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提要  作为磷酸盐化特异埋藏微体化石库, 寒武纪宽川铺生物群保存了大量软躯体动物胚胎和成体、藻类和多

门类小壳化石, 为理解寒武纪大爆发初期的生物圈提供了重要的埋藏窗口。但前人的研究主要聚焦以橄榄蛋

(Olivooides)为代表的刺细胞动物和以始祖动吻虫(Eokinorhynchus)等蠕虫为代表的蜕皮动物化石, 对化石库中大

量疑难类群的探索尚有不足。本文报道了宽川铺生物群中一类新发现的疑难化石装饰玲珑球Linglongsphaera 

ornata n. gen. n. sp.。装饰玲珑球整体呈球状, 直径在544—1088 μm之间, 表面具瘤状突起装饰, 内部由平均直径

24 μm的细胞组成。处于不同发育阶段的装饰玲珑球发育有8到180余个数量不等的腔室, 单个腔室的体积随着腔

室数量的增长先增加而后减小, 分布的位置也从周缘直至布满整个内部, 最终腔室总体积占个体总体积的36%

左右后保持稳定。根据现有证据, 笔者推测装饰玲珑球可能代表了一类已经灭绝的具有多细胞发育阶段的真核

生物, 可能与某些多细胞藻类有较近的亲缘关系, 但具体的系统分类位置仍然不明。该研究为理解宽川铺生物群

化石组合面貌和寒武纪大爆发初期生物圈的组成提供了新的线索。

关键词  装饰玲珑球  疑源类  寒武纪幸运期  宽川铺生物群  X 射线显微断层成像 

中文引用  刘威, 项楷, 殷宗军, 2024. 寒武纪幸运期陕西宽川铺生物群疑难化石装饰玲珑球发育生物学. 古生

物学报, 63(2): 171–182. DOI: 10.19800/j.cnki.aps.2023052 

英文引用  Liu Wei, Xiang Kai, Yin Zong-jun, 2024. Developmental biology of a problematic taxon, Linglong-

sphaera ornata n. gen. n. sp., from the Kuanchuanpu Biota (Fortunian, Cambrian), Shaanxi, China. Acta Palaeon-

tologica Sinica, 63(2): 171–182. DOI: 10.19800/j.cnki.aps.2023052

Developmental biology of a problematic taxon, Linglongsphaera ornata n. gen. 
n. sp., from the Kuanchuanpu Biota (Fortunian, Cambrian), Shaanxi, China

LIU Wei1, 2, XIANG Kai1, 2, YIN Zong-jun2, 3

1 Key Laboratory of Orogenic Belts and Crustal Evolution, Ministry of Education, and School of Earth and Space Sciences, Peking 
University, Beijing 100871, China; 

2 State Key Laboratory of Palaeobiology and Stratigraphy, Nanjing Institute of Geology and Palaeontology, Chinese Academy of 
Sciences, Nanjing 210008, China; 

3 Nanjing College, University of Chinese Academy of Sciences, Nanjing 211135, China 

Abstract  The Kuanchuanpu Biota (535 Ma; Fortunian, Cambrian) represents an exceptionally phosphatized fossil 
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Lagerstätte, yielding abundant fossils of embryonic and adult soft-bodied animals, small shelly fossils, and algae. 
This biota serves as a crucial taphonomic window for unraveling the marine ecosystem during the very beginning of 
the Cambrian Explosion. However, previous studies have primarily focused on well-known groups such as the cni-
darians represented by Olivooides and the ecdysozoans represented by scalidophorans (e.g., Eokinorhynchus), leav-
ing numerous enigmatic taxa of this fossil assemblage uninvestigated. This study reports a newly discovered enig-
matic fossil taxon, Linglongsphaera ornata n. gen. n. sp., from the Kuanchuanpu Biota. This taxon is characterized 
by a spherical body with its diameter ranging from 544 to 1088 μm. Its surface is ornamented with nodular projec-
tions, and its interior consists of cells with an average diameter of 24 μm. During different developmental stages, 
Linglongsphaera ornata exhibits a variable number of chambers ranging from 8 to over 180. The volume of an in-
dividual chamber increases at the beginning and then gradually decreases as the overall number of chambers in-
creases. The chambers are distributed from the periphery to throughout the interior, with the total volume of cham-
bers being stabilized at approximately 36% of the total volume of the organism body. Based on available evidence, 
we propose that Linglongsphaera ornata may represent an extinct multicellular eukaryote, with possible close af-
finity to multicellular algae. However, its precise classification and phylogenetic position remain uncertain. This 
discovery contributes to a more comprehensive understanding of the diverse and enigmatic taxa of the Kuanchuanpu 
Biota, and sheds light on the complex early Cambrian biosphere during the Cambrian Explosion. 

Key words  Linglongsphaera ornata, developmental biology, Cambrian Fortunian, Kuanchuanpu Biota, X-ray mi-
crotomography 

 
SYSTEMATIC PALEONTOLOGY 
Kingdom  Eukaryota 
Phylum, Class, Order, et Family Incertae sedis 
Genus  Linglongsphaera n. gen. 
urn:lsid:zoobank.org:act:DA126062-9B6E-4A83-BF77-E95C8811780B 

Etymology  The generic name is combined from 
‘Linglong’, Chinese, a kind of traditional Chinese hand-
icraft, which shares a resemblance with the fossils, and 
‘sphaera’, Latin, referring to the spherical shape of the 
fossils. 

Type species  Linglongsphaera ornata n. gen. n. sp. 
Diagnosis  Same as for the type species. 
 

Linglongsphaera ornata n. gen. n. sp. 
urn:lsid:zoobank.org:act:92A9A1D2-B211-42C3-BE9D-AD57B7CFBC93 
(Figs. 1–3) 

Etymology  The species epithet, ‘ornata’, Latin, 
refers to the surface ornaments of the fossils. 

Holotype  Specimen NIGP 203476 is designated 
as the holotype (Fig. 3-D), and NIGP 203465 (Fig. 1-E) 
and NIGP 203471 (Fig. 2-C) are designated as the para-
types. 

Diagnosis  Spherical body with diameter ranging 
from 544 to 1088 μm (average 751 μm); intact surface 
decorated with nodular protrusions. Eight to 180 internal 
chambers slightly variable in size and morphology at 
different developmental stages. Space outside of the 
chambers occupied by thousands of small spherical 
structures with an average diameter of 24 μm.  

Description  Spherical body with diameter rang-
ing from 544 to 1088 μm (average 751 μm); intact 
specimen surface decorated with nodular protrusions 
between 33 and 50 μm in diameter. Eight to over 180 
internal chambers slightly variable in size and mor- 

phology at different developmental stages. Internal 
space outside of the chambers occupied by thousands of 
small spherical structures with an average diameter of 
24 μm. Chambers of incomplete, naked specimens fully 
exposed, forming circular depressions resembling a 
traditional Chinese handicraft called “linglong ball” 
(Fig. 1). In early developmental stages, fewer chambers 
present and shallow or hemispherical depressions une-
venly distributed on peripheral margin. Each chamber 
with only one large circular opening; some adjacent 
chambers connected (Fig. 2). In later stages, number of 
chambers increasing, with chambers gradually concen-
trating taking up a position at the core of the specimen. 
At this stage, chambers approximately spherical, and 
peripheral chambers connected to outside through 1 to 4 
smaller circular openings, and some adjacent chambers 
connected via channels (Fig. 3). 

Remarks  The current species is similar in size, 
morphology, and surface ornamentation to the 
co-occurring Archaeooides (Qian, 1977; Pyle et al., 
2006; Yin et al., 2018). However, the internal structures 
of Archaeooides significantly differ from those of 
Linglongsphaera (Yin et al., 2018). Bodies of Archaeo-
oides possess thick cysts without developed openings 
and lack numerous internally partitioned chambers, 
suggesting that a close affinity between Archaeooides 
and Linglongsphaera is less likely. 

Locality and horizon  Hexi section, Xixiang 
County, Shaanxi Province, China; Kuanchuanpu For-
mation (Fortunian, Cambrian). All the specimens exam-
ined in this study are housed in the Nanjing Institute of 
Geology and Palaeontology, Chinese Academy of Sci-
ences, Nanjing, Jiangsu Province, China. 
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1  前  言 

寒武纪大爆发作为地质历史上最引人瞩目的

生物演化事件之一, 诞生了包括从简单的海绵动

物到复杂的脊索动物等几乎全部现生动物门类 , 

和至少6种难以归类到现生任何一个动物门的类群 

(张兴亮和舒德干, 2014; 朱茂炎等, 2019)。在寒武

纪大爆发之后的整个显生宙, 基本上没有新的门

一级的动物出现, 动物界各门类躯体构型的演化

高度保守, 奠定了其后5亿多年的演化基本框架。

关于寒武纪大爆发的详细过程前人提出了幕式演

化模型: 埃迪卡拉纪早期的隐形阶段、埃迪卡拉纪

晚期的序幕阶段、寒武纪纽芬兰世大爆发第一幕、

寒武纪第二世到苗岭世的大爆发第二幕(朱茂炎

等, 2019)。其中寒武纪纽芬兰世的大爆发第一幕爆

发的生物多样性很高, 成为了显生宙的起点。宽川

铺生物群正是寒武纪纽芬兰世具有代表性的特异

埋藏化石记录 , 除了保存有多门类小壳化石外 , 

还产出大量三维磷酸盐化保存的软躯体微型动物

及其胚胎化石(Bengtson and Yue, 1997; Han et al., 

2010, 2013; Dong et al., 2013, 2016; Liu et al., 2014, 
2022; Steiner et al., 2014; Zhang et al., 2015; Duan 

et al., 2017; Wang et al., 2020)。与埃迪卡拉纪瓮安

生物群多保存早期卵裂期胚胎状化石不同, 宽川

铺生物群多保存发育晚期阶段的标本(Donoghue et 

al., 2015; Bottjer et al., 2020), 这为探讨早期动物

个体发育过程、动物躯体构型的演化过程以及实证

检验动物起源和早期演化相关的理论模型提供了

绝无仅有的埋藏窗口。以往对宽川铺生物群的研究

主要聚焦软躯体动物化石, 尤其是动物胚胎和有

吻刺动物(Bengtson and Yue, 1997; Dong et al., 

2013; Han et al., 2013, 2017; Duan et al., 2017)。但

是, 宽川铺生物群中还保存有许多复杂的疑难真

核生物(Liu et al., 2023), 相比之下它们受关注的

程度较低。研究宽川铺生物群中除后生动物之外的

复杂真核生物化石, 不仅对了解其生物多样性及

生态具有重要意义, 而且对理解寒武纪大爆发初

期生物圈复杂程度和真核生物的演化提供新的启

示。因此, 本文重点研究了在宽川铺生物群中新发

现的一类具有表面装饰和内部结构的球形化石 , 

利用高分辨率X射线显微断层成像技术(简称显微

CT, Micro-CT)重建了它的三维结构, 并在此基础

上讨论了它的发育序列和可能的亲缘关系。 

2  地质背景、研究材料和研究方法 

宽川铺生物群产自寒武系底部宽川铺组, 广

泛分布于扬子地台北缘—西北缘。其经典产出地点

有陕西省汉中市宁强县宽川铺乡石钟沟剖面、陕西

省汉中市西乡县大河镇窝坝河村张家沟剖面、四川

省广元市南江县新立乡九岭村剖面。宽川铺生物群

包含多门类小壳、刺细胞动物(含胚胎化石)、蜕皮

动物等, 其组合面貌属于三叉阿纳巴管—原牙形

赫兹刺组合带(Anabarites trisulcatus–Protohertzina 

anabarica Assemblage Zone), 时代应为寒武纪纽

芬兰世幸运期(Steiner et al., 2014; Yin et al., 2018)。

Peng等人认为该小壳化石组合带的年龄大约为532

—537 Ma (Peng et al., 2020), Steiner等给出的估计

年龄为535 Ma (Steiner et al., 2014)。 

本文研究的化石材料来自陕西省西乡县大河

镇窝坝河村张家沟剖面, 前人也称之为河西剖面

(赵多多等, 2021; Steiner et al., 2014)。该剖面宽川

铺组厚约22 m, 其岩性主要为块状磷质碎屑灰岩、

细晶灰岩和白云质灰岩。其中磷质生物碎屑灰岩为

宽川铺生物群的核心产出层位(Yin et al., 2018)。 

磷酸盐化的化石赋存于块状磷质碎屑灰岩中, 

可以使用冰醋酸溶液处理后将化石从围岩中分离。

酸处理获得的重要标本使用场发射扫描电子显微

镜(TESCAN Maia3)进行观察。为研究化石内部结

构, 笔者采用X射线显微断层成像技术(吴素萍等, 

2018)重建了103枚标本的三维结构。扫描使用的设

备是Zeiss Xradia 620 Versa。为获得高衬度的图像, 

X射线管工作电压设定为50—80 kV, 对应的功率

为4—10 W。扫描过程中使用了4倍光学镜头, 获得

的体像素大小为0.707—1.35 µm。初筛标本内部结

构时每次扫描采集了401张X射线投影图。针对内

部结构保存较好的标本, 为保证高分辨率下图像

仍然具有高信噪比, 每一次扫描采集3201张X射线

投影图。根据标本内部对X射线的吸收程度不同, 

而将每张投影图的曝光时间设定为1—8.7 s。部分 
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标本的图像采用了基于深度学习的Zeiss Deepre-

con AI重构技术, 获得了更高衬度和更高分辨率的

图像堆栈。扫描过程中选用了LE1或者LE2型X射

线滤镜以避免图像中出现射线硬化伪影。所有标本

的体数据均采用VGstudio Max (2023.2版本)处理, 

统计分析中涉及的所有测量数据包括标本或结构

的直径、体积等均在该软件中测量获得。 

本研究涉及的所有实验分析工作, 包括酸处

理、扫描电镜成像和显微CT扫描, 均在中国科学

院南京地质古生物研究所实验技术中心完成。 

3  系统古生物学 

本研究共收集了三百余枚标本, 对其中103枚

进行了高分辨率X射线断层扫描, 重构了它们的三

维结构 , 并将其命名为装饰玲珑球 Linglong- 

sphaera ornata n. gen. n. sp.。  

真核生物界  Kingdom Eukaryota 

门纲目科未定  Phylum, Class, Order, et Family 

Incertae sedis 

玲珑球属  Genus Linglongsphaera n. gen. 
urn:lsid:zoobank.org:act:DA126062-9B6E-4A83-BF77-E95C8811780B 

词源  “Linglong”, 中文“玲珑球”, 为中国一

种传统工艺品, 该种与其外形相似; “sphaera”, 拉

丁文, 示标本的球形形态。 

模式种  Linglongsphaera ornata n. gen. n. sp. 

属征  球状化石，直径544—1088 μm; 完整标

本表面具瘤状突起装饰; 标本内部发育8到180余

个腔室, 不同发育阶段标本的腔室在尺寸和形态

上略有不同; 腔室之外的部分由成千上万小球结

构组成, 小球平均直径24 μm。 

 

装饰玲珑球 (新种 )  Linglongsphaera ornata n. 

gen. n. sp.  
urn:lsid:zoobank.org:act:92A9A1D2-B211-42C3-BE9D-AD57B7CFBC93  

(图1—3)  

词源  “ornata”, 拉丁文“具装饰的”, 示新种

表面的瘤状突起装饰。 

模式标本  正模标本NIGP203476 (图3-D); 副

模标本NIGP203465 (图1-E)、NIGP203471 (图2-C)。 

特征  同属征。 

描述  玲珑球的形状一般为椭球形到球形(图

1—3), 部分标本由于在埋藏过程中遭受挤压呈现

次生软变形结构(图2-D1, 3-C1, 3-D1)或破损(图1)。

玲珑球的直径范围为544—1088 μm, 平均直径为

751 μm (标准差=130, 标本数n =103), 统计结果显

示标本直径服从正态分布 ( 图 5-A, Kolmogo-

rov-Smirnov检验, p =0.54898)。 

镜下挑样的过程中最容易识别裸露的装饰玲

珑球。它们表面可见数量不等的圆形凹坑(图1, 2), 

显著区别于宽川铺生物群中已报道过的多种球状

化石, 包括胚胎阶段的橄榄蛋(Olivooides)、古球蛋

(Archaeooides)、假球蛋(Pseuooides)和胚胎阶段的

四方塔形壳 (Quadrapyrgites)等 (赵多多等 , 2021; 

Han et al., 2013; Steiner et al., 2014; Dong et al., 

2016; Wang et al., 2017)。保存完整的玲珑球标本

表面具有一层带有瘤状突起装饰的包膜(图2-B1, 

2-C1, 2-C4, 3-B1, 3-C1, 3-C4), 包膜表面可以观察

到数量不等的小孔(图3)。瘤状突起较为扁平, 直径

为33—50 μm。显微CT数据显示, 小孔内部是球形

腔室(图3), 与裸露的玲珑球表面观察到的凹坑一

致。尽管由于埋藏和成岩过程改造的影响, 大部分

玲珑球标本带装饰的外包膜没有保存(96枚未保

存), 但仍然可以在7枚标本中观察到明显的瘤状

突起。 

显微CT数据揭示, 整个标本内部在腔室之外

充满了小球结构(图2), 不同标本中小球直径范围

基本在17—35 μm, 平均24 μm。小球保存的形式多

样, 部分小球内部保存为空腔(图1-B2, 2-A3, 2-A4, 

2-C3, 2-C5, 3-D3, 3-D8), 而另一些则充填了矿物, 

充填的矿物密度较基质密度高则偏亮色(图2-A3, 

2-B3, 2-C3, 3-A3, 3-E3)或较基质密度低则偏暗色

(图2-C5, 3-A3, 3-D3, 3-D8)。保存较好的小球边缘

保存了一层暗色膜状结构(图2-C5绿色箭头所示), 

是典型的生物学特征。而部分小球暗色膜边缘保存

为一层亮色磷酸钙镀层(coating)或者内衬(lining) 

(图2-A4, 2-C5, 3-D08)。 

标本内部发育腔室是玲珑球最典型的特征。根

据腔室的形态及分布规律可将标本划分为早期和

晚期两个不同的发育阶段(表1)。早期阶段腔室数

量较少, 通常为8—14个, 腔室总体积占标本总体 
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图 1  寒武纪宽川铺生物群装饰玲珑球(Linglongsphaera ornata)标本 

Fig. 1  Linglongsphaera ornata from the early Cambrian Kuanchuanpu Biota 

A1–H1. 显微 CT 等值渲染图, 显示裸露标本发育有不同数量的腔室, A–H 标本中腔室数量分别为 10、16、21、26、34、39、130、186。D1 标本

保存了部分外包膜, 部分腔室被包膜遮盖, 保存了完整的圆孔状出口(绿色箭头); A2–H2. 分别为 A1–H1 的虚拟切面图, 显示标本内部结构特征, 

其中 A2、B2 中腔室分布在标本周缘, 核心部位不具腔室; C2–H2. 其核心部位也发育有腔室, D2 中绿色箭头指示部分腔室的孔状出口, 橙色箭头

指示部分腔室之间的通道。A 的标本号为 NIGP203461; B 为 NIGP203462; C 为 NIGP203463; D 为 NIGP203464; E 为 NIGP203465 (副模标本); F 为

NIGP203466; G 为 NIGP203467; H 为 NIGP203468。比例尺为 200 μm。 

A1–H1. Micro-CT isosurface rendering showing specimens with varying numbers of chambers. The numbers of chambers in specimens A–H are 10, 16, 21, 
26, 34, 39, 130, and 186, respectively. Specimen D1 preserves a partial envelope, with some chambers covered by the envelope, and exhibits circular 
pore-like openings (indicated by green arrows). A2–H2. Virtual cross-sectional images corresponding to A1–H1, revealing internal structures. In A2 and 
B2, chambers are distributed at the periphery, while no chambers are at the center. The centers of specimens C2–H2 are occupied by chambers, with the 
green arrow in D2 indicating a pore-like opening, and the orange arrows indicating channels between some chambers. Specimen numbers: A, NIGP203461; 
B, NIGP203462; C, NIGP203463; D, NIGP203464; E, NIGP203465 (paratype); F, NIGP203466; G, NIGP203467; H, NIGP203468. Scale bars: 200 μm. 

 

积比例为10%—30% (图4-C), 腔室形态为较浅的

凹坑状或半球状(图2-A1–2-D1), 不均匀分布在标

本外周缘(图2, 4-B)。在非裸露的标本中, 腔室仅一

个较大圆形出口(图2), 少数相邻的腔室之间有通

道连通(图2-A2–2-D2)。晚期发育阶段的标本腔室

数量增多, 最多可多达186个(图4-B), 且腔室的位

置也从只占据标本周缘的状态逐渐转变为占据标

本中心位置(图3, 4-B)。最晚期阶段腔室总体积约 
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表 1  玲珑球不同发育阶段特征 

Table 1  Features of Linglongsphaera ornata at different developmental stages 

特征 早期阶段 晚期阶段 

腔室数量 <15 15—186 

腔室位置 仅分布在表面 腔室增多, 且出现内部腔室 

腔室分布 不均匀 较为均匀 

腔室形态 浅坑状、半球状、袋状 腔室形态多为不规则的近球形 

腔室总体积占比 10%—30% 30%—45% 

单个腔室体积占比 0.34%—1.2% 1.8%—0.18% (随腔室数增加而降低) 

单个腔室的出口数量 1 1—4 

出口形态 较大的圆形 较小的圆孔 

连通率 仅少部分腔室之间连通 腔室连通率高, 最终所有腔室之间均连通 

表面球状突起 有 有 

内部小球 有 有 

 

占标本总体积36%(图4-C), 较早期阶段有所升高, 

但单个腔室的体积随着数量的增多而逐渐减小(图

3-A2–3-E2, 4-D)。晚期阶段的腔室近似球形, 外围

腔室发育1到4个较小的圆孔通道与外界连通(图3

绿色箭头所示), 部分相邻腔室也保持连通状态(图

3橙色箭头所示)。 

统计分析显示, 在单个标本中腔室体积的大

小满足正态分布(图4-D)。腔室体积的离散系数, 即

标本中腔室体积的标准差与平均值之比(该参数能

够反映同一个标本中腔室体积之间的离散程度)在

不同标本中基本保持在一个较窄的区间 (1.2—

1.65, 图4-D), 这表明在同一个标本中所有腔室的

体积相似, 且偏差程度在不同标本中也相似。离散

系数在不同标本中维持在稳定的区间, 不仅能够

证明各个标本中的腔室体积没有经历严重的埋藏

改造, 还表明玲珑球同一个标本中所有腔室的体

积没有出现显著的大小分化。 

综上所述, 基于以下特征可将这些标本划分

为同一属种: (1)相同的表面装饰(图2, 3); (2)相同

的内部小球特征(图2, 3); (3)相同的标本直径区间, 

在直径分布直方图上没有出现多个峰 (图5-A);   

(4)都发育有腔室, 其中部分标本同时保存了暴露

的腔室和完整的腔室(图1-D1, 1-D2)。腔室特征存

在过渡, 包括腔室数量、分布、形态、体积、占比、

开口、连通性等; (5)单个标本中囊腔体积的离散系

数在这两个阶段中保持一致。 

讨论   与同期出现的古球蛋属Archaeooides 

(钱逸 , 1977)具有相似的尺寸、形态和表面装饰

(Pyle et al., 2006; Yin et al., 2018)。不过古球蛋的内

部结构和本文材料有显著区别, 前者的厚壁囊胞

并不发育开口, 内部也不发育众多分隔的小腔室

(Yin et al., 2018)。因此已有证据表明古球蛋属和玲

珑球属之间不太可能有较近的亲缘关系。 

产地层位  陕西省西乡县大河镇河西窝坝河

村张家沟剖面, 寒武系宽川铺组。 

4  玲珑球的发育过程和亲缘关系讨论 

装饰玲珑球为一类具有瘤状突起装饰的球状

化石, 内部保存了大量球状细胞, 发育有数量不

等的凹坑状至近球形腔室。尽管具相似瘤状突起装

饰的球状化石在埃迪卡拉纪瓮安生物群(Xiao et 

al., 2014)和寒武纪宽川铺生物群及其同期地层中

(Pyle et al., 2006; Yin et al., 2018)均有发现, 但已

经报道的这些球状化石内部均不发育大量具有多

个开口的腔室。由此可见玲珑球的装饰可能是趋同

演化的结果。这种因适应同样的生活环境而趋同演

化出相似的装饰, 在埃迪卡拉纪瓮安生物群的疑

源类中十分常见(Yin et al., 2020), 因此很难根据

表面装饰特征来确定玲珑球的亲缘关系。 

玲珑球内部的小球的矿化模式多样, 内部保

存为空腔或充填磷灰石矿物。需要指出的是, 很多

小球的边缘由一层暗色呈膜状结构的环带圈闭而

成(图2-C5)。这种厚度均一的膜状结构的灰度值在

显微CT数据呈暗色, 意味着它对X射线吸收较弱, 

是典型的生物学结构被磷酸盐化后的特征, 显著 
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图 2  寒武纪宽川铺生物群装饰玲珑球(Linglongsphaera ornata)早期发育阶段标本 

Fig. 2  Linglongsphaera ornata at early developmental stages from the early Cambrian Kuanchuanpu Biota 

A1–D1. 显微CT表面渲染图, 显示标本发育有不同数量的腔室, A–D标本中腔室数量分别为8、9、12、14。注意B1和C1保存了带瘤状装饰的包膜; 

A2–D2分别为A1-D1的透明渲染图, 显示标本的轮廓(蓝色)和腔室(黄色); A3–D3分别为A1–D1的切面图, 显示标本内部的小球和外缘的腔室;   

A4、B4、C4、C5分别为A3、B3、C3、C1中方框位置的局部放大, 其中A4和B4分别展示呈空腔形式保存的小球和腔室, C4展示标本表面的丘状

突起结构, C5展示多种形式保存的小球, 绿色箭头指示小球的膜状结构。A的标本号为NIGP203469; B为NIGP203470; C为NIGP203471 (paratype);     

D为NIGP203472。比例尺: A1–D1、A2–D2、A3–D3为200 μm; A4、B4、C4、C5为40 μm。 

A1–D1. Micro-CT isosurface rendering showing specimens with different numbers of chambers. The chamber numbers in specimens A–D are 8, 9, 12, and 
14, respectively. Note that B1 and C1 preserve envelopes with nodular decorations. A2–D2. Transparent rendering corresponding to A1–D1, displaying the 
specimens’ outlines (blue) and chambers (yellow). A3–D3. Virtual cross-sectional images corresponding to A1–D1, revealing internal spheres and periph-
eral chambers. A4, B4, C4, C5. Enlargements of boxed areas in A3, B3, C3, C1, where A4 and B4 showcase spheres and chambers preserved in a hollow 
form, C4 displays detailed nodular ornaments on the specimen surface, and C5 exhibits spheres with different preservation forms, with the green arrows 
indicating the membrane-like structures of the spheres. Specimen numbers: A, NIGP203469; B, NIGP203470; C, NIGP203471 (paratype);            
D, NIGP203472. Scale bars for A1–D1, A2–D2, A3–D3: 200 μm; A4, B4, C4, C5: 40 μm. 

 

区别于有紧密堆积矿物组成的亮色镀层(coating)

或内衬(lining) (图2-C5)。它们往往在暗色膜状结构

的内侧或者外侧发育, 属于典型的成岩作用伪像。

由于有膜状生物学结构, 因此本文排除气泡和脂

滴等解释(气泡和脂滴均无生物膜包裹)。小球的这

种矿化模式与埃迪卡拉纪瓮安生物群中大量的磷

酸盐化胚胎状化石中的细胞结构矿化模式相类似

(Bottjer et al., 2020; Landon et al., 2019; Yin et al., 

2022), 宽川铺生物群中不少微体化石也保留了类

似的细胞结构(Yue and Bengtson, 1999)。根据小球 
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图 3  寒武纪宽川铺生物群装饰玲珑球(Linglongsphaera ornata)晚期发育阶段标本 

Fig. 3  Linglongsphaera ornata at late developmental stages from the early Cambrian Kuanchuanpu Biota 

A1–E1. 表面渲染图, 显示标本发育有不同数量的腔室和较为完整的包膜, A–D标本中腔室数量分别为15、21、37、65、71。B1和C1的外包膜保

存了丘状突起装饰; A2–E2. 分别为A1–E1的透明渲染图, 显示标本轮廓(蓝色)和部分在腔室(黄色), 展示腔室数量增多并出现在标本的核部;  

A3–E3. 分别为A1-E1的切面图, 显示小球和的腔室; B4, B5. 分别为标本B中两个腔室及其对应切面, 展示腔室的开口和连通部位; D4–D7为标本

D中的腔室及其对应切面, 展示开口和连通部位; D8为D3局部放大, 展示小球和腔室内壁的矿物内衬(黄色箭头); C4为C1局部放大, 展示腔室开口

和标本表面丘状突起。绿色箭头示腔室开口, 橙色箭头指示腔室连通处。A的标本号为NIGP203473; B为 NIGP203474; C为NIGP203475; D为

NIGP203476 (正模标本); E为NIGP203477。比例尺: A1–D1、A2–D2、A3–D3为200 μm; A4、B4、C4、C5为50 μm。 

A1–E1. Micro-CT isosurface rendering showing specimens with different numbers of chambers and relatively complete envelopes. The chamber numbers 
in specimens A–D are 15, 21, 37, 65, and 71, respectively. The envelopes of B1 and C1 preserve nodular ornaments. A2–E2. Transparent renderings cor-
responding to A1–E1, displaying the specimens’ outlines (blue) and some chambers (yellow), showing an increase in chamber numbers. A3–E3. Virtual 
cross-section images corresponding to A1–E1, revealing spheres and chambers. B4, B5. Two chambers in specimen B and their corresponding 
cross-sections, showing the openings and connection channel of the two chambers. D4–D7. Chambers in specimen D and their corresponding 
cross-sections, displaying openings and connection channels between them. D8. Enlargement of D3, showing spheres and mineral lining on the inner wall 
of the chambers (indicated by yellow arrow). C4. Enlargement of C1, showing chamber openings and nodular ornaments on the specimen surface. The 
green arrow indicates chamber openings, and the orange arrow indicates chamber connection channels. Specimen numbers: A, NIGP203473;          
B, NIGP203474; C, NIGP203475; D, NIGP203476 (holotype); E, NIGP203477. Scale bars for A1–D1, A2–D2, A3–D3: 200 μm; A4, B4, C4, C5: 50 μm. 
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图 4  玲珑球统计分析图 

Fig. 4  Statistic of Linglongsphaera ornata 

A. 标本直径分布直方图及拟合正态分布曲线; B. 柱状图显示不同标本中腔室的数量; C. 散点图显示腔室总体积与腔室数量的关系; D. 小提琴图

和散点图, 显示单个腔室体积与腔室数量的关系。 

A. Histogram and fitted normal distribution curve of diameter distribution; B. Bar chart illustrating the number of chambers in different specimens;     
C. Scatter plot depicting the relationship between total chamber volume and the number of chambers; D. Violin plot and scatter plot demonstrating the 
relationship between individual chamber volume and the number of chambers. 

 

的形态、尺寸和保存特征, 笔者将其解释为细胞结

构。因此玲珑球不仅有复杂的装饰包膜, 而且有多

细胞结构。由于保存有细胞结构的标本中, 所有细

胞的尺寸和形态都比较一致, 因此可以排除玲珑

球有细胞分化的可能。 

目前收集到的玲珑球标本直径没有明显变化

(图4-A), 且内部细胞大小没有发生明显变化, 但

是腔室数量、大小、形态等有所不同。基于目前收

集到的玲珑球标本的三维结构特征, 笔者构建了

一个相对连续的发育序列(图5): 玲珑球首先由边

缘开始形成少量浅坑状初始腔室, 后腔室体积增

大为近球状, 腔室总体积增大到一定阈值后保持

不变(图4-C), 但是单个腔室体积减小(图3-A–3-E, 

4-D)。整个发育过程中腔室数量逐渐增多, 单个腔

室的体积先增大后减小(图4-D)。 

假设上述关于发育过程的解释是正确的, 那

么腔室在形成之前标本应该是充满细胞的实心状

态, 由一层具有瘤状装饰的囊壁包裹。那腔室是如

何发育产生的呢? 考虑到细胞尺寸没有发生变化, 

且每个腔室均发育了向标本外的开口, 笔者推测

腔室可能是玲珑球通过向体外释放细胞而逐渐形

成的。这也一定程度上解释了在早期阶段腔室均分

布在个体周缘的特征。在发育的晚期阶段, 标本的

最核心部位也出现了腔室, 这些部位的细胞很可

能是通过腔室之间的连接通道经过外周腔室最终

释放到环境中。释放到体外的细胞很可能具有类似 
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图 5  玲珑球的生命周期模式图 

Fig. 5  Putative life cycle of Linglongsphaera ornata 

 

藻类的繁殖孢子的功能, 是玲珑球进行快速繁殖

的方式。当然, 这种推测的可信度还需要更多证据

做支撑。需要特别提及的是, 尽管在数百个玲珑球

标本中尚未观察到显著的细胞凋亡的证据, 笔者

目前还无法排除腔室的发育是通过细胞凋亡的方

式而实现。 

尽管通过释放成熟生殖细胞的方式产生规则

分布的腔室在机制上可行, 不过在个体发育过程

中, 腔室数量增多时, 单个腔室的体积会缩小。这

种现象很难单纯通过生殖细胞释放而产生。因此笔

者推测, 在生殖细胞释放的同时, 玲珑球内部的

细胞会在某种调控机制下进行有序迁移和重组。所

有标本中的细胞均呈球形且相互之间不共壁，这一

特征支持了这种解释。目前构建的玲珑球发育序列

中(图5)是否已包含玲珑球的最终成体阶段, 基于

现有的数据很难得出确切的结论。但在没有新标本

发现的情况下, 笔者倾向于认为腔室数量达接近

200个的标本已经是或者接近最终发育阶段。 

需要指出的是, 重建的玲珑球发育序列(图5)

只包括了有腔室的发育阶段, 完整的个体发育过

程和生活周期尚不完整, 仍缺乏很多的信息, 比

如释放的生殖细胞长大后如何分泌具有装饰的外

包膜并启动细胞分裂? 其细胞分裂是否遵循体积

不增长的分裂模式(即个体在细胞分裂过程中总体

积不变, 细胞数量增长, 单个细胞体积减小)等等? 

这些未知信息需要未来发现更多发育阶段的标本

后方能等到答案。 

综上所述, 玲珑球具有带装饰的外包膜和多

细胞结构, 且通过细胞迁移和释放生殖细胞而发

育了复杂的腔室结构。这些特征表明玲珑球是一种

具有多细胞发育阶段的真核生物。然而其在真核生

物树上确凿的系统发生位置仍不能确定。现生的多

细胞真核生物包括多细胞藻类、有胚植物、一些真

菌和后生动物(Lane and Archibald, 2008; Adl et al., 

2012; Katz, 2012)。其中有胚植物和真菌无论是形

态、解剖结构还是发育过程, 均与玲珑球存在巨大

的差异, 且有胚植物的起源远晚于寒武纪, 因此

玲珑球与真菌和有胚植物的亲缘关系较远。与后生

动物相比，玲珑球缺乏组织和器官分化特征，甚至

没有空间上的细胞分化，因此不可能是后生动物， 

尽管玲珑球的复杂性与动物总界中的某些单细胞

类群的复杂性可以类比(Yin et al., 2019, 2022)。真

核藻类(包括具绿藻和红藻)具有较高的多样性和

漫长的演化史(Lee, 2018), 且绿藻和红藻等真核藻

类在距今10亿年的拉伸纪就出现了复杂的多细胞

化(Butterfield et al., 2009; Tang et al., 2020)。考虑 



2期 刘威等: 寒武纪幸运期陕西疑难化石装饰玲珑球; Liu et al.: Developmental biology of a problematic fossil from Cambrian 181 

到很多藻类, 尤其是绿藻不仅发育带装饰的囊壁, 

有多细胞的发育阶段, 还通过释放孢子的方式完

成生殖, 给玲珑球的亲缘关系解释提供了潜在的

类比对象。 

5  结  论 

本文报道了寒武纪幸运期宽川铺生物群中一

类新发现的疑源类化石装饰玲珑球 (Linglong- 

sphaera ornata n. gen. n. sp.)。笔者采用高分辨率显

微CT技术重建了其三维结构, 发现它们具有带装

饰的外包膜和多细胞结构, 是内部发育有复杂腔

室的球状生物。结合体数据统计分析, 笔者重构了

玲珑球的发育阶段。玲珑球很可能通过生殖细胞释

放和迁移重组形成内部腔室, 并完成个体快速繁

殖。基于已经获得的数据, 笔者推测玲珑球是一种

已经灭绝的有多细胞阶段的真核生物, 与后生动

物、有胚植物或真菌的亲缘关系较远, 而可能与真

核藻类的亲缘关系更近。当然，目前的数据也不排

除玲珑球是动物总界中一类已经灭绝的单细胞类

群。不过它们在真核生命树上的具体位置仍然不

明, 有待未来新标本的发现和研究。 

玲珑球作为寒武纪宽川铺生物群中新发现的

多细胞真核生物, 不仅为理解宽川铺生物群的化石

组合面貌提供了新的数据, 同时也为理解寒武纪大

爆发初期海洋生物圈的规模和复杂程度提供了新

的信息。这项发现本身也暗示宽川铺生物群作为特

异埋藏化石库, 它记录寒武纪初期生物多样性的潜

力超过前人预估, 值得未来投入更多研究资源。 
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