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高山物种栗色鼠尾草（Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ Ｄｉｅｌｓ）访花昆虫
多样性与传粉行为变化
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１ 上海辰山植物园， 上海　 ２０１６０２

２ 华东野生濒危资源植物保育中心， 上海　 ２０１６０２

摘要：唇形科鼠尾草属是世界性分布、物种多样性丰富的大类群，具有独特的传粉模式和多样化的生态类型及繁殖策略，以往对

鼠尾草属的花结构和雄蕊杠杆的生态功能、雄蕊杠杆机制对传粉者空间变异的进化响应和表型选择等方面已有较深入的研究，
但至今对分布于不同区系代表性物种的传粉者组成、访花行为和繁育系统特征仍知之甚少。 对分布于喜马拉雅东段至横断山

高海拔地区栗色鼠尾草的传粉生态、交配系统和繁殖特性进行了研究，分析了 ２０１４ 年至 ２０１６ 年的年际间、２０１４ 年晴天和阴雨

天的传粉者组成和传粉行为变化，探讨了这些变化对繁殖成功的影响。 研究结果表明：３ 年共发现栗色鼠尾草有９ 种访花昆虫，
传粉者组成及其行为变化较为明显。 ２０１４ 年有桔尾熊蜂 Ｂｏｍｂｕｓ ｆｒｉｓｅａｎｕｓ、灰熊蜂 Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ、圣熊蜂 Ｂ． ｒｅｌｉｇｉｏｓｕｓ 和中华蜜蜂

Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ４ 种有效传昆虫，２０１５ 年仅有桔尾熊蜂是有效传粉者，而 ２０１６ 年的有效传粉昆虫改变为灰熊蜂和圣熊蜂。 栗色鼠尾

草的盗蜜现象较为普遍，主要盗蜜昆虫为灰熊蜂和桔尾熊蜂。 桔尾熊蜂访花行为的年际变化较大，受天气条件的影响明显，同
时其有效传粉行为可能显著影响了灰熊蜂的盗蜜行为。 栗色鼠尾草的繁育系统为专性异交，主要依靠传粉者进行授粉，缺少传

粉者时低程度的主动自花授粉可为其提供繁殖保障，且没有花粉限制和近交衰退。 研究揭示了在高海拔地区，多变的天气条件

可能显著影响着鼠尾草属植物的传粉者种类组成、访花行为和传粉效率，进而影响植物的繁殖成效和种群稳定。 有效传粉频率

是保证栗色鼠尾草较高自然结实率的主要因素，在一定程度上，盗蜜强度对繁殖成功具有中性的影响。 本研究结果为阐明高山

鼠尾草物种的繁殖如何受气候环境变化的影响，以及保证繁殖成功的可能策略奠定基础。
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ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｕｃｃｅｓｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓａｌｖｉａ； ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｖａｒｉａｂｌｅ ｃｌｉｍａｔｅ； ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ； ｎｅｃｔａｒ ｒｏｂｂｅｒｙ

鼠尾草属（Ｓａｌｖｉａ Ｌ．）是唇形科（Ｌａｍｉａｃｅａｅ）世界性分布的最大属，约 １０００ 种［１—２］，主要分布于北半球的温

带、亚热带和南半球的亚热带高海拔地区［３—５］。 根据传粉者类型，鼠尾草属可分为蜂媒传粉 （蜂媒花，
ｍｅｌｉｔｔｏｐｈｉｌａｅ）和鸟媒传粉（鸟媒花，ｏｒｎｉｔｈｏｐｈｉｌｙ）。 蜂媒传粉物种主要分布于欧亚大陆、地中海沿岸、非洲东部

及南非、澳洲以及北美部分地区；鸟媒传粉物种分布于北美西部至墨西哥、中美洲和南美洲安第斯山脉及东

部［３，６］。 从鼠尾草属的多样性分布中心来看，墨西哥北部至南美洲中部的多样性程度最高，东亚、西亚及地中

海区系也是多样性分布中心［７］，中南美洲是进化类群的物种分化中心［８］。 鼠尾草属的 ２ 对雄蕊中的一对退

化不育，而另一对雄蕊的花丝与伸长的药隔形成具活动关节的杠杆结构，这种结构与昆虫和蜂鸟的体型及传

粉行为高度适应，反映出该属在唇形科中特有且演化程度较高的系统位置［９］，杠杆状雄蕊可能是该属适应辐

射和多样性形成的关键性状［１０］。
作为鼠尾草属的 ３ 个主要多样性分布中心之一的东亚［１１］，该分支可能独立起源于中国西南的横断山至

喜马拉雅山脉东段［１２—１４］。 根据花器官结构和花粉接触传粉昆虫的部位，将东亚区系的鼠尾草属物种划分为

３ 种传粉模式类型：短药隔杠杆、长药隔杠杆和退化杠杆［１５］。 在形态分类上，短药隔杠杆类型属于弧隔鼠尾

草亚属（Ｓｕｂｇ． Ｓａｌｖｉａ Ｂｅｎｔｈ．），是中国鼠尾草属下最大的分类群，包含 ４４ 个种［１６］。 该类型物种花冠较大，雄蕊

药隔伸长较短，一般呈弧形，上下臂花粉囊均发育，传粉时雄蕊上下臂的运动幅度较小，与典型长药隔类型相

比（如丹参 Ｓ． ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ），杠杆作用较弱，以背部杠杆传粉模式为主，兼有其他传粉方式，物种的分布区集中

在海拔 ２０００ ｍ 以上的中国西南高山和喜马拉雅山脉两侧，以横断山区物种多样性最为丰富［１５—１６］。
对鼠尾草属花器官结构、功能和传粉生态学的研究，以往侧重于花结构和雄蕊杠杆的生态功能［１７—１８］、杠

杆机制对传粉者空间变异的进化响应和表型选择等方面［１９—２１］，对鼠尾草属的传粉昆虫多样性少有报道［２２］，
传粉生态学与繁育系统的了解不够深入［２，２２—２７］。 以上传粉与繁育基础研究的缺乏，对深入认识鼠尾草属的

物种多样性形成、进化适应和种群稳定，以及与昆虫相互作用的关系受到限制［７］。 栗色鼠尾草 （ Ｓａｌｖｉａ
ｃａｓｔａｎｅａ）主要分布在中国云南、四川和西藏等省区，以及不丹、尼泊尔和印度，分布范围较广，种群数量较大，
生态型较丰富，是研究上述问题的理想材料［１５—１６］。 基于此，本研究选取栗色鼠尾草为材料，试图回答的主要
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问题包括：１）在一个较长时间跨度内（连续 ３ 年）栗色鼠尾草的访花昆虫和有效传粉昆虫的多样性如何；２）高
海拔分布物种（以栗色鼠尾草为例）在年际间和不同天气条件下（晴天和阴雨天）的传粉者行为是否有变化以

及如何变化；３）栗色鼠尾草的繁育系统如何，以阐明高山鼠尾草物种的繁殖如何受气候环境变化的影响，以
及保证繁殖成功的可能策略。

１　 材料和方法

１．１　 研究样地及物种概况

本研究选择云南省玉龙县境内的玉龙雪山（２７°０９′ Ｎ， １００°１５′ Ｅ）东坡为观测实验样地，样地生境为高山

林缘草甸，平均海拔 ３０５０ ｍ，面积约 ４００ ｍ２，样地内植株个体数量为 ５０—６０ 株。 该地区属于西南季风和印度

洋季风气候，干湿季分明，１１ 月至次年 ５ 月为旱季，６ 月至 １０ 月为雨季，年平均气温 １２．８℃，年均降水量 ９３５
ｍｍ［２８—２９］。 栗色鼠尾草为多年生草本植物，分布海拔在 ２５００—３５００ ｍ，生于疏林、林缘或林缘草地，株高为

３０—６５ ｃｍ，根系粗大，叶宽大密集多数基生，叶片较厚且多毛。
１．２　 花器官形态特征与开花物候

我们对单株花序总数、花序侧生分枝数、单一分枝轮伞花序数、轮伞花序小花总数、轮伞花序同时开放小

花数、单株总花数和单株每天总开花数进行统计记录。 用电子游标卡尺（精确度：０．０１ ｍｍ）对花各部结构进

行测量，测量的各部分如图 １ 所示。 包括花冠长（ ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ， ｃｏｌ）、花冠宽（ ｃｏｒｏｌｌａ ｗｉｄｔｈ， ｃｏｗ）、花冠高

（ｃｏｒｏｌｌａ ｈｅｉｇｈｔ， ｃｏｈ）、冠筒长（ｔｕｂｅ ｌｅｎｇｔｈ， ｔｕｌ）、冠口高（ｅｎｔｒａｎｃｅ ｈｅｉｇｈｔ， ｅｎｈ）、冠口宽（ｅｎｔｒａｎｃｅ ｗｉｄｔｈ， ｅｎｗ）、
花丝长（ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｌｅｎｇｈｔ， ｆｉｌ）、药隔长（ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｌｅｎｇｔｈ， ｃｏｎｌ）、药隔上臂长（ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ，
ｌｕｃａ）、药隔下臂长（ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｏｗｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ， ｌｌｃａ）、雌蕊长（ｐｉｓｔｉｌ ｌｅｎｇｔｈ， ｐｉｌ）等。 在栗色鼠尾草盛花期的

８—９ 月，详细记录单花花期、单株花序花期和群体花期。

图 １　 栗色鼠尾草花器官测量示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ ｆｌｏｗｅｒ

ｃｏｌ： 花冠长 Ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ；ｃｏｗ： 花冠宽 Ｃｏｒｏｌｌａ ｗｉｄｔｈ；ｃｏｈ： 花冠高 Ｃｏｒｏｌｌａ ｈｅｉｇｈｔ；ｔｕｌ： 冠筒长 Ｔｕｂｅ ｌｅｎｇｔｈ；ｅｎｈ： 冠口高 Ｅｎｔｒａｎｃｅ ｈｅｉｇｈｔ；ｅｎｗ： 冠

口宽 Ｅｎｔｒａｎｃｅ ｗｉｄｔｈ；ｆｉｌ： 花丝长 Ｆｉｌａｍｅｎｔ ｌｅｎｇｈｔ；ｃｏｎｌ： 药隔长 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｌｅｎｇｔｈ；ｌｕｃａ： 药隔上臂长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ；ｌｌｃａ： 药隔下

臂长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｏｗｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ；ｐｉｌ： 雌蕊长 Ｐｉｓｔｉｌ ｌｅｎｇｔｈ

１．３　 访花昆虫的行为和传粉特征

在 ２０１４—２０１６ 年的盛花期，选择晴好天气条件（２０１４ 年 ９ 月 １０—１２ 日；２０１５ 年 ９ 月 ４、５ 和 ８ 日；２０１６ 年

９ 月 １３、１５、１７ 和 １８ 日），并在 ２０１４ 年选择不同日期的全天阴雨条件（２０１４ 年 ９ 月 ８—９ 日），用 ＳＯＮＹ 数码摄

录机（ＨＤＲ⁃ＣＸ５１０Ｅ）连续观察录制白天（８：００—１８：００）样地内固定标记的栗色鼠尾草单株花序所有访花昆

虫及其访花行为，鉴定昆虫种类，统计访花昆虫的数量和访花次数，对访花昆虫进行形态指标测量，包括体长

（ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ）、胸宽（ｔｈｏｒａｘ ｗｉｄｔｈ）、胸厚（ｔｈｏｒａｘ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ）和喙长（ｔｏｎｇｕｅ ｌｅｎｇｔｈ）。

３４８１　 ５ 期 　 　 　 肖汉文　 等：高山物种栗色鼠尾草（Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ Ｄｉｅｌｓ）访花昆虫多样性与传粉行为变化 　
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参考 Ｔａｌａｖｅｒａ 等［３０］以及龚燕兵和黄双全［３１］的方法，确定访花昆虫行为，统计计算传粉昆虫的访花时间及

频率等传粉特征指标，具体内容如下：１）访花行为（ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ）：分为 ３ 种类型，包括有效传粉（ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ）：访花昆虫在进入鼠尾草冠筒吸取花蜜的同时，将其携带的花粉带入或将正在访问花朵的花粉携

带出去，并完成有效授粉的过程；盗蜜（ｎｅｃｔａｒ ｒｏｂｂｅｒｙ）：这类昆虫访花时并不进入花冠筒，而是通过在花萼上

打洞取食花蜜，也不会触碰柱头及传递花粉，是一种非有效的传粉行为；取食花粉（ ｆｅｅｄｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎ）：访花时，这
类昆虫仅落至在花冠口取食花粉，并不触碰柱头，无法完成授粉过程，也是一种非有效的传粉行为。 ２）访花

相对频次（ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ， Ｆ）：指某一种访花昆虫在记录视频中的出现次数占所有访花昆虫出现总次数的

相对比例。 ３）昆虫单花访花时间（ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｔｉｍｅ ｐｅｒ ｆｌｏｗｅｒ， Ｔ）：即访花者从登陆花冠口到访花结束后飞离花冠

的时间。 ４）活跃度（ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒａｔｅ， ＡＲ）：以单只昆虫每分钟的访问花朵数量表示，代表了此种昆虫对栗色鼠尾

草的偏好程度和传粉潜力。 ５）访花频率（ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ）：用指数 ＩＶＲ ＝Ｆ×ＡＲ 表示，访花频率同时考虑了某种昆

虫的活跃度及其出现的相对频次。 ６）昆虫访花日动态，特指某一种访花昆虫，在单位时间段的访花总次数占

当天总开放花朵数的比例日变化曲线。
１．４　 栗色鼠尾草的繁育系统特征

通过以下不同处理方式，可以了解栗色鼠尾草的繁育系统特征：１）开放授粉（ｏｐｅｎ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ），检测自然

状态下的结实率；２）直接套袋（ｂａｇｇｅｄ），检测其主动自交结实情况；３）同株异花授粉（ｇｅｉｔｏｎｏｇａｍｙ），去雄后人

工同株异花授粉，检测自交亲和性的结实情况；４）异株异花授粉（ｘｅｎｏｇａｍｙ），去雄后人工异株异花授粉，检测

异交亲和性的结实情况；５）去雄不套袋（ｅｍａｓｃｕｌａｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｂａｇｇｅｄ），剪除未成熟雄蕊，检测自然条件下昆虫传

粉的结实情况。 上述每种处理随机选择 １５ 株上共计 １０１—１５８ 朵花，待果实完全成熟后统计结实率。
另外，为了划分繁育系统类型，还需计算花粉与胚珠比（Ｐ ／ Ｏ），即每朵花的平均花粉数量除以胚珠数量。

以及异交指数（ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ ｉｎｄｅｘ， ＯＣＩ），参考 Ｄａｆｎｉ ［３２］的方法进行异交指数的计算 １）花朵直径＜１ ｍｍ 时记为

０；１—２ ｍｍ 时记为 １；２—６ ｍｍ 时记为 ２；花朵直径＞６ ｍｍ 时记为 ３。 ２）花药开裂时间与柱头可授时期的间

隔，雌雄蕊同时成熟或雌蕊先熟记为 ０；雄蕊先熟记为 １。 ３）花药与柱头的空间相对位置，相同高度记为 ０；空
间分离记为 １。 三者之和即为 ＯＣＩ 值。 评判标准为：ＯＣＩ＝ ０ 时，繁育系统为闭花受精型；ＯＣＩ ＝ １ 时，繁育系统

为专性自交型；ＯＣＩ＝ ２ 时，繁育系统为兼性自交型；ＯＣＩ ＝ ３ 时，繁育系统为自交亲和型，有时需要传粉者；ＯＣＩ
≥４ 时，繁育系统为异交型，部分自交亲和，需要传粉者。
１．５　 数据分析

所有数据用 ＳＰＳＳ ２２．０ （Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）进行分析，２０１４ 和 ２０１６ 年花各部形态指标的比较采用 ｔ 检
验，连续 ３ 年花序数量和开花特征，２０１４ 年和 ２０１５ 年不同处理方式的结实率用单因素方差分析，并用 Ｔｕｋｅｙ
分析进行事后两两比较，检验差异源。

２　 结果

２．１　 栗色鼠尾草的开花特征、花形态与传粉方式

每年，栗色鼠尾草的始花期在 ０７ 月 ２５ 日左右，盛花期为 ９ 月 ５ 日—２１ 日，至 １０ 月 １０ 日左右完全凋谢，
果期大约为 ８ 月 １０ 日—１０ 月 ２０ 日。 ２０１４ 年我们记录的单花花期为（７４．５８±６．１３） ｈ （ｎ＝ １４），单株花序花期

为（１３．６７±０．２７） ｄ （ｎ＝ ３），群体花期约 ７８ ｄ。 决定鼠尾草开花特征和影响传粉行为比较重要的指标，如 ３ 年

平均的单株花序总数为（４．４９±０．２１）个，花序侧生分枝数是（５．９４±０．７４）个，单株总花数为（５６３．６１±４３．８６）朵，
单株每天总开花数为（６５．７１±１２．１６）朵。 其中 ３ 年平均花序侧生分枝数（平均为 ５．９４，Ｆ ＝ １１．６５２，ｄｆ ＝ ２ ／ １３５，
Ｐ＜０．００１）和单株每天总开花数（平均为 ６５．７１，Ｆ ＝ １５．５０８，ｄｆ ＝ ２ ／ ２５９，Ｐ＜０．００１）有极显著差异，主要表现在

２０１５ 年均值显著低于 ２０１４ 和 ２０１６ 年，３ 年的花序各层次的平均数量及开花特征见表 １。
栗色鼠尾草的花呈现两侧对称的筒状结构，花冠口较宽，冠筒中部至基部明显变窄且呈“Ｓ”形弯曲，上唇

略上翘，下唇外翻垂直下伸。 ４ 枚雄蕊 ２ 枚完全退化不育，另外 ２ 枚可育雄蕊演化为特殊的杠杆结构，即每个
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花粉囊中的药隔显著伸长将 ２ 个药室撑开，而花丝与药隔的连接处形成具有类似“关节”（ ｊｏｉｎｔ，ｊ）的组织，以
使得药隔可以关节为轴，进行上下运动，关节以上称为上臂（ｕｐｐｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ，ｕｃａ），以下称作下臂（ ｌｏｗｅｒ
ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ，ｌｃａ），上臂具有可育的花粉囊，组成上臂花药（ｕｐｐｅｒ ａｒｍ ａｎｔｈｅｒ， ｕａａ），成熟后纵向开裂散粉，隐
藏在上唇内部，下臂具有较小的花粉囊，组成下臂花药（ ｌｏｗｅｒ ａｒｍ ａｎｔｈｅｒ， ｌａａ），下臂花药内侧靠合，只产生很

少的花粉，成熟后横向开裂散粉（图 １；图 ２Ｄ—Ｆ）。 ２ 个花丝生于冠筒底部，靠近冠筒口两侧，略向冠筒中间

倾斜。 柱头（ｓｔｉｇｍａ，ｓ）稍伸出花冠，成熟后显著二裂（图 ２Ｇ）。 花冠筒基部具有一个花盘（ｄｉｓｃ，ｄ），可分泌花

蜜（图 ２Ｇ）。 柱头完成授粉后花冠脱落，花萼宿存包裹 ４ 枚小坚果（ｎｕｔｌｅｔ）。
栗色鼠尾草群体花期长，单株花朵数多，花序由轮伞花序组成假圆锥花序，单花具有熊蜂偏好型（ ｔｙｐｉｃａｌ

ｂｕｍｂｌｅｂｅｅ ｆｌｏｗｅｒ）的筒状结构。 栗色鼠尾草花形态结构属于典型的短药隔传粉模式，杠杆作用较弱，以背部杠

杆传粉模式为主，花粉常涂抹在传粉者头部或背部（图 ２Ｈ），借助腹部传粉的情况较少。

图 ２　 栗色鼠尾草的花形态与传粉机制

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ

Ａ．栗色鼠尾草群落及生境；Ｂ．植株形态；Ｃ．单花序形态；Ｄ．单花形态；Ｅ．花正面观（ｌｃａ，药隔下臂）；Ｆ．雄蕊（示药隔及花丝；ｊ，关节，ｊｏｉｎｔ）；Ｇ．花

纵切侧面观（ｄ，花盘，ｄｉｓｃ；ｕａａ，上臂花药；ｓ，柱头，ｓｔｉｇｍａ）；Ｈ．传粉者钻入花冠筒取食花蜜并传粉（ｕａａ，上臂花药；ｓ，柱头） （图中 Ｄ—Ｈ 的标

尺为 ５ｍｍ）

表 １　 栗色鼠尾草花序数量特征及年际差异比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｎｕｍｂｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ３ ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｙｅａｒｓ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ

年份
Ｙｅａｒ

单株花序总数
Ｎｏ．ｏｆ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓ

ｐｅｒ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ
ｐｌａｎｔ

花序侧生分枝数
Ｎｏ．ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ
ｐｅｒ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

单一分枝轮
伞花序数

Ｎｏ．ｏｆ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｓｔｅｒｓ
ｐｅｒ ｂｒａｎｃｈ

轮伞花序
小花总数

Ｎｏ．ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ
ｐｅｒ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｓｔｅｒ

轮伞花序同时
开放小花数

Ｎｏ．ｏｆ ｂｌｏｏｍｉｎｇ
ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｅｒ
ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｓｔｅｒ
ａｔ ｓａｍｅ ｄａｙ

单株总花数
Ｎｏ．ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｅｒ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ

单株每天
总开花数

Ｎｏ．ｏｆ ｂｌｏｏｍｉｎｇ
ｆｌｏｗｅｒｓ ｐｅｒ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ
ｐｅｒ ｄａｙ

２０１４ 年
５．００±１．５８ａ
（ｎ＝ ５）

７．６０±０．４０ａ
（ｎ＝ ５）

７．００±０．５５ａ
（ｎ＝ ５）

６．４０±０．７６ａ
（ｎ＝ ５）

１．９２±０．８１ａ
（ｎ＝ １２０）

５１５．８３±１４０．３０ａ
（ｎ＝ ６）

９１．００±１９．６９ａ
（ｎ＝ ６）

２０１５ 年
４．３１±０．６４ａ
（ｎ＝ １３）

４．５０±０．２０ｂ
（ｎ＝ ５６）

６．４０±１．６０ａ
（ｎ＝ １０７）

５．４４±０．０９ａｂ
（ｎ＝ １２０）

１．８８±０．１１ａ
（ｎ＝ １２０）

５０４．１７±１１４．９０ａ
（ｎ＝ １２）

３９．４５±３．９５ｂ
（ｎ＝ ２３２）

２０１６ 年
４．１７±０．３７ａ
（ｎ＝ １８）

５．７３±０．２４ａ
（ｎ＝ ７５）

６．８２±０．１６ａ
（ｎ＝ １８０）

４．９１±０．３１ｂ
（ｎ＝ １１）

２．００±０．２７ａ
（ｎ＝ １１）

６７０．８３±８１．７３ａ
（ｎ＝ １８）

６６．６８±９．６４ａ
（ｎ＝ ２２）

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

４．４９±０．２１
（ｎ＝ ３）

５．９４±０．７４
（ｎ＝ ３）

６．７４±０．１５
（ｎ＝ ３）

５．５８±０．３６
（ｎ＝ ３）

１．９３±０．０３
（ｎ＝ ３）

５６３．６１±４３．８６
（ｎ＝ ３）

６５．７１±１２．１６
（ｎ＝ ３）

　 　 不同的小写字母表示年际间差异显著（Ｐ＜０．０５）
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２．２　 栗色鼠尾草的访花昆虫及其行为

２．２．１　 访花昆虫及其行为多样性

　 　 我们对栗色鼠尾草连续 ３ 年的观察，共记录到 ９ 种访花昆虫（图 ３）。 按照访花行为和传粉有效性可分为

３ 类：第一类是有效传粉昆虫，包括桔尾熊蜂 Ｂｏｍｂｕｓ ｆｒｉｓｅａｎｕｓ、灰熊蜂 Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ、圣熊蜂 Ｂ． ｒｅｌｉｇｉｏｓｕｓ 和中华

蜜蜂 Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ。 ３ 种熊蜂的传粉行为相似，传粉时昆虫落置在下唇的着陆点，随后进入花冠筒取食花蜜的同

时，推动位于花冠口中间的下臂，通过杠杆作用，将上臂花粉涂抹在传粉者背部，并携带出花冠，将其传递到相

邻小花已成熟向下弯曲的雌蕊柱头，完成传粉过程。 中华蜜蜂访花时，可正面推动杠杆运动，下臂花药可以将

花粉传到蜜蜂头部，当正面无法推动杠杆运动时，蜜蜂可倒挂着进入花冠，带动杠杆上臂向下翻转将花粉落置

在腹部（图 ３Ａ—Ｄ）；第二类是盗蜜昆虫，包括灰熊蜂 Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ、桔尾熊蜂 Ｂ． ｆｒｉｓｅａｎｕｓ 和小雅熊蜂 Ｂ． ｌｅｐｉｄｕｓ，
它们访花时并不进入冠筒，而是通过在花萼上打洞取食花蜜，也不会触碰柱头及传递花粉（图 ３Ｅ—Ｇ）；第三

类昆虫取食花粉，包括宽跗蚜蝇属 Ｐｌａｔｙｃｈｅｉｒｕｓ． ｓｐ、鼻颜蚜蝇属 Ｒｈｉｎｇｉａ． ｓｐ、黑带食蚜蝇 Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｂａｌｔｅａｔｕｓ 和
隧蜂科彩带蜂属 Ｎｏｍｉａ． ｓｐ 的物种，这些昆虫仅落至在花冠口取食花粉而并不触碰柱头，无法完成授粉过程，
是一种非有效的传粉行为（图 ３Ｈ—Ｋ）。 研究结果表明：圣熊蜂、小雅熊蜂、中华蜜蜂、宽跗蚜蝇属、鼻颜蚜蝇

属、黑带食蚜蝇和彩带蜂属具有单一的访花行为，桔尾熊蜂和灰熊蜂则表现 ２ 种不同的访花现象，既能够有效

传粉，也存在盗蜜行为。

图 ３　 栗色鼠尾草的访花昆虫及其访花行为

Ｆｉｇ．３　 Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ

有效传粉昆虫（ｌｅｇｉｔｉｍａｔｅｌｙ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ）：Ａ． 桔尾熊蜂 Ｂ． ｆｒｉｓｅａｎｕｓ；Ｂ． 灰熊蜂 Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ；Ｃ．圣熊蜂 Ｂ． ｒｅｌｉｇｉｏｓｕｓ；Ｄ．中华蜜蜂 Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ；盗取花

蜜（ｎｅｃｔａｒ ｒｏｂｂｅｒｙ）：Ｅ．灰熊蜂 Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ； Ｆ．桔尾熊蜂 Ｂ． ｆｒｉｓｅａｎｕｓ；Ｇ．小雅熊蜂 Ｂ． ｌｅｐｉｄｕｓ；取食花粉 （ ｆｅｅｄｉｎｇ ｐｏｌｌｅｎ）：Ｈ．宽跗蚜蝇属

Ｐｌａｔｙｃｈｅｉｒｕｓ． ｓｐ；Ｉ．鼻颜蚜蝇属 Ｒｈｉｎｇｉａ． ｓｐ；Ｊ． 黑带食蚜蝇 Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｂａｌｔｅａｔｕｓ；Ｋ． 彩带蜂属 Ｎｏｍｉａ． ｓｐ；（图中标尺均为 ５ｍｍ）

２．２．２　 昆虫访花行为的年际变化

在良好的天气条件下，栗色鼠尾草传粉昆虫的年际（２０１４—２０１６ 年）变化很明显，２０１４ 年以有效传粉行

为占绝对优势，至 ２０１５ 年发生逆转，有效传粉者的种类和传粉频率均急剧下降，并以盗蜜占绝对优势，尽管

２０１６ 年的有效传粉频率有所恢复，但仍低于 ２０１４ 年。 此外，连续 ３ 年访花昆虫的组成上也发生了明显变化，
如具有相同行为的昆虫种类发生变化，以及同一种昆虫在年际间的访花行为发生了根本性的转变———从有效

传粉改变为盗蜜。
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２０１４ 年的传粉昆虫组成为桔尾熊蜂、灰熊蜂、圣熊蜂和中华蜜蜂，其中桔尾熊蜂的相对访花频次为 ０．６５±
０．０４ （ｎ＝ ３），访花频率最高为 ２．５９，是最主要的有效传粉者。 ２ 种盗蜜昆虫尽管具有相对较高的活跃度（桔尾

熊蜂 ７．４７，灰熊蜂 ８．３７），但访花频率较低（桔尾熊蜂 ０．０７，灰熊蜂 ０．０３），而取食花粉昆虫的活跃度（宽跗蚜蝇

属 ０．８８、鼻颜蚜蝇属 １．４６、彩带蜂属 １．６８）和访花频率均极低（均低于 ０．０８，表 ２）。 然而，２０１５ 年的传粉昆虫

种类和有效传粉次数均显著减少，仅有桔尾熊蜂 １ 种传粉昆虫，传粉频次（０．０６±０．０２）和频率（０．１５）也降至很

低的水平，大多数的传粉行为转变为盗蜜，桔尾熊蜂由 ２０１４ 年的主要传粉者转变为主要盗蜜者，盗蜜频次

（０．７４±０．１０）和频率（７．１４）均较高。 至 ２０１６ 年则完全未发现桔尾熊蜂的活动，而是由灰熊蜂和圣熊蜂进行传

粉，尽管两种传粉者的访花频次较低，但圣熊蜂单花访花时间较短（３．１０±０．２３ ｓ ／朵），具有相对较高的活跃度

（１９．３５）和访花频率（３．６８），盗蜜者则转变为灰熊蜂和小雅熊蜂，同时灰熊蜂有相对较高的盗蜜频次（０．７１±
０．２１）和频率（１６． ５８），而取食花粉的 ２ 种昆虫也具有较长的单花访问时间以及较低的访花频次和频率

（表 ２）。
２．２．３　 昆虫访花行为与天气的相关性

本研究对 ２０１４ 年的晴天与阴雨天气的昆虫访花行为进行了对比观测，在两种天气条件下，尽管访花昆虫

的组成没有改变，但不同访花昆虫出现的相对频次变化较显著（表 ２）。 晴天时，桔尾熊蜂占所有访花昆虫的

相对频次为 ０．６５±０．０４，有效传粉频率为 ２．５９，全天超过一半的访花均为桔尾熊蜂的有效传粉。 阴雨天气时，
尽管访花昆虫的组成变化不大，但有效传粉的数量明显下降，转变为灰熊蜂的盗蜜为主（相对频次 ０．２９±０．１４，
访花频率 ２．４３），桔尾熊蜂的相对频次和有效传粉频率则分别降为 ０．２０±０．０７ 和 ０．８０。 同样的，圣熊蜂的访花

频率也明显受到了天气状况的影响，而中华蜜蜂的影响却小很多。 取食花粉在总的访花行为中占比较小，尤
其在晴天条件下，但阴雨天宽跗蚜蝇属昆虫取食花粉频率有比较高的水平（表 ２）。

桔尾熊蜂和圣熊蜂在两种天气条件下有相似的日动态规律，晴天主要都是传粉行为，而阴雨天的传粉频

率明显降低，但总体趋势均为单峰型，即中午的访花频率最高，早晚频率降低（图 ４）。 中华蜜蜂的日动态则略

有不同，晴天主要在 ８：００—１３：００ 进行传粉，阴雨天传粉频率没有明显规律，但基本出现在 １１：００ 以后。 从图

４ 中可以看出，晴天总有效传粉为单峰曲线，最大传粉频率出现在中午 １３：００—１４：００，随后快速下降；阴雨天

总有效传粉频率日变化也为单峰型，峰值稍有提前，且总体频率值显著降低。 盗蜜的情况与有效传粉正好相

反，阴雨天的访花频率显著高于晴天，且日变化呈现双峰曲线，早晚较高而中午较低。 两种天气条件下取食花

粉的日动态变化不显著，只有阴雨天早晚较高，而其他时间段天气对此行为的影响不大，均呈现较低的水平。
２．３　 栗色鼠尾草的繁育系统

栗色鼠尾草每朵花的花粉数量为 １２９１５．０３±１９６４．７０ （ｎ ＝ １０），每朵花具 ４ 个胚珠，花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）为
３２２８±４９１；栗色鼠尾草的花朵直径＞６ ｍｍ，雌蕊先熟，雌雄异位，因此花朵异交指数（ＯＣＩ）＝ ５，根据 Ｐ ／ Ｏ 和异

交指数，栗色鼠尾草繁育系统为专性异交，需要传粉者。
栗色鼠尾草 ２ 年的不同处理间结实率整体上存在显著差异（图 ５，２０１４，Ｆ ＝ １４７．３２８，ｄｆ ＝ ４ ／ ６４７，Ｐ＜０．００１；

２０１５，Ｆ＝ ２１６．５９１，ｄｆ ＝ ４ ／ ７１１，Ｐ＜０．００１）。 连续 ２ 年栗色鼠尾草都具有较高的自然结实率（２０１４， （８８．５８±
１．５４）％； ２０１５， （７１．５４±１．５６）％， Ｐ＜０．００１）和较低的自交结实率（２０１４， （３４．８３±１．８９）％； ２０１５， （１５．４８±
１．９４）％， Ｐ＜０．００１），且 ２０１５ 年均显著低于 ２０１４ 年（图 ５）。 ２ 年套袋的自交结实率显著低于其他处理的结实

率（图 ５，２０１４， Ｐ＜０．００１； ２０１５， Ｐ＜０．００１），说明栗色鼠尾草主要依靠传粉者授粉，相同年份的开放授粉和异

株异花授粉的结实率（图 ５，２０１４，Ｐ＞０．９４０；２０１５，Ｐ＞０．８３５）没有显著差异，说明栗色鼠尾草的传粉不受花粉限

制，自然去雄和开放授粉的结实率（图 ５，２０１４，Ｐ＞０．２７１；２０１５，Ｐ＞０．３０８）也没有显著差异，表明传粉也不受传

粉者的限制，同株异花授粉和异株异花授粉的结实率（图 ５，２０１４，Ｐ＞０．８５８；２０１５，Ｐ＞０．９７９）之间无显著差异，
说明栗色鼠尾草没有近交衰退。
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图 ４　 ２０１４ 年晴天和阴雨天的昆虫访花日动态（晴天，ｎ＝ ３； 阴雨天，ｎ＝ ２）

Ｆｉｇ．４　 Ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ ａｔ ｓｕｎｎｙ ａｎｄ ｒａｉｎｙ ｄａｙｓ ｉｎ ２０１４

图 ５　 连续 ２ 年栗色鼠尾草不同授粉方式的结实率比较

　 Ｆｉｇ．５　 Ｓｅｅｄ ｓｅｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ ｆｏｒ ２

ｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ ｙｅａｒｓ

不同小写字母（不同大写字母）表示相同年份不同处理之间差异

显著（Ｐ＜０．０５），∗∗表示连续 ２ 年的不同处理之间差异极显著（Ｐ

＜０．００１）

３　 讨论

栗色鼠尾草单株花序总数（４．４９±０．２１）和花序侧生

分枝数（５．９４±０．７４）较多，单株花量大（５６３．６１±４３．８６）
朵，说明其植株生长势强，分枝较旺盛，花序较密集，有
利于增加整株植物群体花朵的展示度，从而吸引更多的

传粉者。 相应地，尤其是在自交亲和的物种中，传粉者

可连续访问同一株上的几朵花，也增加了同株异花的授

粉机会，从而增加花粉的散播和结实率［２７］。 花序侧生

分枝数和植株总花数是植物生殖生长状况的一种反映，
单株每天总开花数无疑会对传粉昆虫的吸引能力和访

花频率产生影响［３３］。 例如，２０１５ 年鼠尾草花序侧生分

枝数和单株每天总开花朵数显著低于 ２０１４ 年，而 ２０１５
年传粉昆虫种类的急剧减少，访花行为的变化以及显著

降低的结实率可能均与此相关。
从本研究结果看，西南高山分布的栗色鼠尾草访花

昆虫多样性高，共有 ９ 种访花昆虫，分别属于熊蜂属

Ｂｏｍｂｕｓ、蜜蜂属 Ａｐｉｓ、宽跗食蚜蝇属 Ｐｌａｔｙｃｈｅｉｒｕｓ、鼻颜蚜

蝇属 Ｒｈｉｎｇｉａ 和彩带蜂属 Ｎｏｍｉａ。 而华东区系同域分布的南丹参 Ｓ． ｂｏｗｌｅｙａｎａ 和舌瓣鼠尾草 Ｓ． ｌｉｇｕｌｉｌｏｂａ 仅有
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熊蜂属 １ 种传粉昆虫———三条熊蜂 Ｂ． ｔｒｉｆａｓｃｉａｔｕｓ，当其访问这两种鼠尾草时，可通过机械隔离（ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ
ｉｓｏｌａｔｉｏｎ）使花粉落置在传粉者身体的不同部位，形成合子前隔离从而维持物种稳定，暗示它们具有较高程度

的共生进化关系［３４］。 另外的研究还表明，我国北方分布的荫生鼠尾草 Ｓ． ｕｍｂｒａｔｉｃａ 有 ４ 种有效传粉熊蜂，在
缺少传粉者时，可发生延迟主动自交为其繁殖提供保障，而如果一旦有昆虫访问，其单次授粉即可充足受精结

实，花朵随即掉落从而减少资源消耗，是一种更加灵活的繁殖策略［３５］。 相比之下，在高山地区气候多变的情

况下，栗色鼠尾草的访花昆虫多样性更高，较大冠筒的基部可能存贮更多的花蜜，产生更多的花粉吸引访花昆

虫（未发表数据），从而强化传粉服务，提高植物的繁殖成功和生态系统功能［３６—３８］。
盗蜜是指鸟类、昆虫或其他访花者通过在花上打洞而取食花蜜的现象［３９］，事实上，几乎在所有具管状花

或有距的植物中都会发生盗蜜现象［４０］。 通常当地的气候条件、动植物形态的不匹配、昆虫的资源竞争和领地

争斗以及觅食行为等都可能引起盗蜜的发生［４１—４７］，本研究发现，除了天气条件可能引起栗色鼠尾草的盗蜜现

象外，传粉者体型与花器官的匹配程度和传粉行为密切相关。 ２０１４ 年桔尾熊蜂的胸宽（（６．１４±０．１３） ｍｍ）和
胸厚（（５．２２±０．０７） ｍｍ）与冠口宽（（６．７４±０．１５） ｍｍ）和冠口高（（５．２０±０．０９） ｍｍ）完全匹配，而灰熊蜂的胸宽

（ （７．５７±０．０６） ｍｍ）和胸厚（（６．０６±０．４４） ｍｍ）则大于冠口宽和高，体长＋喙长（ （１６．８６±１．３７） ｍｍ）显著小于

冠筒的长度（ （２９．１±０．４１） ｍｍ） （表 ３，表 ４），我们推测昆虫与花形态结构的适应性是桔尾熊蜂主要进行传粉

而灰熊蜂主要进行盗蜜的原因之一。 另一方面，栗色鼠尾草盗蜜者的访花时间显著短于有效传粉的时间，单
花访花时间越短其相应的频率越高，盗蜜者就能获取更多的花蜜资源。 同时，盗蜜减少了花蜜资源，传粉者不

得不飞向更远的地方获取花蜜，可将花粉传递到更远的距离［４８—５０］，可能促进了栗色鼠尾草的异花授粉。 ２０１５
年传粉者种类的急剧减少可能与昆虫对环境的不同响应机制、熊蜂的活动规律、行为特征、不同天气条件下花

朵吸引传粉昆虫的细微变化相关［４１—４３］，传粉者行为的转变，可能降低了栗色鼠尾草的自然结实率。 除盗蜜之

外，栗色鼠尾草还有取食花粉的昆虫，取食花粉行为可能减少了花粉的数量，而花粉数量和质量的下降可能引

起传粉限制［５１］。 有效传粉是保证植物繁殖成功的关键，尽管不同年份不同天气条件下栗色鼠尾草均存在盗

蜜和取食花粉的行为，但鼠尾草属植物可能只需要很少的有效传粉者拜访，即可使单朵花的所有胚珠完成受

精并结实［５０］。 另外，栗色鼠尾草在一定强度盗蜜和取食花粉情况下，仍然保证了较高的自然结实率，是否与

较高的花粉质量和传粉效率有关，以及非有效传粉在多大程度影响结实，仍需进一步深入研究。

表 ３　 栗色鼠尾草花形态指标及年际差异比较 ／ ｍｍ

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ

花形态指标
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ

２０１４ 年（ｎ＝ ２０）
２０１４

２０１６ 年（ｎ＝ ２０）
２０１６

花冠长 Ｃｏｒｏｌｌａ ｌｅｎｇｔｈ （ｃｏｌ） ３９．２±０．５６ａ ４０．４±０．４４ａ

花冠宽 Ｃｏｒｏｌｌａ ｗｉｄｔｈ （ｃｏｗ） １１．０±０．２９ａ １０．９±０．２４ａ

花冠高 Ｃｏｒｏｌｌａ ｈｅｉｇｈｔ （ｃｏｈ） ２０．６±０．４１ａ ２０．２±０．３９ａ

冠筒长 Ｔｕｂｅ ｌｅｎｇｔｈ （ ｔｕｌ） ２９．１±０．４１ａ ３１．２±０．３３ｂ

冠口高 Ｅｎｔｒａｎｃｅ ｈｅｉｇｈｔ （ｅｎｈ） ５．２０±０．０９ａ ５．７７±０．１２ｂ

冠口宽 Ｅｎｔｒａｎｃｅ ｗｉｄｔｈ （ｅｎｗ） ６．７４±０．１５ａ ６．９３±０．１４ａ

花丝长 Ｆｉｌａｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ （ ｆｉｌ） ６．７７±０．１２ａ ６．６５±０．１０ａ

药隔长 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ｌｅｎｇｔｈ （ｃｏｎｌ） ６．０５±０．１２ａ ６．５０±０．１１ａ

药隔上臂长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ （ｌｕｃａ） ３．５３±０．０８ａ ３．８１±０．０８ａ

药隔下臂长 Ｌｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｌｏｗｅｒ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅ ａｒｍ （ｌｌｃａ） ３．３２±０．１０ａ ３．２３±０．０７ａ

雌蕊长 Ｐｉｓｔｉｌ ｌｅｎｇｔｈ （ｐｉｌ） ３６．８±０．５２ａ ３６．２±０．４０ａ

　 　 不同的小写字母表示年际间差异显著（Ｐ＜０．０５）

天气条件和长期的年际变化都可能影响传粉者的组成和行为变化［４４，５２—５３］。 在我们的研究中，２０１４ 年桔

尾熊蜂在阴雨天有效传粉频率急剧下降（晴天∶阴雨天＝ ２．５９∶０．８０），尽管盗蜜频率在阴雨天略高于晴天，但均

维持在极低的水平（晴天∶阴雨天＝ ０．０７∶０．６７），同时阴雨天的有效传粉和盗蜜频率也几乎没有差别（有效传粉
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∶盗蜜＝ ０．８０∶０．６７）。 另外，晴天天气没有影响灰熊蜂的有效传粉和盗蜜频率（有效传粉∶盗蜜 ＝ ０．０１∶０．０３），阴
雨天的盗蜜频率相比晴天发生了急剧增加（阴雨天∶晴天＝ ２．４３∶０．０３）。 因此桔尾熊蜂的有效传粉受阴雨天影

响极大，盗蜜维持在较低水平，基本不受影响；同时灰熊蜂的盗蜜行为也显著受到阴雨天的影响，而传粉维持

在较低水平，基本不受影响（表 ２）。 两种天气条件下栗色鼠尾草的传粉特征主要体现在两种访花昆虫角色的

替代和行为的改变。 即晴天由桔尾熊蜂执行绝大部分的有效传粉工作，阴雨天由灰熊蜂替代桔尾熊蜂的工

作，但却行使的是盗蜜行为。 另一方面，桔尾熊蜂的行为变化主要与长期的年际变化相关，如 ２０１４ 年以有效

传粉为主（晴天访花频次为 ６５％），２０１５ 年以盗蜜为主（占所有访花频次的 ７４％），到了 ２０１６ 年，桔尾熊蜂完

全消失（访花频次为 ０）。 而短期的天气变化仅显著影响其有效传粉，对盗蜜的频率没有影响。 这种变化可能

与桔尾熊蜂的生物学特性、鼠尾草的花器官年际变化或其他访花者的行为相关。 灰熊蜂主要行使盗蜜行为，
表面上看是受到了天气和年际变化的明显影响，本质上它的盗蜜行为可能很大程度上取决于桔尾熊蜂的访花

行为以及出现频次，如两种熊蜂同时出现，资源竞争或领地争斗都可能引起行为的转变［４５—４７］。 例如 ２０１４ 年

灰熊蜂的盗蜜频率在阴雨天明显增加，可能与桔尾熊蜂在阴雨天的活动显著减少有关；到了 ２０１５ 年，尽管桔

尾熊蜂访花行为发生显著改变，转变为盗蜜，但其出现频率仍很高，因而灰熊蜂的出现频率仍维持较低水平；
至 ２０１６ 年桔尾熊蜂完全消失后，灰熊蜂的盗蜜频率发生了根本性的显著增加。 而另一种有效传粉的圣熊蜂

与灰熊蜂的行为相关性则不明显。 从以上分析可以推测栗色鼠尾草的传粉效率和繁殖成功，取决于传粉者的

有效传粉频率，在保证一定水平的有效传粉频率的基础上，繁殖成功则能够得到保障，而盗蜜只是有效传粉受

到显著影响后的次生产物，对繁殖成功不会造成显著影响，可能只有当有效传粉下降至某一阈值，繁殖的有效

性才明显下降，而传粉者与盗蜜者的互作关系，盗蜜行为存在的生态学意义，及其从植物和传粉者的角度如何

理解其进化适应性，都有待更深入而系统地研究。

表 ４　 ２０１４ 年访花昆虫体型指标测量 ／ ｍｍ

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｏｒｐｈｏｍｅｔｒｉｃ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ ｆｒｏｍ Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ ｉｎ ２０１４

访花昆虫
Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ

体长
Ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ

胸宽
Ｔｈｏｒａｘ ｗｉｄｔｈ

胸厚
Ｔｈｏｒａｘ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

喙长
Ｔｏｎｇｕｅ ｌｅｎｇｔｈ

桔尾熊蜂（Ｂｏｍｂｕｓ ｆｒｉｓｅａｎｕｓ， ｎ＝ １０） １３．４２±０．５３ ６．１４±０．１３ ５．２２±０．０７ ５．７３±０．３３

圣熊蜂（Ｂ． ｒｅｌｉｇｉｏｓｕｓ， ｎ＝ ２） １６．３３±１．２１ ７．７９±０．０４ ６．１８±０．６１ ９．０９±０．３９

灰熊蜂（Ｂ． ｇｒａｈａｍｉ， ｎ＝ ２） １６．８６±１．３７ ７．５７±０．０６ ６．０６±０．４４ ８．２１

中华蜜蜂（Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ， ｎ＝ １０） １１．７５±０．１９ ４．２６±０．０８ ３．７１±０．０９ ３．９７±０．０８

宽跗蚜蝇（Ｐｌａｔｙｃｈｅｉｒｕｓ ｓｐ．， ｎ＝ ２） ７．６４±０．１９ ２．２７±１．６７ １．８５±０．０９ —

鼻颜蚜蝇属（Ｒｈｉｎｇｉａ ｓｐ．， ｎ＝ １） ７．６２ ３．１９ ３．０２ —

黑带食蚜蝇（Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｂａｌｔｅａｔｕｓ，ｎ＝ １） １０．００ ３．０３ ３．２０ —

小雅熊蜂（Ｂ． ｌｅｐｉｄｕｓ， ｎ＝ ９） １５．０８±０．１７ ７．８２±０．１０ ７．２７±０．０９ ６．４６±０．２０

４　 结论

连续 ３ 年的野外试验和观察，对广布于喜马拉雅山脉至横断山的栗色鼠尾草的传粉昆虫组成以及受环境

气候条件影响下的年际间，以及晴天和阴雨天的传粉行为变化进行了研究。 高山地区栗色鼠尾草访花昆虫和

传粉昆虫多样，传粉者及其行为变化较为明显。 栗色鼠尾草的盗蜜现象较为普遍，主要盗蜜昆虫为灰熊蜂和

桔尾熊蜂。 此外，天气条件显著影响桔尾熊蜂的传粉和灰熊蜂的盗蜜行为，桔尾熊蜂的行为变化受年际变化

较大，同时灰熊蜂的盗蜜行为很大程度上与桔尾熊蜂的活动相关。 栗色鼠尾草为专性异交，主要依靠传粉者

进行授粉，缺少传粉者时低程度的主动自交可为其繁殖提供保障，且没有花粉限制和近交衰退。 多变的天气

条件可能显著影响着鼠尾草属植物的传粉者种类组成、访花行为和传粉效率，进而影响植物的繁殖成效和种

群稳定。 有效传粉频率是保证鼠尾草植物繁殖成功的主要因素，盗蜜对栗色鼠尾草的繁殖成功在一定水平维

持中性的影响。
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ｓｕｃｃｅｓｓ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ （Ｌａｍｉａｃｅａｅ）， ａ ｐｌａｎｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ａｎｄ ｒｏｂｂｅｄ ｂｙ ｂｕｍｂｌｅ ｂｅｅｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１７， １１９（６）： １０５３⁃１０５９．

３５８１　 ５ 期 　 　 　 肖汉文　 等：高山物种栗色鼠尾草（Ｓａｌｖｉａ ｃａｓｔａｎｅａ Ｄｉｅｌｓ）访花昆虫多样性与传粉行为变化 　


