
第 !"卷第 #期
!$$"年 #月

生 态 学 报

%&’%(&)*)+,&%-,.,&%
/012!"3.02#
%4523!$$"

定量研究晚白垩世以来陆地生态系统演化格

局和过程的新进展

孙启高
6中国科学院植物研究所3北京 "$$$789

基金项目:国家自然科学基金6.0:8$$;$$<=9>中国科学院和英国皇家学会合作6"77?@!$$$9>中国科学院生态环境研究

重大基金6.0:AB7<"CD"C"$<9以及中国科学院生物科学与技术研究特别支持6财政部专项96.0:-’BC"C$"和 -’BC$$C

8$9资助项目

感谢美国亚利桑那大学 EFGHI01JK教授和中国科学院植物所生态中心贺金生博士的大力帮助L
收稿日期:"77"C$"C!$M修订日期:!$$$C$8C!#
作者简介:孙启高6"7=;@93男3安徽宣州人3博士3助理研究员L主要从事新生代植物和环境变化的研究L

摘要:陆地植物的起源和演化与全球气候环境存在着密不可分的关系3而且地质历史时期全球气候环境和植被均呈动态

变化L被子植物在白垩纪开始出现3并发生强烈分化3成为植物界的主宰3这对全球陆地生态系统的演化格局和过程产生

重要影响L大量保存在地层中具有叶相特征的被子植物叶化石对认识这一过程提供了极为重要的生物学信息L简述了利

用被子植物的叶相对古气候>古地理等进行定量分析的研究历史LN气候与叶片多变量分析程序O6&1PQFRKC*KFJ%SF1TUPU

VW1RPXF5PFRKY50Z5FQ &*%VY9颇具特色3运用&*%VY在定量解释古气候等方面可以得到准确而精确的结果L这对定

量重建晚白垩世以来全球陆地气候环境变化的格局与过程具有十分重要的意义3并对今后的深入研究作了展望L
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地质历史时期全球气候环境的变化受制于地球内部和外部诸多因素的综合作用L其中3陆地植物的起

源和演化与全球气候条件的变化密切相关7"3!83而且地质历史时期全球气候环境和植被均呈动态变化783#8L
可靠的被子植物在早白垩世开始出现3至晚白垩世以后成为植物界的主宰3这标志着由中生代以蕨类>
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柏类!苏铁类和本内苏铁目占优势的生态系统向晚白垩世至第三纪以被子植物占优势的生态系统之转变"
进而对全球陆地生态系统的演化格局和过程产生重要影响#$%&大量保存于地层中的被子植物叶化石对认

识这一过程提供了极为重要的生物学信息#’"(%&
根据被子植物叶化石进行古生态重建主要有两种方法#)%*一种是现生近缘种类分析法+,-./-01234356

/-2.134-7-189: ,;<="即利用与化石种类相似的现生种类生存的生态条件来推测相应的化石种类所生

存的生态条件>另一种为叶相分析法+;-.?@8A0396597A=&
现生近缘种类分析法+,;<=主要是从科属分类单元和植物群组合上与相应的现生种类进行比较"从

而推测化石植物群所代表的古生态类型&这种分析只能得出一个近似的结论"而不可能给出比较精确的结

果"对于同一化石植物群因不同作者的分析往往得出不同的结果#B%&因此"仅仅对比化石种和现生近缘种

是远远不够的"还必须配合形态功能的深入分析才能得出比较准确的结论&对晚白垩世以来的被子植物化

石植物进行叶相分析"可以定量分析古气候!古纬度!古海拔等参数#BCDE%&目前"已建立F气候与叶片多变量

分析程度G+H237.1-I2-.?.5.2A0307J2134./3.1-@/96/.7 H;KLM="运用 H;KLM在定量恢复古气候等方

面可以得到准确而精确的结果#B%&这对定量重建晚白垩世以来全球陆地气候环境变化的格局与过程具有

十分重要的意义&

N 叶相分析的研究简史

NON 早期研究阶段+DBDP0CDB$P0=
叶相+;-.?@8A0396597A=是植物叶片上各种形态结构的总称"主要包括叶级+叶片面积的大小=!叶缘

类型!滴水叶尖的有无!叶形!叶脉类型!叶脉的密度!叶片质地!叶基形态和角质层等特征#)%&
早在 EP世纪初"Q.32-A和 R35591#DS"DT%首先提出被子植物叶片的一些特征和气候条件的相关关系非常

密切&他们调查了大量地区性植物群"发现全缘叶种类百分比和年平均气温之间具有相关关系&热带植物

叶片主要是全缘的"在温带地区植物叶缘多数是有齿的&
一些古植物学家接受了 Q.32-A和 R35591提出的观点"并很快将这一观点应用到化石植物群的古气候

分析&H8.5-A#D$%!H8.5-A和 R.5U9/5#D’%分析了早渐新世 Q/3:6-V/--W植物群为温带性"而晚始新世至早渐

新世 V908-5植物群为亚热带性&H8.5-A和 R.5U9/5的研究表明革质与常绿有关"渐尖和大叶+XDPY7
长=均表明 V908-5植物群的亚热带性&Q/3:6-H/--W植物群的叶薄!非渐尖!小叶与前者相反&现在看来"
这些研究显然缺乏现代植被的统计基础&但是"这些分级对化石植物和现代植被之间的对比"以及两个化

石群的比较都提供了重要的基础&

R.5U9/5#D(%!L.YV35313-#D)"DB%和 Z9/?#EP%继续使用叶相分析作古气候分析工具&然而"他们的主要工作仍

是将化石植物和相应的现代植物进行比较来推测古气候&叶相分析只不过是用来增强植物群的推测&而且

叶相分析只是与现代植物叶一起作为定性的分析"还没有根据叶相分析对古气候参数进行定量研究&

NO[ 定量分析阶段+DB’P0CDB)P0=

EP世纪 ’P年代"美国古植物学家 \.YW]92?-开始系统研究被子植物全缘叶种类百分比和年均温这一

特定参数之间的相关关系&为了对年均温进行数量化的估算"]92?-#ED%指出当某个化石植物群的种类达到

SP个"即使有新的种类被发现"该化石植物群中全缘叶种类百分比的改变不会超过 Ŝ &这表明叶缘分析

具有一定程度的精确度&]92?-的研究还表明"在潮湿至中生阔叶林全缘叶种类百分比和年平均温度呈线

性相关+Ŝ _‘=&

]92?-和a@Y8J/Y8#EE%分析了晚白垩世植物群叶相特征"发现在被子植物演化的早期"叶缘类型和气候

的关系也在变化"因为全缘叶种类百分比在晚白垩世的不同地区"呈现一个明显的古纬度梯度&

NOb 运用 H;KLM进行变量分析+DBBP0C=

EP世纪 )P年代随着数量生态学的兴起和发展以及计算机技术的广泛应用"叶相分析开始进入多变量

分析阶段&]92?-和他的同事们大量采集现代植被样方"收集晚白垩世以来化石植物群的叶相资料"不断扩

大叶相和气象数据库&他于 DBBP年初步建立 H;KLM多变量分析程度"当时主要用来解释白垩纪cc第

三纪界线+d_e=的气候变化#DP%&DBBS年 H;KLM多变量分析程度得到较大完善"在定量估计古气候等方
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面可以得到较为准确和精确的结果!""#$

% 单因子叶相分析

%&’ 叶级

叶级指叶片面积的大小等级(同一群落内或不同群落间(叶级常有明显的差异(而不同生境内的群落(
其叶级差异尤为显著$因此(叶级的分析不但可以反应群落外貌特征(也可以用于古气候的推导$
不同地区植物的叶级谱都有一定的规律性(即往往以某一叶级占优势并以此与其它类型相区别(并与

气候带在某种程度上具有一定的相关性$其大致趋势表现为热带地区具大型叶的种比例相对最高(随着纬

度的升高(叶面积较小的种逐渐增多而具大叶的种逐渐减少$亦即(大的叶片一般多见于热带温暖而潮湿

的气候中(而小叶片多见于干燥或寒冷的气候中(叶级的变化表现出气候从潮湿到干燥(从温暖到寒冷的

变化(因此(叶级谱的相似性(在一定程度上反映了气候条件的相似性$
阿勒泰古新世植物群是以中型叶略多于小型叶为特征(或许反映了这个植物群的性质处于亚热带常

绿阔叶林和温带落叶阔叶林之间的面貌!)*#$

%&% 叶缘

+,-./0和 1-22344!"*("5#研究了 *6个现代植物群(认为海拔高度增加或纬度改变所导致的温度降低(伴

随着全缘叶种类百分比的降低$
叶缘分析是估计地质时期古温度的有效方法(可以直接反映大陆的古温度!)5#(且古气候推测与植物化

石分类位置的正确与否无关!7(""#$不足之处是(研究中必须拥有大量的标本8至少有 )9:*9种;(还需考虑

化石的埋藏因素及当地海拔<小气候及地形等影响!)"#$

=3.>/!)6#通过对亚洲湿润至中生林内 599多个气象台站温度资料的分析(指出各种森林植被的外貌与

某些主要的温度参数相关(如最冷月平均气温 "?是区分常绿阔叶林与落叶阔叶林的界线$他还总结出东

亚各林型内全缘叶种类所占百分比<年均温与气候带的对应关系$
在气候带的指示方面(=3.>/!)6#指出(在热带雨林中具全缘叶的种所占比例大于或等于 @6A(在副热

带雨林地区具全缘叶的种所占比例为 6@A:@6A$在亚热带雨林中具全缘叶的种为 59A:69A而 "9A:

*6A的比例则指示温带雨林的环境$
叶缘是用于古气候分析的一个十分重要的特征$统计一个植物群全缘叶种类百分比(不仅可以推测其

所处的气候类型(还可以近似地求得当时的年平均温和年较差!)B#$=3.>/!)6#总结全缘叶种类百分比与年平

均温和年较差的关系(认为随着年均温的增加(具全缘叶的种所占比例增加C相反(年较差的增大则意味着

具全缘叶的种所占比例减少$叶缘和温度之间的这种关系是非常稳定的$长蛇岭化石植物群中(双子叶植

物中全缘叶种占 @*&@A(反应副热带气候(年均温约 )5?!)@#$

%&D 气候诺模图

+,-./0EFG/.H3I的气候诺模图8J3K3LH,K;!)M#可以提供月平均温度<年温差<有效温度<均恒性和生长

季节等(这些因子有助于了解植被类型和分布$贺超兴等!)7#分析了黑龙江依兰早第三纪植物群 F段植物

组合的全缘叶种类百分比为 *M&*A(利用气候诺模图推测古气候参数(得出年均温为 "*&)?(年温差约为

)9?(其植被类型为中生常绿阔叶林(在气候诺模图上则显示其林相介于常绿阔叶林和落叶阔叶林之间$
该植物组合的气候近似于现今的北亚热带地区$

D 多变量分析

D&’ NOFPQ数据库的建立及赋值方法

为了提出一种多变量的方法分析第三纪叶化石所代表的古气候(=3.>/!""#针对现代植被的叶相抽样(
建立了一套工作方法(这对由化石叶组合有效地推测古气候是有意义的$每个样方必须满足 5个标准RS
必须在一个较小的范围内8通常是小于 "TK);取样本(类似一个拥有化石植物群的小盆地CU就多样性而

言(样方大小和大多数第三纪叶组合相同8至少有 )9种木本双子叶植物;CV有待分析的特征状态必须严

格定义CW样方 6XK以内8同纬度;有气象资料$目前(已建立供 NOFPQ分析的叶相数据库和与之配套的

气象数据库$
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在 !"#$%的发展与完善过程中&需赋值的特征值之数量有所变化’起先只有 ()个特征状态被赋

值*(+,&但后来数目增加到 -.个’叶结构&诸如复叶/单叶0羽状/掌状脉没有被赋值’质地分类&如叶缘反卷&
不能提供常绿习性的相关性&被取消赋值’现在&与叶形和大小等有关的特征状态共有 1(个被赋值*2&((,’

345 !"#$%数据库的多变量分析

每一个叶相特征值和每一个环境变量之间是典型的非线性关系&亦即&当样方中特征值和某个给定气

象参数作图&很少有特征值得到最合适的线性回归*2,’

!#6!7889:;7<=9<>9?<?@A:B:C是有力的分析工具&除了应用于群落生态学&也广泛应用于其它问题的

分析*1+&1(,’将 !#应用到 !"#$%数据库&两个主轴分别是温度和水分胁迫’在间接梯度分析中&D7@E9*((,

将每个气象变量赋值&宛如一个气象变量即是一个叶相特征’于是&对这些变量作聚点图&画出一个矢量&
包括分数和轴的相交线’沿着一个矢量&每个样本的正交线大约代表物种*1.,或变量样本之名次’如果将某

个给定变量的相对样本积分对有记录的该变量的样本值作聚点图&那么就可以计算排序的准确性’
现在&间接梯度分析已经被直接梯度分析所取代&后者本质上和 !!#6!?<7<B>?@>7889:;7<=9<>9?<?@F

A:B:C是一致的*11,’对!!#而言&主轴是所提供环境变量的联合’用!!#分析!"#$%&样本聚点图结果和

!#样本聚点图极为相似*2,’这个相似性表明最初用 !"#$%方法所得到的环境参数事实上就是那些影响

叶相的主要参数’$7<G9F!?8@7;98HIG?GB7<G9:G6排列组合检验C也表明环境变量在 224JK的水平上显著’
目前&运用于 !"#$%分析的气象数据库包含了 (1个环境因子’它们是L年平均温度6$9?<?<<I?@

G9H;98?GI89 $#MC&冷月平均温度6!7@=FH7GNH9?<G9H;98?GI89 !$$MC&热月平均温度6D?8HF

H7<GNH9?<G9H;98?GI89 OPPQC&生长期月数6R87SB<T:9?:7<@9<TGNB<H7<GN: RU"C&年平均降水

量6$9?<?<<I?@;89>B;BG?GB7< $#%C&生长季平均降水量6$9?<T87SB<T:9?:7<;89>B;BG?GB7< $RU%C&
生长期月平均降水量6$9?<H7<GN@AT87SB<T:9?:7<;89>B;BG?GB7< $$RU%C&1个连续最旱月份降水量

6MN899>7<:9>IGBV9=8B9:GH7<GN: 1FW8AC&生长期 1个连续最湿月份降水量6MN899>7<:9>IGBV9S9GG9:G

H7<GN:=I8B<TT87SB<T:9?:7< 1FD9GC&季节期降水量6$7<:77<;89>B;BG?GB7< $7<:77<C&6X<GN?@;A

YC热熵&特殊湿度6U;9>BEB>NIHB=BGA ZC以及相对湿度6[9@?GBV9NIHB=BGA [YC’
然而各种气象因子6参数C的相对重要性可以通过聚点图中矢量的相对长度来判断*11,’在 J个与温度

有关的参数中&最重要的是年均温6$#MC&其次是冷月均温6!$$MC和生长期月数6RU"C&这三者可得到

最准确的估计’根据原先 !#方法或最近 !!#估算叶相的 $#M和 !$$M的标准误差分别是 +4J\(]
和 (4-\.]’

343 在被子植物叶组合上的应用及内在一致性

应用 !"#$%对包括 #@?:̂?在内的美国西部许多第三纪被子植物叶组合进行分析*1_&1-,&结果接近用

氧同位素方法的许多标准分析’单因子分析*._,没有区分始新世6X7>9<9C暖期6D?8HB<G98V?@:C的相对湿

度&但是 !"#$%分析表明始新世早期至晚期总体上是持续变冷’
评价 !"#$%运用化石植物群有效性的一个方面是估计不同气候参数的内在一致性’亦即是说&年平

均温度对于北美西部低地近海的植物群而言&$#M自南至北是递减的&$#[M6年均温变幅C是增加的’大

约同时代6‘:7>N87<7I:C的植物群&如 "?;78G96古纬度 _1abC和 c?G@@?6d_abC的相对位置表明&这两种趋向

具有内在一致性’
从沿海至内陆 $#[M是呈增加的趋势’大约同时代的植物群中的沿海与内陆各对也有内在一致性L

%IT9G62)_(CFcB:B<T98"?̂9:6<78GNS9:G98<DA7HB<TC&!?:NH?<FR899<[BV986<78GNS9:G98<!7@78?=7C&

%IT9G62d)+CF!7;;98e?:B<6<78GN9?:G98<b9V?=?C和 "?;78G96!?@BE78<B?CFf@78B::?<G>9<G8?@!7@78?=7C’
另一个内在一致性证据是L在一极其有限地层间隔上&来自不同地点的 1个植物群得到了 $#M和

!$$M几乎一致性的估计*2,’

34g 古纬度的估计

!"#$%可以重建第三纪陆地气候&远比过去的资料较为准确’除此之外&!"#$%还提供对板块模型

有意义的资料’因为在高纬度的陆地上温度递减6大陆漂移速率 M9889:G8B?@@?;:98?G9 M"[C&要估计古
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纬度!对化石植物群的 "#$进行准确的估算是必要的%&’()正如 #*+,-./%&’(强调!估算古纬度的方法取决

于以下因素0某一时期海平面 "#$的准确估计1同一时期未知纬度高地 "#$的准确估算以及 $234的

合理估计)
始新世北美西部沿海与内陆成对的叶组合 "#$大不一样0567+89:;<=36>,?@%&A(!567+89:;<=

B?C?D7+-,EF+C!GECHIED=J-++D3?K+-!567+89’:L=G.MM+-NEC?D!567+89’:L=OE,I.D和 2EM.-8+=P,.-?C=

CED8%&:()若用$23的世界平均值 QRQSTFI来估算上述较冷的植物群的古纬度!始新世北美西部部分地区

在较高的纬度上)假如北美西部始新世 $23小于 QRQSTFI!某些地方的始新世纬度恐怕比现在高得多)

URV 与其他分析相比较

运用 W23分析 XECH?D78.D州 OM.FED+附近中中新世 2E8EH植物群和 Y/EH.州 G,E-F?E植物群%&9(通

常被看作混交中生林Z"?*+/I+C.MH[8?@\.-+C8 ""P])而用 G2#"5估算了 2E8EH的 "#$和 G""$

Z以及 "#3$]!其气候参数是东亚混交中生林的界线)

#,ECFE中新世 O+,/.K?E5.?D8植物群被认为是代表混生北方硬木林的温暖而潮湿的一部分!其 "#$
为 ’̂ AS!"#3$为 _’̂ _AS%;L(‘G2#"5分析的结果分别为 AR’S和 _’R_S%&;()

"E@J?D?8?+%;<̂ ;&(估算了一些 "#$!如 P,.-?CCED8为 <:SZa’QP]!J-++D3?K+-<9SZ’:P]!B?C?D7+-

2EF+C为 <9̂ _&S!而用 G2#"5方法它们的 "#$分别为 <LR:S1<’RAS和 <QR_S!形成鲜明的对比)
用 G2#"5估计 J-++D3?K+-的降雨量表明!有一个干旱期Zb’LII降水量]至少有 &个月‘根据

W23方法 "E@J?D?8?+%;_(推测0在生长季肯定有一个旱季)然而!他也估计了年降水量在 ’<L̂ :9LII!Z很

可能为 A<LII])用 G2#"5方法估计的平均生长季降水量Z"+ED7-.c?D7C+EC.DM-+@?M?8E8?.D]为 QLLd

<_LII!正好是 "E@J?D?8?+%;&(所估计的下降)
用 #*+,-./%&’(有效温度和均恒性来推算!G.MM+-NEC?D!OE,I.D!3+M6>,?@植物群的 "#$分别为

<<S1<<S和 <;S!用G2#"5方法它们的"#$分别为 :RQS1_R’S和 <<RQS两个方法的结果大不一样)
根据植物群中化石推算 G.MM+-NEC?D的 "#3$为 QRQSZ<LP]!用 G2#"5推算结果为 _&S!两者是截然

不同)

e 研究展望

自 <99L年以来!运用 G2#"5方法定量重建晚白垩世以来全球陆地生态系统的演化格局和过程已经

取得了一些重要进展%9̂ <_(!这是当前国际学术界在大的时间尺度上探讨植物多样性的发生发展和全球变

化的一个研究热点)

G2#"5是在分析晚白垩世以来被子植物植被所代表的气候的过程中发展起来的)尽管被子植物在

早白垩世分化1演进迅速!但其叶缘性质的变化与 X.,\+%_Q(的结论不一致)所以!关于早期被子植物1裸子

植物及蕨类植物的叶相分析需要深入研究)
非海相气候具有复杂的可变量!其中一些变量反应在植物埋藏和沉积过程之中!如较大的叶片在搬运

时易于破碎!缺少大叶的植物化石组合不能正确反应原来植物的本来面貌)这样!恢复出来的古气候要比

真实的气候更凉或更干)因此!有必要大量采集化石标本!与此同时开展对植物埋藏学的研究%;;!;Q(!并对现

代植物叶片在搬运1分选1沉积过程中与其周围植被及环境条件进行深入的对比研究)

G2#"5分析是一种比较可信的方法%;’!;A(!可是样方的大小1各种不同气候参数以及各种因素之间的

相互作用都有可能对叶相分析的结果产生影响)因此!在开展 G2#"5分析的同时!有必要进行全缘叶种

类百分比和年均温的相关分析1近缘种和生态因子分析等多学科的综合研究)
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!/(# A85"566v&o;%&E558=LE7@87K8676GH=<=EJ<7K<@87K867@6Xw7@67K8@6A61L5EL85A<8=<7A85M=EJw7<ME@6G58=LE7=8

ME@8%t‘]̂]i2$)*+U$!T1))U23))2*%

+4U 生 态 学 报 ()卷

万方数据



!""# $%&’&(()*+,(-./&%-$01%2*34$5%6&7689&(.0%-$(-(:7;0;3<=>3?@AB3CDE3FGHIIFJKLMNGO"GN3

!"P# Q6:8%+43R%&$0(&71:0S($0115(-9%;($S0..:%:($0$T.%;68U%;$%&-V6&$54S%&01(3WXBXDAYDAYZ3WXBXDA@B[\X]AB3

WXBXDAD@AB3FGHHPFĴKLGH_OM‘_3
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