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摘　要　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ是一类分布范围广、延续时间长的争议性生物类群，被广泛记录于晚古生代至中生代的
礁相地层中，具有重要的古生态学价值。贵州省晚宾夕法尼亚世地层中 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ产出丰富，黔南猴场地区格舍
尔期地层中发育有 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ主导建造的生物礁，为开展 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的古生态研究提供了良好的研究对象。古生
物学分析表明，晚石炭世 ＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｏｂｓｃｕｒｕｓｏｂｓｃｕｒｕｓＭａｓｌｏｖ为研究区生物的主要属种，是粘结有孔虫和微生物的
集合体。定量分析表明，在研究区的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁中，单体状的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ和群体珊瑚
Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ存在共生关系，团块状的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与群体珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ及叶状藻类等生物
存在竞争关系。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ组成微结壳群落，而微结壳群落及其多期次胶结物共同构成了生
物礁的微格架单元，主导了研究区 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁体的建造，而这种以 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ为主导的微结壳群落建造的礁体
在缺乏后生动物的环境中反复出现，是晚石炭世古特提斯洋生物礁系统的重要组成部分。
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Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ是一类尚未确定亲缘关系的生物，
广泛存在于石炭纪到白垩纪生物礁中 （Ｓｅｎｏｗｂａｒｉ
Ｄａｒｙａｎ，２０１３）。在晚古生代，其作为主要的造礁
生物，依附于生物礁内的骨架生物上，通过结壳、

粘结等活动来稳定礁格架 （Ｈａｉｇｅｔａｌ．，２０１７）。在
一些缺乏后生动物的环境中，包含 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在内
的一些微结壳群落中的生物甚至承担起建造格架的

功能 （ＲｉｄｉｎｇａｎｄＬｉ，１９９２）。自１９５６年发现 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ以来就一直对其亲缘关系进行研究，建立了
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｉｄａｅ科，系统分类基于形态学特征已初步
确立 （Ｐｏｐａｅｔａｌ．，２０１４），但古生态学特征与生存
环境仍有待深入探讨。除形态学外，通过古生物特

征、群落古生态及环境分析进一步验证 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
的亲缘关系，是完善该类群研究的关键。

已有报道显示，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在二叠纪出现的频
率较多，但参与建造礁体却并不常见 （Ｋｕｚｎｅｔｓｏｖ
ｅｔａｌ．，２０２０）。仅有的研究表明，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在二叠
纪通常是以点礁或者生物丘的形式存在 （Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１３），与钙质微生物的关系更为密切，呈
现出随着钙质微生物的繁盛而大量发育的特征

（Ｙａｏｅｔａｌ．，２０２２）。
贵州省南部晚宾西法尼亚亚纪发育由 Ｔｕｂｉ

ｐｈｙｔｅｓ为主要建造生物的生物礁，代表了晚石炭世
一种特殊的生态系统 （Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２４）。该生

物礁的造礁组分主要由群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．
ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ、钙质微生物、Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和大量的胶结
物组成。钙质微生物与 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ关系密切，共同
组成了礁内的微结壳群落并在礁体中大量发育。微

结壳群落与大量的胶结物一起形成了微格架，这种

微格架在礁体生长过程中具有重要的作用，在石炭

纪—侏罗纪与 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ有关的生物建造中频繁出
现。本研究在将黔南地区晚石炭世礁相微结壳群落

中的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与研究区以独立个体存在的 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ进行对比的基础上，结合全球石炭纪—侏罗
纪与 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ有关礁体的礁格架特征及古生态学
特征，分析 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的古生态学特征。

１　地质背景
新元古代早期，扬子板块与华夏板块拼合形成

华南板块。泥盆纪中期至三叠纪中期，华南板块大

部分区域为浅海环境 （冯增昭等，１９９９；Ｗａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０１９）。特别是在石炭纪和二叠纪早期，华
南板块位于古特提斯洋的赤道区域（图 １－Ａ）（冯
增昭等，１９９９；Ｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２０１９），在扬子块体大
陆边缘的滇黔桂盆地内发育多个小型浅水碳酸盐岩

台地，包括西南台地、中南台地、扬子台地、龙门

山台地和西部的云南台地 （贵州地质调查局，

１９８７；常洪伦等，２００９）。
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Ａ—华南板块晚石炭世古地理位置 （据 Ｋｉｅｓｓｌｉｎｇｅｔａｌ．，１９９９；有修改）；Ｂ—贵州紫云猴场镇地理位置；Ｃ—贵州紫云猴场镇地质图

（据贵州地质调查局，１９８７；有修改）；Ｄ—华南板块晚石炭世岩相古地理 （据冯增昭等，１９９９；有修改）

图 １　黔南地区晚石炭世地质背景

Ｆｉｇ１　ＧｅｏｌｏｇｉｃｂａｃｋｇｒｏｕｎｄｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

研究区位于贵州省紫云苗族布依族自治县猴场

镇，其中生物碎屑沉积中的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ取自于猴场
镇以西 ２ｋｍ处的路马寨岩石露头，礁相环境中的

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ取自于路马寨以西 ２ｋｍ处的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ

礁（图 １－Ｂ，１－Ｃ）。石炭纪—二叠纪，研究区位于
西南台地边缘的罗甸盆地边缘，地层中碳酸盐岩出

露较多，多为浅灰色中厚层—厚层灰岩，代表一套

陆表浅海相沉积（图 １－Ｄ）（冯增昭等，１９９９；巩
恩普等，２００３）。在该时期，猴场地区发育有大量
的微生物礁、叶状藻礁和珊瑚礁，表明该地区在晚

石炭世为高生物多样性的浅海环境 （巩恩普等，

２００３，２００７；张永利等，２００７；关长庆等，２０１０；
Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２４；Ｄｕｅｔａｌ．，２０２６）。Ｔｒｉｔｉｃｉｔｅｓ和

Ｑｕａｓｉｆｕｓｕｌｉｎａ是研究区 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁基底及覆盖层
中的常见

!

类有孔虫，可对应 Ｔｒｉｔｉｃｉｔｅｓ带，表明其
形成时代为格舍尔期 （Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２４）。

２　定义、样品及研究方法
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ曾被归类为多种生物类型，如蓝细

菌、有孔虫、水螅、海绵、红藻。其中，Ｒｉｄｉｎｇ
（１９９３）认为其更有可能为一种海绵；Ｆｌüｇｅｌ和 Ｓｅ
ｎｏｗｂａｒｉＤａｒｙａｎ（２００１）则认为其更可能是一类聚
合体，并通过扫描电镜分析了 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的矿物组
成及其矿物颗粒粒度变化；Ｋｕｚｎｅｔｓｏｖ等 （２０２０）
通过扫描电镜和电子探针数据分析认为组成 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ的某些矿物颗粒可能是微生物诱导的结果；
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关长庆等 （２０１０）对研究区 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的形态及造
礁功能进行研究后认为，其可能是一类蓝细菌和黏

A

B

C

D

1 mm

500 µm

500 µm

Ａ—呈层状生长的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ；Ｂ—具有内部结构的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ；Ｃ—纹层；Ｄ—Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ生长示意图

图 ２　黔南地区晚石炭世第 １类 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ特征

Ｆｉｇ２　ＣｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｅｆｉｒｓｔｔｙｐｅｏｆＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

结有孔虫的聚合体。一直以来，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的亲缘
性是其研究的重点，以往的研究侧重于依据形态和

结构特征来划分其物种 （Ｆｌüｇｅｌ，１９８１）：Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
最开始被描述为一种藻类；ＲａｕｓｅｒＣｈｅｒｎｏｕｓｏｖａ
（１９５０）将其命名为 Ｓｈａｍｏｖｅｌｌａ；Ｍａｓｌｏｖ（１９５６）提出
了现今的命名 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，并认为其是一种附生藻
类。鉴于有关 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的报道记录得更为清晰，
且被更为广泛地使用，笔者在文本研究中使用

“Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ”一词。
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在研究区分布较广泛，形态各异，

露头上常呈小型白色的弯曲细管，光面呈白色类似

瓷质的细管，镜下则显示其是由一个或几个被亮晶

胶结物充填的内腔和外部呈纹层状或似网状包裹内

腔的泥晶纹层组成的不规则体。研究区的 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ具有 ２种形态特征：一种个体较小，内腔通
常单独出现，很少具有较长的延伸，且每个 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ常只出现 １个内腔；纹层呈粗糙的网格状

（图 ２－Ａ，２－Ｂ），值得注意的是，分层的原因似乎
是每当出现一个新的个体时，新层就会覆盖在前一

个或几个旧的分层上，并且新层的内腔也会增多

（图 ２－Ｃ，２－Ｄ）。另一种则个体较大，内腔拥有较
长的延伸，有些内腔长度达 １ｃｍ，但并不是呈现

一条直线，而是具有多个分段（图 ３）；泥晶纹层与
叠层石的纹层明显类似，称为微细钙质层 （Ｓｅｎｏｗ
ｂａｒｉＤａｒｙａｎ，２０１３）；纹层完全包绕内腔，且随着
纹层分布的密集程度增加，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ通常显示出
内部颜色较深、外部颜色较浅的特征。后一种 Ｔｕ
ｂｉｐｈｙｔｅｓ似乎不是单一的个体，而是多个个体形成
的集合体，每个浅色部分通常包含多个深色部分，

纹层也形成了类似叠层石的分叉结构。Ｓｅｎｏｗｂａｒｉ
Ｄａｒｙａｎ（２０１３）对 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ及其类似生物的系统分
类进行了详细的总结，在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｉｄａｅ中共划分出
９个属，并将 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ分为 １０个形态种。本研究
中所介绍的第 １种 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ具有 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓｏｂｓｃｕ
ｒｕｓｏｂｓｃｕｒｕｓＭａｓｌｏｖ的明显特征，第 ２种与 Ｒｉｇｂｙ记
录的 Ｎｉｇｒｉｐｏｒｅｌｌｉｄａｅ更为相似，被 ＳｅｎｏｗｂａｒｉＤａｒｙａｎ
（２０１３）划归为 ＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓＭａｓｌｏｖ。

本研究选取了扁平村附近以 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ搭建格
架的典型生物礁和同时期路马寨附近生物碎屑沉积

物中的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ进行分析。为了对比礁相环境和
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Ａ—呈层状生长的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ；Ｂ—没有内部结构的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ；Ｃ—纹层；Ｄ—连续的内部管

图 ３　黔南地区晚石炭世第 ２类 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ特征

Ｆｉｇ３　ＣｈａｔａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｅｓｅｃｏｎｄｔｙｐｅｏｆＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

正常海洋沉积中的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ差异，笔者对礁剖面
和路马寨剖面进行了详细的测量，详细记录了其岩

石学特征、沉积构造、层厚和组成。共收集了约

８０个代表性样品制备抛光板和薄片，根据 Ａｒｅｔｚ和
Ｈｅｒｂｉｇ（２００３）的定量分析方法，依据丰度大小对
薄片中的颗粒进行定量分析，并对基质进行半定量

分析。

３　结果

３１　生物碎屑沉积中 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ特征

路马寨剖面是一个连续的露头，厚约 ２７２ｍ，
涵盖了从莫斯科期到格舍尔期的一套浅海相沉积。

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ最早出现于莫斯科期早期，在卡西莫夫
期晚期到格舍尔期早期出现频率更高。路马寨剖面

的中段大致对应卡西莫夫期晚期，产出厚约 ３５ｍ
的生物碎屑层，而生物碎屑层可进一步划分为以腕

足类为主的粗粒碎屑层以及以叶状藻为主的障积岩

层。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ多分布在粗粒碎屑岩的周围，呈单
体或者多个单体聚集的形式，通常依附于大个体腕

足类的外壁上。粗粒碎屑层内 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ通常表现

为：在大颗粒生物碎屑周围较为富集，个体较大；

在小颗粒个体周围较少，化石更为细小。随着生物

碎屑含量增加和泥晶颗粒增多，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ含量增
加，与海百合数量呈正相关，与保存完好的叶状藻

和灰泥含量呈负相关。大个体的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ之间具
有一定的空间充填胶结物，而小个体或 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
碎块间胶结物含量较少。在以叶状藻为主的障积岩

层中，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ几乎不会出现。

３２　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁特征

本研究涉及的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁厚 ５ｍ，横向延伸
约 ２０ｍ，呈透镜状（图 ４－Ａ，４－Ｂ）。主要造礁生
物为 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎ
ｃｈｕｒｉｃａ，附礁生物以钙质微生物和苔藓虫为主。生
物礁内的空隙被大量同沉积海洋胶结物充填。

３２１　礁基底
礁基底主要由生物碎屑岩组成，富含

!

类、有

孔虫、棘皮动物以及藻类生物碎片。腕足类、Ｔｕｂ
ｉｐｈｙｔｅｓ、苔藓虫、腹足动物和叶状藻碎片为次要生
物组分。此外，礁基底常见似球粒、包粒、泥晶球

粒以及颗粒集合体。颗粒间空隙被纤维状、晶簇状
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Ａ—Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁地层图；Ｂ—Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁；Ｃ—礁基底；Ｄ—礁核；Ｅ—礁盖层

图 ４　黔南地区晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁特征

Ｆｉｇ４　ＣｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｅＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｒｅｅｆｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

和板粒状胶结物所充填。基底中的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ分布
特征与路马寨剖面相似，大个体的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ分布
在大颗粒生物碎屑的周围，而小个体更多地存在于

小颗粒生物碎屑中（图 ４－Ｃ）。
３２２　礁核

礁核部分的生物组分主要由群体四射珊瑚

Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ、Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈ
ｏｐｏｒｅｌｌａ组成。依据生物成分可以分为上、下 ２个
部分，其中下部多以群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．
ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ为主，上部则以聚集分布的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
团块为主。Ｚｈａｎｇ等 （２０２４）依据生物组分和矿物
成分将其划分为珊瑚格架岩、Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ粘结岩、
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ－微生物胶结物岩、微生物粘结岩和胶结
岩。详细的野外观察表明，珊瑚格架岩、Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ粘结岩是礁核下部的重要成分，而 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
－微生物胶结物岩、微生物粘结岩和胶结岩是礁核
上部的重要成分（图 ４－Ｄ）。

Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉａｎ是四射珊瑚伊凡诺夫珊
瑚属的一种，具有较强的定殖生长能力，能够定殖

在由腕足类、海百合、
!

等生物组成的生物碎屑滩

上 （关长庆等，２００６）。在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁核部分，
Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉａｎ表现为覆盖蔓延的生长形

式，横向延展可达 ０５～１ｍ，厚度为 ５～１０ｃｍ，多
呈条带状覆盖于不规则基底之上，而该基底多为泥

晶颗粒生物灰岩，通常是由 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与其他生物
碎屑组成。Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉａｎ是礁核下部重要
的生物组成部分，呈现出珊瑚格架岩－Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ粘
结岩的互层生长形式。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ粘结岩主要由 Ｔｕ
ｂｉｐｈｙｔｅｓ和一些生物泥粒组成，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ占比较
大，其他生物化石含量较少，多出现在珊瑚格架岩

的周围，或者形成硬质的基底以提供珊瑚生长的空

间和依附地。

Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ是一类重要的结壳生物，由
暗色泥晶纹层与透明亮晶胶结物层交替生长而成

（Ｆｌüｇｅｌ，１９８１）。在本次研究中，Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ
与 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的出现具有一定的同时性，主要分布
在礁核的上部。在礁内 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ与 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ关系密切，形成 ＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓＡｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ
胶结岩，也能包覆 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ团块形成微生物粘结
岩和胶结岩。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ既可
以作为沉积物的粘结者和稳定者，也可以作为生物

礁格架的建造者。

礁内 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ数量较多且保存较为完整，根
据其分布形式分为 ３类：与珊瑚伴生的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，
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形成格架的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ以及零散分布的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ。

（１）与珊瑚伴生的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，常以生物碎屑形式

产出，个体破碎且大小不一，多附着或堆积于珊瑚

骨架周缘；该类群的生物结壳现象较少，常以多个

个体相互接触的集合体形式存在；此外，其颗粒边

缘普遍发育纤维状胶结物（图 ３－Ａ，３－Ｂ）。 （２）

形成格架的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，表现为 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅ个体互相

接触、搭建形成团块，而这些团块构成了礁体的基

础格架；镜下观察发现，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体间存在明

显的纤维状和葡萄状胶结物，互相搭建的 Ｔｕｂｉ

ｐｈｙｔｅｓ个体保存完整，网格状构造清晰可见，网格

状丝状体内夹杂小型亮晶胶结物充填的小孔洞；

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体间充填葡萄状胶结物，间距大小相

近，纤维状胶结物垂直于 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体生长；部

分区域 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ常呈层状或

穹隆泡状共同出现，层间常被葡萄状胶结物充填，

ＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓＡｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ生物层与胶结物层常

交替出现，覆盖在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ团块上。（３）零散分

布的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，个体较为完整，形态复杂；相较

于聚集、互相搭建的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，该类 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ多

表现出与其他生物共存的特征，常被微生物丝状体

附着、缠绕，胶结物含量较少。

３２３　礁盖层

礁体盖层主要由生物碎屑和砾屑岩组成。生物

碎屑种类多样，分选性差，大小不一，包括
!

类、

有孔虫类、腕足类、腹足类、棘皮类、叶状藻类和

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，其中腕足类个体较大、数量丰富、最大

直径可达７ｃｍ。砾屑岩出现在大个体的腕足类碎屑

之间，砾屑呈灰白色，分选较差，具有一定的棱角。

生物碎屑岩中生物含量较高，胶结物少，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ

含量较低，多以个体形式出现（图 ４－Ｅ）。

３３　黔南 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁的生物组成及生物
关系

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁内生物属种较少，仅发育 Ｔｕｂｉ

ｐｈｙｔｅｓ、群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ、Ａｒ

ｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ、Ｇｉｒｖａｎｅｌｌａ、叶状藻、腕足类、有

孔虫、
!

、苔藓虫、海百合（图 ５）。群落内，Ｔｕｂｉ

ｐｈｙｔｅｓ与钙质微生物占据生物成分的大部分，是该

礁体的优势类群，各占礁体生物成分的 ３０％。叶

状藻以生物碎屑形式存在，推测其由水流带入，仅

占 ５％。海百合主要生长于礁内空间较开阔处，仅
发育几处聚集体，分布在礁体中下部，其中茎部多

由外源碎屑组成，占 ５％。苔藓虫具有原位生长的
特征，常被 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ包裹，个体保存较完整，占
５％。

!

与有孔虫在礁内普遍分布，虽个体较小但

形态完整，呈现一定原位生长特征，小型个体常被

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和丝状体缠绕、粘结，共占 ５％。腕足类
和腹足类也是礁内的生物成员，受礁体营养条件限

制，腕足类个体较小，两者分别占礁内生物成分的

３％。群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ是礁内
重要的生物组分，分布于礁体中下部，约占 １４％。
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图 ５　黔南地区晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁组分定量分析

Ｆｉｇ５　ＣｏｍｐｏｎｅｎｔｓｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＬａｔｅ

ＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｒｅｅｆｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

３４　沉积环境及礁体建造过程
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁基底存在较多的绿藻、叶状藻和

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ，指示礁基底为正常的开放海洋环境
（巩恩普等，２００３，２００７）。苔藓虫、腕足类、腹
足类和棘皮动物的存在，说明水体氧气充足、盐度

正常 （ＳｅｎｏｗｂａｒｉＤａｒｙａｎｅｔａｌ．，２０１１）。礁基底中破
碎的叶状藻和分选不好的腕足类碎屑表明，该环境

中水体动能较高。

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁核中丰富的同沉积胶结物的存在，
说明水循环良好、水动力条件充足，灰泥被水流带

走，并未与较大颗粒的生物碎屑共同沉积，表明该

时期的水体较为清澈。相较于研究区的其他类型生

物礁生长区域，更为清澈的水体环境和更少量的沉
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积物可能是 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁体建造的先决条件。此

外，条带状群体珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ在浅海

区域的潮间带环境中较为常见，其生活在透光带内

温暖清澈的海洋环境中 （关长庆等，２００６）。礁核

缺少叶状藻，也说明了礁体的生长环境与叶状藻普

遍生长的浪基面以下的环境不同，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁可

能是在浪基面以上的浅水高能沉积环境中形成的。

Ａ—生物碎屑堆积；Ｂ—基底固结成岩；Ｃ—Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ定殖；Ｄ—Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与钙质微生物定殖；Ｅ—礁体形成；Ｆ—礁体被掩埋

图 ６　黔南地区晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁体建造过程示意图

Ｆｉｇ６　ＳｃｈｅｍａｔｉｃｄｉａｇｒａｍｓｈｏｗｉｎｇｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｅｓｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｒｅｅｆｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁盖层含有大量的大个体生物碎屑
和砾屑颗粒，分选性差，棱角鲜明，表明碎屑成分

基本是原位或者近原位沉积。苔藓虫、腕足类、有

孔虫等含量较高，而其生存需要含氧量充足、盐度

正常的水体条件，故指示了一个开放的海洋沉积

环境。

根据基底、礁核、盖层的特征，推测黔南晚石

炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁的建造过程如下：大量的生物碎
屑在原地沉积或者被水流携带而形成一定规模的生

物碎屑滩；大个体生物碎屑间的空隙为微生物和

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的定殖提供了空间，即由于环境的改变，
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在生物碎屑间开始大量生长且未被掩埋，

从而能够成长为较大个体（图 ６－Ａ）。较大的 Ｔｕｂｉ

ｐｈｙｔｅｓ在钙质微生物的帮助下，表面形成胶结物并
形成硬质基底，为群体珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ
提供定殖空间。群体珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ的
发育使得礁体进一步具备抵抗水流的能力，造成水

体流速整体减缓，从而促进了 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的生长

（图 ６－Ｂ）。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的生长范围进一步在礁的底

部扩张，其生长密度开始增加，并形成了一些 Ｔｕ

ｂｉｐｈｙｔｅｓ聚集体（图 ６－Ｃ）。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ在光照充足、

水动力动能较强、水质较为清澈的水体条件下繁盛

并形成 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ团块，搭建礁体的微格架，而格

架间的空隙被后期海水充填形成胶结物（图 ６－Ｄ）。

格架被与钙质微生物、微生物形成的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ－钙
质微生物层所覆盖，进一步稳定了礁的微格架

（图 ６－Ｅ）。之后 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ开始粘结、包裹其他生

物碎屑，进一步稳定礁体。后期该生物礁经历了突

发性风暴事件，风暴流携带生物碎屑对原地的礁体

造成了一些损坏，并对礁体进行掩埋，礁体建造结

束（图 ６－Ｆ）。
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４　讨论
４１　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的古生物学研究
４１１　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的亲缘关系

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的系统分类仍存在争议，因为在不
同时期保存下来的化石中其展示出不一样的古生物

学与古生态学特征。就研究区已发现的晚石炭世

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ而言，其呈现为一种蓝细菌和粘结有孔
虫的集合体，具有对光照的需求。

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ具有一定的随生物碎屑形状生长的
特征。尤其是在生物礁中，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ紧贴在珊瑚
和其他生物上，随生物碎屑外形变化而生长（图 ７－
Ａ，７－Ｂ）。Ｚｈａｎｇ等 （２０２４）在以往的报道中发
现，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ具有一定的向光性，能够附着在生
物礁孔洞的上方。

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ是以纹层围绕中心管为特征的一种
生物，个体内部纹层结构明显，同时这些 “纹层”

也可以包裹苔藓虫、有孔虫等。在有关二叠纪微生

物结壳群落的研究中，结壳有孔虫与蓝藻类的生长

具有强关联性（Ｒｅｉｄｅｔａｌ．，２０１０）。粘结有孔虫是石
炭纪主要的造礁生物之一，其在研究区广泛发育，

常被 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ纹层部分包绕（图 ７－Ｃ至 ７－Ｈ），
与蓝细菌有一定的相似性。微观照片也显示，纹层

内出现类似藻丝缠绕的结构（图 ７－Ｃ至 ７－Ｈ）。
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ两者既可以单

独存在，如在非礁相环境中，还可以在礁环境中或

者适宜 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ大量生长的环境中同时存在，且
具有相似的丰度曲线。研究区也能观察到 Ａｒｃｈａｅｏ
ｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ包绕 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ生长的特征，说明两者
具有相似的古生物属性。然而，相较于 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈ
ｏｐｏｒｅｌｌａ，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体形态更为复杂，且需要有
相应的附着物，例如有孔虫、苔藓虫等（图 ７）。此
外，有关三叠纪 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的扫描电镜研究验证其
外部具有蓝细菌的生长痕迹，为这一观点提供了重

要证据 （Ｋｕｚｎｅｔｓｏｖｅｔａｌ．，２０２０）。
４１２　石炭纪—三叠纪 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ生境对比

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ因多样化的生长形态、极强的生物
结壳与粘结能力以及广泛的古水深条件与温度耐受

性特征 （Ｆｌüｇｅｌ，１９８１；ＫａｗａｍｕｒａａｎｄＭａｃｈｉｙａｍａ，
１９９５；Ｆｏｒｓｙｔｈｅ，２０００；Ｎａｋａｚａｗａｅｔａｌ．，２０１１；Ｓｅ
ｎｏｗｂａｒｉＤａｒｙａｎ，２０１３），而具有较强的适应能力，
在古特提斯洋沿岸均有分布。然而，在判断 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ作为主要生物组成的微

结壳群落的作用时，还需要进行较大时空范围的对

比。因此，本研究选取全球石炭纪—三叠纪的 Ｔｕ
ｂｉｐｈｙｔｅｓ进行对比研究，以分析 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的生物习
性及 其 与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ的 古 生 态 学 关 系
（表 １）。

同是有 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ存在的微结壳群落，却具有
不同的建礁表现。比如晚石炭世塔里木藻礁，礁核

下部发育 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ粘结岩，但
尚未形成微格架，仅存在结壳现象，且 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
多为小个体单体 （Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２００３）。日本秋吉灰
岩形成时的部分区域存在暖水带，水体流通好，在

缺少后生动物的情况下 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈ
ｏｐｏｒｅｌｌａ形成了微结壳 （ＳｈｉｒａｉｓｈｉａｎｄＫａｎｏ，２００４）。
在古特提斯洋沿岸的热带和亚热带地区，Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ更容易搭建微格架，但
在亚热带地区以及温带地区，即使存在相应的组合

结构，通常也难以搭建起微格架（表 １）。不过已发
现加拿大北部二叠纪中纬度的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏ
ｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ形成微格架的特例 （Ｆｌüｇｅｌ，１９８１），这
可能是由于当地特殊的沉积环境所造成的。热带地

区有更大的个体建造的微格架———低纬度、温水、

中等营养、低含氧量、水体流通性好、水体清澈，

造就了 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的繁盛和微生物结壳群落的发
展。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ微结壳群落组合可以在缺少大型生
物竞争者的时期出现，若大型生物存在，微生物群

落则很难竞争成功，只能形成小的结壳生物去辅助

生物礁稳定，尤其是在冷水水域，这种生长更受到

限制。在古特提斯洋沿岸，微格架的形成相比泛大

洋地区更为容易，可能与古特提斯洋的洋流带来的

营养物质有关 （Ｓｒｅｍａｃｅｔａｌ．，２０１６）。
在三叠纪的生物复苏事件中，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的复

苏早于叶状藻、海绵等，说明其生态位置比蓝藻类

高而低于复杂的生物体 （Ｃｈａｔａｌｏｖ，２０２１）。在二
叠纪生物礁的研究中，微结壳研究是重要的组成部

分。在研究区的石炭纪地层中，分布着多个叶状藻

礁以及大型珊瑚礁 （巩恩普等，２００３，２００７；张永
利等，２００７），Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁的出现说明在石炭纪晚
期，微结壳群落就已经开始存在并能够承担起建造

格架的功能。

４２　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的古生态学
４２１　Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁群落生态分析

定量分析结果展示了本次研究的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁
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图 ７　黔南地区晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁的岩相特征

Ｆｉｇ７　ＬｉｔｈｏｆａｃｉｅｓｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｒｅｅｆｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ
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表 １　全球 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ及其群落对比

Ｔａｂｌｅ１　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｇｌｏｂａｌＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

时代 位置 形成微格架 有无 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ 参考文献

晚二叠世 日本 是 有 ＫａｗａｍｕｒａａｎｄＭａｃｈｉｙａｍａ，１９９５

石炭纪—二叠纪 日本 是 有 ＳａｎｏａｎｄＫａｎｍｅｒａ，１９９６

早二叠世 俄罗斯乌拉尔 是 有 Ｖｅｎｎｉｎｅｔａｌ．，１９９７

早二叠世 东昆仑 否 有 Ｗａｎｇｅｔａｌ．，１９９８

早二叠世 印度尼西亚（温带） 无 无 ＲｉｄｉｎｇａｎｄＢａｒｋｈａｍ，１９９９

晚石炭世 得克萨斯 是 有 Ｆｏｒｓｙｔｈｅ，２０００

侏罗纪 摩洛哥 是 无（但有其他钙质微生物） Ｏｕｒｒｉｂａｎｅｅｔａｌ．２０００

晚石炭世—早二叠世 日本秋吉 是 有 Ｉｇａｗａ，２００３

早二叠世 新疆塔里木 是 有 Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２００３

早侏罗世—晚白垩世 日本 否 无 ＳｈｉｒａｉｓｈｉａｎｄＫａｎｏ，２００４

晚二叠世 广西南盘江 无 有 Ｌｅｈｒｍａｎｎｅｔａｌ．，２００７

晚石炭世 意大利 是 有 Ｋｒａｉｎｅｒ，２００７

晚石炭世 日本秋吉 是 有 Ｎａｋａｚａｗａｅｔａｌ．，２０１１

晚石炭世 新墨西哥州 是 有 Ｖａｃｈａｒｄｅｔａｌ．，２０１２

三叠纪 意大利北部 无 有 ＳｎｃｈｅｚＢｅｒｉｓｔａｉｎａｎｄＲｅｉｔｎｅｒ，２０１２

晚三叠世 日本 否 无 ＳｅｎｏｗｂａｒｉＤａｒｙａｎ，２０１３

早二叠世 得克萨斯 否 有 Ｗａｈｌｍａｎｅｔａｌ．，２０１３

中三叠世 罗马尼亚 是 无（但有其他钙质微生物） Ｐｏｐａｅｔａｌ．，２０１４

中二叠世 日本秋吉 否 有 Ｎａｋａｚａｗａｅｔａｌ．，２０１５

中三叠世 罗马尼亚 是 有 ＦｏｒｅｌａｎｄＧｒǎｄｉｎａｒｕ，２０１８

中三叠世 意大利 否 无 ＳｎｃｈｅｚＢｅｒｉｓｔａｉｎａｎｄＲｅｉｔｎｅｒ，２０１８

中三叠世 罗马尼亚 是 无 Ｎüｔｚｅｌｅｔａｌ．，２０１８

晚侏罗世 克里米亚 是 无 ＫｒａｊｅｗｓｋｉａｎｄＳｃｈｌａｇｉｎｔｗｅｉｔ，２０１８

侏罗纪 日本 否 有 Ｔｏｍｉｎａｇａｅｔａｌ．，２０１９

三叠纪 意大利 是 无 ＳｎｃｈｅｚＢｅｒｉｓｔａｉｎａｎｄＲｅｉｔｎｅｒ，２０１９

早二叠世 俄罗斯乌拉尔 否 无 Ｋｕｚｎｅｔｓｏｖｅｔａｌ．，２０２０

中三叠世 罗马尼亚 是 无 Ｆｒｉｅｓｅｎｂｉｃｈｌｅｒｅｔａｌ．，２０２１

晚石炭世 贵州猴场 是 有 Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２４

系统内各种生物间的生态关系（图 ５）。群体珊瑚
Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ定殖在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和纤维状
胶结物或 ＡｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和葡萄状胶
结物之上，说明在群体珊瑚生长之前，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
就已经占据了礁的底部，并通过结壳作用形成硬质

基底。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的生长促进了群体珊瑚的生长，
同时群体珊瑚抗击水流和风浪的作用，为 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ的进一步生长和建礁提供了更为适宜的条
件。然而，当 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体逐渐增大并形成团块
状聚集时，其与珊瑚产生竞争，礁内群体珊瑚未能

向上生长为此提供了证据。此外，在叶状藻繁盛的

地方，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ数量就急剧减少，表明叶状藻和
Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ亦存在一定的竞争关系。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与其

他造礁微生物存在较强的关联，尤其是与 Ａｒｃｈａｅｏ
ｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ，两者丰度曲线变化具有较强的相似性，
具备完整形态的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ常被 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ
所包绕，Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ的藻丝可以粘结 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ和其他生物碎屑形成一定的空间结构或者
团块。

４２２　由 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ构成的
造礁微结壳群落

在二叠纪古特提斯洋沿岸的生物礁研究中，微

结壳群落研究非常重要 （Ｉｇａｗａ，２００３）。微结壳群
落的功能表现为在骨架造礁生物发育的情况下，它

们具有加固与稳定礁体格架的作用，而在缺乏大型

骨架造礁生物的环境中，这些微生物群落则通过自
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身的生长与胶结，直接承担起建造礁体的功能

（ＤｕｐｒａｚａｎｄＳｔｒａｓｓｅｒ，１９９９）。在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁内，
群体四射珊瑚 Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ只在礁体建造
早期承担起骨架生物的作用。在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ生长的
过程中，其逐渐被 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ
构成的微结壳群落所取代。微格架是微结壳群落能

够造礁的关键，其主要由 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈ
ｏｐｏｒｅｌｌａ和多代胶结物构成。

研究区出露的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ虽然外形不甚相同，
但是通过对 “纹层”的识别可以认为其都是同一

种类的不同分布形式。大个体 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ与 Ａｒｃｈａｅ
ｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ具 有 较 强 的 共 生 关 系，Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈ
ｏｐｏｒｅｌｌａ数量常随 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的数量波动而变化。具
有完整形态的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ常被 Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ所
包绕，二者之间或者二者聚合体的外围常形成葡萄

状胶结物，而小个体破碎的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ外侧仅被放
射状胶结物所包围，其中葡萄状胶结物常作为同沉

积期胶结物被保留，而放射状胶结物更多是后期形

成于孔隙的填充过程中。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ作为一种疑似
有孔虫和蓝细菌类的聚合体，通过类似丝状体的部

分逐层对内含颗粒进行包绕。Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ附
着在互相搭建的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ上，结壳在 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
柱状体的表面，同时也加强了 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ个体的稳
固性及 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ和微结壳群落间的支撑（图 ８）。
化石中保留的微结壳群落间的同沉积胶结物说明

Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ间孔隙的广泛存在，
也证明了微结壳群落在构建的过程中具有一定的支

撑性。Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ和多期次海洋
胶结物共同构建了 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁的微格架，在 Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ的生长过程中，同沉积胶
结物也通过连续地充填孔隙来不断加固微格架。这

些微格架互相支撑叠加以建造 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁，从而
在礁体的建造中具有主导作用。

５　结论
１）黔南地区晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ具网格状的

泥晶外壁和内部被亮晶胶结物充填的中空细管，为

ＴｕｂｉｐｈｙｔｅｓｏｂｓｃｕｒｕｓｏｂｓｃｕｒｕｓＭａｓｌｏｖ，受环境影响具
有 ２种不同的形态特征。石炭纪—白垩纪，Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ也展现出不同的形态特征和对环境的适应能
力，本研究认为 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ是蓝细菌和粘结有孔虫

Ａ—有孔虫和其他生物碎屑；Ｂ—Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ包绕有孔虫和其他生物

碎屑；Ｃ—Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ包绕互相接触的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ；Ｄ—微格架

生物群落形成；Ｅ—同沉积的葡萄状胶结物充填孔隙；Ｆ—后期的放

　　　　　　　 射状胶结物充填 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ

图 ８　黔南地区晚石炭世微格架建造过程示意图

Ｆｉｇ８　Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｅｓｓｋｅｔｃｈｓｈｏｗｉｎｇｍｉｃｒｏｆｒａｍｅｗｏｒｋ

ｏｆｔｈｅＬａｔｅＣａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓｉｎｓｏｕｔｈｅｒｎＧｕｉｚｈｏｕＰｒｏｖｉｎｃｅ

的集合体。

２）黔南晚石炭世 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁建造于水体清
澈、温暖、水动力较强的浅海环境中。在适宜的生

长环境中，Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ具有多种造礁功能，能粘结、
结壳来固定生物碎屑颗粒以加固礁体，也能作为

Ｉｖａｎｏｖｉａｃｆ．ｍａｎｃｈｕｒｉｃａ的定殖基底。此外，Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ能在粘结作用的基础上互相搭建形成礁体的
微格架。

３）在黔南晚石炭世的 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ礁中，Ｔｕｂｉ
ｐｈｙｔｅｓ、Ａｒｃｈａｅｏｌｉｔｈｏｐｏｒｅｌｌａ组合承担了在没有大型后
生动物情况下礁体微格架的建造，表明微结壳群落

在石炭纪就具有一定的建礁能力。通过与全球不同

地区、不同时期 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ的对比，认为 Ｔｕｂｉｐｈｙｔｅｓ
所在的微结壳群落的建造性能与水温、水体营养水

平、后生动物的数量具有强关联性。
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