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虎耳草属具芽亚组 (s“:frc驷 L.subsect.

ommjpcrce E吨 1.et Irmsch.)的分布及其
进化与青藏高原隆起的关系

潘 锦 堂
(中 国科学院西北高原生物研究所)

虎耳草属具芽亚组(动功%留 L.subBcd.Cc″ 仞”″o是 A,Engkr和 E,Irm$hcr于

1912年所建立。至 1916年 ,虽 已发表了 13种和 2变种,但在 A.Englcr和 E.Im哎hcr

(1916-1919)的 专著——《跏 9/`昭
'″

贮s'r,`''‘
'》

中仅承认了 7个 种、3变种和 3变

型。而将 s.″″历i'`'Wal1.ex Dc.改 作 s,Jr″匆po‘

`刀

D· Don的一个变种处理,H.
Hara(1979)仍 然赞同此种意见。然而前者高可达 28厘米,叶片较宽大,花瓣具 2痂体 ,

后者高不及19厘米,叶片较狭,花瓣无痂体,两者区别极为显著,故笔者认为 s.rf″冫切口

Wd1.cx DC.仍 应恢复其种级地位,并宜改用 s.″
'‰

彷
'`,`stcrnb.一

名。W.W.smith
(1913)依据采白云南德钦的标本,发表了 s.″臼拓,但在 《s斑fragaccac s呕i△呜◇ 中,

未见记录。 C.V,B,Marquand(1929)依 据采自西藏墨脱县那木拉山口的标本,发 表

了 s.″
'‰

拓%笔 者详细地对比研究了以上两种的原产地模式标本及原始描述,并未

觅得两者有甚实质性差别,只是那木拉山口的标本,花瓣稍较圆,萼片之脉于先端半汇合

至汇合,而德钦的标本,则花瓣稍较狭,萼片之脉不汇合。这,可以认为是种间不同个体的

差异。至于 C,V.B.l临羽uaIld(1929)所 提 s.″口g'J印仍
'之花弯垂,仅系个别现象 ,

而非一般规律。据此,笔者确认 s.″g'`'″
`乃`实

为 s.″
`rzj;之

异名。

C.E,C.F】“hcr(1939)依据来自西藏亚东的标本,发 表了 5.g四J茄;H.smlth

(1960)以 采自西藏穷结一带的标本为模式,发表了 s,″‘″
'″`,以采自不丹的标本为模

式,发表了 s.‘四切口,同时还依据采自不丹和我国西藏穷结、朗县的标本,发 表了 s.

foo‘

`历

FC,E.C.F“ h.var.ogJ口 ,,`″切‘
'。

笔者在编写 《西藏植物志》的过程 中,又发现了 s.“加 钮M和 s.″″‘
`,|W.W.

s血山 var.g`口冫J‘●P``'°o 前者与 s.矽Fgom WaⅡ ,ex&r.极近似,但其高可达 30厘 米 ,

叶片疏离,而非莲座状,叶腋和苞腋无芽 ,萼片直立 ,花瓣通常具 4-6痂体,可以区别。后

者与 s.″m彷 W,W.smith vBr.″″′jf之区别在于其茎、花梗和萼片均无毛,花瓣边

缘具刚毛状睫毛或无毛。

1)此新种和新变种将在“西藏植物志》中发表。
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经笔者订正后,本亚组当包合 2系 13种和 2变种。现将其生境、分布及进化等记述如

下

一、生境 和分 布

系 1.全纡叶系

scr,1.Integnfo△。eJ.T,Pan,scr,nov.

Folia margmc irltcgFa.Typus scrici:s.gc″ ″,`〃厂
`Franch.

本系叶片全缘 ,有 10种和 2变种。

1.马尔山虎耳草

s‘:△frcg口 3。‘ron″ Eng1.ct Irinsch.in Not. Bot. Gard. Edinb.24: 141. p1. 97.

1912,

分布于云南鹤庆、丽江。 生于海拔 3300-4600米 杂木林下和岩壁上。 为云南特有

种。

2,芽生虎耳草

5。△frcg‘】gem″fporo Franch.in Joun1.dc Bot,10:262.1896.

分布于我国云南临沧、大理、洱源、兰坪、鹤庆、丽江、宾川、昆明、禄劝、嵩明、东川、巧

家 ,四川会理、米易、冕宁。生于海拔 2100-4900米 之林下 ,林缘、灌丛中和山坡石隙。

3.毛叶虎耳革

sciFrogd oreop△ fJ。 Franch,in Journ,dC Bot.10:26o,1896.

分布于云南洱源、丽江、巧家等地。生于海拔 2850米之石隙。为云南特有种。

4.流苏虎耳草

, &“ Ⅱ,og口 四口:rFc△fcnc stcrnb.,Rcv.sarifr. supp1.2: 21. t. 22, 1831.— s.

/`″多
`丿

″″
``ra11.cx I>c.Prodr.4: 45. 183o.non D.Don 1821.—

s.`乃″″op乃夕
``四

Franch.

Ln Journ.dc Bot,10:261,1896.— s,沙
'″

品

``°

′
'D·

Don var.r9″ 纺杨
`'(Dc.)Eng1.ct

Irmsch.in Bot.Jahrb,48:591.1912;in Eng1,P且 汀 cich IV-117(Ht.67):137.1916;

H.sm.Ln Act.I-Iort Codl。 b.1: 14. 1924;Hand.-加fazz. symb. s△ n. pt. 7: 422. 1931;

中国高等植物图鉴2:133.图 1996.1972;潘锦堂,植物分类学报16(2):14.1978;Hara

ct a1. Enuin. F1. P1. Ncpa1 2: 151. 1979.

分布于我国西藏吉隆、聂拉木、亚东、南木林、拉萨、林周、加查、朗县、工布江达、贡觉 ,

云南大理、丽江、中甸、德钦、会泽,四川木里、雅江、康定、小金、宝兴、茂汶、松潘;印度;尼

泊尔;锡金均有。生于海拔 2900-5000米之林下、灌丛中和高山草甸等处。

5,短柄虎耳草

5口 ,。nrcg口 占rcc△ypod。 D.Don in Trails,Linn.soc.13:378,1821.— s″J/''g'
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g`'″

`″

Jo‘

'Wd1.ex DC.Prodr.4:45.183o.
分布于我国西藏亚东、南木林、错那 ,云南大理、碧江、贡山、德钦 ,四川宝X、松潘 ;印

度北部 ;尼泊尔 ;锡金;不丹均有。生于海拔 3000-50oo米之高山草地和岩坡石隙。

6.细齿虎耳草

s。:ffrogd B口 r口‘口 H.sm.m Bul1.Br.Mus.(Nat.Hist.)Bot.2:252.f.13f-h.

p1,21A,1960.

分布于尼泊尔至不丹。生于海拔 2800-3500米 之草地。

7.线茎虎耳草

5。JFrcgo F1rfc:‘ :″‘f。 wal1.cx scr.m DC.Prodr.4:46.1830.

分布于我国西藏聂拉木、亚东、南木林、拉萨、工布江达、左贡、芒康,云南兰坪、丽江、

中旬、德钦、会泽、巧家 ,四川木里、道孚 ;克什米尔地区;印度 ;尼泊尔;锡金 ;不丹均有。产

于海拔 2200-4800米之栎林、松林、云杉林下 ,高 山草甸和石隙。

8.狭叶虎耳草

s.c:ffrogo g·otIrd:FC. E, c. Fisch. ln Kcw Bul1. 1939: 664. 1940.

分布于西藏亚东 ;不 丹也有。生于海拔 4300-5200米 处。

8a,近狭叶虎耳草

var.egr0nd。 J。:。 H.sm.in Bult.Br,Mus,(Nat.Hist,)Bot.2:249,f.12a-c.

p1.20A.1960,

分布于西藏穷结、朗县 ;不丹也有。生于海拔 4050-4200米 之灌丛中。

9.腺辨虎耳草

s。△

``‘

:gc lyicr(△:Ⅵ
`.W.sinith in Not.Bot, CaFd.Edmb.8:134,1913.—

s't〃r'go″ cg`氵
'″

汤
'加

1arq.△】Journ.Linn. soc. Bot.48: 179. 1929.syn. nov,

分布于西藏林芝、墨脱 ,云南德钦。

生于海拔 4100-4800米 之高山草甸和石隙。为我国特有种。

9a.光梗虎耳草

v ar,gh;rFPedicerrcf。 J.T.Pan,

产于西藏波密。生于海拔 4200米左右之高山草甸。为西藏特有变种。

10.猸虎耳草

s。△frog“ eonoce‘:H.sm.,n Bul1.Br.Mus.(Nat.Hist.)Bot,2:250.f.13a-

c.p1. 20B. 1960.

分布于我国西藏穷结、错那 ;不丹也有。 生于海拔 4050-4600米 之高山草甸和高 山

碎石隙。
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亵 1 虎耳丰■:芽置扭

Tablc 1  △
·
he gcograpllic distribuˉ

subsect~ (∶ ;'” ,`”ip'`oc

中

地

种 名

马尔山虎耳草 (`s· 多￠〃鲳o

芽生虎耳草 (s· gr初
`,,,p夕 `口

)

毛叶虎耳草 (s· o″op加″夕)

流苏虎耳草 (5· 〃
'″

′‘加
'″ `)

名

一厶 南

●

短柄虎耳草 (sˉ 多厂
'C易 'po'')

细齿沈耳草 (sˉ ″″“′口)

线茎虎耳草 (s· /,J:“““)

狭叶庑耳草 (5ˉ go“’z:,)

近狭叶虎耳草 (s· go“′′″var.怊 J召ヵ′″Jo绍 )

腺瓣虎耳草 (sˉ ‘〃夕r`″)

光梗虎耳草 (s· ″
'氵

2″ var.g`'多
`jpc`,‘ '″

夕
`')

猬虎耳草 (5· F″″
'c“

)

疏叶虎耳草 (s· ‘“钉
`/`go″

)

伏毛虎耳草 (s· ‘″|gof')

齿叶虎耳草 (s.乃 |‘p;`″o

+

+

4 3 2 2

各地之种数及其占总种数之百分数

9种 (‘ 9· 2%)

系 2.齿叶系

scr.2.DenfoBFfo‘ he J.T.Pan,scr.noV.

Folia marghc 3-6-dcntata.TypⅡ  scrici:s.‘″‘go‘口Wal1.cx scr.本 系叶片边 缘 具

3-6齿 ,有 3种。

11.t叶虎耳草

sc△:J9.口 go 3△3st,刂gos。 J. T. Pa11.

产于西藏工布江达、米林、林芝。 生于海拔 3150-3600米之栎、桦、云杉混交林及松

林、云杉林下或林缘石上。为西藏特有种。
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12.伏毛虎耳草

s0dFrcgc Bfrfgo口口 Wau.cx scr.n DC.Prodr,4:41,1830.— s.‘″名@卿 wal1·

f.1.“″

``c;r Eng1.ct Irmsch.m Eng1.P】

,-rcich【V-117(Ht.67):138,1916;潘 锦

堂 ,植 物 分 类 学 报 16:2.1978.syn.nov.— s· ‘″
`驷'wal1.f,2.″

″o“ Eng1.et

Irinsch.1.c.syn.nov.—s,‘″
`g°

‘
'Wa△

.f. 3..“ 沙口‘cr″
'J,‘

Eng1.ct Innsch,1.c.syn.nov.

分布于我国西藏聂拉木、错那、林芝、波密,云南维西、碧江、中甸、丽江、洱源、大理、景

东、宾川、东川、会泽,四川木里、会理、米易、汉源、泸定、荣经;印度北部;尼泊尔;锡金;不

丹 ;缅甸均有。生于海拔 2100-4200米之林下、林缘 ,灌丛下或草地。
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13.齿叶虎耳草

s。△ 3·口gc△igpFdoE‘:D.Don in Trans.bnn.soc.13:38o.1821.— s`rfy/绍
'

纟o`o切″

`o``纟

‘ Wal1. cx EXD. PFodr, 4: 46. 1830;— s·  乃,‘

`,`跖

J四 Don var. `c″
`″`口

 Franch.

in Nouv.Arch.Mus.Par,s‘r.2(8): 232.1886; Eng1.ct Irmsch.in Eng1.P1.-rcich

1V-117(Ht.67):136.1916;Marq.h Journ.unn.s。 c.ht,48:178,1929.syni

n。 v·
—

s· 乃‘,`''“

`′

Don var.伍 .`o″″刀口 Eng1.ct rrrilsch.1.c.;Marq.1,c.syn.nov.

分布于我国西藏聂拉木、亚东、错那、米林、林芝、墨脱、察隅,云南大理、洱源、碧江、丽

江、维西、中旬、德钦 ,四川木里、泸定、天全、宝兴;印度北部;尼泊尔 ;锡金;不丹;缅 甸 也

有。生于海拔 2300-5600米之林缘、灌丛下及碎石隙。

综上所述,可以看出:以水平分布而论,本亚组的分布区包括了我国云南西部和北

部、西藏南部和东部、四川西部;克什米尔地区;印度北部;尼泊尔;锡金 ;不 丹;缅甸北部 ,

其轮廓大抵呈东西向长条形,且为连续分布 ;以垂直分布而论,则局限于海拔 2100-5600

米的高海拔地段。

前已提及本亚组全世界仅 13种。其中,克什米尔地区 1种 ,占本亚组全世界总种数

的 7,7%(见表 1);尼泊尔和锡金各 6种 ,各 占46.2%;不丹 7种 ,占 53,8%;我国有 12种

之多,占 92.3%。 在这 12种 内,四川 6种 ,西藏 9种 ,云南 9种 ,而云南西北部丽江竟有 7

种,占本亚组世界总种数的 53.8%,占 我国总种数的 58.3%。 由此可见本亚组的分布中

心,当在我国云南省丽江一带。中国有 5个特有种,其中四川 1种 ,西藏 2种 ,云南 4种 ,

而云南丽江就有 3种。此外,本亚组最原始的种 s.沏〃o″方也恰巧产丽江与鹤庆,故本

亚组之发源中心,也应在我国云南丽江一带。

二、进化与青我高原隆起的关系

青藏高原的形成,只不过 1000-2ooo万年历史。在新生代,印度次大陆漂移至亚欧大

陆南缘 (E.B.吴鲁大,1960)隔 断古地中海,与欧亚大陆碰撞且插人其下,使喜马拉雅山

露出海面,升高至今天的 8848.13米 ,同时也使以前运动形成的唐古拉山、昆仑山等,再度

隆升,逐渐形成了平均海拔在 4500米以上的青藏高原。 随着海拔的升高,便逐步出现了

辐射强烈、寒冷异常、蒸发甚剧、劲风常袭、生长期短的高原生态条件(潘锦堂等,1977)。

这一生态条件,对植物来说,无疑是严酷的。众所周知:波长在 300毫微米以下的短紫外

线是对植物有害的灭生性辐射 (A.Φ.克列什宁,1963;A.Π .杜布罗夫,1964);寒

冷会使植物细胞间隙结冰而从原生质中吸水,导致不可逆的原生质沉淀,使原生质内部结

冰,引起其结构的破坏;此外,低温也会降低原生质的渗透力,增加水的粘滞度,降低土壤

向根供水的能力,从而导致植物的生理干旱;劲风不仅会吹散积聚在植物体表近旁的湿润

气层,加快蒸腾,加深生理干旱,而且还会引起植物的机械损伤 (R.F.道本迈尔,1965)。

极短的生长期,也很不利于植物的生长发育。

在这种逐渐变化的严酷生态条件下,植物便相应地发生了演化更替,不适者被淘汰 ,

一些原来的种渐次消失;适者生存繁衍,一些新种又不断产生。现今的希夏邦马蜂北坡 ,

海拔 5700-5900米地段,在 中至晚上新世,曾存在有高山栎。
.然

而,随着海拔的渐次升高

七
E
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卜
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《喜马拉雅山在二百多万年间,约升高 3000米 ;珠穆朗玛峰地区从中更新世至今,约升高
2000米),原来的栎树已不复存在,而于第四纪则出现了高山草甸和高山垫状植被(《申国

新生代植物》编写组,1978;张经纬等,1973)。 虎耳草属植物与其他单本植物一样,也自然
·
而然地逐渐改变其适应特征,沿有利于在严酷条件下生存的方向进化发展:体态由高大

变为低矮;小茎轴变得极多分枝,且叠结呈座垫状(如漆姑虎耳草·扬叼‰妒 彭r`9。
`2ε

‘Hk.

f.ct Thorrls,、 矮虎耳草 s.″〃“切 Hk· f.ct T11oms.^及 窝孔叶组 scct.白汤渤扬 Eng1.

的绝大多数种);茎之节间变得极度短缩,甚至花茎隐藏于叶丛内而不外露 9(如岩梅虎耳

,草 s.``'`c`:‘叼 H· sm.、 半球虎耳草 s.加″订

'口

″掘 Hk· f· Ct`Thonls.、 垫状虎耳草 s.

p`彳

`″
`″ '`9〃

H,sm.、 单窝虎耳草 s,幽而法〃o``En砂 .Ct·Ir乩ch.、 截叶虎耳草 s.‘

`,″

o~

描勿H.sm.等 );叶变得密集呈莲座状或半莲座状 (如 几乎全部景天形亚组 subscct.

品研。̀̀
″
“Eng1,ct Irmsch.的 种);无性繁殖变居优势地位,甚至繁殖体(珠芽)发生于花

序内部或茎上部叶腋而代替了花 (如零余虎耳草 s,gr刃印留
`〃

″￠H,sm.、 小芽虎耳草 s.

锣″彻泷皙膨 Eng1.等 )。 因为矮态既能抵抗劲风吹袭,减少蒸腾,又可得到地面温热(地

面温度一般总高于气温);垫状体内有无数间隙,其 中空气与外界大气难能交流,从而可保

持较稳定的温度和湿度,叠结的枝条和密集的叶片相互遮阴,也能减少有害辐射对植物的

损伤;无性殖繁居优势地位,可以克服因极短的生长期或其他不利条件使植物难能开花结

实而造成的困难(潘锦堂,1978;秦志业等,1980)。 据此,笔者确认:在青藏高原的虎耳

草属植物,一般来讲,大凡具低矮、座垫状、莲座状、生鞭匐橡、有珠芽、无性繁殖占优势等

适应特征的种,均系较进步的种;而高大、节间长、叶疏、有性繁殖占优势的种,则属较原始

的种。
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图 1 虎耳草属具芽亚组进化系统图

Fig. 1 ·
rhe ev。 lutionafy systeinaoc chart of s',·

``r夕

g夕 L.

subsect. C纟
`ヵ

″,`p夕 /'r Eng1. et Irnlsch.

在具芽亚组中,马尔山虎耳草 (s,场枷/访)较高大,节间长,叶疏而全缘,花瓣之痂

体多(4-8),为 原始之种,由于已不太适应于现今之高原环境,其分布区已见缩小。由此
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种分两支沿株体变低矮、节间变短缩、叶变密集、花瓣痂体变少的方向进化。 其一支的叶

片仍保持全缘,演化成全缘叶系 (scr.r刀
`cg,,/。

`9〃

c);其中,腺瓣虎耳草 (s.″″拓)和猬

虎耳草 (s.粥
`,'″`)的植物体极矮,节间短缩,叶密集,花瓣之痂体消失,可以认为是本

亚组之最进步者,虽然其分布区很小,但对高山草甸和高山碎石隙的严酷生态条件最能适

应,将来必有繁荣之日;光梗虎耳草 (s.·″幽彷 var.g切历砌 rD是从流苏虎耳草

(s.″访JJIr历
'″
口)进化至腺瓣虎耳草的一个中间类型,细齿虎耳草(s.″磁 )是从细柄虎

耳草 (s.冫
`汕

ypo沏)进化至线茎虎耳草的一个中间类型。 另外一支,则叶片进化成具

齿,形成齿叶系 (scr.冫叨o‘

`r汕
协);其中,疏叶虎耳草 (s.叼拓屁驷D的植物体较高

大,节间较长,叶疏,花瓣之痂体较多(4-6),为本系中之原始种,而伏毛虎耳草 (s.

‘″9go‘口)和齿叶虎耳草 (s.肋 pJ沏
`口

)之植物体矮化,节间短缩,叶变密集,花瓣之痂体

减少,是本系中之最进步类型,能适应当前的高原生境,故分布区已见扩大。基于以上看

法,笔者姑将本亚组之进化系统图示如图 1。
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DIsT曰BUTION AND EVOLUTION OF s^XIFR^C^L.
sUBSECT.cE彬m″p^R^E ENGL.ET IRMIsCH.

AND THEIR RELAT10NSHIP WITH THE‘ UPHEAVAL
oF QINGHA1-X1zANG PL八 TEAU

Pall Jilltang

(Ⅳ。衬 h四et,t PIo切 o够 r,to机 1me or B|oao口v,zo(:J‘ Im忆 son●枷 )

T△es@历rrcc@IJ.subsect.Cem灿讠por@口 was founded by A.Engler and E.Irmscher
in 1912.trhe present author,through b.h own research and reosion,concludes t△ at

this心ubsecuon com.prises 18 species and 2 varleties.

Altogether 12 species of the subsection occur in Chi∶ lla-6 gpecies ill sichuall

Province,9 gpecies in Xizang(Iribet)Auton。mous Region,9 spechg in Yunnan Proˉ

vince oF w.hich 7 mecies are fou【 ld at LijiaI1g county. TLus tbe distribuJo:l celltre of

thig subsecuoll should be in Lijiang reglon,Y·un11an.

Δ.In.ollg the species of the subs.ectio∶ α, 5 en.denlic gpecies are found i~n Chilla— 4
species in Yunnan,ana 3 at IJijiang.s‘ 沥石fr‘刁ob河ror切 nng1.et 1rmsch.ig tlle most

primitive gpecies of this gubsectlon,occuring at Lijiang and Ⅱeqiang comlties h
Yunnan. Δ.ccorai∶〖lg to the digtributioll of elldelnic and the In.o‘ 乱.prilnitive specieg,

the a1△ thor sugge创s that the centre of olnlp.n of this subsection wot】 1d be in △1orth:west

lF·ullnan,

As to tlle pr° blem of evolution,tlle Genus s(蹈 ″“叼@should be taken into consi~

deratio|n.ag a whole.  I△ .order to understaild the evolution.of this gellus, the severe

habitats,  砚th  loW  te1rlperature,  intellse  radiatioll,  exce愁 ;ive  evaporatioIl  and

sllort growtb season resulting frO】 11 the upheaval o￡ the Plateau,can not be neglected,
“suw1val o￡ the fittest” is true h a11 cases.some species o￡ genus s碱 rrog@naturally

△ave developed in the d.irection which i.s favorable to their survival in the harst colldi-

Jong, Their body type tur∶ 【ls short; o⒏ udex has m.any branches w·hlch pie up, being

pulvinoid in 忠hape; :n.erithals of st冷 辽l extrem.ely shorten,sCapes even hide in the foliaga;

rosular 】aves crowa together; vegetative reproductio1o occupies a dolllin.alllt position;

propagu.la occur i.△ 1 inflorescens or in leaf axil of u.pper s忱 lu. I)eveloping ill thls direc-

tion,七he plant body can reduCe evap()ration and obtmn the heat from ground surface,

h tbe meanwhile the temperature ana huI11idity in rosular foliage and pulvinato body

】11ay.keep lnore stable, iprotectillg the plant fron△  the danlage of cell structure aind

physiological drought caused by the barsh ecological con由 tions mlch as cold and h饨 nse

evaporatio1∶1.  ∶E|elllce, the plants Illay c()Ⅱ lplete their reprodu.ctive cyOle in.the very

short season.Naturally the dwarfing of由 e plant body and shortening of merimals。￡

stem.are related to intmse radiation,ptirticularly 
ˉw.ith ultraviolet rays ag well as

orange and red ligh“ in 3()(ˉ 400 mu waveˉ length.

Firom. the  aboveˉ lnentioned considerations, the author thinkg that tlle new

evolu.tionary 【n.en】ber心 are those species with stololl, bulbil alld doI∶ 【linant vegetativo

reproduction,being dwarfing,rosular and pulvinate;whereas由 e species wi曲 tall b。 ay,

lo11g stel【1, sparse leaves and~dol讧 lin.ant seXual reprodu.ctioll are older ones.  In.tlle

sallletiole, an evolutiollaF37 system.atic chart of th玲  subsechon is glvel1,
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