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基于 +?! =:-@ 序列的角蟾科部分属间系统关系
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（中国科学院成都生物研究所，四川 成都 !"##$"）

摘要：采用最大似然法（%& 法）、最大简约法（%’ 法）、邻接法（() 法）对来自角蟾科 %*+,-./0123*（45
67/3）8 属 "9 种及外群 : 种共 :; 条 $## <- 左右的线粒体 "!! /=(4 序列进行系统发育关系分析。结果表明，用

于分析的所有角蟾科物种形成两大支，第一支包括 "#$%&’()*，+(,-’).,(*%&’()* 和 /.)0&,1%&’()*，第二支包括

2#&.%3(,-’450，2#&.%6,6,7，!-5.4$#(，8(#%6,6,7 和 943(4**,&’%(,。支持将角蟾科划分为两大类群，即第一支属于

%*+,-./0161 族，第二支属于 &*->,</3?.1161 族。根据分子钟模型初步推测两类群间的分歧时间大致为 "$ @: A "8 @9
百万年前。在 %*+,-./0161 族中，基因树的拓扑结构不支持 /.)0&,1%&’()* 建立后的 %*+,-./0B 为单系；而在 &*-5
>,</3?.1161 族中，2#&.%6,6,7 为一有效属，其系统发生较早。
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T,/2 U R3663>*GG3（ "DDE） 根 据 R3663>*GG3
（"D8;）对原始无尾类各科系统发育关系的研究，

提 出 将 角 蟾 亚 科 %*,-./0163* 提 升 为 角 蟾 科

%*+,-./0123*。该科由亚洲原隶锄足蟾科的全部属

种组成。角蟾科是原始无尾两栖类（3/?.3*,<3>/35
?.136B）中物种和形态多样性最丰富的一个科，分

布于巴基斯坦、印度、中国西部向东至东南亚的菲

律宾群岛直至苏达群岛（V7623 SBG362B）的广大区

域， 现 含 以 下 各 属： /.)0&,1%&’()*， +(,-’).,(>
*%&’()*， 2#&.%3(,-’#66,， 2#&.%3(,-’450， 2#&.%6,6,7，

"#$%&’()*， 8&’()%&’()1#， 8(#%6,6,7， !-5.4$#( 和

943(4**,&’%(, ，共约""#种（W.3, *> 3G，:###；T/,B>，
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#$%& ’ ()（*+,-）根据形态学特征将中国该

科属种划分为角蟾类和齿蟾类，()%&. /0 %1（*++*）

提出中国该科各属蝌蚪口内部结构可归纳为角蟾型

和拟髭蟾型两个基本类型，2)34$5 ’ 671/8（*++,）

总结该科可划分为 9/.4:78;$&$ 族和 </:0438%=7$$&$
族。虽然上述各研究提出的类群名称不同，但得出

了相互一致的角蟾科两大类群的划分。核型方面，

角蟾科里存在着 !& > !?（? @ A）和 !& > !?（- @ ,）

两种基本核型（948/5=%1=7$，*+AB；C7/&. ’ D)，

*+,+；<$ /0 %1，*++"；E%4 ’ F%&.，*++A），但这两

种基本核型各自包括的属种并不和上述基于形态学

划分的两大类群相一致（E%4 ’ F%&.，*++A）。

#$%& ’ () （ *+,B） 根 据 形 态 学 特 征 将

!"#$%&’() )&*%+,#",)+) 从!"#$%&’() 中划出另立新属

-.(/%*,$%&’()， 这 引 发 了 一 系 列 围 绕 -.(/0
%*,$%&’() 是否为有效属的讨论（2)34$5，*+,?；G/$
/0 %1，*++"；()%&. /0 %1，*++*；F/ /0 %1，*++B；

C7%4 ’ C7%4， *++H； 9%05)$， *++A； <$ ’ ()，

*++?；E%4， *++A； E%4 ’ F%&.， *++A； I$/ ’
D%&.， !"""； C7/&. /0 %1， !""!； J$%&. /0 %1，
!""B）。

1"%.$2*2*3 原 为 1"%.$4’*5&+6/ 的 一 个 亚 属

（2)34$5，*+,"，*+,*），2)34$5（*+,B） 将 1"%.$0
2*2*3 提升为属级分类阶元（G8450，!""!）。<%0784:

（*++A）指出 1"%.$2*2*3 属的物种缺乏共近裔形态学

特征，对前者的观点提出了异议。<$ /0 %1（*++*）

根据核型特征指出 1"%.$2*2*3 在其所属类群里系统

发生较晚，但该文同时提到这样的安排使 1"%.$0
2*2*3 所属类群的核型演化方向与两栖动物核型的

主要演化方向不一致。

本文拟通过对该科部分属种线粒体 *?7 8EKL
序列数据进行系统发育分析，为讨论上述问题提供

分子层次的信息。

! 材料和方法

! "! 材 料

本文采用 C7%4 /0 %1（!"""）的物种名录，其中

种名 !"#$%&’() 2*."’*2+) 应为 ! M /*8$’（G/$ ’ F/，

!"""；G4850，!""!），故 本 文 采 用 ! M /*8$’ 而 非

! M 2*."’*2+)。共有 *A 号标本的肌肉组织被用于提取

2KL、扩增和测序（表 *），除 * 号 -.(/%*,$%&’()
)&*%+,#",)+) 标本（I9+?A）为 N !" O保存外，其余

均为 +"P酒精保存。另外 , 条 *?7 8EKL 部分序列

得自 KQRS，其 所 属 物 种 和 登 录 号 分 别 为 1"%.$0
4’*5&+6/ 5&*%*",)"（LG!,-*,,）， 1"%.$2*2*3 %"2$9(0
.$+9") （ LG!,-*+! ）， 1"%.$2*2*3 %"2$9(.$+9")

（ LF!B?A+A ）， !"#$%&’() /*8$’ （ LG!,-*+- ），

! M /*8$’ （ LF!B?,"" ）， :’*5&(.*’)$%&’() ;"*"
（LF!B?A++）， <"2$4*.") )(’+*56) （ LF!B?,"A） 和

< M =*’*29++（LF!B?,*"）。

! "# 总 $%& 的提取、!’! ()%& 片段的扩增和序

列测定

每号标本取肌肉 " M* T " M! .，剪碎混合少量石

英砂，在液氮中充分研磨。然后加入 U2U 在 BA O
下水浴 * M- 7，- """ 8 V W$& *- W$& 氯仿离心抽提 !
次，上清液中加入 ! 倍体积 N !" O乙醇沉淀 2KL，

*B """ 8 V W$& 离心 *" W$&，倒出液体后离心管倒置

N !" O冻干 *" W$&。在离心管中加水溶解 2KL，H
O保存 *! 7 以上。

XQE 扩增引物为通用引物 XA（-YZQ[QQ#[##Z
#LQQLLLLLQL#ZBY） V X,（-YZQQ[[#Q#[LLQ#QLZ
[L#QLQ[#ZBY）（U$W4& /0 %1，*++H），目的序列位

于线粒体 *?7 8EKL 基因上。反应体积 -"!<，含

2KL 模 板 H" T ?" &.，*" \ XQE R)]]/8 -!<，!-
WW41 V < 9.Q1! -!<，! WW41 V < ^K#X -!<，XA、X,
各 *" :W41，>*? 酶 ! _。在 X#QZ*"" 热循环仪上进

行 XQE 扩增，循环参数为 +H O预变性 H W$&；接

B- 次循环，+H O变性 B" 5，-H O退火 !" 5，A! O
延伸 ?" 5，最后 A! O延伸 - W$&。

XQE 产物送上海基康生物技术有限公司测序。

! "* 序列分析

采用 Q1)50%1 I * M,* 软 件 （#74W:54& /0 %1，
*++A）进行全部 !- 条序列的对位排列，辅以人工

校对。进行系统发育分析时以 <"2$4*.") )(’+*56) 和

<"2$4*.") =*’*29++ 作为外群，其所属的科 X/143%0$^%/
与 9/.4:78;$^%/ 互为姐妹群（9%8$4 /0 %1，!""B）。

在 94^/1 #/50 B M "?（X45%^% ’ Q8%&^%11，*++,）

中选择最适合本文数据集的序列演化模型以供最大

似然法（9< 法）分析。运用 XL_X! H M"3*" 软件

（U‘48]]48^，*++,）启发式搜索 9< 树，!" 次重复随

机加入序列，分支交换算法采用树二等分再连接法

（#RE）（U‘4]]48^ ’ R/.1/，*++B）。对该树拓扑结构

可信度的评估采用 R440508%: 法（G/15/&50/$&，*+,-）

!"" 次重复计算节点支持率，搜索方式为快速逐步

递增的启发式搜索。
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表 ! 测序的 !" 号角蟾科动物标本

#$%&’ ! !" ()’*+,’-( ./ 0’1.)23+4$’ (’56’-*’4 +- 72+( (7648
种名

!"#$%#&
标本号

’()$*#+ ,( -
采集地

.($/0%12
海拔

301%1)4#（5）

经度

.(,6%1)4#
纬度

./1%1)4#
!"#$%&’(%)*#+ +)&%,’-.’+,+
沙坪无耳蟾

789:;
四川彭县银厂沟

<%,$*/,6 =%>#+，!%$*)/, ?+(>%,$#
@ 999 AB9CD;; E999F GCBDBH E999F

!"#$%&’(%)*#+ +)&%,’-.’+,+
沙坪无耳蟾

78:IJ
四川冕宁县冶勒乡

<#0# ’%00/6#，!%$*)/, ?+(>%,$#
@ I99 AB9@DBB EK9KF G@HD;; EIBKF

/*&0)#"&*+(%)*#+ %1&"#%&*,."2+
平顶短腿蟾

L9BC:;
云南昆明谷律

M)0N，<),,/, ?+(>%,$#
B :99 AB9@DK@ E999F G@;D99 E999F

3.%"(1&1&4 (+)&’.’+,+
峨山掌突蟾

O<PJ::
重庆南川市金佛山

Q%,R) 8(),1，P*(,6S%,6 8),%$%"/0%12
B K99 AB9JDB@ EIH;F G@:D9@ ECKJF

5.-(%)*#+ +%,’&"2+
棘指角蟾

O<PIKK
贵州江口县梵净山

T/,U%,6 8(),1，M)%V*() ?+(>%,$#
HI9 AB9CDK@ E:BHF G@JD;C EJJ@F

5.-(%)*#+ $,’(*
小角蟾

78B9;H
贵州绥阳县宽阔水

W)/,X)(&*)%，M)%V*() ?+(>%,$#
B C;9 AB9JDB9 E;:JF G@HDB@ E:;:F

5.-(%)*#+ ’&’6,&’-.’+,+
南江角蟾

78HC;
四川南江县大江口

Y/U%/,6X()，!%$*)/, ?+(>%,$#
B J;9 AB9IDK@ EJJ;F GC@DCK EH;HF

7*.(1&1&4 %(%.,
宝兴齿蟾

78;B:
四川峨眉山

Z5#% 8(),1，!%$*)/, ?+(>%,$#
B H99 AB9CD@B E9IBF G@:DCC EBCBF

7*.(1&1&4 %(%.,
宝兴齿蟾

78;BI
四川峨眉山

Z5#% 8(),1，!%$*)/, ?+(>%,$#
B II9 AB9CD@B EH@:F G@:DCC E9CIF

7*.(1&1&4 *)(8(+",-$&"2+
红点齿蟾

O<PIJ;
贵州绥阳县宽阔水

W)/,X)(&*)%，M)%V*() ?+(>%,$#
B 9;9 AB9JDB@ EC@;F G@HDBK E@;IF

7*.(1&1&4 *)(8(+",-$&"2+
红点齿蟾

O<PJIH
重庆南川市金佛山

Q%,R) 8(),1，P*(,6S%,6 8),%$%"/0%12
B B99 AB9JDBB EIJ:F G@:D9K E9JJF

7*.(1&1&4 1,0)2&’.’+,+
利川齿蟾

O<PJHJ
重庆南川市金佛山

Q%,R) 8(),1，P*(,6S%,6 8),%$%"/0%12
B J99 AB9JDB@ EC9@F G@:D9@ EC:9F

902",-.* :(21.’-.*,
西藏齿突蟾

78BBBX
四川若尔盖包座乡

[/(V)( ’%00/6#，!%$*)/, ?+(>%,$#
C 9;9 AB9CD@C ECHHF GCCD@K E:JJF

902",-.* :(21.’-.*,
西藏齿突蟾

78B9:B
西藏林芝色季拉山

!#U%0/ 8(),1，7%V/,6 3)1(,(5()& =#6%(,
C H;9 A:KDBH E999F G@:DC9 E999F

902",-.* 0),’",’-.’+,+
金顶齿突蟾

78B9K;
四川洪雅县瓦屋山

L/\) 8(),1，!%$*)/, ?+(>%,$#
@ ;99 AB9@D;J EB@9F G@:DCH EC;9F

;,:*,++&%)(*& :(*,’-,,
峨嵋髭蟾

78K;K
四川峨眉山

Z5#% 8(),1，!%$*)/, ?+(>%,$#
B 999 AB9CD@K E:JHF G@:DCC EK::F

;,:*,++&%)(*& 1,2,
崇安髭蟾

O<PI9@
湖南张家界天子山

]%/,V% 8(),1，^),/, ?+(>%,$#
K;9 ABB9DC9 ECI9F G@:D@@ E@:BF

用 ?3_?! K E9‘B9 中的最大简约法（8? 法）

启发式搜索 8? 树，搜索参数设为将排序引入的空

位作为缺失数据、;9 次重复随机加入序列、][=
分支交换算法。在构建关系较远的一组序列的 8?
树时，慢演化位点（颠换）比快演化位点（转换）

更有用，如果给颠换更多的权重可能会比不加权时

得到一棵更可靠的树（T/++%&，B:I:；!\(RR(+4 #1 /0，
B::I）。由于怎样认定序列间的“关系较远”并无

统一的标准，故分析中对数据集采用了不加权和加

权两 种 处 理 方 法。 在 8AM3 @EB（W)5/+ #1 /0，
@99B）中选择 W%5)+/ @a"/+/5#1#+ 模型计算序列间

的转换 b颠换比，将数据集总的转换 b颠换比作为对

转 换 和 颠 换 加 权 权 重 的 依 据 （G#% c W)5/+，

@999）。对 8? 树拓扑结构可信度的评估采用 [((1a
&1+/" 法 B 999 次重复计算节点支持率，并结合 3)a
1(Y#$/2 ; E9（A+%X&&(,，@99B）计算节点的衰减指数

（4#$/2 %,4#d）。

在 8AM3 @EB 中根据序列间的分歧程度选择

W%5)+/ @a"/+/5#1#+ 模型运用邻接法（GQ 法）构建

GQ 树（G#% c W)5/+，@999），分析时将因排序引入

的空位成对删除，B9 999 次重复 [((1&1+/" 法计算该

树的节点支持率。

运用软件 ?^<.]A!] @ E9（W)5/+，B::I）中的

W%5)+/ @a"/+/5#1#+ 模型和 ? 距离模型，通过相对速

率检测（+#0/1%># +/1# 1#&1）来评估类群间的核苷酸

取代速率是否符合分子钟模型（O)X#+X/,40 c ?/)0a
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!"#，$%&’）。类群间的平均 ( 距离由 )*+, -.$ 软

件计算，因排序引入的空位成对删除。

联 合 运 用 (,/(! 0 .12$1 和 )3456378 0 .1
（)37!9:" ; )37!9:"，-111）进行树拓扑结构的比

较。)< 树 拓 扑 结 构 的 比 较 采 用 =!9>!":?@398#3A3
（=!9>!": ; @398#3A3，$%B%）检验，参数设置为常

态逼近（":CD36 3EEC:F!D3G!:"），双尾检验；非加权

)( 树 拓 扑 结 构 的 比 较 采 用 H8DE68G:" 双 尾 检 验

（H8DE68G:"，$%BI）。

! 结 果

共测得 $J 号标本长 011 2E 左右的线粒体 $&!
CKL, 片 段 序 列 并 在 +8"M3"N 注 册（,O’-&$%%—

,O’-&-$’）。所测序列与得自 L5MP 的 B 条同源序

列经对位排列后生成的数据集共 0-$ 个位点，含变

异位点 $%% 个、简约信息位点 $J& 个，碱基 ,、5、

+、H 平 均 含 量 分 别 为 I- .0Q、-- .0Q、$B .&Q、

-& .’Q。

最适合本文数据集的模型为 +HK R +， S 6"< T
I1’0 .&B%-。 该 模 型 参 数 如 下： 碱 基 频 率 ,

（ 1 .I0$0 ）、 5 （ 1 .-$0I ）、 + （ 1 .$J-% ）、 H
（1 .-J$0 ）， 碱 基 替 代 率 ,?5 （ ’ .%&-$ ）、 ,?+
（$B .B1’&）、,?H（$0 .J0IB）、5?+（1 .1111）、5?H
（&- .J0B$）、+?H（$ .1111），!分布外形参数（#3D?
D3 7!9GC!2UG!:" 9>3E8 E3C3D8G8C）为 1 .I$&1。基于此

模型运用最大似然法启发式搜索得到 $ 棵 )< 树

（图 $）， S 6"< T I10& .$%I--，其 -11 次重复 M::G?
9GC3E 计算出的节点支持率见表 -。该树的拓扑结构

表明 内 群 B 属 分 成 两 大 支 系。第 一 支 由 "#$%&
’()*’+,$-， .,(/+$#(,-*’+,$- 和 012*’+,$- 构 成：

.,(/+$#(,-*’+,$- 为该支其他 - 属 ’ 种的姊妹群，而

这 ’ 种中由 012*’+,$- %3)*, 和0 . -’3)(#4- 构成的一

支 最先分出，余下I种中 0 . %(5*, 为0 . )()63()2&
1)-3- 和 "#$%’()*’+,$- -+(’3)21)-3- 的姊妹群。第二

支 由 71’#*8(8(9， 71’#*:,(/+34%， ;3:,3--(’+*,(，

<,1*8(8(9 和 !/4#321, 构成：其中 71’#*8(8(9 和其他 0
属互为姊妹群，余下 0 属中 71’#*:,(/+34% 和;3:,3--&
(’+*,( 互为姊妹群，<,1*8(8(9 和 !/4#321, 两属物种

各自聚成一支，但它们和 71’#*:,(/+34% 和 ;3:,3--&
(’+*,( 一支的系统关系未能解决。

不对位点加权，启发式搜索得到 $ 棵步长为

’J$ 的 )( 树，5P T 1 .’’1，KP T 1 .J&$，K5 T

1 .0$B，其 $ 111 次 M::G9GC3E 节点支持率和衰减指数

见表 -。由于数据集总的转换 V颠换比为 $ .’-&，故

在运用加权简约法时赋予转换权重 -、颠换 I，启

发式搜索得到 $ 棵 )( 树，其拓扑结构和上述 )(
树完全相同、节点支持率相差无几、而衰减指数较

前者高（表 -）。)( 树和 )< 树的拓扑结构相似

（附录 $），也分为两大支系，第一支两者完全相同，

)( 树第二支属间拓扑结构为（71’#*8(8(9，（ 71’#*&
:,(/+34% ，（ ;3:,3--(’+*,(，（<,1*8(8(9，!/4#321,））））。

邻接法分析构建了 $ 棵 LW 树，其 $1 111 次

M::G9GC3E 节点支持率见表 -。LW 树的拓扑结构见附

录 $，分为两大支系，它们的属种组成与 )< 树相

同。LW 树第一支的拓扑结构和 )< 树第一支 ":78’、

":78J 互换后的结构相同（图 $）；第二支中 71’#*&
8(8(9 最先分出，余下 0 属中 71’#*:,(/+34% 和 ;3:,3-&
-(’+*,( 互为姊妹群，而这一支又和由 <,1*8(8(9 和

!/4#321, 两属物种混合构成的一支互为姊妹群。

)< 树、)( 树、LW 树的拓扑结构相似，在表

达属间系统关系上三者共有 B 个节点是完全一致

的，这 B 个 节 点 编 号 分 别 为： ":78-， ":78I，

":78&， ":78J， ":78%， ":78$1， ":78$$ 和 ":78$I
（图 $，表 -）。

在相对速率检测中，选择上述两大支系分别为

56U9G8C , 和 56U9G8C M、外群为 56U9G8C 5。在 =!DUC3
-?E3C3D8G8C 模型下，<3 T 1 .$-J%，<2 T 1 .$0’-，<3
S <2 T S 1 .1$JI R 1 .1-$I，= T 1 .B$’I 表明核苷酸

取代速率恒定性在 ’Q水平上不被拒绝。相似的在

( 距离模型下，<3 T 1 .$1J1，<2 T 1 .$$%%，<3 S <2
T S 1 .1$-% R 1 .1$’$，= T 1 .B’IJ 也表明核苷酸取

代速率恒定性在 ’Q水平上不被拒绝。这样的结果

显示两大支系用于分析的序列的演化符合分子钟模

型。两大支系间的平均 > 距离为 1 .--&% R 1 .1I$1
（> 7!9G3"48 R $ .%& !?）。

改变 )< 树第一支（":78 -）的拓扑结构，使

"#$%’()*’+,$- 一支和本分析中 012*’+,$- 所有物种

互为姊妹群，通过 =!9>!":?@398#3A3 检验比较这两

种拓扑结构，结果（似然率差值 T & .$0’B， > X
1 .1’）显示两者存在显著的差异。同样改变非加权

)( 树的拓扑结构，使 "#$%’()*’+,$- 和 012*’+,$-
互为姊妹群，H8DE68G:" 检验结果（树长差值 T J，

> T 1 .1I0B X 1 .1’）表明两种拓扑结构间存在显著

的差异。
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图 ! 基于 !"! #$%& 序列的角蟾科 ’ 属间系统关系

()* +! ,-./0*1213)4 525/.616 07 3-1 8)304-029#)5/ !"! #$%& *121 07 ’ *121#5 )2 :1*0;-#.)951
图中为 :< 树，其 = /2< > ?@A" +!B?CC。树上所有节点均被编号，其支持值见表 C，包括 :,、:<、%D 树

上相应节点的 E00363#5; 百分率和 :, 树上相应节点的衰减指数。本文讨论部分涉及的节点用粗斜体显

示。属于 F/591 ! 物种的蝌蚪具口漏斗，而 F/591 C 物种的蝌蚪不具该结构。

G-0H2 )6 3-1 3#11 )271##19 E. 3-1 85I)8J8 /)K1/)-009 813-09（ = /2< > ?@A" +!B?CC）L GJ;;0#3 M5/J16（:,，:<，

529 %D ;#0E5E)/)3. ;1#41235*16 07 E00363#5; #1;/)45316 529 9145. )29)416）70# 3-1 2J8E1#19 20916 5#1 ;#0M)919 )2
N5E/1 C L %0916 40##16;029)2* 30 70//0H)2* 9)64J66)02 5#1 )29)45319 )2 3-1 E0/9 529 )35/)4 L N59;0/1 07 F/591 ! -56
5 E#059 0#5/ 7J221/ 3-53 9016 203 181#*1 )2 F/591 C L

! 讨 论

! "# 角蟾科两大类群的划分及分歧时间的初步推

测

N)52 O PJ（!B’Q）根据成体和蝌蚪形态学特

征将中国锄足蟾科 B 属划分为两大类群，分别为角

蟾类（ "#$%&’()*， +&’()%&’(),#， -(./’)0.(*%&’()*
和 10)2&.,%&’()*）和齿蟾类（+(#%3.3.4， !/506$#(，

7#&0%3.3.4， 7#&0%8(./’652 和 968(6**.&’%(. ）。在 解

剖 比较!R种蝌蚪口内部结构后，PJ52* 13 5/（!BB!）

提出中国锄足蟾科各属蝌蚪口内部结构可归纳为两

个基本类型，即角蟾型（"#$%&’()*和+&’()%&’(),#）

和 拟 髭 蟾 型（ +(#%3.3.4 ，!/506$#( ，7#&0%3.3.4 ，7#& S
0%8(./’652 和 968(6**.&’%(.），在该研究中，-(./’):
0.(*%&’()* /.(6,#,*6* 和 10)2&.,%&’()* *’.&6,$#,*6* 两

种作为 "#$%&’()* 一属的物种被解剖比较。TJE0)6
O U-/1#（!BB’）总结前人工作后认为亚洲的锄足

蟾 科 动 物 可 划 分 为 两 族，:1*0;-#.)2) 族 包 括

+&’()%&’(),#，"#$%&’()*（"#$%&’()*），"#$%&’()*
（ 10)2&.,%&’()* ），"#$%&’()*（ -(./’)0.(*%&’()* ）和
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表 ! "# 树节点支持值，以及 "$ 和 %& 树与 "# 树共有节点的支持值

’()*+ ! ,-../01 2(*-+3 4/0 "# 5/6+3，(56 "$ (56 %& 5/6+3 37(0+6 )8 17+ "#
.78*/9+58

!"#$
%& %’（()*$+,-.$#） %’（*$+,-.$#） !/

0’ 0’ 12 0’ 12 0’

3 44 355 34 355 67 355

! "## "## "$ "## %! "##

& ’! &( " &! ) ($

6 89 8: 3 89 ; —

< 47 48 < 46 37 44

) $! *" % "## "# **

( &* ’# ! (* $ *%

7 355 355 3; 355 63 355

* ’# *’ $ "## "% **

"# (% (* & ’% "% (!

"" "## "## "% "## &* "##

39 45 7: < :7 38 7:

"& *( *( "# "## &" **

36 63 <; 9 63 : —

3< 65 63 9 87 ; —

3; 355 355 3< 355 63 355

3: 355 355 35 355 98 355

37 47 355 33 355 97 355

34 ;8 — — — — —

95 :7 — — — — :8

93 355 355 36 355 84 355

0’：="".>.?@A 百分率（’?"=@=+B+.C A$?D$).@,$> "E ="".>.?@A ?$AB+D@.$>）；12：衰减指数（1$D@C +)#+D$>）。

节点编号源自图 3。破折号表示 %& 树上的相应节点在 %’ 和 F或 !/ 树上不存在。本文讨论部分

涉及的节点用粗斜体显示。

!"#$ )(G=$?> D"??$>A")# ." .-">$ +) H+, I 3 J 1@>-$> ?$A?$>$). )"#$> .-@. #" )". $K+>. ") %’ @)# F "? !/
.?$$> J !"#$> D"??$>A")#+), ." E"BB"*+), #+>D(>>+") @?$ +)#+D@.$# +) ="B# @)# +.@B+D J

!"#$%&’()（ *"+$%&’() ）， 而 &$A."=?@D-++)+ 族 包 括

,"%-$.’/0&123（,"%-$.’/0&123），,"%-$.’/0&123（41.5
’1))/%&$’/ ）， ,"%-$.’/0&"66/， ,"%-$6/6/7， 8’"$6/6/7
和 902-1#"’。由于角蟾科由亚洲原隶属锄足蟾科的

全部属种组成，故上述研究的对象为角蟾科动物，

虽然在某些分类单元是作为属级还是亚属级分类阶

元方面存在不同意见，但都得出了相互一致的角蟾

科两大类群的划分。

本文中基因树上由 )"#$ 9 和 )"#$ 35 分别界定

的两大支系 LB@#$ 3 和 LB@#$ 9 属的组成符合上述类

群组成（图 3），且都有较高的节点支持率（表 9）；

故 3;9 ?M!N 基因序列提供的信息支持前人形态学

的工作，将角蟾科划分为两大类群。由于角蟾科可

划分为两个类群的思想最早由 1(="+>（3475）提

出，这里仍沿用其所用类群名称，&$A."=?@D-++)+ 族

和 %$,"A-?C+)+ 族。虽然我们的分子系统学分析没

有包括 8%&’($%&’(+" 和 ,"%-$.’/0&"66/ 两属的物种，

但参考形态学研究资料（O+@) P Q(，347<；Q(@),
$. @B，3443；1(="+> P R-B$?，3447）后建议暂时将

8%&’($%&’(+" 纳入 %$,"A-?C+)+ 族、将 ,"%-$.’/0&"66/
纳入 &$A."=?@D-++)+ 族。这样角蟾科两大类群的组成

可暂订为：%$,"A-?C+)+族（!"#$%&’()，8%&’($%&’(+"，

:-(3%/+$%&’() 和 ;’/0&(-/’)$%&’() ）， &$A."=?@D-++)+
族 （ 8’"$6/6/7， ,"%-$.’/0&123， ,"%-$6/6/7， ,"%-$5
.’/0&"66/，902-1#"’ 和 41.’1))/%&$’/）。%$,"A-?C+)+ 族

蝌蚪均具口漏斗，而在 &$A."=?@D-++)+ 族中没有这种
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情况（图 !），同时在系统发育关系和角蟾科最近的

"#$%&’()*’# 和 "#$%*+()*’# 两科（,’-)% #( ’$，.//0）

中没有蝌蚪口部呈漏斗状的物种。口漏斗与蝌蚪占

据的生态位相关（1%-’，!2.3；4)5 6 15，!27!；

15’89 #( ’$，!22!），根据简约原则推测该形态特征

在角蟾科中只经历了一次演化发生，但这仍需要包

括 !"#$%&’()*"++(（蝌蚪无口漏斗）和 ,#*’-%#*’-."
（蝌蚪具口漏斗）二属在内的该科全部属间系统发

育关系来作为最后判断的依据。

,#9%:;-+)8) 族和 4#:(%&-’<;))8) 族的序列演化符

合分子钟模型，由于无化石资料，这里借用蟾蜍属

/01%（=5-8’：>5?%8)*’#）线粒体基因的核苷酸取

代速率模型（,’<#+ #( ’$，!223）来初步推导两族

间的分歧时间（,5$<’;+ 6 ,#8*#$@%8，.///）。该

模型的核苷酸取代速率为 / A//72 个变化每位点每

百万年（B)$$)%8 +#’-@，,C），而 ,#9%:;-+)8) 族和

4#:(%&-’<;))8) 族 间 的 平 均 2 距 离 为 / A..72 D
/ A/0!/（2 *)@(’8<# D ! A27 34）。根据公式 5 E 6 ’F9 G
. ’（这里 5 为两类群间的分歧时间、6 ’F9为两类群

间的平均遗传距离、 ’ 为核苷酸取代速率）（H5I
B’-，!227），计算得 5 E !7 AJJ./ D . A.J7J ,C，故

初步推测两类群间的分歧时间大致为距今 !3 AK L
!J A. ,C 前。

! "# !"#$%&’() 是否单系发生

7$-8#(.%#*’-9 是 由 :";%#*’-9 划 出 （M)’8 6
15，!230）， 得 到 核 型 和 精 子 形 态 特 征 的 支 持

（N5，!23K；4) 6 15，!227；O’% 6 C’89，!22K；

P;#89 #( ’$，.//.）。但 Q5&%)@（!237）认为 7$-8<
#(.%#*’-9 和 :";%#*’-9 之间的差异未达到属级水平，

15’89 #( ’$（!22!）根据蝌蚪口内部结构也提出相

同观点，且有工作表明 7$-8#(.%#*’-9 的重要建属

依据 7$-8#(.%#*’-9 9*(#=.;".9=9“无耳柱骨”属错误

观察，该物种具耳柱骨（R#) #( ’$，!22/；C# #( ’$，
!220；O’%，!22K；N5，:#-@%8’$ <%BB A ）。如 图 !
所示 7$-8#(.%#*’-9 和 :";%#*’-9 的物种在基因树上

构成一支（8%*# 0），其中 7$-8#(.%#*’-9 9*(#=.;".<
9=9（8%*# K）和 :";%#*’-9 .(.>=(.;".9=9 互为姊妹群

（8%*# 7），这样的拓扑结构显示 7$-8#(.%#*’-9 建立

后的 :";%#*’-9 的物种组成没能包括其最近共同祖

先的所有后裔。如 8%*# 0 代表的是本工作纳入分析

的所有 :";%#*’-9 物种的最近共同祖先，但它同时

也是 7$-8#(.%#*’-9 9*(#=.;".9=9 的祖先。同时树拓

扑结构的比较显示，当改变基因树拓扑的结构使

7$-8#(.%#*’-9 和 :";%#*’-9 互为姊妹群时，新树与

基因树的拓扑结构存在明显的差异，不支持本分析

中的 :";%#*’-9 物种单独构成一支。由于只有当一

个类群的物种组成为其最近共同祖先的所有后裔

时，这个类群才是单系，故基于 !73 -OS= 数据的

分析结果显示 7$-8#(.%#*’-9 建立后的 :";%#*’-9 不

是单系，间接支持 7$-8#(.%#*’-9 不成立的观点。

O’% 6 C’89（!22K）根据染色体和形态性状从

:";%#*’-9 中划出一新属 2(.%#*’-9；Q5&%)@ 6 T;$#-
（!223 ） 对 此 做 了 讨 论 并 指 出 2(.%#*’-9 为

?".%#*’-9 的同物异名，该订正得到了较广泛的认同

（R-%@(，.//.；=B:;)&)’N#&，.//0），但 Q5&%)@ 6
T;$#-（!223）建议暂时将 ?".%#*’-9 作为 :";%#*’-9
的一个新亚属。按上述两个报道中对物种的安排，

中国已没有 :";%#*’-9 或 :";%#*’-9（:";%#*’-9）的

物种 分 布，本 文 分 析 中 包 括 的 :";%#*’-9 8(@%’，

: A 9#=.($09，: A 8=.%’ 和: A .(.>=(.;".9=9 J 种均被

纳入 ?".%#*’-9 或 :";%#*’-9 （ ?".%#*’-9 ）。这 样，

7$-8#(.%#*’-9 9*(#=.;".9=9 在基因树上仍然镶嵌于

?".%#*’-9 或 :";%#*’-9（ ?".%#*’-9 ） 各 物 种 之 中

（图 !），揭 示 ?".%#*’-9 或 :";%#*’-9（ ?".%#*’-9）

不是单系。

! "! *"%+$,-,-. 的有效性及其系统发育地位

!"#$%+(+(A 原 为 !"#$%&’()*=08 的 一 个 亚 属

（Q5&%)@，!23/，!23!）。在没有进行更深入的系统

发育研究的情况下，Q5&%)@（!230）将 !"#$%+(+(A
提 升 为 属 级 分 类 阶 元 （ R-%@(， .//.）。 4’(;-%:

（!22K）指出 !"#$%+(+(A 属的物种缺乏共近裔形态学

特征，对前者的观点提出了异议。由于图 ! 上 4#:I
(%&-’<;))8) 族（U$’*# .）中 !"#$%+(+(A 一 支（8%*#
!!）和其余 J 属构成的另一支（8%*# !0）互为姊妹

群，且这样的拓扑结构有高的节点支持率（表 .），

故我们的工作支持 !"#$%+(+(A 作为一有效属。

关于 !"#$%+(+(A 在 4#:(%&-’<;))8) 族系统发育关

系中所处的位置，4) #( ’$（!22!）根据 .8 E .7、双

臂染色体（,）占绝大多数的核型在该族中占优势

为原始核型，推导出拥有 .8 E .J、部分单臂染色体

（M）核型的 !"#$%+(+(A 在该族中较特化、系统发生

较晚。但该文同时指出，在特化核型中出现 M，而

在原始核型中却保留以 , 为主，这种情况与两栖动

物核型的主要演化方向（M!,）不一致。而本文

基因树中 !"#$%+(+(A 位于 4#:(%&-’<;))8) 族一支的基

部，和其余 J 属互为姊妹群，暗示 4#:(%&-’<;))8) 族
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的核型演化可能同两栖动物核型的主要演化方向

（!!"）一致，拥有部分 ! 的 !"#$%&’&’( 在该族中

的系统发生较早。
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35（（7，6），（（（（（9，V），（（\，W），8）），（;，<）），（7@，77）），

（（（76，79），7V），（（（（（（7\，7W），7<），（78，7;）），（（6@，

67），66）），（69，6V）），6\））））

T 5（（7，6），（（（7@，77），（（9，V），（（;，<），（8，（\，W））））），

（（7V，（76，79）），（（6\，（69，6V）），（（7\，7W），（（66，（6@，

67）），（7<，（78，7;））））））））

7： )$#">’/$1 1+(0’%&1 3P69W;@8； 6： ) ^ 4’(’#200 3P69W;7@； 9：

!$,"8*(+1 7’D"( 3Z6;\7<\； V： ! ^ 7’D"( 3P69W;@@； \： 9/+7-

8’."8*(+1 1*’80.,$.101 c=@<\； W： 9 ^ 1*’80.,$.101 c=<W8； 8：

! ^ .’.E0’.,$.101 c=;9\； ;： ! ^ 70."( c=7@\;； <： ! ^ 180.’/&1

OPIWVV；7@： 5(’%*+/’(1"8*(+1 8#’/+8’(0$/&1 a@79<\； 77： 5 ^ 6$’$

3P69W8<<； 76： F$8/"#’#’C 8$#"2+/"02$1 3P69W8<8； 79：

F ^ 8$#"2+/"02$1 3Z6;\7<6； 7V： F ^ "1*’.$.101 OPI8<<； 7\： B($"-

#’#’C 8"8$0 c=\7<； 7W： B ^ 8"8$0 c=\7W； 78： B ^ (*"2"1/0,7’/&1

OPIW8\； 7;： B ^ (*"2"1/0,7’/&1 OPI8W;； 7<： B ^ #0%*&’.$.101

OPI8;8； 6@： <%&/0,$( %*0./0.,$.101 c=7@V\； 67： < ^ >"&#$.,$(0

c=777>； 66： < ^ >"&#$.,$(0 c=7@<7； 69： G0>(011’8*"(’ >"(0.,00

c=V\V； 6V： G ^ #0&0 OPIW@6； 6\： F$8/">(’%*0&7 %*’8’$.1$

3Z6;\7;;。
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