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摘要 植物物候是植物生长发育的长时间序列事件, 与陆地生态系统的结构与功能密切相关. 植物繁殖物候包括 

开花和结实物候, 对气候变化敏感, 是目前植物生态学的研究前沿和热点. 本文简要回顾了国内外植物物候研究 

的历程, 介绍了植物繁殖物候的观测与研究方法及其应用范围, 并探讨了主要解决的问题, 重点剖析了植物开花、 

结实物候的时空变化规律以及植物繁殖物候响应气候变化的机制及生态效应. 基于此, 提出植物繁殖物候研究中 

目前存在的问题, 并指明下一步要重点关注的方向. 本文可为植物繁殖物候研究提供一定的参考, 助力植物物候 

学研究迈入新的发展阶段. 
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物候是动植物与环境因素的周期性事件, 是动植 

物响应气候的季节性与年际变化的结果 [1]. 植物物候 

是植物生长发育的长时间序列事件, 对气候变化敏 

感 [2], 植物物候的变化被称为“大自然的语言”和全球 

气候变化的“诊断指纹”, 影响生态系统的结构和功 

能 [3], 因此, 研究植物物候变化及其响应气候变化的潜 

在机制对全面认识全球气候变化具有重要的科学意 

义. 近百年来, 受全球气候变暖的影响, 植物的生长发 

育节律发生了不可逆转的变化, 北半球木本植物的春 

季物候显著提前, 秋季物候明显推迟, 生长季延长 [4]. 

除植物生长物候外, 植物繁殖物候也受气候变化的影 

响而发生显著变化 [5]. 植物繁殖物候包括植物开花与 

结实的时间, 这是植物生活史中最为关键且最易受环 

境变化影响的两个关键阶段, 通过影响植物传粉和种 

子的传播, 从而决定着植物个体的适合度, 群落生物 

多样性及生态系统稳定性 [6,7]. 植物开花物候对气候变 

化的响应存在显著的空间区域差异性. Templ等人 [8]研 

究发现, 在1970~2010年间, 欧洲大陆地区的植物花期 

提前最为显著, 达3~8.3天, 阿尔卑斯地区次之, 为2~3.8 
天, 而地中海地区则无明显趋势. Büntgen等人 [9]在英 
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国的研究, 揭示了植物花期物候存在多种空间梯度上 

的变异, 包括由南向北(提前6天)、由低海拔向高海拔 

(提前1天)以及由城市向乡村(提前5天)的变化格局. 此 

外, 不同植物开花物候对气候变化的响应存在差异, 比 

如, 晚花物种的开花时间比早花物种提前得更多, 变暖 

导致苔原生态系统中群落花期缩短 [10]. 植物开花和结 

实是紧密相连的, 植物开花物候的变化影响植物结实 

物候格局, 比如, 入侵植物的结实时间要比本土植物 

平均晚26天 [11]. 上述研究说明，植物繁殖物候对气候 

变化存在明显的区域和种间差异性, 多数研究认为, 
植物繁殖物候的影响因素主要有非生物因素(如冷温、 

积温、降水、光周期等)和生物因素(如传粉者、捕食 

者、种子传播者等) [12,13]. 然而, 这些因素在不同地区 

物种之间及群落组成之间的作用机制是否存在一致 

性, 仍处于探索阶段 [14]. 
全球气候变化背景下, 植物繁殖物候及其对气候 

变暖响应的研究受到越来越多关注. 自1980年以来, 
植物物候以及开花物候和结实物候研究文献发行量均 

呈快速上升趋势, 2020年达顶峰, 其中, 繁殖物候发文 

量约占1/3, 开花物候是结实物候发文量的2倍(图1). 本 

文首先简要回顾国内外植物物候学研究历程, 梳理了 

植物繁殖物候观测与研究方法及其适用范围; 其次, 
指明了下一步需要解决的重点问题, 重点归纳总结了 

植物繁殖物候对气候变化的响应机制及植物繁殖物候 

变化的生态效应; 最后, 提出了当前植物繁殖物候研究 

中存在的问题, 并对未来研究进行了展望. 本文旨在为 

今后植物繁殖物候观测及研究提供参考, 推动植物繁 

殖物候学的发展. 

1 植物物候学及其发展历程 

物候学(phenology)是研究动植物生活史中各种生 

物学现象出现的时间及其影响因素的一门学科 [15]. 植 

物物候是研究植物在气候与其他多种环境因子共同作 

用下表现出来的生命周期规律性改变. 气候变化对植 

物物候的影响主要体现在植物的发芽、展叶、开花、 

叶变色、落叶等周期性的变化; 植物物候也是全球气 

候变暖的重要指示和有力证据, 已成为研究全球气候 

图 1 1980年以来, 植物繁殖物候文章发表趋势(数据来自Web of Science) 
Figure 1 Publication trends of plant reproductive phenology studies since 1980 (data sourced from Web of Science)  
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变化对植物影响的重要资料 [2,16]. 植物开花与结实物 

候在植物生活史中起到重要作用, 对种子成熟、幼苗 

定殖、群落稳定性等均有重要影响 [17]. 与此同时, 植 

物开花和结实物候常具美学价值, 颇受研究者及自然 

爱好者的关注, 因此有大量历史数据的积累, 为学者 

对其进行对比研究奠定了良好的基础. 一般而言, 植 

物种群或群落中物种个体开花与结实时间的不同会产 

生不同的生态效应, 同步开花与结实的种群或群落, 能 

够吸引更多的传粉者和种子捕食者, 增加植物传粉成 

功及种子传播的概率, 从而提高群落的物种多样性及 

其稳定性. 
物候学的研究历史比较悠久, 从最初的观察记录 

个别物种的少数关键生物学现象, 至今已发展为基于 

实验及建模的综合研究 [18]. 物候学发展历史可概括为 

以下三个时期(图2): 第一个时期(公元前1300年~17世 

纪末), 被称为古老农业物候时期, 主要通过对农业活 

动的季节性周期及动植物自然现象的描述, 从而掌握 

自然界的运转规律并合理安排农业活动. 例如, 两千 

多年前的古希腊时代, 雅典人编制农用物候历, 罗马 

凯撒时期颁布物候周历 [19], 用来判断自然季节变化下 

的农业生产活动. 第二个时期(18世纪初~20世纪90年 

代),  是物候学作为一门学科诞生并初期发展的阶 

段 [15]. 科学家通过记录植物物候事件并利用统计学方 

法探究物候变化的潜在机制, 我国物候学的奠基者竺 

可桢先生通过对历史时期物候资料的归纳总结, 揭示 

了历史气候变迁对物候变化的影响规律. 在这一时期, 
全球物候观测网络(GPM, Global Phenological Monitor

ing,  https://gpm.nasa.gov/missions/GPM)建立 [20], 我国 

也于1963年创建了首个物候观测网, 同时, 竺可桢与宛 

敏渭 [21]共同编写《物候学》一书, 为日后农林牧业研 

究提供了参考. 第三个时期(20世纪90年代至今), 是现 

代物候学阶段. 随着物候监测手段及建模方法的迅速 

发展, 特别是时间序列上大量物候数据的积累, 现代 

物候学研究突飞猛进. 伴随着全球气候变化的潜在影 

响, 国际物候网络的建立及遥感技术的应用, 提高了 

对全球大尺度物候的认识 [ 2 2 ] .  “中国物候观测 

网”(CPON, China Phenological Observation Network) 
的建立, 直接推动了我国物候学的发展, 并成为全球物 

候学研究的重要力量. 随着全球气候变化的挑战日益 

严峻, 植物物候变化已成为研究生态系统对全球环境 

变化响应的重要指示. 

2 植物繁殖物候的观测与研究方法 

目前, 植物繁殖物候观测主要有人工地面观测、 

长期物候监测、卫星遥感、数字相机自动化监测等方 

法(图3), 这些方法能在不同尺度对特定植物类群繁殖 

物候期进行观测, 探究其对不同气候因子(温度、水分 

等)的响应机制 [23]. 人工地面观测可准确记录特定地点 

和物种的物候事件时间, 研究局域地理范围内植物繁 

殖物候变化及其对气候变化的响应 [2]. 人工地面和卫 

星遥感的观测可为植物繁殖物候的时空变化格局提供 

直接证据 [24]. 长期物候观测可探究特定地区或类群在 

长时间序列的空间分布格局上植物繁殖物候的变化规 

图 2 物候学发展历史 
Figure 2 The history of phenology development  
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律 [25]. 卫星遥感广泛应用于监测和分析大尺度植被动 

态变化 [26], 利用多数据集监测植被物候动态, 在时间 

和空间上具有连续性, 能及时准确地跟踪繁殖物候 

期 [27]. 
植物繁殖物候的研究方法主要有控制实验、模型 

构建及模拟等. 控制实验主要是定量监测环境因素对 

植物繁殖物候的影响 [28]. 植物物候模型是模拟和预测 

植物物候期的重要方法, 可用于预测生物圈物候的变 

化趋势 [29,30]. 

2.1 植物繁殖物候的观测方法 

2.1.1 人工地面观测法 

人工地面观测是一种传统的植物物候观测法, 是 

获取物候研究第一手资料最为直接的方法, 能够准确 

记录物种物候事件的时间和地点, 提供物候变化的直 

接证据, 是研究物候最基本的手段 [31]. 例如, 徐佳 [32]基 

于地面观测发现, 草本植物开花物候期和成熟期呈现 

明显的提前趋势, 每10年分别提前3.4天和1.6天, 而其 

他物候期提前/缩短与延长/推后并存. Miller-Rushing 

和Primack [33]通过42个点的人工观测发现, 1852~2006 
年期间由于气候变化和城市化使温度上升2.4℃, 结果 

显示, 植物开花物候平均提前7天. Keenan与Richard
son [24]发现, 1989~2012年间, 随着气候变暖, 温带森林 

树种春季开花物候每年提前(0.47±0.4)天. 
人工地面观测也存在一定局限性. 第一, 因为人工 

物候观测的主观性, 导致目前全球的地面物候学观测 

的空间分布呈现不均衡性, 分布密度不均等, 集中分 

布于温带和亚高山森林等物候季节变化较为显著的区 

域, 在热带、亚热带、极地区域、青藏高原或干旱的 

沙漠生态系统等地区的观测则相对较少 [34]. 第二, 不 

同观测地点的研究方法、认定标准往往存在主观差异 

性, 使得物候数据汇总和整理困难. 第三, 当研究区域 

较大时, 人工观察植被物候存在较大困难, 时间、人力 

和物力成本投入多, 不易完成. 因此, 在人工地面植物 

繁殖物候观测方面, 要合理规划观测空间和观测对象, 
统一调查数据标准的制定, 可借助于公共科学进行较 

大尺度不同物种乃至不同群落水平植物的繁殖物候监 

测, 以便获得更全面、准确的植物繁殖物候监测数据. 

图 3 植物繁殖物候观测与研究方法概况 
Figure 3 Summary of observation and research methods for plant reproductive phenology  
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2.1.2 长期物候监测法 

长期物候观测是根据物候观测网络或站点的长时 

间序列的物候数据来揭示植物物候的变化趋势及其潜 

在响应. 例如, Guo等人 [35]基于长期物候观测数据, 研 

究了我国5个站点杏树的始花期变化趋势及其与气候 

因子之间的关系. Ge等人 [14]整合中国物候观测网的长 

期数据, 发现在20世纪80年代以后, 中国植物的春季物 

候提前趋势明显. 此外, 自18世纪以来, 植物标本馆一 

直被认为是生物多样性资源库和植物分类学研究中 

心, 馆藏的植物标本提供了植物物种准确的物候信息 

(包含开花与结实时间), 同时蕴含植物在时间、空间 

上的分布、性状特征等信息, 这些信息为植物物候变 

化的研究提供了重要资源. 因此, 长时间序列植物标 

本数据常被应用于研究植物繁殖物候的变化及其对气 

候变化的响应机制. 例如, 张娜等人 [36]基于1951~2012 
年间中国兰科植物的标本数据发现, 随着平均空气相 

对湿度的降低, 兰科植物及附生和地生型植物种类的 

结实物候显著推迟, 而兼性附生型种类的结实物候却 

显著提前. 最近一项通过长时间序列植物标本数据的 

研究发现, 在1985~2020年的36年间, 植物春季开花物 

候提前了6 ~ 3 0天 [ 3 7 ] .  在欧洲 ,  也有研究发现 ,  
1971~2000年间, 542种植物开花和结果物候呈显著提 

前趋势, 尤其在春/夏季每10年平均提前2.5天 [38]. 长期 

物候观测的优点在于具有较长时间尺度、数据量大、 

采集者多等特点, 但也存在主观差异, 采集结果可能出 

现误差, 需要对数据进行标准化处理等. 

2.1.3 遥感监测法 

遥感技术在植被演变与植物生长监测方面的应 

用取得了显著成效 [18], 目前基于遥感监测数据, 结合 

人工智能方法, 已广泛应用于植物繁殖物候变化的研 

究. 遥感技术的主要原理是根据目标物具有发射、反 

射和吸收电磁波的性质, 记录传感器对地物波谱信 

息 [39], 能监测区域、大洲、全球尺度上的植被时空 

动态变化. 遥感技术在植物开花物候的应用主要有 

光学、合成孔径雷达(SAR)、无人机(UAV)等 [27]. 随 

着无人机技术的快速发展, 遥感监测已成为植物繁殖 

物候观测的一种新手段. 无人机在近地面飞行, 即使 

在阴天条件下, 也能获取图像, 不受卫星重访时间的 

限制, 且飞行高度低, 拍摄图像的像素高. 因此, 通过 

无人机遥感监测, 可获取植物开花、结实时间的时空 

动态变化及其生物物理参数. 例如, 邓璐希 [40]利用小 

型无人机观察了神农架大九湖亚高山湿地草本植物 

群落, 研究结果表明, 不同颜色的开花覆盖度与传粉 

者数量呈显著相关性. Chen等人 [41]基于多光谱遥感 

数据的增强型开花指数, 使用无人机多光谱图像和 

卫星图像, 捕捉了不同尺度、时间序列下的加州中 

央谷地杏树(Prunus dulcis)果园的开花动态, 显著提 

高了植物开花物候响应气候变化的观测灵敏性. 但 

是, 利用遥感监测在较大尺度上进行植被物候的变 

化趋势与影响因素研究, 可能存在结果判别不确定 

性和遥感图像分辨率不够等局限性, 无法研究某个 

具体物种的花期和果期的物候变化 [29], 而在较小尺 

度上, 将传统物候观测方法与遥感监测结果相结合, 
可较精准研究物种水平植物繁殖物候的变化. 因此, 
借助遥感技术研究植物繁殖物候, 需要综合考虑不 

同空间尺度和地表覆盖类型, 并充分考虑气候、植 

物生长特征等因素 [42]. 

2.1.4 数字相机自动化监测法 

近年来, 随着数字成像技术的快速发展, 数字相机 

成为自动化监测植被物候变化的重要手段. 数字相机 

主要用于在植物群落水平上进行物候动态变化监 

测 [43~46], 能准确获取植被群落冠层变化的图像, 量化 

分析植被冠层状态, 捕捉植被颜色的季节动态变化, 
是连续监测冠层尺度物候变化的有力工具 [47,48], 具有 

运营成本较低、易获取持久图像、高效快捷等优点. 
例如, 王燕 [49]以栎树林为研究对象, 利用数字相机观 

测技术获取自动高频的栎林冠层图像, 提取冠层物候 

信息动态变化. 周磊等人 [48]基于近地面数字相机图像, 
实现对高寒草地植被群落季相监测, 预测气候变化对 

青藏高原生态系统的影响. Migliavacca等人 [50]基于数 

字相机图像信息, 开展了2009~2010年间高寒草地植 

被群落生长季的物候监测, 研究结果表明, 数字成像 

数据可为物候模型、光利用率模型开发和参数优化提 

供支撑. 
综上所述, 数字相机可用于追踪植物物候从萌芽、 

展叶、开花到落叶各个阶段变化, 深入理解植被生长 

与发育过程 [45], 植物物候监测中可利用数字相机捕捉 

精细尺度下的物候变化, 为研究局域尺度乃至全球尺 

度上生态系统对气候变化响应提供有效方法 [48]. 
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2.2 植物繁殖物候的研究方法 

2.2.1 控制实验法 

控制实验观测是全球气候变化背景下常用的物候 

学研究方法之一, 可探究气候变化下植物繁殖物候的 

变化及其对生态系统的影响. 控制实验观测的核心是 

控制其他因素在正常水平下, 在小空间和短时间内对 

CO 2浓度、温度、降水和氮沉降等一个或几个变量进 

行时间或空间上的增大或降低处理, 通过其结果来推 

断全球气候变化对生态系统的影响 [51]. 控制实验主要 

分为两种: 一是通过室内盆栽实验, 利用生长箱或温室 

中的控温设备来调节温度; 二是通过野外设置开顶箱 

(主动式、被动式)、地热电阻、红外线辐射器等装置 

进行增温实验, 或通过遮雨棚、传感器控制雨水遮蔽 

系统、喷灌、人工补雪等装置改变水分, 或通过自由 

大气CO 2富集装置(FACE)改变大气CO 2浓度, 或通过 

施肥及遮阴模拟土壤养分及光照变化等 [28]. 比如, 张 

宝成等人 [52]探讨了升温对植物开花物候的影响, 发现 

增温幅度显著影响花期, 且不同功能型植物开花物候 

的变化响应差异较大, 植物花期响应幅度是长期观测 

结果的8.5倍. Wang等人 [53]对五种木本植物花蕾枝条 

设置6个温度梯度(5~30℃)进行培养, 研究发现, 花期 

提前量随着温度升高而出现下降的趋势. 然而, 控制实 

验只能在小范围内或较少植物物种样本内进行, 不能 

充分考虑不同物种、生长阶段以及空间分布的差异, 
实验结果存在一定的局限性. 此外, 气候因子之间存在 

关联, 控制实验仅考虑单个或少数因素, 无法准确考虑 

多个因子对植物繁殖物候的影响. 

2.2.2 物候模型构建 

植物物候模型以植物的生理过程为基础, 利用植 

物对环境的响应机制建立函数, 定量分析物候和环境 

要素之间的关系, 进而对物候与外界环境因子响应进 

行模拟和预测 [48,54]. 物候模型可分为统计模型和过程 

模型, 通常过程物候模型相对于统计物候模型的模拟 

效果更好 [54]. 在陆地生态系统, 植物物候模型用于模 

拟生长季长度和起止时间, 监测和预测植被对年际气 

候变化反应, 从而控制碳循环与水分循环的动态过 

程 [55]. 植被物候取决于多种限制因素, 包括温度、降 

水、光照、养分等, 其中水热条件常用于物候分析 [56]. 
基于积温理论的植被物候动态模型主要有积温模型、 

平行模型、顺序模型、深度停滞模型、四阶段模型和 

统一模型等类型 [56]. 例如, 丘建煌等人 [57]以蓝花楹(Ja
caranda mimosifolia)为研究对象, 选取17个花期物候 

稳定的观测站点对始花期、盛花期、末花期进行时间 

和空间尺度分析, 结果表明, 基于≥0℃积温指数建立的 

积温模型可用于蓝花楹花期预测. Choler等人 [58]利用 

2001~2008年共8年间400个随机样点的C 4草本植物气 

候变量时间序列, 通过多模型构建, 揭示了半干旱地区 

草本植物的物候变化规律. 
综上所述, 植物物候模型通过整合卫星生物气候 

学与地表物候观测, 不仅能为大气-生物圈耦合模型和 

全球气候变化监测提供解释物候事件、补全气候资 

料、反映气候变化规律的关键信息, 还可预测未来全 

球变暖情景下生物圈物候的演变趋势. 

3 植物繁殖物候对气候变化的响应 

植物在某一地区存在的可能性主要取决于其能否 

生存和繁殖, 两者都依赖于植物的物候特征, 而物候变 

化与气候密切相关 [2]. 目前, 植物繁殖物候响应气候变 

化的研究有诸多报道, 过去几十年在地中海地区 [59]和 

华盛顿地区 [60]的植物花期均提前约7天; 但也有研究 

表 明 不 同 地 区 植 物 花 期 提 前 幅 度 存 在 差 异 ,  
1970~2010年内欧洲大陆植物花期提前3~8.3天, 阿尔 

卑斯山脉地区提前2~3.8天, 而地中海地区花期变化不 

明显 [8]. 不同生活型植物繁殖物候对气候变化响应也 

存在显著差异, 主要体现在开花时间、结实周期和对 

环境变化的敏感性等方面. 草本植物繁殖物候阶段的 

种间变异性显著大于乔木, 且与植物功能性状关联性 

更强 [61], 因此, 草本植物通常具有更短的生命周期和 

更高的表型可塑性, 其物候对环境敏感性更强. 

3.1 植物开花物候对气候变化的响应 

气候如何驱动植物开花物候在空间格局上变化已 

成为目前研究的热点(图4). 霍普金斯定律(Hopkins’ 
Law)早已指出, 纬度每向北移一度, 或者经度每向东 

移五度, 或者海拔每升高122米, 北美温带地区的植物 

物候期就会推迟4天 [62]. 然而, 因为不同地理区域物种 

组成及环境的差异, 这种空间变化规律可能存在一定 

的差异性, 比如, 基于北半球植物物候变化的整合分 

析, 植物春季物候在时间上的提前程度随纬度的升高 
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呈增加的趋势 [63]. 前人对兰科草本植物绶草(Spir
anthes sinensis)开花物候的纬度格局研究表明, 气候变 

暖对开花物候纬度格局的影响存在显著差异 [64]. Raff
erty等人 [65]对美国西南部半干旱地区海拔梯度上植物 

在过去33年物候变化进行了研究, 开花时间在海拔梯 

度上存在非线性的变化趋势, 且中低海拔段物种的花 

期均提前, 这可能是受到年均温和降水的共同作用. 
由于在不同气候条件下植物开花物候的变化趋势及影 

响因素不同, 在研究植物开花物候对气候变化响应时, 
应充分考虑植物物候变化的区域差异性. 

植物开花物候变化不仅表现在不同气候区的差异 

性, 即使在同一气候区也存在不同区域内部差异, 这可 

能与气候变化的空间性差异及季节性的作用有关 [66]. 
在地球极地以内的寒带气候区, 气候寒冷, 太阳辐射 

弱, 以降雪为主, 其植物物候变化主要受冰雪融化日 

期和温度的影响. 研究者在寒带区域开展增温实验, 
植物开花期在增温实验条件下显著提前, 且植物开花 

物候变化对温度的响应强度因物种本身及其分布地点 

的不同而各异 [67]. 在温带地区, 控制植物物候的三个 

主要因素是冬季低温、光周期及年均温 [68], 北美温带 

一项研究表明, 草地植物对温度变化的响应方向和强 

度不同, 引起繁殖期延长或缩短, 进而引发群落结构 

的改变 [69]. 在亚热带地区, 植物物候变化受年降水和 

年均温的影响较为强烈, 研究者通过增温实验发现, 
地中海地区植物幼苗生长物候提前且存活率降低 [70]; 
在夏季干旱的地中海气候作用下, 水分条件在植物生 

长中起主要作用, 也成为影响该区域植物物候变化的 

主要因素. 在高原山地地区, 因海拔梯度较高, 且高海 

拔地区有冰雪覆盖, 温度、降水及冰雪融化的时间等 

因素在决定高原地区植物物候中起主要作用. 比如, 

图 4 植物开花物候时空格局及其对气候变化响应. A: 开花物候驱动因素; B: 植物开花物候空间差异; C: 不同区域影响植物 
开花物候潜在因素不同; D: 不同气候区植物物候变化研究方法; E: 霍普金斯定律 
Figure 4 Spatiotemporal patterns of plant flowering phenology and their responses to climate change. A: Driving factors of flowering phenological; 
B: spatial differences in the phenology of plant flowering; C: the potential factors influencing the phenology of plant flowering vary in different 
regions; D: research methods on phenological changes of plants in different climate regions; E: Hopkins’ Law.  
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晚冬到初春, 温度和降雪的相互作用决定了青藏高原 

地区草本植物的物候变化趋势 [71]. 可见, 不同气候类 

型植物物候变化存在差异, 意味着植物物候响应气候 

变化存在区域差异性, 但目前尚缺乏时间序列上不同 

气候区植物物候变化的研究. 研究结果还表明, 不同 

地区真实的气候变化特征存在一定的不确定性, 因此, 
应结合不同地区的实际状况评估气候变化背景下植物 

物候的变化情况, 以便全面认识植物物候对环境变化 

的响应, 这对预测及调控植物的生长发育具有重要的 

理论价值, 对评估生态系统的稳定性、提高植被生产 

力及保护区域生物多样性等均具有重要意义. 

3.2 植物结实物候对气候变化的响应 

植物的结实物候与其开花物候紧密相连, 然而大 

多研究都集中在开花物候, 对植物结实物候变化规律 

及其响应气候变化的研究仍处于探索阶段. 植物结实 

物候是植物繁殖成功的关键, 果实是被子植物特有的 

繁殖器官, 在种子传播与植物整个生活史中扮演重要 

角色, 也是一些动物的重要食物来源 [72]. 在气候变化 

背景下, 不同植物物种的结实物候变化趋势不同, 例 

如, 入侵植物的结实时间比本土植物平均晚26天, 而 

豆科植物的结实物候在1961~2012年间变化不明显 [73]. 
一般而言, 不同年份、不同地点的各种植物的结实顺 

序一致, 然而, 不同物种结实高峰期和结实持续时间 

存在较大差异. 例如, Gorchov [74]利用1886~1894年在 

美国俄亥俄州采集的16个植物物种的结实物候记录, 
结果表明, 植物果实的平均成熟日期为7月21日到10月 

7日, 单个物种的平均结实日期在不同年份之间可相差 

多达53天, 但物种之间的结实顺序在不同年份之间保 

持高度一致性. 目前, 尚缺乏从较长时间尺度去考虑 

植物物种水平上的结实物候变化及其影响因素. 前人 

研究表明, 植物结实物候是在植物演化历程中形成 

的 [75], 因此, 从植物系统发育的角度理解植物的结实 

物候, 可更好地把握植物结实物候的空间分布规律 [76]. 
例如, 为了确定结实物候和持续时间以及生长习性、 

果实大小和产量的进化模式, Gallinat等人 [77]监测了5 
个花园内406种木本植物, 创建了一个综合数据集, 用 

于评估结实物候和结实持续时间的系统发育信号, 结 

果表明, 该地区木本植物的结实物候和结实持续时间 

均具有系统发育保守性. 此外, 前人研究还证实了植 

物果实成熟与植物生长的环境因素及其生活史特征、 

开花后的温度、光周期和发育时间等因素有关 [78,79]. 
因此, 影响植物结实物候的因素较为复杂, 需要综合考 

虑不同物种的系统发育特征、功能特性、环境因素 

(如光照、温度等)等, 以便更全面深入地探讨植物结 

实物候对气候变化的响应规律. 

3.3 植物繁殖物候对气候变化响应的潜在影响 
因素 

在陆地生态系统中, 植物物候是对气候变化敏感 

性的重要生物指标之一, 多数研究认为, 温度是植物 

繁殖物候变化的主要决定因素 [80], 温度对植物繁殖物 

候的影响具有双重性, 即冷温和积温 [81]. 植物物候对 

温度的响应存在显著的种间差异性, 其取决于物种对 

冷温和积温的需求不同 [82]. 有些植物需经过春化阶段 

(一段时间低温)才能促进花芽形成和花器官的发育, 
使植物从生长发育阶段切换到开花阶段. 此外, 降水、 

日长、CO 2浓度、紫外线、土地覆盖变化、城市化等 

其他非生物因素 [83~86]也会显著影响植物的繁殖物候. 
例如, 降水是热带植被物候的重要影响因素, 通过改变 

积温和辐射间接发生 [87], 从而影响植物生物量及其在 

繁殖和营养器官之间的分配, 并影响植物繁殖策略 [88]. 
光周期通过调控物候积温与冷温需求, 调整春季物候 

开始时间, 在延长生长季与减少霜冻风险之间实现最 

佳平衡 [89]. 土壤水分的减少 [90]以及紫外线的增加 [91], 
均可导致植物花期延迟; 同时, 植物开花物候与传粉 

者、种子传播者、采食者、植物系统进化关系、植物 

自身的属性(植株年龄与大小等)等生物因素有关 [92,93], 
比如, 我国干旱区木本植物开花物候受植物功能性状、 

系统发育及生长形态的共同作用 [92]. 此外, 分子物候 

学(molecular phenology)能够通过分子生物学技术捕 

获生物体的季节变化模式, 从而在植物物候研究中广 

泛应用, 尤其是在理解植物如何响应环境变化、调控 

其生命周期事件(如开花、落叶等)方面发挥了重要作 

用 [94]. 分子物候学主要通过分析基因表达、表观遗传 

修饰、蛋白质和代谢物等分子水平的变化, 揭示植物 

物候变化对环境信号的响应机制 [95]. 比如, 通过在群 

落水平上获得多个物种的高分辨率分子物候数据, 能 

够揭示不同物种对共同环境信号反应背后的机制 [96]. 
植物繁殖物候往往并非孤立发生, 而是受到萌芽、 

展叶等早期营养生长阶段的强烈影响. 植物从发芽、 

展叶、开花、结实到种子成熟全过程, 需要耗费大量 
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养分和水资源 [97], 而植物生长繁殖的不同阶段需要不 

同的养分与能量资源, 其在生命周期中是不断变化 

的 [88]. 例如, 温度升高会加速植物的生长发育进程, 导 

致花期显著缩短, 最终造成植物结实率下降 [98]. 植物 

开花时间直接影响植物授粉和结实效率, 而且在一定 

程度上影响果实成熟期和种子的传播 [88]. 可见, 植物 

繁殖物候受气候变化的直接影响, 还受其他非生物因 

素和生物因素的共同影响. 这些因素在不同地区、不 

同生境、不同群落、不同物种之间的作用机制是否一 

致, 尚未定论, 需要进一步证实. 

3.4 植物繁殖物候响应气候变化的生态效应 

植物繁殖物候变化对植物个体生长发育及生态系 

统的稳定性均会产生不同程度的影响, 主要体现在以 

下几个方面: 
第一, 如果不同物种的繁殖物候变化对气候变化 

的响应存在差异性, 这可能导致物种间相互作用关系 

发生变化, 对群落的结构及稳定性产生一定威胁, 从 

而影响生态系统的结构与功能 [99]. 不同物种开花物候 

的非同步性变化, 不可避免地增加不同物种开花时间 

重叠的可能性, 这样可能造成同属之间的物种内部出 

现开花时间同步性, 进而提高物种杂交风险, 导致潜 

在有害的遗传变异积累(如近交衰退等). 
第二, 植物繁殖物候的提前和推迟, 在一定程度上 

反映了植物个体对环境的适应能力. 如果物种的繁殖 

物候变化能够追踪气候变化的速率, 说明这些物种能 

够适应环境; 反之, 植物繁殖物候变化与气候变化速 

率无法同步, 这些物种可能被淘汰, 这说明繁殖物候 

的变化决定物种生存死亡, 进而影响种群的动态变 

化 [100]. 因此, 植物繁殖物候的变化不仅是环境适应的 

“晴雨表”, 更是驱动种群动态(如数量波动、分布区迁 

移)的核心机制, 并通过种间关系进一步重塑整个群落 

的组成与结构. 
第三, 对于依赖于传粉昆虫获得繁殖成功的植物 

来说, 开花物候的变化可能导致传粉昆虫与植物开花 

时间出现错配. 比如, 早春短命植物延胡索(Corydalis 
yanhusuo)与其传粉者熊蜂属(Bombus sp.)因对温度的 

敏感性不同, 导致它们之间的物候出现错配, 进而导 

致植物的结实率降低 [101]. 在过去30年气候变化背景 

下, 美国科罗拉多州落基山脉附近的植物物候提前, 
而传粉昆虫物候几乎没有变化, 进而导致蜜蜂和植物 

之间的同步性下降 [102]. 在未来研究中, 有必要开展更 

多的野外观察和控制实验, 以探究开花植物的传粉者 

物候特征变化, 以期在时间序列上更进一步理解植物 

与传粉昆虫物候变化的同步性, 为植物物候响应气候 

变化的研究及生物多样性保护提供数据支撑. 
第四, 植物繁殖物候的变化可能对生态食物网产 

生潜在威胁. 有研究者统计分析了美国东北部近百年 

来的植物物候数据, 结果表明, 温度升高和城市化的 

加剧均会影响昆虫对植物的取食行为, 导致食草动物 

数量增加 [103]. 与此同时, 植物通过调整自身物候(如提 

前落叶、诱导花蕾发育等)应对食草压力, 但气候变暖 

可能抵消这种适应性策略, 造成草食动物与植物物候 

的非同步变化 [104]. 气候变暖打乱了植物与昆虫长期 

形成的物候同步性, 干扰生态系统中的能量流动, 如 

幼虫发育资源供给时间错位, 升温可能提升植物组织 

元素含量和养分价值, 为昆虫幼虫提供更好的生长条 

件, 进而增加未来昆虫爆发的频率和强度 [104]. 
综上所述, 植物物候的变化对植物群落本身的稳 

定性、生态系统的结构与功能、森林生产力、生态食 

物网等均具有一定的影响(图5). 植物繁殖物候随气候 

发生变化, 通常会改变未来世代的种群和群落动态, 从 

而影响植物的进化过程, 间接改变生态系统的结构与 

功能, 说明其效应能从个体水平逐级传递, 最终对种 

群动态、群落结构乃至整个生态系统功能产生深远影 

响. 因此, 深入解析植物物候变化的驱动机制及其生态 

效应, 对维护全球生态系统稳定性、保护生物多样性 

具有关键价值, 尤其需关注气候变暖背景下的生态系 

统适应性管理策略. 

4 存在问题与展望 

植物繁殖经过开花、结实、种子散布等生命过 

程, 受到气候环境、地理、土壤、人类活动等多重因 

素的影响, 植物繁殖物候的变化, 深刻影响着生态系 

统的稳定性与生物多样性的维持 [105]. 目前我国对植 

物繁殖物候的研究还较匮乏, 主要体现在以下几个方 

面: 第一, 对木本植物繁殖物候研究程度存在明显不 

足, 因为在植物繁殖物候研究方法方面, 遥感、卫星 

观测等数据具有较大的不确定性, 缺乏详细的长时间 

序列地面观测木本植物物候数据, 从而阻碍了准确预 

测气候变化对植物繁殖影响及生态系统的响应; 第二, 
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缺乏较大尺度的长时间监测, 尚不清楚结实物候的时 

空演变规律及其主导因素; 第三, 目前尚不清楚种群 

和群落水平植物繁殖物候的动态变化规律与特征, 特 

别是不同生境下植物繁殖物候变化的差异性, 以及对 

生态系统结构和功能产生影响的机制少有研究 [106]; 
第四, 过往存在较大的区域不均匀性, 主要集中在高纬 

度或低海拔地区, 山地地区植物繁殖物候对气候变化 

敏感性的整体认识较为缺乏; 第五, 过往的研究多集 

中于展叶或开花等单个物候事件, 缺乏对繁殖物候与 

营养物候的耦合关系及其驱动机制的深入探究, 且气 

候变化下资源在植物营养生长与繁殖之间的权衡分配 

机制尚不清楚. 
本研究初步概述了植物物候研究历程以及研究方 

法, 探讨了植物繁殖物候变化及其对气候变化响应的 

研究进展, 针对目前植物繁殖物候研究中存在的问题, 
提出未来植物繁殖物候研究的方向. 

1. 加强木本植物繁殖物候的系统观测与研究. 当 

前物候学研究多集中于展叶、开花等易观测事件, 而 

对传粉、结实、果实成熟等繁殖物候关键环节的长 

期、系统观测数据严重匮乏. 未来需建立标准化的繁 

殖物候观测体系, 需要广泛使用卫星数据、控制实 

验、模型模拟等综合方法, 并结合适当的地面实况调 

查, 特别是对木本植物植物繁殖物候的观测, 精准量 

化繁殖物候的完整序列及其对环境因子的响应, 为植 

物繁殖物候对气候变化的响应机理提供新的证据, 提 

升植物物候变化的预测能力 [107,108]. 
2. 加强大尺度上植物结实物候对气候变化的响应 

研究. 需要进一步探究大尺度上植物物种间的繁殖物 

候变化规律, 特别是要加强对植物结实物候协调跨区 

域的研究, 规范标准化采样日期和周期, 并尽可能控 

制微点变异、植株大小、年龄和果实产量. 未来应综 

合多源数据(包括人工观测数据、长时间序列植物标 

本和物候相机等数据), 加大地面长时间植物繁殖物候 

监测与调查力度, 尤其要拓展植物结实物候的研究区 

域, 重视不同物种在结实物候上的差异性和同步性 

研究. 
3. 强化在群落乃至生态系统尺度上的植物繁殖物 

候监测研究. 为了最大限度地发挥植物繁殖物候在全 

球气候变化研究中的作用, 需采取多维度与系统化的 

研究策略, 尤其需关注山地保护区林下植物繁殖物候 

的监测研究. 比如, 通过布置物候相机和温湿度传感 

器等设备, 对山地地区林下植物繁殖物候进行实时监 

测, 量化林冠透光率、土壤温、湿度等微环境因素对 

林下植物繁殖物候的调控作用, 分析林下植物繁殖物 

图 5 植物繁殖物候对气候变化响应的生态效应 
Figure 5 Ecological effects of plant reproductive phenology responses to climate change  
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候与种子传播方式的协同进化关系, 预测传播限制对 

气候适应的反馈 [109]. 
4. 推动植物繁殖物候研究迈向多尺度与多区域整 

合. 为构建全球多尺度植物繁殖物候研究网络, 需突破 

地理限制、整合跨气候带数据, 并建立普适性预测模 

型. 比如, 通过全球联网实验来扩大植物繁殖物候研究 

的地域范围, 从单一地区扩展到多地区、多气候带的研 

究, 获得更全面的植物繁殖物候对气候变化研究的结 

果, 从而准确地预测植物繁殖物候变化规律和格局 [110]. 
5. 加强气候变化下植物营养与繁殖物候的联动机 

制研究. 通过开展长期连续性同步物候观测实验, 量化 

植物繁殖物候与营养物候时空格局及其对关键环境因 

子的响应机制, 进一步通过整合稳定性同位素示踪、 

非结构性碳水化合物与激素调控测定与分析, 探究气 

候变化背景下营养物候与繁殖物候之间的资源权衡机 

制 [112]. 
综上所述, 繁殖物候的研究需要考虑植物开花、 

结实的空间变化规律以及物候变化的生态效应, 这对 

于在全球气候变化背景下进一步研究植物繁殖物候特 

征及其变化趋势具有重要意义.   
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Plant phenology, defined as the sequence of long-term plant growth and developmental events, is profoundly linked to the structure 
and function of terrestrial ecosystems. Reproductive phenology (including flowering and fruiting) is extremely sensitive to climate 
change and has become a forefront and hot topic in plant ecology research. This paper briefly reviews the history of plant phenology 
research both domestically and internationally, introduces the observation and research methods of plant reproductive phenology and 
their applications, and discusses the key issues addressed. It then focuses on analyzing the mechanisms driving the spatiotemporal 
variations in flowering and fruiting phenology in response to climate change, as well as the ecological effects of these responses. 
Accordingly, this review identifies major current challenges and proposes corresponding priorities for future research in plant 
reproductive phenology. This study can provide a valuable reference for plant reproductive phenology research and contribute to 
advancing plant phenology research into a new developmental stage. 

flowering phenology, fruiting phenology, climate change, research methods, ecological effects 
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