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一个罕见的奥陶纪末期深水腕足动物群 
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摘要  奥陶纪末赫南特期(Hirnantian)以北非为中心的大陆冰川形成, 全球海平面大幅下降, 凉浅水海
域广泛分布, 底栖无脊椎动物群与前赫南特期(pre-Hirnantian)的面貌迥异. 截止目前, 所报道的赫南特
期化石群基本上属于较浅水的产物, 而深水底栖生物群还鲜为人知. 最近, 笔者在浙江省杭州市余杭镇
安乐村旁狮子山堰口组上部泥岩中, 发现一个以腕足动物-三叶虫占优势的底栖化石群, 将其命名为
Leangella-Dalmanitina(Songxites)组合, 其时代宜确定为奥陶纪末期. 通过动物群的对比和群落生态分
析, 推测该组合可能栖息于 BA5 的底域生态位. 本区 Leangella-Dalmanitina(Songsites)组合与世界广布
的 Hirnantia-Dalmanitina动物群尽管生存时代相近, 但主要生态域不同, 面貌组分差别很大. 研究表明: 
(1) 奥陶纪末期从赣西北到浙北可能发育从浅斜坡向深斜坡过渡的海底栖息环境; (2) 深水相环境是奥
陶纪末大灭绝首幕之后底栖腕足类幸存的一个关键场所.       
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奥陶纪末赫南特期(Hirnantian)全球遭遇了环境
恶化并由此引发了生物大灭绝事件 . 大灭绝首幕导
致阿什极(Ashgill)中期的海洋生态环境出现重大变
化, 不仅浅水海域无脊椎动物群遭殃, 连深水海域动
物群(如腕足类叶月贝动物群 Foliomena Fauna[1]和三

叶虫圆尾虫动物群 Cyclopyge Fauna[2])也惨遭重创[3,4]. 
这个大事件在华南有明显的反映.  

赫南特期寒、温带和亚热带广阔的陆表海和陆棚

浅水海域里, 普遍栖息了与前赫南特期(pre-Hirnantian)
面貌迥异的无脊椎动物(如 Hirnantia-Dalmanitina 腕
足类-三叶虫底栖生物群). 截止目前, 所记载的基本
上是浅水生态域的产物 , 唯个别地方有深水底栖生
物群的报道, 如苏格兰南部Dob’s Linn剖面的奥陶系
顶部地层中, 除笔石外, 只发现 Dalmanitina(以发育
盲眼为特征)单种三叶虫化石 [5], 栖息深度可能超过
BA5; 再浅些, 如美国缅因州Hirnantia动物群中发现
部分常见于深水相的属, 可能属于 BA4上部[6].  

在奥陶纪发育一批主要见于深水相的腕足动物

属, 它们多半是历程长、分布广、穿越奥陶纪末期大
灭绝事件的分类单元 , 那么这些深水分子在这次大

灭绝两幕期间会栖息在何处呢? 
2007 年 1 月, 我们在浙江省杭州市余杭镇安乐

村旁狮子山上开展野外工作时 , 发现了奥陶纪末期
的深水相地层及化石 . 该镇安乐路尽头的狮子山是
安乐公园林区所在地; 山顶上矗立一座宝塔即安乐
塔; 山脚入口处左侧发育可能是志留系最下部的安
吉组地层, 因位于公园大门附近, 不便采集化石, 遂
拾级而上, 在安乐塔以东约 50 m 处山坡小树林中 
(图 1)找到露头 , 属于堰口组上部的土黄色(风化很 
甚)泥岩(厚约 40 cm, 野外编号为 AFL303, GPS读数
为 30°16′36″N, 119°56′36″E)(表 1), 在该地层中, 一
个以腕足类-三叶虫占优势的底栖无脊椎动物群的发
现, 引起了我们极大的关注.  

本文拟探讨这个介壳相组合的成分、地质时代、

群落生态特征与同期其他动物群的差异. 经分析, 本
文认为它具有许多典型的深水腕足动物群落的特点, 
更可能栖息在 BA5 的底域生态位, 时代宜归于奥陶
纪末期 . 至于这个深水动物组合在余杭地区被发现
的古地理、沉积环境和大地构造意义 , 笔者将另文 
阐述.  
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图 1  浙江杭州余杭狮子山的化石产地位置 

 
表 1  浙江余杭狮子山和临安于潜堰口奥陶系-志留系交界

地层对比表 
年代地层 浙江西北部 浙江北部 

系 统 阶 
笔石带 

临安于潜堰口 杭州余杭狮子山
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鲁  
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Normalograptus 
extraordinarius 
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Aegiromena- 
Paromalomena 

组合 

Leangella- 
Dalmanitina 
(Songxites) 
组合 

 

1  组合成分 
余杭安乐村旁狮子山一带堰口组上部为浅黄褐

色泥岩, 主要由伊利石的细鳞片组成, 含少量细粉砂, 
薄片下偶见硅化介壳碎片(薛耀松研究员鉴定). 化石
群以小个体壳相化石为特征, 总量有限; 腕足类占整
个动物群个体总数的近 90%; 相伴的有少量三叶虫、
海林檎及个别的腹足类、海百合茎和短剑类等化石

(图 2). 介壳化石稀少, 保存分散, 层面分布无规律可
寻.  

本组合的腕足类多样性大致为中等程度 , 经笔
者鉴定, 至少由 16个属组成: Orbiculoidea(舌形贝目); 
Pseudopholidops(髑髅贝目 ); Skenidioides(原正形贝
目); orthid, dalmanellid, draboviid, Ravozetina, ?Jezer-
cia, Epitomyonia(正形贝目 ); Aegiromena, Aniso-
pleurella, Leangella, Eoplectodonta(扭月贝目); Bre-

vilamnulella(五房贝目); ?Alispira, Eospirigerina (无
洞贝目 ). 其中 , 正形贝目和扭月贝目占总属数的
62.5%, 其余的目大都只含 1 个属. 共生的三叶虫有
Dalmanitina (Songxites) cf. wuningensis Lin(较多)和 
Niuchangella sp.(个别)(周志毅研究员鉴定), 还有个
别的腹足类Holopea sp., 短剑类 Lepidocoleus sp.和海
百合茎及骨板.  

腕足类 Leangella 在分类和生态特征上最重要, 
数量也多; 三叶虫 Dalmanitina (Songxites)分布较广, 
地质历程短暂, 在其他门类中数量最多. 考虑到这两
个分类单元的特殊意义 , 笔者将这个介壳相化石群
命名为 Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合, 作为
一个生物地层单元处理.  

2  地质时代讨论 
截止目前 , 可以确定地层时代的关键笔石化石

尚未发现, 故含 Leangella-Dalmanitina (Songxites)组
合的地层(AFL303)时代主要是根据腕足动物、三叶虫
和地层层序确定的.  

所含腕足类属 , 大都是从奥陶纪延续到志留纪
的, 但是也有例外. Aegiromena planissima Reed 种产
自缅甸奥陶系顶部的 Panghsa-Pye 组[7], 它与那里的
Hirnantia动物群部分成员相伴, 时代为赫南特期. 该
种还见于江西修水-武宁地区的新开岭组和浙江临安
于潜堰口的堰口组, 时代都是奥陶纪末期. 这个种是
本组合与 Hirnantia 动物群联系的唯一已知种, 故对
确定本组合的时代有重要意义.  

除腕足类外 , 最引人注目的是发育三叶虫
Dalmanitina (Songxites) cf. wuningensis. 该种是江西
西北部修水-武宁地区奥陶系顶部新开岭层(赫南特
期)的特征和常见分子 [8~10], 还曾在浙西德清三桥埠
和临安于潜两地赫南特期地层(堰口组)中发现过[11]; 
据周志毅面告, 本地的 D. (Songxites) cf. wuningensis
与于潜堰口所产者最为接近 . 该种至今尚未在其他
地层中被记载. 可见, 它不仅是华南奥陶纪末期重要
的标志性化石 , 与其关系密切的相关种也见于欧洲
和澳洲的奥陶纪末期[10,12]. 据此, 将本组合的时代确
定为奥陶纪末期(赫南特期)的结论, 也被三叶虫证据
所支持.  

从安乐公园大门沿路上山 , 在去安乐塔的半山
坡上有一座小亭子 , 其旁紧挨山坡脚处出露灰褐色
厚层泥质粉砂岩地层(野外编号为 AFL305, GPS读数
为 30°16′35″N, 119°56′34″E), 此系志留系安吉组底部. 
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图 2  浙江杭州余杭狮子山上奥陶统堰口组顶部(Hirnantian)壳相动物群的代表分子 

全部标本保存在中国科学院南京地质古生物研究所 . 1, Skenidioides sp., 背内模  (NIGP143440); 2, 3, Epitomyonia sp., 腹内模与背内模 
(NIGP143441, 143442); 4, 5, Aegiromena planissima (Reed), 腹外模与背内模 (NIGP143443, 143444); 6, 7, Leangella cf. scissa (Davidson), 背内模
与腹内模 (NIGP143445, 143446); 8, 9, Anisopleurella sp., 背内模与背外模 (NIGP143447, 143448); 10, Eoplectodonta sp., 背内模 (NIGP143449);  

11, 12, Dalmanitina (Songxites) cf. wuningensis Lin, 头鞍外模及其铸模 (NIGP143450). 线段比例尺为 0.5 mm(例外注明) 

 
从中, 首次发现了多样性有限的壳相化石, 主要为腕
足类, 尽管保存不佳, 数量不多, 但从发育 Glyptorthis, 
Eospirifer, Cathaysiorthis(新属名)等属中, 大致可确
定其时代为志留纪最早期. Cathaysiorthis 的意义很大, 
因为它是浙西、赣东北地区志留纪仕阳组或安吉组底

部 (鲁丹阶最下部 , lowermost Rhuddanian, 相当于
Akidograptus ascensus带)的特征分子[13,14]. 本组合所
含 Glyptorthis, Eospirifer等, 也是仕阳组或安吉组底
部的常见分子 . 故推测这个腕足类组合(AFL305)的

时代很可能属于志留纪初期. 通过野外实地考察, 追
索地层发育关系 , 从层序上分析 , AFL305 与前述
AFL303 层位相距很近, 这也支持将 AFL303 置于奥
陶系最顶部的结论. 

AFL303 究竟属于 Normalograptus extraordi- 
narius带还是 N. persculptus带, 目前还难以确定. 但
是 , 根据区域地质发育状况并考虑其地层层序 , 产
Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合的地层靠近
仕阳组底部(相当于 Akidograptus ascensus 带), 故归
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其于赫南特晚期(相当于 N. persculptus 带)的可能性
似乎更大.  

3  集群分析 
Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合, 作为生

物地层单位不仅有其地层意义 , 还因为能反映古地
理特征并对阐释其环境有指示价值而具有群落生态

意义. 由于系统分类研究正在进行, 暂不命名它为群
落生态单元(如群落或群集). 综括起来, 本组合有以
下几个特点. 

3.1  组成 

含有一批以往在奥陶纪较深水相地层中的常见分

子, 如 Leangella, Epitomyonia, Revozetina, Skenidioides, 
Eoplectodonta[15~18]. 此外, 如 Anisopleurella等属, 在
较深水相区也常出现; 本地所产的小型 Aegiromena 
planissima(Reed)与同期常见于浅水域的 A. ultima 相
比, 个体更小, 背壳肌台基本不发育, 指示其较深水
海域的特点. 以上这些属的联合出现通常是 BA4-5
底栖群落的一个识别特征. 本组合含 16 个腕足类属, 
与较深水群落的多样性并无矛盾 . 共生的三叶虫
Dalmanitina (Songxites) cf. wuningensis Lin在赣北、 
皖南、苏南和浙北都见于较深水域. 值得重视的现象
是在三山地区浅水海域的常见门类(如双壳类、四射
和横板珊瑚、苔藓虫等)均未在本地发现.  

3.2  生存特征 

腕足类是以摄悬浮物(包括微小动、植物, 如浮游
生物)为生的海洋底栖无脊椎动物. 浅海底域的腕足
类 , 因靠近古陆 , 营养物质丰富 , 介壳生物量较大 , 
不同类群、不同属种的个体大小参差不齐; 然而, 一
旦离岸较远 , 海水加深 , 营养物质减少 , 水压增大 , 
光线减弱, 较大个体不利于贝壳启、闭的摄食方式. 
史前海域底栖生物的这些分布特征也在现代海域中

得到证实[19]. 较深水底域的个体普遍变小, 不仅体现
在奥陶纪、志留纪群落中 , 也见于晚古生代群落
中 [20,21], 乃是一个概率性的重要特征 [15,16,22]; 诚然 , 
这与二叠纪大灭绝后的残存期情况不一样 [23]. 有些
学者比较强调正形贝目、扭月贝目和小嘴贝目符合这

个假说, 而无洞贝目和石燕目似乎恰好相反[19]. 本区
Leangella-Dalmanitina组合中的腕足类都以小个体为
特征, 除极个别分子(如?Eospirigerina)可能经过较远
距离搬运外, 绝大部分个体壳宽均不超过 10 mm, 很
多个体壳宽在 3.5~7.5 mm 之间. 尽管类似的小个体

群落的产生原因很多[24], 但当海域底质(substrates)大
抵相同, 属种生存特征、海底地形和环境变化处于正
常状态时 , 水深可能是制约腕足类分布的一个最重
要的因素.  

3.3  保存特征 

根据化石保存状况 , 笔者推断 , Leangella-Dal- 
manitina (Songxites) 组合基本上是原地埋藏的产物, 
被长距离运移后埋葬的可能性很小 , 尽管这并不意
味着每个化石都是原位保存的. 一般来说, 近岸群落
的个体较为密集, 化石常呈介壳叠堆的方式保存. 本
组合的情况刚好相反: 腕足类个体被埋藏得很稀疏, 
化石量很少、宽阔散布而密度很低, 与浅水底域高密
度保存的埋藏特征完全不同, 少数个体的腹、背壳甚
至呈铰合保存 , 说明底域环境的水动力条件很弱 . 
欧、美地区志留纪的深水 Clorinda群落和 Dicoelosia
群落就属于这种类型 , 被归于底栖组合 BA5 的位
置[16]. 深水腕足动物虽说可产自砂岩地层中, 但实例
很少 , 它们所保存的母岩基本上以细粉砂质或泥质
为特征, 也反映了深水海域中洋(水)流的微弱程度.  

3.4  与 Hirnantia动物群的比较 

Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合与典型
的 Hirnantia 动物群迥然有别, 主要在于: (ⅰ) 典型
的 Hirnantia 动物群和本组合所拥有的共有属仅 2 个
(Aegiromena 和 Pseudopholidops), Hirnantia 动物群
中许多主要分子 [25~27]在本组合里完全缺失, 而后者
的绝大多数成员在典型的 Hirnantia 动物群中则毫无
踪迹. (ⅱ) Hirnantia动物群以浅水域为主, 介壳叠堆, 
生物量大, 与本组合的埋藏特点完全不同. (ⅲ) 在典
型的 Hirnantia 动物群[27~29]中, 主要分子同属个体常
近岸者较大、远岸者较小. 如在近岸、浅水的黔北遵
义, Hirnantia的个体很大, 壳宽多半在 35~45 mm之
间[28], 而远岸的鄂西宜昌, 它的个体变小, 壳宽大都
在 18~30 mm之间, 个别可达 35 mm; 同样的情况也
出现在华南的 Paromalomena 和 Coolinia 中, 水体  
越深, 化石个体越小(如在下扬子区和江南区). 本区 
Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合所含属种基
本上都是以小个体为特征的.  

4  结论 
根据上述讨论, Leangella-Dalmanitina (Songxites) 

组合具备了远岸、静水低能、深水底栖群落的特点. 
基于化石组分及其生物群落特点 , 它具有深水相的
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性质; 它可能栖息在比赣北、皖南和浙北奥陶纪末期
所产者 Paromalomena-Aegiromena 组合(BA4)[25]更深

的环境, 故推测更可能是 BA5的产物. 也就是说, 它
可能栖居在正常浪基面之下的更深水域 , 水深可能
超过 100 m, 但最大深度恐不会超过 200 m, 这与周
志毅等人[2]对三叶虫 Dalmanitina (Songxites) 生态区
间的分析不谋而合 . 本组合显示的深水相的许多特
点与凉水海域典型的 Hirnantia 动物群不同, 后者大
都是浅海底域(正常浪基面之上, 即下限为 60 m左右)
的栖居者[30, 31].  

Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合和世界
广布、扬子海域常见的奥陶纪末(赫南特期)Hirnantia- 
Dalmanitina 动物群面貌有如此大的差别, 令人深思. 
它们都含三叶虫 Dalmanitina, 显示两者间的重要联
系. 但就三叶虫而言, 上扬子台地观音桥组(赫南特
期)常见的另 2属, Eoleonaspis和 Platycoryphe[32], 却
在本区缺失 , 但在下扬子区赣西北修水武宁新开岭
层(赫南特期)中有所记载[10], 在那里, 它们与分异度
很低、非典型的Hirnantia动物群(仅由 Paromalomena, 
Aegiromena, Coolinia 组成)相伴, 缺失许多该动物群
特征分子, 指示了海水较深的生存环境. 这个组合从
武宁向东 , 延伸至皖南泾县北贡里 [25,33]和南京汤

山[25,34]; 再往南到浙西临安于潜堰口[35]. 在堰口, 除
寻获较多的 Dalmanitina 外, 腕足动物很少, 目前仅
发现 Aegiromena(很少)和 Paromalomena(极少). 笔者
推测, 从赣西北到浙西北, 可能有一个从上斜坡到下
斜坡的更深海域栖息环境, 这是一种可能. 还有一种
可能是根据含化石地层的时代分析得出的. 临安于潜
堰口组大部分属于 Normalograptus extraordinarius
带 [35], 而本文研究的余杭狮子山堰口组顶部含
Leangella-Dalmanitina (Songxites) 组合的时代可能更
晚些, 属于N. persculptus带. 若这个推测最终能被证
实, 那么本组合和上述低分异度、非典型的 Hirnantia
动物群的差别是可以被解释的 , 即尽管都生活在
Hirnantian, 但前后环境和生物群有过显著变化 . 但
是更重要的是奥陶-志留纪交界期底栖生物群落的更
替, 主要表现在 Hirnantia 动物群的基本消亡和奥陶
纪较深水相动物群的部分代表冲破大灭绝事件并在

志留纪早期参与组成新的动物群.  
应该指出, 本组合所含这些深水分子, 从空间上

分析基本上都是外来属群 , 从时间上考证都是从奥
陶纪延续过来的. 本文的结论是: 深水相环境可能是

奥陶纪末大灭绝首幕之后底栖腕足类幸存的一个关

键场所; 由于余杭一带在古地理上相对靠近外海, 水
域较深, 故可能首先接纳外来分子的栖息.  

致谢  周志毅、薛耀松两位研究员分别鉴定三叶虫和沉积
岩样品并提供了分析意见, 特此致谢.  
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