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摘要:陕西南部宁强地区的李家沟剖面灯影组高家山生物群产有大量磷酸盐化实体化石,包括各类管状化石、瓶状

化石、疑难化石以及钙化蓝细菌等,类型丰富。 近年来,随着研究的深入,微生物假形化石在该生物群中也被不断发

现。 由于微生物假形化石是生物死亡后腐解埋藏过程中生物体被微生物(球状和丝状蓝细菌)直接取代,因而原始

生物体的结构形态得以完好保存。 微生物可以通过改变环境中的物理化学条件使磷酸盐富集和快速堆积,对生物

的非矿物组织包括软躯体的保存起到了很重要的作用。 根据替代程度不同可以划分为完全替代类型和未完全替代

类型。 这一发现提供了高家山生物群中生物非矿化组织的另一种保存方式。 微生物通过铸型完整复制了生物软躯

体以及可能的胚胎形态特征,提供了对此时期软躯体保存的新认识。
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摇 摇 动物化石的磷酸盐化在化石保存中较为常见,
早期磷酸盐化作用可以精细复制和保存动物的三

维宏观形态和微细结构,动物软躯体和微生物磷酸

盐化主要的两种模式是包壳(encrust,ment)和浸渍

(impregnation) ( Alliso P A,1988;Martill D. M and
Wilby P. R,1994;Xiao S and Knoll A H,2010) ,微
生物被认为是促进自生磷灰石沉淀的重要参与者

(Hua et al.,2003)。 磷酸盐化微生物的丝状体,即
微生物假形细胞已经在磷酸盐沉积(O" Brien et al.,
1981;Soudry D and Champetier Y,2010;Soudry D and
Lewy Z, 1988; Abed A M and Fakhouri K, 1990;
Lamboy M,1990;Soudry D,1992, 2000)、磷酸盐化

动物软躯体化石(Wilby P R and Briggs D E G,1997;
Wilby P R and Whyte M A,1995)和磷酸盐化实验

(Briggs D E G and Kear A J,1994)中得到报道。 尤

其是微生物在动物软躯体保存方面的作用被逐渐

重视,关于微生物与软躯体磷酸盐化之间的关系的

研究也日益增多。 早期的研究认为快速埋藏、滞留

缺氧环境、微生物膜的封闭作用以及尸体陷入无菌

环境,即所谓的保存陷阱是软躯体保存的主要原因

(Seilacher A,1970)。 微生物对生物的腐烂作用相

对快速,在缺氧条件和埋葬之后仍可继续进行,因
此早期成岩作用中自生矿物对软躯体的矿化交代

在软躯体的保存方面起到了非常重要的作用(张兴

亮和舒德干,1996;Allison P A,1988)。 微生物活动

是导致尸体腐烂分解的主要原因,但其又促进了软

躯体的矿化和保存(张兴亮和舒德干,1996)。
研究表明,各种类型的微生物活动和微生物

膜、微生物席,能够改变环境并使磷酸盐快速沉积

富集,从而使生物的软躯体组织结构得以保存(杨
晓光,2018)。 微生物表面是磷酸盐矿物晶体成核

和生长的理想基质(O'Brien et al.,1981)。 法国侏罗
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纪 Cerin 化石中微生物席中磷的含量是周围沉积物

的 2郾 5 倍,对软躯体的磷酸盐化极为关键(Wilby et
al.,1996)。 更为重要的是,微生物活体(主要是蓝

细菌的空心或丝状的胶鞘或者细胞壁)可充当独特

的微环境,可以进一步富集磷元素,导致磷酸盐矿

物快速沉积(Soudry D,2000)。 此类丝状或者球状

蓝细菌在高家山生物群中磷酸盐化软躯体化石同

样扮演着极其重要的角色。
已有许多现代埋藏学实验探讨了微生物与软

躯体磷酸盐化的关系。 现代胚胎埋藏学实验首次

提出微生物膜的假形(pseudomorphs)概念(Raff et
al.,2008)。 现代胚胎的实验埋藏学发现,通常在数

小时或数日内就会解体的海洋无脊椎动物胚胎组

织,由于微生物的入侵可以得以稳定保存,通过产

生细菌假形,即一种三维的生物膜,既取代胚胎组

织又精细复制胚胎的外部形态。 一旦形成,细菌假

形就会稳定一年以上,并且能有效地抵抗其它细

菌、蛋白酶及溶解酶的攻击和破坏。 实验验证了微

生物在胚胎组织石化过程中的保护作用、细菌生物

膜在死亡的海洋胚胎上迅速聚集形成明显的假形、
在假形中细胞组织和结构被细菌精美取代等基本

事实。 这一实验结果与寒武纪早期宽川铺组的部

分磷酸盐化胚胎化石相对应,表明在当时的环境

下,微生物假形这种保存模式确实存在(Wilby et
al.,1996;Raff et al.,2008)。 更多的实验揭示,胚胎

化石是否得以通过假形保存,不仅取决于微生物群

落组合情况,还和外界环境因素如 pH 值、盐度、营
养物质供给情况等有关(Raff E C et al.,2008; Raff
R A et al.,2014)。 进一步的实验表明,细菌取代组

织的生物膜并不局限于胚胎,而且还可以保存小型

多细胞生物(Raff et al.,2013;Eagan et al.,2017)。
除了胚胎之外,其它动物体的微生物假形化石也存

在于地质记录中(杨晓光,2018),假形微生物群落

会借助水体扩散迁移,在一定范围内,这种扩散会

为各种动物提供与胚胎假形化相似的微生物环境,
即相近的微生物假形保存模式(张兴亮和舒德干,
2001)。 非矿化组织的微生物假形的化石记录也不

罕见(Wilby et al.,1996;Raff et al.,2008;张兴亮和

舒德干,2001)。 牛津页岩中鱼龙软躯体的外形轮

廓由矿化的杆状和卵形微生物组成,始新世 Messel
页岩中青蛙和蝙蝠的外形也是由菱铁矿化了的细

菌构成(张兴亮和舒德干,2001)。
寒武纪早期磷酸盐化微生物假形化石在宽川

铺生物群中已有发现(杨晓光,2018),而前寒武纪

末期的高家山生物群中还没有关于非矿化动物体

假形的报道。
陕西南部宁强地区李家沟剖面产出的高家山

生物群化石为三维立体保存的磷酸盐化的生物类

型。 前人在研究高家山生物群中微生物的磷酸盐

化作用过程中,在 Sinotubulites levis 壳壁之上发现了

较为丰富的蓝细菌丝状体和球状体形成的三种不

同类型的微生物组合,第一种是丝状体相互缠绕形

成的藻席状组构;第二种是表面颗粒感强烈的中空

的球状体堆积形成的组构;第三种是光滑的球状体

堆积形成的类型 ( Hua et al., 2003 )。 微生物在

Sinotubulites levis 壳壁的磷酸盐化作用中扮演着非

常重要的角色。 作为前寒武纪—寒武纪过渡期的

典型代表,位于前寒武纪—寒武纪界限之下的埃迪

卡拉纪末期的灯影组高家山生物群,产出有极为多

样化的生物类群,除以往报道的大量的管状化石、
瓶状化石、疑难化石和遗迹化石等 (张录易等,
1992;华洪等,2001,2010) 外,随着研究的深入,大
量繁盛的钙化蓝细菌、钙化藻类化石在该生物群中

被发现(Min et al.,2019),极大地丰富了高家山生物

群的微生物多样性。 而高家山生物群中除了生物

化石被磷酸盐化直接交代保存的方式,还有通过微

生物替代生物结构、复制生物形态的保存方式,不
仅保存了可能的胚胎的形态类型,甚至保存了可能

的动物软躯体的形态特征。 在研究中不仅发现了

能够复制保存非矿化生物整体外形轮廓的微生物

假形,而且微生物的形式和被替代的原始动物遗体

的种类呈现多样性。 微生物假形是高家山生物群

中的生物非矿化组织的一种重要的保存方式,结合

现代埋藏学实验中的微生物假形的形成机制,探索

此类动物体非矿化组织的磷酸盐化的模式有启示

意义。

1摇 地质背景

研究区位于陕西南部宁强地区,大地构造上属

于扬子地台西北部边缘,北临秦岭造山带,为稳定

地台边缘凹陷盆地(孙勃,2012)。 埃迪卡拉系地层

由陡山沱组和灯影组组成。 陡山沱组主要分布于

宁强及镇巴一带,下部以碎屑岩沉积为主,向上部

过渡为碳酸盐岩沉积,主要为白云岩及一些夹有

锰、磷的沉积。 灯影组为典型的碳酸盐台地沉积,
主体由白云岩组成(陕西省地质矿产局. 陕西省区域
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图 1摇 李家沟剖面地理位置图

(左图红星处为李家沟剖面,实心红点处为高家山剖面)

Fig 郾 1摇 The location of the Lijiagou profile

地质志,1989)。
高家山生物群主要产于陕西宁强高家山剖面

和李家沟剖面(地理位置见图 1)。 高家山剖面陡山

沱组出露较少,主要为灯影组且化石丰富。 灯影组

分为三段,分别是下部的藻白云岩段,中部的高家

山段和上部的碑湾段。 藻白云岩段岩性主要为中

到厚层的灰白色白云岩,厚层状藻白云岩有明显的

葡萄状构造。 高家山段主要以碎屑岩为主,下部是

灰绿色、紫红色粉砂质泥岩,化石组合主要为蠕形

动物爬迹如 Shaanxilithes,目前有观点认为是实体化

石而非遗迹化石。 中部为黄绿色泥质粉砂岩夹薄

层灰岩, 化石组合主要是管状化 石 Conotubus、
Gaojiashania,瓶状化石 Protolagena。 上部为灰黑色

硅质灰岩,主要产管状化石 Cloudina 及遗迹化石

(华洪等,2001)。
摇 摇 本文所描述的化石均产自于李家沟剖面(图
1),位于高家山剖面以西约 20km。 李家沟剖面处于

陕西南部宁强地区,距离宁强县城 39km。 埃迪卡拉

系地层在该剖面出露不全,陡山沱组未出露,灯影

组缺失碑湾段,因此仅为藻白云段和高家山段,藻
白云岩段也出露不全,岩性为灰白色中 - 厚层白云

岩。 高家山段与寒武纪早期宽川铺组平行不整合

接触(图 2)。 高家山段主要由下部的薄层碎屑岩和

上部的厚层含碎屑白云岩组成。 碎屑白云岩中含

有大量的管状化石,如 Cloudina 和 Sinotubulites 等,
以及大量的蓝细菌化石和疑难化石。 本研究的化

石均来自于高家山段的碎屑白云岩中(图 2)。

2摇 材料与方法

野外采集富含化石的内碎屑白云 岩 共 计

3000kg。 在实验室把约 5kg 一桶的样品碎成 8cm 伊
8cm 伊8cm 的小样放置在容积为 18 升的大塑料桶中

用 8% ~12%的冰醋酸浸泡处理,每隔 24 小时换酸

一次,经 40 天左右样品反应完毕。 浸泡之后的样品

用 100 目的筛子筛选,将得到的不溶残渣装入一次

性纸杯中用微波炉烘干。 烘干后的残渣拿到双目

光学显微镜下进行化石和不溶残渣的人工分离,共
挑选出保存较好的微生物假形化石 50 余枚,同时发

现的共生化石还包括大量管状化石如 Cloudina,
Sinotubulites,钙化蓝细菌化石如 Epiphyton (华洪等,
2010)等。 挑选出的化石在双目显微镜下观察并选

择代表性的化石粘在 3cm 伊 5cm 的铁板上,优选标

本的扫描电镜(SEM)观察,通过西北大学大陆动力

学国家重点实验室的 FEI Quanta 450 场发射扫描电

子显微镜完成二次电子成像照相,最后筛选成像完

好易于观察的化石照片。 所有化石标本均保存于

西北大学地质学系。

3摇 化石描述

3郾 1摇 球状微生物与球状假形化石类型

球状假形化石类型主要是胚胎的保存,发生卵

裂期之前的胚胎在腐解过程中,微生物迅速聚集在

死亡的胚胎之上,从外向内发生替代,形成完全替

代类型。 胚胎整体大小为 400 ~ 700滋m,均由球形微
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图 2摇 李家沟剖面柱状图

(微生物假形化石与钙化藻类化石、管状化石共生,均产自高家山段

顶部碎屑白云岩中。 据本文作者文献 修改)

Fig郾 2摇 The stratigraphic column of the Lijiagou profile

生物组成。 球状微生物单个直径在 10滋m 左右,远
小于大积球属的直径 30滋m 球状颗粒。 单个球粒微

生物代表一个细胞。 局部细节放大图可见球状颗

粒为空心结构,部分被磷酸盐充填,与积球属的球

形实心颗粒也明显有别(图 3)。
球粒基本均未受物理外力挤压变形或者搬运

作用破损,球粒表面光滑,排列比较松散。 化石整

体从内到外均被球状微生物充填,因此我们称之为

完全改造阶段 (杨晓光,2018)。 局部放大可见球形

颗粒为空心球体,可能为球状蓝细菌的胶鞘 (图

3B)。 球粒之间呈相切关系,球粒基本代表了原始

微生物细胞体的大小,成岩作用并未对微生物细胞

形态的改造产生明显的影响。 此类球状假形化石

为胚胎化石的保存,微生物类型推测为球状蓝细菌。
3郾 2摇 球状微生物和非球状假形化石类型

除了胚胎化石可被微生物替代保存,动物的软

躯体及其它非矿化组织也可以被微生物完整复制

并替代。 样品中有 5 种形态不同的动物化石被微生

物替代复制,包括 3 种长条型,1 种扭曲型和 1 种可

能的分裂球型(图 4A,B,C,G,H)。 这 5 种类型被

完全替代,称为完全改造阶段的微生物假形化石。
同时还有 1 种不完全改造类型,球状微生物仅复制

了生物体外部结构形态,但内部呈中空结构 (图

4K)。
长条型化石可见 3 种,第一种包括有完全微生

物替代类型(图 4A)及颗粒间被基质充填类型(图
4C,G),前者整体长度为 2mm,宽度为 500滋m。 球

状颗粒排列紧密,颗粒之间无基质充填,小球粒直

径在 25滋m,大部分空心,小部分颗粒被磷酸盐充

填,可见磷灰石矿物(图 4D)。 第一种化石呈长叶

状(图 4C),长 3郾 5mm,宽 700滋m。 韧性弯曲状态,
可能为动物软躯体的保存,球状颗粒和基质共存,
球状微生物部分为实心,部分为空心(图 4F),直径

为 15 ~ 20滋m。 第三种化石,整体相对直,长 4mm,
宽 500滋m,球形微生物之间有基质充填,大部分球

形微生物为空心,少部分为实心,直径为 20滋m(图
4G)。

扭曲型化石整体弯曲发生韧性变形,可能为软

躯体的复制保存(图 4H)。 颗粒之间有基质充填,
并且颗粒富集并非整体,似乎生物体原始外层壳依

然存在,颗粒富集的范围为内部软体部分。 整体长

3mm,可能发生蜷缩现象。 颗粒直径 20滋m 左右。
几乎均为实心。

另一种分裂球型化石,整体呈现可能的分裂的

状态,由一个大球体和一个小球体组成。 颗粒直径

有基质充填,可见颗粒掉落的痕迹,均为实心,直径

40滋m。 化石长度 1郾 8mm,大球体直径 1mm,小球体

直径约 500滋m。
除了完全替代类型,同时也有未完全改造的假

形化石。 化石整体呈水滴形(图 4K),长 2mm,宽
1mm。 球形微生物仅改造了生物体外部结构,并未

充填内部。 从破损部位看出内部中空结构。 颗粒

之间有基质充填(图 4K,N),颗粒直径 30滋m。
3郾 3摇 丝状微生物和非球状假形化石类型

非球形化石还可以被丝状微生物替代保存,丝
状微生物复制了动物化石的外部轮廓。 生物并非整
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图 3摇 球状蓝细菌假形化石 SEM 照片

A,C,化石整体图,完整球形胚胎;B,为 A 的局部放大图,可见空心球状蓝细菌颗粒;D,为 C 的局部放大图,显示部分颗粒内部被磷酸盐充填;
比例尺:A, C: 250滋m;B,D, 100滋m。 化石编号:A,B: LJG鄄084鄄110; C,D: LJG鄄090鄄033。

Fig 郾 3摇 SEM photographs of pseudo鄄shaped globular cyanobacteria fossils

图 4摇 非球状假形化石类型 SEM 照片

(A,B,C,G,H, 原始生物整体结构被球状蓝细菌完美复制,数以万计的球状蓝细菌密集分布。 D,E,F,分别为 A,B,C 的局部放大图;J,M,为 G
的局部放大图;I,L,O,为 H 的局部放大图。 K, 原始生物整体结构只有外部形态被球状蓝细菌复刻;N 为 K 的局部放大图。 比例尺:A,B,C,
K,500滋m; D,100滋m; E,F,I,O,L,M,150滋m; G,H,1000滋m。 化石编号:A, LJG鄄075鄄041;B, LJG鄄090鄄078; C, LJG鄄081鄄054; G, LJG鄄098鄄083;
H, LJG鄄111鄄061; K,LJG鄄118鄄016)

Fig郾 4摇 SEM Photographs of non鄄spherical pseudo鄄shaped fossils
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图 5摇 丝状蓝细菌未完全改造阶段假形化石类型

A,C,原始生物整体结构只有外部形态被丝状蓝细菌复制,为未完全改造阶段;B,为 A 的局部放大图;D,E,F,G,H,I,为 C 的局部放大图。 比

例尺:A,C, 500滋m; G, 50滋m; I,10滋m;B,E,150滋m;D,F,100滋m;H,10滋m。 化石编号:A: LJG鄄109鄄050; C: LJG鄄123鄄072。

Fig郾 5摇 Pseudo鄄shaped fossils of filamentous cyanobacteria in incomplete transformation stage

体被丝状微生物全部替代,纤维状丝体形成一层致

密的网格,复制了动物体的外部轮廓,以生物体内

表面为基底,向内生长,化石整体呈现原本的形态,
外形类似梭子 ( 图 5A), 长 度 为 2mm, 宽 度 为

700滋m,丝状体在内部富集,为空心管体(图 5B),外
直径约为 40滋m。 丝状体表面光滑无其它结构。 另

外一种形态是丝状微生物形成网络,仅替代了生物

的外形结构,化石整体呈封口的类似于瓶状化石的

形态,内部中空且壁薄,化石个体长度 2mm,宽度

1mm(图 5C)。 从微生物形成的网络可看出可能原

始动物的外部形态如假形化石所示,头部和尾部的

外壁较中间的壁厚度大,因此中间壁易出现破碎和

不易替代现象(图 5C,D,E,F,G)。 从丝状体的生

长方向和弯曲方向可以看出微生物的替代从厚壁

处替代到薄壁处替代并最终汇聚到一起(图 5C,
D),丝状蓝细菌的管状结构非常清晰,一种管体呈

现两层壁模式,但是外层壁与内部藻丝体之间没有

空隙,紧密贴合,在破碎部分可见这种紧密贴合状

态,显示胶鞘和藻丝体结构特征(图 5H),而且丝状

体的放大图显示外层和内部藻丝体的矿物形成几

乎同时(图 5I),丝状体外直径约为 10滋m,并无内外

差异,表明藻丝体腐解之前,这种与蓝细菌的胶鞘

加藻丝体组合为丝状体的结构一致的组构,被磷酸

盐同时交代形成。 这两种类型均为不完全替代类

型,也称为不完全改造阶段。
这两种非球状假形化石内部的丝状体并不密

集,在动物体的外轮廓即最外层最为丰富和密集,
而体腔内丝状体网格相对稀疏甚至没有,存在的内

部网格也没有刻画出内部原生软躯体的形态,表明其

原始内部结构可能在被微生物替代前已经完全破坏。

4摇 讨论

无论是球状微生物还是丝状微生物形成的球

形胚胎化石和其它类型动物体化石,其最终形态可

分为完全改造阶段和未完全改造阶段。 前者生物

体内部外部均被微生物完全复制和替代,而后者微

生物仅替代了生物体外轮廓,而内部体腔无保留且

未被改造。
球状微生物形成的假形中球状颗粒基本代表

了原始微生物的细胞体,并且微生物体的外形大小

决定了动物体外形的保存精度,越小的细胞越能保

存相对精细的动物体形态特征。 现代埋藏学实验

发现不同微生物对软躯体的保护和破坏作用不同,
细菌之间的影响力和控制力也不同,微生物膜的形

成和软躯体保存是多种微生物共同作用的结果

(Raff et al.,2013;杨晓光,2018)。 胚胎化石假形和

动物体假形的形成依赖的微生物来源和作用模式

存在不同,也是由于生物体个体差异,所以存在完
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全改造阶段和未完全改造阶段。 完全改造阶段,球
状细胞密集充填了胚胎和一些动物体内外腔,未完

全改造阶段主要是动物体轮廓,内部呈空腔,其原

因可能是动物体软组织已经被内源或者外源的细

菌降解。 但是假形的形成主要是由外来细菌活动

造成的,此现象与宽川铺生物群中的假形化石形成

原因一致(杨晓光,2018)。 完全改造阶段的形成原

因可能是外来的微生物细胞直接在胚胎或者动物

体内部生长,将内部组织分解,相对坚韧的外表限

制和固定了微生物群体的形态,之后的分解作用中

外表结构被破坏,但是矿化作用也在同时发生,微
生物细胞被磷酸盐交代,形成假形整体(杨晓光,
2018)。 而未完全改造阶段化石的形成原因可能是

球状或者丝状微生物先附着在生物体外表面,形成

微生物膜,之后向内部空腔生长,磷酸盐化作用发

生,形成一个动物体外形轮廓的假形。
非矿化组织的微生物假形的化石记录在高家

山生物群中属首次发现和报道,微生物作用不仅可

以保存非矿化组织,还可以保存可能的软躯体,被
替代的生物体种类呈现多样化。 根据微生物的形

态特征,推测这些替代生物体的球状和丝状微生物

为蓝细菌,有些蓝细菌可自养也可异养,因此这些

可能为可异养的蓝细菌。 高家山生物群中的微生

物以球状和丝状两种类型直接参与生物磷酸盐化

过程。 微生物假形化石是动物化石保存的一种方

式,也是软躯体保存的一种方式,微生物通过铸型

完整复制了生物软躯体以及可能的胚胎形态特征,
提供了对于此时期软躯体保存方式的新认识。 除

此之外,胚胎化石和动物非矿化组织的假形结构,
在现代埋藏学实验和化石记录中相互印证,化石记

录提供了微生物形态、组合类型、作用方式方面的

第一手资料。
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Non鄄mineralized microbial pseudofossils in Gaojiashan biota: A new
understanding of the preservation of organisms soft bodies in the
latest Ediacaran

MIN Xiao 1, HUA Hong 2*, SUN Bo 3, CHEN Yu 1, CUI Zaihang 2, DAI Qiaokun 2

(1. Chengdu Center, China Geological Survey, Chengdu 610081, China; 2. State Key Laboratory of Continental
Dynamics, Department of Geology, Northwest University, Xi爷an 710069, China; 3. Shaanxi Coalfield Geological
Exploration Research Institute Co., Xi爷an 710069, China)

Abstract: The Ediacaran Gaojiashan biota from the Dengying Formation in Lijiagou section in the southern Shaanxi
Province contains a large number of phosphatized fossils, including abundant tubular fossils, vase鄄shaped fossils
and calcified cyanobacteria. With the deepening of research, microbial pseudofossils are recovered in the biota.
The structure and even the whole body were duplicated by aggregated spherical or filamentous cyanobacteria through
direct replacement of microorganisms. Microorganisms can enrich and accumulate phosphate rapidly by changing
the physical and chemical conditions in the environment, which plays an important role in the preservation of non鄄
mineral tissues including soft bodies of organisms. According to the degree of substitution, they can be divided into
complete substituting and incomplete substituting types. Soft bodies or possible embryonic morphological
characteristics were completely duplicated by microorganisms through casting moulds. This discovery provides
another way for the preservation of non鄄mineralized biological tissues in Gaojiashan biota and a new understanding
of the preservation of organisms soft bodies in this period.
Key words: Microbial pseudofossils; Coccoid and filamentous cyanobacteria; Non鄄mineralized tissue; casting

mould; Gaojiashan biato
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