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东北亚地区鼩鼱科动物分子生态学的研究进展和展望

刘　 铸１，∗，李博琦１， 田新民１， ２， 李殿伟１， ２， 张隽晟１， 金建丽１， 王奥男１，王　 詝１，
李金旭１

１ 牡丹江师范学院生命科学与技术学院， 牡丹江　 １５７０１２

２ 东北林业大学野生动物资源学院， 哈尔滨　 １５００４０

摘要：在东北亚地区（中国的东北地区和内蒙古东北部、日本、朝鲜半岛、蒙古国、俄罗斯的远东地区）具有较为丰富的鼩鼱科类

群。 分子生物学方法的快速发展，使东北亚地区鼩鼱科动物分子生态学研究不断深入。 本文对鼩鼱科动物的分子系统发育、遗
传多样性和分子系统地理学等分子生态学内容进行了综述。 并提出鼩鼱科动物分子生态学研究未来发展的 ４ 点展望：１）东北

亚地区第四纪冰期避难所的研究；２）同域分布的鼩鼱科动物比较系统地理学研究；３）中国东北地区鼩鼱科动物在东北亚分布

区的系统地理学地位；４）新型分子标记和分析方法的发展。
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ｏｆ Ｑｕａｔｅｒｎａｒｙ ｇｌａｃｉａｌ ｒｅｆｕｇｉａ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ； （２） ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ Ｓｏｒｉｃｉｄａｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｒｅｇｉｏｎ； （ ３ ） ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ｓｏｒｉｃｉｄａｅ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ ａｎｄ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ； ａｎｄ （ ４ ） ｔｈｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｎｅｗ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ａｎｄ ｎｅｗ ａｎａｌｙｔｉｃａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓｏｒｉｃｉｄａｅ； ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｙ； Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ

鼩鼱科（ Ｓｏｒｉｃｉｄａｅ）隶属于鼩形目（ Ｓｏｒｉｃｏｍｏｒｐｈａ），具有两个亚科，即鼩鼱亚科（ Ｓｏｒｉｃｉｎａｅ）和麝鼩亚科
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（Ｃｒｏｃｉｄｕｒｉｎａｅ） ［１］。 在东北亚地区（中国的东北地区和内蒙古东北部、日本、朝鲜半岛、蒙古国、俄罗斯的远东

地区）地处古北区的东端，通过白令地区与新北区相联系，多岛屿和半岛，具有较为丰富的鼩鼱科类群。 麝鼩

亚科在东北亚地区只有麝鼩属（Ｃｒｏｃｉｄｕｒａ）分布，麝鼩属大部分种类分布在热带和亚热带地区，因此东北亚地

区并非 其 主 要 分 布 区， 仅 具 有 ７ 种： 大 麝 鼩 （ Ｃ． ｌａｓｉｕｒａ ）、 山 东 小 麝 鼩 （ Ｃ． ｓｈａｎｔｕｎｇｅｎｓｉｓ ）、 小 麝 鼩

（Ｃ． ｓｕａｖｅｏｌｅｎｓ）、西伯利亚麝鼩 （ Ｃ． ｓｉｂｉｒｉｃａ）、 琉球麝鼩 （ Ｃ． ｏｒｉｉ）、 渡濑麝鼩 （ Ｃ． ｗａｔａｓｅｉ） 和日本麝鼩

（Ｃ． ｄｓｉｎｅｚｕｍｉ） ［１⁃４］。 鼩鼱亚科在东北亚地区有水鼩鼱属（Ｎｅｏｍｙｓ）和鼩鼱属（Ｓｏｒｅｘ），鼩鼱亚科分布在亚洲、欧
洲和北美洲，即全北界，因此东北亚地区是其重要分布区之一。 水鼩鼱属在东北亚地区目前只发现有 １ 个物

种的分布，即水鼩鼱（Ｎ． ｆｏｄｉｅｎｓ） ［２⁃６］。 鼩鼱属在东北亚地区分布较为丰富，发现具有 １３ 个物种：大鼩鼱

（Ｓ． ｍｉｒａｂｉｌｉｓ）、 中 鼩 鼱 （ Ｓ． ｃａｅｃｕｔｉｅｎｓ ）、 远 东 鼩 鼱 （ Ｓ． ｉｓｏｄｏｎ ）、 苔 原 鼩 鼱 （ Ｓ． ｔｕｎｄｒｅｎｓｉｓ ）、 长 爪 鼩 鼱

（Ｓ． ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔｕｓ）、栗齿鼩鼱 （ Ｓ． ｄａｐｈａｅｎｏｄｏｎ）、细鼩鼱 （ Ｓ． ｇｒａｃｉｌｌｉｍｕｓ）、扁颅鼩鼱 （ Ｓ． ｒｏｂｏｒａｔｕｓ）、姬鼩鼱

（Ｓ． ｍｉｎｕｔｉｓｓｉｍｕｓ）、日本鼩鼱（Ｓ． ｓｈｉｎｔｏ）、本州鼩鼱（Ｓ． ｈｏｓｏｎｏｉ）、弗兰格尔鼩鼱（ Ｓ． ｐｏｒｔｅｎｋｏｉ）和堪察加鼩鼱

（Ｓ． ｃａｍｔｓｃｈａｔｉｃａ） ［２⁃５， ７⁃１２］。
鼩鼱科动物在东北亚地区具有较高的物种多样性，已有报道已经对该类群的宏观生态学进行了广泛研

究［１３， １４］。 随着分子生物学研究方法的迅速发展，在一定程度上，促进了东北亚地区鼩鼱科动物分子生态学研

究不断深入，尤其是利用 ｍｔＤＮＡ（ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ＤＮＡ）片段的研究，使得涉及东北亚地区鼩鼱科动物的分子系

统发育、遗传多样性、分子系统地理有了更加科学和深入的理解。 分子系统发育、遗传多样性和分子系统地理

是分子生态物学中最重要的组成部分，现就东北亚地区鼩鼱科动物在这 ３ 个领域的研究进行概述。

１　 分子系统发育

分子系统学（ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ）是在生物系统学（ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｂｉｏｌｏｇｙ）基础上产生的新生学科，生物系统

学是研究生物多样性及生物间相互关系的一门科学。 ２０ 世纪中期，开始利用蛋白质电泳、ＤＮＡ 杂交、基因序

列差异等分子生物学手段对生物系统关系进行研究，生物系统学开始进入分子系统学阶段。 东北亚地区的鼩

鼱科动物的属级分化十分明显，因此针对该类群的研究主要集中在属下的系统发育问题。
１．１　 水鼩鼱属分子系统发育

水鼩鼱属截止到目前只记录有 ３ 个物种，在东北亚地区只有水鼩鼱 １ 个物种分布，已有分子系统学研究

显示其与分布于亚洲南部的南水鼩鼱（Ｎ． ａｎｏｍａｌｕｓ）具有较近的系统发生关系，而与分布于欧洲南部外高加

索地区的外高加索水鼩鼱（Ｎ． ｔｅｒｅｓ）系统发生关系较远［１５］。
１．２　 鼩鼱属分子系统发育

鼩鼱属的属内形态特征较为近似，形态学分析进行一些物种区分存在一定难度，因此为了进一步深入分

析属内的系统发育关系，大多学者利用线粒体 ＤＮＡ 序列作为分子标记对麝鼩属和鼩鼱属进行了分析。 鼩鼱

属的亚属分化问题一直存在争议，基于形态学研究认为应将鼩鼱属分为 ３ 个亚属： Ｓｏｒｅｘ、Ｍｉｃｒｏｓｏｒｅｘ 和

Ｏｔｉｓｏｒｅｘ［１６］；基于核型分析认为鼩鼱属应分为 ３ 个亚属：ＸＹ１ Ｙ２ 性染色体复杂群体 （ Ｓｏｒｅｘ ａｒａｎｅｕｓ⁃ａｒｃｔｉｃｕｓ
ｇｒｏｕｐ）、新北区群体（Ｏｔｉｓｏｒｅｘ）和除去性染色体复杂外的古北区群体（Ｈｏｍａｌｕｒｕｓ） ［１７］；基于同工酶分析和免疫

学分析认为鼩鼱属应分为 ３ 个亚属：Ｓｏｒｅｘ、Ｏｔｉｓｏｒｅｘ 和包括特氏鼩鼱（Ｓ． ｔｒｏｗｂｒｉｄｇｉｉ）在内的未命名亚属［１８， １９］。
鉴于这些系统发生分歧，分子系统发育开始利用线粒体 ＤＮＡ 序列作为分子标记对鼩鼱属进行了分析。
Ｆｕｍａｇａｌｌｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的细胞色素 ｂ（Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ， Ｃｙｔ ｂ）基因较长的片段（１０１１ ｂｐ），对鼩鼱属的亚属分化

问题做了较为系统的研究，认为主要分为新北区亚属（Ｏｔｉｓｏｒｅｘ）和古北区亚属（Ｓｏｒｅｘ） ［２０］。 该研究在一些物种

的地理分布划分上还存在一些问题，例如：将苔原鼩鼱（Ｓ． ｔｕｎｄｒｅｎｓｉｓ）归属于新北区物种，实际该物种为全北

区物种［２１］。
近些年东北亚地区鼩鼱属物种水平的系统发育关系在逐渐得到关注，确定了一些物种的系统分化地位。

Ｏｈｄａｃｈｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因较短片段（４０２ ｂｐ）对东亚地区鼩鼱属物种的分子系统发生关系进行了分

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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析，探讨了文章所包含的 １１ 个类群的系统发生关系。 进一步明确了分布于日本和萨哈林岛的中鼩鼱、日本鼩

鼱（Ｓ． ｓｈｉｎｔｏ）和 Ｓ． ｓａｄｏｎｉｓ 之间的分子系统发生关系，中鼩鼱和日本鼩鼱是具有较近亲缘关系的两个独立物

种，分布于日本本州和萨哈林岛的 Ｓ． ｓａｄｏｎｉｓ 是日本鼩鼱的一个亚种［２２］。 Ｆｕｍａｇａｌｌｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基

因较长的片段（１０１１ ｂｐ），对鼩鼱属的分子系统发生关系进行了分析，探讨了分布于东北亚地区的 ５ 种鼩鼱

（中鼩鼱、远东鼩鼱、苔原鼩鼱、长爪鼩鼱、姬鼩鼱）的分子系统发生关系，发现中鼩鼱与日本鼩鼱存在较近的

系统发生关系，长爪鼩鼱与远东鼩鼱存在较近的系统发生关系，苔原鼩鼱与高山鼩鼱（Ｓ． ａｌｐｉｎｕｓ）存在较近的

系统发生关系，可见该研究未涉及东北亚地分布的其他鼩鼱属物种（大鼩鼱、栗齿鼩鼱、细鼩鼱、扁颅鼩鼱、弗
兰格尔鼩鼱和堪察加鼩鼱） ［２０］。 Ｏｈｄａｃｈｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）对鼩鼱属的系统发生

关系进行了分析，尽管各个物种的研究样本数较少，但涉及的物种较全，除弗兰格尔鼩鼱和堪察加鼩鼱外，其
他在东北亚分布的物种都有分析［１５］。 刘铸等在对中国东北地区的鼩鼱科动物进行分类研究时，利用 ｍｔＤＮＡ
的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列构建了系统发生树，分析结果与 Ｏｈｄａｃｈｉ 等分析结果类似，系统发生树显示大鼩鼱是较为

特化的物种，中鼩鼱与日本鼩鼱存在较近的系统发生关系，长爪鼩鼱远东鼩鼱存在较近的系统发生关系，姬鼩

鼱与本州鼩鼱（Ｓ． ｈｏｓｏｎｏｉ）存在较近的系统发生关系［９］。
１．３　 麝鼩属分子系统发育

麝鼩属的物种由于其种内形态学差异较大，种间形态学区分度不高，导致物种层面的系统发生关系存在

很多问题，形态学、同工酶和核型分析在解决该问题显现出一定局限性［２３⁃２６］。 近些年随着分子系统发育研究

的发展，解决了一些物种层面的系统发生关系存在的问题［１５， ２７⁃２９］。 Ｍｏｔｏｋａｗａ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因

（４０２ ｂｐ）对东亚分布的 ７ 个物种进行分析，其中涉及东北亚分布的麝鼩属物种 ５ 个，系统发生树显示渡濑麝

鼩与其他物种存在较为明显的分化，日本麝鼩与大麝鼩存在相对较近的系统发生关系［３０］。 Ｈａｎ 利用相同的

研究方法明确了韩国济州岛具有日本麝鼩的分布，该研究由于利用片段长度有限（４０２ ｂｐ），表现出臭鼩

（Ｓｕｎｃｕｓ ｍｕｒｉｎｕｓ）归入麝鼩属分支［３１］，这两个报道都存在物种分类上的问题，韩国没有小麝鼩分布，文中的该

物种样本应该是山东小麝鼩。 Ｏｈｄａｃｈｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列对麝鼩属的系统发生关系进行了分

析，证实了臭鼩的系统分化在麝鼩属的系统进化支之外；琉球麝鼩与其他东北亚分布的麝鼩属物种存在一定

的分化；小麝鼩与西伯利亚麝鼩具有较近的系统发生关系，两者共同的进化分支表现出与山东小麝鼩具有较

近的系统发生关系；日本麝鼩表现出了物种的独立分化，与之前的研究较为相似与大麝鼩存在相对较近的系

统发生关系；分布于日本琉球岛的特有种渡濑麝鼩与广泛分布于东南亚地区的 Ｃ． ｈｏｒｓｆｉｅｌｄｉｉ 聚在一个进化支

上，Ｃｙｔ ｂ 基因全序列似乎不能够将这两个物种的系统分化关系进行充分说明［１５］。

２　 遗传多样性

生物多样性通常包括遗传多样性、物种多样性和生态系统多样性三个水平。 世界自然保护联盟（ＩＵＣＮ）
将遗传多样性保护与生态系统多样性保护、物种多样性保护列为全球生物多样性保护的三个优先内容［３２］。
遗传多样性（ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）是物种多样性和生态系统多样性的基础，也是生命进化和物种分化的前提，更
是评价自然生物资源的重要依据。 鼩鼱科具有如此之高的物种多样性，表明该类群在生态系统中发挥着重要

的作用，鼩鼱科动物的遗传多样性研究通常包括种群的遗传多样性丰富程度和种群间或种群内部的遗传

结构。
东北亚地区鼩鼱科动物的遗传多样性研究不是十分广泛，主要是由于一些物种在分布上密度很低，样本

采集不是十分容易，专门的物种遗传多样性研究需要一定的种群数量，否则没有统计学意义。 鼩鼱科分布于

东北亚地区的鼩鼱属、麝鼩属、水鼩鼱属物种遗传多样性存在一定差异，鼩鼱属物种和麝鼩属物种遗传多样性

丰富程度较高，水鼩鼱属遗传多样性丰富程度较低［３３⁃４２］。 水鼩鼱属在东北亚地区只有水鼩鼱 １ 个物种分布，
在截止到目前未见东北亚分布区水鼩鼱的遗传多样性报道，但具有水鼩鼱在欧洲分布区的遗传多样性报道，
利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）作为分子标记，２４ 个样本仅获得 １２ 个单倍型［３４］。

３　 １９ 期 　 　 　 刘铸　 等：东北亚地区鼩鼱科动物分子生态学的研究进展和展望 　
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２．１　 避难所对遗传多样性的影响

动物遗传多样性是对未来不可预测环境变化适应的一种表现，同时遗传多样性又是对该物种经历了不同

历史事件的结果。 能够影响遗传多样性的历史事件很多，其中在第四纪冰期利用的避难所数量是一个重要因

素，通常认为在第四纪冰期利用多避难所的物种遗传多样性要高于利用一个避难所的物种，利用多避难所的

物种的遗传结构分化也较为明显。 麝鼩属物种小麝鼩由于其在第四纪冰期利用多个避难所，导致目前遗传多

样性较高，Ｄｕｂｅｙ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 较长片段（９９８ ｂｐ）对从欧洲到东北亚地区的小麝鼩 １４３ 个样本进行

分析，获得 １１６ 个单倍型［４３］。 从欧洲到东北亚地区共形成 ７ 个进化分支，分布于东北亚地区蒙古的小麝鼩与

欧洲东部的小麝鼩，在遗传结构上属于同一进化分支［４４］。 鼩鼱属物种姬鼩鼱在第四纪冰期只利用了一个避

难所（白令地区），Ｈｏｐｅ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 较长片段（５６１—１１４０ ｂｐ）对分布于全北区的姬鼩鼱遗传多样

性进行分析，在 ８４ 个样本中仅获得 ３７ 个单倍型，分布于白令地区两侧的古北区和新北区姬鼩鼱都分布在一

个大的进化分支上，未显现明显的遗传分化［４２］。

２．２　 地理隔离对遗传多样性的影响

历史的地理隔离事件同样也是影响遗传多样性的重要因素，通常历史的地理隔离事件多发生在物种分布

区边缘的岛屿或半岛，使得边缘种群与中心种群出现遗传上的差异，在一定程度上提高了物种的遗传多样性，
边缘种群与中心种群会出现遗传结构上的分化。 朝鲜半岛是典型的历史地理隔离事件的实例，在第四纪冰期

时黄海是陆地，小型哺乳动物可以从中国中部和东北部向朝鲜半岛扩散，第四纪冰期后凭借鸭绿江、长白山和

图们江形成地理隔离。 Ｋｏｈ 等对来自于韩国的 ４ 个大麝鼩样本和来自于俄罗斯远东地区 ５ 个大麝鼩样本，利
用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）作为分子标记进行分析，发现 ８ 个单倍型，遗传结构分析显示分布于

韩国的大麝鼩与分布于东北亚地区其他地区的大麝鼩存在明显的遗传分化［３５］。 Ｌｅｅ 等对来自于东亚的山东

小麝鼩 ２２８ 个样本进行分析，获得 ９８ 个单倍型，遗传结构分析显示分布于东亚的山东小麝鼩具有 ５ 个进化分

支：广泛分布于东亚大陆上的进化分支；分布于中国台湾岛的进化分支；分布于朝鲜半岛的进化分支；分布于

韩国南部的进化分支；分布于韩国济州岛的进化分支［３３］。

２．３　 种间的竞争对遗传多样性的影响

在不同的生态群落中，一些物种经历了较好的历史进化成为了优势种，优势种通常遗传多样性较为丰富。
在东北亚地区的泰加林中，中鼩鼱在与其他鼩鼱属物种相比处于优势［９］，刘铸等对中国东北地区的大兴安岭

种群、小兴安岭种群和长白山种群，共 ９９ 个样本 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 全序列进行分析，共获得 ８１ 个单倍型，说明

中国东北地区的中鼩鼱整体遗传多样性较高［３８］。 Ｏｈｄａｃｈｉ 等和 Ｋｏｈ 等在对俄罗斯的萨哈林岛、日本北海道、
韩国济州岛等一些岛屿的中鼩鼱研究中，尽管研究样本较少，但从获得的单倍型数量来看，均显示出了较高的

遗传多样性［３７， ３９⁃４１］。 Ｎａｉｔｏｈ 和 Ｏｈｄａｃｈｉ 使用微卫星 ＤＮＡ 标记研究中鼩鼱种群的遗传多样性，也显示中鼩鼱

种群具有较高的遗传多样性［４５］，具有较高的遗传多样性很可能是中鼩鼱的一个共性特征。 从遗传结构分析

上来看，中鼩鼱除了一些偏远岛屿由于与大陆隔离的原因，可能会产生进一步遗传分化，例如日本北海道和韩

国济州岛。 除上述两个岛屿分布的中鼩鼱外，目前掌握的欧亚大陆分布的中鼩鼱没有进一步的遗传结构

分化［３７⁃４１］。

２．４　 种群扩张对遗传多样性的影响

物种经历了较好的历史种群扩张成为广布种，通常广布种的遗传多样性会高于局域种。 中鼩鼱和远东鼩

鼱是分布于古北区的广布种，细鼩鼱和长爪鼩鼱是只分布于东北亚地区的局域种。 对东北亚地区的这 ４ 种鼩

鼱类群进行遗传多样性分析时发现，中鼩鼱和远东鼩鼱的遗传多样性高于细鼩鼱和长爪鼩鼱［４１］。 Ｎａｉｔｏｈ 和

Ｏｈｄａｃｈｉ 使用微卫星 ＤＮＡ 标记研究中鼩鼱和长爪鼩鼱种群的遗传多样性，也显示中鼩鼱种群的遗传多样性高

于长爪鼩鼱的遗传多样性，并且发现由于在岛屿上更容易发生遗传漂变，大陆分布长爪鼩鼱种群的遗传多样

性高于岛屿上分布的种群［４５］。

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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３　 分子系统地理学

系统地理学（Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ）是生物地理学（Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ）在不断发展过程中形成的一个重要分支。
Ａｖｉｓｅ 等首次将该分支研究领域命名为系统地理学，并定义系统地理学是研究物种间及物种内不同类群形成

现有分布格局的历史原因和演化过程的一门科学［４６］。 传统的系统地理学依赖于表型特征比较的研究可能会

由于表型的趋同演化导致错误的结论，而基于分子水平，能够更加准确地界定物种的分布格局，有力地促使分

子系统地理学（Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ）形成并发展［４７］。 近些年，分子系统地理学已经成为研究热点之一，
关于北半球高纬度地区动物类群的报道逐年增加［４８⁃５１］。 鼩鼱科在东北亚地区具有如此之高的物种多样性，
其分子系统地理学研究得到了关注。 鼩鼱科分布于东北亚地区的鼩鼱属、麝鼩属、水鼩鼱属动物在第四纪冰

期的各个冰期和间冰期经历有所不同，种群扩张时间不一致，分布区的地理隔离程度存在差异，分布区域的生

态类型不同等因素，导致了目前的各个物种的分子系统地理格局。
３．１　 第四纪冰期对系统地理格局的影响

第四纪冰期中的多次冰期与间冰期对物种形成、分布区演变、生物系统格局形成产生了重要影响［５２］。 冰

期时气候变冷，导致鼩鼱科动物的分布区向低纬度和低海拔地区退缩，并在地形复杂的区域形成的适宜栖息

地斑块，这些适合鼩鼱科动物度过冰期的地域被称为冰期避难所（ｒｅｆｕｇｅ），不同避难所的种群在冰期时常保

持隔离状态，从而促进了种群间的遗传分化。 间冰期时气温回升，鼩鼱科动物从避难所向高纬度和高海拔地

区扩张，即冰期后扩散，为已分化的种群提供了二次融合的机会，进而降低了遗传分化的水平［５３］。 由于冰期

间冰期的强度和时间不同，对各地域的影响程度存在差异，避难所分布和冰期后扩散的路径不尽相同，以及鼩

鼱科动物各物种适应力不同，导致多样化的鼩鼱科动物生物系统格局。
Ｄｕｂｅｙ 等利用 ｍｔＤＮＡ 和核 ＤＮＡ 对小麝鼩欧亚系统地理学进行了分析，研究的范围较广，从欧洲到东北

亚地区，但缺少中东和地中海岛屿的样本，研究确定了 ７ 个大陆的主要明显的谱系，彼此分化的时间推测发生

在上新世至下更新世。 最大的分支来自于从东欧到东北亚蒙古的地理分布（Ｃ． ｓ． ｓｕａｖｅｏｌｅｎｓ）；西欧分支来源

于伊比利亚半岛避难所（Ｃ． ｓ． ｉｃｕｌｉｓｍａ）和意大利⁃巴尔干半岛的避难所（Ｃ． ｓ． ｍｉｍｕｌａ）；在东面，存在 ３ 个明显

的系统地理学谱系，一个是来自于土耳其不确定的避难所亚种谱系，一个是分布于高加索山脉西南部谱系

（Ｃ． ｓ． ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉｉ），一个是分布于高加索山脉东南部谱系（Ｃ． ｓ． ｃａｓｐｉｃａ） ［４４］。 Ｄｕｂｅｙ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ
基因较长序列（９９８ ｂｐ）进一步对小麝鼩的中东和地中海岛屿的分子系统地理学进行分析，发现分布于塞浦路

斯谱系属于稀有的岛屿谱系，在该岛屿从更新世产生该谱系，一直存活到现在。 克里特岛，科西嘉岛和梅诺卡

３ 个谱系是在全新世时期从中东分别独立引进的谱系。 在中东地区由于存在较多山脉的分裂阻隔，形成了明

显的 ４ 个谱系，这 ４ 个谱系的接触区位于伊朗的中西部［４８］。 Ｌｅｅ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０
ｂｐ）作为分子标记，分析亚洲东部分布的山东小麝鼩的分子系统地理分化，亚洲东部地区包括 ３ 个大的谱系，
一个是亚洲东部大陆谱系，一个是韩国济州岛谱系，一个是韩国南部岛屿谱系。 亚洲东部大陆谱系分有 ３ 个

小的谱系，一个是朝鲜半岛的韩国谱系，一个是中国台湾谱系，再有就是分布于欧亚大陆其他地区的谱系。 系

统地理学推断朝鲜半岛大部分南部地区包括其岛屿在更新世期间扮演了避难所的重要角色［３３］。 Ｈｏｐｅ 等利

用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 较长片段（５６１—１１４０ ｂｐ）对分布于全北区的姬鼩鼱系统地理分化进行分析，其中包括

Ｄｏｋｕｃｈａｅｖ 将分布于美国阿拉斯加类群命名的物种阿拉斯加小鼩鼱（Ｓｏｒｅｘ ｙｕｋｏｎｉｃｕｓ）。 分析发现阿拉斯加小

鼩鼱与广泛分布于欧亚大陆的姬鼩鼱存在较近的亲缘关系，应该是同一物种（姬鼩鼱）。 推测跨越白令陆桥，
它们的分布区联系在一起，在更新世无冰区域连接亚洲和北美洲。 白令陆桥是冰期的避难所，由于更新世间

冰期的海平面上升断裂，当进入更新世冰期时又被连接起来。 发现在两边大陆的姬鼩鼱存在较低分化，分布

于阿拉斯加的姬鼩鼱与欧洲的姬鼩鼱是姊妹群关系，然而，在欧亚大陆和东北亚沿海地区谱系之间存在最大

的分子系统地理学上的分化，但还未达到 ２ 个物种的分化程度［４２］。 Ｏｈｄａｃｈｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序

列（１１４０ ｂｐ）作为分子标记，对分布于日本的日本麝鼩进行分子系统地理学进行分析，发现日本麝鼩明显地分

５　 １９ 期 　 　 　 刘铸　 等：东北亚地区鼩鼱科动物分子生态学的研究进展和展望 　
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成了 ２ 个谱系，一个是东部谱系，另一个是西部谱系，两个谱系在遗传上存在明显的分化，然而在日本中部地

区并不存在地理和气候的隔离带，推测两个谱系存在较狭窄的共同分布区或不存在接触区［４９］。
３．２　 种群历史扩张对系统地理格局的影响

种群历史扩张时间会给动物分子系统地理格局带来重要影响。 在以往的东北亚地区分布的鼩鼱科物种

分子系统地理学研究中可以分为两种类型，一种类型是物种的各个种群表现出遗传距离和地理距离正相关，
另一种类型则表现出物种的各个种群表现出遗传距离和地理距离不相关［３７⁃４２］。 Ｈｕｔｃｈｉｓｏｎ 和 Ｔｅｍｐｌｅｔｏｎ 诠释

了种群分子系统地理格局的踏石模型（ｓｔｅｐｐｉｎｇ－ｓｔｏｎｅ ｍｏｄｅｌ），认为在一个物种（种群）的分布区内，遗传距离

和地理距离的关系能够很好的说明基因流和遗传漂变在物种的分布区扩张或扩散中的影响。 也就是说如果

遗传距离和地理距离表现出正相关，那么说明这个物种（种群）占据目前的分布区已经很长一段时间了，这段

时间足可以使基因流和遗传漂变达到平衡。 如果遗传距离和地理距离表现出无相关，种群扩张距今不是很久

远，扩张后很快占据了目前的分布，这段时间还没能够使基因流和遗传漂变达到平衡［５１］。 从已有的研究来

看，苔原鼩鼱、姬鼩鼱细鼩鼱表现出遗传距离和地理距离明显的正相关［２１，４１，４２］，表现出遗传距离和地理距离

的正相关［４１］，长爪鼩鼱和中鼩鼱遗传距离和地理距离明显的无相关［３７⁃４１］。 对于细鼩鼱和长爪鼩鼱东北亚的

特有种来说，细鼩鼱表现出遗传距离和地理距离的正相关，但长爪鼩鼱无此现象，说明细鼩鼱存在于目前的分

布区要早于长爪鼩鼱［４１］，据对日本北海道两个物种的分子系统地理学显示长爪鼩鼱是一次性进入日本北海

道，细鼩鼱至少 ３ 次进入日本北海道［４１］。 对于广布种中鼩鼱来说，分布于现在的分布区要晚于苔原鼩鼱和姬

鼩鼱［４１］。 中鼩鼱欧亚分布区分化为 ３ 个分支，一个日本北海道的中鼩鼱构成的小谱系；另一个为韩国济州岛

分布的中鼩鼱小谱系，第三个是欧亚大陆分布的中鼩鼱构成的大谱系［３８］。
３．３　 地理障碍对系统地理格局的影响

地理障碍的出现是解释物种分布格局成因的前提条件，分布区的地理隔离程度也是动物分子系统地理格

局重要的影响因素。 尤其是发生在第三纪末期和第四纪中的诸多剧烈的地质事件对现存鼩鼱科动物的分布

格局都有很大直接影响。 在第四纪冰期时，朝鲜半岛通过当时为陆地的黄海与中国中部和东北部相连，第四

纪冰期后凭借鸭绿江、长白山和图们江形成地理隔离。 Ｋｏｈ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）作
为分子标记，分析韩国大麝鼩种群与相邻的俄罗斯远东种群之间的分子系统地理分化，发现韩国的大麝鼩和

俄罗斯远东地区的大麝鼩为两个谱系，推测韩国的大麝鼩与俄罗斯远东地区的大麝鼩在包括末次冰盛期在内

的很长时期都没有进行过遗传交流。 目前的测序结果不支持当前认为大麝鼩为单系群的亚种分类理论，支持

韩国大麝鼩是 Ｃ． ｌ． ｔｈｏｍａｓｉ 亚种的分类理论［３５］。 Ｏｈｄａｃｈｉ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）作为

分子标记，对分布于中亚和东亚的西伯利亚麝鼩进行分子系统地理学进行分析，发现分布于东北亚蒙古的样

本与分布于中亚存在一定的遗传分化，而分布于中亚的西伯利亚麝鼩内部不存在明显的遗传进一步分化［４９］。
隔离不仅能使广布种产生地理系统分化，局域种也产生了一些分化，例如日本鼩鼱，在日本佐渡岛分布的日本

鼩鼱产生了明显分化，这与佐渡岛的地质分化假说是一致的，在日本四国和本州分布的种群可能已经被隔离

了，从而保持着了他们的祖先单倍型［４１］。
３．４　 分布区域的生态类型对系统地理格局的影响

分布区域的生态类型同样也是动物分子系统地理格局重要的影响因素。 有的物种的分布区的生态类型

是多样化的，多样化的生境类型促进动物分子系统地理格局分化，有的物种的分布区的生态类型是单一的，单
一的生境类型不利于分子系统地理格局产生分化。 水鼩鼱属动物在东北亚地区只有水鼩鼱 １ 个物种分布，水
鼩鼱是半水生种类，其生境类型较为特殊并且单一。 截止到目前未见东北亚分布区水鼩鼱的报道，但具有水

鼩鼱在欧洲分布区的分子系统地理学报道，利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ 基因全序列（１１４０ ｂｐ）作为分子标记，分析结

果显示欧洲分布区的水鼩鼱，除分布于地理上具有较大距离的意大利南部卡拉布里亚（Ｃａｌａｂｒｉａ）和比利牛斯

（法国）的两个单倍型与欧洲大陆其他单倍型存在一定的分子系统地理分化，欧洲大陆其他单倍型不存在进

一步的分子系统地理分化［３４］。 不同的鼩鼱科动物的生境选择是不同的，适应于不同生态类型的动物面对相

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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同的历史事件产生的分子系统地理格局也是不同的。 分布于全北区的广布种苔原鼩鼱，由于其生活在更加干

旱的草原和开阔地带，表现出与森林物种不同的分子系统地理学分析结果。 Ｂａｎｎｉｋｏｖａ 等利用 ｍｔＤＮＡ 的 Ｃｙｔ ｂ
基因全序列（１１４０ ｂｐ）和部分 ＣＯⅠ（６５７ ｂｐ）基因序列进行分析，苔原鼩鼱被分成 ５ 个主要的线粒体 ＤＮＡ 系

统发生谱系。 一个谱系是美国阿拉斯加谱系，另外还确定了 ４ 古北区谱系：西部谱系（乌拉尔北部，哈萨克斯

坦，西西伯利亚西南部），东部谱系（从外贝加尔东部和阿穆尔中部到楚科奇），中部的南部谱系（中西伯利亚，
阿尔泰，准噶尔阿拉套山）和中部的北部谱系（北西伯利亚，雅库特中部）。 ５ 个谱系的最近共同祖先在晚更新

世。 系统发育树种之间较高的遗传分化，表明所观察到的系统地理结构是由历史事件发生的，这些历史事件

早于末次盛冰期。 认为苔原鼩鼱在寒冷和干旱的情况下更具耐受性，在最后一个冰川的早期寒冷阶段进行了

扩张，并且比其他大多数西伯利亚红齿鼩鼱更早地扩散到最近的距离，与森林物种相比，生活在苔原或开放栖

息地相关物种的进化历史显示出重要差异［５０］。

４　 研究展望

４．１　 东北亚地区第四纪冰期避难所的研究

东北亚地区分布的鼩鼱科动物关于第四纪冰期避难所的研究，一直受到学者的关注，但目前只明确了 ２
个物种的第四纪冰期东北亚地区的避难所：山东小麝鼩利用朝鲜半岛作为冰期避难所［３３］；姬鼩鼱利用白令地

区作为冰期避难所［４２］。 白令地区和朝鲜半岛是经典的避难所，在东北亚地区是否还存在其他避难所有待探

究。 古北区和全北区广布物种也可能利用的不是东北亚地区的避难所，但也有可能这个物种利用多个避难所

度过第四纪冰期，东北亚地区很可能存在避难所。 东北亚地区分布的局域种应该利用的是东北亚地区的避难

所。 鼩鼱科物种主要是由于采样范围问题，导致大量物种目前还未对其第四纪冰期避难所进行探究，在此方

面，未来应该针对不同物种对其主要分布区进行采样，特别是边缘种群进行采样，进一步探究其避难所问题。
４．２　 同域分布的鼩鼱科动物比较系统地理学研究

目前多数报道是针对一个物种的分子系统地理学和遗传多样性的报道，然而不同遗传背景和生态习性的

同域物种对相同地质历史环境的响应机制如何仍然缺乏研究。 东北亚地区由于具有的鼩鼱科动物较为丰富，
多数地区存在同域分布的鼩鼱科动物，因此选择模式的研究区域并不困难。 然而，非优势物种的采样困难有

必然联系。 东北亚地区鼩鼱科动物与其他高纬度小型哺乳动物类似，繁殖集中在气候较温暖的几个月，进行

连续几窝的繁殖，使得种群数量明显增加，进入深秋由于前一年出生个体死亡，种群数量急剧下降［５４］。 尽管

不同非优势物种的繁殖期和繁殖数量有所差异，但通常在秋季种群数量较大，采样时间最好集中在秋季进行。
采样方法也会影响这些非优势物种样本的获得，铗捕法对于具有较低种群密度的非优势物种来说捕获率较

低，建议利用陷阱法和诱管法［５５］。
４．３　 中国东北地区鼩鼱科动物在东北亚分布区的系统地理学地位

中国东北地区鼩鼱科物种丰富，刘铸等在对中国东北地区进行鼩鼱科动物调查时，发现中国东北地区鼩

鼱科动物包括麝鼩属 ２ 种：大麝鼩和山东小麝鼩； 鼩鼱属 ９ 种：大鼩鼱、中鼩鼱、远东鼩鼱、苔原鼩鼱、长爪鼩

鼱、栗齿鼩鼱、细鼩鼱、扁颅鼩鼱和姬鼩鼱。 除此之外，还有水鼩鼱属的水鼩鼱存在［６，５６］。 中国东北地区是上

述多数物种在东北亚分布区的重要分布区。 然而，由于中国东北地区鼩鼱科分类学研究存在相当长的一段空

白研究期［３，８⁃１１］，导致整体鼩鼱科生物学研究与东北亚其他国家相比滞后。 已有东北亚地区鼩鼱科动物的分

子生物学报道多数缺乏中国东北地区物种样本，从地理分布上看，已有的报道主要集中在俄罗斯远东、朝鲜半

岛和日本，对中国东北地区呈环绕之势，可见明确中国东北地区鼩鼱科动物在东北亚分布区的系统地理学地

位至关重要，是明确东北亚地区鼩鼱科动物分子生物学问题的关键。 还有，中国东北地区是上述多数物种在

东北亚分布区的最南端分布区，边缘种群是分子生态学研究的重点，尤其对于分子系统地理学来说。 中国东

北地区是马铁菊头蝠、花鼠和紫貂等哺乳动物的冰期避难所［５７⁃５９］，因此，进一步进行中国东北地区鼩鼱科动

物分子生态学研究对探索其避难所具有一定意义。
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４．４　 新型分子标记和分析方法的发展

线粒体 ＤＮＡ 分子标记在未来的分子生态学研究依旧会发挥着重要作用，特别应用在不方便跨国境采样

的分子生物学研究中。 利用线粒体 ＤＮＡ 基因组作为分子标记进行分子生物学研究必将是未来的发展趋势，
目前东北亚地区分布的鼩鼱属 ７ 个物种（大鼩鼱、中鼩鼱、远东鼩鼱、苔原鼩鼱、长爪鼩鼱、细鼩鼱、扁颅鼩

鼱） ［６０⁃６６］，麝鼩属 ２ 个物种（大麝鼩、山东小麝鼩） ［６７， ６８］，以及水鼩鼱属水鼩鼱［６９］，都已进行了线粒体 ＤＮＡ 基

因组报道。 鼩鼱科近些年在不断筛选得到微卫星标记（ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＤＮＡ， ＳＴＲ），这些引物将有助于利用微

卫星作为分子标记开展了一些分子生物学研究［４５，７０⁃７４ ］。 目前诸多核基因位点在不断尝试应用于鼩鼱科动物

分子生物学，未来多位点核基因标记也将是分子生物学研究主要发展方向之一。 大规模的全基因组或简化基

因组等技术不断降低成本，不断提高成熟度和实用性，将可能成为解决鼩鼱科动物分子生态学深层次的问题

的良好途径。 分子生物学分析方法在线粒体基因分析方面十分适用，在分析核基因的数据显得乏力，有待进

一步发展。
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