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本研究针对红掌叶枯病进行了病原菌分离，通过对分离菌株

的形态特征和ｒＤＮＡ－ＩＴＳ序列同源性的分析，将分离的菌株
鉴定为苞叶芋帚梗柱孢菌（Ｃ．ｓｐａｔｈｉｐｈｙｌｌｉＳｃｈｏｕｔｉｅｓ，Ｅｌ－Ｇｈｏｌｌ
＆Ａｌｆｉｅｒｉ），本结论为国内首次报道。该研究为有效防治红掌
叶枯病提供了理论依据，使用何种药剂及如何有效防治有待

进一步研究。此外，由于真菌引起的红掌叶枯病和细菌引起

的红掌叶枯病在病株上产生的症状十分相似，所以在鉴别红

掌叶枯病病原时，可首先通过切取叶片病斑组织做显微镜检

查，如果发现有细菌溢留现象，则为细菌性叶枯病。
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入侵植物黄顶菊的繁殖生物学特性
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　　摘要：黄顶菊［Ｆｌａｖｅｒｉａｂｉｄｅｎｔｉｓ（Ｌ．）Ｋｕｎｔｚｅ］是近年来恶性入侵我国的一种菊科植物。本研究通过探讨黄顶菊的
繁殖生物学特性，为科学预防和治理黄顶菊的入侵扩散提供理论基础。于２０１３年８月至２０１５年１１月，对在郑州大
学生命科学学院栽培的黄顶菊种群进行繁殖生物学特征研究，包括综合形态学、花序开花动态、花粉胚珠比和交配系

统类型等，并对河南省郑州市东风渠附近的黄顶菊自然种群的访花昆虫进行观察研究。结果表明，黄顶菊具有灵活的

交配系统，有性繁殖方式为兼性异交型，即自交和异交授粉均能产生可育瘦果，也可通过无融合生殖方式产生瘦果。

瘦果体积小［千粒质量仅为（０．１７±０．０１）ｇ］且数量庞大，发育成熟时间短，开花５ｄ后便可观察到成熟的瘦果。在开
花盛期，观察到访花昆虫有蝶类、蝇类、蛾类和蜂类等。本研究从繁殖生物学的角度揭示黄顶菊的快速入侵机制，为控

制和治理黄顶菊由河南省向南扩散蔓延提供了重要理论依据。
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　　黄顶菊［Ｆｌａｖｅｒｉａｂｉｄｅｎｔｉｓ（Ｌ．）Ｋｕｎｔｚｅ］原产于南美洲，在
分类上隶属菊科（Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ）堆心菊族（Ｈｅｌｅｎｉｅａｅ）黄顶菊属
（Ｆｌａｖｅｒｉａ）［１］。刘全儒曾将黄顶菊定名为二齿黄菊［２］，《中国

植物志（英文版）》将它译为“黄顶菊”，并归属为向日葵族

（Ｈｅｌｉａｎｔｈｅａｅ）［３］。２００１年，在南开大学附近路边首次发现黄
顶菊，虽然入侵我国的时间较短，但表现出非常强的入侵性，

在入侵等级上属于１级，即恶性入侵类［１，４］。目前黄顶菊在

河南省的黄河以及沿岸地区（包括安阳市、濮阳市、新乡市、

郑州市等）的入侵比较严重，已经对该地区造成了一定规模

的生态破坏，而且蔓延形势相当严峻。有研究预测，黄顶菊在

我国的潜在适生区为南方诸省［５］，而河南省是黄顶菊从北向

南蔓延的必经区域和关键区域。如果黄顶菊的蔓延得不到控

制，不仅会对入侵地的粮食生产、生物多样性保护和生态环境

等均造成严重的危害，也会加剧黄顶菊向南方入侵的速度。

菊科植物是我国入侵种类最多的类群之一，多数具有生

长发育快，果实数量大且有适宜传播扩散的结构和机制等生

物学特性，有些植物还能分泌特殊物质抑制其他植物的生

长［６］。对黄色星蓟（ＣｅｎｔａｕｒｅａｓｏｌｓｔｉｔｉａｌｉｓＬ．）、窄叶千里光（Ｓｅ
ｎｅｃｉｏｉｎａｅｑｕｉｄｅｎｓ）和三叶鬼针草（ＢｉｄｅｎｓｐｉｌｏｓａＬ．）［７－９］等菊科
入侵植物的繁殖生物学研究表明，菊科入侵物种呈现出多样

化的繁殖类型，如营养繁殖、无融合生殖、自交不亲和、自交亲

和以及不完全自交亲和等。与繁殖有关的特征，在外来入侵

植物种群建群时将直接影响其归化或入侵是否成功［１０］，因此

研究入侵物种的繁殖生物学特性对控制种群扩散分布具有重

要意义。本研究通过探讨黄顶菊的综合形态学特征及花序开

花动态、交配系统类型和访花昆虫等特征，鉴定黄顶菊的交配

系统类型并评估其繁殖能力，为科学预测、预防和治理黄顶菊

—７９—江苏农业科学　２０１７年第４５卷第９期



的入侵工作提供更多的理论基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
黄顶菊种子采集于河南省郑州市金水区东风渠畔的黄顶

菊自然种群，来源于不同植株上的成熟种子经过干燥后保存

在室温条件下。于２０１４年４月和２０１５年４月，随机选取收
集的黄顶菊种子，在花盆中萌发，每个花盆保留１株黄顶菊植
株，共计３０株。栽培的黄顶菊植株置于郑州大学生命科学学
院实验楼阳台，进行开放培育。

１．２　试验方法
１．２．１　黄顶菊综合形态学特征及花序开花动态观察　待黄
顶菊植株进入花期，对形态特征如花序、小花、苞片、瘦果等性

状进行观察记录，并对花序、小花、瘦果数目、瘦果质量及总苞

片、瘦果长度进行测量。使用ＮｉｋｏｎＳＭＺ８００体视显微镜对黄
顶菊瘦果形态进行观察，瘦果的成熟以果体饱满，颜色变为黑

褐色为标准。在 ＮｉｋｏｎＥＣＬＩＰＳＥＥ２００显微镜下观察黄顶菊
小花柱头可授区的位置和花粉在柱头上的落置情况，并使用

ＭｉＥ３．０图像处理软件进行拍照保存。
黄顶菊花序的开花动态研究参照郝建华等的方法［９，１１］并

加以修改：以黄顶菊整个聚伞花序为观察单位，以聚伞花序中

央头状花序开放为开花的起始阶段，以最外一轮的头状花序

开放作为开花期的结束，对黄顶菊从开花到结果期间的形态

变化和发育所经历的时间进行观察和记录。

１．２．２　人工控制套袋试验　在黄顶菊开花前期，在３０株植
株上各选取一定数量的形态发育一致的花序分别进行３种处
理：（ａ）自然状况的花序作开放处理；（ｂ）检测黄顶菊是否自
交亲和，在开花前将整个花序用牛皮纸进行套袋处理；（ｃ）参
照Ｋｏｌｔｕｎｏｗ等的方法［１２］将开花前的花序中的所有花药和柱

头去除，仅保留部分花柱和子房，进行去雄处理，然后套袋。

每个黄顶菊植株上作１５组处理，３种处理各重复５次。等瘦
果成熟后，观察各处理的单花序的结实现象，并对结实率进行

统计分析。

１．２．３　花粉胚珠比　Ｃｒｕｄｅｎ认为，花粉胚珠比（ｐｏｌｌｅｎ∶ｏｖｕｌｅ
ｒａｔｉｏ，简称Ｐ／Ｏ）是植物繁育系统的重要评估指标［１３］。从２０个
黄顶菊植株上随机选取４０个花序，用ＦＡＡ固定液固定。从每
个固定过的花序上随机选取１０枚花药未开裂的小花，参照郝
建华等的方法［９，１４］，将所有的花药进行处理并制成压片在Ｎｉ
ｋｏｎＥＣＬＩＰＳＥＥ２００显微镜下观察，并使用ＭｉＥ３．０图像处理软

件进行拍照保存，统计总花粉量和每枚小花的Ｐ／Ｏ值。
１．２．４　访花昆虫　在黄顶菊的开花盛期，对位于郑州市金水
区东风渠畔的黄顶菊自然种群和盆栽黄顶菊的访花昆虫进行

观察，并捕捉正在访花的昆虫，带回室内制作成标本，对标本

进行鉴定并保存。

１．２．５　数据分析　采用ＳＰＳＳ２１．０统计软件分析数据，并对
不同处理下的结实率进行单因素 ＡＮＯＶＡ分析，不同处理间
使用ＬＳＤ法进行多重比较，显著性水平为０．０５，最后用Ｅｘｃｅｌ
软件绘制图表。

２　结果与分析

２．１　黄顶菊综合形态学特征及花序开花动态观察
黄顶菊植株高１０～１２０ｃｍ，根系发达。茎直立，具纵棱，

被微绒毛，呈紫红色或绿色，具主轴和多级分枝组成，每级侧

枝两两对生。叶长椭圆形至披针状椭圆形，基生三出脉，交互

对生，叶缘具浅锯齿，叶柄基部近于合生，长 ５～１８ｃｍ，宽
２．５～４．０ｃｍ。在河南省黄顶菊的花期主要为６月下旬至１０
月中旬，头状花序密集成多歧聚伞花序（图１）或平顶形伞房
状花序，具３～４级侧枝。每株具有２６～７０（４３．５±１３．３８）个
多歧聚伞花序，每一聚伞花序包含３～１０（４．５８±０．７７）个蝎
尾状花序，每一个蝎尾状花序由４～２０（８．０９±０．７５）个头状
花序组成，头状花序排列在同一平面上，每一个头状花序中有

２～１１枚小花。总苞长椭圆形，内凹，先端圆或钝，３～４枚总
苞片，长约（３．９０±０．４９）ｍｍ，黄绿色，内凹，小苞片１～２枚。
头状花序中边缘花舌状１～２枚，黄白色，舌片不突出或微突
出于闭合的小苞片外。盘花花冠檐部５裂，辐射对称，鲜黄
色，基部联合成筒状，花冠筒状基部周围有白色近透明冠毛。

黄顶菊的柱头呈鸭舌状二裂（图２），柱头顶端有乳突分布，两
柱头分叉处内侧光滑为花粉可授区（图３）。开花时头状花序
中边缘舌状花先开花，然后中央管状花开花，但整个蝎尾状花

序和多歧聚伞花序按从里向外顺序开花，每天约１～８个头状
花序中有小花开放，开花盛期可达１１个。１个蝎尾状花序全
部开放的花期约为１０～２０ｄ。从第１０天开始，小花从蝎尾状
花序里侧开始逐渐干萎，花冠逐渐脱落，柱头随之脱落，整个

聚伞花序全部干萎需要约１４～２０ｄ。开花第５天，便可以观
察到成熟瘦果。自然开放状态下单个头状花序可以产生

（６．１５±２．８２）粒饱满的瘦果。瘦果呈黑色或深褐色，倒披针
形或近棒状，长约（２．２０±０．３１）ｍｍ，无喙，具１０纵肋，千粒
质量为（０．１７±０．０１）ｇ。边缘舌状小花的瘦果（图４－Ａ）成
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熟较早且大于中央管状小花的瘦果（图４－Ｂ）。
２．２　人工控制套袋试验

由图５可知，３种处理均可以正常结实，自然开放处理的
单个花序结实率为（６０．００±６．２４）％；套袋处理的单个花序
结实率为（５４．００±１１．６４）％；去雄套袋单个花序结实率为
（１９．３３±４．９４）％。用 ＳＰＳＳ２１．０软件对结实率进行单因素
方差分析并进行多重比较。结果表明，３种处理之间存在极
显著差异（α＝０．０５，ｄｆ１＝２，ｄｆ２＝１２，Ｆ＝３６．３５，Ｐ＜０．０１），且
去雄套袋处理与其他２种处理之间差异极显著（Ｐ＜０．０１），
而自然开放处理和套袋处理间无显著差异。

２．３　花粉胚珠比
试验测得黄顶菊每枚小花的花粉数量平均为（１１０５±

３８）粒。由于黄顶菊每个雌蕊仅含１枚胚珠，可得黄顶菊花
粉胚珠比（Ｐ／Ｏ）为１１０５±３８。Ｃｒｕｄｅｎ认为花粉胚珠比为介
于２４４．７～２５８８．０时，繁育系统为兼性异交［１３］。因此黄顶菊

的繁育系统为兼性异交型。

２．４　访花昆虫
在黄顶菊的开花盛期，观察到访花昆虫有甜菜白带野螟

（ＳｐｏｌａｄｅａｒｅｃｕｒｖａｌｉｓＦａｂｒｉｃｉｕｓ）（图 ６－Ａ）、灰蝶科（Ｌｙｃａｅｎｉ
ｄａｅ）昆虫（图６－Ｂ）、蜜蜂（图６－Ｃ）、泥蜂（图６－Ｄ）、寄蝇
科（Ｔａｃｈｉｎｉｄａｅ）昆虫（图６－Ｅ）及丽蝇科（Ｃａｌｌｉｐｈｏｒｉｄａｅ）昆虫
（图６－Ｆ）等蛾类、蝶类、蜂类、蝇类昆虫。

３　讨论

３．１　黄顶菊在入侵地的综合形态及开花动态变化
本研究对黄顶菊的综合形态学特征进行观察，结果表明，

每株黄顶菊中包含的头状花序数量（以均值计算为４３．５×
４．５８×８．０９＝１６１１．７７）以及每个头状花序中的小花数目
（２～１１枚）与原产地（２～８枚）相比增多［１５］。小花数目的增

加在我国其他地区黄顶菊自然种群也观察到一致的结果［１６］。

在河南省内，黄顶菊自然种群和试验室栽培种群在四月中旬

就可以观察到开花现象，主要的花期集中在６月下旬至１０月
中旬，表现出很强的适应性。从黄顶菊开花第５天起，便可以

观察到成熟的瘦果，千粒质量为（０．１７±０．０１）ｇ，与天津地区
的黄顶菊瘦果（０．２０４２±０．００５）ｇ的质量相比较轻［１６］。河南

地区的黄顶菊种群与天津、河北等地的黄顶菊种群相

比［１６－１８］，不但开花较早、花期较长，并且瘦果成熟期短，仅需

５ｄ便可成熟。除上述差异以外，本研究中其他地区的黄顶
菊种群综合形态特征并无明显差异。

３．２　黄顶菊的交配系统
花粉胚珠比（Ｐ／Ｏ）是植物繁育系统的重要评估指标［１３］。

本研究中的花粉胚珠比（Ｐ／Ｏ）值为１１０５±３８，表明黄顶菊的
繁育系统为兼性异交型。在人工套袋试验中开放和套袋处理

均能正常结实，说明黄顶菊能以自花授粉和异花授粉的有性
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生殖方式结实，验证了花粉胚珠比试验结果。自然开放和套

袋２种处理的结实率之间没有显著差异，但均极显著高于去
雄套袋处理的结实率。去雄套袋处理产生了可育种子，表明

黄顶菊可以无融合生殖的方式结实。

黄顶菊是虫媒花，据报道访花昆虫包括蜂类、蝶类［如红

珠灰蝶（ＬｙｃａｅｉｄｅｓａｒｇｙｒｏｇｎｏｍｏｎＢｅｒｇｓｔｒａｓｓｅｒ）］、蛾类（如甜菜
白带野螟）和蝇类等［１９］。本研究同样发现了这４类访花昆
虫，如甜菜白带野螟、蜜蜂、泥蜂、灰蝶科、寄蝇科及丽蝇科等

昆虫。访花昆虫帮助黄顶菊提高了异花授粉的结实率，对繁

殖结实具有重要意义。

Ｂａｋｅｒ认为，杂草的自交亲和性或具有很强的营养繁殖
能力，在杂草的长距离扩散中起重要作用［２０－２２］。黄顶菊在存

在异交的情况下，也可通过自交亲和（或）和无融合生殖的方

式来增加种子产量，成为其成功入侵的重要因素。

３．３　黄顶菊适应于入侵的繁殖生物学特征
首先，黄顶菊具有灵活的交配系统，既包括有性繁殖（自

交和异交都能产生可育种子），也包括无融合生殖。这种包

含了自花传粉、异花传粉、无融合生殖等多种繁殖方式的交配

系统有利于黄顶菊种群的快速入侵及扩散。

其次，黄顶菊的瘦果发育成熟时间短。黄顶菊在开花５ｄ
后便可观察到成熟的瘦果，花冠仍然饱满富有水分。黄顶菊

瘦果的快速发育可保证在短时间内形成可育种子，有利于快

速入侵。

再次，每株黄顶菊的瘦果数量庞大。以本研究的数据为

例，每株黄顶菊最多产生７０个多歧聚伞花序，每１个聚伞花
序至多包含１０个蝎尾状花序，每１个蝎尾状花序有多达２０
个头状花序组成，每１个头状花序中平均产生６枚饱满可育
瘦果，那么仅１株黄顶菊便可产生８．４万枚瘦果。据报道，野
外的黄顶菊自然种群中单株黄顶菊可产生高达 ３０多万粒
种子［２３］。

此外，黄顶菊种子的发芽率很高，在不同温度、光照以及

一定范围内的盐含量、ｐＨ值、重金属含量、除草剂胁迫下均有
较高的萌发率［２４－２７］。

本研究主要探讨了一种外来恶性入侵物种黄顶菊的繁殖

生物学特性，发现它具有自交亲和性、异交亲和性、无融合生

殖、瘦果发育成熟迅速且数量极多等繁殖特性。研究内容从

繁殖生物学角度揭示了黄顶菊快速入侵的机制，为防控黄顶

菊从河南省继续向南繁殖扩散提供了重要的理论基础。
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