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　　提要　文中通过对晚二叠世长兴期（Ｃｈａｎｇｈｓｉｎｇｉａｎ）至晚三叠世瑞替期（Ｒｈａｅｔｉａｎ）全球１　４２１个化石点采集到

的９　９３４条腕足动物化石数据分成九个期进行统计分析，总结出腕足动物随时空分布变化的基本模式。从腕足动

物类群的构成上来看，晚二叠世长兴期长身贝目分子占全球总属数４４％，占据绝对的主导地位，其次为占１４％的

石燕目，另外７目均不超过１０％。经过二叠纪末生物大灭绝事件，长身贝目、直形贝目和正形贝目到早三叠世蒂纳

尔亚期（Ｄｉｅｎｅｒｉａｎ）完全消失，而小嘴贝目、准石燕目、穿孔贝目和无窗贝目在早三叠世奥伦尼克期（Ｏｌｅｎｅｋｉａｎ）之后

开始逐渐恢复，共同成为三叠纪中后期腕足动物的主要组成分子。从纬度分布上来看，晚二叠世长兴期，腕足动物

主要分布于北纬４０°到南纬８０°之间，而科级分异度最高的区域则主要位于北纬０—４０°和南纬３°—６０°；二叠纪末大

灭绝事件后，早三叠世格里斯巴赫亚期（Ｇｒｉｅｓｂａｃｈｉａｎ）的腕足动物残存于北纬０—４０°和南纬５０°—６０°区间内，到蒂

纳尔亚期仅在北纬０—４０°范围内有极少量腕足动物记录，奥伦尼克期腕足动物开始恢复也是从北纬０—４０°和南纬

５０°—６０°逐渐向两侧扩大，到晚三叠世几乎遍布全球。
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１　前　言

晚二叠世长兴期（Ｃｈａｎｇｈｓｉｎｇｉａｎ）至晚三叠世
瑞替期（Ｒｈｅａｔｉａｎ），地球发生了一系列重大事件，全
球的地质、地理和生态环境以及生物群面貌都发生
了巨大的改变：泛大陆从聚合状态转入裂解阶段
（Ｂｌａｋｅｙ，２００８；Ｂｏｕｃｏｔ　ｅｔ　ａｌ．，２００９；Ｍｕｔｔｏｎｉ　ｅｔ　ａｌ．，

２００９；Ｖｅｅｖｅｒｓ，２０１３）；而生物界在二叠纪－三叠纪之
交，遭受了地质历史时期最大的生物灭绝事件后的
萧条期后，进入了长期的生物复苏和辐射时期（Ｅｒ－
ｗｉｎ，１９９６，２００６；Ｅｒｗｉｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００２；Ｓｈｅｎ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１１；Ｓｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１１；Ｃｈｅｎ　ａｎｄ　Ｂｅｎｔｏｎ，２０１２）；
古气候方面，石炭纪—早二叠世的冰室效应阶段结
束后逐渐进入温室效应阶段，而三叠纪则进入了一
个前所未有的高温期（Ｊｏａｃｈｉｍｓｋｉ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２；Ｓｕｎ
ｅｔ　ａｌ．，２０１２；Ｃｈｅｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３；Ｒｏｍａｎｏ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１３；Ｃｈｅｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６），受此影响，海洋底栖腕足

动物在此期间发生了明显的属种更替（Ｓｈｅｎ　ａｎｄ

Ｓｈｉ，１９９６，２００２；Ｃｈｅｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００５，２００６；Ｓｈｅｎ　ｅｔ

ａｌ．，２００６；Ｃｌａｐｈａｍｅｔ　ａｌ．，２００９）。晚二叠世长兴

期，腕足动物的属种多样性达到了二叠纪的巅峰，共

计２１４属。以长身贝目（Ｐｒｏｄｕｃｔｉｄａ）分子为主，另

外还有石燕目（Ｓｐｉｒｉｆｅｒｉｄａ）、直形贝目（Ｏｒｔｈｏｔｅｔｉ－

ｄａ）、小嘴贝目（Ｒｈｙｎｃｈｏｎｅｌｌｉｄａ）、穿孔贝目（Ｔｅｒｅ－

ｂｒａｔｕｌｉｄａ）、准 石 燕 目 （Ｓｐｉｒｉｆｅｒｉｎｉｄａ）、无 窗 贝 目

（Ａｔｈｙｒｉｄｉｄａ）、正形贝目（Ｏｒｔｈｉｄａ）和舌形贝目（Ｌｉｎ－

ｇｕｌｉｄａ），共计９目。在二叠纪末的大灭绝事件后，

三叠纪腕足动物则以小嘴贝目、准石燕目、穿孔贝目

和无窗贝目分子为主，还包括新出现的分类单元鞘

壳贝目（Ｔｈｅｃｉｄｅｉｄａ）。探寻腕足动物群面貌及其纬

度分布的演化正是本文的主要研究内容。
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２　研究区和研究范围

本文研究的范围包括晚二叠世长兴期至晚三叠

世瑞替期，共跨越８个期，５千３百万年（插图１）。
本文已记录的晚二叠世长兴期和三叠纪地层及腕足

动物化石主要分布在中国华南和新西兰、中亚、东
欧、西欧、西伯利亚、北美西部以及阿拉斯加等地。

插图１　晚二叠世和三叠纪标准年代地层划分及区域年代地层对比，二叠纪地层主要参考Ｓｈｅｎ等（２０１３），

三叠纪地层参考Ｂａｌｉｎｉ等（２０１０），Ｌｕｃａｓ（２０１０），Ｏｇｇ（２０１２）和Ｌｅｈｒｍａｎｎ等（２０１５）。

Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｕｐｐｅｒ　Ｐｅｒｍｉａｎ　ａｎｄ　Ｔｒｉａｓｓｉｃ　ｓｔａｇｅｓ　ａｎｄ　ｓｕｂｄｉｖｉｓｉｏｎ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ　ｒｅｇｉｏｎｓ．Ｐｅｒｍｉａｎ　ｔｉｍｅｓｃａｌｅ　ｉｓ　ａｆｔｅｒ　Ｓｈｅｎ　ｅｔ　ａｌ．（２０１３）

ａｎｄ　Ｔｒｉａｓｓｉｃ　ａｆｔｅｒ　Ｂａｌｉｎｉ　ｅｔ　ａｌ．（２０１０），Ｌｕｃａｓ（２０１０），Ｏｇｇ（２０１２）ａｎｄ　Ｌｅｈｒｍａｎｎ　ｅｔ　ａｌ．（２０１５）．
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３　研究数据和方法

本文采用的数据，主要来自于图书馆以及在线电
子资源中查找和下载的已公开发表的文献，并使用中
国科学院南京地质古生物研究所张华所设计建立的

腕足动物数据库（Ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄ　Ｄａｔａｂａｓｅ　１．１）作为数据
录入及管理的平台，将具有清晰地层记录和分类描述
的资料，以种出现为单条记录，逐一手动录入，建立了
包括腕足动物分类、产地、层位、系统分类信息、地理
位置和参考文献在内的腕足动物数据库。这一数据
库包括全球晚二叠世长兴期和三叠纪１　４２１个化石
点的腕足动物资料，共计９　９３４条出现记录，分属２
４５８种、４８２属、１０５科、１１目（柯妍、曾勇，２０１６）。
将这些数据按照产出层位和年代，划分为９个

时期：晚二叠世长兴期（Ｃｈａｎｇｈｓｉｎｇｉａｎ），早三叠世
格里斯巴赫亚期（Ｇｒｉｅｓｂａｃｈｉａｎ）、蒂纳尔亚期（Ｄｉｅ－
ｎｅｒｉａｎ）和奥伦尼克期（Ｏｌｅｎｅｋｉａｎ），中三叠世安尼期
（Ａｎｉｓｉａｎ）和拉丁期（Ｌａｄｉｎｉａｎ），晚三叠世卡尼期
（Ｃａｒｎｉａｎ）、诺利期（Ｎｏｒｉａｎ）和瑞替期（Ｒｈａｅｔｉａｎ）；并
将每个期的数据按照古纬度位置从南到北平均分为

１８个纬度带，以期了解晚二叠世长兴期到三叠纪末
腕足动物随时空演变的规律。

４　晚二叠世长兴期和三叠纪腕足动物
构成演变

　　由于无法获得全球所有甚至多数产地具体的标
本数量信息，因此使用属级分类单元进行二元数据
统计分析。统计结果表明，腕足动物在晚二叠世长
兴期到三叠纪末经历了一个灭绝、残存、萧条、复苏－
辐射、灭绝的过程，而与此同时，全球腕足动物的系
统构成也在不断变化着（插图２）。
晚二叠世长兴期腕足动物共计２１４属５７科９

目，其中长身贝目分子分异度最高占属数的４４％，
其次是石燕目占１４％，直形贝目占９％，这３目腕足
动物将近占到全球总数的三分之二，小嘴贝目和穿
孔贝目各占８％，无窗贝目和准石燕目各占６％，正
形贝目和舌形贝目属种多样性较低，分别占４％和

２％。在长兴期末期，这些腕足动物绝大多数灭绝
了，仅有少数分子残存到早三叠世，直形贝目则全部
没能越过二叠纪－三叠纪界线。

插图２　晚二叠世长兴期和三叠纪各时期腕足动物记录的各个目的数量

Ｇｅｎｅｒｉｃ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｐａｔｔｅｒｎ　ｏｆ　ａｌｌ　ｂｒａｃｈｉｏｐｏｄ　ｏｒｄｅｒｓ　ｆｒｏｍ　Ｃｈａｎｇｈｓｉｎｇｉａｎ　ｔｏ　Ｒｈａｅｔｉａｎ．

　　二叠纪－三叠纪之交的大灭绝事件，给腕足动物
带来了致命性的打击，二叠纪末腕足动物科灭绝率
为６８％，属灭绝率达到８７％，具有灾变性质（柯妍、

曾勇，２０１６）。早三叠世格里斯巴赫亚期腕足动物共
计２８属１８科８目，其中有２１属为从长兴期经历二
叠末生物大灭绝事件延续下来的。这一时期腕足动
物整体分异度较低，长身贝目分子分异度依然占全
部属的２５％，小嘴贝目则上升到了１８％，石燕目的
份额基本没有变化，和舌形贝目各占１４％，正形贝

目分子增加到了１１％，穿孔贝目和准石燕目各占

７％，无窗贝目则缩减到４％。这些大灭绝后的残存
分子很快灭绝，到蒂纳尔亚期时，腕足动物只有５属

４科３目，分异度极低，仍处于二叠纪末大灭绝后的
残存期，仅剩的小嘴贝目、准石燕目和舌形贝目所占
份额分别为４０％、４０％和２０％。根据华南地区的研
究表明，相较于双壳类和腹足类，腕足动物在二叠纪
末生物大灭绝事件后的萧条期更长，其复苏可能经
过５百万年的时间（Ｅｒｗｉｎ　ｅｔ　ａｌ．，２００２；Ｌｅｈｒｍａｎｎ
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ｅｔ　ａｌ．，２００７）。奥伦尼克期时，腕足动物仍处于灾后
萧条期，但腕足动物多样性却有了明显的回升，达到

３３属１８科６目。其中已经不含二叠纪型的属种，
腕足动物的整体面貌已与二叠纪截然不同，穿孔贝
目跃升为分异度最高的分子，占到全部属的３６％，
小嘴贝目也上升到了２４％，另外舌形贝目占１５％，
仅这３目的分子，就占到奥伦尼克期腕足动物属数
的四分之三，剩下的准石燕目和无窗贝目各占９％，
石燕目则仅有６％。
来自中国华南地区的证据表明，晚二叠世长兴

期到早三叠世印度期（Ｉｎｄｕａｎ），腕足动物出现了显
著的小型化趋势，腕足动物的个体变小，壳体变薄，
壳饰弱化，使得腕足动物的比表面积增大，这是对当
时水体深度增加、静水压力增大、水体含氧量减少和
食物减少的不利环境的适应反馈。同时，腕足动物
的壳宽变小、壳长增大、壳的长／宽比增大使得壳体
变窄，减小水流带来的阻力从而增强活动性，这也有
利于腕足动物在营养短缺的环境中获取食物。另
外，伸展性强的纤毛环和具密集假疹的壳体，如折边
贝（Ｐａｒｙｐｈｅｌｌａ）和特提斯戟贝（Ｔｅｔｈｙｏｃｈｏｎｅｔｅｓ），都
能增加腕足动物在不利环境中的捕食和呼吸（Ｈｅ　ｅｔ
ａｌ．，２０１４，２０１６）。一些无法适应环境转变的特化类
型则被逐渐取代。
中三叠世安尼期（Ａｎｉｓｉａｎ），腕足动物开始大量

出现并很快得到复苏进入辐射期，全球腕足动物多
样性显著上升，共有腕足类１２２属４３科，分属于６
目。小嘴贝目和准石燕目分子的多样性显著提高，
分别占到总属数的３２％和２７％，这两目的分子即使
在早三叠世蒂纳尔亚期腕足动物多样性极低时也占

据较大比重，穿孔贝目则略有下降，占到２５％，它们
占本期全部腕足动物的８５％，无窗贝目的份额变化
不大，占到全部属的１１％，舌形贝目缩减到４％，而
石燕目分子则在这一时期急剧减少到不足１％，且
实际上只有单属单种的一个记录。拉丁期（Ｌａｄｉｎ－
ｉａｎ）全球腕足动物分类单元明显减少，共有腕足类

６９属２８科６目，与安尼期相比科数减少超过了

１／３，属数减少了４３％（柯妍、曾勇，２０１６）。但从整
体上看来，中三叠世全球并没有明显的灭绝事件，腕
足动物处于相对稳定的复苏－辐射期，而造成拉丁期
属种减少可能与建立过多安尼期地方性属种以及工

作精度有关（孙东立、沈树忠，２００４）。拉丁期腕足动
物中仍然是小嘴贝目、准石燕目和穿孔贝目占据主
导地位，但所占份额均有所减少，无窗贝目和舌形贝
目的份额均有所上升，分别占到本期总属数的１７％

和７％。鞘壳贝目的分子虽然所占份额不多，仅

１％，但其为三叠纪首次出现。
晚三叠世期间，全球海域稳定扩大，世界广泛发

育碳酸盐沉积，气候适宜，腕足动物进入稳定的发展
辐射期，腕足动物的成种速率与规模显著增加。卡
尼期共有腕足类１６０属４５科８目，依然以小嘴贝
目、准石燕目和穿孔贝为主，且份额变化不大，分别
占到全部属的３１％、２２％和２３％。无窗贝目和舌形
贝目所占份额继续缩小，分别为１６％和３％。鞘壳
贝目分子则较拉丁期有所增长，达到３％。其余３
目总共所占份额不足２％，且多为仅有单属的单一
未定种记录，仅在本期出现。诺利期共有腕足类

１３６属４１科６目，仍以小嘴贝目、准石燕目和穿孔
贝目为主，小嘴贝目和准石燕目份额与卡尼期相差
不大，分别为本期总属数的２９％和２４％，穿孔贝目
则增长到了３１％。无窗贝目和舌形贝目仍然呈下
降态势，各占１０％和１％，鞘壳贝目分子则增长到了

４％。这一时期腕足动物的多样性达到了长兴期大
灭绝以来的顶峰。经过了晚三叠世辐射高峰期，瑞
替期腕足动物属种分异度明显下降，进入了三叠纪
末的大灭绝期。瑞替期共有腕足类６３属３１科６
目，腕足动物构成与诺利期大体上相同，小嘴贝目、
准石燕目和穿孔贝目各占本期总属数的３５％、１９％
和２４％，小嘴贝目有所增加而其它两目减少。无窗
贝目、鞘壳贝目和舌形贝目均有所增加，分别为

１６％ 、５％和２％。瑞替期可延至早侏罗世赫唐期的
只有１４属，灭绝率为７８％，总灭绝率为９．８／Ｍａ，仅
次于晚二叠世长兴期末的大灭绝。三叠纪末的灭绝
事件使得腕足动物群发生了实质性的变化，古生代
类型强烈衰退和灭绝，退出了历史舞台。

５　晚二叠世长兴期和三叠纪腕足动物
纬度分布和多样性演变

　　统计结果表明，晚二叠世长兴期，腕足动物主要
分布于北纬４０°到南纬８０°之间，而科级分异度最高
的区域则主要位于北纬４０°到南纬６０°之间；受二叠
纪末生物大灭绝的影响，早三叠世腕足动物分布比
较局限，中三叠世开始腕足动物分布区域逐渐扩散，
到晚三叠世腕足动物分布则更为广泛，从北纬９０°
到南纬８０°之间均有分布，而出现科最多的区域则
主要位于北纬６０°与赤道之间（插图３）。对不同纬
度带的腕足动物科的多样性统计分析表明，晚二叠
世长兴期和三叠纪的腕足动物丰度在不同古纬度
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插图３　晚二叠世长兴期和三叠纪腕足动物科纬度分布图
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带之间有显著的差别，尤其多样性峰值的分布范围
在研究期内发生了明显改变。

５．１　晚二叠世长兴期腕足动物纬度分布
晚二叠世长兴期腕足动物多样性的最高值位于

北半球０—２０°纬度带内，其次是南半球５０°—６０°和
北半球３０°—４０°纬度带。晚二叠世长兴期腕足动物
共计５７科，在北纬０—２０°纬度带内，腕足动物共４２
科（约占全球腕足动物的７４％）；在南纬５０°—６０°和
北纬３０°—４０°纬度带内，腕足动物各３３科（约占全
球腕足动物的５８％）。这三个纬度带内的腕足动物
囊括了长兴期全球腕足动物所有的科。此阶段腕足
动物多样性最高的地区主要包括中国华南地区和喜

马拉雅地区。

５．２　早三叠世腕足动物纬度分布
受Ｐ／Ｔ灭绝事件的影响，早三叠世腕足动物的

物种多样性降到了最低点。格里斯巴赫亚期腕足动
物多样性的峰值位于北半球１０°—２０°纬度带内，其
次是北纬０—１０°区域，分别占到全球总科数的９４％
和５０％，同时在南纬４０°—５０°纬度带内仍有３科腕
足动物在此生存。此阶段腕足动物集中分布于中国
华南地区。
蒂纳尔亚期全球仅有９个腕足动物数据记录，

沿特提斯洋北岸分散于北半球０—４０°区域内。
奥伦尼克期的腕足动物主要分布于南纬２０°

到北纬７０°范围内，在南纬５０°—６０°纬度带内也有

２科记录，而多样性较高的区域仍然位于北纬０—

４０°范围内，囊括了本期全球腕足动物所有的科，没
有表现出特别明显的峰值，仅在北纬１０°—２０°和

３０°—４０°纬度带内表现出稍高的丰度，分别占到全
球总科数的６１％和５６％。这一时期内腕足动物
多样性最高的地区为北美地区和俄罗斯滨海边

疆区。

５．３　中三叠世腕足动物纬度分布
中三叠世安尼期腕足动物多样性明显增加，从

南纬８０°到北纬８０°均有分布，但最高多样性区域则
位于北半球０—５０°之间，本期全部腕足动物在此范
围内均有分布。峰值则出现在北纬０—２０°区间内，
此区间内含有腕足动物３４科，占到这一时期全球腕
足动物的７９％。其次则是北纬３０°—４０°纬度带，占
到本期腕足动物总科数的６０％。此阶段腕足动物
多样性最高的地区主要是中国华南华北以及阿尔卑

斯地区和德国，它们全都位于赤道以北特提斯洋东
西两岸。
拉丁期腕足动物多样性较安尼期明显降低，但

分布范围没有明显变化。多样性最高区域则位于北
半球０—３０°之间，仅有２科在区域内无分布。峰值
出现在北纬１０°—２０°纬度带内，腕足动物共２１科约
占全球腕足动物的７５％。南纬７０°—８０°纬度带内
腕足动物分布也较多，共１０科，约占全球腕足动物
的３６％。此阶段腕足动物多样性最高的地区是阿
尔卑斯地区和中国华南华北。

５．４　晚三叠世腕足动物纬度分布
晚三叠世卡尼期全球腕足动物多样性明显增

加，除南纬８０°—９０°没有数据外，北半球甚至在

８０°—９０°的高纬度带内也有分布。多样性较高区域
位于北半球１０°—５０°之间，这一区域仍然作为腕足
动物多样性的核心区域，但明显有开始向北偏移的
趋势。多样性最高的区域位于北半球２０°—３０°之
间，含有腕足动物４０科，占到全球腕足动物的

８９％。同时注意到，南半球南纬３０°—４０°区域成为
多样性第二峰值区域，这一区域含有腕足动物１６
科，占到全球腕足动物的３６％，而南纬７０°—８０°高
纬度区多样性也有明显的增加。此阶段腕足动物多
样性最高的地区仍然是阿尔卑斯地区和中国华南

华北。
诺利期全球腕足动物分布范围与卡尼期相差不

大，除南半球８０°—９０°高纬度带内全球均有分布。
但是科多样性峰值却向北移动到了北纬３０°—４０°纬
度带内，此区域内含有腕足动物３２科，占到全球腕
足动物科的７８％。南半球腕足动物属最高多样性
区域也由卡尼期南纬３０°—４０°向北移动到了南纬

２０°—３０°纬度带内，占到总科数的４６％。此阶段腕
足动物多样性最高的地区为高加索地区和中国西北

部地区。晚三叠世末瑞替期全球腕足动物多样性明
显下降，腕足动物科多样性的核心区域位于北纬

２０°—５０°之间，多样性峰值则出现在北纬２０°—３０°
区间内，共计２２科，占到全球总数的７１％。在北纬

３０°—４０°纬度带内，腕足动物共２０科，约占全球腕
足动物的６５％。这两个纬度带内的科就占了瑞替
期全球腕足动物的８７％。而南半球的腕足动物科
级多样性最大值则出现在南纬３０°—４０°及６０°—７０°
这两个纬度带内，分别占到总腕足动物的３２％和

２９％。此阶段腕足动物多样性最高的地区是阿尔卑
斯地区。
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５．５　晚二叠世长兴期和三叠纪腕足动物纬度多样
性演变

从晚二叠世长兴期到三叠纪末瑞替期，受到二
叠纪末生物大灭绝事件、板块运动以及温度变化的
影响，腕足动物的古地理纬度分布在持续的变动着。
晚二叠世长兴期，腕足动物在赤道两侧从南纬

６０°到北纬４０°范围内都有连续分布，南纬６０°—７０°
空缺后，又于７０°—８０°纬度带内出现较小的富集。
腕足动物在北纬０—４０°和南纬３０°—６０°两个纬度带
内多样性较高。
在三叠世早期，腕足动物分布总体呈现收缩的

态势。经历了二叠纪末大灭绝事件，腕足动物的分
布范围在三叠纪早期格里斯巴赫亚期缩小到北纬

０—４０°区域内，多样性的峰值也向北迁移到了１０°—

２０°纬度带内。同时，在南纬４０°—５０°区间内也有残
存。而到蒂纳尔亚期，仅在北纬０—２０°和３０°—４０°纬
度带内有零星分布，整体分异度也降到极低的程度。
早三叠世奥伦尼克期，腕足动物开始在全球范围

内复苏，可能比以往报道的要早，从南纬２０°到北纬

７０°都有连续分布，同时在南半球中高纬度的５０°—６０°
纬度带内也开始有腕足动物分布。在这一时期内，北
半球０—４０°纬度带内的腕足动物分异度更高。
中三叠世安尼期开始，腕足动物进入了复苏－辐

射期，分布范围较早三叠世进一步扩大，在南纬２０°
到北纬５０°之间连续分布，同时在南纬７０°—８０°、

４０°—５０°，北纬６０°—８０°带内均有分布。腕足动物
的分布范围不断向南北两极扩展的同时，其多样性
也有了爆发式的增长，尤其在北半球０—５０°区间内
分异度最高，向两极方向呈递减趋势。
拉丁期腕足动物的分布范围与安尼期大体相同

但稍有变化。南纬４０°—５０°区域内不再有分布，而
是向北移动到了南纬３０°—４０°区间内。南纬１０°—

２０°纬度带内也不再有分布。南半球高纬７０°—８０°
带内的腕足动物分异度显著增加，北半球高纬度带
内分异度峰值也有向北偏移的迹象。
晚三叠世卡尼期腕足动物分布范围进一步扩

大，从南纬２０°到北纬９０°，均有腕足动物分布。南
半球除７０°—８０°、３０°—４０°腕足动物分异度较拉丁
期显著增加，又新增了５０°—６０°纬度带，全球仅有南
纬２０°—３０°、４０°—５０°、６０°—７０°和８０°—９０°四个纬
度带内没有腕足动物记录。腕足动物分异度峰值区
域继续向北移动到了北纬２０°—３０°区间内。
腕足动物在诺利期分布范围在继续扩展的同时

显示出了整体北移的趋势，可能与当时泛大陆的整

体北移有关。南半球较卡尼期增加了６０°—７０°纬度
带，使得腕足动物在５０°—８０°区间内形成连续分布。
南半球的腕足动物分异度峰值也在向北偏移，由卡
尼期的３０°—４０°纬度带北移到了２０°—３０°，北半球
的分异度峰值继续向北移动到北纬３０°—４０°纬度带
内。从南纬３０°到北纬９０°区间内，都有腕足动物分
布，仅有南纬８０°—９０°和３０°—５０°区间内没有记录。
瑞替期腕足动物分布范围和分异度均呈现下降

态势，没有记录的区域仅比诺利期减少一个纬度带，
但是大范围连续分布的趋势已经断开，分成三个区
间，分别是南半球３０°—８０°区间，赤道两侧南纬１０°
到北纬１０°区间，以及北半球２０°—９０°区间。南北半
球分异度的峰值都向南移动一个纬度带，分别延至
南纬３０°—４０°和北纬２０°—３０°区间内。
综上所述，二叠纪末大灭绝事件后，腕足动物在

经过了一个极为萧条的时期后，奥伦尼克期时在赤
道附近及北半球中纬度开始复苏，同时在南半球

５０°—６０°的中纬度带也开始出现，之后北半球核心
区不断向两极扩张，最终形成北纬９０°到南纬３０°的
连续分布区。腕足动物在南半球的分布范围也不断
扩大，安尼期又增加了７０°—８０°纬度带，这一纬度带
比较稳定并不断向北扩张，最终在瑞替期形成了南
纬３０°—８０°的连续区间。
结合腕足动物古地理分布图可以发现（插图

４），在晚二叠世长兴期到三叠纪这一段时期内，北半
球联合大陆东侧腕足动物基本是环古特提斯洋分布

的，随着古特提斯洋不断收缩，基墨里地块不断向北
移动，使得腕足动物也不断向北移动，但这并没有使
得北半球腕足动物分布区域缩小。这一方面是因为
在联合大陆东侧新特提斯洋沿岸腕足动物分布的增

加，另一方面则是由于受到当时温暖气候影响，在联
合大陆西侧泛大洋东岸区域的腕足动物分布范围不

断向南延伸的结果（Ｂｏｕｃｏｔ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）。从早三
叠世末期开始，南半球的腕足动物分布区域一直处
于变化中。奥伦尼克期南纬５０°—６０°的腕足动物分
布带并没能持续到安尼期，安尼期时这一纬度带内
并无腕足动物分布，反而是南纬４０°—５０°纬度带出现
腕足动物的大量记录，而到了拉丁期和卡尼期，这一
分布带又变为南纬３０°—４０°，而在诺利期则变为南纬

２０°—３０°，并和北半球的连续分布带连接起来。通过
古地理图可以发现，这些腕足动物分布带大都与喜马
拉雅地区在纬度上重合，随着板块运动，喜马拉雅地
区不断北移，这一分布带也不断向北移动并最终在诺
利期与泛大洋东岸分布的腕足动物在纬度上相接。
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插图４　晚二叠世长兴期—三叠纪全球腕足动物古地理分布图（Ｋｅ　ｅｔ　ａｌ．，２０１６）
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６　总　结

本文通过对晚二叠世长兴期至晚三叠世瑞替期

在全球１　４２１个化石点采集到的９　９３４条腕足动物
化石数据分成九个期进行统计分析，发现腕足动物
随时空分布变化的基本模式。从腕足动物的构成上
来看，晚二叠世长兴期的长身贝目分子占总属数

４４％，占据绝对的主导地位，其次为石燕目，占

１４％，直形贝目、小嘴贝目、穿孔贝目、无窗贝目、准
石燕目、正形贝目和舌形贝目则均不超过１０％。经
过二叠纪末大灭绝事件，长身贝目、直形贝目和正形
贝目在早三叠世蒂纳尔期完全消失，而小嘴贝目、准
石燕目、穿孔贝目和无窗贝目则经受住了考验，在奥
伦尼克期之后开始逐渐恢复，共同成为三叠纪中后
期腕足动物的主要组成分子，但没有能像晚二叠世
长兴期的长身贝目分子一样特别突出的。从纬度分
布上来看，晚二叠世长兴期，腕足动物主要分布于北
纬４０°到南纬８０°之间，而科出现最多的区域则主要
位于北纬０—４０°和南纬３０°—６０°之间，有两个明显
的多样性峰值区域分别位于南北半球；经过二叠纪
末大灭绝事件，早三叠世的腕足动物残存于北纬

０—４０°和南纬５０°—６０°区间内，到蒂纳尔期仅在北
纬０—４０°度范围内有腕足动物记录，奥伦尼克期腕
足动物开始恢复也是从北纬０—４０°和南纬５０°—６０°
逐渐扩大至两极，期间仅有单一多样性峰值出现。

致谢　评审专家提出宝贵意见，特此致谢。
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