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树蕨生长模式: 基于现生桫椤与化石辉木的探索*
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提要　树蕨是蕨类植物中具有乔木状生长习性的类型, 其茎干通常直立、不分枝, 次生生长较弱, 在生长方式上

属于典型的粗茎类型。不同于依赖维管形成层持续增粗的细茎木本植物, 树蕨主要依赖初生组织维持机械支撑

和高度增长, 因此其高度—茎径关系仍缺乏明确的定量约束。然而, 目前关于粗茎植物高度—茎径异速关系的定

量研究仍较为有限, 这导致树蕨等化石类群的株高重建工作存在较大的不确定性。本研究基于四川省乐山地区

463棵现生桫椤科树蕨桫椤、内蒙古自治区乌达煤田太原组辉木科树蕨113块矿化茎干化石和14组印痕茎干化石

的株高与茎径数据, 通过减少主轴回归、分位数回归和变异系数分析, 对树蕨植物株高—茎径关系的异速特征及

其离散性进行了系统评估。结果显示, 桫椤树的增高速率显著高于茎的增粗速率, 且前者约为后者的两倍, 表现

出“快速增高、缓慢增粗”的生长策略; 桫椤的株高—茎径异速标度指数显著高于细茎乔木植物, 且株高变异系数

大, 在相同茎粗条件下具有显著的个体差异; 分位数回归进一步揭示了桫椤树生长高度的潜在范围。对比分析显

示, 辉木化石的纤细比明显高于现生桫椤, 用基于桫椤建立的株高—茎径模型来重建辉木的株高时, 普遍低于辉

木化石的实际测量值, 表明二者在高度—茎径关系上存在明显差异。因此, 基于细茎植物和现代粗茎树蕨植物建

立的株高—茎径模型不适宜直接应用于化石粗茎树蕨类群, 粗茎植物具有独特且高度离散的异速生长模式, 其株

高重建模型需要进一步开展有针对性的探索。
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Abstract　Tree ferns are arborescent plants characterized by an upright, usually unbranched trunk with weak secondary
growth, typically classified as pachycaulous in terms of growth form. Unlike leptocaulous woody plants that rely on con-
tinuous thickening via the vascular cambium, tree ferns mainly depend on primary tissues for mechanical support and ver-
tical growth. Consequently, clear quantitative constraints on their height-stem diameter relationships are lacking. Further-
more, quantitative studies on the allometric growth of pachycaulous plants remain relatively scarce, leading to consider-
able uncertainty in reconstructing the height of fossil plants such as tree ferns. This study systematically evaluates the allo-
metric characteristics of  tree ferns using 463 individuals of  the extant  tree fern Cyathea  (Cyatheaceae) from the Leshan
area of Sichuan Province and 127 fossil tree ferns (Psaroniaceae) from the Taiyuan Formation of the Wuda Coalfield, In-
ner  Mongolia.  The  fossils  include  113  partly  permineralized Psaronius  stems  and  14  adpressions  of Caulopteris  stems.
Using reduced major axis regression, quantile regression, and coefficient of variation analysis, we assessed the variability
of the plant height–stem diameter relationships of the tree ferns. The results show that the height growth rate of Cyathea is
significantly higher than its diameter growth rate—approximately double—reflecting a “rapid height increase, slow diame-
ter  increase” growth strategy.  The allometric scaling exponent of plant  height–stem diameter in Cyathea  is  significantly
higher than that of leptocaulous woody plants, exhibiting a large coefficient of variation in plant height and significant in-
dividual differences at identical diameters. Quantile regression further reveals the potential range of height growth in Cy-
athea. Comparative analysis indicates that the slenderness ratio of Psaroniaceae is significantly higher than that of extant
Cyathea. Models based on Cyathea generally underestimate the actual height of Psaroniaceae, suggesting distinct height-
diameter relationships between the two groups. Ultimately, models based on leptocaulous plants or modern tree ferns are
not suitable for Paleozoic pachycaulous groups. These Paleozoic pachycaulous plants exhibit unique, highly variable allo-
metric growth patterns that require further targeted exploration for accurate height restoration.

Key words　Pachycaulous, tree ferns, Cyathea, Psaroniaceae, height-stem diameter, quantile regression
 

1　前　言

植株高度在植物演化与生态研究中具有重要

意义, 因为其与繁殖体的远距离传播能力、争夺

光照的竞争能力以及植物群落的垂直结构密切相

关(Zimmermann,  1930;  Chaloner  and  Sheerin,  1979;
Niklas, 1994a; Taylor et al., 2009)。乔木型植物的株

高与茎径之间存在异速生长关系, 表现为树干的加

粗与株高的增长不等速, 株高的增长速度快于或慢

于茎径增长主要取决于物种特性、机械需求及生

态策略(Niklas, 1994b)。在资源丰富、压力较小且

光照竞争激烈的环境中, 乔木往往会趋向于持续长高;
然而, 乔木所能达到的最大株高及其生物物理限制

因素,  长期以来未被充分理解 (Koch et al.,  2004)。
并且由于化石保存的特殊性, 异地埋藏的植物茎干

难以保存完整结构, 使得更加难以直接测量灭绝乔

木型植物的株高(Thomas and Watson, 1976; Stewart
and Rothwell, 1993; Dilcher et al., 2004; Taylor et al.,
2009)。当前, 重建地史时期森林内乔木型植物株

高多利用现生近缘类群建立的株高—茎径关系模

型进行推断(Xie et al., 2024)。借助植物茎干茎径等

信息准确估算化石植物所能达到的最大高度, 不仅

有助于间接评估其拓殖新生境与竞争资源的能力,
也有助于理解古生态系统中其他植物和动物所能

利用的微生境格局。

目前用于化石植物株高重建的株高—茎径模

型主要有四种。Mosbrugger模型是基于杨氏模量、

木材材料力学性质及现代落羽杉与红杉的比重提

出的最早的株高—茎径计算模型, 为古树最大高度

的估算奠定了理论基础(Mosbrugger,  1990; Mos-
brugger et  al.,  1994)。Niklas  (1994a, 1994c)根据维

管植物茎干自基部向上逐渐变细的几何特征, 分析

了藓类、蕨类、裸子植物棕榈类和其他被子植物

的株高—茎径数据, 提出了可用于化石植物总体高

度估算的Niklas模型。Pole (1999)研究了澳大利亚

和新几内亚天然森林中的三种现存南洋杉的株高

和茎径数据, 指出南洋杉的实际株高要明显高于

Mosbrugger模型的预测株高。不同于前人使用树干

靠近地面处的茎干基部直径用于株高计算, Xie等
(2024)基于澳大利亚昆士兰与新几内亚四个南洋杉

种群的胸径—株高数据(胸径: 树干在地面以上1.3 m
处的茎径), 调整Mosbrugger模型参数, 拟合了19种
非线性模型,  结果显示修改版Mosbrugger模型(胸
径—株高模型)在单个种群与总体数据中均表现出

更优的拟合效果。

然而,  现有模型主要建立在 “细茎型 (Lepto-
caulous)”植物(即细枝, 多分枝, 茎干依靠次生生长
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不断增粗的类型)的形态基础、异速生长特征之上

(Corner, 1949; Hallé et al., 1978)。相比之下, “粗茎

型(Pachycaulous)”植物(即具有粗壮茎干与较少分

枝的特征, 次生生长能力缺乏或不足的类群)在异

速生长方面的研究尚缺乏深入探讨。Mosbrug-
ger模型主要聚焦细茎植物的代表南洋杉(Mosbrug-
ger et al., 1994; Xie et al., 2024); 树蕨类、乔木型棕

榈等粗茎植物此前仅被笼统地归为“缺乏次生生长

的乔木植物(non-woody plants)”, 且公式中茎径有严

格的限定条件(Niklas, 1994a, 1994b, 1994c)。多数

现有株高—茎径模型隐含假设了典型木本植物的

机械支撑方式与树体结构(Mosbrugger et al., 1994;
Pole, 1999; Xie et al., 2024)。而粗茎植物往往仅具

有限的次生木质部, 其主要支撑来自茎干中的大量

薄壁组织, 通过以初生生长为主的方式形成高大的

树体; 相比之下, 细茎植物通常具有发达的维管形

成层, 可产生大量次生木质部, 使茎径持续增粗, 并
通过频繁分枝形成复杂的树冠结构, 二者在支撑结

构和分枝习性上存在显著差异(Corner, 1949; Tom-
linson, 2006)。因此, 现有株高—茎径模型是否适用

于粗茎植物仍存在较大不确定性, 而粗茎植物自身

的株高与茎径之间的内在关系也尚未有系统研究,
尤其是化石粗茎植物的株高—茎径关系方面的研

究十分缺乏。

内蒙古自治区乌达煤田6—7号煤层之间保存

了一层由火山灰原位埋藏的早二叠世成煤植物化

石, 被称为“植物庞贝”(vegetational Pompeii), 或“乌
达火山凝灰岩植物群”(Wuda Tuff Flora)。该植物

群保存了大量原位、形态完整的植物化石, 是目前

已知保存最为完整的早二叠世成煤森林之一(Wang
et al., 2012), 并入选国际地质科学联合会公布的第

二批100个世界地质遗产地名录(IUGS, 2024)。“植
物庞贝”由石松类、有节类、真蕨类、瓢叶类、种

子蕨类、原始苏铁类和原始松柏类七大类植物构

成, 这些植物各异的高度与生活型, 使群落形成了

由上层树、下层树、草本层构成的垂直结构(周卫

明, 2017; 刘莉, 2020; Wang et al., 2012)。该植物群

中乔木型植物既有茎干不分枝且次生木质部不发

达的粗茎植物, 如石松类、真蕨类树蕨, 也有多分

枝、次生木质部较为发达的细茎植物, 如原始松柏

类。然而, 关于这些乔木植物的高度研究均较为薄

弱, 目前“植物庞贝”的垂直结构研究仅定性地展示

了不同植物的相对高度关系(Opluštil et al., 2021),
缺乏对各乔木植物真实高度的定量研究。其中真

蕨类厚囊蕨亚纲辉木科树蕨是“植物庞贝”下层树

中物种丰富度、生物量最高的粗茎植物(周卫明 ,
2017; 刘莉, 2020)。研究团队已围绕树蕨植物开展

了茎干多样性(Wang Shi-jun et al., 2021)、繁殖器

官类型(孙文俊等, 2021; Li et al., 2019; Zhang et al.,
2022;  Sun  et  al.,  2025)、叶轴解剖特征 (Li  et  al.,
2022)、生长习性(Zhou et al., 2021)、整体植物重建

(Li Dan-dan et al., 2025)以及与其他林间植物的相

互关系(Li Feng-yan et al., 2025)等研究。但针对树

蕨株高—茎径关系的定量研究仍是一片空白, 其真

实株高仍缺乏可靠约束。因此, 以乌达“植物庞贝”
中的辉木科树蕨为研究对象, 开展茎干结构类型及

株高—茎径关系研究, 不仅能够深化对该类群以及

粗茎植物个体形态和生长策略的认识, 也可为早二

叠世成煤森林群落结构及景观复原提供更坚实的

定量依据。

现生亲缘植物的生长特性可以为化石祖先植

物的研究提供重要的参考数据。现生的厚囊蕨亚

纲包括瓶尔小草科和合囊蕨科, 体型普遍较小, 多
为灌木状或小型草本, 而现存树蕨植物均归属于桫

椤目, 其与已灭绝的晚古生代厚囊蕨亚纲合囊蕨目

辉木科树蕨亲缘关系最为接近(PPG I, 2016); 二者

在茎干解剖结构和生长习性方面都十分类似。茎

干解剖结构方面, 桫椤与辉木的茎干结构均为网状

中柱, 内部以薄壁组织为主体, 外围包裹根套, 为植

物体提供额外的保护和支撑。因此, 对现生桫椤的

株高—茎径关系研究, 对于辉木化石株高预测和复

原古代森林具有启示意义。

本文收集了来自四川乐山桫椤植物群的463组
现生树蕨株高—茎径数据, 乌达煤田127组辉木科

树蕨植物茎干化石信息, 通过标本结构解剖和株高–
茎径数据拟合分析, 探索化石树蕨与现代树蕨的异

同, 以及粗茎植物更为复杂的株高—茎径关系。 

2　材料与方法
 

2. 1　化石辉木科树蕨

本论文127组辉木科树蕨化石信息均来自内蒙

古自治区乌达煤田(表1)。113块矿化茎干化石产自
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下二叠统太原组顶部6—7号煤层之间的“植物庞

贝”, 保留了茎干内部局部解剖特征, 归属为合囊蕨

目辉木科辉木属(Wang Shi-jun et al., 2021)。2棵来

自“植物庞贝”(Zhou et al.,  2021; Li Feng-yan et al.,
2025)和12棵产自上石炭统太原组下部13号煤层底

板的树蕨印痕茎干化石, 其上的叶痕特征表明其归

属于合囊蕨目辉木科蹄痕茎属。辉木属和蹄痕茎

属均是辉木科树蕨茎干的不同保存形式(Li Dan-
dan et al., 2025), 下文统称为辉木科树蕨茎干。

野外整株植物化石影像由配备4/3 CMOS哈苏

相机的DJI Mavic 3无人机拍摄。三维保存的茎干

化石, 经过切割、抛光并制片, 然后将薄片后浸入

纯度为95%的酒精中, 使用数码尼康D800照相机拍

摄茎干解剖整体结构, 在体视显微镜(型号为ZEISS
Axio Zoom V16、ZEISS Axio Imager Z2)下观察细

节并拍摄、鉴定为辉木属。使用Adobe Photoshop
2025 (版本26.7.0.15, Adobe Inc.,  2024)软件进行图

像处理和后期编辑, CorelDRAW X8 (版本18.0.0.450,
Corel Corporation, 2016)绘制图版, 使用Fiji软件(Im-
ageJ 1.54h版本 , Schindelin et al., 2012)测量茎干横

截面面积和维管束面积。矿化茎干标本均保存于

中国科学院南京地质古生物研究所。

由于化石树茎干多以碎片化状态保存, 其原始

高度难以直接测定, 且胸径位置通常难以准确判

定, 因此接近完整的茎干化石仍能够提供丰富的信

息。辉木茎径在距离地面20 cm后趋于稳定, 无明

显增粗(Zhou et al., 2021), 因此其茎径位置选取于

茎干直径趋于稳定的最基部; 桫椤茎径测量点则位

于根套消失处。这种测量方式与Niklas、Mosbrug-
ger等经典模型采用的茎径测量方法一致, 所有茎

干数据详见附件1。
产自“植物庞贝”中的蹄痕茎属(Caulopteris)印

痕茎干, 标本编号为WD6/7-01、WD6/7-02, 为压型

茎干化石类, 茎干表面发育典型的Caulopteris型叶

痕特征。WD6/7-01茎干保存不完整 , 未见树冠结

构, 基部有残缺根套, 整体呈平行于层面保存(图1-
A)。茎干总长6.9 m, 茎径呈现“基部快速增粗—中

段稳定”的生长特征, 茎干直径从残缺根套处测算

约5—6 cm, 向上迅速增粗后稳定在8—9 cm, 茎干

锥化现象不明显(Zhou et al., 2021)。受火山灰埋藏

压实影响, 茎干表面叶座局部模糊, 但中上部区域

可见清晰的Caulopteris型叶座(图1-D)。WD6/7-02
株高5.4 m, 茎干基部直径10 cm, 茎干保存不完整,
顶部保存部分树冠, 基部未保存根座; 茎干表面叶

座为典型的Caulopteris型(图1-E); 茎干基部表面伴

生攀缘蕨类植物海旺涅梅茨羊齿的营养羽片(图1-
B), 而海旺涅梅茨羊齿向上攀爬能力有限(Li Feng-
yan et al., 2025), 表明WD6/7-02茎干基部距其根部

较近, 茎干长度接近于其原始整体长度。

产自13号煤底板的树蕨印痕茎干编号为WD13-
01至WD13-12, 共12棵茎干化石, 均为压型保存, 茎
干倒伏方向杂乱, 无定向性, 部分茎干基部保存了

根套结构, 推测为原地–近原地埋藏。茎干茎径宽

9—26 cm, 长3.92—10.5 m, 茎干上部保存了典型的

Caulopteris型叶座 ,  叶座沿茎干纵轴呈纵列线排

列(图1-F, 1-G), 表明其为辉木科树蕨的压型茎干

化石。

采集自“植物庞贝”中的113块矿化茎干化石均

为直立保存(图1-C), 茎径范围为2.4—11.6 cm, 经过

切片处理识别出三种矿化茎干类型。分别为Psaro-
nius sp. 1: 无厚壁组织鞘, 外围茎维管束和叶迹呈

C形(开口向茎中心)(图1-H); Psaronius sp. 2: 外围茎

维管束闭合且呈矩形(图1-I); Psaronius sp. 3: 有外围

厚壁组织鞘和维管束鞘, 外围维管束和叶迹呈C形
(图1-J)。茎干化石切片后 , 可见明显的网状中柱 ,
薄壁组织中有散布的厚壁细胞(图2-A)。部分茎干

化石外围有根套保存, 但并不完整。使用Fiji软件

(ImageJ 1.54h版本, Schindelin et al., 2012)测量计算,
辉木茎干的维管束面积占茎干总面积约4%—11%,
木质部含量低, 属粗茎植物。 

 

表 1    树蕨茎干化石类型统计

Table 1    Tabulation of fossil tree fern stems
类群 科名 属名 保存形式 数量 层位

辉木 辉木科 辉木属 矿化, 三维保存 113 6—7号煤之间

蹄痕茎 辉木科 蹄痕茎属 压型—印痕 2 6—7号煤之间

蹄痕茎 辉木科 蹄痕茎属 压型—印痕 12 13号煤底板
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2. 2　现生桫椤数据

现生树蕨植物数据来源于四川省乐山嘉阳桫

椤湖自然保护区。该区域分布着30余万株桫椤树

构成的全球最大桫椤群, 形成大面积连续的桫椤

林, 其中以桫椤属桫椤Alsophila spinulosa为优势种,
株高最高可达8 m。本研究采用直接测高法对样地

内目标桫椤茎干的垂直高度进行测定。由两名调

查员协作, 一人持30 m钢卷尺固定于树干基部(地

 

图1  乌达煤田太原组树蕨茎干化石形态

Fig. 1  Morphology of tree fern stems from the Taiyuan Formation of the Wuda Coalfield
A. “植物庞贝”中保存的辉木科压型茎干WD6/7-01 (修改自Zhou et al., 2021); B. “植物庞贝”中保存的辉木科压型茎干WD6/7-02 (修改自Li Feng-yan et
al., 2025); C. “植物庞贝”中直立保存辉木科树蕨矿化茎干; D. 图A中茎干方框处细节放大图; E. 图B中茎干方框处细节放大图; F. 13号煤底板上保存

的辉木科压型茎干; G. 图F中茎干方框处细节放大图 , 展示蹄痕茎属叶座 ; H–J. 三维矿化保存的辉木属茎干Psaronius sp. 1 (Y-0121), Psaronius
sp. 2 (Y-0020), Psaronius sp. 3 (Y-0033)。
A. Compression of Psaronius-type tree fern stem from “vegetational Pompeii”, WD6/7-01 (modified from Zhou Wei-ming et al., 2021). B. Compression of Psa-
ronius-type tree fern stem from “vegetational Pompeii”, WD6/7-02 (modified from Li Feng-yan et al., 2025). C. Permineralized upright stem of Psaronius-type
tree fern from “vegetational Pompeii”. D. Close-up of the framed area in A. E. Details of the framed area in B. F. Impression of Psaronius-type tree fern stem
from the floor of No.13 coal seam. G. Close-up of the framed area in F showing leaf cushions of Caulopteris. H–J. Three-dimensionally preserved stems Psaro-
nius sp. 1 (Y-0121), Psaronius sp. 2 (Y-0020), and Psaronius sp. 3 (Y-0033).
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面水平处), 另一人沿树干主轴方向借助测高杆辅

助定位最高活枝点, 将卷尺顶端钩挂于该点并保持

垂直拉直状态。待卷尺稳定后, 读取地面处对应刻

度值, 即为该个体的株高(不含树冠)。所有测量均

在无风或微风天气条件下完成, 以减少卷尺摆动引

起的读数偏差。茎径选取桫椤茎干基部根套消失

后的稳定茎干基部直径, 该位置与辉木科树蕨化石

茎干茎径的保存部位具有良好的可比性。共采集

了463组桫椤的株高—茎径数据 ,  株高范围为

0.35—8 m (附件1), 涵盖了不同生长阶段的桫椤树,
能较好地反映样本的整体多样性。

桫椤茎干内部以薄壁组织为主体, 部分类型出

现厚壁组织鞘; 外围包裹根套和叶鞘, 为植物体提

供了额外的保护和支撑(图2-B) (Ogura, 1930; Nagano
and Suzuki, 2007), 茎干结构为网状中柱, 整个皮层

和髓中具有分散的厚壁细胞(Kao et al., 2015)。通

过Fiji软件(ImageJ 1.54h版本, Schindelin et al., 2012)

测量计算, 桫椤维管束面积约占15%—20%。现生

树蕨桫椤和化石树蕨辉木茎干结构相似, 木质部含

量低, 无形成层和次生生长, 显著区别于现代细茎

植物发达的次生木质部(维管束面积占比约60%—

95%)。 

2. 3　数理统计方法

研究运用了四种数理分析方法探索树蕨

株高—茎径之间的耦合关系, 简述如下:
(1) 减少主轴回归分析

减少主轴回归(Reduced Major Axis regression,
RMA)分析主要用于刻画变量之间的功能关系或协

变模式, 而非直接用于回归预测, 可为株高预测提

供重要参考。为了系统分析株高最大值(Hmax)与茎

径最大值(Dmax)的定量关系, 本研究采用RMA回归

分析, 来初步判断株高—茎径之间大致的比例关系。

通过对Hmax与Dmax对数转换后的数据 log Hmax与 log
Dmax进行RMA拟合分析, 从而获得株高—茎径关系

的标度指数(αRMA)及比例常数(log βRMA), 用于描述株

高随茎径变化的总体增长趋势, 揭示变量之间的功

能关系(Niklas et al., 2006)。其中, αRMA反映株高随

茎粗增长的“速率差异”, 不同αRMA值对应不同的异

速生长模式; log βRMA则反映在相同茎径条件下, 不
同类群在株高水平上的系统性差异。

αOLS =
Cov(logD, log H)

Var(logD)

r =
Cov(logD, log H)

√Var
(
log D

)
×Var(logH)

αRMA =
αOLS

r

logβRMA = logHmax−αRMAlogDmax

logHmax log Dmax log Hmax log Dmax

式中αOLS是普通最小二乘(OLS)回归指数, r是OLS相
关系数,  、 表示变量 、

的平均值(Sokal and Rohlf, 1981; Niklas, 1994a)。α
是描述H随D增长如何加速或减速的关键参数, 直
接体现两者的比例关系, 不同α值对应不同的生长

趋势; log β反映在相同茎径条件下, 不同物种的株

高先天高低差异。

(2) 变异系数

采用变异系数(CV,  Coefficient  of  Variation)量

 

图2  化石树蕨与现代桫椤解剖结构及形态对比

Fig. 2  Comparison of anatomical structures and morphology between fossil
tree ferns and extant Cyathea

A. 辉木属Psaronius sp. 2茎干结构解剖图, Y-0027; B. 桫椤茎干结构解

剖图(修改自Kao et al., 2015); C. “植物庞贝”辉木科树蕨植物整体复原图

(修改自Li Dan-dan et al.,  2025); D.  现代桫椤Cyathea野外整体植株生

态图。

A. Cross section of Psaronius sp. 2, Y-0027. B. Diagram of the cross section
of a Cyathea stem (modified from Kao et al., 2015). C. Whole plant recon-
struction of Psaronius-type tree fern from “vegetational Pompeii” (modified
from  Li  Dan-dan  et  al.,  2025).  D.  Field  photograph  of  living  trees  of
Cyathea.
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化数据的离散程度。变异系数作为归一化的离散

度量指标, 可有效反映不同物种或种群株高—茎径

关系的稳定性差异, 消除单位和量纲的影响, 使得

不同数据集之间的比较更加合理和客观, 为后续模

型适用性评估提供参考。

CV =
σ

µ
×100%

其中, σ是标准差, μ是均值。

(3) 分位数回归

分位数回归主要研究自变量与因变量条件分

位数之间的关系, 相应得到的回归模型可由自变量

估计因变量的条件分位数。相比之下, 最小二乘法

仅用于估计响应变量在预测变量各取值下的条件

均值, 而分位数回归则聚焦于估计响应变量的条件

中位数或其他分位数(Tofallis, 2015)。与传统最小

二乘回归相比, 分位数回归的优势之一是其估计结

果对响应变量观测值中的异常值具有更强的稳健

性。但分位数回归的核心价值不止于此: 当研究重

点在于条件分位数函数时, 该方法更能凸显其优

势, 即通过结合集中趋势与统计离散度的多种度量

指标, 可更全面地解析变量间的关联特征(Koenker
and Bassett, 1978; Koenker, 2005)。

桫椤株高数据较为离散, 相同茎径下, 株高起

伏明显, 相对差值大。传统的普通最小二乘回归主

要关注条件均值, 当数据较为离散时, 仅关注条件

均值会忽略特殊条件下产生的极端个体(Koenker
and Bassett, 1978; Koenker, 2005), 因而对于桫椤数

据拟合表现不佳。相比之下, 分位数回归可以根据

数据构建株高预测区间, 相对而言对异常值不敏

感, 可以更准确地评估桫椤在生态学上的潜在株高

范围, 同时量化植物的“下限”、“潜能”和“平均表

现”, 反映桫椤的株高生长范围, 适合生态数据的异

质性。

(4) 株高—茎径纤细比

Rmax

Rmax = Hmax/Dmax Rmax

Hmax Dmax

纤细比在力学概念中是立柱长度与其最小回

转半径的商。对于树蕨植物,  纤细比(Slenderness
ratios,  )主要用于判断树蕨植物的纤细程度, 其
计算公式为:  。式中,  为纤细比,

为株高,  为茎径。可作为评估桫椤结构稳

定性的重要指标, 并对进一步推论树蕨植物的杨氏

模量和自身载荷等关键力学参数的大小具有重要

参考意义(Niklas et al., 2006)。
作为树木纤细程度的量化指标, 纤细比可以直

观地反映树木的增高能力; 对于化石植物, 由于不

同植物类群具有不同的纤细比范围, 也可通过比较

纤细比来进行辅助分类。

所有数据统计与模型拟合均使用Python 3.9在
Jupyter Notebook环境中完成, 程序文件见附件2。 

3　结　果
 

3. 1　桫椤RMA回归分析

RMA回归分析的目标主要是确定变量之间的

功能关系, 而非预测。将桫椤株高—茎径数据的

RMA回归结果与Niklas (2006)报道的细茎植物及棕

榈、苏铁、仙人掌的RMA回归结果对比(表2, 图3-
A), 分析桫椤的生长习性。分析结果表明, 桫椤的

αRMA = 1.98, 显著高于典型细茎木本植物(双子叶和

针叶树αRMA ≈ 0.73), 也高于棕榈(αRMA = 0.78), 略高

于苏铁(αRMA = 1.93)(Niklas et al., 2006), 表明桫椤株

高的增长速率显著高于茎径增长速率, 且前者约为

后者的两倍。同时桫椤的αRMA 95%置信区间相对更

宽, 表明桫椤在相同茎径情况下株高变化范围较其

他树种更大。桫椤的异速生长常数log βRMA (0.11)极
低, 显著低于棕榈和苏铁。结合其较高的异速生长

指数αRMA, 表明在生长的早期阶段, 桫椤的绝对株高

起点较低(log βRMA低), 但其株高随茎粗增长的速率

极快。考虑到桫椤的生境多是热带亚热带的湿润

环境, 且野生桫椤大多生长于山阴背阳面, 在这样

的情况下, 快速增长抢占光照资源变得极为重要。

因此桫椤总体表现为株高增长快, 株高的增长速度

远快于茎径的增长速度; αRMA 95%置信区间与其他

种类粗茎植物相比较宽, 变异系数大, 推测与蕨类

植物独特的生态适应性相关。

RMA回归分析旨在揭示功能关系, 对于株高预

测具有重要启示作用。RMA回归分析显示桫椤具

有与其他植物类群不同的αRMA (表2), 说明桫椤的株

高—茎径关系与现有其他植物类群并不相同。对

于化石植物类群, 也可尝试通过RMA回归分析来判

断化石植物株高—茎径之间的关系, 进一步判断其

合适的株高预测模型, 为化石植物的株高预测提供

参考。 

 1期 杨婧文等: 树蕨生长模式...; Yang et al.: Growth patterns in tree ferns... 63

https://doi.org/10.3724/aps.2026805
https://doi.org/10.3724/aps.2026805


3. 2　桫椤变异系数及分位数回归拟合

Niklas (2006)指出 , 仙人掌、苏铁和棕榈等粗

茎植物的变异系数显著高于细茎植物(双子叶植物

和针叶树)。由于植株生长速度存在差异, 获取的现

生桫椤株高—茎径数据中包含部分偏低与偏高的

个体, 计算得到桫椤的株高变异系数CV = 43.69%。

而常见细茎植物的株高变异系数基本稳定在20%以

下,  如落羽杉为12.91%, 落叶松约12.45%—16.4%,
杉木仅2.157%—6.061% (黄利斌等, 2007; 赵俊卉等,

2009; 张超等, 2011; 李金泉、侯丹, 2020)。对于粗

茎植物而言, 株高与茎径的生长往往不同步, 导致

其株高—茎径数据呈现出较大离散性。这一生长

特征使得粗茎植物在形态参数上的变异显著增强,
因此, 桫椤的变异系数也明显高于细茎植物类群。

考虑到株高数据离散, 以及极端高值—低值的

存在对拟合结果产生的潜在干扰, 本文采用50%分

位数作为回归目标值, 提高结果的稳健性。以同茎

径下树木的平均株高为基准, 计算各树木的相对高

 

表 2    五个种群的log Hmax与log Dmax的减少主轴回归(RMA)汇总统计

Table 2    Summary statistics of RMA regression between log Hmax and log Dmax for five populations
编号 树种 αRMA 95% CI of αRMA log βRMA 95% CI of log βRMA r2 n 参考文献

A 双子叶和针叶树 0.73 0.71—0.76 1.33 1.31—1.35 0.541 420 (Niklas, 2006)
B 棕榈 0.78 0.75—0.81 1.64 1.58—1.69 0.613 482 (Niklas, 2006)
C 仙人掌 1.69 1.63—1.75 1.01 0.90—1.13 0.284 698 (Niklas, 2006)
D 苏铁 1.93 1.80—2.06 1.16 1.01—1.30 0.447 129 (Niklas, 2006)
E 桫椤 1.98 1.79—2.17 0.11 −0.12—0.34 0.470 463 本文

 

(B) 桫椤株高�茎径分位数回归拟合曲线

样本数据 (n=463)
RMA 回归线

原始数据 (n=463)

低速组: τ=0.1

均值组: τ=0.5

高速组: τ=0.9

1.3

2.8

2.6

1.4

样本大小:
Cyathea: n=463
Psaronius: n=14
logH平均值:
Cyathea: 2.46
Psaronius: 2.80
logR平均值:
Cyathea: 1.27
Psaronius: 1.54

实际株高
Niklas_木本植物
Niklas_非木本植物
Niklas_混合植物
Mosbrugger_原始模型
修改版Mosbrugger模型

图3  桫椤、辉木株高—茎径数据处理分析图

Fig. 3  Plant height-diameter data processing and analysis for Cyathea and Psaronius-type tree fern
A. 桫椤株高H与茎径D对数转换二元图; B. 桫椤株高—茎径分位数回归拟合曲线; C. 桫椤、辉木纤细比R和株高H对数转换数据双变量图; D. 辉木株

高实际值与模型预测值对比折线图。

A. Summary statistics of reduced major axes (RMA) of log H vs. log D for Cyathea. B. Cyathea plant height-diameter quantile regression fitted curve. C. Bi-
collinearity plot of log-transformed data for slender ratio (R) and maximum plant height (H) of Psaronius and Cyathea. D. Line graph comparing actual values
and model predictions for the height of Psaronius.

64 古　生　物　学　报 65 卷 



度, 并据此将数据分为: 低速组(下限)、均值组(平
均水平)与高速组(上限), 分别做10%、50%、90%
分位数的回归拟合, 图3-B中三条拟合曲线分别对

应桫椤株高的潜在生长范围。

(1) 低速组: H = 4.2089 × D1.3820对应株高分布τ =
0.1时的低位个体, 反映株高的下限表现。该组样本

代表群体中生长相对缓慢、株高偏低的个体, 其回

归关系揭示了生长速度相对缓慢的个体的株高—
茎径异速生长特征, 可视为桫椤株高增长的最低

值, 反映了桫椤在资源受限、生长压力较大环境下

的株高。

(2) 均值组: H = 8.7147 × D1.2902对应株高分布τ =
0.5时的均值个体, 描述株高的平均表现。该拟合曲

线刻画了桫椤在典型生长条件下的株高—茎径关

系, 拟合度在三组曲线中最高, 是最能代表群体平

均生长趋势的异速生长模式, 可作为桫椤种群株高

预测的基准参考模型。

(3) 高速组: H = 13.1583 × D1.2802对应株高分布

τ = 0.9时的高位个体, 代表株高的上限潜能。该曲

线为群体中生长最为旺盛、株高表现最佳的个体,
其异速关系界定了桫椤株高可能达到的潜在上限,
反映优势个体在资源充足、生境适宜条件下的生

长极限趋势。

桫椤作为分布最广、最典型的现生树蕨代表,
其相同茎径下株高存在较大的变化。对于桫椤这

类变异系数大的类群, 分位数回归通过计算不同梯

度的回归曲线, 能有效预测株高的生长上限、下限

和均值, 不仅适应于桫椤离散的株高数据, 也可以

为其他变异系数大的植物类群株高预测提供参考。

基于已获取的现生桫椤株高数据的拟合关系,
将相应的分位数回归公式用于乌达地区已报道的

两棵近乎完整的树蕨化石: H =  6.9  m, D =  9  cm
(Zhou et al., 2021)和H = 5.4 m, D = 10 cm (Li Feng-
yan et al., 2025)。预测结果显示, 无论是低速组、均

值组还是高速组, 其预测株高均明显低于对应化石

的实际株高(表3)。该结果从化石实例的角度表明,
将基于现生桫椤株高—茎径关系建立的预测模型

直接应用于化石树蕨时, 其适用性存在明显局限。 

3. 3　纤细比和分枝对株高的限制

纤细比Rmax = Hmax/Dmax计算结果显示 , 桫椤的

纤细比范围为从3—44, 大多集中于12—27 (图3-C,
图4)。与Niklas (2006)中棕榈、苏铁、双子叶/针叶

树的纤细比相比较, 桫椤的纤细比略低于棕榈, 和
双子叶/针叶树接近, 普遍高于苏铁和仙人掌。
 
 

图4  桫椤纤细比数据正态分析统计图

Fig. 4  Normality analysis histograms for the Cyathea dataset of
slenderness ratio

 

目前可获取的辉木株高—茎径配对数据仅有

14组, 样本量相对有限, 难以满足正态性检验对样

本规模的基本要求。在小样本条件下, 统计检验结

果的稳定性与代表性均较低, 难以获得可靠的统计

结论。

因此, 本文未对辉木类纤细比进行正态性检验。

化石树蕨的纤细比最大为76.67 (WD6/7-01), 远高

于现代树蕨桫椤(R ≈ 3—44); 其余13棵辉木化石茎

干纤细比范围为21—54, 考虑到标本茎干不完整 ,
该纤细比范围存在一定程度的低估, 但低估的纤细

比仍普遍高于现生桫椤(图3-C), 更接近棕榈和双子

叶/针叶树。通过比较纤细比, 可以大致确定化石

树蕨和现生桫椤的株高预测模型存在较明显差异。

同茎径下化石树蕨的株高普遍显著高于现生桫椤,
表明在将基于桫椤建立的株高预测模型用于化石

树蕨时需谨慎, 其预测结果可能存在系统性偏差。 

 

表 3    辉木化石株高与桫椤分位数回归模型预测株高对比

Table 3    Comparison of Psaronius fossil plant height with
predicted height from Cyathea quantile regression models

编号 茎径D (cm)
实测

株高H (m)
低速组预测

株高H (m)
均值组H (m) 高速组H (m)

WD6/7-01 9.00 6.90 0.88 1.48 2.19
WD6/7-02 10.00 5.40 1.01 1.70 2.51
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4　讨　论
 

4. 1　粗茎植物独特的株高—茎径异速生长模式

现生桫椤的株高—茎径数据RMA回归分析结

果表明, 桫椤在生长过程中株高的增长速率远快于

茎径的增长, 呈现出“快速拔高、缓慢增粗”的策略。

这种模式与其茎干缺乏次生生长能力的特征密切

相关: 由于茎干粗度主要由初生分生组织在早期决

定, 成年植株无法通过形成层持续增粗, 因此资源

分配更倾向于向上竞争光照(尤其在林下阴湿环境

中), 这一生长策略有利于树蕨在密闭冠层森林中

生存。且大多数桫椤都无法达到株高理论上限, 进
一步验证机械约束并非株高的根本限制因素

(Nishimura and Suzuki, 2001; Niklas, 2007)。
粗茎植物类群包含树蕨(桫椤、辉木)、苏铁、

棕榈、仙人掌、龙血树等, 多为木质化、无侧枝的

直立主干, 茎干内部没有(或含量很少)次级维管形

成层和分生组织, 也没有木质部和韧皮部并置, 完
全依靠初生生长就能长成高大且长寿的树木(Tom-
linson, 1979, 2006)。细茎植物的茎径增加主要依赖

于持续的次生生长, 而粗茎植物由于缺乏次生生

长, 无法形成年轮, 茎干茎径的增加主要源于持续

的初生生长, 包括细胞分裂(Tomlinson and Huggett,
2012)。粗茎植物茎干的加粗主要依赖初生加厚分

生组织, 即便有小部分存在维管形成层(如苏铁), 其
活动也极其缓慢且有限, 茎径变化与株高变化不完

全同步(Terrazas, 1991; Fisher and Marler, 2006)。例

如树蕨, 其树干株高和茎径的增长就呈现“阶段性

差异”。树蕨澳大利亚桫椤(Cyathea australis)株高

年均生长量约7.3 cm, 软树蕨(Dicksonia antarctica)
株高年均生长量约3.3 cm, 日本屋久岛上的树蕨株

高年平均生长量为8.9 cm (Nagano and Suzuki, 2007;
Blair et al., 2017)。在生长初期, 树蕨茎径与株高同

步快速增长; 而当生长到物种特定株高(如Cyathea
medullaris约 20  m、 Dicksonia  antarctica约 8  m)后 ,
树蕨株高增长速率会减缓甚至停滞, 但茎径仍会缓

慢增长, 因此茎干锥化(taper)特征不明显, 这解释了

为何桫椤具有超高的变异系数(Large and Braggins,
2004; Bystriakova et al., 2011), 与细茎木本植物(CV <
20%)形成鲜明对比, 进一步印证了粗茎植物生长策

略与细茎植物的不同。同时, 高达43.69%的变异系

数(CV)说明, 在相同茎径下, 桫椤个体株高差异极

大, 反映出其对微生境(如坡向、水分、遮荫程度)
的高度敏感性, 坡度、坡向、太阳辐射等环境变量

均会影响桫椤生长(Schwartz and de Gasper, 2020)。
尽管如此, RMA分析和纤细比分析结果仍表明桫椤

株高—茎径存在显著的关联(图3-A), 但二者之间不

具备线性关系。 

4. 2　树蕨纤细比差异

Niklas (2006)研究显示, 现代苏铁纤细比最低。

苏铁茎干中含有大量的静水组织, 皮层和髓所占的

比例大, 贮藏有大量的水分和淀粉, 以储存水分保

证植株对营养的需要, 适应偏干热的环境, 因而杨

氏模量相对较低, 纤细比显著低于其他植物(韦丽

君等,  2009; Fisher and Marler, 2006)。而纤细比最

高的棕榈, 则兼具高杨氏模量与低自身载荷, 高杨

氏模量源于棕榈温暖潮湿的生长环境, 茎干内部静

水组织含量偏低; 低自身负载则归因于其无分枝的

生长形态(Tomlinson, 1979, 2006)。细茎植物虽然

多分支自身载荷高, 但茎干内部木质化程度高, 杨
氏模量显著高于一众粗茎植物, 仍具有较高的纤细

比, 并且极强的次生生长能力使其茎径可在其生活

史中不断增长, 相比于粗茎植物, 植株高度潜力不

受茎径限制(Niklas et al., 2006)。与苏铁棕榈相比,
桫椤同为粗茎植物, 亦少分支, 自身载荷较低; 多生

长于潮湿环境, 茎干内部静水组织含量较低, 杨氏

模量较高, 故而桫椤总体表现出较高的纤细比, 但
仍低于棕榈和细茎植物。

值得注意的是, 乌达地区保存的完整辉木化石

(H = 6.9 m, D = 9 cm)纤细比(R = 76.7)远超现生桫

椤(R ≈ 3—44)。其余13根辉木茎干, 即使存在化石

保存不完备导致的低估, 纤细比(21—54)仍普遍高

于桫椤, 更接近棕榈或细茎木本植物。将基于桫椤

数据建立的分位数回归模型应用于辉木化石株高

预测, 预测值普遍低于实际株高, 这一偏差揭示了

不能简单将现生粗茎植物模型直接外推至化石类

群, 尽管辉木与桫椤同为粗茎树蕨, 均缺乏次生生

长能力, 但二者的株高—茎径关系仍表现出一定差

异。现生树蕨的维管束面积占比(15%—20%)明显

高于化石辉木的维管束面积占比(4%—11%), 因此

前者理论上应具有更强的机械支撑能力, 并能够形
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成更高的纤细比, 但实际测量结果却相反, 该差异

可能与二者的生存环境、树冠规模等因素相关。

而植物茎干的中柱类型更多影响植物的抗干旱能

力而非株高(Bouda et al., 2022), 这或许是辉木的维

管束含量低于桫椤但纤细比更高的合理解释。棕

榈因缺乏次生生长能力, 无法像细茎植物一样通过

增加茎干茎径来弥补刚度不足, 因此进化出高刚度

的厚壁组织提高杨氏模量(Niklas, 1994c)。而辉木

特殊的厚壁组织分布(如Psaronius sp. 2、P. sp. 3类
型大量散生的厚壁细胞), 或许类似棕榈, 提升了抗

屈曲能力和茎干刚度, 促使辉木表现出更高的纤细

比, 从而在竞争中占据垂直空间优势。 

4. 3　传统株高—茎径模型适配性

Niklas (1994a)将茎中次生木质部占总茎体积

不足15%, 或完全不含次生木质部的植物, 定义为

缺乏次生生长的乔木植物(non-woody plants), 桫椤

的次生木质部含量低于15%, 属非木本植物; 但是,
463组桫椤株高—茎径数据中仅有28组符合Niklas
(1994a)模型中10−3 m ≤ D ≤ 10−1 m的限定范围, 数
据量不足以进行拟合, 说明桫椤与Niklas (1994a)中
非木本植物的分类定义存在差异。Mosbrugger模
型及其修改版模型研究对象均为细茎植物南洋杉,
变异系数低, 这类单一的预测曲线对于变异系数极

大的桫椤植物也并不适用。Niklas模型则基于树干

存在锥度的前提(Niklas, 1995), 而锥化特性与次生

生长强相关, 细茎植物次生生长的演化导致了茎干

锥化(taper)增强, α降低。但一些化石植物由于缺乏

次生生长, 并不展现锥化特性, 一些植物甚至表现

出逆锥化(Niklas et al.,  1992; Niklas, 1993; Schlegel
et al., 2020)。例如“植物庞贝”中的蹄痕茎化石茎

干, 在近基部约20 cm高度内迅速增粗(从2.3 cm增

至8.0 cm), 此后其形态趋于稳定, 不再增粗, 茎径最

终保持在8—9 cm (Zhou et al., 2021)。桫椤和辉木

作为粗茎植物, 缺乏次生生长, 遵循高α异速, 并没

有明显的锥化现象, 因此Niklas模型也不适用于这

类粗茎树蕨。将辉木化石数据代入Niklas、Mos-
brugger原始模型和修改版Mosbrugger模型(图3-D)
后发现, 三种模型的预测株高均普遍高于化石茎干

长度的实测值。其中, Mosbrugger原始模型的预测

结果相对更接近化石茎长实测值。但考虑到大多

数化石茎干不完整, 化石茎干的实测长度通常略低

于植物真实株高, 因此Mosbrugger原始模型的预测

株高实际上也略低于辉木的真实高度。因此, 如果

将现有株高模型机械地套用于粗茎树蕨, 会系统性

高估其高度。未来研究应建立专门针对粗茎植物(
如树蕨、苏铁、棕榈等)的株高—茎径关系数据库,
尝试通过回归分析得到适用于化石树蕨的系数, 以
校准模型参数。而在自然环境中, 不同植物类群的

异速生长关系各异, 单一通用模型难以适用。相对

于其他物种, 粗茎植物(如桫椤)的株高—茎径关系

变异系数大, 说明其株高受多种因素影响。在实际

株高预测中需区分植物类型, 并结合生境、分支结

构、力学特性等多维因素构建预测模型, 尤其是对

于桫椤这类高αRMA、高变异性的类群, 更应谨慎使

用简单回归进行预测。 

5　结　论

本研究对463组现生树蕨桫椤的株高—茎径数

据及乌达煤田中晚石炭世—早二叠世127组辉木科

树蕨植物茎干化石数据进行系统分析。桫椤作为

粗茎植物, 表现出显著区别于典型细茎木本植物的

株高—茎径关系, 且相同茎径下个体株高差异极大。

RMA分析结果显示桫椤株高增长的速率接近茎径

的两倍, 反映其株高增长快于茎径增长的异速生长

模式; 在高变异系数背景下, 建议采用分位数回归

构建桫椤株高预测模型, 预测桫椤的株高变化范围。

树蕨化石辉木的纤细比显著高于桫椤, 且将桫椤的

株高回归预测模型用于辉木化石株高预测时出现

明显低估, 表明尽管二者在解剖结构上具有较高相

似性, 但其机械支撑策略上可能仍存在关键差异。

将现有株高模型代入桫椤和辉木, 模型对桫椤出现

了明显的高估; 而对于辉木化石, Mosbrugger原始

模型预测株高总体上与化石植物真实株高最为接

近。后续研究应建立专门针对粗茎植物(包括树蕨、

苏铁、棕榈等)的株高—茎径关系数据库, 并结合

原地埋藏的完整化石材料进一步校准粗茎植物化

石高茎模型参数。 

附录(Supplementary)  附件1, 附件2见电子版

(DOI: 10.3724/aps.2026805)。 
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