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气候变化对北京常见树种春季萌芽的影响
———基于控制实验研究

龚玉凤１ꎬ吴兆飞１ꎬ付永硕１ꎬ∗ꎬ王姝心１ꎬ陈艳生２ꎬ王树标３ꎬ张珊珊３ꎬ张　 伟３

１ 北京师范大学水科学研究院ꎬ 北京　 １００８７５

２ 北京林业大学ꎬ 北京　 １０００８３

３ 北京动物园ꎬ 北京　 １０００４４

摘要:气候变化对植物物候产生了重要影响ꎬ春季萌芽时间的变化不仅会通过改变植物的光合作用影响碳汇能力ꎬ还会通过改

变群落内的种间关系影响生态系统结构和功能ꎮ 因此ꎬ掌握群落内不同树种春季萌芽对气候变化的响应对于深刻理解物候时

间位分化、认识陆地生态系统碳水循环和能量平衡具有重要意义ꎮ 为提高春季物候模型的预测精度ꎬ阐明气候变化对不同树种

春季萌芽的影响ꎬ以鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ)、黑桦(Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ)、华北落叶松(Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ￣ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ)、糠椴(Ｔｉｌｉａ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)和元宝枫(Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ)５ 个温带森林的典型树种为研究对象ꎬ通过剪枝实验分析了冬季冷激、春季温度和光周

期对枝条春季萌芽时间的影响ꎮ 结果表明ꎬ温度升高和冷激增加显著提前了所有树种的春季萌芽时间ꎬ从 ５℃到 ２０℃ꎬ春季萌

芽时间平均提前了 ５４.５ ｄꎻ在较高的冷激条件下ꎬ春季萌芽时间平均缩短了 １７.８ ｄꎻ光周期对各树种春季萌芽时间均没有显著影

响ꎬ８ ｈ 和 １６ ｈ 光周期条件下各树种平均萌芽时间分别为 ３０.３ 和 ３０.５ ｄꎮ 此外ꎬ随着温度升高ꎬ５ 个树种萌芽时间间隔显著缩

短ꎬ这主要是由于温度升高萌芽热量需求降低导致的ꎬ冷激对树种间萌芽时间间隔无显著影响ꎮ 在气候变暖背景下ꎬ森林群落

中不同树种萌芽时间间隔将显著缩短ꎬ进而影响物候时间生态位分化ꎬ导致种间竞争加剧ꎮ 研究阐明了气候变化对温带阔叶树

种春季萌芽及其时间间隔的影响ꎬ为气候变化条件下森林生态系统群落动态及森林可持续经营与管理策略的制定提供了理论

支撑ꎮ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅꎻ ｓｐｒｉｎｇ ｂｕｄｂｕｒｓｔꎻ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎻ ｃｈｉｌｌｉｎｇꎻ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄꎻ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｎｉｃｈｅ

气候变化对陆地生态系统植被动态产生了重要影响[１—４]ꎬ植被的动态变化不仅会改变陆地生态系统的

碳、水循环和能量平衡ꎬ还会对气候系统产生反馈作用[５]ꎮ 春季萌芽作为植物最重要的物候事件之一ꎬ标志

着植物生长季的开始ꎬ极大地影响着植物的固碳能力[６—７]ꎮ 研究发现ꎬ春季物候每提前一天ꎬ温带森林生态系

统碳吸收能力将提升 ４５ ｋｇ / ｈｍ２ [８]ꎮ 因此ꎬ研究气候变化对植物春季萌芽的驱动机制对于深刻理解和应对气

候变化、提高春季物候模型的预测精度[９]ꎬ实现“碳达峰”和“碳中和”目标具有重要的现实意义ꎮ
温带和寒带植物在夏末秋初芽苞形成后会经历生理休眠和生态休眠两个阶段ꎮ 在生理休眠阶段ꎬ植物芽

苞内细胞失去活性停止生长ꎬ为了打破生理休眠ꎬ植物需要积累一定的低温刺激(冷激)才可以过渡到生态休

眠阶段[１０—１１]ꎮ 在生态休眠阶段ꎬ休眠芽外观没有显著变化ꎬ但是芽内的细胞开始分裂ꎮ 随着热量积累和日照

时长增加ꎬ植物逐渐从休眠状态彻底释放ꎬ开始萌芽生长ꎬ进入新一轮的生长季[７ꎬ１２]ꎮ 研究发现ꎬ春季变暖导

致植物对热量的需求更早得到满足ꎬ春季萌芽时间显著提前[１３]ꎮ 但是最新的研究发现ꎬ春季萌芽的温度敏感

性(ＳＴꎬ温度每升高 １℃ꎬ萌芽天数的变化)随着气候变暖逐渐降低[１４]ꎬ这主要是因为冬季变暖导致的冷激减

少提高了打破休眠所需的热量ꎮ 研究发现ꎬ随着气候变暖ꎬ温带森林植物萌芽所需热量在过去几十年增加了

近 ５０％[１５]ꎮ 此外ꎬ尽管春季变暖更早地满足了解除休眠的热量需求ꎬ但是一年中某一天的光周期长度保持恒

定ꎬ春季萌芽提前导致的光周期缩短也会提高植物解除休眠的热量需求ꎬ对春季萌芽起到限制作用[１３ꎬ１６]ꎮ 因

此ꎬ冬季冷激、春季积温和光周期是决定植物春季萌芽的关键因子[６]ꎬ但是上述因子如何耦合调控植物春季

萌芽仍不清楚[１７]ꎮ
在森林生态系统中ꎬ群落内不同树种具有特定的萌芽时序ꎬ分别占据各自的时间和空间生态位以实现物

种共存ꎬ促进生物多样性[１８—１９]ꎮ 但是由于树种自身的生理特性ꎬ物候对气候变化的响应在树种间存在差异ꎬ
这种差异会改变不同树种春季萌芽的时间间隔ꎬ甚至扭转树种的萌芽时序ꎮ 群落内不同树种时间生态位的变

化会影响种间关系ꎬ导致种间竞争加剧ꎬ降低植物对资源的利用ꎬ影响群落发育[２０]ꎮ 目前关于群落内不同树

种春季萌芽时序的研究相对较少[２１]ꎬ限制了对气候变化条件下群落发育与构建的认识ꎮ 因此ꎬ研究气候变化

条件下不同树种春季萌芽时间间隔的变化规律对于优化群落结构、提高森林生态系统的固碳能力具有重要

９４９１　 ５ 期 　 　 　 龚玉凤　 等:气候变化对北京常见树种春季萌芽的影响———基于控制实验研究 　
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意义[２２]ꎮ
目前ꎬ关于春季萌芽对气候变化响应的研究主要基于野外实地观测、物候相机监测和遥感反演物候数据ꎮ

由于空间分辨率和云层遮挡等因素ꎬ遥感反演的物候数据具有较大的不确定性[１６—１７]ꎬ此外ꎬ野外实地观测需

要大量的人力物力ꎬ且由于野外环境较为复杂ꎬ降雨、辐射和土壤质量等环境因子都会对研究结果产生影响ꎮ
为了减弱其它环境因子的影响ꎬ一些学者在芽苞休眠期剪取大树枝条ꎬ在培养液中培养ꎬ证明了枝条和野外大

树物候响应的同步性[２３]ꎮ 因此ꎬ基于野外剪枝和室内温光控制实验可以较为准确地研究温光对于春季萌芽

的驱动机制[１６]ꎮ 本研究以鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ)、黑桦(Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ)、华北落叶松(Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ￣
ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ)、糠椴(Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)和元宝枫(Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ)５ 个北京常见温带树种为研究对象ꎬ通过 ２ 次

剪枝模拟冷激积累ꎬ利用气候模拟控制实验室调节春季温度和光周期ꎬ主要研究目的为:(１)探讨冬季冷激、
春季温度和光周期对温带树种春季萌芽的影响及其种间差异ꎻ(２)比较不同树种对温度和光周期的响应差

异ꎬ探究环境因子对树种间萌芽时间间隔的影响ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区位于北京市西北郊ꎬ太行山东端余脉鹫峰国家森林公园(３９°５４′Ｎꎬ１１６°２８′Ｅ)ꎬ辖区山峦绵延ꎬ地形

复杂ꎬ总面积约 ８３２ ｈｍ２ꎬ森林覆盖率约 ９６.４％ꎬ海拔 １００—１１５３ ｍꎮ 该地区属于华北大陆性季风气候ꎬ春季干

旱少雨ꎬ冬季寒冷干燥ꎬ年均温 １２.２℃ꎬ最高温 ３９.２℃ꎬ最低温－１９.６℃ꎬ全年无霜期 １８０ ｄ(４ 月上旬至 ９ 月上

旬)ꎬ年降水量约 ５００ ｍｍꎬ主要集中在 ７ 月和 ８ 月ꎮ 该区域主要植被类型为暖温带落叶阔叶林ꎬ群落垂直结构

明显[２４]ꎬ 研究区内的主要乔木树种有元宝枫 ( Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ)、 槲栎 ( Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ)、 刺槐 ( Ｒｏｂｉｎｉａ
ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ)、落叶松(Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ)、油松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ)、侧柏(Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)、鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ
ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ)、国槐 ( Ｓｔｙｐｈｎｏｌｏｂｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)、栓皮栎 (Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ)、白蜡 (Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、糠椴

(Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)、栾树(Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ)、构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)、山桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ)和黑

桦(Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ)等[２５—２６]ꎮ
１.２　 野外剪枝和枝条处理

基于北京市和研究区的树种组成ꎬ选择鹅耳枥、黑桦、华北落叶松、糠椴、元宝枫 ５ 个北京常见树种为研究

对象ꎮ ２０２０ 年秋季ꎬ在北京鹫峰国家森林公园进行目标树选择ꎬ每个树种选择 ８ 株生境条件(海拔、坡度、坡
向等)相同的健康成年大树作为研究的目标树ꎬ进行定位编号并测量胸径等树木基础信息(表 １)ꎮ

研究发现ꎬ培养箱中培养的枝条与野外大树的物候响应保持一致[２７]ꎬ利用枝条开展控制实验逐渐成为研

究植物物候对气候变化响应的常用方法[２８—３０]ꎮ 由于 １ 月是北京最冷的月份ꎬ通常也被认为是快速积累冷激

的阶段ꎬ因此ꎬ十二月底剪枝是探究冷激对北京树种春季物候影响的重要时间节点[１２]ꎮ 本实验于 ２０２０ 年 １２
月 ３１ 日对所选取的目标树进行剪枝ꎬ每株目标树剪取 １６ 根长约 ４０ ｃｍ 的枝条ꎬ保证芽数量充足且未受损ꎬ共
计 ６４０ 个枝条ꎮ 随即将枝条带回实验室处理ꎬ对侧枝适当去除ꎬ倾斜修剪枝条基部 ３—５ ｃｍꎬ利用次氯酸钠溶

液对切口进行 ３０ ｓ 消毒处理ꎬ之后放入 ３９５ ｍＬ 培养瓶并添加自来水至 ２ / ３ 水位[３１]ꎮ

表 １　 各树种目标树基础测量信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｔａｉｌｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数 / 个
Ｎｕｍｂｅｒ

胸径(平均值±标准差ꎬ ｃｍ)
ＤＢＨ (Ｍｅａｎ±ＳＤꎬ ｃｍ)

鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ ８ １６.０３±２.８３

黑桦 Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ ８ １４.４８±２.３１

华北落叶松 Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ￣ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ ８ １１.９３±２.１６

糠椴 Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ８ １３.５９±２.９２

元宝枫 Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ ８ １４.１４±２.９７

０５９１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

１.３　 温室培养与物候观测

本研究将北京初春(３ 月)日均温(约 ５℃)作为基准温度ꎬ并以 ５℃为升温梯度ꎬ将 ４ 个温室的空气温度分

别设置为 ５℃、１０℃、１５℃和 ２０℃ꎮ 温室光照时间为 １６ ｈ(６:００—２２:００)ꎬ每天利用遮光布将温室的 １ / ２ 区域

遮挡ꎬ使被遮挡区域光照时间变为 ８ ｈ(１０:００—１８:００)ꎬ共计 ８ 个温光处理(４ 温度×２ 光周期)ꎮ 在 ８ 个温光

处理条件下各安装 １ 个温光传感器(ＨＯＢＯ Ｓｅｎｓｏｒ)记录实际温度和光周期时长(３０ ｍｉｎ /次)ꎬ每个温室两种

光周期条件下的温度不存在显著差异(Ｐ > ０.１)ꎮ 此外ꎬ温室每天定时进行通风换气ꎬ保证温室内适宜空气湿

度和 ＣＯ２浓度ꎮ
２０２１ 年 １ 月 １ 日ꎬ将 ３２０ 个枝条分别置于上述 ８ 个温光处理进行培养做为低冷激处理(Ｃ ｌｏｗ)ꎮ 之前的研

究发现ꎬ植物处于 ０—５℃环境中可有效增加冷激积累[２９]ꎬ因此将剩余 ３２０ 个枝条置于 ２℃的恒温箱进行 ８ 周

的冷激处理(高冷激处理ꎬＣｈｉｇｈ)ꎬ２ 月 ２５ 日将高冷激处理的枝条放入温室ꎮ 根据之前的研究ꎬ本文计算了从

２０２０ 年 ９ 月 １ 日到放入指定温室前枝条处于 ０—５℃条件下的天数作为积累的冷激量[３２]ꎬ结果显示ꎬ低冷激

处理积累的冷激量为 １５ ｄꎬ高冷激处理积累的冷激量为 ７０ ｄꎮ 为防止细菌滋生ꎬ所有枝条每周更换自来水并

修剪基部 ３—５ ｃｍꎮ 每三天进行一次物候观测ꎬ记录每个枝条上芽到达萌芽阶段的日期ꎮ 参照作物生长状态

量表(ＢＢＣＨ)对物候阶段的定义ꎬ选择 ＢＢＣＨ 编号 ０９ 作为本研究的目标物候阶段ꎬ定义萌芽:芽鳞裂开ꎬ叶部

分可见的时间[３３—３５]ꎮ
１.４　 数据分析

记录每根枝条从放入温室至到达萌芽阶段的天数(萌芽时间)ꎬ利用单因素方差分析(ＡＮＯＶＡ)比较不同

冷激、温度、光周期条件下的萌芽时间差异ꎮ 利用线性回归计算不同冷激和光周期条件下的温度敏感性并对

其差异进行 ＡＮＯＶＡ 分析ꎮ 此外ꎬ基于温室的温度数据ꎬ计算枝条萌芽的生长度日(ＧＤＤ)ꎬ生长度日是实际环

境条件下植物完成某一生育阶段所经历的有效积温值ꎬ是植物生长物候期对热量需求的重要衡量指标ꎬ计算

公式如下[６ꎬ３６]:

ＧＤＤ ＝
０　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ｉｆ Ｔｄａｙ < ０

∑
ｔ１

ｔ０

２８.４
１ ＋ ｅ －０.１８５(Ｔｄａｙ－１８.４)

　 　 ｉｆ Ｔｄａｙ ≥ ０

ì

î

í

ï
ï

ïï

其中ꎬｔ０是指将枝条放入温室的日期ꎬｔ１是指树枝达到特定物候期的日期ꎮ Ｔｄａｙ是温室的平均温度ꎮ 数据

处理和分析均在 Ｒ ４.１.０ 中进行ꎮ

２　 结果

２.１　 春季变暖对萌芽时间的影响

培养的 ６４０ 个枝条中ꎬ共有 ４８１ 个(７５.２％)枝条到达萌芽阶段ꎬ表明剪枝实验具有良好的代表性ꎮ 随着

春季温度升高ꎬ所有树种春季萌芽时间显著提前ꎬ从 ５℃到 ２０℃ꎬ元宝枫萌芽时间缩短幅度最大ꎬ为 １３２ ｄꎬ其
次是鹅耳枥、糠椴、华北落叶松和黑桦ꎬ分别为 ９０、８８、６５ 和 ６２ ｄ(图 １)ꎮ 但是ꎬ春季萌芽时间对温度响应为非

线性ꎬ随着温度升高ꎬ温度敏感性显著降低ꎬ不同温度处理下的萌芽时间差异逐渐减小ꎮ 与 ５℃温度处理相

比ꎬ１０℃温度处理导致春季萌芽时间平均缩短了 ３６.９ ｄꎬ其中ꎬ糠椴、元宝枫、鹅耳枥、黑桦和华北落叶松分别

缩短了 ５５.１、４８.７、３５.８、１９.５ 和 １８.３ ｄꎬ而 １５℃和 ２０℃两个温度处理下各个树种萌芽时间均没有显著差异(表
２)ꎮ 此外ꎬ随着温度升高ꎬ同一树种内不同个体春季萌芽时间差异也逐渐缩短ꎬ整体来看ꎬ５℃温度处理下春

季萌芽时间波动较大ꎬ随着温度的升高ꎬ萌芽时间波动逐渐降低(图 １)ꎮ
２.２　 光周期和冷激对萌芽时间的影响

本研究选择了两个具有较大差异的光周期处理(８ ｈ 和 １６ ｈ)ꎬ但是两个光周期处理下ꎬ各树种春季萌芽

时间均无显著差异(图 ２)ꎮ ８ ｈ 和 １６ ｈ 光周期环境下ꎬ所有树种平均萌芽时间分别为 ３０.３ 和 ３０.５ ｄꎬ各个树

种在两个光周期条件下的结果也保持一致ꎮ 不同冷激条件下ꎬ各树种春季萌芽时间存在显著差异(图 ２)ꎮ 随
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着冷激增加ꎬ春季萌芽时间显著缩短ꎬ在较高的冷激条件下ꎬ所有树种春季萌芽时间缩短了 １８.３ ｄꎮ 其中ꎬ糠
椴对冷激的响应最强烈ꎬ平均萌芽时间缩短了 ２５.２ ｄꎬ随后依次是鹅耳枥、元宝枫、黑桦和华北落叶松ꎬ分别缩

短了 ２１.２、１５.７、１５.１ 和 １４.５ ｄꎮ 此外ꎬ本文还分析了冷激和光周期对春季萌芽的交互影响ꎬ结果发现冷激和

光周期对春季萌芽不存在交互作用(图 ３)ꎮ

表 ２　 不同温度下各树种萌芽时间

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｔｉｍｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

温度 / ℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

鹅耳枥
Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ

黑桦
Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ

华北落叶松
Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ￣ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ

糠椴
Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ

元宝枫
Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ

５ ７１.０±３.６ａ ３９.７±３.３ａ ４３.２±３.１ａ ９３.３±２.３ａ ９４.０±４.０ａ

１０ ３５.２±２.３ｂ ２０.２±１.５ｂ ２４.９±１.５ｂ ３８.１±１.７ｂ ４５.２±２.２ｂ

１５ １９.２±１.７ｃ １０.５±０.８ｃ １４.３±１.２ｃ ２５.２±２.５ｃ ２７.１±２.０ｃ

２０ １２.５±１.０ｃ ６.７±０.７ｃ １０.９±１.２ｃ ２０.０±２.５ｃ １８.６±１.７ｃ

　 　 不同字母表示各温度处理之间有显著差异 (Ｐ<０.０５)

图 １　 温度对各树种萌芽时间的影响及不同温度处理下所有树种平均萌芽时间

Ｆｉｇ. １ 　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　
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图 ２　 光周期和冷激对不同树种春季萌芽的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｏｎ ｓｐｒｉｎｇ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｎｓ:无统计学差异ꎻ ∗:Ｐ< ０.０５

图 ３　 冷激和光周期对所有树种萌芽时间的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ａｃｒｏｓｓ

温度敏感性分析也发现了类似的结果:不同光周期

条件下ꎬ所有树种春季萌芽的温度敏感性均不存在显著

差异ꎬ表明光周期不会影响各树种萌芽对温度的响应

(图 ４)ꎮ 冷激增加显著降低了春季萌芽的温度敏感性ꎬ
鹅耳枥温度敏感性降低幅度最大ꎬ为 １.７ ｄ / ℃ꎬ之后依

次为黑桦、糠椴、华北落叶松和元宝枫ꎬ温度敏感性分别

降低了 １.６、１.６、１.２ 和 ０.７ ｄ / ℃ꎮ 其中ꎬ元宝枫温度敏

感性在不同冷激条件下不存在显著差异(Ｐ>０.５)ꎮ
２.３　 春季萌芽响应气候变化的种间差异

各个树种萌芽时间在不同冷激、温度处理下的变化

趋势保持一致ꎬ但是变化幅度存在差异(图 ５)ꎮ 在两个

冷激处理下ꎬ鹅耳枥、黑桦、华北落叶松和元宝枫萌芽时

间的变化幅度类似ꎬ而糠椴变化幅度较大ꎮ 在低冷激条

件下ꎬ糠椴和鹅耳枥萌芽时间较为接近ꎬ而在高冷激处

理下ꎬ糠椴和鹅耳枥萌芽时间间隔延长ꎬ而与华北落叶

松萌芽时间间隔显著缩短(图 ５)ꎮ
随着温度升高ꎬ各树种春季萌芽时间变化趋势也基本一致(图 ５)ꎮ 但是在不同温度条件下ꎬ萌芽时间变

化幅度存在显著差异ꎮ 在 ５℃温度处理下ꎬ树种间萌芽的时间间隔较大ꎬ表现出较大的时间生态位分化ꎬ平均

萌芽波动为 ２３.４ ｄꎮ 随着温度升高ꎬ各树种萌芽时间间隔大幅缩短ꎬ萌芽时间逐渐集中ꎮ ２０℃条件下ꎬ各树种

萌芽时间最为集中ꎬ萌芽波动缩短为 ４.９ ｄꎬ糠椴和元宝枫的展叶顺序发生转变ꎮ

３　 讨论

３.１　 春季变暖对萌芽的影响

基于遥感和野外观测的物候数据都发现全球变暖导致温带和北方森林春季物候显著提前[１４ꎬ３６—３８]ꎬ这在

本研究的控制实验中也得到了进一步证实ꎮ 这是因为春季温度升高能够更快地满足植物解除休眠的热量需
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图 ４　 不同光周期和冷激条件下春季萌芽的温度敏感性

Ｆｉｇ.４　 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｎｓ:无统计学差异ꎻ ∗:Ｐ< ０.０５ꎻ ∗∗∗: Ｐ< ０.００１

图 ５　 冷激与温度对树种间萌芽时间间隔的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ａｍｏｎｇ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

求ꎬ导致休眠解除提前ꎬ春季萌芽时间变早[３９]ꎮ 此外ꎬ本研究还发现ꎬ随着温度升高ꎬ植物萌芽的热量需求逐

渐降低(图 ６)ꎮ 从 ５℃到 ２０℃ꎬ元宝枫热量需求降低了 １９０℃ꎬ糠椴、鹅耳枥、华北落叶松和黑桦热量需求分别

降低了 １７６℃、１４３℃、７７℃和 ７７℃ꎮ 这说明植物热量需求和培养环境温度的关系是非线性的ꎬ即当植物处于

较高的环境温度时ꎬ植物热量积累效率提高ꎬ热量需求减少ꎬ进而导致春季萌芽时间提前[１３ꎬ４０]ꎮ 但是当温度

到达 １５℃之后ꎬ萌芽时间缩短幅度下降ꎬ随着温度的进一步升高ꎬ萌芽时间的变化趋势将存在较大的不确定
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性ꎬ需要更多的温度梯度实验进行进一步的研究ꎮ

图 ６　 温度、冷激和光周期对不同树种萌芽生长度日的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ

此外ꎬ研究还发现随着温度升高ꎬ所有树种春季萌芽的温度敏感性逐渐降低ꎬ这和以前的研究保持一

致[１２]ꎮ 以往的研究认为冬季冷激减少导致春季萌芽温度敏感性降低ꎬ但实验中不同温度条件下枝条经历的

冷激是一致的ꎬ因此这一理论不能完全解释本研究结果ꎮ 当春季温度升高时ꎬ植物为了抵御早春潜在的霜冻

风险可能是导致上述温度敏感性降低的原因[１２ꎬ４１]ꎮ 此外ꎬ在实验中发现ꎬ植物在低温条件下(５℃、１０℃)春季

萌芽时间缩短幅度较大ꎬ而高温条件下(１５℃、２０℃)缩短幅度较小ꎬ这可能也是造成敏感性降低的原因ꎮ
３.２　 春季萌芽对冷激和光周期响应

全球变化背景下ꎬ不同季节温度均存在升高趋势ꎮ 研究发现ꎬ我国冬季变暖幅度大于春季[４２]ꎬ冬季变暖

将导致温带森林冷激减少ꎬ影响植物由生理休眠到生态休眠的过渡[７]ꎮ 和之前的结果一致ꎬ本研究发现冷激

增加导致春季萌芽时间显著缩短ꎬ这主要是因为冷激不足会提高春季萌芽的热量需求[３９ꎬ４０]ꎮ 但是在不同的

区域ꎬ冬季变暖对冷激的影响存在差异ꎬ如在高海拔地区ꎬ变暖会导致冷激积累增加ꎬ而在低海拔地区ꎬ变暖将

导致冷激积累减少[４３]ꎬ纬度梯度上也得到了相似的结果[４４—４７]ꎮ 此外ꎬ实验证据表明ꎬ随着冷激增加ꎬ所有树

种的温度敏感性显著降低ꎬ这主要是因为在 ５℃时ꎬ冷激导致春季萌芽时间大幅缩短ꎬ而在较高的温度条件下

(１５℃、２０℃)冷激对萌芽时间的影响较小ꎮ 德国东北的研究发现冷激发挥作用的时间在元旦之前[４５ꎬ４８]ꎬ本实

验结果发现元旦之后 ２℃的冷激依旧有效ꎬ仍可以显著降低植物后期对热量的需求(图 ６)ꎮ 但是ꎬ冷激对春

季萌芽时间的影响涉及到复杂的生理机制[４９]ꎬ而且冷激发挥作用的准确温度阈值也存在争议[５０]ꎬ本实验设

置的两个冷激梯度也无法准确推断冷激的作用时间ꎬ因此ꎬ需要更多的冷激梯度来探究其发挥作用的时间ꎬ进
而阐明冷激对植物从生理休眠过渡到生态休眠的驱动机制ꎮ

除春季温度和冬季冷激外ꎬ春季的光周期也会显著影响植物萌芽[５１]ꎮ 以前的研究发现变暖导致的春季

展叶提前会受到光周期的限制ꎬ这主要是为了减小植物由于展叶提前而面临的霜冻风险[１３]ꎬ因此ꎬ短光周期

会增加植物解除休眠的热量需求ꎮ 但是本实验结果发现ꎬ两个光周期条件下植物萌芽的热量需求不存在显著

差异ꎮ 这可能是因为光周期发挥作用存在一个温度阈值ꎬ只有当温度高于这一阈值时ꎬ光周期才会发挥作

用[５２]ꎮ 事实上ꎬ光周期和温度对春季物候的影响存在相互作用ꎬ即温度和光周期可以互相弥补ꎬ当春季变暖

导致物候提前时ꎬ白昼时长变短ꎬ春季物候的热量需求比正常萌芽时要求高ꎬ这就减缓了由于气候变暖导致的

春季物候提前ꎬＦｕ 等人对欧洲的 ６ 个树种的研究结果也证实了光周期与展叶积温呈负相关[１３]ꎮ 此外ꎬ不同

区域的植物对光周期的响应存在差异ꎬ研究发现ꎬ光周期只对低纬度地区的树种存在限制作用ꎬ而高纬度地区

的植物不受光周期限制[５２]ꎮ 本实验的研究对象为中高纬度树种ꎬ可能温度的作用要远大于光周期ꎬ这在之前
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的研究中也得到了证实[３５]ꎮ
３.３　 树种间春季萌芽时间间隔对气候变化的响应

气候变化对森林生态系统的结构和功能产生了重要影响[５３]ꎮ 对于研究的 ５ 个目标树种ꎬ不同冷激处理

下ꎬ各树种春季萌芽时间均显著提前且提前幅度相似ꎬ这说明冬季变暖并不会改变温带树种的萌芽时序ꎮ 但

是随着温度升高ꎬ不同树种春季萌芽的响应幅度存在差异:萌芽较晚的树种(元宝枫、糠椴)提前幅度显著大

于萌芽较早的树种(华北落叶松和黑桦)ꎮ 树种对气候变化的响应差异导致随着温度升高种间萌芽时间间隔

显著减小ꎬ这个变化趋势将导致群落内不同树种在较短的时间内同时萌芽ꎬ进而改变树种的时间生态位[２０]ꎮ
群落内不同树种生态位的重叠将造成群落种内和种间对营养和光资源的竞争加剧ꎬ不仅会降低早春树种的固

碳能力[２１]ꎬ还会造成整个森林群落的生产力下降[５４]ꎮ 此外ꎬ群落内树种在同一时间萌芽也会导致水分需求

增加ꎬ甚至造成生长季的干旱胁迫ꎬ影响森林生态系统的功能ꎮ

４　 结论

本研究通过剪枝实验分析了北京常见落叶树种春季萌芽对温度、光周期和冷激的响应ꎬ结果发现春季温

度升高和冬季冷激增加会导致植物萌芽时间提前ꎬ而光周期对萌芽时间影响不显著ꎮ 春季变暖会显著缩短温

带物种春季萌芽的时间间隔ꎬ改变树种的时间生态位和树种共存机制ꎬ进而对森林生态系统群落结构和功能

产生重要影响ꎮ 气候变化背景下ꎬ在森林的经营管理过程中要准确把握不同树种对气候变化的响应差异ꎬ充
分发挥森林生态系统的碳汇能力ꎮ
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