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摘　要：半世纪以来，物种概念的定义备受关注，不同研究方向的生物学家提出２４种不同或至少有分歧的物

种概念，根据其不同的物种概念，物种的界定和物种的数量会出现很大的差异。人们普遍认同：物种是进化分

离的微居群谱系，但把谱系分离过程中获得的特征如生殖隔离、可鉴定性、单系统发生等视为鉴定物种次级特

征却有不同的声音。该文提出统一的物种概念，把谱系进化分离作为物种界定的唯一而又必要的特征，把谱

系分离过程中获得的次级特征作为界定谱系分离的证据。鉴于此，物种概念间的分歧就会化解。其一，物种

概念化与物种界定明显分开，不再混淆；其二，谱系的次级特征只与物种界定有关，在某种程度上为谱系分离

提供证据；第三，若能把合理解释的任何一个特征作为某物种客观存在的证据，这样更多的特征更能确定谱系

分离；最后最重要的是，统一物种概念使我们解放思想，扬弃传统的物种界定标准，探求物种界定的新思路。
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１　理论来源与方法

物种是生物学功能 单 位 之 一，尤 其 在 系 统 生 物

学上，与基因、细胞、器官等各级 结 构 和 功 能 单 位 同

等重要（ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ，２００５）。物种是客观 存 在 的，既

是变化的又是不变的，是连续和间断的统一，比生物

体组织结构更高一个层次，属于群体研究水平范畴。
人们对物种概念长期争论不休，况且生 物 个 体 各 组

织结构联系短暂，仅从个体水平研究界定物种，或多

或少不能完全界定物种，所以人们从细胞、分子水平

上研究，探求物种界定的各种佐证。
半世纪以来，物种界 定 复 杂 化 卷 入 到 物 种 概 念

上，当前生物学学家以不同的角度定义出２４种不同

或至少有分歧物种概念（Ｈａｒｒｉｓｏｎ，１９９８），其中许多

物种概念不乏有所抵触，根据其定义，物种的界定和

物种的数量就有不同的结论。这 样，物 种 的 概 念 问

题就转化为物种概念的理论化问题，是 紧 密 联 系 物

种界定问题，是如何确定物种界定的边 界 和 数 量 问

题。当然，物种概念问题并不是那么棘手，尽管多数

物种概念或定义存在显而易见的差异，但 这 些 概 念

却构建了概念的基元，提供了统一物种概念的基础，
因此生物学家们能够从这些无止境的争论中解放出

来，并且，统一物种概念最重要的意义是使人们以简

单明了的方式解决物种界定问题，本文 旨 在 统 一 物

种概念的基础上，探求物种界定的新方法，澄清物种

概念与物种界定的混淆。

２　结果与分析

２．１百家争鸣，概念各异

表１从生物学、生 态 学、进 化 生 物 学、系 统 发 生

生物学等角度，列举了大家熟悉而认同的物种概念，
其中多数或至少部分是有分歧的。例如很多学者认

为采用生物学种概念比系统发生生物 学 种 的 概 念，
界定自然界的物种数量相对要少的多（Ｚｉｎｋ，１９９６）。

表１　现有的物种概念

Ｔａｂｌｅ　１　Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ　ｃｏｎｔｅｍｐｏｒａｒｙ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｎｃｅｐｔｓ

物种概念Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｎｃｅｐｔｓ 特征Ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

生物学Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ 自然杂交可育并产生可育后代＊

生殖隔离Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ 内在的生殖隔离，与地理隔离相反

鉴定Ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ 有具体的母系或生殖系统识别特征（同种个体或配子体间相互匹配至育）＊

生态学 Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ 相同的生态位或环境域（同种个体间、个体与生态因子间相互作用影响＊

进化生物学 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ 独特的进化作用、趋势和演替命运

内聚作用 Ｃｏｈｅｓｉｏｎ 表现型分类结合（基因或数量统计可变性）
系统生物学Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ 异源基因

Ｈｅｎｎｉｇｉａｎ 谱系分离，先祖灭绝

单源性 Ｍｏｎｏｐｈｙｌｅｔｉｃ 由一个祖先及其所有的后代组成（一般从具有相同的祖征推断）＊
谱系性 Ｇｅｎｅａｌｏｇｉｃａｌ 等位基因分离（其他物种没有的，源于共同祖先的所有特定的等位基因）＊

鉴定 Ｄｉａｇｎｏｓａｂｌｅ 有固定的定性区别＊

表现型分类Ｐｈｅｎｅｔｉｃ 有固定的量化区别＊

基因型族Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ　ｃｌｕｓｔｅｒ 形成基因族（如异配结合体）

　注：＊ 表示界定物种重要特征

　Ｎｏｔｅ：＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ　ｏｆ　ｄｅｆｉｎｅｄ　ｓｐｅｃｉｅｓ

　　从表１我们知道：研究方向不同的学者在界定

物种时，采用不同的生物学特征，如生物学种的概念

根据生殖隔离；生态学种的概念依据生态位的特征，
生态位的不同是界定物种的重要参数；古生物学家

和经典生物分类学家以生物体的形态特征为基础；
遗传学家和分子系统学家以基因为基础；他们根据

自己的研究 目 的 和 兴 趣 以 不 同 的 物 种 概 念 界 定 物

种。这些物种概念却有自己的独到之处，都以生物

的主要特征为基础的。

２．２中庸之道，合理内核

Ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ认为：解决物种概念问题应该从现

有的物种概念中抽提出本质的共有元素，定义出简

单具有普遍意义的物种概念，可是当前人们对待对

立的物种概念时，片面地强调矛盾性，以不调和的方

５７２２期　　　　　　　　　　　　　　　龚佐山等：物种概念及其界定



式模糊物种问题，实为“同而不和”；并不是以“和而

不同”方式抽提共有元素以构建物种概念。事实证

明：现有的物种概念存在共同的元素，这些共有元素

是物种概念化的根本。这里所谓的普遍性物种概念

是把各物种分别等同于进化微（异质）居群谱系，具

体的说，是指谱系的组成要素。要说明的一点：谱系

是指先祖—后代系列在这种情况下，微居群或单一

微居群随时间而俱进，它不会与进化枝或单源的类

群相混淆，所以微居群也叫谱系，有时候一般由几个

谱系构成，即分离进化枝。微居群是指由几个相关

的亚居群组成，以区别于物种，传统上它们被认为生

活在居群水平上群落的较顶层，如同类群和科级分

类阶元。但是某 个 物 种 并 不 是 完 全 微 居 群 谱 系，而

仅仅是这样的谱系的组成成分，因此形成某种物种

水平的谱系，一个物种可以进化成其它物种。任何

指定物种仅仅是组成这种水平上的物种谱系的多个

成分之一。

２．３同而不和，概念差别

现有的物种概念普遍认同：物种是分离进化的

微居群谱 系（ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ，１９９８）。只 有 建 设 性 地 如

何在众多的物种概念中考虑其差别，以共有成分为

联系纽带，物种概念问题才以澄清求得共存。如果

考虑界定物种主要特征的共有成分，那么物种概念

的多样性可以通过众多物种概念的基本特征加以统

计，这些特征（表１中＊）潜在地作为界定物种类群的

次级特征。这一点就是多数物种概念采用谱系的不

同特征作为界定物种的次级特征，因此物种是分离进

化的微居群谱系，但从只注重生殖隔离的生物学种来

看，这种谱系只能在种系间基因交流，与其他谱系隔

离；从生态学种的概念看，这种谱系必须占有不同的

生态位；系统发生学种概念认为：这种谱系就基因起

源来说，生物体或亚种群等应是单系统发生的。
物种界定的次级标准导致物种概念的分歧是因

为在物种形成的过程中，这些物种概念形成时期不

同。由于普遍的进化过程：基因突变，自然选择，生

物迁移，基因漂变。受到上述过程的影响，谱系特征

具有高度的多样性和表现的时序性。特征可能是基

因型或表现型，数量性状或质量性状，自然选择的有

利、有害的或中性的突变，涉及到包括遗传学、进化

学、形态学、生理学、和行为学等生物学的方方面面。
关于物种的概念，重要的一点是，这些特征改变会引

起许多分离谱系特征的表现。因此，作为谱系的分

离，它们固定性状特征或由此组成的生物体就可以

表现型分类加以区分；它们的生殖器官、配子体，进

化方向就会分化；它们的配对识别系统分化，直至不

再相互匹配，这是明显的生态进化。而且就基因起

源来说，经历多源进化，或分支进化，或单源进化，问
题就在于这些改变不能都在同一时间发生，而且甚

至不能以有规律的顺序必然地发生，所以不同物种

概念采用不同的次级特征来界定物种类群，往往导

致不同的结论。尽管认同普遍的基本成分，谱系应

该被认为物种，而谱系的分离界限不够统一。

图１　谱系分离与物种概念 （图引自ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ）

Ｆｉｇ．１　Ｌｉｎｅａｇｅ　ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ　ａｎｄ　ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｎｃｅｐｔｓ（ｆｒｏｍ　ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ，１９９８，２００５ａ）

ＳＣ．ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｎｃｅｐｔｓ的缩写，表示不同的物种概念。

　　图１简 要 图 示 谱 系 分 离 的 过 程（如 物 种 的 形

成）。框内表示随着年代俱进进化谱系变得与姐妹

谱系愈来愈不同，标有数字线条代表物种获得与彼

此相关而又有不同特征的时期。例如：当它们获得

可区别表型 分 离，相 反 的 单 系 统 发 生，生 殖 的 不 匹

配，明显的生态差别等，这组性状形成很大的区域，
在此区域内，种的概念就产生分歧。在这区域任一

边，对种的数量没有异议。在第一个特征获得之前，
一致认为只有一个物种，在最后一个特征出现之后，
普遍认为有两个物种。然而在两个特征之间，种的

数量不一。究其原因，不同的物种概念采用不同的

特征作为分界线以确定分离进化类群是否成为新种

（水平线表示）。因此有人在谱系分离过程的早期划

定界定线，或许在此分界线处的数量性状特征的不
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同，能够进行表现型分类法加以区别；有人在稍后期

划定分界线，也许在这里形成了生殖匹配不育；还有

人在更后时期划分界线，就多枝基因树来说，或许两

个谱系都形成排他类群（单系统发生）。这样形成了

物种概念差异和分歧，尽管普遍承认物种的客观性。

２．４求同存异，概念统一

解决物种概念争端就是使其概念统一化，通过

小小的而又根本的转变，保留所有物种概念的共有

元素，剔除概念间对立性一面，并不否认概念间的基

本而又明显的特征差别的重要性。
物种概念化有两方面内容。其一，含有 共 同 的

元素，即把一般的物种概念化作为微（异质）居群，或
更确切的说，把中间进化类群包括在内。其二，把微

居群作为物种的惟一的必要特征。换句话说，在诸

多相抵触物种概念之间，目前定义物种概念的必要

特征，即概念间所有的各异特征应重新解释为不应

是界定物种的必要特征。因为这些特性被认为是物

种暂时的非稳定的特征，在物种进化进程中可有可

无。也就是说，谱系不必有表现型分类的可区别性、
单源系统发生、固有的生殖隔离、生态位的分化等被

认为界定物种的特征。物种仅是其他谱系进化的分

离谱系。如果接纳这种观点，那么引证表１的各种

观点作为不同的物种概念就不那么恰如其分了，物

种概念统一有必要修订（ｄｅ　Ｑｕｅｉｒｏｚ，１９９８）。
尽管否认某些特征是界定物种的必要特征，上

述的观点可作为物种概念化统一，因为它包含了分

歧的物种概念的多种重要特征，对于作为界定亚种

标准的特征在两个方面仍是重要的。首先，它们提

供了作为与 谱 系 分 离 相 关 的 重 要 可 行 的 标 准 或 佐

证。诸于表现型分类的可区别性，单源系统发生，生
殖隔离等特征或属性是一个谱系从另外谱系分离而

获得的特征，为谱系分离提供证据。物种是其他谱

系进化的分离谱系，分离谱系是不同物种存在的证

据。因此这些特征无疑与物种界定直接相关。
另一方面，这些特征也是限定物种亚类群的重

要特征，即基于这些特征识别物种以下阶元。种的

下一阶元是重要的，由于它们能够解决种的组成问

题。研究表明：物种间基因交流如果表现生殖障碍，
那么从种级系统发生水平研究推论，历史生物地理

学可能较好解决表现出单系统发生种的问题。不管

怎样，统一的物种概念将继续包含被大多数学者认

可的重要的界定物种的特征，而没有必要把所有的

特性作为必要特征。

有必要指出：统一的物种概念不是什么新物种

概念，只是澄清凭经验识别物种标准导致物种概念

理论化的分歧，鉴于此，前面提出的物种阶元的特征

化 与 统 一 的 物 种 概 念 遥 相 呼 应 就 不 足 为 奇 了。

Ｍａｙｒ（１９６３）提 出 杂 交 居 群 概 念，以 及 后 来（Ｍａｙｒ，

１９７０）提出的生物学种概念，至少一开始就涉及到物

种概念的普遍理论化，尽管局限于生殖器官上。统

一的物种概念 不 应 该 与 Ｍａｙｒ的 物 种 定 义 混 淆，他

的物种定义 合 并 了 内 在 的 生 殖 隔 离 的 物 种 识 别 标

准。相应地，Ｓｉｍｐｓｏｎ（１９５１，１９６１）和 Ｗｉｌｅｙ（１９７８）
的物种定义却没有涵盖物种的识别标准，因此他们

给物 种 下 的 定 义 与 统 一 的 物 种 概 念 相 一 致（ｄｅ
Ｑｕｅｉｒｏｚ，１９９８，１９９９）。而且 Ｍａｙｄｅｎ（１９９７，１９９９）承

认这两个特征都代表了普遍意义的物种概念，可通

过识别标准加以初步区别。Ｈｅｎｎｉｇ（１９６６）的 物 种

特征与生物学种相似，其明显的特征就是先祖灭绝，
后代存在。这种特征严格地符合层叠的等级模式，
当谱系进化分离足以被认为是一个新物种，这些特

征不再作为物种的识别特征。Ｔｅｍｐｌｅｔｏｎ（１９８９）证

实：内聚机制（ｃｏｈｅｓｉｏｎ　ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ）与他的物种定

义有关，代表了由假定微居群谱系存在的现象（Ｐｉｇ－
ｌｉｕｃｃｉ，２００３）。

２．５统一概念，好处多多

统一物种概念旨在从物种的数量和边界进行逻

辑推断，从而澄清物种阶元界定的问题。目前这两

个问题普遍被混淆，是由于被用来推断物种的数量

和边界的特征作为谱系分离的证据（如判断何时谱

系足以分离而被作为新物种看待）。而且不同的学

者把不同的特征作为必要特征，他们一般不同意物

种的数量和边界的看法。换句话说，物种界定问题

与物种概念紧密交织在一起。
与之对比，在统一的物种概念下，识别特征无疑

不再被认为是物种的必要特征，这些特征与定义物

种阶元概念化无关，从而澄清了物种界定问题。然

而，这些特征更合适地看成是推断物种的数量和边

界相关的基本逻辑证据，而不是概念化，种的界定问

题。因此，在统一的物种概念下，将不再有物种阶元

的界定有关的物种数量和边界分歧。然而物种界定

分歧主要存在以下几个方面：方法的可靠性（如谱系

分离的推断）；数据的相关性；时期的划分（如年对十

年对世纪等）；谱系不完全分离的个案性。
统一物种概念最重要的另一好处是许多不同的

特征与物种界定有关，在大多数物种概念下，通过谱
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系分离获得的各种特征被看成物种的必要特征，不

同的物种概念把其他物种概念的没有的特征看作自

身界定物种的必要特征，从而排挤其他特征，过分地

强调自身特有特征来界定物种。所以生物学家热衷

于不断地争辩：到底哪种特征是最重要的？

与之相比，在同一的物种概念下，各执己见的各

个特征应该与物种界定有关。在同一物种概念的背

景之下，提供谱系分离证据的特征应与推断物种的

数量和边界有关。鉴于目前同意的物种界定的次级

特征（表１带＊），或是自身特征（内在的生殖隔离，
单系统发生，排他的结合，鉴定性，遗传媒介不足），
或是与之相反的特征（生殖系统的差异，不同的生态

位，表型分类区别）提供谱系分离证据。这样所有的

特征都与物种界定有关。
把次级特征当作谱系分离的证据有其另外的好

处，其一，从 谱 系 分 离 的 证 据 足 以 推 断 分 离 种 的 存

在。从某种程度上说，具有提供简单相关的特征，可
能是物种存在的证据。这并不是万无一失的特征，
相反，如果解释的不当，任何一个特征分界线可能会

导致谬误。例如，物种分离的存在普遍是从相应的

等位基因的单系统发生推来的，基因集中或分散位

于特定的位点的居群中，如果该位点是母系遗传，如

ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ　ＤＮＡ，那么 相 应 地，单 系 统 发 生 也 可

能由于母本的遗传图距小，甚至是常染色体和父本

基因遗传在同组居群之间正常交换（Ｉｒｗｉｎ，２００２）。
换句话说，即使被讨论的来源于简单的微居群谱系

的种群，两个或更多的物种可能就从这样的数据中

推断出，因此简单的特征出现并不能保证：具有那种

特征的种群代表分离谱系（如一个物种），但简单特

征出现为支持这个推论提供证据。
一方面，一个或更多的被讨论的特征的缺失并

不能否定谱系分离，也就是说一个谱系缺失一两个

这样的特征，即使这个谱系是从其他的谱系分离进

化的。理由是在简单的谱系在进化中还没有表现这

种特征，可能是仍然是处在分离的早期阶段。因此

被讨论的有关特征表现对称性的存在：任一特征的

出现将继续为谱系分离提供证据，而同样特征的缺

失并不能为推翻谱系的分离充当证据，当仅仅考虑

被讨论的特征时，只有这些所有的特征缺失才能推

翻这种假定，即两个或更多的居群代表不同的物种，
但是这是否定的证据。另一方面，缺乏任何积极的

证据下，确定一个物种是不合时宜的。
尽管单一的特征能证明谱系的分离，准确确定

的物种分离的假定（如分离种的存在）须要有多个分

离界线的证据。一般地，谱系分离越远，确信获得与

期待的不同点就越多，因此更容易发现谱系分离的

证据。相反，在谱系分离过程中，谱系分化越早，则

更难找到谱系分离的证据。在谱系分离的过程中，
多多益善，多个分离界线即多个特征的获得更能确

定谱系分离。这一点似乎显而易见，有些人一贯使

用谱系分离的多分界线。不过，一些持有对立的物

种概念的人会选择鉴定标准对此质疑。

２．６整合传统，推陈出新

采用统一物种概念最重要的好处就是通过谱系

进化分离，鼓励转变思想，扬弃传统的物种标准，寻

求新的方法界定物种，尽管诸于种系生殖隔离、可鉴

定性、单系统发生等特征无疑与谱系问题分离休戚

相关，但在某种程度上，不乏在谱系进化分离持续过

程中的人为分隔，而且大多在谱系分化的早期阶段，
许多特征对确定谱系分离是无用的信息。在整合的

理论环境下，考虑物种界定的方法，发展新的不再基

于传统物种界定标准的方法检测谱系分离的假定确

实是很 大 的 进 步（Ｋｎｏｗｌｅｓ　＆ Ｃａｒｓｔｅｎｓ　２００７）。这

些方法源于基因树信息，在单系统发生和所谓的系

谱分支的物种概念下，它普遍被用来评估单系统发

生。然而就新的方法而言，单系统发生不是问题的

焦点。实际上，被讨论的方法为谱系分离提供证据，
甚至在不同采集样点，在一系列居群里展现了单系

统发生性（Ｋｎｏｗｌｅｓ　＆Ｃａｒｓｔｅｎｓ，２００７）。
与物种界定有关的其他新方法，与传统的方法

相较，地理信息得到了更直接的使用。地理信息是

至关重要的，因为几乎所有的物种都表现地理变型，
而且在同样起源古老和地理广布种里的居群比在不

同的起源但又分离较晚的居群间，有可能存在更大

的差别。这种情景下产生了可操作的标准，要么源

于目前个案研究、理论方法，要么基于比较武断的标

准，正如极限超过节点，大于或等于０．９５，不能估算

突变数（Ｃａｒｄｏｓｏ　＆ Ｖｏｇｌｅｒ，２００５）。地 理 信 息 可 以

区别谱系真实分离的连续性与发生在物种间的如渐

变群和地理隔离等现象为结果的差别。
尽管直接使用地理信息来界定物种是一个古老

的方法，除个别包括 Ｍａｎｔｅｌ检测（Ｓｏｋａｌ，１９７９）和层

叠进 化 枝 分 析（Ｔｅｍｐｌｅｔｏｎ，１９９８ｂ）以 外，没 被 充 分

使用。另外，大 多 数 传 统 界 定 物 种 的 标 准（表１）不

能准确整合地理信息，随着近来地理信息系统技术

的发展和运用于物种界定，这种情况将会有所改观。
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而且近来整合有地理信息的方法，不是基于传统的

可操作的标准，而是至少转向显示部分谱系分离的

基因型或表型特征的极具变化的方法。

３　结论

在概念化和逻辑性问题很清楚地分离情况下，
关于统一物种概念的普通主题，应该意识到所有的

物种概念是有变化的。统一的物种概念终止似乎无

止尽的不必要的对于物种阶元的争端，而且提供统

一背景，对与物种界定相关的方法多样性的理解，也
是对凭经验判断物种方法的整合。
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