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鼠尾草属东亚分支的传粉模式

黄艳波,魏宇昆*,葛斌杰,王摇 琦
(上海辰山植物园,中国科学院上海辰山植物科学研究中心, 上海摇 201602)

摘要:简述了世界鼠尾草属传粉模式多样性,从宏观层面对东亚鼠尾草属分布中心———中国的鼠尾草属传粉模式进行归纳与总

结。 研究补充了以往所缺乏的东亚鼠尾草属核心类群的雄蕊结构和传粉模式,并提出雄蕊结构的可能进化方向。 根据花器官

形态、内部结构、雄蕊特征、花粉接触传粉昆虫的部位,将中国分布的鼠尾草属植物划分为 3 种模式类型:Type 玉, 短药隔杠杆

传粉模式(short鄄lever type),主要发生在弧隔鼠尾草亚属(subg. Salvia Benth.),其雄蕊药隔短,属原始结构类型;Type 域, 长药隔

杠杆传粉模式(long鄄lever type),主要发生在荔枝草亚属( subg. Sclarea Benth.),雄蕊药隔明显伸长,是典型的背部杠杆传粉结

构;Type 芋, 退化杠杆传粉模式(degraded鄄lever type),主要发生在鼠尾草亚属(subg. Allagospadonopsis Briq.),花冠筒变短变窄,
雄蕊下臂明显退化,传粉者无需进入冠筒即可取食花蜜,花粉触碰昆虫头部,进而杠杆作用弱化。 研究表明,鼠尾草属传粉模式

的进化趋向于提高传粉者的专一性,同时保证传粉过程的有效性、精确性和忠实性,推测具有退化雄蕊下臂的 Type 芋模式可能

更为进化。 比较美洲和地中海 2 个进化分支的雄蕊结构和进化趋势,东亚多样性中心可能是一个独立的进化分支。 毫无疑问,
雄蕊结构与花器官和传粉功能高度相关,是适应传粉者的进化表型,它的进化对东亚分支的物种辐射与多样性形成可能具有关

键作用。
关键词:鼠尾草属; 杠杆传粉模式; 花器官多样性; 适应辐射; 东亚

Pollination Mechanisms of genus Salvia (Lamiaceae) in East Asia (China)
HUANG Yanbo, WEI Yukun*, GE Binjie1, WANG Qi
Shanghai Chenshan Botanical Garden, Shanghai Chenshan Plant Science Research Center, Chinese Academy of Sciences, Shanghai 201602, China

Abstract: Salvia, comprised of almost 1000 species, is the largest genus in the Lamiaceae family and an ideal model
system to investigate biological diversity and adaptive radiation. Plant diversity of this species is manifested by the
diversification of flower organs and pollination mechanisms, which may be driving forces of their origins and evolution.
Salvia is characterized by a staminal lever mechanism which is key to pollen transfer. In Salvia, the two monothetic stamens
are modified into levers with a thin ligament between the connective and the filament, forming a joint, which is then divided
into upper and lower arms. This enables the stamen to reversibly transfer pollen. A pollinator searching for nectar must push
back the lower lever arms to allow the pollen鄄sacs at the end of the upper lever arms to be pressed onto the pollinator忆s head
or back. Then, the pollinator visits a subsequent flower of the same species to transfer pollen to the plant stigma. In Salvia,
parallel evolution occurs in American and Eurasian centers of diversity, which have different pollinators but a similar
evolutionary direction for Salvia pollination mechanisms. In China, Salvia are classified by three pollination mechanisms
based on floral traits, staminal structure, and pollen deposition on the body of bees. Type 玉 ( short鄄lever type) is the
original group in the subgenus Salvia Benth. with two fertile upper and lower lever arms. Type 域 (long鄄lever type), which
is found in the subgenus Sclarea Benth., involves a staminal lever mechanism that is characterized by two posterior thecae
that are not expressed and fused. Type 芋 (degraded鄄lever type), which is found in the subgenus Allagospadonopsis Briq.,
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has a degraded staminal lever structure with two separated and thin sterile posterior thecae. We discovered that these three
pollination types contribute to the geographical distribution in China of the three Salvia subgenera. Type 玉 was mainly
distributed in southwest China with the Hengduan Mountains as its diversity center. Type 域 was mainly distributed in
central China including Guizhou, Chongqing, east Sichuan, west Hubei, the Qinling Mountains and the Dabie Mountains.
Type 芋 was mainly distributed in eastern and southern China; specifically, the Tianmu, Wuyi and Nanling Mountains are
their distribution and diversity centers. Unique pollination mechanisms of each plant are based on two aspects of the staminal
structures and their automatic movements. Staminal automatic movement was observed in some Salvia species with small
flowers from Type 域 or Type 芋. In the corolla, some plant stamens can automatically and slowly make a downward,
involuted movement during stamen ageing. Then, the stigma will finally occupy this position the mature stamens had
occupied before to accept the pollen from other flowers of the same Salvia species. The evolution of Salvia pollination
mechanisms gives rise to pollinator specialization, validity, accuracy, and fidelity. Type 芋 plant species have shorter and
narrower flower tubes: pollinators are not required to enter the tube to access nectar. Rather, the pollen can be deposited on
the pollinator忆s forehead. Thus, the pollination pattern of Type 芋 Salvia plants are more evolved in terms of energy鄄saving
and specialization. Staminal lever mechanisms and floral structures involved in pollen transfer may be critical for adaptive
radiation and speciation within Salvia. Future comprehensive species surveys and investigations into the floral structure of
Salvia and their pollinators are needed to compare species across continents.

Key Words: Salvia; lever pollination mechanism; floral diversity; adaptive radiation; East Asia

摇 摇 鼠尾草属(Salvia L.)植物以富含多种芳香成分

而著称,其含有的多种活性次生代谢产物在药物、食
品、化妆品领域均有广泛的应用。 本属是唇形科最

大属和进化分支顶级[1],约 1000 种左右,世界分布,
具有雄蕊退化成 2 枚的特征,线形药隔并与花丝形

成关节等花器官特征显示,鼠尾草的传粉结构为适

应传粉生物而高度特化[2]。 美洲、地中海和东亚是

鼠尾草属的 3 个多样性中心[3],对叶绿体基因片段

和雄蕊结构的分析初步证明,鼠尾草属的 3 个分布

中心可能经历了平行进化(parallel evolution)过程。
以往的研究只关注了美洲和地中海类群,而对东亚

尤其是中国的鼠尾草属植物传粉生物学没有系统而

完整地研究,对不同类群的雄蕊结构和传粉模式仍

不清楚。 本文基于对中国分布的鼠尾草属植物雄蕊

结构和传粉过程的观察,结合植物的属下分布格局,
在亚属水平上对其传粉模式的变化和可能的进化方

向做了分析与讨论。 雄蕊杠杆结构是否在东亚鼠尾

草属物种辐射与多样性形成中具有关键作用,是值

得进一步深入研究的问题,而对其雄蕊传粉结构功

能的深入了解,对其适应性进化的阐明,将对该属植

物雄蕊与传粉者在物种多样性形成和是否存在协同

进化等研究提供有价值的参考。

1摇 鼠尾草属多样性的花器官与传粉模式

对鼠尾草属花器官的描述显示其花冠的长度差

异明显(4.5—130mm)、形态各异、颜色类型多样,雄
蕊结构的细微变化可能改变植物的传粉模式,进而

影响其繁育系统和物种多样性的形成,因此对花器

官多样性形成及其功能研究尤为重要[1]。 鼠尾草属

有高度特化的二强雄蕊,两个发育雄蕊药隔明显伸

长将花粉囊分开,花丝与药隔连接处形成“关节冶,将
药隔分为上下臂,在传粉生物触动杠杆下臂向内运

动时,整个雄蕊以“关节冶为轴,上臂向下运动,将花

粉涂抹在传粉者的背部完成传粉,是为典型的雄蕊

背部杠杆传粉模式。 除此之外,根据花丝和雄蕊长

度,花丝与药隔比例,雄蕊上下臂花药发育状况,上
下臂联合程度,雄蕊是否伸出花冠筒等特征又演化

出多种雄蕊结构,形成多样化的传粉模式[4鄄5]。 鼠尾

草属的二强雄蕊降低了雌雄蕊功能干扰的可能[6],
花粉输出效率更高[7]。

鼠尾草属植物传粉模式按照花粉接触部位分为

背部、腹部、体侧、额和翅部传粉,除背部传粉属于典

型的杠杆模式外,另外几种杠杆通常弱化或完全退

化;按照雄蕊的运动方式可分为被动位移与主动运

动[8],被动位移又可分为自上而下,自下而上和水平

运动。 鼠尾草属雄蕊主动运动只在少数类群中出

现,某些类群的雄蕊随着花粉不断散播,伸长的药隔

逐渐向下内卷,而后熟的雌蕊逐渐占据雄蕊花药原

来的位置,接受传粉者带来的花粉。 在某些情况下,
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雄蕊的运动直接决定了访花者与花药(粉)接触的频

率和精确性,影响着雌蕊的繁殖成效[9]。
根据传粉生物,鼠尾草可分为虫媒和鸟媒两类

传粉模式,虫媒以蜂类传粉为主,极少数为蝶、蝇或

蛾类。 对背部杠杆传粉模式的植物而言,雄蕊的结

构保证了传粉的忠实性和可靠性。 对于同域分布的

几种鼠尾草,虽具有重叠的花期和传粉蜂,但可通过

花冠的大小、杠杆的长度,控制花药触碰到蜂体的不

同部位,通过机械隔离实现精确传粉,从而避免杂

交[10];另外,还可通过杠杆下臂先端联合形成的三

维结构,迫使昆虫需推动下臂才能进入花冠取食花

蜜,增加杠杆运动的稳定性,固定访花时昆虫取食花

蜜的姿态,进一步保证传粉的可靠性和精确性[11]。
更为特化的例子如草地鼠尾草(S. pratensis) [11] 和丹

参(S. miltiorrhiza)的雄蕊结构与传粉者的适应性进

化,雄蕊下臂增大联合形成匙状,中间留一小孔,蜂
只能通过口器深入小孔,推动下臂取食冠筒基部花

蜜,同时保证雄蕊更稳定而规则地运动,将花粉有效

地传播出去。
鸟媒的鼠尾草主要传粉者是蜂鸟[12],根据传粉

模式分为杠杆 (92 个种) 和退化的杠杆结构两大

类[13鄄14]。 一般认为鸟媒比蜂媒进化,鸟媒中的退化

杠杆则比杠杆结构更进化[1]。 鸟媒的杠杆传粉是通

过喙部推动杠杆运动,花粉借助鸟类的头部或前额

传播。 在退化杠杆模式中,药隔下臂紧贴冠筒上壁,
缺少活动空间,药隔与花丝连接处也未发育成可自

由运动的“关节冶,雄蕊的杠杆作用消失,当蜂鸟进入

冠筒取食花蜜时,雄蕊花药直接触碰蜂鸟前额而完

成传粉[13]。
对于鼠尾草属植物的多样性分布和起源中心有

不同见解。 吴征镒等[2]认为鼠尾草属是一个世界分

布属,没有明显的分布中心,原始类群分布于地中海

至中亚和墨西哥至美国南部,随后逐步扩散形成现

在的分布格局[15];Cla覻en鄄Bockhoff 等人认为全世界

有 6 个分布中心[16],而 Walker 等人认为世界鼠尾草

属有 3 个多样性中心[3]。 推测鼠尾草属起源于地中

海和西亚[2,16],也有可能起源于东亚[17]。 最近根据

分子系统学和形态学分析表明,鼠尾草属并非是以

前认为的单系,而可能是在 3 个多样性中心经历了

平行进化,3 个进化分支分别与属外其他近缘类群构

成独立的起源,雄蕊结构均从原始的杠杆结构演化

为更进化的形式[18]。 如美洲中心的蜂媒进化为鸟

媒,由杠杆进化为非杠杆的传粉结构;地中海中心的

原始杠杆结构进化为典型背部杠杆传粉结构等[18]。
鼠尾草属的物种数量远多于唇形科其他属,它们的

雄蕊杠杆结构与传粉生物的适应性进化可能触发了

该属的适应辐射和多样性的产生[10],新物种时有发

现[19鄄25]。 雄蕊结构可能是鼠尾草属起源和演化的关

键性状,雄蕊结构与传粉生物的相互适应可能是其

多样性产生的主要驱动力。
1.1摇 东亚(中国)类群的传粉模式其特征

图 1摇 中国鼠尾草属 3 个亚属的核心分布区示意图

Fig.1摇 The distribution pattern of three subgenera of Salvia in
China

1.1.1摇 东亚(中国)类群的分布格局与物种多样性

本研究发现,原产中国的弧隔鼠尾草亚属(subg.
Salvia Benth.)、荔枝草亚属(subg. Sclarea Benth.)和
鼠尾草亚属(subg. Allagospadonopsis Briq.)的分布区

域有所不同。 弧隔鼠尾草亚属(44 种)除个别物种

传播至华中、华北及华东部分地区之外,主要分布区

在中国西南部的滇、川、藏地区,多样性中心为横断

山区;荔枝草亚属(20 种)分布区在云贵高原以东,
南岭以北,燕山以南的华中至华东地区,多样性中心

不明显,但以大别山—桐柏山—伏牛山和川东—湘

鄂两个区域物种多样性较高;鼠尾草亚属(18 种)以
秦岭—淮河以南长江中下游的华东、华中及华南地

区为主要分布区,以天目山—黄山—武夷山和南岭

为多样性较高的区域。 从 3 个亚属的分布核心区

(图 1)可以看出,尽管 3 个亚属的分布区有部分重
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叠,但仍然呈现出从西南至华东逐步替代性的分布

趋势;从物种多样性角度分析,西南物种多样性最

高,华中地区的荔枝草亚属其次,华东分布的鼠尾草

亚属物种多样性最低。
1.1.2摇 花部特征与传粉模式

东亚鼠尾草属花器官形态、颜色、大小,尤其是

二强雄蕊的结构均表现出很高的多样性。 笔者对中

国分布鼠尾草属植物花器官的形态观察和解剖测量

结果表明,3 个亚属代表性物种的雄蕊结构和传粉模

式明显不同,主要表现在花冠大小、雄蕊发育状况、

上下臂是否联合、药隔长度、药隔与花丝比例、药隔

上下臂的比例等(表 1),也是决定鼠尾草属传粉结

构和功能的主要因素。 除此之外,还有一些特殊形

态的花器官结构,如苣叶鼠尾草(S. sonchifolia)和南

川鼠尾草(S. nanchuanensis)的花冠筒明显变细增长

呈管状;美丽鼠尾草(S. meiliensis)和河南鼠尾草(S.
honania)的雌雄蕊完全伸出花冠之外,两个花药朝

向 内 侧; 荔 枝 草 ( S. plebeia ) 与 佛 光 草 ( S.
substolonifera)花冠的长度仅有 5mm,雌雄蕊基本内

藏于冠筒内等。

表 1摇 中国鼠尾草属 3 种传粉模式

Table 1摇 Three types of pollination mechanism of Chinese Salvia species

性状
Characters

短药隔杠杆传粉模式
Type 玉 (short鄄lever type)

长药隔杠杆传粉模式
Type 域 (long鄄lever type)

退化杠杆传粉模式
Type 芋 (degraded鄄lever type)

轮伞花序花数量
No. of verticillaster flower 2—6 6 或多花 2—多花

花冠形态
Corolla shape

花冠大型(长 10—50mm),上唇
多平伸短于冠筒

花冠大型或小型 (长 ( 4. 5)—
40mm),大型花冠上唇长于冠
筒,直立近 90毅

花冠小型(长 5—13mm)

雄蕊形态
Stamen shape

药隔弯成半圆形或弧形,花药内
藏于上唇

药隔不为半圆形,上臂多少直
伸,花药内藏于上唇

药隔不为半圆形,上臂多少直伸,
花药多少外露

雄蕊发育状况
Stamen development status

上下臂花药均发育,上臂分离,
下臂先端靠合

上臂花药发育、分离,下臂不育,
先端明显增大、联合

上臂花药发育、靠合或分离,下臂
不育,退化瘦小分离

药隔与花丝比例
Proportion of connective and
filament

药隔比花丝短,或等长或稍长
药隔远长于花丝,常为 2—10 倍
甚至更长

药隔远长于花丝,常为 2—6 倍

药隔上下臂比例
Upper and lower arm of connective 上下臂等长或上臂稍长 上臂远长于下臂 上臂远长于下臂

传粉模式
Pollination mechanism

以背部杠杆传粉模式为主,兼有
其他模式

典型的雄蕊背部杠杆传粉模式 杠杆传粉模式弱化或退化

出现类群
Occurrence group

弧隔鼠尾草亚属
(subg. Salvia Benth.)

荔枝草亚属
(subg. Sclarea Benth.)

鼠尾草亚属
(subg. Allagospadonopsis Briq.)

摇 摇 根据花器官形态、内部结构、雄蕊特征、花粉接

触传粉昆虫的部位,可将中国的鼠尾草划分为 3 种

主要传粉模式。
Type 玉: 短 药 隔 杠 杆 传 粉 模 式 ( short鄄lever

type),主要出现在弧隔鼠尾草亚属,药隔有一定伸

长,但上下臂的花药均发育产生花粉。 如圆苞鼠尾

草(S. cyclostegia)具药隔增长的双药室雄蕊,药隔弧

形,两端药室均发育,下臂花药顶端联合,传粉模式

以背部杠杆传粉模式为主,兼有腹部等其他传粉模

式(图 2) [26]。
Type 域:长药隔杠杆传粉模式(long鄄lever type),

主要发生在荔枝草亚属,药隔显著伸长,雄蕊下臂不

育联合。 以丹参(S. miltiorrhiza)为代表,具单药室

(monothecate),下端药室退化不育,形成匙状增大,
顶端联合,传粉模式为典型的背部杠杆传粉模式

(图 3)。
Type 芋: 退化杠杆传粉模式 ( degraded鄄lever

type),主要发生在鼠尾草亚属,雄蕊下臂明显变小、
萎缩,阻挡传粉者进入冠筒的杠杆作用弱化或退化。
如铁线鼠尾草(S. adiantifolia),具单药室,下臂退化

短小,不育且分离,据观察其传粉主要通过昆虫的头

部进行,雄蕊结构的杠杆功能弱化,传粉模式为非杠

杆的传粉模式(图 4)。 基于雄蕊结构、发育状况及

进化程度,可将 Type 玉(弧隔鼠尾草亚属)视为原始
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图 2摇 短药隔杠杆传粉模式与雄蕊结构

Fig.2摇 The pollination mechanism and stamen structure of short鄄lever type
A. 传粉情况 Pollen transfer;B. 花冠筒正面观 A front view through the flower tube showing lower arms of stamens;C. 雄蕊结构兼示雄蕊可育靠合

下臂 C. Stamen structure showing fertile upper and lower lever arms;Abbreviations: f, filament; a, anther; ua, upper arm; la, lower arm

图 3摇 长药隔杠杆传粉模式与雄蕊结构

Fig.3摇 The pollination mechanism and stamen structure of long鄄lever type
A. 传粉情况 Pollen transfer;B. 花冠筒正面观 A front view through the flower tube showing lower arms of stamens;C. 雄蕊结构兼示雄蕊不育联合

下臂 Stamen structure showing fertile upper arms and fused sterile lower arms; Abbreviations: f, filament; a, anther; ua, upper arm; la, lower arm

图 4 摇 退化杠杆传粉模式与雄蕊结构

Fig.4摇 The pollination mechanism and stamen structure of degraded鄄lever type
A. 传粉情况 Pollen transfer;B. 花冠筒正面观 A front view through the flower tube showing upper and lower arms of stamens;C. 雄蕊结构兼示雄蕊

不育分离下臂 Stamen structure showing fertile upper arms and separated sterile lower arms; Abbreviations: f, filament; a, anther; ua, upper arm;
la, lower arm
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的杠杆传粉模式,Type 域(荔枝草亚属)是较进化的

背部杠杆传粉模式,Type 芋(鼠尾草亚属)尽管部分

失去杠杆传粉功能,但通过变窄的花筒开口、外露且

相互靠合的花药,使得昆虫吻部刚进入即接触其头

部进行传粉,比长杠杆(需昆虫头部进入花筒触动杠

杆)更能适应访花时间短的小型昆虫,从节省能量消

耗以及传粉稳定性、专一性考虑,可能是更为进化的

传粉模式。
除了依靠昆虫传粉时的外力作用,雄蕊发生被

动位移之外,还存在雄蕊的主动运动现象,雄蕊的主

动运动主要出现在鼠尾草亚属和荔枝草亚属中具小

型花的物种当中。 它们的雄蕊先于雌蕊成熟,成熟

具有花粉的雄蕊位于花冠筒的上部,蜂取食花蜜时

通过其前额带走花粉,此时雌蕊尚未成熟而藏于花

冠上唇,在雄蕊逐渐从成熟至衰老过程中,药隔上臂

逐渐向下向内卷曲,此时雌蕊逐渐成熟并占据之前

雄蕊花药的位置,以接受来自蜂携带的其他花的花

粉,从而完成异花授粉。 任明迅认为雄蕊的缓慢运

动可以巧妙地调整不同花期的雄蕊处于不同的空间

位置,可在不同阶段、不同位置分发花粉,这可能是

提高花粉输出与传粉准确率的一种适应机制,促进

了花的雄性功能;同时,雄蕊缓慢运动还可能提高调

节雌雄蕊异位程度,影响着花内雌雄蕊功能干扰、自
交与异交水平等[8鄄9]。

二强雄蕊的合生或离生在雄蕊结构中也有不同

的进化适应意义和传粉功能差异[27]。 鼠尾草属的 3
个亚属雄蕊上下臂具有不同的发育及联合状况

(表 1)。 如弧隔鼠尾草亚属可育上臂离生,可育下

臂花药靠合(其中苣叶鼠尾草上下臂的可育花药均

靠合);荔枝草亚属的可育上臂离生,下臂不育花药

合生;鼠尾草亚属的上臂可育花药靠合,下臂不育花

药显著退化离生。 雄蕊花药的合生状况是鼠尾草传

粉功能的结构基础之一。 Ren 与 Tang 认为,雄蕊合

生的好处在于通过聚集花药于同一位置,可以有效

地将花粉传播出去,增加传粉者接触花粉的可能性

和精确性,延长接触花粉的时间[27]。 对于下臂不育

联合的荔枝草亚属而言,可能也有相同的进化选择

优势。 在鼠尾草亚属中,大多数物种具有雄蕊上臂

花药合生的现象,传粉蜂无须进入花冠筒,其前额便

可稳定快速地触碰到花粉,由于雄蕊形态和结构较

为稳定,雄蕊合生的不同方式以及合生程度可能也

是重要的植物分类依据之一[28]。
1.2摇 传粉模式的进化与扩散

基于杠杆状雄蕊的结构进化和系统发育过程,
推测 3 种雄蕊结构和传粉模式的进化方向可能是从

短药隔杠杆向长药隔杠杆至退化的杠杆模式进行

(图 5),而 3 种传粉模式的分布格局可为其进化方

向提供证据,也反映出雄蕊的进化历史和传粉模式

的扩散方向(图 1)。 短药隔杠杆传粉模式(Type 玉)
的雄蕊结构为原始模式,花丝较长,药隔伸长不明

显,上下臂均可育,集中出现在中国西南横断山区,
该地区也是弧隔鼠尾草亚属的多样性分布中心,仅
有黄鼠狼花(S. tricuspis)向北扩散至山西和陕西中

部,荫生鼠尾草( S .umbratica)向东扩散至河北、安

图 5摇 中国分布鼠尾草属植物雄蕊结构可能的进化途径

Fig.5摇 Hypothetical evolutionary trend of stamens in genus Salvia from China
A. 短药隔杠杆传粉模式 Short鄄lever type;B. 长药隔杠杆传粉模式 Long鄄lever type;C. 退化的杠杆传粉模式 Degraded鄄lever type
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徽等省。 从西南过渡到华中,传粉模式逐渐被长药

隔杠杆传粉模式(Type 域)所替代,花丝明显变短,
药隔尤其是上臂显著伸长,下臂不育联合,具有此传

粉模式的物种大多出现在大别山鄄桐柏山鄄伏牛山和

川东鄄湘鄂两个区域。 至华东和华南地区,传粉模式

又逐渐被退化杠杆传粉模式(Type 芋)所替代,花冠

明显变小,药隔下臂退化、缩小,下臂分离,杠杆传粉

功能弱化甚至完全丧失,这种传粉模式以秦岭鄄淮河

以南长江中下游的华东、华中及华南地区为主要分

布区,物种多样性中心在天目山鄄黄山鄄武夷山和南岭

地区。 西南横断山区有可能是鼠尾草属东亚分支的

起源中心,该区域鼠尾草的雄蕊结构保留了更多的

原始特征,其中少数物种延伸分布至中国的中东部,
而原始的短药隔杠杆传粉模式从西南横断山区向

北、东、南 3 个方向,进化扩散形成长药隔杠杆传粉

模式和退化的杠杆传粉模式。

2摇 研究展望

最近的研究认为鼠尾草属并非单系而是至少有

3 次独立的起源,分别在美洲、地中海至中亚和东亚,
中国可能是东亚分支的起源中心[3,19]。 面对如此庞

大而多样化的类群,目前的研究仅限于对少数传粉

现象的描述,对东亚分支的鼠尾草属花器官多样性、
传粉结构和传粉生物的适应性研究几乎没有涉及,
急需开展大量的野外调查、形态解剖、传粉观察和定

量分析等工作;对于东亚分支的雄蕊进化途径仍然

未知,还需分子和形态两方面证据加以阐明。 花内

雄蕊的分化、运动以及进化适应在鼠尾草属物种形

成中的研究价值显然比其他器官更为重要。 雄蕊分

化式样对传粉生态学、植物繁殖格局以及物种多样

性形成的影响应该受到更多重视,也是传粉生物学

的研究热点之一[29];雄性功能的资源分配和雄性适

合度的实现是塑造花部特征的重要因素,因此需要

更加重视两性花的雄性功能及其在花部特征塑造与

花进化上的贡献[30]。 鼠尾草属植物雄蕊的多样性

无疑是较为理想的研究材料,未来还需要在完善鼠

尾草物种多样性调查的基础上,深入系统地研究该

区域鼠尾草属植物雄蕊结构及其与传粉生物的关

系,结合对美洲和地中海两个分布中心鼠尾草属传

粉模式的比较分析,期望阐明多样性传粉模式的进

化方式及其所反映的物种多样性起源和方向。 在已

知的中国 84 种鼠尾草属植物中[31],仅对分布西南

的圆苞鼠尾草(S. cyclostegia)传粉模式做过较深入

的研究[32],对其他物种的传粉模式尚不清楚。 中国

的鼠尾草属植物物种丰富,花器官形态和雄蕊传粉

模式多样,加之气候及地质环境复杂,特有物种或极

小种群的存在可能性相对较大。 本文仅从宏观层面

对中国分布鼠尾草属的雄蕊结构和传粉模式做了概

况性分析和总结,今后将结合物种分布格局和传粉

模式,从宏观和微观两个层面对其传粉生物学以及

与传粉生物的适应进化进行系统与量化研究,以揭

示雄蕊杠杆结构在东亚鼠尾草属物种辐射与多样性

形成中的作用。
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