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摘要：大石鸡是我国特有种，分布区狭窄；石鸡为广布种；两者都是我国北方干旱、半干旱荒漠环境的指示鸟类。利

用线粒体 B9I细胞色素 H基因标记分析了大石鸡 %#* 个、石鸡 +J 个样品，获得大石鸡单倍型 $ 个，石鸡单倍型 %D
个；在大石鸡种群中发现 J 个个体呈现石鸡基因模式（K1LM% 和 K1LM"），但是在石鸡种群中没有发现大石鸡的基因
模式，确认为石鸡和大石鸡之间的渐渗杂交；确认杂交带从六盘山脉向南到陇南地区的礼县一带，杂交带长度为

+## N:，宽度为 %D# N:。结果表明目前渐渗杂交对大石鸡种群遗传多样性影响不大，在不长的进化时期内，对增加
物种多样性是有好处的。建议进行长期野外监测，以便弄清发生渐渗杂交的野外生态学数据，为物种进化研究提供

参考依据。
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! ! 石鸡属（ !"#$%&’()）隶属鸟纲，鸡形目（ P1228G
3-/:>），雉科（Q51>8108R1=），为中型鹑类。在世界上
共有 F 种石鸡属鸟类，我国有两种，分别为大石鸡
（!"#$%&’() *+,-+）和石鸡（!"#$%&’() $./0+’）。大石鸡
是我国特有种，只分布于柴达木盆地、青海东部、甘

肃中部和宁夏六盘山以西，南不过秦岭，北不越祁连

山［%G+］。石鸡是广布种，国内东自江苏云台山［SG*］、北

自新疆、南至陕西洋县［F］都有分布；国外见于欧洲东

部，中亚、帕米尔高原，喜马拉雅山，俄罗斯和中东等

地［JG$］。两者均为留鸟，在祁连山脉一线向东经过贺

兰山南麓到六盘山脉，经六盘山向南到陇南地区这

一线是它们分布的接触地带。

杂交在鸟类中常见，世界上近 %#T的鸟类存在
杂交，尤其是鸡形目鸟类，杂交比例更高，%D) ST的
种间有杂交，属间杂交的比例则高达 D#) FT［%#］。渐
渗杂交（ C0(/-6/=>>8<= 5?H/8R8U1(8-0）是种间杂交的一
种特殊情况，即两物种的杂交后代与亲本之一或双

亲反复回交，把某一亲本的性状带至另一亲本［%%］，

也经常使用 C0(/-6/=>>8-0 这一词来描述一个物种基
因渗入到另一个物种的基因库［%"］。渐渗杂交常被

看成是生物进化的重要因素，在多类群中对增加遗

传和表型差异起重要作用［%D］，是物种进化选择上的

潜在资源［%+］，基因渗透可以迅速形成新种。渐渗杂

交使得一个物种的基因渗透到另一个物种基因库从

而增加接受者的遗传多态性的同时，也可能影响遗

传、形态、行为和生态的完整性［%S］，尤其通过基因同

化，杂交被认为可能降低遗传多样性［%*］和造成远交

衰退［%F］。

石鸡属 F 个种基本上是异域分布，但也有邻域
分布和同域分布，如阿拉伯石鸡和黑脸石鸡在沙特

阿拉伯东部和也门地区有部分的邻域分布［J］。邻域

分布的种间往往发生杂交。欧石鸡和石鸡在希腊的

色雷斯（V5/1’=）的接触地带有杂交［%J］，而红腿石鸡
和欧石鸡在法国阿尔卑斯山南部形成一个狭窄的杂

交带［%$］，它们在意大利中部也发现有杂交［"#］。线

粒体 BG2--L环标记发现石鸡和大石鸡在六盘山和
祁连山有接触，并在六盘山地区存在渐渗杂

交［"%G""］。石鸡的基因流向大石鸡。由于线粒体细

胞色素 H 基因相对于 BG2--L 环更保守一些，本研究
拟通过细胞色素 H 标记，同时增加陇南地区和祁连
山沿线这些新的采样区域，进一步研究大石鸡和石

鸡之间的渐渗杂交过程，探索是否有新的区域有渐

渗杂交发生及其遗传多样性怎样变化，同时拟揭示

出一些反映在进化上的新的问题以供今后进一步的

研究。

! 收稿日期："##$G #FG D#

资助项目：国家自然科学基金资助项目（9-) D#+F#"+"）

作者简介：杨志松，男，副教授，博士，研究方向为生态遗传学；通讯作者：刘迺发，WG:182：0183128.X >-5.) ’-:



! 实验材料和方法
!" ! 样本采集
本文共采集大石鸡共 !#$ 个样本，其样本分布

西起柴达木盆地，东止于六盘山脉，南达甘肃礼县，

北至祁连山脉沿线，来自于 !% 个地理区域。共采集
石鸡样本 &’ 个分别来自于阿克塞、肃北、祁连山祁
丰、张掖东大山、古浪、景泰、贺兰山和武都等地，用

于细胞色素 (（)*+(）基因序列测定分析。样本分布
见表 ! 及封三彩图 !。采用乙醇提取法从肌肉组织
或肝脏中提取总 ,-.，/ 0# 1保存。

表 !2 大石鸡、石鸡样本数及其分布地
34(" !2 356 789(6: ;< =49>?6= 47@ ?;A4+B;7 ;< >:C6D4?=EB
>4:+:B@F6（!" #$%&$）47@ A58E4: >4:+:B@F6（!" ’()**$+）

物种

大
石
鸡

分布地 样本数 G个

茶卡 )H ’

共和 IJ K

贵德 I, !#

互助 JL !#

化隆 JM %

兰州 ML !#

礼县 MN O

漳县 LN K

定西 ,N $

会宁 J- ’

曲吴山 HPQ !#

哈思山 JQQ K

海原 JR !!

合计 !#$

物种

石
鸡

分布地 样本数 G个

阿克塞 .SQ K

肃北 QT U

祁丰 HV U

东大山 ,,Q U

古浪 IM 0

景泰 W3 !#

贺兰山 JMQ O

武都 P, U

合计 &’

!" 0 ,-.扩增与测序
使用特异性扩增引物 M!&!UK（ U’XI)).3.X

).)3 .).))I).X%’）和 J!U#%O（ U’XII3I33)X
3.)3II3 3II)33X%’）［0%］扩增线粒体 )*+( 基因部
分序列（’0’ (>）。引物由上海生工公司合成。

Y)Z 反应体系为 U# !M，反应液中含有 !# [
T8<<6: U" # !M，0U 99;? G M \F)?0 &" # !M，U 99;? G M
@-3Y 0" #!M，#" U !9;? G M 引物各 0" U !M，U 单位的
34]酶 #" U !M，!#99;? G M ,-. 模板 0" # !M。反应
在 Y^OK## 型 Y)Z 仪上进行。循环参数为：O& 1预
变性 & 9B7；然后 O& 1变性 &# =，U& 1复性 U# =，
K0 1延伸 U# =，共 %U 个循环；最后 K0 1延伸 !# 9B7
补齐。取 U !M反应液经 !" #_琼脂糖凝胶电泳，在
‘aYXP5B+6: G ‘?+:4DB;?6+ +:47=B??89B74+;:（‘aY b7A"）上
检测。

!" % 序列分析
通过 )?8=+4? P 程序［0&］对线粒体 ,-. )*+( 基

因序列进行对位排列，并经人工校正。用分子进化

遗传分析软件 \^I.%" !［0U］进行核苷酸组成和替换
率的计算，并计算各样本间、物种间的 3-O% 遗传距
离［0$］。用 ,74QY&" #［0K］计算单倍型多样性、核苷酸
多样性。

0 结果
0" ! 杂交的确定
本文共分析石鸡和大石鸡 !U& 个样本（其中大

石鸡 !#$ 个，石鸡 &’ 个）的 )*+( 基因序列，共有单
倍型 00 个。单倍型及其分布见表 0，通过单倍型建
立的 \M系统进化树如图 0。从表 0 中可以看出，石
鸡所拥有的单倍型为 J4>c! d J4>c!%（J4>c0 除
外），J4>c!& d J4>c00 为大石鸡的单倍型。从单倍
型序列来看，两种石鸡差异较大。但是表中的 J4>c
! 有部分来自大石鸡种群，J4>c0 序列和石鸡单倍
型序列差异很小，和大石鸡单倍型差异很大，但是它

也来自于大石鸡种群（表中下划线部分），共有 ’ 个
个体。从图 0 中的单倍型系统树看，大石鸡和石鸡
完全分成了两支，置信度为 OO_。有部分来自大石
鸡种群的单倍型 J4>c! 和 J4>c0 完全被并入石鸡
一支。这 ’ 个个体外型上和大石鸡无异，但是却拥
有石鸡的基因型，表明他们应该是石鸡和大石鸡的

杂交后代，同时发现 ’ 个大石鸡样本的 )*+( 基因呈
石鸡的基因模式，但是在石鸡中没有发现大石鸡的

基因模式。因此可以判断两者之间的基因渗透是石

鸡的基因向大石鸡单向渗透，为种间杂交的渐渗杂

交类型。

0" 0 杂交率
在大石鸡的 !% 个种群中，有 U 个种群出现杂交

个体，出现杂交个体的种群占总种群数的 %’" &$_。
U 个杂交种群 MN、J-、HPQ、JQQ 和 JR 的杂交率
（杂交个体数占该种群样本数的比例）分别为

00e 00_、!0" U_、0#_、!&" 0O_和 !’" !’_。杂交率
最高的是 MN种群，最低的是 J-种群。发现有杂交
的种群都处于和石鸡分布区的接触地带（表 %）。
0" % 遗传变异
0" %" ! )*+(基因序列变异2 在所测的 ’0’ (> 长的 ’
个杂交种样本中，共发现 0 个变异位点（第 UK’ 和
KK’ 位点）。! 个转换（)X3）和 ! 个颠换（)X.）。第
UK’ 变异位点为杂交种所特有。
0 " % " 0 杂交种单倍型2 ’个杂交个体有0个单倍型
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表 !" 大石鸡和石鸡细胞色素基因单倍型及变异位点
#$%& !" ’()% *$+,-)(+./ $01 2$34%,. /4)./ -5 +362$,/74 +$3)3418. $01 9*:7$3 +$3)3418.

单倍型 变异位点 取样点（样本数 ;个）

<<<<<=======!!!!!!!!!!>>>>>>???????@@@@@@@@@@AAAAABBBBBBBBCC

!!!@D<!?@AAD<<==>?AACD<<>>?D==!??AB<!!>>>??ABAABBD=!!!!BDD<=

=?B?<@A?D>@@=?<>=>=A!?>A>?!>=?D=CC?@>A@BCAD=CAD!@?=<>?DC!DCD

E$+F=
G#H’#H’#G’HH’HHHHHH#HGHG#H##’H##H#HH#’G’#’#H’’H’

HG##G#H’#HHG
IJ（!），EK（=），LMN（=），ENN（=），EO（!），HPN（A），NQ（?），

LR（>），SSN（!），EIN（@），T#（=），MS（@）

E$+F! & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & H& & & & & & & & & & #& & & & LMN（=）

E$+F> & & & & & & & & & & G& & & & & G& & & & & & H& & & & & & & & & & & & & #& & ’& & & & & & & & & & & & & & & & & & & HPN（=）

E$+F? & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & #& & & & NQ（=），EIN（=），T#（>）

E$+F@ & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & ’& & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & LR（!）

E$+FA & & & & & & & & & & & G& & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & #& & & & SSN（!）

E$+FB & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & ’& & & & & & SSN（=）

E$+FC & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & G& & & & & & & & & & & & & EIN（=）

E$+FD & & & & & & & & & & & & & & & & & & & ’& & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & EIN（=）

E$+F=< & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & H& & & & & & & EIN（=）

E$+F== & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & G& & GI（=）

E$+F=! & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & H& & & & & & & & & & GI（=）

E$+F=> & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & G& & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & & T#（A）

E$+F=? H’G#’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’& & #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH
’L（A），GS（=），EU（=），IU（C），IJ（>），UJ（?），SJ（?），

EK（?），LMN（?），ENN（=），EO（A）

E$+F=@ H’G& ’G& ’H#G& #GGG& #’& & HGH& & ’’#G’’& & #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH ’L（!），GS（>），EI（=）

E$+F=A H’G& ’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH’& ’’#G’’G& #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH GE（?），EU（=），EI（!），IU（!），SJ（=），ENN（>）

E$+F=B H’G& ’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’& & #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH GE（=），GS（=），EU（=）

E$+F=C H’G& ’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’G& #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH GE（!），EU（B），SJ（=），EK（=），LMN（!）

E$+F=D H’G#’G#’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’& & #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH GS（=）

E$+F!< H’G#’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’& ’#G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH IJ（>），UJ（=），LMN（!），ENN（!），EO（!）

E$+F!= H’G& ’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& G’’#G’’G& #G’& HH’#& #& #GHG& H’H& G& ’& GH IJ（=），EO（=）

E$+F!! H’G#’G& ’H#G& #G& G& #’& & HGH& & ’’#G’’& & #G’& HH’#’#& #GHG& H’H& G& ’& GH UJ（=）

图中圈里的 E$+F= 和 E$+F! 为杂种拥有的单倍型

图 !" 两种石鸡单倍型系统树
R48& !" #-+ )3.. -5 )V- +$3)3418./

（表 >），单倍型比例为 !@W。单倍型 E$+F= 和石鸡
!A 个个体共享，E$+F!为杂种所特有。单倍型 E$+F=
在杂交个体中的比例高达 CB& @W，仅 = 个杂种个体
具有 E$+F! 倍型。
!& ? 杂交对大石鸡种群多样性的影响
从表 > 可以看出，相比较石鸡和大石鸡种群，C

个杂交个体的平均配对差异、核苷酸多样性和单倍

型多样性都要低于不含杂交个体的大石鸡和石鸡种

群总体的遗传多样性。用 N+.$3X$0Y/ 3*- 相关性检
验，@ 个种群的杂交率和平均配对差异（ ! Z <" ?<<，
# [ <" <@，$ Z @）、核苷酸多样性（ ! Z <" ?<<，# [ <" <@，
$ Z @）、单倍型多样性（ ! Z <" ?<<，# [ <" <@，$ Z @）没
有显著相关性。

根据发现杂交的种群的地理位置，结合刘迺

发［!!］发现具有杂交的种群地理位置，推算发生在六

盘山山脉周缘到礼县的杂交带长度大约为 ?<< 7X。
杂交带宽度约为 =>< 7X。
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表 !" 不同种群的遗传多样性以及杂交种群的
遗传多样性和杂交率

#$%& !" ’()(*+, -+.(/0+*1 23 -+33(/()* 42456$*+2)0，7()(*+,
-+.(/0+*1 $)- 81%/+- 3/(95(),1 23 81%/+- 42456$*+2)0

种群 杂交率
平均配对差异

!（"0*）

核苷酸多样性

!（#$）

单倍型多样性

%（#$）

:; <<& << =& ><?（@& A=>） @& @@= A!（@& @@@ A=） @& A=>（@& =<A）

BC =<& D@ @& DA=（@& <@!） @& @@@ E?（@& @@@ >A） @& <FE（@& =?E）

GHI <@& @@ =& <FE（@& E=A） @& @@= DD（@& @@@ >=） @& A=>（@& =<!）

BII =>& <? <& !!!（=& D@>） @& @@< F<（@& @@@ DA） @& A!!（@& =DD）

BJ =F& =F =& @DE（@& >EF） @& @@= <A（@& @@@ E@） @& DDE（@& =ED）

B1%/+-0 K @& D@@（@& =A!） @& @@@ E@（@& @@@ >>） @& <D@（@& =F@）

大石鸡

&’ ()*+)
=& ED>（@& ?>D） @& @@< @@（@& @@@ ==） @& A>>（@& @!!）

石鸡

&’ ,%-.)/
=& @?F（@& D=>） @& @@= !!（@& @@@ <A） @& EFF（@& @E?）

" " 注：括号内为标准误，"0*是 !的随机方差。

! 讨论
!& = 杂交范围的变化
鸟类中渐渗杂交的研究，国内仅见于石鸡和大

石鸡间发生渐渗杂交的报道［<=L<<］，这对在国内开展

渐渗杂交在进化上的作用的研究有重要意义。相比

较以前的研究，杂交带的宽度和长度比以前有所扩

大，以前通过 MN 基因发现在六盘山地区有石鸡和
大石鸡间的渐渗杂交。本文通过线粒体 M1*% 基因
发现在六盘山地区和甘肃南部岷县存在着石鸡的基

因向大石鸡单向渗透。表明两种石鸡杂交范围比以

前研究的区域更大，这种变大应该是采样范围所致，

而不是时间推移导致的杂交区域的扩散。

!& < 渐渗杂交形成原因
关于渐渗杂交的形成有以下原因造成杂种只能

与亲代之一反复回交［<<，<FL!!］：=）自然环境变化或人
为原因使得某一物种数量锐减而增加了同亲缘关系

很近的丰富物种交配的可能，使得杂交后代同大数

量的亲本交配的机会增加；<）杂种只生活于一个亲
本的一侧，而不生活于另一侧，只能同其中一个亲本

回交；!）性选择偏好，杂种可能更喜欢亲本之一；>）
杂种不育或生存力和生育力极低。本文研究发现杂

种个体位于大石鸡种群中，但还是处于和石鸡分布

区的接触地带。由于大石鸡个体比石鸡个体更大一

些，雄性大石鸡和石鸡比较，有两层项圈，即除了外

层的黑色项圈外，内层还有一圈锈红色的项圈。动

物线粒体基因多遵守母系遗传，有可能在两种石鸡

分布的接触地带，由于其更大的个体和双层项圈，雄

性大石鸡在争雌过程中相对于雄性石鸡处于优势地

位，使得雌性石鸡选择同雄性大石鸡交配，杂种后代

雌性同样更倾向于选择雄性大石鸡交配繁殖，这样

逐渐形成基因渗透。

!& ! 渐渗杂交在进化上的作用
渐渗杂交在进化上的作用有两种对立的观点，

即增加遗传多态性甚至产生新种，相反则可能减少

遗传多样性。渐渗杂交究竟对进化起何种作用，不

能简单论之，应该综合考虑环境因素和进化历史时

间。在不同的环境因子作用下，在不同的进化历史

时间段，渐渗杂交对进化所起的作用会不一样。

本文分析发生杂交的种群的杂交率和种群遗传

多样性的相关性，发现杂交率和种群的遗传多样性

没有必然的正相关或者负相关。杂交种群的遗传多

样性和未发生杂交的大石鸡种群遗传多样性比较，

也没有显著的变化。从 M1*% 基因序列表明，目前渐
渗杂交的发生对大石鸡遗传多样性没有显著影响。

不过，有模型证明只要有杂交发生，即使杂交比率很

小（只要不是严格的选型交配），外部环境条件确定

而且杂种适合度不发生降低，经历一段或长或短的

过渡期之后，最终亲本的遗传谱系会被取代［!>］。从

本文分析看，如果外界环境不发生改变，随着时间的

积累，石鸡的基因将逐渐取代大石鸡的基因，从而导

致大石鸡基因型的消失，不过这个过程应该是漫长

的。而且，这仅限于自然选择，且环境相对稳定。如

果加入人为因素或者环境因素骤变，遗传选择方向

便很难预料。在一个相对不太长的进化时期内，由

于存在着形态和大石鸡相同，基因型和石鸡相似的

个体，从增加物种多样性的角度看是有益的。

杂种个体的 M1*% 序列单倍型仅有两个，而且 F
个杂种有 A 个为同一单倍型，即单倍型 B$4O=，它在
石鸡中的单倍型频率是最高的，除开 A 个杂种个体，
还有 <E 个个体拥有 B$4O=，单倍型频率为 D>P。杂
种的单倍型多样性、核苷酸多样性和平均配对差异

都较低的原因可能是拥有 B$4O= 的石鸡个体在竞
争中较其它基因型的石鸡个体更有优势，同时拥有

该基因型的石鸡个体数量较大，遇见大石鸡雄性的

频率相对较高，从而造成杂交个体的 B$4O= 频率很
高，而且遗传多样性较低。

尽管本研究可以判断渐渗杂交在大石鸡和石鸡

之间的基因渗透方向，测定杂交带范围，推测渐渗杂

交的形成原因，可是对于渐渗杂交的形成还需要进
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一步野外观测验证，杂交后代的回交比例（是严格

的选型交配还是部分回交）、杂交后代的适合度等

都需要野外进一步观察研究。建议对两种石鸡杂交

带建立监测点，长期系统的收集两者个体和种群生

物学资料，通过生态学和分子生物学结合的方式系

统摸清石鸡和大石鸡的渐渗杂交的形成机制及基因

渗透趋势，为渐渗杂交在进化上的作用提供可供参

考的依据。
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