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根据外部形态特征试论鹅观草属
的亲缘演化关系3

蔡联炳
(中国科学院西北高原生物研究所,西宁 810001)

摘　　要
　　鹅观草属的一些性状是有演化意义的,其中外部形态上小穗柄、颖、芒的演化趋势不仅可

以作为判断属下类群演化的依据,而且可以作为推证属间类群渊源的旁证。分析结果表明:鹅

观草属中最原始的半颖组可能既派生了颖体瘦小的小颖组,又派生了颖体宽大的大颖组,并

在大颖组的基础上演化产生了长颖组;鹅观草属中颖无芒的系原始,颖具芒的系进化,外稃具

直伸芒的系原始于外稃无芒 (包括芒尖)或外稃芒弯曲的系,高级进化系直接或间接来源于低

级原始系; 鹅观草属可能起源于族外的短柄草属,尤其短芒短柄草最接近鹅观草属古老祖先

的起源类群; 鹅观草属在小麦族中的演化水平不是太高,在系统发育的长河中其一支经小颖

组衍变成了披碱草属,以至猬草属,另一支经大颖组或长颖组衍变成了以礼草属,乃至冰草

属。
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Abstract

In the genu s R oeg neria , m any characters have evo lu t ionary sign if icance, of w h ich

som e characters of the ex ternal mo rpho logy such as the sho rten of sp ikelet peduncle, the

ex ten sion o r reduct ion of g lum e, the elongat ion and cu rvatu re o r sho rten and disappear2
ance of aw n, no t on ly m ay be regarded as a basis fo r decid ing the evo lu t ion of infragener2
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ic taxa, bu t a lso a co lla tera l evidence fo r inferring the o rig in s of in tergeneric taxa. T he

resu lts of analysis show : (1) the Sect. Gou lard ia (H u sno t) L. B. Cai is the mo st p rim it ive

in R oeg neria, the Sect. Roegneria is mo re evo lu t ive than the fo rm er, the Sect. C iliaria
(N evsk i) H. L. Yang is sligh t ly mo re advanced than the Sect. Roegneria, and the Sect.

Cu rvata (N evsk i) H. L. Yang is the mo st advanced among the fou r sect ion s, the Sect.

Gou lard ia (H u sno t ) L. B. Cai w ith m edia te g lum e bodies in length m igh t p roduce the

Sect. Roegneria w ith sho rt and sm all g lum e bodies, a lso the Sect. C iliaria (N evsk i) H. L.

Yang w ith b road glum e bodies, and on the base of the Sect. C iliaria (N evsk i) H. L.

Yang, the Sect. Cu rvata (N evsk i) H. L. Yang derived from it; (2) in R oeg neria, the series

w h ich are aw n less on the glum es are p rim it ive, the series w h ich are aw ned are evo lu t ive,

the series w h ich have stra igh t aw n s on the lemm as are mo re p rim it ive than tho se w h ich
have no ( including m ucronat ion) o r have cu rved aw n s on that, the advanced and evo lu2
t ive series derived from the low er and p rim it ive series d irect ly o r indirect ly; ( 3) the

genu s R oeg neria m igh t derive from the B rachyp od ium w h ich is a genu s besides the T rit2
iceae via the p rim it ive R. m ag n ip od a L. B. Cai, and the B . p inna tum (L. ) Beauv. of

B rachyp od ium is the clo sest to the ancien t taxon p roducing the genu s; (4) the genu s

R oeg neria is no t advanced enough t in the evo lu t ionary level, in the long p rocess of phy2
logeny, one b ranch of the genu s developed in the direct ion of the genu s E lym us and the
genu s H y strix , and the o ther b ranch in the direct ion of the genu s K engy ilia and the

genu s A g ropy ron.

Key words　R oeg neria,mo rpho logica l character, phylogenesis, rela t ion sh ip

最近,鹅观草属 (R oeg neria)的新分类系统被重新建立了[1 ] ,而随之亟待解决的问题

便是系统内各类群间的亲缘演化关系以及与属外类群的直接联系。对于这些问题虽然作

者曾应用解剖学、细胞学的手段作过部分内容的推证[2, 3 ] ,但毕竟是很零碎的。现在微观证

据不齐全的情况下,利用宏观特征对该领域进行全面系统分析,则是必须而又重要的一项

研究。下面在分析外部形态性状演化趋势的基础上,分别论述属内次分类群间的亲缘关系

和与属进化相关的起源、衍生类群。

1　外部形态演化趋势

在外部形态上,鹅观草属的变异范围是宽泛的,变异节断也非常致密,其中许多性状

在类群间有交叉,特征较含混,这不仅造成了类群划分的艰难,同时也造成了演化分析的

困扰。现单就新系统检索中选用的性状不外乎涉及到根茎的有无,植株的高矮,叶片的宽

窄,花序的长短,外穗的着生、短柄的留存,颖的大小、形态,颖稃毛、芒的程度、状况等等,

这些性状认真分析起来,多数仅可作为不同层次上类群间的鉴分,而唯有小穗柄的有无,

颖的大小、形态,芒的长短、直曲具有类群演化探讨的意义。

1. 1　小穗柄

鹅观草属的绝大多数种类小穗无柄,小穗具柄的种类其柄也较短,如大柄鹅观草 (R.

m ag n ip od a L. B. Cai)的小穗柄最长仅达 2. 5 mm ,微毛鹅观草 (R. p uberu la Keng)的小穗
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柄在 0. 5- 0. 7 mm 间。通常,短柄的存在被认为是原始的性状。因为禾本科 (Poaceae)、小

麦族 (T rit iceae)的穗状花序系由辐射圆锥花序和总状花序演化而来,穗轴每节具单生小

穗的简单穗状花序 (鹅观草属即是)则由总状花序经过花序分枝的短缩形成的[4 ] ,所以鹅

观草属中小穗基部余存的微小短柄,很可能是禾本科总状花序类群演进到穗状花序类群

后,花序分枝简缩不完全的表现,是性状演进中祖征性状。

1. 2　颖

颖在鹅观草属中可以说存在 4种类型,即 (1)小颖,其颖体瘦小,长不及或仅可达至第

一外稃的 1ö3; (2)半颖,其颖体稍宽,长约达第一外稃的一半左右; (3)大颖,其颖体阔大,

长明显超过第一外稃之半; (4)长颖,其颖体相对显窄,长明显超过第一外稃之半或逾越第

一外稃。不过在这些类型中,具半颖性状的类群,小穗含短柄的种就有 5个,其中两个种各

居群皆具短柄,且大柄鹅观草的短柄在属中最长; 具小颖性状的类群,小穗含短柄的种仅

2个,且短柄于各居群间从有到无过渡; 而具大颖或长颖性状的类群,小穗几乎全无短柄。

可见,如果按照前面所述的小穗是否具柄来判断,则半颖性状最原始,小颖性状次之,大颖

或长颖性状最高级。并且借助这种演化级次,以颖体长短、大小来推测,则半颖类型可能直

接派生了小颖和大颖类型,长颖可能是大颖基础上的衍生类型。

1. 3　芒

芒分颖芒和外稃芒。在鹅观草属中,颖和外稃虽均可无芒 (或具芒尖) ,但在有芒的颖、

稃中,颖仅具短芒,外稃却可具直伸芒和弯曲芒。现就颖、稃本身而言,属于系统发育中的

叶性器官,在个体发生上当营养器官向生殖器官转换时,其叶鞘和叶片的发育受抑,叶鞘

转变为颖体或稃体,叶片便转变成了芒。所以禾本科古老类群中小穗上的颖或稃应是具芒

的,且芒的形态也应是长直伸的。只是后来随着花序的演化,颖、稃、芒的相对长度才发生

改变,尤其禾本科紧缩穗状花序的生成,芒的长度不得不作萎缩演变,其中颖芒可能达到

完全消净的程度,而外稻芒可能仅仅在长度上作些适当调整而已。当穗状花序的演化进入

到鹅观草属时期后,则芒的长度又得作新的变化,原来消净了的颖芒可以重新复生,减短

了的外稃芒可以继续短缩消净或逆向伸长弯曲。这就是说,鹅观草属中颖无芒是原始的性

状,颖具短芒是进化的性状; 外稃具直伸芒是原始类型,外稃无芒 (包括芒尖)或具弯曲芒

是它的衍生形式。其整个芒、颖、小穗柄的演化趋势如图 1所示。

2　属内次分类群间的亲缘关系

鹅观草属是小麦族中种类繁多的大属,其亲缘关系的研究意义重大的是属内次分类

群。遵行新的分类系统,鹅观草属下次分类群有组和系两个阶元。组在国产类群中共确认

了 4个,系确认了 18个,可这些组、系在新系统中是以“颖分组、芒分系”的原则划分的,而

现经查国外的少数类群其颖、芒性状均未突破国产类群的变异范围,所以国外类群的组、

系类别应在国产类群的组、系类别之中,研究国产该属次分类群间的亲缘关系完全能代替

整个属次分类群间的亲缘关系。

2. 1　属内组间亲缘关系

正如上述,鹅观草属下总体包括 4 个组,即小颖组 (Sect. Roegneria)、半颖组 (Sect.

Gou lard ia (H u sno t) L. B. Cai)、大颖组 (Sect. C iliaria (N evsk i) H. L. Yang)和长颖组
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图 1　鹅观草属小穗柄、颖、芒的演化趋势

1. 具柄小穗; 2. 无柄小穗; 3. 半颖; 4. 小颖; 5. 大颖;

6. 长颖; 7. 无芒颖; 8. 具芒颖; 9. 具直芒外稃;

10. 无芒外稃; 11. 具弯曲芒外稃

F ig. 1　Evo lu tionary trends of the sp ikelet peduncles,

glum es and aw ns of the genus R oeg neria

1. pedicelled sp ikelet; 2. sessile sp ikelet; 3. halfg lum e;

4. sm all g lum e; 5. large glum e; 6. long glum e; 7. aw nless glum e;

8. aw ned glum e; 9. lemm a w ith a straigh t aw n; 10. aw nless lemm a;

11. lemm a w ith a curved aw n

(Sect. Cu rvata (N evsk i) H. L.

Yang)。这 4个组过去在形态上

是以颖体的长短、大小来划分

的, 其中颖体特别短小, 长不及

或仅可达第一外稃 1ö3 的为小

颖组; 颖体较短、显宽,长约达第

一外稃一半左右的为半颖组; 颖

体阔大,长明显超过第一外稃之

半的为大颖组; 而颖体显窄, 长

明显超过第一外稃之半或逾越

第一外稃的为长颖组。所以既然

颖体的长短、大小被用于区分

组,颖体在这一方面的演化趋势

前面又已述及,那么根据两者的

相互对应,则 4个组中半颖组最

原始, 小颖组次之, 大颖组较进

化,长颖组演化级次最高; 颖体长

度居中的半颖组可能既派生了颖

体瘦小的小颖组, 又派生了颖体

宽大的大颖组, 大颖组在其后期

演化中进而产生了长颖组。并且

这种组群间的演化关系, 同耿以

礼等 (1963)依据外部形态和作者

(1998)依据染色体核型而得出的

结论是基本一致的[3, 5 ]。

2. 2　属内系间亲缘关系

在分类等级上,系是隶属于

组的。系间亲缘关系在很大程度上受组及组间关系所支配,即同组内系间关系较近,不同

组内系间关系较远; 组间关系较近的,其各组所属系的系群关系通常也较近,组间关系较

远的,其系群关系通常也较远,如半颖组所属系与小颖组所属系之间的亲缘关系一般较

近,与长颖组、甚至大颖组所属系间的亲缘关系一般较远。不过,现存在的问题在于组内各

个系间的具体关系又如何确定呢? 对此,我们知道芒对于系的划分是有意义的,而芒在系

统发育中又具有明显的演化序列,因此根据芒的形态便可清楚地辨别出组下各个系间的

亲缘关系。正如前述,芒分颖芒和外稃芒,颖芒在区分类群中的级次是高于外稃芒的,颖是

以无芒原始,具短芒进化,外稃是以具直伸芒原始,无芒 (包括芒尖)或具弯曲芒进化。显

然,依据这个演化结论不难明确鹅观草属各个组下以颖无芒的系原始,具芒的系进化; 并

在此基础上,外稃具直伸芒的系原始于外稃无芒 (包括芒尖)或外稃弯曲芒的系;高级进化

的系直接或间接来源于低级原始的系。
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3　属起源的祖先类群

要推知鹅观草属起源的祖先类群,得先明确现存该属内最原始的种型,并在此基础上

勾划出古老祖先种的外貌形态,然后根据其新拟的古老种形态在近邻族、属中进行比较、

查寻,直至追露出祖先种的现存踪影来。

3. 1　属中最原始种

前面的分析已经知道,鹅观草属中最原始的组是半颖组,半颖组中最原始的系是颖无

芒、外稃具直伸芒的系。现经查半颖组中的这个系是长芒草系 (Ser. Do lichatherae Keng)。

长芒草系属于半颖组中的大系,该系仅中国类群就有 9种,可这 9种中小穗能具短柄的有

4种,短柄在各居群间比较稳定的有 2种,而短柄最长又稳定的是大柄鹅观草。显然如按

小穗柄的进化趋势论,大柄鹅观草不仅是长芒草系中最原始的种型,而且是半颖组,乃至

整个鹅观属的最原始种。

大柄鹅观草作为鹅观草属最原始的种型,这为我们提供了鹅观草属起源类群的形态

信息。即鹅观草属的起源类群可能具有象大柄鹅观草样的小穗短柄,其颖无芒或长也为邻

接外稃的一半左右,外稃芒直伸,长度可能较短。除此,按照营养器官和生殖器官进化的一

般趋势,鹅观草属的起源类群可能还具有明显的根茎,花序应为总状花序,小穗含花较多,

颖、稃脉量大,花药深色等特点。有了这些特点,鹅观草属古老祖先的外部形态也就被显现

出来了。

3. 2　属的起源类群

鹅观草属古老祖先的外部形态被确认后,那么属外何种类群与之相似呢?当然从上面

构思的祖型特征来看,器官层次高的有两个,一是花序类型,二是小穗短柄。而这两个特征

中,祖型类群应具的总状花序在小麦族中是没有的,祖型类群具有小穗短柄虽在小麦族的

大麦属 (H ord eum L. )和三柄麦属 (H ord elym us (Jess. ) H arz. )中具备,但这些类群的穗

轴每节着生的是三联小穗或并生小穗,而与鹅观草属的单生小穗有本质区别。看来要得查

找, 只有投注于族外了。而族外花序总状、小穗又具短柄的近缘类群, 唯有雀麦族

(B rom eae)中的短柄草属 (B rachyp od ium Beauv. )与之吻合。实际上,短柄草属不仅在花

序类型、小穗短柄上符合于鹅观草属的祖型特征,而且颖、稃、芒的形态、长短以及小穗含

花、花药色泽等方面也与这一祖型相近。所以正是如此, 耿以礼等 1963 提出, 杨锡麟

(1990)嗣后赞同的“短柄草属起源论”又一次得到了证实[5, 6 ]。

短柄草属的性状虽然与鹅观草属的祖型性状相近,但毕竟还是有区别的。因为短柄草

属不是单种属,而是约含 10个种的多型属[7 ]。在这 10个种中,必然有的种距此祖型更为

相近,有的种则相对较远。而综观各个种的外部性状,其特征与祖型最为接近的是短芒短

柄草 (B . p inna tum (L. ) Beauv. )。短芒短柄草除了在花序、小穗柄、颖、芒形态等性状上

与祖型类群相同外,而且在根茎有无,颖、稃脉量,小穗含花,稃芒长度,甚至花药颜色等细

微性状上也与之匹配。现短芒短柄草所具的粗长横走根茎,可达 9脉的颖、7脉的外稃, 8

- 15数的小穗小花, 2- 3 mm 长的稃芒,均是古老类群原始性状的表现。此外,在地理分

布上短芒短柄草属于广布种,主要分布于欧洲、亚洲西部和北部,在我国主要分布于新疆、

内蒙古以及东北各省;而鹅观草属中的原始种大柄鹅观草,仅分布于我国青海海西格尔木
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一带,所以这种属间近缘类群地理分布的遥遥相接,从侧面也表明了鹅观草属由短芒短柄

草样的古老类群进化而来是有可能的。

图 2　鹅观草属及其与近缘属系统发育示意图

F ig. 2　Phylogenetic chart of the genus R oeg neria

in rela t ion to nearest rela ted genera

4　属进化的衍生类群

据有关资料表明,鹅观草属

在小麦族中的进化水平还不是

太高, 在系统发育的长河中, 它

曾演化产生了小麦族的其它一

些类群如披碱草属 ( E lym us

L. )、 冰 草 属 ( A g ropy ron

Gaertn. ) [5, 6 ] 和 以 礼 草 属

( K engy ilia Yen & J. L.

Yang) [8 ]等。前人提供的这一结

论是否正确? 真实关系如何? 这

还是利用前面分析过的外部性

状递变趋势进行探讨。

前面分析的性状递变着重

在鹅观草属的小穗柄、颖和芒

上,但其中小穗柄和芒在鹅观草

属中的存在类型,在小麦族的其

它类群中是无新形式产生的,即

这两类性状仅对于属内类群关

系的探讨具有意义,对于属间类群关系的探讨是无直接意义的。而现唯一有意义的性状在

于颖,因为颖不仅在鹅观草属内存在 4种类型,在小麦族的其它属内还有新的类型存在,

如以礼草属中的具脊颖,冰草属中的侧扁颖,猬草属 (H y strix M oench)中的针状颖或无

颖。所以,如果说鹅观草属中来自短柄草属的半颖最原始,则由它派生出的小颖进而演化

成针状颖和无颖,由它派生出的大颖或长颖进而演化成具脊颖和侧扁颖是有可能的。印证

在类群上,则鹅观草属在系统发育中演化产生以礼草属、冰草属,甚至披碱草属等是有其

正确一面的。

4. 1　颖缩没支类群

颖缩没支类群是指鹅观草属的颖沿着缩小、消净方向演化而分异出来的类群。上面已

经提到,小麦族中颖最小,以至消失的类群是猬草属,可谓之是鹅观草属颖缩没演化的最

终结果,也是这支类数歧异发展的顶极形式。现问题在于由鹅观草属的小颖进化到猬草属

的无颖,是否为类群的一步到位?但通过观察分析表明,一步到位是不可能的,其间可能间

插有个披碱草属。披碱草属共有两个组, 一个披碱草组 (Sect. T u rczan inovia (N evsk i)

T zvel. ) ,为颖宽长类群,属返祖进化的表现;另一个老芒麦组 (Sect. E lym u s) ,为颖狭小类

群,这个类群很可能就是由鹅观草属进化到猬草属的过渡类群。尤其其间的老芒麦 (E.

sibiricus L. ) ,其颖特别细狭,先端渐尖成芒,而且花序也特别疏松、冗长、蜿蜒下垂,外观
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很象小颖组式的鹅观草属植物,因而为近代一些学者将鹅观草属归并到披碱草属中的一

个客观原因[9, 10, 11 ]。

4. 2　颖脊扁支类群

颖脊扁支类群是指鹅观草属的颖沿具脊、两侧压扁方向演化而歧异出来的类群。对于

这支主要由颖演化所歧异的类群,上面提到的有以礼草属和冰草属。但要知以礼草属和冰

草属的派生,得先了解鹅观草属的颖为什么有具脊、侧扁方向的演化。对此,作者认为鹅观

草属的这支颖演化总的说来是宽大方向的演化,而颖的变宽对小穗小花是有保护作用的,

当颖确实增宽的时候,要施行这一作用,则必然环抱小花,从而导致颖脊隆突起脊,甚至侧

面压扁。鹅观草属正是在颖形态与功能的协调下,首先衍生出中肋突起、颖背多少具脊的

以礼草属,进而衍生出颖背明显具脊、侧面压扁的冰草属; 同时也正是鹅观草属有此属间

的关系,导致了前人将以礼草属绝大多数种置于鹅观草属中[5- 7 ] ,或将广义冰草属取代鹅

观草属[12- 16 ]。当然,颖的这种变化在外部形态上也就筑成了两属植物与鹅观草属的主要

鉴别差异[17, 18 ]。此外,颖由鹅观草属的宽大形式演化到冰草属的侧扁具脊形式后,在小麦

族中几乎没有新的类型产生了,可见冰草属可能是颖脊扁支类群演化的最高阶段。整个鹅

观草属的系统发育及起源、衍生的上、下类群如图 2所示。
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