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间断平衡
——古生物学家引发的一场挑战

进化论系列讲座（三十八）

化石新知进化论坛

CSTR：32093.14.FS.20250208

“献给我的父亲，我5岁时他带我去看霸王

龙。”

这是古尔德（Stephen Jay Gould，1941-
2002）的科学散文《自达尔文以来——自然史

沉思录》一书的开篇语，这本书是他从1974年

起在《自然史》杂志上开辟的一个专栏“这种

生命观”的部分科学随想的集成。开辟这个专

栏的初衷，多少是为了澄清社会上大量不明就

里的误解——认为古尔德和艾尔德里奇(Niles 
Eldredge,1943-　)提出的“间断平衡”学说颠覆

了达尔文。

古尔德是一位才华横溢的科学家和科普作

家。他大学毕业于安蒂奥克学院，在哥伦比亚大

学完成博士研究生学业，专业都是古生物学；此

后他在美国著名的进化生物学研究中心，哈佛大

学比较动物学博物馆开展研究工作，并在哈佛大

学讲授古生物学、进化生物学和科学史课程。他

早期研究蜗牛的自然史，对揭秘百慕大地区蜗牛

的自然演变及分布贡献颇丰；他获得过麦克阿

瑟天才奖，当选过美国科学进步委员会的主席。

“这种生命观”专栏的其他科学随想相继又集

成出版了总标题为“自然史沉思录”的后续6本

书：《熊猫的拇指》、《母鸡的牙与马的蹄》、《火

烈鸟的微笑》、《为雷龙喝彩》、《八头小猪》和

《鼎盛时期的恐龙》。

父亲的“学前教育”，对一个人一生的巨大

影响何其巨大而深远！

本文要评述的是“间断平衡”学说。

“小进化”与“大进化”

早在1940年，遗传学家哥德斯密特（R·B· 

G old s ch m id t）在《进化的物质基础》一书

中提出了小进化（microevolut ion）和大进化

（macroevolution）两个概念。前者也被称为微

观进化或微进化，是由突变、遗传漂变、基因流

和自然选择导致的物种之内等位基因频率的变

化，只能产生小的进化改变；后者又被称为宏观

进化或宏进化，指由一个物种变为另一个新种

这样一个大的进化步骤，其起因不是微小突变

的积累，而是所谓的“系统突变”（systematic 
mutation，后来被引伸为“宏突变”），即涉及整

个染色体组的遗传突变而实现。每一次这样的

“宏突变”都会产生一些“有希望的怪物”，进而

由这些怪物形成新的物种。因此大进化便被认

定为是跃变而不是渐变。

哥德斯密特的观点在当时备受争议，因为

大多数遗传学家发现，那些对生物形态有重大

影响的大突变对物种来说通常都是灾难性的，

出现的“怪物”更可能是无法正常生存的“无希

望”者。现代达尔文主义倡导者之一的迈尔，更

是坚信所谓的宏突变过程根本就不会存在，因

为对于每一个正常的生物个体，其基因组都是一



51化   石
2025 年   第 2 期

个协调、平衡的系统，这个系统是经历了数百万

年的时间里一代代的自然选择，最终形成并协调

好的；既然绝大多数基因位点上的潜在突变已

被证明会产生有害甚至致死的效应，那么就不可

能因一次重大的突变所导致的整个基因型的巨

震还能产生出可以繁衍下去的个体，不可能从一

个宏突变过程产生出能够成功存活的几百万个

宏突变种的个体！

现代达尔文主义者认为，群体内基因频率

的改变不仅造成小进化，而且也会引发大进化，

即造成新种产生的大进化是小进化积累的结果，

并没有什么其他特殊的进化机制。如杜布赞斯基

指出，物种是生殖共同群体，同一物种的变异会

因隔离机制而形成遗传组成略有差异的不同种

群（例如，因地理隔离形成的不同地理种群），

这样的变异是导致它们进化成不同物种的必要

条件；当隔离机制（包括地理隔离、生态隔离、行

为隔离、生理差异隔离等）导致种群之间的遗传

组成差异大到无法相互杂交，新的生殖共同群

体，也就是新的物种的形成便水到渠成（见本刊

2021年第4期“进化论系列讲座”）。

1944年，古生物学家辛普森在其《进化的节

奏与方式》一书中对小进化和大进化概念重新

定义：小进化是物种内在个体和种群层次上的

进化改变，大进化是物种和种以上分类群的进

化。大、小进化只是研究领域的区分或研究途径

的不同。生物学家以现生的生物个体和种群为对

象，研究其短时间内的进化改变，如是改变即小

进化；而大进化则指生物学家和古生物学家通

过对现代生物和古生物的研究，探讨物种和物种

以上的高级分类群在地质时间尺度上的进化节

奏、进化模式和进化趋势，例如，古生代早期众

多动物门的分化、中生代鸟类的出现、新生代哺

乳动物的辐射进化等等。

“间断平衡”学说问世

长期以来，古生物在地球上留下的化石记录

往往让人难以理解大进化的“渐变性”。在很多

情况下同一物种在其存在的地质时期内似乎没

有什么改变，例如有充分化石记录的一些海洋底

栖生物物种，平均持续不变时间为2000万年；一

些“活化石”也是经历了万、亿年至今仍保留着

祖先的形态；同时，新物种，甚至是新的高级分

类群的出现常常显得很突然。例如，古生物学家

艾尔德里奇在研究三叶虫时发现，大部分种类在

其出现于地层的全部时期内，每一个物种的特异

性状并不发生变化，却可以看到新物种的化石

在地层中非常突然地出现，或是增加了物种的总

数，或是替代了灭绝的物种。

对上述现象的解释，现代达尔文主义与达

尔文一脉相承，认为是化石记录不完全、过渡性

的“中间类型”没有留下化石而导致的假象。古

生物中只有一小部分能够留下化石，而且并不是

所有的化石都能被发现。这种状况主要受以下

因素的影响：首先，生物曾经生活过的地区是否

有相应于其生活时期的沉积地层保存下来，如果

地层受到侵蚀，那么即使原来有化石也会遗失；

其次，物种种群的大小及分布区域地理范围的大

小，一个种群如果生物个体数很少就不容易留

下化石，分布范围过于狭小或局部化，留下化石

的机会也会减少；再者，生物进化的速率也有影

响，如果是快速进化，那么这一过程就很难留下

详细的化石记录。

一个新物种起源于局部地区，只有当它散布

得比较广阔后才有更大的可能在化石记录中出

现。同样，一个很长时间才完成的进化过程比一

个在短时间内快速完成的进化过程在地层中留

下化石记录的机会更大。古生物学家推测，假如

一种能形成化石的生物在地球上持续生存了500

万年，那么可以有百分之五十的机会在地层中找

到其化石；同样，假如新物种的形成也需要500万

年，那么其进化过程也有百分之五十的几率在地

层中留下记录。但如果新物种的形成过程在5万

年内，那么就很难在地层中找到这一过程的化石

记录，新物种很像是“突然”出现的。

但是艾尔德里奇坚信，新物种、新形态高级

分类群的突然出现未必都是假象，更可能是真实

的存在。在与有着相同想法的古尔德进行交流和
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讨论后，二人在1972年合作发表了《间断平衡：系

统发生渐变论的一种替代方案》一文，提出了生

物进化的间断平衡学说。

这个学说指出，化石记录所显示的生物进化

的模式为，长时间的只有微小变化的稳定或平衡

状态因短时间内发生的大变化而间断，随后重新

进入另一种平衡状态。换言之，渐变式的小进化

与跃变式的大进化交替出现。

“间断平衡”学说简评

间断平衡学说迅速迎来了一大批支持者，其

中以“强达尔文主义”（见本刊2024年第4期“进

化论系列讲座”）的反对者居多。他们并不完全

否认渐变和自然选择，但是将平衡状态解释为

进化的停滞期、间断状态解释为进化的跃变，从

而强调历史偶然性、非适应性和发育制约解除在

大进化中的重要性。

那些被用于支持间断平衡的化石证据，其

实并不能完全否定渐变论。道金斯举过一个假想

的例子，家鼠般大小的动物，在经过6万年难以觉

察的逐代缓慢小进化后，体型可以变成大象那般

大，但是6万年在地质历史上只是一瞬间，原本

极其缓慢的小进化在化石上就会呈现为快速的

大进化。

渐变还是跃变，或者说平衡还是间断，实际

上涉及的是进化速率的问题。达尔文主义并不

认为进化的速率必定是均匀的，达尔文早在《物

种起源》一书里就写道：“许多物种一旦形成，

就不再经历进一步的改变了……而尽管以年为

单位来衡量，物种经历变异的时期很长，但与它

们的形态保持不变的时期相比，大概已经算很

短了。”现代达尔文主义进一步指出，群体的结

构（大小、遗传变异程度、基因频率分布等等）、

发育制约、相对于不同时间和空间出现的不同选

择压力和选择方向等因素都能影响进化的速率，

出现不同的进化模式。一方面，物种出现长期的

稳定不是什么不可思议的事，反而是大多数物种

的常态。例如稳定性选择能够剔除那些偏离常

态的个体，使得群体在稳定的环境中减少变异

而保持相同的性状。另一方面，看似“跃变”的快

达尔文语录——摘自《物种起源》（达尔文著/舒德干译）的不同章节

1）变异过程并非……规则地或连续地进行，而很有可能一个变种长时间内保持不变而后又发生

变化。

2）任何相信缓慢而逐渐进化的人，当然都会承认物种的变化也可以是突然的和巨大的，有如我

们在自然界，或甚至在家养情况下所见到的任何单独的变异一样。

3）物种的改变可能更为缓慢，在同一地域内只有少数的物种同时发生变化。这种缓慢是因为同

一地域内的一切生物，早已彼此很好地适应了，使得自然系统中已经没有新物种的位置，除非经过很

长时间之后，由于自然条件的改变或是新类型生物的迁入，才能引起生物的改变。何况在环境改变

后，一些生物适应新环境新位置的变异或个体之间的变异，通常也不是马上就会发生的。

4）要在同一地层的上下部分得到两个物种之间的全部递变类型，该地层必须保持不断地进行

堆积，其时间之长，足够使生物缓慢的变异过程不断进行。

5）许多物种自从形成后就再未发生过变化，随之绝灭了，未留下变异的后代。物种发生变异的

时间虽然长得难以用年来计算，但与其保持某一形态不变的时期相比，则要短得多。

6）新的物种缓慢地出现在连续的时间间隔内，而在相同的时段内不同类群的变化量是很不相同

的。物种和整个类群的绝灭，在生物进化史上起着非常显著的作用，是遵循自然选择原理的必然结

果，因为旧的生物类型为新的改良的类型所取代。普通世代链条一旦中断，单个的物种也好，成群的

物种也罢，将不再重现。优势类型的逐渐散布，伴随着其后代的缓慢变异，从而使得经过一段较长的

时间间隔后，生物类型好像很突然地在全世界范围内都发生了变化。

7）许多生物集中成一个团体时可以长期保持不变，同时，其中的一些物种却迁徙到新的地区，同

那里共生的生物展开竞争，导致变异发生。
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速进化也不是什么“怪事”。莱特曾经提出，一个

大种群如果被分成一些局部的小种群，遗传漂

变会在这些小种群里产生新的基因组合，从而大

大加快进化速率（见本刊2021年第1期“进化论

系列讲座”）。最先提出创立者效应和瓶颈效应

概念的迈尔，则指出上述两种效应导致的进化

速率急剧加快并强调了小群体对产生新种的重

要性。灾难性事件和其他偶然性历史事件对生物

进化的重大影响当然不能忽视，但对于那些劫后

余生的“幸存者”而言，恰恰是可以与“创立者”

或“瓶颈效应通过者”相对应的，因此，任何一

次“大灭绝”之后的复苏，从宏观上可以近似于

间断平衡学说所描述的“平衡-间断-再平衡”模

式，但其内在机制并没有跳出现代达尔文主义

的理论框架。就这一点而言，“间断平衡”应该

被视作“进化速率不均匀”的更为简化的表述，

就像斯宾塞将“进化”一词作为“带有饰变的传

衍”的更为简化的表述一样（见本刊2019年第4期

“进化论系列讲座”）。

创立者效应是指，在群体中的一小部分个体

偶然离开群体去开辟新领地的过程中，新形成的

小群体中的基因频率会因“随机取样”而与原来

大群体的基因频率形成显著的差异，遗传漂变的

结果会使原来频率高的基因变得占比急剧下降

甚至丢失，而原来频率低的基因却可能占比极大

提高而成为新的小群体的主要成分，成为新群体

发展的“创立者”；瓶颈效应则指，一个群体在

受到灾难性的打击后只有少数个体劫后余生，群

体的基因频率会因此改变而与原群体呈现出极

大的差异。强达尔文主义的反对者认为，上述过

程出现的新性状不是自然选择的结果，未必具有

适应性，以此强调大进化的非适应性。其实这种

观点经不起推敲。不论是“创立者”还是“瓶颈

效应通过者”，其形成的新群体中占主导地位基

因的频率，在原群体中即使很低但也是存在的，

与其他等位基因可能存在适应度的差异而并非

完全的“非适应”；在新群体中出现的新性状，也

必然会经过自然选择才能在未来的发展中存在

和持续，如果是完全“非适应”的，其结果只能

是被淘汰，每次大灭绝后彻底消失的那些生物

类群就是其写照。

将“间断平衡”视作“进化速率不均匀”的

更为简化的表述这一点，间断平衡学说的一部分

支持者是不可能轻易接受的，因为他们更根本性

的坚守，在于大进化有着与小进化不同的机制，

这个机制不是自然选择而是其他因素导致的，例

如“发育制约”的解除。他们提出，胚胎发育的模

式——蓝图，一旦建立起来就有了一种内在的连

贯性，很难通过突变逐渐加以改变；生物体将沿

着蓝图所规划的固定途径发育、生长，新的遗传

变异由于不能与已有的发育模式相容而难以出

现或保留下来，进而使物种长期保持稳定；只有

在特殊的情况下，例如调控基因发生突变，原有

的发育制约被解除，胚胎发育沿着新的途径进行

下去，生物体便出现形态上的重大改变。

这样的解释看似明智，因为避免了把跃变的

原因归结为“宏突变”，调控基因发生的突变即

使非常微小，也能够通过影响发育过程使生物形

态出现大的改变。但并不是所有的这些大的改变

都切实可行，因为已有的发育模式也制约了改变

的可能性，限定了新的进化途径。也就是说，新

性状的产生并不是像突变那样随机的，而是具有

一定方向性的，这个方向性是由早期进化而成的

发育蓝图决定的。这再一次证明了达尔文将进化

表述为“带有饰变的传衍”的精准性和预见性，

20世纪80年代以后活跃至今的进化发育生物学

已经并且还在继续为解决这一类科学问题而提

供着思路和工具。

“间断平衡”，毫无疑问是进化历史和过程

中呈现出的一种状态，其中涉及对选择对象的拓

宽也提出了新的研究视角——自然选择不仅仅作

用于个体，也可以作用于更微观层次的基因和更

宏观层次的种群和物种。但这个学说肯定是曾经

被放大甚至是滥用了。古尔德在《自然史》杂志

上开辟“这种生命观”专栏的目的之一，就是想

告诉人们，他自己并没有那么反对达尔文。
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所


