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摘 要 对稀有物种生物学特征及繁育系统的研究将有利于我们对稀有物种的保育。该文通过野外定位观测稀

有植物小丛红景天（!"#$%#&’ $()(&#*’）的花部综合特征，并运用杂交指数、花粉&胚珠比的方法首次对其繁育系统进
行初步测定。结果表明：该物种单花花期一般为 % ’ ( )，开花过程中花柱逐渐伸长并向外弯曲，子房开裂并逐渐伸
长，花药散粉具有先后顺序，一般外轮对萼花药先散粉，其后 ! )左右对瓣花药开始散粉。单花花期依照其形态和
散粉时间可分为 (个阶段：花蕾期、内轮散粉期、内轮散粉末期、外轮散粉期、外轮散粉末期和凋谢期。而种群花期
一般可持续 *" )以上，不同海拔观测地点有所不同，海拔 + +"+ ,处的观测地点 -开花物候最为滞后。由于其杂交
指数不小于 .，花粉&胚珠比在 $"" ’ ! """之间，根据 /0123（!44+）和 567)82（!4$$）的标准，初步判定该物种的繁育系
统属于异交为主，部分自交亲和，传粉过程需要传粉者。
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植物花的综合特征（!"#$%" &’()$#*+）包括两个方
面：花设计（!"#$%" )+&,-(）和花展示（!"#$%" ),&."%’）。
花设计主要包括花的结构、颜色、气味、分泌物质类

型及其产量等单个花的所有特征；而花展示是指花

在某时间开放的数量、花在花序上的空间排列状况、

个体花期和种群花期等，是花在个体和种群水平上

的表现特征（/%$$+00，1223；黄双全和郭友好，4555）。
花的综合特征与植物的繁育系统密切相关。繁

育系统是指直接影响后代遗传组成的所有有性特

征，主要包括花部综合特征、花部各性器官的寿命、

花开放式样、自交亲和程度和交配系统（6’%00，
1237），它们与传粉者和传粉行为一起决定了植物后
代的遗传组成和适合度，其中花综合特征与交配系

统是核心。植物繁育系统是当今生态学和进化生物

学研究的热点领域之一，该研究领域国内已有专著

出版（张大勇，4558）。在我国，刘林德等（4554）、肖
宜安等（4558）、汪小凡和陈家宽（4551）分别就不同
植物的繁育系统做过报道，而花综合特征与交配系

统的定量测定已经成为繁育系统研究中相对独立的

必需内容，理论、方法和实践已有许多学者做过报道

（张大勇和姜新华，4551；何田华和葛颂，4551；陈小
勇等，4551；张冬梅等，4551），国内不少学者也已对
繁育系统理论及方法进行了比较全面的综述（王崇

云和党承林，1222；何亚平和刘建全，4557）。另一方
面，濒危或稀有植物（9()%(-+$+) #$ $%$+ ."%(0）的繁育
系统很可能具有一定的特殊性，对于该类植物的保

护与管理、生物多样性研究具有重要意义，目前已经

有工作对一些濒危或稀有植物的繁育系统开展了研

究（肖宜安等，4558；张仁波等，455:），为相关稀有植
物的保护与利用提供了有价值的参考资料。

由 ;+<#$%= >%<,(#?,0@和她的合作者开创的稀有
物种生物学属于新兴研究领域（A%&0#( B CD(,(，
122E）。物种的稀有性是由地理分布、生砍的特异性
和局域种群的大小 7 个方面的因素决定的（>%<,F
(#?,0@ !" #$ G，123:）。有些物种地理分布很窄，而且
又被严格限制在特殊的生境中，这样的物种被生物

学家们称为经典的稀有物种；有些物种地理分布较

广，但却被限制在某一类特殊的生境中而且每一分

布区内的种群数量较少，这样的物种常被用来作为

某类生境的指示者。因此稀有物种通常是指那些分

布区比较狭窄或者分布范围虽广但数量比较稀少而

所需生态环境又比较特殊的种类（A,0@+()%((+$ B
H#"0,&，4555；C+""’ !" #$ G，4551；I##$% !" #$ G，4557）。
小丛红景天（%&’()’$# (*+*$’,#）为景天科红景

天属，多年生草本，常呈亚灌木状。枝簇生，叶散生。

花序聚伞形，着 8 J E花，直径 4 J 7 K*。花 L基数，
白色。雄蕊为花瓣数的两倍，4 轮。 果，种子

小。花期 E J 3月，果期 2 J 15月。在我国分布于四
川西北部、青海、甘肃、陕西、湖北、山西、河北、北京、

内蒙古和吉林，仅生长在海拔 1 :55 J 7 255 *的有
岩石露出地表的石缝处（中国科学院中国植物志编

辑委员会，1238）。其分布虽广，但被限制在特殊的
生境中。不同山脉之间种群呈岛屿状分布，而且同

一山峰上由于裸露岩石的离散性种群也呈岛屿状分

布且种群数量有限。对小丛红景天种群的研究目前

主要集中在化学成分含量分析等方面（罗定强等，

455L；李伯祥等，122E），其繁育系统的研究尚未见有
关报道。该物种仅生长于高海拔地区有岩石露出地

表的石缝处，并呈岛屿状分布，这种独特的生境及分

布是否造成了其独特的花部特征及繁育系统？海拔

是否对其开花进程产生影响？本文通过对该物种花

部特征的观察，揭示该物种的花部特征和开花规律，

初步确定其繁育系统的类型，为进一步阐明其交配

系统类型提供第一手资料，为有效保育和利用小丛

红景天提供理论依据。

! 研究地区概述

研究地区位于北京市门头沟区东灵山，72M83N J
85M55N O，11LM48N J 11LM7:N 9。该地区处于太行山北
段小五台山余脉，属温带半湿润F半干旱季风气候，
年均温 4 J 3 P，年平均降水量为 :11 G 2 **，年平均
相对湿度为 ::Q，全年总日照数为 4 557 G 2 =，生长
季（L J 15月）为 1 128 G3 =，占全年的 L2 G:Q，太阳总
辐射为 4 23L J 7 52L IR·*S 4（李海涛和陈灵芝，

1222）。主峰东灵山海拔 4 757 *，为北京市最高峰。
东灵山地区是北京市植物种类最为丰富的地区之

一，其森林植被具有暖温带典型落叶阔叶林的植被

特征。但海拔 1 355（4 555 *）J 4 455 *之间为亚高
山草甸带，海拔 4 455 J 4 757 *主要分布的是亚高
山灌丛草甸（娄安如，4558）。

" 研究方法

" G! 花部特征及开花进程的观察
455L年 E 月在东灵山地区对小丛红景天物种

进行考察后发现，东灵山地区小丛红景天分布的海

拔最低限为 1 24E *，而主峰高 4 757 *，故按 155 *
左右的高差为标准，从主峰峰顶向山下依次设置了

8个观测地点：位于东灵山主峰顶 4 757 *处的观测
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地点 !，位于二龙岗海拔 " "#" $的观测地点 %，位
于六郎峰海拔 " &#’ $的观测地点 (以及六郎峰东
侧山脊海拔 " #&) $的观测地点 *（表 &）。为了解
该物种的花部特征，在其种群较大的观测地点 (处
对该物种单花开花进程及其单花的结构、颜色、气

味、分泌物质类型进行观察。每 & + , -观察 &次花
蕾，直到花朵开放。开放之后，每天观察 &次，直到
花朵脱落。每次观察，均注意记录花朵开放、花粉散

出、柱头伸长的时间；记录柱头与花药的空间距离、

花朵形状、大小、颜色及它们的时空动态。

为检测东灵山地区小丛红景天开花进程随海拔

升高所发生的变化，按照 *./01（&22"）的标准描述各
观测地点小丛红景天的开花进程并记录其开始的时

间，具体标准是："34以下的植株开花；3#4以上的
植株开花；"34以下的植株尚处于花期，余者已经凋
谢；开花末期（少于 &#4的植株仍在开花）。

表 ! 各观测地点概况
5.678 & 598 6.:;<=>?0- >/ 8.:9 >6@8=A.B1>0 C7>B

观测地点

D6@8=A.B1>0 C7>B
海拔

!7B1B?-8（$）
坡向

!@C88B
坡度

E7>C8
取样数目

F?$68=@ >/ @.$C710<
! " ,#, EG ,#H ,#H "#
% " "#" EI ,#H ,#H "#
( " &#’ EG &3H J3H "#
* " #&) FI J#H J3H "#

" K" 杂交指数（D?B:=>@@10< 10-8L，D(M）的估算
按照 *./01（&22"）的标准，在观测地点 (处选取

干扰较少的个体 3 株，每株 3 个花序，进行花序直
径、花朵大小、开花行为的测量并进行繁育系统的评

判。评判标准为：D(M N # 时，繁育系统为闭花受精
（(781@B><.$O）；D(M N &时，繁育系统为专性自交（D6P
71<.B8 .?B><.$O）；D(M N " 时，繁育系统为兼性自交
（Q.:?7B.B1A8 .?B><.$O）；D(M N , 时，繁育系统为自交
亲和，有时需要传粉者；D(M N J时，繁育系统为异交
为主，自交部分亲和且需要传粉者。

" K# 花粉P胚珠比（R>7780P>A?78 =.B1>，R S D）的估算
"##3年 T月底在观测地点 (处，随机采刚开放

而花药尚未裂开的花序数个，用 Q!!固定后带回实
验室。返回实验室后选取大小基本一致、开花进程

相同的花朵 3个，参照 *./01（&22"）介绍的方法，将每
朵花的单个雄蕊挤碎于含有染料（# K34的亚甲基蓝
溶液）和去垢剂（# K&4的 5GIIFP"#溶液）的 T#4乙
醇溶液中，然后定容至 & $7，制成花粉悬浮液，取 &#

!7在血球计数板上并于显微镜下统计花粉数量，重
复 ’次，计算可得每一雄蕊的花粉数；将每朵花 &#
个雄蕊的花粉数量统计完后，求和，便得到单花花粉

总数。在体视显微镜下用解剖针划开心皮，统计每

朵花的胚珠数。依据 (=?-80（&2TT）的标准，R S D为
" KT + 3 KJ时，其繁育系统为闭花受精；R S D为&) K& +
,2 K# 时，繁育系统为专性自交；R S D为 ,& K 2 + ,2’ K #
时，繁育系统为兼性自交；R S D 为 "JJ K T + " 3)) K #

时，繁育系统为兼性异交；R S D 为 " &#) K # +
&23 3"3 K#时，繁育系统为专性异交；也就是说，R S D
值的降低意味着近交程度的升高，R S D值的升高伴
随着远交程度的上升（*./01，&22"）。

# 结 果

# K! 花部特征与开花进程
根据野外观察，依据小丛红景天花内各器官状

态、颜色变化的一般规律，如图 &所示，单花开花进
程可分为 ’个阶段（外轮雄蕊即对瓣雄蕊，内轮则为
对萼雄蕊）：在花蕾期（%?--10< C8=1>-），花瓣闭合，两
轮雄蕊的花药均呈红色（图 &P&）；在内轮散粉期（M0P
@1-8P-891@:80:8），随着花蕾的逐渐开放，子房生长并
伸长，内轮花药成熟，开始散粉，颜色变为黄色，花瓣

未完全展开，呈三角状，持续 & + " -（图 &P"）；内轮散
粉末期（R>@BP10@1-8P-891@:80:8），在开放后不久，心皮
发育导致顶端逐渐开裂，花柱和柱头均隐约可见，内

轮花药散粉完毕，颜色变为黑色，花瓣略微展开呈筒

状，传粉者开始频繁活动，持续时间 & -（图 &P,）；外
轮散粉期（R>@BP10@1-8P-891@:80:8）时，外轮花药成熟并
开始散粉，子房开始膨大并分裂，柱头伸长，持续 & -
（图 &PJ）；外轮散粉末期（R>@BP>?B@1-8P-891@:80:8），花
瓣完全展开并向外伸展，子房充分膨大，导致内轮花

丝向外扩张，柱头略成红色，散粉过程已接近完结，

持续 & -左右（图 &P3）；凋谢期（G1B98=10< C8=1>-），散
粉完毕，心皮、柱头以及花丝不同程度地呈现红色
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图 ! 单花开花进程示意图
"#$%! &’()*+ ,-. -/01) *0123( #4 3#4$5( 6507(2

图 8 单花开花进程实例
"#$%8 9:-,.5(3 ,-. 3+07#4$ )+( *0123( #4 3#4$5( 6507(2

并开始枯萎（图 !;<）。随后，花部各器官将迅速枯萎
并凋谢。在实物照片中（图 8），我们可以清晰地看
到这 <个阶段，只是在图 8;=中，对瓣雄蕊散粉状态
不是很明显，但仍然可以看到部分花药刚刚散粉完

毕，略微呈现黄色。

单花开花持续时间不长，一般 > ? < @ 就会枯
萎，其主要特点在于两轮雄蕊的分次成熟，尚未散粉

的花药均呈红色。在已经接受花粉之后，柱头和心

皮及花瓣会依次变为红色。

由于该物种花序属于聚伞花序，因此同一花序

上的数朵花，一般中心位置的花首先开放，在开放后

花瓣基部的腺体开始分泌无色液体物质，无气味，无

甜味（表 8）。同时在野外观测中发现其败育情况比
较普遍，特别是直径较小、分枝数较少的植株和单花

花枝败育的情况更加严重。

如表 A所示，各观测地点的开始开花时间基本
相同，一般相差不会超过 ! ? 8 @，开花持续时间也基
本一致，一般可持续 AB @以上，但是开花进程有所
不同。有证据显示海拔每升高 !BB , 温度则下降
B %>>C，温度的降低会引起物候期的推迟（DE(4@-，
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表 ! 小丛红景天花形态功能特征
!"#$% & !’% ()*+,-.*"$ ($./"$ 0./1’.$.23 .( !"#$%#&’ $()(&#*’

观测项目 4,%05 .( .#5%/6",-.* 观测结果 7%5)$,5 .( .#5%/6",-.*
花瓣雄蕊枯萎顺序 8$.9%/ ./2"*5 9-$,-*2 ./:%/ 雄蕊!花瓣 ;,"0%*!<%,"$
花瓣发育状态

<%,"$ :%6%$.10%*,
颜色变化 =.$./ +’"*2%5
大小变化 ;->% +’"*2%5

白色!黄色!红色 ?’-,%!@%$$.9!7%:
伸长!卷缩 ;,/%,+’!7.$$-*2

雄蕊发育状态

;,"0%*5 :%6%$.10%*,
颜色变化 =.$./ +’"*2%5 红色!黄色!黑色!褐色 7%:!@%$$.9!A$"+B!A/.9*
花丝长短 8-$"0%*, $%*2,’ 无明显变化 C. .#6-.)5 +’"*2%5
花药与柱头间距 D-5,"*+% (/.0 "*,’%/5 ,. 5,-20" 小!大 ;’./,!E.*2
花药开裂方式 F.:% .( "*,’%/ :%’-5+%*+% 纵裂 E.*2-,):-*"$ :%’-5+%*+%

雌蕊发育状态

<-5,-$ :%6%$.10%*,
柱头 ;,-20" 颜色 =.$./ 绿色!黄色!红色 G/%%*!@%$$.9!7%:

形状 ;’"1% 无明显变化 C. .#6-.)5 +’"*2%5
位置 <.5-,-.* 直立!弯曲 H1/-2’,!=)/6%
伸出时间 !-0% .( 5,/%,+’-*2 .), 内轮散粉末期 <.5,I-*5-:%I:%’-5+%*+%

子房 J6"/3 颜色 =.$./ 绿色!红色 G/%%*!7%:
发育状态 D%6%$.10%*, 联合!开裂 =.0#-*%!;1$-,

气味 J:.)/ 无 C.
分泌物 C%+,"/ 有 @%5

表 " 小丛红景天各观测地点开花进程（日 #月）
!"#$% K !’% ($.9%/-*2 1/.+%55 .( !"#$%#&’ $()(&#*’ .#5%/6",-.* 1$.,5（D",% L F.*,’）

观测项目 4,%05 .( .#5%/6",-.*
观测地点 J#5%/6",-.* 1$.,

M A = D
&NO植株开花 &NO -*:-6-:)"$5 ($.9%/-*2 &P L Q KR L Q &S L Q &T L Q
NRO及以上植株开花 NRO ./ 0./% -*:-6-:)"$5 ($.9%/-*2 U L T K L T & L T KR L Q
V &NO植株尚在开花，其余谢花 E%55 ,’"* &NO -*:-6-:)"$5 ($.9%/-*2，,’% /%5, "$/%":3 5’%: UK L T UN L T U& L T UU L T
开花末期，仅 URO植株开花 W*: .( ($.9%/-*2，$%55 ,’"* URO -*:-6-:)"$5 ($.9%/-*2 UN L T UT L T UX L T UK L T

UPSN）。但是根据我们的观察，小丛红景天物种在观
测地点 A却是开花物候最为滞后的，而观测地点 M
的开花物候却与观测地点 =较为相似。
" Y! 杂交指数和花粉I胚珠比
按照 D"(*-（UPP&）的方法对小丛红景天进行杂

交指数的测量，结果如下：小丛红景天花朵直径 & Z
Q 00，花序直径 &R Z KR 00；该物种属两性花，开花
时柱头与花药分离；而且花药散粉初期雌蕊尚未成

熟。因此可以认为其雌、雄器官在空间位置和成熟

时间上是分离的。根据 D"(*-（UPP&）的标准，其 J=4
指数大于等于 X，故可判定其繁育系统可定为异交
为主，部分自交亲和，需要传粉者。

由表 X可知，小丛红景天的 < L J为 TRR Z U RRR
之间，按照 =/):%*（UPTT）的标准，该物种的繁育系统
属于兼性异交类型。

$ 讨 论

对植物花部结构和繁育系统的了解是认识植物

生活史的前提，也是其他相关研究所需的基本背景

（王崇云和党承林，UPPP）。许多学者都已经指出，植

表 $ 小丛红景天的花粉%胚珠比
!"#$% X <.$$%* I.6)$% /",-. .( !"#$%#&’ $()(&#*’

观测项目

4,%05 .( .#5%/6",-.*
结果

7%5)$,5

每花花粉数量

<.$$%* *)0#%/ 1%/ ($.9%/
QX PKKY&Q [ UK KQS YPR
（ + \ RYRR&）

每花胚珠数目

J6)$% *)0#%/ 1%/ ($.9%/
TX YN [ UPYXK
（ + \ RYRRN）

花粉I胚珠比
<.$$%*I.6)$% /",-.

SSK YSR [ UUP YTS
（ + \ RYRRU）

繁育系统类型

!31% .( #/%%:-*2 535,%0
兼性异交

8"+)$,",-6% ]%*.2"03

物性别系统的不同会导致多样化的繁育系统类型。

自交虽然有很多优势，但是由于近交衰退的存在，其

后代适合度往往大打折扣，而远交也伴随着所谓的

远交衰退。因此，在自然界中，纯粹的自交和异交种

是很少见的，大多数异交植物可以自我授粉，而大多

数自交物种也可以异交（E$.3:，UPTP；A"//%,, ^ W+BI
%/,，UPPR；_.2$%/ ^ ‘"$-5>，&RRU）。A"//%,,（&RR&）采用等
位酶遗传标记对 UQP 种动物传粉的植物进行了调
查，发现其中有 U L K是混合交配的，混合交配系统在

NK& 植 物 生 态 学 报 KU卷



植物中占有如此大的比例，一方面是因为繁育系统

由异交向自交的变化是一种最常见的进化转折

（!"#$$%&’，()*+），而混合交配作为一个过渡过程自然
不可避免地存在；另一方面在于由自交向异交的变

化基本不可能发生，在面对多变的环境时，遗传多样

性较低的自交物种便会因适合度不高而不断地灭绝

（,-.#$-/-’0% 1 2344#55，677(）。
根据 8-9&%（())6）的标准得到的杂交指数表明，

两性花植物小丛红景天的繁育系统属于异交，部分

自交亲和，需传粉者。按照 :4;<#& 的花粉=胚珠比
（> ? @）标准划分，其繁育系统属于兼性异交类型。
因此我们认为小丛红景天的繁育系统正是属于混合

交配系统。许多学者的研究已经表明（刘林德等，

6776；肖宜安等，677A），杂交指数、> ? @ 是一种可信
且在野外条件下比较简便的检测两性显花植物繁育

系统的方法，因此我们认为，该研究结果是对该物种

繁育系统比较客观且准确的反映。为了更加准确地

确定该物种的繁育系统类型，还需要更加详细的实

验来进行验证，如套袋实验，特别是需要分子标记的

方法，如等位酶电泳实验等。同时，对不同成熟阶段

雄蕊的花粉活力及时间差异、遗传变异程度及其与

生境关系等方面的研究也有待深入。

需要注意的是，该物种花部特征具有一定的特

殊性。已有学者发现，在景天科物种 !"#$% &’(" 的
金黄色花中 *枚外轮对萼雄蕊在花完全开放时先散
出花粉，内轮对瓣雄蕊在柱头未成熟时尚是闭合的，

只有当外轮对萼雄蕊枯萎时，其内轮对瓣雄蕊在花

心取代它们的位置而开裂，柱头紧跟着充分发育

（B#&<5#，()C*）。小丛红景天也具有与 !"#$% &’(" 相
似的花设计特征。另外在开花末期，心皮及柱头不

同程度地呈现红色，由于许多传粉者都可以分辨颜

色（D-/，()+E），因此，我们认为，该物种心皮及柱头
颜色由青而红的变化是对传粉者作出“植株已经授

粉”的提醒。目前这种比较特殊的花部特征并没有

得到学者的充分关注，特别是从繁育系统和繁殖生

态学过程的角度分析这种特征。我们将针对这些特

征开展更深层次的传粉生物学研究以揭示此种特征

所能获得的适应意义。

在野外观测中我们发现，各观测地点植株密度

比较大，开花时规模较大，会产生比较明显的“广告

效应”，从而增加对传粉者的吸引力。同时该物种枝

簇生，并向地上各方向辐射状伸出，使得植株呈现近

似的半球状，开花时花序正好处于球面，且密度较

大，传粉者在传粉时可以非常便利的在各花序间移

动，以获取花瓣基部蜜腺所产生的分泌物。但是这

种情况会导致同株异花传粉的几率增加（!&3F ")
&* G，())C；H4%#5%&I ") &* G，()))）。野外观察发现，直
径较小、分枝数较少的植株和单花花枝，在开花之后

会出现败育、脱落的现象，这从另外一个方面说明了

植株的部分花就是作为“广告效应”的功能而存在

的。由于传粉者限制、资源限制等其它因素的影响

而没有行使繁殖功能，这就使真正产生种子的花数

量有所减少，进而使得后代数目相对减少，加之生存

环境的特殊性，强烈的种间和种内竞争就会导致该

物种的种子萌发、出苗并长成植株面临困难，这可能

是该物种在野外稀有的原因之一。

通过对小丛红景天的观察我们发现该物种各观

测地点开花进程会因为海拔的不同而呈现不同的进

度，但是海拔最高的观测地点并不是最为滞后的一

个观测地点，这说明在对开花进程的影响方面，海拔

升高所引起的温度降低并不是唯一的因素。因为不

同坡向及地理位置能够造成太阳辐射的不同；另外，

观测地点 J 靠近峰顶，旅游者的活动相对更加频
繁，这种人为的干扰也可能是因素之一。以上种种

因素的综合作用就会导致观测地点 J微环境与其
它观测地点的不同，从而影响开花进程。

另外，该物种生境的特殊性也一直未受到足够

的重视。通过试验，我们发现该物种种子萌发率较

高，但成活率却较低，加之野外环境中激烈的种间竞

争，我们推测：该物种生境的特殊性是由于其竞争能

力不够造成的，而竞争能力的缺乏也许是由于传粉

者在植株球面状花结构上便利的移动造成了同株异

花传粉而产生了适合度较低的后代。但是这种推测

尚未得到足够的证明，我们认为，这可能是限制该物

种生长发育并造成其分布局限性的一个重要因素。

我们需要结合生境特征对其稀有性进行更加深入的

探讨，以便能从生态学的角度更加深入地了解该物

种，并最终指导我们采取必要的措施对其进行更有

效的保育。

与大多数由于人为干扰后呈现片断化的物种不

同，小丛红景天只见于山脊石缝中，因而其分布呈现

天然的片断化，众所周知，片断化的分布将会影响物

种的基因流和交配格局，因此对天然片断化分布的

小丛红景天繁育系统展开深入研究，并结合现有的

有关经人为干扰后造成种群片断化的物种繁育系统

的研究成果，将会有助于我们了解天然片断化的种

群与人为干扰造成片断化的种群的基因流、交配格

局之间的差异。
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D期 牟 勇等：稀有植物小丛红景天花部综合特征与繁育系统 SDS
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