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山茶科系统发育诠释
 

Ⅸ .山茶属的原始特征及其演化趋向

叶创兴　张宏达
(中山大学生命科学学院 ,广州 510275)

摘　要　讨论和比较了关于山茶属演化趋向的两种观点 ,认为根据现存种类及目前发现的化

石资料 ,花无梗 ,苞被不分化为苞片和萼片 ,代表了山茶属的原始特征 ;而花梗伸长 ,引起了苞萼

分化 ,苞片在花梗上疏离 ,宿存 ,脱落或减少 ,演化出更加进步的类群 ;而苞被保持不分化 ,多数

状态下也可能在花和果等方面得到演化 ,体现了系统发育和个体发育在山茶属内次级分类群中

并不一致 .
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关于现存山茶属内哪些特征代表了山茶属最原始的特征 ,哪一类群是山茶属最原始的

类群 ,存在着两种观点:一是 Sealy
[1 ]提出的“有花梗 ,苞被初步分化为苞片和萼片的种类是

山茶属系统发育的`基本群’ ( basal g roup)” ,由于花梗缩短 ,演化出没有花梗的种类 ,花梗进

一步伸长 ,则演化出苞片和萼片彻底分离的种类 ;二是张宏达
[2 ]
提出的“无花梗 ,苞被不分

化 ,具有分离雄雌蕊等原始特征的种类是山茶属的原始类群 ,由于花梗伸长 ,苞被分化为小

苞片和萼片 ,发育出较为演化的类群 ,苞片在花梗上的疏离 ,减少 ,宿存或脱落以及伴随着的

雄雌蕊的演化 ,进一步发展出高级的类群” . 这两种观点是对立的 . 闵天禄等
[3 ]
仅承认花无

梗苞被不分化“是花梗缩短的结果 ,是次生的性状 ,而非原始的特征” ,和 Sealy观点的区别

在于后者承认苞萼初步分化并具有花柄的种类的演化有两个方向:一是花柄缩短 ,形成花无

柄的种类 ;二是花柄继续伸长 ,形成苞萼进一步分化的种类 ,而前者则认为仅有一个方向 ,就

是花柄缩短 .

1　山茶属的苞被、苞片、小苞片、萼片

山茶属花的苞被是指花瓣下面的被复物 ,它们由小到大 ,由下至上 ,由外到内呈螺旋状

上升排列 ,逐步过渡到外轮花瓣 . 苞萼不分化 ,指的是没有分化成苞片和萼片的苞被 . 苞片

与小苞片在山茶属这一特定的属中是指萼下面被复或分散于花梗之上的变态叶 . 苞片与小

苞片是可以等同使用的 ,在国产山茶属植物中具有苞片的种类 ,其苞片均位于花萼下面的花
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梗上 ,当用苞片这一概念时 ,应是明白无误的 . 王伏雄等 ( 1982)《植物学名词解释》关于“苞

片”的解释是“位于花序或花部之下一种变形叶子” . 有人认为在山茶属中用中文苞片指小

苞片是概念上的错误 ,其实依王伏雄等的解释 ,“小苞片”是一个小的“苞片” ,苞片的定义也

包括了小苞片 ,因为山茶属如金花茶 C .nitidissima Chi花梗上的小苞片和花梗基部的苞片

是一个连续的过渡系列 ,它们之间并无清楚的界限 ,如果硬要把苞片和小苞片划分出来 ,便

只有在摘除花后 ,留在枝条花梗着生处的乃是“苞片” ,花梗上的才是“小苞片” . 可见在具单

花腋生的山茶属 ,无法把“苞片”与“小苞片”区分开来 ,用“苞片”这一概念包括腋部的苞片和

花梗上的小苞片是恰当的 ,就是苞被已经分化、萼以下的变形叶 .

2　无花梗、苞萼不分化是山茶属较为原始的特征

闵氏等
[3 ]
同意心皮近离生或不完全合生 ,是山茶属乃至山茶科中的原始的特征 ,他划分

山茶属为二亚属: Thea ( L. ) Chang和 Camellia ,并认为前者更为原始 ,而这一亚属的匹克

茶又因其具有花序属最原始的种 . 匹克茶是一具明显花梗 ,苞萼已分化 ,小苞片仅 2～ 3枚

的种 ,其花成假总状花序 (枝条强烈缩短 ,顶端或为营养芽 )或为单花 ,雄蕊花丝基部连生 ,除

了心皮部分分离外 ,其余特征均是次生的特征 .

依闵氏提出的观点 ,这种具有伸长花梗 ,小苞片仅 2～ 3枚的种作为原始类群的现代代

表向前发展 ,则发展出螺旋状叠合上升排列 ,不分化的苞和萼 ,其数目应该不会比 7～ 8枚

(小苞片 2～ 3,加上萼片 5～ 6枚 )更多 ,但现存山茶属如大白山茶 C. albogigas等其苞被片

达到 17枚 ,其不分化大型多数的苞被 ,极为多数的雄蕊 , 5条靠合的花柱 , 5个部分分离的心

皮 ,每室多达 7～ 8枚的胚珠等特征是十分原始的 .

其次匹克茶并不具有真正的花序 ,其着花的枝条顶端或为营养芽 ,如果说此有疑义的种

花序确实存在的话 ,也没有理由认为山茶属的演化就是从花序到单花 ,一则我们尚未确定匹

克茶花或花序的详细情况 ,二则我们没有在山茶属找到更多的证据来说明由花序到单花的

演化 .倒是被闵氏认为较原始的茶亚属中的茶组有着 3～ 5朵花簇生的特征 ,簇生花实际上

是总状花序的缩短 ,这一茶组普遍存在的特征结合其在开花前已常常脱落的 2～ 3枚苞片 ,

定数的 5枚萼片 ,花柱合生的特征 ,这应被视为进化而不是原始的特征 ,如果依具有花序即

为原始的观点 ,那么象茶组和山茶科柃属 Eurya猪血木属 Euryodendron等具有簇生花的类

群均为十分原始的了 ,实际上柃属具有单性花并且雌雄异株 ,定数的雄蕊 ,乃是山茶科较为

演化的类群 .

其三 ,匹克茶具有部分分离的心皮 ,它与国产糙果茶组 Sect. Furfuracea Chang,瘤果茶

组 Sect. Tuberculata Chang , 半宿萼茶组 Sect. Pseudocamel lia部分分离的心皮 ,花柱分别

着生于部分分离的心皮顶端应无本质的区别 ,无花梗 ,苞被不分化的糙果茶 ,瘤果茶以及半

宿萼茶比苞萼已经分化 ,具伸长花梗的匹克茶更为原始 ;苞萼分化且都宿存的金花茶组

Sect.Chrysantha Chang,长柄茶组 Sect. Longipedicel lata Chang ,它们都同具分离到底的花

柱 ,并未完全合生的心皮 ,且均拥有具 5个心皮的种系 ,长柄茶 C . longipedicellata亦有腋生

的簇生花 ,因此它们部分分离的心皮只有程度上的差别 ,而没有本质上的差别 . 但金花茶

组 ,长柄茶组分化出了子房 3室的种系 .

闵文援引的细胞学的资料说明 Sect. Archecamel lia Sealy (相当于张宏达的金花茶组 )

比 Sect. Heterogenera Sealy(相当于 Sealy的 Sect. pseudocamell ia和 Sect. Heterogenera )要
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原始 ,对于染色体非对称性并非只有一种的解释 ,染色体可以从对称性向非对称性演化 ,也

可以从非对称性向对称性演化 . 对于山茶属的染色体资料贸然地得出山茶属从热带起源是

缺乏根据的 .

其四 ,把山茶属划分为两亚属即茶亚属 Thea和山茶亚属 Camellia的观点认为茶亚属

比山茶亚属更原始 . 山茶属的系统演化 ,是由长花梗到短花梗 ,到无花梗 ,即先有分化的小

苞片和萼片 ,然后 ,花梗缩短 ,小苞片与萼片叠合 . 但从许多无花梗苞萼不分化的种类中 ,却

看不到这种演化 ,更看不到定数的萼片与其余苞片的差别 . 比如油茶 C .olei fera,从开花后

是无从判断其“小苞片”“萼片”的相对位置与形态的 ,但开花前同样不能判断其“苞”“萼”的

相对位置 . 类似于油茶的种类还有许多 ,苞被脱落的糙果茶组 ,瘤果茶组与半宿萼茶组 ,短

柱茶组 Sect. Paracamell ia,油茶组 Sect. Oleif era Chang ,红山茶组的种类 ,也同样不能判定

“小苞片”“萼片”的相对位置和形态 ,它们只是从下到上呈螺旋状排列 ,最下的一枚最小 ,最

上的一枚最大 . 如果先有苞萼分化 ,然后才有花梗缩短 ,那么由于花柄缩短而导致的山茶亚

属花的形态 ,其原先就分化了的萼片大小应相对一致 ,并且排列应为覆瓦状 ,几乎排成一轮 ,

紧接的苞片在花梗上虽因花梗缩短而叠合 ,仍可在形态上加以区别 ,这种情况在苞萼不分化

(不管宿存还是脱落 )的种类中都不存在 . 另一方面 ,人们在苞被分化的种类中均能看到 5

～ 6枚的萼片排成复瓦状 ,大致排成一轮的相对位置 ,在演化程度较高的类群如连蕊茶组 ,

毛蕊茶组 ,许多种类的萼片基部联合成钟状 ,以及在大小上与萼片有着差异的苞片 ,无论它

们是叠合还是疏离 ,脱落还是宿存 ,形态上的差异是明显的 . 连蕊茶组和毛蕊茶组萼片联合

的情形 ,在无花梗 ,苞萼不分化的种类中是绝对看不到的 ,这种现象的存在肯定不是如闵文

所推测的那样是由分化了的苞和萼 ,长花梗缩短的结果 ,而只能解释为花梗伸长引起了苞被

分化 ,这方面可以金花茶组的许多种为例来说明 . 金花茶 C. nit idissima ,依闵氏的观点应归

于仅次于匹克茶的原始类群 ,但其苞与萼非常明显地处于逐步过渡的系列 ,苞片叠合上升排

列 , 5～ 6枚的萼片大致排成一轮 ,而其大小都有明显的差别 ,我们认为这是不分化的苞被经

过保持宿存 ,体积缩小 ,接着花梗伸长后形成的结果 ;当由小到大由下至上螺旋上升排列的

不分化的苞被 ,被花梗的伸长拉开距离时 ,就形成了大小不一的萼片 ,是次生的特征 . 由此

可见 ,并不是具有了花梗 ,先有苞萼的分化 ,实际上恰恰与此相反 . 宿存的苞被在演化过程

中 ,首先不是在它们的相对位置上 ,开始可能有两个分化方向 ,在保持苞被的数目的基础上 ,

一是大型的苞被由宿存变成脱落 ;二是在苞被宿存的基础上体积上的减退 ;然后才是相对位

置上的演化 ,把苞被相互之间的距离逐步拉开 ,进一步的演化是在拉开距离的苞被之间进行

整合 ,萼片排成相对一轮的位置 ,苞片逐步演化 ,变小 ,分散于花梗上 . 这里 ,在分化了苞片

和萼片的类群 ,萼片毫无例外地宿存 ,苞片则有宿存或脱落两个方向 . 闵文认为山茶属的演

化方向也包括了小苞片果期宿存到脱落或早落 ,萼片由果期宿存到脱落 ,这是不确的 . 凡是

苞萼已经分化了的种类 ,无一例外其萼片都是宿存的 ,果期亦如此 . 例如较特化的连蕊茶组

和毛蕊茶组 ,其苞和萼一直宿存到果期 ,并不是如一些人所认为的苞片脱落是一个方向的现

存山茶属最终的演化性状 . 我们认为无论苞片宿存与否 ,都能够成为演化性状 ,如茶组 ,苞

片脱落 ,它是由宿存到脱落的次生性状 ,连蕊茶组与毛蕊茶组 ,是苞被分化之后苞与萼更加

分离仍然保留了宿存特征的次生性状 .

再者 ,以叶全缘作为原始性状来考察 ,则现存山茶属中具有全缘叶的有 3个种:全缘红

山茶 C . subintergra Huang , 连山红山茶 C . lienshanensis Chang和张氏红山茶 C . changii
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Ye,这 3个种均属于花无柄 ,苞被不分化、且子房均无毛的种类 . 到目前为止 ,我们在现存

山茶属其苞被分化具有花柄的类群中尚未发现具有全缘叶的种 ,这从另一个侧面表明苞被

不分化、花无柄是山茶属祖群的原始性状 .

据笔者的研究 ,山茶属花粉外壁的纹饰基本上以颗粒状为主 ,所谓它的演化是从皱波状

或皱瘤状向粗瘤状发展是不确的 ,以粗瘤状纹饰作为山茶属演化的最终结果 ,也是在假定管

蕊茶 C. lanceolata是山茶属最进化的种的前提下作出的结论 ,犯了以个别代表一般的错误 ,

例如抱茎短蕊茶 C. amplexi folia与管蕊茶一样是苞被不分化全部花丝联合成管的种类 ,几

乎同处于一个演化水平上 ,只是后者除花丝管外没有了游离花丝 ,花柱部分连生 ,前者雌雄

蕊均极短 ,是次生的退化性状 ) ,它的花粉外壁表面纹饰在高倍镜下是平滑的 ,并且具有小

穴 ,我们不能以它和山茶属其余种类不同而把它看作是山茶属的演化方向 ,在山茶属中花粉

外壁的纹饰是多种多样的 ,这正好说明山茶属内演化的多型性 .

另外 ,山茶 C . japonica的化石在日本发现于第三纪地层
[ 4]
,也是山茶属迄今为止出土

地质年代最早的化石 ,众所周知这一个种是苞被不分化 ,没有花梗的 ,其雄蕊高度连生 ,子房

3室 ,花柱高度连生 . 山茶的苞被已从宿存向花后脱落演化 ,尽管雄雌蕊已高度发育 ,这是

已经发展了的 ,不是最原始的种 ,但它的花梗始终不伸长 ,苞被不分化 . 这说明比山茶更原

始的种其苞被也是不分化的 .

3　花柄伸长、苞萼分化是山茶属的演化性状

如果承认心皮联合 ,子房从 5～ 3室 ,花柱合生是演化性状 ,那么与此相联系的自然是较

为进化的类群了 ;而心皮部分分离的类群是原始的 . 依此标准 ,糙果茶组 ,瘤果茶组 ,半宿萼

茶组 ,离蕊茶组 Sect.Corall ina Sealy, 短蕊茶组 Sect. Brachyandra Chang ,金花茶组 ,古茶

组 Sect. Protocamell ia Chang 显然是比较原始的类群 ,而超长柄茶组 Sect. Longissima

Chang ,秃茶组 Sect. Glaberrima Chang, 连蕊茶组 Sect. Theopsis ,毛蕊茶组 Sect. Eriandra

相对而言就是较为进化的类群 ,因为前者的苞被不分化 ,心皮部分离生 ,后者的苞被已分化 ,

心皮直至花柱均合生 . 匹克茶组尽管心皮部分分离 ,但它的雄蕊部分连生 ,苞被已初步分化

为苞和萼 ,这是由于花梗伸长的结果 . 管蕊茶组 Sect. Calpandria对于离蕊茶组来说其苞被

不分化 ,宿存 ,处于同样的水平上 ,但是管蕊茶心皮连生 ,雄蕊高度联合 ,一直到花丝的上端 ,

内轮的雄蕊并不游离 ,而是从花丝管的内壁上长出 ,这对于雄蕊分离 ,心皮部分分离的离蕊

茶组来说明显是演化的性状 . 然而对于苞被同样不分化 ,雄雌蕊变短 ,心皮仍部分分离的短

蕊茶组抱茎短蕊茶来说 ,它的雄蕊完全连生成低矮的肉质环 ,但在环内还有游离花丝 ,花柱

极短 ,这对于离蕊茶组来说 ,具有游离花丝是较为原始的特征 ,极短的雄雌蕊对于它较长的

雄雌蕊又是一个次生的性状 ,虽然这可能是退化的次生性状 .

而且 ,苞被不分化为苞和萼 ,无论宿存与否 ,均可以与心皮部分分离或心皮完全愈合相

联系 . 苞被分化为小苞片与萼片也有同样的情形 ,但我们可以看到在苞萼分化具有花梗的

类群中 ,如果心皮部分分离 ,则小苞片常为多数 ,花各部的数目较多 . 而与心皮完全合生相

联系的连蕊茶组和毛蕊茶组 ,普遍小苞片多数 ,但其花瓣常为 5～ 6枚 ,雄蕊只 1轮 ,子房以

3室为主 ,果常一室发育 . 闵氏认为“连蕊茶组的一些种 ,花梗较短 ,小苞片和萼片密集排列

并遮盖花梗”是花梗缩短的结果 ,是次生的性状 ,而非原始的特征 ,但我们认为如果不分化宿

存的苞被朝体积缩小的方向演化 ,接着分化出苞片和萼片 ,萼片排成一轮 ,花梗只作有限的
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伸长 ,那么其结果就有可能形成苞萼紧贴的状况 . 反过来 ,许多种类都可以证明伴随着花梗

的伸长苞被分化 ,萼片排成一轮 ,小苞片疏离 ,分散在花梗上 . 如超长柄茶 C . longissima

Chang & Liang ,长柄茶 C . longipedicellata ( Hu ) Chang , 秃山茶 C. glaberrima Chang. 特

别是在长管连蕊茶 C. elegans , 我们可以看到排成一轮的钟状的萼 , 3～ 4枚的小苞片除了一

枚紧贴萼筒外 ,分散于花梗的上部 . 在苞被分化的过程中 ,我们认为有两个方向 ,一是苞被

体积变小 ,保持不分化 ,如五柱滇山茶 C . yunnanensis ,滇缅离蕊茶 C. wardii ,抱茎短蕊茶 C.

amplex ifolia等 ,另一个方向则是花梗伸长 ,苞被分化并疏离 ,这里应有一个过渡 ,即萼片虽

然排成近似一轮 ,但是萼片大小不一致 ,与下面的苞片略呈连续过渡的系列状态 ,如金花茶

的一些种类 ,然后萼排成一轮 ,基部连生成杯状 ,萼苞在大小和位置上更加分离 ,如茶组 ,超

长柄茶组 ,秃茶组 ,连蕊茶组 ,毛蕊茶组等 .

这些从现存山茶属种类中表现出来的特征 ,表明花梗伸长 ,引起了苞被分化 ,是符合山

茶属系统发育规律的 .

4　系统发育的阶段性和个体发育的不同步

山茶属是一个多形态的属 ,体现在花果的演化上表现了十分复杂的现象 ,其演化趋向并

不在所有的分类群表现一致 ,以花无梗 ,苞被不分化为例 ,有着两个演化方向 ,苞被脱落或宿

存 ,苞被脱落的又可以有两个演化方向 ,心皮部分分离 ,与心皮全部合生 ;苞被宿存的也有心

皮部分分离和心皮完全合生的两个方向 ,前者如古茶组 Sect. Protocamel lia Chang、离蕊茶

组和短蕊茶组 ,后者如管蕊茶组 . 苞被分化为小苞片和萼具有伸长花梗的也同时具有这两

个演化方向 ,小苞片宿存的如长柄茶组 ,金花茶组 ,连蕊茶组 ,毛蕊茶组等 . 小苞片脱落的如

茶组 ,超长柄茶组等 . 这在山茶属中是非常清楚的事实 ,实际情况体现了系统发育的阶段性

和个体发育的不同步性 . 如红山茶组 ,花无梗、苞萼不分化、脱落 ,为较原始的性状 . 而相对

于雄雌蕊的高度联合 ,组内多数的种表现为子房 3室的则为演化性状 ,但发展仍然是不平衡

的 . 如红山茶组内 ,香港红山茶 C. hongkongensis是一个心皮部分分离的种 ,它的苞被不分

化以及具有花丝管等特征和本组其余种类是一致的 ,但它的花柱分离到底与这个组花柱合

生的特征又是不一致的 . 又如管蕊茶苞被不分化宿存 ,但具高度连生的雄雌蕊 , 3室的子房

. 茶组是一个比较演化的种群 ,小苞片 2～ 3( 5～ 6) ,脱落 ,萼 5～ 6,宿存 ,但这个组的种雄蕊

联合的程度较低 ,花瓣数目较多 (常多于 8枚 ) ,并且保留了许多子房 5室的种系 ,因此在整

体上较为演化的种群 ,也可能在个别种保留了某些原始的特征 . 进化与保守在这里充分表

现了变异与遗传是一对既对立又统一的矛盾 .

同样 ,苞被分化的种类 ,萼片均是宿存的 ,小苞片却有宿存与脱落两种类型 . 在同一组

中 ,子房 5室的种系与子房 3室的种系同时存在 . 这种复杂的连锁关系 ,不应只从一个观点

来解释 ,比如以苞被宿存为原始特征 ,在苞被变小了仍然宿存的离蕊茶组和管蕊茶组的种类

来说 ,应是次生的宿存特征 ,把这些种类视为较进化的种类是因为它们的其它方面得到了发

展 . 进一步分化为小苞片和萼片并且两者都宿存的种类 ,如金花茶组 ,长柄茶组 ,后生茶亚

属的苞萼对于短蕊茶组 ,管蕊茶组的不分化的苞被来说也是次生的特征 ,不能一味说脱落就

是演化的特征 ,应有一个辩证的观点 .

由花无梗苞被不分化向着宿存和脱落并伴随着体积变小 ,由花梗伸长苞被逐渐分化到

完全分化 ,萼片宿存 ,苞片向宿存与脱落方向演化 ,心皮的联合 ,雄蕊管的形成直至花丝全部
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连生成管 ,花药在花丝管的内壁或上沿长出 ,子房室的发育 ,果实的发育均参与了演化 ,这就

使山茶属的演化呈现了扑朔迷离 [1 ] ,异彩纷呈的局面 . 我们在多心皮类雄蕊的发育中也可

以看到 ,雄蕊的演化是从花粉囊对称地着生在叶状体的边缘 ,然后向叶状体的中央靠拢 ,花

粉囊在中肋的两侧 ,最后由于传粉的需要才分化出花丝 ,花粉囊的着生位置也随之发生了变

化 ,与山茶属中花梗伸长引起苞被分化均反映了同样的道理 .
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Diagnosis on the Systematic Development of Theaceae

Ⅸ . Primi tiv e Characters and Ev olutio nary Trends of the Genus Camellia

Ye Chuangx ing 　Zhang Hongda

Abstract　 Dif ferent view points of primi tiv e characters and evolutionary t rends of the

genus Camellia were review ed and compared. The authors suggested that the tax a wi th

undif ferentiated perules and sessile flow ers w ere most primi tiv e based on the fossil o f

Camellia and moder n species of Camell ia. As pedicels elongated, bracts and sepals w ere

di fferentia ted f rom perules, bracts w ere scat tered on the pedicel and they w ere persistent

o r deciduous, and decreased that w ould evo lv e mo re advanced tax a. Otherw ise, i t w ere

possible tha t the taxa wi th undi fferentia ted and numerous perules w ould develop those

species w ith more evolutionary stamens, pisti ls and frui ts- i t shows tha t phy log eny and

ontogeny w ere no t synch ronical in secondary tax a o f the genus Camell ia.

Keywords　Camell ia, phylo geny , ontog eny
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