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濒危植物秦岭石蝴蝶传粉生物学与繁育系统研究
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１ 陕西理工大学生物科学与工程学院，汉中　 ７２３０００

２ 陕西省资源生物重点实验室，汉中　 ７２３０００

３ 陕南秦巴山区生物资源综合开发协同创新中心，汉中　 ７２３０００

４ 汉中市野生动植物保护管理站，汉中　 ７２３０００

５ 略阳县林木种苗工作站，汉中　 ７２４３１０

摘要：秦岭石蝴蝶（Ｐｅｔｒｏｃｏｓｍｅａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ）是秦岭地区特有的国家Ⅱ级重点保护野生植物，处于濒危状态。 以野生、人工培育

的秦岭石蝴蝶居群为对象，通过观察和人工授粉实验对其传粉生物学及繁育系统进行研究。 结果表明：（１）秦岭石蝴蝶种群花

期为 ７ 月初—９ 月底，正值汉中多雨季节，影响授粉；花冠筒较深，不利于昆虫授粉，柱头位置高于花药，需要传粉者协助授粉。
（２）柱头在花药开裂前具有可授性，柱头在第 ４—６ 天可授性最强，花粉活力第 ５ 天达到峰值，花粉和柱头虽有重叠期，但重叠期

较短，仅为 １—２ ｄ。 （３）访花昆虫平均访花频率较低、每朵访花停留时间较短，阴雨天气严重影响昆虫访花行为。 （４）繁育系统

检测与套袋实验结果显示，花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）为 ７７．９２，杂交指数（ＯＣＩ）为 ４，秦岭石蝴蝶繁育系统以自交亲和为主，与异交并存

的混合交配型系统，不存在无融合生殖现象，传粉者在传粉过程发挥极其重要作用。 （５）种子萌发试验表明，秦岭石蝴蝶自然

条件下萌发率较低，仅为 ２３．３３％。 以上结果表明，秦岭石蝴蝶传粉对昆虫依赖性较高，受天气影响较大，花粉和柱头活力重叠

期较短，自然条件下种子萌发率低，这些因素可能是导致秦岭石蝴蝶濒危的主要原因。
关键词：秦岭石蝴蝶；开花物候；繁育系统；访花昆虫；濒危机制
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繁殖是植物最为关键的生活史阶段之一，也是种群更新与维持的重要环节。 濒危植物自身生殖繁育力的

衰退是导致其濒临灭绝的重要原因之一。 因此，开展繁殖生物学研究，深入了解物种的个体成熟年龄、结果时

间动态、繁殖结构、授粉方式和主要传粉者、种子扩散、种子休眠情况和萌发条件等，有助于探讨植物的濒危机

制及对其保护对策的制定［１］。 很多植物都是由于传粉过程受到限制，导致结籽率不高，造成植物资源的减

少，例如 Ｄｏｍｐｒｅｈ 对加纳特有濒危热带乔木（Ｔａｌｂｏｔｉｅｌｌａ ｇｅｎｔｉｉ）的传粉生物学研究，结果发现花粉败育是其濒

危的主要原因之一［２］；宋玉霞等对濒危植物肉苁蓉（Ｃｉｓｔａｎｃｈｅ ｄｅｓｅｒｔｉｃｏｌａ）的花粉活力和柱头可授性进行检测，
结果发现花粉和柱头同时处于较强活力的时间短而影响其授粉，进一步导致其结实率低，这可能是肉苁蓉濒

危的原因［３］；孙燕在光叶木兰（Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄａｗｓｏｎｉａｎａ）中也发现花粉生活力低、柱头可授性短是其濒危的原因

之一［４］；另外，其他学者发现许多植物，如：Ｎｙｓｓａ Ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ［５］、Ｔｒｉｌｌｉｕｍ ｒｅｃｕｒｖａｔｕｍ［６］、Ｓｍｉｌａｘ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ［７］、
Ｎｅｒｉｕｍ ｏｌｅａｎｄｅｒ［８］、鹅掌楸（Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ） ［９］、红榄李（Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ） ［１０］ 等，由于传粉受限，导致结

籽率不高，造成濒危。 越来越多的数据表明，植物的繁育系统也与植物的濒危有关。 植物的繁育系统是指直

接影响其后代遗传组成的所有有性特征，主要包括花部特征总和、花各部位的活力与寿命、交配习性和传粉受

粉行为等，其核心部分为交配系统［１１—１２］。 万海霞等以濒危植物丰都车前（Ｐｌａｎｔａｇｏ ｆｅｎｇｄｏｕｅｎｓｉｓ）为研究对象，
发现其花部特征、开花物候和繁育系统为适应分布地夏季洪水水淹胁迫提供了一定的生殖保障，促进了该种

群的续存［１３］；Ｄｉｅｒｉｎｇｅｒ 和 Ａｌｌａｉｎ 等以木兰科几种濒危植物为研究对象，分析了授粉昆虫种类、访花频率与结

实率的相关性，进而分析了其对植物濒危的影响［１４—１５］；此外，还有学者对珍稀濒危植物蒜头果（Ｍａｌａｎｉａ
ｏｌｅｉｆｅｒａ）和细果秤锤树（Ｓｉｎｏｊａｃｋｉａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ）的繁育系统进行研究，表明花期阴雨天气对昆虫访花活动和传

粉效果的影响是其导致濒危的重要原因［１６—１７］。
秦岭石蝴蝶（Ｐｅｔｒｏｃｏｓｍｅａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ）为苦苣苔科（Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ），石蝴蝶属（Ｐｅｔｒｏｃｏｓｍｅａ Ｏｌｉｖ．），中华石蝴

蝶组（Ｓｅｃｔ． Ｐｅｔｒｏｃｏｓｍｅａ），多年生草本植物［１８］，国家 ＩＩ 级重点保护野生植物，也是国家林业局重点保护的 １２０
种极小种群野生植物之一［１９—２０］。 该物种野生居群地理分布极为狭窄，对生长环境要求较为苛刻，仅在陕西省

汉中市勉县茶店子和略阳县境内的阴湿石灰崖壁上有零散分布，为石蝴蝶属植物中分布最北缘原始种群，灭
绝风险高，处于濒危状态［２１］。 对于秦岭石蝴蝶的保护与深入研究，将对探讨石蝴蝶属的起源演化、迁移路线、
分布规律，秦岭植物区系的属性及历史渊源等具有一定的意义。 杨平等通过野外调查和随机取样法对秦岭石

蝴蝶群落生境中的维管植物组成、垂直结构和分布区类型及其种群特征和土壤化学性质进行了调查和分析，
并据此初步探讨了秦岭石蝴蝶的濒危原因，推测种群规模较小、分布范围狭窄以及人为干扰可能是造成秦岭
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石蝴蝶濒危的主要原因，而人为干扰是其中的重要原因［２２］。 孙旺等通过 ＳＣｏＴ 遗传标记技术，对秦岭石蝴蝶

遗传多样性分析发现，其各种群内和种群间的遗传多样性较低，遗传背景狭窄，这可能是造成其环境适应能力

差，导致处于濒危状态的原因之一［２３］。 截至目前，有关秦岭石蝴蝶的传粉生物学及繁育系统的研究及其与濒

危关系尚未见报道。
本文通过观察和人工授粉实验对秦岭石蝴蝶开花物候、花的形态特征、传粉者及传粉动态，花粉胚珠比、

杂交指数及人工授粉等进行研究，揭示秦岭石蝴蝶在开花和授粉过程中导致濒危的因素，为秦岭石蝴蝶物种

保护提供科学依据。

１　 材料和方法

１．１　 实验材料

２０２３ 年 ７—１０ 月对秦岭石蝴蝶进行定点观察，观察地点位于陕西省汉中市略阳县秦岭石蝴蝶野外分布地

和人工繁育基地。 秦岭石蝴蝶野外分布地海拔 ８４７ ｍ，人工繁育基地地处 ３３°１６′３．９６５＂Ｎ、１０６°１５′１４．０５１＂Ｅ，海拔

８４２．２ ｍ。 全年总降雨量 ８０８ ｍｍ，总下雨天数 １２９ ｄ，其中 ７—９ 月为雨季，下雨 ５３ ｄ。 选择株龄、植株大小、生
长状态均相对一致、健康的植株进行实验。 同时，记录每天的天气变化情况。
１．２　 实验方法

１．２．１　 开花物候及花部特征观测

对即将进入生殖生长期的秦岭石蝴蝶植株进行随机标记，依据 Ｄａｆｎｉ 和 Ｍａｕéｓ［２４］的方法观察和统计其主

要的开花进程，如始花时间、开花高峰期（７０％的花盛开，花药开始散粉）、持续时间和末花时间等。 于现蕾期

随机标记花期相近的健壮植株的花 ２０ 朵，每天同一时间连续观察并记录花朵开放状态和开放持续时间，直到

花期结束。 随机选取盛花期花 ２０ 朵，用电子游标卡尺分别测量花的各部位参数指标，包括花冠直径、萼片长

度、雌蕊高度和雄蕊高度等参数，取平均值和标准差。 同时，记录天气变化情况。
１．２．２　 花粉活力和柱头可授性检测

不同发育阶段花粉活力和柱头可授性参照 ＭＴＴ 法［２５—２６］。 分别将采集的花粉或花柱置于载玻片上，加 １
滴 １％（ｗ ／ ｖ）ＭＴＴ 溶液（称取 ０．１ｇ ＭＴＴ，溶解于 １０ ｍＬ 配制好的 ５％蔗糖溶液中），静置 ５ ｍｉｎ 后，置于光学显微

镜下观察，统计花粉粒和花柱着色情况，每个发育阶段采集 １０ 朵花。 花粉或柱头显示蓝黑色则表明有活力，
若无颜色变化或黄褐色则表明无活力。 花粉活力＝被染色花粉数 ／观测花粉总数×１００％。
１．２．３　 花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）的估算

在实验样地，随机选取处于花蕾期的花 １０ 朵，放入 ＦＡＡ（冰醋酸 ６．０ ｍＬ、３８％福尔马林 ５．０ ｍＬ、５０％乙醇

８９．０ ｍＬ 混合）固定液中保存并带回实验室解剖，将单花中的全部花药取下放入 １ ｍＬ 的离心管中，使用镊子

将花药碾碎制成花粉悬浊液，用蒸馏水定容至 ０．５ ｍＬ，用移液枪吸取 ０．５ μＬ 的花粉悬浊液于载玻片上在光学

显微镜下 １０ 倍观察并统计花粉量，重复 １０ 次，计算单花花粉量。 同时将对应花的子房置于载玻片上，在解剖

镜 ４０ 倍下用解剖针将胚珠从胎座中解剖，观察并统计每朵花对应的胚珠数。 判定方法参照 Ｃｒｕｄｅｎ［２７］根据花

粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）判定繁育系统类型的方法，Ｐ ／ Ｏ 值降低，则近交程度升高；Ｐ ／ Ｏ 值升高，则远交程度上升。
１．２．４　 杂交指数（ＯＣＩ）的估算

根据 Ｄａｆｎｉ［２８］的标准，对秦岭石蝴蝶花器官直径和开花行为进行观察测量并评判其繁育系统。 具体方法

是：（１）花朵直径＜１ ｍｍ 记为 ０，１—２ ｍｍ 记为 １；２—６ ｍｍ 记为 ２；＞６ ｍｍ 记为 ３；（２）花药成熟开裂时间与柱

头具可授性若无时间差异或柱头具可授性时间早于花药成熟时间记为 ０；花药先成熟则记 １。 （３）柱头与花

药的空间位置同一高度记为 ０，空间分离记为 １。 三者相加即可得到 ＯＣＩ 值。 评判标准为：ＯＣＩ ＝ ０，繁育系统

为闭花受精；ＯＣＩ＝ １，繁育系统为专性自交；ＯＣＩ＝ ２，繁育系统为兼性自交；ＯＣＩ＝ ３，繁育系统为自交亲和，有时

需要传粉者；ＯＣＩ＝ ４，繁育系统为异交型，部分自交亲和，需要传粉者。
１．２．５　 传粉昆虫种类及访花行为

随机选取开放的花序，连续观察 ３—５ ｄ，记录同一样方（１０ ｍ×１０ ｍ）内访花昆虫和访花行为，包括访花的
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停落方式、访花过程、在花上停留时间及每次的访花数等。 从 ９：００—１８：００ 连续观察，统计每 １ ｈ 内前 ３０ ｍｉｎ
时程内的访花昆虫，用数码相机拍摄访花者照片，用捕虫网网捉访花昆虫制作凭证标本，带回实验室后通过查

询《中国动物志》，并咨询动物分类相关领域研究人员进行物种鉴定。 同时注意记录天气变化。
１．２．６　 繁育系统检测

根据 Ｄａｆｎｉ 描述的方法［２８］，人工授粉实验分为以下 ６ 个处理：（１）自然对照，不做任何处理，自由授粉，检
测自然状态下的亲和性；（２）自然自花授粉，开花前用硫酸纸袋套袋，不去雄，检测是否存在自花传粉可育；
（３）自然异花授粉，不套袋，去雄，自由授粉，检测结实率是否受传粉者的限制；（４）人工同株异花授粉，去雄，
人工授粉后套袋，花粉来自于同株花，检测有无自交不亲和；（５）人工异株异花授粉，去雄，人工授粉后套袋，
花粉来自于不同植株，检测异交亲和性；（６）开花前去雄并套袋，检测是否存在无融合生殖。 每种处理选择 ２０
朵花，所有去雄套袋授粉试验均在开花前 １ ｄ 进行，避免花药散粉。 果实成熟时，分株分朵收集，统计结实率

（结实率＝结实数 ／处理花朵数×１００％）。
１．２．７　 降雨量变化

分布地降雨量变化数据根据略阳县野外分布地全自动雷达水文监测系统（ＦＴ⁃ＳＷ４，山东风途物联网科技

有限公司）与汉中市气象局数据获得。
１．２．８　 种子萌发试验

种子萌发试验共设 ３ 个处理：（１）自然对照，野外直接收集的秦岭石蝴蝶果荚；（２）人工异花授粉后套袋

处理的秦岭石蝴蝶植株的果荚；（３）人工自花授粉后套袋处理的秦岭石蝴蝶植株的果荚。 果荚从野外带回干

燥后，用小镊子抖落果荚中的种子，散在干净的白纸上。 选取籽粒健硕饱满、色泽正常、大小均一的秦岭石蝴

蝶种子，用 ０．５％次氯酸钠溶液震荡消毒 ３０ ｓ 左右，用蒸馏水冲洗 ３ 次后再用滤纸将其表面水分吸干，放入铺

有 ２ 层滤纸的培养皿，加入适当蒸馏水，于 ２５℃恒温培养箱中进行萌发试验。 每个处理设置 ３ 个平行重复，
每组 ２０ 粒，每天统计种子萌发率。 萌发率＝（萌发种子数 ／种子总数）×１００％。

图 １　 秦岭石蝴蝶分布地降雨量变化与花果期

　 Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

２　 结果与分析

２．１　 开花物候期及单花开花特征

秦岭石蝴蝶的种群花期为 ７ 月初至 ９ 月底，花期长

达 ３ 个月左右。 始花期在 ７ 月初，盛花期为 ７ 月中旬至

８ 月底，９ 月至 ９ 月中下旬为末花期。 据调查，秦岭石蝴

蝶所在地略阳县总下雨天数 １２２ ｄ，降雨 ６ 月—９ 月最

为明显，从 ５ 月开始降雨量逐渐升高，７ 月份达到最高，
为 １７９ ｍｍ，随后降低，其中 ７ 月至 ９ 月为分布地受秋季

降雨的强干扰期，下雨 ５３ ｄ，降雨量占全年降雨量的

５２．６０％（图 １），此阶段正是秦岭石蝴蝶开花高峰。 强降

雨等恶劣天气严重影响了秦岭石蝴蝶授粉和坐果。 单

花从花蕾展开至凋谢一般持续 １２—１５ ｄ（ｎ ＝ ２０），同一

植株上不同开花时间间隔 １—２ ｄ，并且在一天中任何时

间都可开放，花药开裂时间集中在 １１：００ 左右，受天气

影响较大，晴天会提前，阴雨天气则相对延后。
秦岭石蝴蝶为典型的两侧对称花，花瓣呈淡紫色，合瓣花，植株呈莲座状，雌雄同株，各植株在花期内可陆

续开放多达 ９ 朵花，花朵没有明显香气。 如表 １ 所示，单花花冠平均直径（１３．４８±１．３１） ｍｍ，花冠筒较深

（４．９３±０．７３）ｍｍ，不利于昆虫迅速地找到蜜源与花粉；花梗长（４１．７５±８．３９）ｍｍ（ｎ ＝ ２０），与花苞外被白色短柔

毛（图 ２）；幼花较小，为淡黄绿色，是吸引传粉者的主要部分；花萼 ５ 裂达基部，外面疏被短柔毛；上唇 ２ 裂近
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基部，且其背部裂片向后反折，能够有效为传粉者提供降落平台；下唇 ３ 裂，内被短柔毛，雄蕊 ２ 枚，高（２．９７±
０．４９）ｍｍ，花药近平行，无柔毛，纵列成熟时会产生大量的花粉（图 ２）；雌蕊 １ 枚，高（７．９２±１．１２）ｍｍ，花丝和花

柱较长，花株基部密布白色绒毛，柱头位置始终高于雄蕊，不利于自花花粉落在柱头上，需要传粉者协助授粉。

图 ２　 秦岭石蝴蝶的花部特征

Ｆｉｇ．２　 Ｆｌｏｗｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

表 １　 秦岭石蝴蝶的花部形态参数（ｎ＝ ２０）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｍｏｒｐｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

花部参数 ／ ｍｍ
Ｆｌｏｗｅｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ
ｖａｌｕｅ

（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

花部参数 ／ ｍｍ
Ｆｌｏｗｅｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ
ｖａｌｕｅ

（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

萼片长度 Ｓｅｐａｌ ｌｅｎｇｔｈ ３．６７±０．４７ ３．０９ ４．５８ 花柱长度 Ｆｌｏｗｅｒ ｃｏｌｕｍｎ ｌｅｎｇｔｈ ５．４３±０．９０ ３．２６ ６．６５

萼片宽度 Ｓｅｐａｌ ｗｉｄｔｈ １．４２±０．１７ １．０９ １．６７ 雌蕊长度 Ｐｉｓｔｉｌｓ ｌｅｎｇｔｈ ７．９２±１．１２ ４．６８ ９．５２

花筒深度 Ｆｌｏｗｅｒ ｔｕｂｅ ｄｅｐｔｈ ４．９３±０．７３ ２．４５ ５．７２ 雄蕊高度 Ｓｔａｍｅｎｓ ｈｅｉｇｈｔ ２．９７±０．４９ ２．２５ ４．０７

花冠直径 Ｃｏｒｏｌｌａ ｄｉａｍｅｔｅｒ １３．４８±１．３１ １０．４５ １５．５３ 下唇长度 Ｌｏｗｅｒ ｌｉｐ ｌｅｎｇｔｈ ４．７４±０．６０ ３．８１ ６．０３

花筒口直径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｔｕｂｅ ５．４６±０．８２ ４．１６ ７．０２ 下唇宽度 Ｌｏｗｅｒ ｌｉｐ ｗｉｄｔｈ ３．８３±０．７２ ２．０６ ５．０２

上唇长度 Ｕｐｐｅｒ ｌｉｐ ｌｅｎｇｔｈ ４．２６±０．５６ ３．２３ ５．４５ 子房长度 Ｏｖａｒｙ ｌｅｎｇｔｈ １．９９±０．５３ １．０２ ２．８４

上唇宽度 Ｕｐｐｅｒ ｌｉｐ ｗｉｄｔｈ ５．４８±０．５５ ４．１８ ６．７８ 子房宽度 Ｏｖａｒｙ ｗｉｄｔｈ １．９２±０．４５ １．２７ ２．６３

花药长度 Ａｎｔｈｅｒｓ ｌｅｎｇｔｈ １．７４±０．１９ １．４７ ２．２ 花梗长度 Ｐｅｄｉｃｅｌ ｌｅｎｇｔｈ ４１．７５±８．３９ ３２．０９ ６４．８４

柱头直径 Ｓｔｉｇｍａ ｄｉａｍｅｔｅｒ ０．３８±０．１０ ０．１１ ０．５２ 叶片长度 Ｂｌａｄｅ ｌｅｎｇｔｈ ２８．６９±１０．０６ １４．４６ ４９．１４

柱头高度 Ｃａｐｉｔａｌｓ ｈｅｉｇｈｔ ０．３１±０．１２ ０．１５ ０．５８ 叶片宽度 Ｂｌａｄｅ ｗｉｄｔｈ ２５．３４±８．６３ １３．３２ ４２．３１

２．２　 花粉活力和柱头可授性检测

柱头在花药未开裂前就具有可授性，并且逐渐增强，其染色情况先由浅紫色至深紫色不断加深直到开花

后期几乎没有颜色变化，在开花后第 １ 天柱头染色呈浅紫色，可授性较弱，在开花后第 ４—６ 天内柱头染色呈

深紫色，可授性最强，第 ７ 天可授性开始减弱，第 ９ 天后柱头自身颜色开始变黑或者褐色，逐渐失去粘性和张

力，少部分具有可授性（表 ２）。 随开花天数的增加花粉活力与柱头可授性变化趋势一样，表现为先升高后降

低的变化趋势，在开花第 １ 天，花药还未开裂，即具有较高的花粉活性，为 ５６．０２％，随着花药开裂，在开花第 ３
天和第 ４ 天花粉活力分别达到 ７４．９１％和 ８２．８６％，在开花第 ５ 天，花粉活力达到峰值 ９３．１５％，在开花第 ６ 天开

始下降，至第 ９ 天时花粉活力急剧下降至 １８．０５％，此后几乎没有活力（表 ２）。 以上结果表明，花粉可授性和

柱头活力虽有重叠期，但重叠期较短，仅为 １—２ ｄ，不利于花期完成授粉。
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表 ２　 秦岭石蝴蝶花粉活力及柱头可授性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｏｌｌｅｎ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ ｔｅａｃｈａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

开花后时间
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ Ｔｉｍｅ ／ ｄ

柱头颜色
Ｓｔｉｇｍａ
ｃｏｌｏｒ

柱头
可授性
Ｓｔｉｇｍａ

ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ

花粉
活性
Ｐｏｌｌｅｎ

ａｃｔｉｖｉｔｙ ／ ％

开花后时间
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ Ｔｉｍｅ ／ ｄ

柱头颜色
Ｓｔｉｇｍａ
ｃｏｌｏｒ

柱头
可授性
Ｓｔｉｇｍａ

ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ

花粉
活性
Ｐｏｌｌｅｎ

ａｃｔｉｖｉｔｙ ／ ％

开花 １ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ １ ｄ 浅紫色 ＋ ５６．０２ 开花 ６ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ６ ｄ 深紫色 ＋＋＋ ６０．３６

开花 ２ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ２ ｄ 紫色 ＋＋ ６６．８３ 开花 ７ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ７ ｄ 紫色 ＋＋ ４４．２３

开花 ３ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ３ ｄ 紫色 ＋＋ ７４．９１ 开花 ８ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ８ ｄ 紫色 ＋＋ ３１．１２

开花 ４ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ４ ｄ 深紫色 ＋＋＋ ８２．８６ 开花 ９ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ９ ｄ 浅紫色 ＋ ／ － １８．０５

开花 ５ 天 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ５ ｄ 深紫色 ＋＋＋ ９３．１５

　 　 ＋示柱头具可授性，＋＋示柱头具较强可授性，＋＋＋示柱头具最强可授性，＋ ／ －示部分柱头具可授性

２．３　 花粉胚珠比（Ｐ ／ Ｏ）及杂交指数（ＯＣＩ）
秦岭石蝴蝶单花花粉粒数为 ６１８３．３２—９８８２．１８ 粒，平均 ７７４５．３４ 粒，单花胚珠数为 ８７—１１８ 枚，平均 ９９

枚，花粉胚珠比为 ７１．０７—８６．３３，平均 ７７．９２，介于 ３１．９—３９６．０ 之间，据 Ｃｒｕｄｅｎ 划分的花粉胚珠比标准，说明其

交配方式是以自交为主、异交为辅，属兼性自交的繁育系统（表 ３）。 秦岭石蝴蝶的平均花冠直径约为 １３．４８
ｍｍ，＞６ ｍｍ，赋值为 ３；雌蕊先熟，柱头在花药未开裂前就具可授性，赋值为 ０；柱头始终高于花药，在空间上存

在隔离，不能接触，赋值为 １；其 ＯＣＩ 值为 ４；根据 Ｄａｆｎｉ 的标准，其繁育系统为部分自交亲和，异交，需要传

粉者。

表 ３　 花粉胚珠比值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｏｌｌｅｎ⁃ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏ

花朵序号
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｎｕｍｂｅｒ

单花花粉粒数
Ｐｏｌｌｅｎ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｆｌｏｗｅｒ

单花胚珠数
Ｏｖｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｆｌｏｗｅｒ

花粉⁃胚珠比
Ｐｏｌｌｅｎ ｏｖｕｌｅ ｒａｔｉｏｎ

１ ９８８２．１８ １１８ ８３．７５

２ ７２４０．８６ ９４ ７７．０３

３ ８２５７．９２ ９９ ８３．４１

４ ６１８３．３２ ８７ ７１．０７

５ ７３３７ ９１ ８０．６３

６ ７６４０．６ ９８ ７７．９７

７ ９７５５．６８ １１３ ８６．３３

８ ７６１５．３ １０６ ７１．８４

９ ６４４１．３８ ８８ ７３．２０

１０ ７０９９．１８ ９６ ７３．９５

平均 Ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ ７７４５．３４ ９９ ７７．９２

２．４　 传粉昆虫种类及访花行为

在秦岭石蝴蝶开花进程中，观察到 ４ 种访花昆虫，分别为稀刻淡脉隧蜂（Ｌａｓｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ａｌｂｅｓｃｅｎｓ）、刻点小食

蚜蝇（Ｐａｒａｇｕｓ ｔｉｂｉａｌｉｓ Ｆａｌｌｅｎ）、棕腹长角蚜蝇（Ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍ ｂａｐｈｒｕｓ Ｗａｌｋｅｒ）和黑带食蚜蝇（Ｅｐｉｓｙｒｐｈｕｓ ｂａｌｔｅａｔｕｓ
Ｄｅ Ｇｅｅｒ）（图 ３）。 稀刻淡脉隧蜂访花时先用纤细的长足钩住秦岭石蝴蝶的上唇，同时不停地扇动翅膀，身体

向花冠筒处移动，将整个头胸部钻进花冠中，前足抱握花药取食花粉的同时用后足快速收集花粉，采粉毛位于

转节、腿节、胫节、基跄节上，偶尔用中足和后足包握花粉用前足刷头部的花粉送入口器中。 ３ 种食蚜蝇类的

访花行为非常类似，食蚜蝇类访花时会先在花冠上圈形飞舞 １—３ ｓ，用中足与后肢支撑身体，然后落在花冠

上，头部伸入花冠内用喙来舔食花蜜，同时用 ２ 前足来回搓碰花粉，偶尔见两前足搓头部，将头部的花粉搓刷

到口器，靠体毛黏附异花授粉。 稀刻淡脉隧蜂平均访花频率为（２．７８±０．６１）次 ／ ｈ，显著高于（Ｐ ＜０．０５）其他访

花昆虫，而刻点小食蚜蝇、棕腹长角蚜蝇和黑带食蚜蝇的平均访花频率依次为（０．５１±０．３０）次 ／ ｈ、（０．６９±０．２７）
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次 ／ ｈ 和（０．４７±０．２４）次 ／ ｈ（图 ４）。 稀刻淡脉隧蜂在居群中访花的时间最高可以长达 ３０ ｍｉｎ，而其他访花昆虫

访花的时间不超过 ８ ｍｉｎ。 以上结果表明，访花昆虫平均访花频率较低、每朵访花停留时间较短。

图 ３　 秦岭石蝴蝶的访花昆虫

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｓｅｃｔ ｖｉｓｉｔｏｒｓ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

图 ４　 不同访花昆虫的平均访花频率

　 Ｆｉｇ．４　 Ａｖｅｒａｇｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｌｏｗｅｒ ｖｉｓｉｔｉｎｇ

ｉｎｓｅｃｔｓ　

秦岭石蝴蝶的访花昆虫在晴天活动时间分布在 ８：００—１７：００，在上午 ９：００ 之前访花者很少，随着气温升

高，在 １１：００—１３：００ 时，访花者的数量较多，在 １１：００ 时最多，是访花昆虫出现的高峰期，随着时间推迟、气温

降低，访花昆虫开始减少，直至 １７：００ 左右，访花昆虫基本消失。 在雨天访花活动主要分布在 ９：００—１５：００，
在 １４：００ 时最多（图 ５），访花者数量很少，仅为 １２％，是
晴天访花者数量的 １ ／ １３，表明阴雨天严重影响昆虫访

花行为。
２．５　 繁育系统

套袋实验结果表明，结实率最高的是自然状态下

（对照），达到 ８０％，部分存在胚珠败育情况；去雄套袋

不授粉的结实率为 ０，表明秦岭石蝴蝶不存在无融合生

殖；不去雄、开花前直接套袋处理条件下结实率为

３５％，其次是在去雄不套袋的处理下结实率仅为 ２５％，
说明秦岭石蝴蝶不仅需要传粉者，还受传粉者限制；人
工进行的同株异花和异株异花处理条件下结实率分别

为 ７５％和 ６０％，说明秦岭石蝴蝶同花序、异花序均能相

互授粉。 上述结果进一步验证了，秦岭石蝴蝶的繁育系

统是自交与异交并存的混合交配系统，不存在无融合生
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图 ５　 不同天气情况下访花者的日活动总数量

　 Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｔｏｔａｌ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄａｉｌｙ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｖｉｓｉｔｏｒｓ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｅａｔｈｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　

殖现象，传粉者在传粉过程发挥极其重要作用。
２．６　 种子萌发试验

种子萌发实验结果表明，野外直接收集的秦岭石蝴

蝶种子萌发率仅为 ２３．３３％，人工异花授粉的秦岭石蝴

蝶种子萌发率为 ４６．６７％，比对照组明显高出 ２３．３４％
（Ｐ ＜０．０５）；人工自花授粉秦岭石蝴蝶种子萌发率为

３８．３３％，也明显高出对照组（图 ６）。 上述结果表明，秦
岭石蝴蝶种子自然状态下萌发率较低。

３　 讨论

３．１　 开花物候与植物传粉生殖的关系

植物的开花物候不仅是理解植物传粉、繁育系统和

生殖成功的基础，也是繁殖生物学的重要研究领域之

图 ６　 不同处理秦岭石蝴蝶种子萌发率

　 Ｆｉｇ．６　 Ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｐ． ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　

一［２９］。 秦岭石蝴蝶花期为 ７ 月初开始到 ９ 月底结束，
其中 ７ 月中旬到 ８ 月底为秦岭石蝴蝶的开花高峰期，在
该段时间内，秦岭石蝴蝶的花期大多处于汉中市的多雨

季节，在开花进程中容易遭遇强降雨等恶劣天气的影

响，导致花瓣和雄蕊直接脱落，花粉被雨水冲刷脱落、花
蜜分泌以及昆虫活动减少、花药发生水溶性腐败等不良

影响，从而导致秦岭石蝴蝶授粉难以成功，这可能是秦

岭石蝴蝶濒危的原因之一。 欧阳丽婷等［３０］对濒危植物

野生欧洲李（Ｐｒｕｎｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）以及焦培培等［３１］对濒危

植物矮沙冬青（Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ ｎａｎｕｓ）开花物候特性的

调查，也发现它们的授粉均受到恶劣的自然环境影响。
尽管秦岭石蝴蝶单花花期较短（１２—１５ ｄ），但秦岭石蝴

蝶开花不同步性，且群体花期较长（约 ３ 个月），这使得

秦岭石蝴蝶植株在较长时间内尽可能完成传粉受精过

程，这也可能是秦岭石蝴蝶生境选择压力下所形成一种适应行为。
３．２　 花部特征对传粉者的影响

植物的花部综合特征与传粉者行为、传粉机制以及植物适合度密切相关［３２］。 传粉者对植物生殖结构的

选择作用最主要体现在其花部构成方面，这种选择作用的强度和速度对于一些拥有专性传粉者植物的花部结

构而言更加明显［３３—３４］。 从秦岭石蝴蝶的花部特征来看，花冠虽然相对较小，但其花瓣颜色艳丽，吸引传粉者

降落到花上。 上唇 ２ 裂近基部并且其背部裂片向后反折，正是这种反折结构为传粉者提供了很好的降落平

台。 刘开全等对重庆特有濒危植物缙云黄芩（Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ ｔｓｉｎｙｕｎｅｎｓｉｓ）的研究中也发现其存在这种特殊结构，
使昆虫可以落下并深入到花中［３５］。 花药纵裂，花冠筒内壁及花柱上的长柔毛都会附着大量的花粉，当传粉者

访花时，亦可转移到传粉者身上，起到次级花粉呈现的作用，从而提高了雄蕊适合度；花柱从花冠筒内侧伸出，
表现为柱头探出式的雌雄异位来增大传粉者与柱头的接触机率，来避免自交促进异交，这在木兰科植物，华木

莲（Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｄｅｃｉｄｕａ）和红花山玉兰（Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄｅｌａｖａｙｉ）中也存在雌雄异位等时空隔离现象［３６—３７］。 秦岭石

蝴蝶开花时间较长，花粉活力和柱头可授性保持时间长，长的花寿命被认为是有花植物适应极端环境的繁殖

保障机制之一［３８—３９］，花冠脱落花萼永久宿存并能保持一定时间的新鲜状态，从而增加整个植株的花展示面积

来更有效地吸引传粉者。 以上表明在极端环境下秦岭石蝴蝶具有吸引和适应与传粉者相互作用的花部特征，

２０６８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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从而来提高授粉的效率。
传粉昆虫的限制是影响植物生殖成功的重要原因之一，同时也是探究该物种的濒危机制的重要前提［４０］。

本研究调查发现秦岭石蝴蝶的访花昆虫种类相对较少，其中稀刻淡脉隧蜂平均访花频率最高，为（２．７８±０．６１）
次 ／ ｈ，由于蝇类自身的生理结构（口器较短、身体上缺少大量体毛等便于携带花粉的结构）和行为习性（飞行

距离短、花序上只访问 １ 朵花且喜欢来回飞）导致其传粉效率低。 访花昆虫的活动受天气条件的影响明显，
晴天数目较多，访花频率相对高，阴天时访花者很少，就很难保证每朵花都授粉成功，导致部分胚珠败育从而

影响生长繁育和结实。 由此结果显示，秦岭石蝴蝶的传粉媒介问题是造成传粉系统不完善和导致濒危的重要

原因，这与南京郊区小菊（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ）、枝毛野牡丹（Ｍｅｌａｓｔｏｍａ ｄｅｎｄｒｉｓｅｔｏｓｕｍ）观察到的现象

一致［４１—４２］。
３．３　 秦岭石蝴蝶的繁育系统

传粉系统与繁育特性相辅相成，繁育系统的研究不仅对居群进化提供理论基础，而且作为居群有性生殖

的纽带在决定植物表征变异方面也成为对传粉生物学研究的关键部分［４３］。 经 Ｐ ／ Ｏ 比、ＯＣＩ 和不同条件下授

粉实验表明，秦岭石蝴蝶的繁育系统为自交和异交综合特征并存，倾向于自交的混合交配型系统，不存在无融

合生殖现象，传粉过程需要传粉者参与。 在自然界中，绝对自交或杂交的植物类群很少，同一物种间的长期近

交（自交）不利于系统进化［４４］。 由于秦岭石蝴蝶较为特殊的生境要求，其交配系统就有向自交方向变化的趋

势。 一方面，兼备自花传粉的濒危植物个体在传粉者稀少或数量较少时，较专性异交的个体相比，有一定的选

择优势［４５］，另一方面，秦岭石蝴蝶的花药与柱头在空间上分离，柱头始终高于花药，不利于自花授粉，从而加

重其濒危现象，这种现象在濒危红树植物红榄李（Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｌｉｔｔｏｒｅａ） ［１０］中也有研究报道。 对于自交亲和的克

隆植物来说，克隆分株间的授粉即同（基）株异花授粉往往经历更严重的自交衰退［４６］。 秦岭石蝴蝶在野外自

然状态下分布区域狭小，生境特殊，同株异花授粉较为困难，花粉传递限制和资源限制是较明显的，其主要通

过根状茎上的侧芽克隆繁殖，居群成簇生长［４７］。 秦岭石蝴蝶野外居群通过其它的生殖方式补偿，来保证其物

种繁衍的顺利进行，这也与刘芬等对濒危植物扇脉杓兰（Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）以及陈雄伟等对紫背天葵

（Ｂｅｇｏｎｉａ ｆｉｍｂｒｉｓｔｉｐｕｌａ）的研究结果相一致［４８—４９］。
３．４　 秦岭石蝴蝶致危因素探讨

秦岭石蝴蝶的濒危机制是多方面导致的，杨平等人［２２］ 从秦岭石蝴蝶的生态学特征角度分析了其群落特

征和结构，认为地质运动造成的地理分布狭窄是导致濒危的重要原因之一。 孙旺等［２３］通过 ＳＣｏＴ 分子标记技

术分析了 ３ 处秦岭石蝴蝶的遗传多样性，结果表明秦岭石蝴蝶种群间的遗传多样性低，遗传背景狭窄，可能是

导致其濒危的另一个重要原因之一。 调查发现，秦岭石蝴蝶根系不发达，多生于阴湿的石灰岩崖壁上，对生境

要求极为苛刻，环境变化适应能力差，这也是限制其野外分布的重要原因。 此外，从传粉生物学与繁育系统角

度来看，该物种的花期处于多雨季节，传粉易受天气影响，在其繁育进程中访花昆虫种类相对较少，访花频率

较低，昆虫传粉行为受阴雨天和低温影响，导致传粉效率大幅下降，彭东辉等［４２］ 也指出种植地区遇到阴雨天

气温度较低时，传粉昆虫就会减少访花行为，从而降低授粉率，导致传粉失败。 传粉昆虫在转运花粉时，大风、
下雨天气及访花者自身行为也会造成大量花粉损失［５０—５１］。 秦岭石蝴蝶种群规模密度低、碎片化，更倾向于同

型选择交配，可能出现传粉者竞争，就很难保证每朵花授粉成功，而花药与柱头在空间上分离，柱头始终高于

花药，不利于自花授粉，从而加重其濒危现象。 自然条件下秦岭石蝴蝶种子存在不育现象，且萌发率低仅为

２３．３３％，野外调查未见实生苗，由此可见，自然条件下种子萌发率低是导致秦岭石蝴蝶濒危的原因之一。
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