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谱系生物地理学过程分析
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摘要: 研究以线粒体Cyt b基因为分子标记, 对赤水河两种荷马条鳅属(Homatula)鱼类(红尾荷马条鳅和短体荷

马条鳅)的遗传多样性及种群结构进行了分析; 同时, 结合了对在长江上游其他几个水系分布的同种鱼类进行

比较, 分析其生物地理学过程。遗传多样性分析结果表明, 5个水系135尾红尾荷马条鳅Cyt b基因序列共检测

出42个单倍型,  单倍型多样性和核苷酸多样性分别为0.936和0.00493;  其中,  赤水河种群的分别为0.891和
0.00208。3个水系52尾短体荷马条鳅Cyt b基因序列共检测出12个单倍型, 单倍型多样性和核苷酸多样性分别

0.821和0.01105; 赤水河种群的分别为0.646和0.00390。基于ML和BI法构建的单倍型分子系统发育树结果表

明, 两物种各自构成单系, 且得到较强支持。红尾荷马条鳅各种群地理格局分布明显, 赤水河种群为并系类群

位于分支基部。在短体荷马条鳅支系中, 岷江与沱江两个水系的个体相互聚类在一起, 而赤水河群体聚成一

个分支。赤水河与其他水系不存在共享单倍型, 表现了明显的隔离和差异性的地理分布格局。由于这些水系

之间地理位置相距较远, 推测这种格局的形成不是地质运动造成的水系隔离, 而是历史时期水位的高低变化

造成鱼类种群的扩散和隔离。错配分析支持赤水河两物种种群扩张的推断, 但中性检验却并非全部支持, 显
示种群历史相对复杂。
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赤水河是长江上游南岸较大的一条干流未建

坝的一级支流, 流域地形地貌特征独特, 水域环境

具有高度的异质性, 是长江上游珍稀特有鱼类国家

级自然保护区的重要组成部分
[1]
。在三峡建成蓄水

后, 因水文条件变更而受到威胁的约40种溪流鱼类

可以在赤水河找到其栖息地或产卵场
[2]
。赤水河流

域内丰富的生物多样性造就了其庞大且重要的基

因库, 因此也决定了赤水河在生物多样性保护中不

可替代的重要地位。

荷马条鳅属(Homatula)隶属于鲤形目(Cyprini-
formes)条鳅科(Nemacheilidae), 目前中国记录的有

效种共13种[3]
。多数中国学者将这些种类归为副鳅

属(Paracobitis), 但欧洲学者则认为中国的副鳅属鱼

类应为荷马条鳅属(Homatula)[4, 5]
。Paracobitis属实

际是西亚(West Asia)特有类群, 它与中国Homatula属
鱼类是具有地理隔离的两个不同类群。故本研究

使用荷马条鳅属作为中国种类的有效名称。我们

前期的鱼类资源调查发现, 赤水河存在两种荷马条

鳅属鱼类, 红尾荷马条鳅(Homatula variegata Sau-
vage et Dabry)和短体荷马条鳅(Homatula potanini
Günther)。红尾荷马条鳅广泛分布于长江中上游水

系
[6]
。目前对红尾荷马条鳅的生物学及分类学已有

一定的研究
[7—9], 但未见关于其遗传多样性及谱系

生物地理学研究的报道。短体荷马条鳅分布于长

江中、上游及其附属水体
[10, 11], 为该水域的特有物

种。目前对短体荷马条鳅的研究甚少, 仅见少量个
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体生物学描述、组织学及生殖学研究
[12, 13]

。

近年来, 母系遗传的线粒体DNA被大量应用于

谱系生物地理学、群体遗传学及分子系统学研究
[14],

成为具有代表性的分子标记之一
[15]

。本研究采用

线粒体Cyt b基因对分布在赤水河的荷马条鳅属鱼

类的遗传多样性及生物地理学过程进行研究, 分析

其现有分布格局的形成及种群动态, 以期为赤水河

鱼类的生物多样性研究及其资源保护提供科学的

理论依据。

1    材料与方法

1.1    研究材料

本研究共分析了红尾荷马条鳅135尾, 短体荷

马条鳅52尾, 并以多鳞荷马条鳅(Homatula pycno-
lepis)、拟鳗荷马条鳅(Homatula anguillioides)为外

类群。外类群序列来自GenBank, 登录号为HM010501
和HM010506。供分析的两种荷马条鳅属鱼类的采

集地、所属水系等具体信息见表 1和图 1。赤水河

流域的101尾红尾荷马条鳅和36尾短体荷马条鳅为

本研究于2013年7月和2014年6月新采集并新测的

序列, 大宁河样本序列来自未发表数据
[16], 其余的包

括金沙江、横江等水系的样本序列源于GenBank。
野外样本采集时依据其形态进行初步鉴定, 带回实

验室后依据谷金辉
[6]
的分类标准进行进一步确定。

实验所用样本为95%酒精固定, 保存于中国科学院

水生生物研究所淡水鱼类博物馆。

1.2    基因组DNA的提取、PCR扩增及测序

基因组DNA的提取采用高盐抽提法
[17]

。Cyt b
基因扩增和测序引物为L14724 (5′-GACTTGAA
AAACCACCGTTG-3′)和H15915 (5′-CTCCGATC
TCCGGATTACAAGAC-3′), 退火温度56℃。PCR
产物用0.8%琼脂糖凝胶电泳检测, 送生物公司完成

纯化和序列测定。

1.3    数据处理及分析

DNA序列的比对使用Clustal X软件, 在SEAV-
IEW程序中进行手工校正。采用MEGA6.0软件分

表 1    两种荷马条鳅属鱼类样本采集信息及遗传多样性信息

Tab. 1    The detailed information of sample locations, sample size and genetic diversity for two Homatula species

物种
Species

水系
Systems

采样地
Locations

编号
Code

样本数
Size

单倍型(个体数)
Haplotype (N)

单倍型多样性
h

核苷酸多样性
π

红尾荷马条鳅
Homatula
variegata

金沙江 云南楚雄# CX 8 Hap2(5), 3(1), 4(1), 5(1)

横江 云南昭通# ZT 7 Hap1(1), 6(5), 7(1)

岷江 四川汉源** HY 1 Hap8(1)

大宁河 重庆巫溪* DN 18 Hap8(1), 33(3), 34(2), 35(2), 36(1), 37(1),
38(4), 39(1), 40(1), 41(1), 42(1)

赤水河

云南大湾镇 LD 10 Hap11(2), 12(3), 25(4), 31(1)

云南水田镇 DL 5 Hap25(5)

云南坡头乡 XT 24 Hap10(2), 11(15), 13(2), 15(2)17(2), 18(1) 0.891 0.00208

云南母享镇 TC 29 Hap9(18), 16(3), 24(8)

四川赤水镇 CSZ 23
Hap11(2), 14(1), 15(2), 17(1), 19(1), 20(1),

21(2), 22(1), 23(1), 25(7), 27(1)28(1), 29(1),
32(1)

贵州普宜镇 PY 10 Hap25(3), 26(3), 28(1), 30(1), 32(2)

合计 135 42 0.936 0.00493

短体荷马条鳅
Homatula
potanini

岷江
四川眉山# MS 2 Hap47(1), 49(1)

四川乐山# LS 4 Hap43(2), 44(1), 48(1)

沱 江 四川简阳# JY 10 Hap46(1), 49(4), 50(2) Hap44(1), Hap45(1),
Hap47(1)

赤水河

贵州普宜镇 BHH 1 Hap51(1)

贵州长沙镇 SQ 6 Hap52(6)

贵州宝源乡 BY 2 Hap54(2)

贵州同民镇 TM 2 Hap51(2) 0.646 0.00390

贵州九仓镇 JC 19 Hap53(19)

四川赤水镇 CSZa 5 Hap51(5)

四川先市镇 XS 1 Hap51(1)

合计 52 12 0.0821 0.01105

注: #表示引自Min等[18]
的序列, **表示引自唐琼英

[19]
的序列, *表示引自郭志强

[16]
的序列

Note: #indicates a sequence cited from Min, et al.[18], **indicates a sequence cited from Tang[19], *indicates a sequence cited from Guo[16]
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析序列中各碱基含量及变异情况, 并采用Kimura双
参数模型计算转换/颠换比率与遗传距离。系统发

育分析分别采用最大似然法(ML)和Bayesian法
(BI)。采用Modeltest3.06程序进行AIC检验选择最

适合的进化模型。ML分析采用PAUP*4.0b10软件,
系统树各分支的置信度采用自引导法(Bootstrap
analysis)重复检测。BI法采用MrBayes v.3.1.2软件,
各分支的置信度以后验概率(Posterior probability)
来表示。利用Network软件以中接法(Median-joi-
ning)构建单倍型的网络关系图, 分析单倍型之间的

进化关系。使用DnaSP软件统计种群遗传多样性

参数。利用Arlequin3.5进行错配分析及Tajima’s
D和Fu’s Fs的中性检验计算。

2    结果

2.1    序列变异与遗传多样性

对序列进行拼接和校对后, 得到荷马条鳅属线

粒体Cyt b基因全长1140 bp。135尾红尾荷马条鳅

Cyt b基因序列中, A、T、C、G四种碱基平均含量

分别为28.2%、28.2%、27.7%和15.9%, 变异位点

58个, 其中含简约信息位点34个, 所有序列转换颠

换比(Ts/Tv)的平均值为5.01。52尾短体荷马条鳅

Cyt b基因序列中, A、T、C、G四种碱基平均含量

分别为28.6%、29.2%、27.0%和15.2%, 变异位点

48个, 其中含简约信息位点46个, 所有序列转换颠

换比(Ts/Tv)的平均值为6.86。两物种中A+T的含量

都明显高于C+G的含量, 这与其他鱼类线粒体基因

A、T含量高, G、C含量低的特点相似, 同时表现出

强烈的低G碱基含量的碱基组成偏向性。

两种荷马条鳅属鱼类所有Cyt b基因序列共检

测到54个单倍型。红尾荷马条鳅单倍型42个, 总体

单倍型多样性为0.936, 核苷酸多样性为0.00493, 其
中, 赤水河种群的单倍型多样性和核苷酸多样性分

别为0.891和0.00208。所有单倍型之间的遗传距离

为0.001—0.019, 平均遗传距离为0.007。短体荷马

条鳅单倍型12个, 总体单倍型多样性为0.821, 核苷

酸多样性为0.01105, 其中, 赤水河种群的单倍型多

样性和核苷酸多样性分别为0.646和0.00390。所有

单倍型之间的遗传距离为0.001—0.025, 平均遗传

距离为0.015。单倍型分布情况及遗传多样性参数

见表 1。在红尾荷马条鳅样本中, 除岷江因个体太

少, 仅存在一个单倍型, 且与来自大宁河的个体为

共享单倍型(Hap8)外, 所有水系都为各自独有的单

倍型。其中在赤水河样本中, 除母享镇只含独有单

倍型外, 其余5个地点均含有共享单倍型。在短体

荷马条鳅样本中, 除来自岷江和沱江的样本存在共

享单倍型(Hap49)外, 所有水系都为各自独有的单

倍型。其中在赤水河样本中, 来自普宜镇、同民

镇、赤水镇、先市镇个体有且只有一个单倍型, 为
共享单倍型(Hap51), 其他3个地点各自有且只有一

个独有单倍型。总体上, 赤水河与其他水系没有共

享单倍型。

2.2    分子系统发育关系

采用ML法和贝叶斯法分别构建荷马条鳅属单

倍型分子系统发育树, 所得结果基本一致, 只在单

倍型的分支顺序上存在差异(图 2)。结果显示, 荷
马条鳅属两种鱼类各自构成一个单系, 且得到较强

的支持(ML树中两节点的自展支持率均为100, BI
树中的后验概率均为1.00)。在红尾荷马条鳅中, 赤
水河群体位于更基部的位置, 不能聚为一个单系,
为并系类群; 来自横江与金沙江的样本分别按水系

聚为两个分支, 二者形成姐妹群, 位于中间位置; 来
自岷江和大宁河的共享单倍型(Hap8)及来自大宁

河群体其他独有单倍型构成一个分支, 与(横江+金
沙江)分支构成姐妹群关系。在短体荷马条鳅中,
来自赤水河的所有样本构成一个分支, 位于更进化

的位置, 来自岷江和沱江的个体交互聚在一起, 未
能构成各自的单系。

 
图 1   两种荷马条鳅属鱼类样本采集地点

Fig. 1   Sample locations for two Homatula species

358 水   生   生   物   学   报 41 卷



单倍型进化网络图(图 3)与单倍型系统树所反

映的进化关系大体一致。红尾荷马条鳅中, 存在显

著的地理分布格局, 各单倍型大致按照采集水系而

聚类为一个网络; 来自赤水河的单倍型构成星状网

络结构, 单倍型Hap11和Hap25位于星状结构的中

央, 推测这两个单倍型可能为赤水河红尾荷马条鳅

的原始单倍型, 其他单倍型均由其直接或间接演化

而来。而在短体荷马条鳅中, 单倍型地理分布格局

不明显, 也不存在进化网络中心, 多个单倍型通过

缺失的中间单倍型连接。

2.3    赤水河两种荷马条鳅属鱼类种群动态

将赤水河各采样点视为一个赤水河种群, 对两

种荷马条鳅属鱼类分别进行种群错配分析及中性

检验(表 2)。错配分析发现, 赤水河荷马条鳅属两

种鱼类Hri和SSD检验均不显著, 表明两个群体均未

偏离原假设(种群扩张模型), 即赤水河荷马条鳅属

鱼类可能经历过种群的近期扩张。两种鱼类的

Tajima’s D检验均符合中性进化的假设, 未检测到

种群扩张。在Fu’s FS检验中, 支持红尾荷马条鳅经

历过种群扩张, 但不支持短体荷马条鳅的种群扩张

假设。

3    讨论

3.1    两种荷马条鳅属鱼类种群遗传多样性

生物的遗传多样性水平是长期进化的产物, 是

 
图 2   基于Cyt b基因的两种荷马条鳅属鱼类单倍型BI树(节点

处数值为ML/BI方法得到的支持率)
Fig. 2   Phylogenetic relationships of haplotypes derived from BI
analyses based on Cyt b gene sequences (the values at nodes
represent support values of ML/BI)

图 3    两种荷马条鳅属鱼类单倍型的进化网络图

Fig. 3    The network of haplotypes
A. 红尾荷马条鳅; B. 短体荷马条鳅; “H”表示单倍型, 其后的序号为单倍型的序号。圆圈大小表示单倍型包含的个体数多少。节点间

的小点代表缺失的单倍型

A. H. variegata; B. H. potanini; “H” denotes Haplotype, subsequent numbers mean haplotype number. The circle size represents the number
of individual haplotypes included. The dot represents lacked haplotype
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评估生物资源现状的一个重要参数, 遗传多样性越

高, 即遗传变异越丰富, 则对环境的适应能力就越

强, 其生存竞争力就越强
[20]

。核苷酸多样性指数(π)
和单倍型多样性指数(h)是衡量一个物种群体遗传

多样的重要指标
[21]

。Grant等[22] 对h值和π值大小变

化情况进行了分析, 提出了4种模式(表 3)。与其他

鳅类相类似
[23—25], 荷马条鳅属总体具有高的单倍型

多样性(红尾荷马条鳅h=0.936, 短体荷马条鳅h=
0.821), 符合小型鱼类种群数量大、分布广, 且遗传

多样性丰富的特点。总体核苷酸多样性表现为红

尾荷马条鳅低, 而短体荷马条鳅较高(π>0.5%)(红尾

荷马条鳅π=0.00493; 短体荷马条鳅π=0.01105), 说
明短体荷马条鳅数量较为庞大而且比较稳定

[26]
。由

表 3可知, 出现红尾荷马条鳅这种单倍型多样性高,
核苷酸多样性低的模式, 可能是群体受到瓶颈效应

后种群迅速扩张所导致的结果, 因为核苷酸多样性

的积累时间比单倍型多样性的积累时间要漫长的

多, 亦有可能是种群进化历史很短的原因
[22, 26, 27]

。

3.2    两种荷马条鳅属鱼类生物地理学过程

在生物地理分布上, 利用基因谱系重建, 可以

追溯近缘物种间或同种族群间等位基因的演化关

系
[26]

。单倍型系统发育树显示, 荷马条鳅属这两物

种各自构成单系。红尾荷马条鳅支系中, 识别出明

显的谱系(Lineage), 系统树清楚的展示了不同进化

谱系的地理分布格局。来自赤水河群体的所有单

倍型虽然未构成单系, 但是总体位于所有研究种群

的基部位置。由于赤水河与横江、岷江及金沙江

等在地理位置上相对距离较远, 且红尾荷马条鳅产

卵方式为受精卵粘附在河底的鹅卵石上孵化
[28], 个

体小, 迁移范围狭窄, 自主扩散能力相对较弱, 其种

群分化应该不是地质运动导致水系的分化造成的,
而可能是水位的变动形成扩散和隔离。受冰期与

间冰期气候交替的控制, 第四纪时期全球海面发生

过多次较大幅度的升降变化, 大面积冰川活动均与

海面升降相对应, 冰川消长引起的海面升降幅度可

达100—200 m[29]
。推测地质历史上曾经有一个水

位较低的时期, 红尾荷马条鳅的祖先种群混杂在一

起, 后来, 祖先群随着水位上升及回水区域的扩大,
扩散到不同水系的中上游, 经过长时间隔离, 累积

变异进而逐渐演化成具有差异的不同种群。

在短体荷马条鳅支系中, 岷江与沱江两个水系

的个体相互聚类在一起, 位于更基部的位置, 而所

有来自赤水河的样本聚成一个分支, 处于相对进化

的位置。由于赤水河与岷江及沱江在地理位置相

对较远, 存在一定的隔离, 因此, 短体荷马条鳅种群

的分化原因应与红尾荷马条鳅相类似, 是由历史时

期水位的高低变化造成的鱼类种群的扩散和隔

离。然而, 沱江与岷江具有共享单倍型, 表明两水

系的短体荷马条鳅种群的亲缘关系较近, 可能与两

水系支流存在一定的连通有关。

3.3    赤水河荷马条鳅属鱼类种群历史与保护

赤水河101尾红尾荷马条鳅样本平均单倍型多

样性处于较高水平, 而36尾短体荷马条鳅样本的平

均单倍型多样性则处于中等偏上水平, 二者核苷酸

多样性值偏低, 表明两个物种都是由一个较小的种

群快速扩张而来的
[22]

。对赤水河两种荷马条鳅的

错配分析支持两物种种群扩张的推断, 但中性检验

却并非全部支持, 显示种群历史相对复杂。由于赤

水河种群与其他水系的种群间的遗传分化很大, 在
遗传资源保护管理中应作为进化显著单元分别加

以保护
[30], 防止遗传资源的丧失。
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GENETIC DIVERSITY AND PHYLOGEOGRAPHY OF TWO HOMATULA
SPECIES (TELEOSTEI: NEMACHEILIDAE) IN THE CHISHUI RIVER

WANG Xue1, 2, TANG Qiong-Ying1, LIU Fei1 and LIU Huan-Zhang1

(1. The Key Laboratory of Aquatic Biodiversity and Conservation, Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences, Wuhan
430072, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China)

Abstract: The Chishui River, the important part of the Rare and Endemic Fishes Nature Reserve in the upper Yangtze
River basin, plays an irreplaceable role in biodiversity conservation. The present study used mitochondrial DNA
(mtDNA) Cyt b gene as molecular maker to perform the genetic diversity and phylogeographic analyses of two species
of Homatula (H. variegata and H. potanini) from the Chishui River and nearby rivers. 42 haplotypes were identified for
135 individuals of H. variegata from 5 rivers, and 12 haplotypes for 52 individuals of H. potanini from 3 rivers. Rela-
tively high haplotype diversity were detected (hH. variegata=0.936, hH. potanini=0.821) with low nucleotide diversity in H.
variegates (π=0.00493) and high nucleotide diversity in H. potanini (π=0.01105). Haplotype diversity and nucleotide
diversity of H. variegates in the Chishui River were 0.891 and 0.00208, respectively, and their values were 0.64 and
0.00390 for H. potanini from the same river. Phylogenetic analyses for all haplotypes based on ML and BI methods re-
vealed that H. variegata and H. potanini were separately clustered as their own monophy. The phylogeny of H. varie-
gates clad showed the population from the Chishui River as paraphy located at the basal position of this clad, and all
samples were separately clustered together according to their drainages with an obvious pattern of geographic distribu-
tion, while this pattern was not observed in samples of H. potanini. No haplotypes from the Chishui River were shared
with other rivers, showing a significant isolation and difference in geographic distribution patterns. Because of the far
distance between these rivers, it is speculated that the formation of this pattern was not caused by geological movement,
but maybe resulted from the fluctuation of water level in the ancient time. Mismatch distribution analysis indicted the
recent demographic expansions of Homatula populations in the Chishui River, but not all neutrality tests supported this
hypothesis. These results suggest the relatively complex demographic history of Homatula species in the Chishui River.

Key words: Chishui River; Homatula; Cyt b; Genetic diversity; Phylogeography; Demographic history
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