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摘  要  对被子植物一类特化雄蕊——杠杆状雄蕊的结构多样性及其进化生态学意义进行了归纳总结。植物的花在进化过程

中, 常会发生雄蕊群的改变, 包括雄蕊数目及其形态结构的变化, 同时雄蕊功能也会发生相应的适应性转变。杠杆状雄蕊是

指结构特化为杠杆状或距状, 在传粉过程中具有类似杠杆功能的一类特化的雄蕊类型。目前, 已在唇形科不同亚科以及姜科6
个属中发现杠杆状雄蕊, 根据其结构和形态发生方式总体上可分为2大类: 一类是唇形科中以鼠尾草属(Salvia)为代表的, 由2
个可育雄蕊平行发育、药隔组织增长所形成的杠杆状雄蕊; 另一类是姜科植物中由一个可育雄蕊特化形成的带有距状附属体

的雄蕊类型。在生态功能上, 两类雄蕊均能通过传粉者推动其距状下臂做杠杆运动进行传粉, 被认为是一种促进异交的传粉

机制, 可通过精确传粉和花粉分发等途径影响植物的繁殖成功。杠杆状雄蕊在不同的类群中是独立起源与进化的; 仅在唇形

科鼠尾草属中, 杠杆状雄蕊发生了3次独立进化, 而且它可能是触发该属物种适应性辐射的关键性状。将来需在宏观进化和微

观进化两个水平深入探讨杠杆状雄蕊的进化生态学意义。 
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Abstract   

We review the structural diversity and evolutionary significance of a type of highly modified stamen that is lever-like or 
spurred and can function as lever during pollination. Evolutionary changes of the androecium in stamen number and 
morphology often take place during floral evolution, shifting from pollen production to new functions. Lever-like sta-
mens have been described in several subfamilies of Lamiaceae and six genera of Zingiberaceae. There are two types. 
One is derived from connective elongation and is largely structured by two parallel developed stamens; it occurs in the 
Lamiaceae, typically Salvia. The other is modified from one developed stamen and occurs in the Zingiberaceae. Both 
types have a similar role in pollination in that pollinators have to push the lower arm of the staminal lever into the co-
rolla tube for nectar and consequently load pollen on their backs; this is widely regarded as a mechanism of facilitating 
crossing-pollination and can affect reproductive success via precise pollination, pollen dispensing, etc. These stamens 
independently originated and evolved in different taxa. For example, there have been three independent evolutions in 
Salvia, and this has been presumed a key innovation driving species’ radiation within the genus. Future research is 
needed at the levels of both macro- and micro-evolution to fully understand evolutionary and ecological significance of 
lever-like stamens.  
Key words  adaptive radiation, key innovation, lever-like stamen, pollination, Salvia, speciation 

 
在被子植物中, 雌雄同花植物面临的一个核心

问题是如何合理配置雌性和雄性器官, 以优化其

雌、雄性适合度(Barrett et al., 2000)。长期以来, 由
于被子植物雌蕊的形态和结构在种间或种内的变

化都比较大, 成为很多研究的焦点(Barrett, 2002a); 

而雄蕊的变化相对有限, 受到研究者的冷落(Barrett 
et al., 2000; 任明迅, 2008)。近年来, 人们逐渐开始

关注花雄性功能在花部综合征(floral syndrome)塑
造过程中发挥的重要作用(Bell, 1985), 从而越来越

重视对花雄蕊进化及其适应性的研究。 
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花在进化过程中, 花部结构及其功能会不断地

发生改变; 其中雄蕊在形态结构和数目上也会发生

变化 , 其功能会由原初的花粉生产或呈现

(presentation)向新的替代功能转变(Ronse Decraene 
& Smets, 1992; Walker-Larsen & Harder, 2000)。花内

雄蕊分化的形式主要有: 十字花科植物的四强雄蕊

(tetradynamous stamens)、玄参科和唇形科等的二强

雄 蕊 (didynamous stamens), 以 及 异 型 雄 蕊

(heteranthery)等。杠杆状雄蕊是结构特化为杠杆状

(lever-like)或距状(spur)、在传粉过程中具有类似杠

杆功能的一类特殊雄蕊结构。Sprengel (1793)首次

在唇形科鼠尾草属(Salvia)中发现了杠杆状雄蕊, 并
描述了其经典的背部传粉机制(nototribic/dorsal pol-
lination)。后来 , 在唇形科的Prostanthereae亚科

(Claßen-Bockhoff et al., 2004b)和Westringieae亚科

内(Guerin, 2005)也发现了相似的雄蕊结构。同样, 
在姜科植物象牙参属(Roscoea)、Camptandra属、距

药姜属(Cautleya)、姜黄属 (Curcuma)、Laosanthus
属和Paracautleya属中, 也发现了类似的雄蕊结构

(Lynch, 1882; Holttum, 1950; Ngamriabsakul, 2005; 
高江云等, 2006)。 

目前, 有关花雄蕊进化及其适应性研究的综述

报道已有不少。Walker-Larsen和Harde (2000)对被子

植物花“退化雄蕊” (staminode)的进化研究进行了综

述, 比较分析了辐射对称与两侧对称花的退化雄蕊

在衍生过程以及功能进化方面的异同; 罗中莱和张

奠湘(2005)对异型雄蕊做了比较全面的总结; 任明

迅(2008, 2009)先后对雄蕊合生的多样性及其进化

意义, 以及花内雄蕊分化的适应意义进行了综述。

但是, 这些研究报道均未涉及杠杆状雄蕊。由于结

构特殊, 杠杆状雄蕊很早就引起了进化生物学家的

关注。早期研究者主要对鼠尾草属的杠杆状雄蕊的

结构多样性、解剖学和形态发生以及杠杆的功能机

理进行了深入探索。在此基础上, Claßen- Bockhoff
等(2003)仅对该属物种的雄蕊杠杆机制进行了总结, 
而未涉及其他类群。总体上, 该特化雄蕊分布于不

同的科属, 涉及的物种种类多(仅鼠尾草属就有近1 
000个种)、分布广, 对其进化和生态学研究较为零

散。近年来, 关于杠杆状雄蕊的进化和适应性研究

取得了较大进展(Ohashi, 2002; Claßen-Bockhoff et 
al., 2004a, 2004b; Miyake & Sakai, 2005; Ngamriab-
sakul, 2005; Wester & Claßen-Bockhoff, 2006a, 

2006b; Reith et al., 2007; Walker & Sytsma, 2007), 
但有关其进化生态学 新研究进展还未见全面的

综述报道。本文试图综述植物杠杆状雄蕊在结构多

样性、形态发生以及进化适应性方面的研究进展, 
以期全面理解花雄蕊进化的多样性及其适应意  
义, 对植物进化生态学工作者开展相关研究有所帮 
助。 

1  杠杆状雄蕊的形态发生和结构多样性 

目前, 已发现的杠杆状雄蕊, 根据其结构与形

态发生方式总体上可分为两大类。一类是唇形科中

以鼠尾草属为代表的由两个可育雄蕊平行发育所

构成的双雄蕊杠杆结构(图1A); 另一类是姜科植物

中发现的由单个可育雄蕊特化形成的雄蕊杠杆类

型(图1 B、1C)。 
Sprengel (1793)在首次描述鼠尾草属的雄蕊结

构时, 将其双雄蕊杠杆结构的杠杆臂误认为是花丝

(filament)。其后, Hildebrand (1865)认为, 鼠尾草属

的雄蕊杠杆是由药隔(connective)增长而形成的。这

一观点在之后对鼠尾草属杠杆状雄蕊形态和发育

的研究中得到了证实 (Weberling, 1989; Claßen- 
Bockhoff et al., 2004a)。在鼠尾草属中, 对雄蕊杠杆

的形态发生研究得 为深入的是Salvia patens和草

地鼠尾草(Salvia pratensis), 这两个种的雄蕊结构基

本相似, 4个雄蕊原基只有2个充分发育, 而另2个发

育成退化雄蕊(taminodes)。可育雄蕊在发育早期, 
花药的两药室(thecae)即呈现出非对称性, 一大一

小, 后来, 药隔组织发育增长, 将两个药室远远分

开。较大的一个药室位于增长药隔的上端(图1A, 
fth), 发育完全, 花粉可育, 与上段药隔组织共同形

成雄蕊杠杆的上臂(图1A, ua); 较小的药室位于药

隔下端(图1A, sth), 退化滞育, 与下段药隔形成雄

蕊杠杆的下臂(图1A, la)。雄蕊花丝基部较粗, 植入

花冠内壁, 花丝上端较细, 与药隔接合部位发育形

成扭力关节(图1A, j), 使雄蕊杠杆往复运动成为可

能(Claßen-Bockhoff et al., 2004a)。两个可育雄蕊并

行排列, 对称平行发育, 通常两个雄蕊杠杆的下臂

末端相融合, 形成不同的结构, 悬垂于花冠口中央, 
恰好阻挡了传粉者吸食花蜜的路径。 

双雄蕊杠杆类型形态结构表现出很高的多样

性。仅在鼠尾草属, 杠杆状雄蕊就可根据其形状、

可育药室的数量以及杠杆下臂的次生结构分为5种 
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图1  杠杆状雄蕊及其花部结构(张勃摄)。A, 毛地黄鼠尾草

(Salvia digitaloides)的杠杆状雄蕊(上唇瓣被切除)。B, 象牙

参(Roscoea schneideriana)花药基生的杠杆状(或距状)雄蕊 
(花裂片剥离)。C, 极苦姜黄(Curcuma amarissima)花药背生

的杠杆状(或距状)雄蕊(花裂片剥离)。a, 花药; f, 花丝; fth, 
可育药室; j, 花丝与药隔形成的扭力关节; la, 雄蕊杠杆下臂

或距状附属体(B, C); s, 花柱; st, 柱头; sth, 不育药室; ua, 
雄蕊杠杆上臂。 
Fig. 1 Lever-like stamens and floral structures (Photo by Zhang 
Bo). A, Lever-like stamens of Salvia digitaloides (removed 
upper lip). B, Lever-like or spurred stamens with basified an-
ther in Roscoea schneideriana (unwrapped lobes). C, Lever- 
like or spurred stamen with dorsifixed anther in Curcuma ama-
rissima (unwrapped lobes). a, anthers; f, filaments; fth, fertile 
thecae; j, torsional joints between filament and connective; la, 
lower lever arms of stamens or spur-like appendages (B, C); s, 
styles; st, stigmas; sth, sterile thecae; ua, upper lever arms of 
stamens. 

类型(Claßen-Bockhoff et al., 2004a) (图2)。第1种类

型是双药室(bithecate)类型(图2A), 即雄蕊杠杆两端

的药室均发育, 并产生花粉。该类型被认为是祖征

类型(pleisomorphic character), 例如S. stenophylla、
S. przewalskii和S. scabra等物种的雄蕊结构。其余4
类杠杆状雄蕊均是由下臂药室退化形成的单药室

(monothecate)结构, 被认为是衍生类型。第2种类型, 
杠杆臂弯曲, 下臂发育完全, 下臂药室不育, 是旧

世界蜂类传粉物种典型的雄蕊杠杆形式, 如图2B。
第3种类型 ,  下臂直伸 ,  代表了新世界鸟类传粉

(hummingbird-pollinator)物种主要的雄蕊形式(图
2C)。第4种类型, 如图2D, 雄蕊杠杆的下臂高度退

化, 形成阑尾状(appendice)结构, 不具有杠杆功能, 
是杠杆状雄蕊的极端类型, 如S. verticillata的雄蕊

结构。第5种类型, 雄蕊杠杆的下臂高度分化, 两下

臂融合形成复杂的三维结构(图2E)。例如: S. ar-
gentea的雄蕊下臂融合形成拱形(arch)结构, 草地鼠

尾草的雄蕊杠杆下臂融合成勺状结构(spoon sha- 
ped) (Reith et al., 2007)。尽管鼠尾草属物种的杠杆

状雄蕊结构表现出如此丰富的多样性, 但不同谱系

(lineage)内的杠杆状雄蕊均是由药隔增长(elong- 
ation)所形成的, 并且具有很高的同源性(Claßen- 
 

 
 
图2  鼠尾草属杠杆状雄蕊的结构多样性(Claßen-Bockhoff 
et al., 2004a)。A, 双药室杠杆状雄蕊。B, 杠杆臂弯曲的单

药室雄蕊。C, 杠杆臂直伸的单药室雄蕊。D, 杠杆下臂退化

的雄蕊。E, 具有三维下臂结构的雄蕊。图中阴影区为杠杆

臂或增长的药隔, 深色区域为花粉囊或药室, 空白区为花

丝。 
Fig. 2 Morphologic diversity of lever-like stamens in Salvia 
(Claßen-Bockhoff et al., 2004a). A, Bithecate lever-like sta-
men. B, Monothecate stamen of curved connective arms. C, 
Monothecate stamen of straight connective arms. D, Stamen of 
reduced lower connective arm. E, Stamen of three-dimensional 
lower connective arm. Shaded area represents elongated con-
nective arms, black area for thecae, clear area for filament. 
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Bockhoff et al., 2004a)。另外, 在唇形科的其他类群

中发现的杠杆状雄蕊与鼠尾草属的有所不同。例如

Hemigenia和Microcorys两个属, 其杠杆状雄蕊在花

冠内的着生位置(与退化雄蕊的相对位置)恰好与鼠

尾草属的相反(reversed); 但是, 雄蕊杠杆臂同样由

药隔增长形成, 雄蕊下臂的药室也多退化, 其末端

具有胡须状(beard-like)次生结构(Guerin, 2005)。 
关于姜科植物中发现的单雄蕊杠杆类型的结

构和形态发生的研究较少。目前, 在姜科6个属中, 
共发现了两类杠杆状雄蕊(Ngamriabsakul, 2005): 
一类是雄蕊的花药基生(basifixed), 在花丝和花药

相连处(即雄蕊杠杆关节部位, 图1B, j)形成一个距

状的附属结构(anther appendage), 恰好位于花冠口, 
类似于鼠尾草属杠杆状雄蕊的下臂, 而花丝顶端的

花药部分作为雄蕊杠杆的上臂, 具有这类杠杆状雄

蕊的代表属有Cautleya、Roscoea和Camptandra, 其
雄蕊形态及花部结构如图1B所示; 另一类杠杆状

雄蕊, 花药背生(dorsifixed), 花粉囊基部组织增生, 
特化形成距状的杠杆下臂, 上半部花药(或花粉囊)
组织形成雄蕊杠杆的上臂, 其代表属为Curcuma、 
Laosanthus和Paracautleya, 如图1 C所示。显然, 这
两类雄蕊杠杆结构与唇形科的双雄蕊杠杆类型明

显不同。首先, 姜科植物的这两类雄蕊杠杆均由单

个可育雄蕊发育形成, 其余5个雄蕊特化为瓣状的

退化雄蕊(petaloid staminodes); 其次, 杠杆臂也不

像唇形科的双雄蕊杠杆由药隔组织增长形成, 第一

类雄蕊的杠杆下臂 (距 )是由花丝和花药的节点

(joint)组织增生形成, 而第二类雄蕊的杠杆下臂由

花粉囊基部组织衍生而来, 但两类雄蕊杠杆的上臂

均由携带花粉的花药组织担当 (Ngamriabsakul, 
2005)。 

除此之外, 被子植物中还有很多物种, 其雄蕊

的部分组织特化为类距状(spur-like)或其他形状的

附属体(appendages)。例如Linderniaceae科中, 母草

属(Lindernia)、蝴蝶草属(Torenia)和Artanema属等的

物种, 其雄蕊带有棒状的距(club-shaped spur)或花

丝特化为屈膝状(Rahmanzadeh et al., 2005); 久雨花

属(Monochoria)植物的雄蕊也具有距状附属体。但

是, 这些物种的雄蕊结构在传粉过程中并未发现具

有类似杠杆的功能。另外, 吊钟柳属(Penstemon)的
一些物种(如P. palmeri), 其退化雄蕊在传粉过程中

能发挥类似杠杆的作用 (Torchio, 1974; Walker-  

Larsen & Harder, 2001), 而可育雄蕊不具有此功  
能。 

2  杠杆状雄蕊的功能研究 

2.1  杠杆状雄蕊与精确传粉 
两侧对称的花由于能控制传粉者的访花姿态, 

优化了传粉者与花部结构之间的互作, 大大提高了

传粉效率。两侧对称的花在进化过程中多伴随着部

分雄蕊的退化和功能的转变, 传粉模式也趋向专化

(Stebbins, 1974; Endress, 1999) 。 在 专 化 传 粉

(specialized pollination)模式下, 花表型也具有相应

的专化性。狭义上 , 花表型专化(phenotypic spe-
cialization)指任何能强化限制性传粉(restrictive pol-
lination)的花表型性状; 广义上, 花表型专化又称为

花专化性(floral specialization), 指能通过降低配子

损失提高传粉效率的任何花性状(Armbruster et al., 
2006; Armbruster & Muchhala, 2009)。研究表明, 杠
杆状雄蕊的进化, 大大增强了蜂类传粉的精确性

(Grant, 1994; Claßen-Bockhoff et al., 2004b), 进一步

提高了花的专化性。 
精确传粉要求花粉落置在传粉者身上的部位

与其碰触柱头的部位相匹配。杠杆状雄蕊传粉机制

的一个共同特点是, 雄蕊的“距状”下臂恰好位于花

冠喉部(图1), 阻挡了访花昆虫进入花冠的通道。当

传粉者进入花冠吸食花蜜时, 不得不推动雄蕊的

“距状”下臂朝花冠内向上翻转, 如此可触发携带花

粉的雄蕊上臂朝下运动, 从而将上臂药室的花粉投

置在传粉者背部(图3A); 在传粉者退出花冠时, 又
可带动杠杆下臂朝外运动, 使整个雄蕊的杠杆结构

恢复原位(图3B)。当此传粉者以同样的方式访问另

一朵花时, 背负的花粉恰好能碰触其柱头, 完成授

粉。这是杠杆状雄蕊经典的背部传粉机制(Lynch, 
1882; Ngamriabsakul, 2005)。 

总体上看, 杠杆状雄蕊与其他花部结构形成了

蜂类传粉综合征。唇形科鼠尾草属近1 000个种, 
80%以上是通过传粉昆虫(蜜蜂和熊蜂等)推动其雄

蕊做“杠杆式”运动, 由传粉者背部进行花粉传递, 
即为典型的背部传粉方式(dorsal or nototribic) 
(Faegri & van der Pijl, 1979; Claßen-Bockhoff et al., 
2003)。其中, 也有少数蜂媒植物通过雄蕊的杠杆运

动, 由传粉昆虫体侧(lateral or plagiotribic)或腹部 
(ventral or sternotribic)进行传粉(Claßen-Bockhoff 
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图3  近掌脉鼠尾草(Salvia subpalmatinervis)杠杆状雄蕊的

背部传粉机制(张勃摄)。A, 传粉者访花时触发雄蕊杠杆运

动, 使其背部承载花粉。B, 传粉者结束访花, 离开花冠时杠

杆状雄蕊恢复原位。实箭表示传粉者退离花冠的方向。虚箭

表示传粉者退出花冠时, 雄蕊杠杆运动的方向。a, 花药(可
育药室); la, 雄蕊杠杆下臂; st, 柱头; ua, 雄蕊杠杆上臂。 
Fig. 3 Dorsal pollen transfer with lever-like stamens in Salvia 
subpalmatinervis (Photo by Zhang Bo). A, Pollen loading on 
pollinator’s back through triggering stamen levers’ movement 
while pollinator visiting flower. B, Stamen levers restore its 
original position when pollinator finishing foraging. Solid ar-
rows indicate the direction of pollinator quitting corolla after 
foraging. Dotted arrows show the movement direction of lever 
arms when pollinator quitting corolla. a, anthers (fertile the-
cae); la, lower lever arms of stamens; st, stigma; ua, upper lever 
arms of stamens. 

 
 

et al., 2004b)。另外, 鼠尾草属分布在新世界的一些

物种, 也可由蜂鸟(hummingbird)进行传粉。这些鸟

媒植物的杠杆状雄蕊在传粉过程中, 有些能发挥杠

杆功能, 如S. leucantha (Wester & Claßen-Bockhoff, 
2007); 另有一些植物, 由于其花型或雄蕊结构发生

改变而失去了杠杆功能, 如S. coccinea和S. haenkei 
(Wester & Claßen-Bockhoff, 2006b)。同样, 姜科植

物中具有杠杆状雄蕊的物种, 其花型结构, 包括花

药及雄蕊附属结构(距或杠杆臂)等均表现出蜂类传

粉的特征, 雄蕊结构在传粉过程中也被认为能发挥

杠杆的功能(Lynch, 1882; 高江云等, 2006)。目前, 
关于该科相关属物种传粉生物学的研究很少, 其雄

蕊结构在传粉过程中是否能发挥杠杆功能还不得

而知。在早花象牙参(Roscoea cautleoides)、大花象

牙参(R. humeana)和无柄象牙参(R. schneideriana)的
传粉研究中发现, 这些物种尽管具有杠杆(距)状雄

蕊, 但并未观察到能有效地利用这一结构的传粉

者, 所观察到的都是一些采食花粉的蜂类(张志强, 
2008; Zhang & Li, 2008)。 

研究发现, 雄蕊杠杆的下臂(距), 其形态和结

构表现出很高的多样性(Cowley, 1982; Mangaly & 
Sabu, 1993; Ngamriabsakul et al., 2000; Claßen- 
Bockhoff et al., 2004a), 在传粉过程中发挥着重要

作用。首先, 杠杆状雄蕊下臂(距)位于花冠口, 阻挡

了传粉者的觅食通道, 起花蜜屏障(nectar barriers)
作用, 并因此而行使杠杆功能。其次, 杠杆状雄蕊, 
尤其对于鼠尾草属中的双药室雄蕊类型(图2A), 其
下臂可作为一种展示花粉(presenter)的吸引结构 , 
同时, 雄蕊下臂的颜色能对传粉者提供特定的视觉

信号(visual signal) (Claßen-Bockhoff et al., 2004a; 
Ngamriabsakul, 2005)。第三, 雄蕊杠杆的下臂在一

些物种中还可作为传粉者觅食的引导结构(guiding 
structure)。例如, S. argentea的雄蕊下臂融合形成的

拱形(arch)结构, 昆虫访花时可将其喙插入, 起蜜导

作用(Claßen-Bockhoff et al., 2004a)。草地鼠尾草的

杠杆状雄蕊下臂特化为末端具有一个洞的勺状结

构(spoon shaped)。Reith等(2007)通过对其功能形态

学(functional morphology)的研究发现, 这类雄蕊结

构能严格地限制昆虫采食花蜜时喙的 小功能长

度, 因此认为, 它们在传粉者专化性方面起着重要

作用。另外, 杠杆状雄蕊下臂的各种次生结构也具

有重要的生态功能。例如唇形科Hemigenia属和

Microcorys属中杠杆状雄蕊下臂的胡须状 (beard- 
like)结构 , S. argentea的雄蕊下臂衍生出的锥形

(cone-shaped)、手状(hand-shaped)和指形(finger-like)
结构等。这些雄蕊下臂的次生结构, 有些能限制花

蜜通道, 有些可通过提高杠杆运动的机械稳定性或
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调节传粉昆虫的访花姿态, 提高传粉的精确性和传

粉效率。但是, 这些次生结构的生态功能仍缺乏直

接的实验证据, 需进一步研究证实。 
2.2  杠杆状雄蕊与繁殖成功 

一直以来, 杠杆状雄蕊被认为是一种促进异交

传粉的机制。研究者认为, 姜科植物中具有杠杆状

雄蕊的象牙参属(Lynch, 1882; Troll, 1929)、姜黄属

以及Camptandra属(Holttum, 1950)等属的物种, 在
传粉过程中, 传粉者推动雄蕊下臂(距)进入冠筒时, 
首先会将背部所带的外来花粉授予柱头, 随之, 自
身花粉也被蹭到昆虫背部; 然而, 在昆虫退出花冠

时, 由于雄蕊上臂-柱头联合体向上翻转恢复原位, 
避免了与带有自花花粉的传粉者的接触, 从而有效

地促进了异交(Lynch, 1882; Ngamriabsakul, 2005; 
高江云等, 2006)。同样, 鼠尾草属杠杆状雄蕊及相

应花部结构的进化, 由于对特殊传粉者具有一定的

专化适应性 , 也可能具有较高的异交率 (Huck, 
1992)。因而, 杠杆状雄蕊传粉机制可避免自花花粉

对雌性功能的干扰(Webb & Lloyd, 1986)。 
雄蕊杠杆传粉机制, 还可通过其反复运动向传

粉者进行花粉分发(pollen partitioning), 提高个体的

适合度。“花粉呈现理论” (pollen presentation theory) 
(Harder & Thomson, 1989)认为, 在访花者数量较

多、较稳定的情况下 , 植物可通过花粉打包

(packaging)或在不同时间和空间上的分发机制

(dispensing)向传粉者分配花粉 , 从而降低花粉竞

争, 提高花粉输出和利用效率, 从而有效地提高个

体的雄性适合度, 这是对具有较高花粉浪费行为的

蜂类传粉的适应(Harder & Wilson, 1994; 陆婷和谭

敦炎, 2007)。Reith等(2007)认为, 鼠尾草属雄蕊的杠

杆式传粉, 其传粉者反复触发杠杆运动的过程满足

花粉分发机制(Harder & Thomson, 1989), 从而认为

雄蕊杠杆传粉机制具有花粉分发功能。研究表明,  
S. pratensis的一朵花能通过传粉者12–17次的连续

访问进行花粉分发(Claßen-Bockhoff et al., 2004b)。
此外, 该传粉机制由于能多次反复运动也被认为是

一种可逆的花粉爆发机制 (a reversible explosion 
mechanism) (Reith et al., 2007)。雄蕊杠杆式传粉过

程, 一方面杠杆的反复运动能保证花粉囊中的花粉

完全清空, 另一方面, 由于背部传粉及其传粉的精

确性, 使传粉者无法触及和梳理花粉而避免了浪

费。因此, 雄蕊杠杆传粉机制能通过对花粉的有效

散布和高效利用提高个体的雄性适合度。 
另外, 杠杆状雄蕊在传粉过程中可视为一种植

物操纵传粉者觅食行为的机制。传粉系统中, 植物

常面临这样一种困境: 任何能提高对传粉者吸引的

性状(如大的花展示)都会引起传粉者单程访花数

(visitation sequence or bout length)的提高, 从而造成

较高的同株异花授粉和较低的花粉输出效率(花粉

输出相对花粉移除的比例) (Klinkhamer & deJong, 
1993)。可以预测, 为了实现花粉输出的 大化, 同
时控制同株异花授粉, 植物可通过操控传粉者的觅

食行为, 尽可能提高访花频次, 降低单程访花数。

Ohashi (2002)推测, 鼠尾草属雄蕊杠杆结构由于对

传粉者具有阻拦效应, 可提高单花的拜访时间, 从
而能相对地降低传粉昆虫在不同植株间移动的代

价, 促使其提前飞离拜访植株, 进而提高花粉输出

和雄性适合度。基于这一思想, Ohashi对S. nipponica
的杠杆状雄蕊进行了操控实验, 结果表明: 雄蕊杠

杆结构的去除能有效地降低单花拜访时间, 同时能

提高单株拜访的花数以及单花的拜访率, 但是对花

的重复拜访率以及株间的飞行距离没有影响。据此

认为, 鼠尾草属杠杆状雄蕊结构能通过对访花昆虫

的阻拦作用, 降低同株异花授粉的机会。因此, 雄
蕊杠杆传粉机制在鼠尾草属中的进化在一定程度

上可认为是植物对这一传粉“困境”的适应。目前, 
有关该传粉机制的适应意义及其对植物繁殖策略

和繁殖格局影响的研究尚显不足, 需进一步深入探

索。 

3  杠杆状雄蕊的多样性进化 

杠杆状雄蕊的起源与进化一直是分类学家和

进化生物学家关注的焦点。目前, 有关杠杆状雄蕊

系统发育的研究主要集中在唇形科鼠尾草属

(Bentham, 1833; El-Gazzar et al., 1968; Cantino, 
1992; Wagstaff et al., 1995, 1998; Mabberley, 1997; 
Walker et al., 2004; Walker & Sytsma, 2007), 而对

其他科属的研究甚少。 
Gould (1990)认为, 进化奇迹(evolutionary nov-

elties, 指的是新器官、新结构、新的生理功能和新

的行为方式(Mayr, 1982))随机发生, 不大可能在不

同的时空独立重复发生。然而, 杠杆状雄蕊在鼠尾

草属中经历了多次独立起源与平行进化。长期以来, 
由于鼠尾草属具有高度衍生的(derived)、共有的、
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药隔组织增长的雄蕊结构(即杠杆状雄蕊), 被认为

是一个自然分类群; 相应地, 其杠杆状雄蕊也被认

为是单起源性状。然而, 近期的分子系统学研究对

此产生了怀疑 (Walker et al., 2004; Walker & 
Sytsma, 2007)。Walker等(2004)基于唇形科54个物种

(包括鼠尾草属36个种)的分子系统学研究表明, 鼠
尾草属由3个分支(clade)组成, 不支持杠杆状雄蕊

为单系起源的说法。早在20世纪初, Himmelbaur和
Stibal (1932–1934)就认为, 雄蕊药隔伸长和花药退

化是唇形科植物进化的一般趋势, 鼠尾草属杠杆状

雄蕊可能在新旧世界平行进化。后来, 在唇形科

Prostanthereae亚科和Westringieae亚科内也发现了

类似的杠杆状雄蕊结构, 进一步支持了杠杆状雄蕊

在唇形科内可能发生多次独立进化的推测。Walker
和Sytsma (2007)基于薄荷族分布在世界范围内的

144个种(其中包括83个鼠尾草属的种)的分子系统

学研究, 同样表明鼠尾草属具有3支独立的进化分

支, 进一步证明了杠杆状雄蕊发生了多次独立起

源、平行进化的观点; 同时还发现, 不同进化分支

内的杠杆状雄蕊虽各具特点, 却表现出相同的进化

趋势, 而且某些雄蕊类型还表现出惊人的相似性。

同样 , 杠杆状雄蕊在姜科中也是独立进化的。

Ngamriabsakul (2005)通过将雄蕊结构与姜族的系

统发育结合研究发现, 花药基生的杠杆状雄蕊在

Camptandra属、距药姜属和象牙参属中发生了独立

的进化; 然而, 花药背生的杠杆状雄蕊在姜黄分支

内(Curcuma complex)的Hitchenia属、Smithatris属和

土田七属 (Stahlianthus)中发生了独立的 “退化 ” 
(lost)。 

关于杠杆状雄蕊结构的多样性进化, Himmel-
baur和Stibal (1932–1934)在鼠尾草属中将雄蕊形态

与系统发育值(systematic value)相联系, 进行了早

期探索。他们认为, 康定鼠尾草(S. prattii)具有能产

生花粉的退化雄蕊(staminode), 可能是鼠尾草属的

原始类型, 该属其他类型的雄蕊结构是在该物种雄

蕊的基础上衍生形成的, 早分化出了具有双花粉

囊(bisporangiate)、下臂弯曲的杠杆状雄蕊类型。

Troll (1929)通过对唇形科不同雄蕊形态的比较发

现, 雄蕊形态经历了从不具增长药隔的双药室雄蕊

到具有增长药隔的双药室雄蕊, 后到单药室的杠

杆状雄蕊结构的进化历程。这在一定程度上支持了

Himmelbaur和Stibal (1932–1934)关于杠杆状雄蕊进

化的推测。同样, Walker和Sytsma (2007)通过分子系

统发育研究表明, 在鼠尾草属的不同进化分支内, 
杠杆状雄蕊的形态演化均经历了药隔轻度增长、药

隔显著增长、下臂花粉囊(或药室)退化以及药隔下

臂的融合几个阶段。相应地, 杠杆状雄蕊经历了从

药隔未增长或轻度增长的原始类型到药隔增长的

双药室类型, 再到下端药室退化、下臂融合的典型

的杠杆状雄蕊类型的进化。 
目前的研究表明, 传粉模式的转变可驱动杠杆

状雄蕊结构和功能的变化。 Wester 和 Claßen- 
Bockhoff (2006b)发现, 在200多种鸟类传粉的鼠尾

草属物种中, 至少有50个种的雄蕊结构不具杠杆功

能, 甚至有些种的雄蕊杠杆结构发生了退化。例如

新世界由鸟类传粉的物种S. coccinea和S. haenkei, 
由于雄蕊杠杆下臂直伸且紧贴花冠上唇壁, 使其在

传粉过程中无法运动而丧失杠杆作用。另外, 在迷

迭香属(Rosmarinus)和鼠尾草属的不同分支内, 一
些物种的杠杆状雄蕊下臂发生了多次独立的退化

(Walker & Sytsma, 2007), 如物种S. verticillata以及

Audibertia组内的一些种。Reisfield (1987)认为, 雄
蕊杠杆机制的退化是传粉媒介从蜂类向鸟类转变

而进化的结果。根据鸟类传粉属于更为进化的传粉

形式的观点(Grant & Grant, 1965), 由鸟类传粉的这

些物种的杠杆状雄蕊属于衍生类型, 其结构变化是

对新传粉者 ( 如鸟类 ) 的进化适应 (adaptation) 
(Claßen-Bockhoff et al., 2004b) 。 近 年 的 研 究 
(Wester & Claßen-Bockhoff, 2006b; Wester & Claßen- 
Bockhoff, 2007)表明, 在鼠尾草属中, 伴随着雄蕊

杠杆功能的退化, 传粉模式从蜂媒向鸟媒传粉发生

了多次独立进化, 进一步支持了这一观点。同样, 
在唇形科Hemigenia属和Microcorys属中, 鸟类传粉

方式也发生了多次独立进化, 并且在部分物种中也

发生了雄蕊杠杆功能的退化(Guerin, 2005)。因此认

为, 传粉者可能是驱动杠杆状雄蕊进化的主要动

力, 雄蕊杠杆下臂直伸或发生退化的一些类型, 是
受传粉者的选择, 为适应传粉模式由蜂类向鸟类转

变而进化的衍生类型。 

4  杠杆状雄蕊与物种适应性辐射(adaptive 
radiation) 

自从达尔文时代起, 有关适应辐射的讨论就从

未休止过 , 对其概念一直没有一个明确的界定
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(Barrett & Graham, 1997)。根据Schluter (2000)的定

义, 适应辐射是一个迅速扩增的谱系(lineage)内发

生的物种的生态和表型多样性的进化。适应辐射通

过生境改变或谱系内某一关键性状(a key innova-
tion)的进化而触发(Barrett & Graham, 1997)。关键性

状是能使物种通过新的方式利用现有生态位, 从而

导致大范围适应辐射的某一进化新性状 (evolu- 
tionary novelties) (Simpson, 1953; Hunter, 1998)。因

此, 关键性状经常与某一类群的起源以及进化成功

相联系, 也常用来解释某一类群较高的物种多样性

水平(Erwin, 1992; Heard & Hauser, 1995; Hunter, 
1998)。Hodges和Arnold (1995)研究发现, 耧斗菜属

(Aquilegia)植物花距(nectar spur)的进化获得与该属

物种多样性水平的提高有很大的相关性。因此认为, 
花距可能作为一关键性状在该属物种分化过程中

发挥着重要作用。鉴于杠杆状雄蕊在传粉过程中扮

演着重要角色, Claßen-Bockhoff等(2004b)提出, 杠
杆状雄蕊传粉综合征可能作为一关键性状, 激发了

鼠尾草属物种的分化及适应辐射。 
生殖隔离(reproductive isolation)是大多数物种

形成的必要条件, 因此, 能促进生殖隔离的一些性

状将会提高某一类群的成种速率(speciation rate) 
(Hodges & Arnold, 1995)。杠杆状雄蕊结构传粉的精

确 性 , 足 以 导 致 传 粉 机 械 隔 离 (Grant, 1994; 
Claßen-Bockhoff et al., 2004b), 从而在一定程度上

促进物种分化(Guerin, 2005)。许多研究表明, 具有

杠杆状雄蕊的鼠尾草属植物, 同域物种间很少通过

花期不同而相互隔离, 更多的是通过不同花型、大

小比例以及不同的传粉模式等保证种间的传粉隔

离(Grant & Grant, 1964; Dieringer et al., 1991)。而且, 
不同物种能借助传粉者身体不同部位进行传粉, 从
而同域物种既能共享传粉者, 又不会发生花粉混杂

(Claßen-Bockhoff et al., 2004b)。杠杆状雄蕊如此精

巧的传粉, 既能降低种间对传粉者的竞争, 又能避

免种间传粉的负面效应, 如花粉损失或异型花粉对

柱头的阻塞(blockage), 从而能提高种内花粉流效

率; 另一方面, 由于雄蕊杠杆机制能保证种间传粉

隔离, 可提高群落水平上物种的丰富度, 降低物种

灭绝速率, 维持或提高分类群物种的多样性水平

(Armbruster & Muchhala, 2009)。 
另外, 花部结构比例及其与传粉者相互作用的

微调可能对雄蕊杠杆传粉系统产生显著影响

(Claßen-Bockhoff et al., 2004b)。这意味着杠杆状雄

蕊结构的精巧性更容易引起传粉系统的趋异, 进而

导致物种分化, 提高类群的物种丰富度。如果考虑

到杠杆传粉机制的复杂性和精巧性, 这一观点也符

合Fisher (1930)的适应理论模型中“复杂系统相对于

一个简单系统, 一定程度的随机突变更容易打破其

原有的平衡”的理论(Orr, 2000)。另一方面, 杠杆状

雄蕊传粉系统也具有泛化倾向, 有利于物种的适应

辐射。Reith等(2006)对杠杆状雄蕊生物力学的研究

发现, 雄蕊杠杆传粉机制不会通过对传粉昆虫体力

(触发杠杆所需作用力)的选择而缩小有效传粉者谱

(pollinator spectrum); 相反, 由于能适应不同体型

和不同访花行为的传粉者而扩大传粉者范围

(Wester & Claßen-Bockhoff, 2006a, 2006b)。如此, 物
种可维持传粉者的多样性, 提高其繁殖成功率, 有
利于其适应辐射。另外, Walker和Sytsma (2007)研究

发现, 鼠尾草属在不同进化分支内物种的适应辐射

均伴随着雄蕊杠杆机制的进化形成, 进一步支持了

杠杆状雄蕊可能在物种适应辐射过程中作为关键

性状的假说。 

5  结语 

从达尔文时代起, 花性状(flora traits)的进化就

一直是生物学家感兴趣的主题。由于被子植物的花

表现出千姿百态的多样性, 并在植物有性繁殖过程

中发挥着重要作用, 使其成为适应性进化极好的研

究对象(Caruso, 2006)。早期有关花进化的研究主要

关注花的雌性功能。近年来研究发现, 植物花的主

要形态学性状是在作用于雄性功能的选择压力下

进化而来的(Stanton et al., 1986; Barrett, 2002b; 张
大勇, 2004)。在花生物学与传粉生物学相结合的“新
植物繁殖生物学”时代(张大勇, 2004), 对花性状进

化的研究应从雌、雄性功能两方面以及宏观进化和

微观进化两个水平进行探讨。 
本文概述了花进化过程中发生特化的、在传粉

过程中具有类似杠杆功能的一类雄蕊——杠杆状

雄蕊的不同类型、结构多样性、进化及其适应意义。

迄今, 在唇形科Prostanthereae亚科和Westringieae亚
科、鼠尾草属, 以及姜科植物的6个属中发现了杠杆

状雄蕊结构, 根据其结构和形态发生, 总体上可分

为两大类: 一类是唇形科中以鼠尾草属为代表的、

由花药药隔组织增长而形成的雄蕊杠杆类型, 另一
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类是姜科部分属中发现的由花药组织(或花药与花

丝关节组织)增生外凸呈距状的雄蕊类型。两类杠杆

状雄蕊 明显的区别是: 前者在绝大多数物种中是

由两个可育雄蕊构成的双雄蕊杠杆结构, 而后者仅

由一个可育雄蕊特化形成。生态功能上, 两类雄蕊

均能通过传粉者推动其距状下臂做杠杆运动而进

行传粉, 普遍认为是一种促进异交的传粉机制, 能
通过精确传粉、花粉分发以及操控传粉者觅食行为

等方式对植物繁殖成功产生影响。近期的分子系统

学证据表明, 杠杆状雄蕊在不同科属中发生了多次

独立起源和平行进化; 其中, 仅在唇形科 具代表

性的鼠尾草属中, 杠杆状雄蕊就发生了3次独立进

化, 而且可能作为一关键性状触发了该属物种的适

应辐射。 
杠杆状雄蕊由于分布于不同的科属, 涉及物种

较多, 对其进化生态学研究零散而不具系统性, 尤
其缺乏相关的野外观察与直接的研究证据。在姜科

植物相关属中, 传粉生物学研究更为缺乏, 对其杠

杆状(或距状)雄蕊进化的生态功能(如杠杆传粉功

能)亟待探索; 唇形科中, 对以鼠尾草属为代表的杠

杆状雄蕊的生态功能的认识, 仍缺乏充足而直接的

实验证据, 有待于进一步深入研究。在繁殖生态学

“新时代”, 对杠杆状雄蕊传粉综合征的生态适应性

研究, 既要关注其进化对植物繁殖策略和繁殖格局

(雌性功能、雄性功能和交配系统)的影响, 又要探索

花雄性功能和雌性功能在杠杆状雄蕊传粉综合征

塑造过程中的相对重要性, 以全面理解杠杆状雄蕊

的 进 化 适 应 意 义 。 目 前 , 通 过 宏 观 进 化

(macro-evolution)研究, 对杠杆状雄蕊在唇形科鼠

尾草属中的起源与多样性进化已有了基本了解。今

后, 应关注该特化雄蕊传粉机制的进化对物种形成

以及相关类群分化的影响, 同时也要重视杠杆状雄

蕊传粉综合征的微进化(micro-evolution)研究, 探索

当前居群内对杠杆状雄蕊性状的自然选择与进化

机制, 为重建其进化历史提供必要信息, 全面解析

其进化和适应意义。 
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