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北京地区木本春季物候特征与生物学特性的关系

高新月１ꎬ２ꎬ 戴君虎１ꎬ２ꎬ３ꎬ 陶泽兴１ꎬ∗

１ 中国科学院地理科学与资源研究所ꎬ陆地表层格局与模拟重点实验室ꎬ 北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

３ 中国￣巴基斯坦地球科学研究中心ꎬ中国科学院￣巴基斯坦高等教育委员会ꎬ伊斯兰堡　 ４５３２０ꎬ 巴基斯坦

摘要:植物物候是植物生活史中的重要性状ꎬ也是指示气候与自然环境变化的重要指标ꎬ现已成为全球变化领域的研究热点之

一ꎮ 传统物候研究多假设物候由气候因素决定ꎬ如气温、降水、光照等ꎬ并主要从植物物候的年际变化角度探讨了气候因素对物

候特征的影响ꎮ 然而ꎬ不同物种的物候存在较大差异表明植物物候还与自身生物学特性(如系统发育和功能性状)有关ꎬ但植

物生物学特性如何影响植物物候仍缺乏深入研究ꎮ 基于北京地区 ４４ 种木本植物 １９６５—２０１８ 年的展叶始期和开花始期观测资

料ꎬ以展叶始期和开花始期的 ３ 类物候特征(平均物候期、物候对温度的响应敏感度和物候期的积温需求)为例ꎬ探究植物物候

特征与系统发育和功能性状的关系ꎮ 首先ꎬ利用系统发育信号 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 和进化模型检验植物物候特征是否具有系统发育

保守性ꎬ并通过系统发育信号表征曲线直观表达植物物候特征的进化模式ꎻ之后ꎬ利用广义估计方程分析植物生活型、传粉型与

物候特征的关系ꎬ以揭示不同植物的资源利用方式及生存策略的差异ꎮ 研究发现:(１)除展叶始期的温度敏感度外ꎬ其余物候

特征的进化均受随机遗传漂变和自然选择力的共同作用ꎬ可推断物候特征具有系统发育保守性ꎬ即亲缘关系越近的物种物候特

征越相似ꎮ (２)开花始期的系统发育信号强度比展叶始期更大ꎬ表明繁殖物候的系统发育可能比生长物候更保守ꎮ (３)植物展

叶始期及其积温需求与生活型密切相关ꎮ 灌木比乔木的展叶时间早、积温需求少ꎮ 植物开花始期与传粉型相关ꎬ风媒植物开花

显著早于虫媒植物ꎮ 研究成果有助于深入理解物候变化的生物学机制ꎬ对于丰富物候学的理论研究有重要意义ꎬ同时对植物保

护也具有重要的指导价值ꎮ

关键词:展叶始期ꎻ开花始期ꎻ系统发育ꎻ功能性状ꎻ北京
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ｔｈａｔ ｗｉｎｄ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｌｏｗｅｒｅｄ ｍｕｃｈ ｅａｒｌｉｅｒ ｔｈａｎ ｉｎｓｅｃｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ
ａ ｄｅｅｐｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅꎬ ａｎｄ ａｒｅ ｏｆ ｇｒｅａｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ
ｔｏ ｅｎｒｉｃｈ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｔｈｅｏｒｙ. Ｔｈｅ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃｏｕｌｄ ａｌｓｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ ｄａｔｅꎻ ｆｉｒｓｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｄａｔｅꎻ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ Ｂｅｉｊｉｎｇ

植物物候直接关系植物个体的生存和繁衍[１—２]ꎬ进而影响植物群落以及生态系统的结构与功能[３]ꎬ因此

是植物最重要的性状之一[４]ꎮ 传统植物物候研究多关注物候的年际变化及其对气候因子ꎬ如气温、降水、光
照等变化的响应特征[５—６]ꎮ 然而ꎬ植物物候发生时间还可能受自身生物学特性ꎬ如系统发育和功能性状的

影响[７]ꎮ
系统发育描述了不同植物的进化关系[８]ꎮ 系统发育差异可能导致种间的物候差异[８]ꎮ 根据系统发育保

守假说ꎬ亲缘关系越近的物种在进化史上的分歧时间越短ꎬ因此在性状上保持越相近[８—１０]ꎮ Ｄａｖｉｅｓ 等基于北

美和欧洲地区 ２３ 个站点 ４０００ 多个物种的开花始期数据ꎬ证实亲缘越近的物种开花时间越相近[１０]ꎮ Ｄｕ 等基

于«中国植物志»记录的近 ２ 万种被子植物的花期差异ꎬ也得到相似的结论[１１]ꎮ 然而ꎬ对巴罗科罗拉多岛热带

雨林的 １０２ 个树种以及哥斯达黎加布劳利奥卡里约国家公园的 ３５ 个树种的研究发现ꎬ植物开花时间受系统

发育的影响较小[１０ꎬ １２]ꎮ Ｃａｒａｄｏｎｎａ 等比较了北美科罗拉多洛基山地区 ６０ 个物种的花期数据ꎬ也发现系统发

育对末花时间和花期长度的影响不明显[１３]ꎮ 这说明植物物候与系统发育的关系在不同地区仍存在较大的不

确定性ꎮ 除此之外ꎬ不同物候期对气候变化响应的系统发育保守性也存在较大的区域差异ꎮ 如植物展叶始期

对气温的响应敏感度在哈尔滨地区保守[１４]ꎬ而在青藏高原地区并不保守[１５]ꎮ
研究植物物候与系统发育关系的方法包括系统发育信号和进化模型[１６]ꎮ 系统发育信号ꎬ如 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ

Ｋꎬ是度量不同物种性状在进化树上相似程度的指数ꎮ 通常而言ꎬＫ 接近 １ 表明性状进化接近布朗运动ꎬ具有

一定的系统发育保守性ꎮ 相反ꎬ较小的 Ｋ 值说明植物性状的进化速率比布朗运动慢ꎬ系统发育可能不保

守[１７]ꎮ 但这一度量方法有较大局限性ꎮ 因为 Ｋ 值较小也可能反映亲缘相近物种的性状总是相对静止ꎬ即围

绕一个最优目标随机进化ꎬ并表现出回归最优值的趋势[１６]ꎮ 这也是植物性状系统发育保守的表现ꎮ 相比之

下ꎬ进化模型可区分随机进化过程和进化静止状态[１６ꎬ １８]ꎮ 如在 Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ(ＢＭ)模型中考虑了随机漂变

过程(布朗运动)ꎬ其假设物种间性状的差异程度与其在进化分歧后独立进化的时间成正比[１７ꎬ １９]ꎮ 在

４５２０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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Ｏｒｎｓｔｅｉｎ￣Ｕｈｌｅｎｂｅｃｋ(ＯＵ)模型中同时考虑了布朗运动和自然选择力对物种性状进化的共同影响[１９—２０]ꎮ 自然

选择力的约束作用会使性状向适应环境的最佳状态进化ꎬ从而性状可能表现出进化速率比 ＢＭ 过程慢ꎬ但保

守性强的特征[１６ꎬ １９ꎬ ２１]ꎮ Ｇｌａｄｅ￣Ｖａｒｇａｓ 等对南青冈科(Ｎｏｔｈｏｆａｇａｃｅａｅ)２７ 个物种的叶片特征的进化模式进行了

分析ꎬ发现相对 ＢＭ 模型ꎬＯＵ 模型对叶片特征的模拟效果更好[１８]ꎮ Ｒａｆｆｅｒｔｙ 等通过文献分析也指出北半球

１３ 个植物群落的 １１６ 个科的植物开花时间的进化更符合 ＯＵ 模型[２１]ꎮ
植物的功能性状也是另一种重要的生物学特性ꎬ它直观反映了植物对环境的适应策略[２２]ꎮ 研究表明ꎬ植

物的功能性状ꎬ如生活型、传粉方式等都可能与植物物候相关[７ꎬ １１ꎬ １４]ꎮ 例如ꎬＷａｎｇ 等发现中国新疆干旱区的

风媒植物比虫媒植物开花早[２３]ꎮ 对新疆乌鲁木齐地区 ３１ 种植物的研究发现ꎬ乔木比灌木开花早[２４]ꎮ
Ｐａｎｃｈｅｎ 等研究发现北半球 ８ 个植物园的灌木比乔木展叶早[７]ꎮ 但也有研究发现ꎬ中国亚热带植被区风媒和

虫媒植物的开花时间没有明显差异[２５]ꎮ 因此ꎬ功能性状与物候的关系仍值得进一步探究ꎮ
本研究以北京地区 ４４ 种木本植物的展叶始期和开花始期为研究对象ꎬ分析植物的平均物候期、物候对气

温的响应敏感度以及物候发生的积温需求 ３ 个物候特征与系统发育和功能性状的关系ꎮ 首先通过物候特征

的系统发育信号和进化模式辨析其是否具有系统发育保守性ꎬ然后利用广义估计方程分析物候特征与功能性

状的关系ꎮ 本文的研究成果有助于理解气候增暖背景下物候变化的生物学机制ꎬ对物候模型的发展和未来物

候格局的预估具有重要意义ꎮ

１　 数据和方法

１.１　 数据来源

北京地区 １９６５—２０１８ 年植物展叶始期和开花始期观测数据来自“中国物候观测网(ＣＰＯＮ)”ꎮ 物候观测

严格按照«中国物候观测方法»进行[２６]ꎮ 为减少部分观测数据缺失造成的不确定性ꎬ在分析前首先剔除观测

年份少于 １５ 年的物候序列ꎮ 最终用于分析的木本植物共 ４４ 种(表 １)ꎮ 与物候期对应年份的北京日均温数

据来自中国气象数据网(ｈｔｔｐ: / / ｄａｔａ.ｃｍａ.ｇｏｖ.ｃｎ / )ꎮ

表 １　 研究涉及的物种信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

序号
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

传粉型
Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｆｏｒｍｓ

观测起止年
Ｓｔａｒｔ ａｎｄ ｅｎｄ ｙｅａｒ

ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ
１ 色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ 乔木 虫媒 １９７３—２０１８
２ 元宝槭 Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ 乔木 虫媒 １９７４—２０１８
３ 合欢 Ａｌｂｉｚｉａ ｊｕｌｉｂｒｉｓｓｉｎ 乔木 虫媒 １９７４—２０１８
４ 山桃 Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
５ 榆叶梅 Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｔｒｉｌｏｂａ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
６ 杏 Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｖｕｌｇａｒｉｓ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
７ 板栗 Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ 乔木 风媒 １９６６—２０１８
８ 楸 Ｃａｔａｌｐａ ｂｕｎｇｅｉ 乔木 虫媒 １９６６—２０１８
９ 东京樱花 Ｃｅｒａｓｕｓ ｙｅｄｏｅｎｓｉｓ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８

１０ 紫荆 Ｃｅｒｃｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 灌木 虫媒 １９７５—２０１８
１１ 黄栌 Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ 乔木 虫媒 １９６６—２０１８
１２ 柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
１３ 君迁子 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｌｏｔｕｓ 乔木 虫媒 １９７０—２０１８
１４ 梧桐 Ｆｉｒｍｉａｎａ ｐｌａｔａｎｉｆｏｌｉａ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
１５ 连翘 Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
１６ 白蜡树 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
１７ 银杏 Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
１８ 探春花 Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｆｌｏｒｉｄｕｍ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
１９ 胡桃 Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
２０ 栾树 Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ 乔木 虫媒 １９６６—２０１８

５５２０１　 ２４ 期 　 　 　 高新月　 等:北京地区木本春季物候特征与生物学特性的关系 　
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续表

序号
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

传粉型
Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｆｏｒｍｓ

观测起止年
Ｓｔａｒｔ ａｎｄ ｅｎｄ ｙｅａｒ

ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ
２１ 紫薇 Ｌａｇｅｒｓｔｒｏｅｍｉａ ｉｎｄｉｃａ 灌木 虫媒 １９６６—２０１８
２２ 玉兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄｅｎｕｄａｔａ 乔木 虫媒 １９６６—２０１８
２３ 西府海棠 Ｍａｌｕｓ ｍｉｃｒｏｍａｌｕｓ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
２４ 桑 Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ 乔木 风媒 １９６６—２０１８
２５ 牡丹 Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
２６ 白花泡桐 Ｐａｕｌｏｗｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
２７ 太平花 Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ 灌木 虫媒 １９７５—２０１８
２８ 加杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ 乔木 风媒 １９６６—２０１８
２９ 小叶杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｉｍｏｎｉｉ 乔木 风媒 １９７５—２０１８
３０ 毛白杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
３１ 石榴 Ｐｕｎｉｃａ ｇｒａｎａｔｕｍ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
３２ 秋子梨 Ｐｙｒｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８
３３ 柞栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｔａｔａ 乔木 风媒 １９７４—２０１８
３４ 鸡麻 Ｒｈｏｄｏｔｙｐｏｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
３５ 黄刺玫 Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８
３６ 旱柳 Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ 乔木 风媒 １９６５—２０１８
３７ 绦柳 Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ｆ. ｐｅｎｄｕｌａ 乔木 风媒 １９７３—２０１８
３８ 槐 Ｓｏｐｈｏｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８

３９ 龙爪槐 Ｓｏｐｈｏｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａｒ.
ｊａｐｏｎｉｃａ ｆ. ｐｅｎｄｕｌａ 乔木 虫媒 １９７３—２０１８

４０ 珍珠梅 Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８

４１ 紫丁香 Ｓｙｒｉｎｇａ ｏｂｌａｔａ 灌木 虫媒 １９６５—２０１８

４２ 白丁香 Ｓｙｒｉｎｇａ ｏｂｌａｔｅ ｖａｒ. ａｌｂａ 灌木 虫媒 １９７３—２０１８

４３ 榆树 Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ 乔木 风媒 １９７４—２０１８

４４ 枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ 乔木 虫媒 １９６５—２０１８

１.２　 研究方法

１.２.１　 植物物候特征分析

首先ꎬ分别计算各物种 １９８５—２０１８ 年的多年平均物候期ꎬ对季前温度的响应敏感度以及多年平均积温需

求ꎮ 其中ꎬ物候期的温度敏感度采用最优时段分析法[２７] 计算ꎬ即以物候期为因变量ꎬ对物候影响最大的季前

时段的平均温度为自变量的回归方程回归系数ꎮ 展叶始期和开花始期的积温需求按照如下公式计算ꎮ

ＦＧＤＤ ＝ ∑
ｔ１

ｔ ＝ ｔ０

ｍａｘ ｘ ｔ( ) － Ｔｂꎬ０( )

式中ꎬＦＧＤＤ为积温需求ꎻｔ０为积温开始累积日期ꎬ设为 １ 月 １ 日ꎻｔ１表示物候发生日期ꎻｘ( ｔ)为第 ｔ 日的平均气

温ꎻＴｂ为积温下限阈值ꎬ设为 ０℃ [２８]ꎮ
１.２.２　 系统发育树构建

首先ꎬ基于 Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｓｔ 网站 (ｗｗｗ. ｔｈｅｐｌａｎｔｌｉｓｔ. ｏｒｇ) 查询并核对各物种的学名ꎻ然后ꎬ利用 Ｒ 程序包

Ｖ.ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ中的维管植物巨型骨架树 ＧＢＯＴＢ.ｅｘｔｅｎｄｅｄ.ｔｒｅ 构建针对 ４４ 个物种的系统发育树[２９](图 １)ꎮ
１.２.３　 物候特征的系统发育信号计算

利用 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 度量物候特征的系统发育保守性强弱ꎮ Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 基于布朗运动(ＢＭ)模型估算谱

系发育信号ꎬ该模型预测物种特征分化程度与物种间谱系发育距离成正比[１７]ꎮ Ｋ 值大于 １ 表示亲缘相近物

种物候特征的相似性比按 ＢＭ 方式进化的相似性更强ꎬ相反则更弱ꎬ即性状进化可能为随机进化过程或处于

相对静止状态ꎮ 在衡量系统发育信号的显著性时ꎬ 将系统发育树上的物种随机交换 １０００ 次ꎬ 分别计算每次

交换后的 Ｋ 值ꎬ 若观察值在 ａ ＝ ０.０５ 的水平上大于零模型的 Ｋ 值ꎬ 则表明该功能性状有显著的系统发育信

号ꎬ 反之ꎬ 则系统发育信号微弱或没有明显的系统发育信号[１７]ꎮ 具体计算由 ｐｈｙｔｏｏｌｓ 程序包的 ｐｈｙｌｏｓｉｇｎａｌ 函
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图 １　 北京地区 ４４ 种木本植物物候特征在系统发育树上的分布

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ

物候特征数值大小与圆圈大小成比例ꎮ 其中较大的圆圈表示较晚的平均物候期、较大的气温敏感度和积温需求ꎻＦＬＤ:展叶始期 Ｆｉｒｓｔ ｌｅａｆ

ｄａｔｅꎻＦＦＤ:开花始期 Ｆｉｒｓｔ ｆｌｏｗｅｒ ｄａｔｅꎻＳｔ:气温敏感度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎻＨＲ:积温需求 Ｈｅａｔ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ

数完成ꎮ
１.２.４　 物候特征的进化模式分析

通过对比三种常见进化模型ꎬ即 ＢＭ 模型、ＯＵ 模型和 ＷＮ 模型(假设性状随机进化)对物候特征的拟合

效果ꎬ探究物候特征最可能的进化模式ꎮ 模型拟合利用最大似然法ꎬ模型效果的检验采用小样本量校正后的

赤池信息准则(ＡＩＣｃ)ꎮ ＡＩＣｃ 值越小ꎬ表明模型的效果越好ꎮ 具体计算由 Ｇｅｉｇｅｒ 包的 ｆｉｔＣｏｎｔｉｎｕｏｕｓ 函数完成ꎮ
另外ꎬ通过系统发育信号表征曲线(ＰＳＲ ｃｕｒｖｅｓ)直观表达植物物候特征的进化模式[３０]ꎮ 首先ꎬ利用主坐

标分析(ＰＣｏＡ)从物种的系统发育距离矩阵中提取若干系统发育特征向量(Ｐ１ꎬ Ｐ２ꎬ 􀆺Ｐｎ)ꎬ然后依次以特征

向量的组合(Ｐ１、Ｐ１—Ｐ２、􀆺􀆺、Ｐ１—Ｐｎ)为自变量ꎬ某一物候特征为应变量构建多个系统发育特征向量回归

(ＰＶＲ)模型ꎬ绘制 ＰＳＲ 曲线ꎮ ＰＳＲ 曲线中的 ｘ 轴为累积特征值ꎬｙ 轴为 Ｒ２ꎮ 在布朗运动进化过程假设下(ＢＭ
模型)ꎬＰＳＲ 曲线呈 ４５°直线型ꎻ在随机进化假设下(ＷＮ 模型)ꎬＰＳＲ 曲线在 ４５°直线下方呈曲线型ꎮ 若 ＰＳＲ

７５２０１　 ２４ 期 　 　 　 高新月　 等:北京地区木本春季物候特征与生物学特性的关系 　
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曲线处于两者之间ꎬ表明物候特征进化速率比布朗运动慢ꎬ但非随机进化ꎬ即更符合 ＯＵ 进化过程(ＯＵ 模

型)ꎮ 基于 ＰＳＲ 曲线还可探究植物物候特征进化的平稳性ꎮ 若 ＰＳＲ 曲线在某个点急剧上升ꎬ表明突变点对应

的几个进化分支(群体)的进化速率差异较大ꎬ导致物候特征的种间差异迅速增加[３１]ꎮ ＰＳＲ 曲线的计算及绘

制由 ＰＶＲ 包完成ꎮ
１.２.５　 物候特征与功能性状关系研究

本文主要分析 ２ 种功能性状———生活型、传粉方式对物候特征的影响ꎮ 参考«中国植物志»对功能性状

的分类如下:①生活型:最大树高超过 ６ 米的归为乔木ꎬ不超过 ６ 米的归为灌木ꎮ ②传粉方式:裸子植物以及

花小且无香味、雄蕊数量较多的被子植物归为风媒植物ꎻ花大且有香味、花被片明显、花色鲜艳的被子植物归

为虫媒植物[１４]ꎮ 功能性状与物候特征关系的分析采用广义估计方程(ＧＥＥ)ꎮ 其原理是将物种间谱系距离矩

阵纳入广义线性模型中ꎬ并允许在同一模型中包含多个分类和连续型功能性状作为协变量[８ꎬ ２２]ꎮ 因此ꎬ通过

此方法可以去除物种间的系统发育关系的影响ꎬ得到功能性状与物候特征之间的真实关系ꎮ 方程的回归系数

描述了不同功能性状类型植物(如乔木和灌木)的物候特征的差异的方向和幅度[２２ꎬ ３２]ꎮ 具体计算由 ａｐｅ 包的

ｃｏｍｐａｒｅ.ｇｅｅ 函数完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 北京地区植物物候特征

北京地区木本植物的物候期、物候对气温的响应敏感度以及积温需求均呈现较大的种间差异(图 ２)ꎮ 展

叶始期最早为 ３ 月 ３１ 日ꎬ最晚为 ５ 月 １ 日ꎮ 开花始期自 ３ 月 ７ 日到 ７ 月 １３ 日ꎬ最早和最晚相差超 ４ 个月ꎮ 展叶

始期和开花始期的温度敏感度波动范围为－０.２—－８ｄ / ℃ꎮ 就积温需求而言ꎬ展叶始期的积温需求处于 ２０２—
７８９℃ ｄ 之间ꎬ开花始期的积温需求相差较大ꎬ槐树开花的积温需求(２７６８℃ ｄ)约为榆树(２０５℃ ｄ)的 １３ 倍ꎮ
２.２　 物候特征的系统发育信号

植物展叶始期和开花始期系统发育信号显著(Ｐ<０.０５)ꎬ说明春季物候期具有系统发育保守性(表 ２)ꎮ
其中ꎬ开花始期的系统发育信号比展叶始期更强ꎬ说明植物生殖生长物候期比营养生长物候期更具有系统发

育保守性ꎮ 相比之下ꎬ展叶始期和开花始期温度敏感度的系统发育信号均不显著ꎬ说明植物春季物候对温度

的响应无系统发育保守性ꎬ而两者的积温需求表现出显著的系统发育信号ꎬ表明亲缘关系越近的物种积温需

求也越相似ꎮ

表 ２　 北京地区 ４４ 种植物物候特征的系统发育信号

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ

物候特征
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 值
Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ
Ｋ ｖａｌｕｅ

Ｐ 物候特征
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 值
Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ
Ｋ ｖａｌｕｅ

Ｐ

展叶始期 ＦＬＤ ０.３６ ０.０２ 开花始期温度敏感度 ＦＦＤ￣Ｓｔ ０.３０ ０.１３

开花始期 ＦＦＤ ０.５２ ０.０１ 展叶始期积温需求 ＦＬＤ￣ＨＲ ０.４０ ０.０１

展叶始期温度敏感度 ＦＬＤ￣Ｓｔ ０.２２ ０.２２ 开花始期积温需求 ＦＦＤ￣ＨＲ ０.５２ ０.０１

　 　 ＦＬＤ:展叶始期 Ｆｉｒｓｔ ｌｅａｆ ｄａｔｅꎻＦＦＤ:开花始期 Ｆｉｒｓｔ ｆｌｏｗｅｒ ｄａｔｅꎻＳｔ:气温敏感度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎻＨＲ:积温需求 Ｈｅａｔ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ

２.３　 物候特征的进化模式

基于进化模型的拟合优度以及 ＰＳＲ 曲线的形状(表 ３ 和图 ３)ꎬ发现展叶始期、开花始期及其积温需求的

进化模式更符合 ＯＵ 模型ꎬ表明上述物候特征的进化受到自然选择力的作用ꎬ即朝着适应环境的最佳方向进

化ꎬ这也表示上述物候特征的进化速率比布朗运动更慢ꎬ即具有系统发育保守性ꎮ 就温度敏感度而言ꎬ展叶始

期的温度敏感度更符合 ＷＮ 的进化模式ꎬ说明展叶始期温度敏感度的进化不受系统发育影响ꎮ 然而ꎬ开花始

期的温度敏感度更符合 ＯＵ 模型的进化模式ꎬ表明开花始期温度敏感度的进化速率比布朗运动假设的进化速

率慢ꎬ具有较强的系统发育保守性ꎮ
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图 ２　 北京地区 ４４ 种植物 ３ 个物候特征的频度分布

Ｆｉｇ.２ Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ

虚线表示平均值ꎻＤＯＹ:序日 Ｄａｙ ｏｆ ｔｈｅ ｙｅａｒ

表 ３　 北京地区 ４４ 种植物物候特征的进化模型的 ＡＩＣｃ 值

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＩＣｃ ｆｏｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ

物候特征
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＢＭ 模型
Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

ＯＵ 模型
Ｏｒｎｓｔｅｉｎ￣Ｕｈｌｅｎｂｅｃｋ ｍｏｄｅｌ

ＷＮ 模型
Ｗｈｉｔｅ ｎｏｉｓｅ ｍｏｄｅｌ

展叶始期 ＦＬＤ ３２３.５３ ３１６.０６∗ ３２３.３２

开花始期 ＦＦＤ ４２３.６３ ４２２.９３∗ ４３９.２８

展叶始期温度敏感度 ＦＬＤ￣Ｓｔ １５８.５９ １２１.７２ １１９.４１∗

开花始期温度敏感度 ＦＦＤ￣Ｓｔ １５６.０７ １３６.８４∗ １３９.４５

展叶始期积温需求 ＦＬＤ￣ＨＲ ５５６.４８ ５５２.６２∗ ５６１.８４

开花始期积温需求 ＦＦＤ￣ＨＲ ６９２.５６ ６９１.９８∗ ７０８.５４

　 　 ∗各物候特征最适合的进化模型ꎻＡＩＣｃ:小样本量校正后的赤池信息准则 Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ￣ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ

另外ꎬ图 ３ 还显示ꎬ各物候特征的 ＰＳＲ 曲线的上升速率不断变化ꎬ说明各物候特征的进化速率具有非平

稳性特征ꎮ 特别值得注意的是ꎬ开花始期的温度敏感度的 ＰＳＲ 曲线存在若干较为明显的拐点ꎬ表明存在几个

进化分支(群体)ꎬ它们的进化速率差异较大ꎬ导致物候特征的种间差异迅速增加ꎮ
２.４　 物候特征与功能性状的关系

研究发现ꎬ植物生活型对展叶始期及其积温需求有显著影响(表 ３、图 ４)ꎮ 其中ꎬ灌木展叶的积温需求

(平均:３６２℃ ｄ)比乔木(平均:４１２℃ ｄ)少约 １２.１％ꎮ 灌木的平均展叶始期为 ４ 月 １０ 日ꎬ比乔木早近 ６ 天ꎮ
然而ꎬ乔木和灌木展叶始期对气温的响应敏感度(分别为－３.５１ｄ / ℃、－３.８６ｄ / ℃)差别不大ꎬ说明生活型与展

叶始期的气温敏感度无关ꎮ 植物传粉型与开花始期有显著的相关性ꎮ 其中ꎬ风媒植物的开花始期(平均:４ 月

９５２０１　 ２４ 期 　 　 　 高新月　 等:北京地区木本春季物候特征与生物学特性的关系 　
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图 ３　 北京地区 ４４ 种植物物候特征的 ＰＳＲ 曲线

Ｆｉｇ.３　 ＰＳＲ ｆｏｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ

红色代表布朗运动进化方式ꎬ黄色代表随机进化方式ꎻ ＰＳＲ:系统发育信号表征曲线 ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ－ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅｓ

１８ 日)比虫媒植物(平均:５ 月 ４ 日)早约半个月ꎮ 但开花始期的气温敏感度和积温需求与传粉型无明显

关系ꎮ

表 ４　 基于广义估计方程的物候特征与功能性状的关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

物候特征
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

回归系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ Ｐ

生活型 (乔木 ＶＳ 灌木) 展叶始期 ７.５２ ０.０１

Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ (Ｔｒｅｅｓ ＶＳ Ｓｈｒｕｂｓ) 开花始期 １.０２ ０.８５

展叶始期气温敏感度 ０.６４ ０.０６

开花始期气温敏感度 －０.０６ ０.７６

展叶始期积温需求 ９１.８７ ０.００１

开花始期积温需求 ３８.３３ ０.７２

传粉型 (风媒 ＶＳ 虫媒) 展叶始期 －０.２８ ０.９７

Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｆｏｒｍ (Ｗｉｎｄ ＶＳ Ｉｎｓｅｃｔ) 开花始期 －５.７２ ０.０２

展叶始期气温敏感度 ０.２７ ０.２７

开花始期气温敏感度 ０.４３ ０.１３

展叶始期积温需求 －１.６７ ０.９９

开花始期积温需求 －６５.９８ ０.０８

　 　 回归系数表示不同生活型或传粉型植物物候特征差异的方向和幅度ꎻ回归系数为正值表示前者比后者的物候期更晚ꎬ积温需求更大或敏感

度更小

３　 讨论

本文以北京地区 ４４ 种木本植物的展叶始期和开花始期为对象ꎬ研究了系统发育和功能性状与物候特征
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图 ４　 北京地区不同生活型和传粉型植物的物候特征差异

Ｆｉｇ.４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｒｏｍ ｂｏｔｈ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｎｇ ｆｏｒｍ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ.

的关系ꎮ 与多数研究[１０ꎬ３３—３４]结论一致ꎬ植物展叶始期、开花始期表现出显著的系统发育信号ꎬ表明亲缘关系

相近的物种有相似的春季物候期ꎮ 另外ꎬ与 Ｙａｎｇ 等[１５]结论一致ꎬ研究也发现春季物候期的积温需求具有系

统发育保守性ꎮ 通常认为ꎬ春季物候发生的条件是其积温需求得到满足[３５]ꎬ因此ꎬ积温需求的系统发育保守

性是春季物候系统发育保守性的解释原因之一ꎮ 就系统发育强度而言ꎬ开花始期及其积温需求的系统发育信

号均强于展叶始期ꎬ说明开花物候在进化过程中的变异程度较小ꎮ 可能原因是开花物候直接关系植物个体繁

衍[３６]ꎬ若轻易改变可能极大损害植物繁殖能力[１３ꎬ ３７]ꎮ 而展叶期属于营养生长的一个阶段ꎬ间接影响植物个

体繁衍[３８]ꎮ 植物通过调节展叶时间响应外界环境条件变化ꎬ保证叶片更充分的进行光合作用ꎬ并规避遭受的

损害风险[３８]ꎮ
对比三种进化模型对各物候特征的拟合效果ꎬ发现 ＯＵ 模型对展叶始期、开花始期及其积温需求进化模

式的拟合效果更好ꎬ与前人研究发现[１８ꎬ ２１]一致ꎮ 这表明上述物候特征的进化均受到自然选择的限制ꎬ因此进

化速率比布朗运动更慢ꎬ物候特征具有系统发育保守性ꎮ 这种自然选择作用可能与植物对环境的适应有关ꎮ
在长期进化过程中ꎬ自然选择作用会“过滤”不适应环境的个体ꎬ使群落朝着适应环境的最佳状态去进化[２１]ꎮ

１６２０１　 ２４ 期 　 　 　 高新月　 等:北京地区木本春季物候特征与生物学特性的关系 　
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此外ꎬ研究表明开花始期温度敏感度的进化模式符合 ＯＵ 模型ꎬ即具有系统发育保守性ꎬ但系统发育信号不显

著ꎮ 这说明未考虑自然选择力影响的系统发育信号方法可能低估物候特征的保守性ꎮ 但值得注意的是ꎬＰＳＲ
曲线显示植物物候特征的进化具有非平稳性(图 ３)ꎬ未来仍需进一步完善系统发育保守性的评估方法[１６]ꎮ

物候特征与功能性状关系的分析结果显示北京地区植物生活型与展叶物候特征显著相关ꎮ 其中ꎬ灌木的

展叶时间比乔木早ꎬ这与 Ｐａｎｃｈｅｎ 等[７]在北半球温带地区 ８ 个植物园的研究结论一致ꎮ 可能原因是更早展叶

允许灌木在乔木冠层完全形成前充分利用光照进行光合作用[７ꎬ ３９]ꎮ 研究还发现植物传粉型与开花始期有显

著相关性ꎬ风媒植物开花相对更早ꎬ这也与 Ｄｕ 等对中国 １９６３１ 种植物的研究结论相似[１１ꎬ ２３]ꎮ 可能的解释有

两个方面:首先ꎬ风媒树种需要在冠层郁闭前开花ꎬ从而减少叶片对花粉随风传播的阻挡[４０]ꎻ其次ꎬ北京地区

早春相对干冷多风ꎬ限制了传粉昆虫的活动ꎬ导致虫媒植物开花相对较晚[４１]ꎮ 上述研究结论反映了不同功能

性状物种在应对外界环境时的资源投资和收益的权衡策略ꎬ同时也在一定程度上体现了植物生态位分化和物

种共存的内在机理[２２ꎬ ２４]ꎮ
最后ꎬ本研究也具有一定的不确定性ꎮ 受观测记录等限制ꎬ现有研究主要选取区域代表性物种进行系统

发育分析[２４]ꎮ 这些植物通常跨多科ꎬ导致系统发育树的分辨率不够高ꎬ在一定程度上影响研究结论的准确

性ꎮ 未来需要加强对北京地区更多树种的物候观测ꎬ并尽量细化至某几个科来分析ꎬ更深入、准确的探究植物

物候特征与生物学特性的关系ꎮ

４　 结论

本文以北京地区 ４４ 种木本植物的展叶始期和开花始期为例ꎬ探究植物物候与生物学特性的关系ꎬ首先ꎬ
利用系统发育信号 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 和进化模型分析了物候性状的系统发育保守性ꎻ然后ꎬ利用广义估计方程分

析了物候特征与功能性状的关系ꎮ 研究发现:(１)北京地区植物展叶始期、开花始期及其积温需求具有显著

的系统发育信号ꎬ并且符合 ＯＵ 进化过程ꎬ表明上述物候特征的进化受到随机遗传漂变和自然选择力的共同

作用ꎬ进化速率比布朗运动更慢ꎬ具有系统发育保守性ꎮ 其中ꎬ开花始期的系统发育保守性比展叶始期更强ꎮ
(２)开花始期气温敏感度的进化符合 ＯＵ 模型ꎬ说明其具有系统发育保守性ꎻ但展叶始期气温敏感度不保守ꎮ
(３)植物展叶始期及其积温需求与生活型密切相关ꎮ 灌木的展叶时间比乔木早ꎬ积温需求比乔木少ꎮ 植物开

花始期与传粉型显著相关ꎬ风媒植物开花比虫媒植物更早ꎮ 本文的研究成果有助于深入理解物候变化的生物

学机制ꎬ对丰富物候学理论具有重要意义ꎮ
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ｆｏｒｍꎬ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ ｄｅｓｅｒｔ ａｒｅａ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ １１: ５３６.
[２４] 　 杨晓东ꎬ 姬盼盼ꎬ 热依沙ꎬ 李宏侠. ３１ 种木本植物开花物候与系统发育的关系. 生态学报ꎬ ２０１８ꎬ ３８(３): １００３￣１０１５.
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