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用线粒体 @;/A 基因探讨现存两栖动物

三个目间系统发生关系
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摘要：现存两栖类 # 个目的系统发生关系仍然没有统一意见，最广泛被接受的假说是单系起源，并且无尾

类和有尾类为姐妹群关系而排斥蚓螈类（蛙类假说）。然而，这一假说一直存在争议。我们在测定了泽蛙线粒

体基因组全序列的基础上，与已知其他的 $ 种两栖类进行详细的比较分析，同时选择了 "" 种高等脊椎动物的线

粒体全基因序列，以硬骨鱼类作外群，用 !! 个 )*+, 基因合并数据进行系统发生重建分析，结果表明 -.、-/
树都强力地支持现生两栖类动物为单系群，并且有尾目和蚓螈目为姐妹群关系。这个结果与蛙类假说是相矛盾

的，与 012)（"’’"）在形态学基础上提出的有尾类和蚓螈类为姐妹群关系的假说相一致，并得到建立在线粒体

和核 3*+, 基因数据基础上的许多分子研究的支持。另外还探讨了本结果与前人的研究不一致的原因，以及利

用线粒体全基因序列进行系统发生分析可能存在的偏差。

关键词：两栖类；)*+, 基因；系统发生

中图分类号：4’&’5& 文献标识码：, 文章编号：%!&6 7 &8&#（!%%6）%# 7 %"8& 7 %$

B?C657<&@89 ;<6:@85&=?8D= 5E F8G8&7 AHD?8I8:&= AH5&7
J?><< K>L<>= M:=<L 5& @?< N8@59?5&L>8:6 @;/A O<&<=

!"# $%&’()*+,’!，-./0 12)*+,’"，"，$34# 5,2)6,!
（" ! "#$%%& %’ ()’* "#)*+#*，,)-.*+ /+)0*12)34，,)-.*+，567)-+ #$"%%&，8$)+-；

! ! 9+23)363* %’ :*+*3)# ;*2%61#*2，<-+7)+= <%1.-& /+)0*12)34，<-+7)+=， >)-+=26 !"%%’(，8$)+-）

AI=@>:9@：91 :;)<，)=<3< >)?22 ?> 2;@A 1B ; C<D<3;2 @1D><D>E> 3<C;3:?DC )=< F=G21C<D<)?@ 3<2;)?1D>=?F> 1B )=3<< 2?H?DC
13:<3> 1B ;IF=?J?;D ;I1DC =<3F<)121C?>)> K 9=< I1>) L?:<2G ;@@<F)<: =GF1)=<>?> ?> )=< I1D1F=G2<)?@ 13?C?D ?D )=< @2;>>
,IF=?J?;，L=?@= F31F1><: ; >?>)<3MC31EF 3<2;)?1D>=?F J<)L<<D N;E:;); ;D: ,DE3;（)=< 0;)3;@=?; =GF1)=<>?>）)1 )=< <O@2EM
>?1D 1B )=< PGID1F=?1D; K Q1L<H<3，)=< F=G21C<D<)?@ 3<2;)?1D>=?F ;I1DC 2?H?DC ;IF=?J?;D> ?> >)?22 ; @1D)31H<3>?;2 ?>>E< K
9=< @1IF2<)< DE@2<1)?:< ><RE<D@< 1B )=< I?)1@=1D:3?;2 C<D1I< 1B 5*7*10-14- &).+%#$-1)2 L;> :<);?2<:2G @1IF;3<: L?)=
)=1>< 1B $ 1)=<3 ;IF=?J?;D> K 9=< DE@2<1)?:< ><RE<D@<> 1B !! )*+, <D@1:<: JG ( ;IF=?J?;D> I?)1@=1D:3?;2 C<D1I<> L<3<
@1IJ?D<: ;D: ;2?CD<: )1 )=< =1I121C1E> ><RE<D@<> 1B )=< "" H<)<3J3;)< );O; K 9<2<1>)> ><2<@)<: ;> 1E)C31EF，)=< F=G21C<M
D<)?@ ;D;2G><> 3<>E2)> >=1L )=;) -. ;D: -/ )3<<> ;22 >)31DC2G >EFF13) )=< I1D1F=G2G 1B 2?H?DC ;IF=?J?;D> L?)= 3<>F<@) )1
1)=<3 2?H?DC )<)3;F1:> ;D: B;H13 ; >?>)<3 C31EF 3<2;)?1D>=?F B13 @;<@?2?;D> ;D: E31:<2<> K *1JE>)D<>> 1B 1E3 3<>E2)> L;> @1DM
B?3I<: JG =?C= J11)>)3;F >EFF13) 1B ;22 D1:<> ?D )=< )3<<> K 9=?> 3<>E2) @1D)3;:?@)> )=< 0;)3;@=?; =GF1)=<>?>，;D: ?> @1D>?>M
)<D) L?)= 012)S> =GF1)=<>?>（"’’"）J;>?DC 1D )=< I13F=121C?@;2 :;); K 9=< 3<>E2) L;> ;2>1 >EFF13)<: JG F3<H?1E> I12<@E2;3
>)E:?<> J;><: 1D )=< :;); B31I I?)1@=1D:3?;2 ;D: DE@2<;3 3*+, C<D<> K TD ;::?)?1D，)=< 3<;>1D B13 1E3 3<>E2) ?D@1D>?>)<D)
L?)= F3<H?1E> L13A> ;D: )=< >=13)@1I?DC> 1B F=G21C<D<)?@ ;D;2G><> J;><: 1D )=< @1IF2<)< I?)1@=1D:3?;2 C<D1I<> L<3< ;2>1
:?>@E>><: K

P<C Q5>L=：,IF=?J?;D；)*+, C<D<；.=G21C<D<)?@ 3<2;)?1D>=?F

! 收稿日期：!%%# 7 "! 7 %’；接受日期：!%%6 7 %# 7 !#
基金项目：教育部骨干教师资助计划项目（PP 7 "8% 7 !"%%!6%# 7 "(6%）；教育部留学回国人员启动基金资助

U1ED:;)?1D ?)<I：9=< F31V<@) >EFF13)<: JG B1ED:;)?1D B13 WD?H K X<G 9<;@=<3 B31I Y);)< Z:E@;)?1D -?D?>)3G ;D: Y*U B13 *[NY，YZ-
" 通讯作者（N133<>F1D:?DC ;E)=13），ZMI;?2：L;DCGRDV\ V21D2?D< 5 @1I

第一作者简介：刘忠权，男，6% 岁，博士，副教授。研究方向 动物分子生物学。现工作单位 盐城师范学院生物系（邮政编码

!!6%%!）。



现存两栖类动物分为 ! 个目，它们的体形迥然

不同，这与它们的生活习性及活动方式有一定关

系。无尾目（"#$%&）有发达的后肢和简化的骨骼，

适应跳跃；有尾目（’&$(&)&）身体较长，四肢较

短，骨骼相对原始；蚓螈目（*+,#-./0-#&）则无

四肢而头骨发达（12332% 4 52(627，899:）。建立在

现存和化石种类的形态学特征基础上普遍接受的假

说认为，现存两栖类是由古生代后期（!;; < =>;
百万年）一个单系两栖类分化而来，并且认为有尾

类和 无 尾 类 是 姐 妹 系（?$233,&#，89::；@03#2%，
899!）。然而，一些化石证据认为现存两栖类是多

起 源 的 （ ’&%%-33 4 5-3,27， 89:;； A,0)/7-#，

89:>）。通过几个核基因和线粒体部分基因的研究

认为 有 尾 类 的 蝾 螈 与 蚓 螈 类 的 蚓 螈 为 姐 妹 系

（52(627 2) &3，899;；5&+ 2) &3，899>）。为了进一

步探讨现存两栖类 ! 个目间的系统发生关系，我们

选择了线粒体基因组中 )BC" 基因来研究这个问

题。

在两栖类动物，已经获得了 D 种动物的线粒体

基因 组 全 序 列，蚓 螈 目 的 泅 盲 游 蚓 !"#$%&’()*(+
’,*,’+（E&%(-+& 4 @2+2%，=;;;）；有尾目的新疆北

鲵 -,’&.&’ +/0/1/)2+（E/&#6 2) &3，=;;!&）、大鲵 3’4
.1/,+ .,5/./,’2+（E/&#6 2) &3，=;;!F）和卢氏小默

螈 6(1*(’+/(%%, %2+)$,’/（E&%(-+& 4 @2+2%，=;;8）；

无尾 目 的 非 洲 爪 蟾 7(’&#2+ %,(5/+ （B-2 2) &3，
89:>）、黑斑蛙 -,’, ’/81&9,)2%,*,（A$,0(& 2) &3，
=;;8）。

后生动物线粒体 )BC" 常常以缺失保守或半保

守的 核 苷 酸 甚 至 是 整 个 臂 为 特 征（G$,&H&I& 4
C07/0(&，899!），这些结构上的异常可能与简化线

粒体翻译的识别机制相联系，从而能使线粒体 )BJ
C" 积累序列替换，可以用来研究高阶元动物的系

统发生关系（G$,&H&I& 4 C07/0(&，899!，899>）。

我们将新测定的泽蛙线粒体基因组与已知的 D
种两栖类动物进行了详细的比较分析，并以线粒体

基因组 == 个 )BC" 基因合并数据为基础，重建了两

栖类动物的系统发生，探讨现存两栖类 ! 个目间的

系统发生关系。

! 材料与方法

! "! 泽蛙线粒体基因组全序列的测定

按照 "%#&7-# 2) &3（8998）的方法从泽蛙（标

本采自江苏盐城）新鲜的肝脏里提取 ,)?C"。用纯

化后的 ,)?C" 作模板，用两对通用引物分别扩增

8=:（G-K/2% 2) &3，89:9）和 8D: %BC"（A0,-# 2)
&3，899L）基因片段，并测序。在此基础上，设计

两对 M-#6JN’B 引物扩增两段约 O ;;; F. 长的 ,)?J
C" 片段，通过限制性内切酶切成大小不等的片段，

并克隆到 ; < )&%/ .*P@J!HQ R 载体中，直接或采用

引物步行法测序。克隆片段间的空缺或连接部分通

过获得的序列设计引物，以 ,)?C" 为模板扩增的

N’B 产物直接测序来补齐或证实。

! "# 线粒体 $%& 序列数据

共有 8: 种代表高等脊椎动物谱系的线粒体全

基因用于系统发生分析：两栖类的泽蛙（本研究测

定）、泅盲游蚓（*2#S&#T 登录号为 "18>L;>8，下

同）、新疆北 鲵（"UL899D;）、大 鲵（C’;;L9=D）、

卢氏小默螈（"18>L;>!）、非洲爪蟾（@8;=8O）和

黑斑蛙（"S;L!::9）；爬行类的锦龟 =$1"+(9"+ #/)4
*, （ "1;D9L=! ）、 石 龙 子 ;29()(+ (81(8/2+

（"S;8DD;D）、鬣蜥 >82,’, /82,’,（"UL;L:O=）和

密河鳄 3%%/8,*&1 9/++/++/#/(’+/+（V8!88!）；鸟类的日

本 鹌 鹑 =&*21’/? @,#&’/), （"N;;!89>） 和 普 通!
A2*(& 02*(&（"1!:;!;>）；哺乳类的针鼹 !,)$"8%&+4
+2+ ,)2%(,*2+（"U!;!88D）、大袋鼠 6,)1&#2+ 1&02+*2+

（V8;>=L）和人 B&9& +,#/(’+（?!:88=）；选取硬骨

鱼类的鲫鱼 =,1,++/2+ ,21,*2+（"S;;D9>!）和大马

哈鱼 C’)&1$"’)$2+ 9"D/++（M8=9OO8）作为外群。因

为分 子 进 化 速 率 相 同 以 及 避 免 长 枝 的 干 扰 影 响

（E&%(-+& 4 @2+2%，=;;8；G$,&H&I& 2) &3，899:），

选取具有代表性的四足类（W2)%&.-(）线粒体基因

进行分析（因蛇类 ,)?C" 具有较快的进化速率，

被去除，G$,&H&I& 2) &3，899:）。

! "’ 系统发生分析

整个线粒体基因组 == 个 )BC" 基因的序列合并

用来进行系统发生分析。用 ’MXAW"M Y（8 Z:）进

行比对，并且结合人工校对。比对形成的缺失作为

丢失的数据来处理，>[和 ![端不对称的部分也从分

析中去除。使用 N"XN!（\2%70-# L Z; F8;）中的最

大简约法（@N）和最大似然法（@M）进行系统发

生分析。@N 分析采用至少 8;; 个随机增加序列重

复和以下设置：分类元的 8; 个随机逐步增加的启

发式搜索法（/2$%07)0K 72&%K/27），WSB（)%22 F072KJ
)0-#J%2K-#7)%$K)0-#） 分 支 交 换（F%&#K/ 7I&..0#6），
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以及多重树有效选择（!"#$%&& ’()*’+ *+ ,--,.)）。

)%/0 合并数据分析转换 1颠换比（$2 3 $4）用 5 3 6。

!# 分析采用 789:; 模型（7<2,=<>< ,) <?，6@:;），

使用 %’=,A2BC>’--’AD 近似值方法获得开始分支长

度，通过逐步增加获得开始树，<2B*2 增加序列，分

支交换为$E%，转换 1颠换率选择最大可能性，$2 3 $4
为 5 3 6。系统发生结果用假定的 6FF 个复制的自引

导值分析来检验。

! 结果与分析

泽蛙 G)H/0 全长为 6I I6I J(，包括 6K 个蛋白

编码基因，55 个 )%/0 基因，5 个 A%/0 基因和非

编码区（包括控制区），还有一个 )%/0!,)假基因。

泽蛙线粒体全基因组序列已呈送 L,+E<+M，登录号

为 096;:IF;。泽蛙的线粒体基因组基因排列与已

知的两栖类有差异，其中除了发现 K 个 )%/0 基因

（)%/0$NA， )%/0OA’ 和 )%/0#,P（Q"/））发 生 重 排 外，

在脊椎动物中我们首次发现泽蛙有一个独特的 /H;
基因顺序和一个 )%/0!,)基因拷贝。

从泽蛙和其他 R 种两栖类的线粒体基因组结构

比较可以看出，蚓螈目的泅盲游蚓和有尾目的新疆

北鲵、大鲵和卢氏小默螈，及非洲爪蟾的 55 个 )%B
/0 基因的排列顺序与大多数脊椎动物一样，没有

发生重排现象，而蛙科动物泽蛙和黑斑蛙的 )%B
/0$NA、)%/0OA’和 )%/0#,P（Q"/）基因发生了重排，并

且都移位到 )%/0ON,基因上游，只不过 )%/0#,P（Q"/）

基因 位 置 不 同 而 已。泽 蛙 的 顺 序 为 )%/0$NA 1 )%B
/0OA’ 1 )%/0#,P（Q"/）1 )%/0ON,， 而 黑 斑 蛙 为 )%B
/0#,P（Q"/）1 )%/0$NA 1 )%/0OA’ 1 )%/0ON,。

使用硬骨鱼鲫鱼和大马哈鱼作为外群（用线粒

体数据分析脊椎动物的系统发生，外群的选择参见

S<AD’T< ,) <?，6@@:），55 个 )%/0 基因全序列合并

数 据经比对后共有6 R:5个位点，其中变异位点为

6 5K5 个，简约信息位点为 @IF 个。当用转换 1颠换

比为 5 3 6 加权值时（根据泽蛙与其他两栖类的 )%B
/0 基因比较结果），!O 树支持现生两栖类为单系

群，并 且 有 尾 目 和 蚓 螈 目 为 姐 妹 群 关 系（通 过

I;U自引导值支持，图 60），!#（789:; 模型）

分析也以较高的自引导值（:RU）支持这个结论

（图 6E）。这个结果与蛙类假说（见下述）是相矛

盾的，与 E’?)（6@@6）在形态学基础上提出的有尾

类和蚓螈类为姐妹群关系的假说相一致，并得到建

立在线粒体和核 A%/0 基因数据基础上的许多分子

系统学研究的支持（7,D=,2 ,) <?，6@@F；7<T ,) <?，
6@@;；V,??,A W 7,D=,2，6@@:）。另外，有尾目的新

疆北鲵和卢氏小默螈先聚在一起（!O 和 !# 分别

为 R:U和 ;RU），再与大鲵形成姐妹群关系（图

6），这一结果在一定程度上反映了有尾目中小鲵

科、蝾螈科和隐鳃鲵科三者间的关系。

" 讨 论

现存两栖类的 K 个目系统发生关系仍然没有统

一意见（Q<AA’?? ,) <?，6@@@）。最广泛被接受的假

说是建立在形态学证据基础上，支持现生的两栖类

K 个目在古生代后期（KFF 百万年）单系起源，并

且无尾目和有尾目为姐妹群关系，而排斥蚓螈目

（蛙类假说）（#<PA*+ W %,*2X，6@@I）。然而，现生

的两栖类是否为单系起源和无尾目与有尾目紧密的

系统发生关系一直存在争议。如仅根据头部前面的

形态学分析，Y<A4*M（6@:F）主张四足动物为多系

起源，认为有尾目由孔鳞鱼类（O’A’?,(*-’AG，一种

灭绝的突鳍鱼类）演化而来，而无尾目推测为骨鳞

鱼类（Z2),’?,(*-’AG，另一种灭绝的突鳍鱼类）的

后代。但 Y<A4*M（6@:F）并没确定蚓螈目的起源，

也没有指明蚓螈目与两栖类另外 5 目间的系统发生

关系。%,*=（6@R[）也认为无甲亚纲（#*22<G(N*J*B
<）不是一个自然类群并假设蚓螈目独立起源于现

生两 栖 类 的 其 他 类 群， 蚓 螈 目 与 鳞 鲵 目 （!*B
.A’2<PA*<，一种灭绝的壳椎两栖类）有亲缘关系。

另一种假说是 Q<AA’?? 和他的同事提出的，认为蚓螈

目和有尾目有紧密的系统发生关系，而排斥无尾目

（Q<AA’?? W 7’?G,2，6@:F；Q<AA’??，6@::）。根据这

个假说，无尾类可能从离椎（$,G+’2(’+DT?）两栖

类演化而来（Q<AA’??，6@::）。两栖类来自于单系和

有尾目与蚓螈目有紧密的系统发生关系，还得到许

多形态学（E’?)，6@@6）和分子（V,??,A W 7,D=,2，
6@@:）系统发生研究的支持。无尾目与蚓螈目是否

为姐妹群关系并没有形态学的资料提及。

V,??,A W 7,D=,2（ 6@@:） 运 用 65! 和 6R!
A%/0 基因全序列研究了两栖类 K 个目（共 @ 个科，

@ 个种）之间的系统发生关系，结果支持有尾目与

蚓螈目为姐妹群关系。S<AD’T< W !,T,A（5FFF）利

用非洲爪蟾和泅盲游蚓线粒体全基因组的蛋白编码

基因和 )%/0 基因，结合其他脊椎动物的数据，分

析 结 果 强 力 （!O： RRU 和 :5U；/Y： I5U 和

:RU ；!#：@;U 和::U）支持无尾目与蚓螈目聚

I:6K 期 刘忠权等：用线粒体 )%/0 基因探讨现存两栖动物三个目间系统发生关系



图 ! 基于 "" 个 #$%& 基因全序列合并数据的两栖类系统发生关系树

’() *! +,-./)010#(2 3/4(#(/1 /5 #,0 673,(8(61 86409 /1 6 #$%& 96#6 40#
#,6# 2/78(104 6.. "" 7(#/2,/19:(6. #$%& )0104

&、; 分别为 <+ 和 <= 树，硬骨鱼为外群。<+ 树为自引导值大于 >?@的一致树（!?? 假定的复制）；

<= 树建立在 ! ??? 3ABB.(1) 4#034 基础上。结果支持蚓螈类和有尾类为姐妹群关系以及现生两栖类为单

系。

C,0 96#6 40# D64 4A8E02#09 #/ <+（&）619 <=（;）616.-404 F C0.0/4#4 D0:0 A409 64 /A#):/A3 #6G6 F <+ #/3/./)(04
:03:0401# >?@ 76E/:(#- :A.0 8//#4#:63 2/14014A4 #:004 86409 /1 !?? 340A9/:03.(26#(/14 F HA33/:# 4,/D1 5/: #,0 <=
#:00 (4 86409 /1 ! ??? 3ABB.(1) 4#034 F C,(4 96#6 40# 4#:/1).- 56I/:4 6 2602(.(61 J A:/90.04， ! * " *，7/1/3,-.- /5
.(I(1) 673,(8(614 F

成一支（但没有有尾目参与分析），两栖类为单系

群，同时用两个 :$%& 基因的合并数据分析两栖类

的系统关系，<+ 树结果支持现存两栖类为单系

（K?@），无尾目与有尾目为姐妹群关系，但是自引

导值中等支持（>L@）。M6:9/-6 N <0-0:（"??!）

在测定卢氏小默螈和泅盲游蚓的线粒体全基因的基

础上，结合其他脊椎动物（羊膜动物），以肺鱼和

腔棘鱼作外群，结果表明蛋白编码基因、#$%& 和

:$%& 基因的分别合并数据一致支持无尾目和有尾

目为姐妹群，而排斥蚓螈目，两栖类为单系群。但

是以上结果存在一定的片面性：首先，无尾目只有

非洲爪蟾唯一代表，而非洲爪蟾的全序列被怀疑存

OO! 动 物 学 研 究 "> 卷



在错误（!"##"$ % &"’(")，*++,），没有蛙科动物；

其次，选择的外群不统一（!"##"$ % &"’(")，*++,，

为羊膜动物；-.$’/0. % 1"0"$，2333，为 + 种硬骨

鱼；-.$’/0. % 1"0"$，233*，仅 肺 鱼 和 腔 棘 鱼）；

第三，参与分析的羊膜动物 数 量 不 同（!"##"$ %
&"’(")，*++,， 每 个 谱 系 单 个 代 表；-.$’/0. %
1"0"$，2333，每个谱系有多个代表）；第四，碱基

的转换 4颠换比的加权值也不一致（-.$’/0. % 1"05
"$，233*，为 * 6 *；-.$’/0. % 1"0"$，2333，789:
和 $89: 分别为 ; 6 * 和 2 6 *），通过我们对泽蛙与其

他两栖类的比较发现 789: 和 $89: 的转换 4颠换比

大约分别为 2 6 * 和 * 6 *。

线粒体基因组的基因排列顺序可以提供评估脊

椎动 物 系 统 发 生 关 系 的 重 要 信 息（1.<"0 "7 .#，
*++=），脊椎动物线粒体基因重排相对较少发生，

但是当重排出现时，将能够鉴别单系群，因为大量

可能的基因排列使得同样的基因顺序分别独立地产

生是相当不可能的，因此具有共同的基因排列顺序

很可能表明有共同的祖先（>//$" % >$/?@，*++A）。

我们根据线粒体 22 个 789: 基因全序列合并数据

研究现生两栖类的系统发生关系，结果表明有尾目

和蚓螈目为姐妹群关系，而排斥无尾目。已知的蚓

螈目的泅盲游蚓和有尾目的新疆北鲵、大鲵及卢氏

小默螈的线粒体基因组结构都没有发现基因重排，

表明有尾目与蚓螈目间有较近的亲缘关系；而蛙类

泽蛙、黑斑蛙线粒体 789: 基因有重排现象，并且

涉及重排的 789: 基因都为 789:BC$、789:D$/和 785
9:E"F（GH9）。此外，现存无尾目内物种间的分化程

度较大，提示现存无尾目在两栖类进化历史中有过

较繁盛的时期，在地球上分布较广，由于适应不同

的生态环境，加速了这一类群的遗传分化（重排），

这也是现存两栖类中以无尾目种类居多，分布较广

的原因，只是非洲爪蟾是一个例外（没有基因重排）。

虽然利用整个线粒体 789: 基因合并数据分析

现存两栖类的系统关系，支持蚓螈目和有尾目为姐

妹群关系，但是它们与无尾目形成单系群的自引导

值相对要低，1D 和 1E 树仅为 IAJ 和 IKJ。另

外，新疆北鲵、大鲵和卢氏小默螈分别代表了有尾

目的小鲵科、隐鳃鲵科和蝾螈科，从图 * 中可以看

出，小鲵科与蝾螈科有更近的系统关系，但是在

1E 树中自引导值中等支持。由于仅有 = 个代表物

种的全序列，并且蚓螈类也只有一种，因此，还需

要进一步增加两栖类各个目间的物种数，以便进一

步探讨各科间的系统发生关系。

我们并没有选取蛋白编码基因和 $89: 基因合

并数据来分析两栖类的系统发生关系，因为从泽蛙

与其他两栖类 *; 种蛋白编码基因的比较发现，不

同 的 蛋 白 编 码 基 因 进 化 速 率 有 很 大 的 不 同 ，如

GL!、GL"基因相对保守，而 :BD, 及 9MA 等变

异较 大， 同 时 变 异 较 大 的 基 因 颠 换 大 于 转 换

（NFOP’. "7 .#，233*）。另外核苷酸的三位密码子的

变异速率也不同，特别是很多第三位密码子摆动并

不影响氨基酸的变化。而在运用系统发生软件分析

时往往用同一个转换 4颠换速率，以及同样的加权

值，因此很可能得出不正确的结果。线粒体 $89:
序列数据在 *2! 和 *K! $89: 的不同区域位点之间

表现出不同的变异速率（-.$’/0. % 1"0"$，2333），

将两个不同的 $89: 数据合并分析同样也可能会出

现偏差。

而线粒体 789: 基因由于有大致相同的核苷酸

数，以及三叶草型的二级结构，相对于核 789: 基

因，线粒体 789: 基因具有较高的进化速率（N.<5
</@" "7 .#，*+++），碱基的转换 4颠换速率也大致相

当，因此合并后并不影响分析结果。线粒体 M9:
序列经常用来推测具有紧密亲缘关系动物的系统发

生，但是其中蛋白编码基因很少用在那些分歧时间

超过 ;33 百万年的动物上，这或许是由于蛋白编码

基因比 789: 基因的茎部更易受自然选择的影响，

对于研究高阶元动物的系统发生，线粒体 789: 基

因序列是非常有用的工具（QFO.R.?. % 9P)CP’.，

*++;）。一些线粒体 789: 基因结构在爬行类、两

栖类和鱼类中有变化，而这些谱系的分化时间都远

远超过 *33 百万年，通过研究 789: 基因结构的共

源性及运用 789: 基因序列构建分子系统树，可以

研究这些高阶元动物的系统发生关系（QFO.R.?.
% 9P)CP’.，*++I）。

许多研究指出，当只有短的序列数据来分析亲

缘关系较远的类群的系统发生关系时，容易产生错

误的 结 论（8F))/ "7 .#，*++K；-.$’/0. % 1"0"$，
*++K）。较长的或相对异质性的（&"7"$/("@/F)）数

据，如线粒体全序列，具有许多系统发生信息位

点，能 够 较 可 靠 地 解 决 系 统 发 生 中 的 许 多 问 题

（8F))/ "7 .#，*++K；-.$’/0. % 1"0"$，*++K）。虽

然利用线粒体全基因序列分析比单个基因可以提供

更可靠的进化关系评估，但即使线粒体全基因序列

也不能确保发现那些有快速起源的古代谱系间的正

+,*; 期 刘忠权等：用线粒体 789: 基因探讨现存两栖动物三个目间系统发生关系



确的拓扑关系，利用线粒体全序列分析系统关系存

在缺陷的详细讨论，诸如位点间的变异速率，不同

谱系间进化速率差异，碱基偏斜和饱和等的影响，

参见如 !"#$%&" ’( ")（*++,）。
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