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重庆北碚老龙洞二叠－三叠系界线层中的全脐螺 
侏儒化: 环境突变中的机会群落? 
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摘  要: 本文首次报道重庆北碚老龙洞剖面二叠－三叠系界线附近的全脐螺科的微型腹足类动物群。全脐螺

科个体微小, 多为盘形、圆锥形, 具明显的脐, 方解石质的壳壁。区分出研究层内的两类全脐螺, 一类是碗

形, 脐宽而大, 脐部深凹; 壳壁厚度变化很大, 螺环可能上有棱、角或瘤等装饰。另一类是胎壳呈平旋状, 呈

开放式旋绕; 壳壁厚度均匀, 未见装饰特征显示。全脐螺类为优势分子的群落在二叠纪末大绝灭事件后盛极

一时, 如此异常现象可能与浅海区在缺氧之后暂时改善为有氧环境有关, 此后随着早三叠世腹足类的全面

复苏, 它们只能退居为极次要的角色。 
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A Dwarf Euomphalid Fauna from the Permian-Triassic Boundary 
in Laolongdong, Beibei, Chongqing: Opportunity Taxa 

Surviving the Disaster Event? 
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Abstract: This paper has reported for the first time an euomphalid microgastropod fauna from the Per-
mian-Triassic boundary section at Laolongdong, Chongqing. The euomphalids are characterized by planispiral or 
trochiform shell, obvious umbilicus, and calcite composition of the shell. The euomphalid fauna flourished for a 
short period after the mass extinction, and its blooming might have been related to the resuming of aerobic envi-
ronments after an anoxic period. However, in the following time, the abundance of euomphalids kept low and 
failed to play an important role in the recovery of gastropods in the Early Triassic. 
Key words: euomphalidae; microgastropod; disastrous environment; Permian-Triassic boundary; Beibei, Chongqing 

 
 
 

小型腹足类群落的异常扩增现象多指示诸如贫

氧或缺氧(Kammer et al., 1986; Fraiser and Bottjer, 
2004)、超盐度(Gerdes and Krumbein, 1984)、酷热潮

湿(Bouchet et al., 2002)等非正常的生态环境。二叠
－三叠纪之交, 即灾变事件开始－持续－复苏之前
的时段, 海洋环境极端恶劣, 基于此所造成的灾难
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性后果就是古生代生物群门类的大灭绝和生态群落

的大规模摧毁(Isozaki, 1997; Prus et al., 2006; Yin et 
al., 2007; Wu et al., 2007a, 2007b)。生物灭绝事件在
造成生物界多样性萧条的同时, 却给某些正常生态
环境下处于生存抑制状态的生物门类迅速占据空缺

的生态位提供了机遇, 并在种间竞争减弱时能一支
独秀并异常繁盛, 而且通过缩短生命周期, 即通过
种群小型化的方式达到与环境的协同演化。重庆北

碚老龙洞二叠－三叠系界线层的生物、环境信息保

存完整, 成为研究事件在浅海相地区发生过程的经
典剖面 (范嘉松等 , 1996; Crasquin-Soleaua et al., 
2005; 吴亚生等, 2006; 姜红霞等, 2007), 其中的腹
足类材料为研究灾变期底栖动物的生存策略提供了

特例。本文首次系统报道该剖面赋存的微小全脐螺

腹足类动物群, 它们以其个体小型化和数量上的绝
对优势成为灾变环境下名符其实的机会主义者之一

(Nützel et al., 2002; Krystyn et al., 2003; Fraiser et al., 
2005)。 

根据壳壁的成分大致可将古生代和三叠纪螺旋

形腹足类分为文石质和方解石质两类。文石质壳壁

因成岩改造而皆以粒状方解石晶形结构保存, 如翁
绒螺科、轮线螺科、拟蜒螺科、蝾螺科、马蹄螺科、

胀口螺科等; 而方解石质壳壁的原始叶片状结构则
很少受成岩作用影响而以原始晶形保存, 如全脐螺
科、蜒螺科、轮线螺科。蜒螺科和轮线螺科的分子

无脐(Moore, 1960; 戴永定, 1994), 惟有全脐螺科的
分子有脐。 

全脐螺在早二叠世地层中较为常见 (王惠基 , 
2001; Pan et al., 1993), 在晚二叠世地层中则很零星
(王惠基等, 1980;  Pan, 1998; 朱相水, 1999), 有关
早三叠世腹足类的文献中也鲜见全脐螺的报道(Pan 
et al., 2002; Nützel, 2002; Nützel and Pan, 2005)。老龙
洞二叠－三叠系界线剖面上全脐螺动物群的发现, 不
仅填补了全脐螺时空分布的空白,也为解析该科的演
化历程以及生存策略提供了新证据。 

1  界线地层序列中全脐螺的形态学特征 

重庆北碚老龙洞煤矿附近的二叠－三叠系界线

剖面(图 1)之长兴阶的长兴组以钙质海绵障积形成
的礁灰岩为主。采样始于长兴组含钙质海绵的块状

灰岩层近顶部, 止于下三叠统飞仙关组薄板状泥状
灰岩底部。剖面分为 7 个层, 岩性划分及化石特征
见图 2。 

本文沿用 Kershaw et al.(2002)在第 6层顶部发
现三叠系底部标志性牙形刺 Hindeodus parvus 定位 

 

图 1  重庆老龙洞二叠－三叠系界线剖面位置 
Fig. 1  Location of the Permian-Triassic boundary section 

at Laolongdong, Chongqing 

 
二叠－三叠系界线。 

全脐螺科的一般特征: (1)外观呈盘形、碗形; (2)
明显的脐; (3)保存了原始的微细结构, 壳壁为方解
石质。 

岩石薄片中显示第 4 层含有丰富的方解石质壳
的小型腹足类化石, 可识别出两类:  

1) 碗形(图 3A), 脐宽而大, 脐部深凹; 壳壁结
构为叶片状方解石, 厚度变化很大, 推测可能是因
为螺环上有棱、角或瘤等装饰造成的。测得一个个

体壳高约 0.8 mm, 至少具 3个螺环, 脐宽约 0.3 mm。
螺腔内部为粒状方解石, 可能是充填物的重结晶。
这些特征与全脐螺属(Euomphalus)(Moore, 1960, p. 
193, fig.108-1)很相似。 

2) 胎壳呈平旋状(图 3B), 与第 1 螺环不接触, 
是开放式旋绕; 第 2 螺环与第 1 螺环也是开放式环
绕, 螺环在生长中逐渐增宽, 先是向上旋绕式生长, 
然后有向下旋绕的趋势。这一特性与 Serpulospira 
serpula (Koninck, 1842) (Bandel and Frýda, 1998, 
p.128, Plate 4, Figs. 44-48)极为相似。但由于切片方
向的限制, 目前无法推测完整的螺环数; 壳壁为叶
片状方解石结构, 厚度均匀, 未见装饰特征显示。 
薄片中有若干螺环的横切面和侧纵切面(图 3C, D)。
横切面为圆形, 直径不等, 最宽的有 0.4 mm, 最窄
的有 0.2 mm; 侧纵切面有舌状, 元宝状, 哑铃状等。
所显示螺环的壳壁上有不均匀分布的尖棱状装饰 , 
使壳壁表面结构呈现凹凸不平, 厚度也相应变化。
这些个体的壳壁组构和螺环包旋方式都显示全脐螺 



第二期 姜红霞等: 重庆北碚老龙洞二叠－三叠系界线层中的全脐螺侏儒化: 环境突变中的机会群落? 165 
 

 
科所特有的关键特征, 但由于切面的限制, 难以恢
复其三维立体形态, 故不能鉴定到属或种级。 

由于古腹足目中全脐螺(Euomphalidae)和宽角
螺(Platyceratidae)两个科的分子都具有方解石质的
壳壁(Batten, 1984; Yochelson et al., 1967), 仅根据壳

壁的晶形结构尚不能鉴定到科一级(Batten, 1984; 
Nützel, 2002)。Bandel and Frýda (1998)、Nűtzel(2002)
研究了全脐螺与其它 4 个亚纲的腹足类不同的胎壳
特征。Nűtzel(2002)特别强调全脐螺胎壳的开放式平
旋形态是与其它腹足类相区分的最显著标志, 薄片 

 

 

图 2  重庆北碚老龙洞二叠－三叠系界线地层剖面岩性和主要生物化石柱状图 
Fig. 2  Column of lithology and main fossils along the Permian-Triassic boundary section at Laolongdong, Chongqing 
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图 3  重庆老龙洞二叠系－三叠系界线地层中的小腹足类化石显微照片。 
Fig. 3  Microphotos of microgastropod fossils in the Permian-Triassic boundary section at Laolongdong, Chongqing 

A两个低锥旋壳的全脐螺的侧纵切面, 第 4层, 单偏光。下部螺壳宽约 1.0 mm, 至少 3个螺环, 脐部深凹。同一壳壁厚度差别很大, 推
测可能是因为螺环上有棱或角等装饰造成的。壳壁厚达 25 µm, 向顶部逐渐减薄。螺腔内部为粒状方解石。上部的螺壳由于重结晶厉
害, 另一半侧纵切面无法辨认。但是从右侧的切面可以推测螺壳至少有 3个螺环, 螺环之间间距较大, 推测螺环为开放式旋绕; B一个
穿过全脐螺胎壳的斜切面, 直径 1.0 mm, 第 4层, 单偏光。胎壳平旋下凹, 开放式旋绕。螺腔内充填粒状方解石; C全脐螺的各种切
面, 第 4层, 单偏光。螺环横切面为圆形, 侧纵切面有舌状、哑铃状等。螺环横切面的直径不等, 壳壁厚度不均, 似有装饰; D两个全
脐螺的切面, 第 4层, 单偏光。上部为一个横切面, 呈元宝状, 下部是两个螺环的侧纵切面。壳壁都是叶片状方解石, 内部是粒状方
解石; E一个塔形的螺化石和很多不规则形状的不明微生物化石, 第 5层, 单偏光。螺的壳壁原始成分是文石质的; F一个塔形的螺化
石和一个螺的体螺环的切面, 第 6层, 单偏光。这两个螺的壳壁原始成分都是文石质的。还有介形虫和不规则的不明微生物化石。Euo：
Euomphalids, 全脐螺; Prot：protoconch, 胎壳; Whorl：螺环; Ga: other microgastropod, 非全脐螺科的小腹足;  Mb：microbe, 微生物; 

Os：ostrocod, 介形虫。 
 

中所观察到的腹足类具有上述壳壁结构和胎壳特征, 
据此可断定它们皆属于全脐螺科(Euomphalidae)碎
片(Moore, 1960; 戴永定, 1994)。 

全脐螺多数为比较松散地开放式旋绕结构, 在
沉积过程中, 外部的螺环易被压断, 导致薄片中螺
环碎片非常多, 但无立体标本能可靠地鉴定到属或

种级; 在亮晶胶结、强烈重结晶区域以及残余灰泥
基质中, 全脐螺出现的丰度都很高, 与之共生的其
它化石很少, 仅局部视域可发现少量介形虫、不规
则形状的微生物岩和管状的蓝细菌, 由此可知全脐
螺是第 4 层化石组合的优势分子, 形成了一个独特
的动物群。 
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2  灭绝事件进行时的全脐螺生存策略 

化石类型的急剧衰减所指示的生物大绝灭事件

始于本剖面第 3 层之底, 第 4 层所获得的全脐螺的
大小多在 1.0 mm 左右 , 属于小型腹足的范畴
(Fraiser and Bottjer, 2004), 下伏层位中绝大部分生
物到此不再上延, 造成生物分异度的急剧降低, 而
蓝细菌类微生物岩和丰富黄铁矿的出现有可能说明

此层的环境为贫氧环境(Wignall and Hallam, 1996; 
Kershaw et al., 1999), 据此可推知生物大绝灭事件
的高潮幕发生于第 4 层。与第 3 层相比, 第 4 层的
介形类和蓝细菌类急剧减少, 全脐螺突然繁盛, 可
能代表了大绝灭后局部灾变环境在某种程度上适宜

小型腹足类动物群定殖。这种变化有两种解释: 1)蓝
细菌类不能与全脐螺共生, 全脐螺丰富时对蓝细菌
类群落有啃食压力 ; 2)介形类属于厌氧型生物
(Crasquin-Soleau, 2004), 管状的蓝细菌可能也是厌
氧型生物, 而此时的环境进入了有氧期, 生态环境
的改变导致生物群落的更替。由于全脐螺仅见于正

常盐度的海水中, 第 2 种偏于含氧量变化的解释似
乎更加合理。当然, 此时该浅水区的环境究竟是否
仍然缺氧还有待其它方面的证据。目前本文的解释

是: 由海平面变化(Yin et al., 2007; 吴亚生等, 2006)
和缺氧事件(Isozaki, 1997)导致晚二叠世生物大绝灭
发生, 绝大多数物种的延限在第 3 层终止, 仅有一
些厌氧型的生物得以幸存。之后, 局部环境的含氧
量有所增加 , 但也仅能维持小型化全脐螺的生长 , 
于是出现了剖面第 4 层中所记录的低分异度、但高
丰度全脐螺在生态系统结构遭至重创、大量生态位

空缺的特殊时期迅速成为主导分子。灾变大背景下, 
第 4 层的全脐螺居群个体迅速增殖, 尽管个体丰富, 
但产出层位厚度如此之薄(0.2 m), 显示全脐螺只是
昙花一现的机会类群。 

自剖面第 5 层开始以不规则形状的微生物占主
导地位, 全脐螺化石极少, 而塔形的非叶片状方解
石质壳壁的腹足类、介形类增多(图 3E), 特别是第 6
层以宏观上分叉状、微观上不规则凝块状的微生物

岩占主导地位(图 3F), 被解释为灾变期缺氧环境的
多次浮现(Ezaki et al., 2003), 因而点断了第 4层全
脐螺继续以机会分类单元大居群繁衍的方式上延。

老龙洞剖面的第 6 层顶部吻合于三叠系底界(图 2), 
在第 5 层和二叠－三叠系界线之上, 全脐螺几乎销
声匿迹, 说明在三叠纪之后该机会主义类群开始了
真正的衰亡期, 在早三叠世腹足类的复苏中不具备
优势的演化新潜质, 因此再也没有成为中生代底栖

群落的重要角色(Pan, 1998; Nützel, 2005)。 

3  对全脐螺侏儒化原因的解释 

正常浅海环境下的全脐螺个体长度至少在数厘

米以上(Pan and Yu, 1993; Bandel and Frýda, 1998; 
王惠基, 2001), 中国晚二叠世地层中发现的全脐螺
化石多数大于 1.0 mm(王惠基和席与华, 1980), Pan 
and Erwin (2002)所报道的长兴阶合山组上部(靠近
二叠系顶部)发现的圆脐螺也能达到 0.5 mm 左右, 
而本文材料中的全脐螺的大小均仅在 1.0 mm 左右, 
造成如此全脐螺种群个体整体呈现侏儒化的现象 , 
其环境绝非正常浅海的生态域, 应该有特殊的生态
因素控制。Kammer(1985)认为, 腹足类个体的小型
化是适应恶劣外界环境的机会主义生存策略, 老龙
洞剖面的侏儒型全脐螺出现在大绝灭高潮幕的第 4
层, 并且突然繁盛, 也正符合这种解释。 

究竟是何种恶劣环境因素导致了全脐螺种群的

侏儒化？潘云唐(1994)提及靠近康滇古陆东缘上二
叠统宣威组上段的侏儒化腹足类动物群, 认为侏儒
化的原因是淡水注入导致海水盐度降低, 影响了腹
足类的正常发育。老龙洞地区在灭绝事件发生期海

水淡化的可能性也是存在的 , 吴亚生等(2006)发现
该剖面在二叠－三叠纪之交发生了两次海退造成的

暴露水面(灰泥干裂)现象, 第 1次海平面下降就正好
发生在第 4层(侏儒化全脐螺密集层)之顶。海平下降
过程中会造成残余的局限水洼环境, 淡水的注入会
导致海水淡化; 而强烈的蒸发作用则会造成盐度异
常增高, 这两种情况都可能导致全脐螺的个体异常
变小。 

除本文实例外, 作者在江西修水和贵州紫云的
二叠－三叠系界线剖面上也发现了小型全脐螺化石

层, 说明全脐螺具有迅速填补灾变极端期空缺生态
位的普适效应。腹足类能够在营养物质丰富的早二

叠世演化出巨型分子(潘云唐, 1994), 也能够在晚二
叠世末期特化出侏儒种群, 说明生态因素的变化对
腹足类的生存方式具有渠导作用, 用此理念反演二
叠－三叠纪过渡时期的环境变化, 不失为生物－环
境协同演化理论提供了一个很好的例证。 

4  结语 

二叠纪末大绝灭发生之后不久, 研究地区的小
型全脐螺群落以机会主义类群的方式突然繁盛, 其
原因可能与有氧环境的短暂出现有关, 这个大小在
1.0 mm以下的腹足类动物群侏儒化的原因可能是海
平面下降的过程中, 局限小环境后因淡水注入而淡
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化, 或因强蒸发而变成高盐度。灾变环境中的生存
策略并不意味着能必然产生出未来宏演化中所必备

的新潜质, 当灾变环境向正常环境复苏之后, 所面
临的是与更具演化新潜质和更高成种速率类型崛  
起的生存竞争, 二叠－三叠系界线之上全脐螺类稀
少, 说明在早三叠世腹足类全面复苏过程中, 全脐
螺并没有成为重要角色, 不是“中生代动物群”中
的优势分子。 
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