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摘要@寒武纪大爆发是地球动物门类爆发性出现和地球生态系统演化发生转折的重要时

期" 自此!地球海洋生态系统从前寒武纪菌藻类支撑的 ! 极食物链生态系统转变为动物

消费驱动的 # 极食物链生态系统!成为地球隐生宙和显生宙的分水岭!是研究和探索显生

宙地球宜居性演化的关键" 寒武纪大爆发以地球海洋突然大量#快速出现的两侧动物和

矿化壳体为标志" 这些帽状#管状的壳体化石!除了少量蜕皮类!大多数属于不明亲缘关

系的冠轮动物" 因此!寒武纪早期冠轮动物的起源与谱系演化是古生物学乃至现代生物

学颇具争议的热门研究课题之一" 腕足动物是地质历史上化石保存最为丰富#地史延限

最长的冠轮动物重要分支类群!是寒武纪演化动物群的核心代表!其研究对于了解古生态

学#古地理学和地球生物宏演化具有十分重要的意义" 目前对于腕足动物起源存在多种

假说!主要包括帚虫状祖先起源#蛤氏虫起源#托莫特壳起源和胶结质椎管状触手冠动物

起源等假说" 该文以寒武纪腕足动物起源为主线!以化石系统实证或证伪国内外腕足动

物起源假说为目的!全面总结了寒武纪腕足动物化石生物学的重要发现和认识!探讨了地

球已知最早的内肛动物#笼头虫和分节的威瓦西虫!以及胶结质椎管状腕足动物玉囊形

贝发现对揭示寒武纪腕足动物起源和冠轮动物多样性及其谱系演化的重要意义" 然而!

寒武纪大爆发与腕足动物起源的诸多研究问题远未解决!因此在后续研究中!结合多种埋

藏相$包括特异型化石库和碳酸盐岩赋存的壳体化石%!对于多门类冠轮动物化石开展综

合解剖学和壳体显微结构对比研究!尤其是动物壳体矿化类型和显微结构的精细研究!是

解决腕足动物乃至冠轮动物超门起源与演化问题的关键"

关键词@腕足动物&冠轮动物&系统发生学&生物矿化&寒武纪大爆发
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@@生命是能够自我繁殖&自我复制的有机体#是

地球区别于其他星球的重要标志% 对于生命如何

分类而言#早期林奈($)在*自然系统+中将生命分

为两界,动物界和植物界% 后期随着分子生物学

的进步#尤其是基因组学科的发展#a,(8(等人(!)

根据核糖体X.T碱基序列比对#提出了生命三域

分类框架#即将生命分为细菌域!_3)5(1:3"&古菌

域!T1)63(3"和真核生物域!>0O31<3"% 其中真核

生物又分为真核单胞的原生生物和真核多胞的植

物&真菌和动物% 基于此#地球生命形成了三大

域&五大界的生物分类方案(#AC)

% 真核生物的起源

和早期演化是揭示地球生命演化奥秘的核心科学

问题之一#并且一直都是生命科学和古生物学领

域研究热点% 研究人员在中国华北燕山地区古元

古代晚期常州沟组和串岭沟组!距今 $G 亿年"地

层中发现丰富多样的真核生物化石#主要以单细

胞球形藻类为主#也包含少量具刺类型&单细胞集

合体和丝状体(#AC)

% 此外#含有微生物的真核生物

群落在全球多处分布的页岩!$& b$C 亿年"中被

报道(%A&)

#但最早的属于冠群真核生物的化石是产

出自加拿大硅化碳酸盐中的简单红藻细胞多聚

体#其年龄大约约束在距今 $! b$$ 亿年(G)

%

前寒武纪-寒武纪界线是地球历史上的重要

转折期#在经历了长达 #% 亿年由微生物席主导的

原始海洋生态系统之后#开始向持续 % 亿年之久

的以后生动物为主导的显生宙海洋生态系统转

变#主要表现在至少 $B 个与现代动物门类发育体

制构型!Q,?<A\-32"相似或者基本相同的动物门

.B%B. 西北大学学报!自然科学版"@@@@@@@@@@@@@@@@@第 %# 卷



类/幕式0快速出现在寒武纪早期的地层中#这一

快速辐射事件被形象地称为/寒武纪生命大爆发

![3KQ1:32 >P\-,8:,2"0

(BA$B)

% 寒武纪大爆发因为

地球动物门类的突发性快速出现而备受关注#事

关地球海洋动物生态系统的起源和建立#因此是

地球宜居性演化的重大地质和生命事件% 根据最

新的研究成果#寒武纪生命大爆发历时大约 C 千

万年#使得地球动物树三大亚界!基础动物亚界&

原口动物亚界和后口动物亚界"&四大超门!基础

动物&后口动物&冠轮动物和蜕皮动物"依次成

型(BAD#$DA!")

% 关于寒武纪大爆发两侧动物起源的

研究#亮点工作主要集中在与现代节肢动物相关

的蜕皮类以及与我们人类有重要亲缘关系的后口

动物类群(BAD#$DA!")

% 但是#与现代海洋生物礁体和

海洋环境紧密相关的底栖!草根"动物---冠轮

动物!腕足动物&苔藓虫&软舌螺&环节动物和软

体动物"在特异型化石库明显较少#在寒武纪地

层中多以/碎渣子&烂壳子0碎片状的化石出现#

化石生物学!\3-3(,Q:,-,J<"研究实属困难%

冠轮动物!V,\6,51,)6,H,3"包括动物界几乎

一半的动物门类#涵盖了所有的非蜕皮类原口动

物% 目前主要分为三个支系#即由软体动物&环节

动物&纽形动物&腕足动物&帚虫动物和星虫动物

门组成的担轮动物! 1̂,)6,H,3"#由环口动物&内

肛动物和苔藓动物门组成的群居虫类!M,-<H,3"#

以及由许多小的动物门类组成的扁形动物

!M-35<H,3"!见图 $"% 对于其不同门类之间的相

互关系#不同学者在不同研究阶段意见不一#尤其

是腕足动物与哪一动物类群的系统亲缘关系最

近(!$A!C)

% 有学者认为腕足动物和帚虫动物为姊

妹群#而苔藓动物位于触手冠动物类群之外(!%)

$

而系统基因学研究表明触手冠动物!腕足动物&

帚虫动物和苔藓动物"共同构成了单系群(!C#!&A#")

!见图 $"% 由此可见#触手冠动物以及冠轮动物

超群的基因组成和演化比之前认为的要复杂的

多#其类群之间的相互关系极其不稳定% 此外#分

子生物学不能揭示生物躯体构型进化的模式和方

向% 幸运的是#保存在岩石中的大量化石和生物

地质记录无疑为地球生命的演化历史和起源提供

了最直接的证据(#$A##)

#为解决冠轮动物起源和演

化的难题提供了来自古生物学角度的数据支

撑($&##CA#%)

% 因此#将现代的分子生物学理论与化

石数据相结合#将无疑有助于最终解决这一困扰

许久的科学难题%

注,最新的后生动物系统框架!修改自文献(#&)"#注意腕足动物门为唯一包含多种生物矿化形式的动物门类!红色虚

线代表硅质#绿色代表磷酸钙#蓝色代表碳酸钙#黄色代表胶结质壳#黑色代表有机质或几丁质生物构成"%

图 $@不同动物门类之间生物矿物的不同和分布
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@@近二十年来#笔者课题组一直聚焦寒武纪大

爆发期间腕足动物的起源及其与其他冠轮动物的

谱系演化研究(B#$D##%##GA%B)

#在寒武纪早期腕足动物

形态解剖和生态研究方面取得了重要进展(%DA&$)

%

有研究发现#腕足动物是寒武纪大爆发和寒武纪

演化动物群的主要组成部分(&!A&C)

#尤其在早古生

代海洋底栖群落中发挥着主导作用#但研究表明

显生宙海洋生物多样性与生态事件往往并不存在

耦合关系% 海洋生态系统的建立与海洋基质的演

化紧密相关#尤其需要大量的生态工程建设者!(A

),8<85(K(2J:2((18"

(&%A&G)

#包括大量的带壳动物

!如三叶虫&软舌螺和腕足动物"#也包含丰富的

底栖固着生物#如海绵动物等(&BA&D)

% 带壳生物通

过大量聚集的壳体富集层或分散的碎片作用于海

洋底质#促进了海洋基质的演化% 海洋底栖生物

的相互作用同时也是海洋生态结构复杂度的反映

和直接证据(G")

% 一定程度上#生态结构的建立和

复杂性直接取决于关键物种的出现&繁盛和消失#

而并非与群落生物多样性的增加和下降直接相

关(G$)

% 在寒武纪底栖固着的生物中#腕足动物非

常关键#这不仅由于它们在寒武系化石出现早&丰

度大(G!)

#而且因为它们大量出现的壳体富集层对

寒武纪早期海底硬化发挥着重要的作用#同时还

充当底质生物!Q38:Q:,258"#为其他生物的发展提

供关键的重要支持(CB)

% 在生态分层方面!5:(1:2J

),K\-(P:5<"#腕足动物更是率先垂范#成为后生动

物中最早建立生态分层的海洋生物#不仅出现大

量的初级分层类型#还分化出了次级分层和中高

次级生态分层的生态类型(C##C%#CB#%"#%DA&"#G#)

#极大地

丰富了我们关于寒武纪大爆发期间后生动物的垂

直群落结构的认识(B)

%

特异保存的软躯体化石!布尔吉斯页岩型化

石"已经成为我国寒武纪腕足动物研究的特色和

优势% !" 世纪九十年代#由于特异型化石库的发

现和系统研究#国际学者提出了腕足动物的蛤氏

虫起源假说!!"#$%&'%"A-:O(32)(85,1"#但该假说并

未得到特异型保存的腕足动物化石的直接支

持(GCAG&)

% 随着澄江化石库的长期开采和化石数

量的不断积累#澄江动物群腕足动物发现了特异

保存的壳体内部解剖信息 !8,45A5:880(\1(8(1;3A

5:,2"

(%CA%B)

% 国际学者(GG)述评认为相关研究全面

开启了寒武纪腕足动物化石生物学研究的新领

域#并逐渐形成了我国寒武纪腕足动物研究的特

色和优势研究领域#引领了国际相关领域的发

展(%DA&")

% 随着澄江动物群腕足动物软躯体化石

研究的深入#特异型保存的腕足动物软躯体信息

也引起了国际学者的极大兴趣(GB)

#入选了国际古

生物学教材&百科全书和腕足动物典籍等% 以

V318S,-K(1为代表的国际腕足动物学者也相继

加入了相关研究(GG#GD)

#并以布尔吉斯页岩化石库

的化石为材料#与笔者团队全面合作#将寒武纪特

异型保存的腕足动物研究推向高潮#成为国际相

关领域多学科关注的热点(B#$D##%##GA&$#B"AB!)

% 此外#

更重要的是我国华南已经成为国际上发现腕足动

物壳体内部组织!如纤毛环取食系统&脉管循环

系统&消化系统"的唯一地区(C##%")

#对理解武纪时

期腕足动物的分类学&解剖学&生理学及生态学特

征提供了重要信息!见图 !"% 截至目前#这些器

官组织在国际其他地区的化石库包括布尔吉斯页

岩化石库还鲜有报道(C!)

%

寒武纪腕足动物研究长期以贝体形态和多样

性为主% 如上所述#腕足动物是地质历史上持续

时间最长并繁盛至今的几个为数不多的后生动物

门类之一#在寒武纪演化动物群和古生代演化动

物群中均扮演着十分重要的角色(B#)

#也是唯一由

古生物学研究而非现代生物学研究主导的动物门

类(!$#BCAB%)

#其化石丰富&分布广泛#在古生态学&古

地理学和生物宏演化!K3)1,A(;,-05:,231<51(2?8"

研究方面发挥着其他门类无以伦比的重要作

用(B&)

% 同时#寒武纪腕足动物壳体类型已经出现

有磷酸钙质壳!舌形贝型"和少量的碳酸钙质壳

!小嘴贝型"的腕足动物(BG)

% 由于早期学者认为

寒武纪腕足动物在生物地层划分和对比方面的意

义较小(BB)

#因此其分类和多样性研究在国内外相

关领域长期停滞不前% 幸运的是#国际上磷酸钙

质壳腕足动物的研究由于酸蚀处理方法的应用发

展十分迅速#发表了大量的学术论文(BDAD")

#极大

地促进了人们对寒武纪生物辐射模式的理解(D$)

%

然而#关于腕足动物起源的假说却主要停留在以

现生动物为代表的研究材料上(D!AD#)

#长期存在单

系起源&并系起源和多系起源之争(D&)

#加之早期

寒武纪腕足动物的形态和分类研究主要以贝体外

形&铰合面的长度&宽度和肉茎孔的有无等硬体骨

骼为鉴定特征(D%)

#尤其在无铰类的分类谱系研究

方面争议较多(D&)

% 此外#腕足动物起源及内部各

大分支的谱系关系通常仅以帚虫动物为外

群(!$#B%#DGADB)

#而分子生物学研究认为帚虫动物代

表一类无壳的腕足动物(DDA$"$)

% 因此#早期的腕足
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动物系统分析与外群选择存有很大异议#未能考

虑腕足动物门之外的其他冠轮动物类群如软体动

物&环节动物等其他动物化石记录和现代分子生

物学研究的最新成果($"")

#使其演化极向长期很

难确定并存有较大争议($"!)

% 由此#根据多年的

腕足动物壳体内部软躯体信息的研究#笔者在腕

足动物起源方面提出了胶结质椎管状腕足动物起

源新假说(#%##G)

#得到了国际学者的普遍关注和肯

定% 基于笔者研究进展#不同的国际学者先后提

出了9型肠道理论和管状世界等假说($"#A$"C)

% 最

近#该椎管状躯体构型模式和演化假说再次被国

际学者在 !"$G 年的3"0,'&论文中扩大#并包括了

更多的寒武纪相关生物化石类群($"%)

% 系列研究

极大地促进了寒武纪冠动物分支!包括腕足动

物&帚虫动物&软体动物&环节动物和软舌螺动

物"的分异及其谱系演化研究% 然而#国际上腕

足动物的起源仍扑朔迷离#至少存在 C 种假说,帚

虫状祖先起源&蛤氏虫起源&托莫特壳起源#以及

笔者提出的胶结椎管状动物起源假说(#G)

% 本文

根据最新的化石发现及相关研究进展#对这些假

说进行了广泛讨论#那么这些假说孰是孰非#相互

关系如何#如何证实和证伪1

注,!3" b!?"澄江动物群和关山动物群腕足动物脉管系统#!3"&!Q"纯真滇东贝#>VWA"GG 和 >VWA'A

$"#T$!)"乌龙箐新圆货贝#>VWAU_A.A"""B$!?"古柏石将军贝#>VWA=//A""$T% !(" b!6" 澄江化石

库和关山动物群发现的腕足动物肉茎#!("海口西山贝#>VWA>/"C%T$!4"澄江顾脱贝#>VWA>/$#"$

!J"马龙始圆货贝#>VWAaVMA_>""$!$!6"玉案山舌孔贝#>VWAVA""B%_% !:" b!O"澄江化石库腕足动

物纤毛环#!:"&!N"玉案山舌孔贝#>VWAVA""%" 和>VWAVA"%""$!O"东方日射水母贝#>VWA"&&!_%

图 !@寒武纪澄江动物群和关山动物群特异保存的腕足动物

F:J*!@=,45AQ,?:(? Q13)6:,\,?8\1(8(1;(? :2 56([3KQ1:32 [6(2JN:32J32? U0328632 V3J(185c55(2# [3KQ1:A

32 =(1:(8! ,4(385(12 E02232 :2 =,056 [6:23
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@A腕足动物起源与冠轮动物谱系演化

腕足动物因其独特的形态学特征和壳体矿化

特点!兼具磷酸钙质和碳酸钙质"#在后生动物演

化和系统学研究中一直成为分类系统学和演化谱

系研究的焦点和关键材料% 目前有关腕足动物起

源和早期演化的假说仍众说纷纭# 争议较

大(#%#GC#GB#DD#$"C#$"&A$"B)

% 西北大学腕足动物课题组

前期的总结认为(#G)

#腕足动物的起源与演化必须

坚持以腕足动物的典型特征演化为基础#主要讨

论和相关假说集中在以下 # 大问题,

!

腕足动物

和帚虫的系统学及演化关系$

"

腕足动物和寒武

纪托莫特壳!5,KK,5::?8"之间的关联及演化关系$

#

腕足动物和其他寒武纪冠轮类化石!如(%)"*4

%"和!"#$%&'%""的谱系演化及关系 # 个方面% 澄

江化石库!寒武系第三阶"发现的化石新种---

精美玉囊形贝!+,-"./01&2" &#&-".5"因具有砂

质胶结的椎管状身体&腕足动物状纤毛环取食器

官和边缘刚毛&9形的消化系统和蠕虫状的肉茎

附着结构#以及成对壳体内发现的纤毛环等结构#

成为联系腕足动物门&帚虫动物门和椎管状托莫

特壳的独特化石类群(#%##G)

% 在此基础之上#随着

更多类型化石的不断发现和技术手段的进一步提

升#近年来的一系列进展为解决腕足动物的起源

与冠轮动物谱系演化提供了更多数据支撑(!$A!#)

%

在此#笔者将对腕足动物起源的这些假说进行回

顾#并根据最新的化石发现对这些假说进行梳理

与讨论%

@B@A蛤氏虫式腕足动物起源假说

现代分子系统学为腕足动物和其他动物门类

的相互关系提供了有力的分类框架(!D#$"D)

# 但分

子动物谱系研究结果和假说难以解释腕足动物祖

先的形态& 出现时间和演化过程等问题% 为了解

决此问题# 腕足动物分子系统学专家 [,6(2 博士

将自己的研究成果与发育生物学和古生物学结

合# 在早期学者的研究成果基础上(B%#$"B#$$"A$$$)

#

提出了/腕足动物躯体折叠假说0 !_13)6:,\,?3

4,-? 6<\,56(8:8# _F"

($"G)

!见图 #"# 简称腕足动物

折叠假说% 该假说认为腕足动物与帚虫的发育躯

体构型相同# 建议将腕足动物的背腹壳修订为前

后壳# 并结合早期的化石研究($$!)

# 认为腕足动

物起源于寒武纪化石蛤氏虫!!"#$%&'%""样的祖

先($"B)

!见图 #"%

腕足动物躯体折叠起源假说或蛤氏虫假说受

到了腕足动物学家的热烈欢迎#并长期作为腕足

动物起源的演化模型(BC#$"B#$$#A$$C)

% 随后#许多古

生物学者试图通过壳体显微结构的研究解决缺失

的中间环节($"B#$$C)

% 一个很重要的潜在过渡类群

即寒武纪的托莫特壳类化石! ,̂KK,5::?8"#其中

的6"..,/#%." 和 7%2'%." 壳体表面具有洞穿壳体

的管状结构#且管状结构内壁保存有纵向排列的

线状延伸#被解释为刚毛#据此 a:--:3K8和 S,-A

K(1

($$C)推测 7%2'%." 骨片与 !"#$%&'%" 的壳体同

源#并提出蛤氏虫!!"#$%&'%""状的生物如何演化

成腕足动物的地质演化过程#在这个过程中涉及

的重要过渡类型包括,!"#$%&'%"47%2'%."47%2$)%04

8%"49'/0/0'&0"

($"B)

!见图 #"% 与其他学说一样#该

假说的提出受到了不同学者的质疑#V:和 ]:A

3,

($$%)认为6"..,/#%." 的骨片由左右旋排列的帽

状和叠瓦状的鞍形骨片构成#并据此推断 7%2'%."

的骨片与 !"#$%&'%" 的壳体纹饰的相似性并非同

源#而可能为一种趋同现象#但 a:--:3K8和 [31-A

8,2

($$C)仍坚持 7%2'%." 和 !"#$%&'%" 壳体的相似性

及其同源性% 遗憾的是格陵兰寒武纪早期地层发

现的蛤氏虫!!"#$%&'%""最终被学术界普遍认为是

一种软体动物($"C#$$&A$$G)

#这项研究对古生物学家

提出的腕足动物蛤氏虫模式来说无异于釜底抽

薪% 更重要的是#对托莫特壳类7%2'%."形态和生

态的进一步研究发现早期根据蛤氏虫模型恢复的

形态存在严重的错误(GC#$$B)

#应修订为背腹铰合的

表栖固着生物类型% 与此同时#现生腕足动物髑

髅贝的发育再研究取得了新的进展($$%)

#新的证

据表明髑髅贝 3&/2'".%" "./:"#" 在发育过程中

并未发生.:(-8(2

($$$)描述的折叠和反转!4,-? 32?

:2;(18:,2"#新髑髅贝!3&/2'".%""幼虫在开始固着

后#背外套膜分泌形成背壳#但此时腹壳并没有发

生#延迟发育% 因此#腕足动物躯体折叠起源假说

也就是蛤氏虫假说在发育生物学和古生物学研究

不断深入的条件下最终宣告失败%

除了蛤氏虫外#威瓦西虫!(%)"*%""的相关研

究表明其对冠轮动物的演化具有重要意义(C!)

%

威瓦西虫是一类出现在寒武纪早期的奇特冠轮类

生物#因为其背部覆盖叶片状的骨片&外形诡异#

一直被认为是寒武纪大爆发的明星动物代表!见

图 C"并作为蛤氏虫类的关键类型% 其化石最早

发现于加拿大的著名布尔吉斯页岩化石库#近两

年在我国华南多地发现(C!)

% 但因缺乏背部骨片
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与身体组织如何相互连接的关键化石证据#其生

物属性一直存有争议% 笔者在澄江化石库发现了

%d! 亿年前的威瓦西虫化石标本#在形态上看似

处于未成年幼虫阶段#因其骨片簇状聚集呈蝴蝶

形#从而被命名为凤蝶威瓦西虫 !(%)"*%" ;";4

%#%/"

(C!)

% 化石分析表明凤蝶威瓦西虫身体背部

的骨片主要可分为 D 排&! 列#每排呈蝴蝶形簇状

对称排列在身体两侧#其骨片显示了清楚的分节

性特征以及明显的同律性的特点!即环节动物门

的关键特征"% 这种分节排列的骨片与早期恢复

的外缘型的骨片排列明显不同!见图 C"% 此外#

这些幼体标本同时还特异保存了软体动物齿舌状

的口器和腹面的外套膜和铰合组织2见图 C!3"&

!Q"3% 综合系统分析认为 %d! 亿年前的威瓦西

虫属于软体动物门和环节动物门的基干类群#支

持了软体动物门和环节动物门的单系起源假说#

但谱系演化上与腕足动物系统演化关系较远%

注,!3"!"#$%&'%"$!Q"7%2'%."$!)"腕足动物折叠假说%

图 #@蛤氏虫腕足动物起源假说

F:J*#@T\3-3(,25,-,J:)3-6<\,56(8:8,2 56(,1:J:2 ,4Q13)6:,\,?841,K3\1(80K(? !"#$%&'%"4#%$&

32:K3-32)(85,1!_13)6:,\,? F,-? S<\,56(8:8"

@BCA帚虫状腕足动物起源假说

基于腕足动物壳体成分及形态研究#现生的

三个亚门!髑髅贝型亚门#舌形贝型亚门#小嘴贝

型亚门"都是由外套膜分泌形成双壳 ! Q:;3-;(?

86(--"#发育独立的过滤摄食系统% 三个亚门的主

要区别在于成体消化道的形态和排列不同,舌形

贝型亚门的消化道为 9形#口和肛门均开口于外

套腔$髑髅贝型亚门消化道沿体轴向后延伸#两端

洞开$小嘴贝型亚门消化道呈近 [形#有口无肛

门#口开于外套腔% 再者#腕足动物肉茎的发育也

有差异#舌形贝型亚门的肉茎中空#是体腔向后的

延伸#这种肉茎与现生小嘴贝型亚门!碳酸钙质
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壳类或铰合类"表现出的纤维化实质充填且无体

腔的肉茎明显不同% 而现生髑髅贝型亚门腕足动

物与前两者都不同#不发育肉茎#消化道直线型#

开口向后% 在生物与化石的形态解剖发育和壳体

形态特征的基础上#国内外研究专家普遍支持腕

足动物的单系起源(B%#DGADB#$!"A$!$)

#并认为与帚虫动

物&外肛动物为姊妹类群#称为触手冠动物门!-,A

\6,\6,135(J1,0\"

(!G#$!!)

%

注,!3"&!Q">VWAa""$$!)">VWAa""C$!?">VWAa""#$!(">VWAa""%$!4"威瓦西虫复原图%

图 C@滇东地区寒武纪澄江化石库中凤蝶威瓦西虫化石及其 D 排 ! 列排列的玫瑰花状的骨片

F:J*C@ 6̂(315:)0-35(? (%)"*%" ;";%#%/7:56 D 1,7832? ! -:2(8,41,8(55(A-:O(8)-(1:5(841,K56([6(2JN:32J

V3J(185c55(:2 (385(12 E02232 ,4=,056 [6:23

@@那么#腕足动物的祖先形态如何#是否与现生

腕足动物相似1 a:--:3K8和 S0185

($!#)最早提出假

说#认为腕足动物的原始类型!\1,5,A5<\:)"可能是

一种弱发育或可萎缩的具三节体腔的原口动物#

如现存的有铰类腕足动物幼体#发育有后肾管和

一边弯曲的直肠构成消化系统#肛门在触手冠之

外#由一排环形的丝状触手环绕口部组成摄食系

统% 基 于 壳 体 内 部 解 剖 特 征 的 相 似

性(B%#D!#D##$!CA$!&)

#早期传统的形态发育研究认为腕

足动物的起源与帚虫动物紧密相关% 之后#有学

者提出腕足动物可能起源于身体三分的&管栖的&

有体腔的帚虫状祖先(DC#$!G)

#因此两者被认为是姊

妹类群($$$)

%

在后生动物的系统框架内#腕足动物门和帚

虫动物门之间的系统亲缘关系得到了大量分子系

统学和基因组系统学研究的有力支持#但这两个

门之间的相互演化关系问题仍未能得到解决#分

子演化系统学研究反而增加了更多的争议#提出

了多种不同的分支假说($!B)

% S(-KO3K\4等

人(!G#!D)将来自于 #D 个后生动物类群中包含的

$$CC% 个氨基酸位置和 GD 个核糖体蛋白通过贝

叶斯分析证实了腕足动物门和帚虫动物门的单系

起源#并建议两个门应合并组成一个新的分支或

新门---帚腕动物!_13)6:,H,3"% 但是 [,6(2

($"")

对腕足动物进行了分子生物学研究#认为帚虫动

物应属于一类无壳的腕足动物#建议将传统的帚

虫动物门降级为帚虫动物亚门或纲#然后置于扩

大的腕足动物门中(DDA$"")

% 同时#他认为非铰合类

腕足动物!包括舌形贝型亚门和髑髅贝型亚门腕

足动物"与钙质壳有铰类腕足动物关系较远#而

与帚虫动物门谱系演化关系更为紧密#因此建议

舌形贝型腕足动物与帚虫动物形成单系群#缺乏

引起了化石研究的极大关注($"$)

% 若该假说正确

的话#那么帚虫动物则无疑隶属于腕足动物门内
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群% 但是#9形消化道在寒武纪舌形贝类腕足动

物得到了很好的印证(%##%%A%&)

#其扁平的贝壳也很

难直接与现生的帚虫动物形态相类比#加拿大发

现的所谓/软壳0腕足动物实质上是泥页岩扁平

保存的舌孔贝类壳体印痕($"$)

#因此很难想象成

现生帚虫动物的舌形贝型祖先%

但事实上#前期的研究与分析都存在一定的

局限性#大部分研究都是基于腕足动物和帚虫动

物分支的内群特征#缺乏帚虫A腕足动物分支之外

的动物类型作为分析外群#致使演化极向的确定

缺乏分析依据% 同时#对于腕足动物起源于帚虫

动物的假说对腕足动物祖先出现的时间&壳体起

源和演化趋势等问题未能给出任何解释和答案%

特别是.:(-8(2

($$$)通过研究发现髑髅贝腕足动物

的胚胎发育过程与帚虫的体制构型截然不同,帚

虫发育过程中躯体向背面弯曲形成 9形#而腕足

动物的9形消化道则是向腹面弯曲形成#因此推

测腕足动物和帚虫之间不可能存在任何相互演化

的关系#但不可否认的是它们可能具有共同的蠕

虫状的祖先($!D)

% 该推测也得到了部分分子生物

系统学研究的证实(!B#$$&)

#相关研究认为腕足动物

和帚虫动物共同组成一个分支#并与纽形动物

!.(K(15(3"一起形成一个更大的分支类群#并将

其命名为隐担轮动物!Y1<\51,)6,H,3"

(!B)

#然而该

谱系分类目前无法在化石上求证%

考虑到对腕足动物与帚虫动物演化关系的争

议#笔者将该研究追溯至寒武纪澄江生物群#其中

保存有早期被认为可能是帚虫动物的化石标

本---澄江拟管虫!</0,=" 21&.->%".-&.5%5"% 澄江

拟管虫于 $DDG 年见于我国云南澄江化石库($#")

#

该动物身体前部发育有成圈的刺状结构因而被认

为是最早的帚虫动物($#$)

#但一直未有详细的系

统描述和研究% 基于西北大学早期生命研究所长

期积累的 $% 枚标本#笔者对澄江拟管虫化石进行

了详细的观察!见图 %"%

注,!3"腕足动物起源于帚虫状动物假说(D#)

$!Q"澄江拟管虫的古生态复原($#!)

$!)" b!J"澄江拟管

虫的化石形态及成分分析#!)"&!?">VWA=A""$$!("&!4">VWA=A""!T$!J">VWA=A""%T%

图 %@帚虫起源假说与寒武纪拟管虫化石的发现

F:J*%@ 6̂(6<\,56(5:)3-K,?(-,4Q13)6:,\,? ,1:J:2 41,K38(̀0(2)(,4J13?03-)632J(8;:3322(-:?A-:O(32?

\6,1,2:?A-:O(32)(85,1832? 56(4,88:-?:8),;(1<,456()3J(7,1KA-:O(</0,=" 21&.->%".-&.5%5:2 56(

[6(2JN:32JF3023,4[6:23

@@研究发现#该动物保存成蠕虫型#形态上可分

为圆柱形的躯干和可伸缩的吻部% 吻的基部周围

长有束状长刺#绕躯干前部周围环状分布% 吻部

可收缩和膨胀#膨胀时表面具有明显的瘤突#收缩

后瘤突不可见% 躯干表面瘤突比吻部表面的瘤刺

或者钩状结构强烈#凸起较大% 身体内中空#体腔

内发育消化道#消化道前边形成一个漏斗形或鳞

球形的前肠区!咽腔"#咽部之下为肠道#肠道向
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下#部分膨大#向后变细#肛门位于蠕虫身体的后

末端#两侧发育线状的腺体% 新研究发现这些刺

实质与帚虫的触手形态完全不同#呈束状和栉状

分布#可以伸缩或内卷到身体前端#可伸缩的吻部

上发育成对的瓣鳃#功能上猜测为取食器官% 该

生物化石与现代的扇毛虫类具有极大的形态相似

性#通过肠道形态的对比#认为该生物也是在海底

表面进行沉积取食($#!)

% 同时#研究进一步整合

了现代环节动物的形态和分子数据进行支序分

析#结合贝叶斯分析&最大似然法和简约法等多种

手段#所有分析都高度支持澄江拟管虫 e扇毛虫

分支#表明该化石代表地球已知最早的隐居型丝

鳃虫中的扇毛虫!俗称笼头虫"!见图 &"% 因此#

澄江拟管虫的研究将环节动物的辐射从分子生物

学研究推测的奥陶纪前推到地球显生宙的起

始---寒武纪大爆发时期#表明环节动物冠轮类

原口动物在寒武纪第三阶之前已经大量出现#首

次将环节动物的祖先前推至寒武纪早期$另一方

面#澄江拟管虫属于高度演化的冠群环节动物#说

明其他谱系类群在它们出现前应该已经发生辐

射#推测环节动物的诸多类群在澄江动物时期已

经高度多样化#同时表明现生浅海底栖的多数动

物类型#如环节动物可能生态上并不适宜在寒武

纪特异埋藏动物群环境中繁盛%

图 &@澄江拟管虫的系统分类位置($#!)

F:J*&@M6<-,J(2(5:)323-<8(8,4</0,=" 21&.->%".-&.5%53?3\5(? 41,K

($#!)
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@BDA托莫特壳腕足动物起源假说

前面针对腕足动物起源的假说#主要从腕足

动物的宏观形态上开展分析% 随着近几十年寒武

纪小壳化石研究的进步和深入#大量来自不同产

地的寒武纪早期多门类动物的壳体化石被报

道(GB#$"&#$"B#$$C#$$B#$#!A$#C)

% 其中一些形态奇异且不完

整的骨片系壳体化石---托莫特壳类#引起了学

者的关注(BC#$"B#$$#A$$C)

% 基于托莫特壳 6"..,/#%."#

7%2'%."表面穿孔#壳体外遍布管状的穿孔刚毛结

构#a:--:3K8和 S,-K(1

($$C) 推测 7%2'%." 骨片与

!"#$%&'%"的壳体同源#并指出这类托莫特壳类化

石很可能是腕足动物由蛤氏虫起源到演化的潜在

过渡类群($"B#$$C)

% 然而#近期针对蛤氏虫 !"#$%&4

'%"的相关研究表明其属于软体动物($"C#$$&A$$G)

#因

此表明蛤氏虫经由托莫特壳类演化为腕足动物的

过程很难证实%

管状保存的托莫特壳 ?22&.0'/01&2" 和 9"0&'4

%:%0'"的发现重新引起了学者对托莫特壳和腕足

演化关系的讨论($"%#$#C)

% ?22&.0'/01&2" 和 9"0&'%:4

%0'"是呈多骨片铰合的椎管状保存的托莫特壳

类#被论证是一类营表栖固着的底栖生物#与腕足

动物亲缘关系较近($"%#$#C)

% 研究认为腕足动物可

能起源于托莫特壳类 ?22&.0'/01&2" 的椎管状生

物($#C)

% =O,;85(? 等人($#C) 发现托莫特壳 ?22&.4

0'/01&2"状的管状壳体是通过一系列骨骼融合简

化而成#并可能进而演化成两瓣壳封闭的腕足动

物纤毛环滤食系统% 随之#该化石的发现与生态

恢复同时也深刻影响并改变了早期对于托莫特壳

7%2'%."的解译#并使 S,-K(1

(GC)很快修订了早期

恢复的7%2'%."形态#彻底放弃了前后壳体排列的

鼻涕虫状的蛤氏虫形态#认为7%2'%."为底栖固着

的半封闭的铰合的腕足动物祖先过渡类型#代表

着托莫特壳从完全开放的纤毛环滤食系统演化至

双壳封闭的纤毛环滤食系统的过渡%

?22&.0'/01&2"状椎管的形态2见图 G ! ?"3及

其表面的瘤状装饰引起了笔者课题组的注意!见

图 G"#并发现这些管状的壳体与澄江化石库发现

的瘤状杯形虫在杯体形态上具有极大的相似相%

同时#杯体上都具有相似的瘤状凸起和环状纹饰

2见图 G!?"&!("3% 因此#笔者在欧洲交流学习

期间#联合瑞典学者对澄江化石库的瘤状杯形虫

!@/0A#&B%/. 0A#/B&5"与托莫特壳开展了对比研

究(CC)

% 研究发现我国澄江化石库中发现的瘤状

杯形虫的研究不仅对理解 ?22&.0'/01&2" 状的托莫

特壳类的生物属性提供重要软躯体化石信息#而

且对理解腕足动物的起源和托莫特壳腕足动物起

源假说有重要意义%

研究发现瘤状杯形虫身体三分#上部为杯状

的萼部#萼部长有杆状的柄#柄的末端发育可以收

缩的吸盘!3553)6K(25?:8)" !见图 G"

(CC)

% 化石显

微观察发现瘤状杯形虫萼状的杯体表面布满圆形

或椭圆形骨片#大小介于 "d! b!dB KK#这种杯体

形态及其表面的骨片发育形态与 =O,;85(? 等人所

发现的多骨片铰合&椎管状保存的托莫特壳类极

为相似#两者同为底栖固着型生活% 澄江化石库

保存的瘤状杯形虫为碳酸盐岩酸蚀处理发现的

?22&.0'/01&2"状椎管提供了更多的软躯体化石信

息#使理解 ?22&.0'/01&2" 状生物的生物属性成为

可能% 与仅保存了骨骼的托莫特壳类不同#澄江

化石库中的瘤状杯形虫保存了极好的内部软组织

结构% 化石研究发现瘤状杯形虫杯体内包含 9

形的消化系统2!见图 G!3"&!Q"&!4"3#杯体顶部

发育有成圈的柔韧触手2!见图 G!("&!4"&!6"3#

消化道两端洞开#均包括在萼部顶部的环状触手

内% 环状的触手环绕着口和肛门是现代内肛动物

的典型特征#该化石发现表明澄江动物群瘤状杯

形虫与现生的内肛动物亲缘关系较近#代表着地

球已知最早的内肛动物(CC)

% 该研究引起了国内

外学者的极大关注#英国 __[.3501(和 =):(2)(A

=6,5以/寒武纪奇异的动物伸出触手为题0做了

专题评论% 然而#大家都知道现生的内肛动物躯

体狭小#属于假体腔动物% 与之不同的是#澄江化

石库的瘤状杯形虫个体较大#杯体内具有明显的

泥质充填的空腔#固着柄内保存有明显的黑线#内

部中空#属于典型的真体腔动物% 因此#现生内肛

动物的假体腔可能是在罅隙群居生活中通过小型

化作用!K:2:3501:H35:,2"演化而来的(CC#$#%)

% 之后#

该假体腔动物小型化起源假说得到了国际学者的

注意和支持并发表在@,''&.0C%/#/-A杂志上($#&)

%

@BEA胶结质椎管状腕足动物起源假说

澄江化石库腕足动物的研究为寒武纪腕足动

物的内部解剖和性状特征提供了直接化石证据%

其中的腕足动物不仅保存了壳体外缘的刚毛和肉

茎(&C#G%)

#而且还保存了壳体内的纤毛环&9型消

化道和外套膜血管组织!外套管"

(%%A%B)

% 系列化

石研究发现#寒武纪腕足动物具有发达的肉茎固

着系统(%$A%%)

&不同类型的消化道包括 9型和直线

型(%$A%#)

#壳体内具有不同大小的纤毛环滤食系
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统(%%A%G)

#外套膜内能发育多级分叉的血管组织%

所有特征表明寒武纪腕足动物的壳体形态和性状

特征已经高度发育并具有明显的多样性(C##%")

#因

此#发育的肉茎支持系统&外套膜管状循环系统&

9型消化系统&螺旋形的取食系统以及外套膜发

育的刚毛都是寒武纪腕足动物的原始特征#也是

寒武纪腕足动物系统分析的共同特征#形成了寒

武纪腕足动物的五大形态组织鉴定依据%

注,!3" b!)"瘤状杯形虫#>VWA[A"#&D#>VWA[A"#%DT#>/!#!T$!?"托莫特壳?22&.0'/01&2"$!("

b!N"瘤状杯形虫#!(">VWA>/!!CT$!J"&!N"为!)"的局部放大可见圆形或椭圆形骨片$!4"&

!6"&!:"为瘤状杯形虫个体和群体的解译图与复原图%

图 G@澄江化石库中产出的瘤状杯形虫(CC)及与其相关的小壳化石托莫特壳($#C)

F:J*G @ [,K\3135:;(850?:(8,456(8)-(1:5(AQ(31:2J@/0A#&B%/. 0A#/B&541,K 56([6(2JN:32J

V3J(185c55(

(CC)

32? 56(8K3--86(--<4,88:-?22&.0'/01&2"

($#C)

@@在澄江动物群研究中#一种砂质包裹的棕黄

色碎屑状化石因缺乏明确的化石外形而经常被认

为非化石或者假化石#而未受到重视% 但笔者在

海口地区尖山剖面的化石收集过程中#在一定的

层位上因其化石数量极其丰富#因此引起了笔者

的注意% 观察发现#这类化石具有明显舌形贝肉

茎状的柄状结构#肉茎上部通常是无固定形态的

砂质碎片% 经过大量的化石收集发现这些化石身

体四分#上部为砂质胶结的成对瓣壳!;3-;(8"#壳

体后端为环状的中领!),--31"#中领下长有相对坚

硬的椎管!),2:)3-50Q("#椎管下端为蠕虫状的肉

茎!\(?:)-("!见图 B"% 肉茎的末端经常可以发现

具有鳞球状的末端结构% 解剖砂质胶结的壳体发

现#成对的瓣壳内表面饰有外套膜管状分支的血

管系统!脉管"#壳体内包裹成对的纤毛环结构取

食器官!触手冠"#壳体边缘长有刘海状的刚毛#

中领和椎管内具有9形的肠道#椎管末端具有蠕

虫状的肉茎固着结构!见图 B"#所有这些发现表

明玉囊形贝具有寒武纪腕足动物的五大典型特

征% 然而#壳体岩石切片和成分分析表明玉囊

形贝的壳体缺乏矿化结构#两瓣壳不属于现代腕

足动物的磷酸钙质壳也不属于碳酸钙质壳#瓣壳

表面覆盖有硅质碎屑胶结的碎屑颗粒#这种瓣壳

属性与现代的帚虫动物栖管十分相似% 经 =>f&

_=>f&化石切片&能谱和 .̂̂ 聚类分析#认为精

美玉囊形贝代表一类与帚虫动物紧密相关#兼

具有不同腕足动物亚门和寒武纪托莫特壳!5,KA

K,5::?8"的触手冠动物% 化石分类研究表明这些

化石代表一类新的化石属种#并命名为精美玉

囊形贝!+,-"./01&2" &#&-".5"#以纪念腕足动物专
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家金玉院士为推动澄江化石库腕足动物研究做

出的开创性贡献(&C#G%AG&)

% 玉囊形贝虽具有寒武

纪腕足动物的五大典型形态解剖特征#但其壳体

外形与寒武纪舌形贝类和小嘴贝型的壳体形态明

显不同#更重要的是其贝体砂质胶结&缺乏明显的

矿化特征#贝体末端长有椎管!见图 B"% 因此#澄

江化石库玉囊形贝兼具有腕足动物&帚虫动物

和托莫特壳的共同特征#显示了它们之间祖先的

原始特征(#%)

% 化石系统研究表明腕足动物可能

起源于一类底栖固着生活的&躯体砂质胶结的缺

乏生物矿化的椎管状触手冠动物#从而挑战了早

期的学者提出的_F假说#即 !"#$%&'%" 状的祖先%

国际学者评论认为玉囊形贝代表腕足动物的

/始祖鸟0化石#瑞典科学院和乌普萨拉大学以

/沙包中的腕足动物0为题做了报道#该成果/以

追溯腕足动物起源0为题入选最新的欧美古生物

学教材($#GA$#B)

#为解决腕足动物的起源和后生动

物的矿化发生以及冠轮类动物!V,\6,51,)6,H,3"

之间的系统关系提供了重要的化石依据% 瑞典乌

普萨拉大学教授&英国剑桥大学博士 U1363K

_0??撰文对相关成果做了专门的评论($#D)

#对我

们提出的椎管状腕足动物起源假说进行了评论#

并总结为9型肠道理论%

注,!3">VWA_VaA""D$$!Q">VWA/= "$C$T$!)">VWA>/"CG#T$!?"精美玉囊型贝的化石重建$

!(">VWA>/"%B"_$!4">VWA>/"CB#T$!J">VWA/= "CG%T%

图 B@澄江化石库中产出的精美玉囊型贝

F:J*B@+,-"./01&2" &#&-".541,K56([6(2JN:32JV3J(185c55(

@@玉囊形贝的发现和胶结质椎管状腕足动物

起源假说的提出得到了国内外学者的极大关注#

并在国际学者的古生物前沿进展一文中原图引

用($"!)

% 该类谱系分析被国际学者进一步扩大包

括寒武纪更多的椎管状化石($"%)

% 部分学者在该

假说的框架下#重新梳理了冠轮动物的系统发育

树#并试图寻找类似形貌特征的化石% !"$G 年

f,<8:0O等人($"%)继_3Q),)O和X,Q:8,2

($C")后再次

报道了保存在布尔吉斯页岩中软舌螺目单臂螺

!";#/;1'&.0%52"'%."0,5#与前期的报道不同的是

f,<8:0O 等人将软舌螺上保存的丝状触手重新解

释为与腕足动物类似的触手冠!-,\6,\6,1("% 在

胶结质椎管状腕足动物起源假说的基础上#软舌

螺的椎管状形貌对比前期报道的托莫特壳类7%24
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1:23以及精美玉囊形贝#具有极高的相似性#加

之软舌螺兼具底栖滤食的生活方式#为此f,<8:0O

等人进一步认为软舌螺是以腕足动物为代表的触

手冠动物的一分支类群#代表一类由多骨片

!K0-5:A8)-(1:5,K("愈合发育而成的触手冠动物%

随后#=02 等人($C$)

!"$B 年又重新修订了在澄江

生物群中一类直管螺动物---偶线带螺% 认为这

类直管螺的末端保存类似腕足动物的肉茎结构#

将其命名为云南肉茎螺#从而进一步论证了软舌

螺化石属于腕足动物类触手冠动物#代表腕足动

物的基干类群#后期相关研究甚至将软舌螺放置

在腕足动物冠群中($C$)

% 但是该观点并没有得到

学术界的认同($C#A$CB)

#反而引起了软舌螺生物亲

缘性讨论的更多争议#后续关于软舌螺解剖学和

壳体纤维结构学的证据彻底证伪了/软舌螺是触

手冠动物0的猜想($C&#$CG#$CD)

%

在壳体的显微结构对比方面#V:等人($CG)对

寒武纪的软舌螺!包括软舌螺目与直管螺目"和

软体动物的壳壁微细结构与矿物组成进行了精细

研究#结果表明软舌螺的壳体与软体动物具有相

似的生物矿化类型!壳体的微细结构都显示文石

板片状"#同源的矿化壳体特征指示软舌螺应该

与软体动物具有更近的亲缘关系#而并非腕足动

物% 最重要的是#澄江化石库中三槽螺!6'%;#%2"4

0&##""化石的发现进一步证实了软舌螺并非属于

触手冠动物而是冠轮动物干群% 三槽螺保存了精

美的触手状软躯体结构#粗壮的扇形取食器官位

置并不固定#化石显示这种触手可在口盖前侧腹

扇面内外自由伸缩% 对比该触手状结构与触手冠

动物!腕足动物&帚虫&苔藓虫等"环绕口部的纤

细滤食纤毛环结构!-,\6,\6,1("#形态上可以表明

二者是两种摄食功能不同的触手结构% 触手冠动

物!帚虫&腕足动物等"的纤毛环是中体腔延伸的

触手状摄食器官#呈环口状#纤毛环固定附着壳体

上#触手上发育的成排纤毛#由纤毛触手控制通过

扰动水流的方式#滤食水流中存在的食物颗粒#沿

触手进入腕沟最后流经外套腔进行取食#而三槽

螺的粗壮可伸缩触手据推测为可以在壳体内自由

伸缩进行沉积摄食 !见图 D#$""% 同时#V:0 等

人($C&)对千余块澄江化石库中的软舌螺的椎管始

端结构进行了详细观察与分析#所谓的/肉茎0结

构被证实为椎壳末端残留的部分碎片或印痕而非

软躯体组织% 因此#软舌螺并非属于触手冠动物

类群以及托莫特壳类化石与腕足动物演化过程中

的某种椎管状干群动物#而其在系统发生树上的

位置应该位于冠轮动物的基部% 后续软舌螺相关

的形态结构演化更是证实了软舌螺并非触手冠动

物的观点($CCA$C%#$CD#$%!A$%#)

% 软舌螺起源于直管螺

目#经近小角螺科过渡#逐步演化出具附肢结构的

典型软舌螺目($%")

#生态上逐步实现由食泥&食腐

转变为被动滤食的摄食方式($%!A$%#)

%

除了软舌螺这种椎管状化石引起了广泛关注

外#以胶结质椎管状腕足动物起源假说为依据#笔

者及团队还对另一类出现在寒武纪纽芬兰世的发

育固着器的更早椎管状化石进行了深入的研究与

探索#试图探索椎管状腕足动物的深时更多证据%

在湖北宜昌地区寒武系底部岩家河组灰岩夹层的

泥质粉砂岩中发现和收集有大量的椎管状宏体化

石---双 腕 小 岩 家 河 虫 ! +".>%"1&##"

=%52"';""

($%CA$%%)

!见图 $$"% 该化石身体也可分 #

部分#上部具有圆形或者椎形的球囊#表面覆盖有

钙质的骨板#前端长有一对触手状结构#球囊后端

长有具环纹肉茎状的固着柄($%CA$%%)

% 通过分支系

统学和谱系研究发现小岩家河虫与触手冠动物并

无亲缘关系#应该属于棘皮动物祖先% 小岩家河

虫身体两侧对称#兼具有棘皮动物骨板状结构和

半索动物的分节特征#可能通过萼部顶端的成对

触手营滤食生活% 该研究对理解地球后口动物亚

界棘皮动物门和半索动物门的起源提供了化石关

键证据#该研究将棘皮动物的化石记录前推至少

$ 千万年#表明现生的棘皮动物门起源上根植于

两侧对称动物#其五辐射对称的躯体构型为获得

性状#在演化上要晚于钙质骨板#为步带动物超门

的起源提供了最早的化石证据($CC#$%C)

%

CA特异型化石库保存和赋存于碳酸

盐岩的壳体化石

@@有关于腕足动物起源的相关理论化石依据多

来自特异埋藏型化石库#其中以我国澄江动物群

为主#化石不仅类型分异度高#软躯体组织的细节

特征也较为丰富% 以舌形贝型腕足动物为例#可

以观察到包括肉茎&脉管&纤毛环等组织在内的多

种软躯体#为验证腕足动物起源的多种假说提供

了丰富的材料(B#$D# #%# #GAC!#C#A%B#$%&A$%D)

% 从截止目前

世界范围内报道的特异化石库生物群的生物群组

成类型来看#均以泛节肢动物为主#而草根型的腕

足动物与其他类型的冠轮动物往往仅占据较少的
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注,!3"&!Q"澄江生物群中6'%;#%2"0&##" /;%:,5

($C&#$%")

#>VWSA$$##>VWSA$!DT$!)"&!?"关山生物群中

4D%.&E%0,5' :"#/.-&.5%5

($%$)

#a'A=//A%BC#a'A=//"&CT$!("&!4"显微 [̂ 识别出石牌生物群中F/#%,01&4

2" /'%&.0"#%5保存板片状的锁骨结构#>VWg/MA=MASA[̂""$$!J" b!`"石牌生物群中F/#%,01&2" /'%&.0"#4

%5及其次生保存的线状壳顶末端#!J">VWAg/MA=MASA==FAB$T!""$$ !6">VWAg/MA=MASA==FAB$TC""$$

!:" >VWAg/MA=MASA==FAB$'G""$$ !N" >VWAg/MA=MASA==FAB$T$&""$$ ! O" >VWAg/MA=MASA==FA"GB$"#D$

!-">VWAg/MA=MASA==FA&$"$&$!K">VWAg/MA=MASA==FAB$&"!G$!2">VWAg/MA=MASA==FAB$&"C%$!,">VWA

g/MA=MASA==FAB$$"$!C$!\">VWAg/MA=MASA==FAB$$"&G$!`">VWAg/MA=MASA==FA&$"!$%

图 D@寒武纪澄江动物群和关山动物群软躯体保存的以及酸蚀处理的壳体软舌螺化石

F:J*D@>31-<[3KQ1:32 6<,-:568),--()5(? 41,K56([6(2JN:32J32? U0328632 430238:2 (385(12 E02232 32?

8,K(8O(-(53-4,88:-83):?A(5)6(? 41,K56(:25(1Q(?(? )31Q,235(8:2 =6:\3:43023:2 7(85(12 S0Q(:

\1,;:2)(,4=,056 [6:23

比例($&"A$&$)

% 近期笔者对于关山生物群的相关研

究中#发现了以腕足动物为主导的海洋底栖生态

系统#但从整体的化石属种多样性产出来看#其中

仍以泛节肢动物占据主导($&")

% 这与源自碳酸盐

岩或磷块岩中的壳体化石组成相比有着巨大的差

异% 在寒武系底部#我国梅树村剖面产出的大量

壳体化石中含有大量不同类型的管状化石与软舌

螺类#从数量来看以冠轮动物占主导% 寒武系岩

家河组与宽川铺组经过多年酸蚀处理#其中所包

含的化石类型也以管状化石&软体动物与锥石类

为主#明显也以冠轮动物占主导($&!A$&#)

% 而近期

有关于寒武纪冠轮动物的相关研究进展#如寒武

纪发现最早的苔藓虫类#便来源自壳体化石富集

的灯影组西蒿坪段(#C)

#并且在同一层位发现了寒

武纪最早的舌形贝类腕足动物与最早的三叶虫伴

生(#C)

!见图 $!"% 在寒武纪大爆发极盛时期的寒

武系第二统水井沱组上部的碳酸盐岩中仍以多种

类型的小壳化石占主导#在其中同样以冠轮动物

占主导#共发现腕足动物化石 B 属 $! 种及多种未

定属种#可归于 ! 个目 % 个科$除腕足动物外还包

括软舌螺类&软体动物等(#B#C"#C$)

% 对于华北板块

而言#特异埋藏化石库较少#仅有近期报道的临沂

生物群($&C)

% 然而#其中小壳化石的相关研究取

得了比较大的进展% 自 !" 世纪七八十年代开始#

对于华北寒武系底部碳酸盐岩赋含化石的研究#

其中仅发现有?50%.-%"! h!5,"5;%5"这一种三叶虫

存在#整体看来其中产出的化石以软体动物&软舌

螺类&开腔骨类为主#另有部分托莫特壳&微网虫&

.$GB.第 & 期@@@@@@@@@@@张志飞#等,寒武纪腕足动物起源及冠轮动物谱系演化



棘皮动物骨板和海绵骨针#但仍显示出以冠轮动

物占主导的特征% 同时#对华北寒武系第四阶A古

丈阶碳酸盐岩中壳体化石相关研究发现($&%)

#虽

然一定程度上壳体化石的出现&保存与分布明显

受控于碳酸盐岩沉积微相#但腕足动物&软舌螺类

在较晚时代的壳体化石中仍然占据主导地位%

注,!3"&!Q"直管螺丰满三槽螺触手($C&#$%")

$!)"&!?"关山生物群中软舌螺马龙4线带螺'触手($%$)

$

!("寒武纪澄江生物群中玉囊型贝触手$!4"寒武纪澄江生物群中东方日射水母贝触手$!J"现生腕

足动物9,:%#,5".0%G,"0,5触手$!6"现生帚虫动物触手 91/'/.%5/E"#%5$!:"寒武纪澄江生物群中玉案

山舌孔贝%

图 $"@软舌螺和触手冠动物触手结构对比

F:J*$"@W25(1\1(535:,2 32? ),K\31:8,2 ,456(,4-,\6,\6,1(,1J32:H35:,2 :2 6<,-:56832? -,\6,\6,135(8

@@通过以上对比不难发现#特异埋藏型化石库

与普通碳酸盐岩中!非奥斯坦型"产出的生物群

从门类构成上存在着显著的差异% 诚然#这可能

与获取化石过程中使用的实验方法有一定的关

联#但更重要的原因可能是沉积环境之间的差异#

即不同相区&不同沉积环境中的生物类型本身便

存在着差异% 此外#从特异埋藏化石库所代表的

环境来看#无论是寒武纪早期的清江($&G)

&澄

江($&B)

& =:1:08M388(5

($&D)

#还是寒武纪中期的凯

里($&B)

&布尔吉斯和临沂生物群($&C)

#均代表了较

深水的沉积环境($&B)

% 其中清江生物群所处环境

与同时期其他化石库相比#水体更深#导致其生物

群组成与其他较深水的生物群落构成之间也存在

着较大的差异($&G)

% 特异型化石库受埋藏差异的

影响#即使是同一化石库中相同类型的生物#在不

同地区的保存特征也存在着显著的差异($%"#$%!)

%

而特异埋藏化石库与碳酸盐岩中壳体化石的保存

特征更存在着显著区别#其中特异埋藏化石库以

保存生物不同部位的软组织特征而最为著名% 通

过这些软组织结构#能够恢复生物的解剖学特征#

为了解生物的取食&消化&循环系统的组成与形态

提供了独一无二的证据% 同时为生物的亲缘关系

分析也提供了较为独特的信息(#C)

% 与之相反#碳

酸盐岩中的壳体化石对软躯体的保存/爱莫能

助0#反而却能保存较为完好的壳体纹饰(C"#C$#$G")

%

此外#在壳体结构的保存上更有独到优势% 特异

埋藏化石库中的生物多为碳质压膜!有时为黄铁

矿化"保存($G$)

#因个体较大#对于生物生长&发育

的研究难以提供有效信息% 但是#碳酸盐岩中的

壳体化石#不仅能够产出微小的幼体化石#还能通

过对处于不同生长发育阶段生物的壳体显微解

析#恢复其生长发育过程(C"#$G!)

% 另一方面#碳酸

盐岩赋含的壳体化石在研究壳体超微结构上有着

显著优势#反观布尔吉斯页岩型化石#仅有极少数

标本能够保存壳体的超微结构($%B)

%

从壳体成分方面来看#目前对于最早腕足动

物的相关研究仍未给出舌形贝型亚门与小嘴贝型

亚门出现的先后顺序#即最早腕足动物壳体化学

成分的起源目前仍未解决(!$)

% 从腕足动物起源

的时间线来看#目前已知最早的腕足动物为始现

于寒武纪第二期的神父贝类($G#)

#虽然目前普遍

认为后期的神父贝类具有磷酸钙质壳体($GC)

#然

而对于其原始壳体成分组成的证据却极为缺乏#

仍需进一步研究% 而腕足动物的矿化过程&方式

与机制#对于理解腕足动物起源这一重大科学问

题#有着重要的参考价值% 这也是胶结质椎管状
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腕足动物起源假说目前越来越受到重视的原

因(#%#$"!)

% 亦即早期的腕足动物很可能不能自身

主动分泌矿化骨骼或只有较弱矿化能力#只能通

过吸附周围的碎屑颗粒#形成胶结质壳(#%)

% 因

此#对于腕足动物起源与演化的相关研究#不能仅

依靠特异埋藏型化石库#无论是在地球 C& 亿年的

演化历史上#还是在长约 C """ 万年的寒武纪大

爆发期间#虽然保存化石极为连续#但特异埋藏化

石库极为稀少#也只能为我们揭开腕足动物甚至

是其他类型生物起源与演化的冰山一角($G%)

#难

以了解生物群组成的全貌#故而更多关于生物演

化的信息深藏在常见的沉积记录中% 因此#为了

更全面理解地球动物起源#仍需对寒武纪大爆发

前后碳酸盐岩中所保存的壳体化石进行细致探

索#以期获取足够多有关于腕足动物和冠轮动物

起源与演化的壳体信息#进而恢复多门类生物起

源与演化奥秘%

注,!3"双腕小岩家河虫#>VWAU!$$!Q" b!4"化石成分分析%

图 $$@寒武系底部岩家河组管状化石---双腕小岩家河虫

F:J*$$@M6,5,J13\6 32? K:)1,A]XF323-<8(8,456(50Q0-314,88:-+".>%"1&##" =%52"';" 41,K

56((31-<[3KQ1:32 !F,1502:32" ,4[6:23
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图 $!@华南&华北&冈瓦纳&西伯利亚和劳伦板块寒武纪第三阶至第四阶以三叶虫化石带为基础的生物地层对比#图

示澄江动物群产出层位?/'&B#%21%"4(,0%.-"5;%5三叶虫化石带#以及最早的舌形贝类腕足动物与最早的三叶

虫伴生和苔藓虫产出层位9"'"="B%&##"三叶虫化石带($&&)

F:J*$!@ (̂2535:;(),11(-35:,2 )63154,1[3KQ1:32 853J(8#AC 32? 51:-,Q:5(H,2(8,4=,056 [6:23# >385U,2?7323# .,156 [6:A

23# =:Q(1:332? V301(25:3# :2?:)35:2J85135:J13\6:)132J(8,49"'"="B%&##" 1,/%!K31O(? :2 1(?" 32? ?//=/#,5%.2%;4

%&.5!K31O(? :2 <(--,7"# 32? 56(4:185,))011(2)(8,4,56(1-:2J0-:?(?//=/#,5!K31O(? :2 J1((2" 32? 3)1,51(5:?(

?/1"B'/0'&0" !K31O(? :2 \01\-(" :2 ?:44(1(25\3-3(,),25:2(258

($&&)

@@矿化壳体在对腕足动物起源与演化的研究中

扮演着极为关键的角色#实际上不仅是腕足动物

或冠轮动物#目前各个门类的研究者均已意识到

生物矿化在研究早期动物生活&发育过程中的重

要作用($G&)

#使得生物矿化研究一直处于国际热

点($GGA$GB)

% 广义的生物矿化包括生物诱导矿化与

生物控制矿化#前者多见于细菌&真菌等以微生物

细胞外的胞外聚合物!>M="为诱导基础#形成不

同类型的矿物#如方解石($GD)与磷灰石($G"#$B")

% 而

生物控制矿化的形成又可分为两种类型#即外骨

骼和内骨骼% 外骨骼从生物组织器官的角度来

看#属于表皮组织#而内骨骼则属于结缔组织% 两

者具有完全不同的形成过程与成因模式% 从已有

证据来看#最早的动物骨骼出现于埃迪卡拉纪末

期($B$A$B!)

% 通常#环境的剧烈变化被认为是矿化

骨骼出现的重要诱因($B$#$B#)

% 目前广受认可的另

一观点则从生物间的生态关系出发#认为生物间

捕食关系引发了军备竞赛#从而导致了生物骨骼

的诞生($BCA$B%)

% 随着生物的演化和生态系统的复

杂化#生物能进行更加复杂的生物矿化结构% 从

前寒武纪仅有简单矿化外骨骼的克劳德管

类($B&)

#到寒武纪初期具有较强矿化能力的软体

动物($GG)

#再到寒武纪第三期之后迅速爆发&增长

的其他类型骨骼生物!如腕足动物&三叶虫类&叶

足动物等"#不难看出自前寒武纪末期至寒武纪#

组成生物矿化骨骼的矿物类型发生了改变#即从

前寒武纪克劳德管的高镁方解石壳体($B!)

#到寒

武纪早期生物骨骼#多以文石为主导#进而在寒武

纪中晚期到奥陶纪生物的矿化骨骼则以低镁方解

石占据主导($B!)

#其中还有大量原生有机磷酸钙

质腕足动物出现% 组成生物矿化骨骼矿物颗粒的

成分变化#仅能反应生物在不同环境中对不同离

子的利用能力出现了改变#很可能并没有反映生

物自身矿化能力的演化% 事实上#经历了寒武纪

大爆发的后生动物#不仅在生物的体制构型上出

现了显著变化#在生物控制矿化的能力&矿化结构

多样性上也有了极大的提升% 除了一些矿化能力

较弱的后生动物#可能通过黏附外部沉积颗粒形

成外部骨骼#如 +,-"./01&2" &#&-".5

(#%)

#而有些生

物不仅可以通过生物膜发育矿化结构#也可通过
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身体表面黏附外部沉积物颗粒形成不同的矿化结 构#如91/'/./;5%51"':&'%

($BG)

%

注,!3"不同壳体分泌区域的外套膜形态#珍珠层区域!23)1(,08H,2("外套膜较平缓#棱柱层区域

!\1:8K35:)H,2("外套膜多呈褶状$!Q"透射电镜下外套膜中腺体细胞!灰黑色"的纵切面形态#腺体细

胞中充填有微绒毛!K;hK:)1,;:--:"$!)"透射电镜下外套膜中腺体细胞!灰黑色"的横切面形态#呈多

边形不规则状$!?"&!("微绒毛区域细节展示#白色箭头指示囊泡#黑色箭头指示分泌物%

图 $#@ 软体动物外套膜形态及纤毛及周缘腺细胞特征!据($BB)

"

F:J*$#@f,1\6,-,J<32? )(--)6313)5(1:85:)8,4):-:332? \(1:3?(2:0K:2 K,--08)8!F1,K

($BB)

"

@@实际上# 绝大部分外骨骼的形成均由生物膜

所控制# 在动物生长的过程中# 首先建立生物

膜L有机质框架#而后通过生物膜向外部分泌形成

矿化骨骼所必需的阴&阳离子#使得不同种类矿物

在生物膜所形成的框架进行堆积进行矿化#同时

矿物的堆积范围也受到生物膜的控制!见图 $#"%

而动物的表皮组织衍生物#在壳体表面形成的瘤

凸&刺等也受到生物膜的控制% 腕足动物中的乳

孔贝类具有特征鲜明的表皮层&初级层和次级柱

状层($BD)

% 乳孔贝在同心方向上的外缘型生长方

式#便受到生物膜的控制#即由乳孔贝类首先形成

在次级柱状层及初级层中的生物膜#这些膜状结

构决定了乳孔贝次级柱状层在壳体不同位置的生

长高度&柱状结构的宽度与分布方式 !见图

$C"

($%B)

#不仅形成了锥形腹壳#还在背壳形成了

多种形态的中隔板!刀片状&爪状等"% 相较于乳

孔贝类较为复杂的柱状结构#早期环节动物所具

有的加积型矿化骨骼分泌方式#虽然较为简单#但

也完全受到生物膜的控制#即向外分泌不同成分

的矿化物质#形成外骨骼#但随着生物膜的逐渐生

长或环境条件的变化#由生物膜分泌形成矿物的

晶体结构与晶体取向可能会发生变化($D")

#形成

多级层状结构%

从本质上#生物的多样性变化受到矿化的控

制#由生物特化细胞组织作为有机质框架为生物

的整体形态进行塑形#通过不同类型的生物膜调

用环境中不同的阴&阳离子#分泌形成不同类型矿

物#形成了不同的矿化结构% 因此对于生物矿化

结构的研究最近受到了持续性关注#而对于五亿

多年前&经历复杂演化历史&多期成岩作用生物矿

化结构研究的首要任务是对不同期次成岩作用进

行区分#恢复真正的生物矿化壳体与内模结构#更

重要的则是通过矿化结构恢复分泌矿化结构的

/膜0状系统% 这在后生动物矿化的研究中值得

留意#而目前对于生物内模&内核&多期次交代化

石结构的研究可能与生物膜结构难以保存有着较
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大关联% 如果仅依靠内核&内模等非原生生物壳

体对于早期动物的矿化机制进行分析#而忽略生

物骨骼的属性!内骨骼或外骨骼"&生物膜结构的

分布#很可能导致复原出的生物矿化模式不准确

或不全面%

注,!3"沿肉茎孔附近切开后的壳体形态$!Q"&!)"由不同高度柱状结构导致壳层厚度出现变化$!?"

黄色箭头指示单独柱体特征#壳层厚度完全受柱体控制%

图 $C@寒武纪早期乳孔贝腕足动物显微结构形态

F:J*$C@=510)5013-5(P501(8,456((31-<[3KQ1:32 3)51,51(5,:? Q13)6:,\,? ?/1"B'/0'&0"

DA结论

腕足动物是古生代海洋底栖生物群落中最重

要的冠轮类无脊椎动物#它们经历了地史中最残

酷的 % 次生命大灭绝事件而延续至今% 腕足动物

身披双壳#两侧对称#是后生动物中唯一不分节且

包含两类矿化壳体!包括磷酸盐质壳和碳酸钙质

壳"的动物门类#发育上兼具有原口动物和后口

动物的共同特点% 长期以来#关于腕足动物的起

源问题#存在着多种假说#包括帚虫状祖先起源&

蛤氏虫假说&托莫特壳起源假说和椎管状触手动

物起源假说等% 本文在对以上几种腕足动物假说

进行了系统回顾#并结合相关的最新化石发现和

研究进展#以腕足动物起源为主线#探讨了冠轮动

物的起源&辐射&演化% 在此过程中#作者发现了

以瘤状杯型虫为代表的地球最早的内肛动物#填

补了寒武纪大爆发缺乏内肛动物门化石的空白#

提出了假体腔动物小型化起源新假说% 同时研究

发现威瓦西虫既具有环节动物同律分节特点#又

具有软体动物齿舌状口器#因此在分类上属于软

体动物门和环节动物门的基干类群#支持了软体

动物门和环节动物门的单系起源假说#揭示了这

两个无脊椎动物门的共祖特征!M-(8:,K,1\6<"%

该化石的发现和深入研究进一步否定了腕足动物

哈氏虫假说#对理解后生动物门类#尤其是冠轮超

门!V,\6,51,)6,H,3"中的担轮动物分支的系统演

化有重要科学意义%

腕足动物在寒武纪第三阶已高度分异#出现

了不同的目和属种类型% 胶结质腕足动物干群可

能延续了一段时期直至玉囊形贝的发现#该化

石成为联系帚虫动物门&腕足动物门和椎管状托

莫特壳的重要化石类群#因而被誉为腕足动物的

/始祖鸟0化石#为解决腕足动物的起源和后生动

物的矿化发生以及冠轮类动物之间的系统关系提

供了重要的化石依据% 但是如何理解玉囊形贝

壳体的矿化的过程#以及对寒武纪早期椎管状化

石的追溯#能否发现两端开口与玉囊形贝椎管

相对应的壳体化石将是下一步腕足动物起源研究

的思路和重点% 同时结合特异型化石库中保存软

躯体的化石以及碳酸盐岩中产出的三维立体小壳

化石#并将宏观形态和微观结构相结合&化石成分
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与保存相结合#恢复壳体矿化的模式与过程#有助

于对腕足动物起源及冠轮动物的演化提供更多新

的见解和认识%
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(31-<(;:?(2)(,4?01,\63J<32? ?1:--:2J\1(?35:,2 :2

56(4,88:-1(),1?, WK\-:)35:,284,1(8)3-35:,2 32? 56(

[3KQ1:32 >P\-,8:,2 (/)*_:,-,J:)3-X(;:(78,456(

[3KQ1:?J(M6:-,8,\6:)3-=,):(5<# !"$B# D#!!", G%CA

GBC*

($C) Si9]U# =W+>̂>X'/# =W+>̂>X'/# (53-* 6̂(

[3KQ1:32 4,88:-8,4[6(2JN:32J# [6:23, 6̂(4-,7(1:2J

,4(31-<32:K3--:4((f)*.(7/(18(<, a:-(<# !"$G*

($%) 张兴亮# 舒德干*寒武纪大爆发的因果关系(/)*中

国科学, 地球科学# !"$C# CC!&", $$%%A$$G"*

RST.U]V# =S9'U*!"$C*[308(832? ),28(A

`0(2)(8,456([3KQ1:32 (P\-,8:,2(/)*=):(2)([6:23,

>3156 =):(2)(8# %G, D#"ADC!

($&) RST.U]V*F,88:-51(3801(6,08(4,1(P\-,1:2J56(

[3KQ1:32 >P\-,8:,2, F:J01($ (/)*.35:,23-=):(2)(

X(;:(7# !"$C# $, CBBACBD*

($G) >XaW.'S# VTFVTff>f# â>>'̂ = f# (53-*

6̂([3KQ1:32 ),202?10K, >31-<?:;(1J(2)(32? -35(1

(),-,J:)3-80))(88:2 56((31-<6:85,1<,432:K3-8(/)*

=):(2)(# !"$$# ##C!&"%D", $"D$A$"DG*

($B) 陈均远*动物世界的黎明 (f)*南京, 江苏科学技

术出版社# !""C*

[S>./E* 6̂('372 ,4T2:K3-a,1-? (f)*.32A

N:2J, M6,(2:P=):(2)(M1(88# !""C*

($D) 张志飞# 陈飞扬*寒武纪大爆发---早期后生动物

辐射之谜, 序言 (/)*古生物学报# !"$G# %&!C",

C"DAC$C*

RST.URF# [S>.FE*W251,?0)5:,2, 6̂([3KQ1:32

13?:35:,2 ,4K(53H,328A2(73?;32)(832? 4,88:-?:8),;A

(1:(841,K [6:23(/)*T)53M3-3(,25,-,J:)3=:2:)3#
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!"$G# %&!C", C"DAC$C*

(!") =S9'U# W=iRTYWE# RST.U]V# (53-*_:156 32?

(31-<(;,-05:,2 ,4K(53H,328( /)*U,2?7323X(A

8(31)6# !"$C# !%!#", BBCABD%*

(!$) [TXV=i.= /* 6̂((;,-05:,2 ,4_13)6:,\,?3(/)*

T2203-X(;:(7 ,4>3156 32? M-32(531<=):(2)(8#

!"$&# CC!$", C"DAC#B*

(!!) V9iE/# YT.'Tf# YiET.TUWX# (53-*.(KA

(15(32 32? \6,1,2:? J(2,K(81(;(3--,\6,51,)6,H,32 (A

;,-05:,2 32? 56(,1:J:2 ,4Q:-35(1:32 6(3?8(/)*.3501(

>),-,J<Z>;,-05:,2# !"$B# !!$", $C$A$%$*

(!#) V9iE/# T̂Y>9[SŴ # YiET.TUWX# (53-* 6̂(

V:2J0-3J(2,K(\1,;:?(8:28:J658:25,Q13)6:,\,? (;,A

-05:,2 32? 56(,1:J:2 ,4\6,8\635(Q:,K:2(13-:H35:,2

(/)*.3501([,KK02:)35:,28# !"$%# &!$", B#"$*

(!C) .>=.W'TVf M# S>VfYTfMFf# f>E>XT# (5

3-*.(7\6<-,J(2,K:)?35380\\,1556(K,2,\6<-<,4

V,\6,\6,135332? 32 >)5,\1,)5AM6,1,2:? )-3?(32? :2A

?:)35(5635M,-<H,332? Y1<\51,)6,H,331()308(? Q<

8<85(K35:)Q:38( /)*_f[ >;,-05:,231<_:,-,J<#

!"$## $#!$", $A$#*

(!%) S>/.iVT# i_=^f# = T̂fT̂TYW= T# (53-*T8A

8(88:2J56(1,,5,4Q:-35(1:32 32:K3-87:56 8)3-3Q-(\6<A

-,J(2,K:)K(56,?8(/)*M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,A

):(5<_, _:,-,J:)3-=):(2)(8# !""D# !G& ! $&GG ",

C!&$AC!G"*

(!&) S>W.i/*T1(:2?:)35,1J1,0\832? )1,88A53P,2 ),2A

J10(2)(08(40-4,1\1(?:)5:2JQ:,?:;(18:5<:2 3̀035:)(A

),8<85(K81 (/)*>),-,J:)3-W2?:)35,18# !"$"# $"!!",

$$!A$$G*

(!G) ST9='iXF_# S>VfYTfMFf# .>=.W'TVfM#

(53-*M6<-,J(2(5:)1(-35:,286:\87:56:2 56(-,\6,\6,1A

35(-:2(3J(8!>)5,\1,)53# _13)6:,\,?332? M6,1,2:?3"

(/)*f,-()0-31M6<-,J(2(5:)832? >;,-05:,2# !"$"#

%%!#", $$!$A$$!G*

(!B) UWXW_>̂ U*T88(KQ-:2J56(-,\6,51,)6,H,32 ! h8\:1A

3-:32" 51((,4-:4((/)*M6:-,8,\6:)3-̂ 13283)5:,28,4

56(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-=):(2)(8# !""B# #&#

!$CD&", $%$#A$%!!*

(!D) S>VfYTfMFf# _X9[SST9= W# ST9='iXF_*

M6<-,J(2,K:)323-<8(8,4-,\6,\6,135(8!Q13)6:,\,?8#

\6,1,2:?832? Q1<,H,328" ),24:1K56(V,\6,51,)6,H,3

),2)(\5(/)*M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_, _:,A

-,J:)3-=):(2)(8# !""B# !G%!$&C%", $D!GA$D##*

(#") '9..[a# S>/.iVT# fT̂9= 'g# (53-*_1,3?

\6<-,J(2,K:)83K\-:2J:K\1,;(81(8,-05:,2 ,456(32:A

K3-51((,4-:4((/)*.3501(# !""B# C%!!G$BB", GC%A

GCD*

(#$) =[SiMF/a*F,88:-(;:?(2)(,4T1)63(32 -:4((/)*

M6:-,8,\6:)3-̂13283)5:,28,456(X,<3-=,):(5<_, _:,A

-,J:)3-=):(2)(8# !""&# #&$!$CG"", B&DABB%*

(#!) .9̂fT.TM# _>..>̂^+[# FXW>.'[XV# (5

3-*X3\:? (K(1J(2)(,4-:4(86,72 Q<?:8),;(1<,4##

G""AK:--:,2A<(31A,-? K:)1,Q:3-8510)501(8(/)*.3501(#

!"$&# %#G!G&!$", %#%A%#B*

(##) Y.iVVTS# FiVVia= f/*TQ,55,KA0\ \(18\()A

5:;(,2 (),8<85(K)632J(:2 f(8,H,:)i)(328(/)*

M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-=):A

(2)(8# !"$&# !B#!$BC$", !"$&$G%%*

(#C) RST.URV# RST.URF# fT/E# (53-*F,88:-(;:A

?(2)(02;(:-832 (31-<[3KQ1:32 ,1:J:2 4,1_1<,H,3

(/)*.3501(# !"!$# %DD!GBBC", !%$A!%%*

(#%) RST.URF# VWU]# SiVf>XV># (53-*T2 (31-<

[3KQ1:32 3JJ-05:235(? 50Q0-31-,\6,\6,135(7:56 Q13A

)6:,\,? )6313)5(18(/)*=):(25:4:)X(\,158# !"$C# C

!$", C&B!*

(#&) UWXW_>̂ U*f,1\6,-,J<86,0-? 2,5Q(4,1J,55(2 :2 56(

(13,4J(2,K:)8A3\6<-,J(2(5:)\(18\()5:;((/)*R,,-,A

J:8)6(1T2H(:J(1AT /,0123-,4[,K\3135:;(R,,-,J<#

!"$%# !%&, D&A$"#*

(#G) 张志飞# 张志亮# 李国祥*寒武纪腕足动物起源,

假说&问题与展望 (/)*古生物学报# !"$&# %%!C",

C"#AC!#*

RST.URF# RST.URV# VWU]*̂ 6([3KQ1:32 (A

;,-05:,2 ,4_13)6:,\,?3, S<\,56(8(8# \1,Q-(K832?

4,88:-?:8),;(1:(8(/)*T)53M3-3(,25,-,J:)3=:2:)3# %%

!C", C"#AC!#*

(#B) RST.URV# USi_T'WMf# MiMi+V># (53-*

6̂(,-?(85[3KQ1:32 51:-,Q:5(AQ13)6:,\,? 388,):35:,2 :2

=,056 [6:23(/)*U,2?7323X(8(31)6# !"!$# BD,

$CGA$&G*

(#D) RST.URF# = X̂îRV[# îMM>X^M# (53-*T2

(2)1085:2JO-(\5,\3138:5(A6,85:25(13)5:,2 41,K56((31-<

[3KQ1:32 (/)*.3501([,KK02:)35:,28# !"!"# $$,

!&!%*

(C") RST.URF# _Xi[YUT*.(7(;,-05:,231<32? (),A

-,J:)3-3?;32)(8:2 ?():\6(1:2J56([3KQ1:32 (P\-,8:,2

,432:K3--:4((/)*/,0123-,4M3-(,25,-,J<# !"$B# D!

!$", $A!*

(C$) RST.URV# RST.URF# aT.USR*>\:56(-:3-

)(--K,0-?8\1(8(1;(? :2 56((31-:(853)1,51(5:? Q13)6:,A

\,?841,K56([3KQ1:32 !=(1:(8!" ,456(̂ 61((U,1A

J(831(3# [6:23(/)*UFF# !"$&# $#B!C", C%%AC&&*

(C!) RST.URF# =fŴSfX# =S9'U*.(71(),2A

8510)5:,2 ,456(a:73P:38)-(1:5,K(# 7:56 ?35341,K

[6(2JN:32JN0;(2:-(8(/)*=):(25:4:)X(\,158# !"$%#
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%, $CB$"*

(C#) RST.URF# SiVf>XV>*>P)(\5:,23--<\1(8(1;(?

Q13)6:,\,?841,K56([6(2JN:32JV3J(185355(!E02232#

[6:23", M(18\()5:;(8,2 56([3KQ1:32 >P\-,8:,2 ,4

K(53H,328(/)*=):(2)(F,02?35:,2 :2 [6:23# !"$##

!$!!", &&AB"*

(CC) RST.URF# SiVf>XV># =Yi+= >̂'[_# (53-*

T8)-(1:5(AQ(31:2J85(KJ1,0\ (25,\1,)541,K56((31-<

[3KQ1:32 32? :58:K\-:)35:,28(/)*=):(25:4:)X(\,158#

!"$## #!$", $"&&*

(C%) RST.URF# SiVf>XV># i9gT# (53-*̂ 6((PA

)(\5:,23--<\1(8(1;(? >31-<[3KQ1:32 85(K16<2)6,2(-A

-:4,1KQ13)6:,\,? D/.-0".2,.&##" 32? :58:K\-:)35:,28

(/)*V(563:3# !"$$# CC!C", CD"ACD%*

(C&) RST.URF# SiVf>XV># Xi_=i.= M# (53-*

F:1851(),1? ,41(\3:1(? ?01,\63J,0886(--?3K3J(8:2

>31-<[3KQ1:32 -:2J0-35(Q13)6:,\,?87:56 \1(8(1;(?

\(?:)-(8(/)*M3-3(,J(,J13\6<# M3-3(,)-:K35,-,J<#

M3-3(,(),-,J<# !"$$# #"!!#LC", !"&A!$!*

(CG) RST.URF# SiVf>XV># MiMi+V# (53-*T2

,Q,-(--35(Q13)6:,\,? 7:56 8,45A\315\1(8(1;35:,2 41,K

56(>31-<[3KQ1:32 [6(2JN:32J43023,4[6:23(/)*

/,0123-,4M3-(,25,-,J<# !"$$# B%!#", C&"AC&#*

(CB) RST.URF# ST./# aT.UE# (53-*>\:Q:,258,2

56(-:2J0-35(Q13)6:,\,? ':32?,2J:341,K 56((31-<

[3KQ1:32 [6(2JN:32JV3J(185c55(# =,056 [6:23(/)*

M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-=):A

(2)(8# !"$"# !GG!$&GD", $G%A$B$*

(CD) RST.URF# VWU]# >fWU[[# (53-*T1)6:5()501(

32? 402)5:,2 ,456(-,\6,\6,1(:2 56(\1,Q-(K35:)Q13A

)6:,\,? !&#%/:&B,5" /'%&.0" !>31-<[3KQ1:32# =,056

[6:23" (/)*U(,Q:,8# !""D# C!!%", &CDA&&$*

(%") RST.URF# Xi_=i.= M# >fWU[# (53-*>31-<

[3KQ1:32 13?:35:,2 ,4Q13)6:,\,?8, T\(18\()5:;(41,K

=,056 [6:23(/)*U,2?7323X(8(31)6# !""B# $C!$L

!", !C$A!%C*

(%$) RST.URF# =S9'U# >fWU[# (53-*X6<2)6,2(-A

-:4,1K(32 Q13)6:,\,?87:56 8,45A5:880(\1(8(1;35:,2 41,K

56((31-<[3KQ1:32 [6(2JN:32J-3J(185c55(,4=,056 [6:A

23(/)*M3-3(,25,-,J<# !""G# %"!&", $#D$A$C"!*

(%!) RST.URF# =S9'U# ST./# (53-*TJ1(J31:,08

-:2J0-:? Q13)6:,\,? D/.-0".2,.&##"21&.->%".-&.5%541,K

56(-,7(1[3KQ1:32# =,056 [6:23 ( /)*V(563:3#

!""G# C"!$", $$A$B*

(%#) RST.URF# ST./# RST.U]V# (53-*.,5(,2

56(J05\1(8(1;(? :2 56(V,7(1[3KQ1:32 V:2J0-(--,51(A

53!V:2J0-353# _13)6:,\,?3" 41,K =,056(12 [6:23

(/)*T)53R,,-,J:)3# !""G# BB!$", &%AG"*

(%C) RST.URF# =S9'U# ST./# (53-*.(7?353,2

56(131([6(2JN:32J!-,7(1[3KQ1:32# =,056 [6:23"

-:2J0-,:? Q13)6:,\,? H%".51".&##" 1"%$/,&.5%5(/)*

/,0123-,4M3-(,25,-,J<# !""&# B"!!", !"#A!$$*

(%%) RST.URF# =S9'U# ST./# (53-*f,1\6,A323A

5,K:)3-?:44(1(2)(8,456(>31-<[3KQ1:32 [6(2JN:32J

32? X()(25-:2J0-:?832? 56(:1:K\-:)35:,28(/)*T)53

R,,-,J:)3# !""%# B&!C", !GGA!BB*

(%&) RST.URF# ST./# RST.U]V# (53-*=,45A5:880(

\1(8(1;35:,2 :2 56(-,7(1[3KQ1:32 -:2J0-,:? Q13)6:,A

\,? 41,K=,056 [6:23(/)*T)53M3-3(,25,-,J:)3M,A

-,2:)3# !""C# CD!!"# !%DA!&&*

(%G) RST.URF# ST./*T2(7-:2J0-:4,1KQ13)6:,\,?

41,K56([6(2JN:32JV3J(185c55((/)*/,0123-,4.,156A

7(8592:;(18:5<! 235013-8):(2)((?:5:,2"# !""C# #C

!C", CCDAC%!*

(%B) RST.URF# ST./# RST.U]V# (53-*M(?:)0-35(

_13)6:,\,? ':32?,2J:3\:85341,K56(V,7(1[3KQ1:32

,4=,056 [6:23(/)*T)53U(,-,J:)3=:2:)3A>2J-:86 >A

?:5:,2# !""## GG!#", !BBA!D#*

(%D) îMM>X^M# = X̂îRV[# SiVf>XV># (53-*

=01;:;3-,2 38,458(34-,,1, V:4(85135(J:(8,4Q13)6:,A

\,?841,K56([3KQ1:32 _01J(88=63-((/)*>3156A=):A

(2)(X(;:(78# !"$%# $%$, !&&A!BG*

(&") îMM>X^M# = X̂îRV[# SiVf>XV># (53-*

[,K\(5:5:,2 32? K:K:)1<, 6̂()01:,08)38(,4)63(53(

:2 Q13)6:,\,?841,K 56(K:??-([3KQ1:32 _01J(88

=63-((/)*_f[>;,-05:,231<_:,-,J<# !"$%# $%, $A

$&*

(&$) îMM>X^M# SiVf>XV># [TXi./_*_13)6:,A

\,?86:5)6:2J31:?(, T2 (31-<)38(,4),KK(283-:8K

:2 56(K:??-([3KQ1:32 _01J(88=63-((/)*=):(25:4:)

X(\,158# !"$C# C!$", &G"C*

(&!) 戎嘉余*寒武纪腕足动物 (f)

"

西南地区地层古

生物手册*北京, 科学出版社# $DGC*

(&#) VWU]# RST.URF# Xi.U/E# (53-*[3KQ1:32

_13)6:,\,? U(2(13,2 <̂\(=\():(8,4[6:23(f)

"

M632(1,H,:)_13)6:,\,? U(2(13,4[6:23*_(:N:2J,

=):(2)(M1(88# !"$G*

(&C) /W.EU# Si9]U# aT.USE*V,7(1[3KQ1:32

\(?:)0-35(-:2J0-:?841,KE02232# [6:23(/)*/,0123-

,4M3-(,25,-,J<# $DD## &G!%", GBBAGDB*

(&%) STXM>X'T *̂ 6̂(i1?,;:):32 Q:,?:;(18:4:)35:,2,

=(55:2J32 3J(2?34,1K31:2(-:4((/)*M3-3(,J(,J13A

\6<# M3-3(,)-:K35,-,J<# M3-3(,(),-,J<# !""&# !#!

!!L#LC", $CBA$&&*

(&&) 'Xi=>XfV# _î /̂>X'/# =S>>ST.Mf# (5

3-*'(),0\-:2J,453P,2,K:)32? (),-,J:)8(;(1:5<,4

.DGB.第 & 期@@@@@@@@@@@张志飞#等,寒武纪腕足动物起源及冠轮动物谱系演化



M632(1,H,:)K31:2(K388(P5:2)5:,28(/)*U(,-,J<#

!"""# !B!B", &G%*

(&G) 'Xi=>XfV# _î /̂>X'/# =S>>ST.Mf*>A

;3-035:2J56((),-,J:)3-31)6:5()501(,4K3N,1(;(258:2

56(M632(1,H,:)6:85,1<,4K31:2(:2;(15(Q135(-:4((/)*

U(,-,J<# $DDG# !%!!", $&G*

(&B) _î Ŵ.U/M# f9WXVT# RST.UE'# (53-*

F-,01:86:2J8\,2J(AQ38(? (),8<85(K8345(156((2?A,1A

?,;:):32 K388(P5:2)5:,2 (/)*[011(25_:,-,J<# !"$G#

!G!C", %%&A%&!*

(&D) _î Ŵ.U/M# [kX'>.T= M# M>>V/=*T)1,72A

J1,0\ ?(K,8\,2J(41,K56((31-<[3KQ1:32 =:1:08M38A

8(5_:,53# .,156 U1((2-32? (/)*M3-3(,25,-,J<# !"$%#

%B!$", #%AC#*

(G") 'Xi=>XfV# />.=>.=# U>SVW.U/U*̂ 13)(4,8A

8:-832? 80Q85135(8,456(5(1K:23-M1,5(1,H,:)A[3KQ1:32

51328:5:,2, WK\-:)35:,284,156(1(),1? ,4(31-<Q:-35(1:A

32832? 8(?:K(25K:P:2J(/)*M1,)((?:2J8,456(.3A

5:,23-T)3?(K<,4=):(2)(8# !""!# DD ! !" ", $!%G!A

$!%G&*

(G$) f[US>>UX# =S>>ST.Mf# _î /̂>X'/# (5

3-*>),-,J:)3-132O:2J,4M632(1,H,:)Q:,?:;(18:5<)1:A

8(8, >),-,J:)3-32? 53P,2,K:)8(;(1:5:(831(?(),0\-(?

(/)*M3-3(,J(,J13\6<# M3-3(,)-:K35,-,J<# M3-3(,(),-A

,J<# !""C# !$$!#LC", !BDA!DG*

(G!) 赵方臣# 朱茂炎# 胡世学*云南寒武纪早期澄江动

物群古群落分析 (/)*中国科学, 地球科学# !"$"#

C"!D", $$#%A$$%#*

RSTiF[# RS9fE# S9= ]*[,KK02:5<8510)501(

32? ),K\,8:5:,2 ,456([3KQ1:32 [6(2JN:32JQ:,53(/)*

=):(2)([6:23>3156 =):(2)(8#!"$"# C"!D", $$#%A

$$%#*

(G#) aT.USR# RST.URF# SiVf>XV># (53-*M(A

?02)0-313553)6(? 8(),2?31<5:(1:2J3)1,51(5,:? Q13)6:,A

\,?841,K56([6(2JN:32J43023, WK\-:)35:,284,156(

(),-,J:)3-(P\328:,2 ,4Q13)6:,\,?8?01:2J56([3KQ1:A

32 >P\-,8:,2(/)*M3-3(,J(,J13\6<# M3-3(,)-:K35,-,J<#

M3-3(,(),-,J<# !"$!# #!#L#!CL#!%, &"A&G*

(GC) SiVf>XV># =Yi+= >̂'[_# _Xi[YUT# (53-*

6̂(>31-<[3KQ1:32 5,KK,5::? f:)1:23# 38(88:-(Q:A

;3-;(? 85(KJ1,0\ Q13)6:,\,? (/)*_:,-,J<V(55(18#

!""B# C!&", G!CAG!B*

(G%) /W.EU# aT.USE*X(;:8:,2 ,456(-,7(1[3KQ1:32

Q13)6:,\,? S(-:,K(?083=02 ZS,0# $DBG (/)*V(A

563:3# $DD!# !%!$", #%ACD*

(G&) /W.EU# aT.USE# aT.Ua*M3-3(,(),-,J:)3-

38\()58,4Q13)6:,\,?841,K[6:02J)60880 F,1K35:,2 ,4

(31-<[3KQ1:32 3J(# (385(12 E02232# [6:23(/)*

M3-3(,(),-,J<,4[6:23# $DD$, !%ACG*

(GG) SiVf>XV># [TXi./_*T8\:2,8(85(KJ1,0\

Q13)6:,\,? 7:56 \(?:)-(41,K 56(f:??-([3KQ1:32

_01J(88=63-((/)*T)53R,,-,J:)3# !""&# BG !C",

!G#A!D"*

(GB) f9X'i[Y'/># _>.Û =i.=# fTXi.>F# (5

3-*>;3-035:2J8)(231:,84,156((;,-05:,231<388(KQ-<

,456(Q13)6:,\,? Q,?<\-32 (/)*>;,-05:,2 Z'(;(-A

,\K(25# !"$C# $&!$", $#A!C*

(GD) = îVY= M# SiVf>XV># [TXi./_*F:1851(),1?

,456(Q13)6:,\,? -:2J0-(--373\53(28:87:56 \(?:)-(

41,K56(K:??-([3KQ1:32 Q01J(88863-((/)*T)53

R,,-,J:)3# !"$"# D$!!", $%"A$&!*

(B") SiVf>XV># RST.URF# îMM>X^M# (53-*

6̂(3553)6K(2585135(J:(8,4[3KQ1:32 O05,1J:235(Q13A

)6:,\,?8, 6̂()01:,08)38(,457,\(?:)-(,\(2:2J8

32? 56(:1\6<-,J(2(5:)8:J2:4:)32)((/)*/,0123-,4M3A

-(,25,-,J<# !"$B# D!!$", ##A#D*

(B$) VWT.UE># SiVf>XV># '9T.]V#(53-*_13A

)6:,\,?841,K56(-3563K863-(-3J(185c55(![3KQ1:32

8(1:(8!# 853J(C" 32? [3?:HF,1K35:,2 !f:3,-:2J:32#

a0-:032"# [3-:4,12:3(/)*/,0123-,4M3-(,25,-,J<#

!"!!# D&!$", &$AB"*

(B!) VWT.UE# = X̂îRV[# îMM>X^M# (53-*>;,-0A

5:,231<),25:2J(2)<:2 -:2J0-:? Q13)6:,\,?83)1,88K388

(P5:2)5:,28(/)*[011(25_:,-,J<# !"!## ## ! B ",

$%&%A$%G!*

(B#) =>MYi=YW//*TO:2(5:)K,?(-,4M632(1,H,:)53P,A

2,K:)?:;(18:5<WW*>31-<M632(1,H,:)43K:-:(832? K0-A

5:\-((̀0:-:Q1:3(/)*M3-(,Q:,-,J<# $DGD# %!#", !!!A

!%$*

(BC) aWVVWTf= T# [TXV=i.= /# =>V'>.MT* 1̂(3A

5:8(,2 W2;(15(Q135(M3-(,25,-,J<([)

"

T44:2:5:(8,4

Q13)6:,\,?832? 51(2?8:2 56(:1(;,-05:,2*[,-,13?,,

U(,-,J:)3-=,):(5<,4TK(1:)3# !""G, !B"$A!B$&*

(B%) [TXV=i.= /*M6<-,J(2(5:)1(-35:,286:\83K,2J(PA

5325Q13)6:,\,?8(/)*[-3?:85:)8# $DD%# $$!!", $#$A

$DG*

(B&) STXM>X'T #̂ =>X+TW= *̂[63\5(1$ >31-<M3-3(A

,H,:)Q:,J(,J13\6<32? \3-3(,J(,J13\6<, ,̂731?83

K,?(12 8<256(8:8(/)*U(,-,J:)3-=,):(5<# V,2?,2#

f(K,:18# !"$## #B!$", $AC*

(BG) 戎嘉余*中国的赫南特贝动物群!S:12325:343023"

并论奥陶系与志留系的分界 (/)*地层学杂志#

$DGD# #!$", $A!D# B$*

Xi.U/E* 6̂(S:12325:343023,4[6:237:56 ),KA

K(258,2 56(i1?,;:):32A=:-01:32 Q,02?31<(/)*/,01A

23-,4=5135:J13\6<# $DGD# #!$", $A!D# B$*
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(BB) 张建华*湖南慈利奥陶纪磷酸质无铰合构造的腕足

类 (/)*古生物学报# $DD%# #C!!", $%!A$G"#!&B*

RST.U/S*i1?,;:):32 \6,8\635:):2315:)0-35(Q13A

)6:,\,?841,K[:-:# S0232 (/)*T)53M3-3(,25,-,J:)3

=:2:)3# $DD%# #C!!", $%!A$G"#!&B*

(BD) SiVf>XV># MiMi+V># _T==>̂^fU# (53-*

[3KQ1:32A>31-<i1?,;:):32 Q13)6:,\,?841,K f3-<:

Y313530# 56(7(85(12 _3-O6386 1(J:,2# 32? :̂(2 =632#

)(2513-T8:3(/)*=\():3-M3\(18:2 M3-3(,25,-,J<#

!""$# &%, $A$B"*

(D") S>.'>X=i.XT# fT[YW..i.'W*.(7[3KQ1:A

32 :2315:)0-35(_13)6:,\,?341,K T08513-38:332? 56(

3J(,456( 3̂8K32 F,1K35:,2 (/)*T-)6(1:2J3, 32

T08513-38:32 /,0123-,4M3-3(,25,-,J<# $DB$# % !C",

!BDA#"D*

(D$) _T==>̂^fU# MiMi+V># SiVf>XV>*i1J32,A

\6,8\635:)Q13)6:,\,?8, M355(128,4Q:,?:;(18:4:)35:,2

32? (P5:2)5:,2 :2 56((31-<M3-3(,H,:)(/)*U(,Q:,8#

$DDD# #!!!", $C%A$&#*

(D!) >fWU[*i2 56(,1:J:2 ,456(-,\6,\6,1353(/)*/,01A

23-,4R,,-,J:)3-=<85(K35:)832? >;,-05:,231<X(A

8(31)6# !""D# !!!!", D$ADC*

(D#) U9̂fT..aF# +iU>VY# RiX.S*_13)6:,\,?8,

_:,K()632:)3-:25(1?(\(2?(2)(8J,;(12:2J56(:1,1:J:2

32? \6<-,J(2<(/)*=):(2)(# $DGB# $DD ! C##$ ",

BD"ABD#*

(DC) MiMi+VE* 6̂([3KQ1:32 13?:35:,2 ,4Q13)6:,\,?8

(f)

"

VWMM= /S# =WU.iXMa*i1:J:2 32? (31-<(A

;,-05:,2 ,456(f(53H,3*_,85,2# fT, =\1:2J(19=#

$DD!, #DDAC!#*

(D%) aWVVWTf= T# [TXV=i.= /# _X9.̂i.[S[# (5

3-*_13)6:,\,? )-388:4:)35:,2 (f)

"

aWVVWTf= a# (5

3-*_13)6:,\,?3!1(;:8(?"*Y32838, U(,-,J:)3-=,):(A

5<,4TK(1:)332? 92:;(18:5<,4Y32838# !""", $A!D*

(D&) >fWU[[* ,̂,-84,1-:2J0-,:? 53P,2,K<, 6̂(J(208

iQ,-08!_13)6:,\,?3" 3832 (P3K\-((/)*[312(58'(

U(,-,J:(# !""!!T"$", $AD*

(DG) aWVVWTf= T# [9=T[Yf*V:2J0-:? 86(--K(?:35:,2

:2 )-3<4,1K35:,2 (/)*V(563:3# $DD&# !D!C", #CDA

#&"*

(DB) SiVf>XV># MiMi+V># _T==>̂^fU# (53-*

M6<-,J(2(5:)323-<8:832? ,1?:23-)-388:4:)35:,2 ,456(

_13)6:,\,?3(/)*M3-3(,25,-,J<# $DD%# #B, G$#AGC$*

(DD) [iS>._V# a>E'fT..T*f,-()0-31(;:?(2)(

5635\6,1,2:?831(380Q53P,2 ,4Q13)6:,\,?8!_13A

)6:,\,?3, M6,1,2353" 32? 5635J(2(5:)?:;(1J(2)(,4

K(53H,32 \6<-3Q(J32 -,2JQ(4,1(56((31-<[3KQ1:32

(/)*i1J32:8K8':;(18:5<Z>;,-05:,2# !""%# %!C",

!%#A!G#*

($"") [iS>._V*f,2,\6<-<,4Q13)6:,\,?832? \6,1,A

2:?8, X(),2):-:35:,2 ,4K,-()0-31(;:?(2)(7:56 V:2A

23(32 )-388:4:)35:,2 !56(80Q\6<-0K M6,1,2:4,1K(3

2,;*" (/)*M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<,4V,2A

?,2 =(1:(8_, _:,-,J:)3-=):(2)(8# !"""# !&G

!$CC"", !!%A!#$*

($"$) _TV̂ST=TX9# _9̂ >̂XFW>V'./*>31-<[3KQ1:A

32 /8,45A86(--(?0 Q13)6:,\,?838\,88:Q-(85(KAJ1,0\

\6,1,2:?8(/)*T)53M3-3(,25,-,J:)3M,-,2:)3# !""D#

%C!!", #"GA#$C*

($"!) STXM>X'T #̂ MiMi+V># SiVf>XV>*_13A

)6:,\,?8, i1:J:2 32? (31-<6:85,1<(/)*M3-3(,25,-,A

J<# !"$G# &"!%", &"DA&#$*

($"#) RS9XT+V>+TE# aii'XT# M>..ETf*

>?:3)3132 8O(-(53-K(53H,32 :25(1\1(5(? 383-,A

\6,\6,135((/)*M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_,

_:,-,J:)3-=):(2)(8# !"$%# !B!!$B$B", !"$%$B&"*

($"C) _9''U># /T[Y=i.W= [*>),-,J:)3-:22,;35:,28

:2 56([3KQ1:32 32? 56(,1:J:28,456()1,72 J1,0\

\6<-3(/)*M6:-,8,\6:)3-̂ 13283)5:,28,456(X,<3-

=,):(5<,4V,2?,2 =(1:(8_# _:,-,J:)3-=):(2)(8#

!"$&# #G$!$&B%", !"$%"!BG*

($"%) fiE=W9Y/# =fŴSfX# [TXi./_*S<,-:568

31(\3-3(,H,:)-,\6,\6,135(8(/)*.3501(# !"$G#

%C$!G&#G", #DCA#DG*

($"&) =Yi+= >̂'[_# SiVf>XV># VTX==i.[f# (5

3-* 6̂(8)-(1:5,K(,4M35(1:K:513, T2 >31-<[3KQ1:32

85(K J1,0\ Q13)6:,\,? 41,K =,056 T08513-:3(/)*

M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-=):A

(2)(8# !""D# !G&!$&&!", $&%$A$&%&*

($"G) [iS>._V# SiVf>XV># Vl̂>X[*̂ 6(Q13)6:A

,\,? 4,-?, T2(J-()5(? Q,?<\-32 6<\,56(8:8(/)*

M3-3(,25,-,J<# !""## C&!$", %DA&%*

($"B) SiVf>XV># =Yi+= >̂'[_# aWVVWTf= T*T

85(KJ1,0\ Q13)6:,\,? 41,K56(-,7(1[3KQ1:32, =0\A

\,154,1T7%2'%." !63-O:(1::?" 32)(851<(/)*M3-3(,2A

5,-,J<# !""!# C%!%", BG%ABB!*

($"D) STVT.E[SYf# _T[S>VV>X/'# TU9W.TV'i

TfT# (53-*>;:?(2)(41,K$B= 1:Q,8,K3-'.T5635

56(-,\6,\6,135(831(\1,5,85,K(32:K3-8(/)*=):A

(2)(# $DD%# !&G!%!"C", $&C$A$&C#*

($$") .W>V=>.[* 6̂(\6<-,J(2(5:)\,8:5:,2 ,4>25,\1,)A

53# >)5,\1,)53# M6,1,2:?3# 32? _13)6:,\,?3(/)*

W25(J135:;(32? [,K\3135:;(_:,-,J<# !""!# C!!#",

&B%A&D$*

($$$) .W>V=>.[*̂ 6(?(;(-,\K(25,456(Q13)6:,\,? [13A

2:3!3&/2'".%"" "./:"#" !i*F*fm--(1" 32? :58
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\6<-,J(2(5:) 8:J2:4:)32)( ( /)* T)53 R,,-,J:)3#

$DD$# G!!$", GA!B*

($$!) [i.aTEfiXXW= =# Xi_W=i.XT*f,1(8,45A

Q,?:(? 32:K3-832? 3-J3(41,K56(f:??-([3KQ1:32

,49536 32? _1:5:86 [,-0KQ:3(/)*$DBB# $!!, $A

CB*

($$#) [TXV=i.= /# =>V'i.MT* 1̂(35:8(,2 W2;(15(A

Q135(M3-(,25,-,J<([)

"

X()(251(8(31)6 ,2 Q13)6:,A

\,? (;,-05:,2*[,-,13?,, U(,-,J:)3-=,):(5<,4TK(1A

:)3# !""G, !BGBA!D""*

($$C) aWVVWTf= T# SiVf>XV>*=6(--8510)501(32?

:24(11(? J1,756# 402)5:,2832? 344:2:5:(8,456(8)-(A

1:5(8,456(\1,Q-(K35:)f:)1:23(/)*M3-3(,25,-,J<#

!""!# C%!%", BC%ABG#*

($$%) VWU]# ]WTi= S*6"..,/#%." 32? 7%2'%." ! 3̂2A

20,-:2:?3(" 41,K56(V,7(1[3KQ1:32 ,4(385(12 E02A

232# =,056 [6:23# 32? 56(:18)-(1:5,K(1(),28510)5:,2

(/)*/,0123-,4M3-(,25,-,J<# !""C# GB !%", D""A

D$#*

($$&) MTM= /# _TU9no/# XW9̂iX̂ f*V,\6,51,)6,H,3

:25(123-\6<-,J(2<, .(7:28:J65841,K32 0\A5,A?35(

323-<8:8,420)-(311:Q,8,K3-J(2(8(/)*M1,)((?:2J8

,456(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-=):(2)(8# !""D#

!G&!$&&"", $!C%A$!%C*

($$G) +W.̂S>X/# .W>V=>.[*̂ 6((31-<[3KQ1:32 !"#$4

%&'%" :83K,--08)(/)*R,,-,J:)3=)1:\53# !""%# #C

!$", B$ABD*

($$B) SiVf>XV># =Yi+= >̂'[_# VTX==i.[# (5

3-*F:1851(),1? ,43Q:;3-;(? -31;3-86(--:2 >31-<

[3KQ1:32 5,KK,5::?832? :58\6<-,J(2(5:)8:J2:4:A

)32)(, V31;3-86(--,4[3KQ1:32 5,KK,5::?8(/)*M3A

-3(,25,-,J<# !"$$# %C!!", !#%A!#D*

($$D) TV̂>._9XU>XT# aT..W.U>XT# SiVf>XV

>*f(53K,1\6,8:8:2 [132::4,1K(31(;:8:5(?, 3/4

E/2'".%" "./:"#" 86,78?(-3<(? ?(;(-,\K(25,456(

;(2513-;3-;((/)*R,,K,1\6,-,J<# !"$## $#!!C",

#GDA#BG*

($!") M>̂>X=i.Y/# >>X.W==>'/*T2:K3-\6<-,J(2<

32? 56(32)(851<,4Q:-35(1:328, W24(1(2)(841,KK,1A

\6,-,J<32? $B= 1'.TJ(2(8(̀0(2)(8(/)*>;,-0A

5:,2 Z'(;(-,\K(25# !""$# #!#", $G"A!"%*

($!$) MiMi+V># _T==>̂ fU# SiVf>XV># (53-*

M6<-,J(2(5:)323-<8:8,46:J6(153P3,4_13)6:,\,?3

(/)*V(563:3# $DD## !&!$", $A%*

($!!) ST9='iXF_# S>VfYTfMFf# f>E>XT# (5

3-*=\:13-:32 \6<-,J(2,K:)880\\,15856(1(8011()5:,2

,4_1<,H,3),K\1:8:2J>)5,\1,)5332? >25,\1,)53

(/)*f,-()0-31_:,-,J<32? >;,-05:,2# !""G# !C

!$!", !G!#A!G!D*

($!#) aWVVWTf= T# S9X=^/f*_13)6:,\,? (;,-05:,2

(f)

"

'(;(-,\K(258:2 M3-3(,25,-,J<32? =5135:J13A

\6<*TK85(1?3K, >-8(;:(1# $DGG, GDA$!$*

($!C) Xia>VVT/* 6̂(K,2,\6<-(5:),1:J:2 ,456(_13A

)6:,\,?3(/)*V(563:3# $DB!# $%!C", !DDA#"G*

($!%) Xia>VVT/# T̂EViXf>* 6̂([3KQ1:32 13?:3A

5:,2, K,2,\6<-(5:),1\,-<\6<-(5:),1:J:28([)

"

=6,15\3\(184,156(=(),2? W25(1235:,23-=<K\,8:0K

,2 56([3KQ1:32 =<85(K*+:1J:2:3, 9= U(,-,J:)3-

=01;(<# $DB$, $BCA$BG*

($!&) >fWU[[*>KQ1<,-,J<,4M6,1,2:?3(/)*TK(1:)32

R,,-,J:85# $DGG# $G!$", !$A#G*

($!G) [-31O X_* 6̂(i1:J:2 ,4f3N,1W2;(15(Q135(U1,0\8

(f)

"

X3?:35:,2 ,456(K(53H,32*.(7E,1O, T)A

?(K:)M1(88# $DGD, %%A$"$*

($!B) =M>XVW.U>T# MW=T.W'# M>̂>X=i.Y/*f,A

-()0-31\3-(,Q:,-,J:)3-:28:J658:25,56(,1:J:2 ,456(

_13)6:,\,?3(/)*>;,-05:,2 Z'(;(-,\K(25# !"$$#

$#!#", !D"A#"#*

($!D) +TV>.̂W.>/a*i2 56(,1:J:2 ,4\6<-3(f)*[6:A

)3J,, 92:;(18:5<,4[6:)3J,M1(88# !""C*

($#") [S>./E# RSi9Ug*_:,-,J<,456([6(2JN:32J

43023(/)*[,--()5:,2 32? X(8(31)6# $DDG!$"", $$A

$"%*

($#$) S9T.U'E# +T..W>X/# [S>./E*T235,K<

32? -:4(85<-(8,4>31-<[3KQ1:32 \1:3\0-:? 7,1K8(PA

(K\-:4:(? Q<@/'A.&0%532? I..%.-E&':%541,K 56(

f3,5:328632 =63-( ! =a [6:23" ( /)*V(563:3#

!""C# #G!$", !$A##*

($#!) RST.URF# =fŴSfX# X>.]E*̂ 6([3KQ1:32

):11350-:4,1K</0,=" ?(2,5(832 (31-<322(-:? 13?:35:,2

(/)*M1,)((?:2J8,456(X,<3-=,):(5<_, _:,-,J:)3-

=):(2)(8# !"!## !D"!$DD!", !"!!!"$C*

($##) =Yi+= >̂'[_# Yi9[SW.=YET# _>.Û =i.=#

(53-* 6̂(\1,Q-(K35:)(31-<[3KQ1:32 4,88:-6,:,#4

B,'%" %.2/:;&'0" 1(\1(8(25856(?(53)6(? ;(2513-:2A

5(131(3,43\35(1:2:? Q13)6:,\,? (/)*T)53M3-3(,2A

5,-,J:)3M,-,2:)3# !"$C# %D!!", #%DA#&%*

($#C) =Yi+= >̂'[_# _Xi[YUT# MT̂>X=i./X# (5

3-* 6̂(8)-(1:5,K(,4?22&.0'/01&2" 41,K 56(-,7(1

[3KQ1:32 ,4=,056 T08513-:3, V,\6,\6,135(344:2:5:(8

32? :K\-:)35:,284,15,KK,5::? \6<-,J(2<(/)*U(,-,A

J<# !""B# #&!!", $G$A$GC*

($#%) 张志飞#张志亮*寒武纪冠轮动物化石研究进展与

假体腔动物的实证起源(/)*自然杂志# !"$C# #&

!$", #CAC$*

RST.URF# RST.URV*.(74,88:-1(),1?8,4

.!BB. 西北大学学报!自然科学版"@@@@@@@@@@@@@@@@@第 %# 卷



[3KQ1:32 V,\6,51,)6,H,328! =\:13-:32, >25,\1,)53"

32? 56(:1:K\-:)35:,2 4,1\8(0?,),(-,K35(,1:J:2 (/)*

[6:2(8(/,0123-,4.3501(# !"$C# #&!$", #CAC$*

($#&) VT9f>X[># _>YYi9[S>.# Y>X_VT# (53-*

=\:13-:32 \6<-,J(2<:24,1K856((;,-05:,2 ,4K:)1,8),\:)

-:2(3J(8(/)*[011(25_:,-,J<# !"$%# !%!$%", !"""A

!""&*

($#G) _>.̂i.f/# STXM>X'T *̂W251,?0)5:,2 5,\3A

-(,Q:,-,J<32? 56(4,88:-1(),1? (f)*.(7/(18(<,

/,62 a:-(<Z=,28# !""D*

($#B) _>.̂i.f/# STXM>X'T *̂W251,?0)5:,2 5,\3A

-(,Q:,-,J<32? 56(4,88:-1(),1? (f)*.(7/(18(<,

/,62 a:-(<Z=,28# !"!"*

($#D) _9''U># />.=>.=* 6̂(,1:J:2 ,456(32:K3-8

32? 34=3;32236'6<\,56(8:84,1(31-<Q:-35(1:32 (;,A

-05:,2 (/)*_:,-,J:)3-1(;:(78# !"$G# D!!$", CC&A

CG#*

($C") _T_[i[YV># Xi_W=i.XT* 3̂P,2,K<32? \3A

-(,Q:,-,J<,48,K(f:??-([3KQ1:32 J2&.&##" ![2:A

?31:3" 32? 6<,-:56:?8!f,--08)3" 41,K7(85(12 .,156

TK(1:)3(/)*̂ 6(92:;(18:5<,4Y32838M3-(,25,-,J:A

)3-[,251:Q05:,28# $DBB# $!$, $A!!*
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