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内容提要


本书以地质历史时期有机界、无机界的演化为主线，以阶段论、活动论的思想为指导，在系统介绍了古生物学、地史学的基本理论和知识基础上，分别介绍了主要门类的古生物学特征和各大时期地层学、古地理学和古构造学特征。在内容方面，加强了古生物学、地史学的基本概念、基本理论、基础知识，简化了古生物门类和各断代地史内容；针对石油类专业需要，保留了主要门类的微体古生物学的内容，增加了地层划分和对比方法的内容。
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前言

古生物学和地史学是地质科学中的两个重要组成部分，也是国内各高等学校石油类和地质类专业的专业基础课程。由于古生物学和地史学之间的关系较为紧密，根据石油类学科专业发展的需要，将古生物学和地史学合编为一本教材，并将其分为古生物学基本理论、古生物各论、地史学基本理论和地史学各论四篇。

本教材在吸收国内同类学科的思想精华基础上，参考了国内外相关领域的最新成果，对教学内容进行了精选和更新。针对石油类学科专业的特点和需要，在古生物学部分，保留了微体古生物学的内容；在地史学部分，增加了地层划分和对比的理论内容和含油气盆地的地史学特征。全书以地质历史时期有机界、无机界的演化为主线，以阶段论、活动论的思想为指导，系统介绍了古生物学、地史学的基本理论和基础知识。在教学内容调整方面，加强了古生物学、地史学的基本概念、基本理论和基础知识等方面的内容。本书可作为国内石油类和地质类专业80～100学时的古生物学与地史学教材。

本教材由长江大学肖传桃主编。编写过程中反复论证，并征得长江大学李罗照、姜衍文、李伟同、李艺斌，大庆石油学院的曲淑琴、方德庆以及中国石油大学（北京）朱才伐等老师的意见和建议。长江大学地质系全体教师多次讨论、反复论证该教材的教学大纲。根据校内外专家的意见和建议，对教材编写大纲进行了修改，并分工进行了编写。本教材分工如下：第一篇第一、三、四章，第三篇第一、四章由肖传桃编写；第二篇第二、三、四章和第四篇第一、二章由李艺斌编写；第一篇第二章，第二篇第八、十一章，第四篇第五章由朱才伐编写；第二篇第一、五、九、十章，第三篇第三章由曲淑琴编写；第二篇第六、七章，第四篇第三、四章由方德庆编写；第三篇第二章由曲淑琴、方德庆编写。初稿完成之后，肖传桃对全书进行了认真审阅、修改并最终定稿提交审查。中国地质大学杜远生教授和中国科学院研究生院潘云唐教授对本教材进行了审核并提出了很好的修改意见和建议，在此基础上主编再次作了相应的补充修改。本教材难免存在不妥或不足之处，敬请读者批评指正。

编者

2007年3月


第一篇 古生物学基本理论

第一章 古生物学研究内容及发展简史

第一节 古生物学及其研究内容

古生物学（Paleontology）是研究地质历史时期的生物界及其发生、发展、演化的科学。随着科学的发展，现在古生物学研究的范围已不仅限于古生物本身，而且还包括了各地质时代地层中所保存的一切与生物有关的资料。

古生物学属于广义的生物学范畴，与现代生物学相应，可分为古动物学（Paleozoology）和古植物学（Paleobotany）。古动物学进而又可分为无脊椎古动物学（Invertebrate Paleozoology）和脊椎古动物学（Vertebrate Paleozoology）。随着生产发展的需要和科学研究的进展，古生物学得到了广泛的延伸——古生物学的外延。特别是石油、煤田、海洋地质和钻井勘探的发展，对许多形体微小的古生物门类或生物体某些微小部分的研究，起到了重要的作用，因而形成了古生物学中另一分科——微体古生物学（Micropaleontology）。随着鉴定方法和手段的发展，出现了专门研究植物繁殖器官孢子和花粉的孢粉学（Palynology），以及利用电镜等新技术研究超微浮游生物和机体微细构造的超微古生物学（Ultramicropaleontology）等分支学科。古生物学的外延还包括研究古生物与古环境关系的古生态学（Paleoecology）以及研究地史时期动、植物群的地理分布的古生物地理学（Paleobiogeography）。研究古代生物活动痕迹的古遗迹学（Paleoichnology）等也已逐渐发展为古生物学新的分科。此外，与古生物学结合而产生的边缘学科有：与地层学结合的生物地层学（Biaostratigraphay）、与物理化学结合的分子古生物学（Molecular Paleontology）和古生物化学（Paleobiochemistry）。

古生物学研究的对象是化石（fossil）。化石是指保存在各地史时期岩层中的生物遗体或遗迹。严格地说，化石必须反映一定的生物特征，如形状、大小、结构、纹饰等，必须是地史时期的生物遗体或遗迹。随着古生物学的发展，化石的概念和范围也有所扩大。严格地说，古、今生物很难以某一时间界线来截然分开。但是为了研究方便，一般以最新的地质时代——全新世的开始（距今约1万年）作为古、今生物的分界。

从古生物学的发展趋势来看，古生物学将可能朝着两个方向发展：其一是朝着描述古生物学方向发展，该方向主要研究古生物化石的形态特征、分类位置及其时代分布和生态特征等，这些即所谓传统古生物学的研究内容；其二是朝着理论古生物学方向发展，该方向主要研究古生物进化方式、进化速率和进化机制等内容。

第二节 古生物学发展简史及分支学科

作为地质学主要分支之一，古生物学的发展和成熟经历了漫长的时间。19世纪以前，古生物学的发展基本处于萌芽和基本思想的诞生时期，最早对化石作出较完整科学说明的在国外首推古希腊时代哲学家色诺芬尼（Zenophanes，公元前约590年），在国内为唐代颜真卿（公元771年），他们都在各自的著作中提出高山上的贝壳曾一度是海洋的生物，其后经历了沧海桑田的变化的思想。1669年丹麦学者斯坦诺（Steno N，1638—1686）指出：在层状岩层未经褶皱或断裂而颠倒的情况下，总是先形成的岩层在下，时代较老，后形成的在上，且时代较新。这就是著名的地层叠覆律（law of superposition），这一思想是相对地质年代赖以建立的基础。英国史密斯（Smith W，1769—1839）发现每一地层都有其特殊的生物群面貌，它们既不同于上覆地层，也和下伏地层不一样，称为生物层序律（law of succession）。这是化石应用于地质学，特别是为生物地层学的发展奠定了思想基础。

十九世纪期间，专门记述古生物的论著纷纷问世，古生物学作为一门科学终于建立了，这一时期是古生物学的系统创立阶段。其中较为重要的作者有法国的拉马克（Lamarck J B，1744—1829），由于他对无脊椎动物分类系统和巴黎附近无脊椎动物化石的详细论述，被誉为古无脊椎动物学的创始人。法国居维叶（Cuvier G，1769—1832）研究巴黎盆地的哺乳动物，于1812年发表了重要论著《四足动物骨化石的研究》，创立了古脊椎动物学。他还倡导灾变论（catastrophism），认为地球上生物的变化是地球创始以来经历了一系列巨大灾变的结果。这一思想能解释地质时期中一些重大的生物变革事件。法国布朗尼尔（Brongniart A T，1801—1876）提出了古植物的分类方案，系统阐述了研究古植物的一些原则，并著有《化石植物史》，他被视为古植物学的奠基人。在此期间，有关古生物学的重要著作还有：法国古生物学家奥比尔（Orbigny A，1802—1857）的《普通古生物学入门》、戈德里（Gaudry J A，1827—1908）的《概论古生物学的哲理》、德国古生物学家齐特尔（Zittel K A，1839—1904）的《古生物学手册》和《古生物学基础》等。1895年达尔文（Darwin C，1809—1882）撰写的《物种起源》一书公诸于世，他用现代生物学的大量实际资料系统论证了生物在足够长的时间内会发生逐渐演变，他把郝屯（Hutton J，1726—1797）和莱伊尔（Lyell C，1797—1875）的均变论的思想应用于生物学，提出了以自然选择为中心的生物进化原因的论述，为包括古生物学在内的生物学的发展奠定了理论基础。

二十世纪以来，古生物学不断向纵深发展，新的分支和边缘学科不断涌现，这一时期表现为古生物学外延的不断扩大。除了微体古生物学、孢粉学、超微古生物学以外，有研究生物和无机、有机环境关系的古生态学、研究古代生物地理分布的古生物地理学以及研究古代生物残留有机分子的组成及其演变的古生物化学、分子古生物学等等，它们都逐渐发展成为古生物学新的分支学科。随着数学、化学和物理学等方面成果不断向古生物学渗透，特别是运用生物数理统计方法来研究古生物的分类、古生态等问题的越来越多，反映了古生物学从一个定性描述的科学逐渐发展为定量研究的阶段。同时，由于描述古生物学的不断成熟，新的演化理论如间断平衡理论等的出现以及新的生物化石群的不断发现，促使古生物学向着演化古生物学方向发展。

古生物学的发展不是独立的，其发展离不开地质学以及其他自然科学的发展和进步，近年来，由于地质学其他分支学科的不断发展和不断交叉，和古生物学相关的边缘学科也不断涌现，逐渐形成了生物地质学的学科体系。


第二章 化石的形成、分类及研究意义

第一节 化石及其形成过程


一、化石的定义


古生物学的研究对象是化石。化石（fossil）是指保存在各地质时期岩层中的生物遗体和生命活动的痕迹。化石必须是保存在地史时期的岩层中。严格地说，古、今生物很难以某一时间界线截然分开，但是为了研究方便，一般以全新世的开始（距今约1万年）作为古、今生物的分界。那么，埋藏在现代沉积物中的生物遗体或人类有史以来的考古文物都不属于化石。凡化石都能指示古代生物的存在。一些成因与生物无关而貌似动、植物的无机产物，如氧化锰形成的树枝状结晶——树枝石，还有龟背石、叠锥及石灰华等，常被称为假化石（pseudofossil）。


二、化石的形成条件


地史时期所生存的生物并非都能以化石的形式保存下来，化石的形成过程及其后期的保存都要求一定的特殊条件。

（一）生物本身的条件

化石的形成及保存首先需要一定的生物自身条件。具硬体的生物保存为化石的可能性较大，如无脊椎动物的贝壳、脊椎动物的骨骼等。因为它们主要由矿物质组成（如方解石、磷酸钙等），能够较持久地抵御各种破坏作用。其次，具角质层、纤维质和几丁质薄膜的生物，如植物的叶子等，虽然易遭受破坏，但不易溶解，在高压下易碳化而保存成为化石。但是生物的软体部分，如内脏、肌肉等一般易腐烂分解或被摄食而消失，所以除特殊条件外很难保存为化石。

（二）埋藏条件

化石的形成和保存还需要一定的埋藏条件。生物死后若能迅速埋藏，则保存为化石的机会就多。如在海洋、湖泊等水体中沉积物能够迅速堆积的地方，生物遗体能够较快地被埋藏。若生物死后长期暴露于地表或长期在水底而未被泥沙所掩埋，就会被其他动物吞食、被细菌腐蚀，或遭受风化、水动力作用的破坏等等。同时，掩盖的沉积物质不同，生物保存为化石的可能性也有差别。一般来说，掩盖物质的粒度愈小（如淤泥、细沙等）愈有利，再加上沉积作用宁静，保存时没有生物的破坏或介质条件具有防腐作用，容易形成完整而精美的化石。如我国山东省临朐县山旺村中新世中期的硅藻土页岩中就保存有大量罕见的完美化石。

（三）时间因素

时间因素在化石的形成中也是必不可少的。生物遗体或其硬体部分必须经历长期的埋藏，才能随着周围沉积物的成岩过程而石化成化石。有时生物遗体虽被迅速埋藏，但在较短的时间内又因冲刷等自然营力的作用而暴露出来，仍然不能形成化石。

（四）成岩作用的条件

沉积物的成岩作用对化石的形成和保存具有显著影响。一般来说，沉积物在固结成岩过程中的压实作用和结晶作用都会影响化石的保存。碎屑沉积物的压实作用较为显著，常常导致碎屑岩中的化石很少保持原始的立体形态。化学沉积物的成岩结晶作用则常使生物遗体的微细结构遭受破坏，尤其是深部成岩、高温高压的变质作用和重结晶作用，可使已形成的化石严重破坏甚至消失。


三、化石化作用


保存在沉积物中的生物遗体，在沉积物的成岩作用过程中，大多数都经过一定的变化才能形成化石。从遗体埋藏开始，经历一系列变化成为化石的作用，称为化石化作用（fossilization）。化石化作用主要有以下三种形式。

（一）充填作用

充填作用指生物硬体内部的各种孔隙被地下水中的矿物质所充填的一种作用。无脊椎动物的硬体结构间或多或少留有空隙，如有孔虫壳的房室、珊瑚隔壁间隔及一些贝壳内层疏松多孔等；脊椎动物的骨骼，尤其是肢骨，因其骨髓消失而留下中空部分。当这些硬体和骨骼掩埋日久，孔隙被地下水携带的矿物质——主要是碳酸钙（CaCO3
 ）所充填，就变得更加致密坚硬，重量增加，这种化石保留了原来生物硬体的细微构造。

（二）交替作用

生物遗体被埋藏后，原来生物的硬体部分，由于地下水的作用逐渐被溶解，而同时又由水中外来矿物质逐渐补充代替的过程称为交替作用。如果溶解和交替的速度相等，且以分子相交换，即可保留原来硬体的微细构造。如华北二叠系中的硅化木，其原来的木质纤维均被硅质所代替，但微细结构如年轮及细胞轮廓都清晰可见。如果交替速度小于溶解速度，生物硬体的细微构造则被破坏，仅保留原物的外部形态。常见的交替物质有二氧化硅（称硅化）、方解石（称钙化）、白云石（称白云石化）和黄铁矿（称黄铁矿化）等。

（三）升馏作用

生物遗体被埋藏后，其中的易挥发成分（氢、氧、氮）经蒸腾作用而逃逸，留下较稳定的炭质薄膜。如植物的叶子，其主要成分为碳水化合物（C6
 H10
 O5
 ），经升馏作用仅炭质保存为化石。


四、“化石记录的不完备性”


化石的形成和保存受各种地质作用的控制，各时代地层中所保存的化石只能代表地质历史中生存过的生物一小部分。据统计已描述的现生生物物种约为150万种，如果把世界上现生生物全部描记完毕估计有450万种。但是已有记载的古生物种估计仅为13万种（Easton，1960；Raup and Stanley，1871—1978），约占已描述的现生物种总数的8.7%。有人估计，古代生物一万个个体中，大约只有1个个体变成了化石。如果再考虑到地质历史经历了几亿或几十亿年，其间生存过的生物应远比现代生物多。那么，这个事实说明了“化石记录的不完备性”。当我们根据化石资料来研究古生物界的面貌及其发展规律时必须考虑到化石记录的不完备性，避免作出片面的或错误的结论；同时，要珍视宝贵的化石记录，使之充分发挥其应有的作用。

第二节 化石的保存


一、化石的保存类型


依据保存特点，化石的保存类型主要可分为四类：实体化石、模铸化石、遗迹化石和化学化石。

（一）实体化石（body fossils）

实体化石指古生物遗体本身（特别是硬体）保存下来的化石。主要有两类：

（1）未变实体化石。这是在特殊的条件下，避开了空气的氧化和细菌的腐蚀，原来的生物硬体和软体完整地保存下来成为化石。例如，1901年在西伯利亚第四纪冰期冻土层中发现的2.5万年前的猛犸象，不仅其骨骼完整，连皮、毛、血、肉，甚至胃中的食物也都保存完好（图1-2-1
 ）；又如我国抚顺煤田古近纪煤层中含大量琥珀，其中常保存有完美的昆虫化石，如蚊、蜂及蜘蛛等（图1-2-2
 ）。
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图1-2-1 冻土中保存完整的猛犸象化石
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图1-2-2 琥珀中保存的昆虫化石




（2）生物遗体经过不同程度的化石化作用，全部硬体或部分硬体保存为化石。这是最为常见的一类化石，如经充填、交替作用形成的蚌壳化石、脊椎动物骨骼化石，经升馏作用而成的笔石化石及植物化石等。

（二）模铸化石（mold and cast fossils）

生物遗体在围岩中留下的印模和复铸物称为模铸化石。根据模铸化石与围岩的关系又可分为印痕、印模、核和铸型这四种保存形式（图1-2-3
 ）。

（1）印痕化石。生物遗体陷落到沉积物中被埋藏起来或留下的印痕被埋藏，经腐蚀作用及成岩作用后，遗体本身往往遭受破坏，但印痕仍然保存，如软躯体的腔肠动物水母和蠕虫动物的印痕。
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图1-2-3 模铸化石及其形成过程


1—双壳类壳瓣及内部软体；2—埋藏后软体腐烂；3a—壳内被充填；3b、4a—壳瓣溶解；4b—原壳体所占空间被充填；5—原壳瓣处被充填；6a—内核；6b—铸型；6c—外核



（2）印模化石。包括外模和内模两种。外模是指遗体坚硬部分（如贝壳）的外表印在围岩上留下的模子，它能反映原生物外表形态及构造；内模是指壳体内面印在围岩上留下的模子，它能反映生物硬体的内部形态及构造特征。外模和内模所表现的凹凸状况与原物正好相反。

（3）核化石。包括内核和外核两种。腕足动物和某些双壳动物壳体呈闭合状态保存时，壳内软组织腐烂消失，其空腔被沉积物充填，在固结和壳瓣被溶蚀后，留下的内部实体称为内核。内核的形状、大小和壳内空腔一样，能反映壳内面的构造。如果壳内没有充填物，当壳体溶蚀后，就留下了一个与壳同形等大的空间，此空间如再经充填和石化就形成外核化石，外核的大小及壳饰与原物一样，但其内部已不具任何生物结构。

（4）铸型化石。当壳体埋在沉积物中已形成外模和内核后，壳体被溶解形成的空间又被另一种矿物质充填，类似工艺浇铸一样，使填入物保持原物的形状和大小，这就是铸型化石。铸型反映的内部及外部的特征与原物一样，但其并无壳质的结构特征。

（三）遗迹化石（ichnofossils，trace fossils）

遗迹化石是指地史时期的生物生活活动时在底质表面或其内部所留下的痕迹或遗物所形成的化石。例如：动物的足迹、行迹化石属于痕迹化石；动物的排泄物，如粪粒、粪团化石以及古人类使用过的石器等属于遗物化石（图1-2-4
 ）。它们本不是动物和人身体的一部分，只是在动物和人生命活动中被短暂利用过（用来吸取营养或当作工具），一旦被动物和人遗弃，就再与动物和人没有任何关系。它们与被排出体外而依然行使繁殖功能的蛋、卵、孢粉有本质的区别。
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图1-2-4 遗迹化石


1—禽龙足印；2—蠕虫觅食迹；3—鱼粪化石；4—石器



（四）化学化石（chemical fossils）

地史时期生物的遗体，特别是软体部分易被破坏而不能保存下来，但生物死亡后，它的机体可分解成各种有机物质而保留在沉积物中。这种与古生物成因直接联系的有机物称为化学化石或分子化石（molecular fossils）。目前人们已从各时代沉积地层中检测出许多有机物质，如核酸、核酸碱基、氨基酸、脂肪酸及各种饱和烃等。在实体化石极其稀少的前寒武纪地层中发现了不少化学化石，这些重大发现推动了分子古生物学（Molecular paleontology）、古生物化学（Paleobiochemistry）和生物成矿作用（Biometallogenesis）等新兴学科的发展，对探索生命起源，了解生物在分子水平上的进化过程，以及对生物成因的矿产的探查具有重要意义。

第三节 古生物的分类与命名


一、古生物的分类


古生物的分类采用现代生物的分类等级和分类单元，其主要分类等级包括：界（kingdom）、门（phylum）、纲（class）、目（order）、科（family）、属（genus）和 种（species）。除此之外，还可插入各种辅助单位，如亚门、亚纲、亚科、亚属、亚种和超纲、超目、超科等。

种又称为物种，是生物学和古生物分类系统中最基本的单位，它是生物进化过程中客观存在的实体。据现代生物学的观点，物种是由可以相互交配（产生能育的正常后代）的自然居群组成的繁殖群体，它与其他群体相互生殖隔离，并占据一定的生态空间，拥有一定的基因型和表现型，是生物进化和自然选择的产物。化石物种的概念与生物学相同，但由于化石不能判断是否存在生殖隔离，因此，化石物种更着重以下特征：①共同的形态特征；②构成一定的居群；③居群具有一定的生态特征；④分布于一定的地理范围。根据以上特征判明的化石种，与生物种一样都是自然的基本分类单位。有些种下可分亚种（subspecies），不同居群因地理隔离在性状上出现分异而形成地理亚种。除地理亚种外，古生物学中还有年代亚种，即在不同时代同一种内显示不同形态特征的不同居群。同源相近的种，归并为属，同源相似的属又归并为科，…，同源的门归并为界。以虎为例，其分类系统如下：

界Animalia动物界

门Chordata脊索动物门

亚门Vertebrata脊椎动物亚门

纲 Mammalia哺乳纲

目 Carnivora食肉目

科 Felidae猫科

属 Felis
 猫（属）

种 Felis tigris
 虎（种）

我国的东北虎（Felis tigris altaica
 ）、华南虎（Felis tigris amoyensis
 ）和南亚虎（Felis tigris sumatrae
 ）分别是3个地理亚种。


二、古生物的命名


古生物和现代生物一样，所有经过研究的生物都要给予一个科学的名称，即学名（science name）。依据国际生物命名法则（动物命名法则和植物命名法则等），各级分类单位的学名均采用拉丁文或拉丁化文字。属以上各级单元的名称，均为单名，即为单名法，如Redlichia
 （莱德利基虫）、Mammuthus
 （猛犸象）等。种名则采用双名法，即每个物种的学名由两个拉丁词组成，前者是该种所归入的属名，其首字母应大写，后者是种名，首字母小写。即属名加种的本名构成完整的种的学名。为了查阅方便，在种名后常注明命名者的姓氏和命名的年代，姓氏可缩写，首字母要大写，例如：Nankinella orbicularia
 Lee，1934。这是著名地质学家李四光于1934年所命名的一个种——圆形南京

。亚种的命名采用三名法，即在属和种名之后，再加上亚种名，亚种名的第一个字母亦要小写，例如：Fusulina quasicylindrica compacta
 Sheng（似筒形纺锤 紧卷亚种）。属和属以下单元的学名在印刷时用斜体字，书写时在其下方画横线。属以上的名称用正体。在各级名称之后，用正体字写上命名者的姓氏和命名时的公历年号，两者间以逗点隔开。

属、种学名的含义，可代表古生物的突出特征，如Cyrtospirifer
 （弓石燕）；或以产地命名，如Yunnanella
 （云南贝）；或用以纪念知名学者或发现该属、种的人，如Yatsengia
 （亚曾珊瑚）是为了纪念年轻有为的古生物学家赵亚曾。科名、目名往往采用典型属名的词干，加一固定词尾而成。科和亚科的词尾在动物名称中分别用-idae、-inae；植物则分别用-aceae、-oidae。例如来自属名Fusulina
 的科和亚科，分别写成Fusulinidae（纺锤 科）和Fusulininae（纺锤 亚科）。“目”的词尾在动物名称中一般用-ida，如Fusulinida（纺锤 目）。

生物命名法则中有一条重要的原则是优先律，优先律是指一个生物分类单元的有效名称，应是符合国际动（植）物命名法则的最早正式刊出的名称。如果出现了同物异名或同名异物的情况，就需要研究其来龙去脉，废除晚发表的名称。例如腕足动物弓石燕属Cyrtospirifer
 是Nalivkin于1918年最早命名的，后来Grabau在1931年又将同一属命名为Sinospirifer
 ，依据优先律，后者应予废弃。

此外，在古生物名称中常用一些拉丁语缩写词，现择其常见者简介如下：

（1）cf.为conformis（相符、比较）的缩写。标本经鉴定可能为一已知种，但由于特征尚不充分，不能确切肯定为该种，则在种本名前加上cf.，例如Halobia
 cf.austriaca
 （奥地利海燕蛤相似种）。

（2）aff.为affinis（亲近）的缩写。所鉴定的标本同最接近的已知种之间，在特征上尚有区别，但由于材料不足等缘故，还不足以建立新种，则在最接近的那个种的种本名前加aff.，例如Ferganoconcha
 aff.estheriaeformis
 （叶肢介形费尔干蚌亲近种）。

（3）sp.为species（种）的缩写。标本经鉴定后，只能确认是某一个属，但不能归入任何已知种，但又无条件建立新种，则在属名之后加sp.，例如Redlichia
 sp.（菜德利基虫未定种）。

（4）sp.indet.为species indeterminata（不能鉴定的种）之意。标本很差，不能鉴定到种，则在属名后加sp.indet.。如果属亦不能鉴定，则可在较高分类单位的名称后加gen.et sp.indet.。

（5）sp.nov.和gen.nov.分别为species nova（新种）和genus novum（新属）之意，加在新命名的种名或属名之后。如果属、种都是新的，则在用种名之后加gen.et sp.nov.。发表新属时要指定模式种，即指定该属中一个最有代表性的种作为该属建立的依据；发表新种时则要指定模式标本，作为描述新种主要依据的单一标本为正模，其他作为正模的补充标本，为副模。

第四节 化石的研究方法和研究意义


一、化石的研究方法


古生物化石的研究一般包括化石标本或样品的采集，标本的处理和观察，标本的鉴定和描述，标本的照相、制图、复原等步骤。

（一）化石标本和样品的采集

标本采集是研究工作关键性的第一步。野外采集标本等工作应根据研究任务来确定。如果研究任务是某一区域生物地层工作，则要求对研究区进行全面的踏勘，了解区域内地层发育、出露、化石产出、地层上下接触关系等情况，而后选择有代表性的剖面进行实际测量，按层记录地层的岩性和采集化石标本。所采集的化石，要求在野外现场按顺序编号，填写标签，包装好。

如果是进行古生态研究，除了对地层进行常规测量外，应着重收集反映古生物生态特征方面的资料，例如，古生物群落中物种的分异度和个体的丰度、生物生长形式、生物之间关系（互惠共生、共栖等），化石定向排列，磨损、破碎程度，化石在地层中产生、保存和分布特点，遗迹化石以及围岩的沉积构造，沉积物组成和颗粒大小，沉积环境标志物（如黄铁矿、海绿石等）等。并采集用于化学分析的化石和围岩标本。

大化石采集的关键是使用合理的物理化学方法将化石完整地从围岩中分离开来。野外采集必须根据化石围岩的特点，利用合理的提取方法，尽可能地不破坏化石的完整性及其装饰和结构。对于一些比较脆弱的化石或具有比较精细装饰和构造的化石，野外采集时通常要连同一部分围岩一起切取下来，室内进一步分离和修理，对于一些比较坚硬的碳酸盐岩，必要时可用化学方法溶蚀围岩，以获取化石。

微体化石的采集通常是将埋藏它们的沉积物一起按化石样品采集，回到实验室进行处理才能将微体化石标本分离出来。对微体化石样品的采集，必须了解各类化石的保存特点、有利岩性，以提高采样效率和准确性。各类生物的生活方式和生活环境不同，有利于它们保存的岩性亦不同。例如钙质生物通常较容易从碳酸盐岩中获得；游泳和浮游生物则主要产于深水灰岩、页岩和硅质岩中。采样间距主要根据工作目的和岩性特点来确定；采样量取决于所采化石的类别和岩性，采样数量通常为处理化石时所需数量的5～10倍。样品可采自地表露头、钻井或海底、湖底的松软沉积物中，但力图要采集新鲜样品，明显的风化作用不利于样品的采集，尤其要防止样品的污染。

（二）标本的处理和观察

野外采回的化石标本，需要经过室内外处理方可研究。

为观察实体化石的内部形态一般需磨制薄片。先将标本切成小方块，放在磨片机上磨薄，再用树胶粘在载玻片上。有些化石还可用连续切面了解其内部形态。交代作用形成的化石或压型植物化石，可用撕片法处理。先将化石的切光面放在可溶解其基质的酸中（硅酸盐基质用氢氟酸，碳酸盐基质用盐酸）。基质溶解后，化石细微形态呈现起伏不平状态。再在光面上涂以丙酮和一层醋酸盐胶膜。丙酮软化胶膜，于是化石形态慢慢嵌入部分被溶解的胶膜中，显示各种微细形态印痕。干后撕下胶膜，如同薄片一样，各种微细形态都能清晰显示。

从岩石中分离微体化石，可用机械破碎、用水浸泡或用高温加热再骤冷，使化石与围岩分开。也可用酸（盐酸、醋酸、草酸、氢氟酸等）或碱，将化石从围岩中分离出来。微体化石从围岩中分离出来以后，若化石表面仍有少量泥沙附着，又不宜用细针剔除，可用超声波清洗仪，利用超声波的颤动，使附着物从化石表面脱落。

通常从岩石中分离出来的微体化石，要在实体显微镜下进行挑样或观察。20世纪50年代以来，人们利用放大率高达数十万倍、百万倍的透射电子显微镜或扫描电子显微镜对超微化石或微细形态进行观察，取得了很大的成效。扫描电子显微镜的优点是能对实体标本（镀上一层很薄的金属膜）直接进行扫描观察，所得图像立体感很强。还可利用X光射线法，对化石内部形态进行研究，或寻找隐藏在岩石中的化石。用红外光、紫外光照相可使一些化石（如炭质的笔石、几丁虫）由不透明变为透明，显示其详细形态。另外，还可用电子探针、荧光光谱仪、质谱仪对化石进行化学成分、矿物组成、同位素等分析。

（三）标本的鉴定和记述

化石从岩石中揭露和分离出来后，就可进行研究。首先要根据化石特征进行分类、鉴定。在鉴定过程中，要查阅国内外有关的古生物文献，对照前人已有的化石标本或图片资料，给所采集的标本定名，确定其归属。有代表性的标本进行特征描述、度量。如果查阅了国内外所有的古生物文献资料，确定所采集的标本是新的属种，则要根据有关生物命名法规赋予标本以新的名称。

（四）标本的照相、制图和复原

化石标本的特征单靠文字是很难描述清楚的，而一张清晰的照相图片，却能充分显示其主要特征。为此要对所描记的模式标本进行照相或采用扫描电镜照相。20世纪40年代问世的全息照相（holography），已开始应用于古生物标本的拍摄。全息照片显示的不是平面图像，而是三维空间的立体图像。

为了清晰说明某些化石形态特征的细节，可绘制各种线条图加以说明。

大型的脊椎动物化石和部分植物化石，身体各部分往往分离保存，为了对化石生物整体了解，需要利用零散的化石标本，根据比较解剖学知识对化石进行复原，对脊椎动物和人类化石甚至要恢复其外表的软体组织特征。


二、化石的研究意义


古生物学是地球科学重要的基础学科之一，研究的对象是地史时期的生物，因此它与地质学和生物学都有着极为密切的关系，三者相互促进，不断发展。古生物学的研究对于地质学和生物学都具有重要的理论与实践意义。

（一）地层系统和地质年代表的建立

地层是研究地球发展历史的物质基础。地层系统和地质年代表的建立主要根据古生物进化发展的阶段（表1-2-1
 ）：首先可将地球发展的历史划分为没有显著生物出现的隐生宙（Cryptozoic）和具有显著生物发育的显生宙（Phanerozoic），然后显生宙根据生物演化的主要阶段又分为三个代——古生代（Paleozoic）、中生代（Mesozoic）和新生代（Cenozoic），其中的“生（-zoic）”，即指生物，尤其指动物而言，以下可依次分为纪、世、期。一般来说，代是用动物或植物的某些纲或目的演化阶段进行划分的；纪是用动物或植物的某些科或属以及植物的属或种的出现或绝灭来划分；世是根据动物的亚科或属以及植物属种划分的；期的划分一般用化石带。应该指出的是，地质年代表是对应于地层系统表而建立的，古生物学在建立地层系统上的作用，同时也反映在地质年代表中。

（二）划分、对比地层

古生物资料是进行地层划分、对比的首要依据。地层工作的首要任务是主要采用古生物学方法确定地层的相对地质年代并进行地层对比（图1-2-5
 ）。能据以确定地层地质年代的化石称为标准化石（index fossil，guide fossil）。标准化石应具备：时代分布短、地理分布广、形态特征明显、个体数量多等条件。运用标准化石划分和对比地层时，还应注意下列三点：

（1）对于标准化石的概念，不能单纯理解为某些个别的属种，只要符合上述标准化石条件，即使是科或目，都可以成为标准化石。一般来说，地层单位分得愈细，标准化石所属分类级别就愈低。



表1-2-1 地质年代与生物演化阶段对比表


[image: ]
注：1.★指全球生物集群绝灭事件；

2.地质年代划分方案和同位素年龄值均参照中国区域年代地层（地质年代）表（2001）
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图1-2-5 古生物化石应用于地层划分与对比




（2）在理论上，生物是随着时间而在不断地发展进化的，每种古生物都有可能具有划分地层的意义。在实践上，化石对于划分地层的作用，完全取决于人们对古生物研究的程度和认识水平的提高。如有些化石，过去认为它们存在的时间较短，曾把它们作为划分较小年代地层单位的依据，但是随着研究的深入，发现它们存在的时间要较原来知道的时间为长，因而也就改变了它们在划分地层上的意义。

（3）某一类生物从发生到绝灭，都要经历兴起、繁盛、衰落三个阶段，地理分布范围也存在从局部、广布到缩小的过程。在分布广的繁荣时期，易于保存化石。某类生物在其发生时期和临近绝灭时期保存下来的化石，我们分别称之为某类生物的“先驱”和“孑遗”。很明显，这种“先驱”和“孑遗”所代表的地质时代与标准化石代表的时代是有所不同的。“先驱”和“孑遗”所生存的时代，分别早于或晚于标准化石的时代。

（三）重建古地理和古气候

不同的自然地理环境，生活着不同的生物，也分布有不同的沉积物，形成各种沉积相，如海相、陆相、湖相等。不同沉积岩中所含化石也不相同，而生物界对其生活环境变化的反应远较无机界灵敏，是自然环境的最佳指示者。如造礁珊瑚生活于水温18℃以上阳光充足的海水中，如果在地层中找到造礁珊瑚化石，则可推断其所在的地层属于温暖浅海的沉积。猛犸象是一种生活于寒冷气候下的动物，如果在地层中找到了猛 象化石，那么就可知道这一地层是在寒冷的气候条件下形成的。这种能指示生物生活环境特征的化石称为指相化石（facies fossil）。化石都可指相，但以分布广、狭适性的生物较为理想。

（四）解释地质构造问题

对地层中生物组合面貌在纵向或横向上变化的研究，有助于对地壳运动的解释。例如，现代的造礁珊瑚，在海水深20～40m的较浅水区内繁殖最快，深度超过90m时就不能生存，向上越出水面，生长就停止。很明显，只有海底连续下沉，珊瑚礁才能连续地生长。因此，珊瑚礁岩层的厚度可以用作研究地壳沉降幅度的依据。又如，我国喜马拉雅山希夏邦马峰北坡海拔5900m处新近纪末期的黄色砂岩里，曾找到Quercus semicarpifolia
 （高山栎）和Quercus pannosa
 （黄背栎）化石，这种植物现今仍然生长在喜马拉雅山南坡干湿交替的常绿阔叶林中，生长地区的海拔大致在2500m左右，与化石地点的高差达3400m之多。由此可以看出，希夏邦马地区从新近纪末期以来的200多万年期间，已上升达3000m左右，这是运用化石研究地壳上升幅度的很好例证。

古生物对于研究岩石变形也有很大的意义。在研究岩石变形的应力和应变中，确定“应变椭球”的长轴和短轴以及长轴定向是很重要的。在这方面运用变形的化石去测定应变椭球的这些要素，比用变形岩石中的结核、鲕粒、砾石等去测量要方便和准确。这是因为化石容易发现，其原始外形可精确获知，特别是呈印模方式保存下来的化石，其变形与围岩相同，化石体的变形容易与未变形的化石比较，可以通过计算恢复其变形前的状态，从而为地质构造变动的研究提供可靠的信息（图1-2-6
 ）。

（五）验证大陆漂移

20世纪初，魏格纳（Wegener A）收集了多方面的证据，推论北美和欧亚、南美和非洲曾在地质时期拼接在一起，提出大陆漂移学说。北美与欧亚大陆曾拼接成为劳亚（Laurasia）大陆，隔古地中海（Tethys），与南方的南极洲、澳大利亚、印度、非洲及南美拼合而成的冈瓦纳（Gondwanal）大陆相望。劳亚大陆和冈瓦纳大陆主要在中生代时解体，各大陆向它们现在的位置移动。大陆漂移的观点，得到古生物学很多佐证。淡水爬行动物Mesosaurus
 （中龙）见于南美和非洲早二叠世地层中，这类动物不可能游入大洋。冈瓦纳大陆在石炭纪至三叠纪时有广泛的冰川沉积，植物群比较贫乏，但其特征植物Glossopteris
 （舌羊齿）具有叶质粗、角质层厚等特点，却广布于大陆的各个陆块上。非海相化石Lystrosaurus
 （水龙兽）不仅发现于非洲和印度，而且在南极洲也有化石发现，证明冈瓦纳大陆确实存在（图1-2-7
 ）。Lystrosaurus
 也曾发现于其他陆块，很可能冈瓦纳大陆的范围比过去设想的要大，也可能当时非洲与劳亚大陆也有一定的联系。板块构造和地体学说兴起后，使一度被固定论所反对、几乎销声匿迹的大陆漂移学说得到了复苏和发展，而古生
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图1-2-6 腕足动物壳体的变形效应
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图1-2-7 大陆漂移—化石证据




物学又为板块和地体学说的建立提供了很多的证据。

（六）用于古天文学（历史天文学）的研究

生物生活条件的周期变化，引起生物的生理和形态的周期变化，是为生长节律（growth rhythm）。对各地质时代化石生长节律的研究，能为地球物理学和天文学提供有价值的资料。很多生物的骨骼都表现明显的日、月、年等周期，例如珊瑚的生长纹代表一天的周期。1963年韦尔斯（Wells J W）、1965年斯克鲁顿（Scrutton C T）对现代、石炭纪、泥盆纪珊瑚外壁的生长纹进行研究，发现现代珊瑚一年约有360条生长纹，而石炭纪一年有385～390条生长纹，泥盆纪有385～410条生长纹，由此推断泥盆纪和石炭纪一年的天数要比现代多。这一研究成果与天文学家的推算结论完全吻合（图1-2-8
 ）。天文学通过对月掩星、日食、月食的长期观察等推断地球每10万年日长增加2秒的结论。这说明地球自转速度在逐渐变慢。天文学公认地球公转的时间在整个地质时期中变化不大。由于每年天数减少，每天的时间长度必然增加。利用古生物骨骼的生长周期特征，还可推算地质时代中一个月的天数和一天有多少小时。据计算，寒武纪每天为20.8小时、泥盆纪21.6小时、石炭纪21.8小时、三叠纪22.4小时、白垩纪23.5小时。现代一天24小时。
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图1-2-8 珊瑚的生长纹，示化石生长节律




许多海洋生物在生理上与月球运转或潮汐周期有联系。对古代月周期的研究，可提供月、地系统演变史的资料。

根据化石生长线的研究得知，地球自转周期变慢的速度是不均匀的。石炭纪到白垩纪变慢速度很小，而白垩纪以后明显增强。其原因或许是白垩纪以后板块的分离引起浅海区的扩大，从而增强了潮汐对地球的摩擦。

另外，我们在了解各地质时代每年天数变化的基础上，可利用化石生长线得知每年的天数，反过来确定其地质时代，这种方法要比用放射性衰变法测定年代方便，因为它没有化学变化和实验室测定误差带来的麻烦和不准确性。

（七）在矿产研究中的应用


第三章 生命的起源与生物的演化

　

第一节 生命的起源和演化历程

地球是一个充满生命的行星。所谓“生命”，恩格斯曾指出：“生命是蛋白质体的存在方式，这个存在方式的基本因素在于它和周围外部自然界的不断新陈代谢。”随着生命科学的进展，逐步认识到生命是高度组织化的物质结构，其分子基础是具有自我复制和具负载遗传信息功能的核酸等生物大分子，其通过生物膜实现内部及内外的分隔，形成形形色色的细胞、组织与生物体，并借助外界能量的输入，通过一系列相互关联的生物化学过程而实现内外物质交换和自身的复制。简单地讲，生命就是指不断与外界进行物质交换、能够进行自我复制和新陈代谢作用的有机体。


一、生命的起源


有关生命的起源，曾经出现过三种不同的认识，一种观点认为地球上一切生命都是上帝设计和创造的，即神创论；第二种观点认为生命宇宙固有，地球上的生命来自地球之外，即宇宙论；第三种观点认为地球上的生命是在特殊的条件下，通过化学的途径实现，即自然起源论，以下主要介绍后两种观点。

（一）宇宙论

生源说（胚种说）认为生命来源于宇宙，他们认为地球上的生命起源于地球外部。20世纪50年代以来，由于红外和射电观测技术及实验波谱研究手段的进步，越来越多的星际物质被探测出来。特别是1969年斯奈德（Snyder L E）观测到有机分子甲醛（HCHO）的6cm谱线，轰动了世界，被誉为20世纪60年代天体物理的重大发现，他的发现还激发了天文学家去探索星际分子的热情。

到1991年，已发现92种星际分子，2000多条分子谱线。最新的消息是美国伊利诺伊州立大学的射电天文学家路易斯·辛德通过频谱在靠近银河系中心的星云中发现了生命分子——氨基酸，这一发现有可能解释生命的起源问题。星际有机分子的普遍存在启示我们，在宇宙的恒星体系中，具备产生生命条件的行星（类地球）为数不少，在那些行星上必然会出现生命，乃至进化为智慧生物。因此，探索宇宙生命将是人类在搞清自己之后的下一个探求目标。

彗星是一种很特殊的星体，与生命的起源可能有着重要的联系。彗星中含有很多气体和挥发成分。根据光谱分析，主要是O2
 、CN、O3
 ，另外还有OH、NH、NH2
 、CH、Na、C、O等原子和原子团。这说明彗星中富含有机分子。许多科学家注意到了这个现象：也许，生命起源于彗星！

1990年，美国国家航空和宇航局（NASA，National Aeronautics and Space Adminis-tration）的Kevin J Zahule和Daid Grinspoon对白垩纪—古近纪界线附近地层的有机尘埃作了这样的解释：一颗或几颗彗星掠过地球，留下的氨基酸形成了这种有机尘埃；并由此指出，在地球形成早期，彗星也能以这种方式将有机物质像下小雨一样洒落在地球上——这就是地球上的生命之源。

陨石（meteorite）是落到地面的流星体，是太阳系内小天体的珍贵标本。因此，研究陨石对研究太阳系的起源和演化、生命起源提供了宝贵的线索。陨石分为两类：球粒陨石和非球粒陨石。球粒陨石对生命起源有较重要的意义。它们只可能来自宇宙，不仅含有氨基酸，还有烃类、乙醇和其他可能形成保护原始细胞膜的脂肪族化合物。生物化学家David W Dreamer用默奇森陨石中得到的化合物制成了球形膜，即小泡，这些小泡提供了氨基酸、核苷酸和其他有机化合物，及其进行生命开始所必需的转变环境，也就是说，当陨石撞击地球时，产生形成生命所需的有机物及必须的环境——小泡。和生命起源于彗星的理论一样，这是一种新的天外起源说。另外，美国康奈尔大学的Hyba C指出，撞击也可以以其他方式提供生命所需的原材料：来自一次陨石撞击的热和冲击波可以在原始大气中激发起合成有机化合物的化学反应，但目前还没有关于外星球上存在生物的确切证据。

（二）自然起源论

多数学者认为，生物的形成和发展是在地球上进行的，即自然起源论。他们认为，地球上的无机物在特定的物理化学条件下，形成了各种有机化合物，这些有机化合物再经过一系列的变化，最后转化为有机体。关于生命是如何在地球上起源的，曾出现过不同的观点，如深海烟囱说、原始生命的有机汤、生物单分子说以及火山起源说等。

随着深海探测的深入研究，特别是20世纪70年代对加拉巴哥斯群岛（Galapagos Islands）洋中脊的火山喷发口的研究，表明海水在深海烟囱（deep-sea vent）中经历了巨大的温度和化学梯度的变化，可能形成多种溶解物，包括原始生物化学物质。深海烟囱巨大的热量，可以产生在大陆火山区里产生的那种缩合物。因此，美国霍普金斯大学的地质古生物学家斯坦利（Stanly SM，1985）提出生命的深海底烟囱起源说。在洋中脊，深海烟囱与炽热岩浆直接连通，温度高达1000℃，使周围海水沸腾，冒出的滚滚浓烟里富含金属、硫化物，热水中富含CO2
 、NH3
 、CH4
 和H2
 S，这是一个既有能量又有生命起源所必需的物质的还原环境，于是有机化合物在这里发生，并且按照温度递降出现了一系列化学反应梯度区。由H2
 、CH4
 、NH3
 、H2
 S、CO2
 经高温化合形成氨基酸，继而硫和其他复杂化合物形成多肽、核苷酸链，形成似细胞体的合成物。有趣的是，这些成分在高热作用下化学合成了硫细菌。鉴于现代深海形成硫细菌的事实，斯坦利推想，在太古宙蛇绿岩带里面也一定存在类似于现代深海洋中脊的地质条件，存在深海烟囱，生命化学合成的一系列反应就在那里发生，生物有机高分子在那里缩合而成，最后原始生命就在那里诞生。据美国《华盛顿邮报》报道（1992），加利福尼亚大学洛杉矶分校的分子生物学家詹姆士·莱克在大洋底烟囱附近找到了在黄石公园热泉里生存的嗜硫细菌，为海底烟囱热泉生命起源的非常规理论提供了证据。

简单的有机合成在地球形成之初就开始了，主要发生在大气圈中，所形成的简单低相对分子量有机物与地壳表面的水体作用，形成含有机化合物的水溶液，在某些火山活动区域有可能形成浓的溶液。这些稀的和浓的溶液最后汇集到大的水体或原始海洋中。这就是现今流行的观点：生命起源于早期地球“温暖小水池”的“有机汤”中。

在原始地球条件下，生物单分子是从无到有创造出来的，即由生命元素在外动力（能源）的推动下，通过无机化合而成。生命元素在原始地球的大气中广泛存在，外动力无疑也是不成问题的。现在的研究资料表明，放电、紫外线、热能都可以促使生命元素合成生物单分子。所以，原始大气是生物单分子的诞生地，并使生物单分子在原始地球上普遍分布，从而能使其中一部分生物单分子在一定条件下形成生物大分子。第一个模拟原始大气进行放电实验获得氨基酸的是米勒（Miller S L，1953）。

原始地球火山活动频繁，形成局部高温缺氧地区，使得附近水池里的有机物形成大量的氨基酸和核酸。当水池由于高温蒸发干枯时，氨基酸弱聚合脱水反应形成多肽等高聚物，后由雨水搬运到海洋，氨基酸自我装配形成蛋白质。这样，就为生命起源提供了所需的有机分子，即所谓火山起源说。


二、生命的演化历程


生命的演化历程大致经历了元素演化、化学演化和生物学演化过程（图1-3-1
 ）。
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图1-3-1 生命的演化历程




（一）元素演化和化学演化历程

生命的起源和演化是和宇宙的起源与演化密切关联的，生命构成元素如碳、氢、氧、氮、硫和磷等是来自“大爆炸”后的元素演化。在星系演化中某些生物单分子，如氨基酸、嘌呤、嘧啶等形成于星际尘埃或凝聚的星云中，接着在一定的条件下产生了像多肽、多聚核苷酸等生物高分子。这一过程称为生命的元素演化过程。

发生在地球上最简单的生命（有细胞结构）出现之前的演化过程，我们称之为前生物的化学演化。这个阶段可以分为两个阶段：（1）生物单分子的形成：例如氨基酸、嘌呤、嘧啶、单核苷酸、ATP等高能化合物、脂肪酸、卟啉等化合物的非生物合成；（2）生物高分子的形成，即生物单分子聚合为生物大分子（多聚化合物），例如由氨基酸聚合为多肽或蛋白质，由单核苷酸聚合为多核苷酸等。其后的演化为生物学演化；而介于化学演化和生物学演化之间的还有一个特殊的过渡阶段——前生物演化。

最简单的原始生命与最复杂的化学分子之间的差异仍然是极大的。介于化学分子结构与原始生命之间有许多不同的名称，例如，原生体（protobions）、原细胞（protocells）、前生物学系统（prebiological systems）、前生物学生命（prebiological life）等等。究竟是怎样过渡的现在仍不甚了解，但大体上应包含三个过程：（1）生物大分子自我复制系统的建立；（2）遗传密码的起源；（3）分隔的形成。

（二）生物学演化历程

地球上第一个单细胞原始生命的出现标志着生命演化进入了生物学演化。原始生命出现之后的演化叫做生物学演化。生物学的演化又可以分为早期细胞演化阶段和晚期组织器官演化阶段或系统演化阶段。细胞演化阶段是从原始单细胞生命产生到后生动植物的大量出现，持续了25亿年以上。后生动植物出现后，生物进入系统演化阶段，在大约7亿年的时间内，数以千万计的物种经历了形成和绝灭的演化历程。生物学的演化经历了以下几个重要发展阶段：即细胞生物演化阶段、动物界的第一次爆发阶段、动植物从水生到陆生的发展阶段和动植物的全面分异阶段。

1.细胞生物演化阶段

虽然地球年龄已有近46亿年了，但生物化石在38亿年前的地层中才发现。在南非东部Barberton镇的无花果树（Fig Tree）组的燧石（年龄约38亿年）中发现了许多有机体，从中分离出了棒状的Eobacterium islatum
 和球状的Archaeospheroides barbertonensis
 单细胞生物。前者可以和现代许多细菌的细胞壁结构和大小相比较。球状生物较大，直径为17～20μm，可能是一些藻类的演化先驱。此外，在西澳大利亚皮尔巴（Pilbarn）地质时代为35亿年的Warrawoona群碳质燧石中发现了叠层石的丝状细菌。在南非昂威瓦特系（Onverwacht Series，约34亿年前）发现可能为蓝藻和细菌的球形或椭圆形有机体。上述这些化石记录就是从非生物的化学物质向生物进化转变时出现的最早生物，它们代表了细胞生物演化的第一次飞跃。

细胞生物演化阶段第二次飞跃表现为生物多样性的增加。这可从加拿大Ontario西部苏必利尔湖沿岸的前寒武纪Gunflint组中发现的生物化石得到证明。Gunflint组的燧石形成于大约20亿年前，其间出现8属12种微化石。数量最多的是具丝状结构的微化石，据其形态可分成4属5种，它们很像现代蓝绿藻中具丝状结构的Oscillatoria其中一个属与现代的氧化铁细菌Crenthrx
 相似。第6个属的微化石为Eoastrion
 ，由星状和由放射状排列的丝状体组成，与现代和古代的生物无明显的相似性，但在某些方面相似于氧化铁锰的Metallogenium personatum
 。最为特殊也最多的为Kakabekia
 ，它有一个具短柄的球茎，上面有一个类似伞状的构造，这三部分构造的大小随种的不同而不同。第8个属的有机体为Eosphaera
 ，由内外两个同心层组成。这些生物的存在证实经过10亿年的演化，原核生物已发展到相当繁盛的程度，这可能与后期富氧大气圈的出现有关。

细胞生物演化阶段第三次飞跃是原核生物演化为真核生物。在澳大利亚北方Amadens盆地的Bitter Springs组的燧石（年龄约为10亿年）中，发现了4个属的微化石。其中一个属像丝状的蓝绿藻，类似现代的Oscillatoria
 和Nostoc
 。另三个属保存的内部结构像绿藻（真核生物）而非蓝绿藻。进一步的研究证实，此处共有3个像细菌的种，20个可能是蓝绿藻的属和2个绿藻属，2个菌种和2个有疑问的生物，其中的一个绿藻为Glenobotrydion aenigmatis
 。在我国华北雾迷山组的黑色燧石（约12亿～14亿年）中发现真核的多核体型藻类，属于绿藻纲管藻目多毛藻科。在印度、美国、加拿大等国家时代大体相同的地层中均有发现，说明此时真核生物已较多。在我国距今17.5亿年的串岭沟组中发现属于真核生物的宏观藻类（可能为Vendotaenides
 ），这表明真核生物的出现大约在18亿年前，只是此时仍以蓝绿藻和细菌等原核生物为主，而真核生物的繁盛在10亿年前。

后生动物的出现是细胞生物演化的第四次飞跃，所谓后生动物是指由多细胞组成的，有分化的组织结构的生物。所谓分化就是指细胞在形态和功能上有所分异和特化。原核生物中也有多细胞的丝状体或群体，但这些细胞在形态和功能上基本是相同的，细胞之间没有相互依赖关系，各自可以独立。

最早的动物化石出现在前寒武纪晚期。软体后生动物在震旦纪冰期之后得到突发性的迅猛发展，在距今7亿～6亿年间成为海洋生物的统治者。这一生物发展阶段可分为前埃迪卡拉和埃迪卡拉两个亚阶段。前埃迪卡拉亚阶段以中国的淮南生物群为代表，埃迪卡拉亚阶段以澳大利亚的埃迪卡拉动物群为代表。以中国淮南下震旦统下部刘老碑组内保存的动物化石为代表，被命名为淮南生物群，其特征是动物体没有硬壳，化石以软体的印模和活动遗迹保存，主要是一些蠕虫类、查尔生物类。共生的有带藻和疑源类植物的组合，如查尔生物类（Chuarid）、蠕虫类，以及海生藻类中的带藻，称为前埃迪卡拉动物群（图1-3-2
 ）。
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图1-3-2 埃迪卡拉动物群复原图


1—推测的海绵和海藻类；2—Dickinsonia
 （环节动物）；3—Tribarachidium
 ；4—水母类；5—Rangea
 和Charnia
 ；6—Parvancorina
 ；7—Spriggina
 （环节动物）；8—环节动物的虫管



埃迪卡拉动物群（其年代范围为5.9亿～7亿年）中，67%是腔肠动物，包括水母、水螅、锥石、钵水母类的其他类别、珊瑚虫纲（海鳃类）的代表；环节动物占25%，节肢动物占5%，以及其他亲缘关系不明的化石和痕迹化石。该动物群分子在西南非洲纳马群、加拿大的康塞普辛群、西伯利亚北部文德系、英国查伦伍德森林（Charnwood forest）地区、瑞典北部的托内湖区及我国的震旦系等都有发现。

2.动物界的第一次爆发阶段

震旦纪末期出现了具外壳的多门类海生无脊椎动物，称小壳动物群，在寒武纪初极为繁盛。其特征是个体微小（1～2mm），主要有软舌螺、单板类、腕足类、腹足类及分类位置不明的棱管壳等。代表分子有Cricotheca
 、Siphogonuchites
 等。小壳动物群处于一个特殊的阶段，它是继震旦纪晚期的埃迪卡拉动物群之后首次出现的带壳生物，动物界从无壳到有壳的演化是生物进化史上的又一次飞跃。特别值得注意的是，在我国云南澄江地区的寒武系底部有一无硬壳生物群和小壳动物群的混生带，称为澄江动物群，它代表了埃迪卡拉动物群向小壳动物群的过渡。澄江动物群是我国古生物领域的重大发现之一，震动了国内外地质古生物界，成为古生物学研究的一大热点。从目前所发现的这个动物群的组成看，有正常的三叶虫、金臂虫类、水母、蠕虫类、甲壳纲、分类位置不清楚的非三叶虫节肢动物、腕足类和藻类等。保存有软体的有Naraoia
 、水母类、蠕虫类及非三叶虫的节肢动物等。澄江动物群内正常三叶虫无附肢保存。澄江动物群现已定名61属67种。其中许多动物的软体部分保存极好，栩栩如生，能提供有关生物解剖、生态、亲缘等多方面的珍贵信息，比世界著名的加拿大的不列颠哥伦比亚中寒武世布吉斯页岩动物群（已被联合国教科文组织列入世界级化石遗产地名录）早了约万年，逼近了“小壳化石”大量出现的高峰期。澄江动物群中生物体造型的分异度和悬殊度都很大，真可谓“创造门类的时代”。

寒武纪初期（距今约5.7亿年），动物界出现第一次爆炸式的大发展，是以发展具有硬体的生物为特征，几乎所有的无脊椎动物门绝大部分纲都已出现。其中以节肢动物门的三叶虫纲最为发展，约占化石保存总数的60%；其次为腕足动物，约占30%；软体动物、蠕虫、古杯、海绵及节肢动物门的其他类别约占10%。

是什么原因使得早期寒武纪世界能够激发这样的生命“爆发”？长期以来这是古生物学研究中的一大难题。古生物学家为此做出了大量的努力，或许是因为大气中积累了足够的有利于呼吸作用的氧；全球环境变化有利于后生动物的生存；海洋化学物质的变化积累了大量的磷酸盐，使得软体动物有可能演化出保护性的骨骼；生态学理论及其相互捕食关系的理论对此也作出了解释。

3.动植物从水生到陆生的发展

在志留纪和志留纪以前的植物都是低等的菌藻类，完全生活在水中，无器官的分化。志留纪末期至早、中泥盆世，地壳上陆地面积增大，植物界由水域扩展到陆地。此时植物体逐渐有了茎、叶的分化，出现了原始的输导系统维管束，茎表皮角质化及具气孔等，这些特征使植物能够适应陆地较干燥的环境并不断演化发展，生存空间不断向陆地内部延伸。具有叶子的植物在中泥盆世大量出现。晚泥盆世已出现显花植物的古老代表。化石资料表明，担负起首先登陆使命的是裸蕨植物。裸蕨纲属于蕨类植物门中一类早已绝灭的原始类型，植物体矮小，草本或木本，大多高不到1m，少数可高至2m。最早的裸蕨化石叫顶囊蕨，产于欧洲和北美大陆的晚志留世至早泥盆世沉积物中。研究最为详细的是产于苏格兰瑞尼村早泥盆世硅质岩中的瑞尼蕨，这是一种50cm高的矮小草本植物体。但是瑞尼蕨还不能完全脱离水环境以适应更为干旱环境的生活，其表皮内的皮层很厚，木质部和韧皮部厚度不到整个茎的1/5，这些特征说明瑞尼蕨生活在很湿润的环境，或者营半水生生活，植物体的假根部泡在水中，上部的茎露出水面。类似的化石还有带蕨和工蕨，它们都是早泥盆世出现的半水生的原始陆生植物。

“鱼形”化石在奥陶纪（约5亿年前）就有无颌类化石碎片的记录。有颌类最早出现于中志留世，它的出现是脊椎动物进化史上的一件大事，它标志着脊椎动物已能够有效地捕食。脊椎动物从海生到陆上水生大约从志留纪晚期开始。总鳍鱼类中的骨鳞鱼是四足动物的祖先。具明显的从总鳍鱼类向两栖类过渡性质的化石发现于晚泥盆世地层中。

完全摆脱水生变成陆生，是从两栖类演化到爬行类。爬行动物在胚胎发育过程中产生一种纤维质厚膜，称为羊膜，它包裹整个胚胎，形成羊膜囊，其中充满羊水，使胚胎悬浮在液体环境中，能防止干燥和机械损伤。羊膜卵的出现使四足动物征服陆地成为可能，并向各种不同的栖居地纵深分布和演变发展，是脊椎动物进化史上又一件大事。具羊膜卵的化石记录发现于北美早二叠世的地层中。但从两栖迷齿类到爬行类的演化，可能还要早，据推测可能在晚石炭世已完成到爬行类的演化。

4.动植物的分支演化阶段

生物界发生和发展的历史过程完全符合客观物质世界从简单到复杂、从低级到高级的变化规律。以动物界为例，一切最低级的动物由单细胞组成，称原生动物（图1-3-3
 ）。由原生动物演化出后生动物。海绵动物是最原始、最低等的多细胞动物，动物机体仅由两层细胞组成，细胞虽有分化，但无组织产生，在胚胎发育中，胚层细胞具逆转现象，这与其他多细胞动物不同，所以这类动物在演化上是一个侧枝，称侧生动物。腔肠动物是真正的后生动物，动物的身体由外胚层和内胚层构成，称两胚层动物。但腔肠动物仅有简单的组织分化，还没有形成典型的组织与器官，为低等的后生动物。所有后生动物都是经过这两胚层阶段发展起来的。由两胚层动物演化为三胚层动物，即动物身体由外胚层、内胚层和中胚层发育形成各种复杂的组织、器官和器官系统。从原始的三胚层动物又发展出神经系统获得充分发展的脊椎动物，最后又在脊椎动物中发展出人类。人类具有自觉的能动性，起源于动物界，是动物发展的高级阶段。植物登陆后，由早期维管植物发展为蕨类、古老裸子植物以及裸子植物，最终演化为最高等的被子植物。
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图1-3-3 动物界各门类演化谱系




第二节 生物进化的基本理论和规律

众所周知，自然界中的生物种类极其繁多，形态各异，且生活方式多样。尽管如此，所有的生物都是有共同的祖先经过漫长时间和环境的变化，从低等到高等，由简单到复杂逐渐分化演变而成的。我们把生物这种分化、演变和发展的过程称为生物的进化。


一、生物进化的基本理论


生物进化论（theory of evolution）是研究生物发展历史和演变规律的科学，该理论首先由达尔文给予科学的论述和解释。其主要论点为：一切生物都有发生变异的特性，许多变异并能遗传；生物与其周围的环境有着极其复杂的联系，又和环境（包括其他生物）不断地进行着生存竞争，在竞争中对生物有利的变异得到保存并遗传给后代，不利的变异则受到淘汰；在长期的自然选择中，变异积累下来，逐渐形成新种；自然选择在不断变化的环境中使生物适应环境而不断地变革，因此生物永远在发展进化，不会长期停止在一个水平上。

（一）生物进化的证据

生物进化的现象可以由以下的证据得到证实。

1.化石记录是生物进化发展的直接历史证据

不同地质时期发现的生物化石的种类和其表现出来的演化系列证实了生物进化。地史早期的生物化石种类少而简单，晚期的化石种类多而复杂，这现象充分展现了生物界由低级到高级、由简单到复杂的进化过程。化石记录还揭示出生物类群在发展过程中相互演替的现象，除内在原因外，环境条件的改变起一定的作用。环境的改变还会引起某些生物种类的衰亡，另一些种类的出现、发展和繁荣。例如石炭纪时气候温湿，蕨类植物繁盛，两栖类极为发育，二叠纪后期气候变得干热，蕨类植物及两栖类衰退，中生代种子植物繁盛，爬行动物发展至高峰。此外，化石记录连接起生物类群发展中间的过渡类型，例如最初的两栖类与鱼类相似，最早的爬行类与两栖类接近，原始的哺乳类、鸟类与爬行类近似。这些过渡类型的生物可以说明各类群之间有一定的亲缘关系。

2.比较解剖学上的证据

比较解剖学是用比较的方法研究各种不同生物的器官位置、结构及其起源的学科。比较研究不同生物的器官结构，能更好地了解生物的系统发育过程和彼此间的关系。例如有的学者根据骨骼的结构认为爬行动物中的恐龙类与鸟类很接近，提出恐龙类与鸟类有亲缘关系。比较解剖学的方法主要有两种，即同源器官和同功器官。

（1）同源器官（Homologous organ）：指不同生物的器官功能不同，形态各异，但起源和内部结构基本一致。如人的上肢、马的前肢、蝙蝠的膜状翼、鸟的翅膀、鲸的鳍状胸肢等，虽在外形和功能上有很大的差别，但内部结构基本上相同，这种器官的一致性表明是来源于共同的祖先，在发展过程中，由于适应不同环境，原来的器官产生了不同的变异以适应于不同的功能，而使形态有所不同。

（2）同功器官（Analogous organ）：指不同的生物具有结构和来源不同，而机能相似的器官。如鸟的翼和昆虫的翅，虽然都适应于飞翔，但其来源和结构极不相同，说明具同功器官的生物并非从同一祖先而来，而是因器官行使相同的机能，在发展过程中形成了相似的形态。

在运用比较解剖学方法追溯生物的亲缘关系时，首先要判断性状的发生是同源的还是同功的，一般情况，在不同生物中，同源器官愈多，则相似的程度愈大，彼此间的亲缘关系就愈近。

3.胚胎学上的证据

胚胎学是研究生物在个体发育中胚胎的发生及其演变规律的学科。个体发育是生物个体从生命开始到成年的演变过程。胚胎学的研究表明，各类多细胞动物在其胚胎发育的早期多具相似之处，胚胎期后，才出现越来越大的差别。说明生物界有同一起源，标志着各类群之间的亲缘关系。德国学者赫克尔（Haeckel E H）提出了生物发生律（law of biogenesis）或重演律（law of recapitulation），认为生物发展史可分为两个相互紧密联系的部分，即个体发育（ontogeny）和系统发生（phylogeny），而且个体发育史是系统发育史的简单而迅速的重演。如青蛙的个体发育由受精卵开始，经囊胚、原肠胚、三胚层、无腿蝌蚪、有腿蝌蚪至成体蛙，反映了在系统发育过程中经历单细胞动物、两胚层动物、三胚层动物、低等脊椎动物、鱼类动物，发展到两栖动物的基本过程。生物发生律对了解各动物类群的亲缘关系及其发展线索极为重要，因此在确定许多动物的亲缘关系和分类位置时，常可由胚胎发育提供一定的依据。

（二）生物进化的途径与原因

生物进化的实质就是物种的起源和不断演变的结果，其进化的途径是通过生物的不断成种作用而完成的。成种作用（speciation）是指从单一始祖居群分化成两个或更多物种的过程，也就是由旧种不断产生新种，新种不断形成，旧种不断绝灭的过程。生物进化之所以能够在自然界中得以进行，有以下主要原因。

1.遗传

遗传是生物进化的基础。遗传物质是基因，基因具有自身复制的能力，能使物种在各个世代中保持自身的特性。每种个体有一定量的基因，一居群中所有个体的基因总和构成基因库。一个物种的基因库基本上是稳定的，所以物种的特征能世代遗传。比如，人生人，马生马，种瓜得瓜，种豆得豆，都是遗传现象。

遗传具有稳定性同时又具有可变性。某种生物如果许多世代都生活在相同的环境条件下，其遗传性就比较稳定；如果生活环境变了，生物的遗传性就失去了它的稳定性，就要改变，这就是遗传的可变性。在生物进化、物种形成的过程中，稳定性和可变性起着辩证的作用，二者缺少任何一方面都是不行的。可变性使生物能够适应新环境，产生新性状，稳定性则使新获得的性状能够积累，稳定下来，传给后代，形成新的物种。

2.变异

变异是同种生物个体之间的差异（不包括年龄和性别差异等）。例如子女像父母虽然是普遍的现象，但绝不会和父母完全相同，人们常说的“一母生九子，九子各不同”就是这个道理。同一物种的个体之间总有一些差别，绝不会有两个完全一样的个体，这就说明，变异是一切生物普遍具有的共同特性。变异是相关的，有机体一部分发生变异，也会引起其他部分的变异。变异有遗传的，也有不遗传的，只有遗传的变异才能对进化起作用。变异不仅表现在外部形态上，还表现在内部结构上。变异所以能遗传是由于有遗传的物质基础。

在生物进化中，变异是一种创造性因素，遗传是一种稳定性因素。没有变异，生物只能产生同样的物种，进化无法进行；没有遗传，生物没有相对稳定性，不成其种类，也不可能有进化。因此，变异和遗传互相作用是生物进化的基本动力。

3.隔离

隔离包括地理隔离和生殖隔离。地理隔离是指由于水体、沙漠、山脉的阻挡或遥远的地理距离等原因造成的隔离。同种的不同居群生活在不同地区，彼此孤立，使不同居群的个体之间无法杂交，失去基因交流的机会，从而导致隔离的各居群间产生不同方向的变异，逐渐形成地理亚种。如我国的华南虎和东北虎，由于长期生活于不同的地理环境，在体型大小、毛色深浅及毛的长短等方面都产生了明显的差别，已形成了两个地理亚种。地理亚种进一步发展，就会形成新种。生殖隔离是指居群间由于基因型差异使基因交换不能进行，这包括生态隔离、季节隔离（交配期不同）、行为心理隔离、机械隔离（生殖器官不相配）、杂交不育、不成活等。

4.自然选择

生物个体之间的变异，有些对生存有利，有些对生存不利。在生存斗争中（争夺食物、生存空间、配偶），具有利变异的个体得到保存，具不利变异的个体受到淘汰。达尔文把这种在自然界中淘劣留良的作用称为自然选择（natural selection）。自然选择是一个历史过程，需要较长时间（地质时代），通过遗传把对生存有利的变异一代一代地积累起来。自然选择的实质就是使种内居群的遗传物质朝着更有利于适应外界环境的方向改变。

自然选择的一个生动实例就是达尔文研究的马德拉群岛上的甲虫。他发现500个种中有200个种的翅膀不会飞，会飞的则以翅膀非常强大的甲虫为主。他认为，原来这岛上的甲虫都是会飞的，后来有些甲虫的翅膀发育稍不完全，或者由于习性怠惰，很少飞翔，经过若干世代，翅膀便退化，丧失了飞翔能力。群岛常遭强烈的风暴袭击，每当海风暴起，不能飞翔的甲虫能够很好地隐藏，直到风过了以后才出来。而在空中飞翔的甲虫则常常被海风吹到海里，葬身碧波。这样一来，前者获得了最好的生存机会，保留下来，不断地繁衍后代；后者则不断被风浪淘汰，只有那些翅膀非常强壮，能够抵抗风暴的类型才能保留下来。

（三）成种作用的模式

有关成种作用的模式，已有不同观点，如基因频率的改变、异域成种作用、同域成种作用以及中性说等。但依据目前研究来看，概括起来成种作用不外乎两大模式，即渐变模式和突变模式。

1.渐变模式

达尔文关于物种形成的学说——渐变论：达尔文认为物种形成的主要原因是遗传、变异和自然选择。自然选择作用使微小的变异在极其漫长的世代遗传由积累出现性状分歧，进而在遗传中积累达到物种的等级，就形成了物种（图1-3-4
 ），又称为线系渐变。他认为自然界没有飞跃，达尔文的这种观念被称为渐变论。魏斯曼的“种质论”和孟德尔的基因学说都是现代新达尔文主义的基础。该学说主要认为基因及突变是自然选择的最根本的原料，自然选择利用这些原料，不断地形成新种的物种。近代已发展到分子遗传学。这种观点认为新种与旧种之间有一系列过渡类型。

2.突变模式

以间断平衡论为代表，该理论主要针对线系渐变论，即达尔文的物种渐变论而提出的。间断平衡论认为生物演化是突变（间断）与渐变（平衡）的辩证统一（图1-3-4
 ）。它所研究的是生物演化的速度和方式。关于演化方式，间断平衡论认为，重要的演变与分支成种事件同时发生，而不是主要通过种系的逐渐转变完成的。关于演化速度，间断平衡论强调以地质时间的观点来看，分支成种事件是地史中的瞬间事件，并且在分支成种事件之后通常有一个较长时期（几百万年）的停滞或渐变演化时期。
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图1-3-4 成种作用的两种模式


（a）间断平衡论模式；（b）渐变论模式；（c）突变和渐变的演化量比较



间断平衡论强调成种作用的重要性，主要的演化过渡集中在成种时期。而渐变论者认为大多数演化是由线系变异完成，迅速分异的成种过程起的作用较小，间断平衡论不否认线系演化，但认为它属次要地位，认为新种与旧种之间无中间类型；而且在一个种的存在时期其性状无重大变化，表现为长期稳定，只有在成种过程中发生性状的质变。

（四）生物进化的模式

生物进化总是按照一定的模式进行的，从化石记录来看，主要有趋异和辐射、趋同和并行以及特化等。

1.趋异和辐射

生物在其进化过程中，由于适应不同的生态条件或地理条件而发生物种分化，由一个种分化为两个或两个以上的种，这种分化的过程叫做分歧或趋异。如果某一类群的趋异不是两个方向，而是向着各种不同的方向发展，适应各种不同的生活条件，这种多方向的趋异就叫做适应辐射。爬行动物在中生代发展到极盛的时候，占领了各种生活领域，有生活在陆地上的各种恐龙，有在水中游泳的鱼龙和蛇颈龙以及空中飞翔的翼龙（图1-3-5
 ）。由于适应了不同环境使它们的身体及四肢产生了不同的性状，这是古生物中适应辐射的突出实例。
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图1-3-5 中生代爬行动物的适应辐射


1—海中游泳的鱼龙；2—陆上食草的剑龙；3—陆上食肉的跃龙；4—空中飞翔的翼龙



2.趋同和平行进化

趋同是指一些类型不同、亲缘疏远的生物，由于适应相似的生活环境而在体形上变得相似，不对等的器官也因适应相同的功能而出现了相似的性状。例如中生代爬行动物中的鱼龙，现代哺乳类的海豚，因为向水中发展，并营游泳方式生活，身体变得和鱼类相像；哺乳动物中的飞狐和蝙蝠，由于适应空中飞翔生活，身体变得与鸟类相似。趋同是亲缘疏远的生物适应相同环境的结果，只是一种表面现象，并不能形成进化谱系（图1-3-6
 ）。

不同类群而亲缘较近的生物，当其从共同的祖先产生后，由于进入不同的生活环境而发生了分歧。以后又发展到非常相似的环境中，它们的对等器官，因适应相似的环境而产生了相似的性状，这种现象称为平行进化，与趋同不同。例如澳洲的有袋类与欧亚的有胎盘类起源于共同的哺乳类祖先，后来由于分离而平行进化。在欧亚产生狼、兔、熊等，在澳洲产生与欧亚类型相当的袋狼、袋兔、袋熊等等（图1-3-7
 ）。
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图1-3-6 趋同现象的实例


（a）单体珊瑚（锥状）；（b）李希霍芬贝（Richthofenia
 ）；（c）固着蛤类马尾蛤（Hippuritella
 ）



[image: ]

图1-3-7 哺乳动物的平行进化


（a）有胎盘类；（b）有袋类



3.特化

特化是生物对某种生活条件特殊适应的结果，使它在形态和生理上发生局部的变异，其整个身体的组织结构和代谢水平并无变化。例如哺乳动物的前肢，在特定的生活方式影响下，有的变为鳍状，适于游泳；有的变为翼状，适于飞翔；有的变为蹄状，适于奔驰。这些都不同于一般的前肢，属于特化类型。

（五）生物进化的基本特点和规律

1.进步性发展

生物化石记录已经证明，一切生物都起源于原始的单细胞祖先。以后在漫长的地质年代中，由于遗传、变异和自然选择，生物的体制日趋复杂和完善，分支类别越来越多。地层中的化石记录虽不完备，但足以说明自从生命在地球上出现以来，生物界经历了一个由少到多、由简单到复杂、由低级到高级的进化过程，这是一种上升的进步性的发展。同时生物发展是有阶段性的，这种阶段性进化是指生物由原核到真核，从单细胞到多细胞，多细胞生物又逐步改善其体制的发展过程。生物进化的分支发展是从少到多的分化进化，在分支发展过程中生物不断扩大其生活空间，向各种不同的生活领域发展其分支。就整个生物界来说，在其进化过程中，经历了三次重大的突破性的分支发展，最早的一次是从异养（以周围环境中的有机质为养料）到自养（本身含叶绿素，能进行光合作用合成有机养料）的发展，第二次是从两极（合成者和生产者）到三极（生产者、分解者和消费者）的发展，第三次是从水生到陆生的发展。

2.不可逆律

生物界是前进性发展的，生物进化历史又是新陈代谢的历史，旧类型不断死亡，新类型相继兴起；已演变的生物某一类型不可能恢复祖型，已灭亡的类型不可能重新出现，这就是生物进化的不可逆律。例如脊椎动物中由水生的鱼类经过漫长的地质历史和许多演化阶段演化为陆生的哺乳类，哺乳类中如鲸类虽回到水中生活，却不可能恢复鱼类的呼吸器官——鳃，也没有鱼类的运动器官——鳍，鲸的前肢仅仅外貌像鳍，而其骨骼构造完全不同。

3.相关律和重演律

环境条件变化使生物的某种器官发生变异而产生新的适应时，必然会有其他的器官随之变异，同时产生新的适应，这就是相关律。例如生活在非洲干旱地区的长颈鹿的祖先，由于长期采食高树上的叶子，颈部不断伸长，前肢也随之变长。

生物每个个体从其生命开始直到自然死亡都要经历一系列发育阶段，这个历程就是个体发育。系统发生是指生物类群的起源和进化历史，生物类群不论大小都有它们自己的起源和发展历史，系统发生与个体发育是密切相关的，生物总是在其个体发育的早期体现其祖先的特征，然后才体现其本身较进步的特征。因此可以说个体发育是系统发生的简短重演，这就是重演律。

4.生物演化的总貌

生物演化的总貌总体特征是：由低级到高级、由简单到复杂的进步性发展；由少到多的分支性发展；阶段性与连续性相结合的阶段性发展。其中，进步性发展的轮廓前已叙述。而由少到多的分支性发展对于整个生物界和大多数生物门类都存在。据2526个属以上单位的统计，动植物门类自显生宙以来一直在增长，从寒武纪的几十个增加到现在二千多个；除裸子植物、软体动物、腕足动物与爬行类外，各主要门类的类别数也一直在增长。

此外，生物演化是有阶段性的，就显生宙而言，生物界经历过六次大规模绝灭（寒武纪末、奥陶纪末、泥盆纪晚期、二叠纪末、三叠纪末、白垩纪末），其中二叠纪末的绝灭最为剧烈（大约半数属绝灭），有人认为前寒武纪末埃迪卡拉动物群的绝灭代表另一次最剧烈的绝灭。每次大规模绝灭以后，紧接着新门类的爆发式新生和辐射适应。新门类形成后有一长时期的稳定发展，是渐变演化期。这样，大规模绝灭和爆发式辐射适应造成的阶段性与渐变演化造成的连续性相交替，成为地史上划分时代的基础。在较小的范围内，物种内部是连续的；物种之间是被生殖隔离所间断的；种以上单位亦具有阶段性。

（四）生物的演替与灭绝

1.生物的演替

生物的演替是生物进化阶段性的一种重要体现，生物的演替可以表现为种系代谢和生态代替。在阶段性进化过程中，新种总是在旧种的基础上产生，许多旧种被其子种所代替而衰退灭亡，这叫种系代谢，也称为假灭绝。生物的横向分化进化，是通过适应环境和占领环境而进行的，是争夺生活领域的斗争。在这个斗争中，一些生物胜利了，扩大或取得了新的生境；一些生物失败了，丧失了生活领域以至退出了历史舞台，这种现象称为生态代替。

2.生物的灭绝

古代生物不能延续到现代，在一定地质时期消失了的现象称为灭绝（extinction）。灭绝又可以分为背景绝灭与群集绝灭。

地史上任何时期都有一些生物灭绝，使总的平均绝灭率维持在一个低水平上（通常每百万年0.1～1个种，依门类而不同），这叫背景绝灭（background extinction）。与之相适应，在一些地质时期，有许多门类的生物近乎同时绝灭，使生物界绝灭率突然升高，这叫群集绝灭或大规模绝灭（mass extinction）。地史上大规模绝灭共有七次（前寒武纪埃迪卡拉动物群的消失时期；寒武纪—奥陶纪之交；奥陶纪—志留纪之交；晚泥盆世弗拉纳期—法门纳期之交；二叠纪—三叠纪之交；三叠纪—侏罗纪之交；白垩纪—古近纪之交），其中最重大的绝灭事件发生在二叠纪—三叠纪之交，其次是白垩纪—古近纪之交（图1-3-8
 ）。导致生物大规模绝灭的事件，大致可分为地球成因事件和地外成因事件两大类。前者包括火山爆发、地磁场倒转、大规模海退、板块运动、温度变化、盐度变化、缺氧事件等；后者如超新星爆发、小行星撞击、太阳耀斑等。应当指出，突变对于生物是外因，外因不可能在任何时候都起主要作用，生物大规模绝灭肯定有内在因素。
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图1-3-8 海洋底栖无脊椎动物科的灭绝与新生统计图





第四章 古生物与古环境

古生物的生活环境是指影响古生物生活的各种外界条件的总和，包括一切生物的和非生物的因素。其中，生物因素主要是指生活在一起的各类生物之间的相互关系，如共栖、寄生、共生、抗生等。但产生这些关系的最关键的因素是食物链。所谓食物链是指一定的环境范围内各种生物通过食物而产生的直接或间接的联系。非生物因素包括物理的和化学的因素，主要有温度、深度、底质、光线、水分、气体和盐度等。

古生物与其生活环境之间是互相联系、紧密相关的。环境从根本上决定着生物的分布和生活习性等；但是生物也并非完全被动地依附于环境而生存。在长期的生存斗争中，生物都在不同程度上获得了适应环境的能力和潜力。不同的生物适应环境的能力是不一样的，能够在较宽限度范围内生活的生物称为广生性生物；只能在小范围内生活的生物称为狭生性生物，如造礁珊瑚，只能生活在温暖、清澈的热带、亚热带浅海环境。

与现代生物相似，古生物生活的环境可分为水生和陆生两种。由于水域中具有许多对生物生存非常有利的物理化学因素，所以在水域环境中生物的分布广泛，且种类极为繁多。地球表面的水域主要是广泛分布的海洋，其次是分布在大陆内部的湖泊与河流。虽然同属水域，环境类似，但海洋环境由于面广水深，存在时间长久，相对于大陆内部水域环境的物理、化学因素更为优越，生物种类繁多。

研究古生物与古环境的关系具有重要的理论和现实意义。弄清古生物与古环境的关系、生物与环境的演化规律，对于我们了解生物的进化规律和地史时期地球环境的变迁具有重要的理论价值。当今社会、人口、环境和资源等全球性的问题正困扰着世界各国的和平与发展，通过对环境与生态的研究将有助于我们正确地处理好经济建设和环境保护的关系，维护整个地球的自然生态环境的平衡，以保证人类社会能够快速持续地向前发展。

第一节 生物的生活方式

广义上说，生物的生活方式是指生物为适应生存环境而具有的活动方式和营养类型。


一、活动方式


生物的活动方式是指狭义的生活方式，按照生活场所古生物可分为水生生物和陆生生物，它们的活动方式有较大的区别。

（一）水生生物

水生生物的活动方式多种多样，但主要可以分为以下几种类型（图1-4-1
 ）。

1.底栖生物

底栖生物指生活在水层底部，经常离不开基底的生物。底栖生物活动方式又可以分为四类：①固着底栖。这类生物身体完全固着在水底生活，多数生物的身体一端固着在水底，另一端向上延伸，外形常成锥状、柱状，如珊瑚和海绵等。这类生物能很好地指示环境。②移动底栖。这类生物生活在水底，但身体可在水底作不同程度的移动，个体常呈两侧对称，如有些双壳类。③孔栖。这类生物在水底岩石或贝壳上钻孔，身体栖居孔中，如有些双壳类和海绵类。④埋栖。该类生物把身体隐藏在水底的沙土和淤泥中生活。这种动物的外壳多薄而且微透明，有些动物体往往生有细长的水管露出泥沙层之上，进行水的循环，获取水中的微生物等有机物质，如某些双壳类和低等腕足动物。孔栖和埋栖生物的实体化石不易保存，但在岩石中常留下遗迹化石栖孔和潜穴。

2.游泳生物

游泳生物具有游泳器官，能主动游泳，动物身体常呈流线型，两侧对称，运动、捕食和感觉器官较发达，如无脊椎动物中的头足类（包括鹦鹉螺类、菊石和箭石等）和脊椎动物中的大多数鱼类及鲸类。
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图1-4-1 海洋无脊椎动物生活方式


（a）浮游生物和游泳生物；（b），（c）底栖生物，生活于硬质（右）、软质（左）底质上，或软质底质



3.浮游生物

浮游生物没有真正的游泳器官，常随波逐流，被动地漂浮在水中，浮游生物的身体一般呈辐射对称，个体微小，骨骼不发育或质轻，壳常多刺以增大表面积，便于浮游。浮游生物可分为浮游植物和浮游动物两大类。前者包括硅藻、沟鞭藻和颗石藻等；后者包括原生动物的抱球虫类及放射虫类。许多无脊椎动物如海绵动物、腔肠动物及软体动物等的幼虫、大型的水母以及已绝灭的大部分笔石类均营漂浮生活。此外某些生物往往附着在水草、树干或其他游泳生物的身体上，营被动的水中漂浮生活，称为假浮游生物。

（二）陆生生物

陆生生物的生活环境包括陆地、河流、湖泊和沼泽等。它们的生活方式与海生生物的生活方式有类似之处。有底栖固着的各类植物及菌类；有底栖活动（包括爬行、行走和蠕动）的各类四足动物及昆虫、蚯蚓等无脊椎动物，其中有些生物可以在陆地上穴居；河湖中有游泳的鱼类、虾，浮游的藻类及小动物等；有空中飞翔的鸟类及昆虫等。


二、营养类型


生物的营养方式有光合作用、吸收和摄食三种。光合作用是植物获取营养的主要方式。微生物（细菌和真菌）则靠吸收取得养料。吸收养料的关键是扩大接触面积。微生物形体小，接触面的比值大，如真菌长有菌丝也是扩大吸收面积的适应形态。动物以摄食为生。摄食的关键在于活动，通常动物具有发育程度不等的感觉、运动、消化和排泄系统。动物细胞没有细胞壁，提高了代谢水平，也利于动物活动。

藻类和高等植物能自身产生营养物，属自养生物；而动物则为异养生物。营自养的还有光合细菌。某些细菌能在光线透过但缺氧的环境中，合成有机物。介于自养和异养之间的化学合成细菌，不是从日光取得能量，而是通过氧化简单无机物，把氮逐渐转化为硝酸盐等取得能量，进行细胞合成，常称之为化能自养生物。

异养生物以植物或动物的有机物为食物。根据食物的大小，生物可区分为微食性和显食性两大类。

（1）微食性生物。这类生物摄食细小的有机颗粒或微小生物个体（浮游生物）。按其取食方式，分为若干类型：①悬食生物，以悬浮于水体中的微小食物为食，通常借助于鞭毛、纤毛、附肢（如节肢动物）、鳃（双壳类）和触手等将食物送入口中；②碎食生物，以沉落在水底沉积物表面的有机质薄膜为食，借助口器（腹足类）、水管（双壳类）、步足（棘皮动物）等移动取得食物；③泥食生物，不加选择地大量吞食水底泥沙中的有机物。这类生物（如一些环节动物和海参）对泥沙进行了大量的再沉积和破坏活动，产生了生物扰动构造，并排泄了大量粪粒。

（2）显食性生物。这类生物根据食物的种类不同分为植食动物、肉食动物、腐食动物（食死亡遗体）、杂食动物和寄生生物。

广义的生物生活方式还包括生物如何生殖以及生物骨骼的生长类型等。研究古代生物，特别是研究已灭绝的门类的生活方式，了解其形态和功能是一个重要方法，其原理是建立在生物的形态必须和其生活环境相适应的基础上。目前，功能形态学的研究越来越受到古生物学家的重视。

第二节 影响生物生存的生态因素

环境中影响生物生活的所有条件称为生态因素、生态因子，通常分为非生物因素和生物因素两大类。前者包括底质、温度、深度、光线、盐度、气体、海拔等；后者则是生物之间的各种关系。

生物对各种生态因素的适应能力（即耐受性），都有一定的范围。生物在此范围内有其最适点，但生物趋向上、下限时，生活就受到抑制或减弱。由于各种环境中的生态因素不同，各个环境中生物的种类即分异度以及个体数目（即丰度）有很大的差异。根据生物对生态因素耐受性的大小，有广适性和狭适性之分。具体到各种生态因素，则有广盐和狭盐、广温和狭温生物等的区分。


一、底质


底质是生物栖居所依附的环境物质。对动物来讲，底质起着活动基地、附着点、隐蔽所和营养物质来源等作用。底质一般分为硬底质和软底质。硬底质如岩石、各种贝壳和其他坚硬的物体；软底质为含有各种沙砾、细砂和淤泥的沉积物。不同的底质有不同的动植物群，如沿岸岩石及贝壳上附着有许多藻类及各种具有固着能力的无脊椎动物，在潮间带各种硬底质中还可见钻孔生物；在沙质软底中则以潜穴为主；泥质软底中常有丰富的软体动物和节肢动物的甲壳类。


二、温度


温度是决定水域中生物的生存、繁殖和分布的最重要因素之一。温度主要来自阳光的照射，一方面它随着纬度及季节的变化而变化，另一方面又随水体深度的不同而改变，一般来说表层水体的温度变化较大，底层水体的温度较稳定。海水中仅在250～300 m以上的水层才有季节性温度的变化，其下水层温度终年无大变化。另外，局部地区由于有大洋暖流通过，或因海底火山喷发或熔岩作用影响，可造成局部增温，有利于某些生物的生长和繁殖。陆地的温度除了受纬度的控制外，还受海拔高度的影响，一般温度随海拔高度的升高而降低。

此外，温度也控制着生物的分异度和分区，分异度是指在一定环境中生物种类的多少。一般来说，温度高的地区生物的种类越多，分异度也就越高；温度低的地区生物种类就少，生物的分异度也就越低，如极地的生物种类比热带生物种类明显减少。分异度最高的地方往往有生物礁，生物礁发育在温暖、清澈、盐度正常的热带、亚热带浅海环境里。现代生物礁的分布严格受纬度的控制，主要分布在南北纬28°之间的热带浅海。因此通过对地层中生物礁地理分布的研究，可指示地史时期热带的位置。温度控制生物群分区的现象十分明显，不同温度气候带中生物群的面貌是不同的。另外，由于生物所产的卵的孵化需要有一定的温度条件，因此温度又控制和影响着生物的繁殖。


三、水深


海水深度的变化影响到其他一系列的环境因素，深度与压力呈正比，与光线透射度呈反比。在一定范围内海水的深度又与温度的变化有关。由于深度会影响光线的透射度，所以水深控制着各类生物特别是绿色植物的垂直分布。如藻类的分布下限是水深200m，在35～50m左右藻类最为丰富。另外，由于光线中不同波长的光其穿透海水的能力不同，造成不同类型的藻类在分布深度上的差异。如浅海近岸处生长蓝绿藻，在其下20～30m以褐藻最多，而红藻可分布在水深30～200m左右。水深控制着植物的垂直分布，因此势必影响其他以植物为食的草食性动物的分布，并最终影响到肉食性动物的分布。深度对海洋生物分布的控制可通过与深度有关的透光度、压力、盐分、温度、溶解氧及食物供应等对物种的分布施加影响（图1-4-2
 ）。
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图1-4-2 主要无脊椎动物和藻类化石分布与含盐度的关系





四、光线


光线与水深及水体的清澈度有关。与光照条件直接相关的是水底植物和浮游植物，根据水体中光照强度的强弱可分三带：①强光带，自水面至水深80m左右，本带内光线充足，植物能进行光合作用，因此浮游植物及浮游动物都很丰富；②弱光带，自80m以下至200m左右，此带内浮游植物已大量减少（但红藻和硅藻较发育）；③无光带，在200m以下，此带为黑暗区，植物绝迹，动物较稀少而特殊。因此地层中海生藻类化石的存在是浅海环境的重要标志。对于陆生生物来说，有的动植物喜欢阴湿的环境，而有的则喜爱在阳光充足的地方生活。


五、盐度


一般来说，正常海水的含盐度为35‰，干旱地区海水的盐度高于此值，如红海北部可达40‰。在河流入海口，由于淡水的注入，有的地区海水的盐度可降到16‰，如黑海。正常盐度海水中生物种类多样，但当海水的盐度升高或降低时，便出现海水的咸化或淡化，这都会引起生物在种类和数量上的变更，常表现为生物种类贫乏。只能适应正常盐度海水生活的生物称为窄盐性生物，如大多数的造礁珊瑚、具铰纲的腕足动物、头足动物及棘皮动物等。能够适应盐度变化范围较宽的生物称为广盐性生物，如双壳类、腹足类及苔藓动物等。各种无脊椎动物和藻类植物与海水含盐量的关系如图1-4-2
 所示。


六、气体


海水中主要气体有氧、氮、二氧化碳，此外还有硫化氢、甲烷和氨等。后三种气体对大多数生物是有害的，在滞流的深水及闭塞的海湾中，由于死亡生物大量聚集，在腐烂过程中产生大量的硫化氢等有害气体，对底栖生物的生长极为不利，只在上部水层中可有浮游或游泳生物生活。现代海洋中缺氧海区的典型例子是黑海。在地史时期的海相沉积中，也出现过缺氧的还原环境，如华南志留纪早期形成的黑色笔石页岩，岩石中有机质含量高，而且常见还原矿物黄铁矿，生物化石主要为浮游型的笔石类。对于陆生生物来说，大气中各种有害气体（如SO2
 ）也会危及它们的生存。
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图1-4-3 食物网简化图


1—桧树；2—草本植物；3—节肢动物；4—兔；5—啮齿动物；6—食肉兽类




七、海拔


在同一纬度地区，海拔的高低也会造成生物（特别是植物）的分布和分带现象。高原地区由于寒冷、缺氧、植被稀少等因素的影响，导致动植物种类的减少。随着海拔的逐渐降低，气候由干冷转向温湿，植物由针叶、细叶类向阔叶类转化，同时植物种类也逐渐增多。如现代青藏高原地区主要为一些草本植物和细叶的红柳灌木丛，缺乏高大的乔木。


八、生物因素


生物之间存在着相互依赖、影响、共生和竞争的关系等。有人将相互有利的生物之间的关系称为共生（mutualism）；只对其中一方有利的称为共栖（commensalism）；对一方有利，而对另一方有害的称为寄生。在所有这些关系中，食物链的关系最为重要，如草原上有羊的地方常招来狼群。羊吃草、狼吃羊，由此构成一种食物链的关系。在这种食物链的关系中只要其中一个环节发生变化，就会影响到一系列与之有关的生物，如狼的存在，一方面威胁到羊的生存；但如果没有狼，羊就会肆意繁殖，毁坏草地，最终危及自身生存。故从某种程度上说“狼吃羊又有利于羊群的繁衍”。自然界的这种食物链法则很难用人类的道德准则来加以评判和衡量。在古生物化石的研究中，同一岩层中的各种化石，在未弄清楚它们之间的关系之前，可统称为伴生生物。图1-4-3
 表示的是一个简化了的食物网关系。

第三节 生物之间的生态关系

从生态学的观点来看，生物之间的关系可归纳为生死对抗和合作共生两大类型（图1-4-4
 ），即敌对关系和共生关系，地史时期生物之间的关系也是如此，以下分别叙述。
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图1-4-4 生物间的关系图





一、抗生关系（相克关系）


抗生关系指一种生物受到另一种生物的危害，而施加危害的生物本身毫无影响，这种关系在化石中不易表现出来。但在生物界却确实存在，典型例子如“红潮”现象。有些藻类如砘涝等过快的繁殖而产生有害物质，使成千上万的鱼群及底栖动物由于水层底部污染或氧气不足而大量死亡。抗生现象还包括由于细菌造成传染病而死亡等。


二、捕食关系


捕食关系是指一种生物以捕食另一类生物为生，但它本身又成为其他生物的食物。这种关系组成了捕食者食物链。这种关系在现代生物环境中较为普遍，但在化石记录中保存的证据很少。

捕食关系其实时刻存在，但能够保存为化石的仅仅是那些“不成功”的捕食证据或被吃后残留的痕迹，或被捕捉又逃亡的幸存者留下的伤痕。真正成功的捕食，由于已被完全吃掉，无法保存为化石。化石中见有双壳类、腕足类壳体上被捕食动物牙齿咬伤的痕迹或被食肉的腹足动物、海绵动物捕食留下的钻孔。例如美国纽约泥盆系中保存有正在抓住双壳类的海星与双壳类共同保存为化石的现象以及被食肉动物咬伤的石炭纪长身贝类等。


三、竞争关系


竞争关系是生物群落中的自然现象，有些生物互相之间依赖关系并不明显，但是即便是同种个体之间常常由于对食物、光线和空间位置等需要都在不断地竞争，彼此之间低水平的互相影响，互相制约，有时甚至两败俱伤。

在化石状态下，竞争明显地表现在底栖动物对固着基地的竞争，具体表现为在不大的面积上同种个体的稠密和拥挤。许多个体彼此争夺有利的一小段地区，特别是底栖动物幼年期固着在成年个体上，成年期个体尚未死亡，其上及周围新生个体又来固着，形成“自然簇”。例如现代和古代的牡蛎滩、贻贝簇，石炭纪簇状生长的腕足类如米氏贝（Meekella
 ）、泥盆纪的Cyrtospirifer
 和石炭纪的Choristites
 等，由于许多个体密集在一起往往影响一些个体正常生长，引起啄部扭曲或石燕的一翼短于另一个翼，而每个个体的啄部向下方中心聚生，显示出原来的生长状态，表明个体之间对固着地点的争夺。又如现代和古代的滨海藤壶（Balanus
 ）也是在很小的面积上（贝壳、岩石）密集生长，个体之间互相拥挤生长，造成外形不规则。


四、寄生关系


寄生关系是指两种生物共同在一起，一种生物从另一种生物直接获得营养，并对另一种生物具有危害性。寄生现象在现代生物中相当普遍，如有人说“鸟类不仅是鸟类而已，而且还是会飞的动物园”，鸟类身上的寄生的小动物多得惊人，其羽毛被虱和螨当作食物，它们的皮又被某些蝇吃，另外，跳蚤、虱子、蚊子等寄生生物从体外吸它们的血液，而原生动物在体内破坏它们的红血球，因此，鸟类身体的每一个器官内都有寄生虫。

由于寄生者和寄主一生紧密地生活在一起，因此，在化石中还会同时保存下来，有的学者研究发现蠕虫类寄生于海百合腕上的现象等（图1-4-5
 ）。不过寄生还是共栖，有时难以判断。
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图1-4-5 海百合腕上的蠕虫寄生现象


1—中间腕上寄生孔；2—三个寄生孔；3—步带沟旁边的寄生孔；4—由于寄生而腕变形；5、6、7—寄生孔切面




五、共栖关系（偏利关系）


共栖关系指一种生物从共生的另一种生物得到好处，而对后者并无显著的影响。偏利的共生关系，往往是生物的一方供另一方作定居地点，因此又可称为宿生关系，如喇叭珊瑚固着于腕足类壳体上，龙介虫可固着于双壳类壳上（图1-4-6
 ），腕足类固着于海百合上等。共栖现象不仅表现为不同门类之间，也可表现在同类生物不同物种之间。
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图1-4-6 侏罗纪海扇上的表生动物


表生动物有小型牡蛎、蠕虫虫管龙介和蟠龙介等




六、互惠共生关系（双利关系）


互惠共生关系指共生在一起的两种生物关系密切，彼此都有好处可得，相互间协作得很好的一种关系。这种关系在现代生物中较多见。植物和动物之间互惠共生关系最典型例子是昆虫传播花粉：昆虫到植物处觅食，植物把花粉洒到昆虫身上，昆虫带着花粉从一朵花到另一朵花，不知不觉地完成授粉任务。犀牛和犀牛鸟二者形影不离，犀牛鸟依靠犀牛身上的各种寄生虫生活，而犀牛则需要清除这些虫子等。

化石中最为明显的互惠共生关系是现代和古代造礁珊瑚同虫黄藻的关系，虫黄藻生长在共生型珊瑚骨骼中，利用珊瑚排出的氮和磷作为营养，并利用CO2
 进行光合作用以及得到固着地点和保护，而珊瑚则利用虫黄藻产生的氧，在珊瑚生长和钙化中排出CO2
 。虫黄藻的共生动物除珊瑚以外可能还有某些双壳类、层孔虫等。

研究一个群落中的生物间相互关系，特别是确定生物共生组合关系是建立一个群落的雏形，生物相互依赖的程度表示着在群落内部种间的密切程度。在恢复古群落时可以根据彼此之间相互关系来研究它们之间的生境关系和种间关系。例如研究礁体中造礁珊瑚同虫黄藻的互惠共生关系，表示二者是彼此相互依赖的共生组合。双方紧密相互依赖，互相得到好处，这在地史时期动植物二者共生演化上具有重大意义。在自然界十分普遍的捕食与被捕食关系、寄生者与寄主之间的关系和两种生物的共栖关系则是一方依赖另一方的共生组合，比上述一类关系密切程度稍差，仅对一方有利，而另一方牺牲或受影响不大。更低一级的共同生活在一起可以是互不依赖的关系，例如具有相同或相近的生活习惯和营养水平的几种生物共同生活在一起，彼此在居住地或营养资源方面也有竞争，但彼此并无直接的依赖关系。这些共同生活在一起的生物，在生态学上是一种初级或原始的合作关系。但在一个生态单位中，对各种生物都有利于生存。在恢复地史时期各种化石生物共生关系时还应当特别注意区别它们是否属于自然生活的共生关系或者是非自然的、次生的，例如，由于搬运、埋藏、保存等作用造成的次生的“共生”关系。

第四节 群落与生态系

从生态学角度来说，生态系的界限并不严格，凡是具有相对独立的物质与能量转换循环的综合体系，大到整个海洋，小至一个湖泊或池塘，都可以看作独立的生态系。在一个生态系中，一种生物以另一种生物为食，所构成的链状关系称为食物链（food chain）。每条食物链以植物开始，以不被其他肉食动物吞食的动物为止。一种生物常吃多种生物，一种生物又常被多种生物所吞食，这种关系多呈网状，称为食物网（food web）。在生态系中生命的和非生命的因素总是处在不停的相互作用过程中，各种物质和能量在不断地运行、调整和循环以维持整个生态系统的动态平衡。一般来说，要实现一个生态系统的整体运行和物质循环，其内部必须具有以下四种基本的组成部分。

（1）非生物的物质和能量，包括无机物、水、气体和日光能等。日光是生物能量的来源。

（2）生产者，也叫自养生物，主要是指植物。植物通过光合作用，同时吸收水土中的无机盐和水及空气中的CO2
 等来合成植物淀粉和植物蛋白，贮存在植物体中。植物的这种生产作用一方面维持了自身的生长和繁殖，另一方面也为其他草食性和杂食性的动物提供了食物来源。

（3）消费者，也称异养生物，主要是指动物。根据这些动物在食物链中所占位置的不同，可分为初级消费者、次级消费者和高级消费者。初级消费者主要是指草食性的动物，也包括食浮游植物的水生动物。次级消费者则以初级消费者为食。高级消费者则主要是指一些大型的肉食动物，包括一些猛禽。但高级消费者不一定必须以次级消费者为食，它可以跨越某个环节直接以初级消费者为食，反映出生态系中食物和能量流动的交叉性和复杂性。此外寄生生物通常也归入消费者行列。

（4）还原者或分解者，主要是指微生物。这些微生物的作用主要是将植物体中复杂的有机物分解为简单的无机物并释放到无机环境中去，以供植物的再次吸收利用。还原者是生态系统中不可缺少的重要组成部分。

生态系统最简单的例子是池塘（图1-4-7
 ）。在池塘这样一个生态系统中自养生物或生产者是其他各种有机体赖以生存的基础。自养生物产生的物质和能量经过初级消费者、次级消费者到高级消费者，但整个生态系统的全部有机体最终将供给分解者所分解。
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图1-4-7 池塘食物网




一个生态系可以有一个或更多的群落组成。现代生态学中群落的含义是指“在一定的地域内许多具有直接或间接联系的生物种的集合体”。Johnson R G（1964）认为它具有以下特征：①在一定的地理区域内，生活在同一环境中的许多种群，构成一个群落或集合体；②这些种群彼此相互依赖，互相作用，因此形成一个具有独特成分、结构和功能的生物系统；③一个群落中具有该群落中特征性的种，以区别于其他群落；④一个群落有其特殊的营养结构，可以了解生物在营养结构中如何使用能量及生物各自所处的营养结构中的位置。一个生物群落中包括许多种群，因此也包括许多小生境或生态位（ecologic niches），因为每个种群在群落中可以各自居住在它们适应的生态环境之中，但它们又彼此有着联系。

一个群落中某一物种的所有个体的总和构成一个居群，群落是由居群所组成的。一个群落中往往存在着为该群落所特有的种，该种在其他群落中缺失或少见，可以用来作为该群落的标志，该物种就被称为该群落的特征种。群落中个体数量最多的种，即竞争能力强，最适合于该环境的种称为优势种。而次要种是指群落中个体数量不多的种。介于次要种与优势种之间的种称为亚优势种，此外，一个群落的组成中还有机会种、平衡种等。

古群落（化石群落）并不完全和现代群落相同，在根据化石组合恢复古代群落时，应当考虑埋藏和保存作用对它们的影响。化石群落中很少保存软体的生物，由于保存的不完备性，化石群落只能保存一部分生活群落的成员，其中也可能有来自不同群落的化石混合，在化石群落中往往只有少数例子可以阐明生物之间的相互关系，如寄生、捕食、互惠共生等现象，因为这些现象很难保存下来。

由化石群落所组成的具有相对独立的物质与能量转换循环的综合体系为古生态系。对古生态系的研究较为复杂，需要对不同生态环境的群落的综合分析和研究后才能恢复。

第五节 古生态环境的分析方法

古生态环境与古生物之间的互相作用、互相影响的关系使得我们有可能通过对古生物化石的研究来分析和推断古生物生活环境的特征。古环境的研究可以通过沉积学、地球化学和古生物学等不同的方法来进行。古生态环境的分析方法很多，这些方法包括指相化石法、形态功能分析法和系统的群落古生态分析法等。


一、指相化石法


所谓指相化石是指能够反映某种特定的环境条件的化石。如造礁珊瑚只分布在温暖、清澈、正常盐度的浅海环境中，所以如果在地层中发现了大量的造礁珊瑚，就可以用来推断这种特殊的环境条件。再如舌形贝（Lingula
 ）一般生活在浅海潮间带环境。


二、形态功能分析法


解释古代生物的生活方式，除利用现代生物进行将今论古对比外，还可以利用形态功能分析的方法。所谓形态功能分析法就是深入地研究化石的基本构造，力求阐明这些构造的功能，并据此重塑古代生物的生活方式。形态功能分析的原理建立在生物的器官构造必须和外界生存条件相适应的基础上。在生物进化过程中，功能对器官和构造的变化起着重要的作用。生物的形态和生理同环境相适应是在生物长期进化过程中受到外界环境条件不断的作用和影响迫使生物不断地改变自身而形成的。如穿山甲、旱獭等穴居生物由于长期适应地下挖洞生活，使其四肢具有强健的爪子，而鱼类等由于长期适应游泳生活，则使其身体呈流线型并具有一些与游泳生活相适应的器官系统。再如生活在浅水动荡环境中的生物，其壳体一般较厚，因为厚壳有利于保护自己，而壳薄、纤细的生物（如笔石等）则多适应于相对静水的环境中。


三、群落古生态分析方法


群落古生态分析法主要是根据群落的生态组合类型来分析古环境，并根据不同生态类型的群落在纵向上的演替来分析推断古环境的演化过程。

在古生态研究过程中，将对应于群落的生存环境单位称为小生境（biotope）或生态位（niche）。无论是潮间带、浅海、半深海、深海还是生物礁体系中，均有与之相对应的生物群落。反过来，在古生态研究中我们可以通过对地史时期生物化石群落的分析来推断其生存环境。但必须注意，由于古生物化石保存的不完整性，古生物群落只是原生物群落的一部分，大部分不具硬体的生物一般难以保存下来。同时，研究古生物群落时，还必须考虑生物化石的原地性。在没有弄清原地性的情况下，将在同一地点、同一层位上采集到的一群化石统称为化石组合，而不管其是否经过改造和搬运。

群落的古生态研究一般包括以下几个步骤和内容：

（1）在被研究的地层中尽可能多地采集古生物化石，对化石产出的层位和岩性进行登记和描述。

（2）对每一层位上的化石组合进行解剖，识别出原地埋藏的化石和异地埋藏的化石。辨别原地埋藏和异地埋藏的主要标志有以下四点：①原地埋藏的生物化石往往保存较完整，表面细微构造往往未遭破坏，关节及铰合衔接构造没有脱落，表面无磨损现象。异地埋藏的化石群，个体保存多不完整，硬体的各部分经搬运后常遭磨损。原地埋藏的化石个体大小极不一致，包含有不同生长发育阶段的个体。异地埋藏的化石个体由于在搬运过程中的分选作用，常常个体大小较一致。此外生物保持原来生活时状态的为原地埋藏，异地埋藏的生物不保持其原来的生长状态。②遗迹化石大多为原地埋藏，除粪化石及蛋化石等可能为异地埋藏外，其他如足印、钻孔及潜穴等由于其铭刻在沉积物表面或内部，不能被搬运，故均为原地埋藏。③化石的生态类型与其沉积环境的一致性，原地埋藏的化石群所反映出来的生态特征与其围岩所反映出来的沉积环境相一致。异地埋藏的化石群所反映出来的生态特征常与围岩所反映出来的沉积环境相矛盾，或几种不同生态环境下生活的生物化石保存在一起。④不同时代的化石保存在一起时，老的化石应该属于异地埋藏。这种情况往往是由于保存在老地层中的化石被重新风化剥蚀出来而后再次沉积到新地层中所造成的。

（3）在确定原地埋藏和异地埋藏之后，就要对原地埋藏的化石进行群落的丰度和分异度的统计。所谓丰度是指群落中各个物种中个体数量的百分比；分异度是指群落中物种数量的多少，即物种的多样性情况。每种生物在群落中所占的百分比可以用直方图来表示。

（4）通过对群落的丰度的统计来确定群落中的优势种、次要种和特征种。并对各个群落进行命名，群落常以其优势种的名称来命名。

（5）通过对群落的分异度的统计，可以确定群落中种群的数量，根据各种群的生态习性来进一步弄清各群落中的营养结构及群落内部能量的流动情况。必须指出，由于古生物化石保存的不完整性，构成古生物群落的化石往往只是原来群落的一部分。

（6）根据群落在被研究的地层剖面上的垂直分布及群落类型自下而上的演替，就可以推断沉积环境从早期到晚期的变化情况。其中生物的生活习性是指示环境的一个标志，底栖生物、浮游生物、游泳生物、遗迹化石类型、孢粉类型等都可以用来指示不同的生活环境；分异度是指示生态环境的一个标志，分异度高，也就是说种群的数量多，则说明该环境适合多种生物的生长，其环境应该较优越。分异度越低，说明其环境只适合少数物种的生活，其环境条件相对较动荡多变。


四、沉积学方法


沉积学方法主要是通过对地层中保留的物理标志（如沉积物的颜色、结构、沉积构造），岩矿标志（如沉积岩的岩性特征、结构组分、自生矿物）以及地球化学标志等的分析与研究来恢复生态环境。


第二篇 古生物学各论

第一章 原生动物门（Protozoa）

　

第一节 概述

原生动物是动物界最低等的一类，其多为水生，少数生活于潮湿土壤或寄生于其他生物体内。原生动物属于真核单细胞动物，其整个生物体只有一个细胞，新陈代谢、感觉、运动、繁殖等各种生理功能都由一个细胞完成，个体微小，形态多样。

观察原生动物化石不仅要用物、化方法将其与岩石分离，在显微镜下观察其整体形态，还要切制各种薄片，在显微镜下观察其内部构造及微细结构。

根据运动“类器官”的有无及类型，原生动物可分四个纲。其中纤毛虫纲和肉足虫纲发现重要化石。

第二节 纤毛虫纲（Ciliata）和肉足虫纲（Sarcodina）


一、纤毛虫纲（Ciliata）


纤毛虫类体表有纤毛司运动，如丁丁虫类（Tintinnids
 ）（图2-1-1
 ）。丁丁虫的外壳称丁甲，丁甲为细胞分泌的假几丁质（一种含蛋白质的有机质）或有机质胶结外来颗粒构成。化石丁甲以钙质为主，外形有铃形、瓶形等。丁丁虫始见于志留纪，侏罗纪和早白垩世化石较多，现代极为繁盛；其主要浮游生活于海洋的透光带，极少数生活于淡水中，海生丁丁虫已发现很多化石。


二、肉足虫纲放射虫目（Radiolaria）


肉足虫纲生活于淡水、海水，少数寄生。部分肉足虫类具硬壳，可保存为化石，较重要的是放射虫和有孔虫。

[image: ]

图2-1-1 丁丁虫（放大）


1—Tintinnopsis
 （丁丁虫侧视）；2—Calpionella
 （丁丁虫纵切面）



[image: ]

图2-1-2 放射虫（放大）


1—Staurocantha
 （十字刺虫）；2—Bathropyramis
 （基锥虫）；3—Hexastylus
 （六柱虫）



放射虫是原生动物门肉足虫纲的一类海洋浮游动物。其形态多样，一般为球形、帽形等。个体直径0.1～2.5mm，群生集合体可大于15mm。多数放射虫的骨骼绕中心紧密连成网状，骨骼成分多为硅质，少数含硫化锶。骨骼的形态特征是其分类命名的重要依据（图2-1-2
 ）。

放射虫的硅质壳沉落海底不易溶解，大量富集可形成放射虫软泥。在现代海洋中，依温度不同，划分出极区带、近极带、亚热带、热带等典型表层放射虫动物群。一般暖流影响带放射虫多、壳薄、构造纤细，寒流影响带则壳厚刺短、构造致密，在温暖海域，尤其是赤道地区放射虫丰富多彩。不同水深也有不同的放射虫组合，例如，根据五峰组的放射虫化石，可知五峰组页岩为深海远洋沉积（肖传桃等，1996）。

放射虫始见于寒武纪，泥盆纪后期至石炭纪繁盛，侏罗纪、白垩纪其壳形趋于复杂化，新生代极盛，化石常见于硅质岩石中，也见于石灰岩、泥岩、钙质页岩及火山岩中。
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