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根据叶表皮特征试论国产三齿稃亚族的属间关系
Ξ
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(1 中国科学院西北高原生物研究所, 西宁 810001; 2 四川师范大学 生物系, 成都 610066)

摘　要: 根据植物叶片表皮结构, 尤其下表皮特征, 对国产三齿稃亚族 6 个属 (包括 1 个引进属) 进行了属间关系的

分析。结果表明: 国产三齿稃亚族中固沙草属最原始, 草沙蚕属最高级, 双稃草属、千金子属、三齿稃属和隐子草属

演化居于其间; 隐子草属可能直接起源于固沙草属, 并在自身基础上派生了较为高级的三齿稃属; 双稃草属与千金

子属渊源关系直接, 前者可能通过后者间接起生于固沙草属; 草沙蚕属具有别于它属的性状级次, 可能是起源于固

沙草属、独树 1 支的顶级类群。这一结果不仅修正了前人演化理论的差误, 而且为今后探讨该亚族的地理起源、散

布路线提供了资料。
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Rela tion sh ips am ong genera of Tr iden tinae from Ch ina
based on som e leaf ep idermal character ist ics
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Abstract: Based on the leaf ep iderm al characterist ics, especia lly on the low er ep iderm is, the rela t ion sh ip s
among 6 genera ( including an in troduced genu s) of T riden t inae from Ch ina w ere analysed in the p resen t
paper. T he resu lts show that the genu s O rinus is the mo st p rim it ive and the genu s T rip og on is the mo st
advanced in the T riden t inae from Ch ina, w h ile the o ther 4 genera, i. e. , D ip lachne, L ep toch loa , T rid ens and
C leistog enes, lie betw een the above 2 genera; the genu s C leistog enes p robab ly derived from the genu s O rinus,
and p roduced the mo re advanced T rid ens on itself; the genu s D ip lachne has direct rela t ion sh ip w ith the
genu s L ep toch loa , and likely derived from the genu s O rinus ind irect ly via the p rim it ive L ep toch loa; the genu s
T rip og on has character sta tes d ifferen t from o ther genera, and m aybe is a independen t summ it taxon w h ich
derived also from the genu s O rinus. T he resu lt no t on ly revised the evo lu t ionary theo ry p resen ted by ou r
p redecesso rs, bu t a lso p rovided data fo r d iscu ssing the geograph ica l o rig in and dispersa l rou tes of th is
sub tribe in fu tu re.
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　　三齿稃亚族 (T riden t inae) 是禾本科 (Poaceae)、

画眉草族 (E ragro st ideae) 的一个多年生类群, 大约

包含 15 个属, 主要分布于世界的温凉地带, 我国有

5 个属, 分布几乎遍及各地, 并多生于山坡、草地、林

缘、灌丛、田边、路旁, 是草原、沙丘植被的主要成分,

也是畜牧业上的一类重要禾草[1 ]。

三齿稃亚族这一名称原代表有两类不同地理分

布的群体, 一类是以产于澳大利亚的 T riod ia 为代

表的隶于狐茅族 (Festuceae) 的群体, 另一类是以产

于美洲的 T rid ens 为代表的隶于画眉草族的群
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体[2 ]。但前者中的 T riod ia 后来被 P ilger (1954)将其

与 P lectrachne、N otoch loe 和A strebla 等属正式列为

狐 茅 族 下 一 亚 族, 即 澳 洲 三 齿 稃 亚 族
(T riodiinae) [3 ]; 而后者中的 T rid ens 则由我国学者

耿 伯介、刘亮 ( 1960) 将其与北美产的隐子草属
( T rip lasis ) 和 我 国 产 的 O rinus、C leistog enes、

L ep toch loa、D ip lachne 和 T rip og on 几个属正式列为

画眉草族下的一亚族, 即主产北半球的原三齿稃亚

族 (T riden t inae) [4 ]。并且, 我国学者在为北半球三齿

稃亚族重新命名和给出拉丁描述的同时, 还为该亚

族类群间的亲缘关系作了分析, 绘制了该亚族及其

相关类群的演化图示, 明确表明三齿稃亚族中的三

齿稃属 (T rid ens) 最原始, 草沙蚕属 (T rip og on) 最高

级, 固沙草属 (O rinus)、双稃草属 (D ip lachne)、千金

子属 (L ep toch loa ) 和隐子草属 (C leistog enes) 等类群

演化居中, 千金子属、双稃草属和固沙草属几乎同源

于原始的三齿稃属, 而草沙蚕属和隐子草属则又分

别起生于较高级的双稃草属和固沙草属的先期类

群[4 ]。现三齿稃亚族的这一系统关系已延续了将近

半个世纪, 它究竟是否科学, 能否合乎自然, 至今还

未见有人作过任何验证。对此, 本文特以叶表皮特征

为依据, 结合外部形态, 专就国产类群 (包括 1 个引

进属) 的演化关系进行重新分析、推证, 以检验原有

理论的正确与否, 从而为其它方面的相关研究提供

基础资料。

1　材料和方法

本实验是为解决国产三齿稃亚族的属间关系而

开展工作的, 实验的着重点在于属, 故实验类群涉及

到了现存中国的所有 6 个属 (包括 1 个引进属) , 而

实验种数则仅选用代表种。一般根据大属、关键属多

选的原则, 此次实验共在固沙草属中作了 2 种、隐子

草属中作了 5 种、三齿稃属中作了 2 种、千金子属中

作了 1 种、双稃草属中作了 1 种、草沙蚕属中作了 4

种, 并在每个种中根据不同海拔或不同生境的居群

又重复做了 1～ 3 次, 共计取材 47 份, 全部材料来自

本所同号干藏标本。其每个种中最具代表的凭证标

本如下:

固沙草 (O. thorold ii (Stap f ex H em sl. ) Bo r. )

西藏: 吴征镒等 711; 鸡爪草 (O. anom a la Keng ex

Keng f. et L. L iou) 青海: 郭本兆、王生新 6486; 无

芒隐子草 (C. song orica (Ro shev. ) O hw i) 青海: 青

甘队 1389; 糙隐子草 (C. squa rrosa (T rin. ) Keng)

内蒙古: 祝延成 245; 多叶隐子草 (C. p olyp hy lla

Keng ex Keng f. et L. L iou) 甘肃: 王作宾 17359; 朝

阳隐子草 (C. hackeli (Honda) Honda) 辽宁: 王光正

45; 细弱隐子草 (C. g racilis Keng) 山西: 刘心源

15681; 三齿稃 (T. f lavus (L. ) H itch. ) 青海 (引进

种 ) : 李健华 027; 无芒三齿稃 (T. m u ticus (To rr. )

N ash) 美国: T ho rne R F 等. 50744; 矶子草 (L .

p an icea (R etz. ) O hw i) 四川: 植被组 14814; 双稃草
(D . f usca (L. ) Beauv. ) 河北: 采集人不详 44403;

草沙蚕 (T. brom oid es Roem. et Schu lt. ) 西藏: 西藏

中草药普查队 3741; 小草沙蚕 (T. nanus Keng ex

Keng f. et L. L iou) 四川: 杨亚滨 28294; 中华草沙

蚕 (T. ch inensis (F ranch. ) H ack. ) 四川: 采集人不

详 5767; 长芒草沙蚕 (T. long e2a rista tus N akai) 贵

州: 孙必兴等 78943。

供试材料一律取自花序下第二叶片的中间部

段, 按常规的徒手刮削法进行操作。即实验时, 先将

叶片材料水煮 15～ 20 m in, 待软化后置于塑料板上

用刀片轻轻刮削, 使其保留叶片上表皮或下表皮薄

膜层; 然后将薄膜清水洗净, 用 1% 的番红染色 30

s, 即行镜检、拍照; 最后经脱水、透明等过程制成永

久玻片保存。

2　观察结果

观察了上述类群的叶片表皮结构, 发现三齿稃

亚族的叶表皮计有 7 类性质不同的结构细胞, 即长

细胞、短细胞、气孔器、刺毛、乳突、微毛和大毛。其

中, 长细胞是各个类群必具的最普遍细胞, 通常呈方

形, 壁波状弯曲, 在叶面上纵向相接成行, 各行平行

排列形成界限分明的脉上区和脉间区; 短细胞多分

布于各类群的脉上, 并仅偏于部分行着生, 一般脉上

的呈纵式哑铃形, 脉间的呈单生的马鞍形; 气孔器包

括保卫细胞和副卫细胞, 通常呈带状分布于脉间两

侧或正中, 保卫细胞呈哑铃形, 副卫细胞呈圆顶形或

三角形; 刺毛分刺和钩两类, 但刺多生脉上, 钩多生

脉间, 刺毛尖有时延伸; 乳突可生于叶片的两面或单

面, 并主要占据叶面的脉间区域, 一般上表面是多域

乳突, 下表面是单域乳突; 微毛主生于各类群的脉

间, 个别类群的上表皮脉上也伴生, 其形态粗短, 为

2 细胞的粗壮微毛, 楔状基细胞往往长于弧状的远

基细胞; 大毛的类群分布极不完善, 仅在个别属的类

群上表面发生, 毛身细长, 基部具垫, 为垫状大毛。就

各个类群间的差异而言, 则主要表现在组成表皮的

结构细胞的类型、数量、分布和组合式样上, 尤其下

表皮结构细胞在这些方面的变异 (图 1, 15) , 不仅可

以作为区分亚族内各个类群的辅助证据, 而且对于

推导各属群间的亲缘关系也具有十分重要的意义。

其各个属群叶片下表皮结构细胞呈现的性状差异见

表 1。
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图 1　中国三齿稃亚族 15 种植物的叶片下表皮光学显微镜照片 (均为×100)
1. 固沙草; 2. 鸡瓜草; 3. 无芒隐子草; 4. 糙隐子草; 5. 多叶隐子草; 6. 朝阳隐子草; 7. 细弱隐子草; 8. 三齿稃; 9. 无芒三齿稃;

10. 矶子草; 11. 双稃草; 12. 草沙蚕; 13. 小草沙蚕; 14. 中华草沙蚕; 15. 长芒草沙蚕

F ig. 1　L igh t m icro scop ic m icrograph s of the low er ep iderm ises of leaf b lades
of 15 species of T riden tinae from Ch ina (all ×100)

1. O rinus thorold ii; 2. O. anom ala; 3. C leistog enes song orica; 4. C. squarrosa; 5. C. p olyp hy lla; 6. C. hackeli; 7. C. g racilis; 8. T rid ens f lavus;

9. T. m u ticus; 10. L ep toch loa p an icea; 11. D ip lachne f usca; 12. T rip og on brom oid es; 13. T. nanus; 14. T. ch inensis; 15. T. long e2arista tus
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表 1　国产三齿稃亚族 6 个属叶片下表皮主要性状比较

T able 1　Comparison of the m ain characters of low er ep iderm ises of leaf b lades among 6 genera of T riden tinae from Ch ina

属群
Genera

长细胞
L ong2cells

短细胞
Sho rt2cells

气孔器
Stom ata

刺毛
P rick le2hairs

乳突
Pap illae

微毛
M icro2hairs

固沙草属
O rinus

略呈正方形或长方
形, 脉间中部不延长
Subsquare o r
subrectangu lar, no t
elongated in the
m iddle of in terco stal
zones

脉上通常哑铃形,
脉间马鞍形
U sually dum b2bell2
shaped over, saddle2
shaped betw een the
veins

副卫细胞尖顶形、
稀高圆顶形 W ith
triangu lar, sparsely
tall dom e2shaped,
subsi2diary cells

脉上稀生刺, 脉间
无
O nly sparse
p rick lesover, absen t
betw een the veins

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

基 细 胞 长 W ith
long basal cells

隐子草属
C leistog enes

略呈长方形, 脉间
中部稍延长
Subrectangu lar,
sligh tly elongated in
the m iddle of
in terco stal zones

脉上哑铃形, 脉间
稀 少、马 鞍 形
D um b2bell2shaped
over, sparsely
saddle2shaped
betw een the veins

副卫细胞高圆顶
形或圆顶形
W ith tall dom e2
shaped o r dom e2
shaped subsidiary
cells

脉上多少具刺, 脉
间通常无D ense o r
sparse p rick les
over, usually absen t
betw een the veins

无或仅生脉间
A bsen t o r on ly
p resen t betw een the
veins

基 细 胞 长 W ith
long basal cells

三齿稃属
T rid ens

略呈长方形, 脉间
中部延长
Subrectangu lar,
elongated in the
m iddle of in terco stal
zones

脉上哑铃形或马
鞍形, 脉间偶尔马
鞍 形 D um b2bell2
shaped o r saddle2
shapedover,
infrequen tly saddle2
shaped betw een the
veins

副卫细胞圆顶形
W ith dom e2shaped
subsidiary cells

脉上多少具刺, 脉
间 无 或 偶 尔 钩
D ense o r sparse
p rick les over, absen t
o r occasional hook s
betw een the veins

无或仅生脉间
A bsen t o r on ly
p resen t betw een the
veins

基 细 胞 长 W ith
long basal cells

千金子属
L ep toch loa

略呈长方形, 脉间
中部稍延长
Subrectangu lar,
sligh tly elongated in
the m iddle of
in terco stal zones

脉上哑铃形, 脉间
无或偶尔马鞍形
D um b2bell2shaped
over, absen t o r
infrequen tly saddle2
shaped betw een the
veins

副卫细胞圆顶形
W ith dom e2shaped
subsidiary cells

脉上多刺, 脉间无
或偶尔钩 D ense
p rick les over, absen t
o r occasional hook s
betw een the veins

生于脉间, 偶生脉
上 P resen t
betw een, occasional
over the veins

基 细 胞 长 W ith
long basal cells

双稃草属
D ip lachne

略呈长方形或条
形, 脉间中部稍延
长 Subrectangu lar
o r sub linear,
sligh tly elongated in
the m iddle of
in terco stal zones

脉上马鞍形, 脉间
无或偶尔马鞍形
Saddle2shaped over,
absen t o r infrequen tly
saddle2shaped betw een
the veins

副卫细胞圆顶形
W ith dom e2shaped
subsidiary cells

脉上稀生刺, 脉间
无 Sparse p rick les
over, absen t
betw een the veins

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

无或偶尔、基细胞
长 A bsen t o r
occasional, w ith
long basal cells

草沙蚕属
T rip og on

略呈条形或长方
形, 脉间中部明显
延长 Sublinear o r
subrectangu lar,
m arkedly elongated
in the m iddle of
in terco stal zones

脉上马鞍形或椭
圆形, 脉间通常无
Saddle2shaped o r
ellip tic over, usually
absen t betw een the
veins

副卫细胞圆顶形
或 近 于 平 边 形
W ith dom e2shaped
o r subparallel
subsidiarycells

脉 上、脉 间 无
A bsen t bo th over
and betw een the
veins

脉 上、脉 间 无
A bsen t bo th over
and betw een the
veins

基 细 胞 短 W ith
sho rt basal cells

3　讨　论

从观察结果可知, 三齿稃亚族所具有的 7 类结

构细胞中含有 2 细胞的微毛和哑铃形的短细胞, 如

单从这两点而论, 该亚族的叶表皮应属于 P rat

( 1932, 1936) 早年描述过的“Pan ico id”型[5, 6 ]。况且

这 7 类细胞中, 长细胞多数简短, 其壁稀波状弯曲,

副卫细胞常为圆顶形, 刺毛主为刺, 乳突一般单域,

大毛具垫等特征, 又恰恰与M etcalfe (1960) [7 ]以及

作者等 (1995, 1996) [8, 9 ] 先前解剖过的虎尾草族

(Ch lo rideae)或画眉草族的叶表皮特征基本符合, 这

表明三齿稃亚族在类群划分上至少隶属于广义的画

眉草族类群无疑。相应的另一方面, 表皮结构细胞在

三齿稃亚族内是有差异存在的, 其中最大的差异存

在于草沙蚕属和其它 5 属之间, 可以说无论表皮细

胞、还是表皮附属物都能将依次对比的两类群一一

区别开来; 而差异较小的类群如千金子属与双稃草

属、隐子草属与三齿稃属也至少有 1、2 个明显特征

与其间断, 这正如表 1 列出的特征一样, 两属间完全

一致的表皮结构是没有的。

不过, 表皮结构中最有价值的是演化性状。综观

三齿稃亚族的表皮结构, 具有演化意义的性状仍主

现于下表皮, 尤其在表 1 列出的特征中, 似乎各类结

构细胞都有演化趋势的性状发生。如: 长细胞略呈正

方形或长方形, 于脉间中部不延长 → 略呈长方形,

于脉间中部稍延长 → 略呈条形或长方形, 于脉间

中部明显延长; 脉上短细胞呈哑铃形、脉间马鞍形→

脉上哑铃形和马鞍形混生、脉间仅偶生马鞍形→脉

上马鞍形或椭圆形、脉间通常无短细胞; 气孔器副卫

细胞尖顶形或高圆顶形→副卫细胞仅圆顶形→副卫

细胞圆顶形或近于平顶形; 刺毛仅刺生于脉上→脉

上刺、脉间偶生钩→脉上、脉间无刺毛; 乳突生于脉
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上、脉间→仅生于脉间 →脉上、脉间不着生; 微毛基

细胞长→基细胞短。其实, 这些演化趋势及其极性在

作者等过去的文章中都已直接或间接地作过分

析[8～ 10 ], 这里就不再多加赘述了。

图 2　中国三齿稃亚族各个属系统演化

F ig. 2　Schem atic diagram of the system atic evo lu tion

among the genera of T riden tinae in Ch ina

当然, 结构细胞的演化趋势被确认后, 印证在类

群系统发育上则不难看出, 国产三齿稃亚族中最原

始的类群是固沙草属, 最高级的类群是草沙蚕属, 其

余 4 属演化居于二者之间。因为在表 1 所列的特征

中, 固沙草属的表皮结构细胞所具有的性状似乎都

处于性状演化的原始阶段, 草沙蚕属的性状则处于

性状演化的高级阶段, 而其余 4 属所具的性状则多

少处于此两个演化极之间。就亲缘关系而论, 国产三

齿稃亚族中, 亲缘最近的类群应为千金子属与双稃

草属, 它们除了在脉上短细胞形状上有明显区别外,

其余特征都很一致或类同, 只是双稃草属脉上的马

鞍形短细胞较之千金子属脉上的哑铃形短细胞微显

高级而已, 但它们两者与原始的固沙草属脉上都具

刺、脉间同具乳突, 尤其窄狭的脉带范围这一独有特

征而显示三者可能有直接的渊源关系; 其次关系较

近的类群是隐子草属与三齿稃属, 隐子草属通常脉

上仅生哑铃形短细胞和脉间具高圆顶形副卫细胞的

原始特征而不同于三齿稃属脉上短细胞哑铃形与马

鞍形混生以及脉间仅具圆顶副卫细胞的进化特征,

但隐子草属在短细胞形状和刺毛着生上与固沙草属

很相似, 特别是同具高圆顶副卫细胞的唯一特性, 也

同样揭示了两者间可能存在直接的派生关系; 草沙

蚕属则是国产三齿稃亚族中与其它各属关系较远的

类群, 该类群不仅在性状差异上与各属有严格区别,

就是在性状进化上也远远高于其它属, 不过草沙蚕

属的许多进化性状在其它一些属中也多少兼而有

之, 甚至还有个别特征如脉间无刺毛、存在长方形长

细胞等与原始的固沙草属相同, 从而表明草沙蚕属

也可能直接起生于固沙草属, 是独树一支的高级类

群。其整个国产三齿稃亚族的属间关系如图 2 所示。

上述系统关系的确立, 虽然依据的是叶表皮特

征, 但与过去依据外部形态而建立的系统关系是有

相似之处的。如草沙蚕属都最高级, 隐子草属、双稃

草属和千金子属皆演化居中, 隐子草属与固沙草属、

以及千金子属和双稃草属亲缘均较近等。而所不同

的是原系统三齿稃属最原始, 现固沙草属最原始, 三

齿稃属相应改变位置与隐子草属关系接近; 原草沙

蚕属直接起生于双稃草属, 而现独树一支、直接起生

于固沙草属等。这种依据表皮微形态确立的系统关

系与过去依据外部形态确立的系统关系之所以存在

差距, 其主要原因是过去的学者对类群性状认识不

足, 不知性状状态的演变趋势, 把一些本来就比较高

级 (低级) 的性状作为原始 (进化) 性状处理造成的。

譬如禾本科一般比较公认的花序演变趋势为: 圆锥

花序→总状花序 (或头状花序) →穗状花序, 可在耿

伯介等的系统中[4 ]却把具有总状或头状花序的三齿

稃属作为最原始的类群; 又如根茎是植物多年生的

一个可靠标志, 在向一年生的演变中, 必然要经过丢

掉根茎的过程, 可在耿伯介等的系统中却把具有发

达根茎的固沙草属放到了无根茎的三齿稃属之上,

显然也不符合自然发展顺序。此外, 象草沙蚕属即使

先前的学者也认定它是最高级的类群, 但作为植株

低矮、细弱, 花序顶生、穗状的多年生草本也不可能

直接从植株高大、圆锥花序开展、含一年生植物的双

稃草属衍生而来。所以, 此次用叶表皮特征确立的三

齿稃亚族的演化关系, 一方面证实了前人的研究成

果, 另一方面也弥补了前人对类群性状分析的不足,

尤其是把仅分布于青藏高原的固沙草属放于该亚族

最原始的位置, 把三齿稃属作为高于隐子草属的近

亲类群, 这将对进一步探讨三齿稃亚族的地理起源、

迁移路线以及北美三齿稃属和隐子草属与东亚类群

的相互联系是有重要意义的。
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