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锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）传粉生物学
研究

皮华强１，权秋梅１，高　 辉１，黎云祥１，∗，沈文文２，杨子松３，杨贵平４

１ 西南野生动植物保护教育部重点实验室， 西华师范大学， 南充　 ６７３００２；

２ 鱼龙小学， 南充　 ６７３０００；

３ 阿坝师范高等专科学校， 阿坝　 ６２３００２；

４ 唐家河国家级自然保护区， 广元　 ６２８１０９

摘要：对唐家河国家自然保护区内锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）的花期、访问者、有效传粉者种类及行为、花蜜分泌

节律和繁育系统等进行定点观察和实验处理。 结果表明：锦鸡儿单花花期约 ５ 天，种群花期约 ２０ 天。 拥有以吸蜜为主的条蜂

属（Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ）、熊蜂属 （Ｂｏｍｂｕｓ） 和太阳鸟属 （ Ａｅｔｈｏｐｙｇａ） 三种传粉者功能群。 综合访花频率和花粉落置数，茜条蜂

（Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ）和蓝喉太阳鸟（Ａｅｔｈｏｐｙｇａ ｇｏｕｌｄｉａｅ）为主要有效传粉者，熊蜂（Ｂｏｍｂｕｓ）为次要有效传粉者；蚂蚁

（ ｆｏｒｍｉｃｉｄａｅ）和西方蜜蜂（Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）为主要盗蜜者。 套袋处理结果表明，花蜜分泌日变化中，最大花蜜量发生在 １６：
００ 左右；花蜜随单花花期变化中，花蜜体积最大发生于单花第 ５ 天；分泌均呈递增趋势。 花蜜分泌节律与访花频率呈正相关。
繁育系统检测显示，花粉胚珠比为 ３７７９±３２０．９２，柱头最适可授期在开花第 ２—３ 天；结合不同授粉处理表明：锦鸡儿自交不亲

和，需要传粉者，为蜂媒兼鸟媒植物。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ； ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ； ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ； ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｎｅｃｔａｒ

传粉是植物有性繁殖的关键阶段，植物的种群扩散与传粉者息息相关，传粉对全球生物多样性具有重要

应用价值。 全球很多植物都属于泛化传粉（ｇｅｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ） ［１］，在精细的时间尺度上，花蜜体积等变

化可以保证一天中对一连串不同传粉者的吸引，有利于传粉系统泛化［２］；泛化传粉离不开较大的传粉者功能

群（ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ） ［３］。 虽按照典型的传粉生物学综合征（ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｙ） ［４⁃５］，即通

过一系列花特征，包括报酬物可推断出传粉者［６⁃７］，但对传粉者功能群中不同种类传粉者传粉效率的研究是

判断最有效传粉者最直接的证据，最有效传粉者的判断对植物的引种及种群扩展等十分关键。 植物之所以能

吸引传粉者，主要诱物就是花蜜，花蜜中的糖是传粉者携带和传播花粉的主要能源，花蜜能满足其能量需

求［８］。 而且不同环境参数、花蜜产生动态、花蜜重吸收、访问者的取食行为、以及他们间的相互作用关系等促

成花蜜现存量（Ｎｅｃｔａｒ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｃｒｏｐ） ［９］，与传粉者相互依赖，反应传粉动态［１０］；这显示出了花蜜分泌与传粉者

的紧密关系，影响着植物的繁育系统。 同时花蜜的分泌也会吸引来盗蜜者，盗蜜能改变花蜜的量，也能改变其

质［１１⁃１２］。 因此，盗蜜可以增加花蜜的变化，从而影响传粉者的取食行为，最终影响植物的繁育系统。

锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）隶属于豆科（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）锦鸡儿属（Ｃａｒａｇａｎａ Ｆａｂｒ．），又名阳雀

花、黄雀花等［１３］。 其花、根、皮具较高药用价值，主要药用成分是生物碱、内脂类化合物、黄酮贰类、酚类物质

和树脂等，主要有降压、抗炎等作用，同时也有一定的副作用，如影响细胞的免疫功能等［１４］。 同时，锦鸡儿的

花色鲜艳、花形较大且美观，有成为观赏价值较高的园艺植物的潜力。 目前，有关其研究主要集中在生理、药
理和分类等方面，而在传粉方面未有报道，更不系统。 据初步了解，唐家河保护区内锦鸡儿种群分布相对较狭

窄，锦鸡儿种群分布扩展迫在眉睫。 因此本文以唐家河国家自然保护区内锦鸡儿为研究材料，探讨在自然生

境中内锦鸡儿的传粉生物学，为有着众多种的锦鸡儿属传粉系统的研究打下基础。

表 １　 实验地不同时间段的环境因子

　 Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｆｉｅｌｄ ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

时间
Ｔｉｍｅ

温度（℃）
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

相对湿度（％）
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

光照强度（ｕｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）
Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

９：００ １９．８ ６０．４ ８５６

１１：００ ２８．８ ３１．２ １０８０

１３：００ ３１．１ ３０．５ １４０１

１５：００ ２３．４ ４４．２ ６８８

１７：００ １８．９ ５０．３ １６９

１　 材料与方法

１．１　 样地生境

本次研究地点位于唐家河国家级自然保护区蔡家

坝保护站附近山林 （ Ｎ： ３２° ５７′， Ｅ： １０４° ７９′； 海拔：
１３１１ｍ）。 属亚热带湿润季风气候，年均气温 １３．７℃，年
均日照 １３０３ 小时，年降雨量为 １１００－１２００ｍｍ，相对湿

度 ７８％，年均无霜期 １８０ 天［１５］。 用 ＦＩＥＬＤＳＣＯＵＴ３４１３
照度计和 ＫＩＭＯ ＨＤ１００ 温湿度计测得样地环境因子

（光照、温度、湿度等）见表 １。
１．２　 研究材料

研究材料经鉴定为锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）。
１．３　 研究方法

１．３．１　 花期观察

以套线标记法记录锦鸡儿的单花花期、种群花期。 观察记录单花颜色变化及不同花颜色持续天数，不同

种群花期花颜色比例。
１．３．２　 访花者及访花频率观察

用昆虫瓶分别捕捉不同种类的访花者数只（ｎ≥５），制成标本，利用 ＩＰ６７ 测微尺测量其形态参数，并带回
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实验室对其种类进行鉴定。 访问者访花时记录不同访花者的访花过程（包括：来访时间、停留时间、访花数、
访花行为等）。 同时，从 ８：００－１８：００，以小时为单位，以某一种群为观察对象，统计来访的不同访花者，连续多

天观察，计算访花频率：总访花次数 ／总观察时间（小时），并以此统计访花高峰期的时间段。
１．３．３　 花粉的落置与传粉效率

去雄套袋处理未开放的花，开花后揭袋，原地观察，传粉者访问后，立即剪下被访花的雌蕊放于离心管中，
滴加 ＦＡＡ 固定液保存。 实验室内光学显微镜（ＬＥＩＣＡ ＤＭ５００）下统计雌蕊上的花粉落置数。 综合访花频率计

算传粉效率：访花频率×花粉落置数。
１．３．４　 繁育系统检测

１．３．４．１　 花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）
随机摘取 １０ 个花蕾固定于 ＦＡＡ 中，带回实验室。 将每朵花的全部花药置于蒸馏水中，用玻璃棒挤散并

定容于 １ｍｌ 的离心管中，充分摇匀后用移液枪取出 １ｕｌ 在显微镜下计数，重复 ５ 次，最后计算出每朵花的花粉

数目。 剖开相同花的子房，光学显微镜（ＬＥＩＣＡ ＤＭ５００）下统计胚珠数目。 每朵花的 Ｐ ／ Ｏ：该花花粉总数 ／胚
珠数目。
１．３．４．２　 柱头可授期检测

用联苯胺⁃过氧化氢法测定柱头可授性［１６］：将开花后不同天数的柱头分别完全浸泡在联苯胺⁃过氧化氢反

应液中。 若柱头具有可授性则柱头周围的反应液呈现蓝色并伴有大量气泡出现，否则无气泡产生且不变蓝

色，对比确定自然条件下柱头颜色变化与柱头可授期。
１．３．４．３　 不同授粉处理

初花期，随机挑选即将开放的花进行以下 ６ 种处理（每种处理 ３０ 朵）：自然对照，单花套袋，多花套袋，去
雄套袋不授粉，去雄套袋人工异株异花授粉，去雄套袋人工同株异花授粉。 果实成熟后统计座果率，将果实带

回实验室统计结实率。
１．３．５　 花蜜分泌节律检测

开花前做套袋处理。 花蜜分泌日变化的检测：盛花期，分别在 ５ 个时间点：８：００， １０：００， １２：００， １４：００，
１６：００， １８：００ 随机各取 １０ 朵花。 花蜜分泌随单花花期变化的检测：取开花前 １ 天至开花第 ５ 天的花各 １０
朵，在固定时间段（９：００）用 １ｕｌ 和 ５ｕｌ 的微量毛细管吸取每朵的花蜜，测量最后一个毛细管中花蜜所占长度，
计算体积。
１．３．６　 实验数据处理

本次实验的所有相关数据均用 Ｓｐｓｓ１９．０ 统计软件进行分析处理。

２　 实验结果

２．１　 花部形态与花期观察

２．１．１　 花部形态描述

锦鸡儿花大而多，蝶形，分别有一对较大较宽的旗瓣和翼瓣，旗瓣合并向上平展开，翼瓣分离向下斜展开，
有利于访花者“着陆”，龙骨瓣在两翼瓣之间；花开口向下，花基径较宽，钟状花萼大而深，能储存大量花蜜；花
丝和花柱较长，雌雄同花，雄蕊和雌蕊包裹于两龙骨瓣内，雄蕊多枚，雌蕊一枚，花开后会暴露出雄雌蕊，且均

向上翘，能更有效接触到传粉者。 利用 ＩＰ６７ 测微尺测得锦鸡儿花部形态的一些具体参数指标详见表 ２。
２．１．２　 花期观察

锦鸡儿的单花花期为 ５±０．４２ 天，种群花期为 ２０±２．１５ 天左右。 花颜色随开花天数的推进变化明显：依次

为黄色⁃橙黄色⁃橙红色（见图 １），开花第 １－２ 天为黄色，第 ３－４ 天为橙黄色，第 ４－５ 天为橙红色。 据此，可将

单花花期分为 １、２、３ 阶段。 根据种群中总开花数和不同花颜色的比例可将种群花期分为开花前期、初花期、
盛花期、末花期，分别处于开花期的第 ０、１－４、５－１５ 和 １６－２０ 天。

３　 ６ 期 　 　 　 皮华强　 等：锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）传粉生物学研究 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 ２　 花形态各项参数值（ｎ＝３０）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉｏｕｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ

花总长 ／ ｍｍ
Ｆｌｏｗｅｒ ｌｅｎｇｔｈ

萼筒高 ／ ｍｍ
Ｃａｌｙｘ ｈｅｉｇｈｔ

旗瓣宽 ／ ｍｍ
Ｖｅｘｉｌ ｗｉｄｔｈ

翼瓣宽 ／ ｍｍ
Ａｌａ ｗｉｄｔｈ

翼瓣距 ／ ｍｍ
Ａｌａ ｓｐａｃｅ

花柱长 ／ ｍｍ
Ｓｔｙｌｅ ｌｅｎｇｔｈ

花丝长 ／ ｍｍ
Ｆｉｌａｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ

花基径宽 ／ ｍｍ
Ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ

３２．７７±０．８１ １１．６５±０．２６ １５．５１±０．６１ １４．７１±０．８２ ３．７７±０．０１ ２７．６±０．４８ ２１．０６±０．４１ ６．５９±０．０７

　

图 １　 单花花期不同阶段，从左至右分别为 １、２、３ 阶段

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈａｓｅ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ， ｆｒｏｍ ｌｅｆｔ ｔｏ ｒｉｇｈｔ： ｏｎｅ， ｔｗｏ， ｔｈｒｅｅ ｐｈａｓｅ

２．２　 访花者种类及其访花行为观察

２．２．１　 访花者种类及形态

锦鸡儿访问者包括有 ５ 目 ８ 属 １２ 种。 传粉者主要有黑颚条蜂（Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｍｅｌａｎｏｇｎａｔｈａ Ｃｏｃｋｅｒｅｌｌ）、茜条

蜂（Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ）、黄熊蜂（Ｂｏｍｂｕｓ ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ Ｓｍｉｔｈ）、黄纹熊蜂（Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ）和蓝喉太阳鸟

（Ａｅｔｈｏｐｙｇａ ｇｏｕｌｄｉａｅ）；盗蜜者主要为蚂蚁（ ｆｏｒｍｉｃｉｄａｅ）和西方蜜蜂（Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）。 熊蜂类较条蜂类

体型大、喙较长，西方蜜蜂体型相对小、喙短。 主要访问者形态参数见表 ３。

表 ３　 主要访问者形态

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｍａｉｎ ｖｉｓｉｔｏｒｓ

主要访问者
Ｍａｉｎ Ｖｉｓｉｔｏｒｓ

体长 ／ ｍｍ
ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ

头长 ／ ｍｍ
Ｈｅａｄ ｌｅｎｇｔｈ

喙长 ／ ｍｍ
Ｔｏｕｇｈ ｌｅｎｇｔｈ

头宽 ／ ｍｍ
Ｈｅａｄ ｗｉｄｔｈ

肩宽 ／ ｍｍ
Ｓｈｏｕｌｄｅｒ ｗｉｄｔｈ

喙长＋头长 ／ ｍｍ
ｐｒｏｂｏｓｃｉｓ ａｎｄ ｈｅａｄ ｌｅｎｇｔｈ

茜条蜂
Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ １５．２±１．１１ ４．７９±０．０７ ６．３±０．４７ ４．７５±０．０３ ５．４２±０．０７ １１．１±０．５

黑颚条蜂
Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｍｅｌａｎｏｇｎａｔｈａ Ｃｏｃｋｅｒｅｌｌ １５．１７±０．２５ ４．５３±０．０１ ４．７４±０．０１ ４．７７ ５．０４±０．０１ ９．２７±０．１２

黄熊蜂
Ｂｏｍｂｕｓ ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ Ｓｍｉｔｈ １７．９２±０．４３ ５．６６±０．２ ７．８１±０．６２ ４．６１±０．０３ ６．６１±０．１ １４．０６±０．４４

黄纹熊蜂
Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ ２０．７７±３．５ ７．４６±０．２６ ６．６５±０．０８ ４．９８ ７．１６±０．０６ １４．１１±０．２２

西方蜜蜂
Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ １０．５８±０．２６ ３．６１±０．１２ ３．０９±０．２２ ３．６７±０．０１ ３．７４±０．１７ ６．３９±０．２３

　 注 １．黄纹熊蜂：为熊蜂属，未鉴定种，因其体型大，背部有黄色粗斑纹，此处简称“黄纹熊蜂”，下同。
２．由于蓝喉太阳鸟无法捕捉，因此无法对其形态进行测定。

　

２．２．２　 访花行为观察

条蜂和熊蜂具有较远距离的飞行能力，偏好单花花期处于 １、２ 阶段的花，均停靠于花部的两翼瓣。 条蜂

（图 ２ ａ⁃ｂ）每访一朵花停留时间 ２．４２±０．３５ｓ，一般每次访 ７．２３±０．８１ 朵花，最多可访 １８ 朵，吸蜜时腹部末端接

触雄、雌蕊。 熊蜂（图 ２ ｃ⁃ｄ）每访一朵花停留时间 ４．１１±０．２９ｓ，一般每次可访 ５．６９±０．６０ 朵花，最多可访 １２ 朵，
吸蜜时腹部前端接触雄、雌蕊。 条蜂和熊峰访花时，均停靠在两翼瓣上，靠自身的重力使合闭状态的龙骨瓣张

开，露出雌雄蕊，从而有效接触到它们的传粉部位。 太阳鸟（图 ２ ｅ⁃ｆ）远距离飞行能力较蜂类更强，停靠于树

枝，对不同阶段的花均感兴趣，尤其是第三阶段的花，停留时间长达 ７２．７６±１１．５７Ｓ，甚至数分钟，访花 １３．４９±２．
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４１ 朵以上，花粉会附着于其下颚。 太阳鸟访花时，其长喙伸入花内部的同时下压，使龙骨瓣内的雌雄蕊外露，
接触到其下颚。

西方蜜蜂（图 ２ ｇ⁃ｈ）虽也会有吸蜜行为发生，但由于其喙短而萼筒深，因而更偏好盗蜜，其会在花背侧面

的萼筒边缘将喙伸入花内部盗取花蜜，且偏爱 ２、３ 阶段的花，末花期会大量来访。 蚂蚁（图 ２ ｋ）是另一主要

盗蜜者，蚂蚁会将萼筒边缘撕咬开，深入花内盗取花蜜，停留时间可达一分钟以上，并会盗取多朵花，也偏好

２、３ 阶段的花，末花期大量出现，不进行传粉。 木蜂（Ｘｙｌｏｃｏｐａ） （图 ２ ｊ）盗蜜系偶然事件，不传粉。 食蚜蝇

（Ｓｙｒｐｈｉｄａｅ）（图 ２ ｉ）是主要吃花粉者，虽其停留时间较长，但来访次数少，且不能有效接触到雌蕊，传粉行为不

突出，不是有效传粉者。

图 ２　 ａ．茜条蜂；ｂ．黑颚条蜂；ｃ．黄熊蜂；ｄ．黄纹熊蜂；ｅ， ｆ．蓝喉太阳鸟（雄，雌）；ｇ，ｈ．西方蜜蜂；ｉ．食蚜蝇；ｊ．木蜂；ｋ．蚂蚁

　 Ｆｉｇ． ２ 　 ａ． Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ； ｂ． Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｍｅｌａｎｏｇｎａｔｈａ Ｃｏｃｋｅｒｅｌｌ； ｃ． Ｂｏｍｂｕｓ ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ Ｓｍｉｔｈ； ｄ． Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ； ｅ， ｆ．
Ａｅｔｈｏｐｙｇａ ｇｏｕｌｄｉａｅ （ｍａｌｅ ／ ｆｅｍａｌｅ ）；ｇ，ｈ． Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎａｅｕｓ；ｉ． Ｓｙｒｐｈｉｄａｅ；ｊ． Ｘｙｌｏｃｏｐａ；ｋ． ｆｏｒｍｉｃｉｄａｅ

２．３　 访花频率

２．３．１　 访花频率随种群花期变化

图 ３Ａ 结果显示，不同种群花期的访花高峰期均发生在 １５：００－１６：００；其中，末花期有两个时间段发生访

花高峰，分别在 １１：００－１２：００ 和 １５：００－１６：００。 初花期⁃盛花期⁃末花期，总体访花频率呈递增趋势，且差异显

著（Ｆ＝ ５．７８５，Ｐ ＝ ０．００５）。 图 ３Ｂ 显示，不同访花者访花频率随种群花期变化明显，盛花期是访问者访花频率
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的转折阶段，初花期和盛花期的主要有效传粉者为条蜂、熊蜂和太阳鸟，末花期的主要有效传粉者为太阳鸟，
但同时出现大量的盗蜜者，蜜蜂和蚂蚁。 随花期推移，访花者种类发生变化。
２．３．２　 访花者平均访花频率

整个花期中不同访花者平均访花频率（每小时平均访花次数）的比较如图 ３Ｃ，访花者中蜜蜂和蚂蚁的平

均访花频率较高，分别为 ３．４１±１．５８，７．６０±３．７８，但它们不以传粉为目的。 传粉者中，茜条蜂平均访花频率最

高为 ２．２７±０．５９。 不同传粉者在平均访花频率上差异显著（Ｆ＝ ３．５１９，Ｐ ＝ ０．０１５）；多重比较表明，除黑颚条蜂与

黄纹熊蜂差异不显著外，其余传粉者间的平均访花频率差异均显著（如表 ４）。

表 ４　 不同传粉者的平均访花频率

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｖｅｒａｇｅ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ

传粉者 ＺＱＰｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ 黄纹熊蜂
Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ

黑颚条蜂 Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ
ｍｅｌａｎｏｇｎａｔｈａ Ｃｏｃｋｅｒｅｌｌ

黄熊蜂 Ｂｏｍｂｕｓ
ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ Ｓｍｉｔｈ

蓝喉太阳鸟
Ａｅｔｈｏｐｙｇａ ｇｏｕｌｄｉａｅ

茜条蜂
Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ

平均访花频率
（次 ／ ｈ）Ａｖｅｒａｇｅ
ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

０．８３±０．１３ａ ０．９７±０．３８ａ １．２０±０．２１ａｂ １．４７±０．１７ｂｃ ２．２７±０．５９ｃｄ

　

图 ３　 Ａ．不同种群花期不同时间段的访花频率；Ｂ．不同种群花期访问者的访花频率；Ｃ．访问者平均访花频率 ／小时；Ｄ．主要传粉者的传粉效率

　 Ｆｉｇ． ３　 Ａ．Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｌ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ；Ｂ．Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｌ ａｎｔｈｅｓｉｓ；
Ｃ．Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｐｅｒ ｏｎｅ ｈｏｕｒ；Ｄ．Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｍａｉｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ

２．４　 传粉者的花粉落置数

不同传粉者在花粉落置数上存在差异：单因素分析显示，不同传粉者间的花粉落置数差异显著（Ｆ ＝
６．２５２，Ｐ ＝ ０．００１）；多重比较可知，同一属内传粉者间的花粉落置数差异不显著，蓝喉太阳鸟与条蜂和熊蜂间
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差异显著，熊蜂与条蜂间差异亦显著（如表 ５）。 蓝喉太阳鸟花粉落置数最多，为 ４０．５６±４．９５。

表 ５　 不同传粉者的花粉落置数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｏｌｌｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｔｉｇｍａｓ ｐｅｒ ｖｉｓｉｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ

传粉者
Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ

黑颚条蜂 Ａｎｔｈｏｐｈｏｒａ
ｍｅｌａｎｏｇｎａｔｈａ Ｃｏｃｋｅｒｅｌｌ

茜条蜂 Ｐｙｇａｎｔｈｏｐｈｏｒａ
ｒｕｂｒｉｃｕｓ Ｄｏｕｒｓ

黄熊蜂 Ｂｏｍｂｕｓ
ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ Ｓｍｉｔｈ

黄纹熊蜂
Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐ

蓝喉太阳鸟
Ａｅｔｈｏｐｙｇａ ｇｏｕｌｄｉａｅ

花粉落置数（粒 ／ 次）
Ｐｏｌｌｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ２２．６６±１．８３ａ ２３．６７±１．４１ａ ３０．７８±２．８０ａｂ ３１．４４±１．８８ｂ ４０．５６±４．９５ｂｃ

　

２．５　 传粉者的传粉效率

综合访花频率和花粉落置数，茜条蜂与蓝喉太阳鸟为主要有效传粉者，传粉效率（访花频率×花粉落置

数）分别为 ５５．９４、５３．６２。 不同传粉者间传粉效率见图 ３Ｄ。
２．６　 繁育系统检测

２．６．１　 花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）
Ｃｒｕｄｅｎ［１７］认为花粉数⁃胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）能较好反映繁育系统的差异。 观测结果表明，锦鸡儿花粉量变化幅

度较大，约为 １９６００—７２９９０ 粒，平均每朵花的花粉量为 ５７８６０±４０２４．６７ 粒，胚珠数为 ８—１５，平均胚珠数为 １３，
Ｐ ／ Ｏ 为 ２２９０—５６１５，平均 Ｐ ／ Ｏ 为 ３７７９±３２０．９２。 根据 Ｃｒｕｄｅｎ 的标准判断，锦鸡儿属异花授粉植物。
２．６．２　 柱头可授期检测

表 ４ 反应出，开花前期柱头不具可授性，开花第 ２、３ 天的柱头可授性最高，其余时间均较低，开花最后一

天部分不具可授性。

表 ６　 锦鸡儿柱头可授性

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｔｉｇｍａ ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ（Ｂｕｃｈｏｚ）Ｒｅｈｄ

单花开花时间 ／ ｄ
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ

开花前期
Ｂｅｆｏｒｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

１ｄ
Ｆｉｒｓｔ ｄａｙ

２ｄ
Ｓｅｃｏｎｄ ｄａｙ

３ｄ
Ｔｈｉｒｄ ｄａｙ

４ｄ
Ｆｏｒｔｈ ｄａｙ

５ｄ
Ｆｉｆｔｈ ｄａｙ

柱头可授性
Ｓｔｉｇｍａ ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ ＿ ＋＋ ＋＋＋ ＋＋＋ ＋ ＋ ／ －

　

２．６．３　 不同授粉处理下的座果率与结实率

自然状态下，锦鸡儿的座果率为 ６０．６％，结实率为 ６６．２％；单花、多花套袋和去雄套袋不授粉处理座果率

和结实率均为 ０；人工异株异花授粉座果率为 ７５．３％，结实率为 ７８．２％，人工同株异花授粉不结果。 结果表明，
锦鸡儿为异交结实，自交不亲和，不存在无融合生殖现象。

表 ７　 不同实验条件下的座果率和结实率

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ ａｎｄ ｎｕｔｌｅｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

授粉处理 Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ 座果率（％）
Ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ

结实率（％）
ｎｕｔｌｅｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ

自然对照 Ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ６０．６ ６６．２

单花套袋 Ｆｌｏｗｅｒ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ０ ０

多花套袋 Ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ０ ０

去雄套袋，不授粉 Ｅｍａｓｃｕｌａｔｉｏｎ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｏｕｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ０ ０

去雄套袋，人工异株异花授粉 Ｅｍａｓｃｕｌａｔｉｏｎ，ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｘｅｎｏｇａｍｙ ７５．３ ７８．２

去雄套袋，人工同株异花授粉 Ｅｍａｓｃｕｌａｔｉｏｎ，ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｇｅｉｔｏｎｏｇａｍｙ ０ ０
　

２．７　 花蜜分泌节律

２．７．１　 花蜜分泌日变化

花蜜分泌日变化见图 ６，花蜜取自开花第一天。 日变化中，花蜜分泌于 １６：００ 达到最多，此时也正是传粉

７　 ６ 期 　 　 　 皮华强　 等：锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）传粉生物学研究 　
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者的访花高峰期，花蜜分泌随时间推进呈递增趋势。
２．７．２　 花蜜分泌随单花花期变化

花蜜分泌随花期变化见图 ７。 结果表明：随花期推移，花蜜积累增加，花蜜分泌在花期最后一天分泌量最

大，递增趋势明显；从不同开花阶段来看，在第三阶段花蜜量达到最大，随着开花阶段的推进，呈递增趋势。 整

个花期，花蜜持续分泌。

图 ６　 花蜜分泌日变化

Ｆｉｇ． ６　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ

图 ７　 花蜜分泌随单花花期变化

　 Ｆｉｇ． ７ 　 Ｖｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ

２．８　 花蜜分泌节律与访花频率的关系

花蜜分泌日变化与不同时间段访花频率的关系分析中（图 ８Ａ），由于在 １８：００ 时访花频率很低，故在相关

性分析时忽略此时间段，结果显示，花蜜分泌量最大与访花频率最高的发生时间段一致，均发生在 １６：００ 左

右，相关性显著（Ｒ＝ ０．９３９，Ｐ ＝ ０．０１８）。 花蜜分泌随单花花期变化与不同种群花期访花频率的关系分析中（图
８Ｂ），将种群花期分为 ４ 个阶段：开花前期、初花期、盛花期、末花期，分别模拟对应单花开花天数：第 ０、１－２、３
－４、５ 天，结果显示，花蜜分泌随单花花期的变化与不同种群花期的访花频率变化也一致，在开花最后一天和

花末期达到最大，相关性极显著（Ｒ＝ ０．９９８，Ｐ ＝ ０．００２）。 综上表明，访问者访花与花蜜分泌节律息息相关。 此

外，花蜜体积达到最大的时间与末花期盗蜜者的大量出现时间吻合。

３　 结论与讨论

３．１　 花部特征与传粉者

锦鸡儿最明显的花部特征在于花多而大、花期较长、萼筒深、花部颜色鲜艳且随花期变化明显、花蜜量大，
同时它又属于封闭式花，且花部结构较为稳固，支撑力强，这些特征都与访花者的来访有着密切关系，能吸引

多种访问者的同时，还能支撑体型较大的访花者。 花数、花形态、花期只是能吸引更多访问者的外在因素，同
时花形态是适应传粉者的结果，因为传粉者框定了其花形态的进化［１８］。 这方面，Ｎｉｌｓｓｏｎ［１９］ 的实验表明，吻长

的提高导致花管深度的进化。 在锦鸡儿中也有体现，其有着深萼筒，传粉者多具长喙，而且在其它形态参数上

也能很好相互适应，比如，其有效传粉者均具有相对较长的身体长度，以保证能有效的接触到柱头等。 锦鸡儿

花颜色是能否直接吸引到传粉者重要因素，因为，花颜色能给不同访问者传递信号，花色随时间或空间的变化

指引着传粉者的运动，减少了不必要的访问，同时提高了传粉效率［２０］，对传粉有着积极意义。 花部诱物和报

酬与传粉者的觅食动力学的研究成为植物与动物协同进化研究的一条重要纽带，花所能给访问者提供的酬

物，特别是花蜜，是访问者能进行访花和传粉的真正内在关键因素。 锦鸡儿产生积累的大量花蜜对访问者来

说是能量需求上的巨大吸引，花蜜是传粉者最普遍的食物报酬之一，花蜜中富含的营养，补偿了传粉者访花付
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图 ８　 Ａ．花蜜分泌日变化与不同时间段访花频率间的关系　 Ｂ．花蜜分泌随单花花期变化和不同种群花期访花频率间的关系

　 Ｆｉｇ． ８　 Ａ． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｖｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ 　 Ｂ． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｖｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｌ ａｎｔｈｅｓｉｓ

出的能量消耗［２１］。 而锦鸡儿封闭开花样式能最大限度减少外部环境对花蜜的影响，主要是避免花蜜浓度的

变化和细菌的入侵。
综上所诉，锦鸡儿体现出了能适应多种访花者的适应性特征，表明其与访花者间的高度适应和协同进化，

体现了进化上的成功。 同时其所体现出来的泛化传粉也是其进化上的一种成功。 这些成功的进化对其传粉

成功和生殖适合度意义重大。
３．２　 传粉者、传粉效率的比较

锦鸡儿的有效传粉者有多种，属于泛化传粉。 传粉者之间有多种不同，除了形态上的差异，最主要的就是

访花行为上的不同，对锦鸡儿而言，其均能很好适应。 然而，从另一角度分析，不同传粉者间众多传粉生物学

上的共同点会显得更为重要，如喙相对较长，以取蜜为目的，访花时间上相对一致，偏好较早阶段的花，有较为

高效的传粉效率等，这些特征显示出了一定的趋同进化，同时与植物协同进化，有利于传粉系统的泛化，可以

提高其生殖成功。 此外，传粉者间的竞争对花蜜的分泌有着重要影响，使传粉者保持“饥渴而忠诚” ［２２⁃２３］，而
花蜜的变化影响其取食行为［２４］；最终作用于繁育系统［２５］。

Ｓｕｚｕｋｉ 等［２６］认为要确定某种传粉昆虫的传粉效率， 需要知道该种昆虫移出和沉降花粉的效率以及该种

昆虫的访花频率。 一般情况下，对于植物来说，更多的花被传粉者访问，即有着更多的传粉者和更高的访花频

率，意味着更多的花能结实［２７］。 有效传粉者的多少可以反应其泛化程度，而主要有效传粉者的确定对于植物

种群的扩散及人工引种有着重要的实际意义。 锦鸡儿不同传粉者的访花频率和花粉落置数差异显著，综合两

方面因素来看，在众多传粉者中，茜条蜂和蓝喉太阳鸟能成为主要有效传粉者，但是，蓝喉太阳鸟虽然在初花

期和盛花期有较多的来访，但由于其会更偏好 ２、３ 阶段的花，因而在末花期其访花频率最高，而末花期的花柱

头可授性多处于较低或不可授状态，因此，蓝喉太阳鸟成为锦鸡儿的主要有效传粉者更多的是出于理论上的

数据研究结果，综合其它因素，在末花期，或许其更主要的功能是辅助传粉，最大限度的保证生殖成功，但这并

不否定它为锦鸡儿的有效传粉者。 目前，关于条蜂和太阳鸟为有效传粉者的研究也有报道，比如，塔落岩黄芪

主要传粉蜂的传粉效率研究等［２８］。 但尚未见它们同时为某一植物有效传粉者的报道。 这是新的传粉者功

能群。
３．３　 繁育系统

经 Ｐ ／ Ｏ 比检测和不同条件的授粉实验表明，锦鸡儿不能进行无融合生殖，为异花传粉，授粉过程依赖传

粉者来完成。 柱头可授期的长短能直接影响授粉过程能否在有限的开花时间内顺利完成。 而传粉者对不同

９　 ６ 期 　 　 　 皮华强　 等：锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）传粉生物学研究 　
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阶段花的偏好同样对传粉有着重要影响，最终会反应在座果率和结实率上。 锦鸡儿花柱头最适可授期发生在

开花第 ２、３ 天，正好处于传粉者对花偏好的阶段，锦鸡儿的最适可授期与传粉者的来访时间是一致的，这也体

现出锦鸡儿与传粉者之间的高级适应关系。 而花蜜的分泌对繁育系统也有影响，一方面，花蜜现存量可以反

应传粉者动态，如果传粉者访花很少，花蜜的分泌将加强［２９］；另外，分析显示，花蜜分泌节律与访花频率间关

系密切，呈正相关关系，花蜜的分泌影响着传粉者，进而作用于繁育系统。
３．４　 花蜜分泌与盗蜜

花蜜的产生与传粉者的需求息息相关。 在大多数时候，在传粉者开始取食时或者开花之前花蜜就开始分

泌了［３０⁃３２］，比如夹竹桃科的 Ｍａｎｄｅｖｉｌｌａ ｐｅｎｔｌａｎｄｉａｎａ［３３］。 一些植物的花蜜分泌可以持续整个花期直到凋零。
比如 Ｇａｌｅｔｔｏ 和 Ｂｅｒｎａｒｄｅｌｌｏ 在旋花科番薯属的 ６ 种植物中发现这种现象［３４］。 锦鸡儿花数总量多、花蜜总量大，
在开花之前已经开始分泌花蜜，且在末花期，花蜜仍然持续分泌，整个花期花蜜量不断累加，访问者不间断的

访问是其原因之一。 Ｃｒｕｄｅｎ［３５］等就曾提出花蜜分泌停止的时间之一就是访问者停止访花。 同时，数据显示，
锦鸡儿花蜜分泌与访花频率存在密切关系，影响着其传粉动态，花蜜分泌量高时，访花频率亦高，反之，访花频

率低。 而在其他植物中是否有类似的结果，尚需更多的实验数据证明。 另外，在末花期大量花蜜的积累也是

盗蜜者选择来访时间的动机之一，同时，此时资源竞争压力也减小，有利于盗蜜者获取更多的花蜜。 正是盗蜜

者的大量来访，造成末花期有着非常高的访花频率。
对于盗蜜者的出现，一些相关的文章显示，盗蜜者对座果也许是有害、中立或者有利的［３６⁃３７］。 对于锦鸡

儿而言，盗蜜者的大量出现对锦鸡儿的座果是有利的。 因为，蚂蚁可以作为植物的防卫者［３８］，锦鸡儿对蚂蚁

的吸引与其它植物靠非花花蜜来吸引不同，它是靠末花期花内的大量过剩花蜜，这种方式有更大的花蜜诱惑，
因而会更为有效，能吸引更多的蚂蚁，同时，此时锦鸡儿分泌的花蜜中也可能存在某种化学物质，对蚂蚁传递

某种化学信号，吸引蚂蚁；在花末期，授粉已基本完成，此时，蚂蚁的出现能抵御外界食草类动物对锦鸡儿座果

的干扰，从而保证顺利座果，提高座果率。 西方蜜蜂也作为锦鸡儿的主要盗蜜者之一，它们的来访可以保证其

获得自身能量需求外，还能让锦鸡儿过剩的花蜜不至于被浪费；同时，其中一部分也有传粉行为，这对锦鸡儿

而言也有着积极的意义：即使是在末花期，授粉已基本完成，但在一定程度上能巩固授粉，为锦鸡儿的传粉成

功增加一层保障。 在此，展示出了锦鸡儿和盗蜜者之间存在高度的互惠互利关系。 此外，关于末花期盗蜜者

的大量来访或者盗蜜者取蜜时间是否具有选择性及对繁育系统的具体影响尚待进一步的研究。 花蜜中相关

成分的浓度变化与访花频率是否存在联系，及相关机理亦需更深层次的研究。

致谢：感谢我的导师黎云祥教授及权秋梅副教授和杨子松教授（阿坝师专）在实验指导、文章写作和修改过程

中给予的巨大帮助，感谢唐家河国家自然保护区内领导的支持和协同完成实验的相关工作人员（杨贵平、魏
俊、俞丹丽，以及鸟媒照片提供者马文虎等）的帮助，感谢中国科学院动物研究所牛泽清教授对传粉昆虫的

鉴定！

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 予 茜， 张彦文， 郭友好． 传粉生物学常用术语释译． 植物分类学报， ２００８， ４６（１）： ９６⁃１０２．

［ １ ］２］ 　 Ｃｏｒｂｅｔ Ｓ Ａ， Ｕｎｗｉｎ Ｄ Ｍ， Ｐｒｙｓ⁃Ｊｏｎｅｓ Ｏ Ｅ． Ｈｕｍｉｄｉｔｙ， ｎｅｃｔａｒ ａｎｄ ｉｎｓｅｃｔ ｖｉｓｉｔｓ ｔｏ ｆｌｏｗｅｒｓ， ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｔｏ Ｃｒａｔａｅｇｕｓ， Ｔｉｌｉａ ａｎｄ Ｅｃｈｉｕｍ．

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙ， １９７９， ４： ９⁃２２．

［ １ ］３］ 　 Ｆｅｎｓｔｅｒ Ｃ Ｂ， Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ Ｗ Ｓ， Ｗｉｌｓｏｎ Ｐ， Ｄｕｄａｓｈ Ｍ Ｒ， Ｔｈｏｍｓｏｎ Ｊ Ｄ． Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ

ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， ２００４， ３５： ３７５⁃４０３．

［ １ ］４］ 　 Ｖｏｇｅｌ Ｓ． Ｂｌüｔｅｎｂｉｏｌｏｇｉｓｃｈｅ Ｔｙｐｅｎａｌｓ Ｅｌｅｍｅｎｔｅｄｅｒ Ｓｉｐｐｅｎｇｌｉｅｄｅｒｕｎｇ： ｄａｒｇｅｓｔｅｌｌｔａｎｈａｎｄｄｅ Ｆｌｏｒａ Ｓüｄａｆｒｉｋａｓ． Ｂｏｔａｎｉｓｃｈｅ Ｓｔｕｄｉｅｎ １９５４， １： ２８５⁃５４７．

［ １ ］５］ 　 Ｖａｎｄｅｒ Ｐ Ｌ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． ＩＩ． Ｚｏｏｐｈｉｌｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ １９６１， １５： ４４⁃５９．

［ １ ］６］ 　 Ｆａｅｇｒｉ Ｋ， Ｖａｎｄｅｒ Ｐ Ｌ． Ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｙ， ３ｒｄ ｅｄｎ． Ｏｘｆｏｒｄ： Ｐｅｒｇａｍｏｎ Ｐｒｅｓｓ， １９７９．

［ １ ］７］ 　 Ｏｌｌｅｒｔｏｎ Ｊ， Ｗａｔｔｓ Ｓ． Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｓｐａｃｅ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｔｙｐｏｌｏｇｙ： ｔｏｗａｒｄｓ ａｎ ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ． Ｄｅｔ Ｎｏｒｓｋｅ Ｖｉｄｅｎｓｋａｐｓ⁃

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ａｋａｄｅｍｉ． Ｉ． Ｍａｔｅｍａｔｉｓｋ Ｎａｔｕｒｖｉｄｅｎｓｋａｐｅｌｉｇｅ Ｋｌａｓｓｅ， Ｓｋｒｉｆｔｅｒ， Ｎｙ Ｓｅｒｉｅ， ２０００， ３９： １４９⁃１５９．

［ １ ］８］ 　 Ｎｉｃｏｌｓｏｎ Ｓ Ｗ． Ｎｅｃｔａｒ ｃｏｎｓｕｍｅｒｓ： Ｎｅｃｔａｒｉｅｓ ａｎｄ ｎｅｃｔａｒ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ， Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， ２００７： ２８９⁃３４２．

［ １ ］９］ 　 Ｋｅａｒｎｓ Ｃ Ａ， Ｉｎｏｕｙｅ Ｄ Ｗ． Ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｆｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｂｉｏｌｏｇｉｓｔｓ． Ｎｉｗｏｔ， Ｃｏｌｏｒａｄｏ： Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ ｏｆ Ｃｏｌｏｒａｄｏ， １９９３．

［１０］ 　 Ｎｅｐｉ Ｍ， Ｐａｃｉｎｉ Ｅ． Ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ： Ｎｅｃｔａｒｉｅｓ ａｎｄ ｎｅｃｔａｒ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ， Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， ２００７： １６７⁃２１４．

［１１］ 　 Ｍａｌｏｏｆ Ｊ Ｅ， Ｉｎｏｕｙｅ Ｄ Ｗ． Ａｒｅ ｎｅｃｔａｒ ｒｏｂｂｅｒｓ ｃｈｅａｔｅｒｓ ｏｒ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｓ？ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０００， ８１： ２６５１⁃２６６１．

［１２］ 　 Ｉｒｗｉｎ Ｒ Ｅ， Ｂｒｏｄｙ Ａ Ｋ， Ｗａｓｅｒ Ｎ Ｍ． Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｌａｒｃｅｎｙ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ， ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２００１， １２９： １６１⁃１６８．

［１３］ 　 中国科学院中国植物志编委会． 中国植物志， 第 ４２ 卷． 北京： 科学出版社， １９９３： １５⁃２１．

［１４］ 　 李文亭， 周重楚， 师海波． 锦鸡儿的研究概况． 深圳中西医结合杂志， １９９５， ５（４）： ３７⁃４１．

［１５］ 　 杨晓华． 崛山地区唐家河自然保护区生态旅游开发与保护研究． 成都理工大学． 硕士论文， ２００５： １８⁃１９．

［１６］ 　 Ｄａｆｎｉａ． Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖ． Ｐｒｅｓｓ， Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ， １９９２： ５９⁃ ８９．

［１７］ 　 Ｃｒｕｄｅｎ Ｒ Ｗ． Ｐｏｌｌｅｎ⁃ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏｓ： Ａ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， １９７７， ３１（１）： ３２⁃４６．

［１８］ 　 黄双全， 郭友好． 传粉生物学的研究进展． 科学通报． ２０００， ４５（３）： ２２５⁃２３７．

［１９］ 　 Ｎｉｌｓｓｏｎ Ｌ Ａ． Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ ｗｉｔｈ ｄｅｅｐ ｃｏｒｏｌｌａ ｔｕｂｅｓ． Ｎａｔｕｒｅ， １９８８， ３３４： １４７⁃１４９．

［２０］ 　 Ｗｅｉｓｓ Ｍ Ｒ． Ｆｌｏｒａｌ ｃｏｌｏｕｒ ｃｈａｎｇｅｓ ａｓ ｃｕｅｓ ｆｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ． Ｎａｔｕｅｒ， １９９１， ３５４： ２２７⁃２２９．

［２１］ 　 Ｈｅｎｒｉｃｈ Ｂ， Ｒａｖｅｎ Ｐ Ｈ， Ｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｃｏｌｏｇｙ． ｓｃｉｅｎｃｅ， １９７２， １７６： ５９７⁃６０２．

［２２］ 　 Ｋｌｉｎｋｈａｍｅｒ Ｐ Ｇ Ｌ， Ｄｅ Ｊｏｎｇ Ｔ Ｊ． Ａｔｔｒａｃｔｉｖｅｎｅｓｓ ｔｏ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ： ａ ｐｌａｎｔ’ｓ ｄｉｌｅｍｍａ． Ｏｉｋｏｓ， １９９３， ６６： １８０⁃１８４．

［２３］ 　 Ｗｉｌｌｍｅｒ Ｐ Ｇ， Ｓｔｏｎｅ Ｇ Ｎ． Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ， ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ， ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｂｅｅｓ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｔｕｄｙ ｏｆ Ｂｅｈａｖｉｏｒ，

２００４， ３４： ３４７⁃４６６．

［２４］ 　 Ｎｉｃｏｌｓｏｎ Ｓ Ｗ． Ｎｅｃｔａｒ ｃｏｎｓｕｍｅｒｓ： Ｎｅｃｔａｒｉｅｓ ａｎｄ ｎｅｃｔａｒ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ， Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， ２００７： ２８９⁃３４２．

［２５］ 　 Ｌｅｖｉｎ Ｄ Ａ． Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ： ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔｓ． Ｉｎ： Ｓｏｌｂｒｉｇ Ｏｅｄ． Ｔｏｐｉｃｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｂｉｏｌｏｇｙ． ＮｅｗＹｏｒｋ： Ｃｏｌｕｍｂｉａ

Ｕｎｉｖ Ｐｒｅｓｓ， １９７９： １３１⁃１５３．

［２６］ 　 Ｓｕｚｕｋｉ Ｋ， Ｄｏｈｚｏｎｏ Ｉ， Ｈｉｅｉ Ｋ， Ｆｕｋｕｄａ Ｙ． Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｕｍｂｌｅｂｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｈｏｓｔａ ｓｉｅｂｏｌｄｉａｎａ（Ｌｉｌｉａｃｅａｅ） ａｎｄ ｉｔｓ

ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｌｏｒａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｓｉｚｅｓ． Ｐｌａｎｔ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００２， １７： １３９⁃１４６．

［２７］ 　 Ｔｈｏｍｓｏｎ Ｄ Ｊ， Ｇｏｏｄｅｌｌ Ｋ． Ｐｏｌｌｅｎ ｒｅｍｏｖａｌ ａｎｄ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｙ ｈｏｎｅｙｂｅｅ ａｎｄ ｂｕｍｂｌｅｂｅｅ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｔｏ ａｐｐｌｅ ａｎｄ ａｌｍｏｎｄ ｆｌｏｗｅｒｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ

Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， ３８： １０３２⁃１０４４．

［２８］ 　 蒙艳华， 徐环李． 塔落岩黄芪主要传粉蜂的传粉效率研究． 生物多样性， ２００７， １５（６）： ６３３⁃６３８．

［２９］ 　 Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ Ｍ． Ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ， ａｎｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ． Ｉｎ： Ｊ Ｌｏｖｅｔｔ Ｄｏｕｓｔ ＆ Ｌ Ｌｏｖｅｔｔ Ｄｏｕｓｔ （ Ｅｄｓ．）， Ｐｌａｎｔ

ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｅｃｏｌｏｇｙ： ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ． １９８８： １５７⁃１７８．

［３０］ 　 Ｐｌｅａｓａｎｔｓ Ｊ Ｍ． Ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｉｐｏｍｏｐｓｉｓ ａｇｇｒｅｇａｔｅ（Ｐｏｌｅｍｏｎｉａｃｅａｅ） ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， １９８３， ７０： １４６８⁃１４７５．

［３１］ 　 Ｗｉｔｔ Ｔ， Ｊｕｒｇｅｎｓ Ａ， Ｇｅｙｅｒ Ｒ， Ｇｏｔｔｓｂｅｒｇｅｒ Ｇ． Ｎｅｃｔａｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｓｉｌｅｎｅ ａｎｄ Ｓａｐｏｎａｒｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ（Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ） ．

Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９９， １： ３３４⁃３４５．

［３２］ 　 Ｎｅｐｉ Ｍ， Ｇｕａｒｎｉｅｒｉ Ｍ， Ｐａｃｉｎｉ Ｅ． Ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ， ｒｅａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ， ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｐｅｐｏ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２００１， １６２： ３５３⁃３５８．

［３３］ 　 Ｔｏｒｒｅｓ Ｃ， Ｇａｌｅｔｔｏ Ｌ． Ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ， ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ， ｒｅｍｏｖａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｃｒｏｐ ｉｎ Ｍａｎｄｅｖｉｌｌａ

ｐｅｎｔｌａｎｄｉａｎａ（Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ） ． Ｂｏｔａｎｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｌｉｎｎｅａｎ Ｓｏｃｉｅｔｙ， １９９８， １２７： ２０７⁃２２３．

［３４］ 　 Ｇａｌｅｔｔｏ Ｌ， Ｂｅｒｎａｒｄｅｌｌｏ Ｇ． Ｆｌｏｒａｌ ｎｅｃｔａｒｉｅｓ， ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｓｉｘ Ｉｐｏｍｏｅａ ｓｐｅｃｉｅｓ（Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ） ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ

ｔｏ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００４， ９４： ２６９⁃２８０．

［３５］ 　 Ｃｒｕｄｅｎ Ｒ Ｗ， Ｈｅｒｍａｎｎ Ｓ Ｍ， Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｓ． Ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ． Ｉｎ： Ｂ Ｂｅｎｔｌｅｙ， Ｔ Ｅｌｉａｓ（Ｅｄｓ．）， Ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｙ

ｏｆ ｎｅｃｔａｒｉｅｓ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｃｏｌｕｍｂｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， １９８３： ８０⁃１２５．

［３６］ 　 Ｍａｌｏｏｆ Ｊ Ｅ， Ｉｎｏｕｙｅ Ｄ Ｗ． Ａｒｅ ｎｅｃｔａｒ ｒｏｂｂｅｒｓ ｃｈｅａｔｅｒｓ ｏｒ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｓ？ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０００， ８１： ２６５１⁃２６６１．

［３７］ 　 Ｉｒｗｉｎ Ｒ Ｅ， Ｂｒｏｄｙ Ａ Ｋ， Ｗａｓｅｒ Ｎ．Ｍ． Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｌａｒｃｅｎｙ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ， ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２００１， １２９： １６１⁃１６８．

［３８］ 　 Ｈｅａｄｓ Ｐ Ａ． Ｂｒａｃｋｅｎ， ａｎｔｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｆｌｏｒａｌ ｎｅｃｔａｒｉｅｓ． ＩＶ． Ｄｏ ｗｏｏｄ ａｎｔｓ （Ｆｏｒｍｉｃａ ｌｕｇｕｂｒｉｓ） ｐｒｏｔｅｃｔ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ａｇａｉｎｓｔ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ？ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ａｎｉｍａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８６， ５５： ７９５⁃８０９．

１１　 ６ 期 　 　 　 皮华强　 等：锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｉｎｉｃａ （Ｂｕｃｈｏｚ） Ｒｅｈｄ）传粉生物学研究 　


