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鄂西新滩二叠纪腕足类的群落演变与环境关系

高广宇，肖传桃
长江大学地球科学学院，武汉 430100

摘 要 系统研究了湖北省西部新滩剖面亚丁斯克阶至长兴阶的腕足动物群落演替过程。通过研究区与华南地区及特提斯区

域进行比对分析，结合前人对碳、氧同位素的研究结果，分析了二叠纪腕足类群落演替的规律和区域差异。结果表明：除二叠纪

末的灭绝事件，在乌拉尔统与瓜德鲁普统界限附近及乐平统中共识别出两次腕足类种群的显著分异度变化，且其演替时间都接

近6~8个百万年。前一次体现在冷水种与暖水种的混合过渡现象，后一次体现在个体增大、壳饰发育与个体变小、壳体变薄的不

同分化现象。在气候方面，冰期与季风的强弱作为主要因素从温度及养分来源共同影响腕足类的多样性变化。火山喷发事件

及板块运动改变腕足类生态环境并造成区域的分化。海平面变化既受气候影响也受地壳运动影响，高频的海平面变化不断改

变着腕足类在研究区的生存空间。腕足类在适应不同环境中所发生的壳体形态改变、群落结构演替很好的展示了生物环境对

古环境的响应。

关键词 腕足类；宏演化；群落演替；多样性；二叠纪

第一作者简介 高广宇，男，1994年出生，硕士研究生，古生态与古环境，E-mail: 328130675@qq.com
通信作者 肖传桃，男，教授，E-mail: ctxiao@yangtzeu.edu.cn
中图分类号 Q915 文献标志码 A

0 引言

二叠纪是古生代最后一个纪，在华南发育有比

较连续的地层记录。该时期地壳运动趋于活跃，全

球范围内一系列板块的碰撞导致地史中著名的联合

古陆在二叠纪末期基本形成。这种全球古构造、古

地理的巨变，造成了气候带的明显分异和生物界的

重要变革[1-2]。在二叠纪末期发生的生物灭绝被众多

学者研究，但此次灭绝事件的驱动因素仍在争论

中[3]。作为史上五次大灭绝最为严重的一次，陆地系

统[4]和海洋系统[5]均遭到严重地破坏，其中底栖生物

群遭到重创，几近灭绝。正因如此，中国华南的乐平

统和二叠系—三叠系界线附近是研究程度最高的地

层,其中的地质年代学、生物地层、化学地层综合框架

等均是全球对比的标准[6-10]。
在二叠纪早期，冰期的影响占据着影响生物种

群演化的主要位置，多变的气候是限制生物发展的

主要因素[11]。到二叠纪中期，由季风所产生的气候改

变及水体变化[12-13]从另一方面影响了生物群落的结

构。对于二叠纪末期生物绝灭的过程已也有诸多认

识[4,14-16]，其中起到生物绝灭的推动因素包含海洋缺

氧[17-19]，风化作用增强[20-21] 和高温[22] 等因素。

腕足类是二叠纪广泛存在的底栖滤食性海洋

生物群，可以在不同的环境下做出生态响应，能很

好的反映出当时的古环境变化，因此有助于古环境

重建。一些学者已经对全球二叠纪腕足类宏演化

过程进行了恢复并进行探讨，如 Shen et al.[23]对整个

华南石炭纪晚期至三叠纪早期的腕足类数据进行

了多样性时间变化的研究。但是有关腕足类的多

样性的控制因素，环境变化及响应机制仍缺少研

究。本文选择中扬子区新滩剖面腕足类为研究对

象，通过创建亚丁斯克阶至长兴阶的连续生物多样

性曲线，根据海平面变化及C、O同位素[23]变化分析

控制因素，得到了高分辨率研究的结果并与华南数

据进行比对分析，旨在恢复以腕足类视角所体现到

的古环境的变化。

1 区域地质背景

华南中—上扬子板块是研究二叠纪地层的经典
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区域之一，受控于泛大陆的聚合和裂解活动[24]，期间

受到3个阶段的大规模火山活动影响：1）早二叠世塔

里木大火成岩省[25]；2）中二叠晚期的峨眉山大火成岩

省[26-27]；3）P-T（Permian-Triassic）之交广泛分布于华南

地区的多层火山灰为特征的酸性火山作用[28-29]及历

史时期最大规模的西伯利亚大火成岩省[30-31]。生物

演化经历了石炭纪晚期—乌拉尔世早期的整体稳定

繁荣阶段、瓜德鲁普世的波动阶段以及P-T之交的显

生宙最大规模生物灭绝阶段。气候经历了冰期转温

室转低温转炎热的环境转换[32]。华南板块内沉积相

分异较大[33]，二叠纪期间主要包括浅水台地，斜坡陆

棚，深水盆地（图1）。
新滩剖面位于湖北省宜昌市秭归县三峡大坝上

游约 20 km处。区域地层从下至上为石炭统黄龙组

顶部，下二叠统马鞍山段（梁山组）及栖霞组，中二叠

统茅口组，上二叠统吴家坪组与长兴组，三叠统大冶

组底部。栖霞组与马鞍山段总厚为 212.4 m，其底部

以约 2.8 m马鞍山段（梁山组）黑色泥岩为显著特征

与黄龙组灰岩为平行不整合，下部多发育生屑灰岩

（䗴类，有孔虫类，珊瑚类，腕足类，介形类）且富含藻

屑，中部发育带状及团块状燧石，上部发育黑色瘤状

灰岩。茅口组总厚为178.25 m，其底部发育灰岩夹薄

层白云岩，中下部发育燧石结核及生物碎屑（䗴类，

有孔虫类，腕足类），中部多见藻类发育，上部以生屑

灰岩发育为主，其间夹薄层白云岩且含少量燧石结

核，最顶部为1 m茅口组王坡页岩段。吴家坪组总厚

46.31 m，整体以生屑灰岩（䗴类，有孔虫类，珊瑚类，

腕足类）发育为主，中部含团块及串珠状燧石。长兴

组总厚为37.7 m，整体发育以生屑灰岩（䗴类，有孔虫

类，珊瑚类，腕足类）为特征，顶部发育藻类，含少量

燧石结核。大冶群组最底部有一层薄层泥灰岩，主

体为黑色泥灰岩沉积，富含黄铁矿。

2 研究方法

根据前人的研究，选取出露完整的新滩剖面开

展腕足类研究。剖面的地层、岩性及化石信息主要

来自冯少南等[35]编著的专著《长江三峡地区生物地层

学（3）晚古生代分册》的专著。化石数据采用来自上

述 专 著 及 Rong et al. [36] 编 著 的 专 著 Phanerozoic
Brachiopod Genera of China，在进行腕足种类的校对

之后，得到腕足类的地层分布。由于华南上扬子区

内䗴类较为发育，且牙形石发育不完全，遂将剖面资

料根据䗴带及中国二叠纪最新框架[37]进行时间划分。

按照种级和属级计算简单多样性Ntot：
Ntot＝NFL+NbL+NFt+Nbt （1）
按照种级和属级估算平均多样性Nemsd[38]：
Nemsd=1/2（NbL+NFt）+Nbt （2）
绘制腕足类多样性曲线及趋势投影，并与华南

腕足多样性[23]进行对比分析。其中，FL表示该化石

首现层位位于时间段内，同时其末现层位也位于该

时间段内，称之为单延限分子；bL代表首现层位位于

时间段底界之下，末现层位位于时间段内的化石类

型，Ft代表首现层位位于时间段内，末现层位位于时

间段顶界之上的化石类型，这两种类型统称为半贯

穿分子；bt代表化石首现和末现层位均位于时间段

界线之外的化石类型，称之为贯穿分子[38]。

图 1 华南古板块及早二叠纪华南地块的整体所处位

置 [34]（a）及湖北西部秭归新滩（b）剖面位置图
NC.华北板块;SC.华南板块

Fig.1 (a) Overall location of the South China paleoplate and
the early Permian South China block[34]; (b) location map of Xin⁃
tan section in Zigui, western Hubei (NC = North China Plate;

SC = South China Plate)
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3 结果

3.1 腕足类组合及分布

峡区二叠纪的腕足类相当丰富，从剖面产出共

计 48属 92种（图 2），根据其组合特征可自下而上分

为五个组合。在以下各节中，以自下而上的地层顺

序描述腕足组合，其中具代表性的腕足种类均参考

自Phanerozoic Brachiopod Genera of China专著[36]第二

卷及尚庆华等[39]的研究结果。

3.1.1 栖霞组底部

栖霞组底部的马鞍山段（梁山组）对应亚丁克斯阶，

其出产 Orthotichia chekiangensis-Ogbinia hexaspinosa
组合，Ogbinia hexaspinosa为鄂西栖霞组中下部典型

代表之一。Tyloplecta richthofeni、O. chekiangensis等
广布于华南同期地层。同时Orthotichia也是西特提

斯区腕足类的优势群。

3.1.2 栖霞组中上部

栖霞组中上部对应空谷阶及罗德阶底部，其出产

Cryptospirifer semiplicatus-Tyloplecta nankingensis组合，

常见分子有Cryptospirifer semiplicatus、C. omeishanensis，
C. minor、Tyloplecta nankingensis，Monticulifera sinensis、
Chilianshania chilianshanensis 及 Urushtenoidea chaoi
等。Cryptospirifer这种巨大的冷水隐石燕贝类的大量

富集为本组合首要特点，并常见于亚美尼亚，伊朗，

土耳其的上乌拉尔统至下瓜德鲁普统。

3.1.3 茅口组

茅口组对应罗德阶、沃德阶及卡匹墩阶，主要出

产 Neoplicatifera huangi-Monticulifera hunanensis 组

合，该组合主要代表了茅口组灰岩段腕足类动物群，

其晚期主要出产Neoplicatifera huangi，是华南早二叠

世晚期特征化石之一，属于冈瓦纳冷水动物群。值

得一提的是，该组合出产的Orthotichia暖水型动物

群在新几内亚二叠纪腕足类动物群[40]中同样被发

现，说明该区具有冈瓦纳型冷水动物群和特提斯型

暖 水 动 物 群 过 渡 性 质 。 Cryptospirifer 类 和

Vedeproductus等仅在华南至土耳其一带出现，构成了

独特的腕足动物区。总体生物群面貌以长身贝类和

戟贝类为主体。

3.1.4 吴家坪组

吴家坪组对应吴家坪阶，其出产Tschernyschewia
sinensis-Lopingia ruber组合，主产于吴家坪组下部。

组合分子除了不少为中二叠世延续分子以外，也有

许多新分子出现。其中的Perigeyerella，Waagenites，
Enteletes等都是作为华南生物地层对比的重要分

子[37]。此外，Squamularia在本区十分丰富，种的分异

较为明显。

3.1.5 长兴组

长兴组对应长兴阶，出产 Squamularia grandis-
Richthofenia sinensis组合。在晚二叠世长兴期，长兴

期腕足类动物已经衰退，正形贝类、长身贝类等各类

群的属种数量减少；石燕贝类以光面石燕为主。在

长兴末期的腕足类主要发生身体结构改变，如隔板

增强的Richthofenia，Leptodus等，个体大型化发展的

Squamularia grandis，Tyloplecta yangtzeensis等，其中

首要分子Sguamularia grandis常见于长兴期。

3.2 多样性结果

根据观察到的物种多样性分析了新滩区早、中、

晚二叠世腕足类的种群变化（图2），及理想范围类种

群的变化（图3）。在图3中，多样性曲线可供识别多

样性峰值为4个，通过计算Ntot、Nemsd后，共识别出2个
峰值，为了便于与其他数据及前人研究[23]进行比较，

按照阶划分为6个区域，其中罗德阶和沃德阶为了与

华南研究对应，暂合并为AC一个区域讨论。

腕足类多样性曲线在经历了AA段的平稳发展

后，于AB段早期和中期发生了小幅度的波动，这部

分波动使得在Ntot结果中，腕足类多样性发展有了上

升趋势，这部分上升趋势与华南数据的上升趋势一

致。而AB段末中的Ntot上升趋势与华南数据呈现相

反趋势，腕足类多样性曲线得到了增长，发生了一

定规模的辐射，不过此次多样性曲线增长过后却迅

速在AC段下降至冰点，并在之后又进行一次小规

模增长。这两个峰值之间的变化主要表现在以

Cryptospirifer 为 首 的 一 部 分 冷 水 种 群 消 失 ，以

Orthotichia为首的暖水种群出现，以暖水分子与冷

水分子共同出现在这一阶段为特征。由于这些分

子的高分异度发展，使得Ntot明显在AC段出现多样

性峰值，但华南属级多样性在AC段呈现出先下降

再上升的趋势，与研究结果不同，但华南常驻属级

多样性发展与Nemsd数据实际表现相对一致。随后多

样性曲线在大幅下降之后以略微上升再下降的小

幅度波动姿态发展到AD段末期，与华南数据的显

示结果相近。之后多样性曲线与Ntot曲线于AD&AE
交界处下降至冰点，华南数据中也在E.吴家坪期均

有了下降趋势，其中属级多样性下降幅度巨大。不
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过这一阶段从理想范围数据与Nemsd的曲线上看，种

群的数量变化是较为缓和的，下降幅度仅在二分之

一左右。在AE段的结果显示，种群在冰点过后立

即出现多样性峰值，其中的腕足类除以 Enteletes等
为首的新生分子出现以外，其余分子大多是来自上

2个层位的延续分子。同时AE段Ntot与Nemsd曲线中

的上升趋势与华南数据所显示的趋势都同为上升

趋势。多样性曲线在经历此次峰值之后又回归至

AD段的水准。在最后的AF段，位于末期的数据显

示，种群的数量又达到了一个新的峰值，之后在极

短的时间内发生陡崖式跌落，使得该区域的腕足多

样性跌至零点。其中的华南数据中显示，属级多样

性为上升趋势再下降，常驻属级多样性则一直为下

降趋势。

图 2 中扬子新滩地区二叠纪腕足类种级延限
观测的数据：指实际产出的腕足类分异度；理想范围数据：指在实际产出的数据基础之上加上首现与末现层位出现的延限分子

（如某一分子在一段剖面的上下都有产出，但中部并未产出）

Fig.2 The species⁃level range of Permian brachiopods in Xintan area, Middle Yangtze
(Observed data: actual observed data; Range⁃through data: ideally obtainable data)
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其中，在Nemsd和华南数据中的常驻属级多样性

曲线及科级多样性曲线中共同表明，三者曲线并没

有剧烈波动，而是一直以相对平稳的方式贯穿整个

二叠纪。

4 讨论

在中扬子新滩剖面中保存了完好的腕足记录。

到目前为止，华南牙形石、䗴类、有孔虫、腕足、珊瑚

等生物格架已被记录为中国二叠纪生物地层框架[37]。

华南上扬子环境背景包括建立高分辨率海平面曲

线[41-42]、碳同位素趋势、牙形石氧同位素趋势[43]及锶

同位素比值分析[44]。针对特提斯大区，同样有来自阿

曼、西西里和伊朗的基于腕足壳体的碳同位素及氧

同位素（图 4）[45]。从碳同位素的正偏与负偏可以看

出当前区域的生产力变化与营养水平[46-47]，氧同位素

的正偏意味着温度的升高，冰期的结束等[48]，δ87Sr/

图 3 中扬子区腕足类多样性曲线与华南腕足数据对比

（I：Palaeofusulina sinensis带；II：Neoschwagerina haydeni带；III：Chusenella conicocylindrica带；IV：长兴组）
在Ntot及Nemsd中，均以实线及虚线来区分观测的数据及理想范围数据。Ntot代表的是该时期内多样性的总和。Nemsd与华南常驻属级多样性意义是相同的。E.吴家坪

期为峨眉山火成岩喷发时期与吴家坪时期交界期

Fig.3 Comparison of brachiopod diversity curves in middle Yangtze region and brachiopod data in South China
(Fusulines: I. Palaeofusulina sinensis. II. Neoschwagerina haydeni. III. Chusenella conicocylindrica. IV. Changhsingian Formation)

In Ntot and Nemsd, solid and dashed lines distinguish between observed and range⁃ through data. Ntot represents the total diversity of the period. The E. Wuchaiapingian is an
Emeishan volcanic event
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δ86Sr比值的增长可以看出风化作用是否增强及气候

演变[44]等。通过这些数据可以得到同一个区域的生

物多样性在不同环境下做出了不同的改变，或者假

设在全球变暖的情况下，局部区域的生物是否能对

全球变暖做出响应变化。Ntot曲线代表短延限分子，

以化石产出记录为对象、以时间段为单位的编目式

物种多样性统计分析，较好体现出生物群辐射及灭

绝的强度，方便对比每个时期之间的种群变化趋势，

可与华南数据的多样性指数作对比；Nemsd曲线代表长

延限分子，以常驻腕足类分子为对象，与华南常驻多

样性意义基本一致，展示了生物群的整体趋势，理想

范围数据为实际观测数据的补充，纠正了因实际化

石产出带来的偏差。在环境对比方面，选择了基于

观测数据和理想范围类数据的多样性曲线为主进行

图 4 腕足多样性曲线与华南碳同位素趋势（改自 Shen et al.[37]），阿曼、西西里和伊朗的

基于腕足壳体的氧同位素 [45]及海平面曲线 [42]

Fig.4 Diversity curves and carbon isotope trends of brachiopods in southern China (modified from Shen et al.[37]),
Oman, Sicily and Iran, based on brachiopod shell oxygen isotopes[45] and sea levels[42]
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分析（图 4）。在AA段至AB段，Ntot曲线与华南数据

相对一致，整体呈上升趋势，说明该阶段的多样性呈

现增多趋势，而多样性曲线并无上升趋势，处于波动

阶段，Nemsd趋势较为平稳，表明该阶段的上升趋势并

非是腕足类发生了辐射引起的，而是整个华南腕足

类种群的演变造成了这种结果。在AB段至AC段，

Ntot出现了峰值，与华南数据呈现相反趋势，通过多样

性曲线可以看出，峰值的出现是由于强烈波动与上

升趋势共同引起的结果，这说明该时期出现了区域

上的独特变化，在区域上产生了辐射，与华南大区产

生了分异。在AC至AD段，多样性曲线与Ntot曲线在

AC段中期出现回落但在AD早期呈现略微上涨趋

势，表明研究区与华南大区进入趋同阶段；通过Nemsd
曲线可以看出，AC至AD的整体阶段是较为平稳的，

与华南数据中的常驻多样性较为接近，展示了生物

群的整体稳定性。在AD段末，所有曲线都呈现略微

的下降趋势，但与同时期的华南数据中属级多样性

的大幅度跌落相比，是较为稳定的，其中华南数据中

常驻属级多样性发生了小幅跌落，说明整个大区出

现了腕足类危机，但研究区未受到过多影响；或者是

整个华南数据的置信区间被过分估算，高估了危机

程度。最后在AE段至AF段，腕足类在早期出现了

大范围辐射之后，进入稳定发展状态，所有的曲线趋

势基本一致。其中，AF段中华南属级曲线相对其他

曲线偏高是华南乐平动物群的最深入研究[23]导致，因

此常驻属级多样性更为可信。

4.1 影响因素

4.1.1 冰期的影响

在乌拉尔世，腕足类的多样性曲线的发展趋势

较为平缓，研究区中主要为Tyloplecta等为首的冷水

分子作为观察对象，通过多样性曲线可以看出，腕足

类在经历了AA段的平稳发展后，于AB段中部数量

下降，最后在AB段末有了明显的增长。但根据Ntot
结果及华南数据显示（图 3），二者曲线在AB段的整

体趋势较为平稳，并且渐有上升趋势，对比分析得出

研究区冷水分子在AB阶段的下降更可能是由于地

层缺失导致。由于石炭纪冰期消融的主幕发生在此

阶段，并一直持续到瓜德普鲁统末期，且通过AA及

AB阶段的 δ18O数据[45]（图4）得出，负偏信号指示了腕

足类从乌拉尔世早中期同样处在冷水环境中。而研

究剖面中亚丁斯克阶的黑色钙质泥岩，空谷阶的黑

色团块燧石及黑色碳质泥岩反应了缺氧的环境。因

此较低的温度加上贫瘠的环境有可能是造成多样性

曲线平缓的主要原因。

在剖面的栖霞组岩性中，生屑灰岩的生屑种类

为䗴类，有孔虫类，珊瑚类，介形类，腕足类。其中

䗴类、有孔虫及藻类的大量发育表明浮游生物所处

环境较好，说明表层水体开始出现变暖迹象，这与水

体分层观点是一致的[49]。在针对牙形石氧同位素的

研究中表明[43]，乌拉尔世中后期 δ18O同样开始出现

正偏趋势。所以水体温度的逐渐上升为腕足类的多

样性发展提供有利条件，从而在多样性曲线中呈现

上升趋势。在新滩剖面中，以Hayasakaia为顶峰代

表所出现的皱纹珊瑚中表明，珊瑚均为小型—中小

型个体，反映了冷水洋流的存在[50]。不过需要注意

的是，在研究剖面中所体现出的珊瑚物种的分异度

往往和腕足类繁盛呈负相关关系，当珊瑚分异度高

时，腕足类就相对较低,这种对立关系在当今的红海

仍然存在[51] 。关于这一点，除了盐分因素影响以

外，珊瑚与腕足的竞争关系主要在于其都是滤食性

的，同时腕足幼体对固着底质有一定要求（比如想固

着在珊瑚表面就较为困难）。所以，作为底栖生物的

腕足类，生存条件受水体环境及生物竞争的双重

影响。

4.1.2 季风的增强

在乌拉尔世末期至瓜德鲁普世早期阶段，联合

古大陆已基本进入联合完成阶段，赤道附近的中央

盘古山脉隆起，使位于南北半球的高纬度冰川和赤

道之间形成温度梯度[52]，同时特提斯洋作为赤道附

近的大型暖池，控制着季风的大小及位置[52]，使特提

斯大区进入温室气候并发育出特殊的季风系统。这

种“超级季风”气候使陆地的生物化学风化作用增

强[53-54]，加速了养分向海洋的补给过程。空谷阶上部

的瘤状灰岩表明，洋流出现了增强[55]，养分通过洋流

输送进海洋可能是该时期腕足辐射的主要原因。研

究表明，导致这次辐射的因素与奥陶纪生物大辐射

极为相近的[56]。通过分析腕足类多样性曲线发现，

曲线进行了两个阶段式的演变。第一段演变于AB
末期，结束于AC早期，种的分异度明显大于属的分

异度，这样的趋势证明了水体营养结构较好且环境

稳定。第二段演变始于AC早中期，结束于AC中期，

属级之间出现了变化，以Orthotichia等为首的暖水

分子占据了主要演化位置，而Neoplicatifera等冷水

分子与 Cryptospirifer分别出现了凋零与消失现象。
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这些分子之间的变化揭示了水体由冷转暖的过程，

且该时期 δ18O的升高同样证实了这一过程[43]。通过

上述结果及前人的研究[12-13]可以看出，巨型季风不仅

改善了水体营养结构，加速了水体循环，甚至对冰川

消融也起到了一定作用，导致水体从冷水快速转变

为暖水，最终导致腕足类群在相对短时间发生改变。

另一方面，该时期发育的白云岩也说明在乌拉尔世

末期至瓜德鲁普世早期阶段之间有强烈的蒸发作用

存在。蒸发作用会使水体产生强烈的上升流，使洋

盆深处的缺氧水被带到上层位置，加上该时期的华

夏古陆隆起使得浅海和小洋盆之间的水体交换加

快，最终导致腕足动物群在研究区与华南大区同样

环境下的不同种群分异。在图 3的沉积相中可以看

出，整个栖霞组经历了从深水陆棚相到浅水台地相

的转变，同时在转变过程中，研究区由于受到季风的

影响使得环境更加复杂多变。在两段辐射的中间只

观察到湖北特有种 Monticulifera 及 Songzichonetes
sanxiaensis，两者身体皆小型化且两壳扁平，不仅更

益于适应上述复杂多变的环境，同时也是对上述环

境的一种印证。不过二段式发展并没有在华南动物

群中体现，这种不同的结果说明了研究区受到了空

间限制作用影响，但华南种群体现的衰败也同样体

现在冷水种的减少，且内蒙古地区同样有混生现

象[57]，说明位于中二叠世不稳定系统下环境的一

致性。

在同为中扬子板块的四川渡口剖面茅口组的研

究中，在冰川融化过程呈现了从间冰期到大冰期的

转换[58]。通过对氧同位素趋势（图4）可以看出，在瓜

德普鲁世晚期，δ18O负偏移的趋势预示了气候的变

化[48]，这意味着该区域腕足类所在的环境正在变冷，

在时间线上与在卡匹墩期末期的Kamura寒冷事件[59]

呈现一致性。从剖面的观测来看，茅口组中期AC和

AD段多发育含藻类、䗴类及有孔虫等大量生屑灰岩

与白云岩，整体沉积环境以浅海台地为主。腕足的

多样性在观测数据中接近零点，理想范围数据显示

多样性下降一半左右，并一直稳定。通过碳同位素

的波动信号表明生产力出现了高频变化，印证了浮

游生物大量繁盛，争夺了底栖生物的氧气与养分资

源[60]，使腕足在实际观察数据中位于低值。但从多样

性的理想范围数据的表现来看，腕足类动物群只是

不能适应研究区的环境，转移到研究区之外，如当研

究区在深水环境转浅水环境再转深水环境过程中，

深水生物会发生转移现象。在理想范围数据中，腕

足以 Squamularia，Araxathyris，Cathaysia为主要研究

对象。其中 Squamularia个体发育较大，多见于碳酸

盐台地当中[61]，Cathaysia个体较小，壳体较薄，在华

南多发育于硅质岩中见于半深水—深水环境中[62] ，
两者说明研究区附近同时存在上述两种环境。在卡

匹墩期的Kamura事件中，腕足类群并未受到影响，

但珊瑚遭受了强烈影响[63]。从整体上看，研究区的茅

口组经历了早期的变暖至末期变冷的一个过程，并

在末期出现了一次大的海退事件[58] 。综合上述因素

的影响，腕足类多样性在剖面中显现度较低，但延续

性并未中断，发展趋势依旧良好。

4.1.3 灭绝

前乐平统危机在剖面中的体现为 1 m厚的黏土

岩段，AD段末尾中未观测到腕足存在的迹象（图

3）。在经历了灭绝第一幕的前乐平统事件及峨眉

山火成岩省事件之后，AE段初的腕足多样性在剖面

达到二叠纪的峰值，有延续而来的 Spinomarginifera,
Squamularia,Cathaysia等延续分子，也有Perigeyerella，
Waagenites，Enteletes等新生分子出现。腕足种群出现

了多元化发展，其中代表性的Tyloplecta为假疹发育的

老分子，Squamularia为体型较大的分子，Edriosteges,
Spinomaraginifera为壳刺发育的新分子。此次的发展

和海平面的快速升高与营养的迅速补给（事件造成

了强烈的陆地风化作用，使陆源物质大量进入海洋）

有密切的关联[64]。沉积表现也多为硅质岩及藻泥晶

灰岩，䗴类及有孔虫等未在剖面位置显现。在峨眉

山事件中心，华南腕足类显示种级的灭绝率为87%，

但属级灭绝只有 30%[23] ，而从剖面上的响应结果来

看，大部分辐射中的分子都来源于延续分子的异化，

Nemsd数据与华南腕足类科级数据中显示，两者的曲线

发展方式都是较为平稳的。这说明以往的G-L事件

的确是引起生物种群变化的因素之一[65-66]，但被过分

高估了其破坏能力，至少在腕足中是这样的。

在吴家坪早期到长兴末期，腕足以较稳定的方

式发展。其中壳刺类及大型腕足类的发展可能与大

量的发育的碳酸盐台地有关[67]，而小型化，壳体较薄

且壳饰弱化的种存在于深水缺氧和营养贫瘠环境

中。这一点与二叠纪初期是一致的，具代表性的

Tyloplecta贯穿整个二叠纪。在P-T事件中，研究区内

腕足呈现了灭绝的结果，与华南动物群中的的长身

贝目、扭月贝目、石燕目和直形贝目等均灭绝[23]呈现
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出一致性。关于灭绝前AF段的峰值，作者认为是环

境出现差异性导致的。在浅海台地环境中，δ13C出现

负漂，通过生产力的下降可以看出区域内的浅水生

物群落的消失给了腕足爆发性增长的时机，需要注

意的是长兴晚期的变冷事件限制了珊瑚的发展[68]，减
少了底栖生物的竞争。而深水环境的腕足此时同样

存在，这样导致同一区域内存在的多种环境使腕足

的种群分异度明显增加。随后的灭绝事件，作者更

支持西伯利亚火山的喷发可能是造成环境剧变的诱

因这一观点[3] ，同时也是气候变暖，海洋环境恶化的

催化因素。大气环境的剧变与大规模海退事件使浅

海发生了强烈的破坏作用，海水的酸化与快速升温

的观点[69]被广泛接受。在深水中，体系的崩坏甚至早

于浅水，这一点从高纬度的硅质海绵崩坏可以体

现[70]。洋流是一直存在的，因火山喷发造成缺氧且缺

营养的水会极大的限制深水腕足的生态位，通过扩

散作用进一步影响到浅海[70]。在浅海中，表层水受到

酸化高温[71]等影响，大规模海退事件[72]使生存空间减

少。在这种情况下，腕足的生存空间接近阈值，最终

导致该区域内腕足的灭绝。

4.2 区域特点及存在问题

在研究区中，腕足类受到区域相变等控制，出现

了区域上的特有结果。在研究观察到的腕足分异数

据中，AB-AC与AD-AF在环境反映中出现了较高的

相似性，二者都产生了腕足类种群变化，每一段都由

多种环境（温度变化，海平面变化等）共同驱动，导致

一个时期的较高分异度，在Ntot及Nemsd曲线上呈现出

两个峰值的结果。二者都在 δ13C表现中发生了高频

的波动，而且都经历了 δ18O的负偏移，同时具有转温

室的迹象及洋流影响显著增强[73]。在洋流影响方面，

前者洋流的增强表现为使Cryptospirifer等分子在华

南至土耳其一带形成独特的腕足区，这是由于底栖

固着类生物想要扩散到其它较远区域只能依赖水体

的流动[74-75]，后者的表现为使Edriosteges等分子为了

更好的固着于海底而高度发育壳刺[64]。但这一现象

并没有很好的在华南数据中体现出来，仅有一小部

分能从Nemsd曲线中看出趋势，如AB段及AD段。而

且通过耦合地壳活动发现，这两次事件变化之前都

有火山活动[76]，与火山活动时间的间隔呈现缩短趋势

并且出现了强烈的环境变化，最后在PT事件中出现

了高度融合，这部分原因还有待研究。

5 结论

在上述对早—中二叠世的研究中表明，冰期所

产生的气候变化影响着研究区腕足的多样性变化。

水体的分层及生物间的竞争关系也起到了一定的限

制作用。在冰期消融期间，研究区域出现了冷水分

子与暖水分子的混合过渡带。温室效应及“巨型季

风”使陆源营养物质注入海洋并对腕足类的辐射起

到了间接催化作用。在华南构造运动下，研究区的

茅口组早期经历了深水陆棚相至浅海台地相的转

变，环境产生了不同的变化，使腕足类动物群在针对

同一区域的不同环境得到了多元化发展。在晚二叠

世，Kamura事件，峨眉山和西伯利亚火山事件相继发

生，但通过腕足表现来看，前两者的影响并没有造成

灾变级影响，反而西伯利亚火山事件带来了无论是

整个生态系统还是局限环境的灾难性破坏，从上至

下贯穿整个生态域。腕足类在二叠纪中期与晚期都

发生了种群及形态的改变，在区域上呈现了特有的

结果，且两个阶段的演变方式和原因都与气候变暖

有关，每个阶段峰值之间接近 6~8个百万年，每一个

峰谷之间的变化都在2个百万年内，但由于展示的仅

是该区域腕足类所体现的变化，因此具体的原因还

需要通过后续开展对不同生物之间的多样性来研究

补充。
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Permian Brachiopods in Xintan, Western Hubei:Community evolution
model and response to environmental changes

GAO GuangYu，XIAO ChuanTao
School of Geosciences, Yangtze University, Wuhan 430100, China

Abstract：A systematic study of the succession process of the brachiopod community from Artinskian to Changhsin⁃
gian at Xintan，western Hubei Province is described. The causes and regional differences within the Permian brachio⁃
pod community succession were analyzed by comparative analysis of the study area，South China area and Tethys ar⁃
ea，combined with previously reported carbon and oxygen isotope values. Except for the extinction events at the end
of the Permian，two significant changes were identified in brachiopod populations near the Cisuralian/Guadalupian
and Guadalupian/Lopingian epoch boundaries in the Permian about 6⁃8 million years apart. The first change was evi⁃
dent in the mixed transitions of cold-water and warm-water species，and the latter is seen in various differentiation
phenomena（individual enlargement，development of shell ornamentation and individual shrinkage，and shell thin⁃
ning）. The strengths of the ice age and monsoons were the main climatic factors，when temperature and nutrient
sources jointly affected brachiopod diversity. Volcanism and plate movements changed the brachiopods’ecological
environment and caused regional differentiation. Sea-level changes were affected both by climate and crustal move⁃
ment. In the study area，highly frequent sea-level changes constantly altered the living space of the brachiopods. The
changes in shell shape and community structure succession of brachiopods were adaptations to different environ⁃
ments，showing the response of the biological environment to the paleoenvironment.
Key words：brachiopods；macro evolution；community succession；diversity；Permian
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