
第 ４３ 卷第 １５ 期

２０２３ 年 ８ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ.４３ꎬＮｏ.１５
Ａｕｇ.ꎬ２０２３

ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

基金项目:国家自然科学基金项目(３２０７１６０６)ꎻ 中国科学院战略性先导科技专项 Ａ 类(ＸＤＡ２３０６０３０１)

收稿日期:２０２２￣０３￣１７ꎻ 　 　 采用日期:２０２２￣１２￣０２

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ.Ｅ￣ｍａｉｌ: ｄｕｊｕｎ２０１２＠ ｌｚｂ.ａｃ.ｃｎ

ＤＯＩ: １０.５８４６ / ｓｔｘｂ２０２２０３１７０６５５

王文ꎬ杜军ꎬ何志斌ꎬ马登科ꎬ赵鹏.植物与传粉者物候错配效应研究进展.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３(１５):６４６５￣６４７４.
Ｗａｎｇ Ｗꎬ Ｄｕ Ｊꎬ Ｈｅ Ｚ Ｂꎬ Ｍａ Ｄ Ｋꎬ Ｚｈａｏ Ｐ.Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｉｓｍａｔｃｈｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２３ꎬ４３(１５):
６４６５￣６４７４.

植物与传粉者物候错配效应研究进展

王　 文１ꎬ２ꎬ杜　 军１ꎬ∗ꎬ何志斌１ꎬ马登科１ꎬ２ꎬ赵　 鹏１ꎬ２

１ 中国科学院西北生态环境资源研究院ꎬ临泽内陆河流域研究站ꎬ兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

摘要:开花植物与传粉者之间稳定互惠模式的建立是维持互作双方种群适合度的关键ꎮ 在全球变化的背景下ꎬ植物与传粉者对

温度、融雪、人类活动等外界扰动的响应差异ꎬ易于引起两者关键物候期的不同步发生ꎬ由此可能减少传粉互作的重叠时间ꎬ改
变相互作用的成本和收益ꎬ进而对两者的种群动态产生潜在的深远影响(即物候错配效应)ꎮ 近年来国内外对植物花期与传粉

者活动物候的错配研究主要集中在两方面:一是物候错配现象发生的原因及机制ꎻ二是这种物候错配带来的生态后果ꎬ尤其是

对互惠双方种群动态的影响ꎮ 但由于研究方法及数据获取等方面的局限性ꎬ物候错配研究仍存在一些薄弱环节ꎬ如物候匹配模

式对环境变化的响应机制、传粉效率对错配效应的调节影响、物候数据获取的独立性等ꎮ 本文综述了植物￣传粉者物候错配效

应的最新研究进展ꎬ并对未来的研究展望进行初步探讨ꎬ以期为物种多样性、动植物种群动态的合理预测等方面的研究提供有

益的参考ꎮ
关键词:植物花期ꎻ 传粉者活动ꎻ 互惠关系ꎻ 物候错配ꎻ 种群动态
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作为种群生态学研究的核心内容ꎬ种群动态研究一直是生态学家不断探索的经典研究方向[１]ꎮ 对于依

靠虫媒授粉、种子繁殖的植物体来说ꎬ繁殖成功率决定着种实的输出ꎬ是种群更新与扩张的前提和基础ꎬ涉及

开花植物与传粉者的互惠作用[２]ꎮ 研究发现ꎬ开花植物与传粉者之间稳定互惠模式的建立是保证繁殖成功

率的关键ꎬ从而成为制约种群数量动态的重要环节[３—４]ꎮ
在自然群落中ꎬ植物与传粉者之间的互惠关系不是随机的ꎬ而是受到两者物候、时空分布等因素的影

响[５]ꎮ 理论生态学认为物种间高效互惠关系的建立通常需要持续的响应窗口以便增强正反馈的效果ꎮ 对于

开花植物与传粉者而言ꎬ较高的物候重叠期是保证彼此高效繁殖的前提[６—７]ꎮ 早期研究通常假定在适应环境

改变的过程中植物与传粉者特征的匹配是协同演进的[８]ꎬ这就意味着开花植物与传粉者之间的连接很少受

到外界干扰的影响ꎮ 事实上ꎬ近年来越来越多的证据表明不同植物和传粉者对环境变化(尤其气候变暖)的
敏感性具有显著的差异[９—１１]ꎬ由此可能减少了植物开花物候与传粉者活动时间上的重叠[１２—１３]ꎮ 两者物候事

件的非同步发生(一方改变或两者变化率相异)很可能导致传粉连接及互作关系出现失耦ꎬ进而改变相互作

用的成本和收益ꎬ最终引起种群密度变化的统计学反应(物候错配效应) [６ꎬ１２ꎬ１４—１７]ꎮ
在气候变化背景下ꎬ植物与传粉者的物候匹配关系取决于关联物种的可塑性、适应性及各自的生活史特

征[１３ꎬ１８—１９]ꎮ 尽管自然界中泛化传粉系统处于主导地位ꎬ但众多研究表明ꎬ历史时期非随机的物候变化及所引

起的物候匹配性的改变正逐渐降低着传粉者组合的冗余性和功能互补性ꎬ由此引发的生态后果可能会超出传

粉者减少带来的直接影响[２０—２２]ꎮ 目前植物￣传粉者互作网络已经引起了国内外学者的广泛关注ꎬ但由于长期

监测数据的匮乏和研究手段的局限性ꎬ对物候错配效应的认识仍处于探索阶段ꎮ 为此ꎬ本文在介绍植物与传

粉者物候匹配关系的基础上ꎬ综述了物候错配效应产生的原因、目前错配效应的研究方法及其产生的生态影

响ꎬ并对未来的研究展望进行了探讨ꎬ以期为物种多样性、种群动态的合理预测提供有益的参考ꎮ

１　 植物与传粉者的物候匹配关系及错配效应

１.１　 植物￣传粉者的物候错配效应

据 Ｏｌｌｅｒｔｏｎ 等统计ꎬ地球上约 ８７.５％的被子植物依赖动物(主要为昆虫)进行传粉[２３]ꎬ这一过程被认为是

自然界中最为重要的生态过程之一ꎬ因为传粉作用在植物和动物类群的多样化进程中扮演着极为重要的角

色[５ꎬ２４]ꎮ 传粉者在访花过程中与开花植物形成了特定的耦合关系ꎬ两者耦合时间的窗口塑造了植物￣传粉者

的物候匹配格局[２５]ꎮ 物种间物候匹配关系的建立依赖于植物花期物候特征(如初始开放、末次凋落、花期持

续、开花频数分布等)与传粉者的活动节律(如羽化初飞、滞育休眠、成虫寿命、个体密度分布)ꎮ 通常来说ꎬ在
特定的生态系统中ꎬ植物长期适应环境的结果往往是与传粉者建立起稳定的网络联系———无论是泛化的传粉

属性还是特化的耦合连接ꎬ这种互惠模式的建立是保证开花植物繁殖成功率的关键[３—４]ꎮ 传粉者同样依赖这

个关键的窗口期获取食源(花粉或花蜜)来维持能量输入以确保种群数量的稳定繁衍[２０]ꎮ 一旦受到外界因

素的扰动(如气候变化、生境破坏、化学污染、人类干扰等)ꎬ造成开花物候或传粉者活动周期的改变ꎬ这样的

稳态关系可能就会被打破ꎬ使互惠双方面临物候匹配关系的重组ꎮ 已有研究表明ꎬ多数情况下ꎬ外界干扰引起

的植物花期与传粉者成虫活动期的不同步ꎬ会缩短传粉互作的重叠时间ꎬ导致物候错配现象的发生

(图 １) [６ꎬ１７—１８]ꎮ
１.２　 物候错配现象产生的原因

实证研究表明ꎬ外界环境偏离常态的扰动是引起相互作用的生物体间营养关系失耦或物候错配的主要原

因[２６]ꎮ 对于植物与传粉者而言ꎬ一旦环境线索对两者的生命活动产生不同的影响ꎬ这种效应机制便可能被触
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图 １　 植物￣传粉者物候错配现象及其生态影响示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｉｓｍａｔｃｈ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐａｃｔ

气候变化和人为干扰被认为是导致植物￣传粉者物候错配的主要原因[３] ꎬ诱发相互作用的物种对环境变化的差异性响应ꎬ减少开花植物与

传粉者活动时间的重叠(传粉者活动早于植物花期 ＯＲ 植物花期早于传粉者活动)ꎮ 这种物候错配现象将在很大程度上影响植物的繁殖输

出及传粉者的食源输入ꎬ制约种群数量的动态变化ꎮ 通常情况ꎬ随着传粉者觅食生态位的变窄、花期可塑性的降低、传粉特化程度的增加、

网络结构耦合强度的下降、生物适应与进化能力的减弱ꎬ物候错配的生态影响程度将会逐渐增加

发ꎬ进而出现花期与传粉活动窗口的时序错位ꎮ 这些环境线索既可以是两者共同的敏感因素如气温、融雪

等[１０ꎬ２７—２８]ꎬ也可以是仅对其中一方有影响的环境因子如光周期、土壤湿度等[２９]ꎮ 对于前者来说ꎬ植物与其传

粉者在追踪环境信号的响应策略方面往往存在差异ꎬ导致植物开花与关键访花昆虫活动的不同步ꎻ物候重叠

时间的相应减少将对两者的互惠作用产生潜在的深远影响ꎬ尤其是在物候重叠期短或互作网络分化弱的区域

如高海拔地区[１２]ꎮ
温度对动植物生命周期活动的发生起着重要的调节作用[２７ꎬ３０]ꎮ 事实证明ꎬ全球气候变暖已导致众多植

物及其传粉者的物候发生了迅速而剧烈的变化[３０—３１]ꎮ 目前ꎬ大多数动植物的物候预测模型是基于以热量为

单元的函数关系(生长度日ꎬ在特定阈值温度以上的热量积累时间)建立的ꎬ在生长发育所需热量积累较快的

温暖年份中ꎬ植物开花和传粉者觅食时间预期将会提前发生[３２]ꎮ 但由于各自对温度变化的生化反应动力学

特征(如酶催化作用)的差异ꎬ度日模型中所设定的温度阈值往往不同ꎮ 例如ꎬＦｏｒｒｅｓｔ 和 Ｔｈｏｍｓｏｎ 通过对美国

埃尔克山不同海拔带植物￣传粉者互作动态的调查ꎬ发现蜜蜂出巢或滞育终止的温度阈值通常高于其“宿主”
植物花芽萌动所需的限定温度ꎬ引起二者物候关系的不匹配[２６]ꎮ 同样ꎬＤｏｉ 等在研究日本的四种蔷薇科李属

(Ｐｒｕｎｕｓ)灌木与传粉蝴蝶菜粉蝶(Ｐｉｅｒｉｓ ｒａｐａｅ)的物候匹配关系时ꎬ指出植物和传粉者可能不会在同一时间对

气温做出反应ꎬ植物始花的热量积累过程往往长于昆虫羽化初飞的温度积累时间[３３]ꎮ 诸多迹象表明ꎬ与气候

变化相关的气温升高已经或将会在一定程度上引起植物与传粉者间物候匹配模式的改变ꎬ诱发失耦关系的普

遍发生ꎮ
在一些高海拔和高纬度环境中ꎬ植物花期物候与昆虫活动还与融雪动态密切相关[２６ꎬ３４]ꎮ 对植物来说ꎬ冬

季积雪的存在往往阻碍了以亚高山草甸、北极冻原为主要特征的低等植被的物候发育ꎬ实验研究表明雪被移

除能够较早地激发植物春季返青及花芽开放[３４—３５]ꎮ 不过ꎬ融雪时间提前也可能将植物过早地暴露在冷空气

下ꎬ从而抑制其生长发育的速度ꎬ研究发现ꎬ除雪处理下加拿大洛基山草甸植物披针叶春美草(Ｃｌａｙｔｏｎｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)的开花遭受霜冻损害的概率显著增加[６]ꎮ 目前ꎬ研究学者还未能明确融雪在调节植物开花物候方

面的解释力ꎬ因为温度和融雪效应在自然界中经常混淆在一起ꎬ较难区分两个变量的独立影响[２６]ꎮ 相对于植

物物候ꎬ昆虫的季节活动受到融雪动态调节的研究案例较少ꎬ其中ꎬ在北极萨肯博格的一项研究发现ꎬ融雪日

７６４６　 １５ 期 　 　 　 王文　 等:植物与传粉者物候错配效应研究进展 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

期比温度能够更好地预测陆面活动和飞行节肢动物的出现时间[３６]ꎻ同样ꎬＩｌｅｒ 等在分析洛基山食蚜蝇群落动

态时ꎬ发现加入融雪因子的物候模型比独立积温模型在预测食蚜蝇觅食行为方面具有更高的精度[３２]ꎮ 即便

如此ꎬ传粉者活动对融雪因子的响应往往滞后于植物花期的响应速度ꎬ结果很可能会导致两者物候过程的不

同步现象[２６]ꎮ
除了气候调控外ꎬ人类活动也直接或间接地影响着植物￣传粉者的互作网络[３７]ꎮ 随着人类活动强度和城

市化进程的不断加剧ꎬ区域动植物物种日益受到诸如栖息生境改变、景观斑块破碎化等因素的威胁[３７]ꎮ 其

中ꎬ伴随着城市化进程而出现的热岛效应被视为植物发育事件的主要驱动因素ꎬ热量的聚集往往改变了花期

格局ꎬ尤其对春季开花的虫媒授粉植物ꎬ这种现象等效于全球变暖带来的物候影响[３８—３９]ꎮ 但在相同的城市化

梯度上ꎬ植物花期与其传粉者觅食活动可能做出不同的反应ꎬ例如ꎬＦｉｓｏｇｎｉ 等在法国里尔的调查中ꎬ发现城市

化程度较高的地方植物群落花开峰值显著提前ꎬ而相应的传粉昆虫却没有表现出明显的觅食物候变化[４０]ꎬ这
就造成了植物￣传粉者物候期的错配ꎮ 与城市增温效应相反ꎬ栖息地改变及生境破碎化倾向于通过影响传粉

者种群数量和群落结构进而影响传粉者对植物的访花频率及传粉服务[４１]ꎮ 目前关于景观破碎化对传粉昆虫

飞行物候影响的证据相对有限ꎬ其中一个案例来自于 Ｗｒａｙ 和 Ｅｌｌｅ 对加拿大稀树草原破碎生态系统的研究ꎬ
结果显示ꎬ城市背景的生境破碎化增加了中 /后期传粉者物种及数量的丰富度ꎬ而对花源的影响较小[４２]ꎬ植物

与传粉者在数量动态及群落结构上对人类活动的这种不对称响应将很可能导致植物￣传粉者网络结构的

改变ꎮ
１.３　 物候错配现象的易发类群

在自然群落的植物与传粉相互作用中ꎬ生态学特化(植物通过单一传粉者传粉、传粉者访问特定植物)与
泛化(植物通过多种传粉者传粉、传粉者可访问多种植物)的传粉连接构成了复杂的传粉网络[５]ꎮ 理论生态

学认为ꎬ特化的功能类群与相互作用的物种在物候同步性方面具有较高的期望[５]ꎮ 然而ꎬ在哥斯达黎加热带

山地的一项研究发现ꎬ特化的传粉者倾向于访问花期较短的植物物种ꎬ且与其“宿主”植物之间存在强烈的异

步性[１８]ꎮ 这一现象表明ꎬ存在特化关系的物种可能具有较高的物候错配风险ꎬ更容易受到互惠干扰的影响ꎮ
相对而言ꎬ在泛化的传粉系统中ꎬ主要传粉物种活动期之间存在广泛的互补性ꎬ能够有效缓冲特定物种物候变

化的负面影响ꎬ进而维持群落水平的同步性(图 １)ꎬ正如生物多样性￣稳定性假说所预测的那样ꎬ高水平的生

物多样性可以确保植物与传粉者的物候同步关系[３０]ꎮ
由于对异花授粉的依赖性、花部特征对传粉者的吸引力及栖息生境的资源可得性ꎬ不同生活型植物类群

的繁殖物候生态位可能存在差异[４３]ꎮ 同一群落中ꎬ高大树木往往在一定的持续时间内同步开花ꎬ并且能够吸

引更多的泛化传粉者访问ꎻ而林下草本层的花期各异、持续时间不一ꎬ特化传粉物种较多[４３]ꎮ 在对气候变化

的响应中ꎬ相对于草本物种ꎬ木本植物的春 /夏季物候似乎具有更高的敏感性ꎮ 例如ꎬ一项来在西伯利亚巴尔

古津自然保护区的研究发现ꎬ由于乔 /灌木的花芽更直接的暴露在环境空气中ꎬ过去 ４２ 年间的气温升高使得

木本植物始花期提前的趋势显著高于草本物种[４４]ꎮ 从花期的气候敏感性及特化传粉比重的角度考量ꎬ同一

群落的传粉系统中ꎬ草本植物较木本植物发生始花期错配的概率可能更大(图 １)ꎮ 即便在同一生活型类群

中ꎬ植物花期的年际变化特征也通常表现出较强的物种特异性[４５]ꎮ 多数研究发现植物繁殖物候随着近年来

的气候变暖而呈现出始花期提前及开花持续时间延长的趋势[４４ꎬ４６]ꎬ同时ꎬ也有部分报道所关注的植物花期未

发生明显改变或始花期出现了推迟[３１]ꎮ 鉴于传粉昆虫羽化物候对气温的较高依赖性ꎬ全球升温介导的传粉

者活动时间的普遍提前[３０]ꎬ更易于引起气候敏感性差的植物物种发生物候匹配关系的改变[３１]ꎮ
对于早春短命生植物而言ꎬ环境变化造成与传粉者间的物候错配普遍发生ꎮ 例如ꎬＫｕｄｏ 和 Ｉｄａ 通过对分

布于日本北海道的早春短命植物延胡索(Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ａｍｂｉｇｕａ)种群连续多年的研究发现ꎬ暖春时开花物候比传

粉者出现的时间明显提前ꎬ且始花期越早ꎬ两者物候错配现象越显著[２８]ꎮ 更为重要的是ꎬ在物候错配的情况

下ꎬ传粉者的群落组成也往往发生着改变ꎮ 正如 Ｇｅｚｏｎ 等在调控早春草本物种披针叶春美草(Ｃｌａｙｔｏｎｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)花期物候的实验中ꎬ观察到花期提前的植株个体仅有淡脉隧蜂(Ｌａｓｉｏｇｌｏｓｓｕｍ)访问ꎬ而未发生物候

８６４６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

错配的对照个体则还有天蛾、夜蛾、类铃蝇和蝴蝶等时常造访[６]ꎮ 环境变化(尤其气候变暖)的结果还可能引

起物种空间分布的改变ꎬ例如ꎬ在山地系统中ꎬ植物与传粉者间迁移能力的差异往往使得传粉者在“等花开”
(传粉者出现时间早于始花期)的过程中向邻域更高 /更低海拔迁移ꎬ减少了其与当地“宿主”植物的时间重

叠ꎬ从而加剧了两者物候错配的程度[４７]ꎮ Ａｄｅｄｏｊａ 等在研究不同海拔传粉昆虫类群的物种组成及其与开花植

物的关系时ꎬ发现中海拔植物花期与传粉者活动之间易于发生时间错配现象[４８]ꎮ

２　 物候错配效应的研究方法

２.１　 长期监测数据

鉴于生物的环境适应是漫长的自然选择过程ꎬ对植物与传粉者互作机理的认识需要开展定点、持续的监

测研究ꎻ同时ꎬ随着对全球气候变化的关注ꎬ探讨植物￣传粉者物候匹配性的响应机制同样需要长期的数据支

持ꎬ因为气候变化本身具有长期性的属性特征[４５ꎬ４９]ꎮ 但由于植物￣传粉者互作关系研究起步较晚以及监测手

段(尤其针对传粉昆虫)的局限性ꎬ目前长期的数据积累还仅限于某些地区的少数物种或群落ꎮ 一个典型的

案例来自于北美东北部ꎬＢａｒｔｏｍｅｕｓ 等通过对 １３０ 年来 １０ 种传粉蜜蜂及其传粉植物的物候监测ꎬ发现蜜蜂春

季活动时间平均提前了 １０.４ ｄꎬ并且保持着与“宿主”植物相似的气候响应速率[３０]ꎮ
２.２　 物候控制实验

在物候错配研究中ꎬ控制实验因为在较短时间内能够分离不同影响因素而受到研究者的青睐ꎬ成为解析

植物￣传粉者物候匹配关系的重要方法ꎮ 目前控制实验的焦点主要集中于温度和融雪时间的改变ꎬ因为两者

被认为是全球气候变化带来的最为显著的环境信号[５０]ꎮ 已有研究一般通过控温或者积雪移除的方式实现对

动植物物候的调控ꎬ如 Ｇａｌｌａｇｈｅｒ 等利用温室诱导盆栽植株在不同的时间序列上开放ꎬ之后回置原位观察传粉

昆虫的物种组成、访花频率以及结实率的差异[５０]ꎮ 原地增温的实验手段(如开顶式增温棚、加热电缆等)也
能够达到调控物候进程的目的ꎬ如 Ｄｅ Ｆｒｅｍｅ 等通过开顶式增温实验诱导植物物候发生改变ꎬ来探究温度增加

对两种林下草本物种物候及繁殖的影响[５１]ꎬ但这种方法通常不会改变传粉者的物候节律ꎮ 融雪对物候的影

响可能是对气温变化的间接响应ꎬ因此ꎬ积雪移除或叠加后融雪时间的变化可作为控温实验的印证手段ꎬ正如

Ｇｅｚｏｎ 等在研究披针叶春美草(Ｃｌａｙｔｏｎｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)的物候错配对植物繁殖力的影响时ꎬ同时开展了积雪移除

和盆栽控温处理并获得了相似的研究结果[６]ꎮ
通过某一引起温度变化的环境梯度(如海拔、纬度梯度)来研究植物￣传粉者物候匹配模式的构建机制同

样得到广泛应用[４８ꎬ５１]ꎮ 在山地系统中ꎬ由于地形、气候、土壤等自然要素组合的特殊性ꎬ在较小的空间尺度上

可能会发生环境条件的剧烈改变(尤其气温的变化) [５２]ꎻ因此ꎬ可以利用海拔间移植 /互移植来模拟因气候变

化引起的植物与传粉者空间扩张的异步性结果ꎬ探讨在温暖环境 /寒冷环境及新的植物￣传粉者群落条件下原

种群(移植种群)与当地传粉居群物候匹配模式的改变ꎬ分析新耦合关系的建立对传粉行为及结实率的影

响[２６]ꎮ 该方法也有其自身的局限性ꎬ如模拟物种空间范围的迁移通常无法捕捉长期的局地适应过程[１７]ꎮ
２.３　 物候预测模型

基于对动植物物候过程的认识ꎬ生态学家尝试建立了各种数值模型来预测未来气候变化下的物候动态ꎮ
例如ꎬ对相互作用的配对物种进行独立预测时ꎬ比较成熟的物候模型是基于季前热量积累建立的积温函

数[２６ꎬ３２]ꎻ而当探讨多物种网络中时间不匹配效应时ꎬ经验网络建模成为理解物候错配影响的有效手段ꎬ这种

方法通常借助物候标记将物候匹配和密度变化转化为简单的重叠问题[５３]ꎮ 在探讨物候错配对种群影响的综

述中ꎬＭｉｌｌｅｒ￣ Ｒｕｓｈｉｎｇ 等总结现阶段物候模型研究并进行分类ꎬ指出将环境变化的物候反应数据与用于种群生

存能力分析的模型相结合ꎬ可以明确地将个体变化和时空动态考虑进来[５４]ꎮ 随后ꎬＦａｇａｎ 等针对植物￣传粉者

相互作用中的种群特征ꎬ构建了物候“显式”模型ꎬ使用一系列依时间而变化的非自治微分方程来表达物候错

配对植物种群动态产生的影响ꎬ以此更好地捕捉传粉者季节活动的离散性[５５]ꎮ 随着近年来生物科学和计算

机技术的发展ꎬ在当前应用成熟的植物￣传粉者模型(如 Ｚｏｎｎｅｖｅｌｄ 模型)基础上ꎬ耦合动植物物候模型ꎬ已成为
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解析植物￣传粉者物候异步带来的生态影响的主要模拟预测手段ꎮ

３　 物候错配效应的生态影响

３.１　 对植物适合度的影响

对植物来说ꎬ较高的物候重叠度既是高效互作关系的基础ꎬ也是种群稳定繁衍的保障和先决条件[３—４ꎬ７]ꎮ
物候错配现象的发生往往会直接减少配对物种的互作机会ꎬ限制传粉者的访花时间和开花植物的到访频率ꎬ
从而降低植物的授粉机率ꎬ对植物的种实输出产生潜在的负面影响[１２ꎬ２０]ꎮ 例如研究发现温度升高引起德国

维尔茨堡草原上白头翁(Ｐｕｌｓａｔｉｌｌａ ｖｕｌｇａｒｉｓ)种群开花物候比传粉蜜蜂出现时间明显提前ꎬ使得早开花物种与

传粉昆虫之间的互作机会显著降低ꎬ影响了白头翁种群数量规模[５６]ꎮ 物候错配现象的发生ꎬ因关键传粉者的

缺失导致异花授粉率降低和伴随而来的自花授粉率增加ꎬ易造成胚珠败育和近交衰退ꎬ从而降低雌 /雄性适合

度[５７—５８]ꎮ 当区域优势物种因物候错配而发生种群密度下降时ꎬ或因外来物种的入侵扰乱群落均匀度时ꎬ局地

共生物种的传粉网络可能发生结构性改变ꎬ并伴随着传粉者访花偏好的变化ꎬ进而对整个植物群落稳定性带

来不可忽视的间接影响[５９—６１]ꎮ 在自然群落中ꎬ普遍存在的花粉限制可能会加剧这种物候错配的影响程度ꎮ
例如ꎬＫｕｄｏ 和 Ｃｏｏｐｅｒ 通过对早春短命植物延胡索(Ｃｏｒｙｄａｌｉｓ ａｍｂｉｇｕａ)连续 １９ 年的监测ꎬ发现相对于人工授粉

个体ꎬ自然授粉植株受到始花期错配影响的程度更大ꎬ当其与传粉昆虫的物候失耦较小时种群结实率为

６０％ꎬ但经历 ７ ｄ 的物候错配时结实率仅为 ３０％[１５]ꎮ
事实上ꎬ近期的研究指出并非所有物候错配都会对植物种群动态产生显著的负面效应ꎮ 例如ꎬＧａｌｌａｇｈｅｒ

和 Ｃａｍｐｂｅｌｌ 在研究紫草科滨紫草属植物(Ｍｅｒｔｅｎｓｉａ ｃｉｌｉａｔａ)时ꎬ发现花期改变(提前或推迟)并未对其结实率产

生明显的影响ꎬ这可能是由于传粉昆虫的多样性降低了该植物对某一传粉者的依赖性[５０]ꎮ 已有证据表明ꎬ在
泛化的传粉系统中替代性传粉能够有效缓冲物候错配带来的风险[２１ꎬ６２]ꎮ 尽管如此ꎬ不同的花期窗口下ꎬ传粉

者类群组成的差异通常伴随着传粉有效性的时间变化ꎬ一旦植物与最有效传粉者发生时间错配ꎬ其他潜在传

粉者的补充授粉往往仅起到有限的缓冲作用[１６]ꎬ并且往往容易引发潜在的次生危害ꎬ如异种花粉的输入增加

了胚珠败育的风险[５７ꎬ６３]ꎮ
３.２　 对传粉者适合度的影响

物候错配对传粉者的种群动态也会产生同样的影响ꎬ利用经验交互网络数据进行的模拟研究发现ꎬ由于

与“宿主”植物间的物候错配ꎬ传粉者的数量预计将出现严重下降[６４]ꎮ 这是因为在植物￣传粉者互惠关系中ꎬ
传粉者在传粉的同时从植物花朵获取维持生命活动和繁殖所需的食物资源(花粉或花蜜)ꎬ当传粉者错失原

有的宿主植物后ꎬ会向周围其他区域迁移以寻找补充食源ꎬ这增加了传粉者获取食源的难度[４８]ꎮ 特别是在山

地系统中ꎬ由于景观类型多样、破碎度较高ꎬ物候错配的发生可能导致传粉者消耗更多能量、飞行更远距离

(寻找异源花蜜)却往往得到较低的食源补给[５４]ꎮ 尤其是当植物开花物候对气候变暖的敏感性高于传粉者

物候时ꎬ开放的花朵在“等虫来”的过程中还可能会遭受极端天气事件(如暴雨、低温)的影响ꎬ造成花粉和花

蜜数量及营养品质的下降[１４ꎬ６２]ꎬ进而增加传粉者获取足够食源的能量消耗及觅食负担ꎬ从而影响传粉者的成

体寿命和种群发育过程[６５]ꎮ
已有研究证实某些传粉者在应对物候错配时同样存在一些补偿机制来降低自身的生态风险ꎬ如密度依赖

性补偿、传粉属性的进化、环境变化的长期适应等[７ꎬ１３]ꎮ 当密度依赖性补偿发生时ꎬ物候错配引起的传粉者死

亡可能被由于竞争减少导致的幸存者繁殖力增加所补偿ꎬ部分抵消了对传粉者种群数量的负面影响ꎬ使种群

处于一个相对稳定的规模[６６]ꎮ 当原本的互作关系变为高耗能低回报的不稳定传粉连接ꎬ食源的缺失也会促

进传粉者向泛化传粉特征转变以寻求更多的潜在宿主ꎬ满足花粉或花蜜量的摄入ꎬ如某些传粉者在其“宿主”
植物缺失的情况下可能通过尝试访问其他具有相似花部特征的植物ꎬ来降低用于能量补给的花粉损失ꎬ这种

传粉特征的缓慢进化往往是通过调整自身生理活动来对应 /适应环境改变引起的物候错配[６２]ꎮ 而当传粉者

迁移至其他区域并定居后ꎬ将与新的受访植物建立互作联系ꎬ这可能会改变传粉者功能性状的进化方向ꎬ如造
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成传粉者喙长、嗅觉、体长的改变ꎬ以更好地适应新的生态位[１４ꎬ６７]ꎮ 另外ꎬ最近的研究发现传粉昆虫还可能通

过刺激性行为诱导植物提前开花ꎬ如 Ｐａｓｈａｌｉｄｏｕ 等在研究熊蜂的觅食活动时发现ꎬ当面临花粉稀缺时ꎬ熊蜂的

工蜂会用下颚在植物叶片上切割性状独特的孔洞ꎬ这种“破坏”会加速花序开放ꎬ降低了传粉者与花资源的不

同步性[６８]ꎮ 这是唯一一项纪录此种现象的研究ꎬ目前仍不清楚是否在其他传粉连接中同样存在ꎮ

４　 展望

传粉作为一项基本的生态服务ꎬ是陆地生态系统诸多动植物相互作用类型中最为重要的环节之一ꎬ其服

务价值在生物多样性保护和农林牧业生产实践中得到了充分体现[５]ꎮ 包括生态修复在内的一些实践活动越

来越多地考虑植物与传粉者的相互作用ꎬ植物种源的选择在很大程度上决定着其与当地传粉者的互作强度和

多样性ꎬ而物候匹配关系作为相互作用的良好预测因子ꎬ同样表现出了重要的指导意义[６９]ꎮ 植物￣传粉者互

作网络的特性很可能取决于用于特定修复项目的种源物候ꎬ以求建立稳健的时空耦合关系[７０]ꎮ
然而ꎬ在全球变化(尤其气候变暖)的背景下ꎬ植物与传粉者物候生态位的改变已成为最常见的生态反

应ꎮ 目前ꎬ越来越多的证据表明ꎬ相互作用的生物体间出现了物候失耦现象[９ꎬ１８]ꎬ但在一些地区ꎬ同样记录了

植物与其传粉者对同一线索(往往对温度的变化)做出的时间同步性改变[３２]ꎮ 由于传粉者类群间的习性差

异ꎬ传粉昆虫的觅食物候通常难以进行无偏的记录ꎮ 如果传粉者的物候信息来自于花冠上的监测ꎬ那么这些

数据往往不能独立于植物的花期物候ꎬ其结果易于得出两者协同演进的特征[２６]ꎮ 因此ꎬ为了准确获得植物与

其传粉者的物候匹配关系ꎬ需要保持两者物候数据的独立性ꎮ
以往对于植物与传粉者物候事件的关注倾向于对初始节点(如初始开花、羽化初飞)的分析[６ꎬ１５]ꎬ很多情

况下忽略了对持续时间的考虑ꎬ而两者互作期的重叠窗口才是衡量物候匹配状态及程度的关键[７１]ꎮ 研究发

现ꎬ花寿命和昆虫觅食时间也会受到气候变化及恶劣天气的显著影响[７２]ꎮ 植物开花的可塑性及昆虫的迁飞

能力塑造着气候变化影响下的物候匹配模式ꎬ未来的研究应更多聚焦于物候重叠期的动态及其环境驱动

机制ꎮ
植物￣传粉者互作关系的改变影响着开花植物的授粉效率与传粉者的功能性状ꎬ制约着种群密度的动态

变化[１５ꎬ２０]ꎮ 但物候错配程度与其所引发的种群数量的统计学反应之间往往不是简单的线性关系ꎬ在植物与

传粉者的耦合时间窗口内ꎬ传粉者的访花行为特征(访花频率、访问时间等)起着重要的调节作用[１７]ꎮ 如果

在减少的物候重叠期内拥有较高数量的传粉者进行觅食访花ꎬ那么增加的访花频率有可能会抵消物候错配带

来的消极影响[７３]ꎮ 在泛化的传粉系统中ꎬ不同传粉者携带花粉量及传粉效率的差异同样可能引起较小的种

群适合度的改变[５０]ꎮ 目前仍缺乏对传粉特征的监测与分析ꎬ只有考虑了传粉者的访花习性及行为特征(将传

粉效率作为协变量进行规避)ꎬ才能合理评估植物与传粉者的物候失耦对种群动态的影响程度ꎮ
对未来气候变化情形下植物￣传粉者的物候匹配关系进行预测是在充分认识两者物候过程对气候变化响

应机理的基础上所要达到的关键目标ꎮ 由于气候诱导的物候失耦效应需要实证研究来支撑ꎬ但缺乏长期有效

的监测数据(同一地点相互作用生物体的物候观测记录)限制了对物候匹配机理的认识[９ꎬ３２]ꎮ 目前ꎬ仍存在

一些关键生态系统(如高寒草甸系统、荒漠草地系统)以及脆弱生态类群(如生态交错区群落、景观边缘带群

落、多层复合型群落)的认知空白ꎬ未来应加强对这些潜在对象的关注与研究ꎬ完善全面的物候监测网络ꎬ强
化环境变化条件下植物与其传粉者的物候匹配机理的深入探究与剖析ꎮ
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[３０] 　 Ｂａｒｔｏｍｅｕｓ Ｉꎬ Ａｓｃｈｅｒ Ｊ Ｓꎬ Ｗａｇｎｅｒ Ｄꎬ Ｄａｎｆｏｒｔｈ Ｂ Ｎꎬ Ｃｏｌｌａ Ｓꎬ Ｋｏｒｎｂｌｕｔｈ Ｓꎬ Ｗｉｎｆｒｅｅ Ｒ. Ｃｌｉｍａｔｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｂｅｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ

ａｎｄ ｂｅｅ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１１ꎬ １０８(５１): ２０６４５￣２０６４９.

[３１] 　 Ｒａｆｆｅｒｔｙ Ｎ Ｅꎬ Ｉｖｅｓ Ａ Ｒ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１１ꎬ １４(１): ６９￣７４.

[３２] 　 Ｉｌｅｒ Ａ Ｍꎬ Ｉｎｏｕｙｅ Ｄ Ｗꎬ Ｈøｙｅ Ｔ Ｔꎬ Ｍｉｌｌｅｒ￣Ｒｕｓｈｉｎｇ Ａ Ｊꎬ Ｂｕｒｋｌｅ Ｌ Ａꎬ Ｊｏｈｎｓｔｏｎ Ｅ Ｂ. Ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｙｒｐｈｉｄ ｆｌｉｅｓ ａｎｄ

２７４６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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ｆｌｏｒａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｄｅｓｐｉｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １９(８): ２３４８￣２３５９.

[３３] 　 Ｄｏｉ Ｈꎬ Ｇｏｒｄｏ Ｏꎬ Ｋａｔａｎｏ Ｉ. Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｉｎｔｒａ￣ａｎｎｕａｌ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｄｒｉｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｔ ｔｗｏ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｅｖｅｌｓ. Ｃｌｉｍａｔｅ

Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００８ꎬ ３６(３): １８１￣１９０.

[３４] 　 Ｄｕｎｎｅ Ｊ Ａꎬ Ｈａｒｔｅ Ｊꎬ Ｔａｙｌｏｒ Ｋ Ｊ. Ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ: Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｇｒａｄｉｅｎｔ

ｍｅｔｈｏｄｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓꎬ ２００３ꎬ ７３(１): ６９￣８６.

[３５] 　 Ｓｅｖｅｎｅｌｌｏ Ｍꎬ Ｓａｒｇｅｎｔ Ｒ Ｄꎬ Ｆｏｒｒｅｓｔ Ｊ Ｒ Ｋ. Ｓｐｒｉｎｇ ｗｉｌｄｆｌｏｗｅｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｄ ｓｉｍｉｌａｒｌｙ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａｎ ｅａｓｔｅｒｎ

ｈａｒｄｗｏｏｄ ｆｏｒｅｓｔ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ２０２０ꎬ １９３(２): ４７５￣４８８.

[３６] 　 Ｈøｙｅ Ｔ Ｔꎬ Ｆｏｒｃｈｈａｍｍｅｒ Ｍ Ｃ. Ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｈｉｇｈ￣ａｒｃｔｉｃ ａｒｔｈｒｏｐｏｄｓ: ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｏｎ ｓｐａｔｉａｌꎬ ｓｅａｓｏｎａｌꎬ ａｎｄ ｉｎｔｅｒ￣ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００８ꎬ ４０(１): ２９９￣３２４.

[３７] 　 Ａｋｔｅｒ Ａꎬ Ｂｉｅｌｌａ Ｐꎬ Ｂａｔáｒｙ Ｐꎬ Ｋｌｅｃ̌ｋａ Ｊ. Ｃｈａｎｇｉｎｇ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ａ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｕｎｄａｒｂａｎｓ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｆｏｒｅｓｔ: Ａ ｃａｓｅ

ｓｔｕｄｙ ｏｎ Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ ａｎｄ Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ ２０２０ꎬ ２４(４): ｅ０１２８２.

[３８] 　 蔡红艳ꎬ 杨小唤ꎬ 张树文. 植物物候对城市热岛响应的研究进展. 生态学杂志ꎬ ２０１４ꎬ ３３(１): ２２１￣２２８.

[３９] 　 Ｈａｒｒｉｓｏｎ Ｔꎬ Ｗｉｎｆｒｅｅ Ｒ. Ｕｒｂａｎ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２９(７): ８７９￣８８８.

[４０] 　 Ｆｉｓｏｇｎｉ Ａꎬ Ｈａｕｔｅｋèｅｔｅ Ｎꎬ Ｐｉｑｕｏｔ Ｙꎬ Ｂｒｕｎ Ｍꎬ Ｖａｎａｐｐｅｌｇｈｅｍ Ｃꎬ Ｍｉｃｈｅｚ Ｄꎬ Ｍａｓｓｏｌ Ｆ. Ｕｒｂａｎｉｚａｔｉｏｎ ｄｒｉｖｅｓ ａｎ ｅａｒｌｙ ｓｐｒｉｎｇ ｆｏｒ ｐｌａｎｔｓ ｂｕｔ ｎｏｔ ｆｏｒ

ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ. Ｏｉｋｏｓꎬ ２０２０ꎬ １２９(１１): １６８１￣１６９１.

[４１] 　 Ｘｉａｏ Ｙ Ａꎬ Ｌｉ Ｘ Ｈꎬ Ｃａｏ Ｙ Ｓꎬ Ｄｏｎｇ Ｍ. Ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ. Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ２１７(７):

８５７￣８６８.

[４２] 　 Ｗｒａｙ Ｊ Ｃꎬ Ｅｌｌｅ Ｅ. Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｎｅｓｔｉｎｇ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｆｒａｇｍｅｎｔｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ. Ｌａｎｄｓｃａｐｅ

Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ３０(２): ２６１￣２７２.

[４３] 　 Ｎａｇａｈａｍａ Ａꎬ Ｙａｈａｒａ Ｔ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅｅｓꎬ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂｓꎬ ａｎｄ ａｎｎｕａｌｓ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｐｌａｎｔ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１９ꎬ １０６(１２): １５４５￣１５５７.

[４４] 　 Ｒｏｓｂａｋｈ Ｓꎬ Ｈａｒｔｉｇ Ｆꎬ Ｓａｎｄａｎｏｖ Ｄ Ｖꎬ Ｂｕｋｈａｒｏｖａ Ｅ Ｖꎬ Ｍｉｌｌｅｒ Ｔ Ｋꎬ Ｐｒｉｍａｃｋ Ｒ Ｂ. Ｓｉｂｅｒｉａｎ ｐｌａｎｔｓ ｓｈｉｆｔ ｔｈｅｉｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ

ｃｈａｎｇｅ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ２７(１８): ４４３５￣４４４８.

[４５] 　 肖宜安ꎬ 张斯斯ꎬ 闫小红ꎬ 董鸣. 全球气候变暖影响植物￣传粉者网络的研究进展. 生态学报ꎬ ２０１５ꎬ ３５(１２): ３８７１￣３８８０.

[４６] 　 Ｂｏｃｋ Ａꎬ Ｓｐａｒｋｓ Ｔ Ｈꎬ Ｅｓｔｒｅｌｌａ Ｎꎬ Ｊｅｅ Ｎꎬ Ｃａｓｅｂｏｗ Ａꎬ Ｓｃｈｕｎｋ Ｃꎬ Ｌｅｕｃｈｎｅｒ Ｍꎬ Ｍｅｎｚｅｌ Ａ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｉｒｓｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｄａｔｅｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ

２３２ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｉｓｌａｎｄ ｏｆ Ｇｕｅｒｎｓｅｙ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ２０(１１): ３５０８￣３５１９.

[４７] 　 施雨含ꎬ 任宗昕ꎬ 赵延会ꎬ 王红. 气候变化对植物￣传粉昆虫的分布区和物候及其互作关系的影响. 生物多样性ꎬ ２０２１ꎬ ２９(４): ４９５￣５０６.

[４８] 　 Ａｄｅｄｏｊａ Ｏꎬ Ｋｅｈｉｎｄｅ Ｔꎬ Ｓａｍｗａｙｓ Ｍ Ｊ. Ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ａｍｏｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｇｒｏｕｐｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０２０ꎬ １０

(１): １３２６８.

[４９] 　 Ｆｏｒｒｅｓｔ Ｊ Ｒ Ｋ. Ｐｌａｎｔ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅ: ｗｈａｔ ｃａｎ ｗｅ ｌｅａｒｎ ａｂｏｕｔ ｃｌｉｍａｔｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｆｒｏｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ?

Ｏｉｋｏｓꎬ ２０１５ꎬ １２４(１): ４￣１３.

[５０] 　 Ｇａｌｌａｇｈｅｒ Ｍ Ｋꎬ Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｄ Ｒ. Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｖｉｓｉｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓ ｖａｒｙ ｗｉｔｈ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０２０ꎬ １０７

(３): ４４５￣４５５.

[５１] 　 Ｄｅ Ｆｒｅｎｎｅ Ｐꎬ Ｂｒｕｎｅｔ Ｊꎬ Ｓｈｅｖｔｓｏｖａ Ａꎬ Ｋｏｌｂ Ａꎬ Ｇｒａａｅ Ｂ Ｊꎬ Ｃｈａｂｒｅｒｉｅ Ｏꎬ Ｃｏｕｓｉｎｓ Ｓ Ａꎬ Ｄｅｃｏｃｑ Ｇꎬ Ｄｅ Ｓｃｈｒｉｊｖｅｒ Ａꎬ Ｄｉｅｋｍａｎｎ Ｍꎬ Ｇｒｕｗｅｚ Ｒꎬ

Ｈｅｉｎｋｅｎ Ｔꎬ Ｈｅｒｍｙ Ｍꎬ Ｎｉｌｓｓｏｎ Ｃꎬ Ｓｔａｎｔｏｎ Ｓꎬ Ｔａｃｋ Ｗꎬ Ｗｉｌｌａｅｒｔ Ｊꎬ Ｖｅｒｈｅｙｅｎ Ｋ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｈｅｒｂｓ ａｓｓｅｓｓｅｄ ｂｙ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ

ｔｒａｎｓｐｌａｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｌｏｎｇ ａ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １７(１０): ３２４０￣３２５３.

[５２] 　 Ｗａｎｇ Ｗꎬ Ｈｅ Ｚ Ｂꎬ Ｄｕ Ｊꎬ Ｍａ Ｄ Ｋꎬ Ｚｈａｏ Ｐ. Ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｑｉｌｉａｎ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ ６６(４): ７４１￣７５１.
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