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　　提要　志留纪兰多维列世（Ｌｌａｎｄｏｖｅｒｙ）鲁丹期（Ｒｈｕｄｄａｎｉａｎ）是奥陶纪末生物大灭绝后的残存期和复苏期。志

留纪初期冈瓦纳大陆边缘壳相地层稀少，多数地区为沉积间断或笔石相地层，研究底栖壳相生物残存－复苏期的宏

演化普遍缺乏理想材料，而华南上扬子区贵州湄潭地区发育了志留纪早期的壳相地层，即五里坡层（鲁丹阶中部）

和牛场组（鲁丹阶上部），为探索这一关键地史时期三叶虫动物群宏演化型式及其背景机制提供了依据。贵州湄潭

岩坪剖面和高江剖面的五里坡层和牛场组共发现三叶虫７目１１科１５属（含亚属）１７种（含１新种、３未定种），根据

其属级分类单元的时空分布规律，将这些三叶虫识别为５种宏演化类型：即减缩幸存型、扩增幸存型、复活幸存型、

新生型和死支漫步型。不同类型的属级分类单元在大灭绝中具有不同的宏演化型式，体现出其应对灾变而采取的

不同的生存策略。减缩幸存型和复活幸存型是大灭绝后生态系统复苏和再次辐射的主要源泉，它们的发展在一定

程度上影响着整个生态系统的宏演化进程；新生型的出现则标志着大灭绝后环境的实质性改善，三叶虫的全面复

苏也随之到来。
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１　前　言

地质历史时期的生物集群灭绝事件（ｍａｓｓ　ｅｘ－
ｔｉｎｃｔｉｏｎ　ｅｖｅｎｔ）点断并改变了地球生态系统的宏演
化进程，使大量生物永远从地球上消失，但也迎来了
新的生命演化阶段（Ｂｏｕｃｏｔ，１９８３）。奥陶纪末的生
物大灭绝事件是显生宙以来５次大规模生物集群灭
绝事件之一（Ｒａｕｐ　ａｎｄ　Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，１９８２；Ａｌｒｏｙ　ｅｔ
ａｌ．，２００８），灭绝的量值位居第二。大灭绝后的残存
期和复苏期是生物宏演化的重要阶段，为后来的生
态系统复苏和再辐射奠定了基础，其中蕴含有大量
关于宏演化的重要信息。
三叶虫是“寒武纪演化动物群”的主要组成部

分，虽然其在奥陶纪被以腕足动物等滤食生物为主
的“古生代演化动物群”逐步取代（Ｓｅｐｋｏｓｋｉ，１９８１），
但在海洋生态系统中仍然占有重要地位。奥陶纪生

物大幅射期间，三叶虫的多样性也明显增加并出现
一定规模的辐射（见 Ａｄｒａｉｎ，２０１３）。但好景不长，
奥陶纪末的大灭绝使三叶虫遭受重创，属一级的灭
绝率达到７０％（Ｂｒｅｎｃｈｌｅｙ　ｅｔ　ａｌ．，２００１），其中浮游
类型、较深水底栖类型以及原虫营浮游生活的分子
均遭受灭顶之灾（Ｂｒｉｇｇｓ　ｅｔ　ａｌ．，１９８８；Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ
ａｎｄ　Ｓｐｅｙｅｒ，１９８９；Ｆｏｒｔｅｙ，１９８９），代表寒武纪演化动
物群的Ｉｂｅｘ动物群全部灭绝，而代表古生代演化动
物群的 Ｗｈｉｔｅｒｏｃｋ动物群的绝大多数分子都能够上
延并成为志留纪三叶虫动物群的主要组分（Ａｄｒａｉｎ
ｅｔ　ａｌ．，１９９８，２００４）。奥陶纪末的生物灭绝事件分为
两幕，分别与高纬度地区冈瓦纳大陆冰川的形成和
消融紧密相关（Ｂｒｅｎｃｈｌｅｙ　ｅｔ　ａｌ．，２００６）。赫南特期
（Ｈｉｒｎａｎｔｉａｎ）早中期，冈瓦纳大陆冰川形成并迅速
扩展，海水温度大幅下降，同时海平面也快速下降

５０—１００ｍ（戎嘉余，１９８４；Ｂｒｅｎｃｈｌｅｙ　ｅｔ　ａｌ．，１９９４），
海洋底栖生态域的丧失以及海水性质的变化造成奥

陶纪末第一幕生物集群灭绝事件（Ｂｅｒｒｙ　ａｎｄ　Ｂｏｕ－

DOI:10.19800/j.cnki.aps.2018.01.004



ｃｏｔ，１９７３；Ｆｏｒｔｅｙ，１９８９；Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００９；

Ｆｉｎｎｅｇａｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２）；赫南特中期之后，冈瓦纳大
陆冰川快速消融，海平面大幅度上升及海水性质的变
化导致第二幕生物集群灭绝事件（Ｂｒｅｎｃｈｌｅｙ　ｅｔ　ａｌ．，

２００１，２００６；Ｓｈｅｅｈａｎ，２００１；Ｈａｍｍａｒｌｕｎｄ　ｅｔ　ａｌ．，２０１２；

Ｈａｒｐｅｒ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４）。大灭绝第二幕发生之后，三叶
虫进入残存阶段，直到环境有所转好，才开始复苏并
逐步再次辐射。残存期和复苏期在生物宏演化历程
中起到“承前启后”的作用，对这些宏演化阶段的三叶
虫动物群进行研究，不仅有助于理解三叶虫动物群宏
演化的基本型式，还为深入研究大灭绝后三叶虫动物
群的残存和复苏机制提供了线索和依据。
华南志留纪兰多维列世的地层广泛发育，在上

扬子台地靠近古陆一侧的部分地点，壳相化石和笔
石在剖面中经常共同产出或交替出现，是全世界开
展奥陶纪末大灭绝后残存与复苏研究最理想的地区

之一（Ｒｏｎｇ　ａｎｄ　Ｃｈｅｎ，１９８６；Ｃｈｅｎ　ａｎｄ　Ｒｏｎｇ，１９９１；

Ｒｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００２）。该时段的三叶虫材料前人已有
过零星报道（如张文堂等，１９６４；张文堂，１９７４；盛莘
夫，１９８２），对其较大尺度的宏演化型式也进行了初

步探讨（周志毅等，２００４）。本文以贵州湄潭岩坪剖
面和高江剖面五里坡层和牛场组所产三叶虫化石为

基础，高精度地探讨它们的宏演化意义。

２　研究剖面

贵州湄潭地区的志留系在地层区划上属于扬子

地层区黔北区的桐梓－遵义分区，志留系仅发育兰多
维列统，地层序列自下而上包括龙马溪组（个别地点
其下部或近底部相变为壳相地层，即五里坡层和牛
场组）、石牛栏组（下部桥沟段和上部石牛栏段）和韩
家店组（贵州省区域地质矿产局，１９８７；戎嘉余等，

１９９０；林宝玉等，１９９８；Ｒｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００３）。
本文所研究的三叶虫化石主要采自岩坪和高江

两条剖面的五里坡层和牛场组。这两条剖面均位于
遵义市湄潭县的黄家坝镇（插图１），其中岩坪剖面
位于黄家坝镇西北方向约５．７ｋｍ处（ＧＰＳ：Ｎ　２７°
４６′３８．５″，Ｅ　１０７°２３′２５．６″），高江剖面位于黄家坝镇
西南方向约３．５ｋｍ 处（ＧＰＳ：Ｎ　２７°４２′３２．４″，

Ｅ　１０７°２３′２２．６″）。

插图１　研究剖面地理位置图（据 Ｈｕａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）

Ｌｏｃａｔｉｏｎ　ｍａｐ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｓｔｕｄｉｅｄ　ｓｅｃｔｉｏｎｓ　ｉｎ　Ｍｅｉｔａｎ，ｎｏｒｔｈｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ（ａｆｔｅｒ　Ｈｕａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３）．

　　五里坡层由戎嘉余（１９７９）创名，命名剖面位于
湄潭县官堰乡以西阎家寨五里坡山顶的苟连田附

近，标准地点的五里坡层可分为上下两部分：上部为
棕灰色泥质灰岩，产腕足类和笔石化石，与上覆龙马
溪组整合接触，厚０．１—０．６ｍ；下部为灰绿色页岩，
产丰富的腕足类化石，与下伏临湘组平行不整合接
触，厚０．１５—０．２ｍ（戎嘉余、詹仁斌，２００４ａ）。其时
代主要由上部地层所产笔石而确定，笔石经陈旭院
士鉴定属于Ｃｙｓｔｏｇｒａｐｔｕｓ　ｖｅｓｉｃｕｌｏｓｕｓ带（鲁丹阶中

部），从而推知标准剖面五里坡层“可以与Ｐａｒａｋｉ－
ｄｏｇｒａｐｔｕｓ　ａｃｕｍｉｎａｔｕｓ带上部对比，或者可能进入

Ｃ．ｖｅｓｉｃｕｌｏｓｕｓ带下部”（戎嘉余、詹仁斌，２００４ａ）。
岩坪剖面距标准剖面直线距离仅１ｋｍ，这里的五里
坡层厚２．１１ｍ，岩性以两层灰岩夹一层碎屑岩为特
征（插图２）：上部泥质灰岩产腕足类、三叶虫和苔藓
虫；中部泥岩产腕足类、三叶虫、腹足类和珊瑚；下部
砾屑灰岩，含珊瑚和少量腕足类。高江剖面的五里
坡层厚０．８ｍ，岩性也可分为三部分（插图３）：上部
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泥晶灰岩，产少量腕足类和牙形类；中部粉砂质泥
岩，产大量腕足类、三叶虫和珊瑚；下部细晶灰岩，产

少量珊瑚。岩坪剖面和高江剖面的五里坡层均与上
覆牛场组和下伏上奥陶统临湘组呈平行不整合接触。

插图２　贵州湄潭岩坪剖面志留系底部岩性柱状图及三叶虫化石的地层延限

Ｌｉｔｈｏｌｏｇｉｃ　ｃｏｌｕｍｎ　ａｎｄ　ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ　ｒａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｂａｓａｌ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ａｔ　Ｙａｎｐｉｎｇ，Ｍｅｉｔａｎ，ｎｏｒｔｈｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ．

插图３　贵州湄潭高江奥陶系－志留系界线剖面岩性柱状图及三叶虫化石的地层延限（改自 Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，２０１７）

Ｌｉｔｈｏｌｏｇｉｃ　ｃｏｌｕｍｎ　ａｎｄ　ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｉｃ　ｒａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ａｃｒｏｓｓ　ｔｈｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　ａｎｄ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｂｏｕｎｄａｒｙ　ａｔ　Ｇａｏｊｉａｎｇ，Ｍｅｉｔａｎ，

ｎｏｒｔｈｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ　ｆｒｏｍ　Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，２０１７）．
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　　牛场组由戎嘉余、詹仁斌（２００４ｂ）创名，在建组

之前，该段地层被作为龙马溪群的一部分（张文堂

等，１９６４）。其命名地点在湄潭县牛场村高滩，岩性

以棕黄色粉砂质泥岩和灰色泥岩为主，厚３８．５ｍ，

与上覆石牛栏组整合接触，与下伏宝塔组之间为平

行不整合接触（戎嘉余、詹仁斌，２００４ｂ）。标准剖面

的牛场组时代大致与Ｃｏｒｏｎｏｇｒａｐｔｕｓ　ｃｙｐｈｕｓ带—

Ｄｅｍｉｒａｓｔｒｉｔｅｓ　ｔｒｉａｎｇｕｌａｔｕｓ带相当（戎嘉余、詹仁

斌，２００４ｂ）。岩 坪 剖 面 牛 场 组 底 部 １４ ｃｍ
（ＭＨＹ００５）厚的棕红色粉砂岩（插图２）产三叶虫、

腕足类和腹足类，考虑到其整体厚度与标准剖面

厚度相近，推测其底部很可能也在Ｃ．ｃｙｐｈｕｓ带内

（鲁丹阶上部）。高江剖面牛场组厚６．６ｍ，岩性以

土黄色粉砂质泥岩为主，向上钙质含量逐渐增加

（插图３），产丰富的三叶虫和腕足类，个别层位含

少量笔石，经陈旭院士鉴定都属于Ｃ．ｃｙｐｈｕｓ带

（Ｈｕａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３；王光旭，２０１４；Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，

２０１７）。

３　三叶虫动物群

笔者主要对贵州湄潭岩坪剖面和高江剖面鲁丹

阶五里坡层和牛场组的三叶虫进行研究，涉及到的

标本共计７６６枚。经鉴定，包括７目１１科１５属（含

亚属）１７种（其中１新种和３未定种）。

五里坡层的三叶虫包括３目４科４属（含亚属）

４ 种 （含 １ 未 定 种）（Ｎ＝２４４）：Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ
（Ｂｒａｃｈｙｍｅｔｏｐｉｄａｅ科）占９２．２％（Ｎ＝２２５），Ｍｕｃ－

ｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）（Ｄａｌｍａｎｉｔｉｄａｅ科）占６．６％
（Ｎ＝１６），Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ （Ｌｉｃｈｉｄａｅ科）占 ０．８％
（Ｎ＝２），ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒｉｄ？（Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒｉｄａｅ 科）占

０．４％（Ｎ＝１）（Ｎ＝Ｎｕｍｂｅｒ，表示标本数量）（插图

４）。除以上４属外，张文堂等（１９６４）还报道过Ｅｏ－

ｌｅｏｎａｓｐｉｓ（Ｏｄｏｎｔｏｐｌｅｕｒｉｄａｅ科），但我们的野外发掘

未采获该属标本。岩坪剖面和高江剖面的五里坡层

均以Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ占据绝对优势，而上奥陶统观音

桥组（赫南特阶）常见的 Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）

相对较少，整个动物群以低分异度和Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ
的高丰度为特征，这一动物群也被周志毅等（２００４）

称为Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ组合。五里坡层的三叶虫动物

群无一例外均为下伏地层的上延分子，包括 Ｎｉ－

ｕｃｈａｎｇｅｌｌａ，Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ），Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ
和Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ，这些三叶虫也发现于华南上奥陶

统观音桥组（赫南特阶）及其同期地层中，显示出奥

陶纪末大灭绝第二幕之后残存期的特征。值得一提

的是，岩坪剖面五里坡层的三叶虫化石在地层中密

集分布且多破碎，应是经过了一定距离的搬运才保

存下来的；而高江剖面五里坡层的三叶虫有较多的

完整或近完整的个体，珊瑚标本也保存完好，没有分

选（王光旭，２０１４），显示了原地或近原地埋藏的特

征；距离相近的两个剖面却有不同的埋藏特征，这可

能与近岸地区复杂的沉积环境有关。

牛场组的三叶虫包括６目８科１１属（含亚属）

１３种（含１新种和３未定种）（Ｎ＝５２２）：‘Ｅｎｃｒｉｎｕ－

ｒｏｉｄｅｓ’（Ｅｎｃｒｉｎｕｒｉｄａｅ科）占５４．０％（Ｎ＝２８２），

Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ（Ｉｌｌａｅｎｉｄａｅ科）占１６．５％（Ｎ＝８６），

Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ（Ｐａｒａａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ）（Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒｉ－

ｄａｅ科）占１３．４％（Ｎ＝７０），Ｇａｏｔａｎｉａ（Ｏｄｏｎｔｏｐｌｅｕ－

ｒｉｄａｅ科）占９．２％（Ｎ＝４８），Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ（Ｏｄｏｎｔｏ－

ｐｌｅｕｒｉｄａｅ 科）占 １．９％ （Ｎ ＝１０），Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ
（Ｏｄｏｎｔｏｐｌｅｕｒｉｄａｅ科）占１．１％（Ｎ＝６），Ｈｙｒｏｋｙｂｅ
（Ｃｈｅｉｒｕｒｉｄａｅ科）占１．５％（Ｎ＝８），Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ
（Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｉｄａｅ科）占０．６％（Ｎ＝３），Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ
（Ｈａｒｐｅｔｉｄａｅ科）占 １．０％（Ｎ＝５），Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ
（Ｓｔｙｇｉｎｉｄａｅ科）占０．６％（Ｎ＝３），Ｙｏｕｎｇｉａ （Ｃｈｅｉｒｕ－

ｒｉｄａｅ科）占０．２％（Ｎ＝１）（插图５）。在牛场组的标

准剖面还报道过Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ一属（戎嘉余、詹仁

斌，２００４ｂ），但我们的发掘没有获得该属标本。高

江剖面的牛场组仅出露其下部，以‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’

为 优 势 分 子，Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ 和 Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ
（Ｐａｒａａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ）为次要分子，自下而上三叶虫

多样性逐渐增高，显示出奥陶纪末大灭绝第二幕之

后复苏期的特征，这一动物群可称为‘Ｅｎｃｒｉｎｕ－

ｒｏｉｄｅｓ’组合（周志毅等，２００４作为Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ组

合）（Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，２０１７）。岩坪剖面牛场组底部

１４ｃｍ（ＭＨＹ００５）产三叶虫４科５属，包括Ｇａｏｔａ－

ｎｉａ，‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’，Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ （Ｐａｒａａｕｌａｃｏ－

ｐｌｅｕｒａ），Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ以及 Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ，其中

Ｇａｏｔａｎｉａ和‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’为优势分子（Ｗｅｉ　ａｎｄ

Ｚｈａｎ，待刊）。牛场组的三叶虫动物群，除新生分子
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插图４　贵州湄潭岩坪剖面和高江剖面五里坡层三叶虫

Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｗｕｌｉｐｏ　Ｂｅｄ　ａｔ　Ｙａｎｐｉｎｇ　ａｎｄ　Ｇａｏｊｉａｎｇ　ｓｅｃｔｉｏｎｓ，Ｍｅｉｔａｎ，Ｇｕｉｚｈｏｕ．

１—４．Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ　ｍｅｉｔａｎｅｎｓｉｓ　Ｚｈａｎｇ，１９７４，１．背壳（ｄｏｒｓａｌ　ｓｈｉｅｌｄ），ＡＧＩ５０１，ＮＩＧＰ１６６３８２；２．头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６６３８３；３．

尾部（ｐｙｇｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００４，ＮＩＧＰ１６６３８４；４．活动颊和部分头盖（ｌｉｂｒｉｇｅｎａ　ａｎｄ　ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ　ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６６３８５。５—７．Ｍｕｃ－

ｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）ｍｕｃｒｏｎａｔａ（Ｂｒｏｎｇｎｉａｒｔ，１８２２），５．眼部（ｅｙｅ），ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６６３８６；６．头部（ｃｅｐｈａｌｏｎ），ＭＨＹ００３ｂ，ＮＩＧＰ１６５３０１；７．尾

部（ｐｙｇｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００３ｂ，ＮＩＧＰ１６５３０２。８—１０．Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ　ｐｕｓｔｕｌｏｓｕｓ（Ｚｈａｎｇ，１９７４），８．头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００４，ＮＩＧＰ１６６３８７；９．尾

部（ｐｙｇｉｄｉｕｍ），ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６５３０３；１０．唇 瓣 （ｈｙｐｏｓｔｏｍｅ），ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６６３８８。１１．ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒｉｄ？ｓｐ．：头 盖 （ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），

ＭＨＹ００３ａ，ＮＩＧＰ１６６３８９。比例尺２ｍｍ（Ｓｃａｌｅ　ｂａｒｓ　ｅｑｕａｌ　２ｍｍ）。

以外，还包括低纬度地区的迁入分子（如Ｒａｐｈｉｏ－

ｐｈｏｒｕｓ，Ｙｏｕｎｇｉａ和Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ）和华南奥陶纪的

上 延 分 子 ［如 ‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’，Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ
（Ｐａｒａａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ）和Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ］。高江剖面和

岩坪剖面牛场组的三叶虫头、胸、尾多分离，但保存

完好，只有极个别较完整个体的标本，指示了比较平

静的浅水环境，这些壳相生物在埋藏之前没有经过

长距离或破坏性的搬运（周志毅等，２００４）。
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插图５　贵州湄潭岩坪剖面和高江剖面牛场组三叶虫

Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｎｉｕｃｈａｎｇ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ａｔ　Ｙａｎｐｉｎｇ　ａｎｄ　Ｇａｏｊｉａｎｇ　ｓｅｃｔｉｏｎｓ，Ｍｅｉｔａｎ，Ｇｕｉｚｈｏｕ．

１，２，４．‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’ｚｈｅｎｘｉｏｎｇｅｎｓｉｓ （Ｓｈｅｎｇ，１９６４），１．头盖 （ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００４，ＮＩＧＰ１６６３９０；２．尾部 （ｐｙｇｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００６，

ＮＩＧＰ１６６３９１；４．唇瓣（ｈｙｐｏｓｔｏｍｅ），ＭＨＧ００６，ＮＩＧＰ１６６３９２。３．‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’ｍｅｉｔａｎｅｎｓｉｓ（Ｚｈａｎｇ，１９７４），背壳（ｄｏｒｓａｌ　ｓｈｉｅｌｄ），ＭＨＹ００５，

ＮＩＧＰ１６６３９３。５—８．Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ　ｂｉｎｏｄｏｓｕｓ　Ｚｈａｎｇ，１９７４，５．活动颊，ＭＨＧ００７，ＮＩＧＰ１６６３９４；６．唇瓣（ｈｙｐｏｓｔｏｍｅ），ＭＨＧ００４，ＮＩＧＰ１６６３９５；

７．头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００５，ＮＩＧＰ１６６３９６；８．尾部，ＭＨＧ００５，ＮＩＧＰ１６６３９７。９．Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ（Ｐａｒａａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ）ｐｉｊｉａｚｈａｉｅｎｓｉｓ（Ｚｈａｎｇ，

１９７４），头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００４，ＮＩＧＰ１６６３９８。１０．Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ　ｍｅｉｔａｎｅｎｓｉｓ　Ｙｉｎ　ａｎｄ　Ｌｉ，１９７８，不完整头部（ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅ　ｃｅｐｈａｌｏｎ），ＭＨＧ００７，

ＮＩＧＰ１６６３９９。１１．Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ　ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ　Ｚｈａｎｇ，１９７４，头 盖 （ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００４，ＮＩＧＰ１６６４００。１２．Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ　ｎｉｕｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ
（Ｚｈａｎｇ，１９７４），头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００４，ＮＩＧＰ１６６４０１。１３．Ｇａｏｔａｎｉａ　ｏｖａｔａ　Ｚｈａｎｇ，１９７４，背壳（ｄｏｒｓａｌ　ｓｈｉｅｌｄ），ＭＨＹ００５，ＮＩＧＰ１６６４０２。１４．

Ｈｙｒｏｋｙｂｅ　ｇａｏｔａｎｅｎｓｉｓ（Ｚｈａｎｇ，１９７４），头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００５，ＮＩＧＰ１６６４０３。１５．Ｙｏｕｎｇｉａ　ｓｐ．，头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００７，ＮＩＧＰ１６６４０４。

１６，１７．Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ　ｐｕｓｉｌｌｕｓ（Ｚｈａｎｇ，１９７４），１６．头盖（ｃｒａｎｉｄｉｕｍ），ＭＨＧ００７，ＮＩＧＰ１６６４０５；１７．活动颊（ｌｉｂｒｉｇｅｎａ），ＭＨＧ００３，ＮＩＧＰ１６６４０６。

１８，１９．Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ　ｙａｎｐｉｎｇｅｎｓｉｓ　Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，待刊（ｉｎ　ｐｒｅｓｓ），１８．头部（ｃｅｐｈａｌｏｎ），ＭＨＹ００５，ＮＩＧＰ１６６４０９；１９．尾部（ｐｙｇｉｄｉｕｍ），

ＭＨＹ００５，ＮＩＧＰ１６６４１０。比例尺２ｍｍ（Ｓｃａｌｅ　ｂａｒｓ　ｅｑｕａｌ　２ｍｍ）
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４　宏演化意义

生物大灭绝后的残存期和复苏期是生物宏演化

的重要阶段，蕴含有许多重要的宏演化信息，是“承
前启后”的重要时期（戎嘉余等，１９９６）。许多学者高
度关注大灭绝后残存期和复苏期的生物类型，对它
们进行划分并深入分析其在重大事件前－中－后的具
体表现型式，以进一步探索它们的宏演化意义（如

Ｋａｕｆｆｍａｎ　ａｎｄ　Ｈａｒｒｉｅｓ，１９９６；戎嘉余等，１９９６；戎嘉
余、詹仁斌，１９９９，２００６；戎嘉余、方宗杰，２００４；黄冰，

２００８），但是，世界范围内多以型式探讨为主，实例研
究很少。诚然，对残存期和复苏期的化石类群进行
宏演化划分，详细研究它们的时空分布规律（插图

６），有助于我们理解宏演化的基本型式和意义，探讨
大灭绝后生物残存和复苏的机制。

４．１　减缩幸存型（Ｄｅｃｌｉｎｉｎｇ　ｓｕｒｖｉｖｏｒｓ）

即在大灭绝期间或之后恶化环境尚未改善时，

居群大规模减缩、数量骤减、分布局限的属（戎嘉余、

詹仁斌，２００６）。本文研究的三叶虫Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ，

Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ和Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ属于这种类型。

Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ最早见于中高纬度的捷克波希
米亚地区，时间为中奥陶世达瑞威尔期（Ｄａｒｒｉｗｉｌ－
ｉａｎ）晚期（Ｈｏｒｎｙ`ａｎｄ　Ｂａｓｔｌ，１９７０），多生活在较深水
水域。奥陶纪末大灭绝前该属多分布在捷克
（Ｖａｎěｋ，１９９５）、瑞典 （Ａｎｇｅｌｉｎ，１８５４）和威尔士
（Ｐｒｉｃｅ　ａｎｄ　Ｍａｇｏｒ，１９８４）等地；奥陶纪末大灭绝期间
（赫南特期），该属仅发现一个种，且限于波兰分布
（Ｔｅｍｐｌｅ，１９６５；Ｏｗｅｎ，１９８６），与 Ｈｉｒｎａｎｔｉａ伴生，
可能指示了相对浅水的底域环境。当环境转好时
（志留纪兰多维列世早、中期之交），Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ
开始向中国华南（张文堂，１９７４；王齐政，１９８９）、塔里
木（张太荣，１９８１）和澳大利亚新南威尔士（Ｅｄｇｅ－
ｃｏｍｂｅ　ａｎｄ　Ｓｈｅｒｗｉｎ，２００１）等低纬度地区较深水水
域扩散，而这一扩散很可能与洋流有关。温洛克世
（Ｗｅｎｌｏｃｋ）—普里道利世（Ｐｒｉｄｏｌｉ），该属广泛分布
于英国（Ｔｈｏｍａｓ，１９７８）、美国阿肯色州（Ｈｏｌｌｏｗａｙ，

１９８０）、波兰（见Ｔｈｏｍａｓ，１９７８）、澳大利亚维多利亚
（Ｓａｎｄｆｏｒｄ，２０００）、阿尔及利亚（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９８０）、摩洛
哥（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７０）和意大利撒丁岛（Ｋｒ̌íａｎｄ　Ｓｅｒｐａ－
ｇｌｉ，１９９３）等地。

Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ是短眉虫类已知最早的属，首先

出现在冈瓦纳高纬度地区晚奥陶世桑比期（Ｓａｎｄｂｉ－
ａｎ）晚期—凯迪期（Ｋａｔｉａｎ）早期（Ｐｅｒｅｉｒａ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１５）。大灭绝前，Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ主要分布于华南
（周志强等，２０１６）、西班牙（Ｏｗｅｎｓ　ａｎｄ　Ｈａｍｍａｎｎ，

１９９０）、葡萄牙（Ｔｈａｄｅｕ，１９４７；Ｐｅｒｅｉｒａ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５）
和乌兹别克斯坦（Ｋｏｌｏｂｏｖａ，１９７８），在华南扬子区
上奥陶统宝塔组出现于深水一侧（周志强等，２０００）。

赫南特期该属仅分布在华南板块和中天山－北山地
块（戎嘉余等，２００３），与 Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）
伴生，浅水和深水环境均有分布，至志留纪兰多维列
世鲁丹中期，仅分布在华南上扬子区浅水底域。温
洛克世 Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ向阿凡隆尼亚板块（如威尔
士、英格兰，Ｏｗｅｎｓ　ａｎｄ　Ｔｈｏｍａｓ，１９７５）和劳伦板块
（如美国纽约州，Ａｄｒａｉｎ　ａｎｄ　Ｔｅｔｒｅａｕｌｔ，２００５）迁移
扩散，形成较深水的Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ－Ｃｏｒｎｕｐｒｏｅｔｕｓ相
（见 Ｔｈｏｍａｓ，１９７９，作 为 Ｒａｄｎｏｒｉａ－Ｃｏｒｎｕｐｒｏｅｔｕｓ
相）。罗德洛世（Ｌｕｄｌｏｗ）时 Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ仅见于
澳大利亚新南威尔士（Ｓｕｎ，１９９０）。在奥陶纪末大
灭绝前后，该属的种在形态上有一定的差异，究其原
因，可能是在恶劣的环境下，个别种改变生态策略，

形态也发生相应变化，从而在大灭绝事件中得以幸
存并在之后的生态系统残存、复苏和再辐射过程中
得到进一步发展。

Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ首现于华南板块的桑比晚期（见
周志强等，２０１６），晚奥陶世主要分布在华南（孙振
华，１９８４）、北羌塘—思茅（李善姬、肖兴铭，１９８４）、中
天山—北山（周志毅、周志强，１９８２）、挪威（Ｏｗｅｎ，

１９８１）、瑞典（Ｏｗｅｎｓ，１９７３）、爱尔兰（Ｄｅａｎ，１９７４）、

哈萨克斯坦（Ａｐｏｌｌｏｎｏｖ，１９７４）和西班牙（Ｏｗｅｎｓ
ａｎｄ　Ｈａｍｍａｎｎ，１９９０）等地。奥陶纪末（赫南特期）

大灭绝期间，只见于华南（张文堂，１９７４）、挪威奥斯
陆和哈萨克斯坦（见 Ｏｗｅｎ，１９８６）等地。志留纪时
主要分布在美国、英国、加拿大和捷克等地（见

Ｔｈｏｍａｓ　ａｎｄ　Ｈｏｌｌｏｗａｙ，１９８８），华南仅发现一个种。

４．２　扩增幸存型（Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ　ｓｕｒｖｉｖｏｒｓ）

即在大灭绝期间或之后恶化环境尚未改善时，

居群规模非但未减缩，反而扩大、数量增多、分布更
广的分类单元（戎嘉余、詹仁斌，２００６）。Ｅｏｌｅｏｎａｓ－
ｐｉｓ属于这种类型。

Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ最早出现在捷克波希米亚地区晚
奥陶世桑比期（ｎａｊｄｒ，１９８４），凯迪期向低纬度地区
拓展，但均分布在冈瓦纳大陆边缘，如华南、捷克和
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缅甸（见 Ｒａｍｓｋｌｄ　ａｎｄ　Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ，１９９１），大灭绝
期间（赫南特期）Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ向阿凡隆尼亚板块和
波罗的板块等中低纬度地区扩散，广泛分布于华南
（张文堂，１９７４）、柴达木—祁连地区（曲新国，１９８６）、
缅甸（Ｒｅｅｄ，１９１５）、哈萨克斯坦（Ａｐｏｌｌｏｎｏｖ　ｅｔ　ａｌ．，

１９８０）、威尔士（Ｃｏｃｋｓ　ａｎｄ　Ｐｒｉｃｅ，１９７５）、瑞典（Ｔｒｏ－
ｅｄｓｏｎ，１９１８）、新西兰？（Ｃｏｃｋｓ　ａｎｄ　Ｃｏｏｐｅｒ，２００４）
和阿根廷？（Ｈａｌｐｅｒｎ　ｅｔ　ａｌ．，２０１４），两幕大灭绝后
该属的孑遗分子散落在华南（本文）、缅甸和英国等
地（Ｒａｍｓｋｌｄ　ａｎｄ　Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ，１９９１）。

插图６　三叶虫属级分类单元的宏演化类型及各属的时空分布

Ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｔｙｐｅｓ　ｏｆ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ａｃｒｏｓｓ　ｔｈｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ－Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｂｏｕｎｄａｒｙ．

４．３　复活幸存型（Ｌａｚａｒｕｓ　ｓｕｒｖｉｖｏｒｓ）

即在大灭绝期间或之后恶化环境持续时，虽未
灭绝，但居群规模和数量大幅减少，至今没有发现其
化石记录，但在其后的复苏期特别是再次辐射期重
新出现在化石记录中，这样的类群即复活幸存型。

严格地说，它就是减缩幸存型的一个极端情况
（Ｒｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００６；戎嘉余、詹仁斌，２００６）。本文研
究的三叶虫Ｙｏｕｎｇｉａ，Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ（Ｐａｒａａｕｌａｃｏ－
ｐｌｅｕｒａ），Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ和‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’就属于这
种类型。

志留纪早期Ｙｏｕｎｇｉａ就已经在劳伦板块、波罗
的板块和华南板块大量出现，见于华南［鲁丹晚期，

Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，２０１７；特列奇期（Ｔｅｌｙｃｈｉａｎ），伍鸿基
和Ｌａｎｅ，见陈旭、戎嘉余，１９９６］、苏格兰［埃隆期
（Ａｅｒａｎｉａｎ）早 期，Ｈｏｗｅｌｌｓ，１９８２；特 列 奇 期，见

Ｌａｎｅ，１９７１］、格陵兰（埃隆中期，Ｌａｎｅ，１９７９，时代意
见据 Ｈｏｌｌｏｗａｙ　ａｎｄ　Ｌａｎｅ，２０１２）、瑞典中南部（埃隆
期，Ｒａｍｓｋｌｄ，１９９４）、澳大利亚昆士兰（特列奇期，

Ｈｏｌｌｏｗａｙ，１９９４）、加拿大（特列奇期，Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ
ａｎｄ　Ｐｅｒｒｙ，１９８４）和英格兰（兰多维列世，Ｌａｎｅ，

１９７１）；温洛克世主要见于加拿大（Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ　ａｎｄ
Ｐｅｒｒｙ，１９８４；Ａｄｒａｉｎ，１９９８）；罗德洛世—普里道利

世，该属分布于中亚地区（见 Ｗｅｂｅｒ，１９３２；Ｉｖａｎｏｖａ
ｅｔ　ａｌ．，２００９）。目前已知晚奥陶世仅有一个种

Ｙｏｕｎｇｉａ？ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ（Ｗａｒｂｕｒｇ）报道于英国（见

Ｔｈｏｍａｓ　ｅｔ　ａｌ．，１９８４）。奥陶纪末大灭绝期间，各地
均未 发 现 Ｙｏｕｎｇｉａ，大 灭 绝 后 不 久 （鲁 丹 期），

Ｙｏｕｎｇｉａ作为“复活分子”再次出现在化石记录中
（Ｏｗｅｎ，１９８６；Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，１９９１），并于兰多维
列世中晚期出现高度分化，发育有多个种。

奥陶纪末大灭绝前，Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ（Ｐａｒａａｕｌａ－
ｃｏｐｌｅｕｒａ）仅见于华南早－中奥陶世（卢衍豪，１９７５）和
苏格兰晚奥陶世（Ｐｒ̌ｉｂｙｌ，１９４７）地层中；大灭绝期间
（赫南特期）各地均未发现该属分子；志留纪兰多维
列世，该属再次出现并逐渐分化、辐射。常见于深水
贫氧环境（Ｆｏｒｔｅｙ，１９７９；Ｔｈｏｍａｓ　ａｎｄ　Ｌａｎｅ，１９８４），

同时也取代了大灭绝前油栉虫类（ｏｌｅｎｉｄ）深水三叶
虫所在的生态位（Ｆｏｒｔｅｙ　ａｎｄ　Ｏｗｅｎｓ，１９７５）。从早
奥陶世至中泥盆世该属的形态结构一直保持基本稳

定，与晚奥陶世一些特化分子相比，Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ
稳定的表征反映了其对环境变化有更强的适应能力

（卢衍豪，１９７５）。华南就是最好的例证：鲁丹期—埃
隆早期（残存期—复苏期）Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ在近岸较
浅水环境中富集，而埃隆中晚期（辐射期）环境更加
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适宜，三叶虫多样性也逐渐增高，浅水生态位饱和，
这时Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ则向远岸较深水迁移，足以体现
其较宽的生态幅度以及对较深水环境的适应性。

Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ是源于早奥陶世的长命分子，在空
间上几乎全球分布，时间上从早奥陶世至中泥盆世
都有其踪迹，但在大灭绝期间（赫南特期）却未见其
化石记录。大灭绝后的兰多维列世，该属作为“复活
分子”再次出现（Ｏｗｅｎ，１９８６；Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ　ｅｔ　ａｌ．，

１９９１）。Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ是区内志留纪三叶虫动物群的
一员，但分布零星，丰度和分异度从未出现过大发展
的状态（周志毅等，２００４）。

‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’是典型的地方性分子。大灭
绝前（凯迪中期），该属分布在华南板块（盛莘夫，

１９６４；尹恭正、李善姬，１９７８；孙振华，１９８４；周志毅
等，２０１４），但丰度较低。大灭绝期间（赫南特期）未
见其踪迹。大灭绝后的鲁丹期—埃隆早期，该属作
为“复活分子”再次出现并占据优势，在特列奇期辐
射演化，衍生出多个属种，是华南志留纪三叶虫动物
群的典型分子，也是王冠虫类三叶虫的祖先类群
（Ｚｈａｎｇ，１９８３；Ｅｄｇｅｃｏｍｂｅ　ｅｔ　ａｌ．，１９８８）。

４．４　新生型（Ｎｅｗ　ａｒｒｉｖａｌｓ）
即在残存期（少数）或复苏期（多数）首次出现的

分子（戎嘉余等，１９９６）。本文研究的三叶虫Ａｎａ－
ｃａｅｎａｓｐｉｓ，Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ，Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ，Ｈｙｒｏｋｙｂｅ
和Ｇａｏｔａｎｉａ都属于这种类型。其中Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ
和Ｇａｏｔａｎｉａ 是新生土著分子，而 Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ，

Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ和Ｈｙｒｏｋｙｂｅ属于新生广布分子。

Ｍｅｉｔａｎｉｌｌａｅｎｕｓ的延限从鲁丹晚期到埃隆期，
目前仅发现于华南板块；Ｇａｏｔａｎｉａ最早出现在华南
板块（鲁丹晚期），在区内可持续生活到特列奇期，区
外仅在澳大利亚昆士兰的特列奇期有一个种报道

（Ｈｏｌｌｏｗａｙ，１９９４）。以上两属均在大灭绝后的复苏
期开始出现，是典型的华南新生土著分子。

Ａｎａｃａｅｎａｓｐｉｓ首先见于兰多维列世鲁丹早期
的加拿大安迪考斯第岛（Ａｎｔｉｃｏｓｔｉ　Ｉｓｌａｎｄ）（Ｃｈａｔｔｅｒ－
ｔｏｎ　ａｎｄ　Ｌｕｄｖｉｇｓｅｎ，２００４）以及麦肯锡山（Ｍａｃｋｅｎｚｉｅ
Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ）（Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ　ａｎｄ　Ｐｅｒｒｙ，１９８３），整个兰
多维列世该属主要分布在劳伦板块；华南板块（鲁丹
晚期，Ｗｅｉ　ａｎｄ　Ｚｈａｎ，待刊）与澳大利亚板块（特列奇
期，Ｈｏｌｌｏｗａｙ　ａｎｄ　Ｓａｎｄｆｏｒｄ，１９９３）仅有零星分布；
温洛克世则主要见于波罗的板块。对于华南板块，
该属既是复苏期的新生分子也是从劳伦板块而来的

迁入分子。

Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ是典型的志留纪三叶虫，与奥陶
纪的Ｅｏｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ可能存在系统发育关系（Ｐｒ̌ｉｂｙｌ
ａｎｄ　Ｖａｎěｋ，１９７１）。目前已知最早的 Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ
就是见于华南的Ｋ．ｎｉｕｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ，时代为兰多维
列世鲁丹晚期，除此以外，该属还在我国埃隆期和特
列奇期有报道（张文堂，１９７４；伍鸿基，１９７７）。奥陶
纪末大灭绝后，Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ首先出现在低纬度地
区，如华南黔北（鲁丹期—特列奇期）、威尔士（埃隆
末期，Ｃｕｒｔｉｓ　ａｎｄ　Ｌａｎｅ，１９９７）、澳大利亚昆士兰（特
列奇期，Ｈｏｌｌｏｗａｙ，１９９４）、加拿大魁北克（特列奇
期，Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ　ａｎｄ　Ｌｕｄｖｉｇｓｅｎ，２００４）；温洛克世该
属主要分布在美国和英格兰（见 Ｈｏｌｌｏｗａｙ　ａｎｄ
Ｌａｎｅ，２０１２）；罗德洛世—早泥盆世该属主要分布在
澳大利亚、捷克、摩洛哥、哈萨克斯坦、土耳其、北非
和日本等地（见 Ｈｏｌｌｏｗａｙ　ａｎｄ　Ｌａｎｅ，２０１２），罗德洛
世时Ｋｏｓｏｖｏｐｅｌｔｉｓ种的多样性达到顶峰。
奥陶纪末大灭绝后，Ｈｙｒｏｋｙｂｅ在华南上扬子

近岸浅水区域首次出现（鲁丹晚期），埃隆期初步辐
射，区内一直持续到特列奇期。此外，在区外（如劳
伦板块和波罗的板块）Ｈｙｒｏｋｙｂｅ在兰多维列世晚
期至温洛克世的地层中多有报道（见Ｌａｎｅ　ａｎｄ　Ｏｗ－
ｅｎｓ，１９８２；Ｒａｍｓｋｌｄ，１９８３；Ｃｈａｔｔｅｒｔｏｎ　ａｎｄ　Ｐｅｒｒｙ，

１９８４；Ａｄｒａｉｎ，１９９８）。

４．５　死支漫步型（Ｄｅａｄ　Ｃｌａｄｅ　Ｗａｌｋｉｎｇ）
即在大灭绝过程中遭受重创，之后很短时间内

消亡的类型（Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ，２００２；黄冰等，２０１４）。本文
研究的 Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ （Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）即属于死支漫
步型。

Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）在晚奥陶世赫南特期
广泛分布于欧洲、亚洲和北美洲（Ｚｈｏｕ　ｅｔ　ａｌ．，

２０１１），而在志留纪兰多维列世鲁丹期仅见于华南
（本文；Ｚｈａｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００７），并很快消失。Ｍｕｃ－
ｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）在我国以及东亚从未在赫南特
期以前的地层中发现过（Ｚｈｏｕ　ａｎｄ　Ｄｅａｎ，１９８９作为

Ｄａｌｍａｎｉｔｉｎａ），它的出现及其宏演化与赫南特期全
球环境变凉有关。

４．６　对华南奥陶纪末大灭绝后幸存型三叶虫的
认识

减缩幸存型分子（如Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ，Ｎｉｕｃｈａｎ－
ｇｅｌｌａ和Ｄｉｃｒａｎｏｐｅｌｔｉｓ）在灾难发生时只是相关动物
群的配角，其居群规模、个体数量和分布范围都无法
和当时的全球广布分子（如 Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ，Ｂｒｏｎｇ－

３３　第１期 魏　鑫等：贵州湄潭志留纪初期三叶虫动物群　　　　



ｎｉａｒｔｅｌｌ／Ｐｌａｔｙｃｏｒｙｐｈｅ和Ｅｏｌｅｏｎａｓｐｉｓ）相比。“减
缩”不仅是幸存分子穿过大灭绝的一种表现型式，还
是生物应对灾变而采取的一种生存策略，其短暂的
“休眠”已为种系的延续而蓄势。也正是采取了这样
的潜伏策略，使其保存了能量，赢得了更多的生存机
会（Ｒｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２００６；戎嘉余、詹仁斌，２００６）。减缩
幸存型分子在灾变环境下有很强的生态忍耐度或较

宽的生态幅度，奥陶纪末大灭绝事件使深水和较深
水类型的三叶虫动物群遭受灭顶之灾，极少数在较
深水域生活的三叶虫（如Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ）和具较宽
生态幅度的三叶虫（如 Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ和Ｄｉｃｒａｎ－
ｏｐｅｌｔｉｓ）在大灭绝期间迁往浅水底域幸存下来，至大
灭绝后环境逐渐好转，这类分子逐渐扩大居群规模
和分布范围，甚至再次占据较深水生态位 （如

Ｒａｐｈｉｏｐｈｏｒｕｓ和Ｎｉｕｃｈａｎｇｅｌｌａ）。
扩增幸存型分子在奥陶纪末大灭绝两幕之间占

据优势地位，对灾变环境有更好的适应性，属于特定
环境下的机遇分子。华南板块赫南特期的三叶虫大
部分是从高纬度地区迁入的外来分子（如Ｅｏｌｅｏｎａｓ－
ｐｉｓ），这些类群能够适应全球变冷的环境而幸存下
来，第一幕大灭绝多数属的消失也为其提供了广阔
的缺少竞争的生存空间，使其在大灭绝两幕之间广
泛分布。到志留纪早期，它们仅作为志留纪动物群
的一些“陪衬分子”零星分布，未见大的发展。

复活幸存型可以分为两类：其一，在很早就已经
起源；其二，在大灭绝前不久起源。前者多具有稳定
的表征，反映了其对环境变化有更强的适应能力（如

Ａｕｌａｃｏｐｌｅｕｒａ和Ｓｃｏｔｏｈａｒｐｅｓ），它们复出后在局部
地区可能富集，但在整个志留纪三叶虫动物群中处
于次要地位；后者在大灭绝前丰度和分异度均较低，

而在大灭绝后的残存期或复苏期逐渐兴起，并于辐
射期演化出大量后裔类群（如‘Ｅｎｃｒｉｎｕｒｏｉｄｅｓ’），在
整个志留纪三叶虫动物群中常占据主导地位。

志留纪初期处于赤道附近的华南板块，奥陶纪
末大灭绝之后可能是海洋底栖生态群落的避难所之

一（Ｒｏｎｇ　ｅｔ　ａｌ．，２０１３；Ｌｉ　ｅｔ　ａｌ．，２０１５；Ｂｏｔｔｉｎｇ　ｅｔ
ａｌ．，２０１７），本文报道的幸存型三叶虫全部都是奥陶
纪的上延分子，且包含有多种宏演化类型，进一步证
明了华南是志留纪三叶虫动物群的主要源泉之一，

华南在三叶虫古生代演化动物群起源与演化过程中

具有特殊且重要的地位。

５　结　语

贵州湄潭岩坪剖面和高江剖面的五里坡层（志
留系兰多维列统鲁丹阶中部）和牛场组（鲁丹阶上
部）所产三叶虫７目１１科１５属（含亚属）１７种（其
中１新种和３未定种），分别显示出奥陶纪末大灭绝
第二幕之后三叶虫残存期和复苏期的特征。对三叶
虫动物群进行属级分类单元分析，识别出５种不同
的宏演化类型：减缩幸存型（３属）、扩增幸存型（１
属）、复活幸存型（４属）、新生型（５属）和死支漫步型
（１属）。不同宏演化类型的属级分类单元在大灭绝
中具有不同的表现型式，体现出其应对灾变而采取
不同的生存策略。减缩幸存型和复活幸存型是大灭
绝之后生物复苏及再辐射的主要源泉，它们在一定
程度上影响了整个生态系统演化的进程。死支漫步
型分子是大灭绝后残存期的产物。扩增幸存型在未
来的演化过程中长期处于从属地位。而新生型的出
现，不仅丰富了动物群面貌，还标志着大灭绝之后环
境的实质性改善，显示了三叶虫复苏期的到来。

致谢 　周志强研究员、黄冰研究员、吴荣昌副
研究员、王光旭副研究员以及栾晓聪、张雨晨和周航
行等同学在野外提供帮助；周志毅研究员、周志强研
究员、袁文伟研究员和黄冰研究员在成文过程中给
予有益讨论；评审专家提出宝贵修改意见，在此一并
致谢。
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ｐｉｎｇｅｎｓｉｓ　ｓｐ．ｎｏｖ．ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　ｌａｔｅ　Ｒｈｕｄｄａｎｉａｎ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ

ｉｔｓ　ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ　ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ．Ａｌｃｈｅｒｉｎｇａ（ｕｎｄｅｒ　ｒｅｖｉｅｗ）．

Ｗｕ　Ｈｏｎｇ－Ｊｉ（伍鸿基），１９７７．Ｃｏｍｍｅｎｔｓ　ｏｎ　ｎｅｗ　ｇｅｎｅｒａ　ａｎｄ　ｓｐｅｃｉｅｓ

ｏｆ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ—Ｄｅｖｏｎｉａｎ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ　ｉｎ　ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ　Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ （古 生 物 学 报），

１６（１）：９５—１１５（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｙｉｎ　Ｇｏｎｇ－ｚｈｅｎｇ（尹恭正），Ｌｉ　Ｓｈａｎ－ｊｉ（李善姬），１９７８．Ｔｒｉｌｏｂｉｔａ．

Ｉｎ：Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｂｕｒｅａｕ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｍｉｎｅｒａｌ　Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ（ｅｄ．）．

Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ　Ａｔｌａｓ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ　Ｃｈｉｎａ，Ｇｕｉｚｈｏｕ　Ｐｒｏｖｉｎｃｅ
（１）：Ｃａｍｂｒｉａｎ—Ｄｅｖｏｎｉａｎ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ

Ｈｏｕｓｅ．３８５—５９５（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

Ｚｈａｎｇ　Ｔａｉ－ｒｏｎｇ（张太荣），１９８１．Ｔｒｉｌｏｂｉｔａ．Ｉｎ：Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ

Ａｔｌａｓ　ｏｆ　Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ　Ｃｈｉｎａ，Ｘｉｎｊｉａｎｇ （１）．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ　Ｈｏｕｓｅ．１３４—２１３（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

Ｚｈａｎｇ　Ｔｏｎｇ－ｇａｎｇ，Ｓｈｅｎ　Ｙａ－ｎａｎ，Ｚｈａｎ　Ｒｅｎ－ｂｉｎ，Ｓｈｅｎ　Ｓｈｕ－ｚｈｏｎｇ，

Ｃｈｅｎ　Ｘｕ，２００９．Ｌａｒｇｅ　ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｃａｒｂｏｎ　ａｎｄ　ｓｕｌｆｕｒ

ｃｙｃｌｅ　ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ　ｗｉｔｈ　ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　ｍａｓｓ　ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ　ｉｎ

Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．Ｇｅｏｌｏｇｙ，３７：２９９—３０２．

Ｚｈａｎｇ　Ｗｅｎ－ｔａｎｇ（张文堂），１９７４．Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅｓ．Ｉｎ：Ｎａｎｊｉｎｇ

Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ（ｅｄ．），Ａ　Ｈａｎｄｂｏｏｋ　ｏｆ　Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ

ｏｆ　Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ　Ｃｈｉｎａ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｐｒｅｓｓ．１７３—１８７（ｉｎ　Ｃｈｉ－

ｎｅｓｅ）．

Ｚｈａｎｇ　Ｗｅｎ－ｔａｎｇ，１９８３．Ｏｎ　ｔｈｅ　ｓｕｂｆａｍｉｌｙ　Ｃｏｒｏｎｏｃｅｐｈａｌｉｎａｅ（Ｔｒｉｌｏ－

ｂｉｔａ）．Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉａ　Ｃａｔｈａｙａｎａ，１：１９５—２５７．

Ｚｈａｎｇ　Ｗｅｎ－ｔａｎｇ（张文堂），Ｃｈｅｎ　Ｘｕ（陈　旭），Ｘｕ　Ｈａｎ－ｋｕｉ（许汉

奎），Ｗａｎｇ　Ｊｕｎ－ｇｅｎｇ（王俊庚），Ｌｉｎ　Ｙａｏ－ｋｕｎ（林尧坤），Ｃｈｅｎ

Ｊｕｎ－ｙｕａｎ（陈均远），１９６４．Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｏｆ　ｎｏｒｔｈｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ．Ｉｎ：

Ｎａｎｊｉｎｇ　Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅ－

ｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ（ｅｄ．），Ｐａｌａｅｏｚｏｉｃ　Ｒｏｃｋｓ　ｏｆ　Ｎｏｒｔｈｅｒｎ　Ｇｕｉｚｈｏｕ．

Ｎａｎｊｉｎｇ：Ｎａｎｊｉｎｇ　Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ．７９—

１１０（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ）．

Ｚｈａｎｇ　Ｙｕａｎ－ｄｏｎｇ，Ｃｈｅｎ　Ｘｕ，Ｙｕ　Ｇｕｏ－ｈｕａ，Ｇｏｌｄｍａｎ　Ｄ，Ｌｉｕ　Ｘｉａｏ，

２００７．Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　ａｎｄ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　Ｒｏｃｋｓ　ｏｆ　Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ　Ｚｈｅｊｉａｎｇ　ａｎｄ

Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ　Ｊｉａｎｇｘｉ　Ｐｒｏｖｉｎｃｅｓ，ＳＥ　Ｃｈｉｎａ．Ｈｅｆｅｉ：Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅ　ａｎｄ　Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ　Ｐｒｅｓｓ．１—１８９．

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｑｉａｎｇ（周志强），Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ（周志毅），Ｘｉａｎｇ　Ｌｉ－ｗｅｎ（项

礼文），２０１６．Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　Ｆａｕｎａ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　Ｐａｇｏｄａ　Ｆｏｒ－

ｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｃｅｎｔｒａｌ　ａｎｄ　Ｗｅｓｔｅｒｎ　Ｙａｎｇｔｚｅ　Ｂｌｏｃｋ，Ｃｈｉｎａ．Ｂｅｉｊｉｎｇ：

Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ　Ｈｏｕｓｅ．１—４２２（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ

ｓｕｍｍａｒｙ）．

８３ 古　 生　 物　 学　 报 第５７卷　　　　　　



Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｑｉａｎｇ（周志强），Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ（周志毅），Ｙｕａｎ　Ｗｅｎ－ｗｅｉ
（袁文伟），２０００．Ｍｉｄｄｌｅ　Ｃａｒａｄｏｃ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　ｂｉｏｆａｃｉｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｍｉ－

ｃａｎｇｓｈａｎ　Ａｒｅａ，ｎｏｒｔｈｗｅｓｔｅｒｎ　ｍａｒｇｉｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｙａｎｇｔｚｅ　Ｂｌｏｃｋ．

Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ（地层学杂志），２４（４）：２６４—２７４（ｉｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｑｉａｎｇ，Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ，Ｙｕａｎ　Ｗｅｎ－ｗｅｉ，２０１１．Ｌａｔｅ　Ｏｒｄｏｖｉ－

ｃｉａｎ（Ｈｉｒｎａｎｔｉａｎ）Ｍｕｃｒｏｎａｓｐｉｓ（Ｓｏｎｇｘｉｔｅｓ）－ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ

ｆａｕｎａ　ｆｒｏｍ　ｎｏｒｔｈｗｅｓｔｅｒｎ　Ｚｈｅｊｉａｎｇ，Ｃｈｉｎａ．Ｍｅｍｏｉｒｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ａｓ－

ｓｏｃｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ａｕｓｔｒａｌａｓｉａｎ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｓｔｓ，４１：７５—９２．

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ，Ｄｅａｎ　Ｗ　Ｔ，１９８９．Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　ｅｖｉｄｅｎｃｅ　ｆｏｒ　Ｇｏｎｄｗａｎａｌａｎｄ

ｉｎ　ｅａｓｔ　Ａｓｉａ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ　Ａｓｉａｎ

Ｅａｒｔｈ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，３（１）：１３１—１４０．

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ（周志毅），Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｑｉａｎｇ（周志强），１９８２．Ａｎ　Ａｓｈｇｉｌｌ
（Ｒａｗｔｈｅｙａｎ）ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　ｆａｕｎｕｌｅ　ｆｒｏｍ　Ｅｊｉｎ　Ｑｉ，Ｎｅｉ　Ｍｏｎｇｇｏｌ（Ｉｎ－

ｎｅｒ　Ｍｏｎｇｏｌｉａ）．Ａｃｔａ　Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（古生物学报），２１
（６）：６５９—６７１（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ　Ｅｎｇｌｉｓｈ　ａｂｓｔｒａｃｔ）．

Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｙｉ（周志毅），Ｙｕａｎ　Ｗｅｎ－ｗｅｉ（袁文伟），Ｈａｎ　Ｎａｉ－ｒｅｎ（韩

乃仁），Ｚｈｏｕ　Ｚｈｉ－ｑｉａｎｇ（周志强），２００４．Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　ｆａｕｎａｓ　ａｃｒｏｓｓ

ｔｈｅ　Ｌａｔｅ　Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　ｍａｓｓ　ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ　ｅｖｅｎｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｙａｎｇｔｚｅ　ｂｌｏｃｋ．

Ｉｎ：Ｒｏｎｇ　Ｊｉａ－ｙｕ（戎嘉余），Ｆａｎｇ　Ｚｏｎｇ－ｊｉｅ（方宗杰）（ｅｄｓ．），

Ｍａｓｓ　Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ　ａｎｄ　Ｒｅｃｏｖｅｒｙ—Ｅｖｉｄｅｎｃｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　Ｐａｌａｅｏｚｏｉｃ

ａｎｄ　Ｔｒｉａｓｓｉｃ　ｏｆ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ．Ｈｅｆｅｉ：Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　ａｎｄ

Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ　Ｐｒｅｓｓ．１２７—１５２，１０４２（ｉｎ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｗｉｔｈ

Ｅｎｇｌｉｓｈ　ｓｕｍｍａｒｙ）．

ＴＲＩＬＯＢＩＴＥ　ＦＡＵＮＡ　ＦＲＯＭ　ＴＨＥ　ＬＯＷＥＲＭＯＳＴ　ＳＩＬＵＲＩＡＮ
ＯＦ　ＭＥＩＴＡＮ，ＧＵＩＺＨＯＵ　ＡＮＤ　ＩＴＳ　ＩＭＰＬＩＣＡＴＩＯＮＳ

ＷＥＩ　Ｘｉｎ１，２）ａｎｄ　ＺＨＡＮ　Ｒｅｎ－ｂｉｎ１，３）

１）Ｓｔａｔｅ　Ｋｅｙ　Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ　ｏｆ　Ｐａｌａｅｏｂｉｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｓｔｒａｔｉｇｒａｐｈｙ，Ｎａｎｊｉｎｇ　Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ　Ｇｅｏｌｏｇｙ　ａｎｄ

Ｐａｌａｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｎａｎｊｉｎｇ２１０００８，Ｃｈｉｎａ，ｘｗｅｉ＠ｎｉｇｐａｓ．ａｃ．ｃｎ，ｒｂｚｈａｎ＠ｎｉｇｐａｓ．ａｃ．ｃｎ；

２）Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　ａｎｄ　Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ，Ｈｅｉｆｅｉ　２３００２６，Ｃｈｉｎａ；

３）Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｂｅｉｊｉｎｇ１０００４９，Ｃｈｉｎａ

Ｋｅｙ　ｗｏｒｄｓ　Ｔｒｉｌｏｂｉｔｅ　ｆａｕｎａ，ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，Ｗｕｌｉｐｏ　Ｂｅｄ，Ｎｉｕｃｈａｎｇ　Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ，Ｒｈｕｄｄａｎｉａｎ　ｏｆ　Ｌｌａｎｄｏｖｅｒｙ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ，

Ｍｅｉｔａｎ　ｏｆ　Ｇｕｉｚｈｏｕ

Ａｂｓｔｒａｃｔ

Ｔｈｅ　Ｒｈｕｄｄａｎｉａｎ （Ｌｌａｎｄｏｖｅｒｙ， Ｓｉｌｕｒｉａｎ）

ｉｎｃｌｕｄｅｓ　ｔｈｅ　ｓｕｒｖｉｖａｌ　ａｎｄ　ｒｅｃｏｖｅｒｙ　ｉｎｔｅｒｖａｌｓ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ　 ａｆｔｅｒ　 ｔｈｅ　 ｅｎｄ－Ｏｒｄｏｖｉｃｉａｎ　 ｍａｓｓ
ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ．Ｔｈｅ　ｍａｒｉｎｅ　ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ
ｅａｒｌｉｅｓｔ　Ｓｉｌｕｒｉａｎ　ｗａｓ　ｄｏｍｉｎａｔｅｄ　ｂｙ　ｄｅｅｐｅｒ－ｗａｔｅｒ，

ｃｏｍｍｏｎｌｙ　 ａｎｏｘｉｃ　 ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　 ａｎｄ　 ｓｕｓｔａｉｎｅｄ
ｔｒａｎｓｇｒｅｓｓｉｏｎ，ｓｏ　ｓｈｅｌｌｙ　ｆａｃｉｅｓ　ｏｆ　ｔｈｉｓ　ｔｉｍｅ　ｉｎｔｅｒｖａｌ
ａｒｅ　ｒａｒｅｌｙ　ｋｎｏｗｎ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｇｏｎｄｗａｎａ　ａｎｄ　ｐｅｒｉ－
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