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一
、

��� 舀

在已绝灭的化石门类中
，
艇类动物具有演化迅速

、

形态及构造整体演化趋势比较明显
、

演

化阶段明确的特点
。
雄类动物的壳形

、

旋壁构造
、

隔壁特征以及旋脊�和拟旋脊�
、

通道�和复通

道�的演化趋势及其地层分布规律已为广大古生物学家所熟知
，
并在石炭

、

二叠纪海相地层

的划分对比中得到了广泛的应用���
������

，
一���� ������

，
������ 。 ������

，
�����������

�

��������� ��
，
����� ����

，
�����

。
尽管 ���� �����

，
�����曾借助现代有孔虫的材料对艇类

动物生物学做过有益的探讨
，
但是这类工作毕竟很少

。
和艇类生物地层学的研究相比

，
有关艇

类生物学的研究一直是个薄弱环节
，
而对艇类个体发育规律

、

演化机制的研究则至今仍为空

白
。
随着新的演化学说的出现 ����

����� ��� �����
，
�������������

，
������。 ��� ���

�

���
，
�����

，
对地史中生物演化模式的研究已成为当今古生物学研究的一项重要内容

，
从个

体发育的角度出发来探讨生物的演化机制则是这类研究中的一个令人感兴趣的新课题 ��
��

�

��� ，
����� ���� ，

�������������，
����� ����

，
����� ��������� ��� ����������

，
�����

����������， ������� ��� ������ ，
�������������

，
�����������，

����� ���������
，
�����

����，
�����

。

一个完整挺类标本的轴切面包含了该个体从形成到死亡的各个发展阶段的大量信息
。
因

此
，
利用艇类化石研究艇类动物的个体发育规律具有非常有利的条件

。
本文将重点介绍笔者

对
“
壮希瓦格挺类

”
�
�������������

��������个体发育的研究成果
，
并对其在建类动物的演化

分析
、

分类研究中的意义进行探讨
。

���。 ������翻������� 是苏联著名古生物学家 �一������ ���� 年以 ���，������ 。
��

�“ “ ��‘ ������‘ ��” � ������ �� �������
，
������。 ，��� ��������

，
����为模式种建立的一个

属
。
属名 �口�。 ，口�。 �。 。 �。 �汤 。

的使用曾是一个颇有争议的问题 �对其分类位置
，
一些学者也

提出过不同的看法
。
但是

，
目前大多数学者倾向于将其视为一个独立的属

，

并认为
，
具有纺锤

形的
“

麦艇式
”
幼壳是该属的重要特征�盛金章等

，����
，�����

。

自��年代以来
，
随着石炭

一

二叠系界线地层及其生物群研究工作的深人开展
，
我国一些学

者先后在贵州�吴望始等
，����� 肖伟民等

，�����
、

广西�董文兰
，�����夏国英

，�����
、

云南�盛

金章等
，�����周铁明等

，�����及陕西�丁培棒等
，�����

、

青海�朱秀芳
， �����等地发现了大量

的 ���“ �������������� 标本
，
并命名了许多新种

。
关于 �������了��������� 。

的地层及地理

� 现在工作单位� 南京大学地球科学系
。
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杨湘宁等 � ���二 � 。 。山�
�������� �

的个体发育及其在演化分析中的意义

分布
，
一些作者做过简单的讨论�吴望始等

，����� ����
，
一���

，
����� ������

，
�����

，
该属的

一些种已被作为对比地层
、

建立建类化石带的标准化石 ��
�����，

�����吴望始等
，����� 龙家

荣
，�����周铁明等

，一����
。
至 ����年底为止

，
被国内外学者归人 �������，��，�����，� 属名

之下的种已达 �� 个�表 ��
。
其中

，
由我国学者命名

、

描述的有 �� 种
。
然而

，
以往归人 ���“ �口�

，��留������� 的一些种在幼壳形状 �如 尺
� ，，���������

、

幼壳发育程度 �如 �
�

������。 。 。 ����

等重要特征上和这个属的模式种 �
�

����� 有明显的差异
，
似有必要对这些种的分类位置进

行进一步的研究
。
鉴于这一状况

，
笔者暂用

�������������������� 来统称 目前归人 ���“ ���卜

��留������� 属名之下的各种
。
因此

，
本文的

�������������������� 不是一个分类学术语
。

我国丰富的
�������

�
比�

��������� 化石标本及大量与其有关的生物地层学资料为 研 究
�
�����。 ������

�������
的个体发育规律

、

演化机制和分类创造了有利的条件
。
本文所用的实际

材料由笔者分别采自广西宜山马脑山�杨湘宁
，�����

、

隆林常么�龙家荣
，�����

，
云南八宝小独

山�周铁明等
，�����

、

温浏干石洞�盛金章等
，�����及陕西镇安�丁培棒等

，�����等研究程度较

高的石炭
、

二叠系剖面 � 同时还利用了以往国内外文献中已发表的大量
�
������������

�������

标本照片和度量数据
。
在研究中

，
笔者共磨制了

�������������
������� 标本 ��� 余片

，
对其中

的 ��� 个薄片进行了鉴定和详细的常规度量
，
共鉴定出

�������������
������� �� 种

，
并描述

了 �新种
。

中国科学院南京地质古生物研究所盛金章教授慷慨提供大量的文献资料�广西地质矿产

研究所李家嚷同志
、

滇黔贵石油指挥部周铁明同志
、

西安地质矿产研究所孙秀芳同志分别热情

介绍有关剖面的详细情况
。
笔者在此表示衷心的感谢

。

二
、
�������������������� 个体发育的研究

个体发育 ������
�
���是一个生物个体从生命开始到死亡的整个历程

。
一般认为

，
行有

性繁殖的动物其个体发育从受精卵的形成开始
，
到个体死亡为止

。
至于行无性繁殖的动物个

体发育从何时开始
，
目前尚无明确的定义

。
在许多动物中

，
一个完整的个体发育过程实际上构

成了这类生物的整个生活史 ����
� ��������或生活周期 ����

� ������
。
但是

，
在象有孔虫这类

有性世代和无性世代交替出现的生物中
，
生物的生活史通常牵涉到两个不同的生物体�即有性

世代个体和无性世代个体�
，
一个生物体的个体发育过程仅仅反映了这类生物生活史的一部分

�有性世代或无性世代�
。
由于雄类的一些属种具有微球型 ���

��。 。�����。
�和显球型 ����

��

��������。
�两种个体

，
因此人们认为

，
艇类生物和现生的某些有孔虫一样

，
其生活史包括有性

和无性两个世代 � 同时还认为
，
在大多数艇类物种的居群中

，
无性世代的显球型个体占优势

��
�����

，
���������

，
����

，
�����

。
据研究

，
除初房较小外

，
艇类有性世代微球型个体的重

要标志是具有明显的
“
内卷虫式

”

�
������������幼壳 ��

�����
， ����� ����

，
�����

。
根据这

一标准
，
我们可以认为

，
目前已发现的 �������������

������。 标本均为无性世代的显球型个

体
。
为便于研究

，
笔者将艇类初房的形成视为逛类生物个体发育的开始

。
这样

，
本文研究的

�������������
������� 的个体发育仅代表这类生物在其生活史的无性世代期间的整个发育

、
生

长过程
。

�
�

研究方法

生物的个体发育是一个复杂的过程
。
在个体发育的不同阶段

，
生物可能在个体大小

、

形态

及生态等方面发生重要的变化
。
在 �������������

������� 中
，
物种个体发育过程中的形态变
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插图 � ���� ���������������� 个体发育中壳圈的形状变化速率

实线为各种的模式标本
，
虚线和字码为研究中采用的部分标本及其代号

。

化主要表现为各壳圈的形状 �
������

、

个体大小
、

旋脊和隔壁褶皱程度的变化
。
在这些形态

��
�
���

�������特征中
，
壳形的变化尤为突出

，
并被作为区别不同物种的重要标志

。 ����������

认为
，
挺类动物繁殖的年龄约为 �一�岁

。
一个艇类个体的不同壳圈的形状代表了该生物体在

不同年龄时期的外形
。
虽然我们无法确定各壳圈形成时的具体年龄

，
但是

，
在同一个个体上

，
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� � � � � � 一 � � � � � � � � � � � � � � �

圈

����� �� ����� ������ �� �������� �� ������� ���� ���������

�， �， � 表示
������� ������������� 壳圈形状变化速率的 �种型式

。

壳圈自内向外的形状变化
，
总体上代表了麓类生物随年龄增长外形特征发生的有规律变化

。
因

此
，
同一艇类个体的不同壳圈具有相对的年龄意义

。

笔者利用计算机
、

数值化仪 �������
���
�

，

并借助一些定量的形状分析方法对
�。 ��������

�

，��“ ����� 在个体发育过程中壳圈形状的变化进行了详细的研究
，
并计算了各壳圈的形状变
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化速率
。
关于化石标本形状的测量

、

数据的处理
、

两形状之间差异的计算和对比
，
笔者 �杨湘

宁
，�����曾以双壳类为例作过比较详细的介绍

，
这里采用的方法和以前介绍的方法基本相同

。

不同之处在于
，
由于材料的限制

，
这里没有计算艇类个体各壳圈的

“
特征形状

”
�
�����������

，

而是直接利用各壳圈的自然形状进行对比
。
为了突出反映壳体形状的变化规律

，
所有数据在

对比之前均进行了正态化处理
，
排除了由于标本大小不同造成的影响

。
从首圈起

，
各壳圈逐一

和前一壳圈对比�首圈和初房对比�� 各壳圈和前一壳圈之间的形状差异用两壳圈之间的不重

合面积 �����������
����
�来表示

。
不重合面积和前一壳圈面积之比则定义为该壳圈的形状

变化速率
。
也就是说

，
第�个壳圈和第 � 一 �个壳圈之间的不重合面积与第 � 一 �个壳凰

的面积之比代表了个体在第�个壳圈形成时的形状变化速率
。
此外

，
笔者还将每一壳圈和一

个标准圆进行比较
，
各壳圈和标准圆的差异也用两者间的不重合面积来表示

。
这样

，
在进行种

间壳圈形状比较时就有了一个统一的对比标准
。

�
�

����������������
���� 个体发育中壳圈形状的变化规律

采用前面叙述的分析方法
，
笔者对原先归人 ��������

���
��������� 的 �� 种及本文描述的

�个新种个体发育中壳圈形状的变化速率进行了研究
。
在原有的 �� 个种中

，
笔者掌握有实际

标本的有 ��种
、
���余个薄片

。
对

�������������������� 各种壳圈形状变化速率的研究是依

据这些标本材料以及各种的模式标本照片进行的
。
限于篇幅

，
插图 �仅标出了根据各种的模

式标本照片及部分标本材料计算出的不同物种的形状变化速率
。

从插图 �可以看出
， �
������������

������� 的个体发育具有以下两点共同之处
。
首先

，

��多以上的种在个体发育的初期�第 �个壳圈�具有较高的形状变化速率
，
例如 �

�

反
。 ��。 ��

，
�

�

“ ��，������
，
�

·

�。 ， 。 �， 。 。 ���
， �

�

���，�������
，
�

�

��，�����。 ��� 及 �
�

����。
这表明

，
大部

分种的第 �个壳圈和初房在形状上有明显的差异
。
形状的改变是生物 异 速 生 长 �

��。 ������

�������的重要特征
。
其次

，
绝大多数种壳体最后两圈的形状变化速率都很小

，
彼此相差一般

不到 �并
，
�说明

�������������
������� 在个体发育的晚期虽然个体继续增大

，
但外形却不再变

化
，
处于相对稳定状态

，
具有等速生长 ���

������� �������的特点
。
这一点可用来作为旋类

成年个体的标志
。

在有多个标本进行对比的种中
，
例如 �

�

及
�乃����

，
�

�

��������
�必��

，
尺

� 。 ���户����
，
及

�

��’����，
�

�

���讨��行 及 �
�

������� 。
等种中

，
各壳圈的形状变化速率表现了一定的变异范

围
。
在这些种中

，
形状变化速率的最大变异往往表现在最初的两个壳圈

，
例如 �

�

扭�����口
，���，

�
�

及
������和 �

�

��������
，
而最后 �圈形状变化速率的变异通常较小

。
这反映出

， �������
�

������
����记� 幼年期壳圈形状具有较大的种内变异

，
成体壳圈形状的种内变 异 则 相 对 较

小
�

从整体上看
， �
������

�
������

���记�
个体发育过程中壳圈形状的变化规 律 可 大 致 分 为

�
，�

，
� �种型式�插图 ��

。

具有 � 类变化型式的种包括 �
� ，。 ������

���，
，
�

�

及
������

，
�

�

��“ �
�，

�
�

‘ ���，二��，
天

�

���“ �����
����

，
�

·
����户，���

，
�

·

�，�，�， �，��� 和 �
�

����户������� 等
。
这些物种的幼壳一般

为纺锤形
，
仅有 �一�圈�成壳为球形或亚球形 �成壳和幼壳的形状有明显的差异

。
但是

，
它们

的幼壳和成壳之间通常有一过渡壳圈
，

其形状介于幼壳和成壳之间
。
因此

，

在个体发育过程中
，

这些物种的形状变化速率呈逐渐下降之趋势
。
在 �

�

��。 。
和 �

�

及
。 �� 。 ��中

，
这种过渡壳圈

通常是第 �圈�图版 ���
，
图 ��图版 �，

图 �
，
���而在 �

� ，。 ���������� 中
，

第 �壳圈的形状住
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往具有过渡的特点�图版 �，
图 �

，
��

。

�类变化型式的特点是
，
在个体发育的初期形状变化速率相对较小

，
随后迅速增大

，
达甄

最大值后逐渐下降
。
这种变化型式在 �

�

�￡，���，
�

�

户��，，��
，
�

�

�“ ���� 及 �
�

。 。 夕���中

最为典型
。 �

�

������，����， �
�

��������，�
， �

�

������������� ����户�������� 的形状变化规律也
可归人这种型式�插图 ��

。
具有这种变化型式的种

，
其壳体的首圈或为球形

，
如 �

�

����� 。 �或

轴率较小
，
如 �

� ，�无������，�
，
�

� ，，，��� �图版 ��
，

图 �
，�

，
��图版 �

，
图 �，��以及 �

�

������，

天
�

、 雌����，矛等
。
由于这些种壳体的幼壳轴率一般较小

，
所以它们幼壳和成壳的形状过渡常

常比较平缓
，

过渡时壳圈的形状变化速率也较低
，
这一点和具有 � 类变化型式的种相似

。

����
����
���

������记�
大部分种的形状变化规律具有插图 �所示的 �类型式

。
具有这种

变化型式的种在个体发育的初期具有较高的形状变化速率
，
随后迅速减小并保持一段时间�在

达到成年期以前
，
形状变化速率通常有增大的现象 �成年期个体为等速生长

，
形状变化很小

。

�
�

��������
，
�

�

��” �����称���
，
�

�

夕“ �移�� 。 称���
，
�

�

���作�
，
�

�

���� ” �移���
，
�

�

���月�� ��月�矛犷

和 �
�

�口����二��行 等个体发育中壳圈形状的变化规律可作为这种变化型式的代表
。
这些种

的幼壳一般在 �圈以上
，

有的可达 �一�圈
，

从首圈起就为典型的纺锤形
，
幼年期各壳圈间的形

状差异较小 �成壳的形状通常是骤然出现
，
在幼壳和成壳之间往往没有明显的过渡现象

，
因此

，

从幼年期向成年期过渡时
，
壳圈的形状变化速率突然增大

。
这种情况在 �

�

�口。 对������
�
和 �

一

夕， 。 。 � 。 。 ，��� 中尤为突出 �图版 ��
，

图 �
，�，

��图版 �
，
图 �

，
��

。
这些种的成壳为球形或近球

形
，
个体较大

，
有较长的等速生长时期

。

对 �
� ，。 �“ �。 ��’� 壳圈形状变化速率的分析揭示了一个有趣的现象

。
这个种的壳体较小

，

壳圈数较少
，
从包卷特征上看

，
通常认为其幼壳仅有一圈

，
并将其视为 ��������比���������

�

中

球形种类的原始分子 �盛金章等
， �����

。
但是

，
对该种各壳圈形状变化的定量研究却表明

，

�
� ，。 �“ ��，�� 的第 �

、
�壳圈的形状差异较小

，
第 �壳圈和第 �壳圈通常有较大的差异 �插图

�，

��钓
。
进一步的分析发现

，
从第 �圈起壳圈形状急剧变化为球形�插图��

。
因此从形状上

看
，
这个种的幼壳似由 �个壳圈构成

，
其壳圈变化规律具有 �类变化型式的特点

。
具有 �类变

化型式的种还有 �
�

�������������
，
�

� ，���，
�

�

无��。 �“ ��
���

，
�

�

��������
，
�

�

�����，�。 ，�不比

�
�

��。 ���。 ，��� 等
。

在以往归人 ����������，������� 的种中
，
�

� ， “ ������，� 在个体发育过程中壳圈的形状

变化规律比较特殊
。
从形状变化速率的曲线�插图 �

，
����来看

，
它似乎和 �类变化型式较为

相似
。
但是

，
详细的分析却表明

，
该种在个体发育过程中壳圈的变化速率始终较小

。
插图 �进

一步标出了 �
� 。 、 �。 口��� 。

各壳圈和标准圆之间的不重合面积百分比
。
可以看出

，
不同壳圈

，

和圆的差异大致相同
。
这种情况表明

，
�

� 。 “ ‘ ������� 的幼壳和成壳在形状上无明显的区别

�图版 ���
，
图 ��

。 �
�

���������� 个体发育中的这一特点使其有别于
�������������������� 的

所有其它种
。

以上对 �������������
������� 个体发育中壳圈形状变化规律的分析表明

，
虽然这些种的

�

成壳大都为球形或近球形
，
并均有一个包卷较紧的幼壳

，
然而

，
这些种从幼年壳向成年壳的转

�

变却有两种方式
。
一种方式是

，
成壳形状逐渐出现

，
幼年壳和成年壳之间通常有一个在形状上

介于两者之间的过渡壳圈
。
具有这种转变方式的 �������������������� 包括了一批在个体大

小
、

成壳圈数及幼壳形状上有明显区别的种�由于幼壳的形状不同
，
它们的壳圈变化型式又可

以分为前面描述的 �
、
� 两类

。
在另一种转变方式下

，

物种成壳的形状似乎是突然出现
，
介于



古 生
�

物 学 报 ��卷

气
�

、 ‘ 、

� � ，�

一 一� 一 一 心 �

叮�
�

卜�匕��匕
汽以�日卢﹄︺门不合重面积百分比

士 、 �叼

厂巨卜�卜
�

�广�
���卜�匕����������

不重合面积百分比

卜寸二黔专弓弓
壳圈 壳圈

插图 � ���� ������������� � �君���� ��� ���
��

���� 各壳圈形状和标准圆的差异

�����������

� ��� ������ �

�

�
���

� �� 一� � ����� ���� ���� ��� ��

������ �� ��������� � ����

�� ���� ���，��� �����” � � ‘ �“ ����� ���
���

， ��翼
实线为模式标本

，
虚线和数字为研究中所使用的部

分薄片及其代号
。

标本代号� �二���
，
�� ����

插图 � ����。 ，������������� � �� �������� ���
���

，

���� 各壳圈形状和标准圆的差异
����������� �� � �� 一� ������ ���� ���� ��� ��

� ��� ������ ��� ������ �� ��������� �������� �

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

，
����

实线为模式标本
，
虚线及数字为研究中使用的部分薄片及

其代号
。

标本代号� �二���， �� ���， �二 ���
。

成年壳和幼年壳之间的壳圈在形状上常常没有明显的过渡特点
。
在那些幼壳圈数多

、

成年个

体较大的种中
，
例如 �

�

������������
，
�

�

������了�
，
�

�

� 。 �� �
，
�

�

占�������。 。 ，��和 及
�

���。 。 �

。 。 ��， 这种转变方式最为典型
。
这些种通常具有 �类壳圈变化型式

。

������������
��

������
的壳圈变化型式以及从幼壳到成壳的转变方式为进一步研究 这 类

生物的个体发育规律提供了重要的依据
。

�
�

�������������������� 的个体发育阶段性

在计算了各种的壳圈形状变化速率之后
，
笔者利用最优分割法对

�。 ����。 ����������记�
在

个体发育过程中壳圈形状变化的阶段性进行了研究
。
这种分析方法的特点是可以对先后次序

不能打乱的样本�有序样本�进行剖分
，

使每一类或每一组内的距离平方和最小
，
类间的距离平

方和最大
。 ��

��
���������

����记 �

各壳圈形状的测量数值及相邻两壳圈之间的不重合面积就

构成了这类生物个体发育过程的一个有序样本
，
采用最优分割法对其剖分

，
可以揭示

’������。 �

������������� 个体发育的阶段性
。

在以往的文献中
，
许多作者使用

“
幼壳

”
和

“
成壳

”
两个术语来描述建类标本内

、

外壳圈的形

态特征
。
这实际上是对挺类生物个体发育的幼年期和成年期形态的一种定性研究

。
但是

，

前

面的分析表明
，
�������������

������� 在个体发育中从幼壳向成壳过渡时有 不 同 的 转 变 方

式
，
仅用定性的方法难以准确地划分出这一短暂的过渡阶段

。
在研究中

，
笔者利用最优分割法

对
������������

�����记�
的个体发育阶段性进行了定量的划分 � 两分的结果代表个体发育的

幼年期和成年期 �三分的结果则分别代表个体发育的幼年期
、

未成年期�过渡期�及成年期
。

现

以 �
�

�‘
������

。 爪 的个体发育为例 � 两分时计算出的最优分割点为 �
，
即 �一�壳圈为第一阶

段�幼年期�
，
�一�壳圈为第二阶段�成年期��三分时的两个分割点是 �

、
�，
即 �一�壳圈为第一

阶段�幼年期�
，

第 �壳圈为第二阶段�未成年期�
，
第 �一�壳圈为第三阶段�成年期�

。
考虑到

以往的描述习惯于将
��
��

���������������� 的内
、

外壳圈分别称为
“
幼壳

”
和

“
成壳

” ，

这里根据

两次�两分和三分�划分的结果
，

并参考以往对
�
������

�
�����

������� 各种的其它形态特征的

描述�如幼壳的旋脊
、

包卷情况等�
，

将 �
�

了‘
�����留�

亡。 �个体发育的阶段性表示为��一�
，
斗一
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��
，
即 �一�圈为幼年期 ��一�圈为成年期 �第 �壳圈代表未成年期

，

但从形态上看
，
未成年期

壳圈和幼年期壳圈更为相似
，
从幼年期向成年期发展时壳圈形状是逐渐变化的

。
再以 �

�

� ��

�， 。
为例

，

其个体发育的阶段性可表示为��一�
，
�一��

。
这表明

，

这个种的 �一�壳圈为幼年

期 ��一�壳圈为成年期 �第 �壳圈代表未成年期
，

但其形态和成年期壳圈形态更为相似
，

从幼

年期向成年期发展时壳圈形状骤然变化
。
表 �列出了根据 ��� 余块标本及各种的模式标本的

照片计算出的
�����������

��������� �� 个种的个体发育阶段性以及从幼年期向成年期发展

时壳圈形状的变化方式
。
插图 �显示的是各个种的幼壳及过渡壳圈的形状

。
在这些种中

，
幼

、�����、夕��之�

傲
一公感

县吼
一

鲁吼

感
����丈、

闰八�
产卜，��、 、���到

﹄一洲︸︸︸、��一、、�洲�、、�一一��、、�

�����
�

�

�

�﹄︺肠八�
，��勺尸了�、、

、、，，产�，‘、、�匀����
，‘厂尸��

县
·

息乓弓公营
。 �

县营县试

插图 斗 ���� ��� ���� ��������。

���� �� �
� ������ ��� ���� ������ �� �������� �

各种的幼壳及过渡壳圈形伏

��������� ������� �� ������� �������������

内圈为幼壳的最后一圈
，
外圈为过渡壳圈

。

示幼壳形状的多样性
。
各种从幼年期过渡为成年期的转变方

式请参见表 �
。
种名代码同表 �。 据各种的模式标本照片绘制

。
标尺为 ���

。

壳仅由 �个壳圈构成的有 �种
，
由 �一�个壳圈构成的有 �� 种

，
由 �个或 �个以上壳圈构成的

有 �种�而成年期壳圈通常为 �一�圈
。

在不同的种中
，

个体发育中最大的形态变化均发生在

短暂的未成年期�通常只有 �个壳圈�
。
在这一时期

，
壳体的生长方向发生了明显的变化

，

从幼

年期主要朝两极方向生长转变为朝垂直于旋卷轴的方向生长
，
壳体形状也随之改变

。
伴随壳

体形状的变化
，
物种的其它形态特征也迅速改变 � 旋脊减小甚至消失

，
隔壁由微皱变为平直

，

旋壁的相对厚度急剧下降
。

从表 �可以看出
，�
�����。 �。�����������

不同种的幼年期和成年期的时间相对长短可能有
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较大的区别
。
未成年期通常很短

，
一般仅由 �个壳圈代表

。
在幼壳圈数大于或等于 �的种中

， ，

如 尺
�

��������，���
，
�

�

�户����了� 等
，
幼年期可能占了个体生活时间的 ���左右 �在幼壳圈数为

�一�圈的种类中
，
幼年期和成年期所占

叨 厂 二 的时间可能大致相等 �少数种的幼年期

�� � ����

百 ��

�� � ����

厂��卜��卜��广��厂�匕
︸�������︸口��勺乙��了

� � � � � 一」一一一上 �

� � �� �� �� �� 舀� ��

不重合面积百分比

插图 � ���� ������� ��������� 种间成壳形状 ���及

幼壳形状 ���差异频率分布图

��������� ������������ �� �����
一 �������� �����

�

��� ��� �� ��� ������ �� ����� ���
��� �

� � �����

���
������ �� ���� ��� �������������

可能小于个体生活时间的 ���
。
由于种

内变异和标本切面问题
，
同一种的不同

标本幼壳圈数有时略有差异�一般为���

圈左右�
，
表 �列出的是大量标本的统计

结果
。

幼壳形状的多样性是
�。 �����������

�

�������� 个体发育中的一 个 重要 特 征

�插图 ��
。
笔者对 ��������。����������，

�� 个种的幼壳形状 �幼年期的最后一个

壳圈�以及成体的形状�壳体的最外一个

壳圈�分别进行了种间对比
，
计算了各种

彼此在幼壳及成壳之间的形状差异
，
并

对大量的计算结果进行了统计分析 �擂

图��
。
统计结果证明

，
种间幼壳形状的差

异�插图 �
，
��有较大的变异范围 �不重

合面积百分比为 �
�

�一��
�

��
，
成壳间的

差异�插图 �
，
��变化较小 �不重合面积

百分比为 �
�

�一巧
�

��� 在显著性水平为

�务时
，
种间幼壳形状差异�平均数 ��

�

�，

标准差 �
�

��明显大于种间成壳形状差异

�平均数 �
�

多
，
标准差 �

�

约
。
这种情况表

明
，
尽管

�。 ������
���

�
��

������ 成壳的形状大部分为球形
、

近球形或亚球形
，
但这类生物的幼

壳却有更大的变异范围 �插图 ��
，
种间的区别在较大程度上是通过幼年期的形态特征表现出

来的�插图 ��
。

�
�

�������������������� 个体发育中生活方式的变化

笔者在研究中注意到
，
虽然 �����������

��������� 的旋壁从整体上讲有自内向外逐渐增

厚的趋势
，
但是

，
各壳圈的旋壁相对厚度�在此定义为旋壁厚度和壳圈宽度之比�却呈现出自内

向外迅速减小的趋势
。
在一些标本上还可以观察到未成年期壳圈的旋 壁 最 薄 �图 版 �

，

图

�，��� 图版 ��
，

图 �
，
��

。
笔者利用鉴定为 �

�

�����“ ���，���
，
�

，

，二�� �，�，���
，
�

· ‘�，��� ，

�
�

�“ ����������
，
�

�

�������
��，��， �

�

��，���， �，���
，
�

�

���，�二������
，
�

�

������，���� 和
，

尺
，

���“ ����� 等种的 ��块标本�共 ���个关于旋壁相对厚度的数据�
，

对
��������������������

旋壁相对厚度在统计上的分布规律进行了研究
。
结果发现

， �。
��

����。���
��

������ 旋壁相对厚

度的分布有两个明显不同的峰值
。
对数据的进一步分析显示

，
统计上的两个峰值恰好分别代

表了
�
�����。 �����

��
���记�

幼壳和成壳旋壁相对厚度的不同频率分布 �插图 �
，
��

。
成壳旋

壁相对厚度最大为 �
�

��
，
平均数为 �

�

���
，
标准差为 ��

�

��而幼壳旋壁相对厚度的分布 则 在
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�呢 �

旋壁相对厚度

插图 � ���� ��� ���� ��������� ���成壳及幼壳旋壁相对厚度与 ���������� ���

旋壁相对厚度频率分布之对比

� ��������� � 。 � ����������� ������������ � ���� ��� ����� �� ����� ���� �
� � ����� ���� ��� ���� ���������

���
� �� ���� �� ��������刃� ����

� ��� ���� ‘��� ������ ��� �� �����，����

�������
、 。 五�����加记

一

幼壳旋壁相对厚度与 �������了“ 有相似的分布�而成壳的旋壁相对厚度则有明

显不同的分布范围
、
平均数及众数

。
表明

���� ��� ���� ��������� 的幼壳与 �������若�� 在形态上有相

似的适应特性
，
其成壳与幼壳及 ��“ ���‘ 。 � 有不同的适应特性

。

。
�

。巧一�
�

�。，之间
，
平均数为 �

�

��
，

标准差为 巧
�

��。 在分布上两者虽有部分重合
，
但是检验分

析证明
，
在显著性水平为 �并 时

，
两者平均数的差异有明显的统计学意义

。
也就是说

，
从统计

上看
，�。
��

��。 �。���������� 。
幼壳和成壳的旋壁相对厚度的数据相当于来自两个具有不同平均

数及方差的相对独立的样本
。

以上对
����������� ��������� 幼壳和成壳旋壁相对厚度的统计分析证明

， �������������

�������� 的幼年期壳体和成年期壳体对环境有明显不同的适应性
。
挺类的旋壁具有保护

、

支

撑动物体的功能
。
对艇类动物的外形

、

内部构造与水动力的关系的研究表明
，
球形

、

近球形的

艇类属种的抗浪能力较弱
，
纺锤形种类的抗浪能力较强�王立亭等

，
�����

。
在一定的水动力条

件下
，
雄类的旋壁相对厚度必定反映了挺类动物对这种特定环境的适应

。
因此

，
旋壁相对厚度

可以作为艇类壳体抗浪能力的指标
。

旋壁过厚
，

艇类壳体的重量必定加大
，
不利于艇类生物的

运移�旋壁过薄
，
则不能起保护

、

支撑作用�盛金章等
，
�����

。
所以

，
在一定的环境条件下

，

具有

相同生活方式的同一类型挺类属种的旋壁相对厚度应大致相当
，
在统计上呈正态分布

。
在同一
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个个体上
，
艇类旋壁相对厚度的减小可以通过加强成壳隔壁褶皱加以补偿

，
这种情形在 �����

�

��‘��
，
���留������ � 等属甚为常见

。
而

�����‘�������������� 幼壳和成壳的旋壁构造相同
，

且幼壳隔壁褶皱
、

成壳隔壁平直
，
因此

，
成年期旋壁相对厚度的明显变化必定反映了成年期个

体对环境适应性的改变
。
这种变化可以有两种解释 � ��� 幼年期个体和成年期个体分别生活

于不同的地点
。
这种解释和地层中

�
������������������� 幼年期标本与成年期标本共生的事

实不符
。
���幼年期个体和成年期个体有不同的生活方式

，
从形态功能上看

， ���������������

������ 幼年期纺锤形壳体适合于底栖生活
，
而膨大的球形

、

近球形成年壳体则更适合于漂浮生

活
。
这种解释符合地层中幼年期标本和成年期标本共生的实际情况

。

为了给上面的分析建立一个对比标准
，
笔者对 目前公认的营底栖生活的 ��

���
�
���

，
的旋壁

相对厚度的分布规律进行了研究
。
我们从产自广西宜山马平组的挺类标本中随机抽取了 ��

块 ��
���

��’��� 的薄片
，
对它们的旋壁相对厚度�共 ��� 个数据�进行了统计 �插图 �

，��
。
通过

对比可以看出
， ����������� ��������� 幼壳旋壁相对厚度的分布和 ���‘������ 非常相似

，
成壳

旋壁相对厚度的分布则和 �������，�� 有显著不同
。
这种情况表明

， �������������������� 幼年

期个体和营底栖生活的种类 ��
�����，。 � 对环境有类似的适应特征

，

成年期个体对环境的适应

性显然不同于典型的底栖种类
。
据此

，
笔者推测

， �����������
��������� 的幼年期个体营底栖

生活
，
而成年期个体则营漂浮生活

。
从幼年期向成年期发展时生活方式的改变是挺类

��
��

���
�

������
������

�
个体发育过程中的一个重要生态变化

。

三
、

个体发育规律在
�������������������� 演化分析中的意义

生物个体发育的过程可以为研究该类生物的系统发生 �������
�
���及演化趋势提供大量

的信息
。
尽管对如何理解生物发生律 ���

�������� ����有不同的看法 ��必
�����

，
������。 ���

，

�����
，

但是
，
生物的个体发育中存在着重演 �

��������������� 现象却是大家已公认的事实 ��
�

����
，
����

，
������������ �� ��

� ，
�����������

，
���������

，
����� �������� ，

�����
。

�。 ������������������ 最突出的形态特征之一是幼壳和麦挺 ��
��，�����了�极其相似�通常称其

为
“
麦挺式

”
幼壳�

。
这种相似性不仅表现在

�������� ����
��

������ 幼年期壳圈的形状上
，
同时

还表现在幼壳的隔壁褶皱
、

旋脊等多种形态特征�图版 ���
，

图 ��一���以及幼壳形态的适应特

征上�插图 ��
。
按传统的个体发育及系统发生的观点来看

， �
���� ��������������� 的个体发育

是这类生物系统发生的重演
。
因此

，
我们有理由认为

，
���，������ 是

�������������������� 的

祖先
。
虽然我们 目前还不能确定究竟 �������，��的哪一个或哪几个种是

��������������������

的直接祖先
，
但是

，
对

��

��
��������

�������� 个体发育的详细研究却为探讨这类生物的演化机

制及演化规律提供了新的证据
。

�
�

异时发育 ��������������的概念

生物的形态演化 ��
����������

���������� 有两种表现方式 � 一种方式是 新 的 构 造

�
����������的出现

，
另一种方式是生物体或生物某些构造的形状变化

。
在挺类生物的演化中

，

�。 ������������
，
������������� 和 ����������������� 的演化是分别和蜂巢层

、

拟旋脊以及

副隔壁等新构造的出现联系在一起的 �而 ��������������������
，

尤其是
������。 �������������

的演化
，
则主要是通过壳体形状的改变完成的

。
和祖先类群相比

，
��

��
��

������
�������� 和

�
���� ���。 ���

��
������

不具有任何新的构造
。
这种以形状改变为特征的生物演化现象主要是

通过异时发育完成的
。
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所谓异时发育 ��
� ����

，
���。 ，

�����
，

指的是生物个体发育过程中祖先形态特征出现的

相对时间的改变或发育速率 �
���� ��������������的变化 ��

������� ，
�����

，

即个体发

育事件 ������
�
�����

� �����
�

�起始时间的变化
。
与其祖先的个体发育过程相比

，
某一形态特

征在后裔个体发育过程中出现的时间可以提前
，
也可能推迟 �换句话说

，
它的发育速率可以加

速 �
�������������

，

也可以滞缓 �
��������������

����
，
�����

。
这种形态特征可以是某种具体

的构造
，
也可以是生物体的某种特定的形状

，
而其在后裔个体发育中出现时间的改变则是相对

于祖先及后裔生物成熟的时间而言的
。

��������
������对异时发育的形态表现 ��

���������� �����������及相关的 异时发

育过程 ��
���������进行了详细的总结

。
他认为

，
异时发育的形态表现有两类 � 一类是

“
幼型

发生
”
��

���������������另一类是
“
过型发生

”
��

�������������
，
也有人称这类形态表现为

“
重

演
”

��
����

，
�����

。
幼型发生可以由 �种不同的异时发育过程产生

，
它们是 � 幼年期形态发

育速率的减低 〔即幼态持续����������
、

早期性成熟 〔即前生殖 ��
������

����〕 和形态发育起始

时间的推迟 〔即后移 ���
�卜��������������

。
而过型发生则是通过形态发育速率的增加 �即加

速�
、

性成熟期的推迟 〔即超形态生长������������
�����和形态发育起始时间的提前 〔即前移

���
�一��������������这 �种过程实现的

。
生物个体发育过程中的形态变化大部分发生在幼年

期
。
幼年期形态发育速率的改变将引起生物体成熟期出现时间的改变

，

并往往将导致个体大

小及后期形态发生巨大的变化
。
因此

，
个体发育过程中从一个阶段到另一个阶段的形态变化

可以是渐变
，
也可以是突变 �同一种异时发育过程既可能造成渐变

，
也可能引起突变 �在许多情

况下
，

一种异时发育的形态表现可能是多种异时发育过程共同作用的结果��
�������，

�����
。

异时发育可以导致生物形态发生巨大的变化
。
但是

，
如果由此产生的新的形态特征不能

很好地适应生物生活的环境
，
按照达尔文的自然选择学说

，
这种变化通常不具演化意义

。
在这

种情况下
，
异时发育造成的形态变化就构成了种内个体发育及形态的变异

。
另一方面

，
如果由

异时发育引起的形态变化能够改变或加强生物对环境的适应性
，
那么

，
这种新的形态特征的

出现就可能导致新种的形成
。
目前

，
许多作者认为

，
异时发育是地史中物种形成的重要机制

��
����

，
����� �������

，
������

������� ，
������������ ��� ����

，
����� ��������� ���

�����������
，
����� ���� ������ �� ��

� ，
��������������

，
��������� ，

�����������
，
�����

。

�
�

�������������������� 的异时发育

通过对个体发育中
�������������������� 壳圈形状变化规律的研究可以看出

， �������
�

�������������
的大部分种的幼年期壳体和成年期壳体在形状上有很大的区别

，
成年期壳圈的

形状是通过未成年期壳圈的急剧变化形成的
。
虽然现在无法确定未成年期的具体时间 有 多

长
，
但由于未成年期通常只有 �个壳圈

，

所以
，
和幼年期及成年期相比

，
未成年期所占的时间必

定相对较短
。
因此

，
我们可以认为

，����������� ��������� 个体发育中最大的形态变化及重要的

生态变化是在一个相对很短的时间内完成的
。
这一现象对于探讨

����� ��������������� 的演

化机制富有启示
。

从整体上看
， ����� �������

��
������ 大部分种类幼壳的形状

、

包卷特征及旋脊发育程度和

�，�，������ 非常相似
。
这是

������。 ������������� 形态特征的一个共性
。
但是

， �。 ������。 ����

�������� 不同种类幼年期壳圈的数 目却表现了较大的变异 �表 ��
。
如果说

��������������
�

������ 幼壳的形态特征是其祖先形态的反映
，
那么

，
幼壳形态的共性就表明

�������������
���

�

���� 的大部分种具有共同的祖先
，
而幼年期壳圈数 目的变异则可能表明形成

�。 ������。�� ��



百 生 物 字 张 �� 卷

��
�

����� 不同种的演化变化是发生在其共同祖先个体发育的不同阶段
。
换一个角度看

，
麦越式

幼壳是
�。 ������。���

�������� 的近祖共性
，
成壳膨大

、

壳圈呈球形或近球形则属于这类生物的

近裔共性 �这两类性状在个体发育过程中的出现是以未成年期为界
，
即近裔共性仅分布在成年

期
。
因此

，
形成

�
���������������

���� 的演化变化必定发生在祖先个体发育的成年期以前
。

在研究中笔者注意到
，
分布于我国西南等地的 �

�

��������。 ���
，
�

�

动
�，�，��，���

，
�

�

。 。 ��� 和 �
，

��州
，
邵��

�
等种具有成壳个体大

、

壳圈多的特点
，
这些种的幼壳由 �个或 �个以

上的壳圈组成
，
其形状

、

大小
、

包卷及其它形态特征与成年或近成年的 �����
‘ ��。 非常相似

。
本

文暂将
�������������������� 的这类幼壳称为

“
成年期麦艇式

”
�图版 ���

，

图 ��一���
。
换言

之
，
祖先个体发育成年期或近成年期的形态特征出现在这些种的个体发育的幼年期

。
从异时发

育的角度来看
，
这种情况意味着这些种的形成是通过其祖先在个体发育过程中推迟繁殖期的

出现来完成的
。
按照 ��������

������对异时发育的形态表现及过程有关术语的定义
，
这些

种的祖先经历的这种异时发育过程应称为超形态生长
，

其造成的形态表现为过型发生
。
这样

产生的这些
�。
��

����
�����������

�
种具有个体大

、

成年期形态和祖先种截然不同等特点
，
这符

合自然界通过超形态生长产生的新种的普遍特征 ��
����

，
������������� ，

�����
。

和上面提到的这些种相比
，
以 �

�

�“ ���� 为代表的
�������������������� 其它种的幼壳

圈数相对较少
、

包卷较松
，
壳圈数 目通常小于或等于 � 。

从形态上看
，
这些种的幼壳和麦雄的

幼年壳体比较相似
。
为了便于区别

，
我们将

�����������
��������� 的这类幼壳称为

“
幼年期麦

艇式
”
�图版 �

，

图 ��一���
。
此外

，
根据这些种成年标本具有的壳圈数 目来分析

，
这些种的幼

年期也相对较短
。
假如我们认为

，
���，������ 是

�������������������� 的共同祖先
，
那么

，
和上

面提到的那些种相比
，
以 �

�

扭���� 为代表的这些种必定是在其个体发育的较早阶段通过 异

时发育形成的
。
根据对各种异时发育过程所造成的形态结果的分析

，
并考虑到这些种个体发

育不同阶段时间的相对长短
，
笔者推测

，
这些种可能是通过 祖先的超形态生长和加速两种异时

发育过程演化而来的
。

由于 �
� ， 。 ��。 口���� 个体发育过程中壳圈的形状变化规律和

�������������������� 的其

它种有很大的区别�插图 ��
，
同时

，
该种幼壳的形态特征和传统的 �口�川‘ 口�‘ �。 。 �。 ��� 。

属的

定义有明显的差异
，
笔者认为

，
这个种可能代表了一个和 �口�“ “ 口�

�� 。 。 �己��， 。
不同的属级分

类单元
。
因此

，
以上的分析不包括 �

�

�、 �‘����� 在内
。

在挺类生物的演化研究中
，
壳体膨大

、

隔壁基本平直类群�指 ��
�����������������

�，

包括
�。 ����。 �����

��
������

�的出现一直是一个未能得到充分解释的问题
。
挺类生物的演化是通过

个体大小
、

壳形
、

旋壁构造�包括副隔壁�
、

隔壁褶皱
、

旋脊�包括拟旋脊�
、

轴积
、

串孔等一系列形

态特征的逐渐变化表现出来的
。
这种变化在地层分布上呈现明显的规律性

，
构成了挺类生物

演化的总体趋势��
�����

，
�������������

，
����� ��������

，
�����盛金章等

，�����
。
从形

态功能的角度分析
，

通常认为挺类形态特征的演化规律反映了艇类生物在演化中朝着增加壳

体底栖生活的稳定性
、

加强壳体的支撑能力
、

提高生物抗浪性的方向发展的趋势 �盛金章等
，

�����
，

是挺类生物对水体环境
，

尤其是对波浪
、

潮流等外界条件不断适应的结果 ��
������

心� ��
� ，
�����

。
但是

，
在马平期开始出现并大量繁荣的

�������������������� 却以成壳膨大
、

隔壁平直为基本特征
，
其形态和挺类生物在演化中表现出的增加底栖生活的适应性的总体演

化趋势不尽吻合
。
对于这一现象

，
有不同的解释

。 ����
������曾认为

，�
�

��������，���
������

属于 尸�����了���������� 的
“
畸形

”
�
���������种

。
�������

等������也提出
，
那些外部壳
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��
�

����� 不同种的演化变化是发生在其共同祖先个体发育的不同阶段
。
换一个角度看

，
麦越式

幼壳是
�。 ������。���

�������� 的近祖共性
，
成壳膨大

、

壳圈呈球形或近球形则属于这类生物的

近裔共性 �这两类性状在个体发育过程中的出现是以未成年期为界
，
即近裔共性仅分布在成年

期
。
因此

，
形成

�
���������������

���� 的演化变化必定发生在祖先个体发育的成年期以前
。

在研究中笔者注意到
，
分布于我国西南等地的 �

�

��������。 ���
，
�

�

动
�，�，��，���

，
�

�

。 。 ��� 和 �
，

��州
，
邵��

�
等种具有成壳个体大

、

壳圈多的特点
，
这些种的幼壳由 �个或 �个以

上的壳圈组成
，
其形状

、

大小
、

包卷及其它形态特征与成年或近成年的 �����
‘ ��。 非常相似

。
本

文暂将
�������������������� 的这类幼壳称为

“
成年期麦艇式

”
�图版 ���

，

图 ��一���
。
换言

之
，
祖先个体发育成年期或近成年期的形态特征出现在这些种的个体发育的幼年期

。
从异时发

育的角度来看
，
这种情况意味着这些种的形成是通过其祖先在个体发育过程中推迟繁殖期的

出现来完成的
。
按照 ��������

������对异时发育的形态表现及过程有关术语的定义
，
这些

种的祖先经历的这种异时发育过程应称为超形态生长
，

其造成的形态表现为过型发生
。
这样

产生的这些
�。
��

����
�����������

�
种具有个体大

、

成年期形态和祖先种截然不同等特点
，
这符

合自然界通过超形态生长产生的新种的普遍特征 ��
����

，
������������� ，

�����
。

和上面提到的这些种相比
，
以 �

�

�“ ���� 为代表的
�������������������� 其它种的幼壳

圈数相对较少
、

包卷较松
，
壳圈数 目通常小于或等于 � 。

从形态上看
，
这些种的幼壳和麦雄的

幼年壳体比较相似
。
为了便于区别

，
我们将

�����������
��������� 的这类幼壳称为

“
幼年期麦

艇式
”
�图版 �

，

图 ��一���
。
此外

，
根据这些种成年标本具有的壳圈数 目来分析

，
这些种的幼

年期也相对较短
。
假如我们认为

，
���，������ 是

�������������������� 的共同祖先
，
那么

，
和上

面提到的那些种相比
，
以 �

�

扭���� 为代表的这些种必定是在其个体发育的较早阶段通过 异

时发育形成的
。
根据对各种异时发育过程所造成的形态结果的分析

，
并考虑到这些种个体发

育不同阶段时间的相对长短
，
笔者推测

，
这些种可能是通过 祖先的超形态生长和加速两种异时

发育过程演化而来的
。

由于 �
� ， 。 ��。 口���� 个体发育过程中壳圈的形状变化规律和

�������������������� 的其

它种有很大的区别�插图 ��
，
同时

，
该种幼壳的形态特征和传统的 �口�川‘ 口�‘ �。 。 �。 ��� 。

属的

定义有明显的差异
，
笔者认为

，
这个种可能代表了一个和 �口�“ “ 口�

�� 。 。 �己��， 。
不同的属级分

类单元
。
因此

，
以上的分析不包括 �

�

�、 �‘����� 在内
。

在挺类生物的演化研究中
，
壳体膨大

、

隔壁基本平直类群�指 ��
�����������������

�，

包括
�。 ����。 �����

��
������

�的出现一直是一个未能得到充分解释的问题
。
挺类生物的演化是通过

个体大小
、

壳形
、

旋壁构造�包括副隔壁�
、

隔壁褶皱
、

旋脊�包括拟旋脊�
、

轴积
、

串孔等一系列形

态特征的逐渐变化表现出来的
。
这种变化在地层分布上呈现明显的规律性

，
构成了挺类生物

演化的总体趋势��
�����

，
�������������

，
����� ��������

，
�����盛金章等

，�����
。
从形

态功能的角度分析
，

通常认为挺类形态特征的演化规律反映了艇类生物在演化中朝着增加壳

体底栖生活的稳定性
、

加强壳体的支撑能力
、

提高生物抗浪性的方向发展的趋势 �盛金章等
，

�����
，

是挺类生物对水体环境
，

尤其是对波浪
、

潮流等外界条件不断适应的结果 ��
������

心� ��
� ，
�����

。
但是

，
在马平期开始出现并大量繁荣的

�������������������� 却以成壳膨大
、

隔壁平直为基本特征
，
其形态和挺类生物在演化中表现出的增加底栖生活的适应性的总体演

化趋势不尽吻合
。
对于这一现象

，
有不同的解释

。 ����
������曾认为

，�
�

��������，���
������

属于 尸�����了���������� 的
“
畸形

”
�
���������种

。
�������

等������也提出
，
那些外部壳
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认为
， �
��

���。 �����
��

���记�
的形成及迅速分异是和其成年期个体营漂浮生活的习性密 切联

系在一起的
。 �
��

����������������� 成年期的形态是通过祖先个体的异时发育过程产生的
。
由

于异时发育形成的个体具有漂浮的能力
，
因此能对环境作出新的适应

，
使这类生物进人以往未

被艇类生物充分利用的生态空间
。
在自然选择的作用下

，
这些个体得以保留并形成新种

，
从而

导致了
�。
��

����。����
�������

的出现
。
从这个意义上讲

，
幼年底栖

、

成年漂浮的特殊生活方式

促进了
�������������������� 在地史中的演化

。

�
�

�������������������� 的演化及地层分布

根据对云南八宝小独山剖面 ���。 ‘口�‘ �。 。 �。 ，�� 。
的研究

，
盛金章等������指出

，
随层位

的增高
， ���

“ “ 。 �‘ �， 。 邵�扭 。
具有个体由小变大

、

幼壳圈数由少而多
、

幼壳中旋脊由小增大的

�…
‘

�

自 、�。
�� 一 ���

百 。
� 口匕一一一口 口 仁二口口 日

���

����

插图 � 文献中已发表的
���� �‘ � ���� ��������� 标本壳长 ���及壳宽

‘
���的频率分布

����� �� �� ������������ �� ����������� ���
��� ����� ���

�� ���� ������� ��������� ������� �� 。

��������� �� ������ � � �������� ���

巴
�

。

。己
�

�� 二 理 �

百分

数 」�

�� � �

占口口口

� � � � � �

� � � � � 月

��
��、

插图 � 广西宜山马平组
���� ��� �������������

����������������又������ � �� ����������� ���
���

���� ���� 人������ �� �� �����
，

标本壳长 ���
、

�����

������
，

���
��

壳宽 ���之统计

���� ��� ��五����������

� � �� ���



� 期 杨湘宁等 � ���� ��� ������������� 的个体发育及其在演化分析中的意义 ���

演化趋势 �并认为这种演化趋势存在于 �口
��

�，口���留
。 ����， 。

的球形和亚球形壳的两个演化支

系中� 前者表现为由 �
�

���“ �����分�
�

�������������、 �
�

��������。 ，�� 后者则表现为从

尺
�

��
� ��

�尺
�

，“ 。 � �， 。 ����一及
�

�。 ，��‘。 �， ，�� 或 尺
�

�夕�，����
。

从笔者掌握的实际材料看
，

��
��

��������
�������� 确有层位愈高新出现的种类个体愈大的现象

。
在广西宜山马平组�马脑

山
一

乌龟岭剖面�
， ������。 �。 ����������� 主要集中分布于 尸������‘ �������，� 延限带�相当于

周铁明等 ������划分的马平阶�的 ���，��了��������� � �����亚带及 �户�����‘ ��‘ ��‘ ��” �
·

��吞����，岔。 一尺砧
“ �����人。 ��。 ��， 。

亚带�插图 ��
。
该地马平组

�������������������� 以小个体

的种类 占优势为主要特征
。
笔者对以往文献中已发表的有关 �口�。 ，口�‘ �留 。 �。 ，�� 。

标本壳长
、

壳宽的数据进行了统计
，
共得到了 �� 个壳长及 �� 个壳宽的度量数据

，

并和宜山的 �� 个标本
�

，，

厂 口
口

口口口口口口

�

…
口
日�

�口�口

��

口
口

�口

��
口
�

�
�

�

�

匕� ��� 二� 一』� � � �二
一 一 一 一 一�

一一厂�������晒卜�

�口

�口口壳

口

�

，�
�

�口���
︹匕

�口口�
�

�

‘ �

口口

长
口口口口口

��口�
口

︸
狱�

二日护始
�们

��加…
���

�

���
�

��
�

口�

口

奋

二

��

�
��

���
�口

��

�叨犷翻�

。 �

倒习

�

击

��
�口

�

合么奋
�

幽�创眨」
合 岛

遨口

盛
二

犷 ▲�口
口

二么
击

么 血
‘
�超血拓

�

补“ 全“ 。
鑫立

“‘

盛 �

公二

��感舒幽

�

枯
�

口�幽‘…幽
山�‘

�盛应

二
‘

�

�厂
‘

仁�匕�

� � � 了 � �

壳 圈 ���

插图 �� ���� ��� ������������� 标本壳圈数与壳长之关系

�������� ���� ���� ��� ������ �� � ������� ��� ����������� �� ���� ��� ���� ���������

▲ 、 �和 � 分别代表笔者采自广西宜山马平组
、
云南八宝小独山剖面及广西隆林常么剖面的标本

，
标本数

分别为 ��
、 ��和 ��

。 �和 口 分别代表以往文献中已发表的云南八宝小独山剖面以及其它地区 的
�。 �����

、 。 �� ��������二

标本
，
标本数分别为 ��

、
��

。



古 生 物 学 报 �� 卷

进行了对比
。
分析结果表明

，

在以往已发现的
�
������� ������������ 标本中

，
至少有 ��务

以上的个体壳长
、

壳宽大于 ����插图 ��
，

而宜山马平组的
�������������������� 标本仅有不

到 ��多 的个体壳长
、

壳宽达到或超过 ����插图 ��
。
需要指出的是

，
在宜山马平组和

�����
�

��������������� 共生的其它挺类属种并无个体偏小的现象
。
对

�������������������� 各类标

本及资料的综合分析还证明
，

当成年个体壳圈数 目相同时
，

宜山马平组的
��������������������

个体普遍较小 �插图 �的
，
而个体大于 ��� 的标本则多产自常么阶

、

栖霞阶 〔沿用周铁明等

������的定义
。
下同

。 〕 ，

并且主要是 尺
�

������� �� 了�了
，
天

� ‘ ��，��口。 ， ��� 及少量的 �
�

������留
�

介�� 分子
。
从整体上看

，
马平阶的

�。
��

�������
�
��

������ 个体普遍较常么阶
、

栖霞阶的个体

要小
。

对云南八宝小独山剖面
�������������������� 及其地层分布的重新研究揭示

，
马平阶的

�������������������� 在个体大小上有较大的变异范围 �插图 ���
，
但壳长

、

壳宽一般均小于

���
。
结合小独山及宜山马平组

�。 ����。 �。 ����������� 不同种类的地层分布来看
， �������

�

�。 ����������� 的许多种实际上是在同一个层位开始出现的
，

这一结论和周铁明等������发表

的云南八宝小独山剖面的详细资料相符合�周铁明等
，����

，

图 ，一��
。 ��������������������在

马平阶的分布具有个体较小与个体较大的分子共生
，
幼壳圈数少与幼壳圈数较多的种类并存

的特点
。 �

�

���“ ����� 与 �
�

���口��认
�����

，
尺

�

��
� � 。

与 尺
�

夕��� �� ����� 在地层中同时出

现
，

并且在随后的地层分布上有明显的重叠现象
，
这就排除了 �

�

�。 �“ �。 ��� 与 �
�

二�����
�
��

�

瓜 �。 ，
�

�

����
。
与 �

�

�“ ， ， 。 ， 。 ，��� 之间的逐渐过渡的演化关系
。
种类多

、

个体丰富是马平阶
�。
��

��������
��

�����
�
的另一重要特征

。
许多种类在大致相当的层位开始出现

，
并且大部分种

随后延续的时间很短�插图 �，
表 ��

，

这种情况表明
，
马平阶的

�。
��

��。 。
����

��
������ 正处于演

化的适应辐射 �
�������

� �����

���
�
�时期

。
幼壳形状的多样性�插图 ��

、

幼壳圈数�表 ��及 旋

脊发育程度的差异
，
则表明形成

�。 ������������������ 不同种的演化变化可能发生在其祖先

� 二��

厂�卜���广�卜���﹂�卜�
��八‘���
月咔�‘�

百分数�

又����

插图 �一 云南八宝小独山剖面马平阶
���� ��� ���� ��������� 标本壳长 ���及壳宽���的变异范围

��������。 ���������� ���� � �� ����������� ���
��� ����� ���

�� ���� ��� ���� ��������� ����

��� � ����� �����
，
�����

，
�� � � ��

阴影部分为笔者磨制的小独山标本的度量数据�其它数据引自盛金章等������
、
周铁明等������

。



� 期 杨湘宁等 � ���
� ���������

������� 的个体发育及其在演化分析中的意义 ���

表 �� 云南八宝小独山剖面
�������， “�，��������� 的地层分布

��������������������������� �� �������������������� �� ������ ���� �������
，
�����

，
��� � ��

阶及化石带
马平阶 常么阶 栖霞阶

一
属种名称 一 �� ��� �� � �� ��� ����

� ��“ ������留 ������ ���己� �� ��己���了�

�
�

协�” ������ ��
�

� � �
�

�
�
了������ ��

�

� � �
�

���“ ���了��， ��君��� � �。 拼��泣�
� �协��

�
�

������ ��� 月���

�
�

�� � ��” �刀���

�
�

������ ��了

�
·

户�们�����

�
�

灸
�人�。 ��

�
�

��
。 二 �

�
�
刀 � ” �

�
�

�“ ” ” � � �俘 ���

�� 称���称�� �� ����� � ” ���

�
�

��� 那��” �称 ‘�了

乙
�

������ ‘ �

十

�

十

十

� 十

十

十

十

�

十 �

十

十十

�十

十

十

� 十

�十���十

�

��

据笔者实测剖面资料
，
阶名及化石带沿用周铁明等������资料

。 �
�

�，�������，������ � 二 �����一���“ “ ����‘ ��‘ ��

君 ” � ��� ���������� 带���
�

���������， �����” � �� ��������一�户��������留 �����， � ��人������ 带����
�

���“ �����二 ��

����� � �������一������ ���，�乏
� ������� 带� ��

�

�������“
����� � ��������一������ ����

� � �，�夕� � 带� �
�

�人��� ��
�

� �人， ������ � �，� �� ��， 带���
�

�����滋， � ���，������ ��� 带� ���
�

���，� ��， � ���无�
����� 带� ����

�

��，
����。 � � 。 �

。 ��， 带
。

个体发育过程的不同阶段
。

在以往的文献中
，
挺类某些属种 ��

�户�����，� 。 ，�����户，����的形态演化规律 ��
���� ，

�����曾被作为
“
世系渐变

”
�����

���� ����������� 的例子得到广泛的引用 ��
���� ���

卫�������
，
������������

，
�����

。
但是

， �������������������� 个体发育过程中近裔共性的

迅速形成
、

成年个体和祖先形态的明显区别以及地层中许多种类的同时出现和重叠分布却使
�������������������� 的演化形式具有明显的

“
点断平衡

”

��
��������� ������������的色彩

。

这种情况表明
，
挺类生物的不同属种可能具有不同的演化模式

。

四
、

对
�������������������� 分类的新建议

通过对 ��
��

������� �
��

���记�
现有各种的个体发育规律及演化机制的研究

，
笔者发现

，
根

据
������������

��
������

各个种的壳圈形状变化规律
、

幼年期的长短及祖先演化变化发生的

阶段可将
�������������������� 大致分为 �类

。
第一类以 ���“ ������留�����，� �及

��“ ������
�

。 ������������
， “ 。 ������� ���

���为代表
，
这些种的壳体首圈包卷较紧

，
通常呈球形 �成壳为

球形或亚球形
，
成壳和幼壳形状无明显区别�插图 ��

。
它们的个体发育规律和

�
��

��������
��

名������� 的其它种有明显的差异
。
第二类以 尺����，������������ ，“ ���� ���

�������为代

表
，
它们的幼壳为纺锤形

，
一般少于 �圈

，
属

“
幼年期麦艇式

” ，
成壳球形或近球形

，
长

、
宽常

常小于 ���
。
这些种可能是通过发生在其祖先个体发育较早阶段的加速及超形态生长等异

时发育过程形成的
。
第三类可以 ���，������留������� ������������ ���� 为代表

。
这些种 目

前主要见于我国西南等地
，
它们的幼年期相对较长

，
纺锤形幼壳通常在 �圈以上

，
呈典型的

“

成
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年期麦挺式
” �成壳球形或近球形

，

个体往往很大
，
长

、

宽常大于 ����
。
这些种的起源可翩

发生在其祖先个体发育过程中接近成年期的超形态生长过程有关
。
基于以上观察

，
笔 者对

‘ ������������������� 的分类提出以下建议 �

��
�

将盛金章等������建立的 �����，����留������� �灭
���，‘����留������������ 亚属提升

为独立的属
。
除模式种 ���。 ������������� ����� ，������� ‘� ���

���
，
����外

，

这个属目前迅

包括本文描述的 ���“ ������留�����， ����� ��，二����� ��
�

���
�

及 �
� ，��户��� ��

�

���
� 。

��
�

将以 天��二�，����留������� ��，�����，��� ����为代表的一些种从 ���“ �，���人。 �����，，

中分出
，
并以 �

�

������，�，��� 为模式种建立 ��，���，�� ���
�

���
� 。
除模式种外

，
新属目前还

包括 ���“ ������留�����，� ���，����，��� ��� �� ��
，
����

，
�

�

���，� ����� �� ����
，
����

，
�

尺
�

����，�，��� ����� �� ����
，
����

，
�砂

�

去��” ��” �” ��� ����� �� ����
，
����

，
�

�

���，���� 及

本文描述的 ��，������ ��，�� ���
�

�� ��
�

���
� 。

��
·

严格 ���“ ������，������� �一������
，
����的含义

，
将其保留给以 �

�

�“ ��己� ���
�

�������
，
����为代表的具有

“
幼年期麦建式

”
幼壳的分子

。
重新厘订后的 ���“ ���������。 ��，。

包括了除已归人以上两属之外的
�������������������� 其余各种

。

�����，����������，�����
，
����������，�����，� 以及 ��，���，�� ���

�

���
�

仍然归人 �����

����������������� �����
，
����

。
各属的特征将在新种描述时一并介绍

。

五
、

新 种 描 述

类壮希瓦格挺属 ����� ���。 ，����������������� �����
，

�
二�� �� �����

，
����

模式种

属征

�，�“ �����留�����” � ” “ �������� ����
，
����

���壳球形或亚球形 ����幼壳 �一 �
粤圈

，
球形或近球形 ����包卷较松

，
旋壁较薄 �

乙

���隔壁平直 ����旋脊弱����初房较大
。

比较 本属和 ��石“ ������������， � 及新属 ������，�� ���
�

���
、

的区别是其幼壳为球

形 �它和 �。 “ �� 的主要区别是后者旋壁
、

隔壁较厚
，
隔壁孔较发育

。

时代分布 马平期�中国
，
土耳其

。

微小类壮希瓦格遮�新种�����
������切。 ���‘������ 而

�����￡� ��
�

���
�

�图版 ���， 图 �，��

壳中等
，
亚球形

，
�一�李圈

，

艺
壳长 �

�

�一�
�

���
，
壳宽 �

�

�一�
�

���
，
轴率 �

�

��一�
�

����。 幼

壳 �一 ‘

合
圈

，
球形

。

房较小
，

球形
。

度量 ����

旋壁自内向外逐渐加厚
。
隔壁平直

。
旋脊弱小

，
通常仅见于内 �圈

。
初

落
记、

�
、 ，

�
宽度

�
。 ，

�
、 房

�
，数

阵一一一燮擎共

一�
�
�

�

�
�

�
�

�
�

�
�一二一…一二一…一二‘ �一二一��二一…一 二一

。 。 。 � 。 � ， � 。 �
� ， ， � ， ， ，

� 。 ， 。 � 一 ， 】 。 ‘ ， � 。 ， ， �
， � ，

� � ， 。 �
� 。 八 � �专

几气�一 ��石 � � 一 ‘ � � ， 一 〕 � � � 一 了 � � � 一 � � � ， 今 � � 一 ， 矛 � � 一 � 〕 � � 一 ， � � ‘ 一 〕 � � ， 一 � � � 月 奋�

� � � � �
�

� � � � � � ， � ，�

�
�

·

��
�
�

· ‘�
�

” ·

��
�

” ·

��
�

’
�

” ·

��
�

“ ·

��
�‘ ·

�� ��
·
�� �

斗
· ‘� � �
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���

�
��

������ 的个体发育及其在演化分析中的意义

比较 新种和模式种 �
� ，、 �。 。 ���� ������的区别是

，
后者壳体较大

，
球形

，
轴率大于或

等于 ����

产地层位 云南八宝小独山
，
马平阶

。

简单类壮希瓦格雄�新种� ����，
��

��入。 。 ���‘�����， ，
俪���� ��

�

���
�

�图版 ��， 图 ��一���

壳中等至大
，
亚球形

，
两极微凹 � �一� 圈

，
壳长 �

�

�一 �
�

���
，
壳宽 �

�

�一�
�

���
，
轴率

众�一 。
�

���。 幼壳一圈
，
球形至近球形

。
旋壁较薄

。
隔壁平直

。
旋脊弱小

，
仅见于内两圈

。
初

房大
，
球形

。

度量 ����

壳圈宽度

岂习一叮�月姜口少仁�妇一孟‘︼、�‘
、﹃泊�一�����

�
���
月
����������
胜
��‘�，�

����
����
�

��
�

��

登记号

��一���

�� 一���

�� 一���

二万
�

厂正丽
�

” ·

��

�
。 ·

��

�
。
�� � �

。
��

轴率
����� ��� ��� ��� ���

���
。

���� �
�

���� �
。

�斗斗 �
。

����

���������
。

���� �
。

���� �
。

���� �
。

������

���
�

��� �
。

��� �
。 ，��� �

。

������

比较 本新种和新种 �
�

��，����萦� ��
�

���
�

较为相似
，
它们的区别是

，
在壳圈数目相同时

本新种壳体明显较大且两极微凹
。
新种和 �

� ，、 �。 。 ��。 ������的区别是后者壳体为球形
，

轴率较大
。

产地层位 云南八宝小独山
，
马平阶

。

壮希瓦格艇属 ����� �������
�

��叨。 ������ 从
一

������
，
����

模式种 ���留�����，� �二 。 ��� ��������，
����

属征 ���壳大
，
球形或近球形 ����幼壳明显

，�一�圈
，
纺锤形

， “
幼年期麦艇式

” ����隔壁

在幼壳轻微褶皱
，
在成壳平直 ����旋脊在幼壳较为发育

，
在成壳弱小或缺失����初房较大

，

球

形
。

比较 本属以明显的纺锤形幼壳区别于 ����������留��������了�� �����
，

�
���� ��

������
，
����。

与 ������，�� ���
�

���
�

的区别在于 ���。 ，��，��������，� 的幼壳包卷相对较

松
，
圈数少于或等于 �圈

，
呈

“
幼年期麦艇式

” �而 �。 ，解若瓜
。 ���

�

朋
�

�

的幼壳包卷紧密
，
圈数

较多
，
通常在 �圈以上

，
为

“
成年期麦雄式

” ，
且成体通常较大

。

时代分布 马平期及常么期 �苏联
，
中国

，
美国

，
日本

。

膨胀壮希瓦格艇�新种� ���������������亡�� ����� ��
�

���
�

�图版 ���， 图 �，�，，�

壳中等
，
亚球形

，
�一�圈

，
壳长 �

�

�一�
�

���
，
壳宽 �

�

�一�
�

���
，
轴率 �

�

�一�
�

���
。
幼壳 �一

�圈
，
首圈近球形

，
第 �一�圈粗纺锤形

，
轴率约为 �

�

�一�
�

���
。
隔壁平直

。
旋脊小

，
仅见于幼

壳
。
初房较小

，
球形

。

比较 本新种和 �
�

毛��介�� �一����
��

，
����较为相似

，
两者的区别在于新种个体较小

、
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度� ����

了尸创
�� 一��� …
�� 一 。��

�
�� 一��‘ �

壳圈宽度
‘‘�︸，��
︸
�︸

‘目�一内�八�八�
长度 宽度

���
’

�
。

��

�
。

��

�
。

��

������� ��� ��� ��� ��� ���

幼壳圈数较多且轴率较大
。

产地层位 云南八宝小独山
，
马平阶

。

宜山壮希瓦格艇�新种�����
�����������亡�� ���入������， 。�

�

���
�

�图版 ��，图 ��

壳中等
，
球形

，
成年个体

�一�
李圈

，
壳长

艺

�
�

�一�
�

���
，
壳宽 �

�

�一�
�

���
，
轴率 �一 �

�

���。

幼壳 �圈
， “
幼年期麦艇式

” ，

轴率约为 �����。 未成年期壳�第 �圈�在形状上具过渡特点
。
旋

脊在幼壳较为发育
，
在成壳中缺失

。
隔壁在幼壳微皱

，

在成壳平直
。
初房球形

。

度量 ����

一匕阿�

一
���一

登记号

平比…
壳圈宽度

圈数

��一���

��
�������� 万�丽

卜目
�
。 ’

�，
�
。 ’ ‘ 。

�
�

�

�
阵目
�
” ，
�
” ，

�

度一�长一民

比较 新种幼壳和 刀
�

���，，�，��� �����
，

�
��� �� �����

，
����较为相似

。
两者的区

别在于
，
后者成壳为亚球形

，
轴率小于 �

�

����而前者成壳为球形
，
轴率为 �一�

�

�� �。

产地层位 广西宜山
，
马平阶

。

广西壮希瓦格能�新种� ����������������二� ������������ 。�
�

���
�

�图版 ��， 图 �， ��

壳中等
，
近球形

， 。一�
粤圈

，
壳长

乙

�
�

�一�
�

���
，
壳宽 �

�

�一�
�

���
，
轴率 �

�

�一 �
�

���。 幼

壳 �
李一

�圈
，

粗纺锤形
， “
幼年期麦赘式

” ，
轴率为

�
���一 �����

。
旋壁 自内向外逐渐增厚

。
旋脊

仅见于幼壳
。
隔壁在幼壳微皱

，
在成壳平直

。
初房较大

，
球形

。

度量 ����

一 … … � �
‘

…�州 “ 圈。
登记号 �长度 �宽度 �轴率 �初房 �圈数 � � � � � � �

，

� � � � � � � � � � � � � � � � � ��二

—
�一�一…一�一�一…一…一�一�一�一�一�二�� 一 。 ‘ ’

�
” ‘

…
“ ’

…
“ ’

…
“ ’

�’

�
�‘

…
” ’ ‘ ’

…
�

’

�’

…
‘ ”

…
’ � ’

…
” ‘

…” �
‘ ”

�� 一 。 “
�
’ · ‘ 」‘

· ，，
�

‘ ’ ‘

�
。 ” ，
�
“ �

�
’ ‘ 。 …。 ” ，

�
�” ， …“ ‘ ，

�
’ � ，，

�
‘ ·
�

�
‘ ” ，



期 杨湘宁等 � ����
������� �

��
������ 的个体发育及其在演化分析中的意义 ���

比较 新种和 尸
�

�����“ ，��，��� �����
，

�
��� �� �����

，
���� 较为相似

，
两种的区舰

在于前者幼壳为粗纺锤形
，
轴率为 �

�

�一�
�

���，
而后者的幼壳轴率大于 �

�

���
。

产地层位 广西宜山
，
马平阶

。

隆林雄属�新属���
���‘耐� ���

·
���

·

模式种 ���“ �，����������，� ��，���，�，��， ����
，
����

属征 ���壳中等至巨大
，
球形或近球形 ����幼壳包卷紧密

， �一�圈
，
纺锤形

， “
成年期麦

艇式
” ����隔壁在幼壳褶皱

，
在成壳平直����旋脊在幼壳发育

，
在成壳弱小或缺失� ���初房小

至中等
，
球形

。

比较 新属和 尺��。 ������������，� �一������
，
����的区别见以上关于 ���“ 了����乃留��

����，� 的属征描述
。

时代分布 马平期至栖霞期早期�中国
。

紧密隆林艇�新属
、

新种� ������滋“ ����“ ����
�� ’�� � “ ��

�图版 ��， 图 �，��

壳中等
，
近球形

，
�一�圈

，
壳长约为 ，

�

，�� ，
壳宽 �

�

�一�����
，
轴率 �

�

�一 �
�

���。 幼壳纺锤

形
，
包卷紧密

，�一，圈
，
轴率约为 �

�

���
，
呈典型的

“
成年期麦挺式

” 。
旋壁自内向外逐渐增厚

。

隔壁仅在幼壳中微皱
。
旋脊在幼壳发育

，
在成壳中弱小

。
初房小

，
球形

。

度量����

壳圈宽度

登 记 号 长度 宽度 轴率 初房

��一��� �
。

� �
。
�� �

。

�� 魂
。 ，

�� 一��� �
。

��

�������

�
。
�� �

。

�

�
。
�

�
。
�

比较 本新种以较小的壳体区别于本属的其它各种
，
是目前已发现的具有

“
成年期麦雄

式
”
幼壳的种类中个体最小的分子

。

产地层位 广西宜山
，
马平阶

。
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�

�

������
，
�

�

�， ����� ������ �� ��������� �� �������� ���������
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�
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，
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�
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�

��������
，
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�

��� �����
，
�

�

�
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����� ��� ������� ���������� � �� ����������� �� �������� ����������

�

�� ������
， ’

�
�

�
�

�
�

�
��

�

�
�
������ �� ������������

�

��
�

��一���
�

�‘ � ���������
，

�������
�

����
，

�
�

�
·，
����� ��� ���������� ������������ ������� �������� ��� ���������

�

������������
，
�� �，�一���

�

�����
，
� �

�，
����� �������� ��� ���������

�

�������������
�

������� ����
�

�����
�

—
��� ��������

，
�

�，
����� ���������� ��一������� � ��� ����� ��� 用��� �� ��������� ������������

�

��������
�

����
，
�� ���一���

�

������
，
�� ����� ����������� ��� �����

一
����� ��� �����

�

��� ����
一

������� ���������� ����������� 多�
�

�������，
� ， �����

，
�

�

��� ��������，
� ����� ��� ��������� ��� ���主������ �������� �� ������� ������� ������

‘

��

���������
，
�

�

��� ���������
，

�
·

�
。 �

�

�
� ������� ��� ������������ �� ����五���� ����

，
��� ���一�弓�

·

����，
�

�

�， ����� ����������� ����������� ��� �，����� ������ �� ���������
�

�� ������
，
�

�

�
�

�
��

�

�
� ��������� ��� �卜

���������
�

������� ���������� ������ ��
�

��
�

��
�

���一���
�

������
�

������������
�

�必�����
，
��， ����� �� ��� ������� ��� ���������� ��������������

�

����
�

����， ��� ���一���
�

��������
，
�

�

�� �������
，

�
�

�
�

��� ������� ，
�

�

� ����� ������� ������三�� ������� ���������� ���������� �� �����
�

����� ��� � ��������
�

�������
，
���� ���一���

�

��������
，
�

�

�， ����� ���������� ��������� �� �����丁���飞����� � ���� ��� ����������� ��� ������������ ������
�

�����卜���

����
，
��� ���一���

�

�
�������，

�
�，
����� ������������ ��� ������������ ������

�

������������
，
�� ���一���

�

—
，
����� � ����� �� ��� ������������ �� ������������

�

����
�

�������
�，
��� �一��

�

������
，
�

�

�
�，
����� ���呀

���
，
���������

，
������������� ��� �������� ���

�

����
�

����， ��� ���一��多
�

�����，
�， ����� ��������� �� ���记����� 。 “ ������

，��� �������� ������������ �
� ���� ����

�

�
��

�

������� �� �������
，

������ ����
， ��� ���一���

�

�����卜�����������
，
�

·

� ����� ������ ������ ��� ��������� ��� ������������
�

�� ��� �����������
，
�

�

�
�

几
�

�
��

�

�
�

������������ ������ �� ������������
�

��
�

��一��
�

���������
�

�������� ����
�

����，
�

�

� ����� �������� �
���������� ������ ��

��二，��
�
，
����� �

��������
，
�����

�

����
�

���
�

����
�

����，� ��
�

—
，
���斗� ��������� �� ��� �������� ��������������

�

����
�

���� �����
�

����
�

�����
�

���� �
，
��

�

�多�一��平
�

��� �����
�

—
一

，
����� ����������� �� 王�������� ��

� ��二�����������
����� ������

�

����
�

������� ��� ����一����
�

—
，
����� ��������������� �������� �� ������������� ��

��������������
����� ����������

�

����
�

�������， 月��

���一���
�

—
，
����� �����������犷 �� �������������

� ‘

���������� �������� �������
�

����������
，
����������� �� �了一

��
�

����������
，
�

�

�
�

�不 �� ����� �������� ��� ��七���‘ ����� �� ��� ��������� ��，����” � ������� ���� ����� �������

����� �� ������
�

������������
，
��� ���一���

�

�������
，
�

�

�
， ����� ���������� ���������� ��� ��������� �� �������� �������� ������� �������� ����

�

������� ���

���一���
�

——
，
����� �������������� � ������� ��� �������

�

��� ���������
�

�������
�



�期 杨湘宁等� ���
� ��� ������

��
����

。
的个体发育及其在演化分析中的意义 ���

���� ，
�

�

�
�

�� ����� ������������� ������

丁�������
，
�

�

�” ����� ������� �� ��������

�� ����丁�生� ��������

����������
�

�且��
�

������

���������
�

�������������
，
��� ����一����

�

�������
�

�����， ��������
，
����

�

�
�

�����年 一。 月��日收到�

� ����� �� �������� ��� ��������� �� �����
�

��������������� �������� �����������

���� �����
一����� ��� ��� ��

一����

��人厂
�� ���。 。 �了茗�� �

����，���，��， ���夕�
，多�

��刃比力����

����� �� ����� ������ ����������� ������� �������� ���� ����������
， � �������� ���������

���� �������� ��� ���� ��������� �� ����� ��� �������� ��� ��������� �� ��������������������
，

����� �� ������� �������������� ��������� ��������� ���������� ��� ����� ��� ���� ������，�‘�
�

��瓜留�多���� 。 �一�
�����

，
���� ������ ��

，

��� ������ ������� �������
， ��� ���� ���

���
� ������ ��� ���� ���������� ��� ��������� ���

���� ��������
，
����� ��� ������� �� ��� ����� ����� ���一������� ���� ������� ��� ���

����� �����
�

����� �� ��� ���� ����������� �������� ����
�

��
�

����� ��������� ����� �� ����� ������
，
������� ��

�
，
� ��� � ������������ �� ��� ������������� �

，
���� ���� ���������� �� ��� ����������� ������� ��

��������������������
�

���� ������������� ����� ��� �������� ���� ��� ����������� ������� �� ��
��

����������������

二���� ������� ���� ����� ������
�

��� ���
����� ����� �� ������������� �� ���� ����� �� ����� ������

��� �����
����� ������� ��� ���

一

����� ����� �� ���������� ����� ��� ������� ����������� �� ���� ���

丫�������
，
����� ��� ����� ����� �� ���������过�� �� ��� ����� �� ����� ������ �������

����� ������
�

��� ���� ����������������������������� �� ��� ����罗�� �� ����珑������罗������ ��� ������

��� �� ��� ���
一����� �����

，
�

�

�
� ，
�� � ����� ������ ���� ��� �������� �������� ��� ��������� ����

��������
， ���� �� ��� ��������� �� ������������� �� ��� �������， ��� ������ ��������� �� ��� ����，

��� ����� �������� �� ��� �������� ��������� ������������， ���
�

��� �������� �� ����� ������ ����
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