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Abstr act  The fossil history of the Fagaceae from China and its systemat ic and biogeographic
implicat ions are discussed based on revisionary studies of the fossil records. No creditable
macrofossil record of the Fagaceae exists in the Cretaceous deposits and all the Cretaceous mi2
crofossil reports remain equivocal and require further study. T he Paleocene fossils show the
appearance and diversificat ion of the two groups corresponding to the subfamilies Fagoideae
and Castaneoideae sensu Nixon. By the Eocene, all modern genera had been present. The
oldest fagaceous fossils represent subfamily Fagoideae with affinit ies to the extant genus
T rigonobalanus. The leaf fossil genus Berryophyl lum, with affinit ies to Quer cus subg. Cy2
clobalanopsis, has been documented by the early Eocene and might have occurred earlier than
other fossils assignable to Quer cus. The appearance of evergreen sclerophyllous Quer cus
with ent ire leaves might have occurred earlier than those with toothed leaves. Deciduous, ur2
t icoid2leaved oak fossils ( Quercus subg. Quer cus sect . Quercus) had not appeared unt il the
Miocene. Fossil equivalents of Tr igonobalanus, Castanopsis and Lithocarpus had occurred
in Europe and North America by the early Tert iary, suggest ing that cont inuous distribut ions
were achieved via the northern hemisphere land bridges. Three groups of evergreen sclero2
phyllous oaks of apparent close phylogenet ic relationships occurred in the Hengduan moun2
tains, the Mediterranean area and northwestern North America. Their fossil forms have be2
come dominant elements of those vegetat ion zones since the Miocene. A shared fossil history
indicates a possible biogeographic boundary formed by the ancient Mediterranean. T he evi2
dence suggests that the oaks might arrive in North America during two dist inct geologic peri2
ods: evergreen sclerophyllous ent ire2leaved oaks appeared by the Early T ert iary, whereas the
deciduous oaks with urt icoid leaves appeared in the Late Tertiary.
Key words  Fossil history; Biogeography; Fagaceae; Systematics
摘要  在收集整理现有壳斗科化石资料的基础上,讨论了壳斗科及其各属的起源时间、地史分布和地史

演替过程以及这些化石资料在系统学和植物地理学上的意义。白垩纪尚无壳斗科可靠的大化石记录,

微化石需要进一步研究才能确定亲缘关系以及古新世壳斗科已经分化出两个类群。从以上这些事实推

论壳斗科起源于白垩纪晚期,而壳斗科现代各属出现的时间应不晚于古新世。最早发现的壳斗科化石

和现代栗亚科和水青冈亚科在形态结构上非常相似,这一事实表明,壳斗科分为两个亚科的观点更接近
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客观事实。在水青冈亚科中,三棱栎类的化石最早出现;在栎属中,青冈亚属更接近祖先类群;在地史中

全缘栎类较具齿栎类出现早,粗齿的落叶栎类出现最晚。三棱栎属、栲属和石栎属的化石在老第三纪出

现于北美和欧洲的事实说明,北美、欧洲和东亚在老第三纪时有一个相通的壳斗科植物区系。南美的三

棱栎是通过北美进入南美的。中国横断山、欧洲地中海沿岸和北美西北部有一类形态特征相似、亲缘关

系相近的硬叶栎类,它们之间有相同的地质演替历史,它们现代分布边界可能就是古地中海的边界。美

洲的栎类有两个来源,常绿硬叶栎类是通过古地中海沿岸而经北美2欧洲陆桥到达的, 落叶栎类则是在

中新世以后通过白令海峡到达的。

关键词  化石历史; 地理分布; 壳斗科; 系统演化

壳斗科是北半球热带、亚热带和温带森林的主要树种, 是最大的、最重要的木本植物

之一, 共 8属 1047种(Govaerts & Frodin, 1998)。在北半球森林生态系统中起着举足轻

重的作用。在地史上,壳斗科从第三纪起,一直是北半球各地质时代地层中的优势分子之

一。深入研究壳斗科的地质历史, 不仅对壳斗科的系统演化和现代分布格局成因的研究

有重要意义,而且也是理解北半球森林植物区系的起源演化和发生发展过程的一把钥匙。

自从 Colani ( 1920)研究中越铁路沿线第三纪地层, 首次报道了中国地层中的壳斗科

植物化石起,就不断出现中国壳斗科植物化石的报道(周浙昆, 1993, 1992a, 1992b; 宋之

琛等, 1986; 陶君容, 1986; 陶君容, 陈明洪, 1984; 耿国仓,陶君容, 1982; 郭双兴, 1978;

李浩敏,郭双兴, 1976; 徐仁等, 1973; Hu & Chaney, 1940; Colani, 1920)。1978年出版的

5中国新生代植物6总结了 1976年以前发现壳斗科植物化石,计 5属 35种。(5中国新生

代植物6编写组, 1978)。其后又有大量壳斗科化石被发现和报道。至此, 除三棱栎属

T rigonobalanus Forman之外的所有中国壳斗科的现有属, 包括水青冈属 Fagus、栗属

Castanea、栲属 Castanopsis、石栎属 Lithocar pus和栎属Quer cus(广义包括青冈属)在地史

中都有发现和报道, 种的数目也达到了 62种之多(表 1) ,壳斗科成为中国被子植物化石

最丰富的科。化石种的数目虽然仅是现生中国壳斗科种数的 18. 8%, 但反映了壳斗科的

地质历史,是理解壳斗科起源、演化和现代分布格局形成不可忽视的材料。本文将分析讨

论这些化石记录,辨其真伪,为探讨壳斗科的起源演化提供一条可寻的线索。笔者同意南

水青冈 Nothof agus独立为科的观点,本研究不包括该属(或该科)。

1  白垩纪的壳斗科化石记录

壳斗科的化石记录可以追溯到白垩纪。Berry ( 1914)报道的北美白垩统水青冈属叶

化石; Ward ( 1905)报道了上白垩统森诺曼阶( Cenomanian)的似栎叶化石 Quercophyllum

chinka2pinense / chinkapinensis0及上白垩统的槲栎叶 Dryophyllum ; 耿国仓和陶君容

(1982)报道了西藏秋乌组(上白垩统)的圆叶栎 Quercus or bicula ris Geng;高瑞祺( 1982)

报道了产于松辽盆地的壳斗科大化石;郭双兴 ( 1984) 报道了晚白垩世的亚镰槲叶

Dryophyllum subf alca tum 。然而这些白垩纪的壳斗科大化石大多是有疑问的。白垩统

水青冈属的化石仅是一块保存不佳的叶化石, 描述特征与现代水青冈属相距甚远。上白

垩统的槲栎叶和壳斗科没有任何亲缘关系(Wolfe, 1973)。栎属 Quercus 白垩纪的叶化

石记录,没有一块能肯定为栎属 (周浙昆, 1993)。Trelease ( 1921)虽然承认栎属可能存在

于白垩纪的观点,但也注意到许多白垩纪的栎属化石是因为鉴定者没有找到合适的位置
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而不得不将其置于栎属。因而Wolfe( 1973)在总结柔荑花序类起源时认为白垩纪壳斗科

的化石记录都是不可靠的。我国白垩纪的壳斗科记录也有疑问, Dryophyllum subf alca2

tum 具腺齿、环结脉序等特征,明显不属于壳斗科(周浙昆, 1996) ,高瑞祺报道的栎属未定

种,仅列出名录,未做详细描述也未见图版,无法辨其真伪, 耿国仓和陶君容(1982)报道的

西藏晚白垩世的圆叶栎,叶圆形,全缘,二级脉直为完全达缘脉序。这些叶结构特征的综

合既未见于栎属或壳斗科的化石类群也未见于其现代类群。因此,这一化石是否能归入

栎属或壳斗科还需进一步研究。在欧洲古植物学文献中也未见可靠的白垩纪壳斗科的化

石记录 ( Kvacek & Walther, 1989, 1987, 1978; Mai, 1970, 1964; Krausel & Weyland,

1950)。许多文献资料已经充分肯定北美白垩纪壳斗科的化石都是不可靠的( Crepet &

Nixon, 1989; Jones, 1986; Wolfe, 1973) , 从现有文献资料可以断定白垩纪及其以前无可

靠的壳斗科大化石记录。

除大化石外,白垩纪还有许多壳斗科花粉化石的记录。产上白垩统梅斯特利克蒂阶

(Maestrichtian)的 Castaneoideae sensu Nixon & Crepet 是最早的壳斗科栗亚科的花粉化

石,这些花粉化石具三孔沟、柱状层和具孔的外壁, 与低等蔷薇类( lower Rosidae)的某些

花粉很难分开( Crepet & Nixon, 1989; Chmura, 1973) ,因而被认为具有壳斗科的亲缘,但

尚不能肯定归属壳斗科。此外, 产于桑托阶和坎佩尼阶的栗亚科花粉化石 Tr i2

colopot leniteo sp.、Cupul if er ites pusillus 的壳斗科亲缘也不能完全肯定。宋之琛等

(1967)报道了产于云南勐腊晚白垩世的栎粉属花粉化石的小亨氏栎粉 Quercoldi tes mi2

crohenr ici Pot . ,但是这个记录没有经过电子显微镜研究, 是否肯定具有壳斗科亲缘还有

待于进一步的研究。因此,白垩纪壳斗科的花粉化石记录需要进一步的研究才能肯定其

壳斗科的亲缘。

2  壳斗科各属的地质历史

2. 1  槲栎叶复合群 Dryophyllum complex

槲栎叶复合群或槲栎组 Dryophyllum Debey et Saporta最早被认为是壳斗科的化石

属。根据 Jones & Dilcher( 1988)的研究,这个化石属至少包含了 3个不同的类群,其中包

含原属模式的古胡桃叶属 Dryophyllum Debey et Saporta(属胡桃科)、古栗叶属 Castaneo2

phyllum Jones et al .和古壳斗叶属 Ber ryophyllum Jones et al . (属壳斗科)。笔者清理了

中国的槲栎叶复合群化石, 有些种可归入古壳斗叶属, 1种归入古栗叶属, 2种归入栎属

(周浙昆, 1996)。他们的产地、时代和分布详见表 1。古栗叶属属栗亚科(包括栗属、栲属

和石栎属) , 古壳斗叶属和栎属(包括青冈亚属)最接近。这两个化石属是壳斗科原始类

群向现代类群的过渡类型, 在中国这两个化石属最早见于始新世, 在渐新世减少, 中新

世绝灭(周浙昆, 1996)。

2. 2  水青冈属 Fagus

水青冈属大约 10~ 13种 [ Shen, 1992X ( 13种) ; Mabberley, 1997 ( 10种) ]。是北半

X Shen Chung2Fu, 1992. Amonograph of the genus Fagus T ourn. ex L. ( Fagaceae) . Doctoral dissertat ion of the City
University of New York
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球温带森林的重要树种, 分布于北半球温带及亚热带高山地区, 欧洲 2种, 北美东部 1

种, 我国 5~ 7种, 日本、朝鲜 2种(张永田, 黄成就, 1988)。在地史上, 水青冈属也有过

广泛的分布, 在北美、欧洲、日本和中国被发现和报道的化石有 26 种 ( Kvacek &

Walther, 1989; Jones, 1986; 李浩敏,杨桂英, 1984; 陶君容,杜乃秋, 1982; 5中国新生代

植物6编写组, 1978; Tanai, 1967; LaMotte, 1952)。虽然有不少晚白垩纪水青冈属的化石

记录(Berry, 1923) , 但如前所述晚白垩纪的壳斗科化石记录都不可靠。可靠的水青冈属

大化石不早于始新世( Jones, 1986; Takhtajan, 1969; Tanai, 1967)。因而可以推测水青冈

属起源的时间可能是古新世早期。

定为 Fagus chinensis Li产于抚顺始新世植物群的化石是中国最早的水青冈属化石。

也是世界上最早、最可靠的水青冈属化石。尽管这个化石种的名称存在命名法上的技术

问题, 但它无疑是可归入水青冈属的。在水青冈属中, 它以边缘具波状齿和三级脉较细、

不清楚等特征又可归入水青冈亚属的水青冈组 subg. Fagus sect. Longipet iolata Shen。

这一现代组包括了 F . longipet iolata、F . brevipetiolata、F . bij iensis、F. t ientaiensis

(Shen, 1992X ) , 是分布较广、变异较大的一个现代组。它们的近缘种是分布于欧洲的

F . sylvat ica L.和美洲的 F. gr andif ol ia Ehrh. (张永田, 黄成就, 1988)。最早出现在美

洲的可靠的水青冈属的化石是产于加拿大早渐新世的 Fagus granulata (Piel, 1971) ,水

青冈属植物最早出现于欧洲的时间是渐新世( Kvacek & Walther, 1989)。它们都属于

sect . Grandif olia 的化石。

在新第三纪, 水青冈属在中国有广泛的分布,在吉林敦化、山东临朐、云南腾冲(以上

均为中新世)、江西南丰(上新世)、云南宣威(第四纪)均有发现(李浩敏,杨桂英, 1984; 李

浩敏, 郭双兴, 1982; 陶君容,杜乃秋, 1982; 张吉惠, 1978; Hu & Chaney, 1940)。产吉林

敦化的斯图巴山毛榉也属 Longipet iolata 组植物和产日本中2上新世的 F . pa laeocrenata

Okutsu最接近 (李浩敏, 杨桂英, 1984)。产江西南丰上新统的前亮叶水青冈 Fagus

pr aelucida Li和 Fagus lucida 最相似(李浩敏, 郭双兴, 1982) , 后者和 sect . Grandif ol ia

也非常接近。而米心水青冈亚属的化石直到第四纪才在云南宣威被发现(张吉惠, 1978)。

综合以上水青冈属出现的地史顺序, 水青冈属的地质历史可以总结如下: 水青冈属

可能起源于古新世早期;最早的可靠的水青冈属的代表是产于中国抚顺始新世的中国水

青冈 Fagus chinensis Li;同类群的化石在欧洲出现的时间是渐新世中期,在北美出现的时

间是渐新世早期。这些最早水青冈属的代表都和现代 sect. Longipet iolata 和 sect . Gran2

dif ol ia 接近。因而化石证据表明, sect. Grandif ol ia 是最早出现的水青冈属植物。中新世

水青冈属在中高纬度地区有广泛的分布, 被报道和命名的水青冈属植物至少有 15种之

多。米心水青冈的化石出现的时间比较晚。

2. 3  栗属 Castanea

栗属 12种,间断分布于北温带, 是组成温带落叶阔叶林的主要树种之一。由于栗属

特殊的形态结构特征使其化石很难从壳斗科的其它类群中分开,如刺状全包坚果的化石

X Shen Chung2Fu, 1992. Amonograph of the genus Fagus T ourn. ex L. ( Fagaceae) . Doctoral dissertat ion of the City
University of New York
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很难与栲属分开。研究证明,栗属的坚果不如栲属的坚硬耐磨, 在欧洲原来许多被定为

栗属的化石后来都被肯定为栲属(Kvacek & Walther, 1989; Kirchheimer, 1937)。栗属的

叶化石与栎属麻栎组的种类, 如 Quercus variabi lis,从叶结构和气孔类型上都不易区分,

真正属于栗属的化石是非常少的, 在欧洲至今尚无真正的栗属化石记录 ( Kvacek &

Walther, 1989)。

可靠的最早栗属化石产于北美东南部始新统(Crepet & Daghlian, 1980)。中新世北

美、日本和中国都有栗属的化石记录。中国栗属化石有 2 个种, 大叶板栗 Castanea

miomolli ssima Hu et Chaney产于山东临朐、安徽明光、云南开远中新统 (周浙昆, 1996;

李浩敏, 郭双兴, 1982; 5中国新生代植物6编写组, 1978)。翁格尔栗 Castanea unger i

Heer.在我国最早报道于吉林敦化中新统, 以后在浙江余姚上新统又有发现(李浩敏, 杨

桂英, 1984; 李浩敏,郭双兴, 1982)。翁格尔栗在美国阿拉斯加中新统和日本中新统都有

分布。

2. 4  栲属 Castanopsis

作为一个热带、亚热带分布的大属, 栲属的化石属资料较少。前面提到的发现于美

国田纳西始新统的 Castanopsoidea columbiana 是壳斗科最早的可靠代表之一, 是和栲属

有亲缘的化石记录。在欧洲始新统也有栲属化石的报道( Kvacek & Walther, 1989)。日本

北部中新统也有栲属的记录( T anai, 1972)。

我国栲属的化石记录始见于四川德昌上新统(郭双兴, 1978) , 以后在云南腾冲、临

沧、开远等地的中新统都有发现和报道(周浙昆, 1996; 陶君容,陈明洪, 1983; 陶君容,杜

乃秋, 1982)。至今在中国发现栲属共有 6种, 因此, 中国是记录栲属化石种类最多的地

区。需要说明的是产于腾冲和临沧的瓦山栲和产于临沧的印度栲都用了现代种名命名化

石, 这并不表明这些化石就是现代种, 仅凭叶的印痕化石也很难说明两者的亲缘关系。

215  石栎属 Lithocarpus

石栎属 325种( Govaerts & Frodin, 1998)。除 Lithocarpus densif lor us 一种分布在美

国西南部外,其余集中分布在亚洲东南部到日本南部。石栎属的化石在北美和欧洲都有

报道, 在北美比较可靠的化石记录是产于太平洋中新统至上新统的 L. klama thensis

(MacGinit ie) Axelord (LaMotte, 1952) , 现代北美分布的 L . densif lor us就被认为是这个

化石类群的继续(Axelrod & Raven, 1974)。欧洲石栎的记录稍早于北美,产于德国渐新

统的 L. xonicus Walther et Kvacek被 Kvacek & Walther( 1989)认为是可靠的石栎属化石

在欧洲的记录, 因为这些化石有明显的指状毛, 而指状毛是石栎属的重要鉴别特征

( Jones, 1986) ; 此外还有石栎化石产于匈牙利的始新统的报道(Andreanszky & Kovacs,

1964)。在中国最早的石栎属化石见于云南景谷渐新统, 报道有 3个种 (5中国新生代植

物6编写组, 1978) , 化石种狭叶柯 L . angustus Tao 的形态特征和现在滇南2滇中广泛分

布的 L . conf inis Huang最相似;同一产地的针叶柯 L . lancif ol ius Wang与狭叶柯之间

在叶缘、叶基部和叶质地几方面略有差异(5中国新生代植物6编写组, 1978) , 但笔者认为

这种差异尚在种内变化的范围之内, 故两者应做归并;另一同产地的未定种, 是一化石

碎片, 从保存的部分来看, 可以肯定属壳斗科, 但还不能肯定归为石栎属。还报道中新

统有两个石栎化石种。显脉石栎 L. r eni if olius / reniif ol ium0 Tao, 产于云南临沧中新
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统和四川米易上新统(周浙昆, 1996; 陶君容, 1983) , 小龙潭石栎( L. xiaolongtanensis Z.

K. Zhou)产云南开远小龙潭中新统(周浙昆, 1996)。在更新统也有石栎属的化石记录(刘

裕生, 1993)。

2. 6  栎属 Quercus

广义的栎属包括了青冈属 Cyclobalanopsis,共 531种( Govaerts & Frodin, 1998) , 是

北半球亚热带常绿阔叶林, 硬叶常绿阔叶, 高山灌丛及温带落叶阔叶林的优势成分。在

地史上栎属也是分布最广的化石属之一, 自始新世起就是北半球各植物群的主要和常见

分子 (周浙昆, 1993)。栎属化石在现代栎属的主要分布区内均有报道。如前所述,在白

垩纪晚期和古新世早期的地层中北美有许多栎属化石的报道, 但是这些被定为栎属的化

石均没有稳定的形态和解剖特征, 难以与现代栎属比较, 因而被认为是不可靠的, 需要

重新研究。笔者曾总结了一些栎属最早的重要化石记录(周浙昆, 1993) , 从中可以看出:

最早可靠的栎属大化石是产于北美内华达下始新统的叶部印痕和俄勒冈中始新统的叶和

木材化石。发现于德国东部阿舍斯莱本( Aschersleben)中始新统的具角质层的叶化石是

欧洲最早栎属化石的记录。我国抚顺始新统的菱形叶栎 Quercus rhombif olia 为国内发现

较可靠的且时代最早的栎属叶化石。

一般认为花粉化石很难确定到属, 如 Castanoid 亚科各属的化石就难于区分( Jones,

1986) , 但丰富的花粉化石仍可作为化石历史的佐证。栎粉属 Quercoidi tes是一类被认为

和栎属有亲缘关系的花粉化石, 虽然它们和栎属确切的关系还需要进一步研究, 但可以

肯定栎粉属是可以和现代栎属相比较的花粉化石。以广东三水盆地为例, 白垩纪地层中

无栎粉属, 在古新统的布心群一组中, 栎粉属仅占孢粉总数的+ ~ 3% (+ : 仅偶有发

现) ;在始新统下部的布心群二组中占 1% ~ 12% ; 而在始新统上部的三组中占 2% ~

38%。可见,从古新统到始新统栎粉属在孢粉组合中逐步增多(宋之琛等, 1986)。以上事

实可归纳如下: (1) 在古新世地层中迄今未发现可靠的栎属大化石; ( 2) 与栎属有亲缘

关系并可能是其祖先类群的化石 Berryophyl lum 始见于白垩纪晚期, 盛于古新世; ( 3)

始新世栎属大化石已经有了较大分化; (4) 从古新世到始新世栎属花粉化石在地层中的

比例逐步增多。据此推论: 栎属起源的时间不早于白垩纪最晚期, 也不晚于始新世早

期; 最有可能的起源时间是古新世早期。

北美是栎属重要的现代分布区之一, 在地史上也有丰富的栎属化石记录。北美始新

世的各地史时期均有丰富的栎属化石, 其中最有代表性的是产于美国得克萨斯州亨茨维

尔(Huatsville) 的 Q. oligocensis, Q . cataheoalaensis 和Q. huntsvil lensis,前两者是雄花

序, 原位花粉和叶化石, 可以归入 sect . Erythrobalanus ( sensu A. Camus) 或者 subg.

Erythr obalanus ( sensu Trelease) ; 后者可归入 sect . Lepidobalanus ( sensu A. Camus) 或

者是 subg. Lepidobalanus ( sensu Trelease)。这表明早在渐新世北美栎属就已经有了较

大的分化。北美的栎属化石非常丰富且分布广泛, 自中新世就是北美植物区系中的优势

分子,而且这些化石的分布都没有远离它们相对应的现代种的分布范围。

Q. wislizenii 的演化历史是北美栎属化石地史演替的一个例子。它的近缘种是 Q.

shr evel , Q. parvula 和 Q. f rutescens, 这几个种的祖先可能是化石种 Q. wisl izenoides

和Q. shrevoides(Axelrod, 1983) , 这两个化石分布于内华达州中西部。化石产地沉积环
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境的研究表明, 当时该地区最初是湿润环境, 化石的代表种类是 Q. shr evoides;到了中新

世晚期气候变得干旱以后, Q. shr evoides 就被 Q. wisl izenoides 替代;中新世以后该地

区地层中发现的栎属化石便以 Q. wislizenoides 为主。

这几个种替代演化的历史和分布于我国滇西北和川西南的高山栎组的化石演化历史

相似。在中新世,喜马拉雅山脉尚未抬升,印度洋的暖湿气流可以直达喜马拉雅和横断山

地区,该地区的气候环境以温暖湿润为主。此时, 硬叶厚革质的高山栎类和常绿阔叶林的

其它种类混生在一起,在群落中不占主导地位(周浙昆, 1992a, 1992b, 1993; 5中国新生代

植物6编写组, 1978; 李浩敏,郭双兴, 1976)。上新世迅速抬升的喜马拉雅山脉挡住了暖

湿的印度洋气流,喜马拉雅和横断山地区的气候环境变得阴冷而干燥,适应干冷气候的高

山栎类逐步成了这些地区的建群种和优势种(周浙昆, 1996, 1992a, 1992b; 陶君容, 1986;

陶君容,孔绍宸, 1973)。

欧洲也有较丰富的栎属化石的记载,除前面讨论过的 Q. subher cynica 外, 重要的代

表还有发现于渐新世的常绿栎类。Q. rhenana 系一叶和带壳斗的坚果化石,这个化石种

可以归入到 sect . Erythr obalanus ( sensu A. Camus)。在更晚的地层中有 Q. kubinyi

Berger,具粗齿( 荨麻型齿) 的落叶栎类( sect. Quercus) 直到上新世才在欧洲出现。值得

一提的是, 在中新世, 地中海地区也出现了一群适应干旱环境的种类, 其化石代表是 Q.

mediter rranea Unq,它的形态特征与现代种 Q. ilex 和Q. coccif era 相似, 它们的地质历

史和繁盛的时间与北美加利福尼亚的 Q. wisl izeni i 以及我国横断山区的高山栎类十分

相似。这表明在地史上古地中海沿岸有一个相同的栎属植物区系, 古地中海退却, 喜马

拉雅隆起后, 这个区系中适应旱生的栎属种类逐步演化成了植被中的优势分子。

印度最早的栎属化石记录见于更新世(Lakhanpal et al . , 1976)。非洲至今未见栎属

化石的报道, 现代栎属在非洲也仅有很少的几个种分布于地中海沿岸国家。这说明栎属

是在较晚的时候才扩散到这两个地区的。克什米尔地区早更新世下利瓦组( Lower Lare2

wa series) 产的栎属化石和我国滇西北及西藏上新世和更新世的高山栎化石非常接近,

显然可归到高山栎组。中南半岛是栎属的现代分布中心, 但这一地区古植物的研究工作

十分匮乏, 仅有 Colani( 1920)报道过越南河内中新统产的青冈亚属的叶化石。日本第三

纪地层也有较丰富的栎属化石, 其记录始于始新世晚期, 中新世以后栎属就是日本植物

区系中的优势分子 ( Tanai, 1967)。日本栎属化石的代表主要有: 青冈亚属的 Q.

huziokai Tanai, Q. protoacuta , 栎亚属槲栎组 sect . Quer cus 的 Q. miocr ispula Huzio2

ka, Q. protoal iena Ozaki等及麻栎组 sect . Aegilops的种类( Tanai, 1972, 1967)。

我国的栎属化石也非常丰富, 表 1总结了各地史时期的栎属化石的分布及其对应的

现代类群。我国最早的栎属花粉化石记录, 见于云南勐腊和牟定的白垩纪最晚期地层

(宋之琛等, 1976)。这类花粉化石被定为栎粉属 Quercoidi tes, 在始新世以后才开始丰富

起来的。中新世以后遍及全国。在渐新世和始新世主要分布于华南和西南。我国最早的

栎属大化石见于西藏昂仁县吉松上白垩世的秋乌组, 被定为 Quercus orbicular is Geng,

该化石的叶型在栎属中与高山栎最接近。但是, 高山栎组植物的叶中脉大多呈/ Z0字型

弯曲, 侧脉伸出角一般较大( 60b以上) , 侧脉排列不甚规则, 常分叉。而 Q. or bicularis

Geng的中脉和侧脉直伸, 不分叉; 侧脉伸出角仅 45b左右, 与高山栎植物明显不同。因
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此, 该种可能不属于栎属。另一较早的栎属大化石见于辽宁抚顺的始新统, 这块定为

Quercus rhombif ol ia Li的叶化石虽保存不完整, 三级脉也不甚清楚, 但其叶型和齿型非

常接近栎属。然而从描述和图版看在现存种类中还找不到代表(周浙昆, 1992a, 1992b;

5中国新生代植物6编写组, 1978)。产于云南景谷渐新世的一群栎属大化石, 也是目前国

内较早且比较可靠的栎属大化石, 这批化石共 7种, 6种可归入青冈亚属, 1种为栎亚属

的巴东栎组(表 1)。这些化石也是最早的青冈亚属记录。自渐新世青冈亚属的化石在中

国云南中新统的开远小龙潭、宜良可保村、临沧芒邦、上新统的云南宣威、江西广昌、四川

德昌等均有丰富的记录(表 1) ( 周浙昆, 1992a, 1992b; 陶君容,陈明洪, 1983; 5中国新生

代植物6编写组, 1978; 张吉惠, 1978)。越南河内和日本九洲的中新统也有青冈亚属的记

录( Ishida, 1970; Huzioka, 1963; Colani, 1920)。青冈亚属的地史分布和现代分布基本吻

合, 主要限于东亚的热带和亚热带地区。

栎亚属的高山栎组 sect. Br achylepides的化石最早见于中新世的西藏南木林植物群

和云南开远小龙潭植物群。然而, 这类植物的繁盛是在上新世,在中新世仅有3个种, 到

了上新世增加到了 6种之多(表 1) , 且大多集中分布在古地中海沿岸, 即现在的喜马拉

雅山区和横断山区。高山栎的繁盛与古地中海的退却、喜马拉雅抬升、全球性气候干燥而

转凉有直接关系。系统学的研究表明, 高山栎组在栎属中是较原始的类群, 它们起源的

时间远远早于中新世,在中新世以前这类植物在群落中不占优势, 混生于常绿阔叶林中。

在具南亚热带性质的开远小龙潭植物群中有高山栎的化石存在就是一个例证。中新世以

后随着喜马拉雅山脉的不断抬升, 古地中海退却, 气候变得干燥而冷凉。这一地区的常

绿阔叶林不适应气候的变化而逐渐衰退, 然而由于高山栎类植物自身特有的防寒, 耐旱

等生理特性(被厚毛, 硬叶和双层上表皮等等) , 使之适应这种变化了的气候, 因而成了

这个地区生存竞争的优胜者( Zhou et al . , 1995)。西藏中新世的乌龙组下段没有高山栎

类的化石发现, 而上段就发现了3种高山栎; 洱源三营的上新世植物群也有 3种高山栎,

而与之相隔不远的剑川双河中新世植物没有高山栎类化石(5中国新生代植物6编写组,

1978) , 就是这种演化过程的两个例证。

巴东栎组 sect. Engler iana Hsu et Ren最早的化石见于云南景谷渐新世植物群和宜

良可保村中新世植物群。以后和各地质时代也都有这类化石的报道。该组的 Quer cus

pr espathulata Li et Guo 也是横断山区中新世和上新世植物群的常见分子。麻栎组 sect .

Aegilops 和槲栎组 sect . Quer cus是两个落叶的类群, 最早的落叶栎类的化石见于中国和

日本的中新世植物群。它们出现的时间明显比常绿栎类出现的时间要晚。在欧洲, 具荨

麻齿型的落叶类槲栎组直到上新世才出现。

2. 7  三棱栎属 Trigonobalanus

三棱栎属是壳斗科中最小、也是最晚发现的属,目前仅发现 3种。T . doichangensis

分布于泰国北部至云南南部, T . vert icillata 分布于马来半岛和婆罗州, T . excelsa 分布

于哥伦比亚。Nixon & Crepet ( 1989) 根椐叶着生方式、花粉形态和染色体数目不同将其

分为 Trigonobalanus、Formanodendron 和 Colomboba lanus 3 个单种属。产于美国田纳

西古新统的订为 T rigonoba lanoidea amer icana 的花序、花、坚果和叶化石, 被认为和 T .

doichangensis 及T . excelsa 最接近(Crepet & Nixon, 1989)。这些化石虽然和现代三棱栎
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属有一定差距, 但可以认为是现代三棱栎属的祖先。同一产地始新统产的花序、花、坚果

和花粉的化石明显地表现了现代 Fagoideal ( sensu Nixon & Crepet) 共同祖先的特征, 其

中某些特征也接近三棱栎属。欧洲也有三棱栎属的代表, 产于欧洲中部上始新统至中渐

新统的订为 T rigonobalanus andr eansykyi Mai 就是三棱栎属的果实化石 ( Kvacek &

Walther, 1989)。此外, 订为 Trigonobalanopsis exacantha (Mai) Kvacek et Walther 和

T rigonobalanopsis r hamnoides ( Rossmassler ) Kvacek et Walther 虽然被 Kvacek &

Walther ( 1989) 认为是一个新的壳斗科的绝灭属, 但其形态和现代三棱栎属也有一定的

相似之处。到目前为止, 我国尚未发现三棱栎属的化石。

3  讨  论

壳斗科的系统演化是植物系统学讨论的一个热点。不同的作者根据不同的材料提出

不同的观点(李建强, 1996a, 1996b; 周浙昆, 1995, 1993, 1992a, 1992b; Jenkins, 1993; 黄

成就, 张永田, 1992; Crepet & Nixon, 1989; Nixon, 1989; 张永田, 黄成就, 1988)。本文

依据化石资料, 提出自己的看法。

3. 1  壳斗科的起源时间

壳斗科的化石记录与其广泛的现代分布、繁多的种类和丰富的多样性相比是微不足

道的, 但是透过这些记录, 对壳斗科起源的时间也可管中窥豹。从上文讨论的化石记

录, 可以看出如下事实: ( 1) 古新世以前的大化石记录均是不可靠的, 最早的壳斗科花

粉化石产于上白垩统的梅斯特利克阶( Chmura, 1973) , 虽然有许多白垩纪的壳斗科的花

粉报道, 但若是没有电子显微镜的研究,这些花粉化石并不能完全肯定确属壳斗科花粉;

( 2) 最可靠最早的壳斗科的大化石, 产于北美古新统2始新统地层; ( 3)在古新统2始新统,

壳斗科已经分化出两个亚科; ( 4)到渐新世壳斗科现代各属已出现。基于这些事实可以

推论壳斗科起源的时间不晚于古新世, 也不会早于白垩纪晚期, 最可能的起源时间是白

垩纪晚期。如果承认被子植物起源的时间是侏罗纪晚期至白垩纪早期的观点( Sun et

al . , 1998) , 壳斗科在被子植物作为一个中等进化的科, 其起源时间的推测与其自身在被

子植物中的系统位置是相吻合的。基于壳斗科起源后迅速分化以及在始新世壳斗科各属

都已经出现这些事实,可以推论壳斗科各属起源时间不晚于古新世。

3. 2  壳斗科的起源地点

壳斗科现有化石资料对壳斗科的起源地没有直接指示作用,但所有壳斗科的化石均

发现在古北大陆这一事实可以判断壳斗科的起源地应是在古北大陆。从现代分布看,亚

洲东南部是壳斗科的一个多样化中心, 这里拥有壳斗科的所有属及所有的原始类群,被许

多现代植物学家认为是壳斗科的起源地(Raven & Axelord, 1974; Steenis, 1971; Takhta2

jan, 1969)。但这一地区能否确定为壳斗科的起源地仍需进一步的研究。

3. 3  化石记录对系统演化的提示

化石证据表明, 古新世壳斗科已经分化为两个主要的类群, 即古栗类( Castaneoids)和

古三棱栎类( Trigonobalanoids) (Crepet & Nixon, 1989) , 前者可能是现代栗属、栲属和石

栎属的代表, 而后者则是现代三棱栎属、水青冈属和栎属(包括青冈属)的代表。这一事

实支持 Nixon ( 1989) 依据现代类群的性状将壳斗科分为栗亚科 ( Castaneoideae, 含
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Castanea , Chrysolepsis, Castanopsis, Li thocarpus ) 和水青冈亚科 ( Fagoideae, 含

T rigonobalanus, Fagus, Quer cus) 的观点。北美壳斗科化石历史的研究还表明, 北美最

早的壳斗科森林主要是由栗亚科的种类组成, 其后(古新世2始新世) 出现了古栗类和三

棱栎类的分异, 到了渐新世以后,北美壳斗科区系由三棱栎和栎属占了主导地位, 而古

栗类减少。中新世三棱栎类在北美绝灭, 水青冈属出现, 栎属继续占主导地位(Crepet &

Nixon, 1989)。北美壳斗科的这段化石历史至少给了现代壳斗科系统演化的研究这样的

启示: 现代植物学根椐壳斗科现代类群的性状得出的栗亚科较原始的结论是正确的。

我国古新统发现的化石不多, 壳斗科化石历史的记录不如北美完整, 但现有的化石

记录反映了和北美大致相同的化石历史。始新世我国壳斗科森林主要由古壳斗叶属

Berryophyl lum 和古栗叶属Castaneophyl lum 的种类组成, 前者是栎属的代表, 后者是栗

亚科的代表。渐新世以后我国壳斗科森林主要由栎属中的青冈亚属及栎亚属中常绿种类

组成(周浙昆, 1996, 1993) ,栲属和石栎属出现在纬度较低的地区。中新世以后落叶栎类

才出现。在早期的化石中发现的一些绝灭类群的花序和坚果表现出栗亚科和水青冈亚科

之间的过渡性状。同时, 古孢粉的研究还表现了同样的过渡性状。这就充分肯定了现存

壳斗科分两个亚科, 两个亚科来源于共同祖先的观点( Nixon, 1989) 有充足可靠的化石

证据。

壳斗科现代各属出现的时间不会早于始新世。因而, 始新世及其中新世以后的化石

记录可以反映各属属内的系统演化关系。栗属、栲属和石栎属的化石记录较少,还不足以

讨论属内的系统关系。全球水青冈属的化石记录计 26种左右, 比现代水青冈种类要丰

富得多。上文已讨论最早无疑的水青冈属化石产于中国抚顺始新统, 这个定为中国水青

冈的化石与现代水青冈组最为接近。在日本、欧洲和北美世代较早的水青冈属化石多为

水青冈组和大叶水青冈组 sect . Grandif olia 的代表,而其他类群出现时间相对较晚。

栎属(包括青冈属)是壳斗科中化石类群最丰富的属。化石历史表明: 古壳斗叶属是

栎属最早出现的类群。其叶结构特征和角质层特征与青冈亚属最为接近 (周浙昆,

1996)。因此可以认定青冈亚属是最早出现的栎属类型。在栎亚属中, 全缘叶的类型出

现最早, 其次是半具齿的类型, 荨麻齿型的类型出现最晚(周浙昆, 1993; Jones, 1986)。

全缘叶的代表是高山栎组 sect. Br achylepides, 半具齿种类的代表是巴东栎组 sect . Eng2

leriana , 而荨麻齿型的代表是槲栎组 sect . Quercus。化石证据和现代植物学独立作出的

青冈亚属是栎属中最早分化的类群,在栎亚属中高山栎类最原始, 巴东栎类次之, 半落叶

及落叶栎类较进化的结果相吻合(胡运乾等, 1995; 周浙昆, 1995, 1992a, 1992b; Crepet

& Nixon, 1989; Nixon, 1989)。

3. 4  地史分布对现代分布格局的作用和影响

壳斗科的大部分属第三纪有着比现在更广泛的分布。以三棱栎属为例, 现在三棱栎

属共 3 种, T . doichangensis分布于泰国北部至云南南部, T . ver ticil lata 分布于马来半

岛、印度尼西亚的苏门答腊岛、加里曼丹岛和苏科威西岛, T . excelsa 分布于哥伦比亚

(Nixon, 1989; Crepet & Nixon, 1989)。而三棱栎属的化石在美国古新世地层, 欧洲始新

世均有分布。三棱栎属现代分布模式的形成有两种截然不同解释, Hernandez et al .

( 1980)和 Cleff( 1983) 依据海陆固定论和三棱栎属起源于东南亚的思想,认为三棱栎属起
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源以后向北扩散,在上新世通过白令陆桥扩散到北美, 而后沿巴拿马进入南美;但Melville

( 1982) 认为现代三棱栎属的分布格局是离散分布的结果,他根据大陆漂移和离散生物地

理学的原理并参考南水青冈属 Nothof agus的分布模式,把三棱栎属的分布模式解释为该

属从西冈瓦那大陆通过新几内亚进入印度尼西亚的西里伯斯岛和婆罗州、马来西亚和泰

国,以后随板块运动和太平洋的扩张形成现代的分布格局。显然这两种假说均缺乏充足

的化石证据。因为Melville的解释如果成立, 哥伦比亚至少在白垩纪以前就应该有三棱

栎属存在,事实上,充足的证据表明, 三棱栎属是在第四纪才从北美扩散至哥伦比亚的。

从欧洲和北美第三纪有可靠的三棱栎属化石这一事实也可以看出,三棱栎属在第三纪或

以前分布就十分广泛(可能是整个古北大陆) ,在晚第三纪中美洲和北美重新连接后,扩散

至哥伦比亚;其后,三棱栎属由于地质地理和古气候等原因在北美和欧洲绝灭而形成了今

天的分布格局。欧洲和北美在古新世至始新世有三棱栎属的化石分布, 这一事实说明欧

洲和北美在始新世有一个统一的植物区系。三棱栎从亚洲连续分布至美国, 在更新世时

从美国进入南美, 这个推论有以下事实支持:在第三纪欧洲和北美均有三棱栎属的化石

存在。现代横断山地区、欧洲的地中海沿岸、美国西南部至墨西哥、古巴、危地马拉至哥伦

比亚有三类彼此关系十分密切的硬叶栎类。研究表明,它们有相同的化石历史(周浙昆,

1993) , 这说明在渐新世以前上述地区有一个相同的栎属植物区系, 而栎属和三棱栎属

间有最近的亲缘关系, 也应有相同的植物区系的发展历史。栲属和石栎属现代主要集中

分布于亚洲东南部。但在地史时期, 两者都曾分布到欧洲和北美 (Kvacek & Walther,

1989; Nixon & Crepet, 1989; Crepet & Nixon, 1989)。它们和三棱栎属应该有同样的散

布途径,即在亚洲东南部起源,通过欧洲散布到北美, 在北美古新世至始新世地层中占了

主导地位, 以后在北美以上两属逐步被栎属取代, 而至消亡, 而仅存栲属 2种(有人认为

为 Chrysolepis属)。在欧洲的栲属和石栎属也在渐新世逐步消亡, 而栲属和石栎属在亚

洲东部和南部得以继续发展。欧洲石栎属和栲属化石的发现表明上述推论不是空中楼

阁。栎属是壳斗科中分布最广的属, 现在从印度尼西亚至北半球热带亚热带和温带地区

及中北美、中美和南美北部均有分布。笔者曾推论栎属起源于中国云南南部和东南部、广

西南部和广东南部、缅甸、泰国、越南、老挝等地由此向北、向南扩散( 周浙昆, 1992b)。

化石历史提示, 栎属的祖先类型古壳斗属古新世和始新世在美国有分布, 青冈亚属也曾

分布到美国, 美洲的栎属是通过两条途径由亚洲传播过去的。上述的三大类硬叶栎类是

通过古地中海沿岸而后北美2欧洲陆桥传播到北美, 又从北美通过墨西哥进入中美和南

美的。具荨麻齿型的落叶栎类则是通过白令海峡到达北美的。化石证据表明, 在中新世

日本北部和西伯利亚东北部的植物区系是相似的, 这个植物区系和美国阿拉斯加中新世

植物区系在属甚至在种的水平上都有许多是共同的(Wolfe, 1973)。这说明在以上三个地

区的植物区系在中新世有很强的一致性。在这种情况之下, 落叶栎类从亚洲通过白令海

峡向美洲传播是可能的。
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表 1 第三纪以来中国壳斗科化石的地史分布
Table 1 Distributions of the fossils of Fagaceae in China since the Teritary

T axon
Fossil
form

Related extant
taxon Geological age Locat lity Literature

Ber ryophyl lum
dewalqui (Sap.
et Mar) Zhou

leaves Fagoideae Eocene Fushun, Liaoling WGCPC, 1978* ;
周浙昆, 1996

B. par vum ( Tao )
Zhou

leaves Fagoideae Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996

B. relongtanense
/ relong tanensis0
(Colani) Zhou

leaves Fagoideae Oligocen e Jinggu, Yunnan
WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996

B. yunnanense
(Colani) Zhou

leaves Fagoideae
Oligocen e
Miocene

Jinggu, Jianchuan,
Yunan

WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996

B. cf . saf f ordi i
Jones et Dilcher leaves Fagoideae Miocene Jianchuan, Yunnan

WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996

B. sp. leaves Fagoideae Eocene Zhanghua, Shandong
李浩敏,郭双兴,

1982

Castaneophyl lum
f ushunense (Chen
et Wang) Zhou

leaves Castaneoideae Eocene Fushun, Liaoling
WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996

Castanea
miomol li ssima
Hu et Chaney

leaves Casta nea Miocene
L inqu, Shandong;
Mingguan, Anhui;
Kaiyuan, Yunnan

WGCPC, 1978

C. ungeri H eer leaves Casta nea Pliocene Yuyao, Zhejiang 李浩敏,郭双兴,
1982

Castanop sis
cer atacantha
Rehd. et Wils

leaves Castanop sis Miocene
Tengchong,
Lincang,
Yunnan

陶君容,杜乃秋, 1982;
陶君容,陈明洪, 1983

C. indica A. DC. leaves Castanop sis Miocene Lincang, Yunnan
陶君容,陈明洪,

1983

C. anningensis Guo leaves Castanop sis Pliocene
Dechang, M iyi,

Sichuan
郭双兴, 1978;
周浙昆, 1996

C. miocupidata
Matsuo leaves Castanop sis Pliocene Kaiyuan, Yunnan 周浙昆, 1996

C. predelavayi Zhou leaves Castanop sis
Miocene
Pliocene

Kaiyuan, Yunnan;
Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

C. cf . jucu nda leaves Castanop sis Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

Li thocarp us
angustus Tao

leaves Lithocarpus Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

L. miyiensis Zhou leaves Lithocarpus Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

L. reni ifolius
/ reniif ol ium0 T ao

leaves Lithocarpus Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

L. x iaolongtanensis
Zhou

leaves Lithocarpus Miocene Kaiyuan, Yunnan 周浙昆, 1985* *

L. sp. leaves Lithocarpus Pleistocene Bose, Guangxi 刘裕生, 1993
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Cont .  

T axon
Fossil
form

Related extant
taxon Geological age Locat lity Literature

Fagus chinensis Li leaves
Fagus sect .
long ipet iolata

Oligocen e
Miocene
Piocene

Fushun, Liaoling;
T eng2chong,
Yunnan ;

Miyi, Sichuan

WGCPC, 1978;
陶君容,杜乃秋,

1982;
周浙昆, 1996

F . engleriana Seem cupule F . engleriana Pleistocene Xuanwei,Yunnan 张吉惠, 1978

F . pr aelucid a Li leaves F . lucida Piocene Nanfeng, Jiangxi 李浩敏,郭双兴,
1982

F . stuxbergi Tanai leaves
Fagus sect .
long ipet iolata

Miocene Huichun, Jilin
李浩敏, 杨桂英,

1984

Quercus rhombif olia
Li

leaves subg. Quer cus Eocene Fushun, Liaoling WGCPC, 1978

Q. decora Tao leaves
subg.

Cyclobalanopsis Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. haugi Colani leaves
subg.

Cyclobalanopsis Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. latif ol ia Li leaves
subg.

Cyclobalanopsis Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. p arachampionii
Chen et T ao

leaves
cupule

subg.
Cyclobalanopsis

Oligocen e
Pliocene
Pliocene2

early Pleistocen e

Jinggu, Yunnan;
Miyi, Sichuan;

Xuanwei, Yunnan

WGCPC, 1978;
周浙昆, 1996;
张吉惠, 1978

Q. p arahekfer iana
Chen et T ao

leaves subg.
Cyclobalanopsis

Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. haugi i
Colanii

leaves
Quercus

sect . Engleriana
Olligocene Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. p araschottkyana
Wang et Liu leaves

subg.
Cyclobalanopsis

Oligocen e
Miocene
Oliocene

Jinggu, Yunnan;
Lincang, Yunnan;
Miyi, Sichuan

WGCPC, 1978;
陶君容,陈明洪,

1984;
周浙昆, 1996

Q. simulata
Knowlton leaves

subg.
Cyclbalanop sis Oligocen e Jinggu, Yunnan WGCPC, 1978

Q. d issimif olia
Geng leaves sect. Aegilops Miocene Lingqu, Shandong WGCPC, 1978

Q. miovariabi lis
Hu et Chaney

leaves sect. Aegilops Miocene Lingqu, Shandong Hu and Chaney, 1940;
WGCPC, 1978

Q. miocr isp ula
Huzioka

leaves sect . Quercu s Miocene Dunhua, Jilin 李浩敏,杨桂英,
1984

Q. p remonimotricha
Tao

leaves
sect .

Barchylep ides
Micene
Pliocene

Kaiyuan, Yunnan;
Lanping, Yunnan;
Eryuan, Yunnan ;
Yongpin, Yunnan;

Miyi, Sichuan

WGCPC, 1978;
陶君容, 1986;
周浙昆, 1993

Q. relongtanensis
Colani leaves

subg.
Cyclobalanopsis Miocene Duotan, Yunnan WGCPC, 1978

Q. sinomiocenica
Hu et Chaney leaves

sect .
Aegi lop s Miocene Lingqu, Shandong

Hu and Chaney,
1940
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Cont .  

T axon
Fossil
form

Related extant
taxon Geological age Locat lity Literature

Q. namul ingensis
Li et Guo leaves

sect .
Brachylep ides Miocene Namling, Xizang

李浩敏,郭双兴,
1978

Q. p reguyavaefolia
Tao

leaves sect .
Brachylep ides

Miocene
Pliocene

Namling, Xizang;
Xixabangma, Xizang;
Eryuan, Yunnan;
Lanping, Yunnan;
Yongping, Yunnan

李浩敏,郭双兴,
1978;徐仁等, 1973;
陶君容,孔昭宸, 1973;
陶君容, 1986;
周浙昆, 1993

Q. mandral iscae
Gandin

leaves subg.
Cyclobalanopsis

Miocene Kaiyuan, Yunnan WGCPC, 1978

Q. w ulongensis
Li et Guo

leaves
sect .

Brachylep ides
Miocene Namling, Xizang

李浩敏,郭双兴,
1978

Q. p reagi liva
Huzioka leaves

subg.
Cyclobalanopsis Miocene Kaiyuan, Yunnan WPGC, 1978

Q. p respathulata
Li et Guo, 1978 leaves

sect .
Engler iana

Miocene
Pliocene

Namuling, Xizang;
Dechang, Sichuan;
Miyi, Sichuan;

Lanping, Yunnan;
Yongping, Yunnan;
Xuanwei, Yunnan

李浩敏,郭双兴
1978;

郭双兴, 1978;
陶君容, 1986;
周浙昆, 1993;
张吉惠, 1978

Q. acut issima
Seem.

leaves sect. Aegilops Miocene2
Pliocene

Lincang, Yunnan 陶君容,陈明洪,
1983

Q. cf . g riff i thii
Hook

leaves sect . Quercu s Miocene2
Pliocene

Lincang, Yunnan 陶君容,陈明洪,
1983

Q. consimi lis
Newberry

leaves subg.
Cyclobalanopsis

Pliocene Dechang, Shandong 郭双兴, 1978

Q. lancif olia
Tao

leaves
sect .

Brachylep ides
Pliocene Lanping, Yunnan 陶君容, 1986

Q. lanpingensis
Tao leaves

sect .
Brachylep ides Pliocene

Lanping, Yunnan;
Yongping, Yunnan

陶君容, 1986;
周浙昆, 1993

Q. obl iquif olia Tao leaves
sect .

Engler iana Pliocene Lanping, Yunnan 陶君容, 1986

Q. p reg lauca Guo leaves
subg.

Cyclobalanopsis Pliocene Dechang, Sichuan
郭双兴 Guo,

1978

Q. p resenescens
Zhou

leaves sect .
Brachylep ides

Piocene

Xixabangma, Xizang;
Eryuan, Yunnan;
Lanping, Yunnan;
Yongping, Yunnan

徐仁, 1973;
陶君容,孔昭宸,

1973;陶君容, 1986;
周浙昆, 1973

Q. cf . robur L. leaves sect .
Quercus

Pliocene Yongping, Yunnan 周浙昆, 1993

Q. cf . aegi lops leaves
sect .

Aegi lop s
Pliocene Yongping, Yunnan 周浙昆, 1993

Q. sp.
fruit &
cupul

subg.
Cyclobalanopsis

Pliocene Guangchang, Jiangxi
李浩敏,郭双兴,

1982

Q. cf .
liaotu ngensis leaves

sect .
Quercus Pliocene Taigu, Shangxi WGCPC, 1978

Q. cf . ang ust ii leaves
subg.

Cyclobalanopsis Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996
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Cont .  

T axon
Fossil
form

Related extant
taxon Geological age Locat lity Literature

Q. p roxyodon Zhou leaves
subg.

Cyclobalanopsis Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

Q. p renigrinux
Zhou

leaves subg.
Cyclobalanopsis

Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

Q. p rebaronii
Zhou

leaves Quercus sect .
Echiolepides

Pliocene Miyi, Sichuan 周浙昆, 1996

* WGCPC 5中国新生代植物6编写组之缩写。WGCPC is the abbrevation of The Writing Group of / Cenozoic Plants of
Ch ina0
* * 周浙昆, 1985. 云南中新世小龙潭植物群.南京地质古生物研究所硕士论文.
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