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摘要  木灵藓科(Orthotrichaceae)是藓类植物中的第3大科。该科不仅种类多, 生态类型特殊, 而且是世界公认的多样化程

度高、分类难度大、系统关系复杂的类群。当代木灵藓科植物分类系统学研究主要集中在该科的地区志编写和专属分类修

订。目前, 除了热带美洲、热带非洲的变齿藓属(Zygodon)和火藓属(Schlotheimia)部分类群外, 木灵藓科主要类群的分类

修订工作已基本完成, 但是有关亚科和属的划分和地位以及各属之间的关系等方面仍存在众多争议。木灵藓科分支系统学

研究也不够系统全面, 有的仅应用了单个基因片段, 或者只涉及少数类群。因此, 需要基于更多的分子和形态学性状, 进一

步开展世界木灵藓科植物的系统发育研究, 建立一个更趋自然的木灵藓科分类系统。 
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木灵藓科(Orthotrichaceae)是世界性藓类植物大

科, 有23属841种, 以种数论是藓类植物中的第3大
科(Crosby et al., 1999)。该科植物以树生为主, 少数

为石生, 呈垫状或片状, 直立或匍匐, 分枝长短不一, 
单一或有分枝, 多数密被假根。茎的表皮细胞较小, 
皮部细胞厚壁, 无中轴; 叶片舌形、卵状披针形至线

状披针形, 叶边全缘, 中肋达叶尖或伸出; 中上部细

胞较小, 圆形至多边状圆形, 基部细胞长方形至狭长

形。雌雄同株或异株, 雌苞叶略有分化至明显分化。

孢蒴顶生, 多数高出雌苞叶, 蒴齿两层、单层或完全

缺失, 内齿层薄, 8或16齿条。蒴盖有喙。蒴帽兜形或

钟形, 光滑或有纵褶, 被毛或裸露。 
自木灵藓科建立以来, 属的组成也一直在不断变

化。Buck和Goffinet (2000)提出了新版的木灵藓科分

类系统, 包括Cardotiella Vitt.、Ceuthotheca Lewin- 
sky.、Codonoblepharon Schwägr.、Desmotheca 
Lindb.、Florschuetziella Vitt.、裸帽藓属(Groutiella 
Steere.)、Leiomitrium Mitt.、Leptodontiopsis Broth.、
Leratia Broth & Paris.、直叶藓属(Macrocoma (Horn- 
sch. ex Müll. Hal.) Grout)、蓑藓属(Macromitrium 
Brid.)、Matteria Goffinet.、木灵藓属(Orthotrichum 
Hedw.)、Pentastichella Müll. Hal.、Pleurorthotrichum 
Broth.、火藓属(Schlotheimia Brid.)、Sehnemobryum 

Lewinsky-Haapasaari & Hedenäs.、Stoneobryum 
D.H. Norris & H. Rob.、卷叶藓属(Ulota D. Mohr.)和
变齿藓属(Zygodon Hook & Taylor.)共20个属。密苏

里植物园有关植物分类信息的官方网站(www.tropi- 
cos.org)中接受的还有新木灵藓属(Orthomitrium)和
瓶藓属(Amphidium)。 

木灵藓科不仅种类多, 生态类型特殊, 而且是世

界公认的多样化程度高、分类难度大、系统关系复杂

的类群(Goffinet et al., 1998), 具有重要的生物多样

性保护价值(Gradstein et al., 2001)。木灵藓科既是顶

蒴藓类与侧蒴藓类的过渡类群(Crum and Anderson, 
1981), 其特殊的蒴齿结构也使该科在藓类植物中处

于关键的位置(Goffinet et al., 1999)。木灵藓科植物

的研究主要集中在分类修订、有关类群的系统地位和

亲缘关系等方面。但是, 由于该科种类多且多样化程

度高, 变齿藓属和火藓属等还没有完成分类修订, 致
使该科还缺乏一个被广泛认同的分类系统。该文综述

木灵藓科植物的分类历史、现状及存在的问题, 旨在

更好地把握今后对该科植物系统分类研究的工作重

点, 早日建立一个更趋科学的木灵藓科分类系统。  

1  早期分类修订 

Hedwigia早在1790年就使用了Orthotrichum属名 , 

·专题论坛· 
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并包括了O. striatum、O. anomalum和O. crispum; 
但是Orthotrichum的有效发表是在1801年 (Grout, 
1935)。虽然Bridel (1819)的Muscol. Recent. Suppl. 4
中包括了Orthotrichum的15个种 , Ulota的5个种 , 
Schlotheimia的4个种和Macromitrium的1个种, 但是

木灵藓科是Arnott (1825)首次描述的。虽然他们用的

是“Orthotrichoideae”, 但是根据墨尔本版的国际植

物命名法规第18.2条款, 这一分类地位与“科”是等

同的 , 即相当于现在的木灵藓科“Orthotricha- 
ceae”, 在Arnott描述的“Orthotrichoideae”中包

括了很多目前已经移至其它科的类群。Schimper 
(1856)提出了当代的木灵藓科植物概念, 并将变齿藓

属单列成变齿藓科(Zygodontaceae)。 
由于木灵藓科植物具极强的形态变异特点, 该科

中的一些类群曾被单列为一些科 , 例如Drumm- 
ondiaceae (Buck and Goffinet, 2000)、Macrom- 
itriaceae (Churchill and Linares, 1995)和Zygodon- 
taceae (Schimper, 1856), 但是后2个类群(科)的分

类地位并没有得到同行的广泛接受。 
木灵藓科植物的早期分类学工作主要由Mitten、

Müller、Brotherus、Herzog、Cardot、Hooker和
Nyholm等完成。例如, Hooker (1824)在“Sketch of 
the characters of the species of Mosses”一文中记

载了早期界定的木灵藓属(Orthotrichum)的59种(包
括现在的Macromitrium、Schlotheimia和Ulota的部分

种)。Mitten (1859b)在关于东印度的藓类植物研究文章

“Musci Indiae Orientalis, an Enumeration of the 
Mosses of the East Indies”中报道了31种木灵藓科植

物; 在“Mosses of New Zealand”中报道了新西兰的

21种木灵藓科植物(Mitten, 1859a); Mitten (1869)在有

关南美洲的藓类植物研究“Musci Austro-Ameri- 
cani”中报道了115种木灵藓属植物。Müller在木灵藓

科的分类方面也做了很多工作, 1849年在“Synop- 
sis Muscorum Frondosorum Omnium Hucusque 
Cognitorum”中记载了37种变齿藓属植物、54种木

灵藓属植物、65种蓑藓属植物和28种火藓属植物

(Müller, 1849); 他还在1878–1879年描述了委内瑞

拉4种变齿藓属植物、3种火藓属和8种蓑藓属植物

(Müller, 1878–1879); 在1896年报道了中国四川13
种木灵藓科植物(Müller, 1896); 1897年报道了玻利

维亚17种木灵藓属植物(Müller, 1897); 在1898年报

道了澳大利亚53种木灵藓科植物, 其中有33种蓑藓

属植物(Müller, 1898)。Renauld (1915)报道了马达加

斯加44种木灵藓科植物。Malta (1927)报道了17种南

美洲卷叶藓属植物。 Nyholm 和 Crum (1956) 在
“Illustrated moss flora of Fennoscandia”中报道了

北欧分布的37种木灵藓科植物。 
Brotherus (1925)将木灵藓科分成4个亚科(含14

属), 分别是变齿藓亚科(Zygodontoideae)、木灵藓亚

科 (Orthotrichoideae)、蓑藓亚科(Macromitroideae)
和拟蓑藓亚科(Pseudo-Macromitrioideae)。这个分类

体系包括了目前认可的木灵藓科中的大多数重要属, 
如木灵藓属、蓑藓属、火藓属、变齿藓属和卷叶藓属

等。 

2  现代分类修订 

因为木灵藓科种数多, 多样化程度高, 又为世界性分

布, 所以有关该科植物的分类与系统学研究受到了世

界上多个科研院校苔藓学家们的重视。不同学者针对

该科的不同类群开展分类修订和系统学研究。当代木

灵藓科系统学、分类学有代表性和有影响的工作主要

由Vitt、Lewinsky、Hedenäs、Plášek、Lara及Garilleti
等完成。 

蓑藓属是木灵藓科的第1大属 , 泛热带分布 , 
Crosby等(1999)记录有368种, Ramsay等(2006)报
道约有350种。目前已完成了世界大部分地区蓑藓属

的分类修订, 包括新西兰(Vitt, 1983)、澳大利亚(Vitt 
and Rasmy, 1985)、巴布亚新几内亚的Huon地区(Vitt 
et al., 1995)、Malesia地区(Eddy, 1996)、墨西哥(Vitt, 
1994)、中美洲(Allen, 1998, 2002)、南部非洲(Magill 
and Rooy, 1998a, 1998b)、日本(Noguchi, 1968)和
印度东部及邻近地区(Gangulee, 1976)。近年来, 在
国家自然基金委的资助下, 郭水良课题组系统地开展

了世界其它地区蓑藓属的分类修订(Guo et al., 2006, 
2007a, 2007b, 2007c, 2012; Guo and He, 2008a, 
2008b, 2014; Yu et al., 2012, 2013)。系统全面地完

成蓑藓属的分类修订后, 该属被接受的种名约有250
种。 

木灵藓属是木灵藓科的第2大属, 属温带性类群, 
Crosby等(1999)记录有145种。Noguchi (1968)比较

早地开展了日本的木灵藓属分类修订。Vitt (1973)系
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统地开展了北美及北墨西哥该属的分类修订。Lewin- 
sky (1977, 1984a, 1984b, 1987, 1990, 1992, 1993)、
Lewinsky 和 Frisvoll (1981) 、 Ignatov 和 Lewinsky 
(1994)、Lewinsky-Haapasaari (1994, 1995, 1999a, 
1999b)及Lewinsky-Haapasaari和Tan (1995)对北纬

23.5°以南的非洲、北极地区的斯瓦尔巴群岛、澳大

利亚、南美洲、中国及东南亚地区、夏威夷及阿尔泰

地区等的木灵藓属植物开展了全面的分类修订。自

Lewinsky报道了有关木灵藓属系统的分类修订工作

后, Plášek及其他一些学者又报道了中亚、高加索地

区、非洲、北美、南美等地的木灵藓属新种(Pluijm, 
2001; Othiokoba, 2001; Norris et al., 2004; Lara et 
al., 2006, 2007; Garilleti et al., 2006; Medina et al., 
2008, 2011; Plášek et al., 2009, 2011, 2014; 
Sawicki et al., 2009, 2010, 2012; Fedosov and Ig-
natova, 2010; Lara et al., 2016)。Lara等(2010)对欧

亚交界地区木灵藓属植物进行了研究。 
火藓属主要是泛热带分布, 约有120种(Crosby 

et al., 1999; Ramsay et al., 2006), 分为2个亚属

(Subg. Schlotheimia和Subg. Stegotheca) (Atwood, 
2009)。北美 (Grout, 1944)、中国 (Koponen and 
Enroth, 1992)、澳大利亚和新西兰(Vitt, 1989)、中美

洲(Allen, 2002)、墨西哥(Vitt, 1994)、巴布亚新几内

亚的Huon地区(Vitt et al., 1995)、非洲(Rooy and 
Wyk, 1992; Wilbraham, 2008)、东南亚(Eddy, 1996)
等地的火藓属分类修订也基本完成。尽管Atwood 
(2009)完成了该属中Stegotheca亚属的分类修订, 然
而还有不少热带美洲和热带非洲的火藓属种名需要

进行修订。 
在Crosby等(1999)的世界藓类名录中, 接受的

变齿藓属种名有92个。目前已完成该属分类与修订的

有南美洲的Andean、Patagonian和Fuegian地区

(Calabrese, 2006)、中美洲(Allen, 2002)、墨西哥(Vitt, 
1994)、澳大利亚和新西兰(Lewinsky, 1990)、伊比利

亚半岛(欧洲西南部) (Calabrese and Muoz, 2008)、
喜马拉雅山脉地区和中国西南部 (Wilbraham and 
Long, 2005)及非洲的马拉维(Wilbraham, 2015)。
Wilbraham和Matcham (2010)对非洲变齿藓属的一

些种开展了分类学研究。Griffin (1990)报道了委内瑞

拉的变齿藓属新种。目前该属中尚有南美洲和非洲的

部分类群没有完成分类修订。 

卷叶藓属是中等大小的类群, 基本上为世界性分

布 , Crosby等 (1999)记录接受的有57种。王庆华

(2010)撰写了毕业论文“卷叶藓属(Ulota)的分类学修

订”, 总结了卷叶藓属59个有效种名, 首次对该属进

行了世界性的分类学修订工作。经修订, 30个种名被

确认, 1个种名被排除, 15个种名被处理为异名, 13个
种名尚存有疑问。确认成立的30个种主要根据蒴齿特

征进行区别, 并首次使用气孔位置作为分种依据。根

据Wang和Jia (2012, 2016)的研究, 亚洲范围内的卷

叶藓属植物已确认的有18种, 中美洲和南美洲的卷

叶藓属植物已确认的有33种。郭水良等开展了中国卷

叶藓属分类修订 , 并发表了采自湖南的新种Ulota 
gymnostoma S.L. Guo, Enroth & Virtanen (Guo et 
al., 2004, 2007a, 2007b, 2007c)。 

裸帽藓属植物与蓑藓属植物在形态上相似 , 
Crosby等(1999)记录有13种。于宁宁(2008)开展了该

属的分类修订, 将Groutiella laxotorquata (C.Muell. 
ex Besch.) Wijk & Marg.处理为绒毛裸帽藓(G. to-
mentosa (Hornsch.) Wijk & Marg.) 的异名 , G. 
mucronifolia (Hook. & Grev.) Crum & Steere 处理

为 G. apiculata (Hook.) Crum & Steere的异名, 目
前已确认的该属植物有10种。 

Vitt (1980a, 1980b)先后开展了直叶藓属的分类

修订, 该属接受的种数为10种(Crosby et al., 1999)。 
Matchaw和O’Shea (2005)完成了Codonobleph- 

aron属的修订, 修订后的该属包括5种2变种。该属由

于叶片细胞表面光滑及具有双层蒴齿而明显不同于

变齿藓属。 
Vitt (1979a, 1981, 1990)先后完成了Cardo- 

tiella、Leiomitrium和Desmotheca属的分类修订, 建
立了新属Florschuetziella。Norris和Robinson (1981)
建立了Stoneobryum属。Lewinsky (1994)对Pleuror- 
thotrichum属进行了分类修订, 基于Pleurorthotrich- 
um cryptocarpum Bartr.建立了新属Ceuthotheca。 

根据Goffinet等(2008)最新的藓类分类系统, 除
了以上15个属外, 木灵藓科中还有Leratia、Matteria、
Pentastichella、Sehnemobryum和Stoneobryum五个

属, 各属所含种数一般为1–2个。 
已经出版的一些地区苔藓植物志中涉及木灵藓

科的区系和分类修订工作, 代表性的有中美洲(Allen, 
2002)、墨西哥(Vitt, 1994)、北美东北部(Crum and 
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Anderson, 1981)、澳大利亚(Ramsay et al., 2006)、
中国(Jia et al., 2011)、日本(Noguchi and Iwatsuki, 
1989)、印度(Gangulee, 1976)、北欧(Lewinsky, 1977, 
1998)、新几内亚Huon半岛(Vitt et al., 1993, 1995)、
马来西亚、印度尼西亚、美拉尼西亚和菲律宾(Eddy, 
1996)、南部非洲(Magill and Rooy, 1998a, 1998b)、
英国和爱尔兰 (Smith, 2004)、以色列及邻近地区

(Heyn and Herrnstadt, 2004)和南极地区(Ochyra et 
al., 2008)等。 

综合地区藓类志和专属研究, 除了热带美洲及热

带非洲的变齿藓属和火藓属部分类群外, 木灵藓科主

要类群的分类修订工作已基本完成, 这为开展木灵藓

科植物系统学研究奠定了较好的基础。 

3  系统发育研究 

3.1  关于亚科的划分 

虽然木灵藓科大部分类群的分类修订已基本完成, 但
是有关该科的系统发育关系仍然模糊不清。 

Brotherus (1925)将木灵藓科分成4个亚科(含14
属): 变齿藓亚科Zygodontoideae (包括变齿藓属和刺

藓属(Rhachithecium))、木灵藓亚科Orthotrichoideae 
(包括木灵藓属、卷叶藓属、Muelleriella、Pleurorthotri- 
chum和Stroemia)、蓑藓亚科Macromitroideae (包括

蓑藓属、火藓属、木衣藓属(Drummondia)、Coleo- 
chaetium和Leratia (Leratiella))及拟蓑藓亚科Pseu- 
do-Macromitrioideae (包括Desmotheca)。该系统中

未包括在此之前Mitten (1869)建立的祼帽藓属

(Micromitrium)。 
Vitt (1972)也将木灵藓科分成4个亚科, 但是他

取消了亚科Pseudo-Macromitrioideae, 将Desmoth- 
eca归入Macromitroideae, 新建立了木衣藓亚科

Drummondoideae。但是陈邦杰(1978)仍然将木衣藓

属置于蓑藓亚科中。 
Goffinet和Vitt (1998)基于分子和形态比较, 将

木灵藓科分成木灵藓亚科和蓑藓亚科, 蓑藓亚科中又

包括了蓑藓族 (Macromitrieae)和火藓族 (Schlothe- 
imieae), 木灵藓亚科包括了木灵藓族(Orthotricheae)
和变齿藓族(Zygodonteae), 此外, 他们将木衣藓属

从木灵藓科中分出, 新成立了木衣藓科(Drummondi- 
aceae (Vitt) Goffinet), 并置于顶蒴单齿类紫萼藓目

内。虽然Ramsay等(2006)编写的澳大利亚植物志(第
51卷藓类1)中采纳了这一划分方法, 但是将木灵藓科

分成两亚科的观点却存在争议。在贾渝等(2011)编写

的中国苔藓志(第5卷)和Allen (2002)编写的中美洲藓

类志(第2卷)中依然包括了木灵藓亚科和变齿藓亚科。 
蓑藓亚科是Brotherus (1925)以Leratia (Ler- 

atiella)为模式建立的, 而后来Leratia却被Goffinet等
(1998)划入木灵藓亚科的变齿藓族中。Vitt (1972)的
蓑藓亚科中包括了直叶藓属、裸帽藓属、蓑藓属、火

藓属、Florschuetziella和Desmotheca, 与Brotherus
的研究差异极大; Churchill和Linares (1995)根据形

态特点将蓑藓亚科提升为蓑藓科(Macromitriaceae 
S.P. Churchill), 但是这种处理方式并没有得到广泛

的认同(Goffinet and Vitt, 1998; Allen, 2002; 贾渝等, 
2011)。 

木衣藓属之前一直被归于蓑藓亚科(Brotherus, 
1925; 陈邦杰 , 1978) 或木衣藓亚科 (Drummon- 
doideae) (Vitt, 1972)。Goffinet和Vitt (1998)及Buck
和Goffinet (2000)基于蒴齿形态和rbcL证据, 将其提

升为科(Drummondiaceae), 并归入到顶蒴单齿类的

紫萼藓目。在Goffinet等(2008)版本的藓类系统中, 木
衣藓科与原先置于紫萼藓科的类群Scouleriaceae同
置于Scouleriales目中。从配子体形态等特点来看, 木
衣藓属与Scouleria差异极大, 因此也有学者对此持

有异议, 依然将木衣藓属归于木灵藓科蓑藓亚科(季
必金, 2008; 贾渝等, 2011; 贾渝, 2012)。美国密苏里

植物园有关物种分类信息的官方权威网站(www.tro- 
picos.org)依然将木衣藓属置于木灵藓科中。 

3.2  有关属的系统地位研究 

Lewinsky和Crosby (1996)发表了采自我国贵州的新

属Orthomitrium (新木灵藓属), 其后Tan和Jia (1997)
报道了采自青海的Orthomitrium schofieldii。新木灵

藓属具有木灵藓属、蓑藓属、木衣藓属和Muelleriella
的特点 (Lewinsky and Crosby, 1996); 但是Allen 
(2002)以皱缩状蒴口在木灵藓属其它种类也有报道

为由, 将新木灵藓属归并入木灵藓属, 不过这种处理

并未得到广泛认同(www.tropicos.org)。 
Brotherus (1891)基于采自巴西的标本建立了刺

藓属 (Decodon), 后该属被置于变齿藓亚科 (Bro- 
therus, 1925)。根据蒴柄和环带特征 , Robinson 
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(1964)将Rhachithecium和木灵藓科的另一属 (Hy- 
pnodontopsis) 一起建立了刺藓科 (Rhachithecia- 
ceae)。不过这种分类归属意见仍不统一, 其后仍有不

少学者将刺藓属置于木灵藓科中(Noguchi and Iwa- 
tsuki, 1989; 贾渝等, 2011)。 

与刺藓属类似的情况还有瓶藓属 (Amphidium 
Schimp.)。Anictangium lapponicum Hedw.是个老种

(Hedwig, 1801), Bruch和Schimper (1838)将该种组

合 到 了 变 齿 藓 属 (Zygodon lapponicus (Hedw.) 
Bruch & Schimp.); Schimper (1856)以该种为模式种

建立了Amphidium属。Lewinsky (1976)、Crum和

Anderson (1981) 、 Noguchi 和 Iwatsuki (1989) 及
Ignatov和Lewinsky (1994)均认可Amphidium为木灵

藓科的1个属。Vitt (1973)曾将Amphidium从木灵藓科

中排除, 但是1993年他又将该属纳入到木灵藓科。

Goffinet等(1998)基于rbcL证据, 认为Amphidium与

Haplolepideae更接近, 因此将其从木灵藓科中排除。

Farge等 (2000)则认为尚缺乏足够的证据来确认

Amphidium的系统位置, 另外, www.tropicos.org网
站上仍显示Amphidium归于木灵藓科。 

Bryomaltaea的系统地位也存在争议。Goffinet等
(1998)基于Zygodon obtusifolius Hook.建立了新属

Bryomaltaea, 认为该种由于紧贴和钝头状的叶而与

Zygodon成员有明显的区别。Buck和Goffinet (2000)
在藓类系统的木灵藓科中收录了该属, 但是许多学者

(Allen, 2002; Ramsay et al., 2006; Calabrese, 2006; 
贾渝等, 2011)并不支持Bryomaltaea属的地位, 依然

将其归入变齿藓属; Goffinet等(2004)基于叶绿体和

核基因片段, 将Zygodon obtusifolius移到了Leratia, 
提出了新组合Leratia obtusifolia (Hook.) B. Goffi-
net。Wilbraham和 Long (2005)对Bryomaltaea与

Leratia的关系进行了专门的讨论, 认为两属在叶基

的分化程度、中肋解剖及腑生芽孢等性状上存在极显

著差异, 因而应该维持Bryomaltaea属的地位, 并将

Leratia obtusifolia重新归入Bryomaltaea属。 
存在争议的还有Muelleriella。Dusén (1905)基于

Orthotrichum crassifolium (Hook. f. & Wilson)建立

了Muelleriella。Brotherus (1925)、Sainsbury (1955)、
Vitt (1976, 1979b) 、 Goffinet 等 (1998) 及 Buck 和

Goffinet (2000)均认同其属的地位。然而 , Cardot 
(1908)和Lewinsky (1977)却将Muelleriella作为Or- 

thotrichum的亚属处理。Goffinet等(2004)基于分子数

据也将该属并入Orthotrichum。但是Muelleriella具有

特别大而“多细胞状”的孢子、二至多层叶片细胞、

前蒴齿(preperistome)发达, 内蒴齿有疣而反折, 这
与木灵藓属具有极明显的区别(Vitt, 1976, 1979b), 
因而仍有学者对Goffinet等(2004)的处理存有异议

(www.tropicos.org) (Ochyra et al., 2008)。 
木灵藓属中的Orthophyllum亚属(包括O. gym-

nostomum和O. obtusifolium)叶尖圆钝内卷, 叶片细

胞增厚, 细胞两面中央有巨疣。因而Hagen (1908)将
Orthophyllum从木灵藓属中独立出来, 成立Stroemia
属, 但是Stroemia是晚出同名, 不符合命名法规, Da- 
msholt等(1969)用Nyholmiella代替。不过Ignatov和
Afonina (1992)并不认同Orthophyllum独立成属的观

点 ; 基于分子标记 , Goffinet等 (2004)支持Nyhol- 
miella属的地位, 但是不知何故Goffinet等(2008)新的

藓类系统却又没有包括Nyholmiella属。Sawicki等
(2010)基于ITS序列也支持Nyholmiella Holmen & E. 
Warncke作为独立的属。但是, 最新版的北美植物志

(Flora of North America Editorial Committee, 2014)
和中国苔藓志(第5卷) (贾渝等, 2011), 仍然将Orth- 
otrichum obtusifolium和O. gymnostomum作为木灵

藓属的Orthophyllum亚属。因此, 有关Nyholmiella的
系统地位还处于争论之中。 

目前, 已被接受的木灵藓属植物是1个复系或多

系类群(Goffinet et al., 1998, 2004; Sawicki et al., 
2009, 2010, 2012)。Plášek等(2015)认为, 如果不考

虑卷叶藓属中与木灵藓属Gymnoporus亚属形态相近

的类群来探讨木灵藓属系统发育, 就难以得到系统全

面的结论。基于Goffinet等(2004)和Sawicki等(2009, 
2010)的研究结果, Plášek等(2015)将目前认定的木

灵藓属和卷叶藓属分成了6个属 , 分别是Orthotri- 
chum、Ulota、Dorcadion Adans. ex Lindb.、Nyh- 
olmiella、Plenogemma Plášek, Sawicki & Ochyra和
Pulvigera Plášek, Sawicki & Ochyra。其中Dorcadion
的特点是叶贴茎或直立, 狭披针形至椭圆形或卵状披

针形, 有短而不分枝的芽孢, 孢蒴内隐, 孢蒴上具显

型气孔; Pulvigera是单种属, 以Orthotrichum lyellii为
模式种, 特点是雌雄异株、配子体上能够产生大量芽

孢、叶缘平展、叶急尖、孢蒴气孔显型; Plenogemma
也是单种属, 以Ulota phyllantha为模式种, 该属在伸
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出的中肋上生有非常丰富的芽孢。然而这种划分是否

有遗传学基础? Dorcadion、Plenogemma和Pul- 
vigera等与Goffinet等(2008)系统中的其它属间的关

系如何? 仍有待研究。 
蓑藓属的系统构建也存在问题。Müller (1899)最

早建立了蓑藓属分类系统, 包括5个组: 直叶组(Sect. 
Macrocoma Hornsch. ex Müll. Hal.)、火藓组(Sect. 
Schlotheimia Brid.)、蓑藓组 (Sect. Macromitrium 
Brid.)、Sect. Chaenomitrium Műll.和Sect. Crypto- 
carpon Dozy et Molk.。其中, 直叶组后来被提升为直

叶藓属 (Grout, 1944); 火藓组提升为火藓属 (Bro- 
therus, 1909); Cryptocarpon组被归并到Desmoth- 
eca属(Crosby and Magill, 1981); Sect. Chaenomi- 
trium Müll.的模式种是Macromitrium clavellatum 
(Hook. & Grev.) Schwägr., 现已被归并至Drumm- 
ondia prorepens (Hedw.) E. Britton。Allen (2002)基
于形态数据, 将中美洲的蓑藓属31种植物分成了形

态性状差异明显的7组 , 其中以Macromitrium le-
prieurii为代表的第1组和以M. standleyi为代表的第2
组与其它组的形态差异显著。Vitt (1994)将墨西哥分

布的蓑藓属10种植物分成了3个组, 而澳大利亚的蓑

藓属21种植物被分成了5组(Ramsay et al., 2006)。在
大洋洲、非洲和印度板块上分布的, 以Macromitrium 
nepalense和M. serpens等为代表的类群叶片中上部

细胞有出芽状的多细胞突起, 这一性状极显著地区别

于其它类群(Guo and He, 2014)。但是, 到目前为止

这些特殊类群或分组还没有给予系统分类学的相应

地位 (组、亚属或是提升到属?)。更为复杂的是 , 
Macromitrium与Macrocoma、Groutiella、Cardotiella
在性状上有明显的交叉(Allen, 2002), 有相当多的种

类其性状介于这些属之间。与木灵藓属和卷叶藓属相

比, 蓑藓属(约350种)的种数约是前两者之和的1倍还

多, 形态变异也更为强烈(陈邦杰, 1978; Goffinet et 
al., 1998; Allen, 2002), 如果将蓑藓属与Macro- 
coma、Groutiella及Cardotiella等近缘属综合起来开

展系统学研究, 有可能提出一些新属。 
Vitt (1973)认为木灵藓科是双层蒴齿群体, 与缩

叶藓科及刺藓科关系最为紧密。因Amphidium没有蒴

齿, 将其并入Rhabdoweisiaceae中, 但是1993年又

将该属纳入到木灵藓科。Crum (1987)确认了Leratia
在木灵藓科中的分类位置。Goffinet等(2004)基于分

子数据再次肯定了该属的地位。Goffinet等(1998)基于

形态和基因数据建立了Matteria和Bryomaltaea属, 同
时归并了Bryodixonia。Lewinsky和Hedenäs (1998)
根据形态数据对木灵藓属进行了分支系统学分析, 将
Orthotrichum paraguense独立分出 , 建立了新属

Sehnemobryum。Sawicki等(2010)再次肯定了Nyho- 
lmiella的属级地位。 

4  研究展望 

变齿藓属主要分布于热带与亚热带地区, 个别种可分

布到温带。根据Crosby等(1999)藓类名录、近年来新

种的发表 (Griffin, 1990; Calabrese et al., 2006; 
Marková and Plášek, 2013)、归并 (Allen, 2002; 
Calabrese, 2006)及分类地位变更 (Matcham and 
O’shea, 2005), 目前该属接受的种名还有89个, 其
中在18世纪后期至20世纪30年代以前发表的种名中, 
有41种自第1次报道后再也没有开展专门的分类学研

究, 或仅在一些地区性的名录中有报道, 相关信息非

常缺乏 , 需要开展它们的分类修订(Crosby et al., 
1999)。这41种植物中, 原产地在非洲的有15种、中

美洲和南美洲有20种、热带亚洲和南亚次大陆等地有

5种, 今后需要有针对性地开展其分类修订工作。 
目前火藓属接受的种名有101个, 热带美洲记录

的有55个, 主要分布于热带南美洲; 热带非洲记录的

有36个, 主要来自马达加斯加; 另外, 亚洲的热带亚

热带地区记录的有7个, 大洋洲的有5个(Wijk et al., 
1967; Crosby et al., 1999; Wilbraham, 2008; At- 
wood, 2009)。在目前已经接受的101个火藓种名中, 
需要进行专门分类修订的有60余个, 其中热带南美

洲和热带非洲东部(主要是马达加斯加)各有30余种

(Crosby et al., 1999; Wilbraham, 2008; Atwood, 
2009)。Churchill和Linares (1995)以及Gradstein等
(2001)认为, 热带美洲的火藓属植物种数被夸大了。

情况确实如此, Crosby等(1999)报道的火藓属名录中

记载被接受的Stegotheca亚属种名有15个, 经Atw- 
ood (2009)修订, 仅确认了2种1变种, 有11个种名被

归并, 1个存疑; Wilbraham (2005) (http://www.dul- 
wichrunners.org.uk/gba/orth.pdf)认为 , 在非洲记录

的36种火藓属植物中, 估计也有部分会被归并。目前

巴西圣保罗植物研究所的Peralta博士及其他团队已
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开展了热带南美洲的火藓属分类修订, 目前尚存热带

非洲东部的30种火藓属植物需要分类修订。 
木灵藓科是藓类植物中高度多样化的类群之一。

基于形态性状的系统发育研究方法特别适合分类群

中某些一时无法获取新鲜植物材料的物种。Lewinsky
和Hedenäs (1998)基于84个形态性状, 构建了木灵

藓属122种植物的系统发育树, 结果将Orthotrichum 
paraguense从木灵藓属分出, 建立1个新属Sehnem- 
obryum, 其余的类群形成1个单系, 并进一步分成8
个亚组, 不过并不予以命名。 

Goffinet等(1998)基于叶绿体rbcL, 以瓶藓属、木

衣藓属、蓑藓属、直叶藓属、裸帽藓属、火藓属、木

灵藓属、变齿藓属、Bryodixonia、Cardotiella及

Desmotheca共11个属为对象 , 构建了系统树 , 将
Drummondia和Amphidium从木灵藓科移出后, 其余

的9个属构建了1个单系类群。系统发育中基因片段数

目的增加 , 会获得更为客观的系统关系 , 因此

Goffinet等(2004)增加至4个基因片段, 包括叶绿体

trnL-trnF和rps4基因、线粒体nad5基因及核糖体26s
基因, 对木灵藓亚科中的部分属进行了系统发育分

析。他们发现, 先前认为由木灵藓族和变齿藓族组成

的木灵藓亚科并不是单系类群; 变齿藓族, 甚至木灵

藓属和变齿藓属也不是单系类群, 同时认为Pleuror- 
thotrichum和Pentastichella属的地位还需要更多的

证据支持。 
基于分支系统学理论的系统发育学(phylogene- 

tics), 通过比较不同类群间形态性状及核酸序列变异

的差异, 定量、准确地推测它们之间的进化关系, 并
进行系统发育重建, 获得能够体现类群间亲缘关系的

系统树。目前关于木灵藓科分子系统学研究的报道较

少, 且要么仅应用了单个基因片段, 要么仅涉及部分

类群。例如, Goffinet等(1998)关于木灵藓科的分子系

统学工作仅应用了叶绿体rbcL基因片段, 且只涉及木

灵藓科部分属 , 迄今没有在该科的Ceuthotheca、
Codonoblepharon、Florschuetziella、Leiomitrium、

Leratia、Matteria、Pentastichella、Pleurorthotric- 
hum、Sehnemobryum、Stoneobryum、Plenogemma
及Pulvigera共12个属中开展过分子亲缘关系研究; 
而Goffinet等(2004)虽然用了4个基因片段, 但也仅限

于木灵藓亚科。 
木灵藓科为支蒴双齿藓类植物, 但是其蒴齿发育

与侧蒴藓类植物并不相同, 它们处于广义的真藓目类

群(齿片和齿条呈互生状, 内齿层不对称分裂)系统发

育的关键位置, 它们是否代表了真藓类蒴齿的原始类

型, 或者通过真藓类蒴齿的退化而成, 还没有明确的

结论。因此, 有关木灵藓科类群蒴齿的研究对于确定

该类群的系统发育位置也有重要价值(Goffinet et al., 
1999)。 

木灵藓科是藓类植物中的第3大科, 大致分成蓑

藓亚科和木灵藓亚科。前者是泛热带类群, 后者为温

带性类群。目前, 开展木灵藓科植物分类修订与系统

学工作的主要专家有中国科学院植物研究所系统与

进化植物学国家重点实验室的贾渝、王庆华和于宁宁

((卷叶藓属和祼帽藓属(Wang and Jia, 2012, 2014, 
2016)、裸帽藓属(Yu et al., 2011))、上海师范大学苔

藓学科组的郭水良、于晶和娄玉霞等(蓑藓属)(Guo et 
al., 2006; Guo et al., 2007a, 2007b, 2007c; Guo 
and He, 2008a, 2008b, 2014; Guo et al., 2012; Yu 
et al., 2012, 2013)、捷克俄斯特拉发大学的Plášek
和Sawicki等(木灵藓属) (Sawicki et al., 2009, 2012; 
Plášek and Sawicki, 2012; Plášek et al., 2014, 
2015)、大英自然博物馆的Wilbraham (非洲东部和南

部的木灵藓科) (Wilbraham and Price, 2013; Wil-
braham, 2015)以及西班牙的Lara和Garilleti (木灵藓

属) (Garilleti et al., 2011, 2012; Lara et al., 2016)。
今后在木灵藓科的分类系统学研究中应加强国际合

作, 基于分子和形态学性状, 进一步开展世界木灵藓

科植物的系统发育研究, 综合形态性状和分子证据构

建系统树, 建立一个更趋自然的木灵藓科分类系统。 
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Taxonomic Revision and Phylogenetics of the Orthotrichaceae: 
History, Problems and Prospects 
Ling Zhan, Jing Yu, Shuiliang Guo *, Tong Cao 

College of Life and Environmental Sciences, Shanghai Normal University, Shanghai 200234, China 

Abstract  Orthotrichaceae is the third largest moss family according to species number. The family is rich in species and 
especially ecotypes but is also a taxon with high diversity, many taxonomic problems, and complex systematic relation-
ship within its groups. The contemporary taxonomy and systematics of Orthotrichaceae has mainly focused on its local 
flora and monographs of relevant genera. The major genera have been taxonomically revised, except for some species 
names of Zygodon and Schlotheimia in tropical America and Africa. However, there are many disputes about subfamily 
divisions, systematic level of some genera, and relationships among different groups within the family. Moreover, previous 
relevant cladistics studies of Orthotrichaceae included only single gene fragments or did not include all taxa within the 
family. Therefore, more molecular and morphological data are needed for further phylogenetic research of the Orthotri-
chaceae family. 
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