
第  51 卷  第 2 期

2 0 2 6  年  2 月
Vol. 51 No. 2
Feb. 2 0 2 6

地球科学   Earth Science
http://www.earth‑science.net

https://doi.org/10.3799/dqkx.2025.232

亚洲地区晚侏罗至早白垩世陆地
脊椎动物生态功能多样性演化

喻宇宸 1，黄元耕 1*，冯学谦 1，王向东 2，赵 赫 3，郭 镇 1，李子珩 1，黄鑫月 1，

曹田靖 1，辛佰仑 1，陈中强 1

1. 中国地质大学地质微生物与环境全国重点实验室，湖北武汉  430078
2. 中国地质大学地质过程与矿产预测全国重点实验室，湖北武汉  430078
3. 中国地质大学海洋学院，湖北武汉  430074

摘 要： 在侏罗纪−白垩纪转折期，全球生态系统经历显著重组，约 20% 的海洋生物灭绝，陆地上鳄形目、翼龙及四足动物多

样性锐减，体型较大的类群受影响尤甚 . 然而，该时期陆地生态多样性的演化仍缺乏系统约束 . 亚洲地区保存连续的晚侏罗世

至早白垩世地层，脊椎动物化石丰富，为重建该转折期陆地生态演化提供理想材料 . 收集亚洲脊椎动物出现记录，结合生活习

性、食性与体型信息建立生态分类体系，并通过体型量化与重采样校正采样偏差 . 结果显示，大型蜥臀目恐龙（下降 50%~
80%）、龟类（40%~50%）和哺乳动物（60%~70%）多样性显著下降，而淡水鱼类及部分爬行动物受影响较小 . 生态空间分析

表明，该转折期亚洲陆地生态系统在物种多样性与功能结构上均发生显著调整 . 此外，相关性分析表明植被更替促进了水生

类群多样性上升，而气候变暖与干旱化趋势对陆生类群多样性产生明显抑制作用 .
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Abstract: During the Jurassic‑Cretaceous (J‑K) transition, global ecosystems underwent profound changes. Studies on biodiversity 
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during this period indicate that approximately 20% of marine species went extinct in shallow ‑ sea environments, while on land, 
crocodyliform diversity declined by 55% ‑ 75%, and tetrapods and pterosaurs experienced a 75% ‑ 80% reduction in diversity. 
Overall, larger‑bodied taxa were disproportionately affected. However, the evolutionary trajectory of terrestrial ecological diversity 
during this pivotal transition remains poorly constrained. In Asia, stratigraphic successions spanning the Late Jurassic to Early 
Cretaceous are well developed and have yielded abundant vertebrate fossils, making the region a key area for reconstructing the 
evolutionary history of terrestrial ecological diversity across the J ‑ K transition. In this study, we compiled occurrence data of 
vertebrate fossils from the Late Jurassic to Early Cretaceous of Asia and integrated species-level ecological traits for analysis. 
Ecological classification was established based on habitat, diet, and body size, with body size data measured to refine trait 
differentiation. Resampling methods were applied to correct for sampling bias and uneven sample sizes.The results show that large‑
bodied saurischian dinosaurs (by approximately 50% ‑ 80%), turtles (about 40% ‑ 50%), and mammals (about 60% ‑ 70%) 
experienced marked declines in diversity across the J‑K boundary, whereas freshwater fishes and some other reptilian groups were 
less affected. Analyses of ecospace structure reveal substantial adjustments in both species diversity and functional structure within 
Asian terrestrial ecosystems during the J ‑ K transition. Furthermore, responses to environmental factors varied markedly among 
clades: overall, vegetation changes appear to have promoted increases in aquatic diversity, whereas climatic warming and 
increasing aridity exerted strong suppressive effects on the diversity of terrestrial groups.
Key words: Early Cretaceous; taxonomic diversity; functional diversity; ecospace; biota; geobiology.

0 引言  

自 寒 武 纪 生 命 大 爆 发 开 启 显 生 宙 的 演 化 篇 章

以 来 ，地 球 生 物 多 样 性 虽 历 经 数 次 重 大 冲 击 ，却 总

能在漫长地质时间尺度中完成自我修复，最终构筑

起当代繁复多元、生机盎然的生态格局 . 在此演化

进 程 中 ，生 物 集 群 灭 绝 事 件 扮 演 着 关 键 角 色 ：它 既

是淘汰旧物种的筛选机制，也是为新物种开辟道路

的重要推手，深刻重塑着地球的生物面貌与生态格

局，因而长期以来一直是地球科学研究的核心议题

（戎嘉余和黄冰， 2014； 沈树忠和张华， 2017）. 除学

界广泛关注的“五次生物大灭绝”（The Big Five）事

件外，显生宙地层中亦记录了诸多规模次之的灭绝

事件，侏罗纪-白垩纪（J‑K）转折期的生物衰退便是

典型例证 . 据地质记录显示 ，这一时期浅海环境中

约  20% 的海洋生物类群彻底消失（Melott and Bam ‑
bach， 2014）；陆 地 生 态 系 统 同 样 遭 受 重 创 ，鳄 形 目

生 物 多 样 性 骤 降  55%~75%（Tennant et al.， 
2016a），四 足 动 物 与 翼 龙 类 群 更 是 经 历 了  75%~
80% 的 多 样 性 衰 退（Tennant et al.， 2016b， 2017）. 
此次 J‑K 灭绝事件不仅深刻改变了生物群的构成，

使白垩纪生物面貌与侏罗纪形成鲜明分野，更为恐

龙类群在白垩纪最后的辉煌奠定了演化基础 .
然而，当前关于 J‑K 灭绝事件的研究比较有限，

难点之一在于 J‑K 地层界线的划分尚有争论，还未

建立全球标准的“金钉子”（GSSP）（Remane， 1991； 
Renne et al.， 1992； Rogov et al.， 2010）. 此外，侏罗

纪时期陆地地层数量、物种记录及出现点数量均显

著多于早白垩世（Tennant et al.， 2016b），这种地层

和 化 石 不 均 匀 情 况 进 一 步 增 加 了 该 时 期 灭 绝 事 件

研究的复杂性和不确定性 . 这一时期的环境背景亦

发 生 剧 烈 变 动 ，包 括 全 球 性 海 退（Miller et al.， 
2005； Haq， 2014； van der Meer et al.， 2022）、华 北

克 拉 通 在 155~147 Ma 期 间 发 生 大 规 模 真 极 移

（true polar wander， TPW），向南迁移约 12°，气候由

湿润、温暖向干热转型（Yi et al.， 2019； Hou et al.， 
2024），以 及 华 北 克 拉 通 破 坏 的 开 幕（Zhou and 
Wang， 2017； 朱日祥等， 2020）.

目前 ，关于 J‑K 灭绝事件的驱动机制尚无统一

定 论 ，研 究 普 遍 认 为 其 可 能 与 显 著 的 海 平 面 变 化

（Tennant et al.， 2016b， 2016a， 2017）及 华 北 克 拉

通 大 规 模 真 极 移 事 件（van der voo et al.， 1999； Yi 
et al.， 2019； Hou et al.， 2024）密切相关 . 这些潜在

机 制 与 该 时 期 灭 绝 事 件 所 呈 现 的 选 择 性 模 式 基 本

一致：全球性海退导致浅海环境大幅萎缩和浅海生

境严重丧失，进而对多类海洋生物群体造成显著冲

击 ，表 现 为 多 样 性 显 著 下 降（Tennant et al.， 
2016b）；与 此 同 时 ，陆 生 生 物 中 体 型 较 大 的 类 群 受

灭绝事件影响更为严重，可能反映出在气候趋向干

热 条 件 下 ，环 境 压 力 对 体 型 结 构 的 明 显 筛 选 作 用

（Meiri， 2011； Tennant et al.， 2017）. 此 外 ，在 J ‑K
过渡期还伴随区域性构造活动增强、气候波动加剧

及生态系统结构重组，这些因素可能协同驱动了生

物多样性的剧烈变化，并导致不同类群在时空分布

和生态功能上表现出差异性的响应，进一步加剧了

灭绝事件的复杂性与多样性特征 .
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亚 洲 地 区 在 晚 侏 罗 世 至 早 白 垩 世 期 间 发 育 了

两个著名的特异埋藏生物群：燕辽生物群和热河生

物 群（Zhou et al.， 2003， 2021； Zhou and Wang， 
2010， 2017； Pan et al.， 2013； Benton， 2024）. 这两

大 生 物 群 化 石 保 存 完 善 ，其 中 包 括 带 有 软 组 织 、羽

毛及胃容物的标本，不仅为揭示古生态系统的组成

提供了珍贵材料，也为重建古食物网结构和解析生

物 间 相 互 作 用 提 供 了 关 键 证 据（O’Connor et al.， 
2019）. 热河生物群的起源、繁盛与衰亡过程与华北

克拉通破坏及其引发的一系列地貌、构造和环境变

迁密切相关（Pan et al.， 2013； Zhou et al.， 2021；朱

日 祥 等 ， 2020；任 文 秀 等 ， 2025），反 映 了 区 域 构

造-环境-生物演化之间的紧密耦合关系，这些特

异 埋 藏 化 石 群 为 研 究 晚 侏 罗 世 至 早 白 垩 世 生 物 多

样性演化、群落结构变化提供了系统的数据基础 .
当前，关于陆地生态系统生态空间结构的研究

仍然相对薄弱，现有成果大多集中在海洋生物生态

空 间 划 分 方 面（Bambach et al.， 2007； Bush et al.， 
2007），这 些 研 究 通 过 生 态 单 元 划 分 揭 示 了 不 同 生

物 类 群 在 环 境 变 化 背 景 下 的 生 态 格 局 与 演 化 模 式

（Chen and Benton， 2012； Huang et al.， 2023）. 近年

来，部分研究尝试将这一基于海洋生物的生态单元

划 分 方 案 拓 展 应 用 于 陆 地 生 态 系 统（Cribb et al.， 
2023），这 一 新 的 研 究 思 路 为 深 入 认 识 陆 生 生 物 的

群 落 结 构 和 功 能 格 局 演 变 提 供 了 重 要 的 方 法 学 参

考 . 在该方法框架下 ，可以通过将陆地脊椎动物划

分 为 不 同 的 功 能 类 群（functional group），进 一 步 探

讨其在生态空间中的分布与演变特征 . 同时 ，借助

于 Shareholder quorum subsampling（SQS）重采样方

法（Alroy， 2010， 2020），能够有效解决因化石记录

不 完 整 和 生 物 多 样 性 变 化 而 造 成 的 不 均 匀 抽 样 问

题 ，从而在数据分析中获得更为可靠的结果 . 基于

这一思路，本文结合已有大量关于亚洲地区陆地脊

椎动物的研究成果与化石出现（occurrence）记录数

据，研究两个核心问题：（1）在晚侏罗世至早白垩世

期间，亚洲地区陆地生态系统的整体结构随时间如

何 发 生 演 变 ；（2）该 地 区 陆 地 脊 椎 动 物 物 种 多 样 性

变化与哪些环境因素存在显著关联 .

1 材料与方法  

1.1　数据收集　

本 文 使 用 的 化 石 数 据 来 源 于 古 生 物 学 数 据 库

The paleobiology database（PBDB），于 2025 年 9 月 2

日 下 载 了 亚 洲 地 区 早 白 垩 世 和 晚 侏 罗 世（174.7~
100.5 Ma）的 陆 地 脊 椎 生 物 实 体 化 石 记 录（1 394 条

化 石 出 现 数 据），并 且 对 于 可 能 包 含 海 洋 物 种 的 龟

类、鳄形目以及软骨鱼类按照科一级的进一步筛选

（Wilberg et al.， 2019； Castillo ‑ Visa et al.， 2022），

仅保留淡水陆相生物 . 针对 PBDB 数据库对中国化

石数据收集不全的问题，本文又针对性的对于热河

生 物 群 数 据 进 行 了 对 比 补 充（Zhou and Wang， 
2010）. 得 到 最 终 数 据 包 括 了 翼 龙 、鸟 臀 目 恐 龙 、蜥

臀 目 恐 龙（包 含 鸟 类）、哺 乳 动 物 、蜥 蜴 类 、鳄 形 目 、

两 栖 纲 、龟 类 、软 骨 鱼 类 以 及 鱼 类（非 软 骨 鱼）共 计

10 个 门 类 的 物 种 ，共 计 1 478 个 出 现 点 ，754 个 属 ，

857 个种 . 对于物种的定年，选取 PBDB 数据库中依

据地层提供的时间跨度（early/late interval），并根据

最新版国际地质年代表（The ICS international chro‑
nostratigraphic chart v2024/12）得 到 每 个 阶 的 具 体

年代 .
同时，本文借鉴古生态研究中广泛采用的生活

习 性 - 运 动 性 - 食 性 功 能 分 类 方 案（Bambach et 
al.， 2007； Bush et al.， 2007），并参照近期应用于陆

地生态结构研究中的方法（Cribb et al.， 2023），在此

基础上增加体型数据作为生态功能指标，选取生活

习 性 - 食 性 - 体 型 以 更 细 致 划 分 陆 地 脊 椎 物 种 生

态位 . 针对陆地脊椎动物的特点，对上述 4 类特征作

如下处理（表 1）：生活型（tiering）按生境与行为划分

为 7 类，包括水生（aquatic）、两栖（amphibious）、地穴

（troglobitic）、地 栖（ground‑dwelling）、树 栖（arbore‑
al）和 空 中 生 活（aerial）；食 性（diet）分 为 植 食（herbi‑
vore）、杂食（omnivore）、肉食（carnivore）和滤食（fil‑
ter‑ feeding）4 种 . 其 中 ，体 型 数 据 以 头 体 长（snout‑
vent length， SVL）表 示 ，翼 龙 类 则 采 用 翼 展（wing 
span）. 为减少个体、性别及保存状态所致误差，将体

型 划 分 为 7 个 等 级（Reeves et al.， 2021）. 其 中 对 于

部 分 不 明 确 体 型 的 物 种 主 要 借 助 头 骨 等 骨 骼 要 素

或 亲 缘 关 系 较 近 的 已 知 体 型 的 物 种 进 行 估 算

（Huang et al.， 2021； 黄元耕等， 2025）.
1.2　分析方法　

数据分析与可视化主要基于 R 语言 v4.4.3 以及

PAST 软 件（Hammer et al.， 2001）完 成 . 其 中 稀 疏

化 分 析 以 及 多 维 度 非 度 量 分 析（NMDS）利 用

PAST 软件完成，并将得到的数据通过 R 完成可视

化 . 重 采 样 分 析（SQS， Shareholder Quorum Sub‑
sampling）计算通过 R 代码以及 divDyn 包（v0.8.2）的
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subsample 函数（Kocsis et al.， 2019）完成，同时还利

用 divDyn 包 计 算 了 原 始 数 据 以 及 重 采 样 后 的 数 据

的物种多样性变化以及新生率和灭绝率变化（图 2；

附图 7），对于功能群相对含量的分析参考了（Cribb 
et al.， 2023）的分析 .

同时，为探讨物种多样性变化与环境因素之间

的 耦 合 关 系 ，本 研 究 采 用 AICc 模 型 选 择 及 Spear‑
man 与 Pearson 相关系数拟合分析对多元数据进行

量 化 检 验 ，其 中 Pearson 与 Spearman 相 关 系 数 仅 反

映变量关联程度与方向，不暗示因果 . Pearson（r）为

参 数 统 计 量 ，由 协 方 差 与 标 准 差 乘 积 比 值 计 算 ，刻

画 原 始 数 据 线 性 关 联 ；Spearman（ρ/rs）为 非 参 数 统

计量，经秩次转换推导，捕捉变量单调关联（无需严

格 线 性）. 选 取 了 被 子 植 物 和 裸 子 植 物 物 种 多 样 性

变 化（Lehtonen et al.， 2017）、海 平 面 变 化（van der 
Meer et al.， 2022）、全 球 温 度 变 化（Judd et al.， 
2024）、大气二氧化碳浓度变化（Foster et al.， 2017）

以及亚洲华北克拉通极移变化（Hou et al.， 2024）共

2 个生物相关环境因子以及 4 个非生物相关环境因

子（附 图 6）. 分 析 中 还 额 外 引 入 各 阶 总 地 层 数 随 时

间变化作为拟合因子，以校正采样强度差异对多样

性估计的潜在干扰 . Spearman 与 Pearson 相关系数

分 析 基 于 R 自 带 的 cor.test 函 数 完 成 ，而 AICc 拟 合

与模型选择则通过 AICcmodavg 包（v2.3-4）实现 .
本文在研究过程中充分考虑了燕辽、热河生物

群的潜在影响 . 这类具有特殊保存条件的埋藏生物

群 往 往 富 集 大 量 仅 出 现 一 次 的 物 种（singleton），此

类 singleton 的高比例可能会对整体多样性评估、群

落结构判定及后续统计分析结果产生显著干扰 . 因
此 ，为 了 降 低 这 一 偏 差 ，本 研 究 在 数 据 处 理 中 引 入

了 SQS 重采样方法（Alroy， 2010， 2020），通过标准

化采样强度来削弱异常样本对结果的影响 . 同时 ，

为检验这种特异埋藏生物群对分析的敏感性，研究

分别设定了包含与排除燕辽、热河生物群两种极端

情 境 ，对 稀 疏 化 分 析 、NMDS 分 析 以 及 物 种 多 样 性

分析均进行了平行处理与对比 . 在不同情境下获得

的 多 样 性 格 局 、群 落 结 构 以 及 统 计 关 系 若 保 持 一

致 ，则 可 进 一 步 验 证 结 果 的 稳 健 性 与 可 靠 性 ，并 将

该一致性结果作为最终的解释基础 .

2 结果与讨论  

2.1　物种多样性演化　

亚 洲 地 区 在 侏 罗 纪 晚 期 钦 莫 利 阶 至 白 垩 纪 早

表 1　陆地生物生态特征划分标准

Table 1: Classification Criteria for Ecological Characteristics of Terrestrial Organisms

生态特征

生活习性（tiering）

1‑水生（aquatic）
2‑两栖（amphibious）
3‑穴居（troglobitic）

4‑地面生活（ground dwelling）

5‑树上生活（arboreal）
6‑空中生活（aerial）

食性（diet）
1‑滤食性（filter feeding）

2‑植食性（herbivore）
3‑杂食性（omnivore）
4‑肉食性（carnivore）
体型（size of body）

1‑非常小（tiny）
2‑很小（very small）

3‑小（small）
4‑中（medium）

5‑大（large）
6‑很大（very large）

7‑非常大（extremely large）

描述

在水中繁殖，生活

能短暂离开水体，但依然依靠水体繁殖

在地下生活（例如洞穴）

地面上生活

大部分时间在高植被上生活

大量时间在空中，且需要利用飞行完成日常活动

通过滤食水体中的食物颗粒存活

以植物作为主要能量来源

以动物组织，植物为食

通过腐食、捕食到的动物组织作为主要能量来源

<50 cm
50~100 cm

101~200 cm
201~500 cm
501~800 cm

801~1 500 cm
>1 500 cm

例子

鱼类

肺鱼和两栖类

少数哺乳动物

大部分爬行动物，部分哺乳动物

大部分哺乳动物

鸟类、翼龙

翼龙

部分哺乳动物，爬行类

部分哺乳动物，爬行类

爬行类，哺乳动物，鱼类

鱼类，哺乳动物，青蛙

部分爬行类，哺乳动物

部分爬行类

部分爬行类

爬行类，以恐龙为主

爬行类，以恐龙为主

爬行类，以蜥臀目恐龙为主
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期瓦兰今阶期间，陆地脊椎动物经 SQS 重采样后的

物种多样性呈现显著下降，直至早白垩世中期阿普

特阶才出现明显恢复（图 1a，2；附图 7），这与欧洲地

区 的 变 化 趋 势 相 符（Tennant et al.， 2016b， 2017）. 
同时陆地脊椎动物各物种也出现了相似的趋势：具

有飞行能力，在侏罗纪占据空中生态位的翼龙相比

于 侏 罗 纪 ，白 垩 纪 早 期 物 种 多 样 性 明 显 下 降（图

1b），其可能与早白垩世鸟类的崛起有关（Yu et al.， 
2023），翼 龙 的 生 态 位 逐 渐 被 鸟 类 占 据 从 而 向 沿 海

地 区 ，以 及 向 大 体 型 的 趋 势 发 展（Benson et al.， 
2014）；占 据 陆 地 生 态 位 主 导 地 位 的 恐 龙 也 出 现 类

似 现 象——鸟 臀 目 恐 龙 在 侏 罗 纪 晚 期 的 物 种 多 样

性明显高于早白垩世的物种多样性，蜥臀目恐龙也

在 晚 侏 罗 世 晚 期 出 现 明 显 的 物 种 多 样 性 下 降（图

1c），这也侧面反映了此次灭绝的选择性，趋向于大

体 型 的 蜥 臀 目 恐 龙（Tennant et al.， 2016b， 2017）；

哺 乳 动 物 、鳄 形 目 、两 栖 纲 以 及 龟 类 也 在 侏 罗 纪 -
白 垩 纪 界 限 前 后 出 现 了 不 同 程 度 的 物 种 多 样 性 下

降 ，特 别 是 陆 地 龟 类 物 种 多 样 性 下 降 最 为 明 显（图

1d，1e），与 全 球 的 变 化 趋 势 相 符（Tennant et al.， 
2016b， 2016a）；水生的鱼类和软骨鱼类也出现了类

似的现象（图 1f）.
而且，亚洲地区早白垩世的陆地脊椎动物功能

群 各 阶 丰 富 度 几 乎 均 高 于 晚 侏 罗 世（附 图 1），这 一

现 象 与 其 原 本 的 物 种 数 量 和 地 层 数 量 所 呈 现 的 下

降趋势明显相反，反映出在物种总量减少的背景下

生态功能结构却趋于多样化与复杂化 . 此外 ，该地

区 侏 罗 纪 与 白 垩 纪 在 生 态 系 统 组 成 和 群 落 结 构 上

表现出显著差异 . 基于 NMDS 分析结果显示，早白

垩 世 各 阶 之 间 的 样 方 在 多 维 空 间 上 的 距 离 相 比 于

晚 侏 罗 世 更 加 接 近（附 图 2），指 示 出 早 白 垩 世 陆 地

脊椎动物群落内部在功能与结构方面更为相似，群

图 1　晚侏罗世至早白垩世亚洲地区陆地脊椎动物重采样物种多样性变化

Fig. 1　Subsampled diversity of terrestrial vertebrates in Asia from the Late Jurassic to the Early Cretaceous
a. 亚洲地区所有陆地脊椎动物出现点数据重采样物种多样性（q=0.3）；b. 翼龙重采样物种多样性；c. 蜥臀目（方形）和鸟臀目（圆形）重采样物

种多样性；d. 鳄形目（菱形）和哺乳动物（三角形）重采样物种多样性；e. 两栖类（圆形）和龟类（方形）重采样物种多样性；f. 软骨鱼类（圆形）和其

它鱼类（十字形）重采样物种多样性；黑色实线代表所有出现点数据重采样结果，紫色虚线代表排除热河、燕辽生物群后重采样结果； Baj. 巴柔

阶；Bat. 巴通阶；Ca. 卡洛夫阶；Ox. 牛津阶；Ki. 钦莫利阶；Ti. 提塘阶；Be. 贝里阿斯阶；Va. 瓦兰今阶；Ha. 欧特里夫阶；Bar. 巴雷姆阶；Apt. 阿
普特阶；Alb. 阿尔布阶
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落结构趋向均质化 . 在恐龙群落上也能明显观察到

类似的物种组成转变（Kirkland et al.， 2025）.
同时，可以观察到，在整体趋势上，亚洲地区在

排除燕辽、热河生物群后得到的物种多样性分析结

果与未排除的情况基本一致（图 1），显示燕辽、热河

生物群并未显著改变总体多样性格局 . 然而 ，某些

类 群 在 阿 普 特 期 ，即 热 河 生 物 群 繁 盛 时 期 ，呈 现 出

与总体趋势不同的多样性变化模式 . 例如 ，翼龙在

图 2　晚侏罗世至早白垩世亚洲地区陆地脊椎动物原始数据与重采样后物种多样性与新生率、灭绝率变化

Fig. 2　Changes in species diversity, speciation and extinction rate of Asian terrestrial vertebrates from the Late Jurassic to the 
Early Cretaceous based on raw and subsampled data

a~c. 使用原始数据所得物种多样性与新生率、灭绝率变化；d~f. 重采样（q=0.3）后所得物种多样性与新生率、灭绝率变化，淡色区域为 95%
置信区间；a，d. 基于延续范围（橙色实线；假设物种在其首次和末次出现之间连续存在，即使中间阶段没有采样到，也被视为仍存在）与矫正采

样分箱（绿色实线；仅统计在特定时间箱中实际采集到的化石种类，但通过统计方法对采样量差异进行校正）的物种多样性曲线；b， e. 使用 per
‑capita 方法计算的灭绝率与新生率 . 红色为灭绝率，蓝色为新生率；c， f. 使用 second‑for‑third 方法计算的灭绝率与新生率； 红色为灭绝率，蓝

色为新生率； Aal. 阿林阶；Baj. 巴柔阶；Bat. 巴通阶；Ca. 卡洛夫阶；Ox. 牛津阶；Ki. 钦莫利阶；Ti. 提塘阶；Be. 贝里阿斯阶；Va. 瓦兰今阶；Ha. 
欧特里夫阶；Bar. 巴雷姆阶；Apt. 阿普特阶；Alb. 阿尔布阶
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排除燕辽、热河生物群后其物种多样性曲线表现相

对 平 稳（图 1b）；而 哺 乳 类 在 排 除 燕 辽、热 河 生 物 群

后 物 种 多 样 性 上 升 的 时 间 明 显 滞 后 于 未 排 除 的 结

果（图 1d），显示其在群落更新和扩张过程中可能存

在一定延迟 . 尽管不同类群在具体时间段的表现存

在差异，但仍可清晰观察到这些类群在晚侏罗世与

早白垩世之间显著不同的多样性特征和生态响应，

进 一 步 印 证 了 这 一 转 折 期 不 同 类 群 在 多 样 性 动 态

上的复杂性与阶段性变化 .
2.2　生态空间演化　

在  J‑K 界 线 处 可 观 察 到 水 生 物 种（蓝 色）相 对

含 量 明 显 增 加 ，而 两 栖 物 种（紫 色）、陆 地 生 活 物 种

（黄色、橙色）及树栖物种（绿色）的相对含量则有所

下降（图 3a，3b），这与排除燕辽、热河生物群后的分

析 结 果 一 致（附 图 5）以 及 全 球 变 化 趋 势 相 似（Ten‑
nant et al.， 2016b， 2017）. 同时，燕辽生物群与热河

生物群的所在时期的功能群相对含量分布相似，均

以 具 飞 行 能 力 物 种（青 色）与 陆 地 生 活 物 种（黄 色 、

橙色）为主，而在侏罗纪-白垩纪界限处，具飞行能

力物种（青色）几乎缺失，这可能代表具有飞行能力

的生态位在该时期逐渐由翼龙向鸟类转移（Benson 
et al.， 2014； Yu et al.， 2023）. 此外，阿尔布阶的功

能群分布与热河生物群相似，进一步表明热河生物

群在消亡后仍对后续生态结构产生持续影响 .
在晚侏罗世，具飞行能力的鸟类与翼龙种类较

少，主要集中于小体型、肉食性类群（图 3C）. 在  J‑K 

图 3　晚侏罗世至早白垩世亚洲地区陆地生物空间格子与各功能群相对含量

Fig. 3　Relative abundanceand ecospace cubesof functional groups of Asian terrestrial species from the Late Jurassic to the Early 
Cretaceous

a．功能群相对含量，以出现点数量为计数；b. 功能群相对含量，以属数量为计数；c. 空间格子分布随时间变化，以出现点数量为计数； Aal. 阿
林阶；Baj. 巴柔阶；Bat. 巴通阶；Ca. 卡洛夫阶；Ox. 牛津阶；Ki. 钦莫利阶；Ti. 提塘阶；Be. 贝里阿斯阶；Va. 瓦兰今阶；Ha. 欧特里夫阶；Bar. 巴
雷姆阶；Apt. 阿普特阶；Alb. 阿尔布阶
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界线附近，这些类群逐渐消亡并向较大体型肉食性

演 化 的 趋 势（Butler et al.， 2013； Benson et al.， 
2014），直至早白垩世末期仍以中、小体型肉食性类

群为主 . 与此相比 ，树栖哺乳动物在该时期基本保

持 小 体 型 特 征 ，变 化 较 小 ，并 在 热 河 生 物 群 时 期 达

到繁盛（图 3c）. 地面生活的生物则占据物种多样性

的 绝 大 部 分 ，包 括 部 分 哺 乳 动 物（Tennant et al.， 
2016b， 2017）、恐 龙（Butler et al.， 2011； Upchurch 
et al.， 2011）及 其 他 爬 行 动 物（Mannion et al.， 
2015； Nicholson et al.， 2015），涵盖植食性、肉食性

及 杂 食 性 类 群 ，其 体 型 范 围 从 最 小 到 最 大 均 有 分

布 ，并 在 燕 辽 生 物 群 与 热 河 生 物 群 时 期 最 为 繁 盛

（图 3c）. 穴 居 生 物 由 于 划 分 标 准 与 化 石 记 录 有 限 ，

仅 少 数 具 有 掘 穴 特 征 的 恐 龙 或 哺 乳 动 物 被 归 入 该

类 ，因此仅在热河生物群时期有记录 . 两栖类整体

变化不大，普遍以中、小体型肉食性类群为主，但在  
J‑K 界线处大型两栖类消失（图 3c），这与此次灭绝

的 选 择 性 相 符（Tennant et al.， 2016b， 2017）. 水 生

动 物（如 淡 水 鱼 类）在 早 白 垩 世 分 布 广 泛 ，以 小 体

型 、肉 食 性 类 群 为 主 ，并 在  J/K 界 线 处 反 而 更 加 繁

盛（图 3c）.
2.3　环境潜在影响因素　

对 侏 罗 纪 - 白 垩 纪 各 主 要 脊 椎 动 物 类 群 与 环

境 因 子 之 间 的 相 关 性 分 析 显 示（表 2），不 同 类 群 对

环 境 变 化 的 响 应 存 在 明 显 差 异 . Spearman 与 Pear‑
son 相 关 系 数 整 体 表 现 出 较 高 的 一 致 性 ，反 映 了 各

类 群 多 样 性 变 化 与 环 境 因 子 之 间 既 存 在 趋 势 性 的

一致 ，也在部分情况下呈现显著线性关系 . 鳄形目

与裸子植物丰度的正相关最为显著（Spearman ρ=
0.862，p=0.003；Pearson r=0.944，p<0.001），鱼 类

与 裸 子 植 物（ρ =0.812，p=0.008；r=0.895，p=
0.001）以及软骨鱼与被子植物（ρ=0.753，p=0.019）

同样表现出较强的正相关，提示这一时期水生爬行

类 及 鱼 类 的 多 样 性 可 能 受 到 陆 地 植 物 群 演 替 和 初

级生产力变化的间接驱动 . 相反 ，鸟臀目与温度（ρ
=-0.597，p=0.090；r=-0.781，p=0.013）、蜥 臀

目 与 温 度（ρ =-0.717，p=0.037；r=-0.743，p=
0.022）及 与 裸 子 植 物（ρ =-0.817，p=0.011；r=
-0.772，p=0.015）均呈负相关，表明这些类群在气

候升温或植物组成变化时期多样性可能下降 .
其 中 ，鳄 形 目 - 裸 子 植 物 、鱼 类 - 裸 子 植 物 和

鸟 臀 目 - 温 度 三 组 模 型 为 各 自 类 群 中 拟 合 效 果 最

优 的 环 境 驱 动 因 素 组 合 ，Spearman 与 Pearson 相 关

分 析 相 互 印 证 了 这 些 关 系 的 方 向 与 强 度 . 整 体 而

言 ，植 被 组 成（尤 其 是 裸 子 植 物 和 被 子 植 物 的 相 对

丰 度）以 及 气 候 条 件（温 度 、二 氧 化 碳 浓 度）在 侏 罗

纪 - 白 垩 纪 时 期 对 不 同 脊 椎 动 物 类 群 的 多 样 性 格

局起到了重要作用，但不同类群的敏感性和响应方

式存在差异 . 并且 ，已有研究也发现了不同类群与

不同环境因子之间的关联，例如：鳄形目、恐龙物种

多样性与海平面变化关联极强（Butler et al.， 2011； 
Tennant et al.， 2016a， 2016b）、鳄形目、龟类物种多

样 性 变 化 与 温 度 变 化 之 间 的 关 系（Mannion et al.， 
2015； Nicholson et al.， 2015）以 及 晚 侏 罗 世 华 北 克

拉 通 极 移 与 物 种 灭 绝 之 间 的 关 系（Hou et al.， 
2024）. 这也侧面说明了该转折期的物种转变、环境

表 2　各门类生物多样性与环境因子之间的模型拟合关系

Table 2　Biodiversity‑environment relationships modeled for different taxonomic group

种群

翼龙

鸟臀目

蜥臀目

哺乳类

鳄形目

龟类

鱼类

软骨鱼

环境因子

海平面变化

温度

裸子植物

温度

温度

裸子植物

二氧化碳浓度

亚洲大陆极移

裸子植物

被子植物

地层数

裸子植物

Spearman
Rho
0.561

−0.597
−0.817
−0.717
−0.496

0.862
−0.644
−0.610

0.812
0.753
0.596
0.596

P 值

0.116
0.090
0.011
0.037
0.175
0.003
0.061
0.108
0.008
0.019
0.090
0.090

Pearson
r

0.497
−0.781
−0.772
−0.743
−0.608

0.944
−0.660
−0.572

0.895
0.659
0.645
0.621

P 值

0.173
0.013
0.015
0.022
0.082
0.000
0.053
0.138
0.001
0.053
0.061
0.074

AICc
AICc

67.589
52.747
67.555
68.469
60.137
35.387
45.781
44.404
54.255
36.874
37.170
37.624

权重

0.152
0.716
0.493
0.312
0.296
0.949
0.271
0.539
0.809
0.301
0.260
0.207

对数似然

−28.395
−20.973
−28.378
−28.834
−24.668
−12.293
−17.490
−16.202
−21.728
−13.037
−13.185
−13.412
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变化以及两者关联的复杂性 .
2.4　采样偏差与特异埋藏生物群的影响　

本文共筛选了 13 个物种数量较为丰富的地层，

用 于 系 统 分 析 晚 侏 罗 世 与 早 白 垩 世 之 间 地 层 功 能

群结构的差异（附图 3，4）. 在这些地层中，燕辽生物

群 的 代 表 地 层 髫 髻 山 组 以 及 热 河 生 物 群 的 代 表 地

层义县组和九佛堂组在 NMDS 分析中所表现出的

功 能 群 组 成 距 离 明 显 较 近（附 图 4），与 其 它 大 部 分

地层相比更加接近，显示出它们在生态结构上的高

度相似性 . 同时 ，这两个重要的地层单元基本位于

同 一 地 理 区 域（Pan et al.， 2013； Zhou and Wang， 
2017； 朱 日 祥 等 ， 2020），这 表 明 在 晚 侏 罗 世 阶 段 ，

早 白 垩 世 功 能 群 的 基 本 结 构 实 际 上 已 经 初 步 发 育

成型，并且在功能群的相对含量方面二者也表现出

高度一致的特征（图 3）. 值得注意的是，即便在分析

过 程 中 排 除 了 燕 辽 和 热 河 生 物 群 这 两 类 特 殊 保 存

生物群，依然能够清晰观察到在侏罗纪—白垩纪界

限 附 近 ，不 同 功 能 群 的 相 对 含 量 发 生 了 显 著 变 化 . 
这 一 现 象 表 明 ，在 该 时 间 界 限 处 ，亚 洲 地 区 的 陆 地

生态系统结构确实发生了明显的转变，从侧面印证

了 这 一 重 要 生 物 地 质 转 折 期 的 存 在（Tennant et 

al.， 2017； 朱日祥等， 2020）.
由 于 这 些 具 有 特 殊 保 存 条 件 的 生 物 群 可 能 对

整体出现点数量及地层数分布产生显著影响，在地

层数量增加有限的情况下，往往会出现记录点数陡

然增加的现象（图 4）. 为减弱燕辽、热河等包含大量

单例物种（singleton）的生物群对数据造成的突增效

应，本文在分析中排除了上述地层（图 1；附图 2、5、

7），结 果 显 示 ，燕 辽 及 热 河 生 物 群 的 排 除 对 整 体 分

析结论影响并不显著 . 在此基础上 ，地层出露面积

以 及 地 层 数 也 可 能 会 影 响 整 体 物 种 多 样 性 变 化

（Mannion et al.， 2011； Butler et al.， 2013），因此进

一 步 将 地 层 数 变 化 与 该 地 区 整 体 及 各 主 要 类 群 的

物种多样性变化进行拟合分析 . 结果表明 ，与其他

环境因子相比，地层数与物种多样性之间的拟合度

并不理想（表 2，附件 1），说明该地区物种多样性变

化受地层数量变化的影响相对较弱 .

3 结论  

本 文 通 过 重 采 样 方 法 ，并 结 合 是 否 排 除 燕 辽 、

热河生物群的处理策略，对特殊生物群和采样偏差

图 4　晚侏罗世至早白垩世亚洲地区地层数以及采集数和出现点数分布

Fig. 4　Distribution of the count of formations, collections, and occurrences of Asian terrestrial vertebrates from the Late Jurassic 
to the Early Cretaceous

Aal. 阿林阶；Baj. 巴柔阶；Bat. 巴通阶；Ca. 卡洛夫阶；Ox. 牛津阶；Ki. 钦莫利阶；Ti. 提塘阶；Be. 贝里阿斯阶；Va. 瓦兰今阶；Ha. 欧特里夫阶；

Bar. 巴雷姆阶；Apt. 阿普特阶；Alb. 阿尔布阶
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所导致的分布不均进行了系统分析，同时收集并整

合了各物种的生活习性、食性及体型大小等生态参

数以开展生态空间分析 . 研究表明 ，亚洲地区陆地

脊 椎 动 物 自 晚 侏 罗 世 至 早 白 垩 世 转 折 期 在 不 同 群

落中均表现出不同程度的物种多样性下降，显示出

在环境变化背景下区域生物多样性受到显著影响 . 
与此同时，该地区的生态空间格局也发生了明显转

变 ，群 落 结 构 逐 渐 趋 向 均 质 化 ，反 映 出 在 物 种 更 替

与 群 落 重 组 过 程 中 功 能 多 样 性 的 缩 减 及 生 态 位 利

用的收敛 . 此外 ，不同类群对环境因子的响应差异

显著：总体上呈现出植被变化驱动水生类群多样性

上升、而气候变暖和干热化趋势对陆生类群多样性

形成明显抑制作用的格局 .
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