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摘　 要　 植物物候是随环境变化表现出的周期性节律变化的事件，对环境变化非常敏感。
多数研究发现，增温改变了单个物候事件，如提前了返青期和开花期，推迟了枯黄期；特别
是近期发现相对于其他物候序列而言，结实期保持相对稳定，并且物候序列持续期的反应
存在等级关系。 不同植物个体物候对环境变化的响应模式不同，因而依据植物个体物候很
难准确预测群落物候对环境变化的响应模式，所以应该加强群落物候的地面观测研究。 尽
管放牧是天然草地的主要利用方式，但目前仍然缺乏放牧如何影响气候变化对物候序列影
响的研究；尤其是由于研究方法和技术等限制，也缺乏未来气候变化条件下地上与地下物
候同步性、物候变化非线性及其机理的研究。
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　 　 植物物候是指植物受生物因子和非生物因子，
如气候、水文、土壤等影响而出现的以年为周期的自

然现象，它是植物为了适应气候条件的节律性变化

而形成与此相应的植物发育节律 （竺可祯等，
１９８０）。 由于植物物候对气候变化的高度敏感性，
近年来由于气候变化对陆地生态系统产生了深刻的

影响，很多学者利用不同的研究方法对不同区域植
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物物候的影响开展了深入研究。 我国对温性草原主

要植物物候对气候变化的研究相对较早较多（张峰

等，２００８；陈效逑等，２００９；常兆丰等，２００９；顾润源

等，２０１２；李夏子等，２０１３），然而由于各种原因，在青

藏高原的相关研究却相对滞后（Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１２；王
常顺等，２０１３；孟凡栋等，２０１４；Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５ａ）。
高海拔高纬度地区由于低温限制了生长季的长度，
所以增温对高寒植物物候的影响可能更大（Ｗａｌｋｅｒ
ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 与其他地区的研究

相比，青藏高原以前大多数依靠遥感等技术开展研

究（Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５ａ），而增温控制试验研究很少

（Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ，２０１４ｂ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１６；Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１６；Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６ａ，２０１６ｂ）。
正是在该背景下，本文拟对国内外有关草地植物物

候对气候变化响应的相关研究进展进行扼要综述，
以期在此基础上，探讨目前相关研究存在的科学问

题，以便进一步推动我国草地植物物候的研究。

１　 植物个体物候对气候变化的响应

无论是长期观测研究（Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１２）
还是增温控制试验研究（Ｗａｌｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｓｈｅｒｒｙ
ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６），大
多数结果都表明，增温显著提前了植物的返青期或

开花期，推迟了枯黄期（常兆丰等，２００９；李夏子等，
２０１３；Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 然

而，张峰等（２００８）发现，增温推迟了内蒙古克氏针

茅草原的返青期、但提前了其他物候；也有人发现，
增温同时提前了羊草的返青期和枯黄期（陈效逑等，
２００９）。 不同开花功能群的植物对温度变化的反应不

完全相同，如早花植物比晚花植物对增温的敏感性更

高（Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｐａｕ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｍａｒíｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１３），
但也有研究得出相反的结果（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ），特
别是发现不同开花功能群植物的初花期对增温和降

温的敏感性不同，如早花植物对降温的敏感性高于对

增温的敏感性，相反中花植物对增温敏感性高于对降

温的敏感性（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ）。
目前多数研究是从单个物候初始期的变化进行

研究的，很少从生活史不同物候序列开展研究

（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 而一些研

究表明，植物往往会根据前一个物候的变化来调整

后一个物候的时间（Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．，２００８ａ，２００８ｂ；Ｈａｇ⁃
ｇｅｒｔｙ ｅｔ ａｌ．， ２０１１； Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１３； Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，

２０１４ｂ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６），例如，尽管增温提前了高

寒植物的前期物候（返青期、现蕾期和初花期）、推
迟了初黄期和枯黄期，降温的效应与增温的效应相

反，但与果实期有关的物候对增温和降温的反应则

保持相对稳定（ Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 但也有研究表

明，开花物候的改变将改变果实的成熟期（Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ
ａｌ．，２００７；Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．，２００８ａ，２００８ｂ；Ｈａｇｇｅｒｔｙ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ）。

物候的起始时间及其持续期是物候的两个基本

特征（Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｈａｇｇｅｒｔｙ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１４ｂ；Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１６），相对于起始时间变化的

研究而言，对于每个物候的持续时间如何响应气候

变化的研究更少（ Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１４ｂ）。 有研究表明，植物繁殖物候起始时间的变

化比其持续时间的变化对气候变化的响应程度更大

（Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．， ２００８ａ， ２００８ｂ； Ｈａｇｇｅｒｔｙ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ）。 另外，繁殖期和营养期长度变

化对气候变化的响应存在权衡（Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１６），因
为这些变化决定了植物的进化方向和过程。 有研究

表明，在增温条件下高寒植物主要通过延长开花期

而延长其繁殖期，进而延长其整个生长季，而降温主

要通过缩短果后营养期而缩短营养期，进而缩短整

个生长季，说明植物物候对增温和降温的响应是非

镜像关系，而且物候的反应存在等级关系（Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１６）。 但也有研究表明，增温缩短了羊草的生长

季长度（陈效逑等，２００９）。
Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ 等（２０１２）认为，与长期观测试验相

比，控制增温试验低估了植物早期物候对增温的反

应。 然而，有研究表明，这种差异因物种而异（Ｗａｎｇ
ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ），主要是由研究方法和物候敏感性计

算方法的不同造成。 如前者通过长期监测数据利用

回归方程的斜率作为温度敏感性指标，在该过程中

包括了气候增温和降温的波动信息，而后者主要是

利用与对照不增温处理的差值来计算温度敏感性，
更多的体现了增温的效应（Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。
特别是，有研究发现，植物物候对增温和降温的反应

是非对称的 （Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４ａ） 以及非线性的

（Ｓｐａｒｋｓ ｅｔ ａｌ．，２０００，２００９；Ｉｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｍｅｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１６ａ，２０１６ｂ）。 上述因素可能是导致不同研究

方法观测结果差异的主要原因。

２　 植物群落物候对气候变化的响应

上述综述表明，目前多数研究更多的关注植物
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个体单个物候或物候序列对气候变化的响应，而对

群落物候的研究主要是利用遥感技术开展的（Ｙｕ ｅｔ
ａｌ．， ２０１０； Ｐｉａｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１１ａ， ２０１１ｂ； Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１１）。 虽然遥感具有观测大尺度和长时间序列地

面数据的优势，但它只能够获取地面植被的返青期

和枯黄期，并且遥感图像往往会受云层、气溶胶以及

传感器的影响（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３），使得不同人员利

用相同的遥感数据往往得出不同的甚至得出相反的

结论（Ｐｉａｏ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｙｕ ｅｔ ａｌ．，２０１０；Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１１，２０１３；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 由于缺乏长期的地

面群落物候变化的观测数据，使得这些结果很难得

到校正和验证。 有研究表明，由于不同植物对温度

变化的敏感性不同（Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１４ａ，２０１４ｂ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６），所以物种尺度的物

候变化很难预测群落物候的变化 （ Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１６ａ，２０１７）。 因为天然草地植物群落通常包含了

不同的花期功能群植物（包括早花、中花和晚花植

物），早花功能群植物要比中花和晚花植物对气候

变化的响应更敏感（Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｐａｕ ｅｔ ａｌ．，
２０１１； Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ．， ２０１２； Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１３），加之不同开花功能群植物对增温和降温的

非对称反应（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ），所以，群落物候的

变化往往受温度变化以及由其诱导的不同开花期的

植物种类组成变化的双重影响（Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６ａ，
２０１７）。 有人认为，增温背景下植被返青期提前的

程度大于枯黄期推迟的程度，不同植物群落枯黄期

的年际变化不太明显，生长季的延长主要受返青期

提前影响（宋春桥等，２０１１）。 然而，也有人发现，无
论是增温还是降温，植物返青期和枯黄期的变化基

本相当（Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６），不同季节温度增加对物

候的效应存在差异，其中春季的影响最大，春季的增

温会使得返青期提前，春季降温则会使返青期延后

（Ｐｉａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１１ｂ），返青期与冬季增温相关性不大

（Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）；但也有人认为，冬季增温降低了

植物“春化”作用所需要的低温需求而延迟了植物

返青（Ｙｕ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。

３　 植物根系生长物候对气候变化的响应

尽管已经有很多研究表明，气候变化对植物地

上部分的物候产生了显著影响，然而对根系物候的

研究极少（Ａｂｒａｍｏｆｆ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 最新研究表明，
占整个高寒草地群落生物量的 ８０％甚至更高的地

下根系物候（特别是细根物候）对气候响应的程度

与地上部分的反应并不同步 （ＭｃＣｏｒｍａｃｋ ｅｔ ａｌ．，
２０１４； Ａｂｒａｍｏｆｆ ｅｔ ａｌ．， ２０１５； Ｂｌｕｍｅ⁃Ｗｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，
２０１５），但目前这方面的研究仍然很少（Ｂｌｕｍｅ⁃Ｗｅｒｒｙ
ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 而在模型模拟北极冻原生态过程对

气候变化的响应时要么不考虑根系物候、要么认为

根系物候与叶片物候的反应是一样的 （ Ｉｖｅｒｓｅｎ ｅｔ
ａｌ．，２０１５）。 从目前较少的研究结果发现，地上和根

系物候在温带是同步的，但在地中海或北方寒带是

不同步的（Ａｂｒａｍｏｆｆ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 有人发现，根系

生长滞后地上生长几周时间，因为空气温度上升比

土壤更快（Ｓｔｅｉｎａｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００８）；但也发现有相反

的结果（Ｂｒｏｓｃｈａｔ，１９９８），取决于不同的植物（Ｍｃ⁃
Ｃｏｒｍａｃｋ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 温度和土壤水分与地上和根

系生长均呈正相关，表明环境因子直接和间接地影

响了根系的物候（Ａｂｒａｍｏｆｆ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 因此，为
了更全面地了解草地生态系统的生态过程对气候变

化的响应，对根系物候如何响应气候变化以及与地

上部分物候的关系如何就成为草地植物物候学研究

急需回答的关键科学问题之一。

４　 影响植物物候变化的主要因子

植物物候受很多环境因素（如温度、土壤水分

或降水、光周期、冬天的寒冷程度等）（Ｋöｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１０；Ｒｏｂｂｉｒｔ ｅｔ ａｌ．，２０１０；Ｒａｎｊｉｔｋａｒ ｅｔ ａｌ．，２０１２）和植

物生活史（Ｋöｒｎｅｒ，２００３）以及植物的适应与进化策

略（Ｆｒａｎｋｓ ｅｔ ａｌ．，２００７）等因素的影响。 多数研究认

为，温度和降水的变化是导致植物物候变化的主要

原因 （张峰等， ２００８；常兆丰等， ２００９；陈效逑等，
２００９；李夏子等， ２０１３；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１４ａ， ２０１４ｂ；
Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６；Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１６），但一些研究表明，
在高寒地区温度和融雪时间是影响植物发育的主要

因素（Ｗａｌｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３），早花植

物对融雪时间的响应比晚花植物更敏感（ Ｐｒｉｃｅ ｅｔ
ａｌ．，１９９８）。 然而，也有研究表明，土壤解冻的时间

及其后期的土壤水分含量而不是融雪时间是植物物

候的主要影响因素（Ｓｈｅｎ，２０１１；Ｄｏｒｊｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。
另外，不同生活史的植物物候对气候变化的响应有

显著的影响，如早花植物的花芽分化往往在前一年

的秋天就已经完成，而中花或晚花植物的花芽分化

可能在当年开花前进行分化（Ｋöｒｎｅｒ，２００３）。 因此，
温度和土壤湿度对早花植物初花期的影响比中花或

晚花植物的更大（Ｍｅｎｚｅｌ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｃｏｏｋ ｅｔ ａｌ．，
２０１２；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ）。 一些研究表明，增温降
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低了土壤水分而阻碍了植物提前开花（Ｗｏｌｋｏｖｉｃｈ ｅｔ
ａｌ．，２０１２；Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５ｂ）。 而 Ｙｕ 等（２０１０） 认

为，由于冬季增温减弱了春化作用而导致了春季返

青期延迟；而其他人认为可能与大气污染特别是气

溶胶的增加有关（Ｙｉ ｅｔ ａｌ．，２０１１）；也有人认为与植

被退化有关（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 因为，植被退化导

致群落盖度下降，从而提高地表反射率，进而使气温

降低，这种作用在春季尤为明显。 由于高寒草甸多

与永久冻土相联系，植被盖度下降会使冻土的融化

时间提前，但同时会更加提前其冻结时间（Ｃｈｅｎ ｅｔ
ａｌ．，２０１１）。 因此，植被盖度下降，在冻土地区会缩

短生长季长度。 也有研究表明，冬春两季降水的减

少是返青期推迟的主要原因，但最近研究表明，由于

１９９７—２００６ 年青藏高原春季温度呈下降趋势（Ｐｉａｏ
ｅｔ ａｌ．，２０１１ｂ），从而导致了返青期推迟（Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１１）。

开花时间往往是对环境、生物和遗传因子的综

合选择的结果 （ Ｓｈｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．， ２００７；Ｍｅｎｚｅｌ ｅｔ ａｌ．，
２０１１）。 许多研究表明，自然选择能够改变进化的

方向（Ｆｒａｎｋｓ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｇａｌｌｏｗａｙ ｅｔ ａｌ．，２０１２），其影

响程度可能会补偿甚至抵消了气候变化的影响。 如

尽管低海拔温度较高，但由于植物开花所需要的积

温也高，所以开花时间将取决于两者的净效应，即低

海拔处的植物其初花期未必更早 （Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１４ｂ），可能是这些植物可以避免早开花而遭遇早

春冻害的风险（Ｈａｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１），避免冻害的机

理包括耐寒和形成冰核，不同的发育阶段其过程是

不同的，但这方面的研究也很少 （ Ｈａｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１１）。

有研究表明，高温可能加速植物的生长发育而

缩短植物的生长季。 然而，多数研究表明，增温延长

了繁殖期和生长季（ Ｐｒｉｃｅ ｅｔ ａｌ．，１９９８；Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．，
２００８ａ，２００８ｂ；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ；Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６；
Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１６），但繁殖期和营养期对气候变化的响

应程度因物种而异（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ）。 水分状况

对繁殖期和生长季长度有显著影响，干旱一般会缩

短植物的开花期，因为可以减少因开花而增加的水

分丧失量（Ｐｅñｕｅｌａｓ ｅｔ ａｌ．，２００１），但低水分状况可

以减缓花芽和结实的过程（Ｇａｌｅｎ ｅｔ ａｌ．，１９９９），但也

有相反的研究结果报道（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ｂ）。 特别

是温度和水分对地上和根系物候的影响是否相同的

研究很少。

５　 结论和存在的问题及未来的研究方向

５􀆰 １　 结论

多数研究表明，总体上无论是温性草地还是高

寒草地，增温均提前了主要植物的返青期和初花期，
推迟了枯黄期，从而延长了生长季。 然而，也有研究

发现增温推迟了返青期、提前了枯黄期，从而缩短了

生长季。 不同的结果可能主要是因为温度与水分的

互作效应的结果。 在高寒草甸的研究发现，相对于

其他物候相比，与结实期相关的物候初始期或结束

期则保持相对稳定；且物候持续期对温度变化的反

应存在等级关系，增温延长的生长季主要来源于延

长的繁殖期特别是延长的花期，而降温缩短的生长

季主要来源于缩短的果后营养期。
５􀆰 ２　 存在的问题及未来的研究方向

（１）缺乏气候变化和放牧互作效应的研究。 放

牧是天然草原最主要的利用方式，以前放牧生态学

的研究主要集中在对植物种类组成、多样性、生产力

以及碳、氮循环等关键过程等方面 （汪诗平等，
２００３），很少涉及对植物物候影响的研究。 特别是

由于增温和放牧将耦合作用于天然草地生态系统，
甚至有研究表明两者对植物群落的作用相互抵消，
或者一者改变了另一者对植物群落作用的程度和方

向（Ｐｏｓｔ ｅｔ ａｌ．，２００８ａ，２００８ｂ）。 然而，增温和放牧如

何单独影响或对植物物候序列潜在的互作影响还知

之甚少，严重制约了未来气候变化情景下放牧对植

物物候序列的影响以及植物群落演替方向的预测。
（２）缺乏增温梯度控制试验研究。 以往的增温

试验大多没有增温梯度，这样得出的物候敏感性似

乎是线性的，而事实上有关研究表明其变化是非线

性的（ Ｉｂｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４ａ；Ｍｅｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１６ｂ）。 由于这些研究是在长期观测数据或梯

度移栽平台上开展的，很难区分温度和降水等因素

变化的作用，因而目前仍然缺乏直接的控制试验

证据。
（３）缺乏地上和地下物候对气候变化响应是否

同步性的研究。 以前对根系季节性生长和物候的研

究较少的原因主要是研究方法的制约，微根管法的

广泛应用将为研究根系物候及其对气候变化的响应

提供了有力的技术条件 （ Ａｂｒａｍｏｆｆ ｅｔ ａｌ．， ２０１５；
Ｂｌｕｍｅ⁃Ｗｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 通过在不同处理条件下

微根管的季节动态观测可以有效地回答该科学

问题。

４２３２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３６ 卷　 第 ８ 期　



（４）缺乏影响植物和群落物候序列变化机理的

研究。 以往多数研究探讨了环境因子（如温度、湿
度、养分、光照等）对植物物候的表观影响，但对植

物本身的生物学变化机理研究更少，因而难以定量

回答早春寒流是否对提前开花的植物产生冻害及其

后果（Ｈａｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１），如在早春甚至夏季，青藏

高原地区晚上的气温都有可能处于 ０ ℃以下，为什

么多数植物的繁殖活动依然正常进行呢？ 特别是增

温可能使得积雪提前融化，这些无雪被覆盖的植物

可能容易产生冻害影响（Ｈａｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１），但这

方面的研究很少；同时个体物候的研究结果很难与

遥感等群落物候的监测结果相对应，那么不同处理

条件下群落物候序列的变化主要由哪些因子影响

的、不同植物的贡献如何？ 对于这些问题的回答，将
有利于从机理上阐明草地植物耐寒的机理及其对气

候变化的响应策略。
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