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摘要：Hennig 提出的"单系原则"、"共有衍征是确定共同祖先的唯一基础"和"二分支 (姐

妹群)" 原则等，极大地推动了生物分类学工作，使得当代生物分类学主要使用分支分析

方法进行系统发育关系的研究。 

Hennig的"单系原则"就是"自然分类"，但不同时期分类学者所声称的"自然分类"的

含义是不同的！目前"自然分类"的概念还没有一个统一清晰的定义，需要进一步地细化

和增强其操作性！本文对"自然分类"的类群和性状二个基本要素、自然分类的定义、系

统发育关系的运算方法进行了讨论。将自然分类的概念定义为：自然分类是仅包含单系

群全体已知现生及绝灭成员之间亲缘发育关系和自然演化过程的分类。单系关系和已知

全体成员是"自然分类"概念的核心。只有当内类群内"已知全体成员"和"全体性状"的概念

都包括在内时，系统发育分析才能称为"全证据"分析。古今结合、宏观与微观结合是实

现自然分类的最好选项。 

只有将更多的具有时间和空间信息的化石种类与已知成员利用"简约法"联合运算，

利用已知化石在地层中出现的时间顺序和空间关系来验证系统发育关系，得到的系统演

化关系才能最大限度地逼近自然类群的真实演化过程。 
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研究背景 

生物分类学是生物科学最古老的经典学科，是整个生命科学体系的源头，是生物学

其他分支学科健康发展的基础和前提。生物起源、演化及每个生物类群在演化树上的位

置 (系统发育关系) 是生物分类学和生命科学研究追求的最终目标，也是人类探索的最

大哲学问题之一。 

人类朴素的自然分类思想最早可追溯至公元前 770 年周朝时期的《尔雅》。《尔雅》

又称为"雅学" (高建，1984；郭郛，2013)，是中国古代第一部通释语义的训诂专著，是

一部百科全书式的著作，是中国古代学者必读的《十三经》之一，是中国古代生物学的

代表和中国博物学的典籍祖本。全书分十九个部分，前十二部分为其他自然学科领域研

究的成就，后七个部分即第十三章至第十九章，最早创建了生物分类学的历史，记载了

自然界生物各个门类的相关种类及其生活习性和一些生态环境等，至少包含了四级分类

体系，体现了"类下分类和类上归类"的思想。在《尔雅》流传约 400 年后，古希腊学者

亚里士多德 (公元前 384-322 年，相当于中国的春秋战国后期) 在他的《动物志》里描

述了 500 多种动物，并将其分为有血动物和无血动物两大类，对动物分类学作出重要贡

献。但不论是《尔雅》还是亚里士多德的《动物志》，虽然体现了生物分类学的朴素思想，

但并没有明确提出"自然分类"的字样和生物演化及亲缘关系的概念和观点。 

"生物分类学之父"林奈的巨作《Systema Naturae》首次使用了"自然分类"的字样 

(Linnaeus, 1735 and 1758)  (1735第1版，1758第10版)，但林奈的物种概念是不变的

和孤立的，物种和物种之间无演化和发展的关系。1859年达尔文《物种起源》和演化论

的提出，使人们认识到现存生物种类的多样性是几十亿年长期演化形成的，各种生物之

间存在着不同程度的亲缘关系 (Padian, 1999; Simpson, 1961), 但如何确立这种关系

并没有明确统一的可操作性的方法，人为因素、专家的经验成分和权威性起很大的主导

因素 (任东，2017)。 

Hennig (1966, 1981) 创立分支 (或支序) 分类学后,提出的"单系原则"、"共有衍征

是确定共同祖先的唯一基础"和"二分支 (姐妹群) "原则等，极大地推动了分类学工作，

使经典的生物描述性分类学上升到新的高度，使得当代生物分类学主要使用系统发育系

统学的理论和分支分析方法 (Ashlock, 1971; Nelson, 1973 and 1974；朱敏和邱占祥，

2015)。经过实践的考验和学术争鸣，生物学家已认识到 Hennig 提出的"单系原则"就是

"自然分类" (It is concluded that natural taxa are monophyletic sensu Hennig)  (Wiley, 
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1979)，它反映了生物的亲缘关系和进化的脉络。"自然分类"因此成为生物分类学界常用

的概念和名词。许多生物分类学家在他们的论著中常用"自然分类 (natural classification) 

"来描述各自的研究结果。但不同时期，尤其是 Hennig 创立分支分类学前期和后期，分

类学者所声称的"自然分类"的含义是不同的 (Irmin, 1953；He-Nygren et al., 2006; 

Rodriguez et al., 2012；周明镇等，1983；赵铁桥，1995) ！目前对于如何确定"自然分

类"的概念还没有一个统一清晰的定义。 

权威的柯林斯英语词典 (Collins English Dictionary，2014) 将"自然分类"定义为：

根据共同祖先的血缘关系对生物进行的分类  (biology classification of organisms 

according to relationships based on descent from a common ancestor)。 

目前人们通常认为：自然分类 (natural classification) 是根据生物界自然演化过程

和彼此之间亲缘关系进行分类，从形态，生理遗传，演化等方面的相似程度和亲缘关系

来确定在生物界的系统地位。依据是"自然演化过程和亲缘关系"。分类等级的顺序是；

界、门、纲、目、科、属、种。 各级单位以下又分亚级：亚门、亚纲、亚目、亚科等。 

可以看出，不同的学者对"自然分类"的理解程度并不完全一致 (黄大卫，1996)，概

念的具体内容和含义比较笼统，需要进一步的细化和增强其操作性！本文将针对"自然分

类"的二个基本要素、自然分类的定义、系统发育关系的运算方法，结合现代分类学研究

中经常出现的问题进行讨论。 

 

1. 自然分类的二个基本要素 

对自然生物类群进行分类归属研究时，"类群"的性质和依据的"性状"是二个基本要素，

但不同的作者对"类群"的属性和"性状"的使用方面理解并不完全相同，还存在概念不

清晰和内涵不正确的情况。在实际研究工作中，还经常出现"全证据" (total-evidence) 

这一词。由于分类学者的出发点和标准不同，往往造成盲人摸象的结果。为了回答

如何构建自然分类体系和如何检验一个分类系统是否为自然分类!本文还需要进一

步明确"类群"和"性状"这二个概念的含义。 

1.1 类群 (group) 

类群是生物进行分类鉴别及系统发育关系分析的基本单位。不同的生物类群具

有不同的亲缘关系和自然历史演化过程。根据共同祖先关系或者系统发育关系，

通常将类群的种系发生和演化过程细分为：单系类群、并系类群和复 (多) 系类

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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群 (Farris, 1974; Platnick, 1977; 黄大卫，1996；朱敏和邱占祥，2015；任东，

2017)。为了更好的阐述自然分类的概念和常见误区，本文将单系、并系和复系

类群的概念简述如下。 

a) 单系群"monophyletic group" 

具有一个共同祖先的所有后裔成员称为单系群,有时也称为一个分支"clade"。 

只有共近裔性状"synapomorphies"才能支持单系群 (图1)。 

 

 
图 1. 自然系统中的单系举例 

(1) {A,B,C+D,E,F+G}； (2) { C+D }、{ E,F+G}、{C+D,E,F+G} 

 

b) 并系群"paraphyletic group" 

成员具有同样最近的共同祖先，但没有包括该共同祖先的所有后裔 (图2)。 

 

                       
图 2. 自然系统中的并系举例 

(1) {A,B,C,E,F+G}； (2) { A,B,C+D,E } 
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c) 复系群"polyphyletic group" 

成员具有二个以上的最近共同祖先 (图3)。 

 
图 3. 自然系统中的复系举例  

(1) { B,F+G}； (2) {A, C, F+G } 

 

关于分支系统学的一些主要概念和术语的演变过程，朱敏和邱占祥 (2015) 

已给出了简明扼要的解释，本文不再赘述。 

1.2 性状 (character) 

性状 (或特征) 是识别生物和进行系统发育关系分析的基本要素，存在于生物体

不同发育阶段的分子、细胞、组织、显微或宏观的各种解剖构造等多个层次之中。

一些重要的生物学习性、生理、生化和生态学特征也常被选择参与分析。显然，

每个具体的性状在生物个体上所起的作用 (或称为权重) 一定是不同的 (任东，

2017)。因此，具体分类研究中所选取的性状数量和质量将直接影响分析的结果。 

自然选择可以在宏观和微观不同的水平上发挥作用。宏观性状的优势在于直

观和易于观察、相应的形态功能对应关系较清楚，弱点是性状数量少，当类群种

类结构较简单或者当生物个体很小时 (如病毒、单细胞动物、隐存种等)，肉眼能

观察的形态性状数目往往有限，宏观形态性状有时显得不够用，无法起到精确分

析的作用，这时只能依靠分子性状。基于遗传信息的分子数据和其它微观信息为

生物分类和系统学研究提供了一个新的选择。从数据量角度讲，分子遗传信息分

析较形态分析更有优势和更大的类群适用范围，但分子性状的劣势在于功能清

楚的有效位点并不多、无法知道序列的变异频率、偏向、独立性，同源关系和可

逆性，利用基因组结构分子标记的研究还缺少统计学评价，因此分子数据也绝非

万能良方 (谢强等, 2015；任东，2017)。 

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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事实上，宏观的形态性状的数量"少"是相对的，利用几何形态学的手段研究

宏观性状已取得了快速的发展。只要性状选取得当，形态性状也可以变成为"大

数据" (Goloboff et al., 2016)，使得系统发育分析更加准确 (Bai et al., 2012 and 

2013; Lin et al., 2016; Wang et al., 2017; Li et al., 2020)。 

在性状选择上并不是越多越好，在具体研究中应防止盲目追求分子数据，

要防止分类和系统发育研究中的"过度医疗"。对大数据的无休止的使用，将导致

分类学演变为"数值分类学派"的整体相似性，最终偏离分支系统学所要求的单系

原则。 

 在利用形态性状时要注意性状的趋同现象和同源性。另外在系统发育分析

中对性状是否加权和如何加权是一个十分复杂和争论不休的问题。每个具体的

性状在生物个体上所起的作用 (或称为权重) 一定是不同的，在具体操作过程中

一般会平等地对待所有性状的价值 (任东，2017)。 

大量的演化生物学研究证实，仅用现代生物的分子数据无法恢复和重建祖

先类群和已绝灭种类的形态性状和功能习性。如我们利用现代传粉昆虫的分子

数据，无法预测也无法理解最早期的传粉昆虫种类和传粉方式与现生类群的巨

大差异 (Ren, 1998; Ren et al., 2009; Lin et al., 2019)；有关昆虫原始类群的拟

态和伪装行为 (Fang et al., 2020; Yang et al., 2021;Wang et al., 2010 and 2012)、

寄生行为 (Gao et al., 2012, 2013, 2019 and 2021; Yao et al., 2014)、社会群聚

行为 (Zhao et al., 2020)、性双型 (Du et al., 2017)、鸣声的复原(Gu et al., 2012)、

携带传播行为 (Robin et al., 2016)、以及特殊的取食产卵习性、地理分布与大陆

漂移等生物学问题仅依靠现生昆虫的微观性状数据是无法重建和复原的。 

1.3 关于全证据 total-evidence 

在分类学和系统发育的研究文献中，常出现"全证据 (total-evidence) "的提法，

研究者声称研究结果是根据"全证据"产生的。但仔细分析相关的论著，一些所谓

的"全证据"研究，虽然包括了宏观形态性状和微观分子遗传数据，但其类群并不

完全，只限于已知的现生类群 (Goremykin et al., 2015; Pyron, 2017)，其系统

发育分析的结果必然是并系。详见下节"自然分类的定义"及图 4。事实上证据是

无法穷尽的。即使形态性状和分子序列都包括在内，还有行为的、生理生化的、

物理的、地理分布的等一系列的可用证据，当条件许可时都可以纳入证据的范畴。 

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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就目前生物系统学研究现状而言，建议只有当"全体类群"和"全体性状"的概

念都包括在内时，系统发育分析才能称为"全证据"分析。即"全证据"=全体性状+

全体成员。因此在具体研究中，如只使用"全体性状"进行系统发育关系分析时，

由于类群不完全，为了避免误解，建议使用"性状全证据  (total character-

evidence) "。 

 

2. 自然分类的定义 

本文在明确了自然分类的二个基本要素之后，将自然分类的概念定义如下：自然分

类是仅包含单系群全体已知现生及绝灭成员之间亲缘发育关系和自然演化过程的分类 

(Natural classification is a classification of organisms  according to their phylogenetic 

relationships and natural evolution process of all extinct and extant known members in 

the monophyletic group)。 

单系关系和已知全体成员是"自然分类"概念的核心。 

这里需要强调2点： 

2.1 之所以利用"已知"来冠以全体现生及绝灭成员之前是因为单系群内的成员永远

是相对的!新的成员还在不断地被发现!旧的成员可能还需要重新组合或转移。一

个单系群内的所有已知分类单元必然有出现时间早晚的问题，理论上讲最远的 

(或最原始的) 共同祖先的所有后裔都包括在内才能称作是一个完整的单系。 

2.2 仅单系才是自然分类，只有包括所有已知全体现生和绝灭成员在内的单系分类

(monophyletic classification) 才能称为一个自然分类系统 

单系关系是支序分类学的原则之一，但在自然分类研究工作中很少被清晰的表达

和严格遵循 (Wiley, 1981 and 2009)。当该类群的最远共同祖先和所有后裔都包括时，

这种亲缘关系等同于系统发育过程！但在具体实践中，这个原则并没有得到严格的遵守。

在一些研究工作中常常由于一个单系成员的大量缺失，没有构成一个有效的单系，其结

果将在非单系类群间的关系识别过程中造成关键类群和性状数据的缺失、遗漏和认知错

误 (Hayden, 2020) ！由此产生的并系或复系分类将导致性状鉴别和系统发育分析中的

无效和错误。 

在最新的一些现代生物的系统发育重建工作中往往存在一个常见的误区：在一个单

系类群中由于选择的成员不完全而声称是一个自然系统。造成这一现象的原因在于对单

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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系概念的片面理解，没有从类群的角度和时间的维度考虑类群漫长的演化过程。   

如只考虑现生类群 (图 4-1) 的 A，B，C，D，E 五个分类单元，它们构成一个简单

清晰的"单系"，但如果将现生种类和它们在自然历史演化过程中已绝灭的种类 a,b,c,d,e

综合考虑时，所谓的单系均变成为并系或复系 (图 4-2)  (任东，2017)。 

例如：利用第二代 DNA 序列研究的 198 种现生鸟类演化过程 (Prum et al., 2015)，

作者认为结果代表了鸟类完全的系统发育过程 (A comprehensive phylogeny of birds)。

但世界范围内有效命名的中生代鸟类化石有 100 余种。中国白垩纪热河生物群鸟类已有

15 科，47 属，53 种 (Zhou et al., 2017)，显而易见，虽然 Prum 的鸟类系统发育研究

中选取了现生 198 种鸟类的 390,000 个碱基基因组序列数据，但由于缺乏最远共同祖

先和大量的绝灭类群，没有构成一个单系，给出的演化关系实为一个并系。研究结果只

是反映了现生鸟类 40 个已知目级类群 122 个科级阶元之间的亲缘关系，而不能称为鸟

类完全系统的自然演化过程。类似的研究工作在许多重要的论著中也常见 (Song et al., 

2015; Wiegmann et al., 2011; Rodriguez et al., 2012; He-Nygren et al., 2006)。上述列

举的工作虽然在相关类群的系统发育重建中具有重要的里程碑式的科学意义，但我们也

应该用单系和并系的原则更好地欣赏和解读相关研究工作在自然分类工作中的科学意

义和今后的努力方向。 

                 

 
图 4. 自然系统中现生 (1) 与绝灭类群 (2) 的单系、并系和复系关系 (大写字母代表现

生类群，小写字母代表绝灭类群)  

单系类群举例: {A,B}, {A,B,a,b,c}, {D,E}, {d,C,e,D,E}, {a,A,B,b,c,d,C,e,D,E}；并系类群

举例 : {A,B,b}, {A,a,b}, {C,e,D,E}, {d,C,D,E}; {a,A,B,b,c,e,D,E}；复系类群举例：

{A,B,C,D,E}, {A,B,b,C,e,D,E}, {A,B,C}, {A,B,D,E}。 
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上述论述表明，解释现生物种之间的亲缘关系和重建该类群的系统发育过程是有区

别的。当该类群的共同祖先和所有后裔都包括时，这种亲缘关系才等同于系统发育过程！ 

例如：研究孔子家谱时，孔子后代已有 83 代，当只讨论后 80-83 代的关系时，应

称之为后几代人的亲缘关系，只有包括孔子在内的全体成员的亲缘关系才是真正完全的

孔子"家谱"！因此，研究成员不完全的一个生物类群时，由于它们不是单系，讨论他们

的亲缘关系不等同于系统发育过程，不能称之为自然分类 (natural classification)  

 

3. 古今结合、宏观与微观结合是实现自然分类的最好选项 

通过上述得知要做到"自然分类"，应尽可能做到"全证据"分析。要求一个单系类群既

要包括全体成员，还要求性状广泛，综合分析类群的宏观和微观性状或特征才能保证结

果的可靠性。 

现在的生态系统在自然历史发展的过程中只不过是短暂的一瞬间。对于一个具有漫

长演化发展历史的类群而言，由于绝灭类群的分子遗传数据无法获得，形态性状是沟通

古今的唯一纽带。只有形态性状分析能够解决早期生物类群的习性、行为生态和系统演

化关系等重要生物学问题和自然历史发展过程。分子遗传数据这时只起到提高现生类群

亲缘关系研究精度的作用。 

在重建具有较长演化历史的生物类群系统发育关系研究中，只有将现代种类和绝灭

种类联合分析，才能确保研究类群的单系原则，因此古今结合是必然选项。 

在实际工作中，利用生物宏观形态性状数据将一个自然类群的现生和绝灭类群联合

共同构建系统发育关系已很普遍 (Zhao et al., 2019;Yang et al., 2019 and 2020; Zhou 

et al., 2020)。随着分子数据的积累和共享系统的完善，联合分子数据和形态数据将绝灭

和现生种类进行分析，对某些具有漫长演化历史的类群进行全证据的系统发育分析也已

取得了突出的进展 (Gavryushkina et al., 2017; Koch et al., 2020; Ronguist et al., 2012; 

Wang et al., 2018; Wang et al., 2015; Shi et al., 2015; Zhang et al., 2018)。 

 

4. 系统发育关系的数据与运算方法的思考 

进入21世纪以来!当代分类学主要使用系统发育系统学的理论和分支分析方法 (任

东，2017)。但受统计学和数值分析过程中尽可能多的信息量的要求!在具体分支分析过

程中使用的数据越来越倾向于大规模的分子序列 (Yang et al., 2012)。由于过度地强调
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来自于微观的分子遗传信息，造成了研究工作重技术而轻理论、重尖端而轻基础的现象。

人们过多的将注意力集中在分子数据的获得和运算方法的探索，而将分支分类学数据运

算程序编写过程的特征等价和简约原则等一系列假设和前提抛在脑后，由此对所得结果

不加分析地进行解释，为了得出预期的结论，甚至对序列数据进行人为地取舍。 

实际上，利用分支分类学原理设计的数据处理的各种软件和运算方法，都是根

据似然法、距离原则、或是贝叶斯法得出的，都是简约法 (Philippe et al., 2009)，

并且假设各个性状或位点变化都是等价和匀速的。因此得出的结果是演化过程中

最短的和最便利的路径！不一定完全符合历史的实际过程。 

简约不等于历史过程，要用化石记录来检验和校正。将通过数学和程序运算出来的

"简约"或最"似然"的关系当作自然亲缘发育系统，是系统发育重建过程中存在的一个明

显软肋。因为我们是无法估算出这些"随时间变化"和"随生物类群变化"的物种实际

的形成及灭绝速率的 (Louca et al., 2020)。只有将更多的具有时间和空间信息的化

石种类与已知成员利用"简约法"联合运算，利用已知化石在地层中出现的时间顺序和空

间关系来验证结果的正确性 (Cui et al., 2019)，得到的系统演化关系才能最大限度地逼

近类群的真实自然演化过程 (任东，2017)。 

 

结论 

对自然生物类群进行分类归属研究时，"类群"的选择和依据的"性状"是二个基本要

素。只有当"类群全体已知成员"和"全体性状"的概念都包括在内时，系统发育分析才能

称为"全证据"分析。 

自然分类是仅包含单系群全体已知现生及绝灭成员之间亲缘发育关系和自然演化

过程的分类。单系关系和已知全体成员是"自然分类"概念的核心。仅单系才是自然分类，

只有包括所有已知现生和绝灭成员在内的单系分类 (monophyletic classification) 才能

称为一个自然分类系统。 

自然分类才是好的系统学，才是生物分类和系统发育关系研究的终极目标！ 

现在的生态系统在自然历史发展的过程中，只不过是短暂的一瞬间！ 

重建一个符合自然历史发展进程的生物系统演化树是正确认识和解析物种的关键! 

古今结合、宏观和微观结合，利用分子-形态-化石性状全证据，将化石类群和现生类群

放在一颗演化树上重建生物的系统发育树和历史演化过程，是重构自然分类的必由之路！ 
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