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内容提要：现生扁柏属（犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊）植物仅有５个种零星分布在北美东西部、日本和我国台湾地区，其现

代分布区形成的原因一直是植物学家关注的问题。以往的研究利用现代分子生物学方法或化石记录对该属的分

布区演化进行过一些探讨，但尚有争议。本文结合扁柏属最新的化石证据以及现代分子生物学的研究结果，对其

生物地理演化历史进行了详细的分析。化石证据显示，地史时期该属种类较现在丰富，自早白垩世以来广泛地分

布在北半球的中高纬度地区。根据化石记录推测扁柏属植物很可能在早白垩世起源于东亚地区，晚白垩世时已通

过白令陆桥传播至北美西部并进一步传播至北美高纬度地区，北美东部目前尚缺少化石记录，该区域的扁柏植物

可能是从欧洲或者北美高纬度地区迁徙而来。欧洲扁柏可能在渐新世由北美通过北大西洋陆桥传播而来，或从东

亚地区传播而来。新近纪气候持续变冷以及受第四纪冰期的影响，使扁柏属在欧洲、亚洲中西部以及北美中部局

部灭绝，东亚大陆的种不断向南迁移至日本岛和台湾岛，最后在亚洲大陆消失，最终形成了该属在北美东西部、日

本和台湾局限分布的地理格局。

关键词：扁柏属；化石记录；生物地理历史；陆桥；分布区演化

　　扁柏属（犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊Ｓｐａｃｈ）隶属于柏科柏

木亚科，为常绿乔木，雌雄同株。本属现仅有５个种

分布于北美、日本以及我国台湾温暖湿润或沼泽环

境 中 （Ｆａｒｊóｎ，２００５）。 其 中，美 国 尖 叶 扁 柏

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊狋犺狔狅犻犱犲狊 （Ｌ．）Ｂｒｉｔｔｏｎ，Ｓｔｅｒｎｓｅｔ

Ｐｏｇｇｅｎｂ．分布于北美东部缅因州北部至佛罗里达

州一带；美国扁柏 犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 （Ａ．Ｍｕｒｒａｙ）

Ｐａｒｌ．分布于北美西部俄勒冈州南部至加利福尼亚

州北部；日本花柏犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪（ＳｉｅｂｏｌｄｅｔＺｕｃｃ．）

Ｅｎｄｌ． 分布于日本本州中南部地区；日本扁柏

犆犺．狅犫狋狌狊犪（ＳｉｅｂｏｌｄｅｔＺｕｃｃ．）Ｅｎｄｌ．在日本南部和

我国台湾地区均有分布；红 桧 犆犺．犳狅狉犿狅狊犲狀狊犻狊

Ｍａｔｓｕｍ．分布于我国台湾，是我国的特有树种（Ｆｕ

Ｌｉｇｕｏｅｔａｌ．，１９９９；Ｆａｒｊóｎ，２００１）（表１，图１）。

现代扁柏属地理分布格局属于典型的东亚北

美间断分布模式，关于该属的起源地前人已作过相

关的研究和推测。通过现代分子生物学的手段，Ｌｉ

Ｊｉａｎｈｕａｅｔａｌ．（２００３）提出两种起源方案，一种是在

北美和东亚多地起源，一种是该属可能起源于东亚

地区；Ｗａｎｇｅｔａｌ．（２００３）则提出该属最初起源于

北美，之后迁徙至东亚地区；ＭａｏＫａｎｇｓｈａｎｅｔａｌ．

（２０１２）认为扁柏属起源于亚洲，之后迁移到北美。

ＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．（２００９）结合化石证据提出该属

起源于北美的观点。然而，随着新的化石证据的

不断出现，使该属起源于北美的观点受到了挑战，

使得我们不得不重新认识扁柏属的生物地理演化

历史。本文基于扁柏属已有的可靠化石记录，结合

该属最新的化石证据以及现代分子生物学的研究结

果，对其生物地理演化历史进行了全面的分析和

探讨。
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表１　现生扁柏属地理分布及生长环境

犜犪犫犾犲１　犜犺犲犵犲狅犵狉犪狆犺犻犮犪犾犱犻狊狋狉犻犫狌狋犻狅狀犪狀犱犺犪犫犻狋犪狋狅犳犲狓狋犪狀狋犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊

种名 地理位置 生长环境 参考文献

犆犺．狋犺狔狅犻犱犲狊 北美东部，美国缅因州北部至佛罗里达 温暖潮湿，沼泽地 Ｆａｒｊóｎ，２００１，２００５

犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 北美西部，美国俄勒冈州南部至加利福尼亚州北部 温暖潮湿 Ｆａｒｊóｎ，２００１，２００５

犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪 日本本州中、南部 温暖潮湿 ＦｕＬｉｇｕｏｅｔａｌ．，１９９９

犆犺．狅犫狋狌狊犪 日本，中国台湾 温暖潮湿 ＬｉＨｕｉｌｉｎ，１９７５；ＦｕＬｉｇｕｏｅｔａｌ．，１９９９

犆犺．犳狅狉犿狅狊犲狀狊犻狊 中国台湾 温暖潮湿，多雾 ＬｉＨｕｉｌｉｎ，１９７５；ＦｕＬｉｇｕｏｅｔａｌ．，１９９９

图１　扁柏属现代和化石全球分布图（数据来源于表１和表２）

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅｇｌｏｂａｌｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍｏｄｅｒｎａｎｄｆｏｓｓｉｌ犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊（ＡｃｃｏｒｄｉｎｇｔｏＴａｂｌｅ１ａｎｄＴａｂｌｅ２）

１　扁柏属化石记录综述

目前为止，扁柏属的化石从白垩纪至第四纪均

有报道，但其化石以营养器官居多，多数保存为枝叶

化石（图１；表２）。根据ＦｕＬｉｇｕｏｅｔａｌ．，（１９９９）的

研究认为，扁柏属的叶鳞形，交互对生，生鳞叶的小

枝扁平，排成一平面；小枝上面的中央叶卵形或菱状

卵形，侧叶对折成船形；雌雄同株，雄球花单生于短

枝顶端，雄蕊３～４对，交互对生，雌球果圆球形，有

３～６对交互对生的种鳞，种鳞木质，盾形，顶部中央

有小尖头，发育的种鳞有１～５（通常２）粒种子，种子

两侧具窄翅。基于以上鉴定标准，本文对扁柏属的

大化石记录进行了筛选、统计和分析，主要选择保存

有繁殖器官以及保存良好的营养器官化石。此外，

由于柏科植物孢粉化石以及木化石在属的级别上难

以区分，故而孢粉化石和木化石不在本文统计范

围内。

扁柏属在白垩纪的化石记录极少。发现于加拿

大 英 属 哥 伦 比 亚 省 晚 白 垩 世 的 化 石 种

犆犺．犮狅狉狆狌犾犲狀狋犪（Ｂｅｌｌ）ＭｃＩｖｅｒ曾是扁柏属最早的化

石记录，被认为与现生种犆犺．狀狅狅狋犽犪狋犲狀狊犻狊（Ｄ．Ｄｏｎ）

Ｓｐａｃｈ相似（ＭｃＩｖｅｒ，１９９４），但是后期的研究普遍认

为犆犺．狀狅狅狋犽犪狋犲狀狊犻狊不符合扁柏属的特征，因而被从

该属中移除（Ｊａｇｅｌｅｔａｌ．，２００１；Ｆａｒｊóｎｅｔａｌ．，２００２；

Ｌｉｔｔｌｅｅｔａｌ．，２００４；ＸｉａｎｇＱｉａｏｐｉｎｇｅｔａｌ．，２００５）。

相关研究者认为，该化石种应和与之相似的现生种

一起从 扁柏属中 移除（Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，２００３；Ｌｉｕ

Ｙｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９）。经比较，该化石种除了雌球

果较扁柏属的小，种鳞数目较少以外，其余特征均与

扁柏属的特征相符，本文在此保留该化石种，将其纳

入扁柏属的可靠化石记录。目前，该属最早的化石

记录是近期发现于我国内蒙古固阳盆地早白垩世地

层的犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ．，标本保存为带有雌球果

的枝叶化石以及带翅的种子（ＸｕＸｉａｏｈｕｉｅｔａｌ．，

４６５１
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２０１８）。中国的化石记录，除固阳标本以外，在我国

四川省的始新世、湖南省的始新世和上新世地层中

也曾有过关于该属营养器官化石的报道（Ｓｚｅｅｔ

ａｌ．，１９５４；ＷＧＣＰＣ，１９７８；ＧｕｏＳｈｕａｎｇｘｉｎｇ，１９８６）。

古近纪的化石记录较白垩纪丰富。在美国怀俄

明州和加拿大不列颠哥伦比亚的早始新世地层中分

别发现过该属的枝叶化石（Ｌｅｏｐｏｌｄｅｔａｌ．，１９７２；

Ｄｉｌｌｈｏｆｆｅｔａｌ．，２００５）。在古近纪的化石记录中，保

存最完整的当属发现于加拿大北极群岛中始新世地

层的犆犺．犲狌狉犲犽犪Ｋｏｔｙｋ，该种完整地保存了营养枝

叶以及球果和种子化石（Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，２００３）。在美

国科罗拉多州早至中渐新世地层中也曾发现过保存

较完整的扁柏属的枝叶和球果化石，被命名为

犆犺．犾犻狀犵狌犪犲犳狅犾犻犪（Ｌｅｓｑ．）ＭａｃＧｉｎｉｔｉｅ（ＭａｃＧｉｎｉｔｉｅ，

１９５３）。此外，早在１９世纪，有学者在法国上渐新统

中报道过保存较好的营养枝化石 犆犺．犲狌狉狅狆犪犲犪

Ｓａｐｏｒｔａ，这 也 是 该 属 在 欧 洲 最 早 的 化 石 记 录

（Ｓａｐｏｒｔａ，１８８９）。

新近纪化石记录较丰富，并且多数化石种均与

现生种十分相似。根据美国中新世地层中的枝叶化

石建立的未定种被认为是美国扁柏犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪

的相似种（Ｓｍｉｌｅｙｅｔａｌ．，１９８１）。在俄罗斯乌拉尔地

区中 新 世 地 层 发 现 的 种 子 化 石 犆犺．狌狉犪犾犲狀狊犻狊

Ｄｏｒｏｆｅｅｖ被认为与日本扁柏犆犺．狅犫狋狌狊犪关系密切

（Ｄｏｒｏｆｅｅｖ，１９７０）。化石种犆犺．狊犪犾犻狀犪狉狌犿Ｚａｂｌｏｃｋｉ

ｅｍｅｎｄ．Ｍａｉ在欧洲中部较为普遍，在波兰的中新世

和上新世地层以及格鲁吉亚的早更新世地层中均有

报道，而且被认为和犆犺．狅犫狋狌狊犪十分相似（Ｚａｂｌｏｃｋｉ，

１９３０；Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５；Ｍａｉ，２００４）。此外，在多地新

近纪地层中发现了现生种的化石，如在波兰、日本、

格鲁 吉 亚 上 新 世 地 层 中 发 现 了 日 本 花 柏

犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪的 枝 叶 和 球 果 化 石 （Ｓｚａｆｅｒ，１９４７；

Ｍｉｋｉ，１９５８；Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５）；在美国西部、德国的

晚 中 新 世 和 上 新 世 地 层 中 分 别 发 现 了

犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 的营养器官化石 （Ｓｔｒａｕｓ，１９５２；

Ａｘｅｌｒｏｄ，１９６２；ＭａｃＧｉｎｉｔｉｅ，１９６２；Ｗｏｌｆｅ，１９６４）；在

日本、格鲁吉亚上新世地层中报道过犆犺．狅犫狋狌狊犪的

营养 器 官 和 雌 性 繁 殖 器 官 化 石 （Ｍｉｋｉ，１９５８；

Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５）。

第四纪扁柏属的化石记录不多，仅在格鲁吉亚

的更 新 世 地 层 中 发 现 了 与 犆犺．狅犫狋狌狊犪 相 似 的

犆犺．狊犪犾犻狀犪狉狌犿的化石以及犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪的化石；在

意大利北部更新世地层中有该属营养器官的报道

（Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５；Ｍａｒｔｉｎｅｔｔｏｅｔａｌ．，１９９７）。

化石记录表明，地史时期扁柏属主要分布在北

半球的亚洲、欧洲以及北美洲的中高纬度地区，分布

范围较现生种广泛，种类也较现生种多（图１；表２）。

２　扁柏属的生物地理演化历史

植物在东亚和北美之间间断分布的模式是一种

经典的植物地理分布现象，而这种在东亚和北美之

间存在相似植物区系的现象在１９世纪就已经被注

意到，在过去近２个世纪的时间里一直受到植物分

类学家以及生物地理学家的关注和重视，认为植物

在地史时期能够在东亚和北美之间自由交流，并对

交流的路线和时间做了大量的研究，多数研究者认

为这种分布模式是由于古近纪早期植物在两个大陆

之间通过白令陆桥或北大西洋陆桥进行自由交流而

形成的结果（Ｂｏｕｆｆｏｒｄｅｔａｌ．，１９８３；Ｔｉｆｆｎｅｙ，１９８５；

Ｘｉａｎｇ Ｑｉｕｙｕｎ ｅｔａｌ．，１９９８；Ｍａｎｃｈｅｓｔｅｒ，１９９９；

Ｔｉｆｆｎｅｙｅｔａｌ．，２００１；ＷｅｎＪｕｎ，２００１）。

化石记录显示，在地质历史时期，该属植物有十

多种，广泛分布于北半球欧亚大陆及北美。该属最

早的化石发现于我国内蒙古固阳早白垩世地层（图

２ａ；ＸｕＸｉａｏｈｕｉｅｔａｌ．，２０１８）。固阳标本代表了该属

的祖先类群，显示了与分布于北美西部的现生种

犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪较为相似的特性（表２；ＸｕＸｉａｏｈｕｉ

ｅｔａｌ．，２０１８）。此外，分子生物钟的研究表明，柏科

柏木亚科中的许多现生属在早白垩世即以分化形

成，且起源于亚洲，之后逐渐扩散到北美洲（Ｍａｏ

Ｋａｎｓｈａｎｅｔａｌ．，２０１２）。但是由于当时产于加拿大

英属哥伦比亚省晚白垩世的化石种犆犺．犮狅狉狆狌犾犲狀狋犪

（Ｂｅｌｌ）ＭｃＩｖｅｒ是扁柏属最早的化石记录，使得分子

生物钟的研究结果和古生物证据之间存在不一致

性，随后中国固阳盆地早白垩世地层中扁柏属化石

的出现进一步支持了分子生物钟的研究结果（Ｊｉｎ

Ｐｅｉｈｏｎｇｅｔａｌ．，２０１７；ＸｕＸｉａｏｈｕｉｅｔａｌ．，２０１８）。本

文结合现代分子生物学的证据以及化石证据推测，

扁柏属很可能在早白垩世起源于东亚地区，之后通

过白令陆桥在晚白垩世已传播至北美西部。这一推

论与ＬｉＪｉａｎｈｕａｅｔａｌ．（２００３）利用现代分子生物学

方法提出的关于扁柏属起源的其中一种观点相一

致，同时也与 ＭａｏＫａｎｓｈａｎｅｔａｌ．，（２０１２）关于柏木

亚科包括扁柏属在内的很多属起源于亚洲地区的研

究结果一致。

始新世，在中国的湖南、四川均有化石发现；同

时见于美国西部和加拿大英属哥伦比亚省早始新世

地层；另外在加拿大北极群岛中始新世地层中也有
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表２　扁柏属可靠的大化石记录

犜犪犫犾犲２　犜犺犲狉犲犾犻犪犫犾犲犿犪犮狉狅犳狅狊狊犻犾狉犲犮狅狉犱狊狅犳犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊

化石种 保存类型 相似的现生种 产地 时代 参考文献

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶、球果、种子 犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪，犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪 中国固阳 早白垩世 ＸｕＸｉａｏｈｕｉｅｔａｌ．，２０１８

犆犺．犮狅狉狆狌犾犲狀狋犪 枝叶、球果

犆犺．狀狅狅狋犽犪狋犲狀狊犻狊（＝

犆狌狆狉犲狊狊狌狊狀狅狅狋犽犪狋犲狀狊犻狊＝

犡犪狀狋犺狅犮狔狆犪狉犻狊狀狅狅狋犽犪狋犲狀狊犻狊）

加拿大英属哥伦比亚 晚白垩世 ＭｃＩｖｅｒ，１９９４

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶 — 中国四川 始新世 ＧｕｏＳｈｕａｎｇｘｉｎｇ，１９８６

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶 — 中国湖南 始新世、上新世
Ｓｚｅｅｔａｌ．，１９５４；

ＷＧＣＰＣ，１９７８

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶 — 美国怀俄明州 早始新世 Ｌｅｏｐｏｌｄｅｔａｌ．，１９７２

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶、球果 — 加拿大英属哥伦比亚 早始新世晚期 Ｄｉｌｌｈｏｆｆｅｔａｌ．，２００５

犆犺．犲狌狉犲犽犪 枝叶、球果、种子 犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪 加拿大北极群岛 中始新世 Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，２００３

犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊ｓｐ． 枝叶 — 俄罗斯阿尔泰 渐新世 Ｒａｙｕｓｈｋｉｎａ，１９７９

犆犺．犾犻狀犵狌犪犲犳狅犾犻犪 枝叶、球果 犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪
美国科罗拉多州

美国俄勒冈，内华达州

早中渐新世

中新世或上新世

ＭａｃＧｉｎｉｔｉｅ，１９５３；

Ａｘｅｌｒｏｄ，１９６２

犆犺．犲狌狉狅狆犪犲犪 枝叶 — 法国 晚渐新世 Ｓａｐｏｒｔａ，１８８９

犆犺．ｃｆ．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 枝叶 犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 美国爱达荷州 中新世 Ｓｍｉｌｅｙｅｔａｌ．，１９８１

犆犺．狌狉犪犾犲狀狊犻狊 种子 犆犺．狅犫狋狌狊犪 俄罗斯乌拉尔 中新世 Ｄｏｒｏｆｅｅｖ，１９７０

犆犺．狊犪犾犻狀犪狉狌犿 球果 犆犺．狅犫狋狌狊犪

波兰

欧洲中部

格鲁吉亚

中新世

中新世至早上新世

早更新世

Ｚａｂｌｏｃｋｉ，１９３０；

Ｍａｉ，２００４；

Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５

犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 枝叶 犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪 德国 晚中新世、上新世
Ａｘｅｌｒｏｄ，１９６２；

ＭａｃＧｉｎｉｔｉｅ，１９６２

犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪 枝叶、球果 犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪

波兰

日本

格鲁吉亚

中新世至更新世

上新世

上新世至更新世

Ｓｚａｆｅｒ，１９４７；

Ｍｉｋｉ，１９５８；

Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５

注：部分数据来源于（ＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９）。

该属化石的报道，欧洲尚无始新世的化石记录。渐

新世，该属化石在法国、俄罗斯阿尔泰地区以及美国

科罗拉多州均有报道，这是欧洲最早的化石记录。

渐新世以后，该属在北美、欧洲以及东亚地区得到了

较充分的发展，均有较丰富的化石记录。古近纪北

半球极地温和的气候为植物的交流提供了必要的条

件（Ｓｃｏｔｅｓｅ，２００２；ＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９），由于

始新世气候依旧温暖，使该属植物向北扩散至加拿

大北极群岛（图２ｂ），在北极群岛中始新统化石的出

现表明该属在中始新世已存在于北美东北部高纬度

地区（Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，２００３）。扁柏属化石在美国科罗

拉多州渐新世地层的发现表明该属在古近纪后期有

向南扩展的趋势，中新世时在北美西部分布较为广

泛，而在上新世时化石记录很少，且分布范围已与现

代接近（图２ｃ～ｄ；图３）。北美东部目前缺乏扁柏属

的化石记录，推测该区域的扁柏植物可能有以下几

种来源：①来自北美西部；②来自欧洲；③来自北美

高纬度地区。相关研究表明，在古近纪和新近纪北

美东西部之间的植物交流比较困难，因为在古近纪

科迪勒拉山系隆起，季节性气候增强，气候干旱，草

原扩展，新近纪晚期和第四纪气候变冷等一系列因

素有效地阻止了北美东西部植物间的交流（Ｔｉｆｆｎｅｙ

ｅｔａｌ．，２００１；ＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９）。古近纪北

美和欧洲之间的植物可以通过北大西洋陆桥进行交

流，北美东部的现生扁柏属有可能来源于欧洲，也有

可能是由分布于北美高纬度地区的种类向南迁徙

而来。

欧洲虽然没有现生扁柏属植物，但在渐新世以

后有较丰富的化石记录。欧洲的扁柏可能有两种来

源：一种是从北美通过北大西洋陆桥传播而来，因为

在古近纪欧洲和北美或多或少地通过格陵兰岛相连

接。该属在加拿大北极群岛中始新统和法国渐新统

中的发现支持了通过这一路径传播的可能性；此外，

德国上新世地层中发现了现分布于美国西部的

犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪的化石，也为这条传播路径提供了

化石证据（Ｓｔｒａｕｓ，１９５２）。另一种路径是从东亚地

区传播而来，而东亚与欧洲之间植物的交流至少要

在渐新世图尔盖海峡闭合之后才有可能（图２ｃ；图

３ａ）（Ｓｃｏｔｅｓｅ，２００４）。俄罗斯阿尔泰地区渐新统中

的扁柏属化石很可能是该属从东亚向西迁徙的证

据；与现分布于台湾的犆犺．狅犫狋狌狊犪相似的化石种

犆犺．狌狉犪犾犲狀狊犻狊和犆犺．狊犪犾犻狀犪狉狌犿 分别在俄罗斯乌拉

尔地区、欧洲中部以及波兰、格鲁吉亚新近纪地层的

出现进一步证实了欧洲扁柏与东亚扁柏之间存在密
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图２　已报道的可靠的扁柏属化石古地理分布图（据Ｓｃｏｔｅｓｅ，２００２修改）

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｇｌｏｂａｌｐａｌｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｐｕｂｌｉｓｈｅｄｒｅｌｉａｂｌｅｆｏｓｓｉｌｒｅｃｏｒｄｓｏｆ犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊

（ＭｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＳｃｏｔｅｓｅ，２００２）

（ａ）—早白垩世（约１０５Ｍａ）；（ｂ）—始新世（约５０Ｍａ）；（ｃ）—渐新世（约３５Ｍａ）；（ｄ）—新近纪（约２０Ｍａ）

（ａ）—ＥａｒｌｙＣｒｅｔａｃｅｏｕｓ（ａｐｐｒｏｘ．１０５Ｍａ）；（ｂ）—Ｅｏｃｅｎｅ（ａｐｐｒｏｘ．５０Ｍａ）；（ｃ）—Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ（ａｐｐｒｏｘ．３５Ｍａ）；（ｄ）—Ｎｅｏｇｅｎｅ（ａｐｐｒｏｘ．２０Ｍａ）

切的关系（表２；图２ｄ）（Ｚａｂｌｏｃｋｉ，１９３０；Ｄｏｒｏｆｅｅｖ，

１９７０；Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５；Ｍａｉ，２００４）；此外，现分布于

东亚的犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪在欧洲中新统、上新统至更新

统中均有发现，在日本、格鲁吉亚上新世地层中均有

犆犺．狅犫狋狌狊犪化石的报道，以上证据更是为扁柏属植

物在东亚与欧洲之间的交流和传播提供了直接的化

石 证 据 （表 ２；图 ２ｄ；图 ３ｂ）（Ｓｚａｆｅｒ，１９４７；

Ｃｈｏｃｈｉｅｖａ，１９７５）。另外，扁柏属化石在欧洲更新世

地层中的出现说明，直到更新世扁柏属植物在欧洲

地区仍有分布。

扁柏属植物在东亚地区现仅分布于日本和台

湾，在此有必要进一步探讨该属起源以后在东亚地

区的演化。扁柏属在如今的中国北方地区起源以

后，除了向北美和欧洲传播以外，同时向南传播扩

散。中国四川、湖南两省始新世地层中的扁柏属化

石是其向南传播的证据，而湖南省上新世地层中扁

柏化石的出现证明至少在上新世该属在中国大陆还

有分布（图２，图３）。固阳的标本除了与北美的现生

种犆犺．犾犪狑狊狅狀犻犪狀犪相似以外还显示了与分布于日

本的犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪相似的特性。关于该属系统发育

分析的研究表明，犆犺．狆犻狊犻犳犲狉犪为较早分化形成的

物种（Ｌｉｊｉａｎｈｕａｅｔａｌ．，２００３；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００３）。

研究表明，日本岛在１７Ｍａ以前仍然是亚洲大陆的

一部分（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００３），因此扁柏属在中新世

应该已经传播到了当时与亚洲大陆连接的日本所在

的区域，之后日本与亚洲大陆裂解分离。台湾岛上

的扁柏植物可能有两种来源，一种是来自于亚洲大

陆，前人的研究表明台湾岛形成于５～６Ｍａ，作为亚

洲大陆的附属岛屿，台湾岛在形成以后可能不止一

次与大陆相连接（Ｙｕ，１９９５），上新世扁柏属在中国

大陆仍有化石记录，所以台湾岛上分布的现生种可

能来自于亚洲大陆；另一种是经过长距离的传播由
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图３　北半球极点图及扁柏属迁移路线图（据ＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９修改）

Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｐｏｌａｒｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎｏｆＮｏｒｔｈｅｒｎＨｅｍｉｓｐｈｅｒｅａｎｄｍｉｇｒａｔｉｏｎｒｏｕｔｅｏｆ犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊

（ＭｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＬｉｕＹｕｓｈｅｎｇｅｔａｌ．，２００９）

（ａ）—古近纪（约４５Ｍａ）；（ｂ）—新近纪（约１５Ｍａ）

（ａ）—Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ（ａｐｐｒｏｘ．４５Ｍａ）；（ｂ）—Ｎｅｏｇｅｎｅ（ａｐｐｒｏｘ．１５Ｍａ）

日本岛迁徙而来，因为犆犺．狅犫狋狌狊犪除了在日本岛分

布以外在台湾岛也有分布，而分子生物学证据表明

犆犺．狅犫狋狌狊犪大约在５．５Ｍａ分化形成，与台湾岛的形

成时间大致相当（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００３）。

３　讨论：扁柏属种类及分布范围锐减

的原因

　　扁柏属分化形成以后由于植物在各大陆之间的

传播与交流，该属在地史时期的地理分布范围广泛，

种类较多。但是，现在仅有５个种分布在北美东、西

部以及日本岛和台湾岛，在此对该属的分布范围以

及物种多样性减少的原因加以分析。古近纪全球气

候温暖，为植物的生长与传播交流提供了良好的气

候条件，但是在新近纪全球气候持续干冷，使得草原

植被得以扩张（Ｚａｃｈｏｓｅｔａｌ．，２００１；Ｍｏｓｂｒｕｇｇｅｒｅｔ

ａｌ．，２００５）。这种全球性的气候变化对于喜欢生长

于土壤肥沃、气候温暖湿润甚至沼泽地带的扁柏植

物十分不利（表１；Ｆａｒｊóｎ，２００５）。渐新世扁柏属在

美国科罗拉多州一带有分布，而气候的变化导致扁

柏在北美衰退，在晚中新世和上新世时已从科罗拉

多一带消失仅分布在北美东、西部（Ａｘｅｌｒｏｄ，１９７６；

Ｇｒａｈａｍ，１９９３）。上新世气候持续变冷以及第四纪

冰期的出现，使扁柏属在欧洲、亚洲中西部以及北美

中部灭绝，东亚大陆的种不断向南迁移，在台湾岛找

到了避难所，或者由于冰期的影响，迫使该属从日本

经琉球群岛向台湾岛迁徙，最终形成了如今在北美

东西部，日本和台湾局限分布的地理格局。

４　结论

本文对扁柏属可靠的大化石记录进行了综述，

扁柏属的化石自早白垩世至第四纪地层均有报道，

种类较现生种多且较广泛地分布在北半球的中高纬

度地区，其中最早的化石记录产自我国内蒙古固阳

盆地下白垩统。结合该属化石记录和现代分子生物

学的研究结果，对其生物地理历史进行了分析，得到

以下结论：

（１）扁柏属植物很可能在早白垩世起源于东亚

地区，之后经过白令陆桥于晚白垩世已传播至北美

西部，并进一步扩散至北美高纬度地区；北美东部目

前尚缺少化石记录，该区域的扁柏植物可能是从欧

洲或者北美高纬度地区迁徙而来。

（２）欧洲扁柏可能在渐新世由北美通过北大西
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第７期 徐小慧等：柏科扁柏属（犆犺犪犿犪犲犮狔狆犪狉犻狊，Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ）的生物地理演化历史

洋陆桥传播而来，或从东亚地区传播而来。

（３）新近纪气候变得干冷以及受第四纪冰期的

影响，使扁柏属植物逐渐在欧洲、亚洲中西部以及北

美中部局部灭绝，东亚大陆的种不断向南迁移至日

本岛和台湾岛，最终在亚洲大陆消失，形成了该属在

北美东西部、日本和台湾局限分布的地理格局。
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