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云南曲靖中泥盆统海口组 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ
（镰蕨属）新材料及其古环境意义

赵景宇１　卜亚辉１　薛清元１　刘　璐２　彭辉平３　申佳佳４　黄　璞３
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３古生物学与油气地层应用全国重点实验室，中国科学院南京地质古生物研究所，江苏南京 ２１０００８
４云南大学古生物研究院，云南昆明 ６５０５００

摘　要　Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ（镰蕨属）是早期石松类的代表类群之一，其在全球广泛分布，时间延限为早泥盆
世至晚泥盆世。本研究首次描述了产自云南曲靖太和剖面中泥盆统海口组中的 ＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓＬｉｅｔ
Ｅｄｗａｒｄｓ，其营养轴平躺或穿层保存，长度可达 １７２０ｍｍ，三角形、镰刀形的小型叶稀疏排列在营养轴上，长约
４６ｍｍ，气孔类型为无规律型。另外，回顾了 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ在中国的百年研究历史，分析和总结了该属的分类
学特征。新材料的发现及对前人标本的重新研究确凿地证明了 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ在华南地区可延伸至中泥盆世，且
华南地区中泥盆世植物群既有 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ和真叶植物基部类群等 “始植物群”分子，又有异孢石松类和似真

蕨类等 “古生代植物群”分子。在同一剖面海口组中还观察到大量古土壤发育，其中的根状茎极可能属于

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ，表明草本石松类在中泥盆世发挥了固定土壤、减缓侵蚀、塑造地球景观的功能。
关键词　 华南板块　中泥盆世　海口组　西冲组　曲靖镰蕨　古土壤　古环境
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通讯作者简介　 黄璞，男，１９８７年生，副研究员，主要从事早期陆地植物与环境演化研究工作。Ｅｍａｉｌ：

ｐｕｈｕａｎｇ＠ｎｉｇｐａｓａｃｃｎ。
中图分类号：Ｑ９１４２　　 文献标志码： Ａ
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ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓＬｉｅｔＥｄｗａｒｄｓ．Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅａｘｅｓａｒｅｐｒｅｓｅｒｖｅｄａｓｌｙｉｎｇｆｌａｔｏｒｐｅｎｅｔｒａｔｉｎｇｔｈｅｂｅｄｄｉｎｇｐｌａｎｅ，
ｗｉｔｈａｌｅｎｇｔｈｕｐｔｏ１７２０ｍｍ．Ｔｒｉａｎｇｕｌａｒａｎｄｆａｌｃａｔｅｌｅａｖｅｓ，ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅｌｙ４６ｍｍｌｏｎｇ，ａｒｅｓｐａｒｓｅｌｙ
ａｒｒａｎｇｅｄｏｎｔｈｅａｘｅｓ．Ｔｈｅｓｔｏｍａｔａｌｔｙｐｅｏｂｓｅｒｖｅｄｉｎｔｈｅｃｕｔｉｃｌｅｏｆｔｈｉｓｐｌａｎｔｉｓａｎｏｍｏｃｙｔｉｃ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｈｉｓｔｏｒｙ
ｏｆＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｒｅｃｏｒｄｓｉｎＣｈｉｎａｉｓｒｅｖｉｅｗｅｄ，ａｎｄｔａｘｏｎｏｍｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｉｓｇｅｎｕｓｉｓｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ．
ＮｅｗｓｐｅｃｉｍｅｎｏｆＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓＧｐｐｅｒｔ，ａｌｏｎｇｗｉｔｈａｒｅｅｘａｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｐｒｅｖｉｏｕｓｗｏｒｋｓ，ｐｒｏｖｉｄｅｓｓｏｌｉｄ
ｅｖｉｄｅｎｃｅｆｏｒｔｈｅｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｏｆｔｈｉｓｇｅｎｕｓｉｎｔｈｅＭｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎｏｆＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ．ＴｈｅＭｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎ
ｆｌｏｒａｏｆＳｏｕｔｈＣｈｉｎａｉｎｃｌｕｄｅｓｂｏｔｈｅｌｅｍｅｎｔｓｏｆｔｈｅ“ＥｏｐｈｙｔｉｃＦｌｏｒａ”，ｓｕｃｈａｓｔｈｅｅａｒｌｙｌｙｃｏｐｓｉｄＤｒｅｐａｎｏ
ｐｈｙｃｕｓａｎｄｂａｓａｌｅｕｐｈｙｌｌｏｐｈｙｔｅｓ，ａｓｗｅｌｌａｓｔｈｏｓｅｏｆｔｈｅ“ＰａｌａｅｏｐｈｙｔｉｃＦｌｏｒａ”ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｈｅｔｅｒｏｓｐｏｒｏｕｓ
ｌｙｃｏｐｓｉｄｓａｎｄｆｅｒｎｌｉｋｅｐｌａｎｔｓ．Ａｄｄｉｔｉｏｎａｌｌｙ，ｗｅｌｌｄｅｖｅｌｏｐｅｄｐａｌｅｏｓｏｌｓａｒｅｏｂｓｅｒｖｅｄｉｎｔｈｅｓａｍｅＨａｉｋｏｕ
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｓａｍｅｌｏｃａｌｉｔｙ，ｉｎｗｈｉｃｈｒｈｉｚｏｍｅｓｐｏｓｓｉｂｌｙｂｅｌｏｎｇｉｎｇｔｏＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓａｒｅｐｒｅｓｅｒｖｅｄ．Ｔｈｉｓ
ｆｉｎｄｉｎｇｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈａｔｈｅｒｂａｃｅｏｕｓｌｙｃｏｐｓｉｄｓｃｏｕｌｄｈａｖｅｐｌａｙｅｄａｃｒｕｃｉａｌｒｏｌｅｉｎｓｏｉｌｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ，ｅｒｏｓｉｏｎ
ｍｉｔｉｇａｔｉｏｎａｎｄｌａｎｄｓｃａｐｅｓｈａｐｉｎｇｄｕｒｉｎｇｔｈｅＭｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎ．
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陆地植物的起源与演化是地球生命演化史中最

重要的里程碑之一，对大气圈、岩石圈、水圈甚至

整个地球系统都产生了深远的影响 （Ａｌｇｅｏａｎｄ
Ｓｃｈｅｃｋｌｅｒ，１９９８；Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９；薛进庄等，
２０２２，２０２３）。陆地植物通过多种方式增加碳埋藏，
促使了古生代大气中的 Ｏ２含量快速增加，并逐步

使之达到现代大气 Ｏ２水平 （Ｌｅｎｔｏｎｅｔａｌ．，２０１６；
ＤａｈｌａｎｄＡｒｅｎｓ，２０２０）。森林和种子植物在晚泥盆
世广泛出现，加剧了这一时期的大陆风化，使得大

气 ＣＯ２浓度进一步迅速降低，最终可能导致了显
生宙以来持续时间最长的晚古生代大冰期的出现

（ＤａｈｌａｎｄＡｒｅｎｓ，２０２０；Ｐａｗｌｉｋｅｔａｌ．，２０２０；Ｃｈｅｎ
ｅｔａｌ．，２０２１）。此外，奥陶纪之后河流相中泥岩比
例显著提高，被认为与陆地植物的出现和繁盛有着

密切联系 （ＭｃＭａｈｏｎａｎｄＤａｖｉｅｓ，２０１８）。陆地植
物的广泛出现，特别是茎轴和根系的演化，增加和

丰富了地史时期河流的类型，表现为受到植物茎轴

与根系固堤作用而形成的曲流河在泥盆纪广泛出现

（ＧｉｂｌｉｎｇａｎｄＤａｖｉｅｓ，２０１２；Ｇｉｂｌｉｎｇｅｔａｌ．，２０１４）。
中泥盆世 （距今 ３９３３—３８２７Ｍａ）是陆地植

物演化的重要转折时期之一，全球这一时期植物以

石松类、似真蕨类、前裸子植物等迅速崛起为特

征，逐渐取代了以工蕨类植物、早期石松类 （前

石松类）和三枝蕨类占主导的始植物群 （Ｅｏｐｈｙｔｉｃ
Ｆｌｏｒａ）（ＣｌｅａｌａｎｄＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ，２０１４）。多样化
的森林习性和以前裸子植物 （如 ＡｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓＤａｗ
ｓｏｎ）为代表的 “深根类型”也相继出现在这一时

期，深刻地影响了地球表层系统 （Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，
２０１２，２０２０）。

本研究首次报道并描述了中国云南省曲靖市中

泥盆统海口组 （西冲组）发现的早期石松类植物

ＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓＬｉｅｔＥｄｗａｒｄｓ化石，为该
种植物在华南延续至中泥盆世提供了确凿证据。

ＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓＧｐｐｅｒｔ的根状茎具有穿层习性，结
合同一剖面出现的根土岩，推测根土岩中的茎轴或

根状茎很可能属于该种植物，表明在这一时期中不

同类群植物可形成丰富多样的根土岩，共同影响和

塑造地球地貌景观。同时，本研究还回顾了中国

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的百年研究历史，分析和总结了该属
植物的分类学特征。
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１　材料与方法
本研究的化石采自中国云南省曲靖市太和剖面

中泥盆统。太和剖面（图 １）毗邻小坡高速收费站，
化石采集时其为建筑工地，现已建成住宅小区金博

玫瑰园 （ＧＰＳ点位为 １０３８０８°Ｅ，２５５５７°Ｎ），因
此已无法测制剖面。该地区在以往的地质图中标注

为第四纪沉积 （李代芸和戈宏儒，２００１；Ｈａｏａｎｄ
Ｘｕｅ，２０１３），但由于房地产开发，上覆第四纪沉
积物被剥离，因而下部地层出露，富含植物与鱼类

化石。太和剖面中含化石的层位未见明显的顶底，

岩性以灰白色、灰绿色泥岩和粉砂岩为主（图 ２），
部分层位为砖红色泥岩和粉砂岩，夹砂岩透镜体。

图 １　云南曲靖太和剖面交通位置 （Ａ）（云南省改自审图号 ＧＳ（２０１９）３３３３号，１
!

５００万）及剖面照片 （Ｂ）

Ｆｉｇ１　Ｔｒａｆｆｉｃｍａｐ（Ａ）（ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ，ｒｅｖｉｓｅｄｆｒｏｍｔｈｅｍａｐｎｕｍｂｅｒＧＳ（２０１９）３３３３ａｔａｓｃａｌｅｏｆ１
!

５００００００）

ａｎｄｖｉｅｗ（Ｂ）ｏｆＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

太和剖面含化石的层位中发现了保存完好的似

真蕨类植物（图 ２－Ｃ，２－Ｄ），表明该地层时代不早
于中泥盆世。同时，在该层位中采集孢粉样品

ＴＨＤ－１和 ＴＨＤ－２，并在样品中获取到了保存良好
的古周囊孢属 ＡｒｃｈａｅｏｐｅｒｉｓａｃｃｕｓＮａｕｍｏｖａ（图 ３），
该属在华南的地层时代分布范围为中、晚泥盆世

（卢礼昌，１９８８）。更为详细的孢粉学资料将另文
发表。结合曲靖地区地层框架———上泥盆统为一套

白云岩即宰格组，以及植物大化石和孢粉化石记

录，可以限定该套地层形成于中泥盆世。

目前对曲靖地区这套含中泥盆世植物的非海相

地层认识尚不统一，使用的地层名称也较为混乱。

一部分古植物学者使用 “海口组”（如，Ｌｉ，１９９０；
Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７；ＧｕｏａｎｄＷａｎｇ，２０１６），但海口
组最早是根据昆明海口附近白色石英砂岩夹页岩建

立的 （彭辉平等，２０１６）；另一部分学者则采用
“西冲组”（如，ＷａｎｇａｎｄＢｅｒｒｙ，２００１；马嘉欣和
徐洪河，２０１７），其来自于廖卫华等 （１９７８）将曲
靖及附近一套底部具底砾岩的石英砂岩夹砂质页岩

中泥盆世岩石组合命名为西冲组。除此之外，这套

地层还被其他学者分别冠以 “广义海口组”、 “西

冲群”等名称（卢礼昌，１９８８；彭辉平等，２０１６）。
由于前期工地作业，太和剖面的层序并不清楚，因

此本研究暂时无法解决上述地层学上的争议，暂以

海口组指代太和剖面中含中泥盆世植物的层位。

太和剖面海口组中植物化石极为丰富，在

２０１７年底至 ２０１８年初，本文作者黄璞、刘璐等共
采集了约 １ｔ的植物化石。经过初步整理和统计，
在该剖面除发现大量似真蕨类植物（图 ２－Ｃ，２－Ｄ）
外，还有石松类等。本次研究的植物化石即来自这

一剖面 （标本编号：ＰＢ２０７２３２），其平躺或穿层保
存在灰白色泥质粉砂岩和泥岩中。与该植物化石同

层保存的一些呈密集排列的纤细茎轴难以鉴定。植

物化石以印痕形式保存为主，少数碎片化炭屑残存

在化石表面上，标本保存在中国科学院南京地质古

２４７
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B
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Ａ，Ｂ—灰白色泥质粉砂岩和泥岩；Ｃ—保存完好的似真蕨类植物化石，地质锤长 ２８ｃｍ；Ｄ—图 Ｃ中白色方框的放大，

显示出该植物的分枝，比例尺长 ５ｃｍ

图 ２　云南曲靖太和剖面中泥盆统海口组

Ｆｉｇ２　ＴｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

生物研究所标本馆中。

在太和剖面海口组局部层位中还可见含植物遗

迹的古土壤，植物遗迹具 Ｈ型或 Ｋ型结构，与前
人描述的具 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ根状茎古土壤极为相似，
因此文中也一并描述讨论。

为了揭示标本细节，笔者对少数埋藏在围岩之

中的标本进行简单修理，以去除多余的围岩。使用

数码相机对化石标本整体拍照。所有图片仅调节对

比度和亮度，以增加化石与围岩的对比度。同时，

绘制示意图协助展示标本的保存形式和状态。使用

软件 ＩｍａｇｅＪ１４４测量化石的相关性状。样品处理
采用 实 验 室 孢 粉 标 准 分 析 方 法 （ＳＹ／Ｔ５９１５
－２０１８），依次使用浓度 １０％的稀盐酸、氢氟酸、
浓盐酸浸泡，使用过筛法获取全部悬浮物质，并制

成固定片。从标本茎轴上直接取下碳片，使用舒氏

溶液 （Ｓｃｈｕｌｚｅｓｓｏｌｕｔｉｏｎ）浸解法获取角质层 （叶

美娜，１９８１），并在扫描电镜下进行观察。

２　系统描述
所有茎轴产自同一个岩块（标本编号 ＰＢ２０７２３２），

该岩块长 ４０ｃｍ、宽 ２０ｃｍ、厚 ９５ｃｍ，正面和斜
侧面 （参见图 ４－Ａ，分别示 ｔ面和 ｌ面）至少可观
察到 １０个茎轴（图 ４－Ｂ，４－Ｃ，４－Ｄ），未见繁殖
结构，因此笔者认为这些茎轴是营养轴。几乎所有

茎轴未见分枝，整体形态呈条带状。在该标本正面

可观察 ７个茎轴（图 ４－Ｂ，ｔ面中 １－７），而在斜切
面上可观察 ３个茎轴（图 ４－Ｃ，ｌ面中 ８－１０）。标
本正面绝大多数茎轴呈定向排列，与标本长轴呈近

垂直或斜交（图 ４－Ｂ，４－Ｄ），可能是受水流影响的
结果。由于茎轴被围岩覆盖，彼此叠加，并不代表

实际长度和宽度，例如茎轴 ２显示的长度仅为
１７６ｍｍ，宽约 ８１ｍｍ（图 ４－Ｄ，２）。在 ｔ面上最
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Ａ—ＡｒｃｈａｅｏｐｅｒｉｓａｃｃｕｓｓｃａｂｒａｔｕｓＯｗｅｎｓ；Ｂ—Ａ．ｏｖｉｆｏｒｍｉｓＬｕ；

Ｃ—Ａ．ｓｐｉｎｅｌｌｏｓｕｓＧａｏｅｔＹｅ。比例尺长度均为 ２０μｍ

图 ３　云南曲靖太和剖面中泥盆统海口组样品中的

Ａｒｃｈａｅｏｐｅｒｉｓａｃｃｕｓ

Ｆｉｇ３　ＡｒｃｈａｅｏｐｅｒｉｓａｃｃｕｓｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔ

ＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

长的茎轴长度可达 １３８０ｍｍ，宽为 １３２ｍｍ（图 ４
－Ｄ，４）。绝大多数茎轴的宽度几乎不变，最宽的
茎轴直径可达 １４５ｍｍ。在标本斜侧面中茎轴 ８和
９穿层保存，以茎轴 ８最为明显，与层面夹角呈
３２３°。 茎 轴 ８ 长 １１５０ｍｍ， 宽 １４５ｍｍ
（图 ４－Ｃ）。茎轴 ７和 ８的中间位置可见宽 １２ｍｍ
的细线结构（图 ４－Ｆ，４－Ｇ，黑色箭头），推测为维
管束残留形成的痕迹。

绝大多数茎轴两侧可观察到稀疏排列的叶，叶

的形状为远端渐尖的三角形、镰刀形到线形，长达

４６ｍｍ。叶的宽度同样受到埋藏状态的影响，最
宽可达 １４ｍｍ（图 ４－Ｆ，４－Ｇ）。叶伸出于茎轴，
或呈垂直关系，或向上弯曲，少数向下弯曲（图 ４－

Ｆ，４－Ｇ）。
除以上描述的粗大茎轴外，岩块 ＰＢ２０７２３２的

不同层面上还可观察到纤细茎轴定向排列（图 ４－

Ｂ，白色箭头），宽度仅 ０５ｍｍ，明显属于另一植
物类群，文中暂不详细描述。

角质层碎片炭化程度较深，在扫描电镜下至少

可观察到 ２个气孔器和多个表皮细胞（图 ５－Ａ，５－

Ｂ，５－Ｃ，５－Ｅ）。在角质层的外表面，气孔表现为

近圆形凸起（图 ５－Ａ，５－Ｂ）。在角质层的内表面，
表皮细胞呈梭形，长 ４３７～８２８μｍ，宽 １５７～
３７０μｍ，两端渐尖或截形，其垂周壁较平直（图 ５
－Ｃ，５－Ｄ，５－Ｅ）。气孔类型为无规则型。气孔器
长轴 与 表 皮 细 胞 长 轴 方 向 平 行，长 ３９５～
４１９μｍ，宽２４５～３１１μｍ。气孔器孔由２个保卫
细胞组成，气孔孔缝周围明显角质化加厚，覆盖部

分保卫细胞（图 ５－Ｅ，箭头所示）。

３　对比与讨论
与文中标本相似的是早期石松类植物，包括

ＡｓｔｅｒｏｘｙｌｏｎＫｉｄｓｔｏｎｅｔＬａｎｇ、ＢａｒａｇｗａｎａｔｈｉａＬａｎｇｅｔ
Ｃｏｏｋｓｏｎ、Ｈｕｅｂｅｒｉａ Ｙａｎｇｅｔａｌ．、Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ及
Ｓｅｎｇｅｌｉａ Ｍａｔｓｕｎａｇａ ｅｔＴｏｍｅｓｃｕ。 然 而， Ｂａｒａｇ
ｗａｎａｔｈｉａ的小型叶长可达 ４０ｍｍ （ＬａｎｇａｎｄＣｏｏｋ
ｓｏｎ，１９３５），不同于文中的标本。Ｈｕｅｂｅｒｉａ茎轴直
径仅有 ０９～２８ｍｍ，Ａｓｔｅｒｏｘｙｌｏｎ的直径也仅为 １０
～１００ｍｍ （Ｘｕｅ，２０１３），与文中的标本在整体形
态上差距较大。Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ和 Ｓｅｎｇｅｌｉａ与之最为
相似。这 ２个属的主要区别在于叶片大小和形态、
Ｋ型分枝以及根系统，但实际上这 ２个属较难区分
且有争议，其中后者的一些种（Ｓｄｅｖｏｎｉｃａ（Ｓｃｈ
ｗｅｉｔｚｅｒｅｔＧｉｅｓｅｎ）ＭａｔｓｕｎａｇａｅｔＴｏｍｅｓｃｕ和 Ｓ．ｍｉｎｏｒ
（Ｘｕｅｔａｌ．）ＭａｔｓｕｎａｇａｅｔＴｏｍｅｓｃｕ）曾被认为属于
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ（Ｍａｔｓｕｎａｇａａｎｄ Ｔｏｍｅｓｃｕ，２０１７）。
本次研究的标本未发现 Ｋ型分枝和根系，暂不符
合 Ｓｅｎｇｅｌｉａ的特征，且气孔类型也与该属模式种
ＳｒａｄｉｃａｎｓＭａｔｓｕｎａｇａｅｔＴｏｍｅｓｃｕ明显不同，所以笔
者将其归入 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ。

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ是早期维管植物的重要代表，广
泛分布于全球泥盆纪地层中，研究历史跨越近 ２个
世纪，相关的分类学、形态学、解剖学及系统演化

等已取得重要的进展 （ＧｅｎｓｅｌａｎｄＡｎｄｒｅｗｓ，１９８４；
Ｌｉｅｔａｌ．，２０００；Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９）。１８５２年德国
古植物学家 Ｇｐｐｅｒｔ首次命名 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ及该属
模式种 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓＧｐｐｅｒｔ，但由于当时未发现
维管 结 构，故 将 其 与 藻 类 进 行 对 比。Ｄａｗｓｏｎ
（１８７１）描述了来自加拿大魁北克下泥盆统的植物化
石，命名为 ＡｒｔｈｒｏｓｔｉｇｍａｇｒａｃｉｌｅＤａｗｓｏｎ。随后在多个
国家相继报道有 Ａ．ｇｒａｃｉｌｅ（如，Ｈａｌｌｅ，１９２７）。

后继研究者逐渐意识到 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐｉｎａｅ
ｆｏｒｍｉｓ和 Ａｒｔｈｒｏｓｔｉｇｍａｇｒａｃｉｌｅ之间的联系与相似性。
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Ａ—围岩中植物化石分布示意图，正面 （ｔ）中茎轴平行于层面排列，斜侧面 （ｌ）茎轴斜穿层面；Ｂ—正面 （ｔ）面中可见至少 ７个茎轴

（１－７），平行于层面排列，斜侧面 （ｌ）中可见至少 ３个茎轴 （８－１０），比例尺长 ５０ｍｍ；Ｃ—围岩中斜侧面 （ｌ）中斜穿层的茎轴 （８、９），

轮廓使用细线显示，比例尺长 ２０ｍｍ；Ｄ—围岩正面 （ｔ）中水平排列的茎轴，黄色箭头所指部分放大见于图 ２－Ｆ，比例尺长 １０ｍｍ；Ｅ—围

岩斜侧面 （ｌ）中茎轴 ８，可见稀疏排列的小型叶 （白色箭头所示），黄色箭头所指部分放大见于图 ２－Ｇ，比例尺长 ２０ｍｍ；Ｆ，Ｇ—可见

　　　　　　　 稀疏排列的小型叶 （白色箭头）及茎轴中间的维管束 （黑色箭头），比例尺长度分别为 １０ｍｍ和 ５ｍｍ

图 ４　云南曲靖太和剖面中泥盆统海口组的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（标本编号为 ＰＢ２０７２３２）

Ｆｉｇ４　Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（ｓｐｅｃｉｍｅｎＰＢ２０７２３２）ｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

Ｋｒｕｓｅｌ和 Ｗｅｙｌａｎｄ（１９３０）将两者合并，并选择
更早发表的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ作为属名，同时报道了
可能的繁殖结构。Ｌａｎｇ（１９３２）报道了 Ｄ．ｓｐｉｎａｅ
ｆｏｒｍｉｓ的气孔、管胞信息以及小型叶中的维管组
织。Ｋｒｕｓｅｌ和 Ｗｅｙｌａｎｄ（１９３５） 详 细 揭 示 了
Ｄｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ的孢子囊和孢子囊着生位置。Ｆａｉｒｏｎ

Ｄｅｍａｒｅｔ（１９７１）首次报道了 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ的解剖
结构。Ｌｉ等 （２０００）为 Ｄｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ指定了新模
式标本，并对其分类描述进行了修订。除该属模式

种 Ｄｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ外，该属还包括有 Ｄｃｏｌｏｐｈｙｌｌｕｓ
ＧｉｅｒｓｏｎｅｔＢａｎｋｓ、Ｄｇａｓｐｉａｎｕｓ（Ｄａｗｓｏｎ）Ｋｒｕｓｅｌｅｔ
Ｗｅｙｌａｎｄ、ＤｄｅｖｏｎｉｃｕｓＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔＧｉｅｓｅｎ、Ｄ．ｑｕ

５４７
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Ａ—角质层的外表面，可见气孔 （箭头所示），比例尺长 ５０μｍ；Ｂ—图 Ａ中箭头所指气孔的放大，比例尺长 １０μｍ；Ｃ，Ｄ—角质层的内表

面和对应的线条图，可见表皮细胞和气孔器，显示类型为无规律型，比例尺长 ５０μｍ。Ｅ—图 Ｃ中气孔器和周围表皮细胞的放大，箭头所示

　　　　　　　 为气孔孔缝周围角质化增厚，比例尺长 ２５μｍ

图 ５　扫描电镜观察下的云南曲靖太和剖面中泥盆统海口组中的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的角质层及其线条图

Ｆｉｇ５　ＣｕｔｉｃｌｅｏｆＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅｕｎｄｅｒｓｃａｎｎｉｎｇ

　　　　　　　 ｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ（ＳＥＭ）ａｎｄｌｉｎｅｄｒａｗｉｎｇ

ｊｉｎｇｅｎｓｉｓ、ＤｍｉｎｏｒＸｕｅｔａｌ．及 Ｄｓｐｉｎｏｓｕｓ（Ｋｒｅｊｃｉ）
ＫｒｕｓｅｌｅｔＷｅｙｌａｎｄ等 （Ｂｏｕｒｅａｕｅｔａｌ．，１９６７；Ｌｉａｎｄ
Ｅｄｗａｒｄｓ，１９９５；Ｘｕｅｔａｌ．，２０１３），但其中绝大多数
种的 保 存 较 差 或 分 类 上 仍 有 争 议， 例 如

Ｄｄｅｖｏｎｉｃｕｓ和 Ｄｍｉｎｏｒ被归入 Ｓｅｎｇｅｌｉａ（Ｍａｔｓｕｎａｇａ
ａｎｄＴｏｍｅｓｃｕ，２０１７）。

在中国，Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的研究历史同样久远
（表 １）。早在 ２０世纪初，丁文江先生和王曰伦先
生在曲靖地区下泥盆统采集了植物化石，后经

Ｈａｌｌｅ（１９２７，１９３６） 鉴 定 为 Ａｒｔｈｒｏｓｔｉｇｍａｇｒａｃｉｌｅ
（＝Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ）（如图 ６－Ａ；本文重

拍）。李星学和蔡重阳 （１９７８）报道了云南沾益龙
华山及曲靖徐家冲剖面徐家冲组的 ３块 Ｄ．ｓｐｉｎａｅ
ｆｏｒｍｉｓ标本，并建立了西南地区早泥盆世 ３个植物
大化石组合，自下至上分别为Ｕｎｃａｔｏｅｌｌａｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ
Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍｓｐ．、Ｚ．ｍｙｒｅｔｏｎｉａｎｕｍＺ．ａｕｓｔｒａｌｉａｎｕｍ
以及 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓＺ．ｙｕｎｎａｎｉｃｕｍ。李代芸 （见方

润森等，１９８５）报道了曲靖下泥盆统中的 Ｄ．ｓｐｉ
ｎａｅｆｏｒｍｉｓ，并建立了该属 ２个新种 Ｄｒａｍｉｆｉｃａｎａｌｉｓ
Ｌｉ和 ＤｓｉｎｅｎｓｉｓＬｉ，但 笔 者 与 蔡 重 阳 和 王 怿
（１９９５）、Ｅｄｗａｒｄｓ等 （２０２２）的观点一致，认为这
２个新种 “可能是 Ｄｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ的不同部位或不

６４７
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表 １　中国研究 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的历史

Ｔａｂｌｅ１　ＲｅｓｅａｒｃｈｈｉｓｔｏｒｙｏｆＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｉｎＣｈｉｎａ

物种名 化石产地 时代 沿革、修订与相关讨论 原始文献

Ａｒｔｈｒｏｓｔｉｇｍａｇｒａｃｉｌｅ 曲靖，云南 早泥盆世

后续研究表明，Ａ．ｇｒａｃｉｌｅ是 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐｉ
ｎａｅｆｏｒｍｉｓ后出异名，后 Ｈａｌｌｅ（１９３６）采用了 Ｄ．
ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ

Ｈａｌｌｅ，１９２７

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世 Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ（１９９５）将其修订为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ Ｈａｌｌｅ，１９３６

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世 Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ（１９９５）将其修订为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ 李星学和蔡重阳，１９７８

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世 Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ（１９９５）将其修订为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ 李代芸（见方润森等，１９８５）

Ｄ．ｒａｍｉｆｉｃａｎａｌｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世

可能为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（“Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”）的不同
部位或不同保存状态的标本（蔡重阳和王怿，

１９９５；Ｅｄｗａｒｄｓ等，２０２２；本文）
李代芸（见方润森等，１９８５）

Ｄ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世

可能为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ（“Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”）的不同
部位或不同保存状态的标本（蔡重阳和王怿，

１９９５；Ｅｄｗａｒｄｓ等，２０２２；本文）
李代芸（见方润森等，１９８５）

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 曲靖，云南 中泥盆世 修订为 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐ．（本文） ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 江油，四川 早泥盆世
修订为 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｃｆ．Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ（Ｅｄ
ｗａｒｄｓｅｔａｌ．，２０２２）

耿宝印，１９９２

Ｄ．ｓｐｉｎｏｓｕｓ 江油，四川 早泥盆世
修订为 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｃｆ．Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ（Ｅｄ
ｗａｒｄｓｅｔａｌ．，２０２２）

耿宝印，１９９２

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐ． 江油，四川 早泥盆世
认为是“未知存疑的石松类”（“ｕｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｌｙ
ｃｏｐｈｙｔｅ？”）（Ｅｄｗａｒｄｓｅｔａｌ．，２０２２）

耿宝印，１９９２

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 三都，贵州 早泥盆世 Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ（１９９５）将其修订为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ 耿宝印和朱为庆，１９９４

Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ 曲靖，云南 早泥盆世
部分观点认为形态上与 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ非常相
似（如 Ｘｕｅｔａｌ．，２０１３）

ＬｉａｎｄＥｄｗａｒｄｓ，１９９５

Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ 新疆 中泥盆世 认为是 Ｓｅｒｒｕｌａｃａｕｌｉｓ（Ｘｕｅｔａｌ．，２０１３） 窦亚伟等，１９８３

Ｄ．ｍｉｎｏｒ 新疆 中泥盆世
修订为 Ｓｅｎｇｅｌｉａｍｉｎｏｒ（ＭａｔｓｕｎａｇａａｎｄＴｏｍｅｓｃｕ，
２０１７）

Ｘｕｅｔａｌ．，２０１３

Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ 曲靖，云南 中泥盆世 — 本文

同保存状态的标本”。另外，笔者还认为李代芸

（见方润森等，１９８５）所建立的新种 Ｓｔｉｇｍｏｐｈｙｔｏｎ
ｃｉｒｃｕｌａｒｅＬｉ和 ＳｓｉｎｅｎｓｅＬｉ实则为栖生有微螺虫的
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ茎轴。

Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ和 Ｃａｉ（１９８７）报道了云南曲靖中
泥盆统的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ（图 ６－Ｂ，６－

Ｃ；原作者未发表标本图示，本文新发表），但发
表时化石仅以线条图形式展示，使得后人的研究中

极少提及这一发现 （Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１８）或对其鉴定
提出质疑 （Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。耿宝印 （１９９２）
报道了四川江油下泥盆统平驿铺群中的 Ｄ．ｓｐｉｎａｅ
ｆｏｒｍｉｓ、Ｄ．ｓｐｉｎｏｓｕｓ以及 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐ．，之后
Ｅｄｗａｒｄｓ等 （２０２２）重新研究了这批标本，将其分
别鉴定为 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｃｆ．Ｄｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ和未知存
疑的石松类 （“ｕｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｌｙｃｏｐｈｙｔｅ？”）。耿宝印
和朱为庆 （１９９４）报道并描述了贵州三都县平寨
乡下泥盆统丹林组中的 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ以及其繁殖
和解剖结构（图 ６－Ｄ）。Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ（１９９５）对

曲靖下泥盆统徐家冲组的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ进行了详
细研究，揭示出该植物与 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ在小型叶、
分枝结构、根、气孔类型以及后生木质部等几方面

有所区别，并据此建立了该属新种 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ，
同时认为 Ｈａｌｌｅ（１９３６）、耿宝印和朱为庆 （１９９４）
描述的 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ均为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ。Ｅｄｗａｒｄｓ
等 （２０２２）除继续保持之前的观点外，并认为中
国报道的 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ均需要进一步确认。

除华南板块外，中国其他地区也相继报道有

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ。例如，窦亚伟等 （１９８３）报道了北
疆中泥盆统中的 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ，但 Ｘｕ等 （２０１３）
认为该植物可能是 ＳｅｒｒｕｌａｃａｕｌｉｓＨｕｂｅｒｅｔＢａｎｋｓ。Ｘｕ
等 （２０１３）建立和描述了新疆中泥盆统呼吉尔斯
特组中的 Ｄ．ｍｉｎｏｒ，而后该种被修订为 Ｓｅｎｇｅｌｉａｍｉ
ｎｏｒ（ＭａｔｓｕｎａｇａａｎｄＴｏｍｅｓｃｕ，２０１７）。

尽管 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ这一植物研究历史已近 ２００
年，但 正 如 Ｇｅｎｓｅｌ和 Ａｎｄｒｅｗｓ（１９８４） 所 述，
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ属的特征难以准确界定，该属下的种

７４７
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Ａ—云南下泥盆统徐家冲组的“Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”，标本号 ＰＢ１１１（最早发表于 Ｈａｌｌｅ（１９３６），ＰｌａｔｅＩ－２），馆藏于中国科学院南京地质古生物

所标本馆，本文重拍，比例尺长 １０ｍｍ；Ｂ—云南曲靖海口组 （西冲组）的 “Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”，箭头所示为小型叶，标本号 ＰＢ９３４８

（Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ和 Ｃａｉ（１９８７），Ａｂｂ．２线条图所依据的标本），馆藏于中国科学院南京地质古生物所标本馆，本文重拍，比例尺长 １０ｍｍ；Ｃ—

云南曲靖海口组 （西冲组）的 “Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”，箭头所示为小型叶，标本号 ＰＢ９３４９（Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ和 Ｃａｉ（１９８７），Ａｂｂ．３线条图所依据的

标本），馆藏于中国科学院南京地质古生物所标本馆，本文重拍，比例尺长 ２０ｍｍ。Ｄ—贵州三都县下泥盆统丹林组的 “Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ”，

　　　　　　　标本号为 ９１５４（最早发表于耿宝印和朱为庆 （１９９４），图版 １－２），馆藏于中国科学院植物研究所标本馆，本文重拍，比例尺长 ２０ｍｍ

图 ６　华南下、中泥盆统中的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ标本

Ｆｉｇ６　ＳｐｅｃｉｍｅｎｓｏｆＤｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｆｒｏｍｔｈｅＬｏｗｅｒａｎｄＭｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎｉｎＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ

更难以区分。目前该属中研究最为详细的种是 Ｄ．
ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ和 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ，它们的整体形态、繁
殖结构、解剖乃至角质层信息都较为清楚，但关于

两者之间的形态差异仍有争议。Ｌｉ和 Ｅｄｗａｒｄｓ
（１９９５）提出两者之间有 ５个区别，出现在小型
叶、分枝结构、根、气孔类型以及后生木质部。其

中，原作者也认为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的解剖信息并不十
分清楚，所以两者在后生木质部上的差异可能仍需

更多材料证明；根系的区别可能受环境的影响；在

叶方面和分枝结构上的差异，蔡重阳 （２０００）则
认为建立Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的 “证据并不充分，如叶的

排列方向、形态和数量在本种的标本中变异较大，

对气孔类型及孢子囊的特征……至于本种特征的 Ｋ
型茎干，笔者 （蔡重阳）早就在 ７０年代已有发
现”。笔者也认为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的小型叶回弯这一

区别特征并不稳定，极易受到埋藏学的影响。至于

Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ中 “缺少 Ｈ型或 Ｋ型分枝”，Ｘｕｅ等
（２０１６）在曲靖徐家冲组中采集到的 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ，
其中不乏有 Ｈ型或 Ｋ型分枝 （如 Ｘｕｅ等 （２０１６）
文中图 Ｓ４、Ｆ）。Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的 Ｈ型或 Ｋ型分枝
或许较少，但由于通常化石采集量较少，很难达到

统计学上的意义，因此对于只采集到的少量标本

（如本文的材料）就难以根据这一条特征进行鉴

定。笔者认为 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ和 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ最大
差别在于气孔类型，其中 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ的气孔类
型有所争议，最初描述为无规律型 （ａｎｏｍｏｃｙｔｉｃ），
后续研究解释为平列型 （ｐａｒａｃｙｔｉｃ）或者称之为更
为形象的玫瑰花型（Ｒｏｓｅｔｔｅ）（Ｌａｎｇ，１９３２；Ｒａｙｎｅｒ，
１９８４；Ｌｉｅｔａｌ．，２０００；ＧｕｏａｎｄＷａｎｇ，２０１６），与
Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的无规律型具有明显差异。
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本次研究的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的角质层气孔类型
明显为无规律型，与 Ｄ．ｓｐｉｎａｅｆｏｒｍｉｓ的玫瑰花型气
孔类型不同，但与 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的角质层类型一
致。基于此，将标本 ＰＢ２０７２３２鉴定为 Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎ
ｓｉｓ。而在 Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ和 Ｃａｉ（１９８７）报道的中泥盆
世的 “Ｄ．ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ”（即标本 ＰＢ９３４８和 ＰＢ９３４９）
中，维管束分布在茎轴中央（图 ６－Ｂ，６－Ｃ），叶片
稀疏排列在茎轴两侧，斜向上生长，顶端略微下

垂，叶片侧压呈镰刀状，这些特征符合 Ｄｒｅｐａｎｏ
ｐｈｙｃｕｓ的属征。但正如上文所述，表皮细胞和气孔
特征是鉴定 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ属下种的重要特征，但
由于缺少关键性的表皮细胞特征，所以暂时将标本

ＰＢ９３４８和 ＰＢ９３４９鉴定为 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓｓｐ．。

４　讨论

４１　中泥盆世海口植物群 （西冲植物群）

中国的中泥盆世植物化石非常丰富，根据现代

中国地理区域将其划分为北方植物群和南方植物群

（李星学和蔡重阳，１９７９；蔡重阳和王怿，１９９５）。
实际上，所谓北方植物群主要分布在新疆准噶尔地

层区，而南方植物群则分布在华南地区，其中海口

组／西冲组是南方植物群最重要的赋存层位。自
Ｈａｌｌｅ（１９３６）报道了云南曲靖地区的中泥盆世植物
以来，在该地区及其附近相继发现了大量的中泥盆

世 化 石 （Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄ Ｃａｉ，１９８７；Ｌｉ，１９９０；
Ｗａｎｇａｎｄ Ｂｅｒｒｙ，２００１； Ｈａｏ ｅｔａｌ．， ２００７； Ｌｉｕ
ｅｔａｌ．，２０１３；马嘉欣和徐洪河，２０１７；郑高峰等，
２０２６）。该植物群以石松类植物占优势，包括
ＣｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎｖａｒｉａｂｉｌｅＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔＣａｉ、Ｌｅｐｉｄｏｓｉｇｉｌ
ｌａｒｉａ？ｃｙｃｌｏｆｏｒｍｉｓＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔＣａｉ、Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ？
ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓＳｚｅ、ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅＺｈｅｎｇ
ｅｔａｌ．、Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ（Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔ
Ｃａｉ）Ｌｉ、ＹｕｇｕａｎｇｉａｏｒｄｉｎａｔａＨａｏｅｔａｌ．及 Ｄｒｅｐａｎｏ
ｐｈｙｃｕｓｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ；似真蕨类包括 Ｐａｎｘｉａｇａｂａｔａ
ＷａｎｇｅｔＢｅｒｒｙ和 Ｒｈｉｐｉｄｏｐｈｙｔｏｎａｃａｎｔｈｕｍ Ｂｅｒｒｙｅｔ
Ｗａｎｇ；真叶类植物基干类群包括 Ｅｏｃｌａｄｏｘｙｌｏｎ
ｍｉｎｕｔｕｍ （Ｈａｌｌｅ） Ｋｏｉｄｚｕｍｉ、ＫｕｎｉａｖｅｎｕｓｔａＸｉｏｎｇ
ｅｔａｌ．、ＰｓｉｌｏｐｈｙｔｏｎｓｔｒｉａｔｕｍＷａｎｇｅｔＢｅｒｒｙ、Ｔａｕｒｉｔｈｅ
ｃａｃｏｒｎｕｔａ（ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔＣａｉ）ＷａｎｇｅｔＢｅｒｒｙ及 Ｔｓａ
ｉａｄｅｎｔｉｃｕｌａｔａＷａｎｇｅｔＢｅｒｒｙ（Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１８；郑
高峰等，２０２６及本文）。在属一级上，以地方性属

为主，广布属仅有 ＬｅｐｉｄｏｓｉｇｉｌｌａｒｉａＫｒｕｓｅｌｅｔＷｅｙ
ｌａｎｄ、ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓＬｕｔｚ、Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ及 Ｐｓｉｌｏ
ｐｈｙｔｏｎＤａｗｓｏｎ；在种一级上，地方性种的比例更
高，甚至几乎全为地方性种。

除大化石外，中泥盆统海口组还发现丰富的分

散角 质 层 （ＧｕｏａｎｄＷａｎｇ，２０１６）。孙 德 伟 等
（２００７）将云南禄劝中泥盆统角质层鉴定为 Ｏｒｅ
ｓｔｏｖｉａｃｆ．Ｏ．ｄｅｖｏｎｉｃａ。该角质层具有 ２种类型：类
型 Ｉ具有规律分布的孔状结构，表皮细胞呈不规则
多边形或长条形；类型Ⅱ具有规律分布似气孔结
构，表皮细胞呈长方形。

Ｃｌｅａｌ和 ＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ（２０１４）发展了前人
关于演化植物群 （ＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙＦｌｏｒａ）的概念，将
地史时期的植物划分为 ５个演化植物群，其中泥盆
纪植物演化群更替频繁，可识别出 ３个演化植物
群，分别为 “莱尼蕨类植物群”（ＲｈｙｎｉｏｐｈｙｔｉｃＦｌｏ
ｒａ，ＳＤ１）、“始植物群” （ＥｏｐｈｙｔｉｃＦｌｏｒａ，Ｄ１－Ｄ２）
和 “古生代植物群” （ＰａｌａｅｏｐｈｙｔｉｃＦｌｏｒａ，Ｄ３－Ｃ）。
其中，“始植物群”以工蕨类、三枝蕨类和早期石

松类为主，而 “古生代植物群”则以石松类、楔

叶类、似真蕨类及早期裸子植物为主 （Ｃｌｅａｌａｎｄ
ＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ，２０１４）。中泥盆世海口植物群见
证了 “始植物群”向 “古生代植物群”的转变，

既含有早期石松类 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ、三枝蕨类 Ｐｓｉｌｏ
ｐｈｙｔｏｎ及 Ｔａｕｒｉｔｈｅｃａ等 “始植物演化群”分子，又

含有具异孢习性的石松类 Ｙｕｇｕａｎｇｉａｏｒｄｉｎａｔａ、似
真蕨类Ｐａｎｘｉａ和Ｒｈｉｐｉｄｏｐｈｙｔｏｎ等 “古生代植物群”

分子。

４２　海口组古土壤
在太和剖面海口组局部层位，可见中层猪肝色

粉砂岩、泥岩夹中薄层灰白色、黄色粉砂岩互层

（图 ７－Ａ，７－Ｂ）。管状结构在垂直层面连续分布，
并在中薄层的灰白色、黄色粉砂岩中呈灰蓝色

（图 ７－Ｂ），在猪肝色粉砂岩、泥岩中呈深灰色

（图 ７－Ｃ）。管状结构在垂直方向二歧分叉（图 ７－

Ｂ，白色箭头），在层面方向水平延展，共同构成
Ｈ型或 Ｋ型结构（图 ７－Ｃ）。这些管状结构具有的
Ｈ型或 Ｋ型结构，区别于典型的潜穴和水平遗迹，
且与工蕨类和部分早期石松类植物的 Ｈ型或 Ｋ型
分枝类似。早期石松类镰蕨目成员 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ
被认为具有克隆习性，通过多次 Ｈ型或 Ｋ型结构
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Ａ—猪肝色粉砂岩、泥岩与中薄层的灰白色、黄色粉砂岩互层，方框放大见于图 ３－Ｂ；Ｂ—古土壤中的植物遗迹 （箭头所示）；

Ｃ—古土壤中的植物遗迹，具 Ｈ型或 Ｋ型结构 （白色虚线所示）。中性笔长 １３８ｃｍ

图 ７　云南曲靖太和剖面海口组中的古土壤及其中的植物遗迹

Ｆｉｇ７　ＰａｌｅｏｓｏｌｓｗｉｔｈｐｌａｎｔｔｒａｃｅｓｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＴａｉｈｅｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

拓殖陆地 （Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６）。Ｘｕｅ等 （２０１６）报
道了云南曲靖下泥盆统徐家冲组中的 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ
的地下根状茎形成的古土壤，具有特征的 Ｈ型或
Ｋ型结构 （如Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６，图 ２－Ｈ，２－Ｉ），与
本次研究的管状结构非常类似。在曲靖地区时代更

早的下泥盆统桂家屯组也发现了类似的古土壤，其

管状结构分布广泛，同样呈现出 Ｈ型或 Ｋ型结构，
推测是由 ｃｆ．Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ所形成的。这些茎轴构

成的网状结构能够有效地捕获和固持地表附近的细

粒沉积物，并可能促使细粒沉积物的固持和土壤发

育 （Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０２３）。除此之外，在美国怀俄明
州下泥盆统 ＢｅａｒｔｏｏｔｈＢｕｔｔｅ组发现了同属镰蕨目的
Ｓｅｎｇｅｌｉａｒａｄｉｃａｎｓ，该植物不论是在形态上还是生活
习性上都与 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ非常相似，两者的叶子
都呈短三角形或镰刀形，且相对较小，茎轴具有类

似的 Ｈ型或 Ｋ型结构，生长习性方面都倾向于通
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过克隆生长来扩展种群，并穿层生长 （Ｍａｔｓｕｎａｇａ
ａｎｄＴｏｍｅｓｃｕ，２０１７）。最近 Ｓｏｎｇ等 （２０２５）报道
了云南武定剖面海口组与本次研究相似的管状结

构，并将其解释为维管植物的根状茎。考虑到目前

在海口组中尚未发现工蕨类植物，故笔者认为同一

剖面海口组古土壤中的管状结构是由 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ
ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｉｓ的根状茎所形成的。

尽管最早的古土壤可能在前寒武纪就已经出现

（Ｒｅｔａｌｌａｃｋ，２０２３ａ，２０２３ｂ），但其分布规模和类型
远不如维管植物出现之后 （薛进庄等，２０２６）。含
植物的古土壤记录略晚于维管植物化石最早出现的

记录，例如在北美志留系 Ｂｌｏｏｍｓｂｕｒｇ组和老红砂
岩 ＲａｇｌａｎＭｕｄｓｔｏｎｅ组就可能已出现由莱尼蕨类、
隐孢子植物及真菌等形成的古土壤（ＤｒｉｅｓｅａｎｄＭｏ
ｒａ，２００１；Ｍｏｒｒｉｓｅｔａｌ．，２０１２）。至泥盆纪，植物多
样性和含植物的古土壤记录迅速增加（Ｘｕｅｅｔａｌ．，
２０１６，２０２３以及其中相关文献）。

在早泥盆世，以工蕨类、早期石松植物和三枝

蕨 类 占 优 势 类 群 （Ｃｌｅａｌａｎｄ ＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ，
２０１４），其中前两类具有克隆生长的习性，以水平
生长拓殖陆地，并形成分株，如 Ｎｏｔｈｉａ（Ｄａｖｉｅｒｏ
Ｇｏｍｅｚｅｔａｌ．，２００５），同时从水平匍匐枝伸出繁殖
枝或者向上拓展的营养枝。这些生长方式对土壤形

成、减少土壤侵蚀及提高土壤稳定性等有很大贡

献。以桂家屯组和徐家冲组为例，工 蕨 类 和

Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ地下茎的密度分别可达 ６００±２００条
／ｍ３和 ８００～１３００条／ｍ３ （Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６）。

至中、晚泥盆世，植物面貌发生重要改变，植

物根系统和古土壤也同样经历了显著演化。以前裸

子植物为代表的深根类型 （如 Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ）在此
时期根系深度可达 ８０～１００ｃｍ，其通过增强化学风
化作用与土壤有机碳封存，促进了河流的养分输入

并引发海洋缺氧事件，从而成为连接陆地生态与海

洋生物危机的关键纽带 （ＡｌｇｅｏａｎｄＳｃｈｅｃｋｌｅｒ，
１９９８）。纽约 Ｃａｔｓｋｉｌｌ地区中泥盆世吉维特期 （约

３８５Ｍａ）古土壤的研究揭示，Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ不仅在
纵向上演化出与现代种子植物类似的深根系统，还

横向扩展范围达数米，重构了森林生态系统的能量

流动模式，为泥盆纪晚期全球气候变冷与生物辐射

事件奠定了物质基础 （Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２０）。
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的成土作用可从早泥盆世延续至

中泥盆世。其不仅通过克隆生长方式迅速扩展，形

成了密集的植被覆盖，而且根状茎的分解为土壤提

供了大量有机质，增加了土壤结构的复杂性，减轻

了地表的侵蚀，并有效固定土壤、增加土壤厚度，

进一步提高了土壤的稳定性，在改良土壤结构中发

挥着重要作用。同时，在中泥盆世的陆地生态系统

中，这些根状茎网络作为土壤生态系统中重要的碳

汇，为陆生无脊椎动物提供了栖息地，促进了生物

多样性增加。

５　结论
１）云南曲靖太和剖面海口组中 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ

ｑｕｊｉｎｇｅｎｓｅ和具根状茎古土壤的发现表明，Ｄｒｅｐａｎｏ
ｐｈｙｃｕｓ不仅广泛出现在华南早泥盆世地层中，还延
续至中泥盆世。华南中泥盆世植物群处于 “始植

物群”向 “古生代植物群”转变的过程中。

２）Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ的成土作用从早泥盆世延续
至中泥盆世，与深根系统类群 （如 Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ）
共同有效地固定了土壤，减轻了地表的侵蚀，共同

塑造了中泥盆世的地球景观。

致谢　中国科学院南京地质古生物研究所董重
副研究员处理和拍摄角质层，并讨论了相关内容，

褚存英老师借览馆藏标本，汤晶晶老师协助拍摄部

分标本，冯立梅老师处理孢粉样品。中国科学院植

物研究所标本馆 （ＰＥ）杨学健老师提供部分化石
图片；北京大学薛进庄副教授和审稿老师提出诸多

宝贵意见，在此一并感谢！
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