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16份菊芋(Helianthus tuberosus L.)种质资源花粉形态观察和比较分析
钟启文 1,2* 杨世鹏 2* 王丽慧 2 司诚 2 孙祝 2 李毅 1**

1中国科学院西北高原生物研究所, 810001,西宁; 2青海大学农林科学院,青海省蔬菜遗传与生理重点实验室,西宁, 810016
*同等贡献作者
**通信作者, liyi@nwipb.cas.cn

摘 要 利用扫描电镜对 16份不同来源地的菊芋种质资源进行了花粉形态学的观察研究，比较分析来自中
国、欧洲、东南亚和北美洲的不同菊芋种质资源之间的花粉形态差异。结果表明，菊芋花粉大部分为球形，极
个别为近球形或扁状；表面纹饰呈刺状突起，周围分布其花粉的萌发孔沟。聚类分析将 16份资源分成 6类，
大部分国外资源被聚在一起，总体上各分类组的花粉大小及形态较为相似，根据花粉特性能够将不同来源地
的菊芋种质资源进行区分。本研究为菊芋花粉形态的分类、亲缘关系和演化提供科学依据和线索。
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Abstract The pollen morphology of 16 Jerusalem artichoke (Helianthus tuberosus L.) germplasm resources from
different sources was observed by scanning electron microscope (SEM). The differences of pollen morphology
among different Jerusalem artichoke germplasm resources from China, Europe, Southeast Asia and North America
were compared and analyzed. The results showed that the pollen grains of Jerusalem artichoke were mostly
spherical, and very few were nearly spherical or oblate; the surface ornamentation showed spinous processes, and
the germinating pores and grooves were distributed around them. Cluster analysis divided the 16 resources into 6
groups, most of the foreign resources were clustered together. The pollen size and morphology of each taxon group
were similar. According to the pollen characteristics, the Jerusalem artichoke germplasm resources from different
sources could be distinguished. This study provides scientific basis and clues for the classification, genetic
relationship and evolution of Jerusalem artichoke pollen morphology.
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菊芋(Helianthus tuberosus L.)为菊科向日葵属多
年生作物，别名洋姜、鬼子姜，为异源六倍体(2n=6x=

102)，起源于北美洲，自引入中国以来，各地均有分布
种植。目前菊芋的研究主要集中在菊粉提取、食品加
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工、饲草利用、生态治理和生物乙醇等方面(孙耀君
和赵丽娜, 2017; 刘海燕等, 2019; 朱铁霞等, 2019)。
然而受制于菊芋有性繁殖的复杂性等因素，菊芋的
遗传改良进度落后于大部分作物(曾军, 2011)。吕世
奇等(2018)开展菊芋有性繁殖杂交研究发现，其高度
自交不亲和性导致其结实率低下。菊芋主要依赖以
块茎为主的无性繁殖，杂交亲和力低，目前获得的杂
种很少，且获得的杂种后代仅部分可育。因此有关菊
芋杂交育种、遗传改良和种质资源的利用开发等研
究工作停滞不前。目前有关菊芋传粉生物学的研究
仅停留在菊芋花粉雌雄蕊形态及外部形态方面(Se-
rieys et al., 2010)，而针对花粉的关键生物学特性则
尚无研究报道。
孢粉学是研究作物花粉、孢子和柱头等的形态

发育的主要研究手段，目前利用扫描电镜观察花粉
超微形态已经成为研究的主要方法，花粉具有较好
的稳定性，不仅可以用来鉴定物种起源、分化和亲缘
关系，也可以用来鉴别倍性、多倍体物种的形成及花
粉育性的相关研究(周群等, 2020)。目前在种植资源
鉴定、遗传多样性分析、指纹图谱构建方面仍以分子
标记为主进行聚类亲缘性关系分析，利用 SSR、
SRAP及 ISSR等方法对菊芋种质资源开展研究(薛
志忠等, 2017;高洁铭等, 2019)。由于分子标记本身
存在一定的局限性，不同环境条件、不同标记类型及
多倍体因素存在均能导致标记的不稳定性，而植物
花粉稳定且在进化上不易发生遗传变异，利用孢粉
学对不同资源进行分析，可从形态学的角度为种质
资源间的鉴定、演化及系统分类提供依据，为分子标
记提供辅助佐证。本研究对 16个不同来源地的菊芋
种质资源花粉形态进行调查研究，为菊芋花粉形态
的分类、亲缘关系和演化提供科学依据。

1结果与分析

1.1花朵外观形态差异

供试的 16份菊芋种质资源中，来自于青海本地
的 3份资源花朵形态各异，其中 JA-1046和 JA-1057
花朵皱缩，呈现出花朵不能完全展开的状态，类似的
资源有来自甘肃的 JA-1102，而来自欧美地区的花
朵形态较为整齐一致。从花朵的形态来看，所有资源
的花朵均为头状花序，花朵直径在 5~18 cm之间，颜
色为黄色，舌状花有 10~20个，舌片呈长椭圆形，并
附带管状花冠，所有参试种质资源雄、雌蕊均发育正
常，花朵形态均为单瓣(层)类(表 1)。

1.2菊芋花粉微形态

利用扫描电镜对 16份菊芋种质资源花粉进行
观察，结果表明，所有的花粉均为单粒花粉(图 1)，在
500倍下对整体进行观察，可以看到视野中的多数花
粉形态饱满，分布均匀，一致性较高。大多数种质资
源外观形态为球形，极个别为近球形或扁状。表面分
布刺状突起，突起部分亮度较高，与花粉表面视野形
成鲜明对比。从赤道面观进行分析，大部分参试种质
资源花粉均为近圆形或椭圆形，JA-1046、JA-1057、
JA-1098、JA-1102和 JA-2013存在明显的棱状突起，
JA-1046、JA-1105、JA-2036、JA-3042、JA-4001和 JA-
4010表面分布闭合缺口，存在一定的差异性。其中，
JA-2071为三角轴形。在 10 000倍下观察到的表面
纹饰显示刺状突起周围分布其花粉的萌发孔沟。
从花粉粒大小来看，16份菊芋种质资源的花粉

赤道长轴基本一致，除 JA-4010为 33.19 μm，与最长
的 JA-3047 (46.71 μm)差异显著(P<0.05)，此外 JA-
1042、JA-1057、JA-1098 赤道长轴亦与 JA-3047 具
有显著差异(P<0.05)，这 4份资源分别来源于青海、
甘肃及吉林。对赤道短轴的测定发现 JA-1042、JA-
1046、JA-1057、JA-1098、JA-1102和 JA-4010与 JA-
2013 (37.52 μm)形成显著差异(P<0.05)，这几份资源
亦来源于青海、甘肃及吉林。表明这些地域的菊芋花
粉可能发生了环境适应性进化(表 2)。
从花粉萌发孔特点看，供试资源 JA-1046、JA-

1057、JA-1105、JA-2036、JA-3042、JA-3047、JA-4001
及 JA-4010观察到明显的单沟，为孔沟类型，且沟
长，闭合，沟的两端延伸至花粉两极，部分资源的孔
沟不明显，或呈现内赤道处凹入或凸起(图 1)。
在 10 000倍下观察 16份菊芋种质资源的花粉

表面纹饰(图 1)，其表面形态基本一致，在刺状凸起
的根部附着有数量不一的孔穴，孔穴分布均匀，根据
孔穴的大小可以分为：光滑无孔穴状纹饰、稀疏孔穴
状纹饰和密集孔穴状纹饰，其中 JA-1057、JA-1098
和 JA-1105表面纹饰中未发现明显的孔穴。

1.3花粉形态特征数量性状聚类分析

根据赤道长轴、赤道短轴、极面高度、极轴长/赤
道轴长等数量性状，对 16份菊芋种质资源进行了
UPGMA聚类分析(图 2)，聚类树形图直观的反映了
不同资源在花粉形态特征上的相似性。在欧氏距离
2.45处作等级结合线能将 16份资源分为 6类，大部
分国外资源被聚在一起，其中来自丹麦的 JA-2013
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和美国的 JA-3047被分在第 2类，宁夏的 JA-1105
单独分为一类，而来自青海的 JA-1046 和甘肃的
JA-1102聚为第 4类，JA-1042、JA-1057和 JA-4010
聚为第 5类，而 JA-1098则单独聚为第 6类。各分类
组的花粉大小及形态上较为类似，且相近来源地的
资源能够被准确分类出，可见，根据花粉特性能够将
不同地域来源的菊芋种质资源进行区分。

2讨论

传统的分类学受环境及其他因素的影响，而花

粉受基因控制，受其他因素影响较小，具有较强的遗
传稳定性。花粉在长期的进化过程中具有大量的遗
传信息，因此利用孢粉学进行品种分类及亲缘关系
的分析具有理论依据(周群等, 2020)。本研究中参试
的 16份菊芋种质资源花粉在形态学上表现一致，均
为圆形或近圆形，花粉赤道面均为椭圆形，表面纹饰
均光滑并且大部分资源具有孔穴。从微观形态学上
观察菊芋种质资源间花粉形态特征也较为一致，上
述特征表明不同来源地的菊芋种质资源是一个亲缘
关系较为接近的自然群体。

表 1 16份菊芋种质资源来源地及花朵外观形态
Table 1 Source and flower shape of 16 Jerusalem artichoke germplasm resources

资源代号
Resource code
JA-1042

JA-1046

JA-1057

JA-1098

JA-1102

JA-1105

JA-2013

JA-2023

来源
Source
青海
Qinghai

青海
Qinghai

青海
Qinghai

甘肃
Gansu

甘肃
Gansu

宁夏
Ningxia

丹麦
Denmark

法国
France

花朵形态
Flower shape

来源
Source
法国
France

泰国
Thailand

美国
USA

美国
USA

美国
USA

美国
USA

北京
Beijing

吉林
Jilin

花朵形态
Flower shape

资源代号
Resource code
JA-2036

JA-2071

JA-3009

JA-3010

JA-3042

JA-3047

JA-4001

JA-4010

16份菊芋(Helianthus tuberosus L.)种质资源花粉形态观察和比较分析
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植物花粉在进化过程中经历从大到小的演化历
程，一些原始被子植物的花粉大小在 50~99 μm之间，
本研究中电镜观察发现菊芋花粉大小皆小于 50 μm，
但部分资源存在较为明显的差异性，例如 JA-2013和
JA-4010在长轴、短轴及极面高度等参数上差异性
最大，达到显著水平。同时菊芋种质资源间的花粉在
超微结构上存在差异性，表明存在种内多样性，上述
差异可以作为菊芋分类的标准之一；16份资源中部
分资源存在形态大小上的显著差异，表明菊芋的演
化可能不是单一的线性关系。菊芋起源于二倍体和
四倍体向日葵杂交，并经历加倍化事件(Bock et al.,
2014; Kantar et al., 2018; Zhong et al., 2019)。Faure等

(2002)发现向日葵与菊芋具有长远的杂交渊源，并在
很长一段时间内利用菊芋改良向日葵性状，表明了
它们之间不存在杂交障碍。通过本研究获得的菊芋
与向日葵花粉电镜微观结构比较发现，菊芋的花粉与
向日葵花粉最为接近，这也表明其具有相似的遗传
背景，可为今后向日葵属作物的育种提供新的思路。
近年来利用花粉开展亲缘关系研究已经见诸报

道，在一些作物中已经进行了属间及种间的分类研
究工作，这证明了利用孢粉学进行亲缘性关系研究
同样可以具有较高的适用度(乔琦等, 2020)。本研究
中观察的 16个菊芋种质资源具有相同的花粉形态
特征，同时还发现在进化树上被聚为一类的资源其

图 1 16份菊芋种质资源花粉形态的电镜观察
Figure 1 Electron microscopic observation on pollen morphology of 16 Jerusalem artichoke germplasm resources
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来源地较为接近，例如青海、甘肃和吉林的菊芋资
源花粉特征较为一致，而丹麦、法国及美国的资源
具有一定的相似性，显示出一定的地域特征，菊芋自
20世纪初引入中国以来，经过 100多年的驯化引种，
可能已经存在适应性进化，表现出花粉变小等正向
进化信号，这可能与国内菊芋栽培种选育有关，较
近地区的频繁引种使得这些资源可能具有共性，从而
在孢粉学形态上更为接近。这些差异的存在为菊科

作物进化提供参考依据，同时可以利用基因组学、分
子生物学和细胞学等进行综合分析得出更具科学性
的结果。
本研究从孢粉学方面对 16份菊芋资源进行了

电镜观察并进行了聚类分析，从花粉形态上观察发现，
菊芋的花粉与已公布的同属作物向日葵花粉形态相
同，这与花粉形态特征与花发育、进化及基因组信息
有一定程度的相关性，单从孢粉学方法分析并不足

表 2 16份菊芋种质资源花粉微形态特征比较
Table 2 Comparison of pollen morphological characteristics of 16 Jerusalem artichoke resources

资源代号
Resource code
JA-1042

JA-1046

JA-1057

JA-1098

JA-1102

JA-1105

JA-2013

JA-2023

JA-2036

JA-2071

JA-3009

JA-3010

JA-3042

JA-3047

JA-4001

JA-4010

长轴
Major axis
34.63±1.51cd

41.18±5.23ab

33.77±8.51cd

33.59±1.75cd

38.71±3.72bc

38.94±0.88bc

43.37±2.47ab

42.66±2.76ab

42.22±2.76ab

42.50±2.94ab

44.21±0.92ab

44.85±1.24ab

42.72±1.21ab

46.71±1.97a

40.65±1.04ab

33.19±1.07cd

短轴
Minor axis
23.74±0.20ef

26.15±3.20def

23.46±3.83f

28.45±1.65cde

28.76±1.18cd

32.34±2.64abc

37.52±1.35a

33.95±3.15ab

34.43±3.15ab

36.14±0.45ab

34.68±1.53ab

36.44±1.15ab

32.03±2.35bc

36.54±2.48ab

34.05±0.48ab

21.75±2.02f

极面观高度
Polar view height
30.56±2.35de

31.69±0.21cde

31.86±2.89cde

29.85±1.47e

29.89±1.22e

35.58±1.51bc

42.42±1.12a

37.99±3.36ab

36.49±1.37bc

38.66±2.29ab

35.17±1.25bcd

36.30±4.53bc

37.91±0.23ab

40.33±1.57ab

36.37±3.47bc

28.19±1.63e

形状
Shape
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
近圆形
Nearly circular
圆形
Circular
近圆形
Nearly circular
圆形
Circular
圆形
Circular
圆形
Circular
圆形
Circular
圆形
Circular
近圆形
Nearly circular

16份菊芋(Helianthus tuberosus L.)种质资源花粉形态观察和比较分析
Observations and Comparative Analysis of Pollen Morphology of 16 Helianthus tuberosus L. Germplasm Resources

注:同列不同小写字母表示差异显著(P<0.05)
Note: Different lowercase letters in the same column represent significant differences (P<0.05)
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图 2 16份菊芋种质资源的花粉形态学聚类
Figure 2 Pollen morphology clustering of 16 Jerusalem artichoke
germplasm resources

以揭示菊芋杂交结实率低下的问题。若要解决该问
题，则需要建立更加全面的分析系统，对所有菊芋种
质资源进行调查，结合分子生物学及组学手段，对不
同结实性的菊芋种质资源进行多方面的综合分析。

3材料与方法

3.1试材及取样

试验所用材料来自于青海大学农林科学院园艺
创新基地菊芋种质资源圃，其中包括 16份菊芋种质
资源，资源收集自青海、甘肃、宁夏、北京、吉林、丹
麦、法国、泰国及美国(表 1)。种植于青海大学农林科
学院园艺创新基地(101°45'N, 36°43'E)，待 8月份菊
芋开花时节，利用体视镜观察花粉及柱头，选取花粉
饱满的花朵，待小孢子囊散发出花粉后，采集纯净的
花粉，阴干后置于无菌离心管中，然后将花粉放置在
硫酸纸中备用。

3.2花粉电镜扫描观察

用镊子夹取管状花把花粉均匀散放在粘有导电
双面胶的圆形金属载物台上，经 IB-5型离子溅射仪
喷金镀膜后，置于日本电子 JSM-6610LV型扫描电镜
下观察。每个品种选取 20粒花粉供记录测量及观察
纹饰类型，花粉粒个体(极面观和赤道面观)、表面刺
的形状及大小，整体用 500倍观察，单个个体放大倍
数 2 000倍，表面纹饰细节放大倍数为 10 000倍(周群
等, 2020)。选取具有代表性的花粉照片统计赤道面
观、极面观和表面纹饰特点，并利用电镜标尺对花粉
长轴、短轴及极面高度进行测量，花粉的描述方法主
要参照孢粉学手册(Wilkinson, 1979)。试验操作于青

海大学三江源国家重点实验室完成。
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