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杜鹃属的系统发育与进化 

阕天禄 方瑞征 
(中国科学 院 昆明植物研 究所， 昆 明~50204) 

擅姜 本文以形态学为基础，结台一些新的有关资料，如解剖学，细胞学、化学 等 方 面 的 证 据 

讨论了杜鹃屑的系统发育与进化问题，认为常绿杜鹃亚属在本属系统发育中处于原始地位． 其 中 

的云锦杜鹃亚组 、耳叶杜鹃亚组，大叶杜鹃亚组和杯毛杜鹃亚组等 4个亚组是原始娄群，也 即 是 

其祖先的直接后裔。本属的原始祖先是具常绿 习性，各部无毛 (也无鳞片)，花部不定数， 具 复 

合三叶腺构造的乔木， 即类似现存原始类群的植物，它们生长于自垩纪至早第三 纪 古 北 大 陆 南 

缘，大约在我国西南部的热带山区森林环境中。随着地史的变迁，杜鹃属在漫长的进化过程中平行 

进化和发展为两个进化杖，一枝分化成各部被鳞片的热带尉生类群或高山类群 (包括4个亚属)， 

另一枝演变 为多少被毛的温带林下的半常绿至落叶类群 (3个亚属)，有鳞的蓿花杜鹃纽及落叶的 

日本马银组和落叶杜鹃组是两个进化枝演化上的高级类群。 

关蕾词 杜鹃属 系统发育；进化 

THE PHYLOGENY AND EVOLUTION OF GENUS RHODODENDR0N 
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Abstract In order to study tile phYlogeny and evo]ution of genus Rhododendron
。 w e 

deta 1 six problems as follows： 

1． The problems of classification and system of hododer*dron are discussed and 

the recent art[cles by H．F．Copeland (1943)．H ．A．Seithe (1960． 1980)． M．N． 

Phi[ipson and W ．R．Phil[psoa (1986)are also revie~ved．W e believe that the system 

proposed by H ． Sleumer (1949) is a natural system ． 

2· The systematic position of Rhododendron is recognized 

original genu s in phylogenetic procOss of the family E ricaceae． 

3．From the habit and the character s of leaf anatomy，[ndumentum，YaSCUlarization 

of nodes (or leaf t race) ， and the positon of the flower buds on a stem，inflorescence 

types， corolla forms， the numbers of corolla lobs and stamens as well as ovary 
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locules． seed types， the numbers of chromosome etc．， the evolutional tendencies of 

those morpbology and anatomy are discussed． 

d． The evolutionary relation ships among subgene ra of Rhododendron are showed 

in thi s paper． 

Based on the morpbological characters and some recent studies such as anatomy． 

cytology， chemi stry ete．have demonstrated that the phylogeny of this genu s &re 

evidentia1．It Can be regarded that th e Rhododendron with evergreen tree， glabrou s 

and elepidote， the numbers oi flower parts indefinite and with eomple s trilacunar 

node are the ance stral grouP．The subgenu s Hymenanthes apparentIY repre sents a 

primitive tare in this genas- ＼mong those s．ahsect· of subgenus H ymenanthes． the 

subset t． Fortunea，Aurieulota，Grondia，Falconera are the primitive groups or can be 

regarded as the descendents of ancestor of this getltIS． 

Clo sely associated with the change of historicM geological periods two large 

branche s nearly parallelly evolved fFern thi s genus．The one has been developed into 

the lepMote tropical epiphytes and alpine taxa，ineluding the 4 subgen．：Rhododend— 

l'on．．Dseudazalea，．Dseudorhodorastrum and Rho,toras?rum． the another one irite the taxa 

which a re nloFe or 1 ess haired， seml-evergreen or deciduous under temperate forest， 

including the 3 suhgen．：Azaleastrum， Tsutsus1．Pentanthera． 

5一Two probictus ar e di seu ssed Oil thfee phylogeaetie stage of development and 

evolutionary directions in each taxa of this genus． All of the se phenomeaa closely 

a ssociated with the great changes of environmental conditions． 

6一Phylogeny of Rhododendron reflects the vicissitudes of paleogenic geology and 

c1imatc， namel~ ， closely related to the evolution of palleogeographical environment． 

Th e plout s of Rhododendron were originated from SOUth margin of Lau ras[a in late 

Cretae eou s time， probably under forest environment in the tropical mountains of 

s0uth este rn Chino． 

Key word； Rhododend ron；Phylo<eny；Eva1t：tion 

J．1{utchiIt：OH．1)发表的“杜鹃属的分类与进化”，尽管文中提出的一些进化原则和 

线索仍有参考价值，限于当时的研究进展还没有一个完整的分类系统为依 据， 因 而 不 

可能阐明杜鹃属的系统发育与进化问题。H．Sleumei[：：发表杜鹃属的分类系统以来， 

使本属的研究步入了一个新的阶段，此后，诸如染色体 、 表皮附属物：̈ 、 表 皮 解 

剖[5：、叶隙结构 6=、种子和种苗形态[ ，8：、化学分类[8，。：等研究工作 的 相 继开 

展，积累了丰富的资料，然而由于受各自研究领域和学科的局限，往往作出与本属进化 

规律相反的推导和结论，至今，围绕系统发育与进化的基本问题仍存在 着 许 多 争议， 

从而促使我们涉足这一命题，并借此阐明我们的论点。 

一

、 关于分类与分类系统的评述 

荚国杜鹃协会1930年出版的 “The sp cie<rIf RhododeT~dron” l 一书，首次汇集了 
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当时杜鹃属的全部种类，垒书收载了850余种，并归类划分成45个系 

是一太贡献。但书中这些等级平行的系只能算是一个初步系统归类． 

化系列和进化水平，因而还不能称之为分类系统。 

35 

(Series)，这无疑 

未能揭示类群的演 

H．F．CopelandO【]主张把该属解体分立为Therorhodio~、Azalea、Azaleastr*~m、 

Rhododendron和 Hymenanthes 5个属，虽然作者认识到演化上的太类群，但这一划 

分却把一个自然有机整体的杜鹃属人为地割裂开来，并将带来命名上的一系列混乱。 

H． Sleumcr：2，8]根据花芽与营养芽的着生位置，花部器官、果实和种子的形态 

构造及植物习性等特征，在属下戈巧分成 8个亚属、19组，标志了近代分类学领域的重要 

成就，尽管后来的学者作过某些修正，至今仍被公认是一个比较完善的分类系统。J．B． 

Haborue和C．A．Will[amsf-9：对杜鹃属的化学分类研究指出，甲基黄烷酮 (catyatin) 

是常绿杜鹃亚属 subgenus Hymenanthes的鉴别特征，映山红亚属 subgenus 。sufsusl 

含棉子皮亭 (gossypeti~)和香豆素 (coumarins)，而落叶杜鹃亚属 ubgcnu Pentcn— 

thera不含这两种成分，从而对H．Sleumer系统中亚属的划分提供 了证据。 

H．A．Seithe：8]对本属表皮附属物——鳞片、腺体和毛被进行分类学的研究，提 

出在亚属之上建立 3个超亚属的等级I 1．杜鹃超亚属Chorus ~：ubgenus Rhododendron 

(包括了有鳞的4个亚属)以具鳞片和单毛为特征}2．落叶杜鹃超亚属Chorus：ubgenus 

Ⅳomazalea (包括 subgenus Azaleastrum， 。sutsusi and Penlanlhera 3个亚属)具腺 

体和单毛j 3．常绿杜鹃超亚属Chorus subgenus Hymenat~thes(仅含常绿杜鹃亚属)具 

腺体和各式毛被。这种划分相似于早期人们将杜鹃属分为 尺 。̂d0dgⅡd，d 、Azalea和 

Hymenanthex 3个属，只不过作了降级处理。 我们认为，表皮附属物是系统发育过程 

中的次生性特征，不宜作为划分大类群的本质依据，例如，第 2、第 3超亚属并不像作 

者拟定的那样绝对，它们都多少一致地有腺体、刚毛和柔毛，因此，单纯用毛披类型来 

划分属下高级分类单位是靠不住的，还会造成分类等级划分上的繁琐现象。 

1 978年以来，由英国爱丁堡皇家植物园发起对杜鹃属进行系统订正：8·1 2一 ， 对 

许多种类作了台理的归并，但在亚属划分上出现两种极端的处理；J．Cullen C J 2 3将有鳞 

的 4个亚属归并成一个庞大的亚属，即subgenus Rhododendron，而M． N．Philip：on 

and W．R．Philip．~o：1~t 43却将马银花亚属subgenus Azateastrum 再行细分，把其中的 

两个单种组 (白花马银组Sect． d0s r“ 和 日本马银组Sect． Mumeazalea)提升 

为两个亚属—— subgenus cdnd sfr“m and M~Ayneazalea。上述表现出对亚属等级 

的概念和划分水平上的两种极不一致的观点，如按 J．Cullen 的 “归并”观点，似乎应 

将马银花亚属，映山红亚属、落叶杜鹃亚属归并成 1个亚属，反之，若照M．N．Phili— 

pson等的划分处理，势必应将杜鹃亚属subgenus Rhododendron中的髯花杜鹃组 Sect． 

Pogonanthum和越桔杜鹃组Sect．Vireya提升成两个亚属。以上对 H．Sleumer系统中 

亚属的修订并不算成功，还有待于进一步研究和商榷。此外，我 们 也 不 赞 同 M．N． 

Philipcon等将云问杜鹃属 Therorhodion归入杜鹃属中作为一个亚属处理，虽然它具有 

三叶隙特征与杜鹃属的复杂叶隙结构极相近缘，但其花梗上有2枚较大的叶状苞片而与 

无苞片的杜鹃属明显相区别。 
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二、杜鹃属的系统位置 

本属植物多为常绿大灌木，有的为高大乔木，并具有革质全缘的叶片，花序通常为顶 

生总状伞形，花冠大，钟形或精斗状钟形，花部通常 5基数，有些类群中花萼和花冠裂 

片 6— 7(一8)、雄蕊和子房室多少不定数，子房上位，果为室间开裂的蒴果，果瓣木质 

至纸质，种子多数，有翅至无翅。染色体基数13(2 n=26)，有 4、 6、 8、12倍体的 

种类和类群。茎节解剖研究表明，单叶隙是杜鹃花科中各个属共同的稳定特征，唯独杜 

鹃属具有从单叶隙至复合三叶隙的复杂结构。以上特征、特别是花部器官和叶隙结构表 

明，该属无疑是杜鹃花科中最原始的属。本届有850余种，广布北半球，]5 r 。 

三、系统发育过程中形态、构造的演化规律 

直至 目前为止有关本属系统演化问题存在着不同的观点和争议。 

J．II Ithin 。n：1]指出花部器官在进化上的意义是正确的，但他同时认为顶生花序 

和腋生花序来源不同，故提出常绿杜鹃类是通过杯毛杜鹃亚组 subsect．Falconera显示 

与第伦桃届Dillenia和木兰属Maqnolia有密切亲缘关系，而马银花、 映山红和落叶 杜 

鹃等亚属则通过长蕊杜鹃组Sect．Ckoniastrum直接出自山茶属 Camellia，此种二元发 

生论已为近代形态学研究Ⅲ]证明是不能成立的，本属中可以找到顶生花芽退化演 变 为 

腋生花序的例证。 

F．Kit',gdo r：Ward~7]对杜鹃属种子和种苗形态的研究后认为种子无附属物的是 原 

始型，这正是有鳞的高山类群的特征，其结论是有鳞杜鹃(包括杜鹃亚属subgenus Rho- 

dodendron)为本属的原始类群，其演化途径为有鳞杜鹃—÷无鳞杜鹃，从高山 —÷森 

林。作者未对有鳞杜鹃、特别是其中的高山类群形态、构造的进化性质进行比较研究， 

而仅依据种子和种苗的特征提出的论点，与我们对本属系统发育规律的研究，其结论是 

相反的。 

w ．R．Phi[ip．on and M．N．Philip~01"1：6]对本属茎节解剖研究后指 出．常绿杜 

鹃亚属subgenns Hymenanl̂ 具复杂的三叶隙结构，其余亚属 (包括杜鹃花科其余的 

属)几乎全为单叶隙 (仅马银花亚属中的长蕊杜鹃组Sect．Choniastrum为居问型叶隙， 

此外，还有少数过渡性的叶隙)。作者提出单叶隙—÷三叶隙的演化路线，认为常绿杜 

鹃亚属是进化类群。 与此相反，E．W．Sinnott and"L．H．Bailey[转引自C．B．Back． 

张芝玉等译]： 关于双子叶植物节部解剐指出三叶隙是 “古老型” (是毛茛目、蔷薇目、 

柔荑花序类等较原始的双子叶植物的特征)，在被子植物进化线上很早就出现了。我们 

赞同这一论点，即单叶隙是由三叶隙进化而来。 

如前所述，H．A．Seithe~4，8：对本属表皮毛被和鳞片进行了分类研究，认为腺体 

和单毛 (刚毛或糙伏毛)较之鳞片和其他毛类型原始，他研究后提出具有腺体和单毛的 

落叶杜鹃超亚属 (包括马银花、映山红和落叶杜鹃 3个亚属)是本属的原始类群，由此 

分别演化出有鳞的杜鹃超亚属和无鳞的常绿杜鹃超亚属。实际上在常绿杜鹃亚属中同样 

● 

q 
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存在具有腺体和单毛的类群，例如云锦杜鹃亚组 sub．~ect．Fortunea、 耳叶 杜 鹃亚 组 

subsc ct．Aaricu!ata、 露珠杜鹃亚组 ubscct．』rorrata等等，作者仅依据毛被的分类 

研究作出的推断尚不能揭示本属系统发育的内在规律。 

杜鹃属系统发育受着 “时“、“空”的制约，即与地史和环境密切相关连，它们无不 

在植物的形态和构造上扣下烙印，综合研究形态、构造上的特征及其进化性质，才能揭 

示其系统发育的规律，应避免孤立地研究一、=个 (尤其是次生性的)特征而得出的简 

单结论。花、果的特征，一系列解剖学特征和细胞学证据是我们研究本属进化问题的基 

本依据，结合近代研究的进展，我们认为本属 系统发育可能是沿着以下途径 演 化 和 发 

展 的。 

1．地生—4附生。 

2．常绿_ 半常绿至落叶。 

3．叶片革质宽大，表皮细胞 (2一) 3层，等大，有贮水组织，角质层薄，无突起物 

(常绿杜鹃亚属)— 叶片厚革质或革质，较小，表皮细胞 2层，分化，下层细胞大， 

无贮水组织、角质层厚，有突起物 (有鳞杜鹃)；或表皮仅 l层细胞，无贮水组织，角 

质层薄，无突起物 (落叶类群和有鳞附生类群)。 

4．植物体各部无毛— 腺体或腺毛—  分别演化为各式鳞片或各式毛被。 

5．复合三叶隙 三叶隙 居间型或各种不明显的过渡型—  单叶隙。 

6．花序顶生—÷ (顶生花芽退化而变为)腋生j混合芽 (花芽与营养芽同在一项芽 

中，如映山红亚属) 一— 非混合芽 (二者分开，如落叶杜鹃亚属)。 

7．多花总状伞形花序—一 少花伞形花序一— (特化为)单花。 

8．花冠犬，宽钟形或漏斗状钟形一一 花冠小，辐状、高脚碟状或肉质管状；花冠裂 

片 8、 7、 6．一斗5。 

9．雄蕊多数 (25～22一)1 6、14、譬— 1O、 8、 7、 6— 5j雌、雄蕊伸出或 

与花冠等长一  极度缩短 内藏于花冠管下部。 

1O．子房 (2 一)12，1O一 5室。 

11．蒴果果瓣术质、直立—一薄革质或纸质、反卷。 

l2．种子有鳞片状狭翅—+无翅或两端具线形长尾状附属物。 

l3．染色体l 2倍体 (2N=26)— 4、 6、 8、12'倍体。 

四、各亚属问的演化关系 

我们认为 Ij．Slet,mer系统是一个自然的分类系统，以此出发讨论属下各类群—— 

亚属和组的演化关系。图 l所示，以常绿杜鹃亚属为起点，分两个进化枝向前演化和发 

展。 

根据上述形态．构造演化趋势的分析，常绿杜鹃亚属subgenus Hy 77~enantkes无 疑 

是本属中纳原始亚属，它们的一般特征是 多为乔木或大灌术，叶常绿，革质，宽大， 

无毛或有腺体、刚毛、柔毛或分枝状毛，表皮细胞 (2一)3层，不分化，等大，有贮 

水组织，角质层薄，无突起物，节部解剖为杜鹃花科和杜鹃属中唯一有复合三叶腺和三 
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叶隙构造的成员，多花排列成顶生总状伞形花序，花冠大，宽钟形或漏斗状钟形，常具 

蜜腺囊，裂片 (8 7、 6～) 5，雄蕊 (22、16、1 4、12～)1O，子房(10室以上--) 

lO室．果瓣多少术质，种子有狭翅，染色体全为 2倍体。 

本亚属仅 1组，其中花基数偏多或不定数的有 4个类群 云锦杜鹃亚组 subsect． 

，Or ⋯ “、耳叶杜鹃亚组 b oct． icu d、大叶杜鹃亚组 sub：ect．Grandia和杯毛 

杜鹃亚组 u ．Falconel ，它们均为亚热带常绿闭叶林中的常绿乔术或小乔木，叶 

片极宽大，脉序粗壮，花序多花，多少呈螺旋状排列在伸长的花序轴上，花尊和花冠裂 

片 6— 7 (一 8)，雄蕊12—16 (--22)，子房12一l4(--20室)，节部具有复杂的复 

合三叶隙结构，从这些特征来看，它们无疑是本属的原始类群。这 4个类群以川、滇 为其 

分布中心，少数种类向东分布到贵州、广西北部、湖南、湖北西部至华东，向西达东喜 

马拉雅，这一广大地区有可能是本属植物起源和区系形成的关键地区 (图 2)￡I∞。如从系 

统发育的早期推断，无毛或具腺体的云锦杜鹃亚组向东分布，为被腺头刚毛或剐毛的耳 

叶杜鹃亚组所替代，向西演变为被绒毛或杯状毛披的犬叶杜鹃亚组和杯毛杜鹃亚组，本 

属中其余亚属多少与上述原始类群有亲缘联系。 

圈 2 4个原 始亚组 的分 布区 

Fig· 2 The dis；ributior, 4 primitive s'absection． 

subset： F ortuneal o 0 o o subsec1． uriculafa1 

cubcec'~ ·’glICO~eFO| — — subsect Grand【8． 

如图 1所示，从常绿杜鹃亚属演化出两个进化枝，一枝为有鳞杜鹃，另一枝是多少 

被毛、以落叶种类占优势的类群，其共同的进化标志是， (1)花序顶生变腋生；(2) 

花冠形状的进化，雄蕊和子房室的减少或退化， (3)落叶及附生类群的出现和发展， 

(4)节部演变成几全为单叶隙结构I (5)多倍体种群的出现和增加。 

图 l左边一枝为有鳞杜鹃，包括 4个亚属：杜鹃亚属subgem~s Rhododendron、糙叶 
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杜鹃亚属subgenus Pseudorhodorastrum、毛枝杜鹃亚属subgenus Pseudazalea和北亚 

杜鹃亚属 ~ubgenus Rhodorastrum。有鳞杜鹃的鳞片是特化的腺体， 即形态上扁化 了 

的圆盘状腺体或称 “腺鳞”，是适应旱生环境而出现的次生性结构，反映了有鳞杜鹃是在 

适应古地史和古气候的变迁过程中从原始 (各部无毛或有腺体)的常绿杜鹃分化发展起 

来的一个进化分枝。杜鹃亚属构成了这一分枝的主体，约480余种，从热带亚洲分 布 到 

北极附近．遍及俑的整个分布区，分为 3个组，其共同特征是 常绿灌木至 垫 状 小 灌 

木，各部密被鳞片，叶片厚革质、较小，表皮细胞通常 2层，分化，下层细胞大，无贮 

水组织，角质层厚，有突起物；几全为单叶隙结构}花序顶生 (稀腋生)，花冠小，漏斗 

形至辐状、高脚碟状或肉质管状， 5裂，雄蕊1O一 5，子房10— 5室，染色体除 2倍体 

外，多倍体 (4、 6、 8、12)种广泛存在于一些类群之中。上述特征显示出其进化性 

质，因而不赞同 I ．Kingdon Ward等学者把杜鹃亚属作为本属中的原始类群的观点。 

杜鹃组s ct．Rhododendron花冠筒状或漏斗状钟形，雄蕊10，与花冠等长或伸出，果 

瓣革质或木质。本组中有鳞大花亚组subject．Maddenia的一些种类花冠 6～ 7裂，雄 

蕊12—25，子房达12室，叶片革质宽大，节部解剖有过渡的痕迹 (有如常绿杜鹃亚属中 

常见的叶隙进入叶柄时分离刭皮层中)，因而可 以找到杜鹃亚属与常绿杜鹃亚属之间的亲 

缘线索。有鳞大花亚组还出现一些附生、花冠狭漏斗状、雄蕊10枚的种类，显示了与越 

桔杜鹃组Sect．Vireya的联系，后者大多为常绿附生小灌木，鳞片从圆盘状至放射状分 

裂，叶表皮细胞仅 1层，花冠高脚碟状，雄蕊1 0，果瓣薄，常反卷，种子两端具线形长 

尾状附属物，它们可能自我国西南部和中南半岛之问的有鳞大花亚组演化而来的适应热 

带林下生活的附生类群，在马来西亚地区热带岛屿隔离分化，并获得高度繁衍。 

杜鹃组中高山杜鹃亚组subject．Lapponica出现了雄蕊内藏于花冠管内( ．intri— 

catum)或雄蕊仅 5枚 ( ．complexum)的种类。显示出杜鹃组向髯花杜鹃组 Sect． 

』 ogonanthum 演化的线索，后者多花密集成球形或近头状， 花冠高脚碟状，雄蕊减少 

到 5枚，雌、雄蕊内藏于花冠管下部，全部种类分布于青藏高原。髯花杜鹃组和杜鹃纽 

中的辐花杜鹃亚组 ~ub：eet．Baileya、亮鳞杜鹃亚组 subseet．Heliolepida、怒江杜鹃 

亚组 sub；ect．Saluenensia、朱砂杜鹃亚组 ~uDeet．Cinnabarina等，这些类群叶片极 

小，鳞片呈密覆瓦状排列，鳞片边缘大多圆齿状或锐齿裂，花冠演变成辐状、高脚碟状 

或肉质管状，多倍体 (4、6、8、12)种均存在于这些类群中，并呈以东喜马拉雅一 

横断山脉为分布中心的图式 (图 3)2203，它们是青藏高原隆升过程中分化发展起来的进 

化或化特类群 ，223，髯花杜鹃组代表有鳞一枝演化上的高级成员。 

有鳞一枝还有 3个小亚 属，所含的种类不多，在形态构造上它们代表着后起的进化 

类群。糙叶杜鹃亚属 (8种)为常绿小灌木，小枝和叶背常有刚毛或柔毛，花序腋生， 

雄蕊1O一 8枚。其中腋花杜鹃R．raCemOSU~顶生花芽的存在以及帚枝杜鹃R．virgatum 

和糙叶杜鹃R．scabrifolium退化顶生花芽的发现( 提供了顶生花序— 腋生 花 序 的 

演化证据。毛枝杜鹃亚属 (5种)和北亚杜鹃亚属(2种)为半常绿或落叶 的 类 群， 前 

者花序顶生，小枝有长硬毛，后一亚属花 1 (～ 2)朵腋生，小枝无毛。这 3个亚属与 

杜鹃亚属中的杜鹃组有一定亲缘，杜鹃组中的三花杜鹃亚组subsect．Triflora是一群种 

系多样，分布广 (约2O种，『]我国西南、华北至 日本)的类群，其中分化出现有半落叶 
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蹦 3 亚 洲杜鹃 属多 倍体种 的仆布 

F 一 The d sf r1b 。 ㈩ f pa]yp]oids in Asian Rhododend rons (by E．K．I．Ammal，t950 

f：n = 26) 

⋯ ⋯ 一· tel rap]oid 2n=52‘ 一 一 hexaploid 2n 78 

一 —一 oc Lop[oid 2 04 ⋯ ⋯  dodcc2~oid 2n=t56 

或花序顶生兼腋生、叶背有毛的种类，从而提示了这一演化关系的线索。 

另一个进化枝 (图1右枝)包括了无鳞、半常绿或落叶的 3个亚属。马 银 花 亚 属 

subgen u：Azaleast~ Ⅲ、映山红亚属 subgenus Tsutsusi和落叶杜鹃亚属subgenus Pen- 

tanthe~ 。。这一枝在演化上又朝着花序顶生或腋生两个方向分道扬镶。 

马银花亚属为常绿或落叶灌术，无毛或有刚毛，毛被往往局限于叶背中脉上，花序 

腋生，数朵至 1朵，花冠漏斗形， 5裂，雄蕊10— 5，子房 5室。有 4组，近3O种，分 

布于东亚 (仅 1种分布到北美西部)。其中长蕊杜鹃组Sect．Choniastrum 和马银花组 

Sec1．dzaieaslrum 为两个常绿类群，叶片革质至薄革质，有些种类小枝、花梗或沿叶 

片中脉被毛 (刚毛，柔毛或腺毛)，前者花序有4— 6朵花，雄蕊1O枚，果狭长，种子 

有附属物，节部解剖介于复杂叶隙—一单叶隙之间的 “居间型”叶隙，从而提示了从常 

绿杜鹃亚属一一 马银花亚属演化的锁链关系。马银花组与前者有亲缘，但节部为单叶隙 

结掏，花 1— 2朵腋生，雄蕊 5技，种子无附属物，显然比前一组进化。另外，向日本 

和北美分布出现了两个落叶的单种组，它们均为单叶隙结构，分布北美西部的白花马银 

组 Sect．c㈣ d。 rf『 各部有柔毛和腺毛，花 1— 2朵腋生，雄蕊1O枚，产日本的 日 

本马银组s Mu,le c2z c．,lea各部也有柔毛和腺毛，但花冠显著两懊9对称，雄蕊 5，上 

方 2枚极缩短且花丝被毛。前 一组可能从长蕊杜鹃组演化而来，日本马银组则出自马银 
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花组，并演化到较高水平。 
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跌山红亚属为半常绿至落叶灌木，被扁平糙伏毛或刚毛，单叶隙节，花序顶生，芽 

为混台芽 (花芽与营养芽同出于一顶芽内)，花冠钟状漏斗形，雄蕊1O一 5，种子无网 

纹。分 3组，约50余种，分布东亚 (日本至马来亚和菲律宾)。映山红组 Sect．，。sutsusi 

是一群小枝 (和常常沿叶片中脉)密披棕色扁平糙伏毛兼有腺头状刚毛的灌木，叶常绿 

或半常绿 (常二型，春叶大，纸质，掏落j夏叶小，革质，宿存)，散生于枝条上，花 

冠钟状漏斗形，雄蕊l0～ 5，近5O种，广布东亚。值得注意的是分布我国西南至华中的 

那些常绿和雄蕊lO枚的种类， 它们显示出与常绿杜鹃亚属中的耳叶杜鹃亚 组 subsec!． 

Auriculata~H麻花杜鹃亚组subseet．Maculifera有一定亲缘，对本亚属节部解剖发现有 

中心叶隙分枝，进一步旁证了这一亲缘联系 由映山红组朝着两个方向演化：假映 山 红 

组Sect．Tsusiopsis(仅 1种，产日本)仍具常绿习性，雄蕊l0枚，花冠钟状漏斗形，幼枝 

也被扁平糙伏毛，但后来脱落，叶常呈假轮生状集生枝顶J轮叶杜鹃组Sect．t3rachy— 

calyx (约 7种，我国西南到日本)演变成全部落叶和小枝被刚毛和柔毛 (但无扁平糙 

伏毛)的类群，叶 3— 5片假轮生状密集枝顶，花冠辐状漏斗形，雄蕊10— 5。 

落叶杜鹃亚属全部为落叶多分枝的小灌木，小枝被刚毛和柔毛 (无扁平糙伏毛)I 

花序顶生，非混合芽，雄蕊l0— 5 j种子具网纹。有 3组，约23种，多数种类分布北美 

东部，东亚和欧洲种类较少。这一亚属中的露蕊杜鹃组Sect．Rhodora叶也呈假轮生状 

密集枝顶，雄蕊10— 5，花冠辐状漏斗形，显示出与前一亚属中的轮叶杜鹃组有密切亲 

缘，共 4种，东亚的 2种雄蕊lO枚，对应分布北美的 2种雄蕊趋于减少 (10— 7、 6、 

5)。由露蕊杜鹃组分别演化到隐蕊杜鹃组Sect．Uiscidula和落叶杜鹃组Sect．Pentan— 

thera，前一组 (仅 1种，分布日本)花冠筒状，裂片短，雄蕊l0枚、短 而内藏于 花 冠 

管下部。落叶杜鹃组 (约19种，主要分布北美东部)，花冠漏斗形，雄蕊只有 5枚，东 

亚的种花冠较宽，无毛，北美和欧洲的种花冠较狭，被腺毛和柔毛，联系到上述露蕊杜 

鹃组东亚、北美对应种雄蕊的特征，进一步揭示了落叶杜鹃亚属是在东亚森林环境中从 

殃山红亚属 (通过轮叶杜鹃组一—+露蕊杜鹃组的进化环节)演化而来，并在这里分化出 

落叶杜鹃亚属的各类群 (组)，落叶杜鹃组在北美东部出现多倍体种和分布有较多的种 

类，显然是冰后期以来在那里又获得了新的分化。 

图1右枝的上述 3个亚属表现出从常绿，半常绿至落叶，雄蕊1O至5，以及单叶隙 

结构等均显示出进化的趋势和水平，由此我们不能赞同H．A．Seithe'~8]单纯应用毛被 

特征提出这 3个亚属是本属原始类群的观点。 

五、系统发育的阶段 

杜鹃属系统发育大致可分为下述 3个阶段t 

杜鹃属的原始祖先，即原始常绿杜鹃—÷常绿原始类群代表了本属的早期 分 化 阶 

段。我们推断，杜鹃属的原始祖先是生长于热带山区温暖湿润森林环境中的常绿乔木， 

各部无毛 (也无鳞片)、叶片革质宽大，具复杂的三叶隙构造，花序顶生，花部器官不 

定数的植物，现存原始类群是其祖先的直接后裔或早期分化的产物，它们保留着其祖先 
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的若干原始性状和特征。 

系统发育的第二阶段分化出现有各主要类群，种系获得了充分发展并迅速散布到整 

个北半球。 4个原始类群所隶属的常绿杜鹃亚属也有一定分化 (如毛被的多样化，花演 

变为稳定的 5基数)，但分化水平不高，仍保留着较原始的性状 (如常绿习性、顶生花 

序、三叶隙结构、全为2倍体种等)。从原始常绿祖先出发朝着两个方向发展，在漫长 

的进化过程中，一技分化成各部密被(腺体状)鳞片的高山类群或热带附生类群，另一枝 

演变为 (无鳞)多少被毛的半常绿或落叶的温带林下的类群。有鳞一技 (4个亚属)以 

获得抗干、寒的次生性 (腺体状)鳞片结构带来了进化上的一次飞跃，从森林到高山， 

从热带到北极圈跗近， “占领”了北半球的广阔地域，形态、构造上产生了 一 系 列 分 

化：从常绿灌木演变 j附生或少数落叶的类群，鳞片从疏到密、同型至异型，节部变成 

单叶隙结构，花序顶生兼有少数腋生，花冠 j裂、形状多样化 (狭长漏斗形，辐状或高 

脚碟状等)且变得小而狭，雄蕊l0至较少 (8、 7、 6)，子房5室，种子周围有附属 

物演变到两端呈线形 琏尾或完全消失。另一 进化枝则以不同程度获得半落叶或落叶习性 

而沿着另一方向发展，并在温带和亚热带山区森林中得到繁衍， 常绿灌木演变为半常 

绿 (二型叶)至落叶多分枝小灌木，被腺毛、刚毛、糙伏毛或柔毛 (但无鳞片)，节部 

从居问型叶隙变为全部单叶麒，花序顶生 (混台芽—  非混合芽)或腋生，花冠 5裂、 

钟状至辐状漏斗形，雄蕊l0至较少 (8、 7、 6)，子房 5室，种子附属物消失、无网 

坟至有网纹。 

系统发育第三阶段是两个进化枝进一步分化，出现 了一些演化上的高级类群。有鳞一 

枝的高山类群获得了高度发展，诸如全缘状鳞片演变为边缘锯齿状、撕裂状至深裂成星 

芒状，花冠进一步特化 (具长管的高脚碟状或肉质管状)，雄蕊演变到只有 5枚，多倍体 

种类和类群的出现和增加等。髯花杜鹃组Sect．1~ogonanlhum代表了这一进化枝的高级 

成员，其花序聚缩成近头状，雄蕊 5枚，雌、雄蕊内藏于花冠管下部。此外，附生类群 

(越桔杜鹃组Sect．Vireya)获得进一步发展。另一进化枝演变为全部落叶的类群，如 

落叶杜鹃亚属中的落叶杜鹃组 Sect．Pentanthera是一群雄蕊只有 5枚的全落叶类群， 

并出现多倍体种。还有马银花亚属中的 日本马银组 Sect．Mumcazalea其花冠显著两侧 

对称，雄蕊 5枚，上方 2枚趋于退化。 

上述从原始常绿杜鹃出发分为两个进化枝，在系统发育过程中两枝显示出平行进化 

的关系。 

六、系统发育与地史的关系 

杜鹃属的原始祖先——原始常绿杜鹃大约发生于白垩纪古北大陆南缘 (即我国西南 

山区)温暖湿润的森林环境中，早期分化即从这里开始并向四周扩散，分化产生了一些原 

始类群。晚自垩纪至早第三纪气候相对稳定的条件下分化出常绿杜鹃亚属的其余类群并 

散布到北半球各地，晚第三纪以来这一原始亚属没有出现新的分化，随着古气候的变迁 

处于从北向甫退缩之中，经历第四纪冰期该亚属除长序杜鹃亚组 sub：~eet．Ponlica还残 

留任欧、亚、北美中纬度 (北纬45。)附近的避难所外，其余类群均退缩到起源地 附 近 
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的亚热带森 林中。 

有鳞一枝伴随着古地中海退缩和局部干旱环境的出现而较早地从其祖先——原始常 

绿杜鹃分化而来，有鳞大花亚组 subsec1．Maddenia中一些种类的原始性状 (具圆盘腺 

体状鳞片、花冠 6— 7裂、雄蕊和子房室多数 过渡痕迹的叶隙等)提供了早期分化的 

例证。适应千、寒的次生性鳞片结构的 出现使有鳞的杜鹃亚属 “迅速”地散布到整个北 

半球直至北极圈附近，如对应分布于欧洲和北美的两个亲缘极近的类群 (锈叶杜鹃亚组 

subsect．Ferruginea和北美杜鹃亚组subsect．Caroliniana)，更有趣的是高山杜鹃R． · 

lapponicum这一种，从斯堪的纳维亚半岛、经乌拉尔山脉、西伯利亚、阿拉斯加， 加 

拿大北部至格陵兰，呈环北极分布，显然是冰期前就已分布到达这里，而在个别的、岛 

状的，未被冰层覆盖的局部地区幸存下来的残余种 (上述地区均有化石报道)，而不是 

原始种，该类群 (高山杜鹃亚组 subsect．Lappom'ca)的原始种已被证明分布在 我 国 

西南部E2 33。随着晚第三纪以来古气候的严酷化和青藏高原的隆升，有鳞杜鹃这一枝在向 

南退缩过程中，有的演变成半常绿 (毛枝杜鹃亚属 subgenus Pseudazalea) 或完全落 

叶的类群 (北亚杜鹃亚属subgenus ôd0r0 fr m)，另一些向新的高山高 原 分 布 而 

产生新的分化，出现了一些进化或特化的新类群 (如髯花杜鹃组 Sect．Pooonanthum 

等)：2l-22／。 

系统发育另一枝的 3个亚属，其常绿成分也较早地在起源地附近从原始常绿杜鹃演 

变而来，具居间型叶隙的长蕊杜鹃组Sect．CkoniaMrum提供了演化上密切联系的例证。 

晚第三纪以来古气候的变迁和亚洲东部季节性干旱的出现，演变出一些半常绿的种类或 

类群，映山红组Sect．Tsutsusi的二型叶 (春叶捅落，夏叶宿存)反映了这一气候变化 

的特征。而像落叶杜鹃亚属subgenus Penfanihera等显然在冰期剜来之前就已演变成落 

叶类群而得以生存下来并产生了进一步分化。 

以上事实表明，杜鹃属的发生、发展受着地史——古地质、古气候的制约，或者说 

杜鹃属的系统发育反映了古地质和古气候的变迁。同时，从一些类群 (如长序杜鹃亚组 

sub：eet． Pontica等)中存在着同纬度对应种的分布，特别是高山杜鹃 R．1apponicum 

的分布所提供的事实，可以进一步推断，杜鹃属远在古北大陆解体或北美板块与欧亚板 

块分离之前就已散布到整个北半球，直至北极附近。 
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