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珍稀濒危沉水植物水菜花传粉生物学研究
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( １. 海南大学热带特色林木花卉遗传与种质创新教育部重点实验室ꎬ 海口 ５７０２２８ꎻ ２. 海南大学环南海陆域生物多样性研究中心ꎬ

海口 ５７０２２８ꎻ ３. 广西喀斯特植物保育与恢复生态学重点实验室ꎬ 广西壮族自治区
中 国 科 学 院

广西植物研究所ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ )

摘　 要: 水菜花(Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ)是珍稀濒危的沉水植物ꎬ现仅分布在中国海南岛北部海口至文昌一带的淡

水湿地ꎬ其造型优美ꎬ极具园艺观赏价值ꎮ 然而ꎬ受人类活动影响ꎬ水菜花的生境急剧退缩且更加破碎化ꎬ濒
临灭绝ꎮ 为探究水菜花的繁殖特征和繁殖规律ꎬ该研究分析了水菜花的花部形态、性比、花粉活性、柱头可

授性、反射光谱、花粉限制与无融合生殖及其传粉者类型与行为ꎮ 结果表明:(１)水菜花雌雄异株ꎬ雌、雄个

体的性比约为 １ ∶ ２ꎻ水菜花雌、雄花形态相似ꎬ但雌花略大于雄花ꎮ (２)水菜花花粉活性和柱头可授性在花

蕾期和开放期均较高ꎮ (３)中华蜜蜂(Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ)是水菜花的主要传粉者ꎬ传粉效率较高且访问雄花的频

率显著高于雌花ꎮ (４)水菜花雄蕊、雌蕊间的花色距离显著高于中华蜜蜂辨别的阈值(Ｐ<０.００１)ꎮ (５)在自

然授粉和人工授粉下ꎬ水菜花坐果率分别为 ９５.２９％和 ９８.４２％ꎬ并且不存在无融合生殖现象ꎮ 综上所述ꎬ水
菜花两性模拟的欺骗性传粉并不完美ꎬ传粉者可以从视觉上区分雌花和雄花ꎻ而由于水菜花雄花数量较多ꎬ
传粉者低频率的“错访”足以达到水菜花雌花的繁殖需求ꎮ 因此ꎬ在今后开展水菜花迁地保护、人工种群恢

复等保育工作时ꎬ应重视水菜花种群大小、性别比例和当地传粉者种群数量ꎮ
关键词: 雌雄异株ꎬ 欺骗性传粉ꎬ 繁育系统ꎬ 花粉限制ꎬ 水鳖科
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　 　 湿地生态系统作为全球三大生态系统之一ꎬ
不仅在涵养水源、抵御洪水、补给地下水等方面具

有独特的水调节功能ꎬ同时在生物多样性维持、调
节局域气候、固碳、净化水质等方面还具有诸多生

态功 能ꎬ 被 誉 为 “ 地 球 之 肾 ”ꎮ 但 是ꎬ 人 类 世

(Ａｎｔｈｒｏｐｏｃｅｎｅ)以来的快速经济发展和城市化进

程ꎬ以及随之带来的全球气候变暖、水体富营养

化、外来物种入侵等一系列环境问题导致湿地急

速退化ꎬ湿地水生植被种类减少ꎬ大量珍稀濒危物

种面临着灭绝的风险(李伟ꎬ２０２０ꎻＦｌｕｅｔ￣Ｃｈｏｕｉｎａｒｄ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３ꎻ祝惠等ꎬ２０２３)ꎮ 海南岛是我国唯一

的热带大陆型岛屿ꎬ设立了海南热带雨林国家公

园ꎬ然而海南湿地尤其是淡水湿地并未得到同等

重 视ꎮ 养 殖 场 随 意 排 污、 凤 眼 莲 ( Ｅｉｃｈｈｏｒｎｉａ
ｃｒａｓｓｉｐｅｓ)和大薸(Ｐｉｓｔｉａ ｓｔｒａｔｉｏｔｅｓ)快速入侵等事件

依然时常发生ꎬ严重威胁着该地区水菜花(Ｏｔｔｅｌｉａ
ｃｏｒｄａｔａ)、邢氏水蕨 ( Ｃｅｒａｔｏｐｔｅｒｉｓ ｓｈｉｎｇｉｉ)、野生稻

(Ｏｒｙｚａ ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ )等诸多珍稀濒危水生植物的生

长ꎮ 其中ꎬ国家二级保护植物水菜花的个体数量

仅 ４ 年时间(２０１７—２０２０)就下降了 １１％(Ｓｈｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ生存状况极不乐观ꎮ

水菜花隶属于水鳖科 ( Ｈｙｄｒｏｃｈａｒｉｔａｃｅａｅ) 海

菜花属(Ｏｔｔｅｌｉａ) ꎬ雌雄异株ꎬ一年生或多年生沉

水植物(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) ꎮ 水菜花一年四季均

可开花ꎬ其单花花期通常约为 １ ｄꎮ 花单性ꎬ雌雄

异株ꎻ花瓣 ３ 枚ꎻ雄佛焰苞内有雄花 １０ ~ ３０ 朵ꎬ
而雌花内仅 １ 花ꎻ雄蕊 １２ 枚ꎬ花柱 ９ ~ １８(Ｗａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) ꎮ 水菜花花多而大、花期较长、辐射

对称、花粉量大ꎬ符合典型的泛化传粉系统(张大

勇ꎬ２００４) ꎮ 水菜花对水体变化较为敏感ꎬ对生境

要求极为苛刻ꎬ喜生长在清澈洁净的流水沟渠及

池塘中(于丹等ꎬ１９９８ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２) ꎮ 随着

人类对淡水湿地的开发、外来生物的入侵、水资

源的污染ꎬ适宜水菜花生长的环境越来越少ꎮ 目

前ꎬ仅零星分布于缅甸、泰国、柬埔寨和中国南方

地区ꎬ在我国广西种群灭绝后ꎬ现仅分布在海南

北部火山岩淡水湿地(何景彪等ꎬ１９９１ꎻ 于丹等ꎬ
１９９８ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 韦毅刚ꎬ２０１９ꎻ Ｓｈｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１) ꎬ可作为海南淡水湿地的“伞护种”开

展保育工作ꎮ
水菜花花瓣洁白、一抹淡黄点缀在花中央ꎬ一

簇簇、一丛丛随波荡漾在清澈的溪面ꎬ在海南淡水
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湿地呈现出独特的“花河”景观ꎮ 水菜花的浮水叶

宽披针形或长卵形露出水面ꎬ衬托着“花河”ꎻ其沉

水叶长椭圆形、披针形或带形ꎬ全缘ꎬ在水下随波

逐流ꎬ具极高的园艺观赏价值(赵佐成等ꎬ１９８４)ꎮ
东南亚部分国家还将水菜花当作蔬菜ꎬ制作沙拉

或者蔬菜汤ꎬ并且水菜花具有一定的药用价值

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由此可见ꎬ水菜花还是海南

淡水湿地的“旗舰种”ꎮ 尽管我国生物多样性保护

意识逐渐提升ꎬ海南对淡水湿地的保护也稳步加

强ꎬ但水菜花的适生区仍在逐渐减小( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 因此ꎬ开展水菜花的繁殖和保育生物学研

究极为迫切ꎮ 本研究以海口昌旺溪湿地保护小区

水菜花自然种群为研究对象ꎬ通过比较雌、雄花的

花部形态、性比、花粉活性、柱头可授性、反射光谱

以及检测花粉限制与无融合生殖ꎬ拟探讨:(１)水

菜花自然种群的繁殖特征ꎻ(２)水菜花是否存在显

著的花粉限制导致物种濒危ꎻ(３)水菜花的繁殖规

律ꎮ 以期为后续的就地或迁地保护提供理论

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料和研究地点

２０２１ 年 １２ 月至 ２０２２ 年 ４ 月ꎬ在海南省海口

昌旺溪湿地保护小区(１１０°１７′ Ｅ、１９°４７′ Ｎ)进行

水菜花野外试验ꎮ 该区域内水菜花自然种群长势

良好ꎬ其生境受人为干扰较弱ꎬ便于开展水菜花自

然种群的传粉生物学研究(图 １)ꎮ

图 １　 水菜花“花河”景观(Ａ)及其生境(Ｂ)
Ｆｉｇ. １　 Ｔｈｅ “ｆｌｏｗｅｒ ｒｉｖｅｒ” ｌａｎｄｓｃａｐｅ (Ａ) ａｎｄ ｉｔｓ ｈａｂｉｔａｔ (Ｂ) ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

１.２ 性比和花部特征

在研究样地中ꎬ设置 １０ 个 ２ ｍ × ２ ｍ 的样方ꎬ
用于统计水菜花雌、雄株性比ꎮ 随机选取待开放

的雌、雄花苞各 １０ 朵ꎬ每天 ９:００—２１:００ 观察并

统计单花状态及开花进程ꎮ 随后ꎬ随机选取完全

开放的雌、雄花各 ２０ 朵ꎬ用游标卡尺测定花瓣(长
和宽)长度、性器官长度、花梗长度、蜜导半径、花
萼直径等参数ꎮ
１.３ 花粉活性和柱头可授性的检测

采用蓝墨水染色法测定花粉活性(王伟伟等ꎬ
２０１８)ꎮ 将 ５ 枚不同时期(花蕾期、开放期Ⅰ、开放

期Ⅱ、开放期Ⅲ和凋谢期)的花药放置在 ２ ｍＬ 的

离心管中ꎬ设置 ４ 个重复ꎬ之后滴入 １ μＬ 浓度 １％

的蓝墨水溶液ꎬ室温下静置 １０ ｍｉｎ 后用光学显微

镜观察ꎮ 随机选取 ５ 个分离的视野ꎬ每个视野不

少于 ３０ 粒花粉ꎬ花粉被染成蓝色表示花粉无活性

(王伟伟等ꎬ ２０１８)ꎮ
采用联苯胺－过氧化氢法对柱头可授性进行

测定(Ｄａｆｎｉ ＆ Ｍａｕéｓꎬ １９９８)ꎮ 详细记录柱头上气

泡开始冒泡的时间和柱头周围的颜色变化ꎬ并根

据柱头先端产生气泡数和染色深浅程度判定柱头

的活性大小ꎮ 其中ꎬ蓝色且产生大量气泡的柱头

为有活性柱头ꎬ气泡较少或无气泡的柱头则为无

活性柱头(Ｄａｆｎｉ ＆ Ｍａｕéｓꎬ １９９８)ꎮ
１.４ 访花者行为观察

参照龚燕兵和黄双全(２００７)的方法ꎬ选择晴
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朗天气观测水菜花的访花者ꎮ 记录不同访花者的

访花时间、访花频率及种类等ꎬ并判断水菜花的主

要传粉者ꎮ 此外ꎬ为了更好地记录访花昆虫的访

花过程和觅食行为ꎬ我们还利用 ４ 台全景 ４ Ｋ 高清

户外摄影机(萤虫 Ｓ６ 运动相机)架设在样地进行

拍摄记录ꎮ
１.５ 反射光谱分析

选取雌、雄花各 ５ 朵的花瓣、蜜导、花药、柱头

和叶片ꎬ使用便携式光谱仪(赛曼 Ｓ３０００￣ＵＶ￣ＮＩＲ)
测定光谱反射率ꎮ 同时将测得的光谱数据标记到

膜翅 目 蜂 类 昆 虫 视 觉 颜 色 的 六 边 形 模 型 中

(Ｃｈｉｔｔｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻ Ｃｈｉｔｔｋａ ＆ Ｋｅｖａｎꎬ ２００５)ꎮ 使

用多元方差分析(ＭＡＮＯＶＡ)检测水菜花雌、雄花

之间坐标是否存在显著性差异ꎬ以坐标( ｘ 和 ｙ)为
变量ꎬ用 Ｐｉｌｌａｉ’ ｓ ｔｒａｃｅ 进行 Ｆ 检验ꎮ 差异不显著则

表明昆虫无法区分花色ꎻ反之ꎬ再使用 ｔ 检验ꎬ比较

两两花色间的颜色距离是否在蜜蜂的颜色辨别阈

值内(Ｇｉｕｒｆａꎬ ２００４)ꎮ
１.６ 花粉限制和无融合生殖的检测

分别统计雌、雄花各 １０ 朵的胚珠和花粉数量ꎮ
在统计单花的花粉数量时ꎬ用解剖针小心将雄花花

药内壁上的所有花粉颗粒充分剥离ꎬ并移入 ４ ｍＬ 的

５０％乙酸溶液中ꎬ在光学显微镜下记录来自 ４ μＬ 混

合液体的花粉颗粒ꎬ重复 １０ 次ꎮ 将每朵雌花的胚珠

数量在光学显微镜下观察并进行计数统计ꎮ
为了检测水菜花是否存在花粉限制和无融合

生殖现象ꎬ我们对比了人工授粉和自然授粉的坐

果率和结实率ꎮ 本研究共设置 ３ 个试验处理ꎬ每
个处理重复 １０ 次ꎮ (１)直接套袋:对雌花不做任

何处理ꎬ在花未开放前直接套袋ꎻ(２)人工授粉:在
柱头成熟时涂抹适量的花粉后并套袋ꎻ(３)自然授

粉ꎮ 待种子成熟后ꎬ采用自然授粉和人工授粉的

结实率来计算花粉限制的强度( ｐｏｌｌｅｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ
ＰＬ)ꎬＰＬ＝ (１－Ｃ / Ｘ) × １００ꎬ式中 Ｃ 和 Ｘ 分别代表

在自然和人工授粉下每个果实的种子产量(Ｙａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 当 ＰＬ 等于 ０ 就意味着其不受到花

粉限制ꎬＰＬ 越趋近于 ０ 表示其受到的花粉限制越

小ꎻ相反ꎬ当 ＰＬ 越趋近于 １ 则表示其受到的花粉

限制越大(Ｌａｒｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０００)ꎮ
１.７ 数据统计分析

利 用 ＳＰＳＳ ２６. ０ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ 软 件 中 的

ＭＡＮＯＶＡ 以及 ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 进行统计分析ꎬ统
计数据用 ｘ±ｓ 表示ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 性比和花部特征

由表 １ 可知ꎬ昌望溪水菜花自然种群内ꎬ雌、
雄个体的性比约为 １ ∶ ２ꎬ雄性个体数量显著高于

雌性ꎮ 水菜花雌、雄花在颜色和形状上极为相似ꎬ
但雌花的花瓣、性器官、蜜导、花萼和花梗都明显

大于雄花ꎮ
由图 ２ 可知ꎬ水菜花单花开放过程可分为花蕾

期、开放期Ⅰ、开放期Ⅱ、开放期Ⅲ和凋谢期 ５ 个

过程ꎮ (１)花蕾期ꎬ雌、雄花瓣由萼片包裹ꎬ雌、雄
蕊缓慢伸长ꎬ均由浅绿色变为黄色ꎬ花药在花冠裂

片内便已开裂散粉ꎻ(２)开放期Ⅰꎬ雌、雄花蕾逐渐

变大ꎬ花瓣主要以左旋、右旋或同时开裂ꎬ此时ꎬ花
丝和柱头颜色由黄色变深黄色ꎬ该阶段花药散粉

达到高峰ꎬ花瓣内侧沾满花粉ꎻ(３)开放期Ⅱꎬ雌、
雄花瓣逐渐舒展开ꎬ花药散粉变少ꎻ(４)开放期Ⅲꎬ
雌、雄花瓣张开ꎬ花药散粉结束ꎬ花丝颜色由深黄

色变橘黄色ꎻ(５)凋谢期ꎬ雌花的花瓣凋谢ꎬ柱头授

粉成功后呈褐色ꎬ雄花花药逐渐由橘黄色变锈黄

色ꎬ花瓣衰败ꎮ 大约在 １ 个月后ꎬ蒴果便会自然

开裂ꎮ

表 １　 水菜花雌、雄花部形态差异
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

测量
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

雄
Ｍａｌｅ

雌
Ｆｅｍａｌｅ Ｐ

花瓣长度
Ｐｅｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ)

３４.６７±
０.２７

５３.３０±
０.５５

<０.００１

花瓣宽度
Ｐｅｔａｌ ｗｉｄｔｈ (ｍｍ)

３８.００±
０.３２

５６.８３±
０.６４

<０.００１

性器官长度
Ｓｅｘｕａｌ ｏｒｇａｎ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ)

１８.００±
０.２８

２６.３０±
０.３４

<０.００１

蜜导半径
Ｎｅｃｔａｒ ｇｕｉｄｅ ｒａｄｉｕｓ (ｍｍ)

５９.１３±
０.７０

２２.４３±
０.２９

<０.００１

花梗长度
Ｐｅｄｉｃｅｌ ｌｅｎｇｔｈ (ｍｍ)

１７.４０±
０.２１

６.２０±
０.４５

<０.００１

花萼直径
Ｃａｌｙｘ ｄｉａｍｅｔｅｒ (ｍｍ)

５２.２０±
１.０３

２７.２３±
０.３７

<０.００１

４ ｍ２内个体数
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｎｕｍｂｅｒｓ ｐｅｒ ４ ｍ２

８.４０±
０.７９

４.４０±
０.５２

<０.００１

２.２ 花粉活性和柱头可授性的检测

由图 ３ 可知ꎬ水菜花花粉活性和柱头可授性变
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化趋势基本相同ꎮ 花蕾期(花冠裂片刚要打开)花
粉已具有较高的活性(９３. ４％)ꎬ柱头可授性也较

高(８０.２％)ꎻ花蕾期和开放期的花粉活性和柱头

可授性均保持在 ８０％以上ꎮ 花瓣完全盛开后ꎬ花
粉活性和柱头可授性开始下降ꎻ凋谢期花粉活性

已降至 ７％ꎬ柱头可授性仅为 ２１％ꎮ

图 ２　 水菜花开花动态
Ｆｉｇ. ２　 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

图 ３　 水菜花的花粉活性与柱头可授性
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｏｌｌｅｎ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

２.３ 访花者行为观察

本研究观测到膜翅目(Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ)和双翅目

(Ｄｉｐｔｅｒａ)的 ５ 种昆虫访问水菜花(图 ４)ꎬ昆虫访花

高峰期集中在上午 １０:００—１１:００(图 ５)ꎮ 其中ꎬ膜
翅目昆虫为中华蜜蜂(Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ)和淡脉隧蜂属昆

虫(Ｌａｓｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ｓｐ.)ꎻ双翅目昆虫为黑带食蚜蝇属
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Ａ. 中华蜜蜂ꎻ Ｂ. 淡脉隧蜂属昆虫ꎻ Ｃ. 蝇科昆虫ꎻ Ｄ. 丽蝇科昆虫ꎻ Ｅ. 黑带食蚜蝇属昆虫ꎮ
Ａ. Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａꎻ Ｂ. Ｌａｓｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ｓｐ.ꎻ Ｃ. Ｍｕｓｃｉｄａｅ ｓｐ.ꎻ Ｄ. Ｃａｌｌｉｐｈｏｒｉｄａｅ ｓｐ.ꎻ Ｅ. Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｓｐ.

图 ４　 水菜花访花昆虫
Ｆｉｇ. ４　 Ｆｌｏｒａｌ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

图 ５　 水菜花访花者访问雄花(实线)与雌花(虚线)的频率
Ｆｉｇ. ５　 Ｖｉｓｉｔｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｔｏ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ (ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅ) ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ (ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅ) ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

昆虫(Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｓｐ.)、蝇科昆虫(Ｍｕｓｃｉｄａｅ ｓｐ.)和丽

蝇科昆虫(Ｃａｌｌｉｐｈｏｒｉｄａｅ ｓｐ.)(图 ４)ꎮ 携粉量最大的

是中华蜜蜂和淡脉隧蜂属昆虫(图 ４)ꎬ并且它们访

问雄花的频率和时间均显著高于雌花(Ｐ<０.００１)
(图 ５ꎬ图 ６)ꎬ而其他昆虫几乎不或者很少携带花粉ꎮ

中华蜜蜂访问雄花的频率最高ꎬ约为访问雌

花频率的 ３ 倍ꎬ但其访花时间仅为 ５ ~ １７ ｓ(图 ５ꎬ
图 ６)ꎮ 淡脉隧蜂属昆虫访花时间较长ꎬ可达 １ ~ ２
ｍｉｎꎬ但其访花频率不及中华蜜蜂的 １ / ３(图 ５ꎬ图
６)ꎮ 当这两种膜翅目昆虫访花时ꎬ常以蜜导部位

或花药为降落点ꎬ沿着蜜导方向爬行ꎬ其头部、胸
部和腹部会沾满花粉(图 ４)ꎮ 因此ꎬ我们认为中

华蜜蜂是水菜花的主要传粉者且传粉效率较高ꎬ
淡脉隧蜂属昆虫为潜在传粉者ꎮ
２.４ 反射光谱分析

水菜花反射光谱分析结果显示ꎬ水菜花雌、雄
花瓣颜色位点( Ｐｉｌｌａｉ’ ｓ 轨迹 ＝ ０. ５６４ꎬＦ ＝ ４. ５１８ꎬ
Ｐ ＝ ０.０５５)和蜜导颜色位点(Ｐｉｌｌａｉ’ ｓ 轨迹 ＝ ０.３６６ꎬ
Ｆ ＝ ２.０１７ꎬＰ ＝ ０.２０３)无明显颜色差异(图 ７ꎬ图 ８)ꎮ
然而ꎬ雌蕊和雄蕊存在显著的颜色差异( ０.５４ ｖｓ
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图 ６　 水菜花访花昆虫的单花停留时间
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｔｏ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｎ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

图 ７　 水菜花雌花和雄花不同位置的光谱反射曲线
Ｆｉｇ. ７　 Ｓｐｅｃｔｒａｌ ｒｅｆｌｅｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｏｔｔｅｌｉａ ｃｏｒｄａｔａ

０.０６ꎬｔ＝ ８.１２３ꎬｄｆ ＝ ９ꎬＰ < ０. ００１)ꎬ而且水菜花雌

蕊、雄蕊之间的花色距离明显高于蜜蜂的辨别阈

值ꎬ即水菜花的主要传粉者中华蜜蜂可以区分水

菜花的雌蕊和雄蕊ꎮ
２.５ 花粉限制和无融合生殖的检测

水菜花的花粉和胚珠数量分别为(１１９ ２２３ ±
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蜂类视觉颜色空间划分为 ６ 个区域ꎬ中央直径为 ０.１ 个六
边形单位的圆形区域为无色区ꎮ
Ｔｈｅ ｖｉｓｕａｌ ｃｏｌｏｒ ｓｐａｃｅ ｏｆ ｂｅｅｓ ｉｓ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｓｉｘ ｚｏｎｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｃｏｌｏｒ ｓｐａｃｅ ｉｎｓｉｄｅ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｃｉｒｃｌｅ (０.１ ｈｅｘａｇｏｎ ｕｎｉｔｓ) ａｐｐｅａｒｓ
ａｃｈｒｏｍａｔｉｃ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂｅｅｓ.

图 ８　 雌、雄花在蜂类视角颜色六边形中的颜色位点
Ｆｉｇ. ８　 Ｃｏｌｏｒ ｌｏｃｉ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ａｎｄ ｍａｌｅ ｆｌｏｗｅｒｓ

ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｈｅｘａｇｏｎ ｏｆ ｂｅｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ

１２ ０８５.２８２)和(４ ２５６±１３３.０７９)ꎮ 水菜花坐果率和

结实率在自然授粉下分别为 ９５.２９％和 １００％ꎬ在人

工授粉下则为 ９８.４２％和 １００％ꎻ花粉限制(ＰＬ)值为

０.１５ꎬ说明水菜花野外种群存在较低花粉限制ꎮ 直

接套袋处理下ꎬ水菜花的坐果率和结实率均为 ０ꎬ表
明其繁育系统不存在无融合生殖现象ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 水菜花的繁育特征

水菜花虽属于沉水植物ꎬ但传粉过程须在水

上完成ꎬ水下完成果实生长发育ꎮ 本研究中水菜

花的主要传粉者是中华蜜蜂ꎬ这与其同属植物海

菜花(Ｏｔｔｉｌｉａ ａｃｕｍｉｎａｔａ)的结果一致( Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 不同的是ꎬ淡脉隧蜂属昆虫访问水菜花的

访花时间较长ꎬ但全身携带花粉ꎬ可能是水菜花潜

在的主要传粉者ꎬ而海菜花的则为蝇类( Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ这可能与当地的传粉者环境( ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ)相关ꎮ

花粉是水菜花为访花者提供的主要回报物ꎮ
本研究中ꎬ雄花的花粉量大ꎬ中华蜜蜂访问雄花的

频率高达每小时 １１０ 次ꎮ 中华蜜蜂降落在雄花上

后ꎬ就以头部钻入花冠筒中采集花粉ꎬ访花时间为

８~ １７ ｓꎬ全身就能沾满花粉ꎮ 而雌花无花粉ꎬ中华

蜜蜂访问雌花的频率相对较低ꎬ仅为访问雄花频

率的 １ / ３ꎬ并且在雌花成熟柱头上停留时间较短ꎬ
仅 ５ ｓ 左右便飞离ꎮ 尽管如此ꎬ水菜花自然授粉的

坐果率高达 ９５％以上ꎬ说明中华蜜蜂传粉效率高ꎬ
较低的访花频率和时间就已经能满足水菜花雌花

的繁殖需求ꎮ
自然界 ８５％ 的单性花都有花大小二 型 性

(Ｄｅｌｐｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)ꎬ水菜花也具有花大小二型性

现象ꎬ即同一植物的雌雄花在大小上有明显的差

异ꎮ 不同的是ꎬ绝大多数温带动物传粉的雄花往

往都有更大的花和更显著的花展示( Ｂｅｌｌꎬ １９８５ꎻ
Ｄｅｌｐｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎻ Ｅｃｋｈａｒｔꎬ １９９９ꎻ Ｃｏｓｔｉｃｈ ＆
Ｍｅａｇｈｅｒꎬ ２００１)ꎬ而生活在热带地区的水菜花恰恰

相反ꎬ水菜花雌花的花瓣、性器官、蜜导、花萼和花

梗都明显大于雄花ꎬ这种现象在热带生态系统中

也比较多见 ( Ｄｅｌｐｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎻ Ｈｕｍｅａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎮ 这可能也与花数量有关ꎬ花展示的理论模

型认为花大小和花数量之间存在负相关(Ｈａｒｄｅｒ ＆
Ｂａｒｒｅｔｔꎬ １９９６)ꎬ水菜花雄花的数量远大于雌花ꎬ雄
株一个佛焰苞内便有雄花 １０ ~ ３０ 朵ꎬ而雌株佛焰

苞内仅 １ 朵雌花ꎻ并且雄株的数量也是雌性个体

的 ２ 倍ꎬ进一步增加了雄花的数量ꎮ 同时ꎬ花形成

花序后对传粉者的吸引显然要大于单花ꎬ甚至也

大于单花效应的总和(Ｍｕｌｌｉｇａｎ ＆ Ｋｅｖａｎꎬ １９７３)ꎮ
再加上雌花没有传粉报酬ꎬ只能通过更大的花展

示等方式来吸引传粉者ꎬ以此在广告效应上赶上

或者超过雄花(Ｒｅｎｎｅｒ ＆ Ｆｅｉｌꎬ １９９３)ꎮ
３.２ 水菜花两性模拟的欺骗性传粉

水菜花的雌、雄花在颜色和形状上极为相似ꎬ
二者花瓣白色ꎬ花中央均有黄色蜜导ꎬ相同的结果

也体现在蜂类的视觉上ꎬ仅雌蕊(花柱 ９ ~ １８ 枚)
和雄蕊(１２ 枚)的反射光谱存在一定的差异ꎬ这可

能与雄蕊上存在大量花粉有关ꎬ花粉粒的存在导

致光谱纯度更高ꎬ最终使传粉者可以区分雄蕊和

雌蕊(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由此可见ꎬ没有传粉报

酬的雌花拟态有报酬(花粉)的雄花进行两性模拟

( ｉｎｔｅｒｓｅｘｕａｌ ｍｉｍｉｃｒｙ)的欺骗性传粉ꎬ这与其同属植

物海菜花完全相同(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ并且在欺

骗传粉中较为常见(Ｂａｋｅｒꎬ １９７６ꎻ Ｄａｆｎｉꎬ １９８４)ꎮ
雄花不仅具有传粉者报酬ꎬ并且花朵数量也远

多于雌花ꎬ为此ꎬ传粉者势必会对雌花产生歧视ꎬ从
而更倾向于访问报酬更多的雄花 ( Åｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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１９８６ꎻ Ｄｕｋａｓꎬ １９８７ꎻ Ｖａｕｇｈｔｏｎ ＆ Ｒａｍｓｅｙꎬ １９９８)ꎮ
本研究的反射光谱分析结果显示ꎬ雌蕊和雄蕊存在

明显的颜色差异ꎬ说明蜜蜂也能够从视觉上对两者

进行区分ꎮ 实际上ꎬ我们在野外观察到的结果也正

是如此ꎬ相比雌花ꎬ中华蜜蜂对雄花有明显的访花

偏好ꎬ存在对雌花的访花歧视ꎬ可能导致花粉限制

(ｐｏｌｌｅｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ)ꎮ 然而ꎬ本研究结果显示ꎬ水菜花

中并未出现明显的花粉限制(ＰＬ ＝ ０.１５)ꎬ甚至还要

低于 ２２４ 种动物媒介开花植物的平均花粉限制

(ＰＬ＝ ０.４)(Ｌａｒｓｏｎ ＆ Ｂａｒｒｅｔｔꎬ ２０００)ꎬ以及其同属植

物海菜花(ＰＬ ＝ ０.３４) (Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 综上所

述ꎬ我们认为ꎬ尽管中华蜜蜂对雌花存在一定的访

花歧视ꎬ但传粉结果非常成功ꎬ水菜花极高的自然

结实率和坐果率也证实了该结果ꎮ
由于传粉昆虫的学习行为ꎬ欺骗性空花的访

问经历会使昆虫避开那些没有报酬的刺激ꎬ下一

次避免造访同一类型的花( Ｓｉｍｏｎｄｓ ＆ Ｐｌｏｗｒｉｇｈｔꎬ
２００４ꎻ 任宗昕等ꎬ２０１２)ꎮ 但水菜花在昌旺溪形成

壮观的“花河”景观ꎬ庞大的雄花数量吸引了大量

访花者ꎬ相比之下ꎬ出现频率较低的无奖励雌花对

传粉者本身学习行为惩罚较小ꎬ甚至可以忽略

(Ｓｃｈａｅｆｅｒ ＆ Ｒｕｘｔｏｎꎬ ２００９ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由

此可见ꎬ雌花受到了负频率依赖选择 ( ｎｅｇａｔｉｖｅ
ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)作用ꎬ当样地内的水

菜花雄花频率升高后ꎬ雌花也获得了更多的传粉

者造访ꎮ 这种选择作用在兰科植物中比较常见ꎬ
如人为增加 Ｄａｃｔｙｌｏｒｈｉｚａ ｓａｍｂｕｃｉｎａ 居群内黄色表

型比例后ꎬ稀有的紫花表型繁殖成功率也随之上

升ꎬ反之亦然ꎬ以此保证稀有表型在种群内的稳定

(Ｇｉｇｏｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ这可能也是自然种群中水

菜花雄性比例偏高的关键原因之一ꎮ
性比和传粉者数量可能是导致水菜花传粉成

功的关键原因(Öｓｔｅｒ ＆ Ｅｒｉｋｓｓｏｎꎬ ２００７ꎻ Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由于传粉者对花辨别的

准确性并不是一个严格的要求ꎬ并且不同的传粉者

个体之间也会存在差异(Ｃｈｉｔｔｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 随

着传粉者访问雄花频率的增加ꎬ传粉者对雌花“错
访”频率也随之增加ꎮ 虽然“模仿”或“欺骗”可以被

传粉者识别ꎬ但仍有部分传粉者“意外”访问雌花ꎬ
并 导 致 “ 错 访 ” 低 频 率 的 发 生 ( Ｋｒｉｓｈｎａ ＆
Ｓｏｍａｎａｔｈａｎꎬ ２０１８ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ兼之ꎬ中华蜜

蜂传粉效率较高ꎬ低频率的“错访”就已经能满足雌

花的繁殖需求ꎮ 由此推断ꎬ当大量传粉者访问水菜

花种群时ꎬ它们对雌花的访问也会增加ꎬ可以抵消

传粉歧视可能引发的花粉限制ꎮ 在这种情况下ꎬ不
完全的两性模拟欺骗传粉是有效的ꎮ

综上所述ꎬ维持水菜花这一濒危植物的繁殖与

更新ꎬ需要保证雌花传粉者的传粉效率和较高访花

频率(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ而这主要取决于种群的大

小、性别比例和传粉者的类型与数量ꎮ 当种群数量

急剧萎缩时ꎬ水菜花可能会出现较高的传粉限制ꎬ
传粉系统将更加脆弱ꎬ难以维持ꎮ 因此ꎬ开展水菜

花保育和人工种群恢复等工作时ꎬ应重点关注种群

的规模ꎬ雌雄个体比例ꎬ以及当地的传粉者环境ꎮ
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