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瓦形细胞在广义锦葵科中的分布 

及其系统学意义 

唐 亚，谢嘉穗，高 辉，孙 辉 

(四川大学环境科学与工程系，四川成都 610065) 

摘 要：基于文献和作者的研究，该文讨论了瓦形细胞的识别、类型、变异及在广义锦葵科中的分布及其系统 

学意义。瓦形细胞是一种特殊射线细胞 ，呈不定的横列 ，常分散在横卧细胞之间，常无 细胞内含物 ，其宽度远 

比横卧细胞为小 ，根据瓦形细胞与横卧细胞高度、宽度的相对大小 ，分为榴莲型、中间型和翅子树型 3种类型， 

目前为止仅在广义锦葵科 9个亚科中的 7亚科 39个现存属和 5个化石属中发现；榴莲型、翅子树型和中间型 

瓦形细胞分别在 22、20和 5个属中发现 ，具有中间型的属同时具有榴莲型或／和翅子树型。仅翅子树型和中 

间型瓦形细胞在化石中发现，榴莲型可能 比翅子树型古老。瓦形细胞在广义锦葵科中的分布 ，对研究一些类 

群的系统发育有意义。 
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Tile cells：their occurrence and systematic 
。

pl ications。 M alvaceae Slm 1 lCatlons in vaceae S．’1． ● ● 
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Abstract：Based on literature and our own study，the identification，types，variation and systematic implications 

of tile cells in Malvaceae S．1．are discussed in the present paper．Tile cells are a special type of ray cells occur— 

ring in both extant plants and fossil wood of Malvaceae S．I．and are usually in indeterminate horizontal series 

and interspersed in procumbent cells．Tile cells differ from other ray cells in their shape，size，position in rays 

and usually absence of darkly stained contents．Based mainly on comparative height and width of tile cells and 

procumbent cells，three types of tile cells，Durio type，intermediate type and Pterospermum type，are recog— 

nized．Tile cells are found in 39 extant and 5 fossil genera in 6 of the 9 subfamilies of the Malvaceae s
． I．，with 

1 2 genera in subfamily Grewioideae and 9 in Helicteroideae．The Durio type is found in 22，Pterospermum in 

2 1，and intermediate in 5 extant genera．The genera with the intermediate type have also Durio and／or Pter0一 

spermum type and no single genus has only the intermediate type of tile cells．Only the Pterospermum and in— 

termediate types of tile cells are found in fossils．The Durio type has not been reported yet
．
The Pterosper— 

lirlU11l type of tile cells is thought to be derived from the Durio type of tile cells
． Occurrence and distribution of 

tile cells in M alvaceae S．1．is helpful to phylogenetic study of some taxa of the family
．  
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瓦形细胞 (tile cel1)是异型木射线 中的一种特 

殊细胞，与木射线中的其它细胞区别明显，目前为止 

仅在被子植物锦葵 目的核心成员科(即传统的木棉 

科 Bombacaceae、椴树科 Tiliaceae、梧桐科 Sterculi— 

aceae和锦葵科 Malvaceae等 4个科)或广义的锦葵 

科(Malvaceae，S．1．)几个亚科的现存类群和木材化 

石 中 发 现 (Chattaway，1933；Metcalfe等 ，1950； 

Manchester等，1978；Manchester，1979，1980；Car— 

lquist，1988；成俊卿等 ，1980；Terada等，1998；唐亚 

等 ，2005)。本文讨论瓦形细胞 的识别、类型、变异以 

及瓦形细胞在锦葵科中的分布、在锦葵科中的系统 

学意义等。 

1 瓦形细胞及其类型和演化 

瓦形细胞最早由 Moll和 Janssonius提出，指在 

一 些植物次生木质部射线 的径切面上看起来象“瓦 

块”一样的细胞 ，这些细胞无明显 细胞 内含物 ，直立 

或方 形，与相 邻 横 卧 细胞 近等 高。Chattaway 

(1933)在对锦葵 目木材解剖研究的基础上 ，系统地 

研究了瓦形细胞 ，提出了含义较广 、被广为接受的定 

义 。根据她的定义 ，瓦形细胞“是一种特化的直立细 

胞 ，无明显可见的细胞内含物 ，呈不定 的水平系列 ， 

在径切面上明显比横卧细胞窄，分散在横卧细胞 

中”。瓦形细胞的高度有一个逐渐变化的系列，根据 

瓦形细胞的高度、宽度及其与横卧细胞的高度和宽 

度的相对大小，她将瓦形细胞的两个极端类型定为 

榴莲 型 (Durio type)和 翅 子 树 型 (Pterospermum 

type)，并指 出在二者之 间有过渡类型 ，但未 给予正 

式的类型名称，最早提 出的瓦形细胞属 于榴莲型。 

但瓦形细胞是否应包含翅子树型则有不同看法 。国 

际木材解剖学家协会 (International Association for 

Wood Anatomists，IAWA)将瓦形细胞定义为“一种 

没有明显内含物的直立细胞，其高度与射线的横卧细 

胞近相等，以不确定的水平系列出现，常分散在横卧 

细胞 中”(IAWA ，1964)。这 一 定义 实 际上 仅包 括 

Chattaway(1933)所指 的榴莲型，也就是最早 提出的 

瓦形细胞的含义，但这一定义被认为过于狭义 。根据 

对锦葵 目化石和 125属现存物种的研究 ，Manchester 

等(1978)建议沿用 Chattaway提 出的定义，并得 到 

Carlquist(1988)和 IA、ⅣA (Wheeler等，1989)的赞同。 

IAWA 修订后的瓦形细胞定义为“一种无明显内含 

物、直立或稀方形的特殊射线细胞，通常分散在多列 

射线的横卧细胞中，呈中间的水平系列出现”(whee卜 

er等，1989)。这一定义基本采用了 Chattaway的瓦 

形细胞定义，不再强调瓦形细胞的高度。 

榴莲型和翅子树型瓦形细胞 区别明显。榴莲型 

瓦形细胞在横切面和径切面上很明显，而在弦切面 

上则不一定明显 ；瓦形细胞在 弦切面上 的宽度与横 

卧细胞近等大或稍小，差异不明显，区别主要为横卧 

细胞含染色较深的内含物 ，而瓦形细胞无 明显 内含 

物；瓦形细胞在径切面非常狭长，1O～14个细胞与 1 

个横卧细胞等宽。具翅子树型瓦形细胞的射线由两 

种细胞组成，在三个切面上都可以区别；瓦形细胞在 

横切面上并不十分显著，但在弦切面上可以明显与 

横卧细胞区别：瓦形细胞大、多角形、无内含物，而横 

卧细胞小、具染色深的内含物、成簇出现；瓦形细胞 

和横卧细胞在径切面上的区别更为明显，后者高仅 

为前者的一半，但其宽度是前者的 4～6倍，而且前 

者无内含物 ，易于与染色深 的横卧细胞相 区别。可 

见，对瓦形细胞的确定有高度、细胞内含物以及与横 

卧细胞 的相对宽度三个指标；此外，瓦形细胞既出现 

在射线 中间，也出现在射线边缘 ，据此与射线的直立 

细胞相区别。但后来的研究者主要关注前面两个指 

标，而没有强调瓦形细胞与横卧细胞的相对宽度及 

瓦形 细胞 的 位置 。Manchester等 (1978)和 Car— 

lquist等(1988)对 瓦形细胞 的划分主要侧重于其与 

横卧细胞的相对高度，榴莲型瓦形细胞与横卧细胞 

几等高，而翅子树型瓦形细胞为横卧细胞的两倍以 

上，中间型瓦形细胞仅比横卧细胞稍高。三种类型 

的瓦形细胞在横切面、弦切面和径切面上的形状和 

表现不同(图版 I)。 

瓦形细胞在形状 、大小和在射线 中的位置等方 

面不 同于射线直立 细胞 ，但是否含可见 内含物则有 

变化。根据我们对 国产部分种类 的研究和文献资 

料，在许多类群的瓦形细胞中观察到晶体，因此，无 

可见细胞内含物并不是瓦形 细胞 的典型特征 ，但 目 

前为止在瓦形细胞中所观察到的内含物常常是透明 

的，与横卧细胞染色较深的内含物区别明显，仍然可 

以作为一个重要的特征加以应用(图版 T)。 

虽然瓦形细胞与射线的其它细胞区别明显，除 

Webber(1934)在对狭义锦葵科木材研究中提到翅 

子树型瓦形细胞与直立细胞相似以外，其他研究者 

都没有提到瓦形细胞与射线直立细胞的区别。根据 

我们对国产锦葵 目一些类群的研究 ，对瓦形细胞的 

判定有时困难 ，需要综合应用上述 四个指标才能确 
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定。如本文作者之一曾报道在田麻属(Corchorop— 

sis)、梅蓝属(Melhania)和平当树属(Paradombeya) 

中有瓦形细胞(唐亚 1992a，b，1993)，但经再次对原 

切片的检查 ，应用上述 4个指标进行辨认 ，发现原来 

的观察有误。以前在田麻属 中观察到的瓦形细胞应 

是单列射线的直立细胞，而在梅蓝属和平当树属中， 

与瓦形细胞相似的细胞在其 出现的位置和无明显内 

含物特征上与瓦形细胞极为相似，但其宽度与横卧 

细胞没有显著差异，不应该作为瓦形细胞；此外，成 

俊卿等(1980)报道在假苹婆(Sterculia lanceolata) 

中有 3种类 型 的瓦形 细胞 ，但其 他研究 者 (Chatt— 

away，1937；Metcalfe等 ，1950)对该 属多种 木材 的 

研究却没有发现 ，这种苹婆是否具有瓦形细胞值得 

商榷。我们的研究还发现，瓦形细胞的出现与射线 

类型密切相关。木材解剖学上通用的射线划分采用 

Kribs系统 ，根据 研究及对具 瓦形 细胞类群 的木材 

解剖文献的分析，瓦形细胞绝大多数出现在异型 Ⅱ 

B射线中，很少在其它类型射线中出现。对射线类 

型的判断，也将有助于瓦形细胞的判定。 

瓦形细胞类 型的划分有时也较困难。例如 

Triplochiton属瓦形细胞划 为榴莲型、中间型和翅 

子树型(Chattaway，1933；Metcalfe等，1950；Man- 

chester，1979；Carlquist，1988)；Guazuma属的瓦形 

细胞属于榴莲型或 中间型 (Carlquist，1988；Chatt— 

away，1933；Manchester等，1978)；Vinticena属 的 

瓦形细胞 Kukachka等(1943)归为翅子树型，但 

Carlquist(1988)则认为属于榴莲型。榴莲型和 中间 

型以及中间型和翅子树型有时难于划分易于理解， 

但榴莲型和翅子树型的差别是明显的，不同作者研 

究的种类可能不同。由此看来，在划分瓦形细胞类 

型时，Chattaway(1933)提出的瓦形细胞与横卧细 

胞相对宽度的指标应该加以应用。 

不同类型的瓦形细胞，即不同高度的瓦形细胞 

的起源时间似乎不 同，演化水平也有差异 。具有不 

同类型瓦形细胞的类群，其导管分子长度有显著差 

异。具有翅子树型瓦形细胞类群的导管分子平均长 

300~400 m，而具有榴莲型瓦形 细胞类群 的导管 

分子平均长500~600 gm，二者差异显著(Manches— 

ter等，1978)。一般认为，较短的导管分子比较长的 

导管分子特化(Metcalfe等，1950；Dickison，1975)。 

因此，翅子树型瓦形细胞要比榴莲型瓦形细胞更为 

特化 ，这也得到化石证据的支持。 

由于十分显著的识别特征 ，具瓦形细胞 的木材 

化石在北美和日本始新世中期和早渐新世有发现， 

至今已在 6属 14种发现(Manchester，1979，1980； 

Terada等，1998)，其 中 Chattawaya，Pterosper— 

moxylon，Tri ZDc，l ￡ 0z Z0，l，Wataria和 Grewiox- 

ylon为化石属，也在 1个现存的梭罗树属的化石中 

发现。所有化石中的瓦形细胞都属于翅子树型或中 

间型，还没 有榴莲型瓦形 细胞的报道 (Manchester 

等，1978；Manchester，1979，1980；Terada等， 

1998)。瓦形细胞在锦葵 目中起源很早 ，可能在白垩 

纪中期或晚期就已经发生，而并不是一个最近的特 

化 ，翅子树型瓦形细胞来 自榴莲型瓦形细胞 (Man— 

chester等 ，1978)。 

2 瓦形细胞在锦葵目中的分布 

瓦形细胞最早仅在传统梧桐科、木棉科和椴树 

科中发现，后来也在锦葵科中发现，除最近在广义锦 

葵 目成 员 龙 脑 香 科 (Dipter0carpaceae)中发 现 

(Manchester，2004)外。到目前为止还未在任何其它 

的植物类群中有过报道(Chattaway，1933；Metcalfe 

等，1950；Manchester等，1978；Manchester，1979， 

1980；Terada等 ，1998；Carlquist，1988；Manches— 

ter，2004；唐亚等，2005)。在广义锦葵科中，瓦形细 

胞也仅在部分而非全部研究过的类群中出现，确认 

的瓦形细胞在广义锦葵科 9个亚科中 7个亚科的 

39个属中出现(表 1)，其中扁担杆亚科 12个属、山 

芝麻亚科 8个属 、锦葵亚科 7个属、刺果藤亚科 5个 

属、非洲梧桐亚科 3个属、木棉亚科 2个属、椴树亚 

科 1个属，系统位置不定 的 1个属。Manchester 

(1980)曾提到传统锦葵科有 1O个属具有翅子树型 

瓦形细胞，但未列出具体的属，未能计算在内。榴莲 

型瓦形细胞在 22个属中出现，翅子树型在 2O个属 

中出现EManchester等(1978)提到在 3O个属中发 

现，但没有列出具体的属]，而中间型仅在 5个属中 

出现。在 具 有 中间 型 的 5个 属 中，梭 罗 树属 和 

Triplochiton属具 有 3种类 型的瓦形细胞 ，滇桐属 

和扁担杆属具有中间型和翅子树型瓦形细胞，而 

Guazuma属则具有中间型和榴莲型瓦形细胞 ，没有 

1个属仅具有中间型瓦形细胞 。 

3 瓦形细胞的系统学意义 

锦葵 目的范围在不同的系统中相差很大，传统 
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分类系统包括 1～16个科(唐亚，1990)，最近基于分 

子生物学研究建立的锦葵 目则包含 10个科(Alver— 

son等，1998，1999)。在这些系统中，传统椴树科、 

梧桐科 、木棉科和锦葵科是除 Hutchinson(1967)系 

统外其它系统都包括的科，是锦葵目的核心成员科 

(core families)，它们之间的关系非常密切，目前为 

止的研究表明它们是一个非常 自然的类群，有些属 

甚至族在不同的系统中被放在不同的科 中。基于分 

支分析(Judd等 ，1997)和分子 生物学研究(Alver— 

son等 ，1998，1999；Bayer等，1999)结果 ，这几 个科 

最近被合并成一个科，即广义的锦葵科(Malvaceae， 

S．1．)。 

在锦葵 目的组成上，传统上杜英科(Elaeocar— 

paceae)常作为椴树科成员或独立成科，与传统椴树 

科、梧桐科、木棉科和锦葵科等组成锦葵目(Cron— 

quist，1981)。在这 5个科 中，瓦形细胞 出现在除杜 

英科以外的4个科中，证实 Metcalfe等(1950)从解 

剖学证据提出并得到分子生物学研究结果支持(A1一 

verson等，1998)的关于杜英科与其它 4个科系统关 

系较远的结论 。 

表 1 瓦形细胞在广义锦葵科中的分布 

Table 1 Distribution of tile cells in M alvaceae s．1 

注；来源 Sources；Chattaway(1933)；Webber(1934)~Kukachka等(1943)；Manchester等(1978)；Carlquist(1988)；成俊卿等(1980)；Terada 

等(1998)；唐亚等(2005)。 

在出现瓦形细胞的 4个传统科中，锦葵科主要 

以翅子树型为主，除翅果麻属(Kydia)的瓦形细胞 

为榴莲型外，其余 6个属均为翅子树型瓦形细胞；木 

棉科以榴莲型为主，在具 有瓦形细胞 的 8个属中，7 

个属 的 瓦 形 细 胞 为 榴 莲 型，1个 属 ，即 轻 木 属 

(Ochroma)的瓦形 细胞 为翅子 树型；梧桐科 除有 3 

个属具有 2种或 3种类型 的瓦形细胞外 ，3个属具 

榴莲型，2个属具翅子树型，从类型的分布来看，榴 

莲型在 6个属中发现，翅子树型在 4个属中发现 ，而 

中间 型 在 3个 属 中 发 现；椴 树 科 除 扁 担 杆 属 

(Grewia)和滇桐属(Craigia)具有翅子树型和中间 

型，Mortoniodendron属具有榴莲型和翅 子树型外 ， 

榴莲型瓦形细胞在 8个属 中发现 ，而翅子树型瓦形 

细胞在 9个属中发现 。如果承认榴莲型瓦形细胞较 

为早 出的推论 ，从瓦形细胞的分布上推测，锦葵 目核 

心成员科的演化关系似为木棉科、梧桐科、椴树科和 

锦葵科，与锦葵 目传统的科间演化关系及 目前分子 

生物学研究结果都不一致，有必要进一步研究其系 

统发育 。 

在传统木棉科具瓦形细胞的 8个属中，具榴莲 

型瓦形细胞的 7个属除 Quararibea属外，在传统分 

类系统和基于分子生物学资料的新分类系统中都是 

榴 莲 族 (Durioneae)的 核 心 成 员 (Edlin，1935； 

Hutchinson，1967；Nyffeler等 ，2000)，是 一个 自然 

类群。这一类群一直作为传统木棉科成员，但最近 

的分子生物学研究发现其与传统梧桐科山芝麻族 

(Helictereae)的关系很近(Nyffeler等，2000)。而 

传统山芝麻族中仅在梭罗树属、鹧鸪麻属和 Trip— 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


5期 唐 亚等：瓦形细胞在广义锦葵科中的分布及其系统学意义 445 

lochit 属中发现瓦形细胞。传统木棉科的轻木属 

(Ochroma)在不同系统 中系统位置差异较大。在传 

统分类 中(Hutchinson，1 967)，具有瓦形细胞的属在 

椴 树 科 主 要 为 Grewieae，Sparmarnieae，Des— 

plastsieae和 Lueheae等族的成员，在梧桐科则主要 

属 于 Theobromaeae，Helictereae，Hermannieae和 

Mansonieae等 4个 族 ，在 锦葵 科 属 于 Kydieae和 

Ureneae等 2个族 。 

在基于分子生物学研究结果建立的系统中(A1一 

verson等 ，l 998，l999；Bayer等，l 999)，瓦形细胞 出 

现在广义锦葵科 9个亚科 的 7个 亚科 中，仅在梧桐 

亚科(Sterculioideae)和 Brownlowoideae亚科 中未 

发现。 

扁担杆亚科具瓦形细胞的 l2个属一直是传统 

椴树科成员 ，在广义锦葵科 中没有族的划分(Bayer 

等，2003)；在山芝麻亚科中具瓦形细胞的8个属中， 

具有 3种类型的梭罗树属和 Triplochiton属于山芝 

麻族 (Helictereae)，而 其 余 6个 属 在 Bayer等 

(1999)的研究 中未能确定其系统位置，但与传统木 

棉科成员关系较远 ，与山芝麻族相近 ，后来的研究发 

现进 一 步证 实 其 属 于 山芝 麻 亚 科 (Nyffeler等 ， 

2000)，属于榴莲族(Durieae)，不 同的族瓦形细胞类 

型不同；非洲梧桐亚科 中具瓦形细胞的 3个属 与该 

亚科其它成员(包括传统 的非洲梧桐族 Dombeyeae 

和火绳树族 Eriolaeneae)在 形态学上差异显 著，从 

目前的资料来看，这 3个属似可作为不同的族处理， 

但尚需作进一步研究 ；在锦葵亚科中，具有榴莲型瓦 

形细胞的翅果麻属(Kydia)属于 Kydieae族，其余 

具翅子树型瓦形细胞的属于 Hibisceae和 Gossipie— 

ae族，其中 Hampea传统上作为木棉科成员，但近 

年多作为锦葵科成员；刺果藤亚科具瓦形细胞的 4 

个属在分别属于 Bytterieae、Theobromeae和 Her— 

mannieae；木棉亚科具瓦形细胞的 2个属在不同系 

统中其系统位置相差很大；椴树亚科仅包括椴树属 

(Tilia)和滇桐属，滇桐属具 2种类型瓦形细胞 ，但 

椴树属没有瓦形细胞。上述表明 ，瓦形细胞在锦葵 

科中可能是不同时期 发生 的，其在锦葵 目系统发育 

中的意义还值得进一步研究。 

此外，有趣的是，在较早分子生物学研究中系统 

位置未定的几个类群 (Bayer等，l999)，即榴莲类 

(Durio alliance)、Lyptonichia、Glossosterrnon、滇桐 

属 、Mortoniodendron和 Nesogordonia，仅 Glossos— 

tet"tnoF1和 Nesogordonia没有瓦形细胞的报道，其它 

都具有瓦形细胞 ，而且 以榴莲型瓦形细胞为主。 
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im plications 

图版 I 

Plate I 

不 同类型的瓦形细胞在横 切面、弦切面和径 切面上的形态 
Three different types。f tile cells on transverse，tangential and radiaI sections，with pr。cEImbent cells densely dott d 

深色者为横 卧细胞 ；A．榴莲型；B．中间型 ；C．翅子树型 。 

Ab。ut×200．Slightly modified from Manchester& Miller(1978)．Use with permission· 

A．Durio type；B．Intermediate type；C．Ptero spermum type· 
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