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摘 要： 约 2.52 亿年前发生的二叠纪‒三叠纪（P-Tr）之交生物大灭绝是地质历史上规模最大的生态危机事件，被认为是当

代生态危机参照案例 . 不过 ，整合多个门类、系统刻画生物群落食物网结构整体演变过程的研究仍然匮乏 . 特别是 ，化石记

录的不完备性及其在地层记录的低时间分辨率成为人们“以古鉴今”的卡点 . 本研究基于浙江煤山 P-Tr 界线金钉子剖面丰

富 的 化 石 物 种 出 现 记 录 ，利 用 PyRate 贝 叶 斯 模 拟 方 法 对 所 有 物 种 在 剖 面 上 真 实 首 现 与 末 现 时 间 进 行 了 重 新 估 算 . 结 果 显

示 ，物种多样性的下降分为 3 个阶段 ，第 1 和第 3 阶段迅速下降 ，第 2 阶段缓慢下降 . 在此基础上 ，探讨以不同时间分辨率划

分 古 群 落 的 方 案 ，从 50 ka 每 个 群 落 ，不 断 提 高 时 间 分 辨 率 ，到 1 ka 每 群 落 ，分 析 各 种 划 分 方 案 下 相 邻 群 落 物 种 组 成 的 相 似

度 . 随着时间分辨率的提高，煤山剖面相邻群落的物种组成越来越像，对于 1~4 ka 每群落的方案，5% 以上相邻群落在物种

组成上完全一样 . 因此选取 5 ka 每群落的时间分辨率，构建了连续的古群落序列，量化评估了群落组成和模拟食物网稳定性/
抗灾能力在 P-Tr 之交的演变过程 . 结果表明，生态结构以及群落稳定性在第 1 和第 2 阶段的变化不大，在第 3 阶段骤然变化 .
古群落在第 1 和第 2 阶段尚具备较强的抗灾能力，可能因为这两个阶段消失的主要为冗余物种，群落的生态结构和功能维持了

完 整 ，随 着 第 3 阶 段 多 种 功 能 群 的 消 失 ，生 态 结 构 才 完 全 崩 溃 重 组 . 本 文 探 讨 了 煤 山 古 群 落 划 分 的 不 同 时 间 分 辨 率 方

案 ，重 建 了 5 ka 分 辨 率 下 的 古 生 态 结 构 演 变 过 程 ，为 开 展 高 分 辨 率 深 时 生 态 系 统 演 化 及 古 今 对 比 研 究 提 供 了 新 思 路 .
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Abstract: The Permian-Triassic (P-Tr) mass extinction, which occurred approximately 252 million years ago, represents the 
largest ecological crisis in Earth′s geological history and is often regarded as a reference case for modern ecological crises. 
However, studies that integrate multiple taxa and systematically characterize the overall evolutionary trajectory of food web 
structures in communities remain scarce. In particular, the incompleteness of fossil records and their low temporal resolution 
within stratigraphic records pose significant challenges to using deep-time crises as analogs for modern ecological crises. This 
study focuses on the fossil-rich Meishan Section in Zhejiang Province, the global stratotype section and point (GSSP) for the P-

Tr boundary. Using Bayesian modeling with the PyRate method, we recalculated the true first and last appearances of all fossil 
species within this section. The results reveal a three-phase decline in species diversity: rapid drops in the first and third 
phases, with a gradual decline in the second phase. Building on these results, we explored schemes for delineating 
paleocommunities at varying temporal resolutions, ranging from 50 ka per community down to 1 ka per community. We then 
analyzed species composition similarity between adjacent communities under each scheme. As the temporal resolution 
increases, adjacent communities exhibit increasingly similar species compositions. Notably, for resolutions of 1-4 ka years per 
community, over 5% of adjacent communities show identical species compositions. Adopting a temporal resolution of 5 ka per 
community, we constructed a continuous sequence of paleocommunities and quantitatively assessed the evolutionary dynamics 
of community composition, simulated food web stability, and resistance across the P-Tr boundary. The results indicate 
minimal changes in ecological structure and community stability during the first and second phases, followed by abrupt shifts in 
the third phase. Communities in the first and second phases retained relatively high resistance, likely due to the loss of 
redundant species that did not compromise the integrity of ecological structure and function. In contrast, the third phase 
witnessed the collapse and reorganization of ecological structures as multiple functional groups disappeared. This study provides 
a detailed examination of paleocommunity delineation at varying temporal resolutions and reconstructs the evolutionary 
trajectory of paleoecological structures at a resolution of 5 ka. These findings offer a novel approach for investigating high-

resolution deep-time ecosystem evolution and facilitate comparative studies between ancient and modern ecological systems.
Key words: mass extinction; ecological structure; paleocommunities; food webs; stability; ecosystems; stratigraphy.

0 引言  

越 来 越 多 的 证 据 表 明 我 们 地 球 的 生 物 多 样 性

正 在 锐 减 ，生 态 系 统 变 得 更 加 脆 弱 . 面 对 被 极 度 破

坏的生态系统，人们非常关注第 6 次生物大灭绝事

件 是 否 真 的 很 快 就 要 到 来（Barnosky et al.， 2011）.
反观地球历史，虽然地球生命遭受了至少 5 次大灭

绝 的 洗 礼 ，但 它 们 仍 一 次 次 从 灾 难 中 复 苏 并 辐 射 ，

生 态 系 统 也 变 得 越 来 越 繁 荣 . 因 此 ，总 结 地 球 深 时

极端生物环境/气候事件的发生模式和诱因，“以古

鉴今”，可为当代脆弱生态系统管理提供经验教训，

并对它们将来演化方向提供合理的预测 . 特别是，加

强研究地质历史重大转折时期的大灭绝事件对于深

入理解现代生态系统的变化和保护有着重要的意义 .
然而，化石记录的不完备性及其在深时地层记录的

低 时 间 分 辨 率 成 为 目 前“以 古 鉴 今 ”研 究 的 卡 点 .
二叠纪‒三叠纪之交生物大灭绝事件（Permian­

Triassic Mass Extinction Event，简称 PTME）是一个

典型例子，本次大灭绝是地球生命自显生宙以来遭

受最严重的一次浩劫，海洋和陆地生态系统均受重

创（张华等， 2024），导致约 90% 的海洋无脊椎动物

和 约 75% 的 陆 生 动 物 在 短 时 间 内 灭 绝（Erwin et 
al.， 2002）.PTME 对生物群落结构与生态系统功能

也产生了深远而持久的影响，标志着古生代海洋生

态格局的终结与生物多样性组成的剧烈重塑，不仅

规模空前，而且是地球生物圈演化史上一个重要的

转 折 期（Chen and Benton， 2012）. 这 一 转 折 时 期 伴

随 生 物 的 大 灭 绝 ，出 现 各 种 极 端 环 境 事 件 ，比 如 海

洋 表 面 温 度 急 剧 升 高（Joachimski et al.， 2012； Sun 
et al.， 2012； Del Rey et al.， 2016）、大规模海洋缺氧

（Algeo et al.， 2011； Clarkson et al.， 2016； Huang 
et al.， 2017，2019； Zhang et al.， 2018）、海 洋 酸 化

（Payne et al.， 2012； Sephton et al.， 2015； Clarkson 
et al.， 2015； Garbelli et al.， 2016）、强 烈 火 山 作 用

（Bond and Grasby， 2017；Grasby et al.， 2017； Chen 
et al.， 2018； Wang et al.， 2018； Shen et al.， 2019； 
Kaiho et al.， 2021； Zhang et al.， 2021）、陆地干旱和

野 火 频 发（Shen et al.， 2011； Zhou et al.， 2021； 
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Song et al.， 2022）、陆 地 植 被 破 坏 与 增 强 的 陆 地 风

化（Ward et al.， 2000； Xie et al.， 2007； Algeo， 
2010；Algeoand Twitchett， 2010）、有 毒 金 属 元 素 大

量 输 入（Sanei et al.， 2012； Grasby et al.， 2017， 
2020； Wang et al.， 2018； Chu et al.， 2021； Zhang 
et al.， 2021），这些极端环境事件在现今也有发生，

有 些 具 有 愈 演 愈 烈 的 趋 势 . 因 此 ，PTME 被 认 为 是

“21 世 纪 的 深 时 参 照 案 例 ”（Payne and Clapham， 
2012）. 然 而 ，古 ‒今 生 态 系 统 变 化 时 间 尺 度 大 不 相

同，深时海陆生物多样性模式和关键环境因子尚缺

乏 能 与 当 代 匹 配 的 高 分 辨 率 记 录 . 因 此 ，当 今 全 球

变 化 与 深 时 记 录 对 比 存 在 巨 大 鸿 沟（沈 树 忠 等 ， 
2022， 2024）. 此前的研究利用古生态模型对二叠纪‒
三 叠 纪（P­Tr）之 交 的 古 食 物 网 崩 塌 阈 值 开 展 模 拟

（Huang et al.， 2023）. 不过，该研究将 PTME 划分为

灭绝前、灭绝中和灭绝后 3 个阶段，每个阶段长达~
60 ka，因此 ，每个阶段古食物网的崩塌阈值和生态

结构演变规律依然难以直接与当代情景相对比 . 另

外 ，也 无 法 回 答 在“ 灭 绝 中 ”这 个 阶 段 ，群 落 稳 定 性

是 线 性 下 降 的 ，还 是 存 在 一 个 深 时 生 态 临 界 点      
（tipping point），在 临 界 点 前 保 持 相 对 稳 定 ，直 至 跨

越临界点后迅速崩溃 . 该问题的核心也在于精细的

时 间 分 辨 率 ，因 为 现 代 群 落 是 时 间 点 上 物 种 的 合

集，而古群落是某一时间段内物种的合集，时间尺度

越短越能精确刻画生态结构的演变过程 . 为了克服

化石记录时间分辨率低这一弱点，古生物学家们开

发出 PyRate 贝叶斯模拟技术方法，将离散的化石记

录模拟成时间连续的生物出现数据（Silvestro et al.， 
2014b， 2019）. 该方法要求研究剖面的化石物种在地

层中出现的数据越多越好 . 我国浙江省长兴县煤山

剖面的化石记录满足 PyRate 贝叶斯模拟方法的要

求，该剖面完整记录了晚二叠世海相生物灭绝过程，

同时包括了二叠系‒三叠系界线和长兴阶‒吴家坪阶

界 线 两 个“ 金 钉 子 ”（Global Stratotype Section and 
Point， 简称 GSSP）. 煤山剖面保存了良好的化石记

录，并得到了充分的研究（Jin et al.， 2000； Chen et al.， 
2015； Foster et al.， 2024），其生物和地球化学数据具

有显著的时空连续性，提供了揭示这一重大地质转折

期生态系统演化的关键素材（Foster et al.， 2017）.
当 前 进 入 了 以 大 数 据 和 数 据 密 集 型 计 算 为 基

础的研究时期（吴冲龙和刘刚， 2019），地质学与计

算科学的结合正在突破传统方法的限制，使地质学

研究进入更加定量化与系统化的阶段（陈中强和黄

元 耕 ，2022）. 本 文 基 于 煤 山 剖 面 的 化 石 出 现（oc­
currence）记 录 ，参 考 PyRate 贝 叶 斯 模 拟 技 术（Sil­
vestro et al.， 2014a， 2014b， 2019），利 用 新 型 计 算

机 模 拟 与 统 计 建 模 方 法 估 算 每 个 物 种 在 地 层 中

真 实 的 首 现 和 末 现 时 间 ，对 比 以 不 同 时 间 尺 度 /
分 辨 率 划 分 古 群 落 的 方 案 ，从 50 ka 每 个 群 落 到

1 ka 每 个 群 落 ，不 断 提 高 时 间 分 辨 率 ，分 析 各 种

划 分 方 案 下 相 邻 群 落 物 种 组 成 的 相 似 度 . 最 终 选

取 合 适 的 时 间 分 辨 率 重 建 古 群 落 序 列 ，以 此 量 化

评 估 该 剖 面 记 录 的 古 群 落 组 成 和 食 物 网 结 构 在    
P­Tr 之交高分辨的演变过程，最终为深入理解生态

系统在 P­Tr 之交的转变模式提供新的视角与实证 .

1 材料与方法  

1.1　研究剖面　

二 叠 纪 ‒三 叠 纪 之 交 ，浙 江 省 长 兴 县 煤 山 地 区

位于华南地块扬子台地的东缘，地处古特提斯洋东

部 靠 近 赤 道 地 区 . 煤 山 剖 面 的 地 层 记 录 连 续 完 整 ，

是研究 PTME 及其生态响应的重要窗口（Jin et al.， 
2000； Shen et al.， 2011； Song et al.， 2013； Chen et 
al.， 2015）. 该剖面因其地层序列连续并富含海相生

物 化 石 ，于 2001 年 被 国 际 地 质 科 学 联 合 会（IUGS）

选 定 为 全 球 海 相 二 叠 系 ‒ 三 叠 系 层 型 剖 面 和 点

（Global Stratotype Section and Point， GSSP）（Yin 
et al.， 2001）. 煤山剖面自下而上连续发育了晚二叠

世 吴 家 坪 期 至 早 三 叠 世 奥 伦 尼 克 期 的 完 整 沉 积 序

列 ，产 出 丰 富 的 古 生 物 化 石（曹 长 群 和 郑 全 锋 ， 
2009），包括软骨鱼、硬骨鱼、菊石、牙形石、双壳类、

腕足类、腹足类、珊瑚等重要化石类群，为重建 PTME
期间海洋古食物网稳定性演化和生态系统演替过程提

供了关键材料 .此外，煤山剖面不仅具备岩石学与地球

化学 的 高 分 辨 率 连 续 记 录（Foster et al.， 2024），还

展 现 了 生 物 多 样 性 在 大 灭 绝 事 件 前 后 变 化 的 精 细

特征 ，使其成为深入探讨 PTME 发生机制、生物灭

绝 模 式 及 生 态 系 统 恢 复 路 径 的 重 要 天 然 实 验 室 .
1.2　研究数据　

本文系统收集了产自煤山剖面第 13a 层至第 39
层（张克信等， 2009）的全部发表化石数据（剔除淡

水物种与孢粉类群）. 该时期地层涵盖了长兴组上部

至殷坑组下部，时代跨度从晚长兴期延续至格里斯

巴赫亚期（早印度期），较长的研究时段可以有效降

低 边 界 效 应 对 分 析 结 果 的 干 扰 . 共 计 收 录 了 4 653
条化石出现记录，隶属于 503 个物种、200 个属，涵盖
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了牙形石、有孔虫、放射虫、双壳类、腕足类与介形类

等多个门类 . 化石数据来源于 37 篇文献（具体数据详

见附表 1），并在数据清理过程中进行了全面核查与

修订 . 为确保数据质量，本文核对并更正了物种名称

中 的 排 版 错 误 ，审 慎 处 理 了 带 有 开 放 命 名 标 识（如

“”、？、aff.、cf. 和 informal）的化石记录，避免因同物异

名导致物种重复记录 . 此外，严格遵循最新的分类学

成果，确保物种鉴定的准确性与一致性 . 在地层年代

方面，参考了 Foster et al.（2024）对煤山剖面地层的

年代划分 . 针对早期文献中对煤山剖面地层单位划

分存在差异的问题，本研究重新审定了样本的地层归

属，将其精确限定至确认的具体层位或子层 . 对于未

能明确指派至特定地层/子层的化石记录，由于无法

可靠推断其生灭时间，故将其排除在分析范围之外 .
1.3　PyRate 贝叶斯模型　

PyRate 贝 叶 斯 模 拟 技 术（Silvestro et al.， 
2014a， 2014b， 2019）是一种基于古生物学数据，采

用 贝 叶 斯 框 架 对 生 物 多 样 性 演 化 速 率 进 行 估 计 的

方法，能够有效考虑化石保存过程对数据完整性的

影 响 . 该 方 法 分 析 的 核 心 数 据 为 化 石 出 现 数 据 ，即

某 一 物 种 在 特 定 地 点 和 地 层 中 的 出 现 . 与 传 统 多

样 性 分 析 方 法 相 比 ，PyRate 最 大 程 度 地 利 用 了 化

石信息，从而生成更精细且更具可信度的多样性动

态 变 化 结 果 .PyRate 能 够 精 确 推 断 物 种 的 延 限 . 即

便化石记录存在缺失或不完整，其也能有效估算物

种 的 实 际 存 续 时 间 范 围 . 在 化 石 记 录 零 散 或 存 在

“ 隐 匿 期 ”的 情 况 下 ，PyRate 能 利 用 现 有 化 石 出 现

数 据 ，通 过 贝 叶 斯 推 断 方 法 重 建 物 种 的 潜 在 延 限 ，

从 而 更 精 确 地 刻 画 物 种 的 演 化 历 程 . 此 外 ，PyRate
允 许 生 物 出 现 与 消 失 速 率 以 连 续 函 数 形 式 随 时 间

动态变化，突破了传统方法仅能在离散时间节点进

行 速 率 估 计 的 局 限 . 通 过 这 种 时 间 连 续 性 建 模 ，

PyRate 能 细 致 捕 捉 多 样 性 变 化 的 微 观 动 态 ，显 著

提 升 了 生 物 多 样 性 演 变 历 程 的 重 建 分 辨 率 .
1.4　古生态描述性指标　

1.4.1　 网 络 营 养 等 级　 网 络 营 养 等 级（Network 
Trophic Position ，简 称 NTP） 是 一 种 用 于 定 量

表 征 物 种 在 食 物 网 能 量 传 递 链 条 中 相 对 位 置

的 重 要 指 标 . 作 为 传 统 营 养 级（trophic level）的

改 进 方 法 ，NTP 不 仅 关 注 物 种 的 直 接 捕 食 关

系 ，还 综 合 考 虑 复 杂 网 络 中 的 多 层 次 交 互 作

用 ，从 而 更 全 面 地 反 映 物 种 在 生 态 系 统 中 的

功 能 角 色 及 其 生 态 位 特 征 . 其 定 义 公 式 为 ：

       NTPi = 2 + 1
γi

∑
j = 1

S

aij( lj),                                       (1)

其中，NTPi 是针对功能群 i 计算得出的；γi 是消费者

功能群的数量；S 是食物网中功能群的数量；aij  是一

个二值变量，取值为 0 或 1，其中 1 表示功能群 i 捕食

功能群 j；lj 表示功能群 j  到某个初级生产者功能群

的 最 短 路 径 长 度（Roopnarine and Dineen， 2018）.
1.4.2　 最 大 食 物 链 长 度　 最 大 食 物 链 长 度（Path 
Max）是生态网络分析中用于衡量食物网内捕食链

条最长路径的关键指标，表示从初级生产者到最高

营养级捕食者所经过的最大捕食层级数 . 该指标反

映了食物网的层级结构复杂度和能量传递效率，是

评估生态系统功能与稳定性的重要参数之一 . 在稳

定的生态系统中，较大的最大食物链长度通常表明

物种间存在更为复杂的营养级结构，生态网络具有

较 强 的 功 能 分 化 和 资 源 利 用 效 率 . 然 而 ，在 受 到 环

境扰动或物种灭绝影响的生态系统中，最大食物链

长 度 可 能 显 著 缩 短 ，体 现 出 捕 食 链 条 的 简 化 和 功

能 退 化 . 因 此 ，最 大 食 物 链 长 度 不 仅 可 以 量 化 生

态 网 络 的 结 构 深 度 ，还 能 在 古 生 态 研 究 中 揭 示 生

态 系 统 在 环 境 变 化 下 的 演 化 特 征 与 稳 定 性 变 化 .
1.4.3　 连 接 密 度　 连 接 密 度（Link Density）是 衡 量

食物网复杂性的重要生态学指标，用于描述网络中

捕食关系的密集程度 . 具体而言，它表示食物网中实

际存在的连接（捕食关系）数量相对于物种数量的比

例 ，从 而 反 映 古 食 物 网 的 复 杂 性 . 其 定 义 公 式 为 ：

          Link Density = L
S

,                                                  (2)
其中：L 表示食物网中的捕食连接总数；S 表示食物

网中的物种数量 .
1.4.4　 连 通 度　 连 通 度（Connectance）是 衡 量 食

物 网 复 杂 性 和 连 通 性 的 核 心 指 标 之 一 ，用 于 描

述 实 际 捕 食 关 系 在 所 有 潜 在 捕 食 关 系 中 所 占 的

比 例 . 它 能 够 反 映 古 生 态 系 统 中 相 互 作 用 的 密

集 程 度 及 其 整 体 结 构 的 复 杂 性 . 其 定 义 公 式 为 ：

         Connectance = L
S2 ,                                                  (3)

其 中 ：L 表 示 食 物 网 中 的 捕 食 连 接 总 数 ；S 表 示

食 物 网 中 的 物 种 数 量 .
1.4.5　模块度与模块数量　模块度（Modularity）用

于 评 估 网 络 中 节 点 在 不 同 模 块（或 社 区）中 的 划 分

质 量 ，其 核 心 思 想 是 ：如 果 网 络 能 够 被 良 好 地 划 分

为若干相对紧密互联的子结构，则该网络应当呈现

出高模块度（Newman， 2006）. 在此，模块（或社区）
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通常指网络中节点之间具有较高连接密度，且与其他

模块之间连接较为稀疏的子结构 . 通过量化节点间连

接密度的差异性，模块度不但能够刻画群落的内部组

织特征，还能揭示古群落可能存在的功能分区与结构

分层 .而模块数量（Number of Modules）则表示对古群

落进行划分后所获得的这些模块（或社区）的总个数，

可用于衡量网络被拆分为多少个功能或结构单元 .
1.5　古食物网模拟　

Species­Level Networks（SLN）用 于 从 功 能 群

级（guild ­ level）食 物 网 派 生 物 种 级 别（species ­      
level）的 捕 食 关 系 结 构（Roopnarine， 2010； Huang 
et al.， 2023）. 在 此 ，功 能 群（guild）可 视 为 一 类 在 资

源利用方式或生态功能上相似的物种集合，其成员

在 相 同 环 境 资 源 或 生 态 位 中 扮 演 相 近 的 角 色

（Roopnarine， 2009）. 基 于 对 各 功 能 群 内 物 种 丰 度

及 功 能 群 之 间 捕 食 关 系 的 精 确 分 析 ，SLN 能 够 基

于生态规则派生出可能的物种间的捕食关系，重建

物 种 级 别 的 食 物 网 .Cascading Extinction on Graphs 
1.5（CEG 1.5）是 为 模 拟 生 态 群 落 动 态 变 化 而 设 计

的计算框架，最早被应用在南非 Karoo 盆地 P­Tr 之

交 古 群 落 稳 定 性 的 研 究 中（Roopnarine et al.， 
2007），旨 在 评 估 食 物 网 在 外 部 扰 动 下 的 稳 定 性 与

抗 性 . 该 模 型 精 确 模 拟 扰 动 所 引 发 的 上 下 游 级 联

效 应（cascading effect）. 比 如 在 模 拟 初 级 生 产 力 减

少 等 古 生 态 背 景 下 的 关 键 情 境 时 ，CEG 可 量 化 次

级 灭 绝 规 模 ，识 别 群 落 崩 溃 的 临 界 点 ，并 评 估 群 落

的 抗 性 和 组 成 稳 定 性 . 其 独 特 优 势 在 于 结 合 元

网 络 约 束 、随 机 化 建 模 与 动 态 交 互 分 析 ，揭 示 食

物 网 稳 定 性 的 变 化 . 这 为 解 析 古 生 态 系 统 演 变

机 制 提 供 了 重 要 的 理 论 支 撑 与 量 化 工 具 .

2 研究结果与讨论  

2.1　物种多样性变化过程　

煤 山 剖 面 原 始 化 石 数 据 统 计 表 明 ，物 种 多

样 性 在 21 层 达 到 高 峰 ，随 后 不 断 下 降 ，在 27
层 明 显 反 弹 ，随 后 继 续 下 降 直 到 31 层 后 基 本

稳 定（图 1），与 前 人 在 煤 山 剖 面 建 立 的 物 种 多

样 性 变 化 曲 线 相 似（Song et al. ， 2013 ； Wang 
et al. ， 2014 ； Foster et al. ， 2024）.

使 用 具 有 处 理 化 石 年 代 不 确 定 性 优 势 的 Re­
versible Jump Markov Chain Monte Carlo（RJMC­
MC）算 法 ，并 结 合 速 率 异 质 性 的 Gamma 模 型 ，采

用 时 间 可 变 泊 松 过 程 模 型（Time­variable Poisson 
Process， 简 称 TPP）假 设 在 预 定 义 的 时 间 范 围 内

保 存 率 保 持 恒 定 ，分 门 类 运 行 化 石 出 现 数 据 ，可

获 得 煤 山 剖 面 252.00~251.97 Ma 物 种 多 样 性 变

化 曲 线（图 2）. 模 拟 的 煤 山 物 种 多 样 性 曲 线 展 示

出 物 种 多 样 性 从 最 高 峰 下 降 到 最 低 点 用 了 超 过

100 ka，物 种 多 样 性 的 下 降 分 为 3 个 阶 段 ，第 1 阶

段 迅 速 下 降 ，每 千 年 约 减 少 3 个 物 种 ，第 2 阶 段

缓 慢 下 降 ，每 千 年 约 减 少 1.02 个 物 种 ，第 3 阶 段

迅 速 下 降 ，每 千 年 约 减 少 2.7 个 物 种（图 2b）.

图 1　煤山剖面原始化石出现数据(a)；煤山剖面不同地层的物种丰度分布(b)
Fig.1　Original fossil occurrence data of the Meishan section (a); species richness distribution of different strata in the Meishan   

section (b)
图 a 中纵轴为物种编号，每个点代表某一物种在特定时间的出现记录；图 b 中，纵轴为地层编号，横轴为物种丰度
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2.2　高分辨率古群落划分　

古 生 物 群 落 是 指 在 一 定 空 间 内 分 布 的 各 物 种

的种群集合，包括动物、植物、微生物等各个物种的

种 群 ，共 同 组 成 生 态 系 统 中 有 生 命 的 部 分 . 群 落 中

的各种生物不是互相独立的，彼此具有复杂的种间

关 系 . 而 古 群 落 就 是 指 在 一 定 的 地 质 历 史 时 期 ，在

一定的古地理范围内，相互之间具有联系的各种生

物 的 集 合 体 . 古 群 落 与 现 代 群 落 相 比 ，最 大 的 区 别

在于古群落的时间跨度要比现代群落大得多 . 本文

对 252.00~251.75 Ma 这 一 大 灭 绝 发 生 窗 口 内 煤 山

剖 面 物 种 延 限 数 据 按 照 不 同 的 时 间 分 辨 率 进 行 划

分 ，以 建 立 古 群 落 . 显 然 ，时 间 分 辨 率 越 高 ，即 群 落

的时间范围越短，则相邻群落间的物种组成差异就

越 小 ，直 到 完 全 相 同 ，则 继 续 提 高 时 间 分 辨 率 就 没

有 实 际 意 义 . 为 此 ，本 文 探 索 不 同 的 古 群 落 划 分 方

案，从 50 ka 每群落逐渐提高时间分辨率，到 1 ka 每

群落 . 每种方案选取不同的时间起点，重复 100 次 . 研

究表明，随着时间分辨率的提高，物种组成相同的群

落比例呈指数上升（图 3）. 从 50 ka 每群落到 20 ka 每

群 落 ，所 有 相 邻 群 落 的 物 种 组 成 都 不 一 样 ，到          
10 ka 每群落后，开始出现相邻群落物种完全一致的

情况，从 10 ka 每群落到 4 ka 每群落，物种组成相同

图 2　PyRate 模拟估算的煤山物种延限(a)及对应物种多样性变化轨迹(b)
Fig.2　The species durations estimated by PyRate simulations for the Meishan section (a) and the corresponding trajectory of    

species diversity changes (b)
红色和紫色虚线标记 251.94 Ma 和 251.88 Ma 时间点

图 3　不同时间分辨率的群落划分方案，及其对应的“物种组成相同的相邻群落”比例

Fig.3　Community division schemes at different temporal resolutions and the corresponding proportion of adjacent communities 
with identical species compositions
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的 群 落 比 例 缓 慢 上 升 ，且 不 超 过 10%. 从 3 ka 每 群

落开始，物种组成相同的群落比例快速上升，在 1 ka
每群落的划分方案下，约 40% 的相邻群落都完全相

同 . 本文以 5% 物种组成相同的群落为接受的上限，

因此选取 5 ka 每群落的划分方案（图 3），将 252.00~
251.75 Ma 的时间区间划分为连续的 50 个古群落，

形 成 了 具 有 时 序 连 续 性 的 古 群 落 序 列（图 4）. 该 方

案 保 证 了 不 同 古 群 落 间 在 物 种 组 成 方 面 的 显 著 差

异 ，避 免 了 因 人 为 过 度 细 分 而 丧 失 实 际 意 义 ，对 于

解析大灭绝过程中的生态演变具有较好的适用性 .
2.3　古群落功能群组成变化　

根 据 煤 山 剖 面 古 群 落 内 每 一 种 生 物 的 体 型 大

小 、食 性 特 征（如 肉 食 、杂 食 、草 食）、生 活 方 式 等 生

态 功 能（ecological function），将 所 有 生 物 分 别 划 入

不 同 的 功 能 群 ，功 能 群 内 部 的 生 物 在 营 养 级 上 完

全 一 致（Roopnarine et al.， 2017； Huang et al.， 
2021， 2023），形 成 了 一 个 新 的“ 古 群 落 序 列 ‒功 能

群 序 列 ”空 间 ，每 个 点 都 代 表 了 古 群 落 序 列 中 某 一

古 群 落 的 功 能 群 丰 度（guild richness），也 即 某 个 功

能 群 内 有 多 少 个 物 种 . 为 进 一 步 分 析 煤 山 剖 面 古

群 落 序 列 的 物 种 组 成 变 化 情 况 ，使 用 非 度 量 多 维

标 度（Non ­ metric multidimensional scaling，简 称

NMDS）分 析 方 法 ，采 取 Bray­Curtis 相 异 度 ，综 合

考 虑 功 能 群 的 差 异 和 功 能 群 丰 度 之 间 的 差 异 . 将

原 本 的“ 古 群 落 序 列 ‒功 能 群 序 列 ”空 间 降 维 ，再 对

所 得 的 一 系 列 二 维 坐 标 进 行 核 密 度 分 析（图 5）.
古群落序列在维度 1 上的变化幅度较小，而在

维度 2 上差异显著 . 从 C1 到 C50，维度 2 的值持续增

大，但群落物种的多样性却显著下降，表明维度 2 很

可能反映了生物多样性的变化，其值越低则群落物

种多样性越高 . 在 C1 至 C12 群落时间段，也即 PT­
ME 灭绝前，相邻群落的组成高度相似 . 当时间推进

至 251.94~251.90 Ma 时（C13 至 C20 群落），群落的

功能群组成出现了显著差异，且在二维空间中的分

图 5　煤山剖面古群落物种组成演变分析

Fig. 5　Paleocommunity composition evolution in the Meis­
han section

其中，C1 至 C12 代表了 252.00~251.94 Ma 间的古群落，C13 至 C20
代表了 251.94~251.90 Ma 间的古群落，C21 至 C31 代表了 251.90~
251.85 Ma 间的古群落，C32 至 C50 代表了 251.85~251.75 Ma 间的古

群落；每个点（古群落）的颜色值反映了其与周围点（古群落）的功能群

组成差异，值越高说明与周围古群落功能群组成越相似，反之亦然

图 4　煤山剖面 252.00~251.75 Ma 古群落序列划分

Fig.4　Paleocommunity sequence division from 252.00 to 251.75 Ma in the Meishan section
每个古群落时间延限为 5 ka
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布更加分散，反映出群落开始经历功能分化与生态

重组 . 随着时间进入 251.90~251.85 Ma（C21 至 C30
群落），群落的功能群组成趋于一致，空间分布上的

分散性也有所降低，表明经过初期的波动后群落变

化 在 某 种 程 度 上 出 现 了 短 暂 的 收 敛 . 然 而 ，到 了

251.85 Ma 之 后 ，群 落 在 功 能 群 的 组 成 上 再 次 出 现

大范围的分化，空间分布极度分散（图 5），体现了群

落 结 构 的 全 面 重 构 以 及 物 种 多 样 性 的 深 度 丧 失 .
2.4　古群落生态结构变化　

本 文 在 充 分 考 虑 古 生 态 数 据 不 确 定 性 的 基 础

上 ，基 于 煤 山 剖 面 已 建 好 的 物 种 与 功 能 群 的 对 应

关 系 ，借 助 前 人 构 建 好 的 二 叠 纪 ‒三 叠 纪 之 交 华 南

地 区 功 能 群 以 及 功 能 群 级（guild­level）捕 食 关 系

网 络（Huang et al.， 2023），针 对 古 群 落 序 列 中 的

每 个 古 群 落 分 别 通 过 SLN 独 立 生 成 了 100 个 物 种

级 古 食 物 网 . 随 后 计 算 网 络 营 养 等 级（NTP）、最

大 食 物 链 长 度（Path Max）、连 接 密 度（Link Densi­
ty）和 连 通 度（Connectance）四 项 生 态 学 指 标 在 时

间 序 列 上 的 变 化（图 6），分 析 古 群 落 在 不 同 时 期

所 呈 现 的 生 态 结 构 差 异 . 同 时 ，为 进 一 步 深 入 探

究 古 群 落 模 块 化 特 征 的 演 变 ，利 用 Infomap 算 法

对 煤 山 剖 面 古 群 落 序 列 中 由 SLN 构 建 的 物 种

级 食 物 网 结 构 进 行 了 模 块 度 分 析 ，并 定 量 测 算

了 模 块 度 与 模 块 数 量 . 为 直 观 呈 现 不 同 古 群 落

在 模 块 特 征 上 的 变 化 趋 势 ，进 一 步 绘 制 了 模 块

度 与 模 块 数 量 的 误 差 线 图 ，结 果 如 图 7 所 示 .
综 合 以 上 结 果 ，在 约 252.0~251.9 Ma 这 一 阶

段，群落食物网整体呈现较高的模块度与相对丰富

图 6　煤山剖面古食物网的网络营养等级、最大食物链长度、连接密度和连通度的变化

Fig.6　Changes in network trophic position, path max, link density, and connectance of Meishan food webs
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的 模 块 数 量 ，表 明 在 若 干 功 能 分 区 内 ，物 种 间 联 系

紧 密 ，而 各 分 区 之 间 的 相 互 作 用 相 对 有 限 ，从 而 为

系 统 提 供 了 较 强 的 局 部 稳 健 性 和 对 外 界 扰 动 的 抵

抗 能 力（Stouffer and Bascompte， 2011； Grilli et 
al.， 2016； Gilarranz et al.， 2017）. 在 251.90~
251.85 Ma 时 段 ，大 部 分 指 标 保 持 稳 定 或 小 幅 变

化 . 然 而 ，到 了 ~251.85 Ma 时 ，群 落 结 构 遭 遇 了

迅 速 而 深 刻 的 冲 击 ：网 络 营 养 等 级 和 最 大 食 物

链 长 度 的 下 行 趋 势 显 示 高 等 级 捕 食 者 的 严 重 丧

失 ，连 接 密 度 的 骤 减 进 一 步 凸 显 捕 食 关 系 数 量

锐 减 比 物 种 多 样 性 的 减 少 更 严 重 ，网 络 复 杂 性

因 此 显 著 下 降 . 连 接 度 的 变 化 实 际 上 更 多 地 反

映 了 群 落 大 小 的 变 化（Huang et al.， 2023），是 一

种“ 被 动 紧 密 化 ”，小 群 落 天 然 具 有 更 高 的 连 接 度

（Dunne et al.， 2004）. 同 时 ，模 块 度 也 呈 现 稳 定 下

滑 ，说 明 尽 管 仍 存 一 定 数 量 的 功 能 分 区 ，但 其 内 部

凝聚力正 不 断 削 弱 ，难 以 维 持 原 有 的 模 块 化 特 征 .
2.5　古群落稳定性变化　

本文利用 CEG 程序对古群落序列中的每个古

群 落 进 行 建 模 分 析 . 在 模 拟 中 ，首 先 随 机 选 择 某 一

初级生产者使其灭绝，观察初级生产者灭绝后对群

落中其他物种的影响，并记录由此引发的次生灭绝

及 其 比 例（次 生 灭 绝 率）. 随 后 ，通 过 逐 步 增 加 初 级

生产者的灭绝比例（从 0~100%），系统统计由此引

发的次生灭绝率变化，最终生成 CEG 模拟数据 . 模

拟数据包含两个核心维度：一是环境波动指数（0~
100%），表 示 初 级 生 产 者 灭 绝 的 比 例 ；二 是 次 生 灭

绝 率（0~100%），表 示 在 给 定 波 动 指 数 下 ，群 落 中

因 次 生 灭 绝 而 消 失 的 物 种 比 例 . 轻 微 扰 动 下 次 生

灭绝率（Secondary Extinction Level at low Perturba­
tion，简 称 SELP）是 定 量 评 估 重 建 生 态 群 落 在 环 境

干扰下次级物种灭绝程度的关键指标，主要衡量群

落在轻微扰动条件下的次级灭绝水平，低 SELP 值

表 明 群 落 具 备 较 强 的 抗 冲 击 能 力 ，次 级 灭 绝 较 少 ，

结构稳固且功能健全；而高 SELP 值则反映出群落

内部物种间关系较为脆弱，即使轻微扰动也可能引

发 较 大 范 围 的 次 级 灭 绝 ，揭 示 群 落 稳 定 性 较 低

（Huang et al.， 2023）. 为 评 估 古 群 落 的 稳 定 性 变

化 趋 势 ，本 文 对 古 群 落 序 列 中 每 个 古 群 落 的 100
组 随 机 模 拟 数 据 分 别 计 算 SELP 值 ，并 对 统 计 结

果 进 行 分 析 ，以 揭 示 不 同 古 群 落 在 生 态 稳 定 性

方 面 的 差 异 与 演 变 特 征 ，最 终 结 果 如 图 8 所 示 .
结 果 表 明 ，251.94~251.90 Ma 区 间 段 内 ，群 落

SELP 值较低，表明在生物大灭绝初期阶段，生态系

统 可 保 持 一 定 的 韧 性 与 缓 冲 效 果（Chen and Ben­
ton， 2012），而 本 文 的 研 究 结 果 进 一 步 印 证 了 这 一

观 点 . 在 251.90~251.85 Ma 这 一 阶 段 中 ，SELP 值

逐 渐 升 高 ，显 示 群 落 对 扰 动 的 敏 感 度 不 断 提 高 ，次

生灭绝风险显著上升 . 此时不仅种群数量和多样性

继续下滑，关键功能物种的丧失也导致营养与交互

关 系 进 一 步 削 弱 ，使 得 系 统 抗 干 扰 能 力 持 续 走 低 .
在 251.85 Ma 之后，群落 SELP 值达到相对高位，说

明轻微扰动也可触发显著的次生灭绝，凸显生态网

络结构稳定性的全面丧失 . 尽管部分研究指出在灾

后 恢 复 期 会 出 现 新 的 生 态 创 新 或 多 样 化 潜 力

（Knoll et al.， 1996），但 在 煤 山 剖 面 ，至 少 在 大 灭 绝

图 7　煤山剖面古食物网模块数量与模块度的变化

Fig.7　Variations of the number of modules and modularity of the Meishan food webs
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之后的 100 ka 内群落整体仍处于脆弱与高度敏感的

状态，尚未形成有效的功能冗余或稳健交互网络 .

3 结论  

煤山剖面物种多样性下降过程可以分为 3 个阶

段 . 第 1 阶段迅速下降，每千年减少约 3 个物种，第 2
阶段缓慢下降，每千年减少约 1.02 个物种，第 3 阶段

迅速下降，每千年约减少 2.7 个物种 . 在 5% 相邻群

落物种组成相同的接受度下，煤山剖面古群落划分

最高的时间分辨率可以达到 5 ka 每群落，与当代生

态 危 机 的 研 究 分 辨 率 仍 有 差 距 . 基 于 这 套 划 分 方

案 ，发 现 在 251.94~251.90 Ma 时 间 段 内 ，煤 山 古 群

落尚能保持一定程度的稳定性与缓冲能力，尽管已

出现部分功能与捕食层级的初步削弱，但仍能应对

外界波动 . 随后在 251.90~251.85 Ma 期间 ，群落整

体稳定性小幅降低 . 到了 251.85 Ma 之后，关键物种

的丧失与更高级捕食链条的坍塌日益加剧，达到系

统 临 界 点 ，原 有 的 多 功 能 区 划 被 迅 速 瓦 解 ，生 态 网

络深度崩溃，极少的剩余生物种群在高度匮乏的环

境中被动聚集，轻微变化也会引发显著的次生灭绝 .
致谢：感谢匿名审稿专家的建设性意见建议！

附表见 https://doi.org/10.3799/dqkx.2025.022.
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