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摘要    湖北省丹江口市温家坪剖面晚白垩世晚期胡岗组上部紫红色砂质泥岩中含丰富的恐龙

蛋壳碎片. 运用环境扫描电子显微镜, 在保存良好的恐龙蛋壳柱状层中发现了大量的石内真 
菌. 这些石内真菌以不同的角度钻掘寄主, 并有选择地富集在恐龙蛋壳柱状层差的生物结晶带

内. 单个石内真菌呈针状、带状、丝状, 长 5~18 μm, 基部宽 0.3~0.5 μm, 不分叉. 石内真菌与寄

主有相同的石化特征、脆性断口、质地和主要化学成分. 石内真菌的主要成分为氧、碳和钙, 次
要成分为钠、钾、氯和硫. 认为石内真菌入侵恐龙蛋的时间发生在恐龙蛋形成后和石化作用前, 
白垩纪末期石内真菌入侵恐龙蛋, 致使其不能正常孵化和夭折可能是导致恐龙大绝灭的直接原

因. 
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近年来 ,  尽管在真菌化石的研究上取得了重 
要进展 ,  但与其它类型的生物化石相比 ,  真菌化 
石的发现和研究是相对稀少的 [1,2]. 根据微生物的 
行为, 石内微生物可区分为真石内微生物(主动钻掘 
岩石或其他底质的微生物)、隐居型石内微生物(机会 
式地栖居在岩石空缝中的微生物, 无溶解作用)和入 
侵型石内微生物(入侵先存洞隙的微生物) [3]. 根据代 
谢方式, 石内微生物可分为光自养型(如蓝菌和藻类) 
和异养型(如真菌), 它们占居着特征的岩石内生态空 
间和陆地、淡水和海洋环境中矿化的生物骨骼, 并参 
与众多重要的地质过程, 如对碳酸盐、磷酸盐和其他 
钙质骨骼的生物侵蚀, 细粒沉积物的生产和通过泥 
晶化作用对沉积颗粒进行改造 [4], 生物地球化学循环 
和生物之间的相互作用等. 自 19 世纪中期以来, 在 
从奥陶纪至现代的各种底质中均报道有石内微生物 
的存在, 如各种贝类 [5]、双壳类 [6]、介形虫 [7]、珊瑚 [8] 

和腕足类 [9].  
在传统意义上, 真菌是指无叶绿素、以吸附营养

为生的真核生物 . 据估计 , 迄今为止 , 地球上约有

1.5×106 个真菌种, 仅描述了 69000 个真菌种 [10]. 尽
管在化石记录中真菌与动物的相互作用不常碰到 , 
但肯定是普遍存在的 [11]. 真菌通常以腐生生物和死

亡并腐烂的有机物为生存寄主, 或与其他生物形成

共生关系: 如互利共生和寄生关系, 后者通常引起寄

主感染真菌疾病 [1]. 
这里报道的在湖北省丹江口市温家坪剖面晚白

垩世晚期胡岗组上部恐龙蛋壳的径向断面中发现的

丰富的石内真菌化石, 为我们诠释地质历史时期真

菌与动物的相互作用和晚白垩世晚期恐龙大绝灭提

供了新资料和新线索. 

1  材料与地质背景 
研究的恐龙蛋壳材料收集于湖北省丹江口市均
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县温家坪剖面晚白垩世晚期胡岗组上部 (图 1). 胡岗 
组与下伏的早寒武世灰色-深灰色结晶灰岩以角度不

整合接触. 胡岗组的总体沉积环境为干旱-半干旱气

候条件下的冲积扇, 岩性为砖红色陆源碎屑岩. 底部

发育 6 m厚的砾岩, 砾岩分选差, 砾石棱角状至次棱

角状; 其上为 63 m厚的砂质粉砂岩、泥岩夹砾岩透镜

体和钙质结核, 含丰富的恐龙蛋壳碎片. 胡岗组地层

向北东缓倾, 倾角 10°~11°, 被古近纪早期地层白营

组上覆. 白营组厚 150 m, 主要为浅灰色泥灰岩和钙

质泥岩, 为亚热带、半干旱气候下的湖相沉积 [12]. 

 

图 1  鄂豫陕交界区地质地理简图和晚白垩世晚期胡岗组

上部恐龙蛋壳碎片产地 
▲示研究剖面位置, 阴影区分别为滔河盆地和李官桥盆地 

 
胡岗组中的恐龙蛋碎片主要为Elongatoolithus 

andrewsi, E. elonggatus 和 Macroolithus cf. yaotun-
ensis[12]. 他们呈浅灰褐色, 不规则状多边形, 分选差, 
次棱角状、棱角状, 在地层中杂乱分布. 恐龙蛋碎片

大小一般为 3~6 cm2, 厚 1.5 mm, 恐龙蛋碎片内的显

微构造保存良好 (图 2 (a)~(d)); 图 3 (a)~(d)). 在与胡

岗组同层位的寺沟组和周家沟组中以及下伏的马家

村组中, 既保存有恐龙蛋碎片, 也保存有成窝的恐龙

蛋 [12], 部分恐龙蛋中尚发现有夭折的恐龙胚胎 [13]. 

2  方法 
在采集的恐龙蛋碎片中, 选取面积较大、棱角

状、无明显风化改造的恐龙蛋壳碎片 3 块, 用纯净水

清洗, 手工掰成 23 个小碎块, 包括 7 个外表面、7 个

内表面和 9 个径向断面, 将恐龙蛋壳碎片的外、内表

面和新鲜的径向断面朝上, 并用白乳胶将其固定在

圆柱形小铜台上(图 2(a)~(c)). 在中国地质大学(武汉)
地质过程与矿产资源国家重点实验室, 将喷碳后的

样品在环境扫描电子显微镜 (ESEM)下扫描和进行

相关的成分分析. 仪器名称和型号为Quanta 200环境

扫描电子显微镜及与之配套的 X 射线散射能谱仪 
(EDXSM).  

3  结果 
运用 ESEM, 在恐龙蛋壳碎片的径向断面上发现

了丰富的菌丝状构造. 在恐龙蛋壳柱状层内, 菌丝状

构造的分布具有明显的选择性和大体的方向性, 即
他们仅高密度地分布于恐龙蛋壳柱状层内差的生物

结晶带中, 沿发育较差的方解石聚片双晶束、带成

团、成束不均匀地分布, 以不同的倾斜角度钻掘具有

聚片双晶的方解石晶体 (图 2(d)下部、上部和右侧); 
在恐龙蛋壳柱状层内好的生物结晶带中, 未见菌丝

状构造的发育(图 2(d)的左上方, 图 3(a)). 在发育较

差的方解石聚片双晶束、带内部, 菌丝状构造的密度

高, 排列具有定向性, 在发育较差的方解石聚片双晶

束、带的表面, 菌丝状构造的密度低 (图 2(d)下部、

右上部和右中部); 菌丝状构造的钻掘角度以大体平

行径向方向为主, 较少平行球面方向; 在发育较差的

方解石聚片双晶束、带之间的空隙处, 菌丝状构造表

现出自由生长的特点 (图 2(d)中部), 部分菌丝状构

造有明显的桥连现象 (图 2(d)右上部和右中部), 在
桥连处, 菌丝状构造的钻掘角度和粗细无明显变化.  

单个菌丝状构造呈直、缓曲的针状、带状、丝状, 
基部通常较宽或粗强, 向远端均匀地变细、变尖成针

状, 长 5~18 μm, 基部宽 0.3~0.5 μm, 部分菌丝状构

造的远端弯曲或呈脆性状折断, 他们或相互交叉或

相互叠置或相互平行, 通常不分叉, 在成团、成束发

育的菌丝状构造集中处, 有些菌丝状构造发育粗壮, 
另一些菌丝状构造则发育纤细, 表现出明显的个体

差异发育特征. (图 2(d); 3(b)~(d)). 
菌丝状构造与寄主具有相同或相似的石化特征、

断口、质地和大体一致的主量化学成分, 如 C, O, Ca, 
但 S, K 等非主量化学成分与寄主明显不同(表 1).  
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图 2  恐龙蛋壳碎片及其石内真菌的光学和环境扫描电子显微镜图像 

(a), (b) 恐龙蛋壳碎片的外、内表面特征; (c) 前处理后和喷碳前固定在圆柱体铜台(直径 1 cm)上的恐龙蛋壳碎片; (d) 恐龙蛋壳径向断面

上柱状层内差的生物结晶带中发育的石内真菌. 标注有 3(b)~(d)的矩形分别是图 3(b)~(d)的图像区 
 

4  讨论 
尽管真菌很少石化, 在化石记录中当被保存下

来时, 科学家也难以将石内真菌与石内蓝菌和石内

藻类区分 [11,14], 但精细研究这些石内微生物的分布、

产状、生态和形貌, 他们是可以被区分的. 两方面的

特征支持这里描述的菌丝状构造是石内真菌, 不是 

石内蓝菌和石内藻类, 更不是现、近代或制样过程中

的人为污染物.  
(1) 菌丝状构造在恐龙蛋壳柱状层内的分布具

有明显的选择性和规律性. 菌丝状构造仅分布在恐

龙蛋壳柱状层内差的生物结晶带中, 富集在发育较

差的方解石聚片双晶束、带内部, 在那里菌丝状构造  
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图 3  恐龙蛋壳径向断面及其石内真菌的环境扫描电子显微镜图像 
(a) 恐龙蛋壳径向断面上好的生物结晶带, 在其内部未见石内真菌; (b) ~(d) 恐龙蛋壳径向断面上差的生物结晶带及成团、呈束生长的石

内真菌, 它们呈微弯曲的针状、带状和丝状, 以不同的角度钻掘柱状层. 在(b)中, 符号 
╋

 和▲为能谱成分分析微区位置 
 

表 1  石内真菌及其寄主的成分 a) 

石内真菌 寄主 
 

wt % At % 
 

wt % At % 

C 34.85 48.55 20.94 32.42 
O 37.25 38.97 44.27 51.45 
Ca 23.16 09.67 34.78 16.13 
Na 02.33 01.69   
K 01.11 00.47   
Cl 00.70 00.33   
S 00.60 00.31   

a) 分析仪器为装配有 X 射线散射能谱的 Quanta 200 环境扫

描电子显微镜. wt %和 At %分别为原子重量和原子数百分比 

 

钻掘、交切晶体层无任何障碍, 并呈束状密集分布, 
在柱状层内良好的生物结晶带中、在恐龙蛋壳的内外

表面及其浅表层中未见类似的菌丝状构造. 由于包

括石内真菌在内的异养微生物的生存不依赖阳光 , 
仅以有机底质为营养源, 如在双壳的赋有机质壳层

中, 是石内真菌繁盛的优选场所 [15], 在那里石内真

菌可以毫无障碍地交切、钻孔壳层, 而石内蓝菌和石

内藻类的钻孔通常仅限于双壳壳层中缺少有机质的

矿物晶体部分, 这主要是因为石内真菌具有能消化

有机质的特殊酶, 而石内蓝菌和石内藻类没有这种

酶 [6]. 生物矿物学的研究表明, 矿化的动物骨骼中通

常构筑有一定量的有机物, 这些有机物往往是石内

真菌钻掘和开采的对象 [4]. 
(2) 寄生的菌丝状构造与寄主恐龙蛋壳柱状层

具有相同或相似的石化特征、脆性断口、主量化学成

分和质地, 二者呈明显的钻掘与被钻掘、交切与被交

切关系. 比较图 2(d)和 3(b) ~ (d), 我们不难发现寄生

的菌丝状构造与寄主恐龙蛋壳柱状层具有不同的形

态结构和相似的石化特征、脆性断口和主量化学成分. 
尽管部分菌丝状构造表现出一定的塑性弯曲特征 , 
但部分在制样过程中折断的菌丝状构造具有明显的
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脆性断口, 这种脆性断口与寄主的脆性断口看不出

差异, 表明寄生的菌丝状构造与寄主恐龙蛋壳经历

了相同的石化过程, 即菌丝状构造入侵恐龙蛋发生

在石化作用前. 尽管我们的资料无法确定菌丝状构

造入侵恐龙蛋是发生在石化作用前的孵化前期、孵化

期和孵化期后, 但白垩纪晚期大量恐龙蛋和含恐龙

胚胎的恐龙蛋化石的发现使我们有理由推断, 菌丝

状构造入侵恐龙蛋很可能是发生在孵化前期和孵化

期, 由于受真菌感染的恐龙蛋不能正常孵化, 才导致

白垩纪晚期大量恐龙蛋和含恐龙胚胎的恐龙蛋化石

被保存和被发现 [13].  
有地质证据表明, 白垩纪-古近纪之交是真菌的

激增期 [16], 环境中丰富的真菌使得冷血动物的恐龙

和他们的卵更加易于受到真菌的感染而患病 [17]. 另
一方面, 这里描述的菌丝状构造, 在形态上类似于在

白垩纪曾描述过的真菌化石 [18], 不同于在现代和近

代双壳类等中曾报道过的石内真菌 [4].  
综上所述, 我们认为, 这里描述的菌丝状构造可

能是与恐龙蛋同时代的石内真菌, 不是石内蓝菌和

石内藻类, 更不是现、近代或制样过程中的人为污染

物. 
众所周知, 白垩纪末期的恐龙大绝灭是显生宙

地球历史中 5 次重大绝灭事件之一. 在墨西哥东南部

尤卡坦半岛白垩纪-古近纪之交Chicxulub陨石坑的发

现和大约 65 Ma前铱元素异常等证据似乎让人们相

信 , 这次事件起因于地外天体对地球的撞击 [19~22], 
对该事件的关注也刺激了众多的跨学科研究. 然而, 
近年的研究表明Chicxulub陨石坑的形成时间在白垩

纪末期恐龙大绝灭事件之前约 300000 年 [23], 这就给

白垩纪末期恐龙大绝灭的直接原因是地外天体对地

球的撞击提出了一个棘手的问题. 尽管该事件的直

接原因、因果关系和时间线尚不确定, 但普遍接受的

事实是, 从分类学上看, 这次大绝灭的生物主要是陆

生的恐龙和海洋中的菊石, 白垩纪兴起的哺乳动物

和鸟类并未受到明显的影响. 
化石证据表明, 白垩纪-古近纪之交由于地外天

体对地球撞击, 曾引起全球范围的野火 [24]、森林被 
毁 [25]和火山作用增强 [26], 这对以腐烂植物为营养的 

真菌来说, 将提供丰富的营养物质. 白垩纪-古近纪 
之交由于全球光照减少、温度降低导致真菌激增已有

地质资料所证实 [16]. 真菌的激增将导致环境中真菌

孢子的大量增加, 依靠空气传播的真菌孢子能在大

陆和全球范围内散布 [27]. 
对哺乳动物和鸟类等暖血动物来说, 与由细菌

和病毒引起的全身性疾病相比, 全身性的真菌疾病

是相对较少的, 这主要是因为哺乳动物和鸟类具有

较高的基础体温, 这种较高的基础体温能抑制众多

真菌的生长繁殖. 但对昆虫、两栖动物、爬行动物等

冷血动物而言, 真菌是常见的病原体 [17]. 白垩纪-古
近纪之交真菌生物量的增加必将导致空气和环境中

真菌孢子密度的增加, 这对暴露于空气和环境中的

动物和植物来说相当于提供了更高强度的接种体 . 
如果微生物接种体对生物的感染结果来说是一个重

要参数, 高强度的接种体又能抑制未被激活的免疫

系统, 那么恐龙和恐龙蛋可能特别容易感染真菌疾

病 [17]. 寄主的易感性因环境条件的恶化, 如食物的

贫乏、气候变冷、缺氧和有害元素的富集等将得到进

一步的加强 [28], 使得白垩纪末期的恐龙和恐龙蛋感

染真菌疾病、形成病态的恐龙蛋 [28] .  

5  结论 
(1) 通过对湖北省丹江口市温家坪剖面晚白垩

世晚期胡岗组上部紫红色砂质泥岩地层中丰富恐龙

蛋壳碎片的野外采集和室内综合研究, 在保存良好

的恐龙蛋壳柱状层中发现了大量的石内真菌化石 . 
他们呈针状、带状和丝状, 单个石内真菌长 5~18 μm, 
基部宽 0.3~0.5 μm, 不分叉. 石内真菌有选择地分布

在恐龙蛋壳柱状层差的生物结晶带内, 并以不同的

角度钻掘寄主. 石内真菌化石与寄主具有相同的石

化特征、脆性断口和主量化学成分(氧、碳和钙).  
(2) 我们认为, 寄生的石内真菌入侵寄主恐龙蛋

的时间很可能发生在石化作用前的孵化前期和孵化

期, 致使受真菌感染的恐龙蛋不能正常孵化, 可能是

导致白垩纪晚期恐龙大绝灭和世界范围内大量恐龙

蛋和含恐龙胚胎恐龙蛋化石被保存和被发现的直接

原因. 
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