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概论 腕 足 动 物 的 演 化

王 钮 金玉开 戎嘉余
�中国科学院南京地质古生物研究所�

一
、

��� 舀

腕足动物萌发在六亿年前
，

繁盛于整个古

生代
，

是当时浅海底栖无脊椎动物的主要门类
。

腕足动物的化石很多
，

我国劳动人民对它并不

生疏
，

例如湘
、

桂一带常见的纹饰雅致
、

两翼展

伸
、

统称为
“
石燕 ��������

�

�
”
的�插图 �

，

图 �� �

���
、

黔地区所产形体圆浑
、

嚎嘴如钩
、

老乡叫作
“
鹰嘴头�钩 房 贝 ��

�
洲��’���’’ 的 �插 图 �

，

图

��� 都是我国历代医学上使用的药品
，
它们就

是腕足动物的化石
。
生活在现代海洋中的腕足

动物已相当稀少
，

熟知的有两类
� 一类是

“
海

豆芽
”
�����

“ ���
，

穴居在生活条件恶劣的潮汐

带
，
另一类是穿孔贝 ��群

亡

��������
，

多数见于

浅海
，

有的则退避到五千米左右的深海
。

︵私︾
。

众《 �石�汾钾

插图 � 人
·

穿孔贝
，
��钩房贝

，
��脊石燕

，

��石燕类的腕螺
。

��������
�

�
�

�
�
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，
�

�

�������“ 功
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�
�
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�
�

�������� �� �����������
�

腕足动物由发生到繁盛而稀少
，

经历了相

当长的演变过程
。
早在古生代的晚期

，

腕足动

物就孕育着衰落倾向的机因
，
中生代初期

，
种类

已明显减少
。
所以

，

腕足动物的演化史
，
是一部

由兴盛到衰落的漫长而曲折的历史
。

腕足动物包括两个 纲—有 铰 纲 与 无 铰

纲
，
现代的舌形贝�即

“
海豆芽

”
�和穿孔贝

，

分别

属于这两个古老族群的后裔
，

一般形态如插图

�
、
� 和 �所示

。
腕足动物的软体

，

被两个壳瓣

所包裹
。
壳瓣内面贴覆着套膜

，

分泌壳质并围绕

内脏
。
套膜之间的空腔分为前

、

后两个部分
。
前

方是腕腔
，

有一对鳃状的纤毛环
，

或称腕
，
网罗

有机营养物和微小的浮游生物为食
。
腕的形态

变化多样
，
被各种类型的腕骨所支持

。
胃

、

肠
、

“
肝脏

”
等

，

均位于后方的脏腔
。
消化道很简单

，

多数有铰纲无肛门�无铰纲则有�
。
神经中枢附

着在消化道的下面
。
腕足动物是雌雄异体

，

体

外交配
，
幼虫在海水游泳几小时至数星期

，

而后

即固着于外物
，

长出硬壳
，

定居终生
。
壳形与壳

面装饰式样繁多
，

但一般都是背壳小
、

腹壳大
，

每个壳瓣均左右对称
。
两个壳瓣依赖几对体肌

以司它的启闭
。
有铰纲还借助两壳 后缘 的 齿

�位于腹壳�与窝�位于背壳�彼此铰合
，

作为启

闭的支点
。

由于腕足动物是利用腹壳的肉茎或

壳面固着生活的
，

通常只有背壳能够启闭
。
上

述表明
，

腕足动物和软体动物中的斧足类
、

腹足

类等都不相同
，

它的腕只是摄食的器官
，

根本没

有可供移动或爬行的功能
。
总之

，

它是一种固

着生活
、

被动摄食
、

消化系统很不发达的海生无

脊椎动物
。
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二
、

器官演化的趋向

腕足动物化石
，

大体保存四组重 要构造
�

��� 腕的痕迹与腕骨 � ���肌体的痕迹与铰合

器官� ���反映套膜功能与形态的壳质结构和

套膜的印痕 � �叻 与固着方式及生态环境有密

切联系的贝形
、

装饰和肉茎孔等
。

各类器官的

演变途径错综复杂
，

但下述两个趋向似乎贯穿

于腕足动物演变的全过程
。

�
�

器官的复杂化与完善化

腕足动物壳壁的成分
，

有几丁一磷酸钙质和

碳酸钙质两类
。
无铰纲大都是几丁一磷酸钙 质

的
，

也有少数为碳酸钙质�有铰纲全部是碳酸钙

质的
。
寒武纪时

，

两大纲的壳壁结构都比较致

密简单
，
套膜表面平滑

。
奥陶纪出现了两类新

型的壳壁 � 一类是布满细管的壳壁
，

套膜外面

有盲囊伸人细管
，
称内疹壳 号另一类是遍布枝状

钙质沉淀的壳壁
，
称为假疹壳

，
系由套膜强烈皱

褶所造成
。
内疹和假疹的功能

，
目前还不十分清

楚
，
但无疑是一种适应演化的特征

。
这两类壳

质的腕足动物在地质历程中
，

都曾多次得到迅

速发展
。
古生代晚期

，
假疹壳腕足动物占据明

显的优势
。
古生代以后

，

假疹壳的已相当稀少
，

继续繁衍的大都是疹壳腕足动物
。
现代海洋中

残存的有铰纲
，
几乎全部是内疹壳的

。
由此可

以说明
，
壳壁结构的复杂化

，
反映了腕足动物发

展的趋向
，

是机能完善化的一种表现
。

由于腕足动物是固着底栖的
，

依靠摄食器

官—纤毛环�或腕�
，
网罗营养物质以维持生

活
，

它的功能意义也许约略可与高等动物的前

肢比拟
。
支持纤毛环的腕骨的型式

，

是腕足动

物演化的重要标志
。
我们知道

，
腕是不能保存

成为化石的
。
所以

，
人们只能依据腕骨的构造

形态
，

探讨摄食器官发展的梗概
。

所有的无铰纲都没有腕骨
。
寒武纪的有铰

纲也只有一个微小的突起
，

作为腕的固着基部
，

称腕基
，
还没有显著的腕骨

。
奥陶纪早期

，

有

腕基的族群进入极盛时代
。
一方面腕基逐渐延

长
，

形成细棒状
，
在具原始腕基的族群内

，
出现

了具腕棒的支系
。
另一方面又从腕基族群

，

衍

生出全然不同的具腕棒的新族群
。
至 奥 陶纪

中
、
晚期

，

有的族群的腕棒相互联接
，
呈螺状弯

曲
，
构成原始的腕螺�插图 �，

图 ��
。
志留纪开

始
，

腕基族群逐渐衰减
，

腕棒及腕螺族群迅速发

展
，

尤以后者为最
，

至泥盆纪达于顶峰
。
可见此

两类比较复杂的腕骨
，

能够更稳固地支持腕器

官
。
当然

，

复杂并不等于完善
，

完善化也是曲折

前进的
。
在泥盆纪初期出现了环状的腕骨

，
即

腕环
。
与腕螺比较

，

它的结构虽简单
，

但功能却

较先进
。
腕环的起源也有两条途径

� 一条是在

具腕基及腕棒的族群内
，
腕骨相向延展

，

联成环

状
。
另一条可能是通过腕螺的改进和简化

，

形

成全新的腕环族群
。

具腕环的族群在古生代晚

期稳步发展
，

数量上远不及腕螺族群
。

但中生

代早期
，

腕螺族群明显消弱
，

腕环族群则急骤增

多
。
中生代后期开始

，

腕螺族群全部绝灭
，

腕棒

族群亦渐趋衰落
，

腕环族群却独占优势
，
直至今

日
。
看来

，

腕环在形式上虽是腕螺简化的结果
，

其功能却更为完善
，

适应于腕足动物发展趋势

的主流
。
当然

，

腕环与腕基
、

腕棒相互比较
，

远

为复杂
。
因此

，

总的演变过程仍然是趋于复杂

化
。

腕基
、

腕棒
、

腕螺及腕环族群的各个发展过

程
，
也是逐渐由简单到复杂

，

从低级达于高级
。

腕基族群的腕骨逐渐延伸
，

在奥陶纪中
、

晚期
，

形成了近似腕棒的细长构造
，
志留纪甚至还有

呈环状的类型
。

腕环的发展
，
也显著地表明了

这一复杂化的趋势
。
早期的腕环很短

，

逐渐向

前伸展
，
后期的腕环则向后方挠曲

，

作成各种不

同的形状
。
进一步分析

，

各类腕骨的每一发展

阶段
，
大略也都是一个复杂化的过程

。
例如

，

挠

曲的复式腕环
，
在原始类型中呈细带状

。
通过

环带的加宽和挠曲
，
发展成为各种奇异的式样

。

因此
，

腕器官由简单到复杂
，

从低级到高级的发

展趋向
，
不仅表现在几个大的族群

，

而且也见锗

于族群的各个支系
。
当然

，

就全过程而言
，

则是

曲折的
，
包含着简化的阶段

。 · ， 一 � �

应当指出
，

在不同的时期
，
简单的和复杂的

�
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腕器官是并存的
。
在现代海洋中

，

既有腕环族

群
，
也有腕棒族群

，

甚至还有缺失腕骨的无铰纲

的族群
，

但腕环族群数量最多
。
又如在古生代

晚期
，
虽然出现了腕骨比较高级的族群

，
然而占

优势的却是没有显著腕骨的长身贝族
。

还必须指出
，

并不是符合复杂化趋向而演

变的器官
，

都能得到发展
。
例如

，
腕基族群虽然

渐次出现了类似腕棒
、

腕环构造的类型
，

然而这

些支系在古生代早期就绝灭了
。
这说明了各个

族群的盛衰
，

不是由某一器官的发展程度单独

决定
，
而是多种因素综合作用的结果

。

�
�

器官的趋异与趋同

由于缺乏某些极为重要的环节性的化石材

料
，

追述器官的系统发育史只能略论其大概
，
这

就难免感到空洞枯燥
。
但是当我们综观各个支

系
，

在一定时期内变化无穷
、

灵活适应的千姿百

态以后
，

就会发觉这一幅幅生动的情景是令人

神往的
。

以长身贝族为例
。
它们出现于 古 生 代 中

期
，
两个壳瓣近似覆有凹盖的小盆

，

壳质具假

疹
，

壳面有刺
，

腕骨不发育
。
在古生代晚期

，
此

族迅速发展
，
几乎占据绝大部分的生活区域

。
以

壳形而论
� 有的相当巨大

，

甚至宽达 �� 厘米
，

腹壳特厚
，

似有重心下移
，
保持壳体稳定的作

用 �有的壳壁很薄
，

体态轻盈
，
适于攀附一些脆

弱的外物�如海百合茎
，

海藻等�
，
或贴附于其它

贝体之上
，

它们的贝体都相当小
，

腹壳发育不完

全
，
背壳呈疥蒂状

，
属于寄生类型 �插图 �

，

图

��� 有的则经常群集于珊瑚礁附近
，

腹壳隆凸

呈高杯状
，
背壳形似杯盖 �插图 �

，

图 ��� 更奇

特者
，
还有的贝体近似大象的鼻子

，

或者强烈卷

曲呈纺锤形
，

或者形状很不规则
。
它们这种不

同壳形的功能意义
，

至今还不很清楚
。

伴随着壳形的变化
，
壳刺的功能和类型也

呈现出多种多样
。
平躺海底的碟状壳体

，
往往

装饰着遍覆全壳
、

两侧对称的小刺
，

协助贝体的

支撑
。
攀附外物的壳体

，

经常有一根或数根细

刺绕成环状
，
围绕在海百合茎上

。
有的壳刺象

船艇的绳索
，
系稳壳体

。
形似牛角珊瑚

、
呈杯状

的贝体
，

大都具备根状的壳刺
，

相互缠绕
，

形成

小的礁体 �插图 �，
图��

。
用嚎部粘连于外物

的壳体
，
壳刺则环绕嚎部

，
协同固着

。
还有的壳

刺密集成木筏状
，

颇有支撑壳体不致沉没于海

底淤泥之势
。
更有一些壳刺围绕壳体后缘

，
当

两个壳瓣开启时
，
犬牙交错

，
有如筛子

，

显然有

过滤水流的作用
。
一些其它的类型

，

就不一一

列举了
。

为什么同样都是壳面上的壳刺
，
却具有如

此绚丽多彩的形态呢� 看来这与腕足动物营固

着生活
、

对不同生活环境的敏感性特 强 有 关
。

因此
，

当一个族群在发展过程中
，
显示出它的优

越的适应性时
，
就表现出极大的可塑性

，

尽力占

领一切可能生活的区域
。
所以

，

趋异或称辐射

适应 ���
������

����������
，
不仅是长身贝族

，

在

所有腕足动物的其它族群 中
，

都 是 相 当 突 出

的
。

扁
。

插图 � 图示不同类型双叶状贝体前缘形态的趋同
。

�
�

双腔贝
， �

�

双腹扭形贝 �
�

二叠贝
， �

�

臀形贝
。

�
’
���一���

�

�
�

������� ����� ���������������������

�����呀 ��
印�

��叩�
� �����塔

�刀��
�

�
�

�介 。 亡��‘勿
，

�
�

������������人��
，
�

�

���琳��月����
，
�

�

�����
���

另一方面
，
为适应相同或类似的生活环境

，

不同的族群往往具有功能一致
、
构造相似的形

态
。
插图 �所示的四种贝体

�� ，

�双腔贝 �����
�

������ 是奥陶纪
、

志留纪的正形贝族� �
，

�双腹
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扭形贝 ����刁姗
口
砂，’��是泥盆纪的扭月贝族 �

�
，

�二叠贝 凡
����，�����是二叠纪的长身贝族 �

�
，

�臀形贝 尸����。 �是白至纪的穿孔贝族
。
论

地质年代
，

彼此相距几亿年
，

论亲缘关系
，
彼此

非常疏远
，

然而四者壳体的轴部都形成鞍状的

凹缺
。
这种凹缺的功能意义

，

虽说还不太清楚
，

但从有的凹缺逐渐闭合
，
成为可以围绕外物的

孔洞推论
，
很可能与特殊的固着方式有关

。
此

类情况还很多
，

例如
，

小嘴贝族和长身贝族的

某些支系
，
都具有筛状的过滤构造

，

有的长身

贝族的壳形与牛角状的珊瑚相似
，

等等
。
甚至

不同的族群也具有近于一致的外形
，

譬如三叠

纪的四线贝 �了“
护‘ “ 初胡�� 和侏罗纪的唇窗贝

�“ 价��妙����，

分别属于石燕族与穿孔贝族
，
而

它们的外形却很相似
。
至于有些族群的某些支

系
，
如果只根据外形判断它们的亲缘关系

，

经常

会造成严重的错误
。
这就是研究腕足动物的形

态时
，
需要特别注意的异物同形的问题

。
不过

，

对各种同形器官细加分析
，

也必将发现它们之

间存在着本质的区别
。
例如贝体后缘的筛状构

造
，

有的是边缘尖突成刺
，

有的则是内刺
，

还有

的是由壳层延伸的壳棘所形成
，

它们的起源并

不相同
。

在腕足动物的形态中
，
也存在着一些趋同

现象
，

不仅是器官功能的一致
，
而且反映了一定

的演化趋向
。
例如

，
正形贝族在晚期出现了与

小嘴贝族同型的腕棒构造
，

小嘴贝族等在志留

纪形成了与穿孔贝族同型的腕环构造
。
这种趋

同现象是各族群平行演化的结果
，
表明它们具

有近似的起源
。

三
、

生态类型演变的内因与外因

谕
月

擂图 � 图示四线贝与唇窗贝在背视与前视形态的趋同
。
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腕足动物都是在固着以后
，

才开始发育壳

瓣的
。
固着的方式直接涉及到它们的壳形

、

壳

饰和体肌肉系统的类型
，

并反映出受生活环境

影响的特点
。
研究化石腕足动物的个体形态

，

首先要注意到它们的固着方式
。

现代腕足动物的百分之九十以上
，

是利用

一根自腹壳后端伸出的肉茎
，
固着于 外物 的

。

有铰纲的肉茎
，
从幼虫的尾节发育出来

，

是一个

实心的
、

近似软骨质的圆柱体
，

被一层几丁质薄

膜所包裹
，
相当强健而坚韧

。
无铰纲的肉茎则从

腹套膜的后缘发育而成
，

是一个中空的
、

具肌肉

纤维的圆柱体
，
内具中央管与体腔贯通

。
无铰

纲与有铰纲的肉茎在胚源上有别
，

在结构上也

不相同
，

但功能却完全一样
。
两种肉茎的末端

，

都能分泌一种粘液
，

坚牢地固着在海底的外物

上
，

犹如
“
锚

”
与

“
船

”
的关系

。
肉茎还能伸缩与

旋转
，
一旦贝体遭受水流侵袭

，

既能够上下伸

缩
，

也可以左右移动
，

改变其原来的方位
，
以适

应生活环境的突变与渐变
，
显示出这种固着方

式的优越性
。
有的肉茎末端还分成许多细 枝

，

凭借于分泌的某种酸液
，
穿透钙质外物 �如贝

壳
、

某种有孔虫的壳等�
，
将壳体牢固地联结稳

定
。
有的无铰纲�如舌形贝�

，
肉茎末端虽不分

叉
，

但表面却分泌一种胶状粘液
，

将砂泥固结形

成洞穴
，
作为伸出与缩人的处所 �插图 �

，
���

还有少数可能生活在海水表面
，
用肉茎附着于

漂浮的其它生物之上
。

由上所述
，
支撑壳体的任何一种肉茎

，
都是

相当坚韧的
，

能牢固连结在多种类型的外物上
。

虽然肉茎的固着点始终不变
，

但能伸缩旋转
，

被
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动中包含着主动
，
不变性包含着灵活性 �这是腕

足动物的主要或典型的固着方式
，
在其全部演

化史是最多和最常见的
。
古生代早期出现的有

铰纲—正形贝族
，
就是以肉茎固着生活的

，
化

石标本都保存着肉茎伸缩的孔道
。
由正形贝族

演变而来的小嘴贝族
、

石燕族与穿孔贝族也大

都如此
。
这种类型在地质历史时期出现最早

，

迄今在海洋中还独占鳌头
。
因此

，

利用肉茎固

着外物是腕足动物适应力最强
、

优越性最大的

一种生活方式
。

有铰纲的另一支系—没有腕骨的扭月贝

族�插图 �，
图 ��

，

是以腹壳附着海底
，
或者幼

年期以肉茎固着
，

成年期则丧失肉茎
，

贝体直接

躺卧在海底
。
奥陶纪扭月贝族的壳瓣

，

象两个

叠覆的浅盘
，

可能是由于这样类型的壳体易遭

冲动翻转或埋没
，

使背壳不能启开
，

窒息死亡
。

后来出现的其它支系
，

则两壳变为形似叠覆的

小盆
，
壳体增大

，

腹壳加厚并增强凸度
，

甚至向

背方膝折弯曲
，

功能可能是为了有利于壳体的

稳定
。
同时

，

体肌更为发育
，
呈扇形或叶状

，
并

在主铰齿和主铰窝的两侧
，

后缘上还出现小的

列齿与列窝
，

以加强背壳启闭所需要的动力
，

并

有利于两个壳瓣铰合的牢固
。

古生代中期出现并繁盛于晚期的 长身 贝

族
，

是扭月贝族极度兴盛的重要支系
。
这一族

群的成员完全丧失肉茎
，
除个别科属凭借腹壳

的阔大
、

加厚与隆凸
，

而躺卧于海底外
，

一般都

生长了各种针刺以联结外物
，

稳定贝体�插图�
，

图��
，

或者以整个腹壳或嚎部固着
。
如前所述

，

它们的壳形虽说变化很大
，

但都沿袭了其祖

先—扭月贝族背壳凹
、

腹壳凸的型式
。
同时

，

也产生了一些背腹两壳均凸的类别
，

后者往往

以腹壳嚎部固着
，

贝体所处的方位与以肉茎固

着者相似
。

与利用肉茎固着外物的类型对照
，

上述以

腹壳躺卧底栖
，
全部或局部以腹壳固着

，

以及用

腹壳的针刺联结外物的各种生活方式
，
虽然在

古生代盛极一时
，
具备一定的优越性

。
然而不

仅贝体丧失升降旋转的可能
，
而且易遭沉积物

的掩埋
，
还由于强烈凹凸

、
叠覆的壳瓣

，

使体腔

极度薄狭
，
严重地限制了软体发育的空间

。
总

之
，
丧失肉茎而采用其它肌体作为固着器官

，
背

离了腕足动物的正常生活方式
，

进人特化发展
�

的途径
，

因而在优越性之中
，
已存在着灭绝的危

机
。

综观有铰纲生态类型变化的历史
，

可以看

到
，

肉茎固着的方式
，

具有较大的适应性与灵活

性
，

所以延续的年代最为悠久
，
直至现代仍然是

腕足动物最常见的种类
。
主要因素是这一支系

，

通过腕和腕骨的演变
，
能够增进它摄取食物的

能力
。
而以腹壳躺卧或利用壳刺固着的方式

，
就

显得比较被动
，

其腕骨及腕痕的变化不大
，

而体

形的演变
，

却表现出相当惊人的可塑性与 多向

性
。
从原始的到较复杂的扭月贝族

，

从扭月贝族

到高度特化的长身贝族
，

发展的总趋势也是由

简单到复杂
，
由早期以肉茎固着到自由躺卧

，

发

展到晚期以壳刺相互支撑联结
，

这个过程本身

也是曲折的
。

从有铰纲的器官演变的趋向
，
和生态类型

演变的过程来看
，
可以说明

，

这种由简单到复

杂
、

由低级到高级的基本途径是多种多样
、

交错

穿插的
，

是器官适应的能动性与营养方式的被

动性相互斗争的结果
。

为什么
“
海豆芽

”
类从寒武纪一直绵延到现

代
，
而器官却没有重大的变化呢� 看来

，

这与其

生态特点有关
。
按地质资料记载

，

至少奥陶纪

晚期的
“
海豆芽

” ，
就生活在潮汐带附近

。
现代

的
“
海豆芽

”
仍生活在热带和温带的浅海中

，

成

年贝体都见于潮汐带
，
潮退则隐居于洞穴

，
潮进

则伸长肉茎
，

将贝体部分或全部露出
，

以摄食维

生
。
当浪大时

，

甚至短时间的烈 日暴晒
、

倾盆大

雨
，

便收缩肉茎
，

隐蔽壳体于洞穴内
。
所以它对

生活条件的适应性是相当强的
。
在现代海洋中

的潮汐带
，
其它腕足动物及软体动物都不易生

存
，
近亲门类之间的生存竞争相对平静

，
只有沙

虫
、
比目鱼等有时侵害它们

，

而洞穴又是保护它

生存的有利场所
。
纵使漫长的地质时期

，

外界

环境历经变迁
，

都无奈它们一代一代的生长繁
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殖
，

长期承袭其祖先优越的生活习性
。
可见

，

要

说
“
海豆芽

”
是生物史上滞速演进的代表的话

，

那么
，

它对异常环境的精巧适应与生存竞争的

相对平静
，
可能是它在漫长的地质历史中

，

没有

发生本质变化的主要原因
。

不仅是
“
海豆芽

” ，

甚至对于全部腕足动物

的盛衰来说
，
生态特点可能

一

也是一个决定性的

因素
。
现代的腕足动物都是利用振动不停的摄

食器官—纤毛环
，

以摄取悬浮的微小生物和

碎屑为食料
。

纤毛环上的纤毛将膜腔分为吸入

室与呼出室
，

起着
“
抽水机

”
和

“
过滤器

”
的作用

，

使水流循环不息
。
在漫长的地质历史中

，

由于

惋足动物各种器官的不断演进
，

摄食器官的型

式也趋于复杂化
。
虽然如此

，

但腕足动物的摄

食器官的功能
，
存在着一个致命的弱点

，
就是对

随水流而来的微粒食物
，
毫无选择的余地

。
生

活必需的固然吸收
，

没有营养价值的也同时引

人
，

统经食物沟输人 口 内
，

又通过食管到达 胃

中
，
再被吸人盲管�

“
肝脏

”
�进行消化

。
不能消

化的物质
，

在无铰纲是从肛门排出的
，

在有铰纲

则重返胃内
，

借助于食管的蠕动
，

从 口部再排泄

出来
。
推测地史时期的腕足动物

，

在摄食
、

消化

与排泄诸方面也大抵如此
，

只是纤毛环的形状

与水流系统的类型可能不同
，

但纤毛环的基本

结构与功能是固定不变的
。
上述情况表明

，

腕足

动物适应生活于营养物供应丰富
、

竞争者较少

的环境
。

当海洋营养物质急剧减少
，
或者物理

、

化学条件发生骤变
，

腕足动物必将较早地遭受

严重危害
。
追溯腕足动物及浅海底栖其它门类

的演替过程
，

可以看到
，

在古生代晚期
，

腕足动

物固然相当繁盛
，
而软体动物等也迅 速 发 展

。

后者具有一定的活动能力
，

消化功能也比较完

善
，
可能成为腕足动物的劲敌

。
同时

，
古生代末

期
，
由于地壳运动

，
海洋环境发生了重大变更

，

腕足动物的弱点使它首当其冲
，
而其它软体动

物则取得优势
，

急速扩展其生活区
。
是否可以

说
，

被动的固着生活方式和低级的营养功能
，
是

腕足动物在古生代之后
，
渐趋衰退的内在根据 �

而外界环境的变更
，

近亲门类的竞存
，
是渐趋衰

退的外在原因� 这是一个值得探讨的问题
，
本

质上也就是腕足动物演化的动力和器官间相互

制约的问题
。

四
、

演化阶段与演化系统

腕足动物是什么时候产生的� 有人报道在

印度
、

北美洲等地的原生代地层中
，
发现过腕

足动物化石
。
但进一步研究

，

确定这些化石或

者不是腕足动物
，
而是藻类

、

甲壳类
，

或者其地

层的时代尚有疑问
。
可信的腕足化石

，

始见于

寒武纪地层的底部
。
在寒武纪早期

，

腕足动物

的基本支系业已形成
，

一支是有铰纲
，
另一支是

无铰纲
。
每一支系也已分成二个或数个分 支

，

还有处于两者之间的分支
。
由此推想

，

这两个

纲可能来自一个直接的祖先
，

或者彼此间存在

着继承关系
。
这种支系分化的过程

，

似乎应在寒

武纪前的漫长年代就已完成
。
可否设想

，

腕 足

动物在原生代的早些时候
，
是没有几丁一磷酸钙

质或碳酸钙质壳的
，

因而未被保存为化石 � 到

原生代晚期才开始出现贝体微小的低级腕足动

物
。
根据腕足动物的壳质由几丁一磷酸钙质较

多到钙质较多
，

由结构较单调到结构很密致的

趋向推测
，

这种可能性是存在的
。

从整个腕足动物演化史来看
，

寒武纪是它

发展的初期阶段
，
与其后各地质时代所产的族

群相互比较
，
最显著的区别

，

是无铰纲独 占优

势
。

最早出现的有铰纲的原始族群
，

虽说数量

很少
，

但已开始分化
，
为奥陶纪的大发展准备了

基础
。

经过寒武纪漫长的演化史
，

腕足动物�特别

是有铰纲�的形态构造与器官功能
，

不断变异和

更新
，

生态适应能力大为加强
。
到奥陶纪

，

腕足

动物开始大量分化
、

繁盛
、

发展
，
科属之多竟达

寒武纪的六倍以上
。
其中有铰纲取得了优 势

，

除戟贝族
、

长身贝族
，

穿孔贝族外
，
几乎所有其

它各族
，
在奥陶纪都陆续出现

，

占首要地位的是

无疹壳的正形贝类�插图 �
，

图 ��
，
约为奥陶纪

全部腕足动物群的三分之一
。

假疹壳的扭月贝类
，

是正形贝类早期代表
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插图 � 图示各地质时代主要腕足动物谱系的分布
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，
��正形贝类

，
��全形贝类

，
��石燕类

，
��小嘴贝类

，

��穿孔贝类
，
�

�

扭月贝类
， �长身贝类

，
�

�

李希霍芬贝类
。
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的一个演化分支
，
在奥陶纪也大量繁育

，
属群之

多
，

仅次于正形贝类
。
腹壳内具匙形台的共凸贝

类
，
最早见于中寒武世

，
也是原始正形贝类的一

个分支
，

奥陶纪是本类的鼎盛时期
。
小嘴贝族

、
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无洞贝族和石燕族相继出现于中奥陶世和晚奥

陶世
。
无铰纲的舌形贝类在奥陶纪仍十 分 兴

盛
。

志留纪是腕足动物相对减少的时代
。
奥陶

纪占优势的无疹壳正形贝类
、

扭月贝类
、

共凸贝

类以及无铰纲的类群数量大减
，
而具腕螺的无

洞贝族与石燕族则相当繁多
，
几乎占有全部腕

足动物属群数 目的四分之一
。
与此同时

，

内疹

的正形贝族仍然较为常见
。
自共凸贝类演化而

来的五房贝类
，
虽首见于晚奥陶世

，
但早

、

中志

留世进人其鼎盛时代
。
扭月贝类在中志留世曾

一度较 占优势
，
晚志留世则迅速减少

，

而小嘴贝

族却获得相当明显的发展
。
这样

，
在志留纪

，

腕

足动物的各族群虽尚未全部产生
，

但一些新兴

的族群迅速成为显要角色
。

在泥盆纪
，

螺顶指向侧后方的石燕族蓬勃

发展
，
最后排挤了螺顶指向背方

、

一度占据优势

的无洞贝族
，

使之灭绝于晚泥盆世
。
无疹壳正

形贝类与五房贝族
，

也在泥盆纪后期全部消失
。

具腕棒的小嘴贝族却得到空前的兴盛
。
此 外

，

内疹的德姆贝类 �插图 �
，
图 ��

、

扭月贝族以

及螺顶侧指的无窗贝族
，
依然相当繁多

。
尤其

需要指出的是
，

新兴的穿孔贝族
，

初见于早泥

盆世早期
，
壳质具疹

，

并发育腕环构造
。
泥盆纪

埃姆斯期
，

扭月贝族还衍生出原始的长身贝族
。

至此
，

有铰纲所有类群全部在泥盆纪出现
。
因

而泥盆纪是腕足动物各族群承前启后
、

登峰极

盛的时代
。

石炭
、

二叠纪是长身贝族蓬勃兴起的阶段
。

繁盛于泥盆纪的石燕族 �插图
一

�
，

图 ��和小嘴

贝族退居次要地位
。
二叠纪晚期

，
对腕足动物

发展而言
，

是重要的转折关头
。
最早出现的正

形贝族
，
全部绝灭 �扭月贝族也濒临消亡 �石燕

族仅残留石炭纪出现的内疹类群
，

和少数螺顶

侧指或腹指的族类
。
从此

，

腕足动物转人了另

一个新的阶段
，
即以小嘴贝�插图 �

，

图 ��和穿

孑�贝两族�插图 �
，

图 ��共同占据优势的中
、

新

生代
。

中生代早期
，

小嘴贝族的数量略胜于穿孔

贝族
，

后者又以腕环简单者较多
。
白奎纪开始

后
，

穿孔贝族才取代了小嘴贝族的地位
，
并且以

腕环复杂的类群为主
。
从此

，

穿孔贝族进一步

发展
，

一直延续到现代
。
白奎纪末期

，
生物界虽

然有一次规模巨大的变革
，

但对腕足动物的影

响
，

却远非古生代末期出现的情况那样惊人
，

主

要表现仅是穿孔贝族一些类群的消失或减少
。

在现代海洋中
，
除穿孔贝和小嘴贝两族外

，

还有出现最早的两个族群
，
即无铰纲的舌形贝

类与乳孔贝 ����������类的少数后裔
，
如

“
海

豆芽
” 、

镯骼贝�插图 �
，

图 ��等
，
以及发生最晚

的一个类群
，

就是中生代早期 兴 起 的 鞘 壳 贝

���
�������类的后代

。

总之
，

腕足动物的演变
，
大体经历了三个明

显的阶段 �
��� 原生代末期及古生代初期 �寒

武纪�
，

是腕足动物孕育和无铰纲逐步兴起
，

并

占绝对优势的阶段 ����有铰纲的正形贝族
、

扭

月贝族
、

石燕族等蓬勃发展的古生代�奥陶纪至

二叠纪�
，

是腕足动物的极盛阶段 � ���以穿孔

贝族
、

小嘴贝族为主体的中
、

新生代
，

与古生代

比较
，

显然是腕足动物走向衰落的阶段
。
如果

把腕足动物的演化支系
，
比作一棵水生植物

，

原

生代作为泥底
，
化石时代作为水体

，

水体之上

代表现代
。

那么
，
这棵演化树的主干

，
是深深埋

人泥底的
，
露出泥面后

，

就分成两个大枝与若干

小枝
。
无铰纲恰如几条短小的枝丛

，

而有铰纲

则是在一根粗壮的枝干上
，

衍生出四个分枝
�一

枝为正形贝族本身
，
由无疹壳发展为疹壳 �一枝

以腕骨的变异为主要途径
，
由正形贝族分化出

小嘴贝
、

石燕与穿孔贝等族 �一枝以体态的复杂

化为标志
，

由正形贝族演变成扭月贝族
，

继而演

进为长身贝族的各个类群 � 一枝以腹壳发育匙

形台为特征
，
由正形贝族演化成五房贝族

。
这

四个分枝以中间两枝最为主要
。
上述各枝

，

大

都隐藏在水体内
，
露出水体的只是残存于现代

海洋中的少数枝梢
。

五
、

简 短 结 语

腕足动物萌发于动物史的黎明时代
，

在古
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生代渡过了漫长的繁荣阶段
，

而后走 向衰 落
。

腕足动物的器官演化始终趋向复杂
，

逐渐达到

完善
。
虽然自中生代开始

，
数量明显减少

，
但在

机理和机能方面
，

则越来越进化了
。

依据固着
、

被动的生活和营养方式这一特

性
，

腕足动物通过摄食器官的巧妙演变
，
和贝体

形态的多方适应
，

在古生代海生底栖动物群中
，

曾一度夺得了优势
。
然而

，
在演进的过程中

，
始

终没有突破它的营养方式的被动局面
，
当环境

发生变更
，
在与浅海中其它具备更为有效摄食

器官的动物群相互角逐下
，

就难免落人衰败者

的行列
。

为什么庞杂的腕足动物大都盛极一时后即

消声匿迹
，
而数亿年前业已出现的

“
海豆芽

”
却

依然留存在现代的潮汐带呢� 至今
，
这还是一

个费解的谜
。
如果说

，
我们已经找到了一些理

由的话
，

那么
，

对它的另外几个生活史很长的伙

伴
，
如镯骼 贝 ��������

、

蝶 形 贝 ��行��������

等的延续原因
，

却是一无所知了
。

腕足动物的演化给我们留下了一系列诸如

此类富有趣味的问题
，
尚待于我们努力学习辩

证唯物主义
，
深人调查研究

，

才能打开它的奥妙

之门
。
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