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摘  要 

物种的婚配制度与性选择之间具有密切联系。对于无尾两栖类来说，一雌多雄的婚配制度广泛存在，并

通过交配前性选择和交配后性选择来体现。因此，在巨大的选择压力下，无尾目动物产生了各种进化机

制。本文综述了婚配制度和性选择的相关概念，阐述了无尾两栖类一雌多雄制和性选择进化机制的研究

进展，并对进化机制的研究作出总结和展望，为今后研究提供了参考。 
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Abstract 
There is a close relationship between the animal’s mating system and sexual selection. For the 
Anura amphibian, the polyandry exists extensively, and is manifested by precopulatory sexual se-
lection and postcopulatory sexual selection. As a result, Anura amphibian have produced various 
evolutionary mechanisms under tremendous selection pressure. This paper reviews the related 
concepts of mating system and sexual selection, expounds the research progress on the evolutio-
nary mechanisms of polyandry and sexual selection of the Anura amphibian, and finally summa-
rizes and prospects the research on evolutionary mechanisms. 
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1. 引言 

无尾目包括两栖纲的大部分种类，约为两栖动物总数的 88% [1]为分布范围最广泛的一类。无尾两栖

类属外温动物，多为体外受精，且生活史经历了从水生变态到陆生的转变[2]，其生活史大多分为卵、蝌

蚪和成体三个阶段，这 3 个生活史阶段的动物由于各自的结构和生理机能的制约，分别生活在迥异的栖

息环境中，形成了各自阶段的生态适应特点[3]。 
在无尾两栖动物中，一雌多雄的婚配制度广泛存在。雌性通过与多个雄性交配，可能获得直接或间

接利益，进而提高后代适合度。雌性也可能会在获得较少利益时，与多个雄性婚配[4] [5] [6]。无尾两栖

类在维持物种多样性和生态系统稳定性方面发挥着重要的作用，利用无尾两栖类消灭农田害虫是重要生

物防治手段之一。但是由于全球气候变化和人类活动，无尾两栖类动物数量呈显著下降趋势[7]，这引起

生物保护者的重视。因此，对该类动物婚配制度、性选择及进化机制进行深入研究，有助于深入理解有

性生殖、生殖隔离、物种形成和进化[8]，为其多样性保护、人工繁育、资源增值等提供科学依据。 

2. 婚配制度与性选择 

2.1. 婚配制度 

婚配制度(mating system)最早由达尔文于 1871 年提出，婚配制度是指种群内不同的婚配模式，包括

配偶数目、两性特征、亲代抚育等，是繁殖期个体为获得最大繁殖收益而采取的多种繁殖策略[9]，主要

分单个雄性与单个雌性在几个繁殖季节单独婚配(一雄一雌制)；一个雄性和几个雌性在连续的几个婚配季

节婚配(一雄多雌制)；单个雌性和多个雄性在连续的几个婚配季节婚配(一雌多雄制)；雌雄性之间没有固

定的婚配关系，彼此均有多个配偶(混交制) [10] [11]。对动物婚配制度的判断传统上是依据动物在繁殖季

节获得配偶的数量。随着分子生物学技术的发展，科学家们发现动物在繁殖过程中，所观察到的配偶数

目(社会婚配制度)并不一定能准确代表其遗传上获得的配偶数目(遗传婚配制度)，因此雌雄双方获得的来

自于不同配偶的配子数目才是判定其婚配制度的更有力依据[12] [13]。 

2.2. 性选择 

性选择(sexual selection)最早是达尔文在 1859 年在《物种起源》提出[14]，性选择的准确定义在 1871
年，性选择是指雌雄之间的一种竞争和选择关系，是自然选择的一种特殊形式，是由于同性之间个体之

间争夺或者选择配偶而产生的，物种的性选择与婚配制度密切相关。性选择是动物交配体制的重要组成

部分，在时间上可分为交配前性选择和交配后性选择。 

2.2.1. 交配前性选择 
交配前选择是对某些特征、直接或间接的利益价值、高生育力或繁殖力的个体、模仿或欺骗行为、

基因互补性或相容性、资源或者社会地位等的选择，进而增强竞争力，获得更多的交配机会[15]，主要分
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为性别内选择和性别间选择。性别内选择是指雄性个体通过竞争来争夺配偶或争取交配机会，性别间选

择是指雌性个体通过选择高质量的配偶以获得更高的繁殖成功率[16] [17]。雄性个体的第二性征作为性选

择产物，包括直接雄性–雄性战斗中使用的武器(内部选择) [18]和用于向雌性展示的装饰(两性选择或配

偶选择) [16]。武器和装饰主要涉及配偶竞争的早期阶段，包括建立领域、垄断对雌性重要的资源，以及

吸引交配的雌性。这些阶段先于交配，因此雄性武器和装饰在交配前性选择中发展[19]。 

2.2.2. 交配后性选择 
在交配完成之后，很多物种的雌性个体会与两个或更多雄性个体交配，以获得更优质的基因和更高

存活率的后代，雄性个体为了确保自己的精子成功与雌性个体产生的卵细胞受精而不被其他竞争对手的

精子取代，许多的精子就开始产生竞争机制作为雄性竞争交配的手段[20]。性选择可以在动物交配后继续

进行，有实验研究表明，雌性进行两次间隔很短的交配时，第二个与雌性交配的雄性会将第一个与雌性

交配的雄性的精子从雌性体内移除，从而让自己的精子成功与雌性的卵子受精[21] [22]，对影响雄性竞争

性受精成功的特性进行选择，即为两个或多个雄性为给卵子受精而发生的精子竞争[23]。精子竞争在很多

物种中广泛存在，这为研究由自然选择、性选择和对抗选择相互作用所带来的适应性变化提供了机会[24]。
1994 年，Andersson [25]提出性选择理论，指出雄性将交配努力用于交配活动中，使得雄性之间发生激烈

的竞争，这正是所谓的交配后性选择，即精子竞争(Sperm competition)，其通过精子竞争风险(多雄性抱合

率)和精子竞争强度(参与抱合的雄性数量) [25]两种不同的互补方式来反映，并与隐秘的雌性选择[26]一起

支持雄性行为、形态和生理特征的演变，这些特征会影响雌性的重新定位，以及精子的储存和利用。由

于交配不一定等同于受精，交配后性选择可能是交配前性选择的重要调节因子[27]。Buzatto 等指出性选

择的实质是在自然条件下，某一性别个体在寻找配偶的过程中相比于其他同性个体所表现出的具有竞争

力的特征，并指出精子竞争理论是提高交配成功率的交配前性状和提高受精率的交配后性状之间进行的

权衡[28]。因此，交配前性选择和交配后性选择对动物受精成功乃至繁育成功缺一不可。 

3. 无尾目两栖类一雌多雄制进化机制 

目前，已在无尾目七科的动物中发现具有一雌多雄婚配制度(有效性比偏向雄性)，包括了从树栖到陆

栖，以及水栖生活的物种，有蟾蜍科、雨蛙科、鬼蟾科、细趾蛙科、滑跖蟾科、树蛙科和蛙科[8]。 

3.1. 繁殖成功率 

曾有研究指出在非洲树蛙(Chiromantis xerampelina)中，1 只雌性可以同时和 1~12 只雄性交配[29]。
在峨眉树蛙(Rhacophorus omeimontis)中，一只雌性可以同时和 1~8 只雄性交配，随着交配中雄蛙数量的

增加，受精率也随之增加[30]。一雌多雄的婚配制度增加了后代的繁殖成功率，这成为影响两栖动物物种

适合度因素之一。 

3.2. 身体特征 

在漫长的进化过程中，无尾目的一些身体特征为雌性产卵提供了便利。例如在水中进行繁殖的澳大

利亚佐治亚索蟾(Crania georgiana)，其具有雌性比雄性大的两性异形，在水的浮力作用下，雌蛙可以支

撑多只雄性的体重，从而进行一雌多雄的抱团繁殖[31]。在树蛙科中，雌性大树蛙(Rhacophorus dennysi)
的四肢带有吸盘，可以承受多只雄性同时抱对繁殖[23]。在峨眉树蛙中，雌性个体并没有从一雌多雄中得

到利益，也无法阻止雄性加入到多雄抱对中来，雄性追求更高的繁殖利益驱动了这种婚配制度在峨眉树

蛙中的进化[32] [33]。 
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3.3. 体外受精 

两栖类的体外受精方式，卵子有机会与其他精子结合，故其社会婚配制度可能与遗传婚配制度不一

致。此外，体外受精决定了雌性无法阻止与多个雄性同时进行交配的可能，常导致其形成一雌多雄的抱

对，称为“抱对球”，进而可能产生精子竞争和多重父权[31]。 

3.4. 亲代抚育 

亲代抚育指亲代对子代的保护、照顾和喂养等一切有利于子代生存的活动行为[34]。研究发现在两栖

纲无尾目动物中，箭毒蛙科(Dendrobatidae)只有网纹箭毒蛙(Ranitomeya imitator)等极少的物种存在稳定的

单配制婚配制度，其亲本会直接参与对后代的抚育[35]。其他物种极少观察到抚育后代的行为，它们可能

花费更多的精力和时间用来竞争和选择配偶，从而进化出一雌多雄制的婚配制度。 

4. 无尾目动物性选择进化机制 

4.1. 身体大小 

雄性两栖无尾类在繁殖过程中，身体大小对其竞争的激烈程度和繁殖成功起到了关键作用。身体大

小往往了决定雄性的打斗能力，能占据更有力的抱对位置，且在求偶鸣叫和第二性征的炫耀上有更多的

能量分配[31]。如在峨眉树蛙的研究中发现，大的个体具有更强的竞争力，能获得更优势的抱对位置[36]。
通过对后代的父权鉴定，发现正抱雄性子代的比例显著高于侧抱雄性[24]。也有研究表明雄性繁殖成功与

身体大小无显著相关，甚至在有些蛙中，雌性更偏向于选择体型较小的雄性作为配偶。如田野林蛙(Rana 
arvalis)，19 只雌性中有 13 只选择身体较小的配偶，仅有 6 只选择大的个体[37]。 

4.2. 前肢形态 

两性异形的前肢形态在无尾两栖类中很常见，雄性通常具有更长或更宽阔前肢，宽阔的前肢形态不

仅与生境和系统发育之间有关[38]，也反映了雄性屈肌具有更大的发育力和发育强度[39]。在产卵前或产

卵期间，雄性利用前臂进行竞争[40]和获得雌性[41]。因此，雄性宽阔的前臂被认为是交配前性选择的进

化产物[42]，用于提高雄性直接竞争的成功率。Buzatto 等人分析了澳大利亚佐治亚索蟾的臂力在交配前

性选择中的作用，并探讨了争夺雌性的竞争雄性个体数与雄性武器能量支出之间的关系。结果表明臂力

的优势具有密度制约性，即雄性密度较低时，宽阔的前肢更具有竞争优势，可获得更多与雌性交配的机

会[28]。 

4.3. 有效性比 

有效性比(operational sex ratio, OSR)，指性成熟雄性数量与发情雌性数量的比值，可作为测量性选择

强度的指标[43]。繁殖过程中，当有效性比偏向于某一个性别时，另一性别便成为稀缺配偶资源，导致同

性内产生剧烈竞争，并可能影响竞争个体的繁殖成功率[9]。在无尾两栖动物繁殖场内普遍存在偏向雄性

的有效性比，随着有效性比的增加，雄性个体之间的竞争激烈程度也有所增加，这种激烈的竞争模式对

物种进化有一定促进作用[44] [45] [46]。Buzatto 等[28]在对澳大利亚佐治亚索蟾的研究中指出有效性比的

增加导致抱对性比的增加。王慧[30]利用微卫星分子标记对峨眉树蛙的子代进行了父权鉴定，指出抱对性

比与受精率之间呈显著正相关。 

5. 无尾目动物精子竞争及进化机制 

5.1. 精子竞争与一雌多雄婚配制度关系 

在动物界，不同物种的精子大小和形态都有显著差异性[47] [48]，无尾两栖类动物中亦是如此。所谓
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精子竞争，就是在繁殖期中，一个雌性个体与两个或者两个以上的雄性个体交配，当不同雄性的精子试

图使同一组卵子受精时，就会发生精子竞争[49] [50]。因此，为了应对激烈的精子竞争，雄性将增加对精

子产生的投资，同时，精子竞争使雄性产生更有利于使卵子受精的精子[51] [52] [53]，并促进雄性产生更

多的精子，使它们在受精过程中更具有优势[54]。 
无尾目动物一雌多雄交配方式中的雄性比单配制的雄性遭受更高的精子竞争风险[55] [56]。有研究证

明，与单配制的雄性相比，一雌多雄制中雄性的睾丸、精子大小、以及精子形态都与雄性个体数量存在

相关性[57] [58]，且当雄性密度较高或者精子竞争强度较大时，无尾目动物就会采取一雌多雄制这种交配

策略[59]。 

5.2. 精子竞争的形成机制 

5.2.1. 精子层化假说 
精子层化(sperm stratification)是指储存于雌性体内的不同雄性精子呈层状排列的现象[60]。该概念最

早是由 Parker 提出的，他认为雌性储存精子的器官是一个盲囊，而最后进入盲囊的精子会相比于之前进

入的精子更接近出口，更容易使雌性单配制的雄性成功受精[61]。但该假说目前也存在一些争议，甚至有

的实验结果与假说完全相反[62] [63]。例如，在对阿尔卑斯蝾螈(Triturus alpestris)的研究中发现，一个雌

性与两个雄性交配产生的所有后代中，这两只雄性的后代比例约为 1:1，说明这样的结果不支持精子层化

假说，作者认为可能发生了精子混合[64]。 

5.2.2. 精子移除假说 
精子移除(sperm removal)是指雄性个体利用自身生殖器的特殊结构，移除雌性储精器官中已储存的精

子，是雄性生殖器在形态学上的改变[65]。在一些昆虫交配行为中，后来发生交配的雄性个体会利用自己

的生殖器排出已储存在雌性个体体内的精子，从而达到移除其他个体精子的目的，提高自己的父权偏向

[65] [66]，这种现象在一些蜻蜓中也有发现[67]。 

5.2.3. 精子失能假说 
精子失能(sperm incapacitation)是指在多重交配情况下，后面交配的雄性产生的精子能够干扰或杀死

之前储存在雌性体内的精子，影响其受精能力[68]。精子失能作用的产生离不开失能作用物的参与，而这

种失能作用物保持活性时间较短，需要在交配前释放，且具有识别自身精子的功能[69]。精子失能既可以

发生在第二次雄性精子充沛的时候，也可以发生在精子很少的时候，但此时必须要延长时间[68]。但也有

Snook 等对精子失能假说表示了质疑，因为还没有类似实验可证明一个动物的精子可杀死其竞争者的精

子，同时又保证不伤害自己的精子，他们认为精子失能可能是由于精子衰老所致[70]。 

5.2.4. 精子取代假说 
精子取代(sperm displacement)又被称为精子冲洗，是指储存在雌性储精器中的第一个雄性的精子被后

来交配的雄性所喷射的精液冲洗出来的现象[65]。当前一雄性的让精液充满雌性的储精器官时，那么随后

进入储精器官的精液可冲洗而排除先前存储的精子，导致不同雄性的精子很难交迭，精子竞争风险很小[71]。 

5.3. 精子竞争进化机制 

5.3.1. 射精投资 
在澳大利亚佐治亚索蟾，繁殖行为包括一种“守卫策略”，其中雄性通过召唤来保护产卵场并吸引

雌性，以及使用一种“潜行战术”。Byrne [31]通过方差分析证明了在雄性澳大利亚的佐治亚索蟾竞争中

守卫者，或在潜行者加入，两者在射精支出上存在着不显著变化，表明雄性澳大利亚佐治亚索蟾不能兼
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顾性地调整射精投资以应对精子竞争的各种强度的波动。 

5.3.2. 睾丸大小 
相对睾丸大小是最常用作为精子竞争强度的指标[72] [73]。多个雄性的交配系统导致的精子竞争，被

认为是影响睾丸大小的最大压力之一[74]。在此之前，Byrne 等[75]就通过行为学观察以及测量澳大利亚

佐治亚索蟾的睾丸大小，总结出睾丸大小与精子竞争风险指数的正相关关系，进一步得出精子竞争选择

有利于增加澳大利亚佐治亚索蟾的睾丸质量，为精子竞争风险模型提供了依据。 

5.3.3. 睾丸组织 
在脊椎动物中，精子是在睾丸生精小管中精母细胞通过减数分裂产生的，从而形成圆形的精子细胞，

随后进入一个形态转变期，最后形成成熟的精子细胞，这一过程叫做精子发生[76]。但精子产量也并不完

全由睾丸的大小决定，同时精子质量还依赖于睾丸生精组织的数量和生精周期长度[77] [78]。无尾目两栖

动物不同物种间的睾丸组织差异较大，其中重要的关键生精组织所占比例在 14.45%~85.27%。除去生精

小管对精子大小的影响，由于随着精子水平的提高，会导致无尾两栖类动物的雄性选择更少的生精组织，

因此这也影响了睾丸组织结构的变化，而睾丸的组织结构也直接影响了精子的数量和质量，例如在家鼠

(Mus musculus)中，增加精子的数量最有效的方法就是增加睾丸组织的大小[79]。 

5.3.4. 精子形态与功能 
与睾丸大小研究相比，针对精子形态和功能的研究可能更具针对性和可靠性。自杀式精子假说

(kamikaze sperm hypothesis)认为，自然选择有利于自杀式精子的产生，这类精子专门用于杀死其它雄性

个体的精子，而不是使卵受精[80]。 
现已经证实，在昆虫、蛙类、鸟类、哺乳动物、鱼类和蠕虫中，精子竞争对精子的形态具有显著影

响。例如，对澳大利亚 100 种两栖动物所作的系统发生分析发现，精子形态的差异与与卵子的大小也有

一定的关系，例如由于较大的卵子在具有精子竞争的物种中，雄蛙所产生的精子尾巴往往比较长[81]，长

尾精子的游动速度比短尾精子快，故有利于提高卵的受精率。此外，对于一些无尾两栖动物中，睾丸的

不对称性研究以及不同海拔或纬度对两栖动物睾丸以及精子形态的研究都有过报道[82] [83]，因而精子形

态的差异也就影响其运动性和寿命[73] [84]。也有研究表明，在精子竞争的前提下，游动速度更快的精子

更有可能使卵子受精[85]。在一雌多雄制的婚配模式下，精子活动性是精子竞争成功的主要决定因素，而

不是精子数量[86] [87]。Sherman 等[88]通过人工授精表明树蛙(Litoria peronii)繁殖成功与雄性排出精子中

的存活精子比例无关。 

5.3.5. 精子大小 
在一些研究中发现，精子竞争风险较大的脊椎动物的雄性个体会产生更长的精子，以提高竞争受精

的能力[89] [90] [91]，在无尾目两栖动物中，精子长度与相对长度呈正相关。然而，在一些物种的种内研

究发现精子长度与相对睾丸大小呈负相关[92] [93]，因为雄性在更多的精子数量和更长的精子长度之间做

出了权衡[94]。在一些精子竞争模型预测中，精子竞争有利于较小的精子，这一理论可以用于解释异性婚

配的进化和维持[95]。在一些脊椎动物中，精子竞争风险会影响精子数量的射精策略，但不会影响脊椎动

物的精子大小[96]。更有甚者，精子长度与精子竞争没有显著性的关系，也因此导致在与性选择之间没有

必然的联系。不同物种的精子大小与精子竞争关系各不相同，高风险的精子竞争物种会最大限度地提高

其精子输出，即提高每日精子生成率(DSP, daily sperm production rate) [97] [98]。 

5.3.6. 遗传兼容性与性选择 
交配后性选择过程，不仅涉及雄性的精子竞争，还涉及隐秘的雌性选择。遗传兼容假说认为，遗传
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多样性是决定于亲本的基因，雌雄之间遗传非相似性系数(Genetic Dissimilarity)是衡量雌性选择和繁殖成

功的重要因素之一[99]。因此雌性通过选择遗传相似性低的配偶来提高受精率以及子代的适合度[100]。
例如，具有高水平的遗传不兼容性的亲代非洲树蛙，其雌性个体的繁殖成功与具有遗传兼容性的亲代相

比呈显著差异[101]。但是，Sherman 等[88]通过人工授精实验发现树蛙雄性与雌性具有高度遗传相似性时

受精率更高，进而能繁育更多的后代。因此，遗传兼容对雌性选择如何起作用还需要进一步研究。 

6. 总结与展望 

无尾目动物一雌多雄婚配制度的形成、性选择及进化机制，至今有着不同解释，其证据仍旧缺乏。

对无尾目的交配前性选择来说，一些物种的雄性个体为了自身繁殖达到最大收益，积极争夺配偶[102] 
[103]，也有一些物种是由雌性扮演选择者，它们偏好具有优质表型和基因型的雄性[104]。然而，性别内

选择和性别间选择是彼此不可分割且相互影响的，雄性竞争促进了雌性的选择，而雌性选择反过来又加

强了雄性个体间的竞争[105]。因此，若能对一个物种的性别内选择和性别间选择同时研究，并找出相关

证据，对于理解该物种的性选择机制及物种进化策略具有重要意义[106]。而对于无尾目的交配后性选择，

有研究者认为是隐秘的雌性选择导致了精子利用的差异并提高了后代的适合度，有的认为是精子竞争的

结果。 
随着科学技术的发展，繁殖行为学、分子生物学为物种婚配制度和性选择的研究提供了更好的契机。

多角度系统地了解无尾两栖动物婚配的方式及其进化，对深入了解无尾两栖类动物一雌多雄婚配制度和

性选择的具有深远的意义。 
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