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变豆菜属分类、 起源与进化研究进展
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摘　 要: 变豆菜属(Ｓａｎｉｃｕｌａ)是典型的东亚￣北美间断分布属ꎬ 属于北极￣第三纪古老区系成分ꎮ 目前全世界有 ４０
种ꎬ 中国(１７ 种ꎬ １１ 个特有种)和美国(２２ 种ꎬ １３ 个特有种)是 ２ 个分布中心ꎮ 近年来有关变豆菜属分子系统发

育研究表明该属并非单系ꎬ 不同学者采用了不同的属下分类标准ꎬ 但属下分类系统和种间界限仍存在争议ꎬ 特

别是药用植物的种类较易混淆ꎮ 变豆菜属的系统进化研究主要集中在北美 Ｓａｎｉｃｏｒａ ＤＣ􀆰 组及夏威夷 Ｓａｎｄｗｉ￣

ｃｅｎｓｉｓ Ｓｈａｎ ａｎｄ Ｃｏｎｓｔａｎｃｅ 组的类群ꎬ 缺少对中国特有种的研究ꎬ 因此该属的系统位置、 起源地、 迁移、 扩散

模式和种间进化关系均不清楚ꎮ 本文对变豆菜属的分类系统、 分类方法、 起源和进化的研究进展进行了综述ꎬ
并提出存在的问题和解决方法ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｓａｎｉｃｕｌａꎻ Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍꎻ Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓꎻ Ｏｒｉｇｉｎꎻ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ

　 　 变豆菜属(Ｓａｎｉｃｕｌａ)于 １７５３ 年建立ꎬ 在恩格

勒系统(Ｅｎｇｌｅｒ ｓｙｓｔｅｍ)、 哈钦松系统(Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ
ｓｙｓｔｅｍ)、 克朗奎斯特系统(Ｃｒｏｎｑｕｉｓｔ ｓｙｓｔｅｍ)和
被 子 植 物 分 类 系 统 ( Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ
ｇｒｏｕｐꎬ ＡＰＧ)中均作为一个自然的类群ꎬ 隶属于

伞 形 科 ( Ａｐｉａｃｅａｅ / Ｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒａｅ ) 变 豆 菜 亚 科

(Ｓａｎｉｃｕｌｏｉｄｅａｅ)ꎬ 是较为原始的类群ꎬ 全世界约

有 ４０ 种[１]ꎮ 该属单叶具掌状分裂、 萼齿明显、 花

序不规则(单伞形、 不规则复伞形或总状花序)、
花色各异(白色、 绿白色、 淡黄色、 紫色或淡蓝色

等)ꎻ 植化成份中主要有黄酮(通常为木犀草素)和
黄酮醇(山奈酚 /槲皮素) [２]ꎬ 血清反应极易与伞形

科的天胡荽亚科 ( Ｈｙｄｒｏｃｏｔｙｌｏｉｄｅａｅ) 和芹亚科

(Ａｐｉｏｉｄｅａｅ)区分开[３]ꎻ 果实具有显著油管ꎬ 表面

常具钩刺ꎬ 易借助动物扩散ꎬ 主要分布于东亚北美

地区ꎬ 非洲、 欧洲、 南亚及其北温带地区也有分

布[４ꎬ５]ꎮ 该属有 ２ 个分布中心: 美国有 ２２ 个种ꎬ
其中 １３ 个特有种分布在加利福尼亚西海岸[６]ꎻ 中

国有 １７ 个种ꎬ 是典型的东亚－北美间断分布属ꎬ
属于北极－第三纪古老区系成分[７]ꎬ 而中国 ９ 个特

有种分布在横断山区ꎬ 故横断山区很有可能是该属

的起源地[８ꎬ９]ꎮ 因此开展该属的起源和进化研究ꎬ
可以为间断分布的草本植物的生物地理假说提供新

证据[１０]ꎮ
本研究通过查阅大量标本发现ꎬ 变豆菜属内不

少种在种内形态变化大ꎬ 存在表型可塑性ꎬ 种间存

在过渡类型ꎬ 因此很难使用传统形态描述进行准确

的鉴定和解释种间关系[１１]ꎮ 并且该属中很多种类

是中国传统的药用种类ꎬ 其中薄片变豆菜(Ｓ. ｌａ￣
ｍｅｌｌｉｇｅｒａ Ｈａｎｃｅ)是著名的民族药ꎬ 药名肺经草ꎬ
别名散学草、 血经草等ꎬ 有治疗风寒感冒咳嗽、 气

管炎、 跌打损伤等功效[１２]ꎻ 而天蓝变豆菜(Ｓ. ｃｏ￣
ｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ Ｆｒａｎｃｈ.)、 直刺变豆菜(Ｓ. ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ
Ｓ. Ｍｏｏｒｅ)、 短刺变豆菜(Ｓ. ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ ｖａｒ. ｂｒｅ￣
ｖｉｓｐｉｎａ ｄｅ Ｂｏｉｓｓ)、 软雀花(Ｓ. ｅｌａｔａ Ｈａｍｉｌｔ.)、 变

豆菜(Ｓ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ)和川滇变豆菜(Ｓ. ａｓ￣
ｔｒａｎｔｉｉｆｏｌｉａ Ｗｏｌｆｆ ｅｘ Ｋｒｅｔｓｃｈ)等也是中国地方药材ꎬ
全草或根入药ꎬ 有止痰化咳、 活血化瘀等功效[１３]ꎮ
但药用植物的种类常常具有地方别名ꎬ 如变豆

菜、 直刺变豆菜和天蓝变豆菜等都被当地称为肺

经草[１４－１６] ꎬ 常造成同物异名、 同名异物的现象ꎬ
因此正本清源、 完善该属的分类修订工作迫在

眉捷ꎮ
本文针对变豆菜属在分类系统、 分类方法、 起

源和进化的研究历史和最新进展进行了总结ꎬ 并提

出存在的问题和解决的方法ꎮ

１　 分类系统

不同学者采用传统分类方法(表 １)ꎬ 对变豆菜

属进行了不同的分类处理[１７]ꎬ 把果实形态(果实表

表 １　 变豆菜属属下分类处理
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｂｇｅｎｅｒｉｃ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓａｎｉｃｕｌａ

分类学家(时间)
Ｔａｘｏｎｏｍｉｓｔ(Ｙｅａｒ)

分类处理
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

分类依据
(Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂａｓｉｓ)

Ｈｏｆｆｍａｎｎ
(１８１４)

将变豆菜与窃衣属(Ｔｏｒｉｌｉｓ)、 Ｏｒｌａｙａ、 Ｃａｕｃａｌｉｓ 和胡萝卜属
(Ｄａｕｃｕｓ)划分在一起

果实表面的皮刺

Ｄｅ Ｃａｎｄｏｌｌｅ
(１８２９ꎬ１８３０) 将变豆菜属划分为 ２ 个组(Ｓａｎｉｃｌａ 和 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ) 叶、 果实形态

Ｄｒｕｄｅ
(１８９７－１８９８)

将该属分成 ３ 个亚属(Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ 和 Ｅｒｙｔｈｒｏｓａｎａ)和
７ 个 组 ( Ｒｏｓｉｆｌｏｒａｅ、 Ｆｌａｖｉｆｌｏｒａｅ、 Ｏｒｔｈｏｓｐｅｒｍａｅ、 Ｃａｍｐｌｏｓｐｅｒｍａｅ、
Ｐｉｎｎａｔａｅ、 Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａｅ 和 Ｔｕｂｅｒｏｓａｅ)

花瓣颜色ꎬ 种子形状和果实表面的皮刺

Ｗｏｌｆｆ
(１９１３) 在 Ｄｒｕｄｅ 的分类系统基础上ꎬ 划分了 １０ 个组 同上

Ｋｏｓｏ￣Ｐｏｌｉａｎｓｋｙ
(１９１６)

将变豆菜属划分为 ３ 个独立的属(Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ａｕｌｏｓｏｌｅｎａ 和
Ｈｅｓｐｅｒｏｇｅｔｏｎ) 变异的果实结构

单人骅
(１９５１)

将变豆菜属划分为 ５ 个组 (Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａｅ、 Ｐｓｅｕｄｏｐｅｔａｇｎｉａ、
Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅｓ 和 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ) 植物生长习性、 花和果实形态及分布
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面有无皮刺ꎬ 棱槽内有无油管)作为一个重要的分

类依据ꎻ 与伞形科其它类群一样ꎬ 果实种间有差

异ꎬ 并且具有一定稳定性ꎬ 在分类中有重要价

值[１８]ꎮ 变豆菜属果实表面大部分都具有钩刺ꎬ 能

粘附在哺乳动物或鸟类的羽毛上ꎬ 为其果实传播提

供了新途径[１９]ꎬ 夏威夷地区 Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅｓ Ｓｈａｎ
ａｎｄ Ｃｏｎｓｔａｎｃｅ 组种类的钩刺在扩散中起到了重要

作用(Ｓａｎｉｃｕｌａ ｓｅｃｔ. Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅ 的祖先通过鸟

类从北美传播) [２０]ꎬ 利于异域物种的产生ꎮ
Ｈｏｆｆｍａｎｎ[２１]基于果实表面的皮刺ꎬ 将变豆菜

与窃衣属(Ｔｏｒｉｌｉｓ)、 Ｏｒｌａｙａ、 Ｃａｕｃａｌｉｓ 和胡萝卜属

(Ｄａｕｃｕｓ)划分在一起ꎮ Ｄｅ Ｃａｎｄｏｌｌｅ[２２ꎬ２３] 首次将

变豆菜属区分为 Ｓａｎｉｃｌａ 和 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ ２ 个组ꎬ 后者

包括单一物种 Ｓ. ｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ Ｐｏｅｐｐꎬ 其特征是具

有二回羽状全裂的叶子和光滑的果实ꎮ Ｄｒｕｄｅ[２４]

将该属所有已知的物种分为 ３ 个亚属和 ７ 个组ꎻ ３
个亚属分别为 Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ 和 Ｅｒｙｔｈｒｏｓａｎａ
(以紫色开花的 Ｓ. ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ Ｆ. 为代表)ꎮ 基于花

瓣颜色、 种子形状和果实的形态ꎬ Ｄｒｕｄｅ 进一步将

亚属 Ｓａｎｉｃｌａ 分为 ７ 个组: Ｒｏｓｉｆｌｏｒａｅ、 Ｆｌａｖｉｆｌｏｒａｅ、
Ｏｒｔｈｏｓｐｅｒｍａｅ、 Ｃａｍｐｌｏｓｐｅｒｍａｅ、 Ｐｉｎｎａｔａｅ、 Ｔｕ￣
ｂｅｒｃｕｌａｔａｅ 和 Ｔｕｂｅｒｏｓａｅꎮ Ｗｏｌｆｆ[２５] 继承和改善了

Ｄｒｕｄｅ 的系统ꎬ 将 ３９ 个物种划分为 １０ 个属ꎮ
Ｋｏｓｏ￣Ｐｏｌｉａｎｓｋｙ[２６]根据变异的果实结构ꎬ 将Ｓａｎｉ￣
ｃｕｌａ 分为 ３ 个独立属 ( Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ａｕｌｏｓｏｌｅｎａ 和

Ｈｅｓｐｅｒｏｇｅｔｏｎ)ꎬ 但对具有皮刺和光滑果实面的物

种并未做出调整ꎮ
单人骅[２７]根据植物的生长习性、 花和果实形

态及分布等信息ꎬ 对该属 ３７ 个种进行了重新修

订ꎬ 将该属划分为 ５ 个组(Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａｅ、 Ｐｓｅｕｄｏ￣
ｐｅｔａｇｎｉａ、 Ｓａｎｉｃｕｌａ、 Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅｓ 和 Ｓａｎｉｃｏ￣
ｒｉａ)ꎬ 这是目前广泛接受的分类系统ꎬ 该系统中

Ｐｓｅｕｄｏｐｅｔａｇｎｉａ 组ꎬ 是属里较原始的类群ꎬ 其次

生小伞形花序明显减少ꎬ Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａｅ 组主要分布

于中国西部(均为中国种类 Ｓ. ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ Ｆｒ. Ｓｃｈｍｉｄｔ、
Ｓ. ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ Ｍａｘｉｍ、 Ｓ. ｈａｃｑｕｅｔｉｏｉｄｅｓ Ｆｒａｎｃｈ.)ꎬ
其主要特征是茎无分支ꎬ 而 Ｓａｎｉｃｕｌａ 在新旧世界

中广泛分布ꎬ 其花序为 １~３ 简单花序或者复合二

歧聚伞花序ꎬ Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅｓ Ｓｈａｎ ａｎｄ Ｃｏｎｓｔａｎｃｅ
与 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ 组分别以凹面种子和梭状根或块茎状

根为主要特征ꎮ
佘孟兰和刘正宇[２８]在 Ｆｌｏｒａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ 中进行修

订完善ꎬ 提出中国变豆菜属有 １７ 种 ４ 变种ꎬ 在单

人骅研究的种类及«中国植物志»１５ 个种的基础上ꎬ
又加入了彭水变豆菜 ( Ｓ. ｐｅｎｇｓｈｕｉｅｎｓｉｓ Ｍ. Ｌ.
Ｓｈｅｈ ｅｔ Ｚ. Ｙ. Ｌｉｕ)和卵叶变豆菜(Ｓ. ｏｖｉｆｏｒｍｉｓ Ｘ.
Ｔ. Ｌｉｕ ｅｔ Ｚ. Ｙ. Ｌｉｕ)２ 个新种和疏花变豆菜(Ｓ. ｔｉｅｎ￣
ｍｕｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｐａｕｃｉｆｌｏｒａ Ｒ. Ｈ. Ｓｈａｎ ＆ Ｆ. Ｔ. Ｐｕ)
１ 个新变种ꎬ 但采集标本数量较少(共 １０ 份标本ꎬ
保存于江苏省中国科学院植物研究所标本馆和中国

科学院成都生物研究所植物标本室)ꎬ 能否作为新

种或变种还需要进一步考证ꎬ 在单人骅的分类系统

中ꎬ 由于主要采用传统的形态分类证据ꎬ 很多种形

态变化大且种间差异不明显ꎬ 容易混淆ꎮ 例如 Ｓ.
ｋａｕａｉｅｎｓｉｓ Ｍａｋｉｎｏ ＆ Ｈｉｓａｕｔｉ 与 Ｓ. ｐｕｒｐｕｒｅａ Ｈ. Ｓｔ.
Ｊｏｈｎ ＆ Ｈｏｓａｋａ(仅伞形花序数目有轻微差别)ꎻ Ｓ.
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ ｖａｒ. ｊａｐｏｎｉｃａ 和 Ｓ􀆰 ｋａｉｅｎｓｉｓ
Ｍａｋｉｎｏ ＆ Ｈｉｓａｕｔｉ(主要区别是雄花花梗长度)ꎬ 以

及广布的软雀花(Ｓ. ｅｌａｔａ Ｈａｍｉｌｔ.)与云南分布的川

滇变豆菜(Ｓ. ａｓｔｒａｎｔｉｉｆｏｌｉａ Ｗｏｌｆｆ ｅｘ Ｋｒｅｔｓｃｈ)叶形

相近等ꎮ 因此仅采用传统分类方法进行鉴定是不够

的ꎬ 还需要采用新的分类方法和手段ꎬ 对该属的分

类进一步完善和修订ꎮ

２　 分类研究方法

传统的形态分类主要通过花、 果实等外部形

态特征以及其分布数据等进行属下分类处理ꎮ 但

是ꎬ 我们通过标本查阅和野外调查发现该属仅部分

种较为常见(Ｓ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ 及 Ｓ. ｌａｍｅｌｌｉｇｅｒａ
Ｈａｎｃｅ 等)ꎬ 而大部分种标本采集年限过长(如 Ｓ.
ｈａｃｑｕｅｔｉｏｉｄｅｓ Ｆｒａｎｃｈ. ＳＺꎬ １９５７)ꎬ 无法核实采

集地ꎬ 造成采样不易ꎬ 导致传统分类进展缓慢ꎮ 因

此需要增加野外调查并结合系统的实验ꎬ 提出客观

的分类依据ꎮ
２􀆰 １　 形态与解剖学研究

２􀆰 １􀆰 １　 叶表皮形态研究

Ｏｓｔｒｏｕｍｏｖａ 和 Ｋｌｊｕｙｋｏｖ[２９] 对伞形科 ４７ 个属

(含变豆菜属)ꎬ １４９ 种植物进行叶表皮光镜的观

察ꎬ 发现该科植物叶表皮不同类型的气孔在不同

种中所占比例差异很大ꎮ 另外ꎬ 郭诗琦等[３０]对变

豆菜亚科 ９ 属 １１ 种植物叶片(苞片或果实)的气

孔结构研究中ꎬ 进一步发现变豆菜亚科的变豆菜

族气孔为无规则型(占总气孔 ３５％ ~ ７５％)及不等

型(２５％ ~ ６５％)ꎬ 气孔结构支持分子系统学将
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Ａｒｃｔｏｐｕｓ(气孔为无规则型或不等型)放入变豆菜

亚科的变豆菜族ꎬ Ｃｈｏｒｉｔａｅｎｉａ (气孔仅为无规则

型)移入芹亚科ꎮ 马永红等[３１] 对变豆菜属 ６ 种 １３
个居群植物叶表皮的研究结果证明变豆菜属种间植

物叶表皮形态较为一致ꎬ 但表皮细胞垂周壁式样、
气孔长短轴之比等细微特征在种间和居群间存在不

同程度的差异ꎮ 由此可见ꎬ 变豆菜属叶表皮微形态

结构可以作为探讨种间和属间关系的证据ꎮ
２􀆰 １􀆰 ２　 果实外部形态与解剖

Ｐｈｉｌｌｉｐｐｅ[３２]通过使用长臂解剖镜和扫描电镜

等研究表明ꎬ 变豆菜属中 Ｓａｎｉｃｕｌａ 组的果实形态

和解剖特征是研究该属植物系统演化关系以及分类

的重要标准ꎬ 并且在变豆菜亚科中ꎬ 还可以探讨属

间关系ꎮ 刘启新等[３３] 通过光学显微镜对中国伞形

科变豆菜亚科 ２ 属(变豆菜属和刺芹属)１３ 种植物

的果实形态结构进行解剖观察ꎬ 发现变豆菜属植物

果实表面有皮刺ꎬ 中果皮常散布簇晶ꎬ 常与皮刺内

延伸出的木化厚壁组织混生ꎬ 且棱槽内无油管ꎮ 基

于厚壁组织和油管等特征ꎬ 推测变豆菜属果实较刺

芹属(Ｅｒｙｎｇｉｕｍ)果实原始ꎮ 因此果实形态和解剖

学特征数据非常重要ꎬ 可以作为探讨该属及属间分

类、 进化关系的证据ꎮ
２􀆰 ２　 化学分类研究

由于植物化学成分分析方法的改进和技术设备

的革新ꎬ 植物化学分类法被广泛应用到分类学研究

中[３４]ꎮ 陆胤等[３５] 采用 ＧＣ / ＭＳ 技术对伞形科植物

根部挥发油成分含量进行聚类分析ꎬ 表明 ３ 种植物

之间亲缘关系与经典分类学一致ꎮ 但变豆菜属的化

学分类报道较少ꎬ 主要是集中在化学成分和药效研

究方面[３６]ꎮ 对变豆菜属的模式种欧洲变豆菜(Ｓ.
ｅｕｒｏｐａｅａ Ｌ.)的研究发现ꎬ 其主要化学成分为黄酮

类、 皂甙类和有机酸类等ꎮ 其中黄酮类为芦丁

(Ｒｕｔｉｎ)、 异槲皮甙( Ｉｓｏｑｕｅｒｃｉｔｒｉｎ) [３７]、 ４′５ꎬ７￣三
羧基黄酮醇￣３￣葡萄糖甙 ３′ꎬ４′ꎬ３ꎬ５ꎬ７￣五羧基黄酮

等[３８]ꎻ 皂甙类为变豆菜甙 Ａ ~ Ｄ(Ｓａｎｉｃｕｌｏｓｉｄｅｓ
Ａ － Ｄ)ꎻ 有机酸为缩苹果酸、 柠檬酸和草酸

等[３９]ꎮ 该物种可用于治疗炎症和败血症等[４０]ꎮ 袁

昌齐[４１]对本属药用植物的种类、 功效及成分进行

了简单的综述ꎻ 周小江[１３] 在此基础上对变豆菜的

药用价值、 生药学、 化学成分和主要药效学进行详

细的研究ꎮ 但上述研究都未结合形态、 组织解剖学

等资料进行系统的分类学研究ꎮ

２􀆰 ３　 细胞学研究

细胞分类学是通过研究染色体的各个方面揭示

生物的变异规律ꎬ 探讨生物间的关系和起源的一门

学科[４２]ꎮ 而染色体数目在大类群之间ꎬ 属间、 种

间甚至种内都可能有变化ꎬ 因此常被用来作为植物

分类的依据[４３]ꎮ Ｓｈａｎ[４４] 和 Ｗａｎｓｃｈｅｒ[４５] 通过对

Ｓａｎｉｃｕｌａ ＤＣ. 组染色体数目研究ꎬ 发现其染色体

基数是 ８ꎻ Ｓ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ 和 Ｓ. ｒｕｒｉｆｌｏｒａ Ｈａ￣
ｍｉｌｔ 染色体基数经验证也是 ８[４６]ꎮ Ｐｈｉｌｌｉｐｐｅ[３２] 认

为在新旧世界中除 Ｓ. ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｇｒａｎｄｉｓ(未
报道) 和已知的多倍体 (Ｓ􀆰 ｃｒａｓｓｉｃａｕｌｉｓꎬ ｎ ＝ １６ꎬ
２４ꎬ ３２ 和 Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓａ × ｔｒｉｐａｒｔｉｔａ 染色体基数是

３２)外ꎬ 其它种的染色体基数均为 ８ꎬ 且 Ｓ. ｃａｎａ￣
ｄｅｎｓｉｓ Ｌ.、 Ｓ. ｇｒｅｇａｒｉａ Ｅ. Ｐ. Ｂｉｃｋｎｅｌｌ、 Ｓ. ｅｌａｔａ
Ｈｍｉｌｔ.、 Ｓ. ｍａｒｉｌａｎｄｉｃａ Ｌ. 和 Ｓ. ｓｍａｌｌｉｉ Ｅ. Ｐ. Ｂｉｃｋ￣
ｎｅｌｌ 染色体大小也没有差异ꎮ 但 Ｈｉｒｏｅ[４７] 通过研

究 日 本 地 区 ３ 个 种 ( Ｓ􀆰 ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ、
Ｓ􀆰 ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ Ｆｒ. Ｓｃｈｍｉｄｔ 和 Ｓ. ｔｕｂｅｒｎａｃｕｌａｔａ Ｍａｘ￣
ｉｍ)的根尖细胞ꎬ 表明其染色体基数是 ４ꎬ 日本植

物学家 Ｓ. Ｉｎｏｕｅ 对 Ｈｉｒｏｅ 的研究提出质疑ꎬ 与此同

时想验证 Ｈｉｒｏｅ 结论的研究者都未能成功[３１]ꎮ
２􀆰 ４　 孢粉学研究

Ｃｅｒｃｅａｕ￣Ｌａｒｒｉｖａｌ[４８] 研究了 １５００ 种伞形科植

物ꎬ 发现了多种花粉形状ꎮ 基于花粉外壁内层轮廓

将花粉分为 ５ 种基本类型: 近菱形、 近圆形、 椭圆

形、 超长方形和赤道收缩形ꎮ 基于花粉、 种子、 植

物系统、 花序和果实ꎬ Ｃｅｒｃｅａｕ￣Ｌａｒｒｉｖａｌ 提出一种

花粉进化顺序: 近菱形或近圆形(原始的)→椭圆

形(中度发达)→超长方形→赤道收缩形(高度发

达)ꎮ 在此基础上ꎬ Ｃｅｒｃｅａｕ[４９] 对 Ｓ. ｅｕｒｏｐａｅａ Ｌ.
进行研究ꎬ 确定其为椭圆形ꎮ Ｐｈｉｌｌｉｐｐｅ[３２] 研究了

Ｓａｎｉｃｕｌａ 组中花粉形态ꎬ 发现种间花粉粒基本相

似ꎬ 且为椭圆形ꎬ 大小约为 ２２ × ６４ μｍꎬ 同时采

用苯胺蓝对 Ｓａｎｉｃｕｌａ 组 ７ 个种类(Ｓ. ｍａｒｉｌａｎｄｉｃａ
Ｌ.、 Ｓ. ｔｒｉｆｏｌｉａｔａ Ｅ. Ｐ. Ｂｉｃｋｎｅｌｌ、 Ｓ. ｇｒｅｇａｒｉａ Ｅ. Ｐ.
Ｂｉｃｋｎｅｌｌ、 Ｓ. ｃａｒａｄｅｎｓｉｓ Ｔｈｕｎｂ.、 Ｓ. ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｇｒａｎｄｉｓ Ｌ.、 Ｓ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ 和 Ｓ. ｃｈｉｎｅｎ￣
ｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ ｖａｒ. ｊａｐｏｎｉｃａ)染色 ２４ ｈ 观察ꎬ 发现几

乎所有的花粉颗粒染色比例相似ꎬ 平均染色性

９５％ ~ ９９％ꎮ
目前ꎬ 关于变豆菜属分类研究已有形态与解剖

学、 细胞学、 化学分类和孢粉学的研究ꎮ 形态与解
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剖学的相关证据能为变豆菜属种间分类提供一定的

依据ꎻ 而细胞学的研究表明变豆菜属染色体主要基

数为 ８ꎬ 种间未能形成明显差异ꎻ 化学分类方面ꎬ
变豆菜属研究主要在于化学成分探究及药理分析ꎬ
未能结合形态学数据提出对应的分类方法ꎮ 而孢粉

形态研究在植物分类中作为一个重要且有效的方

法[５０]ꎬ 但在变豆菜属研究中报道很少ꎬ 故开展孢

粉学相关研究并结合多种分类研究数据ꎬ 能为种间

或属间分类提供更为准确的数据ꎮ

３　 起源和进化的研究

Ｓｈａｎ[４４]基于变豆菜属植物的分布现状(东亚 ６
个种放在 Ｐｓｅｕｄｏｐｅｔａｇｎｉａ 组ꎬ 而北美主要的种类

放在 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ 组)ꎬ 推测该属祖先类群起源于第

三纪混交中生林ꎬ 在新世冰期中被迫南迁ꎬ 最后形

成目前的分布现状ꎮ 吴征镒等[５１] 也提出该属是以

东亚为中心ꎬ 以古北大陆东南部向地中海扩散的假

说ꎬ 都需要进一步的数据验证ꎮ
随着分子生物学技术的不断发展和完善ꎬ 越来

越多不同功能和来源的分子序列数据被运用于变豆

菜科内不同阶元的系统发育重建和变豆菜属起源的

研究[５２]ꎮ Ｄｏｗｎｉｅ 等[５３]根据叶绿体 ｒｐｌ１６ 和 ｒｐｏＣ１
内含子序列ꎬ 使用最大简约法和邻接法构建系统发

育树ꎬ 对变豆菜亚科的分子系统分类提出了与经典

分类不同的分类处理ꎬ 将变豆菜族中的 Ｌａｇｏｅｃｉａ
Ｌ. 属转移到了芹亚科ꎻ Ｃａｌｖｉｎｏ 等[５４ꎬ５５] 基于叶绿

体 ｔｒｎＱ￣ｔｒｎＫ 区域的数据ꎬ 对变豆菜亚科进行界定

和系统发育研究ꎬ 认为变豆菜亚科中变豆菜属和其

它属 (Ａｃｔｉｎｏｌｅｍａ、 Ａｌｅｐｉｄｅａ、 Ａｒｃｔｏｐｕｓ、 Ａｓｔｒａｎ￣
ｔｉａ 和 Ｐｅｔａｇｎａｅａ)与刺芹属(Ｅｒｙｎｇｉｕｍ)关系密切ꎬ
形成了姊妹群ꎬ 并将寡型属 Ｈａｃｑｕｅｔｉａ 归并到了变

豆菜属ꎬ 使变豆菜属成为了复合群ꎬ 但是属内分支

支持率较低ꎬ 未能很好解决属内种间进化关系ꎬ 同

时根据分散￣偏差分析ꎬ 提出变豆菜属起源于南非

的假说ꎻ Ｋａｄｅｒｅｉｔ 等[５６] 基于 ＩＴＳ 和 ｒｐｓ１６ 内含子

序列数据ꎬ 重建了变豆菜族 ( Ｓａｎｉｃｕｌｅａｅ ＷＤＪ
Ｋｏｃｈ)８３ 个种类的属间关系ꎬ 结合分子钟数据ꎬ
推测变豆菜属起源于第三纪中新世时期(１５􀆰５ ~ ６􀆰０
百万年前)ꎻ 对于变豆菜属种类的分子研究主要集

中在美国西部 Ｓａｎｉｃｏｒｉａ 组和夏威夷地区的 Ｓａｎｄ￣
ｗｉｃｅｎｓｅｓ Ｓｈａｎ ａｎｄ Ｃｏｎｓｔａｎｃｅ 组里的 １８ 个种ꎬ
Ｖａｒｇａｓ 等进行 ＩＴＳ 序列的系统发育分析ꎬ 发现夏

威夷地区 Ｓａｎｄｗｉｃｅｎｓｅｓ Ｓｈａｎ ａｎｄ Ｃｏｎｓｔａｎｃｅ 组

中 ３ / ５ 均在亚洲发现ꎬ 而且 Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ 组中为亚

洲特有种ꎬ 并结合形态学数据提出变豆菜属起源于

亚洲的假说[１１]ꎮ
然而ꎬ 以上关于变豆菜属的分子系统研究ꎬ 大

部分只包含国外变豆菜属植物种类ꎬ 很少涉及中国

种类ꎬ 同时缺少中国横断山区的特有种类ꎬ 故该属

的起源地和时间至今不清楚ꎮ 基于前人的研究ꎬ 采

用分子、 形态和解剖特征数据结合地理分布、 地质

和地史资料证据ꎬ 进行生物地理的综合研究势在必

行ꎬ 研究成果有利于推演该属东亚￣北美间断分布

的演化联系ꎬ 探究该属的起源、 分化和扩散路线ꎮ

４　 展望

经典分类方面ꎬ 以单人骅为代表的经典分类学

家主要通过花、 果实等外部形态特征进行属下分类

处理ꎮ 但是ꎬ 变豆菜属种间形态相似ꎬ 很难使用传

统形态描述进行准确的鉴定ꎬ 容易导致药用的变豆

菜属植物种类混淆ꎮ 而目前所采用的实验方法单

一ꎬ 材料种类不全ꎮ 因此尽可能全面的收集变豆菜

属种类ꎬ 同时加强形态学及分子学等各方面的研

究ꎬ 不仅能对变豆菜属种间界定提供证据ꎬ 而且对

中国变豆菜属药用植物的分类提供新证据ꎬ 结合传

统的分类信息ꎬ 为其正本清源有重要意义ꎮ
分子生物学方面ꎬ 以 Ｄｏｗｎｉｅ 为代表的植物学

家对变豆菜科内不同阶元进行重新界定[５３]ꎬ 对于

变豆菜属的位置及其属间关系进行了探讨ꎬ 但是属

的起源和扩散模式仍存在争议ꎮ 因此需要加强分子

系统学的研究ꎬ 采用多种分子研究手段ꎬ 并结合化

学分类、 花粉学、 形态及化石证据等讨论变豆菜属

起源、 位置、 属下划分和属内种间进化ꎬ 构建更为

自然的分类系统ꎮ 同时基于分子系统学领域中不同

的理论方法的可靠性和不足ꎬ 选择进化速率匀速的

叶绿体编码基因 ｒｂｃＬ 和 ｍａｔＫ 基因ꎬ 调用 Ｇｅｎ￣
Ｂａｎｋ 中同属、 并入属 (Ｈａｃｑｕｅｔｉａ) 及其近缘属

(Ｌａｇｏｅｃｉａ 和 Ｅｒｙｎｇｉｕｍ)等的基因序列ꎬ 探讨变豆

菜属的系统位置ꎻ 选择核糖体 ＤＮＡ(ｎｒＤＮＡ)非编

码区的 ＩＴＳ、 ｔｒｎＱ￣ｒｐｓ１６、 Ｒｐｌ３２￣ｔｒｎＬ、 ｔｒｎＥ￣ｔｒｎＴ、
ｎｄｈＦ￣ｒｐｌ３２、 ｔｒｎＴ￣ｐｓｂＤ 等变异率较高的基因序

列[５７]ꎬ 结合变豆菜属种类的形态和解剖学特征数

据ꎬ 构建系统发育树ꎬ 深入探讨变豆菜属下种间关

系及种间界限等分类问题ꎮ
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随着植物基因组学及谱系地理学的发展ꎬ 不仅

可以基于叶绿体和核糖体序列检验物种单倍型变异

的地理分布模式ꎬ 探讨种内居群演化的历史ꎬ 还可

以分析分布于不同地区的变豆菜属多个类群(特别

是间断分布的种及中国横断山区的特有种)的演化

关系ꎬ 同时基于模型评估不同物种之间的谱系地理

格局ꎬ 揭示变豆菜属植物的历史变迁、 物种形成和

地理扩张等问题ꎬ 进一步阐明变豆菜属遗传多样性

的形成机制ꎬ 为更好的理解北极￣第三纪孑遗植物

的进化及孑遗机制提供资料ꎮ
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