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摘要    简要回顾了物种概念争论的历史. 根据来源将这些争论划分为 4 个阶段: 第一阶段是在

达尔文《物种起源》发表前, 争论的主导概念是模式种概念; 第二阶段从《物种起源》发表到综

合进化论期间, 争论的主导概念是形态种概念; 第三阶段从综合进化论到Hennig的分支分类时代, 
以 Mayr 的生物学种概念为代表从机制上阐明了物种存在的生物学原因; 第四阶段, 分支分类以

来, 以系统发育种的概念为代表. 在分析物种关键问题的基础上, 结合物种研究新的进展, 提出物

种是由特定机制所维系的具有一定属性表现的优良基因组合的保存单元. 基于植物演化的特点, 
提出认识植物物种的 3 个阶段: 形态识别阶段、多学科证据积累和检验阶段与优良基因组合保存

机制阐明阶段. 
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遗传与变异是生命的基本特征. 地球上的生命

已经有 35 亿年的历史, 经历了由低等到高等、简单

到复杂、水生到陆生的演化 [1,2]. 生物的演化

(evolution)是指晚出的可遗传的变化, 其要点在于特

征的转换(transformation)和谱系分化(diversification). 
在漫长的演化过程中, 生物世界进行着激烈的斗争, 
那些具有不利于生存的变异的个体被淘汰, 而对生

存有利的变异则被保存, 生存环境对变异的保留和

积累起着筛选作用. 生命演化的具体表现就是其遗

传变异在自然选择的作用下, 有利变异的逐渐积累, 
不利变异的绝灭从而形成自然界彼此间断的生命群

体单元. 根据间断程度的大小, 分类学家将这些生命

群体单元置于阶元系统的不同等级, 其中物种是最

基本的分类单元. 物种是自然界生物多样性存在的

最基本的形式, 是生物学大部分分支学科研究的最

基本的单元[2~7]. 尽管所有生物学家在谈到物种的时

候似乎都知道所指的物种是什么, 但要准确地界定

物种的概念, 却还没有一个被大家公认的标准, 而是

存在广泛的争论[7~14]. 物种概念的争论被称为所谓的

“物种问题(species problem)”[7].  
探索物种概念不仅有重要的理论意义, 而且有

很强的实践价值. 首先, 物种问题是生命科学中的一

个最基本的问题[15], 又是一个至今未有共识的问题. 
理论上, 物种在生物学中的重要性可与细胞在生物

有机体构成中的重要性相比[7]. 系统生物学需要回答

的 7 个大问题[4], 其中首要的就是物种问题; 其次, 
物种问题不只是一个理论问题, 在生物学领域又是

一个实践性很强的应用性问题[16], 从这个意义上讲, 
物种概念在实践操作上随意性应该降低到最小, 使
物种的鉴定做到准确、规范、便捷. 为了解决实践上
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的困难, 当前国际许多项目都在试图利用 DNA 条码

标定物种[17~19], 但是这项工作面临的问题是标准问

题, 是以 DNA 的差异量为标准, 还是以形态种的差

异为标准？其核心仍然可以归结为物种的概念问题.  
本文在回顾物种概念争论历史的基础上, 分析

物种问题的不同理论来源, 探索物种概念的关键, 并
结合植物演化上的一些特性尝试给出一个实践上可

行的物种概念模型, 引起生物学家对物种问题的关

注, 促进物种问题的解决.  

1  物种概念争论及其关键问题 

关于物种的概念相当多 , Mayr[8,20], Davis 和

Heywood[21], 同号文[22], 徐炳声[23], 赵铁桥[24], 倪永

清和李红玉[25], Lee[26], Stuessy[27]等人都先后进行了

简单整理和介绍. 以 Mayden[10]收集的最多, 共总结

了 22 个物种的概念. 在 20 世纪末, 关于物种概念的

争论达到了一次新的高潮 [27~29]. 生物学种 [30~32]、

Hennigian 种的概念[33~35]、系统发育种的概念[36~38]和

演化种概念[39~41]在批判别的物种概念的同时, 提出

本学派关于物种概念的要点. 此后, 又有不少生物学

家从不同角度探讨了物种概念的问题, 如 Wu[13], de 
Queiroz[7]等人. 认识如此多样、复杂的物种概念只有

先理清物种概念的理论来源, 然后才能明白物种概

念的关键所在, 而搞清物种概念的关键是辨别物种

概念合理性的基础.  
到目前为止, 进化生物学思想经历了 3次重要的

革新, 每一次新思想的出现都在推动物种概念的发

展. 第一次革新是以达尔文的《物种起源》为代表, 改
变了物种不变的神创论观念, 提出物种的共同起源

思想和自然选择作为进化的动力; 第二次是以 Mayr
和 Dobzhansky 等人为代表的综合进化论 (Modern 
evolutionary synthesis)将遗传学整合进演化生物学 , 
从遗传学角度阐明自然选择作用; 第三次是以 Hennig
为代表的分支分类学将数学的方法引入进化生物学

(evolutionary biology)研究, 从理论和方法论上为进

化生物学的进一步发展奠定了基础. 每次生物学思

想的革新都为物种概念的产生或发展提供了重要的

理论来源. 已有的这些物种概念根据其理论来源大

致可以划分为 4 个阶段: 第一阶段在达尔文《物种起

源》发表前, 这个阶段争论的主导概念是模式种概念

(Typological species concept); 第二阶段从达尔文的

《物种起源》发表到综合进化论期间, 争论的主导概

念是形态种概念(Morphological species concept); 第
三阶段从综合进化论到 Hennig 的分支分类时代, 以
Mayr 的生物学种概念(Biological species concept)为
代表从机制上阐明了种存在的生物学原因及物形成

机制; 第四阶段, 分支分类以来, 以系统发育种的概

念(Phylogenetic species concept)为代表, 阐明种间系

统发育关系.  
分析每个时期的物种概念都可以找到其理论根

源. 《物种起源》发表前, 模式种概念为主导, 人们

都在寻找物种不变的式样(pattern).《物种起源》在理

论上动摇了先前不变的物种概念, 提出了同源共祖

概念和自然选择作为进化的动力, 认识到变异的连

续性并以寻找形态变异的间断作为确立形态种的依

据. 遗传学与进化论的整合是综合进化论的标志, 并
以遗传学阐明进化的现象和机制, 倡导以生殖隔离

方式来保护基因库的生物学种概念. 分支分类学在

分类理论和方法上创新形成了以分支种、系统发育种

等为代表的新的物种概念. 每个阶段都产生一些新

的概念, 与前一阶段形成的概念并存, 或者老的概念

与新概念在争论中发展形成新的版本. 现在不同学

科的交叉整合也在不断形成新的概念或对老概念有

新的理解, 如分子生物学的研究支持保护优良基因

组合而不是整个基因库的物种概念, 更多数据的积

累可能酝酿着新的理论综合.  

1.1 达尔文前的争论 

早期的人们没有认识到种的生物学完整性. 如
亚里士多德和 Theophrastus 认为, 一种植物的种子能

够萌发长成另外一种植物[8]. 由于“种”的意义的不确

定性, 人们在术语使用上也不固定, 即同一个术语指

的却是不同的内容. 直到 16 世纪, 欧洲的宗教改革

才将术语“物种(species)”的使用固定下来, 物种使固

定不变的概念成为教条[8]. 创世纪要求每个植物和动

物种类在亚当前创造出来, 因此, 物种是一个创造单

元(the unit of creation). 当时大多数的植物学家在研

究野生植物过程中也注意到物种是很好定义的自然

单元, 它们稳定不变, 且彼此明显不同[8].  
本质论物种的概念(Essentialist species concept)

是基督教原教旨主义者所认同的对物种的神创论的

解释, 它主张每个物种具有不变的特征, 并且通过明

确的间断来区别于所有其他种类, 即共有同样本质



中国科学: 生命科学   2010 年  第 40 卷  第 4 期 
 

313 

(essence)的物体属于同一个种[8]. 因此, 物种不仅用

于生物, 也包括那些非生物的物体, 如矿石. 本质的

存在通过相似性来推测, 因此, 物种被定义为相似的

个体群, 它们与其他物种的个体不同. 本质论种的概

念在后林奈时代普遍被分类学家(如 Lyell, Michel 
Adanson)接受, 这个概念提出物种的 4个特征: (1) 物
种由具有相同本质的相似个体组成; (2) 每个物种与

其他物种之间界线分明; (3) 每个物种不随时间发生

改变; (4) 物种的变异被严格限定[8,25]. 尽管 Buffon
提出用生殖隔离的标准来判断种, 但仍然认为种是

稳定不变的, 接受本质论种的概念[8]. 与之相近的模

式种概念是指具有稳定集要特征区别于其他种的实

体, 但是每个人所认为的集要特征差异完全是主观

的. 所谓的模式种概念实际上根本不是一个概念, 而
仅是界定种的人为的方法. 由这个方法产生的结果

是一些没有生物学属性的自然类别.  
唯名论种的概念(Nominalistic species concept)也

是同时代的类似的概念, 唯名论(nominalism)是中世

纪的一个哲学学派, 拒绝本质论概念, 宣称相似的物

体共有的仅是一个名字, 这里只有个体, 种是人们的

想象而并不实际存在, 唯名论种的概念在 18 和 19 世

纪比较流行[8,25].  

1.2 达尔文到综合进化论时期的争论 

达尔文的《物种起源》是人类思想史上的一次变

革. 对演化生物学而言, 该书的贡献主要有两个方面: 
物种是可变的(演化的), 自然选择是生物演化的动力; 
共同祖先原理, 即同一谱系的类群来源于一个共同

的祖先. 这两个框架即使在 150 年后的今天人们仍然

没有超越. 值得指出的是, 达尔文虽然将其最有影响

的著作取名叫《物种起源》, 但是关于什么是一个物

种的问题, 达尔文并没有给出一个具体的概念. 达尔

文的种的概念是基于形态学的, 认为“当决定一个类

型究竟应列为物种还是列为变种的时候, 有健全判

断力和丰富经验的博物学者的意见, 似乎是应当遵

循的唯一指针”[42]. 由此看来, 达尔文判断物种并没

有什么客观的、公认的依据, 他在《物种起源》中所

说的物种其实就是以形态差异程度作为物种的判断

标准的形态种. 种与属或科之间仅表明其在涵盖性

上的差异, 而没有本质的不同. 如科包含属、属包含

种, 即涵盖性上科大于属, 属大于种, 科之间的差异

要大于科内属之间的差异, 而属之间的差异要大于

属内种之间的差异. 达尔文既然没有发现物种与属

或变种有本质的不同, 为什么要给其巨著取名为《物

种起源》呢？这个问题很值得探讨.  
达尔文的物种概念发生过变化, 由早期的近似

生物学种的概念转变为形态种[8]. 其《物种起源》里

的形态种概念一直被沿用至今. Cronquist[43]讲到, 物
种是具有稳定差异且用普通方式就可以识别的最小

群体 ; 分类种概念 (Taxonomic species concept)及
Sokal 和 Crovello[44]主张的依赖于种的组成分子的总体

相似性表征种(Phenospecies, Phenetic species concept), 
其区别于其他物种在于变异的间断. 目前, 植物分类

学研究中的物种概念仍然是基于形态学差异的概念.  

1.3 综合进化论到分支分类时期的争论 

达尔文在《物种起源》中所提到的形态种的概念

虽然隐含了种内变异的连续和种间变异的间断, 但
是并没有很好地解释自然界生物为什么以种的形式

存在. 综合进化论将遗传学很好地整合到进化论, 并
解释进化现象和物种形成. 将物种概念争论推向高

潮的是综合进化论时期的几位大师级人物, 即 Dob- 
zhansky T, Mayr E, Simpson G G, Stebbins G L 等人. 
19 世纪末 20 世纪初, 一些昆虫学家和鸟类学家先后

提出生物学种的概念, 尤以 Mayr[20]的生物学种概念

阐述的最为经典, 成为后来半个世纪争论中的主导

概念.  
Mayr 发展了早期 Buffon 的种的概念, 认为物种

是由一组居群(population)构成, 这些居群彼此之间

交配可育而与其他种之间交配不育, 这就是生物学

种的概念[20]. 所谓居群是指在一定时间和空间内生

活的同一物种的个体的集合, 彼此间可自由进行基

因交流, 物种由一个或多个这样的居群组成. 这个概

念为物种提出了一个客观的判断标准, 就是生殖隔

离(reproductive isolation)[20,45]. 生殖隔离是一个群体

遗传学(Population genetics)概念, 指的是彼此接触的

2 个种之间没有基因交流, 基因流的停止是 2 个种遗

传属性导致的结果, 而不是外在障碍阻止接触所引

起的. 此外, Mayr[8]认为, 物种概念是没有空间和时

间维度的(non-dimensional), 但是具体的物种是有维

度概念的. 生物学种概念的吸引人之处在于其简单, 
与综合进化论强调的基因流和异域物种形成一致 , 
及其可检验性[46].  

生物学种回答了物种的两个基本问题: 一个是



杨永等: 物种——老问题新看法 
 

314 

为什么的问题, 另一个是怎么样的问题. 首先, 为什

么生物以物种存在? Mayr 认为, 种的生物学意义在

于保护优良基因库, 保护基因库有两种方式, 一是营

有性生殖的种 , 二是营无性繁殖的无融合生殖种

(Agamospecies); 其次, 物种通过生殖隔离得以存在, 
即怎么样的问题. Mayr[8]后来认为, 先前提出的概念

不完善, 认为物种不仅是生殖上隔离的一个繁殖集

团, 而且在自然界占据一定的生态位, 认为生殖隔离

和生态位是种的两个重要特征, 就像一个硬币的两

面一样. 但他同时又说, 有性生殖的种考虑的是生殖

隔离, 而只有无法应用生殖隔离标准时, 如在无性繁

殖植物中, 才使用生态位标准. Mayr 和 Ashlock[45]又

恢复了早期的概念. 相似的强调基因流的物种概念

还有隔离种概念(Isolation species concept)、遗传种概

念(Genetic species concept)、内聚种概念(Cohesion 
species concept)及生态遗传种概念(Ecogenetic species 
concept)等[10,47].  

不能否认的是生物学种存在不少问题. 首先, 生
物学种是针对有性繁殖的生物, 而不包括无性繁殖

的生物[8,23,48], 因此与生物学种并列同时存在的还有

一个概念, 即无融合生殖种(Agamospecies concept). 
无融合生殖种不适用于行双亲的、有性生殖方式的生

物, 而适用于所有行单亲的、无性繁殖的生物, 这些

种通常是种间或属间杂交的结果, 这些种也许产生

配子, 但常常不受精, 除了杂交外. 无融合生殖种也

许是一个种复合体的部分, 这种复合体也有两性生

殖的种. 这些种类通常具有十分有限的分布区, 有些

人将分布区直径小于 20 km 的看作是一个种; 其次, 
从应用的角度来说, 生殖隔离在应用上比较困难, 远
没有形态种或时间种在判断上的便利; 再次, 实际上, 
在许多存在明显区别的植物物种间有基因交流, 但
是它们仍能保持自身种的特征等, 生物学种在解释

这些问题上显然十分困难, 因此, 尽管有众多的追随

者对生物学种提出新的解释[49], 自从这个概念被提

出后, 仍然有不同的观点或者不断形成新的物种概

念, 如进化种[50]、基因种[13]等.  
综合进化论时期另一个重要概念是由 Simpson

从历史来源的角度阐述物种, 他基于化石研究提出

进化种(Evolutionary species concept)[50], 进化种是由

祖先——后裔居群序列所组成的谱系, 具有自身单一

的进化趋势, 种间的不同是根据形态或时间上的间

断来判断的, 有很大的随意性, 且淡化了物种概念的

本质问题, 与此类似的概念还很多, 如替代种(Succe- 
ssional species concept)、古种(Palaeospecies concept)、
时间种 (Chronospecies concept) 和线系种 (Phyletic 
species concept)等[2,10,22].  

1.4 分支分类发表以来的争论 

Hennig[51]的分支分类学(Cladistics)将严密的逻

辑方法引入生物学, 给系统生物学带来了一场革命, 
不仅是方法上, 而且在理论上, 为后来的生命之树的

构建奠定了基础[24]. 一些学者基于分支分类学的理

论以及分子生物学数据对物种重新进行了定义. 分
支分类学强调单系概念和分支发生(cladogenesis). 所
谓单系(monophyly)是指演化上的一个分支, 是由一个

共同祖先及其所有后裔构成的一个进化支(clade). 由
共同祖先分裂形成两个姊妹种的过程称为分支发生.  

分支种 (Cladistic species concept)是一个谱系

(lineage), 实际包括 3 种情形, 一是两次物种形成事

件之间的一群生物, 或称节间种(Internodal species), 
二是一次物种形成事件和一次绝灭事件之间的一群

生物, 三是由一次物种形成事件所衍生的一群生物[10].  
Hennigian 种(Hennigian species concept)是生殖

上隔离的一个天然居群或一组天然居群, 起源于一

次物种形成事件中主干种(祖先种)的分裂, 通过绝灭

或新的物种形成而停止存在 [33]. 这个概念来源于

Hennig[52]物种概念的一个早期版本 , 由 Meir 和

Willmann[33]增加生殖隔离内容而进一步发展.  
随着系统发育系统学(Phylogenetic systematics)

的发展, 人们需要物种有一个与过程无关的可操作

的谱系概念 , 系统发育种概念(Phylogenetic species 
concept)因此产生, 包括单系的、可辨别和基础排它

性 3 个不同的版本. 独征版本(Autapomorphy species 
concept)的单系标准要求一个种包含来源于一个共同

祖先居群的所有后裔并可由独征来鉴定, 由 Donog- 
hue[53]提出. 可辨别版本(Diagnosability species concept)
的可辨别标准要求一个系统发育种是最小的居群簇

(有性生殖)或谱系簇(无性生殖), 在比较的个体里可

以通过一个独特的特征状态组合来辨别, 这是一个

基于特征的概念, 由 Nixon 和 Wheeler[54]提出. 而谱

系版本(Genealogical species concept)的基础排它性

(basal exclusivity)标准实际上是单系标准和可辨别标

准的结合产生的一个版本, 它规定一个群内成员之

间关系要比群内成员与其他成员间的关系更为密切, 
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如果一个群内个体间较群间个体共有一个最近共同

祖先基因, 由 Baum 和 Shaw[55] 提出.  
在基因水平上的物种概念也不同于生物学种概

念. 差异适应种(Differentially adapted concept)或称基

因种(Genome species)即物种是差异适应群, 物种之

间彼此接触时不能够通过直接交流或间接的杂交居

群而共享控制这些适应特征的基因[13]. 差异适应种

允许物种间的杂交, 但各自仍能保持自己的特定基

因组合. 生物学种强调生殖隔离, 基因组任何部分的

交流都会导致种的基因组的完整性被破坏. 因此, 差
异适应种与基于生殖隔离的生物学种概念不同, 而
与达尔文的物种形成观点接近, 即物种是对不同环

境(自然的或有性的)的差异适应群. Noor[56]承认了

Wu[13]观察到的证据, 但仍坚持认为还没有到修订生

物学种概念的时候. 毋庸置疑的是, 基因种的总结为

物种形成机制的研究开启了一扇大门, 为物种问题

的解决提出了新的思路[57]. 尽管复杂的物种形成机

制还不清楚[57,58], 但是, Wu[13]在物种为什么存在方

面的认识已经较生物学种有了明显的进步, 物种不

再是保护整个基因库的, 而是特定基因组合的保存

形式, 随后的生殖隔离是这种差异适应的副产物. 这
个认识似乎更符合实际情况, 尤其是在植物中.  

de Queiroz[7]试图提出物种更综合的概念, 认为

物种是一个复合居群谱系 (metapopulation lineage), 
即复合居群种概念(Metapopulation species concept, 
MeSC), 所谓复合居群就是 Mayr 生物学种概念里的

一组居群. 但这个概念明显违反了 Mayr 物种概念没

有空间和时间维度的提法.  

1.5  物种概念的关键 

(1) 物种概念的两重性.  从前人的争论中不难

发现, 物种问题涉及两个方面, 一方面是物种作为一

个阶元的概念问题, 另一方面是作为一个具体类群

的问题, 人们争论的物种问题主要指前者, 不能将二

者混淆[3,5], 少数人甚至认为物种问题包括物种概念、

物种阶元和物种类群等 3个方面[59]. 物种阶元概念是

一个抽象概念, 是物种问题的核心, 物种阶元涵盖了

所有自然界存在的物种. 具体的被描述的物种是一

个具体的、待检验的科学假说(scientific hypothesis), 
只有反复检验合格的假设才是合格的科学假设, 植
物中的一个好种就是一个好的假设, 如银杏(Ginkgo 
biloba L)、水杉(Metasequoia glyptostroboides Hu et 

Cheng)、杜仲(Eucomia ulmoides Oliver)等. 有分类经

验的植物学研究人员都会发现, 每个属(含有多个种)
内都有一些独特的种类, 同时有一些变异式样复杂

而难于界定的种类, 那些独特的种类多数都经得起

反复研究和检验, 就是好种, 如麻黄属(Ephedra L)植
物中有斑子麻黄(Ephedra rhytidosperma Pachomova), 
三蕊麻黄(Ephedra triandra Tul), 樟科(Lauraceae)有
山胡椒(Lindera glauca Bl), 壳斗科(Fagaceae)中的栓

皮栎(Quercus variablilis Blume). 每个这样的好种就

对应于科学上的一个好的假说. 中国 30000 多种高等

植物, 就对应于 30000 多个假说, 这些假说合格与否

还有待于进一步检验.  
(2) 物种的生物学意义.  探讨物种的概念需要

回答的首要问题是: 自然界为什么会有种？或者说, 
为什么自然选择支持种之间的不连续性而不支持生

物界称为一个连续的整体？这其实也是物种在生物

界存在的意义[32]. 生物学种的依据是物种能保护基

因库, 物种间的任何形式的基因交流都将打破物种

的生殖隔离. 但是, 最近的分子生物学研究结果与生

物学物种倡导的这种基因库隔离不同, 物种是保护

或保存优良基因组合的方式, 即种间可以存在一定

形式的基因交流, 只要物种所特有的那些基因组合

没有被打破[13].  
(3) 物种的一个概念和多重属性.  物种的概念

很多, 有的强调机制, 如生物学种、识别种概念(Reco- 
gnition species concept)、内聚种概念(Cohesion species 
concept)及生态种概念, 有的强调历史, 如: 进化种

概念、系统发育种的可辨别版本 (Diagnosa- bility 
species concept)、谱系种概念及表征种概念[60]. 仔细分

析发现, 这些概念也有一些共同点, 即所有的物种概

念都基于物种重要的生物学属性, 如形态种基于物

种的形态特征, 进化种概念基于物种的时间属性, 生
物学种基于物种的繁殖属性, 生态种基于生态学属

性, 而系统发育种基于物种的系统发育属性(单系、可

识别、或二者的结合)等.  
具体的物种作为存在于自然界的一个实体, 是

有时间、空间和特征属性的三(多)维实体, 因此, 本
身具有多重属性. 物种既然客观存在, 而人们的知识

是认识客观事物的主观反映、是人们的理解, 因此, 
二者之间很大可能存在一些偏差, 毕竟人们的认识

可能不全面、不准确. 而实践上, 研究人员常常将种

的概念和被人们描述的物种等同, 这也许是物种问
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题存在的原因之一.  
物种是一个抽象概念, 是繁殖单元、进化单元、

分类单元[2], 是自然界客观存在的实体, 是在时间和

空间上延伸的一群生物, 这群生物具有一系列属性. 
不同的物种间可能是在物种多个属性中的一个或几

个方面存在差异, 有可能是生殖属性、形态属性、进

化属性、生态学属性等. 物种的差异不能完全归属于

某一类属性, 但是可以通过一定的方式感知, 当然, 
不一定是肉眼可以识别的. 换句话说, 能被人们认识

到存在差异的实体肯定是客观存在的物种的属性差

异之一, 而理论上的物种的潜在差异可能还没有被

人们认识到, 如端始种或同胞种(incipient species 或

sibling species), 需要通过一定的方式去认识. 根据

在基因水平上的研究, 物种的维持机制不完全是由生

殖隔离造成, 而可能是物种本身的一种遗传属性[13,14]. 
Stebbins 强调物种必须是形态上完全间断或至少有明

显变异的居群系统, 而这些间断必须有一定的遗传

基础[61].  
认为, 物种是由特定机制所维系的具有一定独

特属性的优良基因组合的保存单元. 这个物种概念

包括 3 个方面的涵义. 首先, 物种是一个优良基因组

合的保存单元, 生物学种强调的生殖隔离保护的是

物种的基因库, 是极端的物种形式; 其次, 一定的基

因组合在生物的形态或生理特征上必然有一定的表

现, 不同的基因组合表现出不同的形态和生理生化

特征, 因此, 物种是可以被识别的; 再次, 物种的优

良基因组合的保存和维持需要一定的机制, 保存机

制还需要深入地研究才能阐明物种形成.  

2  植物中的物种和研究方案 

2.1  植物中的物种 

一些学者怀疑植物物种的真实存在, 将植物物

种看作是人的主观想象 [62,63], 而不是代表生殖上独

立的谱系或进化单元的离散的、客观的实体. Riese- 
berg 等人[64]设计了两套方法检验这种说法, 一是用

统计方法分析离散的表型簇和种的对应关系以检验

种是否为离散的客观实体, 二是利用反映受精后隔

离的杂交指数来检验种(代表表型簇)是否为生殖上

独立的谱系. 他们的表型分析(phenetic analysis)表明, 
大多数分类群确实存在表型上的间断 (discontinui- 
ties), 即离散簇(discrete clusters), 植物为 83%, 动物

为 88%, 但是种类和这些离散簇的对应比例较低, 植
物中 52.8%, 动物中 52.1%, 缺少对应性很大程度上

是由于过度细分(over-differentiation), 当分类、生活

史和杂交不影响对应关系时, 无性繁殖和多倍化减少

了这种对应关系. 该研究也表明, 杂交(hybridization)
并不显著引起分类问题, 而生殖隔离在离散形态群

的形成和维持方面有重要作用, 生殖上强烈隔离的

类群趋向于具有独特的表型. 有趣的是, 该研究发现

大多数植物种类(表型簇)代表了生殖上独立的谱系, 
尤其是蕨类中的种类很好地代表了生殖上独立的谱

系, 而鸟类的代表性最低, 平均水平上, 植物物种较

动物种类具有更强的隔离. 这表明, 许多植物物种确

实反映了生殖上独立的谱系, 因此, 代表了生物学上

真正的实体. 由于该研究使用的杂交指数仅基于受

精后隔离, 而生殖隔离还有其他机制, 因此, 实际上

能代表生殖上独立的谱系的植物种类比例可能更高. 
无融合生殖确实引起植物种类的问题, 但是, 无融合

生殖植物在植物中的比例很低, 不到 1%, 种子植物

13000 属植物, 有 126 属有无融合生殖现象[64]. 因此, 
植物的物种确实是离散的、客观的实体, 它们也代表

了生殖上独立的谱系. 结合多年的野外调查经验和

分类学实践, 认为植物物种确实是客观存在的实体.  
现在大家已经知道, 大多数高等植物并不是以

Hennig 的简单二叉分支方式进化, 而是物种之间杂

交、遗传渗入形成复杂的网状进化格局[65]. 植物的物

种之间的生殖隔离并不普遍. 此外, 不能适用生物学

种的无融合生殖的生物还有一个专门的名字叫无融

合生殖种(agamospecies/microspecies). 正是由于生物

学种概念存在的问题[21,48], 在 Mayr 生物学种概念发

表之后, 关于物种问题仍然有争论, 生物学家们还在

尝试给物种一个概念.  
在大多数植物中, 能否产生杂种和进行基因交

流不能用来作为建立物种的一般标准. Jeffrey[66]没有

完全套用生物学种概念, 而是依据植物变异的复杂

性发展形成了一个实践上可操作的物种概念, 认为

物种是分类的经验单元(empirical units of classifica- 
tion), 由一系列居群组成, 这些居群(特征上)连续过

渡且彼此之间杂交可以产生后代, 它们具有可识别

的独特属性而区别于其他这样的居群系列, 由遗传

控制的隔离阻止它们与其他居群系列杂交. 简单地

说, 物种是特征上可识别的生殖上隔离的居群系列. 
Jeffrey[66]对物种的定义有两个关键词, 即“可识别的 
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独特属性 (recognizable distinctness)”和 “生殖隔离

(reproductively isolated)”. 他对植物物种的定义实践

操作上有难度, 另外, 可识别的独特属性与隔离机制

并不同步, 因此, 存在一些形态上相似但生殖上已经

隔离的“隐种”. Jones 和 Luchsinger[67]谈到虽然四倍体

和二倍体不能有效进行基因交流, 但是, 分类实践上, 
同一形态种的不同倍性水平常常处理为同一个物种.  

在分类学实践活动中, 人们对种的划分是种的

概念在实践上的应用. 从生物学意义来看, 种是保存

特定优良基因组合的存在形式, 特定的基因组合在

大多数情况下反映出形态、生理等方面的差异, 因此, 
物种可以通过形态、生理等方面的特征来预测. 由形

态+地理构成的形态种是植物分类学实践中种的主导

定义, 或者说植物形态种是基于特征时空变异式样

的分类实体, 其要点在于特征变异的间断和相关.  
跨世纪巨著《中国植物志》已经完成, 共 80 卷

126 册, 记载了中国 31180 种植物[68], 修订版 Flora of 
China也已经出版了 16卷, 但是还有相当一部分种类

不清楚. 目前的植物分类研究中存在的问题: 一是能

够获得的证据常常不完整或不够, 许多种类的知识

还局限于少数几份标本甚至一份标本, 这些数据难

以描述种类完整的变异式样, 也不能说明居群的结

构和分布; 二是分类上对难于鉴定的物种复合群缺

乏深入细致的分类学研究. 因此, 不仅许多植物种类

还没有被描述和命名, 而且很多植物种类被描述和

命名了不止一次, 同物异名比较普遍. 在深入的野外

调查的基础上, 利用恰当的分析方法对变异式样进

行分析是解决问题的关键.  

2.2  植物物种研究的阶段性 

描述新物种并不需要搞清优良基因组合的保存

机制, 即使是生物学种的倡导者 Mayr, 也一直在强

调物种描述并不需要做生殖隔离实验[69]. 在绝大多

数情况下, 描述新的物种是基于形态、生理等方面特

征变异式样的一种推测. 在植物分类学实践上, 常常

以具有稳定差异且以普通方式就可以识别的最小分

类学实体作为种的操作性定义. 这种推测具有一定

预见性, 预见性高低是分类好坏的重要标准, 预见性

强说明是好的分类, 预见性差则说明是不好的分类. 
影响植物分类预见性水平很重要的两点就是材料的

完整性和分析的可靠性. 当前, 植物分类研究中存在 

的主要问题是: 一是相当一部分种类的馆藏标本只

有 1~2 份标本, 无法了解其真正的变异式样, 对于这

样的分类, 预见性差是显然的, 当介于二种之间的一

个材料出现时就不知道如何确定新材料的归属了 , 
而且常常会让人们将本来是连续的变异也当做是间

断变异来处理[23]; 二是材料的不完整性加上定性分

析和各地区研究人员的独立研究导致出现很多分类

上难于处理的物种复合群, 对这部分类群一定要在

野外调查的基础上对关键分类特征进行定量分析方

能搞清其变异式样, 如此得出的结论具有较强的预

见性; 三是缺乏野外认真的观察和广泛的采集, 许多

植物的类群压制成标本以后, 有些重要的形态特征

就无法观察, 比如凤仙花属(Impatiens)植物的标本, 
如果不在野外认真做好花的解剖和观察, 仅凭标本

馆的标本是很难进行种类的区分和鉴别的. 基于形

态变异式样描述的新物种如果能得到孢粉、染色体和

解剖等方面证据的支持则新种更接近于好的假设 . 
回答物种问题与物种形成和维持机制的研究是分不

开的. 因此认为, 植物物种应该可以通过分阶段研究

的方式逐步搞清.  
第一个阶段, 就是通过形态特征变异式样的间

断属性来识别, 这种方式可以预测大部分植物种类. 
在种的实践操作上, 赞同 Jeffery 的“可识别”的说法, 
即具有稳定差异且以普通方式就可以识别的最小分

类实体. 现阶段相当一部分植物种类的描述还基于

一份或少数几份标本, 材料的不足不能完整描述植

物的变异式样, 也不能说居群结构和分布, 还存在许

多分类复合体没有搞清. 在针对性的野外观察和标

本采集的基础上, 对这些存疑种类的变异式样进行

深入分析是解决这些问题的关键. 全球植物保护战

略(GSPC)的第一个目标就是全球植物物种名录 [70], 
这个名录的可靠程度取决于植物物种变异式样观察

的详尽程度.  
第二个阶段, 获得孢粉、染色体、解剖等其他方

面的证据佐证外部形态特征的不连续性, 更为精确

地识别物种的存在. 描述的物种是一些假设, 这些假

设有待于新数据和新分析方法的反复检验, 经得起

检验的是好的假设. 证据越多, 预见性越强. DNA 条

码在标识和检验已经提出的假设中有一定的作用 , 
并且可以进一步推动研究人员回过头来深入研究已

经描述的物种是否还包含有姊妹种(sibling species).  
第三阶段, 物种形成和维持机制的研究. 这实质



杨永等: 物种——老问题新看法 
 

318 

上是搞清物种优良基因组合的保护机制, 搞清这些

机制对人们更好地理解物种概念起关键的作用.  

3  结束语 

2009 年是达尔文诞辰 200 周年、《物种起源》出

版 150 周年, 国际、国内相关组织机构都在组织一些

学术活动纪念这位对人类思想影响深远的博物学家. 
美国植物学报 2009 年第 1 期(American Journal of 
Botany, 96 卷第 1 期)就是纪念达尔文的专刊, 主题是

探讨被达尔文称为 “ 令人讨厌的迷 (abominable 
mystery)”的被子植物起源之谜. Science 和 Nature 在 2
月初都开辟专刊或专栏发表纪念达尔文的文章, 讨

论物种形成[71]、自然选择[72]等达尔文重点讨论的问

题. 认为纪念达尔文及其《物种起源》最值得谈的就

是与达尔文论题有关的物种问题.  
虽然通过分析, 已经理清了物种问题的关键部

分, 但是由于对优良基因组合的保存和维持机制仍

然不清楚, 因此, 物种问题显然还需要深入地研究, 
争论仍将继续. 在《物种起源》发表 100 周年的时候, 
综合进化论曾将物种的概念乃至当时的生物学研究

推向了一个高潮. 在过去的半个世纪里, 分子生物

学、遗传学、生态学和保护生物学等领域知识以越来

越快的速度在积累, 期待在《物种起源》发表 200 周

年的时候, 即未来的几十年中, 出现另外一个综合时

期, 将物种问题和系统生物学研究推向另一个高潮.  

致谢 感谢中国科学院植物研究所王利松博士提供了部分文献资料并开展了讨论. 
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