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摘要    奥陶纪生物大辐射是近年来引起国际地学界极大关注的一次重大生物演化事件, 相关

学者从多个角度对它开展研究, 已发表数百篇专门的论文(著). 对该事件的研究涉及较多的学

科领域和科学问题, 内容广泛, 对其触发机制和控制因素也有多种观点或假说. 文章对这一事

件研究进行述评, 并结合作者近年来在该领域的研究成果, 就其中的 4 个关键科学问题逐一进

行详细剖析: (1) 奥陶纪大辐射与生物门类、生态方式、海水深度、纬度及气候的关联; (2) 奥陶

纪海洋生物的生态及食物网; (3) 化石记录与真实的生物多样性; (4) 奥陶纪大辐射的起因与控

制因素. 此外, 还指出了解决这四方面问题的主要途径. 
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奥陶纪生物大辐射(Ordovician Radiation)是一次

大规模、影响深远的重大海洋生物演化事件[1], 但在

相当一段时间内, 它却没有得到足够的重视. 事实上, 
它的辐射规模是寒武纪后生动物的 3 倍多, 速率是中

生代生物辐射的 4 倍以上, 其中古生代演化动物群的

多样性在“科”级水平上急速增长了 700%[2~4], 产生了

大量形态迥异的新类群, 从而一举确定了其后古生

代海洋生物群的总体构架(图 1). 这次大辐射影响深

远, 在其后的 2 亿多年地质历史中, 虽然有多次重要

的演化事件发生, 但海洋生物的总体多样性保持相

对稳定. 这次事件在过去之所以未受到足够重视, 可
能由于它既不像寒武纪大爆发那样从无到有地产生

大量形态各异的生物形体构型(bauplan或body plan), 
也不像大灭绝后的生物多样性反弹(rebound)那样顺

理成章. 但是, 多样性的剧增是确凿无疑的, 其过程

也远比以往的认识复杂得多.  
地史时期的生物多样性最先起源于海洋. 在显

生宙之前, 海洋生物以藻类和细菌的繁盛为特征, 多

样性、生态类型和群落结构都相对比较简单. 在距今

约 5.8 亿年时已开始出现水螅、珊瑚虫和两侧对称的

微型动物小春虫等[5,6]. 瓮安生物群、埃迪卡拉生物群

和高家山生物群显示了在临近寒武纪时曾经存在较

为多样化的海洋生物类型. 随后发生的寒武纪生命

大爆发, 从根本上改变了当时海洋生物的总体面貌. 
寒武纪生物大爆发以大量“门”、“纲”级生物的起源为

特征, 梅树村生物群、澄江生物群、凯里生物群和布

尔吉斯生物群的发现和研究, 使我们得以窥视寒武

纪海洋生物世界的壮观场景. 但是, 这些生物类型中

的绝大部分都只是昙花一现, 并没有延续下来. 中寒

武世和晚寒武世的海洋是三叶虫和磷酸盐质壳腕足

动物主宰的世界, 与早寒武世生物的高度多样化形

成鲜明对比, 所以有专家认为在早寒武世末发生过

一次显著生物危机事件[7].  
从奥陶纪开始, 海洋生物世界开始了新一轮的

大规模辐射, 主要表现为“目”、“科”、“属”级生物类

群的史无前例的大爆发, 以及对部分原有生物类群 
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图 1  显生宙海洋无脊椎动物的多样性演变(据文献[2]) 

箭头指示奥陶纪生物多样性的急剧增长. 右上角的“1900”表示现

代海洋中已被描述的动物的大致科数, 其中包括大量难以形成化

石的软躯体类群. Ⅰ. 寒武纪演化动物群, Ⅱ. 古生代演化动物群, 
Ⅲ. 现代演化动物群 

 

的演替. 在奥陶纪的海洋生物门类中, 腕足动物、腔

肠动物、软体动物、棘皮动物、苔藓动物和半索动物

都有明显的多样性增长, 此外还有几丁虫和疑源类

等微体生物, 这些类群涉及到当时几乎所有的海洋

生态类型: 掘穴、底栖固着、底栖游移、游泳和浮游

等. 在海水深度方面, 从海洋表层水一直到海底、从

近岸浅水到远岸较深水均被占领, 横向地理分布方

面具有全球性. 因此, 奥陶纪生物大辐射不是个别地

区、某些类群或特定水域的生物辐射, 而是一次全球

性的、涉及众多生态域的生物多样化事件. 这次生物

大辐射实现了海洋生物从 “寒武纪演化动物群 ” 
(Cambrian Evolutionary Fauna, 以三叶虫和磷质壳腕

足动物为主导 )向 “古生代演化动物群 ”(Paleozoic 
Evolutionary Fauna, 以钙质壳腕足动物、棘皮动物、

苔藓虫、珊瑚、笔石和头足类等为主导)的转型, 对海

洋生物群的组成结构和生态系统产生了深远的影响.  
近年来, 这次生物事件已经引起了国际地学界

的日益关注 . 澳大利亚Webby等 [8,9]倡导并主持的

IGCP410 项目(1997~2003 年), 在全球范围内分地区、

分门类对这次事件进行广泛的合作研究, 已开始揭示

此次生物大辐射的一些规律, 同时也显示出它的高度

复杂性. 目前正在进行的IGCP503项目“奥陶纪和志留

纪的古地理和古气候”则着重研究奥陶纪和志留纪的

环境背景变化, 进一步探讨奥陶纪生物大辐射的生

命过程和控制机制. 近几年来, 我们收集了大量的资

料, 并以华南为主要地区, 开展了一些针对此次生物

大辐射事件的研究, 取得了部分阶段性成果, 现就这

次重大生物事件的四个关键科学问题进行讨论. 

1  奥陶纪生物大辐射与门类和生态方式、
纬度和气候、海水深度的关联 

1.1  生物门类和生态方式 

对奥陶纪生物大辐射的最初认识是基于全球性

数据的综合统计和分析获得的, 而且数据主要来自

壳相化石门类[2,10]. 这涉及到多种不同生态类型的生

物, 如三叶虫大多是海底游移的(部分为远洋浮游), 
腕足动物是海底固着的(或掘穴), 苔藓虫和珊瑚也是

海底固着的, 软体动物中的头足类则是游泳的, 棘皮

动物则既有海底固着的(海百合), 也有海底游移的

(海胆). 这些不同生态类型的生物门类是否都发生了

大规模的辐射? 是否同步? 多样性轨迹是否相似? 
生物大辐射对生态类型的选择性—这是研究大辐

射必须首先考虑和回答的问题.  
Sepkoski[3]在全球性数据的基础上对不同生物门

类在早古生代的多样性演化进行了分解, 结果显示, 
尽管不同门类都在奥陶纪发生明显的多样性剧增 , 
但它们辐射的起始时间存在明显的不同步现象(图 2). 
例如, 腕足动物、三叶虫、笔石、棘皮动物和大多数

软体动物从奥陶纪初就已开始发生显著的多样性增

长, 而同为底栖固着、多以群体形式生活的珊瑚和苔

藓虫则到大坪期(阿仑尼格中晚期)才开始爆发, 三叶

虫则表现为寒武纪延续而来的Ibex动物群向Whiterock
动物群(古生代演化动物群)的演替, 时间大致在晚奥

陶世早期[11,12]. 不同的生物类群其多样性轨迹也各不

相同, 如珊瑚呈指数型加速递增, 腕足动物和部分软

体动物则以阶梯式递增. 浮游生态的笔石在中奥陶世

早期就达到其多样性的顶峰, 然后呈递减的趋势. 牙
形刺在早奥陶世末就基本上达到高峰, 然后保持在高

位振荡. 因此, 按门类分解后的辐射起始时间各不相

同, 多样性演变轨迹也存在明显差别.  
近年来, 随着IGCP410 项目的开展, 许多国家的

学者从各自所在地区的角度对许多化石门类在奥陶

纪的多样性变化进行了总结 ,  包括笔石 [ 13 ] 、三叶   
虫[11,12,14]、腕足动物[15~17]、珊瑚[18]、棘皮动物[19]、苔
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图 2  奥陶纪壳相生物和浮游生物的多样性增长轨迹(据文献[3]补充) 

(a) 壳相生物(表栖)为主的多样性增长轨迹, 包括腕足动物、棘皮动物、腔肠动物、苔藓动物和软体动物等; (b) 笔石动物(浮游)的多样性

增长轨迹. 寒武纪: M. 中寒武世, U. 晚寒武世; 奥陶纪(从左到右): T. 特马豆克期, A. 阿伦尼克期, L. 兰维恩期, L. 兰代洛期(后来并入

兰维恩期), C. 卡拉道克期, A. 阿什极尔期; 志留纪(从左到右): L. 兰多维列世, W. 文洛克世, L. 卢德洛世 

 
藓动物[20]、头足类[21]、腹足类[22]、双壳类[23]、海绵

动物[24]、几丁虫[25]和牙形刺[26]等. 结果显示, 几乎所

有门类都在奥陶纪发生了多样性的剧增, 但是不同

门类多样性增长的规模和演变轨迹却各不相同[27].  

1.2  纬度带和气候带 

此外, 在不同的大陆和地区(具有不同的纬度、环

境和地质背景), 奥陶纪生物大辐射的过程和表现型

式也有差别 [10,28], 因此需要选择若干具有典型意义

的块体或地区来对奥陶纪生物大辐射进行精细的剖

析. 华南是开展这一研究的关键地区之一[18], 理由有

五点: (1) 华南在奥陶纪时位于冈瓦纳大陆西北缘, 
与波罗的板块、滇缅马板块和塔里木板块等同处中低

纬度地区[29], 具有一定的代表性; (2) 华南的奥陶系

序列完整齐全, 出露亦好; (3) 华南奥陶系中富含腕

足动物、半索动物、节肢动物、牙形动物以及软体动

物、腔肠动物、棘皮动物和苔藓动物等化石, 尤其是

在扬子区的许多剖面上, 多种生态类型的生物同时

或交互产出, 为研究大辐射过程中生物间的相互作

用和协同演化(coevolution)提供了重要依据; (4) 华南

在奥陶纪具有多种关键的、有代表性的环境类型(浅
水台地、较深水斜坡、深水盆地)[30], 是研究各环境

因子与生物辐射关系的理想地区; (5) 华南奥陶系的

化石保存状况也相当好, 如宁国组中立体黄铁矿化

的笔石、湄潭组和观音桥组的腕足动物和宝塔组的三

叶虫, 都是建立一些类群可靠的系统发育关系的重

要依据.  
在过去几年里, 在华南已经开展了一些关于奥

陶纪生物大辐射的研究工作, 涉及到三叶虫[31,32]、腕

足动物[33,34]、笔石动物[27,35,36]、瓣鳃类[37,38]、疑源类[39]

等多门类化石, 已初步确立各门类的多样性演化型

式, 着手探讨此次生物大辐射的环境背景[40], 并开始

揭示该地区奥陶纪生物大辐射的一些规律. 对华南

板块多种沉积相区的腕足动物、三叶虫和笔石等化石

门类的研究显示, 不同生态方式的门类其辐射的起

始时间和多样性增长轨迹也有较大差异, 而同一门

类(如三叶虫)在不同的地质背景和古环境下也表现出

相当明显的差别. 例如, 三叶虫在辐射过程中完成了

Ibex动物群向Whiterock动物群的演替, 后者成为辐

射的主要贡献者. 同时, 三叶虫从浅水台地向深水环

境迁移, 并首次占领棚外斜坡生态域. 腕足动物则较

早地在浅水台地上发生了大规模的辐射. 笔石动物

的辐射主要集中在大陆斜坡地区, 分支分析表明笔

石的多样性总是从那里起源.  

1.3  海水深度 

一些专家认为, 底栖生物群落在滨海地带和内

陆棚起源之后, 普遍有向外陆棚和大陆斜坡迁移替
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换的现象, 因此滨海地带是海洋生物多样性的发源

地, 是演化新质的源泉[41,42]. 这一结论主要基于对海

洋底栖生物群落的研究, 并不普遍适用于所有生物

门类. 事实上, 即便是对壳相生物来说, 情况也要复

杂得多. 对华南奥陶纪腕足动物的群落研究表明, 其
多样性首先出现于内陆棚(底栖组合BA2 下部到BA3),
而不是滨海地带, 新的腕足动物群落出现后分别向

近岸浅水和远岸深水两个方向扩展, 并进一步分解

成更为多样化的、分布更加局限的若干群   落

 

[32,33]. 
对营浮游生活的笔石动物等, 则有证据显示其多样

性通常起源于较深水的陆棚边缘或斜坡水域, 然后

在适当的时候向台地上的浅水区域和远洋的表层水

扩散——这是一条与壳相生物几乎相反的宏演化路

线[35,43,44].  
上述成果显示了奥陶纪生物大辐射的高度复杂

性, 不同生物门类多样性演化的差异性, 以及各种环

境背景下生物辐射演化的不同进程. 同时也表明, 奥
陶纪生物大辐射既是一次规模宏大的生物多样化事

件, 又是一次海洋动物群转型(从“寒武纪演化动物

群”到“古生代演化动物群”)和群落频繁演替的过程.  

2  奥陶纪海洋生物的生态和食物网 
奥陶纪的海洋生物类别繁多, 形态迥异, 呈现一

派多姿多彩、纷繁复杂的景象. 在生态空间的利用方

面, 寒武纪的海洋生物世界以海底固着、表栖游移和

部分浮游为主, 已经具备一定的生态多样性, 但是这 

些生态多样性大多没有获得延续或进一步演化, 到
了寒武纪末, 只剩下少数表栖和浮游类型(三叶虫等). 
在奥陶纪, 海洋生态类型在寒武纪的基础上又有了

进一步的扩展. 在台地环境, 有深层掘穴(双壳类)、
浅层掘穴(多毛类、部分腕足类和三叶虫)、低位固着

底栖(腕足类、双壳类等)、高位固着底栖(有柄类棘皮

动物、苔藓虫、珊瑚、树形笔石)、卧栖(软舌螺)、底

栖游移(三叶虫、双壳类、腹足类和介形类)等, 形成

从海底之下到海底之上不同高度的生态分层. 此外, 
在陆棚水域、远洋水域和斜坡环境, 还有游泳的头足

类, 以及浮游(或漂浮)的笔石动物、疑源类、几丁虫

和放射虫等. 因此, 奥陶纪时期从海底向上到海洋表

层水, 从滨岸到深水斜坡地带, 生态域均被有效占领, 
而且在每一种生态域中都有相当丰富的不同门类的

生物(图 3).  
在奥陶纪各种生态类型的生物中, 以底栖固着

类型占优势地位. 如大量爆发的腕足动物、棘皮动

物、苔藓动物、珊瑚和海绵动物(瓶筐石)等, 绝大多

数都是采用这种生态方式, 它们在海底之上的不同

高度层活动、取食. 同时, 内栖生物也开始增多, 有
些动物(如瓣鳃类)可以掘穴或钻孔到海底之下超过

12 cm 的深度(云南禄劝巧家组). 在奥陶纪, 游泳和

浮游生物开始崛起(寒武纪的大型游泳生物奇虾在早

寒武世末即已灭绝), 如大型游泳生物—头足类和

浮游的笔石动物, 它们演化迅速, 在不同深度的海水

生态域中均占有重要地位. 此外, 牙形动物在奥陶纪

 
图 3  奥陶纪主要海洋生物的食物网结构 
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也有大发展, 虽然其生态方式还不十分确定, 但它的

形态类型已明显多样化. 
在摄食方式方面, 奥陶纪海洋生物最大的特点

是涌现出了大量的、多样化的滤食性生物(图 3). 它
们以悬浮物或小型浮游生物为食, 如部分瓣鳃类、喙

壳类和磷质壳腕足动物在海底浅层滤食, 多数瓣鳃

类、单板类和腹足类在海底表面移动滤食, 钙质壳腕

足动物等用纤毛环在海底之上低位滤食, 珊瑚和苔

藓虫等用触手在海底之上的不同高度摄食, 海百合

和海林擒等由于长茎的存在得以用触手在海底之上

高位摄食(25~100 cm), 笔石动物等则在开阔和远洋

水域用纤毛触手滤食, 从而形成海底之上不同高度

的摄食生态分层(tiering)[1,45,46]. 大量滤食性生物的爆

发和摄食生态分层的扩展是奥陶纪生物大辐射的一

个重要特征.  
在食性方面, 在寒武纪食微体植物的基础上, 奥

陶纪增加了一些肉食性动物, 如远洋和开阔水域的

头足类、肢口纲动物、无颌类, 以及海底游移的海星

等, 其中部分直接用各种捕食器官主动捕食[19,45]. 此
外, 植食性生物也显著增加, 除寒武纪已出现的单板

类和介形虫外, 奥陶纪增加了海胆、腹足类(部分)、
介形虫和软甲纲节肢生物(如胡桃虾)等, 以海底的微

体植物为食. 与此同时, 以海底沉积软泥为食的生物

继续繁衍, 如三叶虫、部分腹足类和介形虫等. 总体

而言, 许多海底和远洋食肉类动物的出现和植食性

动物类群的增加, 使得奥陶纪的海洋生物在食物结

构方面更加完善.  
在奥陶纪的海洋中, 很可能已形成一个较为稳

定、复杂的食物网(food web)或食物链, 但目前这方

面的证据严重匮乏, 研究非常薄弱. 目前, 主要有两

个研究途径, 一个是通过古生态学方面的直接证据, 
如捕食、寄生、共生关系等方面的化石证据. 根据对

笔石胞管口饰的功能分析[47], 以及志留纪地层中的

含笔石断枝的粪化石的研究[48], 专家推断, 笔石可能

是许多其他化石门类的食物, 其中最可能的捕食生

物包括头足类和节肢动物等. 近年来在我国浙江和

瑞典发现的笔石伤残标本 [49,50], 以及在美国奥陶纪

和瑞典志留纪地层中发现的具疱状寄生痕迹的笔石

标本[51], 为笔石与其他生物的共生关系提供了新的

证据. 在三叶虫的食性中, 捕食是一种原始方式, 主

要局限于寒武纪早期的类型, 奥陶纪的类型主要包

括食颗粒物和滤食等[52], 所以尽管奥陶纪的三叶虫

可以在海底自由移动, 但它们很可能不是捕食者, 而
更可能是被捕食动物. 奥陶纪的腕足动物多为海底

固着, 以滤食为生, 也更可能成为被捕食对象, 美国

晚奥陶世地层中的腕足动物化石保存了它们被头足

类捕食后留下的伤疤[53]. 浙西、赣东晚奥陶世腕足动

物群中还保存了角环石(cornulitids)寄生在活体腕足

动物壳上的实例[54]. 此外, 头足类捕食腕足动物的证

据也见于美国石炭纪地层记录[55], 二者之间捕食与

被捕食的关系可能早在奥陶纪就已建立起来. 在瑞

典, 奥陶纪腹足类也有被捕食后造成的伤痕证据, 但
无法推断确切的捕食动物[56].  

鱼类(无颌类)在奥陶纪的记录非常零星, 见于美

国、加拿大、澳大利亚、挪威、波利维亚和我国湖北

等个别地点, 标本也很破碎, 通常只是一些鳞片或骨

片等[57~60]. 所以究竟食性如何尚不清楚, 很可能还是

泥食或滤食性的[61]. 牙形动物的分类位置过去长期

是个谜, 但随着近年来在苏格兰和南非发现带软体

的标本, 现在基本认为牙形动物是一种介于无颌类

和有颌类之间的脊索动物, 是一种捕食性生物[62,63], 
不过它与其他生物的食物关系目前还不清楚. 奥陶

纪地层虽然较少保存捕食/被捕食关系的直接证据, 
但有较多显示各类生物之间共生关系的证据, 如在

阿根廷, 奥陶纪海绵化石上保存有苔藓虫、有柄类棘

皮动物和腕足动物等寄生的证据[64]. 上述证据说明, 
在奥陶纪的海洋生物中, 以滤食生物占主导, 生物之

间以共生关系较多, 应该是一片相对和平的景象(图
3).  

研究奥陶纪食物网的另一条途径是不同生物类

群宏演化的相关性. 已有数据表明, 奥陶纪的不同生

物类群在辐射的起始时间上存在差异, 多样性的演

变趋势和轨迹也不尽相同, 通过对这些数据的对比

分析, 可以间接推测生物类群之间可能存在的共生

关系. 如果两个类群是抗生关系, 那么在多样性曲线

上就可能表现为“此消彼长”; 如果是互惠共生关系, 
其多样性曲线就可能表现为“同起同落”; 而如果仅

仅是共栖关系或没有关系, 多样性曲线就可能不显

示一定的关联. 但是从目前来看, 这方面的研究还非

常欠缺.  
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以哈佛大学Bambach等[45,65,66]为代表的一批专家, 
试图从生物对生态空间的利用的角度来探讨奥陶纪

生物大辐射问题(图 4). 他们根据生态分层(tiering)、
摄食习性(feeding)和移动性(motility)等 3个要素(每个

要素又各分为 6 种类型)把海洋的生态空间分解成

216 种可能的生活模式(mode of life), 其中的对应生

物称为生态种群(guild). 研究结果表明, 在不同的关

键地史时期海洋生物对生态空间的占领和利用是不

一样的, 带骨骼的埃迪卡拉动物群最多只采用其中

的两种生活模式(如果包括软躯体生物则为12种), 寒
武纪动物群占领了 19 种(包括软躯体为 30 种), 奥陶

纪生物大辐射后进一步增加到 30种(未发现特异埋藏

动物群而无法统计软躯体类型), 自奥陶纪后到现在

又再翻了一番(62种, 含软躯体为 92种). 他们同时还

发现, 海洋生物对生态空间的占领和利用与生物多

样性的增长呈大体平行的趋势. 这一角度的分析表

明, 奥陶纪生物大辐射既是生物多样性急剧增长的

过程, 也是生态空间快速拓展的过程.  
Bambach等 [67]进一步从生态的角度把显生宙的

海洋生物划分为“移动”和“非移动”两类. 观察它们在

不同地史时期的比率变化发现, 奥陶纪是一个“非移

动”类生物快速增长的时期, 在奥陶纪末“非移动”与

“移动”类生物的比率达到 0.6:0.4(在寒武纪这一比率

为 0.44:0.56), 在奥陶纪后的 2 亿多年时间里这种比

率关系长期保持不变, 直到二叠纪末大灭绝. 这些结

果表明, 奥陶纪生物大辐射构建了一个生物群落结

构较为稳定的海洋生态系统.  

3  化石记录与真实的生物多样性 
化石记录能否真实或基本真实地反映远古海洋 

 

 
图 4  奥陶纪与现代海洋生态空间的利用程度和结构 

黑色方块代表已被特定动物群利用的生活模式, 白色实线方块代表未见于晚奥陶世、但被具硬体之现生生物利用的生活模式, 白色虚线

方块代表未见于晚奥陶世、但被具有丰富化石记录之现生生物利用的生活模式, 其余的半透明灰边方块表示理论上有可能存在、但从未

被利用的生活模式. 据文献[65] 
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生物世界, 是现代古生物学研究的一个重要问题. 奥
陶纪生物大辐射事件的提出和最初研究主要基于该

时期全球化石多样性的剧增[2]. 但是最近有一些学者

提出, 这种多样性的变化与其他关键转折时期一样, 
受到化石记录的不完整性、沉积相和取样偏差等多方

面因素的影响, 能否反映当时的海洋生物面貌尚存

疑问. 这涉及到我们对史前若干重大生物辐射和灭

绝事件的基本判断是否正确, 因此受到广泛关注.  
戎嘉余等[68]最近详细讨论了化石记录的七大类

偏差问题, 并指出这些偏差不应成为认识史前生物

多样性的障碍, 我们可以通过某些技术和方法给予

一定程度的校正, 把潜在偏差降到最小程度. 限于篇

幅, 本文不再详细讨论上述所有偏差对奥陶纪大辐

射研究的影响和可能的应对方法, 而仅就其中与当

前研究密切相关的 3 个问题展开讨论.  

3.1  采样偏差 

Sepkoski[3]基于生物数据库的多样性统计, 表明

奥陶纪海洋生物的多样性至少存在 3 个急剧增长期

(图 2), 其中第一次在弗洛期-大坪期(阿伦尼克期), 
第二次在达瑞威尔晚期-桑比期, 第三次在凯迪晚期-
赫南特期, 并达到最高峰. 但是, Miller和Foote[69]用

稀化方法(rarefaction)对部分主要门类的古生物地层

数据进行处理, 并将结果与未处理的数据进行比较, 
结果显示弗洛期-大坪期(阿伦尼克期)的多样性增长

是真实的, 但达瑞威尔晚期-桑比期的多样性增长高

峰, 系样品增大所致. Miller和Mao[70]利用稀化分析

方法, 对华南和北美的奥陶纪壳相生物多样性进行

比较, 得出北美板块总体上多样性高于华南的结论. 
Fan和Chen[71]对华南晚奥陶世-早志留世的笔石多样

性进行了稀化分析, 结果显示与稀化之前存在一定

的差别. 这些分析表明, 取样的大小和均衡程度可在

一定程度上对多样性的评估结果产生影响, 有时甚

至是颠覆性的.  

3.2  对比主体的均等性 

在进行大陆之间的生物多样性对比时, 常存在

对比主体的均等性问题. 如果两个对比主体的体量

严重不等, 就会导致对比结果的人为偏差, 甚至得出

错误的结论[72]. 这里至少有 3 种典型情况需加以注意: 

(1) 对比主体的体量不等. 比如, 如果将北美板块和

阿根廷的前科迪勒拉块体的奥陶纪生物多样性进行

直接比较的话, 就存在对比主体面积严重不等的问

题(前者比后者的体量大得多), 即便得出前者的多样

性比后者高, 也不能判断是两个块体真实情况的反

映. 这种情况实际上也是分析样本大小不均等的问

题, 如果一定要比较, 也必须同时做一些数理统计上

的处理. (2) 对比主体的时间跨度不等. 比如把华南

的一个统的生物多样性与澳大利亚的一个阶的生物

多样性进行比较, 显然有问题. 但这种情况比较复杂, 
横向上的对比涉及到不同块体的年代地层对比关系

问题, 在许多情况下很难做到精确, 全球界线层型的

确立有助于避免这方面的偏差. 纵向上不同层段的

生物多样性的比较也有类似情况, 不同的统、阶或化

石带往往年代跨度不一, 也容易造成对比主体的偏

差, 例如奥陶纪的特马豆克阶跨度长达 10 Ma, 而赫

南特阶只有 2 Ma, 二者严重不等. 这种情况如果采

用时间段(time slice; 或时间单元, time unit)或化石带

作为对比的单位, 可以减少偏差. (3) 不同岩相或生

物相的块体之间的比较. 如果两个块体岩相和沉积

相迥异, 直接对比就可能有问题. 比如澳大利亚的奥

陶系笔石相地层与波罗的板块的台地相地层进行生

物多样性比较, 就会难以辨别二者的多样性差异究

竟是由于块体的差别(纬度、洋流等)还是岩相的差别

所致. 因此, 在进行大陆或块体之间的生物多样性比

较时, 应对上述能导致偏差的因素加以考虑, 使分析

结果尽可能反映当时的真实情况.  

3.3  沉积相对生物多样性的影响 

化石记录与沉积相的关系是研究史前生物多样

性的重要内容, 也是一个难题. 化石记录与沉积相是

紧密相关的, 就一些门类而言, 常常发现化石记录与

沉积相并行的情况. 例如笔石通常在笔石页岩相地

层中较为丰富, 而进入壳相地层就比较稀少或缺失, 
横向和纵向上都存在这种现象, 学者们大多认为这

是因为在壳相地层中笔石没有保存下来. 如果这种

认识得以确证(实际上很难检验, 因笔石已灭绝), 我
们目前所获得的两种相的笔石记录就不能反映当时

的真实信息, 就有可能是误导性的. 因此, 如何理解

基于化石记录的史前生物多样性变化与沉积相的关

135 



 
 
 

 
张元动等: 奥陶纪生物大辐射研究的关键科学问题 
 

 

系, 牵涉到能否据此解读地质历史上的重要生物事

件, 并据以确立生物演化型式.  
一种观点认为, 化石记录过于支离破碎, 而且明

显受到海平面升降的控制, 蕴含的信息是不完整的、

甚至误导性的 , 难以反映地史时期的真实情况 . 因 
此, 建立在化石记录基础上的多样性研究要非常谨

慎[73,74]. 比如当海平面急剧上升时, 往往造成浅水沉

积地层缺失, 浅水环境丰富的生物未能保存下来, 就
容易得出灭绝的结论, 而实际上这是一种假灭绝. 因
此, 在研究海洋化石记录的同时, 应开展层序地层学

和分支系统学的分析, 以纠正这一偏差. 另一种观点

认为, 尽管化石记录不完整, 同时受沉积相和岩相控

制, 并且在很多情况下还有采集和取样带来偏差等

诸多问题, 会在一定程度上歪曲宏演化型式和过程, 
但保存偏差本身不能简单地解释沉积记录和生物演

化型式的并行问题. 事实上, 导致沉积记录差异的动

力学过程(如板块活动和海平面变化等)很可能同时也

作用于生物宏演化的进程[75]. 换句话说, 在宏观和大

尺度的层面, 沉积相可能在更大程度上反映了当时

生  物所处的古环境特征, 而非埋藏环境, 因此化石

与沉积记录的并行情况或许更多地体现了特定化石

门类对具体生存环境(如古纬度、水深、古洋流等)的
依赖性[76].  

4  大辐射的起因和控制因素 
奥陶纪生物大辐射的起因和控制因素是最受关

注、同时又令人困惑费解的难题. 众所周知, 地质历

史上发生的几次生物大灭绝事件多数是由环境变迁

等外来因素引发的, 大灭绝之后留下大量空缺的生

态域, 导致随后生物多样性的反弹和新一轮辐射, 这
些都相对比较容易理解和顺理成章. 但奥陶纪生物

大辐射缺少显而易见的控制因素, 显然与这些生物

演化事件有别.  
许多专家试图从外因的角度来探讨辐射的机制, 

并提出种种假说. 一种观点认为这次大规模辐射演

化事件与该时期全球性构造活动加剧有关, 研究表

明, 该时期主要底栖生物门类在前陆盆地内或陆源

区附近的多样性比在远离陆源区的情况下要高得多

(底质关系说)[70,77]. 一些学者强调, 在奥陶纪的古大

西洋(Iapetus Ocean)中存在大量的岛弧和边缘地体, 

它们的发育导致地方性类群的出现, 并成为生物迁

移、扩散的源头(摇篮), 是驱动奥陶纪生物大辐射的

重要因素之一[78]. 也有专家认为这次辐射与古气候

和海平面变化密切相关, 奥陶纪大部分时间处于温

室期, 海平面上升导致海洋生态域扩展, 生物分异度

提高[13,26,79]. 奥陶纪火山活动的加剧也可能是一个触

发因素, 锶、氧和碳同位素等地球化学证据显示, 碳
氧同位素发生持续正漂移, 而锶同位素比值呈下降

趋势, 甚至在晚奥陶世早期出现一次陡降事件. 这说

明奥陶纪的洋底扩张加速, 中奥陶世以后火山活动

变繁、加剧[80~82](图 5). 有专家推测, 奥陶纪的生物大

辐射和高海平面是因为当时存在一个超级地幔柱

(superplume)[83]. 最近, 部分专家甚至开始把生物大

辐射与天体撞击事件联系起来[84].  
从环境和生物的角度来看, 奥陶纪确实是一个

独具特色的时期. Barnes[85]概括认为奥陶纪时期的地

球具有以下特征: (1) 海洋-大气系统显著贫氧, 可能

只有现在的一半左右[86]; 不过对显生宙大气氧分压

的演变不同学者分歧较大 [87]; (2) 温室气候环境

(21~22°C, 远比现在的 15°C高)[88], 当时的CO2 水平

可能达到 8-18 PAL, 直到奥陶纪末才下降并导致全

球冰期事件; (3) 大洋中层和深层海水温度和盐度可

能较表层水高, 由赤道区水体下沉机制形成, 而且表

层-深层水循环迟缓[89]; (4) 高海平面(至少比现在高

100~150 m)[90,91], 晚奥陶世初的海平面可能是显生宙

以来最高的; (5) 火山活动加剧, 在北美、波罗的板块

和阿根廷的前科迪勒拉地块都发现丰富的火山灰沉

积; (6) 中奥陶世可能存在超级地幔柱; (7) 演化动物

群转型(寒武纪动物群→古生代动物群), 生态分层进

一步强化, 新的营养结构形成. 以上这些特征有些还

需要进一步的证据加以证实, 究竟上述哪一种(或几

种)主要因素或特征触发了奥陶纪生物大辐射? 迄今

尚无定论(图 6).  
底质的变化也可能是奥陶纪生物大辐射的控制

因素之一. 寒武纪发生了“底质革命”, 即从前寒武的

微生物席基底转变为显生宙的混合基底和软基    
底[92,93]. 但整个寒武纪的基底仍以混合基底为主, 其
中适应微生物席基底和软基底的生物交互出现或共

存. 从遗迹化石的角度来看, 早寒武世的底质仍是相

当密实的, 缺少内栖生物和垂向的生物扰动. 但是到
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图 6  奥陶纪生物大辐射可能的触发和控制因素 

 
了奥陶纪, 软基底已彻底占据主要地位, 微生物席基

底完全消失, 潜穴生物大量出现, 垂向生物扰动显著

加强, 在海底表面形成了一层沉积物与水混合在一

起的、厚度不等的混合层(mixed layer), 从而使基底

变得稀软, 水体也因悬浮物的增多而变得混浊[37]. 这
种底质的变革, 既有助于底栖生物从表栖进一步扩

展到不同深度的内栖, 同时也为滤食生物的繁盛和

辐射提供了食物源. 不过, 也有专家认为, 伴随着文

石海向方解石海转变 , 奥陶纪海底更多的是硬底

(hardground), 即便是不占优势的软基底, 其中也含

有丰富的钙质碎屑. 奥陶纪硬底的大面积发育, 为钙

质生物的涌现(如海百合、苔藓虫、腕足动物等)和硬

底生物群落的大量形成创造了有利条件[78,94,95].  
在内因方面, 生物自身对奥陶纪生物大辐射究

竟扮演了何种角色? 对该时期底栖生物群落的居群

分析表明, 虽然奥陶纪三叶虫的灭绝率高于腕足动

物, 但是在二者的这种差异出现之前, 腕足动物的新

生率就已经开始升高. 这表明从三叶虫占优势到以

腕足动物等占主导地位的动物群转型过程, 除了生

物间的相互作用外, 还有更关键的因素起作用—

奥陶纪大辐射在本质上是非竞争性的(non-competi- 
tive)[96,97]. Paris 等 [25]认为几丁虫的辐射可能是由于 
自身染色体的易变性造成的 . 最近 , Benton 和

Emerson[98]认为显生宙以来的生物多样性增长是以指

数型式递增的, 但中间被几次生物大灭绝事件所中

断. 这种型式也表明了生物多样性的增长是非竞争

性的, 根据这种型式, 生物的多样性增长会持续加速

下去, 直到被中断为止. 增长期间, 假如生存空间受

限, 即到一定时候就不再有新的空间供生物占领, 那
么生物就可能朝小型化方向演化, 以求生存. 另一方

面, 生物通常会采取我们意想不到的一些方式来拓

展生存空间, 比如上天、入地, 或像一些细菌那样深

入到地壳深部[99].  
另一方面, 奥陶纪海洋生物也展示了它们之间

可能存在的生存竞争和协同演化关系. 对奥陶纪双

壳类和腹足类时空格局的研究则显示, 二者的辐射

演化轨迹极为相似, 可能有共同的、内在的宏演化特

性在起关键作用[100]. 华南奥陶纪的三叶虫有向深水

环境迁移的趋势, 可能与其他生物(如腕足动物)的兴

起有关. 奥陶纪笔石动物多样性的三个峰值在时间

上与疑源类等门类非常相似, 也可能表明二者存在

共生或食物关系. 疑源类作为有机质壁浮游植物的

代表, 可成为许多动物的潜在食物源, 其多样性在奥

陶纪达到前所未有的高峰[39]. 而奥陶纪辐射的大部

分生物都是滤食性的、或以滤食为主的类群, 这或许

说明了食物在奥陶纪生物大辐射中所起的关键作用.  
总体而言, 目前对奥陶纪海洋生物之间的相互

关系研究不多, 对奥陶纪海洋生物群落的结构特征、

演替和复杂性也需要进一步认识. 因此, 将来加强这

方面的研究工作将有助于加深和促进我们对奥陶纪

生物大辐射的起因和机制的认识.  

5  结语 
基于全球性数据得出的奥陶纪海洋生物多样性

曲线显示, 奥陶纪生物大辐射事件始于早奥陶世晚

期, 多样性呈阶梯式增长, 是一次全球性事件. 但是, 
就不同门类而言, 特别是生态类型不同的生物类群, 
其演化型式有差异, 在辐射起始时间上也不一致. 对
不同地区来说, 浮游生物具有大体相似的演化型式

和进程, 表明受全球性因素影响较大. 而部分底栖生
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物则表现出一定的地区性差异, 显示出对纬度和气

候等因素的依赖. 此外, 对华南板块的浅水台地和深

水斜坡环境的生物多样性研究表明, 不同的底质和

水深对一些生物门类的宏演化具有控制作用. 这些

具体门类和典型地区的研究显示了奥陶纪生物大辐

射的高度复杂性, 不同生物门类多样性演化的差异

性, 以及各种环境背景下生物辐射演化的不同进程.  
奥陶纪生物大辐射建立了古生代演化动物群的

基本结构框架, 并可能已形成一个复杂、但较为稳定

的食物网或食物链, 使得在奥陶纪之后到二叠纪末

长达 2 亿多年的时间里, 生物多样性相对稳定. 在奥

陶纪大辐射过程中, 大量滤食生物涌现, 海底表面上

下的摄食生态分层得到显著加强和扩展. 同时, 海底

和远洋食肉类动物出现, 植食性动物类群增加, 生物

之间的共生关系较多. 生活模式从寒武纪的 19 种增

加到奥陶纪末的 30 种, 表明这次生物大辐射既是生

物多样性剧增的过程, 也是生态空间快速拓展的过

程. 但是, 奥陶纪生物大辐射研究还有大量古生态学

方面的问题需要解决.  
利用数理统计的方法对化石记录进行各种偏差

的纠正分析, 是当前奥陶纪生物辐射研究的一个重

要方向. 在进行主要陆块之间的生物多样性对比时, 
如果对比主体的体量不等、时间跨度不等、沉积相或

生物相不同, 都会导致多样性对比的偏差, 甚至得出

相反的结论, 对此我们应予关注. 此外, 化石记录与

沉积相的关系是研究地史时期生物多样性的重要内

容, 也是一个难题, 我们认为, 沉积相或许更大程度

上反映了生物当时所处的古环境特征, 而不是埋藏

环境, 因此化石与沉积记录的并行情况可能更多地

体现了特定化石门类对具体生存环境(如古纬度、水

深、古洋流等)的依赖性.  
奥陶纪生物大辐射的起因和控制因素是最受关

注、同时又令人困惑和费解的难题. 许多专家试图从

外因的角度来探讨辐射的机制, 提出种种假说, 如全

球性构造活动加剧、岛弧和大陆边缘地体发育、古气

候和海平面变化、火山活动加剧、超级地幔柱形成、

底质革命及推测的天体撞击事件等, 大多不能完全

令人信服. 另一方面, 一些专家根据不同生物类群的

宏演化比较和数学模型分析结果提出, 奥陶纪生物

大辐射在本质上是非竞争性的, 竞争可能不是导致

奥陶纪大辐射的主要因素. 对奥陶纪古环境和生物

群落的特征也都还有许多问题需要解答.   
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