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摘要  木贼植物出现于晚泥盆世, 石炭纪分异度达到最大, 并在低地沼泽生态系统演化

出类似竹子一样快速生长的植物类型. 然而, 进入二叠纪后, 随着气候逐渐变干过程木贼

植物的分异度骤然下降, 仅一属残存至今, 即草本 Equisetum. 德国开姆尼茨早二叠世矿

化森林中的木贼化石标本显示, 当时 Arthropitys bistriata (Cotta) Goeppert 可以长到至少  

15 m高, 直径达 25 cm以上, 并产生大量木材. 该木贼植物至少拥有 3级分枝系统, 形成

与现代高等乔木植物类似的巨大树冠. 我们认为早二叠世木贼植物可塑性生长机制可能

与当时生态环境的变化及兴起的裸子植物的竞争压力有关.  
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木贼植物始现于晚泥盆世[1]
, 石炭纪其分异度达

到最大[2]
, 并在赤道低地泥炭沼泽生态系统中形成像

竹子一样快速生长的木本植物, 最高可达 20余米[3,4]
. 

演化至今, 唯有活化石草本孢子植物 Equisetum 属是

那些高大乔木型木贼祖先仅存的孑遗分子 , 约含 15

个现生种 [5,6]
. 在二叠纪 , 尽管木贼植物的分异度急

剧下降 , 但有些特殊种类却显示出不少特殊的适应

性状[7]
, 且一直延续到二叠纪末的生物大绝灭事件[8]

. 

然而, 面对逐渐变干的气候和异常动态的环境, 以及

兴起的种子植物 , 二叠纪木贼植物的演化遇到了新

的挑战和机遇[9]
. 

晚古生代木贼又称作芦木(calamites), 是上石碳

统和下二叠统地层中最常见的植物化石之一 [1,2]
. 以

往所发现的芦木化石标本多较破碎 , 通常仅分散保

存植物的部分器官 . 芦木的认识主要来自于中空茎

杆的髓模或煤化的枝叶或球果的压印标本. 然而, 相

对于数量众多的压型/印痕标本 , 保存内部细胞解剖

结构的巨大木贼植物茎杆却鲜有报道 [7]
. 

最近 , 我们在德国开姆尼茨矿化森林发现了一

株巨大的木贼化石标本 . 该标本不仅立体保存了复

杂的分枝系统, 其内部细胞的解剖构造也保存精美 . 

有趣的是 , 这株二叠纪乔木型木贼标本多次分叉的

木质枝干所形成的树冠与以往发现的石炭纪分子完

全不同, 却与现生高等植物非常类似 . 我们认为, 早

二叠世木贼植物可塑性生长机制可能与当时生态环

境的变化及兴起的裸子植物的竞争压力有关. 

1  材料和方法 

本文研究的多次分叉的木贼 Arthropitys bistriata 

(Cotta) Goeppert
[7]标本, 2008年发现于德国开姆尼茨

早二叠世矿化森林  (地理坐标 : 50°51'58.68"N, 

12°57'32.54"E), 并于 2011 年完成发掘工作. 开姆尼

茨地区 , 早二叠世亚热带森林生态系统被突然发生

的火山喷发瞬间掩埋 , 属原地或亚原地的特异埋藏

化石群落(fossil lagerstaette). 2008~2011 年, 我们在

24 m×  18 m面积内对该特异埋藏群落开展了极为详

细的测量和发掘工作 . 从发掘点采到大量化石标本, 

包括 53 株原位直立保存的矿化茎杆, 大量搬运过的

矿化茎杆和叶部印痕化石 , 以及一些动物化石标本. 

叶部化石组合中的常见分子有 Annularia spicata, 
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Sphenophyllum sp., Lobatopteris geinitzii, Noeggera-

thia zamitoides, Alethopteris schneideri, Neurocallip-

teris planchardii, Taeniopteris abnormis, Walchia pin-

iformis, 以及一些栉羊齿类 (pecoperids)和种子蕨类

(pteridosperm)植物的繁殖器官标本 . 该特异埋藏群

落的地质时代属于早二叠世阿瑟尔(Asselian)期与萨

克马尔(Sakmarian)期的过渡时期[7]
. 

为了更好的研究当前木贼标本的外部形态和内

部解剖结构, 我们利用吹沙机(sand blaster)清理了标

本表面的围岩 , 再用金刚锯将清理后的各个部分按

照横、径、弦 3个方向切成薄片, 最后将薄片剖光, 并

在反射光显微镜下完成观察和照相 . 观察和照相的

显微镜型号为: Nikon Eclipse ME 600 和 Nikon SMZ 

1500, 均配备 Nikon DS-5M-L1 电子成像系统. 化石

手标本使用 Nikon D300数码单反照相机配 AF-S Mi-

cro Nikkor 105 mm 1:2.8G 镜头照相 . 图版制作用

Adobe Photoshop CS v. 8.0软件, 仅调整过对比度. 标

本与剖光薄片均保存在开姆尼茨自然历史博物馆, 编

号: KH0052, KH0054, KH0057, KH0058和 KH0072. 

2  结果 

保存精美的 Arthropitys bistriata 标本非常特殊, 

有至少 15 m高, 由至少 3次分叉的次级枝干组成巨

大的树冠(图 1(a)和 2). 这是首次发现三维立体保存

的具有多次分叉又具有内部解剖结构的木贼化石标

本. 该木贼植物具有两种枝: 一种是披满叶子的叶枝

(leafy twigs), 一种是不定枝(adventitious shoots). 叶

枝不具次生生长 , 轮状着生于主杆和不定枝的特定

节上(图 1(e), 箭头). 不定枝具次生生长 , 起源于木

质部中 , 其快速形成的次生木质部使其迅速平周加

粗, 与主杆之间夹角为 25°~35°. 不定枝多次发育次

一级不定枝并形成复杂的分枝系统(图 2). 以往报道

的芦木的生长方式都与现生草本木贼植物类似 , 即

具有发达的地下根状茎体系 , 而地上部分的茎轴没

有分枝[10]
. 另外, 与现生木贼不同的是, 当前化石标

本具有及其强壮的木质茎杆 , 直径至少可达 25 cm 

(图 1(b)). 其起到支撑作用的木质茎杆由大量维管束

(fascicular)和束间射线(inter-fascicular rays)共同围绕

着中央的髓腔 (pith cavity)组成 (图 1(c)). 脊下道

(carinal canal)即维管束的发育源点, 代表了现生和化

石木贼植物原生木质部的位置 , 通常认为是木贼植

物发育保守的特征. 在当前二叠纪标本中, 脊下道通

常被后生木质部管胞包围着(图 1(d), 箭头). 

 

 

图 1  采自德国开姆尼茨早二叠世矿化森林的多级分叉的木贼(Arthropitys bistriata) 标本 

(a) 标本顶视, 展示多级分枝的空间分布结构; (b) 横切面, 主杆下部, 展示极其发育的木质部和椭圆形髓腔, 比例尺 = 2 cm; (c) 横切面, 木质

不定枝, 展示髓腔周围发达的次生木质部, 比例尺 = 5 mm; (d) 横切面, 主杆局部放大, 展示维管束与束间射线相间分布, 箭头所指为脊下道

被几层直径较小的后生木质部管胞包围, 比例尺 = 2 mm; (e) 不定枝表面轮状排列的叶枝枝迹, 比例尺 = 5 mm. 标本保存在开姆尼茨自然历 

史博物馆，编号: KH0052, KH0054, KH0057, KH0058 和 KH0072 
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图 2  采自德国开姆尼茨早二叠世矿化森林的多级分叉的 

木贼(Arthropitys bistriata)复原图 

SPINDLER Frederik绘, 比例尺 = 1 m 

3  讨论 

乔木型木贼是石炭纪赤道低地沼泽生态系统中

的主要植物类型 [1]
. 根据以往报道, 石炭纪木贼植物

茎杆的生长方式非常类似于乔木型石松类植物[3]
. 具

有高大的木质茎杆和多级分枝系统的木贼化石标本

还从未发现过. 

对比不定枝的空间分布规律 , 开姆尼茨木贼标

本的多级分枝方式与现生高等木本植物非常类似 . 

尽管植物结构主要取决于基因遗传密码的表达 [11]
, 

不过基因表达过程也受到外部环境因子的影响 , 如

光、温度、湿度、营养、地下水供给以及植被密度

等方面 . 现生乔木植物分枝方式的发育是一个及其

复杂的生理过程 , 尚未完全了解 [12~14]
. 前人研究结

果表明 , 现生植物通过改变形态、生长或繁殖方式

对所处环境的生物或非生物条件影响做出响

应 [15,16]
. 

欧美晚石炭世生态系统多处于低纬度潮湿环境 , 

普遍形成大规模热带雨林 [17]
. 随着晚古生代构造运

动的发展, 欧美区气候逐渐变干旱, 发育出季节性差

异气候. 那些热带雨林也随之瓦解, 最终转变为二叠

纪季节性干旱生物群落 [18,19]
. 尽管干旱起因机制的

讨论仍未达成共识 , 但气候转变所引起的大规模成

煤森林的消失及被干旱灌木包围的零星分布的雨林

群落的出现已是不争的事实[9,20~23]
. 

不少超过 30 m 高的裸子植物, 亦是开姆尼茨矿

化森林中常见的分子 . 那些高大的裸子植物组成了

森林中的上层植被 , 生长在中下层的植物由于比上

层植物获得较少的阳光 , 不得不采取必要的生长策

略从而获得更多的能量. 所以, 植物间就被迫展开了

能源竞争 . 我们猜想木贼植物在这种竞争环境下建

立了不同的生长策略赖以生存 , 甚至在某些地方竟

然成为主导分子. 很明显, 早二叠世木贼植物的形态

在竞争压力的驱动下形成特殊的适应构造 , 从而达

到其演化历史上的最高潮 . 开姆尼茨和另一重要的

矿化芦木化石产地——巴西托坎挺斯(Tocantins)出产

的木贼标本都显示出 , 对早二叠世剧变环境适应的

特殊生理特征 , 即季节性自动脱落叶枝 [24]
. 两地产

出的 Arthropitys植物(茎杆、根)都具有明显的生长轮, 

表明季节的周期性变化. 另外, Arthropitys 木材中的

薄壁细胞比例高达 50%, 可以有效地实现储存和提

供水分和养分[7]
. 这些特征都或多或少表明, 二叠纪

芦木也许通过自动脱落叶枝和减少对外界水分的依

赖从而能够存活过较短期的季节性干旱 . 这种猜测

得到多年生, 具有粗壮茎杆的 Arthropitys 标本的支

持[25]
. 另外, 前人研究认为, 与其他芦木植物不同的

是, 根状茎在幼年 Arthropitys 植物中不仅没有明显

的拓展繁衍的功能, 反而在成年后完全消失, 仅在基

部形成锚状木质不定根直接伸入土壤支撑起地上直



 
 
 

    2012 年 6 月  第 57 卷  第 18 期 

1674   

立的茎杆部分 [24]
. 相对平铺生长的根状茎 , 这种向

下生长的根亦可以在地下水位下降的季节 , 为木贼

提供更多的存活机会. 

在竞争压力下 , 获取资源的效率对植物结构的

改变起到重要作用 [26]
. 毗邻植物在获得资源的可能

性方面是非常重要的影响因子. 因此, 在不同竞争环

境中 , 结构改变机制是使植物获得更多资源的潜在

能力体现 [27]
. 与木贼同样生境的常见植物包括髓木

类(medullosan)种子蕨、辉木(Psaronius)树蕨、科达类

(cordaitalean)裸子植物, 所有这些植物都是开姆尼茨

矿化森林中的常见分子 . 早二叠世巨大的木贼植物

也许在当时与其他植物的竞争压力下 , 改变了它们

的生长方式 , 使它们获取环境资源的能力达到最大

化. 然而, Arthropitys 在逐渐变化环境中特化的功能

也无法改变其最终在二叠纪末生物集群绝灭事件中

被淘汰的命运. 
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