
! 引言
瓮安生物群是典型的 !"#$%& 型特异埋藏化石群 ’!"#$%&(

$)*% +,-%"#$!$$%&./01! 它将生物的软体组织和结构磷酸盐化后
以三维立体的形态保存于贵州瓮安新元古代埃迪卡拉纪陡

瓮安生物群指产出于贵州瓮安磷矿地区新元古代埃迪卡拉纪陡山沱组!"#$%$$&’("上磷矿段的一个特殊磷酸盐化微体化
石组合#主要由多细胞藻类$大型带刺疑源类和处于不同发育阶段的多种后生动物胚胎组成#并包括少量可能的后生动物幼虫和成

体化石%瓮安生物群作为迄今为止世界上最古老的前寒武纪后生动物化石群#为探索后生动物的起源和早期演化历程提供了独一无

二的实证记录% &) 余年来#瓮安生物群中动物胚胎化石的研究取得多项突破性进展#已确认至少 $ 种不同卵裂方式的动物胚胎化
石#胚胎化石分类从单纯的形态学分类向生物学分类转变#为揭示瓮安生物群中动物多样性提供了更多线索%同时#相关研究更新了

繁盛于埃迪卡拉纪大型带刺疑源类生物属性的传统认识#并将之与有表面装饰的动物休眠卵!滞育胚胎"化石相联系%同步辐射 *射
线显微 +,技术的应用成功解决了胚胎化石三维无损成像难题#为古胚胎学的发展带来了新的机遇%

瓮安生物群&胚胎化石&陡山沱组&同步辐射&显微 +,
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山沱组地层中!距今约 !"# 亿年 $%&" 瓮安生物群中大多数化石
成球形!粒径一般不超过 ’((" 这些微小的远古生命主要由
多细胞藻类#大型带刺疑源类和后生动物的胚胎组成!其中
胚胎化石占化石总量的 )*+以上!具有惊人的丰度$数以吨
计%和分异度$,&"

-))# 年 % 月!!"#$%"$ 和 &’()*$ 分别报道了瓮安生物群
中&具细胞结构的海绵动物化石’和&后生动物胚胎化石 ’的
发现 $./!&!将多细胞动物出现的化石记录从寒武纪向前推进了

.*0!!万年 $123&" 随后!瓮安生物群作为迄今为止世界上最古老
的后生动物化石群!迅速成为国际古生物学领域的前沿热点
之一" -*余年来!国内外共发表关于瓮安生物群的研究论文
#* 篇 4不包括专著和相关地层和环境背景等方面的文章5!其
中 678 论文占 !9:$%%+的文章刊登在影响因子 ,;* 以上的
杂志上! 其中 -.篇刊登在 &’()*$#!"#$%"$和 +&,!杂志上%!
研究力度和影响力之大显而易见" 图 -统计了以瓮安生物群
中不同类群化石为主题的论文数量" 从数量变化趋势可看
出!关于胚胎等动物化石的文章数量明显成上升趋势!而研
究藻类等非动物化石的文章和综述类文章数量略有下降!表
明动物胚胎化石受关注程度远远超过其他化石" 因此!在瓮
安化石库中!动物胚胎化石不仅是产出量最多的化石!更是
瓮安生物群研究的重心所在"

瓮安生物群中立体保存的动物胚胎化石不仅赢得了古

生物学界的高度关注!同时也倍受现代生物学$发育和演化
生物学%界的青睐!掀起了研究古老地层中动物胚胎化石的
热潮!一门新的交叉学科(((古胚胎学$<=>=?@?(ABC@>@DC!又
称化石胚胎学%应运而生$’2#&"
近年来!笔者通过化学溶蚀方法获得了数千颗保存精美

的动物胚胎化石" 基于这些化石材料!并结合前人研究成果!
对瓮安生物群中胚胎化石的研究简史#科研进展及存在的问
题做简要评述"

! 瓮安生物群中胚胎化石研究简史
’)#1 年!陈孟莪 $)&等报道了瓮安磷矿陡山沱组磷块岩中

的带刺疑源类化石" 此后!瓮安地区陡山沱组中大量磷酸盐
化微体化石被发现" ’)), 年!袁训来等 $’9&将该地区产出的这

一特殊化石组合命名为&瓮安生物群’" 目前为止!瓮安生物
群中发现的化石包括蓝细菌#地衣#多细胞藻类#大型带刺疑
源类及丰富的后生动物胚胎化石等 $’’E%.&!还发现了少量可疑
的后生动物幼虫和成体化石$.2%!E,-&" -))#年瓮安生物群中动物
胚胎化石报道后!胚胎化石的属性解释很快就被学术界所接
受!但在很长的一段时间里!有关这些球状微体化石归属的
争议也一直存在" %9 世纪末的&动#植物之争’和 %993 年的
&硫细菌假说’就是这场争论的两个缩影"

!"! 动!植物之争
-))! 年!薛耀松等 $-.&从瓮安陡山沱组上磷矿段获得了大

量球状微体化石!根据化石中保存的多分体结构!将之鉴定
为大型真核绿藻!认为可与绿藻门下的团藻类对比!并描述
了 3属 -, 种" -))# 年!FG=@等 $!&将这些已鉴定为绿藻的球状

化石解释为动物胚胎!引发了一场关于这类球状化石生物属
性的争论!即所谓的&动#植物之争’"

FG=@ 等 $!&认为!这些球状微体化石无论是体积#细胞分裂
的几何形态还是包壳表面装饰都和团藻有十分显著的差异!

因此不能将其与藻类做比较" 而这些球状体内含一个或多个
紧密聚集的分裂球!它们的分裂方式H按 % 的指数形式增长!
即细胞个数从 %9 到 %-到 %%)!直到成百上千个细胞 5和几何
排列形态非常有规律!而且处于不同分裂阶段的标本大小基
本一致!表明生物体在发育过程中几乎没有净增长!而是随
着分裂球数目的增多!单个细胞的体积逐渐变小" 这些特征
正是后生动物胚胎早期卵裂的特征!FG=@ 等 $!&据此将内含多

个细胞的化石解释为处于卵裂阶段的动物胚胎!将单个细胞
且有表面装饰包壳的球状微体化石解释为处于休眠状态的

合子!并与现代鳃足动物休眠卵进行形态学上的对比"

-))) 年!薛耀松等 $,%&对 FG=@ 等的观点提出质疑!坚持绿
藻化石的结论!认为*! 球状化石保存有明显的&细胞壁’结
构!故不可能为动物化石+" 单细胞及多细胞定形球状化石
个体大小明显变化!否定化石粒径基本一致的观点+# 早期
卵裂阶段的胚胎化石多!而后囊胚期阶段及成体化石少的客
观事实与动物胚胎的解释存在矛盾" 肖书海等$,,&对薛耀松等

的质疑逐条进行了阐述和反驳!着重从球状化石的体积和丰
度#磷酸盐化&细胞壁’和生物软体的磷酸盐化过程#团藻的生
理和生殖特点等方面!论证了陡山沱组磷酸盐化球状化石与
藻类的差异!认为动物胚胎才是对该类化石的最佳解释"
进入 %-世纪!随着更多可靠的动物胚胎化石和一些可能

的幼#成体化石的发现 $-)E%-2%.E,-&!绿藻说逐渐匿迹!动物胚胎的
解释得到普遍认同" 直到 %993 年!I=G>?C 等 $,.&提出&硫细菌假
说’! 再一次引发学术界对瓮安陡山沱组球状微体化石属性
的讨论"

图 ! 过去 !# 年国内外有关瓮安生物群的论文发表情况
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图 ! 瓮安生物群中不同卵裂类型的动物胚胎化石
"#$% ! &’()*+ ,+--#.- /#01 23)#+4- 5.6323$6 73006)8- ,)+’

016 &9#353)38 :68$;38 <#+03
注!=!等大全裂型 !>细胞期胚胎"<?@!旋转卵裂胚胎#其中 < 处于 A 细
胞期#显示卵裂球成四面体构型排列#@为 B 细胞期"C!具极叶的螺旋卵

裂胚胎#处于三叶期#右下角的呈扁平状的小分裂球为极叶"&?"!一个处
于 D细胞期的二重螺旋卵裂胚胎不同角度的图像"E!$<#$ C%型螺旋卵

裂胚胎#一群小卵裂球像帽子一样扣在一个大卵裂球之上"F?G!处于 H!
细胞期之后的卵裂胚胎& 比例尺均为 IJJ!’& &?E 参见文献KAJL
M+06-N =N =8 6O4#23.680 5+’7.606 5.6323$6 6’()*+ 30 !>56..
-03$6P <?@N Q+030#+83. 5.6323$6 6’()*+-R -765#’68 < #- 30

A>56.. -03$6R 389 -765#’68 @ #- 30 B>56.. -03$6P CN S7#)3.
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D>56.. 9460 -7#)3. 5.6323$6 6’()*+P EN = -7#)3. 6’()*+ /#01 3
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I%! 硫细菌假说
!""#年!$%&’()等*+,-将瓮安生物群中的动物胚胎化石与非

洲纳米比亚海湾发现的一种巨大的氧化硫细菌 !"#$%&’(&’#)&
./0进行比较!认为陡山沱组保存的含有单个或多个分裂球的
球形化石可能是硫细菌!而非动物胚胎" 该结论的主要依据
是#! 裂殖的 !"#$%&’(&’#)& ./0在形态$体积等方面和瓮安陡
山沱组某些球状化石有一定相似性%" !"#$%&’(&’#)& ./0细胞
裂解速度较动物胚胎早期卵裂速度要慢!故可使处于不同分
裂阶段的生物体有充足的时间被磷酸盐化而保存!能更好地
解释陡山沱组磷块岩中保存了不同分裂阶段化石的现象%#
!"#$%&’(&’#)& ./0在现代沉积物中非常丰富!因此&硫细菌假
说’更有助于理解陡山沱组微体化石极大的丰度"
针对&硫细菌假说’!1&%2 等 *+3-进行了针对性评论!从化石

的表面装饰$内部结构$磷酸盐化机制等方面将陡山沱组球
状化石和大型氧化硫细菌进行比对 !认为#!陡山沱组球状
化石外包壳具有各种表面装饰!与硫细菌光滑的外胶鞘差异
显著% "硫细菌 !"#$%&’(&’#)& ./0 的细胞数量一般不超过 4
个!而陡山沱组球状化石内含细胞个数超过 4 个者占相当大
的比例% #胚胎化石磷酸盐化过程并非发生在细胞分裂阶
段!而是在生物体死亡之后!因此陡山沱组胚胎化石能否保
存与细胞分裂速度无关% $从沉积岩石学和埋藏学角度看!
化石在盆地内搬运和重新富集是造成瓮安陡山沱组动物胚

胎极大丰富的真正原因"

1&%2 等*+3-的论证否定了&硫细菌假说’的合理性" 与此同
时!5&6等*+7-报道了中国三峡地区陡山沱组硅质结核中滞育动

物胚胎 !#&*+",-"&*#& 的发现!这种特殊的滞育胚胎化石保存
了 ! 个或多个分裂球及具刺状突起的休眠囊胞" 这一发现不
仅将动物起源的化石记录较瓮安生物群向前推进了 3""" 万
年!而且!其特殊形态和保存方式彻底终结了&硫细菌假说’
对陡山沱组动物胚胎化石的错误解释*+78+#-"

目前!关于瓮安生物群的研究重点已经不再是讨论其中
的球形化石是否是动物胚胎这个问题!而是探索这些动物胚
胎化石的生物学属性及其对后生动物起源和早期演化研究

可能带来的重要信息"

! 瓮安生物群动物胚胎化石研究进展
!%I 动物胚胎化石卵裂方式的多样性
瓮安生物群中的动物胚胎化石多数处于早期卵裂阶段

9图 !:!即从合子到囊胚期" 囊胚期之后的胚胎鲜见*+48+;-!迄今
为止只有极少量原肠胚化石和一些可能的或亲缘关系未定

的幼$成体化石的报道 *,8 !<8 !3=+<8 +;=,"-"所以!解读早期卵裂胚胎化
石成为探讨瓮安生物群中多细胞动物演化水平的关键" 目
前!瓮安生物群中已报道的相对可靠的卵裂胚胎化石的类群
共有 3 种!分别是#辐射卵裂胚胎$旋转卵裂胚胎$具极叶的
螺旋卵裂胚胎$&$&> ?’型螺旋卵裂胚胎$二重螺旋卵裂胚胎
等 *!"8 !,8 +;=,<- (图 !)"

由于早期卵裂阶段的动物胚胎基因组尚无转录活性(中
囊胚转换作用发生之后合子基因组才被激活)! 故卵裂过程
的早期阶段主要受母源基因产物(各种 @AB 和功能蛋白)的
调控 *,!-" 合子从卵细胞中继承的母源基因产物通过控制细胞
周期以决定卵裂速度!控制有丝分裂纺锤体的位置以决定卵
裂球(囊胚细胞)的空间排列和相对大小" 此外!卵黄的含量
及其在卵细胞中的分布对卵裂的速度和囊胚细胞大小也有

一定影响! 而卵细胞中卵黄的发生也是母体基因表达的结
果" 因此!同一类群的早期卵裂过程因基因的特异性而与其
他类群相区别! 即不同种类的动物采取的卵裂方式不同!卵
裂方式作为胚胎发育策略的重要组成部分!与动物基因组有
特殊的映射关系 *,!=,+-" 故在没有发现可靠的幼虫和成体的情
况下!从胚胎化石卵裂方式的多样性来揭示瓮安生物群中后
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图 ! 有表面装饰的滞育胚胎!休眠卵"
"#$% ! &#’(’)*+ +,-./0 10**#2* *304#5$ 6’.#0)* *).1’7+

0.5’,+58* 1.0, 83+ 9:#’7’.’5 ;+5$<’5 =#08’
注#>#具$脑纹状%装饰的休眠卵&=#具不规则多边形状装饰的

休眠卵&?@9#具瘤状装饰的休眠卵!滞育胚胎"’显示休眠囊胞的
复杂结构’其中 ? 具三层壳体’与现生轮虫(卤虫等动物休眠囊胞
结构可以对比’9可能具四层壳体’与现生桡足类休眠囊胞结构类似&

"#处于 A 细胞期的滞育胚胎) 比例尺均为 BCC!,
D08+*E >E > .+*8#5$ +$$ 4#83 ’5’*80,0*#5$ .#:$+* 05 +56+20(+F =E >

.+*8#5$ +$$ 4#83 #..+$)2’. (02/$05’2 +56+20(+ 0.5’,+58’8#05G
:#*(2’/#5$ 1.’78’2 -.’573#5$ 01 *0,+ (02/$05*F ?@9E H+*8#5$ +$$*

4#83 8)-+.7)2’. +56+20(+ 0.5’,+58’8#05I *8.)78).+* 01 :#’(’)*+
7/*8*F "E > :#’(’)*+ +,-./0 ’8 AJ7+22 *8’$+I *304#5$ 0.5’,+58+:

7/*8% K7’2+ -’. #* BCC!, #5 83#* 1#$).+

生动物的分异度和多样性!是最为现实的研究思路之一"
现生螺旋动物 #具有螺旋卵裂发育过程的动物类群统

称$中!具极叶的类型只在环节动物和软体动物中出现 !"#$%"&%二
重螺旋卵裂是三胚层无体腔的原始螺旋动物类群!如扁虫等
所特有的发育方式 !’($%)&%&*+, -’型卵裂是某些环节动物胚胎
发育的特征 !%)&" 瓮安生物群中螺旋卵裂胚胎的多样性不仅表
明两侧对称动物在 ./0亿年前已经出现! 而且已有相当程度
的分化(原口动物和后口动物已经分歧!其中原口动物的一
支)**真螺旋动物也已出现+ 除螺旋卵裂之外!旋转卵裂和
辐射卵裂的出现!表明了瓮安生物群中采用这两类卵裂方式
的原始类群如线虫动物和海绵动物等已经存在"

L%L 动物休眠卵化石的多样性
瓮安生物群中很多尚未分裂的合子和卵裂胚胎保存了

一层或多层外包壳! 最外层包壳表面往往具有精致的装饰!
装饰类型丰富多样 !如 ,脑纹状 -. ,多边形状 -.,瘤状 -等

/图 1$+ 2+34 等!.&曾将这类化石的表面装饰与现生鳃足类甲

壳动物休眠卵的表面纹饰进行对比研究!并根据两者形态上
的相似性!将前者解释为动物休眠卵+ 虽然多数人对这种解
释不置可否 !0$##5%.&!但也有学者认为休眠卵因为处于休眠期而
不能分裂!而某些囊胞中能观察到明显的裂球构造/图 16$!
故这些外壳只是普通卵壳!并非休眠囊胞!7(8 %9&+

休眠是一些生物为克服不利的环境条件而出现的新陈

代谢活动减弱甚至暂停的生命状态 !%:&+ 休眠现象在现生无脊
椎动物中非常普遍!通常发生在生物个体生命周期中的某些
特定阶段!如胚胎发育期.幼虫期甚至成体阶段+ 很多水生无
脊椎动物/如轮虫类.桡足类.鳃足类.缓步类等$遭遇不良环
境时可在胚胎发育期休眠!产生滞育胚胎!即通常所称的休
眠卵 !%05.%&+ 休眠卵往往包裹加厚的卵壳!即休眠囊胞+ 休眠囊
胞结构复杂!比如现生轮虫和卤虫的休眠卵囊胞由 7 层膜结
构组成 !.75..&!桡足类休眠囊胞甚至有 % 层膜结构 !.;&+ 囊胞表面
往往有各式各样的装饰!如卤虫休眠囊胞具有瘤状.圆丘状.
棘刺等突起 !.1$.%&!轮虫休眠囊胞具有不规则褶皱状.乳突状等
突起或波浪状纹饰等 !..&+ 瓮安生物群中保存了加厚卵壳和表
面装饰的球状化石!在形态和结构上与现生无脊椎动物休眠
卵囊胞一致!部分此类化石中还发现了卵裂结构/图 16$!这
不仅不能否定休眠卵假说!反而支持了 2+34 等 !.&的观点+
但到目前为止!尚未对这些动物胚胎化石的外包壳做过

系统的研究+ 胚胎化石外包壳的生物学属性及其表面装饰的
生物学意义的研究还处于起步阶段+ 化石的各层包壳到底是
动物胚胎/或受精卵$的哪些结构磷酸盐化后的产物0 包壳表
面装饰产生的原因是什么0 有哪些形态功能学意义0 表面装
饰的多样性和动物胚胎化石分异度之间有何关系0 这些问题
依然是未解之谜+
现代海洋低等无脊椎动物在胚胎发育期的休眠现象研

究已相当成熟 !%($.)5.1&!为厘定瓮安生物群中的休眠卵<滞育胚
胎=化石提供了大量的对比资料+ 相关研究表明!动物休眠卵
的表面装饰具有种的特异性!种以上的分类单元间差异更加
显著!为动物的系统分类提供了一定的形态学依据 !.95.0&+ 这对
了解瓮安生物群中后生动物多样性有重要指导意义!即休眠
卵化石包壳表面装饰的种类与当时后生动物类群的分化水

平有关+ 目前虽然难以根据装饰的特征鉴定化石的具体属
种!但无疑提供了除胚胎卵裂方式之外又一条了解瓮安生物
群中后生动物多样性的途径+ 此外!表面装饰的特异性还为
建立胚胎化石发育序列提供了重要线索 !#9&+

L%! 大型带刺疑源类化石的亲缘关系
大型带刺疑源类/>3?,@ 3A3BCD4E4?FD+A 3A?+C3?ADG$是埃迪

卡拉纪所特有的化石! 在地层中有较高的丰度和分异度!且
分布广泛!除瓮安外!三峡地区.东欧地台.澳大利亚及西伯利
亚等地均有报道!因此在生物地层划分和对比研究中有十分重
要的意义+大型带刺疑源类也是瓮安生物群中的常见化石类型
之一+然而!它们的生物学分类位置一直是个谜+传统观点倾向
认为它们是沟鞭藻囊胞/故中文译名常以,藻-结尾$!但该观点
因无确凿的形态学证据做支撑而未能一锤定音+

)HH; 年!尹崇玉等 !.(&首次将刺疑源类 !"#$%&’(&)$") 与瓮
安生物群中某些动物休眠卵化石/*+,)(-&)+.) /.$)0)$进行形
态学上的对比!并根据两者壳体结构和表面装饰的一致性初
步断定 1")$%&’(&)$")可能是动物休眠卵化石+)HH%年!I/ J+B
等 !9H59;&认为 !")$%&’(&)$") 0’2+."3+.) 和 *+,)(-&)+.) /.$)0) 是
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同义名关系!后者是前者的保存变异类型!并将两属种名归
并为 !"#$%&’(&)$") *+$),)" 尽管属种厘定有失偏颇 !"#$!但为解
释瓮安生物群中带刺疑源类的亲缘关系打开了新的思路"

%&&’ 年!() *+, 等 !"-$在宜昌陡山沱组硅质结核中发现了保存

有完好卵裂结构的 -")$%&’(&)$")!证实其是动物滞育胚胎"
除 !")$%&’(&)$") 属外!瓮安陡山沱组其他大型带刺疑源

类的亲缘关系如何# 近 .& 年来很多学者从化石形态结构特
征$大小%外观形态%壳壁超微结构等&和分子地球化学这两
方面将它们与现代可能与之有亲缘关系的微体生物进行对

比研究!给出了不少解释!归结起来有 " 种!即沟鞭藻说%绿
藻说%后生动物休眠卵囊胞说!-%/-0$’

12342+等!-%$使用扫描电镜(567&和透射电镜(867&!研究
了 澳 大 利 亚 埃 迪 卡 拉 纪 大 型 带 刺 疑 源 类 化 石

.’/,"0+*$(1&)2+"3"’4 12/*+"’4 和另外一个未定种的壳壁超微
结构!并分析了从化石标本中提取的有机大分子!认为这些
疑源类可能来源于绿藻) %&&&年该研究小组分析了从几种大
型 带 刺 疑 源 类 化 石 (-)$)+"’4 59): 5*6*(1&)2+"3"’4
(6)72+0)6"’48 9/"62(1&#2+"3"’4 423’(*"3’48 :&’#+"#6"+6’/#+"(8
;2"*(1&)2+"3") 59): -)(4)$",2( 59)&中提取的多芳烃等生物大分
子!结果显示这些复杂疑源类可能与沟鞭藻囊胞有亲缘关系 !;<$"
这 % 个截然不同的结论似乎说明埃迪卡拉纪大型复杂疑源类
是一个多源性类群" 7=2>?=@@等!;A$的研究也得出了类似结论"

B+@@C=, 等 !;D$研究了来自澳大利亚 EFF+GH2 I=>+, 的大型
带刺疑源类 <=)/*(1&)2+"3"’4 1’/6&+’4!发现其壳壁由四层膜
结构组成!可与某些现生绿藻类进行对比*由于多数埃迪卡
拉纪大型带刺疑源类具有同 <> 1’/6&+’4 类似的壳壁超微结
构!这一特点及外观形态特征表明它们和绿藻而非沟鞭藻的
亲缘关系更近) 73GJKL!3M>N= 等!--$研究了具有三层膜结构的

带刺疑源类化石的壳壁超微结构后也得出类似结论!即尚无
直接证据表明具有复杂壳壁结构的带刺疑源类与沟鞭藻具

有亲缘性)
然而 !B+@@C=,!-’$在 %&&O 年又提出了新的看法 !认为 <>

1’/6&+’4 的壳壁结构与某些现代甲壳动物休眠卵囊胞也能
进行形态学上的对比!而且 <> 1’/6&+’4的突起装饰和已被确
认为动物滞育胚胎的 -")$%&’(&)$") 的装饰类似 ) 因此 <>
1’/6&+’4 很可能是动物滞育胚胎的囊胞而非绿藻)

P3?H, 等!-0$ 从化石大小+内含物%形态特征及分子地球化
学等方面对大型带刺疑源类 " 种可能的亲缘关系做了详细
探讨!支持了它们是动物休眠卵的推测!否定了其藻类起源
的可能" 主要论据是,! 大型带刺疑源类的直径与现生沟鞭
藻直径不一致!前者比后者要大很多*" 在大型带刺疑源类
及其地层中尚无甲藻甾烷等沟鞭藻特征性有机分子的发现*
# 具有棘刺状结构的绿藻类体积与大型带刺疑源类差距很
大!而体积相差不大的绿藻类如草绿藻均无棘刺结构*$ 部
分大型带刺疑源类中发现过卵裂球!表明它们是动物滞育胚
胎* % 大型带刺疑源类与现生甲壳动物休眠卵在形态学上
(表面装饰和壳壁超微结构&可以很好对比*& 将大型带刺疑

源类解释为动物休眠卵囊胞与当时的海洋环境背景相吻合!

而且能很好解释它们在埃迪卡拉纪末发生集群灭绝的现象)
虽然越来越多的迹象表明瓮安陡山沱组大型带刺疑源

类绝大多数可能是后生动物!但在更多确凿的化石记录被发
现之前尚不能断然下此结论) 因为与瓮安陡山沱组类似的带
刺疑源类在中元古代就已经出现!-O$!如果它们都是动物休眠卵
化石!那么后生动物起源的时间将推至 .&亿年前!然而基于目
前掌握的证据!得出这样的结论还为时尚早 !-’$) P3?H,等 !-0$认

为! 并不是所有的大型带刺疑源类都必须是动物休眠卵化
石!目前能确定为动物属性的复杂疑源类只有 ..属)

! 存在的关键问题探讨
!"# 瓮安生物群!多胚胎而少成体"之谜
瓮安动物胚胎化石组合和华南地区寒武纪动物胚胎化

石组合相比有明显的差异) 寒武纪早期的动物胚胎化石主要
保存了从囊胚期到幼虫阶段的连续化石序列!而瓮安生物群
的动物胚胎却多数处于卵裂早期阶段! 囊胚期后的胚胎%幼
虫和成体化石十分罕见) 目前只有少量可疑的原肠胚和幼虫
化石的报道!%.:%0:"&:"O/Q&$)成体化石除可能为刺细胞动物的微管化
石外 !%R:%O:<.:’&$!尚无其它可靠的化石记录) 已经报道的成体海绵
化石 !Q$%古水螅虫化石 !%-$和贵州小春虫化石 !%’$还需要更多的证

据来澄清存在的疑问!’&/’<$)
瓮安生物群保存了极高丰度的卵裂胚胎而鲜见其成体

化石的客观事实!一度成为部分学者质疑胚胎化石属性的依
据!<%:<Q$)这种-多胚胎而少成体.的现象长期以来也让支持胚胎
说的古生物学家困惑不已 !.:0:<O:’&$) 分子生物学的证据表明!原
口动物和后口动物在 -’&7= 就已经分异!’Q$) 后口动物的主要
类群在新元古代冰期事件之前就已经有了初步分化 !’R$) 三胚
层两侧对称动物的所有基干类群至少在 -.R7= 就已经出现!
而两侧对称动物冠支类群的快速分化也不晚于 R’&7=!’-$) 瓮
安动物辐射时期(R0&7=&恰好是后生动物早期演化的重要阶
段) 因此从理论上讲!瓮安生物群中应该有相应的化石记录)
不同的学者分别从进化生物学+发育生物学和化石埋藏学等
角度和理论出发!对该现象做了尝试性的解释!主要观点有,

.& 根据德国胚胎学家 S=HGNH@ 在 .0’Q 年提出的假说!
最早的后生动物成体在形态上可能是类似于现生动物的胚

胎或幼虫一样微小的生命! 即所谓的囊胚动物或幼虫动物!
囊胚期或幼虫期就是它们个体发育的最终阶段) 而瓮安生物
群恰好出现在后生动物的起源时期!因此理所当然不可能发
现大批的成体化石) 但该假说难以解释化石记录与分子生物
学预测之间的矛盾)

%& 虽然分子生物学数据预测了后生动物的主要类群在
瓮安动物辐射时期就已经出现!但这并不排斥瓮安生物群中
鲜有成体化石发现的事实) 分子钟的预测与瓮安动物化石记
录的出入并不难解释!因为分子和基因层次上的隐型演化事
件与动物形体的显型演化事件可能是不同步的!两者之间在
时间上可能有较大的间距 !R$)T=U+L>3,等的研究支持了这种推
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断!认为当早期后生动物还处于浮浪动物!即 "#$%&$’ 提出的
分化程度很低的!在形态"功能和发育模式上很类似于今日
的无脊椎动物幼虫的微型早期后生动物( 时就已经经历了重
要的谱系分化 )**+# 也就是说!多细胞动物系统发生过程中!基
因机制的创新要早于动物表型的分化 ,即基因机制的演化速
度比表型分化的速度要快-$当早期后生动物还处于表型分化
程度很低的浮浪动物演化阶段时!就已经具备了形成各种宏
体动物形态造型%./01 2’#3&的基因机制$因此!恰好处在后生
动物演化的’史前阶段(的瓮安生物群!没有成体化石记录是
可以理解的现象$

4&瓮安生物群中理应有幼虫和成体的出现!只是由于幼
虫和成体的体格脆弱%既没有卵壳保护!也没有硬体骨骼&!
加上其尺寸可能超过了磷酸盐化的最佳尺寸范围,最佳尺寸5
677-!故很难被保存下来 )489*:+$ 早期卵裂胚胎和幼虫抗腐能力
的差异可能是导致化石记录出现偏差的主要原因 )*;+!现代无
脊椎动物胚胎和幼虫的埋藏学模拟实验证实了类似的观点$
胚胎化石的埋藏学研究也表明!瓮安磷矿富含化石的层位是
再沉积的内碎屑磷块岩! 即使有幼虫或成体被磷酸盐化!在
再沉积的过程中也会破碎成不到 677的碎屑!导致化石无法
辨认)*:+$
尽管对胚胎化石成吨产出而鲜有幼"成体发现的现象有

不少解释!但仍然无法消除这一奇特事实带来的困惑$ 欲拨
开这一现象背后的重重迷雾!化石材料的大规模发掘可能是
最终的解决途径$

!"# 瓮安生物群中后生动物演化水平之谜
尽管分子钟对后生动物在寒武纪早期辐射式演化之前

的历史给出了不少推测 )*<=*>+!但寻找相应的化石记录仍然是
学术界十分关注!同时也是不得不做的工作$ 自达尔文时代
以来!古生物学家对前寒武纪地层中化石记录贫乏的现象就
懊恼不已! 直到 ?: 世纪埃迪卡拉动物群和瓮安动物群的发
现才使局势有所改观$ 但埃迪卡拉动物很可能与今天生活在
地球上的动物没有直接的亲缘关系 )*8+$因此!瓮安生物群就成
为寻找早期动物化石记录独一无二的窗口$ 虽然 6: 余年来!
瓮安生物群的研究取得了多项重大进展!填补了前寒武纪动
物化石记录的多项空缺!但是瓮安动物群中后生动物的演化
水平!即 @A; 亿年前究竟有哪些后生动物的类群已经出现!至
今尚无确切的答案$

目前 !不少陡山沱组胚胎化石的生物学属性已露端
倪 ) ?: 9 ?< 9?> 9 48 =<6 +!但这些动物胚胎化石仍只是按照几个简单的
形态特征%外包壳有无装饰"卵裂球数量等&建立了形态学属
种!导致异物同名和同物异名的现象十分严重!很容易将同
一种生物处于不同发育阶段的化石划归为不同的属种%如把
某种动物的休眠卵划归为 !"#$%&’(")( *)+(,(!早期卵裂阶段
的胚胎划归为 -()(&(+.*)/+( )(&’*%&/%%(! 晚期卵裂阶段的胚
胎划归为 0"#(12*+*&’314% *+4%,4%&! 或将亲缘关系相距甚远
的生物归为同一类%比如保存了休眠囊胞的来自不同物种的
滞育胚胎都被划归于 0"#(%&’(")( *)+(,(!不同物种的早期卵

裂胚胎都被划归于 -()(&(+.*)/+( )(&’*%&/%%(&$ 显然!这种忽
视化石生物学属性的形态学分类很难揭示各类别之间的亲

缘关系!不利于厘清瓮安生物群中胚胎化石的生物多样性$
近期有学者认为!陡山沱期的动物胚胎可以重新划分为

? 个属! 分别以保存有瘤状装饰和多角形板状装饰的卵囊包
为 特 征 ! 并 建 议 将 原 有 的 4 个 形 态 属 0"#(%&’(")("
-()(&(+.*)/+("5/(+6’4%’(+/( 归入同一属)*:+$ 这种归并方案避
免了将同一物种不同发育阶段的化石划入不同分类群!标志
着胚胎化石分类开始从形态学分类向生物学分类转变$ 不过
该方案并没有考虑到胚胎卵裂方式的不同可能代表不同种

类动物这一事实!而把具不同卵裂方式的胚胎归入同一个属
%它们本可能分属不同的门甚至是超门&! 故依然无法回答
’瓮安生物群中究竟有多少动物已经出现(这一问题$
由于来自卵裂胚胎化石的生物学信息有限!从生物学角

度对胚胎化石进行分类命名困难重重!导致胚胎化石分类命
名工作陷入两难选择的境地$ 显然!选择生物学分类缺乏可
操作性! 而选择纯粹的形态学分类则不利于厘清生物多样
性$ 因此!在胚胎化石中获得足够的生物学信息之前!该问题
将一直存在$ 不过人们还是可以根据已经获得的化石记录了
解瓮安生物群中动物胚胎的生物多样性$ 目前来看!深入研
究滞育胚胎囊胞形态和胚胎化石的卵裂方式是揭开瓮安生

物群中后生动物多样性最可取的途径$ 未来对瓮安生物群中
胚胎化石进行生物学意义上的重新分类可以考虑将化石大

小"囊胞显微结构和表面装饰"卵裂方式等生物学特征作为
分类依据$

$ 同步辐射三维无损成像技术的应用与胚胎化石研
究展望

以上问题之所以存在!一方面是因为缺少幼虫和成体化
石的发现!另一方面则是对现有胚胎化石内部结构解析得不
够深入$ 解决前一难题只能寄望于大规模的化石发掘工作!
而对于后者则需要利用先进的化石三维无损成像技术$ 目前
胚胎化石三维无损成像领域已取得较大进展 )?<9;:=;6+!尤其是同
步辐射 B 射线相衬显微断层成像技术%CDB=EF=!FG&的应
用!给古胚胎研究带来了新的机遇 )<:=<6+$

CDB=EF=!FG 是目前公认的可用于胚胎化石无损三维
显微成像的最佳技术 );?=;4+$ 它的空间分辨率可以达到亚微米
级!断层扫描的虚拟切面间隔可小至不到 6!7!借助相关计
算机图像三维重构软件!可以获得空间分辨率极高的化石图
像! 而且能实现化石内部结构的三维可视化$ CDB=EF=!FG
实际上是一种以 B 射线相位衬度成像为基础的显微 FG$ 与
普通工业 FG 使用 B 射线机不同! 它是借助第三代同步辐射
装置提供的硬 B光进行成像$ 同步辐射是高能带电粒子在磁
场中沿弧形轨道做回旋运动时沿切线方向放出的电磁波!它
覆盖了从远红外到硬 B射线范围的宽广波段$ 可以通过特殊
的光路系统可将同步辐射光中的硬 B 射线提取出来!用于各
种研究工作!胚胎化石的显微 FG 成像就是其中之一$ 利用同
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步辐射 !射线成像具有 "方面的优点! ! 同步辐射 !射线
具有高亮度"可以将 !光单色化"避免了工业 #$ 使用普通 !
射线成像时"化石标本对多色 !光差异吸收后产生的硬化伪
像# " 同步辐射 ! 射线具有的高束流强度不仅保证了无损
成像时的高空间分辨率"而且能大量缩短成像时间 "提高成
像效率## 低发射度同步辐射 !射线是准相干光"十分有利
于胚胎化石的相位衬度断层成像%&’()* +,-./(). .,0,1/(&’23$
相位衬度成像是 45 世纪 65 年代才发展起来的一种新的成
像方式"它通过记录 !射线穿透标本后的相位变化来反映标
本内部电子密度分布情况" 从而得到标本内部结构的信息$
这种成像方式可极大提高成像衬度" 使图像的反差效果更
好"打破了 !射线成像研究百余年来吸收衬度成像一统天下
的格局"完美解决了低吸收衬度的胚胎化石的高分辨率图像
三维重建难题$
新近发表的关于瓮安生物群中复杂动物胚胎化石的研究

成果即运用了同步辐射 !射线相衬显微断层成像技术 78598:;"该
技术可从化石标本中获得传统成像方法无法获得的生物信

息"为探索化石的生物学属性开辟了新天地$ 455< 年中国第
三代同步辐射装置上海光源%==>?&建成投入使用"为该技术
在国内胚胎化石无损成像领域的推广提供了国际一流的硬

件设施"一批原创性重大研究成果值得期待$
多细胞动物的起源和早期演化一直是演化生物学领域

悬而未决之谜$ 瓮安生物群为探索这一谜题提供了几近完美
的化石材料"它同时也是目前为止世界上唯一可能为此提供
实证的化石宝库$ 分子生物学的研究表明多细胞动物在 @AB
亿年前就已经崛起"并有了相当程度的谱系分化$ 因此"尽管
迄今为止瓮安生物群中鲜有成体化石的报道"但不排除未来
有发现的可能$ 同步辐射 ! 射线相衬显微 C$ 技术的引入和
推广"圆满解决了胚胎化石内部结构的三维重建难题"使胚
胎化石的研究进入了新阶段$ 可以预见"多细胞动物隐藏在
瓮安生物群中那段漫长的演化历史将逐渐被世人了解"这段
历史也将为揭开’寒武纪大爆发(之谜提供新的依据$

样品酸处理和砂样挑选工作得到孟渊英高级实验师的帮助!

化石的电镜扫描工作在南京地质古生物研究所国家重点实验室王春朝

工程师的帮助下完成"
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由中国颗粒学会主办的!中国颗粒学会第七届学术年会
暨海峡两岸颗粒技术研讨会"将于 !"#"年 $月 #%&#$ 日在
西安召开#
会议征文范围如下$颗粒测试与应用%气溶胶基本特性&

监测与分析%鼓泡床&快速床&循环床&喷动床’以及流化床中
的传热&传质和化学反应%颗粒制备技术&表面改性处理技
术%制备&表征及应用方面的新进展’特别是新思想&新材料&
新技术在环境&能源&保健等领域的重要意义及其客观需求
等方面# 全文截稿日期$!’()年 *月 (% 日#
会 议 网 站 $+,,-.//000123-1456127/23-/23-892,:;</

("7:97+=:1+,>
联系方式$北京中关村北二条 (号(())(?))’韩秀芝#
电话$)()&*!*@A*@A% 传真$)()&$!*!?(@*% 电子信

箱$BCD+E+4><1:-<192127#
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