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寒武纪澄江生物群及关山生物群

遗迹歧异度及分异度初探
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摘　要　澄江生物群与关山生物群不仅是研究 “寒武纪生命大爆发”的重要窗口，也是解析寒武纪早期海

洋生态系统演化的关键实例。然而，相较于丰富的实体化石研究，其遗迹化石所承载的生物行为和生态学信息

并未引起足够重视。在系统整理与重新厘定滇东地区澄江生物群 （寒武系第二统第三阶）与关山生物群 （寒武

系第二统第四阶）遗迹化石资料的基础上，首次将遗迹歧异度与分异度引入寒武纪特异埋藏生物群的研究，并

结合生态空间利用与生态系统工程参数，综合探讨了两大生物群遗迹化石的形态结构设计类型、行为策略及生

态系统功能的差异。研究结果显示，除粪化石外，澄江生物群共识别出 １２个遗迹属，涵盖 １２种形态结构设计

类型，以水平浅层潜穴为主，形态较为简单，而关山生物群遗迹属增至 １６个，虽然形态结构类型同为 １２种，

但出现了更多复杂三维潜穴，反映出造迹生物在居住、觅食与沉积物改造方面的显著演化。在生态空间利用方

面，相较澄江生物群，关山生物群由 ８个增至 １３个，深阶层生态空间利用出现，显示其垂向扰动能力显著提

升；在生态系统工程方面，关山生物群由 ５类增至 ９类，并首次出现 “再造者”行为策略，表明造迹生物对沉

积物的改造方式更趋多元化。综上，澄江生物群代表了寒武纪早期底栖生态系统以浅层活动为主、生态功能相

对单一的阶段，而关山生物群则显示出多维度、功能多样化的底栖生态格局，标志着寒武纪早期海洋底栖生态

系统在结构、功能和稳定性方面的显著深化。本研究不仅填补了这 ２个重要特异埋藏生物群遗迹化石之间系统

性对比研究的空白，也为理解 “寒武纪生命大爆发”背景下生物与环境的协同演化提供了新的遗迹学证据。
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ｒｅｓｅａｒｃｈｅｓｏｎｔｈｅｏｒｉｇｉｎｏｆｅａｒｌｙｌｉｆｅａｎｄｉｔｓｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎｗｉｔｈｔｈｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ．Ｅｍａｉｌ：ｌｉｕｊｉａｎｎｉ＠１２６ｃｏｍ．

０　前言
浩瀚宇宙中，地球是目前已知唯一具有生命的

星球，研究表明早在地球形成初期，生命便已出现

（Ｔａｓｈｉｒｏｅｔａｌ．，２０１７），经过近 ４０亿年的漫长岁
月，生命才逐步由原始的原核生物演化成如今生物

圈多姿多彩的模样。在漫长的地质历史中，生命的

演化过程一直非常缓慢，直到寒武纪早期，大量后

生生物快速涌现并扩展其生态域，形成了地球上首

个完善的海洋生态系统（ＺｈａｎｇａｎｄＳｈｕ，２０１４，
２０２１；朱茂炎等，２０１９；ＤａｒｒｏｃｈａｎｄＣａｓｅｙ，２０２５）。
这一史无前例、里程碑式的重大生命演化事件，被

称作 “寒武纪生命大爆发 （ＣａｍｂｒｉａｎＥｘｐｌｏｓｉｏｎ）”。
在探讨生命深时起源与演化时，化石记录无疑是最

直接、最具说服力的证据。澄江生物群（Ｃｈｅｎｇｊｉａｎｇ
Ｂｉｏｔａ）与关山生物群（ＧｕａｎｓｈａｎＢｉｏｔａ）是 ２０世纪 ８０
年代以来在中国滇东地区发现的知名寒武纪早期布

２
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尔吉斯页岩型特异埋藏生物群 （ＢｕｒｇｅｓｓＳｈａｌｅｔｙｐｅ
Ｌａｇｅｒｓｔｔｔｅｎ），其中澄江生物群产自寒武系第二统第
三阶玉案山组，关山生物群时代稍晚，产自寒武系

第二统第四阶乌龙箐组。近 ４０年来，这 ２个特异埋
藏生物群逐渐成为古生物学研究的前沿热点，已发

现化石门类近２０个，包括藻类、海绵动物、腔肠动
物、腕足动物、叶足动物、节肢动物、古虫动物等

（Ｓｈｕｅｔａｌ．，１９９９，２００１，２００４；Ｌｉｅｔａｌ．，２０１７；Ｌｉｕ
ｅｔａｌ．，２０１８ａ；ＷｕａｎｄＬｉｕ，２０１９；Ｚｈａｏｅｔａｌ．，２０２０；
Ｚｅｎｇｅｔａｌ．，２０２３），这些栩栩如生的特异埋藏实体化
石为揭示 “寒武纪生命大爆发”的真相提供了确凿

实证。除实体化石外，澄江生物群与关山生物群还

保存了数量丰富的遗迹化石，但这些精美的遗迹化

石在以往的研究中并没有引起足够重视。作为生物

成因的沉积构造，遗迹化石不仅能够直观反映造迹

生物生命活动和行为习性的细节特征，还可以作为

特定沉积环境下生物行为的直接证据准确指示沉积

环境 （龚一鸣等，２００９；罗茂等，２０２１；丁奕和王
巍，２０２５），在早期生命与环境的协同演化研究中具
有十分重要的意义 （Ｊｅｎｓｅｎｅｔａｌ．，２００５；Ｍｎｇａｎｏ
ａｎｄ Ｂｕａｔｏｉｓ，２０２０；Ｇｏｕｇｅｏｎ ｅｔａｌ．， ２０２２；Ｚｈａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２５ａ）。

滇东地区寒武纪早期遗迹化石研究目前多集中

于埃迪卡拉纪—寒武纪之交 （如 ＣｒｉｍｅｓａｎｄＪｉａｎｇ，
１９８６； Ｚｈｕ， １９９７； Ｗｅｂｅｒ ｅｔａｌ．， ２００７； Ｚｈａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２５ａ），对标志 “寒武纪生命大爆发”高

潮阶段的寒武纪第二世遗迹化石缺乏足够关注。本

研究在详尽统计与厘定前人报道的遗迹化石基础

上，选取遗迹歧异度 （ｉｃｈｎｏｄｉｓｐａｒｉｔｙ）与遗迹分异
度 （ｉｃｈｎｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）作为关键性指标，结合生态利
用 （ｅｃｏｓｐａｃｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ）与生态系统工程 （ｅｃｏｓｙｓ
ｔｅｍｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ）这 ２个遗迹学和古生态学参数，
对澄江生物群与关山生物群中的遗迹化石进行了系

统的对比分析。本研究旨在全面揭示这两大生物群

中造迹生物群落结构与行为习性，为深入理解

“寒武纪生命大爆发”过程中的生物—环境协同演

化补充关键的遗迹学证据。

１　材料及方法
遗迹歧异度是指由于造迹生物身体结构、行为

策略及生活习性差异所导致的遗迹化石形态的显著

区别，该参数能够直观反映遗迹化石形态结构设计

的种类 （ＢｕａｔｏｉｓａｎｄＭｎｇａｎｏ，２０１３），其中遗迹
歧异度较高表示造迹生物在形态结构、行为策略和

运动方式上具有较高多样性，反之，则表明造迹生

物的形态结构、行为策略和运动方式较为单一。遗

迹分异度通常用以反映遗迹化石属种的多少，遗迹

分异度越高表明遗迹化石属种越丰富，较低则表明

遗迹化石属种较为单调。目前，遗迹分异度与歧异

度作为重要的遗迹学参数，已广泛应用于地质历史

时期重大生物灭绝与辐射的研究中 （Ｍｎｇａｎｏａｎｄ
Ｂｕａｔｏｉｓ，２０１４； Ｚｈａｎｇ ｅｔａｌ．， ２０１８； Ｌｕｏ ｅｔａｌ．，
２０２０；Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０２３）。值得注意的是，遗迹
分异度是指遗迹化石种类在数量上的丰度，通常以

遗迹 属 的 数 量 来 表 示 （ＢｕａｔｏｉｓａｎｄＭｎｇａｎｏ，
２０１３），而遗迹歧异度则是用以衡量遗迹形态结构
设计，与遗迹分异度并无直接关系 （刘梦瑶和张

立军，２０１８）。综合考虑形态特征及不同底质条件
的影响，遗迹歧异度可系统划分为 ７９种形态结构
类型 （详见Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．，２０１７；刘梦瑶和张立军，
２０１８）。本研究对滇东地区前人研究的多个剖面

（图 １）所保存的澄江生物群及关山生物群遗迹化
石（如罗惠麟等，１９９４，１９９９；Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２；
Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）进行了统计厘定；在此基础上，
进一步对 ２个生物群遗迹化石群落的歧异度与分异
度进行划分和统计。

除此之外，为系统揭示澄江生物群与关山生物

群中造迹生物的生态行为策略与改造沉积物方式，

本研究还引入了生态空间利用与生态系统工程 ２个
遗迹生态学指标对 ２个生物群遗迹群落演化进行定
量分析。生态空间利用通过 ３个维度进行表征：阶
层 （划分为表层、半内栖层、浅阶层、中阶层与

深阶层）、运动能力 （自由运动型、间歇运动型与

静止型）和觅食策略 （悬浮取食型、非选择型食

沉积物、选择型食沉积物、捕食型及其他特殊策

略）。生态系统工程则从生物—沉积物相互作用方

式 （挖掘、压实、回填与侵入）和生物改造沉积

物方式 （扩散型扰动者、运送者、再造者与巷道

型运输者）２个核心维度着手，结合阶层分布进行
标定 （详见张立军等，２０２１）。

２　澄江生物群与关山生物群遗迹化
石特征

３
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澄江生物群产地：１．安宁；２．晋宁梅树村、二街、老高山；３．澄江

关山生物群产地：４．武定；５．昆明；６．马龙；７．会泽

图 １　澄江生物群与关山生物群遗迹化石主要产地

（据 Ｈｕｅｔａｌ．，２０１０；有修改）

Ｆｉｇ１　ＭａｉｎｆｏｓｓｉｌｓｉｔｅｓｏｆｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎＢｉｏｔａｓ

（ｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＨｕｅｔａｌ．，２０１０）

２１　遗迹化石类型
澄江生物群作为典型的布尔吉斯页岩型生物

群，产自寒武系第二统第三阶玉案山组，除保存大

量精美软躯体化石外，也发育了丰富的遗迹化石。

经统计与厘定，澄江生物群共识别出遗迹化石 １２
属及粪化石 ４属（表 １）。遗迹化石包括：Ａｒｔｈｒｏｐｈｙ
ｃｕｓ， Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ， Ｂｅｒｇａｕｒｉａ， Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ， Ｃｒｕｚｉａｎａ，
Ｇｏｒｄｉａ， Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ， Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ， Ｐａｌａｅｏ
ｐｈｙｃｕｓ，Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ，Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ，Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ。粪化
石包括：Ｌｕｍｂｒｉｃａｒｉａ，Ｓｃｏｌｅｃｏｃｏｐｒｕｓ及 ２类未鉴定粪
化石。

关山生物群产自寒武系第二统第四阶乌龙箐组，

是继澄江生物群之后又一著名寒武纪特异埋藏生物

群。关山生物群目前共发现遗迹化石 １６属及粪化石
４属（表 ２）。遗迹化石包括：Ｃｒｕｚｉａｎａ，Ｄｉｄｙｍａｕｌｉ
ｃｈｎｕｓ，Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ，Ｇｏｒｄｉａ，Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ，Ｍｅｒｏｓ
ｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ， Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ， Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ， Ｐｈｙ
ｃｏｄｅｓ， Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ， Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ， Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ，
Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ， Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ， Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ， Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。
粪化石包括：Ａｇｇｒｅｇａｔｅｌｌａ，Ｔｏｍａｃｕｌｕｍ和未鉴定粪

化石２类。除简单水平遗迹发育外，关山生物群中
还出现了众多复杂三维遗迹化石。

２２　遗迹歧异度与分异度
依据刘梦瑶和张立军 （２０１８）采用的遗迹歧

异度划分标准，基于遗迹化石形态特征，本研究对

澄江生物群和关山生物群中所有遗迹化石 （粪化

石除外）进行了系统识别与归类。结果表明，２个
生物群共含遗迹结构类型 １６种，其中澄江生物群
１２种，关山生物群亦 １２种（表 ３）。

１）简单水平拖迹。此类遗迹结构简单，在澄
江生物群和关山生物群中仅发现 Ｇｏｒｄｉａ一属。该
属在层面上表现为不规则分布的细长遗迹体，宽度

一般保持不变，通常认为是蠕虫类形成的觅食迹

（杨式溥等，２００４；Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２００９）。
２）具成对凹槽的二叶型拖迹。该遗迹类型主

要由水平二叶型爬痕和具成对沟槽状遗迹组成，常

分布于沉积物表层，代表了食碎屑生物的运动轨

迹。在 ２个生物群中都保存了典型的由三叶虫或三
叶虫 状 节 肢 动 物 形 成 的 二 叶 型 爬 痕 Ｃｒｕｚｉａｎａ
（ＫｅｉｇｈｌｅｙａｎｄＰｉｃｋｅｒｉｌｌ，１９９６）。此外，Ｄｉｄｙｍａｕｌｉ
ｃｈｎｕｓ也在 ２个生物群中均有发育，该属为简单水
平沟槽状二分潜穴，可能是软体动物或三叶虫形成

的爬行迹 （ＣｒｉｍｅｓａｎｄＨｅｒｄｍａｎ，１９７０）。
３）足辙迹和抓痕。该类遗迹为造迹生物运动

时留下的一系列趾部痕迹，反映其运动轨迹。该形

态结构设计类型在澄江生物群及关山生物群中均有

出现（图 ２－ａ，２－ｂ）。其中 Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ在２个
生物群都有报导，而 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ和 Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ
仅见于关山生物群。这 ３个属均被认为是节肢动物
（主要为三叶虫）形成的爬行迹 （Ｄｒａｇａｎｉｔｓｅｔａｌ．，
２００１；Ｓｈａｒｍａｅｔａｌ．，２０１８）。

４）两侧对称的短抓痕及潜穴。该类型仅在澄
江生物群中发现 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ一属，遗迹为卵圆状水
平潜穴，中沟发育，侧叶上可见横向抓痕。一般认

为 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕ是三叶虫或三叶虫类节肢动物的停息
迹 （Ｐｒａｔｔ，２０２２）。

５）被动充填水平潜穴。此类遗迹多表现为不
分支、水平或略倾斜的简单柱状潜穴，且潜穴与围

岩成分相同。２个生物群中均发育该类型遗迹
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ（图 ２－ｃ）。Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ发育衬里构
造，通常认为是食肉性无脊椎动物形成的开放性居

４
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表 １　滇东地区澄江生物群遗迹化石

Ｔａｂｌｅ１　ＴｒａｃｅｆｏｓｓｉｌｓｏｆｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇＢｉｏｔａｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

编号 遗迹属 原始命名及文献来源 产地／层位 讨论

１ Ａｒｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ
Ａｒｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ。罗惠麟等，１９９４，
图版 １，图 ４；图版 ３，图 ３

昆明筇竹寺剖面／玉
案山组顶部

标本为水平、微弯曲柱形潜穴，横断面

呈圆形，表面具有规则横脊，可归入 Ａｒ
ｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ

２ Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ。罗惠麟等，１９９４，图版 １，图 ２
昆明筇竹寺剖面／玉
案山组上部

标本呈星状放射排列，具 ８个长卵形放
射脊，可归入 Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ

３ Ｂｅｒｇａｕｅｒｉａ
Ｂｅｒｇａｕｅｒｉａ。Ｓａｌｅｈ ｅｔａｌ．， ２０２２，Ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ
Ｆｉｇ２－ｅ

晋宁／玉案山组
标本垂直层面，呈半球形或浅圆柱形，

底端浑圆，归入 Ｂｅｒｇａｕｅｒｉａ

４ Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ４
昆 阳 磷 矿 北 风 湾 剖

面／玉案山组上部
标本呈水平哑铃状潜穴，中部细长，两

端膨大成球形，可归入 Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ

５ Ｃｒｕｚｉａｎａ Ｃｒｕｚｉａｎａ。罗惠麟等，１９９４，图版 １，图 ３
昆 阳 磷 矿 北 风 湾 剖

面／玉案山组上部
标本呈纵长二叶形爬痕，中沟明显，见

清晰三叶虫附肢抓痕，可归入 Ｃｒｕｚｉａｎａ

６ Ｇｏｒｄｉａ Ｇｏｒｄｉａ。罗惠麟等，１９９９，图版 ２９，图 ２
安宁山口村剖面／玉
案山组

标本细长，呈“６”字形弯曲，可归为
Ｇｏｒｄｉａ

７ ＭｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓＭｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ。李日辉等，１９９７，图版 １，图 ６
梅树村剖面／玉案山
组

标本为一系列成组排列的略微弯曲的

线状脊，可归入 Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ

８ Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ。李日辉等，１９９７，表 ２－１
梅树村剖面／玉案山
组

原文未见图版，暂遵照原文

９ Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ

Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ２；
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。罗惠麟等，１９９９，图版 ３０，图 ３，
图 ４，图 ５；
Ｓｔｉｐｅｌｌｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ７

昆 阳 磷 矿 北 风 湾 剖

面／玉案山组上部；
昆明筇竹寺剖面／玉
案山组中部

标本为水平、微弯曲圆柱形潜穴，成分

与围岩一致，归入 Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。部分
标本表面发育横纹，属于 Ｐ．ａｌｔｅｒｎａｔｕｓ

１０ Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ

Ｃｌｉｍａｃｔｉｃｈｎｉｔｅｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ３；
Ｋｅｃｋｉａ。罗惠麟等，１９９４，图版 ３，图 １；
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ３，图 ６；
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ。罗惠麟等，１９９９，图版 ２９，图 ５

昆明筇竹寺剖面／玉
案山组顶部；

昆 阳 磷 矿 北 风 湾 剖

面／玉案山组上部；
海口耳材村与晋宁梅

树村剖面／玉案山组

标本为体型较小的水平柱状潜穴，表面

光滑，或偶有横纹发育，可归入 Ｐｌａｎｏｌ
ｉｔｅｓ

１１ Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ
Ｓｃｏｌｉｃｉａ。罗惠麟等，１９９４，图版 ３，图 ４；
Ｓｕｂｐｈｙｌｌｏｃｈｏｒｄａ。李日辉等，１９９７，图版 １，图 １；
Ｓｃｏｌｉｃｉａ。李日辉等，１９９７，图版 １，图 ２

晋宁梅树村剖面／玉
案山组

标本为较粗大水平潜穴，略微弯曲，表

面具明显横脊，属于 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ

１２ Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ５
昆 阳 磷 矿 北 风 湾 剖

面／玉案山组上部
标本呈咖啡豆状，具明显中沟，两侧叶

可见清晰抓痕，归入 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ

１３
粪化石

Ｌｕｍｂｒｉｃａｒｉａ
Ｌｕｍｂｒｉｃａｒｉａ。罗惠麟等，１９９９，图版 ３０，图 ２

海口耳材村剖面／玉
案山组

标本为盘卷状粪迹，归入 Ｌｕｍｂｒｉｃａｒｉａ

１４
粪化石

Ｓｃｏｌｅｃｏｃｏｐｒｕｓ
Ｓｃｏｌｅｃｏｃｏｐｒｕｓ。罗惠麟等，１９９９，图版 ３０，图 ６

安宁山口村剖面／玉
案山组

遗迹由一系列三角形内模组成，可能为

蠕虫类吞食大量泥沙在潜穴中排泄出

来的粪便形成，可归为粪化石 Ｓｃｏｌｅｃｏ
ｃｏｐｒｕｓ

１５ 未鉴定粪化石 Ａｎｎｉｎｇｉｃｈｎｕｓ。罗惠麟等，１９９９，图版 ２９，图 １
安宁山口村剖面／玉
案山组

标本形似绳索，整体扭曲，水平层面分

布，应为粪化石

１６ 未鉴定粪化石
Ｌｉｕｊｉａｎｇｉｃｈｎｕｓ。罗惠麟等，１９９９，图版 ２９，图 ３；
图版 ３０，图 １

安宁山口村及晋宁梅

树村剖面／玉案山组
标本细长，略微弯曲，充填有各个方向

的细小粪粒，属于粪化石

住潜穴，后期被动充填 （Ｏｓｇｏｏｄ，１９７０；Ｋｅｉｇｈｌｅｙ
ａｎｄＰｉｃｋｅｒｉｌｌ，１９９５）。

６）简单主动充填的水平或微倾潜穴。此类型
遗迹虽然也多为不分支、水平或略微倾斜的简单管

状潜穴，但充填物成分与围岩不一致，以此与被动

充填潜穴相区别。在 ２个生物群中仅发育该类型遗
迹 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ一属（图 ２－ｄ）。Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ不发育衬里，

成分与围岩不同，一般认为是食沉积物动物的觅食

构造 （ＰｅｍｂｅｒｔｏｎａｎｄＦｒｅｙ，１９８２）。
７）复杂主动充填水平潜穴。相较其他主动充

填潜穴，该类型充填物内部可见复杂结构。２个生
物群中均发育该类型遗迹 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｐｓａｍ
ｍｉｃｈｎｉｔｅｓ内部发育紧密排列的横纹，可能是一类具
有虹吸器官的食沉积生物的机会主义觅食策略所形

５



ＣＭＹＫ

古　地　理　学　报　　　 ２０２６年

书书书

表 ２　滇东地区关山生物群遗迹化石

Ｔａｂｌｅ２　ＴｒａｃｅｆｏｓｓｉｌｓｏｆｔｈｅＧｕａｎｓｈａｎＢｉｏｔａｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

编号 遗迹属 原始命名及文献来源 产地／层位 讨论

１ Ｃｒｕｚｉａｎａ Ｃｒｕｚｉａｎａ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ６－ａ
昆明龙宝山剖面／乌
龙箐组

标本为典型的纵长形二叶型移迹，中沟

明显，两侧发育细小抓痕，为 Ｃｒｕｚｉａｎａ

２ Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ３－ａ，３－ｂ
昆明龙宝山剖面及禄

劝兴隆村剖面／乌龙
箐组

标本为简单的二分移迹，见明显中沟，

归为 Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ

３ Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ１０－Ａ；
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２４２，图 ２４３；
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ６－ｂ，６－ｃ

乌龙箐组
标本为 ２列平行的节肢动物足迹，为
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ

４ Ｇｏｒｄｉａ
Ｇｏｒｄｉａ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ４－Ａ；
Ｇｏｒｄｉａ。胡世学等，２０１３，图 ２３０

昆明高楼房剖面／乌
龙箐组

标本为细长的蠕虫状潜穴，宽度均匀，

不分支，呈不规则弯曲，相互交切，属于

Ｇｏｒｄｉａ

５ Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ

Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ７－Ａ
至 ７－Ｅ；
Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ。胡世学等，２０１３，图 ２３５至图
２３９；
Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ。Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０１９，Ｆｉｇ１２－Ｃ，
１２－Ｄ；
Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ５－ｆ，５－ｇ

昆明高楼房剖面／乌
龙箐组中下部

标本垂直层面，中间发育 １个柱形中央
管，向外辐射出放射状分支，与 Ｇｌｏｃｋ
ｅｒｉｃｈｎｕｓ相比，标本具中央管，且分支末
端三分状，属于 Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ

６ Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ
Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２４４；
Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０１９，Ｆｉｇ１２－Ｆ

乌龙箐组
标本为 ２列平行的纺锤形或弓形爪痕，
归为 Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ

７ Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ
Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ６－ｄ，
６－ｅ

昆明龙宝山剖面／乌
龙箐组

标本为 １列相互平行的短脊状爪痕，为
Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ

８ Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ

Ａｒｃｈａｅｉｃｈｎｉｕｍ。罗惠麟等，１９９４，图版１，图 １；图
版 ３，图 ２；
Ｓｔｉｐｅｌｌｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 ６；
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ２，图 １；
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ３－Ｅ
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。胡世学等，２０１３，图 ２２７；
Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ３－ｃ至 ３－ｅ

乌龙箐组

标本为水平、略微弯曲的柱状潜穴，不

分支，成分与围岩相同，表面光滑或偶

有纵纹发育，归为 Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。部分
标本表面发育横纹，属于 Ｐ．ａｌｔｅｒｎａｔｕｓ

９ Ｐｈｙｃｏｄｅｓ
Ｐｈｙｃｏｄｅｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ４－Ｃ；
Ｐｈｙｃｏｄｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２３１，图 ２３２；
Ｐｈｙｃｏｄｅｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ４－ｇ，４－ｈ

乌龙箐组
标本为水平束状潜穴系统，整体呈束状

或掌状，属于 Ｐｈｙｃｏｄｅｓ

１０ Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ

Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ，Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ３－Ｂ，３－Ｄ；
Ｏｌｅｎｉｃｈｎｉｄ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ３－Ｈ；
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２２５，图 ２２６
Ｏｌｅｎｉｃｈｎｉｄ。胡世学等，２０１３，图 ２２９；
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ３－ｇ，３－ｈ，
４－ａ，４－ｂ；
Ｕｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ。Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ３－ｆ

乌龙箐组

标本为直或略微弯曲的管状潜穴，长度

较短，体壁通常光滑，充填物与围岩不

一致，属于 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ

１１ Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ

Ｑｉｐａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ。罗惠麟等，１９９４，图版 ３，图 ５；
Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ３－Ｆ；
Ｐｌａｇｉｏｇｍｕｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ３－Ｇ；
Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２２８；
Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０１９，Ｆｉｇ１２－Ｈ；
Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ４－ｃ，４－ｄ

昆明高楼房剖面／乌
龙箐组

标本为管状或带状潜穴，表面见清晰横

纹或横脊，中沟发育，归入 Ｐｓａｍｍｉｃｈ
ｎｉｔｅｓ。少数标本由螺旋状排列的环圈
组成，可能为造迹生物在沉积物表面的

虹吸作用形成，亦归入 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ
（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ａ）

１２ Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ。唐烽等，２０２０，图 ５－１－４０
昆明高楼房剖面／乌
龙箐组底部

标本呈 Ｕ形管状，与层面水平，Ｕ形管
间虽未见明显蹼状构造，仍可归入 Ｒｈｉ
ｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ

１３ Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ５－ｃ，５－ｅ
昆明高楼房剖面／乌
龙箐组下部

标本为简单管状，垂直层面，归入 Ｓｋｏ
ｌｉｔｈｏｓ

１４ Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ
Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ４０－Ｂ；
Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ。胡世学等，２０１３，图 ２３１，图 ２３２；
Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ４－ｅ，４－ｆ

昆明高楼房剖面，武

定石将军剖面／乌龙
箐组中部

标本为三维网状潜穴，可见典型“Ｔ”字
型分支，连接处膨大，可归入 Ｔｈａｌａｓｓｉ
ｎｏｉｄｅｓ

６
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书书书

续表 ２

编号 遗迹属 原始命名及文献来源 产地／层位 讨论

１５ Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ４－Ｆ，４－Ｇ
昆明石塘山剖面／乌
龙箐组

标本纵向可见具蹼状构造的一系列直

形管状潜穴，归入 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ

１６ Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ
Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ４－Ｄ，４－Ｅ；
Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。胡世学等，２０１３，图 ２３４；
Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ５－ａ，５－ｂ

乌龙箐组下部
标本在层面上可见左右交替出现的分

支或近圆形潜穴开口，为 Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ

１７
粪化石

Ａｇｇｒｅｇａｔｅｌｌａ
Ａｇｇｒｅｇａｔｅｌｌａ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ６－ｆ

昆明龙宝山剖面／乌
龙箐组

标本整体为长条状粪粒集合体，单个小

粪粒呈椭圆形，可归入 Ａｇｇｒｅｇａｔｅｌｌａ

１８
粪化石

Ｔｏｍａｃｕｌｕｍ
Ｔｏｍａｃｕｌｕｍ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ１０－Ｆ；
Ｔｏｍａｃｕｌｕｍ。胡世学等，２０１３，图 ２４５

乌龙箐组
标本长条形，平行层面，内部见大量香

肠形粪粒，为粪化石 Ｔｏｍａｃｕｌｕｍ

１９
未鉴定

粪化石 Ａ
Ｃｏｐｒｏｌｉｔｅ。胡世学等，２０１３，图 ２４６，图 ２４７；
Ｃｏｐｒｏｌｉｔｅ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ７－ａ

乌龙箐组
标本呈螺旋状延伸，可能为食沉积造迹

生物的粪便

２０
未鉴定

粪化石 Ｂ
Ｃｏｐｒｏｌｉｔｅ。Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，２０１２，Ｆｉｇ１０－Ｄ，１０－Ｅ；
Ｃｏｐｒｏｌｉｔｅ。Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０，Ｆｉｇ７－ｂ至 ７－ｄ

昆明龙宝山剖面／乌
龙箐组

标本整体呈棒状或带状，内含大量生物

碎屑

表 ３　滇东地区澄江生物群与关山生物群形态结构设计类型

Ｔａｂｌｅ３　ＣｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌｄｅｓｉｇｎｓｏｆｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎＢｉｏｔａｓｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

编号 形态结构设计类型 遗迹属

１ 简单水平拖迹 Ｇｏｒｄｉａ１，２

２ 具成对凹槽的二叶型拖迹 Ｃｒｕｚｉａｎａ１，２，Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ２

３ 足辙迹和抓痕 Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ２，Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ２，Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ１，２

４ 两侧对称的短抓痕和潜穴 Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ１

５ 被动充填水平潜穴 Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ１，２

６ 简单主动充填的水平或微倾潜穴 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ１，２

７ 复杂主动充填水平潜穴 Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ１，２

８ 水平到垂直分支的水平潜穴 Ａｒｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ１，Ｐｈｙｃｏｄｅｓ２，Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ２

９ 放射状到莲座状潜穴 Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ１，Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ２

１０ 具垂向蹼纹的简单水平潜穴 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ２

１１ 水平蹼状构造潜穴 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ２

１２ 哑铃状和箭头状潜穴 Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ１

１３ 无分支垂直潜穴 Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ２

１４ 垂直塞状潜穴 Ｂｅｒｇａｕｒｉａ１

１５ 水平分支同心充填潜穴 Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ１

１６ 迷网格状构造潜穴 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ２

　注：表中上标 １为澄江生物群中遗迹属，２为关山生物群中遗迹属，１，２为澄江生物群和关山生物群中共有遗迹属。

成的潜穴（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２００５ｂ；张立军等，２０２３）。
８）水平到垂直分支的水平潜穴。该类型潜穴

一般具有单个水平轴，并由水平轴发育斜向或垂直

分支，整体构成三维潜穴系统。在澄江生物群中仅

发育一属 Ａｒｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ，该属通常认为是蠕虫类或
节肢动物形成的觅食构 造 （Ｂｅｌａｕｓｔｅｇｕｉｅｔａｌ．，
２０１６）。在关山生物群中发育 Ｐｈｙｃｏｄｅｓ和 Ｔｒｅｐｔｉｃｈ
ｎｕｓ共 ２个属。Ｐｈｙｃｏｄｅｓ多为呈帚形或扇形的簇状
潜穴（图 ２－ｅ），通常认为是食沉积生物从永久居
住潜穴中反复挖掘通道以获取沉积物中的营养物质

而形成的潜穴 （ＺｈａｎｇａｎｄＺｈａｏ，２０１５）。Ｔｒｅｐｔｉｃｈ
ｎｕｓ常在层面形成 “之”字形排列的锯齿状，一般

认为 是 蠕 虫 类 形 成 的 觅 食 构 造 （Ｂｕａｔｏｉｓａｎｄ
Ｍｎｇａｎｏ，１９９３）。

９）放射状到莲座状潜穴。该类型包括各种放
射状、莲座状潜穴。澄江生物群中发育的漏斗形潜

穴 Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ，可归入该类型，该属被认为是滤
食性生物形成的居住迹 （Ｂｒａｄｓｈａｗ，２０１０）。关山
生物群中具有典型的该类型潜穴 Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ
（图 ２－ｆ），其在层面上呈放射状，可能为底栖生物

７
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D

a

b

c

d

e

f

g

h

ａ—Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ（关山生物群）；ｂ—Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ（关山生物群）；ｃ—Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ（澄江生物群）；ｄ—Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ（澄江生物群）；ｅ—Ｐｈｙｃｏｄｅｓ

　　　　　　　（关山生物群）；ｆ—Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ（澄江生物群）；ｇ—Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ（澄江生物群）；ｈ—Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ（关山生物群）。比例尺长度为 １ｃｍ

图 ２　澄江生物群与关山生物群特征遗迹化石 （关山生物群遗迹化石修改自 Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）

Ｆｉｇ２　ＴｙｐｉｃａｌｔｒａｃｅｆｏｓｓｉｌｓｉｎｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎｂｉｏｔａｓ（ｔｒａｃｅｆｏｓｓｉｌｓｉｎＧｕａｎｓｈａｎＢｉｏｔａｉｓｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＤｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）

形成的兼具居住与觅食功能的潜穴 （Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，
２０１２；Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）。

１０）具垂向蹼状纹饰的简单水平潜穴。该类

型特征显著，潜穴在垂向上发育典型蹼状构造。仅

在关山生物群中发育 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ一属，该属垂向上
由一系列向下或向上凸起的蹼状构造重叠而成，整

８
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体呈墙状，一般认为是食沉积的蠕虫或节肢动物形

成的觅食构造，但也有证据显示 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ可能兼
具居住功能 （Ｋｎａｕｓｔ，２０１８）。

１１）水平蹼状构造潜穴。该形态结构类型仅
在关山生物群发育 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ一属。Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌ
ｌｉｕｍ为平行层面的 Ｕ形管状潜穴，２个翼管之间具
蹼状构造，最新研究表明其可能为造迹生物联合共

生的微生物形成的多功能潜穴系统 （Ｚｈａｏｅｔａｌ．，
２０２０）。

１２）哑铃状或箭头状潜穴。该类型主要由一
些保存在层面上的哑铃状或箭头状遗迹组成。仅在

澄江生物群发现 Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ一属，遗迹体呈哑铃状，
多保存为层面凸起（图 ２－ｇ）。一般认为哑铃状构
造是由不具蹼状构造的 Ｕ形潜穴两端膨大而形成，
该属可能是软躯体滤食性动物或食细小沉积物动物

的居 住 潜 穴 （杨 式 溥 等，２００４；Ｓｅｄｏｒｋｏｅｔａｌ．，
２０２４）。

１３）无分支垂直潜穴。该类型主要包括一些
简单的垂向发育潜穴类型。仅在关山生物群发育

Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ一属，为简单无分支垂直管状潜穴，通常
为滤食性生物建造的居住潜穴 （Ｋｎａｕｓｔｅｔａｌ．，
２０１８）。

１４）垂直塞状潜穴。该类别遗迹主要由塞状垂
直潜穴构成，仅在澄江生物群发育 Ｂｅｒｇａｕｅｒｉａ一属。
该属为半球形或口袋型简单潜穴，垂直层面，一般

认为是海葵类的居住迹或停息迹 （Ｐａｃｚｅ′ｓｎａ，２０１０）。
１５）水平分支同心充填潜穴。该类型主要由

具同心分支潜穴组成，仅在澄江生物群中发育 Ａｓ
ｔｅｒｏｓｏｍａ一属。Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ在层面呈星状展布，由 １
个中心高点和周围多条放射脊组成，放射脊长度不

等，一般认为是食沉积动物的觅 食迹 （Ｙａｎｇ
ｅｔａｌ．，２０２５）。

１６）迷网格状构造潜穴。该类型遗迹主要包括
具复杂分支系统的潜穴，在层面上呈网格状分布。

仅关山生物群可见复杂分支潜穴 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ。该
属在沉积物中三维展布，常见 Ｙ或 Ｔ字形分支
（图 ２－ｈ），一般认为是甲壳类或其他造迹生物 （如

三叶虫、蠕虫）形成的居住兼觅食潜穴（Ｅｋｄａｌｅａｎｄ
Ｂｒｏｍｌｅｙ，２００３；ＹａｎｉｎａｎｄＢａｒａｂｏｓｈｋｉｎ，２０１３）。

２3　遗迹生态空间占据和生态系统工程参数
近年来，将遗迹化石与古生态系统分析相结合

并纳入底栖生态系统框架的研究方法，已成为当前

遗迹学领域的研究热点 （ＣｒｉｂｂａｎｄＢｏｔｔｊｅｒ，２０２０；
冯学谦等，２０２５；Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０２５ｃ）。生态空间
占据与生态系统工程作为 ２个关键性遗迹学参数，
已成为探索寒武纪早期海洋生态系统演化过程的重

要 途 径 （Ｂｕａｔｏｉｓｅｔａｌ．， ２０２０；Ｍｎｇａｎｏｅｔａｌ．，
２０２４）。本研究依据张立军等 （２０２１）所建立的生
态空间利用、生态系统工程分析框架，对澄江生物

群与关山生物群共 ２２个遗迹属的生态空间占据与
生态系统工程进行了详细统计（表 ４），在澄江生物
群共识别出生态空间利用 ８个，生态系统工程 ５
类；关山生物群共识别出生态空间利用 １３个，生
态系统工程 ９类。

３　讨论
遗迹化石作为生物成因的沉积构造，为研究生

物演化和环境变迁提供了新的思路 （张立军等，

２０１５；Ｍｎｇａｎｏａｎｄ Ｂａｕｔｏｉｓ，２０１７；许 晴  等，
２０２３）。通过对澄江生物群以及关山生物群中遗迹
歧异度、分异度、生态空间利用及生态系统工程的

统计分析，为早期生命与环境的协同演化补充了新

的遗迹学证据。

３１　环境演化与埋藏方式差异
环境中的物理化学因素 （如盐度、水动力条

件等）对生物的行为习性有着极其重要的影响

（ＢａｕｔｏｉｓａｎｄＭｎｇａｎｏ，２０１１；Ｈａｍｍａｒｌｕｎｄｅｔａｌ．，
２０１７）；因此在探讨澄江生物群与关山生物群遗迹
化石分布与演化关系时，认真评估环境因素的影响

至关重要 （Ｇｏｕｇｅｏｎｅｔａｌ．，２０２３，２０２５）。澄江生
物群与关山生物群均发育节肢动物爬行迹 Ｃｒｕｚｉａｎａ
和 Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ，并且在 ２个生物群中也保存
有 Ｐｈｙｃｏｄｅｓ、Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｏｓ等 Ｃｒｕｚｉａｎａ
遗迹相典型分子，因此，２个生物群遗迹化石组合
同属于 Ｃｒｕｉｚａｎａ遗迹相，代表受潮控或浪控的浅海
环 境 （ＭａｃＥａｃｈｅｒｎ ｅｔａｌ．， １９９９；Ｐａｎｄｅｙ ｅｔａｌ．，
２０１４），沉积环境基本一致。值得注意的是，这 ２
个生物群在沉积环境及埋藏模式方面依然存在一定

差异。

近年来，沉积学家在玉案山组岩心中识别出震

荡流 （ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｙｆｌｏｗ）、超重流 （ｈｙｐｅｒｐｙｃｎａｌｆｌｏｗ）
等多种事件沉积 （Ｓａｌｅｈｅｔａｌ．，２０２２），据此推测澄
江生物群形成于远滨／外滨下部至大陆坡环境，氧

９
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表 ４　滇东地区澄江生物群与关山生物群遗迹生态空间利用与生态系统工程参数

Ｔａｂｌｅ４　ＰａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｅｃｏｓｐａｃｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｎｄｅｃｏｓｙｓｔｅｍｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｏｆＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎｂｉｏｔａｓｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

生物群 遗迹属 阶层 运动能力 觅食策略 作用方式 改造方式

澄江生物群

Ａｒｔｈｒｏｐｈｙｃｕｓ 浅阶层 自由 非选择／捕食 回填 运送者

Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ 浅阶层 自由 非选择 回填 运送者

Ｂｅｒｇａｕｒｉａ 浅阶层 间歇 悬浮型／捕食 压实 巷道型运输者

Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ 浅阶层 间歇 悬浮型／非选择 压实 巷道型运输者

Ｃｒｕｚｉａｎａ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｇｏｒｄｉａ 半内栖 自由 非选择 回填 运送者

Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ 浅阶层 间歇 悬浮型 压实 巷道型运输者

Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ 浅阶层 间歇 悬浮型／捕食 压实 巷道型运输者

Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ 浅阶层 自由 非选择 回填 运送者

Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ 半内栖 自由 非选择 回填 运送者

Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

关山生物群

Ｃｒｕｚｉａｎａ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｇｏｒｄｉａ 半内栖 自由 非选择 回填 运送者

Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ 中阶层 自由 非选择 压实 巷道型运输者

Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ 表层 自由 非选择／捕食 压实 扩散型扰动者

Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ 浅阶层 间歇 悬浮型／捕食 压实 巷道型运输者

Ｐｈｙｃｏｄｅｓ 半内栖 自由 选择 回填 运送者

Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ 浅阶层 自由 非选择 回填 运送者

Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ 半内栖 自由 非选择 回填 运送者

Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ 中阶层 间歇 非选择 挖掘 巷道型运输者

Ｓｋｏｌｉｔｈｏ 深阶层 间歇 悬浮型／捕食 压实 巷道型运输者

Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ 深阶层 自由 非选择／捕食 挖掘 再造者

Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ 中阶层 自由 非选择 压实 巷道型运输者

Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ 半内栖 自由 选择 压实 巷道型运输者

　注：非选择指代非选择食沉积物；选择指代选择食沉积物。

含量充足、营养物质丰富，适宜生物生存，但同时

受到风暴、洪水的影响 （Ｚｈｕｅｔａｌ．，２００１，２００６；
Ｓａｌｅｈｅｔａｌ．，２０２２）。基于这一特殊沉积环境，澄江
生物群的化石埋藏模式也与其他特异埋藏化石群存

在不同，可区分出差异显著的事件层沉积与背景层

沉积 （Ｚｈａｏｅｔａｌ．，２００９）。澄江生物群中大量软躯
体化石都出自于事件层泥岩，洪水与风暴携带大量

泥沙，使得生物被迅速埋藏于缺氧环境中，抑制了

软躯体的 腐 解 （赵 方 臣 和 朱 茂 炎，２００７；Ｌｉｕ
ｅｔａｌ．，２０１８ｂ），也正是由于事件层处于缺氧环境，
因此生物扰动十分微弱，遗迹化石缺乏 （Ｇａｉｎｅｓ
ｅｔａｌ．，２０１２；Ｑｉｅｔａｌ．，２０１８）。背景层保存的实体

化石多为不易腐烂的生物外壳和骨骼化石，遗迹化

石也主要分布于背景层中，扰动较弱，生物扰动指

数（ＢＩ，ｂｉｏｔｕｒｂａｔｉｏｎｉｎｄｅｘ）仅为 ０～３（Ｓａｌｅｈｅｔａｌ．，
２０２２）。

关 山 生 物 群 遗 迹 化 石 除 发 育 Ｃｒｕｚｉａｎａ、
Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕ等典型 Ｃｒｕｚｉａｎａ遗迹相分
子外，还含有 Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ遗迹相典型分子 Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ。
同时在乌龙箐组中还可见波痕、皱饰构造、脱水收

缩裂隙、波状或透镜状层理等沉积构造 （Ｃｈｅｎ
ｅｔａｌ．，２０２０；Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）。基于遗迹化石组
合与沉积构造综合分析，关山生物群可能形成于更

浅水的潮间带砂坪及砂／泥混合坪环境，水深小于

０１
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５０ｍ （Ｈｕｅｔａｌ．，２０１０；Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）。关山生
物群中软躯体化石的埋藏环境相较澄江生物群也存

在差异，关山生物群埋藏环境为富氧环境，软躯体

化石的保存可能与富黏土矿物沉积物的快速堆积有
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图 ３　滇东地区澄江生物群与关山生物群遗迹歧异度、分异度、生态空间利用及生态系统工程变化示意图

Ｆｉｇ３　Ｓｕｍｍａｒｙｄｉａｇｒａｍｏｆｉｃｈｎｏｄｉｓｐａｒｉｔｙ，ｉｃｈｎｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ｅｃｏｓｐａｃｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｎｄｅｃｏｓｙｓｔｅｍｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｃｈａｎｇｅｓｏｆ

ｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎｂｉｏｔａｓｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

关 （Ｆｏｒｃｈｉｅｌｌｉｅｔａｌ．，２０１４）。关山生物群遗迹化石
主要保存在快速沉积形成的粉砂—泥质粒序层中

（胡世学等，２０１３），并且难以区分出明显的事件
层与背景层，造迹生物能够在沉积物中更好的进行

垂向扰动 （Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０１９），在部分粉砂岩层中
生物扰动强烈，生物扰动指数可达 ４～５（Ｃｈｅｎ
ｅｔａｌ．，２０２０）。

３２　遗迹化石及其形态结构设计类型发展
澄江生物群共识别出 １２种遗迹形态结构设计

类型，涵盖 １２个遗迹属；而关山生物群虽同样具
有 １２种形态结构设计类型，却包含 １６个遗迹属，
遗迹分异度有所提高（图 ３）。研究表明，２个生物
群中的遗迹化石均以水平遗迹为主导，代表类型包

括 Ｇｏｒｄｉａ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ等。在遗迹形
态方面，澄江生物群的 １２个遗迹属中，水平遗迹
占 １０属，垂直遗迹仅 Ｂｅｒｇａｕｒｉａ与 Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ；
关山生物群 １６个遗迹属中，水平遗迹 １１属，垂直
或三维潜穴类型增加至５属，包括Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ、

Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ及 Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ。
在行为习性方面，澄江生物群包含爬行迹 ２属：
Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ；觅食迹 ５属：Ａｒｔｈｒｏｐｈｙ
ｃｕｓ、Ａｓｔｅｒｏｓｏｍａ、Ｇｏｒｄｉａ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｐｓａｍｍｉｃｈｎｉｔｅｓ；
停息迹 ２属：Ｂｅｒｇａｕｒｉａ、Ｒｕｓｏｐｈｙｃｕｓ；居住迹 ３属：
Ｂｉｆｕｎｇｉｔｅｓ、Ｍｏｎｏｃｒａｔｅｒｉｏｎ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ。关山生物
群包 含 爬 行 迹 ５属：Ｃｒｕｚｉａｎａ、Ｄｉｄｙｍａｕｌｉｃｈｎｕｓ、
Ｄｉｐｌｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｍｅｒｏｓｔｏｍｉｃｈｎｉｔｅｓ、Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ；觅
食迹 ７属：Ｇｏｒｄｉａ、Ｐｈｙｃｏｄｅｓ、Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ、Ｐｓａｍｍｉｃｈ
ｎｉｔｅｓ、Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ、Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ、Ｔｒｅｐｔｉｃｈｎｕｓ；居住
迹 ４属：Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ、Ｐａｌａｅｏｐｈｙｃｕｓ、Ｓｋｏｌｉｔｈｏｓ、
Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ。

由于水平遗迹在 ２个生物群均占据主要位置，
因此 ２个生物群的形态结构设计类型也较为相似，
均包括简单水平拖迹、具成对凹槽的二叶型拖迹、

足辙迹和抓痕、被动充填水平潜穴、简单主动充填

水平到倾斜潜穴、复杂主动充填水平潜穴、水平到

垂直分支的水平潜穴、放射状到莲座状潜穴共 ８种
形态结构设计类型。两侧对称的短抓痕和潜穴、哑

铃状和箭头状潜穴、垂直塞状潜穴及水平分支同心

充填潜穴这 ４种形态结构设计类型为澄江生物群独
有，在关山生物群中消失；而简单垂向蹼纹的水平

潜穴、水平蹼状构造的潜穴、垂直无分支潜穴与迷

１１
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网格状构造潜穴这 ４种形态结构设计类型仅在关山
生物群出现。
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图 ４　滇东地区澄江生物群与关山生物群遗迹群落演替

Ｆｉｇ４　ＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｃｈａｎｇｅｓｏｆｉｃｈｎｏｆａｕｎａｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎｂｉｏｔａｓｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

尽管澄江生物群与关山生物群在遗迹形态结构

设计类型数量上保持一致 （均为 １２种），但关山
生物群在遗迹分异度上的提高及具体形态结构设计

类型的更替，清晰地揭示了寒武纪早期海洋底栖生

态系统在演化过程中的明显转变（图 ４）。首先，澄
江生物群存在典型的停息迹 （Ｂｅｒｇａｕｒｉａ、Ｒｕｓｏｐｈｙ
ｃｕｓ），表明澄江生物群背景层环境存在相对宁静的
时期，允许造迹生物停留在沉积物表面，而关山生

物群停息迹缺乏，可能指示其所处的潮坪环境具有

较高的环境压力，造迹生物无法长时间在沉积物表

面停留休憩。同时，关山生物群中爬行迹与觅食迹

的显著增多，反映该时期底栖生物的活动模式更趋

多样化，并发展出更为复杂的觅食策略。在觅食行

为方面，澄江生物群中的觅食迹均为水平潜穴，表

明其造迹生物主要倾向于在沉积物表层或浅层进行

取食活动，并以简单觅食策略为主 （如 Ｇｏｒｄｉａ、
Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ）。而关山生物群中，不仅出现了 Ｔｒｅｐ
ｔｉｃｈｎｕｓ与 Ｔｅｉｃｈｉｃｈｎｕｓ类深入沉积物内部进行觅食的
复杂三维遗迹，甚至出现了 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ这类拥
有更加复杂生存策略的 Ｕ形蹼状潜穴。在居住行
为方面，澄江生物群居住迹较少，且以浅居为主；

而关山生物群则出现了大型三维复杂居住迹 Ｇｕａｎｓ
ｈａｎｉｃｈｎｕｓ与Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ，表明此时造迹生物已可
在更为浅水的潮坪环境成功定居并构建永久性栖居

所 （Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０２０）。综上所述，关山生物群的
遗迹化石组合展示出更深层、更复杂的生物扰动与

觅食行为模式，标志着寒武纪早期海洋底栖生物对

沉积物的改造能力显著增强，底栖生态系统的结构

趋于稳定与复杂化，从而为寒武纪中后期底栖生态

系统的高度多样化奠定了重要的生态基础。

３３　生态空间利用
生态空间利用值通过三维模型中的立方体数量

（图 ５－ａ）进行表征。结果显示，澄江生物群的空
间利用共计 ８个，全部集中在表层至浅阶层。在该
生物群中，非选择型食沉积物行为是觅食策略中的

优势类型，分布于表层 （如 Ｍｏｎｏｍｏｒｐｈｉｃｈｎｕｓ）、半
内栖层 （如 Ｇｏｒｄｉａ）和浅阶层 （如 Ｐｌａｎｏｌｉｔｅｓ）；捕
食型策略次之，见于表层和浅层；而悬浮型取食策

略仅出现于浅阶层，同时选择型食沉积策略并未出

现。以上分布特征表明，澄江生物群在生态空间的

利用上高度集中于表层至浅阶层，生态位相对单

一；底栖生物的觅食策略也较为简单，大多通过简

单扰动沉积物表层以获取营养；尽管捕食行为已经

出现，但其活动范围局限于表层和浅层，且在早期

生态系统中所占比例较低。总体而言，澄江生物群

的空间利用模式和策略分布反映出其生态系统结构

以浅层为主导，对沉积物内部缺乏有效开发，生态

分层与功能多样性相对较低。

相比之下，关山生物群在生态空间利用方面的

表现显著提升，总数量达到 １３个（图 ３），且广泛
分布于从表层到深层的各个生态阶层。其中，深阶

层生态空间利用最为突出，数量达到 ４个，显示出
关山生物群造迹生物对沉积物垂向扰动能力明显提
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图 ５　滇东地区澄江生物群与关山生物群生态空间利用 （ａ）和生态系统工程 （ｂ）示意图

Ｆｉｇ５　Ｅｃｏｓｐａｃｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ（ａ）ａｎｄｅｃｏｓｙｓｔｅｍｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ（ｂ）ｂｅｔｗｅｅｎＣｈｅｎｇｊｉａｎｇａｎｄＧｕａｎｓｈａｎｂｉｏｔａｓｉｎｅａｓｔｅｒｎＹｕｎｎａｎ，Ｃｈｉｎａ

升。在觅食策略方面，非选择性食沉积物类型仍占

据主导地位，并遍布所有生态阶层；捕食策略为次

优势类型，在表层、浅阶层、深层均有分布；选择

型食沉积物行为开始出现，但仅限于半内栖层发育

（如 Ｐｈｙｃｏｄｅｓ）。这些特征表明，关山生物群在生态
空间利用上不仅实现了纵向的显著扩展，特别是对

深阶层环境的有效开发，也反映出生物对沉积物内

部资源利用能力的显著增强，并且复杂觅食策略开

始出现，标志着关山生物群具有更高的生态多样性

以及更复杂的营养结构，可能代表了早期生态系统

向更成熟、更分层化阶段演进的重要过渡。

３４　生态系统工程
生态系统工程值通过三维模型中的立方体数量

进行量化（图 ５－ｂ）。澄江生物群共识别出 ５种生
态系统工程类型，其中表层和半内栖层各 １种，浅
内栖层占 ３种。在生物改造沉积物方式中，运送者

居于主导地位，约占 ４２％；巷道型运输者约占
３３％；扩散型占 ２５％，占比较低；未出现再造者。
关山生物群的生态系统工程类型显著增加，共发现

９种（图 ３），其在各阶层均有分布，其中表层与澄
江生物群一致，发育 １种；半内栖层、浅阶层、中
阶层以及深阶层各发育 ２种。在关山生物群中，造
迹生物改造沉积物的方式发生明显变化：运送者占

比降至 ２５％；巷道型运输者占比上升至 ３８％，占
据主导地位；扩散型约占 ３１％；而再造者仅占约
６％，占比最低。关山生物群生态系统工程类型的
增加与演变，表明底栖生物的行为复杂性和对深层

生态空间的开发利用能力均有所提升，尤其是再造

者类型的出现，反映出生物对沉积物改造策略的多

元化，并且巷道型运输者在整体类型中占比上升至

３８％。作为一类高效的生态系统工程师，巷道型运
输者在生态系统中发挥着关键作用，其通过强烈的

挖掘与生物灌溉活动，不仅可以创造出大量新的生
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态空间，还能够促进其他生物群落的发展 （Ｈｅｒ
ｒｉｎｇｓｈａｗｅｔａｌ．，２０１３；张立军等，２０２１），因此，
巷道型运输者的增加，对寒武纪早期海洋底栖生态

系统的形成与发展具有重要意义。总体而言，关山

生物群生态系统工程的发展，体现了底栖生物对沉

积环境改造与资源利用能力的跃进，为后续复杂生

态系统的建立奠定了坚实基础。

４　结论
本研究首次引入遗迹歧异度与分异度 ２个关键

遗迹学指标，并辅以生态空间利用与生态系统工程

２个遗迹学参数，对滇东地区寒武系 ２个重要特异
埋藏化石群———澄江生物群 （寒武系第二统第三

阶）和关山生物群 （寒武系第二统第四阶）———

的遗迹化石进行了综合分析与定量对比，揭示了寒

武纪早期海洋底栖生态系统在行为复杂性、空间利

用以及沉积物改造能力方面的重要演化趋势。结果

显示，虽然两大生物群的遗迹形态结构设计类型数

量相同，均为 １２种，但在遗迹分异度、垂向扰动
能力及生态功能方面存在显著差异：澄江生物群以

浅层水平潜穴为主，形态和功能类型相对单一；关

山生物群不仅遗迹分异度有所提高，由 １２属增至
１６属，还出现了多种三维复杂潜穴，如放射状结
构的 Ｇｕａｎｓｈａｎｉｃｈｎｕｓ、具蹼状构造的 Ｒｈｉｚｏｃｏｒａｌｌｉｕｍ
及网格状 Ｔｈａｌａｓｓｉｎｏｉｄｅｓ，反映出造迹生物在觅食方
式、居住策略及沉积物改造能力方面的显著提升。

在生态空间利用方面，澄江生物群高度集中于表层

至浅阶层，底栖生物以表层食沉积为主，生态位结

构尚不完善，中阶层与深阶层生态空间利用缺失；

而关山生物群在垂向扰动能力上大幅增强，生态空

间利用值由 ８个增至 １３个，深阶层生态空间利用
显著增加，体现出造迹生物已能够在沉积物内部建

立稳定且多样化的生态系统。与此同时，关山生物

群生态系统工程类型也由 ５类增至 ９类，巷道型运
输者占据主导地位，并首次出现了再造者类型，显

示寒武纪早期底栖生物不仅在数量和种类上实现扩

展，更在功能与行为策略上趋于多元化和高效化。

综上，澄江生物群和关山生物群遗迹化石的系统对

比不仅揭示了寒武纪早期造迹生物形态结构和生态

功能的多样化发展，也反映了海洋底栖生态系统由

浅阶层向深阶层不断完善的重要进程，为理解

“寒武纪生命大爆发”背景下海洋底栖生态系统的

协同演化补充了不可替代的遗迹学证据。

致谢　审稿专家对本文提出宝贵意见，在此致
以衷心感谢！
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