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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。在全球变化的背景下，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，易于引起两者关键物候期的不同步发生，由此可能减少传粉互作的重叠时间，改

变相互作用的成本和收益，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) 。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; 二是这种物候错配带来的生态后果，尤其是

对互惠双方种群动态的影响。但由于研究方法及数据获取等方面的局限性，物候错配研究仍存在一些薄弱环节，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。本文综述了植物-传粉者物候错配效

应的最新研究进展，并对未来的研究展望进行初步探讨，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。
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Abstract: Maintenance of stable mutualistic pattern between flowering plants and pollinators is key to the population fitness
of the interacting partners． Under the background of global change，different responses to the external disturbances such as
temperature，snow melting，and human activities may cause the asynchronously phenological responses between plant and
pollinators． This phenomenon will reduce the phenological overlap and change the costs and benefits of interaction，then
make a far-reaching influence on the population dynamics of both ( i．e．，the phenological mismatch effect) ． In recent years，
studies on phenological mismatch between plant flowering and pollinator activities have focused on two aspects: one was the
cause and mechanism of phenological mismatch，and another was the ecological impacts caused by phenological mismatch，

especially the impacts on the population dynamics of the reciprocal parties． However，due to the limitations of research
methods and data acquisition，there are still some weaknesses in phenological mismatch research，including the response
mechanism of phenological match pattern to environmental change，the adjustment of pollination efficiency to mismatch
effect，and the independence of phenological data acquisition． Based on the latest research progress of phenological
mismatch effect，this paper first introduced the phenological matching relationship between plants and pollinators，then
reviewed the causes of phenological mismatch effect and the current research methods of mismatch effect as well as its
ecological impacts，and finally made a preliminary discussion on the future research prospects，in order to provide useful
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references for the researches of species diversity and rational prediction of animal and plant population dynamics．
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作为种群生态学研究的核心内容，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］。对于依

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

开花植物与传粉者的互惠作用［2］。研究发现，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，从而成为制约种群数量动态的重要环节［3—4］。

在自然群落中，植物与传粉者之间的互惠关系不是随机的，而是受到两者物候、时空分布等因素的影

响［5］。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。对于

开花植物与传粉者而言，较高的物候重叠期是保证彼此高效繁殖的前提［6—7］。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］，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。事实上，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］，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］。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，进而改变相互作

用的成本和收益，最终引起种群密度变化的统计学反应( 物候错配效应) ［6，12，14—17］。

在气候变化背景下，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［13，18—19］。尽管自然界中泛化传粉系统处于主导地位，但众多研究表明，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，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］。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，但由于长期

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

粉者物候匹配关系的基础上，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，并对未来的研究展望进行了探讨，以期为物种多样性、种群动态的合理预测提供有益的参考。

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，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］，这一过程被认为是

自然界中最为重要的生态过程之一，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［5，24］。传粉者在访花过程中与开花植物形成了特定的耦合关系，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］。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) 。通常来说，在

特定的生态系统中，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，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］。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］。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) ，造成开花物候或传粉者活动周期的改变，这样的

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

的植物花期 与 传 粉 者 成 虫 活 动 期 的 不 同 步，会 缩 短 传 粉 互 作 的 重 叠 时 间，导 致 物 候 错 配 现 象 的 发 生

( 图 1) ［6，17—18］。
1．2 物候错配现象产生的原因

实证研究表明，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］。对于植物与传粉者而言，一旦环境线索对两者的生命活动产生不同的影响，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］，诱发相互作用的物种对环境变化的差异性响应，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) 。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，制约种群数量的动态变化。通常情况，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，物候错配的生态影响程度将会逐渐增加

发，进而出现花期与传粉活动窗口的时序错位。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［10，27—28］，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］。对于前者来说，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，导致植物开花与关键访花昆虫活动的不同步; 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，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］。
温度对动植物生命周期活动的发生起着重要的调节作用［27，30］。事实证明，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］。目前，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，在特定阈值温度以上的热量积累时间) 建立的，在生长发育所需热量积累较快的

温暖年份中，植物开花和传粉者觅食时间预期将会提前发生［32］。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，度日模型中所设定的温度阈值往往不同。例如，Forrest 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，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，引起二者物候关系的不匹配［26］。同样，Doi 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，指出植物和传粉者可能不会在同一时间对

气温做出反应，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］。诸多迹象表明，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，诱发失耦关系的普

遍发生。
在一些高海拔和高纬度环境中，植物花期物候与昆虫活动还与融雪动态密切相关［26，34］。对植物来说，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，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］。不过，融雪时间提前也可能将植物过早地暴露在冷空气

下，从而抑制其生长发育的速度，研究发现，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］。目前，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，因为温度和融雪效应在自然界中经常混淆在一起，较难区分两个变量的独立影响［26］。相对于植

物物候，昆虫的季节活动受到融雪动态调节的研究案例较少，其中，在北极萨肯博格的一项研究发现，融雪日
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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］; 同样，Iler 等在分析洛基山食蚜蝇群落动

态时，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］。即便

如此，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，结果很可能会导致两者物候过程的不

同步现象［26］。

除了气候调控外，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］。随着人类活动强度和城

市化进程的不断加剧，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］。其

中，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，热量的聚集往往改变了花期

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

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

化程度较高的地方植物群落花开峰值显著提前，而相应的传粉昆虫却没有表现出明显的觅食物候变化［40］，这

就造成了植物-传粉者物候期的错配。与城市增温效应相反，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］。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，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，

结果显示，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，而对花源的影响较小［42］，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。
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，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］。理论生态

学认为，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］。然而，在哥斯达黎加热带

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

步性［18］。这一现象表明，存在特化关系的物种可能具有较高的物候错配风险，更容易受到互惠干扰的影响。

相对而言，在泛化的传粉系统中，主要传粉物种活动期之间存在广泛的互补性，能够有效缓冲特定物种物候变

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

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，不同生活型植物类群

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

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

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

古津自然保护区的研究发现，由于乔 /灌木的花芽更直接的暴露在环境空气中，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］。从花期的气候敏感性及特化传粉比重的角度考量，同一

群落的传粉系统中，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) 。即便在同一生活型类群

中，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］。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［44，46］，同时，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］。鉴于传粉昆虫羽化物候对气温的较高依赖性，全球升温介导的传粉

者活动时间的普遍提前［30］，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］。

对于早春短命生植物而言，环境变化造成与传粉者间的物候错配普遍发生。例如，Kudo 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，暖春时开花物候比传

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

下，传粉者的群落组成也往往发生着改变。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，观察到花期提前的植株个体仅有淡脉隧蜂( Lasioglossum) 访问，而未发生物候
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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］。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，例如，在山地系统中，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，减少了其与当地“宿主”植物的时间重

叠，从而加剧了两者物候错配的程度［47］。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，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］。

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，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; 同时，随着对全球气候变化的关注，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，因为气候变化本身具有长期性的属性特征［45，49］。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，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。一个典型的

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

季活动时间平均提前了 10．4 d，并且保持着与“宿主”植物相似的气候响应速率［30］。
2．2 物候控制实验

在物候错配研究中，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，成为解析

植物-传粉者物候匹配关系的重要方法。目前控制实验的焦点主要集中于温度和融雪时间的改变，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］。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，如 Gallagher 等利用温室诱导盆栽植株在不同的时间序列上开放，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］。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，如 De Freme 等通过开顶式增温实验诱导植物物候发生改变，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］，但这种方法通常不会改变传粉者的物候节律。融雪对物候的影

响可能是对气温变化的间接响应，因此，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，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，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］。

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［48，51］。在山地系统中，由于地形、气候、土壤等自然要素组合的特殊性，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］; 因此，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，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，分析新耦合关系的建立对传粉行为及结实率的影

响［26］。该方法也有其自身的局限性，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］。
2．3 物候预测模型

基于对动植物物候过程的认识，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。

例如，对相互作用的配对物种进行独立预测时，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［26，32］; 而当探讨多物种网络中时间不匹配效应时，经验网络建模成为理解物候错配影响的有效手段，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］。在探讨物候错配对种群影响的综

述中，Miller-Ｒushing 等总结现阶段物候模型研究并进行分类，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，可以明确地将个体变化和时空动态考虑进来［54］。随后，Fagan 等针对植物-传粉者

相互作用中的种群特征，构建了物候“显式”模型，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，以此更好地捕捉传粉者季节活动的离散性［55］。随着近年来生物科学和计算

机技术的发展，在当前应用成熟的植物-传粉者模型( 如 Zonneveld 模型) 基础上，耦合动植物物候模型，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。

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，较高的物候重叠度既是高效互作关系的基础，也是种群稳定繁衍的保障和先决条件［3—4，7］。

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，限制传粉者的访花时间和开花植物的到访频率，

从而降低植物的授粉机率，对植物的种实输出产生潜在的负面影响［12，20］。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，使得早开花物种与

传粉昆虫之间的互作机会显著降低，影响了白头翁种群数量规模［56］。物候错配现象的发生，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，易造成胚珠败育和近交衰退，从而降低雌 /雄性适合

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

共生物种的传粉网络可能发生结构性改变，并伴随着传粉者访花偏好的变化，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］。在自然群落中，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。
例如，Kudo 和 Cooper 通过对早春短命植物延胡索( Corydalis ambigua) 连续 19 年的监测，发现相对于人工授粉

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

60%，但经历 7 d 的物候错配时结实率仅为 30%［15］。

事实上，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。例如，Gallagher
和 Campbell 在研究紫草科滨紫草属植物( Mertensia ciliata) 时，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，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］。已有证据表明，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［21，62］。尽管如此，不同的花期窗口下，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，一旦植物与最有效传粉者发生时间错配，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］，并且往往容易引发潜在的次生危害，如异种花粉的输入增加

了胚珠败育的风险［57，63］。
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，利用经验交互网络数据进行的模拟研究发现，由于

与“宿主”植物间的物候错配，传粉者的数量预计将出现严重下降［64］。这是因为在植物-传粉者互惠关系中，

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) ，当传粉者错失原

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

地系统中，由于景观类型多样、破碎度较高，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］。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，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，造成花粉和花

蜜数量及营养品质的下降［14，62］，进而增加传粉者获取足够食源的能量消耗及觅食负担，从而影响传粉者的成

体寿命和种群发育过程［65］。

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，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［7，13］。当密度依赖性补偿发生时，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，部分抵消了对传粉者种群数量的负面影响，使种群

处于一个相对稳定的规模［66］。当原本的互作关系变为高耗能低回报的不稳定传粉连接，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，满足花粉或花蜜量的摄入，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，来降低用于能量补给的花粉损失，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］。而当传粉者

迁移至其他区域并定居后，将与新的受访植物建立互作联系，这可能会改变传粉者功能性状的进化方向，如造
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成传粉者喙长、嗅觉、体长的改变，以更好地适应新的生态位［14，67］。另外，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，如 Pashalidou 等在研究熊蜂的觅食活动时发现，当面临花粉稀缺时，熊蜂的

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

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

4 展望

传粉作为一项基本的生态服务，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，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］。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，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，而物候匹配关系作为相互作用的良好预测因子，同样表现出了重要的指导意义［69］。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，以求建立稳健的时空耦合关系［70］。
然而，在全球变化( 尤其气候变暖) 的背景下，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。目前，越来越多的证据表明，相互作用的生物体间出现了物候失耦现象［9，18］，但在一些地区，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］。由于传粉者类群间的习性差

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

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

其传粉者的物候匹配关系，需要保持两者物候数据的独立性。
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［6，15］，很多情

况下忽略了对持续时间的考虑，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］。研究发

现，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］。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，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。
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，制约着种群密度的动态

变化［15，20］。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，在植物与

传粉者的耦合时间窗口内，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］。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，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］。在泛化的传粉系统中，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］。目前仍缺乏对传粉特征的监测与分析，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) ，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。
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。由于气候诱导的物候失耦效应需要实证研究来支撑，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［9，32］。目前，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，未来应加强对这些潜在对象的关注与研究，完善全面的物候监测网络，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。
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