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高度特化等级裂腹鱼类分子系统发育与生物地理学 
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摘要  分析了分布于青藏高原及其邻近地区 23 个种和亚种 36 个群体高度特化等级裂腹鱼类的线粒体
DNA细胞色素b序列, 重建了系统发育关系. 并采用地质隔离事件校正分支时间, 估计了主要分支发生
时间. 结果发现, 高度特化等级裂腹鱼类不是单系群, 裸鲤属和裸裂尻属也不是单系群. 全裸重唇鱼可
能是特化类群向高度特化类群演化的过渡类型. 高度特化等级裂腹鱼类的系统发育关系总体上反映了
水系之间和地质历史的联系, 即来自相同和相邻水系的物种通常具有更近的亲缘关系. 估计的主要分
支发生事件与青藏高原近晚地质时期强烈隆起有很好的一致性, 表明高度特化等级裂腹鱼类的起源演
化与晚新生代青藏高原阶段性抬升导致的环境变化相关.  
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现代生物地理学理论是基于地球上生物的进化

与地球的地理演化同步的假说[1]. 地理和生态的变化
是造成生物分布区隔离、促使生物发生物种分化的一

个重要因子. 对生物地理分布格局的研究, 可以追寻
地质、地理的变化历史. 裂腹鱼类是理解青藏高原隆
起与环境变化对物种演化及其分布格局的影响的良

好对象 . 这些鱼类特化为高海拔冷水环境生存并表
现出极广泛的适应 . 作为适应高海拔冷水环境的纯
淡水鱼类, 其分布不仅受到水系的限制, 而且还受到
海拔高度的限制. 在高原腹地形成的特化鱼类, 并不
因为水系的贯通扩散到河流的中下游. 因此, 它们的
分布密切地反映了类群的生物地理历史过程. 

曹文宣等人[2]依据裂腹鱼类中体鳞退化程度、下

咽齿行数以及触须数目等 , 将裂腹鱼类分成适应高
原不同环境的 3个等级类群, 即原始类群、特化类群
和高度特化类群 . 每一个等级分别代表了青藏高原
在隆起过程中的特定的历史阶段 . 高度特化类群是
指体鳞全部退化、下咽齿 1 ~ 2行、触须消失等特征
的裂腹鱼类 ,  包括裸鲤属Gymnocypris ,  尖裸鲤属
Oxygymnocypris, 裸裂尻属Schizopygosis, 扁咽齿鱼
属Platypharodon, 黄河鱼属Chuanchia和高原鱼属
Herzensteinia, 计 6 属 26 种和亚种 [3], 分布于海拔
1500 ~ 5000 m的青藏高原及其邻近地区各主要水系
的中上游. 除裸鲤属和裸裂尻属外, 其他 4 个属均为 
单型属, 而且都是我国的特有属. 

本研究分析了 23 种和亚种高度特化等级裂腹鱼
类的线粒体DNA细胞色素b基因(cyt b)全序列. 这些
物种的分布区几乎涵盖了青藏高原所有的主要水系

和湖泊. cyt b基因为蛋白质编码基因, 被认为是较好
的反映种属间系统发育关系的分子标记[4], 已用于多
种鲤科鱼类的系统发育研究[5~10]. 本研究旨在重建高
度特化等级裂腹鱼类的属种间系统发育关系 , 探讨
高度特化等级裂腹鱼类的生物地理学过程以及青藏

高原水系演化关系. 

1  材料和方法 
(ⅰ) 样本采集.  本研究测定了 21 种高度特化

裂腹鱼类 161尾标本(不包括 GenBank下载序列), 这
些标本来自 16 个水系 36 个地区(图 1). 另外, 从
GenBank 下载极边扁咽齿鱼 P. extremus 和骨唇黄河
鱼 C. labiosa 的 cyt b序列一并进行分析. 标本采集
于 1997 ~ 2005年, 野外用 95%乙醇固定鳍条或肌肉
样 , 标本用福尔马林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 GenBank登录号见表 1. 

(ⅱ) DNA提取、 PCR扩增和测序.  基因组DNA
的提取采用常规酚/氯仿法 [11]. cyt b基因扩增和测序
引物序列为L14724 (5′-GACTTGAAAAACCACC- 
GTTG-3′)和H15915 (5′-CTCCGATCTCCGGATTAC- 
AAGAC-3′), 退火温度 56℃. 扩增产物用QIAquick凝
胶回收试剂盒纯化后在测序公司测序 ,  所有的序
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图 1  采样分布图 

B, 雅鲁藏布江; C, 柴达木河; G, 格尔木河; H, 黑河; I, 印度河; J, 金沙江; L, 澜沧江; N, 怒江; P, 珠江; R, 红河; S, 疏勒河; T, 
塔里木河; Y, 黄河; W, 石羊河. 数字表示采样地代号, 具体说明见表 1 

 

列均提交到 GenBank. 
(ⅲ) 数据分析.  序列最初采用Clustal X 1.8 程

序[12]进行排序后人工校对. 采用χ 2 检验序列间碱基

组成的均质性 . 核苷酸替代饱和性分析通过绝对颠
换(Tv)和转换(Ti)数与序列分支关系图来检验. 系统
发育分析分别采用最大简约法(MP)、最大似然法(ML)
和贝叶斯法(Bayesian, BI) 3 种分析方法构建. MP和
ML分析采用PAUP*4.0b10[13]程序. 根据形态学和分
子系统学结果[10,14,15], 4 种特化等级裂腹鱼类作为外
类群 . 采用Modeltest 3.06[16]程序 , 进行等级似然率
检验(hLRT)选择最适合的进化模型用于ML分析中 . 
最适合的替代模型为GTR + I + Г [17] ( I = 0.5089, Г = 
0.8401, A = 0.3021, C = 0.3272, G = 0.1017, T = 
0.2690). MP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, 分析前排除所有的无信息位点. Ti和Tv经
验比通过ML树估计(估计值为Ti∶Tv ＝  6.41 1)∶ , 
并根据经验比对Tv给予相应的权重比值 (设置为
Tv Ti ∶ ＝ 6 1).∶  采用非参数自展分析估计MP树节
点的支持率(BP)[18], 重复 1000 次. 贝叶斯分析运用
MrBayes 3.1.1b程序[19], 采用GTR + I +Г模型. 马可

夫蒙特卡洛(MCMC)参数如下: number of generations 
＝ 2000000, number of chains = 4, samplefrequency = 
100, burnin = 600. 构建 50%的多数原则合意树和节
点的后验概率值(BBP). 

在PAUP*中执行Shimodaira-Hasegawa (SH)检验
[20], 以检验选定类元的单系性. 将基于同样替代模型
而有分子钟约束的ML树与不受分子钟约束的ML树
的似然对数值相比较 [ 21]以检验是否偏离分子钟. 为
了使估计主要分支发生事件的系统树线形化 ,  在
TreeEdit v1.0 [ 22]采用非参数率平滑(non-parametric 
rate smoothing, NPRS)转换支长. 误差的大小通过参
数自展分析(parametric bootstraping)获得. 采用Seq- 
Gen v1.3.1[23]程序对最初的ML树(GTR + I + Γ )模拟
获得 100 组参数自展分析数据, 每个数据组在PAUP
中重建ML树(GTR + I + Γ ), 并将ML转化为线形树. 
然后计算每个节点平均值和 95%的置信区间. 虽然
我们曾采用青海湖和黄河上游的隔离来校正分支年

代 [ 1 0 ] ,  但这两个地区隔离很晚 ,  而且花斑裸鲤G. 
eckloni和青海湖裸鲤G. prezwaslskii不是单系群 [ 24]. 
本研究采用了另一个比较可靠的质隔离时间 , 昆仑 
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表 1  分析物种、采样地区(编号)、样本量、单倍型和 GenBank登录号 
属名 种名 采集地(代号, 见图 1) 样本量 单倍型编号 GenBank登录号 a) 

尖裸鲤属 Oxygymnocypris O. stewartii 西藏拉萨(27) 7 LS1-3  
G. waddelli 羊卓雍错(28) 2 YZYC  

四川黑水县(19) 3 HS  G. potanini potanini 
 四川马尔康(18) 2 DD  

G. p. firmispinatus 云南石鼓(14) 2 SG1-2  

G. chui 西藏公珠错(34) 4 GZC1-2  

青海玛多(9) 9 MD1-5  

甘肃玛曲(10)  MQ1-3 AY463494-5* 
AY463522 

青海格尔木(4) 6 WQ  

G. eckloni 
 
 
 
 

青海温泉(5) 2 WQ  
甘肃张掖(2) 7 XM1-3  G. chilienensis 

 甘肃安西(1) 2 AX  
西藏纳木错(30) 2 NMC1-2 AY463500* G. namensis 

 西藏色林错(31) 7 ZJZB1-2  

裸鲤属 Gymnocypris 

G. prezwaslskii 
 

青海青海湖(8)  QHH1-3 AY463496-7*, 
AY463523 

青海都兰(7) 4 DL  

青海香日德(6) 6 XRD  

青海温泉(5) 6 WQ  

青海格尔木(4) 3 WQ  

青海玛多(9) 12 MD1-2  

甘肃玛曲(10) 3 DL  

甘肃临夏(11)  LX AY463503* 

S. pylzovi 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

甘肃夏玛(3) 6 XM1-3  

S. stliczkai stliczkai 西藏狮泉河(35) 5 SQH1-3  

S. s. bangongensis 西藏班公湖(36) 3 BGC  

西藏芒康(13) 2 MK  

四川理塘(15) 2 LT  

四川雅江(16) 3 YJ1-2  

四川新渡桥(17) 3 XDQ1-2  

S. malacanthus 
Malacanthus 

 
 
 
 

青海清水河(37) 6 QSH1-3  

西藏那曲(22) 4 NQ1-2  

西藏查龙(23) 3 CL  

S. thermalis 
 
 

西藏八宿(24) 2 BM2  

西藏拉萨(27) 3 LS1-2 AY463501* S. younghusbandi 
younghasbandi 

西藏波密(26) 4 BM1-2  

S. y. himalayensis 西藏亚东(29) 4 YD1-2  

S. kialingensis 四川九寨沟(20) 4   

青海杂多(21) 4 ZD1-3 AY463499* S. anteroventris 
 

西藏左贡(25) 2 ZG1-2  

S. 未描述种Ⅰ 西藏尼玛(31) 2 NM1-2 AY463502 

裸裂尻属 Schizopygosis 

S. 未描述种Ⅱ 扎日南木错(32) 3 ZRNMC  

高原鱼属 Herzensteinia H. microcephalus 青海沱沱河(12) 7 TTH1-3  

扁咽齿鱼属 Platypharodon P. extremus    AY608657-8*, 
AY608659-60* 

黄河鱼属 Chuanchia C. labiosa    AY608650-1* 
Pb. dipogon 西藏拉萨(27)   AY463510* 

Pb. conirostris 西藏狮泉河(35)   AY463509* 
叶须鱼属 Ptychobarbus 

Pb. c. chungtienensis 青海杂多(21)   AY463508* 

裸重唇鱼属 Gymnodiptychus Gd. integrigymnatus 云南瑞滇   AY463526* 

a) *示 GenBank下载序列 
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山垭口的“昆仑-黄河运动”. 该地区的大规模隆起开
始于 1.1 Ma BP[25]. 我们初步推测这次运动隔离了长
江源头和黄河上游-柴达木盆地水系鱼类的交流. 

2  结果 
2.1  序列变异 

分析的cyt b 基因序列长度为 1140个碱基, 其中
348个位点为变异位点, 269个为简约信息位点. 在变
异位点中, 79.60%变异位于密码子第 3位上, 16.95%
位于密码子第 1 位上. 所分析的裂腹鱼类中, 平均碱
基组成为: A = 0.3021, C = 0.3272, G = 0.1017, T = 
0.2690, 具有低G含量, 而A, T和C含量较为一致. cyt 
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[26]. 特别是在密码子第 2和第 3位更为
明显, 表现为显著的低G组成, 而密码子第 1 位碱基
组成较为均等 . 但是不同序列的碱基组成不存在偏
向性(χ2 = 50.0336, df = 243, P = 1.00). 

在所分析的 161个个体中发现 66种单倍型(表 1). 
除了花斑裸鲤, 黄河裸裂尻 S. pylzovi, 纳木错裸鲤 G. 
namensis, 温泉裸裂尻 S. thermalis 和拉萨裸裂尻 S. 
younghusbandi younghasbandi之外, 共享单倍型均发
生在同一地理群体不同个体之间 . 来自黄河和柴达
木盆地内陆水系的花斑裸鲤以及黄河裸裂尻多个地

理群体存在共享单倍型(表 2 和 3). 黄河裸鲤尻与极
边扁咽齿鱼存在共享单倍型(AY608658, GenBank 下
载序列). 另外, 来自藏北高原内陆湖泊纳木错裸鲤
与怒江的温泉裸裂尻以及怒江的温泉裸裂尻与雅鲁

藏布江支流扎木河的拉萨裸裂尻两个物种之间存在

共享单倍型(表 2和 3). 所分析的裂腹鱼类中, 最大的
遗传分支为 14.30% (双须叶须鱼 Ptychobarbus dipo-
gon与全裸重唇鱼 Gymnodiptychus integrigymnatus之 

间). 外类群和内类群之间的遗传分支在 10.09% (黄
斑裸鲤和全裸重唇鱼)到 13.51% (骨唇黄河鱼与中甸
叶须鱼 P. chungtienensis chungtienensis)之间. 高度特
化等级裂腹鱼类内最大的遗传分支为 10.61%(花斑裸
鲤和尖裸鲤 O. stewartii).  

所有的位点中 , 颠换和转换数与成对遗传距离
均呈线形关系(未显示), 表明序列间变异没有达到饱
和, 所以在系统发育分析中采用了所有的位点. 

2.2  系统发育 

图 2 显示了贝叶斯法构建的多数原则合意树 . 
ML 分析与 BI 分析构建的系统发育树基本一致. MP 
(Tv:Ti = 6:1)分析得到 80 个等价的简约树(树长 = 
1323, CI = 0.6432, RI = 0.9041). MP严格合意树的拓
扑结构也与 BI 树相似, 不同加权值(1:1, 2:1)的 MP
分析也得到相似的严格一致树. 图 2同时给出了各节
点的MP(Tv:Ti = 6:1)分析自展支持率(BP)和 BI分析
后验概率(BBP). 当叶须鱼属和全裸重唇鱼作为外类
群时 , 所分析的高度特化裂腹鱼类没有形成一个单
系群, 全裸重唇鱼嵌入到高度特化裂腹鱼类分支中. 
全裸重唇鱼与除尖裸鲤以外的高度特化裂腹鱼类为

一对姐妹群关系, 并得到很高的统计支持(BP = 100, 
BBP=1.00). 而分布于雅鲁藏布江的尖裸鲤单独形成
一支(分支 1), 也得到很高的支持(BP = 95, BBP = 
1.00). 但是, 对高度特化裂腹鱼类单系约束时, SH检
验表明, 单系约束的 ML树(−lnL = 5533.9657)与无单
系约束的 ML树(−lnL = 5530.8291)没有显著差异(P = 
0.66). 除尖裸鲤以外, 其他高度特化裂腹鱼类形成两
个主要的分支(图 2). 其中裸鲤属的花斑裸鲤、青海
湖裸鲤、松潘裸鲤 G. potanini potanini与骨唇黄河鱼
形成一支(分支 3), 并得到较高的支持(BP = 95, BBP  

表 2  高度特化裂腹鱼类不同物种和地理群体之间共享单倍型的分布 
地理种群 

单倍型 
格尔木 温泉 香日德 都兰 玛多 玛曲 

G. eckloni WQ 4 2   4  
S. pylzovi WQ 3 3     
S. pylzovi DL  3 2 4 4 3 

 
表 3  高度特化裂腹鱼类不同物种和地理群体之间共享单倍型的分布 

地理种群和物种 
单倍型 纳木错 

G. namensis 
色林错 

G. namensis 
那曲 

S. thermalis 
查龙 

S. thermalis 
八宿 

S. thermalis 
波密 

S. y. younghasbandi 
G. namensis NMC1 1 2     
S. thermalis NQ1  3 1 1   

S. y. younghasbandi BM2    1 2 3 
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图 2  基于 cyt b基因序列构建的高度特化裂腹鱼类 Bayesian 50%主要原则合意树 

节点的数字为贝叶斯分析大于 0.50后验概率(下, GTR + I +Г, 代数＝2000000, Burnin = 600)和MP分析大于 50%的自展支持率(上, Tv∶Ts = 6 1∶

加权, 1000次重复). 种名后面的字母为单倍型编号(表 1) 

www.scichina.com  307 



 
 
 
 
 
 
 

  第 52 卷 第 3 期  2007 年 2 月  论 文 

308   www.scichina.com 

= 1.00). 而祁连裸鲤 G. chilienensis, 硬刺松潘裸鲤 G. 
p. firmispinatus, 高原裸鲤 G. waddelli, 纳木错裸鲤
G. namensis和朱氏裸鲤 G. chui与裸裂尻属、高原鱼
属和扁咽齿鱼属一起形成一支(分支 4 ~ 7), 也得到很
高的支持(BP = 98, BBP = 1.00). 所分析的裸鲤属和裸
裂尻属的物种没有形成一个各自的单系群 . 对裸鲤
属和裸裂尻属的物种单系约束时, SH 检验表明单系
约束的 ML树(裸鲤属: −lnL = 5868.9477; 裸裂尻属: 
−lnL = 5916.9696)与无单系约束的 ML树具有显著差
异(P = 0.00), 表明裸鲤属和裸裂尻属的单系性被拒
绝. 

虽然线粒体 DNA序列揭示的系统发育关系与形
态学的研究不一致 , 但是很好地反映了水系间地理
和历史的联系 . 总体上相近水系的物种具有更近的
亲缘关系. 例如, 分支 3 的物种分布于柴达木盆地、
青海湖、黄河上游以及岷江、大渡河; 分支 4分布于
高原西部水系; 分支 5 分布于澜沧江和怒江; 分支 6
分布于高原中部内陆水系、怒江、雅鲁藏布江和藏南

水系; 分支 7分布于高原东部水系(长江上游干支流、
黄河上游、柴达木盆地、河西走廊)(图 3), 显示了区
域水系之间的联系.  

2.3  进化速率和分支时间估计 

对受分子钟约束和无分子钟约束ML树 hLRT检
验发现分子钟被拒绝(无分子钟约束−lnL = 5681.3985, 
分子钟约束−lnL = 5788.2195, χ 2 =213.6420, df = 80, 
P = 0.00). 全裸重唇鱼比其他裂腹鱼展现了更长的分
支 . 由于不同分支间进化速率存在差异 , 我们采用
NPRS 方法构建线形树, 并且根据分布于长江源头的
小头高原鱼与分布于柴达木盆地-黄河上游的黄河裸
裂尻的分支时间(1.1 Ma BP)作为校正点来计算主要
分支发生时间. 估计的主要分支发生时间为: (高度特
化裂腹鱼类＋全裸重唇鱼)在上新世初起源, 尖裸鲤
与(全裸重唇鱼＋裸鲤属＋裸裂尻属＋扁咽齿鱼属＋
黄河鱼属＋高原鱼属)分支发生在 4.94 ~ 4.75 Ma BP, 
全裸重唇鱼与(裸鲤属＋裸裂尻属＋扁咽齿鱼属＋黄
河鱼属＋高原鱼属)分支发生在 4.12 ~ 3.95 Ma BP. 
高度特化裂腹鱼类两个主要的分支发生在 3.71 ~ 
3.59 Ma BP. 主要的种化事件发生在更新世(图 3). 图
4 是高度特化裂腹鱼类所有大于 0.7 Ma 的分支事件
的分布频率 , 可以看出高度特化裂腹鱼类的主要分
支事件发生在 3.6 ~ 3.5, 3.0 ~ 2.9, 2.7 ~ 2.4, 1.7 ~ 1.6, 
1.3 ~ 0.9 Ma BP几个时期(图 4). 

3  讨论 

3.1  系统发育 

曹文宣等人[2]、武云飞[14]、陈毅峰[15]根据形态特

征, 对裂腹鱼亚科各属的系统发育关系进行了分析. 
这些形态学研究都得出基本相近的结论: (ⅰ) 特化
等级裂腹鱼类和高度特化等级裂腹鱼都是一个单系

群; (ⅱ) 裸鲤属和尖裸鲤属各自为单系群, 它们组成
了一对姐妹群. 线粒体DNA数据并不完全支持形态
学的研究结果 . 属于特化等级的全裸重唇鱼被嵌入
到高度特化类群中 , 而且裸鲤属和裸裂尻属也不是
单系群 . 这种形态学和分子研究结果的不一致可能
是由于: (ⅰ) 传统的形态学分类采用了某些对环境
的适应性特征 , 而这些特征无法反映类群的演化历
史. 研究发现, 在鲤科鱼类中, 推测系统发育关系的
形态特征常常是没有信息的 , 特别是在种和种下阶
元中显得更为突出[8,27]. (ⅱ) 低水平的序列分支和祖
先多态性可能导致无法区分物种之间的关系 . 由于
序列间分支较低 , 缺少足够的共同衍征建立可靠的
姐妹群关系 , 因而很难重建物种水平的系统发育关
系. 这在我们的分析中表现得比较突出. 除尖裸鲤外, 
高度特化类群不同物种之间的序列分支都小于

7.72%. 模拟分析表明, 重建树的准确性随着序列的
替代率的降低而快速降低 [ 28]. (ⅲ) 高度特化类群可
能经历快速的演化、扩张和种化过程, 没有足够的时
间允许新的突变出现和固定. 地质学的研究表明, 青
藏高原在 3.6 Ma BP左右开始, 经历了快速的抬升和
环境巨变 [ 29,30]. 这种气候环境的巨变促使高原鱼类
快速演化, 而且高原水体相对“宽松”的生态位, 促使
种群分化 , 但是形态上的快速分化没有同步体现在
分子变异中. (ⅳ) 不同种类之间可能存在杂交和基
因渗透, 限制了采用线粒体数据揭示系统发育关系. 
物种之间的自然杂交现象在鲤科鱼中非常普遍 [ 5,31]. 
裂腹鱼类可能经历了由于水系多次联系导致的基因

渗透事件 ,  同样在其他淡水鱼中也发现这种现象
[32~34]. 高原水系从晚中新世开始, 经历了大规模调整
和袭夺 [ 35,36]. 水系的变迁促使水系间鱼类扩散和交
流. 在雅砻江、黄河和格尔木河中, 系统学分析发现
由于水系间袭夺和临时联系可能存在的基因渗透现

象. 例如, 雅砻江理塘和金沙江芒康的软刺裸裂尻S. 
malacanthus malacanthus为一对姐妹群, 而雅砻江新
渡桥(紧邻大渡河)的软刺裸裂尻与大渡河及岷江水
系的裸裂尻关系较近 .  同样的现象出现在黄河和
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图 3  根据非参数率平滑(NPRS)转换支长的高度特化裂腹鱼类超度量 ML树 
分支时间的校正采用固定校正点(*)校正 
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图 4  高度特化裂腹鱼大于 0.70 Ma的主要分支分歧时间

的分布频率 
 

柴达木盆地的裸鲤[24]和裸裂尻鱼类中. 
全裸重唇鱼主要依据其具有 1 对颌须而划归为

裸重唇鱼属[37], 然而其形态和地理分布比较特殊. 对
另外两个基因DNA序列(D-loop和S7, 数据未发表)的
分析也表明其序列明显不同于裸重唇鱼属另外两个

物种: 厚唇裸重唇鱼Gd. pachycheilus和新疆裸重唇
鱼Gd. dybowskii. 分子数据表明, 全裸重唇鱼与高度
特化等级裂腹鱼类有更近的亲缘关系 , 虽然不完全
排除全裸重唇鱼与其他两种裸重唇鱼属鱼类有更近

亲缘关系的可能. 我们推测, 全裸重唇鱼可能代表了
特化类群向高度特化类群演化的一个过渡类群 , 或
者是演化的旁支 . 这一点从全裸重唇鱼的形态和地
理分布上可以得到体现. 全裸重唇鱼须极细小、个体
小、下唇不发达、腹膜灰黑色、鳃耙退化等, 这明显
有别于另外两种裸重唇鱼属鱼类 , 而且全裸重唇鱼
只分布于青藏高原边缘伊洛瓦底江水系的陇川江上

游, 另外两种则分布于青藏高原东部和中亚地区. 
Chu[ 38]以小头裸裂尻S. microcephalus (Herzen-

stein, 1891)作为模式种建立高原鱼属. 武云飞等人[39]

则认为, 本种的主要鉴别特征, 如咽齿结构和齿式以
及下颌角质等性状具有很大的变异性 , 因此依据局
部地区标本的局部特征而建立的高原鱼属不成立 , 
而将高原鱼属归属到裸裂尻属 . 武云飞等人进一步
认为, 小头裸裂尻包括小头裸裂尻S. microcephalus 
microcephalus, 纳木错小头裸裂尻S. m. namensis在
内的一个多型种 . 分子数据不支持高原鱼属的有效
性 , 但分布于沱沱河和藏北高原的裸裂尻应视为不
同的物种 . 分布于沱沱河的小头高原鱼与黄河裸裂 

尻具有更近的亲缘关系.  

3.2  生物地理学和青藏高原水系演化 

硬骨鱼类mtDNA编码蛋白基因 , 通过化石或其
他可靠的校正 , 序列进化率一般被认为是在 0.5%~ 
1.3%/Ma之间 [6,8,40~43], 在鲤科鱼类中Cyt b通常采用
的进化率为 0.76%[6], 0.66%[42], 0.91%[10]和 1.0%[8]. 
进化率的估计受到研究类群、采用的标记和替代模型

影响, 很难采用一致的标准. 我们采用发生在昆仑山
垭口的地质事件 [25]来校正分支时间. 昆仑山垭口地
区在距今 1.1~0.7 Ma间发生了一次先是大面积抬升, 
后是突发性断块隆起与沉陷的构造运动 , 被命名为
“昆仑-黄河运动”. 我们推测这次地质事件隔离了分
布于沱沱河的小头高原鱼与分布柴达木盆地和黄河

上游的黄河裸裂尻的联系 . 这两个物种之间的平均
成对序列分支为 1.85%, 对应的进化率 1.68%/Ma, 与
可靠地质事件校正的欧洲理科鱼类的cyt b进化率非
常一致(1.64%/Ma)[6], 这个替代率也广泛地用来估计
淡水鱼类的分支时间[44~47].  

高度特化等级裂腹鱼类的主要分支发生事件与

青藏高原近晚地质时期的强烈隆起阶段有很好的一

致性. 地质学研究表明, 青藏高原从 3.6 Ma BP开始
进入了一个快速的隆起阶段 , 其强烈隆起时期在可
分为 3 个大的阶段: 早期被命名为“青藏运动”, 时间
为 3.6 ~ 1.7 Ma BP, 包括A, B和C 3个阶段(3.6, 2.5和
1.7 Ma BP)[48]; 中期被命名为“昆仑-黄河运动”[25], 
发生在 1.1 ~ 0.7 Ma BP, 也包括 3个阶段(1.1, 0.8和
0.6 Ma BP); 晚期被命名为“共和运动”, 发生在 0.15 
Ma BP以来 [48]. 分子估计的高度特化等级裂腹鱼类
的主要分支事件也发生在这几个时期(3.6 ~ 3.5, 3.0 ~ 
2.9, 2.7 ~ 2.4, 1.7 ~ 1.6和 1.3 ~ 0.9 Ma BP, 图 4), 进
一步证明了裂腹鱼类的起源和演化与青藏高原阶段

性隆起导致的环境变化密切相关[2]. 形成现生高度特
化裂腹鱼类分布格局的根本原因就是高原强烈抬升

引起的环境条件的改变和高原水系的变迁.  
高度特化等级裂腹鱼类两个主要的分支发生在

3.71 ~ 3.59 Ma BP. 特化等级裂腹鱼类新疆裸重唇鱼
和厚唇裸重唇鱼也在这一时期发生分支(3.54 ± 0.39 
Ma BP)[10]. 青藏高原的另一个重要类群高原鳅属
Triplophysa, 分布于新疆与高原东部水系的两个分支
也在这一时期发生分离 [49]. 高原特有植物毛冠菊属
Nannoglottis的两个类群也在这一时期发生分离 [50]. 
不同类群分支发生的同时性表明它们可能是对一个
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共同地质事件的反映, 即高原在 3.6 Ma BP后进入了
大范围的抬升 , 导致上新世中晚期形成的高原夷平
面解体, 引发高原中部环境发生巨大的变化.  

与发生于 3.6 Ma BP的分支事件不同, 发生于 3.0 
~ 2.4 Ma BP分支事件主要表现为不同水系鱼类之间
的分离 , 反映了高原水系之间的历史联系和演化过
程. 在这一时期, 高原统一的夷平面开始解体. 在一
个较短的时期, 高原西部水系(班公湖、狮泉河、玛旁
雍错)(3.04 ~ 2.94 Ma BP)、怒江-澜沧江水系(2.66 ~ 
2.58 Ma BP)、高原中部水系(藏北高原湖泊、雅鲁藏
布江、怒江和藏南水系)和青藏高原东部水系(河西走
廊水系、柴达木盆地水系、黄河上游、长江水系)(2.45 
~ 2.52 Ma BP)相继发生隔离. 不同区域之间鱼类的
隔离表明青藏高原进一步整体隆升 , 高原内部发生
差异升降, 高原各主要水系(不包括雅鲁藏布江)强烈
溯源侵袭, 导致高原地区 4大区域水系之间发生隔离. 
但是直到昆仑-黄河运动前(1.1 ~ 0.7 Ma BP), 4大区
内不同水系之间的鱼类都曾存在交流 , 这可能是区
域水系之间在更新世冰期和间冰期曾经发生联系以

及河流溯源时序差异的结果. 在高原西部, 班公错、
公珠错-玛旁雍错-拉昂错都曾是流向印度河的外流
湖泊 [51]. 在高原中部, 由于高原隆起导致季风增强, 
高原中部降水增加[52], 高原内部普遍出现高湖面, 这
些湖泊在也都曾是怒江或雅鲁藏布江外流湖泊 . 澜
沧江和怒江水系在早、中更新世可能存在联系. 陈宜
瑜[37]和褚新洛等人[53]对横断山区水系间的相互关系

的研究都表明澜沧江和怒江之间关系极为密切 . 在
青藏高原东部, 黄河上游和长江水系、黄河上游和柴
达木盆地水系有密切的关系 . 黄河水系的发育开始
于 1.6 Ma BP, 其后经过多次构造事件, 自下而上地
通过一级级河流袭夺才贯通的 [48]. 在黄河切入诺尔
盖盆地之前, 玛曲以上的黄河上游地区的地面汇水, 
最早可能通过诺尔盖盆地溢入四川盆地的长江水系, 
而柴达木盆地水系强烈地溯源侵蚀黄河水系.   

值得注意的是 , 分布于河西走廊的祁连裸鲤和
嘉陵裸裂尻具有很近的亲缘关系 , 两者的分支时间
大约在 0.75 ~ 0.72 Ma BP. 陈宜瑜[37]对横断山区 11
个主要的水系间鱼类组成相似程度分析时也发现 , 
当分析高原鳅类和全部鱼类时 , 黄河上游和嘉陵江
具有最近的关系. 我们的解释是, 在更新世最大冰期
时期 , 青藏高原东部水系河源区可能通过山岳冰川
相连 , 间冰期冰川融水使水系之间存在暂时性的联

系, 导致相邻水系之间鱼类存在交流. 现生裂腹鱼类
和高原鳅的地理分布格局也支持这种假设. 例如, 厚
唇裸重唇鱼仅分布于黄河和长江的雅砻江水系 , 拟
硬鳍高原鳅T. pseudoscleroptera分布于青藏高原东部
的柴达木盆地、黄河和四川西部长江水系.  
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