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摘　要　脊椎动物性别决定模式一直是进化生物学领域的热点问题 ,它对个体发育和自然
种群性比组成都具有深刻的影响。性别决定模式根据主要成因可分为基因依赖型性别决
定(ＧＳＤ)和环境依赖型性别决定(ＥＳＤ)2大类 ,其中温度依赖型性别决定(ＴＳＤ)又是 ＥＳＤ
中的主要性别决定模式。多数羊膜类脊椎动物具有稳定的 ＧＳＤ模式 ,而爬行动物的性别
决定模式则丰富多样 ,即使是亲缘关系很近的物种也具有不同的模式 。研究者们以爬行动
物为模型动物开展了许多关于脊椎动物性别决定方面的工作 。本文综述了近年来爬行动
物ＴＳＤ的最新研究进展 ,回顾了温度和性激素对 ＴＳＤ爬行类动物的影响及其进化适应意
义 ,以及气候变化与ＴＳＤ爬行类的关系 ,并提出了今后爬行动物ＴＳＤ研究的重点 。
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　　脊椎动物性别决定模式(ｓｅｘ-ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇｍｅｃｈａ-

ｎｉｓｍｓ,ＳＤＭｓ)一直是进化生物学领域的热点问题 ,

它对个体发育和自然种群性比组成都具有重要意义

(Ｗｅｓｔｅｔａｌ., 2002)。根据性别决定的主要成因 ,性

别决定模式可以分为 2大类:1)基因依赖型性别决

定(ｇｅｎｅ-ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ,ＧＳＤ),即后代

性别由遗传因子(例如:性染色体)不可逆的决定 ,

与环境因子无关 (Ｂｕｌｌ, 1980;Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐａｕｋｓｔｉｓ,

1991),根据两性个体间异形性染色体存在的差异 ,

ＧＳＤ模式可分为ＸＹ型 [雄体具异形性染色体 ,雌体

具同形性染色体 ]和ＺＷ型 [雌体具异形性染色体 ,

生态学杂志 ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ　2010, 29(10):2028-2034　　　　　　　　　　　　　



雄体具同形性染色体 ] 2种模式;2)环境依赖型性别

决 定 (ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ-ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｅｘ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ,

ＥＳＤ),即后代性别由非遗传因子(例如:温度 ,营养

可得性 ,光照等)决定(Ｖａｌｅｎｚｕｅｌａｅｔａｌ., 2003),而

其中温度依赖型性别决定 (ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ-ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ,ＴＳＤ)是ＥＳＤ中主要的性别决定模

式 。根据不同温度下所产后代性比不同 ,ＴＳＤ模式

则又可分为 Ⅰａ型(ＦＭ模式(高温产雌性后代 ,低温

产雄性后代))、Ⅰｂ型(ＭＦ模式(高温产雄性后代 ,

低温产雌性后代))和 Ⅱ型(ＦＭＦ模式(高低温均产

雌性后代 , 中温产雄性后代 ))3种模式 (Ｐｉｅａｕ,

1996)。近年来 ,Ｓａｒｒｅ等(2004)提出ＧＳＤ-ＴＳＤ连续

谱概念 ,认为这 2种性别决定模式不是独立存在的 ,

它们只是连续谱上的 2个极端形式而已。在羊膜类

脊椎动物中 ,爬行类的性别决定模式比鸟类和哺乳

类更为丰富 (Ｖａｌｅｎｚｕｅｌａ＆ Ｌａｎｃｅ, 2004;Ｍｏｄｉ＆

Ｃｒｅｗｓ, 2005)。研究发现 , 在龟类和蜥蜴类中存在

ＸＹ型的 ＧＳＤ模式(Ｓｉｔｅｓｅｔａｌ., 1979),而在蛇类和

蜥蜴类中却存在着 ＺＷ型的 ＧＳＤ模式 (Ｐｏｕｇｈｅｔ

ａｌ., 1998),所有鳄类 、楔齿蜥 、许多龟鳖和部分蜥蜴

属于ＴＳＤ模式(Ｅｗｅｒｔ＆Ｎｅｌｓｏｎ, 1991),并且还存在

许多缺乏异形性染色体的ＧＳＤ种类(Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐｈｉｌ-

ｌｉｐｓ, 2006), 也存在具异形性染色体的 ＴＳＤ种类

(Ｓｈｉｎｅｅｔａｌ., 2002)。爬行动物具有如此多样化的

性别决定模式 ,因此是研究羊膜类脊椎动物性别决

定的理想模型动物。

40年前 ,Ｃｈａｒｎｉｅｒ(1966)在爬行类中首次发现

孵化温度(ｉｎｃｕｂａｔｉｏｎｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ)能决定非洲红头

岩蜥(Ａｇａｍａａｇａｍａ)后代的性别 , 之后爬行动物

ＴＳＤ受到了研究者们的密切关注 ,且在该领域也开

展了大量的研究工作 。在 2001年之后 ,研究者们陆

续在卵胎生爬行类中发现了 ＴＳＤ种类 (Ｒｏｂｅｒｔ＆

Ｔｈｏｍｐｓｏｎ, 2001;Ｗａｐｓｔｒａｅｔａｌ., 2004;Ｌａｎｇｋｉｌｄｅ＆

Ｓｈｉｎｅ, 2005;Ｊｉｅｔａｌ.2006),在这之前人们普遍认为

的卵胎生和 ＴＳＤ互不兼容的说法因此被打破(Ｕｌ-

ｌｅｒ, 2003;Ｒｏｂｅｒｔ＆ Ｔｈｏｍｐｓｏｎ, 2010)。 王 培潮

(1989)和焦保卫等(2002)从爬行类 ＴＳＤ的普遍性

以及ＴＳＤ可能存在的机制等方面对当时ＴＳＤ的研

究进展进行了相关综述 。时至今日 ,爬行动物 ＴＳＤ

的研究有了新的发展 ,因此本文将从影响 ＴＳＤ爬行

类性腺分化的关键因素 、爬行动物ＴＳＤ的进化适应

意义以及气候变化对 ＴＳＤ爬行类的影响等研究热

点出发 ,对具有影响力的研究工作进行概述。

1　影响ＴＳＤ爬行动物性腺分化的关键因素

爬行动物的性别分化主要由性腺不同部位的发

育程度差异产生 ,雄性个体的精巢来自于性腺髓质

的发育 , 而雌性个体的卵巢则由皮质发育而来

(Ｐｉｅａｕｅｔａｌ., 2001)。不论是ＧＳＤ还是ＴＳＤ模式的

爬行动物 ,其发育初期的性腺在形态和组织学方面

均无明显的两性差异;而在 ＴＳＤ种类中 ,性腺的两

性分化由胚胎发育所处的热环境决定。在胚胎发育

过程中的某一特定阶段 ,即温度敏感期(ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｓｅｎｓｉｔｉｖｅｐｅｒｉｏｄ,ＴＳＰ),胚胎所处的热环境能通过影

响类固醇激素合成酶或类固醇激素受体的编码基因

表达来改变内环境性激素水平 ,进而影响性腺皮质

和髓质的发育程度并对性别起决定性作用(Ｃｒｅｗｓｅｔ

ａｌ., 1994;Ｐｉｅａｕｅｔａｌ., 2001)。在卵生爬行类中发

现 ,ＴＳＰ大约处于胚胎发育整个过程中 1/3时期

(Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐａｕｋｓｔｉｓ, 1991;Ｍｏｄｉ＆Ｃｒｅｗｓ, 2005);而在

ＴＳＰ之后 ,性腺形态和组织学特征及生殖管道的两

性差异越来越显著(Ｎｅａｖｅｓｅｔａｌ., 2006)。故当ＴＳＤ

爬行类的胚胎发育处于ＴＳＰ时 ,热环境的剧烈变化

将会改变幼体的性别(Ｓｈｉｎｅｅｔａｌ., 2002)。

在ＴＳＤ爬行类性别决定敏感期 ,类固醇激素也

能通过影响与ＴＳＤ有关的基因表达来促进或抑制

性腺皮质和髓质的发育 ,故 ＴＳＤ爬行类胚胎所处的

内环境中所含类固醇激素含量的不同对性别决定也

起了关键作用 (Ｅｌｆ, 2004;Ｒａｄｄｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2007)。

自然条件下 ,影响后代性别的类固醇激素来自母体

的循环系统(Ｊａｎｚｅｎｅｔａｌ., 1998;Ｒｈｅｎｅｔａｌ., 2006)。

不同状态或处于不同环境中的母体所产出的卵内所

含的激素含量是有差异的 ,来自不同窝的卵内睾酮

(ｔｅｓｔｏｓｔｅｒｏｎｅ,Ｔ)和雌二醇(ｅｓｔｒａｄｉｏｌ,Ｅ2)含量也是不

同的 (Ｓｔ.Ｊｕｌｉａｎａｅｔａｌ., 2004;Ｒｈｅｎｅｔａｌ., 2006)。

卵内的二氢睾酮 (ｄｉｈｙｄｒｏｔｅｓｔｏｓｔｅｒｏｎｅ,ＤＨＴ)含量的

分配存在母体操控效应 ,而其他类固醇激素(如:Ｔ、

Ｅ2)则不存在这种现象(Ｒｈｅｎｅｔａｌ., 2006)。在卵孵

化过程中 ,人为提供 Ｅ2能在孵出雄性个体的温度

下诱导孵出雌性后代;因为Ｔ在芳香酶催化下能转

化为Ｅ2,人为提供Ｔ不能在孵出雌性个体的温度下

诱导孵出雄性后代;用芳香化酶抑制剂(ａｒｏｍａｔａｓｅ

ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ)抑制 Ｔ转化为 Ｅ2能在孵出雌性个体的温

度下诱导孵出雄性后代;在性别决定枢纽温度的一

定范围内 ,用ＤＨＴ处理能诱导孵出更多的雄性后代

(Ｐｉｅａｕ, 1996;Ｍｅｒｃｈａｎｔ-Ｌａｒｉｏｓｅｔａｌ., 1997;Ｆｌｅｍｉｎｇ＆
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Ｃｒｅｗｓ, 2001;Ｅｎｄｏ＆Ｐａｒｋ, 2005;Ｗａｒｎｅｒ＆ Ｓｈｉｎｅ,

2005)。

Ｃｒｅｗｓ(1996)所提出的 “温度-激素 ”性别决定模

型显示 ,在ＴＳＤ种类中 ,胚胎发育的热环境温度和

胚胎所处的激素内环境均能调控与性别决定有关的

基因的表达 。有研究表明 ,温度能影响内环境性激

素含量(Ｒｈｅｎｅｔａｌ., 1999),反之 ,人为施加激素或

芳香化酶抑制剂也可消除温度对性腺分化的效应

(Ｃｒｅｗｓ, 1996;Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2005)。近年来 ,在性

激素受体和性激素合成关键酶等 ｍＲＮＡ表达水平

上取得的一定的研究成果(Ｒｈｅｎ＆Ｃｒｅｗｓ, 2001;Ｅｎ-

ｄｏ＆Ｐａｒｋ, 2003;Ｅｎｄｏｅｔａｌ., 2008),使得人们对爬

行动物ＴＳＤ的分子机制有了初步的了解。尽管迄

今为止尚未完全掌握爬行动物ＴＳＤ的分子机制 ,但

可以肯定的是 ,温度和性激素之间的协调作用对于

ＴＳＤ爬行类性腺分化起到了至关重要的影响 。

2　爬行动物ＴＳＤ的进化适应意义

根据孟德尔分离定律 ,在ＧＳＤ中初级性比(ｐｒｉ-

ｍａｒｙｓｅｘｒａｔｉｏ)通常处于 1∶1的雌雄性比平衡状

态 ,可是在 ＴＳＤ中孵化热环境会改变初级性比

(Ｖａｌｅｎｚｕｅｌａｅｔａｌ., 2003)。这种受温度影响而产生

性比漂变的现象是否能使ＴＳＤ爬行类较ＧＳＤ在现

实生物界中更具有优势? 这个问题一直是进化生物

学家思考和研究的焦点。研究者也为之提出了许多

理论模型 ,其中系统发生惰性假说(ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｉｎ-

ｅｒｔｉａ)、群适应假说(ｇｒｏｕｐａｄａｐｔａｔｉｏｎ)、近交回避假

说(ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇａｖｏｉｄａｎｃｅ)以及差分适合度假说(ｄｉｆ-

ｆｅｒｅｎｔｉａｌｆｉｔｎｅｓｓ)等 4个重要的理论模型被人们所普

遍接受(Ｃｈａｒｎｏｖ＆Ｂｕｌｌ, 1977;Ｅｗｅｒｔ＆Ｎｅｌｓｏｎ, 1991;

Ｇｉｒｏｎｄｏｔ＆Ｐｉｅａｕ, 1999;Ｓｈｉｎｅ;1999ａ, 1999ｂ;Ｊａｎｚｅｎ

＆Ｐｈｉｌｌｉｐｓ, 2006)。

在这 4个较为被认同的假说中 ,Ｃｈａｒｎｏｖ和Ｂｕｌｌ

(1977)所提出的差分适合度假说(即 Ｃｈａｒｎｏｖ-Ｂｕｌｌ

模型 )最具说服力 (Ｒｈｅｎ＆ Ｌａｎｇ, 1995;Ｓｈｉｎｅ,

1999ａ;Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐｈｉｌｌｉｐｓ, 2006)。该模型对 ＴＳＤ的

进化适应意义解释为 ,当在相同环境条件下两性之

间的适合度存在差异时 ,ＴＳＤ能有别于ＧＳＤ通过调

控不同性别胚胎发育的温度来提高后代适合度 ,从

而提高亲本适合度(Ｃｈａｒｎｏｖ＆Ｂｕｌｌ, 1977)。在一些

关于爬行动物 ＴＳＤ进化适应意义的综述性论文中

均对其进行了详细的阐述(Ｓｈｉｎｅ, 1999ａ;Ｊａｎｚｅｎ＆

Ｐｈｉｌｌｉｐｓ, 2006)。其中 ,特别是 Ｓｈｉｎｅ(1999ａ)根据 6

个因表型差异而导致差分适合度的原因 , 又将

Ｃｈａｒｎｏｖ-Ｂｕｌｌ模型细分成了 6个模型 ,分别是:1)性

别与卵大小匹配模型;2)性别与孵出时间(ｈａｔｃｈｌｉｎｇ

ｔｉｍｅ)匹配模型;3)恋巢性模型;4)性别与表型匹配

模型;5)温度与性别对后代存活的交互作用模型;

6)温度与性别对后代表型的交互作用模型。这 6

个模型虽然具有更强的专一性 ,对具体事例可以更

合理的解释 ,但是彼此间却缺乏普遍联系 ,对于同一

问题所产生的解释可能各不相同。迄今为止 ,尽管

难有单一的研究工作能对这 6个模型进行整合并完

整地解释 Ｃｈａｒｎｏｖ-Ｂｕｌｌ模型 ,但是不少实验证据已

经证实了这些模型具有一定的可靠性 (Ｃｏｎｏｖｅｒ,

1984;Ｒｈｅｎ＆Ｌａｎｇ, 1995;Ｓｈｉｎｅｅｔａｌ., 1995, 2002;

Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2005, 2008ａ;Ｒａｄｄｅｒｅｔａｌ., 2009;

Ｗａｒｎｅｒｅｔａｌ., 2009)。通过Ｓｈｉｎｅ对 Ｃｈａｒｎｏｖ-Ｂｕｌｌ模

型的总结 ,虽然没有给出一个明确的答案 ,但还是能

够清晰地了解孵化温度 、母体效应 (ｍａｔｅｒｎａｌ

ｅｆｆｅｃｔｓ)、孵出时间以及孵化温度与性别的交互作用

等 4个宏观因素是影响两性间适合度分化的主要原

因。

爬行动物中孵化温度对后代表型的影响是显著

的 ,不仅对于 ＴＳＤ种类 ,在 ＧＳＤ种类中也是如此。

孵化温度能影响胚胎发育的速率 、卵孵化成功率 、孵

化期和幼体的大小 、行为 、生长等(Ｄｅｅｍｉｎｇ, 2004;

Ｂｏｏｔｈ, 2006)。通常在相对较低或温和温度下孵出

较大 、较重的幼体 ,而在极端高温和低温下孵出的幼

体较小;在温和温度下 ,孵化成功率高 ,而在极端高

温和低温下 ,孵化成功率明显降低;若在存活孵化温

度(ｖｉａｂｌｅｉｎｃｕｂａｔｉｏｎｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ)范围外 ,胚胎则无

法完成发育(Ｖｉｎｅｇａｒ, 1974)。而在 ＴＳＤ种类中孵化

温度所起的关键作用是能够通过影响幼体性别来影

响两性适合度(Ｃｈａｒｎｏｖ＆Ｂｕｌｌ, 1977;Ｓｈｉｎｅ, 1999ａ;

Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐｈｉｌｌｉｐｓ, 2006)。

关于 “孵化温度对ＴＳＤ爬行类两性分化的适合

度是否具有关键性影响 ?”这个问题的解释一直备

受研究者们的关注。近年来 ,特别让人感到兴奋的

是 ,Ｗａｒｎｅｒ和Ｓｈｉｎｅ(2008ａ)利用实验性的证据对这

个长期困扰且难以解决的问题进行了科学的解答。

他们用一种短世代的ＴＳＤ澳洲水手蜥(Ａｍｐｈｉｂｏｌｕｒｕｓ

ｍｕｒｉｃａｔｕｓ)为模型动物 ,综合了多个温度孵化处理 ,

芳香化酶抑制剂处理胚胎以消除孵化温度对性别的

影响 ,幼体半野外饲养技术以及微卫星检测父本等

实验方法 ,所获得的结果显示出不同孵化温度下澳
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洲水手蜥后代繁殖成功(ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｓｕｃｃｅｓｓ)存在

明显的两性差异 ,而后代繁殖成功能直接反映亲本

的适合度大小 ,这就证实了ＴＳＤ能够使两性适合度

达到最优化(Ｃｈａｒｎｏｖ＆Ｂｕｌｌ, 1977;Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ,

2008ａ)。他们的研究结果也为Ｃｈａｒｎｏｖ-Ｂｕｌｌ模型提

供了更为可靠的实验性证据。但是同样的结果是否

也存在于长世代的爬行类中? 是否这是一个具有普

遍性意义的答案 ?这一系列的问题都将有待研究者

们进一步解答。

在卵形成及胚胎发育初期 ,母体效应对爬行动

物后代的表型特征具有关键性的影响 (Ｍｏｒｊａｎ,

2003;Ｒｈｅｎ＆Ｌａｎｇ, 2004;Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2009)。

在卵生爬行动物中 ,母体没有孵卵和护幼行为 ,或稍

有护幼行为 ,因此提高卵的孵化成功率 、幼体存活率

及其适合度成了当务之急。卵一旦产出 ,母体就无

法控制和调节卵所接触的环境温度 ,故在产卵之前

母体会通过一系列方式(例如:产卵巢址选择 、产卵

时间选择和卵黄分配调控等)以提高亲本的适合度

(Ｓｈｉｎｅｅｔａｌ., 2002;Ｒｈｅｎｅｔａｌ., 2006;Ｗａｒｎｅｒ＆

Ｓｈｉｎｅ, 2008ｂ)。对于卵生ＴＳＤ爬行类 ,怀卵母体能

够预测温度的季节性变化来选择产卵巢址 ,从而提

高后代及自身的适合度(Ｓｈｉｎｅｅｔａｌ., 2007;Ｗａｒｎｅｒ

＆Ｓｈｉｎｅ, 2008ｂ)。例如 ,Ｗａｒｎｅｒ和 Ｓｈｉｎｅ(2008ｂ)通

过对澳洲水手蜥的繁殖行为学研究 ,证实了母体在

繁殖期能通过巢址选择方式为卵提供最合适的孵化

热环境从而来优化后代性比。最新研究发现 ,卵胎

生ＴＳＤ斑石龙子(Ｎｉｖｅｏｓｃｉｎｃｕｓｏｃｅｌｌａｔｕｓ)能够通过改

变母体调温策略来优化后代表型 (Ｗａｐｓｔｒａｅｔａｌ.,

2010),可推见这种选择合适母体调温策略的行为

可能对卵胎生 ＴＳＤ爬行动物的适合度具有重要的

影响。

母体不仅在巢址选择上能对后代性比进行调

节 ,也能通过产不同大小的卵对后代性比产生影响 。

Ｓｈｉｎｅ等(2002)对三线石龙子(Ｂａｓｓｉａｎａｄｕｐｅｒｒｅｙｉ)

(一种具有性染色体的ＴＳＤ蜥蜴)的研究发现 ,从较

大卵中孵出的幼体多为雌性 ,反之则为雄性 。那么

母体是否会通过预测后代大小而调整后代性别 ?这

个问题被Ｒａｄｄｅｒ等(2009)所解答 ,他们通过对大小

卵分别进行人为抽取或注射卵黄物质 ,发现在低温

下人为操纵能够逆转三线石龙子的后代性别。因

此 ,Ｒａｄｄｅｒ等(2009)认为该种石龙子母体具有通过

对每个卵进行合理的卵黄分配来调控后代性比的潜

在能力 ,且其后代性别决定是性染色体 、巢温和卵黄

分配三者间相互作用的结果 。

另有研究表明 ,孵出时间能影响 ＴＳＤ爬行动物

后代初次交配的繁殖成功率以及产生两性间差异

(Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2005)。而孵出时间则由产卵时

间(主要由母体控制)及孵化温度共同决定:较早产

出的卵比较晚产出的更早孵出 ,较高孵化温度下的

卵孵化期短于较低孵化温度 。综上所述 ,孵化温度

和母体效应是影响ＴＳＤ爬行动物性别及其适合度

的两个最主要的因素。

3　气候变化对ＴＳＤ爬行动物的影响

随着人类活动的频繁 ,过多的ＣＯ2等温室气体

被排放到大气中 , 这加剧了全球气候变暖(ＩＰＣＣ,

2007),已有研究者对 20年后未来的全球气温进行

了预测 ,他们认为到那时气温将会比现在高 1.4 ℃

～ 5.88 ℃(Ｗｉｌｌｉａｍｓｅｔａｌ., 2003;ＩＰＣＣ, 2007)。研究

者们不仅关注于全球气候的变化 ,也逐渐开始关注

这些变化对自然界造成的影响。尽管目前存在大量

的理论预测模型来预测自然界将会发生的变化 ,但

能够真正反映气候变化对生物所产生直接影响的事

实证据还相当的匮乏。在生物界中 ,ＴＳＤ物种的表

型特征 ,尤其是性别受热环境的影响显著 ,我们不难

想象 ,这类生物的生存将首当其冲受气候变化的威

胁。因此 ,ＴＳＤ爬行动物将是用来监测全球气候变

化所带来的生态污染的良好动物模型 (Ｊａｎｚｅｎ,

1994;Ｍｉｔｃｈｅｌｌ＆Ｊａｎｚｅｎ, 2010)。

气候变化可以通过修饰性选择(Ｍ ｌｌｅｒ, 2004;

Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ., 2006)、繁殖输出 (Ｗｉｎｋｌｅｒｅｔ

ａｌ., 2002;Ｃｈａｍａｉｌｌｅ-Ｊａｍｍｅｓｅｔａｌ., 2006)和存活

(Ｇｒｏｓｂｏｉｓｅｔａｌ., 2006)等方式影响ＴＳＤ种类的种群

数量 。早期的时候 ,仅个别研究者对这方面的问题进

行了研究。例如 ,Ｊａｎｚｅｎ(1994)以ＴＳＤ爬行类为模型动

物研究了气候变化对其所产生的影响。在 6年时间内

(1988— 1993年),Ｊａｎｚｅｎ通过对自然温度下孵出的锦

龟(Ｃｈｒｙｓｅｍｙｓｐｉｃｔａ)幼体性比的研究发现 ,锦龟后代性

比的年间变化与观测区域 7月份的环境温度显著相

关 ,且环境温度的变化会影响其地理分布 ,因此认为平

均温度即使发生微小的改变(<2 ℃)都会导致后

代性比发生偏移。之后 ,气候变化对 ＴＳＤ爬行类的

影响也越来越受到人们的关注。

Ｍｉｔｃｈｅｌｌ等 (2008)通过对喙头蜥 (Ｓｐｈｅｎｏｄｏｎ

ｇｕｎｔｈｅｒｉ)的研究预测了从现在到 21世纪 80年代喙

头蜥种群后代性比的变化情况 ,并认为如果平均温
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度下降 1 ℃,那么种群性比将偏向于雄性;平均温度

上升 4 ℃,那么种群内雌性后代的数量将会显著增

加 。Ｗａｐｓｔｒａ等(2009)对斑石龙子的研究同样得到

了相似的结果 ,他们发现出生的幼体性比年间波动

显著 ,并且与栖息地热环境紧密相关 ,被研究的种群

的雄性后代比例在较冷的年份逐年增加。如果斑石

龙子出生幼体性比的偏移会导致成体性比的偏移 ,

那么环境温度长期单方向的变化对该物种的种群动

态将产生重要影响。

全球气候变化影响ＴＳＤ爬行动物种群的性比

偏移已毋庸置疑(Ｊａｎｚｅｎ, 1994;Ｍｉｔｃｈｅｌｌｅｔａｌ., 2008;

Ｗａｐｓｔｒａｅｔａｌ., 2009), 但是这种现象是否会造成

ＴＳＤ爬行类的有效种群数量的下降(Ｈａｗｋｅｓｅｔａｌ.,

2007)? 由于产卵巢址温度与幼体性别间存在一定

的关联性(Ｓｈｉｎｅ, 1999ａ),故研究者们认为在一定程

度上ＴＳＤ物种的性别偏移将取决于大气温度对产

卵巢址温度的影响强度。可是大气温度与种群性比

的联系并不是直接的 ,因为ＴＳＤ物种自身机制可以

减小甚至消除大气温度的持续升高对后代性比造成

的不利影响 , 研究显示 ＴＳＤ爬行动物通过提前产

卵 ,选择更深的产卵巢址 ,或在郁蔽生境产卵等一系

列繁殖行为策略来调节产卵巢址温度 (Ｄｏｏｄｙｅｔ

ａｌ., 2006;Ｗａｒｎｅｒ＆Ｓｈｉｎｅ, 2008ｂ)。例如 ,Ｔｅｌｅｍｅｃｏ

等(2009)的研究显示 ,三线石龙子能够通过调整产

卵巢址深度和繁殖期的产卵时间来应对逐年上升的

气温对有效种群性比的影响;然而目前上升的大气

温度使自然巢穴内平均孵化温度已经高于影响种群

后代性比的孵化温度的阈值 ,该种石龙子已无法通

过自身行为调节弥补气候持续变暖对其产生的负面

影响。

对于ＴＳＤ爬行动物 ,未来的生存形势已显得非

常严峻 。理论上 ,它们可以通过改变性别决定的热

敏感性或从ＴＳＤ向ＧＳＤ转变来适应全球气候变暖 ,

亦或是通过自身生理和行为等方式的调节来削减气

候变暖带来的负面影响(Ｊａｎｚｅｎ＆Ｐａｕｋｓｔｉｓ, 1991)。

但是 ,有学者提出在短期内改变 ＴＳＤ物种的生理或

性别决定机制似乎不太可能 ,因为这些机制是经历

了长期进化选择后所保留的 ,具有较高的稳定性和

保守性 (Ｊａｎｚｅｎ＆Ｋｒｅｎｚ, 2004)。如果完全依赖于

ＴＳＤ物种自身的行为调节 ,则又不能完全弥补所带

来的负面效应(Ｔｅｌｅｍｅｃｏｅｔａｌ., 2009),且母体效应

进化的速率也无法赶上或同步气候变化的速率

(Ｍｏｒｊａｎ, 2003)。若全球气候变暖加剧 ,那么 ＴＳＤ

爬行类将面临灭绝的可能 (Ｍｉｔｃｈｅｌｌ＆ Ｊａｎｚｅｎ,

2010)。因此 ,深入研究ＴＳＤ爬行类种群动态 ,开展

生境保护管理以及人工繁育等对ＴＳＤ爬行动物的

保护将具有重要的意义 。

4　展　望

在国际生物学领域中爬行动物 ＴＳＤ是进化生

物学 、生态学研究的热点之一 ,而国内该方面的研究

相对匮乏 。纵览近年来有关爬行动物 ＴＳＤ研究的

报道 ,发现在较宏观的水平研究ＴＳＤ及其进化适应

意义比较普遍 ,且在个别物种上也取得了许多标志

性的结论 ,可是这些结论是否适用于其他ＴＳＤ种类

尚不十分清楚;而且在微观方面的研究也非常薄弱 ,

爬行动物ＴＳＤ分子机制较ＧＳＤ又显得非常复杂 ,要

完全掌握这些机制并得出概括性结论有待进一步探

索。

随着科学手段 、科学思路的不断提高 ,对爬行动

物ＴＳＤ的研究提出了更高的要求 。今后在爬行类

ＴＳＤ方面研究的重点包括:1)增加ＴＳＤ分子机制方

面可靠的证据;2)验证差分适合度假说的普遍性;

3)研究更多的ＴＳＤ种类种群动态与全球气候变化

间的关系;4)制定野外种群受严重影响的ＴＳＤ爬行

类的保护措施 。
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