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造 礁 化 石 群 落 ，如 床 板 珊 瑚（包 括 枝 锥 珊 瑚 clado‐
chonids）、海 百 合 和 海 绵 等（Berkowski and Klug， 
2012； Berkowski and Zapalski， 2014； Berkowski 
et al.， 2019； Berkowski et al.， 2021； Zatoń et al.， 
2023）.Jakubowicz et al.（2014b）注 意 到 在 深 水 环 境

下这些生物还存在倒悬模式的生长行为，像壮观的

“空中花园”，而这主要与生物对空间的激烈竞争有

关 . 在甲烷渗漏环境下，Jakubowicz et al.（2017a）发

现双壳类比腕足类演化更迅速，对极端环境的适应

能力更强 .
除 珊 瑚 等 造 礁 生 物 外 ，其 他 化 石 也 非 常 丰 富 ，

比如 Pohle and Klug（2018）报道了自布拉格期至吉

维特期 32 属的 44 种头足类化石，Mergl（2018）在该

地 区 发 现 了 晚 埃 姆 斯 期 至 早 艾 菲 尔 期 的 腕 足 类 24
种 ，其 中 包 括 4 个 新 种 . 摩 洛 哥 Tafilalt 最 古 老 的 菊

石动物群发现于 Jebel Mech Irdane 地区埃姆斯期底

部 Deiroceras 灰岩之顶（Becker et al.， 2019）. 在脊椎

动物研究方面，摩洛哥泥盆纪的盾皮鱼化石因数量

众 多 和 保 存 精 美 而 得 名 ，Antczak and Berkowski
（2017）描 述 了 该 地 区 发 现 的 早 泥 盆 世 盾 皮 鱼 皮 骨

纹 饰 特 征 . 微 体 化 石 方 面 ，Becker and Aboussalam
（2011）采集了大量牙形石样品后发现，即使在半远

洋外陆架环境，也很难建立起良好的布拉格期至早

埃姆斯期 Polygnathid 演化序列 .Groos-Uffenorde et 
al.（2022）在 Anti-Atlas 西 南 Torkoz 地 区 牙 形 石 样

品 的 残 渣 中 分 析 发 现 了 一 个 新 的 高 分 异 度 的 介 形

类动物群，经鉴定有 22 属 32 种，作者还讨论了这些

介形类在早中泥盆世界线附近的分布情况 . 除实体

化石外，Klug and Hoffmann（2018）在泥质和泥灰质

地层中还发现了海葵遗迹 .
得益于极好的化石保存条件，Frey et al.（2014）

对收集于 Jebel Ouaoufilal 地区的 5 个早泥盆世动物

群 共 3 376 个 标 本 ，依 据 分 类 组 合 情 况 和 古 生 态 进

行 了 定 量 分 析 ，发 现 从 洛 赫 科 夫 期 到 布 拉 格 期 ，物

种的丰度，尤其是底栖物种的丰都呈显著增加的趋

势 ，直 到 埃 姆 斯 早 期 开 始 缓 慢 下 降 ，这 期 间 的 生 态

空间得到了巨大扩展，可能与海底含氧量的不断增

加之间存在关联 .
（2）中 泥 盆 世（Middle Devonian）.��在 Hamar 

Laghdad，海底流体排放一直持续到中泥盆世末期 .
迄 今 为 止 全 球 有 记 录 的 古 生 代 碳 酸 盐 岩 甲 烷 渗 漏

有 6 处，其中摩洛哥有 3 处，2 处发生于泥盆纪，分别

是 东 Anti-Atlas 早 - 中 泥 盆 世 Hamar Laghdad 的

Hollard Mound 和 West Meseta 晚泥盆世的 Khenifra
（Jakubowicz et al.， 2022）. Hilali et al.（1998）将

Hamar Laghdad 埃姆斯期泥丘建造与比利时弗拉期

泥丘建造进行了对比，讨论了两者在形貌和成因上

的 异 同 . 同 样 ，泥 丘 中 产 出 中 艾 菲 尔 期 的 单 体 珊 瑚

（Berkowski and Weyer， 2012）. 除宏体化石外，在流

体 通 道 也 发 现 了 微 体 化 石 ，比 如 介 形 类 ，Olempska 
and Belka（2010）就 曾 描 述 了 裂 隙 充 填 物 中 发 现 的

艾 菲 尔 期 丽 足 介 目 的 一 个 新 科 .Pohle et al.（2020）

对吉维特晚期的头足类材料开展了研究，探讨了这

类化石在极端条件下的繁殖策略，并强调了与现存

类 群 之 间 的 差 异 .Peckmann et al.（1999）针 对 喷 口

流体的碳氢化合物排放特征进行了探索，后期还在

喷 口 发 现 了 与 双 壳 类 共 生 的 蠕 虫 管 状 化 石（Peck‐
mann et al.， 2005）. 在 与 甲 烷 渗 漏 相 关 的 碳 酸 盐 岩

地层中，Hryniewicz et al.（2017）报道了与化能合成

自养细菌共生的双壳类化石，由此证明这种生存策

略形成的生态系统非常古老 .
摩 洛 哥 中 泥 盆 世 菊 石 类 的 研 究 程 度 非 常 高 ，

Tafilalt 台 地 是 建 立 泥 盆 纪 高 分 辨 率 菊 石 生 物 带 的

核心区域 .Becker and House（1994）依据新发现的菊

图 8　Hamar Laghdad 碳酸盐岩泥丘建造卫星图（a）和景观图（b）

Fig.8　Satellite (a) and landscape (b) views of the Hamar Laghdad carbonate buildups
图 a 来自谷歌地球影像
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石化石和以往文献的充分调研，对全球埃姆斯期至

吉维特期菊石生物带进行了重新修订，经过国际地

层 委 员 会（ICS）和 国 际 地 质 科 学 联 合 会（IUGS）批

准 ，Tafilalt 的 Jebel Mech Irdane 剖 面 作 为 中 泥 盆 世

艾菲尔阶-吉维特阶全球层型剖面和点位（GSSP）

得 以 确 立（Walliser et al.， 1995）. Walliser and Bul‐
tynck（2011）基 于 该 剖 面 的 牙 形 石 延 限 情 况 ，提 出

Kačák 不应作为一次全球灭绝事件 ，而仅仅是一次

阶 段 性 缺 氧 ，因 为 从 牙 形 石 角 度 ，仅 有 Polygnathus 
angusticostatus group 中的 5 个种在该时期消失 .Dar 
Kaoua 是 Tafilalt 台 地 晚 吉 维 特 期 菊 石 化 石 保 存 最

好的地区，Bockwinkel et al.（2009）对这里采集的化

石 进 行 了 详 细 描 述 . Becker and House（2000a， 
2000b）研 究 了 Bou Tchrafine 剖 面 从 埃 姆 斯 期 至 弗

拉期的菊石序列，并对 Jebel Amelane 地区的菊石化

石和分带情况做了非常完整的总结与回顾（Becker 
and House， 2000c）. 台 地 东 部 Ouidane Chebbi 地 区

瘤 状 泥 灰 岩 层 内 的 菊 石 动 物 群 ，时 代 为 牙 形 石

Polygnathus dengleri sagitta 亚带，鉴定有 12 属 17 种

菊石（Bockwinkel et al.， 2017）. 而在 Tafilalt 盆地东

南 的 Hassi Nebech 地 区 ，Bockwinkel et al.（2013）报

道 了 5 科 30 种 菊 石 类 的 个 体 形 态 发 育 和 种 内 变 异

特 征 .Aboussalam and Becker（2001）将 本 地 区 菊 石

和牙形石材料结合德国和法国的资料，发现在中泥

盆 世 晚 期 Taghanic 事 件 中 出 现 一 系 列 复 杂 的 沉 积

学以及生物类群上的变化，后来又在这一区域选取

了 10 条剖面进行了吉维特期至弗拉期早期牙形石

的 研 究 ，对 其 中 一 些 属 种 进 行 了 重 新 修 订（Abous‐
salam and Becker， 2007）. 最近发表的沉积学研究还

揭示了 Tafilalt 台地在中泥盆世至晚泥盆世早期，曾

是 连 接 冈 瓦 纳 大 陆 和 更 北 部 Meseta 域 等 深 流 沉 积

体系的重要组成部分（Hüneke et al.， 2023）.
Tafilalt 盆 地 的 吉 维 特 阶 主 要 由 凝 缩 的 灰 岩 构

成，含有丰富的菊石类、鹦鹉螺类、竹节石和介形类

等浮游生物以及多样性较低的底栖类生物，如砑头

虫 目 和 镜 眼 虫 目 三 叶 虫 、小 型 单 体 皱 纹 珊 瑚 、床 板

珊瑚、腕足类、双壳类和腹足类 .
在 Mader 盆 地 的 南 侧 ，Pedder（1999）对 吉 维 特

期早期的珊瑚进行了研究，讨论了该时期的古纬度

和古地理特征 . 而在盆地东南部 ，Halamski and Ba‐
liński（2013）从 超 过 1 300 件 标 本 中 ，鉴 定 出 中 泥 盆

世 腕 足 62 种 ，其 中 有 超 过 40 种 在 德 国 和 波 兰 均 曾

发现，从而证明华力西期的劳俄大陆与冈瓦纳大陆

间 海 洋 比 较 狭 窄 ，底 栖 物 种 能 够 自 由 迁 移 ，其 中 的

一 些 属 种 后 来 进 一 步 被 修 订（Halamski et al.， 
2020）. 在盆地北部，Halamski et al.（2022）又发现了

腕足类共计 60 种，至此整个 Mader 盆地已累计报道

中 泥 盆 世 腕 足 87 种 .Bultynck and Jacobs（1981）在

中 晚 泥 盆 世 之 交 Tafilalt 台 地 和 Mader 盆 地 各 选 取

了 1 条 和 3 条 剖 面 ，利 用 牙 形 石 对 吉 维 特 期 - 弗 拉

期界线进行限定 .Hampe et al.（2004）还在这一地区

吉维特期地层中发现亮齿鲨类的鱼牙，其偏爱在珊

瑚礁附近游弋，同时产出的化石还与南极洲已报道

的标本存在一定亲缘关系 .
Mader 盆 地 南 部 的 Aferdou El Mrakib 地 区 ，存

在着以灰质泥岩为主要特征的中泥盆世孤立泥丘，

其 中 包 括 东 Anti-Atlas 最 大 的 单 一 碳 酸 盐 岩 建 造 ，

Wendt（1993）发现这些钙质泥丘面向东北方向的一

侧总是比西南一侧更加陡峭 . 在这些碳酸盐岩泥丘

内 ，局 部 见 有 不 少 碎 屑 岩 脉 ，即 暴 露 于 海 底 的 岩 石

出现裂隙并被沉积物充填，其成因可能与流体的渗

漏 有 关（Tessitore et al.， 2016）. 在 该 地 区 吉 维 特 期

礁 丘 上 ，还 发 现 有 厚 壳 腕 足 类 化 石 异 常 富 集 的 现

象 ，其 中 以 Ivdelinia pulchra 和 Devonogypa sp. 为

甚，这些化石表面呈绿色的壳体颜色引起了古生物

学 家 的 关 注（Franchi et al.， 2012），Tessitore et al.
（2013）对此进行了解释，他指出绿色壳体与热液系

统 中 Fe2+ 有 关 ，颜 色 向 壳 体 内 面 越 来 越 深 ，且 这 种

现象仅出现在厚壳类型的腕足中 . 近期，Zatoń et al.
（2023）首 次 在 对 珊 瑚 礁 中 发 现 的 大 量 化 石 开 展 统

计研究，包括皱纹珊瑚、床板珊瑚、刺毛类海绵和腕

足 类 ，并 与 盆 地 内 同 时 期 其 他 化 石 类 群 进 行 了 对

比，发现整个吉维特期 Mader 盆地内的生物组合表

现出较高的相似性 . 不同种类的珊瑚也具有不同的

生存策略，Król et al.（2018）针对床板珊瑚的形态特

征、生长模式及其与其他生物的相互作用进行了深

入研究，而 Jakubowicz et al.（2013）则关注到吉维特

期包珊瑚（Amplexus）与海底热液间的关系，认为该

类 珊 瑚 的 形 态 演 化 使 其 适 合 在 恶 劣 和 不 稳 定 的 环

境下生存，该团队还对包珊瑚外壁上微生物诱导成

因的藻类开展了研究（Jakubowicz et al.， 2014a），并

对 这 些 高 纬 度 的 珊 瑚 礁 进 行 了 详 细 的 古 生 态 学 分

析 ，描 述 了 空 间 的 相 变 与 动 物 群 之 间 的 演 替 关 系 ，

而该地区的珊瑚礁，可能代表了地质历史上珊瑚礁

地 史 分 布 最 南 端 的 极 限 位 置（Jakubowicz et al.， 
2017b）.Jobbins et al.（2021）利用 CT 扫描重建技术，
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研 究 了 一 类 具 有 大 型 后 颌 骨 并 含 强 壮 齿 列 的 短 胸

节甲鱼类，该标本也采集于 Aferdou El Mrakib 地区 .
在 该 地 区 同 时 期 沉 积 物 中 能 够 很 好 地 识 别 全

球 所 有 海 平 面 波 动 ，中 泥 盆 世 的 Choteč、Kačák、

Taghanic 和 Frasnes 事 件 ，都 能 在 本 地 区 找 到 对 应

的 黑 色 页 岩 . 艾 菲 尔 阶 与 吉 维 特 阶 界 线 附 近 的

Kačák 生物危机事件 ，还曾被认为可能与地外天体

撞 击 有 关 ，Schmitz et al.（2006）通 过 对 Jebel Mech 
Irdane 剖面相关层位铂族元素和 187Os/188Os 的研究，

排除了这种可能，并提出相关元素的富集主要与缺

氧 沉 积 物 的 后 期 成 岩 作 用 有 关 . Aboussalam and 
Becker（2011）在 Tafilalt 台 地 吉 维 特 期 不 同 相 背 景

下，选取了 20 多条剖面开展 Taghanic 事件的对比研

究，提出该事件主要由重复和快速的海平面波动上

升 和 气 候 变 化 所 引 起 ，尽 管 是 一 次 全 球 事 件 ，但 在

区域上却产生了截然不同的影响 .
（3）晚泥盆世（Late Devonian）.Rücklin（2010）对

遍 布 东 Anti-Atlas 的 14 条 剖 面 弗 拉 期 盾 皮 鱼 组 合

的研究发现，其与德国发现的同类化石间存在明显

亲缘性，指示了冈瓦纳大陆北部与劳伦大陆南部之

间在晚泥盆世已不存在地理隔离，这种观点同中泥

盆 世 腕 足 、三 叶 虫 研 究 所 得 到 的 结 论 是 一 致 的 . 摩

洛 哥 大 部 分 泥 盆 纪 脊 椎 动 物 的 报 道 也 来 自 这 一 区

域 ，产 出 了 如 盾 皮 鱼 、肉 鳍 鱼（Lehman，1975， 
1976a， 1976b； Lelièvre， 1984； Lelièvre and Jan‐
vier， 1986）和软骨鱼（Derycke et al.， 2008）等 . 散菊

石科（Sporadoceratidae）是泥盆纪分布最广，延限最

长的菊石之一，本区域具有良好的化石记录，Bock‐
winkel et al.（2002）曾 对 该 科 的 形 态 学 和 分 类 学 进

行了详细的研究 .
东 Anti-Atlas 上泥盆统分布较为集中的区域位

于 Mader 盆 地 及 以 东 的 Tafilalt 台 地 和 盆 地 . 在

Mader 盆地的南部法门期中期地层中，发现了非洲

第一例袋头类（Thylacocephalan）化石，这是一类化

石记录非常有限的节肢动物（Jobbins et al.， 2020）.
Meyer-Berthaud et al.（2013）在 法 门 期 古 羊 齿 植 物

中发现丰富的次生木质部，进而对根部进行了结构

和解剖学研究，探讨了植物根系的两种可能的起源

方 式 .Becker et al.（2000）认 为 Jebel el Mrakib 剖 面

作为全球法门期化石记录最好的区域，可以作为划

分上泥盆统中-上亚阶的层型，该剖面还报道了小

嘴贝类一个新属，该属中 78% 的新种都发现于该剖

面（Sartenaer， 2000）.

Becker（1995）在法门期晚期地层中发现了一系

列 分 布 广 泛 ，但 鲜 为 人 知 的 圆 叶 菊 石 超 科 化 石 ，并

讨 论 了 其 时 空 分 布 和 受 海 平 面 变 化 及 全 球 灭 绝 事

件的影响 . 根据这些化石材料，Becker（2002）对 Al⁃
pinites 属 进 行 了 修 订 ，并 讨 论 了 Posttornoceratidae
的分类学和系统发育问题 . 而在 Mader 盆地的西南

部 ，Tanrattana et al.（2017）报 道 了 植 物 化 石 古 羊 齿

型美木属的一个新种，而该种也是构成森林的主要

植物物种 .Mader 盆地北侧，Becker et al.（2012）补充

了 Lalla Mimouna 地区泥盆系-石炭系之交的菊石

和 牙 形 石 材 料 . Jebel Rheris 地 区 法 门 阶 上 部 灰 岩

中，出现有大量层位稳定可以横向追踪的黑色砾石

和 结 核 ，Fröhlich（2004）认 为 这 是 磷 化 的 结 果 .Ait 
Ou Amar 地区呈过渡特征，出现了浅海-远洋混合

菊 石 动 物 群 ，经 Bockwinkel et al.（2015）鉴 定 ，有 包

括 4 新种在内的 13 属 21 种 . 在盆地内还发现了法门

期鱼类化石，Coatham et al.（2020）通过对霸鱼颌骨

的咬合力进行有限元计算，提出其捕食方式为跃捕

式（ram feeding），即采取一边游弋一边滤食的方法，

连鱼带水把猎物吸入嘴里，然后利用骨板将水滤出 .
Klug et al.（2019）在对法门期黑色页岩观察时，发现

菊石化石的表面存在尺寸较小的圆形构造，他认为

这可能是腹足动物的卵 . 依据摩洛哥和欧洲法门期

的化石材料，Becker（2000）对乌克曼菊石的分类学、

演 化 谱 系 和 分 布 做 了 细 致 讨 论 . 而 对 整 个 东 Anti-
Atlas 头 足 类 分 布 和 保 存 特 征 进 行 总 结 后 ，Becker 
et al.（2018）认 为 许 多 岩 石 标 本 商 店 售 卖 的 该 类 化

石 ，产 地 和 层 位 往 往 很 粗 糙 或 者 是 完 全 错 误 的 ，不

同的标本还常被人为拼凑在一起，应引起注意 .2005
年，摩洛哥法门期地层中还首次报道了带关节类型

的海百合化石（Webster et al.， 2005）.
在东部的 Tafilalt 台地，Becker et al.（2002）首次

建立了该地区法门期的菊石生物带，并对多样性变

化 情 况 做 了 分 析 .Jebel Bou Ifarherioun 山 脊 的 化 石

揭 示 了 法 门 期 晚 期 珊 瑚 与 其 他 附 生 生 物 间 的 互 利

共 生 关 系（Dworczak et al.， 2020）. 该 地 区 常 见 的 ，

代表海侵的棱海神石灰岩，依据牙形石确定了其时

代 为 法 门 期 中 expansa 带（Hartenfels and Becker， 
2018）. 在 法 门 阶 最 顶 部 Hangenberg 黑 色 页 岩 上 覆

的砂岩中，Klug et al.（2021）报道了冈瓦纳大陆泥盆

纪的首个游泳迹 .
摩 洛 哥 的 晚 泥 盆 世 Kellwasser 事 件 与 欧 洲 相

比 ，不 仅 保 留 的 化 石 数 量 多 ，此 外 还 兼 具 浮 游 类 型
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和 底 栖 类 型 的 生 物（Wendt and Belka，1991），高 水

位 持 续 的 时 间 也 比 欧 洲 地 区 更 长（Wendt， 2021b）.
Dopieralska（2009）选取了 20 条剖面，几乎覆盖了全

部东 Anti-Atlas 地区，利用牙形石 Nd 同位素重建了

Kellwasser 事 件 期 间 古 海 洋 循 环 过 程 ，证 明 在 事 件

前后海洋的环流模式发生了显著变化 . 法门期的海

洋生物多样性出现显著下降，生态环境的动荡与海

平 面 波 动 和 海 洋 缺 氧 可 能 相 关（Frey et al.， 2018）.
Hartenfels and Becker（2016）回 顾 了 以 往 发 表 的 文

献，提出法门期 Annulata 为一次海侵并伴随缺氧和

富 营 养 化 过 程 的 事 件 ，还 首 次 报 道 了 Rheris 盆 地

（Tafilalt 台地北侧）的菊石、牙形石和沉积相的新材

料 ，并 与 邻 近 地 区 进 行 了 对 比 . 晚 泥 盆 世 末 期 出 现

以 海 平 面 突 然 下 降 和 生 物 大 量 灭 绝 为 特 征 的 Han‐
genberg 事件，Kaiser et al.（2011）结合摩洛哥和全球

不同地区资料，认为该事件及随后发生在杜内期中

期 的 Lower Alum 事 件 ，均 是 受 冈 瓦 纳 南 部 的 冰 期

作用而驱动的 .
6.1.2　西 Anti-Atlas　 Anti-Atlas 西 部 泥 盆 系 研 究

主要集中在 Dra Valley 地区（图 9），本区的研究起步

较 晚 ，层 位 多 聚 焦 于 下 中 泥 盆 统 ，尽 管 本 地 区 出 露

泥 盆 系 - 石 炭 系 界 线（Kaiser et al.， 2004），但 由 于

上 泥 盆 统 多 为 砂 岩 ，缺 乏 高 精 度 地 层 序 列 ，因 此 开

展的工作较少 .Becker et al.（2004b）对 Bou Tserfine
地区早中泥盆世地层和生物群做了详细报道，材料

的 重 要 性 主 要 体 现 在 其 兼 具 底 栖 和 浮 游 两 类 生 物

群 ，而 这 也 是 本 地 区 化 石 材 料 的 最 大 特 色 . 在 此 基

础 上 ，Jansen et al.（2007）通 过 对 比 牙 形 石 、竹 节 石

和腕足类化石的分布，开展了早泥盆世浮游相和底

栖 相 之 间 的 地 层 对 比 研 究 . 埃 姆 斯 期 晚 期（Becker 
et al.， 2004a）、艾菲尔期（Ebbighausen et al.， 2004）

以及吉维特期（Aboussalam et al.， 2004a， 2004b）的

沉积学和生物地层学、相变特征也都取得了明显进

展 .De Baets et al.（2010）对 比 了 该 地 区 和 东 Anti-
Atlas 在埃姆斯早期多门类化石的异同，次年，Ebb‐
ighausen et al.（2011）扩展了上述工作，选择了更多

剖 面 ，层 位 也 从 埃 姆 斯 期 上 延 至 艾 菲 尔 期 ，但 化 石

门类只聚焦于菊石类 . 该地区吉维特期的浮游相生

物 与 作 为 次 要 类 群 的 底 栖 生 物 之 间 也 具 有 非 常 好

的 相 关 性 ，依 据 菊 石 类 和 腕 足 类 化 石 的 分 布 情 况 ，

能 很 好 地 与 其 他 地 区 进 行 高 精 度 地 层 对 比（Ebbig‐
hausen et al.， 2007）. Webster and Becker（2009）发

现 ，Dra Valley 东 部 埃 姆 斯 期 至 弗 拉 期 的 海 百 合 化

石，与 Tafilalt 和 Mader 地区已报道的海百合化石类

型几乎完全不同，因此在环境上可能存在显著差异 .
Dra Valley 北东 Tata 地区还发现了早-中吉维特期

未 曾 被 关 注 的 一 类 腕 足 动 物 群（Garcia-alcalde and 
El Hassani， 2020）.

在 Dra Valley 继续向西南方向约 200 km 的 As‐
sa 地 区 ，也 有 部 分 出 露 较 好 的 泥 盆 系 .Dojen et al.

（2011）最 早 报 道 了 Assa 地 区 3 条 早 埃 姆 斯 期 至 早

吉 维 特 期 剖 面 介 形 类 的 古 生 态 学 和 事 件 地 层 学 研

图 9　 西 Anti-Atlas Dra Valley 地 区 地 质 简 图（据 Becker et al., 2004b 修改）

Fig.9　Geological map of the Dra Valley in western Anti-Atlas (modified from Becker et al., 2004b)
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究 结 果 ，其 中 大 部 分 介 形 分 子 属 于 古 特 提 斯 大 区 ，

少部分为北美大区，指示两大区之间在北非一带存

在迁移通道 . 这里还产生了数量较多成层状分布的

三叶虫，Brett et al.（2012）认为是由远端风暴埋藏作

用所致，而韵律性的成岩特征可能是由米兰科维奇

旋回引起 .
Aboussalam et al.（2015）根 据 已 发 表 的 有 关

Tafilalt、Mader 以及 Dra Valley 的大量材料，从超过

14 000 个牙形石分子中鉴定出 16 属 62 个（亚）种，系

统总结了整个 Anti-Atlas 埃姆斯期的岩性和牙形石

生物地层情况 .
6.2　Meseta　

摩 洛 哥 Meseta 泥 盆 纪 地 层 学 研 究 程 度 仅 次 于

Anti-Atlas，其古地理格局在晚志留世已初见雏形，

早泥盆世沉积在许多地区与志留系整合接触，至晚

泥 盆 世 沉 积 并 不 连 续（图 10）. 进 入 泥 盆 纪 后 ，在 沉

积学上的主要变化特征是钙质沉积的快速增加，早

古生代以碎屑岩为特征的沉积记录结束，取而代之

的是造礁碳酸盐岩台地的发展，这与东北冈瓦纳大

陆 移 动 到 更 温 暖 的 热 带 环 境 以 及 南 部 西 非 克 拉 通

的陆源供应量减少有关 ，尤其是在 Meseta 西部 ，碳

酸 盐 岩 台 地 从 如 今 的 大 西 洋 沿 岸 向 东 一 直 延 伸 至

乌勒马斯地区，向南至 Reharnna 地块，向西至 Jebilet
地块 .Meseta 被 Middle Atlas 从中间分开，形成东西

两个部分 .
West Meseta 位于拉巴特、塔扎、马拉喀什和索

维拉等城市之间，主要由 3 个古生代地块，包括 Cen‐
tral Massif 地 块 、Rehamna 地 块 和 Jebilet 地 块 组 成 ，

大 西 洋 沿 岸 河 流 山 谷 中 也 零 星 有 露 头 分 布 .East 
Meseta 主要由古生界和中新生代盖层组成，出露情

况比西部差，由 Midelt、Zekkara、Jorf Ouezzene、Jera‐
da Debdou 和 Mekkam 几个地区的露头组成，由于分

布较少，地层对比更为困难 .
West Meseta 泥 盆 系 最 下 部 为 碎 屑 岩 相 ，其 中

发 现 不 少 植 物 化 石 ，如 带 蕨（Taeniocrada）、石 松 类

（Lycophyte）和 无 脉 蕨 类（Aneurophytales）（Fairon-
Demaret and Regnault， 1986）. Oukassou and Nau‐
golnykh（2021）在 Rehamna 地 块 Foum El Mejez 晚

泥 盆 世 地 层 中 首 次 发 现 了 一 类 全 新 的 以 压 痕 形 式

保存在 Dalaa 组顶部石英砂岩中的与石松科较为类

似的植物化石 . 但在细碎屑粉砂岩内，Regnault and 
Chauvel（1987）也报道有海桩纲棘皮类 .

对 于 碳 酸 盐 相 ，由 于 化 石 丰 富 ，开 展 的 工 作 也

更多 .Casier et al.（1997）研究了吉维特期 44 种介形

类，在 West Meseta 的西北部，原来认为是法门期至

杜 内 期 的 地 层 序 列 中 ，Vachard et al.（1989）发 现 了

孢子和有孔虫化石 . 邻近的 Ain Jemaa，Kaiser et al.
（2007）选取了 2 条剖面开展牙形石和菊石的研究，

证明在这一地区，法门期的生物和沉积相演化并不

连续，在 Hangenberg 事件层底部存在不同程度的间

断 .Mamet et al.（1999）描 述 了 碳 酸 盐 岩 中 的 藻 类 ，

并与法国和比利时的材料进行了生物区系的对比 .
在 West Meseta 中部，由于珊瑚化石的发现，Reharn‐
na 地 块 艾 菲 尔 阶 - 弗 拉 阶 变 质 地 层 的 时 代 问 题 得

以解决（El Houicha et al.， 2019）.
近 年 来 ，Becker et al.（2021c， 2021d）在 Bena‐

hmed 地区取得了许多新的发现和认识 . 布拉格和埃

姆 斯 界 线 处 含 化 石 的 浅 海 灰 岩 代 表 了 Al Attamna
地区浅海碳酸盐岩台地向北的延续，但对埃姆斯阶

和 艾 菲 尔 阶 界 线 层 位 的 泥 岩 在 区 域 上 仍 然 了 解 程

度很低 . 在 Benahmed 西北，新的 Oulad Amar 组砾岩

泥 石 流 有 部 分 经 历 了 再 沉 积 并 与 海 百 合 颗 粒 灰 岩

重 新 胶 结 成 岩 . 弗 拉 阶 的 下 部 和 中 部 仍 认 识 有 限 ，

但含珊瑚化石的灰岩可能是来自吉维特期/弗拉期

之交 .Benahmed 南部的 Mdakra 地块，则产出了超过

四十多种菊石类化石 . 弗拉期上部的棱菊石页岩与

新建的 Oued Ayada 组为不整合接触，牙形石的整个

演 化 阶 段 显 示 弗 拉 期 到 杜 内 期 此 处 可 能 曾 存 在 一

个 小 型 远 洋 台 地 . 根 据 丰 富 的 有 孔 虫 记 录 ，结 合 具

有地层学意义的其他钙质微体化石，还显示了风暴

作用对浅水透光带碳酸盐岩台地的多次侵蚀 . 上弗

拉阶中的菊石类和腹足类，其中圆叶菊石科和桥菊

石 科 各 9 种 ，三 分 之 二 与 遥 远 的 Büdesheim 地 区 更

为 接 近 ，仅 有 三 分 之 一 与 邻 近 的 Anti-Atlas 动 物 群

更相似，这种生物相上的差异可能是由于存在强烈

的 初 始 华 力 西 期 断 块 隆 起 导 致 吉 维 特 中 晚 期 两 地

间存在地理屏障（Söte and Becker， 2021）.
Rehamna 东 北 部 的 泥 盆 系 ，尽 管 已 有 不 少 研

究 ，但 是 许 多 地 层 单 元 的 时 代 问 题 还 未 解 决 .Eich‐
holt et al.（2021）基于对牙形石、腕足和其他宏体化

石 以 及 微 相 的 研 究 ，取 得 了 一 些 进 展 ，在 东 南 部 的

Sakhrat et Taïra 发现了一个新的洛赫科夫期早期浅

水 生 物 群 ，局 部 发 生 了 显 著 的 同 沉 积 构 造 ，与 北 部

的具有明显不同的沉积相 . 整个地区在布拉格期和

埃 姆 斯 期 受 风 暴 影 响 ，礁 相 很 不 发 育 . 在 吉 维 特 期

早中期 Sidi Bou Talaa 组地层中发现了 38 种造礁生
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物，其中 17 种是在摩洛哥首次报道 . 由于隆升作用，

吉维特期晚期至弗拉期缺乏沉积记录 .
Becker et al.（2021a）依据新的野外工作 ，在 Je‐

bilet 北东部的下中泥盆统剖面进行了化石和沉积微

相取样，对本区域泥盆纪的岩性、生物序列、事件地

层和相的演化做了精细刻画 . 泥盆纪的开始是以不

含 化 石 的 黑 色 页 岩 为 标 志 ，并 过 渡 为 凝 缩 、不 连 续

的鹦鹉螺灰岩，随后的不整合标志着一次区域构造

事 件 . 在 布 拉 格 早 期 ，出 现 前 华 力 西 期 砾 岩 和 再 沉

积 层 . 布 拉 格 期 晚 期 到 埃 姆 斯 期 早 期 ，以 含 三 叶 虫

和 早 期 棱 菊 石 瘤 状 灰 岩 韵 律 层 组 合 并 向 上 变 粗 为

特征，全球 Daleje 事件在区域上表现非常明显 . 吉维

特期早期则由成层非常好的瘤状泥岩组成 . 吉维特

中期包括缺氧泥灰岩，与 Dra Valley 东侧的 Tata 地

区同期序列非常类似 . 但目前对上部的弗拉期地层

依然缺乏足够了解 .
马 拉 喀 什 以 西 久 负 盛 名 的 Jebel Ardouz 地 区 ，

泥盆系由碎屑岩和碳酸盐岩组成，Aboussalam et al.
（2021）根据新的生物地层学证据，证明了其沉积时

代为艾菲尔期早期至疑似法门期晚期 . 靠近大西洋

沿 岸 的 Oued Cherrat 地 区 ，Becker et al.（2020a， 
2020b）研 究 了 Mrirt 地 区 从 北 到 南 4 个 不 同 序 列 的

泥盆系异地推附体的岩性特征和化石分布情况，并

做了大量与沉积学相关的工作（相关认识见图 10），

Eichholt and Becker（2016）将 该 地 区 和 邻 近 地 区 中

泥 盆 世 礁 相 的 古 生 态 学 特 征 和 时 空 分 别 进 行 调 查

后，描述了 18 种微相类型，并提出其不同于冈瓦纳

北部，即 Anti-Atlas 西部到阿尔及利亚南部一带，但

与更远的莱茵地区具有更高的相似性，表明南半球

吉 维 特 期 古 气 候 梯 度 非 常 低 . 作 为 Meseta 和 Anti-
Atlas 之间的过渡区域，Skoura 地处 High Atlas 山脉

南 侧 山 脚 ，不 连 续 沉 积 了 泥 盆 系 和 下 石 炭 统 序 列 ，

特 别 是 Taliouine 和 Tizin-Ouourti 地 区 泥 盆 纪 的 岩

性、生物和事件过去关注较少，Becker et al.（2021b）

在最近的文章中进行了大量补充与完善 .
Meseta 内尤其是在 Jebilet 地块中部，部分地层

受 构 造 作 用 ，形 成 了 一 些 多 金 属 硫 化 物 的 含 矿 层 ，

这些含矿层的时代却存在争议（Lusty et al.， 2015）.
比 如 ，富 含 块 状 硫 化 物 矿 床 的 Sarhlef 组 ，时 代 长 期

被认为是石炭纪，来自孢粉的证据支持时代为维宪

期晚期，但这与侵入岩的年龄（358±7 Ma 至 336±
4 Ma， Delchini et al.， 2018）存 在 明 显 矛 盾 ，通 过 对

钻孔中变质牙形石的研究，最终证实该组的时代应

为 弗 拉 期 至 法 门 期 晚 期（Lazreq et al.， 2021）. 东 部

的泥盆系推覆体过去认为没有晚泥盆世沉积，最近

Lazreq and Ali（2022）首 次 在 该 地 区 报 道 了 弗 拉 期

牙 形 石 ，并 证 实 与 Azrou 和 Mrirt-Ziyar 推 覆 体 之 间

存在紧密关系 .
沉 积 学 上 也 取 得 有 新 的 进 展 ，比 如 在 泥 盆 系/

志 留 系 连 续 出 露 的 Ouled Abbou 地 区 ，Cherradi 
et al.（2007）研究了这一时期的成岩过程和阶段 . 而

Hüneke and Krienke（2004）对 Rabat-Tiflet-Zone 吉

维特期水下密度流沉积体系的工作，证明了潮汐带

范围内可以形成碳酸盐岩台地 .
对于 East Meseta 来说，通常变形的古生代地层

零星孤立的分布在中新生代地层中，这一区域的志

留系和泥盆系为整合接触，但野外无法通过岩性区

分 ，只 能 用 笔 石 带 识 别 两 者 界 线 .Debdou-Mekkam
地 块 为 低 级 变 质 的 单 调 硅 质 浊 积 岩 序 列 ，Médioni 

（1980） 依据植物碎片判断其时代为早石炭世，但孢

粉证据显示为中晚泥盆世（Marhoumi et al.， 1983），

Accotto et al.（2020）通过碎屑锆石限制其最大沉积

年龄，也支持其时代为晚泥盆世 .
在 乌 季 达 山 东 南 部 的 古 生 代 基 底 中 发 现 了 孢

粉 化 石 ，证 明 该 地 区 泥 盆 系 的 存 在（Torbi， 1996），

但之后并没有进一步开展工作 .
6.3　Middle Atlas　

Middle Atlas 的古生代基底常以构造窗的形式

出 露 ，但 露 头 情 况 不 佳 . 由 于 岩 浆 岩 和 砾 石 相 较 发

育 ，与 Meseta 大 部 分 地 区 存 在 着 显 著 差 异 ，但 与

Meseta 中 东 部 有 一 些 相 似 之 处 .Aboussalam et al.
（2020）选取 Immouzer-du-Kandar 地区的剖面，经过

近 10 年的牙形石和宏体化石的系统研究，结合沉积

微相分析，完善了该地区泥盆纪生物地层和岩石地

层 序 列 ，并 开 展 了 精 细 的 沉 积 相 、海 平 面 和 全 球 性

事件影响的重建工作 .
6.4　High Atlas　

海 西 期 的 构 造 作 用 将 一 部 分 泥 盆 系 推 覆 到

High Atlas，本 地 区 泥 盆 系 最 初 是 由 Roch（1930）发

现的 .Cornée et al. （1987，1990）在 Aït Mohand 背斜

推 覆 体 中 通 过 化 石 确 定 了 泥 盆 系 更 精 确 和 可 靠 的

时 代 ，颠 覆 了 过 去 认 为 该 地 区 只 有 下 泥 盆 统 的 认

识，并将其时限上延至弗拉期晚期 . 遗憾的是 20 世

纪 90 年 代 后 至 今 ，相 关 研 究 工 作 一 直 处 于 停 滞

状态 .
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6.5　Rif　
Rif 的地质学工作多关注于和构造演化有关的

问 题 ，本 地 区 的 泥 盆 系 多 为 褶 皱 ，地 层 明 显 变 形 变

质，与地层古生物相关的文献资料近乎空白 .

7 讨论与展望  

摩洛哥地质调查已百年有余，各单元地质体的

时空分布基本查明，在古生物、岩石地层、构造地质

学 、沉 积 学 和 事 件 地 层 学 等 方 面 取 得 了 一 系 列 成

果 ，Michard et al.（2008）组 织 编 纂 了《Continental 
evolution： The  geology  of  Morocco： Structure， 
stratigraphy， and tectonics of the Africa-Atlantic-
Mediterranean triple junction》一书，对摩洛哥的地质

演 化 过 程 进 行 了 总 结 . 摩 洛 哥 的 泥 盆 系 ，尤 其 是 在

Anti-Atlas 东 部 ，由 于 后 期 改 造 较 弱 而 且 化 石 格 外

丰 富 ，因 此 吸 引 了 大 量 地 层 古 生 物 工 作 者 ，近 年 来

在 West Meseta 也 取 得 了 不 少 新 进 展 . 随 着 对 摩 洛

哥泥盆纪地层古生物认识的深入，同时也暴露出许

多新的问题，值得在未来工作中予以关注 .
（1）摩洛哥不同区域泥盆系的研究程度依然存

在巨大差异 . 东 Anti-Atlas 沉积序列最为完整，受构

造 影 响 轻 微 ，仅 在 局 部 被 后 期 辉 绿 岩 墙 侵 入 ，显 示

出台盆相间的古地理格局，同时丰富的化石使得地

层时代框架精度极高，为不同相区之间的地层对比

提供了很好的基础 . 据 Wendt（2021b）文中所述，有

二 十 余 位 研 究 生 在 这 一 地 区 开 展 1∶10 000 大 比 例

尺的泥盆纪古地理图绘制，这将为深入认识这一地

区的演化历史提供更多线索，更精细刻画本地区古

地理面貌 . 对 Meseta 来说，泥盆系出露面积不少，但

受密布的断层影响较为显著，尽管近年来取得了一

些新的材料，但在生物地层格架、跨区域地层对比、

沉 积 演 化 过 程 等 方 面 依 然 还 有 很 多 不 足 . 同 时 ，即

使在这样研究历史较为久远的地区，依然还有许多

岩 石 地 层 单 元 没 有 命 名 ，不 同 团 队 用 法 不 统 一 ，为

准 确 交 流 造 成 了 一 定 困 扰 . 而 Rif，High Atlas 和

Middle Atlas 的 泥 盆 系 工 作 还 多 停 留 在 20 世 纪 90
年代，罕有新的进展 .

（2）摩 洛 哥 泥 盆 纪 的 综 合 研 究 程 度 依 然 不 足 .
尽管古生物学家在摩洛哥取得了许多成果，包括在

高精度地层方面也有所建树，但其他工作并未同步

配套 . 在欧洲、北美以及华南研究基础较好的剖面，

尤其是围绕一些重要事件层位，已经配套开展了大

量微量元素地球化学、同位素地球化学或磁性地层

学 工 作 ，常 常 有 高 精 度 年 代 地 层 学 数 据 ，但 摩 洛 哥

这方面的报道屈指可数，未来需要有更多其他专业

方向的科学家共同参与，进一步完善和深化对摩洛

哥泥盆系的认识，充分利用好摩洛哥化石资源宝库

的优势 . 此外，摩洛哥 West Meseta 泥盆系的再沉积

现象非常普遍，比如在 Rehamna 法门期地层中出现

吉维特期的沉积物，Central Massif 地块东部的石炭

纪 地 层 中 却 存 在 中 泥 盆 世 化 石 . 因 此 ，摩 洛 哥 泥 盆

系地质工作的重心，在未来一段时期内仍应聚焦于

解决地层层序问题 .
总之，摩洛哥泥盆系作为一个世界级的化石宝

藏 ，依 然 还 有 大 量 未 知 ，期 待 未 来 更 多 的 地 质 工 作

者 参 与 其 中 ，不 断 探 索 ，更 深 入 理 解 古 生 物 演 化 乃

至地球的生态和演化历史，以更好应对当今的生物

多样性危机和环境问题 .
致 谢 ：两 位 匿 名 审 稿 人 对 本 文 进 行 了 详 尽 审

阅，提出了宝贵建议与意见，在此表示感谢！
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