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国产画眉草亚族叶表皮微形态特征
及其在属间关系上的意义
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摘　要Π通过国产画眉草亚族叶片表皮的解剖观察Κ结合外部形态Κ对该亚族内 6 个属的属间关系进行了分析Λ 结

果表明Π羽穗草属应是国产画眉草亚族中最原始的类群Κ最高级的类群仍数细画眉草属Κ而其余 4 属即画眉草属、

弯穗草属、尖稃草属和镰稃草属的演化水平居于两者之间Μ画眉草属和弯穗草属可能直接起源于原始的羽穗草属Κ

而较高级的尖稃草属和镰稃草属又可能直接起源于较原始的画眉草属Κ并在镰稃草属的基础上进而派生了最进化

的细画眉草属Λ 整个研究结果既弥补了前人演化理论的不足Κ又为今后族进化的全面探讨提供了参考Λ

关键词Π画眉草亚族Μ叶表皮Μ属间关系Μ中国

中图分类号ΠQ 944. 55　　　文献标识码ΠA

L eaf Ep idermal Character ist ics of Eragrostid inae from

Ch ina and The ir Taxonom ic Sign if icance in

Rela tion sh ips Am ong Genera

ZHAN G Tong2lin1Κ2ΚCA I L ian2b ing13

; 1 N o rthw est P lateau Institu te of B io logyΚCh inese A cadem y of SciencesΚX in ing 810001ΚCh inaΜ2 Graduate Schoo l of the Ch inese

A cadem y of SciencesΚBeijing 100039ΚCh inaΓ

AbstractΠIn th is studyΚanatom ic exam inat ion s w ere m ade on the leaf ep iderm is of sub trib. Ch inese eragro s2
t id inaeΚincluding D esm ostachy aΨD inebraΨE rag rostisΨA crachneΨH a rp achne and E rag rostiella. W ith ex ternal

mo rpho logyΚsystem at ic rela t ion sh ip s among 6 genera w ere discu ssed. T he resu lts show ed that genu s

D esm ostachy a w as the mo st p rim it ive and genu s E rag rostiella w as the mo st advanced among 6 Ch inese tax2
aΚw hereas the o ther 4 generaΚ i. e. ΚD inebraΨE rag rostisΨA crachne and H a rp achneΚ stood betw een

D esm ostachy a and E rag rostiellaΜtw o generaΚE rag rostis and D inebraΚp robab ly derived from D esm ostachy a

direct lyΚbu t mo re advanced generaΚA crachne and H a rp achneΚp robab ly o rig inat ing from E rag rostis w h ich

w as a mo re p rim it ive genu sΜand genu s H a rp achne also p roduced the mo st advanced E rag rostiella it self.

T he w ho le resu lt of the study no t on ly rem edied the defects in the evo lu t ionary theo ry evo lved by fo rm er

researchesΚbu t a lso p rovided data fo r analysing the evo lu t ion of t rib. E ragro st ideae in fu tu re.
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　　画眉草亚族; sub trib. E ragro st id inaeΓ是 Ben2
tham 1981 年确认的类群[1 ]Λ 现知全世界约 15 属Κ

300 余种Κ主要分布于热带和亚热带区域Κ我国有 6

属Κ34 种Κ主要分布于西南、中南和华东地区[2 ]Λ 但

对于中国类群Κ我国学者耿伯介、刘亮; 1960Γ早已将

它们与自己建立的三齿稃亚族; sub trib. T riden t inae

Keng et Keng f. ex Keng f. et L. L iou Γ、禾参亚族

; sub trib. E leu sin inae Keng f. et L. L iouΓ共同组成

了画眉草族; t rib. E ragro st ideae Stap fΓ[3 ]Λ并且在族

中Κ他们不但考证了 3 个亚族的形态特征和地理分

布Κ而且还对各属间的亲缘演化关系作了探讨Λ 其

中Κ三齿稃亚族的属间关系最近已由蔡联炳等

; 2004Γ根据叶表皮特征进行了分析和修正[4 ]Κ而余

剩的两亚族除禾参亚族在我国仅含两小属的类群外Κ

相对较大的画眉草亚族的属间关系还未见有人作过

验证Λ 为此Κ本文仍将以叶表皮解剖特征为依据Κ辅

以外部形态Κ试图对该亚族国产类群的属间关系进

行重新确认Κ从而为亚族、乃至整个族的深入全面研

究奠定基础资料Λ

不过Κ此次分析的属间关系是在原有国产类群

羽穗草属;D esm ostachy aΣ、画眉草属≅E rag rostisΣ、镰稃

草属≅H ap archneΣ、假龙爪茅属≅S clerod acty lonΣ和细画

眉草属≅E rag rostiellaΓ的基础上Κ依据=中国植物志Ι

10; 1Γ的编排Κ新增了弯穗草属;D inebraΣ[并且其中

的假龙爪茅属也按照该志的类群修订Ψ此属名更改

为尖稃草属≅A crachneΣ[2 ]Ζ

1　材料和方法

根据本研究课题的范畴和要求Κ本次实验的重

点在于属Κ而不在于种Κ故在对国产画眉草亚族 6 个

属照顾完全的前提下Κ采用以标本代表种、以种代表

属的形式进行实验Λ 同时考虑到画眉草亚族内属群

大小极为悬殊Κ其选用的代表种数自然也有多寡差

异Λ 其中象羽穗草属、镰稃草属、弯穗草属和尖稃草

属等是国内仅含 1 个种的小属Κ则选用的参试类群

也就唯有该种Μ而大型的画眉草属在国内近含 30 个

种Κ则本文选择的参试对象竟达 7 种Λ全部材料均取

自同号干藏标本Λ在具体取材时Κ针对每一个种还尽

量选取了不同海拔、不同生境的材料 2～ 3 份进行重

复实验Κ以获得对类群性状变异幅度的全面了解Λ下

面是每个种最具代表的凭证标本名录Π

羽穗草;D esm ostachy a bip inna ta ;L. Γ Stap fΓΚ

海南Π梁向日 68541Μ弯穗草 ; D inebra retrof lex a

;V ah l. Γ Panz. ΓΚ云南Π97 级丽江队 82797Μ画眉草

; E rag rostis p ilosa ;L. ΓBeauv. ΓΚ四川Π张立教 9Μ

小画眉草; E. m inor Ho st. ΓΚ甘肃Π钟补求 8756Μ大

画眉草; E. cilianensis ;A ll. ΓL ink. ex V igno lo 2L u2
ta t iΓΚ新疆Π新疆队 1830Μ红脉画眉草; E. ruf inerva

Ch iaΓΚ海南Π采集人不详 00539Μ牛虱草 ; E. u2
n ioloid es ;R etz. ΓN ees ex Steud. ΓΚ海南Π海南东队

839Μ宿根画眉草; E. p erennans KengΓΚ广西Π陈立卿

16739Μ鼠 妇 草 ; E. a trov irens ; D esf. Γ T rin. ex

Steud. ΓΚ贵州Π采集人不详 60678Μ尖稃草;A crachne

racem osa ;H eyne ex Roem. et Schu lt. ΓO hw iΓΚ四

川Π管中天 9381Μ镰稃草;H a rp achne ha rp achnoid es

;H ack. ΓKengΓΚ四川Π魏泰昌 牧 97Μ细画眉草; E r2
ag rostiella lolioid es ; H and. 2M azz. Γ Keng f. ΓΚ云

南Π张荣 8413Λ

材料的摘取、处理和操作方法见文献[ 4 ]Λ

2　观察结果

通过上述 6 属、12 种植物的叶片表皮解剖观

察Κ可以看出国产画眉草亚族的表皮结构较为单纯Κ

即绝大多数种仅含有长细胞、短细胞、气孔器、乳突

和微毛 5 类结构细胞Κ而刺毛和大毛仅在个别类群

中有发现Λ 并且在叶面上Κ长细胞通常呈方形Κ纵向

相接成行而平行排列于叶片的脉上和脉间Κ细胞壁

大都波状弯曲Μ短细胞可呈哑铃形、新月形和马鞍

形Κ但哑铃形仅分布于脉上Κ新月形和马鞍形可于脉

上、脉间着生Μ气孔器通常呈带状分布于脉间两侧或

正中Κ保卫细胞哑铃形Κ副卫细胞可呈三角形、圆顶

形或近于平边形Μ乳突可生于叶片两面或单面Κ并多

为单域乳突、占据叶片的脉间区域Μ微毛主生于下表

皮脉间Κ但上表皮脉上有时也伴生Κ通常具 2 个细

胞Κ其基细胞可长于、等于或甚至短于远基细胞Μ刺

毛的类群分布明显不完全Κ具有刺毛的类群一般刺

生脉上、钩生脉间Μ大毛不仅类群分布不完全Κ而且

着生数量稀少Κ其所见大毛皆基部无垫、毛身细长、

分布脉上Λ不过尽管如此Κ表皮结构在各类群间仍不

完全一致Κ尤其下表皮结构细胞在类型、形态、数量

和分布上所表现的差异;图版É ΓΚ不仅对于区分各

个类群具有分类价值Κ而且对于推证亚族内的属间

进化关系也具有重要意义Λ 其各个属叶片下表皮结

构细胞所呈现的主要差异见表 1Λ
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图版É 　国产画眉草亚族 12 种植物的叶片下表皮光学显微镜照片

1. 羽穗草Μ2. 弯穗草Μ3. 画眉草Μ4. 小画眉草Μ5. 大画眉草Μ6. 红脉画眉草Μ7. 牛虱草Μ8. 宿根画眉草Μ

9. 鼠妇草Μ10. 尖稃草Μ11. 镰稃草Μ12. 细画眉草;×100Γ

Plate É 　L igh t m icro scop ic m icrograph s of underside ep iderm ises of leaf

b lades of 12 species of E ragro st idinae native to Ch ina

F ig. 1. D esm ostachy a bip inna taΜF ig. 2. D inebra retrof lex aΜF ig. 3. E rag rostis p ilosaΜF ig. 4. E. m inorΜF ig. 5. E. cilianensisΜ

F ig. 6. E. ruf inervaΜF ig. 7. E. un ioloid esΜF ig. 8. E. p erennansΜF ig. 9. E. a trov irensΜF ig. 10. A crachne racem osaΜ

F ig. 11. H arp achne harp achnoid esΜF ig. 12. E rag rostiella lolioid es;×100Γ
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表 1　国产画眉草亚族 6 个属叶片下表皮主要性状比较

T able 1　Comparison of m ain characterist ics underside ep iderm ises of leaf b lades

among 6 genera of E ragro st idinae native to Ch ina

属群
Genera

长细胞
L ong2cells

短细胞
Sho rt2cells

气孔器
Stom ata

乳突
Pap illae

微毛
M icro2hairs

羽穗草属
D esm ostachy a

略呈正方形Κ脉间不延长
SubsquareΚno t elongated be2
tw een the veins

脉上横式哑铃形Κ脉间新
月形 Ho rizon tal dum b2bell2
shaped overΚcrescen t2shaped
betw een the veins

副卫细胞尖顶形或高圆
顶形W ith triangular o r tall2
dom e2shaped subsidiary cells

生于脉上、脉间 P resen t
bo th over and betw een the
veins

基细胞长于远基细胞
Basal cell longer than distal
cell

弯穗草属
D inebra

多呈长方形Κ脉间稍延长
M o stly rectangularΚ sligh tly
elongated betw een the veins

脉上纵式哑铃形Κ脉间马
鞍 形 V ertical dum b2bell2
shaped overΚ saddle2shaped
betw een the veins

副卫细胞高圆顶形或圆
顶形 W ith tall2dom e2shaped
o r dom e2shaped subsidiary
cells

生于脉上、脉间 P resen t
bo th over and betw een the
veins

基细胞长于远基细胞
Basal cell longer than distal
cell

画眉草属
E rag rostis

呈长方形Κ脉间明显延长
RectangularΚm arkedly elon2
gated betw een the veins

脉上、脉间通常新月形
U sually crescen t2shaped bo th
over and betw een the veins

副卫细胞高圆顶形或圆
顶形 W ith tall2dom e2shaped
o r dom e2shaped subsidiary
cells

偶生脉上、脉间 O ccasion2
ally p resen t bo th over and be2
tw een the veins

基细胞长于或短于远基
细 胞 Basal cell longer o r
sho rter than distal cell

尖稃草属
A crachne

呈长方形Κ脉间明显延长
RectangularΚm arkedly elon2
gated betw een the veins

脉上马鞍形Κ脉间偶尔或
无 Saddle2shaped overΚocca2
sional o r absen t betw een the
veins

副卫细胞低圆顶形或近
于平边形 W ith low 2dom e2
shaped o r subparallel sub2
sidiary cells

仅生于脉间 O nly p resen t
betw een the veins

基细胞长于或近等于远
基 细 胞 Basal cell longer
than o r subequal to distal cell

镰稃草属
H arp achne

略呈长方形Κ脉间延长且
扩宽 SubrectangularΚelon2
gated and w idened betw een
the veins

脉上新月形或马鞍形Κ脉
间马鞍形 Crescen t2shaped
o r saddle2shaped overΚsaddle2
shaped betw een the veins

副卫细胞低圆顶形 W ith
low 2dom e2shaped subsidiary
cells

偶生于脉上、脉间 O cca2
sionally p resen t bo th over and
betw een the veins

基细胞长于或近等于远
基 细 胞 Basal cell longer
than o r subequal to distal cell

细画眉草属
E rag rostiella

略呈长方形Κ脉间延长且
扩宽 SubrectangularΚelon2
gated and w idened betw een
the veins

脉上通常马鞍形Κ脉间偶
尔 或 无 U sually saddle2
shaped overΚoccasional o r ab2
sen t betw een the veins

副卫细胞低圆顶形或近
于平边形 W ith low 2dom e2
shaped o r subparallel sub2
sidiary cells

偶生于脉间 O ccasionally
p resen t betw een the veins

基细胞短或偶尔消失
W ith sho rt basal cellsΚocca2
sionally absen t

3　讨　论

根据解剖观察知道Κ国产画眉草亚族的表皮结

构是存在许多共征的Κ其中如各个类群所具的长细

胞、短细胞、气孔器、乳突和微毛Κ尤其乳突和微毛就

足以说明该亚族的叶表皮应归于 P rat; 1932Κ1936Γ

早年确认的: Pan ico idΦ型[5Κ6 ]Μ又如表皮上长细胞皆

较简短、壁稀波状弯曲Κ脉上短细胞一般呈哑铃形或

马鞍形Κ气孔器副卫细胞通常圆顶形Κ乳突单域、部

分叶面或区域不着生Κ微毛双胞至单胞、较为粗壮Κ

刺毛多为刺Κ脉上大毛无垫等特征Κ又与M etcalfe

; 1960Γ、蔡联炳等; 1995Κ1996Γ先前解剖过的虎尾草

族 ; Ch lo rideaeΓ或画眉草族的叶表皮特征基本相

符[7～ 9 ]Κ从而进一步说明该亚族隶于今天的广义画

眉草族是科学的Λ不过另一方面Κ画眉草亚族的叶表

皮在各个类群中还同时存在自征Κ这些自征常常是

亚族下属、组、种Κ乃至种下等级划分的参考辅据Λ正

如表 1 列出的下表皮特征一样Κ即使是差异较小的

两个属群Κ至少也有 2～ 3 个特征与其间断Λ

综观画眉草亚族的表皮微形态Κ除了具有分类

价值的特征外Κ更为重要的还有演化意义的特征存

在Κ尤其下表皮上的演化特征数量多、变幅大、状态

细腻Κ是推证类群亲缘关系的主导面Λ现单就表 1 列

出的特征也能看出一些性状的演化趋势来Κ如Π长细

胞略呈正方形Κ脉间不延长→多数趋于长方形Κ脉间

稍延长→通常呈长方形Κ脉间明显延长→略呈长方

形Κ脉间延长且扩宽Μ短细胞脉上横式哑铃形Κ脉间

新月形→脉上纵式哑铃形Κ脉间马鞍形→脉上、脉间

通常新月形→脉上通常马鞍形Κ脉间偶尔或无Μ气孔

器副卫细胞尖顶形或高圆顶形→副卫细胞通常圆顶

形→副卫细胞低圆顶形或近于平边形Μ乳突生于脉

上、脉间→仅生于脉间→偶生于脉间Μ微毛基细胞长

于远基细胞→基细胞长于或近等于远基细胞→基细

胞短于远基细胞或偶尔消失Κ等等Λ 当然Κ这些演化

趋势及其极性的推导Κ在过去的有关文章中已作过

分析[8～ 10 ]Κ只是这里不妨再列举一个外类群稻属

;O ry z aΓ予以进一步印证Λ 我们知道Κ稻属是禾本科

中离画眉草亚族亲缘不远、且演化水平较低的一个

类群Κ对于这样一个类群的叶表皮Κ先前张志耘等

; 1998Γ、以及蔡联炳等; 1995Γ已对它作过全部或局

部种的解剖[8Κ11 ]Κ并从解剖的表皮特征来看Κ该属植

物具有简短而不延长的长细胞Κ脉上短细胞横式哑

铃形Κ气孔器副卫细胞通常尖顶形Κ乳突生于脉上、

脉间Κ多数微毛的基细胞长于远基细胞Κ而这些特征

与上述画眉草亚族一些性状的演化趋势相对照Κ则

都处于各类性状状态的原始阶段Κ从而表明本文拟

定的性状进化方向是正确的Λ

并且Κ依据表 1 列出的特征Κ结构细胞的演化趋
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势一旦被确认后Κ则 6 个属的属间关系也就十分明

确了Λ首先在演化水平上Κ不难看出羽穗草属的叶面

皆具正方形长细胞Κ脉上短细胞横式哑铃形、脉间新

月形Κ气孔器副卫细胞尖顶形或高圆顶形Κ乳突生于

脉上、脉间Κ微毛基细胞长于远基细胞Κ应是国产画

眉草亚族中最原始的类群Μ细画眉草属的叶面长细

胞不但延长呈长方形Κ而且横向扩宽Κ短细胞脉上通

常马鞍形、脉间偶尔或无Κ气孔器副卫细胞低圆顶形

或近于平边形Κ乳突偶生于脉间Κ微毛基细胞短或偶

尔消失Κ应是国产属中最高级的类群Μ而其余 4 属所

具的性状状态总是多少处于此两个演化极之间Κ其

演化水平也自然居于该两属之间Λ 其次在亲缘关系

上Κ也不难看出画眉草亚族中羽穗草属与弯穗草属

有较近的亲缘关系Κ从表 1 列出的特征中它们除了

在长细胞形态和脉上短细胞着生方向上有区别外Κ

其余特征基本类同Κ特别是它们脉上同具哑铃形短

细胞和脉间高圆顶副卫细胞的独有特征还示意两者

可能具有直接的渊源关系Μ同样Κ尖稃草属与画眉草

属的亲缘关系也十分接近Κ在表 1 的性状中它们仅

在短细胞形状和乳突分布上有明显差异外Κ其它特

征也基本一致Κ只是后者所具的马鞍形短细胞和近

于平边的副卫细胞较之前者新月形短细胞和圆顶副

卫细胞的特征来更显高级而已Κ但它们两者与最原

始的羽穗草属脉间同具乳突和长基微毛Κ特别是脉

上区域小于脉间的唯有特征Κ也同样示意三者可能

存在直接的派生关系Μ此外Κ亲缘关系很近的类群还

有镰稃草属与细画眉草属Κ镰稃草属通常在短细胞

类型与分布、微毛基细胞长短和乳突数量上原始于

高级的细画眉草属外Κ其余特征也基本吻合Κ特别是

镰稃草属与相对原始的画眉草属叶面乳突偶生、脉

上短细胞呈新月形的歧异特征Κ也同样揭示两者间

可能存在固有的繁衍关系Λ所以Κ整个国产画眉草亚

族的属间关系可草拟于图 1Λ

图 1　国产画眉草亚族 6 属间的演化关系

F ig. 1　System atic evo lu tion rela t ions among six genera in sub trib. E ragro st idinae native to Ch ina

　　不过Κ这种依据叶表皮微形态特征建立的属群

关系与前人依据外部形态而建立的属群关系是有差

异的Λ 在过去耿伯介、刘亮的系统中Κ画眉草属是国

产属中最原始的类群Κ由它分别派生了羽穗草属、镰

稃草属和尖稃草属Κ并在尖稃草属先期类群的基础

上进而衍生了细画眉草属[3 ]Μ而在本文新建的系统

中Κ虽也保持了细画眉草属最高级、尖稃草属和镰稃

草属演化居中以及羽穗草属、镰稃草属、尖稃草属同

与画眉草属近缘的类群关系Κ但此次是把羽穗草属

作为国产属中最原始的类群Κ而相反画眉草属则由

它所派生Κ细画眉草属则又由镰稃草属所派生Κ新增

的弯穗草属是另一直接起源于羽穗草属的近亲类

群Λ很明显Κ造成这种差异的原因主要是过去的学者

对某些性状的演化层次不了解Κ把本来进化的性状
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当成原始性状处理的缘故Λ譬如耿、刘系统中的一个

明显失误就是把多年生、具根茎的原始性状放到了

一年生、无根茎的进化性状之上Κ从而导致画眉草属

; 无根茎、含一年生类群Γ与羽穗草属;多年生、具粗

长根茎Γ位置的颠倒、以及细画眉草属;多年生Γ与尖

稃草属;一年生Γ等渊源关系的错乱Λ当然Κ新系统中

也有示意多年生类群;如镰稃草属Γ起源于画眉草属

的现象Κ那也仅能针对起源于画眉草属中的多年生

类群而已Λ 因为只有这样才能既与叶表皮特征相吻

合Κ同时又与外部形态相匹配Κ否则具原始圆锥花序

的画眉草属将会高级于具总状花序、乃至穗状花序

的其它类群Κ这又有悖于花序进化的自然顺序Λ 所

以Κ利用叶表皮微形态特征确立的画眉草亚族的演

化关系Κ不仅继承了前人的研究精华Κ而且还纠正了

前人演化理论的差误Κ为今后族进化的全面探讨奠

定了基础Λ
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