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东北大兴安岭演替初期泰加林灌草层典型植物开

花物候与生长对模拟暖干化气候的响应 

宋小艳1,2  王根绪1*  冉  飞1  杨  燕1  张  莉1,2  肖  瑶1,2 
1中国科学院水利部成都山地灾害与环境研究所, 成都 610041; 2中国科学院大学, 北京 100049 

摘  要  为了揭示暖干化气候变化趋势对演替初期泰加林灌草层植物开花物候和生长的影响, 以东北大兴安岭演替初期泰

加林灌草层(高度<50 cm)植物为研究对象, 根据植物生活史, 选择典型的早花植物圆锥薹草(Carex diandra)和水葡萄茶藨子

(Ribes procumbens), 中花植物杜香(Ledum palustre)及晚花植物齿叶风毛菊(Saussurea neoserrata), 监测模拟增温和排水处理2

年后其完整的开花物候及生长状况, 以期为认识气候变化下泰加林火后植被恢复演替提供依据。结果显示: 1)模拟增温和排

水处理后, 早花植物开花温度限制的提早解除使其花期提前, 而水分限制使得晚花植物花期呈延后趋势, 这可能为中花植物

提供更大的生态位空隙, 使其开花数量趋向于增加, 花期提前且呈延长趋势; 2)模拟增温和排水处理后, 圆锥薹草、杜香和齿

叶风毛菊的盖度和频度均呈增加的趋势, 以杜香最显著, 而水葡萄茶藨子的盖度和频度均下降; 3)模拟增温与排水处理对植

物开花物候的影响无显著交互作用, 但土壤水分降低影响部分植物生长对增温的响应。研究结果表明, 植物开花物候对暖干

化气候的响应表现出明显的种间差异, 因植物开花功能群而异。早、中花植物花期趋于提前, 晚花期植物花期趋于延后, 一

方面可能导致群落生态位变化, 对种间竞争产生潜在影响, 引发群落组成和结构改变; 另一方面可能成为群落调节其整体物

候, 以适应气候变化的重要途径。 
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Flowering phenology and growth of typical shrub grass plants in response to simulated 
warmer and drier climate in early succession Taiga forests in the Da Hinggan Ling of north-
east China 
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Abstract 

Aims  We studied flowering phenology and growth of four typical shrub grass plants (Carex diandra, Ribes 
procumbens, Ledum palustre, Saussurea neoserrata) with different life histories in the Da Hinggan Ling of north-
east China to explore changes of flowering phenology and growth of early succession Taiga forests and to learn 
about the post-fire succession of the Taiga forests in warmer and drier climate. 
Methods  Open-top chambers (OTCs) and artificial drainage ditches were used to simulate the warmer and drier 
climate in the field. After two years of experimental warming and drainage, we recorded the flowering phenology 
and growth indices of four typical shrub grass plants. Flowering phenology included the first flowering date, peak 
flowering date, last flowering date, flowering duration and maximum flowering number. The growth indices of 
plants included height, coverage, frequency and above-ground biomass. 
Important findings  Our results revealed that: 1) Under experimental warming and drainage treatment, the first 
flowering dates for Carex diandra and Ribes procumbens were advanced due to early elimination of the tempera-
ture limit, which for Saussurea neoserrata were delayed by the water stress. Moreover, the Ledum palustre had 
longer flowering duration and more followers under the experimental warming and drainage because of the 
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adverse shift in flowering phenology of the earlier flowering plant and the later flowering plant. 2) The Carex 
diandra, Saussurea neoserrata and Ledum palustre had higher coverage and frequency under experimental 
warming and drainage, especially in Ledum palustre, while the coverage and frequency of Ribes procumbens were 
declined. 3) There was no significant interaction effect between the warming and drainage on plant flowering 
phenology, but the responses of plant growth characteristics to warming were affected by drainage. These results 
indicated that species respond differently to warmer and drier climate due to different flower functional groups 
they belong to. The first flowering date of the early flowering plants had been progressed, and that of the late 
flowering plants was delayed. On the one hand, these changes can change niches in the community and inter-
specific competition and further alter the composition and structure of the community. On the other hand, these 
changes could be a way for the community to regulate community phenology to adapt climate change. 
Key words  reproductive phenology; restoration; simulated warming; soil moisture decreasing; fire scar 

Song XY, Wang GX, Ran F, Yang Y, Zhang L, Xiao Y (2018). Flowering phenology and growth of typical shrub grass plants in 
response to simulated warmer and drier climate in early succession Taiga forests in the Da Hinggan Ling of northeast China. Chinese 
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气候变暖已成为不争的事实, 且在高纬度冻土

区表现尤为明显(IPCC, 2013)。作为高纬度冻土区重

要植被类型的泰加林, 其面积占全球森林面积的

35%, 其土壤碳储量占到全球陆地生态系统有机碳

储量的1/3, 在全球碳平衡中起到重要作用(Kim & 

Tanaka, 2003)。近30年来, 泰加林带正经历着2倍于

全球平均水平的增温, 同时伴随着冻土融化、水分

条件改变和火干扰增强等复杂的气候变化过程(Yu 

et al., 2008; Brown et al., 2015; Abbott et al., 2016)。

泰加林巨大的森林面积和生态系统碳储量, 及其较

高的敏感性, 使其对气候变化响应的研究成为生态

领域关注的焦点。 

物候是研究生态系统响应气候变化机制的重要

途径, 且对气候变化响应迅速, 被称为气候变化的

“指纹” (Walther et al., 2002; Badeck et al., 2004; 

Gugger et al., 2015)。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。已有研究普遍表明, 

气候变暖使得植物春季物候提前, 秋季物候延迟, 

生长季时间延长(Badeck et al., 2004; Peñuelas et al., 

2009; Wang et al., 2014b; Meng et al., 2016)。但对增

温后植物花期及繁殖速率变化的研究却未得出一致

的结论(Amano et al., 2010; Wolkov ich et al., 2012; 

Dorji et al., 2013; Wang et al., 2014a)。该结论的不一

致主要来源于以下3个方面: 首先, 不同物种繁殖

物候对增温的响应(变化方向及敏感性)存在差异

(Cleland et al., 2007, 2012; Sherry et al., 2007; Li   

et al., 2016; Meng et al., 2017); 其次, 增温过程是多

因子耦合变化的过程, 繁殖物候对增温的响应可能

受到其他共变因子的干扰(Jorgenson et al., 2001); 

另外, 植被发育是一个连续的过程, 早期的发育阶

段会对后期的发育阶段产生一定的限制作用(Post 

et al., 2008), 通过研究单个发育阶段来描述繁殖物

候对气候变暖的响应存在局限性(Post et al., 2008; 

Wolkovich et al., 2012)。为此, 目前的研究多采用较

完整的物候序列来反映繁殖物候的改变。但是, 对

于增温造成的其他共变因子(如土壤水分降低)对繁

殖物候的影响并未得到充分的认识, 使气候变化下

植物繁殖物候的预测存在诸多不确定性(Forrest & 

Miller-Rushing, 2010)。 

植物物候不仅与环境条件有关, 而且很大程度

上取决于植物的生长状况、生活型以及对资源的需

求(Ackerly, 2003; 叶鑫等, 2014)。草本植物群落开

花物候特征中表现出来的“越顶策略” (overtopping 

strategy)(Kochmer & Handel, 1986), 即高度较低的

植物在周围植物高度超过其之前就完成传粉散布, 

从而避免了由于周围植物较高而产生的物理上的传

粉障碍或传粉者竞争, 是非常典型的开花物候受植

物高度影响的例子。同时, 研究发现, 植物开花物候

对环境变化的响应(方向及程度)会因开花功能群(早

花、中花和晚花植物类型)而异(Ackerly, 2003; Sherry 

et al., 2007; Meng et al., 2016, 2017)。这种差异带来

的花期物候偏移将导致群落生态位变化, 降低/增

加群落物候补偿, 增强/减弱功能群间对限制性资

源的竞争, 从而可能对种间竞争产生潜在影响, 引

发群落组成改变 ,  对生态和进化产生深远影响

(Ackerly, 2003; Cleland et al., 2007; Sherry et al., 

2007; Li et al., 2016)。因此, 就整个群落而言, 可以

通过改变不同开花功能群在气候变化后的盖度, 从

而调节群落物候对温度变化的响应(Meng et al., 

2017)。反过来, 物候对环境变化的敏感性反映了物 
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种个体响应环境变化的能力(Cleland et al., 2012), 

这种能力的强弱又会影响植物生长性状。有研究发

现, 在增温条件下, 没有出现物候提前的物种, 其

性状特征(生物量、相对盖度、开花数目)相对降低

了; 而物候提前较多的物种, 在丰富度和生态幅上

有较大的提高(Hulme, 2011)。植物高度、盖度、频

度及生物量累积的改变是植物适应气候变化的又一

重要方面, 它反映了植物对环境变化的适应及表型

可塑性(Peñuelas et al., 2007)。因此, 结合植物生长

特征和开花物候的研究可以较好地认识气候变化下

群落发展动态及适应策略。 

由于气候变暖使得火干扰对泰加林的影响进一

步增强, 将会有更大比例的泰加林变成火烧迹地, 

处于演替初级阶段(Yu et al., 2008; Abbott et al., 

2016)。同时, 火烧迹地发生着普遍的冻土退化问题

(Brown et al., 2015), 冻土融化后土壤水分的剧变强

烈地影响着群落动态, 甚至影响泰加林的生态演替

过程(王绪高等, 2004; 孙明学, 2011)。物候是一个对

环境变化快速响应的指标(Badeck et al., 2004), 泰

加林演替进程的改变可能首先体现在植被生长和繁

殖物候上。因此, 演替初期泰加林植被生长和繁殖

物候对气候变暖及土壤水分状态改变的响应研究具

有重要的价值和意义, 有助于认识气候变化下泰加

林的生态演替过程。本研究以演替初期泰加林为研

究对象, 跟踪调查模拟增温和排水处理2年后灌草

层4种典型物种的开花物候和生长性状, 旨在阐明

以下3个问题: (1)暖干化气候变化趋势将对泰加林

群落演替产生何种影响？(2)不同物种繁殖物候与

生长对暖干化气候变化的响应是否存在种间差异？

(3)排水处理是否影响植被繁殖物候与生长对气候

变暖的响应？该研究将有助于更好地认识泰加林的

生态演替过程, 同时弥补繁殖物候对增温及其共变

环境因子响应研究的缺失, 为多年冻土区泰加林响

应未来气候变暖的模型研究提供基础数据和理论依

据, 也为人类应对未来气候变化提供参考。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

研究区(51.89 N, 121.92 E, 海拔691 m)位于

大兴安岭多年冻土区泰加林带, 距离内蒙古根河市

区约1 7 5  k m。年平均气温– 3 . 6  ℃ ,  8月平均 

气温最高(18.1 ℃), 1月平均气温最低(–29.8 ℃)。年

降水量约500 mm, 60%以上集中在6–8月。该区域受

火干扰影响严重, 2008年的一场雷击大火, 导致约

478 hm2的森林被烧毁, 植物全部死亡, 并且烧掉约

5 cm厚的地被物。火干扰后自然恢复, 无人为干扰。

研究样地位于该火烧迹地内, 2016年开展植物生长

和物候调查时生态系统已自然恢复8年, 大量植被

恢复。恢复植物主要包括 : 较高大的灌木柴桦

(Betula fruticosa)和辽东桤木(Alnus hirsuta), 平均高

度分别为(1.7 ± 0.1) m和(2.2 ± 0.1) m, 平均盖度分

别为21%和55%, 以及平均高度<50 cm的主要由杜

香 (Ledum palustre)、薹草属 (Carex)、拂子茅属

(Calamagrostis)及风毛菊属(Saussurea)植物组成的

灌草层 , 还有覆盖于部分阴湿地面的泥炭藓

(Sphagnum)等。 

1.2  试验设计 

模拟增温采用国际冻原计划所采用的被动式增

温方法, 即开顶式增温罩(OTCs)。为了对样地内灌

木进行更好的增温模拟, 本研究采用的OTCs高度

较高, 约2 m, 底部和顶部均为4 m2的正方形。排水

处理通过挖掘排水沟(3条)实现, 排水沟深度和宽度

约40 cm, 长度约100 m。在200 m × 100 m的样地内

按照裂区设计法布置各样方。首先将样地分为2个

100 m × 100 m的区域, 随机选择其中一个区域进行

排水处理, 形成排水与不排水两个小区, 排水与不

排水区域之间距离约50 m。然后, 在排水和不排水

两个小区内分别随机设置增温和不增温样方各8个, 

样方大小50 cm × 50 cm, 距离3–5 m, 即总共形成4

种处理(增温+排水, WD; 增温, W; 排水, D; 对照, 

CK), 32个样方。试验样地用围栏封育, 样方布置于

2014年6月初完成。 

1.3  供试材料 

根据样方内物种始花期的时间分布, 选择不同

开花功能群(Sherry et al., 2007)的4种代表性植物为

主要观测对象, 即早花植物圆锥薹草(Carex diandra)

和水葡萄茶藨子(Ribes procumbens), 始花期分别为

5月25日(儒略日(145 ± 2)天)和5月30日(儒略日(150 

± 1)天); 中花植物杜香, 始花期平均为6月27日(儒

略日(178 ± 1)天); 晚花植物齿叶风毛菊(Saussurea 

neoserrata), 始花期平均为8月2日(儒略日(214 ± 4)

天)。 

1.4  数据收集 

样地内各气象要素, 由研究区中心设置的微型
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气象站提供。同时, 在排水和不排水区域分别随机

选择一个OTCs, 在其内外布设数据采集器EM50 

(Decagon Devices, Pullman, USA), 收集空气温度、湿

度及太阳辐射强度等数据(距离地面约1 m)。每个样

方内的土壤温度(5 cm)和土壤体积含水量(0–10 cm)

由便携式仪器MST3000+ (STEP Systems GmbH, 

Essen, Germany)测量, 与物候观测同步进行。 

本研究采用固定样方, 实地观测植物开花物

候。2016年5月至9月, 通过连续记录各样方内, 群落

中目标物种处于各开花物候阶段的花的数量, 计算

关键的生殖物候指标。在野外观测期间, 分别记录

目标物种处于各物候阶段的花的数量和日期(以该

年1月1日为第一天, 将记录日期转化为儒略日), 记

录频度约1周一次, 开花集中期增加到1周2次。本研

究观测的开花物候包括: (1)开花初始期(始花期), 

即记录到第一朵花开花(非禾草状植物花萼和花瓣完

全张开; 禾草状植物花药可见)的日期。(2)开花峰值

期, 即记录到开花数量最大的日期。(3)开花结束期, 

即记录到最后一朵花凋谢的日期。(4)开花持续时间, 

即开花结束期与开花初始期的间隔时间。(5)最大开

花数量, 即开花峰值期所记录到的开花数量。 

在8月上旬, 群落地上净初级生产力达到峰值

时, 调查目标物种的高度、盖度和频度(每个样方分

为25个小格, 目标物种出现的小格数量所占比例)。

在物候观测结束后, 将植物体齐地剪下, 分种收集

所有地上部分。将收集到的各物种的地上部分装入

牛皮纸袋, 带回实验室, 于干燥箱中65 ℃烘干48 h

至恒质量, 然后称量, 记录质量。 

1.5  数据分析 

首先通过Excel整理数据并初步分析。然后在

SPSS 19.0中利用广义线性混合模型(GLME)检验模

拟增温和排水及其交互作用是否对各物候和生长指

标产生显著影响。检验中以各物候和生长指标为响

应变量, 增温与排水处理为固定效应, 样方所在的

小区为随机效应。最后, 需要图形表示的结果在

Origin 9.0中完成作图。 

2  结果 

2.1  增温和排水处理后环境因子变化 

本研究中, OTCs对其内空气温度具有明显的增

温作用, 使得空气温度在排水与不排水区域内分别

增加了0.99和0.74 ℃, 对土壤温度(p < 0.05)和土壤

含水量(p < 0.05)均有显著的影响(表1)。排水对土壤

环境因子的影响较大, 表现为土壤温度显著升高 

(p < 0.01), 土壤水分显著降低(p < 0.01), 生长季平

均水位降低(表1)。同时, 排水显著降低了土壤最大

融化深度(p < 0.01; 表1)。 

2.2  植物开花物候对增温和排水处理的响应 

对于早花植物圆锥薹草, 由于在CK和D样方内

未监测到圆锥薹草开花, 因此该部分开花物候缺失

(图1A)。而在W和WD处理下监测到了圆锥薹草开花, 

说明模拟增温可能影响其开花。对于早花植物水葡

萄茶藨子, 增温和排水处理后表现为开花初始期、

结束期及峰值期均不同程度提前, 但花期持续时期

没有显著变化(图1B)。具体而言, W、D和WD处理

下水葡萄茶藨子的开花初始期比CK分别提前了1

天、0天和3天; 开花峰值期比CK分别提前了7天、7

天和9天; 开花结束期比CK分别提前了5天、5天和6

天(图1)。 

对于中花植物杜香, 模拟增温和排水处理使其

开花初始期及峰值期提前, 开花结束期延后, 表现

为开花持续时间延长(图1C), 同时开花数量增加(图

2)。具体而言, W、D和WD处理下杜香的开花初始

期比CK分别提前了9天、8天和10天; 开花峰值期比

CK分别提前了5天、2天和9天; 开花结束期比CK分

别延后2天、1天和2天; 开花持续时间比CK分别延 

 
表1  模拟增温和排水处理对生长季主要环境因子的影响(平均值或平均值±标准误差) 
Table 1  Simulative warming and drainage effects on the most important environmental factors (mean or mean ± SE) 

  对照 Control 增温 Warming 排水 Drainage 增温+排水 Warming + Drainage

空气温度 Air temperature (℃) 7.62 8.36 7.69 8.68 

土壤温度 Soil temperature at 5 cm (℃) W, D 5.37 ± 0.14 5.38 ± 0.14  5.97 ± 0.04  5.91 ± 0.13  

土壤水分 Soil moisture at 0–10 cm (%)W, D 45.52 ± 2.31 38.16 ± 6.82  25.36 ± 2.47  19.52 ± 1.05  

最大融化深度 Maximun thaw depth (cm)D 62.4 ± 1.2 65.1 ± 1.2  57.5 ± 1.8  55.2 ± 1.6  

生长季平均水位 Mean water table (cm) –20.0 ND –26.3 ND 

W和D分别代表模拟增温在p < 0.05和排水处理在p < 0.01水平上对该指标具有显著影响; ND, 未监测。 
W and D indicate significant effects on the corresponding indicator at p < 0.05 level (warming) and p < 0.01 level (drainage); ND, not detected. 
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图1  模拟增温和排水处理对灌草层代表性物种开花物候的影响(平均值±标准误差)。CK、W、D和WD分别代表对照、增温、

排水和增温+排水处理。 
Fig. 1  Simulated warming and drainage effects on the flowering phenology of the typical shrub-grass species (mean ± SE). CK, 
control; W, warming; D, drainage; WD, warming + drainage. 

 

 
 

图2  模拟增温和排水处理对灌草层代表性物种最大开花数

量的影响(平均值±标准误差)。相同物种内不同小写字母表

示处理间差异显著(p < 0.05)。CK、W、D和WD分别代表对

照、增温、排水和增温+排水处理。 
Fig. 2  Simulated warming and drainage effects on maximum 
flowering number of typical shrub grass species (mean ± SE). 
Different small letters in the same species indicated significant 
difference among different treatments (p < 0.05). CK, control; 
W, warming; D, drainage; WD, warming + drainage. 

 

长了11天、8天和12天; 最大开花数量比CK分别增

加了38朵、58朵和40朵。 

对于晚花植物齿叶风毛菊, 模拟增温和排水处

理使其开花初始期、结束期和峰值期都不同程度延

后, 同时开花时间缩短(图1D)。具体而言, W、D和

WD处理下齿叶风毛菊的开花初始期比CK分别延

后了7天、27天和18天; 开花峰值期比CK分别延后

了4天、20天和12天; 开花结束期比CK分别延后–3

天、11天和7天; 而开花持续时间比CK分别缩短了9

天、17天和11天(图1)。 

但由于标准差较大, GLME仅检验到部分显著, 

即排水处理使得圆锥薹草开花结束期显著提前(p < 

0.01)及增温使得杜香开花峰值期显著提前(p < 0.05; 

附录I; 图1)。模拟增温和排水处理对植物开花物候

的影响没有显著的交互作用(附录I)。 

2.3  植物生长对增温和排水处理的响应 

植物生长对增温和土壤水分降低具有敏感的响

应, 且不同物种响应方式不同。增温和排水处理后

圆锥薹草、杜香和齿叶风毛菊的盖度和频度均呈增

加的趋势(图3)。GLME结果表明, 模拟增温显著增

加了杜香的高度和盖度(附录I; 图3), 但排水处理

影响模拟增温对杜香高度、频度以及圆锥薹草高度

的作用, 表现出交互效应(附录I; 图3)。增温和排水

处理后, 圆锥薹草、水葡萄茶藨子、杜香和齿叶风

毛菊地上生物量均无明显的改变(附录I; 图3)。 

3  讨论 

3.1  植物开花物候对模拟暖干化气候的响应 

不同物种具有不同的繁殖物候期, 这是物种长

期进化过程中不断适应环境的结果, 也是植物降低

种间竞争并维持群落水平物种共存的重要机制

(Dudgeon et al., 1999; Cleland et al., 2006)。本研究发

现, 不同物种的开花物候对气候变化(增温及土壤

水分降低)的响应也表现出明显的种间差异, 尤其

体现在不同开花功能群间。这与Sherry等(2007)和

Meng等(2016, 2017)的研究结果一致。对于早花植物, 

模拟增温及排水处理使其开花初始期、峰值期和结

束期呈提前趋势。增温使早花期植物始花期提前得

到了较为普遍的验证(Sherry et al., 2007; 吴瑞芬等, 

2009; CaraDonna et al., 2014), 它是植物适应性进化

的结果(Anderson et al., 2012)。植物始花期受控于其

前期温度积累(吴瑞芬等, 2009; Wang et al., 2014a),  
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图3  模拟增温和排水处理对灌草层代表性物种的盖度(A)、高度(B)、频度(C)及地上生物量(D)的影响(平均值±标准误差)。
相同物种内不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。CK、W、D和WD分别代表对照、增温、排水和增温+排水处理。 
Fig. 3  Simulated warming and drainage effects on coverage (A), height (B), frequency (C) and above-ground biomass (D) of the 
shrub-grass typical species (mean ± SE). Different small letters in the same species indicated significant difference among different 
treatments (p < 0.05). CK, control; W, warming; D, drainage; WD, warming + drainage. 

 
增温使其温度积累提前达到要求从而提前植物始花

期。同时, Schemske等(1978)认为, 因为温带森林较

低的早春季节温度对植物生长和昆虫活动产生限制

作用, 温度成为植物繁殖物候的重要限制因素, 增

温对温度限制的解除也可能促使植物始花期提前。

此外, 在受冻土强烈影响的该区域, 气候变化还可

能通过加速春季冻土融化进程, 而影响早花植物始

花期(Dorji et al., 2013)。本研究中, 由于开花结束期

也相应地提前, 植物花期时长并没有发生显著改

变。也就是说, 早花植物的花期产生了一个整体的

向前推移, 但持续时间保持不变。 

由于普遍的认识是早花植物比晚花植物对气候

变暖更加敏感(Meng et al., 2016), 因此对早花植物

的关注较多, 而对晚花植物开花物候的增温响应还

缺乏足够的认识。但就植物群落而言, 各种植物开

花次第进行且相互间存在重叠, 各物种开花物候组

成了群落开花物候, 这是一个复杂的过程, 只关注

始花期较早的植物对气候变化的响应不能科学地反

映植物物候的变化。因此, 本研究观测了晚花植物

齿叶风毛菊对气候变化的响应。与Sherry等(2007)

的研究结果类似, 本研究结果表明, 增温及排水条

件下, 晚花植物齿叶风毛菊呈始花期延后, 花期缩

短趋势。这可能是由于晚花植物始花期在盛夏, 不

再像早花植物受低温限制, 增温反而可能导致繁殖

限制, 从而使其开花初始期延后。虽然研究表明, 降

雨增加对植物开花和结果物候无显著影响(Sherry et 

al., 2007), 但是增雨对物候的影响与其发生的时间

和量有关系(叶鑫等, 2014)。本研究中, 模拟增温和

排水处理下, 齿叶风毛菊在大量降雨到来, 土壤水

分充足后进入花期, 说明模拟增温和排水处理导致

的土壤含水量降低(表1), 可能使盛夏开花的齿叶风

毛菊因水分限制而推迟开花。植物物候是一系列循

环发生的连续的季节性生物事件, 各物候阶段存在

此消彼长的密切联系(Post et al., 2008)。晚花植物的

齿叶风毛菊更长的营养生长时间及花蕾阶段可使其

花期延后。同时, 增温和排水处理缩短了晚花植物
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齿叶风毛菊的开花持续时间, 这可能对其遗传变异

及进化适应产生选择压力(Sherry et al., 2007)。 

植物开花物候是环境、生物和遗传因子综合选

择的结果(Sherry et al., 2007; Menzel et al., 2011), 

其对气候变化的反应, 因其开花功能群而异(Sherry 

et al., 2007; Meng et al., 2016, 2017)。群落面临增温

气候条件后, 早花植物花期提前, 晚花植物花期延

后。这种花期物候的反方向变化导致群落生态位变

化 , 可以增加不同功能群对资源的有效利用

(Ackerly, 2003; Cleland et al., 2007; Sherry et al., 

2007), 可能为中花植物提供更多生态位空隙。本研

究中, 中花植物杜香开花峰值期显著提前, 且花期

呈延长趋势, 开花数量呈增加趋势, 支持了以上推

测。群落利用不同开花功能群植物对气候变化的响

应差异来调节群落整体物候变化, 可能是群落适应

气候变化的重要途径(Meng et al., 2016, 2017)。进一

步看, 不同开花功能群植物对气候变化响应的差异

可能为物种入侵或对群落结构变化提供了生态位间

隙, 从而可能对种间竞争产生潜在影响, 引发群落

组成改变 , 对生态和进化产生深远影响(Ackerly, 

2003; Cleland et al., 2007; Sherry et al., 2007; Li et al., 

2016)。 

3.2  植物生长特征对模拟暖干化气候的响应 

植物生长变化是群落响应气候变化的又一重要

途径(Peñuelas et al., 2007)。本研究发现植物生长对

模拟增温和排水处理具有敏感的响应, 且不同物种

间响应方式存在差异。增温和排水处理后圆锥薹草、

杜香和齿叶风毛菊的盖度和频度都呈增加的趋势, 

其中杜香的高度和盖度在增温后显著增加(图3; 附

录I)。但对于水葡萄茶藨子, 增温及排水处理后其高

度、盖度和频度均呈下降趋势(图3)。不同物种的生

长对气候变化的响应与其生长特性及其对环境的适

应性有关(Peñuelas et al., 2007)。水葡萄茶藨子多生

长于林下阴湿处及河岸旁, 是对水分要求较高的喜

阴植物。因此, 模拟增温和排水处理后土壤水分的

降低对水葡萄茶藨子生长产生不利的影响。相反, 

圆锥薹草、杜香和齿叶风毛菊则表现出对模拟增温

和排水处理的积极响应。由于不利的环境条件及群

落种间竞争的压力, 增温及排水处理后水葡萄茶藨

子的各性状特征表现为下降趋势。就本研究中选取

的4种代表性物种来推测, 演替初期泰加林群落应

对短期的暖干化气候变化, 将可能会通过物种间对

生境的适应能力, 改变种间竞争关系, 从而影响群

落组成和结构(Peñuelas et al., 2002)。 

3.3  排水处理对植物开花物候和生长的影响 

温度可以直接控制生物物候事件开始的时间, 

被称为生物原始的“生物钟” (Ausín et al., 2005; 

Forrest & Miller-Rushing, 2010)。在众多影响物候的

环境因子中, 温度所起的作用最大(Wolkovich et al., 

2012)。但是, 本研究中排水处理(D)对植物开花物候

的影响表现出与模拟增温(W)相似的效果, 说明排

水处理会在一定程度上影响植物开花物候。研究表

明, 土壤水分降低对植物开花物候具有复杂的影响

(Galen et al., 1999; Peñuelas & Filella, 2001; Wang et 

al., 2014b)。干旱一般会通过缩短植物花期来减少因

开花而增加的水分丧失量(Peñuelas & Filella, 2001)。

同时 , 低水分状况可以减缓花芽和结实的过程

(Galen et al., 1999), 但也研究得出相反的结果

(Wang et al., 2014b)。此外, 本研究中, 排水处理使

得土壤表层温度有明显的升高, 这可能对植物根系

物候产生影响(Sullivan & Welker, 2005; Steinaker et 

al., 2010)。有研究发现, 浅层根系与地上物候保持

较好的同步性(Brouwer, 1983), 土壤水分降低则有

可能通过根系物候对地上物候产生影响。本研究中, 

模拟增温和排水处理对植物开花物候的影响并未表

现出显著的交互效应, 说明土壤水分降低并不会影

响植物开花物候对模拟增温的响应。该结果与本研

究样地较高的土壤水分有关, 在受水分限制的生态

系统则可能出现不同的结果, 这有待进一步探索。 

土壤水分作为植物生命活动的重要基础, 对植

物生长产生重要的直接影响。在本研究中, 土壤水

分充足, 模拟土壤水分降低对圆锥薹草、杜香和齿

叶风毛菊的生长(高度、盖度、频度)产生一定的促

进作用, 对水葡萄茶藨子产生一定的抑制作用, 但

均未达显著水平。然而, 模拟土壤水分降低显著影

响模拟增温对杜香高度、频度以及圆锥薹草高度的

作用(附录I; 图3)。该结果说明, 模拟增温对杜香和

圆锥薹草生长的促进作用可能受到土壤水分降低的

限制。 

3.4  模拟暖干化气候条件下的群落演替倾向 

本研究中, 杜香是灌草层的优势物种, 其生物

量占群落总生物量(高度<50 cm的灌草层)的(46.0 ± 

4.2)%。在增温和土壤水分降低的气候条件下, 属于

中花植物的杜香开花峰值期显著提前, 且花期呈延
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长趋势, 开花数量呈增加趋势。更长的花期使得杜

香的花期与其传粉动物的活动期不一致的可能性降

低, 增加了杜香的繁殖成功率。延长的花期和增加

的开花数量还可以增加配型, 使基因多样化, 利于

杜香的进化。同时, 植物个体开花物候对环境变化

的响应与其生长性状紧密相连。有研究表明, 在增

温条件下, 物候提前较多的物种, 在丰富度和生态

幅上有较大的提高, 反之, 其性状特征(生物量、相

对盖度、开花数目)则相对降低(Hulme, 2011)。与此

一致, 本研究中模拟增温使杜香开花峰值期显著提

前, 虽然其生物量没有显著变化, 但作为主要性状

特征的高度和盖度均显著提高(附录I; 图3)。综上, 

说明在短期增温条件下, 杜香可以通过调整开花物

候和生长性状, 使其生态幅增加, 而在群落中的优

势地位更加明显。 

根据孙明学(2011)的研究, 在大兴安岭泰加林

的火后演替过程中, 起初灌木层中频度高的物种很

少, 随着时间的推移, 灌木层中植被对资源和空间

的竞争将日益加剧, 随着乔木层林冠逐渐恢复, 灌

木层利用资源和空间的压力也急剧上升, 从而又对

一些阳性灌木进行淘汰, 最终使灌木层物种数量减

少, 使优势灌木种的频度显著提高。同样, 草本层也

经历这样的过程, 随着演替时间的推移, 草本层物

种数量大幅下降, 从而使高频物种占据优势。因此, 

火后灌草层植被的演替过程, 是一个优势物种逐渐

淘汰其他物种, 最终占据主导地位的过程(王绪高

等, 2004; 孙明学, 2011)。短期来看, 模拟增温和土

壤水分降低促使作为优势物种的杜香更具繁殖优势, 

且占有更宽的生态幅, 使其在灌草层的优势地位更

加明显, 这与泰加林火后恢复中灌草层的演替路径

非常一致(王绪高等, 2004; 孙明学, 2011)。因此, 我

们可以在一定程度上推测, 短期内增温和土壤水分

降低可能加速演替初期泰加林灌草层的火后演替进

程。由于高频物种所占比例的增加是有利于群落稳

定发展的, 能为乔木的更新创造良好的生态环境

(孙明学, 2011)。因此, 增温和土壤水分降低可能形

成有利于泰加林恢复的生态环境, 加快泰加林恢复

更新。 

4  结论和展望 

未来暖干化气候条件将改变植物开花物候, 且

这种改变因植物开花功能群而异。早花植物由于开

花温度限制的提早解除而花期提前; 晚花植物由于

开花受水分限制, 花期呈延后趋势; 早花植物和晚

花植物开花物候的反方向变化可能为中花植物提供

更大的生态位空隙, 使其开花数量趋向于增加, 花

期提前且呈延长趋势。暖干化气候变化导致的开花

物候改变可能为物种入侵或对群落结构变化提供生

态位间隙, 从而可能对种间竞争产生潜在影响, 引

发群落组成改变, 对生态和进化产生深远影响。同

时, 群落通过不同开花功能群植物对气候变化的响

应不同, 而调节群落整体物候变化, 可能是群落适

应气候变化的重要途径。开展群落物候对气候变化

的响应研究是气候变化下物候研究的重要方向。本

研究只观测了4种代表性植物的生长与开花物候, 

可能无法表征群落整体的响应。但在一定程度上, 

我们可以推测短期的暖干化气候变化可能加速演替

初期泰加林灌草层的火后演替进程, 促进泰加林的

恢复更新。另外, 本研究区域水分充足, 土壤水分降

低仅影响了部分物种生长对增温的响应, 并未影响

植物开花物候对增温的响应。但在受水分限制的生

态系统中, 土壤水分降低是否影响植物物候对增温

的响应仍是需要明确的重要问题。 
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附录I  广义线性混合模型统计结果 
Supplement I  Results of GLME model 

  n 增温 Warming 排水 Drainage 
增温 × 排水  

Warming × Drainage 
物种 
Species 

    系数 
Coefficient

显著性 
Significance

系数 
Coefficient

显著性 
Significance

系数 
Coefficient 

显著性 
Significance

高度 Height  13 4.073 0.085 13.212 0.082 –12.960 0.007 

盖度 Coverage  13 –27.000 0.108 –11.583 0.725 0.833 0.974 

频度 Frequency 13 –14.015 0.385 –18.246 0.671 –30.882 0.268 

地上生物量  
Above-ground biomass 

13 –2.692 0.362 –1.731 0.774 –0.322 0.934 

开花初始期 First flowering date 7 – – 8.000 0.210 – – 

开花结束期 Last flowering date 7 – – 10.250 0.009 – – 

开花峰值期 Flowering peak date 7 – – 11.167 0.076 – – 

开花持续时间 Flowering duration 7 – – 2.250 0.727 – – 

圆锥薹草 
Carex diandra 

最大开花数量 
Maximum flowering number 

7 – – –13.167 0.496 – – 

高度 Height 16 2.070 0.512 –2.947 0.550 3.880 0.352 

盖度 Coverage 16 –5.000 0.741 –17.333 0.468 34.000 0.105 

频度 Frequency  16 –5.200 0.785 –13.867 0.641 26.533 0.298 

地上生物量  
Above-ground biomass 

16 –6.507 0.263 –8.738 0.299 10.792 0.138 

开花初始期 First flowering date 15 1.727 0.449 1.382 0.799 –2.524 0.604 

开花结束期 Last flowering date 15 3.788 0.097 3.164 0.542 3.595 0.434 

开花峰值期 Flowering peak date 15 5.576 0.104 4.327 0.581 4.571 0.512 

开花持续时间 Flowering duration 15 2.061 0.418 1.782 0.768 6.119 0.247 

水葡萄茶藨子 
Ribes procum-
bens 

最大开花数量 
Maximum flowering number 

15 1.424 0.813 3.073 0.832 14.548 0.252 

高度 Height 29 6.000 0.040 1.223 0.870 –10.108 0.024 

盖度 Coverage 29 19.250 0.025 –11.590 0.541 –21.502 0.089 

频度 Frequency 29 3.500 0.591 –3.088 0.832 –23.450 0.023 

地上生物量 
Above-ground biomass 

29 12.999 0.249 –20.981 0.579 5.287 0.824 

开花初始期 First flowering date 16 4.088 0.177 3.514 0.642 6.933 0.241 

开花结束期 Last flowering date 16 –1.546 0.642 –0.139 0.987 –0.039 0.996 

开花峰值期 Flowering peak date 16 6.097 0.043 3.042 0.671 –3.051 0.457 

开花持续时间 Flowering duration 16 –5.634 0.243 –3.653 0.763 –7.315 0.470 

杜香 
Ledum palustre 

最大开花数量 
Maximum flowering number 

16 0.838 0.982 –24.736 0.796 –52.318 0.493 

高度 Height 11 –9.412 0.614 –12.858 0.759 5.733 0.828 

盖度 Coverage 11 –1.914 0.671 –1.052 0.918 –1.315 0.837 

频度 Frequency 11 4.000 0.757 4.667 0.866 –18.667 0.336 

地上生物量  
Above-ground biomass 

11 –3.670 0.186 –3.098 0.438 3.361 0.326 

开花初始期 First flowering date 8 3.464 0.623 –17.036 0.289 –15.500 0.311 

开花结束期 Last flowering date 8 3.143 0.447 –9.857 0.287 –1.000 0.916 

开花峰值期 Flowering peak date 8 3.714 0.448 –12.284 0.265 –12.201 0.235 

开花持续时间 Flowering duration 8 –0.321 0.943 7.179 0.477 14.500 0.105 

齿叶风毛菊 
Saussurea 
neoserrata 

最大开花数量 
Maximum flowering number 

8 –3.929 0.344 –2.929 0.734 3.000 0.746 
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