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祁得林1 　郭松长1 　唐文家2 　杨　洁1 　赵新全133

11 中国科学院西北高原生物研究所 , 西宁 810001

21 青海省渔业环境监测站 , 西宁 810001

摘 　要 　受高原抬升所致的水系变迁及人类活动的影响 , 分布于南门峡河流的裂腹鱼亚科鱼类与黄河干支流种

群间的基因交流受到长期限制。作为孤立小群体 , 探讨其分类学地位及其在小生境中的进化机制对了解青藏高

原鱼类多样性和物种的形成、进化具有重要意义。本文采用聚合酶链式反应 ( PCR) 和直接测序方法获得了南

门峡裂腹鱼亚科鱼类 ( n = 29) 及其近缘种 ( n = 19) 共 48 个个体的线粒体 DNA (mtDNA) 细胞色素 b (cyt b)

基因的全序列 (1 140 bp) , 并以厚唇裸重鱼和尖裸鲤为外群构建了 MP 和 Bayesian 系统进化树。南门峡裂腹鱼

亚科鱼类 29 个个体的序列经排序后 , 发现有 100 个 (8177 %) 多态性位点 , 共定义了 16 个单倍型 , 在系统进化

树上分布于截然不同的两个族群中。其中 5 个单倍型 (NMX3、6、7、13、15) 与其近缘种花斑裸鲤和青海湖裸

鲤形成单系群 ( MP 99 % , Bayesian 98 %) , 而其余 11 个单倍型 ( NMX1、2、4、5、8、9、10、11、12、14、

16) 与黄河干支流的黄河裸裂尻鱼形成另一个单系群 (MP 99 % , Bayesian 99 %) 。序列差异分析显示 , 分布于

不同族群的南门峡裂腹鱼亚科鱼类之间存在较大的碱基差异 (平均为 7142 %) , 显示出种间差异水平 , 表明分布

于南门峡河流的裂腹鱼亚科鱼类可能是花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼形态相似种的复合体。结合青藏高原隆升所致

的气候环境变化和高原北部水系变迁的事件 , 推断形态趋同进化可能导致了南门峡河流裂腹鱼亚科鱼类形态相

似种的共存 , 而小生境自然选择压力是引发适应性形态趋同进化的主要原因 [动物学报 52 (5) : 862 - 870 ,

2006 ]。
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Abstract 　With the human activities and changes in water systems due to uplifting of the Qinghai2Tibetan Plateau , gene
flow between the schizothoracine fishes distributed in the Nanmenxia River and other upper reaches of the Yellow River
has been limited for a long time. As a small and isolated group in a special niche , the investigation of the taxonomic status
and evolutionary status of these fishes is important to further understand what has caused the rapid speciation and high lev2
els of biodiversity in the Qinghai2Tibetan Plateau. In this study , the complete sequences of the mitochondrial cyt b gene



from 29 individuals of schizothoracine fishes in the Nanmanxia River and 19 individuals representing other relatively closed
species were sequenced. Among the aligned sequences of 29 individuals of schizothoracine fishes in the Nanmanxia River ,
100 (8177 %) nucleotide sites were variable , and a total of 16 haplotypes was identified. The phylogenetic analyses
showed that 5 haplotypes (NMX3 , 6 , 7 , 13 , 15) from the Nanmanxia River clustered with the relatively closed species
Gym nocypris eckloni and Gym nocypris przew alskii , and together formed a monophyletic clade with high boostrap values
(99 % for the MP tree and 98 % for Bayesian tree) . The remaining 11 haplotypes (NMX1 , 2 , 4 , 5 , 8 , 9 , 10 , 11 , 12 ,
14 , 16) together with Schizopygopsis pylzovi from the upper reaches of the Yellow River formed another monophyletic
clade (99 % for both the MP tree and Bayesian tree) . The sequence divergence between two groups distributed in differ2
ent clades showed significant (average 7142 %) , and together with the results of phylogenetic analyses suggested that
schizothoracine fishes in the Nanmanxia River may be a morphologically similar species complex , consisting of two species ,
Gym nocypris eckloni and Schizopygopsis pylzovi . The natural selective pressure resulted from the changes of the water
system and climatic conditions due to uplifts of the plateau , may have promoted adaptive convergence of their morphologi2
cal characters [ Acta Zoologica S inica 52 (5) : 862 - 870 , 2006 ] .
Key words 　Schizothoracinae , Nanmenxia River , mtDNA cyt b , Phylogeny , Taxonomy , Convergent evolution

　　相似或相同的栖息地生态环境通常会引发物种

间的表型趋同进化 , 这种现象备受生态学家和进化

生物 学 家 的 关 注 ( Rüber and Adams , 2001 ;

Wilkens and Strecker , 2003 ; Wellborn and Cothran ,

2004) 。青藏高原在隆升过程中对自身生态环境和

水系演化产生了深刻的影响 (李长安等 , 1998 ,

1999 ; 李吉均等 , 2001 ; 赵振明、刘百篪 , 2003 ;

方小敏等 , 2004) , 其错综复杂的水系格局蕴育了

极适应于高原特殊环境的特有鱼种 (武云飞、吴翠

珍 , 1991 ; 乐佩琦等 , 2000) , 其中不乏特殊进化

机制的孤立小群体和共存于小生境的形态相似种

群。因此 , 对高原特有鱼种孤立小群体和形态相似

种群进行分类及其进化机制的研究具有重要意义。

南门峡河流系黄河支流 ———湟水河的一个分

支 , 源出青海省互助县北部达坂山南麓尕俄博山东

北侧 , 河源海拔 3 960 m。由于受高原隆升过程中

造山运动、水系演化以及人为因素的影响 , 河内分

布的裂腹鱼亚科 ( Schizothorcinae) 鱼类与其它黄

河干支流种群间的基因交流受到长期遏制。在长期

的适应性演化过程中 , 分布于南门峡河流的裂腹鱼

亚科鱼类表现出其独特的形态变异。依据武云飞和

吴翠珍 (1991) 、乐佩琦等 (2000) 的描述 , 花斑

裸鲤 ( Gym nocypris eckloni ) 和黄河裸裂尻鱼

( Schizopygopsis pylzovi) 最主要的区别在于 : 前者

腹部圆 , 口亚下位或端位 , 口裂较大 , 下颌无锐利

角质边缘 , 下咽齿细圆 , 顶端尖 , 稍弯曲 , 在小个

体中明显具钩 , 咀嚼面凹入呈匙状 ; 而后者腹部平

坦 , 口下位 , 大而横裂 , 下颌具锐利角质边缘 , 下

咽齿在较大个体顶端尖直 , 咀嚼面斜截 , 在较小个

体顶端略为钩曲。然而 , 分布于南门峡河流的裂腹

鱼亚科鱼类均具有口亚下位或下位 , 大而横裂 , 下

颌具锐利角质边缘的特征 , 似乎符合黄河裸裂尻鱼

的主要外形特征。但是 , 进一步的比较分析发现 ,

该种群鱼类有些个体又不失花斑裸鲤背鳍最后不分

枝、鳍条粗壮、发达 , 其后缘每边有 17 - 24 枚深

锯齿 , 腹鳍末端后伸略超过胸鳍起点至腹鳍之间距

离的 2/ 3 处 , 可接近肛门 ; 下咽齿细圆 , 顶端尖 ,

稍弯曲等显著特征。结合已有资料 (武云飞、吴翠

珍 , 1991 ; 乐佩琦等 , 2000) , 可以推测作为湟水

河主要支流之一的南门峡河流可能分布有黄河裸裂

尻鱼 , 但是形态模糊特征的存在 , 又引发了这样一

个问题 : 存在于南门峡河流的裂腹鱼亚科鱼类是否

就是黄河裸裂尻鱼一个种 ? 还是黄河裸裂尻鱼和花

斑裸鲤两个形态相似种的复合体呢 ? 虽然 , 花斑裸

鲤广泛分布于黄河上游干支流中 (武云飞、吴翠

珍 , 1991 ; 乐佩琦等 , 2000) , 但是花斑裸鲤在湟

水河流域的分布至今未见报道。为此 , 对南门峡河

流的裂腹鱼亚科鱼类进行分类学研究不但具有现实

意义 , 而且还能为今后开展青藏高原河流演化和形

成积累相关的数据。

随着分子生物学的发展 , 基于基因测序的分子

数据在鱼类分类学、系统学和种群遗传学中不断得

到广泛应用 , 而已往难以用传统分类方法界定的物

种 , 通过分子系统学的方法逐步得到解决 (Love2
joy and Araújo , 2000 ; Xiao et al. , 2001 ; Reed et

al. , 2002 ; Crespi and Fulton , 2004 ; Perdices et al. ,

2004) 。近年来 , 生物学家通过外部形态、骨骼和

解剖特征的比较分析对裂腹鱼亚科鱼类的分类进行

了系统的研究 (武云飞 , 1984 ; 武云飞、吴翠珍 ,

1991 ; 乐佩琦等 , 2000) , 并对部分裂腹鱼亚科鱼

类进行了分子系统进化研究 ( He et al. , 2004 ; 赵

凯等 , 2005) , 但是南门峡河流裂腹鱼亚科鱼类在

这方面的研究仍处于空白。本文通过线粒体 DNA

(mtDNA) 细胞色素 b 基因 (cyt b) PCR 扩增和

直接测序 , 以采集于黄河干支流的花斑裸鲤、黄河

裸裂尻鱼及其近缘种作为参照 , 比较了南门峡河流
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与黄河干支流花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼的序列差

异 , 并利用分子系统学方法探讨了南门峡河流裂腹

鱼亚科鱼类的分类学地位和可能的进化机制。

1 　材料和方法

111 　鱼样采集

样品采集于互助县南门峡河流水库上游、黄河

干支流、托索湖及青海湖 (表 1) , 均为随机采样 ,

以采集于黄河的厚唇裸重鱼 ( Gym nodi ptychus

pachycheil us) 和拉萨河的尖裸鲤 ( O xygym no2
cypris stew artii) 作为外群构建分子系统进化树。

野外采样时 , 取肌肉或鳍组织暂时保存在液氮中 ,

带回实验室后保存在 - 70 ℃备用。

表 1 　鱼样的采集地点、水系、样本量及 mtDNA单倍型数目

Table 1 　Sampling locality , drainages and number of mtDNA haplotypes

种名

Species

采集地点

Collection location

水系

Drainages

样本量

Sample size

单倍型数目

Number of haplotypes

厚唇裸重鱼

Gy m nodiptychus pachycheil us

青海省兴海县

Xinghai , Qinghai

黄河

Yellow River
1 1

尖裸鲤

Oxygy m nocypris stew artii

西藏拉萨

Lhasa , Tibet

拉萨河

Lhasa River
1 1

南门峡裂腹鱼亚科鱼类

Schizothoracine fishes of Nanmenxia

青海省互助县

Huzhu , Qinghai

南门峡河

Nanmenxia River
29 16

花斑裸鲤

Gy m nocypris eckloni

青海省贵德县

Guide , Qinghai

黄河

Yellow River
4 3

青海省玛多县

Maduo , Qinghai

扎陵湖

Zhaling Lake
3 2

黄河裸裂尻鱼

Schizopygopsis pylzovi

青海省兴海县

Xinghai , Qinghai

黄河

Yellow River
4 2

青海省海晏县

Haiyan , Qinghai

东大滩河

Dongdatan River
2 1

青海省玛多县

Maduo , Qinghai

托索湖

Tuosuo Lake
3 2

青海省大通县

Datong , Qinghai

北川河

Beichuan River
1 1

极边扁咽齿鱼

Platypharodon ext rem us

青海省贵南县

Guinan , Qinghai

黄河

Yellow River
1 1

青海湖裸鲤

Gy m nocypris przew alskii

青海省共和县

Gonghe , Qinghai

青海湖

Qinghai Lake
1 1

112 　D NA提取、扩增及测序

11211 　基因组 DNA 提取 　取上述保存备用的组

织 20 mg , 置于干净灭菌的玻璃板上切碎 (肌肉)

或置于有液氮的研钵中研磨 (鳍组织) , 然后转入

到 115 ml EP 管中后 , 用常规 SDS/ 蛋白酶 K消化、

酚 - 氯仿抽提、乙醇沉淀总 DNA , 获得的 DNA 经

空气干燥后加入适量无菌 ddHO2 溶解 , 经琼脂糖

凝胶电泳检测 , 估计 DNA 浓度后 4 ℃保存备用。

11212 　mtDNA 细胞色素 b 的 PCR 扩增及测序

采用聚合酶链式反应 ( PCR) 技术和一对通用

引物 L14724 , 5′2GACTTGAAAACCACCGTTG23′

和 H15915 , 5′2CTCCGA TCTCCGGA TTACAA G2
AC23′(Xiao et al. , 2001 , 上海生工合成) 对 mtD2
NA cyt b 基因全序列进行了扩增。PCR 扩增反应

体系 30 μl , 其中包括 110 U Ta KaRa EX Taq

( Ta KaRa) , 1μl dN TPs (215 mmol/ L) , 310μl 10

× Taq buffer ( Ta KaRa , 含 Mg2 + ) , 两条引物

(10 mmol) 各 015μl , 012μg 模板 DNA。
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PCR 扩增程序 : 94 ℃预变性 4 min , 94 ℃变性

1 min , 50 ℃退火 1 min , 72 ℃延伸 1 min , 共 35

循环 , 最后一循环 72 ℃续延伸 5 min。PCR 扩增

结束后 , 取 2μl 扩增产物在 110 %的琼脂糖凝胶中

点样进行电泳 , EB 染色 , 紫外凝胶成像仪观察并

照相记录。扩增结束后 , 依据厂商提供的操作指

南 , 扩增产物采用 PCR Purification a CASpure PCR

Purification Kit (Casarray , 上海) 进行纯化。纯化

产物经 D YEnamic Dye Terminator Cycle Sequencing

Kit (Amersham Biosciences Corporation) 试剂盒进

行测序反应后利用 MegaBACE 500 测序仪直接测

序。为保证测序结果的准确性 , 每个样本都进行双

向测序。

11213 　DNA 序列数据的处理 　序列的比对排序采

用 CL USTAL X ( Thompson et al. , 1997) 和 DNA

STAR 软件包的 Editseq 510 及 MegAlign 510 软件

(DNASTAR Inc. ) 。用 MEGA 311 ( Kumar et al. ,

2004) 软件分析核苷酸的组成、变异位点和序列间

的碱 基 差 异。利 用 PAU P 410b10 ( Swofford ,

2000) 软件 , 使用启发式搜索算法构建最大简约化

(Maximum parsimony , MP) 进化树 , 选用逐步随

机叠加序列及 TBR 分支交换选项 , 同时应用自举

检验 (Bootst rap test) 估计系统树中节点的自引导

值 (重复次数为 1 000 次 ) ; 利用 MrBayes310

( Ronquist and Huelsenbeck , 2003) 软件进行贝叶斯

分析 (Bayesian analysis) 。

2 　结　果

211 　序列变异特征

南门峡裂腹鱼亚科鱼类、黄河干支流花斑裸

鲤、黄河裸裂尻鱼、极边扁咽齿鱼、青海湖裸鲤、

尖裸鲤和厚唇裸重鱼共 50 个个体均测得线粒体

DNA 细胞色素 b 基因的全序列 (1 140 bp) , 共检

测出 31 个单倍型。在 31 个单倍型的1 140位点中 ,

存在 276 个变异位点 (24121 %) , 其中包括 146 个

简约性位点和 130 个单突变位点。而南门峡裂腹鱼

亚科鱼类 29 个个体的序列经排序后 , 发现有 100

个 (8177 %) 多态性位点 , 共定义了 16 个单倍型。

本研究中裂腹鱼亚科鱼类碱基组成分析显示 , A、

T、C 和 G碱基平均含量分别为 2615 %、2613 % ,

3012 %和 1618 % , 其中 A + T 含量 (5218 %) 明

显高于 G + C 含量 (4712 %) , 表现出明显的反 G

偏倚 , 显示细胞色素 b 基因的共同特征 (Cantatore

et al. , 1994) 。

212 　系统发育关系

基于 mtDNA 细胞色素 b 全序列的 MP 树显

示 , 南门峡裂腹鱼亚科鱼类及其近缘种形成三个支

持率很高的族群 (Clade) , 族群 A 由来自南门峡裂

腹鱼亚科鱼类的 5 个单倍型 (NMX3、6、7、13、

15) 及其近缘种花斑裸鲤和青海湖裸鲤所组成 , 族

群B 由来自黄河的极扁边咽齿鱼组成 , 族群 C 由

南门峡裂腹鱼亚科鱼类的其它 11 个单倍型

( NMX1、2、4、5、8、9、10、11、12、14、16)

和黄河干支流的黄河裸裂尻鱼组成 (图 1) 。在该

拓扑中 , 族群 B 和 C 首先聚在一起 , 然后共同形

成族群 A 的姐妹群 ( Sister group) 。虽然贝叶斯分

析显示出与 MP 树不同的拓扑结构 , 但南门峡裂腹

鱼亚科鱼类单倍型的分布格局与 MP 树非常一致

(图 2) , 即南门峡裂腹鱼分别分布在两个截然不同

的族群中 , 其中 5 个单倍型 ( NMX3、6、7、13、

15) 与其近缘种花斑裸鲤和青海湖裸鲤形成一个支

持率极高 (98 %) 的单系群 ( Monophyly) , 而另

外 11 个单倍型 ( NMX1、2、4、5、8、9、10、

11、12、14、16) 与来自黄河干支流的黄河裸裂尻

鱼形成单系群 (99 %) 。以上结果表明 , 来自南门

峡裂腹鱼亚科鱼类的 5 个单倍型 (NMX3、6、7、

13、15) 与其近缘种花斑裸鲤和青海湖裸鲤有着极

其相近的亲缘关系。而南门峡裂腹鱼亚科鱼类的其

它 11 个单倍型 ( NMX1、2、4、5、8、9、10、

11、12、14、16) 却与来自黄河干支流的黄河裸裂

尻鱼有着非常近的亲缘关系。

213 　序列差异

依据以上系统发育关系格局进行的序列差异分

析显示 , 与花斑裸鲤和青海湖裸鲤聚在一起的南门

峡裂腹鱼亚科鱼类的 5 个单倍型 (NMX3、6、7、

13、15) 之间的序列差异为 0108 % - 0197 % (平

均为 0142 %) , 而这 5 个单倍型与花斑裸鲤和青海

湖裸鲤之间的序列差异为 0135 % - 1133 % (平均

为 1118 %) ; 南门峡裂腹鱼亚科鱼类其它 11 个单

倍型 (NMX1、2、4、5、8、9、10、11、12、14、

16) 之间的序列差异为 0109 % - 1124 % (平均为

0156 %) , 与来自黄河干支流的黄河裸裂尻鱼之间

的序列差异为 0135 % - 1115 % (平均为 0166 %) 。

但是 , 分布于不同族群 (A 与 C 族群 , 图 1) 的南

门峡裂腹鱼亚科鱼类之间却存在较大的碱基差异

(平均为 7142 %) , 其最小值 ( 6178 %) 出现在

NMX9 与 NMX13 之间 , 最大值 (8160 %) 出现在

NMX9 与 NMX13 之间。
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图 1 　利用最大简约法 ( MP) 构建的南门峡裂腹鱼亚科鱼类形态相似种及其近缘种的系统发育树

节点上数据为支持率 ( > 50 %) , 单倍型名称取其种名加水系或地域名称缩写 , 如 , Gy m nocypris eckloni HH1 表示来自黄河

的花斑裸鲤单倍型之一。

Fig11 　The most parsimonious phylogenetic tree based on mitochondrial cytochrome b sequences for morphologically

similar species and other species in the Schizothoracinae

Numbers above branches are bootstrap values ( > 50 %) . Haplotypes are named as species name plus abbreviation of drainage or distri2

bution region , e. g. Gy m nocypris eckloni HH1 signifies one hapotype of the species Gy m nocypris eckloni from Yellow River.

　

3 　讨　论

311 　系统进化关系及南门峡裂腹鱼亚科鱼类的分

类学地位

南门峡河流系黄河支流 ———湟水河的一个分

支 , 而分布于该河流的裂腹鱼亚科鱼类在某些外形

特特征 , 特别是下颌均具有锐利角质边缘方面表现

出相似性 , 但又兼有花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼各自

独特的外形特征。因此 , 以采集于黄河干支流的花

斑裸鲤、黄河裸裂尻鱼及其近缘种作为对照 , 通过

分子系统进化评估南门峡裂腹鱼亚科鱼类的分类学

地位是实际可行的。研究中 , 采用不同方法得到的

系统进化树具有很高的一致性 (图 1 和图 2) , 表

明分布于南门峡河流的裂腹鱼亚科鱼类存在两个截

然不同的种群 , 分属两个不同的种 , 即单倍型

NMX3、NMX6、NMX 7、NMX13 和 NMX15 属

于花斑裸鲤 , 而单倍型 NMX1、NMX2、NMX4、

NMX5、 NMX8、 NMX9、 NMX10、 NMX11、

NMX12、NMX14 和 NMX16 则隶属于黄河裸裂尻

鱼。序列差异分析结果进一步证实 , 南门峡裂腹鱼

亚科鱼类的 5 个单倍型 NMX3、NMX6、NMX7、

NMX13、NMX15 与黄河花斑裸鲤和青海湖裸鲤之

间的平均序列差异为 1118 % , 其它 11 个单倍型

NMX1、 NMX2、 NMX4、 NMX5、 NMX8、

NMX9、 NMX10、 NMX11、 NMX12、 NMX14、

NMX16 与黄河裸裂尻鱼之间的平均序列差异为

0166 % , 均表现出种内个体间的差异水平 ; 而分布

于不同族群的 5 个单倍型与其余 11 个单倍型之间

的平均差异竟达到 7142 % , 显示出种间差异水平。

虽然 , 南门峡裂腹鱼亚科鱼类的 5 个单倍型
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图 2 　利用贝叶斯法 ( Bayesian analysis) 构建的南门峡裂腹鱼亚科鱼类及其近缘种的系统发育树

节点上数据为支持率 , 单倍型名称同图 1。

Fig12 　The phylogenetic tree derived from Bayesian analysis based on mitochondrial cytochrome b sequences for

morphologically similar species and other species in the Schizothoracinae

Numbers above branches are bootstrap values. Haplotypes are named as Fig11.

　

(NMX3、NMX6、NMX7、NMX13、NMX15) 与

花斑裸鲤和青海湖裸鲤共同形成了一个单系群 , 表

明拥有这 5 种单倍型的个体与青海湖裸鲤也有非常

相近的亲缘关系。但是 , 青海湖属于内陆型咸水

湖 , 自 15 万年 (李吉均等 , 1996 , 2001) 以来与

黄河干支流之间形成的地理隔离以及目前的水系格

局共同提示 , 分布于南门峡河流的拥有 NMX3、

NMX6、NMX7、NMX13、NMX15 单倍型的个体

更应该隶属于花斑裸鲤 , 而不是青海湖裸鲤。因

此 , 可以推断分布于南门峡河流的裂腹鱼亚科鱼类

是花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼形态趋同种的复合体。

312 　南门峡河流裂腹鱼亚科鱼类的形态趋同进化

物种间的形态相似性可以通过许多遗传机制加

以解释 , 如种间杂交、基因渗透、具有近期祖先、

形态趋同进化 (Avise and Saunders , 1984 ; Billing2
ton and Hebert , 1988 ; Burridge , 1999 ; Xiao et al. ,

2001 ; Crespi and Fulton , 2004) 。就花斑裸鲤和黄

河裸裂尻鱼而言 , 尽管两个种在产卵时间和分布区

域方面都存在重叠 (武云飞、吴翠珍 , 1991 ; 乐佩

琦等 , 2000) , 但是至今并没有杂种后代的报道。

种间杂交可能会产生杂种后代在形态上的间型或亲

代表型双重性 , 由此可能会导致形态间性群体。但

是 , 基于线粒体 DNA 细胞色素 b 基因的系统进化

分析显示 (图 1 和图 2) , 分布于南门峡河流的裂

腹鱼亚科鱼类在系统进化树上分属于两个截然不同

的族群 , 而并未形成表型双重性或形态间型的中间

群体。同时 , 花斑裸鲤 (2n = 94) 和黄河裸裂尻鱼

(2n = 92) 二倍体染色体数目的差异也提示 , 花斑

裸鲤和黄河裸裂尻鱼种间可能不会有基因交流 (余

祥勇等 , 1990) 。如果分布于南门峡河流的花斑裸

鲤和黄河裸裂尻鱼存在种间基因渗透现象 , 那么这

种基因渗透在较长的时间尺度上应该是双向的。也
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就是说 , 在这种情况下分子进化树上至少可以观察

到两个以上的花斑裸鲤、黄河裸裂尻鱼和南门峡裂

腹鱼亚科鱼类多型分布组成的族群 ( Polytypic

clades , Burridge , 1999) 。然而 , 本研究中南门峡裂

腹鱼亚科鱼类在分子系统进化树只分成两个截然不

同的族群 , 并未观察到多型族群。由近期祖先分化

出的两个种在形态特征方面可能表现出一定的相似

性 (Wellborn and Cothran , 2004) , 但是在分子进

化树上分属于两个不同族群的南门峡裂腹鱼亚科鱼

类单倍型之间的序列差异高达 6178 % - 8160 % ,

暗示这两个种的分化形成已久 ( Witt and Hebert ,

2000) 。

因此 , 对于南门峡河流花斑裸鲤和黄河裸裂尻

鱼具有口亚下位或下位 , 大而横裂 , 下颌具锐利角

质边缘等相似特征的合理解释 , 可能是由于所处小

生境的自然选择压力而引发了物种的形态趋同进

化。

研究表明 , 裂腹鱼亚科鱼类摄食器官和消化器

官的结构与它们所处的水系特性和摄食习性是相适

应的 (武云飞、吴翠珍 , 1991) 。花斑裸鲤常栖息

于高原宽谷河段深水缓流处或静水湖泊中 , 以其宽

大而横裂的口通过滤食方式主食水域中上层的浮游

动物和兼食部分浮游植物性食料 , 而黄河裸裂尻鱼

常栖息于水流较缓慢、河床多卵石的高山小河或湖

泊中。越冬时潜伏于河岸洞穴或岩石缝隙之中 , 常

以其锐利而角质化的下颌通过刮食方式进食水域底

层砂砾表面或泥底着生藻类和水底植物碎屑。与黄

河裸裂尻鱼刮食功能相适应的结构还表现在头骨出

现后下颞窝 , 由此窝伸出的肌肉与下颞窝伸出的肌

肉共同牵动下驱动下咽骨活动以加强下咽齿对食物

的研磨效果 (武云飞 , 1984) 。

追溯青藏高原的演化形成历史可知 , 青藏运动

C 阶段 ( Qinghai2Tibetan Movement C Phase) 约

116 Ma 以来高原东北部的强烈隆升致使区内湖泊

消失或萎缩 , 进而形成了古黄河 (李长安等 ,

1998 , 1999 ; 李吉均等 , 2001) 。随后 , 青藏高原

又经历了几次强烈的隆升和构造事件 , 特别是共和

运动 (0115 Ma) 以来的一次强烈的隆升和构造事

件 , 导致了现代黄河水系格局和河谷地貌的形成

(潘保田等 , 1996 ; 李吉均等 , 2001 ; 赵振明、刘

百篪 , 2003 ; 方小敏等 , 2004) , 由此而形成的地

理隔离可能使南门峡河流与黄河支流间失去了联

系。然而 , 黄河裸裂尻鱼属于底栖鱼类 , 因具有锐

利的角质化下颌 , 通过其刮食功能仍能在多砂砾的

高原河流中获得充足的食物而对南门峡河流水域生

境表现出极强的适应能力 , 其种群不断得到扩大。

而本该属于高原宽谷河段深水缓流处或静水湖泊的

花斑裸鲤在南门峡河流定居下来以后 , 由于新的水

域环境不再具有充足的浮游动植物食料 , 致使以往

适应于滤食方式的摄食器官得不到完全发挥 , 而不

能完全满足花斑裸鲤对食物的需求。但是 , 多砂砾

的南门峡河流有其丰富的着生藻类、底栖植物性食

料 , 为了适应新的环境和获得新的食物源 , 在此定

居下来的花斑裸鲤可能加快了其适应性进化 , 其下

颌在进化过程中逐步发展成为锐利的角质边缘 , 而

其采食方式由原先的滤食方式过渡并最终转变为似

黄河裸裂尻鱼的刮食方式 , 结果导致了花斑裸鲤和

黄河裸裂尻鱼形态相似种共存于南门峡河流小生境

的格局。

事实上 , 特殊生态环境导致鱼类形态趋同进化

的现象普遍存在 (Meyer , 1993 ; Rüber and Adams ,

2001 ; Jeffery , 2001 ; Wilkens and Strecker , 2003 ;

Wellborn and Cothran , 2004 ; Xiao et al. , 2005) 。

比如 , Meyer (1993) 及 Rüber and Adams (2001)

通过分子系统进化和形态比较研究表明 , 广泛分布

于非洲诸多湖泊的丽鱼科鱼类 (cichlid) , 由于受

湖泊间相似食料组成的影响 , 各物种的摄食器官及

其摄食习性在长期的进化过程中表现出趋同现象。

而 Jeffery (2001) 和 Wilkens and Strecker (2003)

在穴居鱼 Astyanax 中的研究指出 , 穴居鱼类拥有

较发达的感觉系统 (包括感觉器官和附属肢体) ,

但其视觉器官逐步退化 , 甚至有些穴居鱼类不再具

有视觉细胞。进一步的研究发现 , 并非所有的穴居

鱼类源自同一广泛分布的穴居鱼祖先 , 也就是说 ,

穴居鱼类的物种形成是分阶段多起源的 , 而其持续

的黑暗环境是导致穴居鱼类感觉和视觉系统趋同进

化的重要环境因子。Xiao et al. (2005) 对青藏高

原及其毗邻地区 (云贵高原) 所特有的 S i nocy2
clocheil us 属鱼类 , 包括穴居种、中间型种 (具有

穴居和非穴居特性) 和非穴居 31 个种进行了系统

发育及其形态进化研究 , 证实 S i nocyclocheil us 属

鱼类穴居种退化的视觉系统和发达的感觉系统是对

其栖息地黑暗环境逐步适应和趋同进化的体现。

总之 , 本文基于分子水平证实湟水河支流 ———

南门峡河确实分布有花斑裸鲤 , 这一发现可能对今

后进一步开展花斑裸鲤的起源、扩散和高原水系演

化研究具有重要意义。如同 Meyer ( 1993 ) 及

Rüber and Adams (2001) 的研究结果一样 , 南门
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峡河流食料组成可能是花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼摄

食器官趋同进化的主要环境因子。但是 , 南门峡河

流形态相似种的其它特性 , 如摄食习性、消化器官

等是否在长期的进化中发生了同样的现象有待进一

步研究。

313 　南门峡河流花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼的形态

区分

武云飞和吴翠珍 ( 1991 ) 以及乐佩琦等

(2000) 均将腹部形状、口位、下颌是否具锐利角

质边缘等作为主要特征进而区别花斑裸鲤和黄河裸

裂尻鱼。然而 , 受南门峡河流小生境的影响 , 分布

于南门峡河流的花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼在诸多外

形特征方面均表现出较大的变异 , 很难区分开来。

在实际鉴定工作中 , 可将下咽齿形状作为黄河裸裂

尻鱼区别与花斑裸鲤的主要特征之一。比如 , 前者

下咽齿在较大个体顶端尖直 , 咀嚼面斜截 , 在较小

个体顶端略为钩曲 , 而后者下咽齿细圆 , 顶端尖 ,

稍弯曲。但是 , 黄河裸裂尻鱼下咽齿形状随个体大

小有所变异 , 仅靠这种单一特征很难区分这两个

种。因此 , 借助其它特征 , 如通过解剖和骨骼特征

区分南门峡河流花斑裸鲤和黄河裸裂尻鱼的研究工

作亟待开展。
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