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形态种和生物种—关于化石种判别问题的探讨

方宗杰 戎嘉余
�中国科学院南京地质古生物研究所

，
南京 �������

内 容 提 要

目前在我国古生物学研究中存在着许多有关物种判别的问题
。
在相当程度上这是与居群概念的贫乏和传

统的林奈式类型
一

形态学研究方法的影响分不开的
。
广泛存在于物种间的形态间断为识别物种带来了方便

，

但它与生殖隔离并不完全吻合
。

若只考虑形态特征
，
所判定的化石种大多只相当于表型单元

。
本文探讨如何

将形态标准与居群
、

群落
一

生态和时空等项标准相结合来区分物种与表型单元
。
以上这些标准分别反映了物

种的生物学特性的不同方面
，
而生殖

一

遗传标准是将它们有机地联系在一起的共同基础
。
古生物学必须站在

理性的高度上俯瞰生命发展过程中的物种
，
从现代生物学的知识库中汲取养料

。
化石种研究现状的改观尚有

待于我们付出艰巨的努力
。
通过这种努力将使古生物学进入一个新的

、

更严格的科学发展阶段
。

关镇词 表型单元 形态种 居群标准 群落
一

生态标准 时空标准

一
、

月�� 舀

古生物学要进一步发展
，

一个很重要的条件是摆脱传统古生物学的束缚
。
本文无意抹杀

传统古生物学的历史功绩
，
更不是要将其抛弃

。
因为无论是过去还是将来

，
在古生物分类系统

学
、

生物地层学以及相关的其它分支学科的研究中
，
传统古生物学都作出了并将继续作出重

要的贡献
。
然而

，
长期以来传统古生物学实际上主要从属于地质学

。
传统古生物学家经常被

限制在某个生物类群和某一地质断代里
，
在熟悉所有相关学名的基础上

，
进行化石鉴定

，

创立

新的分类单元 ���� �����
，
改进所选定的断代地层学 ��

����
，
�����

。
他们努力寻找化石形

态方面的异同之处
，
以解决地层的划分和对比问题

。
在这里

，
化石被看作是划分对比地层的

“
符号

” 。
对地层学较有用处的化石门类�标准化石�受到了明显的偏爱

，
用处小的化石门类则

往往被弃之不顾
。

近年来开始盛行的 ���
�
�������� 是传统古生物学发展的必然产物

，

然而它的出现本身又

是对传统古生物学的挑战
。
它将化石视为地史时期的生物实体进行研究

。
经过长期的努力

，

古生物学将不再仅仅是地质学的附属物
，
在借重现代生物学的理论

、

概念和方法的同时
，
它终

将实现由经验性学科向理论性学科的转化
，
尽管这仍然是一条相当漫长的道路

。

古生物学的新生应当从物种研究开始
。

物种是古今生物界最基本的分类阶元 ����������

之一
。
尽管如此

，
刊于各种古生物分类学文献中的

“
物种

”
并不见得具有相同的分类学含义

。
人

们对物种概念始终存在着种种不同的看法
，
生物学家对物种生物学特性的全面研究

，
终于使多

数人相信物种是客观存在的自然实体
。

分类学家的任务在于力图恢复各种生物体在自然界中

的应有位置
，
而物种识别正是这一努力的最基本的步骤

，
也是分类学研究中最为困难

，
但又最
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为关键的问题 ��
�
��

，
�����

。
如果物种仅仅属于人类的主观世界

，
很难想像进化的概念还有

多少实际意义
。
物种鉴定的可靠与否对各个有关分支学科都会产生直接或间接的影响

，
对系

统发育
、

演化型式
、

群落生态
、

生物地理区系等方面的研究尤其如此
。

近年来
，
生物学的物种概念在古生物学界得到了广泛的承认

。

然而这种承认多少还有些

保留
。

一些学者仍然强调在古生物学中无法实际应用生殖隔离这一最明确的生物学识别物种

的标准
。
一方面是因为不能对化石进行生殖隔离的检验

，
更重要的是因为这一标准无法应用

于进化连续体
。
他们主张采用年代种�

������ ��������
，

演替种 �
������������ ��������等人为

分类单元来划定化石物种 ������
�� ，

�����
。
应当指出

，
他们的物种概念确实存在着明显的

矛盾
。
生物学物种概念只承认某一时间面上的物种是自然实体

，
而有了时间尺度的化石物种

却只能属于人为的分类单元
。
�������� ������指出

，
古生物学只有与这种传统的物种概念作

彻底的决裂才能得到发展
。
笔者之一�方宗杰

，
�����曾尝试提出新的物种定义

，
本文即以该定

义作为讨论的基础
。

传统古生物学家在实际工作中采用的是形态种的概念 ��
��� �

�� ���� ，
�����

。
他们往

往只考虑形态标准
，
混淆了物种和表型单元 ���

�
���� 这两个不同的概念��

���
，
����

，
�����

。

���
�� ����。

，
�

�

�一�� 为了将古生物学的形态种和现代生物学的物种联系起来
，
曾经作了

一系列推断
。

然而他的推断并未涉及如何正确运用形态标准的问题
，

即并未解决如何区分物

种和表型单元的问题
。
由于不同研究者对形态差异尺度的掌握往往互不相同

，
没有共同的判

别标准
，

并缺乏其它标准的检验
，
在实际工作中过多地依赖个人的经验和直觉

，

依赖权威的仲

裁
，

从而使化石种名的确定存在着相当程度的主观性和任意性
。
古生物学家对物种一级的化

石名单经常持有不信任感
，
他们认为属比种更为可靠�如 ������� ‘ ��

� ，
��������一��

，
�����

，

这恰恰和许多现代生物学者的看法 ��
���

，
�����相反

。
������等 �����

，
�

�

����的评论颇

具代表性 � “
从理论上说

，
物种也许是最客观的分类单位

。
然而

，
从广阔的时空着眼

，
古生物学

的物种具有强烈的主观性
。 ”
本世纪 ��年代以来

，
������� �����

，
����

，
����

，
����

，
�����

，

�����������
，
�����

，
���������

一

������� �����
，
����

，
�����

，
������ �����

，
�����

，
������

���，�
，
����

，
�����等努力将居群概念引入古生物学

。
近年来

，

西方的学者已注意在古生物

学研究中应用居群概念
，
强调种内变异的存在

。
��
��

����� ������根据现代的居群概念
，
对

纽约州上泥盆统 ������� 阶双壳类的系统厘订
，
可以作为这方面研究的一个范例

。
但对于

如何借助其它判别标准来帮助确定居群和物种的变异范围
，
仍然缺乏系统的讨论

。

这方面的问题在我国的古生物学文献中也颇为突出� 例如
，
同一产地

、

同一层位中识别出

同属许多不同种和仅凭极少量标本确定新种�对于后一种情况
，

本文并不完全排除在必要的情

况下这样做�
，
比较极端的例子包括利用单个残缺不全的标本

，

甚至明显遭受挤压的变形标本

来建立新种
。
由于种种原因

，
对生命科学的发展曾作出重大贡献的进化综合论 �

���������
���

�����
�����

，
在我国古生物学界却没有引起太多的反响

，
这不能不说是一件令人遗憾的事

。
居

群概念的发展是进化综合论的主要贡献之一
。
以居群思想 ������

����� ���������取代类型

学思想 ����
�����������������

� ，

是生物学中发生的最重大的概念革命 ��
���

，
�����

。
我国

古生物学界似乎仍然缺乏这一转变
，

或者说
，
这一转变还不够彻底

。

尽管
“

居群
”
这个名词对于

我们大家并不陌生
，
但在对化石群的实际研究工作中

，
居群概念的应用尚不普遍

。
即使是翻阅

�
模式概念 �����

��
��

����最初脱胎于亚里士多德
一

林奈的类型学 巴想
。
但随着时代的发展

，
现代分类学对模式标

本的理解已完全不同于类型学 思想
，
两者不可混淆

。
详见 � �

�� ������的讨论
。
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��年代发表的古生物学论著
，
仍可发现传统的林奈式类型

一

形态学研究方法 ������������
一

����

��������
��������

���的影响 �参见本文后面所举的实例�
。
这已经引起我国古生物学界的注

意
，
例如

，
耿良玉������提出应当重视由于平衡多态�多态性�

，
发育异形�年龄变异�

、

两性异形

�性双形�等所造成的同种异形现象
，
以避免

“
新种成灾

” 。
陈旭������尝试将现代生物学的居

群概念和生殖隔离标准引人到笔石种的研究中
。
最新出版的一些古生物学教科书也强调从居

群的角度来研究化石物种�何心一等
，
�����张永格等

，
�����

。
不少古生物学者已意识到对化

石物种的鉴定不能单凭经验和直觉
，
不能仅依据形态标准

，
还应重视居群标准和生态标准的运

用
。
如赵靖舟������对早寒武世古介形虫的研究值得重视

。

物种作为分类学的基本单元
，
客观存在于自然界中

，
是生物进化的基本单元

，
是具有一定

时空分布的自然实体
。
和现生物种一样

，
化石物种也应当是客观存在的自然实体

。
不同物种

之间广泛存在的形态间断
，
为识别物种带来了很大的方便

，
它产生于由生殖隔离所导致的遗传

上的不连续性
。
然而有时形态间断和生殖隔离并不完全吻合

，
从而给分类工作造成很多困难

。

这主要表现在���生殖隔离的取得缺乏相应的形态变化
，
如亲缘同形种 �

�������
��������

。
���

在生殖隔离未形成情况下所产生的明显形态差异
，
亦即种内变异的存在

。
种内变异又可区分

为居群内变异和居群间变异
，
种内变异的程度有时明显大于种间差异 ��

�
��

，
�����

。
由于

化石记录的不完备性
，

古生物学不可能完全排除误差的存在
。
例如

，

在化石记录中无法辨别亲

缘同形种的存在
，

这自然会在时代
、

地理分布范围及物种丰度等方面造成误差
。
但亲缘同形种

在生物界所占比例甚小
，
据此

，
推测它在地史时期也是如此

。
这样

，
从总体看

，
它还不致于影响

对进化规律的探求
。
此外

，

在现生动
、

植物中
，
已在某些属中发现一些形态差异十分明显的居

群
，
当它们相互接触时可任意配育

。
����

�����
，
�����以西印度群岛的蜗牛属 。 ��口。 为

例
，
很好地说明了在生殖隔离尚未取得的情况下

，
居群间的形态歧异迅速发生给分类学带来的

困难
。
对此现代生物学尚未找到妥善的解决办法

。
所幸此类例子在生物界较为罕见

，
似不致

于给分类学带来很大问题
。

我们认为
，
面临形态间断和生殖隔离不完全吻合的难题

，
古生物学家并非无能为力

。
只要

充分理解并掌握物种生物学特性的方方面面
，

尤其注意识别在居群内出现的种种形态间断现

象�亦即居群内不同表型单元的存在�
，

就有可能大大提高化石物种的研究水平
，
并将化石记录

的局限性降低到最低水平
。
我们并不讳言化石物种研究中存在的种种局限性

，
也不机械套用

生物学的概念
。

但如果我们重视 ������������ 的研究
，

加强它与传统古生物学的结合
，
我们

深信
，
古生物学的发展将大有前途

。

本文涉及到的一些名词术语的含义和解释请参考戎嘉余
、

方宗杰
、
吴同甲������编著的

“
理论古生物学文集

”
中的

“
词汇简释

” 。
陈旭和周祖仁对本文提出宝贵意见

，
任玉皋清绘插图

，

在此一并致谢
。

二
、

古生物学中的物种问题

关于古生物学中的物种问题
，
国内外学者都有不少论述

。
他们大多把注意力集中到由于

时间尺度的存在而导致对进化连续体的主观而又任意的划分
。
应当指出

，
从原生生物到人这

样的分级难以觉察的进化连续体 �����
�
��

，
�����实际上是不存在的

。
陈世嚷�����

，
�� 页�

指出� “
物种是生命系统线上的基本间断

。 ”
����� �����

，
�

�

��� 认为
，
进化由两个基本过程

组成
，
一是连续体的存在

，

将所有生命联系到一起�二是连续体的点断
，

产生了多样性
，
形成相
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互独立的不同种系
。
我们赞成将物种视为由一系列祖

一

裔居群组成的进 化 连续体
，
而 不 是

������� ������强调的那一种
。
也就是说

，
种内连续

、

种间间断的概念也同样适用于具有时

间尺度的地史时期的物种
。
我们相信

，
在两个祖

一

裔物种之间肯定发生过某种或某些变化
，
促

使生物由一种遗传稳态 ��
������ ������������向另一种遗传稳态转化

，
由一种同一性转化为

另一种同一性
。
所以

，

成种事件可能是我们正确理解整个生物界既变又不变
，
既连续又间断的

发展历史的关键
。
一些分支系统学家 ��

�����
，
��������

��
，
�����主张用分枝点 ��

��������

�����一 ���������� ���������� ������来限定物种
，
但 ���� ������

，
��������� ������曾

对此提出批评
。

本文并不排除线系成种 �����
���。 ���。 ������ 一 �������� �����������存在

，
所

以
，

在这里成种事件并不完全等同于分枝点
。
线系成种强调整个种系 �����

����缓慢而渐进

地演变为新种
，
也就是说

，
一个物种的所有已知地方居群

，
而不仅仅是它的某个居群

，

都应同时

发生这种演变
。

由此不难理解
，
在单一剖面上发现的化石连续渐变的实例

，

并不一定代表整个

种系的转变 �也许它只代表单个居群的演变
，
而应归人边域成种或分支成种的范畴

。

这就要求

我们从广阔的时空背景对其进行考察
。
当前国内外古生物学文献中有关渐变实例的介绍

，
大

多强调渐变情况的存在 �至于这种渐变是否发生在整个种系的问题
，

常被忽略了
。

根据我们的认识
，
在剖面中

，
由于进化连续体的存在

，
而导致难于划定物种的情况并不多

见
。
这种困难并非源于实际工作的经验总结

，
而主要来自传统进化种概念本身存在的矛盾

�本

来是自然实体的物种
，
仅仅因为时间尺度的存在

，
就变成了人类主观世界的产物

。
即使在实际

工作中碰到这样的进化连续体
，
也无须完全任意地划定物种 �������

，
�����

，
仍然可以在连续

体中辨别出一些程度不等的阶段 �����
�

��
，
�����

。
从理论上说

，
生物演化的速度也不大可

能是均一不变的
。
亚种通常被看作是物种形成的阶梯

，
从这一角度考虑

，
在进化连续体研究中

使用亚种单元
，
可能比年代种

、

演替种之类的人为分类单元更为合适
。
�������

������在居

群思想指导下
，
曾采用亚种单元对时序梯变群 ���

��
��������进行研究

，
并和现代生物学中的

地理梯变群 �
。 ����������作了类比

。
从表面上看

，
这似乎混淆了时间概念和地理概念�����

�

�����
，
�����

。
但这些时序亚种或年代亚种�

������������������������代表线系成种过程中 的

中间阶段
，

其实际的生物学含义和现代生物学中的地理亚种并无实质性的差异
。
���� ������

也认为地理亚种和时序亚种在生物学上不存在什么差异
。
应当指出

，
在古生物学中几乎不可

能辨别严格意义上的地理亚种�至于年代亚种
，
除非在同一剖面中确认它们之间的转变

，
否则

其生物学意义也是大可怀疑的
。

化石记录的不完备性
，
确实给古生物学带来不少间题

。
这至少表现在以下 �个方面

。
一

是使整个生物界的进化历史出现很多缺环和空白
，
为恢复不同生物类群之间的系统发生关系

带来明显的困难
。
二是使生物的某些形态特点

，
尤其是软体解剖构造方面的特点

，
以及行为

、

生态
、

生理
、

生化
、

蛋白质遗传特性等方面的特点难以保存
。
缺乏硬体的生物

，

更难有机会保存

为化石
。
三是使我们对地史时期任一时间面上整个生物界情况的了解

，
受到极大的局限

，
致使

古生物学无法系统开展 � 级分类学的研究
。

�
�
�� ������将鉴定现生物种的分类性状总结为形态

、

生理
、

生态
、

行为
、

地理等 �个方

面
。
与现代生物学相比

，
古生物学家能够利用的分类性状大大地受到限制

。
这就使古生物学

家只能主要依据硬体形态特征进行分类研究而别无选择
。
林奈时代以来的古生物学和现代生

物学的长期实践已经证明
，
利用硬体形态特征进行分类学研究确是一种行之有效的方法

。
依

据得到充分研究的硬体形态特征所作的分类
，
往往为现代生物学的研究所证实

。
因此

，
古生物
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学家没有必要为这种局限性而过分担忧 �����
��� ，

���������
，
����

，
����� �������

，
�����

。

只要善于充分利用所有可得到的信息�形态学
、

生态学
、

地层学
、

古地理学等�
，

就完全有可能对

化石标本作出和现代生物学类似的合理推断
。
我们认为

，
问题并不在于形态标准是否可靠

，

关

键在于如何正确运用形态标准
，
以及如何采用其它标准来加以判别

。
一些著名的生物学家强

调
，
生殖隔离通常与一定份量的形态差异紧密关连

，
且这种差异在某一特定的分类群中总是相

当稳定的 ��
���

，
����

，
�

�

���一 ���� ���������� �， ��
� ，
����

，
�

�

����
。
正是基于这个理

由
，
以形态特征作为基本依据的化石研究才能继续下去

，
而且古生物学家还能利用现代生物学

物种之间的形态差异程度作为参考
。
无论如何

，

形态标准将依然是划定物种的主要依据
，
但并

非唯一的依据
。

我们认为
，
目前在古生物学中存在的大量物种识别问题

，

在相当程度上是由于居群概念的

缺乏
，
以及习惯上沿用传统的林奈式类型

一

形态学研究方法所造成
。
这突出地表现在分类工作

中不注意区分表型单元 ���
�
���� 和物种

，
从而使化石种的鉴别具有很大的主观性和任意性

。

在对地方化石群的描述研究中
，
此类问题尤其突出

。
对于现代生物学来说

，
同域的�自然也是

同时的�情况最为简单
，

不同物种之间
，
亦即同域的不同居群之间的间断性相当明显

，
只要观察

仔细
，
一般很少搞错

。
然而随着地理因素的加人

，
问题就变得复杂起来

，
这也是他们十分注重

了级分类学研究的原因之一
。
古生物学者在分类学研究中不大注意同域性的辨别

，
更少注意

由此带来的分类学上的好处
。

相反
，
在古生物学文献中同产地同层位出现多个同属物种的情

况屡见不鲜
，
这说明古生物学在物种研究方面还存在明显的缺陷

。

就古生物学的分类研究而言
，
最大的困难并不是物种的判别

，
而是种下分类阶元 ����

���

����
���

。 。 �����
����
�的识别

，
即所谓 丫 级分类学的研究

。
这是由化石记录本身的局限性所决

定的
。
据 �

��� ������估计
，

在现生物种中
，��外一��务 是多型 ��

���������种
。
古生物学

家很难判明多型种的存在
，
因此

，
古生物学的物种基本上都是单型 ��

�
������。�种

。

在古生

物学文献中有时也会碰到一些亚种单元
，

但它们大多并不具备生物学亚种的含义
。
显然这将

有碍于古生物学分类研究的深化
，

但我们不相信它会给古生物学的发展带来严重的问题
。

从

整体上看
，
古生物学似乎不适于进行 了 级分类学的研究

，
但若有合适条件

，
仍应进行尝试

。
例

如
，
对保存良好的地史时期边缘隔离体进行 了 级分类学的研究

，

将有助于揭开成种过程的奥

秘
。

三
、

化石物种与表型单元

就化石的一般鉴定过程而言
，
其基本步骤和现代生物学大致相同

。
即首先根据形态的异

同将化石样品区分为不同的表型单元 ���
����

�或形态型 ��
����������

。
这些表型单元可

能属于同一物种
，
也可能分属于不同的物种

。

除少数例外情况
，
同产地

、

同层位找到的化石标本大多宜被视为曾生活于同一生境的生物

�������
，
�����

。
这样的化石样品大体上相当于现代生物学中的同域 �

��������。�分布
。
不

同自然居群的同域分布表明生殖隔离的存在
。
由此可以判断� 这些化石或者属于同一居群�同

一物种�
，
或者属于不同的物种 ��

�
��

，
����

，
�����

，
不可能出现同一物种的不同亚种�表 ��

此表中的异域情况
，

在古生物学中还往往包含着异时的意义�
。
无论是化石的分类学研究

，
或

提对化石居群开展生态学研究
，
都应注意辨别和确认化石记录中的同域分布�埋藏学的研究可

澳帮助我们加以分辨�
，
尤其应注意区分此类化石样品中的物种和表型单元

，

这将有助于提高
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表 � 表型单元的分类学判断�引自方宗杰
，���。 �据 ���

� ，
����

，

表 吕一�扩充而成�

����‘ �，�” ���� “ ‘ ��� ���卜�” �����
�� ����

，
��，���������� ���， ����， ���，， �场�

� �一��

现代生物学

无生殖隔离 有生殖隔离

古生物学
�无法确认生殖隔离

存在与否�

形态一致

同域

异域

形态不同

同域

异域

同一居群

同一亚种

亲缘同形种

亲缘同形种

同 种

同 种

同一居群中的不同表型单元
不同的种

不同的种

不同的种或种内变异�避
免亚种单元的使用�

不同的亚种
不同的种或亚种�难以辨别
严格意义上的地理亚种�

化石物种的研究水平
。
在比较不同产地

、
不同层位的化石时

，
此类化石样品的分析

，
将会为形

态差异程度的掌握提供一个比较客观的尺度
。

在化石样品的整理过程中
，
首先碰到的是个体�单个化石标本�和表型单元

。
此时如若采

用形态种的概念
，
这些不同形态特征的表型单元就会被当成不同的物种

。
但这样的物种并不

一定是自然界的客观实体
，

在生物学或者说在科学上是没有意义的
。
因为古生物学并非形态

学的同义语
，
古生物学的分类研究也非化石形态分类学

。
因此

，
有必要建立正确的物种概念

。

是只依据形态标准定种
，
还是以形态特征为主要依据�但不是唯一的�来推断生物种的存在

，
这

是两种全然不同的概念
。
本文主张在古生物学的分类研究中

，
以后者来取代前者

。

物种作为生殖和遗传单元 �
������������ ��� ������� ����������存在于自然界

，

并保

持相对稳定和独立
。
它由生活于不同地区的居群组成

。
这些居群或大或小 �或分或合�或连或

断 �或互有交流
，
或相互隔离

。
居群是物种内部相对独立的繁衍单元

，
物种即为这些相互间能

杂交配育的繁衍单元的总和
。
就有性生物而言

，
生殖隔离是物种在自然界保持相对稳定和独

立的基本保证
。

居群是物种繁衍的基本结构单元
，
物种演变

、

生物进化等实际上是通过居群这个基本结构

单元来实现的
，
而绝不是以个体为单位所能实现的

。
居群不仅是物种在自然界存在的具体形

式
，
它还往往是新种形成的出发点�如边缘隔离居群�

。
在这个意义上

，
也可将它视为进化的基

本结构单元
。

早在 �� 世纪 �� 年代
，
人们就认识到

，

自然界没有任一居群的两个个体是完全相同的

��
�
��

，
�����

。
不同个体间形态变异性的存在

，
是居群现象的一个重要特征

。
不仅如此

，
同

一物种的不同居群之间也普遍存在变异性
。
因此

，
没有任何单一的标本能够全面地体现这些变

异性
。
这就促使人们来重新考虑模式标本的真实作用和应有地位

。
模式标本不再被看作是一

个物种的典型而充分的代表
，
它不宜被用于限定物种

，
它现在仅仅被看作是

“
携名者

”
�
“
���

��

������’’ ���������
，
�����

。
我们仍然使用模式标本

，
只是为了使各种生物的名称与其所指的

物种之间具有固定的
，
并可以查核的依据

。
也就是说

，
要正确识别一个物种

，

就必须充分了解

它的变异范围
，
仅仅和理想化的模式保持一致是远远不够的

。

���� ������指出
， “
除非将标本作为自然居群的样品看待

，
否则就不可能了解它们

，

也

不可能对它们进行恰当的分类
。 ”
因此

，
在识别化石物种时

，
无论在理论上还是在实践上

，

都应

强调居群概念
，
即物种在自然界存在的基本形式是居群

，
而不是个体

。
注意辨别居群内出现的
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种种形态间断现象
，

避免将居群内的不同表型单元鉴定为不同的物种
，

这将大大有益于解决形

态间断和生殖隔离不完全吻合所带来的分类学问题
。

��
�� ������在修订他的生物种定义时

，
强调生殖隔离仅仅是物种特性的两个主要方面

之一
，
过去被忽视的另一个主要方面

，
即每个物种都在自然界占据一定的生态位 ���

����被

提高到与生殖隔离标准等同的地位
。
他形象地将这两个方面比喻为同一硬币的两面

。
�

�

��

������的这一修订反映了对物种特性认识的不断深化
。
对物种这一特性的确认将有助于在实

际工作中正确地鉴别表型单元和物种
。
下文将对此进行讨论

。

每个物种都有着自己的独特同一性
。
这里的同一性并非仅指个体之间在形态上的一致性

，

而是指以居群为基本结构单元的整体上的同一性
，
它既包含生殖和遗传上的同一性

，
也包括形

态
、
行为

、

生理
、

生化
、

生态等方面的同一性
。
不同的物种具有各不相同的同一性

，
亦即存在着

种间间断
。
在识别化石物种时

，
我们应当强调这种整体上的同一性

，
而个体特性不能作为识别

物种的依据
。

此外
，
时空概念对于识别物种

，
也是一个不可缺少的方面

。
作为进化实体的每一个物种

，

都有它自己的时空分布
，
独特的进化历史

，
以及不尽相同的历史命运

。
在生物进化的谱系树

上
，
它们分别代表位置不同的分支

。
回避物种的时间尺度

，
只能使物种问题进一步趋向复杂

化
。

确立上述这些概念十分必要
。
虽然化石大多仅保存了硬体形态特征

，
但我们还应努力发

掘化石之间曾经存在的种种内在联系
。
类型

一
形态学研究方法和现代分类学方法都强调形态

间断在划定物种中的作用
，

但后者只承认由生殖隔离导致的形态间断
。
这就要求古生物学者

正确区分物种和表型单元
。
古生物学必须改变传统的林奈式类型

一

形态学研究方法
，

在树立正

确物种概念的同时
，
建立起判别物种的客观标准

。

四
、

居群内不同表型单元的识别

表型单元是指化石样品中表型特征一致或基本一致的那部分个体
。
虽然

，

在古生物学的

分类工作中
，
人们首先碰到的是化石个体

，
即地史时期的生物个体

，
但只有居群才是物种的基

本结构单元
，

所有化石个体毫无例外地都曾是自然居群的成员
。

要识别化石物种
，
首先应从识别化石居群开始

。
在一个正常的居群内部

，
通常总是存在着

若干不同的表型单元
。
无论这些表型单元之间的差异程度如何

，
一旦确认它们属于同一生育

繁衍的自然居群
，
都应毫不犹豫地将它们归人同一物种

，
这是因为形态标准并不是判别物种的

唯一标准
。

在现代生物学中
，
居群思想牢固地占据了统治地位

，
对类型

一

形态学研究方法的深化变革
，

导致了大量分类学的厘订
。
例如

，
��������� ������对淡水最常见的椎实螺属 ���。

，��。
�

的厘订
，
使种名由 �千多个减少到 �� 个左右

。
���

�
���

��
������对瑞士的无齿蚌��

。 口�口形。
�

进行研究
，
确认以往的 ��� 多个种名

，
都只不过是同一物种的地方变异 �参见 ����

，
����

，

��

���
�

��������
������详细研究了采自美国西北部 ��� �� �� 岛周围 ��个地点的大量 ����

砧��，���� ，��������� ��
�������标本

，
识别了三种形态型 ��

����������
，
即表型单元 �见插

图 ��
，
它们的贝体外部轮廓显示了惊人的变异

，
这些变异是如此之大

，
以至于假如人们采获了

具同样变异程度的化石标本
，
会毫不迟疑地将它们鉴定为不同的属

。
因为一方面在这些不同
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类型之间发现了全部的形态过渡型
，
另一方面在 ������ ���

��
� ������� 的实验室里采用人

工授精的方法
，
这些不同类型的精子与卵能相互结合并繁殖幼虫 ��

�
��

，
�����

，
从而证明了

它们无疑属于同一物种
。
这个例子表明

，

自然界的物种变异大量存在着
，
我们在确定化石物种

时应充分注意到这一点
。

“
石燕

”
型 ��

无洞 贝
”
型

��

穿孔 贝
”
型

水动 力增强

插图 � 美国 ��� ���� 岛 ���‘ ��� ‘���� ��� � ‘ “ ��‘ �
��

�� �����的主要形态变体 �据 ����� �� � ，

���� 图 �修改�

�
��� �� ����������� �� ������ �� ���已���了���� ���月 ‘ 。 君���

��
��������

��� ��� �� � �� �� ������

��� ��
������� ����� ��� ���� �� � �� ������ � ，

�����

种内变异大体可区分为以下两类�
��� 居群内变异

，

���居群间变异
。
���

�
�����

，
��

����详细列举了单一居群内可能出现的各种主要变异类型
，
它们大多在化石居群中也 有 所

反映
。
已经出现许多绘图的

、

图解的和数字的方法来描述居群内部和居群之间的变 异 情 况

��
�
��

��� �������
，
�����

。
一般说来

，
应尽可能多地对标本进行随机取样

，
以便使采集的化

石能大体反映居群内部的变异范围
。

一个居群的遗传变异�如性双形等�或非遗传变异�如年龄变异等�可以是连续的或不连续

的
。
由于存在一系列中间类型

，
连续的变异较易辨认

，

故本文对此类变异不作更多的讨论
。
利

用数理统计方法
，
把性状变量测量值绘制成坐标图

，

则频率�标本数�曲线通常表现为正态曲

线
。
不连续变异的辨认则不那么容易

。

这需要坚实的专业知识
，
包括现代生物学的有关知识�

还应注意以往工作的积累�此外
，
在鉴定工作中应注意那些稳定少变的分类性状 ��

���
����

。

。 ����。 ����
。
一个居群内部通常包含有多个形态各异的表型单元

。
它们大多由性双形

、

世代交

替
、

年龄差异
、

季节变异等现象所造成
。
此外

，
在遗传变异

、

断裂选择 ���
�������� �������。 �

�
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等因素作用下
，
也可使居群内出现两个或多个形态分明的表型单元

，
即所谓多态性 ��

������
�

户����现象
。
如果仅仅采用形态标准来划定物种

，
完全有可能将本应归于同一居群的形态

各异的表型单元鉴定为不同的物种
。
另一方面

，
当存在亲缘同形种时

，
单个表型单元有可能混

合了若干个不同居群�物种�的成员 ��
���

，
�����

。
根据现代生物学的研究

，
亲缘同形种虽广

见于不同的生物门类
，
但毕竟在现生物种中所占比例甚小

，
所以

，
我们认为它们还不致于在古

生物学的物种研究中引起严重的混乱
。
下面将举例说明如何避免将同一居群的表型单元鉴定

为不同的物种
。

�
�

性双形 大多数两性生物都或多或少在两性的形态上幅�性征�表现出差异
，
这方面的

差异有时可反映在硬体形态上
。
其中有的差别之大足以使人们将它们置于不同的种或属

，
甚

至于不同的科 ��
������� ，

����
，
�

�

����
。
英格兰中侏罗统的 尤 。 �������，

就是 一个著名的例

子
。
������

���
������曾确认四支世系的存在

，
它们被分别归人不同的亚属

。

其中两支由于

壳体较小
，
壳 口部存在围垂

，
现已确认是雄性的代表

，
所以实际上只存在两支世系 ��

�
��

���

�������
，
一����

。
在湖南早二叠世菊石 ���，���������� 中也发现有性双形现象

，
周祖仁������

曾据之进行了
“
种

”
�实际上是表型单元�的归并

。
其它如腕足类

、

双壳类
、

腹足类
、

介形类
、

三叶

虫
、

叶肢介
、

海胆等
，

都曾有性双形现象的报道
。

德国晚 白坚世的叠瓦蛤类 ��肠。 ‘ ����。 ，
根据壳形可区分出宽

、

窄两种类型�插图��
，
常

成对出现�同时
、

同域
、

同相���
����

，
�����

。

这两

种类型的壳饰基本一致
，

不仅如此
，
从 ���������

阶至 �������
��
阶下部

，
它们还表现出相同的演

化趋势
。
这一例子是否确属性双形现象

，
尚不十

分肯定 ��������
，
�����

。
但这种形态相似的表

型单元成对出现的情况恐非偶然
，
除非能证明它

们属于不同的属
，
否则极有可能是同一居群的成

员
。

�
�

世代交替 有孔虫中有性世代�微球型�和

无性世代 �显球型�相互交替的现象
，
已是众所

周知的事实
。
应当避免将双形壳描述成不同的物

种
。
例如周祖仁等������

�

探讨了史塔夫挺类中

八 窄 型 已 宽 型

插图 � ���。 ， ������ �，
的宽

、

窄两种壳型常成对出

现于德国 ��������� 阶至 ��������� 阶下部 �据

�������
，
�����

� ����� ���
� �� ��� �� ����

� �� � �� ��� �������

����月 ��口��� �� �� ��� ��������� ��� ����� �� �

������� ��������� �� ��� � ����� ����� � ����� ��

������� � �� �� �������� ����
�� � ������

，
�����

的配子体�显球型�与裂殖体�微球型�的世代交替问题
，
认为史塔夫挺类中出现的特大型初房

或具过渡性质的显球型初房系列
，
是与生活周期中配子体阶段相关的个体变异

，
这种变异没有

种级分类意义
，
更不能作为属级分类的标志

。
因此

，
������，� ���

，
���� 是 �����

���� �����
，

���� 的同 义 名
，
而 ��������� ����

，
���� 和 �二�，������� ��

，
���� 是 ���友矛

����� ���
，

���� 的同义名
。
由此看来

，
在化石研究中

，
应注意辨认生物个体发育过程中出现的变态或生

活周期中的二形
、

多形现象
，
努力避免将它们鉴定为不同的物种

。

�
�

年龄变异 由于个体发育阶段的不同而表现出的变异是显而易见的
。
差异不仅限于个

体的大小
，
其它形态特征也随生长而变化

。
有时其差异之大

，
足以使人们将它们鉴定为不同的

物种
。
例如

，
常见于我国南方

、
日本二叠系中的具多韧式韧带的双壳类 ��

��口���� 。 ��������
�

�
周祖仁

、
盛金章

，
二叠纪缝 尸�，���� �

，
��������� 和 �� �，������� 以及有关的分类原则

。
江苏省古生物学会 �夕，�年

学术年会论文摘要
。
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����了
��

�����
�

，

其青年期和成年期标本
，
就曾被鉴定为不同的物种

，
而幼年期标本的特点则和

�。
如

。 ����。
属比较接近�方宗杰

，
������插图 ��

。
在菊石的鉴定中

，

个体发育的研究十分重

要
。
同一菊石壳体上的早期缝合线形态常

插图 � �亡�� �户��� � ����。 �������� 不同个体发育阶段的壳形

变化

��� ������� �� ������� ������ � � �� � � ������ �� ���

��� ���� ���， ����� � ������ ������� ��
������

与祖先类型一致
。
例如

，
周祖仁������将

� 。 �，。 ， 、 �‘ ���� �����
����

缝合线的个体发

育分为五期
，

其中第四期的缝合线与 ���卜

�口‘ ����
一致

，
至第五期才发育 �����，��

�

。 ���� 的特有形态
。
如若在地层中发现的

是未成年标本或成年期壳体未获保存的标

本
，
在鉴定上就有可能发生误差

。
节肢动

物在个体发育中一般都经历周期性的多次

蜕壳或变态
，
这方面的例子更多

。
为正确�

说明和判定一个物种的形态变化范围
，
避

免将不同发育阶段的表型单元鉴定为不同

的物种
，
应注意搜集不同大小的标本

，
以了

解与个体增长相伴的形态变化
。
对于保存

有可辨认生长线的化石门类
，
可以通过不

同发育阶段生长线出现的变化进行间接推

断
。
至于简单地将个体

“
大

”
或个体

“
小

”
作

为分种的根据更是不可取的
。

�
�

多态性 详见下文讨论
。

，
�

其它 部分表栖双壳类的左
、

右壳常表现出明显的差异
。
由于双壳类的双瓣壳体常分

散保存
，
一些作者

，
尤其是早期的作者

，

往往仅依据单瓣壳标本建立新的分类单元
，
从而在分类

学中人为地造成许多困难
。
以石炭一二叠纪最为常见的属名 ���‘ “ �口�。 ‘ ��� 为例

，
由于它的

模式种 �
�

��
�
������

��“ � 只有左壳
，
右壳特征不明

，

一个多世纪以来
，
石炭

一

二叠纪燕海扇

类的定名
，

尤其是属一级的定名
，
始终存在着混乱

。
一直到最近

，
由于发现了模式种的右壳标

本
，
这一矛盾才得到解决 ��

��� ��� ������
，
�� ������

� 。
为此

， ���� 和 ������ ��
� ������

建议
，
燕海扇类如缺乏对左

、

右两瓣的充分了解
，
除非特别必要

，
不宜随意建立新的属级分类单

元
，
一般应避免只根据左壳标本建立新种

。
当研究其它左

、

右壳存在明显差异的双壳类类群

时
，
也同样要注意这方面的问题

。

在有孔虫
、

腹足类等具旋卷壳的类群中
，
有时在同一居群中可能同时出现左旋和右旋标

本
。
除了旋转方向相反

，
其它特征相同

，

应避免将它们当作不同的物种
。

化石标本遭受挤压
，
是司空见惯的现象

，
由此也会形成虚假的

“
表型

”
单元�插图 ��

。
这在

笔石研究中尤为常见
，
若不注意

，
也会导致分类鉴定上的谬误�陈旭

，
�����

。

有些化石门类
，
如牙形刺

、

虫牙
、

鱼鳞等
，

所见化石并不代表该生物的全貌
，
而只是其身体

的一部分 �植物的不同部分�叶子
、

抱子或花粉
、

种子
、

树干
、
树根等�常分散地保存为化石

。
对

于这样的化石门类
，
采用人为的分类方法仍然是必要的

。
但随着资料的积累

，
研究程度的深

���� ����
一

��
� ��� � � ����

，
�

�

�
� ，
�� �����

�

��� ��� ��� � ������户。 �，。 � �，�‘��亡�������，。 �
���

�������
‘
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人
，
努力将它们逐渐纳人自然分类系统

，

是古生物学家的一个重要任务
。

、

古生物工作者为了熟悉自己的研究对

象
，
不仅要研究它们的硬体形态构造

、

分

类
、

时空分布情况
，
及其相关地层

、
古生物

资料
，
还需要具备必要的生物学知识

，

尤其

是与本门类有关的现代生物学知识
，
以免

产生不必要的错误
。
例如

，
因为对双壳类

中的左
、

右壳铰齿部分或全部互换 ���
���

�

����� ��
�����的现象不了解

，

误以为在早

寒武世双壳类 尸��
����� �二�，��。 ��模式材

料中存在两种不同的铰齿类型
，
从而人为

地制造出新属
、

新种 �李玉文等
，
�����

。

���� �����
，
�

�

����指出
，
几乎每一个

物种都包含有几个�如果不是几十个�表型

单元
。
����������描述了北美中泥盆统

�������� 页岩中的四射珊 瑚 ���������
�

�，�
，
共 �种及 �变种

。
后来 �

����������

又补充采集了大量标本重新进行研究
，
发

现该属实际包括有 � 个形态型�即表型单

��

少
� 。 �一

连二专
一

汤八 、

一牡桑
�

办
·

�
��

插图 斗 � �����多�� ������� ��� 受挤压后出现的不同形 态
。
位

于图中央者 ���代表未受挤压的正常壳形
。
�� 代表受力后壳

形变化延伸的主要方向 �据 ��������
，
�����

������ �� ���� ���� �� ����� �� ������ ����������
，
���

�����������
� ��� ������ ����� �� � ����� ���� ��。 。 ����

�� ��‘，�‘君�� 户��才��， �若�
·

��� ��� � ������� �� �����
呼�

��

�� ���� ��������� ������� � �� ���� �������
�

��� ���������

������ “ ��” ����������� �� ���� �������� ��� �� �去
���

���������� �� ��� ��������� �� ������� ��������������月
�

�������
，
�����

元�
，
但它们都属于同一个物种 �

�

�����
。
一个有经验的古生物学家在他所研究的类群中乡能

够大致估计到一个物种内会出现什么样的变异
。
也就是说

，
他能大致预测出现哪些类型的表

型单元
。
应该指出

，
古生物学家是不可能对化石进行生殖隔离的观察或实验的

，
但可以在研究

中间接地运用或体现现代生物学的生殖隔离标准
。
通过居群内不同表型单元的识别

，

可以大

致恢复一个化石居群的本来面 目
，

帮助我们掌握居群内的变异情况
。
居群的维系主要依赖于

遗传因素�基因库�和生殖隔离
。
应当将居群间的生殖隔离进一步引伸为不同祖

一

裔居群系列

之间的生殖隔离
，

这是每个物种保持各自基因库的相对稳定
，
即保持各自的独特同一性

，
并代

代相传的关键所在
。
当在其它产地或不同层位中发现与这一化石居群可以进行比较的样品

，

它们的形态一致或基本一致
，
就宜将它们归为同一物种

。
我们相信

，
这种形态上的同一性

，

正

是它们属于同一
“
生殖和遗传单元

”
的具体表现

，
这个生殖和遗传单元与其它单元在生殖上必

定是隔离的
。

比较理想化的情况是
，
在那些不同产地

、

不同时代的化石居群中都找到相同类型的表型

单元
，
但实际情况往往并非如此

。
由于种种原因

，
化石居群一般只代表原来居群的有限部分

。

此外
，
由于生态和环境的原因

，
不同地方居群的变异不可能完全相同 �例如 不 同生 态 表 型

��������������的形成�
。
对现代物种居群结构的研究表明

，
地理变异是甚为常见的 现 象

��
���

，
����

，
����

，
�����

。
即使是同一地方居群 ��

�� �
�

，

甚至仅仅是由于季节的不同
，

其

内部表型单元的组成也会表现出相当程度的差异
。

应当强调
，
和生态学研究不同

，

分类学家对居群内的种种短期变化并无特别的兴趣
，
古生

物学家更是如此
。
进行分类学研究的古生物学家更多地关心化石样品是否属于同一居群 �或

伺一祖
一

裔居群系列�的产物
，
即使它们是分别属于同一祖

一

裔居群系列的不同时期 的 居 群 成
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员也无碍大局
。
重要的是这些化石个体是否属于同一物种

，
而不是其它

。
分类学家当然更欢

迎具有代表性的化石居群样品
，

但化石记录中经常碰到的大多是带有种种偏差的样品
。

分类

学家必须面对现实而无权作过多的挑剔
。

对生殖隔离标准的理解不应只局限于现代生物学含义上的直接观察或实验
。
当我们通过

对化石居群的研究
，

恢复了不同表型单元之间存在过的生物学联系�如性别
、

年龄等�
，

恢复了

居群作为繁衍单元的本来面 目
，
这间接地体现了生殖隔离标准的存在

。

所以
，
同样是利用硬体

形态学标准研究化石物种
，
由于指导思想的不同

，

得出的结果就大不相同
。
类型

一

形态学研究

方法的结果通常宜被理解为形态种
，

其含义大多只相当于表型单元
。
而在现代分类学概念指

导下划定的化石物种
，

其含义在实质上和现代生物学的物种并无二致
。
总之

，
当面对来自同一

产地
、

同一层位的不同表型单元时
，
居群概念的确立

，

将使我们考虑到它们有属于同一居群

�或同一祖
一

裔居群系列�的可能性
。
而不会只因为它们在形态上存在差异

，

就盲目地将它们归

人不同的物种
。

五
、

群落
一

生态标准
、

时空标准及多态性现象的辨别

多态性 ��
���� ��������是一种常见的居群现象

，
它常由等位基因或基因排列等遗传因

素所引起
。
由此产生的不连续表型 ���

�
�����

�
�

，

有时也称作
“
型

”

��
�
����

。
本文为讨论方

便
，
仍统称为表型单元

。
在现代生物学中

，
有过不少将它们描述为不同物种的例子 ��

�
��，

���
，
�

�

����
。

多态性可以表现在形态
、

行为
、

生理等不同的方面
，

其中有些可以在化石记录

中得到保存
。
古生物学家已开始注意这一现象的存在 ���

���，
����� �������

，
����

，
����

，

����� ���� ，
������

�����
，
����� ������

，
�����耿良玉

，��������� ，
�����

。
和本文前述

的种种表型单元不同
，
此类表型单元的出现并无任何明确的规律

，

一般难以预测
。
如限于采用

林奈式类型
一

形态学的研究方法
，
易将它们鉴定为不同的物种

。
如何把握形态间断的尺度

，
正

确区分种间和种内这两种不同性质的间断
，

为避免过多地依赖个人的直觉和经验
，

需要借助

其它标准来加以判别
。

�
�

群落
一

生态标准 群落概念的确立十分必要
。
化石样品并不是由互不相关的个体组成

，

应当把化石及其当时生活的环境视为一个有机的整体加以考察
。
在自然界

，
每种生物一方面

处在各种无机因素的作用之下
，
居于无机因素交错网络的一定位置 �另一方面

，
它们又处于群

落这个有机连锁的一定位置
，

并发挥各自的一定功能�如食物链与能量流动等�
。
生态位实际

上就是指生物在各种无机和有机因素交错网络中的一定位置
。
物种以居群为基本结构单元出

现于群落中
。
居群是群落的基本构成单位

，
每个居群都具有一定的生态学特性

。
占据着同一

生境的不同物种的居群组成了群落
。
群落是生态学和生态生物地理学研究的一个基本单元

，

也是生态地层学研究的一个基本单元�戎嘉余
，
�����

。
在同一生境中

，
不同物种的居群以不同

的方式来适应相似的环境
，
也就是说每一个物种都有它自己特定的生态需求

，

从而在生境中占

据一定的生态位
。
如前所述

，
���

�
������将物种的这一特性提高到与生殖隔离标准等同的

地位
，

并认为
“
生殖隔离的主要生物学意义

，
就是为适应于利用特定生态位的基因型提供保

护
。 ”
对不同生态位的占据总是与形态

、

行为
、

生理或生化上的一定差异相关连
。
因此

，
人们可

以利用这些差异来推断生态上的差异
。

一条古老而仍然有用的生物学原理
，
即竞争排斥原理 �

����������� ��������� ����������
，

也称高斯 ��
����

�原理
，
或莫纳特 ��

。
姆���原理

，
在古生物学中受到了不应有的忽视

。
这
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一原理指出
，
没有两个具有同样生态要求的物种能够共存于同一产地 ��

���
，
���

，
�

�

���
。

也就是说
，

当两个物种出现在同一生境�或同一群落�时
，
它们在生态上必须是有区别的

，
必须

存在一个足够充分的
，
在生态上不重叠的

“
带

” ，
否则就将导致其中一个种的淘汰或被排斥出该

生境
。
属于同一个属的不同种

，
由于亲缘关系很近

，
生物学特性的歧异一般不会太大

，
它们倾

向于相互竞争排斥 ��
�����

，
�����

。
除非在生态需求上表现出明显差异

，
它们一般不会生活

于同一生境�或同一群落�
。

达尔文���，��早已注意到性状歧异 �
��������� �����������规律的存在

。
后来的生物学

家进一步对同属或近缘物种在分布区重叠部分的形态学演变规律进行研究
，
����� �

�� ���
�

���
������称其为性状替代 �

��������� �������������
，

即当两个形态上相似的同属或 近 缘

物种企图利用同一环境时
，
为避免生死枚关的竞争

，

在与竞争有关的选择压力的作用下
，
它们

往往在与利用资源或与居住有关的性状上出现向两极分化的现象
，
最终分化成为差异明显的

不同性状
。
由此可减少生态位的重叠部分

，
从而减少竞争

，

并更有效地利用环境
。
这一规律在

近缘种集群或物种集群 �
������� ������中得到了充分的发挥�详见下文讨论�

。

同属物种同时出现于同一生境的情况
，
主要取决于它们在生态需求上的分异程度

，
分异程

度越小
，
共同出现的可能性也越小

。
���� ������指出

，
在海洋动物中

，
同属的物种大多都是

异域种
，

两个同属物种同域出现的情况是偶然的
。
总之

，
我们应当树立这样的概念 � 在同一群

落中
，
大多数属只包含 �个物种

，
� 属多种的情况是不多见的

，
海相底栖群落尤其如此

。
这一

概念的确立对于化石物种的判别十分重要
，
它可以使我们减少由主观原因造成的种种误差

。
除

非具有充足的理由
，

一般应避免在同一化石群落中鉴定出过多的同属物种
。

在古生物学文献中
，
对同一产地

、

同一层位化石样品的鉴定
，
出现多个同属物种的情况却

屡见不鲜
。
造成这种情况可能有多种原因

。
其中的客观因素包括 � 在异地埋藏时

，
来 自不同

生境�不同群落�的化石被混杂到一起 �在缓慢沉积或时有停积的情况下
，
造成不同时期的化石

埋葬于同层
，
这就不能排除其间有外来物种短期迁人的可能 �风暴等事件性外力作用也可能造

成上下地层中化石的混合
。
但更多的是由主观原因所造成

，
例如

，
忽视居群内出现不同表型单

元的可能性 �过分重视某些次要的形态特征而造成分类过细 �其它还有寄生
、

病态
、

创伤
、

畸形
、

化石保存的原因�标本遭受挤压
、

磨损�等
。
无论如何

，
同一层位出现过多同属物种的情况

，

是

不正常的
，
是与常理相悖的

，
这种情况在古生物学文献中的广泛程度

，
从一个侧面证明古生物

学中的物种研究尚不太成熟
。
例如

，

我国辽宁义县孙家湾组中某一层位的 日本蚌材料
，

曾被描

述为 �个不同的物种�于希汉
，
�����

。
后经陈金华等������重新研究

，
发现它们实际上都是同

一物种的形态变异
，
如年龄变异等

。

生物界的情况相当复杂
，
例如近缘种集群

，
或称物种集群 �

������� ������
，

就是一种比较

特殊的现象
。
这是指相当数 目的近缘土著种类同域分布的现象

，
主要发生在湖泊

、

岛屿
、

高山

顶部
、

洞穴之类充分隔离的区域 ��
���

，
����

，
���。�

。
这种现象证实存在有迅速的成种事

件
，
属于边域成种中比较特殊的情况

，
应引起我们的充分注意

。
它的特点在于� ��� 地理上的

充分隔离
，
只有十分偶然的散布 �

����������� ��������
�� 才能到达这里 � ���近缘种集群的

成员均为土著种类
，
未见于其它区域 ����这些近缘物种的生态位幅度 �

��。�� ��������较窄
。

性状替代规律使它们避免了生态位的完全重叠
。
因此

，
与正常环境中的相应物种比较

，
它们往

往显得比较特化
。
这种特化使它们得以避免相互间的竞争

，
能更有效地利用环境资源����缺

乏非近缘的潜在竞争者
，
缺乏捕食者或其它天敌

。
这些物种的祖先类型通常是新生境的拓居

妞
·
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者
，

空白生态位的存在使适应辐射成为可能
。
这方面著名的例子如夏威夷群岛的果蝇 ��

，。 �

��户�����
，

菲律宾拉瑙 ��
����

�湖的鲤科鱼类 �
����������

，

南美加拉帕戈斯 ��
���������群

岛的达尔文雀 ��
�����

’ � �����
��
�等

。
化石记录中的例子如我国湘赣地区晚三叠一早侏罗

世的假铰蚌类�方宗杰
，
�����

，

南美 ��
���直 二叠纪双壳类动物群

，
里海 �����

��
上新世双壳

类动物群 ��
������� ��� ������

，
�����等

。
应当指出

，
生态位理论同样适用于近缘种集

群现象
。
其特殊性仅在于出现较多同域分布的同属或近缘土著物种

。
造成这种非正常情况的

关键在于缺乏非近缘的潜在竞争者和天敌
。

根据上述 �方面特点
，
在化石记录中不难将近缘种集群现象与一般情况区分开

。
在一般

情况下
，
我们不妨将竞争排斥原理当作

“

紧箍咒
” ，
以免在依据不充分的情况下划定过多的物

种
，

尤其应力图避免将表型单元与物种相混淆
。
近缘种集群 �

������� ������的例子 目前在

古生物学中罕见报道
。
此类例子的发现和研究将有可能对成种事件的探讨作出贡献

。

�� 时空标准 在判定两个居群是否同种时
，

地理标准为现代生物学家所经常采用 ��
�

��，
����

，
�

�

����
。
他们在鉴定物种时

，
一般不考虑时间因素

，
或者说

，
时间因素可以忽略不计

。

因为他们所研究的只不过是生物界从若干亿年前演化到今天的一个断面
。

古生物学的情况则

有所不同
。
我们不仅能从不同的时间面进行研究

，
而且还能从纵向追溯生物演化的历史

，
这正

是古生物学的优势所在
。
在大多数情况中

，
古生物学的同时性并非那么严格

。
即使是对比精

确的化石带
，

其时间跨度也往往超出了生态时间的范畴
。
因此

，
化石记录中的异地居群

，
恐怕

不单纯反映了空间上的异域关系
，
同时也常常包含有异时的含义

。
这也是我们主张采用时空

标准
，
而不是仅仅强调地理标准的主要原因之一

。

物种是具有一定时空分布的自然实体
，
在化石记录中

，
它可以出现在不同的时间面上

。
研

究化石物种
，

应充分发挥古生物学的优势
，

从广阔的时空背景考察化石样品
，
这样有助于我们

作出比较客观的判断
。

多态性属于居群现象
，
它的前提就是同时性和同域性

。
下面介绍几个运用时空标准判别

多态性现象的实例
。

���。 ���
。 “ 。 � ���� “ 。 。 。 �� 是我国南方二叠系中常见的双壳类物种 ，

它一般具有 �根一

级射脊
。
后来在湖南嘉禾县的小元冲剖面发现了仅具 �根一级射脊的标本 ����，��。 ，刃，

���
�

�。
跳

���
，

张毓秀
，
�����方宗杰

，
�����

，

除一级射脊数 目不同外
，

其它特征均和 �脊标本一致
。

由于 �脊标本和 �脊标本在小元冲剖面同层产出�同域分布�
，
根据群落

一

生态标准
，
它们不大

可能属于不同的物种
，
而应视为小元冲居群中的多态性现象

。
�脊标本可能由 �脊标本畸变而

来
。
假如 �脊标本和 �脊标本并非同时同域产出

，
那就有可能属于不同的物种 �表 ��

。

���������� ，������ 和 ���夕。 ���� �����，��， ��� 的关系则属另一种情况
。
如插图 ，所示

，

������。 “ � �����
��
在高家田组�连续沉积于造上组之上�突然大量出现

，

并明显取代了 ��
，�

” ‘ ��� ��即。 ��“ 行。
它们不可能属于多态性现象

。
由多态性现象所产生的不同表型单元之

间的相对频率随地点
、

层位也会发生某种变化
，
然而

，
根据 �����一�

�������� 平衡律
，
这种变

化缺乏突然性
，
不大可能在不同产地都同时出现明显而突然的替代现象

。

苏联学者 ��������� ������报道了 �个十分有趣的例子
。

侏罗纪腕足类 ������，�����

有两个分布颇广的种
，
�

�

�����户������ 层位在下
，
�

�

���夕户����� 在上
。
由于这两个种在形

态上的明显差异
，

有人曾将它们置于不同的属
。
后来在一个产地发现在 �

�

�一 �
�

�� 厚的岩层

中
，

下部产 �
�

���，�户������
，

上部产 �
�

���夕户�夕���
。
其间厚仅 ���� 的岩层中

，
这两个种共
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插图 � ���夕“ 。 ��� ���夕���。 。 ��， 和 ���������� ���户��� 的地层分布和演化关系�一个典型的点断演

化型式��引自方宗杰
，�����

�

������������� �������� ���� ��� �������� �������� ���� �������� ���� �� ����“ 心��� ��“ 夕�称�����二

��� ���������� ��二���� �� ��������� � ��� ����� ��������������
�� ����

，
�����

。

伺出现
，

并伴有一些呈中间过渡形态的标本
，
从而证实了这两个种之间的演化关系

。
由于过渡

层仅见于单一产地
，

这个实例与 ���� 的边域成种模式颇为吻合 ��
��� ��� �������

，
�����

。

看来时空追溯不仅有利于作出正确的分类学判断
，
对探索系统演化和成种模式也颇有意义

。

������������报道了 日本新生代双壳类 �����������， ，�����“ ���“ � 中的不连续变异

现象
。
这个种有两个分明的表型单元

，
�型和 �型

。
它们的壳饰发育样式具有明显差异

��型

�的脊间具发达的鳞片 �� 型则缺失鳞片
，
脊间具隔膜状的沉淀

。
从上新世至早

、

中更新世
，
所有

居群样品均由�型组成
， �型自晚更新世出现后

，
其相对频率逐渐增高

。

一般认为
，
表型频率

的长期变化可以反映居群的进化过程
。

在该种的现代居群中
，
这两种类型的相对频率仍较稳

定
。
它们之间除壳饰样式有所差异外

，

其它特征基本一致
。
��
����认为它们不可能属于同

域的不同物种
，

推测属于等位基因的多型性
。

��
���。 ���

�����
，
�

�

���认为多态性一般只限于很少几个性状
，
或一组功能上相关的性

状
。
在多态性现象中

，
以等位基因的多型性最为常见

。
故此类表型单元之间的总体相似性仍

十分明显
，

形态间断一般只表现在某个可分离性状 ���
������ 。 ��������

�或形态特征的某一方

面
，
而其它特征仍保持一致

。
除上述 日本的例子外

，
北美东部新生代的 �，

���
。 。 ，你

。 口��。 ，�“ �

的
“
高脊

”
�����

一�������和
“
低脊

”
��

��一�������表型单元 ��
�����

，
�����

，

海南岛新生代

钓 �夕户��，�，�，
��

����������
���，�户��， ��� 的拱形背缘和弧形背缘表型单元�耿良玉

，
�����

，

糊南二叠纪的 ��人���户����， ����“ ���， ��� 的 �脊和 �脊表型单元等
，
均属此类情况

。
根据

群落
一

生态标准
，
形态差异的这种性质表明

，
这些相应的表型单元属于不同的物种是不大可能

的
。

多态性现象虽然也会产生形态间断
，
由于稳定选择 �

�������
���� �������。 ��的作用

，

每个

物种的任何特征的变异都有一定的幅度
，
不可能发生无限的变异

。
所以

，

由多态性现象产生的

形态间断一般差异程度较小
，

且大多只表现在某个十分有限的方面
，
而不影响总体相似性

。
此

才卜
，
近缘现生类群的形态变异情况也可作为参考

。
在此基础上

，
运用群落

一

生态标准和时空标

推
，
就有可能在化石记录中识别出多态性现象

。
这两个标准自然也可用于识别其它类型的表

二

型单元
。
例如

，
居群标准运用的前提

，
就是同时

、

同域性的确定
。
仅仅为了叙述方便

，
本文才将



古 生 物 学 报 �� 卷

它们分开讨论
。

有的作者提议在识别物种时
，
采用生物地理学标准

，
即以物种的地理分布为标准�李难

，

�����赵靖舟
，�����

。
首先应当指出

，
一个物种的已知分布范围属于人类对客观世界的一种认

识
，
它并不一定代表该物种实际上的全部分布范围

。
随着新资料的不断发现

，
已知分布范围有

可能逐渐扩大 �由于分类学上的厘订
，
它也有可能变小

。
第二

，
古生物学中生物地理区系的研

究结论主要取决于分类学研究的水平
。
从 目前情况看

，
这方面的研究大多还不太成熟

。
在古

生物地理区系研究中
，
大多数学者倾向于使用属

，
而不是种

，
便是一个证明

。
如果以不成熟的

生物地理学结论作为鉴定物种的标准
，
最终有可能陷人不可证伪的怪圈之中

。
第三

，
不同生物

地理区之间通常都包含有比例不等的共同种
。
即使生物地理分区已研究清楚

，
对于来自不同

分区的样品
，
也难以因此而肯定它们属于不同的物种 �反之亦然

。
只有正确的物种鉴定才能为

生物地理学的研究提供可靠的信息
，
这就要求我们努力提高分类学的水平

，
从而使生物地理学

的结论更加合理
、

可信
。

和生物地理学标准不同
，
时空标准并不以生物地理分区或物种分布范围来判别物种

。

时

空标准从考察不同表型单元在时空分布上的相互关系人手
，
重点设法澄清这些表型单元是否

曾同域分布
，
在时空分布上有无替代或演化的倾向

，

进而采用居群标准和群落
一

生态标准进行

判别
，
以最后确定这些表型单元是否属于同种

。
当我们在拥有充分材料的基础上建立新种时

，

除充分阐明它的变异范围外
，
还宜对各表型单元分别予以描述

。
在这方面

，
�

�

���
���

和王成

源������的处理方法可以借鉴
。
他们详细研究了云南曲靖晚志留世的牙形刺 ��。 �

如��
� 。 。

���

护
� ，

区分出 � 、

夕
、 了 、

占 � 种形态类型
。
这些形态类型之间均有过渡类型联系

，
应属种内变

异
，
但不属多态性现象

。
他们对这 �种形态类型分别作了描述

，
并考察了它们的地层分布

。
由

于表型单元不是分类单元
，
没有必要采用三名法对表型单元进行正式命名

。
凡有可能使表型

单元与分类单元发生混淆的方法
，
都应设法避免

。

我们认为
，
应当重视种内不同表型单元的区分和描述

，

并从生物学的角度阐明这些不同形

态单元之间的相互关系
。
这将有助于我们全面地认识每个具体的物种

，
提高古生物分类学研

究的水平
。

不仅如此
，
这还将使化石居群的研究建立在更牢靠的基础上

，

并有可能为微演化以

及成种模式的研究等提供十分有益的线索
。

六
、

结 语

形态间断可以分别出现在居群内部
、

同种的不同居群之间和不同的物种之间
，
因此

，
形态

标准虽说是化石鉴定的基本依据
，
但绝不应是唯一的

。
在分类研究中

，
古生物学家应善于从现

代生物学获取经验
，
充分 了解现生物种的种内变异情况及种间形态差异的尺度

，
尤其应注意利

用那些和所研究的化石类群密切相关的现生类群作为参考
。
与此同时

，
还须结合运用居群

、

群

落
一

生态和时空这 �个标准加以综合判别
。
由此判定的化石物种

，

和现代生物学的物种不应存

在什么本质区别
。
上述 �个标准分别反映了物种生物学特性的不同方面�行为

、

生理
、

生化等

不能保存为化石的特性未包括在内�
，
而生殖

一

遗传标准是将它们有机地联系在一起的共同基

础
。

在实际工作中运用本文提出的判别标准可能会遇到许多困难
，

但我们应知难而进
。
物种

概念及其相应判别标准的改变并不是一件容易的事
，
这需要我们付出艰巨的努力

，
毕竟我们已

长期习惯于只依据形态标准来划定化石物种
。
尽管不少古生物学家愿意接受生物种的概念

，
但
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�却一直在自觉或不 自觉地使用形态种的概念
。
这种理论与实践明显脱节

，

而导致新种新属泛

滥成灾的现象不能再继续下去了
，
否则必将严重阻碍古生物学的进一步发展

。

在物种鉴定上出现意见分歧是完全正常的
。
我们相信

，
只要努力探寻识别化石物种的客

观标准
，
不同研究者之间的歧见便有可能得到比较合理的检验

，
这将大大有助于改善古生物学

物种研究的现状
。
重视对同域性化石样品的深人研究

，
会使不同的研究者在形态差异尺度的

掌握上取得更多的共同语言
。

古生物学应站在理性的高度上来俯瞰过去
。
不应把化石当作个体或

“
符号

”
之类的孤立对

象来进行研究
。
它们在地史时期是活生生的

，
就像现代的生物一样

，
曾是自然居群的成员

。
古

生物学在深人研究化石形态学的同时
，
还应努力恢复化石之间

、

化石与环境之间存在过的种种

关系
，
尤其应探讨居群

一

物种
一

群落之间的有机联系和它们固有的生物学含义
。
不同学科之间

的交叉
、

渗透和融合
，
尤其是现代生物学的理论

、

概念
、

方法的渗透和影响
，
必将使古生物学这

门古老的学科迸发出新的活力
，
去迎接二十一世纪的挑战

。
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