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前 言

对科达茎的研究始于上世纪 �� 年代
，

至今

已有一个半世纪多的历史
。
初期仅仅是对次生

木质部或木材构造特征进行研究
，
以后才开始

认识到初生维管构造对科达茎分类的 重 要 性
，

但仍然停留在一般性的描述上
，

直至本世纪 ��

年代以后才逐步开展对科达茎初生维管系统的

深人研究
。

初生维管系统是命究维管植物分类和演化

的一个重要指标 ��
�������

，
�����

。
因此

，

通

过对科达茎初生维管系统的研究
，

可以阐明科

达植物的系统发生和演化以及与现代松柏类植

物的关系� 弄清整个裸子植物的起源和演化过

程
。
目前

，
国外这方面工作做得较多

，

国内则较

少见到这方面文章发表
。
本文是对山西煤核中

两种科达茎—�人‘ ，���
砂�

�。 万，己，，。 ���� ��

�
��� 和 ����，，�������夕��� ���，“ ����� ��

� ��� �田宝霖等
，
�����的初生维管系统进行

较详细的研究
。

北京大学生物系李正理教授在研究过程中

曾给予笔者热情指导
，

特在此深表感谢 �

形成
，

茎中只有一个个分离的初生维管束
，

从而

较易研究它们的变化
。
而对于已经发育有次生

木质部的较老的茎
，

由于初生木质部已经和次

生木质部紧密结合在一起
，

有时不太好区分它

们
，

因而给研究工作带来一定困难
。
但由于茎

尖比较幼嫩
，

很难保存为化石
，

所以古植物学上

对种子植物初生维管系统的研究主要是具次生

木质部的茎
。
这样研究起来虽然比较困难

，

但

只要细心还是可以取得良好的结果的
。
本文所

研究的材料也都是具次生木质部的科达小枝
。

研究方法是对标本进行连续切片
、

揭片
，
然

后通过描绘仪将茎的各个连续横切面的构造轮

廓图画在纸上
，

研究各个维管束�这里实际上就

是初生木质部束�在纵向上的变化情况
，

最后恢

复整个茎的初生维管系统
。

初生维管系统描述

�毛�刃滋。 男少�叻
�认�刀�� �

��� �� ����，
����

材 料 和 方 法

现代植物学对种子植物初生维管系统的研

究多是以茎尖为材料 ��
��������� ��� ����

，

������
，
因为这时次生木质部尚未或刚刚开始

对副模标本 �厂�� 做了连续横切片
，

一共

�� 张
。
插图 �是最下面一张的茎的横切面构造

轮廓图
，

其他 �� 张由于篇幅所限
，

这里不再绘

出
。
图中黑点代表原生木质部的位置

，

曲线表

示各部分组织的分界线
，

阿拉伯数字代表叶迹
。

数字越大
，
表明其分出位置越低

，

分出的越早 �

反之
，
数字越小

，
表明其分出位置越高

，

分出的

越晚
。
可以看到

，

该种茎的木质部内缘�或髓的
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插图 � ���，��������， ��� ‘ ，，�
横切面构造轮廓图

��
�� ��� � �� ���� ������ �� ������

外缘�是呈强烈的波状起伏
，
在有叶迹分出的地 � 。

方形成明显的叶隙
。 ② ��叶迹 ���已经分出

，

形成明显叶隙
。

该种茎共有 �� 根合轴或茎维管束
，

它们 ③ ��叶迹 ���消失
，

次生木质部将叶隙掩

不是等间距地分布于髓周围
，
而是某些合轴彼 盖

。
合轴复合体 ���形成叶迹 ���

此相距较近
，

关系较密切
。

在北美的科达茎 ④ � 加人合轴复合体 �
，

后者形 成 叶 迹

��
。 。 户

�

�������� ����
“ 、 中也有这种现象

，
�

�

�
，

组成一个有 �个初生木质部束的完整的合轴

�
�

����
����� ����斗� 将其称为

“ ��������� 复合体
。
在合轴复合体 ��

，
� 沿径向分裂 �分

���醉��” ，

本文译作
“
合轴复合体

” 。
在 �

�

裂面与径向平行�
，
形成两个初生木质部束 �

’ ，

��二。 了亡
中

，

每个合轴复合体包含 �或 �根合轴
，

�’ ，，

其中右边的一个 ��
，

�为新的叶迹
。

整个茎共有 �个这样的合轴复合体
，

它们分别 ⑤ 合轴复合体 �� 的叶迹 � 已经分出
。

用罗马数字编号为 �
、
�

、

……
、
�川 等

。 ⑥ 合轴复合体 � 的叶迹 �也已 经 分 出
。

现以合轴复合体 ��为例
，

说明每个合轴复 ⑦ 合轴复合体 �� 的最右边一个 初 生 木

合体在自底向顶延伸过程中的变化情况
。
为了 质部束 �编号为 ��准备加人到合轴复合体 ��

便于说明
，

我们将其单独绘出 �见插图 ��
。

中
。
合轴复合体 �� 中的 �’ 已经发育成 叶 迹

① 是连续横切片的第一张
，
即最下面的一 ��

张
，

可见合轴复合体 �
、

��
、

���。 合轴复合体 ⑧ 合轴复合体 ���最右边一个初 生 木 质

��包含 �个初生木质部束
，

其中一 个 是 叶 迹 部束 � 已经加入到合轴复合体 ��中
，

这样后者

��
，

它即将分出
，

其余 �个是茎维管束
。
这 斗个 又成为一个具有 �个初生木质部束的完整的合

初生木质部束自右向左分别编号为 �
、
�

、
�

、

轴复合体了
。
�

‘

�叶迹 ��即将分出
。
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插图 � �为������夕��� �奋��，�。 合轴复合体 ��在纵向上的变化���
���� �� ��������� 。 �������

⑨ 合轴复合体 ��中 �
，

�叶迹 ��已 经 分

出
。
合轴复合体 � 中左边一个初生木质部束 �

沿径向分裂为 �’ ，
�，� ，

其中 �’ 即将发育成 为
叶迹 �。

由以上分析可知
，

该种茎的一个完整的合

轴复合体应包含 �个初生木质部束
，
从右边数

第二个是叶迹的
，

其余 �个是茎维管束的
。
当

我们自底向顶追索时
，

叶迹逐渐分出
，

该合轴

复合体只剩下了 �个初生木质部束 �即茎维管

束�
。
然后最右边的一个初生木质部束逐渐加

人到右边相邻一个合轴复合体中
，

这样原来的

合轴复合体就只剩下了 �个初生木质部束
。
继

续向上
，
左边的一个沿径向分裂

，
形成 �个初生

木质部束
，

其中右边的一个是叶迹
。
然后该合

轴复合体接纳了左边相邻一个合轴复合体最右

边的一个初生木质部束
，
又形成一个有 �个初

生木质部束的完整的合轴复合体
。
每个合轴复

合体在纵向上都是这样变化的
。

据此
，
我们可以恢复该种茎的初生维管系

统 �插图 ��
。
从图上我们可以看到该种茎的初
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插图
�人�� ���二���� ��� ���， 初生维管系统 ��

��� ��� � ������� �������

生维管系统在纵向上的整体延伸情况
� 初生维

管系统由 �个合轴复合体构成
，

每个合轴复合

体在纵向上的变化如上所述
。
如果考虑到茎是

一个圆柱体
，
就会看出叶迹的分出顺序是呈螺

旋状的
，

因此
，

该种茎具螺旋状叶序
，

叶序数为

����
。
如果将叶迹 �至叶迹 巧 顺次用曲线连

接起来
，

就会得到一根逆时针方向旋转的螺旋

线�从上往下看�
，

因此该种茎的发生的螺旋的

方向是逆时针的
。
叶迹是自茎维管束的右侧分

出
，

两者沿弦向排列
，

因此叶迹的分出是右旋
�

的
。
相邻两根叶迹之间相隔 �个合轴 复 合 体

�如叶迹 �� 与叶迹 �� 之间相 隔 �
、

川 两 个 合

轴复合体�
。
由于叶迹只与一根茎维管束有联

系
，

但由于合轴聚集成合轴复合体
，

因此该种

茎的初生维管系统是一种复杂的开放式维管系

统
。
从叶迹的分出比较频繁来看

，

该种茎的叶

子可能长得较密集
。

图版 �是该种茎的连续横切片的照片
，

显

示单叶迹的形成和发育过程
。
图 �示一个合轴

复合体中的 �根茎维管束�尚未形成叶迹�� 图

�示最下边的 �根茎维管系开始分裂
，

形成叶

迹
，

但不明显� 图 �示一清楚的中始式单叶迹�
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插图 � 尸�，�，��� �。 。 � ‘������ ������ 横切面构造轮廓图 ��
�� ��� � �� ����� ��� ������ ��

��健﹀

恤⑧恤①

火
’

仁

�

� 气

几

④
备塌了呱

⑤

插图 � ��，������ ��������� ���，��该合轴复合体在纵向上的变化 ���
、 �� �� �� ��������� ��������

图 斗示叶迹已经分出
，
留下明显叶隙

。

图版 � 说明叶迹在次生木质部
、
韧皮部及

皮层中的延伸情况
。
图 �为茎的径切面

，
可以

清楚地看到在次生木质部中叶迹是近 水 平 的
，

而在韧皮部和皮层中
，

叶迹急剧上弯
，

与水平约

成 ��
。
夹角斜穿过韧皮部及皮层

，

直至进人叶

基
。
图 �示横切面上叶迹在次生木质部中的情

况
。
图 �说明叶迹在韧皮部及内部皮层中时仍

然是单的
。
图 斗说明在外部皮层中

，

叶迹分叉

成为双叶迹
。
分叉后的叶迹在进人叶基后可能

经过反复分叉
，

形成数个平行排列的维管束
，

然

后进人叶内
。
图 �为该种茎的叶柄的横切面

，

可
“

见它具 �个近等距排列的维管束
。
图 �为 �单

个维管束的放大
。
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插图
尸。 ，，。 ，���� 、 ���梦��� �矛�，�若初生维管系统 ��

��� ��� � ������� ��、 �。 。

尸�几朋��口��沁舒��� ���介�亡���� ��

����
，
����

对副模标本 �，一��� 做了连续横切片
，

一

共 �� 张
。
插图 斗为最下面 �张的茎的横切面

构造轮廓图
，

其余 �� 张由于篇幅所限未画出
。

可以看出
，

该种茎的合轴不形成合轴复合体
，
而

是比较均匀地散布于髓的周围
，

一共有 �� 根
，

分别以罗马数字标为 �
、
�

、

……
、
�川

。
为了

便于说明
，

我们将连续横切面的第四张至第九

张的局部描绘下来以插图 ，表示
。

① 在 �处可见叶迹 �
，

由双维管束构成
，

因此是双叶迹
。
其两侧各有一根茎 维管 束 �

和 �
。
叶迹 �就是从茎维管束 ��

� ��

匕分出的
。

② 叶迹 斗的双维管束合并成 �根 成 为单

叶迹
，

并开始向外分出
。
从叶迹 �向左数至第

五根茎维管束 �� �即 �处�
，
它正在进行径向分

裂
，

形成两个初生木质部束
，

其中左边一个即为

叶迹 ��
③ 叶迹 �又分叉变为双叶迹

。
茎维管束

�� 已经形成 �个初生木质部束
，

其中左边的两

个就是叶迹 �的双维管束
。

④ 叶迹 斗分出
，

无明显叶隙
。
叶迹 �的双

维管束更加明显
。

⑤ 叶迹 �逐渐向外分出
。
茎维管束 ���即

� 处�通过径向分裂形成 �个初生木质部束
，

其

中左边的两个是叶迹 �的双维管束
。

⑥ 叶迹 �已经分出
。
叶迹 �形成明显的

双维管束
。

由上可知
，

该种茎的合轴在纵向上是这样
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变化的 � 在某一茎维管束即将形成叶迹时
，

它

便与左边相邻的 �个茎维管束相互靠拢
，

然后

它经过二次径向分裂形成 �个初生木 质部束
，

其中左边的两个是叶迹的双维管束
。
当我们继

续向顶追索时
，
这个双叶迹越来越明显

，
它们向

上可以一直保持着双维管束不变 � 或者合并成

�根维管束然后再分开 �也可以不分开
，

分出去

成为单叶迹
。
当叶迹分出后

，

叶迹两边的两根

茎维管束便开始逐渐远离
，
最后恢复到正常的

间距
。
紧接着�或更早一些时候�在左边第五根

茎维管束上又开始了新的叶迹形成过程
。

根据以上分析
，
我们可以恢复该种茎的初

生维管系统如插图 �
。
由图我们可以看出

，

该种

茎的初生维管系统比较简单
，
由 �� 根彼此分离

的合轴构成
。
空心三角形代表叶迹分出的位置

阿拉伯数字代表叶迹的编号
。
叶迹 �至叶迹 �

是实际切到的
，
而叶迹 �至叶迹�一 ��则是推算

的
。

叶迹自茎维管束的左侧分出
，
因而叶迹的

分出是左旋的
，
与 �

� ，�，。 。
的相反

。
如果将叶

迹 �至叶迹 �顺次用曲线连接起来
，

就会得到

一个逆时针方向旋转的螺旋线
，
因此该种茎的

发生的螺旋的方向是逆时针的
。
叶迹 �一�� 和

叶迹 �自同一根茎维管束 � 上分出
，

从叶迹 �

至叶迹�一��要在茎上盘绕 �圈
，
包含 �� 根叶

迹
，
因此叶序数为 ����

。
相邻两根叶迹之间相

隔 �根茎维管束
。
由于叶迹只与一根合轴有联

系
，

且合轴又不聚集成合轴复合体
，

因此该种茎

的初生维管系统是简单的开放式维管系统
。

图版 ��
，

图 �一�说明该种茎的叶迹的形

成过程
。
图 �示 �根相距很近的茎维管束

，
其

中下面 �根已经变平变宽
，
即将分裂形成叶迹

。

图 �示该茎维管束已经分裂
，

形成双叶迹
，

但还

不太清楚
。
在图 �

，

叶迹已经变得很清楚
。
图

�示叶迹已经向外分出
。
图 �示叶迹水平地通

过次生木质部
。

比 较 和 讨 论

迄今为止
，

我们所知道的保存有初生维管

构造的科达茎化石 共 有 � 个 属 � �。 口
舒�

口” ，

��。 ，�夕��，�����夕��。 和 ���，石��夕��，。 �
�

�
�

��������
。
������对前两个属的初生维管系统

进行了研究
，
并恢复了它们的初生维管系统

。
但

他对 �。 �。
���

。 ，
属的初生维管系统的研究现在

还存在着一些争论
，
因为他认为 �。 。

����� 属

不具真正的合轴构造
，

髓边缘所见到的初生木

质部束都是叶迹
，
也就是说由叶迹构成了茎的

初生维管系统
。
这确实很令人难以相 信

。 �
�

�
�

������� 。 认为 材�，�二，��� 属具真正的合轴

构造
，

只不过难以追索研 究就 是 了
。

�
�

�
�

���������� 和 �
�

�
�

���� �����
�
� 也认为

��，��夕��， 属具合轴构造
。
因此

，

关于�
�，��夕��，

属的初生维管系统现在还不太清楚
。
不过在不

久的将来
，

这一问题肯定会得到澄清
。

乃
，，，，��，�，���，��� ，������ 的初生 维管 系

统与太文所研究的 �人�，万��夕��� ，�，�，，� 的很

相似
，

也是由若干个合轴复合体所构成
，

所不同

的是前者的每个合轴复合体所包含的合轴的数

目可以多于 �个
，

另外两根合轴之间有时可以

相互合并
。
而后者的每个合轴复合体所包含的

合轴的数目从不超过 �个
，
两根合轴之间从不

相互合并
。
除此而外

，
这两个种的初生维管系

统很相似
，
为复杂的开放式维管系统

。

尸�。 ，�，�，�，��砂��� ���，�� 的初生维管 系统

则和上面两个种的有很大区别
。
它的合轴不形

成所谓的合轴复合体
，

而是一个个 近 于 等 间

距地分布于髓的周围
，
为简单的开放式维管系

统
。

�
�

�
�

����������和 �
�

�
�

���������
��

������研究了具螺旋状叶序
、

轮生叶序和对生

叶序的现代松柏类植物的初生维管系统
，

认为

具螺旋状叶序的种类是原始的和基本 的 类型
，

另外两种叶序则是由它演化而来
。
他们认为科

达目植物均具螺旋状叶序
。
从 目前资料来看

，

他们这一观点是正确的
，
因为已经研究过的科

达茎 �个属均具螺旋状叶序
。

令 人 感 到 迷 惑 不 解 的 是
，
�汤�，石口

���
口”

��。 。 。 �。
和 凡

�，，夕�������，，��。 ，����“ � 的初生维
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管系统在现代松柏类植物中找不到任 何 例 证
。

它是一种进化的特征
，
还是原始的特征呢� �

�

�
�

����
����� ������ 认为这种复杂的初生维

管系统代表了一种进化的特征
，

甚至比现代一

些具开放式初生维管系统的种类都要高级
，

表

明当时这种科达植物已经进化 到 了 很 高 的 程

度
，
已经不处在向现代松柏类植物演化的路线

上
，
即它不是现代松柏类植物的直接祖先

。
这种

具合轴复合体的初生维管系统可能是由更早的

某种原始裸子植物�如早石炭世的 肠��“ ��抑���

�
�‘�����“ ���

，
�����，�� ������ 等�演化而来

，

这些

植物具较简单的合轴构造
，
然后由每根合轴进

一步分裂为合轴复合体
，
从而形成 �� “ 砂�” �

，���夕��� ，������ 和 �����，��夕��� ，�����。 所具

有的初生维管系统
。

然而
，

乃
�，�夕���，���，��� ‘�����的初生维管

系统却给我们提出了新的问题
� 它和上面两个

种的初生维管系统显然不同
，

却和现代一些松

柏类植物的很相似
，
而且该种在其他一些解剖

构造特征上也与现代松柏类植物很相似
，
如髓

很小
，

次生木质部很致密
，

常发育有生长轮 �图

版 川
，

图 ��
，

次生木质部管胞径向壁上多具单

列圆形具缘纹孔等
，

这些特征表明它较 ��
” 。 ���

�

，。 ����夕��� ，。 ���。 水 和 ��������夕��， ‘���。 �。 更

加适应较为干燥的环境
。
因此

，
我们似乎可以

得到这样一种印象� 科达植物中存在着两个演

化方向
。
一个以具比较特化的初生维管系统的

��，�。 ，夕�，��������� ，����“ � 和 �人������夕���

万��
，�� 为代表

，

它们是自早石炭世的一些原始

裸子植物演化而来
，
由于它们只适应于在潮湿

的环境�如泥炭沼泽�中生活
，

因此一遇全球性

的气候变干便遭绝灭� 另一个以 尸， 。 了
刃” ��。 �

����
”
������ 为代表

，
它可能是由更早一些时候

的某种较原始的科达植物演化而来
，
由于它比

较适应于干燥�不是干旱�环境
，

因而可以一直

延续下来
，

由其演化为中生代的某种松柏类植

物
。
至于 ����刃

。 ，
属

，
由于其初生维管系统

现在还不太清楚
，
因此很难说它属于那条演化

路线
。
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