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摘要 文章报道了发现于西藏东南部芒康盆地上始新统的鼠李科植物叶化石标本. 化石叶缘全缘或微波状, 二级

脉间距规则, 弧曲向上并与其上的二级脉在叶缘处结合并与叶缘融合, 形成真曲脉序; 二级脉在中上部较为密集,
三级脉密集相互平行, 横贯二级脉之间, 这些叶脉特征与美洲分布的灭绝类群——似勾儿茶叶属(Berhamniphyl-
lum Jones and Dilcher)非常相似. 百分之四十的二级脉集中于叶的上半部是当前化石的一个典型特征, 未见于该

属的其他类群,于是将当前化石定为君容似勾儿茶叶新种(Berhamniphyllum junrongiae Z. K. Zhou, T. X. Wang et J.
Huang sp. nov.). 进一步研究发现, 仅凭叶脉特征不能将勾儿茶属(Berchemia)和Rhamnidium、Karwinskia等三个属

区分开来, 似勾儿茶叶属(Berhamniphyllum)代表了这几个属的一个灭绝的共同祖先, 本文对产于云南和山东等地

三种勾儿茶属化石进行了归并, 并将其归并入似勾儿茶叶属中. 根据形态学、分子系统证据和化石记录, 将勾儿

茶属、Rhamnidium、Karwinskia和似勾儿茶叶属定义为勾儿茶复合群(Berchemia complex). 本文还讨论了勾儿茶

复合群地理分布格局的演变历史, 认为勾儿茶复合群于晚白垩世晚期起源于南美哥伦比亚, 在始新世经中美洲扩

散到北美, 后又从北美经过北大西洋陆桥扩散至欧洲并从欧洲扩散至非洲. 东亚的勾儿茶复合群是经白令陆桥扩

散而来, 时间不晚于始新世, 这一类群在东亚最早出现于西藏芒康, 其后再扩散至亚洲其他地区.
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1 引言

一个类群的起源、演化以及现代分布格局的形成

与其地质历史分布有着不可分割的联系. 因此, 化石在

生物地理的研究中起着至关重要的作用(Taylor等,
2008). 对一个类群化石历史的追溯, 能够窥豹类群分

布区形成演变的一斑. 对类群地质历史的研究, 已经成

为生物地理学研究的重要方法和手段.
青藏高原的隆升改变了亚洲的地形地貌和大气环

流, 对亚洲生物多样性的格局产生了重要的影响. 青藏

高原隆升及其环境效应对生物多样性影响的研究一直

是地球科学和生命科学研究的热点. 近年来, 不少新的

化石类群在青藏高原被发现和报道, 这些古生物学的

新进展不仅改变了人们对青藏高原地形地貌的认识,
而且还为青藏高原生物多样性格局的演变提供了新视

野(Ding等, 2017; Spicer, 2017; Wu等, 2017; Ai等, 2019;
Deng等, 2019; Jia等, 2019; Jiang等, 2019; Liu等, 2019;
Su等, 2019a, 2019b; Tang等, 2019; Xu C L等, 2019; Xu
H等, 2019). 最新的研究表明, 青藏高原与北半球其他

地区的植物区系在古近纪就已经建立了紧密的联系,
古近纪青藏高原是北半球植物区系交流的一个重要的

区系港(Floristic Hub). 有一些类群从印度板块进入青

藏高原,如臭椿属(Ailanthus)(Liu等, 2019);而一些类群

从北美扩散到青藏高原, 再从青藏高原扩散到东亚其

他地区, 如椿榆属(Cedrelospermum)(Jia等, 2015,
2019); 还有一些类群始新世在北美、欧洲和青藏高原

都有发现, 但是现在已经灭绝, 如兔耳果属(Lagokar-
pos)(Tang等, 2019). 然而, 和青藏高原广袤的地域相

比, 其新生代植物研究仍是较为薄弱的, 加强青藏高原

新生代植物化石的研究, 方能更加深入地了解青藏高

原与北半球其他地区植物区系的交流与联系.
勾儿茶属(Berchemia)是鼠李科鼠李族(Rhamneae

Hook f.)下的一个小属. 大多数勾儿茶属植物为木质藤

本, 少数为小灌木或小乔木(Chen和Schirarend, 2007).
全属约32种, 主要分布于东亚的热带到温带地区以及

东南亚的热带地区, 其中1种(Berchemia scandens)分
布于美国东南部、墨西哥和危地马拉(Flora of North
America Editorial Committee, 1993+), 另2种分布于南

非(Palgrave, 2015). 吴征镒等(2006)虽然将其分布类型

划归为9型即东亚-北美间断分布型, 但是明确记载非

洲也有勾儿茶属植物的分布. 该属植物的分布区类型

与热带亚洲-热带非洲-热带美洲(2-2)的分布区类型更

为相近(图1). 在Richardson等(2000)分子系统学中, 勾

儿茶属被从枣族中移到鼠李族中. 鼠李族主要分布于

泛热带和北半球的温带地区, 其中勾儿茶属(Berche-
mia)、小勾儿茶属(Berchemiella)、猫乳属(Rhamnel-
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la)、鼠李属(Rhamnus)、雀梅藤属(Sageretia)和对刺藤

属(Scutia)等6个属在中国有分布.
勾儿茶属及与其有密切亲缘关系的类群有着广泛

的化石记录(图1; 表1和2). 最早的与勾儿茶属有密切

亲缘关系的化石记录可以追溯到哥伦比亚的晚白垩世

最晚期, 这是一个被定为似勾儿茶叶未定种的叶化石

(Correa等, 2010). 德国中始新世Messel植物群所产的

内果皮(endocarp)化石是勾儿茶属植物最早的化石记

录(Collinson等, 2012). 勾儿茶属及其近缘类群的化石

在北美、欧洲、亚洲和非洲新生代地层中都有报道

(Becker, 1969; Manchester, 2000; Bozukov等, 2008;
Collinson等, 2009; Lazarević等, 2013; 中国新生代植物

编写组, 1978)(图1, 表1和2). 似勾儿茶叶未定种(Ber-
hamniphyllum sp.)是鼠李族最早的化石, 而且可能是

Rhamnidium和勾儿茶属的共同祖先. 在现代植物中,
这两个类群在形态特征上也极为相似, 在分子系统学

上又都位于亲缘关系密切的同一个单系的分枝内. 勾

儿茶属的类群大部分分布于东亚和东南亚, 个别类群

分布于北美, 极个别种类分布于南非. 勾儿茶属化石

历史反映的现代分布格局的形成过程和金虎尾科植物

表 1 勾儿茶属化石记录

物种 器官 时代 地点 文献

Berchemia mellerae 内果皮 中始新世 德国Messel Collinson等, 2012

B. sp 叶 晚始新世 美国俄勒冈州 Manchester, 2000

B. altorhenana 叶 早渐新世 德国Rauenberg Kovar-Eder, 2016

B. multinervis 叶 晚渐新世 瑞士Ebnat-Kappel Büchler, 1990

B. multinervis 叶 晚渐新世 保加利亚Vulche Pole Molasse组 Bozukov等, 2008

B. multinervis 叶 晚渐新世 罗马尼亚Petrosani盆地 Givulescu, 1996

B. huanoides 叶 晚渐新世 美国蒙大拿州 Becker, 1969

B. multinervis 叶 中新世 保加利亚Western Rhodopes Bozukov, 2000

B. priscaformis 叶 中新世 美国南卡罗莱纳州 Berry, 1916b

B. sp 叶 中新世 美国爱达荷州 Smiley等, 1975

B. pseudodiscolor 种子 早中新世 肯尼亚Rusinga岛 Collinson等, 2009

B. acutangula 叶 早中新世 巴伐利亚Goldern Spitzelberger, 1989

B. miofloribunda 叶 早中新世 日本本州 Yabe, 2008

B. multinervis 叶 早中新世 塞尔维亚Valjevo-Mionica盆地 Lazarević等, 2013

B. multinervis 叶 早中新世 捷克Most盆地 Sakala, 2000; Teodoridis, 2007

B. multinervis 叶 早-中中新世 瑞士Canton Lucerne Köecke和Uhl, 2015

B. pseudodiscolor 外果皮 中中新世 肯尼亚Fort Ternan Retallack, 1992

B. miofloribunda 叶 中中新世 日本能登半岛 Ishida, 1970

B. nepalensis 叶 中中新世 尼泊尔Koilabas Prasad和Dwivedi, 2007

B. multinervis 叶 晚中新世 巴伐利亚Lerch Jung, 1968

B. multinervis 叶 晚中新世 瑞士Oehingen Hantke, 1954; Heer, 1855–1859

B. miofloribunda 叶 晚中新世 日本本州 Ozaki, 1980

B. miofloribunda 叶 晚中新世 日本本州 Ozaki, 1991

B. miofloribunda 叶 上新世 中国云南团田 吴靖宇, 2009

B. cf. yunnanensis 叶 上新世 中国云南团田 吴靖宇, 2009

B. multinervis 叶 上新世 意大利Fossano Macaluso等, 2018

B. floribunda 叶 晚第三纪 印度Jharkhand Singh和Prasad, 2007
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非常相似(Davis等, 2002; Zhou等, 2006), 两者都是通

过金虎尾路线即起源于南美洲北部, 然后扩散到北美,
从北美通过北大西洋路桥扩散到欧洲和热带亚洲, 其

中部分类群从欧洲向南扩散至非洲, 形成今天的分布

格局(Zhou等, 2006). 研究这个类群的化石历史, 探讨

他们的亲缘关系, 讨论其地理分布格局的形成过程, 就
成了一个饶有兴趣的植物地理学问题. 对这一问题的

研究不仅对于理解鼠李族乃至鼠李科的现代分布格局

有着重要意义, 而且对于深入了解泛热带间断分布格

局的形成和演变也有重要的参考价值.
芒康盆地位于青藏高原的东南缘, 在构造位置上

属于羌塘地块. 新生代印度板块和欧亚板块的碰撞在

高原内部和周边地区造成了强烈的构造变形, 芒康盆

地的形成与此密切相关. 青藏高原东南缘横断山腹地

是全球生物多样性研究的热点地区(Myers等, 2000),
探讨这一地区地质历史时期植物多样性的演化过程,
不仅对理解生物区系的演变有着重要意义, 而且对重

建高原东南缘古高程和地形地貌乃至认识整个青藏高

原的隆升历史都有着极为重要的意义(Su等, 2019b).
最近, 笔者在芒康盆地上始新统泥岩中发现了似勾儿

茶叶属化石, 这是该属在亚洲最早的化石记录. 对这

一化石的研究, 能更进一步理解青藏高原植物区系与

北半球其他地区植物区系在古近纪的联系.
本文描述报道这一新发现的化石, 并对产自云南

和山东中新世的勾儿茶属的化石种类进行厘定, 讨论

Rhamnidium属、勾儿茶属和Berhamniphyllum属的分

类关系, 以这一发现为例, 讨论青藏高原植物区系在古

近纪与北半球, 乃至中美洲植物区系的联系, 以及这些

类群地理分布格局的演变.

2 材料与方法

2.1 化石产地

本研究的化石材料分别来自西藏芒康卡均村拉屋

拉组, 云南文山花枝格组以及云南开远小龙潭组(图2).
编号为MK3-1491和MK3-2155的化石产自于西藏

芒康县卡均村拉屋拉组褐黄色泥岩中, Su等(2019b)将
该化石层位标注为MK3. 拉屋拉组主要由河湖相灰白

色和灰黄色砂岩、粉砂岩和泥岩组成, 并夹有大量火

山灰, 其中粉砂岩和泥岩中产大量植物化石, 详细化

石剖面地层岩性见Su等(2014, 2018, 2019b). MK3化
石层夹在两层火山凝灰岩之间, 通过

40Ar/39Ar测年分

别得到下部凝灰岩年代为约35.5Ma, 上部年代为约

34.6Ma(Su等, 2019b), 因此MK3化石层年代为晚始新

世最晚期.
编号为DMS-1713和DMS-3872的化石产自云南文

表 2 其他勾儿茶类化石记录

物种 时代 地点 文献

Berhamniphyllum sp. 晚白垩世 南美哥伦比亚 Correa等, 2010

Berhamniphyllum claibornense 早始新世 美国肯塔基州、田纳西州 Berry, 1916a; Jones和Dilcher, 1980

Berhamniphyllum claibornense 中始新世 美国田纳西州 Dilcher和Lott, 2005

Berhamniphyllum sp. 中始新世 美国田纳西州 Dilcher和Lott, 2005

Berhamniphyllum sp. 晚始新世 美国俄勒冈州 Myers等, 2002

Berhamniphyllum junrongiae sp.
nov. 晚始新世 中国西藏芒康 本研究

Karwinskia axamilpense 渐新世 墨西哥普埃布拉 de León等, 1998

Berhamniphyllum miofloribundum
comb. nov. 中新世 中国山东山旺; 云南文山、小龙潭

中国新生代植物编写组, 1978; 周浙昆, 1985;
黄健, 2017; 本研究
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图 2 化石采集点位置

周浙昆等: 西藏芒康似勾儿茶叶属(鼠李科)化石及其生物地理学意义

236



山大石洞村花枝格组. 花枝格组主要由青灰色、灰白

色或褐黄色湖相泥岩、钙质泥岩与粉砂岩层组成(Li
S F等, 2015; Lebreton-Anberrée等, 2016), 磁性地层学

研究结果表明化石层位年代在15.2~16.5Ma, 为中中新

世(Lebreton-Anberrée等, 2016).
编号为PB12521的化石产自云南开远小龙潭组.

小龙潭组主要由灰色泥灰岩和黑色褐煤层组成, 古地

磁研究结果表明小龙潭组年代为10~12.7Ma(Li S H
等, 2015), 与孢粉(王伟铭, 1996)、哺乳动物化石

(Dong和Qi, 2013)等研究结果一致, 化石层位年代为

晚中新世.
其余订正的材料来自于公开发表的文献.

2.2 研究方法

对采集的化石进行编号拍照, 勾儿茶属的相关类

群化石记录和讨论涉及的类群通过已经发表的文献进

行查询, 收录在本文的化石记录笔者均查看了原文献,
进行了可靠性的甄别.

现代对比的材料来自标本馆及网上数据库JSTOR
及中国数字标本馆CVH, 笔者查阅了中国科学院昆明

植物研究所标本馆(KUN)和英国皇家植物园-邱园(K)
的鼠李科标本, 透明叶材料采自中国科学院西双版纳

热带植物园. 化石描述术语参考Ellis等(2009), 系统描

述参考被子植物种系发生学组第四版(Angiosperm
Phylogeny Group IV, APG IV).

3 系统古植物学

目: 蔷薇目Rosales Bercht. & J. Presl
科: 鼠李科 Rhamnaceae Juss
属: 似勾儿茶叶属Berhamniphyllum Jones and

Dilcher
(1) 君容似勾儿茶叶(新种)
Berhamniphyllum junrongiae Z. K. Zhou, T.X.

Wang et J. Huang sp. nov. (图3a~3c和3g)
词源学: junrongiae起自中国古植物学家陶君容的

名, 以铭记她对中国新生代古植物学研究的贡献以及

对芒康化石植物群早期的研究.
模式标本: 主模式(Holotype): MK3-1491(图3a~3b

和3g); 副模式(Paratype): MK3-2155(图3c)

模式标本存储地: 中国科学院西双版纳热带植物

园古生态学研究标本室

模式标本产地: 西藏芒康卡均村

地层: 上始新统拉屋拉组

鉴定特征: 叶变异较大, 叶缘全缘或微波状, 二级

脉脉间距规则, 弧曲向上逐步与其上的二级脉在叶缘

处结合并与叶缘融合形成真曲脉序(图3b和3g); 二级

脉在上半部较为密集, 三级脉密集相互平行, 横贯二

级脉之间, 与中脉形成钝角.
描述: 叶矩圆形至长卵形 , 长2.8~9.3cm, 宽

1.4~2.9cm, 长宽比2.0:1~3.2:1. 全缘, 有时浅波状; 叶

尖为钝角,急尖或外凸;叶基为钝角,外凸;叶尖和叶基

两侧对称. 未见叶柄. 叶脉羽状; 中脉直; 二级脉真曲,
10~14对, 叶片中部以上(叶片纵轴50%以上)4~8对, 占
二级脉总数的40~57%, 间距规则, 直伸与主脉相连, 夹
角向基部从17°渐增至46°, 伸至近边缘后陡然向上并

与上一级二级脉于叶缘处结合(图3b和3g); 间二级脉

极少或无, 与二级脉平行. 二级脉间三级脉贯穿, 笔直

对生,有时二歧,与中脉夹角为钝角,其角度恒定;更高

级脉序未见.
(2) 多花似勾儿茶叶(新组合)
Berhamniphyllum miofloribundum (Hu et Chaney)

J. Huang, T. Su et Z. K. Zhou comb. nov. (图3d~3f)
1940 Berchemia miofloribunda Hu et Chaney, 65页,

图版9, 图5; 图版40, 图2, 3
1978 Berchemia miofloribunda Hu et Chaney, 140

页, 图1, 2; 图版130, 图3
研究材料: DMS-1713和DMS-3872(云南文山花枝

格组灰黄色泥岩); PB12521(云南开远小龙潭组泥

灰岩)
补充描述: 文山(图3d和3e)、小龙潭(图3f)的标本

归于多花似勾儿茶叶. 叶椭圆形至圆形, 长1.6~2.5cm,
宽1.1~1.4cm, 长宽比1.5:1~2.1:1. 全缘; 叶尖为钝角, 圆
形或外凸; 叶基为钝角, 外凸或急尖; 叶尖和叶基两侧

对称. 未见叶柄. 叶脉羽状; 中脉直; 二级脉真曲, 5~9
对, 叶片中部以上1~3对, 占二级脉总数的20~33%, 间
距规则,直伸与主脉相连,夹角向基部从15°渐增至52°,
伸至近边缘后陡然向上并与上一级二级脉于叶缘处结

合;间二级脉无.二级脉间三级脉贯穿,笔直对生,有时

二歧, 与中脉夹角为钝角, 其角度恒定; 更高级脉序

未见.

中国科学: 地球科学 2020 年 第 50 卷 第 2 期

237



4 讨论

4.1 鉴定与比较

当前的化石标本叶缘全缘或微波状, 二级脉之间

间距规则, 弧曲向上逐步与其上的二级脉在叶缘处结

合并与叶缘融合形成真曲脉(eucamptodromous); 三级

脉密集相互平行, 笔直贯穿于二级脉之间, 这一叶相

特征组合在现代双子叶植物中也是较为独特的, 主要

图 3 君容似勾儿茶叶(新种)(Berhamniphyllum junrongiae Z. K. Zhou, T.X. Wang et J. Huang sp. nov.)、多花似勾儿茶叶
(Berhamniphyllum miofloribundum (Hu et Chaney) J. Huang, T. Su et Z. K. Zhou comb. nov.)及长梗勾儿茶(Berchemia longipes)

(现代)透明叶
(a)~(c) 君容似勾儿茶叶(新种): (a) MK3-1491号标本, 比例尺=1cm; (b) MK3-1491细节, S(secondary vein)示汇入叶缘的二级脉; IS(inter
secondary vein)示间二级脉; PT(percurrent tertiary vein)示贯穿的三级脉; DT(dichotomous tertiary vein)示二歧的三级脉, 比例尺=0.5cm; (c)
MK3-2155号标本, 比例尺=0.5cm; (d)~(f) 多花似勾儿茶叶(新组合): (d) DMS-1713, 比例尺=0.5cm; (e) DMS-3872, 比例尺=0.5cm; (f) PB12519,
比例尺=0.5cm; (g) MK3-1491细节线描图, 比例尺=0.5cm; (h) 长梗勾儿茶(Berchemia longipes)透明叶, 比例尺=1cm

周浙昆等: 西藏芒康似勾儿茶叶属(鼠李科)化石及其生物地理学意义

238



见于山茱萸科(Cornaceae)的山茱萸属(Cornus), 鼠李科

鼠李族的勾儿茶属(图3h)、小勾儿茶属和美洲分布的

Rhamnidium和Karwinskia. 但是, 山茱萸属植物叶形多

为宽椭圆形或宽卵形, 二级脉较为稀疏, 具有六级高级

脉序, 这些特征与鼠李科植物有明显区别. 当前化石宏

观形态特征, 特别是二级脉的特征与山茱萸属的叶形

态特征相比有较大差距, 而与鼠李族植物的若干属的

叶形态特征都非常相似, 包括鼠李族中的小勾儿茶

属、勾儿茶属、Karwinskia属和Rhamnidium属等类群.
在现代植物中, 小勾儿茶和勾儿茶在习性和花部特征

上都有区别, 前者为直立灌木或小乔木, 后者多为藤

本, 稀为直立灌木; 同时, 二属在叶基部形态也有区别,
前者叶基偏斜, 不对称, 后者叶基对称, 叶基的特征在

化石上能够观察到, 当前化石叶基部对称, 因此排除了

小勾儿茶属的可能.
对于现代类群而言, 虽然勾儿茶属和Karwinskia

属及Rhamnidium属的叶型和叶脉特征非常相似(图4),
但是从叶的排列方式上能够很容易地将勾儿茶属和后

两者分开. 勾儿茶属植物叶的排列方式为互生, 而后两

者为对生(图4), 勾儿茶属叶无腺点, 而后两者叶均有

腺点(Kubitzki, 2004). 在化石中, 叶的排列方式通常不

能被保存, 而以往研究经验表明, 在特定的环境和条件

下, 叶面的腺点有可能被保存下来, 但是在大多数情况

下, 腺点很难被保存, 因此腺点的有无, 很难作为区别

特征来广泛使用. Karwinskia属的四级脉发育明显, 与
勾儿茶属和Rhamnidium属的四级脉序有区别, 而勾儿

茶属和Rhamnidium属仅凭叶结构特征是不可能分开

的, Jones和Dilcher(1980)建立了一个化石形态属似勾

儿茶叶属(Berhamniphyllum)来囊括那些既像勾儿茶又

像Rhamnidium的叶化石, 似勾儿茶叶属也有可能代表

的是一个亲缘关系和形态特征与勾儿茶属和Rhamni-
dium都相近的一个灭绝类群. Jones和Dilcher的这种分

类学处理方式, 比较符合叶化石研究的实际, 而被后来

研究这类化石的研究者采纳和使用(Correa等, 2010).
本文也采纳Jones和Dilcher的观点, 使用似勾儿茶叶属

来描述当前发现的化石.
芒康的标本有一个显著的特征即叶中部以上(叶

片纵轴50%以上的部位)二级脉较为密集, 为4~8对, 占
二级脉总数的40%以上(网络版附表, http://earthcn.sci-
china.com), 而开远小龙潭和文山的标本叶中上部的二

级脉的对数为1~3对, 仅占二级脉总数的20~33%, 与芒

康的标本有明显区别, 因此将芒康的标本定为新种. 芒
康的标本仅有两块, 这两块标本的叶形也有区别, 一块

为矩圆形(图3c), 另一块标本为长卵形(图3a), 但是两

块标本的叶脉特征是非常相似的, 包括叶中上部二级

脉密集这个重要鉴定特征都较为一致. 勾儿茶属植物

多为藤本植物, 藤本植物的叶在不同的部位叶形会有

一定的变异, 芒康两块标本形态上的差异可以认为是

种内的差异.
小龙潭和文山的标本在形态特征上与中新世山东

山旺的多花藤非常相似, 因此都被定为多花藤(Berche-
mia miofloribunda)(周浙昆, 1985; 黄健, 2017). 根据

Jones和Dilcher(1980)的分类学原则, 本文将多花藤归

并到似勾儿茶叶属中, 即Berhamniphyllum miofloribun-
dum.

4.2 化石历史

此处所讨论的化石历史包括了勾儿茶属和似勾儿

图 4 勾儿茶属、Karwinskia属及Rhamnidium属
(a)长梗勾儿茶(Berchemia longipes),图片摄自中国科学院西双版纳热带植物园,示叶片互生; (b) Karwinskia calderonii,比例尺=5cm,图片来自

JSTOR, 示叶片对生; (c) Rhamnidium caloneurum, 比例尺=5cm, 图片来自JSTOR, 示叶片对生
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茶叶属(Berhamniphyllum). 如前所述, 勾儿茶属植物叶

脉特征明显且极为稳定, 即二级脉弧向上与上一个相

邻的二级脉融合(真曲脉)并逐步与叶缘融为一体, 三

级脉平行与二级脉近垂直相交(图3h). 这个特征使得

勾儿茶属的化石比较容易辨识, 因而, 大部分学者将

有这类叶脉特征的种类鉴定为勾儿茶属. 但是鼠李族

中的一个分布于南美和中美洲的小属Rhamnidium的
叶形态特征和勾儿茶属植物的形态特征非常相似, 仅

从叶形态特征看, 两者在属级水平是分不开的. 更有

意思的是在哥伦比亚晚白垩世和美国始新世也有类似

Rhamnidium叶片特征的化石被报道(Jones和Dilcher,
1980; Correa等, 2010)(图1; 表2). Jones和Dilcher在对

Wilcox植物群(始新世)进行再研究时, 对Berry鉴定为

Rhamnus、Cornus的20多块标本进行了重新研究, 认

为其中一些叶化石的标本与Rhamnidium和Berchemia
都非常相似, 而这两个属在叶形态特征上是完全不能

分开的, 于是建立了一个新形态属似勾儿茶叶属(Ber-
hamniphyllum Jones and Dilcher), 用于描述那些既像

Rhamnidium, 也像勾儿茶属的叶化石, 并认为这个形

态属代表了一个鼠李族的灭绝类群, 而这个类群有可

能是Rhamnidium和勾儿茶属的共同祖先(Jones和Dil-
cher, 1980). 其后, Correa等(2010)在哥伦比亚晚白垩世

的地层(68Ma)中也发现了似勾儿茶叶属的未定种

(Berhamniphyllum sp.)(表2). 美国古植物学家Manche-
ster(2000)报道了产自美国俄勒冈Wheeler县的晚始新

世(39~38Ma)勾儿茶叶片化石,这是在北美以勾儿茶属

命名的最早的化石记录. 美国蒙大拿西南部Beaver-
head盆地中新统也有勾儿茶属的化石记录, 这是北美

最晚的勾儿茶属的化石记录(Manchester, 2000).
欧洲最早可靠的勾儿茶属的化石记录产自于著名

的化石产地德国Messel中始新统(Collinson等, 2012).
这是一个内果皮的化石, Collinson等人利用同步辐射

X光断层扫描技术(Synchrotron Radiation X-Ray Tomo-
graphic Microscopy, SRXTM)对其进行了详细的形态

解剖研究. 从始新世到上新世, 欧洲都有勾儿茶属叶化

石的记录, 这些叶化石都是用勾儿茶属命名的(Givu-
lescu, 1996; Bozukov, 2000; Teodoridis, 2007; Bozu-
kov等, 2008; Kovar-Eder, 2016; Macaluso等, 2018)(表
1), 由于未见到欧洲及后面提及的日本的以Berchemia
命名叶化石标本, 本文不做归并. 化石记录表明上新世

以后, 勾儿茶属在欧洲灭绝.
非洲仅有两例勾儿茶属化石记录, 分别是发现于

肯尼亚Rusinga岛的中新统Hiwegi组的种子化石以及

肯尼亚Fort Ternan中新统的外果皮化石, 均被定为

Berchemia psedodiscolor(Retallack, 1992; Collinson等,
2009)(表1).

勾儿茶属现在主要分布于东亚亚热带森林和东南

亚的热带森林, 在地质历史上, 勾儿茶及其近缘类群在

东亚也有丰富的化石记录(图1; 表1). 当前论文报道的

发现于西藏芒康的晚始新世叶化石, 是亚洲最早的化

石记录(表1和2). 云南开远小龙潭、文山、临沧邦卖

和山东临朐山旺的中新世植物群均有勾儿茶属的记录

(Chaney和Hu, 1940; 中国新生代植物编写组, 1978; 陶
君容和陈明洪, 1983; 周浙昆, 1985; 郭双兴, 2011; 黄
健, 2017), 本文中小龙潭、文山和山旺的勾儿茶属被

归并为似勾儿茶叶属, 在上新世云南腾冲团田仍有勾

儿茶属的报道(吴靖宇, 2009). 在日本, 本州中新世开

始即有勾儿茶属的化石报告(Ishida, 1970; Ozaki, 1980,
1991; Yabe, 2008)(表1).

4.3 现代分布格局的演变

在讨论这个问题之前, 有必要回顾一下鼠李科系

统发育关系的研究历史. 在较早的鼠李科分类系统中,

图 5 鼠李族的勾儿茶类植物可能的传播路径
修改自Jia等(2015)
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勾儿茶属和枣属植物因为都有核果, 而被放入到枣族

中(Suessenguth, 1953), 中国植物志采纳了这一分类处

理. 其后, Richardson等(2000)根据分子系统学研究结

果将勾儿茶属从枣族中分出, 移至鼠李族中, 鼠李族包

括了Auerodendron、Berchemia、Berchemiella、Con-
dalia、Dallachya、Karwinskia、Krugiodendron、Rey-
nosia、Rhamnidium、Rhamnella、Rhamnus、Sagere-
tia和Scutia等13个属组成一个单系的支系.勾儿茶属、

小勾儿茶属、Karwinskia和Rhamnidium等类群不仅叶

形态相似, 而且亲缘关系也非常接近, 为了便于讨论,
本文将以上4属称之为勾儿茶复合群(Berchemia com-
plex), 并采纳Correa等(2010)的观点, 将似勾儿茶叶属

(Berhamniphyllum)看作勾儿茶复合群的共同祖先.
分子生物学和化石证据都表明, 鼠李科于晚白垩

世早期起源于南美(Basinger和Dilcher, 1984; Hauens-
child等, 2018). 鼠李族的勾儿茶复合群最早的化石记

录发现于哥伦比亚晚白垩世最晚期, 可以认为勾儿茶

复合群起源时间不晚于晚白垩世晚期, 起源地点极有

可能是南美洲的北部. 在始新世南北美洲之间通过一

些陆块和火山岛相连, 因此, 南北美洲的动植物区系

可以通过这些陆块和火山岛相交流(MacPhee和Itur-
ralde-Vinent, 1995; Iturralde-Vinent和MacPhee, 1999).
勾儿茶复合群的有些种类极有可能也是通过这些陆块

扩散到北美的, 这个扩散的路径和金虎尾科从南美向

北美的扩散路径一致(Davis等, 2002; Zhou等, 2006),
这一推测也得到了化石记录的印证.

在始新世北美和欧洲之间的区系交流主要是通过

大西洋陆桥来实现(Tiffney和Manchester, 2001), 对于

植物而言, 在中新世晚期之前北大西洋陆桥一直在发

挥着作用(Denk等, 2010). 而北美和东亚植物区系之间

的交流大多是通过白令陆桥来实现 (Donoghue和
Smith, 2004). 在早渐新世以前, 欧洲和亚洲之间被图

尔盖海峡隔开, 区系交流具有一定障碍(Tiffney和Man-
chester, 2001). 由于勾儿茶复合群在中始新世就已经

有了可靠的化石记录, 在本研究中, 始新世勾儿茶复

合群采取了两条不同的路径分别向欧洲和亚洲传播

(图5), 即通过北大西洋陆桥于中始新世就传播到欧洲,
东亚的勾儿茶复合群有可能是通过白令陆桥传播到亚

洲, 在日本以及中国东部和西南部都有勾儿茶的化石

记录, 是这种传播路径的佐证. 这个传播方式与椿榆

属(Cedrelospermum)、兔耳果属(Lagokarpos)从北美向

欧洲和亚洲的传播方式一致, 椿榆的传播方式还得到

了形态学证据的支持(Jia等, 2015, 2019; Tang等, 2019).
根据化石记录, 勾儿茶复合群传播到青藏高原东

南缘的时间是晚始新世. 这个时期, 芒康的海拔比现

在低大约1000m, 当时的植被是青冈和桦木组成的常

绿落叶阔叶混交林(Su等, 2019b; Xu等, 2016). 古近纪

青藏高原有着比现在复杂的地形地貌, 中央存在着一

条海拔不超过2300m的东西向峡谷, 芒康位于这条峡

谷的最东端(Su等, 2019a). 峡谷中分布着西藏似沙巴

棕等植物, 指示峡谷内是一种温暖湿润的环境(Su等,
2019a). 在同时代, 中国的自然环境格局主要受行星风

系控制, 存在着一条横贯东西的干旱带(Sun和Wang,
2005; Guo等, 2008). 来自北美的勾儿茶复合群在东亚

可能最早定居于青藏高原的东南缘. 随着青藏高原进

一步隆升, 横跨东西的干旱带到中新世消失, 中国的

自然环境格局转变为中东部、东南部湿润而西北部干

旱(Sun和Wang, 2005; Guo等, 2008). 在中新世勾儿茶

复合群走出青藏高原, 传播到中国山东和云南以及日

本等地, 勾儿茶类植物进而逐步分化为今天的勾儿茶

属, 并在东亚得到较大的发展形成今天的分布格局.

5 结论

根据形态对比, 将发现于西藏芒康上始新统的标

本定为似勾儿茶叶属. 由于叶中上部二级脉比较密集,
不同于同属的所有类群,于是建立一个新种:君容似勾

儿茶叶(Berhamniphyllum junrongiae Z. K. Zhou, T.X.
Wang et J. Huang sp. nov.). 君容似勾儿茶叶是勾儿茶

复合群在亚洲最早的化石记录, 从化石记录推测亚洲

的勾儿茶复合群是通过白令陆桥从北美扩散而至. 当

青藏高原隆升, 横贯东西的干旱带消失的时候, 扩散

至亚洲其他地区.
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