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摘要: 就上世纪 90 年代以来世界樟科植物系统学研究进展, 从形态学、孢粉学、胚胎学、

叶角质层研究、分子系统学以及生物地理学等 6方面进行了综述性的回顾和展望。
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Abstract: Since the nineties of the twentieth century, Lauraceae systematic research progress on morpho-

logy, pollen morphology, embryology, leaf cuticle, molecular systematics and biogeography has been

comprehensively reviewed in this text.
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樟科是一个较大的木本植物类群 (除草本寄生无根藤属 Cassytha 外) , 约包含 50属、

2 500~ 3 000种。此类群植物是被子植物中的基部类群之一, 有化石记录可追溯至白垩纪中

期 ( Drinnan等, 1990; Eklund& Kvacek, 1998) , 它们广泛分布于世界热带至亚热带地区, 目

前其多样性中心位于亚太地区和热带美洲地区以及马达加斯加, 非洲中部只有少数种类。

樟科植物具有十分重要的经济利用价值, 许多种类是重要的经济用材树种、香料或芳

香油和药用植物资源, 而鳄梨 ( Persea americana Miller) 是广泛栽培的世界著名的热带水

果。同时, 樟科植物也具有举足轻重的生态价值, 在旧世界的热带至亚热带森林中此类群

植物扮演十分重要的角色, 是这一地区常绿阔叶林中一个关键主导类群; 在新世界的湿润

森林中樟科也是十分常见的植物 (Gentry, 1988; van der Werff & Richter, 1996)。

尽管樟科植物起源古老、分布广泛、生态及经济价值显著, 然而我们对该类群植物系

统演化关系的认识却十分匮乏, 许多类群间的亲缘关系是如此的紧密, 而使得类群间的界

限变得含糊不清, 种类鉴别上难于把握, 阻碍了对其现有和潜在植物种类的开发与利用,
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以及对该类群中处于濒危状态的树种实施有效的保护。我们对樟科植物的种类和分布缺乏

了解的原因可归结为这样一个事实, 樟科中的许多植物种类是高大的乔木, 而其系统演化

重要器官的花却又是那么的小和不显著, 十分困难采集得到。所有这些使得研究其系统进

化显得尤为重要。

目前阻碍对樟科植物开展深入研究的主要原因是其缺乏一个被广泛接受, 并反映其系

统演化的分类系统, 尤其是至今发表的诸多分类系统 ( Nees, 1836; Meissner, 1864;

Bentham & Hooker, 1880; Mez, 1889; Pax, 1889; Kostermans, 1957; Hutchinson, 1964;

Rohwer, 1993) 都基于对同一套形态特征的不同认识。现在看来通过对这一套形态特征的

再认识来构建一个樟科植物新的分类系统已是不太现实, 注入新的分类证据似乎已成必然

( van der Werff & Richter, 1996)。为此, 上世纪 90年代初Hyland博士 (澳大利亚) 和 van

der Werff博士 (美国) 发起了这样一个国际合作项目: 对樟科植物类群进行多学科, 多手

段的综合研究, 目的在于提出一个较为客观和准确的樟科新系统。下面就上世纪 90年代

以来世界樟科植物系统学研究进展做一个综述性的回顾。

1  形态学研究进展
严格地说, 樟科并不缺乏依据形态学研究所做的科内分类系统, 至今发表的分类系统

有: Nees ( 1936) , Meissner ( 1864) , Bentham & Hooker ( 1880) , Mez ( 1889) , Pax ( 1889) ,

Kostermans ( 1957) , Hutchinson ( 1964) 和 Rohwer ( 1993) , 它们有一个共同的特征即这些

分类系统并没有得到广泛的接受和认可。但这些分类系统在对无根藤属 Cassytha 系统位置

的认识上却是统一和一致的。无根藤属由于其形态上较为退化呈草质寄生状, 分泌绒毡

层, 细胞型胚乳以及相对较大的中期染色体而被单独置于一亚科无根藤亚科 Cassythoideae

(Rohwer, 1993)。

自从 1836年Nees发表第一个樟科专类研究以来, 他所使用的这样一套形态学特征也

为随后的诸多樟科分类系统研究中所采用。然而, 由于各个研究者对每一个形态特征重要

性的认识不同, 所发表的樟科分类系统也就大相径庭, 这些分类系统的提出强烈地受到对

重要形态特征选择的影响, 各个分类系统间的差异也就是反映出对这种选择的结果, 由于

每一个研究者并没有对其所使用重要特征的选择做出必要和详细的解释与说明, 使得各个

系统间表现得相当混乱含糊。

Kostermans基于其长期的樟科野外考察和大量的形态学研究, 于 1957年发表了一个在

过去 40年间广为接受的樟科分类系统。在此分类系统中, 5个族被其确立: 花序具有总

苞的木姜子族Tribe Litseeae (代表类群木姜子属 Litsea 和山胡椒属Lindera ) , 完全无 /壳

斗0 (杯状果托) 的鳄梨族Tribe Perseeae (代表类群鳄梨属 Persea 和琼楠属Beilschmiedia) ,

多少具有 /壳斗0 的樟族 Tribe Cinnamomeae (代表类群 Ocotea 和Nectandra ) 和具有下位子

房、果实被包藏于增大的花被筒内的厚壳桂族 Tribe Cryptocaryeae (代表类群厚壳桂属

Cryptocarya)。然而, 近期的研究 ( Chanderbali等, 2001; Hyland, 1989; Rohwer 等, 1991;

Rohwer, 1993, 2000; van der Werff, 1991, 2001) 指出该分类系统对属级分类群的界定与

分类存在着很大的难度。

表面上看, 形态特征的组合有很多, 几乎所有的特征组合已在至今发表的各个分类系
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统中得到了应用, 但由于在樟科内这些形态特征存在着网织交错的变化, 或者尚有未被发

现新的特征组合, 而使得对樟科内各个属和族的界定划分存在着长期的争论。一个好的分

类系统的提出要求所使用的特征是可靠稳定, 在所建立的分类类群中表现相当一致而没有

例外出现。基于这样一个考虑, 近年来的樟科形态学研究大都集中在对过去各分类系统建

立时经常使用的一些形态特征的重新认识与评价。

在基于传统形态学特征所做的樟科各分类系统中, 雄蕊花药药室数目即两药室与四药

室是一个用于划分界定各属级甚至亚族级分类群极为重要的特征, 仅仅依据花药药室数目

的不同, 一些新的分类类群被确立发表, 如 Litsea glutinosa 中花药药室数目为 2 的标本被

分离形成 Lindera queensilandica (Hyland, 1989) , 拟檫木属 Parasassaf ras 中的两药室种类被

独立成立华檫木属Sinosassafras (李锡文, 1985)。但近年来, 越来越多的学者对这一特征

的重要性提出置疑 ( Rohwer, 1993; Rohwer 等, 1991; Li, 2001; Li & Christophel, 2000;

van der Werff , 2001; van der Werff & Richter, 1996)。

在樟科分类系统中存在有不少这样的 /属对 ( Genus Pairs)0, 许多显然亲缘关系较为

密切的种类由于花药药室数目的不同而被置于不同的属中。Rohwer等人 ( 1991) 在检查了

许多中美洲 Aiouea 属的种类后, 发现仅依据花药两药室这些种类可归于单独一个属内, 但

若综合考虑其它形态特征, 这些种类将与四药室的 Ocotea 属的种类有着密切的亲缘而很难

加于区分; 同样在检查新世界 Endlicheria 属的种类时, 也发现除了药室的区分外许多种类更

相似于 Rhodostemonodaphne属中的种类。Hyland ( 1989) 在对澳洲樟科植物进行修订时发现倘

若没有花药药室的区分, 在旧世界热带至亚热带地区广泛分布的山胡椒属和木姜子属的种类

是如此的亲缘相似, 要想在世界范围对两属种类的进行划分简直是不可能的。更进一步, 在

同一属内的不同种类间药室数目的表现也是极为不稳定的, 李锡文与李捷 ( 1991) 注意到檬

果樟属中不同种类或甚至同一种内四药室与两药室的花药均有出现; van der Werff & Richter

(1996) 也发现在新世界鳄梨属中既有 4药室的种类, 也有 2药室的种类。正是基于对花药

药室数目这一过去一直认为十分重要的形态特征的重新认识与评价, 现在大家较为一致地

认为对各个属级类群的界定划分不能再依据这样一个可变而缺乏稳定的形态特征, 过去基

于雄蕊特征所划分建立的属也被近期开展的形态学特征分支分析 ( Li & Christophel, 2000)

和分子序列分析 ( Li等, 2003) 等结果证明为复系或并系类群而非自然类群。

另一个在以往的樟科分类系统研究中扮演着举足轻重作用的形态特征便是花序形态与

类型。Rohwer ( 1993)、van der Weff & Richter ( 1996) 和 van der Werff ( 2001) 通过对樟科植

物中各种花序形态的长期观察, 认定依据花序的形态变异所认识的各种花序类型在樟科科

内各族级类群中的表现是可靠稳定, 对各大类群的划分界定具有很大的帮助。Rohwer

(1993) 依据花序是否具有总苞, 将樟科划分为两大类群即花序不具有总苞的鳄梨族 Per-

seeae和花序具有总苞的月桂族 Laureae。在 Rohwer ( 1993) 的工作基础上, van der Werff &

Richter ( 1996) 将不具有总苞的花序类型进一步细分, 形成严格对生的圆锥状聚伞花序和

非对生的圆锥状聚伞花序, 并依据两种花序形态上的不同重新确立了包含 Ocotea、Nectan-

dra 和Aniba 等新世界属和鳄梨属、樟属 Cinnamomum 和楠属Phoebe 等亚洲分布属在内的新

鳄梨族, 以及包含琼楠属、厚壳桂属和土楠属 Endiandra 的厚壳桂族。这样一种划分除考

虑花序类型外, 还借鉴了 Richter ( 1981) 所提供的木材与树皮的解剖学特征, 此三大类群
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的界定得到了这些解剖学特征的支持。

2  孢粉学研究进展
近期对樟科植物开展的花粉形态学研究表现出较为强烈的地区性特点。Raj & van der

Werff ( 1988) 的研究对象是新世界热带樟科植物种类; van der Merwe 等人 ( 1990) 的花粉

取样以南部非洲与热带非洲的樟科植物种类为主, 同时也采集了东南亚的花粉样品; 而汤

庚国和向其柏 ( 1995) 的花粉形态学研究则集中于中国的樟科植物种类。

通过对新世界热带 17个属 80个种的花粉取样, 借助于光学显微镜 ( LM)、扫描电子

显微镜 ( SEM) 和透视电子显微镜 (TEM) 的观察, Raj& van der Werff ( 1988) 详细描述记

录了各属内花粉形态特征, 并在此基础上, 结合花粉形态特征对 Kostermans ( 1957) 所建

立的族级分类类群和属级类群进行了讨论。孢粉学证据较好地支持对鳄梨族内鳄梨亚族

Subtribe Perseineae与琼楠亚族 Subtribe Beilschmiediineae 的划分, 前者花粉粒具有高密度的

细刺, 而后者细刺较少。同时, 檬果樟属 Caryodaphnopsis 的系统位置也被花粉形态特征所

支持。然而, Kostermans ( 1957) 系统中 Ocotea 属的 3 个亚属 subgenus Ocotea, subgenus

Nectandra和 subgenus Pleurothyrium 间在花粉形态上表现出足够的变异, 认为应当提升作为

属级类群。此外, 在花粉形态上 Umbellularia 表现出与木姜子属有着密切的亲缘关系, 而

系统位置上表现孤立的厚壳桂属也拥有较为特化的花粉形态。

在 van der Merwe等人 ( 1990) 对非洲樟科植物开展的花粉形态学研究中, 他们认为花

粉形态上的变异对属级类群的认识与划分可以发挥一定的作用, 并提出了 4 种花粉类型。

花粉为球状具细刺的第 1种花粉类型在樟科植物中较为普遍, Kostermans ( 1957) 系统中的

鳄梨族, 樟族, 木姜子族以及 Hypodaphneae族均属这一类型; 扁球形无细刺的第 2种花粉

类型只见于厚壳桂族的植物种类中; 而无根藤的花粉球状具疣状突起属第 3 种花粉类型;

条状花粉的第 4种类型仅出现在南部非洲分布的单种属 Dahlgrenodendron属内。

中国樟科植物花粉形态表现出较多的花粉类型, 汤庚国和向其柏 ( 1995) 共提出 7种

花粉类型。厚壳桂型出现于厚壳桂属和新樟属 Neocinnamomum; 檬果樟型只见于檬果樟

属; 山胡椒属、木姜子属和新木姜子属 Neolitsea 中的花粉为木姜子型; 月桂属 Laurus 的

花粉为月桂型; 鳄梨型的花粉在鳄梨属、润楠属、楠属、赛楠属、油丹属 Alseodaphne、油

果樟属 Syndiclis 以及 Ocotea 均有发现; 檫木属 Sassaf ras、莲桂属、樟属、黄肉楠属 Acti-

nodaphne 和Umbellularia的花粉均为檫木型; 无根藤属具有无根藤型花粉。根据檬果樟属花

粉形态表现上的特殊性, 他们支持 Hutchinson ( 1964) 将其独立成一族的处理, 同时由于

与木姜子型花粉较为相近, 而认为它与木姜子族有密切的亲缘关系。月桂属的花粉形态与

木姜子族其它各属差别较大, 应当从该族中独立出来而另立一新族。

3  胚胎学研究进展
近期樟科植物胚胎学研究进展主要归功于Heo 等人于 1998年所开展的研究工作。此

项研究共取样 23个属 35种, 在对每一个属的胚胎学特征进行了详细的描述与记录的基础

上, 依据胚胎学性状对各类群间的系统亲缘关系进行了讨论。

由于细胞型胚乳只出现于无根藤属中, 胚胎学证据进一步支持无根藤属孤立的系统位
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置; 虽然在其余的樟科植物类群中, 胚胎学性状表现出复杂的变异式样, 但 Heo 等人

( 1998) 发现有两个胚胎学特征对理解各类群间的亲缘关系大有帮助, 一是花粉绒毡层类

型 (腺质或变形) ; 二是成熟胚囊的位置 (位于珠心内或伸出珠心)。并依据此两项特征将

樟科植物 (无根藤属除外) 分为两大类群: 腺质绒毡层且胚囊伸出珠心的琼楠类群, 包含

有琼楠属、檬果樟属、土楠属和 Potameia ; 变形绒毡层且胚囊位于珠心内的黄肉楠类群,

包含的属有黄肉楠属、Aiouea、Apollonias、樟属、Hypodaphnis、月桂属、Licaria、Mezilau-

rus、Nectandra、Ocotea、鳄梨属、楠属、檫木属和 Umbellularia。然而, 这两个胚胎学类群

与Kostermans ( 1957) 和Rohwer ( 1993) 依据形态学特征划分的类群间并没有一致性, 也

就是说他们的类群划分没有得到胚胎学证据的支持。相反 van der Werff & Richter ( 1996)

主要依据花序类型兼顾木材树皮解剖特征对樟科植物所做的类群划分, 在一定程度上得到

了胚胎学证据的支持。

4  叶角质层研究进展
叶角质层特征已经成功地为许多类群的划分提供了有利的帮助, 如 Stockey & Ko

( 1986) 对Araucaraceae和 Christophel & Lys ( 1986) 对Myrtaceae所做的工作。同时, 对樟科

类群的鉴定及地区樟科植物种类的识别也取得了令人满意的结果 ( Hill, 1986; Ow 等,

1992)。1996年 Christophel等人开展了樟科植物叶角质层研究, 通过对 11个属 70多个樟科

植物种类的叶角质层特征的观察, 他们认为对樟科植物类群划分有帮助的叶角质层特征有

三类: 一是正常细胞的细胞壁所表现的性状; 二是气孔器所具有的特征; 三是特殊细胞如

毛状体, 毛状体基部和水孔所具有的特征。利用这三类叶角质层特征, 他们发现南半球广

布属土楠属具有较为一致叶角质层特征如较平直的双层气孔突起, 同时借助这一特征可以

较为容易地将与其亲缘关系较近的琼楠属种类分割开。另外, 通过对比采自热带亚洲与热

带美洲檬果樟属种类的叶角质层特征, 发现这些种类有一致的性状, 从而支持将他们置于

檬果樟属中的处理 (Li & Li, 1991)。

李捷 ( 2001) 利用该手段对全球范围的木姜子属群开展叶角质层的深入研究, 共对该

属群中的 10个属 300多个种进行了取样, 对每一个种的叶角质层做了认真仔细的观察与

记录, 并用数量分析的方法对采集到的数据做了分析。分析结果显示所有的运算单元

(种) 混合在一起, 没有一个明显的分支与现今所接受的属级类群吻合一致, 叶角质层特

征在各个类群间存在着较为复杂的网织交错, 属群中大的类群如木姜子属、山胡椒属、新

木姜子属和黄肉楠属均包含了叶角质层特征迥异的亚类群在内, 各属级类群的系统分类地

位没有得到叶角质层特征的支持。即使这样该项研究也显示叶角质层特征对属群内种类的

识别仍然可以发挥积极的作用。在叶角质层深入研究的基础上, 结合花果形态特征, Li &

Christophel ( 2000) 对该属群进行了分支分析。分析结果显示属群中大的类群如木姜子属、

山胡椒属、新木姜子属和黄肉楠属均为复系或并系类群, 进一步说明花药药室特征虽然在

对属群内种类的鉴定有一定价值, 但并不具有系统演化的意义, 对属间亲缘关系的确立不

具有多大价值; 黄肉楠属应根据花序类型划分为两个类群, 一个以簇状假伞形花序为其特

征, 一个以总状花序为其特征, 且两个类群具有不同的叶角质层特征 ( Li & Christophel,

2003, unpublished data) ; 新木姜子属可划分为三出脉类群和羽状脉类群。另外, 一些新的
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单系类群也在分支图中反映出来: 以杯状果托为特征的 Litsea Sect. Cylicodaphne-Lindera

Sect. Cupuliformes , 以花序基部微小苞片为特征的 Sinosassafras-Parasassaf ras, 以三出脉为特

征的 Lindera Sect. Uniumbellatae-Lindera Sect. Daphnidium, 和以总状花序具长梗为特征的

Litsea Sect . Litsea-Lindera Sect. Aperula。

5  分子系统学研究进展
目前 DNA序列已广泛应用于植物系统发育的研究中, 使得这项技术成为对樟科植物

系统学开展深入研究的另一合理和必然的选择。近期对樟科植物开展的分子系统学研究有

三项: 一是 2000年Rohwer 利用叶绿体 DNA中 matK序列对整个樟科植物开展的研究; 二

是2001年同样对整个樟科植物开展了分子系统学研究, 但 Chanderbali等人的研究应用了

多个叶绿体DNA片段和核 DNA中 ITS片段的序列; 三是近期李捷等人 ( 2003) 利用叶绿

体DNA中 matK和核 DNA中 ITS两片段序列对木姜子属群开展了研究工作。

Rohwer ( 2000) 的研究结果显示 matK 序列在樟科植物中反映出较低的变化速率 (信

息位点只有917% ) , 并且该序列在 3个形态迥异种对的 1360个核苷酸位点上表现出惊人

的一致。尽管如此, 该序列的分析结果仍然为探讨樟科植物各类群的系统演化关系提供了

一些有价值的资料。在 matK序列分支图中, 琼楠属、厚壳桂属与土楠属构成一单系分

支, 并且得到 100%的靴带支持率。这一结果较好地与木材树皮解剖学 ( Richter, 1981)、

花序类型 ( van der Werff & Richter, 1996) 和胚胎学 (Heo 等, 1998) 的研究结果吻合一

致; 在过去的传统形态分类系统中, 由于具有截然相反的花冠管发育方式, 琼楠属- 土楠

属与厚壳桂属分属不同的系统位置, 现在看来基于如此多且一致的各种证据, 它们间在形

态上差异显得微不足道。另外, 虽然分支分析结果显示真正具有下位子房且为热带非洲特

有的Hypodaphnis 与外类群间有许多共有的衍征, 构成樟科其余类群的姊妹群, 但依据其

形态特征和胚胎学证据 ( Heo 等, 1998) , Rohwer ( 2000) 认为 Hypodaphnis 属应与厚壳桂

属有密切的亲缘关系, 而应归入琼楠属- 厚壳桂属的分支中。

在分支图中, 由油丹属、莲桂属、鳄梨属、楠属和 Apollonias 所构成的鳄梨属群也形

成一单系分支。在形态上该分支属群有较为一致的表现即聚伞圆锥花序和不具 /壳斗0,
Rohwer ( 2000) 认为该属群是真正的系统演化聚合体。此外, 在木材结构上有明显差异的

Chlorocardium 与Mezilaurus 和 Williamodendron 也组成了一单系分支。

Rohwer ( 2000) 的分析结果中最大的一个分支即他所称为的终端类群 ( Terminal

Group)。此终端类群中即包含有具假伞形花序和总苞片的月桂族的类群, 也包含有除前面提

到的鳄梨属群以外具圆锥状聚伞花序的类群, 由于较低的序列位点变化, 包含于此分支中的

众多类群间的系统演化关系没有得到很好的解决, 此终端类群在形态上很难找到任何一个共

有衍征。在过去形态分类系统中所认可的月桂族的族级系统地位受到挑战与置疑, Rohwer

( 2000) 认为假伞形花序具总苞的月桂族很可能是具聚伞状圆锥花序的类群的姊妹群。

通过对现今所认识 55个属中的 44 个属 122 个种的取样, 利用叶绿体 DNA的 trnL-

trnF, trnT- trnL, psbA- trnH和 rpl16, 以及核 DNA中的 26S和 ITS等区域片段的分子序列,

Chanderbali等人 ( 2001) 开展了樟科植物的分子系统学研究工作。他们的研究结果显示叶

绿体的诸多分子标记和 26S的部分分子序列的变化仅仅局限于樟科植物中的基部类群, 而
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在 van der Werf & Richter ( 1996) 系统中鳄梨族和月桂族的类群间只存在有很小或没有位点

变化, 只有 ITS区域为解释鳄梨族和月桂族中各类群间系统演化提供了较多的信息位点变

化。通过对分子序列进行各种归并形成的各类距阵 (距阵 I包含 trnL- trnF 和 psbA- trnH;

距阵 II包含叶绿体 DNA 中的 trnL- trnF, trnT- trnL, psbA- trnH 和 rpl16 以及核 DNA 中的

26S; 距阵 I 由 ITS序列组成) 的数据进行分析, 一些基于形态学性状所认识的类群如 van

der Werff & Richter ( 1996) 系统中的厚壳桂族, Kostermans ( 1957)、van der Werff & Richter

( 1996) 和 Rohwer ( 1993) 等系统中的月桂族, Kostermans ( 1957) 的樟族, 以及 Rohwer

( 1993) 所界定的鳄梨族均得到了分子证据的支持。此外, 由过去系统位置不确定的类群

组成的 Chlorocardium-Mezilaurus 分支也在分支图中显现。

厚壳桂属由于其坛状的花冠在果时发育成一个紧抱住果实仅顶端留有一小孔的 /壳
斗0, 在过去的分类系统中 (Kostermans, 1957) 被置于一个较为孤立的系统位置。但近期来

自木材树皮解剖学 ( Richter, 1981)、花序形态学 ( van der Werff & Richter, 1996) 和胚胎学

(Heo等, 1998) 等多学科证据显示厚壳桂属与琼楠属、土楠属、Aspidostemon、Eusideroxylon、

Potameia和 Potoxylon 等属间有着密切的亲缘关系, 这种关系也为 Rohwer ( 2000) 和 Chander-

bali等人 ( 2001) 所提供的分子证据所支持。并且在厚壳桂族分支中体现了子房具有一种伸

长突出的趋势, 具有半下位子房的 Eusideroxylon 和Potoxylon 在此分支中是其余具上位子房类

群的姊妹群, Aspidostemon 与厚壳桂属是琼楠属、土楠属与 Potameia 等无壳斗类群的姊妹群。

此外, Rohwer ( 2000) 所提出的Hypodaphnis 与厚壳桂族有密切联系的观点也得到了部分分子

序列 ( trnL- trnF, psbA- trnH) 的支持。

虽然从形态学角度尚未考虑或提出 Anaueria、Chlorocardium、Mezilaurus 和 Sextonia 间

存在有密切的亲缘关系, 但在 Chanderbali等人 ( 2001) 依据分子数据的分析结果中显示它

们可以构成一个具很高的靴带支持率的一单系分支, 并且与Rohwer ( 2000) 的结果吻合一

致。在这一分支中包含有两个亚分支: 叶片聚生于枝顶的Mezilaurus- 属种新类群 ¹ - Sex-

tonia 分支和叶片对生的Anaueria-Chlorocardium 分支。

鳄梨属群同样在 Chanderbali等人 ( 2001) 的分析结果中再一次出现, 为一单系分支,

其范围包含有 van der Werff & Richter ( 1996) 系统中所有的无 /壳斗0 的类群和 Rohwer

( 1993) 系统中的鳄梨类群。然而, 在这包含有 400多种植物、主要分布于热带亚洲的属

群内对各类群间的界限划定却存在着很大的争议, 依据花药药室数目的不同将 Apollonias

与楠属, 莲桂属与油丹属进行划分受到越来越多的怀疑; 鳄梨属中的亚洲润楠亚属与旧世

界的类群如油丹属、Apollonias、莲桂属与楠属形成一分支, 而鳄梨属中的美洲两亚属

Subg. Eriodaphne与 Subg. Persea却构成另一分支, 这说明鳄梨属并非单系类群。

在基于 ITS序列的分支图中, 樟族构成另一分支, 包含了几乎所有新世界热带的大属

如 Aiouea , Aniba, Endlicheria, Licaria , Nectandra, Pleurothyrium, Rhodostemonodaphne 和世

界广布的樟属与 Ocotea 属。其范围等同于将檫木属, 黄肉楠和新樟属除外后 Kostermans

(1957) 系统中的樟族。在此分支中, 包含有两个大的亚分支, 由樟属、Mocinnodaphne 以

及Aiouea 和Ocotea 的部分种类组成的樟属群和Ocotea复合群。在 Ocotea复合群中又可根据
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类群的地理分布和形态特征将复合群划分为若干小分支: 旧世界 Ocotea 分支, Licaria 属

群分支, Ocotea helicterifolia 种组分支, Nectandra coriacea 种组- 狭义 Nectandra-Pleurothyrium

分支, 以及狭义 Ocotea 分支。

近期李捷等 ( 2003) 对月桂族开展的分子系统学研究的结果显示, 尽管叶绿体基因

matK的序列只提供了非常有限的位点信息, 此结果与 Rohwer ( 2000) 的一致。但与核

DNA中 ITS序列合并后仍然为讨论该族内类群间的系统演化关系提供了有益的启示。基于

对两片段 DNA序列的分析结果, 对月桂族的范围进行了重新的认识。传统处理上, 檫木

属与 Umbellularia 被置于月桂族内 ( Kostermans, 1957; Rohwer, 1993; van der Werff & Rich-

ter, 1996) , 但分子证据并不支持这样的处理, 加之两类群在形态上与族内其它类群间存

在较大的差异, 如在檫木属中内向药室只限于外侧两轮的雄蕊, 花序为总状而非假伞形

状; 在 Umbellularia中花为两性, 内轮雄蕊为外向。有鉴于此, 李捷等 ( 2003) 主张将这

两属从月桂族中分离出来。

此项研究还进一步证明过去仅依据花药药室对山胡椒属与木姜子属的划分界定是不自

然的, 分析结果显示两类群是复系或并系类群而非单系类群。此外, 该族内的另外两个大

的属黄肉楠属与新木姜子属也被证明并非单系, 而各自包含了在花序类型与脉序类型上完

全不同的类群。分子证据显示许多过去用于对类群界定划分的特征并非同源, 而是趋同演

化的结果。根据分子序列的分析结果, 同时对比月桂族中出现的各种花序类型, 李捷等

(2003) 认为花序特征是解决该族内各类群间系统演化关系的关键性状, 并提出了 3种花

序演化序列。短枝型花序出现于月桂属分支中, 在该分支的各类群中具有该花序演化的各

个阶段; 木姜子属分支中的各个类群也反映了聚伞圆锥型花序的不同演化阶段; 而簇生型

花序被分为 I型和 II型, 分别处于山胡椒属分支和黄肉楠属 II 分支中, 两型间的区别在于

前者中顶芽的两侧各有一个假伞形花序, 而在后者中有多个假伞形花序聚生于顶芽周围。

6  生物地理学研究进展
在利用 matK序列对樟科植物进行分子系统学研究的基础上, Rohwer ( 2000) 对分支

图中出现的各分支类群的地理分布做了分析, 可以划分为两大类群: 冈瓦那古陆类群与劳

亚- 南美类群。

包含泛热带分布的无根藤属、厚壳桂属和琼楠属的基部分支类群由于其在南半球有许

多的种类代表而被定义为冈瓦那古陆类群。由新世界热带分布的 Chlorocardium、Mezilaurus

和Williamodendron 组成的分支其系统位置已经决定是由冈瓦那类群起源, 这些属的现今于

南美洲局限分布或许提供了其与姊妹群的共同祖先在南美洲这样一个证据。在其余的分支中

形成了 3个地理类群, 其一包含了众多亚洲- 美洲间断分布的类群, 而这些类群中具有最多

样的形态特征提示旧世界与新世界间的迁移散布发生过多次, 间断隔离分布可以归于冈瓦那

古陆的分离, 亚洲- 美洲间断分布的类群檫木属、山胡椒属、木姜子属、鳄梨属和樟属在分

布上虽有重叠但具有不同的分布式样; 第2个地理类群是由仅局限分布于热带美洲的类群组

成, 形态上这些类群有较为同源一致的性状特征如聚伞圆锥花序, 规则的三基数花和明显

的 /壳斗0; 从鳄梨属群和木姜子属群中衍生并局限分布于亚洲的类群如油丹属、莲桂属、

楠属以及黄肉楠属和新木姜子属构成第 3个地理类群, 它们无疑是劳亚古陆起源。
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同样是在利用分子序列对樟科植物进行分子系统学研究的基础上, Chanderbali 等

( 2001) 也对分支图中出现的各分支类群的地理分布做了分析, 将樟科植物归纳为两大地

理分布类群, Hypodaphnis 属、厚壳桂族、无根藤属和 Chlorocardium-Mezilaurus 分支为南半

球分布类群; 而檬果樟属、新樟属、鳄梨属群、樟属群以及月桂属群则形成亚洲和泛太平

洋分布类群, 并且这两大类群的分布与冈瓦那古陆和劳亚古陆的地质历史是吻合一致的。

Chanderbali等 ( 2001) 的分析结果显示, 在跨古地中海迁移散布相对容易时, 樟科植

物开始辐射散布开来, 并且在晚白垩纪一些基部类群已在冈瓦那古陆与劳亚古陆上建立起

来。被置于厚壳桂族中具有冈瓦那地质历史背景的许多类群, 与南美洲分布的 Chlorocar-

dium-Mezilaurus 分支类群代表着不同的冈瓦那古陆演化系列; 檬果樟属与新樟属是中至晚

白垩纪劳亚古陆樟科植物区系的现今代表; 置于鳄梨族- 月桂族分支中其余类群是在早始

新世从劳亚古陆上开始辐射散布, 所以无 /壳斗0 的类群被归入鳄梨属群中, 有 /壳斗0

的类群形成大多数系统所认可的月桂族。月桂族是劳亚古陆在亚洲的残余种类。鳄梨属群

和樟属群的现今热带泛太平洋间断分布格局是由于始新世与渐新世期间全球气候变冷导致

北热带植物群¹ ( Boreotropical flora) 紧缩所致。Ocotea 复合群的跨大西洋间断分布可能是

从马德里- 古地中海 (Madrean-Tethyan) 古分布衍生而来。这些发现支持当今樟科植物的

大多数类群是劳亚古陆起源, 而相当多的新世界热带分布类群是由早中新世散布到南美的

Ocotea 复合群衍生而来。

在论述樟科木姜子属群的起源与演化时, 李锡文 ( 1995) 认为该属群起源于古北大陆

南部与古南大陆北部, 以及古地中海周围热带地区, 起源时间不早于中白垩纪, 中国南部

至印度马来西亚可能是这一属群的起源和分化中心, 并从这里向热带美洲及大洋州扩散。

7  结束语
从以上6个方面综述性回顾中, 不难看出世界樟科植物系统学的研究似乎都表明在樟

科植物形态上最为可靠的特征是 /花序0。因此展望未来, 我们认为彻底弄清楚樟科植物的

/花序0, 了解它有多少个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

此之间的联系等问题, 利用多学科、多手段寻求证据, 特别是分子证据是解决世界樟科植物

系统学研究关键问题中的关键, 也是建立世界樟科植物自然系统的一个必要前提。只有在

建立世界樟科自然系统基础上, 其生物地理才能得以合理诠释。
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