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摘要    中国早寒武世(2008 年国际地层委员会出版的地质年代表中的寒武纪第二世)澄江动物

群中特异埋藏了保存精美、物种数量众多的蠕形动物, 为研究不同蠕形动物门类的早期起源和

演化提供了一个独特的窗口. 本文回顾讨论了迄今已报道过的 45 种澄江蠕形动物, 并重点评述

了澄江曳鳃动物和叶足动物两个门类的系统分类、生活方式、演化意义及现存争议. 文章分析

了澄江蠕形动物形态学研究中存在的问题, 指出应慎重考虑埋藏学及蠕形动物的运动而产生的

变形等因素对最终保存的化石形态的影响, 并建议 Anningvermis multispinosa 与 Corynetis brevis
为同物异名. 澄江蠕形动物展示了丰富的形态和生态多样性, 对理解早期后生动物的起源和演

化有着非常重要的意义, 研究前景广阔, 但仍有待于深化研究并积极与埋藏学、地球化学、分支

系统学、基因学等多学科的交叉研究. 
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“蠕形”(vermiform, 源自于拉丁语 vermes, 蠕虫)

作为形容词意为“蠕虫状的, 或与蠕虫相似的”, 因而

蠕形动物(vermiform animals)常用于泛指所有具有蠕

形形态特征的动物类群, 并非正规的分类学术语. 蠕

形动物在形态结构上常享有许多共同特征, 包括: 三

胚层动物, 左右两侧对称, 身体体长远大于体宽, 体

形多为圆形或扁长形, 质柔软(无内外骨骼), 通常具

有一个头部或前端感觉区. 据此标准, 现生的 36 个

动物门类中有 16 个动物门的动物均可纳为蠕形动物

(图 1). 它们广泛分布于全球各地和各种不同的生态

系统中, 从海底黑烟囱旁的管状蠕虫到人体内的寄

生蠕虫, 这些蠕形动物对地球的生态环境和人类的

生活健康都具有非常重要的影响. 近年来, 进化生物

学家对这些不同蠕形动物门类的起源和系统发生产

生了越来越浓厚的兴趣, 并在形态学、分子生物学、

神经生物学等方面作了大量的研究. 化石记录无疑

对研究蠕形动物的起源和演化至关重要, 然而由于

动物软体很难保存为化石, 所以很长时间以来所发

现的大多为蠕形动物的遗迹化石或残缺的实体化石, 

发现的保存精美的蠕形动物化石却很稀少. 这种困

境直到寒武纪特异埋藏的加拿大布尔吉斯页岩动物

群和中国澄江动物群的发现和研究才取得了一系列

的突破.  

澄江动物群为蠕形动物的起源和演化提供了一
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图 1  现生的 16 个蠕形动物门类简介 

(a) 扁形动物(Platyhelminthes). (b) 纽形动物(Nemertea). (c) 颚胃动物(Gnathostomulida). (d) 腹毛动物(Gastrotricha). (e) 线虫动物(Nematoda). 

(f) 线形动物(Nematomorpha). (g) 鳃曳动物(Priapulida). (h) 棘头动物(Acanthocephala). (i) 环节动物(Annelida). (j) 螠虫动物(Echiura). (k) 星

虫动物(Sipuncula). (l) 有爪动物(Onychophora). (m) 缓步动物(Tardigrada). (n) 帚虫动物(Phoronida). (o) 毛颚动物(Chaetognatha). (p), (q) 半

索动物(Hemichordata): (p) 囊舌虫(acorn worm), (q) 羽鳃类(pterobranchia). 所有图片来自 BIODIDAC 网站(http://biodidac.bio.uottawa.ca); 

不按比例尺 

个得天独厚的研究平台: 首先, 澄江动物群化石出产

于下寒武统(2008 年国际地层委员会出版的地质年代

表中的寒武系第二统)筇竹寺组玉案山段地层, 地质

年代约为 520 Ma, 是迄今为止发现的最早的保存软

体的动物化石群之一, 比中寒武世加拿大布尔基斯

页岩动物群(2008 年国际地层委员会出版的地质年代

表中的寒武纪第三世, 地质年代约为 505 Ma[1])早约

1500 万年, 因而澄江动物群为许多蠕形动物门类提
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供了最古老的化石记录; 其次, 澄江动物群的特异埋

藏使动物软体组织得以精美保存, 不但外部形态特

征, 许多解剖学的精细构造也都被逼真地保存了下

来, 这为准确研究早期蠕形动物特征提供了非常稀

有的珍贵材料; 再之, 处于“寒武纪大爆发”时期的澄

江动物群群落具有极高的生物多样性, 因而澄江蠕

形动物不仅在个体数量上较为丰富, 在物种数量和

门类的多样性上也极为可观, 使得对早期各种不同

蠕形动物物种/门类之间的起源和比较研究变得可能.  

本文归纳了自 1984 年澄江动物群发现[2]以来澄

江蠕形动物研究的主要进展, 进一步分析了这些蠕

形动物的系统分类和演化意义, 同时指出了该研究

领域中的一些关键问题, 并对澄江蠕形动物的研究

前景进行了展望.  

1  澄江蠕形动物的多样性和系统分类 

在澄江动物群所有报道过的动物物种中, 约有

45 个物种为蠕形动物, 占澄江动物群动物物种总数

的三分之一. 这些蠕形动物大多为曳鳃动物和叶足

动物两个类群, 分别位于蜕皮动物(Ecdysozoa)的环

神经动物(Cycloneuralia)和泛节肢动物(Panarthropoda)

两大分支中. 此外冠轮动物(Lophotrochozoa)中的许

多蠕形动物门类在澄江也有报道, 还有一些目前分

类位置尚不确定的物种.  

1.1  澄江曳鳃动物 

迄今为止约有 15属 16种澄江蠕形动物被建议归

为曳鳃动物 (priapulid), 包括 : Maotianshania cylin- 

drica Sun & Hou, 1987[3,4]; Palaeoscolex sinensis Hou & 
Sun, 1988[4~7]; Cricocosmia jinningensis Hou & Sun, 
1988[4~7]; Palaeopriapulites parvus Hou, Bergström, 
Wang, Feng & Chen, 1999[4,5]; Protopriapulites 
haikouensis Hou, Bergström, Wang, Feng & Chen, 
1999[4,5] (=Sicyophorus rara Luo & Hu, 1999[8]); 
Paraselkirkia jinningensis Hou, Bergström, Wang, 
Feng & Chen, 1999[4,5]; Archotuba conoidalis Hou, 
Bergström, Wang, Feng & Chen, 1999[4,5]; Tylotites 
petiolaris Luo & Hu, 1999[8,9]; Corynetis brevis Luo & 
Hu, 1999[8,10,11]; Xiaoheiqingella peculiatis Hu, 
2002[11~13]; Tabelliscolex hexagonus Han, Zhang & Shu, 
2003[14]; Anningvermis multispinosa Huang, Vannier & 
Chen, 2004[10,11]; Yunnanpriapulus halteroformis Huang, 

Vannier & Chen, 2004[11,13]; Paratubiluchus bicaudatus 
Han, Shu, Zhang & Liu, 2004[15]; Omnidens amplus 
Hou, Berström & Yang, 2006[16]; T. chengjiangensis 
Han, Liu, Zhang, Zhang & Shu, 2007[17]及两个尚未描

述的新属种 [18,19]. 这些属种大多具有曳鳃动物的某

些形态特征 , 如 : 身体呈圆柱形 , 至少可分化为吻

(introvert)和躯干两部分, 有的种类还有尾部 . 咽部

具有咽齿(pharyngeal teeth), 能完全或部分外翻, 外

翻时位于身体最前端; 吻部能内翻, 生有纵列的吻刺

(scalids); 躯干表面有体环 , 但不分节 . 根据Maas  

等[20]的建议, 这些澄江曳鳃动物又可分为四个形态

类别: 蠕虫状, 囊状, 管状和哑铃状.  

蠕虫状的澄江曳鳃动物身体细长(体长远大于体

宽 ), 体表环纹清楚规则 , 如帽天山蠕虫Maotian- 
shania(图 2(a)), 古蠕虫Palaeoscolex(图 2(b))和环饰

蠕虫Cricocosmia(图  2(c)). 该形态类别的化石曳鳃

动物常统称为古蠕虫类 “palaeoscolecids” [20]. Pal- 
aeoscolex最早被认为是环节动物[21]; 后侯先光等[4,5,7]

识别出Maotianshania, Palaeoscolex, Cricocosmia三个

属的相似性, 并根据它们细长的体形特征把它门共

同纳入线形动物门; 然而, 随着这些蠕形动物吻部构

造的进一步研究, 近年来这三个属更多地被建议为

曳 鳃 动 物 [22,23]. 最 新 的 分 支 分 析 结 果 [24] 显 示

Palaeoscolex在系统发生树中位于曳鳃动物的干群中, 

并与形态相似的Tabelliscolex, Cricocosmia和Tylotites
组成同一个支系, 而Maotianshania则落在该支系外. 
因此, Harvey等[24]建议“palaeoscolecid”很可能是一个

并系(paraphyletic)或多系(polyphyletic)类群.  

囊状的澄江曳鳃动物身形相对粗短(体长略大于

体宽), 在许多形态特征上更近似于现生的曳鳃动物, 

如吻部具有 25 条纵列的吻刺, 吻部和躯干之间有一

个收缩的颈区, 有一个或一对尾部附肢[11,13,15]. 近年

来报道的许多新属种都属于这一类型 , 如棒形虫

Corynetis(图 2(d))和小黑箐虫Xiaoheiqingella. 然而, 

澄江曳鳃动物分类学中的争议似乎也主要集中在这

个类群中: Huang等[13,25] 重新描述了Xiaoheiqingella 
peculiaris, 同时报道了一个相似的新属种Yunnan- 
priapulus halteroformis, 而韩健等[15,26]则认为二者是

同物异名; 此外, Anningvermis multispinosa和Cory- 
netis brevis极为相似 , 也有学者认为两者是同一属 

种[27]. 对于上述的两个争议本文作者均认同同物异

名的观点, 具体解释请看本文的第 2 部分. 分支分 
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析[24]显示该形态类别的曳鳃动物实为一个多系类群: 

Corynetis被置于曳鳃动物干群的基部 , 而Xiaohei- 
qingella则落入曳鳃动物的冠群.  

管状的澄江曳鳃动物具有细长椎管状的外壳 , 

躯干隐藏在管体内, 吻部和外翻的咽位于虫体前端, 

典型代表为似管虫Paraselkirkia(图 2(e)). 原始管虫

Archotuba被认为是一个和Paraselkirkia相似的管状

曳鳃动物, 但到目前为止该管虫的前端软体部分还

没有被发现, 因此这个属的分类位置仍不确定[5]. 在

分支系统树中Paraselkirkia位于曳鳃动物干群的较基

部[24].  

哑铃状的澄江曳鳃动物的吻和躯干均呈长卵圆

形, 基本等大, 分界明显. 目前这个类型仅有两个属

种: 古曳鳃虫Palaeopriapulites (图 2(f))和始曳鳃虫

Protopriapulites(=葫芦虫  Sicyophorus; 图 2(g)), 主

要区别在于前者的躯干表面具刺且肠道细而直, 而

后者的躯干表面具兜甲状外皮且肠道粗大呈盘旋状. 

这两个属过去一直都被认为与现生曳鳃动物非常相

似[4,5,11], 但随后Huang等[18,25]则建议它们为铠甲动物

(loriciferan). 最 新 的 分 支 分 析 [24] 显 示 Palaeo- 
priapulites和Protopriapulites互为姐妹群 , 并组成一

个分支位于曳鳃动物干群的最基部, 该结果支持把

这两个属归为曳鳃动物的观点.  

1.2  澄江叶足动物 

叶足动物 (lobopodian)俗称为“带腿的蠕虫”[5], 

是澄江动物群中的一个重要门类. 由于它与节肢动

物起源有着紧密联系, 一直都备受进化生物学家的

关注. 到目前为止, 12 个已报道的寒武纪叶足动物中, 

有 8 个属种出自澄江动物群 , 包括 : Luolishania 

longicruris Hou & Chen, 1989[4,5,28,29](=Miraluo- 
lishania haikouensis Liu & Shu, 2004[30]; 图 3(a)); 

Microdictyon sinicum Chen, Hou & Lu, 1989[4,5,31](图  

3(b)); Cardiodictyon catenulum Hou, Ramsköld & 
Bergström, 1991[4,5,32] (图 3(d)); Onychodictyon ferox 

Hou, Ramsköld & Bergström, 1991[4,5,32,33](图 3(e)); 

Hallucigenia fortis Hou & Bergström, 1995[4,5,34](图  

3(c)); Paucipodia inermis Chen, Zhou & Ramsköld, 
1995[5,35,36](图 3(f)); Megadictyon haikouensis Luo & 

Hu, 1999[8,37]和Jianshanopodia decora Liu, Shu, Han, 

Zhang & Zhang, 2006[38]. 这些叶足动物蠕虫状的身

体由软组织和轻微硬化的表皮组成, 躯干带有成对

不分节的柔软附肢, 许多属种的躯干部分还带有分

隔的部分矿化的骨板.  

化石叶足动物长期以来被视为一个单系类群

(monophyletic), 被纳入Xenusia纲 , 下分为五个目 , 

并被认为是现生有爪动物Onychophora或缓步动物

Tardigrada的祖先类型 [34,39,40]. 然而随着近几年分支

系统学的研究深入, 越来越多的研究者提出化石叶

足动物实为一个并系或多系类群的观点, 但它们与

现生泛节肢动物之间的关系仍存在争议[29,37,41]. 最新

的分支分析结果 [29]显示, Aysheaia和Tardigrada位于

泛节肢动物的最基部, 其余的寒武纪叶足动物分别

落入两个并系类群(图 4). 微网虫Microdictyon, 贫腿

虫Paucipodia, 尖山叶足虫Jianshanopodia和大网虫

Megadictyon被置于第一个叶足动物支系中, 而现生

的有爪动物则位于该支系的冠群. 这个支系的叶足

动物享有的共同特征为: 体型相对较大, 身体向一端

或两端渐细, 叶足向身体一端或两端逐渐缩短, 没有

明显的头部和体段分区, 无刺状骨板. 这个分支分析

的结果支持“有爪动物起源于寒武纪叶足动物”的假

设.  

心网虫Cardiodityon, 怪诞虫Hallucigenia, 爪网

虫Onychodictyon, 啰哩山虫Luolishania和布尔吉斯页

岩未命名的叶足动物Collins’monster共同组成第二个

叶足动物支系, 较第一个叶足动物分支更为进化, 并

与节肢动物为姐妹群关系[29](图 4). 这个支系的叶足

动物显示出许多较为进化的性状特征, 如: 体段分区; 

具一个膨大的头部, 头和躯干之间的界限明显, 头外

有薄板保护, 头上可具有眼和特化的触角状前附肢; 

叶足分化呈多样性, 具一组特化的前附肢用于取食

或感觉, 叶足上常带有刚毛或乳突; 躯干外带刺状骨

板, 骨板也常随体段分区分化呈多样性. 根据形态比

较和分支分析的研究结果, 该支系的叶足动物均被

纳入Archonychophora目 [29,34]. 这个分支分析的结果
[29]显示archonychophorans位于节肢动物的干群(图 4), 

比现生的缓步动物和有爪动物都更为进化, 与节肢

动物的起源可能有着直接的联系.  

1.3  澄江其他蠕形动物 

除了上述的几个来自蜕皮动物超门的蠕形动物

类群, 澄江动物群中还报道了三个冠轮动物门, 一个

毛颚动物和一些分类位置尚不确定的蠕形动物属种. 

概述如下: 

1128 



中国科学: 地球科学   2010 年  第 40 卷  第 9 期 
 

 

图 2  澄江鳃曳动物代表 

(a) 圆筒帽天山蠕虫 Maotianshania cylindrica Sun & Hou, 1987. (b) 中国古蠕虫 Palaeoscolex sinensis Hou & Sun, 1988. (c) 晋宁环饰蠕虫

Cricocosmia jinningensis Hou & Sun, 1988. (d) 短棒形虫 Corynetis brevis Luo & Hu, 1999. (e) 晋宁似管虫 Paraselkirkia jinningensis Hou, 

Bergström, Wang, Feng & Chen, 1999. (f) 小古鳃曳虫 Palaeopriapulites parvus Hou, Bergström, Wang, Feng & Chen, 1999. (g) 海口始鳃曳虫 

Protopriapulites haikouensis Hou, Bergström, Wang, Feng & Chen, 1999. 比例尺=5 mm 

 

图 3   澄江叶足动物代表 

(a) 长足啰哩山虫 Luolishania longicruris Hou & Chen, 1989. (b) 中华微网虫 Microdictyon sinicum Chen, Hou & Lu, 1989. (c) 强壮怪诞虫

Hallucigenia fortis Hou & Bergström, 1995. (d) 链状心网虫 Cardiodictyon catenulum Hou, Ramsköld & Bergström, 1991. (e) 凶猛爪网虫

Onychodictyon ferox Hou, Ramsköld & Bergström, 1991. (f) 无饰贫腿虫 Paucipodia inermis Chen, Zhou & Ramsköld, 1995. 比例尺=5 mm 
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图 4  寒武纪叶足动物与现生泛节肢动物的系统发育关系 

据文献[29]修改 

(1) 星虫动物门 (Sipuncula或Sipunculida, 俗称

peanut worms). 共两个属种, 始戈尔芬星虫Archaeo- 
golfingia caudata Huang, Chen, Vannier & Salinas, 
2004[11,42]和触手寒武星虫Cambrosipunculus tentac- 
ulatus Huang, Chen, Vannier & Salinas, 2004[11,42]. 两

者的主要区别在于A. caudata具有一个尾肢 , 而C. 
tentaculatus则在吻前端具一触手冠.  

(2) 环节动物门 (Annelida). 澄江动物群中环节

动物的记录一直空缺, 陈均远[11]报道了抚仙帽天多

毛虫Maotianchaeta fuxianella Chen, 2004, 并把其纳

为多毛类环节动物. 然而该物种仅有一块保存不完

整的标本, 且由于其躯干缺乏明显的分节, 而作为多

毛类的疣足和刚毛等特征也不够清晰, 因此其分类

位置还有待进一步考证.  

(3) 帚虫动物门(Phoronida). 目前仅有一个种 , 

澄 江 帚 虫 Iotuba chengjiangensis Chen & Zhou, 
1997[18,23](=澄江始帚虫 Eophoronis chengjiangensis 
Chen, 2004[11]). 陈均远等[11,23]认为该蠕虫的U形消化

道和口部环形排列的触手状构造是把其列入帚虫动

物门的主要依据. 然而后有学者认为该蠕虫的U形消

化道是虫体躯干弯曲保存造成的假象, 而其口部环

形排列的触手与现生帚虫动物马蹄形的触手环也并

不相似, 并建议改物种与曳鳃动物更为相似[18].  

(4) 毛颚动物门(Chaetognatha). 共两个属种, 耳

材古颚刺虫Eognathacantha ercainella Chen & Huang, 
2002[11,43] 和多刺原始箭虫Protosagitta spinosa Hu, 
2002[12,44]. 除了个体大小上略有差异, 这两个物种之

间似乎没有明显的形态区别, 因此有学者认为两者

是同物异名[44].  

(5) 目前, 澄江动物群中仍约有 14 个蠕形动物

属种的分类位置尚不确定 , 如 : 帽天无饰蠕虫

Acosmia maotiania Chen & Zhou, 1997[4,5,11,23]; 云南

火把虫Facivermis yunnanicus Hou & Chen, 1989[4,5,11]

和铅色云南虫Yunnanozoon lividum Hou, Ramsköld & 
Bergström, 1991[4,5,11,45]. 虽然这些蠕形动物目前还很

难确定地放入某个现生动物门中, 但它们可能代表

着进化过程中的某些过渡类型, 对研究早期后生动

物的起源和演化具有潜在的重要性.  

2  澄江蠕形动物形态学研究中存在的问题 

在澄江蠕形动物分类学和形态学研究中, 同物

异名现象时有出现, 某些形态构造的解释也常有争

议, 这都反映了该领域研究中存在一些问题.  

首先, 蠕形动物的形态结构相对简单, 不同蠕形

动物物种的外部形态特征经常相似, 给可靠分类学

带来一定的困难. 在现生蠕形动物的分类学研究中, 

除了外部形态特征, 精细的内部解剖学特征和生理

学特征也常被用于分类鉴别, 而后两者在化石研究

中往往由于很难观察到而无法直接应用.  

其次, 不同于节肢动物和脊椎动物具有内(外)骨

骼, 完全软体的澄江蠕形动物在化石保存过程中通

常被压平, 很少有立体信息, 其最终保存的形态受埋

藏学因素的制约很大. (1) 压平保存使某些形态特征

研究困难, 如: 曳鳃动物的吻刺和咽齿的数目及排列

方式是准确判断其分类位置的诊断性特征, 然而由

于动物个体被压平保存, 我们通常只能看到保存在

标本一面的吻刺或咽齿, 需要推算或猜测另外一面

的情况, 这就大大增加了研究的不准确性. (2) 当某

些蠕形动物背腹面保存和侧面保存的形态特征差别

比较大时, 容易引起同物异名的情况, 最好的例子就

是啰哩山虫 Luolishania和神奇啰哩山虫 Miraluo- 
lishania的研究 [4,5,29,30]. 啰哩山虫的最初报道和描述
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基于一块背腹面保存的标本, 显示该动物头部小而

从躯干逐渐向前收缩, 躯干上与每对叶足对应的部

位具三个瘤突[4,29]; 而后报道的神奇啰哩山虫则具有

一个膨大的头部, 与叶足对应的躯干部位具一对刺

状骨板[30]; 表面上看, 两者的形态特征确有差别. 然

而, 马晓娅等[29]在通过研究大量啰哩山虫的新材料

并与其模式标本对比研究后指出神奇啰哩山虫其实

是啰哩山虫的晚出异名, 两者的区别完全是由于背

腹面保存和侧面保存中的形态差异引起. 该动物的

头部形态背腹视为小而向前收缩, 侧视则为膨大的

椭圆形; 其与每对叶足对应的躯干部位实际上带有

三个刺状骨板横向排列, 这些刺状形骨板在背腹视

保存中常保存为瘤突状, 而在侧面保存中虽其刺状

形态得以保存, 但常仅见两个骨板, 因为第三个骨板

位于躯干的另一侧被埋于基质中. (3) 软体的蠕形动

物在不同个体保存过程中易产生不同程度弯曲、扭曲

及保存在不同岩石微层面的情况, 可能对其最终的

形态学判断产生影响, 如: 贫腿虫Paucipodia最初报

道时具 6 对叶足, 最后一对叶足附着于身体末端[35]; 

Hou等[36]重新研究和描述了贫腿虫, 认为其最初的报

道基于四块不完整的标本, 该蠕虫的前半段身体可

能由于被埋藏在不同岩石层面等原因而没有显示 . 

完整的化石标本显示贫腿虫实际上具有 9 对叶足, 原

来报道认为的头部实为该动物的尾部, 而真正的头

部为第一对叶足前的躯干逐渐向前细长延伸部分.  

最后, 化石形态研究中应考虑到蠕形动物的因

运动而产生变形性. 不同于脊椎动物具有内骨骼或

节肢动物具有外骨骼, 可以作为支撑身体的骨架和

肌肉运动的支持点 ,  蠕形动物是靠静水骨骼

(hydrostatic skeleton)维持体型并完成运动的. 静水骨

骼是由流体包被于封闭的腔室中所构成 [46], 其四周

被肌肉环绕并对其产生内压. 由于流体具有传送压

力平均和变形容易等特性, 任何一处肌肉收缩所产

生的压力都能很快地传送到身体各个部分, 使生物

体产生较大的变形, 以进行伸展、收缩、爬行、钻洞、

游泳等运动. 曳鳃动物的取食和掘泥运动通过发达

肌肉所控制的咽外翻和吻内翻进行, 这个过程中虫

体前端的形态特征会有显著变化, 同时在水骨骼作

用下虫体各个部分也会相应变形. 这些运动引起的

形态变化可能是造成几个澄江曳鳃动物同物异名的

原因. Huang等 [13]认为Yunnanpriapulus与Xiaohei- 
qingella的区别在于: (1) Yunnanpriapulus躯干后端膨 

大, 其上具环形排列的乳突, 而Xiaoheiqingella无此

特 征 ; (2) Yunnanpriapulus 的 尾 附 肢 粗 短 , 而

Xiaoheiqingella 的 尾 部 附 肢 细 长 ; (3) Yunnan- 
priapulus具明显颈部, 而Xiaoheiqingella的颈部仅为

躯干和吻之间的一个收缩区域. 不难注意到, 这些区

别特征都主要集中于体形上的一些细微不同, 有可

能是动物体变形的结果, 而不足以作为新属种的诊

断性特征. 同时, 随着躯干某部位的膨大或收缩, 其

上随环纹排列的乳突或刚毛等细小构造也会被突显

或隐藏 . 因此 , 笔者支持Yunnanpriapulus为Xiaohei- 
qingella晚出异名的观点[15,26]. 基于以上类似的理由, 

Anningvermis[10,11]与Corynetis[10,11]也很有可能是同物

异名. Anningvermis的描述仅基于两块不完整的标本, 

除去化石保存差异所造成的一些形态区别, Corynetis
和Anningvermis之间的许多特征差异可以解释为运动

变形的结果: (1) Anningvermis的吻部前端环状排列的

长刺指向身体后方 , 而Corynetis的吻前长刺则只向

身体前方, 这可能是由于在吻部内翻过程中, 使刺的

末段缩入到躯干内且令指向改变; (2) Anning- vermis
的领部(collar)较短, 可能是其领部外翻程度不同所

造成的形态差别 , 而Corynetis的领部长短在不同标

本之间也并不都一致[10,11] ; (3) Anningvermis的尾附

肢较长 , 可能为尾肢外翻程度不同的结果 ; (4) 

Anningvermis的吻具一个带梳状咽齿的基部 , 而在

Corynetis中则不见 , 这可能仅是吻部外翻程度不同

或化石保存差异所引起的. 总之, 把Anningvermis和
Corynetis分为两个属缺乏足够的诊断性特征.  

3   澄江蠕形动物的生活模式 

澄江蠕形动物的形态多样性也反映了它们多种

多样的生活模式. 到目前为止, 关于澄江蠕形动物生

活方式的研究主要基于对其功能形态学、肠道充填

物、痕迹化石、保存相关的其他物种的研究, 并与现

生生物作比较.  

3.1  澄江曳鳃动物的运动和取食 

澄江动物群中, 曳鳃动物标本数量丰富, 在该群

落中占优势地位. 澄江曳鳃动物在食物网中既是捕

食者又是猎物, 对澄江动物群的能流平衡和群落结

构具有重要的影响[47].  
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大多数澄江曳鳃动物被广泛接受为掘穴    

者

  3.2  澄江叶足动物的运动和取食 
[4,5,10,15,20]. Zhang等[48]报道了帽天山蠕虫与其管状

洞穴埋藏在一块儿的发现, 为澄江曳鳃动物的掘穴

生活方式提供了直接的证据, 但对于这些蠕虫具体

是如何运动并没有一个最终的结论. 与现生曳鳃动

物相似, 许多澄江曳鳃动物具有一个强有力的吻部

可以内翻到躯干内, 其上常带有吻刺或长领刺. 现生

曳鳃动物通过收缩体壁的纵肌和环肌向前运动并掘

穴, 而在这个过程中吻部和躯干后部或尾肢分别作

为前端和后端的锚以协助运动[49]. 类似的双锚策略

也被一个尚未描述的新澄江曳鳃动物所应用 [19]. 

Maas等[20]进一步建议蠕形、囊形和哑铃形的澄江曳

鳃动物栖息于沉积物-水界面, 或在海底爬行或潜穴

于松软沉积物的最上层. 管状的澄江曳鳃动物, 例如

Paraselkirkia, 被认为经营掘穴和管栖的生活方式 , 

其身体大部分直立地埋藏于沉积物中, 仅留前端的

吻部在水中便于取食[4,5,18,47]. 然而, 有学者对此假设

的合理性提出质疑, 认为该动物带着管状外壳难以

掘穴, 因此建议管状的曳鳃动物应躺在海底沉积物

的表面, 并通过其吻部的运动而进行爬行[20].  

大型的现生曳鳃动物普遍被认为是肉食动物 , 

小型的种类则被认为可能食取沉积物中的菌类, 还

有其他一些种类被认为是悬浮物摄食者. 它们的咽

部在摄食过程中外翻到身体最前端, 并用咽齿抓获

猎物[50]. 在化石曳鳃动物的研究中, 很难有关于这些

动物如何取食和具体食物源的直接证据, 因此肠道

的形态特征是用于判断这些化石种类食性的重要依

据. 澄江曳鳃动物中: 有些种类, 如Palaeoscolex, 具

有扁平、黑色的肠道, 内无泥质充填, 指示该动物为

肉食性并可能经营捕食性生活方式[5]; 有些种类, 如

Protopriapulites, 具有泥质充填的粗大肠道, 指示该

动物可能食沉积物并消化其中的有机物质[5]. 澄江捕

食性曳鳃动物的具体猎物对象目前还尚不清楚 . 

Huang等 [10]报道了一块Corynetis的标本与一个小型

节肢动物Ercaia保存在一块儿的情况, 随后韩健等[51]

在一块Laojieella标本的肠道内找到了一个类似于

Archotuba的管状生物. 揭示澄江曳鳃动物完全的猎

食范围还需要更多直接的证据, 而这些蠕虫自己也

可能是澄江其他一些捕食动物的猎取对象, 如节肢

动物.  

叶足动物在澄江动物群中相对稀少, 但它们代

表着一个从近似曳鳃动物的祖先向节肢动物过渡的

阶段. 不同于其他蠕形动物掘穴和爬行的生活方式, 

寒武纪叶足动物所获得的许多进化新征使它们得以

占领一个全新的生态龛位.  

步行附肢的出现是动物进化史中的一个关键性

演化事件, 这一事件显著地增强了动物的可动性, 并

随后导致了节肢动物的崛起和繁荣[11]. 寒武纪叶足

动物的附肢相对比较柔软、纤细(术语为叶足), 因此

在功能上似乎并不适应于游泳或挖掘, 而更适于步

行和攀爬[29]. 然而, 各个不同寒武纪叶足种类的附肢

形态多样, 指示它们的功能相异以适应于不同的生

活方式 . 贫腿虫Paucipodia和微网虫Microdictyon的
叶足与身体比例恰当, 位于身体侧下方较近于腹部

(与其他某些种类对比, 如啰里山虫Luolishania的叶

足位于身体侧下方较近于侧部), 指示它们比较适应

于行走. 爪网虫Onychodictyon的叶足相对比较粗短, 
其末端强壮且弯曲的爪被建议起到附着的功能, 因
此该动物可能更适应于攀爬在其他生物体上[5]. 怪诞

虫Hallucigenia的叶足非常的细长、柔弱, 似乎并不适

于行走. 有的寒武纪叶足动物具有前后分化的附肢. 
在啰里山虫中, 位于身体最前方的五对叶足较细长, 
其上覆细密的刚毛, 末端带有针状的爪; 而位于身体

后方的叶足则较粗短、强壮, 且带有弯曲的爪. 因此, 
啰里山虫的前附肢被认为用于滤食性摄食, 而其身

体后方的叶足则用于行走和攀爬[29].  
贫腿虫的标本经常被发现与伊尔东体Eldonia的

标本保存在一块儿, 指示了两者在生活中的生态联

系, 因此贫腿虫被建议为食腐动物[35,36]. 然而, 贫腿

虫的消化道中时有泥质充填发生(这个现象在其他寒

武纪叶足动物中尚无发现), 指示其有时取食沉积物

中的有机物质. 因此, 贫腿虫可能为杂食性动物[36]. 

啰里山虫具有扁平、黑色的肠道和形态特化的前附肢, 

且其标本经常和海绵标本保存在一块儿, 因此该动

物被建议攀爬于海绵动物表面经营滤食性摄食的生

活方式[29]. 微网虫被认为取食腐尸或微生物[5]. 所有

其他澄江叶足动物也都被应是浅海底栖[5], 但关于它

们的具体摄食生态还有待进一步的详细研究.   

4  结语 

澄江蠕形动物展示了丰富的形态学和生态学的
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多样性, 在寒武纪群落中扮演着重要的角色. 对澄江

蠕形动物的研究将有助于我们理解关于早期后生动

物的起源和演化, 尤其将对解答一些进化学的科学

问题做出贡献, 例如帮助鉴定蜕皮动物的共同祖先

及该支系中的主要分支事件. 因此, 澄江蠕形动物可

以作为研究“寒武纪大爆发”的模式类群, 而该领域

的研究前景十分广阔.  

自澄江动物群发现以来, 中国学者在蠕形动物

化石研究中已经取得了一系列重要的成果, 刷新了

许多蠕形动物门的最早化石记录. 但该研究领域中

也存在着系统分类混乱的问题, 主要因为: (1) 少数

学者在对标本缺乏详细描述和深入理解的情况下抢

先发表新属新种, 为后来的分类学研究带来很大的

困难; (2) 有的研究欠缺考虑埋藏学及生物学因素对

最终保存的化石形态特征带来影响, 造成同物异名; 

(3) 不同研究小组之间, 同行之间难以查看已经发表

过的模式标本和其他标本, 不利于系统分类学的研

究和判断.  

同时, 目前澄江蠕形动物的研究还主要集中在

新属种报道和形态学描述的层次上, 有待进一步深

化和扩展, 如: 与埋藏学、地球化学结合, 帮助准确

理解标本的形态构造及其所处的古生态环境; 与分

支系统学结合, 研究早期动物支系的起源和分化; 与

基因学结合, 理解不同形态特征与基因表达之间的

关系. 我们期望通过各学科领域的综合研究, 澄江蠕

形动物的研究在不远的未来能有更多重要突破.  

致谢 感谢两位匿名评审专家所提出的建设性意见, 感谢杨杰副教授为本文所用标本照相.  
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