
文章编号：1674 − 7054(2023)04 − 0405 − 07

构树叶物候持续时间的纬度格局

王鑫洋，王　媛，杨　华，张　泽，杜彦君
（海南大学 林学院，海口 570228）

摘    要： 利用中国物候观测网 9 个站点记录的构树（Broussonetia papyrifera）叶物候近半个世纪的数据，使用

线性回归模型分析构树叶物候持续时间的纬度差异。结果显示，构树叶物候持续时间随纬度增加有明显逐渐

缩短的趋势。具体表现为：随着纬度增加，展叶期逐渐提前，落叶期逐渐延迟。对环境因子的重要性进行随机

森林回归分析，结果表明，展叶季前的温度是控制构树展叶期和叶持续时间最关键的环境因子，而落叶季前的

降水量是落叶期最关键的环境因子，这表明叶物候持续时间的纬度格局是由温度和降水量共同塑造的。结果

表明，广布种植物物候存在明显的纬度梯度, 以此适应不同的当地环境条件, 提高了自身适应性。从地理格局

视角，评估纬度对同一物种不同种群叶物候的影响, 有助于评估物种未来的分布范围变化及灭绝风险。
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国际生物计划（International  Biological  Pro-

gramme，IBP）将物候学定义为研究周期性生物事

件的时间、这一时间变化的生物和非生物驱动因

素及相同或不同物种阶段之间相互关系的科学[1]，

如植物开花和展叶的开始时间、结束时间等，对生

态系统功能的各个方面都有重要影响[2 − 3]。叶物

候持续时间对生态系统功能和树木生产力也有很

大影响[4]。对于落叶树种，春季展叶和秋季叶衰老

的时间决定了树冠的持续时间，从而决定了其年

际营养生长速率和繁殖成功率[5]。植物碳汇潜力

和植被对气候系统的反馈也依赖于叶物候的持续

时间，而叶物候持续时间的变化是森林气候变化

的一项指标[6 − 7]。在过去的 40 a 里，树木的生长期

平均每 10 a 延长了 2～3 d[8 − 9]。由于森林在陆地

碳储存方面发挥着重要作用，其叶物候持续时间

的变化不但将对森林产品和生物多样性，而且对

全球气候本身都有重要影响[10]，因此，研究植物叶

物候持续时间及其驱动机制对于了解气候变化对

森林生态系统的影响具有重要意义[7]，但以往的叶

物候研究对叶物候持续时间关注较少[11]。植物叶

物候在种间和种内存在显著差异，且沿着环境梯

度呈现明显的变化。研究大多使用平均性状值来

研究物种尺度的功能性状，隐藏了许多内部差异，

包括种内不同种群间的差异[12]，特别是广布种[13]。

因此，为了预测广布树种的命运，往往需要评估物

种对当地条件的适应机制及其应对环境变化的适

应潜力。气候变化对植物的叶物候有着显著的影

响，其中温度是控制植物叶物候最主要的因素[14]。

纬度代表的是一个更加复杂的环境条件综合体，

大量非生物环境因子存在明显的交互作用，形成

了强烈的自然选择压力，驱动广布种的快速适应

进化过程[15]。但是目前尚缺对广布种沿纬度梯度

的叶物候变化的研究，阻碍了对其未来可能受气

候变化影响的评估与分析。 
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构树（Broussonetia papyrifera）是一种属于桑

科、构属的乔木树种，分布于热带、亚热带地区以

及我国绝大部分地区[16]。构树是一种先锋植物，分

布广、适应性强、抗性强，是适合我国三北地区种

植的防护林和山区大力推广种植的树种[17]。由于

叶片本质上是获取能量的器官，因此季节性和非

季节性环境中叶子在时间（叶物候）和空间（冠层结

构）上的排列可被视为植物碳获取策略的核心要

素[18]。构树不同种源的叶表现出了明显的地理变

异趋势，其叶形态变异的主要环境因素可能是与

采种点的经纬度相关的气候差异[19]，如构树各种源

叶片的叶面积、叶长、叶宽和绒毛密度与采种点纬

度呈极显著的负相关，这表明低纬度种源比高纬

度种源叶片更大[19]。目前关于几个地理上分布较

远的种群的展叶物候、特定物种种群之间的物候

差异及其驱动机制方面的研究较少[20]。这些问题

不仅限制了评估气候变化对构树生产力的影响，

也将影响预测构树植物的入侵风险和碳汇能力变

化。本研究基于中国物候监测网多个城市站点记

载的 1963—2008 年的物候数据拟研究以下 3 个

问题:（1）构树叶物候持续时间是否有明显的纬度

格局？（2）构树叶物候持续时间的延长是否是由展

叶和落叶期共同引起的？（3）驱动构树叶物候性状

纬度差异的关键环境因子是什么？以期从纬度地

理差异角度研究广布种不同种群的物候分化，为

评估物种未来的分布范围变化及灭绝风险提供参考。

 1    材料与方法

 1.1    研究区域与物候数据    选取中国暖温带和

亚热带地区，该区域包含了半湿润和半干旱 2 个

气候区。多为大陆性季风气候，该区域四季分明，

降雨集中在夏季，冬季干燥，水热条件在季节与空

间上存在差异，植物物候也表现出显著的时空变

化特征，对气候变化响应较为敏感[21]，因此，适合作

为研究植物物候变化的区域。

选用的物候观测资料来自中国物候观测网

（Chinese  Phenology  Observation  Network，CPON），

由于人为观测和虫害等因素导致物候数据部分缺

失[22]，依据观测数据较丰富和连续性较好的原则，

选择含观测期内（1963—1968 年，1973—1978 年，

1983—1991 年，2003—2007 年）的展叶期、叶变色

期和落叶期的叶物候观测记录[23]，为了满足统计分

析的最小样本量，排除了数据少于 10 a 的站点记

录[23]，共有九个物候观测站点有充足的构树叶物候

数据符合筛选要求，分别是：北京、西安、洛阳、芜

湖、镇江、长沙、南昌、贵阳和桂林，纬度范围

25°14′—39°9′N，每个站点的具体纬度见表 1。采

用儒略日期（Julian  day）换算法（1 月 1 日为第

1 天，2 月 1 日为第 32 天，依此类推），将展叶期、

落叶期转换为距离当年 1 月 1 日的天数[24]。然后

计算每一个站点内每一叶物候期累年平均时间，

作为该站点叶物候数据。
 
 

表 1    9个站点构树叶物候数据和纬度坐标数据

持续
时间/d

持续时间
标准差

展叶
期/d

落叶
期/d

纬度

北京 202.38 10.64 113 317 39°90′

西安 230.83 10.25 99 331 33°42′

洛阳 229.69 8.26 99 328 34°35′

芜湖 234.46 9.89 98 332 31°32′

镇江 247.45 7.06 95 343 32°16′

长沙 264.43 11.30 92 343 28°12′

南昌 269.57 10.57 85 354 28°40′

贵阳 271.43 13.95 85 352 26°11′

桂林 278.50 23.36 83 361 25°14′
 
 

 1.2    气候数据    气候数据来源于中国气象数据

网（http://data.cma.cn/）[25]，包括 9 个物候站点对应

的气象站点的年平均气温、累年月平均气温、累年

月平均降水量（1981—2010 年）[25]。之前的研究结

果揭示展叶季前 1~2 个月的平均气温影响展叶期

的年度变化，2~3 个月的平均气温影响落叶期的年

度变化[21]。在此基础上，笔者根据 9 个研究站点构

树平均物候数据（平均展叶期为 4 月 5 日），将

2—3 月平均气温定义为展叶季前温度，10—11 月

平均气温定义为落叶季前温度（平均落叶期为

12 月 7 日），并用 12 月至翌年 2 月的平均气温作

为冬季平均气温；降水量选取时间段与此相同。

在选取气象站数据点时依据物候观测站点选取同

一位置的气象站点，其中除镇江站外，其余物候观

测站点均有与之地理位置相同的气象站点，则直

接使用这些站点的气象数据[26]。镇江无与之地理

位置相同的气象站点，以地理位置最近的南京站

替代[26]。
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 1.3    研究方法     所有统计分析用 R 语言 4.2.2 版

（R Core Team，2022）。分别对 3 个构树叶物候进

行统计分析，分别为：展叶期、落叶期和持续时间，

计算每个站点内构树叶物候儒略日的平均值。叶

物候持续时间计算为落叶期与展叶期的差值。对

于秋季物候，主要关注的是叶片脱落，而不是叶片

颜色的变化，因为任何剩余的绿叶都能够进行大

量碳同化，支持生物量增长[27]。为了评价纬度对构

树叶物候的影响，采用线性模型（LM）。笔者将

3 个叶物候性状数据与以往研究认为与展叶落叶

物候相关的 6 个环境因素进行随机森林回归（RF）
来检测与叶持续时间最相关的变量。6 个环境因

子分别是：展叶季前温度、冬季温度、落叶季前温

度、展叶季前降水量、冬季降水量和落叶季前降水

量[28 − 29]；选择此方法的原因是它不需要严格的数

据假设，可以更好地处理多重共线性和非线性关

系[30 − 31]。生成变量指数 MSE（均方误差）以证明解

释变量对响应变量的重要性[32]；根据 MSE 指数的

大小选择最关键的因素，MSE 越大变量越重要。

 2    结果与分析

 2.1    物候格局    1963—2007 年各站点构树种群

平均展叶期分布在 3 月 25 日（桂林）至 4 月 24 日

（北京）之间，平均日期为 4 月 5 日。落叶期分布

在 11 月 14 日（北京）至 12 月 28 日（桂林）之间，平

均日期为 12 月 7 日。叶物候持续时间分布在

202.38  d（北京）至 278.5  d（桂林）之间，平均为

247.63 d（表 1）。

回归结果显示，构树的叶物候特征，无论是展

叶期、落叶期和持续时间，都有明显的纬度梯度格

局（展叶期： R2=0.93， P<0.001；落叶期： R2=0.86，
P<0.001；叶持续时间：R2=0.94，P<0.001）（表 2）。
在种群水平，种群分布每降低 1 个纬度，构树展叶

期平均提前 1.97 d，落叶平均延迟 2.88 d，持续时

间增加 5.32 d。展叶期有较落叶期更显著的纬度

梯度格局，但是落叶期的斜率绝对值大于展叶

（表 2，图 1）。
 
 

表 2    构树展叶期、落叶期和叶物候

持续时间与纬度回归结果

持续天数 展叶期 落叶期

R² 0.94 0.93 0.86

P <0.001 <0.001 <0.001

斜率 −5.32 1.97 −2.88
 
 

 2.2    气候因子与叶物候持续时间的相关程度

　    如表 3 所示，对于纬度梯度上的构树种群叶

物候，所选取的 6 个环境因子都有一定的相关

性。造成构树 3 个叶物候性状纬度差异的环境因

子较为一致，其最重要的前 3 个环境因子均是：展

叶季前温度、落叶季前降水量和冬季温度。其余

3 个环境变量也对构树叶物候性状有影响，但相对

不重要。同时，同一环境因子与不同叶物候特征

的重要程度大小有一定差异，展叶季前温度是持

续时间和展叶期最重要的环境因子（MSE 值分别

为：11.01、10.30），而落叶季前降水是落叶期最重

要的环境因子（MSE 值：9.51）。
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图 1    构树叶物候纬度梯度格局

（a）持续时间；（b）展叶期；（c）落叶期。
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 3    讨　论

 3.1    构树叶物候性状的纬度分布差异     本研究

结果表明，构树叶物候性状沿纬度梯度有显著的

变化规律；展叶期与纬度呈正相关，高纬度地区种

群明显有更晚展叶的趋势；落叶期与纬度呈负相

关，高纬度地区种群有明显更早落叶的趋势；叶物

候的持续时间与纬度呈负相关关系，高纬度地区

种群有着更短的叶持续时间。因此来自单个位置

种群的叶物候数据不能用于预测其他地方同一物

种的叶物候变化[33]。木本植物的物候通常被认为

是适应当地气候的，许多使用起源测试的研究强

调了种群之间的物候差异[34]。对于同一树种不同

纬度的种群来说，预计植物物候的可塑性将有利

于种群的持续存在，因为物候事件的时间决定了

竞争（由较长的生长季节促进）和避免霜冻损害（由

生长期较短）[35]。但是，以前的相关纬度格局研究

大多单独关注于展叶期或叶变色期，对叶物候持

续时间的空间变异研究尚属首次[27, 36]。

树木物候的种内变异性可能会严重限制研究

人员预测物候对全球气候变化的一般反应的能

力[36]。本研究结果表明了秋季落叶相比春季展叶

对低纬度叶物候持续时间延长有更大的贡献，从

而使低纬度地区种群获得更长的年际生长时间和

更多的生物量增长。之前的研究也发现了展叶与

落叶期对变暖响应的不一致，并认为落叶期主导

植物的叶物候持续时间：对于平均叶持续时间延

长的物种，落叶期延迟，而那些植被周期平均缩短

的物种的落叶日期提前[37]。但是，并没有发现不同

地理位置同一种群的秋季物候及叶持续时间差

异。研究结果表明，同一物种的高纬度地区种群

相较于低纬度地区种群具有较高的光饱和 CO2 同

化率和较低的比叶面积[38 − 39]，推测这是对较短生

长季[40] 的适应。此种情况下，尽管两者相关，但叶

物候持续时间的差异所导致潜在生产力和碳固存

能力的差异小于预期差异[41 − 42]。

 3.2    构树叶物候的关键环境因子     在对环境因

子的分析中，展叶季前的温度是展叶期和叶物候

持续时间最关键的环境因子。尽管大多数植物控

制长叶的确切生理机制还不清楚，但可以明确的

是，大多数物种的叶子发育对温度极其敏感。不

同纬度种群长叶时间的转变是由于温度在植物生

长发育中所起的主导作用，此结果验证了植物物

候对气候变化高度敏感这一猜测，并成为气候变

化的绝佳指标[43]。构树叶物候纬度差异可以用气

候因子的变化及其与叶物候的相关性来解释，但

不同叶物候性状的主要气候驱动因素有所差异。

本研究结果中，落叶物候最相关的环境因子是落

叶季前的降水量。这种正相关可能与水分胁迫对

秋季植物生长的影响有关。有限的水势会抑制植

物生长和光合作用活动[44]，增加叶绿素退化和植物

死亡的风险，并提前叶片衰老的时间[45]。因此，季

前期间降水增加可以缓解水分胁迫并延长秋季物

候。目前对于植物秋季物候调控机制的研究尚存

许多争议，对于给定的纬度，落叶树种的抗寒性发

生在生长停止之后和叶片衰老之前，并且生长停

止、叶片衰老和年内及年际之间的抗寒性之间也

存在很强的相关性[46]。这解释了秋季物候对冬季

温度和展叶季前温度敏感的可能原因，也强调了

更深入地研究秋叶衰老及其潜在过程作为叶持续

时间和全球变化驱动因素的重要性。

不同纬度站点相同气候因子的变化导致当地

树木的展叶和落叶物候都发生了变化，而秋季叶

物候与主要环境因子的相关程度较小。这与之前

的研究结果相一致，即与春季物候相比，秋季物候

更多地受到遗传变异的影响[47]。全球温度升高可

能会促进春季叶片提前展叶，并在秋季促进生长

停止和叶片衰老[48 − 49]。已有研究结果表明，过去

几十年的气温升高导致树木的春季物候发生了变

化，而秋季叶物候的变化较小且不太一致 [50 − 51]。

因此笔者推断，构树可能通过适应性实现更早的

叶片展叶和更长的叶物候持续时间。然而，后期

 
表 3    随机森林回归环境因子对构树叶物候持续时间、

展叶期和落叶期的重要程度分析结果

叶持续时间 展叶期 落叶期

展叶季前温度/℃ 11.01 10.30 8.29

冬季温度/℃ 8.63 8.89 7.61

落叶季前温度/℃ 4.95 4.43 4.22

冬季降水量/mm 5.44 3.20 5.25

展叶季前降水量/mm 4.54 4.87 4.97

落叶季前降水量/mm 10.75 9.51 9.51
　　注：数值为每一环境变量的MSE值，该值代表了当此变
量被剔除时原模型对植物叶物候预测能力的下降程度，因
此MSE值越大变量越重要。
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生长停止和落叶期的发展可能将涉及种群差异和

自然选择。未来的几十年里，世界上大部分温带

地区的植物预计将继续提前落叶[52 − 53]。在较长一

段时间内，一些树种可能会在局部范围内被消灭，

并根据气候变化改变它们的活动范围[53]。因此对

构树不同种群叶物候持续时间的环境调控机制和

空间分布变化分析将有助于评估植物物种栖息地

的变化[54]，可能对生态系统动态产生重大影响，如

碳和水的循环及植物-动物相互作用[55 − 56]，以及对

依赖树种的行业，如苹果、桃子和构树生产可能的

经济影响。

 4    结　论

本研究发现了构树种群叶物候持续时间沿纬

度增加逐渐缩短的地理格局，并且发现这一格局

是由低纬度种群展叶期提前和落叶期延迟共同导

致。此外，本研究还发现构树展叶期和叶物候持

续时间的主要调控因子是展叶季前温度。相比展

叶期，构树的落叶期受季前降水的影响程度大于

季前温度，这为进一步理解构树秋季物候的调控

机制提供了参考。但是要清楚理解这一机制及不

同纬度种群物候差异原因还需要其他相关工作，

如系统发育差异的研究以及基因调控机制的研

究等。
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Latitudinal patterns of leaf phenology duration
in Broussonetia papyrifera

WANG Xinyang,   WANG Yuan,   YANG Hua,   ZHANG Ze,   DU Yanjun
（College of Forestry, Hainan University, Haikou 570208, China）

Abstract：In the Northern Hemisphere, leaf phenology is often reported to have a high spatial variability due to
environmental differences at different latitudes. The duration of plant leaf phenology has an important impact
not  only  on  the  carbon  sequestration  capacity  of  plants,  but  also  on  their  reproductive  success  and  ability  to
adapt to climate change. However, previous studies on population differences in leaf phenology often were only
focused on the differences in leaf unfolding or leaf discoloration stages among different populations, and less
attention was paid to the duration of leaf phenology and its driving mechanism. In this study, linear regression
models  were  established  by  using  the  phenological  data  of  the  leaves  of  paper  mulberry  (Broussonetia
papyrifera).  recorded  by  China  Phenology  Observation  Network  to  analyze  the  latitudinal  differences  in  the
duration of phenology of the leaves. The analysis showed that with the increase of latitude, the leaf-unfolding
stage for paper mulberry gradually advances and the leaf-falling period gradually delays, indicating that the leaf
phenology duration for paper mulberry tended to be shortened with the increase in latitude. The analysis of the
importance of environmental factors by using random forest regression showed that the temperature before the
leaf-unfolding  stage  was  the  most  critical  environmental  factor  controlling  the  leaf-unfolding  stage  and  leaf
duration  of  paper  mulberry,  and  that  the  precipitation  prior  to  leaf  fall  was  the  most  critical  environmental
factor at the leaf fall season, indicating that the latitudinal patterns in leaf phenology duration are jointly shaped
by  temperature  and  precipitation.  All  these  results  show  that  the  phenology  of  widely  distributed  plants  has
obvious latitudinal gradients in different populations, so as to adapt to different local environmental conditions
and  improve  their  own  adaptability.  Studying  the  phenological  differentiation  of  different  populations  of  the
same species from the perspective of latitudinal differences is helpful to assess the changes in the distribution
range and extinction risk of species in the future.
Keywords：paper mulberry；leaf phenology；duration；latitudinal pattern；intraspecific variation
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