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摘要    通过对采自湖南益阳南坝剖面的 Acrograptus 标本的研究, 本文对该属作了如下厘定: 

笔石体两枝近水平至下斜伸展, 胎管长且纤细; th11从亚胎管始部生出, th12为双芽胞管, 始端发

育型式为等称笔石型(isograptid); th11 和 th12 在不同水平位置弯离胎管, 导致始端部分不对称; 

th12与 th21的原胞管部分极为纤细, 构成两个细弱的横管. 经厘定后, Acrograptus 归入均分笔石

科、弯笔石亚科 , 共包含 6 个种: A. affinis (Nicholson), A. filiformis (Tullberg), A. gracilis 

(Törnquist), A. nicholsoni (Lapworth), A. pusillus (Tullberg)以及 A. saukros (Ni). 这 6 个种在华南广

泛分布 , 其中在上扬子区和江南区中东部较为集中 . 进一步研究表明 , 在华南 , 最早的

Acrograptus 于弗洛初期出现在水体较深的斜坡相区. 弗洛期 Pendeograptus fruticosus 带初, 该属

经历了一次明显的扩散事件, 属内各种由斜坡向较浅水的台地迁移. 这一扩散事件可能直接受

控于弗洛中期一次大规模的海侵事件.  
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尖顶笔石属(Acrograptus)最早由 Tzaj[1]建立, 用

以区分对笔石属(Didymograptus)中两枝下斜的类群

(即文献[2]所划分的 GroupⅡ——Type D. affinis). 以

Didymograptus affinis Nicholson, 1869 为模式种, Tzaj

将该属定义为: 笔石体两枝下斜伸展, 胞管长且纤细, 

倾角小, 10 mm 内有 7~12 个胞管, 包括 A. affinis 

(Nicholson), A. gracilis (Törnquist), A. nicholsoni 

(Lapworth)以及 A. pusillus (Tullberg)等 33 个种. 属内

各种广泛分布于全球弗洛期至达瑞威尔期的地层中[1].  

最初的定义主要强调 Acrograptus 在笔石枝形态

上与 Didymograptus 中其他种类的差别, 大量笔石枝

纤细、下斜的对笔石类均被归入其中[1]. 随着研究的

深入, Acrograptus 的始端发育开始备受关注, 对该属

的认识也随之不断变化.  

关于 Acrograptus 的始端发育特征, 不同学者持

有不同观点: Bouček[3]认为Acrograptus的始端发育型

式不仅有 isograptid 型(A. lipoldi), 可能也有 artus 型

(A. nicholsoni); Bulman[4]以及 Skevington[5]在研究中

也发现一些与典型的 Acrograptus 在特征上相似的种

(Didymograptus aff. gracilis), 他们认为这些种的始端发

育型式应为 artus型; 而Maletz[6]通过Didymograptus的

始端发育研究则认为, Acrograptus 的始端发育型式

只有 isograptid型一种. 此外, 有关该属 th11的生出位

置也有两种不同认识, 即在亚胎管较低位置生出或
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亚胎管顶端生出[5,6].  

依据始端形态特征 , Cooper 和 Fortey[7] 将

Acrograptus 的定义修订为: 笔石体具弯笔石式分枝

型式, 笔石枝水平到下斜伸展, 始部枝宽较小, 约 0.5 

mm. 同时, 将该属归入均分笔石科(Dichograptidae)弯

笔 石 亚 科 (Sigmagraptinae). 随 后 , Williams 和

Stevens[8]则将该属置于中国笔石科(Sinograptidae)弯

笔石亚科. 李积金等[9]认为 Acrograptus 具有与棱笔

石相似的分枝特征 , 因而将该属置于棱笔石科

(Goniograptidae). 然而, 上述修订均未对 Acrograptus

的始端发育特征进行详细描述及讨论.  

目前, Acrograptus 的始端发育特征仍不明确. 究

其原因, 一方面在于初始定义并没有对该属的始端

发育给出较为确切的描述, 而长期以来, 对于始端发

育在分类上的意义也未得到应有的重视; 另一方面, 

笔石体的始端发育情况受标本保存状况的直接影响. 

在泥岩或页岩中, 笔石体多呈薄膜状保存, 始端部分

各细节较难辨认, 始端发育型式不容易确定.  

作者最近考察湖南益阳南坝剖面时发现, 该剖

面早、中奥陶世笔石地层发育良好, Acrograptus 产出

层位较多, 且多为矿化立体保存, 始端结构清晰, 是

深入研究该属的理想产地. 此次地质考察, 作者共在

14 个层位采得 128 枚 Acrograptus 标本, 分属 3 个种

类: A. affinis (Nicholson), A. gracilis (Törnquist)和 A. 

nicholsoni (Lapworth). 根据这些标本, 同时结合其他

学者所采集的 Acrograptus 标本, 本文对该属的始端

发育进行了深入探讨, 并以此为基础, 对该属的定义

和分类进行了修订. 此外, 本文也对 Acrograptus 在

华南的扩散型式做了进一步分析.  

1  产地与分布 

华南古板块的奥陶系被划分为三个主要的地层

区: 扬子区、江南区和东南区, 在古地理格局上分别

对应扬子台地、江南斜坡、东南盆地[10,11]. 本文所涉

及的 Acrograptus 标本, 主要来自隶属于江南区的湖

南益阳南坝剖面. 同时, 本文也仔细观察了其他学者

在华南各地层区所采集的 Acrograptus 标本. 现将主

要产地介绍如下:  

1.1  湖南益阳 

南坝剖面位于距湖南省益阳市西南约 30 km 处

的南坝村, 地处江南斜坡中部(图 1), 以笔石页岩相

沉积为特征[13]. 剖面近南北向展布, 总厚度 109.12 m

左右, 地层连续, 出露良好, 由印渚埠组和宁国组组

成, 二者呈整合接触. 印渚埠组上部主要由深灰色、

蓝灰色、灰绿色、灰黑色块状泥岩及土黄色、黄绿色

粉砂质薄层状泥岩夹层构成. 宁国组则以黄绿色、灰

绿色块状泥岩为主, 偶夹数层土黄色粉砂质薄层, 微

层理发育, 风化后呈红褐色、褐色片状. 剖面中弗洛

阶/特马道克阶界线附近地层连续, 界线位于宁国组

内部, 高于印渚埠组/宁国组的界线.  

前人已对南坝剖面作了不少研究工作, 重点是晚

特马道克期的笔石古生物学与地层学[13,14], 而对于弗

洛期笔石动物群的研究仅限于其底部的 Tetragraptus 

approximatus 带. 基于详细了解该剖面弗洛期生物面

貌及地层资料的目的, 笔者曾多次前往南坝剖面采

集标本, 通过细致、审慎的属种鉴定, 在南坝剖面弗

洛阶中共识别出 13 属 28 种, 自下而上确立了 4 个笔

石带, 即 Tetragraptus approximatus 带、Pendeograptus 

fruticosus 带、Didymograptellus bifidus 带和 Corymbo- 

graptus deflexus 带. 这 4 个笔石带组成的弗洛期笔石

带序列可与斯堪的纳维亚、加拿大、美国等地同期地

层中的笔石带序列精确对比[15,16].  

南坝剖面中发现的 Acrograptus 共计 3 种, 即 A. 

affinis (Nicholson), A. gracilis (Törnquist)和 A. nicholsoni 

(Lapworth). 标本产于宁国组深色泥岩中, 矿化立体保

存. 该属最早出现于弗洛期 Pendeograptus fruticosus

带, 在 Didymograptellus bifidus 带达到繁盛, 并上延至

Corymbograptus deflexus 带(图 2).  

1.2  江西玉山 

玉山地处江西省东北部, 与浙江西部江山、常山

接壤, 在地层区划上隶属于江南区(图 1). 玉山地区

早、中奥陶世含笔石地层发育良好, 相关研究工作主

要集中于玉山古城乡一带, 包括牟家坞、李家蓬(山头

底)、陈家坞等剖面. 目前, 在该地区弗洛期至达瑞威

尔期地层中已确立的笔石带共 13 个[17,19,20]. 玉山地区

产出的 Acrograptus 共计 6 种: A. affinis (Nicholson),   

A. gracilis (Törnquist), A. nicholsoni (Lapworth), A. 

filiformis (Tullberg), A. pusillus (Tullberg)以及 A. 

saukros (Ni). 其中, A. nicholsoni 和 A. pusillus 为最早

出现的两个种, 首现于 T. approximatus 带, A. gracilis

的末现可达玉山地区的 P. elegans 带顶部(图 2).  
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图 1  早、中奥陶世尖顶笔石属(Acrograptus)在华南板块的地理分布 
1. 重庆城口杨家坝; 2. 四川峨眉山高洞; 3. 四川长宁双河; 4. 云南巧家牛角厂; 5. 云南昆明红石崖; 6. 云南威信县白果树; 7. 贵州毕节燕子

口; 8. 贵州贵阳乌当; 9. 贵州三都大塘, 下燕高; 10. 贵州遵义马蹄沟; 11. 贵州湄潭五里坡; 12. 贵州桐梓红花园; 13. 重庆綦江观音桥; 14. 

贵州务川; 15. 重庆石柱双流坝; 16. 贵州沿河甘溪; 17. 贵州思南英武溪; 18. 重庆秀山; 19. 贵州松桃; 20. 湖南安化; 21. 湖南祁东; 22. 湖南

双峰桥亭子; 23. 湖南宁乡; 24. 湖南益阳南坝; 25. 湖北宜昌黄花场; 26. 安徽宿松龙山; 27. 安徽含山; 28. 安徽和县三道坝; 29. 安徽无为横

山; 30. 浙江于潜乐平; 31. 浙江龙游石佛; 32. 浙江常山黄泥塘; 33. 江西玉山陈家坞、牟家坞、李家蓬、白坞; 34. 江西崇义过埠樟木曲; 35. 广 

东台山. 由于华夏古陆的含义及使用尚存争议, 图中暂不标识; 古地理图部分改自文献[12] 

1.3  贵州桐梓 

红花园剖面位于黔北桐梓县城东南约 7 km 的红

花园村, 在地层区划上隶属于扬子区(图 1). 剖面地

层连续, 早、中奥陶世湄潭组富含大量笔石化石, 自

下而上可划分为 8 个笔石带: Acrograptus filiformis

带、Didymograptellus eobifidus 带、Corymbograptus 

deflexus 带、Azygograptus suecicus 带、Expansograptus 

hirundo 带、Exigraptus clavus 带、Undulograptus 

austrodentatus 带以及 Undulograptus intersitus 带 . 

Acrograptus 在红花园剖面中产出 4 个种 : A. 

nicholsoni (Lapworth), A. filiformis (Tullberg), A. 
pusillus (Tullberg)以及 A. saukros (Ni). 这 4 个种在剖

面中的延限相对较短, 仅从 A. filiformis 带上延至

Didymograptellus eobifidus 带底部[22~24],1) (图 2).  

2  始端发育 

2.1  均分笔石类(dichograptoids)的始端发育 

长期以来, 笔石枝的形态特征被作为均分笔石

分类的主要依据. 随着研究深入, 这种纯粹的“形态”

分类不断遭到质疑. 目前, 这种以笔石枝形态为基础

的分类系统逐步被学者们所摒弃, 转而将目光聚焦

于笔石体始端发育特征上, 并将其作为重新划分均

分笔石类的重要依据.  

 
                    

1) 王汝植. 奥陶系. 见: 地矿部成都地质矿产研究所, 编. 西南地区地层总结, 1981. 115 
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图 2  华南主要产地早、中奥陶世尖顶笔石属(Acrograptus)的地层延限 
江西玉山资料来源于文献[17~21]; 贵州桐梓资料来源于文献[22~24],1). 笔石带序列修改自文献[25] 

最初, 对于笔石体始端的研究只是将其发育型式

进行简单划分, 各个发育型式间被认为是连续变化  

的[26~30]. 均分笔石类的始端发育型式有多种, 各种发育

型式又被分为不同的阶期, 同一发育型式内的不同阶

期存在某种联系, 代表一个连续变化的演化序列[4,31~33]. 

此时, 学者们关注的仅是笔石体始端发育诸多特征中

的几个特征, 如双芽胞管所处的位置和生长方向, 以及

从双芽胞管上生出的两个胞管的特征, 对于始端发育

的其他特征涉及甚少, 从而忽略了始端构造特征的多

变性及其在确定系统发育和分类方面的重要性.  

Cooper 和 Fortey[34]修订了 Bulman[4,31,33]最初关于

均分笔石类始端发育型式的复杂模型, 将均分笔石类

的始端发育型式划分为两类: artus 型和 isograptid 型, 

其中 isograptid 型较为原始, artus 型是从 isograptid 型

演化而来. 同时, 他们把始端发育型式与始端构造作

为两个独立的概念区分开来, 认为始端发育型式是

高度保守的性状特征, 而始端构造则具有较大的可

变性, 后者在解释系统发育关系的相关问题上显得

更为重要[35]. 尽管Cooper和 Fortey[34]所确立的始端发

育型式很大程度上简化了最初的繁琐模型, 然而仅凭

其解释均分笔石类复杂多变的始端发育还是颇为困难

的. 随着分支系统学在系统发育研究中的应用与发展, 

笔石体始端发育的重要性更加突出. 一些彼此独立的

特征将从有关始端发育的众多特征中选出, 作为重要

的性状用于编码 . 这其中不仅包括了 Cooper 和

Fortey[34]所确立的始端发育型式, 也包含了除此之外

的其他始端发育特征(如他们所定义的始端构造)[35~37].  

最近, Toro 和 Maletz[38]在笔石体始端发育的众

多特征中遴选出 4 个相互独立的特征: (1) th11 的生出

位置(原胎管或亚胎管)(图 3(a)~(c)); (2) 双芽胞管所

处的位置(th11 或 th12); (3) 双芽胞管的生出位置(左

或右 ); (4) 双芽胞管的生长方向 (左旋或右旋 )(图

3(d)~(f)). 这些特征的选取为均分笔石类的分类学研

究提供了简便、高效的指导工具. 然而, 本文认为上

述 4 个特征的重要性不同, 双芽胞管所处的位置在均

分笔石分类中起着决定性作用, 其次是 th11的生出位

置, 其余特征次之. 依双芽胞管所处的位置, 均分笔

石类的始端发育分为两种类型: 若 th11 为双芽胞管, 

始端发育型式为 artus 型; 若 th12 为双芽胞管, 始端

发育型式则为 isograptid型. 其中 isograptid型占多数, 

只有少数是 artus 型. Th11 的生出位置可以在胎管较

高位置的原胎管处, 也可以在胎管中部的亚胎管处. 

双芽胞管的生出位置与其生长方向具有一定的关联, 

一般左侧生出的双芽胞管对应左旋模式, 而右侧生

出的双芽胞管对应右旋模式[6,8,38].  

本文的均分笔石类(dichograptoids)是非正式用法,  
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图 3  均分笔石类始端发育型式 
修改自文献[8,33,38]. (a)~(c) 始端发育复原图; (d)~(f) 始端发育型式图解. (a) Expansograptus holmi; (b) Pendeograptus fruticosus; (c) 
Baltograptus minutus; (d) isograptid 型, 左旋; (e) isograptid 型, 右旋; (f) artus 型, 右旋. (d)~(f)中双芽胞管均用黑色条带标识, 箭头指示双芽胞 

管的生出位置 

泛指具有均分笔石式发育型式的种类[34], 包括均分笔

石科(Dichograptidae)和叶笔石科(Phyllograptidae), 相

当于 Bulman[33]的均分笔石科. 

2.2  Acrograptus 的始端发育 

关于 Acrograptus 的始端发育型式问题一直颇具

争议. Bulman[4]曾指出, 产自瑞典 Llanvirn 期的一些

标本具有 artus 型始端发育型式 , 它们与典型的

Arenig 期标本(现认为是 Acrograptus)在很多方面较

为相似. 瑞典 Llanvirn 期的标本虽为立体保存, 但是

始端结构无法清晰辨认. 其中被认为是 A. gracilis 的

标本在图像上看不到 artus 型的特征, 反而在胎管处

发现有类似横管的结构, 与 isograptid 型较为相似. 

此后, Skevington[5]也发现一些与 A. gracilis 相似的种

类(Didymograptus aff. gracilis), 其始端发育型式虽为

artus型, 但 th11的生出位置并非在胎管近顶端处, 而

是较典型的 Acrograptus 低. 1973 年, Bouček[3]发现了

保存较好的 Acrograptus 标本, 其始端发育为典型的

isograptid 型(A. lipoldi). 同时他也指出, Acrograptus

可能还具有另一种始端发育型式——artus 型 (A. 

nicholsoni), 但是由于当时 A. nicholsoni 的标本为薄

膜状保存, 始端发育型式可清晰辨认的可能性不大. 

同样, Skwarko[39]采自澳大利亚的标本 Didymograptus 

aff. gracilis也存在类似问题, 始端部分的详细情况不

甚明了. Cooper 和 Fortey[7]在报道来自斯皮斯卑尔根

的 Acrograptus 标本时, 没有对始端发育进行详细描

述, 对于 Acrograptus 是否存在两种始端发育型式没

有给出明确的说明. Williams 和 Stevens[8]也仅是描述

了产自加拿大纽芬兰 A. gracilis 的标本, 并未对其始

端发育做详细讨论. 1994 年, Maletz[6]在对下垂类对

笔石的始端发育研究中指出, Acrograptus 的始端发

育型式可能只有一种, 即 isograptid型, 且 th11在胎管

较高位置生出, 但是未给出确切的证据来支持这一

观点. 由此可见, Acrograptus 的始端发育型式始终未
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能确定, 使得该属在使用上颇为混乱.  

为了对Acrograptus的始端发育有进一步的认识, 

本文对产自湖南益阳南坝剖面的 128 枚 Acrograptus

标本进行了系统研究. 这些标本中包含 3 个种: A. 

affinis (Nicholson), A. gracilis (Törnquist)以及 A. 

nicholsoni (Lapworth), 它 们 是 最 早 被 归 入

Acrograptus 的种类. 南坝的 A. affinis 标本与正模[1]

基本相似, 始端发育型式为 isograptid 型, th11 从胎管

较高位置生出 , 大致相当于亚胎管始部的位置(图

4(a)~(d)). 与挪威的合模 [7]在始端形态上基本一致 , 

但后者始端构造无法清晰辨认. 南坝的 A. gracilis 标

本与正模 [40]特征相似 , 其始端可见等称笔石弧

(isograptid arch), th11 从相当于亚胎管始部的位置生

出, 为典型的 isograptid 型(图 4(e)~(h)). 南坝的 A. 

nicholsoni 标本始端保存完好, th11自胎管较高位置生

出, 可见两个横管, 始端发育型式也为 isograptid 型

(图4(i)~(l)). Bouček[3]指出A. nicholsoni的始端发育型

式为 artus 型, 但由于标本呈薄膜状保存, 这一观点

曾遭到质疑. 肖承协和陈洪冶[20]对江西玉山古城的

该种标本进行了描述, 指出其 th11 自胎管上部生出, 

始部具有一个横管. 如果上述观察无误, 不排除 A. 

nicholsoni 具有两种始端发育型式的可能性.  

3  系统分类 

为区分对笔石属(Didymograptus)中两枝下斜的

类群, Tzaj[1]以 Didymograptus affinis Nicholson 为模

式种建立了新属 Acrograptus. 1982 年, Cooper 和

Fortey[7]对 Acrograptus 的定义进行了修订, 强调纤细

的胎管以及由于 th11 和 th12 从胎管不同水平位置生

出而导致的始端发育不对称性 .  同时 ,  他们认为

Acrograptus 的始端特征与弯笔石属(Sigmagraptus)、

棱笔石属(Goniograptus)十分相似, 但是与其他对笔

石类群如伸展笔石属(Expansograptus), 小对笔石属

(Didymograptellus)却存在很大差别, 于是将其转移

至他们新建的弯笔石亚科(Sigmagraptinae)中. 此时

的弯笔石亚科隶属于均分笔石科(Dichograptidae). 随

后, 弯笔石亚科升级为弯笔石科(Sigmagraptidae), 其

中包含同名亚科——弯笔石亚科[35]. 根据弯笔石亚科

的定义, Williams 和 Stevens[8]认为该亚科在胞管形态

等方面都与穆恩之 [ 4 1 ]所定义的中国笔石科(Sino- 

graptidae)的特征相似, 因此将其转移至中国笔石科

中. 本文认为, 弯笔石亚科不宜归入中国笔石科, 原

因如下: (1) 中国笔石科以其典型的胞管褶曲区别于

其他类型的笔石, 其胞管变形剧烈, 不仅具原胞管褶,  

 
 

 

图 4  尖顶笔石属(Acrograptus)的始端发育图解 
(a)~(d) Acrograptus affinis (标本号: YYN20.1~9a; YYN20.1~32a; YYN21.2~20b; YYN21.5~31); (e)~(h) Acrograptus gracilis (标本号: 

YYN20.1~2b; YYN21.1~3; YYN21.2~6; YYN21.2~12a;); (i)~(l) A. nicholsoni (标本号: YYN20~6; YYN20.1~8; YYN22~4; YYN22~41). 图中比 

例尺均为 1 mm 
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有时会同时具亚胞管褶, 胞管口部内卷, 原胞管和亚

胞管口部还会生出刺. 而弯笔石亚科中的属种胞管

形态简单, 以纤细为主要特征, 简单直管状, 原胞管

部分较长, 更加接近均分笔石科的胞管特征. (2) 在

始端发育型式方面, 中国笔石科包含有两种始端发

育型式: artus 型和 isograptid 型; 均分笔石科始端发

育型式则以 isograptid 型为主, artus 型很少, 含 artus

型的属种多见于奥陶纪中、晚期地层中. 弯笔石亚科

始端发育型式仅有 isograptid 型, 且主要分布于奥陶

纪早、中期地层中, 与均分笔石科特征较为相符. 鉴

于上述原因 , 本文将弯笔石亚科归入均分笔石科 , 

Acrograptus 也应隶属于均分笔石科.  

正笔石目 Order Graptoloidea Lapworth (Hopkinson  

et Lapworth), 1875 
均分笔石亚目 Suborder Dichograptina Lapworth, 

1873 

均分笔石科 Family Dichograptidae Lapworth, 

1873 

弯笔石亚科  Subfamily Sigmagraptinae 

Cooper et Fortey, 1982 

尖顶笔石属Genus Acrograptus Tzaj, 1969 

模式种: Didymograptus affinis Nicholson, 1869, p. 

240, pl. 11, fig. 20.  

鉴定特征: 根据对始端发育型式的最新观察, 本

文将 Acrograptus 的定义厘定如下: 笔石体两枝近水

平至下斜伸展, 胎管长且纤细. Th11 从亚胎管始部生

出, th12 为双芽胞管, 始端发育型式为 isograptid 型. 

Th11和 th12在不同水平位置弯离胎管, 使得始端部分

不对称. Th12 与 th21 的原胞管部分极为纤细, 构成两

个细弱的横管.  

讨论: 厘定后的 Acrograptus 包括 6 个种, 即 A. 

affinis (Nicholson), A. gracilis (Törnquist), A. 
nicholsoni (Lapworth), A. filiformis (Tullberg), A. 
pusillus (Tullberg)以及 A. saukros (Ni). 此外, 对于被

转移至 Acrograptus 中的两个种 Didymograptus kurcki 

Törnquist 和 Didymograptus ellesae Ruedemann, 笔者

分别选取张元动等[42]采自贵州遵义下、中奥陶统湄潭

组的 D. kurcki 标本以及李积金等[9]采自江西崇义的

D. ellesae 标本做了详细镜下观察. 在反面保存的标

本中, 可清晰判别二者始端发育型式均为 artus 型, 

th11 生出位置较高. 本文认为这两个种的始端发育特

征与 Acrograptus 的定义不符 , 因此仍将其保留于

Didymograptus 中.  

尼氏尖顶笔石 Acrograptus nicholsoni (Lapworth, 1875) 

(图 5(c); 图 6 (b), (k)) 
1875 Didymograptus nicholsoni Lapworth, p. 644, pl. 33, figs. 

5a~d. 
1973 Acrograptus nicholsoni, Bouček, p. 67, pl. 12, figs. 1~5; 

text~figs. 21a~f. 
2002 Didymograptus nicholsoni, 穆恩之等, 第 267 页, 图版

80, 图 9; 图版 81, 图 17. 

讨论: 该种由 Lapworth[44]建立并描述, 以笔石

枝近水平伸展、分散角较大(180°)为特征. 1901 年, 

Elles 和 Wood[2]指出, 该种不仅包括分散角大、近平

伸的笔石个体, 而且还应包括分散角相对较小的个

体(分散角约 110°~130°). Monsen[45]则认为, 这些分

散角较小的个体与该种最初的定义有一定的差别 , 

应当将其归入新建变种 Didymograptus nicholsoni var. 

apartus 中. 1973 年, Bouček[3]修订了该种的定义, 认

为其始端发育型式符合 Acrograptus 的特征, 因此将

其转移至 Acrograptus 中. 同时, 他还将 Monsen[45]定

义的变种 Didymograptus nicholsoni var. apartus 归入

A. nicholsoni 中. 随后的研究中, 由于 Acrograptus 的

定义尚存争议, 因此仍可见将该种归为广义对笔石

的报道[21,22].   

相近尖顶笔石 Acrograptus affinis (Nicholson, 1869) 

(图 5(a); 图 6 (a), (g)~(j)) 
1869 Didymograptus affinis Nicholson, p. 240, pl. 11, fig. 20. 
1937 Didymograptus cf. affinis, Monsen, p. 121, Taf. 2, fig. 

43. 
1969 Acrograptus affinis, Tzaj, p. 142~143. fig. 1e.  
2000 Acrograptus adamantinus (T. S. Hall), 李积金等, 第

65 页, 图版 16, 图 14. 

讨论: 该种由 Nicholson[46]建立, 并归入对笔石

属中. 1969 年, Tzaj 以该种作为模式种建立了新属

Acrograptus. Monsen[45]所报道的 Didymograptus cf. 

affinis, 除了笔石枝始部宽度略小之外, 其他特征均

与该种定义相符, 本文认为应将其归入 A. affinis. 与

Acrograptus 中的其他种类一样, 该种也具有特殊的

始端发育型式. 不同的是, 与 A. gracilis 相比, 该种

始部胞管下斜伸展[7], 枝宽较大, 分散角较小. 该种

与 A. nicholsoni 的主要区别在于, 后者的笔石枝宽度

和胞管密度较大. 2000 年, 李积金等[9]在对江西崇义 
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图 5  厘定后的尖顶笔石属(Acrograptus)各种  
(a) Acorgraptus affinis (Törnquist), 湖南益阳南坝, YYN20.1~9a. (b), (g)~(h) Acrograptus pusillus (Tullberg). (b) 文献[43], Taf. 2, fig. 12, 

Kiviks-Esperöd, Scania, Sweden, LO348t; (g) 文献[22], 图版 27, 图 9, 贵州贵阳, F4~124; (h) 文献[20], 图版 20, 图 5, 江西玉山古城, Yc2~34. 

(c) Acrograptus nicholsoni (Lapworth), 湖南益阳南坝, YYN 20~6. (d)~(e) Acrograptus gracilis (Törnquist), 湖南益阳南坝. (d) YYN21.2~9b; (e) 

YYN21.2~6. (f), (i) Acrograptus saukros (Ni), 文献[22], 图版 28, 图 7, 贵州思南英武溪, AAE610a; 图 8, 四川綦江观音桥, AAE283. 

(j)~(m).Acrograptus filiformis (Tullberg). (j) 文献[22], 图版 27, 图 10, 贵州三都大塘, ACC18; (k)~(m) 文献[43], Taf. 2, fig. 10, 8, 9,  

Kiviks-Esperöd, Scania, Sweden, LO352t, LO350t, LO351t.图中比例尺均为 1 mm 

早奥陶世的笔石动物群进行研究时 , 将 Didymo- 

graptus adamantinus T. S. Hall 转移至 Acrograptus 中. 

此前, 对于 A. adamantinus 始端发育特征的详细描述

较少, 仅可知该种胎管较短小, th11 自胎管顶部生出. 

笔者对李积金等[9]采集的 A. adamantinus 标本进行了

观察, 由于标本正面保存, 始端发育型式仍无法辨认, 

仅可见最初两个胞管在不同水平位置生出 . 将 A. 

adamantinus 与 A. affinis 各特征对比后发现, 前者除

了始端发育型式不明之外, 其他特征均与 A. affinis

相似. 在获得新的材料明确其始端发育型式之前, 本

文暂将其作为 A. affinis 的次异名.  

纤细尖顶笔石 Acrograptus gracilis (Törnquist, 1890) 

(图 5(d)~(e); 图 6 (c)~(f)) 
1890 Didymograptus gracilis Törnquist, p. 17, pl. 1, figs. 

9~12. 
1982 Acrograptus gracilis, Cooper and Fortey, p.272, figs. 

66c~g. 
2000 Acrograptus gracilis, 李积金等, 第 66页, 图版 17, 图

4. 
? 2000 Acrograptus hemisolatus Li et al., 李积金等, 第 67

页, 图版 17, 图 1-3. 

讨论: Törnquist[40]指出, 该种最主要特征是前两

个胞管水平伸展, 其次是具有纤细的笔石枝. 虽然该

种长期以来被归入广义的对笔石属中[2,22,45], 但是其

特殊的始端构造以及纤细的笔石枝与广义对笔石属

中的其他种类明显不同. 值得注意的是, 该种双芽胞

管的生长方向既有左旋模式(图 4(e)~(f)), 也有右旋

模式(图 4(g)~(h)), 这在均分笔石类始端发育中并不

常见. 通过对挪威标本的详细研究, Cooper 和 Fortey[7]

将该种转移至 Acrograptus 之中. 根据采自江西崇义

的笔石标本, 李积金等 [9]建立了新种 Acrograptus 

hemisolatus. 笔者观察了其正模及副模标本, 笔石 
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图 6  湖南益阳南坝剖面中的尖顶笔石属(Acrograptus) 
(a), (g)~(j) Acorgraptus affinis (Törnquist), (a) YYN20.1~9a; (g), (i) YYN20.1~32a; (h), (j). YYN21.2~20b. (b), (k). Acrograptus nicholsoni 

(Lapworth), YYN20~6. (c)~(f). Acrograptus gracilis (Törnquist), (c)~(d). YYN21.1~3; (e)~(f). YYN21.2~6. 图中比例尺均为 1 mm 

 
体呈薄膜状保存, 始端部分未保存或保存不好, 特

征难以辨认; 笔石枝及胞管特征却清晰可辨, 与 A. 

gracilis 的特征较为相似. 虽然二者产出层位有所不

同(A. hemisolatus产出层位较A. gracilis高很多, 相当

于上奥陶统的下部), 但不排除 A. hemisolatus 是 A. 

gracilis 的次异名. 若进一步研究证实 A. hemisolatus

的始端发育型式为 isograptid型, 则可将此类标本归入

A. gracilis 中. 本文暂将 A. hemisolatus 作为 A. gracilis

的次异名.   

细线尖顶笔石 Acrograptus filiformis (Tullberg, 1880) 

(图 5(j)~(m)) 
1880 Didymograptus filiformis Tullberg, S. 42, 43, Taf. 2, 

figs. 8~11. 
?1986 Acrograptus cf. filiformis, Rushton et al., p. 47, 48, figs. 

3g, h. 

讨论: 该种在形态上以笔石枝纤细、两枝下斜成

直角为主要特征. 以往关于始端的描述只提到 th11从

胎管近顶部生出, 沿胎管壁一侧向下生长, 在近胎管

口部处向外弯转, th12 则自 th11 的转折处生出, 而对

于始端发育型式则未做讨论[20~22,45,47~49]. 笔者对陈旭

等[50]采自浙江常山黄泥塘以及 Zhang 和 Chen[23]采自

贵州桐梓红花园的标本进行了镜下观察. 在反面保

存的标本中, 可以看到 th11 从胎管较高位置生出, 双

芽胞管为 th12, 左手生出 , 左旋生长 , 始端发育为
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isograptid 型.  

细弱尖顶笔石 Acrograptus pusillus (Tullberg, 1880) 

(图 5(b), (g)~(h)) 
1880 Didymograptus pusillus Tullberg, S. 42, Taf. 2, figs. 

12~14. 
1990 Acrograptus pusillus, 肖承协, 陈洪冶, 第 134 页, 图

版 20, 图 5, 14, 15. 

讨论: 该种长期以来被置于 Didymograptus 中, 

其始端发育特征不明[18,21,22,45,51]. Monsen[45]采自挪威

的标本多为正面保存(Tafel 2, Figure 21, 50), 始端发

育型式无法辨认, 仅可见 th11 从胎管较高位置生出, 

始端最初两个胞管从不同水平位置生出. Toro[52]在阿

根廷也发现了与该种相似的标本 (Acrograptus cf. 

pusillus), 从其给出的图版(pl. 3, 11~12)不难看出, 阿

根廷的标本虽始端发育为 isograptid 型, 但是 th11 从

胎管中部生出, 较典型的 A. pusillus 低, 且笔石枝背

缘褶曲显著, 不宜归入该种. 穆恩之等[22]指出, 该种

th11从胎管中部生出, th12从 th11转弯处生出, 但始端

发育型式在图版中不易确认. 肖承协和陈洪冶[20]采

自江西玉山的标本仅能看到笔石体轮廓, 始端特征

较难辨认. 笔者详细观察了 Zhang 和 Chen[23]采自贵

州桐梓红花园的标本, th11 从胎管较高位置生出, th12

为双芽胞管 , 右手生出 , 右旋生长 , 始端发育为

isograptid 型, 横管纤细, 其始端发育特征及胞管、笔

石枝等特征均与 Acrograptus 的特征一致.  

华美尖顶笔石 Acrograptus saukros (Ni, 1979) 

(图 5(f), (i)) 
1979 Didymograptus saukros Ni, p. 81, pl. 28, figs. 7~12. 
2003 Acrograptus saukros, 陈旭等, 第 483 页, 插图 2. 

讨论: 倪寓南[22]根据西南地区的笔石标本建立

该种, 并将其归入 Didymograptus 之中. 她对该种的

始端发育特征作了较为详细的描述: th11 从胎管顶部

生出, 在胎管中下部弯曲向外, th12从 th11弯曲处生出, 

并斜横过胎管, th21和 th12从同一高度生出, 始端发育

型式为 isograptid 型. 该种不仅在西南地区出现[22,53], 

在浙江一带也有报道[50]. 笔者观察了采自浙江常山

黄泥塘的该种标本, 正面保存的标本无法辨认始端

发育型式, 但是可以看出 th11 生出位置较高; 反面保

存的标本始端发育型式均为 isograptid 型, 个别可见

等称笔石弧(isograptid arch). 从其初始定义及所发现

的标本特征来看, 该种较符合本文对 Acrograptus 的

定义, 应归入其中.  

4  Acrogratptus 的扩散型式 

Acrograptus 一属在华南分布范围较广, 从扬子

台地到江南斜坡带乃至东南盆地均有报道. 如图 1 虚

线圈中区域所示, 该属集中分布于代表浅水相的上

扬子台地以及深水相的江南斜坡带中东部, 主要产

自泥质或富含泥质的沉积带内, 其余区域也有零星

分布, 但丰度及分异度均较低.  

图 7 展示了 6 种 Acrograptus 在扬子区和江南区

的纵向分布情况. 由于受标本保存状况等因素的影

响, 东南区笔石生物地层研究程度较低, 本文暂不对

东南区的资料进行详细讨论. 从图中可以看出, 最早

出现的两个种 A. nicholsoni 和 A. pusillus 首现于弗洛

早期的 Tetragraptus approximatus 带 , 这一时期

Acrograptus 仅限于江南区, 且分异度较低. 弗洛中

期 (Pendeograptus fruticosus 带 ~Didymograptellus 

bifidus 带), Acrograptus 迅速繁荣, 在江南区新增 4 个

种 , 即 A. affinis, A. gracilis, A. filiformis 以及 A. 

saukros, 种数达到 6个; 在扬子区, 这 6个种也基本同

期出现, 除 A. nicholsoni 和 A. pusillus 之外, 其余 4 种

的首现层位在扬子区和江南区一致. 此时, 无论扬子

区或江南区 Acrograptus 的丰度和分异度均处于高潮. 

弗洛晚期(Corymbograptus deflexus 带~Azygograptus 

suecicus 带), 扬子区和江南区 Acrograptus 的种数均

呈下降趋势, 扬子区的下降幅度相对较大. 至大坪初

期, Acrograptus 在扬子区 Azygograptus suecicus 带顶

部仅存 2 个种, 在江南区同期地层中也减至 2 个. 此

后, 除了延限较长的 A. gracilis 一直到达瑞威尔晚期

的Pterograptus elegans带才灭绝, 其余各种延限均未

超过大坪阶顶界. 在南坝剖面, Acrograptus 最早出现

于弗洛期 Pendeograptus fruticosus 带, 但是丰度和分

异度均较低. 至 Didymograptellus bifidus 带, 该属迅

速繁盛, 共发现 3 个种, 其延限贯穿整个 Didymogra- 

ptellus bifidus 带, 其中一种上延至 Corymbograptus 

deflexus 带.  

从 Acrograptus 在华南的分布规律来看, 该属最

早出现于水体较深的斜坡相区, 进入弗洛中期, 属内

各种不仅在斜坡地区空前繁盛, 而且在较浅水的台

地相区广泛分布.  

对于营漂浮生活的 Acrograptus 来说, 深水斜坡 
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图 7  华南早、中奥陶世尖顶笔石属(Acrograptus)的地层延限 
扬子区材料来自文献[21~23,48,53~58]1,2); 江南区材料来自文献[9,17~21,49,59~63]. 笔石带序列修改自文献[25] 

环境对其辐射演化尤为重要. 深水斜坡处于上升流

活跃地带, 初级生产力较高, 富营养的水团可为笔石

幼体的生长提供充足的食物来源 [64~68]. 此外 , 

Acrograptus 可能是由一类反称笔石 Adelograptus 

antiquus (T. S. Hall)演化而来[69], 因反称笔石类一般

生活于较深水环境, 故而 Acrograptus 的发源地很可

能就是水体较深的斜坡地区.  

在适应了较深水的斜坡环境后, Acrograptus 开

始通过扩散方式拓展生存空间. 其扩散型式主要表

现为横向的生态分异和生态带迁移 [68]. Acrograptus

在横向上的生态分异主要是指从弗洛中期(相当于

Pendeograptus fruticosus 带)开始, 该属跨越相区的界

线, 在浅水台地大量繁盛. 此时, 早期出现于斜坡地

区的种类(A. nicholsoni, A. pusillus), 一方面朝更利于

漂浮生存的方向演化, 产生适应在较浅水及表层水体

中生存的新种类; 另一方面, 随着海平面上升, 台地

相区水深加大, 这些较早出现的种类其生境由斜坡向

台地迁移, 在适应台地环境后开始演化出新的种类.  

从宏演化的角度来看, Acrograptus 的起源、繁盛

直至衰亡恰好处于奥陶纪笔石动物辐射演化的关键

时期(早、中奥陶世). 其中, 早奥陶世弗洛期是反称

笔石动物群向均分笔石动物群演化的重要阶段 [58]. 

作为均分笔石动物群中出现较早的类群, Acrograptus

起源于早奥陶世晚期(弗洛期)的深水斜坡地区, 可能

是演化新质的携带者之一, 为均分笔石动物群的辐

射演化提供了新的途径. 通过与华南笔石动物群宏

演化过程[70]的对比发现, Acrograptus 在扬子区和江

南区的多样性曲线与华南相应地层区的笔石种级分

异度曲线基本一致, 多样性峰值分别位于弗洛中期

(Acrograptus filiformis 带~Didymograptellus eobifidus

带)和弗洛晚期(Corymbograptus deflexus 带); 而在弗

洛期之后, 伴随着新类群(舌笔石类及双笔石类)的出

现 , 均 分 笔 石 动 物 群开 始 呈 衰退 趋 势 , 此 时

Acrograptus 的分异度也逐渐下降, 并在中奥陶世末

灭绝.  

综上所述, Acrograptus 在弗洛期 Pendeograptus 

fruticosus 带初经历了一次明显的扩散事件, 属内各

种由斜坡向台地大范围迁移. 究竟是什么因素触发

了此次扩散事件? 一般认为, 笔石的扩散主要受控

于内、外两方面因素, 内因主要是笔石动物群自身的

演替; 在外因方面, 则存有诸多假说, 如全球性板块

构造运动、火山作用、海平面升降等[68,71~75]. 然而,  

 
                     

2) 高道德. 贵州的奥陶系. 惠水: 贵州地质局地层古生物工作队地层组, 1976. 104 
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这诸多因素中, 大多在地质记录上难以找到直接证据. 

通过对华南Acrograptus的研究发现, 其横向上的生态

分异主要受控于该属自身的演化规律及海平面变化, 

同时, 海平面变化更直接影响着该属生境的侧向迁

移[68]. 值得关注的是, Su[76]通过对华南板块沉积学及

层序地层学的相关研究, 识别出奥陶系一系列海进-海

退事件. 其中, 在弗洛中期(大致相当于 P. fruticosus

带)发生了一次大规模海侵事件, 海平面持续升高, 直

至弗洛期末, 海平面才趋于平稳或略有下降(见文献

[76]的插图 3), 这一海侵事件与 Acrograptus 在华南的

扩散恰好对应. 因此, 作者推测, Acrograptus 发生于

弗洛期的扩散事件可能与海侵事件密切相关.  

致谢 在文稿准备和撰写过程中, 中国科学院南京地质古生物研究所张元动研究员提出了宝贵意见, 并提供相关化
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