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气候变化对温带植物春季开花⁃展叶物候间隔的影响

聂杨晶，吴兆飞，王姝心，龚玉凤，王　 楠，付永硕∗

北京师范大学水科学研究院，北京　 １００８７５

摘要：气候变暖导致温带植物春季物候显著提前，影响陆地生态系统结构和功能。 开花时间是决定植物繁殖和更新的重要因

素，以往的研究主要关注气候变化对春季展叶或者开花等单一物候事件的影响，“开花⁃展叶”时间间隔对气候变化的响应受到

的关注较少，深刻理解植物展叶和开花时间及其间隔对气候变化的响应差异对于理解生态系统对气候变化响应和生物多样性

维持机制具有重要意义。 以两个先开花后展叶植物迎春（Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ）和榆叶梅（Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｔｒｉｌｏｂａ）为研究对象，通过

野外剪枝和气候变化模拟实验探究了春季温度、光周期和冬季冷激对植物春季开花、展叶速度及其时间间隔的影响。 研究结果

表明，在升温 ２℃、５℃、１０℃条件下，春季升温显著加快了两种植物春季展叶和开花的速度，迎春和榆叶梅的展叶速度分别平均

缩短了（８．２±１．２）ｄ 和（３．９±１．４）ｄ，开花速度分别平均缩短了（１．１±０．８）ｄ 和（５．０±１．４）ｄ。 冬季冷激增加加快了两种植物展叶速

度，但对开花速度没有显著影响。 此外，春季升温缩短了迎春的“开花⁃展叶”时间间隔，平均缩短了（１７．０±１．２）ｄ，对榆叶梅无显

著影响。 冬季冷激增加显著缩短了两个植物“开花⁃展叶”时间间隔，高冷激处理下迎春和榆叶梅的“开花⁃展叶”时间间隔分别

比低冷激处理缩短了（７．８±０．９）ｄ 和（４．１±１．４）ｄ。 光周期对两种植物开花和展叶速度及其间隔的影响均不显著。 研究揭示了植

物春季展叶、开花速度及其间隔对气候变化的响应规律，对于揭示植物营养组织和生殖组织的资源分配过程，维持生态系统稳

定性具有重要意义。
关键词：气候变暖；春季物候；展叶速度；开花速度；花叶间隔
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植物物候是气候变化最敏感的生物学指示指标之一，春季展叶标志着植物生长季的开始，受到气候变化

的强烈影响［１—３］。 植物物候变化对陆地生态系统的结构和功能、动植物关系以及地球系统的碳水循环［４—５］和

能量平衡具有重要的控制作用［６—９］。 近年来，北半球气候变暖导致温带植物春季展叶和开花物候显著提

前［２—３］。 但之前的研究主要关注气候变化对春季展叶或开花等单一物候事件的影响［１０—１１］，而开花和展叶间

隔对气候变化的响应研究较少。 春季“开花⁃展叶”时间间隔决定了植物的繁殖和更新过程，对于维持物种多

样性、促进生态系统演替具有重要意义［１２—１３］。 因此，深刻理解植物开花和展叶时间及其时间间隔对气候变化

的响应机制对于认识和应对气候变化、维持生态系统的结构和功能具有重要意义。
植物的开花和展叶时间是春季的两个重要物候事件，研究发现北半球气候变暖导致温带植物开花和展叶

时间显著提前［１０—１１］。 温度是影响植物春季物候的重要因素［１２］，研究发现，植物需要积累一定的热量才能解

除休眠，实现萌芽和展叶［１４—１６］，气候变暖会加速植物热量积累，促使春季展叶时间提前。 除了春季温度，春季

光照时长可以通过调节积温需求影响展叶时间［１７］，研究发现，北半球植物春季展叶时间提前导致的光周期缩

短会增加植物解除休眠的热量需求，降低其对温度的敏感性［１８—１９］。 此外，冷激是植物解除生理休眠所需要的

低于空气温度阈值的温度累积量［２０］。 冬季冷激不足也会导致植物春季展叶的热量需求增加［２１］。 此外，气候

变化也会对植物开花时间产生显著影响。 例如，升温导致温带植物开花物候的积温需求较早满足，导致开花

时间显著提前［２２—２３］。 光周期也是调控植物开花时间的主要因素，研究发现长光周期导致开花时间提

前［２４—２５］，而基于温度和光周期共同驱动的物候模型也反映了光周期在调节开花物候对温度的响应过程中发

挥了重要作用［２６］。 但是相比展叶时间，环境因子如何影响开花时间的研究相对较少，开花物候对气候变化的

响应规律仍不清楚，这限制了我们对于植物响应气候变化的理解。
植物展叶和开花的时间间隔对植物繁殖和更新有重要影响，例如大部分先花后叶植物属于风媒传粉植

物，开花时间早于展叶时间可以避免花粉被叶片拦截以提高花粉传播效率与繁殖成功率［２７—２９］。 此外，植物展

叶和开花时间间隔的变化影响其作为食物资源的可用性。 植食性昆虫以新叶或花朵为食，植物的展叶和开花

时间间隔变化，可能会影响该类昆虫的捕食成功率，进而通过食物链影响其他昆虫捕食者的繁殖和生存［２７］。
气候变化背景下，由于开花和展叶对气候变化的响应存在差异，“开花⁃展叶”的时间间隔不断变化［３０—３２］，进而

引发植物与动物的生态位分化，对生态系统结构和功能产生重要影响。 因此，研究植物展叶和开花的时间间

隔具有重要意义。 研究发现，随着春季变暖，先花后叶植物的春季开花时间提前幅度大于展叶时间的提前幅

度，先叶后花植物的春季展叶时间提前幅度大于开花时间的提前幅度。 因此，次序靠前的物候期提前幅度均

大于次序靠后的物候期，导致展叶和开花的时间间隔逐渐增大［３３］。 但是郭梁等人［３２］ 基于对中国中东部地区

９６７２　 ６ 期 　 　 　 聂杨晶　 等：气候变化对温带植物春季开花⁃展叶物候间隔的影响 　
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长期植物物候观测数据的分析发现，植物开花时间对气候变暖的敏感性更高，对于先开花后展叶植物，气候变

暖扩大了开花与展叶的物候间隔；对于先展叶开后花植物，气候变暖缩短了开花与展叶的时间间隔。 基于欧

洲物候观测站点的数据分析也得出一致的结论［３１］。 此外，目前植物春季展叶和开花时间间隔对气候变化响

应的研究主要基于野外观测数据，但野外环境复杂多变，容易受到降雨、风速和土壤质量等环境因子的干扰，
室内实验可以更好地控制培养环境［３４］，可以重点关注某些环境因子对“开花⁃展叶”时间间隔的影响。 在全球

气候变化背景下，全球气温显著升高［３５—３６］，温度波动也呈现出明显的季节性变化规律［３７］，表现为冬季升温幅

度显著大于其他季节升温幅度［３８］。 现有的控制实验证据也表明，不同季节升温对“开花⁃展叶”时间间隔的影

响相反，冬季变暖导致“开花⁃展叶”时间间隔延长，春季升温导致“开花⁃展叶”时间间隔缩短［３０］。 因此，“开
花⁃展叶”时间间隔对气候变化的响应机制较为复杂，特别缺乏控制实验证据。

研究发现成年植物枝条春季物候对气候变化的响应和大树较为一致，可以利用枝条开展控制实验研究植

物物候对气候变化的响应［３９］。 因此，本研究选择了迎春和榆叶梅两个“先开花后展叶”的北京常见植物，通
过野外剪枝和气候模拟实验，研究了冬季冷激、春季温度和光周期对植物春季开花和展叶时间的影响，主要研

究目的为：（１）探究气候变化对温带植物开花和展叶时间及其速度的影响；（２）探究环境因子对开花和展叶时

间间隔的影响及其潜在驱动机制。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于北京市动物园（３９°５６′Ｎ，１１６°２０′Ｅ），属于温带大陆性季风气候，夏季高温多雨，冬季寒冷干

燥。 研究区年均温为 １２．７°Ｃ，夏季平均温度最高为 ３９．２°Ｃ，冬季平均温度最低为－３．４°Ｃ，年降水量约 ５００ｍｍ。
研究区植物群落多样性较高，包含植物种类 １８４ 种，落叶灌木中珍珠梅 （ Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）、榆叶梅

（Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｔｒｉｌｏｂａ）、迎春（Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｎｕｄｉｆｌｏｒｕｍ）和金银木（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ）为优势物种。
１．２　 野外剪枝

基于研究区的物种组成，选择迎春和榆叶梅两种北京市常见的“先开花后展叶”植物为研究对象。 ２０２１
年秋季，在北京动物园选择健康、生长态势较好的个体作为目标植物，每个物种选择 ５ 株生境条件（海拔、坡
度、坡向等）基本一致的目标个体，并对每株目标植株定位编号［４０］，随后展开野外剪枝采样工作。 野外剪枝和

枝条处理的具体流程如下［３９—４３］：
（１）利用高枝剪剪取目标树活体枝条，保证所剪取的枝条具有相同朝向（朝南）。 在 ５ 株选定的目标个体

中，每株目标树剪取长度约 ４０ｃｍ、芽苞数量较多且未受损的枝条 ８ 个。 每个物种分别剪取枝条 ４０ 个（５×８），
实验合计剪取枝条 ８０ 个；

（２）利用园林剪将距枝条基部 １０ｃｍ 以内的内侧枝去除，用扎带将同一目标树枝条在基部和中部固定，利
用泡沫塑料包紧枝条，为了保护芽苞在运输过程中不受损；

（３）对于同一目标树的枝条，用马克笔在防水标签上记录树种、树木编号、性别等取样信息。 将每个枝条

基部包裹一张浸湿的卫生纸，随后将吸水海绵布浸湿包裹枝条底部，保证水分充足，防止枝条因失水过多

死亡；
（４）所有取样任务完成后，将枝条当天运回实验室，利用标签标注每个枝条对应的目标树编号，利用修枝

剪修剪枝条基部 ３—５ｃｍ（斜状切口），利用浓度为 １％次氯酸钠溶液对切口进行 ３０ｓ 消毒处理，后用自来水清

洗，并将枝条放入 ３９５ｍＬ 的培养瓶并添加自来水至 ２ ／ ３ 水位［３９—４１］。
（５）每隔两周，修剪枝条约 ２ｃｍ，并更换自来水以防止细菌滋生导致枝条木质部导管堵塞［４２—４３］。

１．３　 温室处理

本实验分为 ４ 个时段设置日温度波动，并根据北京春季多年平均气温（３ 月平均气温，表 １）作为对照组

（ＴＡ）。 在此基础上设置了 ３ 个升温梯度，分别进行 ＋ ２℃、 ＋ ５℃ 和 ＋ １０℃ 升温处理。 温室光照时间为

０７７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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１４ｈ（６：００—２２：００），每天利用遮光布遮挡温室的 １ ／ ２ 区域进行短光照处理，被遮挡区域光照时间为 ８ｈ
（１０：００—１８：００）。 通过控制冬季枝条剪取时间，设置 ２ 个冷激处理：早剪取的枝条在户外经历的冬季较短为

低冷激处理，晚剪取的枝条在户外经历的冬季较长为高冷激处理［４３］。 两次剪枝时间分别为 ２０２１ 年 １２ 月 ３１
日和 ２０２２ 年 ２ 月 １７ 日。 因此，本实验共包含 １６ 个环境处理（４ 温度×２ 光周期×２ 冷激）。

利用 ＨＯＢＯ ＭＸ２２０２ 温度传感器（Ｏｎｓｅｔ Ｃｏｍｐｕｔｅｒ Ｃｏｒｐ，Ｂｏｕｒｎｅ，ＭＡ，ＵＳＡ） 记录每个温光处理下的实际温度

（每 ３０ 分钟记录一次）。 气候室配有 ＬＥＤ 照明灯（Ｐｈｉｌｉｐｓ Ｇｒｅｅｎｐｏｗｅｒ ＬＥＤ Ｔｏｐ ｌｉｇｈｔ，Ｐｈｉｌｉｐｓ Ｌｉｇｈｔｉｎｇ，Ｅｉｎｄｈｏｖｅｎ，
Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ），光照强度为 ８９４４ｌｕｘ（ＰＰＦＤ＝１６１μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）。 整个实验过程中气候室平均 ＣＯ２浓度为 ０．０４４％，空
气相对湿度为 ４０％。 实验期间 ４ 个气候室的环境处理稳定，两个光周期处理没有显著温度差异。

表 １　 实验处理温度设置参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｔｔｉｎｇ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

温度变化 ／ ℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｃｈａｎｇｅ

处理时段 Ｔｉｍｅ

２３：００—２：００ ２：００—５：００ ５：００—８：００ ８：００—１１：００ １１：００—１４：００ １４：００—１７：００ １７：００—２０：００ ２０：００—２３：００

＋０ ６．２ ４．３ ６．１ １０．７ １３．８ １４．０ １０．６ ８．３
＋２ ８．２ ６．３ ８．１ １２．７ １５．８ １６．０ １２．６ １０．３
＋５ １１．２ ９．３ １１．１ １５．７ １８．８ １９．０ １５．６ １３．３

＋１０ １６．２ １４．３ １６．１ ２０．７ ２３．８ ２４．０ ２０．６ １８．３
　 　 ＋０℃、＋２℃、＋５℃、＋１０℃分别代表 ３ 月均温及在此基础上升温 ２℃、５℃和 １０℃处理

１．４　 物候观测

本实验参照作物生长状态量表（ＢＢＣＨ）对物候阶段的定义［４４］，选取了 ４ 个春季物候阶段作为观测目标阶

段，包括两个开花物候阶段和两个展叶物候阶段：（１）花芽萌芽（Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｂｕｒｓｔ，ＦＢ），花的萼片（芽鳞）裂开

并露出花部分，但花芽仍呈闭合状；（２）开花（Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ，ＦＬ），花瓣完全展开，可见展开花瓣中的雄蕊或雌蕊；
（３）叶片萌芽（Ｌｅａｆ ｂｕｄｂｕｒｓｔ，ＬＢ），芽鳞开放，叶片部分可见；（４）叶片展开（Ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ，ＬＵ），叶片完全平

展。 实验设置每三天进行一次物候观测，利用枝条放入温室的日期到枝条达到指定物候阶段所需的天数表示

该物候期发生时间。
１．５　 数据分析

根据观测记录的物候期，计算了两个开花物候期、两个展叶物候期的时间，并使用 ＤＯＹ 日表征（Ｄａｙ ｏｆ
ｙｅａｒ，ＤＯＹ）。 使用 ΔＦＢ⁃ＦＬ 和 ΔＬＢ⁃ＬＵ 分别表征植物的开花速度和展叶速度，即植物完成整个开花（或展叶）
物候阶段所需要的时间，ΔＦＢ⁃ＦＬ 表征植物的开花速度，指从花芽萌芽至开花所需的时间；ΔＬＢ⁃ＬＵ 表征植物

的展叶速度，指从叶片萌芽至叶片展开所需的时间。 ΔＦＬ⁃ＬＵ 表征植物“开花⁃展叶”的时间间隔。 利用单因

素方差分析（ＡＮＯＶＡ）分别比较了不同温度、光周期和冷激处理下各物候事件发生时间的差异，分析了环境处

理对枝条开花和展叶时间、开花和展叶的速度以及开花和展叶时间间隔的影响。 利用线性回归分析计算了各

个物候期的温度敏感性（Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ，ＳＴ），即温度每升高 １℃，物候期提前的天数。 基于传感器记录

的温度数据，计算每根枝条达到各物候阶段的热量需求（Ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ，ＧＤＤ），计算公式如下［４５］：

ＧＤＤ ＝
０ Ｔｄａｙ ＜ ０

∑ ｔ１

ｔ０

２８．４
１ ＋ ｅ －０．１８５ Ｔｄａｙ－１８．４( )

Ｔｄａｙ ≥ ０

ì

î

í

ï
ï

ïï

（１）

式中，ｔ０是指将枝条放入温室的日期，ｔ１是指枝条达到特定物候阶段的日期。 Ｔｄａｙ是温室日平均温度。 上述数

据处理和分析均在 Ｍａｔｌａｂ ２０２０ｂ 和 ＳＰＳＳ ４．１．１ 中进行。

２　 结果

２．１　 气候变化对春季开花和展叶时间的影响

春季增温导致迎春和榆叶梅的开花和展叶时间显著提前（图 １）。 其中，与对照组相比，升温 １０℃导致迎
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图 １　 不同处理下的物候期变化
Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ

ＦＢ：花芽萌芽；ＦＬ：开花；ＬＢ：叶片萌芽；ＬＵ：叶片展开； ∗，Ｐ＜０．０５；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；ｎｓ，无统计学差异

春花芽裂开时间（ＦＢ）和花瓣完全展开时间（ＦＬ）时间分别提前了（１０．４±３．５）ｄ 和（１１．５±３．８）ｄ，叶芽裂开时间

（ＬＢ）和叶片展开时间（ＬＵ）分别提前了（２５．６±７．５）ｄ 和（３６．８±９．８）ｄ，展叶物候提前幅度大于开花物候。 榆叶
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梅的开花物候对温度响应大于迎春，与对照组相比，升温 １０℃导致榆叶梅 ＦＢ 和 ＦＬ 分别提前了（２４．２±４．６）ｄ
和（３１．０±３．９）ｄ。 榆叶梅展叶物候 ＬＢ 和 ＬＵ 分别提前了（２２．４±６．０）ｄ 和（２９．２±５．３）ｄ。 迎春和榆叶梅春季开

花和展叶时间的温度敏感性也存在差异，在 １０℃增温处理下，温度每升高 １℃，迎春 ＦＢ 和 ＦＬ 分别提前（１．４±
０．５）ｄ 和（１．５±０．６）ｄ，ＬＢ 和 ＬＵ 分别提前（３．３±１．０）ｄ 和（４．５±１．３）ｄ；榆叶梅 ＦＢ 和 ＦＬ 分别提前（２．２±０．８）ｄ 和

（２．１±０．２）ｄ，ＬＢ 和 ＬＵ 分别提前（２．４±１．１） ｄ 和（３．９±１．８） ｄ。 总体而言，展叶时间对温度的响应大于开花时

间，这一现象在迎春中更为明显。
冬季冷激也会影响春季植物物候过程。 不同冷激处理结果显示，高冷激处理导致迎春和榆叶梅的展叶和

开花时间显著提前（图 １）。 与低冷激相比，高冷激处理导致迎春 ＬＢ 平均提前了（１３．８±２．１）ｄ，提前幅度最大，
其次为 ＬＵ、ＦＢ 和 ＦＬ，分别提前了（１２．５±３．２）ｄ、（５．２±２．９）ｄ 和（４．７±１．１）ｄ。 冷激对榆叶梅的影响较小，高冷

激处理下，ＬＢ 和 ＬＵ 分别提前了（１０．５±０．８）ｄ 和（９．３±１．６）ｄ，ＦＬ 和 ＦＢ 分别提前了（５．９±２．６）ｄ 和（５．３±２．８）ｄ。
不同光周期处理下，两物种开花和展叶时间无显著差异（图 １）。

图 ２　 不同温度处理下的物候间隔

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ．

ＦＢ⁃ＦＬ：花芽萌芽至开花；ＬＢ⁃ＬＵ：叶片萌芽至叶片展开；ＦＬ⁃ＬＵ：开花至叶片展开； ∗，Ｐ＜０．０５；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；ｎｓ，无统计学差异；不同小写字

母表示两类数据具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 气候变化对开花和展叶速度的影响

由于植物不同物候阶段对环境处理的响应存在差异，气候变化也会影响植物的开花（ＦＬ－ＦＢ）和展叶速

度（ＬＵ－ＬＢ）。 在所有温度处理下，迎春和榆叶梅的开花速度均大于展叶速度。 其中，迎春和榆叶梅展叶过程

所需时间平均分别为（１２．２±５．１）ｄ 和（１０．３±４．７）ｄ（图 ２）；迎春和榆叶梅平均开花过程所需时间分别为（３．５±
１．２）ｄ 和（９．８±３．７）ｄ。 春季升温显著加快了两种植物春季展叶和开花的速度，迎春和榆叶梅的展叶平均速度

分别加快了（８．２±１．２）ｄ 和（３．９±１．４）ｄ，开花平均速度分别加快了（１．１±０．８）ｄ 和（５．０±１．４）ｄ。 与对照组相比，
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增温 １０℃处理导致迎春和榆叶梅展叶过程所需时间分别缩短了（１５．３±５．１）ｄ 和（５．１±２．１）ｄ，开花过程所需时

间分别缩短了（０．８±０．２）ｄ 和（４．３±２．１）ｄ，增温对展叶速度的影响更为强烈。 此外，冷激和光周期对展叶和开

花速度也有影响，但结果不显著。
２．３　 气候变化对“开花⁃展叶”时间间隔的影响

不同环境处理下，植物“开花⁃展叶”时间间隔也存在显著差异，春季增温导致迎春“开花⁃展叶”间隔缩

短。 与对照组相比，春季升温 １０℃导致“开花⁃展叶”间隔平均缩短了（２５．３±７．６）ｄ，而增温对榆叶梅物候间隔

基本无显著影响（图 ２）。 冬季冷激对植物开花、展叶速度的影响虽然较小，但对春季“开花⁃展叶”时间间隔产

生了显著影响，高冷激处理下迎春和榆叶梅的“开花⁃展叶”时间间隔比低冷激处理缩短了（７．８±０．９） ｄ 和

（４．１±１．４）ｄ（图 ３）。 与春季温度处理相比，冷激对两种植物的物候间隔影响的作用更大。 而光周期对两物种

“开花⁃展叶”时间间隔均无显著影响（图 ３，表 ２）。

图 ３　 不同冷激和光周期处理下的物候间隔

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

∗，Ｐ＜０．０５；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；ｎｓ，无统计学差异

表 ２　 不同光周期处理下植物春季物候时间

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

光周期 ／ ｈ
Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ

花芽萌芽
ＦＢ

开花
ＦＬ

叶片萌芽
ＬＢ

叶片展开
ＬＵ

花芽萌芽
至开花
ＦＢ⁃ＦＬ

叶片萌芽至
叶片展开
ＬＢ⁃ＬＵ

开花至叶
片展开
ＦＬ⁃ＬＵ

８ ２６．８±１０．４ａ ３７．０±１３．６ａ ２４．７±９．８ａ ３０．２±１２．１ａ ５．５±４．３ａ １０．２±５．１ａ ６．７±８．２ａ

１４ ２７．３±１２．９ａ ３７．１±１４．３ａ ２４．６±１０．１ａ ２９．７±１２．５ａ ５．１±３．０ａ ９．８±４．４ａ ７．５±８．６ａ

　 　 ＦＢ：花芽萌芽，Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｂｕｒｓｔ；ＦＬ：开花，Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ；ＬＢ：叶片萌芽，Ｌｅａｆ ｂｕｄｂｕｒｓｔ；ＬＵ：叶片展开，Ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ；ＦＢ⁃ＦＬ：花芽萌芽至开花，Ｆｌｏｗｅｒ

ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｔｏ Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ；ＬＢ⁃ＬＵ：叶片萌芽至叶片展开，Ｌｅａｆ ｂｕｄｂｕｒｓｔ ｔｏ Ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ；ＦＬ⁃ＬＵ：开花至叶片展开，Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｏ Ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ；相同字母表

示各处理之间显著不差异（Ｐ＜０．０５）
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３　 讨论

图 ４　 不同处理下的积温需求

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ｃｈｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ ｄａｙｓ

ｎｓ，无统计学差异；不同小写字母表示两类数据具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）

３．１　 春季展叶和开花时间对气候变化的响应机制

春季升温导致迎春和榆叶梅春季展叶和开花时间显著提前，这主要是由于较高的春季温度导致植物解除

休眠的热量需求更快地被满足［３，４６］。 另一方面，根据常用的生长度日计算公式（公式 １），本研究计算了不同

物候期的积温量，结果表明随温度升高，植物解除休眠的积温需求降低（图 ４），这可能与不同温度条件下植物

的积温效率有关［４０］。 因此，气候变暖不仅加速了植物的热量积累速度，还降低了植物积温需求，使其更快地

解除休眠，提前开花和展叶时间［３９，４７］。 植物开花速度和展叶速度也受到温度的显著影响，随着温度升高，植
物展叶和开花的速度显著加快，这可能是植物为了避免霜冻损害产生的自我保护机制。 研究发现，植物在休

眠阶段和展叶阶段对低温的耐受程度较高，因为在展叶过程中抗冻性较高可以抵御低温伤害［４８］。 气候变暖
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背景下，春季霜冻风险的发生概率持续升高，较高的展叶和开花速度可以帮助植物快速度过敏感阶段，进而促

进植物的生长和繁殖［４９］。
冬季冷激积累增加导致植物春季物候显著提前，这主要是因为冬季冷激增加降低了植物解除休眠的热量

需求，春季物候发生时间提前［５０］。 但是本研究结果表明冷激对植物开花速度和展叶速度影响较小，这与以往

研究保持一致［３０］，这可能是由于植物的两个开花物候事件和展叶物候事件对冷激的敏感性较为一致，提前幅

度相近（图 ５），因此冷激对开花和展叶速度的影响较小。
除温度外，光周期也是影响植物春季物候的重要因子，长光周期可以弥补植物生理休眠冷激不足，减少解

除休眠的积温需求，进而影响春季物候［４３］。 而本文结果表明两个光周期条件下植物春季物候发生时间与热

量需求不存在显著差异（图 ４），一方面，这可能是因为实验设置的光周期为 ８ｈ，低于剪枝地点的 １ 月实际光周

期（约 ９ｈ），故光周期不发挥作用。 另一方面，有研究发现，与温度相比，春季光周期对植物春季物候的限制作

用较小，这也说明光周期对春季物候的调控作用可能远小于温度和其它气候因素［５１—５２］。 此外，光周期对春季

物候调控机制较为复杂，需要更多的光周期梯度以说明其对植物物候的作用机理。
３．２　 春季“开花⁃展叶”时间间隔对气候变化的响应

春季升温导致迎春“开花⁃展叶”时间间隔缩短，这与之前的研究结果一致。 研究发现早春寒潮发生频率

较高，为避免霜冻风险，早春物候事件温度敏感性较低［５３］，晚春物候事件对气候变暖的响应较高［３９］。 迎春为

先花后叶植物，温度升高导致展叶时间提前幅度大于开花时间，因此“开花⁃展叶”时间间隔缩短。 但是春季升

温对榆叶梅的“开花⁃展叶”时间间隔没有显著影响，这可能是由于春季霜冻损害对物候的影响也取决于物种，
不同物种对气候温度变化的敏感性存在差异［５４］。

本研究还发现，高冷激会导致榆叶梅和迎春“开花⁃展叶”时间间隔显著缩短，这与之前的研究结果一

致［３０］。 这可能是由于冷激不足会增加植物展叶开花的积温需求，植物开花的热量需求增加量小于植物展叶，
因此开花提前量更大，导致“开花⁃展叶”时间间隔延长［５５］。 此外，虽然植物开花和展叶速度对春季升温较为

敏感，而“开花⁃展叶”时间间隔对冷激更敏感。 这可能是由于展叶和开花对冷激的敏感性存在差异。 高冷激

处理下，开花物候的敏感性小于展叶物候的敏感性，开花时间提前幅度小于展叶时间，导致“开花⁃展叶”时间

间隔缩短（图 ５）。

图 ５　 冷激对植物开花展叶过程的调节机制示意图

Ｆｉｇ．５　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｏｎ ｌｅａｆ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

气候变化背景下，植物“开花⁃展叶”时间间隔的变化会对生态系统结构与功能产生影响。 一方面，植物开

花和展叶时间控制着植物体内营养物质（如：非结构性碳）和水分资源的分配［５６—５７］。 花叶时间间隔的变化会

改变植物生长物候（展叶）和繁殖物候（开花）的资源可获得量，影响繁殖力。 例如，“先花后叶”型植物在开
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花以后，因未展叶而缺乏光合活性，花叶间隔的延长表明开花发育所依赖的碳水化合物供应更加延迟，使得开

花物候的资源可获得量减少［５８］。 而对于“先叶后花”型植物，展叶开花时间间隔缩短导致植物开花前光合作

用时间较短，光合作用形成的营养物质积累较少，营养物质供应不足可能会导致其繁殖力下降［５９］。 另一方

面，研究发现，先花后叶植物大多属于风媒物种，通过避免花粉被叶片拦截提高花粉传播效率，气候变暖背景

下“开花⁃展叶”时间间隔的缩短可能会降低风媒传粉效率，影响植物繁殖率［２７—２９］。 未来气候变化情境下，植
物物候间隔变化也可能会改变植物的种内和种间关系，造成植物与动物的物候不匹配现象，影响物种多样性

与群落结构［６０—６１］，影响陆地生态系统的碳汇能力。 因此，未来的研究应该关注气候变化下植物“开花⁃展叶”
时间间隔变化造成的群落结构变化以及种内和种间生态位不匹配，进而更好地理解生态系统的结构和功能。

植物春季物候受多种环境因素共同调节。 除本实验所研究的不同季节升温外，昼夜温度波动也会对春季

物候产生影响。 例如，遥感数据和观测站点数据均表明，由于日间最高温能够满足植物的生长度日积累需求，
日间最高温对春季展叶物候的影响显著大于夜间最低温，也是触发植物展叶的关键因素［６２—６３］。 降水格局变

化也是导致植物春季物候变异的主要因素之一，北半球冬季降水总量的增加和春季降水频率的降低均会导致

春季物候提前发生［２１，６４］。 此外，春季物候还受土壤湿度、太阳辐射及海拔位置等共同因素的影响，但限于实

验条件，本研究主要探究了温度、冷激和光周期对春季物候的影响。 另外，研究实验均于人工气候实验室中进

行，受实验室条件的限制，实验室环境设置（如：温度、光周期、ＣＯ２浓度等）的系统误差不可避免。 本实验所使

用的枝条均来自于北京市动物园，也不排除存在同一小生境环境同质性较强的情况，使实验结果不具有非常

广泛的代表性。

４　 结论

本研究通过气候变化模拟实验，研究了春季温度和光周期、冬季冷激对温带常见植物迎春和榆叶梅开花

和展叶时间及其间隔的影响。 结果发现春季增温和冬季冷激增加导致两物种春季展叶和开花时间显著提前，
春季温度升高导致两物种展叶和开花速度增加，冬季冷激增加对两种植物的展叶速度和开花速度无显著影

响。 但是冬季冷激对春季“开花⁃展叶”时间间隔的影响较大，冷激增加导致两物种“开花⁃展叶”时间间隔显

著缩短，而春季温度升高仅导致迎春“开花⁃展叶”时间间隔显著缩短。 因此，春季温度主要影响展叶和开花速

度，冬季冷激主要影响“开花⁃展叶”时间间隔，光周期的影响均不显著。 植物开花和展叶速度及其时间间隔的

变化会导致种内与种间的物候不匹配，进而影响生态系统群落结构和功能。 因此，在气候变化的背景下，深入

理解植物不同物候事件对气候变化的响应差异及其驱动机制，对于促进生物多样性保护和维持生态系统稳定

性至关重要。
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