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具瘤突装饰的 Olivooides-like 胚胎化石新类型
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摘要:早寒武世梅树村期小壳化石处于“寒武纪生命大爆发”的第一幕 ,对于揭示后生动物起源至关重要。对陕南

宽川铺地区早寒武世早期宽川铺组第一个小壳化石组合带中发现的动物球状胚胎化石进行大量观察 , 发现了两枚

Olivooides-like 的新型动物胚胎化石。此类化石的胚胎表面并非 P unctatus Emeiensis常见的密集分布的典型或非

典型的尖刺状结构 ,而是呈基端具螺旋状环褶 、末端较圆滑的锥状突起 。新型动物卵的发现暗示了早寒武世梅树

村期动物化石卵的多样性很可能发端于新元古代埃迪卡拉纪。
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Abstract:The Cambrian sma ll shelly fo ssils , w hich w ere diver sified fr om the fir st episode of Cambrian lifes

e xplo sion(Meishucunian Stage) in South China , were critical fo r unde rstanding the origin of metazoans.Two

specimens , which w ere the new types of Olivooids-like fossilized animal embryos , w ere recognized f rom a larg e

amount o f globular fo ssils at the first a ssemblage zone o f Cambrian small shelly fossils f rom the Early Cambrian

Kuanchuanpu Fo rmation in Kuanchuanpu Reg ion of Ningqiang County , Shaanxi P ro vince.The embryos we re

char acte rized by numerous cone- like pro tuberances w ith spir al fo lds at the pr oximal pa rt and distal smoo th top end

just beneath the egg shell , and remarkably diffe rent f rom tho se of typical or non-ty pical ste lla te spines o f Punctatus

Emeiensis.The diver sity o f egg s and embryos pr esented at the Meishucunian S tage w ere most likely roo ted in the

Neoproter ozoic Ediaranian.
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0　引言

新元古代埃迪卡拉期多细胞生物已发生明显分

异 ,但因多为软体 ,化石记录较少且分异度非常低 。

当时间进入早寒武世早期的时候几乎“同时”地 、“突

然”地出现了门类众多的无脊椎动物化石 ,生物面貌

出现了质的飞跃 。由此而反映出的生物类群大规模

辐射演化和生物身体构型的迅速革新是“寒武纪生

命大爆发”最显著的特点 。而见证这次大规模辐射

演化的小壳化石通常呈不完整的生物矿化骨骼的形

式保存 ,更缺乏软躯体组织的保存 ,所以研究其生物

属性的工作举步维艰。磷酸盐化的呈三维状态保存

的动物卵和胚胎化石的发现
[ 1]
,为探索寒武纪之初

的后生动物演化提供了非常难得的契机 ,同时为早



先误认为是藻类的球形微体化石重新解释为动物胚

胎铺平了道路 ,从而拉开了古生物学家探索动物生

命周期起源的序幕。近几年来 ,磷酸盐化动物卵和

胚胎化石相继在华南板块 、西伯利亚板块和北美板

块被发现
[ 2-4]

,时间跨度从新元古代至泥盆纪
[ 5]
。除

了一些藻类化石外 ,保存在 580 Ma 前新元古代贵

州瓮安陡山沱组瓮安生物群中的动物卵和胚胎化石

不计其数[ 4] 。动物卵保存为化石的可能性虽然得到

现生埋藏学试验的证实
[ 6]
,但瓮安生物群中动物卵

和胚胎化石的生物属性和保存原因至今仍有争

议[ 7] 。一般认为 ,磷酸盐矿物在成岩过程中结晶最

早 ,生物死亡后快速磷酸盐化使得生物许多超微细

结构得以保存
[ 4]
。中国陕南早寒武世宽川铺化石生

物群中保存了大量的球状动物卵和胚胎化石 。有些

甚至保存了表面纹饰和内部结构;这些精美化石包

含了从动物的卵裂期至成虫期的各个阶段 ,为早寒

武世早期后生动物起源 、分类 、辐射演化及个体发育

提供了不可多得的实证材料 。1997 年 , Bengtson

等
[ 2]
研究了产自陕西宁强宽川铺附近寒武系底部宽

川铺组球状化石 ,将其中一种称为 Olivooides的球

状化石解释为动物的胚胎 。这一研究成果成为小壳

化石研究的一个新里程碑 ,提出了小壳化石与其共

生胚胎之间关系的前沿课题。2004年 ,华洪等
[ 8]
报

道了陕南早寒武世可能的囊胚和原肠胚化石 。同

年 ,S teiner等[ 9-10] 报道了陕南早寒武世可能的腔肠

动物和节肢动物化石 。刘云焕等
[ 11-12]

利用胚胎学和

形态功能学分析认为 , Punctatus亲缘上更接近于腔

肠动物的水螅型。以上研究表明 ,陕南宽川铺组小

壳化石的动物卵和胚胎是研究早期后生动物个体发

育形式及其演化的非常良好的窗口 。

笔者对采集于陕南宽川铺组中动物球状胚胎化

石标本进行了大量的反复观察 ,发现绝大多数具有

光滑卵壳的球形体中所包含的化石胚胎表面为众多

相互嵌合的长刺状装饰所覆盖 ,这种球形胚胎通常

称为 Olivooides;同时发现两枚标本在相应部位保

存了一些非刺状纹饰的新类型 ,这种非刺状纹饰由

粗而圆滑的锥体嵌合形成胚胎表面;最后 ,对这两种

动物卵分别进行比较研究 。

1　化石产地层位及材料处理方法

样品采自陕西省汉中市宁强县宽川铺乡石钟沟

剖面的宽川铺组 ,该组与下伏地层灯影组碑湾段为

整合接触 ,与上覆郭家坝组为平行不整合接触 ,为一

套含磷和硅的浅海碳酸盐岩沉积和岩性为深灰色 —

黑灰色中层状含沥青质灰岩 、含胶磷矿砂屑砾屑灰

岩 、硅质岩 、磷块岩及中厚层白云岩 ,产丰富的小壳

化石。

将所取样品先进行碎样至 10 cm ×10 cm ×

10 cm左右的小块 ,再用质量浓度为 6 ～ 7 g/mL 的

醋酸溶液处理 ,浸泡 7 d 后 ,将不溶残渣用孔径为

0.125 mm 或 0.180 mm 分样筛将样品分离 ,烘干

后 ,在显微镜下人工进行挑选 ,获得化石标本 ,对部

分标本进行电镜扫描成像 ,作进一步研究 。

2　化石描述及比较

2.1　新类型的动物卵

此类卵仅发现两块标本 , 均呈球形 , 直径约

500μm 。第一块标本 sn013-k32-164(图 1a ～ d)卵

壳薄而光滑 ,透过破损的卵壳可见胚胎表面为众多

矮锥状的瘤突所包围 。瘤突顶端光滑 , 中部具有

3 ～ 4圈较短的环褶 ,下端具 4 ～ 6条纵褶呈星状向周

围稍有延伸 。瘤突之间的纵褶呈镶嵌分布 ,但交叉

较少 , 瘤突在胚胎表面均匀分布。第二块标本

sn033-k33-236(图 1e ～ i)表面没有卵壳包裹 ,标本

中上部有一个向胚胎内部收缩的环形胚沟把标本分

成两部分(图 1e、f)。标本下部椭球体 ,表面具有类

似第一块标本表面装饰的瘤突 ,分布均匀(图 1g),

应为动物极 。标本上部围绕胚孔周围有一个较窄的

环边 ,解释为胚盘 ,代表植物极(图 1f);胚盘表面也

具有一些瘤突 ,但是与下部瘤突区别较大 ,即每个瘤

突表面的下端具有 4 ～ 7 圈盘旋向上逐渐变小的环

褶 ,瘤突之间没有交叉现象(图 1h);瘤突围绕胚孔

在胚盘表面 ,但并非成圈或成列排列 。一些瘤突沿

经线或胚轴方向产生塑性变形 ,由锥状瘤突逐渐转

变成呈片状结构 ,但是沿经线方向的某一端仍能识

别出残留的光滑圆锥状顶部(图 1f 、i)。另外有些瘤

突顶部因为径向延伸而垂直胚胎表面向下凹陷 ,表

明其中空结构 , 这个特征也见于一些破损的瘤突

(图 1f 、i)。而处于标本中部收缩的胚沟表面的瘤突

则兼具有上下两部分瘤突的特点 。瘤突顶部仍然比

较光滑圆缓 ,中部具有 2 ～ 3圈环褶 ,下段具有 5 ～ 6

个纵褶 ,但是较标本下端的瘤突下端纵褶相比 ,长度

显然小得多 ,所以 ,相互交叉镶嵌分布的程度很小

(图 1i)。从标本表面瘤突从下穿越胚沟向上形态逐

渐过渡的特征看来 ,瘤突并非矿化硬体 ,质地比较柔

软 ,便于产生塑性变形 。这两块标本总体形态有所

不同 ,尤其是第二块标本缺乏卵壳。缺乏卵壳可能

因为化石处理过程中的一些操作导致卵壳与胚胎分
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图 1　陕西省宁强县早寒武世宽川铺组新型动物胚胎化石

Fig.1　New Fossil Embryos from the Early Cambrian Kuanchuanpu Formation in Ningqiang County , Shaanxi Province

离 ,这种情况常见于 Olivooides 胚胎化石。但是胚

胎表面瘤突的相似性暗示这两块标本可能具有一定

的亲缘关系。这两块标本有可能分别代表了囊胚和

原肠胚发育阶段 。鉴于现有的新型动物胚胎标本均

处于胚胎发育的中后期 ,其成虫形态尚不得而知 ,标

本较少 ,暂时不宜另外赋予新属种名称 。

2.2　常见的 Punctatus动物卵

此类卵多有光滑球状卵壳 , 直径为 500 ～

600 μm 。卵壳薄而致密 ,呈磷质保存 ,部分标本卵

壳内部空无一物 ,估计已为微生物完全消耗;多数为

实心 ,可能代表未被胚胎自身消耗的卵黄;另有一部

分标本卵壳稍有破损 ,可见内部的长刺状构造 ,刺状

构造密布于整个胚胎表面 ,或倾伏或直立;刺根部较

粗 ,呈星状在胚胎表面紧密镶嵌在一起(图 2a ～ h),

同一个标本的所有刺长度以及粗度变化一致。一些

破损的小刺显示空心构造 , 证实其为星状小管

(S tellate tubulus)。对于此类具有相同星状小管但

成虫形态各异的动物胚胎 ,前人将其与 Punctatus

进行对比 ,并解释为一个从囊胚期至原肠期的发育

序列 ,本文不再赘述。

3　讨论

现生后生动物的胚胎发育一般经历受精卵 、卵

裂 、胚胎发育 、幼虫 、成虫阶段。在当前的研究水平
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图 2　陕西省宁强县早寒武世宽川铺组 Punctatus的动物胚胎表面星状小刺(管)的形态变化

Fig.2　Mophological Variation of the Stellaes on the Embryos of Punctatus from the Early

Cambrian Kuanchuanpu Formation in Ningqiang County , Shaanxi Province

下 ,仅仅依赖观察和研究受精卵和卵裂是难以和动

物的幼虫和成虫产生逻辑联系 。虽然可以判断出卵

裂类型是辐射卵裂还是螺旋卵裂 ,但对于判断动物

的门类属性依然没有决定性作用。因为个体较大 ,

便于在显微镜下挑选观察 ,所以当前发现的寒武纪

胚胎化石一般以营卵黄营养直接发育的胚胎为主 ,

胚胎发育阶段尤其是后胚胎发育阶段的动物胚胎可

以与动物的幼虫以及成虫通过一些相同或相似的细

微构造而联系起来 ,从而构成一个完整的发育序列 。

关于 Punctatus 的一系列研究清楚的表明了这一

点[ 7-8 , 11-12] 。图 2a ～ d 、g ～ i中胚胎已经具备胚孔 、胚

沟以及囊胚腔或者原肠腔这些结构 ,应当代表原肠

胚阶段或原肠胚后发育阶段 ,且行将出卵壳 ,所以在

这一发育阶段的形态存在一定的稳定性或可鉴别的

形态连续性 。维系这些不同发育阶段乃至成虫化石

的核心特征 ,除了五辐射对称结构之外还有这种非

常特征的星状管刺结构。迄今为止 , 已经发现

Punctatus Emeiensis和 Punctatus Triangulicostalis 成

体的基部都具有这种标志性的结构[ 11 , 13] 。

新型球状动物胚胎的瘤突状装饰与先前描述的

与 Punctatus相关的星状小管具有明显差异 。这种

差异不是 Olivooids不同发育阶段的产物 ,因为呈

现不同保存状况具有星状小管的代表不同胚胎发育

阶段的球状卵标本数以万计 ,具有星状小管的成虫

数量众多。如在胚胎发育的较早阶段 ,星状小管就

已经开始出现(图 2e、f);有些与 Punctatus相关的
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Olivooids星状小管在囊胚发育早期阶段呈杂乱倒

伏状态紧贴卵壳 ,但顶端非常尖锐(图 2c 、d);而后

这些小管垂直胚胎表面直立 ,形态更加稳定(图 2a 、

b)。在后胚胎发育阶段虽然星状小管在口盘表面

也会产生径向塑性拉伸形变(图 1f ～ i 、图 2g 、h)
[ 14]
,

但仍然与现有的两枚具有环褶的瘤突胚胎化石差别

明显 。这种差异也并非属于星状小管因成岩作用或

微生物改造所造成的假象 ,微生物可以影响其表面

精细结构 ,但是轮廓不会发生大的变化(图 2g ～ i);

而当前瘤突状装饰保存非常精美 ,受微生物改造不

明显 。所以新型胚胎的发现是与寒武纪动物门类大

辐射需要建立在具有多种类型的动物胚胎的背景上

是一致的 。而从另一方面来看 ,这两种胚胎在某些

方面显示出一定程度的相似性:①基本形态 ,二者在

胚胎发育早期均呈球形 ,后胚胎发育阶段均呈“酒坛

状”
[ 8]
;②这些装饰大体上呈现空心的锥管状结构 ,

均呈星状镶嵌分布 ,且均处于卵壳之下 ,属于同一个

细胞层;③胚胎发育过程相近 ,尤其是在原肠胚期其

基本结构无明显差异 ,刺状 、瘤状装饰都围绕胚孔发

生阿米巴虫式的径向塑性形变(图 2g 、h)。这两种

微观装饰的相似性虽然有可能是趋同构造 ,但更可

能是同源结构 ,表明这两种动物胚胎也可能存在一

定程度的亲缘关系。

现生同一个类别的生物 ,即使外形差异较大 ,但

通常具有相似的胚胎发育过程或者幼虫 ,如现生腔

肠动物 3个纲的个体发育都经历浮浪幼虫阶段
[ 15]
。

分子生物学研究表明 ,这 3个纲产生分异的时间与

原口动物和后口动物分异的时间同样久远 。Punc-

tatus Emeiensis 和 Punctatus Triangul icostal is 可

以肯定与 Punctatus 属于一个类群。二者外表差异

明显 ,但是其动物胚胎几乎难以区分 ,这 2个种的分

异时间可能不会太早 。而新型胚胎虽然与 Olivoo-

ides差别不大 ,但是很有可能意味着这两种类别分

别代表两个属一级或者更加高级的分类单元 ,二者

可能具有一个共同的祖先形式。值得一提的是 ,

Quadrapy rgites Ningqiangensis , Pyrgites Qua-

draticris
[ 13 , 16]

属于四辐对称 ,但是成体基部并无星

状小管 ,如果 Punctatus成体基部表面星状小管对

应于Olivooides 某一极(动物极)胚胎表面装饰的

话 ,那么可以合理推断 , Q.ningqiangensis 和 P .

quadrat icris的胚胎很可能缺乏星状装饰 。考虑到

Q.ningqiangensis 和 P .quadrat icris与 Punctatus

具有不同的辐射对称形式 ,并且胚胎表面装饰特征

也有所不同 ,因此 ,从一个共同祖先分异的时间可能

更加久远。还有 ,当前这些不同辐射对称形式 、不同

胚胎表面装饰的动物胚胎和成虫都位于华南第一个

小壳化石分带[ 9-10] ,非常接近于寒武纪和前寒武纪

界限 ,所以 ,很有可能这些类型的共同祖先根源于新

元古代埃迪卡拉纪 ,有望在新元古代化石库尤其是

贵州瓮安生物群能够找到一些线索。

当前关于这些胚胎微观装饰的生物属性以及功

能仍然存疑。华洪等
[ 8]
将星状小管与其腔肠动物海

葵的浮浪幼虫表面微绒毛相类比 ,但同时也意识到

二者的显著差异 。从形态功能学角度考虑 ,这两种

动物卵都具有一个较大的薄而致密的卵壳足以储存

大量卵黄 ,卵壳内的胚胎在脱离卵壳之前很可能是

营卵黄营养的 ,因此这些装饰并非取食器官 。新型

动物卵的瘤突具有圆滑顶部表明其功能与辅助胚胎

在发育后期刺破卵壳独立生活无关;在脱离卵壳之

后分泌黏液发挥某种固着基底作用可得到幼虫和成

体形态功能学的某些支持[ 14] 。是否具有现代浮游

幼虫所具有的游泳功能 ,现在尚难以确定 ,但可以

大致肯定的是四辐射对称类型推测的胚胎表面缺

乏小管 , 没有游泳功能 ,也相应缺乏浮游幼虫阶

段 。从这些装饰的塑性变形来看 ,还有一个功能 ,

就是在胚胎发育过程中储备了充足的具有大量表

面积未充分分化的细胞层 ,在胚胎发育阶段为动

物从囊胚期进入原肠胚期提供充分快捷的发育便

利条件;而在脱离卵壳进入幼虫期以后 ,这些装饰

所储存的生物组织层可以快速完成细胞分化过

程 ,如口盘附近的装饰转变成类似于动物咽部的

消化器官 ,而口盘之下的装饰可以转变成外表皮 ,

其保护作用并促使生物较早进入自由取食阶段 ,

所以可以代表一种动物选择合适的发育时机进而

实施快速发育的适应形式 。

4　结语

新型球状动物胚胎是一个处在胚胎发育阶段中

晚期与 Punctatus胚胎非常接近的胚胎新类型 ,它

暗示了早寒武世梅树村期动物化石卵和胚胎的多样

性很可能发端于新元古代埃迪卡拉纪 。
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