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广义马铃苣苔属的生物地理格局与花部演化

金 璇１ꎬ 凌少军１ꎬ 温 放２ꎬ３ꎬ 任明迅１∗

(１. 海南大学环南海陆域生物多样性研究中心ꎬ 海口 ５７０２２８ꎻ ２. 广西壮族自治区中国科学院广西植物研究所国家苦苣苔科种质

资源库ꎬ 中国野生植物保护协会苦苣苔专业委员会ꎬ 广西喀斯特植物保育与恢复生态学重点实验室ꎬ 广西壮族自治区中国

科学院广西植物研究所ꎬ 桂林 ５４１００６ꎻ ３. 中国苦苣苔科植物保育中心ꎬ 中国科学院桂林植物园ꎬ 桂林 ５４１００６)

摘　 要: 本文系统总结了广义马铃苣苔属(Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ)的地理分布范围和花部特征ꎬ 利用核基因 ＩＴＳ１、 ＩＴＳ２ 和

叶绿体基因 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ 重建广义马铃苣苔属主要物种的分子系统关系ꎬ 并结合花部特征和地理分布特点分析花部

特征的适应性与演化规率ꎮ 结果显示: 广义马铃苣苔属可分为两个支系ꎬ 一个支系主要分布于中国西南地区ꎬ
以黄色花冠、 雄蕊 ４ 为主ꎻ 另一个支系则集中分布于中国南部与东南部区域ꎬ 以紫色花冠为主ꎬ 并出现了雄蕊 ２
的特化类群ꎮ 广义马铃苣苔属花冠发生了两侧对称向辐射对称的演化ꎮ 海南岛分布的所有 ４ 个物种都是该岛的

特有种ꎬ 来源于一个共同祖先(可能是花冠亮黄色、 花辐射对称)ꎬ 后期逐渐出现花冠橙红色、 两侧对称等性状ꎮ
高山深谷的地理隔离作用、 不同生境的隔离作用以及以不同蜂类传粉者类群的趋异选择是马铃苣苔属物种花部

特征多样性演化的主要原因ꎮ
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ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｚｙｇｏｍｏｒｐｈｙ ｔｏ ａｃｔｉｎｏｍｏｒｐｈｙ ｗａｓ ａｌｓｏ ｄｅｔｅｃｔｅｄ. Ａｌｌ ｆｏｕｒ Ｈａｉｎａｎ￣ｅｎｄｅｍｉｃ
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Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｔａｘａ ｏｒｉｇｉｎａｔｅｄ ｆｒｏｍ ａ ｃｏｍｍｏｎ ａｎｃｅｓｔｏｒ ｗｉｔｈ ｂｒｉｇｈｔ ｙｅｌｌｏｗ ａｎｄ ｒａｄｉａｌ ｃｏｒｏｌｌａｓꎬ ｌａｔｅｒ
ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｏｒａｎｇｅ ａｎｄ ｂｉｌａｔｅｒａｌ ｃｏｒｏｌｌａｓ. Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｉｓｏｌａｔｉｏｎꎬ ｓｏｉｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙꎬ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｖｅｒｓｅ ｂｅｅ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ａｓ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｏｉｄｅａｅꎻ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓꎻ Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ Ｆｌｏｒａｌ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓꎻ Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎꎻ
Ａｄａｐｔｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ

　 　 苦苣苔科植物是特化适应石灰岩地貌、 花部特

征多样性极为丰富的一个重要类群[１ꎬ ２]ꎮ 在新旧世

界的热带区域ꎬ 苦苣苔科植物与不同动物区系协同

进化产生了丰富的特化传粉系统和花部特征ꎬ 在花

冠形状、 对称性、 颜色、 纹饰、 雄蕊特征及繁育系

统等方面表现出极大变异ꎬ 反映出多样的繁殖策略

和演化历史[３－６]ꎮ
原马铃苣苔属(Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ)并入 １０ 个小型属

或单型属(包括粗筒苣苔属的典型莲座型种)后形

成广义马铃苣苔属[７]ꎬ 但四数苣苔属(Ｂｏｕｒｎｅａ)又
被独立出来[８]ꎮ 广义马铃苣苔属现有约 １５０ 个物

种(含种下等级)ꎬ 集中分布于我国西南地区和华

南大部分地区ꎬ 且绝大多数为我国狭域特有种[９]ꎮ
广义马铃苣苔属早期经历了快速的辐射进化ꎬ 在花

冠形状、 花冠颜色和雄蕊类型等方面表现出极大的

变异[１ꎬ ７]ꎬ 其花部结构多样性基本涵盖了长蒴苣苔

亚科植物所有的花部特征ꎬ 是揭示长蒴苣苔亚科乃

至整个苦苣苔科适应进化规律和物种迁移历史的一

个重要类群ꎮ 但在广义马铃苣苔属建立之后ꎬ 还缺

乏对该属物种分布格局、 花部特征与繁育系统等的

系统整理和归纳ꎮ
本文首先总结了广义马铃苣苔属的地理分布范

围和花部特征ꎬ 其次利用核基因和叶绿体基因序列

重建了广义马铃苣苔属主要物种的分子系统关系ꎬ
并结合花部特征和地理分布特点分析该属植物花部

特征的适应性与演化规律ꎬ 以期为揭示广义马铃苣

苔属花部特征的多样性及演化趋势ꎬ 解释该属及苦

苣苔科物种多样性形成与维持机制奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 广义马铃苣苔属的物种分布格局

根据 Ｍöｌｌｅｒ 等[７] 和温放等[９] 的文献ꎬ 本研究

首先整理了广义马铃苣苔属的物种名录ꎮ 其次从

ＧＢＩＦ ( Ｇｌｏｂａｌ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆａｃｉｌｉｔｙꎬ
ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｂｉｆ.ｏｒｇ / )网站以及中国数字植物标本

馆(ＣＶＨꎬ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｖｈ.ａｃ.ｃｎ / )中收集了广义

马铃苣苔属物种的分布数据ꎬ 共收集到 １３５ 个物

种的 ９１０ 条地理信息数据ꎬ 经去重复筛选后获得

有效地理信息数据 ５６２ 条(附表 １１) )ꎮ 利用 ＤＩＶＡ￣
ＧＩＳ ７５０ 软件构建了 １°×１°的物种分布图ꎬ 以揭

示广义马铃苣苔属植物的多样性分布格局ꎬ 确定其

物种多样性分布中心ꎮ
１ ２　 花部特征多样性

根据«中国苦苣苔科植物» [１０]、 植物智(ｗｗｗ.
ｉｐｌａｎｔ.ｃｎ)网站、 «华南苦苣苔科植物» [１]、 Ｆｌｏｒａ ｏｆ
Ｃｈｉｎａ(ｗｗｗ.ｅＦｌｏｒａｓ. ｏｒｇ) 以及最近发表的新种ꎬ
确定广义马铃苣苔属各物种的花部特征ꎮ 为准确描

述广义马铃苣苔属所有物种的花冠特征ꎬ 根据

Ｍａｒｔéｎ￣Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ 等[１１] 和 Ｌｉｎｇ 等[１２] 的方法确定

了 １０ 个花部特征进行研究:
(１)花冠类型

①筒状: 花冠筒长和檐部等长或为檐部的

１５ ~ ２５ 倍ꎬ 花筒长 ０６ ~ ３６ ｃｍꎬ 偶尔筒部肿

胀ꎬ 花开口 ０６ ~ ２ ｃｍꎻ ②细管状: 花冠筒呈细

窄的筒状ꎬ 花冠筒长为檐部的 ２５ ~ ４ 倍或以上ꎬ
花筒长 ０７ ~ ２０ ｃｍꎬ 花开口 ０３ ~ ０７ ｃｍꎬ 喉

部偶尔缢缩ꎬ 近基部稍膨大ꎻ ③漏斗状: 花冠管底

部合成筒状ꎬ 向上渐渐扩大至形似漏斗ꎻ ④钟状:
花冠筒宽且较短形似钟状ꎬ 花冠筒长为檐部的 １ ~
１５ 倍ꎻ ⑤坛状: 花冠筒中部膨大成卵形或圆球

形ꎬ 花冠筒长约为檐部的 １ 倍ꎬ 花开口缩小成短

颈ꎬ 花瓣短小并向四周伸展ꎻ ⑥辐状: 花瓣 ４ ~５
深裂ꎬ 花筒短或无花筒ꎬ 筒长约为裂片的 １ / ３ꎮ

(２)花冠颜色: 紫色、 黄色、 白色、 粉色、 橙

色、 绿色或红色ꎮ
(３)花冠对称性: 辐射对称或两侧对称ꎮ

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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　 　 (４)花冠纹饰: 有纹饰或无纹饰ꎬ 纹饰即斑点

或条纹ꎮ
(５)花冠缢缩: 缢缩或不缢缩ꎬ 当花管喉部直

径明显小于花开口时为缢缩ꎬ 反之不缢缩ꎮ
(６)花冠弯曲: 弯曲或不弯曲ꎬ 当花冠筒弯曲

弧度大于 ５°时为弯曲ꎬ 反之不弯曲ꎮ
(７)可育雄蕊数量: ２、 ４ 或 ５ 枚ꎮ
(８)雄蕊位置: 内藏ꎬ 喉部或外露ꎮ
(９)雄蕊合生方式: 离生、 单对合生或成对合生ꎮ
(１０)退化雄蕊数量: ０、 １、 ２ 或 ３ 枚ꎮ
同时结合已有研究和个人实地观察收集广义马

铃苣苔属物种的传粉者ꎮ
１ ３　 广义马铃苣苔属物种的系统关系

本研究在海南岛采集了黄花马铃苣苔 (Ｏ.
ｆｌａｖｉｄａ Ｍｅｒｒ.)、 毛 花 马 铃 苣 苔 ( Ｏ. ｄａｓｙａｎｔｈａ
Ｃｈｕｎ)、 锈毛马铃苣苔(Ｏ. ｄａｓｙａｎｔｈａ Ｃｈｕｎ ｖａｒ.
ｆｅｒｒｕｇｉｎｏｓａ Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ)和迎春花马铃苣苔(Ｏ. ｊａｓ￣
ｍｉｎｉｎａ Ｓ. Ｊ. Ｌｉｎｇꎬ Ｆ. Ｗｅｎ ＆ Ｍ. Ｘ. Ｒｅｎ)的新鲜

叶片ꎬ 硅胶干燥后ꎬ 采用改良的 ＣＴＡＢ 法提取叶

片总 ＤＮＡ[１３]ꎮ 选择变异程度大的核基因片段

ＩＴＳ１、 ＩＴＳ２[１４]和叶绿体基因片段 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ[１５] 进行

扩增与序列分析ꎮ ＰＣＲ 反应体系为 ２５ μＬꎬ 包括:
２５ μＬ １０ × 缓冲液ꎬ ０５ μＬ１０ ｍｍｏｌ / Ｌ ｄＮＴＰｓꎬ
５ μｍｏｌ / Ｌ 引物各 ０５ ｕＬꎬ ０５ μＬ ＤＮＡ 和 ０５ μＬ
５ Ｕ / μＬ Ｔａｑ 酶(Ａｉｄｌａｂ 公司)ꎮ ＰＣＲ 的反应程序

为: ９４℃预变性 ５ ｍｉｎꎬ ９４℃变性 １ ｍｉｎꎬ ５５℃退

火 １ ｍｉｎꎬ ７２℃ 延 伸 １ ｍｉｎꎬ 最 后 ７２℃ 延 伸

１０ ｍｉｎꎬ 共 ３５ 个循环ꎮ 扩增产物送测序ꎮ
此外ꎬ 本研究从 ＧｅｎＢａｎｋ (ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.

ｎｉｈ.ｇｏｖ / )网站获得已有的 ５４ 个广义马铃苣苔属物

种的 ＩＴＳ１、 ＩＴＳ２ 和 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ 序列(附表 ２１) )共同

建树ꎬ 并根据文献选择与广义马铃苣苔属关系最近

的 ３ 个物种 Ａｅｓｃｈｙｎａｎｔｈｕｓ ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ Ｒｉｄｌｅｙ、
Ｃｙｒｔａｎｄｒａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ Ｗ. Ｐ. Ｒｉｃｈ ｅｘ Ａ. Ｇｒａｙ 和狭冠

长蒴苣苔(Ｄｉｄｙｍｏｃａｒｐｕｓ ｓｔｅｎａｎｔｈｏｓ Ｃｌａｒｋｅ ｖａｒ.
ｓｔｅｎａｎｔｈｏｓ)为外类群进行联合分析[６ꎬ ７]ꎮ 参照

Ｌｉｎｇ 等[１６] 的分析方法ꎬ 首先使用软件 Ｂｉｏｅｄｉｔ[１７]

进行比对和手工校正ꎬ 使用 ＭＥＧＡ ６５[１８] 软件对

序列 进 行 剪 切ꎬ 两 个 序 列 一 致 性 用 ＰＡＵＰ ∗
４０ａ１６４[１９]软件检测ꎬ 序列的拼接采用 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ￣

Ｍａｔｒｉｘ[２０] 软件完成ꎮ 基于 ＡＩＣ 信息准则 (Ａｋａｉｋｅ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉａ ) [２１]ꎬ 采 用 ＭＲＭＯＤＥＬＴＥＳＴ
２３[２２]软件检测最佳碱基替代模型ꎮ 另外ꎬ 最佳碱

基替代模型 ＧＴＲ＋Ｉ＋Ｇ 用于构建最大似然树(ＭＬ)
和贝叶斯树(ＢＩ)ꎮ 采用 ＭＥＧＡ ｖ６５ 软件构建最大

似然树(ＭＬ)ꎬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值设为 １０００ 次ꎮ 用 Ｍｒ￣
Ｂａｙｅｓ ｖｅｒｓｉｏｎ ３１２[２３]软件构建贝叶斯树ꎮ
１ ４　 物种分化与花部特征和生境类型的演化

根据广义马铃苣苔属物种的系统发育树确定几

大主要支系类群ꎬ 使用皮尔逊卡方检验(Ｐｅａｒｓｏｎ
ｃｈｉ￣ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ)ꎬ 检测主要花部特征(花冠类型、
颜色和对称性等 １０ 个特征)ꎬ 地理分布范围和生

境类型(石灰岩或非石灰岩地貌)与主要支系类群

的相关性ꎮ 同时ꎬ 为分析广义马铃苣苔属的物种分

化是否伴随着花部特征、 地理分布范围和生境类型

的适应变化ꎬ 在系统发育树上将 ５８ 个物种的花部

特征如花冠颜色以及生境类型(地理分布范围、 石

灰岩地貌或非石灰岩地貌)等数据标注进行比对ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 广义马铃苣苔属物种的分布格局

研究发现ꎬ 广义马铃苣苔属有约 １５０ 个物种ꎬ
集中分布于我国南部且多数为我国特有ꎬ 极少数物

种如: Ｏ. ｌｏｎｇｉｔｕｂａ Ｗ. Ｈ. Ｃｈｅｎꎬ Ｑ. Ｈ. Ｎｇｕｙｅｎ ＆
Ｙ. Ｍ. Ｓｈｕｉ、 Ｏ. ｈｉｒｓｕｔａ Ｂａｒｎｅｔｔ 和 Ｏ. ｐｒｉｍｕｌｏｉｄｅｓ
(Ｍｉｑ.) Ｂｅｎｔｈ. ＆ Ｈｏｏｋ. ｆ. ｅｘ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ 等物种

分布在中南半岛和日本等地ꎮ 我国西南部和南部的

广义马铃苣苔属物种丰富度最高ꎬ 具体分布于横断

山脉南部和云贵高原西部的大部分区域、 我国南部

的南岭和莲花山的大部分区域(图 １)ꎮ
在物种多样性方面ꎬ 以我国云南省和四川省最

高ꎬ 其次是贵州省和广西壮族自治区(以下简称广

西)ꎮ 从物种特有率来看ꎬ 以海南省的特有比率最

高ꎬ 海南岛上马铃苣苔属所有 ４ 个物种都是该岛特

有ꎮ 按特有种的绝对数量来看ꎬ 则是云南、 贵州、
四川和广西占据前 ４ 的位置(图 ２)ꎮ
２ ２　 广义马铃苣苔属花部特征多样性

广义马铃苣苔属不同类群花部特征变异极大ꎬ
主要表现在花冠类型、 花冠颜色、 花冠对称性和雄

蕊特征等方面ꎬ 具体如下:

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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图 １　 广义马铃苣苔属物种的地理分布格局
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图 ２　 广义马铃苣苔属在不同地区的物种多样性
Ｆｉｇ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｒｅｇｉｏｎｓ

(１)花冠类型

广义马铃苣苔属物种花冠有 ６ 种类型ꎬ 分别是

细管 状 ( ７１ 种ꎬ 占 比 ４７３％)、 筒 状 ( ４６ 种ꎬ
３０７％)、 漏斗状 ( １４ 种ꎬ ９３％)、 钟状 ( １１ 种ꎬ
７３％)、 坛状(７ 种ꎬ ４７％)和辐状(１ 种ꎬ ０７％)

(图 ３ꎬ 附表 ３１)ꎬ 附表 ４２) )ꎮ 细管状和筒状花冠物

种数最多ꎬ 辐状花冠的物种仅辐花苣苔(Ｏ. ｅｓｑｕｉ￣
ｒｏｌｉｉ Ｈ. Ｌéｖ.)ꎮ

(２)花冠颜色

广义马铃苣苔属物种花冠颜色有 ７ 种ꎬ 分别为

紫色(６９ 种ꎬ 占比 ４６％)、 黄色(６２ 种ꎬ ４１３％)、
白色(７ 种ꎬ ４６％)、 粉色 (６ 种ꎬ ４％)、 橙色 (４
种ꎬ ２７％)、 绿色 ( １ 种ꎬ ０７％) 和红色 ( １ 种ꎬ
０７％)(图 ４)ꎮ 紫色和黄色花冠最常见ꎬ 绿色和

红色花冠分别只有 １ 个物种ꎬ 分别是青翠马铃

苣苔 (Ｏ. ｆｌａｖｏｖｉｒｅｎｓ Ｘ. Ｈｏｎｇ) 和红短 檐 苣 苔

(Ｏ. ｒｕｂｒａ (Ｈａｎｄ. ￣Ｍａｚｚ.) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ.
Ｗｅｂｅｒ) ꎮ

(３)其它花部特征

①花冠对称性中两侧对称的物种有 １３１ 个

(８７３％)、 辐射对称的物种有 １９ 个(１２７％)ꎻ ②
花冠纹饰中无纹饰的物种有 １１１ 个(７４％)、 有纹

饰的物种有 ３９ 个(２６％)ꎻ ③花冠管无缢缩的物种

有 １２０ 个(８０％)、 有缢缩的物种有 ３０ 个(２０％)ꎻ

１ꎬ ２)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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图 ４　 广义马铃苣苔属的主要花部特征
Ｆｉｇ ４　 Ｍａｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ

④花冠管不弯曲的物种有 １３４ 个(８９３％)和弯曲

的物种有 １６ 个(１０７％)(图 ４)ꎮ
(４)雄蕊特征

①雄蕊数量(图 ５): 含 ４ 枚可育雄蕊的物种有

１３２ 个(８８％)、 ２ 枚的物种有 １８ 个(１２％)ꎻ ②雄

蕊位置: ９７ 个(６４７％) 物种雄蕊为内藏、 ２５ 个

(１６７％)物种雄蕊在喉部和 ２８ 个(１８６％)物种雄

蕊外伸ꎻ ③雄蕊合生方式: ７６ 个(５０７％)物种雄

蕊全部合生、 ７４ 个(４９３％)物种雄蕊离生ꎬ 其中

雄蕊单对合生的物种是异萼直瓣苣苔(Ｏ. ｄｉｍｏｒ￣
ｐｈｏｓｅｐａｌａ (Ｗ. Ｈ. Ｃｈｅｎ ＆ Ｙ. Ｍ. Ｓｈｕｉ) Ｍｉｃｈ.
Ｍöｌｌｅｒ) 和网叶马铃苣苔 (Ｏ. ｒｈｙｔｉｄｏｐｈｙｌｌａ Ｃ. Ｙ.

Ｗｕ ｅｘ Ｈ. Ｗ. Ｌｉ)ꎻ ④退化雄蕊数量: １ 个的物种

有 １２４ 个(８２７％)、 无退化雄蕊的物种有 １４ 个

(９３％)、 ２ 个的物种有 ７ 个(４７％)和 ３ 个的物种

有 ５ 个(３３％)ꎮ
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图 ５　 广义马铃苣苔属的雄蕊特征
Ｆｉｇ ５　 Ｓｔａｍｅｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ

２ ３　 广义马铃苣苔属物种的系统发育关系

研究结果显示ꎬ 拼接的 ＩＴＳ１、 ＩＴＳ２ 和 ｔｒｎＬ￣
ｔｒｎＦ 两个片段长度为 １４９８ ｂｐꎬ 其中多态性位点有

３２７ 个、 简约性信息位点(ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅ
ｓｉｔｅｓ)１８１ 个ꎮ 基于数据集一致性检验ꎬ 两个片段

间无明显的不一致(Ｐ > ００５)ꎮ
基于广义马铃苣苔属 ５８ 个物种构建的系统发
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育树支持该属为单系类群(图 ６)ꎮ 该属物种可分为

两个支系ꎮ 支系 Ａ 包括: 金盏苣苔 (Ｏ. ｆａｒｒｅｒｉ
(Ｃｒａｉｂ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)、 羽裂金盏苣

苔(Ｏ. ｐｒｉｍｕｌｉｆｌｏｒａ ( Ｂａｔａｌｉｎ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ.
Ｗｅｂｅｒ)和藓丛粗筒苣苔 (Ｏ. ｍｕｓｃｉｃｏｌａ (Ｄｉｅｌｓ)
Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)等 ３１ 个物种ꎬ 主要分布

在我国西南部ꎬ 包括横断山区和云贵高原ꎻ 支系 Ｂ
包括: 长瓣马铃苣苔(Ｏ. ａｕｒｉｃｕｌａ (Ｓ. Ｍｏｏｒｅ) Ｃ.
Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ)、 湘桂马铃苣苔(Ｏ. ｘｉａｎｇｇｕｉｅｎｓｉｓ Ｗ.

Ｔ. Ｗａｎｇ ＆ Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ)和大齿马铃苣苔(Ｏ. ｍａｇｎｉ￣
ｄｅｎｓ Ｃｈｕｎ ｅｘ Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ)等 ２１ 个物种ꎬ 主要分布

在我国东南和中国南部地区ꎬ 包括南岭、 广西及滇

黔桂交接地区等ꎮ
２ ４　 不同支系的分化特征

广义马铃苣苔属两个支系类群与主要特征

的皮尔逊卡方检验结果显示: ( １) 花冠颜色

(c２ ＝ ２３７６５ꎬ Ｐ < ００１ ) 和 地 理 分 布 ( c ２ ＝
２５０４６ꎬ Ｐ < ００１)对两个支系形成的影响具有极

分支上方的数字表示后验概率(ＰＰ) /自展值(ＢＳ)ꎬ ＰＰ < ０５、 ＢＳ < ５０％的支持率未显示ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ (ＰＰ) ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０５ / ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ (ＢＳ) ｏｖｅｒ ５０％.

图 ６　 基于 ＩＴＳ１、 ＩＴＳ２ 和 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ的广义马铃苣苔属主要物种的系统发育树
Ｆｉｇ ６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＴＳ１ꎬ ＩＴＳ２ ａｎｄ ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
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显著差异ꎻ (２) 雄蕊数(c２ ＝ ５５６４ꎬ ００１ < Ｐ <
００５)、 退化雄蕊数 ( c ２ ＝ ７２７５ꎬ ００１ < Ｐ <
００５)和花冠类型(c２ ＝ ９７６６ꎬ ００１ < Ｐ < ００５)
对两个支系形成的影响具有显著差异(表 １)ꎮ 支系

Ａ 主要花部特征为细管状或筒状花管、 黄色两侧对

称花冠、 ４ 枚雄蕊及 １ 枚退化雄蕊ꎬ 集中分布于我

国西南部区域ꎻ 支系 Ｂ 主要花部特征为细管状或

筒状花管、 紫色两侧对称花冠、 ４ 枚雄蕊及 １ 枚退

化雄蕊ꎬ 集中分布于我国南部与东南部区域ꎮ
表 １　 广义马铃苣苔属物种两个分支与地理分布和

花部性征的相关性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ｃｌａｄｅｓ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ

地理分布或花部特征
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｏｒ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔ

分支
Ｃｌａｄｅ

Ａ Ｂ
c２

花冠颜色 ２３.７６５∗∗∗

　 紫色 １０ １３
　 黄色 ２０ ０
　 白色 １ ０
　 粉色 ０ ３
地理分布 ２５.０４６∗∗∗

　 中国西南 ２８ ５
　 中国南部 ０ １０
　 中国西南和南部 ２ １
　 东南亚 １ ０
雄蕊数 ５.５６４∗∗

　 ２ ０ ４
　 ４ ３１ １２
退化雄蕊数 ７.２７５∗∗

　 ０ １ ３
　 １ ３０ １１
　 ２ ０ １
　 ３ ０ １
花冠类型 ９.７６６∗∗

　 筒状 ６ ６
　 细管状 ２０ ７
　 漏斗状 ０ １
　 钟状 ０ １
　 坛状 ５ ０
　 辐状 ０ １
花冠对称性 １.８０７
　 辐射对称 ２ ４
　 两侧对称 ２９ １２

　 　 注: ∗∗∗ꎬ Ｐ < ００１ 表示差异极显著ꎻ ∗∗ꎬ ００１ < Ｐ < ００５ 表
示差异显著ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: ∗∗∗ꎬ Ｐ < ００１ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅ￣
ｒｅｎｃｅꎻ ∗∗ꎬ ００１ < Ｐ < ００５ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅ￣
ｒｅｎｃｅ.

３　 讨论

３ １　 物种分布格局及形成机制

地理隔离是狭域特有种产生的主要原因[２４ꎬ ２５]ꎮ
广义马铃苣苔属物种多样性中心在我国南部和西南

部山区ꎬ 与长蒴苣苔亚科物种多样性中心一致[２６]ꎬ
同时位于我国古特有植物的重要避难所区域[２７]ꎬ
且多数为狭域特有种ꎮ 其中ꎬ 我国南部分化出鼎湖

后蕊苣苔 (Ｏ. ｄｉｎｇｈｕｓｈａｎｅｎｓｉｓ (Ｗ. Ｔ. Ｗａｎｇ)
Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)、 融安直瓣苣苔 (Ｏ.
ｒｏｎｇａｎｅｎｓｉｓ (Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅ￣
ｂｅｒ) 和毛梗马铃苣苔 (Ｏ. ｐｉｌｏｓｏｐｅｔｉｏｌａｔａ Ｌｉ Ｈ.
Ｙａｎｇ ＆ Ｍ. Ｋａｎｇ)等 ３０ 多个狭域特有种ꎬ 西南部

分化出木里短檐苣苔(Ｏ. ｕｒｃｅｏｌａｔａ (Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ)
Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)、 毛花直瓣苣苔 (Ｏ.
ｔｒｉｃｈａｎｔｈａ (Ｂ. Ｌ. Ｂｕｒｔｔ ＆ Ｒ. Ａ. Ｄａｖｉｄｓｏｎ) Ｍｉｃｈ.
Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)和河口直瓣苣苔(Ｏ. ｈｅｋｏｕｅｎ￣
ｓｉｓ (Ｙ. Ｍ. Ｓｈｕｉ ＆ Ｗ. Ｈ. Ｃｈｅｎ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ.
Ｗｅｂｅｒ)等 ２０ 多个狭域特有种(附表 ４１) )ꎮ 同时ꎬ
我国南部和西南部也是报春苣苔属(Ｐｒｉｍｕｌｉｎａ)、
秋海棠属(Ｂｅｇｏｎｉａ)、 风筝果属(Ｈｉｐｔａｇｅ)物种多

样性中心[２８ꎬ ２９]ꎮ 我国华南地区上新世和更新世形

成山川、 河流和河谷等复杂地形结构ꎬ 生境高度异

质性[３０]、 地理隔离作用塑造了极高的物种特有率ꎬ
为广义马铃苣苔属等众多类群提供了有利的地形条

件ꎬ 分化出丰富的狭域特有种[１０]ꎮ
广义马铃苣苔属物种多样性中心拥有大量的喀

斯特和丹霞地貌ꎬ 有 ８ 个物种ꎬ 如大花石上莲(Ｏ.
ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ ｖａｒ. ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ)专

性生长于丹霞地貌ꎬ ２４ 个物种如弥勒苣苔 (Ｏ.
ｍｉｌｅｅｎｓｉｓ (Ｗ. Ｔ. Ｗａｎｇ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅ￣
ｂｅｒ)专性生长于喀斯特地貌(附表 ４１) )ꎮ 虽然喀斯

特地貌对苦苣苔科物种分化的积极作用已有大量研

究证实[３１]ꎬ 但丹霞地貌对物种分化的作用以及这

两种地貌对苦苣苔科及类似植物的适应分化的作用

尚无针对性的研究[３１]ꎮ 丹霞与喀斯特两种地貌在

中国南部和西南部地区交错分布ꎬ 导致局域土壤异

质性与生境隔离可能是马铃苣苔属等苦苣苔科物种

适应分化和物种形成的一个重要因素[３１]ꎮ 因此ꎬ
今后的研究需要关注这两类生境对马铃苣苔属的物

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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种适应分化与物种形成速率等方面的影响ꎮ
气候因素对物种形成也有很大作用[３２]ꎬ 东亚

季风的产生(２０－１５ Ｍａ)是我国华南地区物种快速

分化的一个重要原因[３３ꎬ ３４]ꎬ 促进了报春苣苔属的

物种多样性形成[３５]ꎮ 同时ꎬ 季风可将长蒴苣苔亚

科、 秋海棠属和风筝果属等热带植物从东南亚典型

热带地区扩散到我国西南地区(热带北缘) [３６ꎬ ３７]ꎬ
并维持了热带北缘的水热条件ꎬ 使得热带植物在此

得以生存和逐渐适应分化[２８ꎬ ３７]ꎬ 可能也是马铃苣

苔属这类适应山区潮湿生境的草本植物局域适应分

化和物种形成的主要原因ꎮ
中国西南山地和邻近山区为我国西南地区的

“天空之岛” ( Ｓｋｙ ｉｓｌａｎｄｓ) [３８]ꎬ 促进了翠雀属

(Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ) [３９]、 大黄属(Ｒｈｅｕｍ) [４０] 和红景天

属(Ｒｈｏｄｉｏｌａ) [４１]等类群物种形成ꎮ 广义马铃苣苔

属大多数物种生长于 １０００ ｍ 以上的高海拔区域ꎬ
如海南岛海拔 １２００ ｍ 以上的山顶云雾林分化出了

多个狭域特有种[４２]ꎮ 这些物种都分布在高海拔地

区ꎬ 山顶与山顶之间的地理隔离作用以及高海拔特

殊条件形成的生境隔离效应是马铃苣苔属狭域特有

种形成和维持的关键因素[４２]ꎮ
３ ２　 花部特征的适应性与演化特征

被子植物花部特征的丰富变化主要来源于植物

与动物传粉者的协同进化[４３]ꎮ 长蒴苣苔亚科花部

特征(花型和花色)往往比较保守[４４ꎬ ４５]ꎬ 而马铃苣

苔属的花部特征却呈现出极高的多样性ꎮ 马铃苣苔

属物种均为草本植物、 果实结构单一、 分布区域集

中[７]ꎬ 熊峰、 隧蜂、 彩带蜂、 小蜂和蜾赢等多样

蜂类都被观察到是马铃苣苔属的传粉者[４６ꎬ ４７]ꎮ 例

如小花后蕊苣苔(Ｏ. ａｃａｕｌｉｓ (Ｍｅｒｒ.) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ
＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)通过柱头探出式的雌性先熟方式一次

性获得大量异交花粉ꎬ 为栖息地熊蜂等有效传粉者

的不足提供了有效对策[４６]ꎻ 裂檐苣苔(Ｏ. ｐｕｍｉｌａ
(Ｗ. Ｔ. Ｗａｎｇ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)拥有马铃

苣苔属中唯一的“Ｓ 型”花冠管ꎬ 配合内藏的花柱

和雄蕊ꎬ 仅具有较小体型和特殊访花行为的昆虫能

够实现传粉[４７]ꎮ
马铃苣苔属没有明显的花蜜和花香ꎬ 回报物都

是花粉[４６ꎬ ４７]ꎬ 种间主要差别集中于花部的形态特

征ꎮ 旧世界长蒴苣苔亚科缺少鸟和蝙蝠传粉方

式[１２]ꎬ 以蜂类传粉方式为主ꎮ 我国南部和西南部

蜂类具有极高多样性[４８]ꎬ 推测马铃苣苔属多样化

的花部特征可能是适应不同类型蜂类传粉者的进化

后果ꎮ 因此马铃苣苔属物种通过改变花部结构ꎬ 演

化出多种多样的传粉策略适应特殊环境ꎬ 但该属物

种与传粉者的协同进化方式还需开展更多研究ꎮ
长蒴苣苔亚科植物的原始类群花冠为辐射对

称、 两侧对称花冠为演化特征ꎮ 但后期分化的苦苣

苔属(Ｃｏｎａｎｄｒｏｎ)、 四数苣苔属花冠为辐射对称ꎬ
表明苦苣苔科旧世界类群花冠发生了两侧对称向辐

射对称的演化[４９]ꎮ 马铃苣苔属后期分化的多裂金

盏苣苔 (Ｏ. ｅｘｉｍｉａ (Ｃｈｕｎ ｅｘ Ｋ. Ｙ. Ｐａｎ) Ｍｉｃｈ.
Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ )、 黄 马 铃 苣 苔 ( Ｏ. ａｕｒｅａ
Ｄｕｎｎ)和菱叶直瓣苣苔 (Ｏ. ｒｈｏｍｂｉｆｏｌｉａ ( Ｋ. Ｙ.
Ｐａｎ) Ｍｉｃｈ. Ｍöｌｌｅｒ ＆ Ａ. Ｗｅｂｅｒ)等 １０ 多个物种花

冠为辐射对称ꎬ 表明马铃苣苔属花冠发生了两侧对

称向辐射对称的演化ꎮ
根据主要物种的分子系统关系ꎬ 广义马铃苣苔

属的花部特征和地理分布产生了明显分化ꎮ 研究发

现ꎬ 传粉者的觅食行为取决于花冠颜色[５０]ꎬ 广义

马铃苣苔属两个支系花冠颜色的差别表明我国西南

部和南部地区蜂类传粉者具有很大差别ꎮ 西南昆虫

区和华南昆虫区组成成分存在很大差异[５１]ꎬ 所以

昆虫区系(传粉者)的差别可能是导致广义马铃苣

苔属出现支系分化的主要原因ꎬ 但这一推测需要更

多的传粉观察来证实ꎮ
海南岛的马铃苣苔属演化历史非常特殊ꎬ 分布

的所有 ４ 个种都是该岛特有种[１２ꎬ １６ꎬ ４２]ꎮ 其中ꎬ 毛

花马铃苣苔及其变种锈毛马铃苣苔花冠橙红或橙黄

色、 两侧对称、 花筒漏斗状、 花药卵形ꎻ 黄花马铃

苣苔的花冠橙色、 辐射对称、 花筒钟状、 拥有马铃

苣苔属中唯一的马蹄形花药ꎮ 迎春花马铃苣苔花冠

完全呈亮黄色、 辐射对称、 花筒细管状、 花药卵

形[４２]ꎬ 可能适应于有长喙的小型蜂类ꎮ 这 ４ 个类

群拥有共同祖先[４２]ꎬ 推测来源于海南岛与大陆相

接时期的单次扩散ꎮ 花冠黄色的迎春花马铃苣苔与

海南岛其他 ３ 个物种(花冠都是橙红色)在系统关

系上距离较远ꎬ 可能是海南岛上最早分化出来的一

个特有种ꎮ 因此ꎬ 海南岛上的马铃苣苔属原始状态

可能是花冠黄色、 花冠辐射对称ꎬ 后期物种隔离分

化逐渐演变为花冠橙红色、 左右对称ꎮ

致谢: 感谢广西植物研究所国家苦苣苔科种质资源库

与中国野生植物保护协会苦苣苔专业委员会提供材料信息ꎬ
海南大学硕士生卢涛绘制花冠类型线描图ꎬ 谭珂博士收集
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广义马铃苣苔属物种经纬度数据ꎮ
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