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舌形贝ILingulidae)最早出现在寒武纪早期。因其壳体外形与现代舌形贝相似，通常被认为是活化石。但形态解

剖研究表明澄江化石库舌形贝属Lingulella和Lingulellotreta与现代舌形贝Lingula在脉管系统、刚毛排列和内脏区

分布，以及生活方式方面存在较大差别，进而表明了“活化石”在漫长的地质历史中也存在一定的环境适应性改变。

舌形贝(Ligulidae)最早出现在五亿四千万年前的

早寒武世，是沿续至今、广泛分布的海生无脊椎腕足动

物，也是出现在大学古生物教科书上为数不多的“活化

石”代表，因其身体包括成对的双壳和向后延伸的肉茎，

外形酷似人们生活中的豆芽菜，故而得名。它们通常生

活在低盐度、较浅水的潮间带环境，因此在地质环境和

沉积研究中作为重要的指相化石，指示一定盐度、温度

和深度的浅水环境。

腕足动物门传统上分为无铰纲和有铰纲两个纲，但

最新的分支系统学研究将腕足动物分为三个亚门[1．23，

即舌形贝亚f1(Linguliformea)、髑髅贝亚门(Crani—

formea)和小嘴贝亚门(Rhynchonelliformea)。根据这

一最新的分类方案，腕足动物目前分为3个亚门，8个纲

(舌形贝纲、神父贝纲、髑髅贝纲、奇里贝纲、小圆货贝

纲、顾脱贝纲、扭月贝纲和小嘴贝纲)，26个目[3|。舌形

贝纲包括舌形贝目、乳孔贝目和神父贝目。其中舌形贝

目(Ligulidae)最早出现在早寒武世，中晚寒武纪一奥陶

纪数量最为丰富、分异度颇高。然而，现生的舌形贝(平

圆贝除外)仅有Lingula和Glottidia 2个属[4]，它们营

底栖穴居生活。在一定程度上它们的形态、解剖和生理

已经完全适应这种生活方式(图1，见彩插三)。它们贝

体长卵形或方形，两侧边缘平行，贝体前缘平直或稍凹。

化石舌形贝和现生舌形贝总体外形十分相似，所以进化

论的创始人达尔文在其文学典籍《物种起源》中首次提

出了舌形贝为“活化石”的观点。自此，舌形贝Lingula

被认为“活化石”，寓意其形态、生态在漫长的地质历史

中保存稳定，直至现在这种观点为大众和学者普遍所接

受。然而法国著名的现代腕足动物专家Emig博士撰文

认为Lingula属并非活化石，认为该属最早可能出现于

三叠纪或晚白垩世[5]5。比较研究寒武纪早期一现代不

同地史时期的舌形贝类化石的形态解剖表明。古生代、

中生代和现生舌形贝的壳体形态和内部解剖(包括肌肉

排列、脉管系统、纤毛环腔和内脏腔)方面存在较大改

变[“73。

1现生舌形贝形态解剖特征及其穴居

过程

Lingula贝体轮廓呈长卵形或亚方形，侧边缘平直

或宽圆；腹壳具有三角形的肉茎沟，铰合面退化或不发

育，后闭壳肌不成对。侧脉管发育，中脉管缺失；刚毛在

壳体前端成三孔状排列，两侧为入水孔，中间为出水孔

(图1，见彩插三)。

现代舌形贝直立生活在砂质胶结的洞穴中。正常

生活时，仅留壳体最前缘暴露在沉积物表面。沿着暴露

的壳体边缘坚硬的刚毛形成3个孔状的结构，使壳体内

外相连通(图2，见彩插三)。早期学者认为舌形贝是通

过肉茎钻穴，然后在沉积物中进行穴居生活的。但1975

年Thayer&Steele．Petrovic[SJ对现代舌形贝Glottidia

的掘穴过程进行了埋藏实验研究。研究发现Glottidia

在掘穴开始时，首先通过体腔液的流体动力机制使其肉

茎变硬，然后弯曲成弓形，从而使壳体后端抬起，前端与

沉积物倾斜或高角度紧密接触，然后通过壳体进行钻穴

活动(图2，见彩插三)。在掘穴过程中。壳体进行复杂的

钳状运动(图2．3，2．4，见彩插三)，闭壳肌周期性的突然

收缩致使壳体不断喷出成股水流用以疏松沉积物，从而
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加速了整个掘穴过程。刚毛在掘穴中也起着重要的作

用，它不仅帮助壳体从前向后运输沉积物，也用以防止

沉积物进入外套腔[9]9。值得强调的是。现代舌形贝开始

开始掘穴活动后，其肉茎没有任何功能，只是拖曳在壳

体之后。

2早寒武世舌形贝与现代舌形贝的形

态解剖差异

早寒武世舌形贝Lingulella的贝体形态呈亚三角

形或泪珠状，壳长约5～7 mm，腹假铰合面相对较长；

背中脉管发育，侧脉管弓形；内脏区狭小，向前延伸到壳

体长度的后1／3。刚毛纤细，沿壳体边缘均匀分布(图

3，4。见彩插四)。

寒武纪舌形贝与现代舌形贝的总体外形相似。身体

都由成对的壳体和向后延伸的肉茎两部分组成。但经过

比较不难看出它们形态解剖存在以下主要区另ajE7](图4，

见彩插四)：①外套膜前缘刚毛的排列方式不同；②纤毛

环排列的复杂度不同；③外套管的排列方式不同；④壳体

内外套腔和内脏腔的相对比例不同；⑤外套腔中水流的

进出模式不同。如上所述，在正常生活时现代舌形贝身

体潜藏在泥质胶结的洞穴中，仅留壳体的最上部分出露

于沉积物和海水之界面(图1-1，1-2，见彩插三)。壳体外

边缘坚硬的刚毛将壳体前沿分成三个孔状结构，通向壳

体内部，中央为出水孔两侧为入水孔[4'5](图2．1，2-2，2．

3，见彩插三)。通过这种方式排列的刚毛和直立的、封闭

的外套膜边缘。使其壳体内部形成了封闭的独立过滤系

统(图1，见彩插三)。由于富含氧气的水流从壳体前端

两侧的入水孔进入外套腔，这样在长期的穴居生活中形

成了分支发达的侧脉管用以进行体腔内外的氧气交换，

而过滤后的水流从壳体前端中央的出水孔排出，于是背

中脉管就逐渐退化或消失。因此，外套管的形态和排列

方式与外套腔中水流的循环模式紧密相关rto]。

3舌形贝的适应性演化

自寒武纪以来，舌形贝腕足的总体外形虽然并未发

生较大改变，其身体均由成对贝体和肉茎两部分构成，

但壳体内部解剖实质已进行了多方面演化。①寒武纪

舌形贝的背脉管系统由一对侧脉管和一对中脉管构成，

腹壳脉管只包括一对侧脉管，因此笔者认为一对腹脉管

和两对侧脉管可能是舌形贝脉管系统的基本组成形式，

但从奥陶纪Pseudolingula[11’12]，到中生代普遍存在的

Lingularia[5．6]和三叠纪或晚白垩世出现后一直延续到
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现在的Lingula和Glottidia[4,6]，他们的脉管系统组成

发生了明显的改变，背中脉管消失，侧脉管呈亚平行状

向前延伸。脉管是腕足动物体腔的管状分枝和延伸，通

过脉管内部体腔液的旋环腕足身体内部得以与外界发

生氧气交换。这样脉管系统的排列与壳体内水流模式

紧密相关，是水流模式的反映。因此奥陶纪Pseudolin．

gula之后中脉管的消失和亚平行侧脉管的出现表明了

舌形贝类穴居生活的出现和开始。如果这样，我们可以

推测背中脉管的存在是舌形贝脉管系统的原始特征

(plesiomorphic state)。

澄江小舌形贝和马龙舌孔贝的刚毛沿着壳体外套膜

边缘均匀排列，这种排列与现代舌形贝Lingula和GfDf．

tidia不同，缺乏三孔状构造(图1，见彩插三)[4·6|。外缘

性均匀排列的刚毛至少在澄江的5个无铰类腕足发现

(图4-1，4·2，4-3，见彩插四)，如澄江小舌形贝、马龙舌孔

贝[7|、东方日射水母贝[1 3|、澄江龙潭村贝E14]和海El西山

贝[1 5|。因此，外套膜边缘刚毛的均匀排列可能是舌形贝

类腕足刚毛排列模式的原始特征，三孔状排列的刚毛可

能是舌形贝腕足进行穴居生活的适应性演化特征[7|。

通过比较早古生代、中生代和现代舌形贝纤毛环腔

相对壳体体积的比例表明舌形贝进化过程中，纤毛环腔

有逐渐缩小的趋势[7|。纤毛环腔的缩小理论上可以提

高直立穴居生活舌形贝呼出水流从壳体前端中央流出

的效率，与此同时，内脏腔却相对逐渐扩大。内脏腔的

扩增为内脏腔器官的更好发育和肌肉的广泛分布提供

了较大空间，以利于对穴居生活的适应。

除以上讨论的进化改变外，舌形贝在演化中形态还

存在以下变化：假铰合面逐渐减少[5]，体壁肌肉排列的

不对称性以及腹外套管长度有逐渐增加的趋势等

等[1'5|。另外，舌形贝类腕足的贝体化学结构自早寒武

纪以来也经历了重要的结构演化[23,38]。生态上寒武纪

的舌形贝可能营表栖悬浮取食生活[7’16“7]，目前这种观

点得到了布尔吉斯页岩舌形贝研究的支持[18，19]。因

此，舌形贝为“活化石”的观点只反映了他们壳体外形相

对稳定的表面现象。寒武纪舌形贝的生态研究表明表

栖固着型是它们的主要生活形式[”]，而现代舌形贝的

穴居生活可能是它们在漫长的地史过程中为了适应高

能滨海环境的周期性砂质掩埋适应性演化的结果。

(2009年6月15日收到)
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Abstract Lingulids(Lingulidae)made their first appearance in the

Early Cambrian，which are ordinarily considered as oneof the most

ancient“living fossils”based on the characteristic shell shape and

the supposed absence of morpho-anatomicai changes．Comparison

between the morpho-anatomical characters of the Early Cambrian

Lingulide Lingulella chengjiangensis and Lingulellotreta malongen—

sis from the Chengjiang Lagerstitte of southern China·does little to

support the widespread notion that the morphology of the lineage

has remained remarkably constant since their first occurrence．
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发生在久远年代的大爆发

如果有人对你说，他想亲眼看一看一

件发生在多年前的事件，你可能会怀疑他

得了幻想症。的确。对于那些以人为时间

尺度来衡量的事件．要实现上述愿望是完

全不切实际的。但我们知道，在宇宙太空

中。由于距离的遥远，最近的天体离我们也

相隔许多许多光年。发生在遥远天体的事

件，当被我们观察到时，其实早已是事过境

迁。由于事件发生时发出的光大部分现在

仍然在太空中穿行．因此，从原理上说，这

些光在被我们截获后，就可以重现曾经发

生的事件。当一颗恒星以超新星形式爆发

时，会发射大量的光。这些光经周围的尘

埃云反射并延迟后被我们看见，于是我们

就能了解发生在久远年代的大爆发事件。

Kraase等于2008年5月30日在Sci．

erlce上发表论文宣称他们观察到了仙后座

A源(Cas A)爆发后的光回波。Cas A是银

河系中已知最近的超新星。Cas A爆发后

的残骸其实早在1947年就被发现了，1950

年对其进行了目枧鉴定。在对它进行了深

人观察后人们推断，按照地球的标准．这次

爆发应当发生在1680年前后，距今已有

320多年。

4年前由斯皮策太空望远镜(Spitzer

space telescope)得到的Cas A的红外图像

未反映其周围的光回波。这些回波去年由

设在西班牙的卡拉阿托(Calar Alto)光学

望远镜监测到，并由设在夏威夷的霸陆

(Subaru)天文望远镜对指定的亮斑作了光

谱分析。回波光谱清晰地显示出来自超新

星的光。当一颗具有10～20倍太阳质量的

恒星爆发时，大约有相当于太阳质量1％

的能量被转换为恒星包层的动能，然后以

(下转第212页)
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目l现生舌形贝腕足fl嵋2·k的壳体形态和内部解剖特征。l～4：Ltogula adalnM；1，3：背腹壳外形及萁表

面纹饰：2．4：背腹视脉管、肌肉及内脏区：5～7：Lhlgula atJatinal．示其总体外肜(7)帮内部解剖特
征i 5．6)．洼意其刚毛(s】、侧脉营(VI)和内脏区分布(vcl。

图2现生舌形r贝Lingulu的正常生活及其穴

的三孔秩结构i 3：显示真掘穴过程；
正常穴居中的Lip*qnda anuti，Jal；2：留在海底表面

的壳体运动。
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盯圆渤y”～
早寒武世澄江化石库舌形贝腕足动物的壳体形态和内部解剖(所有标本保存在西北大学早期生命研究所
内)。“I一8：澧江小舌形贝C Lingulella曲删gⅣ硎P州打)；l∞：显示壳体边缘纤细的刚毛i 4：螺旋排列

的纤罨环；5．-背脉管痕(包括一对中睬管和一对侧脉管】；6=乙对分叉的腹脉瞽；7．8：分别为5，

6圈的懈译困．Vm中脉管痕．vl侧脉管痕，Vr内脏区．Pe肉茎；9：马瘫蔷孔贝扛”删7P肌treJn
malongensis)，显示螺旋徘魏的纤毛环和狭小的内脏区。
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—蹬≈矗。让驾
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