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摘 要  依靠动物传粉的植物,其繁殖成功(胚珠受精与花粉散布)很大程度上取决于访花动物的种类和拜访行

为,而访花动物的种类和行为又受植物提供给传粉者的回报, 主要是花蜜分泌格局的影响。通过对姜科山姜属植

物云南草蔻( A lp inia blep har ocalyx )花蜜分泌量及糖分含量的测定, 拜访动物种类、传粉昆虫拜访频率及停留时间

的调查, 主要盗蜜者花松鼠( T amiop s sw inhoei )的盗蜜行为观察, 植物的结实率以及结籽量的分析等, 探讨花蜜分

泌与传粉昆虫的关系以及盗蜜对果实及种子生产的影响。研究表明: 云南草蔻的两种花型花蜜的分泌量在一天的

单花开花过程中呈现相反的格局,花柱上举型花下午的花蜜分泌量高于上午,而花柱下垂型花则上午略高于下午;

两种花型花蜜的糖分浓度都随着开花时间而下降; 共有 17 种访花动物拜访云南草蔻的花, 其中 8 种具有传粉作

用;传粉昆虫的停留时间随拜访频率的不断增加而缩短;被盗蜜植株与未被盗蜜植株的结实率差异不显著而结籽

量差异显著。
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Abstract  The reproductive success ( Ovule fert ilization and the pollen dispersal) of animal_pollinated plants is

dependent upon floral visitors and their visiting behavior. The visitor and their behavior are primarily deter-

mined by the rewards offered by the plant , mainly nectar secretion and its components. In this study, w e

linked the floral visitors and their visit ing behavior with the fruit and seed siring on a flex istylous ginger,

Alp inia blepharocalyx , in Caiyanghe Provincial Natural Reserve (22b30c N, 101b22c E) , southwest China.

T he study w as carried out from M arch 16 to April 28, 2003. We established 9 plots w ithin 3

noncontiguous patches of a large population of A . blep har ocalyx and measured nectar volume and con-

centrat ion, recorded floral visitor species and their behavior, recorded fruit set and seed product ion,

and measured the effects of a nectar robber, the st riped squirrel ( Tamiop s sw inhoei ) on reproduct ive

success. Nectar w as measured 6 t imes a day; a micro_capillary tube w as used to collect nectar secre-

t ions and a ref ractometer used to analyze sugar concentrat ions. V isiting frequency and durat ion w ere

recorded every 2 hours from 7B30- 19B00 during the ent ire flow ering season.

Seventeen species of floral visitors were recorded during the observation period, 8 species of w hich were

pollinators. Of these, Bombus eximius and Bombus richardis were the most effective pollinators due to higher

visit ing frequencies and apparent well_suited body sizes. The nectar secretion patterns of two phenotypes were

opposite: anaflex istylous flow er secreted more nectar in the afternoon than that in the morning whereas the

cataflexistylous flow er showed the reverse pattern. The sugar concentration of both phenotypes declined during

the anthesis period from 07B30 to 20B00. The visit ing frequencies of pollinators were higher in the afternoon

than in the morning. Pollinators spent a longer t ime at the flower during a single visit before 10B30 A. M.

w hen the visiting frequency w as low , but shortened the duration of a visit when the visiting frequencie in-
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creased after 11B30A. M. The fruit set ratio of A . blep harocalyx was not significantly different between nec-

tar robbed and non_robbed plots, but seed production w as greater in the non_robbed plants.

Key words  Zingiberaceae, Pollinat ion biology, Nectar robber, T amiops sw inhoei , Reproductive suc-

cess, P lant_animal interact ions

  植物在以花蜜为代价吸引传粉者为其传递花粉

繁衍后代的同时,也吸引了一些对植物有性繁殖可

能产生负面影响的不同类群的访花动物。植物和动

物在长期的互惠共生过程中都不断地在进化, 以适

应彼此的生存策略。例如: 植物花冠细长的花适应

于长喙型拜访动物为其传粉 ( Lara & Ornelas,

2001; Feinsinger & Colw ell, 1978; Fenster, 1991) ,

而短喙型拜访动物取食花蜜通常采取盗蜜行为, 对

花冠较长的植物尤为明显( Stout et al . , 2000; Lara

& Ornelas, 2001)。植物可以通过改变花蜜的成

分、分泌量、分泌时间,来调节传粉者的拜访时间、种

类及其拜访行为, 以获得最高的传粉效率 ( Caste-l

lanos et al . , 2002; Hodges, 1995) ,加强本身的繁殖

能力和种群稳定性。

根据云南草蔻( Alp inia blep harocalyx )筒状的花

冠构造(李庆军等, 2001) ,更适应于长喙型采蜜动物

(如熊蜂、木蜂和鸟的一些种类)的拜访,短喙型拜访

动物只能通过盗蜜方式获取花蜜。本文中由于花松

鼠( Tamiops swinhoei )盗蜜的出现, 使得一些进入花

冠拜访的短喙型蜜蜂改变了拜访方式,从花松鼠的盗

蜜孔中更容易地采到花蜜而成为二次盗蜜者。动物

为了从花蜜中获取营养和能量,在长期的学习和实践

过程中,掌握了怎样使体内能量消耗最少而获取较多

花蜜的取食方式。根据拜访(取食)行为及其产生的

后果,将访花动物分为两类: 一是合法拜访者( Legit-i

mate visitor) ,它们在拜访取食花蜜的同时, 能够为植

物传粉,故又称传粉者。二是非法拜访者( Illegitimate

visitor) ,在拜访取食花蜜时, 不能为植物传粉,甚至还

会破坏花的组织,故称盗蜜者( Nectar robber)。毫无

疑问,传粉者的拜访对植物繁殖成功率产生的是正面

的影响,而盗蜜者的拜访则可能产生正面或负面的影

响,或者没有明显的影响 (中性) ( Lara & Ornelas,

2001; Irwin & Brody, 1998; Inouye, 1980)。盗蜜行

为在不同的环境条件下、不同的动物种类、不同的寄

主植物种类,对植物的繁殖成功率将产生不同的影响

结果( Maloof & Inouye, 2000)。盗蜜者一般认为多为

昆虫和鸟类,而啮齿类动物被认为是森林中植物种子

的主要捕食与传播者( Jensen, 1985)以及一些植物种类

的主要传粉者 ( Law & Lean, 1999; Helversen et al . ,

2000; Johnson et al . , 2001) ,它们在陆地生态系统中对

植物的种群结构和群落演替起着重要的作用。啮齿类

动物盗蜜在国内外都鲜有报道( Deng et al . , 2004) ,松

鼠盗蜜对植物的繁殖系统以及两者之间进化生态学意

义乃至在整个生态系统的作用,还需深入研究。

1  材料和方法

1. 1  样地概况

研究样地设于云南省思茅市菜阳河自然保护区

核心区内( 22b30c N, 101b22c E) ,海拔 1 500 m, 该

区年降雨量 1 547. 6 cm,年平均温度 17. 7 e 。植被

类型, 1 100 m 以下为热带沟谷雨林, 1 100 m 以上

为常绿阔叶林和针阔混交林。样地的上层树种以桤

木( Alnus nep alensis )为主,下层以云南草蔻为主。

云南草蔻属于姜科山姜属植物,分布于热带和

亚热带低、中杂木林中,具有有性和无性两种繁殖策

略。它的有性阶段为雌雄异熟, 主要靠昆虫为其传

粉,与长柄山姜 ( Alp inia kw angsiensis ) 一样, 具有

/花柱卷曲性0( Flex istyly)避免自交的开花行为, 形

成了上举( Anaf lexistyle)和下垂( Cataf lexistyle)两个

表型的花( Li et al . , 2002; Zhang et al . , 2003)。云

南草蔻每年 3~ 4 月开花, 整个种群的花期大约 50

d, 单花寿命约16~ 18 h,因地域和条件不同,开花时

间和花期稍有不同。

1. 2  传粉蜜蜂拜访频率观察

在沿山谷连片分布约 16 hm
2
的云南草蔻的 3

个斑块样地中随机设置 9个10 m @ 10 m 的小样地,

各样地间距离根据地形 30~ 50 m 不等。然后在小

样地中随机确定上下两种表型的花进行定株观察,

观察花朵数因当日观察株小花开放数量和拜访蜜蜂

数量各异(初期拜访者少时以丛为单位确定花数,而

在中后期则每天观察上下各两朵花)。每个样地连

续观察 3 d, 9 个样地循环观察, 整个观察周期共

36 d。观察时间自 07B30~ 19B00, 每隔 1 h 观察 1

次,每次持续 60 min, 记录各观察周期内的拜访次

数,并用体育秒表和摄象机记录拜访者每次在观察

花里的停留时间。

1. 3  花蜜分泌及含糖量测定

于测定的前一天在小样地外分别随机选取上下
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两种表型各 3株、次日具有小花开放的花序进行套

袋(以防在测定前被取食)。套袋的 6个花序分别来

自 6个不同的克隆单株, 每个花序随机确定 1 朵作

为测定花,自 07B00~ 20B00, 每隔 3 h测定 1 次, 每

日测定 5次。分泌量采用美国 Sigma 公司生产的 1

~ 5 Ll毛细管抽取花蜜,糖分测定采用英国 Belling-

ham + Stanley 公司生产的折射仪直接测取。

1. 4  花松鼠盗蜜调查

选取两块相距 1 000 m 的云南草蔻斑块作为观

测点,斑块 1设 2个样地( A和 B) , 斑块 2设 1个样

地( C) ,样地面积 100 m @ 100 m。采用样带调查法,

每个样地分别调查 3个约 200 m 长的样带, 每个样

带分别随机调查上举和下垂花型各 50个花序,共调

查 300个花序, 记录被盗蜜花、未盗蜜花及其被折断

花柱数。

1. 5  结实率和结籽量调查

于8月份果实成熟时, 分别在上述A、B和 C样

地中随机调查 60个单株(花序) ,分别记录每个单株

现存的果实及其小花数量(开花痕迹) ,然后从每一丛

植株上随机采集5~ 8个果实( 2~ 4个同一克隆的花

序)作为结籽量调查。从各样地采回的果实数量太

多,因此我们分别对各样地通过四分法取样, 即将样

品充分混合后摊开成四方型, 然后用直尺从中间以

/十0字分为 4份, 取出其中的 1份以同样方法再分,

直到每份为 60个果止即为结籽量分析样品, 然后通

过方差分析和 t检验比较各样地的结籽情况。

2  实验结果

2. 1  拜访动物种类

通过近 40 d的观察和适当采集标本(每种采集

3~ 5个个体,以避免影响种群及其拜访行为)鉴定,

我们观察到云南草蔻花期的拜访动物种类 17种,由

于这些动物的拜访行为及其结果不同, 将它们分为

6种不同的拜访类型(表 1)。

表 1 中, 初次盗蜜指花冠基部盗蜜孔的制造与

盗蜜者, 而二次盗蜜则是通过前者的盗蜜孔盗取花

蜜者;捕食是指该种动物在花上等候捕食其它昆虫;

食花指的是该种动物取食花的某一部分甚至整个花

朵,本研究中涉及的长吻松鼠取食后,大部分花瓣被

丢弃。就拜访频率而言, 表中主要拜访动物为萃熊

蜂、瑞熊蜂、中华蜜蜂和花松鼠, 其它种类拜访频率

较低,大木蜂、大金箍胡蜂、斑袖弄蝶、熊蜂属 2和长

吻松鼠最低,属偶而拜访种类。

2. 2  花蜜的分泌格局及糖分变化

上举型花蜜分泌量的峰值仅出现在下午 17B00

(与下垂型相同) , 次峰值为 20B00, 一天中的分泌呈

上升趋势, (图 1a)。下垂型花的花蜜分泌量自上午

07B00至下午 20B00有 2次高峰,分别出现在 07B00

~ 10B00和 17B00,但一天中的分泌格局则呈下降趋

势,与上举型相反(图 1 b)。

表 1  研究地云南草蔻花期拜访动物名录及其拜访方式
Table 1  List of visit ors w ith fun ction of visit during the flowering period of A lpinia blepharocalyx

拜访动物

Visitors

传粉

Pollinate

初次盗蜜

Primary robbing

二次盗蜜

Secondary robbing

采集花粉

Pollen collect ion

捕食

Predat ion

食花

Florivorous

大木蜂 Xylocopa magnif ica +

萃熊蜂 Bombus ex imius + +

瑞熊蜂 Bombus richard is +

拟短头熊蜂 Bombus quasibrev iceps +

大蜜蜂 Ap is d orsata +

中华蜜蜂 Ap is cerana cerana + * + +

大金箍胡蜂 Vespa t ropi ca leef mansi +

小金箍胡蜂 Vespa t ropi ca haematod e +

斑袖弄蝶 Notocrypta cur vif asci + *

黑胸无刺蜂 Trigona ( Heterotrigona) pagdeni +

暗翅无刺蜂 Trigona ( Heterotrigona) vidua +

光足无刺蜂 Trigona (Heterotrigona) laeviceps +

熊蜂属 1 Bombus sp. 1 +

熊蜂属 2 Bombus sp. 2 +

长嘴捕蛛鸟 A rachnothera logirost ri s +

花松鼠 T amiop s sw inhoei +

长吻松鼠 Dremomys rufgeni s ruf geis +

  + * : 通过花冠通道采蜜,但通常不接触植物繁殖器官,视为盗蜜者 Remove nectar through the corridor w ithout touching st igma or anther as

nectar robber
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图 1  两种不同表型的花在一天中不同时间段的花蜜分泌格局
Fig. 1  Nectar volumes at dif f erent t ime of the f low ering day betw een flow ers of two phenotypes

a: 上举型 Anaflex istyly b: 下垂型 Cataflexistyly

图 2  两种不同表型的花在一天中不同时间段的花蜜糖分变化
Fig. 2  Changes of sugar concent rat ion of the tw o phenotypes in dif ferent t ime during the flow ering day

a: 上举型 Anaflex istyly b: 下垂型 Cataflexistyly

  下垂型和上举型两种表型花蜜的糖分变化相

似,自 07B00~ 20B00均呈下降趋势(图 2 a、b) ,所不

同的是上举型花在下午 13B00时稍有回升。

2. 3  传粉昆虫的拜访频率及停留时间
在 2002年的同一个研究样地中,我们所观察到

的只有很少的拜访动物种类及其非常低的拜访频率

( Zhang et al . , 2003) , 然而在2003年的研究中则观

察到较多的种类及其较高的拜访频率, 因此我们做

了进一步的系统观察。不同昆虫种类的拜访频率和

停留时间, 在一天中的不同时间段具有各自不同的

特点,但总的拜访频率下午高于上午,而停留时间则

随着拜访率的增加而缩短, 形成显著的副相关关系

(图 3)。

在花期拜访的传粉昆虫中,萃熊蜂、瑞熊蜂不但

是最有效的传粉者,而且拜访频率非常高。在观察过

程中,这两种蜂在下午常常是 2~ 3个个体在同一个

花序上拜访,甚至在同一朵花上相碰。不同的蜜蜂个

体在停留时间上有很大的差异,曾观察到在始花期的

上午,一个萃熊蜂在一朵花上的停留时间长达 48 s。

而停留时间最短的几乎未在花上停留, 仅仅是钻进去

即出来,但已完成了传粉行为,视为有效拜访。

2. 4  松鼠盗蜜
在花期盗蜜的松鼠有两种 ) ) ) 花松鼠和长吻松

鼠,两者在盗蜜方式上有一定的差异。前者是在花

冠基部蜜腺处咬一小口盗取花蜜, 在一些小乔木及

藤本较密集或大乔木(桤木)周围的生境里盗蜜率尤

其高。而后者是取食除了花瓣以外花的生殖器官,

因为太警觉难于观察到具体的取食部位, 仅在取食
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场所留下大量的花瓣,这种松鼠在样地 A和 B里偶

有发生。因此, 我们只对花松鼠的盗蜜情况进行量

化调查,调查当天开放的花中被盗蜜花及其花柱伤

害数所占的比率。在 3个样地中, B 样地盗蜜率最

高, A样地次之, C 样地无盗蜜现象发生(图 4)。

图 3  在一天中不同时间段传粉昆虫的拜访频率
与停留时间的关系

Fig. 3  Relat ion betw een visit ing f requencies and durat ion on a f low er

图 4  不同样地中花松鼠盗蜜率及其花柱伤害比率
Fig. 4  Percentage of f low ers robbed and damaged by

T amiop s sw inhoei in the plot s

2. 5  云南草蔻结实率及结籽量

云南草蔻花序是由许多小花序组成,每个小花

序又着生 1~ 2朵花,在调查结实率时只能确认小花

序痕迹,因此衡量结实率标准是通过果实数量和小

花序痕迹的百分比来确定的。结籽量由样品中每一

个果实所含有的种子数通过方差分析后确定。经过

方差分析和 t 检验结果表明, 3 个样地的结实率无

显著差异, 多重比较 ( 方差分析 ) F = 0. 916,

p = 0. 404, 两两比较 ( t 检验) A_B: p = 0. 33;

A_C: p = 0. 11; B_C: p = 0. 21)。3个样地中的

结籽量, 只有 C 样地明显高于其它两地, 多重比较

(方差分析) F = 2. 332, p > 0. 100, 两两比较( t

检验) A-B: p = 0. 22; A-C: p = 0. 01; B-C: p =

0. 05) (图 5)。

图 5  不同样地中云南草蔻结实率及其结籽量比较
Fig. 5  Comparison of f ruit set and seed set of

Alp inia blepharocalyx betw een th e plots

3  讨  论

3. 1  花蜜分泌量与糖分浓度
植物的花蜜储量和分泌量变化不但由于本身内

在因素(如:浓度、成分、生产、再吸收活性等)调节,

外在环境条件(如:动物拜访行为、空气温湿度等)也

是影响花蜜量变化的重要因素( Torres & Galet to,

1998)。在正常情况下,花蜜储量最多浓度最高,通

常是在开始分泌到动物拜访之前, 并且分泌量超过

它本身的再吸收和动物的取食量。反之, 储量最少、

浓度最低则是在再吸收和动物取食量超出分泌量时

( Corbet , 2003)。不断地移走花蜜可能减少花蜜储

量,但并不意味着分泌量减少, 甚至可以刺激分泌

( Torres & Galet to, 1998)。因为从进化的角度看,

植物需要从时间上来分配花蜜的分泌量以达到吸引

尽可能多的传粉者进行有效的传粉, 这点对雌雄异

熟的植物尤其重要。植物在花期对雄性阶段的资源

投入相对比雌性阶段高, 尤其是在花粉的生产和形

态展示上(张大勇和姜新华, 2001)。云南草蔻属于

异型雌雄异熟 ( Heterodichogamy ) 植物 ( Renner,

2001) ,上举型为雌性先熟 (即上午为雌性成熟阶

段) ,在雌性阶段花蜜分泌量受到了一定程度的限

制,花蜜的大量分泌是在后来的雄性阶段。可以推

断,假如在雌性阶段的资源投入过大,将会影响到后

来雄性阶段花粉的正常发育及花蜜的供应而导致下
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垂型花繁殖成功率的下降。下垂型花蜜的分泌格局

与上举型花相反,这或许是表明雄性阶段对花蜜的

需求量大于雌性阶段。在两种表型之间, 它们的日

变化虽各有特点,但下垂型花无论是花蜜分泌量还

是糖分浓度均高于上举型花( Zhang et al . , 2003)。

两种表型花蜜糖分的日变化均呈下降趋势, 我

们认为这是由于随着花蜜的大量分泌, 使植物体内

储存了一天的来自光合作用的能量(碳水化合物、氨

基酸等)已被大量消耗,所以导致了花蜜质量(糖分

浓度)的下降。

3. 2  传粉蜜蜂拜访频率与停留时间的关系

一天中当花蜜储量较多、拜访频率较低时,蜜蜂

具有较长的停留时间。随着拜访频率的增加, 在允

许的拜访时间内(前一次拜访留下的/已拜访信号0

消失)花蜜储量减少( Gilbert et al . , 2001) , 为了在

一次拜访回合中采集到足够的花蜜/满载而归0, 蜜

蜂即缩短了在每一朵花拜访的停留时间而增加拜访

花的数量。这一行为, 从植物繁殖系统的角度看是

非常有利的。因为无论是拜访频率增加还是盗蜜所

致的单花花蜜储量减少, 使传粉昆虫不得不长距离

飞行拜访更多的花, 不但增加了植物的受粉率,同时

促进了植物的远交机制 ( Heinrich & Raven, 1972;

Z immerman & Cook, 1985)。

3. 3  花松鼠盗蜜对结实率及结籽量的影响
盗蜜对植物的繁殖系统可能产生正面或者负面

的影响,由于研究对象和动物盗蜜的行为、方式不同

而有不同的结果( M aloof & Inouye, 2000)。但是可

以肯定,被盗蜜植物有性繁殖成功率的高低, 在很大

程度上取决于盗蜜行为对花的伤害程度(尤其是花

药和花柱)。例如: 一朵花在尚未受粉、或者已受粉

但花粉尚未萌发、或者花粉管生长尚未到达子房之

前,花柱即被折断,那么此花将不能结实。在本研究

中,花松鼠是主要的盗蜜者,其它(包括二次)盗蜜者

的盗蜜行为似乎对植物的繁殖成功率不产生直接影

响,至少对花的伤害程度不如花松鼠,因此我们预测

花松鼠的盗蜜将会降低盗蜜样地植物的结实率和结

籽量。然而结果表明, 盗蜜地与非盗蜜地的结实率

没有显著差异, 只有非盗蜜样地的结籽量显著高于

盗蜜样地。我们初步推断, 花松鼠盗蜜未降低结实

率,或许是因为开花量巨大(一天有成千上万朵花开

放) ,花松鼠盗蜜伤害的影响微不足道, 或者是因为

盗蜜虽然使一部分花不能正常结实,但另一方面则

通过减少花蜜量而使传粉者拜访更多数量或更远距

离的花,促进了植物的繁殖成功率(增加受粉花的数

量或促进远交) ( Z immerman & Cook, 1985; Hein-

rich & Raven, 1972) , 使得总的结实率保持在一定

的水平上。盗蜜样地与非盗蜜样地结籽量的显著性

差异,很大的可能性是因为盗蜜的原因所致,因为盗

蜜使花的繁殖器官受到不同程度的伤害, 这一伤害

或许对结籽量产生不同程度的影响。例如:花柱虽

被伤害但未折断, 或者在折断前一些花粉管已生长

到了子房而结部分种子, 所以结籽量低于非盗蜜样

地。当然,不论是结实率还是结籽量都不能排除上

述因素以外的其它生物(如传粉者种群及其传粉效

率)或非生物(如土壤、光照等)因子的影响, 在近 16

hm2的一块样地中,各种条件难免存在一定的差异,

从而影响这一种群的结实率和结籽量。

在研究过程中我们观察到的拜访动物捕蛛鸟、

长吻松鼠、斑袖弄蝶、黑胸无刺蜂、暗翅无刺蜂、光足

无刺蜂等传粉者、盗蜜者和二次盗蜜者因拜访频率

过低,未形成量化可用的统计数据,因此在本研究中

仅作为记录性报道。在未来的工作中, 我们拟增加

一些可控的实验条件和内容,对盗蜜者与传粉者之

间的相互关系以及两者与植物繁殖系统之间的关

系,特别是盗蜜是否能够增加植物的远交等关键问

题,进行系统的深入研究。
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