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底栖动物如何响应古生代植物陆地化进程：

遗迹化石的证据与启示

李飞洋　张立军　王宗延　柴海艳
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摘　要　古生代植物登陆是地球生命演化史上的重大事件，不仅重塑了地球表层的地貌景观，还对其他门

类生物演化产生显著影响。截至目前，不同沉积环境中底栖动物如何响应植物登陆过程，以及对底栖生态系统

构建方面的研究仍显薄弱。本研究在搜集和整理全球古生代底栖动物遗迹化石数据的基础上，建立以时间－沉积

环境为核心的研究框架，系统对比在植物登陆演化过程中，海陆过渡环境、河流环境和湖泊环境中的遗迹多样

性、遗迹歧异度、遗迹阶层和底栖生态系统工程的演化方式，评估底栖动物的行为演化对于植物登陆的响应。

结果表明，古生代底栖动物向陆地环境的殖居具有显著的阶段性和差异性，奥陶纪海陆过渡环境中的底栖动物

已开始对植物登陆做出初步反馈，但在河流和湖泊环境中该响应却存在明显滞后，这一差异与植物根系的发育

和森林化过程密切相关。总体来看，随着陆地植物对沉积环境中的底质稳定性和有机质等条件的改善，底栖动

物逐渐扩展其生态位，生态空间利用和生态系统工程明显增强；同时，底栖动物通过改造沉积物底质和物质能量

流动，对植物陆地化过程产生正反馈作用。除陆地植物这一影响因素外，气候变化、构造运动和海平面波动等

环境因素也对底栖动物行为习性演化产生深刻影响。研究成果对理解古生代地球生态系统演化和生物－沉积物相

互作用提供了新的遗迹学视角。
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０　引言
植物和动物向陆地及非海相环境 （如河流、

湖泊）的殖居，是地球生命演化史上的关键事件

之一 （Ｋｅｎｒｉｃｋｅｔａｌ．，２０１２；ＳｈｉｌｌｉｔｏａｎｄＤａｖｉｅｓ，
２０２１；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ）。
陆地植物的起源与早期演化 （通常简称植物登

陆），改变了地表侵蚀速率并促进古土壤形成，使

陆地 生 态 系 统 的 分 布 范 围 向 内 陆 体 系 扩 展

（Ｇｅｎｓｅｌ，２００８；Ｔｏｌｅｄｏｅｔａｌ．，２０１８；薛进 庄等，
２０２２）。陆地、内陆水体 （河流、湖泊）和海岸带

（河口和大陆架）生态系统通过水体相互联系，构

成陆－海水生连续体或陆－海水文连续体 （薛进庄

等，２０２３）。在这一连续体中，陆地生态过程可显
著影响海洋生态系统。例如，陆地植物通过改变河

口与近海区域的营养物质供给结构，影响海洋生态

系统的群落组成和生态结构 （薛进庄等，２０２３）。
底栖动物是古生代陆地化的主要参与者。志留

纪—泥盆纪，以节肢动物、环节动物和软体动物为

主的底栖动物在陆相和非海相 （如海陆过渡环境）

沉积体系中形成了稳定的生态群落，其行为习性和

殖居空间受沉积环境中沉积底质、有机质含量和空

间生态位等因素的影响 （杨式溥，１９９９；Ｄａｖｉｅｓ
ａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，２０１３）。因此，探究植物陆地化进程
中底栖动物的行为习性演化及生态空间迁移，是重

建早期陆地生态系统多样化过程的重要窗口

（Ｍｉｌｌｅｒ，１９８４；ＭｎｇａｎｏａｎｄＢｕａｔｏｉｓ，２００４；Ｍｉｎｔｅｒ
ｅｔａｌ．，２０１７；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ）。

遗迹化石具有原地埋藏的特征，能够提供连续

的生物学、生态学和环境学信息 （Ｂｕａｔｏｉｓａｎｄ
Ｍｎｇａｎｏ，２０１３），可以反映底栖动物在不同底质
环境中的行为方式 （如觅食、居住、逃逸、停息）

与生态功能，揭示陆地生态系统的结构和稳定性变

化过程 （ＭｎｇａｎｏａｎｄＢｕａｔｏｉｓ，２００４；Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，
２０１７）。例如，古生代中期河流环境中出现的遗迹

８５２１



ＣＭＹＫ

第 ２８卷　第 ４期 李飞洋等：底栖动物如何响应古生代植物陆地化进程：遗迹化石的证据与启示

化石多为表—浅层爬行迹和觅食迹，指示淡水环境

中的有机质缺乏和底质不稳定 （Ｍｎｇａｎｏｅｔａｌ．，
２０２３）。

近年来，越来越多的研究认为动物陆地化和植

物陆地化之间不仅存在时间上的高度耦合，而且两

者通过营养物质循环、水文过程和沉积结构等途径

相 互 影 响 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．， ２０２２；Ｚｈａｎｇ ｅｔａｌ．，
２０２５ａ）。例如，陆地植物通过提高细粒沉积物的滞
留来提升沉积环境的底质稳定性、氧含量和食物资

源等，为底栖动物登陆提供营养物质和新的生态

位，进而改变底栖动物的行为习性 （Ｇｉｂｌｉｎｇａｎｄ
Ｄａｖｉｅｓ，２０１２；Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７）。

１　概念与研究框架

１１　陆地化 （Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｉｚａｔｉｏｎ）概念
植物向陆地环境持续殖居是地球生态系统发生

根本性转变的关键事件。在这一过程中，植物逐渐

完成一系列关键性的生理与结构创新，包括菌根体

系、维管组织、复杂根系及种子繁殖方式的形成

等。根据目前已发现的植物化石证据：分散的隐孢

子可追溯到中奥陶世 （Ｗｅｌｌｍａｎｅｔａｌ．，２０２３）；维
管植物出现在志留纪温洛克世 （Ｋｅｎｒｉｃｋｅｔａｌ．，
２０１２）；真正意义上的根系植物在志留纪与泥盆纪
之交 被 发 现 （ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３；Ｘｕｅｅｔａｌ．，
２０１６）；中泥盆世出现了最早的森林，揭示出陆地
生态系统的逐渐复杂化 （Ｓｔｅｉｎｅｔａｌ．，２０１２）；种子
植物在晚泥盆世法门期被发现 （ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂ
ｌｉｎｇ，２０１３）。

动物陆地化是指以节肢动物、软体动物、环节

动物和脊椎动物为主的动物类群，通过多生态途径

向非海洋环境和陆地环境迁移殖居的过程 （Ｍｉｎｔｅｒ
ｅｔａｌ．，２０１７；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。这不是一个简
单的 “上岸”事件，而是在逐级拓展生态空间过

程中，伴随着运动能力、觅食策略和生物改造沉积

物方式等行为习性的适应性演化（图 １）（Ｍｎｇａｎｏ
ａｎｄＢｕａｔｏｉｓ，２００４）。

底栖动物指全部或部分时间生活于水体底部及

沉积物内部的生物群体，其生命活动 （如爬行、

固着、摄食）能直接改变沉积物结构并产生多种

遗迹化石 （杨式溥，１９９９）。按照生物体与沉积底
质的空间关系，底栖动物可分为 ３类：表栖型 （生

活在沉积物或硬底质表面）、半内生底栖型 （身体

部分埋入沉积物，仅部分暴露于表面）、内生底栖

型 （完全生活在沉积物内部）。从系统分类学角度

来看，底栖动物包括软体动物、环节动物、节肢动

物、棘皮动物及腕足动物等 （杨式溥等，２００４）。

１２　研究框架
准确界定海洋环境、海陆过渡环境与陆地环

境，是理解动物对植物陆地化响应机制的前提

（图 １）。海陆过渡环境指位于海洋与陆地之间，同
时受海洋动力 （如潮汐、波浪作用）和陆地过程

（如河流的输入和沉积作用）影响的沉积环境 （杨

式溥，１９９９）。这些生态区域的沉积底质不稳定，
但仍允许部分生物短暂登陆、局部停息和季节性扩

散。海陆过渡环境为动物登陆提供了主要生态通

道，是理解早期动物生态扩张的重要窗口。

河流环境和湖泊环境是底栖动物陆地化的重要

活动场所（图 １）。河道的稳定性、河漫滩的形成和
湖泊有机质的增加都受到植物发育程度的直接影

响，使这些环境成为研究底栖动物响应植物陆地化

的重要场所。河流沉积体系包括河道亚相、点坝亚

相以及泛滥平原亚相，古生代常见的遗迹类型多为

底栖 动 物 产 生 的 爬 行 迹 （ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，
２０１１）。湖相沉积体系主要包括滨湖、浅湖和深湖
亚相。

笔者从遗迹学视角出发，系统搜集和整理了全

球古生代陆地环境和海陆过渡环境中的遗迹化石资

料，构建以 “时间－沉积环境”为核心的框架，并
以植物演化的重要革新事件为节点，将古生代划分

出 ５个阶段，重点分析在植物陆地化进程中底栖动
物对陆地生态环境的殖居和改造作用。

２　底栖动物对陆地化进程的响应

２１　中奥陶世之前
寒武纪—早奥陶世，陆地生态系统中缺少真正

意义上的高等植物，微生物席、藻类和类地衣型原

始生物膜是河流和湖泊环境中常见的生物，它们对

沉积体系和水文过程产生的影响可能较小 （Ｗｉｌ
ｍｅｔｈｅｔａｌ．，２０１９；Ｚｈａｏｅｔａｌ．，２０２０；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，
２０２３）。

中国云南省寒武系红井哨组、阿根廷西北部寒

武系莫霍托罗组 （Ｍｏｊｏｔｏｒｏ）及南极洲布莱克洛克
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Ａ—海洋与非海洋环境 （据 Ｌｕｅｔａｌ．，２０２６；有修改）；Ｂ—生态空间利用、生态系统工程示意图和各阶层陆相环境遗迹化石列举 （立方体

模型修改自张立军等，２０２１）；Ｃ—陆地生态系统物质循环和能量流动；Ｄ，Ｅ—动物和植物对生态环境物质循环的影响

图 １　植物陆地化进程中底栖动物对陆地生态环境影响的研究框架

Ｆｉｇ１　Ａｒｅｓｅａｒｃｈｆｒａｍｅｗｏｒｋｏｎｔｈｅｉｍｐａｃｔｏｆｂｅｎｔｈｉｃａｎｉｍａｌｓｏｎｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓｄｕｒｉｎｇｐｌａｎｔｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｉｚａｔｉｏｎ
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冰川群下奥陶统保存有潮坪、河口、潮间沙坝和潮

下砂坝遗迹化石组合（图 ２）。该遗迹组合包括 Ｂｅｒ
ｇａｕｅｒｉａ、 Ｃｒｕｚｉａｎａ、 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、
Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｐｓａｍ
ｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ（ＷｅｂｅｒａｎｄＢｒａｄ
ｄｙ，２００３；Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ｂ），
生态空间利用有 １０个立方体数，生态系统工程有
１０个立方体数。

总之，寒武纪—早奥陶世，海陆过渡环境中的

遗迹化石以半内栖—浅层觅食迹为主。其中，表层

爬行迹的造迹者可能与当时广泛分布的节肢动物有

关，例如始莱德利基虫属 （Ｅｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）等三叶虫
类，而半内栖层觅食迹则可能由马房蠕虫属

（Ｍａｆａｎｇｓｃｏｌｅｘ）等蠕虫状底栖动物形成。深阶层
Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ的造迹生物可能与具有掘穴习性的环节动
物有关，例如以关山刚毛虫属 （Ｇｕａｎｓｈａｎｃｈａｅｔａ）
为代表的多毛纲 （Ｐｏｌｙｃｈａｅｔａ）动物。在河流沉积
环境中，该时期仍缺少底栖动物活动记录。

２２　中奥陶世—志留纪兰多维列世
中—晚奥陶世，早期植物主导了陆地生态系

统。该时期陆地植被群落由隐孢子、原始维管植

物、地衣及绿藻等组成 （Ｗｅｌｌｍａｎｅｔａｌ．，２０２３），
其中隐孢子和原始维管植物群体具有小型、无根、

贴地生长的特征，能适应不同的生态环境并在全球

范围表现出相似的组合面貌 （Ｇｅｎｓｅｌ，１９８６；薛进
庄等，２０２２）。

该时期阿根廷西北盆地潮汐主导的河口沉积地

层中保存的 Ｃｒｕｚｉａｎａ丰度很高，结合当时实体化石
推测，其可能是造迹生物三叶虫 （如斜视虫属

（Ｉｌｌａｅｎｕｓ））在沿边缘海环境向河口中部区域殖居
过程中形成的 （Ｍｎｇａｎｏｅｔａｌ．，２０２１ａ）。在中国塔
里木盆地、上扬子和下扬子板块的下泥盆统地层中

记录有受淡水影响的三角洲前缘、河口以及潮坪环

境中的遗迹化石记录 （齐永安和胡斌，２００１；纵
瑞文 等，２０１１；张 小 乐 等，２０２３）：Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、
Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、Ｄｉｐｌｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｇｙｒｏｃｈｏｒ
ｔｅ、Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｎｅｒｅｉｔｅｓ、Ｏｐｈｉｏｍｏｒｐｈａ、
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｐｏｌｙｋｌａｄｉｃｈｎｕｓ、Ｒｈｉｚｏｃｏｒ
ａｌｌｉｕｍ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ、Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ、Ｔｒｅｐ
ｔｉｃｈｎｕｓ。结合同时期的实体化石记录推断，除节肢
动物和蠕虫动物外，双壳类和甲壳类也适应了海陆

过渡环境。海陆过渡环境常见生物有月盾鲎属

（Ｌｕｎａｔａｓｐｉｓ）、雷多尼贝属 （Ｒｅｄｏｎｉａ）和拟雷多尼
贝 （Ｐｓｅｕｄｏｒｅｄｏｎｉａ）、小厚壳介属 （Ｌｅｐｅｒｄｉｔｅｌｌａ）。
另外，Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ和 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ的出现，说明底
栖动物具有三维定向觅食认知能力，指示底栖动物

行为的复杂性进一步提高。

总之，中奥陶世—志留纪兰多维列世，海陆过

渡环境中出现了更多中阶层复杂潜穴，例如

Ｐｏｌｙｋｌａｄｉｃｈｎｕｓ和 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ，表明海陆过渡环境
中的底栖动物活动进一步增强。生态空间利用有

１５个立方体数，生态系统工程有 １０个立方体数。
部分节肢动物活动反复出现在河口中部环境，但是

陆相沉积体系中仍缺少底栖动物活动记录。

２３　志留纪温洛克世—早泥盆世
这一阶段，陆地植被结构重组，草本维管植物

逐渐占据陆地植被群落的主导地位 （Ｇｅｎｓｅｌ，
２００８）。例如，库克逊蕨 （Ｃｏｏｋｓｏｎｉａ）是最具有代
表性的植物之一，其茎轴 １ｍｍ左右，植株高度不
超过 １０ｃｍ，无根、无叶、具有 Ｙ形分叉的茎和顶
生的孢子囊，广泛分布于欧洲、南美及北美等地区

（Ｂａｎｋｓ，１９７５；Ｇｅｎｓｅｌ，２００８；薛进庄等，２０２２，
２０２６）。至早泥盆世，维管植物经历首次大辐射，
演化出大型叶和规则的叶序等众多关键形态结构

（ＫｅｎｒｉｃｋａｎｄＣｒａｎｅ，１９９７；ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，
２０１０；ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３）。

随着植物的演化，河流环境中细粒沉积物逐渐

增多，洪泛平原出现，河流形态从早期的席状—辫

状河演化为河道—辫状河，到志留纪晚期出现了早

期具 单 一 河 道 的 曲 流 河 （ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，
２０１０；Ｃｏｒｅｎｂｌｉｔｅｔａｌ．，２０２４）。

该时期的潮汐环境和河口沉积体系中发育有丰

富的遗迹化石组合（图 ２），其中河口环境中表现出
更高的遗迹歧异度。遗迹群落包括：Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、
Ｂｅｒｇａｕｅｒｉａ、 Ｃａｔｅｎａｒｉｃｈｎｕｓ、 Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ、 Ｃｒｕｚｉａｎａ、
Ｃｙｌｉｎｄｒｉｃｈｎｕｓ、Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、 Ｄｉｐｌｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、 Ｄｉ
ｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｈａｐｌｏｔｉｃｈｎｕｓ、Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐｓｉｓ、Ｌｏ
ｃｋｅｉａ、Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、
Ｐｒｏｔｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｐｒｏｔｏｖｉｒｇｕｌａｒｉａ、Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｒｈｉｚｏ
ｃｏｒａｌｌｉｕｍ、Ｒｏｓｓｅｌｉａ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、Ｓｐｏｎｇｅ
ｌｉｏｍｏｒｐｈａ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ、Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ、
Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ（张 立 军 等，２０１１；Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙｅｔａｌ．，
２０１２ｂ；ＧｏｕｒａｍａｎｉｓａｎｄＭｃＬｏｕｇｈｌｉｎ，２０１６；Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２４）。部分地层同时保存有植物根系
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Ａ—中国云南寒武系红井哨组海陆过渡环境中的 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ；Ｂ，Ｃ—华南下泥盆统独山剖面海陆过渡环境中的 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ （Ｂ）和

Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ（Ｃ）；Ｄ—华南中泥盆统信都组海陆过渡环境中的 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ；Ｅ，Ｆ—澳大利亚二叠纪海陆过渡环境中的 Ｚｏｏｐｈｙｃｏｓ（Ｅ）和 Ｈｏｎ

ｄｒｉｔｅｓ（Ｆ）（Ｆｅｎｇｅｔａｌ．，２０２１）；Ｇ—塔里木盆地志留系塔塔埃尔塔格组海陆过渡环境中的 Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ（张小乐等，２０２３）；Ｈ，Ｉ，Ｊ—英国安

格鲁—威尔士盆地上泥盆纪河流环境中的 Ｂｅａｃｏｎｉｔｅｓ（Ｈ）、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ（Ｉ）和 Ｃｒｕｚｉａｎａ（Ｊ）（Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙｅｔａｌ．，２０１２ｂ）；Ｋ—华南曲靖下泥盆

　　　　　　　 统桂家屯组滩涂中的 Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ和 Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ

图 ２　寒武纪—二叠纪海陆过渡环境和河流环境中的典型遗迹化石

Ｆｉｇ２　ＴｙｐｉｃａｌｔｒａｃｅｆｏｓｓｉｌｓｆｒｏｍｔｒａｎｓｉｔｉｏｎａｌｃｏａｓｔａｌａｎｄｆｌｕｖｉａｌｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅＣａｍｂｒｉａｎＰｅｒｍｉａｎ
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（ＺｈａｎｇａｎｄＺｈａｏ，２０１５）。结合同时期实体化石记
录分析推测，其潜在造迹生物有节肢动物、软体动

物和甲壳动物等。生态空间利用有 １５个立方体数，
生态系统工程有 １３个立方体数。

志留纪罗德洛世，底栖动物活动扩展至河流环

境中（图 ２；图 ３）。英国志留纪晚期至泥盆纪早期
的老红砂岩 （ＯｌｄＲｅｄＳａｎｄｓｔｏｎｅ）———河流沉积物
中保存有大量节肢动物、鱼类和蠕虫动物等殖居的

记录 （Ｍａｒｒｉｏｔｔｅｔａｌ．，２００９；Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙｅｔａｌ．，２０１２ａ；
ＳｈｉｌｌｉｔｏａｎｄＤａｖｉｅｓ，２０１７）。遗迹群落包括：Ａｒｅｎｉｃｏ
ｌｉｔｅｓ、 Ｂｅａｃｏｎｉｔｅｓ、 Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、 Ｃｒｕｚｉａｎａ、 Ｃｙｌｉｎ
ｄｒｉｃｈｎｕｓ、Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐ
ｓｉｓ、 Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、 Ｐａｌｍｉｃｈｎｉｕｍ、
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｐｒｏｔｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、Ｓｃｏｙｅｎｉａ、Ｓｅ
ｌｅｎｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、 Ｓｔｒｉａｔｉｃｈｎｉｕｍ、 Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ、
Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。其中，暂时性河流和河漫滩环境中记
录了的遗迹化石最多样化。结合同时期的实体化石

和生态类比分析推测，可能的造迹生物以节肢动物

和蠕虫动物为主，其中节肢动物可能包括古怖蛛属

（Ｐａｌａｅｏｔａｒｂｕｓ）、刺尾鲎属 （Ｓｔｙｌｏｎｕｒｕｓ）和阿尔肯
翼鲎属 （Ａｌｋｅｎｏｐｔｅｒｕｓ）。生态空间利用有 １１个立方
体数，生态系统工程有 １２个立方体数。

该时期底栖动物活动同样扩展至暂时性湖泊环

境中。英国志留纪晚期至泥盆纪早期的老红砂岩地

层中保存有大量湖相遗迹化石记录 （Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙａｎｄ
Ｂｒａｄｄｙ， ２００４； Ｍａｒｒｉｏｔｔ ｅｔａｌ．， ２００９； Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙ
ｅｔａｌ．，２０１２ｂ）。遗迹化石组合包括：Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、
Ｃｒｕｚｉａｎａ、 Ｄａｎｓｔａｉｒｉａ、 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐｓｉｓ、
Ｋｅｉｒｃａｌｉａ、Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｍｅｒｍｉａ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、
Ｐａｌｍｉｃｈｎｉｕｍ、 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、 Ｓｉｓｋｅｍｉａ、
Ｓｔｉａｒｉａ和广泛分布的植物根系。生态空间利用有 ７
个立方体数，生态系统工程有 ５个立方体数。

总之，志留纪温洛克世—早泥盆世，海陆过渡

环境中的深层居住迹与复杂式巷道潜穴数量显著提

升。同时，底栖动物活动扩展至河流和湖泊环境

中，遗迹类型以节肢动物产生的表—浅阶层爬行迹

和觅食迹为主。在这一阶段，底栖动物对植物的陆

地化进入快速响应阶段。

２４　中泥盆世—晚泥盆世弗拉期
中泥盆世—晚泥盆世弗拉期，维管植物树木化

全面出现，植物维管组织和支撑系统均显著增强

（例如古羊齿属 （Ａｒｃｈａｅｏｐｔｅｒｉｓ）高度可达 １０ｍ，根
系最大深度可达 １６ｍ，多个一级根系横向延伸可
达 １１ｍ）。植物分布扩展至开阔、排水较好的环境
（如冲积扇、河漫滩和湖岸平原）中 （Ｗａｎｇｅｔａｌ．，
２０１４；薛进庄等，２０２２）。随着根系演化，河流出
现分叉辫状、蜿蜒等更复杂的形态 （Ｄａｖｉｅｓａｎｄ
Ｇｉｂｌｉｎｇ，２０１０；Ｃｏｒｅｎｂｌｉｔｅｔａｌ．，２０２４）。

中国华南和塔里木板块、美国中阿巴拉契亚、

俄罗斯等地的多个剖面该时期均记录有丰富的河口

环境、潮坪环境和湖环境的遗迹化石组合

（Ｂｊｅｒｓｔｅｄｔ， １９８７； 王 约， ２００４； 张 立 军 等，

２０１１）。遗 迹 群 落 包 括：Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、Ａｒｅｎｉｔｕｂａ、
Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ、Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｄｉｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ、
Ｄｉｐｌｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｇｌｏｃｋｅｒｉｃｈｎｕｓ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｈａｌｏｐｏａ、Ｈｅｌ
ｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｍｅｇａｇｒａｐｔｏｎ、Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈ
ｎｉｔｅｓ、Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｈｙｃｏｄｅｓ、Ｐｌａｎｏ
ｌｉｔｅｓ、 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ、 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、 Ｓｉｓｋｅｍｉａ、 Ｓｋｏ
ｌｉｔｈｏｓ、Ｓｐｉｒｏｐｈｙｔｏｎ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ、Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｔｈａｌａｓｓｉ
ｎｏｉｄｅｓ、Ｚｏｏｐｈｙｃｏｓ。遗迹化石组合表明遗迹多样性
和生物扰动强度提高，反映出底栖动物对沉积物利

用方式趋于复杂化。结合同时期实体化石及生态类

比分析推测，其可能造迹生物有：节肢动物，包括

艾氏镜眼虫属 （Ｅｌｄｒｅｄｇｅｏｐｓ）、镜眼虫属 （Ｐｈａｃ
ｏｐｓ）、鲎类莱茵翅鲎属 （Ｒｈｅｎｏｐｔｅｒｕｓ）、始节胸足
虫属 （Ｅｏａｒｔｈｒｏｐｌｅｕｒａ）；软体动物，包括瓢形蛤属
（Ｍｏｄｉｏｍｏｒｐｈａ）、射翼蛤属 （Ａｃｔｉｎｏｐｔｅｒｉａ）；甲壳
类，可能包括土菱介属 （Ｂａｉｒｄｉａ）等。生态空间
利用有 １８个立方体数，生态系统工程有 １４个立方
体数。

英国西南部老红砂岩汉曼 （Ｈａｎｇｍａｎ）砂岩
组、爱尔兰丁格尔半岛卡赫布拉 （Ｃａｈｅｒｂｌａ）组、
纽约东南部卡特里科巨砾岩相中记录了河道环境、

洪积平原环境及点坝环境中的遗迹化石组合，部分

层位伴有实体化石和植物残骸化石 （Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙ
ｅｔａｌ．，２０１２ｂ；Ｄａｖｉｅｓｅｔａｌ．，２０２３）。遗迹化石群落
包括：Ａｒｃｈａｅｏｎａｓｓａ、Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、Ｂｅａｃｏｎｉｔｅｓ、Ｂｉｆｕｎｇ
ｉｔｅｓ、Ｃｉｒｃｕｌｉｃｈｎｉｓ、Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、
Ｐｏｌａｒｉｃｈｎｕｓ、 Ｐｒｏｔｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、 Ｓｃｏｙｅｎｉａ、
Ｓｉｓｋｅｍｉａ、Ｓｐｉｒｏｐｈｙｔｏｎ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ。其中，在英国西
南部泥盆系老红砂岩汉曼砂岩组发现的 Ｐｏｌａｒｉｃｈ
ｎｕｓ，是目前已知最年轻的节肢动物避难所型遗迹
（Ｄａｖｉｅｓｅｔａｌ．，２０２３）。生态空间利用有 １０个立方
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第 ２８卷　第 ４期 李飞洋等：底栖动物如何响应古生代植物陆地化进程：遗迹化石的证据与启示

体数，生态系统工程有 １０个立方体数。
在这一时期的湖泊环境中，底栖动物活动主要

集中在滨浅湖。在特伦蒂肖 （Ｔｒｅｎｔｉｓｈｏｅ）组发现
了丰富的湖泊环境遗迹群记录。遗迹化石组合包

括：Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、Ｂｅａｃｏｎｉｔｅｓ、Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、Ｃｒｕｚｉａｎａ、
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｇｌｕｃｋｓｔａｄｅｌｌａ、 Ｇｏｒｄｉａ、 Ｈｅｌｍｉｎ
ｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙ
ｃｕｓ、Ｐａｌｍｉｃｈｎｉｕｍ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｓｉｓｋｅｍｉａ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、
Ｓｐｉｒｏｐｈｙｔｏｎ、Ｓｔｅｉｎｓｆｊｏｒｄｉｃｈｎｕｓ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ。遗 迹 化
石组合表明，滨浅湖环境中底栖动物活动范围继续

扩展至中—深阶层。Ｌｏｃｋｅｉａ的出现，表明软体动
物 （一般认为是双壳类）已进入陆地环境，结合

同期实体化石记录推测，造迹生物可能有古无齿蚌

属 （Ａｒｃｈａｎｏｄｏｎ）等。生态空间利用有 ７个立方体
数，生态系统工程有 ９个立方体数。

另外，苏 格 兰 奥 卡 迪 盆 地 阿 坎 纳 拉 斯

（Ａｃｈａｎａｒｒａｓ）采石场中泥盆世深湖环境中发现疑
似节肢动物遗迹化石 （Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ／Ｃｒｕｚｉａｎａ）。但
是，这些遗迹化石记录并非典型的底栖动物活动，

更可能是随着浊流事件从浅水生态系统输送至深湖

底的 “漂入”生物活动记录 （ＦｌａｎｎｅｒｙＳｕｔｈｅｒｌａｎｄ，
２０２１）。

总之，中泥盆世—晚泥盆世弗拉期，陆相环境

中底栖动物的活动更加稳定，河流和浅湖环境中的

遗迹化石多样性持续增加。潜穴结构复杂度提高，

生物扰动强度增强，分层结构更加清晰。底栖动物

对陆地生态环境的利用方式由早期的短暂探索逐渐

转变为长期、稳定利用。

２５　晚泥盆世法门期—二叠纪末
法门期种子植物出现，广泛分布于欧洲、北美

和中国华南地区，标志着植物繁殖过程摆脱水体控

制、打破水体环境对植物陆地化的限制 （Ｄａｖｉｅｓ
ａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，２０１０）。至石炭纪，陆地植物结构和
生态功能全面扩张，维管植物的根、茎和叶系统全

面增强 （如鳞木高超过 ３０ｍ），种子植物和蕨类植
物迅速多样化，形成分层的湿地森林 （ＤｉＭｉｃｈｅｌｅ
ｅｔａｌ．，２００１；Ｋｅｎｒｉｃｋ ｅｔａｌ．， ２０１２； Ｃｈｅｎ ｅｔａｌ．，
２０２１；薛进庄等，２０２２）。同时，石炭纪首次出现
了低能量、有机质丰富、多河道系统沉积体系

（ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，２０１１）。
在潮坪—湖环境 （张欣平和卿上康，１９８８；

聂莎 莎，２０２３）、滨 岸 浅 水 环 境 （ＦａｌｃｏｎＬａｎｇ

ｅｔａｌ．，２０１５）、三角洲前缘及周期性暴露的过渡环
境中 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，１９９８；牛永斌等，２００８；Ｆｅｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２１；ＥｌＲｅｆａｉｙｅｔａｌ．，２０２３）。该时期保存
有大量遗迹群落记录，常见的中—深层遗迹群落包

括 Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、 Ｃｈｏｎｄｒｉｔｅｓ、 Ｃｉｒｃｕｌｉｃｈｎｉｓ、 Ｃｏｃｈｌｉ
ｃｈｎｕｓ、Ｃｏｎｉｃｈｎｕｓ、Ｄｉｐｌｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｈｅｌｍｉｎ
ｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐｓｉｓ、Ｍｅｒｍｉａ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、
Ｐｈｙｃｏｄｅｓ、Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ、Ｒｏｓｓｅｌｉａ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、Ｔａｅ
ｎｉｄｉｕｍ、 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ、 Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ、
Ｚｏｏｐｈｙｃｏｓ，反映海陆过渡环境中底栖动物已具备长
期占用、主动回填的能力，生态系统工程能力显著

增强。生态空间利用有 １９个立方体数，生态系统
工程有 １８个立方体数。

河流环境以 Ｓｃｏｙｅｎｉａ和 Ｍｅｒｍｉａ遗迹相为主，
其中受周期性洪水影响的环境以 Ｓｃｏｙｅｎｉａ遗迹相为
主，常年性水下环境以 Ｍｅｒｍｉａ遗迹相为主。遗迹
群落包括：Ａｒｃｈａｅｏｎａｓｓａ、Ａｒｅｎｉｃｏｌｉｔｅｓ、Ｃｉｒｃｕｌｉｃｈｎｉｓ、
Ｃｒｕｚｉａｎａ、 Ｃｔｅｎｏｐｈｏｌｅｕｓ、 Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、 Ｄｉｐｌｉ
ｃｈｎｉｔｅｓ、Ｄｉｐｌｏｐｏｄｉｃｈｎｕｓ、Ｇｌｕｃｋｓｔａｄｅｌｌａ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｈｅｌ
ｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐｓｉｓ、Ｈｅｘａｐｏｄｉｃｈｎｕｓ、Ｌｏ
ｃｋｅｉａ、 Ｍａｒｇａｒｉｔｉｃｈｎｕｓ、 Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ、 Ｐａｌａｅｏ
ｐｈｙｃｕｓ、 Ｐａｌｅｏｈｅｌｅｃｕｒａ、 Ｐａｌｍｉｃｈｎｉｕｍ、 Ｐａｒａｄｉｄｙ
ｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、 Ｐｒｏｔｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｐｒｏｔｏｖｉｒｇｕ
ｌａｒｉａ、 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、 Ｓｅｌｅｎｉｃｈｎｉｔｅｓ、
Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、 Ｓｐｏｎｇｅｌｉｏｍｏｒｐｈａ、 Ｓｐｈａｅｒａｐｕｓ、 Ｓｔｉａｒｉａ、
Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ，以及四足动物脚印 （Ｂａｒｏｐｅｚｉａ、Ｂａｔｒａ
ｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｐｓｅｕｄｏｂｒａｄｙｐｕｓ）和植物根迹 （Ｐｉｃｋｅｒｉｌｌ，
１９９２；Ｋｅｉｇｈｌｅｙａｎｄ Ｐｉｃｋｅｒｉｌｌ，２００３；Ｇａｒｖｅｙａｎｄ
Ｈａｓｉｏｔｉｓ，２００８；Ｆｉｌｌｍｏｒｅｅｔａｌ．，２０１０；ＦａｌｃｏｎＬａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１５；Ｚｏｕｉｃｈａｅｔａｌ．，２０２１；郭文伟，２０２２；
ＥｌＲｅｆａｉｙｅｔａｌ．，２０２３）。这一时期多种遗迹化石
（如 Ｇｏｒｄｉａ、 Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｋｏｕｐｈｉｃｈｎｉｕｍ、
Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｐｒｏｔｏｖｉｒｇｕｌａｒｉａ、Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ等） 在
河流环境中首次出现（图 ３），指示河流环境中的遗
迹多样性呈爆发式增长。遗迹化石证据表明，当时

河流环境中主要的可能造迹生物有节肢动物节胸属

（Ａｒｔｈｒｏｐｌｅｕｒａ）、软体动物古无齿蚌属 （Ｐａｌａｅｏｍｕｔｅ
ｌａ）、甲壳类达尔文介属 （Ｄａｒｗｉｎｕｌａ）。生态空间
利用有 １９个立方体，生态系统工程有 １５个立
方体。

至石炭纪宾夕法尼亚亚纪，底栖动物活动扩展

至永久性湖泊环境 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。阿根廷
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西部帕甘索盆地、加拿大新不伦瑞克省泰恩茅斯溪

组 （ＴｙｎｅｍｏｕｔｈＣｒｅｅｋＦｏｒｍａｔｉｏｎ）的永久性湖泊环
境中保存有底栖动物遗迹化石记录，部分层位还保

存有原地生长的鳞木化石 （Ｂｒｉｇｇｓｅｔａｌ．，２０１０；
Ｂａｓｈｆｏｒｔｈｅｔａｌ．，２０１４；ＦａｌｃｏｎＬａｎｇｅｔａｌ．，２０１５）。
遗迹化石组合包括：Ａｕｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｃｉｒｃｕｌｉｃｈｎｉｓ、Ｃｏｃｈ
ｌｉｃｈｎｕｓ、 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｇｏｒｄｉａ、 Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、
Ｋｏｕｐｈｉｃｈｎｉｕｍ、Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｍｅｒｍｉａ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ和 游
泳迹 （Ｕｎｄｉｃｈｎａ）。表层爬行迹较丰富，但真正的
“潜穴”极其稀少。生态空间利用有 ６个立方体
数，生态系统工程有 ６个立方体数。

在低—中能量滨浅湖环境中，遗迹化石群落包

括：Ａｕｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、
Ｄｉｐｌｏｐｏｄｉｃｈｎｕｓ、Ｇｌａｃｉｉｃｈｎｉｕｍ、Ｇｌｕｃｋｓｔａｄｔｅｌｌａ、Ｇｏｒｄｉａ、
Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ、 Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｐｓｉｓ、 Ｋｏｕｐｈｉｃｈｎｉｕｍ、
Ｌｏｃｋｅｉａ、Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｍｅｒｍｉａ、Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ、
Ｏｐｈｉｏｍｏｒｐｈａ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐａｒａｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、Ｐｌ
ａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、Ｔａｅｎｉｄｉｕｍ、Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ、Ｔｒｅｐ
ｔｉｃｈｎｕｓ（Ｐｉｃｋｅｒｉｌｌ，１９９２；ＢｕａｔｏｉｓａｎｄＭａｎｇａｎｏ，１９９５；
崔智林，１９９８；ＫｅｉｇｈｌｅｙａｎｄＰｉｃｋｅｒｉｌｌ，２００３；Ｐｏｌｌａｒｄ
ｅｔａｌ．，２００８；Ｎｅｔｔｏｅｔａｌ．，２００９；ＦａｌｃｏｎＬａｎｇｅｔａｌ．，
２０１５）。遗迹化石组合反映出浅湖环境动物群落主
要由环节动物、节肢动物、甲壳动物和鱼类组成。

结合同时期实体化石和生态类比推测，环节动物可

能包括微锥虫属 （Ｍｉｃｒｏｃｏｎｃｈｕｓ），节肢动物可能包
括希伯特鲎属 （Ｈｉｂｂｅｒｔｏｐｔｅｒｕｓ）、阿德尔曼鲎属
（Ａｄｅｌｏｐｈｔｈａｌｍｕｓ）等，甲壳动物可能包括达尔文介
属 （Ｄａｒｗｉｎｕｌａ）。另外，滨浅湖环境中的遗迹化石
常伴生有 Ｒｈｉｚｏｌｉｔｈｓ和四足动物脚印化石 （Ｋｅｉｇｈｌｅｙ
ａｎｄＰｉｃｋｅｒｉｌｌ，２００３；Ｐｏｌｌａｒｄｅｔａｌ．，２００８；Ｆａｌｃｏｎ
Ｌａｎｇｅｔａｌ．，２０１５）。生态空间利用有 １３个立方体
数，生态系统工程有 １１个立方体数。

总之，晚泥盆世法门期—二叠纪末，底栖动物

行为习性和多样性进入创新性进化阶段，生物生态

系统工程显著提高，部分底栖动物能够在不同的沉

积环境中维持相同的行为活动，表明陆相沉积环境

稳定性增强，标志着底栖动物陆地化进程进入前所

未有的阶段。

３　讨论

３１　动物登陆路径
综合前人研究成果和本研究收集数据，认为古

生代动物登陆路径主要有 ３条（图 １；图 ３）：（１）
通过边缘海、半咸水环境 （如河口、湖、三角

洲分流河道等）向陆地上的河流和湖泊环境殖居

（Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２），这也是
底栖动物广泛采取的路线；（２）沿海岸沙丘、潮坪
环境进入陆地；（３）中—晚古生代脊椎动物向河流
和湖泊殖居。这一行为的驱动因素主要有觅食、减

少竞争、躲避捕食者以及繁衍 （Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，
２０１７；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ）。

寒武纪，海陆过渡环境中 Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｒｕｓｏｐｈｙ
ｃｕｓ、Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ等遗迹化石的出现，表
明节肢动物和蠕虫动物已进入海陆过渡环境

（图 ３）。特别是 Ｃｒｕｚｉａｎａ和 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ，其可能造
迹者三叶虫 （如始莱德利基虫属 （Ｅｏｒｅｄｌｉｃｈｉａ）、
云南头虫属 （Ｙｕｎｎａｎｏｃｅｐｈａｌｕｓ））早已在寒武纪就
适应了海陆过渡环境 （Ｍｎｇａｎｏｅｔａｌ．，２０２１ａ；Ｂｕａ
ｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。奥陶纪，在河口外部和河口中部
区域发现了 Ｃｒｕｚｉａｎａ遗迹化石，表明可能造迹者三
叶虫沿河口向上游扩展。志留纪—泥盆纪，河流和

临时性湖泊环境中广泛出现 Ｐａｌｍｉｃｈｎｉｕｍ、Ｄｉｐｌｉ
ｃｈｎｉｔｅｓ、Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ等遗迹化石，其可能的造迹生
物主要为节肢动物和蠕虫动物。泥盆纪的风成环境

中记录到动物活动痕迹 （Ｍｏｒｒｉｓｓｅｙｅｔａｌ．，２０１２ｂ），
深湖环境直至石炭纪宾夕法尼亚亚纪才被殖居

（图 ３）。这些数据支持底栖动物通过海陆过渡环境
到河流环境和临时性湖泊环境，再到风成环境和湖

岸环境，最后进入永久性湖泊环境的登陆路线

（Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。
在加拿大安大略省苗岭世—芙蓉世的风成沉积

地层中记录有 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ和 Ｐｒｏｔｉｃｈｎｉｔｅｓ，其造迹生
物可能是一种已灭绝的节肢动物 （Ｅｕｔｈｙｃａｒｃｉ
ｎｏｉｄｓ），虽然未在陆地形成生态系统，但是指示两
栖动物对陆地环境存在短暂探索行为 （Ｂｕａｔｏｉｓ
ｅｔａｌ．，２０２２；ＭａｃＮａｕｇｈｔｏｎｅｔａｌ．，２００２）。这表明其
造迹者已具备在干旱环境存活的能力，暗示在陆地

化初期阶段可能存在一条直接进入陆地的路径

（Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。另外，寒武纪的潮滩环境
中常保存有 Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ等遗
迹化石（图 ３），反映出节肢动物和蠕虫动物已经能
在间歇性暴露环境中生存 （ＢｕａｔｏｉｓａｎｄＭｎｇａｎｏ，
２００４）。

脊椎动物尤其是四足动物可能沿着淡水环境进
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入陆地（图 １）。早期研究通常认为四足动物的起源
与滨海潮坪环境有关，然而近年来的化石证据表明

其早期活动更可能在内陆淡水环境。志留纪—早泥

盆纪，肉鳍鱼频繁入侵淡水环境 （ＺｈｕａｎｄＦａｎ，
１９９５）。晚泥盆世，在格陵兰岛发现的棘螈和鱼石
螈化石也多产于湖泊—河漫滩沉积环境中，进一步

表明早期四足动物主要活动于内陆淡水环境，而非

滨 浅 海 环 境 （Ｄａｅｓｃｈｌｅｒｅｔａｌ．， ２００６； Ｌｕｃａｓ，
２０２１）。在中国华北板块门头沟地区下二叠统记录
的四足动物活动的足迹，也产自河流—泛滥平原沉

积环境中 （ＣｈｅｎａｎｄＬｉｕ，２０２４）。

３２　植物陆地化背景下底栖动物对陆地生
态系统的殖居与改造作用

遗迹化石为重建底栖动物陆地化过程提供了重

要证据。遗迹化石证据表明，古生代动物登陆不是

一个简单的空间迁移过程，而是植物陆地化进程为

底栖动物向陆地殖居提供了物质基础，各个门类的

动物分别不同时期针对不同环境进行逐步地适应，

最后完成对于陆地环境的殖居。

３２１　底栖动物向陆地环境殖居的时空演化格局
寒武纪—早奥陶世，即植物登陆之前，底栖动

物活动局限于海陆过渡环境（图 ３）。该阶段的陆地
环境缺乏有机质输入，导致底栖动物无法持续殖

居，而海陆过渡环境既能提供来自于海洋的营养补

给，又能躲避来自捕食者的威胁 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，
２００５）。但是，由于有机质输入不稳定且空间分布
不均匀，遗迹化石多以节肢动物和蠕虫动物形成的

表—浅阶层的停息迹和爬行迹为主，表现为快速殖

居与短期觅食的行为，反映出早期海陆过渡环境中

的底栖动物采用机会主义的快速殖居觅食策略。

中奥陶世，底栖动物活动向河流上游扩展。随

着陆生植物 （苔藓植物）的首次出现，早期非维

管植物通过自身生理作用或生物化学作用提高了化

学风化和沉积速率，加速岩石溶解，释放营养元素

（如磷 和 钾） 以 及 细 粒 碎 屑 沉 积 物 （Ｇｅｎｓｅｌ，
２００８）。通过陆－海水文连续体向海陆过渡环境输
入有机碎屑，为底栖动物活动提供了更适宜的生存

空间。遗迹化石证据显示，部分三叶虫沿河口向上

游殖居到中河口区域 （Ｍｎｇａｎｏｅｔａｌ．，２０２１ｂ）。
志留纪晚期—早泥盆世，底栖动物殖居至河流

和暂时性湖泊环境中。在这一时期，维管植物演化

出根状物组织（图 ３），通过克隆形成庞大的根状茎
网系统，增强了陆地细粒沉积物的滞留能力和沉积

环境底质的稳定性，将高扰动、低稳定的河流和湖

泊环境转变为可供底栖动物持续活动的生态空间

（ＤａｖｉｅｓａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，２０１０；Ｃａｐｅｌｅｔａｌ．，２０２１）。但
是，早期维管植物体型微小，根系、茎和叶片缺少

明显分化，对陆地环境的改造相对有限 （Ｇｅｎｓｅｌ，
２００８；ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３）。底栖动物活动多分布
在洪水事件后的暂时性河流环境和河漫滩环境中。

石炭纪，底栖动物殖居至深湖环境。在石炭纪

宾夕法尼亚亚纪之前，深湖环境稳定性差且有机质

输入少，导致缺少底栖动物活动记录 （Ｂｕａｔｏｉｓ
ｅｔａｌ．，１９９８，２０２２）。晚泥盆世种子植物兴起，植物
繁殖过程摆脱对水源的依赖，使植物分布范围向高

地扩展。密西西比亚纪晚期，裸子植物兴起使植物

扩展至干旱的冲积平原（ＤｉＭｉｃｈｅｌｅｅｔａｌ．，２００１；
ＨａｏａｎｄＸｕｅ，２０１３）。植物的演化促进了长期存在、
相对稳定且具有有机质输入的深湖沉积环境的形成

（Ｃｏｈｅｎ，２００３；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。多种移动的食
碎屑底栖动物占据深湖环境表层—半内栖层，对沉

积物的改造仅限于压实、扩散和局部运送（图 ３）。
直到中生代，永久性水下湖相沉积物中才记录到强

烈的生物扰动和显著的层理破坏（Ｃｏｈｅｎ，２００３；
ＢｕａｔｏｉｓａｎｄＭｎｇａｎｏ，２０１１；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２２）。
３２２　遗迹组合与造迹生物类型在陆地化过程中

的阶段性更替

古生代遗迹化石证据表明，在底栖动物登陆的

不同阶段，不同沉积环境中的动物群落组合存在明

显更替。

寒武纪—奥陶纪，海陆过渡环境中遗迹化石以

Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ相和 Ｃｒｕｚｉａｎａ相为主，其可能造迹者主要
包括三叶虫、鲎形类及其他节肢动物，以及具有掘

穴能力的蠕虫动物，其中奥伦虫 （Ｏｌｅｎｅｌｌｕｓ）、云
南头虫 （Ｙｕｎｎａｎｏｃｅｐｈａｌｕｓ）、板足鲎 （如月盾鲎

（Ｌｕｎａｔａｓｐｉｓ）可能是当时海陆过渡环境中常见的节
肢动物类群。节肢动物具有防止水分蒸发的外骨

骼，使其可以快速适应盐度、沉积速率和浊度快速

变化的环境，体现出动物自身生理演化对动物陆地

化的促进作用 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２００５）。至志留纪—
石炭纪，海陆过渡环境中出现更多动物群落，如节

肢动物、蠕虫动物和软体动物等，但节肢动物中三

叶虫占比下降 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２００５）。海陆过渡环
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境中动物类群可能涉及三叶虫类的镜眼虫属

（Ｐｈａｃｏｐｓ）、鲎类的阿德尔曼鲎属 （Ａｄｅｌｏｐｈｔｈａｌ
ｍｕｓ）、广翅鲎属 （Ｅｕｒｙｐｔｅｒｕｓ）、古怖蛛属 （Ｐａｌａｅ
ｏｔａｒｂｕｓ）、凯氏颚虫属 （Ｋｅｔｔｎｅｒｉｔｅｓ）和双壳类瓢形
蛤属 （Ｍｏｄｉｏｍｏｒｐｈａ）、前核贝属 （Ｐｒａｅｎｕｃｕｌａ）。
二叠纪，甲壳类动物成为河口和海湾生态系统中重

要的造迹生物 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２００５），可能涉及的
动物群落如鲎虫属 （Ｔｒｉｏｐｓ）。

在陆地环境中，志留纪—泥盆纪河流和湖泊环

境中的遗迹化石组合较为相似，常见遗迹化石有

Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ，表明其造
迹者主要有节肢动物和蠕虫动物，推测当时的造迹

者有古怖蛛 （Ｐａｌａｅｏｔａｒｂｕｓ）、希伯特鲎属 （Ｈｉｂｂｅｒ
ｔｏｐｔｅｒｕｓ）、刺尾鲎属 （Ｓｔｙｌｏｎｕｒｕｓ）。石炭纪—二叠
纪湖泊环境中，深湖环境遗迹化石以 Ｍｅｒｍｉａ相为
核心，常见遗迹化石以 Ｃｏｃｈｌｉｃｈｎｕｓ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｈｅｌ
ｍｉｎｔｈｏｉｄｉｃｈｎｉｔｅｓ等细小的正弦波和随机蜿蜒为主；
浅湖环境中遗迹组合以 Ｓｃｏｙｅｎｉａ相为主，且多样性
高于深湖环境，Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ和 Ｋｏｕｐｈｉｃｈｎｉｕｍ常见于
湖缘，指示节肢动物短暂涉足湖盆边缘，可能造迹

动物如希伯特鲎属 （Ｈｉｂｂｅｒｔｏｐｔｅｒｕｓ）、隐目鲎属
（Ａｄｅｌｏｐｈｔｈａｌｍｕｓ）。Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ和 Ｔｒｅｐ
ｔｉｃｈｎｕｓ表明节肢动物与蠕虫动物并存，Ｇｌｕｃｋｓｔａｄｔ
ｅｌｌａ、Ｏｐｈｉｏｍｏｒｐｈａ及 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ的出现，指示昆
虫和甲壳类 （如达尔文介属 （Ｄａｒｗｉｎｕｌａ））动物已
适应陆地淡水环境。

３２３　生态空间利用和生态系统过程的环境响应
机制

生态空间利用和生态系统工程能够系统地反映

出动物登陆过程。

在海陆过渡环境中，寒武纪—奥陶纪，生态空

间利用主要集中在表—浅阶层，生态系统工程以压

实、扩散和局部运送为主，整体对沉积物的改造作

用较弱 （Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ），
生态空间利用仅有 １０个立方体数，生态系统工程
有 １０个立方体数。石炭纪—二叠纪，大量陆源木
质素、腐殖质经河流输入到海陆过渡环境，重塑了

营养结构，驱动底栖动物的觅食策略从机会主义性

摄食和表层活动转向系统性的沉积取食，自由活

动、选择性食沉积物动物比例增加（图 ３）。另外，
复杂的根系网络提升了底质的抗侵蚀能力，沉积物

组成由不稳定的粗粒沙质沉积物向稳定的细粒沉积

物演化，为底栖动物提供长期稳定的潜穴条件。底

栖动物潜穴通过回填和运送的方式实现更加高效的

沉积物再分配 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，１９９８；Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，
２０１７；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ），相应的生态空间利用
增加至 １９个立方体，生态系统工程增加至 １８个立
方体。古生代海陆过渡环境中生物扰动程度和遗迹

化石多样性呈持续增加的趋势，表明海陆过渡环境

经历了长期的殖民化过程 （Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７）。
在河流和湖泊环境中，志留纪—泥盆纪遗迹组

合主要以非选择性食沉积物和捕食者产生的表—浅

阶层的足迹和爬行迹为主（图 ３），这些行为对沉积
物的改造作用以扩散性扰动和表层轻微压实为主

（Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，１９９８；Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７）。河流环
境对应的生态空间利用有 １１个立方体数，生态系
统工程有 １２个立方体数；浅湖环境对应的生态空
间利用有 ７个立方体数，生态系统工程有 ５个立方
体数，反映出低复杂度的生态系统。石炭纪—二叠

纪，随着高大乔木和森林的演化，复杂的网状深根

系和木质碎屑通过稳定河岸及输入有机质将辫状河

转变为底质稳定、食物网完备的曲流河 （Ｄａｖｉｅｓ
ａｎｄＧｉｂｌｉｎｇ，２０１１）。稳定的沉积底质使 “深层底

质”成为可利用的新生态位，中—深阶层被自由

运动和非选择型食沉积物动物广泛殖居。底栖动物

由表层活动转向沉积物内部觅食，形成简单、主动

填充的水平至倾斜结构，通过持续运送的方式对沉

积底质改造 （Ｍｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７）。相应地，河流
环境生态空间利用提升至 １９个立方体数，生态系
统工程提升至 １５个立方体数；湖泊环境生态空间
利用提升至 １３个立方体数，生态系统工程提升至
１１个立方体数。生态空间利用和生态系统工程的
提升，表明底栖生物对陆地环境由被动响应转向主

动改造。另外，动物的活动可以加速枯叶分解，释

放营养盐促进植物生长；动物潜穴可以改造底质，

改善植物的生长条件（图 １）。两者协同演化使陆地
生态系统具有自我扩张的特性，动物陆地化逐渐进

入自我强化的高级发展阶段。

此外，石炭纪河流环境中出现大量脊椎动物足

迹，说明河流环境由简单的底栖动物活动场所转变

为水－陆生物共同利用的场所。在这一场所内，底
栖动物对沉积物的改造不仅促进了能量流动和物质

循环，同时也为脊椎动物觅食和迁移提供稳定底

质，推动河流生态系统由简单的生物－沉积物相互
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作用，演化成复杂的水－陆复合生态系统。

Ａ—全球气候条件 （ＭｏｎｔａｅｚａｎｄＰｏｕｌｓｅｎ，２０１３）；Ｂ—维管植物多样性 （薛进庄等，２０２２）；Ｃ—志留纪—石炭纪各类环境的遗迹多样性
（ＩＡ）、遗迹歧异度 （ＩＳ）、生态空间利用 （ＥＵ）和生态系统工程 （ＥＥ）（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ）；Ｄ—华南海洋无脊椎动物属数 （Ｆａｎｅｔａｌ．，
２０２０）和古温度曲线 （Ｊｕｄｄｅｔａｌ．，２０２４）；Ｅ—海水锶同位素记录 （ＭｃＡｒｔｈｕｒｅｔａｌ．，２０２０）和大气 ＣＯ２浓度 （Ｆｏｓｔｅｒｅｔａｌ．，２０１７）；Ｆ—碳酸
钙δ１３Ｃ记录 （ＣｒａｍｅｒａｎｄＪａｒｖｉｓ，２０２０）和风化强度 （Ｌｉｐｐｅｔａｌ．，２０２１）；Ｇ—碳酸钙积累面积 （Ｗａｌｋｅｒｅｔａｌ．，２００２）和浅水淹没的全球陆架
面积 （ＲｉｄｇｗｅｌｌａｎｄＺｅｅｂｅ，２００５）。图中字母缩写：ＦＦＢＣｒｉｓｉｓ，弗拉期—法门期之交生物大灭绝；ＤＣＢＣｒｉｓｉｓ，泥盆纪—石炭纪之交生物大
　　　　　　　 灭绝；ＭＣＣｒｉｓｉｓ，中石炭纪生态危机；ＧＬＢＣｒｉｓｉｓ，瓜德鲁普世—乐平世生物大灭绝

图 ４　志留纪—二叠纪遗迹学指标与其他环境参数的相关性

Ｆｉｇ４　ＩｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌｍｅｔｒｉｃｓｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓｗｉｔｈｏｔｈｅｒｐａｒａｍｅｔｅｒｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅＳｉｌｕｒｉａｎＰｅｒｍｉａｎ

３３　古生代陆地化进程的环境影响因素
从现有的数据初步可以看出，志留纪—二叠纪

多种遗迹参数变化曲线与古温度曲线有显著相关性

（图 ４）。总体上，在中志留纪至密西西比亚纪的温
室期，遗迹多样性和遗迹歧异度指标呈现升高趋

势，而在晚古生代冰期 （ＬＰＩＡ），遗迹多样性和遗
迹歧异度则呈现下降趋势。这表明，温度对动物的

分布和迁移具有重要的控制作用。这种气候变化受

构造演化和植物陆地化的共同驱动。志留纪广西运

动作为全球加里东运动的一部分，导致了古地形抬

升和古陆面积扩大 （Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０２１；Ｓｃｏｔｅｓｅ
ｅｔａｌ．，２０２１）。随后，早泥盆世植物登陆增强了物

理、化学及生物风化作用（图 ４）（ＡｌｇｅｏａｎｄＳｃｈｅ
ｃｋｌｅｒ，１９９８；ＧｉｂｌｉｎｇａｎｄＤａｖｉｅｓ，２０１２）。增强的

风化作用不仅向浅海输入大量的陆源碎屑物之和营

养物质，提高了海洋表层生产力，而且植物光合作

用持续消耗大量的 ＣＯ２，导致大气和海洋中的氧含
量上升（图 ４）。同时，低纬度海水温度下降和海洋
环流加剧进一步加剧了海水氧化，为底栖动物扩散

和功能分化提供了有利条件 （Ｓｔａｃｅｙｅｔａｌ．，２０２４）。
泥盆纪，陆地和海洋生态系统都表现出强烈的光合

作用活动，进一步强化了这一过程 （Ａｌｇｅｏｅｔａｌ．，
２００１；ＲａｖｅｎａｎｄＥｄｗａｒｄｓ，２０１３）。

石炭纪—二叠纪，全球构造运动和碳循环进一

步推动气候向冰室状态演化。海西造山运动持续抬

升古地形，使大陆面积进一步扩张、浅海陆架范围

持续减少（图 ４）（Ｓｃｏｔｅｓｅｅｔａｌ．，２０２１）。与此同
时，种子植物的繁盛和扩张强化了硅酸盐风化作

用，特别是玄武质硅酸盐风化，从而向海洋输入了

大量陆源营养物质 （如磷），促进了有机碳的埋
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藏，并进一步降低了大气中 ＣＯ２ 浓 度 （Ｃｈｅｎ
ｅｔａｌ．，２０２１；Ｊｕｄｄｅｔａｌ．，２０２４）。此外，泛大陆逐
渐聚合削弱了泛大洋东西向洋流循环，并可能诱发

了超级季风，改变大气环流和水循环格局，最终导

致全球 气 候 从 “温 室 期” 过 渡 到 “冰 室 期”

（Ｓｃｏｔｅｓｅｅｔａｌ．，２０２１）。这种气候波动显著影响了
造迹 生 物 的 分 布 和 迁 徙 （Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０１９，
２０２４）。例如，温暖的气候有利于动物活动，从而
形成更多样化的遗迹化石，在早古生代华北、华

南、劳伦古陆、西伯利亚大陆和波罗的大陆的较低

古纬度热带—亚热带地区广泛分布着 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ
潜穴系统 （Ｊｉｎｅｔａｌ．，２０１２；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０１７）。

４　结论和展望
古生代陆地植物通过重构陆－海物质循环和沉积

底质性质，改变了底栖动物的生态行为和生态系统工

程。遗迹化石证据表明，在这一过程中，底栖动物由

早期以表层活动和机会主义快速殖居觅食策略为主的

简单生态系统工程，逐步转向以系统性沉积取食和潜

穴系统为特征的复杂生态系统工程，其演化过程体现

出底栖动物生态空间利用和扰动方式的强化。这一系

列的转变与陆地植物演化带来的风化作用增强、细粒

沉积物增多及有机质稳定输入密切相关。

不同沉积环境对底栖动物响应植物陆地化过程

存在显著不同。海陆过渡环境作为底栖动物登陆的

关键场所，最早表现出对植物陆地化的响应；河流

环境随着植物－沉积环境耦合增强，快速演化为复
杂的生态系统，并记录了底栖动物改造沉积物方式

的转变；湖泊环境，尤其是深湖环境由于缺乏有机

质输入，其复杂生态系统的形成明显滞后。总体来

看，底栖动物对陆地化的响应呈现阶段性和环境分

异特征，遗迹化石在揭示植物陆地化过程中生物－
沉积物相互作用提供关键作用。

未来，应该在全球高分辨率地层框架下，建立

全球遗迹化石数据库，结合定量遗迹学方法对全球

不同地区和不同环境中的数据进行对比研究，进一

步阐明生物－沉积环境协同演化机制，为深化认识
生命演化、生态系统重建及地球系统演化规律提供

更加坚实的理论基础和科学依据。

致谢　感谢两位匿名审稿专家的宝贵修改意见
和建议！
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