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摘要 :  对广义马鞭草科( Verbenaceae)的 3 个主要亚科的花器官早期发生进行了比较研究, 发现花器官发生的两种

不同类型:在马鞭草亚科中, 存在从远轴至近轴单向发生的顺序, 首先远轴位置的萼片、花瓣、雄蕊相继发生 ,此时

近轴位置的萼片、花瓣和雄蕊尚未出现或处于更幼小的时期;在牡荆亚科和莸亚科中表现为向心轮状发生的顺序,

萼片同时或依次出现,萼片发生完成后, 有一段转向花瓣形成的时间间隔, 5 枚花瓣几乎在同一时间出现, 随后是 4

枚雄蕊同时发生。花器官发生的研究结果与形态学和 rbcL 序列分析所得出的系统学推断一致, 支持马鞭草亚科和

其余亚科不能形成一个单系群的观点。

关键词:  马鞭草科; 马鞭草亚科; 牡荆亚科; 莸亚科; 花器官发生

中图分类号: Q941   文献标识码: A    文章编号: 0577-7496( 2001) 07-0673-07

Floral Organogenesis in Verbenaceae sensu lato
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Abstract:  The early floral ontogeny of three subfamilies, viz. Verbenoideae, Viticoideae and Caryopter-i
doideae of Verbenaceae ( s. l. ) , was compared. Two differently initiated patterns were found. In the present

species of Verbenoideae, there is a unidirect ional sequence of organogenesis, from abaxial to adaxial side of

the floral apex. While the abaxial paired sepal, petal and stamen arise sequentially, the adaxial paired sepal,

petal and stamen do not appear or appear in a much earlier stage. The centripetal whorled sequence of organo-

genesis appears in Viticoideae and Caryopteridoideae, where sepal primordia arise simultaneously or succes-

sively ( from adaxial to abaxial) . After completion of sepal initiation a plastochron is indicated, during which

time a change to the induction of petal takes place, and five petals appear simultaneously, followed by init ia-

tion of four stamens. Events of floral organogenesis support the phylogeny inferred from morphological data and

rbcL sequence analysis, i. e. the subfamily Verbenoideae does not form a monophylet ic group with the subfam-

ilies Viticoideae and Caryopteridoideae.
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  长期以来马鞭草科 ( Verbenaceae) 与唇形科

(Labiatae)之间被认为有最密切的关系, 然而由于两

科之间存在着雌蕊形态过渡的类群,科间界限不清

楚。Cronquist[ 1]曾指出两科间的界限有时存在任意

性。近年来,比较形态学和分子系统学方面的研究

取得较大进展, 传统马鞭草科的概念受到了极大冲

击, 被广泛沿用了近百年的 Briquet ( 1895 ~ 1897

年) [ 2, 3]系统, 近年也被若干学者几次修订, 一方面

众多的马鞭草科的属被移到唇形科,另一方面一些

亚科级的分类群从马鞭草科中分离出来,独立成科。

例如, Cant ino 等[ 4]根据形态学分析而作出的推断,

将马鞭草科的莸亚科 ( Caryopteridoideae ) , Chloan-

thoideae, 牡荆亚科 ( Viticoideae ) 以及马鞭草亚科

(Verbenoideae)中的 Monochileae 族置于广义唇形科

中;马鞭草亚科减去 Monochileae形成一个狭窄范围

的马鞭草科。Cant ino等的分类学处理与 Bentham[ 5]

和 Briquet的系统有十分显著的差异。相继的一些

系统在界定两科的分界时也大致采纳了类似的做

法,如Thorne[ 6]和 Mabberley[ 7]。但具体划定中还有

许多差异,尤其是对牡荆亚科处理上还有较大分歧,

Takhtajian
[ 8]
的新系统中牡荆亚科是以一个独立的牡

荆科出现的。相关的一些分子系统学的工作近年来
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也在不断地充实和完善着分析结果,但由于研究者

取材的限制和分析片段和方法的不同, 结果还有很

大差异。Wagstaff和 Olmstead[ 9]从 rbcL 序列分析推

论唇形科和马鞭草科的系统发育,结果表明马鞭草

科(狭义)与广义唇形科不能形成一个单系群。当

然,工作还是初步的,马鞭草科与唇形科的分类学问

题仍然是当今系统分类学家关注的问题之一。

本工作基于对马鞭草科和唇形科花器官早期发

生的研究(类群划分根据5中国植物志6,基本上是按

照Briquet 1895~ 1897年的系统) , 试图验证根据形

态学和分子生物学资料作出的某些系统学推断, 并

为该类群的系统发育提供器官发生方面的证据。本

文报道广义马鞭草科花器官发生的研究结果。

1  材料和方法

1. 1  实验材料

分别选取马鞭草科 3个亚科的 6属 7种作为研

究对象(表 1) , 于不同种的花芽分化早期至开花期,

在野外将适期的花序芽及花序固定于 FAA中。

1. 2  样品的制备及观察
供试材料脱水至 95%的乙醇后,在解剖镜下剥

除遮挡部分,显露出花芽及其分化发育的各个阶段,

经临界点干燥后用导电胶粘样品台上, 再经离子溅

射仪喷金后在扫描电镜下观察照相。

2  观察结果

2. 1  马鞭草亚科 Subfam. Verbenoideae Briq.

2. 1. 1  马鞭草族 Trib. Verbeneae Briq.

马鞭草 Verbena off icinalis Linn.

长穗状花序, 单花腋生于狭窄的苞片内。花萼

管状 5齿,花冠 5裂片, 雄蕊 4,子房由 2心皮组成,

柱头 2裂。在幼嫩花序顶端可见苞片原基和其腋内

的花原基, 沿花序轴从基部向顶部螺旋状连续发生

(图 1)。

剥去苞片后,可见最早的花原基为切向延伸的

椭圆形, 此时已显露出它的两侧对称性(图 2)。花

的最外一轮为花萼,通常具 5齿。最早出现的萼片

原基为远轴位置的 1对(图 4) ,近轴的 1枚最晚出现

(图 5)。

在远轴的一对萼片发生的早期即可见花瓣及雄

蕊原基的出现。最先出现的花瓣原基为远轴位置的

1枚(图 3) , 侧生 1对次之, 近轴 2枚最晚(图 4、5)。

当第一枚花瓣原基出现后,紧接着前对雄蕊原基明

显可见, 后对稍迟(图 3)。早期雄蕊原基生长快于

花瓣原基,后对雄蕊生长逐渐赶上前对,在发育早期

达到相同大小 (图 6)。心皮最初为一环形结构

(图 5 ) ,由于背、腹两端的区域性生长, 逐渐变为船

形(图 6)。

花萼、花冠和雄蕊每一轮的原基发生均表现为

从花顶的远轴到近轴的顺序,当远轴(前位)的萼片、

花瓣和雄蕊原基都十分显著时, 近轴(后位)的原基

才开始逐渐显露(图 4、5)。这种单向发生( unidirec-

t ional initiation)而非轮状的发生方式 Tucker[ 10]在豆

科(Fabaceae)的蝶形花亚科( Papilionoideae)和云实亚

科( Caesalpinioideae)的许多种类中也曾观察到。

2. 1. 2  马缨丹族 Trib. Lantaneae Briq.

马缨丹 Lantana camara L.

穗状花序具密生的花, 常缩短为头状。花萼 2

裂,花冠 4裂, 雄蕊 4, 二强。子房由两心皮组成, 2

室。

花序轴上苞片及花的发生与马鞭草相似,即基

部向顶部螺旋式发生(图 7)。花原基形成于苞片腋

内,最早为圆形,萼片发生在花顶两侧 (图 8、9) , 位

置与马鞭草十分相似, 但远轴 1对与侧生 1对是先

天性融合( congenital fusion)在一起,有时顶部略具浅

裂(图 11) ,稍后的发育形成左右向中间扣合的 1对

(图 12)。近轴的 1枚大多数先天缺失, 偶尔出现也

是最后发生, 且在早期即停止发育。花瓣原基一般

表 1 研究材料及产地
Table 1  Materials and localities

Taxon Locality

马鞭草 Verbena off icinalis Linn. Kunming Botanical Garden, Kunming Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences

马缨丹 Lantana camara L. Kunming Botanical Garden, Kunming Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences

大叶紫珠 Callicarpa macrophylla Vahl. Kunming Botanical Garden, Kunming Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences

黄荆 Vitex negundo Linn. Kunming Botanical Garden, Kunming Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences

海州常山 Clerodendrum trichotomum Thunb. Kunming Botanical Garden, Kunming Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences

兰香草 Caryopteris incana ( Thunb. ) Miq. Institute of Botany, the Chinese Academy of Sciences, Beijing

莸 C . divari cata ( Sieb. et Zucc. ) Maxim. Guodong Songming County, Kunming
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图 1~ 12.  马鞭草亚科花器官的发生。1~ 6. 马鞭草花器官的发生。7~ 12. 马缨丹花器官的发生。注意: 萼片、花瓣和雄蕊
从远轴向近轴(箭所指)的单向发生顺序。

缩写: A,雄蕊; B,苞片; F,花原基; G, 心皮; P,花瓣; S, 萼片。
Figs. 1- 12.  Floral organogenesis in Verbenoideae. 1- 6. Floral organogenesis in Ver bena officinalis; 7- 12. Floral organogenesis in Lan-

tana camara. Note the unidirectional sequence in floral organogenesis from abaxial to adaxial side of floral apex ( arrow) .
Abbreviations: A, stamen; B, bract; F, floral primordium; G, carpel; P, petal; S, sepal.

4枚,发生顺序同样是远轴在先, 两侧次之(图 10) ,

近轴 1对先天性融合在一起形成 1枚, 最后发生(图

12)。4枚雄蕊原基几乎同时发生, 早期大小相等,

生长快于花瓣。二强雄蕊是后期发育分化的结果。

心皮早期为环形, 由于中轴两端生长较快,逐渐变为

船形。

  马缨丹与马鞭草均表现了从远轴到近轴单向

发生的顺序。只是马缨丹在器官数目减少及相互融
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图 13~ 24.  牡荆亚科花器官的发生。13~ 18. 大叶紫珠花器官的发生,萼片原基同时发生。19~ 22. 黄荆花器官的发生, 萼片
原基从近轴向远轴(箭所指)方向发生。23~ 24. 海州常山花器官的发生,萼片原基从近轴向远轴(箭所指)方向发生。注意: 萼

片、花瓣和雄蕊向心轮状发生的顺序。第一轮萼片从近轴到远轴发生完成之后, 第二轮花瓣原基才出现,第三轮雄蕊随后出
现。

缩写同图 1~ 12。
Figs. 13- 24.  Floral organogenesis in Viticoideae. 13- 18. Floral organogenesis in Callicarpa macrophylla. Sepal primordia arise simulta-

neously. 19- 22. Floral organogenesis in Vitex negundo . Sepal primordia arise from adaxial to abax ial side ( arrow) . 23, 24. Floral organo-
genesis in Clerodendrum trichotomum . Sepal primordia arise from adaxial to abaxial side ( arrow) . Note: Floral organogenesis is in centripetal
whorled sequence. After completion of sepal initiation, five petal primordia appear simultaneously, followed by initiation of four stamen primor-

dia.
Abbreviations are the same as in Figs. 1- 12.
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图25~ 39.  莸亚科花器官的发生。25~ 33. 兰香草花器官的发生。34~ 39. 莸花器官的发生。注意萼片、花瓣、雄蕊向心轮
状发生的顺序以及第一轮萼片从近轴向远轴(箭所指)的顺序。33. 兰香草开花时的顶生花柱。39. 莸开花时的顶生花柱。

缩写同图 1- 12。
Figs. 25- 39.  Floral organogenesis in Caryopteridoideae. 25- 33. Floral organogenesis in Caryopteris incana. 34- 39. Floral organogenesis

in Caryopteris divaricata. Note: Floral organogenesis is in centripetal whorled sequence. Sepal primordia arise from adaxial to abax ial side ( ar-
row) . The terminal styles of Caryopteris incana ( 33) and of Caryopteris divaricata ( 39) .
Abbreviations are the same as in Figs. 1- 12.
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合方面表现了较为进化的特征。

2. 2  牡荆亚科 Subfam. Viticoideae Briq.

2. 2. 1  紫珠族 Trib. Callicarpeae Briq.

大叶紫珠 Callicarpa macrophylla Vahl.

聚伞花序宽大, 有 5~ 7次分枝,苞片线形,花萼

杯状, 萼齿不明显, 花冠顶端 4裂,雄蕊 4, 子房由 2

心皮组成。

  聚伞花序发育是从中部向四面展开(图 13示

花序的局部)。花原基为椭圆形(图 14) , 4枚萼片原

基同时在花顶的 4个角隅处出现(图 15、16)。4 枚

花瓣原基与萼片相间发生(图 16、17)。4枚雄蕊原

基与花瓣相间排列(图 18)。大叶紫珠花器官为向

心轮状发生,花为辐射对称。

2. 2. 2  牡荆族 Trib. Viticeae Briq.

黄荆 Vitex negundo Linn.

聚伞花序排列成圆锥花序。苞片线形, 花萼钟

状顶端 5齿裂,花冠顶端 5裂, 2唇形,雄蕊 4, 子房

由2心皮组成。

聚伞花序上苞片和花的发生从顶向周边。花顶

第一轮为花萼, 萼片原基发生的顺序为近轴至远轴,

与马鞭草的相反。近轴 1枚萼片原基最先发生, 然

后是侧生一对, 远轴 2枚最后(图 19)。5枚萼片形

成之后有一个间隔期, 当幼小萼片已完全覆盖花顶

时除去萼片,此时可见花顶为一五边形, 5枚花瓣原

基在与萼片相间的位置上同时发生(图 20)。不久,

4枚雄蕊原基同时出现(图 21)。当幼小花瓣内弯,

部分遮挡雄蕊时, 心皮在花顶出现, 起初亦为环形

(图 22)。黄荆花器官发生是较典型的轮状发生。

萼片、花瓣、雄蕊、心皮,自外向心地逐轮顺序发生。

2. 2. 3  大青族 Trib. Clerodendreae Briq.

海州常山 Clerodendrum trichotomum Thunb.

二歧聚伞花序排列成圆锥状, 花序及花的器官

发生在个体发育早期与黄荆十分相似。第一轮花萼

的萼片原基是从近轴至远轴(图 23) , 各轮花器官是

轮状自外向心的顺序发生(图 24)。除萼片外, 其余

各轮原基几乎同时出现, 生长速度也比较均匀。

2. 3  莸亚科 Subfam. Caryopteridoideae Briq.

兰香草 Caryopteris incana (Thunb. ) Miq.

聚伞花序紧密, 腋生或顶生。萼钟状5裂,花冠

5裂 2唇形,雄蕊 4, 子房由 2心皮组成,柱头 2裂。

除去幼叶, 腋中幼嫩二歧聚伞花序由 9~ 11 朵

单花组成,无苞片或小苞片。正中的顶花先发育(图

25、26)。

第一轮萼片的 5枚花萼原基是按近轴向远轴的

顺序发生的。第一枚萼片原基十分明显地出现在花

顶的近轴位置上, 两侧的萼片原基相继出现 (图

27) ,远轴的 1对最后出现(图 28)。当 5枚萼片原基

近等大时,在花顶的边缘与萼片相间的位置上 5枚

花瓣原基出现,形成 1个正五边形(图 29)。4枚雄

蕊原基紧接着出现(图 30、31)。心皮原基最初为环

形,但背腹两端生长很快, 且外翻(图 32) , 开花时,

花柱顶生(图 33)。

莸 C. divaricata ( Sieb. et Zucc. ) Maxim.

二歧聚伞花序腋生。花萼顶端 5浅裂, 花冠顶

端 5裂,雄蕊 4枚,子房由 2心皮组成。

花序和小花的发生情况与兰香草十分相似。第

一轮花萼萼片是由近轴向远轴的顺序发生(图 34~

36) ,各轮花器官是自外向心轮状顺序发生(图 37、

38)。开花时花柱顶生(图 39)。

3  讨论

Endress[ 11]认为在有花植物中, 花是一个十分复

杂且相对封闭的系统。花器官早期个体发育的类

型,尤其是不同结构分子发生的顺序和位置,在较高

级的类群中相对稳定, 因而也较其他器官更适于比

较发育的研究。从广义马鞭草科花器官发生的证据

来看,各轮花器官发生存在两种明显区别的类型。

在马鞭草亚科中, 马鞭草和马缨丹的各轮花器官发

生是从远轴向近轴单向发生的, 萼片发生的顺序上

也从远轴到近轴; 而在牡荆亚科和莸亚科中,各轮花

器官发生是从外向心轮状发生的, 萼片发生顺序除

紫珠属大叶紫珠为轮状同时发生外, 其余各属代表

种则是从近轴到远轴的。以上事实强烈支持

Cantino[ 4]的形态学资料以及Wagstaff 和 Olmstead[ 9]

从分子生物学提出的关于马鞭草亚科与其余亚科不

能形成一个单系群的观点,并为狭义马鞭草科限定

于马鞭草亚科补充了新的证据。

牡荆亚科目前的分类学位置尚存在较大分歧。

分子系统学研究表明该亚科的大青族与唇形科筋骨

草亚科( Ajugoideae)的关系比较近。据对唇形科有

关类群的扫描电镜观察花器官发生的形态学也支持

这一观点(资料待发表) , 而其他族系统位置的确定

尚缺乏充分的证据,需要更多深入的工作。

Contino 对莸亚科的形态学分支分析的研究结

果表明,它与唇形科筋骨草亚科中的香科科属( Teu-

crium)等形成一个分支, 而与筋骨草属( Ajuga)、全唇

花属 (Holocheila )距离较远。Wagstaff 和 Olmstead[ 9]

的 rbcL 序列分析再次表明莸亚科与筋骨草亚科的
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关系密切。看来这两个亚科之间难以断开, 与它们

的雌蕊存在形态过渡的表现有相关之处。花器官早

期发生方面莸亚科与筋骨草亚科之间的关系尚需进

一步与唇形科作广泛的比较研究。
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