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摘 要 陆生植物的起源和演化是地球生命中的重大事件，它影响到地球上所有的其他生命和全

球环境。在过去的 #$ 年中，从中奥陶世历经整个志留纪至早泥盆世的岩层中，化石植物（微化石

和大化石）的新发现改变了人们对陆生植物起源的认识，并且为陆生植物和维管植物早期演化分

异提供了基部类群分化的时间框架。据此人们识别出地史中的 ! 个陆生植物的时代：始胚植物时

代、始维管植物时代和真维管植物时代。另一方面，分子系统的研究使人们深入认识了植物的系

统发育和早期分支。通过比较形态学研究和基因序列的共同努力，建立了植物系统发育树。总结

了最近的进展和新的认识，评价了基于分支分析的系统发育研究。
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" 引 言

生命出现在陆地气生状态下最早的时间，现在不得而知。有证据表明在前寒武纪的陆地

表面已有了生命的披盖物。同位素（!;!C）的数据表明大约 ;# 亿年前（5’#，中元古代），在美国

亚利桑那州的亚气生的 :+4+(1 灰岩中已有了某些植物存在的证据。另外的证据存在于寒武

纪的古土壤结构中［;，#］，它显示的结构表明生物曾经作用过。至于这些最早的陆生生物的性

质，人 们 也 做 出 了 推 测。?81.D*& 和 C(/D+11（;=>=）认 为 前 寒 武 纪 陆 地 表 面 已 有 了 蓝 菌

（E-86(-F’+4）生存，是从潮间带的藻菌群落中移居而来［!］。绿藻也有可能是最早的陆地的开拓

者。当藻类和真菌类移居到陆地的气生环境中时，会很快结合形成地衣，它们可以在荒芜的地

表形成披壳。

古生代从中奥陶世（距今约 <>G :(）经志留纪至早泥盆世（距今约 !"H :(）的这近亿年期间

是陆生有胚植物起源与演化分异的重要时期，对整个陆生生命的演化、陆生生态系统的建立及

全球环境的演化产生了深远的影响。在这个时期内陆生植物从一个简单的叶状体（苔类、藓

类）演化成为具有不等世代交替生活史以及一系列组织系统和各种器官的复杂植物体。在泥

盆纪结束时（距今约 !H# :(），特化的性器官（配子囊）、复杂的输导组织（维管组织）及结构（木

材）、营呼吸与交换机制的表皮结构及气孔器、不同类型的叶子（小型叶、大型叶及孢子叶）和

根，多样化的孢子体生殖器官（孢子囊及孢子叶球），种子性状和森林，均已出现在地球上。在

这个时候能够见到除了被子植物以外的所有现生植物的谱系类群。

古植物的化石纪录（包括大化石、微体化石以及分散的孢子）为人们认识陆生植物的起源
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和分异过程提供了直接的依据。特别是在奥陶纪和志留纪期间，大植物化石出现的几率很低，

分散的孢子则成为人们做出推测的重要依据。到了志留纪晚期和早泥盆世，遇到大化石的几

率明显上升，最常见的大植物化石的保存方式是炭化的压印化石（!"#$%&&’()）和铁质浸染过的

印痕 化 石（ ’*#$%&&’()）。它 们 通 常 保 存 在 河 流 相、浅 海 相 等 的 沉 积 岩 层 中。苏 格 兰 莱 尼

（+,-)’%，布拉格期）泥炭沼泽燧石层植物化石的保存是个例外，由于沉积作用发生后不久硅化

作用的影响，植物化石被原位保存下来，茎轴组织结构完美无缺。

! 地球历史上陆生植物群的分期

.$!-（/001）、2%)$’34 和 5$!)%（/006）依据分散的孢子和大植物化石的纪录识别出了地球历

史上 1 个陆生植物的时代［7，8］：始胚植物时代（9(%*:$-(#,-;’3 %#(3,），始维管植物时代（9(;$!<
3,%(#,-;’3 %#(3,）和真维管植物时代（9=;$!3,%(#,-;’3 %#(3,）。它们涵盖了陆生有胚植物的起源

和维管植物演化分异的最重要的时间阶段。

!"! 始胚植物时代（#$%&’()$*+),-. %*$.+）

自中奥陶世兰维恩期（76> ?!）至早志留世兰德维里期（71@ ?!），时间跨度为 77 ?!。隐孢

四分体提供了有胚陆生植物出现的证据。隐孢子（3$-#;(&#($%）为具有分化明显的接触区，但不

具射线特征的无缝孢，通常为四分体、二分体型以及单分体型［>］。它的能抵御侵蚀的外壁（意

味着孢粉素的存在）和四分体结构（意味着单倍体和减数分裂的产物）证明它属于陆地气生植

物。这些孢子的母体植物尚待进一步证实。人们推测它是由象苔类这样的植物产生的。某些

浸解出的隐孢子和似表皮的结构也可能代表了一类已经绝灭了的、介于轮藻和苔类之间的过

渡类型植物。

!"/ 始维管植物时代（#$,(0.+%$*+),-. %*$.+）

自早志留世兰德维里晚期（71@ ?!）至早泥盆世洛霍考夫期（7A@ ?!），时间跨度为 1A ?!。
隐孢四分体分异度下降，分散的、简单的三缝孢子含量上升并占据统治地位。这些孢子可以和

陆生植物几个基部类群的孢子相类比（例如：苔类、一些藓类和早期的维管植物）。它们的出现

表明陆生植物分异度的增加以及植被性质的改变。大多数分散孢子的母体植物是不清楚的，

妨碍了人们对这个陆地气生植物群性质的认识。

明确无误的、最早的陆生维管植物化石产自北欧的中志留世，玻利维亚和澳大利亚晚志

留世，以及中国的新疆北部的志留系最上部普里多里阶的层位中。最早的植物群组合包括了

原始的石松类（例如 !"#"$%"&"’()"）以及一些已经绝灭了的早期陆生维管植物的类群，如

工蕨（*+,’-#+.(/0012）、库克逊蕨（3++4,+&)"）等等。后者通常个体很小，匍匐生长，茎轴裸露没

有叶性结构，圆形或椭圆形的孢子囊，顶生或侧生，原生中柱，外始式或内始式的初生木质部的

发生顺序［6］。但是也有明显的例外，中国贵州凤冈的黔羽枝（5)&&"’)#"2+,1, 6)"&-&,),）［B］发现于

早志留世兰德维里的上部（71/ ?!），这是一种宏体的植物。形态及分枝与红藻及绿藻类

（如：3"10-#."0-,）的某些植物相似，尽管没有发现维管植物的中柱状结构，却分离出与维管植物

相似的输水管胞。形态上，它完全不同于目前所知晓的早期陆生维管植物，且先于最早的库克

逊蕨（7@> ?!，文洛克上部）有 8 ?! 的时间间隔。它的生殖结构如何？它的系统分类位置如何？

是否它代表了维管植物登陆前的一次失败的尝试？对于这一神秘的植物，仍留有太多的问题

要去探索。
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!"# 真维管植物时代（$%&’()*+,-*.&/) +-,)*）

自早泥盆世洛霍考夫晚期（!"# $%）到中二叠世（#&’ $%），时间间隔 (!’ $%。如前所述，维

管植物组织系统和器官的演化分异主要是发生在泥盆纪。从洛霍考夫晚期到晚泥盆世的法门

期（)’# $%）的 !" $% 期间是陆生维管植物多样性起源的奠基阶段。在这一时期开始的布拉格

期，大植物化石和分散的孢子分异度明显增加，其中包括了许多重要的现生维管植物谱系的祖

先类群。早期陆生维管植物的化石组合产自世界的许多地点，包括苏格兰、加拿大的魁北克、

美国纽约州、德国、比利时、澳大利亚和中国云南。其中，中国云南早泥盆世的陆生维管植物以

其丰富的内容和高度进化的营养器官和生殖器官组合特征给人们留下了深刻的印象，为重构

陆生植物多样性的起源和早期演化提供了极为珍贵的科学资料。到了晚泥盆世，当今陆生植

物群的多样性的蓝图业已构筑完成。

(）引自 *+,-./0 和 1-%,+，(223%4

0 陆生有胚植物的起源

系统学的研究表明陆生植物（有胚植物）是与绿藻类轮藻纲（15%-67589+%,）关系最为密切，

陆生植物的关系，左面的箭头分别指出了陆生植物大类群的

分支位置，自下而上分别为有胚植物 :;<-86758=+>、维管植物

?-%/5+6758=+>和真维管植物 :@=-%/5+6758=+>。右面为陆生植物

的主要分支类群，自下而上分别为苔藓植物 A-86758=+>、前维管

植物 B-6=-%/5+6758=+>、莱尼蕨植物 C58,.67>.D>、石松类植物 E8/6F

758=+> 和真叶植物 :@758996758=+>。G：绝灭的植物类群

图 ! 陆生植物的关系

H.I4( C+9%=.6,>5.7> %;6,I 9%,D 79%,=>(）

后者是陆生植物的姐妹群［2］，基因序列

（(J > -CKL，线粒体 MKL，16N!）也支持

陆生植物的单元起源说［("］（图 (）。现生

的轮藻类生活在淡水中，但志留F泥盆纪

的轮藻化石也常发现于海相地层。尽管

现生的轮藻具有合成某些植物陆生生活

所必需的生物化合物的能力，例如，角

质、酚类化合物及乙二醇氧化酶等。真

正的陆生植物的生活史中多细胞的二倍

体阶段，也即孢子体世代，可能只是在陆

生的环境中演化出来的。植物从水生向

气生的演化，面临新的物理及化学环境

的改变，这导致一系列生理和结构的变

化，表现在木素、角质、某些植物生长激

素和代谢方式的演化成功。尽管它们演

化的历程我们仍不十分清楚，但是可能

的酚的成分已在轮藻纲的绿藻类中被发

现，植物生长素的新陈代谢的分子也在

藓类中被识别出。

苔藓植物和维管植物是姐妹群。系

统学的研究推测最早的陆生维管植物是纤细的、简单的孢子体，相似于苔藓植物的孢蒴。通过

比较研究，发现这种相似性也表现在长有孢子的生殖器官和维管束的解剖结构细节上。同时

化石纪录也证实了早期陆生维管植物和现生的植物类群的主要区别。这种区别主要表现在生
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!" 力氏羊角蕨 !"#$%"&’()"$ *+,$+%#+ 孢子体的复原；

#" 分叉孢子囊的细节，左枝显示了含孢子的囊

（$）围绕着一个中央不育轴（%）；%" 推测的羊角蕨

的配子体 -.$,+"&’()"$ /.01+%+ 远端部分的复原，显

示了具有指状颈卵器的囊托

图 ! 羊角蕨的孢子体和它的配子体的复原

&’(") *+%,-$./0%.’,- ,1 $2,/,234.+$ !"#$%"&’()"$

!-5 ’.$ (!6+.,234.+ -.$,+"&’()"$7）

活史的有性生殖阶段。莱尼燧石层（早泥盆世

89: ; <:9 =!）配子体的研究，表明早期陆生维管

植物的配子体要比现在的复杂。它是一个独立的

植物体，具分叉的茎轴，相似于孢子体并与孢子体

一样具有一些共同的特征（输水组织、表皮和气孔

器）。顶生杯状或盾状的深陷在植物组织内的颈

卵器是细瓶颈状的结构，具有领沟和卵室。精子

器近球形，无柄或不明显的柄，表生［77］（图 )）。化

石的系统学研究表明，在发育有一个简单的、不分

叉的、孢子体寄生的苔藓植物之后存在有一个前

维管植物（>/,./!%3+,234.+$）类群，在这些植物的生

活史中，孢子体和配子体世代同等的发育。只是

在随后的维管植物演化过程中，配子体形态上逐

渐简化直至寄生在孢子体上。莱尼燧石层的阿格

劳蕨（2,*."&’()"$）和羊角蕨（!"#$%"&’()"$）可以作

为这一类植物的代表。它们是苔藓植物和基部维

管植物之间的一类植物，既具有分枝的营养上独

立的孢子体也保留有苔藓类的某些特征，如蒴轴

等。

7）引自 ?+-/’%@ 和 A/!-+，7BBC#"

" 陆生维管植物的早期分异及

演化谱系

"#$ 陆生维管植物的早期分异

植物为了适应陆地气生环境导致了内部结构和器官的一系列演化革新，促使植物产生了

更高层次的组织和器官分异。角质膜和气孔器，多细胞的性器官和储存孢子的生殖器官，以及

输水管孢，都是在这种状态下演化成功的。陆生维管植物演化分异的历史就是这些组织和器

官不断完善以适应陆地气生环境的演化史，也包括配子体戏剧性地缩减和孢子体复杂性的明

显增加。顶端的分生生长和着生孢子的生殖器官的分枝的迟延也是维管植物演化过程中的创

新。它导致了更加复杂化的组织和器官的产生。维管植物不同的营养器官和生殖器官的形成

也可以用基本分支单位的结构形态的变异来解释。

裸蕨类（2$’D,234.+$）一度曾是早期陆生维管植物的代名词。无根、无叶，茎轴裸露曾是人

们对这个时期植物的形态特征的概括。7BE9 年，F!-@$［7)］依据比较形态学的特征将裸蕨类分

解为三 个 类 群：莱 尼 蕨 亚 门（*34-’,234.’-!）、工 蕨 亚 门（G,$.+/,234DD,234.’-!）和 三 枝 蕨 亚 门

（H/’6+/,234.’-!）。A3!D,-+/ 和 I3++/’-（7BCB）对维管植物器官特征的形态和组织结构在地球上的

初次显现做出了总结［78］。依据大植物化石的形态学和解剖学方面的研究结合着地层学的划
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分，!"#$%（&’()）和 *+,"-+%（&’’)）划分了七个维管植物化石的组合带［.，&/］，跨越了从晚志留世

普利多利阶（距今约 /&) 0"）直至晚泥盆世法门阶（距今 123 0"）大约 4) 0" 的时间间隔。也主

要是依据劳亚大陆（也就是今天的中欧、北欧、格陵兰和北美）的化石材料，形成了维管植物的

二元演化模式：即工蕨类5石松类谱系和三枝蕨5戟枝木类至种子植物的谱系。近年来中国云

南早泥盆世坡松冲植物群的研究［&4 6 &(］，不仅将维管植物某些器官及结构（例如，小型叶、大型

叶、孢子叶、孢子叶球、“原始的壳斗”和“原始的髓”）在地球上初次显现的化石纪录前推到早泥

盆世的布拉格期，丰富多彩的植物也为人们再现了一幅近 / 亿年前的陆生维管植物群欣欣向

荣的景象［&’］。在这里，长有片化的、枝系起源叶和下垂的叶性生殖结构的始叶蕨（!"#$%&&"#$%’
(")）［3)］（图 1）以及长有羽状排列、纺锤形孢子囊的多囊蕨（*"&%($+,"#$%(")）［3&］（图 /）明显挑战

了主导的三枝蕨类5戟枝蕨类至种子植物的演化谱系［33］。它们的叶性器官和生殖结构的演化

程度要比三枝蕨类（*-.&"#$%(") 或 *+/(.,0）高，然而出现的层位却要低。这表明维管植物谱系的

分异要比人们以前想象的要早［&.］。

发现于云南早泥盆世坡松冲组的优雅始叶蕨 !"’

#$%&&"#$%(") 1+&&23。"7 植物体的复原；87 一个完整

的叶性生殖单位；97 一些叶片部分被移去后，显示

了成列的孢子囊着生在叶子的上表面。它的叶性

结构被推测来自一个枝系统，代表了最原始的大型

叶结构（引自 :"; "#+ <=#%=>，3))&）

图 ! 早泥盆世坡松冲组的始叶蕨

?@A71 !"#$%&&"#$%(") ;B *"->C D=E;#@"#&）

发现于中国云南早泥盆世坡松冲组的悬垂多囊蕨

（*"&%($+,"#$%(") 4+3.--23）；"7 生殖结构的羽状分枝，

F5代表生殖结构的一级分枝，!5代表生殖结构的次级

分枝，数字代表分枝的顺序；87 纺锤形孢子囊在羽状

分枝上的排列。这种生殖结构可以和属于前裸子植

物的戟枝木（5)+2/"#$%(")）及四裂木（6+(/07%&"#(+/.-）的

生殖结构相比较（引自 :";，<=#%=> "#+ G"#A，3))&）

图 " 早泥盆世坡松冲组的多囊蕨

?@A7/ *"&%($+,"#$%(") ;B *"->C D=E;#@"#3）

!#$ 陆生维管植物的演化谱系

追溯生物的演化历史，建立能反映进化谱系的分支图解是人们所追求的目标。化石的研

&）引自 :"; "#+ !=9$，&’’1 7

3）引自 :";，<=#%=> "#+ G"#A7
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!）引自 "#$%&’( 和 )*+$#，!,,-./

究能够指示主要生物类群起源和重要器官性状发生的历史顺序，填补现生类群在多样性方面

的缺环。分子生物学的发展使得这种探索改变了仅依据表型特征的状况。现生物种的蛋白质

大分子及编码它们的 012 和 312 的信息和进化改变量可以作为衡量不同进化单位之间亲缘

基部真叶植物的分支关系。分支处显示了中柱结构的变

化，茎轴中的圆圈代表原生木质部的位置；开口代表了腔

隙。黑体表明具有射线的次生木质部的类群。4：绝灭的植

物类群（引自 "#$*&’( +$5 )*+$#，!,,-.）

图 ! 基部真叶植物的分支关系

6&7/8 9:# ’;+5&<=&’ *#;+=&>$<:&?< +@>$7 .+<+;

AB?:C;;>?:C=#<!）

关系远近的指标。近年来利用核糖核酸的

小亚单位（<*312）序列比较而建立起来的

分子系统树涵盖了原核生物和真核生物的

大多数门类，揭示出远比表型分析更多的、

涉及到亲缘关系的信息［DE］。然而由于进化

信息的不完全，推断出的分子演化谱系具

有某种程度的不确定性，它也需要宏观的

形态特征来验证。因此，古生物学家、分子

生物学家和发育生物学家联合起来，从化

石、编码基因等不同的角度共同探讨生物

的起源，构筑现生和绝灭类群的演化谱系，

这种学科的交叉代表了生物演化研究的最

新动态［DF］。正是在这种学科的交叉中，通

过分子系统学和形态性状的分析，采取简

约性原则对现生和绝灭了的维管植物各类

群之间的亲缘关系做出了最优化的分支

图［8，D8］（图 !）。真叶植物（AB?:C;;>?:C=#<）是

和我们关系最密切的类群，也是一个形态

明显分异的类群（图 8）。它包括了所有现

生的维管植物。分子系统学、叶绿体基因

内的 EGH(. 转化，及来自 !I < *312 和线粒

体 012（)>J!）的基因序列强烈地支持真

叶植物为单系［8，DK］。它们解剖结构的特征

是主茎轴具辐射状排列的木质部束、木质

部输水管胞具梯形具缘纹孔。"#$*&’( 和

)*+$#（!,,-）的包含许多早期维管植物化石

和主要现生类群的支系分析显示，真叶植

物的基部类群是具有柱形原生中柱、心始

式初生木质部的裸蕨（!"#$%&’()%*）和始叶蕨（+%&’($$%&’()%*）。裸蕨主要发育在劳亚大陆。处

在最基部位置的始叶蕨是来自中国云南坡松冲组的一种矮小植物，但是它的管胞是环纹和螺

纹式样，且加厚之间具穿孔，属于 L 型输水管胞，并不是梯形具缘纹孔［DG］。很显然，人们对真

叶植物基部类群的认识还很不完善。这个支序分析还表明在真叶植物内部，前裸子植物加种

子植物分支和楔叶加真蕨植物分支作为姐妹群，在谱系的基部已经分出。有趣的是，这种分析
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还表明曾一度被看作是裸蕨类孑遗的现生松叶兰（!"#$%&’( )’*’(）类和蕨类及种子植物的谱

系要比和其他维管植物的基部类群植物（例如石松类分支）更接近（图 !，图 "）。

石松类加工蕨类成为广义的石松类（#$%&’($)*+）和一种古老、矮小的维管植物，具有圆形

孢子囊的 +%%,"%)#- ./0&%)## 互为姐妹群。它是以管胞具加厚的木质化壁层，加厚之间有穿孔，

作为共有裔征的。它们也共同构筑成真叶植物的姐妹群，并一起共同组成了真维管植物类群

（,-)./%(*&’($)*+）。

已发现的化石植物类群的数量明显少于现生的类群，地质历史时期中有大量的植物类型

尚待描述和研究，这当中不乏有重要演化谱系的缺环。每一个新的、具有不同性状组合器官的

发现，当把它引入到分支图解中都会改变共有裔征的分布，从而影响到彼此姐妹群的关系。

0*1.2%3 和 4./1*（!556）在总结大量的资料的基础之上，利用分支分析对陆生植物的起源和早期

分异所做的有意义的探讨［7"］，给了人们许多新的启示。但是由于化石资料的不完整，这是完

全可以理解的，也限制了共有裔征的识别和谱系的分析。某些化石可以保留有完整的形态，但

缺乏解剖学和组织学上的特征（例如，多囊蕨 !%$1&2/3%.21&%)），而在另外一些植物的研究中解

剖结构近于完整，但外部形态却不尽人意（例如，云蕨 4’)#-）。因而被确定的某些共有裔征不

能涵盖整个支系中的各个类群。无疑，这些向古植物学家提出了挑战，他们期待着更多新材料

的发现，更深入地研究工作以便揭示出更有价值的性状特征，加深对陆生维管植物演化谱系的

认识。
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