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　　摘要：选择高海拔和低海拔２个不同地理分布的狼毒（犛狋犲犾犾犲狉犪犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲）自然种群，通过对花

性状测定和人工辅助授粉，探究了狼毒的花性状变异程度及其交配系统特征。结果表明：２个狼毒种群

花性状变异幅度较大，低海拔种群花性状变异系数为９．２５％～１０５．２７％，高海拔种群为４．３２％～

８０．０５％。狼毒花各性状的变异在不同种群内表现一致，单株丛花序数变异系数最大，单花序小花数变

异次之，株高变异相对较小，冠口直径、花筒长和花序头直径变异系数最小，而且同一花性状均值在不同

种群间存在极显著差异（犘＜０．０１）。人工辅助授粉结果表明，在低海拔种群和高海拔种群中，自然授粉

和人工异交处理下的结实率之间无显著差异（犘＞０．０５），自交、自主自交和无融合结实处理下的结实率

均与自然授粉和人工异交处理存在显著差异（犘＜０．０５）。综合表明，两狼毒种群花性状存在变异，且繁

殖器官（除单株丛花序数和单花序小花数）的变异程度小于营养器官，其交配系统均为自交不亲和。
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　　植物的繁殖特征（Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｒａｉｔｓ），尤其是花

表型特征（Ｆｌｏｒａｌｔｒａｉｔｓ），无论是种内不同居群间还是

居群内不同个体间均表现出巨大的变异性［１］。花性状

与植物的传粉系统、性分配及生活史密切相关［２］，是应

对环境变化的一种策略［３－４］。因此，花表型变异被认

为是植物进化的显著标志［５］。交配系统是植物控制其

配子结合形成合子的所有属性［６］，因而决定着种群世

代间的基因传递、后代适合度及其遗传多样性，对物种

的进化具有深远意义［２］。

狼毒（犛狋犲犾犾犲狉犪犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲）是草原退化的重要

指示性物种之一［７］，主要分布于东亚、南亚和俄罗斯等

国，我国主要分布在东北、西北和西南地区的温带草原

或高寒草甸。狼毒的花序为管状小花组成的头状花

序，花色变异较大，有黄色、红白色和纯红色等多种类

型［８］。近年来，由于全球气候变化及人类长期对草地

的干扰（如放牧、乱开滥垦等），狼毒在退化草地中大面

积扩散，已造成我国优质草地面积和产草量急剧下降，

严重影响到草地畜牧业的可持续发展［９－１０］。因此，了

解狼毒花性状变异及交配系统特征，掌握其繁殖适应

性，对于有效控制狼毒种群的入侵和扩散具有重要意

义。然而，目前有关狼毒的研究主要集中在种子散布

特征［１１］、种群空间分布格局和种群动态［１２－１３］、化感作

用［１４］以及繁殖分配［１５－１８］等方面，而对不同地理分布

下狼毒花表型变异及交配系统特征的研究相对较少。

为此，本文选取天祝和丽江两个狼毒自然种群，通过测

量花性状和人工控制授粉处理，以期了解该物种花性

状的变异性及其交配系统特征。具体回答如下２个问

题：１）不同种群内狼毒花性状的变异特征是什么？２）

狼毒的交配系统是什么？
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１　材料和方法

１．１　试验材料和地点

本研究选取不同地理分布的２个狼毒种群，位于

云南丽江东巴谷（Ｎ２７°００．８９７′，Ｅ１００°１４．６８３′）的丽

江种群和位于甘肃天祝白石头沟（Ｎ３７°１２′，Ｅ１０２°

４７′）的天祝种群。其中丽江种群的海拔为２６６０ｍ，花

期在５月，花色为黄色；天祝种群的海拔为３０７１ｍ，花

期在７月，花色为红白色。

１．２　花性状的测量

在盛花期，根据种群大小随机选择１００－１２０个单

枝（即花序），用电子游标卡尺（精度为０．０１ｍｍ）测量

其花部结构的比例尺寸。测量性状包括花筒长、冠口

直径、花序头直径（图１）。每个单枝测量至少５朵小

花，其平均值作为单枝花性状的表型值，各单枝平均值

作为种群花性状的表型值。同时，统计该单枝花序的

小花数，并用卷尺测量其株高，最后记录该花序在株丛

的总花序数。
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图１　狼毒花（序）形态（犃和犅）及花性状测量（犆）示意图

犉犻犵．１　犛犮犺犲犿犪狋犻犮犱犻犪犵狉犪犿狅犳犛．犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲犻狀犳犾狅狉犲狊犮犲狀犮犲（犃犪狀犱犅）犪狀犱犳犾狅狉犪犾狋狉犪犻狋狊犿犲犪狊狌狉犲犿犲狀狋（犆）

注：Ａ天祝狼毒种群的花序形态；Ｂ丽江狼毒种群的花序形态；Ｃ狼毒花部结构

１．３　交配系统的检测

在花苞期选择花期一致，生长健康的狼毒单枝花

序进行挂牌标记。共标记８８个花序。试验共设５个

处理，具体操作如下。

（１）开放授粉（对照）。不去雄，不套袋，自然授粉，

检测自然状态下的结实率。

（２）异花授粉。去雄，套袋，人工辅助异花授粉，检

测异交亲和性及结实率。

（３）自交授粉。去雄，套袋，人工辅助自花授粉，检

测自交亲和性及结实率。

（４）自主自交。不去雄，开花前套袋，检测是否存

在自主自花授粉现象。

（５）无融合结实。去雄，套袋，不授粉，检测是否结

实。

开放授粉、异花授粉和自交授粉各标记２２个花

序，共计１５７９个小花；自主自交和无融合生殖各标记

１１个花序，共计３２６个小花。各处理花序（或小花）座

果结实后统计其结籽数。

结实率＝（结实数／处理花朵数）×１００％。

１．４　数据处理

利用Ｒ３．６．１软件对狼毒各种群花性状进行相关

性分析和主成分分析，对不同授粉处理的结实率进行

单因素方差分析，Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１０．０软件进行作图。

２　结果与分析

２．１　狼毒不同种群的花性状及其变异性

天祝和丽江狼毒种群花性状变异系数范围较大，

但其花性状的变异趋势相同。其中，单株丛花序数变

异系数最大，单花序小花数变异系数次之，株高的变异

系数相对较小，冠口、花筒长和花序头直径变异系数最

小，表明狼毒冠口直径、花筒长和花序头直径稳定性强

于株高、单株丛花序数和单花序小花数（表１）。

狼毒同一花性状在不同种群间存在极显著差异

（犘＜０．０１）。天祝狼毒种群花性状除单株丛花序数极

显著高于丽江种群外，其他花性状均极显著低于丽江

种群。其中，株高间差异最大，单花序小花数间和花序

头直径间差异次之，花筒长间和冠口直径间差异最小。

２．２　狼毒不同花性状间的相关性

天祝和丽江狼毒各性状间具有一定的相关性（表

２）。天祝狼毒种群中，花序头直径与除株高以外的其

他性状具有极显著相关性，与花筒长的相关系数最大

（０．８１）；花筒长与除株高以外的其他性状具有显著相
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关性；冠口直径与花筒长、花序头直径和单株丛花序数

显著相关外，与株高和单花序小花数无相关性；株高与

单花序小花数和单株丛花序数具有显著相关性，与

其他性状均无相关性，相关个数最少。而在丽江狼

毒种群中，花序头直径与除株高和单株丛花序数以

外的其他性状具有显著相关系，与花筒长相关系数

最大（０．４５）；花筒长与花序头直径极显著相关外，与

其他性状均无相关性；冠口直径与花序头直径和单

花序小花显著相关，与其他性状无相关性；株高与单

花序小花具有显著相关性，与其他性状均无相关性，

相关个数最少。

表１　狼毒种群花性状变异及其种群间比较

犜犪犫犾犲１　犉犾狅狉犪犾狋狉犪犻狋狊狏犪狉犻犪狋犻狅狀犪狀犱犻狋狊犻狀狋犲狉狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀犮狅犿狆犪狉犻狊狅狀犻狀犛．犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀

性状
狼毒种群

天祝 Ｍｅａｎ±ＳＥ ＣＶ／％ 丽江 Ｍｅａｎ±ＳＥ ＣＶ／％

种群间比较

狋 犘

冠口直径／ｍｍ ０．５５±０．０１ １４．０７ ０．６９±０．０１ １５．２０ －１０．２３ ＜０．００１

花筒长／ｍｍ １１．７５±０．１０ ４．３２ １２．８８±０．１３ ９．９７ ７．０９ ＜０．００１

花序头直径／ｍｍ ２８．６０±０．２４ ９．２８ ３０．４６±０．２８ ９．２５ ５．０５ ＜０．００１

单花序小花数／个 ２５．７３±０．６５ ２７．８７ ２８．８９±０．７７ ２７．１９ ３．１４ ＜０．００１

单株丛花序数／个 １５．４４±１．１３ ８０．０５ ７．８１±０．８１ １０５．２７ ５．５１ ＜０．００１

株高／ｃｍ １９．４１±０．３１ １７．７５ ２７．３７±０．５０ １８．５５ １３．５２ ＜０．００１

表２　两狼毒种群不同花性状间的相关性分析

犜犪犫犾犲２　犆狅狉狉犲犾犪狋犻狅狀犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋犳犾狅狉犪犾狋狉犪犻狋狊犫犲狋狑犲犲狀狋狑狅狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊狅犳犛．犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲

冠口直径 花筒长 株高 花序头直径 单花序小花数 单株丛花序数

冠口直径 ０．０７ ０．１２ ０．２５ ０．２９ ０．０１

花筒长 ０．４８ ０．０１ ０．４５ －０．０５ －０．１０

株高 －０．０５ ０．０７ ０．１８ ０．２２ ０．０６

花序头直径 ０．５１ ０．８１ ０．１３ ０．４０ ０．０１

单花序小花数 ０．０２ ０．２７ ０．２３ ０．３６ ０．２４

单株丛花序数 －０．２２ －０．２２ ０．２７ －０．２５ －０．０５

　　注：表左下方天祝狼毒种群（狀＝１２０）；表右上方为丽江狼毒种群（狀＝１０４）；表示在０．０５水平上差异显著；表示在０．０１水

平上差异显著；表示在０．００１水平上差异显著

２．３　狼毒不同花性状变异主成分分析

通过对狼毒６个花性状进行主成分分析，两种群

分别提取了３个主成份，结果如表３所示。天祝种群

前３个主成分解释了总变异的７８．５４％，丽江种群的３

个主成分解释能力较弱，占总变异的６８．０１％。天祝

种群第一主成分在花筒长、花序头直径和冠口直径３

个性状的载荷最高，总体反映了繁殖器官小花和花序

的大小。而丽江种群第一主成分在花序头直径和单花

序小花数２个性状的载荷最高，主要反映了花序的总

体大小。这说明在两个种群中与花大小相关的性状对

表３　狼毒种群花性状变异的主成分分析

犜犪犫犾犲３　犘狉犻狀犮犻狆犪犾犮狅犿狆狅狀犲狀狋犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳犳犾狅狉犪犾狋狉犪犻狋狊狏犪狉犻犪狋犻狅狀犻狀犛．犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀

性状
天祝

ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３

丽江

ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３

冠口直径 ０．４３５ －０．２２６ ０．４８３ ０．４１３ ０．０６６ ０．４２１

花筒长 ０．５６６ ０．０２６ ０．１２１ ０．２９６ －０．６５７ －０．３４０

花序头直径 ０．５８８ ０．０７５ ０．０４７ ０．５８５ －０．２９０ －０．１７８

单花序小花数 ０．２７９ ０．４４３ －０．６６２ ０．５１９ ０．３７０ －０．０３５

单株丛花序数 －０．２５１ ０．５０９ ０．５２８ ０．１４１ ０．５４９ －０．６９２

株高 ０．０６２ ０．６９８ ０．１８２ ０．３３１ ０．２０４ ０．４４２

特征值 １．５６５ １．１７５ ０．９４０ １．３６６ １．１３９ ０．９５９

累积贡献率／％ ４０．８１ ６３．８１ ７８．５４ ３１．０８ ５２．７０ ６８．０１
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变异起主导作用。天祝种群第二主成分在株高和单株

丛花序数上载荷最高，反映其株丛大小变异。丽江种

群，第二主成分在单株丛花序数上载荷最高，为０．５４９，

第三主成分在株高和冠口直径的载荷最高，分别为

０．４４２和０．４２１。

２．４　不同授粉处理下狼毒的结实率

两种群不同授粉处理下的结实率均存在显著差异

（图２）。丽江种群在自然授粉和人工辅助异交处理下

的结实率间无显著差异（犘＞０．０５）；自交、自主自交和

无融合结实处理下的结实率均显著低于自然授粉和异

交授粉处理（犘＜０．０５）。同样，在天祝种群，自然授粉

与异交授粉处理间也无显著差异（犘＞０．０５），其自交、

自主自交和无融合结实处理下的结实率为０。这表明

两个狼毒种群均为异花传粉，需要传粉媒介。

图２　狼毒２种群不同授粉处理下的结实率

犉犻犵．２　犉狉狌犻狋狊犲狋狉犪狋犻狅狅犳狋狑狅狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狅犳犛．犮犺犪犿犪犲犼犪狊犿犲狌狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋狆狅犾犾犻狀犪狋犻狅狀狋狉犲犪狋犿犲狀狋狊

注：Ａ丽江狼毒种群；Ｂ天祝狼毒种群。不同小写字母表示差异显著（犘＜０．０５）．

３　讨论

植物在同一物种不同种群或个体之间均存在着各

种形式和不同程度的表型变异，这些变异是在自然选

择压力下植物对生物和非生物环境适应的结果［１９］。

Ｂｅｒｇ假说认为，辐射对称花的变异常高于两侧对称

花［２０］，但无论哪种花型，其繁殖性状的变异性都显著

小于营养性状［２１］。普遍认为，大多数植物繁殖性状尤

其是花结构性状是传粉者介导自然选择进化的结

果［１９］，而营养性状易受空间地理环境的影响，表现出

较大的表型可塑性［２２，２３］。同样，本研究发现，两狼毒

种群内营养性状株高的变异系数相对较大，花部结构

性状，如冠口直径、花筒长和花序头直径的变异系数较

小，这与孙海芹等［１９］的研究结果基本一致。花部结构

性状具有较小的变异性说明这类性状相对保守，对保

证植物授粉成功和维持物种稳定具有重要作用［２４］。

例如植物花大小变异较小能保证传粉昆虫精确传粉，

提高传粉效率和繁殖适合度［２５］。有研究表明，管状花

植物因传粉特化也能导致其繁殖器官具有较小的变异

性［２１］，狼毒花序也由管状小花组成，花部器管变异性

小可能也与其特化传粉者有关。而狼毒单株丛花序数

和单花序小花数变异系数在两种群内表现最高，这可

能与种群内个体的年龄［２６］或营养环境的高度异质性

有关［４］，也可能与个体的遗传多样性（基因型）［２７］有

关。另外，本研究发现，低海拔狼毒种群花性状均值除

单株丛花序数以外，其他花性状均值极显著高于高海

拔种群。这可能是在高海拔区，温度低和生长季较短，

可利用资源有限［２８］，限制了狼毒的发育生长［２９］。而高

海拔狼毒种群具有高的单株丛花序数，这可能是因为

随海拔升高访花昆虫的种类、数量和访花频率均随之

下降［３０］，植物增加繁殖枝数能大大提高其花展示（ｆｌｏ

ｒａｌｄｉｓｐｌａｙ），增大对传粉者的吸引，以提高其繁殖成

功率。

植物交配系统不仅影响种群的进化潜力［３１］，还决

定着开花植物的入侵和扩散能力［３２－３３］。异交植物因

其 能 避 免 自 交 或 近 交 衰 退 （Ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｅｐｒｅｓ

ｓｉｏｎ）
［３４］，被认为是开花植物最为有利的交配系统类

型［３５］。因此，异交既能保持植物高的遗传多样性，也

能增强植物对环境的适应能力［３６］。本研究表明，不同

地理分布的两个狼毒种群均表现为自交不亲和，属典

型的异交植物。狼毒这种自交不亲和系统，一方面保

证了狼毒种群具有较高的遗传和表型多样性，从而增

强了该物种对不同环境的适应能力；另一方面，自交不

亲和系统有效避免了狼毒的近交衰退，使其产生的后

０３ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤＡＮＤＴＵＲＦ（２０２０）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４０Ｎｏ．４



代与周围植物相比具有较强的竞争优势，增强了该物

种的入侵能力。另外，Ｂａｋｅｒ法则认为，具有自交亲和

性和自主授精特征的植物最易成为入侵物种［３７］，而狼

毒作为典型的异交植物，在退化草地中能大面积入侵、

扩散［１０］，这可能与该物种的传粉系统特征有关。

４　结论

不同地理分布的狼毒种群其花性状具有丰富的表

型多样性和变异性。花性状变异系数在高海拔种群和

低海拔种群内总体表现为繁殖性状（除单株丛花序数

和单花序小花数）变异较小，营养性状变异较大；低海

拔种群可获得更多的资源投入，如株高、花序头直径和

单花序小花数等的花性状均值极显著高于高海拔种

群。２个狼毒种群均具有异交的交配系统特征，这是

保证其种群具有高的遗传多样性和较强入侵扩散能力

的基础。
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