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摘要：为揭示麦穗鱼入侵云南后群体的遗传多样性和遗传分化差异现状，实验采集了云
南澜沧江、怒江、红河、伊洛瓦底江水系13个样点，及黄河、长江、珠江原产地水系
6个样点的麦穗鱼群体共计220尾样本，利用线粒体细胞色素b基因(Cyt b)全序列作为分子
标记，初步分析了麦穗鱼群体的遗传多样性、遗传结构和遗传分化情况。结果显示，共
检测到72个变异位点，定义25个Cyt b单倍型。云南四大水系麦穗鱼单倍型多样性和核苷
酸多样性分别为0.828±0.014和0.005 44±0.001 18。云南四大水系和黄河、长江、珠江水系
相比，具有较高的遗传多样性。单倍型系统发育树与单倍型网络图显示，黄河群体单倍
型独立，云南各水系单倍型与珠江、长江单倍型混杂，推测云南麦穗鱼主要来源于珠江
和长江，这与云南省引种经济鱼类历史一致。分子变异分析(AMOVA)显示，云南四大
水系麦穗鱼群体间具有程度较高的遗传分化，其中大多数遗传变异存在于群体内
(72.60%)，群体间的遗传变异为28.62%，水系间为1.22%。结果发现麦穗鱼遗传分化与当
前水系的分布格局不吻合。Fu’s Fs中性检验结果和核苷酸不配对分析结果均表明，云南
四大水系麦穗鱼群体未发生扩张。麦穗鱼进入云南各水系后，单倍型多样性较高，可能
来源于多个地区。在后续对麦穗鱼的管理过程中，需要注意避免单倍型特殊的群体与其
他地区群体的交流，减少水系间相互引种。此外，通过开发麦穗鱼资源利用方式来提高
麦穗鱼利用率，以控制其群体数量，从而减小其对当地土著物种和渔业养殖的危害。
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麦穗鱼(Pseudorasbora parva)隶属于鲤形目

(Cypriniformes)、鲤科 (Cyprinidae)、鮈亚科

(Gobioninae)、麦穗鱼属(Pseudorasbora)，主要栖

息于流速缓慢水体的中、底层，主要以底栖动

物为食 [1]。麦穗鱼原为亚洲地区的特有种，东亚

大陆、日本及中国台湾各地淡水水域均有分

布。自1960年以来的50年间，麦穗鱼已入侵至

32个国家地区，呈现全球范围内分布 [2]。麦穗鱼

具有食性广、世代周期短、性成熟早、繁殖力

和环境适应能力强等特点，被认为是世界上最

具入侵性的鱼类之一。张熙骜等 [3]利用Maxent软
件对麦穗鱼适生区进行预测，发现美国中部密

西西比河流域、美国东部及南部沿海和温哥华

至西雅图一带为麦穗鱼的潜在入侵区域。麦穗

鱼自然分布于我国广东省至黑龙江省的各大中

东部水系，以及云南省南盘江和金沙江水系 [4]。

然而在1963至1970年间，云南省在引种青鱼

(Mylopharyngodon piceus)、草鱼(Ctenopharyngodon
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idella)、鲢 (Hypophthalmichthys molitrix)和鳙

(Aristichthys nobilis) “四大家鱼”时，无意将麦穗

鱼带入洱海等滇中湖泊[5]。据《云南鱼类志》[6]和

《中国鱼类志·硬骨鱼纲·鲤形目(中卷)》[7]记载，目

前，麦穗鱼已广泛分布于云南各大水系，成为

澜沧江、怒江、红河及伊洛瓦底江水系的入侵物种。

麦穗鱼入侵到新的生态系统后，与当地土

著鱼类竞争生态位，威胁土著种安全。由于麦

穗鱼等小型鱼类吞食鱼卵、干扰产卵场等，导

致泸沽湖内由同一祖先种分化而来的特有的3种
裂腹鱼即厚唇裂腹鱼(Schizothorax labrosus)、宁

蒗裂腹鱼 (S.  n inglangensis )和小口裂腹鱼 (S.
microstomus)绝迹 [8]。熊飞等 [9]对云南抚仙湖鱼类

资源调查发现，抚仙湖有11种土著鱼未能找到，

而包括麦穗鱼在内的入侵鱼类资源却显著增

加。入侵成功的生物往往具有较为灵活的生活

史、较强的形态可塑性和繁殖力。麦穗鱼进入

云南抚仙湖之后，其生活史及繁育特征与原产

地安徽巢湖群体存在差异，发现入侵地繁殖群

体中高龄个体比例上升，繁殖起始时间与原产

地相同，但繁殖结束时间明显滞后，繁殖期显

著延长[10]。这可能是其入侵能力加强的一方面原

因。我们曾尝试检测入侵云南伊洛瓦底江水系

和李仙江水系麦穗鱼群体形态学变异，共检测

了伊洛瓦底江水系4个群体 [11]，李仙江流域3个群

体的形态变化 [12]，发现伊洛瓦底江水系4个地理

群体形态差异不显著。而李仙江镇沅居群产生

形态变异，除可能受来源、生境因素影响外，

遗传因素也发挥着不可忽视的作用。

为进一步分析麦穗鱼入侵云南四大水系后

的群体遗传结构变化，本实验拟选用进化速度

适中的线粒体Cyt b基因作为标记进行麦穗鱼群

体遗传分析，评估云南澜沧江、伊洛瓦底江、

怒江和红河麦穗鱼群体和原产地水系(黄河、长

江和珠江)群体遗传多样性、遗传结构和遗传分

化状况，并对其系统地理格局进行初步探讨。

实验结果有助于研究麦穗鱼入侵过程中的生态

适应与分子进化机制，以及对入侵物种的风险

管理及阻止其进一步入侵提供理论依据。

1    材料与方法

1.1    材料来源

实验所用的麦穗鱼样本于2015年至2017年
采自澜沧江、伊洛瓦底江、怒江、红河、黄

河、长江和珠江7个水系，共220尾(表1)。

1.2    基因组DNA提取与Cytb基因扩增与测序

剪取麦穗鱼尾鳍组织约20 mg，装入1.5 mL
离心管并剪碎。采用基因组DNA提取试剂盒(天
根生化科技有限公司 )提取麦穗鱼基因组DNA，

将DNA溶于100 μL TE缓冲液中，置于−20 °C保存

备用。本实验Cyb扩增和测序引物 :  F :5 ′ -CCA
G T G A C T T G A A A A A C C A C C G - 3 ′；R :  5 ′ -
CTTAGCTTTGGGAGTTAAGGGT-3′。PCR反

应总体积均为30 μL，其中Taq-Plus PCR Forest
Mix (2 ×) (NOVA，美国)15 μL，上、下游引物(10
μmol/L)各 1 μL，DNA模板 2 μL (50 ng/μL)，
ddH2O补足体积。PCR扩增反应程序：94 °C预变

性3 min；94 °C变性30 s，60 °C退火1 min，72 °C
延伸1 min，30个循环；72 °C终延伸5 min。PCR
扩增产物经送至上海美吉生物医药科技有限公

司测序。为保证所测序列的准确性，所有样品

均采用双向测序。

1.3    数据分析

测序结果使用BioEit软件进行拼接辅以人工

校正。序列整理后在GenBank库中进行比对，确

认扩增片段即为目的片段。使用Clustal X2[13]软件

对Cytb基因所有序列进行多重比对，去除两端冗

余序列。利用DnaSP 5.0软件[14]确定单倍型数(number
of  haplotypes)、各群体的单倍型多样性指数

(haplotype, h)和核苷酸多样性(nucleotide diversity,
π)。利用MEGA 5.0软件 [15]计算Cytb不同序列间的

碱基组成、变异位点、保守位点以及转换与颠

换的比值，并采用最大似然法(maximum likelihood,
ML)构建单分子系统树。应用TCS 1.21软件构建

单倍型网状支系图，分析麦穗鱼各个单倍型间

的亲缘关系。应用Arlequin 3.11软件 [16]统计遗传

分化水平，采用分子变异分析AMOVA(analysis
of molecular variance) 检测遗传变异来源，估算麦

穗鱼的群体遗传结构，计算群体间遗传分化系

数(F-statistics，FST)及其显著性。并采用Tajima’s
D和Fu’s Fs中性检验估算群体历史动态变化[17-18]。

2    结果

2.1    序列变异及遗传多样性

测序结果经过校正比对后，获得1 072 bp
Cyt b片段，共包括变异位点72个，其中，简约

信息位点45个，单碱基变异位点27个，未发现碱

基的插入和缺失。碱基组成结果显示，A、T、
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C、 G含量分别为 2 7 . 5 %、 3 1 . 0 %、 2 6 . 3 %和

15.2%，A+T含量(58.9%)高于G+C含量(41.1%)，
在Cyt b基因的碱基组成上具有明显的AT偏向性

和反G偏倚现象。麦穗鱼220个样本共检测出

25个单倍型，云南四大水系共14个单倍型，黄

河、珠江和长江共13个单倍型，群体间共有单倍

型 6个，其中 H a p 1为云南四大水系所共享；

Hap2和Hap3为云南伊洛瓦底江、澜沧江和怒江

所共享；Hap5为澜沧江、怒江、金沙江和南盘

江所共享；Hap6为伊洛瓦底江和澜沧江所共

享；珠江(含南盘江)、长江(含金沙江)、伊洛瓦

底江、澜沧江、怒江和红河水系均含有单倍型

Hap4，单倍型Hap4很可能是较原始的单倍型类

型(表2)。而麦穗鱼在云南的天然分布区南盘江

(NY)和金沙江(MY)共享单倍型Hap4和Hap5。
麦穗鱼7个水系群体遗传多样性分析结果显

示，单倍型多样性指数整体较高，而核苷酸多

样性指数相对较低(表3)。单倍型多样性指数显

示，云南四大水系麦穗鱼遗传多样性(0.828±0.014)
高于原产地麦穗鱼群体(0.654±0.075)。但核苷酸

多样性指数指标结果确刚好相反，即原产地麦

穗鱼群体核苷酸多样性指数(0.009 78±0.001 45)略
高于云南四大水系麦穗鱼(0.005 44±0.001 18)。比

较云南原产地南盘江、金沙江水系麦穗鱼与云

南四大水系麦穗鱼遗传多样性，南盘江、金沙

江麦穗鱼单倍型多样性(0.805±0.224，0.833±0.222)
与核苷酸多样性指数(0.008 26±0.000 78，0.010 32±
0.002 51)指标均高于澜沧江、伊洛瓦底江、红河

和怒江麦穗鱼遗传多样性相应指标。

在云南四大水系群体中，怒江群体的遗传

多样性最高 (h=0.803±0.044)，其次为红河群体

(h=0.720±0.079)和伊洛瓦底江群体(h=0.718±0.049)。
澜沧江群体遗传多样性最低(h=0.615±0.075)，在

原产地群体中，黄河群体的遗传多样性最高(h=
0.733±0.124)，珠江群体遗传多样性最低(h=0.219±
0.164)。

表 1    麦穗鱼样本采集信息

Tab. 1    Sampling information of P. pava individuals

水系

river systems
地点

sampling locality
样品编号

code
样本数量

no. of samples
经度

longitude
纬度

latitude

澜沧江　Lancang River 保山 BS 15 99°12′29.98″ 25°7′38.52″

普洱 PE 15 100°58′41.93″ 23°9′0.59″

剑湖 JH 15 99°55′ 26°25′

洱海(洱源西湖湿地) EH 9 100°3′17.09″ 26°1′36.42″

喜洲 XZ 11 100°07′45.60″ 25°51′11.91″

伊洛瓦底江　Irrawaddy River 猴桥镇 HQ 14 98°17′44.41″ 25°18′58.06″

保山腾冲和顺古镇 HS 15 98°28′2.23″ 25°0′41.79″

龙陵陇川江 LL 14 98°38′43.05″ 24°40′4.17″

盈江县仕明镇 YJ 8 97°54′32.27″ 24°43′0.89″

黄河　Yellow River 长垣 CY 11 114°39′47.91″ 35°12′3.99″

新乡 XX 4 113°53′17.36″ 35°16′56.24″

怒江　Nujiang River 福贡匹河怒族乡老姆登村 NJ 14 98°55′20.68″ 26°33′32.18″

施甸县保场乡独家村 SD 11 99°9′26.57″ 24°50′43.56″

红河　Red River 镇沅 ZY 11 100°59′12.46″ 24°1′6.44″

元阳小河街 YY 15 102°59′33.21″ 23°2′22.15″

长江　Yangtze River 牧羊河，金沙江 MY 4 116°34′35.28″ 30°38′1.17″

武汉 WH 14 114°18′13.99″ 30°31′31.67″

珠江　Pearl River 沾益，南盘江 NY 5 103°51′31.58″ 25°32′11.22″

西江，广州 XJ 15 113°18′21.66″ 23°04′6.10″
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2.2    麦穗鱼遗传结构

根据麦穗鱼25个单倍型构建ML系统发育树

(图1)。麦穗鱼系统发育树形成A、B、C和D 4个
谱系：单倍型数量分支最多的为谱系 A，共

12个，占总数的48%，由除黄河群体外的其他群

体构成且存在共享单倍型；谱系B中单倍型主要

由Hap 6 (伊洛瓦底江水系、澜沧江水系)，Hap12
(伊洛瓦底江水系) 及Hap 23(红河水系)构成，但

Hap 20(黄河水系)聚在此处。谱系C中单倍型只

有一个，即来自怒江水系的Hap14；谱系D中单

倍型均来自黄河水系，与其他地理分布的群体

间无共享单倍型。

单倍型网络图显示，25个单倍型演化为4个
谱系，与ML系统发育树聚类结果类似。单倍型

网络图中云南各水系单倍型与珠江、长江单倍

型混杂，形成一个由云南四大水系及珠江、长

江组成的谱系，对应聚类分析结果中谱系A；单

倍型网络图中伊洛瓦底江水系、澜沧江水系的

Hap 6与伊洛瓦底江水系的Hap12，以及红河水系

的Hap 23聚成一个谱系，对应ML系统发育树中

谱系B。云南怒江水系的一个单倍型 (Hap14)较
为独立，单独形成为一支，对应聚类分析结果

中谱系C，黄河群体单倍型独立，形成一个以

黄河群体为单位的家系式聚簇，对应系统发育

树中谱系D。怒江 (NJ)群体较为特殊，与原产

地黄河、长江和珠江麦穗鱼群体无共享单倍型

(图2)。

2.3    云南四大水系麦穗鱼遗传变异

云南麦穗鱼群体间遗传距离及群体间遗传

分化系数结果显示，群体间的平均遗传距离为

0.007±0.002。其中怒江 (NJ)和伊洛瓦底江的盈江

县仕明镇群体 (YJ)间遗传距离最高 (0.015)，且

NJ与其他群体间的遗传距离相对较高，其次为

YJ群体。伊洛瓦底江的保山腾冲顺古镇群体

(HS)和澜沧江普洱群体(PE)间的遗传距离最小，

为0.002(表4)。

表 2    麦穗鱼群体Cyt b基因单倍型及其在群体中的分布

Tab. 2    Haplotypes of Cyt b gene and its distribution in P. pava populations

水系

river systems
群体

population
单倍型数

haplotype number
单倍型

haplotype
Fu’s
Fs

Tajima’s
D

澜沧江　Lancang River BS 6 Hap1，Hap2，Hap3，Hap4，Hap5，Hap6   1.805 −0.874

PE 2 Hap4，Hap5   1.318   1.503

JH 3 Hap1，Hap2，Hap3，   4.968   0.312

EH 2 Hap1，Hap2   7.159   2.347

XZ 4 Hap1，Hap2，Hap3，Hap21   3.219   0.784

伊洛瓦底江

Irrawaddy River
LL 5 Hap1，Hap2，Hap3，Hap4，Hap6   3.737   0.158

HQ 4 Hap2，Hap4，Hap6，Hap12   4.063   0.083

HS 3 Hap2，Hap3，Hap4，   3.653   0.828

YJ 2 Hap4，Hap6   6.059   0.551

红河　Red River YY 3 Hap4，Hap22，   5.038   0.377

ZY 4 Hap23   1.857   0.545

怒江　Nujiang River NJ 5 Hap1，Hap2，Hap3，Hap14，Hap15   4.916 −1.186

SD 4 Hap2，Hap3，Hap4，Hap5   2.198   1.151

黄河　Yellow River CY 5 Hap7，Hap8，Hap9，Hap10，Hap11   2.026 −0.185

XX 4 Hap7，Hap18，Hap19，Hap 20   0.936 −1.159

长江　Yangtze River MY 3 Hap4，Hap5，Hap13   2.785 −0.856

WH 2 Hap4，Hap16   1.820 −1.671

珠江　Pearl River NY 2 Hap4，Hap5，   2.187   1.153

XJ 2 Hap4，Hap17 −0.649 −1.159
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麦穗鱼群体间遗传分化系数FST为−0.059~
0.761，其中盈江(YJ)群体与其他群体间的遗传分

化系数FST(0.299~0.761)最大，盈江(YJ)与其他群

体间存在显著或极显著差异(P<0.05或P<0.001)，
显示存在高程度的遗传分化。龙陵(LL)群体与其

他群体间的遗传分化系数FST最小，除与YJ群体

间的遗传分化系数FST>0.25外，与其他群体间的

遗传分化系数FST都小于0.25。除此之外，大部

分群体间表现为低程度遗传分化。

云南四大水系麦穗鱼群体分子变异分析

(AMOVA)结果同样显示麦穗鱼群体之间有明显

的遗传分化，但这种变异大部分来自于群体内

表 3    基于Cyt b基因序列得出的群体遗传多样性参数

Tab. 3    Parameters of genetic diversity based on Cyt b sequences

采样地点

locations
样品数

no. of samples
多态位点

polymorphic loci

单倍型数

no. of
haplotype

单倍型多样性(h)
haplotype diversity

核苷酸多样性(π)
nucleotide diversity

澜沧江　Lancang River BS   15 21   6 0.762±0.096 0.004 77±0.001 32

PE   15   1   2 0.533±0.052 0.000 50±0.000 29

JH   15 11   3 0.448±0.134 0.003 43±0.000 96

EH     9   9   2 0.556±0.090 0.004 69±0.001 14

XZ   11 12   4 0.600±0.154 0.004 54±0.001 11

整体   65 22   7 0.615±0.075 0.004 69±0.000 93

伊洛瓦底江　Irrawaddy River LL   14 20   5 0.857±0.044 0.006 12±0.001 32

HQ   14 15   4 0.582±0.137 0.004 52±0.001 65

HS   15   7   3 0.514±0.116 0.002 48±0.000 78

YJ     8 10   2 0.429±0.169 0.004 02±0.001 14

整体   51 20   6 0.718±0.049 0.005 32±0.000 93

红河　Red River YY   15 11   3 0.533±0.126 0.003 48±0.000 96

ZY   11   8   4 0.782±0.075 0.002 90±0.000 91

整体   26 18   6 0.720±0.079 0.004 47±0.001 04

怒江　Nujiang River NJ   14 36   5 0.659±0.123 0.007 73±0.001 77

SD   11   8   4 0.745±0.098 0.003 27±0.000 91

整体   25 37   7 0.803±0.044 0.006 54±0.001 51

黄河　Yellow River CY   11 16   5 0.618±0.164 0.004 92±0.001 28

XX     4 32   4 1.000±0.177 0.015 64±0.002 84

整体   15 39   8 0.733±0.124 0.007 82±0.001 81

长江　Yangtze River MY     4 22   3 0.833±0.222 0.010 32±0.002 51

WH   14   3   2 0.143±0.119 0.000 40±0.000 51

整体   18 25   4 0.314±0.138 0.002 61±0.001 36

珠江　Pearl River NY     5 10   2 0.805±0.224 0.008 26±0.000 78

XJ   15   1   2 0.133±0.112 0.000 13±0.000 29

整体   20 11   4 0.219±0.164 0.002 12±0.000 17

云南四大水系　four major river systems in Yunnan 167 51 14 0.828±0.014 0.005 44±0.001 18

原产地群体　populations in native region   53 57 15 0.654±0.075 0.009 78±0.001 45

总体　total 220 72 25 0.828±0.018 0.006 94±0.001 34
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部，占72.60%，且具有极显著的统计值(P<0.001)，
较少部分的遗传差异来自于组间，占28.62%(P<
0.001)，而来自于水系间的遗传差异只占1.22%
(P>0.05)。这一结果显示，云南麦穗鱼群体遗传

分化格局与现有水系的分布格局明显不吻合(表5)。
Fu’s Fs检验和Tajima’s D中性检验可用于推

测群体经过的历史。当Tajima’s D和Fu’s Fs呈负

值，并达到较显著水平(P<0.05)时，说明序列中

含有比中性进化模型更多的核苷酸位点变化，

预示着被研究群体可能经历过一个扩张的历

史。本实验结果显示，虽然澜沧江保山麦穗鱼

群体(BS)和怒江群体(NJ)中性检验值为负值，但
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图 1    麦穗鱼Cyt b基因单倍型ML系统树

Fig. 1    Maximum Likelihood tree based on haplotypes of P. pava mitochondrial Cyt b sequence
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图 2    麦穗鱼群体单倍型网络图

单倍型之间的连结代表突变差异；未标记的节点表示推断出来的突变步骤，且未在样本中实际观察到

Fig. 2    Network of haplotypes of P. pava
Connections between haplotypes represent mutant differences, the unlabeled nodes represent the inferred mutation step and not observed in the sample
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没有显著偏离中性，未达到显著性差异(P>0.05)
(表6)，表明麦穗鱼群体在中性模式下没有经历

群体扩张事件。

3    讨论

3.1    麦穗鱼序列变异及遗传多样性

遗传多样性即基因多样性，即种内个体之

间或一个群体内不同个体的遗传变异总和，是

生态系统多样性和物种多样性的基础，更是物

种不断进化适应环境的基础。因此，对入侵物

种而言，遗传多样性被认为是影响其能否入侵

成功的重要因素之一。传统观念认为，遗传多

样性丰富将有利于外来物种适应新的生境，并

建立、维持新的种群规模[19]。然而，在入侵过程

中，外来种的遗传多样性往往会下降到很低的

水平，这主要是因为奠基者效应、遗传瓶颈效

应或基因漂流 [20]，例如，蓝鳃太阳鱼 (Lepomis
macrochirus)入侵日本后，由于奠基者效应或遗

传漂变，引进的蓝鳃太阳鱼的遗传多样性几近

枯竭[21]。但也有一些物种在入侵后，群体的遗传

多样性并没有显著降低。例如入侵西班牙流域

的霍氏食蚊鱼(Gambusia holbrooki)[22]和入侵巴西

亚马逊的单丽鱼(Cichla monoculus)，它们的群体

遗传多样性均较高[23]，以及入侵安徽长江、淮河

和新安江三大流域的克氏原螯虾 (Procambarus

表 4    基于Cyt b基因序列云南四大水系麦穗鱼群体间的遗传距离(对角线上)和遗传分化指数(对角线下)

Tab. 4    Estimates of pairwise genetic distances (above diagonal) and the FST (below diagonal) among populations of P. pava in
the four river systems of Yunnan based on the Cytb sequences

群体

populations

澜沧江

Lancang River
伊洛瓦底江

Irrawaddy River
红河

Red River
怒江

Nujiang River

BS PE JH EH XZ LL HQ HS YJ YY ZY NJ SD

BS 0.004 0.007 0.007 0.007 0.006 0.006 0.004 0.010 0.005 0.007 0.010 0.005

PE 0.191** 0.006 0.006 0.007 0.005 0.004 0.002 0.008 0.003 0.005 0.009 0.003

JH 0.273** 0.612** 0.005 0.007 0.007 0.008 0.006 0.012 0.007 0.004 0.008 0.007

EH 0.190* 0.602** 0.156 0.007 0.007 0.008 0.006 0.013 0.008 0.006 0.008 0.006

XZ 0.180* 0.579** 0.263** 0.007 0.008 0.008 0.006 0.012 0.008 0.008 0.010 0.006

LL −0.040 0.218** 0.175** 0.092 0.115* 0.007 0.005 0.010 0.006 0.007 0.010 0.006

HQ 0.072 0.237** 0.407** 0.339** 0.336** 0.019 0.005 0.007 0.005 0.008 0.011 0.006

HS 0.015 0.254** 0.433** 0.317** 0.240** 0.039 0.132* 0.009 0.004 0.006 0.009 0.003

YJ 0.475** 0.761** 0.647** 0.593** 0.601** 0.361** 0.299* 0.626** 0.007 0.012 0.015 0.010

YY 0.081 0.204** 0.434** 0.388** 0.392** 0.047 −0.038 0.138** 0.419** 0.007 0.010 0.005

ZY 0.305** 0.649** 0.055 0.204 0.411** 0.212** 0.406** 0.490** 0.662** 0.427** 0.008 0.007

NJ 0.125* 0.380** −0.020 −0.059 0.069 0.058* 0.243** 0.217** 0.469** 0.265** 0.069* 0.009

SD −0.043 0.252** 0.412** 0.294* 0.218* 0.027 0.145* −0.018 0.590** 0.159** 0.465** 0.197**

注：*. 差异显著(P<0.05), **. 差异极显著(P<0.01)，P为遗传分化指数显著性检验值；下同

Notes: *. significant difference (P<0.05), **. extremely significant difference (P<0.01), P means value for test of FST; the same below

表 5    基于云南四大水系麦穗鱼Cyt b基因序列的AMOVA分析

Tab. 5    AMOVA analysis based on the Cyt b sequences of P. pava in the four river systems of Yunnan

自由度

Df
平方和

sum of squares
变异组分

variance components
变异百分数/%

percentage of variation
Ф-统计量

Ф-statistics

水系间　among rivers     3   35.612 0.036   1.22 −0.012    

群体间　among populations within rivers     9 115.914 0.846 28.62   0.283**

群体内　within populations 154 330.558 2.146 72.60   0.274**

总计　total 166 482.084 2.956
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clarkii)群体也具有较高的遗传多样性 [24]。沙氏变

色蜥(Anolis sagrei)已被引入多个国家，Kolbe等[25]

共分析了59个引入地种群和71个原产地种群的遗

传多样性，其中高于原产地古巴种群平均水平

的有32个种群，相对较低的有27个种群。造成这

一差异的主要原因是存在多次引种，以及入侵

种成功进入新的环境后通过杂交或变异，使得

遗传多样性增高。而沙氏变色蜥的案例体现了

多次引种和奠基者效应拮抗影响入侵物种群体

的遗传多样性。

本实验测定了云南四大水系13个样点和原

产地6个样点，共计220尾麦穗鱼的Cytb基因序

列，并分析了遗传多样性丰富程度。线粒体序

列遗传多样性丰富程度主要以单倍型多样性及

核苷酸多样性为指标。当研究个体数较少时，

核苷酸多样性比单倍型多样性更有说服力。比

较云南四大水系和原产地麦穗鱼群体的遗传多

样性，单倍型多样性指数整体较高，而核苷酸

多样性指数相对较低。原产地麦穗鱼群体核苷

酸多样性指数(π=0.009 78±0.001 45)高于云南四大

水系麦穗鱼(π=0.005 44±0.001 18)。原因可能是麦

穗鱼入侵云南后，经历了奠基者或瓶颈效应，

导致遗传多样性降低。而单倍型多样性结果显

示，入侵地麦穗鱼多样性高于原产地麦穗鱼。

麦穗鱼入侵欧洲后，单倍型和核苷酸多样性均

显示入侵麦穗鱼群体遗传多样性高于原产地群

体，但差异不显著，且2个近期从不列颠群岛引

种的群体遗传多样性最低[26]。入侵地麦穗鱼遗传

多样性较高，推测可能由于多次引种造成。本

实验单倍型ML树结果也提示，云南各水系麦穗

鱼单倍型与珠江、长江单倍型混杂，提示麦穗

鱼可能来源于长江或珠江。云南天然分布区南

盘江(NY)和金沙江(MY)麦穗鱼群体仅含有单倍

型Hap4和Hap5，而在云南四大水系中，均含有

多种单倍型，而只有澜沧江和怒江麦穗鱼群体

共享单倍型Hap4和Hap5，其他伊洛瓦底江和红

河麦穗鱼群体缺乏Hap5。这可能与NY和MY群体

取样较少有关。因此，关于入侵云南四大水系

的麦穗鱼是否来源于云南的南盘江和金沙江还

需要进一步的验证。本实验两个遗传多样性参

数指标：核苷酸多样性和单倍型多样性结果在

入侵地与原产地中的比较上存在矛盾，可能原

因是群体的快速增长促进了新突变的保留，但

与此同时没有足够的时间来积累足够的核苷酸

变异[27]。

在本实验中，怒江群体遗传多样性最高

(h=0.803±0.044)，其次为红河群体和伊洛瓦底江

群体，澜沧江群体遗传多样性最低 (h=0.615±
0.075)。麦穗鱼样本数中怒江群体最少，仅2个群

体，共25个样品，但遗传多样性最高。推测可能

是因为特殊的地形地貌特点，流域内山高水

深，地形复杂，水资源的开发较少。此外还可

能与流域内人少水多有关，怒江州人均水资源

量达38 137 m3，是全省平均水平的7.2倍[28]。而澜

沧江麦穗鱼共涉及5个地理群体，总计65个样

品，样品群体数和样品数目最多，但检测到澜

沧江麦穗鱼遗传多样性偏低。推测可能与水电

开发及经济发达情况存在一定联系。澜沧江流

域水力资源丰富，且开发条件优越，目前，漫

湾、小湾、大朝山、糯扎渡及景洪水电站相继

建立，已成为我国水电基地之一[28]。澜沧江流域

经济较为发达，人口较多，人员交流频繁，人

为引种可能导致麦穗鱼群体遗传多样性的均

一化。

与经济鱼类如缺须盆唇鱼 (Placoche i lus
cryptonemus )  (h=0.826，π=0.002 15)、青鱼

(h=0.798 04，π=0.001 59)和长鳍吻鮈(Rhinogobio
ventralis) (h=0.709，π=0.001 43)[29-31]的遗传多样性

指标相比，云南麦穗鱼具有较高的单倍型多样

性指数(0.828)和核苷酸多样性指数(0.005 44)。麦

表 6    基于Cyt b基因的云南四大水系麦穗鱼群体中性检验

Tab. 6    Statistical tests for neutrality test of P. pava in the four river systems of Yunnan based on Cyt b gene

参数

statistics

澜沧江

Lancang River
伊洛瓦底江

Irrawaddy River
红河

Red River
怒江

Nujiang River

BS PE EH JH XZ HQ LL HS YJ YY ZY SD NJ

Tajima's D −0.874 1.503 2.347 0.312 0.784 0.083 0.158 0.828 0.551 0.377 0.545 1.151 −1.186 

P值　P values  0.196 0.974 1.000 0.668 0.816 0.571 0.578 0.809 0.742 0.686 0.713 0.889  0.097

Fu's　Fs  1.805 1.318 7.159 4.968 3.219 4.063 3.737 3.653 6.059 5.038 1.857 2.198  4.916

P值　P values  0.809 0.679 0.999 0.978 0.941 0.959 0.958 0.952 0.992 0.985 0.840 0.852  0.965
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穗鱼为短生命周期种类，性成熟周期短、繁殖

季节较长，产卵场较集中，这样的生活史特性

可能对群体快速增长和保存新突变、产生高的

单倍型多样性有一定的贡献作用。

3.2    麦穗鱼群体遗传结构分析

基于Cyt b基因研究的220个个体检测出72个
多态位点，共定义25个单倍型。其中Hap4为6个
水系所共有，且具有这种单倍型的个体数为

80个，占总数的36.36%。Hap4很可能是较原始的

单倍型类型。单倍型ML系统树和单倍型网络图

均显示黄河水系麦穗鱼与其他水系群体不存在

共享单倍型，黄河水系麦穗鱼具有的单倍型相

对独立。云南各水系单倍型与珠江、长江单倍

型混杂，没有明显的以地方群体为单位的家系

式分支或者聚簇出现，群体间互相散布交叉现

象比较普遍，而研究发现云南怒江Hap14较为独

立。在入侵欧洲10国14个群体的麦穗鱼群体中，

聚类及单倍型网络图的分布均显示，入侵地群

体与海河流域和怀柔水库群体共享多种单倍

型[26]，其分布特点与本实验结果相似，推测入侵

欧洲的麦穗鱼群体主要来自海河流域。Gozlan
等 [2]发现，在麦穗鱼原产地也曾经发生过水产资

源的人为重置现象，导致原产地麦穗鱼存在一

定的混合现象。这一行为可能由于当时食物短

缺，人们对动物蛋白的需求增加所驱动。

作为衡量群体间遗传分化程度的重要指

标，FST值介于0.00~0.05时表示分化较弱，FST值

超过0.25时表示遗传分化很大 [32]。本实验中，伊

洛瓦底江水系盈江 (YJ)群体与其他群体间的

FST值(0.299~0.761)均大于0.25，显示YJ群体与其

他各群体间存在一定程度的遗传分化。Shaklee
等[33]根据文献资料总结，提出鱼类在属、种和种

群三级水平上的遗传距离分别为0.90、0.30及
0.05。依照该标准，云南麦穗鱼群体遗传距离

中，怒江(NJ)与盈江(YJ)群体间遗传距离最大，

为0.015，小于种群级别标准(0.05)，表明云南四

大水系的麦穗鱼群体没有达到亚种分化。本实

验发现云南麦穗鱼群体间的遗传距离和遗传分

化系数都偏低。对自然分布的鱼类而言，通常

在流域之间存在明显的种群遗传分化，同一流

域内的种群通常分化不明显或没有遗传分化，

即鱼类的遗传分化格局往往与其分布的水系格

局吻合。进一步通过AMOVA软件分析发现，云

南麦穗鱼水系间无明显的遗传分化，虽然存在

一定变异，但这些变异绝大部分来自于群体内

部和群体间，水系之间分化不明显(P>0.05)。这

一结果同样证明了云南麦穗鱼群体遗传分化格

局与现有水系的分布格局明显不吻合。

Kamal等 [34]研究发现，多次独立的远距离建

群事件可以形成淡水生物在流域内具有显著遗

传差异，在不同流域间差异不明显的遗传分化

格局。而麦穗鱼在入侵欧洲10国后，多数群体的

遗传多样性与原产地相似，且存在一定程度遗

传分化。Simon等 [26]根据群体遗传学理论，引用

多次引种模式“multiple-source-sink” 模型及混

合效应解释该结果。云南四大水系麦穗鱼的遗

传分化格局与欧洲麦穗鱼类似，因此，我们推

测云南四大水系麦穗鱼遗传分化格局的形成，

主要是由于多次引种和多次独立的建群事件发

生的结果。据文献报道，上世纪中后期，云南

省从我国长江和珠江水系多次引入经济鱼类，

其中规模较大的两次引种包括60年代引入“四大

家鱼 ” 和 8 0年代引入太湖新银鱼 ( N e o s a l a n x
taihuensis)，经济鱼类引入的过程中，小型鱼类

例如麦穗鱼的鱼卵和幼鱼被带入云南高原湖

泊，随后广泛分布于云南高原湖泊和各大水系[35]。

麦穗鱼进入新的水域后，可独立建群，经过多

次人工引种事件后，造成麦穗鱼群体内部分化

明显，但是水系间差异不明显。然而Fu’s Fs检
验和Tajima’s D中性检验结果显示，虽然麦穗鱼

群体中性检验值出现负值，但没有显著偏离中

性，表明麦穗鱼群体在中性模式下没有经历群

体扩张事件。

综上所述，麦穗鱼进入云南四大水系后，

遗传多样性与原产地接近，且群体内存在一定

程度的分化，除个别群体(盈江和怒江)外，群体

间没有明显的遗传分化。在后续对麦穗鱼的管

理过程中，需要注意避免单倍型特殊的群体

与其他地区群体的交流，减少水系间相互引种。

在引种其他经济鱼类时，特别是从黄河流域地

区引种，需要注意避免麦穗鱼等野杂鱼的带

入。此外，麦穗鱼作为野杂鱼，虽然加工利用

率不高，但其肌肉的营养价值与中华倒刺鲃

( S p i n i b a r b u s  s i n e n s i s )和花䱻 ( H e m i b a r b u s
maculatus)接近，是一种理想的蛋白源，具备作

为人类和动物食物来源的开发潜力[36]。因此开发

麦穗鱼资源利用方式，通过促进人类和动物利

用麦穗鱼，可间接达到控制麦穗鱼群体数量的
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目的，以减小其对当地土著物种和渔业养殖的

危害。
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Genetic structure analysis of Pseudorasbora parva in the four major river
systems in Yunnan based on mitochondrial Cyt b

YANG Liping ,     HU Junyi ,     QIN Chaobin ,     ZHANG Yuru ,     LU Ronghua ,     MENG Xiaolin ,    
YANG Guokun ,     YAN Xiao ,     ZHI Shaoyang ,     NIE Guoxing *

(College of Fisheries, Henan Normal University, Xinxiang    453007, China)

Abstract: Pseudorasbora parva was originally distributed in Jinshajiang and Nanpanjiang in Yunnan. However, it
has been widely distributed in all major river systems and has become an invasive fish in other four river systems
in Yunnan. In order to reveal the difference of genetic diversity and genetic differentiation of P. parva between
Yunnan after the invasion and the native region, we collected 220 samples distributed in 13 different sites of
Lancang River, Nujiang, Honghe and Irrawaddy River in Yunnan, and 6 native populations in Yellow River,
Yangtze River, and Pearl River. Here we analysed a 1 072 base pair fragment of the mitochondrial cytochrome b
gene (Cyt b) to examine the genetic diversity and genetic structure. A total of 72 mutation sites and 25 Cyt b
haplotypes were identified. The haplotype diversity and nucleotide diversity of the four river systems in Yunnan
were 0.828±0.014 and 0.005 44±0.001 18, respectively. Haplotype diversity of the introduced populations from the
four river systems in Yunnan was higher than that of the native populations. The haplotype maximum likelihood
tree and haplotype network map show that the haplotypes of the Yellow River population are special, while
haplotypes in the invasive populations in Yunnan were mixed with those in Yangtze River and Pearl River. It is
speculated that P. parva in Yunnan mainly came from the Yangtze River and the Pearl River, which was
consis tent  with the his tory of  introduct ion of  economic f ish in  Yunnan Province.  Analysis  of
molecular variance (AMOVA) revealed significant genetic subdivision among individuals within
populations and among populations within rivers but not among rivers, indicating distribution of
genetic diversity was inconsistent with contemporary hydrological structure. That may be the human
effect who introduced them from many native regions. The results of Fu’s Fs neutral test showed that
there was no expansion of the invasive population of P. parva in Yunnan. In the subsequent management of the
invasive population of P. parva in Yunnan, it is necessary to avoid the exchange of special haplotype groups with
other regional groups, and to reduce the introduction of fish from different river systems. In addition, the
development of new ways to utilize P. parva may be a useful way to control their population and reduce the
damage to indigenous species and fishery culture in Yunnan.
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