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摘要：望谟生物群是我国西南部贵州省望谟地区新发现的一个早三叠世化石库，化石主要产自下三叠统罗楼组一段的薄层

状泥岩、微晶灰岩之中。该化石库以菊石和节肢动物为特色，伴有双壳、箭石、腕足、牙形类、鱼类、微康奇虫，以及一

些分类不明的化石类型，其时代为早三叠世印度期迪纳尔晚期（Late  Dienerian）至奥伦尼克期史密斯早期（Early
Smithian）。该生物群化石保存精美、数量丰富，生物种类多样，显示经历了二叠纪末生物大绝灭事件后，望谟地区在早三

叠世已经具有一个复杂的海洋生态系统，为我们更全面了解早三叠世海洋生物多样性和生物复苏提供了一个新的窗口。
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Abstract：A new Early Triassic fossil Lagerstätte was recently discovered in Wangmo County, Guizhou Province, southwest China,

and  it  is  named  as  the  Wangmo  biota.  The  fossils  are  recovered  from  thin  bedded  mudstones  and  microcrystalline  limestones  of

Member I of the Lower Triassic Luolou Formation. The fossil assemblages are dominated by ammonites and arthropods in terms of

individuals, accompanied by bivalves, belemnoids, brachiopods, conodonts, fishes, microconchids and problematic fossils. The age

of  the  Wangmo  biota  is  taken  as  the  Late  Dienerian  (Indian)  to  the  Early  Smithian  (Olenekian).  The  fossils  are  exceptionally

preserved, with an abundance of fossils and high species diversity. The Wangmo biota suggests that a complex marine ecosystem was
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rebuilt  during  the  Late  Dienerian  to  the  Early  Smithian  after  the  Permo –Triassic  mass  extinction,  providing  a  new  window  for

comprehensively understanding the early Triassic marine biodiversity and the process of marine biotic recovery.

Key words：Wangmo biota；Biotic Recovery；Luolou Formation；Early Triassic；Guizhou Province

 0　引言

在地球历史上，先后发生了五次生物大灭绝事

件，而二叠纪末的生物大灭绝事件是其中规模最大

的一次，造成了 95% 的物种灭绝（殷鸿福等, 1984;
张克信, 1991; Yang et al., 1993; Benton et al., 2003;
Erwin, 2006; Knoll et al.,  2007; Yin et al.,  2012），此
次大灭绝事件之后，三叠纪海洋生物复苏机制一直

是国内外研究的热点（Benton et al., 2003; Chen and
Benton, 2012）。我国西南地区先后发现多个三叠

纪古生物群落，包括中三叠世安尼期的罗平生物群、

盘县动物群，拉丁期兴义动物群和晚三叠世卡尼期

关岭生物群（图 1A, C），为我们研究三叠纪生物演

化与生态环境恢复提供了依据，尤其是云南罗平生

物群的发现表明 P-Tr 生物大灭绝后一个复杂的海

洋生态系统在中三叠世已经形成（Hu et al., 2011），
被认为是中生代海洋生态系统形成的标志（胡世学

等，2015），是研究三叠纪生物大辐射的重要窗口。

那么，中生代海洋生态系统是如何从二叠纪末

生物大灭绝后萧条的生态环境中逐渐恢复过来，并

在中三叠世达到生物大辐射？早三叠世化石群落

记录或许能给出这一问题的答案。2017 年，贵州

望谟地区首次发现了早三叠世海生爬行类动物（周

长勇等，2017）；随后在广西西北部隆林县者保乡过

兴村附近报道了我国目前最大的早三叠世鱼龙（贺

永忠等，2020; Ren et al., 2022），最近在贵州贵定县

莲花村新报道了早三叠世裂齿鱼（Yuan  et  al.,
2022），这些发现表明我国西南地区在早三叠世可

能已形成相对复杂的海洋生态系统，也为我们在该

地区寻找更多的早三叠世化石记录提供了线索。

近年来，笔者等通过在我国西南地区开展区域

地质调查，在贵州望谟地区新发现了一个生物分异

度较高的早三叠世化石库——望谟生物群（图 1C）。

初步的研究表明，望谟生物群的生物类群从初级生

产者到高级食肉动物都有保存，展示了一个生物门

类多样、功能复杂、具有多层营养级的海洋生态系

统，处于由古生代动物群向现代动物群演化过渡的

关键位置。

 1　望谟生物群的地层分布与时代特征

 1.1　望谟生物群的地层分布

望谟地区位于贵州省黔西南州东南部（图 1A），

该地区在早三叠世处于特提斯洋东缘靠近赤道位

置（图 1B），沉积了下三叠统罗楼组地层。罗楼组

由李四光等（1941）命名，广泛分布于黔西南和桂西

北地区，主要由碳酸盐岩和碎屑岩组成，可分为

两段：

罗楼组一段（78.1 m）为灰、深灰色薄至中层状

钙质泥岩，夹灰色薄及中厚层泥晶灰岩、泥灰岩及

瘤状灰岩，底部以一套斑杂状厚层—块状微生物岩

与下伏的上二叠统吴家坪组中厚层硅质结核灰岩

整合接触。望谟生物群化石主要产自该段中上部

的薄层泥岩、泥灰岩中，大多数化石保存完整，化

石多呈扁平状顺层展布，少见立体保存化石。

罗楼组二段（36.9 m）为灰、浅灰色中厚层条带

状链状泥晶灰岩，局部含大量菊石化石或砾屑灰岩，

望谟地区首次发现的海生爬行动物就产自该段条

带状泥晶灰岩中（周长勇等，2017）。罗楼组二段上

覆地层为中三叠统新苑组一段，其底部常见灰绿色

中厚层状晶屑玻屑凝灰岩（俗称“绿豆岩”），该

“绿豆岩”在整个华南广泛分布，是划分下、中三

叠统的一个重要标志层。郑连弟等（2010）在望谟

地区甘河桥剖面的“绿豆岩”中获得锆石 SHRIMP
U-Pb 年龄为 247.6±1.7 Ma。
 1.2　望谟生物群的时代

姚建新等（2004）对望谟地区甘河桥剖面开展

了牙形石生物地层研究，从迪纳尔亚阶（Dienerian
substage）至中三叠统底部共识别出 6 个牙形石带。

梁蕾（2017）对该剖面开展了进一步研究，在牙形

石 Novispathodus waageni 首现位置确定了印度阶/
奥伦尼克阶界线位于罗楼组一段中部（相当于广西

金牙外里剖面的罗楼组Ⅲ段；Galfetti et al., 2008），
奥伦尼克阶中史密斯/斯帕斯（Smithian/Spathian）界
线位于罗楼组一段上部夹灰岩透镜体的灰黑色薄

层状泥岩中（相当于外里剖面的罗楼组 IV 段 ；

Galfetti et al., 2008），以牙形石 Novispathodus ping-
dingshanensis 首现点作为界线起始位置。
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望谟生物群化石产出层位主要位于罗楼组一

段中上部，笔者在化石产出层位发现牙形石 Neospa-
thodus  dieneri Sweet,  1970（图 2E）和 Novispathodus
waageni waageni Sweet, 1970，分别为 Neospathodus
dieneri 带及 Novispathodus waageni 带的带分子，因

此，望谟生物群的时代应为印度期迪纳尔晚期

（Late  Dienerian）—奥伦尼克期史密斯早期（Early
Smithian），较美国爱达荷州新发现的斯帕斯早期

（Early Spathian）的巴黎生物群（Brayard et al., 2017;
Smith et al., 2021）时代更早（图 1D）。

 2　望谟生物群化石组合

近几年来，先后在中国南方的安徽（Tong et al.,
2006; 张钰莹等，2014; Jiang et al., 2014）、湖北（程

龙等，2015）等地发现早三叠世古生物化石群，但从

化石种类来看，其多样性相对较低，如湖北的南漳-
远安动物群，主要是以海生爬行动物为特色，以湖

北鳄类为主，其次为始鳍龙类，鱼龙最少，其时代为

早三叠世奥伦尼克期斯帕斯末期（Spathian）（程龙

等，2015）；安徽巢湖动物群则是以鱼龙（杨钟健和

董枝明,  1972; 陈烈祖 ,  1985; Motani  et  al.,  2015;
Jiang  et  al.,  2016）为主 ，伴生有鱼类 （Tong  et  al.,
2006）、菊石（童金南等，2004）、双壳、牙形类和少

量节肢动物等化石，其时代同样为斯帕斯末期

（Spathian）（赵来时等，2005, 2007; 张钰莹等，2014）。
与南漳-远安动物群和巢湖龙动物群相比较而

言，望谟生物群时代更早 （Late  Dienerian  -  Early
Smithian），而且有更高的生物多样性。到目前为止，

笔者在望谟生物群中已采集了近 2000 件化石标本，

至少发现脊索动物、软体动物、节肢动物、帚虫动

物、腕足动物、多孔动物等 6 门 14 类生物，包括鱼

类、牙形类、双壳、菊石、箭石、十足目、袋头类、

圆蟹、微康奇虫、腕足类、海绵以及一些分类不明

的化石类型等。

望谟生物群中的鱼类包括硬骨鱼类和软骨鱼

类。硬骨鱼类主要为辐鳍鱼类中的副半椎鱼

（图 2A）、龙鱼、古鳕鱼（图 2D），肉鳍鱼类的空棘鱼类

（图 2B），它们均为肉食性鱼类；软骨鱼主要为弓鲛

类，仅发现牙齿化石（图 2C）。

牙形类和头足类动物作为远洋游泳动物，在大
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图 1　望谟生物群位置及国内外三叠纪重要化石库

Fig. 1　Location of the Wangmo biota and the main Triassic fossil Lagerstätten in the world
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灭绝事件后迅速恢复过来（Orchard, 2007; Brayard
et al., 2009），在望谟生物群中占优势地位，这一点

与美国巴黎生物群（Paris Biota）类似（Brayard et al.,
2017）。望谟生物群化石层位中发现大量牙形石分

子， 如 牙 形 石 Neospathodus  dieneri Sweet,  1970
（图 2E）。

望谟生物群中头足类中包括菊石（图 2H）和箭

石，其中菊石是最常见和多样化最高的类群。除菊
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图 2　望谟生物群典型化石

Fig. 2　Typical fossils of the Wangmo biota
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石外，含化石岩层中还发现保存较好的箭石腕钩

（图 2G），这种带腕钩的箭石标本较为罕见，仅在中

三叠世的罗平生物群（Hu et al., 2011）、San Giorgio
动物群（Rieber,  1970）、下侏罗统 Posidonia 页岩

（Riegraf and Hauff, 1983）和晚侏罗世 Nusplingen 灰

岩中（Klug et al., 2009）有报道。

除头足类外，双壳类也是望谟生物群数量较为

丰富的软体动物，多为具放射状纹饰的斯氏克氏蛤

（Claraia  stachei）和具同心圆纹饰的带耳克氏蛤

（Claraia aurita，图 2I），主要营底栖生活。

望谟生物群中的节肢动物产出种类较多，主要

包括十足目（图 2L）、端足目（图 2M）、等足目（图

2P）、多足类（图 2K）、袋头类（图 2N）和圆蟹（图

2O）等。二叠纪末生物大绝灭事件造成部分海洋

节肢动物（如三叶虫）的消失，但是中生代甲壳类节

肢动物的多样性却有所增加，占据了灭绝生物空出

来的生态位（Zonneveld et al., 2002）。望谟生物群

中十足目化石丰富，改写了此前认为巴黎生物群是

十足目最早开始多样化演化的化石记录（Besairie,
1932; Smith et al., 2022），是当前中生代发现的最早

的十足目动物群之一。袋头类是望谟生物群中另

一个丰富的节肢动物类群，它们的体长多为 2~5
cm，有一个近三角形的外壳，其典型特征是外壳的

前端伸出一对发达的复眼轮廓（图 2N）。袋头类在

安徽巢湖地区下三叠统南陵湖组上段（Ji  et  al.,
2017）、云南罗平中三叠统关岭组二段（Hu et al.,
2011）、美国 Bear Lake 地区巴黎生物群（Charbonnier
et al., 2019）、湖北秭归中三叠统巴东组以及江苏龙

潭中三叠统徐宝山组中（沈炎彬, 1983）均有发现，

此次是西南地区首次发现早三叠世袋头类化石，扩

展了其时空分布范围。圆蟹也是望谟生物群中一

个罕见的节肢动物类群，它通常被认为是独特的甲

壳类，但它与甲壳类之间的亲属关系尚不明确。圆

蟹的外形呈卵形，压成扁平状，有一个完整而较宽

的边缘（图 2O）。圆蟹在云南罗平（Feldmann et al.,
2017）、荷兰南部（Schweitzer et al., 2019）等地中三

叠统地层中均有分布。

望谟生物群中还发现微康奇虫（图 2Q）化石，

分类位置上可能属于帚虫动物门（杨浩，2021）。这

是一种微小而呈螺旋形的蠕虫，其直径小于 1 mm。

全球资料显示，微康奇虫广泛分布于低纬度地区

（即古特提斯东部的华南地区、古特提斯西部地区、

新特提斯地区、西海岸和泛海的环礁）和中高纬度

地区（Yang et al., 2021），在我国南方湖南慈利（He
et al., 2012）、贵州罗甸（Yang et al., 2015a）、广西百

色（Yang  et  al.,  2015b）以 及 日 本 南 部 （Sano  and
Nakashima, 1997）、美国西部（Fraiser, 2011）、澳大

利亚西部（Yang et al., 2021）等地的下三叠统地层

中均有发现。望谟生物群的微康奇虫多附着在双

壳类克氏蛤的壳表面，这些微小的外壳生物栖息在

贫氧的底部水体，微小的体型和对环境压力的高耐

受力促进了微康奇虫在早三叠世的繁盛发育。

望谟生物群中还发现腕足和海绵化石。其中

腕足化石种类单一，目前仅发现舌形贝一种类型

（图 2R）。海绵作为多孔动物的代表，目前尚未发

现完整个体，仅发现了海绵的骨针化石（图 2F）。
除了实体化石，望谟生物群中还发现较多的粪

便化石（图 2S—U），部分粪便化石中发现含有箭石

腕钩（图 2T）和牙形石（图 2U）等残留物。粪便化

石指示当时的沉积水体比较安静，实体化石未遭受

远距离的搬运，在安静、缺氧的环境下被原地埋藏

保存下来（Zatoń and Rakociński, 2014）。
总的来说，望谟生物群化石种类多样，十足目、

袋头类、圆蟹等节肢动物弱矿化生物体都得以完

好保存，属于快速沉积掩埋形成的特异埋藏化石库

（Seilacher, 1970; Allison and Briggs, 1993; Bottjer et al.,
2002; Muscente et al., 2017）。该生物群的发现表明

海洋生态系统在经历了 2.52 亿年前生物大绝灭事

件后，在较短的时期内就得以快速恢复，为我们了

解三叠纪海洋生态的快速复苏打开了一个新的窗

口。望谟生物群与之后中三叠世的罗平生物群、

兴义动物群，晚三叠世关岭生物群构成华南三叠纪

生物演化的完整序列，对深入研究二叠纪末生物大

灭绝后海洋生态系统复苏、辐射具有重大意义。

前人研究表明，早三叠世有两次比较明显的碳

同位素正漂移和降温事件，分别位于迪纳尔/史密

斯（Dienerian/Smithian）和史密斯/斯帕斯（Smithian/
Spathian）界 线 附 近 （Sun  et  al.,  2014）， Galfetti 等
（2008）通过对广西罗楼组开展详细的沉积微相和

古环境分析，证实这两次环境变化事件伴随了显著

的菊石和牙形石多样化，表明全球碳同位素的大幅

波动、气候变化、海平面变化、氧利用率与二叠纪

末生物危机后的生物多样性变化之间存在因果关

系。处于迪纳尔晚期—史密斯早期的望谟生物群，

也为研究早三叠世生物多样性与环境协同演化机

制提供了一个新的窗口。
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 3　望谟生物群的食物链特征

双壳和微康奇虫等为望谟生物群中的初级消

费者，它们很可能以摄取悬浮有机质为主。微康奇

虫利用其发育的触手冠类的纤毛将悬浮于海水中

的食物捕获进嘴内（杨浩，2021）。
研究表明，袋头类是一些软骨鱼或大型鱼类的

重要食物来源（Williams,  1990; Briggs  et  al.,  2011;
Jobbins et al., 2020），这一点从鲨鱼的胃容物和鱼粪

中已得到了证实（Zatoń and Rakociński, 2014）。安

徽巢湖早三叠世的袋头类化石旁边发现含牙形石

的粪化石，并在袋头类的壳体中也发现牙形石化石，

据此推测体型较大的袋头类可能会主动捕食牙形

动物等小型动物（Ji et al., 2017）。
早三叠世的菊石数量众多，属种类型多样。研

究发现，菊石可以捕食腹足、甲壳类等浮游生物

（Kruta et al., 2011），是浅水区的高级捕食者。同时

菊石也是鲨鱼等更高级消费者的猎物，法国西部一

个晚侏罗世菊石标本保留了一颗鲨鱼牙齿，并观察

到一些可能的牙齿咬痕，这是鲨鱼捕食菊石的首个

直接证据（Vullo, 2011）。望谟生物群的鱼类具有

锋利的尖锥状牙齿，说明其捕食虾、袋头类、牙形

动物等其它小型动物或其它体型小于自己的鱼类,
在波兰晚泥盆世空棘鱼消化道中保存有牙形石分

子，提供了空棘鱼以牙形动物为食的直接证据（Zatoń
et al., 2017）。

中生代鱼类等海洋脊椎动物已被证实以箭石

为食（Brown, 1900; Přikryl et al., 2012），弓鲛的胃容

物里曾发现约 250 个箭石遗骸（Brown, 1900)。有

证据表明，这些头足类只有头部被吃掉了，而其余

部分则被丢弃（Seilacher, 1983）。此外，望谟生物群

中一些粪化石中观察到箭石腕钩（图 2T），表明这

些活跃的捕食者被更大的脊椎动物（鱼类或爬行动

物）所捕食，推测望谟生物群中可能存在海生爬行

动物。

总的来说，早三叠世望谟生物群中的生物已构

成相对稳定的食物链结构，已经形成一个具有较高

的生物多样性和多层营养级的海洋生态系统。

 4　结论

（1）望谟生物群至少包括 6 门 14 类生物，分布

于黔西南州望谟地区的罗楼组一段中上部，时代为

印度期迪纳尔晚期（Late Dienerian）至奥伦尼克期

史密斯早期（Early Smithian），是目前世界上已知最

早、保存最完整的早三叠世特异埋藏化石库。

（2）望谟生物群处于三叠纪早期海洋生态系统

重建的关键节点，展示了一个具有较高的生物多样

性和多层营养级的海洋生态系统，表明海洋生态系

统在经历了 2.52 亿年前生物大绝灭事件后，在较

短的时期内就得以快速恢复，为我们了解三叠纪海

洋生态的快速重建打开了一个新的窗口。

（3）望谟生物群处于全球迪纳尔-史密斯（Die-
nerian-Smithian）之交碳同位素正漂、温度降低、环

境突变的关键时期，为探讨现代演化动物群起源和

三叠纪生物复苏时期生物多样性与环境的协同演

化提供了实证。
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