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沙鳅科鱼类的起源演化
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摘要：

 【目的】厘清沙鳅科鱼类的系统发育关系和起源演化。
 【方法】本实验通过 PCR扩增和公共数据库搜集，共获得 240条序列，
涵盖了 8属 20种沙鳅科鱼类，采用 2个线粒体基因 (COⅠ、Cytb)和
3个核基因 (IRBP、RAG1和 RH)联合的方法，进行了系统发育树重建、
分化时间和生物地理学分析。
 【结果】基于不同数据集构建的最大似然树 (Maximum Likelihood, ML)
和贝叶斯树 (Bayesian Inference, BI)的拓扑结构一致，沙鳅科及各属均
为单系类群，沙鳅科分为沙鳅亚科和薄鳅亚科 2大支，其中，沙鳅亚
科包括华鳅属、安巴鳅属、安彦鳅属、缨须鳅属、沙鳅属和色鳅属，
薄鳅亚科包括副沙鳅属和薄鳅属，且基于不同数据集构建的ML和 BI
树均有较高的支持度。
 【结论】沙鳅科鱼类在渐新世 [约 28.85 百万年前 ]起源于东南亚地区，
中新世 (约 24.15 百万年前)各属开始分化，中新世和上新世 (约 17.17
百万年—3.79 百万年前)属内种的分化明显；随着喜马拉雅山脉的运
动，沙鳅科鱼类从东南亚地区向西和向北扩散和演化。其中，沙鳅属
向西进入南亚地区，薄鳅属、副沙鳅属和华鳅属向北进入我国长江、
珠江流域，这说明沙鳅科鱼类的物种分化和喜马拉雅山脉的运动有着
密切的关系。本研究为进一步研究鳅超科鱼类起源演化提供参考资料。
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沙鳅科 (Botiidae)隶属于辐鳍鱼纲 (Actinopteri)鲤形目 (Cyprini-
formes)。沙鳅科是一类美丽的中小型鱼类，栖息于水体的中下层，广

泛分布于东南亚、东亚和南亚地区，在我国长江以南、泰国、缅甸、

老挝及印度北部的多样性最为丰富 [1-2]。随着越来越多新种的发现，

迄今为止，Fishbase (www.fishbase.org)描述的沙鳅科鱼类共有 8属，

62种[3]。

线粒体基因组具有结构简单、拷贝数高、易扩增、进化速率快等

特点，是广泛使用的分子标记之一，对分子系统学、分子群体遗传学、

保护生物学等的研究具有重要意义[4-6]。核基因遗传信息丰富，可选基
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因种类繁多，且决定了生物的大多数性状，也

是用于解析物种间系统发育关系的重要分子标

记物之一[7-8]。线粒体与核基因序列联合分析可

有效解决某些物种间仅基于线粒体或核基因得

到的拓扑关系不一致的问题，且得到的结果可

信度更高[9-11]。

国内外学者最开始利用形态学特征对沙鳅

科鱼类进行简单的分类，沙鳅科鱼类的系统发

育关系并不明确，部分属的有效性存在一定的

争议。Fang[12] 根据眼下刺、须和囟门等特征对

我国的 13种沙鳅鱼类进行了系统分类，将沙鳅

科分为沙鳅属 (Botia)和薄鳅属 (Leptobotia)。陈

景星[2] 通过对我国的 22个种和 2个亚种的形态

特征进行描述，恢复副沙鳅属 (Parabotia)作为

一个有效属，认为我国的沙鳅科由沙鳅属、副

沙鳅属和薄鳅属组成。Nalbant[13] 将沙鳅科分为

2个族 (tribe): Leptobotiini和 Botiini，并将华鳅

亚属提升为华鳅属 (Sinibotia)。Kottelat[14] 首次

建立安彦鳅属 (Yasuhikotakia)，并将 Hymenpphysa
更名为缨须鳅属 (Syncrossus)。随后，越来越多

的沙鳅科物种被重新定义，且沙鳅科物种间的

系统发育关系也被广泛研究，如 Sember等 [15]

基于线粒体基因 Cytb 和核基因 RAG1、IRBP 对

沙鳅科鱼类进行了系统发育关系的重建，认为

沙鳅科鱼类分为两支：沙鳅亚科 (Botiinae)和薄

鳅亚科 (Leptobotiinae)，沙鳅亚科中的华鳅属和

安彦鳅属互为姐妹类群，沙鳅属和色鳅属

(Chromobotia)互为姐妹类群，薄鳅亚科中的薄

鳅属和副沙鳅属互为姐妹类群，且各属均为单

系类群。但是，Šlechtová等 [16] 利用线粒体 Cytb
和 12S RNA重建沙鳅科鱼类的系统发育树，认

为安彦鳅属并非单系类群。结合形态学和分子

系统学的工作，沙鳅科鱼类部分属的有效性，

属的单系性及属间的系统发育关系仍没有得到

明确解决。另外，陈景星等 [1] 曾根据形态特征

推测鳅科鱼类起源于大巽他群岛、泰国和缅甸，

随后向北和向西扩散和演化，但并未有分子生

物学方面的证据。

因此，本实验对 8种沙鳅科鱼类进行 Sanger
测序，并下载了 12种沙鳅科鱼类在NCBI上公布

的基因序列，利用线粒体基因 (COⅠ、Cytb)和
核基因 (IRBP、RAG1、RH)序列进行综合分析。

采用最大似然法 (Maximum Likelihood  method,
ML)和贝叶斯推断法 (Bayesian Inference, BI)构

建相应的 ML和 BI系统发育树，进而探讨沙鳅

科鱼类的系统发育关系，同时对沙鳅科鱼类的

分化时间和生物地理学进行初步研究，为该类

群的演化过程提供分子基础。 

1    材料与方法
 

1.1    样本采集

本研究涉及了沙鳅科鱼类的 8属 20种，

共 51个个体，其中，从 GenBank下载了 12个

物种的基因序列 (至少包含 4个本研究所用基

因)。鱼类标本的采集及分类工作参照《广西淡

水鱼类志》[17]《珠江鱼类志》[18] 和《中国淡水

鱼类原色图集》[19-20](表 1)。根据伍献文等[21] 和

Siebert[22] 对鲤形目鱼类系统发育关系的描述，

实验选择了 12种花鳅科 (Cobitidae)鱼类作为外

类群。采集鱼类样本中的肌肉或鳍条，放置

于装有 95%乙醇的 5 mL冻存管中，并存放于

−20 °C冰箱内，所有的标本保存于西南大学淡

水鱼类资源与生殖发育教育部重点实验室标

本室。 

1.2    DNA 提取、PCR 扩增和测序

本研究多数样本采用高盐浓度抽提法[23] 提

取基因组 DNA。当样本量较少或高盐浓度抽提

法结果不是很好时，采用 DNeasy Blood and Tis-
sue Kit (Qiagen, 德国)试剂盒提取基因组 DNA，

试剂盒的使用步骤参照使用说明书。提取的

DNA置于−20 °C冰箱保存备用。
进行 PCR扩增时，线粒体基因标记和核基

因标记所需要的引物信息见表 2。PCR反应总
体系为 25 μL：2.5 μL 10×buffer，1.5 μL MgCl2
(50 mmol/L)，2.0 μL dNTPs (2.5 mmo/L)，0.2 μL
rTaq DNA 聚合酶 [10 U，宝生物工程 (大连)有
限公司 ]，正反向引物各 1.0 μL，2.0~4.0 μL的
DNA模板 (100 ng/μL)，加双蒸水至 25 μL。不
同基因进行 PCR扩增时的退火温度和延伸时间

会有所不同，具体反应程序和温度设置见表 3。
PCR产物经 1%琼脂糖凝胶电泳检测，选取目
标条带单一、明亮的 PCR产物送至华大基因纯
化后进行双向测序。 

1.3    数据分析
 

序列拼接和比对　　测序返回的双向序列

用 ContigExpress (Vector NTI Advance)软件进行
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表 1    本研究涉及的沙鳅科鱼类样本及分子标记测序情况

Tab. 1    Specimens of Botiidae used in the present study and the sequencing of five molecular markers

种
species

采集地
locality

编号
label

分子标记测序情况　molecular marker sequencing status

COⅠ Cytb IRBP RAG1 RH
美丽华鳅　S. pulchra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SP-LZ01 MH027658 MH027697 MH027730 MH027768 MH027806

美丽华鳅　S. pulchra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SP-LZ02 MH027659 MH027698 MH027731 MH027769 MH027807

美丽华鳅　S. pulchra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SP-LZ03 MH027660 MH027699 MH027732 MH027770 MH027808

美丽华鳅　S. pulchra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SP-LZ04 MH027661 MH027700 — MH027771 MH027809

美丽华鳅　S. pulchra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SP-LZ05 MH027662 MH027701 MH027733 MH027772 MH027810

宽体华鳅　S. reevesae 四川资中　Zizhong, Sichuan SR-ZZ01 MH027673 MH027712 MH027744 MH027782 MH027821

宽体华鳅　S. reevesae 四川资中　Zizhong, Sichuan SR-ZZ02 MH027674 MH027713 MH027745 MH027783 MH027822

宽体华鳅　S. reevesae 四川资中　Zizhong, Sichuan SR-ZZ03 MH027675 MH027714 MH027746 MH027784 MH027823

宽体华鳅　S. reevesae 四川资中　Zizhong, Sichuan SR-ZZ04 MH027676 MH027715 MH027747 MH027785 MH027824

宽体华鳅　S. reevesae 四川资中　Zizhong, Sichuan SR-ZZ05 MH027677 MH027716 MH027748 MH027786 MH027825

宽体华鳅　S. reevesae 重庆武隆　Wulong, Chongqing SR-WL01 MH027671 MH027710 MH027742 MH027780 MH027819

宽体华鳅　S. reevesae 重庆武隆　Wulong, Chongqing SR-WL02 MH027672 MH027711 MH027743 MH027781 MH027820

壮体华鳅　S. robusta 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SRo-LZ01 MH027663 MH027702 MH027734 MH027773 MH027811

壮体华鳅　S. robusta 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SRo-LZ02 MH027664 MH027703 MH027735 MH027774 MH027812

壮体华鳅　S. robusta 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SRo-LZ03 MH027665 MH027704 MH027736 MH027775 MH027813

壮体华鳅　S. robusta 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SRo-LZ04 MH027666 MH027705 MH027737 MH027776 MH027814

壮体华鳅　S. robusta 广西运江　Yunjiang, Guangxi SRo-YJ01 MH027667 MH027706 MH027738 MH027777 MH027815

壮体华鳅　S. robusta 广西运江　Yunjiang, Guangxi SRo-YJ02 MH027668 MH027707 MH027739 MH027778 MH027816

壮体华鳅　S. robusta 广西运江　Yunjiang, Guangxi SRo-YJ03 MH027669 MH027708 MH027740 — MH027817

壮体华鳅　S. robusta 广西运江　Yunjiang, Guangxi SRo-YJ04 MH027670 MH027709 MH027741 MH027779 MH027818

中华华鳅　S. superciliaris 四川资中　Zizhong, Sichuan SS-ZZ01 MH027678 MH027717 MH027749 MH027787 MH027826

中华华鳅　S. superciliaris 四川资中　Zizhong, Sichuan SS-ZZ02 MH027679 MH027718 MH027750 MH027788 MH027827

中华华鳅　S. superciliaris 四川资中　Zizhong, Sichuan SS-ZZ03 MH027680 MH027719 MH027751 MH027789 MH027828

中华华鳅　S. superciliaris 四川资中　Zizhong, Sichuan SS-ZZ04 MH027681 MH027720 MH027752 MH027790 MH027829

中华华鳅　S. superciliaris 四川资中　Zizhong, Sichuan SS-ZZ05 MH027682 MH027721 MH027753 MH027791 MH027830

斑纹华鳅　S. zebra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SZ-LZ01 MH027687 MH027726 MH027758 MH027796 MH027835

斑纹华鳅　S. zebra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SZ-LZ02 MH027688 MH027727 MH027759 MH027797 MH027836

斑纹华鳅　S. zebra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SZ-LZ03 MH027689 MH027728 MH027760 MH027798 MH027837

斑纹华鳅　S. zebra 广西柳州　Liuzhou, Guangxi SZ-LZ04 MH027690 MH027729 MH027761 MH027799 MH027838

斑纹华鳅　S. zebra 广西荔浦　Lipu, Guangxi SZ-LP01 MH027683 MH027722 MH027754 MH027792 MH027831

斑纹华鳅　S. zebra 广西荔浦　Lipu, Guangxi SZ-LP02 MH027684 MH027723 MH027755 MH027793 MH027832

斑纹华鳅　S. zebra 广西荔浦　Lipu, Guangxi SZ-LP03 MH027685 MH027724 MH027756 MH027794 MH027833

斑纹华鳅　S. zebra 广西荔浦　Lipu, Guangxi SZ-LP04 MH027686 MH027725 MH027757 MH027795 MH027834

小眼薄鳅　L. microphthalrna 四川犍为　Qianwei, Sichuan MH027652 MH027691 — MH027762 MH027800

小眼薄鳅　L. microphthalrna 四川犍为　Qianwei, Sichuan MH027653 MH027692 — MH027763 MH027801

双斑副沙鳅　P. bimaculata 重庆珞璜　Luohuang, Chongqing MH027654 MH027693 — MH027764 MH027802

双斑副沙鳅　P. bimaculata 重庆珞璜　Luohuang, Chongqing MH027655 MH027694 — MH027765 MH027803

花斑副沙鳅　P. fasciatus 重庆珞璜　Luohuang, Chongqing MH027656 MH027695 — MH027766 MH027804

花斑副沙鳅　P. fasciatus 重庆珞璜　Luohuang, Chongqing MH027657 MH027696 — MH027767 MH027805

漓江副沙鳅　P. lijiangensis JN177222* AY625713* JN177289* JN177199* JN177213*
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拼接，对于不确定的碱基，基于原始波峰进行

人工矫正。拼接后的分子标记数据集在 MAFFT
v7.4.1软 件 [29] 中 进 行 比 对 ， 随 后 在 Gblocks
v0.91b软件[30] 中进行保守区选择。获得的线粒

体基因和核基因序列在 NCBI的 GenBank中进

行 Blast验证后，用 MEGA X软件 [31] 计算基因

序列的分子特征。 

系统发育分析　　将目标类群的线粒体基

因和核基因序列进行联合 (concatenate)。通过

PhyloSuite  v1.2.2软件 [32] 将线粒体基因 COⅠ、

Cytb 联合为 mit数据集，再将核基因 IRBP、
RAG1、RH 联合为 nuclear数据集，最后将以上

的全部基因联合为 all数据集，共得到 mit、
nuclear和 all这 3个数据集，对于部分个体缺失

的基因序列与未缺失的基因序列数据处理方式

·续表 1·

种
species

采集地
locality

编号
label

分子标记测序情况　molecular marker sequencing status

COⅠ Cytb IRBP RAG1 RH
西氏安巴鳅　Ambastaia sidthimunki AP011348* AY887849* KY356472* KU517025* —

条纹沙鳅　B. striata KX946600* KY497066* KY356477* KU517029* —

巴基斯坦沙鳅　B. lohachata MK572072*KU517085* KY356476* KY356509* —

大刺色鳅　C. macracanthus KU568785* EU282330* JN177266* KU517030* FJ197037*

白氏薄鳅　L. pellegrini JN177223* MT747371* EU409672* KU517050* KP695765*

紫薄鳅　L. taeniops MF122436* MT747359*— KU517053* KP695766*

武昌副沙鳅　P. banarescui KC871158* AY625711* — KU517054* JN177210*

斑鳍缨须鳅　S. beauforti MK116360*GQ174359* KP695104* FP695640* FJ650470*

湄公河安彦鳅　Y. morleti KU569085* GQ174375* FJ650483* KU517083* FJ650471*

橙鳍安彦鳅　Y. modesta JQ661358* GQ174361* KP695105* KP695641* KP695767*

勒氏安彦鳅　Y. lecontei JQ661363* KU517131* KP695106* KU517081* —

泥鳅　Misgurnus anguillicaudatus MF122502* AB473407* JN177287* AB531306* AB531362*

似长鳅　Cobitis elongatoides AP011344 EF012715* — EF672423* KJ885739*

后鳍花鳅　Niwaella delicata AP009308* AP009308* — AB531285* AB531346*

条纹鳅　Cobitis striata AB054125* AB054125* AB531281* EF458303* AB531387*

乔氏鳅　Cobitis choii EU333980* EU333980* KM818240*EU670833* —

黑龙江花鳅　Cobitis lutheri HQ536326* KF661563* MK023464*EU670830* —

俄罗斯泥鳅　Misgurnus nikolskyi AB242171* AB242171* — EU711140* FJ197040*

大鳞副泥鳅
Paramisgurnus dabryanus

MH107300*AB473408* KP695114* KP695644* —

圆尾高丽鳅
Koreocobitis rotundicaudata

HQ536391* KX265421* KP695112* EU670841* KP695770*

洛东江高丽鳅
Koreocobitis naktongensis

HM535625*JN607252* KM818226*EU670840* —

高鳅　Cobitis takatsuensis AP009306* AP009306* — EU409616* EU409643*

马头小刺眼鳅
Acantopsis choirorhynchos

AB242161* AB242161* JN177288* AB531314* FJ197039*

注：“*” 表示从GenBank 下载的序列，“—” 表示序列缺失。

Notes: "*" indicates sequences downloaded from GenBank," —" indicates missing sequence.

 

表 2    分子标记扩增和测序的引物信息

Tab. 2    Primers used for amplification and sequencing
of the molecular makers in the present study

基因
genes

序列(5′-3′)
sequences

参考文献
references

COⅠ F-TCTCAACCAACCACAAAGACATTGG [24]

R-GACTTCTGGGTGGCCAAAGAATCA

Cytb F14724-GACTTGAAA AACCACCGTTG [25]

R15915-CTCCGATCTCCGGATTACAAGAC

IRBP F2-CTTRTTGTGGATATGGCAAAAAT [26]

R2-TGGTGGWCTTYAGGCACTTGT

RAG1 F2848-GCTGCAGTCAGTACCACAAGATGT [27]

R4420-GATACTTGGAGGTGTAGAGCCAGT

RH F1-AAACGCTCATGTCCAACTGG [28]

R1-TGATCCAAGCAGAAGTACTTG
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相同。用 DAMBE v5.2.73软件[33] 对数据集进行

碱基饱和度分析。研究选用花鳅科鱼类作为外

类群，使用软件 PartitionFinder  v2.1.1[34] 基于

BIC (Bayesian Information Criterion)准则，筛选

出 3个数据集系统发育分析所需的最佳替代模

型。对 3个数据集分别进行 ML树和 BI树的构

建。使用 RAxML 7.2.6软件 [35] 采用不分区的

GTR+G模型构建系统发育树，快速自展抽样

算法重复运行 5 000次来检验各分支的自展值 (Boo-
tstrap)。mit、nuclear和 all数据集的最佳替代

模型分别为 GTR+I+G、TRNEF+I+G和 TRNEF+
I+G与 GTR+I+G混合模型。通过 MrBayes 3.2.6
软件[36] 对以上数据集分别进行贝叶斯分析，基

于马尔科夫链蒙特卡洛法 (Markon Chain Monte
Carlo  process,  MCMC)进 行 2×106 代 运 算 ， 每

100代进行 1次抽样检查，保证分离频率平均

标准偏差小于 0.01。运行完成后，舍弃前 25%
老化样本后得到一致树 (consensus tree)，遵循

50%多数决定原则得到每个节点的后验概率

(posterior probability, PP)。 

分化时间估算　　利用 all数据集在 Beast
v2.6.6软件 [37] 中估算沙鳅科鱼类的分化时间。
首 先 采 用 似 然 比 检 验 (Likelihood  Ratio  Test,
LRT)判断该分子数据是否符合分子钟假说，结
果显示，该数据集符合分子钟假设，故使用严
格分子钟模型 (strict clock)对该数据进行分析。
采用不分区策略，GTR替代模型和 Yule模型进
行分析。选用了 2个化石记录作为校正点估算
沙鳅科鱼类的起源与分化时间：一个化石校正
点是花鳅属化石记录为 13.8 百万年—15.9 百万
年前 [38]；另一个化石校正点是花鳅科化石记录
为 28.1 百万年—33.9 百万年前 [39]。在 Beast软
件中通过 2次独立的 MCMC分析，分别运行
107 代，每 1 000代取样 1次。为了保证结果的

收敛性，前 10%的迭代 burn-in，产生的 log结
果文件用 Tracer  v1.7软件 [40] 对有效样本大小
(efective sample size, ESS)进行评估和收敛性检
验，保证每个参数的 ESS值都大于 200即满足
收敛性，运用 TreeAnnotator v2.6.6软件进行总
结并用软件 FigTree v1.4.3查看分析结果。 

生物地理学分析　　根据研究中涉及的沙
鳅科鱼类的地理分布和亚洲的地理区域分布，
在祖先地理构建 (AAR)中将沙鳅科鱼类的分布
划分为 7个地理区系：(A)东南亚地区、(B)南
亚地区、(C)亚洲东部地区 (日本、韩国、朝鲜
等地区)、(D)西亚地区、(E)亚洲北部地区 (长
江以北、蒙古国、俄罗斯等地区)、(F)长江水
系及 (G)珠江水系。在 RASP v4.2软件 [41] 中对
6种祖先地理范围估算模型进行分析，6种模型
分别为 Dispersal-extinction cladogenesis (DEC)[42]、
Dispersal-extinction cladogenesis with jump (DEC+
J)、Dispersal-vicariance  analysis  (DIVALIKE)[43]、
Dispersal-vicariance analysis with jump (DIVALIKE+
J)、 BI  for  discrete  areas  (BAYAREALIKE)[44] 和
BI for discrete areas with jump (BAYAPEALIKE+
J)，所有的参数均为默认值。 

2    结果
 

2.1    序列分析

本研究获得沙鳅科鱼类及外类群序列共
294条，其中 COⅠ、Cytb、IRBP、RAG1和 RH
基因序列条数分别为 63、63、50、63和 55条。
以上 5个分子标记和联合数据集的碱基组成及
简约信息位点情况统计见表 4。其中，单个基
因片段长度分别为 COⅠ 576 bp、Cytb 987 bp、
IRBP 558 bp、RAG1 888 bp、RH 442 bp，串联
后的基因片段长度分别为 mit 1 563 bp、nuclear
1 888 bp、all 3 451 bp。简约信息位点中，线粒

 

表 3    本研究中 PCR 反应程序和温度设置

Tab. 3    PCR reaction procedures and temperature settings in the present study

反应程序
reaction program

基因　gene

Cytb COⅠ RH IRBP RAG1

预变性　pre-denaturation 94 °C，3 min 95 °C，4 min 94 °C，3 min 95 °C，4 min 94 °C，4 min

变性　denaturation 94 °C，30 s 94 °C，50 s 94 °C，30 s 95 °C，40 s 94 °C，30 s

退火(50~56 °C)　annealing 45 s 50 s 45 s 40 s 40 s

延伸　extension 72 °C，1 min 72 °C，1 min 20 s 72 °C，1 min 72 °C，1 min 72 °C，1 min 30 s

变性-退火-延伸，3个步骤，循环34次

终延伸　final extension 72 °C 8 min，4 °C保存
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体基因包含的简约信息位点高于核基因，其中，

Cytb 基因中的简约信息位点比例最高，RH 基

因最少。利用 DAMBE软件分析的碱基替代饱和
度结果显示，所有数据集均未出现突变饱和现象。 

2.2    沙鳅科鱼类的系统发育分析

依据 mit、nuclear和 all数据集构建的系统
发育树分别如图 1、图 2和图 3。基于最大似然
法和贝叶斯推断法构建的 ML树与 BI树的拓扑
结构一致，仅在部分节点的支持率存在差异。

以 12种花鳅科鱼类作为外类群，基于 3种

数据集，都强烈支持沙鳅科鱼类构成一个单系，

沙鳅科中的各个属也均为单系类群。沙鳅科分

为两大支 (薄鳅亚科和沙鳅亚科)，二者互为姐

妹类群，在 3种不同的数据集中，都得到了较

高的支持率。薄鳅亚科包括薄鳅属和副沙鳅属，

二者互为姐妹类群；沙鳅亚科包括华鳅属、安

巴鳅属、安彦鳅属、缨须鳅属、沙鳅属和色鳅

属，其中，华鳅属和安巴鳅属互为姐妹类群，

安彦鳅属和缨须鳅属互为姐妹类群，二者共同

构成姐妹类群，沙鳅属和色鳅属互为姐妹类群，

位于沙鳅亚科的基部。华鳅属中，美丽华鳅与

斑纹华鳅聚为一支，共同与宽体华鳅和中华华

鳅聚为一支，壮体华鳅位于基部。 

2.3    沙鳅科鱼类的分化时间估算和生物地理学

分析

沙鳅科鱼类各属的分化时间见图 4。经

Tracer检测，ESS值远大于 200，以保证结果的

可信性。推测花鳅科和沙鳅科鱼类的共同祖先

追溯到渐新世 28.85 百万年前 (95% highest pos-
terior density, HPD：26.47 百万年—31.25 百万

年前)。沙鳅科属间的分化时间：沙鳅亚科和薄

鳅亚科的分化时间为 24.15 百万年前 (95% HPD：

23.05 百万年—25.77 百万年前)；副沙鳅属和薄

鳅属的分化时间为 11.81 百万年前  (95% HPD：

10.46 百万年—12.82 百万年前)；沙鳅属和色鳅

属的分化时间为 17.17 百万年前  (95%  HPD：

16.25 百万年—17.93 百万年前)；缨须鳅属和安

彦鳅属的分化时间为 13.74 百万年前 (95% HPD：

12.63 百万年—14.88 百万年前)；安巴鳅属和华

鳅属在 12.61 百万年前 (95% HPD：9.49 百万年—
11.76 百万年前)开始分化。沙鳅科鱼类起源于

渐新世 (约 28.85 百万年前)，中新世 (约 24.15
百万年前)沙鳅科鱼类的属开始分化，中新世和

上新世 (约 17.17 百万年—3.79 百万年前)，属内

种间分化较为明显。

地理祖先重建中，通过对 6个模型的得分

进行比较发现，DEC为最佳模型，适用于重建

沙鳅科鱼类的生物地理演化过程。沙鳅科鱼类

的历史生物地理重建结果显示，沙鳅科鱼类的

共同祖先可能起源于东南亚，副沙鳅属和薄鳅

属的共同祖先可能起源于长江水系，沙鳅属和

色鳅属的共同祖先可能起源于东南亚地区，安

彦鳅属和缨须鳅属的共同祖先可能起源于东南

亚地区，安巴鳅属和华鳅属的共同祖先可能起

源于东南亚地区 (图 5)，以上的结果都得到了强

烈的支持。 

 

表 4    各数据集的碱基组成、简约信息位点数统计

Tab. 4    Average base frequencies, parsimony information sites

基因
genes

碱基频率　base frequency 长度/bp
size

变异位点数/bp
variable sites

简约信息位点数/bp
parsimony informative sitesA T C G

COⅠ 24.0 30.9 28.2 16.9 576 226 (39.2%) 208 (36.1%)

Cytb 28.4 28.5 28.4 14.6 987 406 (41.1%) 375 (38.0%)

IRBP 26.6 26.0 23.7 23.6 558 166 (29.7%) 120 (21.5%)

RAG1 24.9 24.0 23.7 27.4 888 394 (44.4%) 237 (26.7%)

RH 18.9 30.1 26.4 24.5 442 86 (19.5%) 64 (14.5%)

mit 26.8 29.4 28.3 15.5 1 563 632 (40.4%) 583 (37.3%)

nuclear 23.3 26.3 24.4 26.9 1 888 530 (28.1%) 392 (20.8%)

all 25.0 27.8 25.0 21.0 3 451 1 162 (33.7%) 975 (28.3%)

注：括号中的数字是变异位点数或简约信息位点数所占各基因序列的百分比。

Notes: The numbers in brackets are the percentage of variant site or parsimony information site in each gene sequence.
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3    讨论

基于不同数据集和两种构树方法重建了沙

鳅科鱼类的系统发生树，结果支持沙鳅科鱼类

构成一个单系群，沙鳅科各属也各自构成单系，

与前人的研究结果基本一致[2, 45-46]。本研究结果

 

花斑副沙鳅　P. fasciata 02

SP-LZ04

双斑副沙鳅　P. bimaculatus 01

大刺色鳅　C. macracanthus

SRo-YJ04

SZ-LZ01

SRo-YJ01

漓江副沙鳅　P. lijiangensis

紫薄鳅　L. taeniops

SR-WL02

SZ-LP04

SRo-YJ03

SS-ZZ02

SRo-LZ01

橙鳍安彦鳅　Y. modesta

白氏薄鳅　L. pellegrini

巴基斯坦沙鳅　B. lohachata

湄公河安彦鳅　Y. morleti

SS-ZZ03
SR-ZZ05

SR-WL01

SR-ZZ04

斑鳍缨须鳅　S. beauforti

武昌副沙鳅　P. banarescui

SP-LZ05

SS-ZZ05
SS-ZZ04

勒氏安彦鳅　Y. lecontei

SZ-LP03

SZ-LZ04

SZ-LP01

SZ-LZ03

SP-LZ01

SR-ZZ02

小眼薄鳅　L. microphthalrna 01 

西氏安巴鳅　A. sidthimunki 

SS-ZZ01

SZ-LP02

SRo-LZ04

小眼薄鳅　L. microphthalrna 02

花斑副沙鳅　P. fasciata 01

双斑副沙鳅　P. bimaculatus 02

条纹沙鳅　B. striata

SRo-LZ03

SR-ZZ03

SRo-YJ02

SZ-LZ02

SP-LZ03

SRo-LZ02

SP-LZ02

SR-ZZ01

0.98/92

1/100

1/98 1/100

1/100

1/94

0.98/92

0.86/88

0.99/92

1/100

1/100

1/100

1/100

1/98

0.95/83
0.95/76

0.99/94

1/100

0.98/98

1/100

0.95/88

1/100

泥鳅　M. anguillicaudatus

乔氏鳅　C. choii

高鳅　C. takatsuensis

黑龙江花鳅　C. lutheri

圆尾高丽鳅　K. rotundicaudata

大鳞副泥鳅　P. dabryanus
马头小刺眼鳅　A. choirorhynchos

似长鳅　C. elongatoides

条纹鳅　C. striata

俄罗斯泥鳅　M. nikolskyi

1/100

0.68/96

1/100

0.97/94

0.99/99

0.99/97

1/100

0.675/95

1/100

0.04

洛东江高丽鳅　K. naktongensis

后鳍花鳅　N. delicata

1/100

1/97

沙鳅亚科
Botiinae

 

外类群
outgroup

 

　

安巴鳅属　Ambastaia

安彦鳅属　Yasuhikotakia

缨须鳅属 　Syncrossus

色鳅属　chromobotia 

副沙鳅属 　Parabotia

薄鳅亚科
Leptobotiinae

 

华鳅属　Sinibotia

沙鳅属　Botia

薄鳅属　Leptobotia

 
图 1    基于线粒体基因 COⅠ和 Cytb 串联数据集构建的沙鳅科系统发育树

节点上数字依次为 BI的后验概率和ML支持率；下同。

Fig. 1　Phylogenetic tree of Botiidae obtained from the combined dataset of mitochondrial genes CO Ⅰ and Cytb
The numbers at the nodes represent the posterior probabilities of BI and the bootstrap value of ML, respectively; the same below.

徐荣荣，等 水产学报, 2025, 49(2): 029116

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

7

https://www.china-fishery.cn
https://www.china-fishery.cn
https://www.china-fishery.cn


显示，沙鳅科分为沙鳅亚科和薄鳅亚科两大支，

其中，沙鳅亚科包括华鳅属、安巴鳅属、安彦

鳅属、缨须鳅属、沙鳅属和色鳅属，薄鳅亚科

包括副沙鳅属和薄鳅属。Suzuki等[47] 对 16个沙

鳅科鱼类的染色体分化机制的研究中发现，沙

鳅亚科和薄鳅亚科在细胞遗传上存在明显差异，

沙鳅亚科的染色体数目为 2n= 98/100，薄鳅亚

科的染色体数目为 2n=50。综上，沙鳅科中的

 

SZ-LZ01

后鳍花鳅　N. delicata

斑鳍缨须鳅　S. beauforti

SP-LZ04

SP-LZ01

高鳅　C. takatsuensis

SZ-LZ03

泥鳅　M. anguillicaudatus

SZ-LZ04

SP-LZ02

SR-WL01

SRo-YJ02

花斑副沙鳅　P. fasciatus 01

花斑副沙鳅　P. fasciatus 02

SR-ZZ04

SS-ZZ01

SZ-LP03

SR-ZZ01

SRo-LZ04

SZ-LP04

湄公河安彦鳅　Y. morleti

SZ-LP01

SR-ZZ05

SS-ZZ05

橙鳍安彦鳅　Y. modesta

SRo-LZ02

SR-WL02

SP-LZ05

SR-ZZ03

SS-ZZ02

似长鳅　C. elongatoides

SRo-LZ03

SRo-YJ03

SRo-YJ04

条纹沙鳅　B. striata

SS-ZZ03

SS-ZZ04

SZ-LZ02
SZ-LP02

SP-LZ03

SRo-YJ01

条纹鳅　C. striata

SRo-LZ01

SR-ZZ02

乔氏鳅　C. choii

巴基斯坦沙鳅　B. lohachata

勒氏安彦鳅　Y. lecontei

西氏安巴鳅　A. sidthimunki

1/100

1/99

0.97/98

1/100

0.7/75

1/91

1/92

0.88/97

0.99/97

1/99
1/99

0.98/97

1/100

0.99/98

1/100

0.70/95

1/98

1/100

1/99

1/100

1/100

0.99/98

1/100

0.02

1/100

0.96/100

大刺色鳅　C. macracanthus

双斑副沙鳅　P. bimaculata 01
双斑副沙鳅　P. bimaculata 02

武昌副沙鳅　P. banarescui
漓江副沙鳅　P. lijiangensis

小眼薄鳅　L. microphthalrna 01
小眼薄鳅　L. microphthalrna 02

白氏薄鳅　L. pellegrini

紫薄鳅　L. taeniops

黑龙江花鳅　C. lutheri

俄罗斯泥鳅　M. nikolskyi
大鳞副泥鳅　P. dabryanus

洛东江高丽鳅　K. naktongensis
圆尾高丽鳅　K. rotundicaudata

马头小刺眼鳅　A. choirorhynchos

薄鳅亚科
Leptobotiinae

 

沙鳅亚科
Botiinae

 

外类群
outgroup

安巴鳅属　Ambastaia 

0.99/86

华鳅属　Sinibotia
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图 2    基于核基因 IRBP、RAG1 和 RH 串联数据集构建的沙鳅科系统发育树

Fig. 2　Phylogenetic tree of Botiidae obtained from the combined dataset of nuclear genes IRBP, RAG1 and RH
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薄鳅亚科和沙鳅亚科互为姐妹类群，其中，薄

鳅亚科中的副沙鳅属和薄鳅属互为姐妹类群，

沙鳅亚科中的华鳅属和安巴鳅属互为姐妹类群，

安彦鳅属与缨须鳅属互为姐妹类群，共同与位

于沙鳅亚科基部的沙鳅属和色鳅属构成姐妹类

群，该结果与毛云涛等[46] 基于线粒体 CO Ⅰ基

因构建的沙鳅科鱼类分子系统发育树的研究结

果基本一致。Fang[12] 将沙鳅类分为沙鳅属和薄
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图 3    基于线粒体基因 (COⅠ、Cytb) 和核基因 (IRBP、RAG1 和 RH) 串联数据集构建的沙鳅科系统发育树

Fig. 3　Phylogenetic tree of Botiidae obtained from the combined dataset of mitochondrial and nuclear genes
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图 4    沙鳅科鱼类的分化时间
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Fig. 4　Time of differentiation of the Botiidae
The numbers at the nodes indicate the time of differentiation (Ma, million years ago) , the blue bars indicate the 95% confidence interval, and the arrow is
the position of the fossil point calibration.
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图 5    基于 DEC 模型利用 BioGeoBEARS 对其祖先区域进行推测
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Fig. 5　Ancestral regions were inferred based on the DEC model using BioGeoBEARS
The letters at the nodes show the possible ancestral distribution regions.
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鳅属，认为副沙鳅属为沙鳅属的一个亚属 (膜鳔
沙鳅亚属的同物异名)，但之后的形态学和分子
证据都显示副沙鳅属为有效属，副沙鳅属的有
效性在本研究也得到了证明。Šlechtová等 [16] 的
研究结果显示安彦鳅属非单系群，但在讨论中
指出可能是由于线粒体基因渐渗，应该结合形
态学特征和核基因分子标记讨论安彦鳅属的单
系性。华鳅属中壮体华鳅位于系统发育树的基
部，为单系，美丽华鳅和斑纹华鳅也为单系，
中华华鳅和宽体华鳅则相互交叉聚为一支。黄
燕 [48] 在长江上游特有鱼类 DNA条形码研究中
也表明中华华鳅和宽体华鳅聚为一支。中华华
鳅和宽体华鳅在分子水平上的分歧很小，用以
上的分子标记无法区分，二者在形态上也极为
相似，这两个物种可能存在一定的基因流动，
还需更深入地研究。

沙鳅科鱼类的化石资料匮乏，关于沙鳅科

的起源时间及其相关类群分化时间的研究较少，

故本研究选择已报道的两个花鳅科鱼类化石记

录作为时间校正点。分化时间分析结果发现，沙

鳅科起源于 28.85 百万年前  (95% HPD：26.47
百万年—31.25 百万年前) (图 4)。Wang等[49] 利

用线粒体基因组推测出沙鳅亚科和薄鳅亚科的

分化时间约在 25 百万年前，本研究推测出二者

的分化时间为 24.15 百万年前 (95% HPD：23.05
百万年—25.77 百万年前)，二者结果一致。此

外，Sember等[15] 指出沙鳅亚科和薄鳅亚科的分

化时间约在 25 百万年前，也在此置信区间内。

陈景星等 [1]依据形态特征，认为鳅科鱼类可能

起源于大巽他群岛、泰国和缅甸，后因喜马拉

雅山脉的隆起，沙鳅科中的沙鳅属向西扩散至

印度和巴基斯坦；另一支往北扩散至珠江、长

江，远至黑龙江和日本，演变为现今的副沙鳅

属和薄鳅属。本研究地理祖先重建分析中，沙

鳅科鱼类起源于东南亚地区，即泰国、缅甸、

马来西亚和苏门答腊岛。始新世大陆碰撞后引

起了喜马拉雅运动，从而导致高原隆升，构成

了全球环境演化中最突出的事件 [50-51]。在随后

37百万年—22 百万年期间有相对稳定的构造环

境，藏南地区的气候变得湿热，森林茂盛，从

而促进了生物多样性的增加 [24]。在这一时期，

沙鳅科鱼类起源于东南亚地区，并逐渐分化为

沙鳅亚科和薄鳅亚科。新近纪时期，古长江开

始分段发育，薄鳅亚科鱼类进入长江流域，并

分化为薄鳅属和副沙鳅属。在中新世和上新世

之间发生了喜马拉雅山脉的二期运动 (22 百万

年—17 百万年前)，其间色鳅属和沙鳅属发生了

分化，其中沙鳅属进入南亚地区，即印度、尼

泊尔、孟加拉国和巴基斯坦。缨须鳅属、安彦

鳅属和安巴鳅属分布于东南亚地区，即泰国、

缅甸、老挝和柬埔寨。中新世晚期，华鳅属进

入珠江水系并分化。随着喜马拉雅山脉的第三

期运动 (3.6 百万年—1.7 百万年前)，形成如今

的华鳅属分布格局。基于以上结果，本实验推

测出的沙鳅科鱼类起源分化过程与陈景星等 [1]

结果基本一致，本研究为其提供了分子生物学

方面的证据。
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Origin and evolution of botiid loaches (Teleostei: Cypriniformes: Botiidae)

XU Rongrong 1,     LIU Shiying 1,     WANG Yongming 1,2,     LI Yanping 2,    
XIE Biwen 2,     PENG Zuogang 1*

1. Key Laboratory of Freshwater Fish Reproduction and Development, Ministry of Education,
School of Life Sciences, Southwest University, Chongqing　400715, China;

2. Key Laboratory of Sichuan Province for Fish Conservation and Utilization in the Upper Reaches of the Yangtze River,
College of Life Sciences, Neijiang Normal University, Neijiang　641100, China

Abstract: Botiidae (Actinopterygii:  Cypriniformes) is a group of small and medium-sized fish with eight genera and 62 spe-

cies, which is widely distributed in Southeast Asia, East Asia and South Asia. A total of 240 sequences were obtained by PCR

amplification  and  downloading  from GenBank,  covering  eight  genera  and  20  species  of  Botiidae  to  clarify  the  phylogenetic

relationships  and the  origin  evolution of  the  family  Botiidae.  In  this  study,  phylogenetic  tree  reconstruction,  divergence time

estimation  and  biogeographic  analysis  were  performed  using  the  combination  of  two  mitochondrial  genes  (CO  I, Cytb)  and

three nuclear genes (IRBP, RAG1, RH). The topology of Maximum Likehood (ML) and Bayesian inference (BI) trees based on

different datasets consistently showed that the family Botiidae was a monophyletic taxa and all genera were also monophyletic

taxa. The family Botiidae was divided into two major brances of the subfamily Botiinae and Leptobotiinae, of which Botiinae

included Sinibotia, Ambastaia, Yasuhikotakia, Syncrossus, Botia and Chromobotia and Leptobotiinae included Parabotia and

Leptobotia.  The  above  results  were  well  supported.  The  results  of  divergence  time  and  geographic  ancestral  reconstruction

indicated that the family Botiidae originated in Southeast Asia in the Early Oligocene (about 28.85 million years ago), and the

genera began to diverge in the Miocene (about 24.25 million years ago), with obvious divergence of species within genera in

the Late Miocene and Pliocene (about 17.17-3.79 million years ago). With the movement of the Himalayas, the family Botiidae

spread and evolved westward and northward from Southeast Asia, among which the genus Botia entered the South Asian region

westward, and the genera of Leptobotia, Parabotia, and Sinibotia entered the Yangtze River and Pearl River basin in China to

the north. The differentiation of the family Botiidae was closely related to the movement of the Himalayas. This research has

important implications for the phylogenetic relationships and evolutionary processes in the origin of Botiidae.

Key words: Botiidae; multigene analysis; phylogeny; molecular clock; biogeography
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