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摘要: 植物的开花物候受气候因素、植物系统发育关系和功能性状的影响。然而当前植物开花物候研究中未见同

时考虑这3个因素的报道。为了解它们相互之间的影响, 本研究利用中国东部地区浙江省古田山国家级自然保护区

亚热带常绿阔叶林24 ha大样地(GTS; 118°03′50′′–118°11′12.2′′ E, 29°10′19′′–29°17′41′′ N)设置的130个种子雨收集

器5年的开花数据检验这3个因素对开花的影响。结果表明, 古田山植物的开花高峰期集中在5月, 群落开花格局明

显受温度和降雨的影响。利用植物DNA条形码数据研究发现, 植物间系统发育关系对古田山植物开花时间有显著

影响, 亲缘关系近的物种开花时间更相近。植物的平均开花时间受最大树高的影响, 但不受传粉方式、花色、种

子质量和扩散方式的影响。该研究结果说明气候因素、植物系统发育关系和功能性状都可能影响植物开花物候格

局, 同时考虑这3个因素能够帮助我们更好地理解开花物候格局。 
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Abstract: The flowering phenology of plants is influenced by climatic, phylogenetic and functional 
constraints. To our knowledge, this is the first study to examine the influence of these three factors on 
flowering phenology simultaneously. In order to investigate the relative impact of each of the three factors, 
we tested their importance in describing five-year of flowering data using 130 seed traps in a 24 ha plot in the 
Gutianshan forest in eastern China. Flowering of the subtropical evergreen forest peaked in May. The 
community flowering pattern was significantly correlated with climatic variables including temperature and 
rainfall. According to DNA barcoding data, closely related species had similar flowering dates. The mean 
flowering dates were also associated with maximum tree height, but not with pollinator mode, flower color, 
seed mass and dispersal mode. DNA barcoding data for testing phylogenetic constraint is strongly 
recommended in future studies. Our findings also suggest that climatic variables, phylogeny, and functional 
traits were associated with the community flowering pattern. Simultaneously considering these three factors 
will enhance our understanding of plant phenological patterns. 
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开花时间是植物生活史中的一个重要性状, 它
通过作用于传粉、种子扩散以及种子萌发和幼苗定

居而影响植物个体的适合度(Janzen, 1967; DeBuss- 
che et al., 2004)。当前植物群落物候学研究中仍有

很多问题没有解决(Bolmgren et al., 2003; Craine et 
al., 2012)。生态学家认为环境因素如温度、降水和

日照长度决定开花物候(Borchert et al., 2002, 2005)。
然而, 气候是否是植物物候的唯一决定性因素仍然

存在争议 (Wright & Cornejo, 1990; Silva et al., 
2011)。最近几年的研究表明, 植物开花物候还受植

物系统发育关系和功能性状的影响(Chang-Yang et 
al., 2013; Davies et al., 2013; Du et al., 2015), 关于

这些因素对植物开花物候的影响形成了大量假说。 
(1)气候因素假说: 气候因素假说认为, 植物开

花物候与环境因素的变化有关, 这些环境因子主要

包括日照长度(Stevenson et al., 2008)、温度(Ashton 
et al., 1988)、降水(Borchert, 1996)和太阳辐射强度

(Wright & van Schaik, 1994)。在一定范围内, 太阳

辐射强度与光合效率正相关, 受光照限制的木本植

物会在太阳辐射强度最大的时候展叶和开花

(Wright & van Schaik, 1994), 日照长度和太阳辐射

强度对植物的影响随纬度升高而增强 (Wright, 
1996)。在温带地区, 春天气温的逐渐升高会诱导植

物开花(Allen & Platt, 1990), 而在热带地区, 温度

的变化 , 尤其是温度的降低也会诱导植物开花

(Ashton et al., 1988)。降水对开花的影响主要表现在

对植物萌芽和开花等生理过程的影响(Augspurger 
1983), 在有季节性干旱的森林里, 植物开花高峰常

集中在干季与湿季的转换之际(Murali & Sukumar, 
1994; Chapman et al., 1999)。但在实际研究中并不

能完全将这些因子分开, Chang-Yang等(2013)在对

台湾北部亚热带森林植物开花物候的研究中发现, 
在没有明显季节变化的亚热带地区, 群落的开花高

峰与日照长度、温度和太阳辐射强度的季节变化 
一致。 

(2)谱系保守假说: 谱系保守假说认为, 在进化

中亲缘关系越近的物种开花时间越相近(Kochmer 
& Handel, 1986; Bolmgren et al., 2003; Chang-Yang, 
et al., 2013; Du et al., 2015)。但也有研究表明, 植物

开花物候受系统发育关系的影响较小, 并未表现出

明显的谱系保守性(Frankie et al., 1974; Boyle & 
Bronstein, 2012)。系统发育关系是否对所有森林植

物的开花物候都有影响仍然需要进一步研究, 而且

之前的相关研究多集中在比较高的分类学等级如

科或属的水平上(Kochmer & Handel, 1986; Wright 
& Calderón 1995; Boulter et al., 2006)。为了更深入

地理解谱系保守假说对物候的影响, 植物系统发育

关系应该被看成是一个连续变量而非分类变量。分

子生物学技术, 如DNA条形码技术能提高植物谱系

树的分辨率和精确度, 这为研究系统发育关系对植

物物候的影响提供了便利。 
(3)功能性状假说: 已有研究表明, 植物功能性

状如种子质量、扩散方式、植株高度、花色和传粉

方式与植物的生活策略、物种分布以及多样性密切

相关(Petersen et al., 2010; Jia et al., 2011), 但目前针

对植物功能性状与物候之间关系的研究较少

(Bolmgren & Lonnberg, 2005; Bolmgren & Cowan, 
2008)。同一种群中植株个体相对较大的植物倾向于

早开花且花期持续时间长(Ollerton & Lack, 1992; 
Petersen et al., 2010)。在有明显季节性变化的群落

中, 开花时间早的物种可能拥有更大的种子, 因此

拥有大种子的物种可能比小种子的物种开花时间

早(Primack, 1987)。在落叶林中, 非生物传粉的木本

植物会在春季展叶之前开花, 而生物传粉的物种开

花时间则和展叶期接近(Bolmgren et al., 2003)。
Bolmgren和Cowan (2008)在研究瑞典植物开花物候

与功能性状的关系时发现, 种子扩散方式不同的植

物开花时间不同。花色是植物适应性传粉的一种策

略(Jones, 1978; Kevan, 1978), 例如传粉者通过花色

估计花的温度, 有偏好地选择较温暖鲜艳的花朵采

蜜(Dyer et al., 2006)。目前还没有研究探讨开花时间

和花色之间的关系, 如同样颜色的花开花时间是否

相近。 
之前的研究都是将这几个因素分开来单独考

虑, 这可能会得出两方面的错误结论: 夸大气候因

素的作用而忽略功能性状和系统发育关系对物候

的影响(Staggemeier et al., 2010; Chang-Yang et al., 
2013)。但是基于目前的统计方法来量化区分气候

因素、功能性状和系统发育的影响不太现实

(Wright & Calderón, 1995; Boulter et al., 2006; 
Staggemeier et al., 2010)。本文主要研究群落水平

的开花格局, 检验以下3个假说, 以探索哪个因素

对古田山植物开花物候更重要: (1)气候因素假说: 
群落水平上的开花格局和气候因素如降水、温度
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和太阳辐射强度相关; (2)谱系保守假说: 亲缘关系

相近的物种开花时间相近; (3)功能性状假说: 性状

(种子扩散方式、种子质量、最大树高、花色和传

粉方式)相似的物种开花时间相近。 

1  方法 

1.1  研究地区概况 
古田山24 ha样地位于浙江省开化县的古田山

国家级自然保护区内 , 地理坐标为118°03′50′′– 
118°11′12.2′′ E, 29°10′19′′–29°17′41′′ N。古田山具有

典型的江南古陆强烈上升的山地地貌特征, 主峰青

尖海拔1,258 m, 属中亚热带湿润季风区, 气候季节

变化明显。年均温15.3℃, 生长期总积温5,221.5℃, 
有效积温3,770.5℃, 无霜期约250天。7月最高温

38.1℃, 1月最低温–6.8℃。年日照总时数1,334.1 h, 
日平均日照时数3.66 h。年平均降水量1,963.7 mm, 
相对湿度92.4%。每年的3–6月为第一雨季, 7–8月为

伏旱期, 8月底到9月为第二雨季, 10月到翌年2月为

干季 ( 李立等 , 2010) 。林冠层优势种有甜槠

(Castanopsis eyrei)、木荷(Schima superba)、马尾松

(Pinus massoniana)和亚乔木层的短柄枹(Quercus 
serrata var. brevipetiolata) (祝燕等, 2008)。 
1.2  数据分析 
1.2.1  物候数据处理 

目前已有大量利用种子雨收集器进行植物开

花物候研究的报道 (Wright & Calderón, 1995; 
Chang-Yang et al., 2013)。本研究利用24 ha样地内的

130个种子雨收集器在2007–2011年5年间每周收集

到的花进行分析(鉴定到种)。如果种子雨收集器中

有花则记录为1, 无花则记录为0。所有分析要求整

个采样期间每个物种的花至少在5%的种子雨收集

器中被收集到, 所以少于7个记录的物种被排除。利

用这些半量化的开花记录计算花期和平均开花时

间。花期是指有花记录大于总数的1%或2%的月份

的数量(Wright & Calderón, 1995)。因为有些亚热带

植物会跨年开花, 所以不能对花期进行线性分析。

为了估计平均开花时间 , 本研究采用循环统计

(circular statistic)的方法, 此方法在物候研究中已有

广泛应用(Wright & Calderón, 1995; Boulter et al., 
2006; Chang-Yang et al., 2013)。对于开花记录大于

或等于7的所有物种, 盛花期(始花到开花结束期间

的中点, 也称做平均花期)被转换成角度φ :  

φ = arctan(y/x) (x > 0) 
φ = 180° + arctan(y/x) (x < 0)            (1) 
x = ∑nicosφ i, y = ∑nisinφi 

ni是第i月中开花的记录数, φi是转化成角度之后的

月份的中点。1月的第1天为0°, 1月的中点是15°, 以
此累加, 之后的月份以30°的增量累加。rc是平均向

量的长度, 是衡量所有物种开花集中程度的指标

(Batschelet, 1981), 本文用盛花期进行计算。 
rc = (x2 + y2)1/2/∑ni                      (2) 

1.2.2  气候数据处理 
气候资料采用距离古田山最近的开化县气象

站的数据。本文采用2001–2010年10年间的月平均

气候数据计算总降水量、最高温度、最低温度、温

度中位数和月平均日照时数。本文用古田山日照时

数来衡量太阳辐射强度, 如阴雨天的太阳辐射小于

晴天。因为缺少日照长度数据, 所以未分析该因子

的影响。因为温度和日照时数存在多重共线性问题

(r = 0.85, P < 0.01), 且温度和每月盛花期物种数(含
开花物种数)的相关性(rt1 = 0.47, rt2 = 0.25①)高于日

照时数与其的相关性(rp1 = 0.13, rp2 < 0.1), 所以本

文用月降雨量和月均温进行多元回归分析 (Zar, 
1996)。因为月最高温、月最低温和月均温这3个参

数与每月开花物种数和每月盛花期物种数的相关

性很接近, 所以本文仅列出月均温与它们的相关系

数。在分析过程中对每月开花物种数进行了log转
换, 对每月盛花期物种数进行了log(n+1)转换。群落

开花格局的季节性用Rayleigh检验。 
1.2.3  功能性状数据处理 

本文测量和收集了37个物种中36个物种的种

子质量和最大树高。种子质量的测定: 收集30–200
粒新鲜的成熟种子, 在80℃烘箱中烘干、称重。最

大树高用《中国植物志》(http://foc.eflora.cn/)上记录

的数据。传粉方式基于对基本传粉特征的描述进行

区分(Rabinowitz et al., 1981): 花较大、花色艳丽、

花被片明显的物种是虫媒花组; 花小、雄蕊很多且

无香味的花是风媒花组(Rabinowitz et al., 1981); 本
研究中没有水媒、鸟媒或哺乳动物传粉的物种。种

子扩散方式分为风力传播、重力传播和动物传播。

花色性状来自《中国植物志》(http://foc.eflora.cn/)

                                                        
① 其中 t表示月均温, p 表示日照时数, 1 表示每月开花物种数, 2 表示每

月盛花期物种数, rt1 则表示月均温与每月开花物种数之间的相关系数, 
以此类推。 
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的记载。所有数值型性状数据在分析之前都进行了

log转换。 

2  资料分析 

2.1  建立系统发育树 
利用Kress等(2009)的DNA条形码技术建立古

田山24 ha样地159个物种的系统发育树: (1)采集这

159个木本植物的嫩叶部分, 提取每个物种的DNA; 
(2)分别用rbcL、matK和trnH-psbA进行PCR扩增和

测序; (3)利用MUSCLE软件对这3个基因的序列进

行 比 对 (Edgar, 2004), 然 后 用 R 软 件 中 的

“Phylotools”程序包(Zhang et al., 2010)进行序列拼

接, 建立超级矩阵; (4)用最大似然法建立这159个
物种的系统发育树, 然后用自助法(bootstrap)重复

1,000次确定每个节点的支持率。本研究用R软件中

的drop.tip函数(“APE”程序包) (Paradis et al., 2004)
从这159个物种中抽取其中的37个物种构成一个系

统发育树进行后续数据分析。 
2.2  谱系信号计算 

Blomberg K值法(Blomberg et al., 2003)计算的

谱系信号可衡量功能性状的系统发育信号强度, 检
测功能性状与物种间系统发育关系的相关性, 该方

法已广泛应用于生态学和物候学研究 (Lessard- 
Therrien et al., 2013)。因热带和亚热带森林的物候

数据是跨年的循环数据, 没有明显的始末, 所以不

能把开花时间当作线性变量处理。例如, 第365天开

花(一年的最后一天)与第1天(一年的第一天)开花, 
根据循环统计, 差值是1, 而不是364。本文采用

Blomberg K值法(Blomberg et al., 2003), 基于循环

统计校正K值, 计算循环数据的谱系信号K值(Du et 
al., 2015), 即利用开花时间之间的循环距离而不是

线性绝对距离进行分析。 
2.3  谱系广义最小二乘回归法 

由于物种来自于同一祖先, 系统发育之间有关

联, 导致统计分析中样本不独立, 因此不能用传统

的相关性分析来研究开花物候与其他功能性状之

间的关系。本文用谱系广义最小二乘回归法(phylo- 
genetic generalized least-squares regression, PGLS)研
究功能性状对植物开花物候的影响。谱系广义最小

二乘回归法是由Martins和Hansen (1997)提出的, 他
们假设表型性状的进化服从Ornstein–Uhlenbeck模
型, 即表型数量性状的进化是随机遗传漂变和几种

自然选择力共同作用的结果 (Hansen & Martins, 
1996)。然后依据已经构建的系统发育树物种或类群

间的协方差矩阵, 基于最小二乘法计算各性状对物

候性状的影响。此方法不仅能够分析单个性状对植

物开花物候的影响, 也可以考虑各性状之间的交互

作用。 
本文所有的分析都在R软件中进行(R Deve- 

lopment Core Team, 2011)。采用R软件的“picante”程
序包(Kembel et al., 2010)中的phylosignal函数计算K
值; 用“circular”程序包(Agostinelli & Lund, 2013)中
的 as.circular 函数对开花时间进行转换 ; 采用

“caper”程序包(Orme et al., 2013)中的pgls函数进行

谱系广义最小二乘回归法分析。 

3  结果 

在260周的调查中, 一共有14,022条开花记录, 
其中开花记录在7次以上的共有37个物种。这些物

种根据功能性状(或功能群)可分为27种乔木和10种
灌木; 11个落叶物种和26个常绿物种; 9种风媒传粉

和28种虫媒传粉; 5种风传播种子、8种重力传播种

子和24种动物传播种子。种子干重变化很大, 从 

 
 
图1  古田山亚热带常绿阔叶林开花物候极坐标图(向量的

角度代表开花时间的中点, 向量长度代表开花时间上的聚

集程度) 
Fig. 1  Flowering phenology in Gutianshan (GTS) subtropical 
evergreen forest, shown by a polar plot of mean vectors, where 
the vector angles represent the mean midpoint and the vector 
lengths represent temporal concentrations. 
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2 × 10–5 g (江南越桔(Vaccinium mandarinorum)和矩

叶鼠刺(Itea omeiensis))到1.8 g (杜英(Elaeocarpus 
sylvestris))。树高变化也很大, 从3 m (柳叶蜡梅

(Chimonanthus salicifolius) 、 檵 木 (Loropetalum 
chinense)和腺蜡瓣花(Corylopsis glandulifera))直到

45 m (马尾松)。 
3.1  气候因素的影响 

古田山亚热带地区植物群落水平上的开花表

现出明显的季节性(图1, 图2A, B; Rayleigh检验P < 
0.001)。每月开花的物种数变动比较大, 从3种到29
种(图2A)。平均开花时间集中在雨季的4、5和6月, 
只有少数物种在冬季开花(图1, 图2A, B)。平均开花

向量长度0.90 ± 0.11 (图2C)。种子雨收集器记录结

果表明, 古田山地区平均花期是3.4个月。在这37个
物种中, 40%的物种(15个物种)开花高峰期在5月(图

2B)。 
每月开花物种数和计算出来的开花高峰期都

表明, 随着雨季的到来植物开花增加(图2A, B, D), 
多数物种开花时间很集中(图1)。每月开花的物种数

和气候因子如降水和温度有显著的相关性(表1)。其

中月降雨量与每月盛花期物种数成正相关(表1)。但

温度和降水之间未表现出显著的交互作用(P > 0.1)。 
3.2  谱系关系的影响 

古田山亚热带常绿阔叶林群落中所研究的37
个物种的开花物候具有显著的谱系信号(K = 0.359, 
P = 0.037); 在排除裸子植物马尾松之后, 谱系信号

变得更加明显(K = 0.539, P = 0.029), 表明亲缘关系

近的物种倾向于在相近的时期开花。 
3.3  功能性状的影响 

最大树高和平均开花时间之间具有微弱负相 

 
 
图2  古田山植物开花物候及气候特征。(A)每月开花物种数; (B)每月盛花期物种数; (C)植物花期集中度分布图; (D)每月平均

降水和温度分布。 
Fig. 2  The patterns of flowering phenology and climatic factors in Gutianshan (GTS). (A) Number of species recorded flowering by 
month; (B) Number of peak flowering species by month; (C) Distribution of the concentration of flowering times; (D) Patterns of 
average rainfall and temperature per month. 
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表1  古田山亚热带常绿阔叶林气候变量和开花物种数或盛花期物种数的多元回归分析结果 
Table 1  Results of multiple regression analyses between climatic factors and monthly number of flowering species or number of 
peak flowering species in Gutianshan subtropical evergreen forest 

回归分析 
Regression 

解释变量 
Explanatory variables 

响应变量 
Response variables 

R2 F 月降雨量 
Monthly average rainfall (mm) 

月均温 
Monthly average temperature (℃)

每月开花物种数 
Monthly number of flowering species  

0.773 15.36 0.0063** 0.015* 

每月盛花期物种数  
Monthly number of peak flowering species 

0.586 6.372 0.0102* 0.6552NS 

* P < 0.05; ** P < 0.01; NS不显著。* P < 0.05; ** P < 0.01; NS indicates that the regression coefficient is not significant. 
 
 
关性(t = –1.767, P = 0.086), 这表明相对较矮的树

木比林冠层内较高的树开花日期晚。其他的功能性

状包括种子质量、扩散方式、传粉方式和花色与开

花时间之间均未表现出显著的相关性, 各性状之间

未表现出显著的交互作用。 

4  讨论 

4.1  气候因素对植物开花格局的影响 
古田山亚热带常绿阔叶林群落水平上植物的

开花格局有明显的季节性, 开花时间与温度和降水

相关, 多数植物集中在雨季开花。这与其他温带和

亚热带森林研究发现植物开花多数集中在春天或

夏季早期水分充足和气候温暖时节的结果一致

(Heinrich, 1976)。说明植物生理活动所需的水分可

能是限制亚热带植物春季开花的主要因素。在高纬

度地区, 如温带森林, 温度也是决定植物开花的一

个主要因素(Tyler, 2001)。从春天到夏天逐渐升高的

温度和开花的物种数成正相关(Lechowicz, 1995; 
Williams-Linera, 1997)。古田山地区7月温度最高, 
第一雨季在3–6月, 受温度和降水的综合影响, 多
数植物表现出集中在5月前后开花的格局。 

另一种可能是初夏开花的乔木和灌木受种子

传播者(如鸟类)的影响(Stiles, 1980, 1982; Du et al., 
2009)。在古田山有许多植物主要靠鸟类传播种子

(Du et al., 2009), 因此鸟类的迁徙时间对果实的成

熟时间有很强的选择压力, 这种选择压力可能会迫

使多数植物在生长季节的早期开花以便有足够的

果实发育成熟时间来适应鸟类的传播。但是古田山

亚热带常绿阔叶林中的太阳辐射强度和开花物种

数的相关性并不显著, 植物多集中在雨季太阳辐射

强度相对较弱的时候开花, 这可能是因为亚热带 
地区温度和降水对植物开花的影响比太阳辐射    

更大。 
开花时间的平均向量长度是0.90, 这和台湾福

山地区亚热带森林的研究结果一致(Chang-Yang et 
al., 2013), 表明亚热带森林植物的开花时间高度集

中。这和热带地区明显不同, 如巴拿马热带雨林植

物平均花期是7个月, 许多植物终年开花(Wright & 
Calderón, 1995)。热带和亚热带森林这种开花格局

的差异可能主要是由气候差异引起的: 在热带森

林, 植物整年都可以生长, 植物群落开花持续时间

变长; 而在古田山亚热带地区, 明显的干湿季交替

和温度的变化使得植物表现出与环境变化相一致

的开花格局。 
4.2  系统发育对植物开花格局的影响 

在物候研究中, 考虑系统发育关系可能会加深

对植物进化历史、环境因素和生态因素对植物繁殖

物候格局的综合影响的了解 (Chang-Yang et al., 
2013)。如果亲缘关系相近的物种对环境的资源需求

相同, 那么竞争排除就会限制近缘物种共存, 形成

谱系发散的格局。但本研究结果支持谱系保守假说, 
即亲缘关系越近的物种更倾向于在相近的时间开

花, 这与温带和热带地区关于谱系限制的研究结果

一致(Kochmer & Handel, 1986; Chang-Yang et al., 
2013; Du et al., 2015)。例如Wright和Calderón (1995)
分析巴拿马Barro Colorado Island (BCI) 50 ha样地

中230个种子雨收集器4年的开花资料发现, 同科或

同属的物种开花时间相近。Kochmer和Handel 
(1986)在研究温带地区植物开花时间时也发现, 植
物的开花时间在科内或属内是保守的。Chang-Yang
等(2013)对台湾福山亚热带雨林25 ha样地种子雨收

集器中46个物种的开花和结实资料的研究发现, 进
化上亲缘关系近的物种倾向于在一年中相近的时

间开花和结实。Du等(2015)利用《中国植物志》近2
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万种被子植物的花期资料, 发现亲缘关系近的物种

开花时间相近, 支持了谱系保守假说。开花格局谱

系保守性的机制可能有两个: 第一, 近缘种一般有

相似的形态学性状, 如花的大小、形状、香气和花

蜜含量, 这些性状决定了传粉能否成功(Westoby et 
al., 1995), 因此近缘种倾向于同一时间开花以利于

吸引传粉者(Boulter et al., 2006); 第二, 近缘种因为

拥有相似的遗传基础而使其进化方向受到限制, 从
而更容易产生相近的开花时间(Gould & Lewontin, 
1979; Kochmer & Handel, 1986; Johnson, 1993)。 
4.3  功能性状对植物开花格局的影响 

目前关于植物开花物候是否受到表型选择或

选择上是否是中性仍然存在争议(Munguia-Rosas, 
2011)。本研究发现, 平均开花时间和最大树高微弱

负相关, 较高的树倾向于早开花, 这意味着林下层

植物开花更晚一些, 这个结果和前人的研究一致

(Kochmer & Handel, 1986; Du et al., 2015)。这可能

是因为早开花有利于林冠层风媒传粉的木本植物

传粉, 且冬眠或生长停滞期之后的林冠层植物的光

照条件和土壤湿度条件比林下层植物更早得到满

足, 可提高光合效率和积累更多的养分, 所以开花

要早一些(Opler et al., 1980)。 
开花时间和其他功能性状如传粉方式、花色、

种子质量、扩散方式之间无显著相关性。此结果和

先前的研究结果不一致。Faegri和van der Pijl (1979)
基于温带植物群落的研究发现, 风媒传粉的植物比

虫媒传粉的植物开花早, 这可能是进化对花粉传播

方式的选择使得风媒花植物倾向于在大多数植物

展叶之前开花(Whitehead, 1969)。但古田山是常绿

阔叶林, 可能较高的相对湿度(92.4%)和相对较郁

闭的环境对风媒花植物的传粉选择压并不十分明

显。实际上古田山多数的风媒花植物都是集中在夏

季或秋季开花(图2A, B)。对于花色来讲, 相同颜色

的花并未表现出相近的花期, 可能花的其他特性如

香气、繁育系统(Ollerton & Lack, 1992)在决定开花

物候中的作用更大。平均开花时间和种子质量、扩

散方式之间的相关性不显著, 表明在古田山这些性

状对开花物候的影响较微弱, 这可能与古田山亚热

带常绿阔叶林温暖、无霜期长的环境条件有关。当

环境对植物生长和繁殖的限制不强烈的时候, 任意

种子大小的植物都可以选择在环境最适宜的时候

开花(Staggemeier et al., 2010)。种子和果实的大小决

定了种子的扩散方式, 所以扩散方式对植物开花时

间的影响可能是通过种子大小间接起作用的。如果

种子大小与开花时间的相关性微弱, 那么扩散方式

对开花时间的影响必然也比较微弱。 
研究森林植物物候的影响因素有助于更好地

理解植物物候多样性(Sakai, 2002)。古田山植物的

开花物候和气候因素如温度和降水显著相关。如

果是气候因素(降水、温度和太阳辐射强度)单独诱

导植物开花, 那么所有的植物应该在同一时间开花

(Borchert et al., 2005)。但本研究中的物种表现出多

样的开花物候。因此可以推测, 除了气候因素, 其
他因素也决定着植物的开花物候。本研究发现, 亲
缘关系越近的物种开花时间越相近, 开花时间和植

物功能性状如最大树高显著相关, 这表明植物开花

物候受很多因素的影响, 其中包括气候因素, 也包

括系统进化和生理因素。尽管基于目前的统计方

法来量化区分气候因素、功能性状和系统发育的

影响还不太可能(Boulter et al., 2006; Staggemeier et 
al., 2010), 但本研究结果表明多理论综合的方法应

该比单理论更适合预测植物的开花物候。在未来

的研究中可利用控制实验对不同的影响因素进行

区分; 同时, 还应该在全球更多的森林样地和不同

纬度地区开展相关实验, 以期得到更可靠的植物开

花物候格局。 
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