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摘要：利用分子标记探讨鱼类的系统发育和分子进化已经逐渐成为现代鱼类系统学研究的热点之一。本文综述了核基因

在鱼类分子系统发育和分子进化研究中的应用现状及其存在的优缺点。常用的核基因主要有核糖体基因，其中保守的 $H=
(@5I 及 "H= (@5I 主要用于研究高级分类阶元；在研究亲缘关系较近的物种以及不同地理种群时，比较常用到的则是 BJ=:
以及 =B5K:；而 !"#$ 及 =D 性质独特，也常被用于鱼类的分子系统学研究中。以往的研究主要利用线粒体基因（ 如 %&’( 等）

研究鱼类的分类和进化，但多年来的研究发现，线粒体基因在研究鲤形目（0<L(4-4/+(69:）、鲈形目（M9(>4/+(69:）等鱼类系统

发育时并不能成为最佳的选择。最近的研究表明，核基因能够弥补线粒体基因的缺陷，并可广泛应用于鱼类系统发育研

究。然而，核基因的应用也面临着如下问题：$）因核基因重组导致数据分析难度较大；"）鉴定不同类群时存在一定误差；%）

单倍性核基因片段较难获得；G）对某些进化时间短的群体的系统发育研究效果较差。随着上述问题的逐步解决，核基因的

应用将会更加广泛。
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! ! 传统的鱼类进化历史及亲缘关系的确定主要依赖

于形态学及生理学特征，并取得了相当大的成效［$R"］，

但由于化石标本的缺乏、趋同进化及形态特征信息的

不足等原因，使之在用于鱼类系统学中时受到限制。

随着分子生物学技术的发展，越来越多的研究者

将其目光聚焦于生物遗传物质———@5I，并在过去的

数十年内，取得了很大的进步和发展［%］。其中，线粒体

@5I 因分子量小、无重组、拷贝数多等优点，在系统发

育研究中得到非常广泛的应用，也取得了较为满意的

结果。然而随着研究工作的深入，线粒体基因的研究

缺陷也逐渐暴露出来，如存在分子异质性（S9-9;4> 19;R
9(+29-94;<）、遗传信息单一、基因渗入等［G］。随着基因

克隆的出现和发展，研究者发现核基因能够弥补线粒

体 @5I 的研究缺陷。在研究复杂环境对群体遗传的

影响时，核 @5I 往往获得比线粒体 @5I 更为可靠的

结果［P］。对于某些鱼类如鲤形目（0<L(4-4/+(69:）、鲈形

目（M9(>4/+(69:）等而言，不同的线粒体核苷酸片段构建

的系统发育树不尽相同，甚至利用不同的线粒体核苷

酸片段构建的系统发育树获得的结果与传统分类学存

在很大的分歧［QRD］。

目前，鱼类核基因的应用主要侧重于那些用线粒

体基因不能解决的类群，并且能够获得较为理想的结

果［H］。本文概述了在鱼类分子系统发育研究中常用的

几个核基因及主要优缺点，以期为核基因在鱼类分子

系统发育方面的研究提供较为系统的信息资料。

$ 常用核基因的应用

$) $ 核糖体基因

与其他蛋白编码核基因不同，核糖体核基因主要

编码核糖体 T5I。由于脊椎动物核糖体基因具有不同

速度的进化区域，如保守的编码基因 $H= 基因、"H= 基

因等，同时还包括基因之间进化较快的转录间隔区域

（ BJ=:）和独立的 P= 基因［O］，故核糖体基因常用于物种

的系统发育研究［$#］。

$) $) $ 独立的 P= (@5I（P=）! P= (@5I 及它的非转录

间隔子（5J=）共同编码在核糖体大亚基形成时参与它

组装的 P= (T5I。P= 与其他核糖体基因相对独立，位

于不同的染色体。在大多数真核生物中，P= 的拷贝数

远远多于其他核糖体基因［$$］。在不同的脊椎动物中，

P= 编码基因相当保守；在鱼类中，该基因相似度更是达

到 OPU。与之不同的是，5J= 却表现出极大的差异，既

具有保守片段，又含有进化速度快的区域，因此 P= 常
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被作为生物系统发生关系研究的标记基因［!!］。例如，

"#$%&’(’ 发现通过用 )* 构建鱊亚科（+,-.%/012’3-%2’.）

的 !4 种鱼的系统发生树，能获得与先前的核型分析相

同的结果［!5］。而对于那些亲缘关系相对较近的物种，用

67* 序列作为分子标记，也能 获 得 较 为 理 想 的 结 果。

如 ".((.%(’ 以兔脂鲤属（ !"#$%&’()）为研究对象，发现

)* 基因序列间会表现出很低的核酸替代率，所有的信

息位点基本都由 67* 提供，因而认为，67* 可以用于研

究一些新近发生的进化事件［8］。)* 独特的串联重复

序列得到了越来越多的研究者关注，目前它已被广泛

应用于鱼类的物种鉴定及其杂化、群体研究及进化等

领域［!9:!;］。

!< !< 5 5=* (>6+（5=*）及 !=* (>6+（!=*）? 5=* 及 !=*
分别编码 5=* (@6+ 及 !=* (@6+。5=* (@6+ 和 !=*
(@6+ 分别是核糖体大亚基和小亚基的结构组成成分。

!=* 是真核生物细胞基本组成成分，故常被用作内参基

因［!)］。这两个基因的进化速度相对较慢，均可用于研

究年代更为久远的进化事件［!4，!A］。有研究表明，相对

于其他标记基因，!=* 更适合于研究科以上分类阶元的

系统发育关系［!B］。如 C.(’ 用 !=* 构建了鲤鱼（*+#%&,
’() -.%#&$）与其他多种鱼类的无根系统发育树，发现同

一个目的鱼类聚为一支［!=］；张际峰用 !=* 构建的的分

子系统树结果显示：与鲱形目（D/#E.%F0(G.H）相比，胡

瓜鱼目（IHG.(%F0(G.H）与鲑形目（ *’/G02%F0(G.H）的亲

缘关系更近［!8］。与 !=* 适用于真核生物早期分化不

同，在研究亲缘关系相对较近的肺鱼（/%$0$#0"%() 1$2,
2$&）、矛尾鱼（!.0&3"%&. -4.2(3’."）及四足动物之间的

系统发育关系时，用进化速度相对快的 5=* 可以获得

更为理想的结果［54:59］。相比其他核糖体基因，5=* 在

鱼类中的应用相对较少，主要在研究植物及其他低等

水生生物的系统发生关系时应用较为广泛［5;］。

然而二者过慢的进化速度（ 特别是 !=*）也导致了

它不能在鱼类系统发育的研究中被广泛应用。!889
年，J. 等将 5=* 应用于研究有颌鱼类却未能得到理想

的结果。由于 !=* 在不同分类群中进化速度不一样，

会导致进化分支树的不确定性增加［5)］。K.(2’(L% 等将

!=* 用于研究不同硬骨鱼类的分子系统发育关系时发

现，以单独的底!属（5(’1(2()）构建系统发育树能够

获得理想的结果，而以"#属（6"7.)0$2$7()）及二者联

合构建系统发育树时却发现它们与人的 !=* 聚为一

支［5A］。

!< !< 9 M7*H 及 )< =* (>6+（)< =*）? 核糖体基因的内部

转录间隔子（ M23.(2’/ 3(’2H,(%N.L HE’,.(，M7*）共有两个

片段，M7*! 和 M7*5，中间由 )< =* (>6+ 隔开，因此三者

又统称为 M7* 区域。

M7*H 属于非编码区，具有较少的选择压力，进化速

度相对 较 快，故 已 广 泛 应 用 于 鱼 类 系 统 发 育 的 研

究［5B:58］。不同种鱼类的 M7*H 表现出显著的变异［94］，因

而在将它用于鉴定不同种属的鱼类时，往往能够获得

较为满意的效果［9!］。由于在大部分鱼类中，M7*! 比

M7*5 具有更多的信息位点［95］，因此 M7*! 适用于亚种

鉴定及种群的系统发育研究［99］。K00302 在研究维多利

亚湖地区的 !! 种丽鱼科（D%,-/%L’.）鱼类的近缘种时，

发现它们 M7*! 序列的系统发育树支持 -’E/0,-(0G%2.
的单系性［9;］。值得注意的是，在某些鱼类中，M7*! 变

异程度却很小。O-#0 在研究来自 ) 个不同群体的湖红

点鲑（6.28"2&’() ’.3.+-()4）时发现，它们的 M7*! 序列

无个体差异［9)］，类似的情况也出现在不同群体的大西

洋鳕鱼（9.1() 3$%4(.）中［9A］。徐晖利用核糖体 M7*!
序列分析舌鳎亚科（DP201/0HH%2’.）鱼类系统发育关系

时发现，由于存在个体变异以及同一长度类型不同序

列差异较小，限制了它解决同一长度类型不同种类间

的分子系统发育关系［9B］。因此，M7*! 在应用于鱼类系

统发育研究中也存在一定局限性。随着分子系统学对

核基因的需求越来越多，M7*5 也开始在鱼类中单独应

用。马跃岗通过对鲤形目、鲇形目（ *%/#(%F0(G.H）和鲈

形目鱼类的研究发现，每种鱼类的 M7*5 序列都有一段

种属特异序列。因此，M7*5 也可作为鉴定种属的理想

分子标记［9=］。

而 )< =* 基因高度保守、片段短［98］，所含遗传信息

少，在研究鱼类系统发育时，一般是将 )< =* 与核糖体

其他基因连用［5B，94，;4］。目前还未单独将其应用于鱼类

系统发育研究。

!< 5 *M6QH
短散在元件（*-0(3 %23.(HE.(H.L ./.G.23，*M6Q）是指

散布在真核生物核基因中的反转录转座子。生物体内

富含 *M6Q，且 *M6Q 插入事件的发生是不可逆的，故它

能有效地应用于不同物种的鉴定及其与祖先之间的系

统发育研究［;!:;5］。R#(’3’ 通过分析大西洋鲑属（:’,
-$%4+’-4(）鱼类的 *M6Q 插入情况，认为虹鳟（:’-$%4+’,
-4() 3+;&))）及相关种类应属于大西洋鲑属，而非斑鳟

属（6.23$），并以 *M6Q 的一个基因群 <#.= 作为信息位

点，证明了大西洋鲑属作为一个分支的存在［;!］。!88=
年，7’S’-’H-% 等从 7’21’2P%S’ 湖地区的丽鱼中首次获

得其 *M6Q，并以此为研究对象进一步研究发现在不同

的 *M6QH 亚群中可能存在重组［;9:;)］。7.(’% 通过构建东

非单色鲷类（T’E/0,-(0G%2.H）的 *M6Q 的系统发育树，

成功将其分为 ; 个类群［;A］。尽管利用 *M6Q 的插入事

件在研究鱼类的系统发生时取得了很好的效果，但由

于存在古代物种 *M6Q 的多态性影响，在某些远缘物种
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中存在着相似的 !"#$，这样利用不同的 !"#$ 构建的

分子系统树可能会得出不同的结论，这也是 !"#$ 的缺

陷之一［%&］。

由于 !"#$’ 特殊的反转录转座起源及进化方式，

可将它作为生物进化过程中的标记；且因在许多生物

类群中的分布具有特异性，故可用于探讨生物的系统

发育过程［%(］。目前，!"#$’ 在鱼类中主要应用于丽鱼

科以及鲑科（!)*+,-./)0）鱼类的研究。

12 3 !"#$
重组 激 活 基 因（ 405,+6.-)7.,- )57.8)7.-9 90-0’，

!"#$，含 !"#1 和 !"#&）编码两种重组激活因子，它们

在免疫球蛋白和 : 细胞受体产生时起重要作用。由于

大部分脊椎动物的 !"#$ 具有非常保守的编码区及结

构且无内含子［%;<%=］，故常被用于系统发育研究。>?.-@<
+)-- 通过分析 !"#1 和 !"#& 序列的系统发育关系发

现，与矛尾鱼相比，肺鱼与四足类的亲缘关系更为接

近［AB］。!C**.8)- 等用 !"#1 和 !"#& 共 3 DDB 6E 的片段

来探讨鲇形目鱼类系统发育关系，除南美的 %&’()*’(&(+
,-( 属外，研究结果大体与传统形态学一致［A1］。由于

!"#$ 序列信息较为单一且信息位点较少，在鱼类的系

统发育研究中单独应用相对较少，多与线粒体基因一

起联用［A&］。目前 !"#$ 主要在研究爬行类、两栖类及

鱼类的分子系统发育应用较多［A3<AA］。

12 % !( 核糖体蛋白基因（!(）

!( 由一系列的外显子和内含子构成［AD］。内含子

进化选择压力小，进化速度快，因此在探究不同物种之

间的系统发育关系时，内含子的应用更加频繁［A(<A=］。

F)-9 首次将 !( 应用于研究鱼类的系统发育，并发现

!( 基因的第一个内含子可作为分子标记用于区分丽鱼

科各个亚科类群［DB］。随后，又有不同的研究者将 !(
基因用于鱼类的系统发育研究［D1］。多数研究是以第

一个内含子作为分子标记，另外，也有研究表明第二个

内含子也适合于研究分子系统发育的分子标记［D&］。

!( 内含子进化速度相对适中，主要用于研究不同属之

间的分子系统发育关系，对于那些亲缘关系近的分类

群而言，!( 内含子核苷酸序列相似度很高［AD］。!( 基

因在鱼类系统学中应用较为频繁，但是单独应用得较

少，一般与线粒体基因联用［(］。

& 其他核基因的应用

在鱼类分子系统发育的研究中，比较常用到的基

因还有视紫红质基因（!.&,&/$(0）［D3］、似肌联蛋白基因

（12&<%)%）［D3］、锌指结构基因家族［D%］、肌动蛋白基因

!+*)3(0［DA］、髓细胞组织增生基因家族（24)）［DD］等。随

着核基因研究的深入，研究者发现某些核基因序列能

够很好的反映生物的进化。因此，不断涌现的核基因

序列也开始作为分子标记应用于鱼类系统发育的研

究，如环指蛋白 &13 基因（!56&13）［D(］、视黄醇结合蛋

白基因（ 7!89）［D;］、早期 生 长 应 答 基 因 家 族（:#!1、

:#!&> 和 :#!3）、DB! 核糖体蛋白 G1A 基因（!9%1A）

等［D=］。

3 联合基因

鱼类的分子系统发育关系研究是一项复杂的工

程，无论是以线粒体基因还是核基因作为标记，都有各

自的缺点，不能全面的反应物种间的真实进化关系；因

此联合基因的应用是最好的选择［(B］。目前，核基因之

间、线粒体基因之间以及二者的联合应用已越来越多。

!5HI-HC7H 将核基因 !(、!.&,&/$(0 及 !"#1 与线粒体基

因 )43; 的序列信息联合用于分析北美南部鲤科（JKE<
?.-./)0）鱼类的系统发育关系研究，对圆吻$属（<(&0+
,*）的种群关系进行了重新划分，并描述了新属 1*2+
/().3.4$ 的分类地位［D1］。将多个基因结合起来用于构

建系统发育树，或者将不同基因的系统发育树进行合

并，这是目前分子系统发育研究的热点和趋势。大量

研究表明，将核基因与线粒体基因比较应用可以有效

地鉴定种间杂化及基因渗入［%］。

% 总结及存在的问题

鱼类核基因信息库非常庞大，只选择一个基因很

难正确的反映研究对象之间的系统发育关系。就目前

的研究现状而言，!"#$ 基因是较早应用于鱼类的分子

系统学研究中的核基因，且应用次数也非常多；但是它

的应用范围却相对较窄，一般是与其他基因联合使用。

有研究表明，将 !"#$ 基因用于研究脊椎动物的进化能

够获得较好的效果［AB，(1］。

A! ?L#M 是目前为止应用于鱼类系统发育中最为

广泛的核基因之一。由于它含有进化速度快的 #:! 序

列以及保守的 A! ?4#M 基因，以及在生物体内具有极

高的拷贝数，所以它不仅应用于鱼类的进化，而且在鉴

定物种、研究杂化以及群体研究中也是行之有效的方

法［11］，而其他核糖体基因则应用相对局限。比如 1;!
高度保守，仅限于高级分类阶元系统发育关系的研究；

而进化速度快的 ":! 则适用于研究近缘物种及不同地

理种群。

尽管将核基因应用于鱼类分子系统学研究已经取

得了一些成就，然而也面临不少挑战，比如：1）核基因

存在重组，导致出现可能的新等位基因，从而增加了数

据分析的难度；&）核基因存在大量的非中性选择，故在

鉴定不同类群时会存在误差；3）等位基因位于染色体
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不同位置从而导致杂合体的存在，区分核苷酸单倍型

又增加了难度，因此，与线粒体基因相比，要获得一个

单倍型核基因片段相对困难；!）对于某些进化时间短

的群体而言，利用核基因作为分子标记来研究其系统

发育时，由于缺乏足够的单倍体核苷酸多态性，会获得

不正确的系统发育关系［"#］$
为了避免上述存在的问题，研究者在选择核基因

时，首先应选择重组率低的核基因，例如靠近着丝粒或

染色体末端的基因作为分子标记，可以减少因重组导

致种内分歧进化；其次，为了避免以非中性选择基因作

为分子标记，应避开那些具有重要功能作用的基因及

附近片段；而对于杂合体而言，可通过克隆来获得单倍

型核苷酸，这样，以基因外显子设计引物位点，跨内含

子扩增序列（%&’()*+,-./ ,(0+’()1+’22,(3，%456）则能很

好的解决这一难点；当以单个核基因序列缺乏足够的

多态性时，可以考虑将多个不同类型的核基因以及与

线粒体基因联合构建分子系统树［"7］。
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