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及其演化和古地理意义
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摘　要　云南曲靖中泥盆统海口组植物化石是南方植物区系的典型代表，植物组合以石松类为主，兼具大

量的地方性特色植物，被称为海口植物群或西冲植物群。本研究基于云南曲靖中泥盆统海口组的植物化石新材

料，识别出 ２种石松类：ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅＺｈｅｎｇ，Ｗａｎｇ，Ｌｉ，ＬｉｕｅｔＸｕｅｓｐ．ｎｏｖ．（沾益拟鳞木，新种）和

Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ（ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒｅｔＣａｉ）Ｌｉ（华夏小木）。沾益拟鳞木具假轮状排列的简单叶基，细枝的叶

基上部有向两侧延伸的浅沟状假叶痕，在粗枝上假叶痕呈规则的 Ｍ型结构；营养叶不分叉，纤细，呈线形；孢子

叶呈勺状，在茎干密集排列形成长达１８ｃｍ的繁殖区，孢子囊椭圆形，着生于孢子叶的近轴面。华夏小木的标本

显示了与前人描述相似的茎轴形态及叶基排列方式。在新材料的基础上，通过计算机三维建模的方法，探讨了

泥盆纪石松类植物的叶基形态变化，指出沾益拟鳞木及其他相似植物叶基上的 Ｍ型结构并非叶舌穴。中泥盆世

石松类植物显示出相似的、原始的叶基形态，且一些类型演化为较大的体型 （即树型习性），体现了它们在营养

结构方面相似的进化程度。华南中泥盆世石松类植物群主要分布于河流或滨岸，具有显著的区域性特征，可能

反映出华南地区较为隔离的古地理位置。研究成果进一步丰富了华南中泥盆世的植物多样性，也为石松类植物

的演化提供了新的证据。
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维管植物在志留纪、泥盆纪辐射演化，奠定了

陆地植被及陆地生态系统的基础 （ＤｉＭｉｃｈｅｌｅａｎｄ
Ｂａｔｅｍａｎ，１９９６；薛 进 庄 和 郝 守 刚，２０１４；Ｘｕｅ
ｅｔａｌ．，２０１８；Ｃａｐｅｌｅｔａｌ．，２０２２）。中泥盆世是早期
维管植物支系演化及森林形成的关键时期，在全球

范围内具丰富的化石记录 （Ｃａｐｅｌｅｔａｌ．，２０２２，
２０２３），为了解早期陆地植被的阶段式演化及其机
制提供了丰富的研究材料。

中泥盆统在中国出露广泛，含有大量植物化

石，其中北方植物区系主要分布在新疆准噶尔盆地

西缘一带 （徐洪河等，２０１５；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０２４），
南方植物区系主要包括湖北、湖南、云南等地区

（蔡重阳和王怿，１９９５）。南方植物区系中既有全
球性分布的代表属种如 Ｌｅｃｌｅｒｑｉａ，又有很多地方性
属种，如 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ、Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ、Ｙｕｇｕａｎｇｉａ
等 （蔡重阳和王怿，１９９５；Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７）。云
南曲靖中泥盆统海口组中的植物化石是南方植物区

系的典型代表，植物组合以石松类为主，兼具大量
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的地方性特色植物，被称为海口植物群或西冲植物

群 （Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。在该植
物群中，石松类已演化出乔木、异孢、叶舌等重要

性状 （Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７；刘乐
等，２０１８）。

基于云南曲靖中泥盆统海口组的化石材料，笔

者报道了 ２种石松类植物，即沾益拟鳞木 （新种）

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．和 华 夏 小 木
Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ，对它们的形态学特征进
行描述和比较，并结合华南中泥盆世晚期的其他石

松类植物，探讨了这一类群的演化及其古地理分

布。研究成果进一步丰富了华南中泥盆世的植物多

样性，也为石松类植物的演化提供了新的证据。

１　地层、材料与方法
本研究的植物化石标本均采自云南省曲靖市中

泥盆统海口组，化石产地位于沾益区盘江镇中村西

侧的采石场，ＧＰＳ位置为２５°４３′７″Ｎ，１０３°４８′２２″Ｅ
（图 １）。１条中间道路将该采石场剖面截断形成 ２
个露头，笔者分别测制了露头 １（剖面下部）和露
头 ２（剖面上部）。该剖面岩性主要为砾岩、含砾
粗砂岩、中—细粒砂岩，整体由多个向上变细的沉

积旋回叠覆构成，旋回之间呈侵蚀接触关系

（图 ２）。砾岩多为颗粒支撑，其中砾石基本为石英
质，砾径最小者为 １～２ｃｍ，稍大者为 ４～５ｃｍ，个
别砾石砾径可达 ８ｃｍ （图 ２－ｅ，２－ｆ），磨圆度较好
—好，不同层位间砾径差异显著。砂岩整体厚度

大，为多期叠置砂体（图 ２－ｂ），常见块状构造，
局部可见板状交错层理或槽状交错层理（图 ２－ｃ），
仅在每个旋回的顶部夹少量横向不连续的薄层泥质

粉砂岩或泥岩，富含植物化石（图 ２－ｇ）。含砾粗
砂岩中常保存有较粗的平躺茎干化石（图 ２－ｄ）。
野外观察表明，中村剖面的海口组沉积物以推移质

搬运为主，露头剖面常显示砂体呈宽阔席状或带状

展布，横向连续性较好，砂体内部可见多条分流河

道切割叠置（图 ２－ｂ），表现为辫状河沉积特征。
更精细的沉积学分析有待进一步开展。

曲靖地区的中泥盆统从下到上依次为穿洞组、

上双河组和海口组 （Ｙａｎｇｅｔａｌ．，１９８１；彭辉平等，
２０１６），后 ２个组有时被合并为西冲组 （蔡重阳

等，１９９４；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７）或被称为广义的海
口组 （侯鸿飞和王士涛，１９８８）。文中采用穿洞组

图 １　云南曲靖中村剖面位置

Ｆｉｇ１　ＭａｐｓｓｈｏｗｉｎｇｌｏｃａｔｉｏｎｏｆＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎ

ｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

和海口组的划分方案。

海口组广泛分布在云南昆明、沾益、武定、华

宁和禄劝等地 （Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，
２００７；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３；Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６），形成时
代被界定为中泥盆世吉维特期，主要证据为在该套

地层中发现了 Ｂｏｔｈｒｉｏｌｅｐｉｓ（沟鳞鱼）和孢粉组合
Ｇｅｍｉｎｏｓｐｏｒａ ｌｅｍｕｒａｔａＣｒｉｓｔａｔｉｓｐｏｒｉｔｅｓｔｒｉａｎｇｕｌａｔｕｓ或
Ａｒｃｈａｅｏｚｏｔｒｉｌｅｔｅｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓＣｙｍｂｏｓｐｏｒｉｔｅｓ ｍａｇｎｉｆｉｃｕｓ
（卢礼昌和欧阳舒，１９７８；蔡重阳，２０００；田家杰
和朱怀诚，２００５）。以往，在海口组发现的石松类
植物包括 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ、Ｙｕｇｕａｎｇｉａｏｒ
ｄｉｎａｔａ、Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ及 Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎ
ｖａｒｉａｂｉｌｅ等 （ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；Ｈａｏｅｔａｌ．，
２００７；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３；马嘉欣和徐洪河，２０１７）。

本研究的化石标本包括近 ５０块压型及印痕化
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ａ—中村剖面局部，比例尺长 １ｍ，箭头指示 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ的采集点；ｂ—宽阔席状或带状砂岩，砂体内部可见分流河道切割叠

置，虚线指示多期次河道侵蚀面，比例尺长 １ｍ；ｃ—顶部的板状交错层理砂岩和底部的含砾粗砂岩，白色矩形框为 ｄ图放大部位，比例尺

长 ２０ｃｍ；ｄ—含砾粗砂岩中横躺的茎干化石，比例尺长 ５ｃｍ；ｅ—砾岩，砾石直径可达 ８ｃｍ，比例尺长 ５ｃｍ；ｆ—砾岩，含细砾，比例尺长

　　　　　　　　 １ｃｍ；ｇ—图 ２－ａ中箭头所示 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ采集点的茎干压型化石，比例尺长 １０ｃｍ

图 ２　云南曲靖中村剖面海口组野外露头照片

Ｆｉｇ２　ＯｕｔｃｒｏｐｐｈｏｔｏｓｏｆｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

石，其中 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．采集自
挖掘出的粉砂岩落石中，属于露头 ２的下部，
Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ采集自露头 １下部的粉
砂岩化石层中（图 ２；图 ３）。化石标本保存于北京
大学地球与空间科学学院地质博物馆，编号为

ＰＫＵＸ２３００１至 ＰＫＵＸ２３０３０。

为揭示植物化石的细节特征，先在实体显微镜

下对标本进行针修，再用相机进行宏观拍照，最后

用体视显微镜进行微观拍照。化石的形态学测量采

用 ＩｍａｇｅＪ软件，照片排版及绘图采用 ＣｏｒｅｌＤＲＡＷ

软件。
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图 ３　云南曲靖中村剖面海口组岩性柱状图及本文 ２种

　　　　　　　　植物化石的层位 （箭头）

Ｆｉｇ３　ＬｉｔｈｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｌｕｍｎｏｆｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＺｈｏｎｇｃｕｎ

ｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ，ａｎｄｔｈｅｂｅｄｓｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ

　　　　　　　　ｔｈｅｐｒｅｓｅｎｔｔｗｏｐｌａｎｔｓ（ａｒｒｏｗｓ）

２　系统古植物学及特征描述

２１　系统古植物学
石松纲 Ｌｙｃｏｐｓｉｄａ
　目、科未定 Ｉｎｃｅｒｔａｅｓｅｄｉｓ
　　属 ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓＬｕｔｚ，１９３３
　　模式种 ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｈｉｒｍｅｒｉＬｕｔｚ，１９３３

ＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅＺｈｅｎｇ，
Ｗａｎｇ，Ｌｉ，ＬｉｕｅｔＸｕｅ，ｓｐ．ｎｏｖ．

种征：具二歧式分枝的石松类。叶基呈菱形或

长条形，紧密假轮状排列。叶基上部具假叶痕，呈

两侧延伸的浅沟状或 Ｍ形。营养叶不分叉，纤细，
呈线形，长 ６～１２ｍｍ。孢子叶呈勺状，自茎轴水
平伸出，远端向近轴面弯折，长 ５～８ｍｍ。孢子叶
在茎轴密集排列形成至少 １８ｃｍ的繁殖区。孢子囊
椭圆 形，着 生 于 孢 子 叶 的 近 轴 面，长 １８～
２４ｍｍ，宽 ０８～１１ｍｍ。

模式标本（Ｈｏｌｏｔｙｐｅ）：ＰＫＵＸ２３００９ａ（图 ４－ａ）
副模标本：ＰＫＵＸ２３００４（图 ４－ｂ）、ＰＫＵＸ２３００６

（图 ５－ｆ）、ＰＫＵＸ２３００１（图 ６－ａ）
词源：种名 ｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ来自化石采集地沾益区

的汉语拼音

产地及层位：云南省曲靖市沾益区中村剖面中

泥盆统海口组

保存地点：北京大学地球与空间科学学院地质

博物馆

原始鳞木目 Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒａｌｅｓ
　原始鳞木科 Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ
　　属 ＭｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎＬｉ，１９９０
　　　模式种 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ（Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ

ｅｔＣａｉ，１９８７）Ｌｉ，１９９０
Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ

归入标本：ＰＫＵＸ２３０１２和 ＰＫＵＸ２３０１３（图 ７）
产地及层位：云南省曲靖市沾益区中村剖面中

泥盆统海口组

２２　Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ的特征描述
２２１　茎轴、叶基及营养叶

同层保存的茎干分为细枝和粗枝（图 ４－ａ），
具二歧式分枝，分叉角度为４４°～８０°。图 ４－ｂ中细
枝以较大的角度 （８０°）分叉，形成 ２个子枝。图
４－ａ中细枝的分叉从岩层中穿层而出 （箭头），其

分枝角度呈钝角，似为压实变形所致；分叉后的细

枝沿层面展布，其中保存最长的细枝长 ５８ｃｍ，宽
约 ５ｍｍ。粗枝的茎宽为 ２５～２８ｃｍ，保存的最大
长度约为 １３ｃｍ。粗枝的叶基形态、排列方式与细
枝一致，且与细枝保存在同一岩层面上，因此笔者

认为它们属于同一种植物（图 ４－ａ）。

茎轴具叶基和宿存的叶片（图 ４；图 ５）。细枝
的叶基呈紧密假轮状排列，有明显的直列线和水平
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a
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ａ—同层保存的粗枝和细枝，兼具等二歧式和不等二歧式分枝，箭头示等二歧式分叉的细枝，标本号 ＰＫＵＸ２３００９ａ，比例尺长 ５ｃｍ；

ｂ—细枝，二歧式分枝，茎轴两侧有叶片宿存，表面具叶基，标本号 ＰＫＵＸ２３００４，比例尺长 ２ｃｍ；ｃ—茎轴表面的不同保存样式，

下部可见茎表面螺旋排列的叶基，茎两侧具宿存的纤细营养叶，标本号 ＰＫＵＸ２３００３，比例尺长 ２ｃｍ；ｄ—粗枝上保存的叶基，标本

号 ＰＫＵＸ２３００５，比例尺长 ２ｃｍ；ｅ，ｆ—对开的细枝标本，标本号 ＰＫＵＸ２３００９ａ、ＰＫＵＸ２３００９ｂ，比例尺长 ５ｍｍ；ｇ—细枝上的叶片

　　　　　　　 和叶基形态，孢子囊保存差，标本号 ＰＫＵＸ２３００４，比例尺长 ３ｍｍ

图 ４　云南曲靖中村剖面海口组 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．的茎轴和叶片

Ｆｉｇ４　ＡｘｅｓａｎｄｌｅａｖｅｓｏｆＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．ｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，

　　　　　　　　 ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

排，叶基之间无纵纹装饰。叶基大小较均匀，长

１２～１５ｍｍ，宽 ０３～０４ｍｍ，每轮有 ８～１０个叶
基。大部分叶基以凹坑形式保存，但在以碳膜压型

形式保存的化石中，叶基表现为上凸的长条形铸体

（图 ５－ｄ），可与凹坑相对应。一些叶基具较明显的
菱形轮廓（图 ５－ｂ，５－ｆ，５－ｋ），其他一些则无，可
能反映叶基不同的保存状态。一些叶基凹坑的上部

可见假叶痕，呈向两侧延伸的浅沟（图 ５－ｈ，５－ｉ）。
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a

b

c

d

e

f

g

h

j

ki

ａ—粗枝上的叶基，标本号 ＰＫＵＸ２３００９ａ，比例尺长 ２ｍｍ；ｂ—细枝表面的叶基，其侧边具菱形轮廓，标本号 ＰＫＵＸ２３００４，比例尺长 ２ｍｍ；

ｃ—细枝的叶基，标本号 ＰＫＵＸ２３００９ａ，比例尺长 ２ｍｍ；ｄ—碳化保存的叶片基部，为长条形铸体，标本号 ＰＫＵＸ２３００６，比例尺长 １ｍｍ；

ｅ—与碳化叶片铸体对应的叶基呈下凹的形态，标本号 ＰＫＵＸ２３００６，比例尺长 １ｍｍ；ｆ—下凹保存的叶基及菱形轮廓，标本号 ＰＫＵＸ２３００６，

比例尺长 ２ｍｍ；ｇ—细枝上的叶基，标本号为 ＰＫＵＸ２３００４，比例尺长 １ｍｍ；ｈ，ｉ—粗枝 （ｈ）和细枝 （ｉ）上叶基的假叶痕对比，标本号分

别为 ＰＫＵＸ２３００９ａ、ＰＫＵＸ２３００４，比例尺长 ０５ｍｍ；ｊ—粗枝上的叶基形态，标本号 ＰＫＵＸ２３００５，比例尺长 ２５ｍｍ；ｋ—细枝上的叶基及

　　　　　　　 斜列线微斜的水平线，标本号 ＰＫＵＸ２３００３，比例尺长 ２５ｍｍ

图 ５　云南曲靖中村剖面海口组 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．的叶基形态

Ｆｉｇ５　ＬｅａｆｂａｓｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｏｆＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．ｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎ

ａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ
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a

b

c

d

e

f

g

h

c

d

e

b

ａ—繁殖区及散落的孢子叶—孢子囊复合体 （左上圆圈标记处），标本号 ＰＫＵＸ２３００１，比例尺长 ２ｃｍ；ｂ—ａ中繁殖区上部 （黑色框）

的放大，示保存在茎轴正面的椭圆形孢子囊聚集，比例尺长 ２５ｍｍ；ｃ，ｄ，ｅ—图 ６－ａ中繁殖区不同部位 （箭头 ｃ、ｄ、ｅ）的放大，

示保存在茎轴侧面的孢子囊及弯曲的孢子叶，比例尺长 ２５ｍｍ；ｆ—散落的孢子叶—孢子囊复合体，孢子囊着生于叶片近轴面，比例

　　　　　　　尺长 ５ｍｍ；ｇ—孢子叶—孢子囊复合体，孢子叶保存完好，标本号 ＰＫＵＸ２３００２，比例尺长 ２５ｍｍ；ｈ—繁殖区局部，比例尺长 ２５ｍｍ

图 ６　云南曲靖中村剖面海口组 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．的繁殖结构

Ｆｉｇ６　ＦｅｒｔｉｌｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｆＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．ｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎ

ａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

粗枝的叶基排列较为松散，亦呈假轮状排列，

每轮 １２～１６个叶基，长 ２４～３６ｍｍ，宽 ０４～
０６ｍｍ，叶基之间无明显的纹饰，呈长条形或梭
形（图 ５－ａ，５－ｊ）。在一些叶基凹坑的中央，可见
１条较为清晰的中线（图 ５－ａ）。一些粗枝叶基凹坑

的顶 部 可 见 假 叶 痕 呈 较 为 规 则 的 Ｍ 型 样 式
（图 ５－ｈ）。

营养叶以 ２０°～４５°向上从茎轴伸出，呈线形，
长 ６～１２ｍｍ，宽约 ０５ｍｍ，具 １条清晰的碳化叶
脉。叶片基部向下延伸，远端变细（图 ４－ｃ，４－

２６７
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ｄ），顶端不分叉。
２２２　孢子叶、孢子囊及繁殖区

孢子叶与营养叶不同型。孢子叶整体呈勺状，

可分为近水平的近端叶柄和向上弯折的远端叶片 ２
个部分（图 ６－ｃ，６－ｄ，６－ｆ，６－ｇ）。近端叶柄长 １
～２ｍｍ，远端叶片长 ４～６ｍｍ，孢子叶整体长 ５～
８ｍｍ。孢子叶近端的上表面着生孢子囊，叶片基
部略向下延伸，一些孢子叶上的孢子囊保存较差

（图 ６－ｅ）。
孢子叶密集排列，在细枝聚集形成繁殖区

（图 ６－ａ）。一个保存较好的繁殖区长约 １８ｃｍ，轴
宽 ３～４ｍｍ （不包括孢子叶），但顶部不完整，且
茎轴未见变细趋势，因此完整的繁殖区应该更长。

繁殖区中的孢子叶可保存在茎轴的正面（图 ６－ｂ）
或侧面（图 ６－ｃ，６－ｄ，６－ｅ）。保存在茎轴正面的
孢子叶未保存远端叶片而显露保存完好的椭圆形孢

子囊，呈螺旋状密集排列（图 ６－ｂ）。一些保存在
茎轴侧面的孢子叶可见其近轴面着生的椭圆形孢子

囊，长 １８～２２ｍｍ，宽 ０８～１ｍｍ。另有一些较
为破碎的繁殖标本（图 ６－ｈ）及散落的孢子叶—孢
子囊复合体（图 ６－ｆ），它们展示出相似的孢子叶形
态，孢子囊着生在叶的近轴面上，整体呈椭圆形，

长 ２～２４ｍｍ，最宽处为 ０９～１１ｍｍ，比未散落
的孢子囊略大，孢子囊中所含孢子类型未知。

２３　Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ的特征描述
该植物的茎干散乱保存在同一岩层面上，可见

１或 ２次二歧式分叉，保存最长的茎干长约 １ｍ，
宽 ４～５ｍｍ（图 ７－ａ）。叶基为卵圆形或纺锤形，假
轮状排列，长 ３～４ｍｍ，宽 ０８～１２ｍｍ，有明显
的直列线、斜列线和水平排，斜列线的角度为 ６０°
～７０°。叶基上部具不规则的凹坑状假叶痕（图 ７－
ｇ，７－ｈ），叶基之间的距离宽 ０２～０２５ｍｍ（图 ７－
ｅ，７－ｆ）。该种植物的叶片末端分叉，叶片基部至
分叉点的长度为 ２５～４５ｍｍ，叶片基部最宽，约
为 １ｍｍ（图 ７－ｂ，７－ｃ）。由于保存原因，常见二
分叉保存的叶片（图 ７－ｄ）。

３　两种石松植物的对比和讨论

３１　Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ的对比和
讨论

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ具有假轮状排列的

叶基，缺乏典型的叶痕，叶纤细不分叉，具较长的

繁殖区，孢子叶呈勺状，孢子囊椭圆形，着生于孢

子叶近轴面。相较于同期的石松类植物，该植物与

拟鳞木 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ属最为相近。该属由 Ｌｕｔｚ
建立，模式种为 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｈｉｒｍｅｒｉ（锉拟鳞
木），模式标本采自于德国 Ｂａｖａｒｉａ州 Ｈｏｆ附近的
Ｇｅｉｇｅｎ早 石 炭 世 地 层 （Ｌｕｔｚ，１９３３）。斯 行 健
（１９５６）和 《中国古生代植物》编写小组 （１９７４）
将中国江苏上泥盆统五通组上部发现的一些标本也

归入Ｌ．ｈｉｒｍｅｒｉ，并认为Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ属的主要特
征为叶座明显、狭细、假轮状排列、上下交错、无

明显的叶痕、叶不分叉。本次研究的植物形态学特

征与 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ属征相符，因此可归入该属，
但其在叶基大小、形状等方面与该属已报道的其他

种类存在差异，且本次研究标本具较长的繁殖区，

孢子叶—孢子囊复合体的特征清晰，因此鉴定为一

新种。

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ在全球很多地区均有发现，包
括美国、前苏联、阿根廷、秘鲁、埃及和中国等

（Ｌｅｊａｌ，１９６８），但绝大部分化石以具叶基的营养
轴形式保存，各种之间的详细对比极为困难，需要

在后续工作中予以系统厘定。笔者主要针对中国目

前报道的 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ各个种进行对比（表 １）。
本次 研究的 标本与模 式 种 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ

ｈｉｒｍｅｒｉ较为相似，叶基的大小、排列方式基本一
致，但形态存在一定差异。Ｌ．ｈｉｒｍｅｒｉ的茎轴较细，
叶基排列非常紧密，呈狭方形至纺锤形，有时略呈

六角形，两端伸尖，下端有时特别伸长，近顶端具

小凹坑 （斯行健，１９５６）；而本次研究的标本叶基
为长条形至梭形，顶部具向外延伸的浅沟。

云南曲靖、沾益、武定、禄劝等地区的中泥盆

统 （海口组或西冲组）已报道的 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
属植物包括 Ｌ．ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ（大拟鳞木）、Ｌ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ
（中国拟鳞木）和 Ｌ．ｋａｚａｃｈｓｔａｎｉｃａ（哈萨克斯坦拟
鳞木） （ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７）。Ｌ．ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ
也见 于 湖 南 中 泥 盆 统 跳 马 涧 组 （冯 少 南 等，

１９７７），最初其被报道的属种名为 Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎ
ｄｒｏｎ？ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ（Ｓｚｅ，１９３６），在后来的著作中被
修改为 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ？ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ（Ｓｚｅ，１９４４；
斯行健，１９５３），表明当初斯行健先生对该种在属
的鉴定方面是存在疑问的。《中国古生代植物》一

书则直接使用 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ，这一名
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a

b

c

e

f

g

h

d

ａ—近原位保存的细枝，比例尺长 ４ｃｍ；ｂ—茎轴，示叶基及两侧的叶片，标本号 ＰＫＵＸ２３０１２，比例尺长 ２ｍｍ；ｃ—顶端分叉的叶

片，标本号 ＰＫＵＸ２３０１２，比例尺长 ２ｍｍ；ｄ—顶端分叉的叶片，标本号 ＰＫＵＸ２３０１３，比例尺长 ０５ｍｍ；ｅ，ｆ—碳化压型保存的

　　　　　　　叶基，及印痕保存的叶基，标本号 ＰＫＵＸ２３０１２，比例尺长 ２５ｍｍ；ｇ，ｈ—叶基，标本号 ＰＫＵＸ２３０１３，比例尺长 ２ｍｍ

图 ７　云南曲靖中村剖面海口组 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ的茎轴、叶片和叶基

Ｆｉｇ７　Ｓｔｅｍｓ，ｌｅａｖｅｓａｎｄｌｅａｆｂａｓｅｓｏｆＭｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎ

ａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ

称被后期的文献沿用 （ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；
Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７）。与本次研究的标本比较，Ｌ．
ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ的一些茎轴更宽，叶基形态为长卵形至
椭圆形，稀疏排列，叶基正中或略靠上部具圆形或

纵卵形的点痕 （中国古生代植物编写小组，１９７４；
ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７）。

Ｈｓü（１９４７）报道了云南禄劝中泥盆统的 Ｓｕｂ
ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ？ｓｉｎｅｎｓｉｓ（Ｈｓü，１９４７），《中国古生代
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表 １　云南曲靖中村剖面海口组 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．与华南 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ其他种的对比

Ｔａｂｌｅ１　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．ｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，

ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅｗｉｔｈｏｔｈｅｒＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｓｐｅｃｉｅｓｉｎＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ

种
茎轴 叶基（叶座）

时代 资料来源
茎宽

／ｃｍ
形状

长

／ｍｍ
宽

／ｍｍ
排列

方式
表面特征

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ

＞４ 长卵形至椭圆形 １．５ ０．７
稀疏

假轮状

正中或上部具

圆形或卵形点痕
Ｄ２

《中国古生代植物》编写

小组，１９７４；Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ
ａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｇｕａｎｚｈｕａｎｇｇｅｎｓｉｓ １．１～１．４ 菱形至斜方形 ３～４ ２ 假轮状 正中具卵圆形点痕 Ｄ２、Ｄ３ 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｎｉｕｅｗａｎｓｉｓ — 纺锤形至椭圆形 ５．５～８ ４
螺旋式

假轮状
不清楚 Ｄ２ 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｓｈａｏｙａｎｇｅｎｓｉｓ ＞１．１ 长卵形 ２ ０．２ 假轮状 不清楚 Ｃ１ 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ １ 卵形 ２ １．０ 假轮状 中部具凹坑 Ｄ２ ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｔｈｅｏｄｏｒｉ １～１．５ 纵卵形至纺锤形 ２～５ １～１．５ 假轮状
顶角之下具凹坑

或点痕
Ｄ２、Ｄ３ 王洪峰，２００３

Ｌ．ｔｉａｏｍａｅｎｓｉｓ ５ 纺锤形 ６ ２ 假轮状 上端具点痕 Ｄ３ 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｙａｎｇｔｚｅｎｓｉｓ ４ 倒卵形 ２ ０．７ 螺旋状 上部具卵形点痕 Ｄ３ 冯少南等，１９７７

Ｌｋａｚａｃｈｓｔａｎｉｃａ ＞３．３ 宽菱形 ４．５ ２．５
上升

螺旋状
不清楚 Ｄ２ ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｈｉｒｍｅｒｉ ０．３～０．６ 狭方形至纺锤形 ２～３ ０．６～１ 假轮状 近顶端具小凹坑 Ｄ３、Ｃ１ 斯行健，１９５６

Ｌ．ｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ． ０．５～２．８ 长条形至梭形 １．２～３．６ ０．３～０．６ 假轮状
顶部具向外

延伸的浅沟
Ｄ２ 本文

　　注释：Ｄ２，中泥盆世；Ｄ３，晚泥盆世；Ｃ１，早石炭世。

植物》一书将其归入 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ，即Ｌ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ
（中国拟鳞木）。该种的叶基呈假轮状排列，两侧

隆起，中部形成一凹坑 （中国古生代植物编写小

组，１９７４；ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；孙克勤等，
２０１０），而本次研究的标本叶基中部不具有凹坑。

Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ和 Ｃａｉ（１９８７）报道了云南沾益中
泥盆统的 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｋａｚａｃｈｓｔａｎｉｃａ。与本次研
究的标本相比，Ｌ．ｋａｚａｃｈｓｔａｎｉｃａ的叶基以约 １５°的
角度向上螺旋排列，叶座呈宽菱形，两侧略凸起，

叶座上部有比较明显的叶痕存在。

除上述化石之外，华南中—上泥盆统中报道的

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ还包括 Ｌ．ｇｕａｎｚｈｕａｎｇｅｎｓｉｓ（官庄拟
鳞木）、Ｌ．ｎｉｕｅｗａｎｓｉｓ（牛轭湾拟鳞木）、Ｌ．ｔｈｅｏｄｏｒｉ
（特氏拟鳞木）、Ｌ．ｔｉａｏｍａｅｎｓｉｓ（跳马拟鳞木）以及
Ｌ．ｙａｎｇｔｚｅｎｓｉｓ（扬子拟鳞木）等（表 １），但很多种
的记录较为简略，鉴定标本较少，可能存在同物异

名问题，需要专文阐述，笔者暂作为对比使用。Ｌ．
ｇｕａｎｚｈｕａｎｇｅｎｓｉｓ的叶基彼此相连，呈菱形或斜方
形，正中有 １个卵圆形的维管束痕 （冯少南等，

１９７７）。Ｌ．ｎｉｕｅｗａｎｓｉｓ叶基较大，顶端钝而微尖，
下端尖，假轮状排列 （冯少南等，１９７７）。Ｌ．ｔｈｅ

ｏｄｏｒｉ的叶基表面略凸起，中央有 １条不明显的纵
沟，排列紧密，间距带极窄 （王洪峰，２００３）。Ｌ．
ｔｉａｏｍａｅｎｓｉｓ和 Ｌ．ｙａｎｇｔｚｅｎｓｉｓ分别采自湖南长沙、株
洲中泥盆统跳马涧组以及湖北汉阳上泥盆统五通组

（冯少南等，１９７７）。与本次研究的标本相比，Ｌ．
ｔｉａｏｍａｅｎｓｉｓ的叶基较大，彼此分离，上下交错呈菱
形，上端有圆形小突起即点痕，而 Ｌ．ｙａｎｇｔｚｅｎｓｉｓ的
叶基螺旋状排列，紧靠而分离，倒卵形，叶座上部

有 １个卵形的维管束痕。
在华南地区以外，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ主要发现于

下石炭统，如在美国早石炭世地层中的 Ｌ．ｓｃｏｂｉｎｉ
ｆｏｒｍｉｓ、Ｌｖａｎｄｅｒｇｒａｃｈｉｉ、Ｌｓｉｇｉｌｌａｒｉｏｉｄｅｓ等。这 ３种
Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ属植物的叶基排列方式、点痕形态
与本次研究的标本不同：Ｌｓｃｏｂｉｎｉｆｏｒｍｉｓ的叶基为拉
长的菱形，近螺旋排列，点痕位于叶基的上部，呈

四边形到圆形，维管束痕位于叶基中部，但细节不

明显 （Ｒｅａｄ，１９５５）；Ｌｖａｎｄｅｒｇｒａｃｈｉｉ的叶基较小，
近菱形，具近乎完美的水平和垂直排列，点痕位于

叶基的上部，为椭圆形，维管束痕位于叶基中部，

在其下方还有 １个模糊的痕迹，叶基边缘有广泛凸
起 （Ｊｏｎｇｍａｎｓｅｔａｌ．，１９３７）；Ｌ．ｓｉｇｉｌｌａｒｉｏｉｄｅｓ仅有模

５６７
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糊的描述，叶基呈明显的水平和垂直排列，具有点

痕和中央垂直的纵脊（沟）（Ｊｏｎｇｍａｎｓｅｔａｌ．，１９３７）。
产自埃及早石炭世地层中的 Ｌ．ｆｅｎｅｓｉｒａｉａ的叶基为
纺锤形，顶端圆形，下部锥形，未见点痕，假轮状

排列，叶基之间有纵向的间带 （ＪｏｎｇｍａｓａｎｄＫｏｏｐ
ｍａｎｓ，１９４０）。产自英格兰早石炭世地层的 Ｌ．ｊｏｎｅ
ｓｉ和 Ｌ．ｒｅｃｕｒｖｉｆｏｌｉａ的叶基形态与本次研究的标本存
在明显区别，其中 Ｌ．ｊｏｎｅｓｉ的叶基为六边形，假垂
直排列，有简单的叶子，点痕和维管束痕不清楚，

而 Ｌ．ｒｅｃｕｒｖｉｆｏｌｉａ的叶基也为六边形，点痕为圆形到
椭圆形，位于叶基上部，叶基中部存在维管束痕

（Ｌａｃｅｙ，１９６２）。

３２　Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ的对比和
讨论

本次描述的 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ特征与
以往在云南曲靖中泥盆统中发现并报道的该种标本

极为相似 （表 ２；ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；Ｌｉ，
１９９０；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３）。尽管在本次研究的材料中
未发现繁殖结构，叶片的三分叉特征也未能得以揭

示，但通过茎轴和叶基形态及排列方式的对比，笔

者认为其宜归入 Ｍ．ｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ。

表 ２　云南曲靖中村剖面海口组 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ与以往材料的对比

Ｔａｂｌｅ２　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆＭｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅｆｒｏｍｔｈｅＨａｉｋｏｕＦｏｒｍａｔｉｏｎａｔＺｈｏｎｇｃｕｎｓｅｃｔｉｏｎｉｎＱｕｊｉｎｇ，

ＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅｗｉｔｈｐｒｅｖｉｏｕｓｆｏｓｓｉｌｍａｔｅｒｉａｌｓ

叶片特征 龙华山剖面（Ｌｉ，１９９０） 西冲剖面（Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３） 中村剖面（本文）

主轴最大宽度／ｍｍ ４ ６０ ４～５

分枝方式 二分叉，１～２次 二分叉，多达 ７次 二分叉，１～２次

叶基排列方式 螺旋状，６０°～７０°斜列线 螺旋状，６０°～７０°斜列线 螺旋状，６０°～７０°斜列线

叶尖形态 具 ３个尖端 具 ３个尖端 保存不完整

叶片长度（不包括分叉前端）／ｍｍ ３ ３ ２．５～４．５

叶缘 具刺 光滑 光滑

叶尖延伸方向 ２个侧尖向上，中央尖向下弯曲 ２个侧尖向上，中央尖向下弯曲 至少１个侧尖向上，１个中央尖向下弯曲

叶尖长度／ｍｍ 可达 １．５ 可达 １ 可达 １２

３３　Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ和 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ的
叶基形态探讨

在早期的文献中，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ和 Ｍｉｎａｒｏ
ｄｅｎｄｒｏｎ等中泥盆世石松类植物的叶基通常被描述
为叶座 （ｌｅａｆｃｕｓｈｉｏｎ）（如，中国古生代植物编写
小组，１９７４）。然而，叶座是石炭纪—二叠纪鳞木
类植物的典型特征 （王祺等，２０１３），因此隐含了
Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ、Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ等早期类群的叶基

和鳞木类的叶座结构是同源的这一假设。依据前人

研究成果及大量晚泥盆世石松类标本的观察，一些

学者建议将 “叶座”这一术语用于描述在被埋藏

之前叶片已经脱落的茎轴标本 （具有离层），而

“叶基 （ｌｅａｆｂａｓｅ）”这一术语可用于描述那些叶片
宿存在茎轴上的标本。基于这样的定义，晚泥盆世

的一些石松类，如 Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ和 Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ，既
可以观察到叶座，也常可以在细枝上观察到叶基。

本次研究的 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ和 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ标本
均显示出宿存叶的存在，因此可称为叶基 （Ｍｅｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１６）。与典型的鳞木类叶座相比，Ｌｅｐｉ
ｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ、Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ以及晚泥盆世的 Ｓｕｂｌ
ｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ、Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ、Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ等石松类的
叶座或叶基更为简单，缺乏叶痕、通气道痕等特征

（Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄ Ｃａｉ，１９８７；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００３，
２０１２，２０１４；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３），因此代表了一种原
始状态。

叶舌在中泥盆世的一些石松类已出现。在原始

鳞木类植物 Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａｃｏｍｐｌｅｘａ（复杂莱氏蕨）中，
叶舌位于叶片分叉之前的近轴面 （Ｇｒｉｅｒｓｏｎａｎｄ
Ｂｏｎａｍｏ，１９７９），Ｙｕｇｕａｎｇｉａ（玉光蕨）的叶舌位于
叶柄的远端位置 （Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７）。在石炭纪—
二叠纪的鳞木类中，叶舌通常位于叶痕的上方

（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ， １９８１； Ｔｈｏｍａｓ， １９７８； 孟 美 岑，

２０１３）。在这些植物中叶舌具多样化的位置，可能
暗示它们的叶舌是独立起源的。

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ和 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ的叶基中部
常具横向裂缝或纵向线状、椭圆状结构，前人有时

将其统称为假叶痕 （ｆａｌｓｅｌｅａｆｓｃａｒ，如 Ｗａｎｇｅｔａｌ．
２００３）。本文标本叶基中上部亦具有假叶痕，在一
些粗枝上呈 Ｍ型 （如图 ５－ｈ），与石炭纪早期的

６６７



ＣＭＹＫ

第 ２８卷　第 ２期 郑高峰等：云南曲靖中泥盆统海口组两种石松类植物及其演化和古地理意义

Ｔｏｍｉｏｄｅｎｄｒｏｎ茎干压型化石十分相似。前人曾将晚
泥盆世—石炭纪其他石松类 （如 Ｃｈａｎｇｘｉｎｇｉａ、
Ｍｉｎｏｓｔｒｏｂｕｓ、Ｔｏｍｉｏｄｅｎｄｒｏｎ）叶痕或假叶痕上边缘
的 Ｍ形结构描述为叶舌穴 （Ｍｅｙｅｎ，１９７２；Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１２，２０１４），然而对于压型保存的茎轴而
言，判定叶舌的存在与否非常困难 （王祺等，

２０１３）。
笔者尝试对石松类叶片和叶基进行三维重建，

并进行埋藏学模拟（图 ８）。结果表明，在剥离围岩
的过程中随着破裂面的不同，叶基或叶座的形态也

具有明显区别，但叶基上边缘的 Ｍ形结构仅能代
表小型叶叶片基部上表面受中脉影响形成凹陷，而

与叶舌的结构无关。在一些真正具有叶舌的石松类

中，叶舌穴通常表现为小的沉积物铸体，且常与叶

痕之间隔开一定的距离 （王祺等，２０１３），因此前
人认为的 “叶舌穴” （Ｍｅｙｅｎ，１９７２）可能并不能
真实反映叶舌的位置和结构。

４　中泥盆世石松类的演化意义
中泥盆世的石松类显示出极为复杂的面貌，其

中原始鳞木目成员 （如 Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａ、Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎ及
本文报道的 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ等）最为繁盛，另有
Ｙｕｇｕａｎｇｉａ、Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ（长 穗 蕨）、Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ
（和 什 托 洛 盖 蕨 ） 及 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ等 属

（ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；ＣａｉａｎｄＣｈｅｎ，１９９６；
Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７；Ｘｕｅｔａｌ．，２０１２）。华南中泥盆世
晚期的石松类已演化出了异孢、具叶舌的类型

（Ｙｕｇｕａｎｇｉａ），有的甚至还有完整的根系统保存
（Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ）。Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ和 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ可能
是乔木、同孢的类型 （Ｘｕｅｔａｌ．，２０１２；Ｌｉｕｅｔａｌ．，
２０１３），而石炭纪—二叠纪占优势的广义水韭目石
松类均是异孢的。这些石松类复杂的性状组合对探

讨它们的分类和演化提出了挑战。

原始鳞木目被认为是晚泥盆世至石炭纪异孢、

具叶舌石松类的祖先类群 （ＳｔｅｗａｒｔａｎｄＲｏｔｈｗｅｌｌ，
１９９３；ＧｅｎｓｅｌａｎｄＢｅｒｒｙ，２００１）。前人曾将原始鳞
木目分为 ３个科 （ＧｅｎｓｅｌａｎｄＢｅｒｒｙ，２００１），即原
始 鳞 木 科 （Ｐｒｏｔｏｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ）、哈 氏 蕨 科
（Ｈａｓｋｉｎｓｉａｃｅａｅ）和古封印木科 （Ａｒｃｈａｅｏｓｉｇｉｌｌａｒｉ
ａｃｅａｅ）。Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ属于原始鳞木目原始鳞木科
（Ｌｉ，１９９０；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３）。早泥盆世的正理蕨
（Ｚｈｅｎｇｌｉａ）也被归入原始鳞木目，但科未定 （Ｈａｏ

i
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ａｃ—石松类叶片及其叶基复原图远轴面观 （ａ）、侧面观 （ｂ）和近

轴面观 （ｃ），叶基整体呈菱形，中部着生叶片，叶片沿中脉呈 Ｖ

形折叠。ｄｋ—假想将 ａｃ中所示的叶基和叶片置入围岩中，沿着不

同的破裂面 （ｄ，ｆ，ｈ，ｊ）对开，可观察到的叶基形态 （ｅ，ｇ，ｉ，

ｋ）；斜线阴影区域代表被移除的围岩，ｄ、ｅ为破裂面沿叶基表面

和叶片基部分布，压型一侧见菱形叶基和叶片断口，断口上端具 Ｍ

形轮廓；ｆ、ｇ为破裂面沿叶基下部表面和叶片远轴面分布，压型一

侧见叶基下半部分和条形的叶片远轴面；ｈ、ｉ为破裂面沿叶基表面

和叶片基部分布，印痕一侧见菱形叶基和具有 Ｍ形轮廓的裂隙；ｊ、

ｋ为破裂面沿叶片基部但脱离大部分叶基表面分布，印痕一侧见叶

　　　　　　　　基下半部分和具有 Ｍ形轮廓的裂隙

图 ８　石松类叶片、叶基的复原以及压型化石中

叶基结构的埋藏学解释

Ｆｉｇ８　Ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｏｆｌｙｃｏｐｓｉｄｌｅａｖｅｓ，ｌｅａｆｂａｓｅｓ，ａｎｄ

ｔａｐｈｏｎｏｍｉｃｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎｏｆｌｅａｆｂａｓｅｓｉｎｃｏｍｐｒｅｓｓｉｏｎｆｏｓｓｉｌｓ

ｅｔａｌ．，２００６）。Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ也曾被归入原始鳞
木目 （中国古生代植物编写小组，１９７４），但它与
其他成员存在很大差异。

目前对于 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ、Ｙｕｇｕａｎｇｉａ、Ｈｏｘｔｏｌ
ｇａｙａ的分类位置尚还存疑。其中，Ｙｕｇｕａｎｇｉａ是异
孢的，可能与广义水韭目石松类的关系更近；Ｈｏｘ
ｔｏｌｇａｙａ为同孢；目前无法确定 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ是同
孢或异孢。在叶基形态特征方面，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
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和 Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ均不具叶痕及叶舌穴，叶基呈假轮状
或螺旋状排列，与 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ较为相似，且相
较于早泥盆世的 Ｚｈｅｎｇｌｉａ（Ｈａｏｅｔａｌ．，２００６）而
言，也并未显示出更多新的结构。因此，自早泥盆

世至中泥盆世，石松类似乎沿多个不同的路径演

图 ９　华南中泥盆世石松类植物的古地理分布 （古地理底图修改自曾允孚等，１９９３）

Ｆｉｇ９　ＰａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅＭｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎｌｙｃｏｐｓｉｄｓｉｎＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ

（ｐａｌａｅｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｍａｐｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＺｅｎｇｅｔａｌ．，１９９３）

化：其一，是同孢但叶片具分叉或突起的原始鳞木

目原始鳞木科，这是一个颇为独特的分支，与后期

的鳞木类可能无直接的祖裔关系；其二，Ｙｕｇｕａｎｇ
ｉａ和 Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓ等异孢石松类，它们在繁殖生物
学特征方面与后期的鳞木类更为相似；其三，以

Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ为代表的同孢类型，叶片并不分叉。
Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ属于后两者中的一支。本次研究的
Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ具较长的繁殖区，这一
点与 Ｈｏｘｔｏｌｇａｙａ及原始鳞木目成员一致，而不同于
晚泥盆世具典型孢子叶球的石松类。这几条演化路

径都共享了相似的、原始的叶基形态，且一些植物

演化出了较大的体型 （即树型习性），体现出它们

在营养结构方面具有相似的进化程度。

５　华南中泥盆世晚期石松类植物的
古地理分布

笔者综合分析了目前已知的华南中泥盆世 Ｌｅｐ
ｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ及其他石松类植物的分布数据（图 ９；
表 ３）。结果表明，在中泥盆世，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
在华南的分布和物种多样性已经具备了一定的规

模，已发现 ７种，包括：湖南跳马涧组中的 Ｌｅｐｉ
ｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ、Ｌ．ｇｕａｎｚｈｕａｎｇｇｅｎｓｉｓ和 Ｌ．
ｎｉｕｅｗａｎｓｉｓ，四川金宝石组中的 Ｌ．ｔｈｅｏｄｏｒｉ以及云南
海口组中的 Ｌ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ、Ｌ．ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ、Ｌ．ｋａｚａｃｈｓ
ｔａｎｉｃａ和 Ｌ．ｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ。相较于在欧美大多数地区
晚泥盆世—早石炭世地层中发现的 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
而言，该属在华南地区出现得更早且已经形成了一

定的规模，表明华南地区可能是该属的起源中心。
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表 ３　华南中泥盆世 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ及其他石松类植物分布

Ｔａｂｌｅ３　ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆＬｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓａｎｄｏｔｈｅｒｌｙｃｏｐｓｉｄｐｌａｎｔｓｆｒｏｍｔｈｅＭｉｄｄｌｅＤｉｖｏｎｉａｎｉｎＳｏｕｔｈＣｈｉｎａ

植物属种 产出层位 分布地点 资料来源

Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ 跳马涧组、海口组 湖南长沙、云南曲靖、武定
中国科学院南京地质古生物研究所、植物研究所《中国

古生代植物》编写小组，１９７４；ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｇｕａｎｚｈｕａｎｇｇｅｎｓｉｓ 跳马涧组 湖南株洲 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｎｉｕｅｗａｎｓｉｓ 跳马涧组 湖南益阳 冯少南等，１９７７

Ｌ．ｔｈｅｏｄｏｒｉ 金宝石组 四川龙门山 王洪峰，２００３

Ｌ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ 海口组 云南禄劝 ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｋａｚａｃｈｓｔａｎｉｃａ 海口组 云南沾益 ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

Ｌ．ｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ 海口组 云南沾益 本文

Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎｖａｒｉａｂｉｌｅ 海口组 云南沾益 马嘉欣和徐洪河，２０１７

Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ 海口组 云南沾益 Ｌｉ，１９９０；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３

Ｙｕｇｕａｎｇｉａｏｒｄｉｎａｔａ 海口组 云南沾益 Ｈａｏｅｔａｌ．，２００７

Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａｃｏｍｐｌｅｘａ 一打得组 云南盘溪 Ｘｕｅｔａｌ．，２０２０

Ｔｉａｏｍａｐｈｙｔｏｎｆｕｉ 跳马涧组 湖南长沙 Ｘｕｅｔａｌ．，２０１８

Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓｌａｔｉｓｐｏｒｏｐｌｙｌｌｕｓ 云台观组 湖南澧县 ＣａｉａｎｄＣｈｅｎ，１９９６

Ｌｅｐｉｄｏｓｉｇｉｌｌａｒｉａ？ｃｙｃｌｏｆｏｒｍｉｓ 海口组 云南沾益 ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７

结合其他石松类数据来看，中泥盆世华南地区

的石松类非常丰富，包括 Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎｖａｒｉａｂｉｌｅ、
Ｌｅｃｌｅｒｃｑｉａ ｃｏｍｐｌｅｘａ、 Ｌｅｐｉｄｏｓｉｇｉｌｌａｒｉａ？ ｃｙｃｌｏｆｏｒｍｉｓ、
Ｔｉａｏｍａｐｈｙｔｏｎｆｕｉ等 （ＳｃｈｗｅｉｔｚｅｒａｎｄＣａｉ，１９８７；马
嘉欣和徐洪河，２０１７；Ｘｕｅｔａｌ．，２０１８，２０２０）。它
们主要分布在云南的海口组和湖南省的跳马涧组，

少量分布在云台观组、一打得组、金宝石组。海口

组中石松类最为丰富，包括 ３种 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ、
２种原始鳞木类 （Ｃｏｌｐｏｄｅｘｙｌｏｎｖａｒｉａｂｉｌｅ、Ｍｉｎａｒｏ
ｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ）以及 ２种其他石松类 （Ｌｅｐｉ
ｄｏｓｉｇｉｌｌａｒｉａ？ｃｙｃｌｏｆｏｒｍｉｓ、Ｙｕｇｕａｎｇｉａｏｒｄｉｎａｔａ）。因
此，华南中泥盆世晚期植物群整体以繁盛且多样化

的石松类为特征。

中泥盆世晚期，华南地区的海侵范围扩大，云

南、湖南、湖北等地区被海域覆盖，海侵向北到达

鄂西 （曾允孚等，１９９３）。云南曲靖地区的海口组
富含石松类植物，主要由砂岩、泥岩等碎屑岩组

成，偶夹海相碳酸盐岩，一般认为属于海陆过渡环

境 （沈权，１９９１）。但海口组的沉积环境在不同剖
面可能不同，详细的沉积学研究仍有待开展。本次

研究的化石产地中村剖面显示出辫状河沉积特点，

可能位于牛首山岛 （或称牛首山古陆）的陆地部

分（云南省地质矿产局，１９９０；曾允孚等，１９９３）。
云台观组主要由滨岸相的灰白色巨厚层、厚层石英

砂岩组成，总厚度 ６０～１３０ｍ，具小型树状石松类

Ｌｏｎｇｏｓｔａｃｈｙｓｌａｔｉｓｐｏｒｏｐｌｙｌｌｕｓ（ＣａｉａｎｄＣｈｅｎ，１９９６）。
跳马涧组产出多种 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ以及原始鳞木类
Ｔｉａｏｍａｐｈｙｔｏｎｆｕｉ，该组被划分为上、下 ２个岩性
段，下段以辫状河沉积为主，主要由石英砂岩和石

英砾岩组成，岩层呈透镜状，发育高角度斜层理；

上段主要为滨海相的潮坪沉积，由粉砂岩、砂质页

岩和泥岩组成，同时发育 “人”字形交错层理、

透镜状层理及波状层理等 （王刚田，１９８４）。金宝
石组发育河流、碎屑滨岸、混积陆棚和碳酸盐岩缓

坡 ４种沉积相 （李凤杰等，２０２３），Ｌ．ｔｈｅｏｄｏｒｉ可
能产出于河流或滨岸相中。

综上，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ分布于云南、湖南、四
川等地，主要发现于河流相或滨岸相。华南地区的

石松类具有独特的属种组合 （如 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
的最早出现），区域性特征明显，可能反映中泥盆

世华南较为隔离的古地理位置及特定的生态环境。

在中泥盆世，华南处于温暖湿润的热带地区

（Ｂｏｕｃｏｔｅｔａｌ．，２０１３），植物主要生长在河流、三角
洲、滨海湿地等低洼潮湿环境中，石松类植物可能

是形成该时期薄煤层的植物种类之一 （韩德馨等，

１９９３）。

６　结论
１）本次研究详细描述了云南曲靖中泥盆统海

口组的 ２种石松类植物新材料，根据其叶基形态和
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排列方式、繁殖结构、叶片是否分叉等特征，将其

归入 Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓｚｈａｎｙｉｅｎｓｅｓｐ．ｎｏｖ．和 Ｍｉｎａｒｏ
ｄｅｎｄｒｏｎｃａｔｈａｙｓｉｅｎｓｅ。Ｌ．ｚｈａｎｙｉｅｎｓｅ的特征包括具假
轮状排列的简单叶基、细长不分叉的叶片、较长的

繁殖区以及勺形的孢子叶等。

２）华南中泥盆世晚期植物群以繁盛且多样化
的石松类为特征。石松类植物虽种类复杂，但叶基

形态具有一定的一致性和保守性，Ｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｐｓｉｓ
和 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ的叶基形态可以追溯至早泥盆世
的 Ｚｈｅｎｇｌｉａ。

３）中泥盆世华南地区位于温暖湿润的热带地
区，该区的石松类植物具明显的区域性特征，可能

是华南与其他板块的隔离效应所致。

致谢　感谢云南大学申佳佳同学在野外工作上
的帮助！感谢科学出版社孟美岑博士对于叶基形态

三维模拟提出的宝贵意见！感谢审稿专家提出的建

设性意见！
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