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摘要：为研究柳树的遗传多样性，以雌雄间性柳树自交子代 ４７８ 个个体为材料，对质量性状和数量性状进行表型特

征评价和遗传变异分析。 结果表明：柳树自交后质量性状发生了分离，枝条出现直立、弯曲和扭曲的类型，扭曲的

比例为 １８􀆰 ４１％。 有托叶的比例为 ２􀆰 ３％，株型矮化的占 １１􀆰 ７２％，叶色、皮色、分枝等都发生了较大的变异。 数量性

状存在丰富的变异和遗传多样性，叶片长、叶片宽和托叶的变异系数为 ３９％—５８％，株高变异系数最大为 ６６％，分
布曲线表明叶长、叶宽、株高等呈偏态分布。 此研究结果为研究柳树矮化、枝条扭曲等重要性状的解析和基因的定

位提供了重要的物质基础，也为柳树的定向育种改良提供了新的途径和方法。
关键词：雌雄间性；柳树；自交；变异系数；矮化；枝条扭曲

中图分类号：Ｑ９４４􀆰 ４３；Ｓ７２２􀆰 ３＋ ３；Ｓ７９２􀆰 １２　 　 　 　 文献标志码：Ａ　 　 ｄｏｉ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１００１⁃７３８０．２０２１．０３．００５

Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｉｎ ｓｅｌｆｉｎｇ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｅｘ ｗｉｌｌｏｗ
Ｚｈｏｕ Ｊｉｅ， Ｗａｎｇ Ｂａｏｓｏｎｇ

（Ｊｉａｎｇｓｕ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ， Ｎａｎｊｉｎｇ ２１１１５３， Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｗｉｌｌｏｗ， ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ４７８ ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ｓｅｌｆ ｃｒｏｓｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｅｘ ｗｉｌｌｏｗ
ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｖａｌｕａｔｅ ｔｈｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ． Ｔｈｅ ｒｅ⁃
ｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｗｅｒｅ ｓｅｇｒｅｇａｔｅｄ． Ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｕｐｒｉｇｈｔ， ｂｅｎｔ ａｎｄ ｔｗｉｓｔｅｄ． Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｗｉｇｓ ｔｗｉｓｔｅｄ ｗａｓ １８􀆰 ４１％， ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｉｐｕｌｅｓ ａｐｐｅａｒｅｄ ｗａｓ ２􀆰 ３％， ａｎｄ ｔｈｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｗａｓ １１􀆰 ７２％．
Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ， ｂｒａｎｃｈ ｃｏｌｏｒ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｓｈｏｗｅｄ ｇｒｅａｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ􀆰 Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ａｂｕｎｄａｎｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ． Ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｓｔｉｐｕｌｅ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ３９％ ｔｏ ５８％． Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｖａｒ⁃
ｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｗａｓ ６６％． Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｗｅｒｅ
ｓｋｅｗｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍａｔｅｒｉａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｗｉｌｌｏｗ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ａ ｎｅｗ ｗａｙ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｗｉｌｌｏｗ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：Ｉｎｔｅｒｓｅｘ；Ｗｉｌｌｏｗ；Ｓｅｌｆｉｎｇ；Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ；Ｄｗａｒｆ；Ｂｒａｎｃｈ ｔｗｉｓｔ

　 　 柳树为杨柳科柳属的总称，全世界 ５２０ 多种，我
国有 ２５７ 种，１２２ 变种，３３ 种变型［１］。 柳树分布广

泛，种类繁多，生长速度快，耐水湿，耐低度盐碱，造
林范围广，是集观赏价值、生态价值和经济价值于

一体的多功能树种［２］。 柳树一般是雌雄异体植物，
虽有报道发现柳树存在雌雄同序和两性花［３］，但是

雌雄同序三性型柳树的自交尚未见报道。

植物表型性状是物种资源研究最基本的方法

和途径，是资源保护与评价的关键指标，也是育种

的重要基础。 关于园林植物观赏价值评价方法的

研究比较多，大多数学者从美学角度着手，采用百

分制法、层次分析法、心理物理学法、感官评分法、
加权评分法、灰色关联分析法和模糊相似优先比法

等评价方法，但由于不同植物的观赏重点不同，以
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及评价过程中各种定性与定量指标权重和分值的

不确定性，导致暂且未形成公认的比较成熟的评价

方法和评价体系［４⁃９］。
自交是创制优异中间材料和种质资源的有效

方式之一。 通过自交可使一些隐性基因得到表现，
从而获得丰富的基因变异及表型差异［１０］。 本研究

通过自交的方法建立了柳树的自交 Ｆ１ 代，在自交

群体中发现了性状的分离，出现枝条的变异、叶片

的皱缩、植株的矮化、分枝的变化等表型的改变。
通过对表型，如株高、叶片长、叶片宽、枝条弯曲程

度及比例的描述和评价，分析柳树自交群体的性状

分离程度，为柳树重要性状的分离和基因的鉴定奠

定重要的基础。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

试验材料为雌雄间性柳树品种‘苏柳 ７９５’ （如
图 １）自交所获得的子代群体。 于 ２０１９ 年 １ 月中采

集‘苏柳 ７９５’花枝进行水培，置于江苏省林业科学

研究院柳树种质资源圃温室，对花枝进行修剪，去
除多余的叶片和花芽，３—４ 月待开花后进行人工杂

交。 杂交时为避免花粉互相传播，利用纱网将花枝

包住，待花序完全开放后，采用人工涂抹的方式进

行杂交。 将全雄花序和雌雄同序的雄花花粉给全

雌花序和雌雄同序的柱头授粉，获得自交种子，收
获种子后播于装有泥炭的穴盘中，获得自交苗。 待

５ 月苗生长健壮时移栽入装有泥炭珍珠岩混合基质

的无纺布袋子中，对所有个体进行编号，以待观测。

ａ􀆰 ‘苏柳 ７９５’雄花序；ｂ． ‘苏柳 ７９５’雌雄同序；ｃ． ‘苏柳 ７９５’雌
花序。

图 １　 ‘苏柳 ７９５’不同性别花序

１􀆰 ２　 表型性状的观测与统计

表型性状的观测于杂交当年秋季 １０ 月待苗木

生长健壮时统计。 叶长、叶宽、叶柄长的取样部位

为从顶部开始往下数第 ３ 片完整老熟具有代表性的

叶片。 株高的测量为从植株顶部至基质表面的高

度。 于当年秋季和次年的春季分别进行测量。
１􀆰 ３　 数据统计分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０，ＳＰＳＳ ２０􀆰 ０ 软件，分别对各种表

型性状的数据进行遗传变异度分析。 数量性状直方

图使用 Ｒ（Ｖ４􀆰 ０􀆰 ２ 版本）软件中自带的 ｈｉｓｔ（）函数进

行作 图。 具 体 参 数 说 明 如 下： ｘ， 输 入 数 据；
ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ＝Ｔ 绘制样本频次；若为 Ｆ 则绘制密度；ｃｏｌ
设置直方图中柱子的颜色，ｘｌａｂ 设置横轴标签；ｍａｉｎ
设置图标签，ｘｆｉｔ，设置横轴显示范围（最小值到最大

值），ｙｆｉｔ 根据 ｘ 变量生成拟合 ｙ 值，ｌｉｎｅｓ（）函数根据

ｘ 和 ｙ 画线，ｌｗｄ 设置线宽。 并用 Ｒ 中自带的 ｋｓ􀆰 ｔｅｓｔ
（）函数和 ｓｈａｐｉｒｏ􀆰 ｔｅｓｔ（）函数对数据进行处理。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 表型性状特征

在自交子代群体中，表型性状枝条、叶片、干
型、分枝等都出现了较大的变异。 枝条颜色有绿色

（ｂ，ｄ）、金色（ｃ）和红色（ａ，ｅ） （如图 ２）。 枝条姿态

有直伸（ ｊ）、弯曲（ｋ，ｎ）、扭曲（ｂ，ｃ）、矮化（ ｇ） （株
高＜５ ｃｍ）等不同的类型。 分枝数和分枝角度也出

现了较大的分离，ｈ—ｎ 较为高大，有通直没有分枝

的类型 ｊ，也有分枝数较多的如 ｉ 和 ｍ；分枝部位不

同，有基部分枝 ｆ，上部分枝的 ｈ 和中部分枝的 ｉ；分
枝角度也出现了较大变化，如 ｉ 的分枝几近平展，ｌ
和 ｍ 的分枝角度较窄。

在自交 Ｆ１ 代中，叶片的叶形出现了多种类型

（见图 ３）。 ‘苏柳 ７９５’为披针形，叶柄绿色，无托

叶。 子代中叶形有披针形（２３１，２９２），卵圆形（３１０，
３５０，１４０），长披针形（２４２，１１，２９９），变小（９６），叶柄

颜色有红绿（２４２，１１）和绿色（６６），矮化的叶片没有

叶柄，部分植株出现了托叶（２７１）。 叶片正面颜色

有深绿（２４２）、浅绿（４８）、黄绿（２９７）。 叶片基部形

状‘苏柳 ７９５’为契形，１４０ 为圆形，２９９ 为窄契形。
２􀆰 ２　 自交子代表型性状统计

自交共获得存活的子代 ４７８ 个，生长正常。 在

植株的表型中，出现了枝条、叶片等的性状分离。
干型有通直、弯曲、扭曲 ３ 种类型，经统计其中通直

的 占 １０􀆰 ４６％， 扭 曲 的 为 １８􀆰 ４１％， 弯 曲 的 为

７１􀆰 １３％。 叶片宽圆形的占 １３􀆰 ８１％，披针形的占

３１􀆰 １７％，线形的为 １２􀆰 １３％，叶片缩小的比例为

２５􀆰 ７３％，且出现了皱缩的现象。 有托叶的占 ２􀆰 ３％，
矮化的占 １１􀆰 ７２％（见表 １）。

０２
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图 ２　 自交 Ｆ１ 代株型变异

　 　 注：叶片编号对应于子代个体编号

图 ３　 自交子代叶片性状特征

表 １　 自交子代各性状比例

类型 分类 个体数 比例 ／ ％ 类型 分类 个体数 比例 ／ ％
通直 ５０ １０􀆰 ４６ 宽圆型 ６６ １３􀆰 ８１

干型 弯曲 ３４０ ７１􀆰 １３ 披针形 １４９ ３１􀆰 １７
扭曲 ８８ １８􀆰 ４１ 叶片 线性，长披针形 ５８ １２􀆰 １３

基部分枝 ３９ ８􀆰 １６ 小 １２３ ２５􀆰 ７３

分枝类型
中部分枝 １２１ ２５􀆰 ３１ 皱缩 １１０ ２３􀆰 ０１
上部分枝 ６２ １２􀆰 ９７ 乔木 ３８５ ８０􀆰 ５４
无分枝 ２１６ ４５􀆰 １９ 株型 灌木 ３７ ７􀆰 ７４

托叶
有托叶 １１ ２􀆰 ３ 矮化 ５６ １１􀆰 ７２
无托叶 ４６７ ９７􀆰 ７

　 　

２􀆰 ３　 数量性状变异分析

对自交子代 ４７８ 个个体数量性状株高、叶长、叶
宽、托叶等进行统计分析。 当年杂交苗秋季最高的

株高 为 １２０ ｃｍ， 最 矮 的 为 １ ｃｍ， 平 均 株 高 为

３１􀆰 ８９ ｃｍ。 杂交后第 ２ 年春季对株高再次测量，最
高株高为 ２０５ ｃｍ，最矮的为 ２ ｃｍ，平均株高为

５２􀆰 ７６ ｃｍ。 叶最长为 １５􀆰 １ ｃｍ，最短为 ０􀆰 ２ ｃｍ，叶宽

最长为１􀆰 ７ ｃｍ，最小为 ０􀆰 １ ｃｍ，叶片长宽比最大比

为 １５，最小为 ２；托叶最长为 １􀆰 ７ ｃｍ，最小为０􀆰 ２ ｃｍ，
托叶宽为 ０􀆰 １—０􀆰 ２ ｃｍ，托叶长宽比为 ０—１２。 其中

变异最大的为株高，当年株高变异系数为 ６６％，第 ２
年株高变异系数达 ７７％（见表 ２）。

１２
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表 ２　 柳树自交子代数量性状变异分析

性状 最大值 最小值 极差 标准差 变异系数 ／ ％ 平均值

当年秋季株高 ／ ｃｍ １２０ １ １１９ １８􀆰 ３８ ６６ ３１􀆰 ８９
第 ２ 年春季株高 ／ ｃｍ ２０５ ２ ２０３ ４１􀆰 ００ ７７ ５２􀆰 ７６
叶长 ／ ｃｍ １５􀆰 １ ０􀆰 ２ １４􀆰 ９ １􀆰 ５８ ３９ ４􀆰 ０５
叶宽 ／ ｃｍ １􀆰 ７ ０􀆰 １ １􀆰 ６ ０􀆰 ２９ ４２ ０􀆰 ６８
叶柄长 ／ ｃｍ １􀆰 １ ０ １􀆰 １ ０􀆰 １３ ４１ ０􀆰 ３１
叶片长宽比 １５ ２ １３ ２􀆰 ２ ３６ ６􀆰 １６
托叶长 ／ ｃｍ １􀆰 ７ ０􀆰 ２ １􀆰 ５ ０􀆰 ４８ ５８ ０􀆰 ８３
托叶宽 ／ ｃｍ ０􀆰 ２ ０􀆰 １ ０􀆰 １ ０􀆰 ０５ ３６ ０􀆰 １３
托叶长宽比 １２ ０ １２ ３􀆰 ７２ ５７ ６􀆰 ５５

　 　
２􀆰 ４　 自交子代数量性状频率分布

在对 ４７８ 个自交子代的 ３ 个数量性状变异情况

统计分析的基础上，绘制了数量性状的分布频次图

（见图 ４）。 图 ４ 显示叶长、叶宽、株高、叶片长宽比

均未呈现正态分布，均呈偏态分布。

注：ａ—ｅ 分别为叶长、叶宽、叶片长宽比、当年株高、第 ２ 年株高分布曲线

图 ４　 数量性状分布图

３　 结论与讨论

植物表型性状的鉴定与描述是研究种质资源

的最简单、易行的基本方法，也是检测遗传变异最

传统、最直观的方法［１１⁃１２］。 柳树在种质资源评价方

面已进行了耐盐［１３］、耐热［１４］、观赏［１５］ 等方面的评

价。 柳树作为雌雄异株植物，利用自交子代进行数

量性状和质量性状的变异分析和评价还是首次。
种质资源的遗传变异系数越大，其遗传多样性程度

越高。 自交子代的性状分离是研究等位基因的重

要材料， 具有较丰富的遗传变异， 变异系数达

３６％—６６％，最高的为株高（达 ６６％），说明自交子代

在株高、叶长、叶宽等方面存在丰富的遗传多样性，
是种质资源多样性的重要遗传基础，对柳树育种生

长迅速、干型好的育种选择具有重要的指导价值。
生物的连续性或间断性变量大多遵从正态分

布［１６］。 本研究发现，柳树自交群体中株高、叶长、叶
宽未较好地遵从正态分布，可见在柳树的自交试验
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中，偏态分布可能也是柳树表型性状中重要的分布

形式之一。 偏态分布的性状与环境和遗传因素有

关。 本研究中所有子代为同一批杂交子代，栽培环

境一致，来源一致，所以偏态分布和环境因素没有

一定的关系。 一方面主要和遗传相关，自交使基因

发生了纯合，导致了植株的矮化，出现了矮化株高＜
５ ｃｍ 的植株，当年杂交苗株高＜１０ ｃｍ 的频次大大

增加，和平均株高相同；另一方面可能是由于人为

选择方向所致［１７］，即在乔木柳选育工作中，生长快、
植株高一直是选择的方向和目标，因为这种选择压

力，使得柳树自交群体向此特定方向进化，相应性

状的个体增加，形成拖尾现象。
乔木柳的自交群体中出现了株高、叶片、托叶、

枝条、 皮 色 等 重 要 性 状 分 离， 扭 曲 的 枝 条 占

１８􀆰 ４１％，矮化的占 １１􀆰 ７２％，有托叶的为 ２􀆰 ３０％。 龙

爪柳 ［ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ｖａｒ􀆰 ｍａｔｓｕｄａｎａ ｆ􀆰 ｔｏｒｔｕｏｓａ
（Ｖｉｌｍ􀆰 ） Ｒｅｈｄ􀆰 ］为旱柳的变种，但是对于枝条扭曲

的成因尚不清楚，在自交群体中，扭曲的占近 ２０％，
为枝条扭曲的柳树提供了另外一种解释。 植株的

矮化一般由单一基因控制，水稻中 ＯｓＤＷＬ１［１８］、高
粱矮化基因 Ｄｗ３［１９］ 等多种作物中的矮化基因被鉴

定，同时矮化突变体降低了茎秆的同化作用，能将

更多的光合产物转移到穗部，显著增加产量。 柳树

自交群体中的矮化植株占 １１􀆰 ７２％，为矮化机理的

研究和矮化基因的鉴定提供了理想的研究材料。
皮色、叶片大小、托叶均为数量性状，为多基因联合

调控。 柳树 ＳｘＭＡＸ 基因能显著增加分枝数［２０］，而
在自交群体中基部分枝的占 ８％，可以通过克隆自

交材料的 ＳｘＭＡＸ 基因，找到功能区和突变位点，为
基因编辑技术提供基础。 枝条颜色是林木冬季重

要的观赏性状。 目前在西葫芦皮色、南瓜果皮等果

蔬中已鉴定到控制皮色的基因［２１⁃２２］，但林木枝条颜

色的基因还未见报道。 在自交子代中，出现了皮色

金色、红色、紫色、绿色等的分离，可为枝条颜色的

变异规律和基因克隆提供重要的基础。
柳树观赏性状的评价在于枝条的颜色、枝条的

形态，直立和扭曲枝条的性状分离是观赏柳树新的

研究性状特性，所以矮化、皮色等性状的鉴定和分

枝数、托叶、叶片长、叶片宽、株高等数量性状的鉴

定有利于为柳树重要基因的鉴定提供理论基础，自
交材料的建立和性状的评价为今后培育柳树高生

物量、枝条颜色艳丽、形态各异的柳树提供重要的

物质基础。
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