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岛屿生境下黄毛鼠种群的遗传变异

刘小丽１，孙　 佼１，韩金巧１，王艳妮１，２，∗，谭江东１

１ 浙江师范大学生态研究所， 金华　 ３２１００４

２ 浙江省野生动物生物技术与保护利用重点实验室， 金华　 ３２１００４

摘要：岛屿具有独特的生态系统，常被生态学家和进化生物学家视为研究生物进化的天然实验室，岛屿生物地理学也受到了越

来越多科学家的关注。 本研究对舟山群岛 ８ 个面积不等岛屿的黄毛鼠（Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ）种群进行了调查，分析了 ８ 个种群的遗传

变异特征，对探讨岛屿理论中的种群动态和种群分化具有重要意义。 采用线粒体分子标记技术，利用 ＰＣＲ 扩增得到 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区

基因序列 ８１５ ｂｐ，在 ３３０ 个黄毛鼠样本中共识别出 １５ 个单倍型，平均核苷酸多样性（Ｐｉ）为 ０．００１，平均单倍型多样性（Ｈｄ）为
０．３６４，表明舟山群岛黄毛鼠种群的遗传多样性较低。 Ｔａｊｉｍａ′ｓ Ｄ 中性检验显示除了小盘峙种群，均为显著负值（Ｐ ＜ ０．０１），表
明种群受到了自然选择的作用，历史上发生过种群扩张。 ＡＭＯＶＥ 显示，群体间的遗传分化指数平均值为 ０．７４５，处于较高的分

化水平，表明遗传变异主要来自种群间，占 ７４．５％。 基于线粒体 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区序列构建的系统发育树和中值网络都表明 ８ 个岛屿的

黄毛鼠种群起源于两个母系。 此外，Ｍｅｎｔａｌ 检验显示不同岛屿种群间的遗传距离与岛屿间地理距离之间存在显著正相关关系

（ｒ＝ ０．６０７７，Ｐ ＝ ０．００４），种群遗传多样性与岛屿面积并未发现显著相关性（ ｒ ＝ ０．６２５５，Ｐ ＝ ０．１８４０）。 本研究结果可为岛屿黄毛

鼠种群的微观演化以及一些岛屿物种的进化理论提供参考。
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自然种群的遗传变异受诸多因素的影响，如自然选择、突变、遗传漂变和种群瓶颈等。 岛屿和大陆环境存

在明显的差异，岛屿数量多，且存在地理隔离，岛屿上的物种相对较少，其活动空间范围较大，迁移率较低等，
常被生态学家和进化生物学家视为研究生物进化的“天然实验室” ［１］。 岛屿在空间上可以直接确定种群或群

落的边界，为物种进化的研究提供了重复性高的便利场所。 因此，在研究自然种群微进化过程中，岛屿常被选

作热点地区。 关于岛屿自然种群的遗传变异也越来越多地受到科学家们的关注［２］。
了解岛屿距离隔离和岛屿面积如何影响野生种群的遗传变异一直是保护生物学的一个主要焦点［３］。 根

据中性瓶颈理论，较大且较年轻的岛屿比较小的老的岛屿保留更多的核遗传变异。 刘军等对千岛湖 ３ 个岛屿

社鼠（Ｎｉｖｉｖｅｎｔｅｒ ｃｏｎｆｕｃｉａｎｕｓ）种群的研究发现，遗传多样性与岛屿面积有显著的正相关关系［４］。 Ｈｕｒｓｔｏ 等研究

了海岛历史对壁蜥（Ｐｏｄａｒｃｉｓ ｅｒｈａｒｄｉｉ）线粒体和核基因多样性的影响，结果得出种群特有的遗传分化指数与岛

屿面积呈负相关，表明较小的岛屿具有较大的漂移敏感性［５］。 线粒体单倍型的空间分布反映了历史上的碎

裂格局，而不是地理上的接近。 小岛屿种群一般更容易受到遗传漂变和近交的影响，会导致这些种群的遗传

变异和适应度降低。 此外，孤岛种群可能由于漂移或不同的生态位选择而产生种群差异［６］。
舟山群岛位于浙江省东北部的东海海域，为天台山脉向东海延伸的余脉，与宁波的北仑相邻，是中国第一

大群岛［７］。 舟山群岛原本与大陆相连，自晚更新世纪以来，经历了不同程度的海侵（３ 次）和海退（２ 次），最终

彻底暴露，成为如今的群岛。 共由 １３９０ 个不同的岛屿组成，陆地总面积为 １４４０ ｋｍ２。 岛屿大小不等，最小

０．６３ ｋｍ２（洛迦山岛），最大 ５０２ ｋｍ２（舟山本岛） ［８］。 舟山群岛属北亚热带季风海洋性气候，年均气温为１５．６—
１６．６℃，年均降水量为 ８５０．６—１３６７．１ ｍｍ，海拔最高为 ５４４．５ ｍ［９］。 岛上分布的啮齿动物主要有黄毛鼠（Ｒａｔｔｕｓ
ｌｏｓｅａ）、黑线姬鼠 （ Ａｐｏｄｅｍｕｓ ａｇｒａｒｉｕｓ）、 中华姬鼠 （ Ａ． ｄｒａｃｏ ）、 小家 鼠 （ Ｍｕｓ ｍｕｓｃｕｌｕｓ ）、 社 鼠 （ Ｎｉｖｉｖｅｎｔｅｒ
ｃｏｎｆｕｃｉａｎｕｓ）等。 其中，黄毛鼠是舟山群岛的优势属种，隶属于啮齿目（Ｒｏｄｅｎｔｉａ），鼠科（Ｍｕｒｉｄａｅ），大鼠属

（Ｒａｔｔｕｓ） ［１０］。 目前，关于黄毛鼠的研究主要集中于鼠害防治［１１，１２］、种群生态［１３］、年龄结构［１４］ 和交配行为［１５］

等，关于该物种在岛屿生境中种群遗传变异及微进化方面的研究尚未见报道。
随着分子标记技术的成熟，越来越多的学者利用该技术来进行物种鉴定和遗传变异的深入研究。 线粒体

ＤＮＡ 具有结构简单、母系遗传、几乎不发生重组和进化速度较快等特点，是研究动物种群遗传学的理想分子

标记［１６，１７］。 因此，本文探讨岛屿特征对黄毛鼠种群动态和遗传分化的影响，利用线粒体 ＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列，研
究舟山群岛黄毛鼠种群的遗传多样性和遗传结构，并分析了遗传距离与岛屿间地理距离、遗传多样性与岛屿

面积的相关性，为黄毛鼠种群的微观演化和岛屿物种的进化理论等提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 样地及实验材料

在舟山群岛选取地理位置相对集中的 ８ 个岛屿，分别为大摘箬山（ＤＺＲＳ）、小摘箬山（ＸＺＲＳ）、刺山岛

（ＣＳ）、小猫岛（ＸＭ）、小盘峙岛（ＸＰＺ）、大猫岛（ＤＭ）、六横岛（ＬＨ）及桃花岛（ＴＨ），这些岛屿面积大小不一

（０．１４—９３．６６ ｋｍ２） ［１８］，岛屿间的距离范围是 ０．５—２０．９ ｋｍ（根据 ＧＰＳ 定位的经纬度计算获得岛屿间地理距

离）。 采样岛屿的具体位置和实验样本量见图 １ 和表 １。 岛上的植被较为丰富，主要植被类型为常绿阔叶林，
珍稀优良树种有红楠、青冈、黄檀、合欢等［９，１９］。

分别于 ２０１３ 年 ６ 月和 ９ 月、２０１６ 年 ６ 月用夹捕法在 ８ 个岛屿上共采集黄毛鼠样本 ３６１ 只，由于个别样本
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ＰＣＲ 扩增失败，实际用于数据分析的样本有 ３３０ 只。 取适量的黄毛鼠肌肉组织，放入 ９５％的酒精中固定保

存，带回实验室，于－７０℃保存备用。

图 １　 采样岛屿分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅｄ ｉｓｌａｎｄｓ

　 １．小盘峙岛（ ＸＰＺ）；２．刺山岛（ ＣＳ）；３．大猫岛 （ ＤＭ）；４．小猫岛

（ＸＭ）；５．大摘箬山（ＤＺＲＳ）；６．小摘箬山（ＸＺＲＳ）；７．桃花岛（ＴＨ）；

８．六横岛（ＬＨ）

１．２　 ＤＮＡ 的提取及 ＰＣＲ 的扩增

肌肉组织基因组 ＤＮＡ 的提取参照鲍毅新等改进的

方法［２０］。
用于扩增 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列的引物参考文献报

道［２１］，上游引物 ＤＦ： ５′⁃ＧＴＣＡＡＣＴＣＣＣＡＡＡＧＣＴＧＡＡＡ
ＴＴＣ⁃ ３′， 下 游 引 物 ＤＲ： ５′⁃ＴＣＴＣＧＡＧＡＴＴＴＴＣＡＧＴＧＴＣ
ＴＴＧＣＴＴＴ⁃３′，由生工生物工程（上海）有限公司合成。
ＰＣＲ 扩增体系如下：１０×Ｂｕｒｆｆｅｒ ２．５ μＬ，２５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｍｇ２＋

１．５ μＬ，２．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ｄＮＴＰｓ １．５ μＬ，５ Ｕ ／ ｍＬ Ｔａｑ 酶 ０．２
μＬ，ＤＮＡ 模板 ４０ ｎｇ，上下游引物各 ０．５ μＬ，加双蒸水至

２５ μＬ。 反应程序为：９５℃预变性 ５ ｍｉｎ，９５℃变性 ３０ ｓ，
５０．９℃退火，７２℃ 延伸 ３５ ｓ。 以上步骤设 ４０ 个循环，
７２℃延伸 １０ ｍｉｎ，４℃保存。 ＰＣＲ 产物在 ＡＢＩ ３７３０ 测序

仪中进行双向测序，此部分工作在生工生物工程（上
海）有限公司完成。

表 １　 样本采集岛屿信息及黄毛鼠样本数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｄ ｉｓｌａｎｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ ｏｆ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ

岛屿名称
Ｎａｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｓｌａｎｄｓ

种群名称
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｎａｍｅ

地理坐标
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ

样本数
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

岛屿面积

Ｉｓｌａｎｄ ａｒｅａ ／ ｋｍ２

小盘峙岛 ＸＰＺ Ｎ：２９°５８′５２．０４″ Ｅ：１２２°０５′１４．４４″ ３８ ３．７８

刺山岛 ＣＳ Ｎ：２９°５７′３０．９５″ Ｅ：１２２°０４′１５．４７″ ７０ ０．６４

大猫岛 ＤＭ Ｎ：２９°５７′１３．０５″ Ｅ：１２２°０１′５８．６１″ ３６ ６．９２

小猫岛 ＸＭ Ｎ：２９°５６′５５．８７″ Ｅ：１２２°５３′２８．４７″ ４２ １．００

大摘箬山 ＤＺＲＳ Ｎ：２９°５７′２０．６４″ Ｅ：１２２°０４′４６．５４″ ３６ ２．２５

小摘箬山 ＸＺＲＳ Ｎ：２９°５７′３８．８２″ Ｅ：１２２°０４′５２．７４″ ３０ ０．１４

桃花岛 ＴＨ Ｎ：２９°４６′ Ｅ：１２２°１３′ ３８ ４０．３７

六横岛 ＬＨ Ｎ：２９°４０′４０．０４″ Ｅ：１２２°０８′１８．１１″ ４０ ９３．６６

１．３　 数据分析

使用软件 Ａｒｌｅｑｕｉｎ ３．１１ 计算种群间的遗传分化指数（Ｆｓｔ），并进行分子方差分析（ＡＭＯＶＡ） ［２２］；运用

Ｍｅｇａ ５．０５ 进行 ＤＮＡ 序列的比对，计算单倍型的核苷酸中各碱基比例、发生突变的碱基位点，并绘制基于 Ｎｅｉ′
ｓ 遗传距离的系统发育树［２３］。 用 ＮＥＴＷＯＲＫ ５．０．０．０ 对 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 单倍型进行网络关系分析。 使用 ＤＮＡ
ＳＰ ５．０ 计算各种群的多态性位点数、单倍型的数目及其多样性、核苷酸多样性、平均核苷酸差异数，并进行

Ｔａｊｉｍａ′ｓ Ｄ 中性检验（重复次数 １０００） ［２４］。 利用 Ｍｅｎｔａｌ 检验分析遗传距离与地理距离之间的关系［２５］；使用

ＳＰＳＳ ２０．０ 对遗传多样性与岛屿面积的相关性进行分析，用 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８．０ 制图。 岛屿面积及岛屿间距离均进

行了对数转换。

２　 结果

２．１　 遗传多样性

舟山群岛 ８ 个不同岛屿的黄毛鼠种群线粒体 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区单倍型和核苷酸多样性分析如表 ２ 所示。 不同岛

屿种群内 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区序列的单倍型多样性指数（Ｈｄ）范围为 ０—０．６４１１，平均值为 ０．３６３５（计算时考虑插入 ／缺失
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位点），其中大摘箬山种群（ＤＺＲＳ）的单倍型多样性最高。 种群内核苷酸多样性指数（Ｐｉ）范围为 ０—０．００２４，
平均值为 ０．００１３。 平均核苷酸差异数（Ｋ）在各岛屿种群内的范围为 ０—２．５５６３，平均值为 ０．９４００。 多态位点

数为 ０—１１ 个，单倍型数量为 １—６ 个。 Ｐｉ、Ｋ 值最高的是小盘峙种群（ＸＰＺ），最低的是小猫种群（ＸＭ）和小摘

箬山种群（ＸＺＲＳ）。 根据以上结果来看，舟山群岛的黄毛鼠种群具有较低的遗传多样性。

表 ２　 不同岛屿黄毛鼠种群的遗传多样性参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｓｌａｎｄｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

多态性位点数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ
ｓｉｔｅｓ（Ｓ）

单倍型数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ （Ｈ）

单倍型多样性
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （Ｈｄ）

核苷酸多样性
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （Ｐｉ）

平均核苷酸差异数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ （Ｋ）

中性检验
Ｔａｊｉｍａ′ｓ Ｄ

ＸＰＺ ８ ３ ０．３５４２ ０．００２４ ２．５５６３ １．００３７
ＣＳ １ ２ ０．４３４７ ０ ０．４３４７ ０
ＤＭ ２ ３ ０．４４３２ ０ ０．５７９６ ０
ＸＭ ０ １ ０ ０ ０ ０

ＤＺＲＳ ８ ４ ０．６４１１ ０．００１１ １．６４５２ －０．７８８０
ＸＺＲＳ ０ １ ０ ０ ０ ０
ＬＨ ２ ４ ０．４５００ ０．０００１ ０．４９７６ ０．４９７６
ＴＨ １１ ６ ０．５８４６ ０．００１６ １．８０６５ １．８０６５

２．２　 线粒体 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区序列分析

对舟山群岛 ８ 个地理种群黄毛鼠的总 ＤＮＡ 进行 ＰＣＲ 扩增，产物进行测序，ＢＬＡＳＴ 比对，获得 ３３０ 条特异

性的线粒体 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 基因片段。 经 Ｍｅｇａ 同源比对，去除部分端部序列，最终选取长度为 ８１５ ｂｐ 的线粒体 Ｄ⁃
ｌｏｏｐ 区序列进行遗传变异分析。 在 ３３０ 条 ８１５ ｂｐ 的 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 基因片段共发现 １４ 个变异位点（表 ３），其中转换

位点 ７ 个，颠换位点 ３ 个（Ａ－Ｃ，Ａ－Ｔ ／ Ｃ，Ｔ－Ａ），未发现同时具有转换和颠换的位点，而插入 ／缺失位点 ４ 个，分
别为：８４，１６４，６３２，６３３ 位点，插入 ／缺失多样性为 １．５０８，插入 ／缺失单倍型 ６ 个，插入 ／缺失单倍型多样性为

０．７１８。 ３３０ 条 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 基因序列核苷酸碱基组成显示 Ａ，Ｔ，Ｃ，Ｇ 含量分别为 ３２．９％，２９．０％，２５．１％，
１３．０％，其中 Ｇ 的含量显著低于其他碱基的含量，是 ｍｔＤＮＡ 的一个显著特征［２６］，Ａ＋Ｔ 含量（６１．９％）大于 Ｇ＋Ｃ
（３８．１％）的含量，符合哺乳动物 Ａ，Ｔ 含量高，Ｇ，Ｃ 含量低的特点［２７］。

表 ３　 黄毛鼠种群 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列基因的单倍型及变异位点

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄ⁃ｌｏｏｐ ｇｅｎｅ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｂｌｅ ｌｏｃｉ ｏｆ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

单倍型
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

多态性位点 Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｓｉｔｅｓ
１ １ １ ４ ５ ５ ６ ６ ７

４ ８ ８ ９ ０ ６ ６ ７ ０ ６ ３ ３ ９
９ ４ ４ ５ ２ ８ ３ ４ ３ ８ ２ ２ ３ ５

基因库
Ｇｅｎｂａｎｋ

Ｈａｐ＿１ Ｔ Ｇ － Ｔ Ｔ Ｇ Ｃ － Ａ Ａ Ａ － － Ｔ ＫＹ０５４８１５
Ｈａｐ＿２ ． ． － ． ． ． ． － ． ． ． Ｃ － ． ＫＹ０５４８１６
Ｈａｐ＿３ ． ． － ． ． ． ． Ａ ． ． ． Ｃ － ． ＫＹ０５４８１７
Ｈａｐ＿４ Ｃ Ａ － ． Ｃ Ａ Ｔ Ｇ ． Ｔ ． Ｃ － ． ＫＹ０５４８１８
Ｈａｐ＿５ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ ． Ｔ ． Ｃ － ． ＫＹ０５４８１９
Ｈａｐ＿６ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ ． Ｔ ． － － ． ＫＹ０５４８２０
Ｈａｐ＿７ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ ． Ｔ ． Ｃ － Ａ ＫＹ０５４８２１
Ｈａｐ＿８ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ ． Ｔ ． － － Ａ ＫＹ０５４８２２
Ｈａｐ＿９ Ｃ ． Ａ Ｃ ． ． Ｔ Ａ ． Ｔ ． Ｃ － ． ＫＹ０５４８２３
Ｈａｐ＿１０ ． ． － ． ． ． ． Ａ ． ． Ｇ Ｃ － ． ＫＹ０５４８２４
Ｈａｐ＿１１ ． ． － ． ． ． ． Ａ ． ． ． － － ． ＫＹ０５４８２５
Ｈａｐ＿１２ ． ． － ． ． ． ． － ． ． ． Ｃ Ｃ ． ＫＹ０５４８２６
Ｈａｐ＿１３ ． Ａ － ． ． ． ． － ． ． ． － － ． ＫＹ０５４８２７
Ｈａｐ＿１４ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ ． Ｃ ． － － ． ＫＹ０５４８２８
Ｈａｐ＿１５ Ｃ Ａ － ． ． Ａ Ｔ Ｇ Ｃ Ｔ ． － － ． ＫＹ０５４８２９

　 　 垂直数字表示多态性位点的核苷酸位置，“－”表示缺失
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８ 个黄毛鼠种群 ３３０ 条 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列共检测出 １５ 个不同的单倍型，单倍型序列号为：ＫＹ０５４８１５—
ＫＹ０５４８２９。 其中 Ｈａｐ １ 分布最为广泛，在 ５ 个种群中出现，六横岛种群（ＬＨ）有 ６ 个单倍型，其中 Ｈａｐ ９、Ｈａｐ
１０、Ｈａｐ １４、Ｈａｐ １５ 只在该种群样本中检测到。 大猫岛种群（ＤＭ）与小猫岛种群（ＸＭ）共享 Ｈａｐ ３；大摘箬山种

群（ＤＺＲＳ）、桃花岛种群（ＴＨ）和六横岛种群（ＬＨ）共享 Ｈａｐ ５，小摘箬山种群（ＸＺＲＳ）和刺山岛种群（ＣＳ）共享

Ｈａｐ ２；Ｈａｐ ４，Ｈａｐ ７，Ｈａｐ ８，Ｈａｐ ９，Ｈａｐ １０，Ｈａｐ １１，Ｈａｐ １２，Ｈａｐ １３，Ｈａｐ １４，Ｈａｐ １５ 为特有单倍型。 单倍型

Ｈａｐ １，Ｈａｐ ２，Ｈａｐ ３，Ｈａｐ ５，Ｈａｐ ６ 共享的个体数在 ３０ 以上，为优势单倍型（表 ４）。

表 ４　 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列基因单倍型在黄毛鼠种群中的分布

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｄ⁃ｌｏｏｐ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｉｎ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

单倍型
Ｄ⁃ｌｏｏｐ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ＸＺＲＳ ＤＺＲＳ ＣＳ ＸＰＺ ＤＭ ＸＭ ＬＨ ＴＨ
总计
Ｔｏｔａｌ

Ｈａｐ＿１ ２７ ３ ５３ ３３ ３ － － － １１９

Ｈａｐ＿２ － １７ ２４ － － － － － ４１

Ｈａｐ＿３ － － － － ２４ ４０ － － ６４

Ｈａｐ＿４ － － － ８ － － － － ８

Ｈａｐ＿５ － ３ － － － － １０ ２３ ３６

Ｈａｐ＿６ － － － － － － ３０ ８ ３８

Ｈａｐ＿７ － － － － － － １ － １

Ｈａｐ＿８ － － － － － － １ － １

Ｈａｐ＿９ － － － － － － － １ １

Ｈａｐ＿１０ － － － － － － － ３ ３

Ｈａｐ＿１１ － － － － ６ － － － ６

Ｈａｐ＿１２ － ９ － － － － － － ９

Ｈａｐ＿１３ － － － １ － － － － １

Ｈａｐ＿１４ － － － － － － － １ １

Ｈａｐ＿１５ － － － － － － － １ １

２．３　 遗传分化分析

遗传分化指数（Ｆｓｔ）是反映种群进化历史的重要参数，可以在一定程度上揭示种群间基因流和遗传漂变

的程度，而基因流则可以反映出群体间可能存在基因渗透现象［２８］。 由表 ５ 得知，黄毛鼠群体间的遗传分化指

数范围是 ０．１００—０．９６２９，平均值为 ０．７４５０；基因流的范围是 ０．００９６—２．２５００，平均值为 ０．４０７６。 ＸＭ⁃ＬＨ 种群

间的基因流最小，分化程度最高；ＸＭ⁃ＸＺＲＳ 种群间基因流最大，分化程度最低。

表 ５　 黄毛鼠种群间遗传分化系数 Ｆｓｔ（下三角）与基因流 Ｎｍ（上三角）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ （Ｆｓｔ） （ｂｅｌｏｗ ｄｉａｇｏｎａｌ） ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ （Ｎｍ） （ａｂｏｖｅ ｄｉａｇｏｎａｌ） ａｍｏｎｇ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ＤＺＲＳ ＸＺＲＳ ＣＳ ＸＭ ＸＰＺ ＤＭ ＬＨ ＴＨ

ＤＺＲＳ － ０．２４２５ ０．４２００ ０．１７７５ ０．８５９５ ０．３１６８ ０．０４６３ ０．１０５０

ＸＺＲＳ ０．５０７７ － ０．９０９４ ２．２５００ １．５５０１ ０．０５９５ ０．０１２４ ０．０４８０

ＣＳ ０．３７３４ ０．２１５６ － ０．０４８９ １．１４７８ ０．１２０８ ０．０１９０ ０．０４２７

ＸＭ ０．５８４９ ０．１０００ ０．８３６４ － ０．１９３１ ０．８６５８ ０．００９６ ０．０４４０

ＸＰＺ ０．２２５３ ０．１３８９ ０．１７８９ ０．５６４３ － ０．３６４４ ０．０９８７ ０．１６２６

ＤＭ ０．４４１１ ０．８０７９ ０．６７４３ ０．２２４０１ ０．４０６９ － ０．０２１８ ０．０６４１

ＬＨ ０．８４３７ ０．９５２６ ０．９２９３ ０．９６２９ ０．７１７０ ０．９１９７ － １．２１１８

ＴＨ ０．７０４３ ０．８３８５ ０．８５４２ ０．８５０２ ０．６０５９ ０．７９５８ ０．１７１０ －

分子方差分析（ＡＭＯＶＡ）结果显示，黄毛鼠不同种群间遗传变异的比例最大，为 ７４．５０％，而种群内的遗传

变异为 ２５．５０％，说明黄毛鼠种群 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区序列的变异主要来源于种群间（表 ６）。
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表 ６　 黄毛鼠种群 Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列遗传变异的分子方差分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ Ｄ⁃ｌｏｏｐ ｇｅｎｅ ａｍｏｎｇ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
ｄ．ｆ．

总平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅｓ

方差组分
Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

方差比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

种群间 Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ７ ３８１．７４３ １．３３４１ ７４．５０

种群内 Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ３２２ １４７．０６９ ０．４５６７ ２５．５０

总变异 Ｔｏｔａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ３２９ ５２８．８１２ １．７９０８ —

图 ２　 基于遗传距离构建的 Ｎ⁃Ｊ 系统发育树

Ｆｉｇ．２　 Ｎ⁃Ｊ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂｙ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ

２．４　 系统发生树

根据 ３３０ 只黄毛鼠样本的 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列计算

遗传距离并构建 Ｎ⁃Ｊ 系统发生树（图 ２）。 结果显示 ８
个黄毛鼠种群聚为 ２ 类，刺山岛种群（ＣＳ）、大猫岛种群

（ＤＭ）、小猫岛种群（ＸＭ）、小摘箬山种群（ＸＺＲＳ）、大摘

箬山种群（ＤＺＲＳ）和小盘峙岛种群（ＸＰＺ）等 ６ 个岛屿的

黄毛鼠种群聚为一支，而六横岛种群（ＬＨ）和桃花岛种

群（ＴＨ）２ 个岛屿的黄毛鼠另聚为一支。
根据黄毛鼠 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 序列的 １５ 个单倍型，构

图 ３　 基于 １５ 个单倍型构建的 Ｎ⁃Ｊ 系统发生树

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ １５ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃

ｊｏｉｎｉｎｇ （ＮＪ）

建 Ｎ⁃Ｊ 系统发生树（图 ３）。 结果显示 １５ 个单倍型明显

分为 ２ 支，上支含 ８ 个单倍型，分布于 ８７ 只黄毛鼠个

体，占总数的 ２６．３６％，下支含 ７ 个单倍型，分布于 ２４３
只黄毛鼠，占总数的 ７３．６４％。

用 ＮＥＴＷＯＲＫ５．０．０．０ 对舟山群岛 ８ 个黄毛鼠种群

的 １５ 个 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 单倍型进行网络关系分析（图
４），结果从缺失单倍型明显分隔成两支， 与 １５ 个

ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 单倍型的系统发生树结果一致，这说明

舟山群岛 ８ 个黄毛鼠种群可能起源于两个母系。
２．５　 相关性分析

通过 Ｍｅｎｔａｌ 检验分析发现，遗传分化指数与不同

岛屿种群间的地理距离（取对数）之间存在显著正相关

关系（ ｒ ＝ ０．６０７７，Ｐ ＝ ０．００４） （图 ５）。 单倍型多样性与

岛屿面积（取对数）之间无显著相关性（ ｒ ＝ ０．６２５５，Ｐ ＝
０．１８４０）（图 ６）。

３　 讨论

３．１　 遗传多样性

基于线粒体 ＤＮＡ 的分析，８ 个岛屿的黄毛鼠种群单倍型和核苷酸多样性指数分别为 ０．３６３５ 和 ０．００１３，显
著低于同属其他啮齿动物。 如丁雪梅等对云贵高原银星竹鼠（Ｒｈｉｚｏｍｙｓ ｐｒｕｉｎｏｓｕｓ）的遗传多样性研究结果显

示，种群的单倍型多样性和核苷酸多样性分别为 ０．７１２０ 和 ０．００２６［２９］，是黄毛鼠种群的两倍。 青藏高原上的啮

齿动物类群遗传分化更加明显，单倍型多样性和核苷酸多样性均较高，如中华姬鼠 （Ｈｄ ＝ ０． ９８９０，Ｐｉ ＝

０．０３６８） ［３０］、青藏高原高原鼢鼠（Ｅｏｓｐａｌａｘ ｂａｉｌｅｙｉ）（Ｈｄ ＝ ０．９６４０，Ｐｉ ＝ ０．０５３０） ［３１］。 黄毛鼠种群较低的遗传多样

性可能与它的生活习性、扩散迁移能力、生境的变化以及地理上的隔离密切相关［３０⁃３３］。 但岛屿种群主要是受
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图 ４　 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 区单倍型网络结构图

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ Ｄ⁃ｌｏｏｐ ｐａｒｔｉａｌ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

图 ５　 黄毛鼠种群间遗传距离与岛屿间地理距离相关性

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ ｏｆ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ

图 ６　 黄毛鼠种群单倍型多样性与岛屿面积的相关性

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｒａｔｔｕｓ ｌｏｓｅａ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｓｌａｎｄ ａｒｅａｓ

地理隔离的影响，限制了各种群间的基因交流，从而出现显著的群体地理分化格局。 同时本研究发现岛屿面

积相近的三个种群中，刺山岛种群（ＣＳ）的遗传多样性高于小猫岛种群（ＸＭ）和小摘箬山种群（ＸＺＲＳ），推测这

可能与种群的大小有关，低的遗传变异常常出现在小种群中［３４，３５］。 对其他物种的研究中也证实了这一点，如
在红番砗磲贝（Ｔｒｉｄａｃｎａ ｃｒｏｃｅａ）的研究中表明，大的种群将比小的种群积累更多变异［３６］。 用分子标记对野外

小鼠研究时，发现遗传变异受到少量局部样本的限制［３７，３８］。 同样，使用不充分的样本进行种群研究，会对啮

齿动物的种内遗传结构和系统发育关系的评估造成影响［３９，４０］。 因此，我们认为刺山岛种群（ＣＳ）的遗传多样

性高于其他两个面积相近种群，可能受到种群大小的影响，刺山岛种群数量较大，故具有较高的遗传多样性。
综上所述，地理隔离和种群大小对种群的遗传多样性有较大影响。
３．２　 遗传结构

遗传分化指数是检测群体分化程度的重要指标［４１］。 Ｗｒｉｇｈｔ 研究认为，若 Ｆｓｔ ＜ ０．０５，则表示种群间存在

很小的遗传分化；若 ０．０５ ＜ Ｆｓｔ ＜ ０．１５，表示种群间有中等程度的分化；若 ０．１５ ＜ Ｆｓｔ ＜ ０．２５，表示种群间高度

分化；Ｆｓｔ ＞ ０．２５，则表示种群间具有非常高的分化程度［４２］。 本研究结果显示黄毛鼠种群间的遗传分化指数

平均值为 ０．７４５０，处于非常高的分化水平。 基因流是种群遗传结构均质化的主要因素之一，具有较高水平基

因流的种群间往往比具有有限基因流的种群间的遗传分化程度小［４３］。 通常认为，Ｎｍ ＜ １ 时，表明群体间基

因流的水平低，种群可能因为遗传漂变而发生了分化；Ｎｍ ＞ ４ 时，则说明种群间存在着较强的基因流，起到匀

质化作用，在相当程度上阻碍了种群间的遗传分化［２８］。 Ｍａｎｅｌ 等也指出岛屿地理隔离阻碍基因的交流［４４］。
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本研究中， 不同岛屿黄毛鼠种群间 Ｎｍ 大部分小于 １，４ 个种群间的 Ｎｍ 大于 １，表明黄毛鼠地理种群间基因

交流很弱，产生明显遗传分化。 ＡＭＯＶＡ 分析，结果显示黄毛鼠的遗传变异主要来自于种群间，也进一步表明

种群间的基因交流并不频繁，遗传分化程度较高。 这种遗传结构不仅与黄毛鼠有限的迁移扩散能力有关，也
与岛屿生境有关。 舟山群岛的岛屿生境属于片段化生境类型，阻碍了种群之间的交流。 舟山群岛上的其他物

种，如獐，也由于岛屿间的隔离产生较高的遗传分化［４１］。 因此，隔离度对岛屿种群的遗传结构发挥着重要作

用，岛屿间隔离度越大，种群间分化程度越高。
３３０ 个黄毛鼠样本中 １５ 个 ｍｔＤＮＡ Ｄ⁃ｌｏｏｐ 的单倍型序列构建系统发生树和网络关系结果表明，舟山群岛

８ 个岛屿的黄毛鼠种群可能具有两个母系起源，地理距离较近的刺山岛、大猫岛、小猫岛、小摘箬山、大摘箬山

和小盘峙岛 ６ 个岛屿的黄毛鼠种群为同一起源，而六横岛和桃花岛相距较近，其上的黄毛鼠种群起源于另一

支母系，显示出种群间遗传分化和地理分布有明显的相关性。 本研究对所有单倍型进行中性检验，当 Ｔａｊｉｍａ′
ｓ Ｄ ＞ ０ 时，可以推断瓶颈效应和平衡选择；当 Ｔａｊｉｍａ′ｓ Ｄ ＜ ０ 时，可以推断群体规模放大和定向选择［４５］。 本

文结果中 Ｔａｊｉｍａ′ｓ Ｄ 值除小盘峙岛种群外，均为负值，且差异极显著。 说明遗传结构偏离中性假说，支持黄毛

鼠种群受到自然选择作用，历史上发生过群体扩张事件。
３．３　 岛屿间地理距离、面积大小与遗传变异的相关性分析

近年来，很多研究采用分子标记方法研究物种间遗传分化程度与地理距离之间的关系。 有的认为二者间

有显著相关性，即地理距离越大，遗传分化程度越高，也有结论得出它们之间的相关性并不十分明显。 两者之

间是否存在相关性与物种的活动能力和活动范围有关。 如活动能力强的鸟类的遗传分化程度比活动能力弱

的哺乳类和两栖类的低，因为它们所受到的隔离效应相对较小；而对小哺乳动物而言，即使种群间地理距离非

常小，也可能会产生明显的遗传分化。 Ｓｐｉｒｉｄｏｎｏｖａ 等对小家鼠种群进行研究分析，结果发现虽然地理距离较

小，但种群间存在明显遗传分化［４６］。 黄毛鼠的扩散能力相对较弱，因此更易受到地理隔离的影响，岛屿间的

地理距离和种群间的遗传距离存在显著正相关关系，符合距离产生分化的理论模型，故种群间的交流受到了

岛屿隔离限制。 Ｍａｎｅｌ 等也对岛屿环境下的种群基因流进行了分析，研究发现岛屿间地理的隔离是导致种群

遗传高度分化的主要因素［４４］。 而且栖息地的片段化或地理隔离规模越大，种群的遗传分化会越显著［４７］。
生境片段化后会产生“面积效应”，即适合物种生存的面积减小，导致种群的遗传多样性降低［４８，４９］。 特别

是对于岛屿物种，岛屿面积越大，生境异质性越高，导致遗传漂变程度和资源竞争强度降低，因此岛屿面积与

种群遗传多样性存在正相关关系［５０］。 有大量研究证实了这一点，对千岛湖岛屿生境中的黑腹狼蛛（Ｌｙｃｏｓａ
ｃｏｅｌｅｓｔｒｉｓ）和社鼠种群的研究结果表明，岛屿面积与种群的遗传多样性之间都有显著相关性［５１，５２］。 而在本研

究中，去除面积相差太大的六横岛种群（ＬＨ）和桃花岛种群（ＴＨ）外，其余 ６ 个岛屿的黄毛鼠种群遗传多样性

与岛屿面积之间无显著相关性，但表现出面积大的岛屿遗传多样性较高的趋势，大猫岛面积最大，遗传多样性

较高，小猫岛和小摘箬山岛面积较小遗传多样性最低。 小面积岛屿上黄毛鼠种群面临外界的干扰相对强烈，
适合个体生存的生境减小，种内竞争增强，种群处于不稳定状态，这可能是舟山岛屿环境下总体黄毛鼠种群遗

传多样性较低的原因。
综上，本研究以岛屿生境作为研究平台，发现舟山群岛黄毛鼠种群具有较低的遗传多样性与较高的分化

水平，且主要是受到了地理隔离的影响，地理隔离对种群变异发挥着重要作用。 ８ 个岛屿种群主要分为两支，
距离相近的优先聚为一支。 遗传距离与地理距离之间存在显著正相关关系，也进一步证明了地理隔离对岛屿

种群的遗传结构具有重要影响。 今后还需对黄毛鼠岛屿种群与大陆种群进行比较，判断其是否符合岛屿法

则，并从形态变异方面研究黄毛鼠种群的微进化。
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