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　　提要　文章回顾了竹节石研究发展历程及取得的主要成就，重在梳理竹节石在分类位置、分类方案中存在的

主要观点和这些观点中分别存在的问题；总结了竹节石的生活方式和生态学特征及泥盆纪竹节石化石带和谱系演

化；讨论了竹节石的灭绝事件；并简要介绍了竹节石的个体发生学近年来取得的进展。指出在竹节石研究过程中

存在的主要问题，并对竹节石研究未来进行展望。

关键词　竹节石　泥盆纪　成就　问题　展望

１　前　言

竹节石是一类已灭绝的分类位置至今尚存疑的

海生无脊椎动物，主要分布于奥陶纪至泥盆纪末期

的海相地层中（穆道成，１９７８；Ｗｏｏｄ犲狋犪犾．，２００４），

极少数竹节石（？）曾报道于石炭纪与二叠纪之交

（Ｎｉｋｏ，２０００）。竹节石壳体为碳酸钙质，呈细长直

圆锥形，少数呈弯圆锥形。多为辐射对称，常发育横

环、纵肋等壳饰（插图１）。壳体大多介于１—１０

ｍｍ，最长可达７０ｍｍ以上（Ｖｏｋｅｓ，１９３８），但很少

见。

　　竹节石在世界各地的海相志留系和泥盆系中广

泛分布，从滨外潮下带、碳酸盐岩台地到次深海、深

海环境中均可见。特别是泥盆纪浮游型竹节石，其

演化快、分布广、数量多，常发育于台地边缘、台间海

槽、盆地等相对深水、缺乏牙形石的泥岩、粉砂质泥

岩、泥灰岩、硅质岩中。有时成为重要的造岩组分。

且与牙形石相比，其个体较大，肉眼即可识别，不需

要经过酸处理和镜下挑样等步骤。对竹节石的研究

不仅为泥盆系地质年代的确定，生物地层的划分和

对比提供了便捷的手段，也为研究泥盆纪末期生物

大灭绝提供了一个非常好的载体（Ｂｏｎｄ，２００６）。此

外，竹节石的分布与沉积相密切相关（阮亦萍、穆道

成，１９８９；邝国敦等，１９８９；王金星，１９９０），研究地层

中的竹节石类型和保存方式，对于阐明岩相、生物相

及古地理等均具有重要的意义（阮亦萍、穆道成，

１９８７；鲜思远等，１９９２）。同时，竹节石壳体中Ｃｕ元

素含量还可以作为寻找隐伏铜及多金属矿床的指标

（李酉兴，１９９３ｅ）。因此，对竹节石的研究不但具有

重要的理论意义，而且具有一定的实用价值。

本文在查阅大量文献的基础上，回顾竹节石的

研究历史，重点阐述、归纳竹节石在分类学、生物地

层学、古生态学、生物大灭绝及个体发生学等研究领

域所取得的重要进展，并在此基础上对竹节石研究

中所存在的问题及发展前景进行了探讨。

２　研究历史

竹节石的研究已有两百多年的历史。Ｗａｌｃｈ

（１７７５）报道了最早的竹节石化石。随后，Ｓｃｈｌｏ

ｔｈｅｉｍ（１８２０）正式提出竹节石属并将其归入棘皮动

物类。在此后的一百多年中，零星可见一些浅泛的

讨论竹节石分类位置和壳体形态的文章，并相应地

建立了一些新属种（Ｒｉｃｈｔｅｒ，１８５４）。尽管各学者对

于竹节石的分类位置意见不同，但绝大多数还是将

其置于竹节石属（犜犲狀狋犪犮狌犾犻狋犲狊）中描述（阮亦萍、穆

道成，１９８７）。



插图１　竹节石形态构造术语（左：竹节石；中：珠胚节石；右：等环节石）
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　　自Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ（１９５９）运用扫描电镜等现代技术

对竹节石的壳壁显微结构、壳体内隔壁的形态和初

房的形态等进行相对细致深入的揭示以来，竹节石

研究才真正地引起世界各国学者的广泛关注，进入

到系统研究阶段。除了对产自世界各地的竹节石新

科、新属、新种的大量报道外（Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ，１９５５，

１９５７，１９５９，１９６９；Ｚａｇｏｒａ，１９６２，１９６４；Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，

１９６４；Ｌａｒｄｅｕｘ，１９６９；ＣｈｕｒｋｉｎａｎｄＣａｒｔｅｒ，１９７０；

Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７０ｂ，１９７７，１９７９，１９８２ａ，ｅ，１９８４，

１９９３，１９９６，１９９７，１９９８，２０００；Ｌｕｄｖｉｇｓｅｎ，１９７２；

Ｏｒｍｉｓｔｏｎ，１９７３；Ｈａｊａｓｚ，１９７４，１９９３；穆西南，

１９７５；ＣｈａｔｔｅｒｔｏｎａｎｄＰｅｒｒｙ，１９７８；Ｌａｒｓｓｏｎ，１９７９；

鲜思远等，１９８０；Ｌｕｋｅｓˇ，１９８２ａ，１９９１；Ｓａｕｅｒｌａｎｄ，

１９８３；穆道成、阮亦萍，１９８３ａ，ｂ；Ｆａｒｓａｎ，１９８３，

１９８４，１９９４；Ｔｕｎｎｉｃｌｉｆｆ，１９８３，１９８９；阮亦萍，１９８５；

Ｌüｔｋｅ，１９８５；鲜思远、王金星，１９８６，１９８８；李酉兴，

１９８７，１９９０，１９９５ａ；王金星、黄小梅，１９９０；Ｌｉｎｄｅ

ｍａｎｎａｎｄＹｏｃｈｅｌｓｏｎ，１９９２；Ｇｅｓｓａ犲狋犪犾．，１９９４；

ＴｒｕｙｏｌｓＭａｓｓｏｎｉ，１９９５；Ｇｅｓｓａ，１９９６；Ｓｃｈｎｅａｎｄ

Ｓｃｈｕｂｅｒｔ，１９９６；ＡｌｂｅｒｔｉａｎｄＨｕｅｓｋｅｎ，１９９７；Ｌｉ，

２０００；Ｎｉｋｏ，２０００等），可进行全球对比的竹节石化

石带也初步建立（Ｚａｇｏｒａ，１９６２，１９６４；Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，

１９６４），并得到不断补充、修正和完善（Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ，

１９６７；Ｋｌｉｓｈｅｖｉｃｈ，１９７３；白顺良等，１９７８，１９７９，

１９８２；蒋志文，１９８０；鲜思远等，１９８０；Ｌｕｋｅ，１９８２ｂ；

阮亦萍、穆道成，１９８３ａ，ｂ，１９８７，１９８９；Ｔｒｕｙｏｌｓ

Ｍａｓｓｏｎｉ，１９８９；Ｓａｃｈａｎｓｋｉ，１９９６等），且被广泛运

用到泥盆纪地层划分和对比中（ＣｈｕｒｋｉｎａｎｄＣａｒｔ

ｅｒ，１９７０；Ｈａｊａｓｚ，１９７４；Ｃｈｌｕｐｃ̌，１９７６，１９７９；

ＡｌＲａｗｉ，１９７７；白顺良等，１９７９；Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７０—

１９７１，１９７７—１９８４；王金星，１９８４，１９９０；鲜思远、王

金星，１９８８；王金星、黄小梅，１９９０；鲜思远等，１９９２；

李酉兴，１９９３ａ）。同时，出现了很多有关竹节石的分

类位置和分类方案的报道 （Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ，１９５７，

１９５９，１９６５，１９６７；Ｆｉｓｈｅｒ，１９６４；Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，１９６４；

Ｌａｒｄｅｕｘ，１９６９；Ｂｌｉｎｄ，１９６９； Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７２，

１９９３，１９９７，１９９８，２０００；Ｌａｒｓｓｏｎ，１９７９；Ｆａｒｓａｎ，

１９８３，１９８４，１９８６，１９９４；ＹｏｃｈｅｌｓｏｎａｎｄＫｉｒｃｈｇａｓ

ｓｅｒ，１９８６；阮亦萍、穆道成，１９８７；ＧａｒｃíａＡｌｃａｌｄｅ，

１９９７；ＡｌｂｅｒｔｉａｎｄＨｕｅｓｋｅｎ，１９９７）。此外，关于竹

节石的个体发生学（ＦａｒｓａｎａｎｄＢｌｉｎｄ，１９８９；Ｆａｒ

ｓａｎ，１９９４，２００５），生态学特征和生活方式（Ｌｊａｓ

ｃｈｅｎｋｏ，１９５９，Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，１９６４；Ｆｉｓｈｅｒ，１９６４；Ｂｌｉｎｄ，

１９６９，１９７０；Ｔｈａｙｅｒ，１９７４；阮亦萍、穆道成，１９８９；

王金星，１９９０；鲜思远等，１９９２），灭绝事件（Ｆｉｓｈｅｒ，

１９６４；穆道成，１９７８；李酉兴，１９９３ｂ；Ｂｏｎｄ，２００６），与

其它共生生物之间的关系（Ｓｈｅｒｒａｒｄ，１９６７；Ｂｌｉｎｄ，

１９６９，１９７０；Ｌａｒｓｓｏｎ，１９７９；Ｄｚｉｋ，１９９１；Ｓｃｈｎｅ，
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１９９９）及竹节石的保存方式、属种分布与沉积古地理

环境 之 间 的 关 系 （Ｊｏｎｅｓａｎｄ Ｄｅｎｎｉｓｏｎ，１９７０；

ＴｕｃｋｅｒａｎｄＫｅｎｄａｌｌ，１９７３；阮亦萍、穆道成，１９８９；

Ｈｌａｄｉｌ犲狋犪犾．，１９９１，１９９６；鲜思远等，１９９２；Ｗｅｎｄｔ，

１９９５；ＧｅｓｓａａｎｄＬéｃｕｙｅｒ，１９９８）也逐渐被重视。

竹节石的病理学和壳体畸形（Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，１９６４；Ｌａｒｓ

ｓｏｎ，１９７９），雌雄异形（ＹｏｄｅｒａｎｄＥｒｄｔｍａｎｎ，１９７５）

及竹节石的数字分类鉴定（李酉兴，１９９３ｃ）等也有论

文提及。

近十年来，有关竹节石研究的文章较少，但研究

范围反而增加，对竹节石的研究整体上较前期更加

细致深入。如从竹节石新属种的报道和泥盆纪地层

的划分和对比（Ｂｅｒｋｙｏｖ，２００４；Ａｇｅｍａｔｓｕ犲狋犪犾．，

２００６；Ｋｏｒｅｎ犲狋犪犾．，２００７），竹节石的古生态学特征

（Ｗｉｔｔｍｅｒ，２００７），到竹节石的病理学和壳体畸形

（Ｂｅｒｋｙｏｖ犲狋犪犾．，２００７），再到竹节石与其它生物之

间的亲缘关系（ＶｉｎｎａｎｄＴａｙｌｏｒ，２００７，２００９）等均

有报道。特别是Ｆａｒｓａｎ（２００５）通过对竹节石胚壳

形态结构的精细描述和对比，从个体发生学的角度

为竹节石的分类提供了有说服力的论据。此外，

Ｖｉｎｎ（２００５，２００６，２０１０）及Ｖｉｎｎ和Ｉｓａｋａ（２００７）通

过对管壳状化石类壳体微细形态结构的观察并与竹

节石进行对比，推动了竹节石及与其形态结构相似

的管壳状化石的研究。同时，还有对等环节石灭绝

时间的讨论（Ｂｏｎｄ，２００６）和对竹节石有机残余物的

发现（Ｗｏｏｄ犲狋犪犾．，２００４；ＦｉｌｉｐｉａｋａｎｄＪａｒｚｙｎｋａ，

２００９）等。这些工作均进一步拓展和深化了竹节石

研究。

３　主要研究成果

３．１　竹节石的分类位置和分类方案

因竹节石的软体部分无法保存，且在现今又找

不到和竹节石相似、能作类比的带壳生物，致使关于

竹节石的分类位置，虽然有很多观点相继提出，但至

今仍未达成广泛共识。

在１８２０—１８６０年间，关于竹节石的分类位置存

在着各种不同的猜测。如海百合类冠部的枝，三叶

虫的刺，腕足动物壳上的刺，有孔虫、翼足类、头足

类、蠕虫类等。虽然在后来的一个多世纪，也有很多

学者对竹节石的分类位置进行了推测，且上述几种

观点都曾得到一些学者的认同。但上述猜测都不能

解释为什么在竹节石极为富集的地层中找不到相应

的被认为与其关系甚为密切的其他化石集群（Ｆｉｓｈ

ｅｒ，１９６４；Ｔｏｗｅ，１９７８）。

Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ（１９５５，１９５７，１９５９，１９６５，１９６７）和

Ｆｉｓｈｅｒ（１９６４）都主张将竹节石作为软体动物门中独

立的一个纲。在后来的十多年中出版的有关竹节石

分类位置的文献也多认为竹节石与软体动物门中的

头足类有较密切联系，其依据有：１）壳壁分三层，中

层的珠母层原为霞石晶体组成（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７５）。也

可能由霞石转变为假六方柱细板状方解石晶体

（Ｂｌｉｎｄ，１９６９）；２）全部的厚壳和部分的薄壳竹节石

壳体内部可见隔壁、体管和漏斗状的隔壁颈（Ｂｌｉｎｄ，

１９６９；ＢｌｉｎｄａｎｄＳｔüｒｍｅｒ，１９７７）；３）发 育 口 盖

（Ｂｌｉｎｄ，１９６９；ＢｌｉｎｄａｎｄＳｔüｒｍｅｒ，１９７７）；４）发育触

手和腕（Ｂｒａｓｓｅｌ犲狋犪犾．，１９７１；ＢｌｉｎｄａｎｄＳｔüｒｍｅｒ，

１９７７）。

Ｂｏｕｃ̌ｅｋ（１９６４）则提出将竹节石分为厚壳和薄

壳两类。薄壳类型归入软体动物门，因其与近代某

些翼足类壳体形态结构相似。厚壳类型和角管虫类

（Ｃｏｒｎｕｌｉｔｅｓ）有关，因其发育有相似的锥状辐射对称

的壳体和类似层状的壳壁结构。但前者无法解释为

什么竹节石在泥盆纪末灭绝，而翼足类的早期分子

在中生代末才开始出现。后者无法阐明为什么在竹

节石中隔壁多游离于壳体内表面，而在角管虫类隔

壁末端多内插于壳壁内部（Ｈｅｒｒｉｎｇｓｈａｗ，２００３）；虽

然角管虫类发育有和竹节石相似的微片状层和隔壁

（Ｖｉｎｎ，２００５），但这并不能作为其和竹节石有较近

亲缘关系的证明，因为类似的结构在刺胞动物中也

有发现（Ｈｅｒｒｉｎｇｓｈａｗ犲狋犪犾．，２００７）。此外，角管虫

类多为附着底栖、群居，与竹节石的生态习性亦有很

大差别。

Ｙｏｄｅｒ和Ｅｒｔｄｍａｎｎ（１９７５）认为竹节石是一种

软体动物的内骨骼。其理由有：１）横环及尖细的顶

端保存完好，未见磨蚀和海水侵蚀的痕迹；２）成年的

壳体内外均发育有一层很薄的黄铁矿层，其成因主

要是动物死亡后，在还原的环境中被黄铁矿交代；３）

壳体内缺失寄生虫，这些寄生虫在同层位的珊瑚、腕

足类、头足类和介形类壳体上极为常见。

Ｔｏｗｅ（１９７８）通过扫描电镜观察到竹节石的钙

质壳壁中发育交错片状结构，且在片状层上可见近

十字形相交的沟和脊。因该结构当时仅见于有铰类

腕足动物，从而推测某些竹节石可能与腕足动物或

?虫有关。且其本人通过对大量竹节石的研究，并

没有发现任何竹节石发育口盖的证据。

然而Ｌａｒｓｓｏｎ（１９７９）却认为Ｆｉｓｈｅｒ（１９６４）的说

法存在问题。其主要依据是：１）三层式的壳壁结构
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也见于节肢动物和腕足类等。虽然在光壳竹节石类

（Ｓｔｙｌｉｏｌｉｎｉｄｓ）壳 体 中 发 现 了 棱 柱 层 （Ａｌｂｅｒｔｉ，

１９７５），但在厚壳竹节石类中则不发育。所谓厚壳竹

节石的壳壁中的六方柱细板状的方解石晶体是由霞

石晶体转化而来的说法是不可靠的。因厚壳的竹节

石壳壁保存完好，未见重结晶现象；２）Ｌａｒｓｓｏｎ

（１９７９）本人观察了大量隔壁切面都未见到隔壁孔或

漏斗状的隔壁颈。至于在 Ｘ射线下观察到的“体

管”类构造可能是某些矿物沉积在住室未被压扁、而

始部壳体反被压扁、在Ｘ射线下显示的纵向构造所

致；３）口盖在软体动物门中并非普遍发育。他支持

Ｓｃｈｒａｎｋ（１９７０）的观点，认为Ｂｌｉｎｄ（１９６９）所指出的

口盖，实为Ｓｃｈｌｏｔｈｅｉｍ（１８２０）描述的三叶虫犆犪

犾狔犿犲狀犲的头盖碎片；４）触手和腕在蠕虫和苔藓动物

中也发育，并非软体动物特有；５）竹节石个体微小，

这也与软体动物有关的想法相矛盾。Ｌａｒｓｓｏｎ

（１９７９）认为竹节石可能属于纤毛环类 （ｌｏｐｈｏ

ｐｈｏｒｅ），与腕足动物、苔藓动物等有关。其生活方式

和壳体的形态可能与?虫有较近的亲缘关系。

阮亦萍、穆道成（１９８７）支持“竹节石和头足类有

较近的亲缘关系”的观点。因Ｌａｒｓｓｏｎ的意见主要

是强调竹节石和头足类的壳壁结构不同。实际上霞

石是易于转变成方解石的，同类生物的壳质成分不

同也很常见。如腕足动物、有孔虫等均有钙质或磷

钙质的壳壁。且?虫不分泌外骨骼，与竹节石差别

较大。

随着世界各地的各种形态结构的竹节石的相继

报道和竹节石研究程度的不断深入，一系列竹节石

分类方案相继建立（表Ⅰ）。在现代新技术和快速发

展的其它学科的推动下，正逐步系统化。

　　关于竹节石的分类位置和分类方案至今仍未达

成一致意见。其争论的焦点主要是：１）竹节石是从

什么生物演化而来的，其与相同时代或更老的其它

生物之间的亲缘关系如何，壳壁的结构能不能作为

判断生物类群之间亲缘关系的标准？２）同样作为竹

节石亚目、超科或科一级分类标准的竹节石壳壁厚

度、胚壳的形态、壳体外表面纹饰等，使用哪个标准

建立的竹节石分类体系将更科学合理？３）竹节石是

一种软体动物的内骨骼还是其本身就是一种生物类

型？

３．２　竹节石化石带及演化序列

竹节石在奥陶纪地层中发现得不多（Ｆｉｓｈｅｒａｎｄ

Ｙｏｕｎｇ，１９５５），产地也很少，其地层意义还不明显。

志留纪竹节石的丰度、分异度及地理分布范围虽然

较奥陶纪有大幅增加，但多为厚壳、底栖或者游泳底

栖的竹节石目的分子。薄壳浮游的竹节石罕见

（Ｔｕｎｎｉｃｌｉｆｆ，１９８３，１９８９）。虽然Ｌａｒｓｓｏｎ（１９７９）曾

指出了大量的符合标准化石条件的竹节石种群，但

其并未因此建立相应的竹节石带。

浮游或游泳类竹节石至泥盆纪才大量广泛发

育。Ｂｏｕｃ̌ｅｋ（１９６４）对产自波希米亚地区泥盆纪竹

节石生物群进行详细研究并建立中、下泥盆统１２个

竹节石带。随后，许多学者对Ｂｏｕｃ̌ｅｋ建立的竹节

石带进行了补充，如Ｚｏｇｏｒａ（１９６４）建立的上泥盆统

的竹节石带；Ｃｈｌｕｐｃ̌（１９７６）在犖狅狑犪犽犻犪犫犪狉狉犪狀犱犲犻

带和犖．犮犪狀犮犲犾犾犪狋犪带之间补充的犖．犲犾犲犵犪狀狊带

等。Ｌａｒｄｅｕｘ（１９６９），Ｋｌｉｓｈｅｖｉｃｈ（１９７３），Ｓａｕｅｒｌａｎｄ

（１９８３）和Ｃａｔｃｈａｎｋｉ（１９９６）也分别用西欧和北非、西

天山、联邦德国莱茵、保加利亚西部等地区的泥盆纪

薄壳竹节石进行地层划分和对比。Ａｌｂｅｒｔｉ（１９７０ａ，

ｂ，１９７１ａ，ｂ，１９７７，１９７８，１９７９，１９８０，１９８１，

１９８２ａ—ｆ，１９８３，１９８４，１９９５）对欧洲乃至世界泥盆

系竹节石带做了大量工作，特别是中泥盆统竹节石

带序列的建立和完善。此间，还有很多学者也分别

对不同地区泥盆系竹节石带进行了研究，并与牙形

石等化石带序列进行了对比（Ｌüｔｋｅ，１９７４，１９７９，

１９８５； ＡｌＲａｗｉ，１９７７； Ｌｕｋｅ，１９７７，１９８２ａ，

１９８２ｂ；Ｃｈｌｕｐｃ̌，１９７９；ＴｒｕｙｏｌｓＭａｓｓｏｎｉ，１９８９，

Ｇｅｓｓａ，１９９３）。

在中国，自穆西南（１９７５）报道了位于西藏珠穆

朗玛峰地区凉泉组的竹节石，建立了布拉格阶的

犖．犪犮狌犪狉犻犪和犌狌犲狉犻犮犺犻狀犪狓犻狕犪狀犵犲狀狊犻狊两个竹节石

带，并与波希米亚地区的竹节石带进行对比以来，竹

节石生物地层的研究一直受到泥盆纪古生物学家的

广泛关注。穆道成（１９７８）在经过系统考察我国南方

泥盆纪竹节石地层分布后，首次提出了中国南方泥

盆系竹节石带的划分方案。随后，许多学者对上述

的竹节石带进行了补充和完善。如蒋志文（１９８０）对

云南丽江阿冷初剖面洛赫科夫阶竹节石生物群的研

究；阮亦萍、穆道成（穆道成，１９７８；穆道成、阮亦萍，

１９８３ａ，ｂ；阮亦萍、穆道成，１９８３ａ，ｂ，１９８７，１９８９，

１９９３；阮亦萍，１９８５）对中国南方一系列南丹型泥盆

系剖面的研究等均极大地推进了我国竹节石生物地

层的研究，从而使我国建立的竹节石带能与国外的

进行详细而精确的对比。白顺良等（１９７８，１９７９，

１９８２）、王金星（１９８４，１９９０）和鲜思远等（１９８０，

１９９２）、鲜思远、王金星（１９８６，１９８８）也都从不同的
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表Ⅰ　竹节石分类体系对比表

犆狅犿狆犪狉犻狊狅狀狅犳狋犲狀狋犪犮狌犾犻狋犻犱狋犪狓狅狀狅犿狔狆狉狅狆狅狊犲犱犫狔犱犻犳犳犲狉犲狀狋狑狉犻狋犲狉狊
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方面推动了竹节石生物地层学研究的快速发展。

此外，Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ（１９６５）还研究了俄罗斯地台、

提曼和乌拉尔地区的泥盆纪地层中的厚壳竹节石，

并建立了２０个厚壳竹节石带。但由于Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ

是根据不同地区的泥盆系剖面的资料组合而成，在

综合过程中所依据的其它化石证据不足，有些竹节

石种的地质历程还未明确（阮亦萍、穆道成，１９８７）。

因此这一方案至今并未得到其他学者的认同和推

广。

除早泥盆世最早期和晚泥盆世法门期外，较为

系统的泥盆系竹节石带序列已经建成，并能和相应

的标准牙形石带进行对比（插图２）。

　　关于竹节石的系统演化，到目前为止研究得很

少。仅仅是在塔节石属（犖狅狑犪犽犻犪）内部某些种之

间，根据壳体外表面的形态和所在地层单位之间的

连续细微变化，存在一些推测。如洛赫科夫阶中下

部到布拉格阶中上部的犣犲狉．犫狅犺犲犿犻犮犪犘犪狉．犻狀狋犲狉

犿犲犱犻犪犖．犪犮狌犪狉犻犪演化序列，壳体始部顶刺逐渐变

短，初房从近三角形逐渐变成卵圆形（蒋志文，

１９８０）。埃姆斯阶的犖 ．狊狌犫狋犻犾犻狊犖．狆狉犪犲犮狌狉狊狅狉犖．

犫犪狉狉犪狀犱犲犻犖．犲犾犲犵犪狀狊犖．犮犪狀犮犲犾犾犪狋犪犖．狉犻犮犺狋犲狉犻

演化序列，壳体由大变小，纵肋由多变少，横环出现

得越来越早且数目还越来越少，壳表的瘤饰从无到

有且渐次加强等（Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，１９６４；阮亦萍、穆道成，

１９８９）。此外还有艾菲尔阶的 犖．犿狌犾狋犻犮狅狊狋犪狋犪犖．

犿犪狌狉犲狉犻（犖．犺狅犾狔犲狀狊犻狊）犖．犺狅犾狔狅犮犲狉犪犖．狆狉狅犮犲狉犪

演化序列（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９８２ｄ，１９９３；阮亦萍、穆道成，

１９８７，１９８９）与吉维特阶的犖．狅狋狅犿犪狉犻犖．狆狅狊狋狅狋狅

犿犪狉犻犖．犾犪狌狋犲狀狋犪犾犲狀狊犻狊（阮亦萍、穆道成，１９８７）演

插图２　泥盆纪竹节石地层分布暨谱系演化

ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆＤｅｖｏｎｉａｎｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｉｄｓ
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化序列等。

３．３　竹节石的生活方式和生态学特征

竹节石的保存和富集程度不仅与其生态环境有

关，也和后期成岩作用及构造变动有关，但主要还是

前者（阮亦萍、穆道成，１９８７）。而且具有不同形态结

构的竹节石其生活环境的水深、含氧量、海水化学成

分等往往不一样（鲜思远等，１９９２）。因此，我们能通

过观察竹节石类的保存形式、富集程度、种属分布等

特征来推断竹节石的生态环境。

厚壳竹节石目分子的生态习性为游泳底栖，薄

壳的珠胚节石目的分子为浮游性的（Ｆｉｓｈｅｒ，１９６４）。

前者局限于浅海浅水、富氧的环境，后者则多分布于

浅海深水、光照不足、缺氧的盆地或者开放海洋中

（Ｂｏｕｃ̌ｅｋ，１９６４；Ｔｈａｙｅｒ，１９７４）。厚壳竹节石目的

分子常与底栖类生物共生，代表内陆棚带。薄壳的

珠胚节石目的分子常与浮游的菊石、腕足类等共生，

代表外陆棚及海盆的沉积环境。介于两者之间的地

带，往往可见较多的是可能具有一定的游泳能力的

等环节石目的分子（鲜思远、黄小梅，１９９０）与竹节石

目、珠胚节石目分子共生，后两类竹节石的比例反映

了由内陆棚向海盆的过渡关系（阮亦萍、穆道成，

１９８９）。珠 胚 节 石 并 非 远 洋 浮 游 （Ｌｕｄｖｉｇｓｅｎ，

１９７２），可能类似于牙形石犘犪犾犿犪狋狅犾犲狆犻狊，生活在贫

氧带和含氧带的界面附近（鲜思远等，１９９２）。在珠

胚节石目内部，塔节石（犖狅狑犪犽犻犪）很可能不是远洋

的，而是较深水的浅海和半远洋的；相反，光壳节石

（犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪）和少数准低环节石（犞犻狉犻犪狋犲犾犾犻狀犪）可能

适合远洋的环境（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７９）。犖狅狑犪犽犻犪减少

和犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪 增加往往暗示着沉积水深的增加

（Ｚｏｇｏｒａ，１９８４）。在硅质岩中往往仅见犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪

类分子（阮亦萍、穆道成，１９８７）。至于在厚壳竹节石

大量发育的浅海区，仍然有薄壳的竹节石分布，可能

是薄壳竹节石浮游的生态习性造成其更好的古地理

环境的扩散性。在次深海、深海区是否有大量的竹

节石存在，目前还无法加以考证。其原因是这类沉

积记录不多，而且研究甚少，加之竹节石为钙质壳，

在方解石补偿深度（ＣＣＤ）之下，壳体在沉积时即被

溶解（鲜思远等，１９９２）。

竹节石和其它动物一样，其分布严格地受岩性

和岩相的控制（Ａｌｂｅｒｔｉ，１９７９；鲜思远、王金星，

１９８６；阮亦萍、穆道成，１９８９；邝国敦等，１９８９；王金

星，１９９０）。在暗色页岩、泥质粉砂岩和非泻湖相的

石灰岩中都非常丰富，在砂岩、礁石灰岩、颗粒灰岩、

白云岩中则非常少见，膏岩类含盐较高的岩性中缺

乏（Ｆｉｓｈｅｒ，１９６４）。厚壳的竹节石类多发育于亮晶

石灰岩或砂屑石灰岩中，薄壳的珠胚节石则在泥质

灰岩和页岩中最常见（Ｌｕｄｖｉｇｓｅｎ，１９７２）。

在野外竹节石大多沿岩层面分布，除能发现少

量的介形类、牙形石、个体较小的腕足类、瓣腮类、苔

藓虫等与其共生外，一般不容易找到其它门类的化

石。沿岩层面大量分布的竹节石壳体多大小相似，

可能有机械的分选作用参与，同时也能解释为什么

会出现多个竹节石壳体套在一起的现象（Ｆｉｓｈｅｒ，

１９６４）。若竹节石壳体保存完好，壳体表面横环纵肋

等细微纹饰仍清晰可见，壳体横截面为圆形，往往说

明这些竹节石是生活在安静低能，没有或很少受到

挤压，死后很少被搬运的环境（鲜思远、王金星，

１９８６）。在古生代泥岩定向排列的竹节石还可以作

为古水流流向的标志（ＪｏｎｅｓａｎｄＤｅｎｎｉｓｏｎ，１９７０）。

在中国南方陆表海区广泛发育的沉积区，与含氧性

联系紧密的３个竹节石生物相被识别出来：竹节石

目（Ｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｉｄａ）显示含氧带特征；珠胚节石目

（Ｄａｃｒｙｏｃｏｎａｒｉｄａ）显示贫氧带特征；等环节石目

（Ｈｏｍｏｃｔｅｎｉｄａ）则有过渡性质（鲜思远等，１９９２）。

因此，对竹节石的分布和保存状态的研究有助

于沉积水深、古坡度、古含氧量的确定和生境型的建

立和划分，解释生物的生态，从而推测和再造当时的

沉积物的形成条件和分布规律。

然而，与上述竹节石类群的生态特征研究相比，

关于竹节石生活方式的研究则存在着较大的争议。

对于厚壳竹节石，Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ（１９５９）认为壳体

是垂直于海平面，通过调节气室内部压力以控制方

向，是游泳类型的生物。但Ｂｏｕｃ̌ｅｋ（１９６４）则认为厚

壳竹节石是平卧于海底、其部分壳体埋于泥中生活

的。其依据是壳体表面普遍发育显著的横环，因为

锋锐的横环及倾斜的环脊将非常有利于竹节石壳体

更好的固着于浅海海底以抵抗较强劲水流的冲击。

但阮亦萍、穆道成（１９８７）对Ｂｏｕｃ̌ｅｋ的上述观点持

怀疑态度，因至今为止尚未发现有关厚壳竹节石躺

卧海底生活方式的可靠证据，如平卧印痕、壳体的平

衡构造等。Ｆｉｓｈｅｒ（１９６４）将竹节石的生态习性笼统

的推断为表层游泳或表层浮游。其依据是：１）竹节

石壳体总是平行于岩层面展布，否定了其底栖固着

生活的可能性；２）发育辐射对称的壳体极有可能是

垂直于海平面生活的，保存完好的始部壳体说明其

可能是始部朝上生活的；３）缺少口盖将不利于其近

底滤食，同时为了更好地保护软体部分，其必须有相
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对快的移动能力；４）在棱菊石和鱼类（ａｃａｎｔｈｏｄｉａｎｓ，

ａｒｔｈｒｏｄｉｒｅｓ，ｏｓｔｅｉｃｈｔｈｙａｎｓ）发生和发展的志留纪和

泥盆纪，竹节石生物群仍然非常繁盛，也从另一个侧

面否定了竹节石底栖或底栖游泳的生态习性。

Ｂｌｉｎｄ（１９６９，１９７０）等认为成年的厚壳竹节石

分子是以始部尖端插入沉积物中半内栖生活的动

物，幼虫阶段可能是自游泳型的。其依据是：１）

Ｄｒｉｓｃｏｌｌ（１９６８）发现在加拿大安大略地区泥盆纪

Ａｒｋｏｎａ页岩中有厚壳竹节石标本垂直于岩层面向

下；２）竹节石壳壁厚且始部发育较短的隔壁，隔壁末

端有黄铁矿和沉积物堆积，适于垂直生活方式；３）缺

失初房或初房不发育；４）从竹节石的外表面发育的

外寄生物，如苔藓虫和角管虫（犆犺狅狀犮犺犻犮狅犾犻狋犲狊狋狌犫犲狉

犮狌犾犻犳犲狉狌狊），它们的壳口方向和竹节石的壳口方向一

致；５）经常可见一些竹节石壳体套在另一些竹节石

壳体里面，而且有些内部壳体还和外部壳体具有相

同的对称轴。但阮亦萍、穆道成（１９８７）对竹节石半

内生的生活方式存在质疑。因为除了 Ｄｉｓｃｏｌｌ

（１９６８）提供的一个实例外，几乎所有的厚壳竹节石

化石都是以平躺于岩层面上保存，即使是在被证明

是宁静滞留的沉积环境中也是如此。

Ｂｏｕｃ̌ｅｋ（１９６４）将珠胚节石与现今海洋中仍可

见，与其形态结构相似的翼足类进行类比，认为两者

生态习性相似。Ｈｏｕｓｅ（１９７５）发现珠胚节石中的宽

环节石属（犌狌犲狉犻犮犺犻狀犪）是借助于足丝腺附着于漂浮

的植物上生活的（Ｔｕｎｎｉｃｌｉｆｆ，１９８３）。Ｆｉｓｈｅｒ（１９６４）

认为珠胚节石的生态习性很有可能是初房向上，口

端向下，有时利用体管调节壳内空气作短距离活动

的浮游型分子。但Ｂｌｉｎｄ和Ｓｔüｍｅｒ（１９７７）通过 Ｘ

射线对犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪进行了观察，发现其软体部分具

有触手和壳体内部具有隔壁，这与其“浮游生活”的

生态习性是矛盾的。近年来有关竹节石的报道多将

珠胚节石类作为浮游生物（阮亦萍、穆道成，１９８３，

１９８９；Ａｌｂｅｒｔｉ，１９９３，１９９５，１９９６，１９９７，１９９８，

２０００）。

等环节石的生态特征可能和厚壳竹节石更相

近，属于底栖游泳型，但游泳能力很可能比厚壳竹节

石强，能够在更深的水域生活（鲜思远等，１９９２）。较

薄的壳壁和较发育的初房都说明了该类竹节石有相

当的游泳能力（鲜思远、王金星，１９８６；鲜思远、黄小

梅，１９９０），可能是一种定向游泳型（李酉兴，１９９５ａ）

或介于游泳和浮游之间的竹节石分子（王金星，

１９９０）。

３．４　竹节石大灭绝

关于竹节石的灭绝时间一直存在争议。Ｌｊａｓ

ｃｈｅｎｋｏ（１９６７）认为犇犻犮狉犻犮狅犮狅狀狌狊Ｆｉｓｈｅｒ（１９６２）［＝

犎犲狋犲狉狅犮狋犲狀狌狊Ｌｊａｓｃｈｅｎｋｏ（１９５５）］可能延伸至法门

阶底部，是已知最年轻的竹节石。Ｌａｒｄｅｕｘ（１９６９）

认为在欧洲和北非的法门期仍然发育有犖狅狑犪犽犻犪，

并推测犎狅犿狅犮狋犲狀狌狊（等环节石属）和犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪也

可能延伸到法门期地层中。Ｈｌａｖｉｎ（１９７６）还报道了

美国俄亥俄州北部晚法门期页岩中的犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪；

虽然后来即被证明其实质上是犆狅犾犲狅犾狌狊的壳体碎

片 （Ｙｏｃｈｅｌｓｏｎ ａｎｄ Ｈｌａｖｉｎ，１９８５）。Ｓｃｈｉｎｄｌｅｒ

（１９９０）也报道了德国哈兹山（ＨａｒｚＭｏｕｎｔａｉｎｓ）的法

门阶底部的犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪。Ｓｅｐｋｏｓｋｉ（１９９２）认为只有

犛狋狔犾犻狅犾犻狀犪类能延续到法门期。而 ＭｃＧｈｅｅ（１９９６）

和Ｏｖｅｒ（１９９７）均认为等环节石目（Ｈｏｍｏｃｔｅｎｉｄｓ）极

少数分子也可能穿过了弗拉阶法门阶界线（Ｆ／Ｆ）。

但Ｂｏｎｄ（２００６）认为Ｏｖｅｒ将Ｆ／Ｆ定得过高，该地区

等环节石所在的真正的层位可能在Ｆ／Ｆ附近。

在中国，也有法门期的竹节石在多个剖面相继

报道。如广西大厂、南丹罗富、荔浦等地（李酉兴，

１９９０，１９９３ｂ，１９９５ｂ），并伴生有法门期的牙形石

（Ｌｉａｎｄ Ｈａｍａｄａ，１９８６；Ｌｉ，２０００）。但马学平

（２００４）认为华南上泥盆统法门阶下部的地层中，经

常出现再沉积的弗拉期的牙形石。例如广西南垌剖

面 （Ｂａｉ犲狋犪犾．，１９９４），广 西 德 保 四 红 山 剖 面

（Ｗａｎｇ，１９９４）。Ｓａｎｇｂｅｒｇ（２００１）也认为其不能排

除再沉积的可能性（王成源、Ｚｉｅｇｌｅｒ，２００４）。且上

述报道于法门期的竹节石在弗拉期中期繁盛，到弗

拉期晚期则未见报道，这种明显的全球性暂时性缺

失，然后又只在华南某个地区复现的现象，对于具有

浮游生态习性的珠胚节石来说是难以让人理解的

（Ｂｏｎｄ，２００６）。此外，区域的构造运动也有可能导

致竹节石与其它地质年代的化石混生的现象发生

（Ｂｕｒｔｏｎ，１９６７）。

Ｎｉｋｏ（２０００）报道了位于石炭系顶部二叠系底

部的竹节石，并命名了新属犎犻犱犪犵犪犻犲狀犻狋犲狊。笔者认

为，将该“新属”归于竹节石类不慎妥当，理由主要

有：１）从纵截面上看，该生物并非锥状，而是部分呈

中间粗两边细的纺锤状（Ｆｉｇ．３１），或者中间细两边

粗的的哑铃状（Ｆｉｇ．３２，１１），甚至始终一样粗细的

棒状（Ｆｉｇ．３２；Ｆｉｇ．４１２）；２）“同种”内不同个体的

壳壁（非横环发育处）的厚度差别特别大，有的厚达

０．０５ｍｍ（Ｆｉｇ．４１２），有的则只有约０．０１ｍｍ（Ｆｉｇ．

４２）；３）“同种”内的分子，有的横环明显分级（Ｆｉｇ．
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３１１，１２），有的则没有（Ｆｉｇ．３２），而横环是否分级

往往是作为区分竹节石科的标志；４）壳体截面既非

圆形，又非椭圆形（Ｆｉｇ．３４，５；Ｆｉｇ．４１），而竹节石

壳体横截面多为圆形，仅部分门类竹节石的壳体始

部近初房部分可能发育椭圆形横截面（Ｆａｒｓａｎ，

２００５）。此外，Ｂｏｎｄ（２００６）也认为将这种弯曲烧瓶

状，发育有较大的口部的生物归入竹节石类是很值

得怀疑的。

到目前为止，有些学者仍然认为竹节石灭绝于

Ｋｅｌｌｗａｓｓｅｒ事件（分别发生在弗拉期晚期牙形石

狉犺犲狀犪狀犪带和犾犻狀犵狌犻犳狅狉犿犻狊带的两层黑色页岩所代

表的缺氧事件）过程中。光壳节石在狉犺犲狀犪狀犪带下

部就已经消失（王成源、Ｚｉｅｇｌｅｒ，２００４）。同环节石

一直 延 续 到犾犻狀犵狌犻犳狅狉犿犻狊 带 顶 部 才 真 正 灭 绝

（Ｂｏｎｄ，２００６）。

关于竹节石灭绝的原因，目前研究的较少。有

些学者认为竹节石直到中晚泥盆世才逐渐灭绝，可

能是棱菊石及鱼类（ａｃａｎｔｈｏｄｉａｎｓ，ａｒｔｈｒｏｄｉｒｅｓ，ｏｓ

ｔｅｉｃｈｔｈｙａｎｓ）等在中、晚泥盆世的出现和繁盛，使竹

节石无法抵御生态上的强敌而最终被淘汰（Ｆｉｓｈｅｒ，

１９６４）。同时还可能有地表环境的剧烈变化（穆道

成，１９７８），陨石撞击事件（李酉兴，１９９３ｄ），或全球性

的缺氧事件（Ｂｏｎｄ，２００６）等参与。

３．５　竹节石的个体发生学

关于竹节石的个体发生学研究，目前还处于起

步阶段。其主要是研究竹节石胚壳顶刺上微细的横

向环饰和胚壳中初房形态及紧邻初房的壳体始部的

横环的发育特征，从而反映竹节石的个体发育过程，

从另一方面也为竹节石的分类和演化提供更多证

据。如Ｆａｒｓａｎ和Ｂｌｉｎｄ（１９８９）用竹节石的顶刺上微

细的横向环饰的变化反映竹节石的发育过程和几个

属、种之间的演化关系。Ｆａｒｓａｎ（１９９４）通过观察志

留纪和泥盆纪特别是弗拉期竹节石始部测量学上的

微小变化反应其个体发育过程，进而推测竹节石的

系统演化特征。Ｆａｒｓａｎ（２００５）通过描述竹节石各主

要门类胚壳及始部壳体的形态特征，从新的角度为

竹节石亚纲、目、亚目等级别的分类提供了有力的证

据。

４　竹节石研究中存在的问题及展望

竹节石研究虽然有两百多年的历史，但就研究

程度来说，与牙形石等门类化石相比还有较大差距。

虽然自２０世纪６０年代以来，竹节石在各大洲的很

多国家均有报道，但真正系统研究竹节石的学者为

数甚少，且其研究成果多以德语、俄语、英语、汉语、

法语等作者的本土语言出版。这一方面极大地阻碍

了各国学者在竹节石研究方面的交流与合作；另一

方面也不可避免地出现了大量重复性的工作。

过去所有有关竹节石的文献中有８０％以上侧

重点都是对竹节石新属、种的鉴定和描述。而这些

鉴定和描述所依据的原始材料很多都有限，缺少系

统深入的标本处理、观察和剖析，重复前人或者模式

种的描述，图版／图片制作、出版粗糙，不能完全反映

壳体全部特征，图版或素描与文字说明之间不匹配，

同物异名、异物同名的现象时常可见。

此外，很多竹节石研究专家毕生只研究竹节石，

只关注竹节石的分类学和生物地层学意义，没有很

好地发掘竹节石在实际生产中的应用。这使竹节石

的研究与国民经济的发展需要脱节，只能偶尔得到

少量的自然科学基金支持，限制了竹节石研究的健

康快速发展。

对于中国的竹节石研究，除了有上述问题外，比

较突出的问题还有如下几个方面：１）没有充分重视

竹节石的胚壳（初房）在竹节石分类、鉴定上的重要

意义。部分论文中的新属、新种是在竹节石的胚壳

（初房）没有完好保存、甚至没有胚壳（初房）的情况

下做出的；２）部分学者在对泥盆纪地层进行研究时，

只抓住了竹节石的生物地层方面的意义，而往往忽

视了对竹节石的地球生物学研究。如对竹节石之间

的相互关系，竹节石与其它门类生物之间的关系，竹

节石与沉积环境之间关系的研究，Ｆ／Ｆ事件、全球／

区域海平面升降事件等对竹节石的影响等；３）国内

绝大部分有关竹节石的论文都停留在较为“宏观”的

竹节石壳体形态特征的描述上，而对竹节石“微观”

研究甚少涉足。如对竹节石壳壁显微结构的观察和

剖析，特别是对竹节石胚壳微细结构的观察和对比，

还有对竹节石壳壁结构异常的观察和对比，如微钻

孔、壳体伤痕、畸形等；４）中国志留纪竹节石研究的

空白；５）竹节石研究方法和手段相对落后。

综上所述，除了竹节石的生物地层学方面的研

究已经取得了一定的成果，并被广泛运用到泥盆纪

地层划分和对比外，竹节石的分类位置、分类方案、

生活方式、生态特征仍然是存在普遍争议的问题。

特别是在牙形石等其它门类化石及与竹节石形态结

构相似的管壳状化石等研究快速发展，相关资料不

断丰富的情况下，竹节石上述几个方面的研究都很

６５ 古　 生　 物　 学　 报 第５０卷　　　　　　



值得关注，都有可能在近期取得重要突破，并逐步赶

上牙形石等发展较快的门类化石研究的步伐。

宏观上，世界各地大量竹节石属、种的报道，为

现今竹节石研究的系统和深化提供了大量的第一手

资料。这些资料的集成对全球竹节石的生物地理学

的研究，对竹节石的分布和沉积环境之间的关系的

研究，对竹节的起源、辐射、演化、灭绝及其相应的控

制因素的研究等都将起到至关重要的作用。

微观上，利用三维成像技术、电镜扫描技术

（ＳＥＭ）、电子计算机Ｘ射线断层扫描技术（ＣＴ）对

竹节石及与竹节石相关化石的壳壁结构进行细致深

入的研究，将推动与竹节石形态结构相似的管壳状

化石及腕足类、?虫、头足类等与竹节石之间的亲缘

关系的研究；推动对竹节石生活方式和古生态学特

征的研究。同时，在近年来新兴并逐渐引起重视的

竹节石的胚壳的个体发育特征研究方面，在传统的

以壳体的形态作为各门类化石分类依据逐渐显现其

弊端的情况下，三维成像技术、ＳＥＭ、ＣＴ等手段若

运用到对竹节石胚壳这种细小的结构进行研究，其

无疑将能提供更多的细节，为竹节石的分类，从更靠

近遗传学的角度提供更多的证据。而且，上述技术

在竹节石化石鉴定，化石形态结构复原，了解分散保

存的化石器官之间的关系，各门类化石的分类和演

化以及古生态解释方面的作用也已经逐步凸显。

此外，对竹节石的研究不该也不能局限于竹节

石生物学属性，更多的注意力应该投向竹节石的地

球生物学研究，及可能服务于竹节石研究的其它学

科中的先进思想和技术的引入和应用。如环境科学

中将物理化学条件与生物综合起来研究及生物与环

境协同演化等思想在竹节石的地球生物学特征中的

应用。生命科学中对各种生命现象、生命活动的本

质、特征和发生、发展规律，以及各种生物之间和生

物与环境之间相互关系研究的成果在竹节石的起

源、辐射、多样性演化和大灭绝研究中的应用等。
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（彭金兰），１９９２．ＴｈｅＤｅｖｏｎｉａｎＳｙｓｔｅｍｏｆＧｕａｎｇｘｉ，Ｃｈｉｎａ．

Ｗｕｈａｎ：ＣｈｉｎａＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＧｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓＰｒｅｓｓ．２２９—２３２（ｉｎ

ＣｈｉｎｅｓｅｗｉｔｈＥｎｇｌｉｓｈａｂｓｔｒａｃｔ）．

犘犚犗犌犚犈犛犛犃犖犇犘犚犗犛犘犈犆犜犛犗犉犛犜犝犇犐犈犛犗犖犜犈犖犜犃犆犝犔犐犜犐犇犛

ＷＥＩＦａｎ１
）
ａｎｄＧＯＮＧＹｉｍｉｎｇ

１，２）

１）犓犲狔犔犪犫狅狉犪狋狅狉狔狅犳犅犻狅犵犲狅犾狅犵狔犪狀犱犈狀狏犻狉狅狀犿犲狀狋犪犾犌犲狅犾狅犵狔狅犳犕犻狀犻狊狋狉狔狅犳犈犱狌犮犪狋犻狅狀，

犆犺犻狀犪犝狀犻狏犲狉狊犻狋狔狅犳犌犲狅狊犮犻犲狀犮犲狊，犠狌犺犪狀４３００７４，犆犺犻狀犪，狔犿犵狅狀犵＠犮狌犵．犲犱狌．犮狀；

２）犐狀狊狋犻狋狌狋犲狅犳犚犲狊狅狌狉犮犲狊犪狀犱犈狀狏犻狉狅狀犿犲狀狋，犓犲狔犔犪犫狅狉犪狋狅狉狔狅犳犅犻狅犵犲狀犻犮犜狉犪犮犲狊犪狀犱

犛犲犱犻犿犲狀狋犪狉狔犕犻狀犲狉犪犾狊狅犳犎犲狀犪狀犘狉狅狏犻狀犮犲，犎犲狀犪狀犘狅犾狔狋犲犮犺狀犻犮犝狀犻狏犲狉狊犻狋狔，犑犻犪狅狕狌狅４５４００３，犎犲狀犪狀，犆犺犻狀犪

犓犲狔狑狅狉犱狊　Ｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｉｄｓ（ｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｅｓ），Ｄｅｖｏｎｉａｎ，ａｃｈｉｅｖｅｍｅｎｔｓ，ｐｒｏｂｌｅｍｓ，ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ

犃犫狊狋狉犪犮狋

Ｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｍａｊｏｒａｃｈｉｅｖｅｍｅｎｔｓａｎｄ

ｐｒｏｂｌｅｍｓｏｆｓｔｕｄｉｅｓｏｎｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｉｄｓａｒｅｄｉｓｃｒｉｂｅｄ．

Ｔｈｅｉｒｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｒｅｌａ

ｔｉｏｎｓｈｉｐｓ，ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｖｉｅｗｓｏｎｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ｅｃｏｌｏｇｙ

ａｎｄ ｐａｌａｅｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ，ｔｏｇｅｔｈｅｒ

ｗｉｔｈｔｈｅｉｒｂｉｏｚｏｎｅｓｉｎｔｈｅＤｅｖｏｎｉａｎａｎｄｅｖｅｎｔｕａｌ

ｍａｓｓｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎａｒｅｅａｃｈｒｅｖｉｅｗｅｄ；ａｎｄｆｕｔｕｒｅ

ｐｒｏｓｐｅｃｔｓｆｏｒｔｅｎｔａｃｕｌｉｔｉｄｓｔｕｄｉｅｓａｒｅｏｕｔｌｉｎｅｄ．
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