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摘要: 在生物进化过程中, 自然杂交对物种形成有着重要的影响。多倍化和同倍体杂交物种形成是通过杂交产生

新种的两种主要方式。普遍的观点认为多倍化是植物物种形成的主要动力, 而越来越多染色体倍性相同物种之间

杂交现象的发现, 说明同倍体杂交也是物种形成的重要方式。目前按严格标准确定的同倍体物种形成案例相对较

少, 还亟需对更多不同类型的种间杂交带进行形态与分子等多方面证据的调研, 并通过模型预测与实测数据分析, 

来探讨杂交物种形成初期乃至整个过程的遗传基础; 更多杂交物种形成的新模式材料, 有待于通过分化谱系的历

史基因流重建进行鉴定, 用于进一步阐释自然选择对于生殖隔离形成的影响、物种形成过程中的生态适应变化和

多样性遗传创新的产生规律。本文简要综述了自然杂交的研究历史, 阐述其相关概念、研究方法和基因组时代杂交

与物种形成研究的最近进展, 并针对拟解决的关键问题提出相应的分析见解, 以期为后续研究和涉及杂交的物种多

样性保护提供借鉴。 
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Abstract: Natural hybridization plays a pivotal role in the formation of new species during the evolution of 
organisms. There are two principal types of hybrid speciation: polyploidization and homoploid hybrid speci-
ation. The former has been regarded as an important force driving plant speciation, whereas the latter has 
proved to be a main mode of speciation based on an increasing number of cases, which have reported suc-
cessful crosses between the species at the same ploidy level. However, only a few cases of homoploid hybrid 
speciation have been documented when strict criteria are applied. Therefore, molecular evidence involving 
more genomic loci and morphological investigations from different kinds of hybrid zones, as well as assess-
ments of existing speciation models and new computer stimulations, are required for further understanding 
the genetic basis of the initial and entire process of speciation. Through the historical reconstruction of gene 
flow between diverging lineages, additional organismal models for hybrid speciation need to be developed to 
reveal the effects of natural selection on the formation of reproductive isolation, and to discern the ecologi-
cally adaptive changes and the formation rules of novel diversity in the process of hybrid speciation. Here I 
briefly review the history of studies examining natural hybridization and speciation to introduce concept 
changes, research methods, and the latest advances of natural hybridization and speciation, to identify the 
unsolved core and basic scientific questions and to provide feasible suggestions for future studies and the 
protection of biodiversity involved in natural hybridization. 
Key words: natural hybridization; speciation; polyploidization; homoploid hybrid speciation; introgressive hy-
bridization 
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自然杂交(natural hybridization)是在自然条件

下, 来自基于某一个或多个可遗传的性状可以明显

区分的两个或多个不同群体的个体之间的成功杂

交(Arnold, 1997)。在生物长期进化的过程中, 自然

杂交与物种形成(speciation)存在着重要的关联。由

于自然杂交的客观存在, 杂交后代与亲本之间的系

统发育关系从本质上就构成了与“二叉分歧”结构不

同的网状形式, 这种进化就是网状进化(reticulate 

evolution)。因此而导致产生新物种的方式就是杂交

物种形成(hybrid speciation)。 

对于杂交与物种形成关系的认识, 在动植物的

研究中存在明显不同的见解。植物类群中自然杂交

的大量出现, 表明新的杂交种和新的适应型对进化

产生了显著影响。然而, 在动物方面的自然杂交研

究却是普遍支持另一个截然不同的观点: 由于种间

杂交几乎不产生或很少产生可育的后代, 是不适应

的, 因而被看作是一个导致生殖隔离形成的过程。

自然杂交究竟是一个潜在的创造过程(Lotsy, 1916; 

Anderson & Stebbins, 1954; Lewontin & Birch, 1966; 

Arnold, 1992), 有 助 于 物 种 分 化 (Rieseberg & 

Wendel, 1993; Arnold, 1997), 还是进化过程中的“噪

音(noise)”或“盲端(dead end)” (Wagner, 1970; Mayr, 

1992; Schemske, 2000), 曾存在广泛的争议。随着基

因组时代的到来, 很多未决的问题获得了突破, 更

多的研究已从关注自然杂交的鉴定, 聚焦到杂交物

种形成的过程和相关的机制上来。 

1  种间杂交的方式与物种形成 

自然杂交的遗传本质是分化谱系间遗传物质

的交流, 在后代中发生重组、变异以及频率的变化

并导致性状改变, 是基因组进化和物种形成的主要

动力之一。虽然在动植物中均有案例显示种间杂交

后代可能在适合度(fitness)上相比亲本处于劣势 , 

后代育性低或不育, 因而会被淘汰, 但也有大量研

究表明, 可存活的种间杂交后代能够综合亲本的适

应性或创造出新的适应性, 丰富基因库、拓宽生境, 

进而促进基因组进化和新种形成。 

根据遗传物质交流时是否发生染色体数加倍

以及与亲本之间是否产生生殖隔离, 可将种间杂交

划分为3种主要进化方式 : 多倍化 (polyploidiza- 

tion)、同倍体杂交物种形成 (homoploid hybrid 

speciation)和渐渗杂交(introgressive hybridization)。 

1.1  多倍化 

多倍化是被普遍认可的植物最主要的物种形

成方式(Abbott, 2003)。来自不同物种的配对染色体

在减数分裂时通常无法正常分离, 导致杂交后代不

育。但在多倍体中, 通过染色体加倍, 每个染色体

对在减数分裂时包含来自一个物种的两个染色体, 

正常的分离就可以得到保证, 从而达到后代杂交可

育。由于杂交后代和亲本的染色体数目不匹配, 从

而使其与亲本之间产生生殖隔离。因此, 可以相对

容易地被确定是新的物种。在一些植物中, 异源多

倍化(allopolyploidization)甚至被公认为能“瞬间”生

成新种, 例如, 四倍体邱园报春(Primula kewensis)

是由两个二倍体物种轮叶报春(P. verticillata)和多

花报春(P. floribunda)杂交而来(Ramsey & Schemske, 

2002)。 

1.2  同倍体杂交物种形成 

染色体倍性相同的物种之间也可以通过杂交

产生新的物种。这种方式通常表现为二倍体物种之

间杂交后形成新种, 如向日葵属(Helianthus)、芍药

属(Paeonia)等类群中都有这类种间杂交。这些倍性

与亲本相同的杂交后代可以通过基因重组产生与

双亲不同的遗传组合 , 因此也称同倍体重组

(homoploid recombination)。其他倍性相同物种之间

(如四倍体与四倍体、六倍体与六倍体)的杂交也属

于这个范畴(Ferguson & Sang, 2001)。确定同倍体种

间杂交后代与亲本之间是否存在生殖隔离, 是判断

新种形成的关键和难点, 往往需要对两个亲本种相

互接触的地带——杂交带(hybrid zone, 或译作杂交

区、杂交地带)群体开展大量的形态和分子遗传学研

究。来自不同亲本的基因型通过杂交会在此区域形

成遗传上由一个亲本向另一个亲本过渡的渐变群

(cline)。在杂交背景上, 两个亲本类型形成了斑块化

分布的镶嵌式结构。杂交带宽度从几十米到几百公

里不等, 其形状差异取决于杂交个体的存活比率高

低。对杂交带精确定义的理解, 不同研究者的侧重

有所不同: 有的强调该区域杂交个体适合度的增加; 

有的则强调杂交后代是亲本之间二次接触的结果, 

尽管杂交后代和亲本基因流可能依然存在, 但两者

能够通过表型差异和特定遗传位点来进行区分。 

1.3  渐渗杂交 

杂交后代可与两个亲本物种或其中之一反复

回交, 结果会导致从一个种到另一个种跨越生殖障
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碍的基因转移 , 这种自然杂交方式即渐渗杂交

(Anderson & Hubricht, 1938; Anderson, 1949)。在自

然条件下, 动植物发生渐渗杂交的例子不胜枚举。

典型的如狼 [ 野狼 (wolf, Catrans lupus)和灰狼

(coyote, C. latrans)]、鲤科骨尾鱼属(Gila)等动物; 鸢

尾属(Iris)、刺柏属(Juniperus)、松属(Pinus)和禾本

科一些属等植物。如果杂交后代超过F1代、并且存

在杂交个体之间的交配以及与亲本的回交, 这样的

群体就是杂交群(hybrid swarm)。这个概念很容易与

杂交带的渐变群混淆。杂交群高度可变, 由介于两

个亲本类型之间的遗传和表型特征存在差异的一

系列个体组成, 因此杂交群使得亲本类群之间的界

限变得模糊。例如, 目前野生稻(Oryza rufipogon)的

生境比较适合栽培稻(O. sativa)的生长, 如果没有

有效的隔离, 野生稻很可能就会变成被栽培稻基因

普遍渐渗的类型。当杂交个体存在变异、与亲本类

型一样有活力, 并且与亲本之间的回交不存在障碍, 

杂交群就发生了。但如果杂交类型很少变异, 或者

杂交群个体不与亲本类型回交就能维持, 杂交群则

不能发生。渐渗杂交一般不能产生新的物种, 但如

果这些可育的种间杂交不再与亲本群体发生回交

或占据了新生境, 就可能形成新的杂交种(Abbot, 

2003)。 

2  自然杂交的频率  

总的来说, 在动物中发生种间自然杂交事件的

频率非常低, 而在植物中则相对普遍(通常分别用

rare和widespread来形容, Arnold, 1997)。尽管如此, 

植物种间杂交的整体发生频率并不高, 仅在某些特

定的分类群尤其是近缘分类群之间有很高的杂交

频率, 显示出明显的偏好, 比如: 松科、桦木科、柳

叶菜科、蔷薇科、杨柳科等类群中杂交事件发生频

繁, 但在唇形科和豆科中却很少发生。对不同区系

的维管植物统计发现: 每一个区系中种间杂交在

科、属的水平出现频率都是不均等的(Ellstrand et al, 

1996)。此外, 多年生植物发生杂交的频率往往高于

一年生植物(Stace, 1975)。但也有学者估计平均有

10%的植物和25%的动物至少和另一个物种发生过

杂交(Mallet, 2005), 在快速辐射进化类群的近缘物

种间更容易发生杂交。自然杂交事件在不同分类群

中不均等地出现, 一方面反映了生物体自身的差异

(如交配系统的差异), 另一方面与其时空分布有着

密切关系, 如同域分布类群与异域分布类群在自然

杂交方面就可能面临不同的机遇。 

Vriesendorp和Bakker (2005)统计了已发表文献

中涉及被子植物不同种间杂交方式的进化案例, 发

现多倍化现象比同倍体重组更为普遍。Kim和

Lockhart (2006)则认为同倍体杂交物种的形成不应

被看作是罕见的现象, 由于同倍体重组不像多倍化

现象容易鉴定, 很可能被严重低估, 因为很难将它

和一般的杂交与渐渗杂交相区分。 

一些研究表明, 大多数被子植物起源于祖先的

杂交(Clausen et al, 1945; Stebbins, 1947; Soltis & 

Soltis, 1993)。但也有研究推测只有大约2–4%的被

子植物和7%的蕨类植物为多倍体杂交起源(Otto & 

Whitton, 2000), 细胞学、化石和基因组的证据支持

绝大多数被子植物和蕨类为古多倍体(paleopoly- 

ploidy), 存在祖先类群的基因组加倍(Grant, 1981; 

Masterson, 1994; Cui et al, 2006)。Wood等(2009)通

过对细胞学资料和物种间系统发育关系的联合分

析, 确定约有15%的被子植物和31%的蕨类植物的

物种形成事件中经历了染色体倍性增加, 但加倍后

并没有必然导致相关谱系分化速率的加快。 

3  鉴定自然杂交的通用方法 

3.1  方法概述 

早期对杂交的鉴定主要依据形态特征, 杂交指

数常被用于区分双亲间的中间类型并推断个体是

否来自杂交。但形态特征的可塑性常使子代和双亲

混淆。由于形态标记的可靠性较低, 没有一致的标

准, 甚至不同的研究者都可能获得截然不同的判定

结果, 因此仅依靠形态标记来鉴定杂交很容易导致

错误的判断。细胞学标记曾作为杂交的重要判断标

准, 同倍体杂交物种形成和多倍化的确定都依靠染

色体数目的准确鉴定, 但实际操作时必须明确染色

体的倍性和亲本范围, 因而也存在很大的局限性。 

分子标记在自然杂交的鉴定与分析中曾发挥

重要的作用。它包括可遗传并可检测的特异性蛋白

质标记和核酸标记。蛋白质标记方法(如同工酶和等

位酶等)因精确度明显不足 , 逐渐被后来发展的

DNA标记取代。常用的DNA标记主要有限制性长度

片段多态性(restriction fragment length polymorphi-

sms, RFLP)、随机扩增多态性DNA (random amplified 

polymorphic DNA, RAPD)、扩增片段长度多态性
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(amplified fragment length polymorphisms, AFLP)、

简单重复序列(simple sequence repeats, SSR或称微

卫星)等, 其中RFLP、SSR为共显性标记, 能鉴定种

间杂交及亲本, 应用最为广泛。这些分子标记是针

对整个基因组的扩增, 检测效率高、信息量大, 但所

获得的信息由扩增片段的有无决定, 受实验条件影

响较大, 鉴定结果不如基因序列准确。 

基因序列的系统发育分析, 是研究自然杂交尤

其是种间杂交最为常用的方法, 也是鉴别手段的首

选(Arnold, 1997)。鉴定种间杂交时, 首先要选择适

于属内种间甚至是更低分类群的基因, 并确保其对

近缘类群有足够的分辨率。植物基因组包括核基因

组、叶绿体基因组和线粒体基因组, 绝大多数动物

无叶绿体基因组。了解不同基因组的特点以及属内

种间甚至群体间研究的基因或DNA片段, 将有助于

合理而有效地应用它们去获得系统发育信息, 判断

自然杂交。 

叶绿体基因组和线粒体基因组通常为单亲遗

传, 绝大多数为母性遗传, 因此常被用来判断杂交

种的母本。植物叶绿体基因组中编码基因中的matK

基因、非编码序列(内含子或间隔区)中的trnL-F、

rpl16、trnT-L、trnG-S、trnC-D、rps16等都曾被广

泛用于不同属内种间的物种鉴定, 适于种间杂交和

亲本的判定, 而线粒体基因仅有nad1和nad4等少数

有稳定变异的长内含子基因片段被应用于植物种

间杂交的进化分析(Chat et al, 2004)。目前大量植物

叶绿体基因组已经被报道, 富含信息位点的长基因

片段筛选及相关引物设计比较容易; 而线粒体组基

因重排事件频繁, 很多类群还缺乏相关数据。相比

较而言, 动物的线粒体基因组排列相对稳定, 常用

于属内种间系统发育的基因有细胞色素氧化酶I 

(cytochrome c oxidase subunit I, COI)、细胞色素

B(cytochrome b subunit, cytB)、16S rDNA等基因。

由于动物线粒体基因组相对较小, 也适合用完整线

粒体组来确定争议物种的界限问题, 如虎鲸的分类

(Morin et al, 2010)。 

核基因组为双亲遗传, 常被用来判断双亲的大

致范围, 可避免仅凭单亲遗传推断而产生的不正确

分支关系解释。虽然核基因组包含的基因的数量和

变异相当大, 但以往用于植物属内种间杂交的核基

因序列最多的却是核糖体DNA (nrDNA) ITS。它由

介于18S rRNA、5.8S、26S rRNA之间的两段序列

(ITS1和ITS2)组成。其突出的优点包括: 结构功能

十分保守, 但又具有一定的变异; 在细胞中含量大, 

容易获得。虽然ITS在基因组中存在大量拷贝, 但在

多数植物中为一致性进化(concerted evolution, Elder 

& Turner, 1995), 多数情况下可以看作是单拷贝基

因, 因而成为进行属内种间系统发育研究和自然杂

交判断的理想片段, 得到广泛应用。由于种间杂交

后代特别是F1代会包含来自双亲物种的序列, 而大

部分核基因中同时存在直系同源和旁系同源拷贝, 

因此使用核基因进行杂交起源判断时必须进行分

析和鉴别。除核糖体DNA以外, 一些含有长内含子

的单或低拷贝核基因有足够的信息位点, 已被陆续

应用于物种间的系统发育研究, 这些基因的克隆测

序可以帮助判断自然杂交、多倍化及检验相关的物

种形成假说。目前已成功应用的基因包括Adh (编码

乙醇脱氢酶, Sang et al, 1997; Ferguson & Sang, 

2001)、RPB2 (编码RNA聚合酶II的第二大亚基)、

PgiC (编码磷酸葡萄糖异构酶, 一种糖分解酶)、

PhyC (光敏色素基因家族的一个成员, 编码感光蛋

白) (Russell et al, 2010)、PI (调控花器官发生的B类

基因, Lee et al, 2002)、LEAFY (调控花分生组织和花

期等功能, Kim et al, 2008)、GBSSI (编码小粒结合淀

粉合成酶, Smedmark et al, 2003)等。目前大量的转

录组或基因组序列的测定, 使得从大量功能基因中

筛选出适于属内种间系统发育研究的单拷贝核基

因(single copy nuclear gene, SCNG)更为便利, 特别

是那些含有长内含子的单拷贝核基因最为适合自

然杂交的判定和物种形成假说的验证。 

利用不同类型基因的系统发育不一致(phylo-

genetic incongruence)来判断种间杂交, 是应用比较

普遍的方法, 如Chat等(2004)基于叶绿体基因序列

和线粒体分型对猕猴桃属(Actinidia)网状进化的研

究。在植物自然杂交与进化的研究中, 基于ITS和特

定叶绿体基因的系统发育不一致来判断种间杂交

事件的发生是最为常用的方法, 研究者往往依据叶

绿体基因母性遗传特点来判定杂交种的母本。需要

注意的是, 除了种间杂交, 基因水平转移(horizontal 

gene transfer)、基因复制后的拷贝丢失 (hidden 

paralogs) 及不完全谱系分选 (incomplete lineage 

sorting)等过程均可能导致系统树的冲突(Wendel & 

Doyle, 1998), 在判断种间杂交与物种形成时应加

以区分。 
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3.2  典型案例 

基于上述通用方法, 从无脊椎动物到脊椎动物,

有大量的渐渗杂交案例被报道(Arnold, 1997)。在果

蝇、Heliconius属蝴蝶中还有同倍体杂交物种形成被

证实(Schwarz et al, 2005; Mavárez et al, 2006; Melo 

et al, 2009; Salazar et al, 2010)。 

与动物网状进化以渐渗杂交为主不同, 植物自

然杂交的方式更为多样化, 比较有代表性的案例很

多, 如棉属(Gossypium) AD基因组的异源多倍化起

源(Wendel et al, 1995)、向日葵属的同倍体古杂交

(Rieseberg et al, 1990; Rieseberg 1991)、芍药属的复

杂网状进化(Sang et al, 1995)、鸢尾属的渐渗杂交

(Arnold et al, 1990a, b, 1991; Arnold, 1993)、具有细

胞质DNA单亲互补遗传模式(Mogensen, 1996)的松

科植物的自然杂交(Isoda et al, 2000; Wang et al, 

2001)等。此外, 还有基于单拷贝或低拷贝核基因探

讨异源多倍体物种网状进化重建的研究, 已用于十

字花科独行菜属(Lepidium)、蔷薇科Geinae类植物、

蓼科春蓼属(Persicaria)、兰科多穗兰属(Polystachya)

等多个类群。这种重建方法不仅可以借助基因拷贝

数与植物倍性相关性来探讨杂交起源, 区分同源和

异源多倍体, 还可以推导重要鉴别性状(如花部结

构简化)的进化历史(Lee et al, 2002; Smedmark et al, 

2003; Kim et al, 2008; Russell et al, 2010)。 

4  基因组时代新的技术方法在自然杂交与

物种形成研究上的应用 

随着新一代基因组测序方法的不断发展, 越来

越多的新技术被引入到自然杂交与物种形成的研

究中 , 包括: (1)限制性位点关联DNA测序(restri-

ction-site associated DNA sequencing, 简称RADseq), 

作为一种通用的简化基因组测序(reduced-represen-

tation sequencing) 方法 , 它已逐渐取代原来的

AFLP、RFLP、SSR等以条带分析的分子标记, 在不

同动植物类群杂交与物种形成的研究中获得应用, 

例如, 蝴蝶的种间杂交和适应性分化(Gompert et al, 

2012; Nadeau et al, 2013)、丽鱼的杂交物种形成与快

速辐射(Keller et al, 2013; Martin et al, 2015)、蛙类的

渐渗杂交(Streicher et al, 2014)、蚊子性染色体倒位

与生殖隔离(O’Loughlin et al, 2014)等; 再如捕蝇草

属(Ficedula, Rheindt et al, 2014)、马先蒿属(Pedi-

cularis, Eaton & Ree, 2013)、杨属(Populus, Stölting 

et al, 2013)、向日葵属(Andrew et al, 2013; Andrew & 

Rieseberg, 2013)等植物类群的种间渐渗杂交研究; 

(2)单核苷酸多态性微阵列(SNP array)技术, 成功用

于在家鼠(Mus musculus domesticus)与近缘类群杂

交带、杨属植物种间杂交带的分析中(Wang et al, 

2011; Janoušek et al, 2012, 2015; Geraldes et al, 2014; 

Liu et al, 2015); (3)外显子组测序(exome sequenc-

ing), Good 等 (2015) 用 该 方 法 在 两 种 花 栗 鼠

(chipmunk)中探讨了生殖隔离与种间杂交的关系; 

(4)转录组测序(transcriptome sequencing), 该方法已

在很多类群中得到应用, 如家鼠与近缘类群(Phifer- 

Rixey et al, 2014)、欧洲野兔2个亚种(Oryctolagus 

cuniculus algirus和O. c. cuniculus, Carneiro et al, 

2014)、向日葵属不同物种(Renaut et al, 2013; Barb et 

al, 2014)等; (5)测序基因分型(genotype by sequenc-

ing)技术 , 在侏儒鸟(manakins)和剑尾鱼(swordtail 

fish)的案例中, 采用该方法分别揭示了受选择驱动

和遗传不亲和导致的种间杂交与亲本种生殖隔离

(Parchman et al, 2013; Schumer et al, 2014a); (6)全基

因组测序(whole-genome sequencing), 这种研究最

为详尽的方法目前已成功应用于蝴蝶(Heliconius 

Genome Consortium, 2012; Martin et al, 2013)、果蝇

(Garrigan et al, 2012; Lohse et al, 2015)、马(Jónsson 

et al, 2014)、蚊子(Fontaine et al, 2015)、捕蝇草属

(Ellegren et al, 2012; Nadachowska-Brzyska et al, 

2013; Burri et al, 2015)等动植物类群杂交与物种形

成研究的各个方面, 以及尼安德特人、丹尼索瓦人

与现代人之间的基因渗入和遗传重组研究(Green et 

al, 2010; Sankararaman et al, 2012, 2014; Wall et al, 

2013; Lohse & Frantz, 2014; Prüfer et al, 2014)。纵观

以往的研究方法, 其实不外乎两类: 基于序列分析

的系统发育方法, 基于杂交群或杂交带渐变群等位

基因频率变化的群体遗传学方法。 

除此之外, 建模分析在杂交物种形成特别是同

倍体物种形成的研究中也得到了发展。早期模型多

属于“适应性基因重组模型”, 主要针对特定杂种基

因型发生正选择或者自交的情况进行的模拟

(McCarthy et al, 1995)。例如, 来自向日葵自然杂交

的建模分析显示, 种间杂交中的新基因组合(如倒

位)在经历正选择或自交频率高时就会被固定下来。

这一模型的后续版本整合了种间杂交和亲本的生

态分化, 揭示出如果杂交后代比亲本有更高的适合
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度, 杂交物种形成就会频繁出现(Buerkle et al, 2000; 

Duenez-Guzman et al, 2009)。由于杂交通常会产生

新的性状, 但很难评价这些性状在生态上或进化上

就一定比亲本有更好的适合度, 因此, 最近有研究

者针对上述情况, 提出另一类模型——“遗传不亲

和模型”, 它并不需要考虑是否自交或者是否杂种

相对亲本有适合度优势。计算机模拟结果揭示种间

杂交可以通过对与亲本不亲和的位点进行选择来

实现生殖隔离(Schumer et al, 2015)。值得注意的是, 

研究者强调这一模型与以前的模型并不排斥, 但还

需要更多实测案例(如Hermansen et al, 2014)来验证

两者是否兼容。近期在非洲丽鱼中证实古杂交可以

促进快速物种辐射(Meier et al, 2017), 从实测的分

析结果推测, 物种形成所需代数相较以往模型所推

导的会更少, 因此, 有必要在同一类种间杂交中同

时检验这两类不同模型, 并结合实测数据进行分析

验证。 

5  生殖隔离与杂交种的判断标准 

种间杂交并不一定产生杂交种(hybrid species); 

但杂交种必然经历了杂交过程。需要强调的是, 在

很多情况下鉴定种间杂交容易, 但要确定已经形成

杂交种——达到物种形成的程度比较困难。这不仅

仅是因为后者确实对于生物的进化有着特殊的意

义 , 还因为物种形成本身需要有严格的限定。

Schumer等(2014b)提出了证明自然杂交导致了物种

形成应该满足3个条件: (1)发生了种间杂交; (2)种间

杂交与亲本之间存在生殖隔离; (3)种间杂交导致了

这种生殖隔离。就这些条件而言, 异源多倍化现象

相比同倍体杂交物种形成更容易得到证明。在动植

物自然杂交的案例中大多只证明了(1)或(2)。按

Schumer等(2014b)的分析, 同时满足上述3个严格

的标准能够被证实的同倍体杂交物种形成案例只

有向日葵属植物和Heliconius属蝴蝶的4个杂交种。 

向日葵属的Helianthus anomalus、H. deserticola

和H. paradoxus, 是由向日葵(H. annuus)和伞花葵

(H. petiolaris)为亲本的古杂交种。这些杂交种分别

占据沙丘、沙漠和富含盐分的沼泽等环境, 而两个

广布的亲本种则很少出现在上述极端环境。Rie-

seberg等(2003)采用RAPD、AFLP、SSR等分子标记, 

通过数量性状位点(quantitative trait locus, QTL)的

方法, 对古杂交种和人工杂交种的表现型和基因型

进行比较分析, 研究发现多数古杂交种性状差异能

够在新合成的人工杂交种中找到, 且易于受到选择; 

人工杂交种的极端表现型所需的亲本染色体片段

组合同样也可以在古杂交种中出现。这项研究清晰

地说明杂交有助于向日葵属植物的生态分化。 

蝴蝶Heliconius heurippa的物种形成是动物中

得到很好证明的同倍体杂交起源案例(Mavárez et al, 

2006; Melo et al, 2009; Salazar et al, 2010)。该物种被

认为来源于H. melpomene和H. cydno的杂交, 杂交

种与亲本在双翅花纹式样上存在显著差异。与花纹

式样相关的基因组区域证实了杂交的发生。通过两

个亲本之间的人工杂交所获得的后代, 表现出与H. 

heurippa相同的性状。试验观察显示, 尽管杂交种

H. heurippa与亲本之间也存在微弱的基因流, 但它

们的后代倾向于与有同类花纹式样的个体交配, 从

而减少了与亲本之间的基因流。研究证实杂交后的

强化作用(reinforcement)促进了杂交种与亲本的生

殖隔离。 

Feliner等(2017)认同对同倍体杂交物种形成应

采取严格的生殖隔离检验, 但提出不应过多关注生

殖隔离本身, 还应多聚焦是否通过杂交产生丰富的

遗传创新、占据不同生境。这是因为大多数物种形

成过程中并不是完全生殖隔离的(Lowry & Gould, 

2016), 所以证明直接来自杂交而产生的生殖隔离

是不必要的。鉴于对同倍体杂交物种形成过程理解

的差异, 目前亟需对不同物种各种类型的杂交带群

体开展广泛而深入的来自形态、分子等多学科证据

的调查。不同类型的杂交带群体, 包括以回交为显

著特征的杂交群, 它们都是连接杂交与物种形成的

重要中间环节, 保留着进化过程中重要的过渡类型, 

是探讨杂交物种形成机制材料体系不可或缺的组

成部分。正是上述原因, 那些存在大量种间杂交、

曾经困扰分类学家的类群, 反过来对进化生物学家

而言, 很可能正是探寻物种形成机制与规律难得的

机遇(Dejaco et al, 2016)。 

6  自然杂交的进化后果和生态影响 

许多物种之间由于生境差异、空间隔离等合子

前隔离机制, 阻碍了彼此的杂交。即便可以实现种

间杂交, 往往F1代不育或育性极低, 或面临亲本的

回交产生不育后代等合子后隔离, 无法独立成为新

种。但这种情况并不是绝对的, 如果F1代能实现单



© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e

第 6 期 王玉国: 自然杂交与物种形成 571 

   

亲繁殖(无性繁殖或自交)、改变生殖策略(如提前或

延迟开花、吸引不同的传粉者)、占据不同的生境(生

态隔离)或者随着扩散而造成地理隔离, 就可以避

免与亲本交配, 摆脱“少数类型不利”, 最终形成新

种。大量研究表明, 种间杂交可以提供适应进化的

新材料 , 以适应快速改变的环境 (Arnold, 1997; 

Rieseberg & Carney, 1998)。多倍化对于促进植物物

种形成的作用已经不言而喻, 而同倍体杂交在动植

物的进化上的作用 , 也越来越被认可 (Mallet, 

2007)。向日葵属和Heliconius属蝴蝶的物种形成研

究为这一观点提供了强有力的支持。这些案例不仅

从形态和分子的方法证明了杂交种与亲本的关系, 

观测到它们之间生殖隔离程度, 而且还通过不同的

方法证明杂交导致了这种隔离的重要作用。从目前

的研究看, 并不是涉及到同倍体杂交的物种都具备

检验是否符合Schumer等(2014b)严格生殖隔离标准

的条件, 但这应该是自然杂交与物种形成研究的重

要方向。已有的研究调查表明, 很多物种都确定为

同倍体杂交起源, 而且这种物种形成的比率很可能

被低估(Kim & Lockhart, 2006)。例如, 通常认为大

部分动物新种的产生都是从现有物种中分化而来

的。Schwarz等(2005)的研究则显示从亚洲引种到北

美的金银花上寄生的果蝇, 来自于本土两种果蝇杂

交, 由于宿主的改变促成了种间杂交后代与亲本种

之间的生殖隔离, 导致新的同倍体杂交种产生。尽

管只发现一种通过自然杂交形成的新果蝇物种, 但

鉴于自然界中有着丰富多样的寄生动物, 通过杂交

产生新物种的方式在这类动物中很可能普遍存在。 

杂交不仅仅有重要的适应性进化意义, 如促进

物种形成, 也可能带来严重的生态学问题。禾本科

多年生米草属(Spartina)植物, 因杂交而导致的生态

入侵就是典型的案例。在近一个多世纪的时间里, 

该属植物经长距离的人为引种, 使其分布区超出其

原产地范围, 已经造成多次杂交事件的发生, 导致

了生态和进化上的后果, 包括生物入侵、渐渗杂交

或物种形成(Baumel et al, 2002)。这个惊人的例子显

示: 原来分布于北美东海岸的互花米草(Spartina 

alterniflora)被引种到欧洲和北美西海岸, 并与当地

的土著种发生了杂交。在英国南安普敦的互花米草, 

与海岸米草(S. maritima)发生杂交, 形成不育的S. × 

townsendii, 而在法国, 同样的亲本种杂交则形成S. 

× neyrautii, 它与S. × townsendii表现出相似的特性

和多倍体水平(Baumel et al, 2003)。S. × townsendii

经过染色体加倍形成了一个新的可育的、有发达根

系的异源多倍体物种——大米草(S. anglica)。由于

它能够拦截大量潮汐沉积物, 因此世界上一些国家

和地区如北欧、澳大利亚、新西兰和中国都曾有目

的地引种了大米草。但是, 这个异源多倍体能快速

入侵并扩散到周围的盐沼和河口地区, 对海岸带生

境构成潜在威胁。 

非本地种入侵成功, 杂交是极为重要的遗传和

进化因素之一。杂交促进生物入侵假说(Hybrid-

ization-Invasion hypothesis, Stebbins, 1985; Abbott, 

1992), 得到很多案例的支持(Ellstrand & Schieren- 

beck, 2000; Schierenbeck & Ellstrand, 2009; Hovick 

& Whitney, 2014)。计算机模拟揭示即便杂交不能增

强其在本地的适应能力 , 也能促进物种入侵

(Mesgaran et al, 2016)。近缘类群的渐渗杂交使得濒

危物种的保护面临现实的挑战, 如何定义杂交带来

的风险并确定相应的保护策略, 正受到越来越多的

关注和重视(Jackiw et al, 2015; Bohling, 2016)。 

7  研究展望 

自然杂交与物种形成的研究经历了形态、分子

标记、基因测序等常规方法鉴定, 检验相关假说, 

到组学大数据的比较分析与证明, 新一代测序数据

为我们提供了杂交、多倍化与物种形成之间关系新

的见解。诸如: 在许多已经测序的物种中发现不同

程度的全基因组复制 (whole genome duplication, 

WGD)现象, 说明物种进化历史上的古多倍化的存

在(Jiao et al, 2011)。对六倍体(面包)小麦与近缘二倍

体的基因组测序和全基因组尺度的基因树分析揭

示了该作物驯化的历史上发生过多次杂交物种形

成 (同倍体重组和多倍化 )事件 (Marcussen et al, 

2014); 对不同达尔文雀物种的基因组测序分析揭

示种间基因流贯穿整个适应辐射过程, 这一经典的

进化过程也有自然杂交的参与(Lamichhaney et al, 

2015); 存在频繁渐渗杂交的不同种乌鸦之间, 通过

保持局部基因组的特异性来维持不同物种表型的

差异性, 在基因组水平揭示渐渗杂交与物种形态的

分化的内在联系(Poelstra et al, 2014); 疟原蚊渐渗

杂交的历史可以通过系统发育基因组学的方法重

建(Fontaine et al, 2015)。 

这些研究提示我们关注不同类型的自然杂交
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方式与物种形成的进化关联, 思考未来相关研究应

注意的问题, 诸如: 在基因组时代研究自然杂交, 

如何对表型性状进行合理应用? 既然杂交和多倍

化是物种形成的重要方式, 为什么在一个属内很少

能鉴定到大量种间杂交? 杂交种的标准应如何界

定更为合理? 全基因组复制事件究竟和物种形成

(或分化)有何关系? 在分类学实践中, 该如何给予

种间杂交一个合理的定位? 在什么情况下, 我们应

该对种间杂交予以优先保护?  

随着研究的不断深入, 关于杂交与物种形成的

概念和核心问题还会被重新讨论, 特别是生殖隔离

对于杂交的重要性、自然选择对于生殖隔离的影

响、如何定义杂交种等问题都将继续成为关注的焦

点。Payseur和Rieseberg (2016)曾提示在通过多学科

证据分析来阐释物种形成的一般规律时, 应充分认

识杂交的特殊性与复杂性, 以及仅仅依靠基因组数

据作为“灵丹妙药(panacea)”来化解杂交物种形成难

题的局限性。今后, 我们开展自然杂交和物种形成

研究时, 应特别关注以下几个方面: (1)合适的研究

体系构建, 获得研究突破的往往是有很好背景的材

料, 长期研究积累了丰富的实践经验和先进的方法

设计理念, 清楚研究对象长期未解决的科学问题及

其在进化生物学上的普遍意义; (2)同倍体杂交物种

形成的群体遗传调查, 按极为严格的标准(Schumer 

et al, 2014b)的物种形成证明还有待深入, 需要全面

开展亲本鉴定、后代基因型分析、生殖隔离程度甚

至超亲分离的重组类型分析, 特别是比较处于物种

形成初期和不同代种间杂交的基因组与表型变化

(Nolte & Tautz, 2010), 通过对分化谱系之间基因流

的历史重建, 分析自然选择对生殖隔离形成的影

响、物种形成过程中的生态适应变化和多样性遗传

创新的产生规律, 进而揭示杂交物种形成过程关键

环节的生物学基础; (3)中间过渡进化类型的保护, 

尽管是否保护种间杂交存在争议, 但更多的情况是, 

由于自然发生的杂交频率较低, 以及生境的人为剧

烈扰动, 很多中间过渡类型无法再次从野外获得, 

如果能以合适的方式保存这些难得的资源(不包括

恶性入侵的类型), 将有助于对物种形成的不同时

期和整个过程的理解; (4)来自多学科研究成果的综

合, 自然杂交与物种形成的研究涉及到形态、遗传、

生态、发育等不同过程的复杂变化, 关系到物种分

化、生殖隔离与适应不同生境等等, 需探讨微观与

宏观的进化因果关系, 因此亟需采用各学科的最新

方法, 开展自然杂交与物种形成的综合研究。。 
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