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摘　要　维管植物是陆地植物中最具优势的一大分支，为古生代植物登陆演化的主体。化石记录表明，维

管植物最早出现于志留纪，在泥盆纪迎来辐射发展，而志留纪—泥盆纪植物是现代支系如石松类、木贼类、真

蕨类及种子植物的祖先类群 （干群），预示着这些现代支系的分化。维管植物大化石的属级总体多样性自志留纪

逐步上升，至早泥盆世布拉格期达到第 １次峰值，之后呈现 ２次下降、上升波动，在吉维特期晚期及法门期晚

期分别达到峰值。志留纪—早泥盆世植被包括莱尼蕨类草地、工蕨类草地、工蕨类—早期真叶植物混生草地等，

零星出现灌丛、湿地；中、晚泥盆世草地、湿地、灌丛继续发育，新出现枝蕨类森林、石松类森林和前裸子植

物森林等。随着志留纪—泥盆纪植物的辐射演化，植被碳库显著扩大，钙质古土壤记录剧增，表明土壤无机碳

库也呈扩大趋势，一些下泥盆统古土壤中的无机碳密度已与现代最高值相近；中泥盆世以来煤 （古有机土）的

记录逐渐增多，表明土壤有机碳含量的显著增大；因此，志留纪—泥盆纪陆地碳埋藏的增加主要体现在有机土、

钙质土等富碳土壤记录的增多。通过成岩作用，古土壤将表层系统中的碳转变为岩石圈碳库的一部分，进而达

到长期碳封存的效果。未来需继续加强植物化石的系统分类及古植物群落生态、早期植被分类和区划的研究，

进一步通过古植物个体及群落重建、模型模拟等研究估算当时的植被碳库，定量估算不同地质时期的地表土壤

碳储量以及古土壤碳的埋藏效率，以约束地球系统模型中的碳循环过程。
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ｐｋｕｅｄｕｃｎ．

陆地植物是绿色植物 （ｇｒｅｅｎｐｌａｎｔｓ）的一个重
要分支，具表皮、颈卵器、胚等适应陆地生活的特

征 （Ｓｉｍｐｓｏｎ，２０１０）。最早确凿的陆地植物化石证
据发现于奥陶纪中期 （Ｒｕｂｉｎｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０１０），
因此在绝大部分地球演化时间内，地球表面并没有

陆地植物。陆地植物在古生代期间的起源和早期演

化过程，可俗称为 “植物登陆”，主要是基于以下

２个原因：第一，最早陆地植物的出现可能是个
“时间点”，即在某个 “时间点”的化石记录中若

发现了陆地植物，则表明植物已经成功登陆，但是

依然需要追溯这个 “时间点”之前的植物演化历

史，以阐明陆地植物从何而来；第二，相较于追溯

最早的陆地植物及其时间点，更多的研究则是关注

陆地植物如何从简单到复杂、从矮小纤弱到多样化

的躯体构型、从原始群落到复杂森林群落及由动植

物等构成的陆地生态系统如何复杂化等一系列演化

过程，涉及植物形态、解剖结构、生理生态以及植

物与环境的协同演化过程等，而这些演化过程正是

植物登陆研究的核心内容。

植物登陆是地球系统演化过程中的重大事件之

一。植物在陆地上逐渐演化，并成为地球系统的重

要组成分子，不可避免地会对其他要素产生影响。
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依据地层和化石记录、现代观测及模型模拟手段

等，以往大量研究从多个方面对植物登陆及其对地

球系统的影响开展了详细研究 （薛进庄等，２０２２，
２０２３及其中的引文）。近年来，大量的综述性文章
也不断涌现，反映出植物登陆是学术界一个重要的

研究热点。例如，Ｄａｈｌ和 Ａｒｅｎｓ（２０２０）分析了陆地
植物演化对地球气候及氧化状态的影响；Ｐａｗｌｉｋ等
（２０２０）综述了最早的森林对陆地景观和风化作用
的影响；Ｉｅｌｐｉ等（２０２２）综述了植物对古生代河流地
貌的影响；Ａｌｇｅｏ和 Ｓｈｅｎ（２０２３）综述了泥盆纪植
物辐射对生物大灭绝事件的潜在影响等。

本文首先简要介绍近年来在志留纪—泥盆纪植

物辐射演化方面的一些新进展，之后试图从陆地碳

库的发展演化角度阐述早期维管植物辐射对碳循环

的影响，最后对未来研究提出展望。
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图 １　地史时期维管植物大类群的延限及多样性演化 （据 ＣｌｅａｌａｎｄＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ，２０１４；有修改）

Ｆｉｇ１　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｌａｒｇｅｃｌａｄｅｓｏｆｖａｓｃｕｌａｒｐｌａｎｔｓｔｈｒｏｕｇｈｇｅｏｌｏｇｉｃａｌｔｉｍｅ（ｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＣｌｅａｌａｎｄＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ，２０１４）

１　维管植物在志留纪—泥盆纪的辐
射演化

１１　纲级、目级单元的分化
维管植物是陆地植物中最具优势的一大分支

（另一分支为苔藓植物），以具有管胞、木质化的

次生壁和独立孢子体世代等为衍生特征（Ｓｉｍｐｓｏｎ，
２０１０）。现生维管植物的大类群包括石松类、木贼
类（楔叶类）、真蕨类、裸子植物和被子植物等。

维管植物大化石记录最早出现于志留纪温洛克世，

在泥盆纪更为丰富（蔡重阳等，１９９５；蔡重阳和王
怿，１９９５；郝守刚等，２００２；Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９；杨

楠和李承森，２００９；薛进庄等，２０２２）。志留纪—泥
盆纪的大部分维管植物可归入特定的纲、目级单元，

但对它们的科级分类尚不完善（除工蕨类、石松类

外），因此下文主要涉及纲级、目级单元划分。

在志留纪温洛克世至早泥盆世，维管植物包括

莱尼蕨纲、工蕨纲、始叶蕨纲、石松纲、前裸子植

物纲等（图 １；ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３；薛进庄和郝守
刚，２０１４；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０２４ａ）。莱尼蕨纲和工蕨纲
不发育叶片，具顶生或侧生孢子囊，在志留纪至早

泥盆世极为繁盛，其与现代植物的形态差异甚大，

后续逐渐灭绝。始叶蕨纲以华南的始叶蕨属 （Ｅｏ
ｐｈｙｌｌｏｐｈｙｔｏｎ）为代表，是一类非常独特的植物，具
最早的片化叶片。早泥盆世的石松纲已具有一定的

多样性，包括镰蕨目和原始鳞木目 （Ｌｉ，１９９２；Ｌｉ
ａｎｄＥｄｗａｒｄｓ，１９９５），其中后者具典型的小型叶和
孢子叶，与现代石松类在形态上已较为相似。早泥

盆世并无可直接归入真蕨纲、楔叶纲、种子蕨纲的

分子，但它们的最近祖先类型可能已经出现 （Ｈａｏ
ａｎｄＸｕｅ，２０１３；Ｔｏｌｅｄｏｅｔａｌ．，２０２１）。

中泥盆世，石松纲中的镰蕨目衰退，而原始鳞

木目则极为繁盛，几乎遍布全球 （Ｌｉ，１９９０；Ｌｉｕ
ｅｔａｌ．，２０２４ｂ），广义水韭目的一些早期成员开始出
现 （ＣａｉａｎｄＣｈｅｎ，１９９６；郑高峰等，２０２６）。枝蕨
纲在中泥盆世开始繁盛，包括伊瑞蕨目、瘤指蕨

目、“非瘤指蕨型植物”等 （ＷａｎｇａｎｄＢｅｒｒｙ，
２００６），它们被认为与真蕨纲、楔叶纲的起源有
关。前裸子植物纲中的无脉树目在中泥盆世也较为

多样 （Ｊｉａｎｇｅｔａｌ．，２０１３；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０２４ｂ）。
晚泥盆世，前裸子植物纲中的古羊齿目开始繁
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盛，并遍布全球 （Ｂａｉｅｔａｌ．，２０２２）。楔叶纲的楔
叶目成员开始发育，并成为一些群落的主导类群

（王德明等，２００８；Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０１７，２０２２；邓
珍珍等，２０２１）；另外，晚泥盆世偶见楔叶纲木贼
目、羽歧叶目的成员（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９）。枝蕨纲
及早期似真蕨类持续发育 （Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９；
Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２０１８；刘 璐 等，２０２０；Ｂａｉｅｔａｌ．，
２０２２；ＹａｎｇａｎｄＷａｎｇ，２０２２；Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２０２４）。

种子植物是现代植被中最占优势的类群，在晚

泥盆世法门期出现并首次辐射。这一时期的种子植

物与后续种子植物的形态结构差异很大，被称为早

期种子植物，后续逐渐灭绝。分类学上，早期种子

植物可归入种子蕨纲，但它们的目、科级分类尚不

完善。以往对早期种子植物的研究主要集中于欧美

地区，但近年来在华南上泥盆统五通组中报道的一

系列早期种子植物，改变了诸多对该类群性状演

化、传粉策略、繁殖体传播等的传统认识 （Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１４，２０１５，２０２２，２０２４；Ｌｉｅｔａｌ．，２０２５；
Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０２５）。

尽管志留纪—泥盆纪出现了很多纲、目级单

元，但目前仍缺乏明确可归入现代植物支系的代

表，即冠群分子，其中冠群是指一个支系中所有现

生成员的最近共同祖先，以及这个祖先的所有后裔

（薛进庄和张华侨，２０１０；Ｘｉａｏ，２０２２）。因此，志
留纪—泥盆纪的植物代表了很多现代支系的祖先类

群 （干群），预示着这些现代支系的首次分化，即

总群的分化。

１２　属级多样性的演化
自 Ｋｎｏｌｌ等 （１９７９）对地史时期陆地植物多样

性进行定量研究以来，后续研究者从数据库、分析

方法等多个角度对其进行了拓展 （Ｎｉｋｌａｓ，１９８８；
王怿 等，２０１０；Ｘｉｏｎｇｅｔａｌ．，２０１３；熊 聪 慧 等，
２０２１； Ｃｌｅａｌ ａｎｄ ＣａｓｃａｌｅｓＭｉａｎａ， ２０１４； Ｃａｐｅｌ
ｅｔａｌ．，２０２１，２０２２，２０２３）。下文主要依据 Ｃａｐｅｌ
等 （２０２２）最新基于植物大化石的定量研究，分

析志留纪—泥盆纪植物的属级多样变化（图 ２）。
据 Ｃａｐｅｌ等 （２０２２）的分析，维管植物大化石

自志留纪温洛克世出现以来，总体属级多样性逐渐

上升，并在布拉格期达到第 １次峰值，而这主要是
工蕨纲植物的贡献。之后，多样性在埃慕斯期至艾

菲尔期下降。自吉维特期开始，总体属级多样性再

地质年代符号：Ｗｅｎ，温洛克世；Ｌｕｄ，罗德洛世；Ｐｒｉ，普里道利世；

Ｌｏｃｋ，洛赫考夫期；Ｐｒａ，布拉格期；Ｅｍｓ，埃姆斯期；Ｅｉｆ，艾菲尔期；

Ｇｉｖ，吉维特期；Ｆｒｓ，弗拉期；Ｆａｍ，法门期。总体多样性、界限穿越

　　　　　　者多样性、平均持续多样性的定义参见 Ｃａｐｅｌ等 （２０２２）

图 ２　志留纪—泥盆纪维管植物属级多样性变化

（据 Ｃａｐｅｌｅｔａｌ．，２０２２；有修改）

Ｆｉｇ２　Ｇｅｎｕｓ－ｌｅｖｅｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＳｉｌｕｒｉａｎＤｅｖｏｎｉａｎｖａｓｃｕｌａｒｐｌａｎｔｓ

（ｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＣａｐｅｌｅｔａｌ．，２０２２）

次上升，并在吉维特期晚期达到第 ２次峰值，而这
主要是由于石松纲和真叶植物辐射的贡献。弗拉期

多样性下降，可能是由于枝蕨纲、前裸子植物衰退

所致。在法门期晚期，属级多样性达到泥盆纪最高

值，这主要是由于石松纲、楔叶纲及种子植物的辐

射。

不同地质时代中繁盛的植物大类存在差异，这

一点在属级多样性方面非常明显。在志留纪至早泥

盆世，植物以莱尼蕨纲和工蕨纲为主导，其他类群

处于孕育阶段。工蕨纲的属级多样性在早泥盆世布

拉格期达到最大（近 ３０属）。自志留纪以来，石松
纲的属级多样性持续上升，在吉维特期有 １次高
峰，之后至法门期达到最大值（约 ４０属）。真叶植
物整体多样性也呈上升趋势，但在弗拉期呈明显的

低值，之后在法门期辐射（约 ７０属）。枝蕨纲在吉
维特期至弗拉期最为繁盛。前裸子植物、种子植物

和楔叶纲在晚泥盆世植物群中也占据重要地位。

事实上，化石植物多样性的统计分析不可避免

地会受到取样偏差的影响。北美志留纪—泥盆纪植

物多样性与非海相沉积岩体积之间存在显著的相关

关系，说明岩石记录的不完备性可能是影响对化石

植物多样性估计的一个关键因素（Ｃａｐｅｌｅｔａｌ．，
２０２３）。同样地，Ｘｉｏｎｇ等（２０１３）的研究也表明志
留纪—泥盆纪的植物化石点数量与物种数目之间存

在相关性。因此，在地质记录中 “观察到”的多
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样性模式（Ｏｂｓｅｒｖｅｄｄｉｖｅｒｓｉｔｙｐａｔｔｅｒｎ或 Ｒａｗｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｐａｔｔｅｒｎ）究竟在多大程度上能够反映 “真实的”多

样性演化信息，仍然是未来研究的一大挑战。

１３　植被类型的演化
对于现代植被而言，可以通过观察群落外貌特

征、种类组成、群落结构和功能、生境条件以及地

理分布特征等来辨识不同的植被类型，形成植被分

类系统 （方精云等，２０２０）。然而，目前对志留纪
—泥盆纪植被类型的分类和命名体系尚未建立，一

方面是由于对古植物群落生态的研究仍较薄弱，另

一方面是由于志留纪—泥盆纪植被的组成和结构与

现代植被存在显著差异，不能直接套用现代术语。

现代植被型组 （ＶｅｇｅｔａｔｉｏｎＦｏｒｍａｔｉｏｎＧｒｏｕｐ）包括
森林、灌丛、草本植被、荒漠、高山苔原与稀疏植

被、沼泽 （湿地）与水生植被、农业植被、城市

植被及无植被地段 ９类；在植被型组下，可划分出
不同的植被型或通俗意义上的植被类型 （Ｖｅｇｅｔａ
ｔｉｏｎｔｙｐｅ）（方精云等，２０２０）。下文借鉴现代植被
的概念体系，结合笔者对早期植物群落的观察进行

初步探讨，系统的研究尚有待开展。

志留纪的维管植物可能均为草本植物，在植被

分类上可归入草本植被型组。志留纪的很多群落以

莱尼蕨纲植物为主导 （ＥｄｗａｒｄｓａｎｄＲｉｃｈａｒｄｓｏｎ，
２００４），植被类型可称为莱尼蕨类草地。中国准噶
尔地区产出的普里道利世晚期植物群的面貌较为复

杂，包括莱尼蕨纲、工蕨纲及可能的真叶植物基部

分子 （蔡重阳等，１９９５；王怿和徐洪河，２００９），
但推测可能仍以莱尼蕨纲为主体，所以也可归入莱

尼蕨类草地。加拿大极区 Ｂａｔｈｕｒｓｔ岛产出的罗德洛
世植物群落以工蕨纲为主导 （Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，２００２），
可认为是最早的工蕨类草地。此外，早期石松类也

已出现在志留纪草地中 （Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９）。
早泥盆世的绝大部分植物仍然是草本类型，它

们构成的群落可归入草本植被型组。华南早泥盆世

坡松冲植物群以工蕨纲占绝对优势 （物种比例占

４３％），其次为早期真叶植物 （物种比例占 ２２％）
（ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３），因此可称为工蕨类—早期
真叶植物混生草地。早泥盆世徐家冲植物群由工蕨

纲 （工蕨属 Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ）、石松纲镰蕨目 （镰蕨

属 Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ） 以 及 其 他 植 物 构 成 （Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２００２），以前二者最具优势，因此可称为工
蕨类—镰蕨类混生草地。贵州早泥盆世蟒山植物群

具 Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ、Ａｄｏｋｅｔｏｐｈｙｔｏｎ、Ｈｅｄｅｉａ等（Ｈｕａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２５），以工蕨类占优势，可称为工蕨类草
地（图 ３；表 １）。

值得注意的是，在布拉格期晚期至埃姆斯期，

至少有 ７种真叶植物发育次生木质部（Ｐｆｅｉｌｅｒａｎｄ
Ｔｏｍｅｓｃｕ，２０２３），即木本习性，它们可能形成了地
球上最早的真叶植物灌丛。另外，在华南坡松冲

组、加拿大 ＶａｌｄＡｍｏｕｒ组和 Ｃａｍｐｂｅｌｌｔｏｎ组中，出
现含丰富植物碎屑的碳质页岩或似煤沉积（Ｋｅｎｎｅ
ｄｙｅｔａｌ．，２０１３），指示早泥盆世存在草本湿地（沼
泽）。

中泥盆世的植被型组包括森林、草本植被及湿

地，灌丛极有可能也存在，但对大多数化石木本植

物而言，很难判断它们究竟是乔木还是灌木。中泥

盆世森林以北美、欧洲的枝蕨类森林为代表，此类

森林在艾菲尔期就已出现，在吉维特期达到极盛

（Ｂｅｒｒｙ，２０１９）。对纽约中泥盆统 Ｍｏｓｃｏｗ组中的枝
蕨类森林研究最为充分 （Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０１２），其主
体为 Ｅｏｓｐｅｒｍａｔｏｐｔｅｒｉｓ，兼具无脉树目、石松类分
子，表明当时的森林面貌已较为复杂。华南同期地

层中未发现枝蕨类森林，但发育小体型石松类构成

的森林 （ＣａｉａｎｄＣｈｅｎ，１９９６；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００７；
郑高峰等，２０２６）。除森林外，中泥盆世草本植被
的分布也极为广泛，石松纲原始鳞木目是中泥盆世

的典型分子 （Ｌｉ，１９９０；蔡重阳和王怿，１９９５；
Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０２４ｂ），构成原始鳞木类草地。中泥盆
世是一个重要的成煤时期 （韩德馨等，１９９３），湿
地植被提供了成煤的物质基础，一些石松类、真叶

植物可能形成湿地群落。

晚泥盆世的植被型组同样包括森林、草本植被、

湿地和灌丛。这一阶段的森林主要为石松类森林和

前裸子植物森林，前者的建群分子包括薄皮木 Ｌｅｐ
ｔｏｐｈｌｏｅｕｍ、 亚 鳞 木 Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ、 广 德 木

Ｇｕａｎｇｄｅｄｅｎｄｒｏｎ等 （李星学等，１９８６；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，
２００３，２０１９），后者的建群分子为古羊齿 Ａｒｃｈａｅｏｐ
ｔｅｒｉｓ（Ｂｅｒｒｙ，２０１９）。楔叶纲中的羽歧叶目也形成
了森林，但分布非常局限 （Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９）。
晚泥盆世一些木本的枝蕨类、早期似真蕨类可能形

成灌丛，楔叶目植物可能是林下植物，也可能单独

建立灌丛或草本群落 （Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０１７，２０２２）。
晚泥盆世煤层已较为多见，因此肯定存在成煤湿

地，但建群种类未经详细研究。Ｓｃｈｅｃｋｌｅｒ（１９８６）
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A

C D

B

Ａ—贵州都匀下泥盆统蟒山群中的工蕨类草地 （引自 Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０２５；谭超绘图）；Ｂ—云南曲靖下泥盆统徐家冲组中的镰蕨类草地 （引

自 Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６的附件材料；邓珍珍绘图）；Ｃ—最早的森林———德国 Ｌｉｎｄｌａｒ中泥盆统艾菲尔阶中的枝蕨类森林 （引自 Ｂｅｒｒｙ，２０１９；Ｐｅ

ｔｅｒＧｉｅｓｅｎ原创）；Ｄ—华南上泥盆统五通组中的植被景观，包括前裸子植物 Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ森林 （后方坡地）、石松类 Ｓｕｂｌｅｐｉｄｏｄｅｎｄｒｏｎ森林

　　　　　　　 （前右）及楔叶类 Ｘｉｈｕｐｈｙｌｌｕｍ草地 （前左）（引自 Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１８；邓珍珍绘图）

图 ３　泥盆纪几类典型植被复原图

Ｆｉｇ３　ＲｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｏｆｓｅｖｅｒａｌｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅＤｅｖｏｎｉａｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｔｙｐｅｓ

通过研究北美 Ｈａｍｐｓｈｉｒｅ组的含煤沉积，提出早期
似真蕨类 Ｒｈａｃｏｐｈｙｔｏｎ是形成该组湿地群落的唯一
种类，而石松类森林位于湿地边缘，前裸子植物森

林则位于稍干旱的泛滥平原。

２　志留纪—泥盆纪陆地碳库的扩展

２１　现代陆地碳库
现代陆地碳库主要包括植被碳库、土壤碳库和

冻土碳库（图 ４）。现代植被碳库中，碳大约为 ４５０
～６５０Ｇｔ（Ｃｈａｐｉｎｅｔａｌ．，２０１１；ＢａｒＯｎｅｔａｌ．，２０１８；
Ｆｒｉｅｄｌｉｎｇｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２５；１Ｇｔ表示 １０９ｔ），其中
热带森林占植物总生物量的一半，而其他纬度带森

林贡献了另外 ３０％的植物生物量 （Ｃｈａｐｉｎｅｔａｌ．，
２０１１）。冻土碳库中，碳大约为 １４００Ｇｔ（Ｆｒｉｅｄｌｉｎｇ
ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２５）。土壤碳库包括土壤有机碳

（ｓｏｉｌｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）和土壤无机碳 （ｓｏｉｌｉｎ
ｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎ，ＳＩＣ）２个部分，其中土壤有机碳
主要由凋落物、可溶性有机质被分解后的残余以及

土壤微生物残体等构成 （冯晓娟等，２０２４），而土
壤无机碳主要包括土壤中气液相的 ＣＯ２、液相的

Ｈ２ＣＯ３、ＨＣＯ
３－
、ＣＯ２－３ 以及固相的原生碳酸盐矿物

（来源于成土母质）与次生碳酸盐矿物 （成土作用

过程中形成的产物）（Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０２４）。对于土
壤碳库，不同方法得到的估算结果仍存在较大差

异，如 Ｐｌａｚａ等 （２０１８）的估算结果认为全球地表
２ｍ土壤中的有机碳为 ２０４７±３９Ｇｔ，无机碳为 １５５８
±１９Ｇｔ，而 Ｈｕａｎｇ等 （２０２４）估算的全球地表 ２ｍ
土壤中的无机碳为 ２３０５±６３６Ｇｔ。依据这些估算结
果，土壤碳库中的碳大约是植被碳库的 ７倍、大气
碳库 （约 ８９０Ｇｔ）的 ４倍。
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表 １　志留纪—泥盆纪若干典型植被类型
Ｔａｂｌｅ１　ＳｅｖｅｒａｌｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｔｙｐｅｓｏｆｔｈｅＳｉｌｕｒｉａｎＤｅｖｏｎｉａｎｐｅｒｉｏｄｓ

植被型组 植被类型 产地、层位及植被组成 可能的生物量信息

草地

莱尼蕨类草地
英国 ＡｎｇｌｏＷｅｌｓｈ盆地罗德洛统 Ｐｔｅｒｉｎｅａ层，具
多种 Ｃｏｏｋｓｏｎｉａ（ＥｄｗａｒｄｓａｎｄＲｉｃｈａｒｄｓｏｎ，２００４）

Ｇｅｒｒｉｅｎｎｅ等（２００６）发现 １枚近完整保存的
Ｃｏｏｋｓｏｎｉａ标本，显示其植株高 ３３ｍｍ，茎轴
宽度 ０６～１０ｍｍ，多次分枝

莱尼蕨类草地

英国 ＡｎｇｌｏＷｅｌｓｈ盆地下泥盆统 Ｄｉｔｔｏｎ组，具多
种 Ｃｏｏｋｓｏｎｉａ、Ｓａｌｏｐｅｌｌａ、Ｔｏｒｔｉｌｉｃａｕｌｉｓ等（Ｅｄｗａｒｄｓ
ａｎｄＲｉｃｈａｒｄｓｏｎ，２００４）

如上

工蕨类草地

加拿 大 极 区 Ｂａｔｈｕｒｓｔ岛 罗 德 洛 统，具 ｃｆ．
Ｂａｔｈｕｒｓｔｉａｓｐ．、Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍｓｐ．等（Ｋｏｔｙｋｅｔａｌ．，
２００２）

Ｈａｏ等（２０１０）发现 １枚近完整保存的 Ｚｏｓ
ｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ标本，显示植株 地 上 部 分 高
９８ｍｍ，根系统约 ２０ｍｍ，生物量根茎比约
为 ００２８

工蕨类草地

贵州都匀下泥盆统蟒山群，具 Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ
ａｕｓｔｒａｌｉａｎｕｍ、Ｚ．ｂａｏｙａｎｇｅｎｓｅ，混生 Ａｄｏｋｅｔｏｐｈｙ
ｔｏｎ、Ｈｅｄｅｉａ等（Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０２５）

如上

工蕨类—早期真叶植物

混生草地

云南文山下泥盆统坡松冲组，工蕨纲物种占比

４３％，早期真叶植物物种占比 ２２％，混生其他种
类（ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３）

据估算，工 蕨 类 Ｄｉｓｃａｌｉｓ植 株 高 约 ２０～
３０ｃｍ，始叶蕨 Ｅｏｐｈｙｌｌｏｐｈｙｔｏｎ植株高约 ５０～
８０ｃｍ（ＨａｏａｎｄＢｅｃｋ，１９９３；ＨａｏａｎｄＸｕｅ，
２０１３）

工蕨类—镰蕨类

混生草地

云南曲靖下泥盆统徐家冲组，Ｚｏｓｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ和
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ极为常见，同时混生 Ｈｅｄｅｉａ、Ｈｕｉａ
等（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００２；Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６）

据 Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ（１９８０），Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ植株地
上部分高 ５０～６０ｃｍ；据 Ｘｕｅ等（２０１６），
Ｄｒｅｐａｎｏｐｈｙｃｕｓ具复杂、庞大的地下茎系统

原始鳞木类草地

云南曲靖中泥盆统海口组，一些层位具密集、近

原位的原始鳞木类植物 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ（郑高峰
等，２０２６）

郑高峰等（２０２６）报道 Ｍｉｎａｒｏｄｅｎｄｒｏｎ茎干
最长可达 １ｍ，宽 ４～５ｍｍ，可能匍匐生长

森林

枝蕨类森林

美国纽约州中泥盆统 Ｍｏｓｃｏｗ组，森林主体为
Ｅｏｓｐｅｒｍａｔｏｐｔｅｒｉｓ树木，兼具无脉树目、石松类分
子（Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０１２）

Ｅｏｓｐｅｒｍａｔｏｐｔｅｒｉｓ树木基部宽 ５０～１５０ｃｍ，高
至少 ８ｍ，侧枝逐渐脱落，仅树冠留存；在
１２００ｍ２的原位森林样方中，约具 ２００个
Ｅｏｓｐｅｒｍａｔｏｐｔｅｒｉｓ树以及其他植物种类（Ｓｔｅｉｎ
ｅｔａｌ．，２０１２）

石松类森林

安徽广德上泥盆统五通组，森林主体为 Ｇｕａｎｇ
ｄｅｄｅｎｄｒｏｎ树木（“新杭森林”），兼具早期似真蕨
类等（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２０１９；Ｙａｎｇｅｔａｌ．，２０２４）

“新杭森林”为泥盆纪出露面积最大（至少

２５００００ｍ２）的森林，主体为 Ｇｕａｎｇｄｅｄｅｎｄｒｏｎ
树木，估计高 １１～７７ｍ，但大多低于 ３２ｍ
高，密度达 ３８株／ｍ２（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２０１９）

前裸子植物森林

Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ／Ｃａｌｌｉｘｙｌｏｎ在晚泥盆世全球广布；
美国纽约州中泥盆统 Ｐｌａｔｔｅｋｉｌｌ组，发现较为罕
见的 Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ原位根系（Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２０）

Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ／Ｃａｌｌｉｘｙｌｏｎ化石基干直径至少
１５ｍ，延伸至少 １０ｍ，重建的树高 ２０～
３０ｍ，具大型树冠，次生木质部发达（Ｔａｙｌｏｒ
ｅｔａｌ．，２００９）

灌丛 早期真叶植物灌丛

加拿大魁北克下泥盆统 ＢａｔｔｅｒｙＰｏｉｎｔ组，具木本
真 叶 植 物 Ｋｅｎｒｉｃｋｉａ、Ｆｒａｎｈｕｅｂｅｒｉａ等 （Ｔｏｌｅｄｏ
ｅｔａｌ．，２０２１）

矿化保存的茎干片段，整体植株不明；Ｋｅｎ
ｒｉｃｋｉａ茎干宽约 ７ｍｍ（Ｔｏｌｅｄｏｅｔａｌ．，２０２１）

湿地 早期似真蕨类湿地
美国东部上泥盆统 Ｈａｍｐｓｈｉｒｅ组，成煤植物主
体为 Ｒｈａｃｏｐｈｙｔｏｎ（Ｓｃｈｅｃｋｌｅｒ，１９８６）

重建的 Ｒｈａｃｏｐｈｙｔｏｎ植株高约 １ｍ，具次生
木质部，具大型侧枝或羽片系统 （大于

５０ｃｍ）（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，２００９）

　　本文是对早期植被进行分类的一个初步尝试 （与下文有关碳库的讨论相联系），因此这里仅列举若干典型案例，不穷举目前已知的

所有群落。

２２　维管植物出现之前的陆地碳库
对现代碳循环的研究主要是关注碳在不同储库

之间的周转、通量及控制因素，其主要针对的是短

期过程 （年际至数十年际）。下文尝试探讨维管植

物辐射对陆地碳库在长时间尺度 （百万年）的潜

在影响。

在维管植物出现之前，陆地表面的生物可能包

括细菌、绿藻类、真菌、地衣、隐孢子植物 （奥

陶纪中期才出现）等，它们以不同比例混生，形
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图 ４　现代全球碳循环示意图 （修改自 Ｆｒｉｅｄｌｉｎｇｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２５；植被和土壤碳库据其他资料，见正文）

Ｆｉｇ４　ＴｈｅｇｌｏｂａｌｃａｒｂｏｎｃｙｃｌｅｏｆｐｒｅｓｅｎｔｄａｙＥａｒｔｈ（ｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＦｒｉｅｄｌｉｎｇｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０２５；

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎａｎｄｓｏｉｌｃａｒｂｏｎｓｔｏｃｋｓｂａｓｅｄｏｎｏｔｈｅｒｓｏｕｒｃｅｓ，ｒｅｆｅｒｒｉｎｇｔｏｔｈｅｍａｉｎｔｅｘｔ）

成类似于现代隐花植物盖层 （ｃｒｙｐｔｏｇａｍｉｃｃｏｖｅｒｓ）
或生物土壤结皮的群落 （Ｅｄｗａｒｄｓｅｔａｌ．，２０１５），
可将它们统称为前维管植物时代的生物结皮。推测

这些生物结皮群落的生产力可能较为有限。对于探

讨前维管植物时代的陆地生物量碳库而言，现代植

被数据可提供一些参考。据 Ｅｌｂｅｒｔ等 （２０１２）估
算，现代隐花植物盖层的总生物量约 ４９Ｇｔ（３０
～８２Ｇｔ），约占植被总生物量的 １％，其从大气中
固碳的速率约为 ３９Ｇｔ／ｙｒ（２１～７４Ｇｔ／ｙｒ），大
致相当于陆地植被净初级生产力 （ＮＰＰ，约为
５６Ｇｔ／ｙｒ）的 ７％。

一些研究报道了志留纪之前的古土壤 （Ｒｅｔａｌ
ｌａｃｋ，２０２３ａ，２０２３ｂ）。例如，Ｒｅｔａｌｌａｃｋ（２０２３ａ）
报道了美国蒙大拿州中元古界 Ｓｐｏｋａｎｅ组中的钙质
土 （～１４６Ｇａ），提出这是最早具成土碳酸钙沉淀
的土壤，并认为当时的土壤中存在微生物群落。

Ｒｅｔａｌｌａｃｋ（２０２３ｂ）研究了美国亚利桑那州新元古
界成冰系 Ｃｈｕａｒ群中的古土壤，认为其存在真菌、
地衣等微生物群落，并依据地球化学特征对当时陆

地生物及土壤的固碳作用进行了估算，认为当时光

合生物的固碳速率约为 ０１Ｇｔ／ｙｒ。尽管在维管植
物出现之前的陆地上应该存在土壤，但目前对地层

记录中可能的原始土壤的辨识及对其中可能的生物

和地球化学信号的解读等仍存在很大争议。

２３　志留纪—泥盆纪植被碳库
随着植物组织结构的演化，植物自身的生物量

积累逐步增大，构成陆地碳库的一个重要部分。现

代热带稀树草原和草地的生物量 （干物质量）约

为 ５７００ｇ／ｍ２， 而 热 带 森 林 的 生 物 量 约 为
３８８００ｇ／ｍ２ （Ｃｈａｐｉｎｅｔａｌ．，２０１１）。根据直观的理

解，志留纪至早泥盆世植被主要为草地，如莱尼蕨

类草地、工蕨类草地、早期真叶植物草地或几大类

群的混生草地等，植被生物量可能较为有限，而至

中、晚泥盆世，枝蕨类森林、石松类森林及前裸子

植物森林的出现，使得植被生物量急剧增加。据

Ｄａｍｂｒｅｖｉｌｌｅ等 （２０１８）估算，中泥盆世枝蕨类
Ｐｓｅｕｄｏｓｐｏｒｏｃｈｎｕｓ森林的生物量约为 ４３０～１５３０ｇ／ｍ２

（干物质量约８６０～３０６０ｇ／ｍ２），远小于现代热带森
林，也小于现代草地，但这个结果尚有待检验。因

此，志留纪—泥盆纪的植被生物量究竟能达到多少

量级，还需要基于古植物个体重建、群落重建等进

行更深入研究。

Ｇｕｒｕｎｇ等 （２０２２，２０２４）发展了深时古植被
模型 ＦＬＯＲＡ，并将其与气候—生物地球化学模型
ＳＣＩＯＮ相耦合，据此定量估算了地史时期的潜在植
被生物量（图 ５）。据 ＳＣＩＯＮＦＬＯＲＡ耦合模型估
算，４３０Ｍａ、４００Ｍａ及 ３７０Ｍａ的全球潜在生物量
分别为 １３８９４Ｇｔ、１４４３２Ｇｔ、５３４８７Ｇｔ，全球净
初级生产力分别为 １２２０Ｇｔ／ｙｒ、１２３５Ｇｔ／ｙｒ和
４５０４Ｇｔ／ｙｒ。也就是说，３７０Ｍａ时的植被生物量
和净初级生产力已与现代近似。模型估算可提供一

些定量数据予以参考，但需要注意的是，目前的模

型是依据现代植物的生理特征建立的，不一定符合

志留纪—泥盆纪植物。未来研究需要结合化石植物

的最近亲缘种 （或最近亲缘类群），对一些植物类

群的光合作用和呼吸作用进行约束，以调整模型参

数，从而进行更准确的估算。

２４　志留纪—泥盆纪土壤碳库
地层中的古土壤 （或称化石土壤）代表曾经

活跃的陆地表面。志留纪晚期至早泥盆世，古土壤
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图 ５　ＳＣＩＯＮＦＬＯＲＡ耦合模型估算的志留纪—泥盆纪 ３个时期的植被生物量及净初级生产力格局

（据 Ｇｕｒｕｎｇｅｔａｌ．，２０２４）

Ｆｉｇ５　ＧｌｏｂａｌｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｂｉｏｍａｓｓａｎｄＮＰＰｏｆｔｈｒｅｅｉｎｔｅｒｖａｌｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅＳｉｌｕｒｉａｎＤｅｖｏｎｉａｎｐｅｒｉｏｄｓ，

ｅｓｔｉｍａｔｅｄｂｙｔｈｅＳＣＩＯＮＦＬＯＲＡｃｏｕｐｌｉｎｇｍｏｄｅｌ（ａｆｔｅｒＧｕｒｕｎｇｅｔａｌ．，２０２４）

的记录逐渐丰富，研究较深入的案例来自欧洲下泥

盆统老红砂岩、华南下泥盆统等。欧洲下泥盆统老

红砂岩具有丰富的古土壤序列 （Ｂｂｅｋｅｔａｌ．，
２０２５），研究历史长，研究程度高，相关研究近年
来仍在推进，例如 Ｍｏｒｒｉｓ等 （２０１２）详细描述了
英国威尔士普里道利统 Ｒａｇｌａｎ泥岩组及下泥盆统
Ｓｔ．Ｍａｕｇｈａｎｓ组的古土壤，Ｄａｖｉｅｓ等 （２０２１）报道
了斯瓦尔巴群岛的下泥盆统古土壤。中国有关泥盆

系古土壤的研究起步较晚，Ｘｕｅ等 （２０１６，２０２３）
研究了云南曲靖下泥盆统桂家屯组、徐家冲组中丰

富的初成土和钙质土等。

中、晚泥盆世的古土壤记录更为丰富。Ｒｅｔａｌ
ｌａｃｋ（１９９７）报道了南极洲 ＶｉｃｔｏｒｉａＬａｎｄ中泥盆统
的最早森林土，并认为此处的古土壤可与现代印度

北部的季风林土壤类比。Ｓｔｅｉｎ等 （２０１２）、Ｍｏｒｒｉｓ
等 （２０１５）报道了美国纽约州附近中泥盆统枝蕨
类森林土。Ｇｕｏ等 （２０１９，２０２３）报道了中国西北
地区上泥盆统中的大量红层古土壤。在中、晚泥盆

世，煤线、薄煤层 （古有机土）已较为常见 （韩

德馨等，１９９３；Ａｌｅｋｓｅｅｖａ，２０２０）。
丰富的古土壤记录是探究地史时期土壤碳库的

信息的基础。依据现代土壤的研究，土壤有机碳

（ＳＯＣ）和土壤无机碳 （ＳＩＣ）在干旱区和湿润区
的积累过程及储量存在显著差异（图 ６－Ａ，６－Ｂ；
ＣｏｔｒｕｆｏａｎｄＬａｖａｌｌｅｅ，２０２５）。据 Ｐｌａｚａ等 （２０１８）
估算，全球地表 ２ｍ的 ＳＯＣ约 ６８％储存在湿润区，
而全球地表 ２ｍ的 ＳＩＣ约７９％储存在干旱区。在湿
润区土壤中，酸性溶液促进了无机碳的溶解和迁

移，导致土壤无机碳含量较低或基本不含，而在干

旱区土壤中，由于蒸发蒸腾量大于降雨量，无机碳

可以留存并积累 （Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０２４；Ｃｏｔｒｕｆｏａｎｄ
Ｌａｖａｌｌｅｅ，２０２５）。这样的差别显然也存在于干旱区
和湿润区古土壤之间。干旱区古土壤以钙质土为典

型代表（图 ６－Ｃ），次生碳酸盐岩 （通常以钙结核

形式保存）构成 ＳＩＣ的主体，而湿润区古土壤以有
机土 （煤）及暗色富有机质土壤为典型代表（图 ６
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Ａ、Ｂ—现代干旱、湿润环境中的土壤无机碳、有机碳过程 （修改自 ＣｏｔｒｕｆｏａｎｄＬａｖａｌｌｅｅ（２０２５））；Ｃ—云南曲靖下泥盆统桂家屯组中的钙

质土 （纵向叠覆的 ２个古土壤序列，干旱环境）；Ｄ—美国纽约中泥盆世富含土壤有机碳的森林土表面 （湿润环境），示直立树干印痕 （被

　　　　　　　水充填的 ２个凹坑）和样方 （２５ｍ （纵向）×１５ｍ （横向））；Ｅ—Ｄ图森林中挖掘出的树干化石。Ｄ、Ｅ图片由 ＷｉｌｌｉａｍＥ．Ｓｔｅｉｎ提供

图 ６　干旱和湿润环境中的土壤碳过程

Ｆｉｇ６　Ｓｏｉｌｃａｒｂｏｎｐｒｏｃｅｓｓｅｓｉｎａｒｉｄａｎｄｈｕｍｉｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

－Ｄ，６－Ｅ），其中富含的有机质即 ＳＯＣ。但需要注
意的是，古土壤是经压实、成岩作用后的岩石，与

当时地表活跃的土体已有差别，具体体现在：（１）
一些元素的含量可能改变，例如在钙质土中有机碳

含量极低，但这并不代表当时的 ＳＯＣ很低，因为
在埋藏及成岩过程中 ＳＯＣ可能已被氧化分解；
（２）古土壤可能经历了较长时间、多期次的成土
作用。

从土壤碳库的储量角度来看，志留纪缺乏有机

土，说明 ＳＯＣ是非常有限的，而至中、晚泥盆世，
煤的大量出现表明湿润土壤系统中 ＳＯＣ的显著增
加。同样地，对于干旱系统而言，钙质土记录在志

留纪—泥盆纪剧增 （Ｂｏｕｃｏｔｅｔａｌ．，２０１３），表明
ＳＩＣ也呈扩大趋势。通过估算不同古土壤中的 ＳＯＣ
和 ＳＩＣ，可以大致了解不同古土体的碳储量。Ｘｕｅ

等 （２０２３）对此进行了初步尝试，他们基于古土
壤样品中碳酸盐矿物含量以及烧失量，估算出云南

曲靖下泥盆统桂家屯组古土壤中赋存的 ＳＩＣ密度约
为 ２０～５５ｇ／ｋｇ（平均 ３８ｇ／ｋｇ），而 ０８ｍ厚的古

土壤剖面可赋存 ＳＩＣ约８３ｋｇ／ｍ２———这一数值近似
于现代干旱区土壤无机碳含量的最高值。就理论上

而言，随着维管植物的辐射演化，土壤碳库应该是

扩大的，但目前难以对具体的量级进行估算。

２５　志留纪—泥盆纪陆地碳的埋藏
地表活跃的土壤 （“活跃土体”）中，只有一

部分 （可能是很小一部分）会最终保存在地层中

成为古土壤 （“死亡土体”）。通过埋藏及成岩作

用，古土壤将表层系统中的碳转换为岩石圈碳库的

一部分，进而达到长期碳封存的效果（图 ６－Ａ，６－
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Ｂ），因此古土壤的埋藏和保存是影响长期碳循环
的重要因素。在对长期碳循环模型的分析中，有机

碳埋藏被视为一个重要的变量 （Ｂｅｒｎｅｒ，２００３）。

Ａ—古地理底图 （据 Ｓｃｏｔｅｓｅ，２０２１）；Ｂ—地球系统模型图 （据 Ｍａｔｔｈａｅｕｓｅｔａｌ．，２０２３）；Ｃ—工蕨类植物化石 （据 Ｈａｏｅｔａｌ．，２０１０）；

Ｄ—具根系古土壤 （据 Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０１６）；Ｅ—楔叶类植物景观复原 （据 Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０１７；邓珍珍绘图）

图 ７　志留纪—泥盆纪植被—土壤系统的研究和解释框架示意图

Ｆｉｇ７　ＷｏｒｋｆｌｏｗｕｓｅｄｔｏｓｔｕｄｙａｎｄｉｎｔｅｒｐｒｅｔｔｈｅＳｉｌｕｒｉａｎＤｅｖｏｎｉａｎｖｅｇｅｔａｔｉｏｎａｎｄｓｏｉｌｓ

志留纪—泥盆纪的陆地碳埋藏主要体现为有机

土、钙质土等富碳土壤的增多；另外，近海沉积物

中陆 源 输 入 碳 的 比 例 有 一 定 提 高。Ｎｅｌｓｅｎ等
（２０１６）对北美地区以煤 （有机土）为代表的陆地

有机碳埋藏的统计分析表明，泥盆纪中、晚期的陆

地有机碳埋藏量上升，并达到第 １次峰值，但这次
峰值的规模远低于石炭纪晚期的第 ２次高峰。依据
Ｂｏｕｃｏｔ等 （２０１３）对地史时期土壤钙结核记录的
收集，寒武纪—奥陶纪仅有零星土壤钙结核记录，

而志留纪—泥盆纪的土壤钙结核记录明显增多

（参见 Ｘｕｅｅｔａｌ．，２０２３的图 １１－Ｂ），说明土壤无机
碳的埋藏量也呈增大趋势。现代近海沉积物的有机

碳中包含一定比例的陆源输入组分 （石学法等，

２０２４），基于此，推测志留纪—泥盆纪以来，由于
陆地生态系统中富碳的 “活跃土体”及 “死亡土

体”的侵蚀和搬运，近海沉积物中的陆源碳通量

也应呈增加趋势。

植被显著控制着土壤侵蚀，因此志留纪—泥盆纪

植物的生物地貌效应变得不可忽视。志留纪晚期以

来，河流及滨岸体系的地貌稳定性增强，为成熟土壤

的发育和保存提供了窗口。因此，维管植物的兴起一

方面促进了植被碳库以及 “活跃土体”中 ＳＯＣ和 ＳＩＣ
碳库的扩大，另一方面也促进了古土壤（“死亡土体”

或埋藏土体）及其他富碳沉积物的埋藏。

３　早期植被—土壤—碳循环—地球
系统演化的多学科整合研究

以往的大量古植物学研究多侧重于早期植物化

石的形态、结构、系统分类以及植物个体重建、植

被古生态学等，而针对植物登陆如何影响碳循环及

地球系统的研究，多由古环境或地球系统模型的研

究者所主导。如何打破学科壁垒，让古植物学和地

球环境的知识走向融合，实现早期植被—土壤—碳

循环—地球系统演化的多学科整合研究（图 ７），是
未来研究的努力方向。

古植物学方面，需要继续深入研究志留纪—泥
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盆纪植物化石的系统分类，逐步完善早期维管植物

的分类框架，对一些保存较好的属种进行个体重

建、个体生物量估算等。基于植物埋藏学、古生态

学的研究，重建古植物群落。在生境尺度上 （如

一个单独的原位植物—古土壤层），开展根系、茎

轴、叶片化石的统计分析，以尝试估算早期植物的

生物量分配。在标本尺度上，不同组织器官的生物

量分配，如主轴、侧枝系统、营养叶、繁殖叶等之

间的比例关系，是植物有机质和能量分配的直接体

现，其中蕴含的生态学意义还有待深入挖掘。

同时，深入开展古土壤学研究，特别是发掘一

些原位植物—古土壤序列，通过沉积学、古土壤学

分析，确定植物的具体生境 （如旱地、湿地及进

一步细分），提供一些生态因子的定量或半定量约

束，如年均降水量、土壤温度、湿度、蒸散发量

等。

植物化石及古土壤的记录点位是离散的，那

么，如何形成区域性及全球性的认知呢？古气候模

拟数据可提供不同时空分辨率的估算，将这些估算

结果与化石—古土壤记录进行比对，一方面可对模

型模拟结果进行检验，另一方面，基于相似植物群

分布在相似气候区 （带）这一基本假设，可将离

散的点位数据扩展至相似的气候区 （带）。在古植

被、古土壤学研究的约束下，可对地球系统模型中

的植被、土壤类型及特征进行修订，从而提高模型

模拟的可靠性。

４　结论与展望
１）维管植物最早出现于志留纪，在泥盆纪迎

来辐射发展。志留纪至早泥盆世的维管植物包括莱

尼蕨纲、工蕨纲、始叶蕨纲、石松纲、前裸子植物

纲等。中泥盆世，石松纲、枝蕨纲、无脉树目兴

盛。晚泥盆世，古羊齿目遍布全球，枝蕨纲及早期

似真蕨类继续发育，种子植物在法门期出现并首次

辐射。维管植物大化石的属级总体多样性自志留纪

温洛克世逐步上升，至早泥盆世布拉格期达到第 １
次峰值，之后呈现 ２次下降、上升波动，并在吉维
特期晚期及法门期晚期分别达到峰值。

２）志留纪—早泥盆世的植被大部分属于草本
植被型组，包括莱尼蕨类草地、工蕨类草地、工蕨

类—早期真叶植物混生草地等，零星出现灌丛、湿

地。中、晚泥盆世，草本植被、湿地、灌丛持续发

育，且出现最早的森林，包括枝蕨类森林、石松类

森林和前裸子植物森林等。

３）志留纪—泥盆纪维管植物自身的生物量积
累扩大了当时的植被碳库，但如何估算当时的植被

生物量仍是一大挑战。中泥盆世以来煤的大量出

现，表明湿润环境中土壤有机碳储量的显著扩大。

钙质土记录在志留纪—泥盆纪剧增，表明干旱区土

壤无机碳库也呈扩大趋势，一些下泥盆统古土壤中

的无机碳密度已与现代最高值相近。志留纪—泥盆

纪的陆地碳埋藏主要体现在有机土、钙质土等富碳

土壤的增多，另外陆源碳在近海沉积物中的比例也

有一定提高。

４）未来的研究重点包括：第一，基于化石的
系统分类研究仍然是解析早期维管植物演化的重要

基石；第二，加强古植物群落生态的研究，进一步

理清早期植被的分类、区划；第三，志留纪—泥盆

纪的植被生物量究竟能达到多少量级，还需要从古

植物个体和群落重建、模型模拟等方面开展更深入

研究；第四，如何定量估算 “活跃土体”（即不同

时期的地表土壤）中的有机碳、无机碳储量以及

“死亡土体” （即成为岩石的古土壤）中的埋藏效

率是未来的重要挑战，而这些定量数据对于理解维

管植物对长期碳循环的影响是非常重要的。

致谢　特别感谢重点研发计划项目 《植物登

陆的环境资源效应》的指导专家、老师及同事们

长期的讨论，促进了对相关问题的思考。
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