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在 比较生物学中
,

同源是一个中心概念
,

是系统学的心脏
,

同源最基本的意义就是共

同祖先
。

然而
,

这只是对同源的解释而非告诉我们怎样去发现它
。

同源又可被看成是特别

类群间的联系
。

形态进化研究 中同源 比较的对象是生物 的结构
,

而分子进化研究 中的同

源 比较对象是 � �  中的核昔酸序列
,

现对这两种层次的同源概念及其相互间的关系进行

讨论
。

� 同源的概念 �仆
� � � � � � � �� � � 物�

� �� � ��

同源概念主要描述生物多样性进化过程 中的连续性和保守性
。

在过去的 � �� 年间
,

对

同源的概念有许多不同的解释〔’
,

’�
。

这些不同解释的差异主要表现在用于比较的生物学单

元和他们试图解释的现象
。

近来的讨论主要集中在两个联系紧密的概念上
� “

生物学的同

源
”

�� �� �� � �� � � �� � � �� � ���卜
� �和

“

系统 发育同源
”

������ � � � � �� � �� � � �� � ��
。

实际上这两

个概念并不相互矛盾而是相互补充
。

�
�

� 系统发育同源 �� � ��
� � � � � �� � � � � � �� � ��

系统发育同源具有很多释义 �� 一 , ’〕
。

系统同源的概念是一个处理信息连续性的历史的

方法
,

作为一种推断
,

它涉及到不同类群中特征的等级 比较
。

假如从一个共同祖先的同一

特征派生出来二个特征
,

那么这二个特征被认为具系统发育同源性
。

在分支系统学的构
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架中
,

同源与近裔共性是等同的���,
‘’�

。

这一处理同源的方法也被称作类群的方法 �� �� ��
�� ���  ! ��

,

因为这些系统 同源意味着类群的等级 � ’”
,

’“
·

‘’〕
。

要讨论系统同源就必须 明确被用来规范
、

试验和机制上解释 同源假说的标准
。

然而

要 同时达到这三个 目的是非常困难的
。

但是规范同源假说的方法并未受到约束 ��  !
。

生物

学过程 �如个体发生�的分析为同源假说的规范化提供了合理的标准
。

许多早期的研究尝

试用
“

关键
”

特征去勾画出规范同源假说的规则
,

这些关键的特征提供有关形态学同源和

系 统 关系 的特 别 信 息
。

同样
,

变 态 理论 �� �� 
��� ��

� �� � �  � �� �� � � �� �例 如 氏���
, � ���

,

� � ��� ��’
� �� �� �� � ! � �� � 及 � � �� �

·� �� � �也被用来鉴别同源特征
。

关于变态或同源的更

优越 的概念
,

通过影响特征的极 向和辨识
,

更偏重于系统发育的假说
。

然而
,

这些变态理

论是 同源假说的合法 的标准
,

它们既不能试验也不能证实它们 自己 的假说
。

试验变态理

论的能力必需依靠非循环的标准
。

系统发育变态理论的普遍性并不能用来辨识和试验同

源和系统发育 系统学的假说
。

进化改变的变态概念是通过 同源的类群处理方法来证 明

的
,

而非通过 � �� � � � �� �
。

同源分析中来 自于方法论的压力处于同源概念的试验和证实之中
。

系统发育同源的

辨识和试验可分为二个步骤
�

同源假说先被提 出然后被系统发育分析所检验 �� !
,

并希望发

现一致性 和等级 的 �和简约性 �数据摘要 �格局�
。

一个同源假说的提 出隐约带有系统发育

的信息
,

因为关于特征进化的陈述和关于相关类群的系统发育系统的假说同样是很多的
。

那就是
,

当一个特征被认为具 同源性时
,

人们便对所 比较的类群的系统发育关系作了一个

明显的推断
。

假如一个特别的同源假说不被系统发育分析所支持
,

那 么最初的同源假说

可能是错误的
。

一个同源的特别假说的系统发育检验依靠于与其它同源或近裔共性的一

致性 �, “一 ‘� �
。

系统发育 同源是一个关于共同后裔的明确的呈述
,

也与相似性不直接相关
。

不是所

有的相似性都是 同源性
,

而且相反地
,

同源特征可能是非常不一样的
。

相似性已经同时被

用来作为同源的辨识标准和同源假说 的检验
。

相似性被用来作为同源特征辨识的线索并

未引起争论
。

仅仅相似性对同源假说来说只是非常勉强的检验 �� ‘〕
。

系统发育同源的检验

与另外提出的同源性
,

而不是表型相似性
,

是相一致的
。

�
�

� 重复 �系列 ��同源 � ���� �� ��
� � � � � � �� � � �

重复同源是指同一生物体的不同部分间的同源
。

最常引用的例子就是同一株植物的

全部叶子 �’�
。

对同源概念作一个明确的推断需要对形态学 的连续性和变异性作生物学解释
。

一个

生物学过程理论的主体
,

例如稳定的选择
、

遗传学的和后成说 的约束
,

加上缺乏额外的遗

传多样性
,

可以 用来解释进化的保守性
。

保守性机制的解释涉及到个体间和个体内水平

的 比较
,

而且生物学同源概念试图提供一种方法
,

把不同类型的比较归纳到一个单一的概

念结构中
。

�
�

� 生物学的同源 �� �
� �� � �� ��  � � � �� � ��

生物学 同源的释义 比系统发育同源和重复 同源的更广
。

同一个体 中的结构
,

假如它

们 由同样的机制所产生
,

而且这种机制产生相似的个体格局和个体发育约束
,

那么它可以

被认为具有生物学 的同源性
�

� ��  ! � �’� 故意不区分系列 同源和其它类型的同源
,

因为它
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们享有相 同的生物学原因
。

作为补偿
,

这些在系统发育假说中作为近裔共性 的特征被作

为 � ��  ! � 生物学同源中一个更广泛等级中的子集
。

最近
,

同源的概念主要集 中在形态学保守性上
。

共同的血统并不是同源的根源 � 同源

的根本是有机体 中不变的特征
。

� �� � �� �� 川 曾提出
“

同源是 由连续的信息所导致 的一致

性
” 。

这里
,

信息被用来描述遗传学的
、

实验胚胎学的以及另外一些机制
,

这些机制一般都

用来解释表现型
。

这种
“

信息
”

的传输方式决定了可能的比较类型
。

这种处理方法使得重

复 �系列 �同源和类群 同源间的区别变得毫无必要
,

因为类群同源是这类同源的一种表达

方式
。

同源原因分析的中心议题是生物学过程的等级 的辨识
,

这种生物学过程引起不变性
、

易变性 和形 态结构 的个 体化
。

生 物学 同源是享 有一系列 特定个 体发 育约束 的特征
。

� �� ��
� �’� 对

“

生物学 同源
”

的概念所下的定义是
� “

来源于二个或 同一生物体中的结构
,

假

如它们共同受一系列个体发育的约束
,

而且这种约束是 由器官分异 的局部发生 自律机制

所引起
,

那么它可以被认 为是具有同源性 的
。

这些结构在个体发生上就被个体化为表现

型
” 。

生物学同源的辨识和这些假说的证实都是建立在遗传学和实验胚胎学相互作用的相

似性的基础上
,

而不是建立在与另外一些被提 出的同源的一致上
。

生物学 同源的假说是

一个关于方法 的呈述
,

这种方法认为一系列的特征是可变的
。

假如一些特征受一系列保

守的个体发育约束
,

它们将维持反应的相似标准
,

也将拥有带偏向的变异的相似格局
。

生

物学同源概念的证实依靠于实验胚胎学过程的实验操作
、

种群变异的分析
、

系统发育数据

等
。

假如涉及到生物学同源的个体发育机制是如此复杂以 致于它们不必要地进化了二

次
,

那么生物学同源的假说将容纳系统发育的
“

信号
” 。

作为一种补偿
,

这些生物学同源必

需 与坚实的系统发育假说相一致
。

问题是对于这种处理方法
,

我们并没有更好的方法去

了解这些结构
、

或一系列胚后发育交互作用究竟进化了多少次
。

我们并没有更严格的办

法去把生物学同源概念用来 区别系统发育同源和同质 ��
� � � �� �� ��

�

但这并不意味同源

的生物学处理没带有系统发育的信息
。

生物学同源的表型分类学分析能为特征的鉴别提

供主要的假说
。

这些假说的系统发育尝试能揭示个体发育过程保守性的外延
。

生物学和系统发育关于同源的假说可以是不相一致的
。

个体发育的实验和描述可建

议某一特别的结构是具同源性的
,

但是系统发育信息可建议这些生物学同源具有多个独

立的起源
。

生物学的与系统发育的同源不相一致 的情形主要来源于以下原因
�

�� 生物学

同源的不正确的假说
�
�� 不正确的系统发育假说

� �� 形态产生机制 的同质性
。

我们怎么去区别这三种原因 � 要综合这些不同的方法我们需要讨论生物学和系统发

育的概念怎么能够用来相互证明
。

� 同源研究的发育学方法 �块
� � �� � � � � �� � � ��� �� � �� � � � � �� � ��

发育的数据在形态同源分析 中已经扮演 了多种不同的角色
。

形态同源的发育学研究

在进化生物学领域有如此长的历史以致于人们无法在较小的篇幅 内叙述
。

但重演律和结

构主义是其中长期具有影响力的二个观点
。
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�
�

� 皿演律 同源和极向 (砒e叩itul
ati on :H Om olog y an d p

ol丽ty )

经典的胚胎学研究使用重演律鉴别同源特征和极 向
.
卜区cc ke h an 重演律严格的概念

既不含蓄又不明显地假设了早期发育阶段的保守性
。

这个方法主要用于
:
(1)比较单个个

体在个体发育中相关的特征
;(2) 比较不 同类群的个体发育特征和成体特征

。

相似地
,

所

有使用发育数据确定特征极向的方法 (包括那些不采纳 H
aecke han 的解释的方法 )(个体

发育的方法[10]ll
’

]) 含蓄地猜想个体发生也能用于识别同源
。

这种方法也仅仅是假如你能

在一个体个体发生中确定单个结构的同源性
,

而且能延伸
“

个体发生的同源
”
l6] 在类群间

进行比较
。

这种方法的一个主要的例子来 自于四足动物的肢的研究
。

2. 2 结构学派的观点 (S
truc
tu ra list Pe rs pe ctive )

发育系统的动态研究 已经完全引出了对同源解释的批评11
’
]
。

发育参数的微小变化能

引起整个生物体产生很大的变化
。

C 心od wi
n
an d T rai

n
or 同意同源特征的辩识涉及到 自然

现象的原子理论
,

这种 自然现象是整体动态系统的一个部分
。

个体的解剖特征
,

并不具有

独立的一致性
.
这种个性 的缺乏是综合形态遗传机制的一个产物

,

这种机制不能被原子

化为更小的离散过程
。

四足动物肢体的退化可作为 比较生物学结构处理方法的一个例子
。

比较形态学家已

经提 出了四足动物肢体不 同指节的同源性
。

这些同源归结于不同四足动物肢体的指节公

式的比较
。

在许多 四足动物类群中观 察到的失去一个指节或单独一个趾是一种系统发育

的格局
。

3 分子系统学中的同源概念

在 比较生物学中
,

同源是一个中心概念
,

是系统学的心脏
,

同源最基本的意义就是共

同祖先
。

然而
,

这只是对同源的解释而非告诉我们怎样去发现它。0]
.

同源又可被看成是特

别类群 的联系
。

在分子系统学 中同源建立在不同的水平上
。

例如
,

个体基因组及个别基

因
。

更近一步
,

在个体基 因的氨基酸和 / 或碱基序列间存在着更详细的对应
;当这些基因

的序列被写出后
,

它们就形成了一系列潜在的信息特征 (In fo rm ati
ve
ch a
racte rs)

。

这样我

们就可以在二个水平上进行 比较
。

形态学 的同源和分子的同源之间的区别可以解释为
:

在分子系统学中
,

基因组是 比较的
“

单位
”

(
U

n
l t )

,

这里基因组被定义为个体基 因的全部
、

间隔区和启动子[l
’
]
.

在任何一个观察水平
,

总有一系列的尝试可以阐述 同源并将它从另

外的联系中区别出来tl
’〕

。

3. 1 分子系统学中的同源测试

3
.
1
.
1 相似性 (s i而lari ty )在早期的分子生物学文献中

,

同源与相似性是完全等同的
,

有时

甚至在形态学的系统学中仍然是这样 [l41
。

假如二个不同的物种的同一个基因的核昔酸序

列完全相同
,

那么它们被认为是 100 % 的同源
,

如果它们核昔酸序列的差异增加
,

那么它们

的同源性百分 比也随之下降
.
这里

,

我们所度量的是位点的同一性
,

而且位点位置的相似

性 不必 一定 与同源性 相等
,

因为 同构 (伪相 似性)
,

作为有争 论的证据
,

总是经 常发生

的117
,

‘8]
.

正因为性质上存在着不同差异
,

相似性又被分为信息的 (同源的)和非信息的 (同

质的 )特征 [20]
.
然而

,

与形态特征不同
,

我们可以没有详细的相似形研究
;碱基可以是相同
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也可以是不相同的
。

在形态学上
,

我们可以研究特征的个体发生以作详细的比较
。

一个核

昔酸碱基对是不能够作进一步观察的
,

然而在形态学上
,

例如翅膀
,

当更多的解剖学特征

出现后
,

我们会发现它们的差异
。

3

.

L 2 联合 (C
o
nj
u
nc tion )联合测试在形态学研究中被用来区别二个 已经通过相似性检验

的结构
。

假如所有结构在同一器官同时出现
,

那么它们不具同源性
。

这是可以在系列同源

中举列说明的
,

系列 同源中的相关联系被理解为异物同名[
’
0]

。

假如 因为基 因不变地出现在多个拷贝中
,

那 么所有 的分子间相关关系将不能通过这

个测验
。

然而
,

使用单倍型基因组
,

而不是所有有机体
,

将有助于克服这个困难[l
’〕

。

有时
,

一些基 因协同发生于 同一基 因组中
,

结果它不能通过联合测验
。

以上一些观察的结果使

我们明确了副同源基 因和正同源基因的区别
:
前者揭示 了基 因的历史而后者揭示物种的

历史 [l8];仅靠相似性来区分这些关系是不够的
。

3

.

1

.

3 迭合 (c on gru en
ce)迭合是形态学中最具决定性 的测试

,

它把那些等级系统中有用

的特征和无用的特征分离开来【’“]
。

共享的相似性是决定单系类群 的同源性而且它与别的

同源是现迭合的
。

1 2 同源测验的结果

应用 Pat te rs
on
对形态 比较的测试

,

那些通过迭合测试的关系是系统学中有用的
:
同源

(H om o logy )
、

异 物 同名 (H om on om y )
、

补 充 联 系 (C om plem en t re latio n)
、

以 及 双 同 源
。

P
a

tte

rs
o n 〔川描述 了 5 种分子系统学中不同的关系

,

有些与形态学的完全相等
,

另外一些则

不然
。

1

2.1

正同源 (O rth of og
y ) 正同源序列反映物种血统的同源性[l8]

。

它和形态学中的同源

是等同的
,

对探讨和发现物种的相关关系是最有用的
。

3. 2. 2 副同源 (P
a
ral og y ) 副同源序列反映基因的历史 11

8〕。 它们能在同一有机体中协同

存在
,

如 血 红蛋 白家族 (H aem oglob in fa m ily )的
My
oglobi n

,

A l p h 孔 B e ta, C泊m m a, 氏lta 和

EP sil on 链 (Go od
m an et al

,

1 9
87 )

。

副同源可用基因复制来解释
,

它等同于形态学中的异

物同名
。

1 2. 3 异同源 (X en of og y ) 异同源序列仅仅部分反映基因历史
。

所 以序列与携带基因的

有机体就不会一致
。

可能的原因是水平基因转移 (Ho rizo
ntal g en

e
tran
sfe r)

。

1 2. 4 多异同源 (P
~

en of og y) 多异同源与异 同源的不同点是在主基 因组中它拥有二

个或更多的外源基因拷贝
。

外源基因导人后发生的基因复制就会发生异同源基 因的多拷

贝
。

1 2. 5 部分同源 (Pl
ero log y) 一个基 因由许多不同的功能部分组成

:
外显子可翻译成蛋

白质且对应于蛋白质里的结构蛋 白
、

有时功能蛋白
;
内含子并不编码氨基酸且在蛋 白质翻

译之前被删去
。

假如外显子和 内含子的排列在单个基 因内或多个基 因间发生改变
,

那么

蛋 白质的新功能将随着外显子和 内含子的新安排而出现
。

这个过程被称着基因转换
,

结

果是一个基因的组成中包含有另外的基 因的片段
。

这种情况使得有人提 出了部分 同源的

概念[20]
.
然而

,

部分 同源仅仅是在考虑相似性的基础上提出的
; “

部分
”

将对应于基 因的起

源 ;部分同源联系 (Pl
ere s = Fu ll

,

c
o

m
Pl

e

tel
川 )揭示一个基因由别的一些基 因的片段组成而

且将重建这些基因的复合的历史
。
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很明显地说
,

所有这些关系 中
,

仅仅正 同源能够用来直接解决物种系统发育
;而且我

们必须首先考虑去发现那些基因
。
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