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摘  要:  通过晚石炭世早期腕足动物化石资料分析研究, 发现该期腕足动物分布主要受温度控

制,温度在控制该期全球腕足动物大区一级分布十分明显。控制腕足动物地理分区的次要因素是

板块构造。另外,在腕足动物迁移过程中,洋流的携带作用, 海侵与海退等因素对腕足动物的分布

都有一定影响。某些腕足动物具有快速散布的特点。
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  古生物地理学的研究主要有两个基本内容, 即

划分古生物地理分区和分析控制该地理分区的各种

因素。晚石炭世早期腕足动物地理分布划分为 3个

大区(图 1) ¹。本文谨就地理分区的形成机制问题

作一探讨。

1  关于古生物地理区系形成机制的理
论与假说

  关于古生物地理区系形成机制问题, 很多学者

曾作过探讨, 也提出过很多理论与假说。由于各学

者研究的地质时代、古生物门类、研究方法、研究程

度等因素不同, 因此提出不同的理论与假说。

( 1)早期地障说与陆桥说。在解释各地区动物

差异时,认为各地区间被所谓/地障0或/古陆0隔离,

使动物群之间不能相互联系, 而各自形成差异。在

解释现远离的两个大陆上生物分布方面的密切关系

时,认为两大陆之间曾有陆桥相联。生物大地构造

控制论在划分动物群分区时, 是按照大地构造单元

划分为坚稳地台型、优地槽型和冒地槽型 3种生物

相。认为各类型动物群之间的关系主要受大地构造

单元控制和沉积决定[ 1]。

( 2)板块构造。由威尔逊提出, 他在解释北大西

洋两岸分布的太平洋动物群和大西洋动物群之间不

同时, 认为有岛弧和岛链相隔,使两个动物群互不相

通
[ 2]
。得威认为两个动物群的不同是由于它们分别

在两个板块上, 而不用岛弧隔开, 他们的相同点都认

为板块是控制不同动物群的因素。生态分异说认为

各种生物以其各自的生活方式适应不同的生活环境

而进行分异,生物地理区就是生态分异的结果[ 3]。

( 3)水温控制说。由惠丁顿提出,他们认为奥陶

纪动物群的区划和分布与水温有关。主张海洋是彼

此相通的, 洋流温度反映气候,不同洋流温度是控制

不同的动物群分布的主要因素[ 4]。纬度控制说由帕

尔玛提出。他认为寒武纪时期地球上有 4个不同的

浅海相动物群和两个洋相动物群。欧洲动物群分布

在高纬度, 美洲动物群分布在中纬度, 西伯利亚-亚

洲-澳大利亚-南极动物群分布低纬度。水温控制说

与纬度控制说都强调温度在控制生物地理分区中的

主要作用
[ 5]
。生物-环境控制论是卢衍豪提出,他认

为控制全球生物分区的主要因素是生物的发源地、

生物本身的结构、生物群、古生态、古气候、古地理、

沉积物的性质甚至洋流等。他强调三个方面, 即动

物发源地、平行发展及环境因素[ 6]。

( 4)生物-纬度控制论。由林宝玉等提出。他认为

控制全球生物区分的因素主要有两个方面,一是内因,

即生物群的发源中心、生态适应等;二是外因,即纬度。

其他因素如古陆阻隔等虽然在局部地区起一定作用,但

对全球海洋生物群的分布不起主要作用[ 7]。
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图 1 晚石炭世早期腕足动物地理地理区划
F ig. 1 Paleobiogeographical realm div ision of brachipod

dur ing the early per iod of Late Carboniferous
I.北极大区  Ò .特提斯大区  Ó .冈瓦纳大区  Ò 1.北美南部分区

Ò 2.南美北部分区  Ò3.亚洲分区  Ò 4.欧洲分区  Ò 5.非洲北部分区

  ( 5)环境控制论。由王成文提出。他指出控制

动物地理分区的因素是环境,其中温度是首要因素,

板块构造亦具有巨大影响。在动物散布过程中, 温

度的驱赶作用、洋流的携带作用、海浸与海退等环境

因素如传送带一样, 将腕足动物携带到能满足其生

态需要的生存、繁衍场所。腕足动物具有快速散布

的潜能,该潜能的发挥取决于环境。所研究生物类

别以及所处地质年代不同、各种环境因素控制作用

的地位可能会变化[ 8]。

孙克勤在研究全球石炭-二叠纪植物地理分区

时, 指出植物地理分区形成原因主要是由于明显的

气候分异、强烈的造山运动和生物自身的生存竞争

促进了新类群分布区的扩大
[ 9]
。

2  温度对晚石炭世早期腕足动物分布
的控制作用

  通过前文研究晚石炭世早期腕足动物地理分

区, 发现温度在控制腕足动物分布中起到决定性作

用。温度的控制作用, 主要是通过地球上纬度的变

化而表现出来, 就象纬度控制地球上气候带一样。

尽管地质历史上地球两极曾发生过很多改变,但据

研究地球两极相对赤道的位置是永恒的。因此温度

的变化可通过纬度的改变表现出来。气候带与纬度

带基本一致, 另外还受一些其他因素影响。使气候

带与纬度带不完全重合。全球晚石炭世早期腕足动

物地理分区划分为 3个大区: 冈瓦纳大区和北极大

区为两个凉水型腕足动物分布区,特提斯大区为

暖水型腕足动物分布区。这与当时地球的两极

与赤道的纬度关系相吻合。Orulgania, A l isp ir-

if er , Lev ipustula, Syr ingothyri s, K i takam ithyr is,

A t tenuatella, Tomiop sis, Horr idonia, Jakutop ro-

duotus, T rigonotr eta 等冷水型腕足动物特征属主

要分布于晚石炭世早期地球两极区附近高纬度

地区,在低纬度地区的特提斯大区中几乎不见。

Orthot icha, Enteletes, Ret iculat ia, Meekel la, Or-

thothetes, Neochonetes , Derby ia, Juresania 等广泛

分布于特提斯大区中的特征属也几乎未见于凉

水大区中。在特提斯大区中,腕足动物具有极高

的分异度,晚石炭世早期 176个属中绝大多数都

分布于该大区内, 类丰富, 四射珊瑚及群体礁

相常见, 植物以华夏-欧美植物群为特征, 晚石炭

世早期特提斯大区的很多地方都发育着丰富的

煤、红层、蒸发岩和沙漠岩等, 反映为热带-亚热带气

候。北极大区为凉水型腕足动物区, 腕足动物分异

度低, 出现大量凉水型特征分子, 蜒类缺乏, 植物伴

有安哥拉植物群。晚石炭世早期该区没有发现有冰

川活动,从生物面貌上分析可指示为温带。冈瓦纳

大区在晚石炭世早期腕足动物分异度极低, 类缺

乏,见有冰川及冰水沉积物, 植物以舌羊齿植物群,

可指示为温带-寒温带。

通过以上分析可以看到, 温度在晚石炭世早期

对腕足动物分布的控制是明显的, 在该期温度的控

制作用在其他门类生物方面也同样表现出来, 北极

大区分布着安哥拉植物群、 类稀少、珊瑚以小型单

体四射珊瑚为主。冈瓦纳大区分布着舌羊齿植物

群、 类、珊瑚以小型单体四射珊瑚为主。特提斯大

区分布着欧美-华夏植物群, 类丰富, 珊瑚以群体

礁相为主。

从晚石炭世早期腕足动物的分异度上也可看出

温度的控制作用。据研究,大多数生物类别在热带、

亚热带区分异度均为最高, 这种情况不分海、陆; 不

分动、植物, 而且古今一样[ 10]。晚石炭世早期腕足

动物各区分异度不尽一致, 特提斯大区晚石炭世早

期总属数 169个,占总属数的 96%,而且地方性属比

较多, 可指示为热-亚热带气候, 北极大区总属数为

113个, 占总属数的 64% ,地方性属数比特提斯大区

减少, 世界性分子增多,反映出一种温带气候。冈瓦

纳大区总属数 14个,占总属数的 8% ,为寒带区生物

分布特点。
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3  板块构造对腕足动物地理分布的影
响

  按照活动论的观点, 地球上大陆的位置相对地

球的旋轴发生过移动, 而且大陆之间的位置也发生

过位移。板块的活动对已形成的腕足动物分布图样

进行了改造。晚石炭世早期腕足动物地理分区, 可

以明显地看出这一问题。在图 1中可以看到印度次

大陆在晚石炭世早期属于冈瓦纳大区的一部分, 地

理位置应该处于南温带至南寒温带。在现代, 该地

区却位于热带-亚热带。现代位于北极区的斯瓦巴

德群岛,在晚石炭世早期属于特提斯大区的一部分,

含暖水型的腕足动物群, 应该位于北半球热带-亚热

带气候带上。另外, 处于高纬度地区的格棱兰岛,在

晚石炭世早期也属于特提斯大区的一部分,分布着

暖水型生物群, 应该位于温带-亚热带。这主要是由

于板块活动造成的。利用这一点, 可以大体恢复晚

石炭世早期全球古板块位置。

另外板块构造改变了原来大陆的位置, 使大陆

板块处于不同的纬度带上, 从而导致温度的改变。

板块构造在改变大陆位置的同时, 也使大洋的规模

发生了变化。由于大陆的对接、碰撞,大洋也有一个

产生、发展与消亡的过程。海洋作为腕足动物生存

的环境,其分布范围首先要受到大洋规模、形状的影

响。石炭纪,古特提斯洋的西端收缩闭合, 东端宽阔

成楔形。穿过亚洲的中南部、欧洲南部和美洲中部

进入东太平洋, 大致与赤道平行。这样的洋陆分布

对腕足动物的地理分布起着巨大的影响, 由于南北

向洋流循环系统形成、环赤道洋流受阻,阻碍了腕足

动物的全球性扩散, 使腕足动物的数量和分异度比

早石炭世降低
[ 11]
。洋流对腕足动物分布也具有一

定影响。具现代海洋学研究
[ 12]

,由低纬度热带流向

高纬度寒带的暖流, 可以把热量输送给高纬度地区,

起到/暖水管道0的作用, 致使高纬度海洋温度升高,

并把暖水型生物携带至此。由高纬度寒带向低纬度

热带流动的寒流, 把冷水输送到低纬度地区, 起到

/冷水管道0的作用。使低纬度海洋温度降低, 并把

冷水型生物携带至此。由于洋流的存在可以使海洋

生物地理分布区界线与纬度线出现交叉的现象。古

海洋也是一样存在洋流, 并影响海洋生物的分布。

西班牙坎塔布连山地区, 在晚石炭世早期发现有冷

水型腕足动物 Orulgania 和 K itakamithyri s。可能

是由北极寒流将冷水型腕足动物携带至此。地理障

碍对腕足动物的散布也有较大的影响[ 1] ,所谓地理

障碍可以是大陆、岛屿或深海沟等。据 Rudwick 研

究,腕足动物幼虫只有几小时至几天的时间。大多

数宽于 1400 km的边缘海或弧后海都可能成为腕足

动物远距离漂移的有效隔离障碍。晚石炭世早期特

提斯洋西部由于地理阻隔形成两个特提斯大区的 2

级古生物地理分区。即北美南-南美北部区和欧亚

区。前者特征属 A nthracosp irif er , Eol issochonetes,

Crania 等不见于后者; 后者特征属 Chorist ites,

A lexenia, Nothothyr is, Br achy thyr ina, Mart inopsis,

Tegul if er ina等不见于前者。在西班牙的坎塔布连

山地区以 Chor ist ites , A lexer ia, Br achythrina 等为

首的欧亚区动物与以 A nthracosp ir if er 等为首的北

美南 ) 南美北部区动物群混生, 同时见有南美北部

特有的 Tapaj ot ia, 北美南部特有的 Mesolobus。前

面提到的特提斯大区的特征属在两个区中也普遍存

在。造成上述情况的原因可能是: 晚石炭世早期欧

美板块与冈瓦纳板块的南美、非洲北部已十分接近,

造成环境上的较大差异,使特提斯洋西段与东段既

有畅通,又有阻隔。海侵与海退对腕足动物的散布

亦有影响[ 11]。海侵可以扩大腕足动物的分布范围,

海退使腕足动物的生存环境消失,缩小其分布范围。

我国早石炭世海侵规模小,腕足动物分布范围受限,

晚石炭世随着海侵规模扩大, 腕足动物的分布范围

也扩大。

4  腕足动物的迁移与散布

在探讨腕足动物地理分布区形成机制这一问题

时, 应该对腕足动物是如何迁移这一问题作出合理

的解释。可以说腕足动物地理区是腕足动物迁移扩

散的结果。卢衍豪曾强调生物多源与平行发展[ 6] ,

林宝玉强调生物的发展中心、演化和迁移
[ 7]
。各门

类生物不同, 其散布的障碍、途径以及速度不尽相

同。海生飘浮生物散布通过个体终生飘浮完成, 底

栖固着生物散布主要依赖浮浪幼虫的随波逐流[ 8]。

关于腕足动物散布的障碍。一般认为腕足动物

作为海生底栖固着生物,宽阔的深海洋盆及大陆对

其迁移扩散均能构成障碍。大多数腕足动物是底栖

固着生活, 亦有飘浮者,如泥盆纪 Bouctia, 现代腕足

动物几乎均生长在大陆及岛屿的沿岸浅海中。分布
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图 2  Choristites 地理分布图

F ig. 2 Geogr aphic distribution of chor istites
1.肓空  2.西班牙  3.斯瓦巴德群岛  4.新地岛  6.莫斯科  7. 阿尔汗格

斯克 8.维尔霍扬斯克  9.顿巴斯  10.顿涅茨克  11. 太梅克  12.东哈萨

克斯坦  13.乌法  21.阿尔及利亚  22.本溪  26.奇台  27.拜城  28.山

丹 29.盐边  30.敖汉  31.太原  33.唐山  34. 江山  35.昆明、蒙自  
36.浑江 37.南丹  38.博山  39.南京  40.格陵兰

较浅的如 L ingula,一般不低于海面以下 40 m,

最浅的可达潮汐带。最深的如 Pelagodiscus, 可

以超过海面以下 5 000 m。幼虫是腕足动物生

活史中惟一能够浮游的时期, 所以腕足动物的

漂流迁移只能在这一时期内完成, 幼虫的浮游

期一般较短,无铰纲的浮游期一般为几天,有铰

纲的浮游期仅数小时到数天。Lingula 的幼虫

浮游期较长,可以随洋面海流漂过深海,因此其

分布范围很广。腕足动物的分布不仅受幼虫浮

游期长短的控制, 同时也受幼虫浮游能力及成

体生存适应能力等因素影响。如有些适应热带

浅水生活的属种, 通常分布范围都较小[ 12]。腕

足动物对温度的要求不尽相同, 有喜暖、广温之

分。广温者在不同的温度带内都有分布, 影响

其散布的障碍也少。窄温者一般只分布在一定

的温度带内。

水深对腕足动物影响较大, 不同的深度往往发

育不同的群落。晚石炭世以石燕贝类和长身贝类占

优势, 石燕贝类腕螺环发育, 能更有效地摄食, 比长

身贝类更适于深水环境, 在全球性分子中, 石燕贝类

占绝大多数,在大区一级特征属中, 石燕贝类占比例

较小,长身贝类占多数。

其他一些因素, 如盐度、氧含量、食物供给、基底

性质、生物等因素对腕足动物的散布均有一定影响。

腕足动物的散布, 可能主要是通过洋流的携带

完成。洋流可以将腕足动物(主要是幼虫)携带到适

宜生存的场所。暖流可为暖水型腕足动物的主要交

通工具,寒流可为冷水型腕足动物的主要交通工具。

A lisp irif er 在晚石炭世早期主要分布于加拿大育

空、俄罗斯贝加尔、哈萨克斯坦等地[ 13, 14]。其在西

班牙坎塔布连山地区的出现, 可能与寒流活动有关。

腕足动物的散布速度, 一般传统认为较慢。事

实上腕足动物的迁移速度有快慢之分。在现代, 生

活于深水中的腕足动物, 其迁移速度较快, 如

Pelagodicusatlanticus,其分布范围遍布于世界各大

洋中。地史时期中深水相腕足动物较少或较难识

别。通过本文的研究, 发现有些种属其迁移速度很

快。Rhip idomel la michel ini , Eveill e在早石炭世出

现于中 国湖南、宁 夏、内蒙 古及西北 欧比利

时[ 15, 16, 17] , 到晚石炭世早期, 俄罗斯太梅尔、莫斯科

盆地、乌拉尔、巴什基尔、西班牙、斯瓦尔巴德群岛以

及我国四川盐边、新疆准噶尔、博洛霍洛山地区均有

分布[ 18-23]。Linop roductus cora Drbigny 出现于晚石

炭世早期,一旦出现就遍布于中国新疆准噶尔、甘肃

景泰、湖北京山、广西南丹、俄罗斯盆地、美国内布拉

斯加州等地。晚石炭世早期出现几个新生属, 如:

Or thoticha, Enteletes, Meekel la, N eochonetes,

Chonet inel la, Juresania, K oz low skia, K utorginella

等,它们一旦出现, 就迅速分布于世界上很多地区。

Choristi tes 一旦出现,就遍布于整个特提斯大区的欧

亚区(图 2)。Levipustula 首先出现于澳大利亚昆士

兰和新南威尔士莫斯科期[ 24] , 后来在阿根廷、俄罗

斯盆地、西北欧均有发现, 时代均为晚石炭世早期,

而且其迁移路径还跨越了特提斯洋
[ 25]
。另外 A l-

isp i rif er 和Sy ringothyr is 也具有快速迁移、广泛分布

的特点。

5  总结

根据现有掌握的关于晚石炭世早期所有腕足动

物化石资料, 发现该期腕足动物分布主要受温度控

制。控制腕足动物地理分区的次要因素是板块构

造。同时, 在腕足动物迁移过程中, 洋流的携带作

用、海侵与海退等因素对腕足动物的分布都有一定

影响。某些腕足动物具有快速散布的特点。

受研究条件所限, 研究中晚石炭世早期全球腕

足动物化石资料掌握得还不够充分, 由于现有研究

程度所限, 有些地区,特别是冈瓦纳大区腕足动物化

石较少。随着世界各地该期的腕足动物化石发现,

可以充实到本文中来, 使本项研究结果更完善、可

靠。
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STUDY ON THE PALEOBIOGRAPHICAL REALM-FORMINGMECHANISM

OF THEEARLY PERIOD OF LATECARBONIFEROUS BRACHIPOD
YANGDian-zhong, XIA Bin

( Guangzhou Institute of Geochemistry , Chinese A cademy of Sciences , Guangzhou 510640, China)

Abstract:  Study and analysis of brachipod fossils reveal that brachipod dist ribution w as mainly controled by

tempreture during the early period of late Carboniferous. T he f irst class realm is clearly tempreture controled.

Next to tempreture is plate tectonics. In addition is oceanic flow, transgression and reg ression w hich are the fac-

tors to influence the realm dist ribut ion.

Key words:  the early period of late Carboniferous; brachipod; brachipod realm; forming mechanism
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