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摘要：两栖动物性别决定类型和性染色体具有多样性的特点。在已发现异形性染色体两栖动物中，大

部分物种 Y 或 W 染色体大于其对应的 X 或 Z 染色体，少数物种具有高度分化的 Y 或 W 染色体。同时

两栖动物类群内基因组大小差异大，性染色体间分子水平上也存在差异。高频转换、偶然重组和染色

体重排可能是两栖动物性染色体进化过程中的关键机制。本综述通过对两栖动物性染色体进化的深入

探讨，揭示其遗传性别决定的机理，有助于对两栖动物性别人工调控的进一步探索。 
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Abstract: The sex determination types and sex chromosomes of amphibians are characterized by diversity. 

Among the amphibians in which heteromorphic chromosomes have been found, most species have Y or W 

chromosomes larger than their corresponding X or Z chromosomes, and a few species have highly 

differentiated Y or W chromosomes. At the same time, the genome size of amphibians varies greatly, and 

there are also molecular differences between sex chromosomes. High-frequency turnover, accidental 

recombination, and chromosomal rearrangement may be key mechanisms in the evolution of sexual 

chromosomes in amphibians. The review reveals the mechanism of genetic sex determination through 

in-depth discussion of the evolution of sex chromosomes in amphibians, which is helpful for further 

exploration of artificially controlling the sex of amphibians. 
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脊椎动物的性别决定一直是生命科学的研

究热点，其与性染色体进化的探讨相互促进。

两栖动物的基因型性别决定，具有多种类型，

甚至同一物种的不同地理群体间都具有不同的

性别决定类型。 
两栖动物中性染色体进化过程中出现了结

构多样化的现象，在已发现异形性染色体两栖

动物中，大部分物种 Y 或 W 染色体大于其对

应的 X 或 Z 染色体，少数物种具有高度分化的

Y 或 W 染色体（Schmid et al. 2010）。同时物

种间基因组大小差异大，性染色体在分子水平

上也存在差异，如非洲爪蟾（Xenopus laevis）
的 DM-W 基因（Yoshimoto et al. 2008）。 

异形 Y 或 W 染色体的存在，是性别决定

基因的一种保护机制。异形性染色体在哺乳动

物和鸟类中常见，但在爬行动物、两栖动物和

鱼类中少见。两栖动物性染色体之所以在细胞

遗传学水平上难以区别，一方面，高频转换可

能会出现新的性染色体，在已有的性染色体退

化之前取代它们（Volff et al. 2007）；另一方

面，偶然的 XY（ZW）重组可以通过清除在非

重组基因组区域积累的有害突变来恢复退化的

Y（W）染色体（Grossen et al. 2012）。这两种

机制可能并存，偶然的 XY（ZW）重组可能有

助于转换。两栖动物中性染色体异形也可能是

染色体重排所致（Yuan et al. 2018a）。 
不论是在形态、生理功能还是性染色体方

面上，两栖动物在脊椎动物进化过程中都起着

“承上启下”的作用。研究两栖动物性别决定

机制和性染色体的进化，有助于在人工饲养领

域发展两栖动物性别人工控制技术，从而提高

群体生长速率和养殖经济效益，如中国林蛙

（Rana chensinensis）雌性个体大且具有高经济

价值的输卵管（即中药哈士蟆油的原料），人

工雌性诱导技术的发展意义重大（胡梦如 
2016），同时有助于揭示脊椎动物性别决定的

进化机制。 

1  两栖动物的性别决定机制 

大多数脊椎动物是雌雄异体，其性别决定

一 般 分 为 基 因 决 定 型 （ genetic sex 
determination ， GSD ） 和 环 境 决 定 型

（environmental sex determination，ESD）（图

1）。基因决定型（GSD）是指由具有性别差异

的基因型因素驱动性别决定，个体的初始性别

通常是在受精时决定。基因决定型（GSD）的

性染色体类型一般分 XY 性染色体的雄性异配

型和 ZW 性染色体的雌性异配型两种。这些已

在哺乳动物（Koopman et al. 1991）、鸟类（Smith 
et al. 2009）、大多数爬行动物（Gamble et al. 
2015）、大部分两栖动物（Yoshimoto et al. 2008）
和部分鱼类（Matsuda et al. 2002）中得到确认。 

环境决定型（ESD）是指个体发育过程中，

由环境因子决定性别，雌性和雄性之间基因组

没有差异，环境信号启动基因的不同表达，从

而影响动物的性别。如温度（爬行类）

（Merchant-Larios et al. 2013）、光周期（海洋

端足目动物和一些藤壶）（Guler et al. 2012）
和社会因素（一些生活在珊瑚礁的鱼群和履螺）

（Kobayashi et al. 2013，Geffroy et al. 2016）等。

性别决定模式一旦被激活，性别分化随之发生。 
两栖动物是基因决定型（GSD），整体基

因组保守性很强。通过性连锁同工酶的生化反

应、细胞膜表面相关 HY 抗原反应以及性逆转

个体杂交后代和性别特异分子标记等方法，证

实两栖动物存在雄性或雌性异配子型的性别决

定型（Flament 2016）。但两栖动物的表型性

别会受胚胎或蝌蚪时期一些表观遗传因素的影

响，如温度。欧洲林蛙（R. temporaria）的表

型雄性率随着蝌蚪时期的培育温度的上升而升

高（Lambert et al. 2018）。中国林蛙孵化后在

12 ℃培育能得到 78%的表型雌性率（胡梦如 
2016）。目前温度影响两栖动物表型性别的分

子机理尚未明晰。 
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系统发育分析表明，两栖动物雄性异配子

型（XX/XY）较为常见（63 种中有 48 种）

（Schmid et al. 2012）。早先认为雌性异配子型

（ZZ/ ZW）是性别决定的祖先状态，目前难以

确定（Evans et al. 2012）。 
与哺乳动物（XX/XY 型）、鸟类（ZZ/ZW

型）具有稳定的性别决定类型不同，两栖动物

具有多种性别决定类型，甚至在同一物种的不

同地理群体间都具有不同的性别决定类型。如

不同地理种群的粗皮蛙（R. rugosa），其性别

决定存在XX/XY和ZZ/ZW类型（Miura 2007）。
有尾类中 7 个物种，蓝点钝口螈（Ambystoma 
laterale）、墨西哥钝口螈（A. mexicanum）、

虎纹钝口螈（A. tigrinum）、无肺螈科攀螈属

的 Aneides ferreus 、 无 肺 螈 科 膜 螈 属 的

Chiropterotriton dimidiatus、蝾螈科肋突螈属的

Pleurodeles poireti 及欧非肋突螈（P. waltl）是

ZZ/ZW 型性别决定系统，其他多是 XX/XY 系

统（Nakamura 2009）。 
与哺乳动物和鸟类具有高度分化的性染色

体不同，约 96%的两栖类物种目前尚未发现异

形性染色体，被检测的 1 500 个物种中只有约

20 种出现性染色体异态现象（Eggert 2004）。

细胞遗传学方法根据大小、带型、异染色质特

征、灯刷染色体转录环等特征鉴定性染色体， 
 

Schmid 等（2010）汇编了两栖动物中以此类方

法发现的同形和异形性染色体。 

2  两栖动物性染色体结构的多样性 

2.1  大型 Y 和 W 染色体 
缪勒氏齿轮（Muller’s ratchet）假说认为，

染色体退化将迫使 Y 和 W 染色体缩小到哺乳

动物和鸟类中所见的大小。哺乳动物和鸟类中

Y 和 W 染色体均比对应的 X 和 Z 染色体小，

是一种小型、基因缺失和异染色质的退化状态。 
在异形性染色体两栖动物，大部分物种的

Y 和 W 染色体大于其对应的 X 和 Z 染色体，

如斑纹蝾螈（Triturus marmoratus）的 X 和 Y
染色体虽然在常规染色的核型上无差异，但运

用 C-带技术发现 Y 染色体比 X 稍大（Herrero 
et al. 1993）。大 W 染色体可以是完全或部分

异染色质，如有两个亲缘关系很近的物种雨蛙

超科的 Pristimantis euphronides 和 P. shrevei，
W 染色体是核型中 大的染色体并且是完  
全异染色质。在南美洲囊蛙（Gastrotheca 
riobambae）的核型中，Y 是核型中 大的染色

体，并且是完全异染色质。但在另一种无尾目

物种细趾蟾科泡蟾属的 Physalaemus ephippifer
中可以看到完全相反的模式，W 大于 Z 但不是

异染色质。在所调查的约 150 种卵齿蟾科卵齿 

 
 

图 1  五大脊椎动物性别决定机制的分布示意图（修改自 Bachtrog et al. 2014） 
Fig. 1  Schematic diagram of sex determining systems in five clades of vertebrates  

(from Bachtrog et al. 2014) 
ESD. 环境决定型；GSD. 基因决定型；HE. 雌雄同体。 
ESD. Environmental sex determination; GSD. Genetic sex determination; HE. Hermaphroditism.  
 
 
 



4 期 龙嘉航等：两栖动物性染色体的多样性及其进化机制的研究进展 ·535· 

 

 

蟾属（Eleutherodactylus）物种中，有 7 种显示

W 染色体大于 Z 染色体（Schmid et al. 2010）。 
Y 和 W 染色体退化缩小，这是性染色体进

化的总趋势，两栖动物中出现的大型 Y 和 W
染色体现象特殊。大型 Y 和 W 染色体可能产

生于 DNA 序列的重复和转座子的积累，是性

染色体进化的初始状态。 
2.2  小型 Y 和 W 染色体 

少数两栖动物物种也有高度分化的 Y 或

W 染色体，它们是异染色质，且明显比 X 和 Z
小，如非洲牛蛙（Pyxicephalus adspersus）的

W 染色体，蝾螈亚目中少数物种（Necturus sp.）
的 Y 染色体是小型异染色质（Sessions 1980）。

在扩角蛙科囊蛙属的 G. walkeri 发现特殊的

XY 性染色体，Y 染色体的组成型异染色质比

X 染色体更少（Schmid et al. 2010）。普通钟环

蛙（Buergeria buergeri）的 W 染色体没有发现

异染色质，只略小于 Z 染色体（Schmid et al. 
1993）。 

总之，从基础细胞遗传分析角度来看，两

栖动物大型 Y 或 W 染色体可能代表性染色体

分化早期状态，两栖动物性染色体进化过程中

出现了结构的多样性现象，从同形到大型，从

大型到小型的过程可能表现出性染色体的进化

历程。从 Y 和 W 染色体结构的多样性来看，

两栖动物性染色体的进化可以通过各种不同方

式进行，并且没有一般的进化规律可循。 

3  两栖动物性染色体的分子差异 

与哺乳动物和鸟类相比，两栖动物类群内

基因组差异较大。“C 值悖论”早期由李树深

（1991）提出。目前，对有无尾目的热带爪蟾

（X. tropicalis）（Hellsten et al. 2010）、非洲

爪蟾（Session et al. 2016）、高山倭蛙（Nanorana 
parkeri）（Sun et al. 2015）、巨型海蟾蜍（Rhinella 
marina）（Edwards et al. 2018）、北美牛蛙

（Lithobates catesbeianus）（Hammond et al. 
2017）及有尾目的美西钝口螈（Ambystoma 
mexicanum）（Nowoshilow et al. 2018）6 种两

栖动物进行了基因组测序，无尾目中北美牛蛙

（6 250 Mbp）基因组较大，其他 5 种的基因组

大小接近（1 451 ~ 2 718 Mbp）。一般来说，

越复杂的生物其基因组大小 C 值（单位 pg/N，

N 指单倍核，即单倍细胞核里所拥有的 DNA
含量）越大，如哺乳动物大于鸟类，鸟类大于

真菌，原核生物大于病毒。两栖动物的 C 值变

化幅度大，无尾目和无足目的 C 值从 0.95 pg/N
至 16 pg/N，而有尾目 C 值非常高，达 13.5 ~ 
150 pg/N（Gregory 2005），这种大型基因组富

含重复序列（Sun et al. 2012）。 
非洲爪蟾性别决定基因 DM-W 位于 W 染

色体上，除了这种 W 染色体连锁的性别决定基

因外，没有 ZW 性染色体分化的其他证据

（Yoshimoto et al. 2008）。两栖动物中也有成

功找到性别特异分子标记并定位于性染色体的

例子。如在一项扩增片段长度多态性研究中，

确定了与热带爪蟾性别决定位点相关的遗传标

记，这些标记主要定位于 7 号染色体短臂的支

架序列（Bewick et al. 2013）。 
性染色体之间基因含量存在差异的原因仍

然不清楚。许多性别为基因决定型的物种在 X
和 Y 或 Z 和 W 染色体之间仅表现出很小的差

异（Kamiya et al. 2012）。而这些差异导致胎

盘哺乳动物、鸟类、果蝇和秀丽隐杆线虫

（Caenorhabditis elegan）等其他类群剂量补偿

机制的独立进化（Evans et al. 2012）。 
在两栖动物中亲缘关系较近的物种同时存

在 XX/XY 和 ZZ/ZW 性别决定类型的背景下，

进行 Y 和 W 差异比较，探讨两栖动物剂量补

偿机制，意义更加重要，能进一步深入了解性

染色体的进化史。 

4  两栖动物性染色体进化的机制 

4.1  高频转换 
两栖动物性染色体同形性可能是由于高频

转换，在转换过程中，性染色体在衰变之前被

新的常染色体突变替代（Volff et al. 2007）。

粗皮蛙的性染色体转换可能发生过多次，但只
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有一次导致了异配子型改变，两种性染色体系

统在不同的群体中都是独立分化的（Sumida 
et al. 2000，Miura 2007）。基于性逆转和杂交

实验，雌性异配型（ZW）早已在大蟾蜍（Bufo 
bufo）中得到鉴定（Hillis et al. 1990），但对

B. siculus 和 B. balearicus 杂交得到的北极绿蟾

蜍（B. viridis）这一家系的扩繁、基因分型以

及相互杂交实验，表明 B. siculus 和 B. 
balearicus 是雄性异配型（XY）。这证实了在

蟾蜍属中至少发生了一次异配子转变（StÖCk 
et al. 2011）。同样在冠北螈（T. cristatus）中，

Wallace 等（1997）推测其祖先可能是 ZZ/ZW
基因型决定系统，已从 ZZ/ZW 切换到 XX/XY
基因型决定系统，转换机制尚不清楚。在某些

亲缘关系密切的物种中，有时甚至在同一物种

内也能同时观察到 XX/XY 和 ZZ/ZW 两种基因

型决定系统，如粗皮蛙（Uno et al. 2008），该

物种的祖先种群位于日本东部和西部，显示

XX/XY 系统，而在日本中部发现了衍生群体并

显示 ZZ/ZW 系统（Miura et al. 2016）。在热带

爪蟾中，实验获得 YZ、YW、ZZ 雄性后代和

ZW、WW 雌性后代，发现在该物种中至少存

在 3 种性染色体（Roco et al. 2015），第三种

性染色体的出现，被认为可能是不同的基因型

决定系统转变的过渡状态（Schartl 2015）。 
4.2  偶然重组（以 XX/XY 型系统为例） 

染色体上性别决定区域的重组抑制在性染

色体的进化中起关键作用（Wright et al. 2016）。
两栖动物性染色体的同态性，也可能是由于 X
和Y染色体之间的偶然重组而阻止了它们的退

化（Grossen et al. 2012），非重组区域并未在

决定性别的区域外显著扩散。 
两栖动物性逆转的 XY 雌性中可能偶然发

生 X-Y 重组，因为重组依赖于表型性，而不是

基因型性（Perrin 2009），性逆转个体主要受

温度或激素影响其所有生理过程，包括那些涉

及性别决定的过程（Grossen et al. 2011）。欧

洲树蛙（Hyla arborea）随机重组可以在整个性

染色体上发生（Stoeck et al. 2011）。Perrin

（2009）提出，外胚层中偶尔发生的雄性性逆

转可能允许 X 和 Y 染色体重组，从而阻止 Y
染色体有害突变的累积。欧洲林蛙的数据证实

了这一假设（Matsuba et al. 2008）。在这个假

设下，即使在种群中发生的性逆转频率很低，

也可以防止性染色体发散，并导致同形性染色

体。然而 新的报道，在欧洲林蛙没有观察到

任何 XY 雌性，所以遗传雄性性逆转和 XY 染

色体之间重组都是罕见的（Alho et al. 2010）。

欧洲树蛙的西欧种群在一系列性连锁微卫星标

记上显示稳定的性别特异性等位基因频率，推

测西欧种群历史中没有 XY 重组（Stoeck et al. 
2011），但存在偶发的重组事件（Guerrero et al. 
2012），尽管没有检测到单个的雄性重组事件

（Stoeck et al. 2013），但已有研究通过三个性

连锁标记的序列支持该物种性染色体同态性由

偶然重组事件维持的观点（Brelsford et al. 
2016）。 
4.3  染色体重排 

染色体重排（chromosomal rearrangement，
CR）是否是促进性染色体进化的初始机制还存

在争议。染色体重排可以减少基因流动并导致

重组抑制（Rieseberg 2001），而抑制重组也可

能影响染色体重排（Wright et al. 2016）。 近

有报道，染色体重排（CR）不是性染色体分化

的初始原因（Sun et al. 2017）。之前曾有研究

使用 Giemsa 染色或荧光原位杂交技术

（fluorescence in situ hybridization，FISH）对

棘腹蛙（Quasipaa boulengeri）33 个种群进行

了核型分析，观察到可能因一对染色体相互易

位产生的五种不同的核型（Qing et al. 2012）。

通过对四川盆地东部、南部及西部棘腹蛙 16
个地理种群的研究，其个体具有由相互易位引

起的正常和重排的染色体，分析易位与性别分

化中初始抑制重组之间的关系，表明性连锁的

建立不依赖于相互易位，并且易位被认为不是

性染色体分化的 初原因（Yuan et al. 2018b）。
根据新发现的一种性别特异性微卫星标记 b08
（Yuan et al. 2017），棘腹蛙性染色体二形性
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是由 X 染色体易位引起的，这在自然界中是罕

见的，其性染色体二形性可能是分化的早期阶

段。X 染色体经历遗传分化或结构改变的过程，

可能会促进性染色体的分化（Yuan et al. 
2018a）。 

5  总结与展望 

两栖动物性别决定类型和性染色体具有多

样性的特点，可能代表性染色体进化的过渡状

态，探索两栖动物性染色体进化机制能够为脊

椎动物性染色体进化研究提供重要的资料。目

前，两栖动物性染色体及其进化的研究还有许

多问题尚待解决。两栖动物性染色体难以识别，

许多性染色体系统的转换现象可能难以被发

现。系统发育分析显示，两栖动物进化史上异

配子系统的转变次数太少，这在很大程度上不

足以解释同态性染色体的普遍存在（Hillis et al. 
1990）。由于两栖动物 DNA 序列结构的高度

重复和遗传变异，测序仍然是一个主要的挑战。 
不仅是两栖动物，在雌雄异体的所有生物，

都存在以下答案不明晰的问题：性染色体起源、

性染色体进化驱动力、性染色体进化、性别决

定类型转换与进化过程之间的关系等。数十年

来，采用荧光原位杂交技术、染色体经典染色

和分子技术等方法，得到的细胞遗传学研究的

信息与染色体测序数据的新兴信息，已经开启

了一个关于性染色体构象认识及其进化动力学

新颖观点的时代。  
更多两栖动物性染色体序列信息有利探究

综合因素在性染色体进化方面的相对作用、相

互作用， 终探明性染色体进化模式，进一步

揭示遗传性别决定的机理，有助于对两栖动物

性别人工调控的进一步探索。 
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