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根据叶解剖特征试论赖草属及其
相关类群间的亲缘关系

Ξ

蔡联炳,张同林
(中国科学院西北高原生物研究所,西宁 810001)

摘　要: 通过叶片的解剖观察,以表型系统学的原理和方法,对赖草属及其相关类群的亲缘关系进行了分析。在横

切面上,赖草属及其相关6个属的结构虽然均属于狐茅型,但在各类群之间存在差异。其中,披碱草属与赖草属含有

最大数量的相同性状,与赖草属的亲缘关系最近; 新麦草属和偃麦草属均与赖草属的相同性状较少,该 2属仅稍接

近于赖草属;而大麦属、芒麦草属和鹅观草属与赖草属的相同性状更少,则此3属与赖草属的亲缘关系也相对疏远。

同时,本文还对其它 6属间的亲缘关系作了进一步探讨,绘制了整个 7属的亲缘关系示意图,并与其外部形态特征

作了对应比较,从而弥补了过去研究的不足。
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Genetic Rela tion sh ip between L eym us and Its Rela ted Taxa

in Term s of the Anatom ica l Character ist ics of The ir L eaves

CA IL ian2b ing, ZHAN G Tong2lin
(N o rthw est P lateau Institu te of B io logy, Ch inese A cadem y of Sciences, X in ing 810001, Ch ina)

Abstract: L eaf anatom ical exam inat ion w as emp loyed to study the genet ic rela t ion s betw een L eym us and its

rela ted taxa acco rd ing to the p rincip le and m ethods of phenet ics. Bo th L eym us and its six rela ted taxa
acco rd ing to the p rincip le and m ethods of phenet ics. Bo th L eym us and its six rela ted genera belong to the

festuco id type in term s of their leaf t ran sverse sect ion s, bu t the variou s taxa differ. T herein, E lym us shares

the largest num ber of t ra its w ith L eym us and thu s has the clo sest genet ic rela t ion to L eym us; bo th

P asthy rostachy s and E ly trig ia share a sm all num ber of t ra its w ith L eym us and thu s these tw o genera are
sligh t ly clo se in genet ic rela t ion to L eym us; H ord eum , C ritesion and R oeg neria share a sm aller num ber of

t ra its w ith L eym us, and thu s these th ree genera are rela t ively distan t to L eym us. In the m ean t im e, the

genet ic rela t ion s among the o ther six genera w ere fu rther p robed and the sketch m ap abou t the genet ic

rela t ion s among all the seven genera w as draw n and comparat ively m atched w ith their mo rpho logies, so
that the imperfects in past research w ere m ade up.
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　　有关赖草属 (L eym us)的亲缘关系,先前的学者

已作过一些研究,其中以郭本兆、王世金[1 ]为代表的

小麦族外部形态分析,曾用图示表明了赖草属与大

麦属 (H ord eum )、新麦草属 (P sa thy rostachy s)、披碱

草属 (E lym us)和鹅观草属 (R oeg neria )等具有较近

的亲缘关系,并与这些类群共同组成了披碱草亚族
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(Sub trib. E lym inae) ;以L  ve和D ew ey [2, 3 ]为代表的

细胞染色体组分析,曾表明了赖草属与新麦草属、脆

轴草属 (T h inopy rum )、双穗草属 (P ascopy rum )、甚

至偃麦草属 (E ly trig ia )含有 1 套相同的染色体组

型, 是大麦亚族 (Sub trib. Ho rdeinae)中亲缘关系很

近的类群。然而,先前的研究毕竟是个轮廓,未具体

表明各近缘类群间的密切程度,尤其染色体组分析

呈现的属群概念不一致,与形态划分相距甚远,不能

为多数人接受,客观上类群关系仍很含混。所以,为

了弥补前人研究的不足,进一步理顺该属亲缘关系

上的紊乱,本文首次选择了叶解剖微形态特征作依

据,在传统类群划分的基础上,结合外部形态,对该

属及其相关类群进行专门分析,以期获得属间亲缘

的全面、具体了解,为族和亚族系统演化关系的建立

提供新的资料。

1　材料和方法
遵照目前人们普遍接受的传统分类系统,以过

去学者提及的赖草属近缘类群为线索,本文初步确

定了赖草属、披碱草属、大麦属、芒麦草属、新麦草

属、偃麦草属和鹅观草属 7 个类群作研究对象。其

中,大麦属采用狭义概念,即将野生类群从一年生的

栽培类群和近缘野生类群中独立出来作为芒麦草

属[2, 4 ]; 披碱草属采用广义概念, 即将猬草属

(H y strix )并入到披碱草属中[5 ]。同时,考虑到本研

究的目的在于解决属间亲缘,且同一属内叶解剖差

异一般不是太大,故实验的参试类群仅采用代表种。

确认时,在尽量照顾模式种的前提下,也适当注重于

个别在形态和分布上具有普遍意义的种入选,结果7

个属中有12个种的23份材料参与了解剖测试,内有

近半数材料是按不同生境或不同海拔的差异做的重

复实验。其整个材料来源、类群归隶、凭证标本号见

表1。

参试材料均取自花序下第二叶片的中间部段,

按常规的石蜡法进行解剖,即先将叶片材料用沸水

软化 20～ 30 m im ,接着用FAA 固定剂固定 20～ 24

h,然后经系列酒精脱水,二甲苯透明,再经浸蜡、包

表 1　材料来源

T able 1　Sources of the m ateria ls

属
Genus

种
Species

采集地
L ocality

凭证标本
V oucher

备注
Rem ark s

赖草属
L eym us

赖草
L . seca linus

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳,马碧华
L. B. Cai & B. H. M a L 03

青海海宴
H aiyan, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai L 16

青海格尔木
Go lm ud, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai L 82

若羌赖草
L . ruoqiang ensis

青海小柴旦
X iao Q aidam , Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai L 35

青海马海
M ahai, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai L 58

披碱草属
E lym us

老芒麦
E. sibiricus

青海大通
D atong, Q inghai

梅丽娟
L. J. M ei 166

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳,马碧华
L. B. Cai & B. H. M a Em 04

西宁披碱草
E. x in ing ensis

青海湟源
H uangyuan, Q inghai

郭本兆
P. C. Kuo 90

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳,马碧华
L. B. Cai & B. H. M a Em 02

大麦属
H ord eum

大麦
H . vu lg are

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai H 01

栽培植物
Cultivated p lan t

西藏林芝
L inzh i, X izang

蔡联炳
L. B. Cai H 04

栽培植物
Cultivated p lan t

芒麦草属
C ritesion

芒麦草
C. juba tum

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai C01

引种植物
In troduced p lan t

青海海宴
H aiyan, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai C03

引种植物
In troduced p lan t

新麦草属
P sa thy rostachy s

单花新麦草
P. k ronenbu rg ii

青海共和
Gonghe, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai P03

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai P01

引种植物
In troduced p lan t

华山新麦草
P. huashan ica

陕西华山
M t. H uashan, Shaanx i

时英,顾立华
Y. Sh i & L. H. Gu P05

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai P02

引种植物
In troduced p lan t
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　　续表 1 Continued T ab le 1

偃麦草属
E ly trig ia

偃麦草
E. rep ens

青海大通
D atong, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai E t01

新疆乌鲁木齐
U rum qi, X in jiang

蔡联炳
L. B. Cai E t03

长穗偃麦草
E. elong a ta

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai E t05

引种植物
In troduced p lan t

鹅观草属
R oeg neria

西藏鹅观草
R. tibetica

西藏安多
Am do, X izang

蔡联炳,金康全
L. B. Cai & K. Q. J in R 01

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai R 04

贫花鹅观草
R. p aucif lora

青海西宁
X in ing, Q inghai

蔡联炳
L. B. Cai R 06

引种植物
In troduced p lan t

埋、切片、染色等过程制成永久片,最后进行观察、拍

照。叶解剖的术语、概念以M etcalfe [6 ]的为准。

2　观察结果

从本次实验解剖的类群来看,它们的叶横切结

构都属于狐茅型[7, 8 ] ,其上表皮细胞大小、形状悬殊,

排列松弛,厚薄不均,一般在维管束相对区域细胞较

小,表皮较薄,非维管束相对区域细胞较大,表皮较

厚; 下表皮细胞形状、大小通常差异不大,排列也相

对整齐,表皮厚薄基本一致。叶肉细胞形状、大小及

排列层次不很分明,无栅栏组织和海绵组织之分,维

管束周围的叶肉细胞也不呈放射状排列,维管束旁

或气孔下常存在大的腔隙。维管束圆形或椭圆形,大

小不均,位于上、下两表皮的中部或近中部,通常有

明显的双层维管束鞘,内鞘细胞小,多在切向内壁和

径向壁上加厚,外鞘细胞大,壁薄,有时具明显的叶

绿体;鞘内木质部和韧皮部轮廓分明,木质部靠近上

表皮侧,在大维管束中常具排成“V”形的粗大导管,

韧皮部靠近下表皮侧,在小维管束中范围一般较宽;

厚壁组织着生于维管束上、下方和ö或叶边缘,尤其

是大维管束侧的厚壁组织多数情况较发达 (图版

É )。各个类群的叶横切特征除了这些共性之外,在

各个种、特别是各个属间往往还有一些自征存在,其

中最明显的自征主要表现在横切面的形状及厚度,

上表皮和下表皮的形态,维管束的数目、直径、类型、

排列及内鞘加厚形式,厚壁组织的着生以及叶肉组

织的厚薄等方面。通常,这些自征差异不仅可以作为

类群划分的依据,而且更为重要的是可以作为推证

类群亲缘关系的旁证。其各个属的叶片横切面主要

性状差异见表2。

表 2　赖草属及其相关 6个属的叶解剖主要特征比较

T able 2　Comparison of the m ain anatom ical characterist ics of the leaves of L eym us and its 6 rela ted genera

性状
Characters

赖草属
L eym us

披碱草属
E lym us

大麦属
H ordeum

芒麦草属
C ritesion

新麦草属
P sathy rostachy s

偃麦草属
E ly trig ia

鹅观草属
R oegneria

横切面形状
T ransverse section
shape

略呈结节形
Sligh tly nodo se

略呈结节形
Sligh tly nodo se

略呈条形
Sligh tly linear

略呈条形
Sligh tly linear

略呈结节形
Sligh tly nodo se

略呈结节形或齿形
Sligh tly nodo se
o r too thed

略呈条形
Sligh tly linear

中脉处厚
Thickness
at them idrib (Λm )

335～ 390 350～ 450 300～ 330 190～ 220 250～ 360 215～ 290 185～ 280

上表皮
Upper ep iderm ises
沟
Furrow s

深
Deep

较深
Relatively deep

浅
Shallow

浅
Shallow

深
Deep

深
Deep

不明显
Inconsp icuous

嵴
R ibs

钝圆
O btuse

钝圆
O btuse

钝圆
O btuse

钝圆
O btuse

平截
T runcate

钝圆或尖
O btuse o r acu te

不明显
Inconsp icuous

嵴的位置
R ib location

位于大维管束之上
O ver the large
vascu lar bundles

位于各维管束之上
O ver every vascu lar
bundles

位于各维管束之上
O ver every vascu lar
bundles

位于各维管束之上
O ver every vascu lar
bundles

位于各维管束之上
O ver every vascu lar
bundles

位于各维管束之上
O ver every vascu lar
bundles

不明显
Inconsp icuous

下表皮
Lower ep iderm ises

沟和嵴
Furrow s and ribs

明显
Consp icuous

明显
Consp icuous

不明显
Inconsp icuous

不明显
Inconsp icuous

明显
Consp icuous

明显或不明显
Consp icuous o r
inconsp icuous

不明显
Inconsp icuous

细胞排列
Cell arrangem ent

紧密
Clo se

紧密
Clo se

紧密
Clo se

较紧密
Relatively clo se

较紧密
Relatively clo se

松弛
Slack

松弛
Slack

外壁蜡层
W ax layer of the
ex ternal w all

明显
Consp icuous

明显
Consp icuous

不明显
Inconsp icuous

不明显
Inconsp icuous

不明显或较明显
Inconsp icuous o r
relatively
consp icuous

明显或较明显
Consp icuous o r
relatively
consp icuous

较明显
Relatively
consp icuous

维管束
Vascular bundles
数目N um ber 27～ 30 35～ 41 44～ 48 17～ 19 19～ 23 30～ 34 25～ 35
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　　续表 2　Continued T ab le 2

类型
Types

大、小2型
In two types,
large and sm all

大、小2型
In two types,
large and sm all

大、中、小3型
In th ree types,
large, m edium
and sm all

大、小2型
In two types,
large and sm all

大、小2型
In two types,
large and sm all

大、小2型
In two types,
large and sm all

大、中、小3型
In th ree types,
large,m edium
and sm all

疏密
Density

密
Dense

较密
Relatively dense

稀
Sparse

稀
Sparse

较密
Relatively dense

较密
Relatively dense

稀
Sparse

中肋横径
M idrib diam eter
in ho rizon tal (Λm )

110～ 135 118～ 153 135～ 145 90～ 110 100～ 130 100～ 150 105～ 155

内鞘细胞
Inner sheath cells

U 形加厚
Thickened in
U 2fo rm

U 形加厚
Thickened in
U 2fo rm

U 形加厚
Thickened in
U 2fo rm

U 形加厚
Thickened in
U 2fo rm

整体加厚
Thickened in
the w ho le

整体或U 形加厚
Thickened in
the w ho le
o r U 2fo rm

U 形加厚
Thickened in
U 2fo rm

厚壁组织
Sclerenchyma

大维管束侧
Jo ined to the large
vascu lar bundles

较发达
Relatively developed

发达
W ell developed

较发达
Relatively developed

不发达
L ess developed

发达
W ell developed

较发达或发达
Relatively o r
w ell developed

不发达
L ess developed

小维管束侧
Jo ined to the sm all
vascu lar bundles

无
A bsent

不发达或无
L ess developed
o r absen t

无
A bsent

无
A bsent

不发达或无
L ess developed
o r absen t

不发达或较发达
L ess developed o r
relatively developed

无
A bsent

叶边缘
In the leaf m argins

不发达
L ess developed

不发达或较发达
L ess developed o r
relatively
developed

无
A bsent

不发达或无
L ess developed
o r absen t

不发达或无
L ess developed
o r absen t

发达
W ell developed

不发达或无
L ess developed
o r absen t

叶肉组织
M esophyll

叶片中部束间厚
Thickness betw een
the strands in the
m iddle of leaf
b lade (Λm )

75～ 135 40～ 133 135～ 175 70～ 105 30～ 65 50～ 105 70～ 140

3　讨　论

根据观察结果可知,赖草属及其相关 6 个属的

叶横切结构虽然均属于狐茅型,但在各类群间仍然

存在差异。尤其表2列出的性状中,有的差异可以区

别 1 个属,如上表皮嵴仅位于大维管束之上为赖草

属所特有; 有的差异却可区别 2～ 3 属,如维管束量

少的特征为芒麦草属和新麦草属所拥有,维管束着

生稀的为大麦属、芒麦草属和鹅观草属所共存;而还

有的差异则可区别 4～多属,如相应的维管束量多、

着生密的特征为其余类群所附生。所以,鉴于这种性

状类群分布的差异,下面特以表型总体相似的推证

方法,专就表 2 列出的主要性状来对赖草属的亲缘

关系进行分析讨论。

(1)披碱草属 (E lym us)

在表 2列出的 17个性状中,披碱草属与赖草属

大体拥有 11个相同特征, 6个相异特征 (注: 本研究

对同一小格中的 2 形特征,一律以对比属间的相同

或相异折合半个计算,下同。) ,即相同特征约占总性

状数的64. 7% ,相异特征约占总性状数的35. 3% ,可

见披碱草属与赖草属既是两个独立的属,又是两个

亲缘很近的类群,可能来源于最近的共同祖先,因而

不太支持前人将披碱草属与赖草属划为两个不同支

系上的属或两者具有完全不同成分的染色体组的看

法[1～ 3 ]。

(2)大麦属 (H ordeum )

大麦属在表2中与赖草属仅仅具有 5个相同特

征,但却具有 12 个相异特征,即相同特征约占总性

状数的29. 4% ,相异特征约占总性状数的70. 6% ,与

上述披碱草属的特征比例差不多相反,这表明大麦

属与赖草属的亲缘关系较远,具有明显的本质差异,

与前人作为不同支系或具有不同染色体组的间隔处

理是一致的。

(3)芒麦草属 (C rites ion)

芒麦草属在表2中共展示了5. 5个特征与赖草

属相同, 11. 5 个特征与赖草属相异,即相同特征约

占总性状数的32. 4% ,相异特征约占总性状数的67.

6% ,这一比例虽与大麦属的不尽相同,但毕竟差异

微小,尤其过去它与大麦属同为一属的事实,也多少

表明了它和大麦属一样,可能是与赖草属亲缘同等

远近的类群。

(4)新麦草属 (Psa thyros tachys)

表2中新麦草属呈现有6. 5个特征与赖草属相

同, 10. 5 个特征与赖草属相异,即相同特征约占总

性状数的38. 2% ,相异特征约占总性状数的61. 8%。

显然,这一比例是在芒麦草属的基础上,与赖草属的

亲缘近了一步。但由于新麦草属在上表皮嵴的形状

和位置、维管束数目和内鞘加厚、以及叶肉组织的厚
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薄上与赖草属截然不同,因而叶解剖并不十分支持

L  ve 和D ew ey [2, 3 ]指出的两者具有 1套相同染色体

组的近缘关系。

(5)偃麦草属 (E ly tr ig ia )

从表 2 列出的性状来看,偃麦草属虽然有相当

部分属 2 形特征,但按照前面不整一特征的统计方

法,偃麦草属也象新麦草属一样,有6. 5个特征与赖

草属的相同, 10. 5个特征与赖草属的相异。很明显,

这一数值也同样表明了偃麦草属与赖草属的亲缘远

近应和新麦草属的一致,亦即叶解剖不支持L  ve [2 ]

含相同染色体组、而支持D ew ey [3 ]含相异染色体组

以及郭本兆等[1 ]来源于不同支系两类群的见解。

(6)鹅观草属 (R oegner ia )

鹅观草属在表2中展现的特征也和前面芒麦草

属的一样,含有5. 5个与赖草属相同的特征, 11. 5个

与赖草属相异的特征,即同样表明鹅观草属与赖草

属的亲缘远近等同于芒麦草属与赖草属的亲缘远

近,从而从侧面印证了鹅观草属与赖草属含有不同

的染色体组、以及处于不同支系两类群的事实。

实际上,叶解剖特征不单可以阐述赖草属与相

关类群的亲缘关系,就是在各相关类群之间,也能间

接提供一些相互关系的佐证。如披碱草属与新麦草

属、新麦草属与偃麦草属之间均含有 8 个以上的相

同性状,说明它们可能是亲缘关系较近的类群,大麦

属与芒麦草属以及芒麦草属与鹅观草属之间也含有

8 个以上的相同性状,也同样表明它们可能具有较

近的亲缘关系;而相应偃麦草属与大麦属、大麦属与

新麦草属、鹅观草属与披碱草属等均含有 4 个及其

以下的相同性状,则又表明它们各对之间的亲缘关

系均较疏远,是小麦族中处于不同支系的类群。因

此,整个赖草属及其相关 6 个属的亲缘关系可简示

于图1中。

图 1　赖草属及其相关 6个属的亲缘关系示意图 (虚线旁的数值表示两属间含相同性状的百分比,

无虚线标记表示两属间亲缘关系相对疏远)

F ig. 1　Schem atic diagram of the rela t ionsh ip s betw een L eym us and its 6 rela ted genera

(T he percen tages w ith the do tted line are the percen tage of the shared tra its of the tw o genera;

the tw o genera that are no t linked w ith do tted line are rela t ively distan t to each o ther in genetic rela t ionsh ip )

　　当然,上述赖草属及其相关类群间的亲缘关系

若是这样,那么反映在外部形态上也是基本吻合的。

其中,象赖草属与披碱草属的小穗无柄、通常 2～ 3

枚聚生于穗轴每节的特征,就足以说明两者具有较

为密切的亲缘关系;而相应对于大麦属、芒麦草属以

及新麦草属的小穗大多具柄、一般仅为 3 枚规范排

列于穗轴每节的特征来势必显得疏远; 尤其偃麦草

属和鹅观草属的小穗已发展至穗轴每节仅生1枚的
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特殊阶段,其亲缘关系的疏远程度就可想而知了。不

过另一方面,叶解剖提供的证据也有个别是和外部

形态明显不一致的,这正如前面述及的鹅观草属与

披碱草属是两个亲缘关系较为疏远的类群一样,而

过去的外部形态分析却阐述它们又是一对亲缘关系

较为密切的属[9, 10 ]。看来,这种由叶解剖证据附带产

生的新矛盾,还需将来依据新的学科手段再作进一

步探讨。
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图版说明:
图版É　小麦族12种植物的叶片横切面光学显微镜照片 (示中间维管束及其相邻区域)

1. 赖草; 2. 若羌赖草; 3. 老芒麦; 4. 西宁披碱草; 5. 大麦; 6. 芒麦草; 7. 单花新麦草; 8. 华山新麦草; 9. 偃麦草; 10. 长穗偃麦草; 11. 西藏鹅观草;

12. 贫花鹅观草。标尺在图1～ 5、7、10中为110 Λm ,在图6、8、9、11、12中为55 Λm

Explana tion of Pla te:
Plate É　L igh t m icro scop ic m icrograph s of the transverse sections of leaf b lades of 12 T rit iceae species ( show ing m edian vascu lar bundles

and their adjacen t parts)

F ig. 1. L eym us seca linus; F ig. 2. L . ruoqiang ensis; F ig. 3. E lym us sibiricus; F ig. 4. E. x in ing ensis; F ig. 5. H ord eum vu lg are; F ig. 6. C ritesion

juba tum ; F ig. 7. P sa thy rostachy s k ronenbu rg ii; F ig. 8. P. huashan ica; F ig. 9. E ly trig ia rep ens; F ig. 10. E. elong a ta; F ig. 11. R oeg neria tibetica; F ig.

12. R. p aucif lora. T he scale bars are 110 Λm in F igs. 1～ 5, 7, 10. and 55 Λm in F igs. 6, 8, 9, 11, 12
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CA I L ian2bing, et a l. : Genetic R elat ionsh ip betw een L eym us and Its R elated T axa in T erm s of the A natom ical Char2

acterist ics of T heir L eaves P lateÉ

See exp lanation at the end of the tex t
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