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摘要：植被物候是气候变化对生物圈产生长期或短期影响的重要指示因子。气候变化已经明显改变了许多物种的营养生长和

繁殖物候，尤其是在温带地区。研究温带森林物候变化及其对全球变暖的响应，对认识森林物种共存，协同进化以及森林保

护和经营等有重要意义。通过概述温带森林下物候研究的进展发现，光照和积温是影响木本植物展叶及繁殖物候的关键因素，

林下层树木通过更早展叶，以尽量减少生长季林冠层遮阴对下层树木生长的影响，更早时期开花的树木具有从顶部向四周次

第开花的时空格局，林冠层树种开花具有较好的同步性。而草本植物的物候通常受融雪时间和冠层动态的影响更大，并且，

温带森林下不同生活史对策的草本植物的物候特征对气候变化的响应也不尽相同，存在明显的季节动态。繁殖物候、光照的

季节变化、光合特征、授粉成功之间的联系决定了林下不同繁殖特性的草本植物的繁殖成功率。量化的、多指标、多对象的

定位监测是精准物候研究的基础，物候变化的机理和建立可预测的物候模型将是未来研究的重点。 
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物候学是研究自然界的植物和动物与环境条
件（气象、水文、土壤条件）的周期变化之间相互
关系的科学。物候学和气象学相似，都是观测各个
地方、各个区域、春夏秋冬四季变化的科学，都是
带有地方性的科学。物候学和气象学不同的是，气
象学是观测和记录一个地方的冷暖晴雨、风云变
化，而推求其原因和趋向；物候学则是记录一年中
植物的生长荣枯，动物的来往生育，从而推测气候
变化及其对动植物的影响。物候记录不仅反映当时
的天气，而且反映了过去一个时期内天气的积累[1]。 

物候学是为农业服务而产生的，但是近年来，
大气二氧化碳浓度增加及全球气候变化备受关注。
全球气候变化显著影响植物物候，温度单独，或通
过与其他因子（如光周期），共同影响植物开始生
长的时间[2-3]。气象数据显示，过去的 30 年，全球
平均温度每十年上升 0.2 ℃[4]，研究发现，从 1955

年到 2002 年期间，北半球的第一片叶子展开时间
和最后一天霜冻时间每十年分别提前 1.2 d 和 1.5 

d[5]。北温带提前到来的温暖湿润的春天使得春季物
候期提前[6-10]，并使生长季更长[11]。总之，植被物
候是气候变化对生物圈产生长期或短期影响的重
要指示因子[12]。 

气候变化已经明显改变了许多物种的营养生
长和繁殖物候，尤其是在温带地区。又由于温带森
林占陆地植物生态系统的五分之一，碳捕获量占植
物生态系统的三分之一，因此研究温带森林物候变

化及其对全球变暖的响应，对认识森林物种共存，
协同进化以及森林保护和经营等有重要意义。本文
对温带森林中木本植物和草本植物的物候特征，及
其与气候变化的关系方面的研究进行了综述，并提
出了针对温带森林进行物候研究的一些建议，希望
能对以后的深入研究提供参考。 

1  温带落叶林下木本植物的物候特征 
1.1  幼树与成树的叶物候特征 

落叶林的下层树种或幼树，在林冠郁闭之后可
利用的光照是很有限的。一些林下层树种在春天展
叶较林冠层的树木早，而在秋天时叶片凋落较林冠
层晚，以此获得更多的光照，这种现象称为物候性
回避遮荫（phenological avoidance）[13]。物候性回
避遮荫现象已经在很多森林树种中得到证实，并认
为这主要是因为次林层比主林层更早达到植物开
始生长所需的积温[13-14]。通常，树冠郁闭与前一个
月的空气温度有关[15-16]。为量化小树与大树的物候
差异，并比较林下和林隙中俄州娑罗果（Aesculus 

glabra）小树与糖槭（Acer saccharum）的物候差异，
Augspurger & Bartlett[14]对 13 个冠层乔木的 376 个
个体的叶片进行了长达 3 年的观察。发现所有物种
大树与小树的物候存在差异。冠层树种的芽开放和
完成展叶的时间均比次林层树种早；相反，大树和
小树的开始落叶时间与落叶结束时间不存在显著
差异。8 个物种次林层个体的叶片寿命比主林层的
平均长 7 d，次林层俄州娑罗果叶片的寿命比林隙
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下的短 11 d，而次林层糖槭叶片的寿命比林隙下长
14 d。他们认为，树种展叶物候的垂直结构差异可
能 是 由 于 积 温 所 致 。 为 了 证 明 这 一 假 设 ，
Augspurger[13]曾选择 5 个母树产生的小幼苗，分别
栽培在林下和仓库顶上，以模拟不同冠层高度的环
境。冠层下要比仓库顶（模拟冠层高度）更早达到
植物开始生长所需要的积温，因为冠层下的夜间温
度要比冠层的高。结果发现，林下幼苗的芽开裂（平
均 6 d）、叶开放（平均 8 d）、叶衰老（平均 23 d）
以及落叶（平均 18 d）均显著早于种植在屋顶的幼
苗。这项研究结果表明，环境因子控制幼苗的芽开
放时间。很多研究发现，温带落叶林下一些乔木和
灌木比冠层树种提前展叶可以大量增加光捕获量
和碳吸收量[13, 17-20]，光捕获量和碳吸收量的增加加
速了植物的生长速率，提高了存活率[21]。相应地，
在早春阶段通过抢先展叶来避开冠层遮阴，提前储
备生长所需的能量，也增强了物种的耐荫能力（主
要是夏季耐荫）。Lopez 等[22]研究了大烟山国家公园
沿山脊-山坡-山谷梯度的三块林地下18种乔木树种
的幼树展叶物候和林下光照的季节动态，中等和湿
润林地的林冠郁闭比干燥立地林冠郁闭更早，夏季
林下光照更差。展叶早的植物在冠层郁闭之前的生
长季拦截的光量子更多，然而，展叶早的植物的花
芽在开裂时遭遇冻害的概率也更大。15 个树种的展
叶物候与夏季耐荫程度、遭遇低温的概率、以及在
对湿润生境的选择显著相关。因此，他们认为展叶
物候和与之相关的春季固碳可能决定树种耐荫性
和分布。 

葛全胜等[23]认为，影响我国木本植物物候的主
要气象因子是气温，降水基本没有影响。木本植物
芽膨大、芽开放和展叶的早晚波动主要受春季气温
的制约，春季气温升高会导致木本植物展叶提前；
由于高纬度地区增暖幅度比中纬度地区大，所以高
纬度地区物候的春季提前、秋季黄落叶的推迟，以
及绿叶期的延长幅度都比中纬度地区变化大[24]。 

1.2  树木的繁殖物候 
植物生殖物候主要探讨植物生殖现象，包括花

芽绽放、开花、结实、种子传播等的发生规律，了
解植物生殖与各种生物和非生物环境的关系，掌握
植物适应和进化途径，从事植物保护和植被管理
[25]。光照影响树木的繁殖格局，温带落叶林树木在
春季开花，花期始于树木尚未展叶，气候不稳定包
括霜冻的时候，终于森林变绿，垂直微气候梯度格
局建立的时候。受直射光影响，更早时期开花的树
木具有明显的从顶部向四周次第开花的时空格局，
树木展叶后开花的树木，则不存在这种开花格局

[26]。林冠层树种所在光照环境相对均一，树木开花
具有较好的同步性。在 2004 年对墨西哥 Cerro 

Altamirano 中心地带的 8 个树种[27]以及从 2007 年
11 月到 2009 年 10 月对 Michoacan 省温带森林 13

个树种的繁殖物候[28]的观察中都发现，超过 60%的
树种具有高度的种内同步性。花期越短的树木，其
开花同步性越高[29]。木本植物从 4 月 1 日到展叶和
开花的过程中，夜间温度比昼间温度重要得多。在
落花、座果和果实成熟时，夜间温度也十分重要。
另一方面，昼间温度对木本植物的展叶到开花这一
时期的发育有着最积极的作用[30]。树木的果实（或
种子）的成熟依赖于前期的温度条件，它们的开花
迟早和果实（或种子）生长期的积温对果实的成熟
期多少起着决定作用[24]。 

1.3  树木休眠的诱导和打破 
伴随着秋冬季的到来，树木逐渐停止积极生

长，进入休眠状态，其特征为顶部和轴部分生长组
织停止细胞分裂。寒冷期是恢复正常生长所必须经
历的阶段。休眠的诱导主要是光周期控制，但临界
光周期在种间和种内都有变化。在一个种之内，北
方起源的树木比南方起源的树木通常更早进入休
眠（在较长的光周期时）。北部纬度的冬季寒冷期
远远超过充分打破休眠的最低需要，这意味着某种
或另外某些机制在冬末天气暖和时必定还起着防
止植物过早开始生长的作用[30]。积温可能对木本植
物开始生长起着至关重要的作用[13-14]。 

2  温带落叶林下草本植物的物候特征 
2.1  草本植物的展叶物候 

温带森林下大多数草本植物是落叶的，人们对
草 本 植 物 的 物 候 格 局 进 行 了 大 量 的 研 究 。
Givnish[31-32]从生态学和进化角度研究了展叶物候
格局的多样性。日本[33-34]对林下草本植物的物候格
局进行了详细的研究。依据 Tessier[39]对温带森林下
的草本植物进行的叶形态分类，常绿植物是指那些
叶片经常保持绿色，并且叶片寿命通常超过一年的
植物；冬绿植物是指那些能够保持一年绿叶，在次
年春季新叶片形成时，旧叶片枯落；季节性绿叶植
物是指一整年都有绿叶，但是在夏季叶片数量最
多，它们的叶片在一年中不断更替；落叶植物是指
每年春天长出新的叶片，秋天枯落的植物；春季短
命植物是指叶片在树冠郁闭之前长出，在树冠郁闭
之后枯落的植物。Kawano[33] 也在日本发现与
Uemura[34]的研究相似的物候格局，并将物候格局的
多样性归因于“森林生境中的生物与非生物优势度
有明显的周期性，物候格局因植物对森林生境适应
能力的差异而不同”。 



夏富才等：温带落叶林的植物物候特征及其对气候变化的响应                                                  795 

 

Givnish[31-32]通过严密的分析支持了 Kawano 的
观点。Neufeld & Young[36]综述了林下草本植物的生
态生理学研究。Givnish[32]将植物按照展叶物候划分
为六类：早春短命植物、早夏植物、晚夏植物、冬
绿植物、常绿植物和二态性植物。他还发现，早春
短命植物与早夏植物、晚夏植物之间具有明显的叶
子密度与宽度的区别，并且具有明显的进化格局和
生长型。早春短命植物的出土受到融雪和温度的影
响[37]，在林冠完全郁闭之前完成开花结果，林分郁
闭后结束生长，进入休眠期。这一类植物生长量有
限，植株矮小，大约在距离地面 5~15 cm 的层片，
以基生叶为主，或呈低矮的莲座状；早夏植物在林
冠郁闭时开花，林冠郁闭之后结果；晚夏植物在林
冠郁闭之后开花、结果；常绿植物和冬绿植物以及
二态植物在冬天的生长延长了他们的光合作用时
间[38-39]。 

叶片寿命与功能之间存在广泛联系[40-44]。寿命
短的叶片，光合速率和呼吸速率更高，氮含量更高，
叶片厚度更小[42]。Kikuzawa & Ackerly[45]推测叶片
的寿命随着构建投资的增加而增长。叶片的寿命顺
序依次是：水生植物<一年生植物<多年生草本<落
叶乔木，这一事实支持他们的假设。Tessier[35]对 11

个林下草本的叶片进行了长达 3 年的监测。这些物
种包括常绿草本、冬绿草本、季节绿草本、落叶草
本，及早春短命植物。叶片结构与叶片寿命正相关，
说明构件投资与寿命之间存在相关性。 

Komiyama[46]在一个 100 年的落叶阔叶林下发
现草本植物形成斑块状，在林冠层，展叶晚的树种
和中间展叶的树种聚集分布，而展叶早的树种随机
分布，整个林下层植被的分布与林上层展叶晚的树
种的空间格局一致。相反，展叶早的树种下的林下
层植被较少。因此，这些数据支持他们的假设：春
季由于上层树种展叶时间不同，尚未展叶树冠下有
充足的光照，这非常有利于林下植被的生长。并且
认为那些能够接受较长时间光照的区域，林下植被
的生长和存活率更高。 

2.2  草本植物的繁殖物候 
通过对落叶林下草本物候进行广泛的比较，

Kawarasakiand[47]发现在林下草本植物具有在早春
和晚夏达到高峰的双峰式的开花格局。Kudo[48]在
日本温带森林下发现同样规律，他们将草本植物
按照开花时间划分为三类：早春植物、早夏植物
和晚夏植物。早春短命植物的营养生长和繁殖在
融雪后和冠层郁闭前这一短暂的时期同时完成，
开花和植被生长利用前一年贮藏的养分，而果实
发育利用的养分可能既包括前一年贮藏的，又包

括当年积累的[49-50]。冠层郁闭之前高光照下的花
萼与幼嫩果实，也可通过光合作用固碳[51-53]。对
早春植物来说，不考虑繁育系统多样性，授粉限
制现象非常普遍[48,54-55]，开花季节的低温导致授粉
受限，然而，大多数早春植物通过增加开花量来补
偿这一限制。春季不稳定的气候条件从两个方面影
响早春短命植物：（1）开花时间与传粉者活动时间
不同步；（2）开花时间与冠层郁闭时间之间的差距。
Kudo[44]发现由熊蜂传粉的早春短命植物对气候变
化的响应比苍蝇传粉植物敏感。短命植物的出土和
开花与融雪时间有关，而雄蜂是地下越冬昆虫，它
们出现的时间与土壤解冻时间有关，而土壤解冻时
间除受气温影响外，还与冬季地表雪覆盖的厚度有
关。气候变暖使融雪时间提前，短命植物的花期提
前，然而熊蜂的出现取决于土壤解冻时间，这很容
易导致短命植物开花时间和传粉者活动时间不同
步，从而影响它们的结实率。相反，当春季推迟，
短命植物的生长季将会缩短，这是因为融雪时间的
推迟延迟了林下草本的出土时间，但是林冠层乔木
的展叶时间并不受融雪时间的限制，这导致短命植
物碳吸收量变少，败育增多[50, 56-57]。 

大多数早夏植物的花芽分化在前一年完成，然
后在光照充足的环境下，随着地上部分的生长逐渐
发育，这些植物在冠层逐渐郁闭的过程中开花，在
冠层完全郁闭后结果，此时，通过光合作用吸收碳
受到一定的限制。随光照季节性变化的光合适应性
在很多林下草本植物中报道过[58-60]。一些夏季开花
植物的最大净光合速率 Pmax, 暗呼吸速率 Rd，和
光补偿点 LC 在春季较高，但是这些值在夏季显著
降低，说明存在光合调整现象[48]。碳吸收不足会直
接影响坐果率，增加败育[61-62]。因此，繁殖过程中
光照和碳吸收的时间波动导致早夏植物坐果率低。
为了澄清这一预测，碳获取的季节特点值得研究。
早夏植物的坐果率主要受光照的限制，授粉者不会
或者轻微影响坐果率，光照减弱强烈影响坐果率，
以至于授粉者不再是一个重要的影响因素[62]。林缘
的早夏植物玉竹(Polygonatum odoratum)的结实率
要比林下的结实率高，授粉者的限制都很小[63]。这
说明即使对于自交不亲和的早夏物种，光照也是一
个影响坐果率的关键因素。由于提高光照可以促进
这一类植物的坐果率，森林结构和林隙动态可能会
影响这类植物的结果率和种群动态。早夏植物一般
在夏季中期或末期成熟，地上部分也大约在这一时
期随之枯败。 

晚夏植物的花芽通常在林冠郁闭之后分化，因
此，这一类型的生长和繁殖时期完全分离，对生殖
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器官的养分分配通常受到资源条件的限制[47, 60]，这
说明当光照变化较大时，开花与结果之间的平衡受
到生殖物候的影响。由于在整个晚夏植物的繁殖阶
段，林下光照很弱，开花投资的大小可能取决于满
足结果的碳供应[64]的资源状况，使晚夏植物在光照
受限的环境下，结实率较早夏植物高。 

繁殖物候、光照的季节变化、光合特征、授粉
成功之间的联系决定了林下不同繁殖特性的草本
植物的繁殖成功率。例如，结实率与光合能力在生
理上存在关联，光合能力取决于冠层动态及其对林
下植物光照环境的影响，决定植物的生活史特征。
影响冠层动态的环境因子的变化，或传粉者活动的
改变对物种生育能力有哪些影响，取决于这些因子
与生长生理、生殖生理和光合生理之间的联系。正
如 Miller-Rushing & Primack[65]研究发现的一样，早
春开花植物的物候对春季气候的改变最敏感，
Inouye [66]也发现融雪时间影响亚高山草甸植物的
开花物候。早春短命植物与传粉者之间的关系最易
受气候变化的影响，特别是雄蜂传粉植物，气候变
化会导致传粉者的活动时间与开花时间相互错开。
温带落叶林中，林下草本植物与冠层乔木、传粉动
物的活动期对气候变化的响应不尽相同，这说明研
究物候与环境因子之间的关系具有重要的生态意
义和进化意义。 

3  小结 
在温带森林，木本植物的展叶、开花及结实物

候主要受积温、光照的影响，而草本植物的物候通
常受融雪时间和冠层动态的影响更大。林冠层由于
光照条件相对均一，树木展叶、开花等具有较大的
同步性，从林冠层到林下层，由于光照、温度等微
环境不同，在长期的进化过程中，分化出了生活史
类型明显不同的各种植物，丰富了植物多样性水
平。另外，气候变化通过对昆虫等动物行为以及传
粉的影响等，间接影响了温带森林植物物候变化。
气候变化对植物物候的影响是非线性的，深入开展
这方面的研究，以应对气候变化对生物的影响以及
生物的适应性响应尤为必要。 

4  针对温带森林开展物候研究的建议 
4.1  量化物候观测，提高准确性 

以往的物候观测都是各地志愿者记录生活区
域周边的植物物候，有些时候，观测人员并不一定
能准确记录那些物候现象发生的时间，物候调查不
规范，不系统。而且，限于表面的观察，没有进行
相关环境因子的同步调查，这使得气候数据与物候
之间的关系说服力不强。因此，在以后的研究中有
必要建立物候观测的标准，明确观测方法、观察因

子以及物候观察的时间尺度，观察的范围等因素。 

4.2  物候观测的同时，监测温度因子在内的各种可
能相关环境因子 

我们也不清楚气象因子（如温度、降水和太阳
辐射）怎样影响着物候。因此，从物候对多个气象
因子的响应中区分对单个气候因子的响应也非常
重要。例如，了解极端气候情况（如极端温度，严
寒冻害以及干旱）的影响及气候变量的显著模型非
常重要。落叶林冠层物候，特别是春季冠层物候和
秋季落叶物候都会影响地表的物理结构（地表能量
平衡和地表粗糙程度）和生物地理结构（养分吸收
和释放，光合作用和碳吸收），这些又会共同影响
地表周围的温度和湿度，云的动态和降水分布、地
热和大气二氧化碳水平[67]，反过来影响生物的物
候。因此，在物候调查的同时应该监测降水、湿度、
霜冻时间、霜冻结束时间、融雪时间、土壤解冻时
间等其他环境因子的变化，深入探究影响物候变化
的气候因子。 

4.3  对尽量多的物种进行定位观察，从植物到动
物，从陆地到水域的各个生物群系 

尺度问题对于研究物候-气候关系的研究非常
重要。对于生态群落来说，同一物种在不同发育阶
段对气候变化的敏感程度不同，不同物种对气候变
化的响应敏感程度也不尽相同。例如，笔者观察发
现，2008 年长白山阔叶红松林下的水曲柳未曾开
花，2009 年怀槐未曾开花，2010 年，假色槭和怀
槐未曾开花，紫椴和水曲柳的果实大多是瘪粒，白
牛槭和拧劲槭开花，但未结实。不同年份，不同物
种在不同发育阶段的物候期的变化也不尽相同。因
此，我们应该对尽量多的物种进行定位观测，以加
深我们对多物种、多尺度、种内、种间植物对气候
变化的物候敏感度的了解，将有助于生态学家区分
脆弱生态系统，理解潜在的物候与气候变化的非同
步性[68]。 

4.4  结合生物的生理生态特征，研究物候变化的机理 
    环境因子的变化如何影响生物物候，这个问题
的本质就是环境因子如何影响生物的生理、生态过
程。Kudo[48]等对温带森林下草本植物物候与温度、
光照、雄蜂之间关系的深入研究就是很好的例子。
因此，运用普遍联系的观点，研究物候变化，探讨
其机理也是未来物候研究的趋势。 

4.5  建立能够起到预测作用的模型 
为了最好地解决目前气候与将来气候引起的

复杂变化，气候模型必须能够说明生物圈与非生物
圈之间双向回馈机制[69]，这需要建立动态的、全球
的植被-气候模型之间的联系[66]。目前，气候模型
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要不就是预先输入物候特征，要不就是将物候特征
作为输出结果。在预先输入物候特征的气候模型
中，不包括其它环境因子；在将物候特征作为输出
结果的气候模型中，物候预测的结果和实际有偏差
[70]，因为这些模型只是用了有限的植物类型，并且
过度简化生态学过程[71]。因此，对在尽可能大的空
间和时间尺度上，获取尽可能多的物种的物候特
征，也是建立更准确的物候预测模型的必要工作。 
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Abstract: Phenology serves as an important indicator of permanently or temporary impact of climate change to biosphere. The 

impact of climate change on growth and reproduction phenology has been obvious proved, eventually for the species in temperate 

zone. Study on the phenology in temperate forest and its response way to climate change were important for understanding the forest 

species coexistence and coevolution, protecting and managing forest.In this paper, we summarized research advance in temperate 

forest vegetation phenology. It was found that sunlight and accumulated temperature were key factors for leaf phenology and 

reproductive phenology of woody plants. Plants in floor stratum reduce the effect of canopy shade in growing season through earlier 

leaf exhibition. Trees flowing in earlier period bloomed from the top to the surrounding in time and space pattern. Trees in forest 

canopy had good synchronicity in flowering. While, herb species were controlled by snowmelt time and canopy dynamic. The 

phonological of herb species with different life history strategy had different response way to climate change and varied seasonally. 

The reproductive success of plant with different reproductive characteristics was determined by reproductive phenology, seasonal 

change of light, photosynthetic characteristics, pollination success. Precise phenology research is based on quantized, multiple-index 

and multiple-object locating and monitoring. Therefore, phenology mechanism and phenology modeling will be the primary target 

for future study. 
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