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摘要：脊椎动物行孤雌生殖的物种中，绝大多数都是杂交起源的。本文从孤雌生殖物种的外部形态特

点、同工酶分析、核酸分子标记、染色体涂染法等方面，综述了脊椎动物中孤雌生殖杂交起源的研究

进展，分析了其核内有丝分裂模式的细胞学机制。 
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Abstract: Most parthenogenetic species of vertebrates are of hybrid origin. In this paper, we reviewed the 

progress of the hybrid origin of parthenogenesis in vertebrates from variousaspects including morphological 

characteristics, isozyme analysis, nucleic acid molecular markers and chromosome painting. We also 

analyzed the cytological mechanism of endomitosis pattern of parthenogenetic hybrid origin. 
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在没有雄性遗传贡献，或者不经过两性细

胞融合的情形下由雌性独立产生完整子代的生

殖方式称为孤雌生殖（parthenogenesis），也称

单性生殖（asexual reproduction）。这种生殖方

式常见于一些植物（Bierzychudek 1985）以及

部分无脊椎动物（Lorenzocarballa et al. 2009），

例如线虫、蜜蜂和水蚤等。然而，在过去几十

年中，在脊椎动物的野外观察及生殖方式研究

中也发现了孤雌生殖现象。据统计，迄今已在

鱼类（Straube et al. 2016）、两栖类、爬行类和

鸟类等超过 100多种的脊椎动物中发现存在孤

雌生殖或它的变异型（Avise 2015）。  

尽管孤雌生殖一直被认为是进化的末端，

但自然界中行孤雌生殖的物种却不断被发现，

目前已知有以下几种产生方式：（1）自发起源，

其是指通过基因突变导致自然的性丢失，如蚜

虫和竹节虫（Schwander et al. 2009）等。（2）

感染起源，其是指一些特殊的共生微生物对宿

主进行某些寄生操作后引起的孤雌生殖，如沃

尔巴氏菌（Wolbachia）感染寄主后就可使寄主

从两性生殖变为孤雌生殖，但利用抗生素处理

后就能使寄主恢复到原来的两性生殖方式

（Stouthamer et al. 1990）。（3）杂交起源，其是

指通过有性物种间杂交形成孤雌生殖谱系，但
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杂交子代不能进行正常的减数分裂，只能通过

孤雌生殖的方式来繁衍（Delmotte et al. 2003）。

这种杂交起源的孤雌生殖常导致多倍体现象，

例如孤雌生殖的多倍体异虎（Heteronotia 

binoei）等（Roberts et al. 2012）。（4）传播起源，

其是指一些自发起源的孤雌生殖昆虫具有产生

雄性后代的能力，由此产生的雄性个体与两性

生殖的雌性交配后，可以产生两性生殖谱系和

孤雌生殖谱系（Simon et al. 2003），如黄蜂和蚜

虫。 

 近年来，越来越多的研究发现，在行孤雌

生殖的物种中，绝大多数都是由两个不同有性

生殖物种杂交产生的（Avise 1992）。前人研究

显示，杂交在行孤雌生殖脊椎动物的物种起源

中有着主导作用（Neaves et al. 2011）。本文就

近年来脊椎动物中孤雌生殖杂交起源的研究进

展做一综述。 

1  脊椎动物中的孤雌生殖现象 

在脊椎动物中，除哺乳动物外均有自然发

生的孤雌生殖现象，但在哺乳动物中，也已经

实现了人工孤雌生殖。 

20 世纪 30 年代，Hubbs 等首次发现花鳉

科（Poeciliidae）的秀美花鳉（Poecilia formosa）

是孤雌生殖的物种。此后，在鱼类的很多物种

中都陆续发现存在孤雌生殖现象，如若花鳉属

（ Poeciliopsis ） 的 一 些 种 类 ， 如 P. 

monacha-lucida（Quattro et al. 1991）等；鲤齿

鳉科（Cyprinodontidae）底鳉属（Fundulus）的

一些种类，如 F. diaphanus-heteroclitus 等

（Dawley 1992）；银汉鱼科（Atherninidae）的

克氏美洲原银汉鱼（Menidae clarkhubbsi）

（Echelle et al. 1982）；鲤科（Cyprinidae）鲫属

（Carassius）的多个三倍体银鲫（C. gibelio）

（Wei et al. 2003）品种，包括黑龙江方正银鲫、

河南淇河鲫、江西彭泽鲫等；拟白鱼属

（Alburnoides）中的一些群体（Alves et al. 

2001）；鳅科（Cobitidae）的泥鳅（Misgurnus 

anguillicaudatus）（Morishima et al. 2008）；花鳅

（Cobitis taenia）中的一些群体（Janko et al. 

2007）等。近年来，在软骨鱼纲真鲨目中的黑

鳍鲨（Carcharhinus melanopterus）、窄头双髻

鲨（Sphyrna tiburo）（Chapman et al. 2007）以

及锯鳐科（Pristidae）的栉齿锯鳐（Pristis 

pectinata）（Fields et al. 2015）中也发现了孤雌

生殖现象。 

两栖动物中的孤雌生殖现象主要集中在钝

口螈属（Ambystoma）和蛙属（Rana）中。前

人研究发现，钝口螈属中的各种孤雌群体具有

孤雌生殖、雌核发育等不同的繁殖模式，二倍

体和多倍体孤雌生殖钝口螈属的核基因组是组

合了 2至 4种不同有性钝口螈属物种单倍体基

因组而形成的（Bogart et al. 2007）。两栖类蛙

属中的欧洲食用蛙（R. esculenta）也可以行孤

雌生殖（Marracci et al. 2008）。 

前苏联学者 Darevsky（1966）发现生活在

亚美尼亚地区的一种蜥蜴（Lacerta）全是雌性，

据此提出可能是孤雌生殖的结果，这是首次在

爬行动物中发现孤雌生殖现象。随后，在美国

西南部和墨西哥北部也陆续发现了鞭尾蜥科

（Teiidae）的十几种孤雌生殖群体（Lowe et al. 

1966）。近年来，又相继在蜡皮蜥蜴（Leiolepis 

ngovantrii sp. nov）（Grismer et al. 2010）和平咽

蜥科（Liolaemidae）物种（Abdala et al. 2016）

中发现孤雌生殖现象。爬行动物中不仅存在自

然条件下的孤雌生殖现象，在人工养殖的群体

中也逐渐发现了孤雌生殖现象，主要集中在有

鳞目的蛇亚目（Booth et al. 2015），包括阿拉佛

拉瘰鳞蛇（Acrochordus arafurae）（Dubach et al. 

1997）、铜头蝮（Agkistrodon contortrix）（Jordan 

et al. 2015）、红尾蚺（Boa constrictor）（Booth et 

al. 2011a ）、 格 子 束 带 蛇 （ Thamnophis 

marcianus）、彩虹蟒蛇（Epicrates mauru）（Booth 

et al. 2011b）、缅甸蟒蛇（Python bivittatus）

（Groot et al. 2003）等；以及人工养殖的蜥蜴，

如科莫多巨蜥（Varanus komodoensis）（Watts et 

al. 2006）、华丽巨蜥（V. ornatus）（Hennessy 

2010）、红树巨蜥（V. indicus）（Grabbe et al. 
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2014）、百眼蜥蜴（V. panoptes）（Lenk et al. 

2005）。据初步统计，截至 2016年底，世界各

地已报道的行孤雌生殖的爬行动物物种有 55

个，包括蜥蜴亚目 9 个科 44 种，蛇亚目 4 个

科 11种（表 1）。 

鸟类中的孤雌生殖首先于 1872 年在原鸡

属的家鸡（Gallus domesticus）中报道（Oellacher 

1872），随后在鸽属中的家鸽（Columba livia）

（Bartelmez et al. 1924）、火鸡属的家养火鸡

（Meleagris gallopavo）中也发现这一现象

（Olsen et al. 1954）。2007 年，在斑胸草雀

（Taeniopygia guttata）中发现孤雌生殖现象，

这是雀形目中首次发现孤雌生殖现象（Schut et 

al. 2008）。 

一直以来，由于基因印记的存在，哺乳动

物被认为不能进行孤雌生殖。迄今在哺乳动物

中尚未发现自然环境下的孤雌生殖现象，但已

经实现了人工孤雌生殖，例如孤雌生殖小鼠

（Mus musculus）的形成。哺乳动物卵母细胞

发育至第二次减数分裂中期（MII）后进入休止

状态，通过物理、化学等方法人工激活MII期 

 

表 1  爬行动物中孤雌生殖物种的分布 

Table 1  Distribution of Parthenogenetic 

Species in Reptiles 

亚目 Suborder 科 Family 种数 Number 

蜥蜴亚目 

Sauria 

壁虎科 Gekkonida  7 

鬣蜥科 Agamidae  3 

夜蜥科 Xantusiidae  2 

草蜥科 Lacertidae  7 

鞭尾蜥科 Teiidae 18 

蚓螈科 Gymnopthalmidae  2 

石龙子科 Scincidae  1 

巨蜥科 Varanidae  3 

平咽蜥科 Liolaemidae  1 

蛇亚目 

Serpentes 

盲蛇科 Typhlopidae  1 

蟒蛇科 Boidae  3 

游蛇科 Colubridae  3 

蝰蛇科 Viperidae  4 

总计 Total 13 55 

 

卵母细胞后，卵母细胞可继续进行减数分裂，

形成多种核型的小鼠卵细胞。将孤雌激活具有

2 个原核（第二极体未排出形成 1 个原核或雌

原核加倍形成 2 个原核）的小鼠卵体外培养 

90 h后，可发育至扩张囊胚阶段，然后将这个

二倍体孤雌胚移植至假孕 3 d的受体雌鼠，并

切除受体雌鼠的卵巢，以外源激素维持其妊娠。

结果 35%胚胎着床发育至圆筒期，25%为体节

期。妊娠 11天时从子宫分离出 2个胎儿为肢芽

期，有 25 个体节，可见心跳和卵黄囊循环

（Kaufman et al. 1977）。 

2  孤雌生殖杂交起源的研究方法 

鉴定孤雌生殖物种的杂交起源，最初仅局

限于观察群体的外部形态特征来推测杂交事

件。然而，这些方法在鉴定多数杂交种的时候

并不可靠，因为亲缘关系很近的物种并无明显

的外部形态差异，而且外部形态常常还受到环

境因素的影响。所以，需要再利用一系列的生

物化学方法来对目标物种及其可能的亲本进行

研究，以确定其杂交起源。随着分子技术的发

展，如同工酶分析、核酸分子标记、DNA测序

等技术的发展，孤雌生殖杂交起源的鉴定变得

越来越可行，人们对于杂交的认识也日趋增多。  

2.1  通过子代的外部形态特征推测杂交事件 

杂交起源的孤雌生殖物种常常在形态上表

现出介于双亲的中间态，一个典型的例子就是

新墨西哥长尾蜥蜴（Aspidoscelis neomexicana）

（Neaves et al. 2011），它是由雄性 A. inornata

和雌性 A. tigris杂交产生的（图 1）。 

2.2  同工酶方法推测杂交事件 

等位酶是一种特殊形式的同工酶，它由一

个基因位点上的不同等位基因编码，从分子水

平上反映了等位基因的相对差异，因此，等位

酶可作为一种可靠的遗传标记。 

Neaves等（1968）通过研究 2种二倍体孤

雌生殖鞭尾蜥属（Cnemidophours）物种的等位

酶信息，发现孤雌生殖物种拥有高度的杂合性，

强烈支持其起源于有性繁殖物种的杂交。         
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图 1  雄性 Aspidoscelis inornata（底部）、孤雌生殖新墨西哥长尾蜥蜴（中间）、雌性 A. tigris（顶部） 

（引自 Neaves et al. 2011） 

Fig. 1  A. inornata male (bottom), parthenogenesis A. neomexicana (middle), A. tigris female (top)  

(from Neaves et al. 2011) 
 

Johnson等（1999）通过线粒体序列和 6个等位

酶位点的分析，揭示出美国东南部的淡水蜗牛

肩螺属（Campeloma）群体中的三倍体孤雌生

殖谱系C. parthenum是C. limum或C. floridense

作为母本，C. geniculum 作为父本杂交形成的

产物。   

2.3  核酸分子标记方法推测杂交事件 

杂交起源的孤雌生殖谱系混合了来自有性

亲本的等位基因，基因组具有高杂合性。大多

数孤雌生殖脊椎动物的高水平杂合性被视为它

们能在自然界中存在千年的一个重要因素，同

时也可以作为鉴别孤雌生殖物种杂交起源的一

个重要手段，另外，由于线粒体基因的母系遗

传性，可以用于区分出孤雌生殖杂种的父、母

本。因此，通过对杂交个体与亲本种的核质基

因组 DNA 组成、分化和基因树的分析，就可

以确定是否是杂交起源，并且能鉴定出杂交个

体的亲本、基因渐渗方向。核酸分子标记是目

前验证杂交最常用的分析方法。   

孤雌生殖鱼类 Poeciliopsis monacha-lucida

的线粒体DNA研究表明了mtDNA的高水平多

样性，提供了它是来自孤若花鳉（P. monacha）

和光若花鳉（P. lucida）之间的多重杂交事件的

有力证据（Quattro et al. 1991）。Kajtoch 等

（2009）研究了 Polydrusus inustus孤雌生殖群

体的 ITS2杂合性水平，高频率（87.0%）的杂

合性表明了该孤雌生殖群体是杂交起源的。 

由于微卫星 DNA 具有高度多态性和遗传

稳定性，所以非常适合作为遗传学分子标记。

Watts等（2006）通过子代与母本 7个微卫星位

点的一致性确定了科莫多巨蜥的孤雌生殖。Xu

等（2013）基于微卫星位点的群体遗传分析，

表明专性孤雌生殖的蚤状蚤（Daphnia pulex）

的杂交种源自周期性孤雌生殖雌性 F1子代（D. 

pulex × D. pulicaria）和专性孤雌生殖谱系的

D. pulex雄性的回交。      

Moritz（1991）通过限制酶酶切位点多态

性分析揭示了异虎（Heteronotia binoei）孤雌生

殖谱系中的两种基本 mtDNA 类型，并说明了

由两种有性物种互为父母本的杂交子代，和任

一亲本额外的回交产生的所有四种可能的三倍

体孤雌生殖谱系。    

现今，诸如 RAPDs、AFLPs、ISSR和芯片

技术等高通量分析新技术也在快速发展，这些

技术可以产生高通量数据以构建高密度染色体

图谱，对研究杂交种中基因组重排等十分有用
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（Powell et al. 1996）。目前在动物中 DNA分子

连锁图谱的应用远不如植物中广泛，主要是植

物比动物更容易发生杂交，产生可育子代，而

且植物个体比动物的繁殖周期短，更易建立稳

定的纯系、维持较大的作图群体。 

基于 DNA 杂交的基因芯片技术，特别是

cDNA 芯片法，不仅信息丰富，还可以快速方

便地比较基因的转录和多态性情况。多数研究

发现，杂交种没有必要大规模地测定基因组序

列来比较和亲本种的相似性，“匿名”cDNA

芯片上的大多数克隆斑点都是未知序列，当这

些基因表现出特殊的表达模式之后，再进行测

序，这样可以避免大规模的测序。Hegarty 等

（2005）利用该方法研究了同域成种的千里光

属（Senecio）物种，发现在杂交种与其亲本种

之间存在大量不同表达方式的克隆。芯片分析

法是目前研究杂交物种起源及进化最为强大的

工具。 

2.4  细胞生物学方法推测杂交事件 

孤雌生殖物种的杂交起源事件不仅包括

两个有性亲本的单一杂交起源，更多情况下是

涉及到多个有性物种在不同历史时期的复杂多

重杂交事件。两性物种之间最初的杂交常常导

致二倍体孤雌生殖谱系的产生，该二倍体孤雌

生殖谱系可以通过额外的回交——结合多个有

性繁殖物种的单倍体基因组，产生多倍体的个

体和遗传多样性。有学者认为孤雌生殖三倍体

最常见的形成途径是孤雌生殖产生的二倍体卵

子通过两性祖先或者近缘物种的精子受精而形

成（Simon et al. 2003）。 

染色体涂染法主要是利用荧光原位杂交

（fluorescence in situ hybridization，FISH）的方

法，用特异探针去杂交定位特定整条染色体或

者染色体部分特定片段，使用染色体涂染法可

以用于检测孤雌生殖群体可能经历过的遗传进

化历程。Trifonov 等（2015）通过比较涂染法

检测了三倍体孤雌生殖鳞趾虎（Lepidodactylus 

lugubris）和三种可能有性亲本，多疣壁虎

（Gekko japonicus）、地中海壁虎（Hemidactylus 

turcicus）、蝎虎（H. platyurus）的同源对称片

段，重建了它们之间的染色体进化关系。并且，

由于核仁组织区（nucleolus organizer region，

NOR）可以作为一些物种起源的预测者，通过

NOR银染实验研究了 NORs的核型分布。研究

结果表明，这三个不同的有性群体都对三倍体

孤雌生殖鳞趾虎的起源做出了贡献，它从壁虎

属和蜥虎属群体的共同祖先分歧以后，核型经

历了染色体的裂变和融合，NORs 银染也证实

了它的杂交起源。 

Bi 等（2006）通过基因组原位杂交技术

（genomic in situ hybridization，GISH）准确识

别了钝口螈属（Ambystoma）蝾螈的三倍体孤

雌生殖群体 LJJ和 LLJ中相应的杰斐逊钝口螈

（A. jeffersonianum）和蓝点钝口螈（A. laterale）

基因组组成。通过 GISH 技术，在荧光显微镜

下每个三倍体孤雌生殖个体的染色体可以清楚

地分成两组：在 LJJ中，有 28个显示为红色荧

光的杰斐逊钝口螈染色体和 14 个显示为绿色

荧光的蓝点钝口螈染色体；相反，LLJ 个体中

具有 28 个显示绿色荧光的蓝点钝口螈染色体

和 14个显示红色荧光的杰斐逊钝口螈染色体。 

3  孤雌生殖杂交起源的细胞学机制 

为什么有性生殖物种的杂交事件导致了孤

雌生殖物种的形成呢？前人研究认为，两个有

性生殖物种杂交形成的子代由于杂交破坏了正

常减数分裂的进程，减数分裂时同源染色体不

能配对，导致卵母细胞必须避开或者改变减数

分裂过程，才能产生可育的卵细胞（Lutes et al. 

2010）。杂交形成的子代在后来的进化过程中逐

渐发展成为通过孤雌生殖的方式来繁衍。 

包括壁虎科、鞭尾蜥科、草蜥科等在内的

绝大部分持续孤雌生殖的脊椎动物都依赖于减

数分裂前的染色体加倍（核内有丝分裂模式）

（Neaves et al. 2011），即在减数分裂前，卵母

细胞再进行一次基因组加倍，进而在经历完整

的减数分裂过程后，产生一个二倍体的卵细胞。

卵母细胞也可以通过两个卵原细胞融合的方式      



·148· 动物学杂志 Chinese Journal of Zoology 53 卷 

 

图 2  孤雌生殖物种中的减数分裂（引自 Lutes et al. 2010） 

Fig. 2  Meiosis in parthenogenetic species (from Lutes et al. 2010) 
 

得到基因组的再次加倍，这两种得到两倍于正

常有性生殖卵细胞染色体含量的方法在植物和

动物中都有很多先例，但是调节机制还不太清

楚。2010 年，Lutes 等（2010）深入研究了杂

交起源的孤雌生殖鞭尾蜥属物种卵母细胞形成

配子的机制，通过分离胚泡、量化 DNA 含量

及用特定探针进行原位杂交等相关实验，表明

在卵母细胞进行分裂前 DNA 复制了两次，并

且在减数第一次分裂前期，姐妹染色单体代替

同源染色体进行了配对，最后形成的卵细胞中

DNA含量是正常有性生殖配子的两倍。姐妹染

色体在减数第一次分裂期间的配对，避免了在

减数第一次分裂期间废弃的极体中丢失独特的

等位基因，维持了孤雌生殖物种的高度杂合性

（图 2），从而使孤雌生殖物种能够在自然界中

稳定存在。 

4  小结与展望  

在自然界中，绝大多数生物都采取两性生

殖的方式，研究孤雌生殖的物种有助于探讨有

性生殖与无性生殖的利弊关系。孤雌生殖及其

杂交起源的研究也为我们进一步了解单性生殖

在脊椎动物中的进化地位提供有价值的信息。

并且，利用孤雌生殖杂交起源的遗传原理，可

以诱发已知遗传组合的两性动物产生无性克隆

动物，以期增加其子代数目，并增加物种多样

性。同时，孤雌生殖杂交起源的研究对于进化

生物学和保护生物学都具有重要意义，尤其是

地理分布较近的近缘物种间杂交和基因渗透程

度的研究，利于我们制定科学的物种保育策略。

然而，由于杂交成种是一个动态的进化过程，

对于杂交形成和进化的机制、功能及其生物学

意义仍知之甚少，因此有必要从分子、细胞乃

至种群水平对杂交形成和进化的过程进行更深

入的研究。 
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