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为什么在物种概念上难以达成共识? 
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摘要: 生物学家通常认为物种是生命多样性的基本单位。然而, 尽管近一个世纪以来生物学家们不断地讨论物种

概念问题, 但到目前为止仍然难以形成共识。大多数生物学家关注如何定义物种主要是因为它有非常重要的实践

意义, 所以, 不同学者提出的物种概念在很大程度上是基于实践应用上的可操作性, 并且其视角难免受其专业见

地以及对形成新物种的进化过程的认识所影响。物种代表了进化过程的一个阶段, 而且不同的“物种”可能处于物

种形成这个进化过程的不同阶段。鉴于“定义”实际上是一种类似协议的约定或界定, 任何定义都是一种带有局限

性的概括, 因此我们可能很难建立一个与分类实践中千变万化的情况都能完全匹配协调的物种定义。已经提出来

的那些物种概念或定义都有其合理性, 但是也没有一个是完美无缺的。认识到这一点很重要, 否则就可能会因为

固执地坚持某一特定的物种概念而在物种界定和进化研究中自觉或不自觉地引入错误甚至制造混乱。 
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Why is it so difficult to reach a consensus in species concept? 
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Abstract: Biologists believe that species is the basic unit of biological diversity, and few people will doubt 
the fact that there exist distinct species in nature. Nevertheless, despite of ceaseless debating on species con-
cept or species definition among biologists over nearly a century, no consensus has been reached. Species 
definition concerns many biologists because it has far-reaching practical implications. Therefore, species 
concepts proposed by various scholars zero in greatly on their operational convenience and practical applica-
bility in research activity such as taxonomic classification. As a result, these concepts and definitions are un-
avoidably shaped by the visions of the scholars which are further shaped by their insights into the evolution-
ary process of speciation. Speciation represents a stage in evolutionary divergence, and also different “spe-
cies” may be at different stages of the speciation process. Since a “definition” is a kind of convention or con-
fining description, every definition would bear some limitations. It would be thus very difficult, if not impos-
sible, to define a perfect species concept that will accord with all species in taxonomic practice. From this 
perspective, we should confess that while every species concept or definition proposed thus far is reasonable, 
none is faultless or flawless. It is very important to bear this in mind, because, otherwise, one may stubbornly 
insist on one single species concept and introduces errors or even triggers chaos and confusion, consciously 
or unconsciously, in taxonomic and other evolutionary researches. 
Key words: species; species concept; speciation; reproductive isolation; population subdivision; principle of 
divergence; magic trait 

没有多少人会对自然界中存在着形形色色的

不同物种这个事实产生怀疑, 但是也没有多少人能

给物种下一个确切的定义。甚至可以说, 尽管近一

个世纪以来生物学家们不断地讨论物种概念问题, 

•物种概念专题• 
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先后提出了几十个不同的定义(洪德元, 2016), 可是

到目前为止也并没有形成共识。为什么呢？至少有

三个方面的主要原因: (1)专业见地(insight)和视角

(vision)的局限性; (2)对形成新物种的进化过程认识

的局限性; (3)理论定义与分类实践之间的一些不协

调也是生命多样性进化的固有特性所决定的。 

1  见地影响视角 

除了少数人特别关注物种概念的哲学涵义之

外(例如Devitt, 2010), 大多数生物学家之所以关注

怎么样定义物种主要因为它有非常重要的实践意

义。因此, 不同学者提出的物种概念在很大程度上

是基于使用或实践上的可操作性。例如, E. Mayr 

(1940)曾明确地说他感兴趣的是一个具有实用性的

物种定义。显然, 这些学者本人的专业背景、对本

学科的见地以及对其他相关学科的认识会对物种

概念的涵义产生很大影响。应该说, 已经提出来的

那些物种概念或物种定义都是有其合理性的, 但是

几乎没有一个是完美无缺的。认识到这一点很重要, 

否则就可能会因为固执地坚持某一特定的物种概

念而在物种界定和进化研究中自觉或不自觉地引

入错误甚至制造混乱。 

实际上, 很多学者(例如de Rueiroz, 2007)都曾

指出, 近半个世纪以来, 物种概念问题对物种界定

造成了混乱, 因为依据不同的物种概念会引起对同

一生物的物种地位的不同解读; 本期所刊的洪德元

先生的文章生动地展示了这方面的若干例子(洪德

元, 2016)。下面我通过另一个典型例子进一步探讨

这个问题。在生物学物种概念(biological species 

concept, BSC)这个英文名称被正式提出来之前若干

年, T. Dobzhansky已经在不同场合阐述过内涵很近

的一种物种概念, 只不过他当时所强调的是物种之

间由于生理特性上的差别不能相互交配繁殖

(Dobzhansky, 1935, 1937), 也可以理解为生理隔离。

Dobzhansky的物种概念深刻地影响了人们随后对

物种问题的思考。Mayr后来在他的专著中正式给出

了后来被称之为BSC的物种概念(Mayr, 1942), 其中

借用了A. E. Emerson早先在评论Dobzhansky 1937

年的专著时提出的“生殖隔离(reproductively isolat-

ed)”这个术语(Emerson, 1938), 尽管两年前他还批

评这个术语有很多问题, 并特别指出其最主要的问

题在于难以在实际中进行检验 (Mayr, 1940)。

Dobzhansky作为一个具有深厚博物学和遗传学背

景的进化生物学家, 深刻地认识到物种代表了进化

过程的一个阶段, 因此并不认为只有存在地理隔离

才能形成新物种, 并且认为生殖隔离应该是物种分

化的副产品(Dobzhansky, 1935)。而Mayr作为一个当

时对遗传学和进化理论认识并不充分的鸟类分类

学家则断然批评Dobzhansky的观点是错误的, 认为

物种是进化过程的结果而不是一个阶段 (Mayr, 

1942), 并且随后逐渐把BSC神圣化了。Mayr和他的

一些拥护者声称生殖隔离是形成新物种的先决条

件, 否认同域物种形成的可能性。 

视角的局限性还会导致思维固化, 逻辑不清, 

轻率否认不同的观点, 甚至颠倒是非。例如, 在BSC

的大旗下, 无性繁殖生物被完全忽略了, 因此这个

物种概念对细菌、古菌等完全没有意义。再如, 我

们是应该先弄明白形成物种的进化过程, 再看看怎

样定义物种呢, 还是应该先对物种从理论上加以定

义, 再研究符合这个定义的物种的进化过程？许多

BSC的拥护者似乎认为后者才是王道, 这无异于先

买一个自己喜欢的玩具, 然后再根据从产房抱出来

的孩子是否喜欢这个玩具而判别他/她是不是自己

亲生的。 

2  形成新物种的进化过程 

达尔文在《物种起源》中提出了一个“分歧原

理” (principle of divergence)用以阐述和解释新物种

的形成和生物多样性的进化(Darwin, 1859); 他指

出了变异分离的重要性, 但并没有认为地理隔离是

必要前提。正因为后一点, Mayr及其追随者认为达

尔文忽视了“生殖隔离”这个“法宝”, 进而讽刺达尔

文的书取名不当或名不符实, 指责他几乎没有讨论

新物种是怎么产生的, 即使说了那么一丁点也是错

误的(Mayr, 1942; Coyne & Orr, 2004)。虽然达尔文

当时并不知晓遗传学原理, 更不知道DNA的存在, 

但是他对形成新物种的进化过程的推断总体上是

正确的。这不只是我个人的观点(Zhang, 2010), 其

他学者例如当代研究物种形成的知名专家, 原伦敦

大学学院教授Mallet博士(现在哈佛大学)也曾鲜明

地指出, 达尔文关于物种起源和形成的见解比150

多年以来的所有其他提法都更接近于真实情况

——我们21世纪的进化生物学家们都应该重新正

视这个事实(Mallet, 2010)。 



第 9 期 张德兴: 为什么在物种概念上难以达成共识? 1011 

对于产生新物种的进化过程, 当代进化理论大

致形成了以下共识:  

(1)生物繁殖的核心实质是DNA的复制 , 而

DNA在复制过程中不可避免地会发生错误, 这些错

误不可能被生化机制所完全校正; 此外, DNA还会

发生损伤, 这些损伤也不可能总是被修复。结果是

DNA在从一代向下一代的传递中难免会发生错误, 

因此, 生物在繁殖过程中不可避免地会产生遗传变

异, 导致一个物种的不同个体之间存在遗传(和表

型)差异。同时, 有性生殖时, 父母本基因的自由组

合以及遗传重组的发生, 也会导致一个物种的不同

个体间产生遗传和表型差异。所以, 由于一个物种

的个体之间存在遗传(和表型)异质性, 因而物种在

遗传上是异质的, 通常其成员数量越大, 异质性 

越高。 

(2)由于地质、地理和生态环境异质性普遍存在, 

一个物种的成员常常聚集为不同的种群, 即成员间

能够进行随机交配繁殖后代的一群个体。物种的分

布区越大, 迁移扩散能力越弱, 物种内种群的数目

就会越多。种群间由于个体交换(即基因流)受到限

制, 不能进行完全的随机交配。这样, 两种重塑遗

传变异的重要进化力量——随机遗传漂变和自然

选择——在不同种群中便会独立发生作用, 其后果

是: 只要种群间基因流较弱或者只要适应(选择)的

方向有所差别, 随着时间的流逝, 种群间的遗传差

别就会变得越来越大, 从而使种群发生显著的遗传

分化。 

(3)给定足够的时间, 不同种群的成员间在基因

组上的遗传差别会越来越大, 基因表达调控网络甚

至重要生理代谢机制也会产生显著差别, 并最终导

致种群间产生生殖隔离。这时, 分化了的种群就变

成了不同的物种。新形成的物种内部也同时开始了

新的遗传变异和种群分化过程, 只要不走向灭绝, 

它们便进入一轮新的螺旋式重复。因此, 我们可以

引用Dobzhansky (1935)的原话加以总结: “Consid-

ered dynamically, the species represents that stage of 

evolutionary divergence, at which the once actually or 

potentially interbreeding array of forms becomes seg-

regated into two or more separate arrays which are 

physiologically incapable of interbreeding” (动态地来

看, 物种代表着进化分歧的那样一个阶段, 即曾经

进行或潜在可以进行相互交配繁殖的一整系列个

体分化为生理上彼此不能交配繁殖的两个或多个

不同的系列)。物种间的生殖隔离是遗传分化的副产

品这个观点已被当代进化生物学家广为接受。 

有各种各样的机制可以阻碍基因流的发生并

进而造成生殖隔离, 例如地理隔离、基因组加倍、

染色体重排、雄性快速进化以及既受分歧选择影响

又能引起生殖隔离的多效性“神奇”性状的进化等等

(Coyne & Orr, 2004; Servedio et al, 2011)。理论上, 

任何能够阻碍基因流的机制都能促进种群分化, 进

而促进新物种的形成。地理隔离是直接通过生殖隔

离阻碍基因流的一个最简单的机制, 由此所导致的

物种分化被称为异域物种形成。然而, 如上所述, 

各种各样的遗传变异总会不断产生和积累, 即使在

相同的地理区域, 如果遗传变异(1)使得个体或种群

在交配时间上存在差异, 以至于不同种群的个体在

交配季节难以相遇, 或者(2)导致两个种群占据不同

的生态位, 例如一个主要在树冠而另一个在地面上

觅食, 或者(3)致使个体或种群在行为上发生分化, 

例如一些个体喜欢与红色羽毛或有某种特定气味

的个体交配而另一些喜欢与蓝色羽毛或具有另一

种气味的个体交配, 亦或(4)引起个体或种群在对传

粉媒介动物的吸引方面存在差异, 例如一个花为粉

色, 更易吸引蜂类为它们传粉, 而另一个花为红色, 

能更有效地吸引蜂鸟传粉, 这样便降低了这两类花

间相互授粉的机会(例如北美洲的某些猴面花物种, 

见Ramsey等, 2003), 等等, 则它们之间都能产生一

定程度的生殖隔离。那么, 在持续的选择和漂变压

力下, 生殖隔离会不断加强, 导致分化成不同的物

种。所以, 近十几年以来, 越来越多的生物学家认

为同域物种形成可能并不像以前认为的那样罕见

(Via, 2001; Servedio et al, 2011)。 

当然, 有些进化过程甚至能即时阻断基因流从

而建立起生殖隔离, 例如种间杂交和多倍化导致的

多倍性物种形成(speciation by polyploidy), 这在植

物中并不罕见, 在动物和真菌中也存在(Coyne & 

Orr, 2004)。 

(4)物种问题的复杂性。现代研究表明, 种群分

化达到生殖隔离所需要的时间是一个变量, 不同类

群间差别非常大, 从几千年到几百万年甚至数千万

年不等(Coyne & Orr, 2004)。而且与生殖隔离相关的

基因也多种多样, 在不同类群间没有统计规律。此

外, 在物种分化过程中, 各种各样的表型差异都可
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能出现(不过有时可能已产生生态、生理或行为性状

等方面的差别, 但是却可能没有明显的形态差别), 

而只有在经过足够的分化时间后, 这些表型差异才

可能具有种属特异性。尤其需要了解的是, 形态(表

型)性状间的差异程度跟物种间产生生殖隔离的时

间没有直接关联性, 而全基因组水平的遗传差别程

度则与物种形成的时间有很强的关联性, 因此遗传

数据可以用来重建物种间系统发生关系和估计分

歧时间(综述参见Yang, 2014)。这也是为什么分类学

家现在把遗传差别作为重要性状纳入物种鉴定研

究的原因之一, 本期洪德元先生的文章(洪德元 , 

2016)也一再证明了这一点。此外, 即使发生了生殖

隔离, 也并不意味着基因组在所有位点上都不发生

基因流。如果把上述若干方面(生殖隔离的程度、分

化时间、各种表型差别、基因流等)比喻为组成森林

的树木的特征, 那么试图通过比较树木的个别特征

而确定两片森林是否相同的策略显然存在问题, 也

必然会引起争议。 

3  生命多样性进化的固有特性意味着我们

可能难以建立一个完美无缺的物种概念 

在了解了产生物种的进化过程后, 让我们再回

过头来看看物种概念问题。除了前文讨论的物种问

题的各种复杂性以外, 还有另外一个极为重要的事

实常常被忽略: 我们今天所面对的地球生态系统存

在着数以千万计的物种, 各个物种出现的时间不

同, 持续的时间也不一样, 因此它们处于不同的进

化阶段。例如, 有的已走完物种分化的整个过程, 

与最近的近缘种间存在完全的生殖隔离; 有的在此

基础之上已步入下一个分化轮回, 正在形成遗传上

显著分化的种群; 有的还处在物种分化的早期阶

段, 既存在已产生完全生殖隔离的较远的近缘种, 

又存在显著分化的但尚未完全生殖隔离的种群(亚

种), 等等。前两种情况有很多熟悉的例子, 一般不

会产生分类困难。最后一种情况会给物种鉴定带来

诸多麻烦, 一个研究很深入的典型例子是拟暗果蝇

(Drosophila pseudoobscura)的哥伦比亚波哥大种群

和美国种群(详见Orr & Irving, 2001)。对于任何一个

潜在的新物种, 我们既不知道它处于什么样的进化

阶段, 也不可能在没有进行系统研究的情况下判定

它处于什么阶段。可以猜测的是会有很多物种处于

类似拟暗果蝇那样的进化阶段。“定义”实际上是一

种类似协议的约定或界定, 任何定义都是一种带有

局限性的概括, 服务于实践的物种概念更是如此。

因此, 我们可能很难建立一个与分类实践中千变万

化的情况都完全匹配协调的物种定义。这是生命多

样性进化的固有特性所决定的。 

通过归纳, 我们可以得出一个结论: 所有的生

物学物种都是一个独立进化的种群遗传谱系——

正如de Queiroz (2007)所指出的。实际上目前所提出

的所有物种概念都直接或间接地承认这一点, 它是

不同概念之间在物种进化本质上的唯一共识(应该

强调的是, 生殖隔离只是一个表型现象)。然而, 遗

憾的是, 种群(种内遗传谱系)本身也存在概念上的

争议, 在实践中如何界定独立的种群也是一个争议

的焦点(参考Waples & Gaggiotti, 2006; Ma et al, 

2015), 因为它们都涉及到如何确定发生类别转变

的“临界标准”问题。这些争议的存在, 也是生命多

样性在进化进程上的异质性和进化的相对不连贯

性的固有反映。由此, 我们不得不赞叹Dobzhansky 

(1935)关于物种代表着进化分歧的一个阶段的深刻

论断。科学大师的洞察力常常让后人称奇, 似乎总

能给后人一些不同凡响的启示或灵感, 这也是为什

么我们今天仍然有必要阅读那些覆盖着历史尘埃

的经典著述的原因。 

致谢: 真诚感谢马克平主编鼓励作者撰写这样一篇
关于物种概念的评述性短文。张勇和吉亚杰对本文
提出了建设性的意见, 在此表示衷心感谢。 
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