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摘要  奥陶纪生物大辐射是早古生代地球海洋生态系统发生的一次重大生物事件, 经过数 10 年的

地层古生物研究积累和近 20 年来全世界多个国家与地区相关专家有针对性的研究(以 3 个 IGCP 项

目的连续执行为标志), 目前已经有了一些基本共识: 大辐射持续了几乎整个奥陶纪, 达 4000 多万

年, 期间出现过多次辐射高潮; 差异演化是大辐射的基本特征之一; 大辐射的发生并不伴有地球海

洋生态环境的重大灾变, 其起始、进程以及具体表现型式受生物自身宏演化规律(内因)和外界环境

因素(外因)的双重制约. 在华南开展的实例研究为国际间深刻认识这一重大生物事件做出了积极

贡献. 继续深化奥陶纪生物大辐射的研究, 一方面要在有条件的地区广泛开展实例分析, 在精深系

统古生物学和高精度生物地层学研究的基础上, 深刻揭示大辐射的过程和实质; 另一方面要积极

与沉积学、构造地质学、地球化学等相关学科进行交叉与综合, 以探讨大辐射的诱因及控制机制, 

进而揭示大辐射期间有机界与无机界的协同演变关系.  
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Sepkoski[1,2]在识别显生宙三大海洋演化动物群

时, 首次提出了奥陶纪辐射(Ordovician radiation)的

概念并做了简要论述. 之后很长一段时间, 由于受年

代地层研究精度和古生物分类研究深度的制约 , 这

一命题并没有得到特别多的关注. 到 20 世纪 80 年代

末至 90 年代, 美国的一批进化生物学家对这次重大

海洋生物事件的型式进行了探讨 , 并在美国西部大

盆地地区率先开展了一些实例研究 , 特别是生物与

环境之间的协同演变研究(如文献[3~12]), 但这些工作

在当时并没有得到世界其他国家和地区相关专家的

积极响应. 直到 90 年代后期, 以澳大利亚著名地层

古生物学家 Barry Webby 教授为首, 通过组织国际地

质对比计划项目 IGCP 410(the great ordovician bio-

diversification event, 1997~2002)在全世界许多国家

和地区陆续开展了针对奥陶纪生物大辐射的专项研

究, 大量相关科研成果陆续发表, 国际间对这一重大

海洋生物事件的认识得到了深化. 归纳起来, 10 多年

间, 这项有针对性的研究工作大致可以分为两个阶

段: 第一阶段以 IGCP 410 为标志, 着重于从各主要海

洋生物类群出发深刻认识大辐射的起始时限及具体表

现型式; 第二阶段大致从 IGCP 503 项目(Ordovician- 

Silurian Paleogeography and Paleoenvironment, 2004~  

2008, 后又两次延长至 2010 年底结束)的实施起, 重点

在 探 索 大 辐 射 的 机 制 , 特 别 是 环 境 背 景 ( 如 文

献[13~17]). 这方面的研究, 至今仍热度不减. IGCP 

503 项目结束后, 联合国教科文组织又批准启动了另

一个项目(IGCP 591, Early-Middle Paleozoic Revolu-

tion, 2011~2015), 继续综合研究发生在早、中古生代

的“革命性”事件(含重大海洋生物事件)及其相互间的

联系.  
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所谓奥陶纪生物大辐射 , 就是发生在奥陶纪的

海洋生物多样性急速增加事件 , 这次事件构建了古

生代演化动物群(Paleozoic Evolutionary Fauna)的基

本框架 , 同时也使以滤食生物和造礁生物为主的古

生代演化动物群完成了对以节肢动物为主的寒武纪

演化动物群(Cambrian Evolutionary Fauna)的全面替

代. 大辐射虽主要表现在较低级别的分类阶元上(如

目、超科、科、属和种), 但使得地球海洋生态系统

首次变得高度复杂化. 寒武纪时, 地球海洋生物主要

集中在近岸较浅水区域 [18,19], 奥陶纪生物大辐射使

得当时地球广大陆表海区域从近岸浅水到远岸较深

水、从水体表层到不同水体深度以及海洋软底质表面

和底质内部全部都被不同生态类型的海洋生物所占领, 

海洋生命系统呈现出前所未有的纷繁复杂的景象.  

虽然已有数 10 年的基础地层古生物研究积累, 

但是中国学者有针对性的奥陶纪生物大辐射研究还

是从介入 IGCP 410 项目开始的, 并在其后的两个

IGCP 项目中分别担任联合负责人. 先后批准实施的

国家科技部两个“973”项目以及国家自然科学基金委

员会重大、重点等项目也为奥陶纪生物大辐射研究在

中国的开展并取得进展起到了积极的推动作用 . 从

国际范围看 , 目前对于奥陶纪各主要海洋生物大辐

射的具体表现型式已经有了轮廓性的认识 , 主要海

洋生物类群的研究已比较深入(如笔石、三叶虫、腕

足动物), 但以地层古生物研究为基础的地方和区域

性的实例剖析明显偏少. 对于大辐射机制的探讨, 更

是众说纷纭、莫衷一是, 除传统的一些认识外, 最近

几年还提出了一些新的假说(见后文详细论述), 但大

多存在争议. 关于国际间奥陶纪生物大辐射研究, 张

元动等人 [20]进行过初步评述 , 指出了这次重大海洋

生物事件的基本特征和需要特别关注的几个关键科

学问题. 但是, 随着学科的发展, 目前国内外对于奥

陶纪生物大辐射的认识又更进了一步 . 本文的目的

就是对这次大辐射事件本身以及近年的研究概况进

行一个简要的回顾 , 尝试揭示这次重大海洋生物事

件的实质和科学意义 , 并讨论今后奥陶纪生物大辐

射研究的深化方向.  

1  大辐射的背景 

地球生态系统进入显生宙的标志性事件 , 就是

发生在前寒武纪和古生代之交的寒武纪生命大爆发, 

包括序幕、首幕和主幕. 寒武纪大爆发构建了寒武纪

演化动物群的基本框架 , 更构建了地球生命之树的

主干及格架 , 但是寒武纪大爆发形成的“生命之树”

枝不繁、叶不茂. 经过寒武纪数千万年的漫长演化, 

有不少门一级的海洋生物类群走向灭绝(包括曾经盛

极一时的海洋“巨无霸”奇虾等捕食动物的消亡), 但

也有不少在寒武纪演化动物群中并不占主导地位的

生物类群(如腕足动物、笔石、棘皮动物、苔藓动物

等等)得以延续并在持续进行演化积累, 形成了奥陶

纪生物大辐射的生物学内在动力.  

当然 , 奥陶纪生物大辐射的发生还存在一系列

的外在动力 . 关于这方面的认识 , 虽有多种观点(见

后文详细讨论), 但也存在一些共识. 从奥陶纪开始, 

全球及区域地质构造运动加剧导致冈瓦纳超级大陆

逐渐解体, 那些曾经的边缘冈瓦纳地体, 如华南、掸

泰、阿根廷、南欧、伊朗等多个地体, 纷纷飘离冈瓦

纳向中低纬度运移, 形成了天然的地理隔离, 为成种

作用的加速进行提供了推进剂 . 开始于寒武纪后期

并在奥陶纪进一步发展的海洋“底质革命”, 以及广

泛发育的陆表海区域在奥陶纪早、中期达到了显生宙

以来的最大规模 [21], 这些都为大量滤食生物的发展

提供了场所(图  1). 全球气候也在奥陶纪早、中期达到

了适宜底栖生物大量繁盛的状态. 因此, 奥陶纪生物

大辐射的发生 , 同时具有生物宏演化规律和适宜的

环境背景这两个方面的条件, 缺一不可.  

2  大辐射的进程 

奥陶纪生物多样化事件(the great ordovician bio-

diversification event, GOBE)持续了数千万年, 贯穿几

乎整个奥陶纪, 期间有多次(多数生物类群为 3 次)多

样性变化的峰值, 即辐射的高潮.  

2.1  多样性变化 

大辐射指的是生物多样性的快速增加, 涉及 3 个

方面, 代表了 3 个层次, 分别是分类单元多样性(- 

diversity)、群落生态多样性(-diversity)和生物地理多

样性(-diversity)[23,24]. 大辐射首先表现为分类单元

数量的急速增加 , 这也是人们识别大辐射最直观的

证据. 分类单元增加了, 就必然伴随着生态空间的扩

张, 生物的群落结构就会出现多样化、复杂化, 就会

出现占据不同生态空间(底域)的各具特色的群落和

群集. 而从更广的范围看, 各个地方性的、区域性的

特色增加了, 生物地理分区性就随之增强. 奥陶纪生 
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图 1  奥陶纪早、中期全球古地理再造图 
据布科等人[22]修改 

物大辐射的每一次高潮都与生物地理分区性明显增

强相伴随 , 都由新的群落类型出现特别是地方性或

区域性强的群落甚至动物群的繁盛来体现 , 都伴有

分类单元数量的大量且快速增加.  

以华南奥陶纪腕足动物的辐射演化为例 , 分类

单元多样性变化的首次峰值出现在早奥陶世弗洛早

中期(early-middle Floian)的 Didymograptellus eobifi-

dus 笔石带[25](图 2), 主要是正形贝类、五房贝类等类

群在华南上扬子区的大量出现 . 群落古生态的分析

显示 , 这次峰值实质上是由区域性很强的中华正形

贝动物群(Sinorthis Fauna)在华南上扬子台地正常浅

海地区的兴起和极度繁盛所体现出来的 [27]. 就在分

类单元出现峰值的时候 , 扬子台地更近岸浅水和更

远岸较深水区域并没有同期兴盛 , 而是在辐射高潮

之后, 从辐射中心地区(扬子台地正常浅海地区)逐步

拓展, 到两个笔石带之后的 Expansograptus hirundo

带才达到最广阔的生态分布范围 , 即群落生态多样

性的演变要明显滞后于分类单元多样性的演变 . 类

似的现象 , 在美国大盆地地区的奥陶纪辐射演化过

程中同样存在[7,8].  

华南奥陶纪腕足动物大辐射的第二次高潮出现

在中奥陶世达瑞威尔(Darriwilian)中后期, 表现为华

美正形贝动物群(Saucrorthis Fauna)在华南上扬子区

正常浅海地区的极度繁盛 [28]; 第三次高潮是在晚奥

陶世凯迪 (Katian)中晚期 , 由阿尔泰窗贝动物群

(Altaethyrella Fauna)在狭窄的浙赣台地上大量繁盛

表现出来 [29](图  2). 这两个动物群都是区域性很强的

底栖壳相动物群 , 而这两次高潮出现的时间也都是

全球生物地理分区大幅度增强的时期[30~33].  

2.2  幕式发展 

全球资料分析显示 [34~36], 无论是单一门类 , 还

是多门类资料汇总 , 奥陶纪生物大辐射所表现出来

的分类单元多样性变化常具有 3 次、甚至多次峰值, 

且呈递进式增加, 表现为明显的幕式特征. 各主要海

洋生物类群多样性峰值出现的时间各不相同 , 但多

门类汇总资料显示的峰值分别出现在中奥陶世达瑞

威尔早期、晚奥陶世桑比晚期(late Sandbian)及凯迪

晚期[34]. 无论单一门类还是综合信息均显示, 这 3 次

峰值的规模有逐渐递增的趋势 , 而奥陶纪末大灭绝

前出现的多样性峰值把奥陶纪生物大辐射推向最高

潮: 以腕足动物、苔藓动物等滤食生物为主的古生代

演化动物群 , 实现了对寒武纪海洋演化动物群的全

面替代, 古生代演化动物群的整体框架得以建成. 这

一次高潮, 在全球具有比较一致的响应: 不同生物类

群基本一致、不同块体也较一致, 是整个奥陶纪生物

大辐射的主幕.  

华南奥陶纪腕足动物大辐射也表现为 3 次峰值,  
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图 2  华南奥陶纪腕足动物的辐射演化与动物群演替 
据文献[26]修改 

但首次峰值出现的时间比全球趋势早了 4~5 个笔石带

的时限(大致相当于 8 百万年 , 张元动 , 个人交流 , 

2003~2012, 多次), 在早奥陶世弗洛早期. 第二次峰

值出现在中奥陶世达瑞威尔中、后期(全球综合趋势

的首次峰值在达瑞威尔早、中期), 具体层位是华南

广泛发育和分布的十字铺组及其同期地层 , 由于系

统古生物学和生物地层学研究仍在继续 , 对于这次

辐射高潮的认识目前还没有达到分笔石带的精度 . 

第三次峰值出现在晚奥陶世凯迪晚期 , 具体发生在

中国东部、当时的华夏古陆边缘的浙赣台地和浙西斜

坡上 , 而同期的扬子块体广大地区正处于一种半封

闭的海湾状态, 底域严重缺氧, 发育五峰组笔石页岩. 

这次峰值不仅与全球同步 , 而且规模也远大于发生

在上扬子区的第一次和第二次辐射高潮 [29], 成为华

南奥陶纪腕足动物大辐射的主幕.  

最新研究表明 , 发生在上扬子区的华南奥陶纪

腕足动物辐射演化的第一次高潮也表现为幕式特征

(图  3). 辐射(多样性峰值)首先起始于位于江南斜坡

上部的黔东南三都地区 , 时间是早奥陶世弗洛最早

期的 Tetragraptus approximatus 笔石带, 但是规模较

小, 表现为一批正形贝类、舌形贝类、五房贝类分子

在华南的最早出现, 但个体普遍很小, 反映是一套较

深水的底栖动物群 [37]. 之后 , 这些新类型在向上扬

子台地拓展生态空间的过程中获得了巨大发展 , 在

台地中心地区多个地点分别形成了许多独具特色的

底栖生态群落或群集(都是中华正形贝动物群的组成

分子[27]), 并在 2~3 个笔石带之后的 Didymograptellus 

eobifidus 带和 Corymbograptus deflexus 带多个地点达

到多样性峰值[39], 且规模远超斜坡上部, 而此时, 江

南斜坡上部由于受底域环境的控制已几乎没有腕足

动物及其他海洋生物生存和发育 [40]. 台地中心地区

的高潮刚过 , 部分群落和群集的生态空间进一步拓

展到上扬子台地更加近岸的地区(如四川南部长宁县

双河一带), 加上另有一些具有特殊演化新质的类群

(如扭月贝超科的早期代表)在华南较浅水底域兴起, 

使得近岸地点出现了首次多样性峰值(辐射高潮), 但 
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图 3  早、中奥陶世华南板块的古地理复原及腕足动物辐射演化-扩散示意图(底图据文献[37,38]) 
(a) 显示上扬子台地和江南斜坡上部地貌特征及 3 种不同的腕足动物起源、扩散路径. (b)为(a)中 S-S'的纵切面图, 显示华南奥陶纪腕足动物辐

射第一次高潮的幕式特征: 从江南斜坡上部开始(Tetragraptus approximatus 笔石带, 早奥陶世弗洛最早期), 在上扬子台地中心区域达到鼎盛

(Didymograptellus eobifidus 笔石带-Corymbograptus deflexus 笔石带, 弗洛早期), 最后在近岸地点结束(Expansograptus hirundo 笔石带, 中奥陶 

世大坪早期) 

其规模远不及台地中心的, 大致与斜坡上部的相当. 

因此 , 华南奥陶纪腕足动物辐射演化的第一次高潮

可以区分为首幕、主幕和尾幕. 特别值得一提的是, 

发生在相对近岸较浅水地区的尾幕并不意味着事件

的结束, 而是腕足动物宏演化一个新纪元的开始. 因

为, 在尾幕中起源的多个扭月贝超科的代表, 不仅是

该大类在华南的最早代表, 而且是全球最早的代表. 

它们很快扩散至扬子台地广大地区乃至全球多个板
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块和地体 , 成为华南奥陶纪腕足动物辐射演化第二

次和第三次高潮的重要贡献者 , 也是全球奥陶纪腕

足动物辐射演化多次高潮的主要组分.  

2.3  差异性 

奥陶纪生物大辐射的差异性无处不在 , 是其基

本特征之一, 这一点已在国际同行间达成共识[13,41,42], 

归纳起来, 主要存在于这样几个方面: 同一块体不同

生物类群之间的差异; 同一类群不同块体间的差异; 

同一类群、同一块体不同古地理位置之间的差异.  

由于国际间就奥陶纪生物大辐射所进行的实例

研究偏少 , 关于同一块体不同生物类群在奥陶纪大

辐射过程中的差异表现 , 目前只有华南有过比较明

确的论述(如文献[20,42,43]). 前已述及, 华南上扬子

区奥陶纪腕足动物辐射演化的首次高潮(主幕)出现

在早奥陶世弗洛早期(Didymograptellus eobifidus 带

和 Corymbograptus deflexus 带). 而营漂浮生活的笔

石动物在上扬子台地虽很少达到与壳相动物类似的

丰富程度 , 但在早奥陶世也有过一次小规模的多样

性峰值, 出现在弗洛早期的 Acrograptus filiformis 带

晚期和 D. eobifidus 带[44]. 笔石动物在江南斜坡上的

发育远比台地上丰富, 总体而言, 多样性的首次峰值

出现在中奥陶世达瑞威尔早期的 Undulograptus aus-

trodentatus 带[45,46]. 营底栖游移或游泳生活的节肢动

物三叶虫从奥陶纪之初就开始了 Whiterock 动物群

(古生代演化动物群的代表)对 Ibex 动物群(寒武纪演

化动物群的代表)的逐步替代[47,48]. Ibex 动物群在奥

陶纪之初的锐减使整个奥陶纪三叶虫动物群的多样

性出现过短暂的显著下降. 随着 Whiterock 动物群的

逐渐兴起, 三叶虫动物群的多样性逐步回升, 到晚奥

陶世初的桑比早期出现第一次多样性峰值 (辐射高

潮). 但是 , 两大三叶虫动物群之间的演替到晚奥陶

世凯迪末期才全面完成 [48]. 奥陶纪海洋中的大型捕

食者-软体动物头足类(主要是鹦鹉螺类)游行于奥陶

纪陆表海的各个水层 , 在奥陶纪的宏演化进程中表

现出 3 次明显的多样性峰值: 早奥陶世弗洛早期、中

奥陶世达瑞威尔末期和晚奥陶世桑比中后期 [49], 后

两次峰值都明显高于其前一次峰值 , 整个辐射演化

呈现清晰的幕式特征 , 到晚奥陶世达到大辐射的最

高潮 , 前两次高潮出现的时间与其他主要生物类群

(如笔石和腕足动物)的相差不显, 但辐射的最高潮与

三叶虫在华南乃至全球的辐射高潮一致 . 以内栖生

活为主的软体动物双壳类在华南扬子区奥陶纪的海

洋中总体偏少, 常为各海域动物群的次要组分(这与

它是整个古生代演化动物群次要类群是一致的), 但

在局部也有可能出现短暂的繁盛 . 首次小规模的多

样性峰值(辐射小高潮)出现在中奥陶世达瑞威尔早

期, 比全球总体趋势晚了 5 个笔石带的时限, 比华南

腕足动物辐射演化的首次高潮晚了 4 个笔石带的时

限 [50]. 营漂浮生活的微体浮游植物疑源类在华南奥

陶纪生物大辐射过程中也有显著表现 , 其多样性的

首次峰值出现在早、中奥陶世之交的 Azygograptus 

suecicus 笔石带(比同地区的底栖腕足动物晚了近 3

个笔石带的时限), 与疑源类的全球总体趋势大致相

似 [51~53]. 这些不同生态类型的海洋生物 , 同在华南

扬子区, 却表现出了迥异的辐射演化型式. 关于奥陶

纪生物大辐射期间差异演化的主要原因 , 国内学者

探讨得较少, 国际同行则有过一些讨论, 目前大多认

为差异性主要是受生物自身演化潜质和宏演化规律

控制的(如文献[36,54~59]), 但也有认为是生物自身

规律和生活环境协同演变的结果(如文献[3~12]等).  

同一类群不同块体之间的差异, 虽已是共识, 但

实际论述的很少 , 原因就是针对某一特定块体所进

行的实例研究不多, 国际同行大多进行的是利用全球

或区域发表资料研究辐射演化的总体趋势和型式. 就

底栖腕足动物而言, 阿根廷前科迪勒拉(Precordillera)

地体上的多样性首次峰值出现在中奥陶世大坪早期

(early Dapingian)[60~62], 比华南晚了约 3 个笔石带的

时限; 而捷克波希米亚地区(欧洲南部)的首次峰值出

现在中奥陶世达瑞威尔期[63], 比华南晚至少 5 个笔

石带的时限. 显然, 这些地区的辐射高潮都有各自的

特色 , 但也不乏来自华南的迁入分子在其中发挥了

重要作用, 如阿根廷的 Martellia 和 Yangtzeella, 波希

米亚的 Nocturnellia 和 Euorthisina 等. 迄今所知, 有

10 余个在中、晚奥陶世全球腕足动物辐射演化中发

挥重要作用的属都最早出现在华南早奥陶世 , 如
Calyptolepta, Drabovinella, Euorthisina, Glyptomena, 
Leptella, Martellia, Nereidella, Nocturnellia, Proto-
skenidioides, Saucrorthis, Schedophyla, Sinorthis, 
Yangtzeella, 这其中, 多数都是具有重要古生物地理

意义的区域性分子. 因此, 华南很有可能是奥陶纪腕

足动物大辐射的发源地之一[39].  

同一类群、同一块体不同古地理位置之间的差异. 

进行这方面的探索与分析 , 需要以高精度的生物地

层框架为基础, 在多条剖面上开展实例分析, 而且还
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必须要以精深的系统古生物学(分类学)研究为前提. 

华南的实例研究显示 , 奥陶纪腕足动物的辐射演化

在上扬子台地近岸地区、中心区域以及江南斜坡上部

存在差异(首次峰值出现时间的差异前已述及). 大辐

射首次高潮发生的过程中(从首幕经主幕至尾幕持续

了 5 个笔石带的时限)共有数 10 个腕足类属在华南首

次出现, 这其中, 有些首次出现在江南斜坡上部、有

些首次出现在上扬子区中心区域、更有些首先出现在

上扬子区近岸浅水地区(图  3(a)). 这些错综复杂的现

象有力证明了奥陶纪生物大辐射是一个非常复杂的

过程. 笔石动物的研究, 综合了华南从珠江盆地经江

南斜坡到扬子台地数 10 条剖面的资料, 发现华南奥

陶纪笔石动物的辐射演化表现为舌笔石动物群、鄂西

笔石动物群和双笔石动物群之间的演替 , 三者存在

特定的系统发育关系 , 且从江南斜坡较深水区域起

源(舌笔石动物群), 逐渐向较浅水的广泛分布于扬子

台地乃至整个华南和全球的双笔石动物群演变 [64]. 

从多样性变化看 , 江南斜坡上的笔石动物宏演化到

中奥陶世后期的达瑞威尔期才全面达到第一次峰值

(辐射高潮), 而扬子台地上的笔石动物在早奥陶世弗

洛早期就出现了首次多样性峰值 [45]. 最近, Feng 等

人 [65]对位于江南斜坡上部的湖南益阳早奥陶世笔石

进行了研究 , 发现其多样性演变在属一级的首次峰

值出现在弗洛早期 , 而种的多样性峰值出现在弗洛

晚期, 比澳亚(Australasia)、波罗的(Baltica)和阿凡隆

尼亚(Avalonia)等块体上笔石动物的宏演化进程稍晚

一些, 后三者的笔石动物辐射演化, 都是在早奥陶世

弗洛中期出现第一次高潮的 [58]. 华南奥陶纪节肢动

物三叶虫的辐射演化也首先发生在广大的扬子台地

近岸较浅水区域和上扬子台地中心的正常浅海区域, 

直 到 晚 奥 陶 世 桑 比 早 期 , 在 远 岸 较 深 水 区 域

Whiterock 动物群的大量兴起, 才导致三叶虫辐射演

化首次高潮的出现[48,66].  

3  大辐射的机制 

与海洋生物大规模集群灭绝不同 , 奥陶纪生物

大辐射的发生不存在任何地球环境的重大灾变作为

背景(即并不伴有环境的突然和快速变化), 这是目前

学界已经达成的共识. 大辐射的表现型式, 在不同生

物类群之间、不同板块之间、同一板块不同古地理位

置之间都有显著的差异 , 这些都说明这次海洋生物

的辐射演化同时受制于多种因素 , 既有生物自身演

化规律(内因), 也有区域构造运动以及全球性的气候

和海洋水化学性质变化等因素(外因). 与认识大辐射

的实质类似, 研究大辐射的机制(诱因及控制因素)也

是一个相当复杂的课题, 需要从内因和外因两个角度

进行分析和判断, 需要结合古生物学、地层学、沉积

学、构造地质学、地球化学等等学科进行交叉与综合.  

不少学者认为生物自身演化(即“内因”)是大辐射

的主导性控制因素(如文献[1,67,68]). 内因是指可以

影响到生物个体和其他分类单元繁殖或灭绝的生物

学特征[69], 如扩散能力、生活方式、对于环境变化的

忍受能力、新型组织、器官的出现、甚至基因突变等. 

Sepkoski 和 Sheehan[70]认为显生宙各演化动物群宏演

化动力学的内在一致性指示古生代演化动物群的兴

起是受生物内因控制的 , 而且没有发现大辐射事件

与环境变化事件存在直接的关联 . 另有学者 (如文

献[56,68])从海洋动物的成种速率和灭绝速率推断生

物内因的控制作用. Cope 和 Babin[55]认为滤食性鳃的

演化使早奥陶世双壳类可以更适应营养物质增多的

环境, 从而形成辐射. Paris 等人[71]推测奥陶纪几丁虫

的染色体易变性可能是造成其辐射的主要控因 . 然

而, 这些结论往往基于各种假设, 缺乏直接的证据.  

有关奥陶纪生物大辐射诱因的讨论涉及到该事

件与寒武纪生命大爆发事件之间的联系. 早在 20 世

纪 70 年代, Valentine[72]将两者视为一次长期的生物

演化事件; 而之后的研究多将大辐射事件视为寒武

纪生命爆发事件的必然结果或者是同一事件的不同

阶段(如文献[1,17,73,74]), 由此推断从寒武纪或更早

即开始了由生物内因或环境因素导致的奥陶纪生物

大辐射. 然而, Webby[75]认为奥陶纪生物大辐射有可

能受控于特定的物理或生物因素. 在早寒武世(相当

于“幸运统”和“第二统”)末期的生物灭绝事件之后 , 

三叶虫和其他寒武纪演化动物群的分子在中、晚寒武

世(分别对应于“第三统”和“芙蓉统”)可能经历了一系

列动物群的更替 [76], 海洋后生动物的多样性一直维

持在一个较低的水平 [77]. 该时期全球三叶虫属级多

样性发生了小幅度增长 , 而其他门类的多样性则普

遍处于衰退和低谷之中 [78]. 此时的微生物岩却达到

了全球广布 [79], 管状岩的发育在晚寒武世出现明显

的低谷期 [80], 海洋沉积物特征与奥陶纪生物大辐射

期间及之后的相比也有较大的差异. 这些变化与中、

晚寒武世的高洋壳新生率、高大气二氧化碳分压和高

海平面等特殊环境背景有关(图  4), 体现了寒武纪生 
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图 4  寒武纪和早奥陶世期间管状岩和微生物岩丰度[81]、疑源类[82]和遗迹化石[83]多样性及海平面变化曲线以及 

它们之间的对应关系 
绝对年龄值据文献[75] 

命大爆发和奥陶纪生物大辐射之间的非连续性.  

大辐射所表现出来的穿时性和选择性(即差异性)

说明外部因素对奥陶纪生物大辐射事件具有重要影

响. 近年来, 许多学者从不同角度对奥陶纪生物大辐

射事件的非生物控制因素和环境背景进行了激烈的

讨论, 取得了较大的进展, 认识在不断深化. 目前有

几种比较流行的观点.  

(1) 奥陶纪开始, 板块活动加剧, 超级大陆(如冈

瓦纳大陆)解体导致越来越多的岛屿或边缘地体出现

并逐渐飘离超级大陆向中低纬度运移 , 为边域成种

或隔离成种创造了条件(如文献[21]).  

(2) 奥陶纪期间全球海平面是显生宙以来最高的

时期之一(总体而言, 比现在要高出 100~150 m)[84,85], 

并发生过多次(目前公认的主要有 3 次)全球大规模的

海平面上升, 导致全球陆表海广泛分布, 海洋生态领

域扩大和浅水台地水体氧气含量提高 , 从而造成了

古生代演化动物群的快速辐射[13,21]. 例如, 奥陶纪海

绵动物的辐射明显受到全球海平面变化的影响 , 其

分异度峰值与高海平面相对应 [86]. 其他类群 , 如三

叶虫[48]、笔石[87]、牙形类[88]、疑源类[53]等的辐射都

与海平面上升相一致.  

(3) 全球及区域性造山运动加剧, 造成海底底质
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的变化, 海洋底质革命进一步深化 [4,89], 从而影响着

不同门类的辐射 : 如软体动物双壳类的辐射可能与

陆源碎屑型底质的大量出现有关 [55]; 腹足类的分异

可能与低纬度地区碳酸盐岩台地的大量出现有关[90]. 

与此同时 , 风化剥蚀加剧导致近岸较浅水地区海洋

营养物质来源增加 [4,5], 从而有利于浮游生物和底栖

悬浮摄食生物的快速分异 [91]. 然而 , Connolly 和

Miller[92]的进一步研究表明因造山运动导致的初级

生产力效应与大辐射的关联并不明显.  

(4) 全球气候逐渐变凉, 到早奥陶世晚期广大陆

表海的海水温度越来越适宜海洋生物生活、繁衍直至

繁盛 [93]. 最近生物骨骼化石氧同位素研究表明 , 在

寒武纪晚期和奥陶纪最早期全球热带表层海水的平

均气温远高于现代 [93,94], 不适宜大多数海洋生物的

生存, 抑制其成种速率, 也造成全球生物地理分区的

减弱 . 这也被解释为曾盛极一时的以三叶虫为主的

寒武纪演化动物群遭受灭绝的原因之一 . 扬子台地

下奥陶统鲕粒沉积的消失和生物介壳沉积的大量涌

现佐证了气候变凉与生物辐射之间的关联性[95].  

(5) 天外物质(如彗星)对地球撞击的频度与烈度

增强 , 导致地球上正常浅海地区生物多样性大幅度

增加 . 这一推断是基于中国宜昌地区和瑞典南部数

条下、中奥陶统剖面中生物多样性与地层中球粒陨石

数量的一致性变化 [96]. 但是 , 该机制的问题在于撞

击事件与大辐射事件发生时间存在不一致 [97], 而且

两者之间究竟存在怎样的协同关系尚不明了.  

(6) 海洋初级生产力与有机碳埋藏作用对奥陶

纪全球碳循环产生重要影响 , 进而影响生物辐射事

件. 扬子区下奥陶统弗洛阶出现有机碳同位素 8‰的

正漂移与腕足类、笔石和疑源类多样性的第一次峰值

大致对应. 与之同时, 海水无机碳同位素也存在相似

的波动[64,98,99], 指示当时全球碳埋藏作用增强和由此

导致的大气 CO2 浓度降低与奥陶纪大辐射可能存在关

联性, 但是, 大气 CO2 浓度以及碳循环具体怎样影响

海洋生物的辐射需要更加深入的实例研究加以剖析.  

以上这些假说全部都是针对无机环境的(外因), 

之所以出现这么多不同的观点并都在一定范围内得

到响应 , 说明奥陶纪生物大辐射的环境背景比我们

想象的要复杂. 或许, 这些假说都有它正确的一面但

也都不够全面 , 它们可能揭示了一个完整故事的某

一个侧面, 甚至只是一个侧面的某一个环节, 需要我

们进行客观的分析, 科学地加以综合, 这些都必须建

立在系统而全面的实例研究的基础上. 特别是, 环境

背景变化对于生物多样性的影响多数情况下是通过

改变生态群落结构和功能发挥作用 . 只有深入分析

生物自身因素(宏演化规律)与环境因素的相互作用, 

才能更好地理解它们对大辐射形成及其进程的控制

作用.  

20 世纪 80 年代以来, 越来越多的学者认识到地

球无机系统与生物辐射之间存在的正反馈关系对于

解释奥陶纪生物辐射的原因和过程极为重要 , 并开

展了相应的研究(如文献[3,15,16,100~104]). 有关奥

陶纪生物大辐射事件对地球无机系统方面影响的研

究首先在北美展开. 已有研究表明, 早奥陶世微生物

岩的衰退是与海洋底栖动物群落的繁盛相关联

的[105~107]. Sepkoski[100]认为北美地区竹叶状灰岩沉积

从中奥陶世开始大量减少可能与生物扰动作用加强

有关; Li 和 Droser[102,103]以及 Pruss 等人[108]发现中奥

陶世介壳层类型和生屑种类与早奥陶世的不同 , 受

到生物大辐射的影响非常明显. 近年来, 华南和华北

奥陶系的实例研究证实 , 生物的辐射演化一方面受

控于生物生存的环境背景 , 同时辐射了的海洋生物

还会对其生态环境产生强烈的改造作用 [109,110]. (1) 

通过对华南早奥陶世生物礁的研究发现 , 钙质微生

物 在 该 时 期 生 物 礁 的 形 成 过 程 中 起 着 主 导 作

用 [111,112]; 而大辐射使潮下带微生物沉积快速减少 , 

后生动物逐渐取代了微生物成为主要造礁生物 ; 同

时扬子区下奥陶统特马豆克阶发生的从微生物造礁

向后生动物造礁转变 , 由此形成的新生态域对奥陶

纪生物大辐射起到了重要的促进作用 [113,114]. (2) 通

过介壳层研究发现 , 扬子区早奥陶世特马豆克晚期

生物介壳层的生屑构成从以三叶虫和/或棘皮类为优

势类型演变为以腕足类为主 , 指示以腕足动物为代

表的古生代演化动物群可能在浅海底栖群落中首先

取得数量上的优势 , 之后才开始多样性的快速增

加[115]. (3) 通过特征生物-沉积组构(如沉积层厚、生

物扰动指数、微生物沉积类型、扁平砾屑灰岩丰度等)

分析发现, 华北和扬子区早、中奥陶世沉积类型发生

了不可逆的变化 , 这种沉积组构变化明显与海洋底

栖生物多样性的增加有关 , 反映了生物大辐射事件

对地球无机系统产生了重要的影响 [109,110](图  5). 这

种与生物辐射演化紧密相关的特征沉积组构的变化

已经被证实是一种普遍现象 [100,102,103,108,110], 对于深

入探讨生物与环境的协同演变具有重要的指示意义.  
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图 5  华南奥陶纪特征生物/沉积组构丰度、沉积体系类型、生物礁类型和介壳层类型演替规律及其与化石分异度、 

海平面变化之间的对应关系 
绝对年龄和时段的划分据文献[75] 

4  大辐射研究的挑战与展望 

经过数 10 年的基础地层古生物研究积累以及近

15 年的国际间多个重大项目的连续实施和与此相关

的越来越频繁的国际学术交流与合作, 目前, 奥陶纪

生物大辐射的研究已经进入新的阶段 , 正在向更深

层次拓展和深化 . 但是, 从国际同行的关注点来看 , 

又有走向另一个误区的可能 , 即多数学者把重点转

向研究奥陶纪生物大辐射的诱发及控制因素 , 而少

有学者专注与认识大辐射实质有关的系统古生物学

和生物地层学研究. 诚然, 奥陶纪大辐射的机制问题

是研究该重大海洋生物事件的重要内容, 但是, 到目 

前为止 , 奥陶纪期间高精度的生物多样性演变的研

究还远没有结束 , 大辐射的真实过程还没能被清晰

地全面地揭示出来 , 还需要进行更多的区域性的实

例研究, 以及这些大区域间的对比研究. 以华南为例, 

上述部分创新性认识主要是基于我们对上扬子台地

中部地区的精深系统古生物学和高精度生物地层学

研究得出的, 还亟需扩大研究范围, 进行多学科、多

门类合作以更加全面地揭示华南奥陶纪生物大辐射

的真实过程. 因此, 深化奥陶纪生物大辐射研究, 我

们一方面要把实例研究的范围扩大到扬子台地更加

近岸和远岸的地区、江南斜坡甚至是珠江盆地, 另一 
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方面还要深入研究奥陶纪期间各主要海洋生物门类

(包括主要海洋生物类群如腕足类、三叶虫和笔石 , 

还要关注那些所谓的“次要类群”, 如软体动物、棘皮

动物、苔藓动物、微体动植物等)的高精度的多样性

演变过程, 并结合沉积学、地球化学以及构造地质学

等的综合分析 , 高精度地揭示多样性演变与环境背

景之间的协同关系. 关于奥陶纪大辐射的控制因素, 

目前国际间比较一致的认识是 , 这是一次同时受生

物演变规律(内因)和全球及区域环境背景(外因)影响

的宏演化大事件, 但是, 内因和外因, 哪种因素占据

主导则很难一概而论. 关于外因, 假说众多, 但没有

一个能够被大多数国际同行所接受 . 研究仍在继续

并不断引向深入. 我们认为, 研究奥陶纪大辐射的内

因和外因将会是一个漫长而复杂的过程 , 必须要对

有条件的板块或地体 , 甚至是区域开展以精深系统

古生物学和高精度生物地层学为基础的实例研究 , 

借助多门类、多学科的交叉与综合, 方有可能形成新

的突破. 在这方面, 华南具有独特的优势(台-坡-盆古

地理优势和独特的地层古生物资料优势), 初步研究

成果已经引起国际同行的兴趣, 值得关注.  
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The great ordovician biodiversification event (GOBE) is one of the major biotic revolutions in Early Paleozoic marine ecosystems. 
Through three internationally coordinated IGCP projects (IGCP 410, 503 and 591) in the past two decades, an enormous amount of 
paleontological, stratigraphical, paleoecological, and paleobiogeographical data have been accumulated, leading to a number of 
significant discoveries and common understandings regarding the GOBE. First, the multiple radiation pulses spanned nearly the entire 
Ordovician Period (more than 40 Ma), with several diversity acmes. Second, the biotic radiations were highly diachronous, characterized 
by different timing and rates in different regions. Third, the radiations were not associated with fundamental changes in the marine 
environments, but were rather controlled by both intrinsic factors (macroevolutionary regularities) and extrinsic forces (gradual 
environmental changes). Case studies conducted in South China have contributed greatly to the understanding of GOBE at the global 
scale. Future work on the GOBE includes more in-depth case studies to reveal the exact process and pattern of the radiations by 
combining systematic paleontology, high-resolution biostratigraphy, sedimentology, plate tectonics and geochemistry. This will help 
improve our understanding of the dynamics of the radiation and co-evolution between the organic and inorganic realms of Ordovician 
marine ecosystems.  
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