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传粉方式和果实类型对木本植物繁殖物候的影响
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摘　 要： 该研究利用谱系独立比较法（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ Ｃｏｎｔｒａｓｔｓ， ＰＩＣ）和 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验法，分
析中国科学院植物研究所植物园（３９°５４′ Ｎ， １１６°１２′ Ｅ）中的 ８４ 个物种 １７０ 株个体的传粉方式和果实类型对

木本开花时间和结实时间的影响，其中 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验法检验的结果作为 ＰＩＣ 检验结果的参考。 结果表

明：（１）传粉方式显著影响植物开花和结实时间，风媒花植物比虫媒花植物开花和结实早；（２）果实类型对结

实时间的影响在考虑和不考虑物种间系统发育关系时表现不同，当不考虑物种间系统发育关系时，肉质果实

植物结实时间比非肉质果实植物早；（３）不同的传粉方式间以及不同的果实类型间植物的花果间隙期无显著

差异，但本研究结果显示肉质果实植物结实时间比非肉质果实植物大约早 ２０ ｄ。 由此推论：（１）植物固有属

性，如传粉方式和果实类型，会影响植物繁殖物候，且不同的属性影响强度不同；（２）与某一特定物候期或繁殖

器官相关性大的属性对该物候期的影响可能更大，如传粉方式对开花时间的影响可能大于其对结实时间的影

响，而果实类型对结实物候期的影响更大。
关键词： 繁殖方式， 传粉方式， 果实类型， 木本植物， 谱系独立比较法
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　 　 植物繁殖物候（包括开花时间和结实时间）对

动、植物群落的空间分布、资源的数量和质量有重要

作用（Ｒａｔｈｃｋｅ ＆ Ｌａｃｅｙ， １９８５； Ｄａｎｔｅ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。
即使开花时间和结实时间的微小的变化也会影响植

物传粉和动物捕食（ Ｊｏｒｄａｎｏ， ２０００； Ｅｌｚｉｎｇａ ｅｔ ａｌ，
２００７； Ｒａｆｆｅｒｔｙ ＆ Ｉｖｅｓ， ２０１１）。 生物因素和非生物

因素会影响植物繁殖物候， 如传粉者 （ Ｓａｒｇｅｎｔ ＆
Ａｃｋｅｒｌｙ， ２００８； Ｄｅｖａｕｘ ｅｔ ａｌ， ２０１４）、种子扩散者和

捕食者的有效性（Ｓａｒｇｅｎｔ ＆ Ａｃｋｅｒｌｙ， ２００８； Ｄｅｖａｕｘ
ｅｔ ａｌ， ２０１４）、幼苗定居的气候条件（Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７；
Ｍｕｒａｌｉ， １９９７）等。 在这些因素中，传粉者对开花时

间的进化有很强的选择性 （ Ｅｌｚｉｎｇａ ｅｔ ａｌ， ２００７；
Ｃｕｍｍｉｎｇｓ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 风媒传粉的植物通常会在

展叶之前开花， 而虫媒传粉的植物则会在展叶之后

或展叶时开花（Ｆａｅｇｒｉ ＆ Ｐｉｊｌ， １９７９； Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ，
２００３； Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ＆ Ｌöｎｎｂｅｒｇ， ２００５； Ｊｉａ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。
这种开花策略既能避免对传粉昆虫的竞争， 又能避

免传粉过程受叶子的干扰（Ｒｅｇａｌ， １９８２）。 因为植

物前一物候阶段会影响后一阶段物候期的到来

（Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７； Ｇｏｒｃｈｏｖ， １９９０； Ｅｒｉｋｓｓｏｎ ＆ Ｅｈｒｌéｎ，
１９９１）。 所以，传粉方式可能也会影响结实时间，即
不同传粉方式的植物结实时间也不同。 从之前的文

献可推断出关于开花—结实关系的假说： 第一， 如

果花果间隙期的时间固定， 则早开花的植物也会早

结实；第二， 如果早开花的植物果实发育时间较长，
则早开花的植物会晚结实。 然而，关于传粉方式和

结实时间的相互关系现今仍未见报道。
果实的形态， 如果实类型明显影响植物繁殖物

候。 然而，目前的研究主要集中在果实类型与开花

时间的关系上， 果实类型对结实物候影响的研究较

少。 果实类型会明显影响植物开花时间（Ｐｒｉｍａｃｋ，
１９８５； Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７）。 肉质果实种子较大（Ｈｕｇｈｅｓ
ｅｔ ａｌ， １９９４）， 需要较长的发育时间（Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７；
Ｅｒｉｋｓｓｏｎ ＆ Ｅｈｒｌéｎ， １９９１）， 所以开花早一些或果实

成熟晚一些。 Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ＆ Ｌöｎｎｂｅｒｇ（２００５）在比较肉

质果实植物和非肉质果实植物的平均开花时间时发

现肉质果实植物开花早， 但 Ｌöｎｎｂｅｒｇ（２００４）的研究

表明果实类型对开花时间无显著影响。 果实类型是

否会影响植物开花时间还需要进一步验证。
植物繁殖物候也受其系统发育关系的影响

（Ｋｏｃｈｍｅｒ ＆ Ｈａｎｄｅｌ， １９８６）。 亲缘关系近的物种因

为来自于共同的祖先而倾向于拥有相似的物候特征

（Ｆｅｌｓｅｎｓｔｅｉｎ， １９８５； Ｋｏｃｈｍｅｒ ＆ Ｈａｎｄｅｌ， １９８６； Ｄｕ ｅｔ
ａｌ， ２０１５； 胡小丽等， ２０１５）。 因此，在分析不同物

种间物候差异时应该考虑物种间的系统发育关系

（Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ ａｌ， ２０１３； Ｐａｎｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 本研究

利用具有相同生活型且生活在相似气候条件下的木

本植物， 在考虑物种间系统发育关系的同时检验传

粉方式和果实类型对植物开花时间和结实时间的影

响会更合理， 因为气候条件和生活型都会影响植物

的开花时间和结实时间 （ Ｆｉｔｔｅｒ ＆ Ｆｉｔｔｅｒ， ２００２；
Ｒａｍíｒｅｚ， ２００２； Ｊｉａ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｄａｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。
本研究采用谱系独立比较法（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ Ｉｎｄｅ⁃
ｐｅｎｄｅｎｔ Ｃｏｎｔｒａｓｔｓ， ＰＩＣ）分解植物系统发育关系和植

物传粉方式以及果实类型的影响（Ｐａｒａｄｉｓ， ２０１１）。
ＰＩＣ 已被广泛应用于物候学和生态学研究中（如

Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ， ２００３； Ｄａｌｒｙｍｐｌｅ ｅｔ ａｌ， ２０１５）。 但

是，至今仍没有研究用 ＰＩＣ 的方法探讨不同果实类

型（肉质果实型 ｖｓ． 非肉质果实型）和不同传粉方式

（风媒花型 ｖｓ． 虫媒花型）对植物结实时间的影响。
本研究利用 ＰＩＣ 和 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验分别分

析不同的果实类型和传粉方式对植物结实时间的影

响， Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验的结果作为 ＰＩＣ 分析结果的

参考。 本研究想要探究以下几个问题：（１）不同传

粉方式的植物开花时间是否相同；（２）不同传粉方

式的植物结实时间是否相同；（３）不同果实类型的

植物开花时间是否相同；（４）不同果实类型的植物

结实时间是否相同。 了解传粉方式和果实类型对植

物繁殖物候的影响对理解植物内部属性如何影响植

物物候有重要作用， 这有助于我们了解适应和进化

在植物开花物候和结实物候中的作用。

１　 材料与方法

１．１ 物候数据收集

中国科学院植物研究所植物园（３９°５４′ Ｎ， １１６°
１２′ Ｅ）属温带大陆季风气候， 四季分明。 本文选取了

园内 ８４ 种木本植物 １７０ 个个体 ２０１２－２０１３ 年每周的

物候观测数据， 对于高大的乔木用双筒望远镜进行

观测。 主要观测植物的花芽期、开花期、果实未成熟
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期和果实成熟期。 每个物候期采用半量化的密度指

数 ０～４，每一级之间相差 ２５％。 “０”表示没有物候现

象或未出现这一物候现象， “１”表示占整个冠幅的

１％～２５％的花或果实出现， “２”表示该植株整个冠幅

的 ２６％～５０％出现花或果实， 以此类推， “４”表示占

整个冠幅的 ７６％～１００％的花或果实出现。
本研究中的繁殖物候时间是指出现 １％ ～ ２５％

的花或成熟果实的日期， 即物候观测中首次记录为

“１”的日期。 开花定义为花的雄蕊或雌蕊明显可

见， 结实定义为果实的颜色或纹理有明显变化的时

期。 每个物种的传粉方式和果实类型主要结合《中
国植物志》（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｆｒｐｓ．ｅｆｌｏｒａ．ｃｎ ／ ）上的描述和实际

观察进行归类。 花被片明显， 花大而艳丽， 有香气

的是虫媒花植物；花小， 雄蕊多数， 无香味的是风

媒花植物（Ｆｒｉｅｄｍａｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔ， ２００９）。 果实类型分

为肉质果实型和非肉质果实型。 非肉质果实类型包

括蒴果、荚果、坚果、翅果等果肉干瘪的果实， 而浆

果、梨果、柑果、核果和肉质聚合果等果肉富含水分

的是肉质果实类型。
１．２ 系统发育树构建

本研究首先利用被子植物系统进化工作组

（ＡＰＧШ Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｗｏｒｋｉｎｇ Ｇｒｏｕｐ；ＡＰＧ ｔｒｅｅ
Ｒ２０１２０８２９， ｈｔｔｐ：／ ／ ｓｖｎ． ｐｈｙｌｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． ｎｅｔ ／ ｔｏｔ ／
ｍｅｇａｔｒｅｅｓ ／ ） 和 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ 软件 （Ｗｅｂｂ ＆ Ｄｏｎｏｇｈｕｅ，
２００５）构建物种间的系统发育树（图 １）；然后利用 Ｐｈｙ⁃
ｌｏｃｏｍ 软件（Ｗｉｋｓｔｒöｍ ｅｔ ａｌ， ２００１；Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ， ２００８）中
的 ＢＬＡＤＪ 算法计算谱系树的枝长。 由于 ＡＰＧШ 上的

系统发育树只到科一级，所以科下的属和种都是多歧

分枝。 利用 Ｒ 软件（３．０．３ 版本， Ｒ 软件核心开发小组，
ｈｔｔｐ：／ ／ ｗｗｗ．Ｒ⁃ｐｒｏｊｅｃｔ． ｏｒｇ）中 ‘ｐｈｙｔｏｏｌｓ’程序包中的

‘ｍｕｌｔｉ２ｄｉ（）’函数将多歧分枝二歧化。
植物的开花时间和结实时间被转换成儒略日。

如果某个种的个体数大于 １， 则以这几个个体的开

花时间或结实时间的平均值作为该物种的开花或结

实时间。 用 ＰＩＣ 分别对不同的传粉方式和果实类型

的植物的开花时间和结实时间进行比较。 本研究主

要用 Ｒ 软件中的 ‘ｐｈｙｔｏｏｌｓ’ （Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１０）和
‘ｐｉｃａｎｔｅ’程序包（Ｋｅｍｂｅｌ ｅｔ ａｌ， ２０１０）进行计算。

２　 结果与分析

２．１ 传粉方式和果实类型基本概况

在研究的 ８４ 种木本植物中虫媒花植物有 ５８

图 １　 依据 ＡＰＧШ 构建的 ８４ 个物种的系统发育树
Ｆｉｇ． １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｏｆ ８４ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ＡＰＧШ

种， 风媒花植物有 ２６ 种。 风媒花植物的属包括卫

矛属 （ Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ）、 臭 椿 属 （ Ａｉｌａｎｔｈｕｓ ）、 榆 属
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（Ｕｌｍｕｓ）、枫杨属（Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ）、榉属（Ｚｅｌｋｏｖａ）、胡桃

属（ Ｊｕｇｌａｎｓ）、栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）、黄栌属（Ｃｏｔｉｎｕｓ）、桦
木 属 （ Ｂｅｔｕｌａ ）、 盐 肤 木 属 （ Ｒｈｕｓ ）、 领 春 木 属

（Ｅｕｐｔｅｌｅａ）、白蜡属（Ｆｒａｘｉｎｕｓ）、青檀属（Ｐｔｅｒｏｃｅｌｔｉｓ）、
桑属 （Ｍｏｒｕｓ）、山白树属 （ Ｓｉｎｏｗｉｌｓｏｎｉａ）、山茱萸属

（Ｃｏｒｎｕｓ）和朴属（Ｃｅｌｔｉｓ）； 虫媒花植物的属包括槭属

（Ａｃｅｒ）、七叶树属（Ａｅｓｃｕｌｕｓ）、荚蒾属（Ｖｉｂｕｒｎｕｍ）、椴
属（Ｔｉｌｉａ）、丁香属（Ｓｙｒｉｎｇａ）、梾木属（Ｓｗｉｄａ）、接骨

木 属 （ Ｓａｍｂｕｃｕｓ ）、 刺 槐 属 （ Ｒｏｂｉｎｉａ ）、 枳 属

（Ｐｏｎｃｉｒｕｓ）、泡桐属（Ｐａｕｌｏｗｎｉａ）、苹果属（Ｍａｌｕｓ）、木
兰属（Ｍａｇｎｏｌｉａ）、忍冬属（Ｌｏｎｉｃｅｒａ）、鹅掌楸属（Ｌｉｒｉ⁃
ｏｄｅｎｄｒｏｎ ）、 蝟 实 属 （ Ｋｏｌｋｗｉｔｚｉａ ）、 栾 树 属

（Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ）、刺楸属（Ｋａｌｏｐａｎａｘ）、素馨属（ Ｊａｓｍｉ⁃
ｎｕｍ）、木槿属（Ｈｉｂｉｓｃｕｓ）、皂荚属（Ｇｌｅｄｉｔｓｉａ）、连翘属

（ Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ）、 白 鹃 梅 属 （ Ｅｘｏｃｈｏｒｄａ ）、 柿 属

（ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ）、 山 楂 属 （ Ｃｒａｔａｅｇｕｓ ）、 栒 子 属

（Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ）、 流 苏 树 属 （ Ｃｈｉｏｎａｎｔｈｕｓ ）、 木 瓜 属

（Ｃｈａｅｎｏｍｅｌｅｓ）、樱属（Ｃｅｒａｓｕｓ）、梓属（Ｃａｔａｌｐａ）、栗
属（Ｃａｓｔａｎｅａ）、莸属（Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ）、楤木属（Ａｒａｌｉａ）和
桃属（Ａｍｙｇｄａｌｕｓ）。 风媒花属植物约占研究总物种

数的 ３１％， 而虫媒花植物则要占到 ６９％， 虫媒花植

物明显多于风媒花植物。
本研究中，包含肉质果实型植物 ３２ 种， 非肉质

果实型植物 ５２ 种， 主要包括的果实类型有翅果、柑
果、核果、荚果、坚果、浆果、聚合果、聚花果、梨果和

蒴果。 其中，核果型植物 ２６ 种， 约占总研究物种数

的 ３１％， 蒴果型和翅果型植物各 １２ 种， 约占总研

究物种数的 １４％， 坚果型植物 １１ 种， 约各占总研

究物种数的 １３％， 这四种果实类型合计占研究果实

类型总数的 ７２％。
２．２ 基本物候描述

在研究的 ８４ 个物种中植物的开花时间从 ３ 月

２１ 日（第 ７９ 天）到 ９ 月 １５ 日（第 ２５７ 天）陆续开放，
多数物种（３７ 个物种）集中在四五月份开花（图 ２）。
其中，榆树（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）开花最早，榔榆（Ｕ． ｐａｒｖｉ⁃
ｆｏｌｉａ）开花最晚。 结实时间从 ５ 月 ７ 日（１５６ ｄ）至 １０
月 ２７ 日 （ ２９９ ｄ）。 榆树的果实第一个成熟， 莸

（Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｖａｒｉｃａｔａ）， 榉树（Ｚｅｌｋｏｖａ ｓｅｒｒａｔａ）和榔

榆的果实最后成熟。 其他的物种集中在八九月份成

熟， 各有 ２０ 个物种的果实在此期间成熟。 六七月

份分别有 １４ 个物种的果实成熟（图 ２）。 其中值得

一提的是， 本研究中榆属（Ｕｌｍｕｓ）的两个种， 榆树

和榔榆虽然亲缘关系比较近， 开花时间和结实时间

却处于两个极端。 榆树开花和结实最早， 而榔榆开

花和结实最晚。

图 ２　 每月开花（实线）和结实（虚线）的物种数
Ｆｉｇ． ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｈａｔ ｆｌｏｗｅｒｅｄ （ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅ）

ａｎｄ ｆｒｕｉｔｅｄ （ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅ） ｉｎ ｅａｃｈ ｍｏｎｔｈ

２．３ 传粉方式和果实类型的影响

不管是否考虑物种间系统发育关系， 传粉方式

明显影响植物的开花时间（ＰＩＣ： ｔ ＝ －５．７１１４， Ｐ＜
０．０１；Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验： Ｗ ＝ １０５４， Ｐ＜ ０．０１）；风
媒花植物平均开花时间比虫媒植物早 １７ ｄ。 风媒花

植物平均开花时间是 ４ 月 １８ 日，而虫媒花植物平均

开花时间是 ５ 月 ５ 日（图 ３：Ａ）。 当考虑物种系统发

育关系时，传粉方式也显著影响植物结实时间

（ＰＩＣ： ｔ ＝ －２．９９２ ５， Ｐ＜０．０１），虫媒花植物比风媒花

植物结实晚 １９ ｄ（图 ３：Ｂ）。 果实类型对开花时间无

显著影响（ＰＩＣ： ｔ ＝ －０．４３８ ５， Ｐ＞ ０．０５； Ｗｉｌｃｏｘｏｎ
秩和检验： Ｗ ＝ ８９９．５， Ｐ＞０．０５）。 肉质果实型植物

平均开花时间是 ４ 月 ３０ 日，非肉质果实型植物平均

在 ５ 月 １ 日开花（图 ３：Ｃ）。 当不考虑物种间系统发

育关 系 时， 果 实 类 型 显 著 影 响 植 物 结 实 时 间

（Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验： Ｗ ＝ ６０３， Ｐ＜ ０．０５）。 肉质果

实型植物平均结实时间是 ７ 月 ２７ 日，非肉质果实型

植物平均结实时间是 ８ 月 ８ 日（图 ３：Ｄ）。 不同的传

粉方式间（ＰＩＣ： ｔ ＝ －０．０３８ ３， Ｐ ＞０．１； Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩

和检验： Ｗ ＝ ７２１．５， Ｐ ＞ ０．１） 以及不同的果实类

型间（ＰＩＣ： ｔ ＝ １．０４１９ ， Ｐ ＞ ０．０５； Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检

验： Ｗ ＝ ６３２， Ｐ ＝ ０．０５５）的花果间隙期都无显著

差异。 非肉质果型植物的平均花果间隙期是 １０５ ｄ，
肉果型植物的平均花果间隙期是 ８５ ｄ（图 ３：Ｆ）；虫
媒传粉植物的平均花果间隙期是 ９７ ｄ，风媒花植物

则是 ９８ ｄ（图 ３：Ｅ）。
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图 ３　 不同传粉方式和果实类型的繁殖物候差异　 Ａ． 不同传粉方式植物（风媒 ｖｓ． 虫媒）开花时间； Ｂ． 不同传粉方式植物

（风媒 ｖｓ． 虫媒）结实时间； Ｃ． 不同果实类型植物（肉质 ｖｓ． 非肉质）开花时间； Ｄ． 不同果实类型植物（肉质 ｖｓ． 非肉质）结实时间；
Ｅ． 不同传粉方式植物（风媒 ｖｓ． 虫媒）花果间隙期； Ｆ． 不同果实类型植物（肉质 ｖｓ． 非肉质）花果间隙期。

Ｆｉｇ． ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｆｒｏｍ ｂｏｔｈ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｏｄｅ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｔｙｐｅ　 Ａ． Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｎｄ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ａｎｄ
ｉｎｓｅｃｔ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ； Ｂ． Ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｔｉｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｎｄ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ａｎｄ ｉｎｓｅｃｔ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ； Ｃ． Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｌｅｓｈｙ⁃ｆｒｕｉｔｅｄ ａｎｄ ｎｏｎｆｌｅｓｈｙ⁃ｆｒｕｉｔｅｄ；

Ｄ． Ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｔｉｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｌｅｓｈｙ⁃ｆｒｕｉｔｅｄ ａｎｄ ｎｏｎｆｌｅｓｈｙ⁃ｆｒｕｉｔｅｄ； Ｅ． Ｉｎｔｅｒｖａｌ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｔｉｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｎｄ⁃ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ
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３　 讨论

３．１ 传粉方式对繁殖物候的影响

本研究结果表明传粉方式和果实类型明显影响

植物繁殖物候。 不同传粉方式的植物开花和结实时

间不同， 风媒花植物开花和结实比虫媒花植物开花

结实早， 这与前人的研究结果一致（Ｆａｅｇｒｉ ＆ Ｐｉｊｌ，
１９７９； Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ， ２００３）。 有两个假说可能解释

这种现象。 第一， 植物的开花时间和传粉策略相匹

配。 风媒花植物会在林冠郁闭之前开花， 以减少叶

子对其花粉传播的阻碍（Ｗｈｉｔｅｈｅａｄ， １９６９； Ｒｅｇａｌ，
１９８２； Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ， ２００３）。 风媒花植物的传粉主

要依靠有风的天气， 花粉传播效率和风速正相关

（Ｗｈｉｔｅｈｅａｄ， １９６９）， 所以风媒花植物会在多风季节

开花， 如北京的早春。 而虫媒花植物会在昆虫多的

时候开花以便于高效传粉。 昆虫的活动和温度与光

周期有关， 随着温度升高和光照时间的延长， 传粉

者的丰富度和多度逐渐增加（Ｓｃｈｅｍｓｋｅ ｅｔ ａｌ， １９７８；
Ｂａｌｅ ｅｔ ａｌ， ２００２）， 所以虫媒花植物开花时间相对晚

一些。 第二， 因为风媒花植物花较小， 花被片常缺

失， 也不产生或很少产生花蜜（Ｆｒｉｅｄｍａｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔ，
２００９）， 所以消耗的资源较少， 在同样的资源条件

下风媒花植物会先达到资源需求而先开花。
本研究结果表明不同传粉方式的植物结实时间

不同， 风媒花植物结实比虫媒花植物结实早， 且风

媒花植物的花果间隙期和虫媒花植物的无显著差异

这可能是因为开花物候和结实物候之间联系紧密，
前一个物候期会影响后一个物候期（Ｒａｔｈｃｋｅ ＆ Ｌａ⁃
ｃｅｙ， １９８５； Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８７）， 花果间隔期相对固定

（Ｐｒｉｍａｃｋ， １９８５）， 早开花的植物也会早结实。 另外

一个可能是风媒花植物采取“极速策略”———在适

宜的时间里极快地完成开花和结实以逃避环境条件

的变化带来的不利影响和为幼苗的定居抢占先机。
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如本研究中的多脉榆（Ｕｌｍｕｓ ｃａｓｔａｎｅｉｆｏｌｉａ）， 几乎在

叶子完全展开之前果实就已经完全成熟并开始扩散

了。 另外本研究也发现风媒花植物开花也明显早于

虫媒花植物，而且风媒花植物和虫媒花植物的花果

间隙期并未表现出显著差异，所以这种不同传粉方

式间的结实时间差异也可能是由开花时间差异，而
非传粉方式的差异导致的，关于传粉方式对植物结

实时间的影响还需要更深入的研究。
３．２ 果实类型对繁殖物候的影响

在不考虑物种间系统发育关系时，果实类型显

著影响植物结实时间，但对开花时间并无显著影响，
这和 Ｌöｎｎｂｅｒｇ （２００４）的研究结果一致。 Ｂｏｌｍｇｒｅｎ
＆ Ｌöｎｎｂｅｒｇ（２００５）研究发现肉质果实型植物开花比

非肉质型果实植物早。 他们认为这可能是由植物不

同的繁殖季节长度和植物的“适应性延迟”造成的，
即温带植物的生长季节比热带植物短， 在较短的生

长季节里， 肉质果实型植物为了在冬天到来之前完

成种子扩散， 所以需要早开花（Ｔｉｎｇ ｅｔ ａｌ， ２００８）。
本文认为植物的生活型也会影响植物的开花时间

（Ｋｏｃｈｍｅｒ ＆ Ｈａｎｄｅｌ， １９８６； Ｒａｍíｒｅｚ， ２００２）， 所以

比较不同生活型植物的开花时间 （ Ｂｏｌｍｇｒｅｎ ＆
Ｌöｎｎｂｅｒｇ， ２００５）和比较同一生活型内植物的开花时

间结果会有差异。 当不考虑物种间系统发育关系

时，果实类型明显影响植物结实时间。 这表明物种

间的系统发育关系在功能性状—繁殖时间关系中也

发挥着作用， 但这种影响可能比较微弱， 这和前人

研究结果一致（ Ｊｉａ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 导致这一结果产

生的原因比较多，如环境因素（Ｋｏｐｔｕｒ ｅｔ ａｌ， １９８８；
Ｃｈａｎｇ⁃Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１３），生物因素（ Ｂｏｕｌｔｅｒ ｅｔ ａｌ，
２００６； Ｓｔａｇｇｅｍｅｉｅｒ ｅｔ ａｌ， ２０１０）和系统发育树精度

（Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ ａｌ， ２０１３）等。 也有可能是植物结实期受

很多因素， 如气候因素、 种子扩散者和捕食者

（ Ｒａｍíｒｅｚ， ２００２； Ｓｔａｇｇｅｍｅｉｅｒ ｅｔ ａｌ， ２０１０； Ｃｈａｎｇ⁃
Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１３） 的影响， 所以果实类型的影响可

能会被抵消。 另外肉质果实的物种在进化中是生活

在光和效率比较低的郁闭、光照度低的森林里

（Ｌｅｉｓｈｍａｎ ｅｔ ａｌ， ２０００）。 如果生活在开阔的、光照

度比较高的环境里， 如植物园内， 其光合效率会明

显提高 （Ｚｅｌｉｔｃｈ， １９７５）， 所以它的果实发育时间会

缩短。 另外在本研究中非肉质果型植物的花果间隙

期和肉质果型植物的花果间隙期的差异虽然未达到

显著水平（Ｐ ＝ ０．０５５）， 但非肉质果型植物的花果

间隙期比肉质果型植物长约 ２０ ｄ， 这可能是因为水

是限制肉质果型植物果实发育的关键因素（Ｌｉ ｅｔ ａｌ，
１９８９； 徐猛， ２０１４）， 在人工管理的植物园里水分能

够及时供应， 所以肉质果实反而生长发育时间和非

肉质果无显著差异或更快。
本研究中一个比较有趣的现象是：亲缘关系比

较近的物种， 榆树和榔榆， 开花和结实时间却很发

散， 处于两个极端。 这可能是因为榆科（Ｕｌｍａｃｅａｅ）
植物物候期在时间上的快速进化和强的自然选择的

结果。 事实上植物分类学家们也依据榆属植物开花

季节（春季开花和秋冬季开花）将秋或冬季开花的

榔榆和越南榆 （Ｕ． ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ） 单独归于榔榆组

（ Ｓｅｃｔ． Ｍｉｃｒｏｐｔｅｌｅａ ） （ Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ， １９１６； 傅 立 国，
１９８０），但关于春季开花和秋季开花的榆属植物的

系统位置也一直存在争议（ Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ， １９１６； 傅立

国， １９８０），这个问题还需要更多更深入的研究。
本研究发现植物的传粉方式和果实类型显著影

响植物的开花时间和结实时间， 但不同的植物属性

影响强度不同。 风媒花植物开花和结实期明显早于

虫媒花植物， 肉质果实植物果实成熟时间早于非肉

质果实植物， 但这种关系在不考虑物种间系统发育

关系时变得不显著。 不同的传粉方式间以及果实类

型间的花果间隔期无显著差异。 这些结果可以作为

探索植物内部属性对植物繁殖物候和群落结构形成

的基 础。 例 如， 因 为 自 然 选 择 偏 爱 早 花 植 物

（Ｍｕｎｇｕíａ⁃Ｒｏｓａｓ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｆｉｔｔｅｒ ＆ Ｆｉｔｔｅｒ， ２００２），
所以开花早的风媒花植物可能在未来的群落中的多

度会增加， 而采食种子的动物也会早出现。 当然本

文仍然有一些缺点需要在以后的研究中不断深入和

改进的， 如物候观测时间比较短， 系统发育树分辨

率低。 但本文的研究结果还是值得思考和借鉴的。
自然界中植物的开花物候和结实物候格局是进化和

各种环境因素共同作用的结果， 物种的生存不仅是

在空间中占据独特的生态位， 在时间生态位中也需

要不断改变和适应， 所以只有全面考虑影响植物个

体适合度的各个因素才可能全面清楚地了解植物繁

殖物候的进化过程（Ｂｒｏｄｙ， １９９７）。 尤其在当前全

球气候变暖的背景下， 植物的生存和适应在时间生

态位上可能面临更大的挑战。
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