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以礼草属系统发育的分析

蔡 联 炳
中国科学院西北高原生物研究所 西宁

摘 要 基于分支系统学的原理和方法
,

对禾本科以礼草属进行了系统发育分析
。

以礼草属是
’

个单系类群
,

它的 个外部性状被选作极性分析 鹅观草属 中的肃草作为外类群
,

采用

、 程序对矩阵进行运算
,

获得了 个最简约的谱系分支图
。

在分支图上
,

以礼草属 个

种可以归为 个组
,

但不适合于划分系
。

个组中各组包含的种数分别与传统分类的 个组

基本吻合
,

从而支持了传统分类的结果 同时
,

分支图还展示了各个类群间的亲缘演化关系
,

其中狭称组最原始
,

短称组最进化
,

阔穆组与短称组互为姐妹群
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以礼草属 舒 是禾本科 中确立较晚的一个属 ‘ ,

也是小麦族

中分类体系
、

系统关系最含糊的一个属
。

新近
,

它的各个类群虽已修定完毕
,

但基

于传统方式而划分的 组
、

种的分类系统是否接近 自然 其间类群的系统发育关系又

是如何体现的呢 看来是个值得进一步验证
、

探讨的问题
。

为此
,

本文采用了现行系统学

中 个学派之一的分支系统学方法予以分析
、

检验
。

不过
,

由于这个学派发展历史不长
,

其

理论和方法尚有不完善之处
,

尤其在禾本科属下种间等级上的应用
,

还为数稀少
,

对于一

些应用中的存在问题
,

本文也作了一定的分析和探讨
。

单系类群的确认

根据分支系统学原则
,

被研究的类群必须是单系的
,

确定单系类群的依据是共近裔性

状 一习 。

现综观以礼草属的外部性状
,

以礼草属最突出的特征是小穗阔短
、

非蓖齿状排于

穗轴
,

颖中肋隆起或稍具脊
。

这一特征不仅与小麦族中关系较远的类群明显区别
,

就是亲

缘较近的属也不尽相同
。

其中
,

鹅观草属 和冰草属 ’妙 是两个与该属

有派生渊源的类群
,

通常认为以礼草属是鹅观草属向冰草属进化的桥梁和纽带 〕。

然而
,

鹅观草属的小穗较瘦长
,

颖背部扁平
,

中肋从不隆起 冰草属的小穗虽也短阔
,

但常呈蓖齿

状排于穗轴两侧
,

颖尽管具脊
,

可脊特别显著
,

致使小穗呈两侧压扁状
。

可见
,

以札草属的

这一共性是由同一祖先衍生下来的
,

相对该类群而言
,

属于近裔共性
。

再者
,

从地理分布上
,

以礼草属是个分布较为集中的属
,

主要分布于青藏高原及其以

北的毗邻地区
,

最高海拔可达 鹅观草属和冰草属则是两个分布广泛的属
,

几乎遍

及北半球的寒温地带
,

且多数种生于低山
、

盆地
,

平均海拔不及 , , 〕。

所以
,

这种近

缘类群的分布格局说明以礼草属可能是由鹅观草属样的祖先适应高原环境分裂而来
,

与

现今的鹅观草属为一姐妹群
,

是系统发育上的单系类群
。

性状的极性分析和编码

性状的极性分析是性状分析的一个重要步骤
。

对此
,

前人已给我们创立了许多理论和

方法
,

其中最适于本文研究需要的方法有外类群对比原则
、

普遍性原则
、

性状相关原则和

分布区渐进原则
。

分布区渐进原则主要依据类群单元的海拔分布
,

即低海拔类群具有的性

状状态作为极性的原始状态 性状相关原则主要参照相关性状系列的平行变化
,

把跟与之

探明的原始状态相对应关联的另组状态作为原始状态 普遍性原则是以最常见的性状状

态视为极性的原始状态 而外类群对比原则是以进化程度较低的鹅观草属
、

尤其该属长颖

组 盯 中关系最近的肃草 作为比较对象
,

把见于该类群中的状态判
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为原始状态

。

总之
,

在实际操作中这些选用方法均要综合运用
、

统筹兼顾
,

不能单方面看问

题
。

现根据以礼草属外部形态呈现的各种性状
,

通过分析共选取了其中 个作为分支研

究的基础 见下面的赋值项 目
。

个性状分别嵌载于植物体的根
、

茎
、

叶
、

花序
、

小穗
、

颖
、

外释
、

内秤
、

花药
、

颖果等器官上
,

在系统发育中它们同其它性状一道
,

通过 自身的递变演

化
,

共同促进了类群的歧异分化
。

以礼草属的类群歧异主要是类群适应高原环境
、

其性状

进化的时速差异造成的
,

属中各组性状的递变演化实质上是围绕这一特殊生态而开展的
。

如为了适应高原严寒
、

劲风
、

低氧
、

强辐射的气候条件
,

植物体不得不进化得低矮
,

生 出根

茎
、

长出刺毛
、

浓缩花序
、

转黑花药
。

当然
,

植株的低矮
,

必然联系到茎节的减少
,

叶片的短
、

卷 花序的浓缩又必然与小穗的短
、

减
、

致密排列
,

花量的递少
,

颖
、

秤的短缩
,

芒
、

脉的萎退

和颖果的瘦小等相关
。

所以
,

若是按照常规方式依性状状态的演化顺序予以编码
,

则整个

被选性状的极向趋势及其赋值如下
、

植株无根头
、

根茎 ‘ 植株具根头 植株具根茎
。

、

须根不具沙套 一须根具沙套
。

、

植株高 通常高于 植株矮 通常低于
。

、

茎具 多节 茎具 节
。

、

紧接花序下秆光滑无毛 紧接花序下秆被短毛
。

、

叶片扁平或仅边缘微卷 叶片内卷
。

、

叶片长 通常长于 叶片短 通常短于
。

、

叶片无毛或粗糙 ‘ 叶片疏生柔毛
。

、

穗状花序直立 。 穗状花序微弯 穗状花序显著弯曲
。

、

穗状花序长 通常逾于 穗状花序短 通常不及
。

、

穗状花序细狭 宽不超过
、

呈线形 穗状花序稍细
、

不呈线形 穗状花

序粗阔 宽一般超过
、

不呈线形
。

、

花序中部穗轴节间长 通常逾于 花序中部穗轴节间短 通常不及
。

、

小穗沿穗轴疏松排列 ”小穗于穗轴上部排列密集
、

下部排列疏松 小穗沿穗

轴密集排列
。

、

小穗与穗轴近贴生 小穗与穗轴离生
。

、

小穗长 芒除外通常长于 ‘ 小穗较短 芒除外通常长在 之

间 小穗很短 芒除外通常不及
。

、

小穗通常含 多花 小穗通常含 花
。

、

顶生小穗发育正常 。 顶生小穗发育不全
。

、

颖长圆状披针形 颖卵状披针形
。

、

颖长于邻接释体的一半 芒除外 颖近等于邻接释体的一半 芒除外 颖明

显短于邻接秤体的一半 芒除外
。

、

颖顶端具短芒或芒尖 颖顶端无芒
。

、

颖具 多脉 颖具 脉 颖具 脉
。
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、

颖背部无毛或仅脉上疏生刺毛 颖背部疏生长毛
。

、

颖边缘草质 颖边缘膜质
。

、

外秤背部无毛或疏生短毛 。 外释背部被长
、

短混合柔毛 一外秤背部密被长柔

毛
。

、

外秤顶端具长芒 逾于 外秤顶端具短芒 外释顶端无芒至

几无毛 不及
。

、

外俘明显具 脉 外俘具不明显的 脉
。

、

内秤与外秤近等长 内释与外释不等长
。

、

内秤脊上疏生短刺毛 一内释脊上疏生纤毛
。

、

内释顶端下凹 内释顶端平截至钝尖
。

、

花药长 一般长于 花药短 一般短于
。

、

花药黄色 。一花药带黑色
。

、

颖果长 通常逾于 颖果短 通常不及
。

表 分支分析原始数据矩阵 包括外类群肃草

肃 草

戈壁以礼草

长颖以礼草
昭苏以礼草

沙湾以礼草

阿勒泰以礼草

稀穆以礼草

和静以礼草

阿赖以礼草
显芒以礼草

塔克拉干以礼草

帕米尔以礼草

喀什以礼草

大颖草

疏花以礼草

光花以礼草

硬秆以礼草

哈巴河以礼草

窄颖以礼草

弯垂以礼草
梭罗草

矮生以礼草
贵德以礼草

无芒以礼草

糙毛以札草

白塔林以礼草

青海以年草

记沽 ‘

月 行

刀

尸

口 口 艺, ‘口

二

侧阮

尸 ,丁

摊 矛 斑了

价
。 ,

尸

月
,

‘月

二 勺
,

,王

己 ,丁尸 ”

“

加
乏。找

工

上述性状中
,

性状状态的确定是以蜡叶标本为主
,

并辅以野外调查和园地栽培观察
,
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必要时参考《禾本科图说 》
、

《中国植物志 》第九卷第三册 以及一些新类群报道的原始描述

作适当修正 卜‘ 」。

其中选取的数量性状约占整个性状的
。

数量性状的一些是人为测

量的数值 如叶片
、

花序
、

小穗
、

释芒
、

花药
、

颖果的长度等
,

其变异多赋于连续性
,

在进人

性状编码前
,

均按照各 自变异范围内类群间出现的间断性
,

予以性状状态的级次划界
。

用

于分支分析的原始数据矩阵见表
。

分支分析

表 列出了以礼草属传统分类上的 个种和 个外类群种
,

总共 个种和 个性

状的数据矩阵
。

对这一数据矩阵的分支分析本文使用的是 计算机软件
· · · 。

但 版本较低
,

是 中国科学院西北高原生物研究所

计算机上过去翻录过来的现成软件
,

跟 目前流行的 版本相 比原理和方法是基

本一致的
,

故为方便起见
,

仍沿用此程序进行运算
,

目的是要找出该属类群系统发育的粗

略轮廓
,

为系统分类
,

乃至今后的植物地理学提供旁证
。

七口旧
‘

了
‘

别浏叭蚝”
·

闺尼已比‘ 尸 ,

“

今澎 ”
’“‘ ‘’

淤
即 ‘ 即

‘ ,

图 根据表 的数据矩阵获得的最简约分支图

表示非同塑性共有衍征 表示平行 表示逆转
。

一

分支分析的结果得到了唯一的一个最简约分支图
。

也相当于经过一致化处理获得的

严格一致性分支图 图
,

其长度为 步
,

一致性指数 一
, ,

。

每个性状的进化过程均按计算机排序中的变化表 和近裔性

状表 一一进行了标注
,

计算机上 自动标记的终端类群字母是各个种拉
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丁学名的前 位
,

能准确分清种名
。

讨 论

性状的和谐性分析

本文分支分析的结果虽然得出了唯一的一个
“

解 ” ,

即只出现一个最简约分支图
,

但这

并不能说明性状的选择
、

极性的分析是完全合理的
。

相反
,

从运算中获得的一致性指数和
一

比值 前者是
,

后者是 来看
,

都过于偏低
、

偏高
,

分支图上也相应出现 了数

量可观的同塑性 平行或逆转 性状
,

显然这是数据结构不和谐而造成的不理想结果
。

现综

合分析其原因可能主要有两方面 其一是本研究选择的性状中
,

数量性状所 占比例过大

达
。

因数量性状常常是些连续的测量数值
,

要把它用于分支分析
,

得先把它转化为

等级性状态
,

这样在划界确定时
,

尽管依据于类群间性状的间断性统计分析
,

但总不是完

全确切
,

甚至不免还带有一些人为因素
,

因此要是过多地应用该类性状
,

势必增加对进化

过程估计的误差
,

形成低的一致性指数或高的
一

比值
。

不过
,

在禾本科中如若剔除了这些

状态间隔不甚分明的数量性状
,

其它直观
、

状态清晰的性状就不多了
,

这对于系统分析又

将是不利的
,

故对于这类性状本文仍予以保留
、

配合使用
。

其二是终端类群的分类等级过

小
。

类群的等级过小
,

往往所取的性状不够稳定
,

可塑性较强
,

容易出现平行或反向进化
,

形成性状极性的客观矛盾
,

给极性分析带来困难
。

更何况禾本科中的以礼草属物种分化较

致密
、

种概念较小
,

一个性状的同一状态可在进化级次不同的物种中频繁发生或物种的不

同进化阶段随机出现
,

如性平
、 ”万一外释芒的长短

,

作者曾作过不同的极向分析
、

赋予过不

同的值
,

可运算下来的一致性 注数就是提不高
,

始终在 以下
,

最后还是根据性状分析

的几个原则
,

统筹考虑 了现行的这种极向趋势 一致性指数为
。

当然
,

按照性状和

谐性原则
,

也可舍去这些和谐性较差的性状而保留和谐性较高的来作分支图
,

可以礼草属

是个以属下类群为主体的系统学研究
,

其绝大多数性状的一致性指数都很低
,

若要求取一

个指数大于 的分支图
,

需得去掉许多性状而失去大童信息
,

这又不仅造成分支图一些

进化关系难以解决
,

而且也忽略了揭示平行与反向进化也是系统发育研究的一个任务这

一问题
。

现就 目前国内报道的分支系统学论文
,

终端类群在种级水平上的其一致性指数最

高也才 桑涛等
, ,

最低甚至是 张明理
, ,

这说明由于受研究和认识

水平的局限
,

以及运算方法的不足
,

分支分析还不能得到很完美的程度 所以鉴于此
,

本运

算获得的分支图仍然具有讨论和分析的价值
。

分类系统的验证

从分支图上可 以看出
,

以礼草属的 个种首先被明显地分为两支
,

即由性状
‘ 、

, 、 ‘ 、 ,

支持的一支
,

和由性状
, 、 , 、 ‘ 、 ‘

支持的一支
,

这两支是互为姐妹群的 并

且
,

紧接着姐妹群中的一支又被分为两个大支
,

即由性状
‘ 、 ‘ 、 ‘

支持的一支与性状
‘ 、 ” 、 ‘ 、 ‘ 、 , 、 ‘ 、 ‘

支持的另一支
,

后面这两支也互为姐妹群
。

至此
,

整个分支图

呈现了 个大支类群
,

每一大支包含的种数分别是 个
、

个和 个
。

然而新奇的是
,

个

分支分辖的种数恰恰与传统分类区分的 个组的种数基本一致
,

其中第一大支的 个

种与传统分类上的狭穗组 完全等同
。

先前狭穗组是以花序细狭
、

呈线形
,

小穗与穗轴近贴生为主要区别
、

检索依据
,

现这一支上除含有这些特征之外
,

还新增了小
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穗通常含 花
、

颖边缘膜质
、

内释顶端平截或钝尖的同塑性特征和顶生小穗发育不全

的非同塑性特征
,

其确立强度有较大提高
。

第二大支的 个种与传统分类的阔穗组

虽不完全等同
,

但包括模式种在内的主要类群仍在其中
,

只是缺 了塔克拉干

以礼草
、

帕米尔以礼草 , 和喀什以礼草
。

分

支上的这个组除了具有花序稍细
、

不呈线形
,

小穗与穗轴离生等传统分类强调的特征外
,

还增加了植株具根头
、

颖近等长于邻接释体的一半
、

外释顶端具短芒的同塑性特征
。

但这

一分支缺乏单独的非同塑性特征
,

其确立强度不是太大
。

第三大支的 个种显然是在传

统分类短穗组 个种的基础上增加了阔穗组失落的 个种
。

分支上的这

个组既受到 了花序粗阔
,

小穗排列紧密
、

与穗轴离生等过去鉴分该组的性状约束
,

又受到

了秆被柔毛
、

颖具长毛
、

外秤脉不明显有混合毛
、

内禅脊生纤毛的其它附加性状的牵制
,

其

同塑性支持性状相对前支有所增多 不过这一支中真正支持强度大的是 个新增种分支

点后的一小总支
,

即传统分类组隶属的 个种的共祖支
。

这一小总支不但有着 个同塑性

性状
, 、 ‘ 、 ‘ 、 即 、 , 、 ‘

的支持
,

而且还有 个非同塑性性状
‘ 、 ,

作后盾
,

是新

增的 种分支所远远不能比及的
,

所以要不是性状选择
、

极性分析存在不足
,

这 个传统

分类上就模棱两可的种说不定还会重归阔穗组
。

另外
,

从分支图上还可看出
,

个大分支之后就没有再明显的大支了
,

所具有的仅仅

是些系统位置比较孤立的种的分支
。

这些分支如果要进一步被属内次级划分处理的话
,

就

会在这个中等不大的属中出现许多系
,

其中相当比例还是单种系
,

结果反而会给分类带来

繁琐和杂乱
,

故传统分类上不设系的原因在这里找到了明确的答案
。

类群的系统发育关系

前面 已述及
,

短穗组和阔穗组是一对姐妹群
,

它们形成的单系类群又与狭穗组互为姐

妹群
。

显然
,

根据分支系统学亲缘关系的度量标准
,

这 个组中短穗组与阔穗组具有最近

的共同祖先
,

其亲缘关系较近
,

与狭穗组的共同祖先较远
,

其亲缘关系也较远
。

亲缘关系较

远的狭穗组与外类群肃草 的类同性状较多
,

在分支上的支持性状也相应 比短

穗组
、

乃至阔穗组偏少
,

这表明狭穗组从鹅观草似的祖先分裂出来后
,

特化程度不高
,

处于

进化的原始阶段
,

而短穗组和阔穗组
,

尤其短穗组特化程度最高
,

处于进化的高级阶段
。

在狭穗组中
,

原始的祖先首先进行两次分裂
,

各形成的姐妹群中的一支不再分裂而成

为终端类群和静以礼草 , 和稀穗以丰草 勺
,

和静以礼草和稀

穗以礼草分裂较早
,

其亲缘关系 比较孤寂
。

第三次分裂形成的姐妹群却均发生了分裂出现

了两个小总支
。

其间一个小总支单独分裂两次形成 个种
,

即戈壁以礼草
、

长颖 以礼草 和昭苏以礼草
,

戈壁以礼草和长颖以礼草是

一对姐妹群
,

相对昭苏以礼草关系较为密切 另一小总支单独分裂 次形成 个种
,

即沙

湾 以礼草
、

阿勒泰以礼草
、

阿赖以礼草 和显芒

以礼草
。

阿赖以礼草和显芒 以礼草互为姐妹群
,

它们与阿勒泰以礼草关

系较近
,

与沙湾以礼草关系较远
。

在阔穗组中
,

不同级次的祖先总共发生了 次分裂
,

除最后一次直接形成两个终端类

群的姐妹群外
,

其它 次每形成两个姐妹群都仅有 个不再分裂而成为终端类群
。

在这些

终端类群中
,

分裂较早的种依次是疏花以礼草
、

光花 以礼草 。 。 。 、
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大颖草
、

哈巴河以礼草
、

硬秆以丰草
,

而

窄颖以礼草 勺 和弯垂以礼草 分裂最晚
。

分裂较早的类群相对比

较原始
,

分裂较晚的类群相对比较进化 分支越是靠近
、

跨级越少的两个种
,

其亲缘关系较

近
,

反之较远
。

在短穗组中
,

类群的分裂次数比前两组有所增多
,

各级祖先共发生 次
,

先后形成

个 终 端 类 群
,

即塔 克 拉 干 以 礼 草
、

喀 什 以 礼 草
、

帕米 尔 以 礼 草
、

贵德 以 礼 草

己
、

梭 罗 草
, 、

矮 生 以 礼 草
、

白塔 林 以 礼 草
·

、

青 海 以 礼 草
、

糙 毛 以 礼 草 和 无芒 以 礼 草 尺

’
。

其中无芒 以礼草和糙毛以礼草的亲缘关系最密切
,

是该组唯一不跨级的两个终

端类群 而其它终端类群间不同程度的跨级行为
,

均表明它们之间远近不同的亲缘关系
。

不过
,

在短穗组中分支的级数与分支的支持性状都相对前两组偏多
,

这也表明了从阔穗

组
,

乃至狭穗组歧异出的短穗组在高海拔地区支系遭遇是更严峻的
。
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