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赖草属的地理分布及其起源散布
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(青海师范大学生命与地理科学学院ꎬ 青藏高原药用动植物资源重点实验室ꎬ 青海省自然地理与

环境过程重点实验室ꎬ 青藏高原环境与资源教育部重点实验室ꎬ 西宁 ８１０００８)

摘　 要: 为了探讨赖草属(Ｌｅｙｍｕｓ Ｈｏｃｈｓｔ.)植物的地理分布及起源散布ꎬ 通过野外调查、 标本查阅和文献搜集ꎬ
同时结合地史、 气候及类群演化关系的综合分析ꎬ 对其地理分布及起源散布进行了整理和研究ꎮ 结果显示ꎬ 赖

草属植物有 ３ 组 ５３ 种(含变种)ꎬ 主要分布于欧亚大陆和北美地区ꎻ 中国有 ３ 组 ４０ 种(含变种)ꎬ 主要分布于西

北、 华北、 东北以及西南地区ꎬ 也是该属种类最为集中的区域ꎻ 尤其是新疆北部的阿尔泰地区及青藏高原东北

部的唐古特地区又是中国该属分布相对密集之地ꎬ 有 ３ 组 ２２ 种ꎬ 并且其间不同等级、 不同系统演化水平的类群

均有分布ꎬ 是该属的现代分布中心ꎮ 同时ꎬ 阿尔泰地区多汇集赖草属不同等级的原始类群和外类群ꎬ 故该地区

极有可能是该属的起源地ꎬ 起源时间大约在第三纪渐新世ꎮ 赖草属起源后ꎬ 在渐新世末期青藏高原不断隆升、
气候与环境发生巨变ꎬ 其在中国境内地质活动较为剧烈的区域得到进一步发展和分化ꎬ 主要通过两个阶段和三

条路径扩散成现今的地理分布格局ꎮ
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　 　 赖草属(Ｌｅｙｍｕｓ Ｈｏｃｈｓｔ.)是禾本科(Ｐｏａｃｅ￣
ａｅ)小麦族(Ｔｒｉｔｉｃｅａｅ)中一个具有重要经济价值的

多年生属[１]ꎬ 主要分布于北半球温寒地带ꎬ 在中

国主要分布于西北、 华北、 东北及西南地区ꎬ 通常

适生于山坡、 草地、 林缘、 路旁、 河滩ꎬ 具有较

强的耐旱、 耐寒、 耐碱及抗病、 抗风沙能力ꎮ 该

属多数种类是畜牧业牧草ꎬ 有些种类营养价值较

高ꎬ 被用于草原、 草场大面积引种栽培ꎻ 赖草属

各类群均具有发达的根系ꎬ 是保土固沙的选用植

物ꎻ 有些种类花序粗长、 穗多粒大ꎬ 加之抗逆性

强等优点ꎬ 又是农、 牧业上良种繁育的重要基因

资源ꎮ
赖草属长期被作为一个独立属来处理ꎬ 诸多学

者对其与近缘属的相互关系进行了系统分析[２ꎬ ３]ꎬ
认为雀麦族(Ｂｒｏｍｅａｅ)是与该属具有直接派生渊

源的近缘族外类群[４－５]ꎮ 目前ꎬ 赖草属种类和组、
种划分已经确定[１ꎬ６－１０]ꎬ 各个类群地理分布也具有

一般性的记录和记载ꎮ 在系统与进化上ꎬ 既有根据

单一证据所做的零散推断ꎬ 又有依据分支系统学的

原理和方法ꎬ 综合宏、 微观多方性状所做的全面分

析ꎬ 还有从宏微观性状结合分子系统学手段做出的

多学科、 多层次的系统探讨[１１－１４]ꎮ 然而ꎬ 迄今有

关赖草属植物地理学方面的系统研究尚属空白ꎮ 据

此ꎬ 本研究在全面整理赖草属分布基础上ꎬ 借助已

有的研究资料ꎬ 利用组、 种的自然时空分布ꎬ 分析

该属的分布中心、 地理起源、 起源时间、 散布式样

以及现代分布格局形成的原因等问题ꎬ 旨在为揭示

植物区系的起源和演化提供参考资料ꎮ

１　 赖草属的系统位置

在传统分类学中ꎬ 郭本兆和王世金[４] 依据小

麦族外部形态的综合分析ꎬ 认为赖草属与新麦草属

( Ｐｓａｔｈｙｒｏｓｔａｃｈｙｓ Ｎｅｖｓｋｉ)、 披 碱 草 属 ( Ｅｌｙｍｕｓ
Ｌ.)和鹅观草属(Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ Ｃ. Ｋｏｃｈ)等具有较近

的亲缘关系ꎬ 并与这些类群共同组成披碱草亚族

(Ｅｌｙｍｉｎａｅ)ꎮ 郭延平和郭本兆[１５] 以花序形态演化

为基础ꎬ 结合叶表皮及成熟胚解剖结构将小麦族划

分为披碱草亚族、 大麦亚族(Ｈｏｒｄｅｉｎａｅ)和小麦亚

族(Ｔｒｉｔｉｃｉｎａｅ)ꎬ 认为赖草属隶属于披碱草亚族ꎬ
位于小麦族类群系统演化分支的最低端ꎮ 蔡联炳和

张同林[２]通过对赖草属及其相关类群亲缘关系的

分析ꎬ 发现披碱草属与赖草属亲缘关系最近ꎮ 苏

旭[３]利用形态学、 解剖学及 ＩＴＳ 序列等手段研究认

为ꎬ 赖草属位于披碱草亚族系统发育树的最低端ꎬ
在一定程度上印证了先前郭延平和郭本兆[１５] 的研

究结论ꎮ 值得一提的是ꎬ 细胞遗传学和分子系统学

的系列研究发现ꎬ 赖草属与新麦草属、 脆轴草属

(Ｔｈｉｎｏｐｙｒｕｍ Á. Ｌöｖｅ)、 双穗草属(Ｐａｓｃｏｐｙｒｕｍ
Á. Ｌöｖｅ)乃至偃麦草属(Ｅｌｙｔｒｉｇｉａ Ｄｅｓｖ.)含有 １ 套

相同的染色体组型ꎬ 是大麦亚族中亲缘关系较近的

类群[１０ꎬ１４－１７]ꎬ 诸多研究认为赖草属与新麦草属亲

缘关系最近ꎮ Ｓｔｅｂｂｉｎｓ ＆ Ｗａｌｔｅｒｓ[１８] 及 Ｄｅｗｅｙ[１９]

根据属间杂交染色体行为ꎬ 认为赖草属植物 Ｎｓ 基

因组来源于新麦草属ꎻ Ｗａｎｇ 等[２０] 认为赖草属含

有 ＮｓＸｍ 染色体组ꎬ 其 Ｎｓ 来源于新麦草属ꎬ Ｘｍ
的来源还不清楚ꎻ Ｌｉｕ 等[１１] 认为赖草属植物 Ｎｓ 染

色体组不仅仅来自新麦草属植物ꎮ 故赖草属的系统

位置现今已得到国内外绝大多数系统分类学家的普

遍认可ꎮ

２　 赖草属分类系统简介

自赖草属创立以来ꎬ 该属的分类系统一般是以

地区性质提出的ꎬ 其中最早的系统为 Ｎｅｖｓｋｉ 所建

立ꎬ 他在«Ｆ１. ＵＳＳＲ»中首次将与赖草属模式具有
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相近特征的披碱草属物种归并到赖草属中ꎬ 重新命

名为 Ａｎｅｕｒｏｌｅｐｉｄｉｕｍ Ｎｅｖｓｋｉꎬ 并将其划分为 ２ 组、
２０ 种[２１]ꎮ Ｔｚｖｅｌｅｖ[２２] 在 « Ｚｌａｋｉ ＳＳＳＲ ( Ｐｏａｃｅａｅ
ＵＲＳＳ)»中将苏联小麦族中具有根茎状和长花药的

物种统统归并于赖草属中ꎬ 并将其划分为 ４ 组、
３０ 种ꎬ 这是赖草属分类学上的一个里程碑ꎮ 染色

体组(Ｇｅｎｏｍｅ)概念最先由 Ｗｉｎｋｌｅｒ[２３] 提出ꎬ 指生

物含有的一套染色体及其基因的总和ꎮ Ｄｅｗｅｙ[１６]

和 Ｌöｖｅ[１７]的分类系统将染色体组资料与宏观形态

学特征进行有机结合ꎬ 将赖草属划分为 ４ 组、 ３２
种ꎮ 自此ꎬ 赖草属分类系统得到欧洲和前苏联诸多

植物分类学家的普遍认可和接受ꎮ
我国学者耿以礼等在 １９５９ 年«中国主要植物

图说———禾本科图说»中沿袭 Ｎｅｖｓｋｉ 的系统ꎬ 只是

在类群数量上新增了 ５ 个国产赖草属物种ꎬ 指明了

各个种的地理分布与模式产地[２４]ꎮ 郭本兆和崔乃

然[２５]在«中国植物志»第 ９ 卷第 ３ 分册上又为赖草

属的中国类群增收了 ４ 种ꎬ 并对 ９ 种作了文献引

证、 性状描述、 检索特征确认等补充报道ꎮ 有一

批学者[６ꎬ ８ꎬ ２６－３６]通过对各地方志的编写及对赖草

属相继增添新的物种ꎬ 使该属的国产类群增至 ３３
种 ７ 变种ꎬ 如智丽和腾中华[８] 在对国产赖草属类

群进行统计、 归纳和界定的基础上ꎬ 摒弃 Ｓｅｃｔ.
Ａｐｈａｎｏｎｅｕｒｏｎꎬ 新增设 Ｓｅｃｔ. Ｒａｃｅｍｏｓｕｓꎬ 同时

根据颖、 稃的相对长度、 花序形态、 小穗轴被毛与

否等性状编制了新的国产赖草属分种检索表ꎮ 尤其

值得关注的是ꎬ 新近 Ｙｅｎ 等[１０] 依据细胞学、 细胞

遗传学和分子遗传学分析ꎬ 认为披碱草属和猬草属

(Ｈｙｓｔｒｉｘ Ｍｏｅｎｃｈ)的部分物种理应划归到赖草属ꎬ
并对世界赖草属植物进行了全面系统的分类修订ꎬ
包含了 ３ 组 ６３ 种 １９ 变种或亚种ꎬ 编制了该属组、
种及变种的分类检索表ꎬ 同时指出所有赖草属物种

的新异名ꎬ 提出了一个全新的赖草属分类系统ꎬ 这

一研究结果是包含种类最多且具有属内类群划分的

一个分类系统ꎬ 也是中国学者对赖草属分类学研究

的一次系统全面总结ꎮ

３　 赖草属的地理分布

通过对赖草属相关文献资料[１ꎬ３ꎬ６－１０ꎬ２１－３６] 及美

国国家植物标本馆(ＵＳ)、 英国皇家植物园(Ｋ)、
中国科学院西北高原生物研究所青藏高原生物标本

馆(ＱＴＰＭＢ)、 中国科学院植物研究所标本馆

(ＰＥ)、 中国科学院昆明植物研究所标本馆(ＫＵＮ)
等国内外主要标本馆馆藏腊叶标本的查阅ꎬ 确定了

过去赖草属植物的地理分布和标本采集地ꎬ 国内所

有标本采集地是我们近 ５ 年野外考察的重点地区ꎬ
同时也对国内其它地区是否有该属植物的分布进行

了较为全面的调查ꎻ 国外标本采集地主要依靠室内

标本记录和对大量植物志书的认真、 细致查阅并进

行确认ꎮ 通过详细的调查和查阅ꎬ 我们发现史料记

载的赖草属绝大多数地理分布点与我们野外考察和

标本查阅的结果一致ꎻ 然而ꎬ 我们在某些先前记载

有赖草属植物分布的地域经过全面调查后并未见到

其踪迹ꎬ 同时也发现了少数以前没有记载的该属植

物的典型分布地ꎮ 据此ꎬ 在全面野外调查和资料查

阅并结合其它重要历史文献资料的基础上ꎬ 本文按

照 Ｙｅｎ 等[１０] 及蔡联炳和苏旭[６] 的分类系统ꎬ 重新

对其进行认真统计、 归纳和界定ꎬ 摒弃 Ｓｅｃｔ. Ｓｉｌｖｉ￣
ｃｏｌａ 和一些物种(变种)ꎬ 最终系统整理了世界范

围 ３ 组 ５３ 种和国产 ３ 组 ４０ 种赖草属植物的详细地

理分布资料ꎬ 并利用 ＡＣＲＧＩＳ ９￣３ 软件绘制了该属

植物的地理分布图ꎮ
３􀆰 １　 属的世界分布

赖草属是一类具有温寒特性的植物ꎬ 主要分布

于北半球的温寒地带ꎬ 但以北温带分布类群为主ꎬ
多数种类产于亚洲中部和东部、 个别类群延伸至亚

洲南部与北部、 欧洲及北美洲ꎮ 在欧亚大陆ꎬ 赖草

属植物西起欧洲大不列颠岛的格拉斯哥沿岸(滨麦

Ｌ. ｍｏｌｌｉｓ (Ｔｒｉｎ.) Ｐｉｌｇｅｒꎬ 西径 ５°)ꎬ 向东经北欧山

地、 波德平原、 东欧平原、 乌拉尔山脉、 西伯利

亚ꎬ 延伸至白令海峡和日本地区 (杜氏赖草 Ｌ.
ｄｕｔｈｉｅｉ (Ｓｔａｐｆ) Ｙ. Ｈ. Ｚｈｏｕ ＆ Ｈ. Ｑ. Ｚｈａｎｇ ｅｘ Ｃ.
Ｙｅｎꎬ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ ＆ Ｂ. Ｒ. Ｂａｕｍꎬ 东经 １４０°)ꎬ 北

起北极圈以内的西伯利亚北部(滨麦ꎬ 北纬 ７１°)ꎬ
南至印度南部山地 ( Ｌ. ｃａｐｐａｄｏｃｉｃｕｓ (Ｂｏｉｓｓ. ＆
Ｂａｌａｎｓａ) Ｍｅｌｄｅｒｉｓꎬ 东经 ７８°)ꎻ 在美洲大陆ꎬ 赖

草属植物西起阿拉斯加群岛ꎬ 东至北美东部沿海

(Ｌ. ｉｎｎｏｖａｔｕｓ (Ｂｅａｌ) Ｐｉｌｇｅｒꎬ 西经 １５４°)ꎬ 南起安

第斯山脉南端(Ｌ. ｅｒｉａｎｔｈｕｓ (Ｐｈｉｌ.) Ｄｕｂｃｏｖｓｋｙꎬ
北纬 ５３°)ꎬ 北达加拿大西北地区 (滨麦ꎬ 西经

６０°)(图 １)ꎮ
３􀆰 ２　 属下次级类群的世界分布

在分类学上ꎬ 赖草属的属下类群共划分了组、
种和变种 ３ 级阶元ꎬ 其中除变种一般没有固定的分
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布区外ꎬ 其它 ２ 级都呈现一定的分布规律ꎬ 具有一

定的分布范围ꎮ 然而ꎬ 因赖草属类群较多、 变异式

样繁杂ꎬ 致使各类群在分布上形成交叉重叠且集中

分布的格局ꎮ 具体分布特点如下:
(１)多穗组(Ｓｅｃｔ. Ｒａｃｅｍｏｓｕｓ): 主要分布于

中国西部和北部、 俄罗斯中部及中亚各国ꎻ 分布区

范围大致在北纬 ３５° ~ ７１°、 东经 ３８° ~ １０７°之间

(图 ２)ꎮ 多穗组是现存赖草属中最原始的一个组ꎬ
共包含 ８ 个物种ꎮ

(２)少穗组(Ｓｅｃｔ. Ｌｅｙｍｕｓ): 主要分布于亚洲

北部和中部、 西欧东部和北部、 北美西海岸及北部

地区ꎬ 少数类群分布于印度北部山区ꎻ 分布范围大

致在北纬 ２６° ~ ７９°、 东经 ５° ~ １６５°至西经 １０５°
之间(图 ３)ꎮ 赖草属中少穗组直接由多穗组演化而

来ꎬ 共包含 ３６ 个物种ꎮ
(３)单穗组(Ｓｅｃｔ. Ａｎｉｓｏｐｙｒｕｍ): 主要分布于

中国西部、 俄罗斯西伯利亚以及中亚各国ꎻ 分布范

围大致在北纬 ３４° ~ ７１°、 东经 ４５° ~ １１６°之间

(图 ４)ꎮ 单穗组是赖草属中类群演化水平最高级的

一个组ꎬ 共包括 ９ 个物种ꎮ

图 １　 赖草属植物的地理分布
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ Ｌｅｙｍｕｓ

!"#

图 ２　 多穗组植物的地理分布
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅｃｔ. Ｒａｃｅｍｏｓｕｓ
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图 ３　 少穗组植物的地理分布
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅｃｔ. Ｌｅｙｍｕｓ

!"#

图 ４　 单穗组植物的地理分布
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅｃｔ. Ａｎｉｓｏｐｙｒｕｍ

３􀆰 ３　 属的中国分布

中国赖草属植物具有种类多、 密度大、 分布广

泛的特点ꎬ 共有 ３ 组 ４０ 种(含变种) [１ꎬ６ꎬ８－１０]ꎬ 主要

分布于中国的西北、 华北、 东北及西南地区ꎬ 即长

白山、 燕山、 太行山、 子午岭、 西倾山和横断山脉

一线以西以北的广大区域[８－１０]ꎬ 尤其是在西北的

干旱、 半干旱地区ꎬ 其种类最多、 密度最大ꎬ 并且

个别区域具有较多的青藏高原特有种ꎻ 就赖草属植

物分布的经度范围而言ꎬ 其主要集中于东经 ７９° ~
１３２°之间ꎬ 东起东北草原草甸ꎬ 然后依次经内蒙

古草原、 黄土高原、 华北平原ꎬ 最终向西南方向延

伸至青藏高原高寒草原区ꎮ 多穗组和单穗组植物主

要分布于西北的广大地区ꎻ 少穗组植物分布范围

广ꎬ 几乎遍及国内整个属分布的地区ꎮ
３􀆰 ３􀆰 １　 在中国各植物亚区的分布

赖草属植物在中国的分布区类型属于吴征
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镒[３７]关于中国植物区系分区中的泛北极植物区

(Ｈｏｌａｒｃｔｉｃ ｒｅｇｉｏｎ)ꎬ 其可进一步被划分为 ６ 个植

物亚区(表 １)ꎮ 如按各个亚区种数的多少进行排

序ꎬ 则为: ( １) 欧 􀅰 亚森林植物亚区 ( Ｅｕｒａｓｉａ
ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ)ꎬ ２２ / ３ꎬ (种数 /组数ꎬ 下同)ꎻ
(２) 青藏高原植物亚区 (Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔ ｐｌａｔｅａｕ
ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ)ꎬ １４ / ３ꎻ (３)中国－日本森林植物亚区

(Ｓｉｎｏ￣Ｊａｐａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ)ꎬ １０ / ２ꎻ (４)亚洲

荒漠植物亚区(Ａｓｉａｔｉｃ ｄｅｓｅｒｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ)ꎬ ９ / ２ꎻ
(５)欧􀅰亚草原植物亚区(Ｅｕｒａｓｉａ ｓｔｅｐｐｅ ｓｕｂｒｅ￣
ｇｉｏｎ)ꎬ ６ / ２ꎻ (６) 中国－喜马拉雅森林植物亚区

(Ｓｉｎｏ￣Ｈｉｍａｌａｙａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ)ꎬ ７ / １ꎮ 从以

上 ６ 个植物亚区可看出ꎬ 欧􀅰亚森林植物亚区不但

占有赖草属的全部组数ꎬ 而且种类的数量也居 ６ 个

亚区之首ꎻ 青藏高原植物亚区虽然同样也占有赖草

属的全部组数ꎬ 但其种的数量却仅占欧􀅰亚森林植

物亚区的 ６３􀆰６％ꎻ 其余 ４ 个亚区不管在组的数量

还是种的数量上都是相对较少的类群ꎮ
本研究还发现ꎬ 中国赖草属植物类群分布最

为集中的地域是欧􀅰亚森林植物亚区和青藏高原

植物亚区ꎬ 前者有 ３ 组 ２２ 种ꎬ 其中含伊吾赖草

(Ｌ. ｙｉｕｎｅｎｓｉｓ Ｌ. Ｂ. Ｃａｉ ｅｔ Ｎ. Ｒ. Ｃｕｉ)、 皮山赖草

(Ｌ. ｐｉｓｈａｎｉｃｕｓ Ｓ. Ｌ. Ｌｕ ｅｔ Ｙ. Ｈ. Ｗｕ)、 多枝赖草

(Ｌ. ｍｕｌｔｉｃａｕｌｉｓ (Ｋａｒ. ｅｔ Ｋｉｒ.) Ｔｚｖｅｌ.)、 阿尔金山

赖草(Ｌ. ａｒｊｉｎｓｈａｎｉｃｕｓ Ｄ. Ｆ. Ｃｕｉ)４ 个特有种ꎻ 后

者有 ３ 组 １４ 种ꎬ 其中含特有种 ５ 个ꎬ 即柴达木赖

草(Ｌ. ｐｓｅｕｄｏｒａｃｅｍｏｓｕｓ Ｙｅｎ ｅｔ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ)、 芒

颖赖草(Ｌ. ａｒｉｓｔｉｇｌｕｍｕｓ Ｌ. Ｂ. Ｃａｉ)、 垂穗赖草(Ｌ.
ｐｅｎｄｕｌｕｓ Ｌ. Ｂ. Ｃａｉ)、 青海赖草(Ｌ. ｑｉｎｇｈａｉｃｕｓ Ｌ.
Ｂ. Ｃａｉ)和毛穗赖草(Ｌ. ｐａｂｏａｎｕｓ (Ｃｌａｕｓ) Ｐｉｌｇｅｒ)ꎮ

尤为值得一提的是ꎬ 欧􀅰亚森林植物亚区中的阿尔

泰地区和天山地区以及青藏高原植物亚区中的唐古

特地区是中国赖草属植物分布最多的两个地区ꎬ 其

分别包含该两个亚区分布的所有类群ꎬ 即 ３ 组 ２２
种和 ３ 组 １４ 种ꎻ 然而ꎬ 这两个亚区中的其它地区

分布相对较少ꎬ 譬如喜马拉雅地区有 ２ 组 ７ 种、 帕

米尔和昆仑地区有 ３ 组 １２ 种ꎬ 这些结果足以说明

它们在欧􀅰亚森林植物亚区和青藏高原植物亚区的

局部分布也不均衡ꎮ
３􀆰 ３􀆰 ２　 在中国各省区的分布

从赖草属在中国各省、 区的分布可看出(表

２)ꎬ 该属种数较多的省、 区依次为: 新疆 ２４ / ３
(种数 /组数ꎬ 下同)、 青海 ２１ / ３、 山西 ８ / ２、 西藏

和甘肃均为 ７ / １ꎬ 而四川、 陕西、 内蒙古、 河北、
黑龙江、 吉林、 宁夏、 山东、 四川和辽宁等 １０ 省

区分布种数较少ꎬ 最多不超过 ４ 种ꎬ 尤其是山东省

仅有 １ / １ꎮ 可见ꎬ 新疆、 青海、 山西、 西藏和甘肃

等省区赖草属植物类群分布相对较多ꎬ 特别是新疆

地区分布的种数在各省区中位居榜首ꎮ

４　 讨论

４􀆰 １　 现代分布中心

依据本研究统计的赖草属植物地理分布结果可

知ꎬ 其主要分布于世界欧亚大陆及美洲地区ꎬ 其中

以欧亚大陆的赖草属物种最为丰富ꎬ 该地区不仅包

含该属的原始物种和较进化物种ꎬ 而且也包含处于

不同演化阶段的代表性物种ꎻ 然而ꎬ 上述地区由于

区域广阔ꎬ 进而导致赖草属类群分布不均一ꎬ 但其

分布的主体仍然在中国境内ꎮ 据不完全统计ꎬ 目前

世界赖草属植物约有 ５３ 种ꎬ 中国有 ４０ 种ꎬ 约占全

表 １　 赖草属在中国各亚区的分布
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ

组和种数
Ｓｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

欧􀅰亚草原
植物亚区

Ｅｕｒａｓｉａ ｓｔｅｐｐｅ
ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

亚洲荒漠植物亚区
Ａｓｉａｔｉｃ ｄｅｓｅｒｔ
ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

欧􀅰亚森林
植物亚区

Ｅｕｒａｓｉａ ｆｏｒｅｓｔ
ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

青藏高原植物亚区
Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔ

ｐｌａｔｅａｕ
ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

中国￣日本森林
植物亚区
Ｓｉｎｏ￣Ｊａｐａｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

中国￣喜马拉雅森林
植物亚区

Ｓｉｎｏ￣Ｈｉｍａｌａｙａｎ
ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｂｒｅｇｉｏｎ

多穗组
Ｓｅｃｔ. Ｒａｃｅｍｏｓｕｓ

－ １ １ ３ １ －

少穗组
Ｓｅｃｔ. Ｌｅｙｍｕｓ ５ ８ １７ ９ ９ ７

单穗组
Ｓｅｃｔ. Ａｎｉｓｏｐｙｒｕｍ １ － ４ ２ １ －

组数
Ｓｅｃｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ２ ２ ３ ３ ３ １

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ６ ９ ２２ １４ １１ ７
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属总数的 ７５􀆰５％ꎬ 涵盖了该属的 ３ 个组ꎮ 不过ꎬ
中国该属植物的分布并不均衡ꎬ 就行政区划而言ꎬ
中国的新疆和青海两省区是赖草属物种分布较为密

集之地ꎬ 物种数约占全国物种总数的 ９７􀆰０％ꎻ 从

植物区系角度来看ꎬ 欧􀅰亚森林植物亚区和青藏高

原植物亚区ꎬ 尤其是欧􀅰亚森林植物亚区的阿尔泰

地区是该属植物分布最为集中之地ꎬ 其很小范围就

有类群 ３ 组 ２２ 种ꎬ 这在中国乃至世界植物区系中

任何一个同级地区都是无法比及的ꎮ 同时ꎬ 青藏高

原东北部的唐古特地区分布有 ３ 组 １４ 种ꎬ 仅次于

新疆的阿尔泰地区ꎮ 此外ꎬ 本研究还发现新疆的阿

尔泰地区分布有处于赖草属不同演化阶段的所有类

群ꎮ 譬如ꎬ 在组级阶元上ꎬ 既有原始的多穗组ꎬ 又

有较进化的少穗组ꎬ 还有最进化的单穗组ꎻ 在种级

水平上ꎬ 既有赖草属中最原始的物种—大赖草

(Ｌ. ｒａｃｅｍｏｓｕｓ (Ｌａｍ.) Ｔｚｖｅｌ.)ꎬ 又有演化水平最

高的物种—皮山赖草ꎬ 还有演化水平居于两者之间

的物种ꎬ 如毛穗赖草、 宽穂赖草(Ｌ. ｏｖａｔｕｓ(Ｔｒｉｎ.)
Ｔｚｖｅｌ.)、 赖草(Ｌ. ｓｅｃａｌｉｎｕｓ(Ｇｅｏｒｇｉ) Ｔｚｖｅｌ.)等ꎮ
据此ꎬ 本研究认为欧􀅰亚森林植物亚区的阿尔泰地

区应是赖草属的多度中心和多样化中心ꎬ 青藏高原

东北部的唐古特地区则应是赖草属的次生分布区

中心[３８]ꎮ
４􀆰 ２　 可能的起源地

在化石资料缺乏的情况下ꎬ 要探明植物类群的

起源地ꎬ 通常借助于现存类群的地理分布、 亲缘关

系及地史资料ꎬ 而地理分布中一个极为重要的因素

就是植物起源中心必须集中有更古老的、 更原始的

种型[３８－３９]ꎮ 所以ꎬ 依据这一观点ꎬ 不难看出新疆

的阿尔泰地区应是赖草属的起源中心ꎬ 这是由于

欧􀅰亚森林植物亚区的阿尔泰地区不仅分布有该属

的较古老和更原始种型ꎬ 而且还分布有从原始到进

化的各种过渡类型ꎻ 在该地区分布的 ２２ 个赖草属

物种中ꎬ 有 ４ 个种隶属于最低级的多穗组ꎬ １７ 个

种属于进化水平居中的少穗组ꎬ 如赖草、 天山赖草

(Ｌ. ｔｉａｎｓｃｈａｎｉｃｕｓ (Ｄｒｏｂ.) Ｔｚｖｅｌ.)、 窄颖赖草(Ｌ.
ａｎｇｕｓｔｕｓ (Ｔｒｉｎ.) Ｐｉｌｇｅｒ)和多枝赖草ꎬ １ 个种即若

羌赖草(Ｌ. ｒｕｏｑｉａｎｇｅｎｓｉｓ Ｓ. Ｌ. Ｌｕ ｅｔ Ｙ. Ｈ. Ｗｕ)属
于最进化的单穗组ꎬ 并且在多穗组 ４ 个物种中有 ２
个物种是赖草属典型的原始种ꎬ 如仅产新疆地区的

大赖草ꎮ 按照路安民[３９] 有关分布区中心确定的原

则ꎬ 即分布的植物种类能反映该类群系统演化各阶

段的地区为多样化中心ꎬ 阿尔泰地区应是赖草属植

物的分布中心ꎮ 地史资料也表明ꎬ 自中生代以来ꎬ
该地区相对稳定ꎬ 并未发生过大规模的灾变性运

动ꎬ 具备有该属创生和繁衍的自然条件[４０]ꎬ 据此

推测该地区极有可能还是整个属发展的一个关键区

域ꎮ 此外ꎬ 雀麦属(Ｂｒｏｍｕｓ Ｌ.)和赖草属被认为是

亲缘较近并具有渊源关系的两大类群ꎬ 只是前者的

演化层次较低[４１]ꎬ 现雀麦属的分布区早已跨及整

个阿尔泰地区ꎬ 一些类群如无芒雀麦 (Ｂｒｏｍｕｓ
ｉｎｅｒｍｉｓ Ｌｅｙｓｓ.)、 帕 米 尔 雀 麦 ( Ｂ. ｐａｍｉｒｉｃｕｓ
Ｄｒｏｂ.)等不仅普遍分布于整个阿尔泰地区[４２]ꎬ 而

且在外部形态、 适生生境上与赖草属的原始类群如

大赖草、 多枝赖草、 粗穗赖草(Ｌ. ｃｒａｓｓｉｕｓｃｕｌｕｓ Ｌ.
Ｂ. Ｃａｉ)等非常接近ꎬ 因此赖草属由雀麦族植物中

较为相似的祖先在阿尔泰地区被派生出来是有可能

的ꎮ 据此ꎬ 本研究认为阿尔泰地区可能是赖草属植

物的起源中心ꎮ
４􀆰 ３　 起源时间

根据地史资料记载ꎬ 新生植物的繁盛主要出现

于地质环境相对稳定的时期ꎬ 就赖草属植物的地理

分布范围看ꎬ 自中生代以来ꎬ 它们所在的地区并没

有发生过大规模的灾难性运动ꎬ 因而这个时期具备

该属创生和繁衍的各种优越自然条件[４０]ꎮ 植物的

地理分布格局是其所存在的整个时期中地球上出现

的地质剧变和气候变迁的反映ꎬ 新疆北部以及青藏

高原及其毗邻地区由于特殊的地理位置ꎬ 导致其是

另一个极易促成它创生的天然境地ꎮ 新生代第三纪

的始新世ꎬ 由于印巴次大陆与欧亚大陆相撞ꎬ 其向

北推移的巨大力量ꎬ 致使欧亚大陆南部被海水浸没

的青藏高原由北向南逐渐抬升、 隆起成陆ꎬ 但因此

时的新疆北部以及青藏高原及其毗邻地区海拔较

低ꎬ 气候炎热潮湿[４３－４５]ꎬ 对于具有温寒特性的该

属植物来说ꎬ 不可能在此种气候条件下生长和发

育ꎮ 然而ꎬ 到了第三纪渐新世末ꎬ 尤其是晚第三纪

初的中新世ꎬ 青藏高原的隆升海拔已见增高ꎬ 其气

候也由湿热开始转向干凉ꎬ 新疆北部以及青藏高原

及其毗邻地区初步具备了新生类群适生、 繁衍的自

然条件ꎬ 因而赖草属在这一时期得以创生是较为可

能的ꎮ
前人研究显示小麦族中已知地理起源的属有以

礼草属(Ｋｅｎｇｙｉｌｉａ Ｙｅｎ ｅｔ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ) [４６]、 大麦属

(Ｈｏｒｄｅｕｍ Ｌ.) [４７ꎬ ４８]、 鹅 观 草 属[４９] 和 披 碱 草
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属[５０]ꎬ 其中赖草属曾将披碱草属作为外类群ꎬ 因

同为多年生、 穗轴同节具多枚混生小穗、 每小穗含

多花等特征ꎬ 被认为亲缘关系较为接近[３]ꎬ 而披

碱草属的起源地已被证实是在青藏高原的唐古特地

区ꎬ 起源时间大体在第三纪的渐新世ꎬ 但依据小麦

族花序、 小穗、 小花等生殖器官及营养器官的演化

趋势看[３－５ꎬ９ꎬ１５ꎬ５１]ꎬ 赖草属具横走或下伸根茎、 花

序疏松、 穗轴同节着生 ２~１１ 枚小穗ꎬ 比之无根茎

或仅具短根茎、 花序疏松或紧密、 穗轴同节着生

２~３ 枚小穗的披碱草属自然要原始些ꎬ 因此系统

位置稍低的赖草属起源于第三纪渐新世也是较为合

理的ꎬ 故我们推测赖草属的起源时间最早可能是在

第三纪渐新世ꎮ
４􀆰 ４　 现代分布格局的形成

赖草属植物于第三纪渐新世在新疆北部及青藏

高原及其毗邻地区诞生后ꎬ 便开始向周围区域扩

散ꎮ 到了第三纪渐新世末ꎬ 新疆北部及青藏高原及

其毗邻地区不断抬升ꎬ 地质活动增强ꎬ 各大山脉、
高原陆续形成ꎬ 气候渐趋温凉化ꎬ 这就为赖草属原

始类群的拓展提供了空间和场地ꎮ 在青藏高原隆升

作用下ꎬ 中国境内发生的地质变革大于世界上其它

地区ꎬ 这是造成中国该属植物种类丰富、 特有现象

普遍、 多数种类集中于中西部、 难于向外传播的最

主要原因ꎮ 本文对赖草属类群系统位置和地理分布

的综合研究表明ꎬ 赖草属从起源中心开始的散布主

要通过 ２ 个阶段和 ３ 条路径来实施(图 ５): 第一阶

段是青藏高原隆起前由阿尔泰地区向北扩散到亚洲

北方和欧洲ꎻ 第二阶段是青藏高原隆起后由唐古特

地区向周边扩散ꎮ ３ 条路径主要包括: (１)以青藏

高原为起点ꎬ 逐渐向东扩散到中国华北地区ꎬ 然后

在华北局部地区进行扩散ꎬ 一支扩散到中国东北地

区ꎬ 另一支扩散到中国华东地区ꎻ (２)经喜马拉雅

山脉后向西扩散到中亚高地ꎬ 从而形成赖草属的现

代分布格局ꎻ (３)南部扩散路线由于受喜马拉雅高

山的阻隔ꎬ 该属植物只能在高原台面进行扩散ꎬ 但

并没有类群沿南道出境ꎮ 研究还表明出境后赖草属

植物并非全部止于国界附近ꎬ 其中多数物种继续向

外延伸ꎬ 占据更为广阔的领地ꎬ 如赖草向东分布到

了加拿大的最东部ꎬ 向西分布到了大西洋近岸ꎬ 向

北分布到了北极圈以内的极地地区ꎻ 有的物种继续

分化ꎬ 产生了更适于远方分布的新种型ꎬ 如美国赖

草(Ｌ. ｋａｒｅｌｉｎｉｉ Ｂｕｎｇｅ ｅｔ Ｋｉｒｉｌｌｏｖ)从阿拉斯加扩展

到美国的东海岸ꎬ 盐生赖草 ( Ｌ. ｓａｌｉｎｕｓ (Ｍ. Ｅ.
Ｊｏｎｅｓ) Á. Ｌöｖｅ)在寒冷的极地地区也能适生ꎮ 因

此ꎬ 综合赖草植物的类群散布ꎬ 不难看出该属植物

从阿尔泰地区繁衍、 扩散后ꎬ 其往东北途经白令海

峡、 阿拉斯加到达加拿大东部和美国的东海岸ꎻ 往

西北途经哈萨克斯坦、 中欧到达大西洋海岸ꎻ 往北

途经蒙古、 西伯利亚进入北极圈以内濒临北冰洋沿

岸(图 ６)ꎬ 从而形成赖草属植物的现代分布格局ꎮ
综上所述ꎬ 赖草属系具有温寒特性的北温带分

布型属ꎬ 分布区范围集中在亚洲和北美ꎬ 个别类群

分布到欧洲ꎬ 是小麦族中水平分布跨度较大的一个

属ꎻ 该属现代分布中心在新疆北部阿尔泰地区及青

藏高原东北部唐古特地区ꎬ 起源中心在新疆阿尔泰

地区ꎬ 起源时间大约在第三纪渐新世ꎮ 此外ꎬ 赖草

属现代分布格局的形成及扩散可能与青藏高原隆升

有密切关系ꎮ
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图 ５　 中国境内赖草属植物的主要散布途径
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图 ６　 世界赖草属植物的主要散布途径
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