
竹亚科系统学和生物地理学研究进展及存在的问题!

郭振华，李德铢!!

（中国科学院昆明植物研究所生物多样性与生物地理学开放研究实验室，云南 昆明 !"#$#%）

摘要：对近年来在竹亚科作为一个单系类群的界定、其系统位置的确定、内部系统演化趋势

以及地理分布和起源方面研究所取得的进展进行了评述。竹亚科作为一个单系类群仅包括了

木本的竹族（&’()*+,’,）和一个草本的莪利竹族（-./0,’,），其中莪利竹族分布在新几内亚

的伊里安竹（!"#$%#$&’()*+(,）处于 -./0,’, 最基部。禾本科 1$ 个亚科中除了 2 个亚科为基部

类群以外，其余 3 个亚科分成 456657（包括黍亚科，狭义的芦竹亚科，广义的虎尾草亚科，

假淡竹叶亚科，三芒草亚科和扁芒草亚科）和 &-4 单系分支（包括竹亚科，稻亚科和早熟

禾亚科）。在 &-4 支中，竹亚科与早熟禾亚科相近缘，共同组成稻亚科的姐妹群。竹亚科分

成草本和木本两个单系类群，木本竹子又分成热带和温带支系，热带支系进一步分成新世界

热带和旧世界热带两个单系类群。从现有的化石证据和基部类群的地理分布推断，竹亚科很

可能起源于晚白垩纪的冈瓦纳古陆。最后，本文就竹亚科研究尚存在的问题做了初步探讨。
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竹亚科的系统学和地理起源问题一直是禾本科研究的热点，同时也是一个难点。长期

以来，竹亚科的范畴和其系统位置一直没有达到共识。由于竹亚科具有假小穗、秆木质化

和分布中心位于热带亚热带地区等形态 A 地理特征，以前的很多分类系统认为竹亚科是禾

本科的“原始”类群，而将它置于禾本科最基部。另一方面，木本竹子发达的分枝系统、

复杂的叶表皮和叶解剖结构和染色体多为四倍体和六倍体等特征都表明它不应该是其他禾

草类群的祖先（?/*’)&.)/#，BCDB）。随着分子系统学在竹亚科中的应用，竹亚科系统学和

生物地理学研究取得了很大的进展。本文从几个主要方面对其进行了述评，并就其目前尚

存在的问题做了初步探讨。

) 竹亚科的范畴

在近期的分类系统中，?/*’)&.)/# E F33+&（BCDG）的系统纲是最详尽、最具综合性的一

个，他们综合了微形态学、解剖学、胚胎学和细胞学等方面的 BH 个性状建立了“核心竹

亚科”，包括了 @-/#/413/’"’，?.)’0./41"’.’"’，!’)5’)&+/413/’"’ 和 I32)’"’ 等 J 个“草本竹”族

和木本的竹族（!"#$%&’"’）共 K 个族。广义竹亚科除了核心竹亚科的 K 个族外，还有 L 个

边缘族（?.)’0./52-’"’，M1")’"’，M%3’+’"’，;%"*%’33’"’，I)2N’"’，O+N"-+’"’），但这些族仅具

有 K P D 个构建核心竹亚科的性状。?/)*’)&.)/# E F33+&（BCDG）的核心竹亚科与 Q/&1’),+.&
（BCJL）和 R".’/>"（BCKG）系统界定的竹亚科很相近。早期的系统，如 M)".（BCLH）系统中

竹亚 科 仅 包 括 了 木 本 竹 子，即 竹 族（!"#$%&’"’），并 把 其 它 草 本 竹 子 置 于 稻 亚 科

（I)2N/+*’"’）中。<3"2./- E Q’-,/+N’（BCDL），Q’-,/+N’ E <3"2./-（BCCS）的系统的竹亚科除

了“核心竹亚科”的 K 个族外，还包括了 ?.)’0./52-’"’，M1")’"’，I)2N’"’（包括 O+N"-+’"’），

!)"412’32.)’"’，T+"))1’-’"’，M1"’-/&0’)#".’，F1)1").)’"’，M1233/)"41+*’"’ 等 D 个族，此外他们

将 ;%"*%’33’"’ 和 M%’3+’"’ 两个族并入竹族中，!%)5’)&+/413/’"’ 并入 I32)’"’，<’-./.1’4’"’ 另

立为独立的亚科 <’-./.1’4/+*’"’。RN,’3’,（BCDC）将核心竹亚科作为一个亚科，即竹亚科，

而把其他禾草置于极广义的禾亚科（M//+*’"’），这与我国耿以礼（BCKC）的系统相似。

U".&/- E T"33(+.N（BCCS）认为 ;%"*%’33’"’ 和 M%’3+’"’ 两个族是竹族（!"#$%&’"’）的近缘类

群，但不应并入其中，他们对竹亚科的其它处理除了包括 <’-./.1’4’"’ 外，均与 <3"2./- E
Q’-,/+N’（BCDL）和 Q’-,/+N’ E <3"2./-（BCCS）的系统相同。

综上所述，?.)’0./41"’.’"’，@-/#/413/’"’，!"#$%&’"’，M1")’"’ 和 I32)’"’ 几乎所有分类

系统都包括在竹亚科中，但其它“边缘族”的放置则不很一致。在这些主要依据广义形态

学建立的系统中，竹亚科是一个囊括了许多亲缘关系尚未确定的多个类群的集合体。
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随着竹亚科分子系统学的进展，基于 !"# 序列如 !"#$，$#%%， &’(&’，)*+( 等基因

的许多分子数据表明形态学所限定的竹亚科是多系的，只有 %)*+,-.). 和 /012.).（包括

%,.23.2-456705.).和 8)24)9.).）组成一个单系的竹亚科，也称为“真竹子”支，原被置于

“核心竹亚科”的 :;2.<;567).;.).，#95*56705.).，87)2.). 是整个禾本科的基部类群，是禾本

科亚科水平上最早的分支（:52.93 = !)>4-，&??@；A0)2B 等，&??@；C7)93 等，&??@；C7)93，
&??’；!,>)00 = D52;59，&??’；(.067.2 = A0)2B，&??E；D);7.F- 等，GHHH；C7)93，GHHH）。从

基于分子系统学建立的系统来看，以前被用于限定竹亚科的许多形态性状如具假叶柄、叶

肉组织具纺锤细胞等，实际上是它们的共同祖征（-1*<0.4-45*52<74.-）。

! 竹亚科的系统位置

由于根据广义形态学性状界定的竹亚科长期以来不能达成共识，因此竹亚科的系统位

置也众说纷纭。竹子或某些竹子类群自从 &? 世纪下半叶以来一直被认为是禾本科最原始

的类群（%.--.1，&?&E；%.F-，&?G?；82);，&?I’，&?’H；J5-7.>4;-，&?IE；:7)2*)，&?E?；:;.+K
+49-，&?@’，&?LG；M);.5B)，&?@E；A0)1;59，&?E@，&?L&；:5N.2-;25* = A)0N.259，&?E?；A0)1;59
= J.>54O.，&?L’）。这些主要基于某些竹子的生殖结构性状，如具苞片、无限花序、假小

穗、小花具 I 基数，’ 个雄蕊，I 个柱头等。然而，许多竹子又表现出很多的特化性状，

如单性小穗（/012.). 和 87)2.).），木本，秆具复杂的分枝系统和地下茎系统等。

%.F-（&?G?）建立了一个初步的禾本科进化框架，认为木本和草本竹子位于近基部。

但是 J5-7.>4;-（&?IE，&?P’）综合了染色体（#>N,05>，&?I&）、叶片解剖、微形态（82);，
&?I’）和外部形态学方面的特征在 #>N,05> 系统的基础上提供了一个更详尽的进化树。最

值得一提的是他把 :;2.<;567).;) 置于进化树的基部，而木本竹子和其他草本竹子置于近基

部。M);.5B)（&?@E）未加讨论将 :;2.<;567).;.).，#95*56705.). 放在他的系统树基部。82);
（&?’H）与 J5-7.>4;-（&?IE，&?P’）和其它系统一样将竹子置于基部，但却没有明确的解

释。A0)1;59 = J.9>54O.（&?L’）和 J.9>54O. = A0)1;59（&??G）认为广义的竹亚科是最原始的

禾草，但他们的依据是竹亚科具有许多特化的特征，是一个异质的类群。%.F-（&?G?）和

J5-7>4;-（&?IE）假设禾草的祖先是草本，阔叶，花部 I 基数，生长于热带和亚热带森林。

这一假设由许多后来的作者加以补充（:;.++49-，&?@’，&?LG；A0)1;59，&?E@，&?L&；:7)2K
*)，&?E?；A0)1;59 = J.9>54O.，&?L’；J.9>54O. = A0)1;59，&??G），并被基本接受。(.00533 =
A)*+.00（&?LE）利用微形态和解剖特征首次对禾本科进行了分支分析。他们得到两个进化

假说，都认为广义竹亚科是单系的，与 Q727)2;.). 或 8)94654N.). 相近缘，竹亚科不是基部

的。(.00533 = R);-59（&??I）对竹亚科作了更详尽的分析，结论是核心竹亚科是多系的，

竹亚科不可能既是单系又是基部的。

在早期的分子系统学研究中，由于取样不全，竹亚科（%)*+,-54N.).）或者稻亚科

（/21O54N.).）总是处于禾本科基部（S)*+1 = C4**.2，&?LL；!5.+0.1 等，&??H；!)>4- =
:52.93，&??I；A,**493 等，&??P；")N5; 等，&??P；%)2B.2 等，&??@）。随着分子系统学的进

一步发展，更多 !"# 片段如 !"#$，$#%%， &’(&’ 等用于禾本科系统学研究，并在更广泛

取样的基础上，对竹亚科的范畴作了较统一的限定，即仅包括 %)*+,-.). 和 /012.). 两个

族，因此，对其系统位置也有了更准确的认识。其中，A0)2B 等（&??@）最先得出此结论。
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图 ! 竹亚科在禾本科中的系统位置及其内部演化趋势
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她和同事利用叶绿体 !"#" 基因在广泛取样的基础上对整个禾本科作了系统学研究，得到

的分支树表明广义的竹亚科是多系的，其中包括了整个禾本科的最基部类群，即 :+6(8;
+0.’-(+(-(，<50,0.’70(-(，=’-6(-( 和 =/7(#(-(，这 > 个族分别隶属于 <50,0.’700#4(-(，=’-;
60#4(-( 和 =/(7#0#4(-( 三个亚科（?7-6@ A B/4C#(9#.C，!DDE；F=GF，HII!），它们构成所有禾

本科其它植物的姐妹群。真正单系的竹亚科仅包括 2-,3/)(-( 和 J7*6(-( 两个族。除基部类

群外 其 余 的 禾 本 科 植 物 分 成 两 个 大 的 单 系 类 群，即 =<??<K 支，包 括 黍 亚 科（=-5#;
.0#4(-(），狭义的芦竹亚科（<6/54#50#4(-( )L ) %），广义的虎尾草亚科（?’706#40#4(-( )L 7 %），
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假淡 竹 叶 亚 科（!"#$%$&"’%()"*"），三 芒 草 亚 科（+,(-$()%()"*"）和 扁 芒 草 亚 科（.*#$&%/
#(%()"*"）0 个亚科，和 123 支，包括竹亚科（1*456-%()"*"），稻亚科（7&,&*,$%()"*"）和早

熟禾亚科（3%%()"*"）三个亚科，加上基部的三个亚科，整个禾本科应分成 89 个亚科

（:3;:，9<<8）。在 123 支中，竹亚科与 3%%()"*" 相近缘，共同构成 2,=>%()"*" 的姐妹群

（如图 8）。这一结果为 ?%,"#@ A .*B(-（8CCD），E&*#@ 等（8CCD），.6B*FF A G%,$%#（8CC0），

H"F’&", A !F*,I（8CCJ），G*$&"K- 等 （9<<<）， E&*#@（8CC0）， E&*#@（9<<<） 和 :3;:
（9<<8）的分子实验结果所支持，关于竹亚科的系统位置基本达成了共识。

! 竹亚科内部的系统演化趋势

形态性状所定义的竹亚科是一个异质的类群，因此其内部的系统演化趋势很难澄清。

?%)",-$,%4（8CL8）曾经对竹亚科内部演化趋势作过研究，他通过对竹亚科幼苗类型，染色

体数目，花序类型的详细考察和比较，发现木本竹子和草本竹子具有相似的叶片解剖和叶

表皮类型，并共有特殊的幼苗类型，说明有一个共同的祖先。染色体数目的研究显示草本

竹子大部分为二倍体，木本竹子则是以 M N 89 为基数的多倍体。这些证据支持竹子的祖

先是草本这一假说。竹亚科中没有哪一个成员是最原始的，因为最原始的花序类型保留在

木本竹子如 1*456-* 中，而最原始的生长模式发生在草本属如 ?$,"O$%’&*"$*，?$,"O$%@=#6- 和

3&*,6-。他认为，只有将草本和木本的竹子一起考虑时，竹亚科中主要的进化趋势才会明了。

近期的分子证据重新对单系的竹亚科作了界定后，对其内部系统演化趋势的研究也取

得了长足进展。在竹亚科中，草本的莪利竹族（2F=,"*"）和木本的竹族（1*456-"*"）各是

一个单系类群，它们有共同的祖先。草本竹子中，伊里安竹（!"#$%#$&’()*+(,）处于 2F=,"*"
的基部，是其它草本竹子的姐妹群。木本竹子中，分子证据支持分成两大支：热带竹子和

温带竹子（!F*,I 等，8CCD；E&*#@，8CC0；H"F’&#", A !F*,I，8CCJ），热带竹子又分成新世界

热带和旧世界热带两个单系支系（图 8），但却与形态学证据相冲突（E&*#@，8CC0）。其

中，温带支系包括了青篱竹亚族（+,6#)(#*,(#((#*"）和倭竹亚族（?&(5*$*"(#*"）。在热带支

系中，旧世界热带亚支系包括了!竹亚族（1*456-(#*"），梨竹亚族（G"F%’*##(#*"），总序

竹亚族（P*’"4%5*45%-(#*"）和 Q*-$(#*"，新世界热带亚支系包括了 !&6-R6"(#*"，+,$&,%-$=F(/
)((#*" 和 :6*)6(#*"（S6)>("K(’> 等，8CCC）。S6)>("K(’> "$ *F T（8CCC）将总序竹亚族置于温带支

系，但该亚族的种类在分子系统学中未曾取样，?%)",-$,%4 A 7FF(-（8CLJ）的系统中，该亚族

的系统位置不确定，本文鉴于该亚族的热带分布和形态性状，认为应属旧世界热带支系。

我们可以看出，竹亚科内部的系统演化更多的是与地理上的隔离分化有关，而与花序

类型，地下茎类型无太大关联，不同的支系中都同时存在两种花序类型和地下茎类型。可

见，花序类型和地下茎类型可能是多次发生、平行进化的，其中，假花序，地下假鞭是较

原始的性状，地下真鞭可以认为是温带木本竹子的共同衍征（-=4*O%4%,O&("-），筱竹复合

群的地下假鞭则可能是一次反向进化。在热带支系中，只有 -*"&."#, 中一些海拔较高的

种类具有地下真鞭，而其高海拔的生境与温带生境很相似，因此，-*"&."#, 中的具真鞭竹

种和温带具真鞭竹种是否是适应相似的生态环境的一种策略，也是一个很值得探讨的问题

（!F*,I，8CCJ）。
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! 竹亚科的生物地理和起源问题

竹亚科在亚洲，澳大利亚，非洲和南北美洲都有分布，其中，莪利竹族（!"#$%&%）除

了其基部类群伊里安竹（!"#$%#$&’()*+(,）分布在新几内亚，可能为莪利竹属（-+.$,）的

一个种，- ’ +,/’0(+’, 在非洲大陆和马达加斯加有分布外（("&#)*+ , -%+.*/0%（1234）认为该

种是在大陆漂移初期，风媒种子传播到非洲的），其它种类全部分布在新世界热带，即热

带美洲。木本竹子分布较广，但其在亚洲的多样性远远高于其他地区，分布了 55 属 466
种的竹子，分 别 代 表 了 4 个 亚 族（表 1 ）（7/，1222）。温 带 的 木 本 竹 子 除 北 美 青 篱 竹

（1$"23’,$’, %’%,2/#,）分布在北美外，其余均分布在亚洲的温带和高山地区。热带地区竹

子的分布在旧世界和新世界呈对应分布格局，新世界分布的 8 个亚族全部为新世界特有，

旧世界分布的 8 个亚族全部为旧世界特有。虽然形态学方面它们非常相似，但目前所有的

分子数据分析都显示了热带支系在新旧世界之间的早期分异（("&$9 等，122:，;<&+=，
1224，>%"?<%$ , ("&$9，122@），这可能与地质历史上的大陆漂移有关。我们有理由认为，

隔离分化学说更能说明竹亚科现代生物地理分布格局的成因（周明镇等，1224）。

表 " 木本竹子的地理分布

A&B"% 1 C%*=$&D</?&" E/F)$/BG)/*+ *H )<% I**E# B&JB**F

C%*=$&D</?&" &$%& KGB)$/B%F C%+%$& KD%?/%F
LF/& 4 55 ?&’466
LH$/?& M 8 :
N&E&=&F?&$ M 4 M6
LGF)$&"/& M M 8
O&?/H/? M M 5
LJ%$/?& 5 M1 ?&’566
A*)&" 2 43 ?&’1666

（P$*J 7/，QR ;R 1222）

根 据 现 有 的 化 石 证 据（A<*J&FF*+，123@，

($%D%) , P%"EJ&+，1221）和现存的禾本科基部类

群的分布格局，一般认为禾本科起源于晚白垩纪

的冈 瓦 纳 古 陆（7/+E%$，123@，("&$9 等，122:，

("&$9，122@）。恐 龙 灭 绝 后，禾 本 科 在 第 三 纪

（A%$)/&$#）经历了迅速的放射性发展时期，因为

在中新世，禾本科所有支系包括“真竹子”支系

的 大 化 石 已 经 大 量 存 在 （ A<*J&FF*+， 123@，

($%D%) , P%"EJ&+，1221）。关 于 竹 亚 科 的 起 源，

("&$9（122@）提出了一个新的假说，即从现有的化石证据和基部类群的地理分布推断，竹

亚科很可能起源于第三纪的冈瓦纳古陆。她认为，在第三纪，当禾本科其它支系进入开放

生境时，“真竹子”分化成一个适应森林生境的类群，最早的竹子是热带的，低海拔的，

在冈瓦纳古陆，这段时间它们分化成两个支系：草本支和木本支。草本竹子在泛热带或许

有更广泛的分布，但只有伊里安竹（!"#$%#$&’()*+(,）和可能为莪利竹属（-+.$,）的一个

种（即 - ’ +,/’0(+’,）在旧世界热带仍存在，类似于莪利竹（!"#$*/E）的其它竹子在新世界

热带又经历了多样性分化。木本竹子由于它们诸多的共有衍征认为有一个共同的祖先，推

测最早的木本竹子是热带的，低海拔的，其中一个温带支系发展到北温带，其它部分竹子

在可能的情况下分化到热带高山生境。温带木本竹子支系或许有更广泛的分布，但只有一

个种仍保留在北美，而其它种则分布在亚洲的温带地区。竹亚科的起源问题、热带竹子现

代分布格局的形成及其在新旧世界的分化还有待通过有力的化石证据并结合分子钟假说对

各支系起源时间作更进一步的推断。目前，这方面的研究才刚刚起步，在化石证据缺乏的

禾本科还远远不足于下定论。

# 竹亚科系统学研究中存在的问题

#$" 分子证据和形态证据相冲突的问题。在竹子的系统学研究中，基于分子数据得出的
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系统树与基于广义形态学性状得出的系统关系并不一致，其中，最具代表性的就是新世界

热带木本竹子和旧世界热带木本竹子的分化。所有的分子证据均支持它们之间的分异，但

形态上它们却具有非常大的相似性，例如，!"#$"%&#’ 和 ()*+),-*./%$%%&#’ 都有延长的地下茎

（012/")’，3455；6,$’)-*),7 8 9,&$,&,，34:;），0’/,1#&&%&#’ 和 ()*+),-*./%$%%&#’，!"#$%&" 和

’%"(%" 具有相似的叶表皮微形态（9< 2/#)=，个人观察）。要解决这些问题，需要同时对

分子和形态性状作更深入的研究，进行综合分析。

!"# 木本竹子中，由于生活史长，分子进化速率相对较慢，现有的用于系统学研究的

>?( 序列在木本竹子类群中差异小，分辨低。尤其是在温带竹子中，>?( 变异率明显低

于其它被子植物的变异率（@+#&A，3445，!#"* 等，344;，!", 等，BCC3，!", 等，BCCB）。

因此，寻找更适合的分子系统发育方面的证据，提高在较低分类阶元的分辨率，是今后解

决竹亚科各分支内部的系统学问题的关键。

!"$ 木本竹子中，个别复合群及属间界定的问题。由于竹亚科分类系统主要建立在营养

体性状上，而这些性状又很不容易把握，尤其是在属的界定方面，造成众说纷纭的局面。

例如筱竹复合群及其近缘属的界定（!", 等，BCCB），青篱竹属复合群的属间界定，广义

"竹属的界定等（9%，344;）。这些形态分类上的困难类群，只有结合分辨率较高的分子

片段才有可能得到解决。
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