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摘要 高原鳅属 rT i lP
o
P h ys a 鱼类广泛分布于 亚 洲中部 的高原地 区

,

是青藏高原 鱼类 区系重要

的组成部分
.

它们对高原环 境表现 出极 强的适应性
,

是 已知世界上分布海拔最高 的鱼类
.

采用

线粒体 DN A 细 胞色素 b 基 因序列分析 了青藏 高原及其邻近地 区 13 个水系 3 0 个地点 2 2 种高原

鳅属鱼类的分子系统发育关系
.

结果表 明高原鳅属鱼类不是一个单系群
,

赫氏鳅亚属 H
e id in hc

-

ht y : 的种类嵌入到其他条鳅亚科 鱼类分支 中
,

而 依据第二性征划分的高原鳅亚属 rT i lP o

hP y sa 是

一个单系群
.

在高原鳅亚 属 中
,

最先发生分歧 的是分布于 黄河 上游的似给高原鳅 T
.

( T
.

) : i l u -

or i d es
,

其次是分布于南盘江上游的抚仙高原鳅 .T ( T
.

) fu
x ia n en is s

.

将骨质缥囊和缥后室的形态

特征图解到分子系统发育树中时
,

并没有呈现 出共近离征的改变
.

高原鳅亚属 内种间系统发育关

系在一定程度上反映 了地理关系的远近
,

即相同和相部水系的物种之间通 常具有更近的亲缘关系
;

进而在生物地理过程中反映了青藏高原东部和西北部水系与青藏 高原主体及东南部水系在 9
.

5一

7
.

2 M a 出现分离
,

这一事件可能与晚新生代青藏高原在 8 M a 左右发生的地质构造事件及 气候重大

转型相关
.

关键词 离原鳅属 系统发育 青藏高原 线粒体 ND
A 细胞色素 b 生物地理学

高原鳅属 rT i p l o p无y s a 隶属 于鳅科 C o b i t id a e

条鳅亚科 N e m ac he iil an
e ,

是条鳅亚科 中最大 的类

群
,

也是条鳅亚科鱼类中适应于青藏高原高寒环境

的一个特殊类群
,

它和鲤科裂腹鱼亚科鱼类一起构

成了青藏高原鱼类区 系的主体 lj[
.

高原鳅属现知约

有 10 0 个种和亚种
,

主要分布于青藏高原及其邻近

的地区
.

在我国约有 68 个种和亚种 z[,
3〕

.

高原鳅 鱼类作 为青 藏高原最 为重要 的类 群之

一
,

已 有 的工 作 主要 限于 新 种 的描 述
、

物 种 订

正 〔,一 ` , 〕和系 统分 类 学研 究〔` 3
,

“ 〕
.

K e s s l e r
等 [ ` 5〕 和

R e n d a hi le[ 〕最初依据缥的前室 和后 室形态 的不 同
,

命名了条鳅亚科的一些属和亚属
.

B d n d r e s c u
等〔` 7」

将高原鳅类分为赫氏鳅属 H ed i in hc ht y : 和高原鳅属

T ir lP o Ph ys a 两个属
.

朱松泉将这两个属合并为一

个属并设 置两个相 应的亚属川
.

相对于 分类 学研

究
,

高原鳅鱼类的系统发育和生物地理学研究更是

有限
.

武云飞等 1[’ 〕曾采用形态学性状对分布于青藏

高原及其邻近地 区的 33 种高原鳅属鱼类种 间系统

发育关系做了初步的分析
.

依据于形态学特征和地

理分布
,

诸多学者都认为高原鳅鱼类的起源和演化

与青藏高原的隆起相关 l3[
,

14,
` 8]

.

迄今为止
,

还没有

有关高原鳅属鱼类分布格局的生物地理学解释
.

本

研究选取了 22 种分布于青藏高原及其邻近地区 的

高原鳅属 鱼 类
,

分 析 其 线 粒 体 D N A 细 胞 色 素

2 00 6
一 0 2

一2 4 收稿
,

2 0 0 6
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,

国家自然科学基金 (批准号
: 30 20 0 0 2 9 )

、

中国科 学院知识创新 工程 (批准号
:

K sC X Z一 S W一 12 5 )和 国家重点基础 研究发展 规划 (批准

号
:

20 0 3 C B 4 1 5 10 3 )资助项 目

, ,

通讯作者
,

E
一

m a i l
: c h e n y f@ ih b

.

a e
.

。 n



1 3 9 6瓦鱿并乎几瓜 第 ” 6卷 第 1 , 期 2 0 06 年 1 1 月

b ( C yt b) 基因全序列
.

所分析的物种包括 了两个形

态学划分的亚属
; 涵盖了以形态学鉴别特征

,

如体

表是否具鳞
、

是否具骨质缥
、

尾柄侧扁或细圆
、

臀

鳍条数 目
、

肠型
、

膜质缥发达与否以及侧线完全与

否等为依据的各代表性物种单元
; 在地理分布上包

括了除印度河之外青藏高原的各主要水系
:

黄河上

游
、

长江上游
、

澜沧江上游
、

怒江上游
、

雅鲁藏布

江
、

柴达木盆地
、

塔里木河和河西走廊 内流水体
,

以及与高原 毗 邻的伊犁 河 和珠 江 上游 的抚 仙 湖

(图 1 )
.
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圈 1 分析标本分布 图
,

采集地区编号见表 1

C yt b 基因为蛋 白质编码基因
,

被认为是能够

较好地反映种属间系统发育关系的分子标记 〔` 9〕 ,

已

用于多种鳅科鱼类的系统发育研究 20[
一周

.

本研究的

主要 目的有
:

( 1) 重建分布于青藏高原 的高原鳅属

鱼类种间系统发育关系
; ( 2) 在分子系统发育关系

的基础之上
,

评估传统形态学特征 的系统发育效

用 ; (3 ) 初步探讨青藏高原高原鳅鱼类的生物地理

分布格局
.

这将有助于我们进一步揭示青藏高原晚

新生代急剧隆起这一重大地质历史事件对高原鱼类

演化和分布格局的影响
.

1 材料和方法

1
.

1 样本采集

本研究分析 了 24 种条鳅亚科鱼类 97 尾标本
,

包括穗唇须鳅 B a r ba t u l a l a b葱a t a l 尾
,

红尾 副鳅

尸 a ar c o 石i t i : va
r i e g a t e s 3 尾 和高原鳅 2 2 种 9 3 尾

,

这些标本涉及了 13 个水系的 30 个地点 (图 1)
.

所

分析的种类包含了两个未命名的高原鳅新种
.

未描

述种 工的外 部形态特征 与忽 吉图高原鳅 T
.

( T
.

)

h u tj er ut en is : 相似
,

但缥后室收溢为 3 段
,

分布于

甘肃挑河上游孕海
.

未描述种 n 类似于短尾高原鳅

T
.

( T
.

) br ve 乞ca u d a ,

但尾鳍深分叉
,

尾柄 更粗短
,

分布于西藏巴松错和怒江上游
.

另外从 G en B a n k 下

载了 3 种其他条鳅亚科鱼类序列作为外类群一并进

行分析
.

标本采集于 1 9 9 7一 2 0 0 5 年
,

野外用 95 %

乙醇整体固定后保存于中国科学院水生生物研究所

淡水鱼类博物馆
.

物种的种名
、

采集地点
、

水系和

G e n B a n k 号见表 1
.
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表 1分析物种的有关信息

种 名 采集地 (样本量 ) (编号 )

新疆焉香 (1) (2 )

新疆乌什 ( l) (3 )

新疆塔什库 尔干 (2 ) (4)

所属水系 单倍型编号 G e n
a B

nk登录号

叶尔羌高原鳅 rT汇 Pl
o

Ph夕 s a

( H
e di ni c h t hy s )y a k ra n de ns 乞s

塔里木河

塔里木河

塔里木河

HS

WS

S T

隆头高原鳅
T

.

( T
r￡ Plo Ph夕s a) a l ti e e Ps

青海青海湖 (2 ) (6 )青海湖 Q H H

勃氏高原鳅 T
.

( T
.

) l bee e ki r
Y AI

,

J P H

R K Z I

Y A Z

R K Z Z

几一沙一BL一口一n
短尾高原鳅 T

.

( T
.

) b r e v i c a u d a

隆额高原鳅 T
.

( T
.

) 如二 ib f
r o n :

黑背高原鳅 T
.

( T
.

) d o sr a “ :

抚仙高原鳅 T
.

( T
.

) 介x ia ne ns is

忽吉图高原鳅 .T ( T
.

) 人。 tj
e rt 二 e n s￡s

F X H I ,

F X H Z
,

F X H 3

X D T

修长高原鳅 T
.

( r ) z
e
户t o s o二 a

小眼高原鳅 T
.

( T
.

) 。 ic or P :

东方高原鳅 T
.

( T
.

) o r i e 二 t a l i s

拟硬鳍高原鳅

( rT
i P l o P h夕s a ) P s e u d o s c l e or P t e ar

D L I ,

D L Z

X R D I
,

X R D Z
,

X R D 3

Q H H

ZD

N Q

L S I
,

L S Z

X R D

Q S H

DJ Y

D X H

硬鳍高原鳅 .T ( .T ) sc le or tP e ar

似始高原鳅 T
.

( T
.

) : i l u
or id e s

细尾高原鳅 T
.

( T
.

)
: t en u ar

异尾高原鳅 丁
.

( T
.

)
:
et二 rt i

斯氏高原鳅 .T ( .T )

长身高原鳅 T
.

( T
.

)

西藏高原鳅 T
.

( T
.

)

武威高原鳅 丁
,

( .T )

丁
.

( T
.

) 未描述种 1

t o l i c z k a e

t e 凡忍 之S

t i b e t a n a

翻夕U t L吧 之e n s足S

T
.

( 丁
.

) 未描述种 2

德唇须鳅 B a r
ba t u l a l a b ia t a

北方须鳅 B
.

ba
r
ba t u l a n o d a

斑北鳅 L e

介
a e e h i g o n i a

四川雅安 ( 3 ) ( 1 6 )

四川奉节 ( 2 ) ( 1 7 )

西藏 日喀则 ( 3 ) ( 2 5 )

西藏白朗 ( 2 ) ( 2 6 )

新疆且末 ( 3 ) ( 3 0 )

新疆伊犁 ( 2 ) ( l )

云南抚仙湖 ( 3 ) ( 2 9 )

甘肃天祝 ( 1 ) ( 5 )

青海都兰 ( 2 ) ( 7 )

青海香日德 ( 4 ) ( 8 )

青海青海湖 (一) ( 6 )

青海扎多 ( i ) ( 1 9 )

西藏那曲 ( 3 ) ( 2 0 )

西藏拉萨 ( 3 ) ( 2 7 )

青海香 日德 ( 3 ) ( 8 )

青海清水河 ( 2 ) ( 1 4 )

四川都江堰 ( 2 ) ( 1 5 )

甘肃夏河 ( l ) ( 9 )

青海玛多 ( 2 ) ( 1 1 )

甘肃玛曲 ( 3 ) ( 1 2 )

甘肃玛曲 ( 3 ) ( 1 2 )

云南贡山 ( 2 ) ( 2 2 )

西藏八宿 ( 2 ) ( 2 1 )

西藏那曲 ( 3 ) ( 2 0 )

西藏拉孜 ( 3 ) ( 2 4 )

西藏那曲 ( 3 ) ( 2 0 )

西藏白朗 ( 3 ) ( 2 6 )

云南石鼓 ( 3 ) ( 1 8 )

青海沱沱河 ( s ) ( 13 )

青海清水河 ( 1 ) ( 14 )

新孤塔什库尔干 ( 2 ) ( 4 )

西藏普兰 ( 2 ) ( 2 3 )

甘肃天祝 ( 3 ) ( 5 )

甘肃录海 ( 1 ) ( 10 )

西藏 / 、宿 ( 3 ) ( 2 1)

西藏巴松错 ( 3 ) ( 25 )

新孤伊犁 ( 一) ( l )

(峨江 ) 长江

(九盘河 ) 长江

雅鲁藏布江

雅鲁藏布江

车尔 臣河

伊犁河

(抚仙湖 ) 珠江

石羊河

柴达木河

柴达木河

青海湖

(扎曲) 澜沧江

怒江

雅鲁藏布江

柴达木河

柴达木河

长江

黄河

黄河

黄河

黄河

怒江

怒江

怒江

雅鲁藏布江

怒江

雅鲁藏布江

(金沙江 )长江

(沱沱河 )长江

(雅碧江 )长江

塔里木河

公珠错

石羊河

( 眺河 ) 黄河

怒江

雅鲁藏布江

伊犁河

M D I
,

M D Z

M Q I ,

M Q Z

M Q I
,

M Q Z
,

M Q 3

G S

B X

N Q I
,

N QZ

L Z I
,

L Z Z
,

L Z 3

N Q

B L I ,

B L Z
,

B L 3

JSJ I
,

J SJ Z

T T H

Q S H

T S

G ZC

X D T I
,

X D T Z

G H

BX I
,

B X Z
,

BX 3

B S C I
,

B S C Z
,

B S C 3

A Y 6 2 5 7 2 8
B )

N C 0 0 4 69 6 . )

红尾副鳅 p a ar c砧i t i : 二
r i e g a t u s

长南鳅 s ch i s t u ar l o n g a

四川都江堰 ( 3 ) ( 15 ) (氓江 )长江 Y A

A Y 6 2 5 6 9 7
a )

A Y 6 2 5 69 8
. )

a ) G e n
aB

n k 下载序列
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1
.

2 D A N提取
、

P c
R扩增和测序

基因组 D A N的提 取采用 常规 酚 /氯仿 法2 6 [〕
.

Ct yb 基 因 扩增 和 测序 引物 序 列 为 I
J

2 1 4 7 4 (5 ` -

G A CG T TA A A A A CA C C CG T TG 3’
) 和 H 15 9 15 (5 ’ -

T CG C CA T T C C CG G A T TA CA A G A C
一

3`
)

,

退火 温

度 5 6℃
.

扩增产物纯化 ( Q I A q u i e k G e l E x t r a e t i o n

K it
,

G I A G E N ) 后在上海鼎安生物科技有限公司测

序
,

所有序列均递交到 G en B a n .k

型
,

M a r k o v C h a i n M o n t e C a r
l o ( M CM C )参数如下

:

N u m b e r o f g e n e r a t i o n s = 2 0 0 0 0 0 0
,

N u m b e r o f e h a i n s

一 4
,

S a m P le f r e q u e n e y = 1 0 0
,

T e m p e r a t u r e = 0
.

5
,

S t a r t in g t r e e = r a n d o m
.

B u r --n in 设定在 8 0 0 0 0 g e n e r -

a t i o n s ( b u r n i n 一 5 0 0 )
.

构 建 5 0 % 的最大合 意树 和

节点的后验概率值 ( B B )P
.

1
.

3 形态学鉴定

本研究标本的鉴定 主要参照朱松泉川 的分类系

统
.

标本通过外部形态
、

缥
、

肠形和鳃耙等特征进

行了鉴定
,

部分标本采用 X 光拍照以观察骨质缥囊

形态和脊椎骨数目
.

1
.

4 数据分析

序列最初采用 C l u s t a l X 1
.

8 程序 [ 2 , 〕进行 排序

后人工校对
.

采用 丫检验序列间碱基组成的均质

性
.

核昔酸替代饱和性分析通过绝对颠换 ( T v) 和转

换 ( iT ) 数与序列分歧 ( P一距离 ) 关系图来检验
.

碱

1
.

5 特征状态的优化

采用 M a e C l a d e 4
.

0 [ , 6 ]软件
,

将骨质缥囊和缥后

室的发达与否两个重要的形态学鉴别特征 〔 , `〕图解到

分子系统发育树中
.

所分析的 2个形态特征 的异同

仅存在于不同物种之间
,

因此
,

在重建系统发育树

每个物种只保 留 1 个单倍型
.

系统发育树采用 M P

树
.

特征状态的重建采取 iF t hc 简约和加速转换优

化 ( a e e e l e r a t e d t r a n s f o r m a t io n o p t im i z a t io n ,

A C C T
-

R A N )最小化特征的独立获得
.

ic 一 。
.

2 5 } z8[ 〕
.

系统发育分

2 结果

2
.

1 序列变异

在所分析的 97 个个体中发现 64 种单倍型 ( 表

1)
.

所有的共享单倍型均发生在 同一地理群体不同

个体之间
,

不同种群之间不存在共享单倍型
.

分析

的 C y t b 基因序列长度为 1 1 4 0 b p
,

其中 4 9 3个位点

为变异位点
,

4 62 个为简约信息位点
.

在变异位点

中
,

7 5
.

2 5%变异位于密码子第三位上
,

20
.

08 %位

于密码子第一位上
,

4
.

67 %的变异位于密码子第二

位上
.

所分析 的高原 鳅鱼 类
,

平 均碱 基组 成为
:

A一 0
.

2 9 1 4 ,

C = 0
.

3 2 0 0
,

G = 0
.

1 1 6 2
,

T = 0
.

2 7 24
,

具有低 G 含量
,

而 A
,

T 和 C 含量较为一致
.

C yt b

和其他线粒体蛋白质编码基 因一样具有强烈 的碱基

组成偏向性 (平均碱基偏倚度 C 一 0
.

10 4 7 )
,

特别是

在密码子第二和第三位更为明显
,

表现为显著的低

G 组成 (碱基偏倚度 C 分别为 0
.

2 2 4 0 和 0
.

2 0 6 0 )
,

而密码子第一位碱基组成较为均等 (碱基偏倚度 C -

。
.

0 39 3 )
,

但是不 同序列的碱基组成不存在偏 向性

(笑
2
一 1 12

.

1 1 ,

d f = 2 1 9
,

p = 1
.

0 0 )
.

外类 群和 内类群 间的遗 传分歧 ( P一距离 ) 从

16
.

4 2% (穗唇须鳅与隆头高原鳅 T
.

( T
.

) al it “ sP

Q H Z )到 2 3
.

00 % (叶尔羌高原鳅 T
.

( H
.

) 少a r k a n -

J e n s i : W S 与斑北鳅 L e f u a e c h i g o n i a )
.

高原鳅属内

的遗传分歧从 20
.

46 % (叶尔羌高原鳅 W S 与新疆

4

名问2一3
基偏倚度 C -

析分别采用最大简约法 ( M )P
、

最大似然法 ( M L ) 和

B a y e s i a n 法 ( B l ) 3 种分析方法构建
.

M P 和 M L 分

析采用 P A U P
“

4
.

o b l o [2 , 〕程序
.

M P 分析采用启发

式搜索
,

树二等分再连接
,

分类单元 100 次随机逐

步增加
.

所有位点均作为无序特征处理
.

iT 和 T v

经验比通过 M L 树估计 (估计值为 iT
:

vT 一 3
.

83
:

1 )
,

并根据经验 比对 T v
给予相应的权重比值 (设置

为 T v :

iT 一 4 ,

1)
.

采用非参数 自展分析估计 M P

树节点的支持率 ( B )P 30[ 〕 ,

重复 10 0 0 次
.

5 种条鳅亚

科鱼类作为外类群
.

采用 M o d e l t e s t 5
.

0 6 [ 3`〕程序
,

进行等级似然率检验 ( h L R T ) 选择最适合 的进化模

型
,

最适合的替代模型为 G T R 十 I 十 产 32 〕 (I 一

0
.

5 6 7 5
,

厂 = 1
.

0 6 3 7
,

A = 0
.

2 9 14
,

C = 0
.

3 2 0 0
,

G 一 0
.

1 16 2 ,

T 一 0
.

2 7 2 4 )
.

选择 的替代模型参数

运用在 M L 分析中
.

在 P A U P
’

中执行 S ih m od al r -a

H a s e g a w a ( S H ) 检验 [ , , 〕
,

来检验选定类元 的单系

性
.

为了检验进化率是否偏离分子钟
,

将基于 同样

替代模型而有分子钟约束的 M L 树与不受分子钟约

束的 M L 树的对数似然值相 比较田〕
.

BI 分析运用

M r B a y e s 3
.

1
.

l b 程序 [ , 5〕 ,

采用 G T R + I + 厂 模
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高原鳅 T
.

( T
.

) :t ra u ch i iL I Z)到 2 2
.

84 %(叶尔羌

高原鳅 W S与短尾 高原鳅 T
.

( T
.

) be r
via cud aL B)

.

高原鳅亚属 内的遗传分歧 0
.

0 9 %(隆额高原鳅 T .

( T
.

) bom吞 i fo rn s

与长身高原鳅 T
.

( T
.

)t en u i s )到

18
.

4 2%(勃氏高原鳅 T
.

( T
.

l ) bee ke i Y rA Z与似鳃

高原鳅 T
.

( T .) :il u o rid e、 M Q 3)
.

高原鳅亚属不同物种之间
,

所有位点颠换和转

换数与 P一遗传距离均呈线形关系 (未显示 )
,

表明

序列间变异没有达到饱和
.

高原鳅亚属与赫氏鳅亚

属 以及外类群之间在密码子第三位发现轻微饱和现

象
.

系统发育分析 中采用了所有的位点
.

2
.

2 高原鳅属的系统发育

图 2显示 了 lB 法构建的 50 %多数原则合意树
,

喂
喂
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图列
0 无小刺突区 口 骨质照不发达 。 缥后室退化 ☆ 身体两侧不具皮质棱 今臂鳍分枝鳍条 6一 7根

. 眼与葬孔之间小刺突隆起区为三角形 . 骨质颐发达 . 缥后室发达或较发达 ★ 身体两侧具皮质棱 . 臀鳍分枝鳍条 5根

. 眼与鼻孔属之间小刺突隆起区为长条形

圈 2 基于 C y t b甚 因序列构建的高原鳅属鱼类 B ay es ian 法 5 0% 多数原则合意树

节点处分支上侧的数字为 aB y e s i a n
分析大于 0

.

5 0后验概率 ( G T R + I + 厂
,

N u m b e r o f g e n e r a t i o n s = 2 0 0 0 0 0 0 ,

B u r n i n = 50 0 ) ;
分

支下侧的数字为 M P 分析大于 50 % 自展支持率 ( T v ,
T s 一 4 ,

1 加权
,

1 0 00 次重复 )

二
表示节点后验概率大于 。

.

99 和自展支持

率大于 95 %
.

分支末端的字母为单倍型编号 (见表 1)
.

类元右侧图示 出 5 个形态分类鉴别性状
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ML分析与 I B法构建的系统发育树基本一致
.

MP

(T v
,

T i一 4 ,

l) 分析产生 4 个等价的简约树 (步长

为 1 14 3
,

C l 为 0
.

4 1 9 9
,

R l 为 0
.

7 6 6 0 )
,

4 个简约树

拓扑 结 构 的 异 同仅 仅 在 硬 鳍 高 原 鳅 T
.

( T
.

)

sc le or tP e ar 不同单倍型之间拓扑结构 的差异
.

M P

严格合意树的拓扑结构也与 BI 法相似
.

图 2 同时给

出了各节点的 M P 自展支持率 ( B )P 和 BI 分析后验

概率 ( B B P )
.

在所分析的高原鳅属鱼类 中
,

高原鳅

亚属形成一个高度支持的单系群 ( B P一 90
,

B B P ~

1
.

00 )
.

而赫 氏鳅亚属嵌人到其他条鳅亚科鱼类分

支中
.

对高原鳅属鱼类单系约束时
,

S H 检验表明

单系约束的 M L 树 (一 In L = 1 0 7 0 2
.

4 3 8 3 )与无单系

约束的 M L 树 ( 一 nI L 一 1 0 6 86
.

1 0 6 5) 没有显著差异

( P = 0
.

1 9 9 0 )
.

合意树较好地解决了高原鳅亚属种间的系统发

育关系
,

且可以分为 5 个主要的分支 ( 图 2)
.

位于

基部的是黄河上游的似给高原鳅 (分支 l)
,

并得到

较高的支持 ( B P ~ 90
,

B B P一 1
.

0 0)
.

其次是分布于

南盘江 (珠江水系 )上游的抚仙高原鳅 T
.

( T
.

) fu x
-

i a n e n s i s (分支 11)
.

分支 111主要涵盖 T 青藏高原西

北部和东部水系 (新疆
、

河西走廊
、

柴达木盆地和

黄河上游 ) 的 10 个种
.

分支 IV 包含 了青藏高原东

部水系 (黄河上游
、

长江上游
、

澜沧江上游和怒江

上游 ) 的 3个种
.

分支 V 则包含了高原主体水系 (雅

鲁藏布江
、

沱沱河
、

怒 江上游
、

玛 旁雍错一公珠

错 )的 6 个种
.

此外
,

高原鳅 亚属 内的种 间系统发

育关系在一定程度上也反映了地理分布模式
,

即相

同水系和相近水系的种通常聚在一起
,

呈现出更近

的亲缘关系
,

例如
,

来 自新疆 的 3 个种形成支持率

较高的一支 ( B P一 79
,

B B P一 1
.

0 0 )
,

而新疆和河西

走廊种类具有较近的亲缘关系
,

同样
,

分布于青藏

高原主体水系雅鲁藏布江
、

公珠错
、

怒江以及金沙

江水系的种类亲缘关系较为密切
.

在种内系统发育

关系上
,

除了硬鳍高原鳅和拟硬鳍高原鳅 .T ( .T )

sP eu do sc le or tP er a 以外
,

所有的不 同地理种群个体

都形成各自的单系群
.

2
.

3 特征状态图解

删除多个单倍型后
,

对 27 个种 M P 分析得到 1

个最简约的树 ( 步长 = 3 4 6 8
,

C l 一 0
.

4 0 2 2
,

R l = 0
.

52 74 )
.

图 3 显示了所选的 2个形态特征优化到 M P

系统树的图解过程
.

当考虑所 有高原鳅属鱼类 时

(包括赫氏鳅亚属 )
,

所分析的特征没有一个呈现共

近离征的改变
.

所有 2 个形态特征与分子系统发育

树显示 了较低的适合值
,

CI 值为 0
.

17 一 0
.

50
,

R l

值为 0
.

00 一 0
.

58
.

3 讨论

3
.

1 系统发育

尽管有些学者将赫氏鳅 (亚 )属和高原鳅 (亚 )属

归隶在一个属 中 ls[ 一川
,

但是在形态上并没有找到一

个可靠的共同离征
.

朱松泉依据雄性第二性征作为

亚属的划分依据
,

而武云飞根据骨质缥囊
.

虽然两

个亚属都具有雄性第二性征
,

但两个类群第二性征

的形态和位置均不相同
.

高原鳅 (亚 )属小刺突隆起

区为长条形
,

位于眼前下缘至 口角
,

胸鳍背面垫状

隆起明显
,

而赫 氏鳅 (亚 ) 属小刺突隆起 区为三 角

形
,

位于鼻孔和眼之间
,

胸鳍背 面垫状隆起不 明

显
.

B d n d r e s e u 和 N a lb a n t 就曾认 为赫 氏鳅亚属 中

的叶尔羌高原鳅在形态上不同于其他所有的高原鳅

鱼类
,

虽然不排除这个种可能来源于亚洲高原的可

能
,

但是
,

至少从形态鉴别上
,

它必须建立 自己 的

属
,

而把 真正 的具有 缥 退化 的条鳅归 到 高原 鳅

属 vl[ 〕
.

P or k of i e v
分析条鳅亚科系统发育时认为赫

氏鳅属和 O rt h ir a : (直条鳅属 )一高原鳅属 的单 系性

有两个不确定 的特征 (个体大小和脊椎骨数 目 ) 支

持
,

但是这两个特征在其他条鳅亚科鱼类也存在变

化
.

此外
,

P or k of ive 认为赫氏鳅属的特有离征为骨

质缥囊的结构
,

而 Or ht ir as 一高原鳅属具有突 出的

胸鳍骨质辐板 vs[ 〕
.

本研究 中
,

C yt b 序列揭示的系

统发育结果并不支持将这两个 ( 亚 ) 属合并 为一个

属
.

因此
,

我们认为不宜将赫氏鳅属和高原鳅属合

并为一个属
.

虽然 C yt b序列数据不支持现行分类系统 中高

原鳅属鱼类的单系性
,

但是却很好地支持依据雄性

第二性征建立的高原鳅亚属的单系性
,

由此表明雄

性第二特征是高原鳅亚属的共有离征
.

性别选择的

特征被广泛地应用在建立淡水鱼类的系统发育关系

中
,

这 些 鱼 类 通 常 表 现 出 一 定 程 度 的 两 性 异

形 s8[ 一
,0]

.

鳅科鱼类是利用两性异形特征揭示系统发

育很好的研究对象
,

特别是 花鳅亚科 的鱼类
,

不少
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. 骨质缥发达

口 骨质镖不发达

图 3 M P 树圈解骨质绷班和级后室形态特征优化

树的末端表明了每个物种 的特征状态
,

特征状态的改变直接用横线表示在分支上
.

用竖线分开两个特征状态表示等价的选择
.

图左上方示 出了特征的测量适合度

种类存在两性异形
,

其雄性 的第二性征是重要 的形

态学分类特征之一
,

并且用来 推测其 系统发育关

系
,

最近的分子系统学研究也在一定程度上支持传

统形态学的推论卿
,

2 2
·
2 3〕

.

虽然控制这些第二性征演

化的机制还没有被完全认识
,

但是它们有可能在一

定程度是受到性选择的驱动
.

C yt b 序列揭示的系统发育关系同样也很好地

反映了物种之间形态学性状的关联
.

通常形态学相

似或相近的物种在 系统发育 中具 有更近 的亲缘 关

系
,

而在形态上显著差异的物种其亲缘关系相对较

远 (图 2)
.

例如
,

似鳃高原鳅
,

眼很小
,

个体在高

原鳅中最大 (可达 1 5 00 9 )
,

身体两侧具有与体轴平

行的短横杆皮质棱
,

明显有别于其他所有的高原鳅

(除黄河高原鳅 T
.

( T
.

) P a P P en he i m i 外 )
,

在系统

发育树中也最先分离
.

同样
,

分布于滇中高原的抚

仙高原鳅
、

昆明高原鳅 .T ( T
.

) g ar ha m i
、

大眼高

原鳅 T
.

( T
.

) m ac or Ph t ha l m a 、

湖高 原鳅 T
.

( .T )

la cu st ir : 和黄体高原鳅 T
.

( .T ) fl a vi co rP
u :
等以臀

鳍分枝鳍条 6一 7 根有别于其他高原鳅
,

在分子系

统发育关系中抚仙高原鳅也较早地与其他臀鳍分枝

鳍条 5 根的高原鳅分离
.

3
.

2 形态特征演化

将骨质缥囊和缥后室发达与否图解到分子系统

发育树时
,

并没有显示出一致 的共同离征改变
,

表

现为平行进化
.

高原鳅 的骨质缥囊和缥后室是重要

的分类学 特 征 [’, ’叼
,

但 对其 系统 意 义存 在 争议
.

D a y [“ 〕
,

H e r z e n s t e i n [` ,〕 ,

B d n d r e s e u 和 N a l b a n t [ , 7〕认

为后室的存在与否在条鳅亚科鱼类中无系统分类方

面的价值
.

H or .a[
3〕认为有发达后室者更特化

,

而

且这 种后 室 是 次 生 的产 物
.

Z ug m ay er 4[’ 〕 和朱 松

泉 l8[ 〕则相反
,

认为条鳅亚科中有后室的种类 比后室

残缺的种类更 为原始
,

退化 的缥后 室是不可 逆转

的
,

发达的缥后室不可能是次生的
.

武云飞 l4[ 〕依据
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骨质缥囊的形态和大小差异来划分的高原鳅 (亚 )属

和赫氏鳅 (亚 )属
,

并且将缥后室的形态作为建立高

原鳅亚属系统发育关系的一个重要的形态特征
.

事

实上
,

高原鳅类的骨质缥囊和缥后室的形态与栖息

环境有关
,

缥后室发达的种类通常生活在静水或者

缓流水体中
,

如公珠错的西藏高原鳅 T
.

( T
.

) t ibe t
-

a n a ,

塔里木水系的隆额高原鳅和修长高原鳅
,

青藏

高原东部的硬鳍高原鳅和拟硬鳍高原鳅等
.

栖息在

静水环境的有些种类的后室虽然不发达
,

但其前室

明显膨大
,

如隆头 高原鳅
、

小体 高原 鳅 T
.

( .T )

m in u at 和叶尔羌高原鳅
.

因此
,

我们认为骨质缥囊

和缥后室的形态是一个适应性特征
,

并不具有系统

发育意义
.

对于整个类群来说
,

依据缥后室存在与

否和形态特征的不 同来命名属或亚属是不适合的
;

但对于一个种来说
,

则具有相对的稳定性
,

有一定

的分类意义
.

3
.

3 生物地理学

陈景星等在进行鳅科鱼类亚科 的划分及其宗系

发生关系分析时
,

认为原始条鳅类在上新世喜马拉

雅山脉急剧抬升以前已广泛分布于亚洲大陆 s4[ 〕
.

由

于青藏高原的逐步隆升
,

生活于青藏高原及其邻近

地区 的有鳞条鳅类逐步演化为现今 的无鳞条鳅类
,

如山鳅属 〔卜` ia : 和高原鳅属等鱼类
.

由于缺乏可靠

的化石记录和地质隔离时间
,

限制了采用化石数据

和地质事件对高原鳅鱼类演化和分布提 出可靠 的生

物地理学解释
.

通过比较有无分子钟限制的 M L 树

等级对数似然值
,

分子钟被拒绝 (一 nI L n o cn loc k -

10 7 1 6
.

4 8 4 8
,

一 In L e l o e k 一 1 0 8 0 9
.

8 5 3 5
,

2△ = 1 8 6
.

7 3 7 4
,

d f 一 72
,

P < 0
.

01 )
.

叶尔羌高原鳅和勃氏

高原鳅具有较快的进化率
.

对鳅科鱼类采用古地质

时间校 准的 C yt b 和 A T P as
e s邝 的进化率为 .0

84 % / M alz
3 〕

.

鲤科 鱼 类 C yt b 进 化 率 通 常 采 用

0
.

7 6% / M a 〔“ 〕或 1
.

0% /M a〔` ,〕的进化率
.

我们采用

0
.

76 %一 1
.

00 % / M a 的进化率
,

通过分支间序列的

分歧对高原鳅主要谱系的分离时间进行初步估计
.

高原鳅亚属与其他条鳅亚科鱼类在 1 3
.

5一 10
.

3 M a

(分支间序列分歧为 20
.

5% )发生分离
,

高原鳅亚属

内最初的分支发生在 1 0
.

5一 8
.

0 M a (分支间序列分

歧为 15
.

9% )
,

分布于南盘江上游 的抚仙高原鳅在

一0
.

0一 7
.

7 M a
分离 (序列分歧为 2 5

.

3 % )
.

高原鳅亚属内最初的分支事件表明青藏高原当

时可能进人了一个大面积的快速隆起阶段
.

已有的

研究揭示青藏高原在约 S M a 时从一个相对稳定时

期进人到快速抬升时期
,

并且伴随巨大的环境和气

候的改变阳〕 ,

如印度 和东亚 季风的形 成等咖〕
.

值

得注意的是
,

分布于青 藏高原西北部 和东部水系

(新疆
、

柴达木盆地
、

河西走廊和黄河上游 )与分布

于青藏高原东部和东南部水系 (柴达木盆地
、

雅鲁

藏布江
、

怒江
、

澜沧江和 长江 ) 的高原鳅 在 9
.

5一

7
.

2 M a
分离 (分支间序列分歧为 14

.

4 % )
,

同样的地

理分离出现在特化等级裂腹鱼 (9
.

1一 8
.

2 M a )仁刘 以

及裂腹鱼属内 ( 9
.

6一 8
.

9 M a) sl[ 〕
.

不 同类群的地区

分支图解的一致性表明它们可能是对一个共同地质

事件的反映
.

对这个分支事件有两种可能的解释
:

( 1) 在青藏高原东部和东南部的水系曾是一个共同

的向南注人南海的古水系
,

而雅鲁藏布江
、

伊洛瓦

底江
、

怒江
、

澜沧江和长江上游曾经是这个古水系

的支流
,

后来 由于河流的侵袭和地质构造运动使水

系间彼此隔离陶」
.

在青藏高原西北部
,

由于阿尔金

山
、

东昆仑
、

祁连山的隆起相对较晚
,

水 系之间的

分隔较晚
,

水系之间也可 以存在联系
.

后来 由于青

藏高原西北部山脉的隆起和气候趋于干旱
,

隔离 了

塔里木水系与柴达木
、

河西走廊 以及黄河上游水系

的联系
.

这些地质 隔离事件 同样 也反映在高原鳅

( 图 2) 和裸裸重唇鱼属系统发育关系中s0[ 〕
.

( 2) 青

藏高原 中部 (包括念青唐古拉山和唐古拉山之间的

羌塘高原 ) 隆起较早
,

最先隔离 了分布于青藏高原

的原始鱼类
,

随着河流的向源侵袭
,

高原鳅鱼类沿

水系而扩散到高原的周边地区
,

形成现在的分布格

局
.
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本书涵盖了神经科学研究领域从分子到行为
、

从动物到人脑

功能所涉及的全部实验技术方法
,

既包括经典的实验方法
,

也特

别介绍了各种最新发展 的技术
.

涵盖面广
,

技术讲解详细
,

对于

从事神经生物学
、

神经 医学
、

认知科学
、

信息科学以及相关研究

领域的科研人员
、

医疗人员
、

研究生等都具有很高的参考价值
.


