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后生动物起源时间的分子钟研究∗
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　　提要　后生动物是起源于“寒武纪大爆发”还是经历了一个相对较长的前寒武时期一直是动物进化史上的不
解之谜。综述近年来出现的很多利用分子数据推测后生动物起源时间的分子钟研究�并就研究中存在的无脊椎动
物与脊椎动物之间的进化速率的校正、进化速率恒定基因的判断等问题进行讨论。
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1　关于后生动物各门类的起源时间的
争论

　　后生动物（metazoan）各门类的起源时间问题一
直存在争论 （Bell�1997；Conway Morris�1997；
Conway Morris�1998）。后生动物究竟是起源于
“寒武纪大爆发”（Cambrian explosion）�还是经历了
一个相对较长的前寒武时期�现在尚无明确的答案。
痕迹化石（trace fossils）以及叠层石（stromatolite）多
样性的下降提示在文德期（Vendian）之前后生动物
可能已经出现（Conway Morris�1993；Valentine�
1994）。

通常的观点认为第一个体腔动物（coelomates）
出现在约700 Ma（百万年）前的新元古代的晚期
（late Neoproterozoic）�原口动物（protostomes）与后
口动物（deuterostomes）的分歧时间发生在约600
Ma前；在后口动物中�棘皮动物（echinoderms）和脊
索动物（chordates）的分歧时间发生在文德期（Ayala
et al．�1998）（插图1a）�但这种观点并未得到化石
记录的证实。540Ma 前的“寒武纪大爆发”发生前
的多细胞动物的化石记录极度缺乏�虽有关于570
Ma前的海绵（Li et al．�1998）和早期动物胚胎
（Xiao et al．�1998）的报道�但是可靠的后生动物化

石证据尚无早于600Ma。“寒武纪大爆发”形成了
包括脊索动物在内的几乎一切动物门一级谱系分形

结构。在许多类群建立不久�立即开始了相当于亚
门或纲一级的次级构型方案多样性的爆发（Chen
and Zhou�1997）。

但是化石记录的贫乏并不能肯定说文德期没有

后生动物�这种化石的缺少也许只是反映了保存和
发现软体化石的困难�而寒武纪地层中的大量后生
动物也许只是保存下来的大型“化石库”而已。在古
生物学家们争论不休之际�分子生物学家开始尝试
用 DNA序列数据和分子钟（molecular clock）理论来
探索这一问题。现代分子生物学的快速发展使得用
分子钟理论估算古生物分歧事件的时间成为可能。
分子数据具有对化石记录的空缺进行独立检验的潜

能�可以用于推测缺少化石记录的谱系的进化历史。

2　分子钟的早期研究
1962年�Zuckerkandl 和 Pauling 提出分子钟假

说�认为不同物种间的蛋白质氨基酸序列差异随着
分歧时间的加大而增加。现在我们已知道不仅是氨
基酸序列�DNA序列也存在这种规律。

Brown等在1972年首次从分子水平研究后生
动物的分化时间。通过对细胞色素 C（cytochrome



插图1　传统观念以及用分子钟推测的后生动物的分歧时间
a．传统观念；b．Brown等 （1972）的研究结果；c．Wray 等 （1996） 的研究结果；d．Ayala等 （1998）的研究结果。

C）基因的氨基酸序列的研究�作者推测软体动物与
脊椎动物的分歧时间约为720Ma（插图1b）。这一
结果比寒武纪大爆发的观点稍稍早了一点。

Runnegar （1982） 认 为 α 和 β 血 红 蛋 白
（haemoglobin）自从约450Ma－500Ma 前出现后�
以近乎恒定的速率进化。作者假设这个速率在所有
的珠蛋白（globin）中都是恒定的�用无脊椎动物和脊
椎动物之间的序列差异推断了动物门类之间的初期

辐射发生的可能时间至少在900Ma－1000Ma以
前。这一结果首次从分子水平支持了后生动物在前
寒武晚期的软体化石出现前经历了长期分化过程的

观点。但是�Erwin（1989）认为作者的推算时间并不
可靠�存在着方法学上的诸多问题�因而没有反映出
现生动物门类间的辐射进化。

Runnegar （1986）通过研究珠蛋白、细胞色素 C
和5S rRNA 等基因的分子钟�推测原口动物与后
口动物的分歧时间约为720Ma。

3　近年来的分子钟研究
随着近年来寒武纪以及前寒武纪化石生物的研

究深入�关于后生动物的起源的分子钟研究也达到
了高潮。这些研究多用大量的蛋白质的氨基酸序列
或 DNA序列数据进行分析�分析的方法也有所改
善和突破。

Doolittle等（1996）对脊椎动物的57种酶（en-
zymes）的氨基酸序列进行了研究�根据脊椎动物相
对比较完整的化石记录建立分子钟�并用这个分子
钟推测现生的主要生物类群的分歧时间。在这项研

究中�作者认为原口动物与后口动物的分歧时间为
670Ma。

Wray 等（1996）对后生动物的18S rRNA、5个
线粒体编码基因以及两个球蛋白基因进行了研究�7
组独立的 DNA数据的分析结果均提示无脊椎动物
和脊索动物的分歧时间约为12亿年�棘皮动物与脊
索动物的分歧时间约为10亿年（插图1c）。该结果
提示在寒武纪以前动物门类经历了长期的进化。但
是这项研究结果受到了很多质疑（Conway Morris�
1997；Nikon et al．�1997；Ayala et al．�1998；
Conway Morris�1998）。Ayala 等（1998）根据对18
个编码基因的分析�认为原口动物与后口动物的分
歧时间约为670Ma�而脊索动物与棘皮动物的分歧
时间约为600Ma（插图1d）。在这一研究中�作者同
时对Wray 等（1996）使用的分子数据进行了重新分
析�得到原口动物与后口动物的分歧时间则为
704Ma。

在用大量的氨基酸或 DNA 数据进行分子钟研
究的同时�很多研究者也在积极寻找进化速率恒定
的基因。Iwabe 等（1995）以不同哺乳动物目间（75
Ma）、哺乳动物与鸟类／爬行类（300Ma）、四足动物
与鱼类（400Ma）、有颌类与七鳃鳗（500Ma）、脊索
动物与节肢动物（700Ma）作为参照分歧点的研究
结果认为醛缩酶 C（aldolase C）等4种蛋白质的进化
速率恒定。Nikoh 等（1997）根据这一结果�对其中
的醛缩酶 C 和丙糖磷酶异构酶（triose phosphate iso-
merase）的氨基酸序列进行了分析�推测侧生动物
（Parazoa）（即海绵动物）和真后生动物（Eumetazoa）
的分歧时间�即第一个多细胞动物的起源时间约为
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940Ma；而头索动物与脊椎动物在700Ma 拥有共
同祖先。

还有一种推测分歧时间的方法是用某些脊椎动

物类群间的分歧时间作为内校正时间或用较早的分

歧时间（如动物与真菌）作为外校正时间�分别用外
推和内推的方法得到未知的分歧时间。Gu（1998）
对果蝇（ Drosophila）和脊椎动物的22个核基因进
行了研究�假定人／鼠和哺乳动物／鸟类的分歧时间
分别为100Ma和310Ma�动物／真菌的分歧时间为
1100Ma�不论是外推法还是内推法的结果均显示
节肢动物和脊椎动物的分歧时间在约为800Ma以
上。

Bromham 等 （1998） 使 用 四 元 法 （ quartet
method）来验证寒武纪大爆发理论。作者对18S
rRNA和线粒体编码基因两组数据进行了分析�并
对各种四元组合进行了相对速率检验�只用通过检
验的四元组合进行时间估计。结果表明两组数据得
到的棘皮动物与脊椎动物、原口动物与后口动物的
分歧时间均超过680Ma�但是该研究结果尚不能确
定准确的分歧时间。作者认为尽管不能提供后生动
物起源的准确估计时间�但是其结果与寒武纪大爆
发假说不同。

4　研究中存在的问题
用分子数据对后生动物分歧时间的研究依据分

子钟假说。分子钟假说认为基因的进化速率在相关
的进化谱系间是相对稳定的。但是我们现在知道基
因在不同的时间和不同的进化谱系间的进化速率可

能存在明显差异�这种差异会严重影响分歧时间推
测结果的准确性。因此�如何校正分子钟以得到恒
定的进化速率是研究结论正确与否的关键。

基于一个或少数几个基因的分歧时间估计受到

基因进化速率恒定偏离的严重影响。在估计分歧时
间时最好不仅使用很多基因而且使用很多物种�这
样基因特异效应和谱系特异效应都能够被考虑进

去。一般认为可用两个方法解决这个问题。一是使
用大量的相互独立的数据提高时间估计的准确性

（如：Doolittle et al．�1996；Gu�1998；Ayala et
al．�1998）。另一个是寻找速率恒定的基因用于时
间估计（如：Nikoh et al．�1997）。Nikoh 等（1997）
在分析中使用的是 Iwabe等（1995）认为进化速率恒
定的2个基因。但是�这两种解决方法均存在着一
些问题。在第一种方法中�由于缺乏多数早期分歧

的动物门类的直源（orthologous）基因序列数据�我
们还很难得到可靠的分子钟（Gu�1998）；而在第二
种寻找速率恒定基因的方法中�Iwabe 等（1995）得
到的进化速率恒定的结果是依据一些脊椎动物之间

的分歧时间以及脊索动物与节肢动物（700Ma）的
分歧时间作为参照分歧点。实际上�我们并不知道
脊索动物与节肢动物的确切分歧时间�假设脊索动
物与节肢动物的分歧时间不是700 Ma�而是600
Ma�或800Ma�那么这些基因的进化速率就有可能
不恒定了�也就是说这些所谓速率恒定的基因只是
在脊椎动物之间的进化速率恒定。由此可见�用直
接计算进化速率的方法也许根本就找不到在所有后

生动物中进化速率恒定的基因。
在后生动物早期分化时间的分子钟研究中�一

般用两种方法来推测未知的分歧时间。一是用脊椎
动物的分歧时间和遗传距离建立的分子钟来推测未

知的分歧时间（如：Bunegar�1982；Doolittle et al．�
1996；Wray et al．�1996；Ayala et al．�1998）（插
图2）�其中只有少数研究对脊椎动物和无脊椎动物
的进化速率进行了校正（如：Ayala et al．�1998）。
事实上�脊椎动物和无脊椎动物的分子进化速率存
在着差异�未对两者的进化速率进行校正得到的结
果是很难令人信服的。Ayala 等认为 Wray 等研究
结果的误差主要来自用脊椎动物的慢进化速率来外

推后生动物之间的分歧时间。二是选择某些特殊的
参照点来推测未知的分歧时间（如 Gu�1998）�在这
种研究中不仅存在速率是否恒定的问题�同时也存
在使用参照点本身的时间是否准确的问题。

另外�很多研究使用线粒体基因来推测后生动
物的分化时间 （Wray et al．�1996；Bromham et
al．�1998）。Nikoh（1997）则认为线粒体基因不适
合用于深层次进化关系的研究。

插图2　Wray 等（1996）用脊椎动物的18S rRNA 基
因的分子钟推测后生动物门类的分歧时间
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5　结束语
尽管在长期进化过程中不同的谱系间的进化速

率可能并不恒定�由此导致了分子钟研究不够准确�
但分子钟在推算缺乏化石记录的物种的分歧时间的

研究中仍然是一个有用的工具。各项研究得到的有
关后生动物间分歧时间的结果之间有较大的差异�
但没有一项研究证实在约540Ma前的寒武纪大爆
发发生以前后生动物只经历了数百万年的进化历

程。尽管 Doolittle等（1996）和 Ayala等（1998）得到
的原口动物与后口动物的670Ma分歧时间已经是
最接近寒武纪大爆发时间的分子证据�这些结果提
示了在寒武纪大爆发前后生动物的进化至少经历了

一亿年以上的分化。
由于各项研究结果仍然存在争议�故用分子数

据确定动物门类之间的分歧时间尚需进一步研究。
假如能够通过大量的研究推测得到早期后口动物和

原口动物比较一致的分歧时间�我们就可能知道前
寒武纪动物的分歧究竟经过了一个数千万年的爆发

式辐射进化还是数亿年的逐渐进化。随着早期分化
的动物门类分子数据的逐渐积累以及统计方法的日

臻成熟�关于后生动物起源的分子钟研究将逐步深
入。
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Abstract

Whether early metazoans originated during the
“Cambrian explosion” or lasted a relatively long peri-
od before�remains a mystery in the evolutionary his-
tory of animal．Studies to estimate the origin time of

the Metazoa using molecular data have been steadily
increasing in recent years．In this paper�we summa-
rized these studies and discussed existing problems in-
cluding the calibration of evolutionary rate between
invertebrates and vertebrates and the judgment of
constant evolutionary rate genes．
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