
第 �� 卷 第 �期

���� 年 ， 月

古 生 物 学 报
���� ��������������� ������

���
�

��
，

����
· ，

�� 。

�

����

关 于 平 衡 多 态

耿 良 玉

�中国科学院南京地质古生物研究所�

同种异形在介形类中是常见现象
，
外界因

素�如盐度�导致的异形现象除外
，
内在因素导

致的也许可以分为三类
，

亦即发育异形
、

两性异

形及平衡多态
。
发育异形指的是

，
幼体和成体

形态不一 �图 ��
。
两性异形指的是

，

雌体和雄

体形态有别�图 ��
。
这两种类型乃是熟知现象

，

温伯格公式 �或法则�
。
它是英国

�

数学家哈代

��
�����和德国医生兼遗传学家温伯格 ����

��

�����分别于 ����
、
����年各自独文提出来的

。

大家知道
，

自然界里的动
、

植物
，

除了少数例外

�达尔文介或许是其中一例 �图 ��〕 ，

一般都具
，

有杂种性
，

也就是说
，

自然界里的生物种群一般

�一一乃
火一一

「

少丫

图 � 币
�����户价 ��，，�月�。 万， �����

新生代
。
�成体 �

�

幼体

图 � ��，
�，����� ，�欢。 。 ，，�����

���� � �������� ��
，

现代
。

�
·
�� ” 扮���� ����������

，

侏罗纪
。

刀
�

����
。
万����， ����������

，

二叠纪
。

该属始于石炭纪
，
迄今历时大约 �亿 �千万年

，

形态较为稳定
。

图 � 尺夕�。 二��。 ， ，����，。 ������� � ��，����

晚志留世
。

这里仅简略地介绍一下第三类
。

遗传学上有一个种群遗传公式
，
称为哈代

�

都是遗传混杂的种群
。
组成种群的一个物种的

每个个体都具有一定的杂种性
，

其遗传基础是

杂型合子或杂种
。
比如说

，
某介形类有形态甲

、

形态乙
。
使该介形类形成形态甲的基因在染色
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体上
，
可用符号表示为 �

。
形成形态乙的基因

也在染色体上
，
可用符号表示为

�。

�� 这样的

基因型便是杂型合子
，
��

、

�� 这样的基因型是

纯型合子
。

我们假定
，
在某一湖泊中

，
栖居着某种介形

类
，

其形态甲 �� 和形态乙 �� 数量相等
，
在该

种群内带有基因 �和
么
的个体间随机交配

，
可

能的结合方式是
�

���人�
，
��� ��

及 �����

子
�

代仍含有 �� ��和 ��务��

表 �

母 本

父
�，。�� ·

����
�

三���
�

����
。

����

本
�

乡���
�

����
，

��
��

由表 �可知 �子
�

代包括
�

����
， �

���� 和
�

����
，

由于 ��
、
�� 在表现型是相同的 �形态甲�

，
种

群内形态甲便占
�

��
，

形态乙占
�

�，，

而基因 �和
�
各占

�

��。

设每个个体产生有作用的配子数量相等
，

�� 和 �� 将只各自产生配子 �和 �� �� 产生等

量配子 �和
� 。
子

�

代的 �和
“
的频率将是

表 �

卵 子

精
�

知��
·

����
�

，�� 。

�，人�
�

�，��

子
�

��� ���� �

����

仅�

�二
�

�� �来自���十
�

�乡�来自 ��
�二

�

�。�

�二
�

���来自
��

��
�

���来自 ����
�

��
�

所以子之代
，
�和

�
的频率

，

与子
�

代相同
。
子

�、

子
�、 …… 、

子
。
代的种群组成总是

�

�����形态甲�十
�

���丈�形态甲�十
�

�，���形态乙�

如果原来种群中形态甲与形态乙的数量不

等
，
比如说

，
形态乙多于形态甲

，

设为 �������。

该种群中基因 �和
�
的频率各为

�

�� 和
�

�，。
子

�

代将是

表 �

卵 子

精
，

���
�

�九
�

�多�
�

������
�

�����
�

子
�

���
�

������ �

�‘乃��

即子
�
代基因 �和

�
的频率如下

�

�二
�

�����来自 ���十
�

��乃 �来自 ���二
�

�丸

��
�

�����来自
�

���
�

�����来自 ��

��
�

��
�

由此可知
，
每一代重复出现基因频率

�

��� �
�

����

将上述结果一般化
，
则是�

设 �是基因 �

的配子部分
，
下一代表现型的分配将是

�

�认�
�����

一���
��
��
一��

，��

如果一个种群数量很大
，
个体间随机交配

，

基因 �突变为
，
或基因

·
突变为�极少

，
基因

型 ��
，

�� 和 �� 的个体的生存力和繁殖力相

等则基因 �和
‘
在这个种群中的频率会累代保

持恒定
，
表现平衡现象

。
这就是哈代

一
温伯格公

式的一般叙述
。

现在知道
，

自然界里各生物物种都会有一

些等位基因
，
各等位基因在上述条件下大多可

以保持相对稳定的频率
。

下面举几个古生物门类的实例
。

海南岛澹县长坡新生界长坡组中
，
有一段

地层
，
含有 ��尸�

刀

���� �价，��，户公�动��脚。 ��’�
��
�� 共有 ���个个体

，

拱形背缘者 ��� 个
，
弧

形背缘者 �� 个 �图 ��
。
前者代表显性纯型合

图 斗 �夕妙���公�� ��
�。 ，’�夕��行��人�，�户。 。 。 ，行

���� 上新世
。

子 �� 和杂型合子 ��
，
后者代表 隐性纯型合

子 ��
。

由式
��，��，��‘ ��，扣��一��

�

��
一�少

空

可得
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峪����

����
一����

�

义
�

����火��一������
�

�����

��
一��

，
���一呼，���

�
二

�

����
�

���������
�

�����
一

�����
。

����

也即 �
、 �

各占
�

����和
�

����。

’

同一物种有两种壳形
，
在现代介形类中也

有过记载
。
比如瑞 典人 ��咭 �������� ������

报道过坦桑尼亚马扎尔山麓 ������ 湖的 尸���
�

，���尸�� ，��动，’���口滋
，

作者认为有高型
、

低型两

种 �图 ��
。
这两种类型中各有雌

、

雄体
，
不可能

图 � �
、
�

�

为 ����� ��印
���
�。 。 二��

��� �����
，

现代
。

�
、
�

�

为 ����二 ��
������乃

���。 ，万， �����
，

现代
。

图 � ������������ ，���入�。 岁。 ，�

��
�������

，

现代
。

、 �
�

为高型
， �、

��为低型
。

是两性异形�由于均为成体
，

也不可能是发育异

形
。

这里应该指出
，

平衡多态并不一定总是表

现在壳体形态方面
，

也可能表现在壳饰或其它

方面
。
如英国人 �

�

�
�

������ 曾报道
，
英国更

新统中有一种陆生蜗牛 价�扮 �����绍�加。 胡��’�
有两种类型� 一类在螺环上有 �条彩带

，
一类

没有彩带 �图 ��
。
这两种类型数目大致相等

。

该种一直延续至今
，
也即是说

，

经历了 �一�百

万年
，
该种一直具有这两种类型

，

并且数量仍然

近于相等
，

表现出遗传平衡
。
他还证明� 有彩

带的是隐性
，

无彩带的是显性
。
另外一种 �

·

��
�
和

。 �
�

。 。 ��尹��� 的情况相同
。

其次
，
个体间杂交的子代

，

不同基因型经常

以一定的比率
，

如 �����或���出现
，

与此相反
，

种群内的基因和基因型可以出现任何频率
。

第三平衡是相对的
，
即平衡是有条件的

。
已

如前述
，

这些条件是� 种群数量大
，

个体间随机

交配
，
基因突变少

，
基因型 ��

，
�� ，

�� 的个体

的生存性和繁殖力相等
，

等等
。

当然
，

对于一组地层
，

甚至同一样品中的化

石
，

到底是不同种的共生还是同一种的不同表

现型这一问题
，

古生物学由于种种限制
，

不如现

代生物学那样易于鉴别
。
本文不是说凡两种形

态上有所差异的个体群
，

一定就是同种
，
更不是

说
，
它们必定处于平衡状态

。
本文只是说明一

个事实
�
平衡多态在古生物中确实是存在的

。

哈代
一
温伯格公式已创立 �� 年了

，

迄今尚未引

起古生物学者应有的重视
，

无疑它是应当受到

足够重视的
。

平衡多态这一现象对于古生物学有什么意

义呢� 对于古生物鉴定这一基本工作来说
，

一

定要考虑遗传因素
，
比如说基因型

、

表现型
，

等

等
。
对于同层

、

甚至同一块标本里的化石来说
，

如果总有两种不同形态或壳饰的个体存在
，
不

一定总是不同的种
，

也可能是同一种的不同表
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现型
。
遗憾的是

，
过去有些古生物工作者

，
往往

一概定成不同的种
，
以致于

“
新种成灾

” 。
例

如
，
据不完全统计

，

最近 抖 年来
，

腕足类增加了

�
，
��� 多个新属

。
长此

，
新种就不计其数了

。
换

句话说
，
目前所定的那么多的种

，
实际上可能有

许多是重复的
。
比如介形类中

，
将叠覆的正反

，

壳饰的有无
，

内板的宽窄等
，

一律视作种间差

异
，
似乎不无可容商榷之处

。
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