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晚泥盆世F-F之交菌藻微生物繁荣与集群绝灭的 
关系: 来自碳同位素和分子化石的启示*

龚一鸣
①**  徐  冉①  汤中道①  司远兰②  李保华③ 

(① 中国地质大学地球科学学院, 武汉 430074; ② 中南民族大学计算机科学学院, 武汉 430074;  

③ 同济大学海洋地质教育部重点实验室, 上海 200092) 

摘要    广西桂林杨堤斜坡相碳酸盐岩的无机、有机碳同位素, 分子化石和相关地球化学资料显
示, 从上泥盆统弗拉阶上rhenana带至linguiformis带顶部, δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen正偏, 其值分别从
+0.43 (‰ V-PDB) → +3.54 (‰ V-PDB)和从−29.38 (‰ V-PDB) → −24.14 (‰ V-PDB), B* (Ba* = 
Ba/ (Al2O3 X 15%))从 0.015上升至 0.144, TOC从 0.02%上升至 0.21%, V/Cr从 0.3上升至 2.0, Sr/Ba
从3.20上升至49.50, 表明晚泥盆世弗拉阶-法门阶(F-F)之交生物量和生物产率以及有机碳的埋藏
量是增加的, 水与沉积物界面附近由富氧到少氧, 沉积环境的含盐度增高. 上泥盆统弗拉阶顶部
至法门阶下部, 分子化石丰度有所增加, 分子化石类型主要由正构烷烃、类异戊二烯烃、萜烷、
甾烷构成, 其特征表明, 分子化石的母体生物主要为海洋浮游植物、浮游动物和底栖非光合作用
的菌类. 因此文中认为, F-F之交生物集群绝灭的多期性、选择性、全球性和地质学意义上的同时
性是菌藻微生物繁荣、中-低纬度浅水海洋生态环境不断恶化、积累的结果, 是陆地生态系与海洋
生态系遥相关的具体体现. 简化的因果链是: 晚泥盆世裸子植物、高大乔木、多重结构森林出现
→化学和生物化学风化盛行→真正意义土壤广为发育→地表径流向滨-浅海输送的有机物和营养
物质增多→陆表海由超寡营养到富营养化→浮游植物和浮游动物等低等菌藻微生物繁荣、频繁的

赤潮、海洋水团缺氧→中、低纬度浅水海相生物集群绝灭. 陆表海富营养化、缺氧使得有机碳埋
藏量增加导致大气CO2浓度降低致使气候变冷和海平面下降可能也是中、低纬度浅水海相生物集

群绝灭值得关注的因素. 
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生物集群绝灭是显生宙地球环境和生命过程中

最引人瞩目的现象. 通常认为, 显生宙生物集群绝灭
有 5 次, 分别发生于奥陶纪-志留纪之交(443.7 Ma), 
晚泥盆世弗拉阶-法门阶(F-F)之交(374.5 Ma), 二叠
纪-三叠纪之交(251.0 Ma), 三叠纪-侏罗纪之交(199.6 
Ma)和白垩纪-古近纪之交(65.5 Ma)这 5 次重大地史
转折期 [1] , 它们所对应的海相无脊椎动物在属-科级
水平上的绝灭率分别为 60% (属)~26%(科), 57%~22%, 
82%~51%, 53%~22%和 47%-16%[2]. 有资料显示, 生
物集群绝灭的直接后果是, 生物圈中生物分异度锐
减, 生物量和生物产率显著降低, 在海洋环境形成死
劫难海洋 ,  无机碳同位素和有机碳同位素明显负 
偏[3,4]. 然而, 在广西上泥盆统F-F集群绝灭期无机和
有机碳同位素, 分子化石和相关资料及其全球对比
显示, 上泥盆统F-F之交无机和有机碳同位素明显正
偏, 海洋浮游植物和浮游动物类菌藻微生物繁盛, 生
物圈的生物量和生物产率不仅没有降低, 反而升高
了; 晚泥盆世F-F之交的古海洋不是死劫难海洋, 而
是菌藻微生物的伊甸园, 在F-F之交菌藻微生物的繁
荣与海相无脊椎动物的集群绝灭形成鲜明的对比.  

与海相无脊椎动物相比, 科学家对菌藻类微生
物在 F-F之交, 甚至在显生宙的 5次生物集群绝灭过
程中的行为和特征知之甚少. 由于菌藻微生物数量
巨大, 处于生态系的底层, 是控制生物地球化学循环
和生物圈宏观特征的基础因素. 因此, 从地球化学, 
特别是生物地球化学与分子尺度上查明菌藻微生物

的特征与集群绝灭的关系, 对深刻认识地球环境和
生命过程具有重大意义. 

1  无机和有机碳同位素(δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen) 
光自养生物的固碳方式不论是Calvin-Benson (C3)

途径还是Hatch-Slack (C4)途径或是介于二者之间的
Crassulacean-Acid-Metabolism (CAM)途径, 它们的共
同特征是, 生物体中的固碳酶在光合作用过程中总
是优先吸收环境中的轻碳12CO2 (由于12C之间的键力
较13C之间的键力弱). 在海洋透光带, 浮游植物的光
合作用也是优先吸收表层海水中溶解的无机碳(DIC)
中的轻碳12CO2, 浮游植物越繁盛(由于食物链的原因, 
浮游植物的繁盛将导致以浮游植物为食的浮游动物

的繁盛), 表层海水DIC中富集的重碳13CO2就越多, 
在这种环境中沉淀的碳酸盐和形成的有机碳将富集

重碳13C, 致使碳酸盐的δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen或
13Corg正

偏(升高). 因此, 高生物量和高产率环境中的δ 13Ccarb

和δ 13Ckerogen将正偏, 集群绝灭期或死劫难海洋中的
δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen将负偏, 如二叠纪-三叠纪之交和
白 垩 纪 -古 近 纪 之 交 这 2 次 重 大 地 史 转折 
期[2~4]. 

广西桂林杨堤斜坡相碳酸盐岩(图 1)的无机、有
机碳同位素和相关地球化学资料显示, 从上泥盆统
弗拉阶上rhenana带至linguiformis带顶部, δ 13Ccarb和

δ 13Ckerogen正偏 , 其值分别从 +0.43(‰ V-PDB) → 
+3.54 (‰ V-PDB)和从−29.38 (‰ V-PDB) → −24.14 
(‰ V-PDB), B* (Ba* = Ba/ (Al2O3 X 15%))从 0.015上
升至 0.144, TOC从 0.02%上升至 0.21%, V/Cr从 0.3上
升至 2.0, Sr/Ba从 3.20上升至 49.50, 增幅最大的层段
位于F-F界线附近(表 1, 图 2; 同位素和分子化石的分
析方法参见文献[5]), 表明F-F之交生物量, 生物产率
和/或有机碳的埋藏量增加, 水与沉积物界面附近由
富氧到少氧, 沉积环境的含盐度增高. 

2  分子化石 
分子化石, 又称化学化石或生物标志化合物, 是

以弥散状保存在地层中的有机分子. 由于它分布广
(能保存在从 2700 Ma年前[6]至今的所有沉积物和沉

积岩中)、含量丰富 (在沉积地层中的平均含量为 2%, 
相当于现今世界生物总量的 1000倍[7])、种类多和具
有较高的抗生物和非生物分解蚀变性以及某些分子

化石的特殊结构与某种生物分类单位的专属联系等

特征[8], 使得分子化石在探索生命的起源和演化, 生
物与环境关系等方面有着广泛的应用. 

在广西桂林杨堤剖面F-F之交斜坡相碳酸盐岩中, 
检出了正构烷烃、类异戊二烯烃、萜烷、甾烷等分子

化石, 正构烷烃的碳数分布在C16 ~ C33之间, 主峰碳
数均为C18, 奇偶优势EOP值在 0.09-0.56 之间, 低碳
数正构烷烃/高碳数正构烷烃、藿烷/甾烷的比值 >>1 
(表 2), 杨堤剖面F-F之交分子化石的这些特征表明, 
海洋浮游植物, 浮游动物和底栖非光合作用的菌类
是其分子化石的母体生物 [9~15] . 在F-F之交, 分子 
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图 1  广西晚泥盆世弗拉期-法门期之交岩相古地理及研究剖面位置(据文献[5]改编) 
Ia, Ib, 水上和水下隆起; Ⅱ, 局限台地相； Ⅲ, 半局限台地相; Ⅳ, 台间海槽相; Ⅴ, 台地前缘斜坡相; Ⅵ, 海槽相; 杨堤剖面位置 

 

化石的类型无明显变化, 丰度从弗拉阶顶部至法门
阶底部总体上略有增加(表  2), 表明在杨堤剖面上 , 
F-F 集群绝灭事件对海洋浮游植物, 浮游动物和底栖
非光合作用的菌类在分异度和丰度上没有产生负面

影响. 从区域和全球尺度上看, 尽管在 F-F 之交, 层
孔虫、造礁珊瑚、部分腕足类 (五房贝类、无洞贝类
和石燕贝类)和竹节石等有不同程度的衰减或绝灭, 
但以菌类 Renalcis, Epiphyton, Prasinophytes和丝状钙
藻, 球状钙藻为代表的菌藻微生物类群反而更为繁 
盛[16~18]. 在F-F之交, 菌藻微生物的繁盛和层孔虫、造
礁珊瑚等正常海相宏体生物的衰退/绝灭形成鲜明的
对比. 

3  讨论与结论 

3.1  数据质量分析与对比  

地球化学, 特别是生物地球化学数据质量受样
品的新鲜程度、样品的代表性、前处理和分析过程中

的污染以及仪器误差和成岩等因素的影响. 我们在
采样和前处理过程中, 精选新鲜、微晶、泥晶、高碳 

酸钙含量和低有机碳含量(表 1, 图 1)的碳酸盐岩样品, 
在岩石薄片和光面研究指导下碎样和选样, δ 13Ccarb和

δ 13Ckerogen的重复分析误差< 0.1‰. 为了避免采样和
前处理过程中有机质的污染, 有机碳同位素分析样
品我们没有运用全岩有机碳(TOC)为直接分析对象, 
而是选用从全岩样品中萃取的高纯度干酪根. 成岩
作用对地层原始地球化学和生物地球化学信息的影

响程度评价, 主要通过岩石薄片和光面研究, 干酪根
中镜质体反射率(由于研究剖面的干酪根为腐泥型 
干酪根, 未发现可供镜质体反射率研究用的镜质体) 
和 Mn/Sr 比值(表 1; 图 2) 判别(均<< 10 的判别阀 
值[19]). 另外, 对桂林垌村和横县六景弗拉阶上部牙
形石和磷质微球粒的显微激光拉曼光谱微区分析[20]

显示: 牙形石和磷质微球粒中的碳仍是无定型碳或
微晶碳, 表明仅受较低埋藏温度的影响, 地层的热历
史对其原始的生物地球化学特征没有产生明显影响

和歪曲. 上述研究表明, 杨堤剖面F-F之交斜坡相碳
酸盐岩基本保存了原始沉积时的生物地球化学信息. 

华南 F-F 之交的碳酸盐碳同位素数据在多条剖 
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表 1  广西杨堤剖面上泥盆统地球化学分析数据a)

样品号 δ 13Ccarb δ 18O δ 13Ckerogen ∆ δ 13C TOC (W%) V/Cr Ti/Al Ba* Sr/Ba Mn/Sr 

42d 3.19 −5.55 −24.38 27.57 0.10 0.81 0.054 0.029 5.29 1.7 

42c 2.94 −5.49 −24.14 27.08 0.03 0.59 0.065 0.050 7.46 2.0 

42b 3.54 −5.36 −25.69 29.23 0.04 0.76 0.068 0.062 7.91 1.5 

42a 3.09 −5.22 −26.77 29.86 0.13 0.43 0.055 0.036 9.22 1.4 

41b 3.36 −5.32 −26.34 29.70 0.09 1.16 0.057 0.059 4.39 1.5 

41a 3.52 −5.62 −26.34 29.86 0.08 0.41 0.074 0.048 11.33 1.2 

40f 2.93 −4.83 −26.63 29.56 0.19 0.69 0.038 0.113 20.76 0.8 

40e 1.60 −5.78 −25.39 26.99 0.04 0.74 0.073 0.144 9.78 1.1 

40d 1.12 −4.44   0.04 2.00 0.092 0.122 18.16 0.3 

40b 1.69 −4.02 −27.90 29.59 0.21 0.77 0.030 0.067 49.50 0.2 

40a 1.44 −4.51 −27.64 29.08 0.10 0.32 0.067 0.043 11.43 0.6 

39b 1.23 −5.61 −28.80 30.03 0.16 0.73 0.061 0.025 6.50 0.5 

38 0.52 −6.06 −27.02 27.54 0.07 0.49 0.078 0.083 39.80 0.3 

36b 0.55 −5.86 −25.88 26.43 0.08 0.94 0.047 0.027 3.20 1.1 

36a 0.65 −5.74   0.07 1.37 0.051 0.020 5.61 0.6 

34 0.43 −6.52 −29.08 29.51 0.10 0.44 0.065 0.031 11.70 0.6 

30 0.82 −5.63         

29 0.75 −5.93 −28.49 29.24 0.07 0.43 0.062 0.031 11.46 0.7 

28 1.65 −3.92 −29.06 30.71 0.05 2.04 0.057 0.015 18.79 0.8 

27a 0.93 −5.62 −29.38 30.31 0.06 1.29 0.046 0.022 8.51 0.8 

23 0.89 −6.14 −29.19 30.08 0.02 0.70 0.055 0.022 5.70 1.0 

21 0.92 −5.85 −28.93 29.85 0.05 0.50 0.042 0.018 6.79 0.8 

19 1.08 −5.82 −28.49 29.57 0.12 1.26 0.049 0.020 7.88 1.0 

17 0.56 −6.13 −29.10 29.66 0.06 1.17 0.048 0.018 11.19 0.6 

15 1.38 −1.96 −29.00 30.38 0.08 1.42 0.058 0.018 15.90 0.8 

13 0.53 −6.54 −28.44 28.97 0.04 0.30 0.057 0.020 10.04 1.3 

10 0.62 −6.01 −29.23 29.85 0.08 0.42 0.053 0.023 13.13 1.2 

7 0.63 −6.01   0.04 1.53 0.058 0.020 8.52 1.1 

3c 0.66 −6.03 −26.56 27.22 0.18 0.38 0.058 0.027 19.52 0.5 

3b 0.85 −5.97   0.16 0.36 0.068 0.061 42.10 0.3 

2a 0.88 −6.72 −27.61 28.49 0.08 0.75 0.052 0.029 5.03 1.1 

Σ 31 31 26 26 30 30 30 30 30 30

a) Ba*= Ba/(Al2O3 X 15%); ∆δ 13C = δ 13Ccarb−δ 13Ckerogen; ∆δ 13C, δ 13Ccarb, δ 13Ckerogen 和δ 18O的单位为‰(V-PDB) 

 
面上已有报道, 从弗拉阶上部至法门阶下部, 华南地
区已报道的δ 13Ccarb部分为负值或负偏(如−3.5‰ [4] ; 
−7.6‰ [21]; ~ +0.7‰和 ~ −2.3‰[22,23]), 类似的负值也
报道于波兰的Kowala剖面 [14] . 在上述剖面F-F之交, 
δ 13Ccarb负值或负偏的出现主要与所测碳酸盐岩样品

中富含有机物 [14]和/或所测碳酸盐岩样品遭后生改造
(淡水淋滤)作用有关. 在富有机碳的沉积序列中, 游
离氧易于耗尽, 并在沉积物中产生适合于硫酸盐细
菌生存的厌氧环境, 硫酸盐细菌的还原作用将使有
机物分解 , 并释放出富轻碳的  

12 CO 2 , 形成硫铁矿 
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图 2  广西杨堤上泥盆统弗拉阶-法门阶之交年代地层, 沉积地层和化学地层剖面 
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表 2  广西杨堤上泥盆统弗拉阶-法门阶之交分子化石特征a)

正构烷烃 甾烷 
阶 样品编号 

nC nCmax nC21-/nC22+ OEP
Pr/C17 Ph/C18 Pr/Ph

C27/T C28/T C29/T 
C30αβ藿烷/ 
ΣC29甾烷 

Y42Bf2 C16~C26 C18 9.94 0.56 0.66 0.75 0.37 0.29 0.24 0.47 4.16 

Y42Bf1 C17~C20 C18 — 0.16 3.05 1.56 0.18 0.24 0.38 0.38 3.04 

Y42Af C16~C22 C18 — 0.10 0.97 0.80 0.62 0.34 0.31 0.35 4.89 

法 
门 
阶 

Y41f C16~C20 C18 — 0.09 1.52 1.07 0.78 0.28 0.37 0.34 6.28 

Y40f2 C17~C33 C18 2.65 0.31 0.66 0.35 0.55 0.30 0.28 0.42 3.08 弗 
拉 
阶 Y40f1 C16~C20 C18 — 0.44 1.58 2.10 0.42 0.27 0.38 0.35 1.69 

a) nC: 碳数分布范围; nCmax: 碳数分布中的主峰碳; nC21-/nC22+: Σ碳数≤C21/∑碳数≥C22; OEP = [(Ci+6Ci+2+Ci+4)/(4Ci+1+4Ci+3)], i=19; Pr: 姥
鲛烷; Ph: 植烷; T: 碳数为C27, C28, C29的总甾烷; “—”表示分母物质未检测出或相对含量极少 

 
沉淀和增加富轻碳孔隙水碳酸钙的饱和度: 

9CH2O + 4SO4
2− + 4FeOOH → 4FeS(s)  

 + 9HCO3
− + H+ + 6H2O 

显然, 在这种厌氧环境和富轻碳过饱和碳酸钙孔隙
水中沉淀的碳酸盐(石化胶结作用或重结晶作用), 其
δ 13Ccarb将为负值或较低的值. 另外, 由于大气降水
或地表水中溶解的CO 2的δ 13 C的值均为负值(−10‰ 
± [24]). 因此 , 遭后生改造作用强烈的碳酸盐其
δ 13Ccarb也将为负值或较低的值. 湖南老江冲剖面F-F
之交全岩碳酸盐、后生方解石脉和保存完好的腕足壳

的碳同位素的对比研究[25]证实了这一点. 
近年来 ,  从弗拉阶上部至法门阶下部大量正 

偏的δ 13Ccarb值广泛报道于广西的龙门剖面, 六景剖 
面 [5], 白沙剖面 [26], 垌村剖面 [27]; 德国的Benner, 
Schmidt和 Vogelsberg剖面[28,14]; 法国的Coumiac剖面, 
奥地利的Carnic Alps 剖面[28]; 加拿大的Clinquefoil山
剖面[29]; 美国内华达州的Devil’s Gate剖面, 摩洛哥的
Bou Ounebdou 剖 面 , 澳 大 利 亚 的 Casey Fall’s, 
McWhae Ridge剖面[14]和Oscar Range, Windjana Gorge
剖面 [30], 其正偏幅度大都在~+3.0‰. 因此, 从弗拉
阶上部至法门阶下部杨堤剖面和其他剖面δ 13Ccarb的

正偏趋势和~ +3.0‰的正偏幅度不是局部现象, 而是
跨区域、跨板块的全球特征. 

尽管F-F之交的δ 13Ckerogen或δ 13Corg的研究在国内

文献中尚未见及, 但近年来, 国外已有多处报道, 如
加拿大的Medicine Lake剖面 [29], 美国纽约州的West 
Valley的 1 号岩心 [13] , 德国的Benner剖面, Grube  

Christiane剖面 [31], Budesheimer Bach剖面和波兰的
Kowala剖面 [14]. 其共同特征是 , 从弗拉阶的上
rhenana带上部至法门阶的中triangularis带, 13Ckerogen

或13Corg总体均表现为正偏 , 正偏幅度在  +2.5‰ ~ 
+4.0 ‰之间, Grube Christiane 剖面, West Valley的 1
号岩心, 杨堤剖面和Budesheimer Bach剖面的正偏幅
度均大于+3.5‰. 因此, 从弗拉阶上部至法门阶下部杨
堤剖面和其他剖面δ 13Ckerogen或δ 13Corg的正偏趋势和

~+3.5‰的正偏幅度也应是δ 13Ckerogen或δ 13Corg全球特

征的体现. 杨堤剖面F-F之交的分子化石特征与报道
于欧洲和北美的分子化石资料[13,14]也具有较好的一

致性. 因此, 在F-F之交, 由分子化石类型和特征所
反映的菌藻微生物的繁盛也具有跨区域的可对比性. 

我们知道, 海相环境中, 原生δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen

的大小主要取决于原始生物产率(无机碳被还原成有
机碳的量)和有机碳的埋藏量; 高产率和高有机碳埋
藏量环境将导致δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen正偏

[14,32,33], 快
速沉积和缺氧环境有利于有机碳埋藏量的增加. 为
了评价和区分生物产率和有机碳埋藏量这两种因素

以及地区因素和全球因素对δ 13Ccarb和δ 13Ckerogen的贡

献, 我们分别对氧化-还原条件、原始生物产率大小和
沉积速率-陆源物供给量的示踪参数V/Cr (< 1.0, 富
氧; 1.0~5.0, 少氧; > 5.0, 缺氧)、Ba*(Ba* = Ba / (Al2O3 
X 15%); 与原始生物产率大小成正比[34])和Ti/Al (与
沉积速率和陆源物的供给量呈正比[13])进行的系统研
究表明(图 2), 从弗拉阶的上rhenana带至linguiformis
带顶部, δ 13Ccarb, δ 13Ckerogen和Ba*曲线总体趋势均表

现为正偏, 但在细节上不近相同, 这种细节上的差别
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主要是因为  Ba*的大小受局部因素的影响较大所致. 
在时间上, δ 13Ccarb与δ 13Ckerogen和Ba*的波动表现为滞

后的正相关关系, 即δ 13Ccarb的正偏晚于与δ 13Ckerogen

和Ba*的正偏, 滞后时间约为 105年 [35]; δ 13Ckerogen与

Ba*的波动表现为大体同步的正相关关系. δ 13Ccarb与

δ 13Ckerogen的滞后正相关关系也报道于德国东部Benner
剖面和Grube Christiane 剖面的F-F之交[31]. 在杨堤剖
面F-F之交, δ 13Ccarb, δ 13Ckerogen, TOC和Ba*的增加与

Ti/Al, V/Cr和分子化石丰度的增加总体上是一致的
(图 2, 表 1, 2)表明, δ 13Ccarb、δ 13Ckerogen的正偏受 
生物产率和有机碳埋藏量增加的双重影响, 前者应
更为重要. 

3.2  菌藻微生物繁盛与宏体生物集群绝灭的关系 

F-F之交生物集群绝灭具有三方面的特征. 其一, 
多期性或阶梯式. 珊瑚和牙形石的资料显示, F-F之
交生物集群绝灭具有3阶段[23]或5阶段[36]绝灭的特征. 
俞昌民的研究表明 [37] , 早泥盆世至中泥盆世早期,  
四射珊瑚属的发生数大于绝灭数, 中泥盆世晚期(吉
维特期)至晚泥盆世早期(弗拉期)四射珊瑚属的发生
数小于绝灭数. 竹节石[38]、腕足[25]、牙形石[23,39]等生

物类别也具有类似的分阶段绝灭的特点. 其二, 选择
性. 众多的研究[2,23,40~44]表明, F-F之交生物的集群绝
灭在生物类群、地理纬度和生态环境上具有明显的选

择性. 受重创的是低纬度礁生态系、浅水海相生物, 
而高纬度生态系、深水生物和陆生动、植物受影响甚

小. 在F-F事件后, 台地相和礁相的珊瑚几乎全部绝
灭, 全球 151种珊瑚全遭劫难, 47个浅海相珊瑚属只
有 2~3个残存下来[45], 但生活在透光带以下、温凉水
域中、约 200~400 m水深的小型、单体、不具附着构
造的四射珊瑚却没有受到此事件的影响 [46] . 低纬度
区腕足的绝灭量是其高纬度区的 300%, 浅水区腕足
的绝灭量是其深水区的 150%[41]. 其三, 全球性和同
时性. 现有资料显示, F-F之交的生物集群绝灭在亚
洲、欧洲、北美和澳大利亚等地均广泛存在, 发生 
的时间集中于晚泥盆世弗拉阶 linguiformis 带的后 
期[23,36]. 

图 2 和表 1 显示, 从弗拉阶的上rhenana带至
linguiformis带顶部 , 特别是在 linguiformis带上部 , 

δ 13Ccarb, δ 13Ckerogen, TOC, Ba*, Ti/Al和V/Cr曲线和分
子化石的丰度, 总体上均表现为正偏和正相关, 暗示
这些环境参数受共同的机制制约. 众所周知, 晚泥盆
世不仅是海相生物的重要变革期和集群绝灭期, 也
是裸子植物、高大乔木、多重结构森林出现和化学风

化以及真正意义土壤的广为发育期, 这将使地表径
流向滨-浅海输送的有机物和对生物产率起控制性的
营养物质 (如P, Fe, N等)增多[47,48], 陆表海营养物质
的丰富或富营养化, 将导致浮游植物和浮游动物等
菌藻微生物的繁荣和频繁的赤潮[15]及海洋水团缺氧, 
这种环境对海生无脊椎动物的生存极为不利. 另一
方面, 从寒武纪至泥盆纪 , 海洋一直为超寡营养的
(superoligotrophic)海洋[49], 因此, 泥盆纪海洋环境的
富营养化对海生无脊椎动物的毁灭性影响将比对泥

盆纪以后的影响大得多. 我们认为, F-F之交生物集
群绝灭的多期性、选择性、全球性和地质学意义上的

同时性是菌藻微生物繁荣、中-低纬度浅水海洋生态
环境不断恶化、积累的结果, 是陆地生态系与海洋生
态系遥相关、地球环境与生命过程耦合的具体体现. 
其简化的因果链是: 晚泥盆世裸子植物、高大乔木、
多重结构森林出现→化学和生物化学风化盛行→真

正意义土壤的广为发育→地表径流向滨-浅海输送的
有机物和营养物质增多→陆表海由超寡营养转变为

富营养化→浮游植物和浮游动物等菌藻微生物繁荣

和频繁的赤潮及海洋水团缺氧→中、低纬度浅水海相

生物集群绝灭. 陆表海富营养化、缺氧使得有机碳埋
藏量增加导致大气CO2浓度降低致使气候变冷和海

平面下降可能也是中、低纬度浅水海相生物集群绝灭

值得关注的因素. 
需要指出的是, 建立在显生宙海相生物分异度

统计基础上的 5 次集群绝灭现象的发现尽管是科学
家在认识生命史上的重要进展. 但由于受资料积累
和资料的代表性等因素的限制, 这种生物分异度的
统计存在明显的先天不足. 一方面, 构成古生物分异
度统计基础的海相宏体无脊椎动物只占生物圈中 5
界生物分类单位(细菌界, 原生界, 真菌界, 动物界和
植物界)的不足 1/5, 海相宏体无脊椎动物之外的其它
生物, 特别是以菌藻微生物为代表的低等生物不论
在现代, 还是在地史时期, 都是构成生物圈生物量和
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生物多样性的主体, 由于它们数量巨大, 处于生态系
的底层, 是控制生物地球化学循环、地球环境和生命
过程的重要因素[8], 来自桂林杨堤剖面F-F之交的碳
同位素和分子化石资料也证明了这一点. 因此, 海相
无脊椎动物化石统计资料难以客观反映生物圈生物

分异度的全貌和不同生物类群之间的相互关系, 也
难以揭示生物圈的宏观特征与生物地球化学循环之

间的作用机理. 如F-F之交全球海相无脊椎动物的集
群绝灭并没有导致海洋生物量、生物产率降低和

δ 13Ccarb与δ 13Ckerogen的负偏或减少以及海洋浮游植物

和浮游动物等菌藻微生物的衰退和萧条. 恰恰相反, 
F-F之交由碳同位素、分子化石和露头地层古生物资
料揭示的 菌藻微生物的繁盛[50,51]与δ 13Ccarb 和δ 13Ckerogen

的正偏或增加非常吻合, 而与海相无脊椎动物的集群
绝灭形成鲜明的对比. 另一方面, 已建立的海相宏体
无脊椎动物化石资料库不足 31000个属, 仅占其理论
计算值的 3%~16%[52]. 这主要是因为只有 1/3具有硬
壳的海相宏体无脊椎动物有可能保存为化石; 在保
存的化石中尚有众多的化石未被发现; 在发现的化
石中尚有不少的化石物种未被命名; 在已建立的海
相宏体无脊椎动物化石资料库中, 我们不知道在多
少地区和多少时段采样了, 在多少地区和多少时段
还未采样以及化石库中已有化石在地区、地层时代和

鉴定上的质量; 已建立的海相宏体无脊椎动物化石
资料库的化石主要来自北美和西欧[52], 这些地区以
外的化石研究尚显零星和不系统等. 因此, 建立在显
生宙海相生物分异度统计基础上的 5 次集群绝灭现
象的发现只是我们认识生物圈演化的第一步. 在不
断丰富和完善现有地史时期生物分异度资料库的同

时, 重视从菌藻微生物与生物地球化学、同位素地球
化学的结合上揭示生物圈演化的特征和规律是深入

认识地球环境与生命过程的关键所在. 
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