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摘 要: 凤尾蕨属(Pteris L． )隶属于凤尾蕨科(Pteridaceae)。由于自然杂交和多倍化的频繁发生，凤尾蕨属

拥有多个复合群，属内种间界限模糊，部分类群孢子体形态极为相似。该属的分类学研究主要经历了经典分

类学、微观形态学、细胞学、分子系统学 4 个阶段。由于叶脉联结的不稳定性，经典分类学阶段主要以叶脉联

结的情况作为该属等级划分的首要依据;微观形态学阶段发现，孢子表面纹饰有助于揭示该属的种间关系，

而气孔器类型则是该属区分于其他属的有效依据;细胞学阶段揭示，该属主要的生殖方式为有性生殖和无融

合生殖，而且该属存在多个复合群;分子系统学阶段进一步揭示该属具有复杂的种间关系，目前正逐步对该

属复合群展开研究，主要集中在条纹凤尾蕨复合群(P． cadieri complex)和傅氏凤尾蕨复合群(P． fauriei com-
plex)上，其研究范围尚有待扩大。理清复合群的起源问题和成员间的关系不仅有助于解决该属的分类学问

题，还有助于推动该属物种起源与分化规律的研究。
关键词: 凤尾蕨属;经典分类学;微观形态学;细胞学;分子系统学

中图分类号: Q 949 文献标志码: A DOI: 10． 15886 / j． cnki． rdswxb． 2018． 01． 016

凤尾蕨属(Pteris L． )隶属于凤尾蕨科(Pteridaceae)，于 1753 年由林奈在其著作《植物种志》中正式以

P． longifolia L． 为模式种建立
［1］。Pteris 来自希腊语 Pteryx，意指本属植物叶片多为羽状。该属为蕨类植

物中种类最多的属之一，全世界大约有 300 种，广泛分布在世界热带、亚热带和温带地区，南达新西兰、澳
大利亚(Tasmania)及南非洲，北至日本、韩国、美国及地中海地区

［2］。美洲产 55 种
［2］;印度地区产 50 种 7

亚种
［3］;中国为凤尾蕨属植物的分布中心之一，《中国植物志》收载的有 66 种，主要分布于华南和西南地

区，少数种类可达华东及秦岭南坡
［4］。凤尾蕨属的主要特征为

［4］:根状茎被鳞片;孢子囊群线形，着生于

叶缘内联结的小脉上，沿叶缘连续延伸;囊群盖线形，干膜质，由变质的反折的叶边组成;孢子多为四面

型，具三裂缝。染色体基数常为 x = 29。由于自然杂交和多倍化的频繁发生，凤尾蕨属不仅种类多，而且

种间界限模糊，部分类群孢子体形态极为相似，一直被蕨类植物学家视为分类难度较大的类群
［3，5 － 9］。自

凤尾蕨属建立以来，众多学者逐步对其展开了分类学研究。凤尾蕨属的分类学研究主要经历了经典分类

学、微观形态学、细胞学、分子系统学 4 个阶段。笔者从 4 个方面阐述凤尾蕨属的分类学研究进展，为该属

分类学的进一步研究提供参考。

1 经典分类学阶段

经典分类学阶段主要利用凤尾蕨属植物的孢子体形态特征对该属进行属下等级的划分。在这一阶

段，叶脉的联结情况长期作为凤尾蕨属及属下等级划分的首要依据。Presl［10］
根据叶脉的分离或网结程

度，将凤尾蕨属所包含的种类分成 3 个属，分别是 Pteris，Campteris，Litobrochia。Pteris 的叶脉不联结，

Campteris 的叶脉联结，并在羽轴两侧各形成一列网眼，Litobrochia 的叶脉联结情况最复杂多样。Christens-
en［11］

同样根据叶脉的联结情况，将凤尾蕨属分成 3 个亚属:Eupteris，Campteria 和 Lithobrochia。



但叶脉的联结情况不稳定。Christensen［12］
意识到叶脉的联结情况仅可作为种的区分标准，而不适于

更高的分类阶元。Walker［5］
认为 Christensen 对凤尾蕨属所作的属下等级的划分具有一定的应用价值，但

同时指出那是一种人为的划分方式，因为在狭眼凤尾蕨 P． biautita L． 中作为划分标准的叶脉联结情况是

不稳定的。不过，Walker 并没有提出新的属下等级划分标准。Shieh［6］
也认为叶脉的特征不稳定，不适宜

作为凤尾蕨属属下等级划分的首要依据，而改用叶片的分枝方式，结合鳞片、叶片是否为二型、羽片边缘

是否有锯齿及假脉的有无等形态特征，对其所研究的凤尾蕨属植物进行属下等级的划分。他根据叶的分

枝方式，将所研究的凤尾蕨属植物分为 2 个亚属:Pteris( 叶片一回或二回羽状分裂) 和 Tripedipteris( 叶三

轴分枝，每一小分枝为二回羽状分裂)。在此基础上，根据假脉的有无、鳞片的形状和颜色、叶脉是否联结

等，再细分成组、亚组。同样地，Tryon 和 Tryon［2］
并没有以叶脉的联结情况为首要依据来进行凤尾蕨属属

下等级的划分，而是结合了叶片的形态结构，将产于热带美洲的凤尾蕨属植物分成 6 个组。
但是，仍有学者支持以叶脉的联结情况作为凤尾蕨属属下等级划分的重要依据，尽管他们已经意识

到叶脉联结情况的不稳定性。我国学者秦仁昌和吴兆洪
［13］

以叶脉的联结情况为首要依据，将凤尾蕨属分

成 3 组:凤尾蕨组 Section Pteris( 叶脉分离，羽片从不篦齿状羽裂);篦形凤尾蕨组 Section Quadriauricula
Ching(叶脉分离，羽片篦齿状羽裂);网眼凤尾蕨组 Section Campteria(Presl)Ching(叶脉网结，沿羽轴或裂

片主脉两侧形成 1 行或多行狭长网眼，其余特征似 Section Quadriauricula Ching)。Jesudass 等
［14］

认为对于

蕨类植物而言，叶脉类型是非常有效的分类手段。他们详细描述了 15 种凤尾蕨科植物的脉序特征，并给

出了识别凤尾蕨属植物的脉序特征检索表。由此可见，叶脉的联结情况在凤尾蕨属属下等级的划分中仍

然占有一席之地。
近 10 年，我国学者在对中国凤尾蕨属植物进行分类修订时，没有跟随前人把叶脉联结情况作为凤尾

蕨属属下等级划分的首要依据，而是结合叶分枝情况、羽片类型，对中国凤尾蕨属植物进行属下等级的划

分。如朱维明等
［15］、宋晓卿和陆树刚

［8］
对云南产凤尾蕨属植物进行分类修订时，根据羽片类型，把云南产

凤尾蕨属植物分成 2 组:凤尾蕨组 Section Pteris 与篦形凤尾蕨组 Section Quadriauricula Ching。把《中国植

物志》中属于网眼凤尾蕨组 Section Campteria(Presl)Ching 的种类并入篦形凤尾蕨组 Section Quadriauricula
Ching，然后再根据叶分枝情况及叶脉联结情况进行分类。杨东梅

［9］
根据叶分枝情况，将中国产凤尾蕨属

植物分成凤尾蕨组 Section Pteris 和三叉凤尾蕨组 Section Tripedipteris (Shieh) D． M． Yang ＆ F． W． Xing，

然后根据羽片类型、叶脉联结情况进行组下等级划分。
综上所述，自凤尾蕨属建立以来，叶脉联结的不稳定性给该属属下等级的划分带来了很多困难和争

议。而且以叶脉为代表，凤尾蕨属的宏观形态多变，这同时也意味着凤尾蕨属具有复杂的起源途径。

2 微观形态学阶段

微观形态学阶段主要通过孢子形态、叶表皮形态这 2 方面微观形态特征对凤尾蕨属进行属下等级的

划分及种间关系的探讨。
蕨类植物的孢子具有相对稳定且保守的结构

［16］，其孢子形态在蕨类植物的分类学研究中具有较高的

价值。我国学者先后利用光镜、扫描电镜对凤尾蕨属植物的孢子形态进行研究观察。早期有张玉龙等
［17］

利用光镜观察了该属 51 种植物的孢子形态。根据外壁赤道环的有无及外壁纹饰是否形成念珠状或带状

纹饰环，他们把凤尾蕨属孢子分成 3 组:(1)孢子外壁不具赤道环;(2)孢子外壁具 1 条赤道环;(3)孢子外

壁具 1 条赤道环，且由于外壁纹饰在孢子赤道附近排列较整齐，因而孢子还具有 1 ～ 2 条念珠状或带状的

赤道纹饰环。同期，黄增泉
［18］

利用光镜对台湾产的 25 种凤尾蕨属植物进行孢粉学研究，研究结果记述在

《Spore Flora of Taiwan》一书中。后来，扫描电镜由于可以更清楚地观察到孢子的立体形态和孢子表面的

纹饰结构，而被广泛地用到蕨类植物的孢粉学研究中。戴锡玲等
［19］

利用扫描电镜对中国凤尾蕨属 29 种

4 变种的孢子进行了观察。他们认为凤尾蕨属植物孢子形态稳定，种间差异明显，可根据赤道环、近极脊

及远极脊的有无，把凤尾蕨属植物分成 4 组，但该属的孢子形态特征与孢子体形态特征之间没有相关性。
丁明艳

［7］
也发现类似的情况，作者根据赤道环、近极脊和远极脊的情况把凤尾蕨属的孢子分为 4 种类型，

但发现根据孢子形态划分的类型与根据孢子体形态划分的组之间没有相关性，并从孢粉学的角度探讨了
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该属某些形态相似种的亲缘关系，并发现条纹凤尾蕨 P． cadieri Christ、海南凤尾蕨 P． hannanensis Ching
和林下凤尾蕨 P． grevilleana Wall． ex J． Agardh 除了孢子体形态相似，三者的孢子表面纹饰也相似，均不

具赤道环，裂缝无边缘，表面具相同的均匀的带刺的瘤状纹饰。因此，丁明艳认为海南凤尾蕨作为变种处

理不恰当，并推断三者可能为杂交复合群。杨东梅
［9］

研究发现，在属的水平上，凤尾蕨属的孢子形态比较

稳定，个别种的孢子具有独特的表面纹饰，可作为区别于其他种的分类学依据，而且某些孢子体形态相近

的种，其孢子形态也比较相似。如孢子体形态相似的傅氏凤尾蕨 P． fauriei Hieron 与硕大凤尾蕨 P． ma-
jestica Ching ex Ching et S． H． Wu，两者的孢子形态特征重叠明显，而且硕大凤尾蕨的孢子形状、表面纹饰

多变，暗示其可能是杂种起源。丁明艳
［7］

和杨东梅
［9］

的研究结果表明，孢粉学证据，尤其是孢子表面纹

饰，有助于揭示凤尾蕨属的种间关系，可用于探讨某些形态相似种的亲缘关系。
凤尾蕨属植物的叶表皮形态也有一定的分类学价值。国内外学者对凤尾蕨属叶表皮的研究主要集

中在气孔器类型和叶表皮细胞形状等特征上。Lee 和 Oh［20］
对韩国凤尾蕨科 11 属植物进行叶表皮模式和

叶表皮形态的研究，发现凤尾蕨属自成一组，以其副卫细胞大多呈环形围绕保卫细胞区别于其他属。Gra-
cano［21］

对巴西 Ｒio Doce State Park 的凤尾蕨科 4 属植物的叶片进行解剖学研究，发现该属植物的叶柄具 1
个分生中柱，叶表皮细胞仅 1 层，气孔器类型为极细胞型，异细胞在叶片边缘处明显增加，从而有别于其

他 3 个属。Jesudass 等
［22］

对印度南部高止山 15 种凤尾蕨属植物的叶表皮形态进行研究，发现气孔的特征

对于凤尾蕨属植物而言不适宜作为区分种的标准，但对于识别变种、特殊的种或复合群非常有价值。
Chuang 和 Liu［23］

对台湾的 20 种凤尾蕨属植物的叶表皮特征进行研究，发现凤尾蕨属的气孔器类型以不

规则型和极细胞型为主，生境差异对叶表皮特征影响很小，叶表皮特征在种的水平上具有很高的恒定性。
杨东梅等

［24］
对中国凤尾蕨属 44 个分类群进行了叶表皮形态学研究，研究表明在属和种的水平，该属的气

孔器类型均具有较高的稳定性，大部分种类以极细胞型和腋下细胞型为主，而且气孔器密度、面积、长宽

比这 3 个定量特征在属和种的水平上稳定性都较差，因此不具有分类学价值。以上研究结果表明，叶表

皮形态，尤其是气孔器类型，可作为区分凤尾蕨属与其他属的有效依据之一，但不适用于区分种，因为该

属植物都拥有相似的气孔器类型。

3 细胞学阶段

凤尾蕨属细胞学方面的研究始于 1950 年
［25］，Manton 精确测定了营无融合生殖的欧洲凤尾蕨 P． cre-

tica L． 的染色体数为 2n = 58，并推断凤尾蕨属的染色体基数可能为 29。后来，有关凤尾蕨属细胞学方面

的研究范围不断扩大，层次也不断加深，逐步从简单的染色体计数深入到利用细胞学手段探讨该属种间

的亲缘关系和起源问题。Walker［5，26 － 27］
从细胞学方面探讨了该属的进化问题，发现了 1 个杂种峰群 P．

multiaurita － P． quadriaurita。同时在 Walker 研究的 82 种凤尾蕨属植物中，大约有 55% 的种类为多倍

体，54 种为有性生殖，其余 28 种为无融合生殖。并且 Walker 建议把遗传关系相近且具有过渡形态特征

的种类作为复合群(complex)处理
［5］。在结合形态学证据的前提下，Verma 和 Khullar［28］

探讨了产于喜马

拉雅山脉西部的营无融合生殖的欧洲凤尾蕨的 2 个细胞型(2x，3x) 的起源问题。他们认为营无融合生殖

的二倍体可能来源于以前的有性生殖个体，并且是无融合生殖三倍体个体的父本。Jha 和 Sinha［29］
对某些

凤尾蕨属植物的杂交相容性研究时发现，欧洲凤尾蕨可与 P． pellucida Presl． var． stenophylla 结合形成杂

交种，P． pellucens Agardh 可与剑叶凤尾蕨 P． ensiformis Burm． ，P． quadriaurita Ｒetz． ，P． biaurita Hook． 结

合形成杂交种，从中推测出不同种间的亲缘关系。Khare［30］
对蜈蚣草 P． vittata L． 进行详细的细胞学研究

时发现，蜈蚣草为一复合群，包含了二倍体至六倍体的 5 个细胞型:二倍体和四倍体是正常分裂的有性生

殖个体，而其他细胞型为自然条件下不同基因个体杂交产生的杂交种。
我国学者在凤尾蕨属细胞学方面的研究起步较晚，而且所涉及的种类较少。裘佩熹

［31］
观察到刺齿半

边旗 P． dispar Kunze 染色体基数为 x = 29。王中仁
［32］

报道了 8 种国产凤尾蕨属植物的细胞学研究结

果。台湾学者 Huang 等
［33］

利用细胞学手段对孢子体形态极为相似的傅氏凤尾蕨及其变种小傅氏凤尾蕨

P． fauriei var． minor Hieron 进行了比较。研究发现，傅氏凤尾蕨为三倍体，营无融合生殖，而小傅氏凤尾

蕨为二倍体，营有性生殖。台湾学者 Chao 等
［34］

总结了本属 106 种植物，发现约有 40% 的种类仅具有二

521第 4 期 杨东梅等:凤尾蕨属植物的分类学研究进展



倍体，38% 的种类具有多倍体，其余 28% 种既有二倍体也有多倍体，并确定有 48 种为有性生殖，33 种为

无融合生殖，13 种能够通过 2 种途径繁殖。
细胞学的研究结果表明，有性生殖和无融合生殖均为凤尾蕨属植物主要的生殖方式，而且由于自然

杂交和多倍化的频繁发生，凤尾蕨属种间关系、种内关系复杂，存在多个复合群。

4 分子系统学阶段

和凤尾蕨科下的分子系统学研究相比，凤尾蕨属下的分子系统学研究起步较晚
［35］，就我国凤尾蕨属

植物而言，李春香等
［36］

首次对中国产凤尾蕨属植物进行了分子系统学方面的研究。研究发现，被选取的

18 种凤尾蕨属植物都来自一单系群，蜈蚣草自成 1 支，所以推测蜈蚣草分化得较早;剑叶凤尾蕨、爪哇凤

尾蕨 P． venusta Kunze、西南凤尾蕨 P． wallichiana J． Agardh、狭叶凤尾蕨 P． henryi Christ 和井栏边草 P．
multifida Poir． 组成另外一支，其中前两者的关系较近，后两者的关系较密切;其他种组成第 3 支;来自不同

居群的西南凤尾蕨的 trnl-F 间隔序列长度不一，但是来自野生和栽培的狭眼凤尾蕨的 trnl-F 间隔序列长

度却完全一样。台湾学者 Chao 等
［37］

通过孢粉学、细胞学、繁殖生物学等证据推断条纹凤尾蕨和林下凤尾

蕨都是杂交起源，两者拥有共同的祖先，但产生自不同的杂交途径。该团队
［38］

又利用核基因片段 PgiC 和

叶绿体基因间隔区 atpB-rbcL 及叶绿体基因 rbcL 研究条纹凤尾蕨复合群的起源问题，研究表明，该复合群

存在复杂的网状进化关系，使得该复合群植物具有多样的形态。Jaruwattanaphan［39］
利用核基因片段

gapCP 和叶绿体基因片段 rbcL，trnV-trnM 构建欧洲凤尾蕨的系统发育关系，并结合其他证据探讨该种的多

倍化起源。张良
［35］

首次在全球范围内取样，运用了 6 个叶绿体基因片段，对凤尾蕨属植物进行了较为全

面的分子系统学研究，重新构建了凤尾蕨属及其邻近属的分子系统发育关系，并探讨了凤尾蕨属几个主

要复合群的种间关系及起源问题。王佳玫
［40］

利用 3 个叶绿体基因片段，结合地理分布、孢子形态、叶表皮

形态等证据，对傅氏凤尾蕨复合群进行了研究。研究结果支持线裂凤尾蕨是一独立的种，建议把百越凤

尾蕨与傅氏凤尾蕨的异名处理，推断硕大凤尾蕨可能是杂交起源。
可见，分子系统学证据进一步表明凤尾蕨属具有复杂的种间关系;合理利用叶绿体基因片段和核基

因片段，有助于理清复合群的起源问题和成员间的网状进化关系。

5 展 望

蕨类植物常在自然状态下进行杂交。自然杂交的后代由于具有不同的基因组，即其染色体的同源性

较低，在减数分裂时不能形成正常的配子体，所以杂交后代往往不育。即便杂交后代可育，也会因为染色

体的同源性低，容易导致杂种衰退。多倍化指产生多倍体的过程，一般包括同源多倍体和异源多倍

体
［41 － 42］。多倍化不仅可以使杂交后代染色体加倍，使其染色体在减数分裂时可以正常配对，从而避免杂

种衰退，还可以丰富物种的基因库，因为亲本基因在形成合子时，往往发生基因重组或基因突变。蕨类植

物的多倍化比例在植物界中最高
［43 － 44］。多倍化在蕨类植物的物种多样性形成中具有重要意义，加速了

蕨类植物物种的进化，带来了丰富的遗传变异
［45 － 46］。

杂交和多倍化往往导致多倍体复合群的出现。蕨类植物中同一复合群成员间的孢子体形态虽然有

所区别，常常因此被鉴定为不同的物种，但整体上却具有明显的连续性与过渡性
［37，47］。因此，复合群的产

生给蕨类植物的分类带来了新的挑战。只有弄清复合群成员间的亲缘关系，才能明确其分类学位置。分

子生物学的发展推动了蕨类植物复合群的研究。近年来有关蕨类植物复合群的研究主要集中在铁角蕨

属(Asplenium L． )上
［47 － 48］，如常艳芬等

［47］
利用若干个叶绿体基因和 1 个能同时反映双亲遗传物质来源的

单拷贝核基因 pgiC，以及比较形态学、孢粉测量和流式细胞分析基因组值等方法对倒挂铁角蕨复合体类

群(Asplenium normale complex)进行了研究。研究发现，倒挂铁角蕨复合体种是一个由支持率较高的 6 个

分支组成的单系类群，组成该类群的分支间存在异源多倍化的网状进化关系。
铁角蕨属与凤尾蕨属皆为蕨类植物中种类丰富的大属

［35，47 － 48］。与铁角蕨属相似，部分凤尾蕨属植

物具有较高的多倍化水平，如欧洲凤尾蕨和蜈蚣草
［25，30，32，49］。尽管凤尾蕨属中具有较多的多倍体复合

群，迄今为止，对杂交、多倍化与凤尾蕨属物种多样性形成的关系还知之甚少。近 10 多年来的研究集中
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在条纹凤尾蕨复合群(P． cadieri complex)和傅氏凤尾蕨复合群(P． fauriei complex)上
［33，36，37，40，50］。凤尾

蕨属中还有众多多倍体复合群有待研究。理清复合群的起源问题和成员间的关系不仅有助于解决分类

学问题，还有助于推动凤尾蕨属物种起源与分化规律的研究。
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Ｒesearch Advances in Taxonomy of Pteris

YANG Dongmei1，WANG Jiamei1，WANG Xiaojiao1，WANG Faguo2

(1． College of Horticulture，Institute of Tropical Agriculture and Forestry，Hainan University，Haikou 570228，China; 2． Guangdong Key
Laboratory of Applied Botany，South China Botanical Garden，Chinese Academy of Sciences，Guangzhou 510650，China)

Abstract: Due to hybridization and polyploidation，a number of complexes occur in Pteris (Pteridaceae) and
some speceis in Pteris are highly similar in morphology． The history of taxonomy in Pteris can be divided into four
parts: classical taxonomy，micromorphology，cytology and molecular systematics． In classical taxonomy，it was
controversial that anastomosing veins should be the primary basis for classification of Pteris because veins were
not always anastomosing in some Pteris species． In micromorphology，ornamentation of spores was found valuable
to clarify genetic relationships in Pteris，and stomatal types were useful to distinguish Pteris from other genera． In
cytology，sexual reproduction and apomixes were found to be the main reproduction styles in Pteris，and quite a
few complexes were also found． Studies in molecular systematics helped a lot to clarify complicate relationships in
some Pteris complexes，such as P． cadieri complex and P． fauriei complex． More complexes in Pteris need to be
studied，which should focus on the origins of complexes and the genetic relationships of members in complexes．
The study of complexes could improve the study on the origin and evolution of species in Pteris and clear up some
taxonomic confusion in Pteris．
Keywords: Pteris; classical taxonomy; micromorphology; cytology; molecular systematic
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