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摘要    在广西来宾瓜德鲁普世(中二叠世)茅口组下部深灰色粒泥灰岩中发育丰富的遗迹化石

Zoophycos, 在 Zoophycos 的蹼层中发现丰富的螺旋菌状、球菌状微生物化石, 它们的大小在

0.4~3.0 μm 之间. 在富含 Zoophycos (复合遗迹组构指数为 4)的粒泥灰岩样品中, 检测到的分子化

石有: 正构烷烃(主峰碳为 C18, 无明显的奇偶优势)、无环类异戊二烯烷烃(如姥鲛烷 Pr, 植烷 Ph
等)、长链三环萜烷、五环三萜烷(藿烷系列)、甾烷、长链烷基环己烷、二苯并噻吩、苯并萘并噻

吩、苯并二苯并噻吩等. 姥植比(Pr/Ph)小于 1 和大量含硫有机化合物的存在(噻吩系列)显示出沉

积物中存在较多的还原态的硫, 反映还原条件. 这些特征可能与硫酸盐类还原菌有关. Zoophycos
蹼层中高丰度微生物化石和分子化石的发现表明, 遗迹化石 Zoophycos 可能是其造迹者精心构筑

的多功能花园, 在花园中, Zoophycos 的造迹者在不同的蹼层中培植不同的微生物, 这些微生物与

Zoophycos 的造迹者在其生活期间可能在食物链、氧化还原等方面为密切相关的互利共生群落. 

关键词    遗迹化石  Zoophycos  微生物  分子化石 二叠纪  华南 

地球微生物/地质微生物/地微生物(geomicrobe)
是指能参与过去和 /或现代地质过程的微生物 [1,2]. 
由于微生物体积小(≤0.1 mm)、繁殖快(如在常温 下, 
光合细菌, 代长仅 144 min, 每日分裂 10次; 小球藻, 
代长仅 7 h, 每日分裂 3.4 次)、种类多(细菌约 100
万种, 真菌约 150 万种, 原生生物约 20 万种, 藻类

约 40 万种 [3]), 在地球表层和深部生物圈中广泛发

育. 现代海底沉积物中, 原核生物量约占地球原核

生物总量的 55%~85%, 地球生物总量的 1/3[4,5]. 从
海洋表层沉积物到深达 800 m的海底, 原核生物的

细胞密度虽然呈对数形式减少, 但仍然维持在一定

水平上 , 即从 (108~109)~(105~106)个 /mL[5]. 由于微

生物广泛参与众多地质过程, 如陆上和水下风化、

沉积、成岩和成矿等, 并深刻地影响着地球表层系

统生源要素循环, 如碳循环(0~100 m表层大洋水体

中的有机碳在浮游生物的作用下每 33 年更新一次
[6])、水循环(全球大洋中的水平均每半年通过浮游生

物过滤一次)、能量循环和宏体生物的兴衰、生态环

境 的 变 化 [7,8]. 近 年 来 , 地 球 微 生 物 学

(geomicrobiology)的研究已引起地学和生命科学界

的广泛关注, 成为地球生物学(geobiology)中最活跃

和最具吸引力的研究领域之一 [1, 4, 9~13]. 
遗迹化石作为古环境、古生态、古生物和生物

与环境相互作用的重要信息载体, 自 20 世纪 50 年

代以来已取得了长足的进展. 在古环境和古生态研

究中, 遗迹相和遗迹化石水深分带模式的建立 [14], 
遗迹组构(ichnofabric)和遗迹阶层  (ichno-tiering)概
念的提出 [15] 以及复杂遗迹化石 ( 如 Zoophycos, 
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Chondrites, Spirophyton, Palaeodictyon等)的重新解

释 [16,17]等里程碑性的遗迹学工作不断将遗迹化石的

研究推向深入. 然而, 与遗迹化石在时间和空间上

关系密切的地球微生物和分子化石则很少引起遗迹

学者的关注. 我们知道, 造迹生物的行为习性不仅

受其生存的物理环境(如水深、水动能条件、底质特

征等)和宏体生物之间关系的制约, 而且与微生物群

落及其生命过程息息相关. 地球微生物(如蓝细菌、

硫酸盐还原菌、硫化物氧化菌、绿硫细菌和紫硫细

菌等)的生命过程不仅能影响和改变造迹生物的生

存环境, 而且也能与觅食迹、牧食迹、耕作迹和居

住迹等的造迹生物形成食物链、特殊氧化还原和酸

碱度上的互利共生 , 初级合作 , 偏害共生 , 寄生等

关系. 某些常见遗迹化石, 如Zoophycos, Chondrites, 
Palaeodictyon等被认为是宏体造迹生物与化能自养

微生物的共栖构造 [18~22]. 另一方面, 地球微生物的

类型、丰度和分异度本身也是古环境和古生态的良

好示踪标志, 对精细阐明遗迹化石及其组合、遗迹

阶层的环境和生态意义, 正确解释复杂遗迹化石的

形态功能有其他特征、标志无法取代的功能.  
现代微生物的分类鉴定强调经典特征(包括形

态特征、生理和代谢特征、生态特征以及遗传特征)
与分子特征(包括蛋白质的比较、核酸碱基组成和核

酸测序)的结合 [23]. 化石微生物由于受本身客观条

件的限制, 难以从中取得在现代微生物分类上广泛

应用的重要鉴定特征参数, 形态特征通常是其最重

要、甚至是唯一的分类鉴定参数. 然而, 微生物通常

形态较为简单, 有些亲缘关系相距甚远的微生物可

表现出相同或类似的形态. 因此, 将地球微生物化

石与分子化石的研究相结合, 对确定地球微生物的

生物分类单位和生态特征具有重要作用. 本文试图

以遗迹化石Zoophycos为载体, 从地球微生物的形貌

-结构分析与分子化石类型识别的结合上 , 揭示

Zoophycos中的微生物和分子化石特征, 为深刻认识

Zoophycos的环境分布、形态功能和宏体造迹生物与

微生物关系提供基础资料. 

1  材料与方法  
本文研究的Zoophycos遗迹化石材料采自广西

来宾瓜德鲁普世(中二叠世)茅口组下部(图 1, 2). 茅
口组主要由浅海缓坡背景下沉积的泥粒灰岩和粒泥

灰岩以及硅质灰岩组成, 含丰富的实体化石: 蜓、非

蜓有孔虫、牙形石、四射珊瑚与横板珊瑚、腕足、

海绵、苔藓虫、双壳、腹足类和介形虫等 [24]以及遗

迹化石Chondrites, Palaeophycus, Planolites, Rhizo-
corallium, Teichichnus, Thalassinoides, Zoophy-
cos[24,25]. 这 些 遗 迹 化 石 可 归 并 为 Seilacher 的
Cruziana 遗迹相 . 本文研究的材料Zoophycos在茅

口组下部的粒泥灰岩中呈层状密集产出 [25], 在
Zoophycos的密集发育层中, 未见宏体实体化石. 需
要指出的是 , 前人曾将这里的Zoophycos描述为“大
的片状碎屑, 波状层纹构造”[24]. 

将采集的新鲜 Zoophycos 标本磨制成岩石光面、

薄片, 并收集在磨片过程中含 Zoophycos 蹼层的岩

石碎屑, 在光面、薄片研究的基础上, 细心用手工从

光面含 Zoophycos 蹼层的岩石碎屑和薄片中敲取所

需的 Zoophycos 碎片, 用自来水和蒸馏水将收集的

Zoophycos碎片清洗并烘干, 用镊子和白乳胶将选定

的 Zoophycos 碎片固定在高 0.8 cm、直径为 1 cm 的

圆柱状铜台上喷碳约 2 s(厚度约 5 nm) 或喷金约 4 
min(厚度约 40 nm), 然后在环境扫描电子显微镜 
(ESEM)下扫描. 

分子化石的萃取富集方法是(图 3): 将野外采集

的样品去除表层污染物, 粉碎至 80 目以下, 用预先

抽提好的滤纸包 120 g 左右样品, 用氯仿作溶剂, 索
氏抽提 72 h, 后减压旋转蒸发, 样品浓缩转移到细

胞瓶中. 为检验样品分析过程中的污染程度, 每批

样品加做一个空白样品. 整个实验过程中, 使用的

都是美国 TEDIA 公司生产的高纯(农残级)试剂. 
将旋干衡重后的可溶有机质先用正己烷溶解 6 

h, 分离出不溶的沥青质, 溶液中的可溶有机质经柱

层析法 (硅胶作为吸附剂 , 粒度为 60~100 目 , 在  
150℃恒温条件下活化 4 h)分离, 依次用正己烷、苯

和甲醇作洗脱剂从层析柱中洗脱出烷烃、芳烃和非

烃组分.  
将分离出的烷烃、芳烃组分, 用 HP6890 型气相

色谱-HP5973 型质谱联用仪(GC-MS)分析. 色谱条

件: HP-5MS 石英毛细管柱(30 m×0.25 mm×0.25 μm). 
升温程序: 以 3℃/min 的速率从 70℃升温至 280℃, 
终温恒温 15 min(分析芳烃组分时恒温 20 min). 进
样口温度 300℃, 载气为氦气(1 mL/min). 质谱条件: 
电子轰击源(EI), 电离能量 70 eV. 四级杆质量分离

器, 采用全扫描模式, 分析质量范围为 50~550 amu. 
GC 与 MS 接口温度为 280℃. 根据系统自带的 NIST 
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图 1  广西来宾剖面层序、位置及二叠纪遗迹化石 Zoophycos 的产出层位 
据文献 [24, 26~28]编制 

 

图 2  广西来宾二叠纪茅口组底部泥灰岩中的 Zoophycos 
(a) 露头标本, 斜交层面; (b) 抛光面, 垂直层面; 白色箭头指示 Zoophycos 中的浅灰色蹼纹层; 两个黑色箭头指示蹼层的厚度 

 

谱库及文献 [29]的资料进行化合物鉴定, 根据色谱

峰积分面积进行相对定量计算. 

2  结果 

2.1  Zoophycos 的形态特征 

在与层面垂直和斜交的切面上, Zoophycos 表现

为一系列蹼纹层和由此构成的呈带状、板状、层状

展布的蹼层. 蹼纹层呈新月状或 V 字形. 在同一蹼 

层中, 蹼纹层的弯曲方向相同. 蹼层由深灰色和浅

灰色、同向弯曲的蹼纹层交替构成, 在同一蹼层内, 
深色和浅色蹼纹层的厚度一般不等. 蹼层的厚度变

化于 0.2~1.0 cm 之间, 形态不规则. 不同世代/阶层

的蹼层其清楚程度、与围岩的反差明显不同, 并表

现出交切和被交切的特点(图 2). 在露头上 , Zoo-
phycos 三维整体形态出露欠佳, 未见 Zoophycos 的

边管, 本文研究的 Zoophycos 仅初步定名为遗迹种

Zoophycos cf. caudagalli Vanuxem, 1842 . 
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图 3  分子化石分析流程 

2.2  微生物化石 

在 Zoophycos 深灰色和浅灰色蹼纹层中分别发

现螺旋菌状和球菌状微生物化石(图 4), 他们的成分

均为碳酸钙. 
螺旋菌状微生物化石 (图 4(a), (b)): 单个或多

个略具扭曲的个体呈首尾相连、大体等直径、等长

度的藕节, 连续分节数最多可达 6 节, 大多为 1~2 
节; 单节最大直径 0.3~0.5 μm, 单节长 0.8 μm 左右; 
不分叉, 偶见异形细胞, 直径 0.5 μm. 螺旋菌状微生

物群体附着于一块膜或营养基上, 菌体分布均匀、

有序, 略具方向性. 
球菌状微生物化石 (图 4(c), (d)): 单体呈球状, 

直径 0.2~0.8 μm, 多数直径 0.5 μm 左右, 菌体密集紧

邻, 分布均匀有序, 群体呈葡萄状、串珠状集合体. 

2.3  分子化石 

在富含 Zoophycos (复合遗迹组构指数为 4) 和
上述微生物化石的粒泥灰岩样品中, 检测到的烷烃

分子化石有: 正构烷烃(主峰碳为 C18, 无明显的奇

偶优势)、无环类异戊二烯烷烃(如姥鲛烷 Pr、植烷

Ph 等)、长链三环萜烷、五环三萜烷(藿烷系列)、甾

烷和长链烷基环己烷; 检测到的芳烃分子化石主要

有: 二苯并噻吩、苯并萘并噻吩、苯并二苯并噻吩

及菲等, Pr/Ph 小于 1(图 5). 

 

图 4  广西来宾二叠纪茅口组底部遗迹化石 Zoophycos 蹼层中的微生物化石 
(a), (b) 螺旋菌状微生物化石, 产于深色 Zoophycos 蹼纹层中, 白色箭头指示异形细胞, (b)是(a)的局部放大. (c), (d) 球菌状微生物化石, 产于浅

色 Zoophycos 蹼纹层中; (d)是(c)的局部放大 
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图 5  广西来宾二叠纪茅口组底部(106b)富含 Zoophycos 灰岩的 GC-MS 图 
(a) m/z191 质量色谱图(谱峰上的数字为化合物的碳数); (b)芳烃总离子图 (*为污染物) 

 

3  讨论 
遗迹化石Zoophycos是显生宙海相地层中常见

的遗迹化石, 由于它从早寒武世Atdabanian早期 [30]

至今 [14,31], 从陆源碎屑岩到碳酸盐岩乃至火山碎屑

岩, 从滨岸至深海 [32]分布广泛, 产出频率高, 形态

精美、特征和易于鉴别 , 自Massalongo首次发表 
Zoophycos caputmedusae Massalongo, 1855 以来 [33], 
Zoophycos就一直吸引了众多遗迹学家为之探索, 对
有关Zoophycos的造迹过程、形成机理、形态功能、

生物学目的以及造迹者是谁等问题, 不同的研究者

根据各自研究材料的特点 , 提出了许多认识和模 
式 [16~22,34~38]. 根据Zoophycos的整体和局部形态特

征、构成Zoophycos蹼层的成分和年龄与寄主沉积层

之间的差别(组成Zoophycos蹼层的沉积物较其寄主

沉积层的年龄年轻数千年 [31], 甚至 10000 年 [39]), 众
多的遗迹学家认为, 至少在一部分Zoophycos中, 组
成Zoophycos蹼层的沉积物, 不是源自同层位的寄主

沉积层, 而是源自上覆沉积层, 甚至源自海底表面
[15,19~22,35~39], 因此, 造迹者是一种逆向搬运动物, 即
造迹者将海底表层富含营养或有用组分的沉积物向

下搬运、处理、以可控方式再堆积.  
已经提出了多种模式解释Zoophycos的功能和

生物学目的 [22,40]: 如食沉积物模式 [14,34](造迹生物

在沉积物内部系统采掘沉积物以获取食物); 食海底

表面碎屑物模式 [35,36,40](在海底表面进食, 在沉积物

内部排泄); 垃圾处理模式 [35](在海底表面排泄, 在
海底以下沉积物中进食); 地窖储藏模式 [22,40](在海

底表面富食物期, 造迹生物将搜寻的食物以高度有

序的方式储存在沉积物内部, 在海底表面贫食物期, 
造迹生物进食储存的食物); 微生物培植园模式和化

能共生模式 [19,20](造迹生物在可控底质条件下, 培养

微生物用作食物和/或新陈代谢所需的要素). 食海

底表面碎屑物模式不能解释具有高度组织和复杂的

Zoophycos只能由造迹者的排泄物组成; 为什么有些

Zoophycos蹼层伸展进遗迹化石Thalassinoides中和
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菊石的房室中 [22]? 构成Zoophycos蹼层中总有机碳

总是高于其寄主沉积层 [22]的事实不支持垃圾处理模

式. 地窖储藏模式、微生物培植园模式和化能共生模

式均不同程度地与微生物的生长和繁殖密切相关.  
由 于 Zoophycos 总 是 产 于 贫 氧 环 境 , 构 成

Zoophycos蹼层中总有机碳通常高于其寄主沉积  
层 [40], 组成Zoophycos蹼层的沉积物的年龄通常较

其寄主沉积层的年龄年轻的事实以及Zoophycos蹼
层中高丰度微生物化石和分子化石的发现表明 , 
Zoophycos不太可能是一个简单的觅食迹或食物储

藏所, 它很可能是Zoophycos的造迹者精心构筑的多

功能“花园”, 在这个“花园”中, Zoophycos的造迹者

通过中央管或边管周期性地从海底表层采集富含有

机质或其他对自身和异养菌类生长所需的沉积物 , 
同时通过中央管或边管将自身的代谢产物转运出

Zoophycos花园系统. 在这个花园系统中, Zoophycos
的造迹者既是该花园的设计、建造者, 也是其维护

和受益者. 在Zoophycos系统的蹼层中, 不同颜色和

宽度蹼纹层的韵律型交替以及其中不同微生物(螺
旋菌和球菌)化石的有序间列表明 , 在Zoophycos花
园中, Zoophycos的造迹者与至少 2 类异养菌群(如这

里发现的螺旋状菌和球状菌)共同构成一个在食物

链、氧化还原等方面密切相关的互利共生关系(图 6), 
类似现象也见于澳大利亚东南悉尼盆地瓜德鲁普世

(中二叠世)冰海沉积相的Zoophycos中 1). 

 
图 6  Zoophycos 的造迹生物(a)与其蹼层中两类微生物集

群(b)和(c)之间可能的互利共生关系 
(a)为异养微生物集群(b)和(c)提供必要的底质和有机物等条件; (b)和(c)
为内共生寄主提供必要的食物、功能型食物佐料等. +表示正面相互作 

用, ?表示存疑. 图中宏体造迹生物与微生物大小未按比例表示 

尽管在Zoophycos的蹼层中仅见有螺旋菌状和

球菌状两类微生物 , 但丰富的分子化石暗示 , 在
Zoophycos的蹼层和寄主地层中存在多种菌藻类微

生物. 主峰碳为C18、无明显的奇偶优势的正构烷烃, 
长链三环萜烷、藿烷系列的五环三萜烷(图 5(a)和(b))
主要源自菌藻类微生物 [41,42]. Pr/Ph小于 1, 反映还原

条件 . 特别是 , 在芳烃组分中 , 以噻吩系列化合物

占绝对优势 , 这些含硫的有机化合物 , 如 , 二苯并

噻吩、苯并萘并噻吩、苯并二苯并噻吩(图 5(b))主要

形成于成岩早期 , 是由Zoophycos蹼层中和 /或寄主

地层中的HS—等还原态的硫进入有机化合物中形成

的. 分子化石反映的还原性条件以及HS—的存在等

特征可能与硫酸盐类还原菌有关. 因此, 结合形态

学和分子化石资料, Zoophycos蹼层中的微生物  (图
4)可能为硫酸盐类还原菌. 
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