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鱼类是脊椎动物 中最原始而在种属数量上又最 占优势的类群
,

其物种繁多
,

分布广

泛
,

起源复杂
,

研究其遗传分化
,

阐明其进化途径
,

历来是令人饶有兴趣的课题
。

近年来
,

随着分子生物学技术向生物学各研究领域渗透
,

从分子水平
,

研究鱼类的遗传与进化
,

已

越来越引人注 目
。

在分子水平
,

研究鱼类的遗传与进化
,

选择合适的分子标记至关重要
。

鱼类线粒体 � � � �� �� � � �与其他许多脊椎动物的 � �� � � 一样
,

是一种共价闭合
、

环状的

双链 � �  分子
,

具有 � �� �  的共同特征
�

�� 分子结构简单
�
��� 严格 的母系遗传

� �� 几

乎不发生重组
�
��� 进化速度快

�
��� 不同的区域进化速度存在差异

,

允许选择不同的区域

进行不 同时间尺度的进化分析
。

由于鱼类线粒体 � �  具有上述特点
,

使其成为分子群体

遗传学和分子系统学研究的重要标记
。

以 � �� � � 作为分子标记
,

探讨鱼类的群体遗传结

构与系统演化
,

已成为鱼类群体遗传学和系统学研究中的热点
。

迄今
,

获得了许多有启发

性的结果
。

鱼类 � �� �  的分子结构

目前
,

已知有七种鱼类线粒体 � � � 的全序列 �� 一�� 被测定
。

它们 的分子量均为 ��
�

�� �

左右
。

除海七鳃鳗外
,

其余 � 种 鱼类线粒体 � � � 的结构和基因成分都与其它脊椎动物的
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相同
。

海七鳃鳗� �� �  的组成成分基本上与其它鱼类相 同
,

其不同主要在于结构上的差

异
,

如
�

非编码 区被 两个 �� � � 基因间隔开
。

这种 结构上 的差 异
,

显示 脊椎动物线粒体

� � � 特异性基 因结 构的建 立是在脊椎动物进化 历程的早期 阶段形成 的
。

鱼类线粒体

� � � 编码 区的长度与其它脊椎动物的相同
。

在 � �瞬 和 � �瞬�
,

�仰�� �� 和 � �� �� �� 之间

都有一定的碱基重叠
。

� � �� �  标记在鱼类分子群体遗传学上的应用

以 � �� � � 作为分子标记
,

进行鱼类群体遗传学研究
,

主要可总结为以下三个方面
。

�
�

� 类群识别 �� �
� � � � ��� �� � �� � �� � � �

尽管同工酶分析已成功地应用于多种鱼类的种群识别
,

但对于许多鱼类
,

再全面的同

工酶分析往往也难揭示出重要 的遗传变异
,

而 � �� � � 的丰富变异可作为类 群识别的基

础
。

�
� �� 等发现

�

与理论预测的一样
,

对于区分不 同类群
,

� �� � � 数据 比同工酶数据更为

有效
。

� ℃� � 等在六个不同的湖红点鱿 �撇��� �� �� �� � �� �� �� �群体上也观察到类似的结

果 �� 
。

大量 的研究 工作揭示 出类群 间 � �� �  单倍型频率 变化具 有一定 的范围
。

此外
,

� �� � � 的变异 范围还与生境密切相关
。

淡水类群
,

特别是生境未受到第四纪冰期影响的

类 群
,

其 遗传 变 异度 往 往 比海 水类 群的 变异 度大
。

� �� ��  ! 等 综 合 � �� � � 的 � �� 和

卜��� � 序列分析
,

揭示出分布于路易斯安那至佛罗里达的 � 个流域 的湾鲜
,

至少可区分为

四个地区或河流特异性地理型 �� 
。

� �� � � 还被用来 区分分布于同一地 区的溯河与非溯河

鱿鱼类群 �擞��
口 � 。�� �

��
’。

,

川
。

最近
,

�� � ��
�
等利用 �� � 结合的 � ��〕� � � � ! 分析

,

发现

非洲东部和西部尼罗河罗非鱼 ��
� � � � �� � � �� � ��� �� � �  �种群存在遗传分化 �,’�

。

通过类群识别还可解释某些鱼类特殊 的生活史
。

欧洲鳗鲡 ��� �
� �� � �� �

�

�’��� �和美洲

鳗鲡 ��
�

� �� �� “ �� �独特的生活史
,

一直吸引着许多探索者
。

它们成熟前
,

均在各 自大陆的

淡水河流中生活
�
成熟后

,

绍另丈长距离的徊游
,

都来到大西洋 中部相同的热带区域产卵
、

繁

殖
。

既然它们的繁殖地如此接近
,

那么
,

它们之间会不会产生杂交呢 � 这个问题困扰了人

们近半个世纪
。

� � ��
及其同事

,

用 �� 种限制性内切酶
,

对其 � �� � � 研究后发现
�

美洲鳗

鲡在 � � � � 公里的范围内没有任何变异
。

而 �� 种限制性 内切酶可完全将欧洲鳗鲡和美洲

鳗鲡区分开
。

该结果显示
�

由于徊游的特性
,

使得美洲鳗鲡的遗传多样性异常贫乏
。

而尽

管欧洲鳗鲡和美洲鳗鲡 的繁殖地接近
,

但仍存在着严格的生殖隔离 �� ’」
。

类群识别对于渔业管理也有很重要的作用
。

加拿大东海岸
,

有 � 种有重要商业价值的

金枪鱼 �蓝鳍金枪鱼
、

大眼金枪鱼
、

黄鳍金枪鱼和长鳍金枪鱼 �
。

由于蓝鳍金枪鱼处于濒危

状态
,

捕捞受到严格控制
。

但实施这一控 制措施异常困难
,

这主要是 由于渔 民将其捕捞

后
,

立即进行加工处理
,

因而从外形上很难判定它们
,

此外
,

它们的遗传关系很近
,

即使是

利用可溶性肌蛋白等电聚焦电泳分析也不能区分它们
。

而 � �� 
��� 等仅利用 307 bP 的 cy th

基 因序列数据
,

就清晰地将它们分开
,

由此可见
,

m t D N A 的序列分析技术可用来对蓝鳍金

枪鱼的捕捞进行监测
、

管理l14]
。

类群识别在物种保护上
,

也有其独特的作用
。

K

o

m fi

e

ld 等从一池塘的红点鲤鱼 中
,

发

现了一个特异性的限制性类型
,

从遗传背景考虑
,

他们认为这一类群应加以重点保护〔‘’}
。

Be
m

atc

he

z

等发现濒危的 A ci di an 白鱼 (co
reg on

u: hun ts m an l’) 与另两种大 口 白蛙或湖白鱼
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存在显著的遗传分化
。

因而
,

它们认为
:m tD N A 对于白鱼的保护

,

可提供一个很有用的遗

传标记
。

O
ng 等通过 卜loo p序列分析

,

发现大西洋鲜中大西洋和墨西哥湾种群存在亚种

分化
,

因而建议对于它们的保护应给予同样的重视[l
“
]
。

2

.

2 分 子 生 物 地 理 学 (M
oleeular B iogeograP hy) 与种 内 系 统 地 理 学 (x

n
tra
s详cifi e

P hy一o g e o g r叩hy)

鱼类
,

特别是淡水鱼类
,

其分布受到水系的严格限制
,

地理 隔离广泛存在
。

m t D N A 单

倍型的频率变异呈现明显的地理分化
,

因而
,

利用 m tD N A 的种 内遗传多样性
,

再结合地理

分布的资料
,

可在分子水平进行动物地理学的深人研究
。

B
e

rm

in g h

am

和 A vi se 对美 国东南部 的四 种淡水鱼 (为
刀ia ca lva

,

z止沪口
m is p

un
o ta tu s,

L
gu

to su
s ,

L. m
icr

o

leP
hu

、
) m tD

N A 与地理分布关系的研究
,

为分子动物地理学研究提供

了一个 良好范例
。

他们发现
:
遗传关系很近的 m tD N A 克隆在地理分布上也是连续的

。

在

每个种 内
,

主要 m tD N A 系谱发育 的分隔
,

可用来区分不 同地理分布的种群
,

这说明
:
在种

群的进一步分化上
,

扩散和基 因流对突破地理障碍没多少效果
。

此外
,

在 m tD N A 系谱发

育分隔区
,

也还存在物种间的强烈叠合
。

他们根据系谱发育的不连续特征
,

划出了这些鱼

类分布 的三个主要边缘带
,

其结果与他人通过野外调查和其他资料分析所得出的结果一

致[
, ,

]
。

A vi se 等人主要综合多年来鱼类分子群体遗传学的成果和动物地理学的知识
,

提 出了

种 内系统地 理学 的概念
,

首次将 系 统学和群体遗传学联 系起来
。

在考 察 了大量物 种

m tD N A 系谱发育和地理分布 的关系后
,

A vi se 总结 了物种分布 的五种模式
:
¹ m tD N A 系

谱发育不连续
,

空间隔离
;º m tD N A 系谱发育不连续

,

无空间隔离
;» m tD N A 发育连续

,

空间隔离
;¼ m tD N A 发育连续

,

无空 间隔离
;½ m tD N A 发育连续

,

在分布区 内呈部分隔

离
。

其中
,

以¹ 型最为常见
。

通过对上述模式的分析
,

A vi
s e 还提出了以下假设

:
l) 大多数

物种是 由在种 内系统树上 占有不同分支的地理群体所构成
,

这种 系统发育的分支和地理

分隔称为系统地理学的群体结构
;2) 那些缺乏系统发育地理学群体结构的物种

,

拥有易于

扩散的生活史
,

而且其分布区之间不存在基 因流动的障碍
;3) 具有较大系统发育间隔的单

系群
,

在其起源历程中
,

通常存在长期的和外在的基因流动障碍
。

A vi

s e 还认为
:
研究物种

形成和宏观进化
,

必须重视种下水平的系统地理分化I
’”]

。

2. 3 起源
、

分化和扩散

许多鱼类现今的分布
,

可反映它们曾经所受到的更新世冰期的影 响
。

种下 m tD N A 单

倍型的地理分化
,

可以反映地理分隔的历史
。

通过不 同种群 m tD N A 多态性的 比较
,

并结

合地质变迁的资料
,

不仅可 阐明现今种群相互间的亲缘关系
,

而且还可推测创门的起源
、

分化和扩散途径
,

以及探讨地理隔离等 因素在物种形成 中的作 用
。

在这方 面
,

大西洋鲜

(撇lm
o 、

al ar ) 的研究是一个很好的范例[
’9
]

。

大西洋鱿有两个种群
,

一个为徊游人河产卵

群体
,

另一个为非人河产卵群体
。

Bi
rt 等 比较了这两个种群的 m tD N A 内切酶 图谱

,

发现它

们的亲缘关系较近
,

经推测
,

它们的分歧时间大约在 1万年左右
,

表 明这两种生活习惯差

别很 大 的 大 西洋 鲤 只是 晚近 才 分 化 为 两个 群体
。

而 对溯河 与非 溯 河 型 太 平 洋蛙

(o nc or 妙nc hus ne rka )研究
,

则揭示出这种鱼的两种不 同生态类型的群体是并系或复系起

源的
,

非溯河群体是溯河群体经过北太平洋平行进化而来[20]
。

单性鱼 Me ni dia
。
la
r肋ub bs i
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复合群起源的研究
,

也是一个 比较成 功的例子
。

单性复合群和相近两性种类 m tD NA 的限

制性 内切酶分析
,

表明单性复合群起源于与 从 pen in 、u la 。雌性发生的多次非交互杂交事

件
。

M

p
en

in
su

la

。
为 Me

oidi 。 。
lar kh ub bs i母本的这一结论

,

与他人通过同功酶分析得出

的结论相矛盾
。

其原因可能是由于单系复合群还来 自与 M be ry ll in a 及现今已灭绝的 M

p e。in su la
。
其他类群发生的杂交

。

单系复合群的遗传变异度 比母本类群的低
,

可能暗示单

系复合群在起源过程中
,

存在着一种强烈的约束机制[2
’〕

。

最近
,

Pi g
eo

n

等探讨了形态相同

的湖白鱼平行进化过程中物种形成的模式
。

m t D N A 的变异度表明个体小的和个体正常的

群体是通过独立的平行进化而来[22]
。

3 m
t
D N A 标记在鱼类系统学研究中的应用

近年来
,

随着 D N A 序列数据爆炸式 的增加和各种数据分析技术的 日益成熟
,

分子系

统学也 日臻完善
。

m t D N A 由于其独特的优点
,

在鱼类分子系统学研究中得到广泛应用
。

由于受技术 的制 约
,

较早 期的工作 主要集 中于 m tD N A 的限制性 片段 长度多态性 分析

(R FLP)
,

依 据 酶切 数据来 进 行 系 统发 育研 究
。

w
il

s o n

等 l23] 和 Th
om as 等 [24] 较 早利 用

m tD N A 的 R F L P 来探讨几种鲜科鱼类种间和种 内的系统进化关系
。

他们 的大部分结果

与经典的形态分析结果一致
。

O
ve

n

de

n

等利用 7 种限制性 内切酶分析 了分布于澳大利亚

内陆水体的 G
a d( 沪、15 m ar m or

a tu 、和 G
.
bisP l’n os us 两个种约 50 个个体的限制性位点多态

性
。

尽管他们揭示出种间的遗传距离大于种内遗传距离
,

但两个种 间及 G
.
b isP in os us 北

方和南方群体相互间的关系还难以确定
,

特别是 G
.
bisP in os

u、北方和南方群体间遗传距

离相对较大 (5
.
98 % )

,

几乎接近种 间水平 (6
.
6% )

,

因此它们分类地位的确定
,

需要更深人

的研究[25]
。

与核基因组相 比
,

m t D N A 具有较高的进化速率
,

它提供的进化速率应更为有

效
。

但 Do
w hng 等对 4种鲤科鱼类的研究

,

发现它 比同工酶数据提供的信息低
。

可能的原

因有
:
基因和谱系间存在进化速率的异质性

;
存在杂交渐渗

;m tD N A 的不同区域和不 同物

种 m tD N A 的相对进化速率存在很大的变异等
。

因而
,

当利用 m tD N A 数据来探讨系统发

育关系时
,

必须仔细考察 m tD N A 进化速率的一致性和是否严格的垂直遗传[26]
。

可能是受

鱼类地理分布的限制
,

国外学者在 m tD N A R F L P 分析上的大部分工作集中在对鲤科鱼

类的研究上
,

他们综合地理分布 的资料
,

不仅探讨了蛙科各亚科间
、

属间和种间的进化关

系
,

还推测了它们的起源和扩散途径
。

尽管 m tD N A 的 R F L P 分析与 D N A 序列分析相比
,

不仅简单
、

快速
、

耗费低
,

而且从理

论上讲
,

只要选择的酶足够多
,

就可检测到足够 的变异
,

但 它毕意是一种间接检测 D N A

序列变异的方法
,

因而
,

与 D N A 序列数据相 比
,

提供的信息很有限
。

近年来
,

随着 PC R 技

术 的广泛应用
,

特别是全 自动序列分析技术在分子系统学领域 的推广
,

鱼类分子系统学

工作
,

开始主要集中于 D N A 序列分析
。

m
t
D N A 不同区域进化速率相差很大

。

对于近缘

物种的研究
,

应选用进化速度 比较快的区域
;
对于远缘物种

,

应选用相对保守的区域
。

由

于细胞色素 b基因不仅容易用一些通用引物扩增和测序
,

而且它还是线粒体 D N A 上唯一

的结构和功能被了解的较为清楚的蛋 白编码基 因[27]
,

所 以
,

与其它许多脊椎动物一样
,

在

鱼类 Cy th 基 因也是分子系 统学研究中应 用得较 多的分子 标记
。

Mc

ve
i

gh
等利用 部分

C yth 基 因序列分析 了鱿类 4 属 8个种的系统发育
,

所得到的系统树与传统的观点相符
,

并
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支持将虹蹲归人大麻 哈鱼 属 o
oco r彻

。。
h
。、 的观 点L28)

。

L
oc

k
w

oo
d 等通 过测 定白蛙 亚科

C ore gon in ae 亚科 8个种 241 饰 的序列
,

分析了它们 的系统关系
,

所得 出的结果与他人通

过其他遗传学和形态学方法得出的结果一致囚
。

C
an tat

o

re 等测定了妒形 目鱼类 5科 7 个

种 的全 c yth 基因
,

分析了它们之间以及与其他鱼类相互 间的关系[30]
。

Ly
de

ard

等通过测

定 C yth 月0 2 bP 的序列
,

研究 了食蚊鱼科 G
am bus ia 鱼类的系统进化[3

’〕
。

最近
,

M oji ca 等又

利用部分 C yth 基 因序列探讨了 Br
o c
勺rk aP his 属鱼类的系统发育[32]

。

对于不 同的分类群
,

即使是相 同的区域
,

进化速率也有一定的差异
。

在无背景资料

的情况下
,

选用什么基 因? 测定多长的片段? 来解决所研究类群的系统进化关系
,

在某种

意义上
,

带有一定的盲 目性
。

同是 c yth 基因
,

2 5 9 b p 和 24 1bp 的片段
,

就能分别对鱿科 4

属 8 种I28] 和 白蛙亚科 8种 [29] 的系统关系有一个较为清晰的认识
;
而 402bP 和 350 bP 片段提

供的信息
,

仍不能对食蚊鱼科 G
am bus ia 属 25 个种 [3

’〕及 Br ac hy rh aP hl’s 属的系统关系有一

明确的认 识
。

C an ta to re 等认为
:
对于鱼类

,

C y th 基 因不适合作为高分类 阶元 (如
:
科间和

目间)的系统发育标记[50]
,

这可能与 Cy th 基因的空间结构有关
。

C y th 基因不 同功能区域

空间结构不 同
,

受到 的选择压力也不一样
,

导致 C yth 基 因的变异存在不均一性
。

z

a

rd
oy

a

和 M ey er 考察 了脊椎动物 m tD N A 上 13 个蛋 白编码基 因包含系统发育信息的情况
。

不考

虑数据处理和加权的方法
,

可将 13 个基因分为好
、

中
、

差三组
。

好的一组基 因含有 良好的

系统发育信息
。

它们是
:N l】

,

N D S

,

N D Z

,

C y th 和 C O L 中等的一组基因含有一定的系统

发育信息
,

它们是
:C O n

,

C O
m

,

N D I 和 N E巧;差 的一组基 因不能很好地提供系统发育信

息
,

它们是
:A tP ase6

,

阳3
,

A 仰
ases和 N L 瞬L [, , ]

。

在线粒体 D N A 上
,

任loo p 区的进化速度最快
,

一般用它来进行种 内种群间的系统进

化分析
。

Le

e

等专门探讨了硬骨鱼类 卜loo p 的结构和进化方式
。

他们发现
:
即使在亲缘

关系很近的物种间
,

也存在高度 的长度变异
。

因此建议在选择适 当的区域来进行种 内变

异的研究时
,

必须特别小心冈
。

对于探讨一些快速形成的物种
,

卜loo p提供的信息
,

可能

更有价值
。

在剑尾鱼属物hoP hor
e:系统关系的研究上

,

L
oc kh art 等就认为卜loo p序列提

供的信息 比 Cy th 序列提供的更为可靠[35]
。

在无背景资料 的情况下
,

为了获得较为客观的物种树
,

一般 主张选用不同基 因区域

的多 组 序 列 数据
,

再 采 用
“

联 合
”

或
“

一致
”

途 径
。

Th

o

m as 等 利 用部 分 A TP as e6
,

C o
m

,

N D 3

,

N L “L
,

t R N A Gly 和 tR N A崛序列
,

探讨了太平洋 6 种蛙蹲鱼类 的系统进化[36j
。

M ey er 等

利 用 部 分 Cy th
,

t R N A Thr 和 tR N A Pro 序 列 阐 明 了 Vi
cto ri a湖 中丽 科 鱼 类 的 单系起 源 l37J

。

No
rm

ark

等通过测定部分 Cy th
,

c 0 I 和 c o n 基 因
,

研究 了新鳍亚纲 (Ne
op te ry gian )三个主

要类群
:
弓鳍类 (A

lniid ae )
,

雀鳝类(Le pi
so
tei dae )和真骨鱼类 (Te l

eos tei )的相互关系
。

结果

显示
:
弓鳍类与雀鳝类为一单系

。

而形态上认为为单系的新鳍类和真骨类得不到分子数

据 的支持 [38]
。

(
汀ac he

v
等通过测定 贝格 尔湖三种 土著杜 父鱼 的部分 Cyth

、

A T p

a s

e6 和

A T P as es 基 因
,

发现 c
.
gr
ow l’n g七 和 c

.
inerm is 不是一对姊妹群

,

这与常规的看法相悖
。

Sl

ob
od

y

an
yu

k 等又进一步分 析 了贝格尔湖杜 父鱼亚科 7个 种的部分 Cytb
、

A

TP

as e6 和

A仰as
es基 因

,

推测 了它们的分化时间
,

也与传统的观点不符
。

Me

y
e r

等通过对剑尾鱼属

剑尾鱼 的部分 c yth
,

卜loo p区以及 核基 因的分析
,

证实了它们性选择特性 的重复起源
。

在大多数情况下
,

不 同的基因数据得到的分子 系统树是一致的
,

这时一般采用
“

联合
”

途
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径
。

但也有不一致的情况
,

这时就应采用
“

一致
”

的途径
。

在很多情况下
,

分子数据得出的

系统树与形态数据得 出的系统树不 一致
,

但对于结果如何取舍? 如何解释? 不同的作者

有不同的观点
。

目前
,

对不一致情况最多的解释就是认为物种 间存在杂交渐渗
。

No
rm

ak

等建议
:
当形态和分子数据得 出的结果不一致 时

,

基于形态学数据 的暂时约束
,

对于分析

分子数据
,

可提供一个可操作的方法[38l
。

正因为线粒体 D N A 在分子系统学研究中具有一

定 的局 限
,

因而
,

一些学者 主张
:
除 了测定线粒体 D NA 序列外

,

还应测定一些核基 因序

列
,

以尽可能避免线粒体 D N A 数据带来的局限
。

尽管
,

目前还没有一个标准来评价分子

系统树 和形态系统树
,

但从更多的方面去寻找更多证据来探讨物种的起 源和进化途径
,

已得到形态系统学 家和分子系统学 家的共识[43]
。

物种进化过程 已成为历史
,

不可能重建

出绝对完整 的历史
,

也就是不可能获得绝对的物种树
,

综合分子
、

形态
、

生态行为和化石

等多方面的证据
,

可望较为客观地阐明物种 的进化历程
。

4 鱼类线粒体 D N A 序列变异与分子种 (M
olecu lar eloc k )

最早将 m tD N A 作为分子钟来推测物种分歧 时间的
,

是 B ro w n 等在灵长类上的工作
,

他们推测
:
在灵长类

,

m t D N A 序列的进化速率为 1一2% /百万年
,

随后
,

许多学者在其他哺

乳类和鸟类都观察到这一进化速率
。

在鱼类
,

2 % / 百万年这一进化速率首先被用来推测

蛙缚鱼[23,
’6] 的分歧年代

,

随后
,

也被用来推测棘臀鱼11
7〕,

妒科鱼类和其他鱼类的分歧年代
。

随着 D N A 序列数据的增加
,

一些更为精确的进化速率得以被估测
。

在偶蹄 目的
rR N A 基

因中
,

颠换 的积累与时间呈线性关系
,

其进化速率为 0. 2% /百万年
。

在哺乳动物
,

C y th 基

因中的第三密码子颠换积累也与时间呈线性关系
,

而其进化速率为
rR N A 基 因的 2

.
5倍

。

在 2 千 5 百万年范围内
,

若只利用第三密码子的无义颠换
,

在转换
:
颠换为 10: 1的前提下

,

无义突变速率接近 10 % /百万 年
。

第一
、

第 二密码子 的颠 换和转换也都与时间呈 线性 关

系
,

它们发生氨基酸取代的替代率为 0
.
4% /百万年[271

。

B

e n
tz

e n

较早在西鲜属 月勿s。鱼类发现
,

其 m tD N A 的进化速率仅仅相 当于高等动物

的 1 / 10
。

在蛙缚鱼类
,

他又进一步通过 m tD N A 数据和化石数据证实
:
鱿鳍鱼类 m tD N A

的进化 速率 只接 近于 高等脊椎动 物的 1 / 3 至 l / 2
。

Th

o
m as 等通过分析 6 种蹲鱼 的

N D 3
、

N E 衅L
、

t R N
A

c
{y

和 tR N A
AI名
基因序列

,

较精确地推算了蹲鱼的核昔酸替代速率
,

发现

它 比哺乳类的低
,

进而认为冷血动物的核昔酸替换率比恒温动物低[36j
。

M

arti

n

等依据详

细的化石记录
,

进一步精确地标定 了在较软骨鱼类一鳖鱼的 q th 和 C OI 基 因中核昔酸的

替代率
。

结果发现
,

在鳖鱼 中
,

核昔酸的替代率 比灵 长类或有角类慢 7一8 倍
。

这种替代

率的不同
,

无法用核昔酸组成偏 差
、

密码子选用的偏差
、

选择或所 选基因的机会不同等来

解释
。

由于不同类群
,

线粒体 D N A 替代率存在差异
,

因而 M arti n等认为
:
不能用一个类群

的速率尺度去估测另一类群的分化时间
。

他们主张
:
要 想了解分类元间精确的分化时间

,

必需标定所研究分类元特异性 的进化尺度
。

随后
,

C
an

to to re 等在妒形 目鱼类
,

也发现硬

骨鱼核昔酸的替代率 比哺乳类慢 3一5倍[30]
。
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