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摘要:在地质历史时期的碳循环中,生物的作用很大．生物产氧光合作用消耗 CO２ 而产生有机质与 O２;有机质及生物成因碳

酸盐岩埋藏又进一步固定CO２ 并减少 O２ 消耗,所以生物产氧光合事件与冰期、成(增)氧期应存在因果关系．论述了５次事

件,分别是:与产氧光合蓝细菌有关的古元古代初期大氧化事件(EarlyProterozoicgreatoxygenationevent,GOE)、与真核生

物辐射事件有关的新元古代大成氧事件(Neoproterozoicoxidationevent,NOE)、与早期陆生植物繁盛事件有关的晚奥陶世增

氧和冰期事件、与维管植物繁盛事件有关的石炭纪－二叠纪增氧和冰期事件及与被子植物和浮游微植物繁盛有关的第四纪

冰期事件．结果表明,５次成氧事件和冰期与生物事件有因果关系,主要表现为,都有冰期和成氧事件共存或相继出现的证据,
反映大气CO２ 降低和 O２ 增加同时或相继发生,而这只能由生物的光合作用及其产物的埋藏造成．这说明生物不仅仅是适应

于环境,它也对环境产生重大影响,生物与环境的这种相互作用在漫长的地质历史中表现为协同演化．但是早期生物事件并不

立刻产生成氧或冰期等环境效应,这种效应开始是微量的,逐渐积累,达到阈值后才发生质变,所以在时间上是滞后的．随着生

物多样性和丰度的增加,这种效应越来越大,速率越来越快,滞后性逐渐减弱,耦合性日渐明显．生物与地球环境之间的相互作

用构成了生物与地球系统的自我调节,使地球与其他星球不同,其表层始终保持在生命宜居的环境范围内．今天人类更要理智

地、科学地善待地球,避免对地球造成重大的负面影响．
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Abstract:TheimpactoforganismsonthecarboncyclesinceProterozoicshouldnotbeunderestimated．OxygenicphotosyntheＧ
sisoforganismsproducesorganicmatterandO２ whileconsumingCO２．BuryingoforganicmatterandbiogeniccarbonatesfurＧ
thersequestratesCO２anddecreasestheconsumptionofO２．Itisthusreasonablethatcausalrelationshipshouldexistamong
oxygenicphotosynthesisoforganisms,icehouseclimatesandoxygenationevents．Inthispaper,wediscuss５events,namely,

theEarlyProterozoicgreatoxygenationevent(GOE)inconnectionwithoxygenicphotosynthesisofcyanobacteria,theNeoＧ

proterozoicoxidationevent(NOE)inconnectionwithradiationofeukaryotes,theLateOrdovicianoxygenicＧicehouseeventin
connectionwithflourishofearlylandplants,theCarboniferousＧPermianoxygenationicehouseeventinconnectionwithflourish

ofvascularplants,andtheQuaternaryicehouseeventinconnectionwithangiospermsandphytoplanktons．Intheseevents,such
causalityisindicatedbycoexistencesorsuccessiveappearancesoficehouseclimatesandoxygenationevents,reflectingatmosＧ

phericCO２decreasesandO２increases,whicharepossibleonlythroughbiogenicphotosynthesisandsuccessiveburyingofits
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products．Causalrelationshipamongoxygenicphotosynthesisoforganisms,oxygenationandicehouseclimateindicatestheinＧ
teractionbetweenorganismsandtheirenvironments．Organismsdonotmerelyadapttotheirenvironments,theyalsoinfluence
theenvironments．Intheprolongedgeologichistory,suchinteractionformedcoＧevolutionbetweenthetwo．However,biotic
oxygenationdidnotimmediatelyproduceoxygenicoricehouseeffectsinearlygeologichistory．Sucheffectswereminimalat
firstandaccumulatedgradually,andbecameefficientwhenreachingcertainthreshold,sousuallydelayedintime．Following
theincreaseofbioticdiversity,abundanceandmetabolicability,itsimpactonenvironmentsbecamestronger,timeＧdelaydeＧ
creasedandcouplingincreased．SuchinteractionbetweenorganismandenvironmentformstheselfＧregulationbetweenbiosphere
andearthsystem,whichexplainswhy,unlikeotherplanets,theEarth􀆳ssurfacehasbeenmaintainingahabitableenvironment．The
lessonformankindisthatweshouldtreattherelationshipscientifically,soastoavoidnegativeimpactonourmotherearth．
Keywords:biology;oxygenationevent;glacialperiod;deepＧtimeclimate;coevolution．

０　引言

自地球 形 成 以 来,太 阳 的 光 照 强 度 增 强 了

２５％~３０％,其增温效应是逐渐上升的 (Gough,

１９８１)．而地球自形成以来整体上呈现出降温的趋

势,早期地球为熔融岩浆海,太古宙为６０~８０℃高

温海洋或温暖海洋(Rosingetal．,２０１０),显生宙以

来再降到今天的程度．其中,由于地壳的形成,导致

地球内热如火山喷发等的减弱起了很大作用,但也

不可忽视生物的影响．后者对大气中温室气体的减

少(早期是 CH４ 的减少,后期是 CO２ 的减少)有

重要贡献．

图１　地质历史时期碳循环简图

Fig．１ Schematicmapofcarboncycleinearthhistory

　　撇开早期CH４ 减少不谈,地质历史后期碳循环

简图(图１)显示,它大致可分为两个亚循环:左边的

亚循环与生物过程有关,基本过程为:CO２＋H２O↔
CH２O＋O２．↔是双向的:绿色箭头表示生物光合作

用消耗 CO２ 而产生有机质与 O２;有机质及生物成

因碳酸盐岩埋藏,则会导致大气CO２ 浓度的降低和

O２ 浓度的升高;反过来,红色箭头表示生物圈呼吸

及有机质矿化作用消耗 O２,产生 CO２．这些循环主

要发生在地球表层或表层与岩石圈之间,比岩石圈

过程速率快、周期短．右边的亚循环与地质过程有

关:CO２＋CaSiO３↔CaCO３＋SiO２,主要在岩石圈进

行,往往以百万年为单位,属于长期碳循环．↔也是

双向的:蓝色箭头表示岩石风化、碳酸盐岩沉积与埋

藏(这些过程也有生物作用)消耗 CO２;反过来,黑
色箭头表示变质作用、火山作用使大气 CO２ 增加．
两个亚循环合起来的结果是,一方面微生物与植物

光合作用及有机质、碳酸盐岩沉积与埋藏引起大气

O２ 含量升高及CO２ 含量的降低,另一方面生物圈

呼吸及有机质风化、变质作用及火山作用导致大气

CO２ 浓度的升高及 O２ 浓度的降低．地球４０亿年的

历史证明前一作用大于后一作用(见图２的 O２ 及

CO２ 变化曲线与其说明),长期的结果是:生物使深

时大气减 CO２ 而增 O２,并通过形成和埋藏碳酸盐

岩及有机质使碳被固定于岩石圈．另一温室气体

CH４ 亦有类似CO２ 的循环,上述结果对地球形成以

来的减CO２(及CH４)过程起到了重大作用,使地球逐

渐降温到显生宙以来的对生物宜居的程度．同时生物

又产生了足够的 O２,为其他太阳系行星所无,从而支

持了地球上的生命系统．这两方面使地球和生物圈组

成了一个自我调节的系统(Lovelock,１９７９)．
当然,这个循环的右半部(地质过程)对地球气

候的控制和调节也起到了重大作用．地质过程受控

于构造运动,例如,超大陆聚合往往造成超大山脉,
后者一方面使大陆硅酸盐岩的风化侵蚀加剧,导致

CO２ 下降,另一方面使大量生源营养元素如 Fe、P
等被运输入海,造成蓝细菌和藻类的爆发,从而加强

了光合作用和增氧作用．沉积的加速往往也加强了

有机碳的埋藏,使 CO２ 被固定而不被氧化．此两方

面均可导致大气增 O２ 减CO２．除地质过程外,天文

过程也可导致从一年四季到４０万年周期的气候变

化,米兰柯维奇旋回对气候有重大影响．
　　地球生物学所倡导的生物与环境协同演化
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图２　地史时期大气 O２ 和CO２ 浓度、冰期与生物演化事件

的关系

Fig．２ RelationshipsamongatmosphericpO２,pCO２,glacＧ

iationsandbioticevolutionevents
４次成氧事件:GOE．大成氧事件(２４５０~２３２０Ma);NOE．新元古成

氧事件(８００~５５０Ma);OS．奥陶纪末成氧事件(４４５~４００? Ma);

CP．石炭纪－二叠纪成氧事件(３４０~２４０Ma)(Kirschvinketal．,

２０００;Canfield,２００５;OchandShieldsＧZhou,２０１２;Lentonetal．,

２０１２;梅冥相,２０１６)．PAL％．与当代大气水平之比;蓝色线元古宙

部分据 OchandShieldsＧZhou(２０１２),转录自 Canfield(２００５),显生

宙部分据Berner(２００６);绿线据CampbellandAllen(２００８);CO２ 浓

度:红色据 Kasting(１９８７);紫线据 Berner(２００６);其纵坐标均转化

为对数坐标,故与原图有异;５次冰期:太古宙及古元古代据 Evans
(２００３);Kirschvinketal．(２０００),与 GOE对应的为 Makganyene/

Huronian冰期,其时代尚不确定,在其前后各有一次有疑问(带?

号)的冰 期;新 元 古 代 的 冰 期 依 次 为 Sturtian 冰 期 (ca．７２０~

６６０Ma),Marinoan冰期(６５５~６３５Ma),Gaskiers冰期(５８０Ma),

时代据 Gradsteinetal．(２０１２);显生宙冰期为奥陶纪－志留纪之交

(OS),石炭纪－二叠纪(CP)及第四纪(Q),时代据 Veizeretal．
(２０００);Isbelletal．(２００３);Montanezetal．(２００７);生物事件:元

古宙生物据 Knoll(２０１４);Maloofetal．(２０１０);Yeetal．(２０１５);

Yuanetal．(２０１１);隐孢植物据Lentonetal．(２０１２,２０１４);维管束

植物据ClealandThomas(２００５);Chaloner(２００３)．虚线表示不确定

(coＧevolution between organism and environＧ
ment),现已为多数科学工作者所认同．气候是环境

的一部分,但关于气候与生物的协同演化,已有的研

究主要着重于气候对生物时空演变的制约或控制．
对其另一方面,即生物对气候的影响或气候受生物

作用的调节,则研究较少．生物圈与大气圈同属地球

表层系统的圈层,从地球系统科学的角度而言,这两

个圈层必然是密切相互作用,而不是单向作用的．
生物产氧光合作用是地球大气中 O２ 的主要来

源,同时此过程消耗 CO２ 这一重要的温室气体．因
而,生物产氧光合事件会同时导致大气中 O２ 浓度

的升高和CO２ 浓度的降低,如果不被抵消,即所产

的有机质及生物成因碳酸盐岩得以埋藏固定,则可

能造成冰室气候和成氧效应．本文尝试以深时(deep
time),即以地球历史时期的实例论证生物对冰室气

候的影响,借此为当代生物影响气候的途径及程度

提供参考．上述由地质过程和天文过程所引起的气

候变化则不在本文讨论范围之内．

１　古元古代初期大氧化事件－冰期－
产氧光合蓝细菌的因果关系

古元古代初期的大氧化事件(EarlyProterozoic
greatoxygenationevent,GOE;Holland,２００２)发
生的大致时间为２４５０~２３２０Ma(Canfield,２００５;

CampbellandAllen,２００８;Kump,２００８)．这次事

件使大气中的pO２(大气中的氧气分压)由几乎为

零上升到当代大气氧含量水平(presentatmospherＧ
iclevel,PAL)的１０－５以上,并大约在２０亿年前达

到l％PAL或更高(Pavlovetal．,２００３)．关于 GOE
事件存在的依据及其属性已有很多论述(Pufahl
andHiatt,２０１２;中国科学院,２０１５;梅冥相,２０１６)．
GOE伴随着CO２ 和 CH４(当时也是占比例较大的

温室气体)浓度的下降(Ohmotoetal．,２００４)和冰

期的形成．Makganyene/Huronian冰期是２４５０(或
更早)~２２２０Ma之间不同地区的一系列冰期的合

称(Kirschvinketal．,２０００;Koppetal．,２００５)．最
近Luoetal．(２０１６)根据南非 TransvaalSupergＧ
roup的资料,进一步明确 GOE 时限为 ２３１６~
２３２６Ma,从开始到结束(越过１０－５ PAL阈值)的
时间为１~１０个百万年．

蓝细菌的光合作用是 GOE发生的主要原因．目
前多数观点认为蓝细菌产氧光合作用始于２７~２９
亿年前(Nisbetetal．,２００７;Buick,２００８;Kump,

２００８),且已发现有该时间段的疑似蓝细菌化石

(Knoll,２００３)．这表明从产氧光合生物起源到 GOE
有一个滞后期,可能长达４亿年之久．一般解释为蓝

细菌产氧光合作用效率低,O２ 消耗的通量高(因为

需要氧化早期的还原性大气和火山喷气),需长期积

累,因此时间上有延迟．例如 CampbellandAllen
(２００８)认为地史早期产氧速率(及总量)取决于源

(造山作用不但使侵蚀速率加快,产生大量营养物

质,便于蓝细菌爆发,而且使有机质迅速埋藏,其结

果是产氧速率加快)和汇(火山还原气体和沉积物的

氧化消耗自由氧)的相对强度．他们提出的５点依据

１１８３
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认为源超过汇的变化发生于２５．５亿年前左右,即延

迟了１．５~３．５亿年．这延迟的几亿年中曾产生过氧

的微风(awhiffofoxygen,Anbaretal．,２００７)及
局部的氧化绿洲(oxygenoasis),最后才造成 GOE．
另一种少数的观点不同意时间上有延迟(Koppet
al．,２００５),认为２７~２９亿年前并没有游离氧存在

的确凿证据．他们结合了C、Fe、P通量,做了蓝细菌

在高Fe２＋ 缺氧海洋中的成长模型,显示产氧光合作

用可在一百万年时间内消除地球的甲烷而产生冰室

气候事件．因此他们认为产氧光合蓝细菌的起源要

晚于 Huronian冰期(２４５０Ma),仅起源于 MakgＧ
anyene冰碛层事件(２３２０~２２２０Ma)之前不久,与

GOE在时间上是耦合的．此外在新太古代和古元古

代都各有一次有疑问的冰期(图２中带? 的冰期),
研究很少,在此从略．

迄今尚无在 GOE和冰期有蓝细菌起源或繁盛

的直接证据(Knoll,２０１４),而多数证据表明存在滞

后期．两种观点都认为大成氧事件和古元古代冰期

皆源于生物的产氧光合作用,与产氧光合蓝细菌有

因果关系．

２　新元古代早期大成氧事件－雪球地

球事 件 － 真 核 生 物 辐 射 事 件 的 因

果关系

新元古代早期大成氧事件 (NOE;Holland,

２００２)的时限,CampbellandAllan(２００８)定为６５０~
５５０Ma,OchandShieldsＧZhou(２０１２)则定为８００~
５５０Ma．关于 NOE的证据,前人均已有所总结,亦
得到了学界的认可(PufahlandHiatt,２０１２;中国科

学院,２０１５;梅冥相,２０１６)．NOE与深海的氧化应是

同步的,全球性分布的海相红层在５８０Ma出现,指
示了深海的氧化时间(Songetal．,２０１７)．NOE与

雪球地球(成冰纪冰期)的关系很密切．后者的时限

(７２０~５８０Ma)与 NOE大致相当或略晚．在 NOE
期间及稍后,大气氧含量上升有几种说法:(１)先升

后略降,仅有小幅增加(Wallaceetal．,２０１７);(２)
大气圈氧含量从 GOE后的５％~１８％ PAL(CanＧ
fieldandTeske,１９９６)逐渐增至４０％PAL(CanＧ
field,１９９８;Sperlingetal．,２０１５);(３)大气圈氧含

量快速增加,增添了９×１０１７kg氧气,至少是 GOE
所产生氧气的１０倍(CampbellandSquire,２０１０),
后期接近现代的大气含氧水平(Chenetal．,２０１５)．

氧含量的上升意味着温室气体(CO２,CH４)含量下

降．有机 碳 的 大 规 模 埋 藏 (８ 亿 年 前 后 长 时 间 的

δ１３Ccarb正异常,支持大规模埋藏说)既是冰期的成因

之一,亦有助于大气中氧气含量的增加,所以 NOE
与冰期耦合并不奇怪．那么生物事件与 NOE及冰期

是否有因果关系呢? 氧气含量的上升是具有较高新

陈代谢速率的后生动物生存的必要条件,所以 NOE
后期,即冰期结束后,后生动物迅速发展,并导致寒

武纪生命大爆发,这一点亦是学界较认可的．问题在

于是否有生物事件引发了 NOE及冰期,这就涉及

到真核生物辐射事件问题．NOE的成因,许多人认

为与罗迪尼亚超大陆的裂解,特别是其集中在低纬

度的大陆有关(Kirschvink,１９９２;Lietal．,２００８),
也有人主张超大陆聚合导致产氧光合微生物爆发和

有机碳埋藏的升高(CampbellandSquire,２０１０)．毫
无疑问,地球动力学因素对大气圈和生物圈变革有

重大影响,产氧光合生物的量及埋藏效应也受控于

其他因素,如营养盐的供给、缺氧环境、沉积物的供

给等．但是大气中游离氧的产生,毕竟主要靠生物的

产氧光合作用．在 GOE之前,产氧光合蓝细菌已经

繁盛,氧气已积累了相当时间;按照此理,NOE 之

前,也应当有一个生物产氧光合作用的跃进,但这一

点至今研究不足,NOE成因及其幅度仍是一个有待

解决的问题．
近年来的成果告诉我们:NOE之前(８~６．３５亿

年前)可能有真核生物的辐射(Knoll,２０１４),直接

造成产氧光合作用的跃进．有两段时间真核生物的

辐射 值 得 注 意,第 一 段 时 间 为 冰 期 前 的 ８００~
７２０Ma,有以下依据:(１)分子钟研究认为８亿年前

左右 有 一 次 真 核 生 物 迅 速 多 样 化 过 程 (Knoll,

２０１４);(２)８~７．５亿年前浅海泥岩中有机壁化石显

示前所未有的多样性,包括多核的绿藻类(ButterＧ
fieldetal．,１９９４;Grahametal．,２０１３);(３)疑似

带壳变形虫的瓶形化石在８亿年前左右广泛出现

(PorterandKnoll,２０００;Porteretal．,２００３);(４)
形 似 金 藻 类 (chrysophytes)所 具 的 磷 质 甲 片

(scales,１０~３０μm)发现于８亿年前左右的西北加

拿大的硅质结核中(AllisonandHilgert,１９８６;CoＧ
henandKnoll,２０１２);(５)我国新元古代早期的淮

南刘老碑组(YinandYuan,２００７)和辽东细河组

(邢裕盛和刘桂芝,１９７３)报道过微古植物．豫西洛峪

口组(尹崇玉和高林志,１９９７)和华北青白口系(高林

志等,１９９９)均报道过宏观藻类、大型疑源类等．这些

地层除青白口系(１０００~８００Ma)较老外,多数时限
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在８５０~７００Ma左右．
由此可以看出冰期前的８００~７２０Ma这一时

期真核生物很可能有过以原生生物和藻类(绿藻、金
藻)为主要内容的辐射．类似红藻的分枝状藻类

Bangiomorpha,则在１１~１２亿年前已出现(ButＧ
terfield,２０００)．

第二段时间在６亿多年前的冰期前后,生物又

有下 列 新 的 发 展:(１)在 大 塘 坡 间 冰 期 (６６０~
６８０Ma)及 同 期 地 层 报 道 过 微 古 植 物 (Yinand
Yuan,２００７);(２)在南澳大利亚相当的间冰期灰岩

Trezona组中报道了近于海绵级别的动物化石(MaＧ
loofetal．,２０１０);(３)在神农架宋洛南沱组冰碛层

(６５４~６３５Ma)的黑色页岩夹层中发现可归入宏观

藻类的炭质薄膜,已可长达１５~２０mm,具有固着

器－类茎－类叶片的分化,并可分枝,应属底栖固着

类型,类似５．５亿年前伊迪卡拉生物群的分子(Ye
etal．,２０１５);(４)在阿曼 Huqf超群相当于南沱组

盖帽碳酸盐岩之下的岩层中(＞６３５Ma),发现代表

普通海绵动物 (demosponge)的甾烷生物标志物

(Loveetal．,２００９);(５)紧接南沱组冰碛层之上的

蓝田生物群(６３５Ma)显示了更大体型(已可长达

５cm以上)和更多样的宏观藻类(如底栖固着的扇形、
双列型),可能还有动物(Yuanetal．,２０１１);(６)类脂

物分子化石表明在６．５亿年前左右(Sturtian和 MariＧ
noan冰期之间),真核藻类有一次大的辐射,在生态系

统中的比重显著升高(Brocksetal．,２０１７)．
由上可见,在冰期时期生物演化又上了一个台

阶,其特征是具有固着器－类茎－类叶片的宏观藻

类繁盛和动物的出现(海绵类是侧生动物,还不是真

正成为动物主枝的后生动物)．
目前关于８~６．３５亿年前的前冰期和冰期是否

发生了真核生物的辐射,其中尤其是产氧光合生物

宏观藻类的繁盛是否导致了 NOE,还有一些不同意

见(Corsettietal．,２００６)．但多数证据倾向于,在这

段时间(８~６．３５亿年前)真核生物很可能有过以原

生生物和宏观藻类为主要内容的辐射．它的增 O２ 减

CO２ 功能对其后的 NOE与雪球地球－成冰纪冰期

有引发作用．这里同样存在滞后期,但比 GOE那次

短得多,可能是因为真核生物的代谢能力比原核生

物要大得多．生物参与 NOE及冰期的形成应是一个

重大理论问题,值得进一步探索．我国的南华系、青
白口系上部及其相应层位(如豫西的洛峪口组,淮南

的刘老碑组)发育很好,应当大有可为．

３　晚奥陶世的早期陆生植物繁盛事件

与增氧期、冰期的因果关系

晚奥陶世末 Hirnantian期(４４５~４４３Ma)短暂

冰期研究中发现一个矛盾,即已知少量代用指标及

模拟显示当时pCO２(大气中的CO２ 分压)相当高,

Ashigilian期(英国年代地层单位,４４９~４４３Ma)的

CO２ 浓度可达５６００×１０－６,为当代十余倍(Yapp
andPoths,１９９２;Berner,２００６)．而据统计,地史上

的冰期CO２ 浓度通常都在１０００,甚至５００×１０－６以

下．有人解释,当时光照强度比现在低４％,因此进入

冰期的温室气体上限可提到３０００×１０－６,即现代的

８倍左右(Gibbsetal．,１９９７;Herrmannetal．,

２００３)．但即便如此,也需要 CO２ 从５０００×１０－６~
３０００×１０－６的快速下降(图３)．另一方面,大量地化

数据的统计结果表明在奥陶纪地表氧含量出现快速

增加,并第一次达到接近现代的水平(Sperlinget
al．,２０１５);氧化还原指标显示在４３５~３９２Ma时海

洋深部已经氧化(Dahletal．,２０１０);化石黑炭代表

植物火灾的产物,自然界的森林大火对大气自由氧含

量有一定的要求,它出现在４２０~４００Ma,指示pO２

已达１５％~１７％(BelcherandMcElwain,２００８),这些

反映了其前的晚奥陶世有增氧事件(图３)．
氧气含量的增加可能与早、中奥陶世海洋绿藻

类的繁殖有关(图３;MartinandQuigg,２０１３)．中晚

奥陶世广布的含笔石黑色页岩是浮游生物沉积,可
能与海洋绿藻类的繁殖有关,这类巨量的有机碳埋

藏应当会导致大气增氧和 CO２ 浓度的下降．但氧气

含量的增加还可能与早、中奥陶世陆生植物事件有

关．最早的疑似地衣出现在６亿年前(Yuan,２００５),
中奥陶世已出现陆相孢子及早期陆生植物－隐孢植

物(cryptogamicplants,如 苔 藓、地 衣)(Wellman
andGray,２０００;Steemansetal．,２００９;Kenrick
etal．,２０１２;Edwardsetal．,２０１４)．Lentonetal．
(２０１６)运 用 长 期 生 物 地 球 化 学 循 环 模 型———

COPSE模型(Bergman,２００４)论证,隐孢植物约在

４７０ Ma(早、中 奥 陶 世 之 交)开 始 繁 殖,而 在

~４４５Ma时(晚奥陶世的 Hirnantian/Katian之交)
繁盛度已能达到相当于当代陆地总生产力(NPP)的

３０％(C约为１９Gt􀅰a－１)．这些隐孢植物的C∶P摩

尔比(约为２０００)远高于海生生物(约为１００),这意

味着同等的风化磷通量能支持高得多的有机碳埋藏

量;这些植物还选择性地(相对于碱性物质)提高磷
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图３　显生宙 O２、CO２、冰期与生物的关系

Fig．３ RelationshipsamongatmosphericpO２,pCO２,glaciationsandevolutionoforganisms
大气 O２％据Berner(２００６)(图１７);RCO２ 指某地质时期与近百万年(平均值)大气中CO２ 质量之比,据Berner(２００６)(图１８);CO２ 曲线还可参

阅IPCC(２００７);碳埋藏量据Berner(２００３);冰期与冰碛物频率据 Gastaldoetal．(１９９６);植物据 Lentonetal．(２０１２,２０１６),ClealandThomas
(２００５);浮游微植物据 MartinandQuigg(２０１３)．其黑线代表丰度,红、绿色代表多样性

的风化通量．上述因素综合起来,在 COPSE模型模

拟的结果显示,大约在４４５Ma左右,各种指标综合

可能达到当时形成冰期的条件;植物总初级生产力

(NPP)达到当代的３０％左右(２５％~４０％),有机碳

埋藏量达到５×１０１２~１０×１０１２ mol􀅰a－１,δ１３Ccarb达

０．５‰~２．０‰(古生代以来持续的均值),pO２ 达

０．３~０．８PAL,并在４２０~４００Ma时升达１PAL．
使用现代苔藓类植物进行的实验,结果证实它

们生长时确实有较强的减少空气中 CO２ 的能力．推
测隐孢植物繁殖、增 O２ 减 CO２ 作用与冰期三者有

如下关系:奥陶纪时苔藓等隐孢植物登陆,光合作用

导致大气增 O２ 和有氧风化作用加强,在磷支持下
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形成大量有机碳埋藏,导致大气中的 CO２ 显著减

少,温室效应减弱,地球温度下降,成为引发冰期的

导因之一(Lentonetal．,２０１２,２０１６)．但这一假设

要求隐孢植物有更大的繁盛,且CO２ 估值需进一步

下降,这些尚待确证．

图４　石炭纪－二叠纪植物盛衰与冰期间冰期的耦合

Fig．４ ThecouplingrelationshipsbetweenthewaxＧwaneofterrestrialplantsandglacialＧinterglacialtransitionsinCarboniferＧ
ousandPermian

气候、植物盛衰与冰期的耦合关系据ClealandThomas(２００５);维管植物分布及冰碛物频率据Gastaldoetal．(１９９６);中国相应的海退、地层间

断与海洋动物群转换据 Wangetal．(２０１３);维－密期指维吉尔期－密苏里期

４　石炭纪－二叠纪植物繁盛事件与增

氧期、冰期的耦合

显生宙时间最长、规模最大的冰期是石炭纪－
二叠纪冰期,从早石炭世杜内晚期(３５０Ma)延续至

早二叠世空谷早期(２７５Ma;图３)．研究表明这一时

期大气 CO２ 有明显的下降．据估算,RCO２ 从泥盆纪

(４００Ma)的１２左右下降至二叠纪初(２９０Ma)的２
左右,即相当于从３０００×１０－６下降至５００×１０－６

(Berner,２００３;图 ３)或从中石炭世 (３０８ Ma)的

６００×１０－６降至二叠纪初 (２９８ Ma)的 １００×１０－６

(Montanezetal．,２０１６)．这些差异也体现在这两个

时期 植 物 气 孔 指 数 上 的 明 显 不 同 (McElwain,

１９９８;Chaloner,２００３)．大气 O２ 从晚泥盆世起有明

显的上升(Wallaceetal．,２０１７)．据估算,这次上升

时期大气增氧量达９×１０１７ kg,与 NOE 的６５０~
５２５Ma增氧量相当(CampbellandSquire,２０１０),
其结果,使大气氧含量(O２％)达到３１％,超过了当代

水平(２１％),即相当于１５０％PAL(Kump,２００８)．因
而,石炭纪－二叠纪的这一冰期事件与大气的增 O２

减CO２ 期也是相耦合的(Berner,２００３;图２)．
研究表明这次大冰期由３个冰期组成,其中冰

期１和间冰期１分别对应于杜内晚期和维宪期．冰
期２和冰期３分别对应于中石炭世(谢尔普霍夫－
莫斯科期)和早二叠世(阿塞尔－萨克马尔期)冰期

(Isbelletal．,２００３)(图４)．在冰期２和冰期３之间

有一个显著的间冰期,即晚石炭世(卡西莫夫－格萨

尔期)间冰期．这是以高纬度(如冈瓦纳)为准划分

的,西欧和北美的起终时间略有不同(如图４的间冰

期有高冰碛物频率是根据该区资料)．在中国,相当

于冰期２期间发生过一次海退,造成谢尔普霍夫－
巴什基尔期界线附近的地层间断,并伴随着海洋动

物群(珊瑚、腕足类、 类、牙形石)的一次衰退和转

换．第２次海退、地层间断和伴随的海洋动物群衰退

和转换发生在阿丁斯克期,晚于冰期３开始期,但与
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澳大利 亚 的 P２ 冰 期 正 好 相 当 (Fieldingetal．,

２００８),可能亦与冰期造成的低纬度冷气候有关

(Wangetal,２０１３)．
冰期２－冰期３与晚古生代维管植物分布的繁

盛期一致,也恰好相当于古热带雨林繁盛期(图４)．
当时石松、节蕨、真蕨、种子蕨等植物门和科达树纲

十分发育,并分化为安加拉(北方高纬度)、岗瓦纳

(南方高纬度)和欧美、华夏(低纬度)等多个植物区

系(ClealandThomas,２００５;图４)．这些区系也一般

分为早、晚两个时期,其间相对衰退的转换期亦在晚

石炭世卡西莫夫期,大致与间冰期相当,可看到由种

子蕨纲为主到裸子植物为主的明显转变(Clealand
Thomas,２００５;图４)．为什么维管植物繁盛与气候

变化在时间上如此耦合呢? 这要归因于当时热带雨

林的强大生产、风化、侵蚀和埋藏能力．这次植物事

件有质的进化,即大型陆生维管植物的繁盛．陆生维

管植物是高等植物:(１)其根、茎、叶系统具有支撑、
疏导(水及营养物)、表皮及气孔(光合调节及保护)、
孢子繁殖等功能,大大增强了其通过光合、风化、侵
蚀作用增 O２ 减CO２ 的能力;(２)由其形成的热带雨

林,以石松植物为代表,含大量木质素成分,往往形

成速生的高大乔木(可高达３０m),其形成过程中吸

收大量CO２．其碳固定能力比当代乔木高许多倍;
(３)木质素抗生物降解能力强于其他植物成分,而且

当时气候地形条件适合于迅速埋藏．有人计算,石炭

纪植 物 的 固 炭 量 (carbonsequestration)达 ２７０±
１５５t/１０４ m２􀅰a,为 现 代 植 物 固 碳 量 (６±４t/

１０４ m２􀅰a)的几十倍(ClealandThomas,２００５)．而且

广布的沼泽使这些被固定的碳大量埋藏,形成丰富的

煤炭,从而使植物光合作用产生的大量 O２ 没有被消

耗,使石炭纪－二叠纪成为地史上炭埋藏最多的时

期之一(图３),同时,被植物加强的风化作用又消耗大

量CO２(BeerlingandWoodward,２００３)．这符合图１
左右两个亚循环显示的与生物过程有关的增 O２ 减

CO２ 情况,即:
植物茂盛→碳埋藏剧增＋风化作用加强→O２

剧增与CO２ 剧降→降温与冰期．
卡西莫夫间冰期的形成则与热带造煤森林面积

缩减有关．据研究,该期比之前森林面积缩减了

５３％,如以２．１２３×１０９t碳相当于大气中１×１０－６

CO２ 计算,相当于碳汇减少 ２０×１０－６ (Houseet
al．,２００２)．即使把各种可能的替代碳汇考虑在内,
晚石炭世大气 CO２ 增速仍可能达２×１０－６~５×
１０－６a－１．哪怕减少一个数量级,也足以引起温度的

迅速升高．所以与热带森林缩减同时,在南、北高纬

区发生了气候变暧．晚莫斯科晚期气孔锐减,也反映

CO２ 浓 度 增 加 导 致 光 合 作 用 增 速,使 气 孔 减 少

(ClealandThomas,２００５)．
综上所述,认为石炭纪－二叠纪大型维管植物

与增氧期、冰期的耦合并非巧合,而是有因果关系的

地球生物学过程．

５　生物对第四纪冰期形成的作用

第四纪冰期已有许多人作过总结．大致认为,南
极冰盖自渐新世以来、北极冰盖自上新世以来即已

存在．究其原因,多归于构造活动,米兰柯维奇旋回

及一些突发事件的影响．对生物界的变动,一般均论

述冰 期 对 其 产 生 的 影 响 (Coxalland Pearson,

２００７),很少有以其作为致因之一来论述的．
本文认为,生物对第四纪冰期形成是有作用的．

各种记录均显示大气 CO２ 浓度自２亿年前以来总

体下降(Falkowskietal．,２００５),这与侏罗纪－白

垩纪陆地植物及浮游微植物总体趋于繁盛可能有因

果关系．这个协同演变的过程被白垩纪－古近纪之

交的火山－外星体撞击事件所打断．该灾变事件的

结果之一是上述产氧光合生物受重大打击而暂时衰

落,它与火山 － 撞击事件一起,共同导致了大气

CO２ 浓度剧增,直至造成古新世－始新世之交的极

热事件．新生代自始新世以来大气 CO２ 浓度总体下

降(Zachos,２００１;IPCC,２００７),是导致冰期的主

要因素之一．按照逻辑关系,作为碳循环关键因素的

生物应当起了作用．在古新世和始新世,海洋中的

三大浮游微植物和陆地上的被子植物,特别是热带

雨林,都十分繁盛,并延续至今．在第四纪冰期的致

因中,应当考虑它们的作用．
５．１　被子植物在第四纪冰期中的作用

被子植物的出现是植物界的一场革命(图３)．它
是演化最成功的植物:(１)具极简化的配子体,决定

了其成长个体(孢子体)的活性和抗性最强;(２)种子

有心皮保护,对各种环境均能适应;(３)具精巧的交

配机制和双受精作用,保证生殖成功;(４)输导组织

性能优异．因此被子植物既能长成参天大树,又能适

应寒冷、干旱等极端气候．现在一般认为被子植物出

现于早白垩世早期(Friis,１９８５;Sunetal．,１９９３)．
晚白垩世逐渐繁盛,到 Maastrichtian期已占优势．
新生代以来,被子植物在植物界一直占统治地位．古
近纪是继石炭纪－二叠纪、侏罗纪－白垩纪之后,地
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史上第３个木本植物大发展的时期,乔木基本上全

属被子植物．在现代植被中被子植物有４３１科(TaＧ
khtajan,１９６９),近 ３０ 万种,占陆生植被 ８０％ ~
９０％或更多．

被子植物具有强大的增 O２ 减 CO２ 能力．以其

为主体的第四纪植被对冰期形成的作用有多处论述

(Meissneretal．,２００３;Crucifix and Hewitt,

２００５;Kubatzkietal．,２００６;Claussenetal．,

２００６)．森林生态系统是重要的碳库,其生物量中碳

储存量为３５９×１０９~７４４×１０９t,每年产碳量为

５４×１０９t/a,森 林 土 壤 中 碳 储 量 为 ７８７×１０９ ~
２７７５×１０９t(聂道平等,１９９７)．特别是新生代在非

洲、南美、印度－马来西亚和澳洲形成了几个以被子

植物为主的热带雨林区,其现存面积为 ０．１７×
１０８km２(张洪波等,２００１),被称为地球之肾．热带森

林面积为寒温带森林的６４％,但其对气候调节的能

力却是后者的２．５３倍(Costanzaetal．,１９９７)．同
时,这样巨量的木材如果有足够的水体(如沼泽),就
能形成泥炭,将碳贮存于地壳中,新生代是地史上的

又一个成煤期．
寒、温带植被对第四纪冰期也有贡献,一些学者

用 GCM 气候模型模拟得出,雪原反射增加可导致

苔原扩张,并足以造成１１．５万年前加拿大北东端的

冰盖．如苔原进一步扩张,可使该冰盖推进至６５°N
(GallimoreandKutzback,１９９６)．Jahnetal．(２００５)
的CLIMBERＧ２气候模型模拟发现,在末次冰盛期

(LGM,距今２６．５~１９．０ka),植被可使气温平均下

降０．６℃．尤其在北半球高纬区,针叶林－苔原植被

反馈效应平均降温达２．０℃,而因 CO２ 降低效应所

致的降温在该区仅１．５℃,故该区植被降温效应大

于CO２ 降低效应．
５．２　浮游微植物(phytoplankon)的增O２ 减CO２ 作用

自晚三叠世以来,水圈的主要生产者是三大浮

游微植物:沟鞭藻、颗石藻和硅藻(图３)(Falkowski
etal．,２００８;JiaoandAzam,２０１１)．沟鞭藻的类脂

物生物标志物始见于新元古代,但化石证据始见于

晚三叠世,早侏罗世已较繁盛;颗石藻亦始见于晚三

叠世;硅藻仅在白垩纪(１２５Ma)才出现,但有人认

为其 可 能 起 源 于 三 叠 纪 初 (Falkowskietal．,

２００８)．三者均在晚白垩世臻于极盛,在 K/T界线处

受到重创,新生代才又趋繁盛．从叶绿素质点(plasＧ
tid)的组合来说,藻类有两种源序,分别为绿藻源a、

b;红藻源a、c/d两类(Falkowskietal．,２００４)．古生

代绿藻类浮游微植物为a、b型叶绿素,中新生代三

大浮游微植物全为a、c型叶绿素．后者在光合作用

中需要的元素与前者所需的还原性元素不同,能够

更好地适应古生代以后的较为氧化的海洋环境,光
合作用强度和产 O２ 能力要高许多倍,图３红色的

三大浮游藻类是造成中新生代海洋生物群的基础．
中、新生代海洋生物多样性的发展,是以三大浮游微

植物 的 发 展 为 基 础 的 (Falkowskietal．,２００５;

MartinandQuigg,２０１３)．浮游微植物的生物量虽

仅占全球光合生物量的１％不到,其生产力却占年

总初级生产力的４５％以上,有重要的增 O２ 减 CO２

作用．再 者 在 ２０~２００ Ma之 间,海 洋δ１３Ccarb 及

δ１３Corg均呈正偏(Falkowskietal．,２００５),说明这一

时期有机碳的固定和埋藏均有增加,后者又与大西

洋张开有关,亦与中侏罗世以来新的海洋浮游植物

群形成和埋藏有机碳的效率提高有关,总的效果亦

是在海－气系统中增 O２、减 CO２．这是新生代冰期

形成的大背景之一．
由上可见,生物对新生代气候特别是第四纪冰

期有影响．反过来,第四纪冰期对生物亦产生重大影

响,例如人类的演化和 C４ 植物的产生(Cerlinget
al．,１９９８),这些本文将不涉及．

６　结论

本文涉及地球生物学的基本理论,即生物与环

境的相互作用和协同演化．在生物对气候的影响中,
体现出这个理论与传统的“环境控制生物,生物适应

环境”观点有以下重大区别:
生物不仅仅适应于环境,它也对环境产生重大

影响,生物与环境是相互作用且协同演化的．本文开

头说过,地球形成以来,太阳辐射是逐渐加强的,而
地球表面从开始的高温降低到现在适合生物生存的

温度．固然地质因素起了重大作用,而生物对温室气

体的减少,也是一个重要因素．地球的邻居金星与火

星,以大气中 N２(３％)和CO２(９５％)为主,而地球却

以 N２(７９％)和 O２(２１％)为主,具有这种生物宜居

的含氧大气,也是生物自己造成的．生物与环境之间

这种非单方面而是双向的相互作用在漫长的地质历

史中表现为协同演化(图４;Lentonetal．,２０１４)．
生物过程与物理过程、化学过程共同构成地球

系统的三大基本过程．地球表层所有过程都受到生

物作用的影响．地球历史中的五次成氧事件和冰期

事件与生物事件是有因果关系的,其表现为:(１)都
有冰期和成氧事件同时或相继出现的证据,反映大
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气CO２ 降低和 O２ 增加同时或相继发生;(２)大气

CO２ 降低和 O２ 增加同时或相继出现只能通过生物

的光合作用及其产物的埋藏造成(碳酸盐埋藏能使

CO２ 浓度降低,但不能使 O２ 浓度增加);(３)埋藏的

问题:如果生物形成的有机质得不到埋藏,那么光合

作用消耗掉的CO２ 和产生的 O２ 又会因为有机质的

氧化恢复到原来的水平(图１的红色箭头)．在前寒

武纪和新生代,冰期和成氧事件是否与有机质埋藏

同步,还没有明确有力的证据,这是一个亟待解

决的问题．
随着生物多样性和丰度的增加,这种影响越来

越深,速率越来越快．地球早期还原性的气体多,生
物事件并不立刻产生成氧或冰期等环境效应,它的

效应开始是微量的,逐渐量变积累,达到阈值后才发

生质变,所以在时间上是滞后的,而且往往要与地质

及天文轨道的效应耦合才能造成环境事件．从蓝细

菌起源到 GOE滞后了２~４亿年,从可能的真核生

物辐射(８亿年)到 NOE延迟了几千万至２亿多年,
从陆生植物起源(６亿年)或开始繁殖(４７０Ma)到奥

陶纪末冰期延迟了２千万至１亿多年,只有至石炭

纪维管束植物繁盛,与成氧事件及冰期才算耦合．可
见随着生物机能的强化,其影响环境的能力在加强,
滞后性逐渐减少,其耦合性亦日渐明显．

生物与地球环境之间的相互作用构成了生物与

地球系统的自我调节,使地球与其他星球不同,其表

层始终保持在生命宜居带的环境范围内．在人类活

动对地球影响越来越大的今天,如何使人类这个控

制性物种理智地、科学地善待地球,保持其可宜居

性,是摆在我们面前的重大课题．
致谢:本文由国家自然科学基金委国际(地区)合
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