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摘要:二叠纪节房虫类有孔虫形态学高阶分类现状表明,苏联和美国两个学派的高阶分类特征存在尖锐对立．追溯两个学派

高阶分类特征的历史渊源后,评述了当前有孔虫的高阶形态学分类．美国学派的高阶分类特征源自１９世纪中晚期的英国学

者;苏联学派的高阶分类特征则是进化分类方法应用的自然结果．苏联学派将系统发育贯彻始终,较美国学派更符合逻辑,但
其系统发育重建缺乏科学性．通过结合形态、分支系统和分子系统发生等方法,有望解决二叠纪节房虫类的高阶分类问题．
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HigherTaxonomyofPermianNodosarioids:Present,PastandFuture
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Abstract:PresentstatusofhighertaxonomybasedonmorphologyshowsthattheAmericanschooldiffersfromtheSoviet
schoolonmajortaxonomiccharacters．Historicaloriginofhighertaxonomiccharactersofthetwoschoolsaretrackedandthe

presentforaminiferalmorphologicalclassificationsarereviewed．Theresultsshowthatthehighertaxonomiccharactersofthe
AmericanschoolderivefromtheEnglishworkersinthemidＧlatenineteenthcentury,whereasthecharactersoftheSoviet
schoolarenaturalresultsoftheapplicationofevolutionarytaxonomicmethods．TheSovietschoolappliesphylogenysystematiＧ
cally,thereforethehigherclassificationsofwhicharemoresoundlybasedthanthatoftheAmericanschool．However,reconＧ
structionofphylogenyoftheSovietschoolisnotscientificallybased．ProblemsinhighertaxonomyofPermiannodosarioidswill

possiblybesolvedwhencombiningmorphologicalstudywithmolecularphylogeneticandcladisticstudies．
Keywords:Permian;foraminifera;taxonomy;cladistics;classification．

　　本文所指的“节房虫类”(nodosarioids)具如下

特征:壳壁由自身分泌的纤维状方解石垂直于壳表

面排列而成,形成单层式的透明放射状壳,或带有微

粒状内层．其壳体由多个房室呈直线状、弯曲状、或
者卷曲状排列而成,壳体形态可以是球形、圆柱形,
压扁的圆柱状、长矛状、弯曲的柱状或者透镜状等．
与节房虫类相关的另一个概念是瓶虫纲(LageniＧ

da),但有学者对瓶虫纲到底包不包括二叠纪的节房

虫类有不同的认识,本文为避免混乱以及行文方便,
采用“节房虫类”这个通称．

节房虫类是现生钙质壳有孔虫的第三大类群,
仅次于轮虫类和小粟虫类(LoeblichandTappan,

１９６４,１９８７,１９９２)．分子系统发生的研究表明,节房

虫类与管状房室的类群可能是在泥盆纪时从某个单
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房室 的 支 系 内 先 后 分 支 的 (Pawlowskietal．,

２０１３)．节房虫类在泥盆纪出现后快速演化,出现了

第１次繁盛(RauzerＧChernousova,１９９２)．泥盆纪末

期的生物灭绝事件之后,它们缓慢发展,在二叠纪出

现了第２次繁盛(LoeblichandTappan,１９８７)．在二

叠纪末的灭绝事件后,节房虫类逐渐成为主导,并在

侏 罗 纪 和 白 垩 纪 达 到 极 盛,现 代 则 稍 有 衰 退

(Brotzen,１９６３)．
近年来,二叠纪节房虫的研究取得了许多进展．

在各地区浅海相地层中发现了许多新属种,如中国

南部 (Songetal．,２００７;Gaillotand Vachard,

２００７;Songetal．,２００９;Gaillotetal．,２００９;

Songetal．,２０１３)、中国西藏(Wangetal．,２０１０)、
土耳其(Grovesetal．,２００５)、斯洛文尼亚(Nestell
etal．,２０１１)、塞尔维亚(Nestelletal．,２００９)、希腊

(Vachardetal．,２００３)、意 大 利 (Grovesetal．,

２００７)、沙特阿拉伯(GaillotandVachard,２００７)、泛
高加索(ProninaＧNestellandNestell,２００１)等地;
除此之外来自硅质岩相和硅质泥岩相等不同环境的

有孔虫也有报道(Guetal．,２００７;ZhangandGu,

２０１５)．节房虫类在二叠纪晚期的生物多样性中占有

重要地位,为二叠纪－三叠纪之交生物灭绝事件的

研究提供了丰富的资料(宋海军和童金南,２０１６)．
在不同的统计中,节房虫在有孔虫分异度中所占比

例为３０％(Songetal．,２０１３)~７０％(Guetal．,

２００７;ZhangandGu,２０１５)之间．这些研究深化了

大家对二叠纪末期有孔虫灭绝过程的认识,促进了

大家对二叠纪－三叠纪之交生物灭绝事件的了解

(Jinetal．,２０００;Korchagin,２０１１)．
本文系统总结了传统的基于形态学的二叠纪节

房虫的高阶分类,描述了二叠纪节房虫类有孔虫的

高阶分类特征在苏联和美国两个学派中尖锐对立的

现状．为寻找矛盾产生的根本原因,进而找到更好的

分类系统,追溯了两个学派高阶分类特征的历史渊

源,评述了当前形态学分类的不足之处．本文提出,
通过结合分子系统发生和分支系统学的研究,可以

弥补当前形态学分类的不足之处,从而最终解决二

叠纪节房虫的高阶分类问题．

１　 二叠纪节房 虫 的 形 态 学 高 阶 分

类现状

图１对比了当前几种二叠纪直列式节房虫类的

形态学高阶分类,包括了不同学者的各种观点,从中

可以看出,二叠纪节房虫的高阶形态学分类尚未

达到共识．
目前大部分研究者所遵循的分类系统来源于美

国的Cushman及其继承者 Loeblich和 Tappan,本
文将此部分学者归为美国学派．

在美国学派中,壳壁的成分和超微结构是其高

阶分类的唯一依据,对二叠纪节房虫而言,壳壁是否

具有微粒状内层被用来判断其高阶分类单元的归

属．LoeblichandTappan(１９８７)将二叠纪无微粒状

内层的节房虫归入Lagenina瓶虫亚目 (或 LageniＧ
da瓶虫目,１９９２年)下的 Robuloidacea超科和 NoＧ
dosariacea超科;而将其他具有微粒状内层的节房

虫则归入 Fusulinina 亚目(或 Fusulinida 目,

１９９２年)下的 Geinitzinacea超科中．
美国学派中,有学者认为二叠纪的节房虫的微

粒状内层要么不存在,要么就不是古生代 类所具

有的典型微粒状结构,从而将二叠纪的节房虫和中

新生代的所谓的“真瓶虫类”(truelagenids)都归到

一起．如Palmieri(１９９４)认为二叠纪的 Geinitzinacea
超科所谓的“暗色微粒状内层壳壁”,与 Fusulinina
亚目典型的钙质微粒壳完全不同;而 Grovesetal．
(２００４)详细研究了古生代的几个属的壳壁结构,认
为Geinitzina、Pachyphloia 和Colaniella 等二叠

纪的属均不具有微粒状内层．他们把 Geinitzinacea
超科从Fusulinina亚目转移到了Lagenina亚目,这
得到大部分二叠纪有孔虫研究者的认可(Songet
al．,２００７,２００９;Wangetal．,２０１０)．

除了美国学派之外,还有一部分学者,以苏联学

者Fursenko和RauserＧChernousova等为最早的代

表,长期以来主导了苏联和俄罗斯的有孔虫研究,其
分类系统与美国学派完全不同,在苏联之外也有部

分学者支持(Hohenegger,１９８０;Kaminski,２００４;

Guetal．,２００７;Nestelletal．,２０１１),本文将此部

分学者称为苏联学派．
«古生物学原理,第一卷:原生动物»(简称«原

理»)(RauzerＧChernousovaandFursenko,１９５９)是
苏联学派的奠基之作,代表了苏联学派的主要观点:
节房虫类是一个具有独立演化史的类群,古生代具

有微粒壳的是祖先类群,而中新生代具有放射透明

壳是后裔类群．在«原理»中,具有微粒状壳的古生代

节房虫和放射状透明壳的中生代节房虫,依据直列

式排列、钙质壳体等共同特征全部归到Lagenida目

中;Vdovenkoetal．(１９９３)将其提升为 Lagenoida

２９８３
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超目,Podobina(２０１７)将其提升为Lagenata亚纲．
Mikhalevich提出的 “macrosystem”(MikhaＧ

levichand Debenay,２００１;Mikhalevich,２００４,

２００５a,２００５b,２００９,２０１３;Mikhalevichetal．,

２００８)以及 Vachard近年提出的分类体系(Vachard
etal．,２００３,２０１０;Gaillotand Vachard,２００７;

Gaillotetal．,２００９;Vachard,２０１６),是苏联学派

的最新发展．
Mikhalevich(２０１３)将有孔虫列为一个门,按照

房室排列将有孔虫分为５个纲,即 Astrorhizata、

Spirilinata、Miliolata、Nodosariata和Rotaliata．她认

为根据有孔虫的演化历史、壳壁结构和口孔的演化

在每个支系(纲)中的演化路径是明显的,都可以按

壳壁结构和口孔特征将每一个纲分为低等和高等两

个亚纲,据此 Nodosariata节房虫纲可以分为胶结

壳的 Hormosinana亚纲和钙质透明壳的 NodosariＧ
ana亚纲．二叠纪的节房虫属于置于 Nodosariata
纲、Nodosariana亚纲、Nodosariida目之下的 NodoＧ
sarioidea超科和Colanielloidea超科．

Vachard(２０１６)的分类中,二叠纪的节房虫类

归入了 Nodosariata纲、Nodosariana亚纲、NodoＧ

sariida目中．从２０世纪９０年代中期以来的二叠纪

节房虫类有孔虫的高阶分类归属在形式上已经没有

太多争议,它们与中生代具有透明放射状壳的节房

虫类归到了一起．但表面上的一致无法掩盖两个学

派在高阶分类特征上的尖锐矛盾:苏联学派既关注

壳体形态也关注壳壁结构,而美国学派则将壳壁结

构作为高阶分类的唯一特征．那么这两种分类到底

哪一个正确? 对于古生物的系统分类来说,为生物

宏演化、生物地层学、古生态学等相关学科提供可信

的“普遍参考体系”是其重要的职责和目的,因此,一
个好的系统分类必然是自然、稳定、客观、可检验的

(deQueiroz,２００７)．通过追溯有孔虫分类学史,分
析节房虫类有孔虫高阶分类矛盾产生的历史原因,
有助于发现各个学派分类方法的优缺点,从而帮助

我们找到更好的分类方法．

２　美国学派和苏联学派有孔虫形态分
类研究史

２．１　达尔文之前的早期有孔虫分类学研究

最早的研究者是根据壳体形态和房室排列进行

３９８３
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分类的,但是到了１９世纪中晚期,壳壁结构的重要

性被提高到了一个更为重要的位置．
DOrbigny是最早对有孔虫进行系统分类的研

究者,他根据生长模式(planofgrowth)(即房室排

列)的 不 同 提 出 了 第 一 个 正 式 的 分 类 系 统

(DOrbigny,１８２６):有孔虫作为头足类的一个目,
下分为５个科．Schultze(１８５４)则按照房室数量把有

孔虫 分 为 单 房 室 的 Monothalamia 和 多 房 室 的

Polythalamia两大类．到了１９世纪晚期,英国学派

对这种以房室和壳体形态为首要特征的分类提出了

质疑,Carpenteretal．(１８６２)和Reuss(１８６２)将壳壁

是否具有穿孔作为高阶分类最重要的特征,壳壁成

分则被应用到次一级的高阶分类中．Brady(１８８４)的
«挑战者号报告»纳入了更多的现生有孔虫物种,他
认为壳壁成分和结构是最重要的分类特征,但是他

反对将唯一的特征赋予比多个特征的综合更重要的

地位．Brady的高阶分类特征来源于其相对完善的

形态对比方法,与之前的所有研究者相比,Brady的

分类非常的“现代”(Cifelli,１９９０)．
２．２　早期基于系统发育的分类尝试

达尔文的进化论提出之后,１９世纪末的生物学

家开始致力于寻找祖先和后裔之间的关系,并据此

重建系统发育树．但此时关于有孔虫演化的研究非

常少,只有极少数的情况下,可凭借微弱的证据进行

个别类群演化关系的推测．这些早期的基于系统发

育的分类中,高阶分类的特征既包括壳体形态和房

室排列,也包括壳壁结构．
应用系统发育关系来建立有孔虫分类系统的先

驱是 Neumayr(１８８７)．他认为有孔虫最早的祖先是

一些不规则形态的胶结壳类型,按房室排列的不同

可以划分３条演化分支:包括管状房室、双列式和三

列式、螺旋和单列式;每一个演化分支有不同壳壁结

构的４个演化阶段:不规则状的胶结、规则的胶结、
钙质无孔的、钙质穿孔的阶段,其高阶分类的特征既

包括壳壁结构,又包括房室形态和排列．Rhumbler
(１８９５)则是一战以前唯一采用了 Neumayr方法的,
试图将有孔虫根据系统发育框架进行分类的学者．
２．３　美国学派的出现与发展

２０世纪初,石油工业的迅猛发展催生了专业的

有孔虫鉴定人员,Cushman因此机遇进行了长期卓

越的有孔虫分类研究,在Cushman的影响下,美国

学派逐渐形成．Cushman(１９２７,１９４８)的分类也考

虑了系统发育,并且强烈地关注不同生长阶段对重

建系统发育的作用,但是主要应用在较低的分类单

元上,而在高阶分类中Cushman仍然执着地强调壳

的构成物质的重要性,将其作为高阶分类的唯一特

征,从而放弃了Brady所坚持的不能将单一特征作

为分类依据的原则．Cushman(１９４８)正确地对自己

的分类进行了评价:“(我的分类)和任何前人的都完

全不同,是一种激进的叛逆”．２０世纪下半叶,随着

电子显微镜的出现,使对壳壁结构的精细研究成为

可能,壳壁特征成为了２０世纪下半叶至今美国学派

高级分类单元最重要的 鉴 定 标 准 (Loeblichand
Tappan, １９６４; Hohenegger, １９８０; Haynes,

１９８１;SenGupta,１９９９)．
Loeblich和 Tappan的分类是在 Cushman的

基础上发展起来的最重要和最有影响的系统分类,
他们的«ForaminiferalGeneraandTheirClassificaＧ
tion»两卷本巨著(LoeblichandTappan,１９８７)包含

了当时所发表的所有的属,经过了详细修订,并给出

了详细的鉴定特征,是一本到目前为止最完整的有

孔虫属的百科全书．
美国学派影响深远广泛,几乎已经成了有孔虫

分类不可动摇的标准．
２．４　苏联学派与系统发育分类

随着巴库油田、乌拉尔、伏尔加河地区以及顿巴

斯的矿业开发,苏联的有孔虫微体古生物研究得以

系统 开 展,并 以 １９３０ 年 全 俄 石 油 研 究 勘 探 院

(VNIGRI)微体古生物研究室在列宁格勒的建立,
以及１９３４年苏联科学院地质研究所微体古生物研

究室的成立作为其标志．苏联的有孔虫研究在具体

的研究方法和应用上受到Cushman的影响,如采用

了Cushman刚刚发明的处理有孔虫的方法及在井

下地层对比中的应用,但苏联学派的系统分类从一

开始就走向与美国学派不同的另一条道路．
RauserＧChernousovaandFursenko(１９５９)的

«原理»中提出,目是具有特定演化方向的科的自然

集合,最重要的分类特征既包括壳壁的结构和成分,
又包括壳体的形态和构造方式．这与１９世纪末期最

早的系统发育分类(Neumayr,１８８７)是一脉相承的．
到２０世纪９０年代,出版了苏联不同地区和不

同时代的总结性图册、专著以及名录等等,成果颇

丰．１９９３年和１９９６年分别出版的两部古生代有孔虫

研究 的 指 南 (Vdovenkoetal．,１９９３;RauzerＧ
Chernousovaetal．,１９９６)是这个学派的古生代有

孔虫分类学方法和观点一个总结,可惜其中未包括

二叠纪的多房室节房虫．
从有孔虫高阶分类历史脉络的梳理可以发现,
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在历史上,选择壳壁结构或房室壳体的形态作为最

重要的有孔虫高阶分类特征,经历了多次反复．１９
世纪上半叶DOrbigny依据房室形态的分类被其后

的英国学者Carpenter和Reuss否定,Brady将壳壁

结构置于最重要的位置,而美国学派选择壳壁结构

作为高阶分类的唯一分类学特征,与早期英国学派

一脉相承,背离Brady的正确路径,走向了另外一个

极端．苏联学派采用的壳体形态加房室排列再加上

壳壁结构等综合性的分类特征,则与进化论出现后

的系统发育分类密切相关．
在二叠纪节房虫的高阶分类问题上,苏联学派

和近年的美国学派都将二叠纪和中生代的节房虫类

归到一起,但是其原因不同:苏联学派从系统发育的

角度出发,认为节房虫类自身是一个具有独立进化

史的类群;而美国学派则是因为他们认为二叠纪的

节房虫类不具有微粒壳,与中生代的类群一致．美国

学派对壳壁结构的过度重视依然没有改变．

３　有孔虫形态学高阶分类评述

当前形态学分类的两大学派,美国学派和苏联

学派都强调并承认生物进化在分类中的重要作用,
但是将演化关系应用到形式分类中,苏联学派更为

彻底．反观美国学派,则过分强调了壳壁成分和结构

的重要性,其高阶分类过分简化(Grigelis,１９７８)．
Haynes(１９９０)系统追溯了美国学派的分类学

历史,他认为 Loeblich和 Tappan的分类方法根植

于１９世纪早期英国学派的早期传统．早期英国学派

的观点认为有孔虫是一个原始的、人为的类群,这种

观点阻碍了有孔虫生物学和地层学工作,并且直到

今天仍然扭曲着分类学．Cifelli(１９９０)认为,CushＧ
man坚信壳壁结构是有孔虫高阶分类单元最本质

的差异,让人想起了 Carpenteretal．(１８６２)固执地

将壳体穿孔当作最重要的分类特征．虽然壳壁结构

非常重要,各个壳壁的结构和成分在很长的地质历

史上一直保持稳定,但是这并不意味着不同的壳壁

结构和成分具有完全独立的演化史．实际上,壳壁结

构和成分可以多次独立起源．而Cushman对壳壁结

构的过分强调,(在美国学派中)从来没有受到质疑,
并且至今仍然完全没有改变,这是不能接受的．

总体上,虽然美国学派承认各分类单元之间存在

演化关系,也尝试用系统发育观点来解释各个分类单

元的关系,但主要应用在科以下的低级分类中,其高

阶分类单元与演化是互相矛盾的(Haynes,１９９０)．例

如TappanandLoeblich(１９８８)认为,古生代节房虫和

中生代的节房虫类都来源于同一个祖先 EarlandiＧ
idae,古生代的节房虫类的科沿着Earlandiidae→NoＧ
dosinellidae→Geinitzinidae→Pachyphloiidae的路线逐

渐演化,而中生代的节房虫类则沿着Earlangdiidae→
Syzaraniidae→Ichthyolariidae→Nodosariidae的路线演

化而来,然而他们却把古生代和中生代的节房虫类分

别归到了不同的亚目(LoeblichandTappan,１９８７)．这
也说明,他们的高阶分类单元“亚目”并非自然类群．
所以,美国学派的形式分类,与其所提出的系统发育

关系之间是割裂的,尤其在目及超科的层级上,可以

说并未反映出任何的系统发育关系．
反观苏联学派,其高阶分类所选择的特征,综合

了壳体形态、房室排列以及壳壁的结构等不同的特

征．RauzerＧChernousovaandFursenko(１９５９)在目

和亚目的分类中,既采用了壳壁结构和成分的特征,
也采用了房室形状和排列．在超科的划分里,则以特

征的演化———房室内部的划分、口孔的特征等来进

行．Mikhalevich(２０１３)根据有孔虫的演化历史,认为

壳壁结构和口孔的演化在每个纲中的演化路径是可

以确认的,所以可以都按照壳壁结构和口孔特征将

每一个纲分为低等和高等两个亚纲．苏联学派首先

考虑演化关系,然后再根据演化关系分类,最后表现

出来的分类特征,不过是这种进化分类思想的自然

表现罢了．
因此,苏联学派的分类系统更加完整地反映了

系统发育和有孔虫的演化,总体上比美国学派更符

合逻辑,更加自然．
但是,苏联学派所依据的系统发育也存在科学

性不足的问题．分类学者主要根据经验和各种特征

出现的不同地质年代等方面的零星证据对性状进行

权衡,并将其归为较为古老、保守的重要特征,或者

是比较新的、进步的特征,以此推测物种间的系统发

育关系,并据此来指导分类．但是,这样的系统发育

树都有很多人为的因素,这种系统发育充其量是对

系统发育的一种“叙事”,而非有证据支撑的可以进

行演绎、验证的假说．根据这样的系统发育的叙事来

进行的分类,矛盾更加尖锐．例如前述 Mikhalevich
(２０１３)的分类,与 RauzerＧChernousovaandFursenko
(１９５９)的分类之间,很难找到共同点,就是由学者们

对有孔虫的系统发育的不同理解造成的．
所以,目 前 的 有 孔 虫 高 阶 形 态 学 分 类 都 不

够理想．
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４　有孔虫的分支系统学和分子系统发

生研究及二叠纪节房虫类高阶分类研

究展望

笔者认为,通过引入分支系统学对形态学特征

进行分析,结合分子系统发生研究,可以建立可信的

系统发育框架,对传统形态学的分类进行检验,最终

解决二叠纪节房虫类的高阶分类问题．
实际上直到１９５０年代以前,都没有很好地重建

系统发育的方法．Hennig(１９５０)最早用德文在１９５０
年出版了«系统发育系统理论的基础»一书,奠定了

分支系统学的基础．到了１９６６年该书德文版基础上

改写的英文版出版(HennigandDavis,１９６６),才引

起了全世界生物系统分类工作者的重视,并被大力

推崇．Hennig提出的系统发育系统学,后来被称为

分支系统学．
分支系统学首先肯定了独立的系统发育重建的

重要性,提出以简约性原理为基础重建系统发育,并
且认为应该完全依据系统发育来进行生物分类．分
支系统学通过一套可以在不同学者间进行重复的、
相互对比的科学方法重建系统发育树,并通过系统

发育关系来建立分类,在这些过程中都不需要依赖

经验、直觉和权威．分支系统学使得生物分类从方法

论上看到了告别主观臆断(进化分类)和形状等权

(数值分类)的曙光．在卡尔波普的“假说－演绎”意
义上,第一次使系统分类学本身成为了科学(Wiley
andLieberman,２０１１)．

古生物学的系统分类学从２０世纪８０年代起开

始逐渐引入分支系统学的方法．并在以鸟类、爬行类

和古人类为主的这些门类中产生了非常重要的新进

展．进入２１世纪以来,开始在古植物、昆虫等门类上

发生了重要影响,在微体古生物中的牙形石中也有

应用(Jiangetal．,２０１１)．
二叠纪节房虫类的分支系统学研究很少,但是

结果令人鼓舞．Grovesetal．(２００３)对宾夕法尼亚亚

纪和二叠纪的节房虫类进行了分支系统学研究．其
研究的属种包括了最早出现于宾夕法尼亚亚纪的

Syzrania 和Tezaquina 等房室为管状并间隔性收

缩 的 类 群 和 具 有 真 隔 壁 的 Protonodosaria 和

Nodosinelloides,出 现 在 二 叠 纪 的 Geinitzina、

Pachyphloia以及Howchinella 等具有真隔壁的一

共１０个节房虫属种．他发现,在将Earlangdia 作为

外群的时候,所有的其他节房虫类群聚在一起形成

一个单系群．二叠纪的压扁状直列式节房虫类组成

一个单系,与之最近的姐妹群是横截面为圆形的

Nodosinelloides和Protonodosaria,他们共同组成

一个单系是直列式的节房虫,然后跟Tezaquina 和

Amphoratheca 等间断性生长,具有内部假分隔的

节房虫类再组成一个单系．
分子生物学技术引入生物系统学领域之后,巨

量的数据为系统发育的重建提供了更多的信息．利
用分子生物学方法研究有孔虫的系统发育的时代从

１９９０年代中期开始(Pawlowskietal．,１９９６;DarＧ
lingetal．,１９９７;Pawlowskietal．,２０１３)．虽然对

于二叠纪节房虫这样的化石类群来说,无法直接进

行分子系统发生研究,但是可以在现生类群的分子

系统发生研究结果建立的高阶分类框架的基础上,
再通过分支系统学进行细化,从而建立可信的系统

发育关系,只有这样才能最终解决二叠纪节房虫的

高阶分类问题．
有孔虫分子系统发生的研究已经对有孔虫的分

类学产生了极大的冲击,例如,胶结壳具有典型粟虫

类房室排列方式的 Miliammina被发现与小粟虫关

系更近(Fahrnietal．,１９９７;Haburaetal．,２００６),
双房室平旋胶结壳的Ammodiscus与钙质透明壳的

Spirillinida目 组 成 一 个 单 系 (Pawlowskietal．,

２００３)．最近,Pawlowskietal．(２０１３)在考察了包含

所有现生的目的有孔虫的SSUrDNA之后,将有孔

虫作为一个门,对其高级分类单元进行了如下划分:
(１)Tubothalamea管室虫纲,包括双房室和多房室

的、具有管状房室的类群,包括了所有的 Miliolida
(小粟虫目)和前述的Ammodiscus类以及SpirillinＧ
da目,其特征是房室为管状,或者至少在发育早期

为管状;(２)Globothalamea球室虫纲,包括所有具

有球形或近球形房室的类群,包括了大部分的串珠

虫目、轮虫目、抱球虫目和罗伯特虫目的分子,所有

的单房室的有孔虫是一个并系群．可以看出,分子系

统发生的结果所显示的高阶分类,与以美国学派为

代表的有孔虫分类学完全不同,却与苏联学派有一

些相似之处,即房室形态是最重要的分类特征．这说

明苏联学派将系统发育分析作为分类学的起点,具
有很强的科学性．

节房虫类目前的分子系统发生的研究较少．
Bowser(２００６)发表的３个节房虫的部分SSUrDNA
的 数 据,以 及 Pawlowski(２０１３)发 表 的 一 个

Glandulina的全部SSUrDNA的数据显示,节房虫

类位于系统树较低的位置,分支很早;它们可能与管

６９８３
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室虫纲和球室虫纲先后从一个较老的单房室类群起

源;也可能是稍晚起源于另一支源于管室虫纲的单

房室类群．总的来看,节房虫类的分子系统发育的文

献很少,没有确切的关于节房虫类与其他大类之间

关系的结果,节房虫类高阶分类位置未定．虽然如

此,分子系统发生对有孔虫的分类学已经产生了很

大的冲击,未来现生节房虫类分子系统发生的研究

结果将会帮助我们建立更为精细和可信的二叠纪节

房虫高阶分类框架．
总的来说,节房虫类的高阶系统分类的矛盾问

题没有完全得到解决,但是现在已经见到了用可信

的系统发育关系对其进行修订的曙光．许多学者已

经开始自觉地应用分子系统发生的结果对分类系统

进行修订,例如 Kaminski(２０１４)提出胶结壳有孔虫

新的 系 统 分 类 时,认 为 Loeblich 和 Tappan 的

Textulariida是一个多系群,由独立演化为胶结壳的

不同支系所组成,因而并不是一个自然类群．虽然

“基于实用性的考虑,方便与占主导的分类体系对

比”,他把胶结壳有孔虫归到一起,但是其分类体系

的格架却是来自于Pawlowskietal．(２０１３)最新的

分子系统发生的研究．此外,一些影响较大的网络有

孔虫数据库(Haywardetal．,２０１８)也采用了分子

系统发育的分类框架．

５　结论

通过系统总结传统的、基于形态学的二叠纪节

房虫高阶分类,本文详细描述了二叠纪节房虫类有

孔虫的高阶分类在苏联和美国两个学派中存在的尖

锐对立．通过追溯两个学派高阶分类的历史渊源,发
现美国学派的高阶分类特征继承自１９世纪的晚期

的英国学者;而苏联学派的高阶分类则是应用进化

分类方法的自然结果．
当前两个学派的有孔虫形态学分类都有各自的

不足之处:美国学派虽然考虑了系统发育,但是其高

阶分类与系统发育是割裂的;苏联学派将系统发育

贯彻始终,较美国学派更符合逻辑．不过传统的系统

发育重建缺乏科学性．
分支系统学与分子系统发生学提供了重建演化

关系的科学方法．未来在进行二叠纪节房虫类研究

时,必须随时关注有孔虫分子系统发育的研究结果,
在分子系统发育搭建的有孔虫分类大框架的基础

上,针对二叠纪节房虫类和其他可能具有亲缘关系

的类群进行分支系统的研究,获得可以检验的关于

系统发育关系的假说．以坚实的数据为根本的系统

发育关系是有孔虫分类科学性的基础,只有这样才

能够使得二叠纪节房虫类的系统分类进一步发展．
美国学派分类系统的主导地位显示了其巨大的

影响力,但因为其高阶分类对单一特征的过分强调,
所以与苏联学派纳入系统发育关系的分类相比是较

为落后的．但是因为苏联学派也缺乏更具重复性或

是更科学的重建系统发育关系的方法,１９世纪中晚

期古老的有孔虫分类学依然在今天主导着有孔虫系

统分类．当前分子系统发育和分支系统学已经成为

生物系统分类主导的方法,用新的思想和方法对二

叠纪节房虫类的系统分类进行改造,可以逐渐建立

合理的二叠纪节房虫类的高阶分类系统．
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