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两种生境下野慈姑繁殖差异及其机制
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１ 湖北大学资源环境学院，武汉　 ４３００６２
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摘要：植物的生长环境不但可直接作用于其可利用资源的多寡及其繁殖分配，而且可通过影响植物所在的群落以及传粉者的组

成或行为而间接的导致繁殖差异。 然而，直接与间接作用的方向或强度很少被同时关注，从而限制了从机制上理解环境对植物

繁殖的影响。 本文选取野慈姑（Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ Ｌ．）为研究材料，将相同基因型组成的植株分别种植在光照差异明显的两个同

质园（林荫区与日照区），于盛花期对野慈姑的开花数量、昆虫访花进行了观察，确定其主要访花昆虫、记录访花行为以及野慈

姑的繁殖产出水平。 研究表明，日照区野慈姑每天开放的花朵和植株数量显著高于林荫区。 两个区域内野慈姑的主要访花者

有四大类：蚜蝇类、蜂类、蝶类和蝇类；其中林荫区的主要传粉昆虫为蚜蝇类，而日照区为蜂类。 日照区昆虫单位时间内的访花

频率、昆虫每回合访问的雄花数、总花数和花序数均显著高于林荫区。 日照区野慈姑的座果率显著高于林荫区，而单果种子数

量与种子面积与林荫区相当。 总体而言，日照区野慈姑的繁殖产出达到了林荫区的三倍以上，这是环境的直接作用与环境介导

的传粉作用在同一方向上叠加的结果，且前者占主导地位。 本研究在关注植物、物理环境和生物因子三者之间互作的前提下，
量化每个繁殖阶段的水平，特别是传粉昆虫在不同生境下的表现，阐述了环境异质性导致植物繁殖差异的根本原因。
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植物与物理环境的互作是生态学关注的一大焦点。 一方面，环境对植物的生长和繁殖会带来极大的直接

影响［１⁃２］。 植物生长不可或缺的光照、温度、水分、营养在不同的地理尺度上必然存在变化，各个因素的异同

往往会造成植物生长速率、发育水平、繁殖方式或生活史某种程度的改变。 例如在光照充足的环境下玄参科

的沟酸浆属植物（Ｍｉｍｕｌｕｓ）会较遮阴环境下推迟开花［３］，类似的开花物候推迟也出现在高寒草甸植物群落对

光照长度的响应中［４］。 湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）在草甸生境获得的光照资源多于灌丛生境，导致其在

蕾期的花朵数量显著偏高［５］。 如果某种环境压力是持续不变的，从长远来看，还会导致植物种群的进化，即
产生各种性状的适应性改变［６］。 例如美洲风铃草（Ｃａｍｐａｎｕｌａｓｔｒｕｍ ａｍｅｒｉｃａｎｕｍ）在林荫环境下多为两年生的

植物，而光照环境下多为一年生［７］。 斑点老鹳草（Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｍａｃｕｌａｔｕｍ）在异质性环境下种群的繁殖系统也存

在着差异，干燥环境下主要是性二态植株，而湿润环境下主要是性单态植株［８］。
另一方面，物理环境的差异会导致生物群落的改变，继而使得与植物相关的各种互利共生、寄生、竞争、捕

食等种间关系发生变化。 其中，传粉者对有花植物的有性繁殖起着至关重要的作用，如果传粉者的组成和行

为在不同的环境下发生改变，势必会给繁殖带来影响。 Ｈｅｒｒｅｒａ 对宽叶薰衣草（Ｌａｖａｎｄｕｌａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ）的 ６ 年调查

表明：不同生境下该植物出现了分别以蜂类和蝶类为主要传粉者的居群，由于不同昆虫的本身属性和行为差

异，蜂类访花频繁但提高了同株异花授粉（ ｇｅｉｔｏｎｏｇａｍｙ），蝶类访花较少但因飞行距离远从而促进了异株

传粉［９］。
过去的研究往往强调不同的环境因子和植物相应的繁殖表现，即整个过程的起点和终点，而未细致拆分

每一个可能发生变化的阶段，也未区分生物因子和非生物因子或独立或协同的作用［７］。 例如，调查发现相思

树（Ａｃａｃｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ）在湿润气候下果实败育数量要显著少于干旱气候的［１］；南北坡向对暗紫贝母（Ｆｒｉｔｉｌｌａｒｉａ
ｕｎｉｂｒａｃｔｅａｔａ）的单果种子数存在显著影响［１０］；川滇蔷薇（Ｒｏｓｅ ｓｏｕｌｉｅａｎａ）的果实重量和种子活力在山区河谷的

不同流域间差异显著［１１］等等。 以上研究极易导致某种物理环境被贴上或“恶劣”或“优异”的标签，然而这些

植物在座果和结实上的变化还可能是受到群落或传粉的间接影响，如果不进行细致研究，很可能导致错误的

归因和建议。
也有少量研究同时关注了物理环境和传粉者对植物的影响。 例如，美洲风铃草 （ Ｃａｍｐａｎｕｌａｓｔｒｕｍ

ａｍｅｒｉｃａｎｕｍ）在林隙和林下两种生境里的开花物候、昆虫访花行为以及花粉限制程度存在显著差异，导致了前

者的果实数量更高，进一步的分析得出其繁殖差异并不是由某一个因素独立决定，而是多个直接和间接影响

同向叠加的结果［７］，类似的原因也导致了桃叶风铃草（Ｃａｍｐａｎｕｌａ ｐｅｒｓｉｃｉｆｏｌｉａ）的个体繁殖差异［１２］。 也有研究

发现环境对植物的直接和间接作用方向相反，如不同海拔的两个草甸毛茛（Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ａｃｒｉｓ）居群里，低海拔

植株的开花和胚珠数量均高于高海拔的个体，但是低海拔的居群存在明显的花粉限制，导致其繁殖不足［１３］。
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以上实例表明，环境介导的传粉作用不可忽视，这一环节的缺失会影响我们理解不同生境下植物差异性繁殖

的根本原因。
本文通过控制对比实验，研究两种不同生境，特别是光照环境对于植物繁殖适合度的影响，强调同时关注

环境的直接作用和传粉者的间接作用，以期分析环境导致植物繁殖差异的机制。 以多年生草本植株野慈姑

（Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ Ｌ．）作为研究材料拟解决以下问题：（１）不同的光照环境是否影响野慈姑的开花生理？ （２）
光照环境的差异是否影响野慈姑传粉昆虫的组成和访花行为？ （３）不同光照环境下野慈姑繁殖产出如何改

变？ （４）环境对植物的直接与间接作用的方向是否一致？ 相对大小如何？

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

野慈姑（Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ Ｌ．）隶属泽泻科慈姑属，是一种生长在池塘、沼泽、沟渠、水田等浅水区域的多年

生单子叶草本植物［１４］，适应能力较强，几乎全国各地均有分布［１５］，且自然生长于各种光照环境下。 它是一种

自交亲和、兼有有性繁殖（开花结实）和无性繁殖（地下球茎）的植物。 花期 ５—１０ 月左右（湖北地区的盛花期

７—８ 月），总状花序，每轮一般三朵花，自下而上顺次开放，花序基部为雌花，开放持续 １—２ ｄ，顶部为雄花，开
放持续 ４—１０ ｄ。 野慈姑为典型的雌花先熟、雌雄异花同株的植物，且单花开花时长仅有一天，传粉者在 ６：
００—１４：００ 间表现活跃［１６］。 野慈姑的雄雌花的花部结构基本相同，都有三瓣白色花瓣，具花蜜，雌花的中部

为心皮，呈球形、绿色，雌花在授粉三周后长为成熟的球形瘦果；雄花的中部为花药，多雄蕊、呈黄色。 野慈姑

是虫媒传粉的植物，食蚜蝇、小型蜂类等多种昆虫可以为其传粉［１７］。
１．２　 实验设计

１．２．１　 质区选取方法

实验于 ２０１５ 年在中国科学院武汉植物园开展，在野外选取两个不同环境的实验区：一个区域上方有高大

的池杉和樟树，周边大部分区域为天然乔木灌木群落，为典型的密闭林下环境（以下简称林荫区）；另一个区

域选在一定高度的露天台地，周围没有任何高大植株或建筑物的遮蔽，在晴朗的天气太阳可整日连续照射，为
典型的全日照环境（以下简称日照区 ）。 两个实验区均有 ８８ 盆野慈姑的盆栽植株。 所有植株来自于 ２０１３ 年

野外采集的球茎克隆分株［１８］，且两个区域的基因型组成基本相同，以确保环境是野慈姑后续开花传粉和繁殖

差异的单一来源。
１．２．２　 光照强度测量

因为光照因子是质区选择的主要考虑，为了量化两个区域的光照强度差异，在林荫区和日照区分别放置

一个相同型号的光量子计（Ａｐｏｇｅｅ ＭＱ～２００，美国犹他州），于 ２０１５ 年 ７ 月 ２４ 日开始对光合有效辐射（ＰＡＲ，
以下简称光强，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）进行连续 ３０ ｄ 的测量。 为了全面反映每个区域的平均光照强度，光量子计每天

移至区域内一个新的随机位置。 记录从 ６：００ 持续至 １９：３０，每 ３０ ｍｉｎ 自动计算并存储该时间段内的平均光

照强度，故每天林荫区和日照区分别有 ２８ 个数据。
１．２．３　 野慈姑开花统计

于 ２０１５ 年 ７ 月 ２４ 日至 ３０ 日，每天 ８：００—１０：３０ 对当日两个区域内开放的野慈姑花朵进行统计，包括每

个区内野慈姑的雄花数量、雌花数量、总开花数量和开花植株数量。 同时对当日开放的雌花用吊牌标记，便于

收获和统计果实。
１．２．４　 昆虫访花观察

在上述开花统计时段内，选择晴朗或多云天气，于每日 ６：００－１４：００ 间观察访花昆虫对实验区域内野慈

姑花朵的访问。 一组实验以花朵为观察对象，记录固定花朵被昆虫访问的情况。 对林荫区和日照区分别选取

位置集中的共计约 ４０ 朵野慈姑花（雌雄花各半）作为观察对象，进行连续 １５ 分钟的观察，记录传粉者访问雌

花和雄花的总次数，传粉者在花朵上停留时间超过 ３ 秒记录为成功访花一次。 在 ６：００—１４：００ 的时间段内每
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个小时每个区域完成 ４ 个 １５ 分钟的观察记录（共计 ３２ 个），最后计算昆虫访花频率（昆虫访问的总次数÷观
测的花朵数，单位：次 ／ （朵×１５ｍｉｎ））。

另一组实验以单个访花昆虫的一个访问回合为单位（从昆虫进入到飞离区域记为一个完整的访问回合，
Ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｏｕｔ），记录昆虫类别和详细的访问过程。 同时，对每个区域内出现的访花昆虫进行拍照和取样，用于

物种鉴定。 观测的指标包括每个访问回合访花昆虫的种类（蜂类、蝇类、蝶类、蚜蝇类和其他五大类），每回合

访花持续时间，每回合访问的花序数量、雄花数、雌花数和总花数，同时计算每回合的单花停留时间（访花持

续时间÷总花数）。 每个区域分别观察记录约 ５０ 个访花回合。
１．２．５　 繁殖产出

野慈姑的繁殖产出为在开花统计时段内所有开花植株的座果率、单果种子数量和种子平均面积。 在两个

区域内野慈姑雌花开放约 ２０ ｄ 后，将所有成熟果实采摘，单个存放于牛皮纸袋中（６ ｃｍ×１０ ｃｍ），烘干待用

（５０℃，１２ ｈ）。 同时，分别统计林荫区和日照区每个开花植株的果实数量和座果率（果实数量÷雌花数量）。
对每个植株随机挑选 ３ 个果实进行种子计数。 具体方法为将每一个果实的所有种子人工平铺于一张 Ａ３ 白

板纸上，尽量保证种子之间没有重合，用固定位置和焦距的单反照相机（尼康 Ｄ７０００）对其拍照，然后用 Ｉｍａｇｅ
Ｊ 软件对照片进行分析处理，得出单果种子数量与种子的平均面积。
１．３　 数据统计与分析

用 ＳＡＳ 数据处理软件利用方差分析（ＡＮＯＶＡ， ｐｒｏｃ ｇｌｍ， ｐｒｏｃ ｍｉｘｅｄ）对两个区域的光合有效辐射、开花情

况、昆虫访花频率和昆虫每回合的访花情况进行了比较。 在光强的分析中，把“区域”作为一个固定因素，“日
期”作为一个随机影响因素，“时间”（记为从 １ 到 ２８ 的连续变量）及其二次项和它们分别与区域的交互效应

都同时列入固定的变异来源（且结果均显著）。 在开花情况的统计中，区域为固定因素，日期为随机因素。 比

较两个区域的昆虫访花频率时，把花性别、区域和时间（同上）作为固定因素，天气（晴朗和多云两类）和观察

者作为随机因素（交互作用不显著）。 访花昆虫的组成在两个区域的区别采用卡方分析（Ｃｈｉ－Ｓｑｕａｒｅ， ｐｒｏｃ
ｆｒｅｑ）。 昆虫每回合访花的分析中，响应变量有访花持续时间、单花停留时间、访问雄花数、访问雌花数、访问

总花数和访问花序数，每个模型中，区域、昆虫种类（由于其他类昆虫组成十分多样、不具有代表性，故只计入

４ 种类型）和每个回合对应的时间（同上）都同时作为固定因素，日期作为随机因素（交互作用不显著），并采

用 Ｔｕｋｅｙ 进行事后两两比较。 针对花朵和花序数量的 ４ 个变量，还在模型中分别加入了总雄花数、总雌花数、
总花数和总开花花序数作为协变量，以分析昆虫的每个访花回合是否受整个区域开花情况的影响。 繁殖产出

方面，两个区域座果率的比较采用响应变量为二元的广义线性混合模型（ｐｒｏｃ ｇｌｉｍｍｉｘ， ｄｉｓｔ ＝ ｂｉｎａｒｙ）；种子数

量和面积的比较采用了方差分析。 两个模型中固定因素是“区域”，随机因素是“个体”。 为了满足方差分析

的正态性和方差同质性的前提，对种子面积进行了平方根转换。

２　 结果

２．１　 两种环境的光强与野慈姑的开花情况

日照区与林荫区的光合有效辐射有显著差别，日照区的日平均光照强度为（７５１．６ ± ２１．４） μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，
而林荫区的为（２４８．３ ± １１．７） μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，日照区显著偏高（Ｆ１，１８９０ ＝ １３．６７， Ｐ＝ ０．０００２）。 两个区域内野慈姑

的开花情况统计发现：日照区每日开放的雌花数、雄花数、开花总数量和开花的植株数都显著大于林荫区（表
１），表明光照充足的生长环境对植物的有性繁殖存在正向增益。
２．２　 两种环境访花昆虫的访花频率

日照区昆虫的访花频率要高于林荫区（图 １），该差异接近显著（Ｆ１，１２２ ＝ ３．５３， Ｐ ＝ ０．０６），说明光照强的环

境在一定程度上促进了昆虫对野慈姑单个花朵单位时间的访问。 同时，昆虫访花的时间段也对访花频率有显

著的影响（Ｆ１，１２２ ＝ ６．５８， Ｐ＝ ０．０１），表现为从上午到下午的递增趋势。 访花频率在雌雄花之间不存在性别差异

（Ｆ１，１２２ ＝ ０．０７， Ｐ＝ ０．７９）
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表 １　 两种生境下野慈姑的开花情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ
平均数±标准误 Ｍｅａｎ ± ｓ．ｅ．

林荫区 Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ 日照区 Ｓｕｎ
ｄｆ Ｆ Ｐ

雄花数 Ｎｏ． ｏｆ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ９９±８ ２０３±１６ １，６ ７１．１６ ０．０００２

雌花数 Ｎｏ． ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ １３±５ ４３±７ １，６ １１．７５ ０．０１４

总花数 Ｔｏｔａｌ ｆｌｏｗｅｒ ｎｕｍｂｅｒ １１２±１１ ２４５±１７ １，６ ９１．６６ ＜０．０００１

开花植株数 Ｎｏ． ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ３２±１ ６９±１ １，６ １８５７．８５ ＜０．０００１

图 １　 两种生境下野慈姑的昆虫访花频率

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｔｈｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｎ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ

ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

２．３　 两种环境的访花昆虫种类

野慈姑的访花昆虫可大致分为五类：蚜蝇类、蝇类、
蜂类、蝶类以及其他类（表 ２），其他类的昆虫从物种构

成上非常多样，但每种来访的次数均较少。 林荫区记录

共计 ４９ 个次，其中有蚜蝇类 ２３ 个次，以黑带（细扁）食
蚜蝇为主，兼有少量其他种（拉丁名见表 ２，下同），常见

的还有蝇类（丝光绿蝇）１１ 个次，蜂类（意大利蜂）５ 个

次，和蝶类（灰蝶科）５ 个次；其他类昆虫有记录 ５ 个次

（日本弓背蚁、二星蝽属、小长蝽属、蟹蛛科等）。 日照

区记录共计 ５１ 个次，其中蜂类 １３ 个次，蚜蝇类（黄斑粗

腿管食蚜蝇、棕腿斑眼蚜蝇、黑色斑眼蚜蝇、黄道蚜蝇、
裸芒宽盾蚜蝇）９ 个次，蝇类（丝光绿蝇、口鼻蝇属、纹蝇

属）７ 个次和蝶类（曲纹稻弄蝶、点玄灰蝶、酢浆灰蝶、粉

蝶科）４ 个次；其他类包括黑异喙蜾赢、墨胸胡蜂、七星瓢虫、叶舌蜂属、隧蜂科、指角蝇科等 １８ 个次。 除开其

他类，四种不同访花者类型的占比在两个区域有明显区别（χ２ ＝ ９．３， Ｐ＝ ０．０２６； 图 ２），林荫区的传粉昆虫以蚜

蝇为主，而日照区的为蜂类。 总体而言，野慈姑的花朵能够吸引多种昆虫访花，并不依靠某单一类群，属于泛

化的访花系统。

表 ２　 野慈姑访花昆虫种类名录

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ

科 Ｆａｍｉｌｙ 属 ／ 种 Ｇｅｎｕｓ ／ Ｓｐｅｃｉｅｓ 实验归类 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｃａｔｅｇｏｒｙ

灰蝶科 Ｌｙｃａｅｎｉｄａｅ 点玄灰蝶 Ｔｏｎｇｅｉａ ｆｉｌｉｃａｕｄｉｓ 蝶类 Ｂｕｔｔｅｒｆｌｙ

酢浆灰蝶 Ｐｓｅｕｄｏｚｉｚｅｅｒｉａ ｍａｈａ

弄蝶科 Ｈｅｓｐｅｒｉｉｄａｅ 曲纹稻弄蝶 Ｐａｒｎａｒａ ｇａｎｇａ

粉蝶科 Ｐｉｅｒｉｄａｅ 未定种

食蚜蝇科 Ｓｙｒｐｈｉｄａｅ 黑带食蚜蝇属 Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｓｐ． 蚜蝇类 Ｈｏｖｅｒｆｌｙ

裸芒宽盾蚜蝇 Ｐｈｙｔｏｍｉａ ｅｒｒａｎｓ

黄斑粗腿管食蚜蝇 Ｍｅｓｅｍｂｒｉｕｓ ｆｌａｖｉｐｅｓ

棕腿斑眼蚜蝇 Ｅｒｉｓｔａｌｉｎｕｓ ａｒｖｏｒｕｍ

黑色斑眼蚜蝇 Ｅｒｉｓｔａｌｉｎｕｓ ａｅｎｅｕｓ

黄腹狭口食蚜蝇 Ａｓａｒｋｉｎａ ｐｏｒｃｉｎａ

黄道蚜蝇 Ｐｈｙｔｏｍｉａ ｚｏｎａｔａ

蝇科 Ｍｕｓｃｉｄａｅ 纹蝇属 Ｇｒａｐｈｏｍｙａ ｓｐ． 蝇类 Ｆｌｙ

丽蝇科 Ｃａｌｌｉｐｈｏｒｉｄａｅ 丝光绿蝇 Ｌｕｃｉｌｌａ ｓｅｒｉｃａｔａ

口鼻蝇属 Ｓｔｏｍｏｒｈｉｎａ ｓｐ．
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续表

科 Ｆａｍｉｌｙ 属 ／ 种 Ｇｅｎｕｓ ／ Ｓｐｅｃｉｅｓ 实验归类 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｃａｔｅｇｏｒｙ

蜜蜂科 Ａｐｉｄａｅ 意大利蜜蜂 Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ 蜂类 Ｂｅｅ

蜾蠃科 Ｅｕｍｅｎｉｄａｅ 黑异喙蜾赢 Ａｌｌｏｒｈｙｎｃｈｉｕｍ ａｒｇｅｎｔａｔｕｍ 其他类 Ｏｔｈｅｒｓ

胡蜂科 Ｖｅｓｐｉｄａｅ 墨胸胡蜂 Ｖｅｓｐａ ｎｉｇｒｉｔｈｏｒａｘ

分舌蜂科 Ｃｏｌｌｅｔｉｄａｅ 叶舌蜂属 Ｈｙｌａｅｕｓ ｓｐ．

蚁科 Ｆｏｒｍｉｃｉｄａｅ 日本弓背蚁 Ｃａｍｐｏｎｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ

瓢虫科 Ｃｏｃｃｉｎｅｌｌｉｄａｅ 七星瓢虫 Ｃｏｃｃｉｎｅｌｌａ ｓｅｐｔｅｍｐｕｎｃｔａｔａ

蝽科 Ｐｅｎｔａｔｏｍｉｄａｅ 二星蝽属 Ｅｙｓａｒｃｏｒｉｓ ｓｐ．

长蝽科 Ｌｙｇａｅｉｄａｅ 小长椿属 Ｎｙｓｉｕｓ ｓｐ．

隧蜂科 Ｈａｌｉｃｔｉｄａｅ 未定种

指角蝇科 Ｎｅｒｉｉｄａｅ 未定种

蟹蛛科 Ｔｈｏｍｉｓｉｄａｅ 未定种

图 ２　 两种生境下野慈姑的访花昆虫组成

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

２．４　 两种环境下访花昆虫每回合访花情况

日照区的昆虫每个回合访问的花序数量高于林荫区、且访问的总花数和雄花数也显著高于林荫区，但是

访问的雌花数量相当（表 ３）。 值得一提的是，整个区域的开花情况对各个访问量均没有线性影响（开放的总

花序数：Ｆ１，６４ ＝ ２．２３， Ｐ＝ ０．１４；总花数：Ｆ１，６４ ＝ ０．２４， Ｐ ＝ ０．６３；总雄花数：Ｆ１，６４ ＝ ０．０７， Ｐ ＝ ０．８０；总雌花数：Ｆ１，６４ ＝
０．０５， Ｐ＝ ０．８３）。 这表明昆虫访花行为上的区别在很大程度上是直接受环境影响，而不是由两个区域在开花

基础数量上的差异所导致。 虽然每个访花回合的持续时间在两个区域之间差异不明显，但是林荫区的单花停

留时间有高于日照区的趋势（表 ３）。

表 ３　 两种生境下野慈姑传粉昆虫的每回合访花特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ′ ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｐｅｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｏｕｔ ｏｎ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ
平均数±误差 Ｍｅａｎ±ｓ．ｅ．

林荫区 Ｕｎｄｅｒｓｏｔｒｙ 日照区 Ｓｕｎ
ｄｆ Ｆ Ｐ

每回合访花时间 Ｔｉｍｅ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｐｅｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｏｕｔ ／ ｓ ２８１．４±４３．３ ３０１．９±４０．４ １，６５ ０．７２ ０．３９９９

单花停留时间 Ｔｉｍｅ ｓｐｅｎｔ ｐｅｒ ｆｌｏｗｅｒ ／ ｓ ４８．６±８．０ ２８．６±５．９ １，６５ ３．６５ ０．０６０４

访问雄花数 Ｎｏ． ｏｆ ｖｉｓｉｔｅｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ４．９±０．６ １０．６±１．０ １，６５ ７．５０ ０．００７９

访问雌花数 Ｎｏ． ｏｆ ｖｉｓｉｔｅｄ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ １．８±０．５ ２．０±０．６ １，６５ １．８６ ０．１７７１

访问总花数 Ｎｏ． ｏｆ ｖｉｓｉｔｅｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ６．９±０．７ １２．６±１．４ １，６５ ６．５６ ０．０１２８

访问花序数 Ｎｏ． ｏｆ ｖｉｓｉｔｅｄ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓ ２．６±０．３ ６．６±０．５ １，６５ ３０．３０ ＜０．０００１
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从昆虫类型来看，蝇类在每个访花回合的持续时间上显著长于蜂类（ ｔ＝ ２．７３， Ｐ＝ ０．０４；图 ３Ａ）；且蝇类访问的

雌花数显著高于其他 ３ 个类型（Ｆ３，６５ ＝ ５．５０， Ｐ ＝ ０．００２；图 ３Ｂ）。 以上结果说明蝇类访花习性明显与其他的访

花昆虫不同，表现出偏雌花的喜好和长时间的停留。

图 ３　 野慈姑不同类型的传粉昆虫每访花回合的访问特征

Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ′ ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｐｅｒ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｂｏｕｔ ｏｎ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ

２．５　 两种环境下野慈姑的繁殖产出

在实验时间段内，日照区结实总量为 ３２２ 个，而林荫区为 ９９ 个。 日照区的座果率显著高于林荫区

（Ｆ１，４６０ ＝ １７．１， Ｐ ＜ ０．０００１；图 ４Ａ）。 单果水平上，林荫区的种子数量与日照区的基本一致（Ｆ１，１６４ ＝ ０．１６， Ｐ ＝
０．６９；图 ４Ｂ），暗示两个区域的雌花在胚珠数量上没有显著的不同，即光照环境未影响植株在胚珠上的繁殖投

入。 同时，林荫区的种子平均面积与日照区的也无显著差异（Ｆ１，１６４ ＝ ２．１６， Ｐ ＝ ０．１４；图 ４Ｃ），表明两个区域的

种子质量区别不明显。

图 ４　 两种生境下野慈姑的繁殖产出

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｕｔｐｕｔ ｏｆ Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔｓ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１，ｎｓ 表示两者之间区别不显著
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３　 讨论

３．１　 两个生境的光照差异及其对野慈姑的直接影响

光是植物生长必须的能量来源，本实验在选取野慈姑的两个不同生境时最主要的考量因子是光照，一为

没有任何遮盖的日照区，另一为林荫区，实验证实两个区域的光合有效辐射存在显著差异，且日照区的日平均

光强是林荫区的 ３ 倍左右。 除光照外，由于两个实验区域的直线距离仅约 ８００ ｍ，其天气、降水等气象因素应

该相差无几。 盆栽的实验设计也决定了两个区域中土壤和肥力的一致性。 虽然气温理应相当，但微环境的温

度通常会随着光强的增大而提升［７］。 故本研究的两个生境应该是在光强和温度上均有差异，表现为日照区

的光强和温度都高于林荫区，均更利于植物的生长和有机物的积累［１９］。
从开花阶段的表现来看，日照区野慈姑的每日平均开放雄花数、雌花数、总花数和开花总花序数均为林荫

区的 ２—３ 倍。 由于两个区域野慈姑的基因型构成相同（通过球茎克隆分株种植得来），其在开花数量上的差

异体现出环境的主导作用，表明日照区野慈姑的资源总量和有性繁殖投入远远大于林荫区。 值得强调的是，
此处开花数量在两个区域之间的差异是物理环境引起的直接响应，还未涉及到传粉和结实阶段的变化。 由于

本研究只关注了花水平的数量差异，对于更小层次的胚珠或花粉的变化我们不得而知，不过从单果平均种子

量和种子面积在两个区域的无差异性推测，林荫区应该与日照区相当，间接证明了生境差异并未导致胚珠数

量或质量上的显著下降。 这方面其它植物也有类似的报道，例如心叶凹唇姜（Ｂｏｅｓｅｎｂｅｒｇｉａ ｌｏｎｇｉｆｌｏｒａ）的单花

胚珠数在三个不同的生境里并不存在显著差异［２０］，可能与植物开花固有的发育机理相关。
３．２　 环境对野慈姑的间接影响———传粉

在两个生境中，野慈姑访花昆虫的组成、昆虫类型的相对重要性及其行为有明显的变化。 日照区的访花

昆虫较林荫区更为多样，这可能是受日照区周边植物群落的影响，该区域生长了很多具蜜腺的有花植物，如葫

芦科、苋科和菊科植物（作者观察），吸引了不少种类和数量的传粉昆虫。 相对而言，林荫区的“其他类”昆虫

较少，可能是林荫生境下的群落组成多为阴生植物，如禾本科、三白草科和部分蕨类植物等（作者观察），而这

样的群落本身对传粉昆虫需求不大，故群落整体的吸引力不强。 需要指出的是，蝶类在访问野慈姑时均只在

花冠停留用较长的口器采蜜，其携带花粉的能力较弱（作者观察），所以两个生境中的传粉昆虫应只包括蜂、
蝇、蚜蝇三类。

林荫区野慈姑最主要的传粉昆虫是食蚜蝇，而日照区为蜜蜂，这也许是上述不同植物群落的效应，还可能

跟昆虫本身的习性相关，如意大利蜜蜂（本研究的传粉者）的某些品种对高温高热环境的抗逆性很强［２１］。 不

同生境里传粉昆虫的重要性差异基于野慈姑的泛化传粉系统（ｇｅｎｅｒａｌｉｓｔ），在同类研究中也有一些特化传粉的

植物（ｓｐｅｃｉａｌｉｓｔ）可以同时控制光照和传粉昆虫类型［７］，故其变量相对单一、解释也更为明确。 本实验中蜂类

的访花在停留时间上显著偏短，表现为“短平快”的访花习性，有其他研究指出其相较于蚜蝇类昆虫有更高效

的花粉传递［２１］；且日照区的蜂类占比较多，这可能对该区域野慈姑的结实存在一定积极影响。 此外，蝇类的

访问行为较为特殊，它们倾向于访问更多的雌花且停留更长的时间，然而，长时间在单一性别的花上停留会导

致花粉得不到高效的传递［２２］，也可能损害花朵的某些结构［２３］，对结实造成负面影响。 鉴于蝇类在两个区域

出现的几率相当（２５％和 ２１％），不应是区域间繁殖差异的主要原因。
由环境介导的野慈姑的传粉差异还表现在两个区域内传粉昆虫的访花频率和每回合访问花朵数量上的

大相径庭。 日照区的昆虫访花频率高于林荫区，单位时间内访花次数的增加可给花朵带来足量授粉从而促进

结实。 这也许是环境影响的昆虫行为和花展示特征共同造成，因为日照区的开花数量更大，对昆虫的吸引力

更强，从而提升了单花的访花频率，这一结果与很多研究吻合［７， １２］。 在每个回合的访问中，传粉昆虫在不同

生境访问的雌花数量均为 ２ 个左右，而日照区的昆虫访问两倍于林荫区的花序数和雄花数，暗示昆虫在携带

花粉数量和基因多样性上的倍增。 由此推测，即便同是对雌花的单次访问，日照区的昆虫可能会传递更多高

质量的花粉，进而提升了单次访问的效益。 结果中已经指出，昆虫在访问回合中访花数量的差异不依赖于区
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域内的开花数量，即不论区域内开花多少，日照环境比林荫环境的昆虫在每个访花回合中倾向于访问更多的

雄花和花序，因此，该影响应该是环境对昆虫访花行为独立作用的结果。

４　 结论

总体而言，日照区的野慈姑由于其生境内光照的提升，开花数量更多，传粉昆虫对每朵花在单位时间内的

访问次数更多，每次访问携带花粉的数量或多样性更高，最终导致座果率更高。 环境介导的植株繁殖表现能

够在同一方向上不断积累增加，对植物的适合度产生更大的增益，最终使得两个生境下基因型组成相同的野

慈姑在繁殖总量上达到了 ３ 倍以上的差距。 虽然日照区的野慈姑在繁殖过程中的每一步都领先于林荫区，但
从作用强度上看，环境因子对花朵数量的直接影响占主导地位；而其间接影响，由环境介导的传粉昆虫的组成

和行为的作用，对结实差异的贡献量相对较小。 光照条件更好的环境下植物的繁殖产出往往更高［７， ２４］，这几

乎是众所周知的现象；然而，本文从细节出发，量化每个繁殖阶段的表现，特别是传粉昆虫在不同生境下的响

应，从机制上阐述了繁殖差异产生的原因。 同时，本文也指出此类研究中同时关注植物、物理环境和生物因子

三者之间互作的重要性，只有这样，才能从根本上理解环境的异质性对于植物生长和繁殖的影响。
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