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从叶片表皮微形态特征探讨以礼草属、

冰草属和旱麦草属间的系统关系
·

蔡 联 炳

(中国科学院西北高原生物研究所,西宁,810001〉

摘  要

解剖观察了禾本科以礼草曰、冰草属和旱麦草口国产类群的叶片表皮,总结了3曰植物叶

表皮结构的共征和自征;并根据共征和自征的大小、结合外部形态评议了它们共族分同的合理

性;分析了各日间亲缘关系的远近和演化位丑的高低,探讨了 3厨植物的生态地理及地理起

源。结果表明:以礼草属演化级次较低,冰草属居中,旱麦草曰演化最高;冰草曰直接起生于

以礼草属,旱麦草属与以礼草居同源,是歧异于以、冰 2属的新支类群;以、冰、旱 3曰植物

可能共源于中国青戎地区,其中冰草曰承袭祖型生态,是继扩于高原的寒温类群,旱麦草属背

弃祖型生态,是跨离高原的旱生类群。
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前  言

以礼草属 (Ke,ag,伤口)、 冰草属 ⒄gro”
'。

99)和旱麦草属 (E叼99o匆砌`7a)是禾本科

(Poaceae)、 小麦族 (Triticeae)、 小麦亚族 (T血icinae)下 的 3个属。这 3个曰以冰草属

确立最早,是 1770年 J,Gaertner根 据Ac”s矽@勿″ (L.)Gae“ n.所建立;其次是旱麦

草属,为 H· Jaubert⒏ E.spach于 1851年根据 E.or。 e,,勿J纟
(L.)Jaub,&spach所 设

工;而以礼草属确立最晚,直到 1990年我国颜济、杨俊良先生根据 K.g涉而场 Yen⒏

J.L,Yang才正式树成。并且在此过程中,晚期发表的两个属在确立前,甚至确立后都

有学者将它们的一些种或全部种归集到早期的冰草属中,从而给 3属植物造成了似亲非

亲的人为迹象。而这种迹象究竟真实程度如何?它们之间的演化亲缘怎样?是个值得探

讨的问题。为此,本文特以叶片表皮解剖特征为依据,以国产类群为对象,结合外部形

态、地理分布进行综合分析,试图从宏、微观领域为判明 3居植物的系统关系提供新的

· 中国科学院西北高原生物研究所资助课踵。
本文 1993年 12月 10日 收到 ,
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证据。

材 料 和 方 法

材料 本实验全部材料均取自腊叶标本 ,其中绝大多数来自青海,少数来自内蒙古、
新疆或西藏。共取材近3份 :以礼草属 22份 ,代表该属 10种 2变种;冰草属 15份 ,代
表该属 6种 2变种;旱麦草属 6份 ,代表该属国产的 2个种。其各个类群典型的实验凭
证标本选录如下 :

无芒以礼草K,″幽″ (Kcng〉 s,L,Chen青 海祁连:甘肃队 8564

疏花以礼草K.伍0n功 (KenR〉 s.L.Chen青 海班玛;王为义等 27675
硬秆以礼草K.礼￠扬′夕(KCng)s.L.Chen西藏昌都:西战队 2629

枕毛以礼草 K· 加^勿
(Keng)s.L.Chen宵海德令哈:郭本兆等 11617

善变桅毛草 K^;'s〃么var,m″汕访s(Kcng)s.L.Chen青 海共和;植被组 1233

窄颖以礼草K.趾诩‘
^、

佗 (Keng)S.L.Chen青海扎多;刘尚武 478

长叛以礼草K`ong名
`″

″沾(Keng)s.L.Chen新I乌恰:新玉队 1689

黑药以礼草K″ e`诩 rh`汩 (Keng)s,L.Chen青海褒谦;扬永昌 1171
大河坝黑药草K.″缸″杨招 var.m切卿,cd(Keng〉 s.L.Chen青 海祁连:甘青队 1693
大叛草K.g'zz诩吆汤柘s(Keng)S.L.Chcn青 海海蛋:植被组 978

梭罗草 K· r^。 /‘
`药

御夕(oliv.)s,L,Chen宵海玛多;吴玉虎 380

青海以礼草K.助乃o,,σ|“ 〈Keng〉 s.L.Chen青 海玉树;|魂振铎 83
沙芦草
^历

o力go`lc″″Keng内驳古:方文哲 170

冰草Ac'tsr″ ″初 (L.)Gacrtn,青 海共和;植被组 657

光称冰草
^,c″
s诩“″var.peC″″犭ome(Roem.&schult.)H.L.Yang新 豇特克斯:周太炎等 650630

沙生冰草彳.如驴r`o/氵‘仞 (Fisch.)Schuk.内 荥古:炼山等 4

毛沙生冰草
^.汕
se河o″″var.p扬 ,〃‘c〃′〃9” Meld.内蒙古:刘书润 1203

根茎冰草
^朗
fr^″仞Roshev.内 蒙古:王朝品 2014

西伯利亚冰草As汤砣〃″ (Willd.〉 Beauv.山西右玉:考察组 17“
长祀冰草
^.c汤
″召″c“

`刀

NeVski内蒙古 (引种〉:草原组 34

旱麦草E‘
'加
cei‘
`″

(Gaenn.〉 Nevski新基沙湾‘关克俭 1516

东方旱麦草 E.o″ e″励e(L.)Jaub.&spach新 疆伊宁:周太炎等 650071

方法 材料均采用常规的叶表皮徒手刮削法操作,其具体解剖步骤可参见陈守良等
1987年发表的《小麦族 (Trkiceae)叶 片表皮微形态观察及其分类意义的探讨》一文,只

是本次实验的材料刮削是在塑料板上进行,这样刮削时既可减轻表皮薄膜的破损,有利
于材料的脱水洗刷,又可提高刀片的使用寿命。

观 察 结 果

在光镜下,通过以礼草属、冰草属和旱麦草属叶片表皮的解剖观察,发现这 3属植
物的叶表皮皆由长细胞、气孔器细胞、短细胞、刺毛或大毛 5类结构细胞所组成。其中,
长细胞普遍分布于各个类群中,是各个类群叶片表皮最基本的结构细胞,一般呈方条形 ,
并以纵行平行排列于脉上和脉间;气孔器呈矩圆形或椭圆形,是各个类群叶片必备的功
能细胞,数量较少,与长细胞交互排列成带而分散于脉间;短细胞的类群分布不完全,常
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集生于叶片下表面,上表面着生少或不着生 ,刺毛有刺和钩或钩状毛,通常与短细胞分
布成负相关 ,即上表面分布多而下表面分布少 ;大毛不仅着生类群稀少 ,而且着生数量

也很零星,一般多见于上表皮脉上 ,并常与刺毛相延续。不过,在各个属中,这 5类结

构细胞的形态、数量和叶面排列形式等是不尽相同的,尤其是长细胞的长短与壁的厚蒋、

波曲,气孔器的大小、密度和副卫细胞的形状 ,短细胞的丰缺及着生形态,刺毛的类型

及数量,大毛的有无与形式 ,以及脉上脉间的相对宽度等性状上是有明显差异的,而这

些差异又特别在叶片的远轴面上表现格外突出,是本文分析 3属间亲缘演化关系的重要

依据,故下面着重将 3居植物叶片远轴面的差异特征 (图版 I)概括如下 :

以礼草属 (Kem纱″池)脉上宽,通常有细胞 3-4列 ,长细胞稍长,壁厚而多弯曲 ;

气孔器通常较大,相邻较密,副卫细胞低圆顶形 ,稀平顶形;短细胞孪生或单生,稀 3-
4个联生,多呈马鞍形,少数呈新月形或圆球形 ;刺毛量少,有刺、钩和钩状毛,脉上个

别刺无尖而形成孔纹细胞;大毛仅存于极个别种中,为钩尖延伸的钩基大毛。

冰草属 “g'够尸o,i)脉上宽,通常有细胞 3-5列 ,长细胞短,壁极厚,强烈弯曲;

气孔器通常较大,相邻较密,副卫细胞平顶形 ,稀低圆顶形;短细胞一般单生,呈马鞍

形 ,罕新月形 ;刺毛主生脉上,具尖刺毛偶尔,无尖孔纹细胞极为普遍 ;未发现有大毛

存在。

旱麦草属 (E″仞仍n‘″)脉上窄,通常有细胞 1-2列 ;长细胞显著延长,壁蒋,平

直无波纹;气孔器通常较小,着生稀疏 ,副卫细胞平顶形;无短细胞分布;但明显存在

钩或钩状毛,大毛未见有其着生。

四 、 论

1· 根据观察结果所知,以礼草属、冰草属和旱麦草属的叶片表皮是存在共征的,其

中组成表皮的长细胞、气孔器细胞、短细胞、刺毛和大毛是这 3属植物叶片表皮最基本

的共征,而这一基本共征跟先前学者的报道以及作者过去对中国主要禾本科植物叶片表

皮的解剖相对照 (Metcalfe,1960;蔡联炳等 ,1991),则恰恰与早熟禾亚科 (Pooideae)

叶片表皮所含的结构细胞类型完全一致,这说明这 3属植物在分类类别上归于早热禾亚

科是无疑的。再者,此 3属植物的叶片表皮都含平顶副卫细胞或低圆顶副卫细胞,硅质

短细胞都为马鞍形 (即方形 )、 新月形或圆球形 ,又与我国陈守良先生等人 1987年总结

的小麦族叶表皮共征是基本吻合的,尤其刺毛量少、无尖孔纹细胞明显出现、钩尖延伸

的钩基大毛时有存在还是小麦亚族植物的常见特征。所以单从叶表皮结构而论,3同植物

的共征分级标明了它们是早热禾亚科、小麦族、小麦亚族下的类群。这与外部形态上它

们同为草本、具延伸小穗轴、小称小花向心发育而归于早熟禾亚科、同具穗状花序而归

于小麦族以及穗轴每节皆为单生小穗而归于小麦亚族的共征是相映衬的。

2.以礼草属、冰草属和旱麦草属的叶片表皮自征十分明显。通常,通过组成表皮的

长细胞、气孔器细胞、短细胞、刺毛和大毛在表皮上形态、数量和分布式样的变化来实

现的,特别是叶片远轴面脉带的宽窄与列数,长细胞的短缩与伸长,细胞壁的直曲与厚

蒋 ,气孔器的大小与排列,副卫细胞外侧壁的拱突与平削,短细胞的着生与形状以及刺

毛的种类等特征,作者认为是属群歧异在叶表皮上的主要反映,这种反映同外部形态上
·45·
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花序的外貌、穗轴的韧碎、小穗的着生、顶生小穗的发育、颖稃背部的隆脊以及生长月

期等自征是互为对应的,皆具有类群划分的价值。不过观察表明,旱麦草属的叶表皮自
征要比以礼草属、冰草属的独到得多,以礼草属与冰草属的自征不甚明显,这也是外部
形态上旱麦草属确立较早、为多数学者所公认 ,以礼草属确立较晚,至今仍有学者坚持
将它一些种置人冰草属 (如苏联 N.N,Tsvelev)的一个内在原因吧 !

3· 既然在表皮结构上以礼草属、冰草属和旱麦草属的自征大小不等,则意味着这 3

属间的亲缘远近不一致。一般说来 ,在性状基本均衡的条件下,类群间自征差异小的,亲

缘关系较近,自 征差异大的,亲缘关系较远。现单就 3属植物叶表皮远轴面特征来看,以

礼草属和冰草属在脉的宽窄和列数、长细胞的长短和壁的厚曲、气孔器的大小和副卫细

胞的形状以及具尖刺毛的数量等自征上悬殊皆不大,相似或相同的性状较多 ,尤其脉上

同具孔纹细胞而异于小麦族其它属的特征,说明此两属的亲缘关系非常近;而旱麦草属
却与此不同,旱麦草属无论在表皮细胞或者表皮附属物、甚至在这些结构细胞的叶面组
合模式上,都与以礼草属或冰草属有着较宽的自征间隔,特别是它窄狭的脉带通常 1-2

列细胞、显著延长的长细胞其壁薄而平直、无短细胞着生而气孔器相邻极稀的特征为以、

冰 2属所缺如,说明旱麦草属与以礼草属或冰草属亲缘疏远,不及以、冰 2属间接近。事
实上,旱、以、冰 3属间的系统亲缘早有学者从外部形态或其它学科领域作过影射,如
我国著名禾草学家耿以礼教授曾将以礼草属的前身鹅观草属 (Ro纟gme″口)下的一个组命
名为拟冰草组 (P么″g'叻/∞ ),以示两居间的密切亲缘 (耿以礼主纳,1959),后又将冰
草属演至旱麦草属的属间途径用虚线描绘 ,以示属间亲缘疏远 (耿以礼等 ,1963);1982-
1990年间,L。ve,Dewey,Jensen,Yen等 人先后报道了以礼草属和冰草属同具染色体组
“p” ,是含有同等遗传基因的近亲属,而旱麦草属则单独具

“
F” 染色体组 ,是在遗传物

质上有一定悬殊的远亲属。

准·从上面的分析知道,以礼草居与冰草属亲缘较近,旱麦草属与以礼草属或冰草属

亲缘较远。但这种亲缘的远近落实在演化级次上又谁高谁低呢?亲缘最近的以礼草属和
冰草属是属于姊妹群还是具有派生渊源的上下群?作者 (1994)曾对叶表皮特征作过演
化推导,并认为高海拔生境的植物其表皮上长细胞的短缩、壁的加厚与密弯,短细胞的
联生至单生、乃至产生突起形成刺毛等均与类群演化相并行 ,低海拔生境的植物其表皮
上脉带的窄狭,长细胞的强烈延伸、壁的直、薄及短细胞的消失等皆与类群发育相顺应。
所以结合以、冰、旱 3属植物的地理分布得知,亲缘关系最近、同处高原地区的以礼草
属 (主要分布于青藏高原)和冰草属 (在我国主要分布于内蒙古高原),由于前者表皮长
细胞较长,壁显薄、密弯程度不高,后者一般分布单生短细胞 ,脉上短细胞普遍形成孔
纹细胞 ,因而后者略高级于前者 ,冰草属似从以礼草属直接衍生而来是有可能的;而亲
缘较远、主要分布于我国新疆低海拔区域的旱麦草属,虽然表皮结构与以、冰 2属明显
相异,但却与陈守良等 (1987,1991)以及作者解剖过的一些鹅观草属植物极为相象,只
是旱麦草属的叶片表皮基本消净了短细胞,远轴面表皮细胞壁很薄、普遍显著延长而高
级于鹅观草属,甚至还凌驾于存在单生短细胞的冰草属之上。况且,鹅观草属陈守良等
(1991)通过表皮结构判定它可能派生了以礼草属,如是这样,则旱麦草属既与以礼草属
同源,又超速演化、高级于以礼草属的衍生类群冰草属。

5· 以、冰、旱 3属植物间的系统亲缘关系不单体现在叶片表皮微形态上,就是印证
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在外部形态上其性状也非常明显。其中特别突出的是颖的形态和质地,它在各个属中可

以说表现均不统一。一般以礼草属的颖较柔弱,背脊不太明显,与小花常疏离;冰草属

的颖较硬,但边缘膜质,具明显的背脊,常与小花相贴生;旱麦草属的颖不但坚硬,而

且边缘角质加厚,背脊特别隆凸,与小花着生紧密。并且,颖的这种变化也影响了与它

相伴的小花或小穗形态的随属异变。如以礼草属的小花近于圆筒形,外稃无脊,小穗的

穗轴排列不规范,冰草属的小花渐趋侧扁,外稃主脉似脊,小穗排列多呈篦齿状;旱麦

草属的小花两侧压扁,外稃明显具脊,小穗排列篦齿状。所以这些特征如果按照禾本科

花序朝向紧缩、规范、小穗侧扁而进化的理论,则以礼草属是较原始的类群,冰草属是

较进化的类群,旱麦草属是最为高级的类群。其实,外部形态上有些性状既能反映类群

间的演化级次,又能反映类群间的亲缘远近。象以礼草属和冰草属均有柱状、格轴韧而

长的花序,旱麦草属仅含扁平、穗轴碎而短的卵圆形花序;以、冰 2属的颖很短、常不

及小穗的一半,旱麦草属的颖却显长、甚至有的种类颖与小穗近等长;以、冰 2属是植

株略高、间或具根茎的多年生禾草,而旱麦草属则是植株低矮、绝无根茎的一年生禾草

等等。这些特征又充分显示了以礼草属和冰草属亲缘较近、演化位置较低,旱麦草属距

此亲缘较远、演化位置较高。

6.以地理、生态而论,以礼草属主要分布于我国青海地区,少数种类延伸到了相邻

的甘肃、新疆和西藏等省区;冰草属主要分布于我国的内蒙古,个别种类也分布到了相

邻的甘肃、陕西、山西、河北、东北以及在远的青海、新疆;旱麦草属主要分布于我国

新疆,与新疆相近的内蒙古也有零星散存。以礼草属和冰草属虽有各自明显的地理分区,

但其生态范围基本相似,即同处于海拔较高的高原地区,适应于寒冷、劲风、强辐射的

生态环境;旱麦草属虽与以、冰 2属的地理分区相接,但其生态范围已明显不同,即单

独处于海拔较低的盆地或山麓,适应于干旱、长日照、温差大的生态环境。可见,以、冰、

旱 3属植物的生态地理也是与 3属植物的系统亲缘相匹配的。所以,现今根据 3属植物

的亲缘远近、地理分布以及前面论述的冰草属派生于以礼草属、旱麦草属与以礼草属同

源、皆起生于鹅观草属的结论,则不难想象我国青藏地区可能是此 3属植物的地理起源

中心。因为从类群演化和地理迁移来看,3属植物中最原始的类群以礼草属主要处于青藏

高原上,是在此特殊的高原生态下逐渐形成的适应产物;而由它衍生的冰草属则是向北

扩伸的一新型类群,此新型类群尽管纬度和海拔日趋渐变,但毕竟多少滞留于祖型类群

的生境之中,因而其宏观或微观性状两属差异并不大;旱麦草属是跨离高原、向北潜移

的另一新文类群,此类群不仅海拔削减、纬度增高,而且其生态条件也发生了根本的改

变,结果造成了类群内外特征与以、冰 2属极度悬殊,尤其一年生的生长习性是对干旱

环境的强烈适应。当然,以、冰、旱 3属植物的地理分布,除以礼草属仅分布于中国外
,

其余两属还分布于蒙古、西伯利亚,甚至东到北美、西到地中海沿岸。不过,这种高级

类群的远离分布比之起源类群以礼草属的中国分布或鹅观草属的主要中国分布
(耿以礼

等,1959,1963;中国植物志编委会,1987)来 ,还没有理由否认这 3属植物共源于中

国青藏地区的假设。
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A REsEARCH ON THE sYSTEMATIC RELATIONsHIPs

AMONG KEⅣ CyIIjIA, ACROPynoⅣ  AND ERE″0PyRI/″
WITH sPECIAL REFERENCE TO THE LEAF

EPIDERMAL CHARACTERs

C.a1Lianbing

(No″
^勿

esr P`夕‘c夕″ J″“jfze or:i。

`。

gy,The C历 ″ese^c`'e″y or sci彻 ces,xj″ ing,810001)

In this paper the leaf epidermises of the native taxa of.Ke7:gy|J2口 Yen⒏.J.L.Yang,

^grt)p,Ⅱ

。刀Gaertn.and E'纟 ″.oplyr″
`7,(Ledeb.)Jaub.&~spach are surveyed,their public

and respective features on th.e leaf epidernlises summarized; furthern1ore, according to

the big or snlall of the public and respective features, With the viewpoint of combining

eXternal rnorphology, the rati。 nality of dividing genera and coexisting in a tribe amotlg

them are discussed,their relationships and evolutionary positions analysed,an.d the eco-

logical geography and the geographical origin also traced. The results show that the

genus K纟刀召:,`氵 J氵口is the nlost pritnitive among th.e thrcc genera, the genus'4g.'or0′ 'o`a is
slightly more advan.ced than the former one ,and the genus iE.r纟 ″aop,'″ `lis the most ad~

vanced of them;the genus^grop叨 rom derives immediately from the genus K纟 ″g9JJ″ ,it

has a same origin With the genus Ere2ヵ o夕,`z励 9and the genus E'纟 ″opv,″″:,which differs

from the genus K纟 刀gi)`F`Fo and the genus A召
·r(,lpl,,rom,is a new branclling taxon;th.e genus

Kt9ヵ召,`F`i么 ,the genus.4g· r‘,lp|,r。″and the genus JE`纟 ″,olp|,`rz″ 2 probably originated fronl the

Qing hai~Xizang plateau of C.hina, which of the genus'4g· rt)p|吵
·rom inherits the ancestor′ s

ccological habits, belonging to the frigid or tenlperate taxon extending on plateaus, the

genus JE|r召″2t,lp9′功′刀.renounces the ancestor′ s eCological habits,belonging to th.e xeric tax-

on rnigrating fron】 the plateau.
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蔡联炳:从叶片表皮微形态特征探讨以礼草厨、冰草属和旱麦草居间的系统关系            图版 I

C.ai l'ianbing:A.R.esearch° n the systeinatic Relationships a:nong K纟 刀gy|zz口 ,'4gropv'o″

and Er纟勿.opv'叨叨.with special Reference to the Leaf Epiderlnal Charactcrs    Plate I

¤即啶各
·

△~~●口

叶片远轴面表皮 〈均为×150) 1.青海以礼草 :2· 大颖草 ;3· 沙芦草 ;4· 冰草 ;5· 旱麦草 ;

6.东方旱麦草。

A.baⅪ.al epideriu.ses of leaf bladcs(all× 150〉 1.Ke”‘,氵
`|c乃

o屁om‘
'iC夕

(Keng)s. L. Cherl:2.

K·mgyJIn g″ mdig`“″|‘ (Keng)s.L.Chen1 3.^g'op∶ yr研:,,:‘冫,唔耐iC“朗.Keng;4.^gropl`ˉ o”

mo西“″ (L.)Gaertn.I5.Erg9lo`,|,`“ 勿 J/:Ji″“″〈Gaertn,〉 Ncvski1 6.E'召″o力y·“沈0rie滋夕勿

(L.)Jaub. &spach.
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蔡联炳等:国产短芒大麦的叶片表皮结构及其在系统发育探讨中的意义                图版 I
C.ai 1~'ianbing et a1. : E.pidermal structures of L.eaf |E;lades of ~Ffor‘ 茗召仍

`,a ar(,″
zsz‘ 3z‘

`曰 `z‘

7″ .

fron1 China and Its significance in Phylogcnetic lR.esearch                   P.latc I

0钿,。 ” =∷ ,n

:=习u_ˉ

:';

重
=虿

国产短芒大麦叶片下表皮基本类型 1,2.短胞多刺型。1· 黑龙江黑河:北纬 50° 15′ ,海拔 17。 米 ,× lO0。 2,宁
反贺兰:北纬 30° 32′ ,海拔 1150*,× 120。 3,4.长胞少刺型。3.新器塔城 :北纬 46°49′ ,海拔 540米 ·×120。
4· 西豉扎达:北纬 31° 25′ ,海拔 43。。*,× lO0.5,6.无剌钓毛型。5· 新疆塔什库尔干;北纬 36° 47′ ,海拔 370。
米 ,× lO0。 6.新疆塔什库尔干:北纬 37· 17′ ,海拔们50米 ,× lO0。
Basic types of the abaxial epidertnises of leaf blades of rr.3'“ ″‘出加″夕r″,叨.(Trin.)Link from C.hina Figs.1,2,B.revi-

cel1-inultiprickle type. Fig. 1. H· eihc,H· eilongJiang:no1△ hlat. 5o° 15′ ,alt. 170m, ×
·
lO0. Fig, 2. H|elan,Ningxia;

north lat. 3o· 32′ ,alt. 115om, ×12o. Figs. 3, 4. Longicel1-oligoprickle typc. Fig. 3, ·racheng,X·in jiang;north
lat. 衽6° 49′ , alt, 5处 Om., ×

·
120. Fig, 众. zanda, Xizangl north lat. 31° 25′ , ait. 43oom, ×1o0. Figs. 5, 6.

prlcklcless-】 nultibarb type.Fig.5.Taxkorgan,Xinjiang:no1△ h lat,36° 47′ ,alt.37o0m,× lo0.Fig.6,Taxkorgan,
Xinjiang; north lat. 37° 17′ , alt. 435oii1, ×100.
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