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资料 5-1-1 达尔文  
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自然选择生物进化论的创立者查理·达尔文于 1809年 2月12日出生在英国什鲁斯伯里（亚伯拉罕·林肯也恰好出生在这一天）。他十六岁进入爱丁堡大学就读医学，但是他感到医学和解剖学都是枯燥无味的学科，不久便转入剑桥大学改学神学。在剑桥，他感到象骑马、射击这样的活动远比所学的课程更令人赏心悦目。但是他给他的一位教授留下了深刻的印象，这位教授推荐他担任英国猎犬号军舰探险航程上的博物学家一职。起初父亲反对儿子接受这一职务，认为这样的旅行只不过是这个青年人推迟安心做正经工作的另一个借口。好在老达尔文被说服了，他同意儿子做这次旅行，因为这是西方科学史上最有价值的海洋航行之一。
1831年，二十二岁的达尔文乘猎犬号起航。在随后五年的历程中，猎犬号做环球航行，以从容不迫的速度环绕南美海岸，考察荒无人烟的加拉戈斯群岛（即科隆群岛），访问太平洋、印度洋和南大西洋的一些其他岛屿。在这次漫长的航程中，达尔文目睹许多自然奇迹，发现了大量的化石，观察过无数种植物和动物，而且他对所观察到的一切都做了详细的笔记。这些笔记几乎为他后来的全部工作打下了基础；他从中得出了许多主要的思想，找出了能使自己的学说被普遍接受所需要的丰富证据。

1836年，达尔文返回故乡。在随后的二十多年间，他发表了一系列的论著，使自己享有英国主要生物学家之一的盛誉。早在1837年达尔文就确信动物和植物种类并不是一成不变，而是在地质史的过程中进化。但是当时他并不知道这种进化的原因是什么。1838年他读到了托马斯·马尔萨斯的《人口论》，该书对他建立起通过生存竞争而进行自然选择的观念给予了极其重要的启发。达尔文甚至在系统阐述了自然选择原理之后，也没有急忙发表他的思想。他认识到他的学说注定要引起强烈的反对，因此他花费长期的时间来为他的假说认真地收集证据和充实论证。

达尔文早在1842年就写出了其学说的纲要，1844年他正在着手写一部巨著。但是1858年7月正当达尔文仍在补充和修改他的伟大著作时，他收到了艾尔弗雷德·拉塞尔·华莱士（一位英国博物学家，当时在东印度群岛）送来的一份略述华莱士自己的进化论的手稿。在每个要点上，华莱士的学说都与达尔文的相同！华莱士完全独自地提出了自己的学说，他把手稿送给达尔文，目的是想在发表前征得一位有名望的科学家的意见和评论。这是令人窘迫的，完全可能引起一场令人不快的优先权之争。但是华莱士的论文和达尔文的纲要于翌月作为一份共同的论文递交给了一个科学团体。

出乎意料，这份论文的递交并未引起高度的重视。但是达尔文翌年发表的论著《物种起源》却引起了一场强烈的反响。事实上可能没有哪一部科学论著象《通过自然选择的物种起源即物竟天择适者生存》（简称《物种起源》那样引起科学界内外同样广泛而热烈的争论。这种争论在1871仍在激烈地进行着，当年达尔文发表了《人类的祖先和性选择》。该书提出了人类是由象猿一样的动物演变而来的思想，给正处在白热化的争论泼上了一层油。

达尔文没有参加有关其学说的公开辩论。有一个原因是他自从乘猎犬号航海以来健康状况一直不佳，也许是一种复发病──恰加斯氏病（南美洲锥虫病）作用的结果。他在南美由于受昆虫叮咬而患上了这种病。此外，进化论的支持者们拥有一位达尔文学说的得力的申辩人和衷心的捍卫者──托马斯·H·赫胥黎。1882年在达尔文去地下安息时，绝大多数科学家都承认他的学说基本上是正确的。

达尔文并不是物种进化学说的创史人；在他以前就有不少人提出过这种假说，其中包括法国博物学家让·拉马克和查理自己的祖父伊拉兹马斯·达尔文。这些假说从未得到科学界的承认，因为其申辩者对进化方式所做的解释没有说服力。达尔文的伟大贡献就在于他不仅能提出进化的可能方式──自然选择，而且也能提出支持其假说的令人信服的大量证据。

值得注意的是达尔文学说的发明没有依赖于遗传学说，实际上没有依赖任何遗传学说的知识。在达尔文所处的时代里，人们对特别特征从一代传给下一代的方法都一无所知。虽然在达尔文撰写和发表其具有划时代意义的著作的那些年月里，雷戈尔·孟德尔正在从事研究遗传规律，但是孟德尔的著作──对达尔文的著作做了如此完美的补充──却一直被忽略到1900年，此时达尔文的学说已被牢固地建立起来了。因此我们现代对进化学说──把遗传和自然选择相结合──的了解比达尔文的学说更加完全。

达尔文对人类思想的影响是巨大的。当然从纯科学的角度来看，达尔文使整个生物学科发生了革命。自然选择确实是一项非常广泛的原理，人们试图把它应用到许多别的领域中去，如人类学，社会学，政治学和经济学。

也许甚至比达尔文学说具有的科学或社会学意义更为重要的是其对宗教思想的影响。在达尔文生活的时代及其以后许多年间，很多虔诚的基督教徒认为达尔文的学说会逐渐使宗教信仰遭致毁灭，他们的担心也许不无道理，虽然许多其他因素对宗教感情的总体下降也起了一定的作用（达尔文自己变成为一个不可知论者）。

甚至从非宗教的观念来看，达尔文学说也使人们认识世界的方法发生了巨大的变化。看来人类作为一个整体，再不象曾一度那样在事物的自然体系中占据着中心地位。我们现代不得不把自己看作是许多物种中的一个，我们承认我们有一天会被取而代之的可能性。由于达尔文的工作，赫拉克赖脱“除变化外再没有永恒可言”的观点得到了远比从前更为广泛的接受。进化论对人类起源的总体解释所获得的成功，大大地加强了人们对科学有能力回答一切物质问题的信念（虽然不是所有的人类问题）。达尔文的术语“生存竞争”和“适者生存”已进入了我们的语汇。

显而易见即使没有达尔文，他的学说也会有人提出来，事实上华莱士的成果，也许与本书的其他类似情况相比，最能说明这个问题。然而却是达尔文的著作使生物学和人类学发生了革命，且因而改变了我们对人类在世界的位置的看法。
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资料5-1-2 自然选择学说  
（1） 自然选择学说的主要内容
可以概括为四点：过度繁殖，生存斗争（也叫生存竞争），遗传和变异，适者生存。
①过度繁殖：既是生存斗争的前提，也使出现大量变异成为可能。由于生物的过度繁殖造成食物短缺，生活空间狭小，必然激发生存斗争；而生物大量繁殖后代，也会不断产生变异，其中许多变异是能够遗传的。
②生存斗争：是生物进化的动力。生存斗争包括同种生物之间的斗争，不同种生物之间的斗争以及生物与无机环境之间的斗争。生存斗争有胜有负，就会优胜劣汰，生存斗争推动着生物的进化。
③遗传和变异：是生物进化的内在因素。生物的变异有的是有利变异，有的是不利变异。在生存斗争中，具有有利变异的个体容易生存下去，具有不利变异的个体则被淘汰，这便是自然界的选择。所以变异为选择提供了原始的选择材料。有利变异通过遗传逐代得到积累和加强，最后形成新的物种。
④适者生存：是生存斗争的结果。自然选择通过生存斗争实现。
（二）对自然选择学说的理解
①生物的繁衍过程中，会不断的产生变异，其中的许多变异是能够遗传的。
②生物的生存过程中，既要与自然环境（无机自然条件）进行斗争（既依存自然界又要与之不断的进行斗争），又要与其它的生物进行竞争。
③在生存竞争中，具有有利变异的个体生存下去（适者生存），具有不利变异的个体则被淘汰，这便是自然选择。
④生物的变异是自然选择的材料；环境条件是选择者，它是自然选择的动力；自然选择的手段是生存竞争；自然选择的结果形成了生物对环境的适应性。
⑤自然选择是一个长期并且连续的过程，只有经过许多代的选择，逐代积累有利变异，才能形成新的物种。
⑥自然选择能使不断变化的生物适应于不断变化的环境，所以，生物永远处在发展进化过程中，不会停止在一个水平上。
⑦遗传和变异是生物进化的内在因素，生存竞争推动着生物的进化，它是生物进化的动力，定向的自然选择（一定的自然环境决定着一定的变异）决定着生物的进化方向。
三、自然选择和人工选择的主要区别
①自然选择的选择因素是自然界的各种环境条件；人工选择的选择因素是人类。
②自然选择的结果是保留对生物自身有利的各种性状，但这种性状不一定对人类有利；人工选择的结果是满足人类的各种需求。
③通过自然选择形成一个新物种需要漫长的岁月；人工选择的速度较快。
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资料5-1-3 用自然选择学说如何解释长颈鹿的进化过程？ 
长颈鹿的祖先存在着个体差异。有的长颈鹿的颈和前肢长一些，有的长颈鹿的颈和前肢则短一些，这些差异在不同的条件下会产生不同的后果。例如，一些颈和前肢长一些的个体，能够吃到树上高处的叶子。这样，在缺乏青草的时期，颈和前肢长一些的个体，在生存斗争中就容易得到食物而生存下来，并且繁殖后代，而那些颈和前肢较短的个体，在这种情况下，就不容易吃到充足的食物而被淘汰了。这样一代一代的选择下去，经过漫长的年代，就在自然界产生了现在这样的长颈鹿。
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现代长颈鹿
资料5-1-4 生物进化的主要证据——化石  
（1）化石的概念
广义的说，凡是在地层中发现，可以证明过去生物存在的无生命物质，都可以称为化石。一般说来，化石可以分为两类：一类是由生物的遗体直接形成的，这些化石常常是植物或动物身体的坚硬部分。例如，植物的茎干，动物的骨骼、毛发、贝壳等。而有些则是完整的生物体。比如，在西伯利亚的冻土层中发现的若干万年以前的猛犸，琥珀里的昆虫等。另一类则是由生物体的生活痕迹和遗物形成的，这些化石包括植物的叶子的印痕化石、恐龙的脚印化石、甚至某些动物的粪便，等等。
（2）生物化石是生物进化的主要证据
有许多证据证明生物是进化的而不是神创造的，其中最明显、最主要的证据是化石。因为化石是由过去地球上生物的遗体、遗物或遗迹形成的，能够直接或间接地证明过去生物的存在，所以它可以作为证明生物进化的主要证据。但是，某一个化石还不能证明生物的进化，只有对不同地层中的许多化石进行分析、对比，才能知道生物的进化。
古生物学家根据各个地层中的化石，可以推断出某种生物生存的年代，以及当时的自然环境。通过把不同地层中的化石拿来加以比较发现：各类生物的化石在地层里的出现是有一定顺序的，那就是：在越早形成的地层里，成为化石的生物越简单，越低等；在越晚形成的地层里，成为化石的生物越复杂，越高等。这不仅证实了现代的各种各样的生物是经过漫长的地质年代逐渐进化来的，而且还揭示出生物由简单到复杂、由低等到高等、由水生到陆生的进化顺序。
另外，古生物学家们还发现，在最古老的地层中是没有化石的，这说明地球上最初是没有生命的，生命经历了从无到有的发展过程。
资料5-1-5 杜布赞斯基简介  
进入20世纪30年代，群体遗传学的三位创建者虽然在一些具体问题上有争议，但已一起从理论上证明了达尔文主义和孟德尔主义不仅不互相冲突，而且相辅相成。那些在野外做观察研究的生物统计学家所获得的进化数据，都可以从遗传学原理推导出来。在孟德尔遗传学的基础上，自然选择可以完满地解释生物的适应性进化，不需要拉马克主义、直生论、突变论等其他学说。这些理论研究涉及到复杂的数学计算，不是一般的生物学家们所能理解的。而且只有理论没有实验和野外观察的验证，也很难被生物学家们所接受。因此，他们的研究工作，对当时的生物学界并没有产生太大的影响。群体遗传学的创建者关心的是一个群体内部的演变，并不考虑更高层次的进化，特别是物种生成的问题，只有荷尔登在其经典著作中有过简略的讨论，提及隔绝群体是物种生成和大进化的关键，但是在当时研究物种生成问题的主要是博物学家、系统分类学家和古生物学家，而他们对群体遗传学还几乎一无所知。只有把群体遗传学的成果应用于实验和野外观察，解决物种生成的问题，综合生物学各个领域的成果，才能完成自然选择学说和基因学说的统一，让自然选择学说和共同祖先学说一样成为生物学的理论基础。在20世纪30、40年代，众多生物学家为完成这个目标添砖加瓦，代表人物是四个美国生物学家——遗传学家杜布赞斯基（Theodosius Dobzhansky, 1900-1975）、动物学家迈尔（Ernst Mayr, 1904-）、古生物学家辛普森（George Gaylord Simpson, 1902-1984）和植物学家斯特宾斯（George Ledyard Stebbins Jr., 1906－2000），其中，又以杜布赞斯基的影响最大。
杜布赞斯基出生于俄国并在俄国受的教育。在20世纪20年代，俄国遗传学家契特维里科夫（Sergei S. Chetverikov, 1880-1959）独立地发现了群体遗传学的一些原理，并且强调理论与实验的结合。他和费歇一样，相信在自然群体中存在着众多隐性基因，但是和费歇不同的是，他用从美国购买来的果蝇做遗传实验证明了这一点，这是首次用实验证明在自然群体中存在着广泛的变异。契特维里科夫还是一个杰出的教师，影响了许多俄国生物学家，包括在俄国研究瓢虫的杜布赞斯基。可惜的是，在李森科主义兴起后，契特维里科夫学派就被消灭了。幸运的是，在此之前，1927年，杜布赞斯基移民美国，把契特维里科夫学派的影响带到了西方。杜布赞斯基到美国后最初跟随摩尔根研究果蝇遗传学，此后果蝇一直是他的实验材料。但是，杜布赞斯基在俄国接受的博物学训练使他在从事遗传学研究时有一个独特的视角，他强调实验室里的发现必须在野外获得证实，从而成为弥合理论、实验室实验和野外观察的鸿沟的最佳人选。1937年，杜布赞斯基发表了《遗传学和物种起源》。在这部继《物种起源》之后最为重要的进化论论著中，杜布赞斯基介绍了群体遗传学家所做的数学研究，特别是莱特的研究，总结实验遗传学家对遗传突变的研究成果，并证明在实验室里通过人工突变产生的变异在自然群体中也存在，而且自然群体有足够的可遗传的变异为自然选择提供原料。这样，杜布赞斯基就在理论上、实验上和观察上综合了自然选择学说和孟德尔遗传学，对实验生物学家和野外生物学家产生了巨大的影响，刺激了各个领域的生物学家都投身到进化论的研究当中来。
接下去的十年，是达尔文主义硕果累累的十年。杜布赞斯基与莱特合作，继续研究自然群体的遗传。有趣的是，在此之前，在《遗传学和物种起源》初版中，杜布赞斯基认为自然群体中的大部分变异是中性的、非适应性的，是遗传漂变产生的。但是在与“遗传漂变先生”的合作研究之后，杜布赞斯基反而更加强调自然选择的作用。他发现许多以前被认为是漂变导致的中性变异，很显然具有适应性，是自然选择的结果，从而证明群体遗传学的创建者已提出来的“平衡假说”：自然选择不仅能够导致群体的进化，而且也能保持遗传多样性。杜布赞斯基也触及了被群体遗传学创建者所忽略的物种问题，认为物种是由群体组成的生殖共同体，不同的物种之间存在“隔离机制”（例如地理、行为或生理差异）使它们无法杂交。杜布赞斯基并指出，同一物种的不同群体之间的地理变异，特别是地理隔绝，是导致它们进化成不同物种的必要条件。迈尔发展了杜布赞斯基的这些观点，把达尔文主义应用于分类学研究，提出一个至今仍被广泛接受的物种定义（所谓物种的生物学概念：“物种是一群实际上或有可能相互交配的自然群体，它们与其他这样的群体存在生殖隔绝。”），并提出了在地理变异和隔绝条件下新种产生的模型，认为重大的进化几乎总是发生在隔绝的群体之中。他在1942年出版的《系统分类学与物种起源》是现代进化论的经典著作。如果说群体遗传学创建者解决了颗粒遗传与连续变异的矛盾的话，那么杜布赞斯基和迈尔则解决了连续变异与分立（不连续）的物种的矛盾。比物种产生更高层次的进化，即生物的不同类群之间的大进化，又是如何呢？古生物化石记录了大进化的证据。辛普森在1944年出版《进化的步调与模式》，将达尔文主义推广到古生物学。他所做的定量分析表明，达尔文主义能够很好地被用于解释化石记录，古生物的大进化可以被视为是微进化的累积结果，而且是像达尔文主义所预测的那样不具有方向性。杜布赞斯基、迈尔、辛普森都只研究动物的进化，斯特宾斯则指出植物的进化同样能被达尔文主义所解释（代表作为1950年出版的《植物的变异与进化》一书）。
20世纪40年代，现代进化论已经被成功地应用于生物学的所有领域。1942年，朱利安?赫胥黎发表《进化：现代综合》一书，综合了达尔文主义在各个领域的研究成果，现代达尔文主义也因此被称为“现代综合学说”。标志着这个伟大的综合过程的最终完成的，是1947年在普林斯顿成立了“遗传学、分类学和古生物学的共同问题委员会”。组成这个委员会的三十个学术权威代表着生物学的不同领域，但有着一个共同的观点：自然选择是一切适应性进化的机制。1959年生物学界纪念《物种起源》发表100周年，同时也在庆祝自然选择学说的全面胜利。
资料5-1-6 群体遗传学  
在以威尔登和皮尔森为代表的生物统计学派和以贝特森为代表的孟德尔主义学派激战正酣的时候，曾有人试图当和事佬。早在1902年，皮尔森的好友、英国统计学家犹勒（George Udny Yule, 1871-1951）发表论文指出，孟德尔遗传定律和生物统计学派所测量的连续变异并不是不相容的。由于这句话，犹勒在后来被许多人视为群体遗传学的先驱，并对生物统计学派和孟德尔主义学派听不进去犹勒的真知灼见而深表惋惜。事实上，仔细阅读犹勒的论文可以发现，犹勒试图调和孟德尔定律与连续变异的解决方案与后来的群体遗传学并无相同之处，甚至是背道而驰的。群体遗传学以孟德尔定律为基础，把连续变异当成孟德尔定律的特例（多基因遗传），而犹勒恰恰相反，把高尔顿的祖先遗传律做了修改后当成基础，而把孟德尔定律视为特例。犹勒的做法，理所当然地两面不讨好，被生物统计学派和孟德尔主义学派所共同拒绝。
此后的十几年间，遗传学的研究表明孟德尔主义者把遗传规律设想得过于简单了。1909年，瑞士遗传学家尼尔森－厄勒（Herman Nilsson-Ehle, 1873-1949）在研究小麦种子颜色的遗传时，发现红色种子与白色种子的比例是63:1，而不是孟德尔定律所预测的3:1；而且红色种子的颜色深浅不尽相同，有的较深，有的较浅。他推断必定有3对基因依照孟德尔定律同时控制着小麦种子颜色的遗传，才会出现这种情况。他进而指出，如果某个性状是由10对基因控制的话，就会出现近6万种不同的表现型，而由于这些表现型的差异很小，就会形成连续变异。差不多同时，美国遗传学家伊斯特（Edward Murray East, 1879-1938）和爱默森（Rollins Adams Emerson, 1873-1947）在研究玉米性状的遗传时，也有了类似的发现。越来越多的遗传学家意识到，连续变异也是可以用孟德尔定律来解释的，只不过涉及到了多对基因。另一方面，遗传实验也表明，基因突变极少导致生物形态出现重大变化，而且这种大突变几乎都是有害的。更常见的突变是温和而细微的突变，只能使性状出现细小的变异。如果没有自然选择的作用的话，这些细小的变异就难以累积下来、传播开去。由于这些发现，到20世纪10年代后期，摩尔根等遗传学家逐渐放弃突变轮，改而接受自然选择学说。但是他们对自然选择学说的理解相当简单：在有益的突变逐渐扩散到群体中去的同时，有害的、甚至中性的突变一旦出现，就会很快被淘汰。这种简单化的观点被称为选择的“经典假说”。
将基因学说和自然选择学说真正结合起来的，是群体遗传学的三位创建者，英国的费歇（Ronald Fisher, 1890-1962）、荷尔登（J.B.S. Haldane, 1892-1964）和美国的莱特（Sewall Wright, 1889-1988）。这三个巨人的专业背景各不相同。费歇在大学读的是数学和物理专业，1912年剑桥大学获得数学学士学位，其毕业论文研究的是天文学的测量问题。但是他对生物学的兴趣由来已久，在中学毕业时获得一套达尔文全集做为毕业礼物，后来与达尔文的儿子莱奥纳德?达尔文（Leonard Darwin，1850-1943）结成忘年交。他力图把遗传学与达尔文进化论结合起来，而他在大学时期所受到的物理训练，又激励着他去寻找像物理定律那样简单明了而又定量化的生物定律。在毕业前夕发表的题为《孟德尔主义与生物统计学》演说中，费歇已设想二者终将会结合在一起。毕业后，费歇做过保险公司统计员、中学数学教师等工作，业余从事学术研究。在他担任中学校长期间，完成了一篇论文证明孟德尔定律能够用于解释生物统计学派对连续变异的研究成果。此时英国孟德尔主义学派和生物统计学派还在恶斗，这篇调和派论文被伦敦王家学会所拒，1918年发表在爱丁堡王家学会的会刊上。之后，费歇先后到罗森斯坦研究站、伦敦大学学院、剑桥大学从事专业研究，致力于从数学上证明孟德尔遗传定律不仅不与自然选择学说相冲突，而且正是达尔文进化论所需要的遗传理论。他的这些研究成果，于1930年汇集成《自然选择的遗传理论》一书出版。荷尔登的父亲是一名著名的生理学家，他从小就帮助其父亲做生理学实验，之后在牛津大学接受人文学教育，但是最终以科学研究做为职业，其研究生涯始于1922年到剑桥大学研究生物化学，1933年转到伦敦大学学院担任遗传学教授。荷尔登多才多艺，是罕见的百科全书式的人物，在生物化学、遗传学、生理学、进化论、生命起源、医学、数学等众多领域都做出了开创性的贡献，并热衷于科学普及、文学创作和政治活动。他在1924年发表了其第一篇研究群体遗传学的论文，在1932年出版群体遗传学的经典著作《进化的因素》（在该书中他写道：“我能够以权威身份论述自然选择，因为我是最懂得其数学理论的三个人当中的一个。”）。莱特与另两人不同，他是生物学科班出身，1912年去哈佛大学拜卡斯特（William E. Castle, 1867-1962）为师研究哺乳动物的遗传，其博士论文有一个简明易懂的题目——《对豚鼠毛色及其他皮毛性状的遗传的细致研究》。这篇论文使他在1915年毕业后很容易就获得了美国农业部的一份工作，因为美国农业部自1906年以来就在研究豚鼠的近亲繁殖，正需要有人来分析这些数据，用以指导如何改良牲畜。在为美国农业部工作期间，莱特研究出了一种统计方法（通径系数法）用以分析近亲繁殖的效果（莱特自己喜欢指出，他本人就是近亲繁殖的产物，其父母是表兄妹），这个方法后来被广泛应用于行为遗传学、社会学和经济学的研究。1926年莱特前往芝加哥大学担任遗传学教授时，他已经系统地研究了群体遗传学问题，形成了一系列独特的看法，例如他的长篇经典论文《孟德尔群体中的进化》实际上在1925年已经完成，但是迟至1931年才发表。群体遗传学是莱特的生命，他的研究工作一直持续到生命的最后一年。
这三个人通过创建群体遗传学，为现代进化论奠定了数学基础。群体遗传学把生物的进化定义为一个群体内部基因频率的改变。如果某个基因突变能使生物体具有生存优势，即使这个优势非常细小，在自然选择的作用下，也会逐渐累积下来，只要有足够长的时间，就会逐渐扩散到整个群体，而如果知道了这个优势的大小（适宜度），那么就可以定量地计算出该基因频率的增长速度。但是自然选择并不像摩尔根认定的那样必然会淘汰有害的基因突变，如果有害基因是隐性的话，那么自然选择只会降低其频率，却不会消灭它。特别是，如果杂合体（在一对等位基因中一个正常一个有害）比纯合体（两个等位基因都是正常或有害）更有生存优势的话，那么自然选择将会让两个等位基因的比例保持平衡状态。而且，基因突变是按一定的速率随机出现的，即使这些突变没有优势，也会以低频率持续在群体中出现、流通。在环境变化时，这些原来没有优势的突变有可能变得具有优势，而被自然选择所利用。这样，保持遗传多样性就有利于一个群体长期的生存。
但是在一些具体问题上，三位创建者却有不同的、甚至针锋相对的看法，特别是在费歇和莱特之间，长期存在激烈的争论。费歇受物理学的影响，把自然选择定律视为像气体定律那样精确的定律，在为自然选择学说建构数学模型时，做了一些简单化的、抽象的假设。他认定只有在一个大群体中才会出现有意义的进化，如果一个群体过小的话，不具有足够多的遗传变异，很容易灭绝。而在一个大群体中，从长远来看，随机因素显得不重要，只有自然选择才是生物进化的决定性因素。费歇假定新的基因突变对性状的影响一般来说是很细小的，属于一个物种的正常变异，在自然选择的作用下，优势基因突变才会缓慢地增加其频率。他只研究自然选择对单个基因的影响，而不考虑不同基因之间的相互作用，这种做法被其批评者贬称为“豆袋遗传学”，因为在以前遗传学教科书中，习惯用不同颜色的豆子代表不同的等位基因，一个基因组就像是一袋互不相干的豆子的集合。“豆袋遗传学”并不像其批评者所指责的那么简陋。如果一个群体非常大，而每个基因的作用都很小，随机分布在整个群体中，那么各基因就可看成或多或少是独立的。相反地，莱特通过动物育种意识到，在小群体中，不同的基因之间往往能够出现复杂的相互作用，特别是近亲繁殖能够产生在大群体中不容易见到的基因组合，而这些新的变异有可能被随机地保留、固定下来，也就是所谓遗传漂变。在莱特看来，在自然环境下，一个大群体也能被分隔成一些局部小群体，在这些小群体中，遗传漂变会产生新的基因组合。自然选择进而发挥作用，决定这些新组合的命运，从而出现比费歇所设想的要快得多的进化。莱特对小群体中遗传漂变的重视，使他被称为“遗传漂变先生”。荷尔登的立场大致处于费歇和莱特之间。荷尔登所建立的数学模型与费歇的相似，针对的是大群体和单个基因的变化。但是荷尔登认为自然选择对单个基因的作用过程并非总是很缓慢的，有时能比费歇所提出的快得多。他用实例说明了这一点，最著名的一个例子是英国桦尺蛾的工业黑化现象。在19世纪中叶之前采集到的这种蛾的翅膀都是浅灰色的。1848年，昆虫学家首次在工业城市曼彻斯特附近采集到了黑色翅膀的桦尺蛾标本。荷尔登假定这时候黑蛾的比例只有1％，而经过53代后，到了1901年，黑蛾比例则几乎达到100％。荷尔登计算出，这个进化过程要能发生，平均每一代黑蛾和灰斑蛾后代的生存比例必须高达1.5，这种选择强度是费歇理论难以想像的。在后来，荷尔登也认为基因之间的相互作用能够是很重要的，独立提出了一些与莱特非常类似的观点。不过，荷尔登认为大多数群体在大部分时间内是不分隔成小群体的，因此从长远来看，遗传漂变的作用是很有限的。遗传漂变对生物进化的作用究竟有多大，直到今天仍然是个有争议的问题。
资料5-1-7 现代达尔文主义  
近半个世纪以来，由于分子生物学、分子遗传学和群体遗传学的兴起，结合生物学其他分支学科的新成就，对生物进行化问题，提出了新的见解，即现代达尔文学说，或称综合性进货机理学说。该学说认为生物化是在群体中实现的，其主要论点为：
①突变（达尔文所说的不定变异，即基因突变或染色体畸变）。为生物进货提供了原材料。
②基因频率与遗传平衡。其因频率就是该基因在一个种群中的数量。一个种群在一定条件下，后代与亲代的基因频率可保持不变，这种基因各代保持稳定的状态为遗传平衡。生物的进化是以种群为单位而实现的。
③自然选择与基因频率的演变。种群的演变，标志着基因频率的改变。引起基因频率的改变主要由于突变和种群间的基因迁移，而这些因素必须在自然选择的主导作用下才能定向改变种群的基因频率。
④适合度与选择压力。适合度是指生物生存和生殖并将基因传给后代的能力。所谓选择压力是指自然选择作用于某一种群效果的衡量标准。
⑤隔离。新物种形成有三个阶段：突变→选择→隔离，由于地理隔离，在自然选择的作用下形态、习性甚至结构进一步分化，就产生生殖隔离，进而形成新种。
资料5-1-8 物种的概念和形成方式  
一、物种的概念 

物种是自然界中实际存在的生物群体单位。但生物界中物种的划分不是通过条件（特征）集来进行逻辑分类所能完成，而是必须进行综合的分析。实际上给物种下一个在理论上合乎逻辑性、在实际应用上又方便有效的定义是极其困难的。
对物种概念的定义有一个历史发展过程。早在17世纪，John Ray(1868)就认为物种是一个繁殖单元。林奈(Linne , C. von，1750)进一步提出，物种是由形态相似的个体组成，同种个体间可自由交配，并能产生可育后代；而异种个体间则杂交不育。达尔文提出，种是显著的变种，是性状差异明显的个体类群。杜布赞斯基（Dobzhansky,Th.）认为，物种是享有一个共同基因库、能进行杂交的个体的最大的生殖群落。迈尔(Mayr, E. ，1982)给物种下了一个定义：物种是由种群所组成的生殖单元（和其它单元在生殖上隔离着），它在自然界中占有一定的生境地位。陈世骧（1987）对此定义作了补充：物种在宗谱上代表一定的分支。尽管很多学者对物种的概念提出了各种各样的观点，但都忽视了营无性生殖的低等生物，这有待进一步研究和探讨。
综合各学派的观点，物种的划分应综合考虑如下一个方面的内容：
(一)形态学标准：主要根据生物体的形态特征方面的差异进行物种的划分。在分类学上这仍然是常用的标准。这种分类方法方便易行，但标准难以统一，因而会出现划分结果不一致现象。

(二)遗传学标准：理论上是指以群体间的遗传组成方面的差异、染色体数目和结构方面的差异以及由遗传原因导致的生理生化方面的差异等作为标准，实际操作上是以能否进行杂交以及杂种后代有否繁殖能力作为标准，也即生殖隔离标准，这是区分不同物种的重要标准。这方面的标准已经发展到分子水平。凡能够进行杂交而且产生能生育的后代的个体或类群，就属于同一个物种；凡不能进行杂交，或者能够进行杂交但不能产生有生育能力的后代的个体或类群，则属于不同的物种。例如，水稻和玉米间不能进行杂交，所以它们分属于两个不同的物种。又如马和驴能够相互杂交而产生马骡和驴骡，但所得杂种均不能生育，所以马和驴也属于不同的物种。
(三)生态学标准：物种是生态系统中的功能单位，不同物种占有不同的生态位，不同的物种有不同的生态习性。
(四)生物地理学标准：不同物种的地理分布范围不同，有的分布区域很广阔，有的分布区域很狭窄；有的过去分布广，后来变狭窄了；有的则相反，过去分布很狭窄，后来变得宽阔了。
(五)宗谱分支和时间概念：宗谱分支概念是从指分支系统学的角度来考察物种的分化形成和物种间的区分。从生物进化的宗谱来看，每一次分支产生若干新物种。新物种间以及新物种与原物种间，既有明显的区别，又有具有历史的关联，并且在形态学、遗传学等方面也有一定的关联。时间概念是要从生物进化时间这个向量来考虑物种的形成与区分，认为某些物种之间的差别可能是在漫长的进化过程中，表型的改变量不同所致，这些在时间上存在关联的不同物种代表生物在时间向量上的连续性改变和进化。
物种的结构：由个体构成群落，由群落组合为亚种，再由亚种组合为种。群落(local population)是指生活在特定生态和地理环境中的一群同一物种的个体。群落是物种存在的基本结构单元。
需要注意的是，农业生产上使用的品种并不是一个分类学上的单位，而是一个生产应用中的名词。品种是人类在一定的生态和经济条件下，根据自己的需要而创造出来的某种作物的一种群体，它能满足人类进行生产的各种需要。
二、物种形成的方式 

物种形成，也叫物种起源，是指物种的分化产生，它是生物进化的主要标志。物种的形成是一种由量变到质变的过程。根据生物发展史的大量事实，物种的形成可以概括为两种不同的方式：一种是渐变式，即在一个相当长的时间内旧的物种逐渐演变成为新的物种，这是物种形成的主要方式。另一种是爆发式，即在短时期内以飞跃形式从一个物种变成另一物种，它在高等植物，特别是种子植物的形成过程中，是一种比较普遍的形式。
(一)、渐变式物种形成
渐变式物种形成方式是通过突变、选择和隔离等过程，首先形成若干亚种，然后进一步逐渐累积变异造成生殖隔离而成为新种。渐变式又可分为两种方式：即继承式和分化式。
⒈ 继承式物种形成 这是指一个物种可以通过逐渐积累变异的方式，经历悠久的地质年代，由一系列的中间类型，过渡到新的种。例如纵观马的进化历史，就可以看到这种进化方式。 
⒉ 分化式物种形成 这是指一个物种的两个或两个以上的群体，由于地理隔离或生态隔离，而逐渐分化成两个或两个以上的新种。它的特点是种的数目越变越多，而且需要经过亚种的阶段，如地理亚种或生态亚种，然后才变成不同的新种。例如，棉属中一些种的变化，以及前面提到的加拉帕戈斯群岛上鸣禽的分化，都属于这种形式。
分化式物种形成又可分为异域式物种形成和同域式物种形成两种形式。前者又称为地理隔离式物种形成，是指一个物种被分成两个或两个以上的地理分隔群体时，会产生随机漂移，再加上由于地理条件和生态条件不相同，适应性也不相同，所累积的遗传变异也就不一样，最终导致生殖隔离而形成不同的物种。后者是指分布在同一地区的物种的不同群体之间，由于生态的分异等原因，它们之间没有机会进行杂交和基因交流，从而分化形成新的物种；这主要是受精前的隔离因素如寄主以及交配季节和时间等的不同，使群体间个体不易进行杂交而造成的。
(二)、爆发式物种形成
爆发式物种形成方式，是指不需要悠久的演变历史，在较短时间内形成新物种的方式。这种形式一般不经过亚种阶段，而是通过染色体数目或结构的变异、远缘杂交、大的基因突变等，在自然选择的作用下逐渐形成新物种。 

远缘杂交结合多倍化，这种物种形成形式主要见于显花植物。在栽培植物中多倍体的比例比野生植物多，所以这种物种形成方式与人类有密切关系。根据小麦种、属间大量的远缘杂交试验分析，证明普通小麦起源于两个不同的亲缘属，逐步地通过属间杂交和染色体加倍，形成了异源六倍体普通小麦。科学上已经用人工的方法合成了与普通小麦相似的新种，其形成过程如右图   

这种人工合成的斯卑尔脱小麦与现有的斯卑尔脱小麦很相似，它们彼此间可以相互杂交产生可育的后代。已知普通小麦是由斯卑尔脱小麦通过一系列基因突变而衍生的，因此这一事实有力地证明现在栽培小麦的形成过程。

资料5-1-9 达尔文的进化论和综合进化论  
在达尔文的进化论发表后，虽然大多数人接受了进化思想，但对自然选择学说仍持有很大异议。直到20世纪30年代，随着群体遗传学研究的进展，发现自然选择可以造成基因库的很大变化，这种把现代遗传学（突变、基因漂移及基因交流）与达尔文的自然选择结合起来作为进化的主要机制的思想被称之为“综合进化论”。 
综合进化论使自然选择学说更加精确，它更新了自然选择学说的一些基本概念，简述如下：
1、在达尔文看来，进化的改变仅仅体现在个体上，综合进化论则认为，由于基因分离和重组，有性繁殖的个体不可能使其基因型恒定地延续下去，只有交互繁殖的种群才能保持一个相对恒定的基因库。因此，进化体现在种群的遗传组成的改变上，不是个体在进化，而是种群在进化；
2、在达尔文学说中，自然选择来自繁殖过剩和生存斗争，他是基于繁殖过剩和生存斗争做出的一个推论，而在综合进化论中，则将自然选择归结为不同基因型有差异的延续。在种间或种内的生存斗争中，竞争的胜利者被选择下来，它的基因型得以延续下去，这固然具有进化价值，但除此之外，生物之间的一切相互作用，包括捕食、竞争、寄生、共生、合作等等，只要影响基因频率和基因型频率的变化都具有进化价值。没有生存斗争，没有“生死存亡”问题，单是个体的繁殖机会的差异也能造成后代遗传组成的改变，自然选择也在进行；
3、达尔文还不能区别可遗传的变异和不遗传的变异，他有时还采用了后天获得性遗传的概念。综合进化论摒弃了这些过时的概念，而将自然选择学说和孟德尔理论及基因论结合起来。 
从理性上而言，综合进化论在生物学里是一个非常成功和有吸引力的理论。是因为它既有理性的光辉（还有哪一门生物学科如此成功地整合了数学？），又有广泛的实验证据。可以说首次统一了遗传学、植物学、动物学、微生物学到古生物学当中的进化理论，这是连达尔文学说没有做到过的成就。

综合进化理论的逻辑非常简洁，体现了数学分析的灵魂，毕竟，它的缔造者是几位数学家。其论断是这样的：

1．进化是一个种群水平的现象，而且体现为种群内基因频率的改变。这是该理论的基础。
2．所有能影响种群基因频率改变的因素都是进化动力（即突变、自然选择，遗传漂变和基因流动）。这是理论联系生态学、遗传学和分类学的着力点。
3．所有进化动力之间的相互关系构成了进化的机理。整个综合进化论就是关于这些进化机理的分析。
4．基因频率的改变影响到种群的适合度，从而影响整个物种的进化前景。
5．所有可以探索进化动力及其相互关系的方法均可用于分析物种的进化。这是它的方法论。

资料5-1-10 隔离与物种形成  
从原有物种中形成一个新的物种，即为物种形成。换言之，当一个物种内的变异从“连续”发展至“不连续”时，即为新物种形成。在物种的形成中，隔离起了十分关键的作用。隔离的类型有地理隔离与生殖隔离。
（一）地理隔离 一般是由一些地理障碍如山脉、沙漠、海洋和岛屿等所构成，使种群中的不同群体被这些障碍所阻隔，群体间不能互相交流而独自发展。地理隔离与物种的特性有关，如鸟类活动范围较大，有些地理障碍对其可能不起作用，而陆地蜗牛、马陆、蚯蚓等无脊椎动物活动范围小得多，可能一个不大的山嵴也可成为不可逾越的障碍。又如分布在不同岛屿上的同种淡水生物，如某种淡水鱼类就无法超越海洋等，有的由于山川的阻挡，而使山脉的南北坡的气候迥然区别，而限制了动物的分布。因此，地理隔离与天然屏障和生物特性均有关。地理隔离是物种形成的第一步，继之为生殖隔离，经过这2种隔离就可能形成新的物种。

（二）生殖隔离 是物种形成的关键。当一个种群的不同群体为地理障碍所阻隔，不同群体间失去了基因交流的机会，各群体独立地累积基因突变（基因变异是经常发生的），逐渐形成群体特有的基因库，并产生了生殖隔离，从而建立起新的种群，亦即新物种形成，新种群与原种群之间就被生殖隔离的某种机制所隔开。生殖隔离机制可分为两类：

1．合子前的生殖隔离机制 此类机制往往是防止不同种群间的异性成员彼此接触与杂交。首先是在不同种群间，异性成员相互缺乏性吸引力，往往表现在性行为的不同，特别是那些具有求偶行为的动物，如很多鸟类有较复杂的求偶鸣唱与相应的求偶行为，这对这些鸟类的成功配对与交配是必要的，不同种群成员间对这种求偶行为相互不能辨识。有的种类具有特殊的信号，如雌雄蚊子以飞翔声音的基音频率的差别寻找对象；萤火虫的雌虫以发光吸引雄虫；蛙类和一些昆虫的求偶鸣声等。动物中更多的是释放外激素吸引异性，例如一种柳天蝉蛾，雄蛾可以按照雌蛾释放的气味飞行46km找到雌蛾；小家鼠、沙鼠、大熊猫和棕熊等都能根据外激素的味道寻找同种异性个体；在这方面狗与猫的例子更是大家熟悉的，性外激素具种的特异性，只有同种异性个体才会被吸引。

其次为季节隔离，有的近缘种的生殖隔离表现在性成熟的季节不同，如美国有2种亲缘关系十分近的白蚁，其中一个种的蚁后的婚飞发生在春季，另一种发生在秋季；有的近缘种可能在相同的季节繁殖，但有的在白天、有的在晚上、有的在晨昏。也有不少种类在相同季节，相同地区繁殖，但有各自的栖居地或生境，这是生态隔离。例如在美国有2种近缘种蟾蜍，一种生活在美中西部和北部，另一种生活在东部地区，一种产卵在溪流的静水中，另一种是在雨后的临时积水坑中。

合子前的生殖隔离还表现在生殖器官的隔离，一般存在于体内受精的种类，表现为雄性与雌性的生殖器官结构互不相配，使精子难以输送等。

2．合子后的生殖隔离机制 在已经形成地理隔离并达到生殖隔离的种群间已发展了合子后的生殖隔离机制，致使合子不能发育成熟，不产生子代，这可能是由于2个种群间的基因不一致而使合子不可能发育而死亡；或者2个种群间可以杂交，并产生杂交种，但这种杂交种不能生育，著名的例子是马与驴的杂种后代骡子，骡子是不能繁育后代的，其原因是马有64个染色体，驴为62个，而它们的杂种骡子为63个，在其受精卵进行有丝分裂时，不能正常地联会形成四联体，故不能正常发育而死亡。

由上可知，新物种的形成过程一般是一个种群首先分成不同的群体，经过地理隔离，使不同群体间的基因流动的机会变少或丧失，在不同的群体内积累着不同的遗传变异，到了一定时期，不同的群体发展了各自特有的基因库，并建立起各自的生殖隔离机制，此时，如因某种原因使隔离的群体再与原种群相遇时，由于已形成生殖隔离，则与原种群生物不能杂交，或杂交不能产生后代，或所产生的后代不能生育。这种经地理隔离，并在不同的地理区域保持隔离状态形成物种，叫做分布区不重叠的物种形成。这种方式的物种形成在动物进化中起主要作用。另一种方式是分布区重叠的物种形成，一般认为这种方式在动物进化中意义不大，而在植物进化中较普遍，故在此不赘述。第三种方式是分布区相邻的物种形成，此种方式的物种形成多见于一个分布区很广，而活动能力很小的动物种群，如鼹鼠和无翅昆虫等。其原因是在广大的分布区的边缘地带的一些群体，由于栖居地的环境差别，也可能成为基因流动的障碍，逐渐建立起自己独特的基因库，并形成生殖隔离，最终导致物种形成。这种方式物种形成的普遍性是介于前2种方式之间。

物种形成在生物进化中具有极其重要的作用，是生物谱系进化和生物多样性的基础和基本环节。可以说，没有物种形成也就没有今天多彩多姿的生物世界，人类也就不存在了。

资料5-1-11 木村资生与中性学说  
一、木村资生简介

1924年11月13日，木村资生出生在日本爱知县的罔崎市。他的父亲是个喜欢种花养草的商人，木村是家中长子，深受父亲的影响，从小喜欢养植物。读中学时，由于一次严重的食物中毒，木村不得不在家休息几个星期。在这段时间中，他努力学习几何学，做完几何课本中的所有习题，表现出极高的数学天赋，数学老师建议他专攻数学，但另一位优秀教师鼓励他学习植物学。
1942年，木村从五年制中学毕业后，考取竞争激烈的名古屋第八国立高等学校理科班，在植物形态学教授熊泽的指导下学习植物学。在这期间，他深受遗传学家木原均的影响，兴趣开始转向植物细胞遗传学。
1944年，木村进入京都大学。为了能免除兵役，木村在理学院熊泽的细胞学实验室学习，但他大部分时间却用在学习遗传学，还常常去农学院遗传学系木原均的实验室参加讨论。木村对生物统计学、概率论、数理统计和热力学很感兴趣，他立志成为一名理论遗传学家，把遗传学和生物统计学结合起来。

1947年，木村从京都大学毕业，获得理学硕士学位。毕业后，木村在木原教授的实验室里工作了两年。受赖特（S．Wright）1931年论文的影响，开始了他的群体遗传学研究。1949年，经木原均推荐，木村进入在三岛郡刚建立的日本国家遗传学研究所工作。四年后，也就是1953年夏天，他就读于美国衣阿华州立学院研究生院。1954年初夏，又进入美国威斯康星大学，在遗传学系教授克劳（Crow）的指导下学习和研究。1956年6月，木村获威斯康星大学哲学博士学位，同年7月回国继续在日本国家遗传学研究所从事群体遗传学和进化生物学研究。1957年10月至1964年6月，担任该所实验室主任；1964年7月至1988年3月，担任该所群体遗传学部主任，从1984年4月任该所教授；1988年6月退休。现在，木村资生是该所的荣誉教授。

大学毕业后，木村就开始了他在遗传学中的理论工作。当时，木原均正在进行核质关系的研究。通过多次回交实验，一个品种中的染色体能够被另一品种中的染色体取代。木原均让木材研究一下经过一定次数的回交，母本中的染色体还能留下多少？木村的数学天赋再次展示出来，他构造了一个有限微分-积分方程，并得到了世代数与染色体留存数的概率分布关系，后来这一结果发表在《细胞学》杂志上，这是木村的第一篇论文。

1947年，木村从京都大学硕士毕业后，在木原教授实验室工作期间，他读到了赖特1931年发表的长达60多页的论文《孟德尔群体的进化》后得知可以用数学方法处理小群体中的随机漂变问题。但因数学理论性太强，木村读不懂这篇论文，这激发了他的学习欲望，木村旁听了一些数学系开设的课程，并常向数学教授请教，同时还找了很多数学专著自学。经过大约一年多的时间，他才读懂了赖特论文中的主要部分，当木村1949年进入国家遗传学研究所后，又读到赖特1945年和1949年发表的两篇论文，在其论文中，赖特用一简洁的偏微分方程——“福克-普朗克方程”处理有限群体中的随机漂变问题，这比他1931年的复杂积分方程漂亮多了。

以后，木村不断学习高等数学，继续追随赖特的足迹。赖特曾提出过群体剖分时的“海岛模型”。他认为，在进化中起作用的是个别被删除的突变而不是联合的有利突变，在某些小群体中，有利基因的联合是由随机取样而固定的。整个大群体构成种群基因库，对于每个小群体而言，每一世代迁移的效果好比从整个基因库中随机取样。木村认为应该考虑地理距离的影响，迁移只发生在相邻的小群体间，木村的模型为“脚踏石模型”。他的这一模型的后期工作是他与韦斯共同完成的。

在1954年至1956年，木村与克劳博士合作期间，是他学术生涯中最幸福、最富有成果的一段时间。他给出了有限群里中性等位基因随机漂变过程的完全解，得到了有限群体里具有任意显性度的突变等位基因的最终固定概率公式等。在此基础上，他写出了博士论文《群体遗传学中的扩散模型》。

在取得博士学位回国后，木村完成了两本群体遗传学专著，其中与克劳克著的《群体遗传学理论导论》是一本学术价值很高的参考书。以后木村又陆续发表了多篇很有价值的论文。但在1967年以前，他的论文数学性特别强，不太容易读懂。当时，大多数学者认为，中性等位基因即使存在也是少得可怜；木村认为，一旦基因频率变化的随机处理变得重要起来，那么他的工作就会有价值，就会对遗传学产生重大意义。

木村于1955年认识美国辐射遗传学创始人马勒，从此对分子遗传学的成果颇感兴趣，木村希望能把群体遗传学的理论引入到分子遗传学的研究中去。1967年，一位数学功底很深的女学者太田明子加入木村的研究小组，最终实现了木村的愿望。木村要太田阅读《演化中的基因和蛋白质》一书，并对进化过程中氨基酸的替换速率作出估计，太田的工作令木村很满意。当木村从氨基酸替换速率推算哺乳动物基因组的碱基替换速率时，惊奇地发现，从整个基因组来看，碱基替换大约每两年发生一次。而霍尔丹根据自然选择代价概念得出，每发生一次突变替换平均约需300个世代，两者差距上百倍。木村向来崇拜霍尔丹，深信对于适应性进化来说，自然选择代价概念，可用来估计被自然选择所淘汰的个体数量。后来，木村把自然选择代价称为替换负荷。然而，一旦用它来推算分子水平上发生的进化后果，则个体淘汰量将大得不合情理。显然，在分子水平上大部分因碱基替换产生的突变并没有被自然选择淘汰，它们对自然选择呈中性。而中性等位基因的维持是通过突变输入和随机删除之间的平衡来实现的。这样，木村早年与克劳一起完成的关于有限群体所能维持的等位基因数目的研究在分子进化中找到了事实根据，随机过程理论为分子进化研究提供了数学手段。
二、中性学说
木村的分子进化理论的“中性突变——随机漂变假说”即中性学说的主要内容有：在分子水平上，大多数进化演化和物种内的大多数变异，不是由自然选择引起的，而是通过那些对选择呈中性或近中性的突变等位基因的遗传漂变引起的。从中性学说出发，可以得出进化速率保持每年每个位置恒定的结论。同源蛋白质如同工酶所具有的丰富的多态性表明，这些生物大分子具有同样的高级结构，都能很好地完成其生物功能，它们之中哪一个也不比别的分子更优越。也就是说，在分子水平上，不考虑有利突变。假基因是一些失去功能的基因，完全不受自然选择淘汰，事实证明，假基因的碱基替换确实不受限制，其进化速率等于分子的突变率。

分子进化有五大特征：（1）对每种生物大分子而言，只要分子的三级结构与功能基本不变，那么各进化路线，以突变替代表示的进化速率大致保持每年在每个位置上恒定。（2）机能较次要的分子或分子片段的进化速率，高于机能较重要的分子或分子片段的进化速率。（3）在分子进化进程中，使分子现存结构和功能破坏较小的突变比破坏较大的突变有更高的替换率。（4）基因重复通常发生在一个具有新功能的基因出现之前。（5）明显有害的选择清除和选择上呈中性的或稍有害的突变随机固定，比明显有利突变的正达尔文选择更为频繁。以上五个特征中（1）和（5）是最基本的特征。1983年，木村对中性学说进行了一次全面总结，写成一本专著《分子进化的中性学说》。

中性学说以其敢于和达尔文的自然选择学说相抗衡而引起学术界的一片骚动，其影响远远超出了群体遗传学，甚至进化生物学范围。随着分子遗传学的发展，中性学说越来越显示它的正确、有效。它打破了综合进化论在群体遗传学领域里一统天下的局面，也使木村登上了一个新高度，从一个偏重数学的群体遗传学家上升为一个有理论建树的进化生物学家。

资料5-1-12遗传漂变  
由于某种机会，某一等位基因频率的群体（尤其是在小群体）中出现世代传递的波动现象称为遗传漂变，也称为随机遗传漂变。这种波动变化导致某些等位基因的消失，另一些等位基因的固定，从而改变了群体的遗传结构。在大群体中，不同基因型个体所生子女数的波动，对基因频率不会有明显影响。小群体的人数少，并与总人群相隔离，这种社会和地理因素形成的小群体，A基因固定（A＝1），而a基因人很少，a基因的人如无子女，则a基因就会较快在人群中消失，造成此小群体中基因频率的随机波动。这种漂变与群体大小有关，群体越小，漂变速度越快，甚至1－2代就造成某个基因的固定和另一基因的消失而改变其遗传结构，而大群体漂变则慢，可随机达到遗传平衡。一些异常基因频率在小隔离群体中特别高，可能是由于该群体中中少数始祖所具有的基因，由于遗传漂变而逐渐达到较高水平，这种现象称为建立者效应。例如，太平洋的东卡罗林岛中有5％的人患先天性色盲。据调查，在18世纪末，因台风侵袭，岛上只剩30人，由他们繁殖成今天1600余人的小群体，这5％的色盲，可能只是最初30人建立者的某一个人是携带者，其基因频率q=1/60＝0.016，经若干世代的隔离繁殖，q很快上升至0.22，这就是建立者效应。
遗传漂变常发生在小群体中，因为抽样误差的大小与样本含量的大小成反比——样本越小，误差越大。假定有个二倍体随机交配群体，等位基因A和a的频率分别为p和q，且为方便起见，令p=q=1/2，则处于平衡时的基因型及其频率为：
（1/4）AA （1/2）Aa （1/4）aa

若让该群体只繁殖一个后代，则该群体提供成对雌、雄配子的可能组合（构成后代个体）和概率可用二项式表达：［（1/2）A+（1/2）a］2=（1/4）AA+（1/2）Aa+（1/4）aa即后代群体由1个个体组成时，等位基因被固定（或被消失）的概率为（1/4）+（1/4）=2（1/2）2=1/2。同理，后代群体分别由2个、3个和n个个体组成时，等位基因被固定（或被消失）的概率分别为2（1/2）4、2（1/2）6、和2（1/2）2n，即分别为1/8、1/32和（1/2）2n-1。由此可知，群体越小，等位基因频率受到最大改变的概率就越大，或等位基因从群体中消失的概率就越大。这种改变，当然是随机的，只能从数量而不能从方向上预测。例如，后代群体由1个个体组成时，等位基因被固定的概率为1/2，但固定的方向即到底是固定A还是a，事先不能预测。遗传漂变是推动生物进化的主要因素之一，分子进化的研究已获证明。在生产上，它提醒我们，进行留种或引种时，群体不要过小，尤其对异交群体更是如此。例如，保存玉米品种资源时，常因群体过小的抽样误差，会引起近交衰退的不良后果。
资料5-1-13 活化石 
有些动、植物曾繁盛于某一地质时期，不仅种类多，分布广，而且还保留有大量的化石，但在某一时期后，几乎绝迹，只有极少数种能生存下来，其残存于现代个别地区的这类孑遗生物，称为“活化石”。如裸子植物水杉，在中生代时广布欧亚与北美，至新生代逐渐南移，极为繁盛。但在冰期中全部灭绝，仅有1种尚存在中国湖北省西部和四川省万县极小区域。直至1948年，才由胡先骕和郑万钧正式命名为“水杉”。又如总鳍鱼类，始见于泥盆纪，很长时间认为它在白垩纪末已绝灭，但1938年在非洲东南部海中，首次发现残存的总鳍鱼类矛尾鱼，是世界闻名的1种活化石。我国现在的裸子植物银杏、水松和哺乳动物大熊猫等，均被世界公认为珍贵的活化石。另一些在地史时期，曾广泛分布而长期生存至今的动物，如腕足类的海豆牙等，也是活化石，但它们不是孑遗生物。总之，孑遗生物一定是“活化石”，但“活化石”不一定都是孑遗生物。

活化石——桫椤
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