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　　提要　简要论述了近十年来泥盆纪石松类研究取得的主要进展。分支系统学研究增进了对石松类起源与谱

系分异的认识，新构建的系统发育树中石松纲与真叶植物互为姐妹群，并识别出原始鳞木目和异孢石松类两个单

系。基于化石数据库和定量统计分析，揭示了泥盆纪石松类的多样性演变模式：早泥盆世布拉格期（Ｐｒａｇｉａｎ）石松

类的属种数量显著增加，在埃姆斯期（Ｅｍｓｉａｎ）至艾菲尔期（Ｅｉｆｅｌｉａｎ）逐步取代工蕨类，至晚泥盆世进一步辐射。依

据华南、新疆及全球其他地区丰富的化石材料，大量泥盆纪的石松植物新类群得以建立，一系列已有属种得到详细

的再研究，明确了这些植物的生物学特征，也促进了对石松类根系、生长和繁殖习性演化的深入理解。对华南早泥

盆世的镰蕨类和挪威中—晚泥盆世乔木状石松的研究分别揭示了这一时期植物－土壤相互作用及热带森林群落面

貌，为了解早期维管植物对地球环境和陆地生态系统的影响提供了新的资料。
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１　前　言

维管植物在志留纪—泥盆纪逐渐占领陆地并发
生辐射演化，深刻改变了地球环境，是地球生命演化
史上的重大事件。其中，石松类以其独特的具有单
一叶脉的小型叶区别于维管植物中的其他类群。石
松类最早起源于志留纪晚期，在中、晚泥盆世快速辐
射，石炭纪时期达到鼎盛，成为沼泽森林生态系统的
优势类群和主要的成煤植物，是晚古生代陆地植被
的重要组成部分（Ｔａｙｌｏｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９）。泥盆纪是
石松类演化的关键时期，出现了乔木、异孢、叶舌等
重要性状，因此对泥盆纪石松类的形态学、解剖学、
分支系统学及繁殖和发育生物学的探讨，一直是晚
古生代古植物学研究的热点。
薛进庄等（２００６）总结了世界范围内中、晚泥盆

世石松类的研究进展。之后的十余年中，大量的研
究论著又得以发表，特别是依据中国华南、新疆等地
区的化石材料，报道或重新研究了大量地方性属种，
增进了对石松类早期演化的认识（如 Ｘｕ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１１，２０１２ａ；Ｗａｎｇ　Ｙ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２；Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１３，２０１５，２０１６；Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３，２０１５；Ｗａｎｇ　Ｄ　Ｍ
ｅｔ　ａｌ．，２０１４，２０１７）。近年来在泥盆纪石松类的根系
演化和古生态学研究方面，发表了一些有影响力的
成果（如Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ　ａｎｄ　Ｇｅｓｓ，２０１４；Ｂｅｒｒｙ　ａｎｄ　Ｍａｒ－
ｓｈａｌｌ，２０１５；Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ　ａｎｄ　Ｄｏｌａｎ，２０１６；Ｘｕ　ａｎｄ
Ｗａｎｇ，２０１６；Ｘｕｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６；Ｍａｔｓｕｎａｇａ　ａｎｄ　Ｔｏ－
ｍｅｓｃｕ，２０１６，２０１７）。石松类作为维管植物中重要的
单系类群，近十年来对其取得的研究进展亟待被总
结，以期为未来研究提供新的思路。

２　石松类谱系关系的新认识

石松类与其可能的祖先类群之间的系统关系目

前尚存在争议。Ｋｅｎｒｉｃｋ和Ｃｒａｎｅ（１９９７）的系统发
育树上定义了“石松亚门”（Ｌｙｃｏｐｈｙｔｉｎａ），包括互为
姐妹群关系的石松纲（Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ）和工蕨纲（Ｚｏｓｔｅｒ－
ｐｈｙｌｌｏｐｓｉｄａ），还有一些工蕨类植物介于工蕨纲和石
松纲之间。这一研究结果使得“石松类”这一概念可
能指代狭义的石松纲或广义的石松亚门，容易在应
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用中造成混淆。本文倾向于使用“石松类”指代隶属
于石松纲的植物，相当于 Ｔａｙｌｏｒ等（２００９）文中的
“ｌｙｃｏｐｓｉｄｓ”；而使用“广义石松类”指代石松亚门的
全部分子，相当于 Ｇｅｎｓｅｌ和 Ｂｅｒｒｙ（２００１）文中的
“ｌｙｃｏｐｈｙｔｅｓ”。依据石松纲和工蕨纲的姐妹群关
系，Ｋｅｎｒｉｃｋ和Ｃｒａｎｅ提出石松类起源的“孢子囊不
育化假说”，认为在工蕨类的囊穗中，紧密排列的两
个孢子囊位于下部的一个不育，进而转变成石松类
的孢子叶。但是，这一假说无法解释石松类营养叶
的起源，并且孢子囊的不育化缺乏发育生物学的支
持。此外，最早的石松类和工蕨类大致同时于志留
纪罗德洛世（Ｌｕｄｌｏｗ）出现，因而也无法从时间顺序
上判断它们的演化祖裔关系。工蕨类以具有双层壁
结构、扁平且远端开裂的孢子囊为典型特征（Ｈａｏ
ａｎｄ　Ｘｕｅ，２０１１），但在早期石松类中，只有Ａｓｔｅｒｏｘ－
ｙｌｏｎ（星木属）的孢子囊与工蕨类的孢子囊较为相似
（Ｌｙｏｎ，１９６４），其他类型如 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ（镰蕨
属），Ｈａｌｌｅｏｐｈｙｔｏｎ（哈勒木属）和Ｚｈｅｎｇｌｉａ（正理蕨
属）的孢子囊是否扁平难以确定；稍晚期的石松类如

Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａ（莱氏蕨属），Ｙｕｇｕａｎｇｉａ（玉光蕨属）等，
孢子囊并不扁平（Ｂｏｎａｍｏ　ｅｔ　ａｌ．，１９８８；Ｈａｏ　ｅｔ　ａｌ．，

２００７），且Ｙｕｇｕａｎｇｉａ 仅具单层栅栏状细胞组成的
孢子囊壁可与工蕨类明显区别（Ｈａｏ　ｅｔ　ａｌ．，２００７）。

Ｈｕｅｂｅｒ（１９９２）倾向于认为石松类和工蕨类各自起
源于传统意义上的“拟库克逊蕨类”（ｃｏｏｋｓｏｎｉｏｉｄｓ），
而 Ｈａｏ和Ｘｕｅ（２０１３）的分支分析结果表明石松类
与真叶植物构成姐妹群（插图１），且这一支系延续
至现代；工蕨类则位于该支系的基干位置。但是，目
前的各种演化模式都难以解释石松类小型叶和具单

一孢子囊的孢子叶的起源（薛进庄、郝守刚，２０１４）。
后续研究还应进一步明确石松类、工蕨类的性状特
征及其同源性。
人们对石松纲各目之间的系统发育关系形成了

相对较一致的结论（薛进庄等，２００６）。Ｘｕｅ（２０１１）
对以华南中—晚泥盆世属种为主的早期石松类重新
开展了分支系统学研究，确定了一些分类位置未定
的植物在系统树上的位置，并论证了原始鳞木目和
异孢石松类这两个类群的单系性，后者中的广义水
韭目构成一个亚类群（插图１）。但近年来新发现的
类群如Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ（长兴蕨属），以及得到重新研
究的一些属种如 Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ（小孢穗属）和Ｓｕｂｌ－
ｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ（亚鳞木属）等，其分类位置还有待明
确。华南中—晚泥盆世的大量石松类显示出复杂的
繁殖器官、根器官和解剖学特征，厘清这些植物的系

统发育位置有助于增进对石松类早期演化分异的

认识。

插图１　综合的维管植物系统发育树，示石松纲及其内部类群的系

统位置。图中石松纲的化石类群和现生类群分别用浅黄色和浅绿

色框表示；泥盆纪属种名用红色表示（修改自Ｘｕｅ，２０１１；Ｈａｏ　ａｎｄ

Ｘｕｅ，２０１３；Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ　ａｎｄ　Ｄｏｌａｎ，２０１６）。

Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ　ｃｌａｄｏｇｒａｍ　ｏｆ　ｖａｓｃｕｌａｒ　ｐｌａｎｔｓ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ　ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｏｆ　ｔｈｅ　Ｃｌａｓｓ　Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ．Ｅｘｔａｎｔ　ａｎｄ　ｅｘｔｉｎｃｔ　ｔａｘａ

ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ　ａｒｅ　ｄｅｌｉｍｉｔｅｄ　ｉｎ　ｇｒｅｅｎｉｓｈ　ａｎｄ　ｙｅｌｌｏｗｉｓｈ　ｒｅｃｔａｎ－

ｇｌｅｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｔａｘａ　ａｒｅ　ｍａｒｋｅｄ　ｉｎ　ｒｅｄ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ

Ｘｕｅ，２０１１；Ｈａｏ　ａｎｄ　Ｘｕｅ，２０１３；Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ　ａｎｄ　Ｄｏｌａｎ，２０１６）．

３　早期石松类多样性的新认识

陆生植物多样性演变是宏进化研究中的重要问

题。Ｈａｏ和Ｘｕｅ（２０１３）统计了志留纪至早泥盆世陆
生植物大化石和中化石的属级多样性（插图２－Ａ），
发现石松类的多样性自志留纪至早泥盆世洛赫考夫

期（Ｌｏｃｈｋｏｖｉａｎ）处于较低水平，而在布拉格期至埃
姆斯期显著增加。Ｃａｓｃａｌｅｓ－Ｍｉａｎａ（２０１６）对志留
纪—早石炭世［密西西比亚纪（Ｍｉｓｓｉｓｓｉｐｐｉａｎ）］的植
物大化石多样性统计分析（插图２－Ｂ）支持 Ｈａｏ和

Ｘｕｅ（２０１３）的结论，并揭示出在布拉格期的多样性
峰值之后，工蕨类植物迅速衰退，而石松纲和真叶植
物继续发展，这反映了该时期植物群面貌的演替进
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插图２　早期维管植物主要类群的多样性演化

Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｍａｊｏｒ　ｇｒｏｕｐｓ　ｏｆ　ｅａｒｌｙ　ｖａｓｃｕｌａｒ　ｐｌａｎｔｓ．

Ａ．志留纪至早泥盆世维管植物主要类群属丰度比例变化曲线（修改自 Ｈａｏ　ａｎｄ　Ｘｕｅ，２０１３）。Ｂ．志留纪至早石炭世（密西西比亚纪）主要植物

门类大化石属级多样性变化曲线（据Ｃａｓｃａｌｅｓ－Ｍｉａｎａ，２０１６）。石松亚门包括石松纲和工蕨纲（Ｋｅｎｒｉｃｋ　ａｎｄ　Ｃｒａｎｅ，１９９７）。

Ａ．Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｔａｘｏｎｏｍｉｃ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｏｆ　ｅａｒｌｙ　ｖａｓｃｕｌａｒ　ｐｌａｎｔｓ，ｆｒｏｍ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｔｈｒｏｕｇｈ　Ｅａｒｌｙ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｈａｏ　ａｎｄ　Ｘｕｅ，２０１３）．Ｂ．

Ｓｉｌｕｒｉａｎ－Ｍｉｓｓｉｓｓｉｐｐｉａｎ　ｇｅｎｕｓ－ｌｅｖｅｌ　ｍｅｇａｆｏｓｓｉｌ－ｂａｓｅｄ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｃｕｒｖｅｓ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｃａｓｃａｌｅｓ－Ｍｉａｎａ，２０１６）．Ｔｈｅ　Ｌｙｃｏｐｈｙｔｉｎａ　ｉｎｃｌｕｄｅｓ　Ｌｙｃｏｐｓｉ－

ｄａ　ａｎｄ　Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｏｐｓｉｄａ（Ｋｅｎｒｉｃｋ　ａｎｄ　Ｃｒａｎｅ，１９９７）．

程；石松类多样性在晚泥盆世继续增加，表明该类群
发生进一步的辐射演化。

Ｗａｎｇ等（２０１０）尝试性地将泥盆纪的维管植物
划分为两个演化植物群（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｆｌｏｒａｓ，简写为

ＥＦ），其中ＥＦ１包括工蕨类和“三枝蕨类”，而ＥＦ２
指代包括石松类在内的其他类群。他们的定量分析
表明，自早泥盆世埃姆斯期起，ＥＦ２开始迅速多样
化，逐步取代ＥＦ１，成为后期植被的主导。Ｘｉｏｎｇ等
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（２０１３）建立了详细的华南志留纪至早石炭世维管植
物的数据库，并对维管植物总体的多样性模式进行
了分析，但未对各单一类群进行分别探讨。熊聪慧
（２０１３）对华南志留纪至石炭纪陆生植物的多样性、
事件及宏演化开展了研究，识别出了石松类中镰木
目／原始鳞木目被广义水韭目替代的演化进程。未
来的研究有望在这方面取得新的认识。

４　石松植物各主要类群的研究进展

４．１　镰木目
基于云南文山下泥盆统坡松冲组的化石材料，

Ｙａｎｇ等（２００９）建立了Ｈｕｅｂｅｒｉａ　ｚｈｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ。该
植物气生茎纤细，具有 Ｋ型分枝，茎表面具有螺旋
着生的附属物。由于材料有限，他们认为这种植物
的分类位置不明。Ｘｕｅ（２０１３）的再研究发现，该植
物基部的根状茎表面无附属物；根状茎与气生茎呈
二叉分枝；气生茎表面着生具单一叶脉的小型叶，并
散生侧芽和球形孢子囊，与镰木目植物非常相似。

Ｘｕ等（２０１３）基于新疆中泥盆统呼吉尔斯特组
的标本建立了Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ　ｍｉｎｏｒ（小型镰蕨），
其植物体较同属其他种更小，具有根状茎、散生侧芽
及圆形或卵形的气孔器。Ｍａｔｓｕｎａｇａ和 Ｔｏｍｅｓｃｕ
（２０１７）研究了美国 Ｗｙｏｍｉｎｇ州下泥盆统的Ｓｅｎｇｅ－
ｌｉａ　ｒａｄｉｃａｎｓ，并提出将Ｄ．ｍｉｎｏｒ归入Ｓｅｎｇｅｌｉａ的
方案。Ｓｅｎｇｅｌｉａ具有Ｋ型分枝产生的根状茎，其上
侧生有等二分叉的根。Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ和Ｓｅｎｇｅｌｉａ
这两个属的特征的比较，是未来研究需要关注的。

４．２　原始鳞木目
新疆中泥盆统呼吉尔斯特组产有丰富的原始鳞

木类植物，如Ｈａｓｋｉｎｓｉａ　ｓａｇｉｔｔａｔａ，Ｈ．ｈａｓｔａｔａ　ｄｅｎ－
ｔｉｃｕｌａｔａ，Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎ　ｇｒａｃｉｌｅｎｔｕｍ，Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａｃｆ．
ｃｏｍｐｌｅｘａ 和Ｌ．ｕｎｃｉｎａｔａ（Ｘｕ　ａｎｄ　Ｗａｎｇ，２００８，

２０１１；Ｘｕ　ｅｔ　ａｌ．，２００８，２０１１）。Ｈａｓｋｉｎｓｉａ的叶尖呈
箭头形或戟形；Ｃ．ｇｒａｃｉｌｅｎｔｕｍ 叶尖具近等大的三
个裂片；Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａｃｆ．ｃｏｍｐｌｅｘａ叶尖具五枚裂片，
而Ｌ．ｕｎｃｉｎａｔａ的叶尖具七个裂片，中央裂片顶端
回弯成钩状，可能指示该植物具攀援习性（Ｘｕ　ｅｔ
ａｌ．，２０１１）。
对云南曲靖中泥盆统海口组（西冲组）产出的两

种原 始 鳞 木 类 植 物———Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｃａｔｈａｙ－
ｓｉｅｎｓｅ（华夏小木）和Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎ　ｖａｒｉａｂｉｌｅ（畸变
鞘木）进行的再研究取得了一些新认识（Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１３；马嘉欣、徐洪河，２０１７）。Ｍ．ｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ具
有粗大的茎干，而纤细的营养轴连续多次二分叉；

Ｃ．ｖａｒｉａｂｉｌｅ叶尖具三个裂片，中央裂片狭长，两侧
裂片较小，孢子叶与营养叶基本同型，但前者基部稍
向远轴方向弯折。
其他有关原始鳞木类植物的研究包括：Ｙａｎｇ

等（２００８）描述了俄罗斯远东地区的Ｈａｓｋｉｎｓｉａ　ｃｏｌｏ－
ｐｈｙｌｌａ；Ｘｕ 和 Ｂｅｒｒｙ（２００８）报 道 了 南 极 洲 的

Ｈａｓｋｉｎｓｉａ标本，进一步证明了该属具有广泛的古
地理分布；Ｂｅｎｃａ等（２０１４）运用形态计量学方法，区
分了Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａ属不同的小型叶形态，并基于美国
华盛顿州标本建立了Ｌ．ｓｃｏｌｏｐｅｎｄｒａ；Ｘｕ和 Ｗａｎｇ
（２００８）以及Ｊｕｒｉｎａ（２００９）总结了有关Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉ－
ｄｏｄｅｎｄｒｏｎ（原始鳞木属）模式标本的研究，并讨论了
该属及其模式种Ｐ．ｓｃｈａｒｙａｎｕｍ的命名问题。

４．３　广义水韭目

Ｈａｏ等（２００７）基于云南沾益中泥盆统海口组
的标本建立了Ｙｕｇｕａｎｇｉａ　ｏｒｄｉｎａｔａ（规则玉光蕨）。
该植物具有二分叉的营养轴，小型叶呈假轮状排列，
具双性孢子叶球，孢子叶假轮生，具明显分化的水平
叶柄（ｐｅｄｉｃｅｌ）、向上弯折的叶片（ｌａｍｉｎａ）、下延的踵
（ｈｅｅｌ）和叶舌；大孢子为Ｔｒｉｌｅｔｅｓ型，小孢子为Ａｃｉ－
ｎｏｓｐｏｒｉｔｅｓ型。Ｘｕｅ（２０１１）认为Ｙ．ｏｒｄｉｎａｔａ的系统
发育位置为广义水韭目基部。

Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ广布于全球上泥盆统和下
石炭统，在我国有大量形态种被报道和描述，其中存
在同物异名的情况。崔丽、王德明（２００９）对Ｓ．ｍｉ－
ｒａｂｉｌｅ（奇异亚鳞木），Ｓ．ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ（松滋亚鳞木）和

Ｓ．ｇｒａｂａｕｉ（葛利普亚鳞木）的生物学特征进行了详
细比较，提出了我国亚鳞木形态种的归并方案。孟
美岑等（２０１４）对湖北松滋上泥盆统写经寺组中的

Ｓ．ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ大孢子叶球进行了研究，复原了该植
物大孢子囊－孢子叶复合体（ｍｅｇａｓｐｏｒｏｐｈｙｌｌ－ｓｐｏ－
ｒａｎｇｉｕｍ　ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ）的形态，并观察到在每个大孢
子囊中含有至少 ２０ 个 Ｌａｇｅｎｉｃｕｌａ 型大孢子。

Ｍｅｎｇ等（２０１６）对浙江长兴上泥盆统五通组的Ｓ．
ｇｒａｂａｕｉ进行的再研究表明，该植物茎干可通过假
单轴分枝方式产生侧枝，小孢子为Ｌｙｃｏｓｐｏｒａ型。

Ｗａｎｇ等（２０１２）对安徽巢湖上泥盆统五通组的

Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ（巢湖小孢穗）进行了再研
究，并认为该植物具有单性孢子叶球，可能是乔木或
假草本石松类，纤细的等二分枝代表其顶端部分；

Ｍｅｎｇ等（２０１３，２０１５）的进一步详细研究证实了巢
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湖小孢穗具单性叶球的特征，每个大孢子囊内具有
一个能育大孢子和三个败育大孢子，其大、小孢子分
别为Ｌａｇｅｎｉｃｕｌａ型和Ｌｙｃｏｓｐｏｒａ型，大孢子自由散
布；茎干中存在次生生长。

Ｗａｎｇ等（２０１４）建立并研究了浙江长兴上泥盆
统五通组中的Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ　ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ（长叶长兴
蕨）。该植物的大孢子叶球成对着生且回弯，叶座内
可见叶舌穴和卵形的叶痕。大孢子囊与孢子叶形成
孢子叶－孢子囊复合体的繁殖单元整体散布，大孢子
为 Ｌａｇｅｎｉｃｕｌａ 型。同一产地临近层位产出的

Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａｓｐ．具有与Ｃ．ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ相似的营养
叶和叶座形态，其大、小孢子分别为Ｌａｇｅｎｉｃｕｌａ型
和Ｌｙｃｏｓｐｏｒａ型（Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１７）。

Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ和Ｇｅｓｓ（２０１４）依据南非上泥盆统法
门阶 （Ｆａｍｅｎｎｉａｎ）的 标 本，认 为 Ｌｅｐｔｏｐｈｌｏｅｕｍ
ｒｈｏｍｂｉｃｕｍ（斜方薄皮木）的根状体（ｒｈｉｚｏｍｏｒｐｈ）为
不分裂的球茎型（ｕｎｌｏｂｅｄ　ｃｏｒｍｏｓｅ　ｔｙｐｅ），而非以往
认为的根座型（ｓｔｉｇｍａｒｉａｎ　ｔｙｐｅ；李星学等，１９８６）。
目前这一植物根状体的详细形态结构尚存在争议，
还有待进一步深入研究。

Ｅｖｒｅｎｏｆｆ等（２０１７）运用Ｘ射线同步加速显微
断层摄影技术（Ｘ－Ｒａｙ　ｓｙｎｃｈｒｏｔｒｏｎ　ｍｉｃｒｏｔｏｍｏｇｒａ－
ｐｈｙ）观察了澳大利亚上泥盆统法门阶的双性孢子
叶球 Ｃｙｍａｓｔｒｏｂｕｓ　ｉｒｖｉｎｇｉｉ。该 叶 球 直 径 可 达

５ｍｍ，下部着生大孢子囊，上部着生小孢子囊。孢
子叶叶柄狭长，远轴面具中脊（ｋｅｅｌ）；叶片细小且向
上弯折，下延的踵呈六边形；大孢子囊内具多个大孢
子。Ｃｙｍａｓｔｒｏｂｕｓ被认为与同时期的双性孢子叶球

Ｂｉｓｐｏｒａｎｇｉｏｓｔｒｏｂｕｓ和石炭纪的Ｆｌｅｍｉｎｇｉｔｅｓ亲缘
关系相近。

４．４　分类位置未定的石松类
耿宝印（１９９２）在四川下泥盆统平驿铺组报道了

Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａ　ｃｏｍｐｌｅｘａ（复杂莱氏蕨），但对原始标本
的重新研究表明，该植物叶尖具有１２枚裂片，比其
他已知的原始鳞木目属种更为复杂，其具体分类位
置还有待进一步确定（Ｘｕ　ａｎｄ　Ｗａｎｇ，２００９）。Ｘｕ等
（２０１２ａ）研究了新疆中泥盆统呼吉尔斯特组的

Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ　ｒｏｂｕｓｔａ（粗壮和什托洛盖蕨），该植物
茎干直径达９０ｍｍ，孢子叶与营养叶同型且不聚集
成叶球，孢子同型。薛进庄（２０１０）、Ｘｕ等（２０１２ｂ）
对似种子结构Ｓｐｈｉｎｘｉｏｃａｒｐｏｎ　ｗｕｈａｎｉｕｍ（武汉仙
籽）进行的再研究揭示了其详细的形态学特征，并认
为其母体植物可能为石松类。Ｌｉｕ等（２０１５）描述了

浙江长兴上泥盆统五通组以矿化保存的Ｌｏｂｏｄｅｎ－
ｄｒｏｎ　ｆａｎｗａｎｅｎｓｅ（范湾瓣裂木），其次生木质部在茎
轴横切面上呈瓣状分裂，被认为是由叶迹分隔所致。

Ｘｕ和 Ｗａｎｇ（２０１６）报道了新疆中泥盆统呼吉尔斯
特组的石松球茎型根状体，据此提出狭义水韭目的
祖先类型在中泥盆世已出现。Ｚｈａｎｇ等（２０１６）研究
了浙江长兴上泥盆统五通组的 Ｍｏｎｉｌｉｓｔｒｏｂｕｓ　ｃｆ．
ｙｉｘｉｎｇｅｎｓｉｓ，其营养叶和孢子叶的区域在茎干上呈
现“串珠状”交替排列的特征，代表石松类的居间繁
殖区（ｉｎｔｅｒｃａｌａｒｙ　ｆｅｒｔｉｌｅ　ｚｏｎｅ），这一独特的繁殖习
性广泛出现于镰木目、原始鳞木目、广义水韭目、石
松目和卷柏目的化石和现生类群中，可能是石松类
早期演化阶段产生的。Ｇｅｓｓ和Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ（２０１８）描
述了产自南非上泥盆统法门阶的Ｋｏｗｉｅｒｉａ　ａｌｖｅｏ－
ｆｏｒｍｉｓ，其双性孢子叶球顶生，孢子叶与营养叶同
型，单个大孢子囊内有４个Ｌａｇｅｎｉｃｕｌａ型大孢子，
这一植物可能代表了具根状体的异孢石松基部

类群。

５　石松类性状演化的研究进展

５．１　根系统
对于石松类根的研究而言，需要关注根和着生

根的器官两个方面的演化。大量的解剖学研究表
明，石松类的根具有类似于真叶植物根的根冠和根
毛，但其根分枝为外起源（ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ），即来源于根
尖分生组织的等二分叉（Ｆｏｓｔｅｒ　ａｎｄ　Ｇｉｆｆｏｒｄ，１９５９），
而在真叶植物中，侧根在距离根尖一段距离的位置
由内皮层或中柱鞘产生；此外，石松类的根普遍缺少
维管形成层，从而与真叶植物的根相区别（Ｈｅｔｈｅｒ－
ｉｎｇｔｏｎ　ａｎｄ　Ｄｏｌａｎ，２０１６）。Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ和 Ｄｏｌａｎ
（２０１６）论证了石松类植物根演化的独立性和高度保
守性。他们发现，现生石松类虽生活于不同的生境
中，但它们的根都呈相近的等二分叉形态；而在石松
类各主要化石类群中，根也都表现为形态结构相似
的等二分叉分枝系统（插图３），从而体现了演化上
的保守性。另一方面，石松类根着生的部位十分多
样：在现生类群中，根可着生于球茎（如一些水韭类）
或根托（卷柏类）上；在原始的镰木目植物中，Ａｓｔｅｒ－
ｏｘｙｌｏｎ二分叉的根可位于直立的气生茎基部或着
生于匍匐茎上（Ｋｉｄｓｔｏｎ　ａｎｄ　Ｌａｎｇ，１９２１；Ｂｈｕｔｔａ，

１９６９；插图３－Ａ）；而Ｓｅｎｇｅｌｉａ的根着生于Ｋ型分枝
产生的、具有正向地性的茎轴上，这些茎轴上不具小
型叶（Ｍａｔｓｕｎａｇａ　ａｎｄ　Ｔｏｍｅｓｃｕ　２０１６，２０１７；插图３－
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Ｂ）。中泥盆世的Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ（长穗属）主干基部
着生有二分叉的根（Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，１９９６；插图３－Ｃ），
而其他广义水韭目植物具有大量着生于球茎型或根

座型的根状体上的二分叉的小根（ｒｏｏｔｌｅｔ；插图３－
Ｄ，３－Ｅ）。通常认为Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ可能具有根座型
和球茎型之外的第三种根状体类型，代表了从镰蕨
类根系向根座型根状体演化的过渡状态（Ｇｅｎｓｅｌ
ａｎｄ　Ｂｅｒｒｙ，２００１），而广义水韭目植物的小根与小型
叶同源（如Ｂａｔｅｍａｎ，１９９４）；但是，Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ等
（２０１６）提出的新观点认为Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ的根以及
其他广义水韭目植物的小根，都是与其他石松类等
二分叉的根同源的。

５．２　生长习性
受限于植物化石保存的不完整性，实际工作中

人们通常将具有宽大茎干和发达次生组织的石松类

归为树木。在中泥盆世吉维特期（Ｇｉｖｅｔｉａｎ），湘西

北地区的Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ　ｌａｔｉｓｐｏｒｏｐｈｙｌｌｕｓ（宽叶长
穗）主干具有明显的次生生长 （Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，

１９９６），而同期北疆地区的同孢石松类 Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ
ｒｏｂｕｓｔａ则具有达９ｃｍ的茎干（Ｘｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２ａ）。
这两种植物表明石松类是最早演化出乔木习性的维

管植物类群之一（王祺等，２０１３）。
对于石松而言，乔木类型的远端枝和草本类型

的茎轴在形态上常常难于区分（薛进庄等，２００６）；
此外，一些宽大的茎干未保存解剖结构，而细枝不具
次生生长（如 Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２；Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３；

Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）；另一些石松类的细小茎干中却
存在次生生长（如Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５）。因此，将化石
石松类归入乔木或草本类型是一个疑难问题。为了
解决这一问题，Ｌｉｕ等（２０１３）尝试计算了原始鳞木
目和广义水韭目植物皮层占茎横截面积的比例，发
现在这两类植物中乔木类型和草本／假草本类型的
皮层占比差异明显，可作为推测石松习性的参考依

插图３　代表性化石石松植物的根系示意图（根用蓝色表示）

Ｓｋｅｔｃｈ　ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｓ（ｉｎ　ｂｌｕｅ）ｏｆ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ　ｆｏｓｓｉｌ　ｌｙｃｏｐｓｉｄｓ．

Ａ．Ａｓｔｅｒｏｘｙｌｏｎ（星木属），根着生于直立气生茎基部和匍匐茎（复原图据Ｋｉｄｓｔｏｎ　ａｎｄ　Ｌａｎｇ，１９２１）。Ｂ．Ｓｅｎｇｅｌｉａ　ｒａｄｉｃａｎｓ，根着生于具正向地

性的Ｋ型分枝上（复原图据Ｍａｔｓｕｎａｇａ　ａｎｄ　Ｔｏｍｅｓｃｕ，２０１７）。Ｃ．Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ（长穗属），二分叉的根着生于主干基部（复原图据Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，

１９９６）。Ｄ．Ｌｅｐｔｏｐｈｌｏｅｕｍ（薄皮木属），小根着生于球茎型根状体上（复原图据Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５；Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ　ａｎｄ　Ｇｅｓｓ，２０１４）。Ｅ．Ｓｉｇｉｌｌａｒｉａ（封

印木属），小根着生于根座型根状体上（复原图据Ｓｔｅｗａｒｔ　ａｎｄ　Ｒｏｔｈｗｅｌｌ，１９９３；Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）。

Ａ．Ａｓｔｅｒｏｘｙｌｏｎ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｓ　ｌｏｃａｔｅｄ　ａｔ　ｂａｓａｌ　ｐａｒｔ　ｏｆ　ｅｒｅｃｔ　ａｘｅｓ　ａｎｄ　ｃｒｅｅｐｉｎｇ　ａｘｅｓ（ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｋｉｄｓｔｏｎ　ａｎｄ　Ｌａｎｇ，１９２１）．Ｂ．

Ｓｅｎｇｅｌｉａ　ｒａｄｉｃａｎｓ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｓ　ｏｎ　Ｋ－ｂｒａｎｃｈｉｎｇｓ　ｗｉｔｈ　ｐｏｓｉｔｉｖｅ　ｇｒａｖｉｔｒｏｐｉｓｍ （ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｍａｔｓｕｎａｇａ　ａｎｄ　Ｔｏｍｅｓｃｕ，２０１７）．Ｃ．

Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｓ　ｌｏｃａｔｅｄ　ａｔ　ｔｒｕｎｋ　ｂａｓｅ（ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，１９９６）．Ｄ．Ｌｅｐｔｏｐｈｌｏｅｕｍ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｌｅｔｓ　ｏｎ　ｃｏｒ－

ｍｏｓｅ－ｔｙｐｅ　ｒｈｉｚｏｍｏｒｐｈ（ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００５；Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ　ａｎｄ　Ｇｅｓｓ，２０１４）．Ｅ．Ｓｉｇｉｌｌａｒｉａ，ｓｈｏｗｉｎｇ　ｒｏｏｔｌｅｔｓ　ｏｎ　ｓｔｉｇｍａｒｉ－

ａｎ－ｔｙｐｅ　ｒｈｉｚｏｍｏｒｐｈ（ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　Ｓｔｅｗａｒｔ　ａｎｄ　Ｒｏｔｈｗｅｌｌ，１９９３；Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）．
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据；并据此认为 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ是小
型乔木状植物，可能与Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ　ｒｏｂｕｓｔａ一同代
表了中泥盆世同孢草本的原始鳞木类向后期异孢乔

木石松类演变的过渡类型。而浙江长兴上泥盆统法
门阶五通组的Ｌｏｂｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｆａｎｗａｎｅｎｓｅ纤细茎轴
具有实心的原生中柱、瓣状分裂的次生木质部及较
不发育的皮层（插图４－Ａ），与乔木石松远端枝的内
部结构有所区别（插图４－Ｂ），被认为体现了早期假
草本石松类的解剖特征（Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５）。
乔木状石松类地上部分除简单的等二分枝方式

以外，还通过假单轴分枝的形式产生侧枝（ＤｉＭ－
ｉｃｈｅｌｅ　ａｎｄ　Ｂａｔｅｍａｎ，１９９２；Ｂａｔｅｍａｎ，１９９４）。侧枝可
产生于主干上或树冠分枝上，分别被称为主干侧枝
（ｃａｕｌｉｎｅ　ｌａｔｅｒａｌ　ｂｒａｎｃｈｅｓ）和树冠侧枝（ｃｒｏｗｎ　ｌａｔｅｒ－
ａｌ　ｂｒａｎｃｈｅｓ）。石炭纪广义水韭目石松类中，主干侧
枝（插图４－Ｃ）多见于Ｐａｒａｌｙｃｏｐｏｄｉｔｅｓ（副拟石松属）
和Ｄｉａｐｈｏｒｏｄｅｎｄｒｏｎ（奇木属），树冠侧枝则在乔木
石松类中广泛出现（Ｂａｔｅｍａｎ，１９９４）。演化程度最

高的类群，如Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ（鳞木属）和Ｌｅｐｉｄｏ－
ｐｈｌｏｉｏｓ（鳞皮木属）不具有主干侧枝，仅在主干顶端
形成大型二分叉树冠（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ　ａｎｄ　Ｂａｔｅｍａｎ，

１９９６；插图４－Ｄ）。前人研究曾认为，Ｐａｒａｌｙｃｏｐｏ－
ｄｉｔｅｓ和Ｄｉａｐｈｏｒｏｄｅｎｄｒｏｎ 大量产生主干侧枝的习
性 为 独 立 演 化 而 来 （ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ　ａｎｄ　Ｂａｔｅｍａｎ，

１９９６）；然而，Ｓｙｎｃｈｙｓｉｄｅｎｄｒｏｎ（杂木属）的新化石材
料及相关的分支分析表明，主干侧枝是广义水韭目
中普遍存在的较原始性状（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）。
这一结论也得到来自早期乔木石松的证据支持：晚
泥盆世的广义水韭目分子中，Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｍｉｒａｂｉｌｅ，Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ 和Ｌｅｐｔｏ－
ｐｈｌｏｅｕｍ　ｒｈｏｍｂｉｃｕｍ 都具有典型的主干侧枝（Ｗａｎｇ
ｅｔ　ａｌ．，２００３ａ，２００５；崔丽、王德明，２００９）。Ｗａｎｇ和

Ｘｕ（２００５）认为Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｇｒａｂａｕｉ通过等
二分叉的分枝方式产生形似鳞木的二分叉树冠，但

Ｍｅｎｇ等（２０１６）的再研究发现Ｓ．ｇｒａｂａｕｉ同样具有
假单轴分枝并产生树冠侧枝，同时认为该植物仍可

插图４　代表性石松植物的内部结构和生长习性示意图

Ｉｎｔｅｒｎａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ａｎｄ　ｓｋｅｔｃｈ　ｉｎｔｅｒｐｒｅｔｉｎｇ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｇｒｏｗｔｈ　ｈａｂｉｔｓ　ｏｆ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ　ｌｙｃｏｐｓｉｄｓ．

Ａ．假草本石松类Ｌｏｂｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｆａｎｗａｎｅｎｓｅ（范湾瓣裂木）茎轴的横切面，皮层约占茎横截面积的６６％（据Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５）。比例尺：１ｍｍ。

Ｂ．乔木石松类Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｇｒａｂａｕｉ（葛利普亚鳞木）侧枝的横切面，皮层约占茎横截面积的８８％（据Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）。比例尺：１ｍｍ。

Ｃ．具有大量主干侧枝的乔木石松类生长模式示意图。绿色示主干侧枝，红色示繁殖器官（孢子叶球）。Ｄ．以树冠分枝为主而不具有主干侧枝

的乔木石松类生长模式示意图。绿色示树冠侧枝，红色示繁殖器官（孢子叶球）。

Ａ．Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ａｘｉｓ　ｏｆ　Ｌｏｂｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｆａｎｗａｎｅｎｓｅ，ａｐｓｅｕｄｏｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ．Ｔｈｅ　ｃｏｒｔｅｘ　ｏｃｃｕｐｉｅｓ　ａｎ　ａｒｅａ　ｃａ．６６％ｏｆ　ｔｈｅ　ｗｈｏｌｅ

ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ａｘｉｓ（ａｆｔｅｒ　Ｌｉｕ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５）．Ｓｃａｌｅ　ｂａｒ＝１ｍｍ．Ｂ．Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｌａｔｅｒａｌ　ｂｒａｎｃｈ　ｏｆ　Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ

ｇｒａｂａｕｉ，ａｎ　ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｔ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ．Ｔｈｅ　ｃｏｒｔｅｘ　ｏｃｃｕｐｉｅｓ　ａｎ　ａｒｅａ　ｃａ．８８％ ｏｆ　ｔｈｅ　ｗｈｏｌｅ　ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ　ｓｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｂｒａｎｃｈ（ａｆｔｅｒ　Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１６）．Ｓｃａｌｅ　ｂａｒ＝１ｍｍ．Ｃ．Ｇｒｏｗｔｈ　ｍｏｄｅｌ　ｏｆ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　ｔｒｅｅｓ　ｄｏｍｉｎａｔｅｄ　ｂｙ　ｃａｕｌｉｎｅ　ｌａｔｅｒａｌ　ｂｒａｎｃｈｅｓ．Ｃａｕｌｉｎｅ　ｌａｔｅｒａｌ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｉｎ　ｇｒｅｅｎ，ａｎｄ　ｆｅｒ－

ｔｉｌｅ　ｏｒｇａｎｓ（ｓｔｒｏｂｉｌｉ）ｉｎ　ｒｅｄ．Ｄ．Ｇｒｏｗｔｈ　ｍｏｄｅｌ　ｏｆ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　ｔｒｅｅｓ　ｄｏｍｉｎａｔｅｄ　ｂｙ　ｃｒｏｗｎ　ｂｒａｎｃｈｅｓ．Ｃｒｏｗｎ　ｌａｔｅｒａｌ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｉｎ　ｇｒｅｅｎ，ａｎｄ　ｆｅｒｔｉｌｅ　ｏｒ－

ｇａｎｓ（ｓｔｒｏｂｉｌｉ）ｉｎ　ｒｅｄ．
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能符合 Ｗａｎｇ等（２００３ａ）提出的Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
具有主干侧枝的属征。

５．３　繁殖习性
石松类的异孢繁殖习性最早出现于中泥盆世，

以具有双性孢子叶球的Ｍｉｘｏｓｔｒｏｂｉｌｕｓ和Ｙｕｇｕａｎｇ－
ｉａ等类型为代表（Ｓｅｎｋｅｖｉｔｓｃｈ　ｅｔ　ａｌ．，１９９３；Ｈａｏ　ｅｔ
ａｌ．，２００７）；而晚泥盆世华南出现了一系列具单性孢
子叶球的属种（如 Ｗａｎｇ，２００１；Ｗａｎｇ　Ｑ　ｅｔ　ａｌ．，

２００３ａ；Ｗａｎｇ　ａｎｄ　Ｘｕ，２００５；Ｗａｎｇ　Ｄ　Ｍｅｔ　ａｌ．，

２０１４，２０１７），它们可能与Ｙｕｇｕａｎｇｉａ一同表明华南
是异孢石松类的起源中心和多样性产生地区。石炭
纪特别是晚石炭世，异孢乔木石松类达到鼎盛，成为
全球沼泽森林的优势类群和重要的成煤植物（Ｔａｙ－
ｌｏｒ　ｅｔ　ａｌ．，２００９）。ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ和Ｂａｔｅｍａｎ等人基于
对石炭纪若干认识较深入的石松类属种进行的分支

分析，提出了广义水韭目的系统发育树（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ
ａｎｄ　Ｂａｔｅｍａｎ，１９９６；ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）。他们
认为广义水韭目的基部类群是石炭纪早期的个体较

小、具有双性孢子叶球的“疤木亚目”（Ｓｕｂｏｒｄｅｒ　Ｕｌ－
ｏｄｅｎｄｒｉｎｅａｅ），而具有单性孢子叶球的“双孢子叶球
亚目”（Ｓｕｂｏｒｄｅｒ　Ｄｉｃｈｏｓｔｒｏｂｉｌｅｓ）是最为进化的类
群。然而，由于缺少泥盆纪分子，人们对广义水韭目
早期类群性状和演化关系的认识还不清楚。近年来
我国晚泥盆世广义水韭目植物得到更多的研究（如

Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３，２０１５；Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４，２０１７），
它们普遍具有的乔木和单性孢子叶球习性符合“双
孢子叶球亚目”的特征，而不同于“疤木亚目”。因
此，石松类的异孢习性，特别是单性孢子叶球演化过
程，还需进一步明确。
截至目前，发现于我国晚泥盆世的广义水韭目

植物全部具有单性孢子叶球。其中得以详细研究的
包括：Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ　ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ和Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａｓｐ．
的大孢子叶球（Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４，２０１７）；Ｌｅｐｉ－
ｄｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｘｉｎｇｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ（新疆鳞孢穗）的小孢子叶
球（Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３ｂ）；以及Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ，Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ的大、小孢子
叶球（Ｗａｎｇ　Ｑｅｔ　ａｌ．，２００３ａ；Ｗａｎｇ　Ｙｅｔ　ａｌ．，２０１２；

Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３，２０１５；孟美岑等，２０１４）。对

Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａｓｐ．的小孢子以及Ｓ．ｇｒａｂａｕｉ的大、
小孢子叶球亦有一定程度的认识（Ｗａｎｇ　ａｎｄ　Ｘｕ，

２００５；Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６；Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１７）。这些
植物产生的孢子类型非常单一：大孢子均为Ｌａｇ－
ｅｎｉｃｕｌａ型，而小孢子均为Ｌｙｃｏｓｐｏｒａ型。这与石炭

纪异孢石松类产生多样的大、小孢子有所区别，可能
体现了早期分子的原始性。Ｃ．ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ每个大
孢子囊内大孢子不多于４个，其大小无明显区分
（Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）；而 Ｍ．ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ每个大孢
子囊内显示一个较大的功能性大孢子和三个较小的

败育大孢子（Ｍｅｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）。此外，中泥盆世
的Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ　ｌａｔｉｓｐｏｒｏｐｈｙｌｌｕｓ 和晚泥盆世的

Ｋｏｗｉｅｒｉａ　ａｌｖｅｏｆｏｒｍｉｓ的大孢子囊中均具有４个大
孢子 （Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，１９９６；Ｇｅｓｓ　ａｎｄ　Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ，

２０１８）。在对广义水韭目的分支系统学研究中，以大
孢子囊中大孢子数目减少至仅具一个功能性大孢子

为近裔共性的单大孢子超科（Ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ　Ｍｏｎｏｍｅ－
ｇａｓｐｏｒａｅ，包括奇木科 Ｄｉａｐｈｏｒｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ和鳞木
科Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ）位于系统发育树的顶端，与其
他大孢子囊内具多个（常多于８个）大孢子的类群相
区别（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ　ａｎｄ　Ｂａｔｅｍａｎ，１９９２，１９９６）。但是，
华南的证据表明，大孢子囊内孢子数目的减少及大
孢子的败育现象在晚泥盆世的石松类中业已出现。

６　与石松类相关的古生态学研究进展

维管植物的地下部分对地表景观有着深远影

响，如根系的固堤作用使志留纪晚期以来的河流沉
积模式由辫状河为主转为曲流河为主（Ｄａｖｉｅｓ　ａｎｄ
Ｇｉｂｌｉｎｇ，２０１０）；中—晚泥盆世出现的深根系促进了
成土和风化作用（Ａｌｇｅｏ　ａｎｄ　Ｓｃｈｅｃｋｌｅｒ，１９９８）。但
前人认为志留纪至早泥盆世的陆生维管植物不具有

深根系，因此对地表的改造作用有限，这一传统观点
影响了对早期植物与土壤生态系统相互作用的进一

步认识。Ｘｕｅ等（２０１６）研究了云南下泥盆统徐家冲
组Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ　ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（曲靖镰蕨）呈复杂
网状的地下茎系统：该植物通过产生大量的地下茎，
能够在广大面积的河漫滩环境进行克隆生长。这一
习性使得该植物在周期性干燥—湿润环境下长期生
存，并能够克服河流沉积的掩埋作用；同时，交织成
网状的地下茎还有助于固结和保持沉积物并形成土

壤。该项研究表明，在中泥盆世出现具有深根系的高
大乔木之前，维管植物在其辐射演化的早期阶段已经
能够通过地下茎系统对土壤生态系统产生影响。
石松类在早泥盆世多为细小的草本类型（如Ｘｕ

ｅｔ　ａｌ．，２０１３；Ｘｕｅ，２０１３；Ｍａｔｓｕｎａｇａ　ａｎｄ　Ｔｏｍｅｓｃｕ，

２０１６，２０１７），占据临近水体的潮湿生境（Ｘｕｅ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１６；）；而中—晚泥盆世一些石松类演化出乔木性
状（如Ｃａｉ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，１９９６；Ｗａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３ａ；Ｘｕ
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ｅｔ　ａｌ．，２０１２ａ），成为这一时期三种主要乔木植物类
群之一（Ｍｅｙｅｒ－Ｂｅｒｔｈａｕｄ　ｅｔ　ａｌ．，２０１０），并参与了最
早的森林湿地生态系统的形成（Ｇｒｅｂｓ　ｅｔ　ａｌ．，

２００６）。但是，一直以来对早期石松类原位保存的森
林群落的研究还较缺乏。Ｂｅｒｒｙ和 Ｍａｒｓｈａｌｌ（２０１５）
报道了挪威Ｓｖａｌｂａｒｄ地区晚泥盆世弗拉期早期的
石松森林。该森林总体为单种群群落，建群种为

Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ　ｐｕｌｃｈｒａ。化石保存为印模
或铸型，其茎干基部呈球茎状，直径可达２０ｃｍ，据
此恢复的植物主干高度约２—４ｍ；菱形叶基之间可
见明显的间隔带，表明主干存在次生生长；植物个体
之间间距仅有５５ｍｍ，推测原森林的种群密度可达
每平方米１４株。这一最古老的、原位保存的石松森
林可能位于古赤道附近的热带地区，不同于美国纽
约州Ｇｉｌｂｏａ地区的中晚泥盆世以枝蕨纲为主的早
期森林，后者位于古温带－干旱带交界处。

７　结论与展望

近十年来，对石松类的起源和早期演化分异的
研究取得了较为深入的认识。新的分支系统学研究
纳入了一系列华南的化石属种，重新厘定了早期石
松类的谱系关系，特别是对石松类与工蕨类互为姐
妹群的这一传统观点提出了质疑。化石数据库的构
建和定量统计研究揭示了泥盆纪石松类的多样性演

变进程，具体表现为：在早泥盆世布拉格期属种丰富
度明显增加，埃姆斯期至艾菲尔期逐步取代工蕨类，
在晚泥盆世特别是法门期进一步辐射演化。对大量
泥盆纪石松类的分类学、形态学和解剖学研究，促进
了对石松类性状演化和早期陆地植物群面貌的深入

了解，特别是近年来在华南报道了许多异孢石松类
属种，表明石松类在华南晚泥盆世的显著辐射。研
究表明，石松类与真叶植物的根各自独立起源，石松
类各类群的根分别产生自不同器官，但均为形态结
构相似的等二分叉分枝系统，在演化上高度保守。
乔木、假草本及侧枝等生长习性在中—晚泥盆世的
石松类中均已起源。早泥盆世的石松类已能够形成
大型的克隆体，而至中晚泥盆世，石松类参与了这一
时期森林群落的形成，进而对风化、成土作用等一系
列地表形成过程产生巨大影响。未来的工作需要继
续推进泥盆纪石松类形态、解剖特征的研究，明确
一些属种的分类位置，基于新的资料进一步完善
石松类的系统发育树，并揭示石松类的古生态学
信息等。

致谢　评审专家提出宝贵修改建议，特此致谢。
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Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ（孟美岑），Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ（王德明），Ｔｉａｎ　Ｔｉａｎ（田

甜），２０１４．Ｎｅｗ　ｉｎｓｉｇｈｔｓ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｍｅｇａｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ　ｓｔｒｏｂｉｌｕｓ　ｏｆ

Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｈｕｂｅｉ

Ｐｒｏｖｉｎｃｅ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），５３（２）：

１８０—１９０（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ，Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｘｕｅ　Ｊｉｎ－ｚｈｕａｎｇ，Ｚｈｕ　Ｘｉａｏ，２０１３．

Ｎｅｗ　ｉｎｓｉｇｈｔｓ　ａｎｄ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｍｅｇａｓｐｏｒａｎｇｉ－

ａｔｅ　ｓｔｒｏｂｉｌｕｓ　ｏｆ　Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ（Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ）ｆｒｏｍ　ｔｈｅ

Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ　ａｎｄ

Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，１９０：２０—４０．

Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ，Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｙａｏ　Ｊｉａｎ－ｘｉｎ，２０１５．Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ，ｇｒｏｗｔｈ　ｈａｂｉｔ　ａｎｄ　ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ　ｓｔｒｏｂｉｌｕｓ　ｏｆ　ｌｙｃｏ－

ｐｓｉｄ　Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ．ＰＬｏＳ　ＯＮＥ，１０（３）：ｅ０１２２１６７．

Ｍｅｙｅｒ－Ｂｅｒｔｈａｕｄ　Ｂ，Ｓｏｒｉａ　Ａ，Ｄｅｃｏｍｂｅｉｘ　Ａ　Ｌ，２０１０．Ｔｈｅ　ｌａｎｄ　ｐｌａｎｔ

ｃｏｖｅｒ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ：Ａ　ｒｅａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ

ｔｒｅｅ　ｈａｂｉｔ．Ｉｎ：Ｖｅｃｏｌｉ　Ｍｅｔ　ａｌ．（ｅｄｓ．），Ｔｈｅ　Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｉｚａｔｉｏｎ

Ｐｒｏｃｅｓｓ：Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ　Ｃｏｍｐｌｅｘ　Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ　ａｔ　ｔｈｅ　Ｂｉｏｓｐｈｅｒｅ－Ｇｅｏ－

ｓｐｈｅｒｅ　Ｉｎｔｅｒｆａｃｅ．Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｓｏｃｉｅｔｙ　ｏｆ　Ｌｏｎｄｏｎ　Ｓｐｅｃｉａｌ　Ｐｕｂｌｉｃａ－

３５３　第３期 刘　乐等：泥盆纪石松类研究新进展　　　　



ｔｉｏｎ，３３９：５９—７０．

Ｐｒｅｓｔｉａｎｎｉ　Ｃ，Ｇｅｓｓ　Ｒ　Ｗ，２０１４．Ｔｈｅ　ｒｏｏｔｉｎｇ　ｓｙｓｔｅｍ　ｏｆ　Ｌｅｐｔｏｐｈｌｏｅ－

ｕｍＤａｗｓｏｎ：Ｎｅｗ　ｍａｔｅｒｉａｌ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ，Ｆａｍｅｎｎｉ－

ａｎ　Ｗｉｔｐｏｏｒｔ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ　Ａｆｒｉｃａ．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａ－

ｎｙ　ａｎｄ　Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，２０９：３５—４０．

Ｓｅｎｋｅｖｉｔｓｃｈ　Ｍ　Ａ，Ｊｕｒｉｎａ　Ａ　Ｌ，Ａｒｋｈａｎｇｅｌｓｋａｙａ　Ａ　Ｄ，１９９３．Ｏｎ

ｆｒｕｃｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ，ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　ａｎａｔｏｍｙ　ｏｆ　Ｇｉｖｅｔｉａｎ　ｌｅｐｉｄｏ－

ｐｈｙｔｅｓ　ｉｎ　Ｋａｚａｋｈｓｔａｎ（ＵＳＳＲ）．Ｐａｌａｅｏｎｔｏｇｒａｐｈｉｃａ　Ａｂｔｅｉｌｕｎｇ　Ｂ，

２３０（１－６）：４３—５８．

Ｔａｙｌｏｒ　Ｎ　Ｔ，Ｔａｙｌｏｒ　Ｅ　Ｌ，Ｋｒｉｎｇｓ　Ｍ，２００９．Ｐａｌｅｏｂｏｔａｎｙ：Ｔｈｅ　Ｂｉｏｌｏ－

ｇｙ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｆｏｓｓｉｌ　Ｐｌａｎｔｓ．Ｎｅｗ　Ｙｏｒｋ：Ａｃａｄｅｍｉｃ　Ｐｒｅｓｓ．

１—１２３０．

Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ，Ｘｕｅ　Ｊｉｎ－ｚｈｕａｎｇ，Ｂａｓｉｎｇｅｒ　Ｊ　Ｆ，Ｇｕｏ

Ｙｕｎ，Ｌｉｕ　Ｌｅ，２０１４．Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ　ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ　ｇｅｎ．ｅｔ　ｓｐ．ｎｏｖ．，

ａ　ｎｅｗ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｚｈｅｊｉａｎｇ　Ｐｒｏｖｉｎｃｅ，

Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ　ａｎｄ　Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，２０３：

３５—４７．

Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｑｉｎ　Ｍｉｎ，Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ，Ｌｉｕ　Ｌｅ，Ｆｅｒｇｕｓｏｎ　Ｄ　Ｋ，

２０１７．Ｎｅｗ　ｉｎｓｉｇｈｔｓ　ｉｎｔｏ　ｔｈｅ　ｈｅｔｅｒｏｓｐｏｒｏｕｓ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　Ｃｈａｎｇｘ－

ｉｎｇｉａｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　Ｗｕｔｏｎｇ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｚｈｅｊｉａｎｇ

Ｐｒｏｖｉｎｃｅ，Ｃｈｉｎａ．Ｐｌａｎｔ　Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，３０３：１１—２１．

Ｗａｎｇ　Ｑｉ，Ｇｅｎｇ　Ｂａｏ－ｙｉｎ，Ｄｉｌｃｈｅｒ　Ｄ　Ｌ，２００５．Ｎｅｗ　ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ　ｏｎ　ｔｈｅ

ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｔ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　Ｌｅｐｔｏｐｈ－

ｌｏｅｕｍ　ｒｈｏｍｂｉｃｕｍ （Ｌｅｐｔｏｐｈｌｏｅａｃｅａｅ）．Ａｍｅｒｉｃａｎ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｂｏｔ－

ａｎｙ，９２（１）：８３—９１．

Ｗａｎｇ　Ｑｉ，Ｈａｏ　Ｓｈｏｕ－ｇａｎｇ，Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｗａｎｇ　Ｙｉ，Ｄｅｎｋ　Ｔ，

２００３ａ．Ａ　Ｌａｔｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｔ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ

ｓｏｎｇｚｉｅｎｓｅ　Ｃｈｅｎ　ｅｍｅｎｄ．（Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ　Ｋｒｕｓｅｌ　ｅｔ　Ｗｅｙ－

ｌａｎｄ，１９４９）ｆｒｏｍ　Ｃｈｉｎａ，ｗｉｔｈ　ａ　ｒｅｖｉｓｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｇｅｎｕｓ　Ｓｕｂｌｅｐｉ－

ｄｏｄｅｎｄｒｏｎ（Ｎａｔｈｏｒｓｔ）Ｈｉｒｍｅｒ，１９２７．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ

ａｎｄ　Ｐａｌｙｎｏｌｏｇｙ，１２７：２６９—３０５．

Ｗａｎｇ　Ｑｉ，Ｌｉ　Ｃｈｅｎｇ－ｓｅｎ，Ｇｅｎｇ　Ｂａｏ－ｙｉｎ，Ｃｈｉｔａｌｅｙ　Ｓ，２００３ｂ．Ａ　ｎｅｗ

ｓｐｅｃｉｅｓ　ｏｆ　Ｌｅｐｉｄｏｓｔｒｏｂｕｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｘｉｎｊｉａｎｇ，

Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｂｅａｒｉｎｇ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｏｒ－

ｄｅｒ　Ｉｓｏｔａｌｅｓ．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ，１４３：

５５—６７．

Ｗａｎｇ　Ｑｉ（王 祺），Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ（徐洪河），Ｓｈｅｎ　Ｓｉ（申 思），２０１３．

Ｎｏｔｅｓ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｋｅｙ　ｔａｘｏｎｏｍｉｃ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ　ｏｆ　ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｔ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ

ｓｔｅｍ　ａｄｐｒｅｓｓｉｏｎｓ．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ（植物学研究），２０１３（２）：

６７—７２．

Ｗａｎｇ　Ｙｉ，２００１．Ａ　ｎｅｗ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　ｍｅｇａｓｐｏｒｅ　ｃｏｎｅ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅ－

ｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｃｈａｏｈｕ，Ｃｈｉｎａ．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏ－

ｃｉｅｔｙ，１３６（４）：４３９—４４８．

Ｗａｎｇ　Ｙｉ，Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ，２００５．Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ　ｇｒａｂａｕｉ　ｃｏｍｂ．

ｎｏｖ．，ａ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ

Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ，１４９（３）：２９９—３１１．

Ｗａｎｇ　Ｙｉ，Ｗａｎｇ　Ｊｕｎ，Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ，Ｈｅ　Ｘｕｅ－ｚｈｉ，２０１０．Ｔｈｅ　ｅｖｏｌｕ－

ｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｐａｌｅｏｚｏｉｃ　ｖａｓｃｕｌａｒ　ｌａｎｄ　ｐｌａｎｔ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．

Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｃｈｉｎａ：Ｅａｒｔｈ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，５３（１２）：１８２８—１８３５．

Ｗａｎｇ　Ｙｉ，Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ，Ｗａｎｇ　Ｑｉ，２０１２．Ｒｅ－ｓｔｕｄｙ　ｏｆ　Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ

ｃｈａｏｈｕｅｎｓｉｓ　Ｗａｎｇ（Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ）ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｕｐｐｅｒ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｏｆ　Ａｎ－

ｈｕｉ，Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．Ｐａｌａｅｏｗｏｒｌｄ，２１（１）：２０—２８．

Ｘｉｏｎｇ　Ｃｏｎｇ－ｈｕｉ（熊聪慧），２０１３．Ｓｉｌｕｒｉａｎ－Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ　ｌａｎｄ　ｐｌａｎｔ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｉｎ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．ＰｈＤ　ｔｈｅｓｉｓ，Ｐｅｋｉｎｇ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，１—５９
（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｘｉｏｎｇ　Ｃｏｎｇ－ｈｕｉ，Ｗａｎｇ　Ｄｅ－ｍｉｎｇ，Ｗａｎｇ　Ｑｉ，Ｂｅｎｔｏｎ　Ｍ　Ｊ，Ｘｕｅ　Ｊｉｎ－

ｚｈｕａｎｇ，Ｍｅｎｇ　Ｍｅｉ－ｃｅｎ，Ｚｈａｏ　Ｑｉ，Ｚｈａｎｇ　Ｊｉｎｇ，２０１３．Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｄｙｎａｍｉｃｓ　ｏｆ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ－Ｅａｒｌｙ　Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ　ｌａｎｄ　ｐｌａｎｔｓ　ｉｎ　Ｓｏｕｔｈ

Ｃｈｉｎａ．Ｐｌｏｓ　ＯＮＥ，８（９）：ｅ７５７０６．ｄｏｉ：１０．１３７１／ｊｏｕｒｎａｌ．

ｐｏｎｅ．００７５７０６．

Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ，Ｂｅｒｒｙ　Ｃ　Ｍ，２００８．Ｔｈｅ　Ｍｉｄｄｌｅ　Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ

Ｈａｓｋｉｎｓｉａ　Ｇｒｉｅｒｓｏｎ　ｅｔ　Ｂａｎｋｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｒｕｐｐｅｒｔ　Ｃｏａｓｔ，Ｍａｒｉｅ

Ｂｙｒｄ　Ｌａｎｄ，Ｗｅｓｔ　Ａｎｔａｒｃｔｉｃａ．Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｏｔａｎｙ　ａｎｄ　Ｐａｌｙ－

ｎｏｌｏｇｙ，１５０：１—４．

Ｘｕ　Ｈｏｎｇ－ｈｅ，Ｗａｎｇ　Ｑｉ，２００８．Ａ　ｎｏｍｅｎｃｌａｔｕｒａｌ　ｎｏｔｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｍｉｄｄｌｅ

Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｌｙｃｏｐｓｉｄ　Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅ－

ｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），４７（２）：２５６—２５９（ｉｎ　Ｅｎｇｌｉｓｈ
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