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摘要    通过对华南二叠纪腕足类壳饰的研究和个体大小的统计分析表明, 长身贝类的形态

演化呈现以下几个方面的规律: 从乌拉尔世(早二叠世)到晚二叠世吴家坪期, 同心饰或放射饰

较强的种(类型 3)所占的百分比呈现先减小再增大的变化趋势; 与此同时, 同心饰或放射饰较

弱的种(类型 2)所占的百分比呈现先增大再减小的趋势. 从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 同心

饰或放射饰较强以及较弱的种所占的百分比均呈增加的趋势. 从乌拉尔世到晚二叠世长兴期, 
壳刺发育的种(类型 4)所占的百分比一直保持减小的趋势. 从吴家坪期到长兴期(包括过渡层), 
部分种表现出壳体小型化的趋势. 二叠纪长身贝类壳饰和个体大小的演化规律与二叠纪末生

物大绝灭前以及绝灭过程中的贫氧、食物短缺、海平面变化以及底质的变化相关. 
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动物的外部形态和内部结构与其生活习性、生态

密切相关[1], 并且随着生活环境的改变而呈现出一定

的变化规律. 壳饰和壳体的大小是表征腕足类形态

及其变化规律的重要参数, 同时也具有重要的环境

指示意义.  
对于腕足类壳饰的研究主要集中在泥盆纪、石炭

纪和现代[2~15], 而对于二叠纪腕足类壳饰的研究却很

少报道[16~20]. 此外, 关于腕足类小型化的研究也主要

是集中在早三叠世早期生物大绝灭以后, 对于绝灭

前的研究很少报道 [20,21]. 腕足类壳饰和壳体大小演

化规律的研究是非常重要的, 这些规律不仅可以揭

示腕足类在二叠纪末生物大绝灭之前和大绝灭期间

如何发生变化与如何适应环境压力, 而且可以从不

同的角度解释生物大绝灭的机制及其可能的原因.  
本文研究了华南地区长身贝类壳饰和壳体大小

在二叠纪的演化规律, 初步探讨了该时期长身贝类

壳饰和大小变化的原因以及绝灭的原因.  

1  材料与方法 

长身贝类是壳体小到巨大, 背壳明显小于腹壳, 
侧视凹凸型-平凸型, 腹壳或背壳布满壳刺, 或者壳

刺仅分布在铰合线附近, 放射饰或同心饰发育的腕

足类[22,23].  
华南二叠纪, 长身贝类在腕足类中所占比例最

大, 大约占 45%~70%(在种级分异度上)[24,25]. 另外, 
长身贝类的分异度从早二叠世到晚二叠世是增加  
的[24,25].  

本文收集了华南地区乌拉尔世(Cisuralian)到早

三叠世早期 (Induan, 印度期 )有关长身贝类的文   
献[26~55](图 1), 选取文献中附有图版的化石进行了壳

饰的统计, 并选取延限相对较长(至少跨越 2 个期)的
种进行了壳体大小的统计. 
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图 1  华南地区二叠纪长身贝腕足类产出的剖面分布示意图 

1. 安徽省巢县平顶山剖面; 2. 安徽省巢县马家山剖面; 3. 安徽省安庆市白鹿尖剖面; 4. 安徽省广德县独山剖面; 5. 安徽省广德县龙山洼

剖面; 6. 安徽省广德县小独山剖面; 7. 安徽省广德县牛头山剖面; 8. 安徽省广德县查扉村剖面; 9. 安徽省广德县王村井剖面; 10. 安徽省

贵池市水竹塘剖面; 11. 安徽省贵池市人形山剖面; 12. 安徽省贵池市唐田剖面; 13. 安徽省泾县求儿岭剖面; 14. 安徽省铜陵市牛形山剖

面; 15. 安徽省铜陵市碎石岭剖面; 16. 安徽省宣城市水东剖面; 17. 江苏省南京市正盘山剖面; 18. 江苏省南京市观山剖面; 19. 江苏省南

京市丫山剖面; 20. 江苏省南京市湖山剖面; 21. 江苏省无锡市新安剖面; 22. 江苏省宜兴市白洋塘剖面; 23. 浙江省长兴县葆青剖面; 24. 
浙江省长兴县煤山剖面; 25. 浙江省长兴县风井剖面; 26. 浙江省长兴县新槐剖面; 27. 浙江省吴兴县黄芝山剖面; 28. 浙江省江山市何家

山剖面; 29. 福建省龙岩市雁石镇剖面; 30. 福建省永定县永定剖面; 31. 江西省于都县车头段屋剖面; 32. 江西省吉安县吉安剖面; 33. 江
西省安福县下坊剖面; 34. 江西省安福县狮形上剖面; 35. 湖北省黄石市沙田剖面; 36. 湖北省蒲圻县观音山剖面; 37. 湖北省松滋县猫儿

山剖面; 38. 湖北省松滋县三溪口剖面; 39. 湖北省秭归县贾兴沟剖面; 40. 湖北省秭归县新滩剖面; 41. 湖北省秭归县广家岩剖面; 42. 湖
北省兴山县大峡口剖面; 43. 湖北省郧西县小行川剖面; 44. 湖南省石门县三圣剖面; 45. 湖南省慈利县木鱼堡剖面; 46. 湖南省桑植县仁

村坪剖面; 47. 湖南省桑植县南斗溪剖面; 48. 湖南省桑植县鱼南溪剖面; 49. 湖南省永顺县桃子溪剖面; 50. 湖南省耒阳县耒阳剖面; 51. 
湖南省郴县桐木桥剖面; 52. 湖南省郴县三合剖面; 53. 湖南省郴县大排冲剖面; 54. 湖南省嘉禾县袁家剖面; 55. 湖南省嘉禾县小元冲剖

面; 56. 湖南省宜章县梅田剖面; 57. 广东省仁化县格顶寨剖面; 58. 广东省梅县梅岗剖面; 59. 广东省梅县文甫剖面; 60. 广东省梅县宝坑

剖面; 61. 广东省曲江县茶山剖面; 62. 广东省阳山县双山剖面; 63. 广东省连县鲤鱼田剖面; 64. 广东省连县三口江剖面; 65. 广东省连县

水竹塘剖面; 66. 广东省连县大麦崆剖面; 67. 广东省连县保安剖面; 68. 广东省连南县亚田剖面; 69. 广东省连南县马安剖面; 70. 广西省

南宁市东攀剖面; 71. 广西来宾市马滩剖面; 72. 广西来宾市泡水剖面; 73. 广西来宾市蓬莱滩剖面; 74. 广西来宾市合山剖面; 75. 广西来

宾市乌龟岭剖面; 76. 广西隆林县隆林剖面; 77. 云南省陆良县小百户剖面; 78. 云南省富源县庆云剖面; 79. 贵州省盘县羊场剖面; 80. 贵
州省盘县火烧铺剖面; 81. 贵州省晴隆县中营剖面; 82. 贵州省六枝县郎岱剖面; 83. 贵州省六枝县纸厂剖面; 84. 贵州省水城县滥坝剖面; 
85. 贵州省纳雍县中岭剖面; 86. 贵州省织金县大猫场剖面; 87. 贵州省织金县平桥剖面; 88. 贵州省织金县岩背后剖面; 89. 贵州省织金

县阿弓剖面; 90. 贵州省织金县珠藏剖面; 91. 贵州省织金县牛场剖面; 92. 贵州省普定县布郎剖面; 93. 贵州省普定县轿子山剖面; 94. 贵
州省清镇流长剖面; 95. 贵州省贵定县闻江寺剖面; 96. 贵州省遵义市十字铺剖面; 97. 贵州省桐梓县桐梓剖面; 98. 四川省泸州市代家沟

剖面; 99. 四川省泸州市川盐剖面; 100. 重庆市聂江县鱼塘角剖面; 101. 重庆市聂江县纪江剖面; 102. 重庆市聂江县板竹园剖面; 103. 重
庆市太平剖面; 104. 重庆市鱼田堡剖面; 105. 重庆市北风井剖面; 106. 重庆市凉风垭剖面; 107. 重庆市北培剖面; 108. 重庆市合川县盐

井溪剖面; 109. 重庆市李子垭剖面; 110. 重庆市木龙洞剖面; 111. 四川省广安市广安剖面; 112. 四川省广元市上寺剖面; 113. 四川省广元

市新店子剖面; 114. 陕西省镇安县西口剖面 
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为了研究华南二叠纪长身贝类壳饰的变化规律, 
我们参考了前人的分类方案[56], 把长身贝类的壳饰

分成 4 种类型: 类型 1, 弱壳饰(无壳饰或仅有细弱的

生长线或生长纹); 类型 2, 具有细的放射线或同心纹; 
类型 3, 发育粗强的放射线或同心线, 放射褶或同心

皱 ; 类型 4, 壳刺布满壳面 . 需要指出的是 , 由于

Chonetidines只在腹壳的铰合线附近发育一排壳刺 , 
壳面上壳刺并不发育 , 所以类型 4 没有包含

Chonetidines类. 另外, 为了研究华南地区二叠纪长

身贝类壳体大小的变化规律, 我们根据文献中的图

版和文字描述测量了化石的长度和宽度[26~55](图 2).  
统计工作中涉及到化石的年代地层的归属, 主

要参考了前人对二叠纪生物地层和年代地层的研究

结果(表 1). 此外, 因为缺少生物地层资料, 部分文 
献 [28,43,44]中腕足类属种的年代归属主要根据华南二

叠纪岩石地层与年代地层的大致对应关系确定, 将
其中的长兴组、大隆组、雁石组、王潘里组归入长兴

期, 将吴家坪组、水竹塘组、熨斗滩组归入吴家坪期. 
对于统计工作的时间坐标, 本文选取乌拉尔世(早二

叠世)、瓜德鲁普世(中二叠世)、吴家坪期、长兴期和

印度期作为时间尺度进行统计. 之所以选取不同的

时间尺度来进行统计, 原因在于: 从乌拉尔世和瓜德  

表 1  二叠纪年代地层划分对比[63~67] 

 

 

 
图 2  4 种壳饰类型示意图 

类型 1, 弱壳饰(无壳饰或只有细弱的生长线或生长纹)(标本(a)[57]); 类型 2, 细的放射线或同心纹(标本 (b)[58]和(c)[59]); 类型 3, 粗的放射线

或同心线, 放射褶或同心皱(标本(d)[60]和(e)[61]); 类型 4, 壳刺布满壳面(标本(f)[62]). 宽度=壳体的最大宽度, 长度=壳体的最大长度 
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鲁普世的地层中获得的化石数据相对较少, 不适宜

于划分到期进行统计; 而从乐平世地层中获得的化

石数据相对丰富, 可以进一步划分到期(包括吴家坪

期和长兴期)进行统计. 另外, 一些文献[29,31,48,54,55]原

来记录为长兴阶顶部至印度阶底部(即过渡层[68])的
化石, 其具体时代不清楚, 本文统一将其时代暂时归

于二叠-三叠系之交. 
另外, 本文长身贝类的系统分类主要依据Will- 

iams等 [23]的分类体系, 并按照该分类体系对文献中

的一些化石的分类位置(属名)进行了修订.  

2  统计结果 
通过对华南二叠纪长身贝类壳饰的统计分析 , 

壳饰存在如下变化规律: 从乌拉尔世(早二叠世)到晚

二叠世长兴期, 类型 1 没有表现出明显的变化规律, 
并且类型 1 在整个动物群中所占的百分比很小(图 3). 
类型 2 在整个动物群中所占的百分比, 从乌拉尔世到

瓜德鲁普世显著增大, 到吴家坪期稍微减小, 在长兴

期又明显增大(图 3). 类型 3 在整个动物群中所占的

百分比, 从乌拉尔世到瓜德鲁普世明显减小, 从瓜德

鲁普世到吴家坪期和长兴期持续增大(图 3). 类型 4
在整个动物群中所占的百分比, 从乌拉尔世到晚二

叠世长兴期呈持续下降的趋势(图 3).  
在腕足长身贝类个体大小变化规律的研究方面, 

本文详细统计和分析了 15个种的壳体大小(长度和宽

度)的变化. 从吴家坪期到长兴期, 13 个种的大小呈

明显变小的趋势, 即表现为小型化(图 4(b)~(k), (n), 
(o); 图 5(a)~(k), (n), (o)), 其中, 有 2 个种的小型化可

能持续到了过渡层(图 4(i), (j); 图 5(i), (j)). 除此之外, 
有 2 个种的壳长或壳宽并没有表现出小型化的规律, 
从吴家坪期到印度期, 其壳体长度反而呈增大的趋

势(图 4(l), (m)).  
总之, 二叠纪长身贝类同心饰或放射饰的变化

划分为 2个阶段: (1) 从乌拉尔世(早二叠世)到晚二叠

世吴家坪期, 同心饰或放射饰较强的种所占的百分

比呈现先减小再增大的趋势; 同心饰或放射饰较弱

的种所占的百分比呈现出与前者相反的变化趋势. (2) 
从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 同心饰或放射饰较

强以及较弱的种所占的百分比均呈现增加的趋势 . 
二叠纪长身贝类壳体刺饰发育的规律表现为: 壳刺

发育的种所占的百分比一直保持减小的趋势. 二叠

纪长身贝类个体大小的变化规律表现为: 从吴家坪

期到长兴期(包括过渡层), 经统计的属种绝大部分表

现出小型化的规律, 个别种的壳长呈现增大的趋势.  
 

 

图 3  华南二叠纪长身贝类种的数量、不同壳饰类型的种的数量、不同壳饰类型的种占所测量的所有长身贝类的种的 
百分比和海平面变化曲线[69]之间的关系 
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图 4  二叠纪华南地区长身贝类壳长变化统计 

A, 乌拉尔世; B, 瓜德鲁普世; C, 吴家坪期; D, 长兴期; E, 印度期; D 点和 E 点之间表示长兴期末或者二叠-三叠纪之交, 其中二叠纪末生

物大绝灭事件发生在长兴晚期, 即图上箭头所示的大致位置; 纵向的线段代表腕足类壳长的变化范围, 其中中点代表平均长度, 上端点

和下端点分别代表最大长度值和最小长度值, 孤立的圆点表示只有一个数据 
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图 5  二叠纪华南地区长身贝类壳宽变化统计 

A, 乌拉尔世; B, 瓜德鲁普世; C, 吴家坪期; D, 长兴期; E, 印度期; D 点和 E 点之间表示长兴期末或者二叠-三叠纪之交, 其中二叠纪末生

物大绝灭事件发生在长兴晚期, 即图上箭头所示的大致位置; 纵向的线段代表腕足类壳体宽度的范围, 其中中点代表平均宽度, 上端点

和下端点分别代表最大宽度值和最小宽度值, 孤立的圆点表示只有一个数据 
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3  讨论 

3.1  壳饰 

如上所述, 华南二叠纪长身贝类同心饰或放射

饰的变化规律相对复杂, 从早二叠世到晚二叠世吴

家坪期, 同心饰或放射饰较强的种所占的百分比呈

现先减小再增大的趋势, 同心饰或放射饰较弱的种

所占的百分比呈现出先增大再变小的趋势, 将这 2 种

变化趋势综合起来即为: 从早二叠世到晚二叠世吴

家坪期, 长身贝类同心饰或放射饰的发育先变弱再

增强. 同心饰或放射饰的增强需要更丰富的营养物

质(主要包括可用性食物和氧气). 长身贝类同心饰或

放射饰的发育呈现出先变弱再增强的规律可能与海

平面变化所导致的营养物质的波动有关, 这一推测

得到了二叠纪层序地层和海平面变化研究结果的支

持, 即从早二叠世到中二叠世, 华南海平面显著上升, 
到晚二叠世吴家坪期, 海平面下降, 到晚二叠世长兴

期, 又开始发生大规模的海侵事件[69~71](图 3). 海平

面上升, 水体深度增加, 滤食性生物腕足类所获得的

营养物质相对减少, 腕足类的壳体变薄, 壳饰相对变

弱; 同时, 随着水深的增加, 静水压力增大, 壳体变

薄和壳饰的弱化有利于腕足类两壳的开合与摄食 . 
这种假设与笔者所掌握的其他资料也是一致的: 华
南长兴期浅海碳酸盐台地相的腕足类的壳饰相对发

育, 深水盆地相的腕足类的壳饰相对较弱. 因此认为, 
华南早二叠世到晚二叠世吴家坪期长身贝类同心饰

或放射饰的变化规律与海平面变化密切相关. 
从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 同心饰或放射

饰较强以及较弱的种所占的百分比均呈现增加的趋

势, 并且腕足类的种级分异度也在增大(图 3). 经统

计 , 在吴家坪期和长兴期 , 明显分异的属主要包括

Leptodus, Oldhamina, Richthofenia, Edriosteges, Hay-
denella, Spinomarginifera, Cathaysia, Neochonetes, 
Paryphella和Tethyochonetes, 因此, 同心饰或放射饰

较强或较弱的种所占百分比的增加明显与以上属的

分异有关 . 在这些属中 , Leptodus, Oldhamina和
Richthofenia个体普遍较大, 壳刺发育, 常生活于碳酸

盐基底或碳酸盐台地环境[30]; Cathaysia, Neochonetes, 
Paryphella和Tethyochonetes在硅质岩相较为常见[29,30], 
并且, 这 4 个属的共同特点是, 假疹呈放射状密集排

列(虽然长身贝类都是假疹壳, 但是这些类型的假疹

相对更加发育), 后边缘壳刺发育, 壳体薄. 在营养相

对短缺的情况下, 假疹的发育增加了腕足类壳体内

部套膜的表面积, 套膜具有呼吸作用[4,72], 从而使这

些腕足类能更有效地利用营养物质; 同时, 薄壳也有

利于腕足类在维持新陈代谢的过程中节省营养物质; 
另外, 后缘刺的发育使腕足类能利用这些刺拥抱在

其他漂浮的物体上[18,72], 这样增加了这些分子的“活

动”能力并竭力从环境中获取食物. 因此认为, Ca-
thaysia, Neochonetes, Paryphella和Tethyoch- onetes的
大量出现与食物和营养相对短缺有关. 以上研究表

明, 从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 同心饰或放射饰

较强类型的增加与底质的变化有关, 即与碳酸盐台

地和生物礁的广泛发育 [73,74]有关, 同心饰或放射饰

较弱类型的增加和硅质岩相营养物质的相对减少有

关.  
从乌拉尔世(早二叠世)到晚二叠世长兴期, 发育

壳刺的种所占的百分比并没有表现出与海平面变化

相一致的规律, 而是维持持续下降的趋势(图 3). 从
乌拉尔世(早二叠世)到瓜德鲁普世(中二叠世), 发育

刺饰的种相对减少可能与瓜德鲁普世海平面的相对

上升[69~71]有关. 在水体相对较浅的环境中, 水动力较

强, 腕足类为了稳定壳体, 壳刺大量发育; 随着海平

面上升, 水动力相对变弱, 腕足类的刺饰也随之变弱. 
从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 发育刺饰的种的百

分比降低与 Cathaysia, Neochonetes, Paryphella 和

Tethyochonetes的大量发育有关. 因为, 对长身贝类进

行形态与壳饰分类时, 第 4 类(刺饰发育的类型)没有

包含壳体后缘刺发育的以上类型(见“材料与方法”

部分), 第 2, 3 类(包含了后缘刺发育的以上类型)百分

比的增加必然导致第 4 类百分比的降低(第 4 类所含

种的绝对数量在吴家坪期和长兴期并没有减少, 反
而呈增加的趋势也支持了这一结论, 图 3). 所以, 从
吴家坪期到长兴期, 发育壳刺的种所占百分比的降

低也和 Cathaysia, Neochonetes, Paryphella 和 Teth- 
yochonetes的繁盛有关, 或者与硅质岩相营养物质的

相对减少有关.  

3.2  壳体大小 

华南二叠纪长身贝类壳体大小变化的统计结果

表明, 从吴家坪期到长兴期, 甚至可能到印度期, 长 
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身贝类出现了显著的小型化(图 4, 5). 已有的研究表

明, 导致生物小型化的原因主要有海水缺氧、海水温

度升高和食物减少等 [75~77]. 本文更倾向于认为贫氧

导致了腕足类的小型化. 海水中氧气含量的降低会

直接影响腕足动物的新陈代谢速率, 减少其对钙的

分泌, 进而减缓其生长速率 [75~77]. “贫氧或缺氧导致

晚二叠世腕足类小型化”的推测得到了华南地区黑色

页岩在长兴期比吴家坪期发育更为广泛 [78]这一现象

的支持. 在华南长兴期深水硅质岩相地层中, 有机质

和黄铁矿结核相当丰富, 指示了一种贫氧的环境. 贫
氧环境一方面与华南地区长兴期的大规模海侵相关, 
另一方面也可能和该时期全球大气圈氧气含量的下

降[79,80]有关. 另外, 底质的变化与大部分腕足类小型

化的关系并不明显, 仅对个别腕足类的小型化可能

存在影响. 因为除了种Tethyochonetes wongiana Chao
和Tyloplecta yangtzeensis Chao在吴家坪期常发现于

灰岩相, 而到长兴期常发现于硅质岩相以外, 其他小

型化的腕足类从吴家坪期到长兴期往往发现于同一

种岩相或者在不同岩相中发现的机会近似(表 2). 基
于以上考虑, 本文认为导致华南地区长身贝类从吴

家坪期到长兴期出现小型化的主要原因是海平面上 

升、海水贫氧或缺氧. 导致长兴期晚期到印度期早期

长身贝类小型化的原因可能更加复杂, 包括海退、腕

足类可利用的食物量的减少和陆源物质输入的增  
加[21,70,81]. 这些影响因素与导致华南长兴晚期深水相

腕足类小型化的原因相似[21].  
与以上小型化规律不同的是, 从长兴晚期到与

过渡层相对应的长兴期末或早三叠世早期, 腕足类

Cathaysia chonetoides Chao, Tethyochonetes quadrata 
Zhan和Tethyochonetes liaoi Chen的壳宽变小、壳长增

大, 壳的长/宽值增大. 这种变化可能和在高压环境

下腕足类被迫改变它们的生活方式, 变为被迫利用

后缘刺长期拥抱在其他漂浮物体上的假漂游的生活

方式有关. 腕足类生活时壳长的方向趋向于与水流

方向平行, 并且壳喙指向逆流方向[5], 壳的长/宽值增

大使壳体变窄, 减小水流给壳体带来的阻力, 腕足类

的活动性相对增强, 这样也有利于腕足类在营养短

缺的环境中竭力获取食物.  

3.3  腕足类形态的变化对生物绝灭的启示 

如上所述, 华南二叠纪长身贝类形态的变化规律

包括: 从早二叠世到晚二叠世, 同心饰由强到弱, 再
到强; 刺饰持续变弱; 从晚二叠世吴家坪期到长兴期, 

 

表 2  各种的测量频率(次数)及被测标本产出的岩相类型(仅包括图 4, 5 中出现的种) 
种名 乌拉尔世 瓜德鲁普世 吴家坪期 长兴期 过渡层 岩相 

Cathaysia chonetoides Chao  4    硅质岩 
  2 8 32  灰岩 
Compressoproductus compressus Waagen  1    硅质岩 
   4 2  灰岩 
Edriosteges poyangensis Kayser    1  硅质岩 
   16 2  灰岩 
Edriosteges subplicatilis Frech   5 1  灰岩 
Haydenella kiangsiensis Kayser   7 12  灰岩 
Leptodus deminutus Liao   2 4  灰岩 
Neochonetes zhongyingensis Liao   2 21  灰岩 
Ogbinia dzhagrensis Sarytcheva 4 3    灰岩 
Paryphella sulcatifera Liao    1  硅质岩 
    2 2 灰岩 
Spinomarginifera kueichowensis Huang    2  硅质岩 
    10 5 灰岩 
Spinomarginifera pseudosintanensis Huang   8 1  灰岩 
Tethyochonetes liaoi Chen   4 2 7 灰岩 
Tethyochonetes quadrata Zhan    4  硅质岩 
   4 6 3 灰岩 
Tethyochonetes wongiana Chao    8  硅质岩 
   2 3  灰岩 
Tyloplecta yangtzeensis Chao    4  硅质岩 
   18   灰岩 
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甚至到早三叠世早期, 壳体普遍小型化.  
华南晚二叠世深水硅质沉积环境中, 腕足类可

用性营养物质(包括食物和氧气)长期维持着较低水平, 
主要是一些壳线相对较细、假疹相对发育、个体较小、

壳体较薄的腕足类在此常见. 这种营养相对较低的

环境, 一方面, 导致腕足动物群的分异度非常低, 分
异度大小是衡量群落稳定性的重要指标之一, 低分

异度使腕足类更易于绝灭; 另一方面, 营养相对较低

使部分腕足类出现小型化. 随着二叠纪末腕足类可

用性营养物质的进一步下降, 如碳同位素的负偏、有

机质含量的明显减少、原生动物数量的急剧减少以及

浅水相礁生态系的崩溃[21,73,82,83], 在低营养环境中生

活的这些腕足类大部分发生绝灭.  
华南晚二叠世浅水碳酸盐沉积环境中, 营养物

质相对丰富, 一些个体较大、壳饰非常发育的特化类

型(如Leptodus, Oldhamina和Richthofenia等)大量出现. 
然而, 很有意思的是, 到二叠纪末, 这些类型普遍被

壳线相对较细、假疹相对发育、个体较小、壳体较薄

的腕足类取代[29]. 二叠纪末腕足类的这种更替现象

与下列现象可以类比, 即晚二叠世浅水碳酸盐台地

环境中食物和氧气相对丰富, 腕足类分异度较高、个

体较大、壳饰较强; 相比之下, 深水硅质沉积环境中

食物和氧气相对短缺, 腕足类属种单调、个体较小、

壳饰较细. 因此推测, 华南二叠纪末浅水碳酸盐沉积

环境中营养物质(包括可用性食物和氧气)的明显下降

可能是腕足类绝灭的重要原因之一.  
此外, 华南二叠纪发生了明显的海平面升降事

件(包括明显海退和大规模海侵[21,70,71]). 海平面变化

既是腕足类壳饰、壳体大小变化的原因, 可能也是腕

足类绝灭的原因. 大规模海平面下降直接导致生物

(包括腕足类)生态空间的失去[21,84], 随后的广泛海侵

导致腕足类可用性营养物质的相对减少, 使大部分

腕足类发生绝灭, 同时幸存的腕足类出现小型化.  
底质的变化是影响吴家坪期到长兴期腕足类壳

线变化的重要因素之一(见“3.1 壳饰”部分). 然而, 在
腕足类分异度明显下降的层位(如安徽巢湖、湖南桑

植、重庆凉风垭剖面), 底质并没有明显的变化, 因此, 
该因素与腕足类绝灭的相关性可能并不显著.  

综上所述, 导致腕足类形态变化的主要因素包

括食物短缺、贫氧、大规模的海平面变化以及底质的

变化, 其中食物短缺(或者贫氧)以及大规模的海平面

变化与华南二叠纪末腕足类绝灭的关系更为密切.   
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