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提要  人类探索认识寒武纪大爆发的过程先后经历了神创论、渐变论和爆发式演化思想的影响 , 形成了越来

越接近真理的重要科学认识。寒武纪大爆发本质上是动物门类的大爆发, 同时伴随着属种多样性的增长、体型

增大、生物矿化以及海洋生态系统的重大变革。寒武纪大爆发是多因素制衡的自然历史过程, 任何单因素的内、

外因驱动假说都不足以解释寒武纪大爆发的复杂过程。分子遗传基础和宜居环境分别是寒武纪大爆发的内在和

外在必要条件, 但不是必要充分条件。因此, 寒武纪大爆发, 与其他所有生命演化事件一样, 必须通过生态作用

实现。寒武纪大爆发是在氧气和其他资源不太受限、环境多变、生态荒芜的外在条件下, 基因发育调控系统预

先高配的内在条件下, 发生的动物门类大爆发。在埃迪卡拉纪晚期, 多细胞的文德生物与动物采取了不同的体型

发育策略和演化途径, 共享海底两千万年后, 文德生物灭绝。此后, 动物在寒武纪最初的两千万年间快速分异演

化, 产生了大量演化结局各不相同的动物门类, 生态适应策略同步分化, 形成了以动物为主导的海洋生态系统, 

踏上显生宙的演化征程。目前对寒武纪大爆发的探索和研究存在着偏向性或局限性, 主要关注动物门类演化和

生存环境氧化还原条件, 没有将海洋生态系统作为统一整体开展全面系统的研究工作。未来探索有必要在全球

范围内开展广泛全面的研究工作, 揭示寒武纪大爆发时期海洋生态系统的时空演变。 
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Abstract  The journey to understand the Cambrian explosion started with Creation, was subsequently succeeded by 

Darwinism, and became increasingly impacted by the theory of explosive evolution. The Cambrian explosion by nature 

is an explosion of animal body plans alongside episodic biomineralization, pulsed change of generic diversity, body 

size variation, and increase of ecosystem complexity. It is a polythetic event in natural history and manifested in many 
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aspects. No simple, single cause can explain the entire phenomenon. Intrinsic and extrinsic causes were extensively 

discussed but they are merely prerequisites for the Cambrian explosion. Without the molecular evolution, there could 

be no Cambrian explosion. However, the developmental system alone is insufficient to explain Cambrian explosion. 

Time-equivalent environmental changes were often considered as extrinsic causes, but the time coincidence is also i n-

sufficient to establish causality. Like any other evolutionary event, it is the ecology that makes the Cambrian explosion 

possible though ecological processes failed to cause a burst of new body plans in the subsequent evolutionary radia-

tions. While the Cambrian explosion did take place under circumstances when the world oceans became habitable for 

various forms of animals, the developmental Gene Regulatory Networks (GRNs) were sufficiently complex for con-

structing complex forms, and resource supply was less restricted. It seems that opportunities were in every corner! 

Early metazoans shared seafloors with vendobionts for the last 20 million years of the Ediacaran, although their ec o-

logical relationships are less known. Metazoans followed the path of evolving organs and systems, developing orderly 

repetition of body parts, and attempting possibilities, which enable the evolution of morphological, physiological, eco-

logical variations and complexity. While vendobionts kept their less differentiated body designs, tissue -grade organiza-

tion, and probably osmotic physiology. Consequently, Ediacarans died off at the end of their era for unknown reasons. 

Thereafter metazoans rapidly diversified and generated numbers of phylum-rank stem or crown lineages with different 

fates. The Cambrian explosion ultimately resulted in the critical transition from microbially-dominated ecosystems in 

the Precambrian to metazoan-dominated ecosystems in the Phanerozoic. However, the temporospatial pattern of eco-

systems during the Cambrian explosion is poorly understood, largely because our current knowledge is biased in met-

azoan evolution and redox conditions, and thus insufficient to reconstruct an ecosystem that is an integrative e ntirety of 

biotic and abiotic components. Therefore, we proposed a facies-dependent integrative approach as a working hypothe-

sis toward a more comprehensive understanding of ecosystem evolution during the Cambrian explosion. 
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1  前  言 

寒武纪大爆发是指在距今约 5.6–5.2 亿年前

相对较短的地质历史时期内, 动物门类相继在地

球上大量出现的重大生命演化事件。寒武纪大爆

发的时间并非局限于寒武纪, 而是发生在埃迪卡

拉纪晚期向寒武纪早期过渡的四千万年内。在不

到地球历史 1%的时间里, 诞生了大多数现生动

物门类的祖先。与此同时, 各动物门类发生了快

速的生态类型分化和生态领域扩张, 导致了以动

物为主导的海洋生态系统初次形成 (Erwin and 

Tweedt, 2012; 张兴亮、舒德干, 2014), 奠定了显

生宙以来海洋生态系统演化的基础。为什么动物

门类在这个时期爆发式出现？寒武纪大爆发的原

因到底是什么？这些问题是古生物学、分子遗传

学、地质学、地球化学等多学科领域共同关注的

科学前沿, 常常被列为自然科学领域的重大科学

难题。例如, 英国《经济学人》杂志于 2015 年 8

月 6 日发表无署名文章, 将寒武纪大爆发的原因

(What caused the Cambrian explosion?)与生命如何

起源、宇宙是否唯一、宇宙到底由什么构成、时 

光为何流逝、意识的本质是什么等一起列为六大

自然科学难题(见: “Science’s unsolved mysteries: 

life, the multiverse and everything, Science has re-

made the world, but scientists are not finished yet” 

in Economist 6th August 2015)。面对如此重大的科

学问题, 人类已经探索了 180 多年, 虽然认识不

断地提高 , 但仍然需要开展广泛系统的研究工

作。深入了解人类对寒武纪大爆发之谜的认识过

程, 无疑有助于明确未来的研究方向。 

2  寒武纪大爆发的过去(1948 年以前) 

寒武纪大爆发根源于多门类无脊椎动物骨骼

化石在最古老的含化石地层里突然出现的自然现

象。早在 19 世纪 30 年代, 人类就发现了这一自然

现象。例如, 英国地质学家和古生物学家 William 

Buckland (1784–1856) 在 他 1836 年 出 版 的

Bridgewater treatises 系列著作《Geology and miner-

alogy considered with reference to natural theology》

中就注意到了化石在最古老地层中突然出现的现

象 (见 : Conway Morris, 1998; Levinton, 2001)。

William Buckland 是反进化论者, 但他承认在人类
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诞生很早以前地球上就有生命。他生命中的大部分

精力用来将地质现象和圣经的描述完美地统一起

来, 他仔细观察矿物、地层和化石, 为证明造物主

的才智找证据。虽然用现在的标准衡量, 他这样将

自然现象与圣经里的故事一一对应并不科学, 但是

他开启了人类企图认识寒武纪大爆发的先河, 他对

自然界细致的观察和认识自然的执着精神值得我

们尊敬。 

Charles Darwin (1809–1882)在第一版《物种起

源》第九章“论地质记录的不完整性”中认为多门类

化石在最老含化石地层中突然出现的现象对他的

理论造成很严重的挑战(Darwin, 1859), 后人常常称

之为“达尔文的困惑 (Darwin‟s dilemma)”, 例如 : 

Schopf (2000)和 Conway Morris (2006)。因此, 达尔

文强调地质记录的不完整性, 认为在最早的化石记

录之前生命还有相当长的一段演化时间, 甚至比寒

武纪以来的时间还要长(Darwin, 1859, p. 287)。事实

上, 在《物种起源》出版的前一年, 在加拿大前寒

武纪的地层中就发现了化石始生虫(Eozoon), 当时

认为是巨型有孔虫化石 , 后来证明是假化石(见: 

Schopf, 2000)。达尔文在后来的《物种起源》版本

中多次引用始生虫, 支持他最初关于寒武纪之前存

在很长时间生命演化历史的推测(Darwin, 1872; 陈

苓, 2005)。一方面达尔文认为用他的理论无法解释

寒武纪大爆发, 另一方面达尔文又似乎深信地质记

录的不完整性。因此,在该章节结尾时达尔文写道, 

“考虑到地质记录的不完整性, 他的进化理论并没

有什么大问题, 或者是根本没有问题(“On this view 

the difficulties above discussed are greatly diminished 

or even disappear”) (Darwin, 1859, p. 311)”。由此可

见, 在达尔文看来, 寒武纪大爆发是由地质记录的

不完整性造成的化石保存假象。这是人类首次用进

化论的思想解释寒武纪大爆发这一自然现象, 影响

非常深远, 到目前仍然还有这样的学术观点, 认为

寒武纪大爆发是“化石的爆发”, 并非真实的生物

演化事件(例如: Runnegar, 1982; dos Reis et al., 

2015)。 

3  寒武纪大爆发的现在(1948 年以来) 

前寒武纪地层缺乏动物化石, 寒武纪地层中突

然出现多门类动物化石是很难解释的地质现象, 长

期困扰着学术界。1948 年, 美国古生物学家 Preston 

Cloud (1912–1991)提出大胆的假说, 认为寒武纪早

期动物门类的起源可能属于爆发式演化模式

(eruptive evolution), 经历了三个阶段: 首先是快速

出现显著的变异; 然后快速地扩散至各个生态空位; 

最后有限的生态位趋于饱和, 选择压力增加, 导致

适应能力差的弱势类群灭亡, 进入常态化演化阶

段。同时, Preston Cloud 认为在寒武纪之前有可能

存在软躯体多细胞动物演化阶段, 但这段时间可能

很短 , 动物的存在也不会很广泛(Cloud, 1948)。

Preston Cloud 所说的爆发式演化模式与 George G. 

Simpson (1902–1984) 提出的量子式进化模式

(quantum evolution)几乎完全一致(Simpson 1944; 

图 1)。因此, Preston Cloud 的爆发式演化假说实际

上是用量子式进化模式给动物门类在寒武纪早期

爆发式出现的自然现象一个合理解释。时至今日, 

多学科研究表明: 虽然地质记录的不完整性是不

争的事实, 但是寒武纪早期地层中“化石的爆发”

可以真实地反映动物门类的爆发式演化过程。目前

对寒武纪大爆发的认识与 Preston Cloud 提出的假

说基本一致, 与达尔文的进化论也不矛盾。动物门

类在地层中的“突然”出现并非真正意义上的突然

一瞬间, 而是在相对较短的时间内发生的阶段性

连续演化过程(李国祥, 2018)。依据动物门类在地

层中首次出现的顺序, 将大爆发的过程分为三幕, 

分别导致了基础动物(双胚层动物)、原口动物和后

口动物三个动物亚界依次在地球上出现 , 形成了

一棵完整的动物树 (Shu, 2008)。动物门类的大爆

发发生在埃迪卡拉纪向寒武纪过渡的四千万年时

间内, 与地球或生命历史相比着实很短暂 , 但仍

然是长达 40 个百万年级单位的时间, 动物的祖先

有足够的时间演化出眼睛、附肢、触手、肌肉、肠

道、血管、鳃、矿化骨骼等性状和器官, 形成功能

强大的消化、循环和神经等系统, 发生形态和生态

的多样化与复杂化。 

寒武纪大爆发并非单纯的生命过程。它不仅是

生命历史上唯一的一次动物门类的大爆发, 而且还

导致了广泛的生物矿化、属种多样性增长、动物体

型增大、躯体结构的复杂化, 以及构成动物的大部

分组织、器官和系统的形成(Zhang and Shu, 2021)。 
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图 1  量子式进化模式图(Simpson, 1944, fig. 35), Cloud (1948)提出的寒武纪动物群爆发式演化假说与之几乎完全一致 

Fig. 1  Quantum evolution by Simpson (1944, fig. 35), able to depict the eruptive evolution of Cambrian faunas proposed by Cloud (1948)  

 

在生态系统演化方面, 动物门类的爆发不仅导致了

海底底质革命, 而且整个海洋生态系统发生了翻天

覆地的变化(Mángano and Buatois, 2020)。通过古生

物学、古生态学、演化发育生物学、古环境学等多

学科的研究, 科学界对寒武纪大爆发的本质特征、

分子遗传基础、发生机制等方面的认识在不断地提

升 (Erwin and Valentine, 2013; Zhang and Shu, 

2021)。 

 

3. 1  寒武纪大爆发时期的化石记录 

正如达尔文推测的那样, 寒武纪大爆发之前

的海洋中孕育着丰富的生命。最早的生命记录可

以向前追索到距今 40–36 亿年间的始太古代

(Tashiro et al., 2017; Lepot, 2020)。然而动物的演

化历史并非十分久远, 在紧接着寒武纪之前的新

元古代晚期才开始有动物的化石记录, 包括实体

化石、遗迹化石和分子化石。而且, 新元古代最后

一个纪, 埃迪卡拉纪的地层中虽然产丰富的疑似动

物化石, 但它们形态奇特, 缺乏决定性的动物性状, 

因此很难与寒武纪以来的动物直接对比, 直到埃迪

卡拉纪晚期动物才在地层中留下无法否认的活动

痕迹(图 2)。各种化石记录均表明动物门类在埃迪卡

拉纪与寒武纪过渡时期爆发式演化的事实。 

分子化石可以在一定程度上反映生命演化的

历史, 但是能反映动物早期演化历史的分子化石

非常稀缺, 主要是因为动物门类特有的分子非常

有限, 而且多数都很容易降解, 很难经历亿万年

的地质改造保存到现在 (Briggs and Summons, 

2014)。24-异丙基胆甾烷和 26-甲基豆甾烷通常被

认为是普通海绵动物的标志化合物 , 共同出现在

阿曼 6.60–5.40 亿年的地层中(Love et al., 2009; 

Zumberge et al., 2018), 比海绵骨针化石要早一亿
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多年(Antcliffe et al., 2014; Sperling et al., 2010)。然

而, 这些发现于古老地层中的“海绵生标”是否海

绵动物特有、是否真的来自海绵动物、是否可以反

映海绵动物的早期演化, 却面临着非常严重的挑

战(Antcliffe, 2013; Botting and Muir, 2018; Botting 

and Nettersheim, 2018; Nettersheim et al., 2019; 

Bobrovskiy et al., 2020; van Maldegem et al., 

2020)。粪甾烷被认为是后生动物特有分子, 曾发

现在埃迪卡拉型生物群的代表性化石 Dickinsonia 

标本上(Bobrovskiy et al., 2018)。粪甾烷是细菌降

解粪甾烷醇的产物, 通常出现在哺乳动物的肠道, 

很不稳定, 在显生宙以来的特异埋藏化石库中也

没有发现过(Summons and Erwin, 2018)。另外, 粪

甾烷醇属于 27 碳的胆固醇, 在许多单细胞真核生

物中都有不同程度的含量 (Boëchat et al., 2007; 

Kodner et al., 2008)。 

埃迪卡拉纪最具代表性的生物是埃迪卡拉型

生物群, 包括阿瓦隆、白海和纳玛三个从老到新

的化石组合(Waggoner, 2003; Xiao and Laflamme, 

2009; Boag et al., 2016)。它们可能是后生动物的

祖先类型(Glaessner, 1984), 或者是已经灭绝的群

体生活生物(Pflug, 1972, 1974), 或者是代表一个

独立的多细胞生物界“文德生物” (Seilacher, 1989, 

1992), 或者是与根足虫有关的巨型单细胞生物

(Seilacher, 2007)。近些年趋向于不将埃迪卡拉型

生物作为同一类生物整体考虑, 而是化整为零地

区别对待。例如 : Dickinsonia 被解释为栉水母

(Zhang and Reitner, 2006)或扁盘动物(Sperling and 

Vinther, 2010), Haootia 作为刺细胞动物(Liu et al., 

2014), Kimberella 作为软体动物 (Fedonkin and 

Waggoner, 1997), Yilingia 作为环节动物或者节肢

动物(Chen et al., 2019)。这些研究主要是与现生动

物进行一般特征的比较, 反映动物属性的决定性

特征(例如: 眼睛、头、附肢等)并没有在这些化石

上保存下来。当然, 埃迪卡拉纪还有其他类型的

疑似动物化石, 主要代表包括管状化石和磷酸盐

化的微体化石。磷酸盐化多细胞球形化石虽然体

现了动物胚胎卵裂期的特点, 但不足以证明它们

就是动物的胚胎(Zhang and Zhang, 2017; Erwin, 

2020)。管状躯体也不是动物特有的特征, 大多数

多细胞真核生物门类都发育有体管结构(Droser et 

al., 2017)。寒武纪的化石相对容易理解, 主要包

括磷酸盐化保存的多门类小壳化石、布尔吉斯页

岩型软躯体化石、小型炭质化石、磷酸盐化小型

软躯体动物化石以及常规的动物壳体化石(三叶

虫、腕足、软舌螺等)。绝大多数寒武纪的化石可

以归入已知动物门类的冠群或者干群, 其中包含

了许多现生动物门类最早的化石代表。很重要的

一点是, 埃迪卡拉纪与寒武纪有埋藏条件很相似

的化石库(Daley et al., 2018), 例如: 埃迪卡拉纪

早期的瓮安生物群与寒武纪早期的宽川铺生物群, 

同属于磷酸盐化保存的化石库, 但是化石组合面

貌却形成了鲜明的对照(Bottjer et al., 2020), 反映

了大爆发之前与大爆发期间明显的差别。 

遗迹化石记录可以反映动物从埃迪卡拉纪晚

期到寒武纪早期连续的爆发式演化过程(Seilacher, 

1956; Mángano and Buatois, 2014, 2016), 可以划

分为四个演化阶段: (1)最早的遗迹化石出现在 5.6

亿年前的地层中, 主要是简单、不分叉的移迹或

浅层潜穴, 表明两侧对称的三胚层动物已经出现; 

(2)稍晚一些(相当于纳玛期或石板滩生物群时期)

生物扰动明显增强(图 2), 出现了较复杂的穿层潜

穴、推铲迹(bulldozing traces)和钻孔; (3)进入寒武

纪幸运期, 遗迹形态多样性快速增长, 反映了形

体构型的多样化; (4)寒武纪第二期发生了底质革

命, 强烈的生物扰动使海底由藻席底质转变为混

合底质 , 遗迹化石的属种数量也有所增长

(Mángano and Buatois, 2020)。 

综上所述, 分子化石提供了可能但非结论性

的埃迪卡拉纪之前存在动物的证据。埃迪卡拉纪

的实体化石中(尤其是三个埃迪卡拉型生物组合)

可能含有动物的早期代表, 但是目前还没有发现

决定性证据证明它们一定就是动物。它们在埃迪

卡拉纪末期不知何故消失, 很可能既不是寒武纪

动物的祖先, 也没留下后裔。与之不同的是, 遗迹

化石记录却提供了强有力的证据表明两侧对称的

三胚层动物在 5.6 亿年前就已经存在, 在埃迪卡

拉纪晚期的海底产生较强烈的生物扰动(图 2)。据

此推测, 没有中胚层的动物门类必然在 5.6 亿年

前就已经存在, 但是令人难以理解的是这些基础

动物门类可靠的化石记录也始见于寒武纪早期。

由此可见, 文德生物在埃迪卡拉纪晚期与动物共 
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图 2  埃迪卡拉纪晚期石板滩生物群中两侧对称动物形成的潜穴迹化石(照片经陈哲允许) 

Fig. 2  Bilaterian burrowing traces from the late Ediacaran Shibantan biota (used with permission from Chen Zhe) 

 

同生存了约两千万年后灭绝, 紧随其后, 动物门

类在寒武纪早期得到了进一步的发展。 

 

3. 2  寒武纪大爆发的本质特征 

寒武纪大爆发的本质是动物门类的爆发 , 与

寒武纪之后的辐射演化事件有显著的差别(詹仁

斌, 2018)。化石记录表明, 基础动物门类应该在

埃迪卡拉纪就已经存在, 大部分原口动物门类最

早的化石代表发现于寒武纪纽芬兰世的地层, 而

后口动物门类的最早化石代表多发现于寒武纪第

三期的化石产地。因此, 提出三幕式寒武纪大爆

发分别导致基础动物门类、原口动物门类和后口

动物门类依次诞生的假说(Shu, 2008)。目前对寒

武纪大爆发过程的认识是基于动物门类的化石首

现而建立的, 很可能会因新发现更早的动物门类

化石而发生变化, 需要在将来的研究工作中进一

步完善(张兴亮、舒德干, 2014)。最近在埃迪卡拉

纪晚期的石板滩生物群中发现了疑似节肢动物的

遗迹化石(Chen et al., 2018), 在寒武系幸运阶地

层中发现了可能的后口动物始祖化石(Han et al., 

2017; 舒德干、韩健, 2020)、棘皮动物化石(Topper 

et al., 2019, 2020; Zamora et al., 2020)以及半索动

物化石(Maletz, 2019)。这些重要发现还有待进一

步研究证实。 

此外寒武纪大爆发还有以下特征: (1)寒武纪

大爆发不仅产生了现生动物门类的冠群, 而且还

产生了大量已经灭绝的干群。如果按照传统的林

奈分类系统, 这些干群都属于门纲以上的高阶元

分类单位。因此, 可以说寒武纪大爆发产生了比

现在多很多的动物门类(Gould, 1989)。(2)动物门

类在早期演化阶段就体现了形态分异的特点, 占

据了接近现生动物门类的形态空间水平, 门类间

的形态有趋同现象但并不完全连续(Erwin, 2007; 

Hughes et al., 2013; Deline et al., 2018)。(3)动物门

类爆发的同时, 许多门类就发生了多样性的快速

增长(例如: 软体动物和节肢动物), 遗迹化石和
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实体化石属的多样性都发生了显著的脉冲式增长

(Li et al., 2007; Maloof et al., 2010; Erwin and 

Valentine, 2013; Mángano and Buatois, 2014; Na 

and Kiessling, 2015)。(4)寒武纪大爆发期间动物体

积和复杂性整体上呈现增大的趋势 , 但并非是简

单的线形增长模式, 部分门类存在体积减小、形

态简化的现象(Payne et al., 2009; Zhuravlev and 

Wood, 2020)。(5)动物门类并非同时获得矿化骨骼, 

大致可以分为 3 个阶段: 埃迪卡拉纪末期亲缘关

系难以确定的管状生物获得矿化骨骼, 纽芬兰世

冠轮动物、多孔动物、开腔骨动物、原锥石动物

等发生矿化, 寒武纪第二世蜕皮动物和后口动物

发生矿化(Zhang and Shu, 2021)。(6)寒武纪大爆发

还导致了以动物为主导的显生宙型海洋生态系统

的初次建立 , 生活方式类型发生了显著的增长 , 

利他的正生态反馈作用表现突出。这一点不同于

寒武纪之后的辐射演化, 主要体现的是排他的负

生态反馈作用(Erwin and Valentine, 2013)。 

 

3. 3  寒武纪大爆发的分子遗传基础 

分子遗传特征通常被认为是生物演化的内

因。因此, 要了解寒武纪大爆发究竟发生在怎样

的基因水平上, 必须从动物起源与早期演化的分

子演化入手。动物门类形态的发生主要受控于基

因调控网络, 它的形成时间、构成元件、演化过

程和运行机制是认识动物门类起源演化的关键。

需要强调的是, 基因调控网络是生物演化的内在

必要条件, 不是必要充分条件。不具备遗传基础, 

生物不可能演化; 遗传条件具备了, 什么时候发

生演化具有偶然性, 或者需要外因激发。虽然, 我

们无法直接获得动物门类起源演化早期的基因调

控网络, 但可以通过比较演化发育生物学的方法

推测。这项工作首先要建立稳定的动物门类之间

的演化关系, 再依据化石记录和演化速率推算门

类之间分支演化的时间, 结合基因调控网络的演

化讨论寒武纪大爆发的分子遗传基础。 

图 3 显示的是分子生物学目前关于动物总界

门类之间的亲缘关系和分支演化时间的综合研究

结果(Erwin et al., 2011; dos Reis et al., 2015; Er-

win, 2020; Fernández and Gabaldón, 2020)。动物总

界内的几个原生生物类群之间是并系关系(多形

壶菌虫的位置不够稳定), 领鞭毛虫是后生动物的

姐妹群; 非三胚层的后生动物门类之间是并系关

系, 真后生动物、两侧对称动物、后口动物、原

口动物、蜕皮动物和冠轮动物各自构成单系类群。

虽然目前扁盘动物、栉水母动物以及异无腔动物

的系统分类位置还没有稳定下来, 但是在整体上

对我们理解寒武纪大爆发时期动物的分子遗传基

础不会造成太大的影响。如果我们把动物门类的

基因调控网络构成和演化运行机制放在动物总界

的分支演化框架内考虑, 就可以对动物早期演化

的分子遗传基础形成以下认识:  

(1)调控动物形态发育的很多核心基因起源

很早, 在后生动物之前原生生物门类中就已具备

了调控多细胞化和复杂生命周期的基因 (Erwin, 

2020)。(2)后生动物的基因调控网络在演化过程中

具有预先高配的特点, 体现在: 领鞭毛虫就已经

具备了细胞分化和构建形态的基因, 海绵动物配

备了许多真后生动物才能用得上的基因, 扁盘动

物中不仅出现了更多的真后生动物基因, 而且还

出现了许多器官发生和体轴发育的基因, 刺胞动

物具备了调控三胚层动物组织和器官发育的基因

(Erwin and Valentine, 2013)。(3)基因复制率体现了

两级化的特点, 早期多细胞化过程和晚期门类分

化过程体现了较高的基因复制率; 基础性基因占

三分之一以上, 在两侧对称动物产生之前就已获

得, 谱系特色的基因约占三分之一, 在门类分化

时获得(Fernández and Gabaldón, 2020)。(4)基因调

控网络的演化并非简单的基因数目持续增长、结

构逐渐复杂化的过程, 而是由基因得失的动态演

化过程调控动物门类的分支演化, 不仅基因构成

的创新产生新性状、新门类, 而且基因的丢失也

可以导致动物的趋异演化, 例如: 后口动物、蜕皮

动物和以及异无腔动物的分支演化主要是不同类

型基因丢失的结果 (Fernández and Gabaldón, 

2020)。(5)相比较而言, 两侧对称动物门类的基因

调控网络在结构、层次和连接等方面相对复杂一

些(Erwin, 2020)。 

最早的遗迹化石表明两侧对称的“蠕形”动物

在 5.6 亿年前就已存在, 寒武纪大爆发就是发生

在这个基础上的门类间和门类内分支演化。尽管

没有可靠的化石记录 ,  两侧对称动物之外的其 
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图 3  动物总界谱系关系以及基因调控网络的动态演化过程(据 Zhang and Shu, 2021) 

Fig. 3  Phylogenetic framework of the Holozoa and evolutionary dynamics of Gene Regulatory Networks (after Zhang and Shu, 2021) 

 

它动物门类必然起源于 5.6 亿年之前, 它们为何

直到寒武纪才开始得到进一步发展的遗传原因目

前还不明确。两侧对称动物门类的爆发式演化很

可能是由于在寒武纪大爆发期间获得了谱系特色

的基因。确定两侧对称动物共同祖先的调控网络

和形态的复杂程度对理解动物门类的起源和早期

演化非常关键。早期研究主要是通过脊椎动物和

节肢动物基因调控网络的比较, 认为共同祖先是

很复杂的动物, 发育有中枢神经系统、眼睛、肠

道、分节、附肢等性状(Carroll et al., 2001)。因此, 

两侧对称动物门类的分支演化并不需要新产生调

控这些性状的基因, 寒武纪大爆发不需要遗传上

的创新, 更可能是生态现象(Carroll, 2005)。另外, 

虽然在遗传上调控这些性状的基因可能深部同源, 

但是只能实现有限的形态表达, 因此两侧对称动

物的共同祖先可能不像早些时候认为的那样复杂, 

仅有几种细胞、前后和背腹的区分; 更多的性状, 

包括附肢、眼睛、分节、矿化骨骼等, 很可能是

在其后的演化过程中, 通过广泛的基因共同选配

(gene co-option)在不同门类中独立产生 (Erwin, 

2020)。 

由此可见, 寒武纪大爆发并不是因为基因的

大爆发, 大部分基因是在更早期的演化过程中积

累产生的, 基因调控网络的形成是基因得与失的

动态演化过程, 谱系特色基因调控网络的形成和

门类间基因共同选配调控性状的独起源是寒武纪

大爆发能产生大量动物门类的分子遗传基础。 

 

3. 4  寒武纪大爆发时期的气候与环境 

寒武纪大爆发发生在新元古代晚期三次“雪

球地球 ” 极冷气候事件之后 , 潘诺西亚大陆

(Pannotia)聚合与分裂、冈瓦纳超大陆聚合时期

(Zhang et al., 2014)。当时全球处于大海泛时期, 

海侵沉积序列常常富含磷质, 不整合地超覆在不

同地质时代的前寒武纪地层上(Peters and Gaines, 

2012), 气候温暖或炎热 (Scotese et al., 2021)。大
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气完全氧化, 氧气含量约在现代大气氧化水平的

10%–40%之间(Sperling et al., 2015; Zhang and 

Cui, 2016) 。海水富含营养物质 (Sperling and 

Stockey, 2018), 盐 度 可 能 略 高 于 现 代 海 水

(Knauth, 1998; Hay et al., 2006)。海洋的氧化还原

条件在空间上具不均匀性, 在时间上体现出多变

性, 缺氧或者硫化水体可能会时常出现在一些海

域(Wood and Erwin, 2017; He et al., 2019; Wei et 

al., 2021), 氧化海底的面积可能有逐步向较深水

区扩大的趋势(Li et al., 2017)。 

由此看来, 寒武纪大爆发时期的海洋是适宜

动物生存繁衍的海洋！根据发生时间的相关性 , 

上述环境变化经常被认为是寒武纪大爆发的外在

驱动因素(见: Zhang et al., 2014)。尤其是海洋氧化

还原条件的频繁波动, 在许多文章中被认为可以

驱动动物早期的演化创新(例如: Wood and Erwin, 

2017; Wei et al., 2021)。可是, 这些气候与环境条

件并不局限于寒武纪大爆发时期, 在整个显生宙

的大部分时期都是如此。另外, 同时发生或者在

时间上有先后顺序的事件未必存在因果关系。生

物不只是被动地适应环境的变化, 而且还可以积

极地改造环境, 通过生态系统工程产生溢出效应

(Erwin and Tweedt, 2012)。类似的生物与环境的生

态关系在显生宙以来的地质历史时期并不罕见 , 

而动物门类的爆发式演化再也没有发生过第二

次。可见, 企图寻找单一的环境驱动因素很难, 也

许是徒劳。因为, 任何环境因素都无法与动物门

类起源建立对应关系, 寒武纪大爆发时期的环境

变化与寒武纪大爆发本身并没有直接的因果关系

(Valentine, 2004)。总而言之, 地球环境的宜居性, 

包括关键条件氧气含量的变化(Nursall, 1959), 仅

是动物生存和演化的必要条件, 并非必要充分条

件。宜居的条件不足以解释寒武纪大爆发时期广

泛的创新演化(Erwin, 2015)。 

 

3. 5  寒武纪大爆发时期的生态效应 

基因调控网络的形成和宜居的环境条件是寒

武纪大爆发必不可少的内外因条件 , 但是条件都

具备了不意味着寒武纪大爆发就会立刻发生。寒

武纪大爆发与其他生命演化事件一样属于自然历

史过程, 什么时候发生、如何发生还有其偶然性

(Gould, 1989)。任何生命演化事件归根结底还要通

过生态过程来实现, 寒武纪大爆发也不例外。它发

生在动物起源之后, 是通过一系列连环生态效应

的正反馈作用实现的, 可以称为“生态雪球效应” 

(张兴亮、舒德干, 2014)。目前有许多生态驱动假

说, 包括生态空位说、捕食压力说、底质革命说、

生态系统工程说等等, 也可以理解为寒武纪大爆

发的结果(见: Zhang et al., 2014)。除了底质革命之

外, 其他生态效应在显生宙以来的生命历史中很

常见。寒武纪以来的动物登陆事件、五大灭绝事件

之后的辐射演化事件既没有产生新门类 , 也没有

发生动物门类的爆发事件。由此可见, 生态效应并

非一定会导致门类的产生。然而, 寒武纪大爆发确

实又发生在这样的生态背景条件之下 , 生态过程

的正反馈作用必然会促进寒武纪大爆发时期动物

生态领域的扩张和海洋生态系统复杂性的演化。 

可见, 寒武纪大爆发必然还有特别之处。寒

武纪大爆发时期是动物“拓荒”的时代, 动物首次

在几近荒芜的海洋世界繁衍生息, 漫无边际地探

索各种形态空间和生态策略的可能性, 在较短的

时间内产生了大量的形体构型和生态类型, 其中

包括许多无法归入林奈分类体系的门类, 但是绝

大多数可以归入现代的冠群和干群分类体系。然

而, 生命演化并非一切皆有可能, 会受到功能和

资源等条件的约束。成功的演化是有限的, 趋同

也可以导致相似的形态和生态适应策略(Conway 

Morris, 2003)。功能上不可行的演化尝试不可能获

得繁衍的机会, 资源短缺或者灾难等也会造成很

多类群仅可以获得短暂的成功, 只有少数类群经

历了显生宙的地质历史考验繁衍到现在, 构成了

形态各异的现生动物门类。绝大多数功能上可行

的形体构型在早期演化阶段已经产生了, 包括很

多门类已灭绝的干群。寒武纪大爆发之后辐射演

化事件体现的主要是纲和纲以下类群多样性的变

化, 没有产生新的门类。 

 

3. 6  寒武纪大爆发是自然历史过程 

寒武纪大爆发并非单纯的生物过程, 而是许

多因素制衡条件下发生的自然历史过程, 需要许

许多多、大小尺度不同的、内在的和外在的必要

条件, 小可以到元素和分子, 大可以到宜居地球。
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复杂的历史过程是偶然性与必然性的统一, 没有

单一可以验证的原因(Erwin and Valentine, 2013)。

就好比我们很难精准地说出历史上某个王朝兴衰

的具体原因和为何会发生在那个时间, 常常归结

为“历史原因”但是我们却可以通过历史事实分析

兴衰的偶然性和必然性。自然历史可能比社会历

史更为复杂。换句话说, 无论哪一个必要条件不

具备, 寒武纪大爆发都不会发生。相反, 万事俱备

了, 寒武纪大爆发随时可能发生, 但究竟什么时

候发生, 如何发生, 又充满了变数。寒武纪大爆发

是在基因调控网络的复杂程度足以演化出复杂多

样的形体构型的内在前提条件下, 海洋环境的宜

居性、栖息地和其他各种资源不太受限的外在前

提条件下发生的动物门类大爆发。后生动物肯定

起源与寒武纪大爆发之前, 它们的生态地位直到

埃迪卡拉纪晚期才有所显露, 在寒武纪第二世形

成了以后生动物为主导的海洋生态系统 (Erwin 

and Tweedt, 2012; 张兴亮、舒德干, 2014)。在埃

迪卡拉纪的最后两千万年, 动物曾经与生物属性

不明的文德生物共同生存在一起。它们之间是怎

样的生态关系, 目前还不明确。在埃迪卡拉纪, 动

物在生态上可能并不占优势, 但它们沿着发育组

织、器官、系统的方向演化, 使形态、生理和生

态的复杂多变成为可能。埃迪卡拉型生物群中的

文德生物很可能停留在组织演化阶段, 没有发现

可靠的器官, 依靠体表的渗透调节作用行营养和

呼吸等功能 , 最终在专属于它们时代的末期灭

绝。在此之后, 动物快速分支演化, 产生了大量的

门类级别的干群和冠群。在自然历史的演化过程

中, 这些门类的结局各不相同: 一些门类在出现

的同时立刻就在形态和生态上分化 , 持续繁盛 , 

延续到现在(例如: 海绵动物、节肢动物、软体动

物); 另一些门类曾经有过繁盛时期, 然后或早或

晚灭绝(开腔骨、软舌螺), 或者仅少数属种延续到

现在(腕足动物); 还有一些门类虽然延续到了现

在, 但从未有过繁盛(缓步动物)。 

分子化石和分子钟研究显示后生动物可能起

源于埃迪卡拉纪之前(Love et al., 2009; Erwin et 

al., 2011; dos Reis et al., 2015)。在埃迪卡拉纪早

期(~6.35–5.80 亿年)的地层中仅发现少数疑似动

物的化石, 例如: 贵州始杯海绵(Yin et al., 2015)

和疑似两侧对称动物的遗迹化石 (Pecoits et al., 

2012)。如果埃迪卡拉纪早期或者更早的海洋中真

有动物的存在, 它们的生态地位也可能是微不足

道的, 因为如此早的动物化石非常稀少。虽然, 在

埃迪卡拉纪晚期的地层中, 动物活动留下了无法

忽略的活动痕迹(图 2), 但微生物为主的海洋生态

系统一直延续到了寒武纪幸运期(5.388–5.29 亿年) 

(Buatois et al., 2014), 由微生物席覆盖的底质向

生物扰动的混合底质的革命性转变发生在寒武纪

第 2 期(~5.29–5.21 亿年), 直到寒武纪第 3 期

(~5.21–5.14 亿年)才形成以动物为主导的海洋生

态系统(Mángano and Buatois, 2014, 2020)。可见, 

后生动物经过一亿多年的演化, 逐步主宰了海洋

生态系统。它们在埃迪卡拉纪之前可能就已经出

现, 经过漫长的演化, 到埃迪卡拉纪末期生态地

位初露锋芒, 寒武纪早期快速分化和扩张, 踏上

了显生宙的演化征程。 

4  寒武纪大爆发的未来 

人类探索认识寒武纪大爆发的过程先后经历

了神创论、渐变论和爆发式演化思想的影响, 形成

了越来越接近真理的重要科学认识。寒武纪大爆发

是自然科学领域的重大科学问题, 仍然有许多古

生物学、古环境学和年代地层学等方面的前沿科学

问题, 需要全球范围内的科学家共同努力去解决

(张兴亮、舒德干, 2014; 朱茂炎等, 2019)。然而目

前对寒武纪大爆发的研究存在明显的偏向性或者

是局限性, 主要体现在以下三点: (1)偏向于揭示动

物门类的多样性、演化关系和分子遗传基础; (2)偏

向于揭示寒武纪大爆发时期海洋的氧化还原条件; 

(3)偏向于特异埋藏生物群, 偏向于其中的动物化

石。这些研究内容固然重要, 仍然值得深入探讨, 

但是寒武纪大爆发导致海洋生态系统发生了根本

性的变化, 研究工作应该考虑海洋生态系统的整

体演化, 不应该只局限于动物和氧化还原条件两

个方面。 

生态系统是在自然界一定的时间和空间内 , 

由生物部分和非生物部分构成的统一整体。生物

与生物之间、生物与环境之间相互影响、相互制

约, 并在一定时期内处于相对稳定的动态平衡状
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态。现代的海洋生态系统体现了复杂的物质和能

量流动途径以及完整的循环过程。不同生态类型

的动物(消费者)之间形成“大鱼吃小鱼”的由初级、

二级到更高级的食物链营养结构。更为关键的是

由菌藻类等微生物构成食物链两端的生产者和分

解者, 最终维持着生态系统的正常运转。一个特

定的生态系统, 可以缺少食物链中间的消费者环

节, 但两端的生产者和分解者缺一不可, 否则生

态环境内的物质和能量将无法流动和循环, 生态

系统将无法维持、不复存在。 

目前对寒武纪大爆发的研究主要关注生态系

统内的消费者(动物门类)起源演化和环境变化两

个方面, 没有将生物与环境作为统一的整体来研

究生态系统的演化(Zhang et al., 2021)。动物门类

研究主要侧重揭示门类的多样性及其演化关系 , 

对生态类型的多样性和营养结构的复杂性研究还

没有全面展开。对于生态系统内由菌藻类等微生

物构成的生产者和分解者的组成及其生态功能等

基本上没有涉及。寒武纪大爆发结束时 , 海洋生

态系统内动物生态类型的多样性和营养结构的复

杂程度达到了现代海洋生态系统的水平 (Erwin 

and Valentine, 2013)。但是, 寒武纪大爆发期间海

洋生态系统在关键的四千万年内如何从菌藻类为

主的生态系统转变为以动物为主的生态系统？生

态系统在空间上的差异性又如何？这些问题对全

面理解寒武纪大爆发至关重要, 是将来研究的重

点。在非生物部分研究方面, 侧重于关注海洋的

氧化还原条件, 往往是依据有限几个地质剖面的

数据, 提出概念性的海洋氧化还原模型, 缺乏在

全球范围内的系统性研究(Li et al., 2017; Wei et 

al., 2021)。氧化还原之外的非生物因素, 例如: 气

候条件、温度、盐度、营养条件等方面的研究十

分有限(Brennan et al., 2004; Peters and Gaines, 

2012; Algeo et al., 2015; Hearing et al., 2018; 

Wotte et al. 2019; He et al, 2019), 亟待开展更广

泛全面的研究。生物地球化学循环是生命和非生

命之间物质交换的主要途径, 也是生态系统维持

运转的重要体现。研究生态系统的物质循环 , 重

点关注生命不可或缺元素(例如: 碳、氮、磷、硫、

铁等)的生物地球化学循环不失为有效途径。目前 

对寒武纪大爆发时期的生物地球化学循环研究主

要是在基于少数剖面的数据建立全球模型, 虽然

有研究表明磷、氮、硫元素的供给有增加的趋势

(Wang et al., 2018; He et al., 2019; Laaksoa et al., 

2020), 但时空变化规律还有待进一步揭示。 

海洋生态系统本身也是演化的主体 , 在空间

上有不均匀性, 在时间上有可变性。为了全面系统

地认识寒武纪大爆发时期海洋生态系统的时空变

化规律, 本文提出以单一岩相地层单元为基础的

综合工作模型(图 4)。研究对象是稳定岩相的地层

单元或某个生物群, 大致上可以代表当时某一海

域生态系统的地质记录。综合研究包含以下五个方

面: (1)揭示生物多样性, 包括实体化石、遗迹化石、

分子化石等海洋生态系统的所有生物组成部分; (2)

构建生态系统结构、生活模式、营养等级等; (3)

研究地层的沉积环境、生物的生存环境和化石的保

存环境, 称为环境三要素; (4)研究地层形成时的气

候条件; (5)重建生物地球化学循环。要全面系统地

了解生态系统的演化, 需要开展空间加时间 4个维

度的研究工作。首先, 要对稳定岩相的地层单位或

某一生物群开展上述 5 个方面的综合研究。其次, 

比较研究同时代不同岩相地层单元或生物群, 揭

示某一时间段(以化石带为基础)海洋生态系统在

空间上的变化。再次, 追踪同一或相似岩相所代表

的生态系统随时间的变化。最后, 在全球尺度范围

内建立寒武纪大爆发时期生态系统的时空变化。第

一步是这一工作方案的基础和关键, 需要大量的

工作。在全球范围内, 寒武纪大爆发时期单一岩相

的地层单元数以千计, 工作量可想而知。另外, 由

于受客观条件的限制, 不同岩相的地层单元可供

研究生态系统的数据可能会参差不齐。本方案实施

起来可能需要克服两方面的困难: (1)人们还是会

青睐那些少数的特异埋藏生物群, 对常规的地层

单元可能会不屑一顾, 因此会错过保存在其中的

重要信息。(2)就具体的地层单元, 研究者往往会选

择其中的“精华”部分(例如: 动物化石和氧化还原

条件)开展研究工作, 因此无法获得上述五个方面

完整的数据。 

上述工作模型(图 4)并没有体现“新奇巧妙”

的构思, 而是一种很“笨”的工作思路。但是, 它 
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图 4  寒武纪大爆发时期海洋生态系统重建工作模型(据 Zhang et al., 2021) 

Fig. 4  Working hypothesis for the ecosystem reconstruction during the Cambrian explosion (after Zhang et al., 2021) 

 

可能具有较普遍的意义, 不只是针对寒武纪大爆

发, 可能也适用其他重大的生命演化事件。在全

球尺度范围内对每个地层单元进行全面系统地调

查, 需要大量“人财物”的投入。但是, 目前又想不

出简单的解决方案, 也许根本就没有捷径。寒武

纪大爆发是生命历史上唯一的一次动物门类大爆

发 , 奠定了海洋生态系显生宙以来的演化基础 , 

值得全世界的科学家们长期不懈地努力, 揭示生

态系统的时空演变规律。 

 

致谢  评审专家李国祥、赵方臣和殷宗军提出

宝贵修改建议, 特此致谢。 
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