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曹    恺    李玉火    何    欢    李明月    傅萃长
(复旦大学生命科学院生物多样性科学研究所, 生物多样性与生态工程教育部重点实验室, 上海 200438)

摘要: 逗亚科似逗属鱼类的物种界定保持争议, 系统发育关系尚待解决。研究取样似逗属鱼类所有种, 使用

核基因多位点序列重建似逗属鱼类的系统发育关系, 运用分子的物种界定方法并结合形态特征分析厘定我

国似逗属鱼类的分类。贝叶斯系统发育树结果表明: 桂林似逗与平江似逗是单系种; 似逗与扁嘴似逗是多

系种, 前者包括五个谱系A至E, 后者包括两个谱系A与B。POFAD距离分析和Structurama分析的结果表明似

逗和扁嘴似逗的每个谱系是独立遗传种群, BP & P分析结果强烈支持它们是不同种。*Beast物种树结果揭

示: 扁嘴似逗谱系B位于似逗属鱼类的基部位置; 似逗谱系A与B是姊妹群关系, 似逗谱系C是扁嘴似逗谱系

A的姊妹群, 它们一起与桂林似逗形成姊妹群关系; 似逗谱系D与E是姊妹群关系, 它们一起是平江似逗的姊

妹群。结合形态证据, 对我国似逗属鱼类分类厘定如下: 限定严格意义似逗包括似逗谱系A+B; 恢复长吻似

逗(Pseudogobio longirostris Mori, 1934)给予似逗谱系C分类名; 似逗谱系D与E是隐存种, 桂林似逗与平江似

逗是有效种。
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似逗属(Pseudogobio)鱼类(鲤形目Cypriniformes:
鲤科Cyprinidae, 逗亚科Gobioninae)是东亚地区

特有的淡水小型鱼类, 主要栖息于溪流生境
[1, 2]

。它

们主要以碎屑、藻类、水草与底栖动物为饵料
[2, 3]

。

该属鱼类包括4种[4]: 扁嘴似逗[Pseudogobio eso-
cinus (Temminck & Schlegel, 1846)], 模式地日本琵

琶湖, 分布于日本本岛；似逗[Pseudogobio vail-
lanti (Sauvage, 1878)] 模式地江西鄱阳湖流域, 广泛

分布于我国大陆沿海各水系; 桂林似逗(Pseudogo-
bio guilinensis Yao & Yang, 1977), 模式地广西桂

林, 分布于我国珠江流域; 平江似逗(Pseudogobio
banggiangensis Nguyen & Ngo, 2001), 模式地越南

平江河(流入我国称为水口河, 属于珠江流域西江

水系左江), 分布于我国珠江流域。

似逗属鱼类的物种分类一直存在争议。Bănă-
rescu & Nalbant[1]

认为似逗属鱼类包括扁嘴似逗

1种含2亚种, 即指名亚种(Pseudogobio esocinus esoci-
nus)与似逗亚种(P. esocinus vaillanti)。罗云林等

[5]

对我国的似逗属鱼类进行了分类厘订, 认为我国似

逗属鱼类包括1种含3亚种: 似逗指名亚种(Pseudo-
gobio vaillanti vaillanti)、桂林似逗(P. vaillanti
guilinensis)与长吻似逗(P. vaillanti longirostris
Mori, 1934)。乐佩琦

[2]
认为长吻似逗亚种是似逗

指名亚种的同物异名, 并把似逗指名亚种与桂林似

逗都提升为种。杨秀平等
[6]
利用形态可量性状使

用主成分分析对我国似逗属鱼类进行了形态比较,
认为桂林似逗为似逗的同物异名, 我国似逗属鱼

类仅似逗单种。

基于形态特征与分子证据重建的逗亚科鱼类

系统发育关系研究
[7—12]

均支持似逗属鱼类是一单

系群, 但是似逗属鱼类种间的系统发育关系并未解

析清楚。夏曦中等
[13]

利用线粒体细胞色素b基因,
对我国辽河、长江、钱塘江、珠江与海南岛的广

义似逗进行了谱系地理研究, 结果表明广义似逗

具有明显的空间遗传结构, 能分为5大谱系, 其中两

个谱系分布于长江与钱塘江, 另外三个谱系各自分

布于辽河、珠江与海南岛, 谱系间遗传距离达到

6%—10%。基于鱼类线粒体基因的种间平均遗传
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距离一般为8%左右
[14—16], 夏曦中等

[13]
的研究结果

暗示我国似逗属鱼类可能不止似逗单种。Tomi-
naga等[17]

使用线粒体细胞色素b基因对广义扁嘴似

逗进行了初步的谱系地理研究, 结果显示广义扁嘴

似逗是多系群, 包括两大谱系: 一个谱系是日本本

岛特有的, 另一个谱系嵌套于似逗内部。Tomina-
ga等[18]

进一步加强取样使用线粒体细胞色素b基因

对广义扁嘴似逗进行了详细的谱系地理研究, 结果

表明广义扁嘴似逗能分为三大谱系A、B与C。其

中, 谱系A与分布于我国北方的似逗形成姊妹群关

系; 谱系B与谱系C是姊妹群, 它们一起与分布于我

国南方的似逗形成姊妹群关系。

综上所述, 似逗属鱼类的物种分类保持争议,
系统发育关系尚待进一步解决。清晰的物种界定

是准确理解生物多样性空间格局形成过程的基

础。最近的研究
[19—21]

提倡分子证据基础的物种界

定方法并结合形态证据进行物种界定。因此, 本研

究取样似逗属鱼类所有物种, 选择5个核基因位点

作为分子标记, 使用系统发育技术重建似逗属鱼类

的系统发育关系, 运用分子证据基础的物种界定方

法并结合形态证据进行分类厘定, 为将来以该属鱼

类作为研究对象, 理解东亚地区淡水鱼类多样性空

间格局形成过程奠定基础。

1    材料与方法

1.1    物种取样和分子标记

本研究共取样似逗属鱼类4种69尾(表 1)。其

中广义似逗58尾, 来自长江、钱塘江、瓯江、灵

江、闽江、韩江、鸭绿江、大洋河与辽河水系; 平
江似逗1尾, 来自珠江水系; 桂林似逗4尾, 来自珠

江水系; 广义扁嘴似逗6尾, 来自日本琵琶湖与云出

川水系。依据Tang等[11]
重建的逗亚科鱼类分子系

统发育关系, 选取长蛇逗与棒花鱼作为外类群。分

子标记选择5个单拷贝核基因: 外胚层神经皮层蛋

白1基因(ENC1)、错配修复蛋白MutL基因3(MLH3)、
错配修复蛋白MutS基因6(MSH6)、核位点重组激

活基因1(RAG1)和核糖体蛋白S7基因第一内含子

(rpS7 Intron 1)。
1.2    DNA提取、PCR扩增与产物测序

从95%酒精保存的肌肉组织中采用高盐法提

取基因组DNA[22]
。PCR过程使用引物

[23, 24]
见表 2,

各基因PCR扩增反应的条件如下: 94℃预变性5min;
94℃变性50s, 52℃退火50s, 72℃延伸60s; 循环40
次; 72℃最后延伸8min。PCR产物纯化后在ABI
3730 DNA测序仪中使用扩增引物进行测序。

1.3    序列处理与贝叶斯树的构建

使用DAMBE ver. 5.6.7软件
[25]

进行蛋白质编码

基因的序列对位, 使用MAFFT ver. 7.22软件
[26]

进行

非蛋白质编码基因对位。序列对位完成后手工校

正并排除具有插入与缺失的区域。使用MEGA ver.
6.06软件

[27]
计算基因的分子特征。蛋白质编码基因

分区策略按密码子进行, 非蛋白质编码基因不分

区。使用jModeltest ver. 2.1.7软件
[28], 依据赤池信

息准则选择每个分区的最适碱基替换模型。在

Mrbayes ver. 3.2.2软件
[29]

下使用核基因多位点联合

序列构建贝叶斯系统发育树, 主要步骤如下: 基于

马尔可夫链蒙特卡罗进行5000万代运算, 取样频率

为1000, 保证分离频率平均标准偏差小于0.01。运

行完成后舍弃前1/4的取样树, 根据剩余的3/4取样

树构建50%的多数原则一致树, 并计算每个节点的

贝叶斯后验概率值。

1.4    物种界定

在POFAD ver. 1.0.7软件
[30]

中采用标准化矩阵

计算基于核基因多位点的个体之间Genpofad距离,
并在SplitsTree4 ver. 4.14.2软件

[31]
中构建邻接网络

图(简称POFAD距离分析)。在Structurama 2.0软件
[32]

中采用Dirichlet 过程进行种群数最适值的测试, 运
算过程中将其设为随机变量并服从形状参数为0.1,
尺度参数为10的伽马分布; 共运行5000万代马尔可

夫链蒙特卡罗, 每1000代取样一次, 舍弃前1/4的样

本 ;  最终获得具有最高后验概率的种群数(简称

Structurama分析)。依据贝叶斯系统发育树、PO-
FAD距离分析以及Structurama分析的结果, 设定先

验物种。在BP & P 3.0软件
[33, 34]

中验证种的成立与

否。采用无指导树物种界定方法计算指定物种划

分方法的后验概率分布, 按theta和tau的先验分布运

行3组独立分析: (1) thetaprior=1, 10, tauprior=1, 10;
(2) thetaprior=2, 2000, tauprior=2, 2000; (3) thetapri-
or=1, 10, tauprior=2, 2000。共运行250万代, 每5代
取样一次, 舍弃前1/5的样本(简称BP & P分析)。
1.5    *BEAST物种树的构建

在*BEAST ver. 2.3.0软件
[35]

中构建物种树, 主
要步骤包括: 选择对数正态分布的松散钟模型作为

分子钟模型, 树的先验模型设定为Yule过程; 运行

4个独立重复, MCMC代数设置为20000万代, 取样

频率为1000; 舍弃前1/4的样本后, 在Log Combiner
ver. 2.3.0软件

[35]
中合并每个独立重复的log文档和

trees文档; 在Tracer ver. 1.5软件
[36]

中估算合并后的

log文档参数, 保证每个参数的有效取样大小大于

200; 在Tree Annotator ver. 2.3.0软件
[35]

中获得最大

谱系置信树。
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表 1    种名、采样地点、个体编号及GenBank登录号

Tab. 1    Species, sampling sites, code and GenBank accession number of all individuals

采样地点Sampling locality 编号Code
GenBank登录号GenBank accession number

MLH3 MSH6 ENC1 RAG1 rpS7 Intron 1

广义似逗Pseudogobio vaillanti sensu lato
安徽省潜山县

(长江下游) PV-A-QS01 KX078872 KX078974 KX079148 KX078923 KX079002

安徽省潜山县
(长江下游) PV-A-QS02 KX079298 KX079221 KX079147 KX079062 KX078990

安徽省潜山县
(长江下游) PV-A-QS03 KX079297 KX079226 KX079146 KX079063 KX079000

江西省靖安县
(长江下游) PV-A-YC KX079313 KX079222 KX079152 KX079071 KX078991

江西省奉新县
(长江下游) PV-A-FX KX079312 KX079225 KX079167 KX079053 KX078992

江西省余江县
(长江下游) PV-A-YJ KX079295 KX079219 KX079150 KX079072 KX078999

江西省安福县
(长江下游) PV-A-AF KX079303 KX079212 KX079171 KX079049 KX079013

江西省新余市
(长江下游) PV-A-XX KU715610*

KX079217 KX079145 KX079074 KX079005
江西省永丰县

(长江下游) PV-A-YF KX079296 KX079224 KX079151 KX079059 KX079006

江西省永新县
(长江下游) PV-A-YX KX079294 KX079223 KX079149 KX079073 KX079001

江西省遂川县
(长江下游) PV-A-JA KX079301 KX079220 KX079165 KX079055 KX079004

江西省崇仁县
(长江下游) PV-A-CR KX079302 KX079207 KX079170 KX079050 KX079007

江西省广昌县
(长江下游) PV-A-GC KX079311 KX079206 KX079166 KX079054 KX078993

浙江省桐庐县
(钱塘江) PV-A-TL01 KX079310 KX079210 KX079159 KX079064 KX078989

浙江省桐庐县
(钱塘江) PV-A-TL02 KX079292 KX079211 KX079158 KX079065 KX078987

浙江省永嘉县
(瓯江) PV-A-YoJ KX079304 KX079214 KX079155 KX079068 KX078998

浙江省仙居县
(灵江) PV-A-XJ01 KX079299 KX079208 KX079154 KX079069 KX079011

浙江省仙居县
(灵江) PV-A-XJ02 KX079309 KX079213 KX079153 KX079070 KX079012

福建省松溪县
(闽江) PV-A-SoX01 KX079291 KX079205 KX079161 KX079060 KX079008

福建省松溪县
(闽江) PV-A-SoX02 KX079293 KX079218 KX079160 KX079061 KX078994

福建省建宁县
(闽江) PV-A-JN01 KX079306 KX079209 KX079164 KX079056 KX078988

福建省建宁县
(闽江) PV-A-JN02 KX079300 KX079216 KX079163 KX079057 KX078997

福建省长汀县
(韩江) PV-A-CT01 KX079308 KX079230 KX079169 KX079051 KX079009

福建省长汀县
(韩江) PV-A-CT02 KX079307 KX079229 KX079168 KX079052 KX079010

福建省上杭县
(韩江) PV-A-ShH KX079305 KX079215 KX079162 KX079058 KX079003

福建省武平县
(韩江) PV-A-WP01 KX079290 KX079228 KX079157 KX079066 KX078995

福建省武平县
(韩江) PV-A-WP02 KX079289 KX079227 KX079156 KX079067 KX078996

陕西省勉县
(长江中游) PV-B-MX KX079271 KX079202 KX079122 KX079092 KX079023

河南省新野县
(长江中游) PV-B-XiY01 KX079270 KX079195 KX079123 KX079099 KX079025

河南省新野县
(长江中游) PV-B-XiY02 KX079273 KX079197 KX079124 KX079090 KX079026

3 期 曹    恺等: 逗亚科似逗属鱼类的物种界定和系统发育关系 619



续表1

采样地点Sampling locality 编号Code
GenBank登录号GenBank accession number

MLH3 MSH6 ENC1 RAG1 rpS7 Intron 1
湖北省襄阳市

(长江中游) PV-B-XaY KX079283 KX079200 KX079128 KX079088 KX079021

湖北省宜城市
(长江中游) PV-B-YiC01 KX079282 KX079196 KX079132 KX079091 KX079022

湖北省宜城市
(长江中游) PV-B-YiC02 KX079274 KX079198 KX079133 KX079089 KX079024

湖北省宜城市
(长江中游) PV-B-YiC03 KX079281 KX079199 KX079134 KX079100 KX079027

湖北省宜城市
(长江中游) PV-B-YiC04 KX079280 KX079201 KX079135 KX079101 KX079028

湖北省红安县
(长江中游) PV-B-HA01 KX079279 KX079204 KX079125 KX079093 KX079017

湖北省红安县
(长江中游) PV-B-HA02 KX079278 KX079191 KX079126 KX079094 KX079015

湖北省红安县
(长江中游) PV-B-HA03 KX079277 KX079193 KX079127 KX079097 KX079016

湖北省麻城市
(长江中游) PV-B-MC01 KX079276 KX079203 KX079129 KX079095 KX079020

湖北省麻城市
(长江中游) PV-B-MC02 KX079272 KX079192 KX079130 KX079098 KX079018

湖北省麻城市
(长江中游) PV-B-MC03 KX079275 KX079194 KX079131 KX079096 KX079019

辽宁省宽甸县
(鸭绿江) PV-C-KD01 KX079320 KX079242 KX079180 KX079082 KX079037

辽宁省宽甸县
(鸭绿江) PV-C-KD02 KX079319 KX079241 KX079179 KX079083 KX079032

辽宁省宽甸县
(鸭绿江) PV-C-KD03 KX079318 KX079240 KX079178 KX079081 KX079034

辽宁省岫岩县
(大洋河) PV-C-XY KX079317 KX079239 KX079177 KX079084 KX079036

辽宁省本溪市
(辽河) PV-C-BX01 KX079323 KX079245 KX079183 KX079078 KX079033

辽宁省本溪市
(辽河) PV-C-BX02 KX079322 KX079244 KX079182 KX079079 KX079038

辽宁省本溪市
(辽河) PV-C-BX03 KX079321 KX079243 KX079181 KX079080 KX079035

江西省玉山县
(长江下游) PV-D-YuS KX079263 KX079231 KX079176 KX079102 KX079042

江西省弋阳县
(长江下游) PV-D-GY KX079262 KX079235 KX079175 KX079103 KX079043

江西省宜黄县
(长江下游) PV-D-YH KX079261 KX079232 KX079174 KX079104 KX079044

江西省万载县
(长江下游) PV-D-WZ KX079260 KX079233 KX079173 KX079105 KX079045

江西省石城县
(长江下游) PV-D-SC KX079259 KX079234 KX079172 KX079106 KX079046

浙江省松阳县
(瓯江) PV-E-SY01 KX079266 KX079252 KX079186 KX079113 KX078978

浙江省松阳县
(瓯江) PV-E-SY02 KX079265 KX079251 KX079185 KX079114 KX078979

浙江省松阳县
(瓯江) PV-E-SY03 KX079264 KX079250 KX079184 KX079111 KX078980

浙江省青田县
(瓯江) PV-E-QT01 KX079267 KX079253 KX079187 KX079115 KX078982

浙江省龙泉县
(瓯江) PV-E-LQ KX079268 KX079254 KX079188 KX079112 KX078981

平江似逗Pseudogobio banggiangensis
广东省河源市

(珠江) PB-HY KX079269 KX079249 KX079141 KX079107 KX079014

桂林似逗Pseudogobio guilinensis
广西省阳朔县

(珠江) PG-YS01 KU715609*
KX078975 KX079121 KX078922 KX078983
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1.6    外部形态特征的计数与测量

统一采用鱼体背部俯视方向左侧进行计数与

测量, 可数性状依据陈宜瑜
[37], 可量性状依据Kottelat

和Freyhof[38](图 1)。在Past ver. 1.90[39]
软件下完成

可量性状数据的主成分分析。为消除异速生长的

影响, 可量性状数据进行对数转换并使用Burnaby
方法进行校正

[40, 41]
。

2    结果

2.1    序列特征

本研究使用的5个单拷贝核基因一起序列总长

7582 bp, 变异位点数749, 简约信息位点数400。其

中, ENC1序列长度为1290 bp, 变异位点数101, 简约

信息位点数58; MLH3序列长度为2223 bp, 变异位

点数230, 简约信息位点数115; MSH6序列长度为

1992 bp, 变异位点数171, 简约信息位点数105;
RAG1序列长度为1449 bp, 变异位点数88, 简约信息

位点数47; rpS7 intron 1序列长度为628 bp, 变异位

点数159, 简约信息位点数75。所有个体的GenBank登
录号见表 1。
2.2    物种界定

基于核基因多位点联合序列重建的贝叶斯系

统发育树(图 2)揭示: 广义似逗是多系, 包括五个单

系的谱系A至E; 桂林似逗与平江似逗都是单系; 广

表 2    分子标记扩增使用的引物

Tab. 2    Primers for the amplification of molecular markers

基因Gene    正向引物Forward primer (5′-3′)    反向引物Reverse primer (5′-3′) 来源Source

ENC1 AGGCCGGTGACATGCTGGA GGAGGTGYTTCCAGGTGCTGA 本研究

MLH3 TAGACATAGAAGCCTGCAA TGGTTCRAGGCATATGTCAT 本研究

CGTGAGGGYCATTACAA CCGCCATGTTRGTGACATC

MSH6 CAGACAGCCCTGTRAAAC GAGTACCCATGCTRTGGAT 本研究

AACCTTGAGATCCTTCAGAA GAAGAGTCTCCTCATGCAGTC

RAG1 CAGTAYCAYAAGATGTACCG TTGTGAGCYTCCATRAACTT Kim & Bang[23]

rpS7 intron 1 GCCTCTTCCCAGGCCGTC AACTCATCTGGCTTTTCGCC Chow & Hazama[24]

续表1

采样地点Sampling
locality 编号Code

GenBank登录号GenBank accession number
MLH3 MSH6 ENC1 RAG1 rpS7 Intron 1

广西省阳朔县
(珠江) PG-YS02 KX079316 KX079248 KX079118 KX079108 KX078985

广西省阳朔县
(珠江) PG-YS03 KX079315 KX079247 KX079119 KX079110 KX078984

广西省阳朔县
(珠江) PG-YS04 KX079314 KX079246 KX079120 KX079109 KX078986

广义扁嘴似逗Pseudogobio esocinus sensu lato
日本滋贺县

(琵琶湖) PE-A-IJ01 KX079288 KX079257 KX079140 KX079075 KX079039

日本滋贺县
(琵琶湖) PE-A-IJ02 KX079286 KX079256 KX079139 KX079076 KX079040

日本滋贺县
(琵琶湖) PE-A-IJ03 KX079287 KX079255 KX079138 KX079077 KX079041

日本三重县
(雲出川水系) PE-B-MT01 KU715611*

KX079238 KX079142 KX079087 KX079029
日本三重县

(雲出川水系) PE-B-MT02 KX079285 KX079236 KX079144 KX079086 KX079030

日本三重县
(雲出川水系) PE-B-MT03 KX079284 KX079237 KX079143 KX079085 KX079031

长蛇逗Saurogobio dumerili
上海市崇明县

(长江下游) KU715388*
KX079189 KX079137 KX079117 KX079048

棒花鱼Abbottina rivularis
吉林省抚松县

(黑龙江) KX079258 KX079190 KX079136 KX079116 KX079047

注: *表示该序列从GenBank下载, 但是来自本研究实验室的同一个体

Note: *Denotes the sequence downloaded from GenBank, but the sequence is from the Lab of this study and belongs to the
same individual
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义扁嘴似逗是多系, 包括两个单系的谱系A和B。

POFAD距离分析(图  3)支持桂林似逗、平江似

逗、广义似逗谱系A至E与广义扁嘴似逗谱系A与

B的每个谱系是独立遗传种群。Structurama分析结

果与POFAD距离分析结果一致。BP & P分析结果

强烈支持桂林似逗、平江似逗、广义似逗谱系

A至E以及广义扁嘴似逗谱系A与B的每个谱系是

不同种(贝叶斯后验概率100%)。
2.3    系统发育关系

基于核基因多位点联合序列重建的贝叶斯系

统发育树(图 2)与*BEAST物种树(图 4)树形基本一

致。最近的鱼类分子系统发育关系研究
[42—44]

暗示

*BEAST物种树比基于核基因多位点联合序列重建的

贝叶斯系统发育树更能准确地反映系统发育关系。

因此, 下面仅描述*BEAST物种树揭示的结果。

*BEAST物种树(图 4)揭示的似逗属鱼类系统

发育关系为: (1)扁嘴似逗谱系B位于似逗属鱼类的

基部位置, 是所有其他似逗属鱼类的姊妹群(贝叶

斯后验概率100%); (2)似逗谱系A与B是姊妹群关

系, 似逗谱系C是扁嘴似逗谱系A的姊妹群; (3)似

逗谱系A+B与似逗谱系C+扁嘴似逗谱系A形成姊

妹群关系(贝叶斯后验概率96%—100%), 它们一起

是桂林似逗的姊妹群(贝叶斯后验概率62%); (4)似
逗谱系D与E是姊妹群关系, 它们一起是平江似逗

的姊妹群(贝叶斯后验概率99%—100%); (5)平江似

逗+似逗谱系D与E是桂林似逗+扁嘴似逗谱系

A+似逗谱系A至C的姊妹群(贝叶斯后验概率99%)。
2.4    形态特征

似逗、桂林似逗与平江似逗的形态特征见表 3。
可量性状的主成分分析结果(图 5)表明不能分开桂

林似逗、似逗谱系A与B, 但能很好地分开似逗谱

系C、D与E; 桂林似逗+似逗谱系A与B能与似逗

谱系C至E分开。在可数性状中(表 3), 侧线鳞的数

目能够很好地分开桂林似逗(43)与似逗谱系A至

E+平江似逗(40—42)。似逗谱系C侧线鳞的数目

(41—42)及背鳍前鳞的数目(12—13)和似逗谱系

A+B侧线鳞的数目(40—41)及背鳍前鳞的数目

(10—12)也有一定差异。腹鳍分枝鳍条数与背鳍前

鳞的数目能够区分平江似逗(腹鳍分枝鳍条数8; 背
鳍前鳞的数目15)和桂林似逗+似逗谱系A至E(腹
鳍分枝鳍条数7; 背鳍前鳞的数目10—13)。似逗谱

系A与B比较、似逗谱系D与E比较, 在可数性状上

几乎没有差异。

3    讨论

3.1    我国似鳇属鱼类的分类厘定

杨秀平等
[6]
基于形态可量性状的主成分分析结

果认为我国似逗属鱼类仅似逗一种。然而, 本研

究基于分子的物种界定分析结果支持桂林似逗与

平江似逗是有效种, 并认为广义似逗谱系A至E以
及广义扁嘴似逗谱系A与B的每个谱系是不同种。

由于扁嘴似逗谱系A与B缺乏形态数据, 它们的分

类有待进一步的研究再确定。下面结合形态证据

就我国似逗属鱼类的分类进行讨论。

尽管分子证据支持分布于韩江至长江的似逗

谱系A与分布于长江水系的似逗谱系B为不同种,
然而可数性状与可量性状分析结果不支持把似逗

谱系A与B划分为不同种。另外, 似逗谱系A与B是
姊妹群关系, 两者在长江水系均有分布。因此, 从
形态证据、系统发育关系与地理分布三方面结合

来看, 似逗谱系A与B应属于同一物种的不同遗传

谱系。基于似逗谱系A+B分布范围包括似逗模式

地长江水系以及其形态性状符合Sauvage[45]
对似逗

模式种的形态描述, 本研究限定似逗谱系A+B为严

格意义似逗。

 
图 1   可量性状示意图(参考Kottelat & Jorg[38])

Fig. 1   The diagram of morphometric characters (referring to
Kottelat & Jorg[38])
a. 体长; b. 头长; c. 背侧头长; d. 体高; e. 背鳍前长; f. 背鳍后长;
g. 腹鳍前长; h. 臀鳍前长; i. 胸腹鳍起点间距离; j. 腹鳍肛门起

点间距离; k. 肛门臀鳍起点间距离; l. 背鳍长; m. 胸鳍长; n. 腹
鳍长; o. 背鳍基长; p. 臀鳍基长; q. 尾柄高; r. 尾柄长; s. 吻长; t.
眼后头长; u. 眼径; v. 眼间距(图中未显示)
a. Standard length (SL); b. Head length (HL); c. Dorsal head
length; d. Body depth; e. Pre-dorsal length; f. Post-dorsal length; g.
Pre-pelvic length; h. Pre-anal length; i. Distance between pectoral-
and pelvic-fin origins; j. Distance between pelvic-fin and anus
origins; k. Distance between anus and anal-fin origins; l. Length of
dorsal fin; m. Length of pectoral fin; n. Length of pelvic fin; o.
Length of dorsal-fin base; p. Length of anal-fin base; q. Depth of
caudal peduncle; r. Length of caudal peduncle; s. Snout length; t.
Postorbital length; u. Eye diameter; v. Eye diameter (not shown in
this figure)
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本研究结果表明分布于我国北方辽河、大洋

河与鸭绿江水系的似逗谱系C与分布于日本的扁

嘴似逗谱系A形成姊妹群关系, 它们一起是严格意

义似逗(= 似逗谱系A+B)的姊妹群(图 4), 暗示似逗

谱系C是不同种。分子的物种界定分析结果支持似

逗谱系C作为种成立。可量性状分析结果能很好

地区分似逗谱系C与严格意义似逗。在可数性状

中, 似逗谱系C侧线鳞的数目(41—42)及背鳍前鳞

的数目(12—13)与严格意义似逗侧线鳞的数目

(40—41)及背鳍前鳞的数目(10—12)也有一定差

异。依据罗云林等
[5]
对我国似逗属鱼类的分类厘

订, 似逗谱系C为他们描述的长吻似逗亚种。因此,
结合分子证据、形态证据、系统发育关系与地理

分布, 本研究恢复长吻似逗(Pseudogobio longi-
rostris Mori, 1934, 模式地辽河水系辽宁凌源)给予

似逗谱系C分类名。本研究系统发育关系结果亦

表明严格意义似逗(=似逗谱系A+B)、长吻似逗

(=似逗谱系C)和似逗谱系D+E均不是姊妹群关系,
暗示似逗谱系D+E属于不同种。分子证据和形态

证据进一步确认分布于长江的似逗谱系D与分布

于瓯江的似逗谱系E各自是不同种, 并支持平江似

逗是有效种, 它们一起形成一单系群。

图 2    基于核基因多位点联合序列重建的似逗属鱼类贝叶斯系统发育树

Fig. 2    Bayesian tree of Pseudogobio fishes based on concatenated sequences of nuclear loci
节点上方为贝叶斯后验概率, 外类群没有显示

Above nodes are Bayesian posterior probabilities, and outgroup taxa are not shown
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杨秀平等
[6]
基于形态可量性状的主成分分析结

果认为桂林似逗是似逗的同物异名。本研究基于

形态可量性状的主成分分析结果亦不能分开桂林

似逗和严格意义似逗, 但它们一起能很好地与长

吻似逗、似逗谱系D及E分开。然而, 系统发育关

系结果表明桂林似逗与严格意义似逗+长吻似

逗+扁嘴似逗谱系A形成姊妹群关系, 暗示桂林似

逗是有效种。分子的物种界定分析结果确认桂林

似逗是有效种。侧线鳞的数目亦能够很好地区分

桂林似逗(43)和我国分布的似逗属鱼类其他种

(40—42)。因此, 结合分子证据、形态证据与系统

发育关系, 本研究支持桂林似逗是有效种。

3.2    似鳇属鱼类的系统发育关系与生物地理过程

推测

夏曦中等
[13]

采纳杨秀平等
[6]
基于形态可量性状

的主成分分析结果认为我国似逗属鱼类仅似逗单

种, 并利用线粒体细胞色素b基因开展了我国广义

似逗的谱系地理研究。随后Tominaga等[17, 18]
使用

线粒体细胞色素b基因对分布于日本的扁嘴似逗进

行了谱系地理研究。他们的研究均发现似逗属鱼

类包括多个遗传谱系, 但都没有清晰解决似逗属鱼

类谱系间的系统发育关系。本研究利用核基因多

位点数据首次清楚地解析了似逗属鱼类的系统发

育关系, 揭示平江似逗是似逗谱系D+E的姊妹群;
桂林似逗是严格意义似逗(=似逗谱系A+B)+长吻

似逗(=似逗谱系C)+扁嘴似逗谱系A的姊妹群; 所
有谱系一起与扁嘴似逗谱系B形成姊妹群关系。

依据Tominaga等[18]
的广义扁嘴似逗谱系地理研究,

扁嘴似逗谱系A与B均为日本本岛特有。依据本研

究对我国似逗属鱼类的分类厘定, 平江似逗与桂

林似逗分布于珠江水系, 严格意义似逗分布于韩

江至长江的水系, 长吻似逗分布于辽河、大洋河与

鸭绿江水系, 似逗谱系D分布于长江, 似逗谱系E分

图 3    基于Genpofad距离重建的似逗属鱼类邻接网络图

Fig. 3    NeighborNet network of Pseudogobio fishes based on Genpofad distances
似逗谱系定义依据图 2

Pseudogobio vaillanti Clades defined as in Fig. 2

 
图 4   基于核基因多位点的似逗属鱼类*BEAST物种树

Fig. 4   BEAST species tree of Pseudogobio fishes based on
nuclear loci
节点上方为后验概率值, 外类群没有显示。似逗谱系定义依据

图 2
Above nodes are posterior probabilities, and outgroup taxa are not
shown. Pseudogobio vaillanti Clades defined as in Fig. 2
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表 3    似鳇谱系A至E、桂林似鳇和平江似鳇的形态特征

Tab. 3    Morphological characters of Pseudogobio vaillanti Clades A-E, Pseudogobio guilinensis and Pseudogobio banggiangensis

可数性状与可量性状
Morphometrics and Meristics

似逗谱系A P.
vaillanti Clade

A (n=12)

似逗谱系B P.
vaillanti Clade

B (n=10)

似逗谱系C P.
vaillanti Clade

C (n=7)

似逗谱系D P.
vaillanti Clade

D (n=5)

似逗谱系E P.
vaillanti Clade

E (n=5)

桂林似逗P.
guilinensis

(n=4)

平江似逗P.
banggiangensi

s (n=1)
背鳍Dorsal fin iii-7 (12) iii-7 (10) iii-7 (7) iii-7 (5) iii-7 (5) iii-7 (4) iii-7
胸鳍Pectoral fin i-13 (3), i-14 (9) i-13 (4), i-14 (6) i-12 (1), i-13 (6)i-14 (4), i-15 (1) i-14 (5) i-14 (4) i-15
腹鳍Pelvic fin i-7 (12) i-7 (10) i-6 (1), i-7 (6) i-7 (5) i-7 (5) i-7 (4) i-8
臀鳍Anal fin iii-6 (12) iii-6 (10) iii-6 (7) iii-6 (5) iii-6 (5) iii-6 (4) iii-6

侧线鳞Lateral-line scales 40 (7), 41 (5) 40 (9), 41 (1) 41 (3), 42 (4) 41 (3), 42 (2) 40 (1), 41 (4) 43 (4) 41
侧线上鳞Scales between
lateral line and dorsal-fin

origin
5 (7), 6 (5) 6 (10) 6 (7) 6 (5) 6 (5) 6 (4) 6

至腹鳍侧线下鳞Scales
between lateral line and

pelvic-fin origin
3 (12) 3 (10) 3 (7) 3 (5) 3 (5) 3 (4) 3

至臀鳍侧线下鳞Scales
between lateral line and anal-

fin origin
4 (12) 4 (10) 4 (7) 4 (5) 4 (5) 4 (4) 4

背鳍前鳞Pre-dorsal scales 10 (2), 11 (8), 12
(2) 11 (7), 12 (3) 12 (5), 13 (2) 11 (2), 12 (3) 11 (2), 12 (3) 12 (4) 15

围尾柄鳞Circumpeduncular
scales 12 (12) 12 (10) 12 (7) 12 (5) 12 (5) 12 (4) 12

体长Standard length (mm) 92.7—117.9 90.8—136.7 94.83—114.94 97.2—139.7 96.0—119.5 86.4—120.7 113.13
体长的百分比(%)
头长Head length 24.2—29.2 25.8—31.0 25.2—29.3 27.1—28.4 24.9—28.5 26.6—30.1 28.1

背侧头长Dorsal head length 22.1—25.9 23.3—26.8 22.7—26.6 24.1—26.4 22.4—26.1 24.2—27.8 24.6
体高Body depth 16.0—21.4 17.5—21.0 16.0—19.3 17.9—19.6 17.1—20.4 16.2—22.0 19.3

背鳍前长Pre-dorsal length 41.4—46.8 42.7—46.4 43.2—47.3 44.6—47.2 42.7—46.2 44.4—48.2 47.9
背鳍后长Post-dorsal length 39.7—46.1 41.0—45.1 40.2—44.9 40.1—42.9 40.7—43.9 38.9—43.1 37.5
腹鳍前长Pre-pelvic length 46.7—53.6 47.5—52.6 47.3—50.6 47.2—50.3 46.3—48.6 48.6—52.7 51.0
臀鳍前长Pre-anal length 76.2—82.6 77.5—82.1 79.0—83.9 76.6—82.8 76.6—79.5 78.1—82.3 83.0

胸腹鳍起点间距离Distance
between pectoral- and pelvic-

fin origins
21.1—27.2 20.4—24.3 20.9—24.7 21.5—25 19.5—23.0 21.7—25.1 24.4

腹鳍肛门起点间距离
Distance between pelvic-fin

and anus origins
5.9—7.4 6.4—8.3 7.0—8.2 5.6—7.4 6.5—7.6 6.3—6.8 7.3

肛门臀鳍起点间距离
Distance between anus and

anal-fin origins
18.0—27.0 20.1—25.4 21.1—25.4 22.8—25.4 22.1—24.4 21.2—25.0 24.7

背鳍长Length of dorsal fin 20.0—23.6 19.7—23.1 21.5—22.7 19.8—23.7 19.8—22.6 21.1—22.1 22.1
胸鳍长Length of pectoral fin 19.2—22.8 20.2—23.8 21.4—23.2 21.8—26 20.1—21.1 20.4—24.0 21.6
腹鳍长Length of pelvic fin 15.4—18.5 15.2—18.7 16.5—18.4 16.3—20 16.2—17.9 17.2—18.1 18.0
背鳍基长Length of dorsal-

fin base 11.5—13.5 11.8—13.7 11.4—13.1 11.5—12.7 12.3—13.9 12.0—13.2 14.5

臀鳍基长Length of anal-fin
base 6.5—8.6 6.0—7.1 6.2—7.0 6.1—7.2 6.5—7.2 6.2—7.1 6.6

尾柄高Depth of caudal
peduncle 6.9—8.3 6.8—7.5 6.9—7.6 6.5—7.2 7.0—7.6 6.4—6.9 7.4

尾柄长Length of caudal
peduncle 11.9—16.5 13.6—15.6 12.7—16.4 12.3—14.3 12.7—16.1 14.1—16.2 11.4

头长的百分比(%)
吻长Snout length 40.6—51.9 45.5—50.5 45.7—52.0 48.1—51.2 46.4—49.7 47.2—51.0 43.9

眼后头长Postorbital length 25.5—35.1 26.8—33.7 25.1—30.6 23.1—30.5 27.2—29.4 27.4—30.8 31.8
眼间距Interorbital width 14.7—21.2 18.4—23.1 15.9—18.7 19.0—20.2 18.3—21.6 18.4—20.1 18.6

眼径Eye diameter 20.9—26.2 20.4—23.2 22.0—24.8 21.3—25.7 22.4—25.4 21.2—23.6 24.3

注: 显示可数性状的记数(括号中是个体数)和可量性状的测量范围, 似逗谱系定义依据图 2
Note: The count of meristic characters (individual numbers in bracket) and the range of morphometric characters were shown.

Pseudogobio vaillanti Clades defined as in Fig. 2
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布于瓯江。结合上述系统发育关系与谱系的地理

分布, 本研究提出以下生物地理过程是似逗属鱼类

物种分化的可能原因: (1)扁嘴似逗谱系B位于系统

发育树的基部位置, 暗示似逗属鱼类可能起源于东

亚北部地区, 扁嘴似逗谱系B的物种形成可能是地

理隔离造成; (2)桂林似逗、严格意义似逗、长吻

似逗与扁嘴似逗谱系A一起构成一单系群, 四者地

理分布不重叠, 推测四者的物种形成可能是地理隔

离造成。同时, 扁嘴似逗谱系A是长吻似逗的姊妹

群, 嵌套在似逗属鱼类内部, 暗示扁嘴似逗谱系

A的物种形成亦可能是扩散过程造成, 即从大陆扩

散到日本后的地理隔离; (3)平江似逗、似逗谱系

D与E一起构成一单系群, 三者地理分布不重叠, 推
测三者的物种形成可能是地理隔离造成; (4)平江似

逗与桂林似逗均分布于珠江水系, 且两者不是姊

妹群, 其系统位置均嵌套在似逗属鱼类内部, 推测

平江似逗与桂林似逗的物种形成亦可能是扩散过

程造成, 即似逗属鱼类祖先通过两次扩散进入珠江

水系, 随后的地理隔离造成。

综上所述, 本研究清楚地对我国似逗属鱼类进

行了物种界定, 解析了似逗属鱼类的系统发育关

系。进一步的研究应基于动物命名法则给予似逗

谱系D与E相应的分类名称, 结合形态数据厘清广

义扁嘴似逗的分类。同时, 运用分子钟技术与祖先

重建技术测试本研究提出的似逗属鱼类物种分化

的生物地理过程, 为理解东亚地区淡水鱼类多样性

空间格局形成过程提供案例。
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SPECIES DELIMITATION AND PHYLOGENETIC RELATIONSHIPS OF
PSEUDOGOBIO FISHES IN THE SUBFAMILY GOBIONINAE

CAO Kai, LI Yu-Huo, HE Huan, LI Ming-Yue and FU Cui-Zhang
(Ministry of Education Key Laboratory for Biodiversity Science and Ecological Engineering, Institute of Biodiversity Science and

School of Life Science, Fudan University, Shanghai 200438, China)

Abstract: Species delimitation and phylogenetic relationships of the genus Pseudogobio fishes in the subfamily Gobio-
ninae remain debated and unresolved. This study used molecular species delimitation methods and morphological ana-
lyses to reconstruct phylogenetic relationships of Pseudogobio fishes based on nuclear loci and the classification of this
genus in China. The results of Bayesian tree showed that Pseudogobio guilinensis and P. banggiangensis were mono-
phyletic specie, and that P. vaillanti and P. escocinus were polyphyletic species that the former included five Clades A-
E and the latter was comprised of two Clades A and B. The analyses of POFAD and Structurama showed that each
clade of P. vaillanti and P. escocinus were independent genetic populations, and BP & P analysis strongly supported
them as different species. The results of *Beast species tree revealed that P. esocinus Clade B occupied a basal position
of Pseudogobio fishes; Clades A and B of P. vaillanti were the sister taxon relationship, and P. vaillanti Clade C was
the sister taxon of P. esocinus Clade A, and all of them together were the sister group of P. guilinensis; Clades D and E
of P. vaillanti were the sister taxon relationship, which were the sister group of P. banggiangensis. A revised classifica-
tion of Pseudogobio fishes in China by molecular and morphological evidence as follows: P. vaillanti sensu stricto was
limited to P. vaillanti Clades A and B; A resurrection of P. longirostris Mori, 1934 was assigned to P. vaillanti Clade
C; Clades D and E of P. vaillanti were cryptic species, and P. guilinensis and P. banggiangensis were valid species, re-
spectively.

Key words: Cyprinidae; Gobioninae; Pseudogobio; Species delimitation; Phylogeny
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