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生物进化的重大事件

— 陆地植物的起源及其研究的新进展

李承森

( 中国科学院植物研 究所
,

北京 1 0 0 0 9 3)

〔摘要 ] 植物由水生向陆生发展是生物进化的重大事件
。

陆地植物起源的研究是植物学基础理论

的重要内容
。

必须综合生物学和地学的研究
,

才能正 确认识陆地植物起源的间题
。

目前认为陆地植

物起源的时间在中奥陶世至晚奥陶世 (距今 4
.

7 亿年至 4
.

5 亿年 )之间
。

当时新的陆生环境对植物

造成很强的选择压力
。

植物在累代延续中发生结构和生理的改变
,

逐步适应新环境
。

认识当时的全

球环境有助 于理解植物登陆的过程
。

现代植物性状的研究认为陆地植物起源于轮藻类植物
。

推断

陆地植物世代交替的起源是由于合子的减数分裂推迟发生所致
。

早期陆地植物配子体的发现倾向

于陆地植物世代交替是同源起源
。

距今四亿多年前
,

植物由水生向陆生的发展是生物进化过程中的重大事件
。

这个过程持续

了上千万年
,

最终以陆地植物
` ’
的出现及其对陆地的广泛征服而告成功

。

早期陆地植物分化形

成苔醉植物和维管植物
。

早期维管植物迅速分化形成裸藏类
、

石松类
、

楔叶类
、

真旅类和前裸子

植物
。

与植物登陆几乎同时或略晚一些的动物 由水生向陆生的发展是以早期陆地植物提供的

食物和栖息场所作为重要的条件
。

陆地植物的出现不仅为高等植物的发展和全球植被的形成

奠定了基础
,

而且为陆生动物的起源和发展打开了大门
。

对于植物由水生向陆生发展的重大历史事件的认识
,

包括对陆地植物起源的时间
、

环境和

过程的认识
,

对陆地植物祖先及其早期分化的认识
,

始终是植物学基础理论研究的重要内容
。

近十多年
,

欧美和我国在本领域的研究都有重大进展
。

由于植物登陆的过程 已经淹没在生物进化的历史长河中
,

既不可能被人类直接观察到
,

也

不可能重演
。

因此
,

本领域的研究应该包括两个方面的工作
:

一方面
,

从地层中寻找植物保存下

来的遗体或残骸 (化石植物 )
,

对化石植物进行生物学研究
。

同时
,

开展地学领域里的相关性研

究
,

如地质构造学
、

地球化学
、

沉积学
、

埋藏学
、

古生物学
、

古地理学
、

古气候学和古生态学的研

究
,

综合分析与植物演化有关的各种资料
,

恢复绝灭植物的本来面 目
,

重建植物演化的系列
,

确

定当时的生态环境和认识植物演化的过程
;
另一方面

,

对现存各个门类的植物采用生物学研究

领域的各种方法
,

如形态学
、

解剖学
、

细胞学
、

生理学
、

生物化学
、

系统学和分子生物学的研究方

法
,

进行性状的对比研究
,

探讨各个类群之间的亲缘关系
,

推测曾经发生过的演化事件
。

前一种

研究是寻求演化的直接证据
,

恢复演化过程的本来面 目和认识进化的规律
。

后一种研究得到的

本文于 1 9 9 3 年 12 月 2 4 日收到
。

,
)陆地植物— 包括现代的维管植物和苔醉植物

,

即有胚植物
; 历史上应包括维管植物和非维管植物

; 后者包括苔薛

植物和某些尚未完全认识的原始的陆地非维管植物
。
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是演化的间接证据
,

推断历史上进行的演化过程
,

提出进化理论方面的假设
。

由于化石植物保存的局限性和研究方法上的不足
,

不同程度地限制了直接证据的发现和

对其价值的认识
。

而现存植物性状的对 比研究
,

又必须考虑到植物今天的性状
,

如形态
、

生化和

核昔酸序列 ( n uc leo it de se q ue cn es ) 的特征
,

是经历了长达 四亿多年的演变保存下来的结果
,

至

少不能完全代表它们祖先的面貌
。

特别是不同性状的演化速率的不同
,

同样发生在各个类群

中
,

这些无疑都影响到间接证据的价值和对演化过程推断的准确性
。

因此
,

必须把这两个方面

的研究有机地结合起来
。

间接证据的发现和进化理论上的假设有助于指导直接证据的寻找和

研究
,

而直接证据的获得可以验证
、

完善和修改进化理论的假设
。

近年来
,

国际上取得重大进展

的研究都是成功地结合了这两个方面的工作
。

这一点应引起我国植物学界的重视
。

陆地植物起源的时间

陆地植物起源的时间
,

长期以 来是以 生活在英 国中志留世 ( w en loc k) 期 (距今 4
.

3 亿年 )

(表 l) 的植物 G
理汤st, n爪 的出现为标准的

。

这是个体小
、

形态简单
、

不用显微镜可以观察到的早

期陆地植物
。

英国学者花费了 20 多年时间寻找和研究了大量标本
,

终于在 1 9 9 2 年证明这种植

物同时具有陆地维管植物的三个基本特征
:

( 1) 具有次生加厚的输导水分的管胞
; ( 2) 具有防止

水分散失的表皮角质层和交换气体的气孔
; ( 3) 具有能在空气中传播的三缝抱子

。

C伙珑 s on la 是

迄今为止 已知的世界上最古老的维管植物川
。

由于维管植物抱子体保存为化石的几率相对较

高
,

对 G 刃走stj n ia 同时代或其后出现的早期维管植物的发现和研究已取得重大进展
。

虽然各主

要类群的演化谱系已有轮廓
,

但是许多关键的演化环节尚未十分清楚
,

仍处在研究中比
3〕

。

近年来植物微体化石研究表 明
,

在 W en loc k 期以前的几百万年的时间里 已有原始的早期

陆地植物出现
。

酸解岩石可以获得三种类型的植物标本
,

即饱子
、

表层 s( h ee t) 和管子 ( t ub
e )

。

它们分别含有不同程度的抱粉素
、

角质素和木质素
,

或者含有类似的物质
。

这是植物适应陆生

生活在结构和化学成分上发生的改变
。

早志留世晚期的抱子为三缝抱
,

类似现代非种子的维管

植物的类型
。

奥陶纪和早志留世早期的泡子很小
,

常以二分体或四分体为一个单位出现在世界

很多地方的地层里
。

这些抱子有可能属于陆生藻类和苔鲜植物
仁̀ 〕 。

在晚志留世出现的早期陆

生动物以陆地植物为食源
。

一个陆生生态系统的存在同样证明早期陆地植物的发展已经经历

了一个较长的时期
,

即从中奥陶世到中志留世的几千万年的发展图
。

早期陆生群落不一定包

括维管植物
。

早期陆生动物可以苔鲜植物
、

多分化的陆生藻类
、

甚至真菌和地衣为食源
。

目前认 为陆地植物起源的时间应从 〔初ks on la 的出现再向前推进几千万年
,

大约在 中奥陶

世至晚奥陶世 (距今 4
.

7 亿年至 4
.

5 亿年 )之间
,

植物开始由水生向陆生发展困
。

陆地植物起源的环境

距今 4
.

5 亿年前后的地球上的生物圈
,

和今天的生物 圈一样
,

它的物理
、

化学和生物的特

性是互相依赖
、

互相影响和互相制约的
。

大气中氧气和二氧化碳的含量受到植物光合作用和钙

化作用的影响
。

植物的活动又受到太 阳辐射和气候条件的制约
。

气候情况又与两极的位置有

关
,

而两极的位置又取决于大陆运动的结果
。

总的看来
,

生物活动是对大气化学成分
,

地球的辐

射环境和土壤组成的一个反馈效应 f( ee d b ac k e ft ec t )
。

所有这些因素都与植物对陆生生活的适

应有着紧密的联系
。
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通过对相当于太阳几百万年年龄的年轻的 T
一

Tu ai r星体的研究
,

发现它放出的紫外线量

是现在太阳的 1万倍
。

可以推测
,

早期地球接受了大量紫外线的照射
仁7习。

而年轻太阳的发光度

l(
u m in o u s )却相当低

。

以今天地球的反照率 a( lb ed o) 和空气组分为标准
,

在地球前半段的历史

中 (距今约 46 亿至 2 3 亿年 )
,

理论上地表温度应低于冰点
。

但是古老岩石的研究表明
,

在 38

亿年前地球上就存在液态的水
。

如果认为当时地球的反照率与今天的一样
,

那么
,

地表温度高

于冰点则是 由于大气中二氧化碳的含量远远高于今天
,

估计可高达 1 00 到 1 0 0 0 倍
,

起到一个

基本的热效应作用
,

补偿了太阳低发光度的不足
仁8」。

到了距今 9亿到 6 亿年时
,

太阳的发光度

逐渐达到今天的 93 %
。

发光度的增加和高含量的二氧化碳
,

有利于海生菌藻类的光合作用和

碳酸钙的形成
。

根据百土壤中碳同位素的测定和铁的状态的研究
,

可以确定古代空气中二氧化碳和氧气

的含量
。

接近距今 4
.

5亿年时
,

大气中二氧化碳含量是今天的 16 倍川
,

氧气的含量 已接近今夭

的水平『’ 。」。

在紫外线的催化作用下
,

空气中的氧气可以形成光化学产物— 臭氧
。

臭氧层又具

有吸收紫外线的功能
。

众所周知
,

紫外线对地球上的生物有极大的伤害性
,

而臭氧层的出现减

低了这种伤害作用
。

以古地磁为主要资料的古地理的研究
,

重建了当时海陆的分布
:

北半球基本上全是海洋
,

环绕赤道是陆地条带和浅海
,

主要陆地— 冈瓦纳大陆仍在南极附近
。

随着 Iap et u S (亚皮特斯

海 )的消失
.

劳伦和波罗的海陆块缝合在一起
巨̀
”

` 〕 。

地质学的证据表明
,

当时陆地上曾广泛出

现过冰川现象
,

海平面下降 70 米
,

浅海出露
,

并出现了一个生物绝灭事件
,

50 %的类群和 12 %

的科消灭了
。

尚无证据表明这次事件是 由于外星体与地球碰撞造成的
,

而可能是由于连续的生

物演化和类群分化的结果
。

在这个海陆变迁的重要时期
,

陆表被蓝绿藻类
、

真核藻类甚至地衣

所覆盖厂’ 5 一 ’ 7
,

`」
。

陆地植物的祖先和陆地植物世代交替的起源

陆地植物起源于绿藻
,

久 已成为共识
。

近年来现代植物性状的综合研究进一步指出
,

陆地

植物和绿藻中的轮藻类植物有着非常紧密的亲缘关系
,

不仅它们有着共同的祖先
,

而且陆地植

物很可能是从属于轮藻类植物的单细胞的古老淡水藻衍生而来
,

这向陆生植物起源于类似现

代海藻的多细胞的古老海生藻类的观点提出了挑战
。

轮藻类植物的传统分类是一纲 C h ar oP h yc ea e (轮藻纲 )
、

一 目 C h ar al es (轮藻 目 ) 下属一科

C h ar ac ea e (轮藻科 )
。

80 年代以超微结构的特征作为分类标准
,

轮藻纲 ” 被重建〔 , 8〕
。

新的轮藻纲

下属五个 目
:

C h a r a le s ( 轮藻 目含 hC
a ar

,

N it e ll a
等属 )

,

C o le o e h a e t a le S ( 含 O 记e、 人a e t 。 等属 )
,

Z y g n e m a t a l e s ,

K l e b s o r m id i a le s 和 C h l o r o k y b a le s 。

对现代植物形态学和生物化学的资料进行分枝系统学的处理
,

所得出的分枝图谱表明
,

现

存陆地植物即有胚植物是单元起源
。

C o l e oc h ae t 己 (属 )和 C h ar al es ( 目 ) 与陆地植物的亲缘关系最

近 l[ 9一 22 〕
。

细胞核和叶绿体的染色体的比较研究支持这个观点
。

细胞核蛋白体 (n uc lea r ir b os o -

关
)在术语上 以

e h a r o p h y e e a n a lg a e (轮藻类植物 )和 。 ha r a p h y t e s (轮藻类植物 )代表所有属 于重建的轮藻纲的植物
,

以

e h a r a le a n a lg a e (轮藻植物 )代表 C h a r a le s

轮藻 目的植物
。

过去文献中曾使用的
e h a r o p h y t e s

所代表的植物应与现在的术语

e h a r a le
a n a

lg a e 相当
。
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m al )
、

D 卜 A基因树也表明这个观点
仁2 3

、
2别

。

但这并不意味着从 C 况o eh ca e t`
或从 C h ar al e s中产生

出现代陆地植物的祖先
,

而是 说它们有着共同的祖先
。

分子生物学的证据表明
,

轮藻类植物和

有胚植物的共同祖先
,

自真核生物出现时起就与其它植物类群有着 明显区别
。

基因树告诉我

们
,

c h ar al es 所代表的轮藻植物是从导向有胚植物的演化线上最后分离出去的
。

最新的观点认

为
,

c ol eo 认 ae t。
,

C h ar a le S 和有胚植物可能是从 已经高度适应浅水生活
,

形态上具分枝的丝状

体
,

生殖上为卵式生殖的古老藻类植物衍生而来
,

随后沿着各 自特化的道路发展
。

这种古老的

藻类植物在分类上应属于轮藻类植物
,

极象现代的 〔ol7
e
oc h ae t` 的某些原始种

。

根据陆地植物起源于轮藻类植物的认识
,

引伸出两个推论
:

( 1) 由于现代轮藻类植物均生

活在淡水环境里
,

陆地植物应起源于淡水藻类而不是海生藻类
; ( 2) 由于轮藻类植物缺少世代

交替
,

代表合子生活周期的仅仅是一个两倍体的细胞一
一 合子

。

因此
,

陆地植物世代交替的起

源和抱子体的产生
,

理论上应来自合子减数分裂的推迟
,

即支持陆地植物世代交替起源理论中

的异源世代交替学说 (插 入学说 ) (
a n t it h e t i e t h e o r y八n t e r p o l a t io n t l` e o r y )

·

植物界只有在 C h a ar !es
,

C ol e c)t h a et 。
和有胚植物卵子受精时

,

卵子仍保留在母体内
,

受精

后的合子也保留在母体 内
。

为了减数分裂产生的抱子能够在光和二氧化碳都充分的环境里萌

发
。

一方面合子产生大量的饱子
,

以适应生存需要
。

而合子要做到这点必须依赖母体提供光合

作用形成的营养物质
。

另一方面合子推迟减数分裂发生的时间
,

也是适应生存的需要
。

最早的

抱子体仅仅是减数分裂前的几次有丝分裂
。

有丝分裂的规模逐渐扩大
,

以适应有性生殖过程的

发展
。

陆地植物抱子体和抱子体世代随着 合子减数分裂的一再推迟而形成
。

由于现代非种子

植物都具有颈卵器
,

而轮藻类植物不具有
,

在胚和颈卵器起源 的问题上
,

颈卵器是否一定要早

于胚而出现呢 ?轮藻类植物提供的证据表明
:

胚的习性的出现如果 以母体提供营养物质和单倍

体与双倍体世代间的相互影响为标准
,

那么胚的出现可能早于可确认的颈卵器的出现
。

包括颈

卵器的出现在内的配子体的进一步发展
,

是与适应陆生环境相关联的
。

可以推测
,

最早的有胚

植物应是生活在浅水环境里
,

而不是 完全成长在陆地上
。

但是
,

最早的颈卵器植物则应该完全

生活在陆地上困
。

最早期的陆地植物是什么样子 ? 古植物学的研究
〔` 二和现代植物学的研究 ( 后者包括对现

代苔鲜植物进行分子系统学
巨2 5」
的研究

,

免疫莹光研究
赶2 6了和对其形态

、

发育和生物化学特征的

分枝系统学的研究 L1 9〕 )
,

都倾向于最早期的陆地植物无论是从形态 上还是从生殖上都很象现

代苔鲜植物中叶状体的肝苔类 il( ve r w or t s ) 植物
。

早期陆地植物配子体的研究

从现代植物性状 的对比研究转到早期陆地植物直接证据的寻找和研究
,

我们就进入 了一

个极其艰难的领域
。

特别是配子体保存为化石的几率很低
,

长期以来对早期陆地植物配子体的

研究进展缓慢
。

8 。 年代开始
,

德国学者对英格兰瑞尼镇隧 石层 中保存的早 泥盆世陆地植物配子体的研

究
,

包括形态学和解剖学以及对配子器和配子的研究
,

代表了当今世界先进水平
〔 2 7

,
2 8 」。

三种配子体植物都是轴性结构
,

顶生杯状的配子器托
,

其上或其 内产生配子器
。

其中两种

植物 L y on , h yt on 和 K汀 st on oP h yt 胡 产生的是精子器
,

精子保存完好
。

一种植物 L an g io P h yt on

产生颈卵器
,

其结构清晰
。

这三种植物的轴表面具有角质层和气孔
,

轴内具有输送水分的组织
。
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以具有相似的角质层和输送水分的组织为依据
,

推测同层发现的另外三种植物可能是这些配

子体植物的相对应的抱子体植物
,

即
: L y on oP h yt on —

A g la oP h yt on
,

K 过 st on oP h yt on
-

一 Not
h

-

ia
,

加 gn l’o hP yt on — 月口” 之eo hP yt on
。

这是一类很特殊的早期陆地植物
,

其表皮具有 明显的角质

层和气孔
,

轴内形成输送水分的组织
,

显然 比苔鲜植物进化
。

但是它们输导水分的管子又不同

于管胞
,

因此又有别于维管植物
。

它们代表了一条不同于苔鲜植物和维管植物的演化路线
。

这类植物的抱子体和配子体都具有轴性营养体
,

具有角质层
、

气孔和输送水分的组织
,

生

殖器官 (饱子囊和配子囊 ) 同样高度复杂化
。

它们的泡子体和配子体形态的相似性
,

即在它们的

生活周期史中
,

二倍体的抱子体世代和单倍体的配子体世代的相似性
,

在某种程度上支持陆地

植物世代交替起源的同源学说 h( o m ol og i ca l t h eo yr )
。

但是
,

由于这类植物生活在早泥盆世
,

距

陆地植物起源 已有几千万年的时间
,

因此不能以它们的生活周期史完全代表最初登陆的植物

的生活周期史
,

也不能因此就排除早期饱子体是合子推迟减数分裂 而产生的假设
。

表 1 寒武纪到泥盆纪地质年代简表

地地质时代代 重大事件件 距今年龄龄

(((((((((((((((((((((((((((((((((((亿年 )))
纪纪纪 世世 期期期期

泥泥泥 中泥盆世世世世 3
.

8 666

盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆盆 4
.

0 888

纪纪纪 早泥盆世世世世 4
.

1111

44444444444444444444444444444444444444444444444444444
.

2 444

」」二二

晚志留世世 P r l d o l iiiii 4
.

3 000

JJJ匕、、、、、、、、、、、、、、、、、、、

4
.

3 999留留留留 L u d l o wwwww 4
.

4 333

纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪纪 4
.

6 444中中中志留世世 W e n L义 kkk 维管植物出现 (管胞 ))) 4
.

6 888

44444444444444444444444444444444444444444444444
.

7 666

早早早志留世世 L l a n d o v e r yyyyy 4
.

9 333

55555555555555555555555555555555555555555555555555555
.

111

奥奥奥 晚奥陶世世 A
s
h g i l lllllll

陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶陶

纪纪纪纪 C a r a d o eee 最早陆地植物出现现现
(((((((((表层

、

管子
、

抱子 )))))

中中中奥陶世世 L la n d e i l ooooooo

LLLLLLL l a v i r nnnnnnn

早早早奥陶世世 A
r e n 一ggggggg

TTTTTTT r e m a d occc }}}}}

寒寒寒寒寒寒
武武武武武武
纪纪纪纪纪纪

近年来
,

无论是陆地植物起源和演化的直接证据的发现
,

还是现代植物对比研究的间接证

据的获得
,

都使我们对陆地植物起源的认识前进了一大步
,

但是距离最终目标还有很长很艰难

的路
。

我国在这个领域的研究已有长期积累的基础
,

取得了很多优异的成绩 20[ 一川
。

特别是发现

了丰富的研究材料
,

不少早期陆地植物为我国所特有
。

相信在人类认识陆地植物起源和植物进

化规律的研究中
,

中国的成就将具有十分重要的价值
。
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