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摘　要　红豆杉科 、 三尖杉科和罗汉松科的系统位置及系统发育关系长期以来都存有
争议 , 本文对此三科在实验分类学方面的研究进展及趋势作了综述。
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Abstract　The systematic position and phylog enetic relationship of Taxaceae , Cephalotaxaceae

and Podocarpaceae have long been debated.This paper review s the advances and the research

trends in the experimental taxonomy of the three families.
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　　在裸子植物的分类和系统发育研究方面一直都存在许多困难和分歧。尽管自本世纪初以来植

物学者就为此进行着不懈的努力 , 但是至今仍然没有获得满意结果 。其中红豆杉科 、三尖杉科和

罗汉松科系统学研究中所存在的争论则更为明显 。

1　红豆杉科 、 三尖杉科和罗汉松科在裸子植物各主要分类系统中的位置

Sahni
〔1〕
最早把红豆杉属 (Taxus)、 榧树属 (Torreya)和三尖杉属 (Cephalotaxus)归并在

一起 , 提升为红豆杉目 (Taxales)。 Pilger 把裸子植物分为苏铁钢 (Cycadopsida)、 银杏纲

(Ginkgopsida)、松柏纲 (Coniferae)和盖子植物纲 (Chlamydospermae)四纲 , 其中松柏纲包括

红豆杉科 (Taxaceae)、 罗汉松科 (Podocarpaceae)、 南洋杉科 (Araucariaceae)、 三尖杉科

(Cephalo taxaceae)、 松科 (Pinaceae)、杉科 (Taxodiaceae)和柏科 (Cupressaceae)七科 , 红豆杉



科处在最基础的位置 。现代的许多教科书都追随 Pilger的这种意见。Buchholz〔2〕和 Chamberlain〔3〕

对这个系统作了修改 , 认为松柏类可以分为2个更加自然的亚目:具球果的 Pinieae(Phanerostro-

bilares或 Pinares)亚目 , 包括松科 、 杉科 、 柏科和南洋杉科;不具明显球果的 Taxinieae

(Aphanerostrobilares或 Taxares)亚目 , 包括罗汉松科 、 红豆杉科和三尖杉科。Engler和 Diels把

裸子植物分为 Cycadales、 Ginkgoales、 Coniferae 和 Gnetales 4目 。其中 Coniferae 包括红豆杉科 、

罗汉松科 、三尖杉科 、松科 、杉科和柏科 , 不设南洋杉科。Flo rin〔4 , 5 , 6〕提出另外一种分类方案 ,

认为红豆杉科应包括红豆杉属 、 穗花杉属 (Amentotaxus)、 榧树属 、 澳洲红豆杉属 (Austro-

taxus)和白豆杉属 (Pseudotaxus)5个属;主张将红豆杉科同其余的松柏类分离开来成立一个

独立的目 (甚至纲)红豆杉目 Taxales。这延袭了 Sahni的观点 , 不同的是没有把三尖杉属包括

进去 。 Johnansen〔7〕把裸子植物分为 6 个门:Pteridospermophyta、 Cycadophyta、 Ginkgophy ta 、

Coniferophy ta 、 Ephedrophyta 和Anthophy ta 。其中松柏植物门 (Conifero-phy ta)设 Voltziales和

松柏目 (Coniferales)2目;松柏目包括松科 、 南洋杉科 、 Sciadopityaceae、 杉科 、 柏科 、 Saxe-

go thaeaceae、罗汉松科 、 Pherosphaeraceae 、三尖杉科和红豆杉科 10个科 , 红豆杉科放在最进化

的位置。在Pilger、 Melchior和Werdirmann的分类系统中 , 裸子植物分为苏铁纲 (Cycadopsida)、

松柏纲 (Coniferae), 红豆杉纲 (Taxopsida)和盖子植物纲 (Chlamydospermae)4纲 , 把红豆杉

科红豆杉目进而上升为红豆杉纲和松柏纲并列;松柏纲只设松柏目 , 包括松科 、杉科 、 柏科 、罗

汉松科 、三尖杉科和南洋杉科。Takhtajan系统把裸子植物分为 Pteridospermidae、 Phyllospermi-

dae 、 Chlamydospermidae 和 Stachyospermidae 。 Stachyospermidae 下 设 Cordaitales、 银 杏目

(Ginkgoales)和松柏目 (Coniferales)3个目 , 其中松柏目包括 Lebachiaceae、 南洋杉科 、 罗汉松

科 、三尖杉科 、 红豆杉科 、松科 、 Sciadopityaceae 和杉科 8个科 。在 Zimmermann 的裸子植物系

统中 Coniferae 被分为 Voltziales 、 Carpentieriales 、 松杉目 (Pinales)和红豆杉目 (Taxales)4目 ,

松科 、 杉科 、柏科 、 三尖杉科 、南洋杉科和罗汉松科组成 Pinales;红豆杉科单独成立红豆杉目

和前者并列 。Keng〔8〕在其提出的松柏类分类新系统中 , 主张把 Phyl locladus 属提升为 Phyllo-

cladaceae 科;他还倾向于接受 Buchholz的处理意见 , 认为松柏目 (Coniferales)分为 Taxinieae亚

目 (包括 Phyllocladaceae 、红豆杉科 、 罗汉松科 、三尖杉科)和 Pinieae亚目 (包括南洋杉科 、松

科 、 杉科 、柏科)。郑万均〔9〕在 《中国植物志》 中把裸子植物分为苏铁纲 (Cycadopsida)、银杏纲

(Ginkgopsida)、 松柏纲 (Coniferopsida)和盖子植物纲 (Chlamydospermopsida)4 纲。松杉纲包

括松杉目 (Pinales)、 罗汉松目 (Podocarpales)、 三尖杉目 (Cephalo taxales)和红豆杉目

(Taxales)。他把罗汉松科 、三尖杉科和红豆杉科都上升到目的阶层 , 置于并列的分类地位。张

宏达〔10〕认为可以把种子植物分为并列的 10个亚门 , 即种子蕨亚门 、舌蕨亚门 、松柏亚门 、 苏铁

亚门 、开通亚门 、中华缘蕨亚门 、 紫杉 (红豆杉)亚门 、盖子亚门和有花植物亚门 。紫杉亚门

(Taxophy tina)之下设紫杉纲 (Taxopsida)包括分别由罗汉松科 、三尖杉科和红豆杉科提升而成

的罗汉松目 、三尖杉目及红豆杉目 3个目。

2　红豆杉科 、 三尖杉科和罗汉松科的实验分类学研究进展

2.1　红豆杉科

　　红豆杉科共有 5属约 20个种 , 广泛地分布于从欧亚大陆和北美的亚北极区到中美和东南亚

的亚热带甚至热带地区。单型属澳洲红豆杉属为新喀里多尼亚岛 (New Caledonia)特有 , 红豆

杉属也可分布到赤道以南的 Sumatra和 Celebes。榧树属和红豆杉属的分布区最广。单型属白豆
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杉属为我国特有植物 。穗花杉属分布于我国的中部和南部 、越南南部及印度东部。

在红豆杉科的化石和现存植物中 , 胚珠具假种皮单生于侧短枝末端 , 这在松柏类中是很独特

的。Flo rin〔11〕由此认为它们形成的是一条独立于松柏类的进化谱系 , 主张把红豆杉科成立为红豆

杉目 , 使之从松柏类中分离出来。他强调在 Triassia发现的具单生胚珠的 Palaeotaxus和在 Juras-

sia岩石中发现的 Taxus jurassica ;由于其古老的地质年龄 , Palaeotaxus几乎不可能源于任何具

球果的类型 。Chamberlain 、 Pulle〔12〕认为红豆杉类的单生胚珠球果极可能源于多胚珠球果 。

Takhtajan
〔13〕
也认为红豆杉科的单生直立胚珠是主轴上大孢子叶球数目减少的结果;红豆杉属的

胚珠只是假顶生的;红豆杉属的单生胚珠是生在主枝最上部的一个鳞叶内 , 在发育过程中它取代

枝条旁边的盲顶占据假顶部位置。Harris〔14〕把 Taxus jurassica Florin修订为 Marskea jurassica ;

认为它和红豆杉属不同而和红豆杉科的其它成员有共同特征;支持红豆杉科的一致性但它不表明

红豆杉科和普通松柏类有联系。早期的松柏类如 Walchia 可以将胚珠由侧生移至顶部位置 , 如

果接受这种设想的话 , 成立红豆杉纲就是不必要的 。Keng〔15〕指出 Phy llocladus 属具胚珠孢子叶

球的进化和发育可能反映出了红豆杉类单生 、假顶生胚珠得以实现的可能模式;认为一方面红豆

杉科通过 Phy llocladus属和罗汉松科发生复杂联系 , 另一方面通过穗花杉属和三尖杉科发生联

系 , 他倾向于接受 Buchholz的分类方案。Wilde〔16〕对三尖杉科和红豆杉科的雄球果 (小孢子叶

球)研究后提出:红豆杉属的孢子叶是两个或多个顶生 、 具下生孢子囊的小孢子叶在系统发育过

程中融合的结果 , 红豆杉属的雄性结构属于极为减化而非原始的特征。

红豆杉科具现代松柏植物典型的特化原胚发生式样。它们和其它松柏类的现代科特别是三尖

杉科在木材解剖 、花粉和叶形态学方面具共同原始特征。Hart〔17〕对松柏类 63个属 123个两态或

多态性状进行分支分析的初步研究认为 , 松柏类是单系群 , 红豆杉科属松柏类而且它和三尖杉科

的关系最为密切 , 是姐妹群;单轴 、具胚珠的球果来源于复合的 、 双轴球果。

直到本世纪初还常把三尖杉科和罗汉松科包括在红豆杉科内。主要根据是这些类群具包裹种

子的肉质结构和极为减化的珠鳞。

三尖杉属在外观上和许多形态特征方面和红豆杉科极其相似。它和红豆杉科的最显著差异是

其幼生胚珠沿球果轴成对生长 。每对胚珠有苞片包围并且和一个被解释为极端退化的珠鳞的小突

疣结合〔18〕 。每个球果一般只有 1或 2个胚珠成熟 。珠被分化为石质内层和肉质外层 , 使种子的

结构和外观和榧树属 、穗花杉属的相似 , 但是没有证据表明在胚珠的发育过程中形成独立的假种

皮。

罗汉松科具胚珠的球果在形态上非常多样。有些种的球果高度减化只具一个胚珠 , 而罗汉松

科中较原始的成员具明显的双轴球果上生多个胚珠。罗汉松科在胚胎发育的早期阶段特有一双核

细胞阶段 , 除两属外其余各属都具肉质鳞被 , 一般把这种特殊结构解释为沿胚珠部分折叠包围的

修饰性珠鳞 , 也可以把它视作和种子结合的肉质结构
〔19〕

。包围红豆杉科种子的假种皮是由珠被

基部或基部以下的突起发展而来。在其余的松柏类植物中 , 只有罗汉松科的 Phyl locladus属存在

对应的结构 , 然而这个高度衍生的类群其它方面和红豆杉科非常不同。红豆杉科和罗汉松科在木

材解剖 、 孢粉结构及化学等方面也有差异 , 几乎没有证据表明两者间有密切关系。

根据 Janchen的处理方式 , 通常认为红豆杉科可分为两个族。 Torreyeae Janchen族包括榧树

属和穗花杉属 , 小孢子囊着生于小孢叶的远轴面 (Taxeae 族生于边缘), 假种皮紧裹成熟种子 ,

近贴种皮。此两属中假种皮的离生部分通过居间生长移至胚珠顶端 , 而在 Taxeae族的 3 个属中

(红豆杉属 、白豆杉属和澳洲红豆杉属)整个假种皮和珠被离生并且形成一个杯状结构包围种子 。
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红豆杉族各属也不具在榧树属 、穗花杉属及三尖杉属植物叶中所存在的树脂道 。澳洲红豆杉属小

孢子囊部分合生 , 管胞壁不具螺旋增厚 , 这在红豆杉科是很独特的〔20〕 。然而 , 近来发现它产

Taxane 生物碱 , 以前只知在红豆杉属存在 。而郑万钧把中国红豆杉科植物分为红豆杉族 、穗花

杉族和榧树族 3个族 。

穗花杉属是否归属红豆杉科及其在红豆杉科内的分类等级还有争议。穗花杉属是 Pilger 根据

模式种 A .argotaenia(Hance)Pilger于 1916年建立的 。此种最早被作为罗汉松属 (Podocarpus)

的一个成员 , 后被移入三尖杉属 , 最终又独立为穗花杉属。Pilger 根据雄球果的复合性把穗花杉

属和三尖杉属归入三尖杉科。但是 Kudo〔21〕观察雌球果后认为它不应放在三尖杉科而应成立新科

穗花杉科 (Amentotaxaceae)或是作为红豆杉科的一个亚科或族 。Kudo 和 Yamamo to 后又建议成

立新科穗花杉科 。但是 Koidzumi认为这完全是不必要的 。他认为穗花杉属和三尖杉属有联系 ,

主张把红豆杉科和三尖杉科置于同一科内 , 两者均降至亚科地位 。Flo rin强调三尖杉属和穗花杉

属间雌球果和气孔结构上的差异 , 认为应把穗花杉属从三尖杉科移到红豆杉科。Keng 也认为穗

花杉属放在红豆杉科比放在三尖杉科或是独立成科更好 , 并且认为红豆杉科可能是通过穗花杉属

和三尖杉科相联系。Miller
〔22〕
对穗花杉属的木材研究表明其木薄壁组织 , 节状端壁 、 管胞的螺旋

增厚几近关闭纹孔口 、射线 1 ～ 4层细胞高 、 水平壁增厚不均匀并且端壁具一倾斜角 , 这些特征

在属水平上是特殊的 , 但是认为要给出分类学方面的结论还需同相关各属作进一步比较 。

对穗花杉(Amentotaxus argotaenia (Hance)Pilger)的叶片 、 表皮 、次生韧皮部及次生木质

部等结构的观察支持 Keng的意见及把穗花杉属和榧树属归为榧树族
〔23〕

。对穗花杉胚胎发育的研

究发现把穗花杉置于红豆杉科比较合理 , 支持 Koidzumi的观点将穗花杉属和 Austrotaxus组成穗

花杉族;另外还发现在整个胚胎发育方面 , 穗花杉属与罗汉松科有许多共同特点 , 但在原胚发育

方面它与罗汉松科绝然不同 , 其初生胚细胞不经历双核细胞阶段。席以珍
〔24〕
对穗花杉和云南穗

花杉(Amentotaxus yunnanensis Li)花粉外壁的超微结构观察后发现其花粉外壁表面纹饰和内部

结构既不同于红豆杉科也区别于三尖杉科 , 支持将穗花杉属从红豆杉科分离出来建立穗花杉科 。

对我国红豆杉科 4个属的代表种的黄酮类化合物的研究发现红豆杉属和榧树属含有双黄酮类特征

成分而穗花杉属和白豆杉属未检测到此类成分 , 认为后两者是否应归入红豆杉科值得进一步探

讨〔25〕。管启良等〔26〕报道了穗花杉 (Amentotaxus argotaenia (Hance)Pilger)雌株和雄株的染色

体数目 (2n=40)、 核型 (2n=40=4m+36T), 雌雄株除第 2对的长度稍有差异外其余各对的相

对长度和臂比都较接近 , 可能尚无性染色体分化 。从染色体数目 、 随体和次缢痕位置看 , 认为穗

花杉均不同于红豆杉科其它属和三尖杉科 , 而接近罗汉松科罗汉松属的某些种 , 赞同将穗花杉属

归于罗汉松科。

白豆杉属 (Pseudotaxus Cheng)是郑万钧建立的 。是我国裸子植物特有属之一。Florin 将之

改名为 Nothotaxus Flo rin , 现作为白豆杉属的异名。本属仅有白豆杉 (Pseudotaxus chieni i

(Cheng)Cheng)一种。它的胚胎发育类似于红豆杉属。花粉形态的研究显示应把白豆杉由红豆

杉属中分离出来成为一新属 , 而且应将白豆杉属上升为白豆杉族 (Pseudotaxeae)和红豆杉族并

例。对白豆杉主要化学成分的研究发现它含有铁杉树脂醇 , 此特征成分在红豆杉科其它几个属中

均未发现 , 这对进一步探讨白豆杉属在红豆杉科中的系统位置有重要意义 。

红豆杉科的原胚发育和包括三尖杉属及罗汉松科一些成员在内的其它松柏类相似〔27〕 。细胞

壁形成后 , 有一层上层细胞在顶部开口 , 其下有一群不规则叠生的细胞。裸子植物中原胚在细胞

壁形成之前自由核减数分裂的发生次数有减少的趋势 。松柏类植物中一般发生 6次以下 , 三尖杉
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属 、 红豆杉属 、 白豆杉属 、穗花杉属和澳洲红豆杉属发生 4次自由核有丝分裂 , 而榧树属的分裂

次数减至 2或 3次。红豆杉科各属均为简单多胚 , 榧树属兼具裂生多胚。三尖杉属中偶有裂生多

胚出现。胚胎学资料不支持将红豆杉科从松柏目中分离出来 , 单独成立红豆杉目的观点 。

红豆杉属和榧树属树皮的显著特征是具有细胞外壁含草酸钙晶体的纤维
〔28〕

。穗花杉属也具

含晶纤维 , 但是澳洲红豆杉属缺如 , 三尖杉属也不具含晶纤维 。

红豆杉科和三尖杉科的树皮 、 木材中不具树脂道〔29〕 。然而榧树属和穗花杉属的叶和假种皮 、

三尖杉属的叶和肉质种皮中具树脂道 。三尖杉属和榧树属的木材中存在单独的具树脂的韧皮细

胞。

红豆杉科和三尖杉属木材的轴向管胞次生壁螺纹增厚 , 这是它们的一个重要特征。红豆杉科

管胞螺旋增厚的方式和分布与三尖杉属非常相似而与松科不同 。

叶的解剖结构对红豆杉科属的区分特别有用
〔30〕

, 而且也可用于鉴定叶化石 。穗花杉属的副

卫细胞围绕保卫细胞星状排列 , 有些副卫细胞为相邻气孔所共用。红豆杉属副卫细胞外表面显著

增厚呈乳突状而白豆杉属不增厚。榧树属 、 穗花杉属及白豆杉属的气孔呈单环型而红豆杉属和澳

洲红豆杉属为双环型 。桂耀林和胡玉熹对红豆杉属叶子的表皮特征与分类关系的研究认为红豆杉

属叶表皮的结构类型 , 在该属中只能作为一种辅助特征而不应成为定种的唯一根据 。

红豆杉科的花粉不具气囊 , 缺乏原叶细胞;三尖杉科 、 金松科 (Sciadopityaceae)、柏科和杉

科也是如此〔31〕。花粉具气囊和两个原叶细胞在松柏类中属原始特征 。红豆杉科花粉粒的纹饰和

结构与三尖杉科及柏科的特征基本相似 , 而席以珍发现穗花杉属的特征独特 , 既不同于红豆杉科

也有别于三尖杉科。

红豆杉科已有 4个属的染色体数目被报道。红豆杉属已知有 4个种的染色体数目 2n=24 。

这可能是该科染色体的原始数目 , 因为三尖杉属的几个种和松柏植物的原始数目也普遍如此 。红

豆杉属的 11条染色体为中部和亚中部着丝粒 , 最短的一条为亚端部着丝粒。榧树属有两个种日

本榧树 (Torreya nuci fera (L.)Sieb.&Zucc.)和 T .californica Torrey 的染色体数目报道为

2n=22。日本榧树的所有染色体为中部或亚中部着丝粒。Chuang 和 Hu 报道 Amentotaxus for-

mosana Li(A .argotaenia)的染色体数目 2n=14;他们认为台湾穗花杉 (A.formosana Li)和

穗花杉 (A .argotaenia)是同种异名 。管启良研究穗花杉(A .argotaenia (Hance)Pilger)的染

色体及核型发现 2n=40=4m+36T ;他认为 Chuang 和 Hu所研究的材料实是台湾穗花杉 。管启

良和林立〔32〕

还报道了白豆杉的核型和性染色体 。对根尖细胞染色体分析表明雌株有一对异形性染色体 , 异配

性别 , 属 ZW型;雄株属同配性别 ZZ 型;雌株核型为 2n=2x =24=22m (2SAT +ZW)+2T ,

雄株的核型为 2n=2x=24=22m (2SAT +ZZ)+2T。澳洲红豆杉属的染色体数目还未见报道。

红豆杉科天然产物化学的研究主要局限于红豆杉属和榧树属 , 另外还有对穗花杉属和白豆杉

属双黄酮类成分的初步研究〔33〕及从白豆杉木材和穗花杉叶中提取出的几个成分 。红豆杉科的化

学研究未提供证据支持把它同松柏类其它科分离出来的处理方式。

红豆杉科和三尖杉科中只存在 3′, 8″一双-4′, 5 , 7-三羟基黄酮 , 穗花杉双黄酮 (A-

mentoflavone)系双黄酮成分;与之相对 , 在南洋杉科 、 柏科 、 杉科和罗汉松科中发现的双黄酮

类结构却非常多样。榧黄素 (Kayaflavone)是榧树属 4个种中报道的唯一双黄酮成分 , 它在穗花

杉属 、白豆杉属或红豆杉属中没有发现 , 其亲本化合物穗花杉双黄酮是穗花杉属中报道的唯一双

黄酮类成分。何关福等认为在所有被检测的红豆杉科各属植物的叶中 , 仅榧树属含有榧黄素 , 其
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它属均未检测到榧黄素这个特征化合物;这一特点似乎支持某些分类学家在红豆杉科中建立榧树

族的意见。从 Taxus baccata中分离到单 、双和三甲基乙醚系列化合物 , 以及西阿多黄素 (Sci-

adopitysin)、 银杏黄素 (Ginkgetin)和长叶世界爷双黄酮 (Sequoiaf lavone), 而红豆杉属的其它

几个种只报道有西阿多黄素。

榧树属叶树脂中的主要单萜成分包括苎烯 (Limonene), α-蒎烯 (α-Pinene)和香叶烯

(Myrcene)在其它松柏类中也广泛存在〔34〕 , 从日本榧树 (Torreya nuci fera)的茎干中分离到一

系列颇不寻常的倍半萜烯 , 但是此属内的比较研究得还很有限 。香榧 (Torreya grandis cv .

`Merrillii' )叶精油中 , 苎烯占绝大部分 (44.24%),其次是α-蒎烯(20.75%), 再次是δ-3-

蒈烯 (δ-3-Carene), 这 3个成分占整个精油成分的近 70%, 是香榧叶精油的一个特点;白豆

杉叶精油成分中此 3个成分占整个精油成分的 1/3以上 , 这与香榧叶精油组成特点十分相似 。还

未见红豆杉科其它属植物叶精油成分研究的报道 。

红豆杉属以具高毒性的 Taxane生物碱著称 , 这是一类在其叶 、 茎和种子中都存在的双萜生

物碱〔35〕 。其中有些生物碱 , 最出名的是紫杉醇 (Taxol)由于具抗有丝分裂的活性可以用作抗癌

化学制剂而成为颇受关注的课题 。Taxane 生物碱过去认为是红豆杉属特有的 , 但是最近在穗花

杉中也有发现。周荣汉等在白豆杉属植物中也发现有紫杉醇及短叶醇等化合物的存在。榧树属中

不具 Taxane类生物碱 。在红豆杉科和三尖杉科以外的松柏类植物中生物碱的分布是非常有限的 ,

只在松科的少数成员和柏科的 Athrotaxis D.Don属有发现。

胡志昂等
〔36〕
从种子蛋白多肽和针叶过氧化物酶探讨了红豆杉科的系统位置 。总结红豆杉科

及其亲缘种类的种子蛋白多肽 , 可以看出白豆杉很接近红豆杉属 , 但有显著差别。穗花杉和榧树

(Torreya grandis)比较接近;如果以红豆杉属和榧树属作为两个极端 , 白豆杉和穗花杉是中间

过渡类型;三尖杉属某些种的种子蛋白很接近红豆杉属。红豆杉科内各属间针叶过氧化物酶谱差

别很大 , 但三尖杉属一些种与红豆杉属却有些类似 , 说明三尖杉属和红豆杉属之间有密切联系 。

两种蛋白质资料一致说明红豆杉科的红豆杉属和三尖杉科的三尖杉属有密切的亲缘关系 。支持红

豆杉科应该是松柏目下的一个科的主张 。

2.2　三尖杉科

一般认为三尖杉科 (Cephalotaxaceae)仅包括三尖杉属 (Cephalotaxus)一属 , 分布于东亚

及中南半岛北部 , 主产我国。郑万钧和傅立国在 《中国植物志》 第七卷中主张全属宜分为 8 ～ 9

种和 4变种。

三尖杉属是 Siebold 和 Zuccarini命名的 , 最早由 Endlicher 记入 《植物属志补编》 (Genera

Plantarum Supplementum)。Eichler 把此属置于红豆杉科 。早期把三尖杉属作为红豆杉类处理可

能是由于和所有红豆杉类一样它们的木质部也具次生螺纹增厚以及对雌 、 雄球果的了解不足 。

Neger认为三尖杉属的雌球花极为特殊 , 与红豆杉科区别显著 , 首次建立三尖杉科 , 只包括三尖

杉属。Pilger 支持 Neger建立三尖杉科的观点 , 只是他基于对雌球花结构的认识又把穗花杉属归

入三尖杉科 。Pulle把红豆杉科和三尖杉科置于红豆杉目之下 。Flo rin根据雌球花和气孔的结构认

为三尖杉属和穗花杉属差异显著;应把穗花杉属由三尖杉科移出;三尖杉科和红豆杉科没有联

系 , 红豆杉科应上升为裸子植物中一个独立的目或纲 , 三尖杉科仍放在松杉目。然而 Takhtajan

认为红豆杉科 、 三尖杉科和罗汉松科之间的关系密切 , 它们共同置于松杉目内 。

Singh 对 Cephalotaxus drupacea Sieb.et Zucc.的生活史和系统位置进行了研究 , 认为三尖杉

科和罗汉松科或红豆杉科没有联系;尽管红豆杉科和三尖杉科在木材结构 , 花粉构造和胚胎发育
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的某些方面都有相似之处 , 但这些相似之处在其它松柏植物中也可找到 , 不能表明两科间有密切

关系 。他主张三尖杉属应归属于单属科三尖杉科内并且由于三尖杉科在幼苗结构 、 叶迹解剖 、小

孢子叶下生孢子囊 、 双轴雌球花和胚胎发育等方面和松柏类有相似特征而应将其包括在松柏目

内。Keng 认为红豆杉科和三尖杉科及罗汉松科有复杂的关系;它一方面通过穗花杉属和三尖杉

科发生联系 , 另一方面通过叶状枝属 (Phy llocladus)和罗汉松科相联系 。他倾向于接受 Buchholz

的分类方案 , 把不发育成明显球果的 Phyllocladaceae 、红豆杉科 、 罗汉松科和三尖杉科放入红豆

杉亚目 (Taxinieae), 而把具明显球果的南洋杉科 、松科 、 杉科和柏科放入松杉亚目 (Pinieae)。

红豆杉亚目置于松杉亚目之前 。郑万钧和傅立国认为松杉类植物中具有明显球果的 4个科 (即南

洋杉科 、 松科 、 杉科和柏科)其亲缘关系较近 , 应成为一目 (即松杉目);而无明显球果的 3个

科 (即罗汉松科 、三尖杉科和红豆杉科)彼此的亲缘关系似乎较远 , 应各自独立为目 (即罗汉松

目 (Podocarpales), 三尖杉目 (Cephalotaxales)和红豆杉目), 而同置于松杉纲内;三尖杉目位

于罗汉松目与红豆杉目之间。傅立国〔37〕又认为三尖杉科亲缘关系与红豆杉科较近 , 系统位置似

应置于松杉目红豆杉亚目 。周 和姜笑梅〔38〕讨论木材解剖特征后认为罗汉松科 、 三尖杉科 、 红

豆杉科3科比南洋杉科进化 , 松科则较这 3科更为进化;3科位置按 Takhtajan (1956)系统 , 以

在南洋杉科后面松科前面为合适;3科中以三尖杉科 、红豆杉科两者亲缘关系似更为接近 , 主要

表现在次生木质部管胞内壁普遍具有次生螺纹加厚;他们认为三尖杉科以不建立独立的 “目” 仍

置于红豆杉目中为宜 。

Laubenfels
〔39〕
根据外部形态将现存松柏类植物 的叶主要分为 4种类型:叶型Ⅰ , 单脉序 , 横

切面为四棱形的针状叶;叶型 Ⅱ , 单脉序 , 线形或披针形 , 背腹扁平;叶型 Ⅲ , 鳞叶;叶型Ⅳ ,

多脉序 , 广阔 、 卵圆形 、 扁平 。他把红豆杉科三尖杉科 (属)的叶归入叶型Ⅱ并且认为三尖杉属

叶的着生方式和榧树属相似 , Griffi th研究了三尖杉属叶中的转输组织 , 由管胞和薄壁组织组成;

叶顶端部分的转输组织靠近木质部成弧形而叶的大部分的转输组织位于叶脉木质部的两侧。三尖

杉属的转输组织为红豆杉型 。Cephalotaxus harringtonia 和罗汉松(Podocarpus macrophyl lus)的

叶转输组织个体发生类似 , 起始的转输细胞体积小 、 着色深 、 核大 , 在叶的早期发育阶段就可识

别出来;两个种的第一个成熟转输管胞均发生于原基顶部并且不和木质部管胞接触;两种的这些

木质化细胞的一般分化过程都是向基式 。

Suzuki观察了红豆杉科 、三尖杉科和罗汉松科苗中的树脂道 , 把这 3科植物的树脂道分为红

豆杉型 、 榧树型 、陆均松型和罗汉松型;榧树属和三尖杉属的每片叶内只有一个树脂道 , 树脂道

下延入茎的皮层并且成为盲端 , 它们的树脂道式样为榧树型。

胡玉熹〔40〕在光镜与扫描电镜下比较观察了三尖杉属植物叶片构造与叶表面角质层的特征 ,

发现篦子三尖杉 (Cephalotaxus ol iveri)和三尖杉属的其余种类相比特征独特 , 建议三尖杉属分

为三尖杉组 (Sect.Cephalotaxus)和篦子三尖杉组 (Sect.Pectinatae)并且在三尖杉组中依据

叶片中石细胞存在与否 、 石细胞类型及分布图式等特征 , 初步将它分为星状石细胞系 、 短石细胞

系 、 纤维石细胞系和无石细胞系 4个系 。傅立国对三尖杉属的分类作了订正 , 认为三尖杉属宜分

为篦子三尖杉组(Sect.Pectinatae L.K.Fu)和三尖杉组(Sect.Cephalotaxus)及9个种。对篦

子三尖杉的胚胎学研究发现它与三尖杉属的其它种相比有不少共性但是也存在明显差异 , 最突出

的特殊性是苗端早在胚成熟前分化形成明显圆锥状突起 、 成熟胚子叶极为发达 , 另外精原细胞分

裂前细胞中心细胞质浓缩成星状放射区域;赞同将篦子三尖杉在本属中另立一组〔41〕 。

三尖杉属植物茎次生韧皮部的组成分子及排列方式基本一致 , 但其中韧皮纤维的类型 、 石细
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胞的大小与数量 、含晶韧皮薄壁组织细胞的数量等特征可作为分种的依据;茎次生韧皮部解剖结

构的资料也支持将三尖杉属分为三尖杉组和篦子三尖杉组;另外 , 此属茎次生韧皮部中有些薄壁

组织细胞的内切向壁中嵌埋有草酸钙结晶 , 这有别于松柏类其它各科。

陈祖铿等研究了三尖杉和篦子三尖杉的受精作用 。发现三尖杉属的精原细胞有一类似银杏生

毛体的星状体结构 , 它分裂产生的两个精子在大小与形态上基本相同 , 而且精子细胞质中具拟核

仁颗粒存在;这些结构是三尖杉属的重要特点之一。三尖杉属植物的成熟卵细胞特别长 , 细胞质

中有丰富的核仁结构 , 卵核下方具 2 ～ 3团浓稠的细胞质团 , 这些结构很像穗花杉的卵细胞 , 支

持红豆杉科通过穗花杉属与三尖杉科密切相关的观点 。此外 , 三尖杉属的受精作用 , 属于有丝分

裂后类型 , 这种类型只在松科和三尖杉科中发现 。他们认为三尖杉属的性细胞分化和受精过程 ,

一方面有它自己的特点 , 另一方面与穗花杉属和松属有若干共同之处;这事实也可说明松柏类植

物是一群自然的 “目” 。

席以珍〔42〕对三尖杉科的花粉形态及其外壁超微结构进行了研究 。三尖杉属各种间花粉的基

本特征大体一致 。但是篦子三尖杉花粉的薄壁区很大 , 差不多占整个花粉远极面面积的一半;其

花粉外壁外层的最外一层团块或不规则的颗粒状分子彼此连接形成像覆盖层一样的结构 , 在其内

的一层疏松的微颗粒层也十分清楚而且也比较厚;这些特征和三尖杉属的其余种相比非常特殊 ,

支持在该属中分别成立篦子三尖杉组和三尖杉组的意见。花粉资料还表明三尖杉科应只包括三尖

杉属 , 是一个独立的科;它和穗花杉的花粉外壁外层都有一层微颗粒层说明两者关系密切;三尖

杉科应置于罗汉松科 、穗花杉科(Amentotaxaceae)之后 , 红豆杉科之前。

三尖杉属植物的生物碱可分为两大类。一类是以粗榧碱为母核的粗榧碱类生物碱

(Cephalotaxine type alkaloids), 另一类是高剌酮类生物碱(Homoerythrina type alkaloids)。在生物

碱结构类型和组分方面 , 篦子三尖杉和三尖杉属其他种间的相似程度较小
〔43〕

。三尖杉科 、红豆

杉科和罗汉松科中均检测到生物碱 , 而其余松柏类植物除少数属种外大部分是不含或少含生物碱

的;即使在个别属种中发现有生物碱 , 其化学结构特征与类型也与前述 3科绝然不同。生物碱的

研究似乎支持 Buchholz的分类方案 。

在三尖杉属 (科)植物中所含的两大类生物碱中 , 粗榧碱类的生物碱是其主要的生物碱 , 还

没有在其他科属的植物中发现过 , 可以认为此类生物碱是三尖杉属 (科)所特有的 。红豆杉科植

物中分离到的生物碱均属紫杉碱类生物碱 , 这类生物碱的结构与粗榧碱类不同 , 有其自己的生源

途径并且可以认为是红豆杉科所特有的 。此外 , 在三尖杉属 (科)中分离到的高剌酮类生物碱在

红豆杉属 (科)中没有发现;而在红豆杉属植物中分离到的另一类假麻黄碱(Pseudoephedrine),

在三尖杉属 (科)的植物中也未检测到 。可以认为这两个属 (科)在生物碱的组成类型上没有关

系 , 而且这两属植物各自含有的粗榧碱类和紫杉碱类生物碱都属比较古老的生物碱类型 。

三尖杉属植物含有的另一类主要成分是双黄酮(Bisf lavones或 Biflavony ls)。这类化合物对研

究三尖杉科的化学分类非常重要。Khan〔44〕从 C.drupacea 的新鲜叶中分离到长叶世界爷双黄酮

(Sequoiaflavone)、 银杏黄素 (Ginkgetin)和西阿多黄素 (Sciadopitysin)。马忠武等从 (C.har-

ringtonia 的叶中分离到 C -methylbiflavone 并测定了其结构 。马忠武等由高山三尖杉 (C.for-

tunei Hook.f.var.alpina Li)的叶中分离到西阿多黄素和穗花杉双黄酮-4′, 4″, 7′, 7″-四

甲醚 (Amentoflavone-4′, 4″, 7′7″-tet ramethy l ether).另外 , 自三尖杉 (C.fortunei Hook.

f.)中也分得多种黄酮类化合物。

马忠武等
〔45〕
通过分析三尖杉属 (科)植物叶的双黄酮类化合物 , 对该属 (科)进行的化学
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分类研究表明篦子三尖杉不含三尖杉属植物中普遍存在的穗花杉双黄酮 、 长叶世界爷双黄酮和银

杏双黄酮 , 它含有该属植物中普遍不存在为其所特有的篦子三尖杉双黄酮 (Oliveriflavone), 支

持把篦子三尖杉单独成立篦子三尖杉组;三尖杉科 、 红豆杉科和罗汉松科 (除罗汉松属)植物叶

中仅含有属于 C-3′/C-8″结构类型的双黄酮 , 而南洋杉科 、 杉科和柏科植物含有的双黄酮成分

的结构类型更为多样 , 松科植物完全不含双黄酮类化合物 , 认为三尖杉科与南洋杉科 、 松科 、杉

科和柏科的亲缘关系较远 , 而与红豆杉科及罗汉松科的亲缘关系密切。此外 , 他们还认为由于穗

花杉属植物中没有检测到双黄酮成分和生物碱类 , 说明穗花杉属与三尖杉属的差异十分显著 , 三

尖杉科应仅包括三尖杉属一属 。但是 , 有报道说明穗花杉属含有唯一的双黄酮成分穗花杉双黄酮

(Amentof lavone), 穗花杉中也发现有 Taxane 生物碱。从化学分类的角度去讨论穗花杉属与三尖

杉属 (科)的问题还有待于进一步的研究。

2.3　罗汉松科

罗汉松科植物主要分布于南半球 , 约有 150 种。Pilger 将此科分为 Pherosphaera 、 Micro-

cachrys 、 Saxogothea 、陆均松属 (Dacrydium)、 Acmopy le 、 罗汉松属 (Podocarpus)和 Phyl lo-

cladus 7属 。Florin建议把陆均松属再分为 A 、 B和 C 三组 。Chamberlain认为罗汉松科包括罗汉

松属 、陆均松属 、 Microcachrys 、 Pherosphaera 、 Saxagothea 和Phyl locladus 6个属 , 把分布于

新喀里多尼亚的 Acmopyle 属移进红豆杉科;罗汉松科置于松柏目 。Buchholz和Cray〔46〕在修订罗

汉松属时主要根据叶的解剖特征主张把该属划分成 8 个组 , 其中 Sect.Eupodocarpus 、 Sect.

S tachycarpus和 Sect.Nageia再进一步分为亚组 , 取消 Pilger提出的亚属。这基本上得到了木材

显微结构研究的支持〔47〕 。Pilger 和 Melchior 将罗汉松科分为 Pherosphaeroideae 亚科 (只含

Pherosphaera 属)、 Phy llocladoideae亚科 (只含 Phyllocladus 属)和其余的 Saxegothea 属 、 Mi-

crocachrys属 、陆均松属以及罗汉松属 、 Acmopyle 属 5个属组成的罗汉松亚科 (Podocarpoideae);

罗汉松属下设 Sect.S tachycarpus 、 Sect.S undacarpus 、 Sect.Nageia 、 Sect.Polypodiopsis 、

Sect.Eupodocarpus 、 Sect.Afrocarpus 、 Sect.Dacrycarpus和 Sect.Microcarpus 8个组;罗汉松

科置于松柏纲 (Coniferopsida 或 Coniferophyta)之松柏目 (Coniferae)。Quinn 综合配子体发育 、

胚胎发生 、细胞学和营养体的解剖特征等资料探讨了罗汉松科内属的界限;他认为此科内的小属

得到普遍支持 , 然而陆均松属和罗汉松属是人为集合;主张把陆均松属至少再分为 5个属 , 把罗

汉松属的 8个组分别上升到属的等级。

Keng〔48〕认为 Phyllocladus属的称为叶状枝 (Phyllocladia)的叶是由复杂的开放二歧分枝系

统融合而来 , 属于古老结构的残遗;存在外始式维管束和不具叶迹的解剖特征也表明了该属的叶

状枝的邃古性;Phy llocladus属的单倍染色体数目是 9 可能代表的是罗汉松科甚至整个松柏目植

物的染色体基数〔49〕 。Phyl locladus属有可能是联系前裸子植物 (Progymnosperms)和现存松柏类

的重要环节 , 赞同给此属以科的地位 。Phyllocladaceae 科和红豆杉科及罗汉松科有许多相同的外

部内部特征〔50〕 , 这些特征是由进化出红豆杉科和罗汉松科的同一祖先遗传而来;Phyllocladaceae

应置于松柏目 (Coniferales)红豆杉亚目 (Taxinieae)的最原始地位 。但是 , Hart对球果类的分

支分析研究不支持把 Phyl locladus从罗汉松科分出成科。

罗汉松属的竹柏组(Sect.Nageia)也是罗汉松科植物中颇为引人注目的一个类群 。早期研

究时曾把此组中的植物作为裸子植物中的新属 Nageia
〔51〕 。De Laubenfels修订罗汉松科时 , 把竹

柏组重新独立为属并且命名属名为 Decussocarpus De Laub。他再次修订时恢复使用 Nageia 属名

而把Decussocarpus作为该属的新异名。Page
〔52〕
确认 Nageia 属名的合法性 。认为该属的主要特征
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为具独特的宽大多脉叶和分枝的生殖器官构造 , 并指出该属为极自然的类群。傅德志〔53〕根据叶

无中脉而具多数近平行细脉和雌性生殖器官接近原始的枝条状结构 , 把竹柏属从罗汉松科中分离

出来建立单属新科竹柏科(Nageiaceae D.Z.Fu);他认为罗汉松科的营养和生殖器官的形态构造

与 Nageia 截然不同 , 罗汉松属所具有的肉质种托构造也与 Nageia wal lichiana 的明显不同;推

测在裸子植物的系统发育中可能存在一条以多脉叶类型为标志的 M -演化线 (multinerved leaved

evolutionary line), Nageia 生殖器官的形态构造与此演化线上的原始类型古裸子植物科达类的某

些式样十分相似 。

罗汉松科植物在个体发育过程中以叶型的出现顺序是叶型 Ⅱ、 叶型Ⅰ和叶型Ⅲ为其特征 , 在

陆均松属组 C 、 Acmopy le 和罗汉松属的鸡毛松组中都观察到这种顺序。 Microcachrys 属 、

Pherosphaera 属和罗汉松属的Microcarpus组的成熟叶为叶型Ⅲ;陆均松属 A和 B组叶型 Ⅲ 、组

C 叶型 Ⅰ 、 Ⅱ;罗汉松属竹柏组为叶型Ⅳ;罗汉松科其余成员为叶型 Ⅱ。

罗汉松科植物的叶除具转输组织外 , 在罗汉松属 , Acmopyle 属和陆均松属中还发现有副转

输组织〔54〕。陆均松属的转输组织属苏铁型;罗汉松属鸡毛松组的转输组织为南洋杉型 , 竹柏组

为红豆杉型 , 罗汉松组为苏铁型。

Suzuki研究了部分松柏类幼苗的树脂道 , 发现红豆杉属 、 白豆杉属(Nothotaxus)和陆均松

属的 3个种 (Dacrydium fonki i 、 D .laxi folium 和D .intermedium)属红豆杉型 , 榧树属和三

尖杉属为榧树型 , Dacrydium elatum 、 Podocarpus alpinus 、 P.elatus 、 P.elongatus和P .neri-

i folius 为陆均松型 , 罗汉松 (Podocarpus macrophyllus)、竹柏 (P .nagi)和 P.koordersi i 属罗

汉松型 , Phyllocladus 属可能是榧树型 。另外 , Pherosphaera 属的叶只有一个树脂道 。Kucera和

But terfield〔55〕观察记录了新西兰本土 Phyl locladus属 3个种树皮内树脂道的发生过程并且简要讨

论了树脂道和石细胞的起源与功能 。

罗汉松科植物配子体发育和胚胎发生研究方面积累的资料表明 , 雌配子体被一强烈增厚的大

孢子膜包围 , 具少数长而渐尖的颈卵器;雄配子体产生两个相同大小 、外形的配子;原胎发生经

历 5次自由核分裂并且至少有 2次发生于颈卵器上方;有大量初生胚原始细胞排为数层;不具裂

生多胚现象;这些均属原始特征
〔56〕

。

罗汉松科的所有已检测成员都生有很多根瘤 , 同种内根瘤大小基本一致而且总是对生排为两

列 , 使根的外观极为特殊〔57〕。这方面的特征对科内属的分类具一定意义。

罗汉松科的花粉形态多样 。Pocknall〔58〕对新西兰罗汉松科 4 个属罗汉松属 、 陆均松属 、

Dacrycarpus和Phy llocladus的花粉形态进行了研究。席以珍也对我国罗汉松科 2 属 6 个种植物

花粉外壁的细微结构作了观察 , 发现罗汉松属与松科中具气囊的属的花粉形态十分相似但仍有区

别;我国陆均松花粉形态特殊 , 气囊具纹饰 , 体和气囊纹饰相同;现代的短叶罗汉松 (Podocar-

pus macrophyllus (Thun.)D.Don var.maki Endl.)花粉有许多特征与罗汉松科的化石花粉类

似是较原始的种 。花粉资料说明罗汉松科既原始又古老。

罗汉松科染色体的数目变异很大 , 染色体的数目范围从 n=9到 n=20;陆均松属 (n=15 ,

12 , 11 , 10 , 9), 罗汉松属 (n=19 , 18 , 17 , 13 , 12 , 11 , 10), Acmopy le (n =10), Micro-

cachrys(n=15), Pherosphaera (n=13), Phyl locladus(n=9)以及 Saxagothea (n=12)。然而

罗汉松属许多组的染色体在数目和形态上具高度一致性支持 Buchholz和Gray 的分类方案〔59〕 。刘

宜宾等报道了竹柏 (Podocarpus nagi Pilger)的核型 , 染色体数 2n=26 , 有 1对亚端部着丝点染

色体 , 4对亚中部着丝点染色体和 8 对中部着丝点染色体。Hizume 等报道罗汉松 (Podocarpus
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macrophyl lus (Thunb.)Lamb.)雌株染色体数目 2n=38 , 雄株染色体数目 2n=37;雌株染色体

均为端部着丝点染色体 , 雄株由 1 条大型亚中部着丝点染色体和 36条端部着丝点染色体组成;

罗汉松的性别由 XXY 型性染色体系统决定。叶志云等报道了长叶竹柏 (Podocarpus f leuryi

Hickel)的核型 , 染色体数目为 2n=26 , 具 4对中部着丝点染色体和 9对近中部着丝点染色体 ,

其中第 2对染色体长臂上具次缢痕 , 属 “2A” 核型。

3　今后研究的发展方向

迄今为止 , 红豆杉科 、三尖杉科和罗汉松科的实验分类学研究主要集中在形态学 、胚胎发

育 、 比较解剖 、 孢粉和化石等方面 。根据现有资料还无法对这些分类群在系统发育上存在的争论

作出明确判断。除进一步完善已有数据外 , 还必须获得更多其它相关学科提供的证据。我们已在

红豆杉科 、三尖杉科和罗汉松科植物筛分子质体的超微结构 、 假种皮的扫描电镜观察 、 叶精油化

学成分 、 同工酶分析 、叶片结构的比较观察以及茎次生韧皮部和木材的比较解剖等方面开展了一

些研究 , 并将继续寻找 DNA 分子水平的证据。希望能为此 3科植物的系统学研究以及保护和利

用我国的这些植物资源提供更多实验分类学方面的依据。
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