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我国南方泥盆纪轮藻类的新材料

—兼论右旋和直立轮藻类藏卵器的定向和分类

王 振 卢辉 柑
�中国科学院南京地质古生物研究所�

中国南方泥 盆纪 已报道 的轮藻化 石 有

勿“ �‘“ � 、
�人。 ，�，���� 和 ���无��� �属�卢衍豪

，

�����王水
、

张善祯
，
�����中国科学院南京地质

古生物研究所
， ����� 王振

，
�����张捷芳等

，

�����
。
本文首次描述发现于云南的右旋轮藻

类 �属 �种� �����������， �，�����
� ���������

，
�

·

���” ��。 刀‘�’� ��
�

���
�，

�����
���刀� ��

�

���岁�����

������ ���� �� �
������

，
以及直立轮藻类的一个

新类型—
一����印

“ ��。 。 ， ��� ���
� 。
同时重新研

究了曾被张捷芳等 ������描述 过 的 孙��’�佃�

的一个特别类型
，

命名为 �
�

�
声

。 ���’����� ����

二��
�

�
。

本文还就右旋和直立轮藻类藏卵器的定向

和分类进行了讨论
，

建立了两个新科—����
��

��������
����

和 �������

��
������ 根据当前的新

发现
，

修正了 ��������������
�
的特征

，

并认为在

�。 ‘厉�����
，
和 勺

‘��动� 之间存在最密切 的 亲

缘关系
，

�������� 可能是代表轮藻类最原始的

类型
。

右旋和直立轮藻类藏卵器的定向

对于泥盆纪轮藻类藏卵器的定向
，

一向是

把具有较大极孔的截平端作为顶极
，

而将极孔

较小的宽圆端置于底部
。
例如

�
在 ��

��动
�

及��

的大极孔周围形成与右旋包围细胞数目相同的

一轮冠细胞 �在 ��口。 二��� 截平端中心的极孔

周围也有一轮突起的小细胞
，

而在宽圆端的极

孑�则被底板所封闭 �在 勿����’�。 和 �������沂
“ ，

��
�������

�������� �����
�

中
，

包围细胞系列

分枝的前进方向
，

指向截平端的大极孔等
，

都是

有力的证明
。
此外

，

这种定向还与轮藻类藏卵

器顶孔的演化趋向相吻合
。

����年以来
，
以 �� �

�

������ 为代表的

几位北美学者对这种传统的定 向方法提 出异

议
。
他们认为

，

根据与现生轮藻藏卵器定向一

致的原则
，

应将原先确定的右旋轮藻类和直立

轮藻类藏卵器的方向颠倒过来
，

并列举了辨别

藏卵器顶
、

底的 �项标志 ��
�

�
�

������ �� �
·

�
�

������
，
����

，
�

，

���
， ����� �

�

�
。
应当指

出
，
������

等所列举的那 些标 志 �除 第 �条

外�
，

基本上是来自对现生属 ����� 的观察
，

这

对于中生代后期以来的 ��������� 大体上是适

用的
。
然而

，

超出 �加。 所在的这个科
，

尤其是

应用于古老的泥盆纪类群
，

这些标志中的某些
，

是不适用的 �而另一些
，

在类比时则必须十分谨

慎
。

�����
�
等变更右旋和直立轮藻类藏卵器传

统定向位置的主要依据之一是
，
�人��召

现生种

藏卵器的顶孔很小
，

螺旋细胞在顶端聚集于一

点或连结成薄
、

短的直线状或锯齿线状 �而底孔

较大
，

螺旋细胞被底孔的周缘截去
。
因而认为

古老的泥盆纪类群 材
����。 ，

·

��� �按
��

�

�
�

������

等的涵义包括 �，。 ����行��， 和 ���
��

，，
友夕

�

�和

勿����
“ � 具大极孔的截平端也必然代表它的顶

极
。
但是 �����

�
等进行这种类比时

，

忽视了一

个极为重要的因素—演化—的影响
。

而当

人们系统考察藏卵器的顶孔时
，

并不难看到这

种构造在轮藻植物长期发展的过程中不是一成

不变的
，

相反地表现出明显的退化演变的趋势
。

事实上
，

在古生代晚期和中生代的一些较 ���
�
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�����
原始的左旋轮藻类群如 ��

����������� 和

����
���������

中
，

顶孔一般总是大于或者等于底

孔
。
而在这些有两个极孔的类群中

，

截平端也

往往与泥盆纪的右旋
、

直立类群的传统定向位

置一致
，

位于较大极孔的一端
。
至少人们不能

否认在 ����������
��口 、

�����人��� 和 勘���行
���人���

中是这样的
，

因为它们的顶
、

底方向已为底塞的

发现所证明�见图版 �
，

图 ��
、
��

、
���

。
从演化

的角度看
，

现生属 ���脚 代表了顶孔已经退化

了的一种进步类群
，

它的所谓小顶孔只是在藏

卵器一定的发育阶段上才具有的
，
即使在这种

进步的类群中
，

当其萌发时
，
藏卵器的顶部仍然

造成远比底孔大得多的开 口
。

������
等的另一个重要依据是

，

现生属

����。
的抱子囊底部有一个笼状构造

，

他们把

包在它外面的弱钙化的螺旋细胞的下延端称之

为
“
笼上构造

”
����

� ���������������
�

，

作为识别

一切轮藻藏卵器底极的一种有效标志
。

什么是泥盆纪轮藻藏卵器的笼上 构造 呢�

������ 等认为在 ���户��如
。
中

，

这种构造位于

大极孔的周围
，

被 ���� 误认为冠细胞
。
但是

������ 等的这一观点是值得商榷的
，
因为一方

面并不是所有轮藻类的藏卵器 底极 都 具 有 象

����� 笼上构造那样的外观形象
，

完全相反 的

情况即使在左旋轮藻 类 中也是 屡 见不鲜 的
。

命�肠����刃
·

�
就是其中最突出的例证 �另一方面

，

很难否认位于 �����。 反�� 藏卵器大 极孔 周 围

的一轮小瘤状突出物代表钙化的冠细胞
，

虽然

在轮藻类中冠细胞缺乏钙化能力是一种非常普

遍的现象
，

但是 ���杯。 天�� 极部的这种瘤状突

出物与右旋包围细胞的数目相同
、 �
一一对应

，

并

在两者之间存在收缩现象
，

它们与现生轮藻藏

卵器的冠细胞是高度相似的
，

至少是从未见于

任何轮藻类的底部
。

钙化冠细胞的存在在泥盆纪轮藻类中绝不

是 �����。 如口
仅有的现象

，

这种构造也发现于

郡
。 ，�，。��。 之中

，
只不过它同样被 �

�

�
�

������

等当作是
“
笼上构造

” 。
但是作为底部构造

，

它

与直立包围细胞之间发生溢缩现象或 缝合线
，

并且在其相对的一极
，

具有被板状物封闭的极

孔
，

无论如何是无法解释的
。

对于 �夕����“ � 来说
，
������ 等提供的

“
可

能的笼状构造” �����
，
��

�

�
，
����

�

�
一

��
，
���

����一���
�

���或
“
笼上构造

” �����
， ���������

�

���

仍然不是真正的底部构造
。

我们用稀释的冰乙

酸溶解掉 勿������ 坚硬的石灰壳之后
，

也获得

了这种具有纵条纹的残留物
。
它 们 同 ������

等发现在 匆���
“ � ��、 ��“ � 中的情况一样

，

突

出于藏卵器内核的极部
。
但是在我们 的材料

中
，

内核的两极都有这种突出物
，
区别只在于它

们的大小或形状不同 �图版 �
，
图 �一���

。
实

际上它们只不过是藏卵器极孔中的疏松的充填

物
，
而不是底部特有的构造

。
其实

，

在具有两个

极孔的轮藻类群中
，

这种情况并不罕见
，
例如在

�������
��� ���，��，�， �，

·

������� 和 �����行���五���

。 “
��

“ �召 中便常有顶
、

底孔的充填物附着于内

核的两极 �图版 ��
，
图 ��

、
���

。

据笔者看来
，

勿����
“ 。 藏卵器定向的最可

靠标志
，

莫过于细胞系列的分 枝 方 向
。
王振

������曾详尽地讨论了这种构造的发育过程
，

显然分枝的前进方向应指向顶极
，
即极孔较大

和多边形网格的形状规则
、

数目多
、

体积小的截

平端
。
在 勿

‘���’�� 和现生类群藏卵器包围细

胞系列之间建立的类比与此定向位置也是相吻

合的
，

正如 ��

������� 早在 ����年就曾指出的

那样
，

匆���爪 。 藏卵器上的多细胞直立系列相

当于 �无。��
，

������� 的螺旋细胞加上相应的姐

妹细胞—冠细胞
。
而作为一个细胞系列来看

，

上部的冠细胞总是小于下面的螺旋细胞
。

�����汤���
了‘ “ �

的正确定向及其 标 志 与 勿‘ �

��“ 。 基本一致
。

关于这个属藏卵器的真实的

面貌
，

笔者将在下面详细叙述和讨论
。

��。 。��’ ��’���� 的结构及其分类价值

乃
·

����������
�
是轮藻类中最著名的化石属之

一
。
以往的研究者都把它的藏卵器当作是由底

孔四周发生延伸至顶孔附近的简单的狭长包围

细胞构成的
，

就像在现生轮藻藏卵器中看到的
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那样
，
只不过包围细胞旋转的方向相反而已

。
虽

然 ��������� ������在研究俄国的标本时
，
已

经注意到 �’��������俏，
如����，，�� 的右旋细胞

沟不平整和在 �
�

��
�

的一 个斜极 视 图 �����

���
，

吮
�

�� 上表现了或多或少接近实际 情 况

的底部构造
，

但是这些重要的启示并没有引起

��������� 足够的重视
，

他认为前者只是某些标

本的偶然特征
，

而对后者甚至没有进行任何讨

论
。

云南沾益西冲 组底部 发现 的 �������’ ���以
，

动岁��哪
�
的标本

，

对研究 ��’������、 �� 藏卵器的

结构
，
十分有利

。
这些标本的底部结构保存得

非常好
，

有一群近乎方形或菱形的小凹陷在底

孔周围呈两侧对称排列
，

并且向上分枝出 �� 条

右旋细胞沟�详见描述部分�
。
�����������

，
的这

种底部构造与王振 ������发现的 勿����
“ � 的

底部构造具有惊人的相似性
，

以致人们可以在

一些细节上将它们一一对应起来�图版 �
，
图��

、

�
、
��

、
��

、
���

。

在云南的标本中
，

我们还普遍

看到右旋沟有起伏和痕迹 状 态 的横脊
，

就 像

勿‘ ‘滋“ 。 直立沟中的横脊那样
，

把右旋沟分割

为一 心
个连着一个的长方形小凹陷

。

�����������
，
的这些令人感兴趣的特征的发

现
，

对于泥盆纪轮藻类的研究是十分重要的
。
首

先
，

它澄清了右旋轮藻类中的一个有关分类方

面的争论
，

即 ��������，���
和 �����

�，
·

��� 的关系

问题
。

���������川
，
来源于 ������ ������的

“ ������������’’
，

原包括两种类型的藏卵器� 一

类具有网格装饰
，

应属 勿������ �� ������
����

������� 另一类有 右旋 肋
，
��������� ������

保留了 ������ 的命名
，

并以 �������行��� �” ���“ �

作为它的模式种
。
����形���川

，
的名称在泥盆纪

轮藻类的研究者中获得广泛的应用
。
��������“

是 ������ ������作为一个有孔虫的新属创立

的
，

由于在最初的描述中没有提到包围细胞的

旋转方向
，

而图版又被误印为左旋的
，

故长期

以来这一名称未被轮藻学者们所接受
。 ���� ��

�
����‘ ������根据保存在美国自然博物馆的

模式种 �，�����、 岁二柳�� 的原始材料具有右

旋肋而无钙化冠细胞的事 实
，

提 出 材。 ����痴
�

代表 了 �，������，��
，
或 加���动����哪， �����

������的最早合法名称
。
他们的这一倡议为

后来的北美研究者普遍响应
。
可是当前的发现

表明
，

�������方“ 碑， 和 五了配�����’ 二 的结构是有显

著区别的
。
根据 ����对北美标本的多次描述

，

后者的右旋沟是由简单的狭长 包 围 细 胞形 成

的
，

这些长细胞直接和均匀地产生于底孔周围
，

底部结构不具有两侧对称性
。
笔者认为它们代

表了右旋轮藻目中的两个不同的类群
。

再则
，

����肠�����
，
与 ������’�。 藏卵器结

构的高度相似性表明
，

在它们之间存在极为密

切的亲缘关系和发生上的联系
。

这 种 关 系给

匆����
“ � 归属于轮藻类的可靠性提供了一个新

的更加重要的证明
。
尽管在当代轮藻学者中

，

极少有人怀疑它是属于轮藻类
，

但是毕竟这种

布满多边形网格的外貌
，
和现生轮藻藏卵器的

差异太大
，

而它们之间的关系又主要是建立在

生态环境和某些构造的推测性类比上
。
由于云

南 ��

�����打��，
的新发现

，

可 以说在 匆����
“ 。

和典型的轮藻类藏卵器之间找到了一个联结纽

带
，

同时也为有关轮藻类早期系统发生方面的

某些重要问题的探讨带来新 启示
。
关于 这 一

点
，
笔者将在后面谈到它

。

右旋
、

直立轮藻类的分类

轮藻类通常按包围细胞生长的方向不同划

分为左旋轮藻目 ��
������

、

右旋轮藻目 ������
�

�������� 和直立轮藻目 ���������� 三大类群
。
有

两种不同的意见是针对直立轮 藻 目的
。
一是

�
��一�� �����

，
�����曾怀疑它作为一个独立的

类群的真实性
，

他认为这个目原先仅有的两个

属 �������� 和 �人口仰二�
召
的分类位置是不能

肯定的
，

它们的那种具纵肋的石灰壳可能分别

代表了 �����������
，
和 �口动��� 藏卵器外被的外

壳 �
��������

，
就象在 �������������

中所看到的那

样
。
但是这种推测仅仅是由于在欧美的 ����

�

��“ �
，
���，�，���� 常和 ����人��行��，，

石��人��� 共

生
。
正如 ������ 等 ������和王振 ������先
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后指出的那样
，

由于在 勿
‘
�’��“ ， 的内核上显示

出与石灰壳外表一样的结构
，
������ 的说法显

然是不能成立的
。
另一种意见是 �

�

�
�

�汤����

�� �
�

�
�

������ ������提出的
，

他们把 ���
�

仰二��
�
从直立轮藻目中独立出来

，

建立一个新

目 ����
���������

。
但是 ���，������ 按其包围细

胞的生长方向是与 ������
“ � 一致的

，
它作为新

目的特殊性状只在于纵细胞沟无横分隔现 象
。

在我们看来
，
包围细胞是否被横分隔

，
不具有与

生长方向同等的分类价值
。
因为不仅在直立轮

藻目
，

而且在右旋轮藻目中同样存在分隔和不

分隔的两种情况
。
笔者主张将直立细胞沟的横

�

分割性和沟的整体形态作为科级分类的依据
，

直立轮藻目可分为 �个科� �������������� 仅有

简单的花瓣形纵沟 � ����������
�
的纵沟被众 多

的横脊分隔为形状和大小较均一的多角形凹陷

的狭长系列 � 第三个科 ����������������。 ���
�

��
�

�

是新创立的
，

这个科的模式属 ��’ ，，

������，

是不久前在云南发现的一个新类型
。
它和 ���

�

����行��
� �����’�“ ，

共生
。
与所有轮藻类藏卵器

化石一样
，

是一种残留了石灰壳的中空小球体
，

而且像其它泥盆纪轮藻类群那样
，

在它的两端

都有极孔
。
它的石灰壳的基本构造式样属于直

立轮藻型
，
主要是由几组粗锯齿形的纵脊和主

沟直立的对生分枝沟系相间排列组成
，

形似一

些侧部镶嵌的羽状旅叶
。

这种分枝沟系具有横

分隔
，

但比 勿����
“ 。 的分隔次数少

、

无横脊和

直立细胞系列表现为深
、

长的横沟和浅
、

短的

纵沟相间排列 �它也有 �加湘����� 式的简单直

立沟
，

但 ���即二��
。
的直立沟全无横分隔和分

枝
。
因此

，
��

。
彻娜匆、 胡 的这种特别的结构不

应归属于 ��
���������

或 �������������� 中去
。

·

对于右旋轮藻目
，

笔者认为可以按相应的

原则分科 �应当修正 ��������������� ��������斗�

的特征
，

只包括具有右旋细胞系列的 升��厉��
�

�川，� 另两个属 �������反�� 和 ��������、 仅有

简单的右旋细胞沟
，

归 属 于一个 新科 �����
�

���” ���� 。
需要说明的是

，
��������

� �� ����
���

�

���� ������曾创立 �，，���人��。 和 ���
���

����
�

����
并直接列于轮藻纲之下

。
这个科

、

属的藏

卵器包围细胞是右旋的
，
但是分类群的建立是

单纯依据于营养体的性状
。
因而

，

在对藏卵器

的结构进行更仔细的观察以前
，

不可能真正了

解它们同 ������一�������。
和 ��������������

的

确切关系
。
鉴于迄今的化石分类均以藏卵器的

特征为标志
，

而营养体极少发现
，
因而无法证明

它作为化石轮藻分科依据的可靠性和有效性
。

我们暂把 尸厅二�����。
作为右旋轮藻 目中科级

归属不明的类群看待
。
除非将来的研究表明

，

乃��，。动���
的藏卵器属于 ������

�
幼����

�
类型

，

科名 ����������
���。

可以根据优先律取代 ���

印���������
� ，

或者确实属于一种新类型外
，

否则

以营养体性状创立的科名 ����������
��� 。

是不

能保留的
。

综合上述
，
笔者把右旋

、

直立轮藻类的系统

分类表列如下 �

纲 �������，��

目 ���������� �盆��
��，

����

科 ����������� ����
，
����

属 �夕�����’ 阴 ��二�������
，
��斗�

科 ���� ���������� �
·

���������� ����

属 �人。 ，�。 。 ��� ���������� �� �
������ ，

����

科 ������� ‘��������� ���
·
�� �

·

属 ��月刀���‘��，�亡月 ���
·
���

·

目 �������������� �盛〔����
，
����

科 ��������������� ����
，
���� �� ���

·

属 �，��寿��行�。 �
��

�����
，
������

��
乡����，

，
����

������
�

科 �������������� ��，” ·
���

·

属 ��，户�。 了友夕� ��
����

，
������

·

� ��田����
，
����

�
�������月 ‘ ������

，
����

科级分类位置不明

属 �，�切 ����，� ��������� �� �����友
。 。 左夕，

����

关于轮藻类祖先类型的探讨

这个问题曾被 �����������，�
，
����

，
�����

多次讨论过
。
他认为轮藻类已知的 �个目起源

于一个共同的祖先
，

这个祖先类型从理论上讲

应当具有这样的生殖器官或藏卵器
，
即它的包
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围细胞 既 像 �����汤、 那 样直立 生 长
，

又 如

������’��，跳
，
一样简单

。
并且指出

，

虽然 ��口姐
�

二�。
目前在中泥盆世之前尚无发现

，

但是它的

石灰壳结构最类似推测中的祖先类型
，
很可能

代表了轮藻类最原始的类群
。

几乎没有什么重要的发现同轮藻类祖先类

型具有直立生长的包围细胞的设想是不相吻合

的
。
譬如� 直立轮藻目是迄今发现的最老的类

群之一
。
右旋轮藻目和左旋轮藻目中最古老的

已知代表 ������阴 的包围细胞在底孔周围是近

乎直立的 � 而在远离底孔之后
，

虽然发生了扭

转
，

但赤道角一般都较大
。
赤道角的减小是后

来发生的
，

右旋轮藻目似乎从晚泥盆世开始变

得较为 平 缓 〔材����。 ，
·

��� ，�二�
�，���� ��

����由�
，

��一��
。 �材

�

���������
�������� 。 � �������。�

，

尹�� 对于左旋轮藻目则始于晚 石炭世 的 ��
�

��。 动��
·

口 。
此外

，

在现生轮藻藏卵器的发育初

期
，

包围细胞也是直立生长的
，

后来才开始发生

扭转
。

然而轮藻类的祖先类型不可能像 ��������

所设想的那样具有 ��
口姐。 “ 。

式的简单的直立

细胞
。
这不仅因为 �人口湘二��� 的发生时期��

�、

上要晚于从晚志留世 已 有其代表 的 ���记��，

和右旋轮藻目
，

而且这种推测同轮藻早期演化

的一些明显的趋势相矛盾
。
例如包围细胞或细

胞系列数目的减少和顶孔的缩小在 �个轮藻目

中都有明显的反映等
，

从这些方面看
，

以
。 “ �

，
���

。
都较 勿

‘记�’�。 和左
、

右旋轮藻目同时代

的分子更进步
，
因而它似乎更加远离祖先类型

的性状
。
当然

�

设想原始的祖先类型具有不横

裂的简单包围细胞是符合以往对左
、

右旋轮藻

目螺旋细胞的认识的
，

人们一直以为在那两个

大类群中
，

只有简单的螺旋细胞
，

而一种简单直

立细胞显然最有利于实现向简单的螺旋细胞转

变
。
可是 乃，���������� 右旋细胞横分隔的新发

现
，
给予这一设想带来了严重的困难

。

笔者相信
，

勿������ 最可能代表了轮藻类

最原始的类群
。
就地层分布而言

，

这个属的异

名物 尸。 ��
�理‘ ‘ “ � 是直立轮藻目中现今已知

’

的最老成员
，
也是整个轮藻类中最老的两个代

表之一
。
从藏卵器的性状来看

，

一方面 �������。

的由众多细胞组成的有分枝的直立细 胞 系列
，

最为接近绿藻中胶毛藻科 ���
���叩����

����� 和

鞘毛藻科 ����
�����

��������多细胞类型的分 枝

丝体 �近代学者们多倾向于轮藻类起源于绿藻

特别是其中的鞘毛藻科�� 另一方 面 砂����
二。

的细胞系列之 多和 顶 孔之大不 仅 显得 远 比

�方口拟����召 原始
，

而且更适于担当左
、

右旋轮

藻目祖先的角色
。
因为不论在左旋轮藻 目 的

���加。 或是右旋轮藻目几个器官属的原 始代

表中
，

都无例外地保持了较多的螺旋细胞和较

大的顶孔
。
乃，�‘石���、 “ �

与 �����爪。 结构的高

度相似性
，
正好在 勿������ 与右旋轮藻目之间

建立起直接的演化桥梁
。
但是对于 左 旋 轮 藻

目
，

由于迄今发现的类型均只有简单的螺旋细

胞
，
因而在它和 妙

‘耐动 。 之间还缺少演化的中

间类型
。
这种中间类型很可能将会从中泥盆世

或更早一些时期的沉积中被发现
。

我国南方已知的泥盆纪轮藻序列

泥盆纪的轮藻化石在我国南方广泛分 布
。

从地层层序来看
，
已知的化石点大体属于四个

不同的层位
。

最低的一个化石层位为广 西 象州 的 四 排

组
，

含 ��
����’�。 滩��反

��泞，�� ���，��人。 “ ���� �����
�

���
�

�一 �
�

乃��搜
����。 、 ，

张捷芳等
，
�����和 �

�

，��乡。 ，左�，���介，、 �����
�

���
�

�� �
� ，���喇�

，，

张捷芳等
，
�����

。
四排组的时代是有争论的

，

王钮等������主要根据四射珊瑚组合的面貌将

其与波希米亚的达勒扬 ������
��
�阶对比

，

归属

于中泥盆世 早 期 � 而 由于 在 四 排 组 上 部 产

及
，·夕�户����

�，·

户�，
·

������ 类型的腕足类化石
，

侯鸿

飞等������
、

乐森碍等������和杨式溥等������

均主张将它 与下 泥 盆 统 的上埃 姆 斯 �����
�

�������阶或兹利霍夫 ����
��������阶对比

。

第二个化石层位是广西象州 的应 堂 组 下

部
。
在泥岩的薄层泥灰岩夹 层 中产 勺�刁万

“ ，

俩“ ��加“ 阴 ���
�

��
�

�

�
。
应堂组上部一般均认
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为与西欧艾菲尔 �������
��
�阶相当�其下部所含

的腕足类地方色彩浓厚
，
四射珊瑚少

，

有人�杨

式溥等
，
�����认为难以与国外对比

。
但是与轮

藻化石共生的牙形刺 ����������� ����
，���“ ，

仅

知于中泥盆世
，

而轮藻类 �夕‘���“ ， �
���“ ���

��“ 。 �

唯一相近的类型 �
�

�����，
·

��� ���
������ ������

������产自德国艾菲尔山的艾菲尔阶
。

第三个化石层位发现在云南沾益
、

禄劝之

西冲组底部
。
在厚约 �� 米的泥质白云岩中

，

含

有较丰富的 ��������二�� �����
‘ “ �
��甲���� 和

���，�户�����。 夕����，��，�� ��
��

�

�� ��
�

���
�

�
，

�夕“ ���� ���反
���，，� �

�

�
��� 而未见任何其它

门类化石
。

第四个化石层位是我国目前已知的最高和

最常见的一个泥盆纪轮藻化石层位
。
在云南沾

益
、

禄劝一带以西冲组下部为代表
，

含 匆����“ 。

���友��
���� �

�

�
���

，
�人���，���� �“ ，了�，�� ����

�� ���� 和本文描述的 �，·

��人��行。 ， ����夕������

���
�

��
�

�

�
。
根据区域性的地层和古生物�包括

轮藻化石�对比
，

王振 ������所描述的那些大

型 �夕�����。 和 �����，���� ��，·

岁��� 的产出层

位
，

可 能还有 �����，
�

� �人�。 岁���，，�� �����

������的产出层位均属这一层位
。

最后的两个轮藻化石层位的时代均为中泥

盆世晚期
，

其中的第四化石层或其上
、

下以产

����������人���， 或 ��，������户�� 和植物化石 �，刀�

������’��
��

刀���� ����，，����用一

�����刀���刀� �����刀” �

组合为主要特征 � 而代表第三化石层的西冲组

底部虽无其它门类的化石发现
，

但其所含的轮

藻化石 ���动��行��
、 ���厅��

�
仅知 于 吉 维 特

��加
������阶 ����

������ �� �������
，
�����

，
�夕��

�

��“ � ���友
。 “ ���� 属于我国南方第四化石层位中

的最常见代表
。

至于云南华宁所基沟产 �
口
刃。

·

动口 ��
�

���

” “ ��“ �� ����������
�� �

����� 的层位
，
目前还

不能将它与上述的任何一个化石层位进行确切

的对比
。
有人认为这一地层的时代可能属于晚

志留世或早泥盆世
。
由于轮藻化石十分接近于

美国密苏里州 �������� 灰岩中的 ����亡
����

�
傲

岁����� 我们怀疑它更可能属中泥盆世
。

化 石 描

右旋轮藻目

右旋轮藻科

�������������

述

�记��
�，

��������������� ����
，

�刃。 �
��

�

����

����

特征 藏卵器具有右旋的包围细胞系列
。

模式属 了�

�� ‘�����份 ���
����

，
������

���

������
，
���� �����

�

讨论 在本文之前
，

右旋轮藻科几乎包括

了所有具有右旋肋的藏卵器类型
。

根据当前的

研究
，

这种右旋肋有两种不同的类型� ��

�����

�����，
的右旋沟显示了多次横分割的痕迹

，

系由

多细胞的右旋系列组成 �而 �������。 和 ���

�’���沃�� 的右旋肋属于简单的右旋长细胞
。
它

们可以象直立轮藻目中的 万�商��� 和 �人口姐
�

����口 那样
，

恰当地分属于两个不同的科
。
按国

际植物命名法的规定
，
��������������

�
的名称应

依附于模式属 ���动��行��
�。

右旋轮藻属 ���������
��� �������

，
�����

��
����

、��
，
���� �

����
�

特征 藏卵器扁球形
、

球形或鳞茎状
，

有
�一�� 条右旋的沟

、

脊
，

右旋沟被隐约的横脊或

波状起伏分隔成一列长方形的小凹陷
。
底部两

侧对称
，

底孔位于两瓣唇状突起之间的狭窄凹

陷之中�顶孔大于底孔
，

具有宽缓的漏斗形外凹

陷
。
壁发育同心层理

。

模式种 �，·

��人��介。 ， �，���哪
� ���������

，

����

讨论 自从具有钙化冠 细 胞 的 属 ����乡

。 如。
分出后

，
���动���

，�，’ ，
被应用于所有无钙

化冠细胞的右旋藏卵器类型
。
由于模式种底部

的对称性和右旋沟的分隔现象被忽视
，

泥盆纪

轮藻研究者们一般认为它 与 ��������’ ，� �������

������为同义名
，

而在 ���� �� ������� ������

的倡议下
，

一些北美学者甚至将 ��
��沉�����

�

作

为 ��������
。 口
的晚出异名废弃

。

经过笔者修正了的 ����形���“ ，
仅包 括模
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式种和 ��印����� ������ 描述的另两个产于

俄国的种� �
�

细�厉扣
尹。 方，

�
�

��
�

������
。
它

以底部的两侧对称结构和右旋细胞沟被分隔为

系列小凹陷区别于 ��������。 。
这些性状倒十

分类似于 勿
‘泪云“ �

，

但其沟
、

脊右旋而不是直立

的
，

右旋沟中亦无清晰的横脊
。

扁形右旋轮藻 ���������
�。 ， ��盯�

�。
����运���

�图版 �，
图 �一���

���� ����五���了�“ 了 �刀�����了，
��������丫

， �
�

���一���
，
���

��
，
���

�

��一��
�

���� �，��汤萝�打��’ ，
��

�即�����行��’ ‘
��，�

，���’ ，，
�����

，
�

·

���
。

藏卵器扁球形
，

长 ���一��� 微米
，

宽���一
���微米

，

顶部宽平
，

底部平或略呈宽圆形
。
顶

孑�外口直径 ��一���微米
，

通常有宽缓的外凹

陷 �底孔外口直径 ��一�� 微米
，

位于两瓣唇状

突起之间的窄凹陷之中
。
底部结构两侧对称 �

在唇突的外侧和两端各有两个微弱的小 凹 陷
，

唇突外侧的稍大
，

近乎方形
，

每个凹陷向上对应

着两条右旋细胞沟 � 端部的凹陷略小
，

近乎菱

形
，
向上各自对应一条右旋沟 � 在每端的两个

凹陷之间均从外侧嵌人一个形状相仿的较大凹

陷
，

这个嵌入凹陷向上对应于三条右旋沟
，

其中

央的一条右旋沟基部尖锐
，

并与嵌人凹陷位于

窄底凹的延长线上
。
右旋细胞沟和间脊 为 ��

条
，

赤道角一般 ��一��
“ ，

在接近顶
、

底时近于

直立 �细胞沟比间脊宽
，

底部不平整
，
被 �一�条

痕迹状态的横脊或波峰分隔成长方形的凹陷系

列 �在这 �� 条右旋沟中
，

有 �条的基部较尖狭

�包括底凹延长线上的 �条和另外 �条
，

相互之

�司间隔 �条基部宽钝的右旋沟�
。

侧壁厚 ��一

�� 微米
，

断面上有隐约的同心层理
。

比较和讨论 当前标本与 ��

���
����������

描述于苏联列 宁格勒 附近 中泥 盆统 上部 的

������仿攘
， 动�����

�

的形状
、

大小和右旋肋的数

目相一致
。
根据图版比较

，

二者的赤道角和顶

孔外径也相仿
。
�������幼 的图版还表明

，

在他

的标本的右旋沟中同样具有长方形小凹陷
。
此

外
，
��������� 也描述了在少数情况 下有一 极

发育小突起
。
这种小突起可能相当我们所称的

底部唇状突起
。

产地和层位 云南沾益下双河村
、
西冲

，
禄

劝茶花著 �西冲组底部
。 �

沾益右旋轮藻

二�����
�新种�����龙价

��，

���盆� ��
�

��甲
·

�图版 �，
图 ���图版 �� ，

图 �一��

藏卵器圆饼状
，

长，��一���微米
，

宽����一

����微米
，
顶

、

底部宽平
。
顶孔外口直径 ���一

���微米
，

底孔外口直径 ��一��� 微米
。
底部两

侧对称
，

有 �� 条微凹一平的右旋细胞肋和细弱

间脊或间沟
，

右旋细胞肋被横分隔为 �个左右

长方形浅凹陷或疹块
，

赤道角 ��一�。
“ ，

接近

顶
、

底孔时反曲成近乎直立的状态
。
壁厚在赤

道处为 ��一���微米
，

向两极显著变薄
。
内核

扁球形
，
长 ���一���微米

，

宽 ���一���微米
。

比较和讨论 当前种与模式种 ���‘厉���哪
，

动�����
�

的右旋肋数相同
，

形状也较接近
。
二者

最明显的区别是个体的大小悬殊
。
此外

，

新种

形体更宽扁
，

右旋肋平缓和赤道角较小
。

产地和层位 云南沾益桃园 �曲靖组
。

卡氏轮藻科�新科�

���
�

������������
��

���
。

特征 藏卵器具有简单的右旋包围细胞
。

模式属 尺�犷��，�友夕
�
��

����
，
������

�

���
�

�����
， ‘

����

讨论 新 科 �������材
�����

的 特 征 就 是

��������������� ����
，
���� 的特征

。
它包括从

��������������� ����
， �����

�

中独立出来的 �
���

�

�����
�
和 �����。 左�。

。
前者无冠细胞保存

，

后者

有钙化的冠细胞
。
我们将钙化构造 较 完 善 的

����动沃�� 指定为新科的模式属
。

莫哀勒轮藻属 几肠����
��。 “ ����

��
，
����

藏卵器接近球形或球茎状
，

有 ，一�� 条右

旋的沟
、

脊
，

右旋沟无横分隔现象
，

无钙化的冠

细胞
。
底部辐射对称

，

顶孔大于底孔
。
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模式种 �����
���，� ������������

，
����

旋转莫哀勒轮藻�比较种�几肠������二 ��
�

���如坛�� ��������
�� �� ����

���
�图版 �， 图 ���

藏卵器近乎球形
，

长 ���一��� 微米
，

宽

���一��� 微米
，

顶部微突出
，
无钙化的冠细胞

，

底部宽圆至平
。
有 �� 条较宽而无横分隔的右

旋细胞沟和较窄的间脊
，

赤道角 朽一��
。 ，
在接

近顶
、

底时反曲成近乎直立的状态
。
底孔外口

圆
，

直径约 �� 微米 �顶孔外 口直径约 巧 微米
，

位于一个深漏斗形的凹陷中
。

比较和讨论 当前标本与产自美国密苏里

州中泥盆统 ��������灰岩中的 ��刃扮��。 。 ‘ 口�

。 ��“ �� ������ 的大小
、

形状及钙化式样相一

致
，

右旋包围细胞仅比美国种变化范围的上限

多 �条
。
但二者的赤道角相差很大

。

产地和层位 云南华宁所基沟 �中泥盆统
。

直立轮藻目 ���������� �三����，
����

直立轮藻科 �����认���� ����
，
����

直立轮藻属 勿
������ �二����，�，

����

有刺直立轮藻 �新种�匀���
�� 叩�������

�

�业刀� 名�
·
���

·

�图版 ��， 图 �一��

���� �夕���� “ ， ��
� ，
张捷芳等

， ���页
，
图版 ���

，
图 �。

藏卵器内核长 �包括顶
、

底孔的填 充 物�

�，�一���微米
，

宽 �包括刺����一���微米
，

球

状体腔的直径 ” �一���微米
。
具有 �� 条纵沟

和脊
，

每条纵沟被 ��一�� 条低细的横脊分隔为

横向拉长的六边形凹陷系列
，

在小凹陷的中心

常有小刺
，
长 ��一�� 微米

，

直径 ��一�，微米 �

相邻纵沟中的小凹陷交错排列
，

其接合处形成

锯齿状细纵脊
。
顶孔填充物呈倒截顶圆锥形或

圆柱形
，

长 “ 一��� 微米
，

顶面直径 �巧一���

微米� 底孔填充物圆柱形 至截 顶 圆锥形
，

长

���一���微米
，

底面直径 ���一���微米 �侧面

一般均有纵条纹
。

内核上偶尔附着残破的石灰壳
，

石灰壳表

面的横脊很微弱
，

壁厚约 “ 微米 。

比较和讨论 图版 � 图 ��一�所示的藏卵

器内核上附着一小块残存的石灰壳
，

系由相当

于纵沟位置上的一列六边形小单元组成
。
这些

小单元的上
、

下邻接处在内侧开裂成宽约 �� 微

米的裂隙
，

它进一步证实了 匆��’�爪� 石灰壳中
的每一个多边形的小单元代表一个独立的小细

胞
。

内核上具小刺是当前种最 醒 目的特征 之

一
。
这些小刺从藏卵器石灰壳的内侧一一插人

包围细胞系列中的六边形小细胞
，

但不穿透它
。

小刺表明在藏卵器石灰壳中存在许多与外界不

通连的径向针孔
。
这种针孔的真正功能还不很

了解
，

或许是为了减轻 勿。 甘动� 藏卵器 的厚

实的石灰壳的重量
，
以便能为自然力携带到更

远的地方
。

在 勿���爪， 的已知种中
，

产于德 国 �����

山中泥盆统 的 �
� ，������人� �

�’������� ���脚
������的内核表面也保存了刺状构造

，

但是这

个种的个体小
、

形体扁和横脊少
，

与当前种是不

难区别的
。

产地和层位 广西象州大乐�应堂组
。

旅叶轮藻科 �新科����
�������

����
�

���
�

特征 藏卵器的直立包围细胞系列组成主

沟直立的对生分枝沟系
。

模式属 ��。 。 �户������ ���
�

���
�

讨论 新科藏卵器的结构属 于直立轮藻

型
。
形成旅叶形构造的对生分枝沟系的主沟和

相邻藤叶形构造的锯齿形间脊是直立的
。
它与

直立轮藻目的已知科的区别是
� 即��������

�
的

藏卵器系由形状和大小相近的多边形小凹陷的

直立系列组成的
，

形成较均一的网格状或蜂窝

状构造 � ����
�
�����

����
的藏卵器只有简单的直

立细胞沟和平滑的间脊
，

形似一朵含苞欲放的

花蕾
。

蔗叶轮藻属�新属�������
��“ ��� ���

�

���
�

特征 藏卵器两侧对称
，

具有 �组简单的
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纵沟和 �组直立的对生分枝沟系
。
分枝沟系的

主沟直立
，

短支沟斜上指
，

相邻沟系中的支沟相

互镶嵌
，

其邻接处形成宽凸的锯齿形纵脊
。
顶

孔大于底孔
。

模式种 ��。 ，

卿����， ，�，，�，。 ，��� ���
� 。 �

��
�

���
�

讨论 新属的 斗组直立对生分枝沟系形似

蔗类植物的羽状叶
。
每组分枝沟系可能代表一

列宽
、

窄细胞相间排列的直立细胞系列
。
其中

每对对生的短支沟横越直立主沟相连
，

相当于

一个宽细胞 �而上
、

下支沟间隔的主沟部分相当

于一个窄细胞
。
另外一组纵沟系由少数简单的

长细胞形成
，

其中央纵沟位于藏卵器的对称面

上
。
此属以形似蔽叶的直立对生分枝沟系区别

于一切已知的轮藻类群
。

云南蔽叶轮藻�新属
、

新种�����������
�。

，������彻�
� ���

�
�� ��

�

���
�

�图版 �， 图 �一��

藏卵器近乎桃形
，

长 ���一��� 微米
，
宽

���一���微米
，

顶部微突至截平
，

底部宽钝
。 �

组藏叶形直立分枝沟系占据了 石 灰 壳 表面 的

���
，

每组沟系的主沟由底部近乎直立地延伸至

顶孔附近
，
主沟的两侧对生 �一�对由下而上渐

次缩小的羽片形短支沟
，

支沟斜上指并横越主

沟
，

把主沟分隔为高低相间的部分 �相邻沟系中

的支沟交错镶嵌
，

其缝合线突起成粗锯齿状纵

脊
。
在另外的 ���表面上有 �条纵沟

�

中央的

一条纵沟直立
、

较短和顶端尖锐
，

两侧的纵沟略

向内倾斜
。
顶孔外口直径 ��一�� 微米

，

位于宽

深的漏斗形凹陷之中�底孔常不明显
，

在部分标

本中测得其外 口直径为 ��一“ 微米 。

产地和层位 云南沾益下双河村 � 西冲组

底部
。
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图 版 说 明

全部标本均保存于中国科学院南京地质古生物研究所
。
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