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摘要  同地开花的植物共享传粉者, 传粉者通常在多种植物上觅食, 这些事实激发人们在群落

水平上开展传粉生态学研究. 与以单种植物为对象的传粉研究相比, 从群落水平研究植物与传

粉者、植物与植物之间的互作, 有利于阐明传粉者与植物间关系的演化、探讨传粉过程在群落

构建中的作用. 对植物与传粉者互利关系的研究, 已经从访问网络的结构动态, 深入到网络的

构建机制和对群落植物繁殖的切实影响上. 从群落水平研究传粉者对花部特征的选择, 分析共

存植物的系统发育关系, 可为花部特征演化提供更有力的证据. 植物与植物之间由传粉者介导

的互作研究, 已经由成对或者少数几种植物之间, 发展为在群落内的多种植物之间进行. 由于

传粉者对植物雄性和雌性功能的影响不同, 植物之间互作表现出不同规律. 相关研究从传粉者

效率、植物柱头的花粉干扰和传粉过程的花粉丢失等多角度研究传粉者对植物雄性和雌性功能

的作用. 传粉作为一项基本生态服务, 受到了多种人类活动的显著影响, 尤其是外来物种入侵、

生境破碎化等因素的不利影响. 群落水平的传粉生态学研究在我国已有开展, 今后的研究有必

要在不同时空尺度上进行多层次调查和实验性工作, 才能深入研究植物与传粉者、植物与植物

的互作模式, 从更大尺度揭示群落的构建机制、种间关系和花部特征演化.  
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地球上约 87.5%的有花植物依赖动物来传递花

粉[1]. 如果没有传粉者, 大多植物因不能授粉而不能

结实, 不能繁衍后代; 而没有植物提供的花粉、花蜜

等花部报酬和果实, 许多动物种群将会减少, 最终在

自然界消失 ; 因此传粉是陆地生态系统中诸多动植

物相互作用类型中一个重要的环节[2]. 开展传粉生态

学研究不仅可以了解植物的有性生殖过程 , 在认识

传粉的生态服务功能在生物多样性保护和农林业生

产实践方面也有重要的价值 . 植物与传粉者的相互

作用被认为是促进植物和动物类群多样化的主要因

素之一 [3]. 花粉携带精子的运动, 即花粉基因流, 影

响植物后代的质量和数量. 因此, 有关传粉的研究被

认为是认识有花植物演化的突破口 . 达尔文在出版

《物种起源》之后, 就率先用《兰花植物的授粉》一

书来实证他的进化理论[4]. 传粉生态学作为一门学科

已有 200 多年的历史, 长期以来, 大多研究者都以单

个植物为对象开展研究[5]; 但在自然界中, 植物往往

不是单独开花, 同一传粉者也在不同种植物上觅食, 

植物与传粉者之间的关系构成了类似于人类社会的

复杂网络. 以单个物种为对象的研究, 割裂了不同物

种间自然的联系 , 因而有必要从群落水平上认识植

物与传粉者之间的相互作用. 近年来, 网络分析技术

的进步大大促进了有关群落水平上传粉生态学研究

的迅猛发展 . 本文在介绍国际上该领域研究进展的

基础上, 分析了发展趋势, 并提出近阶段值得深入研

究的几个方面.  
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1  植物与传粉者的互作关系 

1.1  传粉网络 

有花植物依赖一定的媒介传递花粉 . 植物产生

不同的形态、颜色、气味等吸引不同的传粉者, 并给

传粉者提供食物报酬来弥补传粉者的能量消耗 , 植

物与传粉者之间形成了互惠互利的关系 . 群落中的

开花植物共享当地不同的传粉者类型 , 彼此之间构

成了复杂的传粉网络 . 一些植物利用多种不同的传

粉者(或传粉者功能群)的现象 , 称之为生态学泛化

(ecological generalization); 植物可能利用单一种(同

一传粉者功能群)的传粉者来帮助传粉, 称之为生态

学特化(ecological specialization)[6]. 同样 , 传粉者也

可能访问多种植物, 成为泛化的传粉者, 或者在单位

时间内仅为某种植物传粉, 成为特化的传粉者. 近年

来群落水平的传粉生态学研究表明 , 传粉网络具有

许多共同的动态结构和拓扑特征[7~9]. 比如网络的嵌

套模式, Memmott 等人[10]曾经模拟了定性的传粉网

络中物种灭绝时网络的结构变化. 随机灭绝 80%传

粉者物种, 仍旧有超过 60％的植物拥有连接满足群

落的传粉服务; 随机灭绝 80％的植物物种, 仍旧有

80％的传粉者有连接. 在嵌套的定量传粉网络中, 低

访问次数的、相对特化的连接仍旧是高访问次数的、

相对泛化连接的一个子集 , 保证了群落在部分物种

灭绝时的稳定 [11]. 另外 , 植物与传粉者之间构成的

紧密连接 , 不仅代表了特定传粉者对植物生殖的作

用, 也能体现特定植物的花部报酬作为食物, 对传粉

者繁殖的重要性 . 这一特点说明了群落的传粉互惠

关系与捕食关系之间的相似之处 [12]. 传粉网络的研

究已经从结构特点和动态规律 , 深入到构建机制研

究中 [7,8]. 已有证据表明 , 传粉网络的结构可以用连

接中性 (interaction neutrality)和连接受限 (forbidden 

link)两类机制解释[8]. 连接中性指物种之间的连接不

固定, 更倾向随机发生. 这种情况下, 数量优势的物

种相对稀有物种, 有更频繁的连接、更多的访问者种

类, 从而可以解释一些网络结构, 比如嵌套和非对称

性[13]. 另一方面, 连接受限则说明, 群落内植物和传

粉者的连接并不是随机的 , 而是受到了植物与传粉

者的物候、时空分布或者形态特征等因素的限制[14,15]. 

例如, 在传粉和种子散布网络中, 未观察到的连接有

20%~30%是由于物种间的时空不匹配造成的 [16,17]. 

诸如外来物种入侵[18]、全球变暖[19]等因素, 也会因为

降低了群落物种多样性 , 或者改变了植物与传粉者

的物候, 从而影响植物-传粉者互惠网络的结构.  

传粉网络的研究已深入到解释网络的生态学意

义. 例如, 在不同冰川消融时间依次建立起的群落和

相应的传粉网络中, 由于群落的构建历史不同, 物种

多样性和传粉网络都有差异 , 研究这些时序网络的

变化可以更好地理解群落的时间和空间的多样性 . 

群落的物种多样性随着群落建立历史而增加 , 由蜂

类传粉者主导的年轻群落 , 对物种缺失的不利影响

抵抗力较弱; 而随着群落的成熟 , 物种多样性升高 , 

蝇类主导的传粉网络也变得复杂 , 也更加稳定 [20]. 

另外, 通过比较 12 个原先由自然草甸连接、随后因

农业耕作而完全隔离的山脊草甸群落 , 因为群落的

面积不同 , 可以模拟不同栖息地破坏程度对群落传

粉的影响. 结果发现, 随着群落面积的缩小, 植物与

传粉者访问连接的消失并不是随机的 , 低频率和高

度特化物种间的连接更容易受到栖息地破坏的影响. 

泛化物种之间的连接在群落传粉的中心地位 , 也随

着栖息地缩小而动摇 [21]. 这些结果都说明 , 传粉网

络的研究作为一种新颖的视角 , 可以为解释许多生

态学过程提供新的证据.  

1.2  传粉综合特征 

20 世纪著名的植物进化生物学家 Stebbins[22]曾

提出“花部特征是由当地最频繁、最有效的传粉者所

塑造的”. 植物因为具有不同组合的花部特征, 而吸

引着不同的传粉者类群, 称之为传粉综合特征(pollin-    

ation syndrome). 但是对传粉综合特征的验证往往是

基于理论、少数物种或者特定的花部特征[23~25]. 如果

传粉综合特征的概念有效 , 那么人们可以通过花部

特征来推测传粉者类型. 例如, Armbruster 等人[26]根

据美洲的黄蓉花属(Dalechampia)的花部特征与传粉

者类型和大小之间的关系 , 成功地预测了东南亚地

区的黄蓉花(D. bidentata)的传粉者为一种体长在 12~ 

20 cm 的切叶蜂, 这些结果都支持了传粉综合特征假

说 . 从群落水平研究植物的花部特征与传粉者类群

的匹配关系 , 为验证传粉综合特征假说提供了新的

依据. 例如, 将调查的 3 个大陆的 6 个群落的花部特

征, 在“理想”的花部特征表型空间中进行比较, 发现

传粉综合特征并不能根据植物花部特征理想的预测

所有传粉者类型 , 而只能预测特定群落的某些传粉

者类群, 总体的准确率大约为 1/3[27]. 另一方面, 通
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过研究加勒比地区 Gesnerieae 族植物的系统关系和

相应的传粉者类群 , 发现植物的花部特征与传粉系

统在进化上是相关的 [28]. 植物的传粉者种类和构成

在地区之间的区别 , 可能是造成传粉综合特征预测

不准确的原因 . 植物对传粉者的吸引可能在群落间

不同. 例如, 研究表明, 食蚜蝇和蝶类在不同海拔的

群落, 会倾向访问形状不同的花, 从而造成黄色开放

的花在低海拔是泛化传粉 , 而在高海拔则是特化传

粉 [29]. 说明生态学的特化和泛化可能更多体现群落

范畴 , 而进化的泛化与特化则需要考虑群落的系统

关系, 以及物种间长期的适应.  

1.3  花部特征的选择 

群落水平上的调查表明 , 泛化传粉系统应为自

然界占主流的传粉系统[6], 人们开始质疑传粉者对植

物花部的特征选择 , 考虑非传粉者在花部特征中的

选择作用. 在群落水平研究多物种的花部特征选择, 

相对于单一物种或者近缘物种 , 往往能得到较为普

遍的规律. 比如, 花的颜色和形状是花最直观的特征. 

通过系统关系分析群落共存植物的花色 , 发现高山

草甸群落中共同开花的植物 , 其花色更倾向于增大

彼此的差异, 也就是植物倾向有不同的花色. 而且稀

有和中等数量的物种与周边植物的颜色差距 , 小于

优势物种与周边物种的颜色差距 , 说明花色作为影

响单一种群动态的特征 , 可能会影响到整个群落的

动态 [30]. 花的对称性是花形态的基本特征 , 群落水

平上的研究发现 , 两侧对称的花比辐射对称的花尺

寸的变异更小, 而且传粉者类群变化也更小. 传粉者

多样性能够解释两类对称性的花之间 40%的花尺寸

变异的区别, 支持了传粉者介导的稳定选择假说 [31]. 

Mao 和 Huang[32]研究了武汉地区 80 种春季开花植物

的花粉对雨水的抗性与花部特征的关系 , 发现缺乏

防雨结构的花, 其花粉在水中的存活时间明显较长, 

表现出一定抗水性; 而那些具有保护结构, 能使自己

花粉免受雨水伤害的植物 , 其花粉在水中很快失去

活性. 这些结果支持了花部特征的功能性假说, 阐释

了环境因子——雨水也是塑造花部特征演化的一个

因子 . 从群落水平上研究同一区域共存植物的传粉

过程 , 由于这些植物可能具有相同的传粉者类群和

类似的传粉环境 , 为研究花部特征的趋同演化提供

了一个途径. 另外, 对于同域分布的近缘物种的快速

分化的研究 , 也是群落水平研究的一个方向 . 例如 , 

中国西南地区的马先蒿属(Pedicularis)植物, 有非常

高的花部特征多样性 , 但享有共同的传粉者类群熊

蜂(Bombus). 群落内同时开花的马先蒿属植物, 倾向

于增加彼此的花部特征差异 , 可能降低了种间的花

粉干扰, 从而促进了近缘种的共存, 加速了马先蒿属

植物的花部特征多样化[33]. 而通过对 32 种烟草属植

物的比较系统学研究, 发现尼古丁含量低的物种, 倾

向于异交, 对传粉者的依赖程度高; 而尼古丁含量高

的物种, 则倾向于自交, 较少依赖传粉者. 而且植物

的花瓣、花蜜和叶片的尼古丁含量是相关的. 这些结

果说明 , 传粉者与植物的互惠关系在影响植物花部

特征的同时 , 也会对植物的防御性特征起到选择作

用[34].  

2  植物之间竞争与互利 

2.1  物种间的花粉传递 

群落中植物与植物之间存在着竞争、排斥、互利

等关系 . 由传粉者介导的植物之间的相互作用可能

有多种类型 . Rathcke[35]曾提出 , 群落中的各种花之

间实际上存在着竞争或相互促进传粉的作用 , 但最

终都会体现在植物柱头落置的花粉种类、数量和质量. 

调查植物柱头上落置的花粉种类和数量 , 可以了解

群落内不同植物之间的异种花粉传递(heterospecific 

pollen transfer)的情况 . 传粉者访花时 , 会影响植株

实现雌雄性功能. 例如, 带来同种植物的花粉促进结

实, 带来异种的花粉将造成异种花粉干扰; 同时也会

影响植株的雄性功能, 例如, 飞行中携带花粉的丢失, 

或者花粉被传递到其他物种的柱头 , 所以异种花粉

传递可能对花粉的输出者和接收者都有不利影响[36]. 

目前有关异种花粉传递的大部分研究都是针对一对

物种或者少数几种近缘植物 [37,38], 较少在群落水平

上开展. 例如, Brown 和 Mitchell[39]发现拥有共同传

粉者的两种近缘植物千屈菜(Lythrum salicaria)和具

翅千屈菜(L. alatum)之间, 自然状态下有近 60%的个

体接收了异种的花粉. 传粉网络的研究表明, 虽然温

带地区的传粉网络相对于热带地区特化度更高[8], 但

是泛化的传粉系统仍处于主导地位 . 结合传粉者携

带花粉种类的数据 , 发现自然界的传粉网络可能比

访问观察到的更为泛化 , 特化传粉的物种降低了

60%[40]. 这些结果都暗示着物种之间存在着严重的

花粉干扰 [8,41,42]. 不同传粉者的传粉效果也有差别 . 
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通过鉴定传粉者的携粉能力和携带花粉的构成 , 

Alarcón[43]发现蝇类和蝶类身体携带的花粉明显低于

蜂类, 而且在携带的花粉中, 异种花粉的比例也更高. 

异种花粉传递可能是花部特征演化的动力之一[44,45]. 

多种生态因素, 包括开花植物的相对丰度、异种植物

的密度和距离、传粉者访问频率、访问行为和访花忠

诚性都可能影响植物的异种花粉落置 [46]. 然而 , 影

响植物花粉干扰的因素却很少被研究[47,48].  

研究共存植物之间的花粉传递的过程和对生殖

的影响 , 能够深化对传粉网络结构和群落构建的认

识. 最近定量分析外来植物乳浆大戟(Euphorbia esula)

主导的群落中 29 种植物柱头落置的同种和异种花粉

构成的研究表明 , 限制性的花部特征和较小的柱头

面积能够减小异种花粉的落置比例 , 提高了柱头落

置同种植物的花粉纯度; 另一方面, 群落的优势物种

并不一定就是花粉输出的最大来源 [49]. 花粉传递的

种类和构成 , 对植株的生殖也有不同的影响 . 例如 , 

Arceo-Gómez 和 Ashman[50]通过用不同比例和种类的

混合花粉对猴面花(Mimulus guttatus)进行人工授粉, 

发现随着柱头上异种花粉的种类增加 , 对植物结实

的影响也越大. Fang 和 Huang[51]通过分析高山草甸群

落中同时开花的植物柱头落置的花粉 , 发现柱头的

伸出程度、花冠开口大小、柱头面积和植物的泛化程

度都会影响异种花粉的接收能力 . 泛化传粉的植物

通常是群落中异种花粉的接收者, 而不是输出者. 模

块分析结果表明 , 同一模块内的植物有共同的传粉

者偏好, 所以彼此之间更容易传递花粉. 共享同类型

传粉者的植物之间, 花粉流通常是单向而非双向的, 

这很大程度降低了花粉干扰 . 这些结果都阐述了同

域分布植物之间的花粉干扰模式、结构以及影响因素, 

进而将传粉网络的研究深入到了花粉流层面 , 为群

落构建模式提供了依据.  

2.2  植物间的竞争 

同时开花的植物之间有时会是竞争关系 . 这种

竞争主要表现在可能同时作用的两方面. 一方面, 通

过竞争性吸引传粉者 , 降低了对其他物种的访问频

率, 从而降低其他植物的花粉落置量[44]. 例如, 外来

物种西洋蒲公英(Taraxacum officinale)相对于本土物

种日本蒲公英(T. japonicum)有更多的花蜜量 , 对传

粉者有更强的吸引力 , 从而降低了传粉者对本土物

种的访问量导致其结实率下降 [52]. 另一方面 , 竞争

性的花粉传递, 增加传粉过程中的花粉损失, 或者增

加异种花粉的落置量占据柱头表面、花粉管生长阻塞

柱头等[46,53]. 例如, Flanagan 等人[54]发现竞争者千屈

菜通过降低蓝花沟酸浆(Mimulus ringens)的传粉质量

而影响其结实情况 . 群落构成也可能影响植物的雌

性功能 . 群落中竞争者的多样化会增加传粉者在物

种间的混访比例 , 加大对结实的影响 [55]. 通过人为

摆放构建的实验群落, 发现物种的斑块大小、构成和

空间距离都可能影响传粉者的混访行为 , 进而影响

群落内物种的结实 [56]. 而且人工群落的不同构成 , 

对不同的传粉者的影响也有区别 . 熊蜂在不同构成

的群落中 , 访问倾向性的变化明显大于意蜂 (Apis 

mellifera)[57]. 这些结果说明, 构成群落的物种、传粉

者类型、携带花粉构成等因素, 都可能影响植物雌性

功能的实现.  

不仅雌性功能有竞争, 雄性功能也存在竞争. 在

大部分虫媒传粉的植物中, 即便没有竞争者, 也只有

不到 1%的花粉落置在同种柱头上[58,59]. 散落在异种

柱头上的花粉也只占花粉损失的小部分 , 大量花粉

丢失发生在传粉者的飞行和整理过程 [53], 或者散落

在异种植物的花瓣和花的其他部分 [60,61], 这些都是

植物雄性功能的损失 , 但是对此方面关注则相对较

少[60,62]. 通过数学模型模拟花粉的命运, 表明特化传

粉植物的访问量足够高、能够完全移出花粉时, 由于

减少了花粉丢失 , 会提高雄性适合度 [63]. 实验也表

明, 传粉者在群落中的混访会造成花粉丢失, 正在释

放花粉的雄期竞争者相对处于雌期的竞争者 , 因为

具有更强的花粉输出能力, 竞争力更强. 而且如果竞

争者与被竞争者将花粉散落在传粉者的相同部位 , 

也会加剧花粉丢失[45].  

2.3  植物间的互利 

在许多群落中 , 植物的繁殖被认为受到了传粉

不足造成的花粉限制[41,64]. 当种群密度低时, 同时开

花的植物之间, 可能通过吸引更多传粉者, 或者增加繁

殖成功而成为互利关系[65,66]. 例如, 野萝卜(Raphanus 

raphanistrum)与一种或者多种植物同时开花时, 其访

问量和结实率都会提高 , 说明物种多样性升高对繁

殖具有促进作用 , 而这种促进则被认为是不同植物

花部报酬的互补造成的[67].  

植物之间的一系列直接或者间接的彼此影响 , 

往往并不是纯粹的竞争或者促进的作用. 例如, 通过
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对 9 种熊蜂传粉植物和 6 种蝇类传粉植物的研究, 发

现不管是种内还是种间 , 植物之间关系大部分是互

惠的, 少部分是竞争关系, 共同开花的植物吸引更多

的传粉者 , 增加了彼此的访问频率 [68]. 说明共存的

植物可能一方面吸引了更多的传粉者 , 增加了彼此

的访问量, 从而在访问上表现为互利的; 同时也可能

因为传粉者在植物间的混访 , 增加了异种花粉的传

递, 花粉落置上表现为竞争性的. 所以, 研究植物与

植物间的互作关系, 需要综合考虑传粉的多个过程, 

比如访问数量、访问质量和花粉落置等, 才能说明植

物共存的原因和对彼此的影响.  

3  人类活动的影响 

传粉作为一项基本的生态服务 , 在维持陆地生

态系统的稳定性中起重要作用 , 但传粉网络受到了

人类活动越来越严重的干扰 . 外来物种入侵和生境

斑块化都会改变群落的传粉情况 . 外来物种对本土

群落的传粉可能是竞争性的. 例如, 外来植物乳浆大

戟对传粉者有更强的吸引力 , 降低了本土植物的访

问量, 同时会输出花粉到本土植物的柱头上, 并且花

粉随传粉者能够输出较远的距离 [69]. 外来植物还可

以通过与本土泛化传粉者构建稳定的连接 , 融入本

土群落的传粉网络当中 , 并且主导当地的传粉网

络 [70]. 但外来物种对本土物种传粉的影响 , 并不总

是竞争性的. Vilà 等人[71]发现, 虽然外来物种对传粉

者的吸引力高于本土物种, 能够吸引群落大约 1/2 的

传粉者种类访问 , 但这并没有显著改变传粉网络的

结构 . 而且外来物种对本土物种有时也是互利的关

系. 例如, 外来植物千屈菜增加了当地群落的花报酬

资源, 吸引了更多传粉者访问, 促进了本土物种的结

实 [72]. 当外来物种与本土物种的传粉者类群重叠较

大时, 才会互相竞争传粉者; 而当外来物种与本土物

种的传粉者类群不同时, 即便外来物种的密度很高, 

也不会影响彼此的传粉和结实[73].  

人为活动造成的生境斑块化也影响了群落的传

粉过程[21]. 通过对泛欧洲的 10 种植物在不同群落的

调查, 发现植物在种群内的面积和密度, 相比种群间

的面积和密度 , 对植物的访问次数和结实的作用更

明显[74]. 传粉者丰度、访问频率和座果率的变幅都随

着所在群落与自然群落距离的增加而增大 , 说明农

业区域与自然群落的隔离降低了农业传粉系统的稳

定性 [75]. 最近的一项整合分析 (meta-analysis)表明 , 

生境改变和外来物种入侵等人类活动 , 对不同传粉

者的访问有不同级别的影响 . 生境改变对脊椎动物

传粉者的影响较大 , 而物种入侵则对蜂类以外的其

他昆虫传粉者影响较大[76]. 这些结果都支持了人类活

动造成的全球变化, 带给传粉系统类似的消极影响.  

虽然传粉系统主要是泛化的 , 一种植物往往有

多种传粉者, 但是最近的研究表明, 仅损失一种传粉

者也对群落中植物的有性生殖不利. 例如, 移走亚高

山草甸中一种熊蜂传粉者 , 降低了其他传粉者访花

的忠诚度(floral fidelity); 即使系统中有潜在的传粉

者 , 失去一种传粉者对生态系统的功能也有明显影

响, 降低了植物的结实(种子数降低 1/3)[77]. 北美家

养蜜蜂种群的衰退 , 曾一度引起人们担心农业产量

的降低. 然而研究表明, 即使家养蜜蜂丰富度高, 野

生蜂类对提高作物的座果率仍起到了重要作用[78]. 

4  前景和展望 

尽管群落水平上传粉研究是近年来国际上传粉

生态学研究的一个趋势[5,79,80], 但是群落水平的传粉

生物学研究在我国才刚刚开始 , 国内仍少有研究 . 

Gong 和 Huang[81]在我国西南高山草甸设立固定样方, 

连续 3 年考察了不同传粉昆虫对 29 种同时开花植物

的访花偏好, 结果表明, 虽然植物与传粉者的网络结

构是嵌套的、不对称的, 传粉者的访问偏好仍支持了

传粉者在花部特征中的选择作用. Fang 和 Huang[82]

对滇西北高山草甸群落连续 4 年的植物-传粉者访问

网络的结果表明, 在高物种多样性的群落中, 尽管传

粉网络的构成有较大的动态变化 , 但群落中的泛化

的传粉连接在 4 年间保持相对稳定的核心, 高物种多

样性并没有导致群落传粉系统的特化 . 同地区的植

物-植物异种花粉传递的研究则说明, 群落中泛化的

植物更倾向成为异种花粉的接收者 , 多个花部特征

都可能影响柱头的接受异种植物的花粉 ; 而且拥有

相同传粉者的植物 , 彼此之间并不一定有严重的花

粉干扰[51]. Peng 等人[83]统计了横断山区高山冰缘带

植物的花色 , 发现大部分花都有鲜艳的颜色和泛化

的花部特征 , 这可能与熊蜂作为主要传粉者有密切

联系 . 将来收集到不同类型群落的传粉网络 (如草

甸、雨林和农田等生态系统), 有可能获得植物泛化

与特化的传粉机制、花粉限制强度等的格局.  

群落水平上传粉生态学研究为群落的构建机制、

花部特征多样性的演化、生物多样性的维持和生态系
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统的稳定性等领域提供了更多依据和新的视野 , 但

目前仍旧有许多问题尚待解答. (ⅰ) 对群落传粉的

动态监测, 大部分研究都是基于植物-传粉者访问所

构建的访问网络基础之上 . 虽然植物与传粉者的访

问强度一定程度上可以解释传粉者对植物生殖的重

要性, 却无法衡量传粉者切实的传粉质量. 传粉者的

访花忠诚性、传粉者身体携带花粉部位与植物柱头接

触部位的差异、植物与传粉者种群动态等因素[46], 都

可能造成所调查的传粉网络与真实的植物-传粉者互

作之间存在差异, 所以有必要将植物-传粉者访问关

系深入到传粉者对植物结实的不同影响上 , 也就是

不同传粉者的传粉效率 . 群落水平的分析表明 , 

62%~73%植物物种的雌性繁殖成功受到了花粉限制, 

低海拔和高海拔群落受到了类似的花粉限制 [64], 说

明由于植物普遍授粉不足 , 传粉者的传粉效率可能

显著影响植物的生殖成功; (ⅱ) 比较群落内多物种

间特征的相关性时 , 有必要考虑物种间的系统发育

关系 , 这样才能体现特征在进化上的意义 . 例如 , 

McEwen 和 Vamosi[30]对群落植物花色的趋异性研究, 

Eaton 等人[33]对马先蒿属植物花部特征演化的研究, 

均考虑了物种之间的系统学关系 , 从而为花部特征

演化和群落构建机制提供了更为切实的证据.  

目前, 对同时开花的植物之间, 由传粉者介导的

竞争、中性或者互利关系的许多研究, 都是围绕着成

对或者少数几种植物展开的 [45,50,53,61,70,72], 较少从群

落水平上研究多种植物之间的花粉流动和花粉干扰

对结实的影响[49,51]. 传粉网络的研究表明, 泛化的传

粉系统占主导地位, 植物之间共用多种传粉者, 传粉

者也会访问相同的多种植物 , 植物间存在着潜在的

种间花粉干扰 , 但是目前仍旧缺乏群落内共享传粉

者导致种间花粉干扰的广泛和确切的证据 [42]. 只有

考虑了传粉者效率和花粉命运, 才能将群落内植物-

传粉者的互作与植物-植物的互作贯穿起来, 从而整

合群落的传粉过程, 而不是割裂的研究植物的访问、

授粉和结实情况.  

人为活动的破坏和生态恢复对群落构建和生态功

能的影响, 也将继续作为研究的方向之一. 传粉作为

一项重要的基本生态服务, 对自然和农业都有着十分

重要的意义. 近年来在欧洲和北美的调查表明, 野生

蜂群和其传粉植物种群同时减少[84], 外来物种融入并

且主导本地的传粉系统[70,71], 广泛种植单一农作物对

周围野生植物繁殖造成的不利影响[85]等. 这些结果从

多方面阐述了人类活动对群落水平传粉的不利影响. 

同时对生态恢复机制的研究也为传粉服务的快速恢

复、目标物种的筛选和群落快速构建指出了方向[86,87].  

群落水平的传粉生态学研究 , 由植物与传粉者

之间的进化和生态学的泛化与特化关系所引出 , 是

传粉生态学目前的研究热点方向之一 [77,88]. 对群落

传粉功能的研究 , 通常需要多时间和空间尺度的工

作 , 工作量和难度均较大 . 例如 , 在希腊 Phryganic

群落进行的连续 4 年的传粉网络结构调查[89], 综合

对不同纬度地区传粉系统特化水平的比较[9]等. 以群

落为对象的传粉研究比以一种植物为对象的研究更

复杂、更耗费时间和精力, 但只有长时间、多层次的

研究, 才能深入研究植物与传粉者互惠关系模式, 植

物与植物的互作关系模式 , 以及其中错综复杂的选

择机制, 从更大尺度揭示群落的构建、种间关系和花

部特征的演化.  
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Co-flowering plant species may share pollinators within a community, while pollinators may collect rewards from different plant 
species, stimulating studies of pollination ecology at the community level. Studies of the interactions between plants and pollinators 
and between plant species in communities, as opposed to studying individual plant species, could provide more evidence for 
pollinator-mediated flower evolution, interspecific competition, and how communities assemble. Plant-pollinator interactions have 
been incorporated into network constructions to study the influence of dynamic pollination networks on plant reproduction. Studies of 
pollination networks could provide new insights into the evolution of floral traits, especially in sympatric species within natural 
communities. Previous studies of pollinator-mediated interactions between plant species have generally focused on two or a few plant 
species rather than numerous co-flowering species. Recent studies have emphasized factors that affect pollen fate, such as pollination 
efficiency, pollen interference on stigmas, and pollen loss when a pollinator visits different plant species. The fundamental ecological 
service of pollination is increasingly affected by anthropogenic forces, especially the negative consequences of biological invasions 
and habitat fragmentation. These challenges highlight the importance of biodiversity conservation and ecological restoration. Studies 
of pollination ecology at the community level have recently emerged in China. However, more observational and experimental studies 
at multiple spatio-temporal scales are required to explore plant-pollinator and plant-plant interactions and to enhance our understanding 
of community assemblages, species interactions, and floral evolution at a larger scale.  
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