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摘  要  物候模型可以通过环境因子预测植物物候期, 是植物物候学一个重要内容。其
中,试图反映生物过程的动态物候模型往往预测比较准确, 因此这类物候模型有助于探讨

植物在全球变化中的响应。本文把动态物候模型分为 3大类, 温度物候模型、冷激物候模

型和其它物候模型,阐述了每个模型的基本原理和假设, 重点论述了常见的温度物候模型。

提出物候模型的真实性和广泛性还需要进一步提高,并介绍了温度物候模型在全球变化中

运用的几个代表案例,指出目前的物候模型研究刚刚起步, 还有许多方面需要进一步深入

和开拓。
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Abstract: Phyto-pheno logy is de fined as the re lationsh ips betw een recurring vegetation cycle and

env ironm en.t In the beg inn ing, it ma inly contr ibuted to and adhered to ag riculture, and in last

century, severa l do zens o f pheno log ical mode ls have been developed. These models could be

classified into two groups, i. e. , staticmodel and dynam icmode.l The latter attempts to describe

the physiolog ical processesw h ich preceded phenophase occurrence, and thus, could be used to

somewhat accurately speculate the comm encement dates o f phenophases. In this paper, the dy-

nam ic pheno log ica l models inc lud ing temperature mode,l ch illing mode l and others w ere ou-t

lined, among which, temperaturemodel is draw nmore concentrat ion than the othermode ls. The

underly ing princ ip les and hypotheses of themodels w ere described, and several cases o f the ir ap-

plicat ion in g loba l changew ere demonstrated. The study of dynam ic pheno log ica lmode lsw as just

at its inspiring beg inning, and there w ere mo rew ork to be done.
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1 引  言

植物物候学是研究植物周期性事件和环境关系

的一门科学 (利思, 1984), 已经有 3 000年的历史,

并且很长时期内仅作为农学的一个分支存在 ( Schw-

artz, 2003)。直到 19世纪中叶, 物候学才成为一门

独立的系统学科 ( Schw artz, 2003)。由于物候学反

映了生物和环境之间的密切关系, 20世纪以来的全

球变暖使得这门学科重新成为人们关注的热点, 尤

其物候模型的建立和改进 ( Cannel& Sm ith, 1983,

1986; H¾nn inen, 1990, 1995; Chu ine et al. , 1999;

Chu ine, 2000; M ann& Jones, 2003)。通过物候模型

预测未来植物物候期的变化可以探讨植物如何响应

全球变化,以及植物物候改变后导致的相关生物活

动变化,因此物候模型研究是全球变化研究的一个

重要手段。如, K ramer等 ( 2000)综述了物候模型在

植被生长变化研究中的重要性。国外对物候模型研

究做了不少工作, 而国内的研究较少。本文回顾了

有关物候模型的发展,希望对以后物候模型和全球

变化研究有借鉴和参考作用。
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2 物候模型

最早进行物候模型探讨的是 Reaumur, 他在

1735年提出了积温 ( degree- time)概念, 并用来解释

不同地方葡萄成熟期的差异 ( Chuine et al. , 2003)。

20世纪以后, 物候模型研究有了较大发展, 出现了

各种各样的模型 ( A rno ld, 1959; Thomson & M on-

crief,f 1982; Canne l & Sm ith, 1983; Kramer, 1994;

Chu ine et al. , 1998; Chuine et al. , 2003; G ienapp et

al. , 2005)。目前的物候模型可以简单分为 2类:即

静态模型和动态模型。静态模型直接用统计方法拟

合物候期与相关因子关系而得,很少考虑环境因子

对生物的影响机制, 如有的模拟地理位置和物候期

之间的关系 (里德等, 1981;龚高法和简慰民, 1983;

郑景云等, 2003) , 气候因子与物候期间的关系 (张

福春和陈效逑, 1995; Wh ite et al. , 1997; 陈效逑,

2000)等。这类模型对气候变化条件下的植物物候

预测研究意义不大,因此不作详细论述。动态模型

则是通过数学方法再现生物过程与环境的关系,试

图从机制上探讨物候相发生条件, 因此又可以称为

机制模型。这类模型往往可以比较准确地预测气候

条件变化后物候相出现的时间,所以这里重点讨论。

芽 (以下如无特殊说明, 则包括叶芽和花芽 )的

开放不仅是一个比较明显的生物特征, 而且标志着

一个发育阶段的开始, 因此动态物候模型多是预测

芽绽放的时间,这里有必要对芽开放的过程做一个

说明。芽开放前有一个休眠期, Sarvas( 1974)把这

个休眠期划分为 2个阶段: 停滞期 ( rest)和静止期

( quiescence)。停滞期内, 芽的发育受到强烈生理抑

制,只有经过一定冷激 ( ch illing)处理, 芽才能打破

停滞期 (式 ( 1) ) ; 处于静止期的芽是由于外源环境

抑制而不能开放, 但只要经过足够多的发育温度

( forc ing temperature)积累, 芽就可以开放 (式 ( 2) )。

这 2个时期可以用方程表达如下:

S ch l = E
t

t1

Rch l ( 1)

Sf rc = E
t

t2

R frc ( 2)

式中, S ch l为冷激状态, Rch l为冷激速度, t1为停滞期

起始时间, S frc为发育状态, R frc为发育温度作用速度,

t2为静止期起始时间, t为结束时间。当然, 光照也

可能促进冷激作用 ( C anne ll& Sm ith, 1983; K ramer,

1994; L inkosalo, 2000; Schaber& B adeck, 2003; W in-

dauer et al. , 2006)。

211 与积温相关的物候模型 (温度物候模型 )

Reaumur建立的积温和植物生长发育关系被广

泛用于物候期的预测,并于 1983年被命名为积温模

型 ( Therma l T imeM ode,l式 ( 3) ) ( C annell& Sm ith,

1983, 1986)。

R fr c =
0

K (T - Tb )
 
T [ T b

T > T b

(3)

式中: 0[ K [ 1,发育响应状态, 只有当 K > 0时, 发

育温度才可以促进芽发育; Tb 为发育最低温度; T 为

日均温。这个模型未考虑停滞期对积温作用的影

响, 认为植物在发育温度作用之前已经经过充分冷

激作用 (K = 1) ,这可能和模型最初来源于对果实成

熟期的预测有关 ( Chu ine et al. , 2003)。模型假设温

度对休眠静止期的作用和发育温度之间呈直线关

系, 温度越高, 促进发育的作用越大。这个假设在一

些试验中得到证实 ( Angus et al. , 1981; M oot et al. ,

2000) ,所以此模型适用于对一些植物萌芽期或开

花期的预测 ( Angus et al. , 1981; Cannel & Sm ith,

1983; Chu ine& Cour, 1999; Hannerz, 1999; O sborne et

al. , 2000; Kang et al. , 2003; P icard et al. , 2005)。比

较而言,这个模型较其它模型简单,所以是许多植物

物候期的首选拟合模型。但是由于该模型忽略了停

滞期对开花的作用,因此较适用于气候变化季节性

比较强,冷激作用易实现的地区, 如高海拔和高纬度

地区。

后来,不少试验结果表明, 停滞期冷激作用的满

足与否会影响芽静止期对发育温度的需求,即发育温

度在一定程度上可以弥补冷激作用不足,但需要更多

地发育温度来实现,积温与冷激处理之间呈现指数负

相关关系 ( Cannell& Sm ith, 1983, 1986; Murray et al. ,

1989)。于是出现了新的物候模型,这个模型就是替

代模型 (A lternatingM ode,l式 ( 4)和式 ( 5) ):

R chl =
1

0
 
T [ T b

T > T b

( 4)

F cri = A+ Be
- CSchl ( 5)

式中: Fcr i为发育温度阈值, 超过后, 芽就开放; A、B

和 C为常数。这个模型假设整个休眠期内冷激作用

是一样的,只要低于一定温度 (T b )就起作用, 作用

的效果按天来累积。不同冷激作用对促进芽开放的

效果影响可能不一样,在一定冷激时期,连续冷激作

用要大于间断冷激作用 ( C anne ll& Sm ith, 1983); 停

滞期冷激作用的时间还会影响发育最低温度 ( Can-

116                           生态学杂志  第 26卷  第 1期  



nell& Sm ith, 1983)。

也有的物候模型认为停滞期冷激所需温度不仅

有个范围,还有一个最适范围 (式 ( 6) ) :

Rch l =

0 T [ Tm in

T - Tm in

T 0 - Tm in
Tm in < T [ T o

T - Tmax

T 0 - Tmax
T o < T < Tm ax

0 T \ Tmax

( 6)

式中, T o为冷激最适温度, Tm in为冷激最低响应温

度, Tmax为冷激最高响应温度。H¾nninen ( 1990)对

这 4类模型做了总结, 包括顺序模型 ( Sequential

M odel)、平行模型 ( Para llelM odel)、深度停滞模型

( Deepen ing RestM ode l)和 4阶段模型 ( Four Phase

M odel)。另外, 这 4个模型同时假设,静止期中发育

温度的作用与温度呈指数关系:

R frc =

0

K
a

1 + e
b(T+ c)

 
T [ T b

T > T b

( 7)

式中, a, b和 c为常数。其中,前 2个模型仍仅把停滞

期视为 1个阶段,顺序模型认为只有冷激作用打破停

滞期后发育温度才能促进芽开放 (式 ( 8) ),而平行模

型认为停滞期内发育温度同样能够促进芽的发育 (式

( 9) )。2个模型的发育响应状态可以表达为:

K =
0

1
 
S ch l < C cri

S ch l \ C cri

( 8)

K =
Km in +

1 - Km in

Ccr i

Sch l

1

 
S chl < Ccr i

S chl \ Ccr i

( 9)

式中: Ccr i为冷激阈值, 超过后, 植物就打破了停滞

期; Km in为发育温度能够作用的最低发育响应状态。

后 2个模型分别把停滞期又细分为 2个和 3个阶

段,深度停滞模型中, 停滞期被分为深度停滞期和缓

冲期 (式 ( 10) ) ; 而 4阶段模型中, 停滞期可以分为

停滞前期, 真停滞期和停滞后期 (式 ( 11 )和式

( 12) )。在停滞期不同阶段,冷激作用方式不一致;

同时, 不同停滞期的发育响应状态也是不一样的:

K =

1 -
1- Km in

Ccri

Sch l S chl < Cdr

Km in +
(1- Kmin ) (Sch l - Ccr i )

Ccri - Cdr
Cd r [ S ch l < Ccri

1 S chl > Ccr i

(10)

K =

1 S ch l < C tr, T > T trh

0 S ch l < C tr, T [ T trh

0 C tr [ Sch l < Cpr

0 Cpr [ Sch l < Ccri, T [ T trh

1 Cpr [ Sch l < Ccri, T > T trh

1 S ch l \ C cri

( 11)

T trh =

T 1 +
T 2 - T 1

C tr

S ch l Schl < C tr

T 1 +
(T1 - T2 ) (S ch l - Ccr i )

Ccri - Cpr
Cpr [ Schl < Ccri

(12)

式中: Cd r为打破深度停滞期的冷激积累阈值; C tr为

停滞前期到真停滞期的冷激积累阈值; Cpr为真停滞

期到停滞后期的冷激积累阈值; T trh为发育温度阈

值, 超过这个值则芽能够发育, 不足则芽不发育; T 1

为可能发育的温度下限; T 2为可能发育的温度上

限。在停滞期内, 发育温度的作用和发育响应状态

的关系如式 ( 7)所示。

Chu ine等 ( 1999)重组上面几个经典物候模型,

因此又出现了 8个模型: 指数发育模型 ( ForcSar)、

积温发育模型 ( ForcTT)、顺序积温模型 ( SeqTT )、顺

序指数模型 ( SeqSar)、平行积温模型 I( Par1TT )、平

行指数积温模型 Ñ ( Par1Sar)、平行积温模型 Ò

( Par2TT)和平行指数模型 Ò ( Par2Sar)。这些模型

也能对一些植物开花期进行很好预测。 2000年,

Chu ine找出了统一物候模型形式 (式 ( 13 )和式

( 14) ) :

R chl =
1

1 + e
a( T-c) 2+ b(T- c) ( 13)

R fr c =
1

1 + e
b(T- c) ( 14)

式中: T 为温度; a, b和 c为常数。这个统一模型可

以涵盖几个经典的物候模型, 如积温模型, 替代模

型, 顺序模型和平行模型等, 扩展了模型的适用范

围, 使模型有了一定的广泛性。

212 与冷激处理相关的物候模型 (冷激物候模型 )

还有一些其它以冷激单位为变量的冷激物候预

测模型,如犹他模型 (U tahM odel)、北卡罗莱纳模型

( North Carolina M odel)、低冷激模型 ( Low Ch illing

M ode l)和正冷激单位模型 ( Positive Ch ill U nit)等

( R ichardson et al. , 1974; G ilreath& Buchanan, 1981;

Shaultout & Unrath, 1983; L insley-Noakes et al. ,
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1995)。这些模型假设休眠期只有 1个停滞期,认为

当有效冷激单位累积到一定阈值 ( CR)时芽就开放,

因此可以用冷激单位累积进行物候期预测。每个模

型给特定温度范围的冷激作用赋予特定的权值,比

如犹他模型中, 611 e 冷激作用最大, 为 1; 而 2313
e 的冷激作用最小,为 - 2。尽管冷激累积起始时可

能会出现负的冷激累积, 但有效冷激累积仅从最大

负冷激累积的第 2天开始。 Cesaraccio等 ( 2004)又

提出类似平行模型的冷激-日数模型 ( The Ch illDays

M odel) ,认为停滞期的冷激处理累积和静止期反冷

激处理累积抵消时芽即开放。

213 其它物候模型
上面模型过高评估物候早期数据,低估了物候

晚期数据, 且模型灵活性不足 ( Schaber& Badeck,

2003)。基于激素对植物生长发育调节的认识,

Schaber和 Badeck( 2003)提出了促进-抑制因子模型

( P romoter Inhibito rM ode l) , 可以减少提到的问题。

这个模型主要假设叶变色时和休眠时抑制因子浓度

最高, 促进因子浓度最低;叶芽开放时, 促进因子浓

度最高,抑制因子浓度最低。同时,模型认为促进和

抑制因子的浓度变化受温度和光照的调节。只有一

定范围温度才对 2个因子浓度变化起作用, 并且有

个最适温度;而光照通过长短对 2个因子进行调控,

长光照促进抑制因子分解促进因子形成, 短光照则

促进抑制因子形成和促进因子分解。

3 物候模型评价

Lev is( 1968)提出判断生物模型有效性的 3个

标准: 真实性、准确性和广泛性。每个物候模型的准

确性是每个模型确立必须考虑的首要条件, 但是一

个预测准确的模型是否具有真实性和广泛性还需要

进一步验证。通过用不同物候模型对人工模拟物候

数据的预测分析, H unter和 Lechow icz( 1992)首次对

经典物候模型的真实性提出了质疑。H¾nn inen

( 1995)也发现,有些模型预测自然条件下萌芽期很

准确, 但是对增温处理下的萌芽期却不能准确预测。

于是, 他认为基于自然条件下物候数据拟合出的物

候模型并不能保证其真实性,应该通过试验条件下

的数据来证实。此外, 模型拟合所用的数据也是模

型失真的一个重要因素。因为模型所用的物候数据

仅是一个物候相完成发育时的数据 (即物候相出现

的日期 ) ,而缺乏完整发育过程的数据, 这可以借助

解剖学和生物化学的方法来确定或标记中间阶段。

同时,他还提出可以同时通过不同模型拟合同一植

物物候期的方法来检验模型的真实性,因为同一种

植物不会采取多种调控机制。另外, 参数评估方法

优劣与否也是制约模型发展的一个因素。采用最优

的参数评估方法会增加模型的真实性 ( A ngus et

al. , 1981; K ramer, 1994; Chuine et al. , 1998)。多数

物候模型适用范围往往仅限于一个或几个种, 缺乏

一定的广泛性 ( K ramer, 1994; Chu ine et al. , 1998,

1999) , 但是很少研究探讨物候模型的广泛性

( Chuine, 2000)。这些问题的出现可能与植物生长

发育内部机制不清楚有关 ( Perry, 1971; Schaber &

Badeck, 2003)。所以,物候模型的有效改进还需要

很长时间,更要基于对植物生理过程进一步的了解。

4 物候模型在全球变化研究中的应用

由于动态物候模型能通过模拟生物机制来预测

植物物候期,所以不少学者尝试用物候模型进行物

候对全球变化响应的研究 ( Cannel& Sm ith, 1986;

M urry et al. , 1989; H¾nn inen, 1995)。温度模型认为

随着全球变暖,发育温度也会很快累积到植物萌芽

和开花的阈值,所以植物就可能提前打破静止期,萌

发新叶, 绽放花蕾 ( C annel& Sm ith, 1986; M urry et

al. , 1989; Osborne et al. , 2000)。因为温度是植物

芽开放的重要条件,只要满足了温度条件,植物就会

萌芽和开花。不少物候长期变化趋势研究表明, 温

度升高使得春季物候 (包括春季萌芽和开花 )普遍

呈现提前的趋势 (张福春和陈效逑, 1995; Sparks &

Carey, 1995; M enze l& Fab ian, 1999; F itter& Fitter,

2002; 徐雨晴等, 2005; Chen et al. , 2005)。同时, 温

度模型认为冷激处理也是限制植物芽开放的一个重

要影响因子。因此,对于冷激作用处于临界阈值地

区的植物,如果冬季和春季温度升高,可能导致一些

植物冷激处理不能满足, 芽的停滞期就无法按时打

破, 而必须依赖更多的发育温度处理来弥补,这些植

物的芽就很难提前开放, 甚至出现推迟开放 (M urry

et al. , 1989)。植物萌芽推迟和不变的现象在长期

物候变化研究中也有报道 ( Sparks & Carey, 1995;

M enze l& Fab ian, 1999; F itter& Fitter, 2002 )。 Fitter

等 ( 1995)研究表明, 开花前 4) 6月温度升高会导

致开花推迟, 这个时间和冷激作用时间比较相似。

因此,对于目前春季物候普遍提前的结论需要进一

步验证,不能忽略植物物候期呈相反的变化趋势的

植物。
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植物新枝对春季寒害很敏感, 目前人们又普遍

认为物候期会提前, 所以植物是否会增加遭受春季

寒害风险也成了人们关注的一个问题 ( C anne l&

Sm ith, 1986)。在物候模型拟合试验中,不同植物对

冷激处理变短的反应不同,有些植物发芽提前,有些

植物推迟 ( Canne l & Sm ith, 1986; M urry et al. ,

1989)。这些试验从一定程度上说明温度升高可能

使一些植物遭受寒害, 而另一些植物不一定,同时,

这也说明物候模型对于预测植物是否遭受寒害是有

一定帮助的。

气候变化对植物分布也可能造成影响 ( Sanz-

E lorza et al. , 2003) ,但是还没有一个比较好的预测

植物分布模型。物候是评价植物适应性的一个重要

指标, 所以 Chuine和 Beaub ien( 2001)建立一个以完

整物候过程为基础的过程模型 ) ) ) 物候拟合模型
( Pheno fit)来模拟植物分布区。

物候期预测模型还可能对其它全球变化研究内

容有重要意义。生长期 (萌芽 )起始时间变化可能

影响植物对物质能量的利用,以其竞争力,对植被生

物量积累意义也很大 ( Gou lden et al. , 1996) ;此外,

生长期变化还会影响生物地球化学循环; 开花期变

化会导致植物对共同传粉者的竞争, 也可能影响专

一寄生者的生长, 同样会影响敏感人群的健康。因

此,准确物候模型的建立对全球变化研究有重要意

义。

综上所述,动态物候模型有了很大发展,并尝试

了一些有意义的应用,但是仍有许多问题有待研究。

除了模型本身还需要不断改进外, 模型研究范围还

显不足,从物候相来说,主要集中在开花和萌芽;从

研究对象上说,多是集中在木本植物; 从地区上,主

要集中在中、高纬度季节明显的地区; 从应用上,以

上的案例仅仅只是开始。因此,拓展物候模型的研

究和应用范围是今后该研究领域的重要内容。
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