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摘要 大型动物是许多重要生态系统中的关键物种. 在晚更新世至晚全新世, 随着现代人的分布从非洲扩展到全

球, 在宏观尺度上大型动物普遍发生了种群数量下降、分布区缩小乃至物种灭绝, 并对生态系统的组成、结构和

功能产生深远的影响. 本文通过整合古环境、古动物、古人类相关研究, 从宏观生态系统与生态相互作用的视角

阐述过去四万年我国东部季风区自然环境、大型动物与人类社会的耦合关系. 现有证据表明, 我国晚更新世灭绝

的大型动物以食谱较广的混食动物为主, 可能在塑造开阔的植被景观、超长距离传播种子、调节火动态等方面

发挥了重要作用, 气候变化可能并非其灭绝的唯一主导原因. 在全新世时期, 农业社会发展很可能是我国境内大

型动物减少的主导因素. 当前, 大型野生动物在生态系统中的缺失可能制约生态系统功能的进一步提升和生态系

统服务价值的最大化. 深入理解我国大型动物的长期动态及其在社会-生态耦合系统中的角色, 将有助于建立生

态系统管理的基准参考系, 对于发展基于生物调控的生态系统恢复途径具有重要意义.
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人类社会的发展加速了全球尺度的物种丧失
[1,2],

成为当前以大型动物(megafauna)灭绝为主要特征的

“第六次生物大灭绝”主导因素
[3,4]. 由于大型动物对生

物多样性和生态系统功能具有重要影响
[5,6], 其灭绝对

人类社会的可持续发展构成了严峻挑战
[2,7,8]. 深入理

解大型动物在社会-生态耦合系统中扮演的角色有助

于应对当前全人类面临的生物多样性危机.
大型动物一般指成年个体体重不低于45 kg的陆

生脊椎动物
[6,9]. 第五次生物大灭绝(约6600万年前)之

后的1000万~2000万年间, 大型哺乳动物(包括很多现

已灭绝的不低于1000 kg的大型食草动物)逐渐占据了

全球各大陆的生态系统
[4], 并大范围塑造了类似于当

前非洲大陆野生动物保护区内的生态系统
[10]. 从晚更

新世后期(约5万年前)起, 大型动物相继在各大陆和岛

屿出现大规模的种群减少甚至灭绝, 最早开始于澳洲

大陆, 最晚结束于新西兰岛
[6,11]. 目前主要有两种假说
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解释该全球尺度的大型动物灭绝事件, 分别归因为气

候变化和人类过度捕杀. 近期研究表明, 现代人(Homo
sapiens; 文中与“人类”同义)在晚更新世从欧亚大陆向

全球迁徙的过程与所达区域内的大型动物灭绝过程紧

密相关, 而与当时气候变化的关联较弱
[11,12]. 作为对

比, 与此前走出非洲的古人类(如直立人(Homo erec-
tus)、海德堡人(Homo heidelbergensis)及其后裔)接触

越早, 大型动物面临的灭绝风险越低
[12]. 进入全新世

(约1.1万年前)以来, 农业文明和工业文明的相继兴起

和扩展进一步加剧了对中大体型动物的选择性灭绝压

力, 形成“去动物化”(defaunation)的长期趋势
[13].

与晚更新世大型动物灭绝事件之前的长期生态系

统状态相比, 当前的全球生态系统处于大型动物相对

缺少的“不寻常状态”. “去动物化”不仅表现为大型动

物物种丰富度的下降, 而且可以通过营养级联(trophic
cascades)、种子扩散(seed dispersal)和扰动(distur-
bances)等关键生态过程对景观多样性和生态系统服

务进行调节
[14], 从而间接改变了生态系统的基本结构

和动态
[5,6], 并对生态系统功能和稳定性产生了深远的

影响
[13,15].
据保守估计, 现代人最迟于约4万年前到达我国华

北地区
[16,17]. 经历了数万年的采集狩猎和数千年的农

业发展后, 我国大型动物的种群数量和分布范围都出

现了大幅度的萎缩
[18,19]. 许多大型动物在我国境内的

灭绝时间大致在更新世末期, 但目前尚难以判断这些

大型动物在这一时期的灭绝究竟是气候变化还是人类

活动起主导作用
[6,20,21]. 另外, 有一批大型动物存活至

全新世晚期才灭绝或濒临灭绝, 并且越来越多的证据

表明这些大型动物的减少受到了近几千年以来我国古

代农业社会发展的影响
[18,19]. 近年来, 我国新旧石器时

代的环境考古研究取得了大量进展
[22~24], 这对于厘清

我国社会-生态耦合系统中的大型动物历史动态及影

响提供了重要线索.
本文将聚焦晚更新世晚期(约4万~1.2万年前)、全

新世早中期(约1.1万~4000年前)、全新世晚期(约4000
年前~公元20世纪)这三个时间阶段(表1), 通过整合我

国现有的古生态、古环境和古人类相关研究数据, 在

景观和区域尺度上分析生态系统结构、功能及其长期

动态, 并且考虑到环境考古研究点位和历史文献记录

的地理分布情况, 具体阐述我国东部季风区大型动物

与气候、植被、野火、人类活动这四种要素之间的耦

合关系(图1).

1 气候变化和人类活动背景

在气候方面,随着深海氧同位素6阶段(Marine Iso-
tope Stage 6; MIS 6阶段)冰期的结束, 在晚更新世前半

段(对应于MIS 5阶段, 约12万~7万年前), 我国总体上

处于相对暖湿的间冰期气候
[25~28]. 约从7万年前(MIS 4

图 1 我国大型动物、气候、植被、人类社会、野火之间
的已知耦合关系示意图. 箭头代表主要的生态过程和功能.
其中, 大型动物如何调节气候变化的地区性生态影响仍在探
索阶段. 虚线箭头表示尚未在我国找到具体案例. 以气候为
中心的示意图(A)不关注大型动物. 以大型动物为中心的示
意图(B)为本文的重点阐述对象. 在A中出现的箭头不在B中
重复(网络版彩图)
Figure 1 Schematics of the interactions among megafauna, climate
change, vegetation landscapes, pre-industrial societies, and fire regimes
in China. Arrows denote main ecological processes and functions, with
the potential of megafauna for climate change mitigation still under
discussion. Dashed arrows denote the absence of empirical cases in
China. Instead of the climate-centric model (A), the megafauna-centric
model (B) is the focus in this review. The arrows in A are not repeated
in B (color online)
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阶段)开始 , 气候大幅转冷进入冰期(MIS 2~4阶
段)[29,30], 并于约2.6万年前进入末次盛冰期(Last Gla-
cial Maximum, LGM), 直至H1冷事件, 大约于1.5万年

前结束
[31,32]. 之后气温开始逐步回升, 并在经历新仙女

木(Younger Dryas)降温事件后, 迅速转暖进入属于间

冰期的全新世(1.1万年前). 全新世大暖期过后, 东亚夏

季风约4000年前开始减弱, 对北方和南方晚全新世气

候造成了不一致的影响
[33~37].

现代人约于6~5万年前或更早到达东亚
[17,38]. 为避

免相关争议, 本文主要探讨过去约4万年以来我国社

会-生态耦合系统的演变, 将测年结果明确的田园洞古

人类遗址作为现代人首次出现在华北地区的最晚时

间
[16,17]. 在约4~3万年前的MIS 3晚期, 华北和南方的

古人仍然流行沿用基于石片和石核的简单石制工具,
而改良的石叶技术主要出现在北方沿边地区

[39,40]. 进

入末次盛冰期后, 石叶和细石器技术在华北广泛出现,
但在南方地区缺失

[40,41]. 晚更新世北方和南方使用不

同石器技术的古人已能够娴熟狩猎多种大型动

物
[42~46]. 进入全新世后, 农业在北方和南方出现并发

展
[47]. 越来越多的全新世环境考古记录表明, 人类活

动对东部季风区生态系统的影响大致在晚全新世(约
4000年前)超过了自然因子的作用

[48,49]. 自20世纪后半

段起, 人类对整个地球系统的主导作用大幅加速
[50,51].

2 晚更新世大型动物灭绝及驱动机制

在我国东部季风区 , 现存大型动物不超过20
种

[10,52], 而目前已知的消失于晚更新世的大型动物有

17种(表2). 其中, 中国犀(Rhinoceros sinensis)可能包含

其他尚未完成鉴定的犀牛物种
[53,54]. 这些灭绝物种绝

大多数为植食动物, 以混食嫩枝叶(browse)和禾草(gra-
minoids)为主, 并且嫩食者(browsers)比粗食者(grazers)
稍多. 晚更新世气候波动频繁, 广泛的食谱可利于植食

动物应对由气候变化引起的食物危机, 而较狭窄的食

物偏好则可能意味着更高的灭绝风险. 例如, 作为嫩

食者的东方剑齿象(Stegodon orientalis)在晚更新世末

期消失于我国南方森林,而其近缘物种亚洲象(Elephas
maximus)是混食者, 从中更新世晚期直至全新世在我

国东部季风区都有广泛分布
[55]. 这两种物种的生态位

差异可能是它们在晚更新世至全新世的气候转型过程

中命运不同的关键原因
[56]. 同理, 如果晚更新世气候

变化是大型动物灭绝(表2)的主导因素, 这些灭绝物种

本应更多属于嫩食者或粗食者, 因为混食者对环境变

化的适应能力应更强. 同时应注意到, 灭绝物种不仅

与其食性存在关联, 还与其生理耐受度有直接关系.
例如, 在欧洲, 古菱齿象属的直齿象(Palaeoloxodon
antiquus)和斯迪凡犀属的窄鼻犀(Stephanorhinus hemi-
toechus)都曾是分布广泛的喜暖混食动物(mixed-fee-
der), 在末次盛冰期之前的降温期灭绝

[9]; 而耐寒的混

食动物披毛犀(Coelodonta antiquitatis)在此地区的消

失似乎与约1.5万年前的Bølling升温有关
[57]. 但总体

上, 欧洲的晚更新世大型动物灭绝同时受到现代人地

理扩展和气候变化的影响
[11]. 从全球尺度来看, 世界

各大陆(除澳洲大陆, 因为其本土大型动物原以嫩食为

主)都经历了以大型混食和粗食动物为主的晚更新世

大型动物灭绝
[58]. 现代人的全球扩散和定居过程在其

中起到了主导作用, 而气候变化可能仅起到了较弱的

作用
[11,12]. 也就是说, 晚更新世灭绝的大型动物以混

食和粗食为主的特点与人类生存活动存在较强的正相

关关系. 因此, 灭绝物种以混食动物为主的事实表明,

表 1 本文涉及的时间段及相应的全球古气候阶段、气候变化特征和人属(Homo)群体发展阶段

Table 1 Time intervals mentioned in the study and the contemporary conditions of paleoclimate and Homo populations

时间段 全球古气候阶段 古气候特征 人属群体发展阶段

13~12万年前 末次间冰期, MIS 5e阶段 温暖湿润 古人类使用简单石器, 娴熟猎杀大型动物

6~4万年前 MIS 3阶段 进入冰期, 气候波动, 相对温和 使用简单石器

4~3万年前 MIS 3阶段 气候转冷, 波动 现代人到达华北, 石叶技术在北方沿边地区

2.6~1.5万年前 末次盛冰期, MIS 2阶段 气温比当前约低4~5℃ 石叶和细石器技术在华北传播

1.5~1.2万年前 冰消期 气候转暖, 波动 资源利用集约化

1.1万~4000年前 MIS 1阶段 总体温暖湿润 农业起源和发展

4000年前~20世纪 MIS 1阶段 气候转干, 相对温和, 与当前相近 中华文明发展
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晚更新世-全新世的气候变化不能完全解释当时我国

大型动物的灭绝.
另一种可能的解释是人类的捕杀是导致这些物

种灭绝的主要因素. 体型巨大的混食动物通常和开阔

度比较大的植被景观关联在一起, 如草原、湿地或林

地草原
[59]. 旧石器时代的人类族群更偏好类似于稀树

草原的生态系统, 这是因为在这样的环境中可能更容

易利用自然资源, 从而提高了生存率
[60]. 4~3万年前的

冰期多次出现较温暖的间冰阶, 但我国东部季风区的

狩猎采集者的人口总数似乎并没有呈现相关波动, 总

体呈缓慢上升趋势
[24]. 在此时期, 外来的石叶技术出

现在东北至西北的沿边一线, 但华北及以南地区仍然

流行更简单的石核-石片技术
[39,40], 这意味着石叶技术

在当时可能没有对本土社会-生态耦合系统造成明显

的影响. 进入末次盛冰期后, 永久冻土层的最南界大

致位于燕山-太行山-秦岭-横断山脉一线
[61,62]. 此线以

南的广阔地区, 特别是有垂直梯度的南方山区, 可能

扮演了生物多样性“避难所”的角色
[55]. 孢粉记录显示,

我国南方地区在末次盛冰期经历了明显的植被更替,
草原景观增多

[63~65]. 与此同时, 地区人口数量出现了

多次波动, 分布的北界降至北纬40°, 最高海拔降至

2000 m, 但总体保持平稳
[24]. 在此时期, 从北方边疆

传入华北的石叶和细石器技术可能反映了外部文化

的迁入和本土文化对气候条件恶化的适应策

略
[40,41,66]. 细石器技术在恶劣自然条件下的兴盛说明

此类技术在应对资源匮乏等方面可能有明显优势
[66].

包括埋藏学在内的诸多考古证据表明, 无论是使用简

单还是更精良的石器制造技术, 从晚更新世早期至晚

期, 生活在华北和华南的古人都能因地制宜, 熟练猎

取熊猫属(Ailuropoda)、原始牛(Bos primigenius)、水

牛属(Bubalus)、马鹿(Cervus elaphus)、披毛犀、梅

氏犀(Stephanorhinus kirchbergensis)、野马(Equus
ferus)、蒙古野驴(Equus hemionus)、巨貘(Megata-
pirus augustus)、古菱齿象属(Palaeoloxodon)、中国

犀、水鹿(Rusa unicolor)、河套大角鹿(Sinomega-
ceros ordosianus)、东方剑齿象、李氏野猪(Sus lydek-

表 2 我国晚更新世东部季风区消失或灭绝的大型动物. 物种鉴定与分类依据近期古生物研究进展
a)

Table 2 Megafauna extinct or regionally extinct in eastern monsoonal China during the Late Pleistocene. Species identification and taxonomy follow
recent paleontological progress in Chinaa)

中文名 拉丁名 晚更新世地理分布 食性

巴氏大熊猫
* Ailuropoda baconi 南方

[88]
嫩食

草原野牛 Bison priscus 淮河、北方、东北
[121,122]

偏粗食/混食
[123,124]

原始牛
** Bos primigenius 北方、东北

[125]
粗食

杨氏水牛
* Bubalus youngi 北方

[126]
混食?

王氏水牛
* Bubalus wansjocki 北方、东北

[127]
混食?

葛氏斑鹿
* Cervus grayi 淮河、北方

[122,128]
混食?

披毛犀
** Coelodonta antiquitatis 淮河、北方、东北

[127]
混食

最后斑鬣狗 Crocuta ultima 南方、淮河、北方、东北
[85]

肉食

真猛犸象 Mammuthus primigenius 北方、东北
[129]

偏粗食/混食
[124,130]

巨貘
** Megatapirus augustus 南方

[20]
嫩食?[20]

淮河古菱齿象
* Palaeoloxodon huaihoensis 淮河

[122]
混食?

诺氏古菱齿象
* Palaeoloxodon naumanni 北方、东北

[20,55]
混食

中国犀
** Rhinoceros sinensis 南方

[54]
混食?[54]

河套大角鹿
** Sinomegaceros ordosianus 淮河、北方、东北

[122,127]
偏嫩食

[122]

东方剑齿象
** Stegodon orientalis 南方

[55]
嫩食

梅氏犀
** Stephanorhinus kirchbergensis 三峡以东、以北

[54,122,127]
混食

李氏野猪
** Sus lydekkeri 淮河、北方

[122,125]
嫩食?

a) *
表示有古人类狩猎同属物种的埋藏学证据, **

表示有古人类狩猎该物种的埋藏学证据. 第四纪动物地理区系划为东北区、北方区、

淮河区、南方区
[120]. 根据相近物种猜测的食性用? 标识, 其余未注明出处的食性均采自Schowanek等人

[58]
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keri)等大型植食动物
[42~46]. 然而, 由于目前缺乏较高

精度的我国晚更新世大型动物灭绝时间表, 末次盛冰

期气候条件恶化和人类行为模式的改变对这些物种

的生存是否存在协同效应等问题
[ 11 , 12 ]

有待进一步

考证.
末次盛冰期结束后, 我国的狩猎采集人口出现了

脉冲式增长, 可能与自约1.5万年前的Bølling-Allerød
升温和新仙女木降温相关

[24]. 但是, 此次气候振荡事

件在整个中晚更新世期间(约80万~1.2万年前)并没有

明显的特殊之处, 并且随后的全新世和此前的间冰期

的气候特征也较为相似
[67]. 认为全新世间冰期气候具

有独特稳定性的假说有待验证
[68]. 因此, 晚更新世至

全新世的气候转型应当不足以导致多种具有漫长进化

史的大型动物在短时间内灭绝, 而晚更新世末期的人

口暴增很可能是这些物种灭绝的主导因素. 根据最优

捕食理论(Optimal Foraging Theory)[69,70], 体型大、易

于捕捉的物种会成为狩猎优先目标, 面临最高的灭绝

风险, 而体型小、不便捕捉的物种需在前者基本消失

的情况下才会成为目标. 晚更新晚期人类食谱变宽的

案例似乎在北方和南方都存在
[44,71,72]. 当然, 该假说仍

然需要高精度的灭绝时间表和更多证据来进一步

验证.

3 晚更新世大型动物的下行效应

目前的研究很少关注晚更新世我国大型动物灭绝

带来的生态影响. 通常而言, 大型植食动物和大型肉食

动物带来的下行(top-down)营养级压力对塑造生态系

统结构和动态具有重要作用, 因而许多大型动物被认

为是关键物种(keystone species)或是生态系统工程师

(ecosystem engineers)[6]. 大型植食动物通过采食、踩

踏、迁徙等物理作用, 影响着植被的生物量、空间分

布和种子扩散距离等诸多方面
[5,59]. 大型肉食动物通

过捕食, 可以调节大型植食动物对植被景观塑造作用

的强弱, 并进一步影响中型肉食动物与小型植食动物

的相互作用
[6,59]. 有假说认为, 在气温和降水相对适中

的地区, 大型植食动物对植被的下行消耗作用最为强

烈, 可将由气候因子上行(bottom-up)驱动的郁闭森林

景观转变为开阔的林地草原景观, 即大多数陆地生态

系统可呈现由上行效应或下行效应主导的双稳态(bi-
stable states)[73]. 事实上, 通常被认为由气候支配的热

带雨林也受到来自大型嫩食动物的下行调控: 在缺少

大型动物的情形下, 树木幼苗的空间密度和物种多样

性有明显下降
[74]. 根据该假说, 我国东部季风区在足

够强度的植食压力下可能成为林地与草原镶嵌的异质

性景观. 模拟研究表明, 晚更新世大型植食动物类群曾

在我国东部季风区, 特别是低地平原区维持了明显的

粗食压力, 这不同于当前该地区中小体型植食动物类

群以嫩食为性状特征的状态
[58].

中晚更新世间冰期的欧洲地中海和西北地区属于

暖温带气候, 梅氏犀(斯迪凡犀属)和直齿象(古菱齿象

属)作为典型的喜暖动物具有广泛的地理分布
[75]. 以它

们为代表的大型植食动物类群在多大程度上塑造欧洲

低地平原的植被景观曾引发了长期的讨论
[76~78]. 有研

究利用甲虫作为生境类型和大型动物数量指示物, 重

建了13~11.5万年前末次间冰期的西北欧植被景观, 发

现这些喜暖大型植食动物多栖息于半开阔的、林地和

草原交错的生境中
[79].

更新世时期, 梅氏犀、古菱齿象、水牛等多种喜

暖大型植食动物曾广泛分布于我国现今南方亚热带和

北方温带
[20]. 从古生态角度来看, 如果它们种群数量

足够, 强烈的植食作用可能将潜在的温带和亚热带森

林塑造和维持为半开阔的林地-草原景观. 值得注意的

是, 源自这种植被景观的孢粉记录可能由于较高的草

本比例而被解释为气候变化(温度下降、降水减少)导
致形成的草原景观, 却忽略了大型植食动物的生态

影响.
斑鬣狗属(Crocuta)是生境较广的肉食动物, 喜好

开阔景观
[80,81]. 最后斑鬣狗(Crocuta ultima)在体型上

比现存非洲的斑鬣狗(Crocuta crocuta)稍大
[82,83], 曾在

我国季风区大部广泛分布
[53,84~87], 直至更新世-全新世

过渡期灭绝
[88], 其原因可能是草原的衰退以及猎物数

量的锐减. 如果全新世增温是导致草原衰退的主导因

素, 那么此次变暖的上行效应将会强于大型植食动物

的下行效应. 但有研究表明, 末次间冰期欧洲暖温带

的下行(植食)效应实际强于上行(气候)效应
[79]. 考虑到

全新世与末次间冰期的气候相似性
[67], 单独的气候变

化因素可能不能完全解释开阔草原生境的衰退和最后

斑鬣狗的灭绝. 而同时期狩猎采集人口的迅速增加
[24]

可能减弱了大型植食动物对景观开阔度的维持作用,
或者提高了与最后斑鬣狗的直接竞争, 从而导致动植

物群落的变化.
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4 晚更新世大型动物与种子传播

大型植食动物能高效、长距离(1 km以上)传播个

体较大的种子或由大型肉质果实包裹的小种子. 由于

大型植食动物的减少而种子传播受限的植物物种主

要集中于热带地区, 但是来自其他生态系统的例子较

少. 目前已知温带和亚热带北美的Kentucky coffee-
tree(Gymnocladus dioicus)和Osage orange(Maclura
pomifera)属于此类

[89,90]. 在现今东亚亚热带地区, 包

括猪(Sus)、水鹿、牛(Bos)、水牛(Bubalus)等在内的

大型动物在长距离(1 km以上)传播种子的过程中起

到了重要作用
[91~93], 但10 km以上超长距离种子传播

的生态功能只能由亚洲象、棕熊(Ursus arctos)、黑

熊(Ursus thibetanus)、爪哇犀(Rhinoceros sondai-
cus)、苏门答腊犀(Dicerorhinus sumatrensis)等提

供
[92,94~97]. 尽管如此, 该地区似乎没有严重依赖大型

动物实现种子传播的植物. 就壳斗科(Fagaceae)植物

而言, 不便于借助风媒和水媒传播的橡子或栗子需要

达到远离亲本植株的开阔处才有利于后续生长. 部分

小型啮齿类动物(如鼠、松鼠)的分散储藏行为可将这

些种子移动100 m以内的距离, 例见Xiao等人
[98,99]. 松

鸦(Garrulus glandarius)的分散储藏可覆盖中等距离

500~1000 m[100~102]. 北美的冠蓝鸦(Cyanocitta crista-
ta)具备传播壳斗科种子远至4 km的能力

[103], 但目前

我国没有此类长距离种子传播过程的资料. 在晚更新

世和全新世, 壳斗科植物在我国东部季风区广泛分

布
[104], 大型植食动物的作用尚不清楚. 有研究记载,

我国境内现存的亚洲象会取食壳斗科植物的嫩枝

叶
[105], 并可能吞入完整种子. 如果在亚洲象的排泄物

中发现这些种子仍具备发芽能力, 那么我国某些已灭

绝的大型混食和嫩食动物很可能是壳斗科种子超长

距离传播者. 当前我国哪些植物物种的地理分布受到

了种子传播距离不足的限制, 以及种群和群落的时空

格局发生了怎样的变化等问题尚不得而知. 回答这些

问题对于协助植物物种应对气候变化、保护和促进

生物多样性等有重要意义.

5 晚更新世大型动物与火动态

火动态(fire regime)是生态系统中重要的扰动过

程, 对生境异质性和生物多样性有促进作用. 随着大

型植食动物消失, 没有被消化掉的植物(特别是更易

燃的C4草本)生物量会堆积, 从而提高野火发生的频

率
[106]. 例如, 在晚更新世澳大利亚和美国的东北部,

野火在大型动物种群数量大幅下降后会变得更频繁,
从而使得当地植被从林草植被混合景观逐渐转变为

由少数优势种组成的森林景观
[107,108]. 在马达加斯加

岛的中部高地, 原本与大型动物密切关联的林草混合

景观在晚全新世人类到达后, 经历了大型动物的减少

和野火覆盖面积的提升, 变成了现今开阔而缺少动物

多样性的草原生态系统
[109]. 事实上, 大型植食动物与

火动态之间的关系非常复杂, 还受到气候条件、地形

地貌、植食类型、植被特征等因素的影响
[59,110]. 例

如, 在初级生产力较低的地区, 晚更新世大型动物的

消失可能不足以影响生物燃料累积或者改变火动

态
[111].
目前我国关于晚更新世大型动物和火动态的研究

相当罕见. 能反映同一地点晚更新世植被动态的孢粉

记录和火动态的炭屑记录显得尤为重要. 我国东部的

太湖流域在末次盛冰期和冰消期(约2.6~1.2万年前)主
要为由落叶林、针叶林、禾本科和蒿属草本组成的混

合植被景观, 而指示火动态的炭屑含量非常低
[62]. 进

入全新世后, 易燃但萌芽能力较强的阔叶栎属(Quer-
cus)和难燃且萌芽能力较强的常绿阔叶栲属(Casta-
nopsis)[112,113]木本缓慢增多, 禾本科草本明显减少, 炭

屑含量大幅上升; 而难燃且适应野火扰动生境的桤木

属(Alnus)[113,114]几乎维持原状
[65]. 栎属和栲属的增

多、禾本科的减少可能与气候变得温暖湿润有关, 野

火的增加可能由气候变化和大型植食动物的减少共同

引起. 由于亚洲象、犀牛等大型植食动物一直在该地

区生存至晚全新世, 晚更新世大型动物灭绝可能只是

部分缓解了当地的植食压力, 野火强度的提高将不足

以让桤木属作为先锋种取代扰动后的栎属和栲属群

落. 另一方面, 该地区的湿地生境不利于粪生真菌

Sporormiella孢子的保存
[115], 较难重建晚更新世末期

大型植食动物密度动态并分析其与火动态之间的关

联. 因此, 在我国广大的东部季风区, 晚更新世大型动

物灭绝在多大程度上影响了植被动态和火动态仍然是

一个复杂问题. 少有的晚更新世中后期孢粉记录表明

该影响在我国南方并不清晰
[63,116]. 大型动物的生态习

性和空间分布动态、具有明确生态信息的动植物化石

记录将是厘清相关科学问题的关键所在.
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6 全新世大型动物灭绝以及生态影响

我国东部季风区全新世消失的大型陆生动物有圣

水牛(Bubalus mephistopheles)、麋鹿(Elaphurus davidia-
nus)、野马、蒙古野驴、爪哇犀、苏门答腊犀、华南

虎(Panthera tigris amoyensis). 其中, 圣水牛是我国特有

种, 曾在全新世早中期广泛分布于南北方, 但在晚全新

世迅速灭绝, 可能和宗教祭祀活动有关
[117]. 麋鹿也曾

是我国广泛分布的特有种, 是喜好湿地生境的混食动

物. 麋鹿在约20世纪初灭绝, 80年代起经重引进和再野

化, 现已在长江中下游湿地恢复有一定数量的野生种

群
[118]. 爪哇犀和苏门答腊犀在我国有明确的化石和文

物记录, 而印度犀(Rhinoceros unicornis)目前仅限于史

载记录
[19]. 虽然形态和食性均有差异, 现存史载记录没

有明确区分爪哇犀和苏门答腊犀, 因而无法重建这两

种物种在晚全新世时期的分布动态. 统称为“犀”的动

物类群20世纪初于我国境内消失
[18]. 作为具有高度生

境适应性的大型肉食动物, 华南虎受困于数千年农业

开垦导致的森林和湿地生境丧失
[19], 最终在20世纪中

叶爆发了全国性的人虎冲突, 至今没有该物种野外存

活的明确证据
[119]. 此外, 大熊猫(Ailuropoda melanoleu-

ca)、梅花鹿(Cervus nippon)、亚洲象、中华鬣羚(Ca-
pricornis milneedwardsii)、马鹿、水鹿、野猪(Sus
scrofa)、棕熊、黑熊等大型动物在我国东部季风区的

当前分布范围相比全新世有50%甚至99%的减少
[18]. 这

些物种的区域灭绝或者分布范围的收缩, 与我国农业

社会发展有密不可分的联系. 许多相关物种成为我国

悠久农业文明中不可抹去的物质和文化遗产.
除了圣水牛的食性(可能为混食)不详外, 上述其

他大型食草动物为混食(麋鹿、爪哇犀、印度犀、梅

花鹿、亚洲象、马鹿、水鹿、棕熊)或嫩食(大熊猫、

苏门答腊犀、中华鬣羚、野猪、黑熊)[58]. 与晚更新世

相比, 全新世我国东部季风区消失的大型植食动物缺

少粗食或偏好粗食型, 如原始牛、草原野牛(Bison
priscus)、真猛犸象(Mammuthus primigenius)(表2). 这
可能与全新世较温暖湿润的气候有关, 并且受到了大

型植食动物多样性下降的影响, 导致禾草草原生态系

统难以维持. 大量孢粉记录表明, 该地区进入全新世

后, 落叶-常绿阔叶林面积出现了大面积的增长, 与禾

本科草本的趋势相反. 不过, 从孢粉占比百分比直接获

取的森林面积覆盖度往往大于实际值, 真实的植被景

观可能比基于孢粉图谱的重建结果有更高的开阔

度
[131,132].全新世时期来自大型动物的下行植食压力是

否以及在多大程度上能维持有一定开阔度的林地-草
原景观, 需要古生态数据和现今控制实验相结合才能

回答. 另一方面, 鉴于全新世扬子鳄的地理分布曾北

至黄河流域
[133], 东部季风区在该时期可能有相当一部

分低地平原具有高度植物多样性的湿地生态系统, 地

势较高或坡度较陡的区域则由于不便于大型植食动物

栖息而成为高郁闭度的森林. 该地区炭屑记录揭示的

全新世火动态不能很好地对应气候变化
[50,134], 大型植

食动物在其中的作用未知. 一般认为, 我国东部季风区

全新世早中期的植被动态是由气候变化主导的
[48,135].

如上文所述, 尽管缺少大型粗食动物, 东部季风区植被

在全新世早中期仍可能受大型混食和嫩食动物的调

控, 这在一定程度上抵消了此时期温暖湿润气候对植

被(阔叶林)的正面影响. 从晚全新世开始, 可能由于掌

握了冶金技术, 该地区农业社会对植被的改造作用明

显提高, 并很可能取代了气候的主导地位. 有研究表

明, 农业社会对地表植被景观的影响在北方可能始于

约三四千年前, 而在南方始于约一两千年前
[48]. 以华

北平原为例, 农业将半开阔的自然生境逐渐转变成为

更加开阔的农场景观, 以猪、牛、羊等体型相对较小

的家养动物为主的畜牧业则取代了原本多样的大型野

生动物群落. 虽然下行的植食压力可能随着畜牧业的

发展保持持平甚至有所提高, 并且开阔的农场景观可

能类似于此前由大型植食动物维持的林地-草原景观,
但与大型植食动物相关的种子传播和自然扰动等有利

于生物多样性的过程却消失了. 在这种情况下, 生态系

统可能会从异质、自维持、富于扰动的自然景观逐渐

转变为同质、需维护、排斥扰动的文化景观.
诚然, 局地尺度的文化景观斑块可以在景观尺度

的自然背景下筛选出偏好或者适应由人类主导的生境

的物种,从而提高景观尺度的α和β多样性.人为选种和

主动栽培也可为一些具有特定性状的植物物种提供超

长甚至洲际距离的传播半径. 但是, 大范围的文化景观

以及相应的复杂社会系统需要占用条件相对较好的连

续地理空间, 消耗远超以果腹为目的的自然资源, 并抑

制对社会造成危害的自然过程(如动物觅食和迁徙、

火灾等). 因此, 总的来说, 我国季风区晚全新世农业社

会虽然可能部分取代了大型动物的生态功能, 但社会

发展最终走向了不利于生物多样性和生态系统自维持
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的“去动物化”状态, 这为21世纪的可持续发展带来了

挑战.

7 总结

本文主要尝试从宏观生态学视角阐述过去四万年

我国东部季风区大型动物与生态系统动态和人类社会

发展之间的耦合关系(图1), 并总结于表3.
目前, 受限于物种记录信息的不确定性, 晚更新世大

型动物灭绝的主要驱动机制尚无定论. 晚更新世末期的

气候波动可能是一些食谱较窄的物种(如东方剑齿象)灭
绝的主导因素, 但无法充分解释大部分食谱较广的混食

动物的灭绝; 特别是旧石器狩猎采食社会在该时期大型

动物灭绝中可能发挥了重要作用. 大型植食动物与植物

间的相互作用是重要的生态过程, 这种动植物关系在塑

造我国开阔/半开阔植被景观、超长距离种子传播、火

动态调节等过程中的作用有待深入研究.
我国东部季风区全新世的大型动物的减少和灭绝

与农业社会发展具有紧密关联. 虽然农业活动在一定

程度上弥补了大型动物的生态功能, 如维持开阔的植

被景观、协助传播适应文化景观的植物物种、抑制野

火的发生等, 但农业集约化总体上导致了生态系统中

关键物种和功能多样性的下降.

大型动物在过去数千万年间长期存在, 并对生态

系统功能的可持续性发挥了关键性作用. 当代动物类

群多来源于晚更新世类群, 而晚更新世一个显著的生

物地理事件则是人类的全球扩张以及持续快速的文化

演进. 进一步理解我国晚更新世及全新世大型动物在

自然生态系统中扮演的功能性角色, 将有助于建立生

态系统管理的基准参照系, 对于发展基于生物调控的

生态系统恢复途径也具备重要意义.
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Megafauna declines and extinctions over the past 40,000 years in
eastern monsoonal China: causes, consequences and implications
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Megafauna species are key to a variety of ecosystems. Closely associated with the global spread of Homo sapiens out of Africa since
the Late Pleistocene, megafauna declines and extinctions have had profound impacts on the composition, structure and functioning of
ecosystems across continents. However, likely due to data inadequacy, the ecological patterns and consequences of megafauna
declines and extinctions in East Asia remain less clear. Here, with a focus on eastern monsoonal China for which study efforts are
increasingly comprehensive, we review recent progress in archeological sciences to identify the regional patterns and potential drivers
of megafauna extinctions in the Late Pleistocene and declines in the Holocene, and discuss the functional roles of megafauna in
shaping open/semi-open vegetation landscapes, facilitating long-distance seed dispersal and regulating fire regime within the study
area. We found that the majority of 17 megafauna species extinct in the Late Pleistocene were adaptive mixed-feeders of both browse
(non-graminoids) and graminoids, presenting a pattern unlikely explained solely by food shortage caused by climate change, while
many megafauna species experienced in the Holocene anthropogenic declines linked to societal and agricultural development. Despite
incomplete paleoecological evidence at present for the three functional roles of megafauna in China, the absence of wild megafauna
populations in today’s human-dominated landscapes would prevent further improvement in ecosystem functionality as well as
ecosystem services. Therefore, we suggest that a better understanding of the anthropogenic causes and ecological consequences of
megafauna losses since the Late Pleistocene in China will be important for both marking baselines in terms of ecological restoration
and managing self-regulated ecosystems compatible with society.
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