
 
 
 

    2019 年  第 64 卷  第 22 期：2279 ~ 2284 
 

 

© 2019《中国科学》杂志社  www.scichina.com   csb.scichina.com 

《中国科学》杂志社 
SCIENCE CHINA PRESS Science 2018 年度十大科学突破解读 观 点 

远古世界的分子窗口 

王霄鹏 1,2, 袁训来 1,3* 

1. 中国科学院南京地质古生物研究所 , 中国科学院生物演化与环境卓越创新中心 , 现代古生物学和地层学国家重点实验室 , 南京 
210008;  

2. 中国科学技术大学地球和空间科学学院, 合肥 230026;  

3. 中国科学院大学地球与行星科学学院, 北京 100049 

* 联系人, E-mail: xlyuan@nigpas.ac.cn 
 

 
在 19 世纪中叶, 达尔文被大量动物化石在寒武纪地

层中突然出现而深深困扰[1], 而寒武纪之前的岩石中似乎

找不到任何化石的踪影, 动物看起来似乎是“一夜之间”出

现的. 他在试图用化石记录的不完整性来解释这样的剧变

的同时, 也意识到这个问题也许会动摇他进化理论的根基. 

在其后的 100 多年中, 古生物学家在前寒武纪地层中陆续

发现了丰富的化石看似解决了达尔文的难题, 但实际上也

带来了更多的未解之谜. 埃迪卡拉生物群代表了紧邻寒武

纪的埃迪卡拉纪晚期的生物面貌, 这一独特的化石生物群

在包括我国三峡地区[2]在内的全世界 30 多个地点[3]都有发

现. 它们独特的身体构型及保存方式在寒武纪及之后的地

层中再也没有出现过. 由于难以与已知的生物进行形态学

对比, 埃迪卡拉型生物的分类位置长久以来难以确定. 它

们曾被认为是藻类[4]、刺胞动物[5]、栉水母[6]、环节动物[7]、

巨型原生生物[8]或地衣[9]等. Seilacher[10]甚至主张建立新的

界一级分类单元, 用文德生物界(Vendobiont)来安置这些奇

特的生物. 生活着这些大量的、亲缘关系不明的古怪生物

的埃迪卡拉纪海洋中, 却难以见到我们熟悉的现生动物的

祖先. 例如, 动物中被认为最早出现的海绵动物, 还没有在

前寒武纪发现其确定的化石. 在传统古生物学解释这些问

题遭遇瓶颈的时候, 生物标志化合物从分子角度提供了新

的证据[11~13], 这些新发现的“窥视远古世界的分子窗口”也

成为了 2018 年 Science 评选出的十大科学突破之一.  

1  生物标志化合物简介 

生物死亡后, 组成生物的有机分子在合适的沉积和成

岩环境中可以转化为更加稳定的分子并保存下来. 这些最

初来源于生物并保留了其特征碳骨架的有机化合物被称

为生物标志化合物(biomarkers)或分子化石(molecular fos-

sils). 生物标志化合物有可能与特定门类的生物分子建立

“生物前驱物——地质产物”(biological precursor-geological 

product)对应关系(虽然也有的生物标志化合物无法找到其

明确的生物前驱物, 例如 C20+三环萜类[14]等). 如最常见的

生物标志化合物之一的藿烷的生物前驱物通常被认为只 
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能由细菌产生, 如细菌藿四醇(bacteriohopanetetrol)[15]. 另

一类标志物甾烷的生物前驱物甾醇在所有真核生物中都

有发现 , 而在原核生物中极少找到 . 动物多产生胆甾醇 , 

陆生高等植物通常产生谷甾醇和豆甾醇, 而真菌则多产生

麦角甾醇[16].  

生物标志化合物的直接继承性让人们得以从地层中的

分子化石追溯到产生该类化合物的生物门类(如图  1), 1964

年, Eglinton 等人[17]就意识到该方法对研究前寒武纪的生命

演化有着特别重要的意义. 在很多缺少实体化石的前寒武

纪地层中, 生物标志化合物是证实生命存在的唯一直接证

据. 同样, 生物标志化合物的结构和同位素信息可以用于鉴

别有机化合物是生物源或非生物源的. 更进一步推而广之, 

生物标志化合物也许能成为找寻地外生命的重要工具[18].  

2  生物标志化合物在前寒武纪生物演化领

域的应用 

总体看来, 可以将生物标志化合物在前寒武纪生物演

化领域的应用分为两个方面. 第一, 在实体化石缺失的情

况下, 提供曾经存在过的生物的信息; 第二, 确定疑难化

石的生物属性.  
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图 1  各生物域及对应的部分生物标志化合物  
Figure 1  Domains of life and their corresponding biomarkers  

2.1  替代实体化石, 获取生物与环境信息 

这是生物标志化合物最常见的用途, 即从含有机质且

热成熟度较低的岩石中提取生物标志化合物, 并分析其生

物源. 2018 年, Zumberge 等人[13]报道在阿曼的距今 6.6~6.35

亿年的新元古代地层发现了一种新的标志化合物 26-甲基豆

甾烷(26-methylstigmastane, 简称为  26-mes), 而 26-mes 被认

为是代表寻常海绵(demosponge)动物的生物标志化合物 . 

同  26-mes 一起发现的还有另一种寻常海绵纲的生物标志

化合物  24-异丙基胆甾烷(24-isopropylcholeststane, 简称为

24-ipc). 这两种生物标志化合物的同时发现指示了在

6.6~6.35 亿年前, 海绵动物可能已经出现, 比确定的最古

老的海绵实体化石(5.35 亿年前, 寒武纪早期)还要早约一

亿年. 鉴于海绵在动物演化树上的基干地位, 如果该证据

可靠, 则代表了已知最早的多细胞动物的证据.  

另外, 结合对沉积环境的研究, 生物标志化合物也能反

映出地质历史时期海水的氧化还原状态. 如在进行生物大绝

灭事件的研究时, 常可以在代表透光带的浅水环境的岩石中, 

发现厌氧的绿硫细菌留下的生物标志化合物 : 绿硫菌烷

(chlorobactane). 说明当时浅海环境已经严重缺氧, 并且含有

大量有毒的硫化氢, 反映出该时期海洋生态系统的崩溃[19].  

2.2  确定疑难化石的生物属性 

对于一些形态和结构相对简单的化石, 如埃迪卡拉型 

化石, 很难从形态上判断其生物属性. 此时, 生物标志化

合物提供的生物化学证据就显得十分重要了. 但是对化石

材料的质量有极高的要求: 化石必须在保存可辨认的生物

结构的同时, 还保存足够的原生有机质, 有机质的热成熟

度也要足够低才能提取有效的生物标志化合物.  

2.2.1  狄更逊虫 
狄更逊虫(Dickinsonia)是埃迪卡拉生物群最常见也最

具代表性的成员之一. 它们通常保存为椭圆形的印痕, 椭

圆形的长轴长度从数厘米至 1.4 m 不等. 沿着长轴方向中

间有一个中脊 , 长条状的“体节”从中脊发散至身体边缘 . 

它曾被解释为刺胞动物[5]、栉水母[6]、环节动物[7]、原生生

物 [8], 甚至陆生的地衣 [9]等 . 近年来 , 个体发育方面的研

究 [20]以及与狄更逊虫相关的遗迹化石 [21]的发现 , 倾向于

支持其为后生动物. 但是仔细研究后, 发现狄更逊虫两侧

“体节”并不是完全对称的(只有少量标本是完全两侧对称), 

而是沿着中脊轻微错动对称(glide symmetry), 没有任何已

知的后生动物具有如此身体构型[22]. 对于狄更逊虫生物属

性的争议, 可以看作是对埃迪卡拉生物群分类位置长期争

议的缩影.  

Bobrovskiy 等人[12]在 2018 年对俄罗斯白海地区采集

的狄更逊虫化石进行了分析, 这些狄更逊虫的特别之处是

在印痕化石表面保留着薄薄一层原生有机质膜. 且该地区

地层的热成熟度极低. 这项研究显示在化石周边的围岩中

含有多种甾烷, 其中大部分为来源于绿藻的 C29-甾烷, 而
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采集于化石本体部分的生物标志化合物则主要是 (85%~ 

93%)来源于后生动物的  C27-胆甾醇. 因而, 证实了长期争

议的狄更逊虫很可能就是后生动物, 也表明埃迪卡拉生物

群的部分成员与现生动物之间的亲缘关系比我们之前认

为的要近得多. 但是, 我们还不能确定它们属于哪一类动

物, 这也是未来研究埃迪卡拉生物群的重要方向之一.  

2.2.2  伯尔特圆盘 
Bobrovskiy 等人[11]在 2018 年还利用同样的方法分析

了另一类分布广泛的埃迪卡拉化石——伯尔特圆盘

(Beltanelliformis). 我国华南埃迪卡拉纪陡山沱组的庙河生

物群中也发现了该类化石(图 2)[23], 其外形为圆盘状, 多保

存有同心褶皱和明显的边缘加厚, 一般呈群体产出. 它曾

被解释为刺胞动物 [24], 也有学者认为其形态可与真核藻

类[23,25]或原核生物菌落类比[25,26]. Bobrovskiy 等人[11]采集

了俄罗斯白海地区保存了有机质的伯尔特圆盘化石. 同样

在化石周围的有机质中发现了大量指示绿藻的  C29-甾烷 , 

以及极少量指示原核生物的藿烷. 而在化石本体上提取的

有机质中的藿烷与甾烷的比值则比围岩高出了  60 倍, 而藿

烷的生物前驱物大多来源于细菌, 如蓝细菌. 此外, 化石 

中的正构烷烃的链长和奇偶优势也指向其生物源为蓝细菌.  

3  生物标志化合物的局限性 

生物标志化合物作为古生物学研究的新手段, 特别是

对于实体化石相对稀少的前寒武纪有着显而易见的重要

意义, 但同时也有明显不足之处. 例如, 如何辨别这些有

机化合物是来自当时生活的生物的母体, 而不是后期的污

染; 另一方面, 同一种生物标志化合物可以来自不同门类

的生物, 这也给研究结论带来了不确定性.  

3.1  污染问题 

工业革命以来, 石油提取物被大量使用在社会的方方

面面, 造成包含生物标志化合物在内的烃类随处可见, 甚

至空气中也能找到藿烷和甾烷的踪迹[27]. 因此, 很难做到

完全排除污染的干扰. 而对于贫有机质的岩石样品, 即使

少量污染也会严重干扰结果. 如在采集岩芯样品时, 钻井

和切割岩芯等设备所使用的石油基润滑剂会造成样品的

污染. 事实上, 从采集标本到运输、储存再到实验分析等  

 

图 2  伯尔特圆盘(Beltanelliformis). 典型的埃迪卡拉生物化石之一. 产自湖北三峡地区埃迪卡拉纪陡山沱组的庙河生物群. 圆形碳质

压膜, 常保存有同心的褶皱, 亦可见较明显的加厚边缘, 多呈群体产出. 单个圆形体直径在 8~40 mm 之间. 未压扁以前的原始形态可能

是具薄壁的圆球体. 群体形态保存的圆形体没有互相压叠的现象, 表明它们在生活时可能是固着生长的, 同时保存完好的圆形外形指

示压扁前的球体外壳具有一定的硬度. 现生绿藻中具有形态和大小类似的属种可以比较. 最近, 一些学者从这些圆盘状化石中分离出

来了丝状体, 并通过分子标志性化合物的分析, 认为它们是丝状蓝细菌的聚合体. 比例尺 2 cm 
Figure 2  Beltanelliformis, one of the typical Ediacara-type fossils. Collected from the Ediacaran Doushantuo Formation in Hubei Province. 
Beltanelliformis are disc-like fossils preserved as carbonaceous films with concentric wrinkle marks and thickened outer margin, commonly 
occurred as colonies. Single disc is 8 to 40 mm in diameter. The uncompressed organism is probably spherical. Discs never overlap with each 
other, indicating a benthic lifestyle. Well defined disc outlines show that the outer shell possessed some degree of rigidity. Beltanelliformis are 
comparable to modern green algae in both morphology and size. Recently, researchers have extracted hopanes from Beltanelliformis fossils, 
arguably confirmed its cyanobacteria affinity. The scale bar is 2 cm  
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各个环节都有污染的可能. 除了现代的污染, 地质历史上

外源油气的运移也可能带入非原生的生物标志化合物 . 

1999 年, Brocks 等人[28]报道在西澳大利亚 27 亿年前的太

古代页岩中发现了蓝细菌的生物标志化合物 2α-甲基藿烷

以及指示真核生物的多种甾烷. 前者指示了在大氧化事件

(great oxidation event, GOE), 即大气圈被氧化的近 3 亿年

之前产氧光合微生物就已起源. 而后者得出的结论则更为

惊人, 把真核生物的起源年龄提前了约 9 亿年, 因为之前

的化石证据和分子生物学手段所推测出的真核生物出现

的最早年龄只是在距今 19 亿年前[29]. 对于这一古老地层

中发现的生物标志化合物的质疑主要在于它们是否是同

生的, 因为这些地层所经历的埋藏温度远高于生油窗(oil 

window)的上限温度(约  150°C), 烃类的碳骨架难以保存 . 

而同位素分析也显示这些生物标志化合物中 13C 相对富集

很多(比全岩有机物要高出 10‰~20‰), 与年轻岩石中, 如

显生宙, 做出的结果相差很多. 为了进一步探讨该结果的

可靠性, Rasmussen 等人 [30]对产出这些生物标志化合物的

页岩进行了原位同位素分析 , 发现原生的焦沥青(石油的

残存物)和干酪根都亏损 13C, δ13C 值均比生物标志化合物

δ13C 值低 10‰~20‰, 因此得出了生物标志化合物非原生

的结论. 而对于这些化合物的来源, Rasmussen 等人[30]发

现后期侵入的脉体中的焦沥青同样显示出  

13C 的富集, 结

合当地的构造和区域变质历史, 他们认为这些生物标志化

合物是随距今 22~10 亿年的某次流体运移进入更古老的页

岩中的. 而 French 等人[31]采用更加严格的程序杜绝可能的

污染, 在同样地层重新钻取了岩芯, 并采用新的实验室样

品处理手段, 在新的岩石样品中大多检测不到之前报道过

的藿烷和甾烷, 仅少量样品检出微量生物标志化合物, 其

浓度与空白对照组相当. 该结果说明之前发现的生物标志

化合物完全源自于采样过程中的污染 , 提醒我们对于特 

别古老的地层中发现的生物标志化合物要格外注意其原

生性.  

3.2  同一种生物标志化合物可以对应不同门类的

生物 

特定门类的生物对应特定种类的生物标志化合物, 这

是生物标志化合物应用的前提条件, 然而这种对应关系一

般是通过对现生生物的分析所得到的. 由于这是通过归纳

获得的经验, 不可能完全排除例外. 上文提到的成冰纪岩

层中检测出来的海绵的生物标志化合物 24-ipc 与 26-mes, 

被认为是海绵起源于寒武纪之前的重要证据. 但随着对现

代生物的研究更加广泛和深入, 发现浮生藻纲的部分种类

也能少量合成 24-ipc 的生物前驱物[32], 而最新的研究更进

一步发现有孔虫界(Rhizaria)的生物能大量合成 24-ipc 和

26-mes 的前驱物[33]. 另外, 地质历史中 24-ipc 的丰度在寒

武纪之初开始减少, 而实体化石记录却显示寒武纪是海绵

动物大发展的时期[34]. 因而, 广泛分布于新元古代晚期地

层中的 24-ipc 和 26-mes 可能代表了有孔虫界或其他门类

在生物化学上的进化, 或者海洋生态系统的转变, 而非海

绵动物的初现. 随着对现生物种生物化学知识的增长, 未

来必会发现更多不同类群的生物能产生同样的生物前驱

物, 这种现象可由共同起源、趋同进化或水平基因转移所

导致. 目前基因组学和蛋白质组学已经可以让我们比较清

晰地了解一些基因控制合成生物前驱物的通路[35], 但现阶

段我们对现生生物的有关知识积累还很不全面, 而对于那

些已经消失在地质历史中的物种来说, 利用生物标志化合

物来探索它们的起源和早期演化历史, 就要求我们更要小

心翼翼地去仔细求证了.  

4  小结 

对前寒武纪生物演化的研究很大程度上受到化石材

料的约束, 因此生物标志化合物提供的分子信息就显得更

有意义, 为解决疑难化石的生物属性和寻找特定门类的起

源提供了另一个维度的证据. 但是由于其局限性, 生物标

志化合物必须和其他方面的证据结合起来才更加可信. 而

当分子证据和实体化石证据矛盾的时候(某门类的生物标

志化合物早于该门类实体化石在地层中出现情况很常见, 

如上文中海绵动物的例子), 现阶段看来, 在大部分时候还

是实体化石的记录显得更为可靠. 不过随着排除污染的方

法日趋完善, 对地质产物-生物前驱物-生物种类三者的关

联性了解得更加透彻, 以及发现更多合适的岩石来进行生

物标志化合物的提取, 生物标志化合物的可靠性和重要性

都会不断提升. 与现在的地球相比, 前寒武纪的地球看起

来就像是另一个星球, 而作为远古地球窗口的生物标志化

合物 , 在未来也完全有可能成为了解另一个星球生命的 

窗口.  
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Summary for “远古世界的分子窗口” 

A molecular window to the primeval world 
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Exemplified by the Ediacara biota, Precambrian strata yielded some most enigmatic fossils in the history of life. They 
exhibited unique body plans that perished on the eve of the Cambrian explosion. The phylogenetic affinity of the Edia-
cara biota has long been a matter of debate. Their affinities wandered across various phyla of life, including algae, cten-
ophores, cnidarians, annelids, molluscs, protists, terrestrial lichens and even an independent kingdom, Vendobionta. 
Finding the roots of modern phyla back in the Precambrian is frustratingly difficult, due to the relatively scarce fossil 
records back in time. Fortunately, biomarkers derived from biomolecules can be preserved as fossils too. These tax-
on-specific molecules served as windows into the primaeval world. They provide precious information about life per-
ished in deep time from a unique perspective. In 2018, cholesteroids, a group of sterols characteristic of metazoans was 
detected from the iconic Ediacaran fossil Dickinsonia, provided another line of evidence for its animal affinity, along 
with existing morphological and ontogenic evidence, we can arguably confirm that Dickinsonia, as a member of metazoa, 
is more closely related to us than we thought. Hopanes extracted from disc-like fossils Beltanelliformis, illustrating that 
they may represent colonies of cyanobacteria. Two types of sponge biomarkers, 24-isopropylcholestane and 
26-methylstigmastane, were found in 660–635 million years old rocks, potentially the sign of the earliest animals. How-
ever, learned from previous applications of biomarkers in the research of early life, two major hurdles must be overcome: 
contaminations and the possibility that the same biomarker produced by different taxonomic groups. Modern contamina-
tions may come from various sources but can be minimised by adopting biomarker-clean protocols of sampling, e.g. the 
hydrocarbon-clean drilling method has been implemented on acquiring biomarkers from Archean rocks which are typi-
cally deficient of organic matter, hence prone to contamination. The latter hurdle is more serious and could significantly 
undermine the reliability of biomarkers. It is unlikely to fully investigate the triadic relationships between biomarkers, 
possible precursors and producers for all the groups of organisms. 24-isopropylcholestane and 26-methylstigmastane, 
once considered to be biomarkers exclusively for sponges. Their occurrences in the Neoproterozoic rocks were viewed as 
the first appearance of sponges. However, this evidence is probably no longer valid, because, for both biomarkers, their 
precursors were recently found common among Rhizaria, a supergroup of mostly unicellular protists. Even more cau-
tions should be exercised while dealing with extinct groups, since we may never know what precursors they were capable 
to produce. As a result, biomarkers alone would not be enough, there have to be other lines of evidence to be convincing. 
When biomarkers contradict existing body fossil records, trust latter seems to be more promising at this moment. 

biomarker, evolution, precambrian, fossil 
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