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摘　要：渐渗杂交在进化过程中拥有极其重要的地位。近些年，两栖类的渐渗杂交例子不断被报道。文章

归纳了国内外两栖动物渐渗杂交的研究进展和研究方法，并且总结了过去几百年间人类活动对两栖动物渐

渗杂交的影响，最后提出了两栖类渐渗杂交的研究展望。
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Abstract: There is no doubt that introgressive hybridization plays a major role in evolution. In recent years, a large 
number of cases about introgressive hybridization in amphibians have been reported constantly. This article 
summarized the research status at home and abroad and the methods of introgressive hybridization in amphibians. We 
also discussed the various ways in which humans are affecting genetic exchange and the impacts on amphibians in the 
past hundreds of years. Finally, the research prospects of introgressive hybridization in amphibians are also proposed.
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渐渗杂交 (introgressive hybridization) 是 Anderson
和 Hubricht 通过对植物的杂交研究提出来的，指两

物种的杂交后代与亲本之一或双亲反复回交，把某

一亲本性状带至另一亲本
[1]
。之后的几十年渐渗杂

交就一直为进化和保护生物学家们所关注，随着人

们对渐渗杂交研究的深入，其概念、范围逐渐扩展

为包括亚种、种、族、种群水平的个体杂交
[1-3]

。

植物 ( 尤其是有花植物 ) 的渐渗杂交现象已经被广

泛报道，并在育种保护等方面得到了应用
[4]
；动物

渐渗杂交的报道较少。然而，随着研究的不断深入，

在昆虫
[5-6]

、鱼类
[7-9]

、两栖类
[10-11]

、爬行类
[12-13]

、

鸟类
[14-15]

、兽类
[16-17]

等主要动物类群中均发现渐渗

杂交现象。自然界中约10%的动物存在杂交现象
[18]
。

两栖类广泛分布于除南极洲外的各大洲，由于

其取样方便、迁移能力弱、体外受精 ( 无尾目 ) 等
特点，使其成为群体遗传学理想的研究材料

[19]
。蛙

类由于需要特定的繁殖场所 ( 沟渠、河流、池塘、

湖泊等 )，在共同的繁殖场所中也更容易产生杂交，

因此，Streit 等 [20]
推断水生动物渐渗杂交的现象更

为普遍。随着人类活动对自然界影响的加剧，人类

活动对两栖类的渐渗杂交的影响也变得更加突出，

这已成为诸多科学家所关注的问题。本文对两栖类

渐渗杂交的研究进展以及人类活动对两栖类渐渗杂

交产生的影响进行了综述。

1　两栖类渐渗杂交的研究现状

目前已知的两栖动物已超过 5 700 种
[19]
。有关

两栖类渐渗杂交的研究国外已经开展了许多工作，

其中研究最多的就是无尾目中的新蛙亚目。随着研

究的深入，无尾目中的始蛙亚目、中蛙亚目和有尾

目中均有渐渗杂交的研究报道，然而蚓螈目 ( 又称
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无足目 ) 暂时无渐渗杂交现象 ( 表 1)。这可能是因

为蚓螈目的生活方式是陆生体内受精，也可能是由

于蚓螈目本身物种较少，系统发生的研究也较少等

原因造成的。国内对两栖类渐渗杂交的研究开展的

相对较晚，但近年来这一领域已经引起很多学者的

关注。张雄飞
[21]

基于线粒体标记发现黑斑蛙 Pelo-
phylax nigromaculatus 和金线蛙 P. plancyi 的种间差

异很小，没达到种的水平，并据此推测两种蛙之间

表1　两栖类渐渗杂交的主要研究工作

物种 标记选择 主要研究结果 参考文献

有尾目   
 小鲵科 异型酶 日本学者Yoshikawa对本州岛上的日本抓鲵Onychodactylus japonicus进行同 [45]
 (Hynobiidae)      工酶分析时，发现岛上存在四支日本抓鲵隐种，且南部和西南两支的抓

           鲵在它们的同域分布区存在渐渗杂交。 
 蝾螈科 RAPD、形态 Mikulíček等发现欧洲普螈Triturus vulgaris和喀尔巴阡欧螈T. montandoni存 [46]
 (Salamandridae)      在渐渗杂交，这种同域杂交与信息素的分泌有关。 
  线粒体基因、 Hauswaldt等发现四趾螈Salamandrina perspicillata和眼斑螈S. terdigitata存在 [47]
          核基因     杂交。  
 钝口螈科 线粒体基因、 Fitzpatrick等发现钝口螈属的虎皮蝾螈A. mavortium已经和加利福尼亚当地 [35]
 (Ambystomatidae)     核基因     的物种网纹钝口螈A. californiense发生了渐渗杂交。而且杂交的后代更适 
               合当地的环境，这很可能导致外来入侵种取代当地种。 
 无肺螈科 线粒体基因 Weisrock发现分布在高海拔地区的谢尔无肺螈P. shermani与生活在共同山脉 [29]
 (Plethodontidae)      的低海拔分布的红颊无肺螈P. teyahalee存在着渐渗杂交。 
无尾目   
 盘舌蟾科 异型酶、核 Yanchukov等发现红腹铃蟾Bombina bombina和多彩铃蟾B. variegata在它们 [48]
 (Discoglossidae)     基因、线     分布的杂交带存在渐渗杂交，而且这种基因的渐渗是从多彩铃蟾向红腹

          粒体基因     铃蟾单向的。 
 角蟾科 线粒体基因、 Chen等在西部高原上也发现西藏齿突蟾S. boulengeri、胸腺齿突蟾 [25]
 (Megophryidae)     核基因     S. glandulatus、棘胸齿突蟾S. mammatus 和圆疣齿突蟾S. tuberculatus四个 
           物种之间相互存在着渐渗杂交。

 锄足蟾科 蛋白标记 Sattler发现在野外采集到的Scaphiopus bombifrons 和 S. multiplicatus有3.5% [49]
 (Pelobatidae)      存在渐渗杂交。 
 负子蟾科 鸣叫、血清 Fischer等在南美洲发现非洲爪蟾Xenopul laevis和马勒爪蟾X. muelleri在自然 [50]
 (Pipidae)     蛋白电泳     界中存在渐渗杂交。 
 蟾蜍科 线粒体基因、 Sequeira等发现甘蔗蟾蜍Rhinella marina和洛可可蟾蜍R. schneideri发生了线 [11]
 (Bufonidae)     核基因     粒体基因的渐渗杂交。 
 细趾蟾科 形态、染色 Pereyra等发现在阿根廷的中部Odontophrynus cordobae和O. occidentalis存在 [51]
 (Leptodactylidae)     体组     渐渗杂交。  
  线粒体基因、 Yamazaki等发现日本蟾蜍瑰丽亚种Bufo japonicus formosus和湍蟾蜍 [52]
          RAPD     B. torrenticola在同域分区存在渐渗杂交，并且杂交后代只和湍蟾蜍回交。  
 从蛙科 线粒体基因、 Vences等发现马达加斯加岛的金色曼蛙Mantella aurantiaca和蒙面彩蛙 [53]
 (Dendrobatidae)     核基因     M. crocea具有共享单倍型，可能存在渐渗杂交。 
  线粒体基因 Simões等发现在巴西亚马逊西南部的两种箭毒蛙Allobates hodli和 [54]
           A. femoralis存在渐渗杂交。  
 雨蛙科 鸣叫、形态、 Mecham发现在亚利桑那州的的池塘中的灰绿雨蛙H. cinerea和咆雨蛙 [26]
 (Hylidae)     行为     H. gratiosa存在着渐渗杂交。 
 曼蛙科 线粒体基因 Crottini等对马达加斯岛上蛙进行系统发生调查时，发现贝奇曼娃 [55]
 (mantellidae)      Mantella betsileo和蓝腿曼蛙M. expectata可能存在渐渗杂交。 
 龟蟾科 异型酶、形态 Driscoll和Roberts发现红地索蟾Geocrinia rosea南部种群和北部种群间存在 [56]
 (Myobatrachidae)      杂交带。 
 蛙科 线粒体基因、 Holsbeek等发现西欧池塘里的P. ridibundus与P. bedriagae发生了广泛的渐渗 [38]
 (Ranidae)     核基因     杂交。 
  微卫星 Austin等发现佛罗里达的两种蛙Lithobates okaloosae和L. clamitans存在杂交。 [57]
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存在渐渗杂交。Zhang 等
[22]

在对中国的黑斑蛙 P. 
nigromaculatus 进行系统发生分析时发现，中国的

黑斑蛙可以分为东部和西南两大支。随着种群的扩

张，两大支的黑斑蛙在东北地区发生二次接触，并

产生相互的基因渐渗。Liu 等
[23]

对黑斑蛙 P. nigro-
maculatus 和金线蛙 P. plancyi 进行了大范围采样，

并用线粒体基因和核基因标记进行系统发生的研

究，发现这两种蛙在历史上曾经在中国东部地区发

生过渐渗杂交，并且这种基因的渐渗只发生在线粒

体基因上。Du 等
[24]

利用微卫星对辽宁的黑斑蛙 P. 
nigromaculatus 和金线蛙 P. plancyi 进行分析时，发

现两个物种间也存在渐渗杂交。从而证明了这两个

物种在线粒体基因和核基因上都存在渐渗杂交现

象。Chen 等
[25]

在西部高原上发现西藏齿突蟾

Scutiger boulengeri、胸腺齿突蟾 S. glandulatus、棘

胸齿突蟾 S. mammatus 和圆疣齿突蟾 S. tuberculatus
四个物种之间相互存在着渐渗杂交。更有意思的是，

这四个物种的杂交现象从 100 万年前一直持续到现

在并未中断，且这四个物种杂交相互平行，并不存

在哪个物种更具有遗传优势。

2　两栖类渐渗杂交研究的主要方法

早期由于技术限制，对两栖类渐渗杂交的报道

多集中在形态、行为等方面的描述。Mecham[26]
发

现在亚利桑那州的池塘中的灰绿雨蛙 Hyla cinerea
和咆雨蛙 H. gratiosa 存在渐渗杂交，该研究仅限于

对形态等方面的描述。但这种描述却缺乏充分的证

据，原因是中间型形态的出现是由渐渗杂交产生的，

还是环境近因性导致的存在争议
[27]
。随着研究方法

的发展，包括细胞学、生物化学在内许多方法都被

应用于两栖类的渐渗杂交研究。Sattler 用蛋白标记

发现在野外采集到的锄足蟾 Scaphiopus bombifrons
和 S. multiplicatus 有 3.5% 存在渐渗杂交。相对于传

统的方法，蛋白标记更加省事准确，但分辨率低。

随着 PCR 技术的发展，分子生物学技术在渐渗杂

交上的应用，甚至能确定形态上无区别的基因渗透。

各种分子标记已经广泛地应用于渐渗杂交的研究，

但不同的标记却各有优缺点
 
。

线粒体基因因其是共价闭合的环状分子，母系

遗传、易检测、受进化的影响相对较小、多拷贝易

扩增、结构简单等特性，使得其作为一种分子标记

被广泛的应用于推测种群及物种的进化历程
[28]
。

Weisrock 等
[29]

利用线粒体基因分析美国同域分布

两种无肺螈的系统发生，发现谢尔无肺螈 Plethodon 

shermani 与红颊无肺螈 P. teyahalee 存在着渐渗杂

交。线粒体基因分子标记，尽管方便经济，但是线

粒体基因可能受到核基因中存在类似线粒体基因的

假基因干扰，有效种群只是核基因的 1/4，因此研

究种群进化历程时容易产生偏差
[30]
。核基因内含子

两端保守，易于设计引物，多态性高，信息量丰富，

也常被用于渐渗杂交研究。但核基因具有杂合性， 
PCR 扩增及测序困难，且核基因相对于线粒体基因

不易于发生渗入。微卫星序列多态性高，遵从孟德

尔遗传规律，也是近年较多用于渐渗杂交的分子标

记。但微卫星序列等位基因间进化关系复杂，种间

突变率差异大。由于对发生渐渗杂交的类群进行系

统发育关系重建时往往会出现线粒体基因树和核基

因树不一致
[28]
，因此目前越来越多的学者采用多分

子标记（包括线粒体基因和核基因）相结合的方法

进行渐渗杂交的研究。Chen 等
[25]

对西藏的四种齿

突蟾进行系统关系重建时，就出现了由于渐渗杂交

产生核基因树和线粒体基因树不一致的情况。

3　渐渗杂交对两栖动物的影响

两栖动物是从水生过渡到陆生的脊椎动物，具

有水生脊椎动物与陆生脊椎动物的双重特性，因此

在进化中具有重要的地位。两栖类的渐渗杂交往往

导致物种形成、适应性进化、自然群体的濒危和灭

绝。

渐渗杂交在动物的进化过程中导致新种产生的

例子较少。动物很难像植物那样通过杂交产生多倍

体，从而形成新物种，但两栖类和鱼类仍然存在杂

交产生多倍体的现象。一个著名的例子就是三倍体

的欧洲食用蛙 Rana esculenta 是由采桑池蛙 R. 
lessonae 和湖蛙 R. ridibunda 杂交而来。但由于食用

蛙不能产生可育后代，因此不能将其定义为新种
[31]
。

随着外界环境的改变，生物体需要改变自身的

特性或生活方式来适应环境。动物基因可以通过渐

渗杂交从一个群体融入到另外一个群体里面。假如

该基因是有利于环境选择的，那么将在种群中保留

并且扩散，产生适应性进化
[1]
。例如，非洲爪蟾的

杂交后代结合了双亲抗寄生虫的性状，对病原微生

物的抵抗能力强于双亲，因此能分布于原来双亲不

存在的环境
[32]
。

目前普遍认为当一个地区的生态系统稳定后，

外来的入侵种会破坏当地的物种多样性
[33]
。外来物

种入侵引起的当地种与外来种的杂交已经得到了广

泛的研究
[34]
。外来近缘种的入侵一方面增加了遗传
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物质的转移，另一方面也可能使得一些物种对环境

的适应性增强，造成物种大量繁殖然后排挤掉当地

原有物种。在美国的加利福尼亚，由于人类的活动

引入的虎皮蝾螈 Ambystoma mavortium 已经和当地

的物种网纹钝口螈 A. californiense 发生了杂交。而

且已有的现象表明，杂交的后代更适合当地的环境，

这很可能导致外来入侵种取代当地种
[35]
。

4　人类活动对两栖动物渐渗杂交的影响

由于人类活动的作用，自然界的物种多样性正

在急剧减少
[36]
。人类活动也影响动物基因流和基因

渐渗。人类可以通过两种方式改变动物在自然界中

的基因交换方式。首先，自然界中动物的基因交换

只能发生在同域分布的物种间。然而人类的活动却

可以改变动物原来的分布区域，改变动物的同域分

布的面积，从而影响个体和种群间的基因交流。其

次，基因的交换需要动物杂交后产生可育的后代。

而人类能通过改变物种间的生殖隔离程度和后代成

活率，从而影响基因流和渐渗杂交
[37]
。

4.1　两栖动物分布区的改变

4.1.1　商业活动对两栖动物杂交的影响

全球范围的商业交易已经使得原来在地理上完

全隔离的物种轻松跨越了地理阻隔。外来物种与当

地原有物种发生杂交可能产生新的基因型，从而产

生新的种群。新产生的种群若更适应当地的环境，

则可能导致长期的渐渗杂交，最终导致当地原有物

种灭绝；若杂交后的第一代是适应环境的，但因生

殖隔离不能产生可育后代，则杂交不会对当地物种

产生威胁。在西欧，人们在改进其池塘环境的过程

中会从其他地方购买引进蛙类。Holsbeek 等
[38]

对

西欧侧褶蛙属 (Pelophylax) 蛙类进行调查时发现，

超过一半的池塘侧褶蛙非当地原有种，并发现调查

池塘里的 P. ridibundus 与 P. bedriagae 发生了广泛

的渐渗杂交。他们推测这种大规模的渐渗杂交将威

胁中欧和西欧当地包括 P. ridibundus 在内的其他侧

褶蛙属动物。

4.1.2　栖息地的改变对两栖动物渐渗杂交的影响

人类对栖息地样貌的改变也会影响动物间的基

因流
[39]
。人类将森林改造为农田的同时，在农田和

森林的边缘就可能会产生农田和森林动物种群的杂

交带。处在生态系统和地理位置边缘的种群发生渐

渗杂交的可能性更大，这可能是由于处在边缘地带

的种群可供选择的繁殖个体较少有关
[40]
。Gollmann

等
[41]

发现红腹铃蟾 Bombina bombina 和多彩铃蟾 B. 

variegata 存在杂交，而栖息地的破碎化是两个物种

产生杂交的重要原因。我国学者在研究云南双团棘

胸蛙 (Nanorana yunnanensis) 时发现，古水道改变

使原来生活在不同区域的双团棘胸蛙种群间发生了

杂交
[42]
。

4.1.3　气候变化间接地影响着两栖动物的渐渗杂交

人类还通过改变气候间接影响物种分布，这可

能使原来异域分布的物种得到接触的机会，为物种

间渐渗杂交提供了可能性
[43]
。全球范围内的气候变

暖使得许多物种不得不迁徙转移到其他的领地。例

如由于气候的变化，生活在低海拔地区的红颊无肺

螈 P. teyahalee 由于最近几十年的气候变暖不断地向

高海拔地区迁徙，并与生活在高海拔地区的谢尔无

肺螈 P. shermani 发生渐渗杂交
[29]
。由迁徙导致近缘

种之间杂交的现象还不能确定是否有利于生物多样

性，但毋庸置疑的是人类的活动导致气候发生急剧

的变化，这将对物种的渐渗杂交产生重大的影响
[37]
。

4.2　生殖隔离的打破

同域分布的动物之间之所以保持着其生物多样

性，是因为它们之间存在着不同程度的生殖隔离。

然而人类却可以通过改变动物发送、接收繁殖信号

的环境以及生殖环境来改变物种间的生殖隔离程度。

两栖类很多物种靠听觉为繁殖信号，例如雄蛙依靠

鸣叫来吸引雌蛙，但是由于人类活动产生的噪音，

它们在繁殖季节会受到噪音污染的干扰，从而增加

了与同域分布其他蛙错配的概率。两栖动物也有可

能通过改变繁殖信号 ( 例如改变鸣声频率 ) 从而降

低环境的干扰，但这也可能产生其他更多物种的杂

交，又或者在干扰中进化出新的繁殖信号从而与原

来的物种产生生殖隔离而进化出新种或隐种
[44]
。

5　展望

尽管近几十年对两栖类渐渗杂交已经展开了较

为充分的研究，但是一些问题也还有待于进一步深

入的探讨。例如，相对于其他动物，为什么两栖类

发生渐渗杂交现象较多；两栖类中分布极广的姬蛙

科鲜有渐渗杂交现象报道，它的原因是什么；人类

活动导致的渐渗杂交的双亲种群和杂合体种群的环

境适合度如何；气候变化引起的两栖动物的迁徙并

产生渐渗杂交，其主导因素是温度、湿度、氧气浓

度或是光照等其他环境因素，也仍未确定。我国地

形独特、两栖动物资源丰富，对处在不同海拔和纬

度的两栖动物开展系统地理和渐渗杂交的研究将有

助于解决上述问题。
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