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第一章 澄江生物群

第一章 澄江生物群

在漫长的生物演化史上,最令人感兴趣而又迷惑不解的现象莫过于寒武纪早期生物

演化的爆发性辐射,即通常所说的“寒武纪生物大爆发”。在世界各地的地层序列中,以三

叶虫为代表的寒武纪生物群几乎是在寒武纪之初突然涌现出来的。达尔文在《物种起源》

中曾特别探讨过“寒武纪生物群在最低化石层位中的突然出现”。他试图用“地质记录的

不完整性”来解释这一奇特现象,但却无法令人信服。他预见到,生物进化论可能遇到的

最大挑战之一将来自对这一问题的不同解释。

第一节 澄江生物群发现的背景

澄江生物群由侯先光1984年发现于云南澄江县的帽天山,并由张文堂、侯先光

(1985)首次报道和命名。20余年来,以陈均远、侯先光、舒德干、罗惠麟等为首的课题组

对澄江生物群开展了持续的化石发掘,发现并研究了寒武纪早期的20多个门和亚门一

级、近50个纲的227个物种,有史以来第一次生动地再现了距今5.2亿年前地球上海洋

生物世界的真实面貌,将包括脊索动物在内的大多数现生动物门类的最早化石记录追溯

到寒武纪初期。研究还发现了寒武纪巨型肉食类动物和复杂食物链,以及动物集体行为

的存在等,充分展示了寒武纪大爆发的规模、作用和影响以及由此产生的生物多样性和复

杂生态系统。

澄江生物群是一个举世罕见的化石宝库。这些最原始的各种不同类型的海洋动物软

体构造保存完好,千姿百态,栩栩如生,是目前世界上所发现的最古老、保存最好的一个多

门类动物化石群;生动如实地再现了当时海洋生命构成的壮丽景观和现生动物的原始特

征,为研究地球早期生命起源、演化、生态等理论提供了珍贵证据。澄江生物化石群的发

现,引起世界科学界的轰动,被称为“20世纪最惊人的发现之一”。
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第二节 澄江生物群的组成

澄江生物群生物门类属种极为丰富,分属藻类、管栖、栉水母类、海绵、腔肠、节枝、腕

足、软舌螺、环节、蠕形、脊索等动物门或超门,几乎涵盖了除苔鲜之外的所有现代生物门

类,其中某些形态奇特、已经绝灭的动物,暂以奇虾类、叶足类、栉水母类动物命名(表

1 1)。

生物形体保存极为完好,许多生物化石保存了生物的各种软体组织,如表皮、感触器、

眼睛、肠、胃、口腔、腺体、神经等,甚至可见消化道中的食物和粪便。这一发生在距今5.2
亿年前的生物事件,令世界上所有关于澄江生物化石群中的生物出现于寒武纪生物大爆

发时期,除了低等植物藻类外,大量代表现生各个动物门类的动物同时出现。也就是说,

大多数现生各动物门类代表在澄江生物化石群中都有发现。而在寒武纪之前,除了分散

的海绵骨针外,还没有出现过这些动物。

表1 1 澄江生物群门类组成统计表

门类 属数 种数 物种比率 门类 属数 种数 物种比率

藻类 3 3 1.3% 刺细胞动物门 7 7 3.1%

节肢动物门 75 84 37.0% 奇虾类 4 4 1.8%

海绵动物门 21 28 12.3% 棘皮动物门 2 2 0.9%

曳鳃动物门 18 19 8.4% 星虫类 2 2 0.9%

叶足类 12 12 5.3% 毛颚动物门 1 1 0.4%

脊索动物门 10 10 4.4% 环节动物门 1 1 0.4%

腕足动物门 9 9 4.0% 开腔骨类 1 1 0.4%

软舌螺类 4 8 3.5% 箒虫类 1 1 0.4%

栉水母类 7 7 3.1% 分类表明 22 22 9.7%

古虫动物门 7 7 3.1%

  (引自赵方臣等,2010)

澄江生物群的物种分异度高(228种),多数物种为单属种,通常具有门一级分类特

征。已经确定的生物门类有18个(表1 1),按各类物种所占比例,不同门类在生物群中
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的顺序依次是节肢动物(Arthropods,84种,占37%)、海绵动物(Poriferans,28种,占

12.3%)、曳鳃动物(Priapulids,19种,占8.4%)、叶足类(Lobopods,12种,占5.3%)、脊

索动物(Chordates,10种,占4.4%)、腕足动物(Brachiopods,9种,占4%)、软舌螺(Hyo-
liths,8种,占3.5%)、古虫动物 (Vetulicolids,7种,占3.1%)、栉水母类(Ctenophores,7
种,占3.1%)、刺细胞动物(Cnidarians,7种,占3.1%)、奇虾类(Anomalocarids,4种,占

1.8%)、藻类(Algae,3种,占1.3%)、棘皮动物(Echinoderms,2种,占0.9%)、星虫类

(Sipunculas,2种,占0.9%)、毛颚类动物(Chaetognaths,1种,占0.4%)、环节动物(An-
nelids,1种,占0.4%)、开腔骨类(Chan-cellorids,1种,占0.4%)、箒虫类(Phoronids,1
种,占0.4%),还有大量疑难化石的生物门类属性难以判定(Unknown,22种,占9.7%)。

上述数据表明,澄江生物群不仅包括了现生海洋中主要的无脊椎动物门类,而且还出现了

原始的脊椎动物(Vertebrates),如昆明鱼(Myllokunm-ingiafengjiaoa)、海口鱼(Haik-
ouichthysercaicunen sis)、钟健鱼(Zhongjianichthysrostradus)等。在我们的统计分析

中,节肢动物相对丰度最高,占物种数量的37%,并不像先前学者Leslie等和Hou等所报

道的60%。究其原因主要是因为近年来大量新化石点的发现和持续的化石发掘,新的软

躯体化石种类不断被发现,使节肢动物所占比值下降。值得一提的是,在澄江生物群里除

现生的生物门类外,还包括一些早期已灭绝的动物门类,如古虫动物门(Vetulicolids),很

可能是后口动物谱系基干类群。同时,后口动物谱系中的原始脊椎动物(Myl-lokun-
mingiafengjiaoa,Haikouichthysercaicunensis)以 及 原 始 棘 皮 动 物 古 囊 类(Echino-
derms? Dianchicystisjianshanensis,Vetulocystiscatenata)、具头索动物特征的云南虫

(Yunanozoonlividum),海口虫(Hai-kouellalanceolata)以及尾索动物(Shankouclava
anningense,Cheungkongellaancestralis)的化石代表在澄江化石库里都有发现,因而早期

动物演化谱系图在寒武纪早期基本构建完成,近年来新发现的化石也证实了埃迪卡拉生

物群分子(Stromatoverispsygmoglena)在澄江化石库也有保存。以上分析数据,充分支

持了动物在寒武纪爆发式辐射演化事件的规模和特征。

一、藻类

藻类为最简单、最古老的植物,现分布于世界各地,海水、淡水中及潮湿地区都可见其

踪迹。澄江生物化石群包括大量的藻类化石,它们常富集在岩层面上,其特征多为不分枝

的粗细不同的丝状体,极少类型呈螺旋状体。

二、多孔动物门

多孔动物门也称海绵动物门,属于最原始的多细胞动物,整个身体是由内、外两层细

胞构成,固着水底生活,体型多样,均属辐射对称型。澄江生物化石群中海绵动物丰富多

彩,至少包括20个属种,分属于六射海绵纲和普通海绵纲。
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三、刺细胞动物门(腔肠动物门)

刺细胞动物门(腔肠动物门)是真正的后生动物的开始,组织分化上比多孔动物更进

一步,有了神经和原始肌肉细胞。分属于海葵类和栉水母类。

四、线形虫动物门

现生线形虫动物体呈长线形,大多数种类幼虫营寄生生活,成虫生活在水中。线形虫

是澄江生物化石群中最常见的种类之一,体呈细长的圆筒状。

对线形虫动物门研究的最重要的发展将可能成为应用于临床肿瘤学、基础生物学、神
经生物学和细胞生物学的最新技术,通过测定胃肠道激素系统(基因、前身物或受体)的某

些成员,来诊断、分类、监测和处理癌症和精神病。

五、鳃曳动物门

鳃曳动物均为海生,分为吻、躯干和尾部。

六、动吻动物门

现生动吻动物体小,呈圆筒形,身体分节,口在前端,骨板构造环绕口部。澄江化石群

中的动吻动物也称奇虾类动物,体大,体长可达1m,是当时海洋中的庞然大物。澄江化石

群中的动吻动物也被认为是节肢动物的一个分枝,但它们的口部及附肢构造完全不同于

节肢动物。至少有4属4种存在于澄江生物化石群中。

七、叶足动物门

叶足动物门包括现生的有爪类,也称栉蚕,也有人把它归入节肢动物门的有气管亚门

原气管纲,全为陆生,仅分布于南半球少数地区。至少有6属6种存在于澄江生物化石群

中,其类型的多样性令科学界大为惊奇。

八、腕足动物门

腕足动物门主要为保存肉茎的舌形贝类,是目前世界上保存最好的具肉茎腕足类化

石。通过和现代舌形贝比较,显示出该类动物在漫长的历史长河中进化的极端保守性。

目前在澄江化石中发现了4属4种。

九、软体动物门

软体动物门是以现已绝灭的软舌螺动物为代表。
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十、节肢动物超门

裂肢动物门节肢动物是澄江生物化石群中最为庞大的一类。

十一、棘皮动物门

棘皮动物门在澄江生物群中仅报道1属1种。

十二、分类位置不定类群

目前,在澄江生物群中有22属22种,由于研究程度不够,还不能置于现生的各动物

门中,包括水母状化石、云南虫、火把虫等。

第三节 澄江生物群与较早的生物群之间的关系

比澄江生物群出现早的海生无脊椎动物群有两个:一个是寒武系底部的梅树村期小

壳群,另一个是元古代晚期澳大利亚的埃迪卡拉(Ediacaranfauna)动物群。

梅树村期小壳化石在地层上恰好位于澄江生物群之下。所谓小壳化石,绝大部分是

用酸处理后所获得的不同外形的微小化石个体,完整个体较少而且没有软体保存。在分

类上多数是形态分类,一些属种的隶属关系不明,如一些刺状、骨片状、小球状的属种等。

但梅树村期小壳化石中的不少属种可归属于海绵动物门、腕足动物门、软体动物门、软舌

螺动物门等。上述这些门类在澄江生物群中都有代表。因此我们可以说小壳化石和澄江

生物群的属种在演化上是有连续性的。实际上在梅树村期,澄江生物群一些属种已经出

现,有些矿化了的部位保存了各种形态的小壳化石。如 Microdictyon一属是研究世界各

地区寒武系底部小壳化石时发现的网状圆形或椭圆形骨片,后来在澄江东山发现完整化

石标本,证明圆形骨片是完整虫体背部对称排列的18个骨片状构造。Microdictyon是澄

江生物群的重要成员之一。这是今后研究梅树村期小壳化石应当注意的一个问题。节肢

动物门在寒武纪早期海生无脊椎动物的演化方面占有重要的地位,但梅树村期小壳化石

中属于节肢动物的属种尚未确定。世界寒武系底界层型剖面的研究虽然暂告一段落,我

国梅树村期小壳化石的研究不应停止,尤其是有疑问的属种的高级分类归属方面应有所

突破。这样才能显示我国在这一研究领域的学术水平。

埃迪卡拉动物群出现在南澳大利亚元古代晚期,其中主要是软体的水母类、蠕虫类、

腔肠动物(Pennatulaceans)、棘皮类、节肢动物及其他一些分类位置不定的属种。这一动

物群的属种虽然不多,但经过长时期研究发现,分布地区较广,如澳大利亚、俄罗斯西北部

白海地区、加拿大西北部育空地区、纽芬兰及中国湖北三峡地区等。Seilacher(1989,
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1992)根据横剖面型线图(Body plan)的特征,认为埃迪卡拉动物群与后生动物不同,应

归属Vendozoa或Vendo bionta。因为在寒武纪地层内不曾发现埃迪卡拉动物群的分

子,有些学者认为元古代晚期有集群绝灭的发生。近年来在北美布吉斯页岩内及美国

Vermont早寒武世的地层内发现Thaumaptilon,Mackenzia,Emmonaspis,Glenoptron
等属。这些属群与埃迪卡拉生物群一些属非常相似,如Charniodiscus,Charnia,Vaiz-
itsinia,Khatyspytia(Cnidaria,Pennat ulacea),Inania,Protechurus,Platypholinia
(Actinariananthozoans),Pteridinium(Ediacaranfrond likefossils)及 Gelenoptron
(Chondrophorine)(ConwayMorris,1993)。最近在爱尔兰晚寒武世地层内发现Edia-
caria、Nimbia等埃迪卡拉动物群分子(Crimesetal.,1995)。在澄江及马龙早寒武世地

层内发现叶状(frondlike)及扇形化石(Zhang&Babcock,1996)。澄江生物群的叶状化石

及Eldonia、Rotasdiscus等重要属种与埃迪卡拉动物群的Pennatulaceans类及水母类化

石均可对比。ConwayMorris(1993)还指出 Naraoia的幼虫个体与埃迪卡拉动物群的

Skania相似。从上述的一些发现可知,埃迪卡拉动物群的一些属种或相似的属种在寒武

纪也有出现,因此埃迪卡拉生物群和澄江生物群之间有着演化上的联系,元古代晚期的生

物绝灭事件看来没有更多的证据。

第四节 澄江生物群与环境的关系

澄江生物群的出现与环境因素紧密相关。由于地壳的演化、大陆的增生、元古代晚期

扬子地台的基底形成,古生代早期向东南方向增生,形成一个适中的浅海地台区。寒武纪

气候温暖,海水中食物丰富,不仅为澄江生物群的出现,而且为三叶虫及古杯类等海生无

脊椎动物适应辐射提供了有利的生态机遇。扬子地台西部的华蓥山断裂以西,震旦纪地

层之下有大面积的花岗岩体,四川的地质学家称之为“川中地块”,实际上此岩体即扬子地

台的陆核。该陆核的东部地区有元古代砂页岩及灰岩等的沉积,经晋宁运动而褶皱变质,

并与西部的陆核区胶合在一起,形成扬子地台的基底。震旦系是扬子地台上第一个沉积

盖层。生命经过32亿年的演化过程后,终于在元古代晚期出现了海生软体无脊椎动物,

如淮南及三峡地区发现的蠕虫类及Paracharnia的化石。此后又经历震旦纪晚期地台浅

海海域的适应及适应突破,古生代早期在扬子地台内出现了带壳的海生无脊椎动物及澄

江生物群。

早寒武世古杯类生态环境的研究(Hill,1972)表明,这类动物一般生活在水深20~

30m的海水中,气候温暖,可形成古杯礁。我国西南地区,如陕南、川北、鄂西、黔北等地

是早寒武世古杯类化石的产地,上述地区都位于西南寒武纪沉积的中区。因此扬子区的

西区海水深度在1~20m,东区的海水较深。从西南地区及华北区寒武纪的沉积看,寒武
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第一章 澄江生物群

纪的气候应该是炎热或温暖的。如扬子地台西南及北部边缘,中寒武世早期及华北地区

早寒武世晚期地层都是红色地层。在川南与贵州交界地区,四川长宁石油钻井中发现早

寒武世晚期及中寒武世早期岩盐的沉积。从我国寒武纪沉积与冈瓦纳北缘、巴基斯坦、伊

朗、阿曼及阿拉伯半岛寒武纪砂岩、红层及含盐地层的沉积来看,这些地区寒武纪的气候

和我国一样,也是炎热或温暖的。我国南方寒武系底部黑色炭质岩层大范围的分布及澄

江生物群中有众多藻类化石的发现,都说明浅海水域内丰富的有机质为众多的海生无脊

椎动物提供了食物来源。

上述这些外部的环境和气候因素,提供了有利的、适时的生态机遇,这是澄江生物群

在我国西南地区,尤其是在云南东部出现的必然原因。

第五节 澄江生物群的研究意义

已知的最老的保存软体的生物群是中寒武世的加拿大布尔吉斯页岩生物群,它比早

寒武世的“寒武纪大爆发”要晚1000多万年。因此,加拿大布尔吉斯页岩生物群不可能指

出地球上最老的动物都是些什么。我们对寒武纪生物大爆发所产生的生物及生物群落结

构所知甚微。在现代的海洋中,70%以上的动物种和个体实际上都是由软组织构成的,因

而极少有形成化石的可能。那么寒武纪生物大爆发时是不是也会产生如此众多的软躯体

动物? 澄江生物群的发现,使我们如实地看到了地球海洋中最古老的动物原貌;使我们认

识到,自寒武纪生物大爆发时,地球海洋中就生活着纷繁的生态各异的动物;绝大多数地

层中保存的硬骨骼化石误导了我们对早期生命的认识。例如,叶足动物门的有爪动物,现

在只生活在南半球的少数陆地地区。澄江生物群告诉我们,有爪动物在寒武纪大爆发时

不但存在,其形态还出乎意料地比现代有爪动物更加丰富多彩。

澄江生物群化石保存在细腻的泥岩中,动物的软体附肢构造保存精美,且呈立体保

存。构造细节能比较容易地在显微镜下用针尖揭露出来。通过澄江化石的研究,我们完

全能够修正某些同类生物群原先研究的错误观点。如动吻动物门的大型奇虾类动物,具

有100余年的研究历史,过去一直认为此类动物是无腿的巨大怪物。澄江生物群不但存

在这类动物,而且保存好,类型多,我们的研究从根本上改变了原来的观点。加拿大布尔

吉斯页岩叶足动物门的怪诞虫的研究,科学界一直把它作为不可思议的奇形怪物。而通

过对澄江同类化石的研究,证明原来的研究成果是背、腹倒置。如果没有澄江生物群,我

们对这些动物的认识永远是一个谜。

节肢动物是动物界中最庞大的一类,但是关于节肢动物的原始特征以及各类群之间

的关系,科学界对其了解很少。以往所发现的化石,多是节肢动物的外骨骼,而解决节肢

动物的分类,论述其演化关系,关键构造是腿肢。保存好的腿肢在化石中很少发现,因此,
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关于寒武纪节肢动物的系统分类处于一个混乱状态。通过澄江节肢动物的研究,对节肢

动物分类关系和原始特征有了一个清楚的认识。澄江节肢动物具有一个非常原始的体躯

分化,例如现代虾大约有18个不同类型的体节,而澄江节肢动物仅仅4个。这充分展示

了随着漫长时间的推移,节肢动物体节特化而行使不同功能的演化趋势。澄江生物群中,

双瓣壳节肢动物多种多样,小者1mm左右,大者可达100mm以上,许多种类保存有完美

的软体附肢。研究证实,相似壳瓣却包裹着完全不同的软体和附肢。因此,它们的壳瓣不

能作为分类和相互关系的依据,壳是趋同演化的结果。同是双瓣壳节肢动物,它们可以分

属于不同的超纲。因此,澄江生物群为我们研究早期生命起源、演化提供了宝贵证据(图

510

521

542

635

(M
a)

图1 1 澄江生物群在地质历史演化中的位置

1 1)。澄江生物群向人们展示了各种各样

的动物在寒武纪大爆发时立即出现,现在生

活在地球上的各个动物门类在澄江生物群

中几乎都已存在,而且都处于一个非常原始

的等级,只是在后来的演化中,各个不同类

群才演化为一个固定模式。如现在所有昆

虫的头部体节数量都是一样的,而原始的节

肢动物类群头部体节的数量变化则相当大

(从1节到7节)。从形态学的观点来讲,早
寒武世动物的演化要比今天快得多。新的

构造模式或许能在“一夜间”产生,门和纲一

级的分类单元特征所产生的速度或许就如

我们认为的种所产生的速度一样的快。而

达尔文认为,较高级的分类范畴是生物种级水平演化变化慢慢堆积的结果,依次达到属、

科、目、纲和门级水平。这并不意味着达尔文的观点是不正确的,由于受当时科学条件束

缚,其理论是不全面的。自然选择很大程度上是一个稳定选择,这种选择有可能阻碍着演

化。另外,正如在现生的昆虫和植物中所遇到的情况,新种或许通过单个或少数几个突变

就可以形成,实际上杂交种却难于产生。在寒武纪,新门(例如腕足动物门)通过不同器官

在成长过程中简单的转换就可以产生,以至于成年个体能够保存祖先幼虫的滤食生活方

式。这个过程在几百年或几千年内就可以形成、产生新门。澄江生物群给我们提供的生

物高级分类单元快速演化的证据(突变)是在教科书中读不到的。澄江生物群给我们提供

了一个完整的最古老的海洋生态群落图,之前我们对这种生态群落的认识几乎是一片空

白。现在,我们不仅能知道在寒武纪大爆发时产生了哪些动物,还能初步了解不同动物的

生活方式和食性。澄江生物群或许还能帮助我们了解寒武纪生物大爆发中生物演化的原

因,以及诱发这种大爆发的起因。
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第六节 澄江生物群陈列标本
(馆藏)

7mm 18mm 4mm

6mm6mm6mm

2mm 15mm 14mm

9mm 15mm 7mm

1 2 3

4 5 6

7 8 9

10 11 12
图1 2 澄江生物群面貌

1.Yunnanocephalusyunnanensis(云南头虫);2.Pomatrumventralis(圆口虫);3.Haikouellalanceolata(海口虫);

4.Cricocosmiajinningensis(环饰蠕虫);5、6.Leanchoiliaillecebrosa (迷人临蛞尔虫);7.Amplectobeluasymbra-

chiata(双肢抱怪虫);8.Hyolitha(软舌螺),Heliomedusaorienta(日射水母贝);9.Lingulellachengjiangensis(澄江

小舌形贝);10.Fuxianhuiaprotensa(抚仙湖虫);11.Stellostomiteseumorphus(真形星口水母钵);12.Naraoiaspi-

nosa(刺状娜罗虫)
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7mm

图1 2 1 YunnanocephalusyunnanensisMansuy,1912(云南头虫)

云南头虫:头鞍切锥形,不甚显出。内边缘凹下,外边缘狭窄,略突出。固定颊极宽,

活动颊小,无颊刺。胸部14节,中轴后部具有中瘤。尾小,中轴分2~3节,肋部仅1节较

清楚。
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18mm

图1 2 2 PomatrumventralisLuo& Hu,1999(圆口虫)

  圆口虫:为单种属,分布于云南澄江和昆明海口下寒武统帽天山页岩内。长7~
10cm,最长可达20cm;身体由一短锥形的头区、膨大的胸和桨状腹三部分组成。胸区横

断面为亚圆形。头部短小,长3~4mm,直径为2cm,后端以一收缩沟与胸区分界。胸呈

长椭圆形,由5个体节组成,每节具1对鳃囊,背腹甲具鳍,胸区前端没有前突。腹部呈桨

状,由7个互相叠套的骨片包裹。横断面由圆形向后逐渐变为扁圆形,最后一个体节较

宽,为半圆形。消化道为螺旋状。
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4mm

图1 2 3 HaikouellalanceolataChen,Huang&Li,1999(海口虫)

海口虫:主要分布于昆明海口一带下寒武统帽天山页岩内,营群居生活方式。虫体呈

梭状,长2.5~3cm,最长达到4cm。前端具有很宽的腹部,常以背侧压或腹侧压方式保

存。鳃腔之后的部分两侧扁平,大多为侧压方式保存。鳃腔由粗大的鄂动脉,包括舌弓和

迷走弓在内的6对鳃弓组成。咽刺小,位于第三对鳃弓附近。生殖腺4对,排列紧密,分
布在第六节和第七节前肠的两侧。原脊椎中间部分粗,两头细。身体由近直形的肌隔分

为25个肌节。
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