的耐阴

性, 植物生存的 低光强是决定生态系统动态的一

个重要生活史性状[46]。演替过程中, 环境因子变化

剧烈, 对于光合作用, 尤其是在光限制的环境中, 
光能的捕获和碳水化合物的转化应 大化。蒋怡珊

等[47]通过研究不同光温条件下, 阴生和阳生木芙蓉

的光合速率和蒸腾速率发现, 在阴、阳生条件下木芙

蓉的光合速率和蒸腾速率随光强的增加而增加, 但
阳生木芙蓉的光合生理表现优于阴生。Wright 等[14]

对全球 20 个区域的部分种木本植物的研究显示, 光
线充足的生境中, 植物叶片暗呼吸速率、比叶面积

和叶寿命显著高于光线较弱的生境。光照较弱的林

窗和林下, 叶片氮含量和氮磷比高于光照充足的旷

地, 叶干物质含量则较弱[35]。由于光斑, 大部分植物

叶片都经受着阳光和荫凉的快速交替, 在短时间下

二氧化碳开始同化, 光斑对林下植物的光合作用也

十分重要, 群落动态响应的影响依赖于光斑的时间

和持续性[48]。Cortez 等[33]研究地中海植物性状和凋

落物分解发现, 群落演替早期凋落物腐烂和氮释放

的更快, 氮释放与凋落物的初始化学成分相关, 特
别是氮浓度; 演替后期植物含有的碳水化合物、纤

维素、木质素越丰富, 分解变慢; 叶干物质含量可以

作为凋落物分解和氮释放的功能标记物。植物叶干

物质量与凋落物的质量有关, 与凋落叶的分解速率

显著负相关[49]。 

5  发展趋势 

1)目前关于演替中的功能性状研究较多的是

一些易于测量的形态性状, 然而它们在响应环境变

化方面要比生理性状滞后, 使得环境因子对植物功

能的影响不能得到 为灵敏的体现, 生理生态性状
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往往在一些重要的生态过程方面起着更为重要的

作用[50]。未来在演替研究中, 可能要更多地结合形

态与生态性状测定, 如根、光合特性、呼吸特性和

水分特性。此外, 硬性状(hard traits)也开始逐渐被越

来越多人用于演替研究, 如 Bonal 等 [36]研究叶碳

同位素分辨率的差异和功能性状与演替阶段的相关

性发现, 物种间叶碳同位素分辨率的差异主要通过

水分利用效率的差异来解释, 早期演替物种有着较

高的气孔导度 大碳同化, 演替后期物种低碳同化, 
气孔导度不同。 

2)关于演替过程中功能性状的研究, 对成年树

的研究多于幼苗, 而且缺乏数据库用于演替或恢复

的预测。不同演替阶段的成年叶与幼苗叶的性状和

气体交换存在显著差异, 快速生长的早期演替物种

相对于后期演替物种有更高的比叶面积、氮浓度、

叶碳同位素分辨率和低水分利用效率, 比慢速生长

的后期演替物种有更高的比叶面积和碳氮浓度[36]。

因此, 需要对何时研究成年树何时研究幼苗或二者

同时研究进行分析。 
3)随着植物群落演替过程的变化 , 功能性状

与环境因子间关系的研究依然很少。植物群落演

替过程中, 植物功能性状随着环境的变化而随之

发生改变, 与经济谱有关的叶性状和养分再吸收

速率随演替阶段的变化而变化, 环境资源的变化

极大的影响植物不同演替阶段的生态策略, 这些

问题都需要进一步研究。且很多功能性状研究都

集中在不同群落等大尺度上 , 然而大尺度下 , 环
境对植物功能性状的影响不大[51], 从而使得许多

重要的环境因子可能被忽略。如果将研究尺度缩

小, 生境或微地形变量或许能够解释大尺度研究

中所无法解释的环境过滤效应。因此, 要在不同的

时空尺度上进行演替中的植物功能性状与环境因

子的相互关系研究。 
4)利用功能性状研究在群落演替与生态恢复

评估间建立联系。目前的生态恢复评估多参考演

替阶段, 且主要集中于物种属性和丰度。这些评估

没有对为什么某些物种的丰度变化提供生态解释, 
功能性状分析可能解决这个问题[52]。在生态恢复

中 , 可以用关键功能性状预测生态恢复轨迹 , 评
估生态恢复效果。性状对生态恢复过程中种的选

择非常重要。因此, 在恢复过程中, 多采用以性状

为基础的方法 , 利用演替的功能性状机理 , 为生

态恢复提供指导。 
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