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摘要  长久以来, 地球上最大的优势类群节肢动物的起源一直是学术界激烈争论的重大论题之一. 传
统上认为节肢动物与环节动物密切相关, 但新的分子生物学资料表明这两大类群分属于原口动物超级
谱系中的不同分支. 尽管古生物学家多认为节肢动物应该植根于早期一类称作叶足动物的具有成对不
分节附肢的蠕虫, 但却始终未能发现可靠的中间桥梁去联系它们. 本文报道一种发现于著名的早寒武
世澄江化石库中兼有叶足动物和节肢动物镶嵌特征的珍稀动物. 一方面, 它具有节肢动物的关键创新
特征, 例如成对的眼睛和触角所显示的初步头化, 以及初级异律分节躯干所显示出的躯干分部性; 另一
方面, 它却保留了叶足动物的典型特征: 如蠕虫状的体形、背刺以及叶足状附肢. 这一珍稀过渡类型的
发现将为节肢动物的起源探索投进新的曙光; 这一发现也暗示着, 最原始的节肢动物很可能具有成对
的单支型附肢, 而双支型附肢只是后来演化的产物. 
关键词  具眼睛的叶足动物  头化作用  节肢动物起源  早寒武世澄江化石库 

节肢动物(门或超门)不仅是现生动物中的优势
类群(占现生全部动物物种的 80%以上), 而且也构成
寒武纪动物类群的主体(约占其总属种数的一半), 因
而在生态系统中起着举足轻重的作用. 于是, 地球动
物界中这样一个最大优势类群的起源探索便一直是

进化生物学中备受关注的一个重大论题[1~4]. 为了探
求节肢动物的起源奥秘, 科学家已做了许多工作. 传
统上认为节肢动物与环节动物密切相关 , 但新的分
子生物学资料表明这两个门类应该分属于原口动物

超级谱系内的蜕皮类和触手担轮类两大不同分支[5~7], 
而且认为节肢动物是单源的[8,9]; 然而形态解剖学、功
能学和发育生物学的研究却支持节肢动物的多源性
[10]. 学术界已经形成共识, 尽管现代生物学各分支学
科能为包括节肢动物在内的许多动物类群的起源提

供十分重要的线索 , 然而单靠从现生“顶冠类群” 
(crown group)所包含的残存历史演化信息去间接推
测某一门类久远的真实渊源, 显然无法拍板定案; 最
终的解题钥匙应该赋存在早已绝灭了的“基干类群” 
(stem group)的直接化石证据中. 由于几乎所有的前
寒武纪节肢动物化石记录一直未能得到确证, 因此, 
普遍认为节肢动物这一在原口动物谱系中高度分异

的类群, 与后口动物谱系中的各主要类群一样, 很可
能起源于寒武纪大爆发这一生命演化史上规模最大

的创新事件 [11~13]. 我国云南省澄江化石库被公认为
观察寒武纪大爆发奥秘的最佳科学窗口 , 它保存了
众多动物门类极为精美的软躯体构造化石 , 而且在
时代上非常接近于绝大多数原口动物和后口动物门

类起源的“源头”; 这样, 它不仅为脊椎动物起源和早
期后口动物演化研究提供了令人信服的证据[12,14~18], 
而且为节肢动物的早期多样性研究做出了不少贡献
[19~24]. 寒武纪时广泛出现的叶足动物所具有的成对
不分节原始附肢 , 使得许多古生物学家猜测它们很
可能是节肢动物的一类原始祖先 [25~27]. 而且 , 舒德
干、侯先光等人发现的某些早寒武世三叶虫[22]、基干

群甲壳动物[23]和其他原始节肢动物[19]的主干内肢的

确呈叶足状的事实也支持了这一猜想. 然而, 人们却
始终未能在叶足动物类群中发现具有某些节肢动物

创新性状的可靠例证来进一步证实这两大类之间的

演化关系. 十分有意义的是, 本文报道了一种发现于
澄江化石库中兼有叶足动物和节肢动物镶嵌特征的

珍稀动物神奇啰哩山虫. 一方面, 它具有节肢动物的
关键性创新特征, 例如成对的眼睛和触角; 另一方面, 
它却仍然保留着叶足动物的典型性状(如蠕虫状的体
形以及叶足状的附肢). 于是, 这一珍稀演化过渡类
型的发现不仅为节肢动物的起源探索投进了新的曙

光 , 而且使我们不得不重新审视关于节肢动物中单
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支型附肢与双支型附肢演化关系的传统观念的可  
靠性.  

1  分类学描述 
叶足动物门  Snodgrass  1938 
纲和目未定 
神奇啰哩山虫 Miraluolishania Liu & Shu 
             gen.nov.(新属) 

海口神奇啰哩山虫 Miraluolishania haikouensis Liu & Shu 
gen. et sp. nov.(新种) (图 1~4) 

词源   属名源自与其相似的属啰哩山虫(Luoli- 
shania); 种名来自化石产地昆明海口(Haikou). 

模式标本  ELI-M0020正模和副模(图 1(a)~(c)).  
产地和层位  云南昆明海口地区, 尖山剖面, 下

寒武统筇竹寺阶, 玉案山段, 始莱德利基三叶虫化石
带, 与海口鱼产地和层位相同[28]. 

特征  虫体分为明显的头部区域和躯干两部分, 
头部具一对眼睛和触角, 口位于前腹部. 躯干由 14
个体节组成, 每节具一对腹侧向延伸的附肢, 附肢上
具若干细密的环纹 . 根据每个体节的长度及附肢的
排列方式来看, 神奇啰哩山虫的躯干已具有了初步的
分化并能辨识出前、中、后三部分. 前躯干的附肢上具
两排刺, 躯干最后部具有一小尾突, 肠道直而简单. 

描述  本属种成体长约 14 mm (图 1(e), (f)). 明
显具有一椭圆形的头 , 头部的前边缘具有一个坚硬
的、有时强烈骨化的板片状结构, 占据了头部整个区
域的 1/4, 且向腹面折叠而形成背、腹板双褶结构(图
1(a), (b), 图 3(c), (d)). 口位于前腹面的腹板之后(图
2(i), (j)). 在标本ELI-M0001(图 1(e), (f))和ELI-M0015 
(图 2(i), (j))中, 有一圆形的软体构造从口中伸出, 在
大部分情况下, 这个软体构造都没有保存. 因此, 这
一构造可能具有扩张和伸缩的能力 , 像昆虫的咽舌
一样 [29] . 最引人注目的构造便是位于头部中间的两
个卵形的黑疤(图 1(a), (b), (g)~(l)). 这一构造与海口
鱼的眼睛不仅在位置上而且在保存颜色上都非常相

似, 因此应该被解释为行使同样功能的构造. 这一解
释更能得到发育生物学的支撑: 发育生物学的研究
表明果蝇和斑马鱼运用相似的调节基因调节眼睛的

发育 [30] . 头的后部具一对犀牛角状的构造(图 1(a), 
(b), (e), (f), (i)~(l), 图 2(e)~(l)). 在背-侧向保存的标
本ELI-M0021(图 2(a)~(d))中, 一个细小的鞭状构造 

从头部的背后方伸出来. 同样的构造也出现在背-腹
向保存的标本 ELI-M0007 中(图 2(g)~(h)), 这一鞭状
构造从头的左侧伸出 . 在腹-背向保存的标本 ELI- 
M0010(图 2(e)~(f))中, 这一鞭状构造也是从头的左侧
伸出向头前部伸展. 因此综合起来看, 神奇啰哩山虫
很可能具有一对着生于背部的鞭状触角 , 位于头部
的后方 , 可能是从眼睛和两个犀牛角状构造的中间
区域伸出. 

蠕虫状躯干的横截面呈圆柱形, 由 14 个体节组
成, 具初级异律分节性(图 1(e), (f), (i), (j), 图 2(a)~(d), 
图 3(a), 图 4). 前 6个体节构成前躯干(图 1(e), (f), (i), 
(j), 图 3(c), (d)), 第 7~9 个体节构成中躯干(图 1(e), 
(f), (i), (j), 图 3(e)), 第 9个体节以后的区域构成后躯
干(图 1(e), (f), (i), (j), 图 3(a), (c), (e)~(h)). 前躯干各
体节的横向宽度和纵长皆依次呈现出递增的趋势 ; 
中躯干各体节的横向宽度和纵长皆近乎一致; 后躯
干各体节的横向宽度和纵长依次呈现出递减的趋势. 
最后一对附肢之后的躯干末端形成一个小尾突 (图
1(e), (f), (i), (j), 图 3(a)). 

虫体躯干具明显横纹 , 但仅分布于相邻附肢之
间的区域, 附肢着生的躯干部位不具横纹, 而形成一
个条带(图 1(i), (j), 图 2(g), (h)). 每一个条带上均具
一对横向排列的背刺 , 并且每个刺都有一个强壮的
底盘作为附着点(图 1(g)~(j), 图 2(a)~(h), 图 3(a), (b), 
(g)). 可能是由于保存的原因, 在大部分情况下只有
刺的底盘可以观察到(图 1(a), (b), (e), (f), 图 2(k), (l)). 

各体节环纹数量从 1 条到 6 条不等(图 1(a), (b), 
(i), (j), 图 2(k), (i)), 其数量与体节的纵长成正比. 第
1体节的环纹只有 1~2条, 到第 6体节可增至 4条. 中
躯干各体节环纹为 4~6条. 后部 5个体节中除最后一
体节没有显示横向环纹外, 均具环纹, 且环纹的数量
由前部的 5条向后端逐渐减少为 2条. 

附肢圆柱形, 向末端逐渐收缩, 基部最宽, 似乎
强有力地附着在躯干上(图 1(a), (b)), 但并未见颚基
等特殊构造. 附肢末端只见 1 个爪(标本 ELI-M0003 
(图 1(d))和 ELI-M0039A(图 3(d)). 

附肢的长度在躯干各部也有变化. 第 1对附肢最
长, 大约是其对应体节横向宽度的 6 倍(图 2(a)~(d)), 
除第 1 对附肢外, 前躯干的其余 5 对附肢几乎等长, 
大约是其对应体节横向宽度的 4 倍(图 1(e)~(j), 图
2(e) ,  ( f ) ) ;  中躯干的附肢通常保存较差 .  在标本
ELI-M0019A, B和 ELI-M0052A(图 1(i), (j), 图 3(e)) 
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图 1  海口神奇啰哩山虫(Miraluolishania haikouensis gen. et sp. nov.) 
(a)~(c) 模式标本; (d) 背刺及爪; (e), (f), (i)~(l)完整或近乎完整的标本; (e)~(h)口部构造 

 

中, 中躯干的附肢有幸得以保存, 这 3 对附肢几乎等
长, 与前躯干附肢相比, 它们短而弱, 大约是其对应
体节横向宽度的 3倍. 后躯干的附肢比前躯干附肢短
的多, 大约是其对应体节宽度的 2.5倍(图 1(e), (f), (i), 
(j), 图 2(a)~(d), 图 3(a), (e), (f)). 附肢的密度在躯干
各部也有变化, 前躯干和后躯干的附肢排列紧密, 中
躯干附肢排列疏松(图 1(e), (f), (i), (j), 图 3(a)). 由此

看来 , 神奇啰哩山虫的躯干及附肢都已显示了初步
的分化. 

神奇啰哩山虫的所有附肢均发育了细密的横纹. 
横纹的数目与附肢的长度成正比(图 2(k), (l), 图 3(c), 
(d)). 前躯干的附肢上具两排细刺, 分别位于前后边
缘(图 1(a), (b), (d), 图 2(a), (b), 图 3(a)); 中、后躯干
的附肢上皆未见刺. 

hhy
放置的图像
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图 2  海口神奇啰哩山虫(Miraluolishania haikouensis gen. et sp. nov.) 
(a)~(h)主要显示触角; (i)~(l)前部构造 

 
肠道直而简单(图 1(a), (b), (e)~(l), 图 2(a)~(d), 图

3(b)), 呈黑色条带状, 位于腹方略靠边缘, 未见肛门. 

2  比较和讨论 
比较  神奇啰哩山虫与啰哩山虫表面上相似, 两

者都有一个细长的躯干和尾突 , 并且躯干都已显示
出初步的分化. 然而, 它们之间的区别也很明显: (1) 
神奇啰哩山虫具有一对眼睛和触角, 而啰哩山虫没有
这些构造. 值得指出的是, Ramsköld等人曾经误将犀
牛角样的构造(即他们的所谓“瘤点”)解释为可能是 

腿、眼睛或触角[4]; (2) 神奇啰哩山虫只具 14个躯干
体节, 但啰哩山虫却具有 16 个躯干体节; (3) 尽管啰
哩山虫的躯干已经显示了初步的分化, 但其前部 6对
附肢不具刺状构造; (4) 神奇啰哩山虫在附肢的着生
处的躯干上具两排背刺, 而后者在其相应位置具 3个
小瘤点; (5) 神奇啰哩山虫的附肢末端只见一爪, 然
而啰哩山虫的附肢末端可见 4~5 个爪. 由此可见, 神
奇啰哩山虫应该代表着一个新的属种, 并且比啰哩山
虫要进步一些. 由于具有较为发达的视觉器官, 且前 

hhy
放置的图像
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图 3  海口神奇啰哩山虫(Miraluolishania haikouensis gen. et sp. nov.) 
(a), (c)~(h)躯干的原始分部; (b) 两排背刺; (d) 爪 

 

部附肢又武装了锐利的刺, 显然, 神奇啰哩山虫在运
动和捕食能力上皆优于啰哩山虫. 

谱系意义  53 块标本中, 红褐色虫体保存在土

黄色的围岩中(其中约有 1/3 的标本上的虫体几近完
整), 背部的简单眼、可能的触角、前腹部的口以及前
躯干明显聚合的体节 , 都是神奇啰哩山虫的特有新 

hhy
放置的图像
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图 4  海口神奇啰哩山虫(Miraluolishania haikouensis gen. et sp. nov.)的复原图 
 
征. 眼睛和触角的出现表明: (1) 神奇啰哩山虫的前
脑和中脑已有一定程度的发育. (2) 触角基因的激活
并不比眼睛晚 , 这已得到现生有瓜类发育生物学的
验证[31]. (3) 神奇啰哩山虫的触角是最靠前方的附肢, 
这一点与具有前附肢的Kerygmachela[32], Pambde-
lurion[26], Aysheaia[33]等叶足动物不同. 另一方面, 神
奇啰哩山虫的触角却很像Fuxianhuia, Naraoia, Xan-
darella[19]等一些真节肢动物基干类群的触角 . 尽管
这些动物的触角都位于腹面 , 但它们都是最靠前方
的附肢. 这些事实表明, 触角在节肢动物的系统发育
中应该是一个同源特征. (4) 神奇啰哩山虫的触角和
眼睛与现生的有爪类动物栉蚕(Peropetus)的对应构
造很相似. 因此, 背生眼和触角应该是节肢动物的原
始特征而不是衍生特征[19]. 

澄江的节肢动物化石提供了节肢动物头化形成

过程的许多信息 , 触角体节之后头部的形成仅仅是
将其后的体节逐步融合到头部体节的一个问题 [18]. 
分子生物学表明, 真节肢动物的前 5~7对具附肢的体
节发育为头部[34,35]. Müller等人[36]所研究的上寒武统

Orsten化石库的甲壳动物的头部形成为这一理论提
供了证据. 神奇啰哩山虫具 6对附肢的前躯干体节的
聚合现象, 不仅为这一理论提供了有力的支撑, 而且
表明它很可能代表着叶足动物和节肢动物之间的一

种原始纽带. 此外, 神奇啰哩山虫躯干上的条带表明
其几丁质表皮具有了某种程度的骨化或硬化 , 就像
节肢动物的几丁质表皮一样. 而且, 神奇啰哩山虫长
长的附肢也暗示着其躯干可能具有了真分节 [37]. 将
这些创新特征综合起来看 , 神奇啰哩山虫已开始一
步步向节肢动物迈进了(图 5).  

尽管神奇啰哩山虫具有一系列形态解剖学上的

独创新征, 但它也在很大程度上保留了寒武纪叶足动
物(如Aysheaia[33], Xenusion[43], 微网虫[44], 怪诞虫[45], 
啰哩山虫 [46], 爪网虫 [20], 贫腿虫 [47])及现生的有爪动
物栉蚕的一些原始共征: (1) 背刺, (2) 附肢具刺, (3) 
躯干具环纹, (4) 未分节的单支型附肢, (5) 附肢强有
力地附着在躯干上而无关节相联 . 神奇啰哩山虫的
第 1个原始特征与怪诞虫很相似, 两者均具有一排侧
背刺, 显然行使相似的防卫功能. 第 2 个特征与欧、 
美的Aysheaia和Xenusion相似. 尽管附肢上刺的位置
和数目不同, 但它们可能是同源的. 最后一个特征与
贫腿虫相似 , 后者的附肢也是强有力地附着在躯干
上. 神奇啰哩山虫前 5对附肢与火把虫的 5对附肢很
相似[48]. 我们可以想象, 如果将神奇啰哩山虫的中躯
干和后躯干上的附肢去掉 , 那么它比任何其他叶足
动物更像火把虫[49]. 因此, 火把虫很有可能与神奇啰
哩山虫具某种联系. 除此之外, 神奇啰哩山虫的第 1
对躯干附肢与Budd所指的AOPK (Anomalocaris[50]- 
Opabinia[51]-Pambdelurion[26]-Kerygmachela[32])类群的
前附肢有几分相像 . 尽管两者在前附肢的位置和形
状上不同 , 但这一特征似乎暗示了两者之间的某种
关系. 

总的说来, 神奇啰哩山虫背部的简单眼, 前部聚
合的 6对体节, 前腹位的口以及可能的单支型触角都
表明了它与节肢动物的同源性 . 同时它的背刺以及
未分节的单支型附肢又显示其与叶足动物密切相关. 
此外, 神奇啰哩山虫的第 1对躯干附肢与 AOPK类群
的前附肢的相似性也暗示了它和双支型叶足动物类

群具某种关系 . 这些都表明神奇啰哩山虫是一个具 
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图 5  依据海口神奇啰哩山虫的形态学特征以及分子生物学信息提出的叶足动物的演化谱系[25,32,38~42]

重要的特征有:  2. 捕食的前附肢; 4. 附肢强有力的附着在躯干上; 5. “武装的”节点; 6. 腿刺; 7. 躯干上具附属物; 8. 巨大的体形; 10. 长长的躯
干, 附肢末端具 4~5个爪; 11. 短的躯干, 躯干上具强烈刺化的骨板; 12. 躯干具有了原始分区; 13. 长而细的叶足状附肢, 每个体节背部具 3个 

节点; 15. 简单眼, 单肢类触角, 前腹位的口; 16. ?全肢的颚; 17. 黏液腺, 口乳突; 18. 坚硬的几丁质表皮, 单肢类附肢 

 
有镶嵌特征的珍稀演化过渡类型 . 神奇啰哩山虫可
能朝两个方向演化: 一种可能是Budd的猜想: 神奇啰
哩山虫的单支型附肢一步步发展为AOPK类群所具
有的“双支型附肢”, 然后再演化为真节肢动物的双
支型附肢[38]. 然而, 单支类如何演化为双支类一直是
节肢动物起源问题中的争论焦点 . 关于双支类与单
支类间的演化关系研究, 有过许多假说, 但没有一个
得到大家的公认[10,39,51~53]. 显然, 直接的化石证据对
于验证和修正这些假说是至关重要的 . 神奇啰哩山
虫的另一个可能演化方向便是直接朝单支型节肢动

物演化. 分子生物学资料也表明, 单支型多足类在单
系的节肢动物体系中处于最原始的位置 [54,55]. 此外, 
12SrRNA数据也表明单支型附肢最原始 [55]. 神奇啰
哩山虫所具有的原始单支型附肢刚好为这些理论提

供了关键性化石证据. Manton曾经假设单支型节肢动
物在登陆以前便具有了一定程度的头化 , 并且可能
具有多种类型头部的初级分化 . 这一假说也得到神
奇啰哩山原始头化作用的支撑. 
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