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摘要：植物种群生态学研究旨在探讨种群发展动态、分布及其与生境其他生物和非生物因素间的相互作用，对理解生态

系统平衡、生物多样性以及生态保护具有重要的理论和实践意义。狼毒 Stellera chamaejasme 是退化草地的典型毒杂草之

一，开展狼毒种群生态与繁殖生物学研究能为该毒草型退化草地控制与修复、草地资源管理以及草地生态保护提供科学

理论依据。综述了狼毒在种群空间分布格局、种群扩散与定植方面的研究成果，阐述了狼毒的繁育系统特征、传粉综合

征以及繁殖分配策略，讨论了狼毒的化感作用和种群生态功能，最后结合当前研究成果对未来研究提出展望。主要结论

为：狼毒种群空间分布格局表现出聚集、随机和均匀分布，种子近母株散布方式及其较低的萌发率影响种群扩散；狼毒

具有自交不亲和系统，属于典型的异交植物，花部特征表现为鳞翅目 Lepidoptera 的蛾类和蝶类传粉综合征；狼毒随不同

海拔和坡向等生境变化常表现出不同的繁殖分配策略；狼毒能通过根系分泌或残体腐解释放化感物质，通过改变土壤养

分等对草地群落其他物种产生积极或消极影响，以此对群落结构及其生态功能产生影响。狼毒的种群生态学研究未来应

重点探究其空间分布格局形成的生态学机制、狼毒在草地群落入侵定居和繁殖扩散的生境选择以及其种群扩散与草地退

化之间的生态学关系。图 1 参 106

关键词：植物学；狼毒；种群分布格局；生活史；繁育系统；繁殖对策

中图分类号：S718.5            文献标志码：A            文章编号：2095-0756(2021)01-0193-12

Advances in population ecology and reproductive biology of
Stellera chamaejasme

LUO Wanglong，ZHANG Bo，FANG Qiang’en

（College of Grassland Science, Gansu Agricultural University, Lanzhou 730070, Gansu, China）

Abstract: The  study  of  plant  population  ecology  aims  to  explore  the  development  dynamics,  distribution  of

population,  and  its  interaction  with  other  biological  and  abiotic  factors  in  the  habitat,  which  is  of  great

theoretical  and  practical  significance  for  understanding  ecosystem  balance,  biodiversity  and  ecological

protection. Stellera chamaejasme is one of the typical poisonous weeds in degraded grassland. An investigation

into its population ecology and reproductive biology can provide scientific and theoretical basis for the control

and  restoration,  resource  management,  and  ecological  protection  of  degraded  grassland  of  this  type.  In  this

paper,  the  research  results  on  spatial  distribution  pattern,  population  diffusion  and  colonization  of  S.

chamaejasme  were  summarized.  The  breeding  system  characteristics,  pollination  syndrome  and  reproductive

allocation  strategies  of  S.  chamaejasme  were  expounded.  The  allelopathy  and  ecological  function  of  S.

chamaejasme were discussed. Finally, the future research was prospected based on the current research results.

The  main  conclusions  are  as  follows:  the  spatial  distribution  pattern  of  S.  chamaejasme  population  shows 
收稿日期：2020-03-23；修回日期：2020-11-13
基金项目：国家自然科学基金资助项目 (31960349)；甘肃省草学优势学科开放课题-学科建设专项基金项目 (GAU-

XKJS-2018-001)
作者简介：骆望龙，从事植物繁殖生态学研究。E-mail: 18894310809@163.com。通信作者：张勃，副教授，从事

植物繁殖生态、草地生物多样性以及草原生态保护研究。E-mail: zbsonny@163.com

浙  江  农  林  大  学  学  报，2021，38（1）：193–204
Journal of Zhejiang A&F University
doi: 10.11833/j.issn.2095-0756.20200234

mailto:18894310809@163.com
mailto:zbsonny@163.com
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20200234


clumped(aggregation),  random  and  uniform  distribution,  and  the  distribution  pattern  of  seed  near  the  mother
plant and its low germination rate affect the population diffusion. S. chamaejasme, with its self-incompatibility
system,  is  a  typical  outcrossing  plant,  and  its  floral  features  show  the  pollination  syndrome  of  moths  and
butterflies  in  order  Lepidoptera.  With  the  change  of  habitat  at  different  altitude  and  slope  direction,  the
reproductive  allocation  strategy  of  S.  chamaejasme  is  different.  S.  chamaejasme  can  release  allelopathy
substances  through root  secretion or  residual  decay,  and exert  positive  or  negative  effects  on other  species  of
grassland  community  by  changing  soil  nutrients,  so  as  to  influence  community  structure  and  ecological
function.  In  the  future,  studies  on  population  ecology  of  S.  chamaejasme  should  focus  on  the  ecological
mechanism of spatial distribution pattern formation, habitat selection of invasion, settlement and propagation in
grassland communities, and the ecological relationship between population diffusion and grassland degradation.
[Ch, 1 fig. 106 ref.]
Key  words: botany;  Stellera  chamaejasme;  population  distribution  pattern;  life  history;  breeding  system;
reproductive strategy

自然界中，种群是物种存在、物种进化和种间关系的基本单元，是连接生物个体、群落和生态系统

的纽带[1]。开展植物种群生物学与生态学研究对了解其发展动态、生活史适应对策、种间相互作用与协

同进化等极其重要[2−3]。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)，草地退化日

趋严重。狼毒 Stellera chamaejasme 是瑞香科 Thymelaeaceae多年生草本植物，是天然草地主要的毒草之

一[4]，以狼毒为代表的毒杂草植物在天然草地中迅速扩散和蔓延，危害草地面积已达 3.33×107 hm2[5]，造

成中国优质草地资源和产草量急剧下降，对草地畜牧业发展[6] 和草原生态系统平衡造成严重威胁。开展

狼毒种群生态与繁殖生物学研究，了解其繁殖机制和种群动态，揭示该物种入侵、发展、扩张的生态学

机制，对于狼毒型退化草地的控制、修复以及保护天然草地具有重要意义。近几年，狼毒因其“毒草”

的特殊身份和生态重要性吸引了不少植物生态学者的关注，并在其种子散布特征[7]、种群空间分布格局

和种群动态[8−10] 以及繁殖特性[11−13] 等方面开展了深入研究。但是，至今未见有关狼毒种群生态与繁殖生

物学方面的综述性报道。对狼毒种群空间分布格局、繁殖生物学特征、化感作用及其生态功能等方面进

行了综述，可为全面理解狼毒的种群繁殖、更新和扩张等生态学过程，进一步开展该物种生态学相关研

究提供参考。

1    狼毒的生物学基本特性

狼毒俗称瑞香狼毒、馒头花、断肠草等，是瑞香科狼毒属 Stellera 唯一物种[14]。狼毒为多年生草本

植物，丛生，茎直立，多分枝，叶互生 (图 1)。该植物具有由管状花 (小花)组成的头状花序，花有白

色、黄色、红色和紫色，具有香味；花萼筒细长，顶端具 5裂片；雄蕊共 10个，上下各 5个 2轮排

列，花药微伸出。子房椭圆形，果为卵形坚果，由花被管基部所包围。花期 4−6月，果期 7−9月[4]。狼

毒生长于海拔 2 600~4 200 m的亚洲温带地区，分布广泛。其中，国内主要分布在中国东北、西北、华
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图 1    狼毒的株丛 (A)、花序 (B) 及花结构 (C)
Figure 1    Plant individuals (A)，inflorescence (B) and floral structural (C) characteristics in Stellera chamaejasme
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北、西南各省的高山、亚高山草地及灌丛[4]，国外主要分布于俄罗斯、蒙古和尼泊尔境内。

2    狼毒的种群空间分布格局

种群空间分布格局是种群对环境选择长期适应的结果[15−16]。植物种群空间分布格局不仅随物种的不

同而异，而且受种间种内互作、种子散布方式和生境异质性[17] 以及干扰[18−19] 等因素的影响，呈现出不

同的分布类型。陆地非克隆植物因固着生长而不能主动选择环境，在整个生活史中仅与邻近植物产生相

互作用[20−21]，其分布格局随邻近植物的不同发生变化[22]。植物种群空间分布格局受其统计特征的影响，

常表现出聚集分布、随机分布和均匀分布 3种类型[17]。当种群内个体间竞争较为强烈[23] 或内部表现出负

向 (相互排斥)关系时，呈现出均匀分布；当种群环境异质性较高，其个体存活与斑块联系紧密 [24]

或个体间存在正向 (相互有利)关系时，呈现出聚集分布；当种群内个体间无明确关系时，呈现出随机分

布[25]。狼毒属典型的非克隆植物，其繁衍完全依靠种子进行[8]。研究显示：狼毒种群空间分布格局受海

拔和草地退化等的影响，也表现出聚集、随机和均匀分布[10]。

高福元等 [10] 研究发现：在不同海拔，狼毒种群内 (即小尺度上)不同株级的个体分布格局表现不

同。在低海拔种群中，狼毒小株级个体数量总体多于大株丛，且小株级个体倾向于聚集分布，大株丛表

现出随机分布；在高海拔种群中，大株级株丛多于小株级个体，表现为随机分布，而小株级个体亦呈现

明显的聚集分布[26]。小株级个体聚集分布一方面是由狼毒有限的种子散布能力 (近母株种子散布特征)所
决定[27]；另一方面，小株级个体适应环境的能力差，聚集分布有利于其互助成长[9]。相反，大株级株丛

能独自适应不良环境，故呈现出随机分布。此外，在狼毒种群内，小株级个体常聚集分布于大株丛周

围，这可能是因为大株级株丛能为小株级个体提供庇护 [7,28]，或大株级株丛微生境 (如掉落的枯枝落

叶)能给小株丛提供生长所需的营养条件[29]。

除了受海拔影响，狼毒种群空间分布格局还与草地退化程度密切相关，并随草地退化加剧表现出聚

集分布向非聚集分布过渡的趋势[30]。未退化草地中，狼毒尚未成为群落优势种，其个体幼小，缺乏对资

源和空间的竞争优势，且抵御种间竞争压力、风沙灾害和放牧干扰的能力相对较弱[31]，因此，群落内狼

毒的竞争主要以种间竞争为主，种内个体间的竞争较弱，为提高存活机会狼毒个体间呈现出聚集分布，

有利于其相互依存。随草地退化程度加剧，草地群落中狼毒种群的规模逐渐扩大，其个体的年龄和体积

也不断增大，独立抵御各种干扰的能力明显增强，导致个体间相互庇护的依赖性降低[9,32]；与此同时，

大株丛彼此间对资源和空间的竞争加剧，导致种群内部发生自疏效应。在这种密度制约作用下，狼毒种

群数量逐渐趋于稳定，其空间分布格局由聚集分布向随机分布或均匀分布转变[8,27,31−32]。

3    狼毒种群的扩散与定植

扩散指植物通过散布器官 (克隆体或种子)被动或主动的从原生地向另一个地点运动或繁殖后代的过

程[33−34]。种子扩散是种子脱离母株后发生移动或运输的过程，它不仅加快了植物种群更新与基因流动，

还影响着种群大小、种群分化、生物多样性和群落演替[35]。研究发现：植物因固着生长而迁移能力有

限，其种子扩散必须借助于各种散布载体 (如动物、风和水等)[36]。在此过程中，种子形态与散布载体形

成了各种特殊的对应关系[37−38]，如风媒传播种子具有的“翅”和“羽状”结构，动物体表传播种子具有

的“钩”和“倒刺”等[39]。植物这种与特定传播机制相关的种子 (或果实)形态特征及其物候特点的综合

表现，称为“散布综合征”[40−41]。狼毒种群扩散完全依靠种子进行，其种子为卵圆形小坚果，成熟时果

实顶部宿存疏松、膜质的花冠筒组织，被认为具有“翼”的作用，能促进种子借助风力进行扩散[7]。但

是，邢福[8] 研究发现：狼毒种子具有“近母株散布”的特性，种子成熟后通常掉落在母株周围，形成种

子斑块，其散布距离为 0~50 cm；随后，土壤表层斑块中的种子随时间在外力作用下发生位移，被逐渐

疏散或均匀化[7−8]。因此认为，狼毒种群不具有远距离扩散能力。

植物繁殖体扩散到新生境后，经过一定时间对本地气候和环境的适应，开始萌发、生长和繁殖的过

程，被称为定植[42−43]。调查发现：自然生境中狼毒种苗的定植成活率较低，其原因主要表现在 2个方

面。首先，狼毒种子受自身种皮限制和休眠的影响，导致其萌发率较低[8]；其次，狼毒种子萌发后，幼

株对不良环境抵抗能力差而易于死亡，因此，定植成活率低[44]。研究表明：母株的庇护作用能促进狼毒
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种苗定植成功。一方面，大株丛个体能减弱风速、降低土壤水分蒸发和减少牲畜践踏等，有利于其周围

种子的萌发以及幼苗的存活生长[7]；另一方面，狼毒母株能通过阻滞枯枝落叶，增加株丛周围土壤表层

的有机质含量和微生物数量，从而改善狼毒种子萌发和生长所需的微生境条件[29]。另外，有调查发现：

狼毒种子掉落土壤后，并不是每年都萌发，而是多年间会出现 1次集中的大暴发[8]，以补充和更新种

群，表现出“机会主义”萌发策略[45]。但是，目前对于驱动狼毒种苗集中暴发的生态学机制，如微生境

变化[46]、种内和种间竞争关系的改变[47] 以及其他生物因素干扰 (如草食动物)[48−49] 等尚缺乏深入研究。

4    狼毒的繁殖生物学特征

4.1    狼毒的繁育系统

植物繁育系统 (breeding system)代表着影响其后代遗传组成的所有有性特征的总和，主要包括花形

态特征、花展示与花布置[50]、花各器官寿命、传粉者类型以及交配系统等。其中，交配系统是繁育系统

的核心，是指生物有机体通过有性繁殖将基因从一代传递到下一代的模式，包括控制配子结合形成合子

的所有属性[51]，也就是指谁与谁交配以及它们的交配方式与频率特征[52]。狼毒具有近似球形的头状花

序，花辐射对称[53]。花萼筒中分布有上下 2轮雄蕊，花药显著高于柱头。狼毒花雌雄同熟，花粉活力和

柱头可授性较强，自交不亲和指数 (index of self-incompatibility, ISI)为 0.02[54]。依据 ZAPATA等[55] 通过

ISI值对植物交配系统类型的判断标准，狼毒属典型的异交植物。

植物交配系统不仅影响种群的进化潜力[56]，还决定着开花植物的入侵和扩散能力[57]。异交植物能避

免自交或近交衰退[58]，提高植物后代适合度，保持遗传多样性[52,59]，因此，异交被认为是开花植物最为

有利的交配系统类型[60]。狼毒作为典型的异交植物，其丰富的遗传多样性是该物种能适应多变环境的关

键[4]，也是该物种能在草地群落尤其是干扰强度较大的退化草地中得以生存、繁衍[61] 和不断进化[62] 的基

础。但是，作为种子繁殖植物，狼毒专性异交的交配系统特征，容易导致其繁殖成功受环境胁迫、传粉

者和花粉限制等影响[63]，在多变的环境中不利于其种群的更新、入侵和扩散。因此，在退化草地群落

中，狼毒种群种苗更新可能因传粉环境变化会表现出年度间较大的波动。另外，调查发现，随草地退化

加剧，狼毒通常由伴生种发展成为优势种[64−65]，但是促使其大面积扩散的繁殖生态学机制仍知之甚少。

4.2    狼毒的传粉综合征及传粉

植物因为具有不同组合的花部特征，吸引着不同的传粉者类群，称之为传粉综合特征或传粉综合征

(pollination syndrome)[66−67]。传粉综合征常被用来解释花多样性，即植物的花通过对不同类型传粉者的趋

化适应[68] 产生多样性，或在未直接观察的情况下根据花多样性推测其传粉者类群[69−70]。狼毒花具有紧密

花序头，其花萼筒细长，冠口微孔状，表现出典型的蛾或蝶类传粉综合特征[71]；狼毒自然种群的主要访

花昆虫为长喙的蛾子或蝴蝶[54]。

狼毒花除了表现出蛾类、蝶类传粉综合征，另一个显著特征是其冠口被上排花药封堵，形成封闭的

花萼筒。MOOG等[72] 认为：封闭、紧密的花序或花形态特征除了能保护花器官、筛选非合法传粉者，

也能为传粉昆虫提供避难和繁殖场所。HAGERUP等[73] 认为：这类花通常表现出“蓟马 (Thirps)传粉综

合征”，包括花序紧密、球形或瓮形，花结构封闭，花色白色到黄色，并具有甜香味等特征；例如大戟

科 Euphorbiaceae植物 Macaranga hullettii[72]、桑科 Moraceae植物 Maclura ochimhinensis、棕榈科 Palmae
植物Linospadiw monostachyw、菝葜科Smilacaceae植物Smilar glyczphyll、紫金牛科Myrsinaceae植物Rapanea
howittiana 以及杯轴花科 Monimiaceae植物 Mollinedm gottsberger[74] 等。我们通过野外观察发现：狼毒种

群内有大量的蓟马 Thripidae活动。结合其花结构特征，我们推测狼毒也可能通过蓟马进行传粉，其传

粉效率以及对狼毒繁殖成功的相对贡献亟待进一步深入研究。

4.3    狼毒的繁殖分配策略

繁殖分配策略是指植物总资源分配给繁殖器官的比例[75−76]，是植物繁殖策略的核心内容。研究发

现：植物可通过资源分配调节其生活周期中繁殖频次、繁育期、生育期长短 (或繁殖年龄)、性器官布

置、胚和配子成熟期以及种子产量等繁殖特性[77]，以达到资源利用的最佳配置。生活史理论预测，处于

逆境中的植物相对于优良环境中的同类植物会表现出株高变矮、繁殖分配 (即资源分配给繁殖体占营养

体的比例)增高[78] 等特征。狼毒多生于海拔 2 600~4 200 m的高山及亚高山草地[54]，属典型的高山植物。
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研究发现：海拔高度对狼毒的繁殖分配能产生显著影响。随海拔上升，狼毒种群表现出株高下降，叶面

积减小、叶数量增加以及花变大和花数量减小的趋势。高海拔狼毒种群其资源分配的这种变化可能与恶

劣环境，如风力大、辐射强、访花昆虫少[79] 等密切相关。在高海拔生境，狼毒种群营养体的减少能有效

降低其蒸发速率；花变大能有效提高对传粉者的吸引力，有利于狼毒的繁殖成功[13,80]。这与 FABBRO等[81]

和 HAUTIER等[82] 对其他高山植物的研究相似，例如菊科 Compositae小花风毛菊 Saussurea parviflora[83]、

蓼科 Polygonaceae中华山蓼 Oxyria sinensis[84] 以及芹亚科 Apioideae drude中亚阿魏 Ferula jaeschkeana[85]

等。另外，索南措等[86] 对青藏高原长毛风毛菊 Saussurea hieracioides 繁殖分配研究表明：花变大和花数

量的减少总体上能提高种子百粒重，即提高单个种子质量。同样，高海拔狼毒种群，其单个小花变大、

花数量减少也可能提高种子质量，有利于种苗定植成功和种群更新。

此外，狼毒的繁殖分配策略与其生境如坡向和坡度密切相关。研究发现：随坡向和坡度的改变，狼

毒种群的资源分配也呈现出规律性变化。例如，在阳坡或陡坡生境中，狼毒种群表现出株高变矮，叶面

积、叶片数和分枝数减小等特征。同样，狼毒资源分配的变化可能与其阳坡 (或陡坡)的特殊环境 (如光

照强、温度高、辐射强、蓄水能力差、风力大等)有关。狼毒矮小化及其营养器官的减小能有效降低水

分的散失，同时能避免风的伤害[11−12]。另外，狼毒营养体的减小节约了大量资源[87]，并投入其有性繁

殖。然而，狼毒的资源分配策略，尤其是地上和地下的资源分配及其对繁殖的影响，以及该物种在生活

史不同阶段 (如年龄)的分配策略仍缺乏深入研究。

5    狼毒的化感作用

化感作用 (allelopathy)也称作异株克生，通常指一种植物通过向体外分泌代谢过程中的化学物质，

对其他植物产生直接或间接的影响[88]。狼毒的化感作用主要通过根分泌和残体腐解释放化感物质而发

生，且不同器官产生化感作用的强度以及对不同类植物的化感作用不尽相同。总体上，狼毒株级越大化

感作用越强 [89]，其根的化感 (抑制)作用强于茎叶 [90]，对豆科 Leguminosae植物的抑制性强于禾本科

Gramineae植物。研究发现：狼毒对禾本科、豆科和毛茛科 Ranunculaceae植物均具有一定的化感作用[91]，

其根浸提液不仅影响这些植物的种子萌发，还抑制根系与幼苗的生长[89]。周淑清等[92] 以苜蓿 Medicago
sativa 为材料，研究了狼毒根和茎叶粉碎物在土壤腐解过程中对苜蓿幼苗的影响，发现狼毒根对其幼苗

干质量、株高和叶面积以及叶绿素相对含量的抑制作用显著强于茎叶，且随狼毒根用量的增加抑制作用

增强。王慧等[93] 发现：狼毒根对新麦草 Psathyrostachys juncea 和无芒雀麦 Bromus inermis 的幼苗生长均

产生抑制作用，其茎叶对无芒雀麦具有抑制作用，但对新麦草的幼苗生长却表现出促进作用。富瑶[94] 研

究发现：狼毒根提取液能使蓬子菜 Galium verum 和荩草 Arthraxon hispidus 的种子在萌发过程中脯氨酸含

量升高，可溶性蛋白质和可溶性糖含量降低。另外，狼毒根提取液处理能通过干扰苜蓿内源激素的正常

代谢，损害其幼苗生长，例如，降低紫花苜蓿的赤霉素和玉米素核苷含量，增强脱落酸合成关键酶基因

NCED4表达，提高脱落酸含量等[95]。狼毒的花粉对周围同花期其他植物的有性繁殖也可能存在化感抑

制，并影响它们的花粉萌发与种子结实[96]，但这些化感影响仍缺乏直接的实验证据支持。

狼毒的化感物质复杂多样，主要有萜类、香豆素类、木脂素类和黄酮类等化合物[97]。其中，萜类化

合物包括尼地吗啉、胡拉毒素、萨布毒素 A、单纯杆菌素和匹米立因子 P2，以及化合物异虎耳草素

A和 B、新瑞香素、化合物 I和瑞香狼毒任[98]；据推测，这类化合物可能是狼毒对动物产生毒性的主要

物质[99]。香豆素类化合物成分较多，有虎耳草素、异虎耳草素、异佛手柑内酯、6-甲氧基白芷素、伞形

花内酯和瑞香苷等[100]。狼毒通过调节这些化感物质的种类、数量以及释放途径来抑制其他植物和调节

土壤微生物群落，从而适应不同的生态环境[89]。这些香豆素类化合物中，伞形花内酯可能是狼毒主要的

化感物质，它的降解与否在狼毒与其他植物的竞争中扮演着重要角色[101]。木脂素类化感物质有 4种成

分，分别是松树脂醇二甲醚、北美鹅掌楸脂素 B、松脂素和罗汉松树脂酚[102]；黄酮类化感物质成分包括

狼毒素、异狼毒素、新狼毒素 A和 B(neochamaejasmin A和 B)、7-甲氧基狼毒素、狼毒色原酮、表枇杷

素、芫花醇乙、优狼毒 A以及狼毒素的甲基衍生物 (chamaejasmin A，B和 C)等[14]。这类物质的存在一

方面能保护狼毒免遭昆虫或植食性动物的侵害，另一方面能助其对抗病菌和与之竞争的其他植物，有利

于狼毒在退化草地的成功入侵和蔓延[103]。如上所述，有关狼毒的化感物质及其化感作用的研究已有不
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少，但是对其化感作用机制及其发生的生态学过程和条件仍知之甚少。

6    狼毒种群生态功能

狼毒作为主要的毒草类型之一，近年来在天然草地群落大量扩散、繁殖，常由伴生种逐渐演变成优

势种，被认为是草地退化的指示植物[64]。研究表明：狼毒是造成草地群落结构改变的主要因素之一，在

草地群落中扮演正面或负面 2种角色[104]；其生态功能随群落环境变化不尽相同。SUN等[29] 通过研究青

藏高原高寒草甸有无狼毒存在的土壤理化性质的差异，发现有狼毒的群落里可产生更多凋落物，因其氮

含量较高，木质素含量低，能增加土壤表层 (0~15 cm)的有机质含量。CHENG等[105] 通过对青藏高原高

寒草甸狼毒型退化草地群落生物多样性的研究发现：狼毒的存在能阻止邻近植物被牲畜采食，并为其提

供了“避难所”，以此能维持群落的物种多样性。在狼毒为优势种的草地群落中，植物物种数、地上生

物量、群落生物多样性指数和有性繁殖的物种数量均显著高于非狼毒型草地群落。此外，在青藏高原

“黑土滩”退化草甸中，狼毒凭借其强的种苗更新和扩散能力，能显著减少退化草地的裸露面积[106]。

有学者提出，草地退化后被大量有毒植物入侵，可能是由于生态系统受到外界压力胁迫后做出的自我调

节，以保持一定的自然恢复力[105]。

7    结语

多年来，狼毒一直以毒杂草、草地退化指示植物的身份存在。总体上，其种群生态与繁殖生物学研

究比较零散且缺乏系统性。本文着重从狼毒种群空间分布格局、繁殖生物学特征、化感作用及生态功能

等方面进行了综述。种群空间分布格局作为狼毒对特定生境的适应，长期以来其形成的原因只局限于从

种群统计和种内相关关系方面进行探究，却忽略了其形成的内在生态学机制以及在大尺度上对其分布格

局的深入探讨。生活史对策的综合分析表明，狼毒种群的入侵、定居和扩散能力与其生活史特征密切相

关，但是关于其种子散布机制、种苗集中暴发与土壤和气候等因子之间的关系、种群入侵扩散的群落生

境选择及其生活史对策知之甚少。繁育系统特征作为影响狼毒种群繁衍的关键因素，目前对狼毒繁殖生

态学方面的研究甚少，从群落水平研究狼毒与传粉者的相互作用 (泛化或特化关系)更是寥寥无几。另

外，作为草地退化的指示物种，狼毒在退化草地中常发展成为优势种，而在未退化或轻度退化草地中为

偶见种，但是关于狼毒种群的发展与草地退化之间的关系，即狼毒种群扩张是草地退化的驱动者还是副

产品，目前尚不清楚。针对上述问题，将来有关狼毒种群生态与繁殖生物学的研究应着重从以下几个方

面开展：①不同尺度上，狼毒种群空间分布格局形成的生态学机制，如狼毒种群本身的生物学特性、种

间和种内互作以及生境异质性等因素对其分布格局形成的影响。②狼毒的生活史对策研究，包括种子散

布机制、种苗定植的生理生态条件以及狼毒在群落水平的繁殖生态学研究等。③狼毒种群生态功能，例

如狼毒在草地生物多样性丧失或维持过程中所起的作用及其种群的入侵和扩散与草地退化的关系等。
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