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摘要　　通过线粒体 Cyt b基因全序列分析 , 探讨了青海湖裸鲤和花斑裸鲤的起源关系及其进化模

式. 系统发育分析进一步支持了青海湖裸鲤和花斑裸鲤 3个 mtDNA 谱系的划分. 形态上具有高鳃

耙变异的个体未形成特有的进化枝 , 证明了第一鳃弓外鳃耙变异并不具有系统发育意义. 对青海湖

裸鲤和花斑裸鲤进化枝扩散模式的网络分析表明 , 黄河独有的单倍型 A1是一个创立者单倍型 , 全

部青海湖裸鲤的样品来自于它的辐射 ,而青海湖裸鲤可能仅仅起源于黄河花斑裸鲤两个主要支系中

的一个. Fs检验和核苷酸不配对分析暗示了青海湖裸鲤和柴达木盆地花斑裸鲤在历史上经历过种

群扩张事件. 青海湖裸鲤谱系多样化发生在大约 0. 2734 Ma前 , 并且在约 0. 0658 Ma前发生了一次

局部的种群扩张 , 而柴达木盆地花斑裸鲤可能在约 0. 0693 Ma 经历了一次严重的“瓶颈效应”. 我

们还发现种群扩张存在于主要由青海湖裸鲤组成的亚枝 A1和由黄河花斑裸鲤独有的亚枝 A21中 ,

估算的最近共同祖先年龄 ( TMRCA)分别为 (0. 2308 ±0. 01) Ma 和 (0. 1319 ±0. 015) Ma , 这一估算

与青海湖和黄河分离的“共和运动”地质年代大致相符. 这些结果说明了晚更新世末青藏高原的强

烈隆升对青海湖、黄河和柴达木盆地鱼类多样性演化及其生物地理学格局产生过重大影响.

关键词　　青海湖裸鲤　花斑裸鲤　起源　Cyt b　系统地理学

　　第四纪中 , 中国大陆的宏观地理环境发生了较

大的变化 , 如更新世的大成湖和黄土高原的形成 ,

但其中对现代生物格局影响较大的是青藏高原的

隆升 . 关于青藏高原区生物类群演化与高原隆升之

间的关系 , 研究比较透彻的是青藏高原的鱼类 , 如

已有报道高原裂腹鱼类的演化与青藏高原隆升之

间存在着密切的关系 [ 1 ] . 鱼类的分布和进化受水系

的限制 , 因而为生物地理学研究提供了理想的模

式 .

青海湖位于青藏高原东北部 , 是高原最大的内

陆咸水湖泊 , 北枕祁连山脉 , 西邻高原最大的柴达

木盆地 , 南由黄河环绕 , 分布着青海湖特有的青海

湖裸鲤 ( Gy m nocy p ris p rzew alski i)和该种的甘子河

亚种 ( Gy m nocy p ris p rzew alskii ganz i honensis) [2 ,3 ] .

花斑裸鲤 ( Gy m nocy p ris eck loni )分布于黄河上游和

柴达木盆地 , 与青海湖裸鲤同属鲤科 ( Cyprinidae) 、

裂腹鱼亚科 ( Schizothoracinae) 的裸鲤属 ( Gy m no2
cy p ris) .

我们先前曾对该地区裸鲤属鱼类种内和种间的

分子系统发育关系进行了研究 , 结果不支持青海湖

裸鲤和花斑裸鲤的单系性 , 提出形态分类中主要依

据的第一鳃弓外鳃耙变异可能不具有系统发育意

义[ 4 ] , 但是这些研究没有包含具有更大鳃耙变异 ,

在群体中分布频率极低的一些个体. 另外 , 我们先

前的研究没有探讨青海湖裸鲤和花斑裸鲤的起源问

题以及它们的种群进化历史. 近些年 , 结合分子
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mtDNA资料的系统地理学研究为揭示许多鱼类的

起源和推断河流袭夺的生物地理学过程提供了重要

的信息[5 ,6 ] . 青海湖与黄河隔离的地质学假设为我们

进行系统地理学研究提供了理想的模式.

朱松泉等 [ 2 ]依据形态学分析 , 提出青海湖裸鲤

可能与黄河的花斑裸鲤为近缘种关系 , 依据为 :

(1) 青海湖水系和黄河水系鱼类区系最为相近 ;

(2) 花斑裸鲤是青海湖邻近水系中除青海湖裸鲤

以外唯一的裸鲤属鱼类 ; (3) 历史上 , 青海湖与古

黄河相通 . 这些结果为我们进一步研究青海湖裸鲤

的起源和黄河花斑裸鲤的演化历史提供了重要线

索 . 地质学研究认为黄河源区的水系发育非常新

近 , 约 1. 2 Ma 黄河出现在青藏高原东北部边缘 ,

并与青海湖相通 ; 约 0. 15 Ma 发生的青藏高原

“共和运动”导致中间山脉隆起 , 青海湖与古黄河

分离 , 黄河开始向上游袭夺 , 最终到达今日的源

头 [ 7 ,8 ] .

在本项研究中 , 我们增加了形态上具有更大鳃

耙变异的稀有样品 , 包括了尚未有过记录的花斑裸

鲤第一鳃弓外鳃耙数为 8 和 9的样品 , 以及地理上

与青海湖最邻近的黄河河段的关键样品. 通过检测

线粒体 Cyt b基因全序列 , 采用生物信息学方法识

别谱系内单倍型间的进化关系 , 结合地质事件调

查 , 全面认识青海湖裸鲤和花斑裸鲤的起源关系和

进化模式 , 分析黄河袭夺的历史对该地区鱼类多样

性形成的影响. 同时 , 进一步明确鳃耙变异在裸鲤

属鱼类系统分类中的意义.

1　材料与方法

1. 1　样品来源

本研究采用青海湖裸鲤和花斑裸鲤广泛地理种

群的 163个样品 (样品信息见图 1和表 1) ,其中青海

湖裸鲤指名亚种 56个个体 , 青海湖裸鲤甘子河亚种

14个个体 , 来自黄河上游水系的花斑裸鲤 70 个个

体 , 来自柴达木盆地格尔木河的花斑裸鲤 23 个体 ,

并包括了我们先前用于系统发育关系分析的序列

( GenBank登录号为 DQ058216—DQ058291) [4 ] . 新

增的样品包括形态上具有高鳃耙变异的青海湖裸鲤

3尾 (第一鳃弓外鳃耙数分别为 41 , 50和 51) 、黄河

的花斑裸鲤 3尾 (第一鳃弓外鳃耙数为 8 , 9和 28)和

来自黄河贵德、同德和久治河段的花斑裸鲤 9 尾

(图 1) . 样品和标本用 95 %酒精固定 , 存放在中国

科学院水生生物研究所.

1. 2　PCR扩增和序列测定

采用 Ausubel [9 ]的方法从肌肉中提取总 DNA ,

60μL PCR反应体系包括 100 ng DNA模板 , 0. 75μL

dN TP , 1. 5μL 引物 , 5. 0μL 10 ×缓冲液 , 3 U T aq

聚合酶 (Biostar ) . PCR 反应条件为 95℃预变性

3 min , 然后重复 30 个循环 , 包括 94 ℃变性 30 s ,

63 ℃复性 60 s , 72 ℃延伸 90 s ,最后 72 ℃延伸7 min.

扩增产物用 Glassmilk 试剂盒回收纯化目的片段 ,

进行测序. 引物序列为 L14724 (5′2GAC T T G AAA

AAC CAC CGT TC23′) 和 H15915 ( 5′2CTC CGA

TCT CCG GA T TAC AA G AC23′) .

1. 3　数据分析

序列对位排列采用 CL U STAL W[10 ]程序并辅

以手工校正. 核苷酸的组成和可变位点等遗传变异

分析采用 MEGA 2. 1软件[11 ] . 用 PAUP 3 4. 0 b10[12 ]

程序构建所有单倍型的邻接树 (NJ ) , 采用 Modelt2
est 3. 06[13 ]程序 , 选择最佳模型为 TrN + G (α=

0. 1286) , 通过重复 1000 次的自展 (Boot st rap)方法

估计支持率. 使用 Network4. 0 程序[14 ]构建中介网

络图 (median2joining network) , 调查单倍型间的进

化关系. Arlequin Ver . 2000[15 ]程序用于统计种群

单倍型多样度 ( h) 、核苷酸多样度 (π)及其标准差

(SE) . 采用 AMOVA 方法 ( analysis of molecular

variance) [16 ] , 将青海湖裸鲤和黄河花斑裸鲤的不同

地理居群划分为不同的组群 , 采用 10000 次重复随

机抽样单倍型重排后进行显著性检验 , 用于估计青

海湖裸鲤和黄河花斑裸鲤种群遗传结构及不同地理

居群遗传变异的分布. Fs中性统计检验[17 ]和核苷酸

不配对分析 ( mismatch analysis) [18 ]用来推断群体发

生扩张的历史. 通过核苷酸平均突变距离 (averaged

mutational distance) [ 19 ]推算一组个体 Cyt b序列的

溯祖时间 (coalescent time) , 进而估算出最近共同祖

先的年龄 ( time of t he most recent common ances2
tor , TMRCA) , 并用核苷酸多样度对主要群体的种

群扩张的时间进行估算[20 ] .
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图 1　青海湖裸鲤和花斑裸鲤的采样地点( 1—27)及黄河上游古湖盆分布

表 1　青海湖裸鲤和花斑裸鲤的样品信息

本研究划分
的组群

采样地点
编号

水系 采样地点 物种/亚种 数目 单倍型a)

青海湖 1 青海湖 青海湖湖北 G. przew alski i 6 A7 (1) ,A9 (1) ,A10 (2) ,A15 (1) ,A19 (1)

2 青海湖 青海湖湖东 G. przew alski i 6 A5 (1) ,A9 (1) ,A10 (3) ,A14 (1) ,

3 青海湖 青海湖湖南 G. przew alski i 6 A8 (1) ,A10 (3) ,A16 (1) ,A18 (1)

4 青海湖 青海湖泉吉河 G. przew alski i 6 A10 (2) ,A13 (1) ,A18 (1) ,A19 (2)

5 青海湖 青海湖沙柳河大桥 G. przew alski i 5 A5 (1) ,A9 (1) ,A10 (1) ,A12 (1) ,A20 (1)

6 青海湖 青海湖沙柳河上游 G. przew alski i 8 A4 (1) ,A5 (1) ,A6 (1) ,A10 (3) ,A19 (2)

7 青海湖 青海湖布哈河 G. przew alski i 6 A5 (1) ,A6 (1) ,A10 (3) ,A11 (1)

8 青海湖 青海湖黑马河 G. przew alski i 6 A5 (1) ,A6 (1) ,A10 (2) ,A11 (1) ,A19 (1)

9 青海湖 青海湖小北湖 G. przew alski i 6 A3 (1) ,A10 (4) ,A18 (1)

甘子河 10 青海湖 青海湖甘子河哈东桥 G. przew alski i p rzew alskii 7 A5 (1) ,A10 (2) ,A11 (3) ,A20 (1)

11 青海湖 青海湖甘子河下游 G. przew alski i p rzew alskii 7 A10 (2) ,A11 (3) ,A17 (2)

贵德组 12 黄河 青海贵德阿什贡 G. eckloni 6 A1 (5) ,A28 (1)

13 黄河 青海贵德罗汉堂 G. eckloni 6 A1 (4) ,A2 (1) ,A21 (1)

14 黄河 青海同德巴沟 G. eckloni 6 A1 (3) ,A23 (1) ,A26 (1) ,B4 (1)

久治组 15 黄河 甘肃玛曲 G. eckloni 3 A1 (2) ,B5 (1)

16 黄河 青海久治 G. eckloni 5 A21 (2) ,A25 (1) ,B3 (2)
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续表

本研究划分
的组群

采样地点
编号

水系 采样地点 物种/亚种 数目 单倍型a)

17 黄河 青海久治门堂 G. eckloni 5 A21 (3) ,B4 (2)

18 黄河 青海久治逊木措湖 G. eckloni 3 A21 (1) ,A22 (1) ,A24 (1)

玛多组 19 黄河 青海玛多黄河乡 G. eckloni 5 A27 (1) ,B2 (1) , B3 (3)

20 黄河 青海玛多黄河大桥 G. eckloni 5 B1 (4) ,A30 (1)

21 黄河 青海玛多星星海 G. eckloni 7 A21 (2) ,B1 (1) ,B2 (1) ,A29 (3)

22 黄河 青海玛多鄂陵湖湖北 G. eckloni 5 A23 (1) ,A27 (2) ,B1 (1) ,B6 (1)

23 黄河 青海玛多鄂陵湖湖南 G. eckloni 5 A27 (1) ,B1 (3) ,B4 (1)

24 黄河 青海玛多扎陵湖湖北 G. eckloni 5 A21 (1) ,A27 (2) ,B1 (1) ,B6 (1)

25 黄河 青海玛多扎陵湖湖南 G. eckloni 5 B1 (4) ,B3 (1)

格尔木河 26 柴达木盆地 青海格尔木河下游 G. eckloni 12 C1 (10) ,C2 (1) ,C6 (1)

27 柴达木盆地 青海格尔木河中游 G. eckloni 11 C1 (7) ,C3 (1) ,C4 (2) ,C5 (1)

　　a) 括号内数字表示在每个采样地点共享单倍型的样本数

2　结果

2. 1　序列特性和 AMOVA分析

对采自青海湖、黄河和柴达木盆地格尔木河的

裸鲤 Cyt b基因全序列进行对比后 , 检测到变异位

点 105个 , 包括 88 个简约信息位点和 17 个单个变

异位点. 在全部 163 个个体中共检测出 42 个单倍

型 , 其中在新增样品中共检测出 5个单倍型 (青海湖

裸鲤 3个 , 花斑裸鲤 2个) . 所有单倍型分别由青海

湖裸鲤、黄河的花斑裸鲤和柴达木盆地的花斑裸鲤

各自特有.

将黄河上游花斑裸鲤的样品按不同河段划分为

不同的组群 , 进行 AMOVA 层次分析 , 具有最大组

群间变异的群体被假定为最符合自然的种群结构模

式[16 ] . 当以黄河上游最大的两个峡谷———官仓峡和

拉加峡划分成 3 个组群时 (分别命名为贵德组、久

治组和玛多组) (图 1) , 得到组群间最大遗传变异.

组群间变异约占整个变异的 18. 92 %( P < 0. 01) , 组

群内不同群体间的变异约占 5. 87 % ( P < 0. 01) , 因

而推断黄河的黄河花斑裸鲤种群存在显著的地理结

构.

2. 2　进化枝结构

在由 42个单倍型构建的 NJ 树上 (图 2) , 识别

到与我们先前的研究结果一致的 3 个 mtDNA 谱系

(A2C) [8 ] , 谱系 A是主要的 , 包含了 111个个体 (30

个单倍型) , 谱系 B和 C分别包含 29个个体 (6个单

倍型)和 23 个个体 (6 个单倍型) . 中介网络图给出

了一个理想的网络模式 , 显示了 42个单倍型之间的

相互关系以及青海湖裸鲤和花斑裸鲤真实的遗传结

构. 网络图与系统发育树相一致 , 清楚地识别到 3

个 mtDNA谱系构成进化枝 A2C , 进化枝 A 与另外

的两个枝 B和 C之间分别由 6 步和 77 步突变距离

隔离 (图 3) .

图 2　青海湖裸鲤和花斑裸鲤 163个个体中 42个

单倍型的 NJ树( Tr N + G,α= 0. 1286)

节点的数字为 1000次重复的自展支持率 , 以 Pt ychobarbus di pogon

和 Di pt ychus maculatus作为外类群
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图 3　青海湖裸鲤和花斑裸鲤 3个谱系及其

主要进化枝的相对关系

A , B和 C分别表示 3个谱系 , 圆圈中的数字表示具体的单倍型 , 连线

上的数字表示核苷酸突变位点 (枝B与枝 C的 71个突变位点未显示)

在对各个进化枝的网络分析中 , 我们还发现枝

A 包含 3个明显的亚枝 , 亚枝 A1 , 亚枝 A21和亚枝

A29 , 分别包含 84 , 23 和 4 个个体以及 20 , 8 和 2

个单倍型 (图 3 和 4 , 亚枝 A29 在图中未显示) . 亚

枝 A1与另外的 2 个亚枝之间分别由 3 步和 4 步突

变距离相分离 (图 3) . 除了枝 B 和亚枝 A29 外 , 亚

枝 A1 , A21 和枝 C的单倍型均显示为明显星状分

布 , 并且各自含有一个高频率分布的优势单倍型 (单

倍型 A1 , 14个个体 , 占谱系 A全部个体的 12. 6 % ;

单倍型 A21 , 10个个体 , 占谱系 A全部个体的 9 % ;

单倍型 C1 , 17 个个体 , 占谱系 C 全部个体的

73. 9 %)分别位于各进化枝 (或亚枝)的中央 (图 4) .

在具有高鳃耙变异的稀有样品中检测到的特有

单倍型 (图 4 , 单倍型 A14 , A15和 A16)分散地分布

在网络图中 , 未形成特有的进化枝. 尚未有过记录

的花斑裸鲤第一鳃弓外鳃耙数为 8和 9的样品与其

他的花斑裸鲤共享相同单倍型 (A21和 A27) (图 4) .

增加样本后青海湖裸鲤和花斑裸鲤的第一鳃弓外鳃

耙变异几乎覆盖了所有已报道的形态学资料的变异

范围 , 其结果有力地证明了裸鲤属鱼类形态分类中

的鳃耙变异与 Cyt b遗传变异之间并没有相关性.

图 4　青海湖裸鲤和花斑裸鲤主要进化枝的单倍型网络图

圆圈的大小表示单倍型分布的频率. 圆圈中的字符表示具体的单倍型 , 连线上的数字表示核苷酸突变位点
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2. 3　进化枝的地理分布

图 4示各进化枝 (亚枝)表现出明显的水系分布

特性 (表 1) . 枝 A包含了全部的青海湖裸鲤和部分来

自黄河的花斑裸鲤的样品 (占黄河花斑裸鲤个体总数

的 59. 15 %和单倍型总数的 66. 67 %) . 亚枝 A1被青

海湖裸鲤和黄河的花斑裸鲤共享 , 其中大部分的样品

和特有单倍型分布在青海湖 (占 A1 个体总数的

82. 14 %和特有单倍型总数的 90 %) , 而亚枝 A21 和

亚枝 A29全部分布在黄河水系 , 由黄河花斑裸鲤组

成. 枝 B同样分布在黄河水系 , 由剩余的黄河花斑裸

鲤的样品组成. 枝 C全部分布在柴达木盆地 , 并且为

柴达木盆地格尔木河的花斑裸鲤独有.

2. 4　种群扩张

通常有两种方法检验种群在历史上是否发生过

扩张. 一种方法是采用 Fu[17 ]的 Fs 中性检验显著偏

离中性突变 , 负的 Fs值和差异显著的 P值被认为种

群在历史上有扩张的迹象[17 ] . 我们在 Fs检验时采用

了 1000次的模拟抽样. 另一种方法是核苷酸不配对

分析 ,这种方法是基于无限位点模式 (infinite2site mod2
el)对样本中两两序列进行差异分析[ 21 ] , 我们同样采

用了 1000次的重复模拟.

在我们的资料中 , 青海湖裸鲤的核苷酸不配对分

布曲线呈现明显的单峰形 (图 5) , 而且 Fs检验得到

了一个较大的负 Fs值和差异显著的 P值 (表 1) . 尽

管柴达木盆地的花斑裸鲤 (谱系 C)核苷酸不配对分布

曲线没有呈现明显的单峰形 (图 5) , 但 Fs检验显示

高度的显著 (表 2) . 这些结果提示青海湖裸鲤和柴达

木盆地的花斑裸鲤可能在历史上发生过种群扩张.

图 5　青海湖裸鲤和花斑裸鲤种群及主要进化枝的核苷酸不配对分析

表 2　青海湖裸鲤和花斑裸鲤种群的核苷酸多样度(π)、Fs检验和年代估算

种　群 n 单倍型 π±SE Fs P 扩张年代/ Ma

青海湖裸鲤 69 18 0. 002078±0. 00127 - 7. 8096 P < 0. 01 0. 2734

青海湖裸鲤指名亚种 55 17 0. 002132±0. 00126 - 7. 4039 P < 0. 01 0. 2805

青海湖裸鲤甘子河亚种 14 5 0. 001677±0. 00114 - 0. 0365 P > 0. 05 0. 2655

黄河花斑裸鲤 71 18 0. 004823±0. 00260 - 1. 3891 P > 0. 05 0. 6346

柴达木花斑裸鲤 23 6 0. 000527±0. 00049 - 3. 7001 P < 0. 01 0. 0693

　　为了更详细地了解青海湖裸鲤和花斑裸鲤种群

的进化历史 , 我们还对 mtDNA 谱系的各进化枝作

了 Fs检验和核苷酸不配对分析. 结果显示种群扩张

存在于枝 A ( Fs = - 16. 6725 , P < 0. 01) , 亚枝

A1 ( Fs = - 10. 6234 , P < 0. 01)和亚枝 A21 ( Fs =

- 4. 2951 , P < 0. 01) . 这些进化枝的扩张同样得到
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了核苷酸不配对分析的支持 (图 5) . 亚枝 A29 仅包

含 2个单倍型 , 因而未进行 Fs检验和核苷酸不配对

分析.

2. 5　年代估算

使用鲤科鱼类每百万年 0. 76 %的进化速率[22 ] ,

根据核苷酸多样度 , 分别估算青海湖裸鲤和柴达木盆

地花斑裸鲤发生种群扩张的时间大致为 0. 2734 Ma和

0. 0693 Ma (表 2) .

最近共同祖先年龄 ( TMRCA)的计算是基于我

们构建的系统网络图是世系间真实的系统关系 , 并

且单倍型呈现星形分布[19 ] , 我们估计的亚枝 A1 和

亚枝 A21的 TMRCA分别为 (0. 2308±0. 01) Ma和

(0. 1319±0. 015) Ma.

3　讨论

3. 1　青海湖裸鲤的起源

我们曾经用不同方法构建的进化树显示 , 青海

湖裸鲤的甘子河亚种并没有发生遗传分化[4 ] . 单倍

型的网络分析为识别单倍型之间的进化关系提供了

更多信息 (图 4) . 甘子河裸鲤的全部 5个单倍型 , 有

4个与青海湖裸鲤指名亚种共享 (A5 , A10 , A11 和

A20) , 并且广泛分布在枝 A. 尽管单倍型 A17为甘

子河裸鲤亚种特有 , 但从它辐射出的 3 个单倍型中

的 2个 ( A18 和 A19)是青海湖裸鲤指名亚种特有

的 , 另 1个 (A20)与指名亚种共享 (图 4) . 由于新近

起源的单倍型一般优先出现在网络图的末端[23 ] , 因

而我们的网络结构同样不支持特有单倍型 A17是新

近起源的. 同时 , 青海湖裸鲤种群结构的 AMOVA

分析显示 , 遗传变异的 94. 3 % ( P < 0. 05)存在于青

海湖裸鲤种群内 , 只有 5. 7 %( P < 0. 05)存在于青海

湖裸鲤指名亚种和甘子河亚种之间. 网络分析的结

果支持了青海湖裸鲤种群内没有显著的地理结

构[4 ] , 而特有单倍型 A17很可能在指名亚种的采样

中尚未发现.

我们以前的系统发育研究不支持花斑裸鲤是一

个单系群 , 而该种分布在柴达木盆地的地理种群形

成了一个独立的谱系 (谱系 C) , 分析认为柴达木盆

地花斑裸鲤可能已经独立进化成相当于不同的

种[4 ] . 由全部青海湖裸鲤和少数黄河花斑裸鲤组成

的亚枝 A1显示了星状的系统发育关系 , 位于亚枝

中央的单倍型 A1 被 14 个黄河花斑裸鲤的个体共

享 , 是一个古老的创立者单倍型 , 所有青海湖裸鲤

的单倍型都来源于它的辐射 , 并且除 A3和 A1之间

为 2步突变外 , 其余均为 1 步突变距离. 然而枝 A

与枝 C间高达 71步突变距离 (图 3) , 说明青海湖裸

鲤与柴达木盆地花斑裸鲤的隔离已相当久远. 尽管

我们的样本大小还不足以解释柴达木盆地花斑裸鲤

的起源 , 但以上信息足以表明青海湖裸鲤起源于黄

河的花斑裸鲤 , 而且在我们的资料中显示为单一起

源.

3. 2　黄河花斑裸鲤的谱系多样化

来自黄河花斑裸鲤的单倍型广泛分布在枝 A 的

各亚枝和枝 B , 而且枝 A 中各亚枝的中央单倍型都

来自黄河花斑裸鲤. 枝 A和枝 B之间有 6步突变距

离 , 而枝 A中各亚枝相互之间的突变距离最少为 3

步 (图 3) , 单倍型之间大量过渡类型的丢失暗示它

们的分化并非新近形成. 这个结果不仅支持黄河花

斑裸鲤可能存在两个母系来源[4 ] , 进一步暗示黄河

花斑裸鲤的谱系 A可能由多个母系支系组成 , 而青

海湖裸鲤很可能来源于黄河花斑裸鲤的一个支系.

分子的 AMOVA分析显示 , 黄河的花斑裸鲤在

黄河上游峡谷之间存在种群结构 , 暗示这些峡谷对

花斑裸鲤的扩散有一定的限制 , 这与裸鲤属鱼类一

般生活于宽谷河流和湖泊的习性相一致. 谱系 B 的

系统地位表明 , 它与谱系 A 中的黄河花斑裸鲤之间

的分歧时间要早于青海湖与黄河的隔离时间 , 而地

质资料显示黄河向上游袭夺并完全贯穿源区是发生

在青海湖与黄河隔离以后[ 24 ] , 因而我们认为黄河上

游峡谷的限制对谱系 B的形成没有意义.

对黄河花斑裸鲤主要进化枝单倍型分布频率的

分析为我们认识谱系B的起源提供了信息. 亚枝 A1

中来自黄河花斑裸鲤的大部分个体 (86. 67 %)分布

在贵德组 (贵德盆地和共和盆地) (图 4 , 表 1) , 这一

方面暗示了在“共和运动”以前 , 贵德盆地和共和

盆地是黄河上源最大的湖盆[25 ] , 它们对青海湖裸鲤

的进化曾起过重要的作用 , 可能是当时该地区鱼类

的起源和扩散中心. 另一方面暗示了古青海湖、贵

德盆地和共和盆地的鱼类区系曾经与黄河上源地区

的联系长期受到限制. 谱系 B 有 79. 31 %的样本分

布在黄河最上源的玛多组 (图 4 , 表 1) , 同样暗示它
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们与贵德盆地和共和盆地的鱼类缺乏基因交流. 这

一推断与黄河向上游袭夺在大约 0. 03 Ma 才切开贵

南南山进入若尔盖盆地的最新地质研究相一致 (图

1) [26 ] . 因此 , 黄河花斑裸鲤的多个母系来源可能与

黄河向上游袭夺的历史有关.

地质资料显示 , 黄河在完全贯穿之前 , 已经有

许多的古湖泊分布在今日黄河的源头地区 , 如兴海

盆地、诺尔盖盆地、扎陵湖和鄂陵湖盆地等[ 24—27 ] .

曹文宣等[1 ]基于鱼类生物地理学研究 , 提出高原鱼

类起源于高原本身 , 裂腹鱼类由原来广泛分布于高

原的原始鲃亚科鱼类演化而来. 由此可见 , 黄河在

上游发育之前 , 原始裂腹鱼类就已经广泛分布于这

里的古湖盆中. 特别是黄河最上源的扎陵湖和鄂陵

湖 , 早在第四纪以前就已形成为内陆湖泊 , 面积也

比今日的湖泊大一倍以上 , 在当时无疑是一个巨大

的“鱼类基因库”.“共和运动”之后 , 黄河进一步

向上游袭夺 , 并有顺序地贯穿各个湖盆 (图 1) , 黄河

水系开始成为一体[26 ,27 ] . 因此 , 综合我们的结果和

地质资料 , 对黄河花斑裸鲤表现的谱系多样化最有

可能的解释是 , 黄河袭夺最近一次贯穿上游湖盆并

与“鱼类基因库”中的原始裂腹鱼类发生了融合.

由于黄河完全贯穿上游是晚更新世末甚至是全新世

的事件[24 ] , 加上峡谷的阻碍 , 不具洄游特性的花斑

裸鲤不可能形成快速的基因交流 , 因而仍保留着一

些祖先的遗传特征. 黄河花斑裸鲤的主要进化枝呈

现区域分布的特征 , 基本上说明了这一情况. 青海

湖裸鲤的起源和黄河花斑裸鲤的进化模式直接反映

了青藏高原强烈隆升过程对高原生物多样性的影

响 , 我们的 mtDNA 结果也为青藏高原生物起源于

高原本身的假说提供了证据.

3. 3　种群历史

“共和运动”是青藏高原强烈隆升过程中的一

次重要地质事件 , 导致了青海湖与黄河的分离 , 青

藏高原因“共和运动”而达到现在的高度 , 形成目

前的格局[8 ] . 我们估计的青海湖裸鲤种群扩张的时

间大致在 0. 2734 Ma (表 2) , 根据平均突变距离估算

的亚枝 A1 和亚枝 A21 的扩张时间分别是 0. 1319

Ma和 0. 2308 Ma. 这些年代略高于“共和运动”的

地质时间 (0. 15 Ma) , 但仍在大致范围内. 在网络图

中 , 青海湖裸鲤的所有单倍型均呈现星状分布 , 显

示了在历史上持续的种群扩张. 我们的 Fs检验还发

现种群扩张存在于亚枝 A10中 (单倍型 A10共享了

27个青海湖裸鲤个体 , Fs = - 3. 1167 , P < 0. 05) ,

暗示青海湖裸鲤在约 0. 0658 Ma 经历了一次局部种

群数量的快速增长. 青海湖在形成后进入全盛发

育[ 25 ] , 为促使青海湖裸鲤谱系多样化提供了更多的

机会. 相对来说 , 黄河浸蚀使原本发育很好的古湖

盆大幅缩小或迅速消失 , 湖泊型向适应河流生态环

境的快速转变对黄河鱼类必然产生很大的影响 , 适

应进化可能导致一些类型的灭绝. 尽管如此 , 新谱

系的融合可能是黄河水系具有比青海湖和柴达木水

系更丰富鱼类区系的一个重要原因.

柴达木盆地的裂腹鱼类仅有两种 , 呈区域分

布 , 花斑裸鲤分布在中西部 [ 3 ] . 地质研究表

明 [ 28 ,29 ] , 晚更新世末由于青藏高原气候急剧变化 ,

柴达木盆地经历了数次非常干旱的时期 , 曾导致了

原来生活于盆地的一些生物的灭绝 [ 30 ] . 柴达木盆

地的干旱时期 , 对鱼类的生存必然产生过不利的影

响 . 然而 , 对于一个物种 , 在致危因素的作用下 ,

部分个体可能被生物避难所保存 , 而后数量再次回

升 [ 31 ] . 我们的资料显示 ,柴达木盆地格尔木河的裸鲤

在约 0. 0693 Ma发生过一次种群的扩张 (表 2) , 因而

推断这一时期是该种群进化历史上一次非常严重的

“瓶颈效应”, 这与柴达木盆地总体鱼类多样性的贫

乏相一致. 柴达木盆地花斑裸鲤的种群扩张和青海

湖裸鲤种群的局部扩张时间 (0. 0658 Ma)非常接近 ,

这似乎与“共和运动”后青藏高原在全新世的最近

隆升事件相对应[26 ] , 可能同样具有重要的古环境意

义 , 暗示青藏高原最新的强烈隆升和更新世晚期全

球气候的变化对青海湖和柴达木盆地鱼类多样性演

化的影响.
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