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地质时期樟科植物花化石及其系统演化意义
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摘　 要： 该研究对地质时期樟科植物花化石的主要类群，即 Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ、Ｌａｕｒａｎｔｈｕｓ、Ｍａｕｌｄｉｎｉａ、Ｎｅｕｓｅｎｉａ、

Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ 和 Ｐｏｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ 属分别从属和种的形态特征、分布、地层以及系统意义进行了论述，并结合现代

樟科植物从地层和分布、花序类型、花部形态特征和显微构造特征进行了分析。 结果表明：（１）樟科植物在

中晚白垩纪期已经起源于劳亚古陆的中纬度区域；（２）樟科植物花序类型为 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属的侧生花序类型和

假伞形花序类型；（３）花为 ３ 基数的两性花，花被片 ６ 枚排列为 ２ 轮，雄蕊 １２ 或 ６，排列为 ４、３ 或 ２ 轮，最内

轮雄蕊不育，第三轮雄蕊基部常见一对附属腺体，雄蕊药室瓣裂，４ 或 ２ 药室，雌蕊为单心皮；（４）花被片上

常有大量的油细胞、并列型气孔器和单细胞毛。 该研究结果中樟科花化石的发现，为樟科植物的系统演化

提供了古生物学的证据和资料。
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　 　 樟科是一个包含约 ５０ 属、２ ５００ ～ ３ ０００种的

木本植物类群［除草本植物无根藤属（Ｃａｓｓｙｔｈａ）
外］，此类群的现代种类广泛分布于世界的热带和

亚热带地区，以亚洲东南部和中、南美洲为现代分

布中心，尤以巴西的属和种最多，亦产于非洲和大

洋洲，欧洲仅在地中海和高加索等地区分布有月

桂属（Ｌａｕｒａｕｓ）的植物（李锡文等，１９８２）。 然而，
地质时期的樟科植物广布于世界各大陆，特别是

欧亚和北美的化石种类比较多（刀克群等，２０１１；
刘裕生，１９９０； Ｂａｎｄｕｌｓｋａ，１９２６，１９２９；Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ
ａｌ，２００７； Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ ａｌ， １９９０； Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ，
１９９８；Ｅｋｌｕｎｄ，２０００； Ｆｒｕｍｉｎ ｅｔ ａｌ， ２００４；Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ
ｅｔ ａｌ， １９９４， １９９９；Ｈｉｌｌ， １９８６； Ｐｏｌｅ， ２００７； Ｌｉ ｅｔ ａｌ，
２００９；Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，１９９９，２００１；Ｔａｙｌｏｒ，１９８８；Ｖｉｅ⁃
ｈｏｆｅｎ ｅｔ ａｌ，２００８）；而保存下来的樟科植物化石主

要是木化石、叶化石、花化石和很少的原位花粉，
种类最多的属木化石和叶化石。 但是，樟科植物

木材解剖特征和叶外部形态角质层的研究缺乏该

科所特有的形态学识别特征，因此相对樟科植物

花化石，其木化石和叶化石就不是那么可靠。 现

代樟科植物的分类系统主要是基于樟科植物的花

序形态（主要为假伞形花序和圆锥花序的对立）、
花部形态学特征（花基数、药室数目、苞片脱落否、
花被片宿存或脱落）和果实形态（子房位于花被片

下的厚壳桂属）而建立的族级或属级的系统演化

关系，另外樟科植物花粉因其花粉壁比较薄很难

在长期的地质条件下保存，因此樟科植物花化石

的发现就显得弥足珍贵，能为我们准确系统了解

樟科植物起源和演化提供直接证据，也便于更好

地理解现代樟科植物各类群之间的亲缘关系。
李捷和李锡文（２００４）从形态学、孢粉学、胚胎

学、叶角质层、分子系统学以及生物地理学六个方

面对樟科植物系统学进行了综述，认为樟科植物

形态上最为可靠的特征是花序，彻底弄清楚樟科

植物的花序基本类型和形态变异，各类型和变异

的起源方式、演化阶段以及彼此的联系等问题，是
建立世界樟科植物自然系统的必要前提。 Ｌｉ ｅｔ ａｌ
（２００６ ）应用 ｎｒＤＮＡ ＩＴＳ 和 ＥＴＳ 序列探讨黄肉楠

属的系统演化关系时，证实了该属为一个复系类

群，认为花序类型特征可能是重新界定黄肉楠属

的重要性状。 因此研究地质时期樟科植物花化石

能厘清地质时期樟科植物的原始花序类型，能为

樟科植物的花序类型演化提供可靠证据。
目前，对于樟科植物起源时间和起源地点的

研究主要依据现代樟科植物的形态学、地理分布

和分子证据来推断樟科植物的起源和演化。 其起

源时间和地点都不太一致，李锡文（１９９５）在研究

樟科木姜子属群的起源和演化时认为该属群起源

于古北大路南部和古南大陆北部以及古地中海周

围热带地区，起源时间不早于中白垩纪。 他的观

点与 Ｒａｖｅｎ ＆ Ａｘｅｌｒｏｄ（１９７４）根据樟科植物地理分

布、特有种现象和化石记录的分析而做出的起源

地的结论相一致。 而吴征镒等（２００３）以形态地理

的观点并结合化石资料对该科各属逐一进行分

析，提出樟科可能在泛大陆时已经起源，古南大

陆、古北大路和古地中海的分布式样可能是分化

后期的产物。 李捷研究组（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１６；王小

箐等，２０１６）对具有典型热带、亚热带环太平洋间

断分布格局的樟属群（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｇｒｏｕｐ）进行系

统发育和生物地理分析，认为该类群起源早始新

世的劳亚古陆，在新生代最暖的时候经历了辐射

扩散，扩张到了北半球的高纬度地区，在晚始新世
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后随着气候变冷向南退回形成间断分布。 樟科植

物起源地和起源时间的不一致性需要用准确的化

石记录来给予证明，因此樟科植物花化石的研究

能直接提供樟科植物起源时间和地点的证据，也
比以上利用现代樟科植物形态学、地理学和分子

生物学的证据更加准确可靠。
随着近二十多年来古植物学对于地质时期早

期被子植物生殖器官（主要为白垩纪时期）的深入

研究，特别在东亚、北美、欧洲等地樟科植物花化

石被逐渐的发现并报道出来，这些研究资料对樟

科植物的起源演化无疑具有非常重要的研究意

义，然而国内对于樟科植物花化石的研究还处于

起步阶段。 因此，本研究就近二十多年来世界樟

科植物花化石的重要类群做一初步的论述，以期

为樟科植物的系统演化提供古生物学的证据和资

料，也为现代樟科植物科下的系统演化关系的研

究提供参考。

１　 主要类群

１．１ Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ 属
属描述：花较小直径为 ５．２ ｍｍ，具有光滑无毛

的苞片和花梗，其上具有油细胞和并列型气孔器，
花由 ６ 枚长 ２．５ ｍｍ、宽 １．２ ｍｍ 的卵形花被片排列

为两轮构成，花被片基部联合为花托；雄蕊近无柄

（长约 １．２ ｍｍ），具有 ４ 室花药，一些雄蕊贴生于花

被片，另外一些雄蕊基部具有一对腺状附属物连

结花丝。 花粉直径约 １６ μｍ（Ｔａｙｌｏｒ，１９８８）。
种类：本属仅 １ 种 Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ ｔｅｎｎｅｓｓｅｎｓｉｓ，

种的描述和属的描述一致。
分布： 美 国 的 Ｔｅｎｎｅｓｓｅｅ 州 （ ３６° １７′ １５″ Ｎ，

８８°３１′４９″ Ｗ）。
地层：中晚始新世 Ｃｌａｉｂｏｍｅ 期。
系统意义：本种和现代樟科植物的 Ｃｉｎｎａｍｏ⁃

ｍｉｎｅａｅ 亚族下 Ｏｃｏｔｅａ 属或樟属 （ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｎ） 类

群比较相近，但由于相关雄蕊群的性状信息很少

被保存下来，因而此类植物很难被归为现代这些

类群下的任何一个属或作为这些类群的姐妹类群

（Ｔａｙｌｏｒ，１９８８）。

１．２ Ｌａｕｒａｎｔｈｕｓ 属
属描述： 花具柄，辐射对称，３ 基数；花被片两

轮，每轮 ３ 片，其大小相同；近轴面的花被片具毛，
远轴面光滑无毛；花托不存在。 雄蕊群由三轮互

生的雄蕊构成，最外轮雄蕊与最内轮花被片互生，
雄蕊的花丝相互分离，基部缺少附属腺体。 在 ９
枚雄蕊中，所有花药都瓣裂，且由 ４ 个瓣片排列成

２ 排构成，每个瓣片从基部到顶部开裂，最外 ２ 轮

雄蕊的药室内向开裂，最内雄蕊的药室上部为侧

向开裂，下部为外向开裂。 雌蕊群发育不完全或

不存在（Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，２００１）。
种类：本属仅发现 １ 种 Ｌａｕｒａｎｔｈｕｓ ｆｕｔａｂｅｎｓｉｓ

（Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，２００１），本种保存有较好的三维结

构，其种的特征和属的特征基本相同，仅在花的基

部位置具有明显一对疤痕，表明本种植物花基部

具有一对苞片，在花被片近轴面的基部覆盖有大

量单细胞毛，构成雄蕊群的所有 ９ 枚雄蕊都明显

分为花丝和花药两部分，所有雄蕊基部都无腺状

附属物， ９ 枚雄蕊都为能育雄蕊，雌花中部保存有

一个组织疤痕，很可能雌蕊群败育或为不完全发

育的子房，本种植物很可能为单性花。
分布：日本西北部的 Ｋａｍｉｋｉｔａｂａ （ ３７° １２′ Ｎ，

１４０°５７′ Ｅ ）
地层： 晚白垩纪 Ａｓｈｉｚａｗａ 期。
系统意义：该种樟科花化石不同于现代樟科

所有属的花部形态特征，主要因其花的尺寸较小，
第四轮退化雄蕊存在的可能性和其雄蕊基部无腺

状附属物的特征，很难将其归为现存樟科植物的

任何一个属，Ｒｏｈｗｅｒ（２０００）将樟科分为两个族月

桂族 （ ｔｒｉｂｅ Ｌａｕｒｅａｅ ） 和 鳄 梨 族 （ ｔｒｉｂｅ Ｐｅｒｓｅａｅ ），
Ｌａｕｒｅａｅ 族为总状花序，第三轮（最内轮）雄蕊的花

药内向开裂，而 Ｐｅｒｓｅａｅ 族的花序为伞形花序，最
内轮雄蕊的花药为外向开裂。 而本种植物最内轮

雄蕊（第三轮雄蕊）的花药具有侧向和外向的开裂

方式，因此很难归为以上两个类群，可能和 Ｐｅｒｓｅａｅ
族群下的部分类群接近。
１．３ Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属

属描述：复合的花序由一个中心主轴构成，在
主轴上螺旋状排列着侧生花序单元。 侧生花序单

元压扁，排成两列，形成一个轴系统，其基部具有
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苞片，每个侧生花序单元在近轴面着生数朵小花。
花较小，两性，辐射对称，３ 基数。 花被片两轮，每
轮由 ３ 枚花被片构成。 雄蕊群由 １２ 枚雄蕊构成，
分四轮，互生，最外三轮雄蕊可育，第四轮雄蕊由 ３
个背腹压扁的退化雄蕊构成，第三轮雄蕊的基部

具有一对棍棒状的箭形腺状附属物。 雄蕊明显分

化为花丝和花药，花药开裂，顶端具两个窄椭圆形

的瓣片铰链在一起。 子房上位，单心皮，具有一个

倒生的下垂胚珠。 气孔器为并列型（Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ ａｌ，
１９９０）。

种类：本属已发现的植物有 ６ 种（ Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ
ａｌ， １９９０； Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ， １９９８； Ｆｒｕｍｉｎ ｅｔ ａｌ，
２００４；Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９９；Ｖｉｅｈｏｆｅｎ ｅｔ ａｌ， ２００８；
Ｍｏｒｅａｕ ｅｔ ａｌ， ２０１６ ） 分 别 为 Ｍ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ、 Ｍ．
ｂｏｈｅｍｉｃａ、Ｍ． ｈｉｒｓｕｔａ、Ｍ． ａｎｇｕｓｔｉｌｏｂａ、乔治亚州三冬

期的 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属植物和法国森若曼时期（ Ｃｅｎｏ⁃
ｍａｎｉａｎ）的 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属植物。

本属最早发现的种类为 Ｍ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ（Ｄｒｉｎｎａｎ
ｅｔ ａｌ，１９９０），该种的花序类型很奇特，侧生花序单

元由五朵具柄的小花构成，其中中间的位置有一

朵小花，位于整个近轴面的顶端，整个轴分裂为两

列，在每列具有两朵花。 花在横截面上为三角形，
外轮的花被片为短三角形，内轮花被片为狭长三

角形，且内轮花被片具有一个龙骨状凸起。 最外

两轮可育雄蕊的药室内向开裂，而第三轮可育雄

蕊的药室为侧外向开裂。 花被片的近轴面、雄蕊

和退化雄蕊都覆盖有密集的毛。
Ｍ． ｂｏｈｅｍｉｃａ 的花序类型和 Ｍ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ 比较近

似（Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ，１９９８），但其侧生花序单元

一般由 ７ 枚具柄小花构成，有时可能为 ３、５ 或 ７ 枚

小花；花被片两轮，每轮三个，外轮花被片短阔三

角形，内轮花被片长窄三角形且具龙骨状凸起；雄
蕊群也同样有三轮可育雄蕊和一轮不育雄蕊构

成，且在第三轮雄蕊基部具有腺状附属物，最外两

轮雄蕊的药室内向开裂，第三轮雄蕊的药室外向

开裂，花药的药隔膨大；单心皮，直立，卵球形；在
苞片、花被片和花药上密集分布有球形的油细胞；
毛较短常分布在侧生单元的近轴面，较稀少的分

布在心皮、可育雄蕊的花丝上和不育雄蕊上。
Ｍ． ｈｉｒｓｕｔａ 的主轴上具有两种不同类型侧生花

序单元脱落留下的疤痕（ Ｆｒｕｍｉｎ ｅｔ ａｌ，２００４）。 大

型的疤痕为卵形至窄倒卵形，有时具有弯曲的顶

端，小型疤痕分布在大疤痕之间，菱形，小型疤痕

的存在可能代表未完全发育的侧生花序单元。 侧

生花序单元具有五朵具柄小花；外轮花被片短，宽
三角形，内轮花被片较长，窄倒卵形至匙形，也同

样具有龙骨状凸起。 腺状附属物扁平分化为柄部

和三角形的头部。 不育雄蕊短，较狭窄，具短尖，
背腹压扁。 花托凹陷，形成一个窄的花管。 油细

胞分布于侧生花序单元和心皮上。 除了不育雄蕊

和雄蕊基部外，其它部位都分布有大量密集的毛。
气孔器类型也为典型的并列型。

Ｍ． ａｎｇｕｓｔｉｌｏｂａ 和 Ｍ． ｈｉｒｓｕｔａ 具有相同的侧生

花序单元脱落留下的两类疤痕 （ Ｖｉｅｈｏｆｅｎ ｅｔ ａｌ，
２００８）。 其侧生花序单元的基部有一个窄的苞片，
光滑无毛，窄卵形。 侧生花序单元的裂片形状从

窄长方形到窄椭圆形，具有几朵小花，小花基部具

有两个苞片，苞片的基部大而粗壮。 侧生花序单

元近轴面一般具有五朵小花，偶尔可见九朵，其远

轴面有芽状的结构。 花被片光滑无毛，外轮较短，
阔宽卵形到三角形，内轮花被片较长，舌形或龙骨

状。 第三轮雄蕊花丝基部有一对腺状附属物，其
有短柄。 除了花药和腺状附属物外其它的雄蕊部

位都覆盖有大量的单细胞毛。 雌蕊群光滑无毛。
球形的油细胞在花被片、雄蕊、腺状附属物、退化

雄蕊和雌蕊上都密集分布。
乔治亚州三冬期的 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ ｓｐ． （ Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ

ｅｔ ａｌ，１９９９），该种保存的条件较差，很多性状都未

保存下来，仅保存下二裂的侧生花序单元，花被片

也为两轮，每轮 ３ 片，外轮较内轮短，子房上位，单
心皮。

法国东南部的森若曼时期的 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ ｓｐ．植
物具有保存良好的果实，具有典型的内、外和中果

皮，且具有两片子叶，该种因花梗上长的节间而明

显的区别于该属的其它种类。
分布：北美、欧洲和亚洲，其中 Ｍ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ 分

布于美国的 Ｍａｒｙｌａｎｄ 州（３９°２９′１５″ Ｎ，７５°５９′４４″
Ｗ），Ｍ． ｂｏｈｅｍｉｃａ 分布于欧洲的捷克斯洛伐克

（ ５０°０６′００″ Ｎ， １４° ３２′ ００″ Ｅ 和 ５０° ０８′ ００″ Ｎ，
１３°５４′００″ Ｅ）、Ｍ． ｈｉｒｓｕｔａ 分布于哈萨克斯坦的西北
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部（ ５２°５８′００″ Ｎ，６３°０７′００″ Ｅ）、Ｍ． ａｎｇｕｓｔｉｌｏｂａ 分

布于欧洲的德国（５１°１６′５４．９２０″ Ｎ，７°００′５６．１２０″
Ｅ），未定名 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ ｓｐ．分布于美国的乔治亚州、
另一未定名 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ ｓｐ．分布于法国东南部。

地层： 该属植物分布于中晚白垩纪的地层，中
白垩纪植物有Ｍ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ、Ｍ． ｂｏｂｅｍｉｃａ 和Ｍ． ａｎｇｕｓｔｉｌｏ⁃
ｂａ，晚白垩纪植物有Ｍ． ｈｉｒｓｕｔａ 和Ｍａｕｌｄｉｎｉａ ｓｐ．。

系统意义：该属在地质时期是一个分布广泛

的类群，分布于欧亚大陆和北美大陆中晚白垩纪

地层，该属一个明显的特征是具有一个侧生的花

序单元，该类型的花序很难归为现代樟科的任何

类群，但该类群的花序类型无疑为我们研究现代

樟科植物的系统演化提供了证据，该类群的侧生

花序单元为一个有限花序类型，在侧生花序单元

的基部具有苞片，且该苞片在花期还宿存，这无疑

表明具有这类性状的现代樟科植物在地质时期较

早演化，该类型的花序类型和现代樟科植物的圆

锥花序类型具有比较近的亲缘关系，但是其迟落

的苞片和具有圆锥花序的类型又有所不同，这些

特征和现代樟科木姜子类群中具有宿存或迟落的

苞片类群又有些相似，因而该属的化石研究提示

我们可以从研究现代樟科不同类群植物花序类型

的个体发育过程来解释樟科植物花序的系统演

化。 另外本属的个别类群的侧生花序单元具有不

同的发育阶段，也可能代表了在整个花序轴上其

侧生的花序发育具有不同的成熟阶段，其侧生的

花序单元发育过程具有不同步性，此种现象在现

代樟科植物花序发育中是否具有普遍演化意义更

值得深入的探究。
１．４ Ｎｅｕｓｅｎｉａ 属

属描述：花具梗，花被片两轮，每轮 ３ 片，外轮

花被片稍微较内轮花被片小，花被片在基部融合

形成一个短的花被管。 雄蕊群由 ９ 枚可育雄蕊和

３ 枚不育雄蕊构成，雄蕊排列 ４ 轮每轮 ３ 枚，第三

轮雄蕊基部具有一对腺状附属物。 花药具有四个

花粉囊，每边具有一对，每对具有一个长的边缘着

生花粉囊和一个短的中部着生花粉囊，第一和第

二轮雄蕊的中部花粉囊内向开裂，其边生花粉囊

为内－侧向开裂，第三轮雄蕊的中部花粉囊外向开

裂，边生花粉囊外－侧向开裂。 子房单心皮，具有

一个细小花柱（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００）。
种类：本属仅发现了 １ 种，即 Ｎｅｕｓｅｎｉａ ｔｅｔｒａｓｐｏｒ⁃

ａｎｇｉａｔａ（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００），该种的花序未保存下来，但
为三基数，所有的花被片都直立且紧紧包围内部的

花部器官，花被片的远轴面和近轴面都具有明显的

球形细胞（应为油细胞）并覆盖有密集的毛或毛基。
第三轮雄蕊基部的附属物分化为腺状头部和短的

柄部，腺状头部也具有球形的细胞（应为油细胞）。
花药和花丝的近轴面和远轴面也同样具有这类球

形的细胞和密集的直立毛。 不育雄蕊圆锥状三角

形，其远轴面也同样覆盖有直立毛和球形细胞。 花

粉球形，直径约 ３４ μｍ，光滑无萌发孔。
分布：北美洲，美国的加利福尼亚州（ ３５°２１′

Ｎ，７８°１′ Ｗ）。
地层： 晚白垩纪地层。
系统意义：该种具有明显的四药室的花粉囊，

表明在白垩纪的晚期樟科植物已经分化为四室的

花粉囊，该种药室瓣裂且雄蕊的基部具有一对腺

体附属物，在现代植物中 Ｍｏｎｉｍｉａｃｅａｅ 科和莲叶桐

科（Ｈｅｒｎａｎｄｉａｃｅａｅ）也同样具有此特征，但此两科

的雄蕊药室一般为两室。
１．５ Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ 属

属描述：花两性，辐射对称，３ 基数；花被两轮，
每轮三片，外轮花被片较内轮花被片小，花被片远

轴面具毛，近轴面光滑；花托较短，雄蕊群由四轮

雄蕊构成，最外三轮为可育雄蕊，花丝之间分离，
第三轮雄蕊基部外面具有一对微具柄的腺状附属

物，第四轮雄蕊不育；单心皮子房上位，具有一个

胚珠，子房密集单细胞的毛（Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９４）。
种 类： 本 属 仅 １ 种 Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ ｃｒｏｓｓｍａｎｅｎｓｉｓ

（Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９４）。 属的描述基本种的描述

一致，但该种花基本未保存完整看起来具柄，本种

花粉球形，直径稍大，２８ ～ ３３ μｍ，外壁较薄，无萌

发孔，花粉外壁上具有大量的小刺。
分布： 北美洲，美国新泽西州。
地层： 晚白垩纪地层。
系统意义：本类群和樟科的 Ｐｅｒｓｅｅａｅ 族群最相

近，与 Ｃａｒｙｏｄａｐｈｎｏｐｓｉｓ 在花粉形态上相近，但内外

花被片的大小比例不同，本种是樟科植物保存花

粉较为清晰的种类，显示了早期樟科植物花粉外
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壁具有小的刺状结构。
１．６ Ｐｏｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ 属

属描述：花较小，两性，辐射对称，３ 基数。 花

被片两轮，每轮 ３ 片，互生。 雄蕊群由 ６ 枚雄蕊排

列成两轮，互生，外轮雄蕊和最外层花被片对生。
退化雄蕊不存在。 雄蕊分化为花药和花丝，但花

药的基部和花丝相连不明显。 花药两室，瓣裂。
雌蕊子房上位，单心皮，具有一个倒生的下垂胚

珠，子房瓶状，花柱具折皱。 心皮腹缝线融合，腹
缝线最内面具有沟（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７）。

种类：本种仅发现 １ 种，即 Ｐｏｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ ｌｏｂａｔｕｓ
（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７），本种的外轮花被片和内轮

花被片长短接近，但外轮稍较内轮宽，基部覆盖内

轮花被片。 单细胞的毛分布在花被片的外面。 药

室的瓣片侧向开裂。 花柱的横切面在基部呈三角

形，但在子房部位横切为四个裂片。
分布：北美洲，美国弗吉尼亚州。
地层：早白垩纪地层。
系统意义：该种发现的地层较早，表明在白垩

纪的早期，樟科植物花的雄蕊已经分化为两室的

孢子囊，且药室开裂的方向为侧向开裂，另外本种

的子房虽为单心皮，但子房部位横切显示为四个

裂片，本种的子房可能为四室，而现代樟科植物多

室的现象很少见。
１．７ 其它樟科未命名类群

Ｅｋｌｕｎｄ（２０００）在北美的加利福尼亚州晚白垩

纪发现了两个未命名的化石类群 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ
和 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ｂ，这两个类群由于保存的不是

太好，其花部的有些特征缺失，因此很难给以合适

的系统位置。 另外在亚洲的日本晚白垩纪地层发

现有樟科未命名类群 Ｈｙｐｏｇｙｎｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒ ｔｙｐｅ ２（Ｔａ⁃
ｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，１９９９），其系统地位也有待确定。

Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 的花序由 ３ 个密集无柄小花

构成（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００），３ 个小花被两个宽截形的苞

片包围，该花序两侧对称，由于该花保存较差，花
被片和雄蕊都未保存下来，但花的组织形式为 ３
基数，其中该种的一个标本看起来为两轮，外轮花

被片较内轮短但宽，具明显的穿孔（可能为油细

胞），另外子房明显的单心皮，上面密集有毛，心皮

单室具有 １ 个顶生胚珠。

Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ｂ 的花具有 １ 个明显的花柄

（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００），此种植物花由 ６ 个被片两轮排列

构成，外轮较内轮短，内轮被片具有明显的球形细

胞（可能为油细胞），雄蕊未能保存完整，因此其数

目未定，但雄蕊之间分离，一些雄蕊基部具有 １ 对

腺状附属物，其分为头部和柄部，头部半球形，其
柄部的顶端具有一个像嘴一样形状的褶皱，该种

的标本具有球形的果实，且花梗部位在果期稍微

增粗，外轮的 ３ 个花被片在果期仍宿存。
Ｈｙｐｏｇｙｎｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒ ｔｙｐｅ ２ 类群花具有 １５ 个标

本（ Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ， １９９９）。 花具柄，３ 基数，１． ２
ｍｍ 长，１．２ ｍｍ 宽。 花被片两轮，每轮 ３ 个，具有 １
个短杯状的花托。 雄蕊数目未定，但至少 ６ 枚，或
者 ９ 个，雄蕊具有四药室的花粉囊，药室瓣裂，雌
蕊单心皮，花被片在果期宿存。 此种植物属于樟

科植物但由于许多性状未保存下来很难给以明确

的系统位置。
Ｅｋｌｕｎｄ（２０００）发现的 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 和 Ｎｏ

Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ｂ 类群明显的是樟科的植物，Ｎｏ Ｎａｍｅ
Ｔａｘｏｎ Ａ 很明显具有被两个苞片包围的 ３ 个小花

构成的花序，这些特征和现代樟科植物的木姜子

族 Ｌｉｔｓｅｅａｅ 下的月桂亚族 Ｌａｕｒｉｉｎｅａｅ 的类群比较相

近，且该花序的类型解释为聚伞花序较伞形花序

更为合理，该种花序组织形式和果实基部宿存的

花被片和现代种类的 Ｌｉｎｄｅｒａ ｓｐｉｃａｔａ 最为接近。
Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ｂ 类群具有的不等两轮花被片

和裸露的果实在增大的花梗上，这些特征和现代

种类的油果樟属（Ｃａｒｙｏｄａｐｈｎｏｐｓｉｓ）、 莲桂属（Ｄｅ⁃
ｈａａｓｉａ）、赛楠属（Ｎｏｔａｐｈｏｅｂｅ）和鳄梨属（Ｐｅｒｓｅａ）最

为相近，由于该种的外轮花被片在果期仍然宿存，
因此该属和莲桂属最为相近。

２　 讨论

２．１ 地层和分布

樟科植物花化石分布的地质时期比较早，最
早的发现于早白垩纪如 Ｐｏｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ ｌｏｂａｔｕｓ 类群

（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７），最晚的分布于中晚始新世

的 Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ ｔｅｎｎｅｓｓｅｎｓｉｓ 类群 （ Ｔａｙｌｏｒ，１９８８），
且集中主要分布于中晚白垩纪时期；从分布的范
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围来看，樟科植物在地质时期是一个分布较为广

泛的类群，广布于欧洲、亚洲和北美，从亚洲的东

部到西部都有分布，而现代樟科植物仅限于热带

和亚热带的地区似乎表明该科植物是热带起源，
但以上花化石的发现则提示上述分布地区在地质

时期具有适合樟科植物生存和演化的环境。 樟科

作为被子植物比较大的科，其较早的地质分布历

史表明该科在被子植物形成的早期阶段的白垩纪

和始新世时期已经大量出现，其花化石的分布纬

度也比较高，与现代樟科植物分布中心的低纬度

不一致，这一切表明樟科植物的起源地很可能位

于现存樟科植物分布区域纬度稍高的区域。
２．２ 花序类型

地质时期樟科植物花序类型目前发现的有两

类，一类为 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属的由侧生花序单元在总花

序轴上螺旋排列的花序类型，侧生花序单元一般

由 ３ ～ ９ 朵小花构成，该单元的基部具有苞片，小花

在中部有 １ 朵，其它的排列为对称的两列（Ｄｒｉｎｎａｎ
ｅｔ ａｌ，１９９０；Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ，１９９８； Ｆｒｕｍｉｎ ｅｔ ａｌ，
２００４；Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９９；Ｖｉｅｈｏｆｅｎ ｅｔ ａｌ，２００８），
该类型花序在现代的樟科植物很少发现；另一类

花序类型即为 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 的由三个密集的

无柄小花基部且其基部具有两个苞片类型的构成

的假伞形花序（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００），该类花序在现代的

樟科植物发现较多。 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属花序的演化方式

由 Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ（１９９８）提出，其花序的产生最

初由总状花序产生多分枝的含有三个小花的侧生

单元，接着该单元再进一步分化为多分枝的系统，
该多分枝的系统可包括总状花序、伞形花序、聚伞

圆锥花序和二岐或多岐花序，而 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属的两

列侧生花序单元通过花苞片的增大和融合、花序

轴的节间缩短和二岐或多岐花序的压扁产生，该
花序的侧生花序单元中部的小花较侧生的小花早

发育成熟，显示其侧生的花序单元为有限花序类

型，而总花序轴上则显示基部的花先成熟为无限

花序类型。 而 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 的花序为典型的

无限花序类型。
现代樟科植物的花序类型更为复杂，但一般

为有限花序，仅在无根藤属为无限花序，花序类型

是樟科分类的重要依据，特别是樟科属级以上的

划分，常将其分为两类：一类为不具明显总苞的圆

锥花序；另一类为具有总苞的假伞形花序（李锡文

等，１９８２）。 花序类型在樟科属下的划分仍然具有

意义，如李志明（２００５）在研究黄肉桂属的系统学

时发现了四种类型的花序类型：短枝型的聚伞花

序、聚伞圆锥花序、假总状花序和假伞形花序。
Ｆｌｏｒａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ 将樟科花序类型为归纳为圆锥花

序、穗状花序、总状花序和假伞形花序。
关于樟科植物花序的演化由崔鸿宾（１９８７）提

出了一个缩短枝的概念，用来解释樟科山胡椒属

的花序演化式样，而且 Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａｖａｃｅｋ（１９９８）提
出的 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属 花 序 演 化 假 说 也 和 崔 鸿 宾

（１９８７）的演化模式比较相近，都认为樟科的花序

是由基本的总状花序进一步演化形成。 实际上樟

科的花序存在两种类型：一种为有限花序即现代

樟科的假伞形花序、圆锥花序上面的聚伞花序和

地质时期发现的 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 类群；另一种为

无限花序即现代樟科植物的圆锥花序、穗状花序、
总状花序和 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属的总花序轴的式样，而现

代樟科的聚伞圆锥花序和 Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属实际上可

以看作两种类型的复合。 Ｌｉ ｅｔ ａｌ（２００４）和 Ｌｉ ｅｔ ａｌ
（２００６）的分子生物学资料也支持花序类型的研究

是解决樟科木姜子属群和黄肉楠属的系统演化的

重要性状，因此樟科植物系统演化关系的解决还

要靠花序类型的深入研究。
２．３ 花部形态特征

地质时期樟科植物花的基数都为 ３ 基数，然而

现代樟科植物的花基数在油果樟属 Ｓｙｎｄｉｃｌｉｓ、新木

姜子属 Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ 和月桂属 Ｌａｕｒｕｓ 具有 ２ 基数的花

（李锡文等，１９８２），但樟科大部分类群都为 ３ 基

数，早期樟科植物花化石的 ３ 基数可能代表了樟

科比较原始的性状特征。
地质时期樟科植物的花大部分为两性花，如

Ｍａｕｌｉｄｉｎｉａ 属 （ Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ ａｌ， １９９０ ）、 Ｎｅｕｓｅｎｉａ 属

（ Ｅｋｌｕｎｄ， ２０００ ）、 Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ （ Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，
１９９４）和 Ｐｏｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ 属（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７），
但也可能有单性花的存在，如 Ｌａｕｒａｎｔｈｕｓ 属（Ｔａｋａ⁃
ｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，２００１）。 现代樟科植物的花一般为两性

花或由于败育形成的单性花（李锡文等，１９８２），单
性花常发现于现代樟科植物的木姜子族 Ｌｉｔｓｅｅａｅ，
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樟科两性花的类群也可能代表这原始的性状

特征。
地质时期樟科植物花的花被片基本都为六

枚，排列为两轮 （ Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７；Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ
ａｌ， １９９０； Ｅｋｌｕｎｄ， ２０００； Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ， １９９４；
Ｔａｙｌｏｒ，１９８８；Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ，１９９９，２００１），所有类

群外轮花被片较内轮花被片较小或相等，这和现

代的樟科植物的大部分类群的特征也比较近似，
但现代樟科植物土楠属 Ｅｎｄｉａｎｄｒａ 的部分类群其

外轮花被片稍大。 Ｍａｕｌｉｄｉｎｉａ 属的大部分类群的

内轮花被片具有龙骨状的凸起，但在现代樟科植

物的花被片很少有此特征，这可能是植物的花在

化石保存的过程中形成（在植物碳化的过程中），
也可能是此类植物本身具有的性状特征，其系统

演化意义还有待进一步的阐明。 现代樟科植物花

的花被片一般脱落，但在润楠属、赛楠属、楠属、新
樟属等存在宿存的现象，而地质时期樟科植物花

被片宿存的现象仅发现于 Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ｂ 类群。
已经发现的樟科植物花化石的雄蕊一般为 １２

（Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ ａｌ， １９９０； Ｅｋｌｕｎｄ，２０００； Ｅｋｌｕｎｄ ＆ Ｋａ⁃
ｖａｃｅｋ，１９９８； Ｆｒｕｍｉｎ ｅｔ ａｌ， ２００４；Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，
１９９４，１９９９；Ｖｉｅｈｏｆｅｎ ｅｔ ａｌ，２００８）、９ （ Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ
ａｌ，２００１）或 ６ 枚（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７），排列为 ４、３
或 ２ 轮，如果为四轮雄蕊，其最内轮一般为不育雄

蕊，其它都为可育雄蕊，可育雄蕊分化为花丝和花

药，在第三轮雄蕊的基部也常见一对附属腺体，雄
蕊的药室都为瓣裂，有 ４ 或 ２ 药室，２ 药室的有

Ｍａｕｌｄｉｎｉａ 属、Ｎｏ Ｎａｍｅ Ｔａｘｏｎ Ａ 类群和 Ｐｏｔｏｍａｃａｎ⁃
ｔｈｕｓ 属，４ 药室的有 Ｎｅｕｓｅｎｉａ 属、 Ｌａｕｒａｎｔｈｕｓ 属和

Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ 属。 但现代樟科植物的雄蕊数目更

加多变，除了 ３ 基数外，在一些类群如油果樟属

Ｓｙｎｄｉｃｌｉｓ 则有 ４ 枚雄蕊，为二基数的花。 另外现代

樟科植物雄蕊的药室数目更具多样化，除了常见

的 ２ 或 ４ 药室外，在油果樟属（ Ｓｙｎｄｉｃｌｉｓ）或檫木属

（Ｓａｓｓａｆｒａｓ） 存 在 ３ 室 的 情 况， 如 西 畴 油 果 樟

（Ｓｙｎｄｉｃｌｉｓ ｓｉｃｈｏｕｒｅｎｓｉｓ）种类中有些 ２ 药室的雌蕊进

一 步 愈 合 成 为 １ 室， 台 湾 檫 木 （ Ｓａｓｓａｆｒａｓ
ｒａｎｄａｉｅｎｓｅ）最外轮雄蕊的花药有时为 ３ 室。

樟科植物花化石的雌蕊一般都为单心皮

（Ｄｒｉｎｎａｎ ｅｔ ａｌ， １９９０； Ｅｋｌｕｎｄ， ２０００； Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ

ａｌ，１９９４），子房内具有一个倒生的胚珠，仅在 Ｐｏ⁃
ｔｏｍａｃａｎｔｈｕｓ 属发现有心皮进一步分裂为 ３ 到 ４ 的

裂片（Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ，２００７）。 现代樟科植物一般也

为单心皮单室的子房，但中国植物志中文版认为

可能为 ３ 心皮，现代樟科植物部分类群有些子房

分裂为 ６ ～ １２ 室。 从地质时期樟科植物心皮特征

看，其原始类群应为单心皮单室的类群。
樟科植物的花粉因其花粉壁较薄很难在地质

条件下保存下来，这也是为什么利用孢粉学构建

古气候缺少热带亚热带代表类群樟科的原因。 而

以上 发 现 的 樟 科 花 化 石 中 仅 Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ 属

（Ｔａｙｌｏｒ，１９８８）、Ｎｅｕｓｅｎｉａ 属（Ｅｋｌｕｎｄ，２０００）和 Ｐｅｒ⁃
ｓｅａｎｔｈｕｓ 属（Ｈｅｒｅｎｄｅｅｎ ｅｔ ａｌ，１９９４）保存了部分原

位花粉，早期樟科植物花粉基本无萌发孔，花粉大

小变化较大， Ａｎｄｒｏｇｌａｎｄｕｌａ 属花粉直径仅仅 １６
μｍ，而 Ｎｅｕｓｅｎｉａ 属和 Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ 属则在 ２８ ～ ３４
μｍ 之间；花粉壁的形态仅 Ｐｅｒｓｅａｎｔｈｕｓ 属具有刺状

的小刺。
２．４ 显微构造特征

地质时期樟科植物花化石上发现了大量的球

状结构，此特征很可能是樟科植物含有的分泌细

胞在化石的形成过程中留下来的特征。 分泌细胞

在樟科植物木化石、叶化石和花化石中都有发现，
最早发现樟科植物化石分泌细胞的是 Ｂａｎｄｕｌｓｋａ
（１９２９），他在樟科植物化石 Ｌｉｔｓｅａ ｂｏｕｒｎｅｎｓｉｓ 的叶

肉中发现，这些分泌细胞在强酸的处理下仍能保

存，笔者在研究海南岛长昌盆地始新世樟科植物

中也同样发现此种结构（李景照，２０１０）。 但现代

的樟科植物普遍认为分泌细胞有两种类型（初庆

刚和胡正海，１９９９）：一类为粘液细胞；另一类为油

细胞。 虽然在化石的植物细胞中很难将其区分开

来，但此类细胞作为鉴定化石植物却可以作为一

个很好的识别特征。
在樟科植物花化石的花被片上发现有并列型

的气孔器（ Ｐａｒａｃｙｔｉｃ ｔｙｐｅｓ），此作为樟科植物的识

别特征也具有一定的普遍意义。 虽然樟科的植物

都为并列型的气孔器，但其形态的进一步划分值

得探讨。 Ｄｉｃｈｅｒ（１９７４）将并列型的气孔器分为五

类：ｐａｒａｃｙｔｉｃ、ａｍｐｈｉｐａｒａｃｙｔｉｃ、ｂｒａｃｈｙｐａｒａｃｙｔｉｃ、ａｍｐｈｉ⁃
ｂｒａｃｈｙｐａｒａｃｙｔｉｃ 和 ｈｅｍｉｐａｒａｃｙｔｉｃ，而现代樟科植物
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叶表皮的气孔器类型至少包括有以上的三类，即
ｐａｒａｃｙｔｉｃ、 ｂｒａｃｈｙｐａｒａｃｙｔｉｃ 和 ｈｅｍｉｐａｒａｃｙｔｉｃ。 另 外，
樟科的部分叶表皮存在副卫细胞由一些念珠状的

一圈细胞包围的类型（Ｂａｎｄｕｌｓｋａ，１９２６），此种情况

目前 仅 发 现 于 山 胡 椒 属 的 黑 壳 楠 （ Ｌｉｎｄｅｒａ
ｍｅｇａｐｈｙｌｌａ）。 已经发现的樟科植物花化石上基本

上属于 ｐａｒａｃｙｔｉｃ 类型和 ｂｒａｃｈｙｐａｒａｃｙｔｉｃ 类型的气

孔器。
在樟科植物花化石中发现的另外一个值得关

注的性状为单细胞的毛或毛基（ Ｐｏｌｅ，２００７），这可

以作为樟科植物有鉴定意义的性状，而且在不同

的类群中这些毛的分布位置和密集的程度都可以

作为划分种类的依据。
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