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摘要摘要 真花学说一直被看作是被子植物系统发育的主流传统理论，100多年来人们亦步亦趋。但仍然有许多尚未解决的基本问

题阻碍着当今植物系统学的和谐发展，甚至导致不同学科和学派之间的分歧。综合分析植物学研究进展，发现当代植物系统学

的这些难题实际上是后人盲目崇拜权威、囿于前人的理论造成的，放下这个历史包袱是植物学进步的必然选择。因此提出了可

以验证的新的成花学说以供参考。
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AbstractAbstract The plant systematics has been dominated by the Euanthium Theory for over hundred years. Despite all progress made,
several important problems defy solutions and block further progress of botany, and one sometimes even sees conflicts among different
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1 自相矛盾的植物学
植物学这门科学虽然经过长期的积累和丰富并取得了

巨大的进步，但是植物学家对许多基本概念和重要理论问题

持有不同甚至完全相反的看法。

1）植物的叶片有近轴面和远轴面之分。植物形态学家

将近轴面叫腹面，远轴面叫背面[1,2]。但是至少有些研究功能

基因的植物学家的叫法却恰恰相反，即将远轴面叫作腹面，

近轴面叫作背面[3,4]。

2）比较主流的说法认为，种子植物的雌性生殖器官的基

本单位是大孢子叶，大孢子叶上着生胚珠，被子植物的心皮

就是从大孢子叶演化而来的[2,5,6]。然而另一种说法认为，大孢

子叶是人为的概念，在植物界实际上并不存在[7~10]。

3）很多人认为心皮是被子植物花雌蕊的基本单位，每个

被子植物都有[2,6]。可是偏偏就有植物学家报道了“无心皮”

的雌蕊[11]。

4）流行的假说认为，心皮是由远古被子植物祖先的一个

边缘长胚珠的大孢子叶经过对折、包裹而来的[2,5,6]。另一种假

说认为，所谓的心皮是由植物的叶及其叶腋着生的繁殖枝共

同组成的复合器官[12~14]。

5）关于最繁盛的被子植物的起源、祖先以及最近外类

群，众说纷纭[5,6,15,16]。在没有化石证据支持的情况下，难以做

出选择。

对于这些问题做出回答貌似简单，但是实际上牵一发而

动全身，难怪很多植物学家对此讳莫如深。出现这种状况，

究其根源只有一个：植物学基本理论脱离了实际。

2 植物系统学简史
历史上，早期的植物学与宗教密不可分，最初认为每一

个物种是上帝创造的，彼此独立，相互之间没有任何关系。

经过植物学家上千年的努力，人们对植物的认识越来越深

入。达尔文进化论发表以后，进化论的思想被引入到植物学

中。19世纪出现了众多不同的被子植物系统[16]，其理论基础

主要是基于假花学说（Pseudanthium theory）[15]和真花学说

（Euanthium theory）[17]。假花学说是恩格勒系统[15]的基础，该

学说认为，葇荑花序类是较原始的类群，被子植物的花和裸

子植物的球花完全一致，雄蕊和雌蕊分别对应于裸子植物极

端退化的雄花和雌花，被子植物是来自裸子植物的麻黄类，

雄花的苞片变成花被，雌花的苞片变成心皮，雄花的小苞片

消失后形成一个雄蕊，雌花小苞片消失后形成基生的胚珠。

真花学说的踪迹至少可以追溯到 1897年Bessey[17]的表

述。20世纪初Arber和 Parkin[5]借助于当时刚刚发现的本内

苏铁植物化石，明确提出了关于被子植物祖先的假说，为真

花学说提供了决定性的支持。这个学说认为，被子植物的花

是由本内苏铁植物两性孢子叶球演化而来，其孢子叶球上的

苞片进化为花被，小孢子叶进化为雄蕊，两侧着生胚珠的大

孢子叶对折形成具有边缘胎座的对折心皮，其孢子叶球轴则

缩短为花轴，现代被子植物中的多心皮类（尤其是木兰类）被

视为被子植物最原始的类群。

此后两种学说的论战中，真花学说占据了优势[2,6,18~20]。虽

然这些支持者的观点之间有微小的差别，但是他们基本上认

同被子植物来源于目前未知的裸子植物祖先类型，现存的被

子植物中最原始的是木兰类，其主要特征是高大木本植物，

具全缘叶，羽状脉，叶脉结网，花大，两性，花器官多数，螺旋

排列于伸长的花轴上，心皮对折，无明显的花柱，具边缘胎座

和倒生胚珠[2,5,6]。在植物系统学研究中，持续至 20世纪 80年
代真花学说一直得到了广泛的支持；虽然不乏例外，但是这

些例外都被以各种理由忽略或粉饰过去。分支分类学的广

泛应用促进了人们对于植物系统学的认识，并且在针对植物

界各类群的系统发育研究中取得重要进展。但仔细分析，分

支分类中的性状编码大多都是遵循真花学说的假定，因此这

项新技术的应用并没有为被子植物的系统发育带来本质上

的突破。20世纪90年代，随着分子生物学的兴起，人们开始

尝试用DNA序列来分析植物之间的谱系关系。1999年，Qiu
等[21]基于DNA序列认为以无油樟为代表的ANITA族是现存

所有其余被子植物的姊妹类群，为APG系统[22]的发展奠定了

基础。现在主流的植物系统学思想认为被子植物中最原始

的类群是以无油樟为代表的ANITA族，其特征是木本植物，

叶具羽状脉，叶脉结网，花小，功能上单性，花器官5数，轮状

排列，无明显伸长的花轴，心皮瓶状，无明显花柱，具悬生直

立胚珠[23]。

虽然信者众多，真花学说没有能够成功地指导人们找到

所谓的被子植物祖先。目前的植物系统学现状和命运归根

结底是与 1907年Arber和 Parkin的论断 [24,25]以及后来所谓的

支持证据[18,26]密切相关。

Arber和Parkin[5]的重要贡献在于提出了一个假设的被子

植物祖先，与其他论文之间的重要区别是该学说有确实的化

石证据支持，因为此前古植物学家刚刚发表了一种具有两性

器官的本内苏铁化石，而且这种化石中的器官空间排列和木

兰类的毫无二致[27]。表面上看，Arber和Parkin的假说似乎言

之凿凿，但实际情况却远非如此。按照Arber和 Parkin的记

述，1907年当时人们眼中的木兰、本内苏铁、假设的被子植物

祖先具有表 1中所列的特征。仔细对比后不难发现，木兰和

branches and schools in botany. From the history of botany in the past centuries, it is realized that the stasis in the current plant
systematics is actually a result of a blind reverence to authority and the self-restriction within the dominating theories. Any progress
in the plant systematics would not be possible without dropping these burdens. A new testable hypothesis on the making of flowers is
advanced in this paper.
KeywordsKeywords plant systematic; flower; euanthium theory; theory of flowering
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表1 对比Arber和Parkin所理解的本内苏铁类、假想的被子植物祖先和木兰显示前二者的差别及后二者的相似

Table 1 Comparison among Bennettitales, hypothetical angiosperm ancestor and Magnolia showing the great difference between
the first two as well as the great resemblance between the last two, according to the interpretation of Arber and Parkin (1907)

注：*特征尽量靠近假想的被子植物祖先；**Arber和Parkin(1907)认为如此；***只有在这两个特征上木兰和假想的被子植物祖先不同。

序号

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35

Characters特征

Conical axis amphisporangiate花轴两性

Conspicuous perianth花被显著

Lateral organs large侧生器官大

Lateral organs numerous侧生器官多数

Lateral organs spirally arranged侧生器官螺旋排列

Female above male雌蕊在上

Flower solitary花单生

Flower terminal/axillary花顶生/腋生

Carpel numerous心皮多数

Carpel apocarpous心皮离生

Ovary monocarpellary单心皮子房

Several ovules per carpel心皮内胚珠多数

Marginal placentation边缘胎座

No style无花柱

Stigma apical柱头顶生

Stigma sticky柱头粘

Carpel slightly open心皮微开

Ovule orthotropous胚珠直立

Ovule bitegmic胚珠具双层珠被

Fruit dehiscence ventral果实腹部开裂

Seed fall off种子脱落

Embryo germination rapid胚胎萌发快

Two cotyledons子叶2个
Germination epigeal地上萌发

Stamen numerous雄蕊多数

Anthers long花药长

Filament short花丝短

Connective expanded药隔膨大

Perianth member numerous花被片多数

Perianth member leaf-like花被片叶状

Perianth member spirally arranged花被片螺旋排列

Pollination entomophilous虫媒

Pollen collected by carpels心皮接收花粉

Polypetaly花瓣多数

Hypogyny花下位

本内苏铁类

是

是

是*
是

是

是

是

是

不适用

不适用

不适用

不适用

不适用

不适用

不适用

不适用

不适用

是

否

否

否

是

是

?
是

是

是

否

是

是

是

否

否

是*
是

假想被子植物祖先

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

木兰

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

否***
是**
是

否***
是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是

是
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假想的被子植物祖先共有的特征有33个，二者不同的特征只

有2个。本内苏铁和假想的被子植物祖先共有的特征只有19
个，二者不同的特征却有 16个，这表明所谓的被子植物祖先

几乎是照着木兰描绘出来的，与化石证据几无关系。Arber
和Parkin认为，两侧边缘着生胚珠的大孢子叶发生对折、内卷

从而完成对于胚珠的包裹并形成心皮。但是问题的关键就

在于这个所谓的大孢子叶是否真实存在？答案是否定的。

一方面，这样的大孢子叶在苏铁植物和其他裸子植物中根本

不存在[8,10,28~30]；另一方面，百余年来不计其数的植物学家（包

括古植物学家）都在努力寻找这个所谓的大孢子叶，都无一

例外地失望而归。这个关键证据的缺失使Arber和Parkin的
假说沦为一个空中楼阁。实际上，仅仅十几年后帕克本人就

已经意识到相关化石证据的缺失，但是他不仅不反思自己的

论点，而是从容不迫地坚称自己理论的合理性[31]。

近百年来，似乎不乏所谓的植物学证据支持真花学说，

其中很有影响的是木兰科花和果实的解剖学证据[18]和早白垩

世的被子植物化石古果[26]。虽然表面上看起来这些工作的结

论似乎印证了木兰科对折心皮、边缘胎座、螺旋排列等特征

的原始性，但是事实远非如此。

如果论证过程无懈可击，那么Canright[18]的工作确实支持

真花学说。但是实际上，Canright的数据并不支持自己的结

论：含笑（Michelia）胚珠维管束的来源在照片（图 8[18]）中是来

自侧脉的，但是在其手绘图（图 9[18]）中却是来自腹脉的。自

相矛盾使Canright和真花学说理论的可信度大打折扣[32]。造

成这个错误的原因有可能是Canright的疏忽和失察，也可能

是 Canright 有意为之以迎合真花学说。但是无论如何，

Canright对真花学说的压倒性偏爱是显而易见的。

来自 1.25亿年前的被子植物化石古果（Archaefructus）曾

引起了全球的轰动，因为作者认为古果的胚珠沿心皮的腹缝

线分布，而且心皮在花轴上呈螺旋排列[26]，似乎印证了真花学

说的预言。但是后来研究证明，古果的胚珠沿心皮的背缝线

分布，而且心皮在花轴上并不呈螺旋排列[33～35]。当初古果中

所谓的对折心皮和螺旋排列的心皮更可能是古果作者在深

受真花学说影响、未加仔细观察的情况下臆想出来的。

表1对比的结果显示，Arber和Parkin很可能在1907年之

前就已经有了“木兰类最原始”的概念。Arber和Parkin在他

们的文章中承认，他们相信 1）歌德的名言“一切都是叶子”

是对的，2）苏铁的胚珠着生于大孢子叶两侧边缘。对于这两

个论断的相信是他们论文的重要基石，但现在就是这两个论

断的基础看来有悖于事实。

德国著名的文学家、诗人歌德年轻时候曾经对植物学一

度有过兴趣，出版过一本在植物学界很有影响的小册子《植

物形变论》。在这个小册子里，歌德做出了植物学中著名的

论断“一切都是叶子”[36]。Arber和Parkin似乎对此深信不疑，

从“The dictum of Goethe that the carpel is a fertile leaf, more
or less modified, has stood unshaken”[5]可见一斑。但是化石证

据显示“一切都是枝”[37]，因此歌德在这一点上搞错了。其实

歌德在植物学界顶多只能算是一个爱好者而已[38]，人们对他

的植物学知识的认可很大程度上是受其文学成就的影响，以

至于爱屋及乌。这一方面表现在他所承诺的后续植物学著

作从未出现，另一方面表现在Charles Sherrington的论断“要

不是歌德的诗歌，我们肯定不会理睬他的科学”[39]。

那么，苏铁的胚珠是否着生在大孢子叶两侧边缘呢？答

案同样是否定的。苏铁大孢子叶的“叶状”外形其实是一个

由于这些器官之间的相互挤压而形成的假象。如果给予足

够的空间，苏铁的胚珠就会回归其自然的位置即该器官的近

轴面[10]。不仅如此，苏铁大孢子叶中的周韧维管束、维管束的

次生生长、三维的维管束分支方式更像是枝条中的 [40,41]。这

些证据有力地证明，苏铁的雌性器官实际上是一个枝，而不

是人们原来所想象的叶。最新的研究进展表明，苏铁类的大

小孢子囊可以同时出现在同一个所谓的孢子叶上，进一步证

明所谓的孢子叶只是一个孢子囊（群）的聚合体而已[42]。实际

上，几十年前Meeuse[8]就指出过，大孢子叶是子虚乌有的东

西，可惜至今相信的人不多。

3 植物科学的新进展
为了探讨被子植物雌蕊的性质，有必要在植物学相关但

独立的学科中为植物系统学的发展寻找支撑点，为此我们有

必要了解植物学以下几个分支的最新进展。

3.1 植物发育形态学

裸子植物中胚珠都是着生在枝上，而非叶上。苏铁大孢

子叶中胚珠并非着生于两侧，而是多少倾向于近轴面[10]，所谓

苏铁的“大孢子叶”其实是特化的枝。其他裸子植物中亦是

如此：1）银杏类的胚珠是着生在三维分叉的枝上[7,29]，2）松柏

类和科达类的胚珠着生在腋生的次级枝上[28]，3）尼藤类的胚

珠也是着生在腋生的次级枝的顶端[43,44]。这和Herr[9]对于胚珠

起源的结论不谋而合，同时也得到令人信服的化石证据的支

持：孢子囊早在4亿年前就直接着生在轴上而不是叶上[45]。

被子植物的胎座和子房壁由两个相互独立的原基发育

而来[46]。例如，澳洲杨（Homalanthus，大戟科）的雌蕊中，子房

壁从两侧和下方完成了对胚珠的包围，而胚珠是独立于子房

壁的、直接着生于花轴的顶端（图 1（d））。南天竹（Nandina，

小檗科）雌蕊的胚珠直接着生在花轴顶端并被子房壁从外侧

包围（图1（f）），泽泻科、唇形科[47]、石蒜科[1]、卫矛科[48]、大戟科
[48]、毛茛科[47]也有类似情形。毛茛类（Adonis，文献[49]图 19～
47；Myosurus，文献[50]图31～36）的心皮是由两个相互独立的

原基（分别对应于子房壁和其腋部、直接着生于花轴上的胎

座／胚珠）发育而来。木兰（Magnolia，木兰科）的心皮也是由

两个相互独立分别对应于子房壁和其腋部、直接着生于花轴

上胎座的原基发育而来（图1（b））[32]。含笑（Michelia，木兰科）

的心皮发育异常时，会变成一个苞片及其腋部的一个长胚珠

的枝（图1（c）），暗示胎座的独立性和枝本性。八角（Illicium，

八角科）的十几个胚珠是轮生在花轴上，由十几个子房壁分

别完成对每一个胚珠的包裹（图 1（e））。APG系统中最基部

的无油樟中，心皮由远轴的子房壁及其腋部的、后来长出胚

珠的、近轴的胎座共同组成（图1（a），图3（g），图4（a）~(d)）[51,52]。
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实际上，所谓的Q-zone，Cross-zone就是独立于子房壁的胎

座，其在本质上是长胚珠的枝，只是由于其与子房壁的融合

和传统的观念的影响，它被当成所谓心皮不可分割的一部

分。而这种不可分割在具有基生胎座和特立中央胎座的类

群中就根本不存在：胚珠是直接着生在花轴的顶端，与周围

的子房壁没有任何关联和关系,这种情况下有时被称之为“无

心皮雌蕊”[11,53~55]。猕猴桃（Actinidia，猕猴桃科）的中轴胎座是

独立于周围的子房壁的[55]。所谓的顶生胎座至少可以解释为

基生的胎座或者特立中央胎座中胚珠的珠柄或胎座愈合到

子房的一侧的结果[56～58]，尽管这个演化序列的方向在文献中

经常被解释成相反的[56,57]。

3.2 植物解剖学

被子植物的胎座和子房壁维管束有着不同的来源和结

构，分别对应于一个枝性和一个叶性器官。至少在大多数情

况下，枝叶解剖学特征之间的区别是明显的，即枝横断面呈

辐射对称、其韧皮部位于维管束的周围（周韧式），叶横断面

呈两侧对称、其韧皮部位于维管束一侧（外韧式）[1]。木兰的

胎座和子房壁分别拥有自己独立的维管束，而且二者的维管

束在结构上迥然不同，胎座中维管束是周韧式的，而子房壁

中的维管束是外韧式的（图 2（a）、（b））[32]。矮牵牛（Petunia，

茄科）中胎座和子房壁分别拥有独立的维管束，同样胎座中

维管束是周韧式的，而子房壁中的维管束是外韧式的（图 2
（c）、（d））。在较为进化的真双子叶植物猕猴桃中也可以看

到，其中的胎座维管束也是周韧式的，子房壁中至少上部的

维管束是外韧式的[55]。当然，例外的情形不是没有，但是这些

例外并不影响本文的结论。例如，鹅掌柴（Schefflera，五加科）

中独立于所有其他维管束的胎座维管束在大部分种类中具

有外韧式维管束[59]。这种情形似乎和实际结论相悖，但是实

际上，鹅掌柴中最基部的种 Schefflera delavayi中胎座维管束

是周韧式的[59]，因此在上面看到的外韧式胎座维管束是进化、

特化的结果，不代表胎座的原始状态。也曾有人认为莼菜

花中的维管束全都是外韧式的，但是这个说法很快就不攻

自破，因为文献[60]中的图 3（t）中维管束中木质部位于中央

位置[60]。

（a）无油樟（Amborella）早期发育的心皮纵切面，显示子房壁（c）及其叶腋的顶端长胚珠(o)的胎座（p），胎座维管束（pv）和子房壁维管束

（dv）在底部融合；（b）木兰（Magnolia）早期发育的心皮纵切面，显示子房壁（cw）及其叶腋的胎座原基（箭头），选自文献[32]；（c）含笑

（Michelia）的畸形心皮，显示子房壁及其叶腋的长胚珠的胎座；（d）澳洲杨（Homalanthus）早期发育的雌蕊，其中一个心皮已打开显示子房壁

（c）及其叶腋的胚珠直接着生于花轴顶端（o），选自文献[90]；（e）八角（Illicium）早期发育的雌蕊，子房壁已经剥离，露出多数胚珠轮生于花轴

周围；（f）南天竹（Nandina）雌蕊，显示胚珠（ov）直接着生在花轴顶端（fa）并被子房壁包围，选自文献[91]；
（g）瘿椒树（Tapiscia）子房纵切，显示基生胎座中胚珠的柄与一侧（左侧）子房壁愈合。

图1 不同类群被子植物的雌蕊显示独立于子房壁的胎座和胚珠

Fig. 1 Various gynoecia in different groups of angiosperms showing ovules and placenta independent of ovarian wall
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3.3 植物发育基因学

对于不同模式植物的功能基因研究表明，被子植物的胎

座和子房壁由不同的基因控制，分别对应于一个枝性器官和

一个叶性器官。拟南芥的花具有四轮花器官，分别由不同的

基因组合来控制其生长发育[61,62]。当控制子房壁发育的基因

被敲除后，胚珠还能在分枝的胎座上发育[63],表明子房壁的丧

失并不严重影响胎座和胚珠的发育并且独立于后二者。当

控制胎座的基因被人为改动后，子房壁发育正常，但是胎座

却发生很大的变化[64]。在胎座的原基中REV和 STM的联袂

表达是典型的枝顶端的特征，暗示胎座本质上是一个枝条[61]。

胎座很可能是在后来的演化过程中愈合到所谓的心皮上的[61]。

在矮牵牛花（Petunia）和水稻（Oryza）中，子房壁和胎座同样被

不同的两套基因所控制[65,66]。这些结论和植物形态学家此前

信以为真的真花学说直接矛盾，因为按照真花学说，如果大

孢子叶/心皮消失,其上着生的胚珠就会变成无皮之毛。

3.4 古植物学

侏罗纪的化石被子植物中华星学花中多枚胚珠螺旋排

列于子房内的一个轴上[67]，表明被子植物的胎座与长胚珠的

枝等同[14]。早白垩世的被子植物古果的胚珠并没有着生在传

统理论所希望的心皮腹缝线上，而是在所谓的心皮背缝线

上[34,35]。近期报道的中侏罗世的完全花——潘氏真花似乎具

有侧膜胎座，超乎所有植物演化理论的预期[68]。最近报道的

西班牙白垩纪化石植物Montsechia中种子是着生在一个靠近

远轴的、基生的珠柄上的，尽管该化石的被子植物身份还有

待证实 [69,70]。这些观察结果一方面否定了传统理论，另一方

面说明胎座是独立的，可以愈合到子房壁上包括中脉在内的

任何部位。

上述证据显示，原以为单元的心皮实际上由两个性质不

同的独立器官共同组成的复合结构。此前也有人[13,71]曾提出

过类似的解释，只是当时缺乏化石证据和更加可靠的现代植

物学证据的有力支持而已。

4 重新解读被子植物的雌蕊
被子植物相对于其他裸子植物的最大区别在于授粉时

它们的胚珠是被包裹着的[2,14]。被子植物的胚珠是如何被包

起来的是一个重要的演化学问题。传统的真花学说中，胚珠

是长在大孢子叶的边缘上并且是大孢子叶的一部分，大孢子

叶的纵向内卷使得胚珠被包裹起来[5]。但是，一方面，真花学

说所假设的大孢子叶虽经百年追寻，依然杳无音信；另一方

面，种种迹象表明胎座/胚珠是独立于子房壁（狭义上的心皮）

的。正反两方面的证据都不支持真花学说。

按照这些新的植物学资料和结论，认为传统意义上的

“心皮”是个复合结构，应当拆分成胎座和子房壁两个部件，

这样被子植物雌蕊的来源就变得容易理解了：胎座作为着生

胚珠的枝（或者大孢子囊的聚合体）在授粉前被一个或者多

个叶片包裹起来，这样的枝叶复合体组成被子植物的雌蕊。

按照二者之间的空间关系可以形成两种不同类型的雌蕊。

第一类型，胎座位于子房壁的腋部。这种情形下，子房

壁从下面、侧面、甚至上面完成对于胚珠的包裹。当胎座长

着少数胚珠且与子房壁不愈合时，可以形成木兰类中常见的

心皮类型（图3（a），木兰科[32]，毛茛科[47,49]，小檗科（图1（f）），泽
泻科、唇形科[47]、石蒜科[1]、卫矛科[48]、大戟科[48]）。当着生多数

胚珠的胎座与子房壁的边缘愈合时，可以形成典型的具有边

缘胎座的对折心皮（含笑[18]，毛茛科[47]，豆科[72]）。如果胎座发

育充分并参与柱头的形成，胎座与子房壁之间缝隙最终可以

形成一个横向的裂缝，就可以得到类似莲叶桐科、樟科[48,50]、腺齿

木科、金鱼藻科[73]、排水草科[74]、无油樟中的瓶状心皮（图1（a）,
图3（g）,图4（a）~（d））。当胎座与子房壁的中脉愈合时，可以

形成具有片状胎座的心皮（如莼菜[60]，古果[34,35]）。当螺旋排列

的心皮变成轮生且每个心皮内的胚珠数目减少到 1时，可以

形成类似环蕊科[75,73]（图3（c））或者八角科的雌蕊（图3（d））。
第二类型，胎座/胚珠着生于花轴的顶端，对它的包裹由

周围、近顶端生的叶性器官共同完成。这时如果花轴维持形

态不变，会形成仅有一个胚珠的基生胎座（图3（e））或者多个

胚珠的特立中央胎座（图 3（b）、（f），如仙人掌科、胡椒科、石

竹目、唇形目、肉豆蔻科、荨麻科、杜鹃花目、檀香目 [11,47,73]）。

如果胎座和子房壁的一侧愈合，根据珠柄的长度不同以及愈

合位置和程度的不同，会形成由基生过渡到顶生的各种胎座

类型（图3（i）、（j），如荨蔴目、省沽油科、金鱼藻科[47,58]）。当顶

生分叉的胎座被与之相间的叶性器官封闭起来，就形成十字

花科[76]、罂粟科[73]、堇菜目具有侧膜胎座的雌蕊[47]。在具有特

立中央胎座的类型中，如果子房壁边缘上传导组织的表皮毛

发育充分并完全分割子房腔，最终可以形成常见的中轴胎座

（a）木兰（Magnolia）子房壁中的外韧维管束，注意维管束轮廓（白

线）和位于一侧的木质部（箭头）；（b）木兰胎座中的周韧维管束，注

意维管束轮廓（白线）和位于中央的木质部（箭头），选自文献[32]；
（c）矮牵牛（Petunia）胎座中的周韧维管束，注意维管束轮廓（黑

线）和位于中央的木质部（箭头）；（d）矮牵牛子房壁中的外韧维管

束，注意维管束轮廓（黑线）和位于一侧的木质部（箭头）。

图2 解剖结构显示被子植物子房壁和胎座中不同的维管束

Fig. 2 Vascular bundles of different organizations in
ovarian wall and placenta
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（菖蒲科、龙舌兰科、鸢尾科、茶科、龙脑香科、马兜铃科[47]）。

如果这些表皮毛不能完全分割子房腔，可以形成底部多室、

上部单室的雌蕊（桦木科、胡桃科[77]、爵床科、车前草科、河苔

草科[73]）。

对于上述两种类型，如果花轴顶端的生长被周围的组织

超越，都可以形成顶端凹陷。此情形下，在第一类型中会形

成类似腊梅中看到的雌蕊，而在第二类型中就会形成具有

（半）下位子房的侧膜胎座（图3（h）、（m），仙人掌科）。上述两

大类型之间看起来似乎区别很大，很难有过渡类型存在。但

是实际情况可能是二者之间的差别并没有那么大。例如，腋

生胚珠和顶生胚珠可以同时出现在柏科的同一个属（刺柏）

中[78,79]。而常常认为相差甚远的特立中央胎座和侧膜胎座实际

上可以出现在同一棵灰柳树上的不同花中（图 4（e）、（f））[80]。

如此看来，上述表面看起来千差万别的被子植物雌蕊完全可

能由同一个祖先分化而来，尽管二者之间哪一个类型更加原

始还需要进一步的考证。最近的研究显示，控制花器官发育

的MADS Box基因实际上在裸子植物中也有表达[81～86]。这个

现象和介于麻黄和被子植物之间难于处理的化石植物[87]异曲

同工：被子植物和裸子植物之间的鸿沟并没有原来想像的那

么大。MADS Box基因的演化和表达式样也许未来能够为弥

合这个鸿沟以及探索花的起源和演化提供一些新的线索。

5 结论
虽然真花学说得到很多人的长期虔诚拥戴，但是研究表

明其中关于被子植物雌蕊的说法缺乏可靠的证据支持。新

的植物学研究显示，传统意义上的“心皮”不是一个独立、不

可分的植物器官，是由不可育的子房壁和可育的胎座（长胚

珠的枝）共同组成的复合器官。子房壁和胎座在时空上的变

化组合成就了被子植物中雌蕊的多样性。这个假说可以称

之为“一统理论”（Unifying Theory），因为其中所有种子植物

的雌性生殖器官均可以用统一的模式来解释[14]。这个理论有

待于通过未来植物形态学、解剖学、基因学和古植物学的发

展来检验。

人们似乎有理由认为，现代植物系统学困境的根本症结

在于歌德的错误。但是实际上歌德的研究不如人们所想像

地那么全面，他并没有研究单子叶植物、根、芽和胚珠。很显

然，后人忽略了歌德研究的局限性，把他的结论不加思索地

推广到植物的所有器官上去了。Arber和Parkin是这么做的，

很多追随者也是亦步亦趋[2,6,16,88,89]。因此可以认为，虽然歌德

在这个问题上有过，但是后人的盲从才是最终酿成今天植物

系统学困局的主要原因。

Cronquist[6]认为，关于被子植物祖先最好的证据应当是化

石材料，人们假想的被子植物祖先并不完美，但是在别无选

择的情况下有这个假想比什么都没有好。很显然，Cronquist
是很小心地采用前人的假设，而且明白这只是个权宜之计而

已。这种态度值得学习借鉴，在学习植物学理论的时候也要

全面、仔细、批判地吸收并处理好传承和发展的关系。

致谢致谢：冯旻博士提供部分照片。

（a）无油樟早期发育的雌蕊，注意中央的花轴顶端，独立的子房壁和

其叶腋的胎座；（b）无油樟稍晚的雌蕊，注意中央的花轴顶端的缺

失，独立的子房壁和其叶腋的胎座；（c）无油樟较发育的雌蕊，注意

独立的子房壁和其叶腋较为发育的内弯胎座；（d）无油樟成熟的雌蕊，

注意独立子房壁和其发育良好的胎座；（e）灰柳树上着生于花轴顶端上

的多数胚珠被周围的子房壁所包围，形成特立中央胎座，参照文献

[80]；（f）灰柳树上着生于花轴顶端上的多数胚珠被周围的子房壁所包

围，注意胎座发生了分裂和凹陷，形成侧膜胎座，参照文献[80]。

图4 无油樟和灰柳的雌蕊发育示意

Fig. 4 Development of the gynoecium
in Amborella and Salix

（a）螺旋排列的心皮，注意子房壁和其叶腋的胎座，见于木兰类、毛

茛类；（b）排列于花轴上的胚珠被周围的子房壁所包围，见于中籽

目；（c）轮生于花轴上的胚珠被周围的子房壁所包围，见于环蕊科；

（d）轮生于花轴上的胚珠被周围的子房壁所包围，见于八角科；（e）
着生于花轴顶端上的单个胚珠被周围的子房壁所包围，见于胡椒科；

（f）着生于花轴顶端上的多数胚珠被周围的子房壁所包围，见于中籽

目；（g）单个早期的心皮中着生于子房壁腋部的单个胚珠，见于无油

樟科；（h），（m）着生于花轴顶端上的多数胚珠被周围的子房壁所包

围，见于仙人掌科；（i）着生于花轴顶端上的单个胚珠的珠柄与一侧

的子房壁愈合，见于省沽油科、荨麻目；（j） ~（k）着生于花轴顶端

上的单个胚珠与一侧的子房壁出现不同程度的愈合，见于荨麻目；

（l）着生于花轴顶端上分叉的胎座上的多数胚珠被前景和背景的子房

壁所包围，见于十字花科。

图3 不同类群被子植物的雌蕊结构示意

Fig. 3 Structures of gynoecia in various groups
of angiosperms
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