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摘要：物候是植物在长期适应环境过程中形成的生长发育节点。 长时间地面物候观测数据表明，近 ５０年全球乔木、灌木、草本

植物的春季物候期受温度升高、降水与辐射变化等影响，以每 １０年 ２ ｄ到 １０ ｄ 的速率提前。 但因植物物候响应气候因子的机

制仍不清楚，导致对未来气候变化情景下的植物物候变化预测存在较大的不确定性。 在此背景下，控制实验成为探究气候因子

对植物物候影响机制的重要手段。 综述了物候控制实验中不同气候因子（温度、水分、光照等）的控制方法。 总结了目前为止

控制实验在植物物候对气候因子响应方面得到的重要结论，发现植物春季物候期（展叶、开花等）主要受冷激、驱动温度与光周

期的影响，秋季物候期（叶变色和落叶）主要受低温、短日照与水分胁迫的影响。 提出未来物候控制实验应重点解决木本植物

在秋季进入休眠的时间点确定、低温和短日照对木本植物秋季物候的交互作用量化、草本植物春秋季物候的影响因子识别等科

学问题。
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Ｕｓｉｎｇ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ
ｃｈａｎｇｅ： ｐｒｏｇｒｅｓｓ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ
ＨＵ Ｚｈｉ１，２， ＷＡＮＧ Ｈｕａｎｊｉｏｎｇ１，∗， ＤＡＩ Ｊｕｎｈｕ１，２， ＧＥ Ｑｕａｎｓｈｅｎｇ１

１ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｌａｎｄ Ｓｕｒｆａｃｅ Ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ， Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｎａｔｕｒａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，

Ｂｅｉｊｉｎｇ １００１０１， Ｃｈｉｎａ

２ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００４９， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｉｓ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｔｉｍｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｅｖｅｎｔｓ ｆｏｒｍｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｄａｔａ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｐｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｐｈａｓｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ，
ｓｈｒｕｂｓ， ａｎｄ ｈｅｒｂｓ ａｄｖａｎｃｅｄ ｂｙ ２ ｔｏ １０ ｄａｙｓ ｐｅｒ ｄｅｃａｄｅ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｐａｓｔ ５０ ｙｅａｒｓ， ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｉｓｅｓ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，
ａｎｄ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｓ ｓｔｉｌｌ ｕｎｃｌｅａｒ， ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ
ｇｒｅａｔｅｒ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｃｏｎｔｅｘｔ， ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｈａｖｅ ｂｅｃｏｍｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｗａｙ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ．
Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｆｉｒｓｔｌｙ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ （ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ｅｔｃ．） ｉｎ ｔｈｅ
ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ． Ｓｅｃｏｎｄ， ｗｅ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｂｏｕｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｏ ｆａｒ ａｎｄ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｐｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｐｈａｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ （ ｌｅａｆ⁃ｏｕｔ， ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ， ｅｔｃ．） ｗｅｒｅ
ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｃｈｉｌｌｉｎｇ， ｆｏｒｃｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ， ａｎｄ ｔｈｅ ａｕｔｕｍｎ ｐｈｅｎｏｐｈａｓｅｓ （ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒｉｎｇ ａｎｄ ｆａｌｌ） ｗｅｒｅ
ｍａｉｎｌｙ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｈｏｒｔ ｄａｙｌｅｎｇｔｈ， ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ． Ｆｉｎａｌｌｙ， ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｔｈａｔ ｆｕｔｕｒｅ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｆｏｃｕｓ ｏｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｆｏｒ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｅｎｔｅｒ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｉｎ ａｕｔｕｍｎ， ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｈｏｒｔ ｄａｙｌｅｎｇｔｈ ｏｎ ａｕｔｕｍｎ ｐｈｅｎｏｐｈａｓｅ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ， ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｙｉｎｇ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｓｐｒｉｎｇ
ａｎｄ ａｕｔｕｍｎ ｐｈｅｎｏｐｈａｓｅｓ ｏｆ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ； ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ； ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ｍｏｉｓｔｕｒｅ； ｌｉｇｈｔ； ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ； ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ

工业革命以来，全球发生了以气候变暖为主要特征的变化。 ２０１９ 年全球平均温度较工业化前升高了约

１．１℃，同时 ２０１５—２０１９年是有完整气象观测记录以来最暖的五个年份［１］。 受气候变暖影响，过去几十年来

北半球不同类群（木本植物、草本植物、昆虫、鸟类、两栖动物等）的春季物候期显著提前、秋季物候期推

迟［２⁃５］。 植物物候变化影响了陆地生态系统碳吸收［６］与水循环［７］等过程，同时不同营养级间物候变化的差异

还改变了生态系统种间关系［８］。 因此，植物物候期不仅是气候变化的敏感指示器，还是影响生态系统结构与

功能的关键参数。
传统的植物物候学研究主要依赖于地面观测、近地面物候相机监测和遥感监测这三种数据源。 地面物候

观测主要通过对小范围内的植物进行多年连续的目视观测，记录植物生长发育事件发生的时间。 利用长时间

地面观测资料可研究物候期的年际变化与气候因子的关系［９⁃１２］。 由于地面物候数据需消耗较多的人力，近地

面传感器开始应用于物候观测［１３⁃１４］。 近地面传感器主要是利用相机对某一固定区域进行连续拍照，获取不

同波段（主要以红、绿、蓝及近红外为主）的长期监测数据。 利用遥感数据研究物候具有全空间覆盖的特点，
目前常用的遥感数据源包括 Ｌａｎｄｓａｔ ／ ＴＭ、Ｔｅｒｒａ ／ ＭＯＤＩＳ、ＮＯＡＡ ／ ＡＶＨＲＲ 等［１５⁃１６］。 无论哪种观测手段，所获取

的植物物候期都受多种气候因子综合作用的影响。 例如，某一年的展叶始期受到季前气温、光照、降水等环境

因子的综合影响。 基于这三种数据源的物候变化归因只能依靠统计方法区分各因子的作用，但各气候因子对

物候的交互作用机制仍难以厘清。
为研究物候期发生的生理生态机制，控制实验开始在物候学研究中广泛应用。 控制实验的优点在于能够

精准的控制各环境因子，既有助于排除其他因子的影响，识别单因子对物候期的作用，又能识别多因子的交互

作用。 物候控制实验的研究对象主要以木本植物（幼苗、枝条和成年个体）和草本植物的发芽、展叶、开花与

叶变色等物候期为主。 以木本植物枝条与幼苗为对象的实验主要在室内进行（置于温室或生长箱内），观测

不同气候因子对物候的影响。 而针对木本植物成年个体与草本植物的物候控制实验主要在野外进行。 目前

控制实验研究中所涉及的气候因子主要包括温度、光照、湿度等。
近年来，利用控制实验研究植物物候对气候变化的响应的文献逐渐增多，极大丰富了对气候因子调控植

物物候的认识。 但尚未有研究对物候控制实验的方法与进展进行系统总结与梳理。 物候控制实验已经获得

的基本认识以及未来的研究方向仍不明确。 因此，本文综述了已有物候控制实验研究中对不同气候因子（光
照、温度和水分）的控制方法，以及在植物物候对气候因子的响应方面获得的重要结论，最后提出了未来物候

控制实验研究的主要发展方向。

１　 物候控制实验中涉及的气候因子

１．１　 驱动温度

因温度升高是全球变化的最显著特征，大部分控制实验研究了驱动温度变化对植物物候的影响。 为与植

物休眠期经历的低温相区别，以往文献将休眠解除后，有利于植物生长发育的适宜温度称之为驱动温

度［１７⁃１８］。 在室内，最常用的驱动温度控制方法是利用生长箱或温室中的控温设备（空调等）来调节温度，观测

植物物候对温度变化的响应。 生长箱指用于培养植物等的箱体装置，采用微电脑控制器，精确控制箱体内的

温度。 由于生长箱体积较小（１０００ Ｌ左右），在应用于物候控制实验时只适用于草本植物或木本植物的枝条

和幼苗。 例如，有研究通过生长箱实验对比了在早春采集的木本植物枝条在不同驱动温度（５、１０、１５、２０、２５、

０２１９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１卷　
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３０℃）下开花物候的差异［１９］。 除设定恒定的温度外，也有研究通过设定不同的昼夜温度，探究白天与夜晚增

温的有效性是否存在差异［２０］。 具备类似温度控制功能的还包括具有防寒、透光等功能的温室。 如 Ｐａｒｔａｎｅｎ
等［２１］在温室中通过设置 １０℃恒温及昼夜波动（１５ ／ ５、２０ ／ １０℃）两种温度模式，探讨了植物物候期对昼夜温差

的响应。
除室内控温实验外，在野外通常采用增温装置进行温度控制，如开顶箱（主动式、被动式）、土壤加热电

缆、红外线辐射器等［２２］。 被动式开顶箱主要通过外部框架和透明挡板形成圆台或六棱台的半封闭空间来提

高箱体内部温度（增温幅度通过箱体高度来控制），而主动式开顶箱是通过半封闭的框架空间和电加热的共

同作用来提高箱体内部温度。 相较于主动式开顶箱，被动式开顶箱更为经济、简单易行，因此在体型普遍较小

的草本植物上应用最广泛。 例如，有研究在西藏中部的高山草甸地区利用被动式开顶箱对优势物种实施增温

处理［２３］，观测金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）和钉柱委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｓａｕｎｄｅｒｓｉａｎａ）开花物候对增温的响应。 但

是，被动式开顶箱在增加温度的同时，可能对风速、降雨量等产生干扰。 其它增温方式主要是主动式增温，即
利用红外线的电磁辐射热传递效应实现增温。 例如，珊丹［２４］在内蒙古荒漠草原悬挂红外辐射器来加热，观测

样地内六种主要植物的开花物候及生长季长度对增温的响应。 主动式增温也适用于木本植物的冠层或根系。
例如，在日本的温带森林中选取了三棵 １８—２０ ｍ 的蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｃｒｉｓｐｕｌａ），在其顶端枝条上加绑增温 ５℃
的加热电缆，探究枝条增温对叶片衰落期的影响［２５］。 在加拿大魁北克省，通过在深约 ２０ ｃｍ的土壤中埋设加

热电缆给黑云杉（Ｐｉｃｅａ ｍａｒｉａｎａ）加热，观察土壤增温对黑云杉的木质部物候进程的影响［２６］。 虽然主动式增

温的红外辐射器能够更为真实地模拟全球气候变化情况，但与被动式增温相比它对电力需求大且加热面积

有限。
１．２　 冷激

温带地区的多年生木本或草本植物在秋冬季会进入自然休眠期，经历冬季一定时长的低温之后才能解除

自然休眠［２７］。 低温诱导休眠解除的过程在文献中称为冷激［２８⁃３０］，通常以植物在休眠期经历的低温累积时间

（小时或天数）来定量描述。 室内控制实验中对冷激的处理主要是在生长箱设定不同冷激温度，并对采集的

枝条样本处理不同的时间。 例如，通过生长箱设定冷激温度为 １．５℃与 ４℃，处理 ３０ ｄ 后，再置于合适温度条

件下，可对比枝条接受到的冷激量对后续展叶与开花时间的影响［３１］。
在室外，通常采用自然冷激处理，即通过控制采样时间来获得不同冷激处理的样本。 例如 Ｌａｕｂｅ 等［３２］在

２０１１年 １２月 １４日到 ２０１２年 ３月 １４日的时段内，每隔约 ６ 周从德国同一森林站点采集一次植物枝条，根据

其暴露在自然冷激条件下的时间差异划分 ３种冷激程度。 在中国亚热带地区也进行过类似实验［３３］。
１．３　 光照条件

光照对植物物候的影响非常复杂，光的三个特性均会影响物候期，包括光周期、光照强度和光谱。 光周期

是指昼夜周期中昼长和夜长的季节性变化。 光照强度是指单位面积所接受的可见光通量。 光谱则是指光源

不同波长的光所占的比例。
光周期的控制中应用最为广泛的是生长箱。 在生长箱中，通常有金属卤化物灯、白炽灯等维持光照，通过

人工或微电脑控制不同时长的光照循环来实现光周期变化。 例如 Ｚｏｈｎｅｒ等［３４］通过生长箱设定 ８ ｈ和 １６ ｈ两
种不同的昼长来观测欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）、欧洲七叶树（Ａｅｓｃｕｌｕｓ ｈｉｐｐｏｃａｓｔａｎｕｍ）和挪威云杉（Ｐｉｃｅａ
ａｂｉｅｓ）的物候。 也有研究通过在培养箱中逐渐增加昼长的方式，模拟自然条件下昼长逐渐延长的条件［３５］。 在

野外环境下，一般采用遮光方法控制光周期。 例如，在每天特定的时间段，给室外成年植株的枝条上套上黑色

不透光袋子，直接控制枝条接受光照的时间，并用相同的透明袋子作为对照，探究昼长缩短对物候的影响［３４］。
Ｆｕ等［３６］也采用类似套袋方法研究了光周期对植物展叶期的影响。

光照强度的控制既可通过不同瓦数的光源实现，也可利用白色棉布罩减弱光强。 例如，Ｃａｆｆａｒｒａ 等［３７］利

用生长箱，对比了不同光强下欧洲山毛榉萌芽期的变化。 有实验在温室中使用遮阳布研究了降低光照强度对

挪威云杉春季物候期的影响［３８］。
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光谱的控制通常通过改变光源来释放不同谱段的光。 例如，Ｂｒｅｌｓｆｏｒｄ等［３９］利用生长箱中 ＬＥＤ灯的布置，
设定有蓝光和无蓝光照射两种光照条件，观测植物物候对蓝光的响应。 也有实验使用滤光片改变红光与近红

外波段的比例（Ｒ：ＦＲ），研究 Ｒ：ＦＲ值的减小对欧洲白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ）春季萌芽的影响［４０］。
１．４　 水分条件

在研究水分条件对物候影响时，主要控制两个变量，即空气湿度和土壤湿度。 在室内实验中，一般将吸水

的棉芯放入生长箱，通过棉芯的数量来控制水分蒸发量，以此来实现空气湿度的控制［４１］。 另外在培养箱中定

期喷水与不喷水处理，也能实现空气湿度的控制。 土壤湿度通常通过不同的浇水量和浇水频率来控制［４２］。
Ｋｈａｎ等［４３］在研究土壤湿度对花旗松（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ）幼苗物候影响时，通过设定不同的土壤湿度阈值，
等到土壤湿度低于设定值时再浇水，实现土壤湿度的控制。

在野外，物候控制实验主要改变土壤湿度。 例如，利用遮雨棚排除自然降雨干扰，依靠洒水器对喷水量进

行控制，从而实现土壤湿度的梯度处理［４４］。 另一种方式是利用传感器控制雨水遮蔽系统，使春夏季雨水流入

量减少［４５］。 在高寒地区，如西藏中部的高山草甸，可在植物返青前采用人工补雪的方式增加土壤湿度［２３］。
１．５　 小结

综上，物候控制实验的基本方法可总结为图 １。 由于不同方法的经济可行性、操作难易程度、耗时、经济

成本等不同，本研究梳理了不同控制方法的优缺点（表 １）。 在对所有气候因子的控制实验中，生长箱操作方

便，应用最为广泛，但受到自身体积的限制多适用于木本植物枝条或幼苗。 如果在野外环境下对成年木本植

物开展物候控制实验，需要采用加热电缆、红外辐射器、遮雨棚等成本较高的方案。

图 １　 物候控制实验方法

Ｆｉｇ．１　 Ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｕｄｉｅｓ

２　 春季物候期的影响因子研究进展

春季物候期主要指多年生植物在春季的芽开放期及之后的开花期与展叶期。 多年生植物在经历夏季的

快速生长后，随着秋季温度的降低和昼长的缩短，顶端分生组织停止生长，木本植物长出冬芽、草本植物枯黄，
进入休眠期。 通过冬季的低温刺激（又叫冷激），休眠期解除。 休眠期解除后，植物在逐渐回暖的春季开始萌

芽、展叶或开花。 对于春季物候期的控制实验，主要针对休眠期的解除阶段与休眠解除后的发育阶段。
２．１　 冷激

实验结果表明，冬季冷激量的增加会加快后续芽开放的速度或降低芽开放的热量需求。 例如，Ｆｌｙｎｎ
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等［３１］在哈佛森林和魁北克于 ２０１５年 １月采集了 ２８种木本植物的枝条放入生长箱培养，给予部分枝条 １．５℃
或 ４℃下 ３０ ｄ的额外冷激处理，发现额外的冬季冷激使木本植物展叶始期提前了 １５．８ ｄ。 在爱尔兰，四种木

本植物的枝条在 ３℃下处理不同时长（０—１０５ ｄ）后，发现冷激时长的增加促进了萌芽期的提前，且提高了萌

芽率［３７］。 也有实验利用暴露于自然条件下的冬季低温控制冷激量。 例如，在美国乔治亚州，每周采集一次桃

树（Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ）的枝条至合适条件下培养，发现后几周采集的枝条由于接受的冷激时间更长，它们的花芽

萌发所需要的热量需求下降，萌芽速率更快、萌芽比例更高［４６］。 Ｐｌｅｔｓｅｒｓ 等［４７］将柔毛桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）和
欧洲山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌａ）幼苗前后两次（２００９年 １１月 ２５日和 ２０１０年 １月 １８日）移入生长箱培养，发现冷

激时间长（第二次采样）使两个物种的萌芽时间均提前。 在加拿大安大略省，随着冷激累积时长的增加，７ 个

物种萌芽所需的热量也逐渐减少［４８］。 欧洲山毛榉萌芽的热量需求与冷激时长也呈负相关的线性关系［１７］。
总之，所有控制实验均发现冬季冷激量的增加会使春季物候期提前。

表 １　 物候控制实验方法优缺点比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ

气候因子
Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ

控制方法
Ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｍｅｔｈｏｄｓ

优点
Ａｄｖａｎｔａｇｅｓ

缺点
Ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ

案例
Ｃａｓｅ

驱动温度 生长箱 简便、操作性强 体积有限 ［１９］

Ｆｏｒｃｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ 温室 简便、经济 占用空间大 ［２１］

开顶箱 简便、经济 面积有限、易受干扰 ［２３］

加热电缆 精确控制温度 耗电、加热不均 ［２５］

红外线辐射器 精确控制能量输入、不改变小气候 耗电、加热面积有限 ［２４］

冷激 生长箱 简便、操作性强 体积有限 ［３１］

Ｃｈｉｌｌｉｎｇ 间隔时间采样 成本低 连续采样，耗时较长 ［３２］

光照 生长箱 简便、操作性强 体积有限 ［３４］

Ｌｉｇｈｔ 套袋 可用于成年植株 袋内温湿度难控制 ［３６］

水分 生长箱 简便、操作性强 体积有限 ［４１］

Ｍｏｉｓｔｕｒｅ 遮雨棚 适用于野外环境 对光照条件产生干扰 ［４４］

２．２　 驱动温度

驱动温度指休眠解除后，使植物快速生长发育的较温暖的温度。 已有研究表明，驱动温度的升高会促进

植物春季物候期的发生。 室内控制实验中，利用多个生长箱之间的温度差异，发现温度增加的条件下，木本植

物的萌芽期、展叶期等出现显著提前［４９⁃５０］。 室外开顶箱实验也表明增温使高山草甸地区优势物种的开花期

显著提前［２３］。 增温使北美草原上春季开花的草本植物花期及果期提前，而在夏季之后开花的物种物候期推

迟［５１］，表明不同季节开花的草本植物对温度具有不同的响应机制。
虽然增温会使植物春季物候期提前，但是温度对物候期的影响是非线性的，即春季物候的温度敏感度随

温度的升高表现出降低的趋势。 例如，Ｗａｎｇ等［１９］通过对北京 ５ 种落叶阔叶木本植物的枝条，在 ６ 个温度梯

度下进行培养（５—３０℃），发现随温度升高，１℃增温导致的花期提前量下降。 类似结论也出现在 Ｆｕ 等［５０］的

生长箱增温实验中。
以往研究主要针对平均气温，但近年来控制实验关注到增温的具体时段，即白天增温还是夜晚增温对春

季物候期的影响是否存在差异。 在同样日均温条件下，昼夜温差对于植物发芽有促进作用，例如，挪威云杉枝

条在昼 ／夜温度为 １５℃ ／ ５℃的温室中培养比在 １０℃的恒温温室中萌芽更早［２１］。 白天增温与夜晚增温相比，
对物候期的影响更大。 例如，不同种源地的黑云杉（Ｐｉｃｅａ ｍａｒｉａｎａ）在生长箱中分别进行白天增温和夜间增温

的处理，发现萌芽期对夜间增温的响应程度小于白天增温［２０］。 在温室条件下观察欧洲白桦、英国栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｒｏｂｕｒ）和欧洲山毛榉 ３个树种对白天和夜间增温的响应差异，结果表明白天和夜间温度的升高都使展叶期显

著提前，但白天增温对展叶期的影响大约是夜间温度的 ３倍［５２］。 类似的结果也出现在 Ｚｈａｎｇ等［５３］的研究中。
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２．３　 光照

已有证据显示，较长的光周期能使植物的展叶始期提前，但这种效应仅限于部分植物。 从 ２ 个北美森林

中 ２８种木本植物的研究结果来看，在群落水平上，长光周期（１２ ｈ）相较于短光周期（８ ｈ）可使枝条的萌芽期

提前 ５ ｄ［３１］。 Ｂａｓｌｅｒ等［３５］发现不同物种的枝条对光周期的响应不同，对于演替后期物种来说光周期是重要的

环境信号，而光周期对演替前期物种只发挥微弱的作用。 室外实验能够直接在植株上验证光周期的效应。 例

如，Ｚｏｈｎｅｒ等［３４］选取种植于慕尼黑植物园的欧洲七叶树、欧洲山毛榉和挪威云杉 ３ 个物种，将自然条件下的

光周期延长与固定 ８ ｈ不变的光周期相比，发现 ８ ｈ的短日照使欧洲山毛榉的萌芽期推迟 ４１ ｄ，欧洲七叶树的

萌芽期推迟 ４ ｄ，而对挪威云杉无影响。 最新的研究发现，在冷激程度低的情况下，北半球 １７３ 个物种中只有

３５％萌芽期会受到春季光周期的调节作用，且这些植物主要起源于冬季相对较短的低纬度地区［５４］。
光照强度的增加会促进植物的萌芽。 在温室中使用遮阳布与正常条件相比，光照强度的增加促进了挪威

云杉的萌芽，可能是由于晴天吸收辐射能量引起植物表面温度升高的结果［３８］。 同样利用遮光罩降低光照强

度的实验中，随着光照强度的降低，欧洲山毛榉萌芽期显著推迟［３７］。
光谱成分（例如 Ｒ：ＦＲ比、蓝光与紫外线的比例）等对物候也具有显著的影响。 在生长箱中通过白炽灯和

荧光灯形成红光：远红外（Ｒ：ＦＲ）为 ０．５８的光照，与自然光进行对比，结果表明低比例的 Ｒ：ＦＲ使桦木萌芽期

提前了 ４ ｄ［４０］。 将包含和排除蓝光的光照条件进行对比，发现蓝光促进了落叶阔叶树种的萌芽［３９］。 此外，在
野外实验中增加 ３０％的紫外线也促进了欧洲山杨雄株萌芽期的显著提前［５５］。
２．４　 水分

空气湿度对植物春季物候的影响存在一定的争议。 有实验发现，空气湿度的增加会促进植物春季物候期

的发生。 例如，Ｌａｕｂｅ 等［４２］选取了 ９ 种北半球的木本植物，将它们的枝条放入生长箱进行培养，设置 ４０％、
９０％两种空气湿度，同时保持温度、光周期等其他因子保持一致，发现空气湿度的降低会推迟展叶期。 但是，
之后的研究发现，在美国马萨诸塞州，包括 ５ 种入侵灌木、６ 种本地灌木、３ 个本地树种、１ 种非本地的观赏种

在内的 １５种树并没有表现出展叶期随空气湿度增加而提前的趋势［４１］。 后一研究与 Ｌａｕｂｅ 等［４２］的差异可能

是由于 Ｌａｕｂｅ等实验中的温度存在昼夜变化，导致空气湿度随之出现短暂的变化。 Ｚｏｈｎｅｒ 等［５６］同样利用控

制实验研究了空气湿度对 １０种木本植物展叶期的影响，发现空气湿度不是温带木本植物春季展叶的触发条

件。 植物物候期对空气湿度的响应还需要通过更多物种及实验验证。
土壤湿度是影响植物春季物候期的潜在因子，特别对处于干旱半干旱地区的草原。 Ｚｈｏｕ 等［４４］在沿降水

梯度分布的荒漠草原、典型草原和草甸草原上利用洒水器设置湿度梯度，每 ５ ｄ 观测一次非禾本科萌芽及开

花、禾本科抽穗或雄蕊显露情况，结果表明，土壤湿度的降低会推迟开花期，而增加降水会使开花期提前。 在

木本植物方面，实验发现土壤湿度对英国栎、柔毛栎和冬青栎 （Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｌｅｘ）幼苗的展叶始期没有显著

影响［４５］。
２．５　 多因子交互效应

除单因子的影响外，实验结果还发现不同气候因子对春季物候期的影响存在交互效应。 一个明显的结论

是，冷激不足的时候，光周期的效应更明显。 Ｐａｒｔａｎｅｎ 等［２１］发现当冷激时长不足时，光周期的延长会降低挪

威云杉的积温需求；但在经过较长的冷激时段后（１０５ ｄ），光周期对萌芽期的影响变得不明显。 Ｌａｕｂｅ等［３２］也

发现只有冷激不足时，所有物种的萌芽期才对光周期的增加有显著响应，且随着冷激程度的增加，对光周期响

应的物种数急剧减少。
冷激不足的时候，增温对春季物候期提前的效应更明显。 当冬季冷激程度低时，植物春季物候的积温需

求随之增加，更高的积温需求会使同等增温时物候期的变化变大。 Ｗａｎｇ 等［５７］以连翘（Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓｅ）为
例，发现由于冬季冷激量的不足使开花的积温需求增加，使同样 ３℃增温引起的开花始期提前量更大。

３　 秋季物候期的影响因子研究进展

在北半球温带地区，秋季昼长逐渐缩短和温度逐步降低，植物的生长中止直至进入休眠期。 秋季物候的

４２１９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１卷　
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控制实验主要针对木本植物的冬芽形成、草本与木本植物叶变色、落叶等相对容易观测的物候期。
３．１　 温度

实验表明，低温会促进植物进入休眠期。 Ｈｅｉｄｅ 等［５８］通过控制实验发现苹果（Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ）和梨（Ｐｙｒｕｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｓ）幼苗在低温（＜１２℃）环境下出现了明显的生长中止、冬芽形成、叶片变黄和脱落现象。 秋季植物叶

片衰老和黄枯的推迟是对增温实验最普遍的响应［５９］，在 ２℃和 ４℃的增温条件下，加拿大黄桦 （Ｂｅｔｕｌａ
ａｌｌｅｇｈａｎｉｅｎｓｉｓ）、大齿杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｇｒａｎｄｉｄｅｎｔａｔａ）、北美红栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｕｂｒａ）、北美枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ）
等四个温带物种的平均落叶期分别推迟了 ８ ｄ 和 １３ ｄ［６０］。 ４℃的增温条件下美国红枫（Ａｃｅｒ ｒｕｂｒｕｍ）和糖枫

（Ａ． ｓａｃｃｈａｒｕｍ）落叶期分别推迟 ７．５ ｄ和 １３ ｄ［６１］。 但在北极地区，增温对柳属（Ｓａｌｉｘ ｓｐｐ．）３ 个物种的叶变色

期没有影响［６２］。
值得注意的是，昼夜增温可能对秋季物候期的影响存在相反的效应。 Ｋａｌｃｓｉｔｓ 等［６３］在加拿大中部选择小

黑杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐｐ．）为对象，在生长箱中设置了四种不同的昼 ／夜温度，发现在短昼长的条件下，夜间温度的升

高会使休眠期提前，但是白天温度的升高则使休眠期推迟。
此外，实现发现温度对秋季物候期的影响可能存在滞后与联动效应。 例如，Ｆｕ 等［６４］发现前一年冬春季

的增温使英国栎和欧洲山毛榉的幼苗展叶期提前后，在当年的叶变色期也会比未受增温影响的幼苗提前。
３．２　 光照

短日照是促使多年生植物进入休眠的重要环境信号。 短日照是诱导桑树（Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ）进入自然休眠的

主要因子，在长日照条件下即使进行低温处理桑树仍不能进入休眠［６５］。 单一的短日照条件也可诱导杨树

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）进入休眠［６６］。 但实验表明，日照长度对苹果、梨和榆树（Ｕｌｍｕｓ ｓｐｐ．）的休眠没有影响，低温

才是它们进入休眠的关键因子［６７］。 因此，只有部分植物的秋季物候期对短日照敏感。
除光周期外，研究发现光照强度的降低会推迟秋季物候期。 在美国哈佛森林的一项研究发现，使用遮光

布降低光照强度可以有效减缓木本植物秋季叶绿素和花青素的下降，推迟秋季叶片的衰老［６８］。 类似的结果

也在北美红栎的遮荫实验中得到［６９］。
除了光照强度外，光谱成分也对秋季物候有影响。 例如，Ｍｏｌｍａｎｎ 等［７０］发现在蓝光照射下，种源地分别

为 ６９° Ｎ、６４° Ｎ和 ５９° Ｎ的挪威云杉形成冬芽的时间分别推迟了 ４ ｄ、７ ｄ和 ３ ｄ。
３．３　 水分

目前，关于水分条件对秋季物候期的控制实验较少。 已有证据表明，较低的土壤湿度会促使温带草地在

夏季遭受干旱时的叶片表面温度升高，导致叶片衰老更快［７１］。 在瑞士的室外开顶箱实验中，利用雨棚隔绝自

然降雨并通过人工降雨器控制开顶箱内降水，发现栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｐ．）幼苗在水分减少的环境下，落叶更

早［７２］。 因此，植物在遭受水分胁迫时，可能会通过落叶的形式降低自身水分消耗。

４　 讨论

４．１　 控制实验结果与地面观测的对比

控制实验能够排除其他因素干扰，强调单一因素的影响。 实际上，在地面物候观测数据中，物候变化通常

是多因子综合作用的结果。 地面物候变化的归因分析主要是基于物候期与其他因子之间的相关与回归分析。
为验证实验结果的可信性，本文把控制实验得到的结论与地面物候观测数据得到的结果简要进行了对比。

长时间的物候定位观测序列显示，春季气温与展叶期、开花期等显著负相关，如利用中国物候观测网的观

测数据发现，１９８７—２０１６年西安和宝鸡 ２１ 种木本植物的开花期均与花期前 １ 到 ２ 个月的气温显著负相

关［１１］。 欧洲与美国物候观测网的数据也得到了类似的结果［７３］。 这与控制实验中驱动温度的效应相一致。
欧洲地区 １９８０—２０１４年的木本植物展叶始期数据显示，展叶始期受春季温度增高的影响显著提前，但秋冬季

温度的升高会降低冷激量推迟展叶始期［７４］，这也与实验得到的冷激效应相一致。
基于中国物候观测网 １７个站点的地面观测资料，研究表明近 ４０ 年，中国东部地区木本植物秋季叶全变

５２１９　 ２３期 　 　 　 胡植　 等：利用控制实验研究植物物候对气候变化的响应综述 　
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色期变化总体表现为推迟的趋势，最低气温每升高 １℃，植物叶全变色期平均推迟约 ３ ｄ［７５］。 同时，Ｐｉａｏ等［７６］

通过遥感数据发现，１９８２—１９９９年中国温带地区植物秋季平均温度每升高 １℃，植物休眠期推迟 ３．８ ｄ。 地面

物候观测和遥感数据发现的增暖使秋季物候期推迟的效应与控制实验中低温诱导植物提前进入休眠相一致。
４．２　 农作物物候控制实验

本研究主要针对自然植物物候的控制实验开展综述。 除此之外，农作物物候与产量密切相关，也具有重

要研究价值。 已有研究对小麦、水稻、大豆等作物的物候期开展了控制实验。 例如，有研究采用开放式主动增

温系统对水稻进行夜间增温试验，揭示了夜间温度升高对水稻生育期的影响［７７］。 Ｚｈａｎｇ 等［７８］利用红外加热

器控制大田温度，探讨了大豆物候对气候变化的响应。 作物物候的控制实验中还会通过设置不同的播种期来

研究播种期对后续生育期变化的影响［７９］。 因农作物物候受人为管理措施（如播种期的选择、品种的更替）影
响较大，控制实验的侧重点主要集中在如何优化人为管理措施以提高产量。 自然植物的物候控制实验主要目

的是为探讨气候因子对物候的作用机制，与农作物物候研究存在明显区别，因此本文并未对农作物物候控制

实验开展详尽的综述。

５　 结论与展望

现有物候控制实验对春季物候的响应机制研究较为充分。 增温对多年生植物春季物候期的影响有双重

效应。 冬季增温导致的冷激量减少会使春季物候期发生所需的积温增加，有推迟效应；而春季驱动温度的升

高则使积温累积更快，对春季物候期有提前效应。 从现有长时间物候观测序列看，春季物候期呈提前趋势的

占据了多数［８０］，意味着春季增温的提前效应大于冬季增温的推迟效应。 春季白天增温的效应大于夜间增温。
空气湿度对春季物候期的影响存在争议，但土壤湿度、昼长以及光照强度的增加会促进部分植物春季物候期

的提前。 值得注意的是，各因子对春季物候的影响存在交互作用，当冷激不足时，光周期和增温的效应更

明显。
控制实验对秋季物候的研究较为薄弱，但仍然获得了一些基本结论。 低温和光周期的缩短是导致多年生

植物秋季物候（叶片衰老）的关键因子，水分胁迫下植物也会提前变色与落叶。 因此，增温与干旱对秋季物候

期有相反的效应。 秋季物候期的变化趋势取决于各因子在特定地理区域的影响力，这也是过去几十年来秋季

物候期的变化趋势一致性较弱的原因。
未来的物候控制实验研究可从以下几个方面深入开展：
（１）在针对木本植物春季物候期的控制实验中，需要快速的诊断休眠期是否已经建立（即判断木本植物

在秋季进入休眠的时间点），这关系到计算冷激量时的起始时间。 在休眠建立后，如何量化休眠期的冷激量。
目前已经提出了多种需冷量的算法［８１］，这些算法的有效性与适用性需要利用控制实验进一步评估。 另外，还
需考虑如何利用控制实验判断多年生植物是否存在明显的休眠解除时间点以及昼长的增加是否对春季物候

期的积温累积有补偿效应等问题。 这些问题的解决对于实现春季物候期的精准建模与未来气候变化下预测

具有重要意义。
（２）在针对木本植物秋季物候的控制实验中，低温与短日照是单独作用还是存在一定的交互作用还有待

研究。 几个急需解决的问题是：对光周期敏感的物种，使植物叶片衰老的光周期阈值是否存在？ 如果植物在

低于一定昼长阈值时开始进入休眠，阈值存在怎样的地理差异？ 水分条件的变化及其与温度的耦合会在多大

程度影响秋季物候期？ 深入探究温度、光周期和水分对植物叶片衰老的作用，有助于理解生态系统生长季的

结束时间对气候变化的响应。
（３）对草本植物春秋季物候的影响因子仍需深入研究。 草本植物多分布于干旱半干旱地区的草原。 与

木本植物相比，草本植物生长更容易受到水分条件的影响，而土壤湿度如何影响草本植物的萌芽期与枯黄期

仍不清楚。 揭示草本植物物候对气候因子的响应机制对于草地生态系统管理具有重要意义。
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