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海岛植物不同演替阶段植物功能性状与环境因子的变
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摘要：植物功能性状与环境之间的关系是功能性状研究的重点，环境因子驱使植物功能性状发生变化，进而推动群落发生演替。
以平潭岛 ４ 个不同演替阶段的森林植被（灌草丛、针叶林、针阔混交林、常绿阔叶林）为研究对象，结合不同群落演替阶段的物

种特征和群落结构，分析海岛不同演替阶段茎、叶功能性状的变化规律，以及功能性状与环境因子的关系。 结果表明：（１）随着

演替的进行，土壤养分和水分逐渐增加，土壤 ｐＨ 逐渐下降。 比叶面积（ＳＬＡ）、叶片氮含量（ＬＮＣ）、叶片磷含量（ＬＰＣ）、茎氮含量

（ＳＮＣ）、茎磷含量（ＳＰＣ）下降后上升，叶厚度（ＬＴ）、叶片碳含量（ＬＣＣ）、茎碳含量（ＳＣＣ）与之相反，叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、茎组

织密度（ＳＴＤ）逐渐上升。 （２）冗余分析表明，演替早期植物主要分布在土壤 ｐＨ、容重高的贫瘠环境，拥有较高 ＳＬＡ、ＳＮＣ、ＳＰＣ、
ＬＰＣ 的性状组合；演替后期植物主要分布在土壤养分和水分高的肥沃环境，拥有较高的 ＳＴＤ、ＬＤＭＣ、ＬＣＣ、ＬＮＣ 的性状组合。 其

中，土壤有机质和全氮含量是影响海岛植物演替过程中功能性状变化的关键环境因子。 研究海岛植物功能性状与环境之间的

关系随演替的变化规律，探讨各演替阶段功能性状和环境特征，以及功能性状如何响应环境变化。 旨在为今后选择合适的树种

进行海岛植被修复和重建提供依据。
关键词：植物功能性状；海岛；演替阶段；土壤因子；生态策略
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植物功能性状是指显著影响植物存活、生长、繁殖和最终适合度的形态、生理特征［１］，是植物在漫长进化

中对外界环境的适应产物，能够响应生存环境的变化并对生态系统功能有一定影响［２］。 植物功能性状作为

植物与环境之间的桥梁，其变化主要表现在器官（叶片、茎、根和生殖结构）间营养元素分配及形态结构的差

异上［３］。 其中，叶片作为植物最敏感的器官，叶功能性状（如：比叶面积、叶干物质、叶氮含量、叶磷含量等）承
载较多环境变化信息，与植物生物量及其资源获取和利用密切相关［４］。 茎作为支撑地上组织，存储和运输器

官，茎功能性状（如：茎组织密度、茎氮含量、茎磷含量等）对植物的生长和分布具有重要的指示作用，且反映

植物的生长速率和抵御能力［５］。 土壤因子是影响群落物种生长的重要环境因子，被认为是群落植物功能性

状的主导者［６］。 以往研究多为叶功能性状与环境因子之间的关系［７⁃８］，综合叶功能性状和茎功能性状与环境

之间的关系更能揭示植物对环境的适应策略。
群落的演替不是单一物种替代的过程，而是大量功能性状相互调节适应环境的结果［９］。 运用功能性状

代替物种的方法更加有效揭示演替的驱动力，明确不同演替阶段植物的生态策略［１０］。 相关研究表明：随着演

替的进行土壤养分和水分逐渐增加，群落结构更趋复杂，林冠下层光资源减小［１１］。 随着环境的变化植物从开

放策略逐渐转向保守策略，早期植物具有较高的生长速率和资源获取能力，表现为高的比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ
ａｒｅａ， ＳＬＡ）、叶氮含量（Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＬＮＣ）、叶磷含量（Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ＬＰＣ）和光

合速率，低的叶干物质（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ）、茎组织密度（Ｓｔｅｍ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＳＴＤ）、叶厚度（Ｌｅａｆ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ＬＴ）和叶寿命［１２］；中后期植物增强营养存储和抵御能力，表现为较低的 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 和光合速

率，较高的 ＬＤＭＣ、ＳＴＤ、ＬＴ［１３］。 但也有与之相反的结果，Ｒｅｉｃｈ 等［１４］ 指出演替后期 ＳＬＡ 最大，Ｃｒａｖｅｎ 等［１５］ 指

出 ＬＮＣ 随着演替的进行不断增加。 这些变化说明植物在不同演替阶段采取相应的生态策略和竞争能力。 因

此，关于植物功能性状的演替动态研究成为生态学研究的热点。
海岛具有特殊的地理位置、有限的面积和显著的地理隔离，阻碍了物种交流，使其在小面积内产生大量的

特有种，成为生物学研究的自然实验室［１６］。 平潭岛是全国第五大岛，福建第一大岛。 近年来随着人类活动和

频繁的自然灾害等各种动力耦合的作用下，平潭岛生态系统遭到严重破坏，表现出复杂的脆弱性，导致物种多

样性下降、部分特有种濒临灭绝、植被结构单一、功能衰减和演替逆向等问题［１７］。 其森林植被亟需引起重视。
为了研究平潭岛森林群落不同演替阶段的植物功能性状与环境的变化规律，在平潭岛选取灌草丛、针叶林、针
阔混交林、常绿阔叶林 ４ 个演替群落，测定与植物生长速率、竞争能力和抵御能力、资源利用力相关的 １０ 个植

物功能性状，以及 ５ 个主要土壤因子，旨在探讨：（１）海岛森林群落主要环境因子和群落水平茎、叶功能性状

随演替的变化规律？ （２）不同演替阶段植物功能性状对环境因子有何响应？ （３）影响植物功能性状变化的关

键环境因子是哪些？

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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１　 研究区域和调查方法

１．１　 研究区域概况

研究区域位于福建省平潭岛，地理位置为 １１９°３２′—１２０°１０′Ｅ，２５°１５′—２５°４５′Ｎ。 平潭岛属于南亚热带海

洋性季风气候，气温适宜，温暖湿润，雨量充沛，夏长冬短，霜少无雪，无霜期达 ３２６ ｄ。 年均温 １９．４℃；年平均

日照数为 １７００—１９８０ ｈ；年平均降水量为 ９００—２１００ ｍｍ，多集中在 ２—６ 月，１１ 月至次年 １ 月为旱季；年平均

蒸发量（１９１７．４ ｍｍ）远远超过降雨量；年均风速 ９．０ ｍ ／ ｓ，每年 ７ 级以上大风 １２５ ｄ，７—９ 月常受台风影响。 全

岛无江河水系，淡水资源缺乏。 土壤类型为红壤、风沙土及盐土壤，水土流失严重，土层薄，养分含量低。 岛上

植物生境不良，自然植被稀疏，种类少，优势种相对明显，群落结构单一，均呈现明显旱中生特征。 平潭岛分布

以黑松 Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ、台湾相思 Ａｃａｃｉａ ｃｏｎｆｕｓａ 和木麻黄 Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ 等为主要建群优势种，同时分

布着 海 滨 特 色 的 植 物 种 类： 如 滨 柃 Ｅｕｒｙａ ｅｍａｒｇｉｎａｔａ、 秋 茄 Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ 和 海 滨 藜 Ａｔｒｉｐｌｅｘ
ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉａｎａ 等［１７］。
１．２　 群落调查和样地描述

在对平潭岛林区进行大量踏查的基础上。 运用空间代替时间的方法，选择 ４ 个不同演替阶段的森林群

落，分别是灌草丛、针叶林、针阔混交林、常绿阔叶林。 在灌草丛阶段随机选择 ４ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的灌木样方，针
叶林阶段随机选择 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 乔木样方，针阔混交林阶段随机选择 ４ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的乔木样方，阔叶林

阶段随机选择 ５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的乔木样方，共 １６ 个样方进行植被调查。 调查所有胸径≥１ ｃｍ 的乔木，记录

树高、胸径、冠幅；并在乔木样方沿内对角线设置 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方，调查灌木的种类、株数、株高、基
径和盖度；然后在每个灌木样方中心选取一个 １ ｍ×１ ｍ 的草本样方，调查草本的种类、株高和盖度。 同时用

生长锥测量各样方主要树种的年龄，并记录主要植被类型、物种数、物种名、物种高度、植株年龄、坡向、坡度和

坡位，经纬度和海拔高度。
群落调查后，计算每个样地乔木层、灌木层、草本层物种的重要值，重要值大于 ０．１ 为该样地的优势种。

灌草丛阶段主要优势种有梵天花 Ｕｒｅｎａ ｐｒｏｃｕｍｂｅｎｓ、胡颓子 Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ、蓬蘽 Ｒｕｂｕｓ ｈｉｒｓｕｔｕｓ、野牡丹

Ｍｅｌａｓｔｏｍａ ｃａｎｄｉｄｕｍ、五节芒 Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｆｌｏｒｉｄｕｌｕｓ、地毯草 Ａｘｏｎｏｐｕｓ ｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ、铺地黍 Ｐａｎｉｃｕｍ ｒｅｐｅｎｓ；针叶林阶

段主要优势种有黑松、湿地松 Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ、豺皮樟 Ｌｉｔｓｅａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ、梵天花、野牡丹、栀子 Ｇａｒｄｅｎｉａ
ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ、弓果黍 Ｃｙｒｔｏｃｏｃｃｕｍ ｐａｔｅｎｓ、山菅兰 Ｄｉａｎｅｌｌａ ｅｎｓｉｆｏｌｉａ、五节芒、海金沙 Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ、雀稗

Ｐａｓｐａｌｕｍ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ、菝葜 Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ；针阔混交林阶段优势种有滨柃、豺皮樟、黑松、台湾相思、湿地松、木麻

黄、菝葜、车桑子 Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ、九节 Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ、两面针 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｎｉｔｉｄｕｍ、野牡丹、朱砂根 Ａｒｄｉｓｉａ
ｃｒｅｎａｔａ、胡颓子、芒萁 Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｃｈｏｔｏｍａ、五节芒、弓果黍、细柱西番莲 Ｐａｓｓｉｆｌｏｒａ ｇｒａｃｉｌｉｓ；阔叶林阶段优势

种有豺皮樟、麻楝 Ｃｈｕｋｒａｓｉａ ｔａｂｕｌａｒｉｓ、朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ、滨柃、赤楠 Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍ、台湾相思、木麻黄、九
里香Ｍｕｒｒａｙａ ｅｘｏｔｉｃａ、朱砂根、海金沙、芒萁、禾叶山麦冬 Ｌｉｒｉｏｐｅ ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ、五节芒、菝葜。 各样地地形因子和

群落特征结构见表 １。
１．３　 植物功能性状的取样和测量

选取与物种的生长速率、竞争能力、资源利用力和生态策略等密切相关 １０ 功能性状，详细信息见表 ２。
选取重要值大于 ０．１ 的优势种，进行茎、叶采集和测量。 确定优势种后，在每个样地中，每个优势种选择 ５

株或 １０ 株（乔木、灌木为 ５ 株，草本为 １０ 株）生长成熟、发育良好的个体，采集完全展开、没有病虫害的当年叶

片，并从东南西北 ４ 个方向采集，以消除太阳位置对叶片氮含量的影响。 乔木选取在树冠外层枝条上的叶片。
灌木采集植物个体较大且向阳的叶片。 乔木和灌木通常先采下枝条，再用剪刀剪下叶片，草本则直接剪下叶

片（均不带叶柄）。 对于每一株植物，采集 ５—１０ 片完好成熟的叶片和 ５—１０ 根（１ ｃｍ≤ＤＢＨ≤２ ｃｍ）枝条，采
集时间为 ２０１７ 年 ７—９ 月。 叶面积通过叶面积仪 （ＬＩ⁃ＣＯＲ ３１００Ｃ Ａｒｅａ Ｍｅｔｅｒ， ＬＩ⁃ＣＯＲ，ＵＳＡ）测定。 叶片样品

置于 ６０℃烘箱烘至恒重，一般为 ７２ ｈ，称取叶片干重。 ＳＬＡ＝叶面积 ／叶片干重。 ＬＤＭＣ＝叶片干重 ／叶片鲜重。
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ＬＴ 选用精度为 ０．０１ ｍｍ 游标卡尺，在叶片上沿着主脉 ０．２５ ｃｍ 处均匀选 ３ 个点，测量叶片厚度，３ 个厚度的平

均值即叶片厚度。 茎样品去皮之后用水替代法测定其体积，随后置于 １０３°Ｃ 的烘箱，烘至恒重，一般为 ７２ ｈ，
后称重测定干重。 ＳＴＤ＝茎干重 ／茎体积。 烘干后的叶片和茎样品进行碳、氮、磷含量的测定。 碳、氮含量用元

素分析仪测定（Ｉｓｏｐｒｉｍｅ ｖａｒｉｏ ＩＳＯＴＯＰＥ ｃｕｂｅ，Ｇｅｒｍａｎｙ），磷含量通过钼锑抗比色法测定。

表 １　 不同演替阶段地形因子和群落特征（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｅｒｒａｉｎ ｆａｃｔｏｒ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ） ｏｆ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

地形因子
Ｔｅｒｒａｉｎ ｆａｃｔｏｒ

群落结构特征
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

多样性
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ

丰富度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

多度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

平均株高
Ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ

５年灌草丛
５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｓｈｒｕｂ⁃ｇｒａｓｓｌａｎｄ ８６．７ （±７１．６）ａ １０．０（±４．１）ａ １．２１（±０．８１）ａ １５．２５（±５．６２）ａ １９３６．００（±１０６９．３９）ａ ０．６７（±０．１７８）ａ

１５年针叶林
１５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ３１．０（±２４．６）ａ １２．０（±９．０８）ａ ２．０２（±０．３８）ａｂ ２０．００（±３．４６）ａ ８５６．３３（±４０５．８８）ａ ５．２９（±３．５７）ｂ

２５年针阔混交林
２５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｍｉｘｅｄ ｗｏｏｄ ９５．２（±８９．４）ａ １９．５（±１２．３）ａ ２．５１（±０．１６）ｂ ３０．２５（±２．２２）ａｂ ８５５．５（±５３８．４７）ａ ３．２３（±１．０６）ａｂ

３５年阔叶林
３５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ １１８．０（±１０１．１）ａ １８．０（±１２．３）ａ ２．２１（±０．０９）ａｂ ２３．２５（±５．０６）ｂ ７５２．００（±２８７．８０）ａ ５．２０（±１．３９）ｂ

　 　 不同字母代表显著差异（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 所选植物功能性状及生态意义

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅａｎｉｎｇ

植物功能性状
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

生态意义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅａｎｉｎｇ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ＳＬＡ ｍ２ ／ ｋｇ
反映植物获取资源能力， 与植物生长率和光合速率

相关［１８］ 。

叶干物质 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＤＭＣ ｇ ／ ｋｇ
反映植物生态行为差异和资源获取能力，较高意味着具有

更强的抵抗物理性伤害的能力［１９］ 。

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ＬＴ ｍｍ 与植物可利用的营养有关，并与叶片细胞的体积和水分储
备变化相关。

茎组织密度 Ｓｔｅｍ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ＳＴＤ ｍｇ ／ ｍｍ３ 与植物竖向生长的结构性支撑力、生长速率、防御能力

有关［２０］ 。
茎碳含量 Ｓｔｅｍ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＳＣＣ

茎氮含量 Ｓｔｅｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＳＮＣ ｇ ／ ｋｇ 与最大光合速率和植株养分的留存有密切的关系，

茎磷含量 Ｓｔｅｍ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ＳＰＣ 并影响植物代谢和生长发育［２１］

叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＣＣ

叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＮＣ

叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＰＣ

１．４　 土壤取样

采集植物样品的同时，用土钻采集土壤样品。 每个样地运用梅花五点取样法取 ５ 个直径为 ４ ｃｍ，长度为

２０ ｃｍ 的土样。 同时在样地中心位置用环刀取样，用于测定土壤容重（Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＢＤ）和土壤含水量（Ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ，ＷＣ）。 将土钻土样自然风干后，进行化学性质测定，具体指标包括 ｐＨ 值（ ｐＨ ｖａｌｕｅ）、有机质（ Ｓｏｉｌ
ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ，ＳＯＭ）、全氮（Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ）和全磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＴＰ），所有的土壤测定方法依据国家林

业行业标准执行。
１．５　 数据处理

群落水平功能性状值（ＣＷＭ）是测定物种水平的功能性状值，以物种多度为基础进行加权平均，得到各性

状在群落水平的平均功能性状值。 每个群落的功能性状值由 Ｒ ３．５．０ 里面的 ＦＤ 软件包完成。
对每个土壤因子和功能性状运用 Ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡｓ 检验和多重比较（Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ），进而得出土壤因子和
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功能性状在不同演替阶段的变化规律。 为了进一步验证植物功能性状与环境因子的关系，将植物功能性状值

与环境因子做冗余分析（ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＲＤＡ），冗余分析由 Ｖｅｇａｎ 软件包完成，以上分析均由 Ｒ． ３．５．０
完成。

２　 结果

２．１　 土壤因子的变化规律

ＴＮ、ＴＰ、ＷＣ、ｐＨ 在不同演替阶段呈现出显著差异（图 １）。 随着演替进行，ＴＮ、ＳＯＭ 逐渐增加；土壤 ｐＨ 逐

渐减小；ＢＤ、ＴＰ、ＷＣ 呈中间低两边高的态势。 总之，随着演替的进行土壤养分和水分逐渐增加，ｐＨ 值逐渐

减小。

图 １　 平潭岛不同演替阶段森林群落土壤因子的变化规律

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｐｉｎｇｔａｎ Ｉｓｌａｎｄ

不同的字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 海岛植物功能性状随演替的变化规律

２．２．１　 不同演替阶段叶功能性状的变化规律

除 ＳＬＡ、ＬＣＣ 之外，其余叶功能性状均随着演替而显著变化（图 ２）。 ＬＤＭＣ 随着演替的进行呈逐渐上升

的趋势，灌草丛与针叶林和阔叶林呈显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＬＴ 随演替的进行呈上升后下降的趋势，灌草丛与针

叶林和针阔混交林呈显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＬＮＣ 随演替的进行呈下降后上升的趋势，针叶林与阔叶林存在显著
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差异（Ｐ＜０．０５）；ＬＰＣ 随着演替的进行呈下降后上升的趋势，灌草丛与针叶林存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。

图 ２　 平潭岛不同演替阶段森林群落叶功能性状的变化规律

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｐｉｎｇｔａｎ Ｉｓｌａｎｄ

２．２．２　 不同演替阶段茎功能性状的变化规律

除 ＳＣＣ 之外，其余茎功能性状均随着演替而显著变化（图 ３）。 ＳＴＤ 随演替的进行呈上升的趋势，灌草丛

与针阔混交林呈显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＳＮＣ 随演替的进行呈下降后上升的趋势，灌草丛和针阔混交林呈显著差

异（Ｐ＜０．０５）。 ＳＰＣ 随着演替的进行呈下降趋势，灌草丛和阔叶林呈显著差异（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 功能性状和环境因子之间的关系

土壤因子与植物功能性状的关系（图 ４）。 ＳＯＭ、ＴＮ 是影响海岛植物演替过程中功能性状变化的主要土

壤因子。 ＳＬＡ 与 ｐＨ 呈正相关；ＬＰＣ 和与土壤 ＴＰ 呈正相关；ＳＰＣ、ＳＮＣ 与土壤 ＢＤ 呈正相关，与土壤 ＷＣ 呈负

相关；ＬＮＣ 与土壤 ＴＮ 呈正相关；ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＣＣ、ＳＴＤ 与土壤 ＴＮ、ＷＣ、ＳＯＭ 正相关，与土壤 ｐＨ、ＢＤ 呈负相关。
就演替阶段来看，演替早期灌草丛阶段主要分布在土壤 ＴＰ 含量高，ＴＮ、ＷＣ、ＳＯＭ 相对低的环境，演替后期的

阔叶林阶段主要分布在土壤 ＴＮ、ＷＣ、ＳＯＭ 高，而土壤 ｐＨ 较低的环境中。

３　 讨论

３．１　 海岛植被不同演替阶段植物功能性状的变化规律

对海岛植被不同演替阶段的功能性状进行方差分析及多重检验，结果表明随着演替的进行，ＳＬＡ、ＬＮＣ、
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图 ３　 平潭岛不同演替阶段森林群落茎功能性状的变化规律

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｐｉｎｇｔａｎ ｉｓｌａｎｄ

ＬＰＣ、ＳＮＣ、ＳＰＣ 呈下降后上升的趋势，ＬＴ、ＬＣＣ、ＳＣＣ 呈上升后下降的趋势，ＬＤＭＣ、ＳＴＤ 呈逐渐上升趋势。 ＳＬＡ
和 ＬＴ 与植物获取资源和保存养分能力密切相关。 叶片 ＳＬＡ 越小，ＬＴ 越厚，则有利于提高养分利用率和水分

保存率。 相反，有利于增强植物捕获资源的能力［２０］。 通过对比亚热带的大陆和海岛植物功能性状［２３⁃２５］，发现

海岛这个特殊环境植株矮小，叶片 ＳＬＡ 小、ＬＴ 厚，导致 ＳＬＡ 在 ４ 个演替阶段无显著差异。 可能因为海岛风沙

大、土壤相对贫瘠且盐渍化、紫外线辐射强，植物生境资源有限。 植物采用降低 ＳＬＡ、增加 ＬＴ，用于减小被台

风清除的危害，并防止水分流失和资源消耗。 此结果与低 ＳＬＡ 和厚 ＬＴ 的植物能更好地适应资源贫瘠和干旱

的环境研究结论相符［２６］。 就演替阶段而言，随着演替进行 ＳＬＡ 减小后增大，ＬＴ 与之相反。 针叶林阶段 ＳＬＡ
最低、ＬＴ 最厚，阔叶林 ＳＬＡ 增大、ＬＴ 变薄。 针叶林由于强烈的太阳辐射，叶片通常表现为厚而小的保水性状

来适应干旱强光的环境［２７］，当群落发展到阔叶林阶段时，光线相对较弱，植被通过增加 ＳＬＡ，减小 ＬＴ 来充分

捕获光资源［２８］。 ＬＤＭＣ、ＳＴＤ 随着演替的进行呈现逐渐上升的趋势，ＬＤＭＣ、ＳＴＤ 高的植物生长速率低，保存营

养和抵抗物理胁迫能力强［２０］。 说明海岛植物逐渐向慢生树种发展，并拥有较强的抵抗海风和抵御病原体等

物理胁迫能力。
Ｃ、Ｎ、Ｐ 是植物生长的必需元素，对植物生长发育起到关键作用［２９］。 植物 ＬＣＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 是反映群落结

构、功能和养分限制的重要指标，并与植物光合作用密切相关。 ＬＮＣ、ＬＰＣ 在针叶林阶段达到最低，随后逐渐

上升。 究其原因可能与各个演替阶段土壤的养分含量相关，本研究发现 ＬＮＣ、ＬＰＣ 与土壤 ＴＮ、ＴＰ 在演替过程

中变化趋势一致，且呈正相关，表明土壤养分对植物功能性状有较大的调节作用。 其次，与物种组成相关，针
叶植物叶片的 Ｎ 含量均显著低于阔叶树，蕨类植物的 Ｎ、Ｐ 含量均显著高于种子植物［３０］。 调查发现演替后期

阔叶林林下出现较多阴生蕨类植物。
３．２　 海岛植物不同演替阶段的生态策略

植物功能性状与环境之间的关系是功能性状研究的核心问题，演替驱动的环境因子对性状⁃环境有强烈

的影响，不同演替阶段，植物通过功能性状适应光、水分和养分的变化［３１］。 研究发现，随着演替的进行土壤养

分和水分呈增加的趋势，土壤 ｐＨ 呈减小趋势，多数植物功能性状在不同演替阶段呈显著差异（除 ＳＬＡ、ＳＣＣ、
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图 ４　 冗余分析（ＲＤＡ）显示群落植物功能性状与土壤因子的关系

Ｆｉｇ．４　 Ａ ｂｉｐｌｏｔ ｆｏｒ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

１—４ 数字分别代表样方所在的演替阶段：１：灌草丛，ｓｈｒｕｂ－ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ２：针叶林，ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ； ３：针阔混交林，ｍｉｘｅｄ ｗｏｏｄ； ４：阔叶林，

ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ。 冗余分析（ＲＤＡ）植物功能性状和环境之间的相关性：箭头连线及两个线段的夹角的大小表示植物功能性状和环境的相关

性，连线越长，说明相关性越大，反之越小；夹角角度为 ０°—９０°之间时，两个变量之间呈正相关关系；当夹角角度为 ９０°—１８０°之间时，二者

之间呈负相关关系；当夹角角度为 ９０°时，表示二者没有显著的相关关系［２２］

ＬＣＣ）。 冗余分析（ＲＤＡ）表明土壤养分与叶营养元素密切相关，与茎营养元素的关系次之。 其中，ＳＯＭ、ＴＮ 是

影响海岛植物演替过程中功能性状变化的主要土壤因子。
灌草丛阶段，土壤 ｐＨ 较高，而土壤 ＴＮ、ＳＯＭ、ＷＣ 含量较低，虽然群落物种多度较高，但物种多样性和丰

富度最低，群落结构单一。 主要优势种有铺地黍、五节芒、梵天花等一二年生草本和落叶灌木，这些植物寿命

短、生长快，采取薄叶片，高 ＳＬＡ、ＬＰＣ，低 ＬＤＭＣ、ＳＴＤ 的性状组合，拥有快速获取资源的开放策略；针叶林阶段

群落物种多样性和丰富度均有所增加。 但由于群落内土壤 ＴＰ、ＳＯＭ 和 ＷＣ 含量较低，光照强烈，对阔叶树种

起到限制作用，促进阳性针叶类树种的生长［３２］。 黑松和湿地松作为针叶林阶段主要树种，表现为植株高、叶
片寿命长，ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 较小，ＬＤＭＣ、ＬＴ 高的保守策略。 研究表明，在干旱条件下植物为了维持自身的新陈

代谢，采取减小 ＳＬＡ、增加 ＬＤＭＣ、ＬＴ，有利于减少水分蒸腾，提高水分利用率［３３］。 针叶林中阔叶植物，如野牡

丹、滨柃、菝葜也通过叶片被毛、革质化、植株刺生等特征来适应强光和土壤贫瘠干旱的环境；针阔混交林阶段

土壤 ＴＰ、ＴＮ、ＳＯＭ 和ＷＣ 含量逐渐增加，林冠层光线适中，均能适合针叶树和阔叶树生存［２８］。 因此，群落内物

种多样性和丰富度也达到峰值，该阶段物种丰富，群落结构复杂。 ＳＬＡ、ＬＣＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 和 ＳＴＤ 随着生境环境

改善而增加，ＬＴ、ＳＮＣ、ＳＰＣ 与土壤 ＴＮ、ＳＯＭ 和 ＷＣ 负相关，所以 ＬＴ、ＳＮＣ、ＳＰＣ 逐渐降低；阔叶林阶段群落郁闭

度较大，促进大多数耐阴阔叶树种的生长，由于不能满足针叶树种的更新，群落物种多样性、丰富度和多度均

下降。 但阔叶林凋落物丰富，增加了土壤养分，改善了土壤性质［３４］。 在这种光线不足，土壤 ＴＮ、ＴＰ、ＳＯＭ 和

ＷＣ 高的条件下，植物通过增大 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ，减小 ＬＴ 来充分捕获和利用光资源，并提高 ＬＤＭＣ、ＳＴＤ，增强

资源的保存能力，有效防御海岛风暴潮和盐雾的自然危害。
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综上所述，海岛森林群落从灌草丛到阔叶林，环境条件由高光强、低土壤养分和水分含量过渡到适宜光

照、高土壤养分和水分条件；群落物种由喜光、速生、耐贫瘠过渡到耐阴、慢生树种；群落物种多样性和丰富度

在针阔混交林阶段达到峰值，后逐渐降低；植物根据演替过程环境因子、物种组成和群落结构的变化，协调茎、
叶功能性状在不同演替阶段采取相应的生态策略。

４　 结论

海岛森林植被自然演替过程中环境因子差异较大，各演替阶段的物种依赖多种性状应对各种环境条件，
从而产生整体的适应性，即植物综合环境因子采取最优的生态策略，因此在特定的演替阶段中表现出特定功

能性状组合。 多数环境因子对植物功能性状有限制作用，同时大多数植物功能性状也只能在特定环境条件下

发挥其功能。 其中，土壤有机质和全氮含量是海岛植物演替过程中功能性状变化的主要影响因子。 本文明确

指出了平潭岛植物演替阶段植物功能性状和环境特征，以及功能性状对环境的响应机制，旨在为今后不同生

境条件下进行海岛植被修复和重建时选取合适的物种提供理论依据。
致谢：感谢福建农林大学园林学院对野外调查工作的支持，福建农林大学森林生态－稳定同位素研究中
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