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裸子植物的系统分类：历史、现状和展望

杨　 永

（南京林业大学 南方现代林业协同创新中心，南京林业大学生命科学学院，江苏　 南京　 ２１００３７）

摘要：系统梳理裸子植物系统分类历史，按标志性研究进展，将 １７５３ 年以来裸子植物分类研究历史划分为 ６ 个

发展阶段：第 １ 阶段为混沌时期（１７５３—１８２７ 年），从 Ｌｉｎｎａｅｕｓ 至 Ｂｒｏｗｎ 提出裸子植物概念之前，裸子植物未被作

为一个类群处理，以 Ｌｉｎｎａｅｕｓ 的性系统为代表；第 ２ 阶段为概念形成时期（１８２７—１８４３ 年），从 Ｂｒｏｗｎ 发现裸子植

物至 Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ 正式将裸子植物处理为一个类群之前，是裸子植物发现和概念的确立时期；第 ３ 阶段为萌芽时期

（１８４３—１８６４ 年），从 Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ 至 Ｂｒａｕｎ 之前，这一时期人们虽然将裸子植物作为一个类群处理，但还是将它作

为被子植物双子叶植物的一个部分，代表系统如 Ｂｅｎｔｈａｍ ＆ Ｈｏｏｋｅｒ 的分类系统；第 ４ 阶段为裸子植物系统分类

的奠基时期（１８６４—１９２６ 年），从 Ｂｒａｕｎ 至 Ｐｉｌｇｅｒ，这个阶段人们将裸子植物从被子植物中独立出来，发现了银杏

精子具鞭毛这样的原始性状，将银杏从红豆杉类植物中分出，厘清了裸子植物的主要传代线，奠定了裸子植物系

统分类的基础，但是该时期人们对裸子植物科的概念还比较模糊，以 Ｅｉｃｈｌｅｒ 和 Ｅｎｇｌｅｒ 的系统为代表，为后续分

类系统奠定基础；第 ５ 阶段为“百家争鸣”时期（１９２６—２０１１ 年），从 Ｐｉｌｇｅｒ 至 Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ 等之前，该时期提出的

分类系统很多，分类阶元的应用从目至门都有不同的观点，且从形态学、解剖学、胚胎学、植物化学、古植物学、分
支分类学等方面，证据类型和方法十分多样。 争论主要集中在银杏、红豆杉类和买麻藤类等类群的亲缘关系和

系统归属，以及对罗汉松科、杉科和柏科的界定方面，以 Ｐｉｌｇｅｒ 系统和郑万钧为代表；第 ６ 阶段是分子系统学和

整合分类学时期（２００７—），从 Ａｎｄｅｒｓｏｎ 等至今，该时期以分支分类学原理为准则，以系统发生树为骨架，综合分

子系统学、解剖学、形态学、植物化学以及分子系统学等证据，建立和完善裸子植物分类系统，以 Ｙａｎｇ 等提出的

裸子植物分类系统为本阶段的代表性分类系统。 笔者还展望了裸子植物未来在物种界定、整合分类学以及保护

生物学等方面的重点研究发展趋势。
关键词：裸子植物；系统学；分类系统；系统发生基因组学；整合分类学
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　 　 分类是将无序变为有序的过程，按照特征的相

似性对植物进行分门别类，并以一定的逻辑关系进

行排列，形成分类系统［１－２］，以便于认识、交流和利

用自然植物资源。 对于林奈（Ｌｉｎｎａｅｕｓ）时期的分

类学家们来说，分类是按创造者的计划而建立的

“自然系统”；而对于达尔文之后的分类学家们来

说，分类是为了构建一个符合系统发生关系的系统

发生分类系统［３－４］。 研究林奈以来分类系统的发

展变化，不仅对于厘清分类系统的源流有重要意

义，还对于探究分类学原理和思想、分类基于的证

据以及研究方法的发展变化都有重要的参考价值。
裸子植物是高等植物的一大门类，是种子植物

中的原始类群，其胚珠和种子裸露、无子房包被而

与被子植物不同，不仅对于被子植物的起源研究至

关重要，还对于研究种子起源以及维管植物从孢子

生殖向种子生殖的过渡和转换演化具有重要意义。
在高等植物各大门类中裸子植物物种多样性低，仅
１ ２００ 种左右［５］，但裸子植物物种在陆地生态系统

中占有重要地位，全球森林面积的 ３９％以裸子植

物为建群种或优势种，寒温带泰加林和亚热带亚高

山针叶林很多甚至是由裸子植物构成的纯林［６－７］。
裸子植物起源古老，且由于独特的进化历史或者受

人为影响其居群小而濒危，是生物多样性保护领域

的旗舰物种，在保护生物学领域有着重要地位和引

领作 用， 在 林 业 领 域 也 有 着 特 殊 且 关 键 的

价值［８－１０］。
裸子植物的进化历史久远，经历了大量的绝

灭，现存传代线较少，很多现代类群之间形态间断

很大，导致历史上关于裸子植物传代线之间的亲缘

关系存在很多争论［１１－２０］，因此裸子植物一直是演

化研究和系统分类研究的重点类群。 笔者系统梳

理了裸子植物系统分类的特点和发展历史，利用比

较的方法探究了裸子植物分类系统的演变及其驱

动因素，分析了当今裸子植物分类学研究中存在的

问题，并指出未来裸子植物分类学研究重点。

１　 裸子植物系统分类的发展阶段

在裸子植物的系统分类历史上，有一些标志性

发现和研究成果。 笔者按照这些标志性研究成果，
将裸子植物的系统分类研究划分为 ６ 个研究阶段：
裸子植物研究的混沌时期、概念形成时期、萌芽时

期、奠基时期、百家争鸣时期和整合分类学时期。
这 ６ 个阶段也基本是以时间为顺序，随着证据的积

累和分析方法的改进，分类系统渐趋成熟。
１．１　 混沌时期

本阶段从 Ｌｉｎｎａｅｕｓ［１１］ 至 Ｂｒｏｗｎ［１２］，博物学家

们对生物的排列依据是神创论，对特征的使用方面

还存在重要加权和平等对待的区别。 直到 Ｂｒｏｗｎ
于 １８２７ 年发现一群以胚珠裸露为特征的植物之

前，人们对裸子植物没有明确的概念，裸子植物的

类群被分散排列在分类系统的不同位置［１２］。 在这

方 面， Ｌｉｎｎａｅｕｓ （ 林 奈 ） 的 性 系 统［１１］ 和 Ｄｅ
Ｃａｎｄｏｌｌｅ［２１］的分类都比较典型。

林奈试图基于植物少量特征，尤其是雄蕊数量

特征对植物界按逻辑顺序进行排列，将植物划分为

２４ 个纲，裸子植物被划分在不同的纲中［２２］。 林奈

的分类系统简明实用，但依据的植物特征主观性较

强，对雄蕊特征给予了很大权重，无法反映类群亲

缘关系。 同时期的 Ａｄａｎｓｏｎ［２３］ 是表征分类学派的

开创者，倡导利用全面相似性建立分类系统，他也

是“科”一级分类阶元的开创者。 他将植物划分为

５８ 科，把裸子植物归入其第 ５７ 科（未命名），而
Ｌｉｎｎａｅｕｓ［１１］描述的苏铁属（Ｃｙｃａｓ）未被包括在内。

Ｄｅ Ｊｕｓｓｉｅｕ［２４］ 则 将 植 物 划 分 为 无 子 叶 类

（Ａｃｏｔｙｌｅｄｏｎｅｓ）、单子叶类（Ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｅｓ）和双

子叶类（Ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｅｓ）三大类，然后再细分为 １５
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纲 １００ 目。 在该系统中，裸子植物被划分进不同的

纲。 Ｄｅ Ｃａｎｄｏｌｌｅ［２１］继承了 Ｄｅ Ｊｕｓｓｉｅｕ［２４］ 植物分类

思想，将裸子植物的松柏类（Ｃｏｎｉｆｅｒａｅ）归入双子叶

植物的单被花类（Ｍｏｎｏｃｈｌａｍｙｄｅａｅ）中，而苏铁类则

被 归 入 单 子 叶 植 物 的 显 花 植 物 类

（Ｐｈａｎｅｒｏｇａｍｓ）中。
１．２　 概念形成时期

本阶段从 Ｂｒｏｗｎ［１２］ 至 Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ［１３］。 这一时

期是裸子植物发现和概念确立的时期。 Ｂｒｏｗｎ［１２］

通过比较形态学研究，将种子植物的生殖结构中胚

珠和种子裸露而无子房包被的称为裸子植物，把胚

珠和种子由子房包被的称为被子植物，裸子植物的

系统分类由此开始了一个新时代。 但 Ｂｒｏｗｎ 的发

现并没有立即被学者所采纳［２５－２７］，直到 １８４３ 年，
Ａｄｏｌｐｈｅ Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ［１３］ 依据化石记录，将植物界发

展历史划分为隐花植物时代、裸子植物时代和被子

植物时代，他所揭示的这种地质历史时期植物群特

征为进化理论的形成奠定了基础。 他将裸子植物

划分为 ２ 个目，即松柏目和苏铁目，又在松柏目下

设买麻藤科、红豆杉科、柏科和松科，在苏铁目下设

苏铁科（Ｃｙｃａｄｅａｅ） ［２８］。 这是首次系统地对裸子植

物进行分类划分，较前人有了关键的进步，将裸子

植物成立 １ 个类群，并将其划分为两大类，即松柏

类和苏铁类。 此时达尔文的《物种起源》尚未出

版，植物界系统演化的理念也在萌芽和发展之中。
１．３　 萌芽时期

本阶段从 Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ［１３］ 至 Ｂｒａｕｎ［１４］。 该阶段

植物学家们普遍将裸子植物作为一类来处理，但并

未将 裸 子 植 物 从 被 子 植 物 中 独 立 出 来［１５］。
Ｂｅｎｔｈａｍ 和 Ｈｏｏｋｅｒ［１５］ 将裸子植物划分为 ３ 个目，
即买麻藤目、松柏目和苏铁目，他们的排列顺序与

Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ［１３］ 的顺序一致，但对落羽杉族、红豆杉

族、罗汉松族和南洋杉族的界定还比较混乱，对于

松柏类是否按典型球果和非典型球果的分类方案

也不一致［２９－３０］。
Ｈｏｆｍｅｉｓｔｅｒ［３１］以有性配子体世代和无性孢子

体世代之间的世代交替规律，论证了高等植物生活

史的本质统一性，以及颈卵器植物和原始种子植物

本质上的相似性。 这一论述比《物种起源》早 ８ 年

发表，为隐花植物和种子植物来源于共同祖先提供

了明确的证据［３２］，奠定了植物大类群的分类框架，
为 Ｂｒａｕｎ 等［１４］所采纳。 人们普遍认可了植物界从

低等向高等的演化脉络，并接受这样的分类划分，
即 叶 状 体 植 物 （ Ｔｈａｌｌｏｐｈｙｔａ ）、 苔 藓 植 物

（Ｂｒｙｏｐｈｙｔａ）、蕨类植物 （ Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ）、裸子植物

（Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍａｅ） 和被子植物 （ Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍａｅ） ［２８］。
１９ 世纪末，日本学者在苏铁和银杏中发现有鞭毛

的精子为蕨类植物向种子植物演化提供了重要证

据［３３－３６］。 《物种起源》出版后，演化思想为分类系

统的线性排列提供了理论依据，人们对自然界的分

类目标变为按照生物演化和系统发生关系来进行

排列，系统发生分类（ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ）。
１．４　 奠基时期

本阶段从 Ｂｒａｕｎ［１４］ 至 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］。 这一阶段人

们将裸子植物从被子植物中独立出来，但是科的概

念和学名普遍比较模糊，其间的代表性分类学者包

括 Ｂｒａｕｎ［１４］、Ｖａｎ Ｔｉｅｇｈｅｍ［３７－３８］、Ｄｅ Ｃａｎｄｏｌｌｅ［２１，３９］、
Ｅｉｃｈｌｅｒ［１７］、 Ｓｔｒａｓｂｕｒｇｅｒ［４０－４１］、 Ｕｎｄｅｒｗｏｏｄ［４２］、 Ｅｎ⁃
ｇｌｅｒ［１８］、Ｓａｘｔｏｎ［４３］等。 如 Ｂｒａｕｎ［１４］ 首次将裸子植物

从被子植物中独立出来，建立了高等植物分类体

系，也确立了裸子植物的位置；他将裸子植物划分

为苏铁类和松柏类，但对裸子植物内部还缺少详细

的修订。 该时期进化思想逐步被接受，人们开始追

求反映进化关系的分类系统。 分类所基于的证据

也从宏观形态特征，增加了胚胎学、木材解剖学、个
体发育和古植物学等方面的证据。 Ｅｉｃｈｌｅｒ［１７］ 完善

了 Ｂｒａｕｎ［１４］ 的分类体系，将裸子植物门 （Ｇｙｍｎｏ⁃
ｓｐｅｒｍａｅ，或古生种子门 Ａｒｃｈｉｓｐｅｒｍａｅ）归为显花植

物类，并划分为 ４ 个科；他将化石植物科达类包含

在分类系统中，并设定了分类位置，同时还在松柏

科下设立了典型球果的松亚科（Ｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ）和非典

型球果的红豆杉亚科（Ｔａｘｏｉｄｅａｅ）。 Ｅｉｃｈｌｅｒ［１７］ 对裸

子植物很多类群的概念被后来学者所采纳，他关于

族的范畴普遍对应于现代裸子植物分类中科的概

念，为裸子植物系统分类奠定了坚实的基础。 他还

对系统排列顺序作了重要修订，按苏铁类、松柏类、
买麻藤类顺序排列，松柏类内部将典型球果排列在

非典型球果类之前，为 ２０ 世纪以来的多数学者所

遵从。
Ｅｎｇｌｅｒ［１８］对裸子植物进行了比较细致的分类

划分，将裸子植物纲下设 ６ 个目：①苏铁目仅包含

苏铁科，苏铁科下设苏铁族（Ｃｙｃａｄｅａｅ）和泽米铁族

（Ｚａｍｉｅａｅ）；②化石植物科达类被列入裸子植物的

分类系统之后，Ｅｎｇｌｅｒ 将本内苏铁目列入了裸子植

物的分类系统；③依据银杏精子具鞭毛的特征首次

将银杏从红豆杉类中划分出来，单列 １ 目银杏目，
并置于科达目之后、松柏目之前；④松柏目内将

Ｅｉｃｈｌｅｒ 的类群等级进行了提升，设立 ２ 个科：红豆

杉科（Ｔａｘａｃｅａｅ）和松科（Ｐｉｎａｃｅａｅ），红豆杉科包含

罗汉松族（Ｐｏｄｏｃａｒｐｅａｅ）、红豆杉族（ Ｔａｘｅａｅ）和三
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尖杉族（Ｃｅｐｈａｌｏｔａｘｅａｅ），松科包含南洋杉族（Ａｒａｕ⁃
ｃａｒｉｅａｅ）、松族（Ａｂｉｅｔｉｎｅａｅ）、杉族（Ｔａｘｏｄｉｅａｅ）和柏

族（Ｃｕｐｒｅｓｓｉｎｅａｅ）；⑤买麻藤目下设买麻藤科，买麻

藤科包含麻黄亚科 （ Ｅｐｈｅｄｒｏｉｄｅａｅ）、百岁兰亚科

（Ｔｕｍｂｏｏｉｄｅａｅ）和买麻藤亚科（Ｇｎｅｔｏｉｄｅａｅ） ３ 个亚

科。 Ｅｎｇｌｅｒ 系统中尽管关于科的概念与现代观点

差别较大，但族和亚科与现代意义的科对应较好，
这也成为其后来系统的重要基础。 陈嵘［４４］ 在《中
国树木分类学》中采纳了该系统，但调整了红豆杉

科和松科下族的排列顺序。 Ｃｏｕｌｔｅｒ［４５］ 在《裸子植

物形态学》 （Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ）中也采纳

了该系统，并认为科达目演化产生银杏目和松柏

目，而苏铁蕨目演化产生苏铁目、本内苏铁目和买

麻藤目，买麻藤目可能和本内苏铁目关系更近。
Ｐｉｌｇｅｒ［４６］对红豆杉科的处理与 Ｅｎｇｌｅｒ 的也有区别。

Ｓａｘｔｏｎ［４３］强调胚胎学特征的重要性，基于松柏

类胚胎学特征研究了松柏类的系统发生关系，并对

松柏类植物进行了分类划分。 他对松柏类科的划

分较前人有较大的进步，南洋杉科、罗汉松科、柏科

都接近目前对科的界定。 与 Ｂｅｒｒｙ［４７］ 的系统不同，
Ｊｅｆｆｒｅｙ［４８］将具游动精子受精等原始特征的裸子植

物归入古生裸子植物纲（Ａｒｃｈｉｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍａｅ），包
括苏铁蕨目（Ｃｙｃａｄｏｆｉｌｉｃａｌｅｓ）、苏铁目（Ｃｙｃａｄａｌｅｓ）、
科达目（Ｃｏｒｄａｉｔａｌｅｓ）、银杏目（Ｇｉｎｋｇｏａｌｅｓ），将以花

粉管受精的比较进化的裸子植物归入后生裸子植

物 纲 （ Ｍｅｔａｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍａｅ ）， 包 括 松 柏 目

（Ｃｏｎｉｆｅｒａｌｅｓ）和买麻藤目（Ｇｎｅｔａｌｅｓ），认为松柏目

与银杏目比较近，二者均来源于科达目。 这个系统

与 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］的系统相比较：少了本内苏铁目， 将银

杏目排列在科达目后。 他还依据木材解剖特征重

建了松柏类裸子植物的系统发生关系，并将松柏类

划分为 ６ 个族，认为松族是松柏类演化的主干，非
典型球果的罗汉松族和红豆杉族关系近缘，且较早

从演化主干分化出来，随后是南洋杉族从主干分

化，最后才是柏族和杉族为姐妹群分支从主干演化

出来。
Ｓｅｗａｒｄ［４９－５０］依据木材特征将现存裸子植物划

分为两大类：疏木型木材（ｍａｎｏｘｙｌｉｃ，包含苏铁目）
和密木型木材（ｐｙｃｎｏｘｙｌｉｃ，包含银杏目、松柏目、买
麻藤目）。 他对科的划分采取了小科概念，尽管使

用的分类等级较低，但是在亲缘关系方面，这个划

分总 体 上 得 到 了 近 现 代 研 究 的 支 持［５１－５２］。
Ｓａｈｎｉ［５３］依据生殖器官特征，按着生胚珠构造的形

态学本质将裸子植物划分为叶生胚珠类（Ｐｈｙｌｌｏ⁃
ｓｐｅｒｍｓ）和轴生胚珠类（Ｓｔａｃｈｙｏｓｐｅｒｍｓ）两大类。 叶

生胚珠类的胚珠着生于叶状大孢子叶上，轴生胚珠

类的胚珠着生于由枝条演化而来的各种特化结构

如长梗（银杏）、种鳞（松柏类），或生于枝条顶端

（红豆杉类）和苞片叶腋（买麻藤类）。 这个思想和

分类处理被 ２０ 世纪的分类学家所继承［５４－５６］。
本阶段与前一阶段的根本不同是进化理论在

学术界被逐渐接受，人们尝试提出反映亲缘关系的

分类系统，一些学者如 Ｓａｘｔｏｎ［４３］ 甚至用树来表达

其分类思想；其次，化石证据被利用，包括科达目在

内的化石类群也被包含在一些分类系统中，以种子

方式繁殖但营养器官类似蕨类的种子蕨的发现为

裸子植物起源研究提供了重要证据［４５，５７］；第三，胚
胎学证据也被作为重要证据用于演化研究和亲缘

关系探索中，如世代交替现象和颈卵器构造，以及

日本学者关于银杏精子鞭毛的发现及其系统位置

的确立。 结合种子和胚珠的形态结构及游动精子

受精特征与苏铁类植物的相似性， Ｆｕｊｉｉ［５８］ 和

Ｓｅｗａｒｄ 等［５９］改变了将银杏归入红豆杉科的传统分

类观点，主张将银杏从松柏类中分出，独立一科，位
置介于苏铁类和松柏类之间，他们认为银杏与古生

代的科达类关系密切。
Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ［６０］将现存裸子植物分为 ５ 科，苏铁

科、银杏科、红豆杉科、松科、买麻藤科，认为银杏与

红豆杉科亲缘关系密切，因精子有鞭毛而被划分为

独立的科。 他对属的归类总体看基本反映了亲缘

关系，在类群排列顺序方面和科阶元类群与 Ｅｎ⁃
ｇｌｅｒ［１８］比较相似，但是在科下细分和名称存在不

同：①二者苏铁科均划分为两个族，Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ［６０］

在苏铁科下的非洲大苏铁族（Ｔｒｉｂ． Ｅｎｃｅｐｈａｌａｒｔｅａｅ）
等同于 Ｅｎｇｌｅｒ［１８］的泽米铁族（Ｔｒｉｂ． Ｚａｍｉｅａｅ）；②红

豆杉科下，Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ［６０］合并了 Ｅｎｇｌｅｒ［１８］的红豆杉

族和三尖杉族；③松科划分方案也不同，Ｈｕｔｃｈｉｎ⁃
ｓｏｎ［６０］将澳柏族（Ｔｒｉｂ． Ｃａｌｌｉｔｒｅａｅ）从 Ｅｎｇｌｅｒ［１８］ 的柏

木族（Ｔｒｉｂ． Ｃｕｐｒｅｓｓｉｎｅａｅ）中独立出来；④Ｈｕｔｃｈｉｎ⁃
ｓｏｎ［６０］在买麻藤科下没有划分亚科。

Ｄａｌｌｉｍｏｒｅ ＆ Ｊａｃｋｓｏｎ［６１］的松柏类植物手册简便

实用，但是对裸子植物的这种分类与 １９ 世纪末的

系统接近，其中红豆杉族不是自然类群，不仅包含

了三尖杉属（Ｃｅｐｈａｌｏｔａｘｕｓ），还包含了罗汉松科的

陆均松属（Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ）、叶枝杉属（Ｐｈｙｌｌｏｃｌａｄｕｓ）和
小泣松属（Ｐｈｅｒｏｓｐｈａｅｒａ），对柏族的划分也不合理。
Ｄａｌｌｉｍｏｒｅ ＆ Ｊａｃｋｓｏｎ［６１］ 的分类系统在类群排列顺

序、分类阶 元 和 类 群 界 定 方 面 与 Ｅｎｇｌｅｒ［１８］ 和

Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ［６０］比较接近。
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１．５　 百家争鸣时期

这一时期是现代裸子植物分类系统的形成期，
确立了裸子植物科的概念，提升了分类阶元，对分

类学方法论进行了重要变革。 按分析方法划分为

两个学派，即进化分类学派和分支分类学派。
１．５．１　 进化分类学派

本阶段从 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］ 至 Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ 等［１９］，期间

的标志性工作是由德国学者 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］ 建立的裸子

植物的分类系统，该系统确立了裸子植物科的概

念，且包含了对属的处理，奠定了现代裸子植物分

类的基础。 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］将裸子植物划分为 ７ 个目：苏
铁蕨目、苏铁目、本内苏铁目、银杏目、科达目、松柏

目和买麻藤目，苏铁蕨目、本内苏铁目和科达目全

部为已绝灭的化石裸子植物。 现存植物中，苏铁目

仅包含苏铁科，银杏目包含银杏科，松柏目包含红

豆杉科、罗汉松科、南洋杉科、三尖杉科、松科、杉
科、柏科 ７ 个科，买麻藤目包含麻黄科、百岁兰科和

买麻藤科。 在对松科的分类中，他的检索表按短枝

类型将松科划分为 ３ 类：仅具长枝、兼具长枝和短

枝、短枝不明显和针叶束生，这 ３ 类对应于松科传

统分类中的 ３ 个亚科，即冷杉亚科、落叶松亚科和

松亚科［６２］。 总体上看，Ｐｉｌｇｅｒ［１６］ 的系统在类群排

列和划分方面与 Ｅｎｇｌｅｒ［１８］ 比较相似，主要区别在

于科级分类阶元。
Ｂｕｃｈｈｏｌｚ［６３－６４］ 将松柏类划分为典型球果类

（Ｐｈａｎｅｒｏｓｔｒｏｂｉｌａｒｅｓ） 和非典型球果类 （ Ａｐｈａｎｅｒ⁃
ｏｓｔｒｏｂｉｌａｒｅｓ）；Ｋｅｎｇ［６５］ 与之类似。 他对科的处理比

较小，在亲缘关系的认识上有一些进步，如红杉亚

科 和 落 羽 杉 亚 科 下 的 第 ２ 群 ［ 柳 杉 属

（Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ）、水松属（Ｇｌｙｐｔｏｓｔｒｏｂｕｓ））和落羽杉属

（Ｔａｘｏｄｉｕｍ）］， 得到了后来分子系统学研究的

证明。
Ｐｕｌｌｅ［６６］将裸子植物分类的阶元进行了提升，

在种子植物门下设 ４ 个亚门：种子蕨亚门（Ｐｔｅｒｉｄｏ⁃
ｓｐｅｒｍａｅ）、裸子植物亚门（Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍａｅ）、盖子植

物亚门（Ｃｈｌａｍｙｄｏｓｐｅｒｍａｅ） 和被子植物亚门（Ａｎ⁃
ｇｉｏｓｐｅｒｍａｅ）。 Ｊａｎｃｈｅｎ［６７］ 将松柏类划分为 ２ 目 ７
科，他关于科的概念沿用 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］ 的系统，但是在

系统排列上将具非典型球果的红豆杉目放在了典

型球果的松目前面。 Ｐｉｌｇｅｒ 和 Ｍｅｌｃｈｉｏｒ［６８］ 于 １９５４
年修订了 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］ １９２６ 年提出的系统，将裸子植

物划分为 ４ 纲，修订系统的重要特点在于：①将银

杏目与种子蕨目、开通目、苏铁目、本内苏铁目、蕉
羽叶目（Ｎｉｌｓｓｏｎｉａｌｅｓ）和五柱木目（Ｐｅｎｔｏｘｙｌａｌｅｓ）归

入苏铁纲中；②松柏纲包含科达目和松柏目，松柏

目包含松科、杉科、柏科、罗汉松科、三尖杉科和南

洋杉科 ６ 个科；③红豆杉科独立为红豆杉纲；④盖

子植物纲包含 １ 目 ３ 科。
Ｐａｎｔ［６９］ 也使用了比较高的分类阶元，将裸子

植物分为苏铁门、盖子植物门和松柏门 ３ 个门，该
系统特点比较鲜明：①苏铁门包含现存苏铁类植物

和化石种子蕨类植物；②盖子植物门放在了苏铁门

后、松柏门之前，包含 １ 纲 ２ 目，买麻藤目和百岁兰

目；③松柏门包含松柏纲（包含科达目、银杏目和

松柏 目 ）、 麻 黄 纲 （ 包 含 麻 黄 目 ）、 次 康 纲

（Ｃｚｅｋａｎｏｗｓｋｉｏｐｓｉｄａ，包含次康目 Ｃｚｅｋａｎｏｗｓｋｉａｌｅｓ）
和红豆杉纲（包含红豆杉目）４ 纲。 值得注意的是，
麻黄目从盖子植物门分到了松柏门中，银杏目置于

松柏门中的松柏纲下，红豆杉类在松柏门中单列为

红豆杉纲。
Ｙｏｕｎｇ ＆ Ｗａｔｓｏｎ［７０］ 基于 Ｐｈｉｌｉｐｓ［７１］ 对松柏类

４２ 属 １１３ 种的软木（ ｓｏｆｔｗｏｏｄ）解剖观察数据进行

了研究和数量分类，他们的发现有两点值得关注：
①松柏类包括 ２ 大类，即松类（松科）和柏类（南洋

杉科、罗汉松科、柏科、三尖杉科、杉科、红豆杉

科），两大类的软木解剖结构十分不同，包括晚材

（ｌａｔｅｗｏｏｄ）、树脂道 （ ｒｅｓｉｎ ｄｕｃｔｓ）、射线管胞 （ ｒａｙ
ｔｒａｃｈｅｉｄｓ）、射线横向壁（ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｗａｌｌｓ ｏｆ ｒａｙｓ）、射
线端壁（ｅｎｄ⁃ｗａｌｌｓ ｏｆ ｒａｙｓ）、交叉场穿孔（ｃｒｏｓｓ⁃ｆｉｅｌｄ
ｐｉｔｔｉｎｇ）、薄壁组织（ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ）、晶体（ｃｒｙｓｔａｌｓ）等
特征；②红豆杉科与柏类［如崖柏属（Ｔｈｕｊａ）、侧柏

属 （ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ）、 罗汉柏属 （ Ｔｈｕｊｏｐｓｉｓ）、 扁柏属

（Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｓ）、水松属、落羽杉属等］。 该研究

为把松科从松柏类中分出提供了支持，松科的晚材

有树脂道，而其他科则缺；同时，该研究也否定了之

前将红豆杉类独立为目的分类处理方式。
郑万钧和傅立国［６２］ 对中国裸子植物开展了比

较深入的研究，在此基础上，他们对 Ｐｉｌｇｅｒ［１６］的系统

进行了升级改造，提出了一个 ４ 纲 ９ 目 １２ 科的分类

系统：①仅包含了现代类群，而且现代类群主要局限

于中国原产和主要引种类群，没有包含百岁兰科；②
将 Ｐｉｌｇｅｒ 的目都提升为纲；③纲下增设了目，苏铁纲

下设立苏铁目，银杏纲包含银杏目，松柏纲下设松

目、罗汉松目、三尖杉目、红豆杉目，反映了雌球果从

典型球果向非典型球果的逐步特化、简化演化的趋

势，盖子植物纲包含麻黄目、买麻藤目、百岁兰目。
该分类系统被应用于《中国植物志》第七卷裸子植

物卷，以及《树木志》等多种志书、教材和编目文献

中，是被应用最广的裸子植物分类系统之一。
Ｍｅｙｅｎ［７２］基于化石植物和形态学研究提出了
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一个植物的分类系统，其中他将裸子植物划分为 ３
个纲：①银杏纲（Ｇｉｎｋｇｏｏｐｓｉｄａ）；②苏铁纲置于银杏

纲和松纲之间；③买麻藤类分两部分，麻黄目归入

银杏纲，而买麻藤目和百岁兰目归入了苏铁纲中；
④松目内科的排列顺序基本反映了雌球果的演化

趋势，次级生殖枝的伏脂杉类排在前面，随后是典

型球果类，最后是非典型球果类。 Ｍｅｙｅｎ 是古植物

学家，因此其系统内包含了大量的化石裸子植物。
张宏达［７３］将裸子植物划分为 ８ 个亚门：①将

非典型球果的红豆杉类独立为 １ 个亚门（罗汉松

目、三尖杉目和红豆杉目），与苏铁亚门、银杏亚

门、松柏亚门和盖子植物亚门平行；②在线性排列

上，按照松柏亚门、银杏亚门、苏铁亚门、红豆杉亚

门和盖子植物亚门的顺序排列。 傅德志和杨亲

二［７４］对裸子植物大孢子叶球的形态学进行了研

究，认为裸子植物中存在两条演化线：单轴型的苏

铁类演化线（苏铁类）和复轴型的松柏类演化线

（银杏类、松柏类和买麻藤类），同时认为银杏的生

胚珠构造是一个次生伸长的枝性构造，为前种鳞复

合体，而生殖短枝相当于松柏类的复轴型雌球果。
傅德志［７５］还提出松柏类裸子植物中存在一个叶具

多条平行脉而无中脉的多脉演化线，认为竹柏属与

罗汉松科关系较远，而与银杏、南洋杉和买麻藤类

亲缘关系较近，甚至可能是古生代科达类的直接后

裔，并将竹柏科从罗汉松科中独立出来。 依据裸子

植物大孢子叶球理论和多脉演化线，Ｆｕ 等［７６］ 提出

了一个裸子植物的分类系统：①提出一个多脉类组

成的亚纲，包含科达类、银杏类、南洋杉科、竹柏科、
麻黄科、买麻藤科和百岁兰科；②将竹柏属从罗汉松

科分出，在多脉亚纲中设立竹柏目；③红豆松亚纲下

设典型球果类松目（松科和柏科）和非典型球果类

红豆杉目（三尖杉科、红豆杉科、罗汉松科）。 该系

统在高阶元上与 Ｃｈａｍｂｅｒｌａｉｎ［７７］观点类似，将裸子植

物划分为苏铁类和松柏类两大类，但是对松柏类内

的分类与该时期主流裸子植物系统明显不同。
Ｊｏｈｎ 等［７８］对印度产松柏类植物进行化学系统

学研究，将松柏类植物划分为 ３ 群：①第 １ 群为松

科植物，含芪类化合物（ ｓｔｉｌｂｅｎｅｓ），但不含黄酮类

和双黄酮化合物，主张独立为松目；②第 ２ 群包括

杉科、柏科、罗汉松科、三尖杉科和南洋杉科，含双

黄酮，黄酮和黄酮醇普遍，但无芪类化合物，包含在

柏目；③第 ３ 群为红豆杉科，不同于前两个群在于

缺少双黄酮和（或）芪类化合物，主张独立为红豆

杉目。 红豆杉目因含有黄酮化合物（ ｆｌａｖｏｎｅｓ）和原

花青素（ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｓ），不含芪类化合物，而与

柏目更为接近，与松目则关系较远。 他们修订了松

柏类的分类系统，认为应将松柏类划分为 ５ 个目，
即科达目、银杏目、柏目（勒巴杉科 Ｌｅｂａｃｈｉａｃｅａｅ、
伏脂杉科 Ｖｏｌｔｚｉａｃｅａｅ、贝利希科 Ｐａｌｌｉｓｓｙａｃｅａｅ、杉

科、柏科、罗汉松科、三尖杉科和南洋杉科）、红豆

杉目（仅红豆杉科）和松目（仅松科）。
Ｋｕｂｉｔｚｋｉ［５１］将裸子植物划分为 ２ 亚门（苏铁亚

门 Ｃｙｃａｄｏｐｈｙｔｉｎａ 和松柏亚门 Ｃｏｎｉｆｅｒｏｐｈｙｔｉｎａ） ４ 纲

（Ｇｉｎｇｋｇｏａｔａｅ、Ｐｉｎａｔａｅ、Ｃｙｃａｄａｔａｅ、Ｇｎｅｔａｔａｅ），与本时

期其他多数系统不同之处在于：①他将买麻藤纲归

入苏铁亚门，并置于松柏类后边；②采纳小科概念，
将苏铁亚纲划分为 １ 目 ４ 科，即波温铁科（Ｂｏｗｅ⁃
ｎｉａｃｅａｅ）、苏铁科（Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ）、托叶铁科（Ｓｔａｎｇｅｒｉ⁃
ａｃｅａｅ）和泽米铁科（Ｚａｍｉａｃｅａｅ），叶枝杉科（Ｐｈｙｌｌｏ⁃
ｃｌａｄａｃｅａｅ）从罗汉松科分出，金松科从杉科分出等。
由于依据球果特征难以对三尖杉科归类，他放弃了

在松纲下设松柏目和红豆杉目的划分方案，而是以

字母顺序进行排列。
Ｂｉｓｗａｓ 等［７９］ 采纳了 Ｓｔｅｗａｒｔ 等［８０－８１］ 的裸子植

物分类系统框架，他们将裸子植物纲划分为苏铁类

（ｃｙｃａｄｏｐｈｙｔｅｓ）和松柏类（ ｃｏｎｉｆｅｒｏｐｈｙｔｅｓ），同时系

统总结了裸子植物形态、解剖、发育、胚胎和细胞学

等方面的研究成果，但对于分支分类的研究基本没

有包括。
Ｄｏｗｅｌｄ 于 ２００１ 年构建的分类系统使用了超

门（ｓｕｐｅｒｐｈｙｌｌｕｍ）、门、纲、亚纲、目、科等级，将裸子

植物划分为 １０ 门 ２７ 纲、６７ 目、１２５ 科。 该系统包

含了现存类群和化石类群，在系统排列和类群界定

方面，基本是按形态特征，而没有吸收分子系统学

观点。 他将买麻藤类放在苏铁类和松柏类中间，而
将银杏类放在了最后，不符合形态学、胚胎学观点，
也不符合分子系统学的研究；松门中，则将典型球

果类归入松纲，非典型球果分为罗汉松纲和红豆杉

纲。 类群界定方面，他划分的松纲包含了松科、柏
科和南洋杉科，不是单系［２０］。 该系统在分类群数

量上增加很多，明显划分过细，如将现存裸子植物

归入苏铁纲、买麻藤纲、松纲、罗汉松纲、红豆杉纲

和银杏纲 ６ 纲；在科阶元采纳了小科，广义柏科被

划分为 １５ 科，罗汉松纲（传统分类的罗汉松科）被
划分为 １２ 科，红豆杉纲被划分为 ４ 科。

本阶段关于裸子植物起源和演化研究不得不

提及两项重要的古植物学研究：一是瑞典古植物学

家 Ｆｌｏｒｉｎ［５４－５６］在 ２０ 世纪 ４０—６０ 年代，研究了大量

晚古生代至早中生代的化石松柏类裸子植物，结合

形态、畸形、解剖等方面的证据，提出了松柏类种鳞
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起源的种鳞复合体理论，认为种鳞是一个复合构

造，来源于科达类次级生殖枝条，经枝条缩短，不育

叶和可育叶背腹排列改变和简化、愈合演化形成，
红豆杉没有种鳞，其胚珠为顶生，而建议将红豆杉

类从松柏类中分出［５４－５６］。 他的演化理论对松柏类

演化研究有重要的影响。 二是前裸子植物的发现

和研究。 Ｂｅｃｋ 等［８２］在 ２０ 世纪 ６０ 年代发现一类营

养器官特征类似松柏类裸子植物但以孢子方式繁

殖的植物，包括古羊齿目（Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｄａｌｅｓ，最初

被命名为 Ｐｉｔｙａｌｅｓ）、原始髓木目（Ｐｒｏｔｏｐｉｔｙａｌｅｓ）和

无脉树目（Ａｎｅｕｒｏｐｈｙｔａｌｅｓ）。 前裸子植物的发现使

得人们怀疑种子不是一次起源的，裸子植物不是一

个单系群，一方面具大型羽状复叶和疏木型木材的

苏铁类通过种子蕨类与无脉树目前裸子植物联系，
另一方面具小型叶和密木型木材的松柏类与古羊齿

目前裸子植物联系［７９－８０］。 关于裸子植物起源的多

元论，并不罕见。 Ｂｅｎｓｏｎ［８３］ 曾提出，从裸蕨类发育

出 ３ 条演化线，初始叶类（Ｈａｐｌｏｐｈｙｌｌｓ）发育出石松

类，小型叶类（Ｍｅｉｏｐｈｙｌｌｓ）分化形成楔叶纲、科达目、
银杏目和松柏目，而分生叶类（Ｍｅｒｉｐｈｙｌｌｓ）演化出蕨

类、苏铁类、买麻藤类和被子植物。 按照这个划分，
种子植物是起源于不同的祖先。 Ｇｒｅｇｕｓｓ 基于裸子

植物的木材解剖特征认为裸子植物是三元起源：苏
铁类、银杏类、南洋杉科、罗汉松科和红豆杉目起源

于蕨纲（Ｐｔｅｒｏｐｓｉｄａ），柏科起源于楔叶纲（Ｓｐｈｅｎｏｐｓｉ⁃
ｄａ），而杉科和松科起源于石松纲（Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ） ［８４］。
１．５．２　 分支分类学派

Ｈｅｎｎｉｇ 于 １９５０ 年创立了分支分类学，这是分

类学研究方法论上的重要变革，对分类学研究有着

持续且深刻的影响，其基本原理和方法已成为当今

植物分类学研究的共识［８５］，如类群之间的亲缘关

系由共同祖先所确定，分支图可以表达类群之间的

亲缘关系，单系是类群划分的基本原则，共衍征定

义分支和类群等。 ２０ 世纪 ８０ 年代至 ２１ 世纪初，
植物分类学研究中最活跃的莫过于分支分类学研

究。 Ｃｒａｎｅ［８６］、Ｄｏｙｌｅ 等［８７］ 建立了一组形态特征矩

阵，并开展种子植物的分支分类研究。 Ｈｉｌｔｏｎ
等［８８］拓展了 Ｄｏｙｌｅ［８９］ 的形态矩阵，包含了更多的

种子蕨类植物。 这些研究基本都通过研究种子植

物的系统发生关系来探讨被子植物起源的问题，大
多数支持：①裸子植物是一个并系群，被子植物嵌

入其中；②种子蕨植物是一个多系群；③拓展了真

花学说，支持被子植物、买麻藤类和中生代种子蕨

本内苏铁目、开通目构成一个单系的生花植物

（Ａｎｔｈｏｐｈｙｔｅｓ） ［８６－８７］，或者包含舌羊齿等更多种子

蕨类植物（舌羊齿植物 Ｇｌｏｓｓｏｐｈｙｔｅｓ） ［８９］；④少数研

究甚至支持买麻藤类是并系，被子植物嵌入其中，
被子植物的花起源于买麻藤类复轴型两性球花，从
而提出新假花学说 （ Ｐｓｅｕｄａｎｔｈｉａｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［９０］。
这些研究的重点不在于裸子植物内部亲缘关系和

分类，裸子植物各群之间的关系问题没有得到解

决［９１－９２］，也没有正式提出一个基于分支分类研究

的裸子植物分类系统。
Ｌｏｃｏｎｔｅ 等［９３］基于 ３９ 个形态特征对种子植物

１１ 个代表类群的分支分类学研究支持传统的形态

学理论：（苏铁目—（银杏目—（松柏目—（买麻藤

目—被子植物）））），买麻藤目和被子植物为姐妹

群，命名为 Ａｎａｓｐｅｒｍａｅ，松柏类和 Ａｎａｓｐｅｒｍａｅ 构成

Ｍｅｓｏｓｐｅｒｍａｅ，银杏和 Ｍｅｓｏｓｐｅｒｍａｅ 构成 Ｃｌａｄｏｓｐｅｒ⁃
ｍａｅ，苏铁目与 Ｃｌａｄｏｓｐｅｒｍａｅ 构成种子植物门

（Ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｙｔａ）。 Ｄｏｙｌｅ［８９］ 发展了一个新的形态

特征数据，包含了 ３６ 个类群和 ９１ 个形态特征，他
的 分 支 分 析 支 持 一 个 叫 作 舌 羊 齿 植 物

（Ｇｌｏｓｓｏｐｈｙｔｅｓ）的分支，包含买麻藤目、被子植物、
开通属（Ｃａｙｔｏｎｉａ）、本内苏铁目（Ｂｅｎｎｅｔｔｉｔａｌｅｓ）、五
柱木属（Ｐｅｎｔｏｘｙｌｏｎ）和舌羊齿类（ ｇｌｏｓｓｏｐｔｅｒｉｄｓ）等

种子蕨。 Ｈｉｌｔｏｎ 等［８８］ 基于 Ｄｏｙｌｅ［８９］ 的形态特征矩

阵，建立了一个新的形态特征矩阵，包含 ５４ 个类群

（３１ 个绝灭的和 ２３ 个现存的）和 １０２ 个信息特征，
目的是研究裸子植物的系统发生关系，特别是种子

蕨类植物的关系。 但他们的研究与同时期基于

ＤＮＡ 序列的分子系统学研究结果不同，分子系统

学支持 Ｇｎｅｔｉｆｅｒ 或 Ｇｎｅｐｉｎｅ 的关系。
针对现存和化石松柏类裸子植物也有专门的

分支分类研究。 Ｈａｒｔ［９４］基于松柏类 ６３ 属的 １２３ 个

二态和多态特征数据的分支分类研究，认为：①松

柏类是一个单系，红豆杉类属于松柏类，不应分开；
②金松属（Ｓｃｉａｄｏｐｉｔｙｓ）应独立一科，即金松科；③杉

科是并系群，应与柏科合并；④红豆杉科与三尖杉

科是姐妹群；⑤南洋杉科与罗汉松科的位置还不确

定。 化石证据在探讨植物系统演化研究中具有重

要价值。 Ｍｉｌｌｅｒ［９５］ 基于形态分支分类发现松柏类

包含 ３ 个群：第 １ 群包含柏科和杉科；第 ２ 群包含

南洋杉科、三尖杉科、罗汉松科和松科，其中罗汉松

科和三尖杉科为姐妹群，松科和南洋杉科为姐妹

群；第 ３ 群仅包含红豆杉科，位置比较孤立。 Ｍｉｌｌ⁃
ｅｒ［９６］建立了一个包含古生代、中生代和现代松柏

类共 ３３ 种植物的数据矩阵，共有 １２ 个特征，其中

１１ 个基于雌球果和胚珠，１ 个基于花粉。 他基于分

支分类学研究认为：①红豆杉科来源于 Ｕｔｒｅｃｈｔｉｔｉ⁃

０２
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ａｃｅａｅ；②现存松柏类其他科来源于 Ｍａｊｏｎｉａｃｅａｅ，松
科、罗汉松科、三尖杉科、南洋杉科和杉科的部分属

（Ａｔｈｒｏｔａｘｉｓ、台湾杉属 Ｔａｉｗａｎｉａ、柳杉属和杉木属

Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ）较早从 Ｍａｊｏｎｉａｃｅａｅ 中分化出来，其
中松科最早，罗汉松科其次，三尖杉科再次，然后是

南洋杉科，而金松科、柏科和杉科的其余属（落羽

杉属）则较晚从 Ｍａｊｏｎｉａｃｅａｅ 中（包含 Ｄｏｌｍｉｔｉａ）分

化出来。 但他对松柏类亲缘关系的观点没有得到

分子系统学的支持。
该阶段是植物分类学蓬勃发展的时期，表现在

３ 个主要方面。 第一，世界各地植物资源调查的积

累、国家和地区植物志书编研以及专科专属的系统

学研究，白豆杉属（Ｐｓｅｕｄｏｔａｘｕｓ）、水杉属（Ｍｅｔａｓｅ⁃
ｑｕｏｉａ）、瓦勒迈杉属（Ｗｏｌｌｅｍｉａ）、金柏属 （Ｘａｎｔｈｏ⁃
ｃｙｐａｒｉｓ）等孑遗植物的发现，还有大量的新物种被

发现和描述，使得人们对裸子植物多样性的认识更

加详细和深入，也为其他研究提供了丰富的研究材

料和数据。 第二，开展裸子植物各种特征的观察和

研究，积累了大量的特征数据，从宏观形态特征的

观察发展到微形态学、解剖学、孢粉学、胚胎学、细
胞学、器官发生学、植物化学、免疫学等，对植物开

展了更为详尽的观察和研究。 借助更精密的仪器

和设备，包括光学显微镜、扫描电镜、透射电镜等新

技术和方法研究植物的微观形态和结构特征，利用

气相色谱和液相色谱技术研究植物化学成分；利用

电泳技术研究植物的蛋白质特征，还发展出 ＰＣＲ
和测序技术，逐步开始利用 ＤＮＡ 片段开展裸子植

物的系统学研究，使之成为系统演化研究新的增长

点。 第三，新的分类学原理，即综合进化论对进化

理论的完善和分支分类学概念体系的普及，以及分

析方法的发展、完善和应用，引入数学方法来进行

相似性分析，包括数量分类学、分支分类学、分子系

统学等，利用相似性系数和最大简约性等作为分类

判断的指数和标准。 与之前的进化分类学重要加

权的比较研究方法相比，对数据处理能力方面有了

明显的提升。 然而，基于形态分支分类学研究还主

要依赖于分类学家对特征的分析和判断。 ２０ 世纪

８０ 年代以来，分支分类学与 ＤＮＡ 序列结合而成的

分子系统学才彻底释放了分支分类学的潜能。 随

着计算机和生物信息学的快速发展，目前已有各种

超算平台可以实现对组学数据的系统发生分析，对
于改进植物分类有着非常重要的作用。
１．６　 分子系统学和整合分类时期

该阶段从 Ａｎｄｅｒｓｏｎ［２０］至今。 该时期的特点是

以分支分类学的单系为类群建立的基本原则，初级

阶段时以单个或少量 ＤＮＡ 片的分子系统学研究为

基础，高级阶段以组学数据尤其是大量单拷贝核基

因建立裸子植物系统分类。
Ａｎｄｅｒｓｏｎ 等［２０］吸收分支分类学和分子系统学

早期研究成果构建了一个裸子植物的分类系统，包
含 １０ 纲、３７ 目、８４ 科的分类系统，较 Ｄｏｗｅｌｄ 的系

统减少了很多。 他们将现存裸子植物归入 ４ 纲 ４
目 １３ 科，即松纲（松目）、苏铁纲（苏铁目）、银杏纲

（银杏目）、买麻藤纲（买麻藤目），松目分为 ６ 个

科、苏铁目 ３ 个科、银杏目 １ 个科、买麻藤目 ３ 个

科。 总的来看，这个系统是传统研究基础上吸收部

分分支分类学和分子系统学研究进展而形成的分

类系统，如在苏铁目的分类方面采纳的是 Ｓｔｅｖｅｎ⁃
ｓｏｎ［９７］分支分类学的研究结果，他们将松柏类划分

为 ６ 科则是采纳了 Ｑｕｉｎｎ 等［９８］ 的观点，但在 ４ 个

纲的线性排列顺序上支持将买麻藤类作为裸子植

物原始分支的观点，按松柏纲、苏铁纲、银杏纲、买
麻藤纲的排列则是倒序排列，是接受 Ｇｎｅｔａｌｅｓ⁃ｏｔｈｅｒ
ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ 的观点而将买麻藤类作为原始分支放

在最后面。 需要指出的是，他们接受并系分类观

点，即将柏科划分为杉亚科和柏亚科 ２ 个亚科，其
中杉亚科包括了传统的杉科的属 （不包含金松

属），而分支分类学和分子系统学研究均已揭示杉

科（不含金松属）是一个并系群。
Ｊｕｄｄ［９９］在分子系统学的代表性著作 “ Ｐｌａｎｔ

Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ： Ａ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ Ａｐｐｒｏａｃｈ”第 １ 版中，对
裸子植物的分类没有给出科上阶元的正式划分，仍
用传统的苏铁类、银杏类、松柏类和买麻藤类的处

理，由于没用正式的科上分类阶元，还不算一个正

式的分类系统。 Ｊｕｄｄ 等［１００］ 在该书第 ３ 版中将裸

子植物划分为 ４ 目 １３ 科，他们对科的范畴和界定

与 Ｙａｎｇ 等［５］相同，但是对于基于少量 ＤＮＡ 序列片

段所得出的裸子植物分子系统学研究结果还不确

定，如买麻藤类的系统位置问题，因此其松柏目还

包含松科在内。 该系统比较简洁，但没能反映新的

系统学研究进展和裸子植物的系统发生关系，如松

柏类不是单系的问题。 一方面该系统虽然对松柏

类内部的排列反映了亲缘关系，但没有进一步归

类，缺乏系统性；另一方面，该系统仍然接受松柏类

为一个单系群，而没有将松科分开。 令人奇怪的

是，他们发表的几个版本中均提到裸子植物 １５ 科，
但这个数字与所列的科名不符，应该是笔误。

欧洲学者 Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ 等［１９］ 基于分子系统学

提出了裸子植物 ４ 亚纲 ８ 目 １２ 科的分类系统，分
类处理到属等级，没有科下属上分类阶元。 该系统

１２
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基本上吸收了在此之前的分子系统学的研究成果，
也建立了科上分类阶元，包含亚纲和目。 但是该系

统所基于的分子系统学研究还比较初步，导致分类

处理不尽如人意：①他们将买麻藤亚纲放在了银杏

亚纲之后、松亚纲之前，不符合传统分类系统中形

态特化的趋势；②１９９９ 年以来，大多数基于 ＤＮＡ
序列的系统发生研究显示买麻藤类和松柏类的松

科为姐妹群，松柏类为并系群，近年来的系统发生

基因组学研究强化了这种研究结论，但是该系统仍

将并系的松柏类作为一个亚纲处理，不符合当今单

系分类的基本原则；③该系统中对三尖杉科和松柏

类的一些属如柏木属（Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ）和近缘属，刺柏属

（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ）和近缘属等的处理也不尽如人意。
Ｆｉｓｃｈｅｒ 等［１０１］以克氏系统为骨架，将化石裸子

植物包含在内，形成了一个 ５ 亚纲 ３０ 目的分类系

统，进一步完善了克氏系统对裸子植物的分类。 在

亚纲级阶元，他们增加了种子蕨亚纲 Ｐｔｅｒｉｄｏｓｐｅｒ⁃
ｍａｔｉｄａｅ，共 ５ 个亚纲。 在目级阶元下，种子蕨亚纲、
苏铁亚纲、银杏亚纲和松亚纲都包含了很多由化石

植物构成的目：①在种子蕨亚纲下设 ５ 个目；②苏

铁亚纲下设本内苏铁目、苏铁目、大羽羊齿目

（Ｇｉｇａｎｔｏｐｔｅｒｉｄａｌｅｓ）、髓木目（Ｍｅｄｕｌｌｏｓａｌｅｓ）和五柱

木目（Ｐｅｎｔｏｘｙｌａｌｅｓ）５ 个目；③银杏亚纲下设开通目

（Ｃａｙｔｏｎｉａｌｅｓ）、盔籽目（Ｃｏｒｙｓｔｏｓｐｅｒｍａｌｅｓ）、次康目

（Ｃｚｅｋａｎｏｗｓｋｉａｌｅｓ ）、 银 杏 目 （ Ｇｉｎｋｇｏａｌｅｓ ）、 Ｈａｍ⁃
ｓｈａｗｖｉａｌｅｓ、 Ｍａｔｔｉｅｌｌａｌｅｓ、 盾籽目 （ Ｐｅｌｔａｓｐｅｒｍａｌｅｓ ）、

Ｐｅｔｒｉｅｌｌａｌｅｓ ８ 目，他们将开通目、魁籽目、盾籽目等

种子蕨类植物也包含在银杏亚纲中；④买麻藤亚纲

下设百岁兰目、买麻藤目和麻黄目 ３ 目，该亚纲下

没有包含化石类群构成的目；⑤松亚纲下除了现存

的松目、南洋杉目、柏目，还包含了科达目 （ Ｃｏｒ⁃
ｄａｉｔａｌｅｓ）、 伏脂杉目 （ Ｖｏｌｔｚｉａｌｅｓ）、 Ｄｏｒｄｒｅｃｈｔｉｔａｌｅｓ、
Ａｌｅｘｉａｌｅｓ、Ｈｅｒｍａｎｏｐｈｙｔａｌｅｓ 和 Ｈｌａｔｉｍｂｉａｌｅｓ 等 ９ 个化

石裸子植物目。
Ｒｕｇｇｉｅｒｏ 等［１０２］建立了一个生物的高阶分类系

统。 该系统将种子植物亚门下分为被子植物超纲

和裸子植物超纲，对于裸子植物超纲下的划分则接

受 ２０１１ 年 Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ 等［１９］的 ４ 亚纲分类系统和

排列，接受松纲这样的并系类群，但也有不同：①将

裸子植物超纲分为 ４ 个纲，即苏铁纲 （苏铁亚

纲、）、银杏纲（银杏亚纲）、买麻藤纲 （买麻藤亚

纲）、 松纲 （松亚纲）； ② 没有接受 Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ
等［１９］提出 ８ 个目的分类划分，每个亚纲下仅列 １
个目，即苏铁亚纲（苏铁目）、银杏亚纲（银杏目）、
买麻藤亚纲（买麻藤目）、松亚纲（松目）。 Ｃｈｒｉｓｔｅｎ⁃
ｈｕｓｚ 等［１９］提出的 ８ 个目包括苏铁目、银杏目、百岁

兰目、买麻藤目、麻黄目、松目、南洋杉目、柏目。
Ｙａｎｇ 等［５］ ２０２２ 年提出了一个新的裸子植物

分类系统（表 １）。 该系统贯彻整合分类学思想，基
于近年来的系统发生基因组学研究结果，兼顾了裸

子植物的形态、解剖、胚胎、植物化学等特征以及传

统系统分类习惯。
表 １　 Ｙａｎｇ 等的裸子植物分类系统概览

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎ ｏｕｔｌｉｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．
纲 ｃｌａｓｓ 亚纲 ｓｕｂｃｌａｓｓ 目 ｏｒｄｅｒ 科 ｆａｍｉｌｙ （属 ／ 种数 ｇｅｎｅｓ ／ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ）

苏铁纲
Ｃｙｃａｄｏｐｓｉｄａ

苏铁亚纲
Ｃｙｃａｄｉｄａｅ

苏铁目
Ｃｙｃａｄａｌｅｓ

１． 苏铁科 Ｃｙｃａｄａｃｅａｅ （１ ／ １２６）

２． 泽米铁科 Ｚａｍｉａｃｅａｅ （９ ／ ２５５）

银杏纲
Ｇｉｎｋｇｏｏｐｓｉｄａ

银杏亚纲
Ｇｉｎｋｇｏｉｄａｅ

银杏目
Ｇｉｎｋｇｏａｌｅｓ ３． 银杏科 Ｇｉｎｋｇｏａｃｅａｅ （１ ／ １）

松纲
Ｐｉｎｏｐｓｉｄａ

柏亚纲
Ｃｕｐｒｅｓｓｉｄａｅ

南洋杉目
Ａｒａｕｃａｒｉａｌｅｓ ４． 南洋杉科 Ａｒａｕｃａｒｉａｃｅａｅ （３ ／ ４０）

５． 罗汉松科 Ｐｏｄｏｃａｒｐａｃｅａｅ （２０ ／ １８１）

柏目
Ｃｕｐｒｅｓｓａｌｅｓ

６． 金松科 Ｓｃｉａｄｏｐｉｔｙａｃｅａｅ （１ ／ １）

７． 柏科 Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ （３１ ／ １６９）

８． 三尖杉科 Ｃｅｐｈａｌｏｔａｘａｃｅａｅ （１ ／ １０）

９． 红豆杉科 Ｔａｘａｃｅａｅ （５ ／ ２９）

松亚纲
Ｐｉｎｉｄａｅ

松目
Ｐｉｎａｌｅｓ １０． 松科 Ｐｉｎａｃｅａｅ （１１ ／ ２７２）

麻黄目
Ｅｐｈｅｄｒａｌｅｓ １１． 麻黄科 Ｅｐｈｅｄｒａｃｅａｅ （１ ／ ７０）

买麻藤亚纲
Ｇｎｅｔｉｄａｅ

买麻藤目
Ｇｎｅｔａｌｅｓ １２． 买麻藤科 Ｇｎｅｔａｃｅａｅ （１ ／ ４６）

百岁兰目
Ｗｅｌｗｉｔｓｃｈｉａｌｅｓ １３． 百岁兰科 Ｗｅｌｗｉｔｓｃｈｉａｃｅａｅ （１ ／ ２）

２２
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　 　 Ｙａｎｇ 等［５］ 将现存裸子植物划分为 ３ 纲、５ 亚

纲、８ 目、１３ 科。 与克氏系统相比，新的分类具备 ６
个特点。 首先，设置了纲阶元，苏铁纲、银杏纲和松

纲，松纲包含买麻藤类和松柏类，这样处理不仅反

映亲缘关系，还符合形态特征。 苏铁纲的精子有鞭

毛，疏木型木材，单轴型大孢子叶球，胚珠着生在叶

性大孢子叶上。 银杏纲是苏铁纲向松柏纲的过渡，
其精子有鞭毛，但单轴分枝方式和密木型木材不同

于苏铁纲［５０］。 松纲不仅具单轴分枝方式和密木型

木材，还具复轴型雌球果［５０］。 其次，在亚纲阶元

上，保留了苏铁亚纲、银杏亚纲、买麻藤亚纲，将克

氏系统的松亚纲划分为松亚纲（仅包含松科）和柏

亚纲（包含松柏类其余科）。 将松科与松柏类其他

科分开有植物化学和木材解剖证据的支持，松科不

同于松柏类其他科在于其不含双黄酮类化合

物［１０３］，晚材具树脂道［７０］。 第三，按照形态特化趋

势和传统分类处理，将买麻藤亚纲放在松纲的最

后。 第四，将三尖杉科从红豆杉科分出，系统发生

基因组学研究显示三尖杉科与红豆杉科为姐妹群。
形态上三尖杉科的雌球果为典型球果类，而红豆杉

科最为特化。 三尖杉科和红豆杉科的肉质假种皮

来源不同，三尖杉科的肉质部分来源于珠被，而红

豆杉科的假种皮来源于叶性器官的特化和变态。
此外，三尖杉科含粗榧碱和双黄酮化合物，红豆杉

科含紫杉醇而无双黄酮化合物。 第五，对苏铁科、
松科、罗汉松科、柏科、红豆杉科等在亚科和族阶元

上进行了分类处理，建立了 ６ 个新族，即绒袍杉族

（Ａｃｍｏｐｙｌｅａｅ）、智利翠柏族（Ａｕｓｔｒｏｃｅｄｒｅａｅ）、扁柏

族 （ Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｄｅａｅ ）、 寿 寒 松 族

（Ｍｉｃｒｏｃａｃｈｒｙｄｅａｅ）、巴布亚柏族（Ｐａｐｕａｃｅｄｒｅａｅ）和

核果杉族（Ｐｒｕｍｎｏｐｉｔｙｅａｅ）。 第六，在属的层面，新
增加了合子刺柏属（Ａｒｃｅｕｔｈｏｓ）、北美金柏属（Ｃａｌ⁃
ｌｉｔｒｏｐｓｉｓ）、美洲柏木属 （Ｈｅｓｐｅｒｏｃｙｐａｒｉｓ）、梳叶杉属

（Ｐｅｃｔｉｎｏｐｉｔｙｓ）、圆柏属（ Ｓａｂｉｎａ）和金柏属（Ｘａｎｔｈｏ⁃
ｃｙｐａｒｉｓ）等 ６ 属，同时将星鳞柏属（Ａｃｔｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ）和
灯台柏属（Ｎｅｏｃａｌｌｉｔｒｏｐｓｉｓ）并入澳柏属（Ｃａｌｌｉｔｒｉｓ），
将 福 建 柏 属 （ Ｆｏｋｉｅｎｉａ ） 并 入 扁 柏 属

（Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｓ）。

２　 结　 语

回顾裸子植物系统分类 ２００ 多年的研究和发

展历史，总结裸子植物分类发展的一些特点如下：
第一，裸子植物的分类系统表现出明显的时代

特征和发展的阶段性，同一时期的分类系统之间比

较相似，而不同时期的分类系统之间则差别明显。

第二，随着时间的发展，裸子植物的分类表现

出进步性，由混沌到有序，由原始阶段到高级阶段，
分类系统从类群的界定到系统排列都逐渐变得更

为准确、合理。
第三，为了反映类群亲缘关系和演化历史，２０

世纪的分类系统所使用分类阶元普遍较 １９ 世纪

高，１９ 世纪普遍使用目、科和科下族等阶元来反映

类群之间的亲缘关系，而进入 ２０ 世纪以来，很多分

类系统使用了目以上的阶元，如亚纲、纲、亚门和门

等高分类阶元。 另外，命名法规对科和科以下学名

有强制性要求，但是，对于科以上的学名没有，因
此，２０１１ 年之前的分类系统中，对科以上学名的使

用比较混乱，如很多系统里用了松柏目（Ｃｏｎｉｆｅｒａ⁃
ｌｅｓ），这个学名不符合命名法规的精神，而应使用

Ｐｉｎａｌｅｓ、Ｃｕｐｒｅｓｓａｌｅｓ，盖子植物类的科上阶元也有

类似的问题。
第四，证据使用变得综合。 自林奈以来，证据

类型逐渐变得多样，从宏观形态到解剖、胚胎、化
石、发育、化学、分子系统学等，对裸子植物的认识

更加全面。 林奈及之后相当长时间里人们都是利

用宏观形态特征进行分类。 １９ 世纪中叶以后，胚
胎学和木材解剖学得到了发展，对裸子植物的系统

分类有重要促进。 ２０ 世纪以来古植物学的发展使

人们不仅发现了种子蕨类和前裸子植物这些对裸

子植物起源研究有重要价值的化石植物，还揭示了

松柏类种鳞的起源和演化。 基于 ＤＮＡ 序列和组学

数据的分子系统学还提供了当今分类系统的框架。
第五，新思想、新方法及新技术的发展和突破

一直在推动着裸子植物系统分类的发展。 进化理

论为裸子植物系统分类奠定理论基础，达尔文之后

的学者追求按亲缘关系进行分类；胚胎学的发展使

得人们对于银杏的分类观点发生改变，即将银杏从

红豆杉科分出，独立一类，而且与同样精子具鞭毛

的苏铁类关系密切；扫描电镜技术的发展使得松柏

类种鳞发育过程得以阐明；分支分类学的发展使得

分类学研究方法变得更为严谨；ＤＮＡ 测序技术的

进步更为目前系统发生基因组学和多学科证据的

综合提供了可能。
尽管裸子植物系统分类研究已经取得了长足

的进展，但裸子植物的分类学研究还有很多工作要

做。 首先，笔者在长期对裸子植物分类学研究中发

现，裸子植物很多类群的物种划分和界定还不清

楚，包括松属（Ｐｉｎｕｓ）、油杉属（Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ）、麻黄属

（Ｅｐｈｅｄｒａ）、买麻藤属（Ｇｎｅｔｕｍ）等很多属都存在疑

难种类，未来需要在广泛取样的基础上，开展 ＤＮＡ

３２
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条形码研究，结合关键分类特征的变异式样分析，
搞清物种的分类划分。 这方面，中国科学院昆明植

物研究所的高连明团队对柏亚纲红豆杉科和三尖

杉 科 的 ＤＮＡ 条 形 码 开 展 了 卓 有 成 效 的 研

究［１０４－１０６］。 其次，裸子植物的新分类系统到属的层

面，目前的研究还难以深入到属下分类划分，这也

将是裸子植物系统分类研究的重点内容和进步增

长点。 在系统发生基因组学研究基础上，开展整合

系统学研究，系统梳理各属下的形态、解剖、胚胎、
化学等方面的证据，建立各属的属下分类系统，开
展百科全书式和专著性的研究，将是裸子植物分类

学研究的重要方向，尤其是那些种类较多的属，如
苏铁属、非洲大苏铁属（Ｅｎｃｅｐｈａｌａｒｔｏｓ）、泽米铁属

（Ｚａｍｉａ）、罗汉松属（Ｐｏｄｏｃａｒｐｕｓ）、圆柏属、松属、麻
黄属、买麻藤属等。 第三，化石裸子植物被整合进

入新的分类系统是一个值得思考的问题。 系统发

生基因组学研究表明松柏类种鳞和雌球果的平行

演化现象，但并非否定了所有的形态分类，如松科、
南洋杉科、买麻藤类等的界定，银杏类和苏铁类的

亲缘关系。 因此，虽然基于形态特征对化石裸子植

物分类变得比较棘手，但也不是无能为力，而是需

要更高明的洞察力，以及更有效的分析方法。
Ｆｉｓｃｈｅｒ 等［１０１］ 梳理裸子植物的化石类群并将它们

归入克氏分类系统，是较好的尝试，但他们也是基

于前人的研究，没有提供新的观点，对化石裸子植

物的分类也并不完全可信。 随着古植物学研究的

深入，更多更可靠化石裸子植物被发现和描述，弥
补已有知识体系中缺失的环节，构建全部裸子植物

的生命之树和分类系统将变得可行。 最后，生物多

样性保护是当今国际、国内学术界研究的重点问

题，也是国际组织、各国政府和社会大众密切关注

的的问题。 如马尾松在我国南方广布，随着气候变

暖，松材线虫等病虫害频发，已严重影响到该种的

生存［１０７］。 裸子植物中的很多物种一直是保护研

究和实践中的重要物种，如德保苏铁（Ｃｙｃａｓ ｄｅ⁃
ｂａｏｅｎｓｉｓ）、攀枝花苏铁（Ｃ． ｐａｎｚｈｉｈｕａｅｎｓｉｓ）、银杏、水
杉、水松、银杉、百山祖冷杉、巧家五针松［９－１０］。 需

要指出的是，这些明星物种得到了较多的关注，而
它们仅占裸子植物中的少部分，其他大多数非明星

物种也需要在分类、群体遗传学、谱系地理学等研

究基础上，搞清物种繁殖特性和致危因素，对需要

保护的物种提出恰当的针对性的保护建议，完善的

裸子植物生命之树和分类系统可以真正实现科学

研究为保护提供理论支撑。
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［Ｊ］ ．Ｂｏｔ Ｇａｚ，１９４８，１１０（１）：３１－３９．ＤＯＩ： １０．１０８６ ／ ３３５５１５．

［５５］ ＦＬＯＲＩＮ Ｒ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｒｄａｉｔｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｉｆｅｒｓ［ Ｊ］ ． Ａｃｔａ Ｈｏｒｔｉ
Ｂｅｒｇ， １９５１， １５： ２８５－３８８．

［５６］ ＦＬＯＲＩＮ Ｒ．Ｔｈｅ ｆｅｍａｌｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｓ ａｎｄ ｔａｘａｄｓ
［Ｊ］ ．Ｂｉｏｌ Ｒｅｖ，１９５４，２９（ ４）：３６７－ ３８９． ＤＯＩ： １０． １１１１ ／ ｊ． １４６９－
１８５Ｘ．１９５４．ｔｂ０１５１５．ｘ．

［５７］ ＯＬＩＶＥＲ Ｆ Ｗ，ＳＣＯＴＴ Ｄ Ｈ． Ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｐａｌａｅｏｚｏｉｃ
ｓｅｅｄ Ｌａｇｅｎｏｓｔｏｍａ ｌｏｍａｘｉ，ｗｉｔｈ ａ ｓｔａｔｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｕｐｏｎ
ｗｈｉｃｈ ｉｔ ｉｓ ｒｅｆｅｒｒｅｄ ｔｏ Ｌｙｇｉｎｏｄｅｎｄｒｏｎ［Ｊ］ ．Ａｎｎ Ｂｏｔ，１９０４，１８（２）：
３２１－３２２．ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｏｘｆｏｒｄｊｏｕｒｎａｌｓ．ａｏｂ．ａ０８８９６６．

［５８］ ＦＵＪＩＩ Ｋ． Ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｉｅｗｓ ｈｉｔｈｅｒｔｏ ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｒｅｇａｒｄｉｎｇ ｔｈｅ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ Ｌ． ［ Ｊ］ ． Ｂｏｔ Ｍａｇ
Ｔｏｋｙｏ， １８９６， １０： １０４－１１０． ＤＯＩ： １０．１５２８１ ／ ｊｐｌａｎｔｒｅｓ１８８７．１０．
１１８＿１０４．

［５９］ ＳＥＷＡＲＤ Ａ Ｃ，ＧＯＷＡＮ Ｊ．Ｔｈｅ ｍａｉｄｅｎｈａｉｒ ｔｒｅｅ （Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ，
Ｌ．）［Ｊ］ ．Ａｎｎ Ｂｏｔ，１９００，１４（１）：１０９－１５４．ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｏｘｆｏｒｄ⁃
ｊｏｕｒｎａｌｓ．ａｏｂ．ａ０８８７６５．

［６０］ ＨＵＴＣＨＩＮＳＯＮ Ｊ． Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ：Ⅲ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａ ｏｆ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ
［Ｊ］ ． Ｂｕｌｌ Ｍｉｓｃ Ｉｎｆ （ Ｒ Ｇａｒｄ Ｋｅｗ）， １９２４ （ ２）： ４９． ＤＯＩ： １０．
２３０７ ／ ４１１８５５４．

［６１］ ＤＡＬＬＩＭＯＲＥ Ｗ，ＪＡＣＫＳＯＮ Ａ Ｂ．Ａ ｈａｎｄｂｏｏｋ ｏｆ Ｃｏｎｉｆｅｒａｅ，ｉｎｃｌｕ⁃
ｄｉｎｇ Ｇｉｎｋｇｏａｃｅæ［Ｍ］．Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ，：Ｌｏｎｇｍａｎｓ，Ｇｒｅｅｎ，１９２３．ＤＯＩ：
１０．５９６２ ／ ｂｈｌ．ｔｉｔｌｅ．１５６５７．

［６２］ 郑万钧， 傅立国． 中国植物志： 第七卷， 裸子植物［Ｍ］． 北
京： 科学出版社， １９７８．

［６３］ ＢＵＣＨＨＯＬＺ Ｊ Ｔ． Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｎｉｆｅｒａｌｅｓ［Ｊ］ ． Ｔｒａｎｓ Ｉｌｌｉ⁃
ｎｏｉｓ Ａｃａｄ Ｓｃｉ， １９３４， ２５： １１２－１１３．

［ ６４ ］ ＢＵＣＨＨＯＬＺ Ｊ Ｔ． Ｇｅｎｅｒｉｃ ａｎｄ ｓｕｂｇｅｎｅｒｉｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
Ｃｏｎｉｆｅｒａｌｅｓ ［ Ｊ ］ ． Ｂｏｔ Ｇａｚ， １９４８， １１０ （ １ ）： ８０ － ９１． ＤＯＩ： １０．
１０８６ ／ ３３５５１８．

［６５］ ＫＥＮＧ Ｈ． Ａ ｎｅｗ ｓｃｈｅｍｅ ｏｆ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｉｆｅｒｓ ［ Ｊ］ ．
Ｔａｘｏｎ， １９７５， ２４： ２８９－２９２． ＤＯＩ： １０．２３０７ ／ １２１８３３７．

［６６］ ＰＵＬＬＥ Ａ．Ｒｅｍａｒｋｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｙｔｅｓ［ Ｊ］ ．Ｍｅｄ
Ｂｏｔ Ｍｕｓ Ｈｅｒｂ Ｒｉｊｋｓ⁃Ｕｎｉｖ Ｕｔｒｅｃｈｔ，１９３８，４３：１－１７．

［６７］ ＪＡＮＣＨＥＮ Ｅ． Ｄａｓ Ｓｙｓｔｅｍ ｄｅｒ Ｋｏｎｉｆｅｒｅｎ［ Ｊ］ ． Öｓｔｅｒｒ Ａｋａｄ Ｗｉｓｓ
Ｍａｔｈ⁃Ｎａｔｕｒｗｉｓｓ Ｋｌ Ｓｉｔｚｕｎｇｓｂｅｒ， Ａｂｔ １： Ｂｉｏｌ， １９５０， １５８：
１５５－２６２．

［６８］ ＰＩＬＧＥＲ Ｒ， ＭＥＬＣＨＩＯＲ Ｈ． Ａｂｔｅｉｌｕｎｇ： Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍａｅ． Ｎａｃｋｓ⁃
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ｔａｍｅｒ． （Ａｒｃｈｉｓｐｅｒｍａｅ）［Ｍ］ ／ ／ ＭＥＬＣＨＩＯＲ Ｈ， ＷＥＲＤＥＲＭＡＮＮ
Ｅ Ａ． Ｅｎｇｌｅｒ􀆳ｓ ｓｙｌｌａｂｕｓ ｄｅｒ ｐｆｌａｎｚｅｎｆａｍｉｌｉｅｎ． ｂａｎｄ １： ａｌｌｇｅｍｅｉｎｅｒ
ｔｅｉｌ ｂａｋｔｅｒｉｅｎ ｂｉｓ Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｅｎ． Ｂｅｒｌｉｎ⁃Ｎｉｋｏｌａｓｓｅｅ： Ｇｅｂｒｕｄｅｒ
Ｂｏｒｎｔｒａｅｇｅｒ， １９５４： ３１２－３４４．

［６９］ ＰＡＮＴ Ｄ Ｄ． Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｊ
Ｐａｌａｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，１９５７，６：６５－７０．ＤＯＩ： １０．５４９９１ ／ ｊｏｐ．１９５７．５５７．

［７０］ ＹＯＵＮＧ Ｄ Ｊ，ＷＡＴＳＯＮ Ｌ．Ｓｏｆｔｗｏｏｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｓ［Ｊ］ ．Ｎ Ｐｈｙｔｏｌ，１９６９，６８（２）：４２７－４３２．ＤＯＩ： １０．１１１１ ／
ｊ．１４６９－８１３７．１９６９．ｔｂ０６４５５．ｘ．

［７１］ ＰＨＩＬＬＩＰＳ Ｅ Ｗ Ｊ．Ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｗｏｏｄｓ ｂｙ ｔｈｅｉｒ
ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ［Ｊ］ ．Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃ Ｌｏｎｄ Ｂｏｔ，１９４１，５２（３４３）：
２５９－３２０．ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｊ．１０９５－８３３９．１９４１．ｔｂ０１３９０．ｘ．

［７２］ ＭＥＹＥＮ Ｓ Ｖ．Ｂａｓｉｃ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｙ⁃
ｌｏｇｅｎｙ ａｓ ｅｖｉｄｅｎｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｆｏｓｓｉｌ ｒｅｃｏｒｄ［ Ｊ］ ． Ｂｏｔ Ｒｅｖ，１９８４，５０
（１）：１－１１１．ＤＯＩ： １０．１００７ ／ ＢＦ０２８７４３０５．

［７３］ 张宏达．种子植物系统分类提纲［ Ｊ］ ．中山大学学报，１９８６，２５
（１）：１－１３． Ｚｈａｎｇ Ｈｕｎｇｔａ．Ｏｕｔｌｉｎｅ ｏｆ ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｙｔａ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
［Ｊ］ ．Ａｃｔａ Ｓｃｉ Ｎａｔ Ｕｎｉｖ Ｓｕｎｙａｔｓｅｎｉ，１９８６，２５（１）：１－１３．

［７４］ 傅德志，杨亲二．银杏雌性生殖器官的形态学本质及其系统学
意义（续） ［ Ｊ］ ．植物分类学报，１９９３（４）：３０９－ ３１７． ＦＵ Ｄ Ｚ，
ＹＡＮＧ Ｑ． Ａ ｎｅｗ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｅｍａｌｅ ｒｅｐｒｏ⁃
ｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ Ｌ．， ｗｉｔｈ ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｓｉｄｅｒａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｎ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ （ｃｏｎｔ．） ［Ｊ］ ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｔａｘ Ｓｉｎ，１９９３（４）：
３０９－３１７．

［７５］ 傅德志．裸子植物一新科—竹柏科［ Ｊ］ ．植物分类学报，１９９２
（６）：５１５－ ５２８． ＦＵ Ｄ Ｚ． Ｎａｇｅｉａｃｅａｅ： ａ ｎｅｗ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍ ｆａｍｉｌｙ
［Ｊ］ ．Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｔａｘ Ｓｉｎ，１９９２（６）：５１５－５２８．

［７６］ ＦＵ Ｄ Ｚ，ＹＡＮＧ Ｙ，ＺＨＵ Ｇ Ｈ．Ａ ｎｅｗ ｓｃｈｅｍｅ ｏｆ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｌｉｖｉｎｇ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ ａｔ ｆａｍｉｌｙ ｌｅｖｅｌ［ Ｊ］ ．Ｋｅｗ Ｂｕｌｌ，２００４，５９（１）：
１１１．ＤＯＩ： １０．２３０７ ／ ４１１１０８１．

［７７］ ＣＨＡＭＢＥＲＬＡＩＮ Ｃ Ｊ．Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ；ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｍ］．
Ｃｈｉｃａｇｏ：Ｔｈｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｃａｇｏ Ｐｒｅｓｓ，１９３５．

［７８］ ＪＯＨＮ Ｓ Ｍ，ＤＡＮＩＥＬ Ｍ，ＳＡＢＮＩＳ Ｓ Ｄ．Ｃｈｅｍｏｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｍｅ
ｃｏｎｉｆｅｒｓ ｏｆ Ｉｎｄｉａ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｉｎｄｉａｎ Ａｃａｄ Ｓｃｉ，１９８９，９９（３）：２５３－
２５８．ＤＯＩ： １０．１００７ ／ ＢＦ０３０５３５９９．

［ ７９ ］ ＢＩＳＷＡＳ Ｃ， ＪＯＨＲＩ Ｂ Ｍ． Ｔｈｅ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ ［ Ｍ ］． Ｂｅｒｌｉｎ⁃
Ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ，１９９７．

［８０］ ＳＴＥＷＡＲＴ ＷＮ． Ｐａｌｅｏｂｏｔａｎｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ［ Ｍ］．
Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ ［Ｃａｍｂｒｉｄｇｅｓｈｉｒｅ］：Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ，１９８３．

［８１ ］ ＳＴＥＷＡＲＴ Ｗ Ｎ， ＲＯＴＨＷＥＬＬ Ｇ Ｗ． Ｐａｌｅｏｂｏｔａｎｙ ａｎｄ ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ［Ｍ］．２ｎｄ ｅｄ．Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ ［Ｅｎｇｌａｎｄ］：Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ，１９９３．

［８２］ ＢＥＣＫ Ｃ Ｂ， ＷＩＧＨＴ Ｄ Ｄ． Ｐｒｏｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ［Ｃ］ ／ ／ ＢＥＣＫ Ｃ Ｂ．
Ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｃｏｌｕｍｂｉａ Ｕｎｉ⁃
ｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， １９８８： １－８４．

［８３］ ＢＥＮＳＯＮ Ｍ．Ｔｈｅ ｇｒｏｕｐｉｎｇ ｏｆ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ［ Ｊ］ ．Ｎ Ｐｈｙｔｏｌ，１９２１，
２０（２）：８２－８９．ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｊ．１４６９－８１３７．１９２１．ｔｂ０５７７４．ｘ．

［８４］ ＨＡＲＲＡＲ Ｅ Ｓ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ
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