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摘　 要： 草果（Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ）是具有柱头卷曲机制的姜科植物，该研究通过观察和分析传粉者的访花行为、草
果的花蜜分泌和最终的结实率，探索其花蜜分泌模式与传粉行为的相互关系，以及对其两型植株繁殖的影响。
结果表明：草果两型植株的花蜜分泌在 １ ｄ 花期的 １６：４０—１９：００ 期间达到高峰；上举型花比下垂型花能够提供

更多的花蜜，下垂型花的花蜜分泌受环境温度、光照、湿度的显著影响，其结实率也显著低于上举型花。 中华蜜

蜂（Ａｐｉｓ ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ）是观察点频率最高的有效传粉者，在 １ ｄ 花期里访花频率呈现双峰模式，访花行为受到温

度和湿度的显著影响，７８％ 或 １８ ℃ 较适宜访花。 １ ｄ 花期中温度、湿度的变化，以及花蜜的动态分泌模式共同

促进这一双峰访花模式的形成。 草果花蜜分泌模式和双峰访花模式均与草果的柱头卷曲运动匹配，对吸引昆虫

精确传粉、维持柱头卷曲机制有重要意义。 草果两型植株之间，环境因素对它们花蜜分泌的影响显著不同，导致

传粉者不同的访花行为反应和繁殖结果。 适当增加居群中上举型植株数量，可能是提高产量的一个有效方法。
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　 　 草果（Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ） 果实为常用中药，味辛

性温，归脾、胃经；有温中健胃、消食顺气、祛寒湿的

功能；用于治疗心腹疼、食积不消、止泻、呕吐、食欲

不 佳、 咳 嗽 痰 多、 胸 满 腹 胀 等 症 （ Ｃｈｉｎｅｓｅ
Ｐｈａｒｍａｃｏｐｏｅｉａ Ｃｏｍｍｉｓｓｉｏｎ，２０１５）；也作辛香料添加

于食物中。 因此，草果在云南作为一种经济作物栽

培，如何提高其产量和质量成为影响生产的核心问

题。 姜科植物有约１ ３００种，是亚洲热带地区物种多

样性最丰富的一个类群（Ｌａｒｓｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９８）。 姜科

植物的性表达较丰富，其中之一为柱头卷曲机制

（Ｓｍｉｔｈ，１９８９； Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ，１９９６； Ｓａｋａｉ ＆ Ｎａｇａｍａｓｕ，
１９９８； Ｒｅｎｎｅｒ，２００１； Ｂａｒｒｅｔｔ，２００２； Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ，２００７）。
柱头卷曲机制是通过柱头的卷曲运动而改变其位

置，避免自交、促进杂交的一独特的、主动的机制

（Ｒｅｎｎｅｒ，２００１； Ｌｉ ｅｔ ａｌ，２００１ａ， ｂ， ２００２； Ｚｈａｎｇ ＆
Ｌｉ，２００２； Ｂａｒｒｅｔｔ，２００２； Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ，２００５ａ，ｂ； Ｔａｋａｎｏ
ｅｔ ａｌ，２００５）。 草果是具柱头卷曲机制的姜科植物

（Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ，１９９６）。 因此，在一个草果居群中，同时

存在上举型和下垂型两类植株，它们的主要区别在

于开花时柱头卷曲的方向不同，从而使得两类植株

的花在传粉中处于互惠的状态（Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ，１９９５； Ｌｉ
ｅｔ ａｌ，２００１ａ， ｂ）。 草果单朵花的花期仅为 １ ｄ；在 １
ｄ 花期的上午，上举型植株的花（上举型花）：柱头下

垂，处于接受花粉的状态；下垂型植株的花（下垂型

花）：柱头上举以避开传粉昆虫，尔后花药开裂。 下

午，下垂型花的柱头下垂而接受花粉，上举型花的

柱头上举以避开传粉昆虫，花药开裂。 因此，下垂

型花为雄性先熟，其上午为上举型花提供花粉；上

举型花为雌性先熟，其下午为下垂型花提供花粉。
植物繁殖期间，通常需要提供报酬来吸引传粉

者，而花蜜是一个重要的报酬（Ｋａｙｎａ ｅｔ ａｌ，２０１１）。
已有的研究表明：越是报酬丰厚的植物越能获得传

粉者更多的访问 （Ｗａｄｄｉｎｇｔｏｎ， １９８１； Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ，
１９８３； Ｇａｌｅｎ ＆ Ｐｌｏｗｒｉｇｈｔ，１９８５； Ｔｈｏｍｓｏｎ ｅｔ ａｌ，１９８９；
Ｃｒｅｓｓｗｅｌｌ，１９９０； Ｎｅｆｆ ＆ Ｓｉｍｐｓｏｎ，１９９０； Ｒｅａｌ ＆ Ｒａｔｈ⁃
ｃｋｅ，１９９１； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ，１９９３）；传粉者的访花频率影响

植物的适合度（Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ，１９８３； Ｒｅａｌ ＆ Ｒａｔｈｃｋｅ，
１９９１； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ ＆ Ｗａｓｅｒ，１９９２； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ，１９９３； Ｈｏｄ⁃
ｇｅｓ，１９９５）；花蜜分泌可能与传粉者、环境因素、植物

资源的配置等因素有关系 （ Ｏｒｄａｎｏ ＆ Ｏｒｎｅｌａｓ，
２００４）。 植物均以特定的节律分泌花蜜，以更好吸

引传粉者（Ｋａｙｎａ ｅｔ ａｌ，２０１１）；花蜜分泌模式可能暗

示了某种动物和植物之间的关系（Ｇａｌｅｔｔｏ ＆ Ｂｅｒ⁃
ｎａｒｄｅｌｌｏ，２００４， ２００５）。 姜科植物的主要传粉者为蜜

蜂、鸟等长喙动物（Ｉｐｐｏｌｉｔｏ ＆ Ａｒｍｓｔｒｏｎｇ，１９９３； Ｋａｔｏ
ｅｔ ａｌ，１９９３； Ｓａｋａｉ ｅｔ ａｌ，１９９９）；它们和姜科植物的花

之间存在协同进化关系（Ｋａｔｏ ｅｔ ａｌ，１９９３）。 传粉者

和花之间互惠的相互作用一直是进化生态学的一

个核心问题（Ｙｕａｎ ｅｔ ａｌ，２００７； Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 因

此，探索具有柱头卷曲机制的草果以什么样的节律

分泌花蜜，以及如何与传粉昆虫之间建立相互关系

而影响其繁殖，不仅具有进化生态学的意义，而且

还可为如何提高草果产量提供传粉生物学和繁育

生物学的依据。 对草果繁育过程的探索也是研究

如何提高其果实产量的必要前提。 基于此，本研究

主要关注以下三个问题：（１）在 １ ｄ 的花期里，草果
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花蜜分泌模式是怎样的？ （２）草果花蜜分泌模式和

传粉昆虫之间如何建立联系？ （３）草果两型植株的

繁育是否有差异？

１　 材料与方法

１．１ 材料

草果为多年生植物，通常高 ２ ～ ３ ｍ。 穗状花序

生于根茎，小花密集。 花期 ４—６ 月，９—１２ 月果实

成熟（Ｗｕ ＆ Ｒａｖｅｎ，２０００）。 在实验观察点，花序通

常由 ２１～１３５ 朵鲜黄色的小花组成，每天 ２～１５ 朵小

花开放，单花寿命 １ ｄ，黎明开放，黄昏凋萎；花蜜由

两个肉质的上位腺体分泌，积累在花冠管基部。 草

果区别于同属其他植物的 ３ 个形态特征：唇瓣鲜黄

色，且有两条红色的花蜜指引带；具有药隔附属体；
叶舌棕红色、革质。
１．２ 野外观察点

草果分布在云南，但在调查中发现其野生居群

几乎灭绝（Ｗｕ ＆ Ｒａｖｅｎ，２０００）。 野外观察点设在高

黎贡山潮湿的山谷里，居群 １ （ ２４° ５０． ２８９′ Ｎ，
９８°４６．５０１′Ｅ， 海拔２ ０７０ ｍ）距离居群 ２（２５°３．７０２′
Ｎ， ９８°３０．１２９′ Ｅ， 海拔２ ２１９ ｍ）约 ３ ｋｍ，居群四周

均有常绿阔叶林遮蔽。 草果生长在山谷坡面和谷

底，已经超过 ２０ 多年。
１．３ 野外观察

野外观察在盛花期进行，即 ２００７—２００９ 年每年

的 ５ 月。 在居群 １ 随机选取两型植株各 １２ 株，共 ２４
株，每一植株连续观察 ２～３ ｄ，每天随机选取 ２～４ 朵

花。 每朵花均挂牌标记，开放前用单层纱布罩套以

避免昆虫访花。 开花期间，每间隔 ２ ｈ，用一次性注

射器（刻度精度为 ０．０１ ｍＬ）（Ｌｉ ｅｔ ａｌ，２００６）抽取每

朵花分泌的花蜜。 为探索花蜜分泌模式，一共检测

了 ７７ 朵上举型花和 ８３ 朵下垂型花。 每间隔 ３０
ｍｉｎ，在居群中心监测并记录温度和湿度变化。
１．４ 野外实验

在同一天同一居群，随机选取 ３ 个同型植株，每
一植株随机选取 ８ ～ １４ 朵花，随机分为 ２ 组。 第 １
组为控制组，开花前用黑布包裹以避免阳光透射，
用光度仪（ＺＤＳ－１０）测量花朵的光照度为 ０ ｌｘ；第 ２
组为对照组，开花前仅用单层纱布罩套花朵，以避

免昆虫访问，观察期间花朵的光照度为 １５５ ～ ９１ ３００

ｌｘ。 被选取的花朵均挂牌标记；开放期间，每间隔 ２
ｈ，用一次性注射器（刻度精度为 ０．０１ ｍＬ）抽取每朵

花分泌的花蜜。 为探索光照对两型花花蜜分泌的

影响，一共观察上举型花 ４０ 朵，下垂型花 ３８ 朵。
１．５ 传粉观察

对 ２ 个草果居群的传粉观察超过 ９０ ｈ，并用相

机和录像机记录。 每次观察，均在同一居群中随机

选取 ３ 个不同的植株进行同步观察，作为 ３ 个重复。
每一植株随机选取 ５～８ 朵花，同时进行连续 ３０ ｍｉｎ
的观察记录。 当访花昆虫接触到花的性器官时，计
为访花 １ 次；每次访花，访花昆虫种类、访花时间

（访花昆虫在花朵里的停留时间）均被记录。 一共

观察了 ３０１ 朵花。 捕获部分访花者，投入装有乙酸

乙酯的瓶中杀死，每类昆虫制作 ３ 个标本，保存在云

南中医学院中药资源标本室，用于昆虫种类的鉴

定；其余虫体在显微镜下观察、解剖，确定花粉落在

它们身体上的位置，以及消化道内是否有花粉。
１．６ 结实率

２００７ 年 ５ 月 ２５ 日，在 ２ 个居群里随机选出 ３０
个植株进行连续 ２ ａ 的观察，包括 １４ 个上举型植株

和 １６ 个下垂型植株（居群 １： ８ 个上举型植株＋８ 个

下垂型植株；居群 ２： ６ 个上举型植株＋８ 个下垂型

植株）。 ２００７ 年 １０ 月，发现居群 １ 中 ２ 个选出的上

举型植株被落下的树枝打死；而且，有 ６ 个植株仅有

１ 个果序；所以，每一植株随机选取 １～４ 个果序， 一

共采集 ２６ 个上举型植株的果序 （共计 ３１６ 个果

实）、３２ 个下垂型植株的果序（共计 ３０３ 个果实）。
２００８ 年 １０ 月，每一植株随机选取 ３～８ 个果序，一共

采集 ５２ 个上举型植株的果序（共计 ５０３ 个果实）、
６４ 个下垂型植株的果序（共计 ５９０ 个果实）。 统计

每一果序的果实数量和小花数量，依据公式（果实

数量 ÷ 小花数量 × １００％）计算果序的结实率。
１．７ 数据分析

采用 ＳＰＳＳ（１６．０ ｖｅｒｓｉｏｎ）进行数据分析。 花蜜

总量（ｍＬ）、花蜜分泌速率（单位：ｍＬ·ｈ⁃１·ｆ⁃１，毫
升 ／每小时 ／每花）、（昆虫）访花频率（单位：ｔ·３０
ｍｉｎ⁃１·ｆ⁃１，次数 ／ ３０ 分钟 ／每花）、（昆虫）停留时间即

单花处理时间（单位：ｓ·ｖ⁃１·ｆ⁃１，秒 ／每次访问 ／每
花）、温度、湿度、结实率、花序小花数量等先经过方

差齐性检验（Ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｔｅｓｔ），然后采用

一般线性模型（ＧＬＭ）进行方差分析。 采用线性回
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归（Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ）检测传粉行为分别与花蜜分

泌、温度、湿度之间的相关性。

２　 结果与分析

２．１ 草果两型花的花蜜分泌模式

在 １ ｄ 花期里单朵花分泌的花蜜总量，上举型

花为 ０．１７６ ± ０．０９４ （ｘ ± ｓ， 变幅：０．０１０～０．３３８）ｍＬ，
下垂型花为 ０．１１３ ± ０．０６７（０．００４ ～ ０．２６６）ｍＬ，两者

之间有极显著的差异（ｄｆ ＝ ９１， Ｆ ＝ １９．２０３， Ｐ ＝ ０．０００
＜ ０．０１）。 两型花的花蜜分泌速率（ｍＬ·ｈ⁃１·ｆ⁃１）随
着时间的推移逐渐增加，在 １６：４０—１９：００ 期间达到

顶峰；上举型花的分泌速率显著高于下垂型花（ｄｆ ＝
６７， Ｆ＝ ５．５５４， Ｐ＝ ０．０２１ ＜ ０．０５）。 从 ８：４０ 开始，每
间隔 ２ ｈ 的花蜜分泌速率，在上举型花之间有显著

差异（ｄｆ ＝ ３４， Ｆ ＝ ３．４１０， Ｐ ＝ ０．０２１ ＜ ０．０５），而在下

垂型花之间有极显著差异（ｄｆ ＝ ３３， Ｆ ＝ ５．７８２， Ｐ ＝
０．００２ ＜ ０．０１）（图 １）。

图 １　 草果花蜜分泌速率在 １ ｄ 花期里的变化
Ｆｉｇ． １　 Ｒａｔｅ ｏｆ ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ

ｔｓａｏｋｏ ｉｎ ｏｎｅ⁃ｄａｙ ａｎｔｈｅｓｉｓ

２．２ 生态因子对两型花花蜜分泌速率的影响

在居群 １，花蜜分泌速率在同一天（２００９ ／ ５ ／ １２）
的 ３ 个上举型植株之间有极显著差异（ｄｆ ＝ ９， Ｆ ＝
３３．３０２， Ｐ ＝ ０．０００ ＜ ０．０１），在同一天（２００９ ／ ５ ／ １３）
的 ７ 个上举型植株之间有显著差异（ ｄｆ ＝ ２１， Ｆ ＝
３．５９５， Ｐ＝ ０．０２３ ＜ ０．０５）。 在居群 ２，花蜜分泌速率

在同一天（２００９ ／ ５ ／ １０）的 ６ 个下垂型植株之间没有

显著差异（ｄｆ ＝ １８， Ｆ ＝ ０．９６７， Ｐ ＝ ０．４７５ ＞ ０．０５），在
同一天（２００９ ／ ５ ／ １１ ／ ）的 ３ 个下垂型植物之间也没

有显著差异（ｄｆ ＝ ９， Ｆ＝ ０．８４９， Ｐ＝ ０．４７４ ＞ ０．０５）。
在居群 １，同一天的花蜜分泌速率在 ３ 个上举

型植株之间有极显著的差异（ｄｆ ＝ ９， Ｆ ＝ ８．９１５， Ｐ ＝
０．００９ ＜ ０．０１），但是，在来源于同一植株的控制组和

对照组之间却没有显著差异（ｄｆ ＝ ６， Ｆ ＝ ０．１３１， Ｐ ＝
０．７２７ ＞ ０．０５）。 相反，花蜜分泌速率在 ３ 个下垂型

植株之间没有显著差异（ｄｆ ＝ ９， Ｆ＝ ３．４７３， Ｐ ＝ ０．０８２
＞ ０．０５），但是，来源于同一植株的控制组显著高于

对照组（ｄｆ ＝ ６， Ｆ＝ ６．０９８， Ｐ＝ ０．０３９ ＜ ０．０５）。
观察期间（每天 ８：００—１９：３０）的平均温度为

１９．１ ± ３．２（１６．７ ～ ２２．２）℃，不同观察日之间有极显

著差异（ｄｆ ＝ １６８， Ｆ ＝ ２８．７５５， Ｐ ＝ ０．０００ ＜ ０．０１）；而
平均湿度为 ７０．３ ± ２１．９（５０．９～９５．７）％，不同观察日

之间有显著差异（ｄｆ ＝ １６８， Ｆ ＝ １２４．５３２， Ｐ ＝ ０．０００ ＜
０．０１）。 对于下垂型花，花蜜分泌速率在不同的环境

温度之间有极显著差异（ ｄｆ ＝ ３２， Ｆ ＝ ４． ０６６， Ｐ ＝
０．００７ ＜ ０．０１）（图 ２），在不同的环境湿度之间有显

著差异（ｄｆ ＝４６， Ｆ＝３．４０５， Ｐ＝０．０１２ ＜ ０．０５）（图 ３）。

图 ２　 温度对草果下垂型花花蜜
分泌速率的影响

Ｆｉｇ． ２　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ｒａｔｅ ｏｆ ｃａｔａｆｌｅｘｉｓｔｙｌｅｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｆｒｏｍ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ

２．３ 昆虫传粉

熊蜂 Ｂｏｍｂｕｓ ｓｐｐ．是草果的专性传粉昆虫（Ｃｕｉ
ｅｔ ａｌ，１９９６），在此次野外观察期间仅发现 ６ 只雄蜂

偶然访花，它们停留的总时间没有超过 １ ｈ。 中华蜜

蜂（Ａｐｉｓ ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ）的访花频率最高，为了采集花

蜜，它们进入花朵而触碰到花药或柱头，翅膀、足、
触角等身体部位粘满草果的花粉，可以判断它们是

草果的有效传粉昆虫。 在中华蜜蜂体内发现大量
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图 ３　 湿度对草果下垂型花花蜜
分泌速率的影响

Ｆｉｇ． ３　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ｒａｔｅ ｏｆ ｃａｔａｆｌｅｘｉｓｔｙｌｅｄ ｆｌｏｗｅｒｓ ｆｒｏｍ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ

的花粉粒，说明它们采食草果花粉（图 ４）。
中华蜜蜂对上举型花、下垂型花的访花频率分

别是 ８．０７４ ± ４．１１０７（１ ～ ２１）和 ７．９１９ ± ４．５５９１（１ ～
１８）ｔ·３０ ｍｉｎ⁃１·ｆ⁃１，两者之间没有显著差异（ ｄｆ ＝
３００， Ｆ＝ ０．０４５， Ｐ ＝ ０．８３２ ＞ ０．０５）。 中华蜜蜂对上

举型花、下垂型花的单花处理时间分别是 ９．９６８ ±
１２．８６４０（１～１２５）和 ７．５３３ ± ９．１４２５（１ ～ ６３）ｓ·ｖ⁃１·
ｆ⁃１，上举型花极显著的高于下垂型花（ｄｆ ＝ １８７７， Ｆ ＝
８．２５６， Ｐ＝ ０．００４ ＜ ０．０１）。 中华蜜蜂的访花频率与

草果上举型花的花蜜分泌速率之间存在显著的正

相关性（ ｔ＝ ２．３６６， Ｒ＝ ０．５９１， Ｐ＝ ０．０３６ ＜ ０．０５）。
中华蜜蜂在下午（１６：５０—１７：３０）的访花频率

最高，其次是在中午（１２：４０—１３：１０），因此，在 １ ｄ
中形成 ２ 个高峰（图 ５）。 访花频率在 １５、１６、１７、１８、
１９、２０ ℃等不同环境温度之间有极显著的差异（ｄｆ ＝
６， Ｆ＝ ５．２０７， Ｐ＝ ０．０００ ＜ ０．０１），１８ ℃时达到其最大

值：７．９６０ ± ３．３９７１（３～１５）ｔ·３０ ｍｉｎ⁃１·ｆ⁃１；在 ７８％、
８０％、８２％、８５％、８８％、９０％、９２％、９４％、９５％、９６％、
９７％等不同环境湿度之间也有极显著的差异（ ｄｆ ＝
１１， Ｆ＝ ６．９０６， Ｐ ＝ ０．０００ ＜ ０．０１），７８％时达到其最

大值：８．７８６ ± ３．５１２１（５～１６）ｔ·３０ ｍｉｎ⁃１·ｆ⁃１。 中华

蜜蜂单花处理时间在不同环境温度之间有极显著

的差异（ｄｆ ＝ ６， Ｆ ＝ １７．１７６， Ｐ ＝ ０．０００ ＜ ０．０１），在不

同环境湿度之间也有极显著的差异（ ｄｆ ＝ １１， Ｆ ＝
１９．４８５， Ｐ ＝ ０．０００ ＜ ０．０１）。 处理时间和环境湿度

（ ｔ＝ ３．１９８， Ｒ＝ －０．０７４，Ｐ ＝ ０．００１ ＜ ０．０１）、温度（ ｔ ＝
１．９７９， Ｒ＝ －０．０４６，Ｐ ＝ ０．０４８ ＜ ０．０５）之间都有显著

的负相关性。
２．４ 结实率

上举型、下垂型的花序结实率分别是 １５．０１３ ±
１．０５９ （１． ０３ ～ ５４． ００）％和 １０． ６１５ ± ０． ９６５ （０． ７８ ～
３７．７８）％，上举型极显著的高于下垂型（ ｄｆ ＝ １７４，
Ｆ＝ ９．２９８， Ｐ＝ ０．００３ ＜０．０１）。

３　 讨论

３．１ 草果花蜜分泌模式

本研究表明草果两型花的花蜜分泌速率在 １ ｄ
的花期里均有变化，在 １６：４０—１９：００ 期间达到高

峰。 上午，草果两型花处于互惠的传粉状态（下垂

型花的柱头上举，花药开裂而释放花粉；同时，上举

型花的柱头下垂而接受花粉；下垂型花为上举型花

提供花粉），其花蜜的分泌速率较低，分泌量少，随
着时间的推移而逐渐增高。 同时，由于环境温度的

逐渐增高，使得中华蜜蜂逐渐变得活跃，它们为了

得到更多的花蜜而必须不断访花，这有利于下垂型

花的花粉传播，同时也有利于上举型花的柱头接受

花粉。 下午（１６：４０—１９：００），两型花的花蜜分泌速

率均达到高峰，大多数上举型花的花药在其柱头上

举后开裂，大多数下垂型花的柱头下垂而进入受粉

状态（上举型花为下垂型花提供花粉）；中华蜜蜂的

访花频率也随之达到高峰。 中午（１３：００—１４：００），
大多数的下垂型花处于“无性”状态，也就是它们的

柱头还没有下垂而处于接受花粉的状态，而花药基

本是空的，在此期间，下垂型花的花蜜分泌速率下

降，而中华蜜蜂的访花频率也相应降低。 当草果下

垂型花进行性转化、处于“无性”状态时，传粉者的

访问基本是无效的，此时花蜜分泌速率的降低，可
能也反映了花蜜分泌模式对柱头卷曲运动的配合。
较之雌性阶段，植物在花期投入更多的资源在其雄

性阶段，特别是对于花粉的成熟、供应 （ Ｚｈａｎｇ ＆
Ｊｉａｎｇ，２００１）。 上举型花是雌性先熟，其早期的雌性

阶段分泌的花蜜比后期的雄性阶段少，可能有利于

其花粉的成熟和呈现，一定程度上也反映了草果花

蜜分泌模式和柱头卷曲运动的配合。
植物必须通过花蜜分泌速率的变化以吸引更多
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图 ４　 中华蜜蜂对草果两型花的访问　 Ａ， Ｂ． 中华蜜蜂飞入草果花中采集花蜜，以身体搬运花粉； Ｃ． 访花期间的中华蜜蜂，
身体表面和消化道里均有大量花粉； Ｄ． 访花前，中华蜜蜂体表和消化道内没有花粉； Ｅ． 中华蜜蜂吸食下垂型花的花蜜，柱头

上举而花药开裂； Ｆ， Ｇ． 中华蜜蜂吸食上举型花的花蜜，柱头下垂而花药未开裂。 Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ： Ａ＝ １．０ ｃｍ； Ｂ－Ｇ＝ ０．５ ｃｍ。
Ｆｉｇ． ４　 Ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｔｏ ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｓ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ　 Ａ， Ｂ． Ａ． ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ ｆｌｅｗ
ｉｎｔｏ ｆｌｏｗｅｒｓ ａｎｄ ｆｏｒａｇｅｄ ｎｅｃｔａｒ， ｉｔｓ ｂｏｄｙ ｃａｒｒｉｅｄ ｐｏｌｌｅｎｓ； Ｃ． Ａ． ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ ｗｈｉｃｈ ｆｏｒａｇｅｄ ｎｅｃｔａｒ ｄｕｒｉｎｇ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ａ． ｔｓａｏｋｏ， ｃａｒｒｉｅｄ

ｐｏｌｌｅｎ ｏｎ ｉｔｓ ｂｏｄｙ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｐｏｌｌｅｎ ｉｎ ｉｔｓ ｄｉｇｅｓｔｉｖｅ ｔｒａｃｔ； Ｄ． Ｂｅｆｏｒｅ ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ａ． ｔｓａｏｋｏ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏｔ ｐｏｌｌｅｎ ｏｎ ｔｈｅ
ｂｏｄｙ ａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｇｅｓｔｉｖｅ ｔｒａｃｔ ｏｆ Ａ． ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ； Ｅ． Ａ． ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ ｓｕｃｋｅｄ ｎｅｃｔａｒ ｏｆ ａ ｃａｔａｆｌｅｘｉｓｔｙｌｅｄ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ａ． ｔｓａｏｋｏ，

ｗｈｉｃｈ ｓｔｉｇｍａ ｍｏｖｅｄ ｕｐｗａｒｄ ａｎｄ ａｎｔｈｅｒ ｄｉｓｃｅｒｎｅｄ； Ｆ， Ｇ． Ａ． ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ ｓｕｃｋｅｄ ｎｅｃｔａｒ ｏｆ ａ ｃａｔａｆｌｅｘｉｓｔｙｌｅｄ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ
Ａ． ｔｓａｏｋｏ， ｗｈｏｓｅ ｓｔｉｇｍａ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｄｏｗｎｗａｒｄ ａｎｄ ａｎｔｈｅｒ ｄｉｄ ｎｏｔ ｄｉｓｃｅｒｎ． Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ： Ａ＝１．０ ｃｍ； Ｂ－Ｇ＝０．５ ｃｍ．

的传粉者（Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ，２００５），因此，花蜜按一定的节

律进行分泌（Ｋａｙｎａ ｅｔ ａｌ，２０１１）。 花蜜分泌不同于

花的大小、颜色等其他特征，其实是花的一个生理

特征， 反 应 出 植 物 内 部 资 源 分 配 的 某 种 策 略

（Ｒａｔｈｃｋｅ，１９９２）。 对于有花植物，花蜜的动态分泌

是一个潜在的适应策略，对于雌雄蕊异熟的植物特

别重要（Ｎｅｐｉ ｅｔ ａｌ，２００１）。 异型雌雄蕊异熟被认为

源于同步的雌雄蕊异熟，朝着雌雄异株的方向进化

（Ｒｅｎｎｅｒ，２００１）。 而柱头卷曲机制是一种特殊的异

型雌雄蕊异熟，通过精确的传粉得以维持（Ｒｅｎ ｅｔ
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图 ５　 草果 １ ｄ 花期里中华蜜蜂
访花频率的变化

Ｆｉｇ． ５　 Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒｅａｎ ｃｅｒａｎａ
ｉｎ ｏｎｅ⁃ｄａｙ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ

ａｌ，２００７）。 因此，对于具有柱头卷曲机制的草果，其
花蜜的动态分泌配合了柱头卷曲运动，应该是长期

自然选择的结果，对吸引昆虫精确传粉、维持柱头

卷曲机制有重要意义。
３．２ 双峰访花模式

对于本研究所观察的草果居群，中华蜜蜂是频

率最高的有效访花者。 中华蜜蜂的访花频率在一

天里呈现两个高峰，分别在中午（１２：４０—１３：１０）和
下午（１６：５０—１７：３０）。 双峰访花模式在具有柱头

卷曲的豆蔻属（Ａｍｏｍｕｍ ｓｐ．） （Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ，２００７）、山
姜属 （ Ａｌｐｉｎｉａ ｓｐ．） （ Ｌｉ ｅｔ ａｌ， ２００１ｂ； Ｔａｋａｎｏ ｅｔ ａｌ，
２００５）植物中均有报道，提示了其花朵在 １ ｄ 花期中

性功能状态和传粉者的觅食行为是匹配的；也可能

提示柱头卷曲机制的进化发生于类似的生境，传粉

者在中午减少访花行动（Ｔａｋａｎｏ ｅｔ ａｌ，２００５）。
已有的蜜蜂通常行为的研究表明，蜜蜂的体温

取决于环境温度，当它们的身体获得足够的热量时

才能开始觅食，环境温度越低，蜜蜂能够开始觅食

的时间越晚（Ｈｅｉｎｒｉｃｈ，１９９６）。 当环境温度太高时，
体型大的蜜蜂种类必须停止觅食，因为过高的温度

导致它们身体水分的消耗超过摄入（Ｔａｋａｎｏ ｅｔ ａｌ，
２００５）。 本研究发现，环境温度、湿度均极显著地影

响中华蜜蜂在观察居群中的活动。 ７８％ 的环境湿

度，或 １８ ℃的环境温度非常适宜中华蜜蜂的活动，
当温度或湿度变低时，中华蜜蜂每次访花在花朵里

的停留时间将延长。 本研究的观察点位于潮湿的

常绿阔叶林里，１３：００—１６：００ 期间的温度通常超过

１８ ℃，而湿度常常高于 ７８％（据作者观察）。 因此，
环境温度和湿度对传粉者行为的影响，是双峰访花

模式形成的原因之一。 此外，草果两型花花蜜分泌

的动态变化也促成双峰访花模式的形成，因为中华

蜜蜂的访花频率与草果上举型花的花蜜分泌速率

之间有极显著的相关性，说明它们对花蜜分泌的变

化是有反应的。 上午，一方面是花蜜分泌速率逐渐

增高，花蜜不断增多；另一方面是环境温度的逐渐

增高，中华蜜蜂逐渐变得活跃，它们在１２：４０—１３：１０
达到第一个访花高峰，这一高峰的形成有利于下垂

型花的花粉扩散和上举型花的柱头受精。 下午，花
蜜分泌速率持续增高，在 １６：４０—１９：００ 期间达到高

峰，吸引中华蜜蜂不断飞回花朵，在 １６：５０—１７：３０
达到第二个访花高峰。 此时，上举型花的花药开始

开裂，下垂型花的柱头下垂而进入授粉通道。 因

此，第二个访花高峰的出现有利于上举型花的花粉

传播和下垂型的柱头受精。 在１３：１０—１６：５０ 期间，
草果两型花分别处于性转化阶段，多数花处于“无
性”状态，此时由于温度、湿度的影响导致中华蜜蜂

访花频率的下降，在事实上避免了无效访花。 所

以，双峰访花模式和草果的柱头卷曲运动是匹配

的，有利于草果两型花的互惠传粉。
３．３ 草果两型植株的繁育差异

受精 ５ ｄ 以后，草果子房开始变大，在接下来的

２０～３０ ｄ 期间，迅速生长；此时，部分已受精的子房

由于干旱而脱落（Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ，１９９６）。 这些脱落的子

房对植株的繁殖没有贡献，所以，排除这些花期以

后脱落的受精子房来计算其结实率，更能反应出草

果真实的繁殖状态。 本研究表明上举型植株的结

实率极显著高于下垂型植株，可能提示了上举型植

株的适合度更高。
花蜜分泌不仅受到植物生理状态的影响，还受

环境温湿度、土壤湿度和营养成分等因素的影响

（Ｒａｔｈｃｋｅ，１９９２； Ｂｏｏｓｅ，１９９７）。 本研究表明，从花蜜

分泌速率到中华蜜蜂访花，草果两型植株（花）之间

存在显著差异。 在相同的环境状态下，上举型花的

花蜜分泌速率显著高于下垂型花；花蜜分泌速率在

上举型植株之间有显著差异，在下垂型植株之间没

有显著差异。 环境温度、光照、湿度显著影响下垂
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型花的花蜜分泌速率，在低湿度（＜６４％），或者避光

的条件下，其分泌速率将增高；当环境温度约为 ２０
℃时，其分泌速率达到一个高峰。 由于对环境温

度、湿度、光照的变化更为敏感，对比上举型，下垂

型花的花蜜分泌在其 １ ｄ 花期里的不同时间之间有

极显著的变化。 基于这些分析，花蜜分泌作为一个

花的生理特征，在草果两型花之间是不同的，尽管

它们在形态上类似。 已有研究报道花蜜分泌速率

在许多居群或物种的不同植株之间有显著差异

（Ｐｌｅａｓａｎｔｓ，１９８３； Ｍａｒｄｅｎ，１９８４； Ｗｙａｔｔ ＆ Ｓｈａｎｎｏｎ，
１９８６； Ｒｅａｌ ＆ Ｒａｔｈｃｋｅ，１９８８； Ｔｈｏｍｓｏｎ ｅｔ ａｌ，１９８９；
Ｈｏｄｇｅｓ，１９９５）。 花蜜分泌量在同一物种的雄花和雌

花之间也可能不同（Ｐａｃｉｎｉ ｅｔ ａｌ，２００３）。
对于传粉者而言，依据少量的花朵样本推测植

株花蜜分泌的平均速率，检测出植株之间的差异，
本质上是一个统计学问题。 传粉者搜索了同一植

株的少量高回报的花朵后，为了获得更多的报酬，
通常要转移到另一个植株（Ｂｒｏｏｓｅ，１９９７）。 花蜜分

泌的变化可能使传粉者很难基于花蜜分泌的平均

速率在居群中鉴别植株，从而诱使传粉者为了期望

更多的报酬，频繁的离开植株或花朵而访问其他植

株或花朵，这将有利于增加花粉的扩散距离、促进

居群内更远距离的杂交。
传粉者对不同的花蜜量有不同的反应，植物的

繁殖成功可能是这一反应的重要结果（Ｐｙｋｅ ｅｔ ａｌ，
１９８８； Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ ＆ Ｐｙｋｅ，１９８８； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ ＆ Ｗａｓｅｒ，
１９９２； Ｍｉｔｃｈｅｌｌ，１９９３）。 草果上举型植株提供的花

蜜量显著高于下垂型植株，中华蜜蜂对上举型花的

处理时间极显著地长于下垂型花，上举型植株的结

实率显著高于下垂型植株。 因此，草果两型植株之

间繁殖成功的差异，可能是由于它们花蜜分泌的显

著差异，包括它们对环境因素变化的不同反应，由
此导致的传粉者不同的访花行为，最终导致两型植

株之间结实率的显著差异。 另外，有研究表明，草
果上举型植株的结实率在不同年份之间没有显著

差异，相反，下垂型植株的结实率在不同年份之间

有显著差异，提示上举型植株的繁殖不易受环境因

素的影响，而下垂型植株的繁殖易受环境因素的影

响（Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１６）。 草果两型植株的这一差别可

能也与其花蜜分泌的不同有关，因为本研究发现环

境温度、湿度、光照的变化不能显著影响上举型花

的花蜜分泌，而显著影响下垂型花的花蜜分泌；而
且，花蜜分泌速率在上举型植株之间有显著或极显

著的差异，相反，在下垂型植株之间没有显著差异。
对于这个问题的探索还有待进一步的深入研究。

对柳叶菜（Ｅｐｉｌｏｂｉｕｍ ｃａｎｕｍ）的栽培试验表明，
其花蜜分泌速率变化主要是由遗传因素引发的

（Ｂｒｏｏｓｅ，１９９７）。 花蜜分泌速率变化的遗传证据在

栽培的苜蓿（Ｔｅｕｂｅｒ ｅｔ ａｌ，１９９０）、三叶草（Ｈａｗｋｉｎｓ，
１９７１），以及在多花紫茉莉（Ｍｉｒａｂｉｌｉｓ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ）的野

生居群（Ｈｏｄｇｅｓ，１９９５）中都有发现。 在花蜜分泌速

率方面，可能存在一种“基因型－环境”的相互作用

（Ｂｒｏｏｓｅ，１９９７）；在植物居群中这种相互作用是普遍

的（ Ｓｃｈｌｉｃｈｔｉｎｇ，１９８６）。 因此，对草果基因型的研

究，可能会揭示其两型之间的更多问题。

４　 结论

草果花蜜的动态分泌模式配合其柱头卷曲运

动。 在 １ ｄ 花期中温度、湿度的变化，以及花蜜的动

态分泌模式共同促进中华蜜蜂双峰访花模式的形

成。 双峰访花模式不仅和草果的柱头卷曲运动是

匹配的，而且有利于草果两型花的互惠传粉，对吸

引昆虫精确传粉、维持柱头卷曲机制有重要意义。
温度、湿度、光照等环境因素对草果花蜜分泌的影

响，在其两型植株之间存在显著差异，继而导致传

粉者对它们作出不同的访花反应、以及两型植株之

间不同的繁殖结果。 较之下垂型植株，上举型植株

的花蜜分泌不易受环境温度、湿度、光照的影响，而
且有较高的结实率。 因此，调节草果居群中两型植

株的比例，适当提高上举型植株的数量，可能是提

高草果产量的一个有效方法。
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