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禾本科植物叶片表皮结构细胞主要类型的
演化与系统分类和发育途径的探讨 续

‘

蔡联炳 郭延平
中国科学院西北高原生物研究所

,

西宁 河南大学生物系
,

开封

类群的系统位置及演化途径

竹亚科

竹亚科的叶片表皮不仅普遍含有微毛
、

乳突和短细胞等演化档次低的类型
,

而且许多

类群还同时存在刺毛和大毛演化级次高的类型
,

致使竹亚科的结构细胞类型全面
,

分布范

围广泛
。

就每一类型而言
,

竹亚科由于具有短狭波曲的长细胞
,

体小尖顶的副卫细胞
,

栓
,

硅集生的短细胞
,

多胞或双胞长基的微毛和多域紊序着生的乳突
,

因而据类型演化分析可

知
,

竹亚科应是禾本科中最原始的类群
,

系统位置应在其它亚科之首
。

而竹亚科中少数属
、

种出现的类型的不完全性以及每一类型变异的发展
,

只不过是该原始类群中不同演化阶

梯的表现而 已 尤其刺毛
,

大毛高级类型的普遍出现
,

说明竹亚科既是古老原始的类群
,

又

是高度发展
、

特化的植物体
。

综合比较了竹亚科各代表种的表皮特征
,

发现竹亚科的木本竹类是一个结均相似
、

联

系紧密的群体
,

其细胞类型及叶面排列上均没有出现大的分异
。

一般表皮上刺毛
,

大毛的

存在与分布
,

短细胞的形状与联生
,

乳突的数量与大小
,

微毛的长短与双胞比例以及副卫

细胞的形状等表现明显的差异
,

都仅能体现在属
、

种之间和部分族间
,

还不能构成大的类

群划分
。

而在竹亚科中
,

若要进行大类划分
,

恐怕必须牵涉到木本竹外的草本竹群
,

可惜我

们没有这类材料
,

不能深知其底细
。

不过 和 所报道的部分草

本属
、

种
,

已见其与木本竹类有了明显的界限
,

特别是热带非洲小瓜多某属植物

的长基多胞微毛
,

不仅显示了草本竹类与木本竹类间的类群歧异
,

而且

揭示了木本竹类可能起源于草本竹类的演化奥秘
。

木本竹类如果起源于草本竹类
,

那么最先演化的木本竹应是何类群呢 当然按照植物

类群演化规律
,

最先衍生的木本竹应是木本竹类中的最原始类群
。

现从解剖的各木本竹属

表皮特征来看
,

唯有藤竹属 人 和思摩竹属 是木本竹中
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相对原始的类群
。

因为这两属植物的结构细胞除次生类型刺毛或大毛外
,

其余各型细胞都

基本停留在类型演化的原始阶段
,

如两属的副卫细胞同为尖顶形
,

脉上横式哑铃形硅细胞

与栓细胞交互联生成排
,

微毛长基等
,

而这些特征在其它木本竹中是不同时齐备的
。

另一

方面
,

这两属植物皆分布于亚洲热带地区
,

在外部形态上均为秆丛生
、

节膨大
、

多分枝的藤

本
,

其假小穗生于假花序上
,

颖与外秤同形
,

雄蕊 枚
,

柱头可至 枚的原始性状
,

足以说

明藤本竹类是木本竹中的原始者
。

其实从表皮特征还可看出
,

不单藤本竹类原始于其它木

本竹类
,

就是木本竹的一定类群中灌木状竹也比乔木状竹原始
,

可见竹类演化的可能途径

是 由低矮的草本竹类至秆质细弱的攀援竹类再至杆身直立的灌木状竹或高大的乔木状

竹类
。

稻亚科

稻亚科在表皮结构上也同竹亚科相似
,

即含有微毛
、

乳突
、

短细胞
、

刺毛等演化级次低

和演化级次高的类型
,

所拥有的长细胞也特别短狭
,

副卫细胞也普遍呈尖顶形
,

因而稻亚

科也应与竹亚科一起处于禾本科系统发育的原始位置
。

不过
,

在稻亚科的结构细胞中
,

一

些类型是与竹亚科有明显差异的
。

譬如微毛在竹亚科中可为长基微毛和等基微毛
,

而在稻

亚科中仅为体形细小的等基微毛 乳突在竹亚科中表现为同型多域
,

可在稻亚科中却多为

异型多域
,

个别类群还无乳突 竹亚科的木本竹类多有马鞍形硅细胞
,

而稻亚科的无乳突

类群却普遍着生纵式哑铃形硅细胞 竹亚科的多数类群存在大毛
,

而稻亚科未见大毛发

生
。

所以这些差异一方面体现了两亚科间的自然间隔
,

另一方面也显示了稻亚科至少高级

于竹亚科一些类群的演化事实
。

在禾本科中
,

稻亚科无疑是向水生方向发展的一支
。

由于水环境的稳定性
,

稻亚科类

群分化不大
,

我国仅知有 属
。

就结构细胞而论
,

这 属除水禾属场 和山涧

草属 的某些类型有所歧异外
,

一般都基本类同
,

并与竹亚科形成了毗

邻的近亲关系 尤其脉上硅
,

栓短细胞交互连接成排的着生形式与 报道的

草本竹类脉上形式完全一致
,

表明稻类与草本竹类的亲缘关系更近
。

正因如此
,

在过去的

分类中曾有人把现今归入草本竹类的囊俘
,

某属 公户 ’ 并划到稻亚科中
,

且置

于稻亚科的原始位置作为单独的一族囊秤竹族 对待
。

看来
,

如果禾本科在系统发

生上为单元起源
,

那么稻类直接渊源于草本竹类是完全可能的
。

估计
,

开初形成的稻类并非水生
,

只是喜于阴湿多润环境
,

在外貌上虽与今天的野生

旱稻相异
,

但在表皮结构上却已很接近
。

现从叶片解剖知道
,

稻亚科中最原始的类群要数

稻属
,

它的表皮不仅具有原始于它属的细胞形式
,

而且更具有类同于某类的结

构特征
,

它的大部分多年生种至今仍生存在河滩
、

湖岸
、

沟沿
、

洼地的湿润生境中
,

这些类

群很可能为早期派生的稻类所衍生
,

并且后来个别水化较深的一年生类群也可能就是今

天栽培稻的直接祖先
。

稻属若果真处于现行稻类的原始位置
,

那么居于稻属之外的类群应

为演化类型
。

其中假稻属 和山涧草属 无 人 的表皮脉上成

排着生的硅细胞为马鞍形或纵式哑铃形
,

脉间出现边壁平直的长细胞或乳突丢缺与外部

形态上颖消净
,

小花 枚
,

雄蕊减缩至
、

的演化特征相映衬
,

是稻属继续沿陆生湿润环

境发展的类群 而表皮微毛粗短
,

乳突量少
。

气孔较多的煎属 ’ ’ 其外部形态已演

化到小穗单性
,

基盘短缺的阶段
,

是稻属继续沿水生
、

挺水方向发展的类群
。

除此之外
,

象
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水禾属 月乡 脚
,

它的表皮长细胞宽展
,

排列不规则
,

微毛短缩
,

多呈单胞
,

气孔器

多而匀散脉间
,

以及乳突同型等特征是与其它属的表皮结构有显著差异的 加之它根茎细

弱
,

羽状须根轮生
,

叶片卵状短阔
,

秆漂浮水中的外部特点
,

显示在起源上有别于扰属
,

是

早期的水生稻类向浮水方向发展的类群
。

黍亚科
·

关于黍亚科的系统位置
,

过去的学者曾以小穗含花少
,

小穗轴不延伸
,

小穗多为背腹

压扁或出现单性以及小穗和花的向基发育等外部特征而将它置于禾本科系统发育的最高

位置
。

然而通过叶表皮解剖发现
,

黍亚科在禾本科中的系统位置并非最高
,

而是处于演化

发育的中级阶段
。

若以稻类作为参照
,

则黍亚科在结构细胞类型数上 由于普具大毛
,

其系

统位置应低于无大毛的稻类 可在类型演化的形态变异上
,

黍亚科具有纵式哑铃形硅细

胞
、

短基微毛
、

单域乳突比之具有横式哑铃形硅细胞
、

等基微毛和多域乳突的稻类来其系

统位置又显得高级
,

所以鉴于这种原始与高级兼顾的状况
,

即使本文强调后者
,

也仅能说

明黍亚科在系统位置上平行于稻类或约略高于稻类
。

当然
,

如果黍亚科在系统位置上平级

于稻类
,

这就要求以往在外部形态上给予黍亚科的高级评价应作适当更改
,

因为至今黍亚

科在外部形态上所具有的全部高级特征
,

不仅在禾本科的高级亚科中能找到
,

就是在原始

的竹亚科和稻亚科中也大有存在
。

如竹亚科中的藤竹属 及 就为小穗含

花
,

小穗轴不延伸的类群 稻亚科中的稻属 则为小穗
,

小花以及花序向基发育的

典型代表
,

并在抓属 ’“爪 中还出现了小穗单性
,

背腹略扁的性状
。

况且
,

黍亚科中大

批存在的孪生小穗现还很难证实小穗发育是向基还是向顶 即便是最高级的玉蜀黍属

和惹该属 ’
,

它们花序上小穗的发育次序也明显为向顶发育的
。

在禾本科中
,

既然黍亚科的系统位置平级于稻类
,

那么原来与稻类临接的芦竹亚科

该位何处呢 对于这一问题
,

叶表皮解剖作了肯定的回答 芦竹亚

科应归并到黍亚科中
。

因为从芦竹亚科和黍亚科 狭义的 的全部实验材料来看
,

它们之间

的共征远远大于 自征
,

它们之间的差异往往还不及黍亚科 自身内部的结构差异
,

尤其芦竹

亚科与黍亚科中的须芒草类 族 间的分异更小
,

可以说没有一条象样的表皮特征能将此

两类区分开来
,

而随时可见的却是薄壁细狭的长细胞排列于叶面
,

细弱零散的长基微毛或

等基微毛间插其间
。

所以正是如此
,

本文不仅将芦竹亚科归并到黍亚科中
,

而且将原芦竹

亚科与黍亚科中的须芒草类合为一须芒草超族 以示与其它

长细胞短阔
,

仅为短基微毛的黍超族 相区别
。

并且
,

这样合并分划的

类群在外部形态及地理分布上也是可以解释的
。

如原芦竹亚科与黍亚科 狭义的 都同处

于世界的湿热区域
,

小穗花数
、

形状
、

发育方向和轴的延伸等虽说是两类植物的主要区别
,

但原芦竹亚科中的棕叶芦属 小穗含 花
,

向基发育
,

三芒草属 ’’

小穗圆筒形
,

句 花
,

轴不伸延的特征是同黍亚科 狭义的 相延续的 主生于热带非

洲和南亚地区的须芒草超族其小穗两侧压扁或呈圆筒形
,

而主生于非洲东部和南美地区

的黍超族其小穗通常是背腹压扁的
。

黍亚科被分为两个超族后
,

显然拥有长基或等基微毛
、

小穗两侧压扁或呈圆筒形的须

芒草超族应原始于具有短基微毛
、

小穗背腹压扁的黍超族
。

同时在须芒草超族中原始的类

群恐怕就是原芦竹亚科中小穗多花
、

小穗轴延伸于顶花之后的种类了
,

其中象假淡竹叶属
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·

和淡竹叶属 及功 的表皮其长细胞展阔畸形
、

壁极薄
、

排

列不规范
,

气孔器能零散着生
,

副卫细胞呈尖顶形
,

是为黍亚科中最原始的类群
。

不过在演

化渊源 上
,

黍亚科原始类群的表皮结构也并非接近稻类
,

而更多的是与竹类相切
,

特别脉

上纵式哑铃形硅细胞和脉间排列不规则的波曲畸形长细胞与前人报道的某些草本竹类结

构很相似
,

表明黍亚科的起源可能直接于某类
。

当然
,

如果黍亚科起源于草本竹类
,

那么须

芒草超族中体身高大的芦竹
。 、

芦苇 尸
二 ’ 。。 ,、 、

等 自然

便是类群发育的后继型式
,

小穗花少
,

小穗孪生或簇生的类群则是穗轴分枚集简
,

小穗轴

短缩演化所至
。

而相应黍超族中小穗簇生或孪生的类群是穗轴多枝的圆锥花序演进的结

果 随之又为有柄小穗退化
、

无柄小穗嵌于膨化的穗轴凹 中的类群所替代 如蛇尾草属

’ 最后演化成为小穗
、

花序单性
,

穗轴合生的高级发展阶段 如玉蜀黍属
。

虎尾草亚科 一

虎尾草亚科的表皮在大类型上是同黍类基本一致的
,

即皆含有短细胞
、

微毛
、

乳突
、

刺

毛和大毛等类型
,

所不同的主要是这些类型呈现的形态型式不一致
。

例如
,

虎尾草亚科脉

上的硅细胞一般为马鞍形
,

黍亚科一般为哑铃形 虎尾草亚科的微毛为粗壮微毛
,

黍亚科

的微毛为细弱微毛 虎尾草亚科的乳突多为单域
,

黍亚科的乳突却常呈多域 虎尾草亚科

已见刺基大毛的新生
,

而黍亚科却仅有垫状大毛的存在等等
。

所有这些类型变异的不一

致
,

在表皮微观领域揭示了虎尾草亚科高级于黍亚科的客观 自然面目
。

事实上
,

虎尾草亚

科外部形态上通常表现的花序简缩
、

瘦小
,

小穗无柄或几无柄
,

小穗颖短于秤体
、

无脉或仅

具 脉的共征是黍亚科多数类群不能至达的演化境级
。

再者从地理分布上
,

虎尾草亚科的

多数类群 已逾越了热带
,

扩展到了世界的温带以至寒带
,

而黍亚科的绝大多数类群至今仍

局限于高温潮湿的热带原始区域
,

这种类群的地理迁涉也为虎尾草亚科的演进提供了证

据
。

在表皮结构上
,

尽管虎尾草亚科是个十分整一的群体
,

但其内部结构仍有较大分异
。

其中微毛的显基和隐基形式如同于黍类的长基微毛和短基微毛
,

可以作为区分超族的鉴

定指标
。

通常显基微毛附生于虎尾草亚科的圆锥花序类群
,

这些类群以含楔基微毛的画眉

草属 和含柱基微毛的固沙草属 为代表
,

在分类上构

成了画眉草超族 而隐基微毛着重附生于该亚科穗状花序或总

状花序的类群
,

这些类群既包括了远基细胞呈球状的龙爪茅类 和

卧式卵状的移类
,

又包括了微毛呈单胞的虎尾草类
,

在分

类上构成了虎尾草超族 , 这里应指出的是
,

这种超族的划分在微

毛形 态 与花 序类 型的 吻 合上 是 不 完 全 的 有 个 别 具 显 基 微毛 的类群 如镰 俘 草 属

其花序为总状 具单胞微毛的类群如鼠尾粟属 彻 其花

序却为圆锥状
。

可见与某些外部形态的分类安排相比
,

花序的演变是不及微毛稳定的
。

在虎尾草亚科中
,

微毛不仅决定了超族的划分
,

而且决定了超族的演化地位
。

我们知

道
,

显基微毛实质上相当于不同级别上的长基微毛
,

隐基微毛相当于不同级别上的短基微

毛
,

微毛显基至隐基的变异平行于微毛长基至短基的演变
。

因此微毛的这种发育趋势体现

在外部形态上则是圆锥花序的简缩
、

导致总状花序或穗状花序的生成 印证在类群系统上
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必然是画眉草超族原始于虎尾草超族
,

虎尾草超族由画眉草超族演化而来
。

其实
,

微毛的

演化于超族内部也很明显
。

在具显基微毛的画眉草超族中
,

柱基微毛 包括头状微毛 也许

是最原始的类型
,

因为微毛隐基的实现是沿楔基进行的
,

含柱基微毛的类群其表皮上总有

黍类式的纵式哑铃形硅细胞相伴
,

所以正是这样
,

一些传统分类学家在虎尾草亚科中排于

最前面的原始类群今夭看来往往是含柱基微毛的类群
。

并且
,

画眉草超族中的少量纵式哑

铃形硅细胞的存在虽然在短细胞上模糊了虎尾草亚科与黍亚科的界限
,

但却为虎尾草亚

科的起源提供了线索
。

现可以说虎尾草亚科的起源与黍类直接相关
,

很可能是由黍类须芒

草超族的成员经微毛的短缩增粗衍生过来
。

不过衍生过来的类群即使到达隐基形式的虎

尾草超族
,

其微毛的演化也并未终结
,

它的基细胞还可进一步短缩
,

以至消失成为仅存远

基细胞的单胞微毛
。

当然单胞微毛的再度隐没
,

则意味着虎尾草亚科 已演进到新的更高级

的类群了
。

早熟禾亚科
·

早熟禾亚科是禾本科中结构细胞类型数最少的一个亚科
,

它的表皮没有微毛
,

一般也

没有乳突
,

而仅有的除长细胞和气孔器细胞外就是短细胞
、

刺毛和大毛
,

有时这 类细胞

也不齐全
,

甚至完全缺如
。

从所具备的类型来看
,

长细胞一般在早熟禾亚科中表现延长
,

细

胞壁平直或密波状弯曲 气孔器也较为长大
,

副卫细胞多呈现平顶形 短细胞单生或并生
,

以马鞍形
、

新月形和圆球形为主 刺毛着生密集
,

钩分布已 见明显 大毛数量增多
,

只为刺

基大毛或钩基大毛
。

因此不难看出
,

这些类型不仅多数的演化总体水平偏高
,

而且各类型

呈现形态形式的演化级别也高 从而显示了早熟禾亚科进化于其它各亚科
,

是禾本科中最

为高级内类群
。

实际上
,

早熟禾亚科的高级性不光体现在叶片表皮结构上
,

在外部形态和

地理分布上也明显体现
。

譬如早熟禾亚科中所具有的粗壮
、

单生
、

几与穗轴对称的穗状花

序比之虎尾草亚科窄狭
、

指状簇生
、

小穗排于穗轴一侧的穗状花序以及黍亚科的牌形 绝代

花序来要高级得多 因穗轴分枝
,

保留有圆锥花序的特征 穗形总状花序至少残存小穗轴

愈合痕迹 早熟禾亚科的绝大多数属
、

种分布于世界的温寒地带
,

属于凉温性植物类群
,

而比之主生热带或有侵于温寒地带的其它亚科来也绝对显得高级
。

不过
,

关于早熟禾亚科

的高级可能有人会疑虑于小穗含花数上
。

对此
,

作者认为小穗含花的由多至少诚然是类群

演化的参考依据
,

但跟花序
、

小穗特征相 比却是微不足道的
,

因为小穗花数在一个类群中

往往是不衡定的
,

更何况早熟禾亚科中 一 花的类群也是屡见不鲜的
。

在早熟禾亚科中
,

即使没有微毛
、

乳突发生
,

但类群间的表皮差异仍然存在
,

其中有的

差异也较大
,

象脉间长细胞的相对长度
,

脉上短细胞的数量
,

钩的出现等在一定程度上可

以用来区分超族
。

一般表皮上脉间长细胞的极度拉长是与脉上短细胞的减灭
、

钩的着生伴

随的
,

印证在外部形态上则表现为圆锥花序的紧缩
,

穗状花序的形成
。

现既然外部形态上

早 已有人将穗状花序类群作为小麦超族 看待 如刘亮
, ,

那么

相应根据表皮特征把脉间长细胞伸长不显著
,

脉上短细胞量多
、

无钩着生的圆锥花序类群

作为早熟禾超族 显然
,

这样区分的两大超族是跟前面虎尾草亚科中以

微毛特征而区分的圆锥花序超族和穗状花序超族相对称的
,

只是长细胞
、

短细胞及刺毛的

分类价值不及微毛高
,

所分出的超族间断性也不及虎尾草亚科的明显
,

个别属种宏
、

微观

性状还有交叉
,

这正反映了早熟禾亚科中最年轻
、

处于分化发展之中的一个亚科
。
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寓于早熟禾亚科中的早熟禾超族和小麦超族 由于表皮结构的不一致
,

其演化水平和

系统位置也不等同
。

现知长细胞的延伸
,

短细胞的失灭和钩的呈现皆与表皮演化相顺应
,

故落实在类群系统上则长细胞延伸不烈或短细胞零散排列
,

脉无钩生的早熟禾超族低级

于脉间长细胞特别伸长或短细胞隐没脉上且有钩生的小麦超族
。

但在早熟禾超族中
,

要说

细胞最短估计就是甜茅属 “
、

沿沟草属 和碱茅属 尸

’ “ ’ 等类群
。

这些类群的外部形态均停留在穗轴分枝
,

小穗具柄
、

多花
,

砰脉平行

的古老性状上
,

可谓之早熟禾亚科最原始的类群了
。

并且尤为突出的是这些类群的表皮细

胞 上还多少具有单域乳突的痕迹
,

表明这些类群可能由虎尾草亚科的单域乳突类群直接

派生而来
。

虎尾草亚科演进到早熟禾亚科后
,

进化的主攻方向在表皮上首先表现为长细胞

的拉长
,

在外部形态上则表现为穗轴分枝的集简
,

其结果造成穗状花序的形成
,

小麦超族

的到来
。

然而初入的小麦超族类群
,

演化并不完全
,

可能存在象短柄草属 丙〕

小穗具短柄的总状花序类群或象赖草属 小穗多枚聚生同节的穗

状花序类群
,

而真正演化完全的穗状花序是在黑麦属 。 和小麦属 爪 等

类群中得到体现的
,

尤其小麦属的一些类群不仅花序粗壮
、

小穗单生无柄
,

而且穗轴节间

短缩或纵陷
、

腹弯
,

为小穗的密集着生
、

发育空间的提供创造了条件
,

实为现今早熟禾亚科

类群演化的最高峰
。

结 论

禾本科叶片表皮的结构细胞包括长细胞
,

气孔器细胞
‘
、

短细胞
、

微毛
、

乳突
、

刺毛和

大毛
。

此各类细胞的演化总体水平均不相等
,

其中微毛
、

乳突和短细胞等倾于类型演化的

原始性
,

刺毛和大毛等倾于类型演化的进化性
。

一般原始类型所附植物的结构细胞类型数

较多
,

进化类型所附植物的结构细胞类型数较少
。

结构细胞类型演化主要体现在 自身的形态变异上
。

通常
,

长细胞的伸长
,

细胞壁的

平直 气孔器体积的增大
,

副卫细胞外侧壁尖的坦伏 短细胞的联生至单生
,

侧壁波曲的减

轻 微毛的多胞至单胞
,

双胞微毛的变粗
,

基细胞长度的缩没 乳突数量的递减
,

突起的平

削 刺毛尖的形成及延伸
,

钩的后起 以及大毛垫域的消失
,

毛基的钩化等皆顺应并参与了

表皮发育演化的总趋势
。

结构细胞在禾本科中所表现的类型
、

数量及变异形态差异能反映类群间的自然间

隔
,

故此将禾本科分划为 亚科 超族
。

即 竹亚科 稻亚科 黍亚科
,

下分须芒草超

族 虎尾草亚科
,

下分画眉草超族 早熟禾亚科
,

下分小麦超族
。

原来的芦竹亚科被并

合到黍亚科之中
。

结构细胞在禾本科类群间所呈现的类型数
、

类型演化总体水平以及类型变异趋势

可以作为推断和衡量类群演化级次的指标
。

分析表明禾本科中竹亚科最原始
,

稻亚科次

之
,

黍亚科演化居中
,

虎尾草亚科 已见高级
,

而早熟禾亚科最为高级
。

由表皮特征确认的禾本科各类群系统位置是与该类群的外部形态及地理分布相

印证的
。

且不说竹亚科具有假花序
、

假小穗和前叶
,

稻亚科具有相互紧扣或边缘合生之内
、

外俘而原始于其它亚科
,

就是在黍亚科中其花序的发育也仅能到达柄
,

轴愈生的总状
,

而

虎尾草亚科却可到达指状簇生或细狭单生的穗状
,

早熟禾本科则能成为粗厚柱状
,

几与穗
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轴对称的完全穗状花序
。

原始的竹亚科
、

稻亚科以及演化居中的黍亚科至今仍滋生于世界

高温湿热的禾本科原始生态区域
,

较高级的虎尾草亚科却多数类群跨越此区扩展到了世

界的温带以至于寒带
,

而最高级的早熟禾亚科则 已成为主生温寒地域的凉温性植物类群

了
。

竹亚科虽为禾本科中最原始的类群
,

但由它直接衍生的类群可能仅有稻类和黍

类
,

而虎尾草类的直接起源可能于黍类
,

早熟禾类的起源却可能于虎尾草类
。

竹亚科中真
、

正原始的类群推数某类
,

它可能衍生出了木质攀援的藤本竹类
,

进而演化成为秆身直立的

灌木状竹或乔木状竹
。

喜于阴湿环境的原始稻类其演化趋势一支继续沿陆生湿润方向进

行
,

另一支沿水生挺水或浮水方向进行
。

须芒草超族是黍亚科中早期发展的类群
,

其原始

类型可能派生了黍超族
,

黍超族中出现的花序总状或穗轴合生是该亚科类群演化的顶极

形式
。

虎尾草亚科和早熟禾亚科皆以圆锥花序的超族始
,

穗状花序的超族高级
,

圆锥花序

类群直接衍生了穗状花序类群
,

只是早熟禾亚科的花序与虎尾草亚科的相应花序形式有

所不同
,

是不同级次上花序
,

类群的重演过程
,

其中早熟禾亚科的小麦超族所具有的穗轴

节间短缩
、

纵陷腹弯为现今禾本科花序
、

类群演化的最高峰
。
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