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+,-分子系统学在爬行动物中的应用
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摘要：爬行动物因其在脊椎动物中具有承上启下的作用，对其进行系统学研究，了解它们的进化关系显

得尤为重要。本文从M[2杂交、M[2指纹、FLT3、F23M及测序等五个方面对爬行动物的M[2分子

系统学研究工作进行了综述，对其中的一些问题进行了讨论。
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分子系统学是一门在分子水平上研究生物的分类

和进化关系的学科。34B0年，C%=;7A和DE(9F提出的

$#5双螺旋模型为分子系统学的研究奠定了基础。

G1年代以后，随着核酸研究技术的发展，特别是HD?
（@78<>)E%;)9I%(AE)%9=(7A）［3］、?JKH（E);=E(9=(7ALE%M&
>)A=8)AM=I@78<>7E@I(;>）［2］、?5H$（E%AN7>8<%>@8(&
L()N@78<>7E@I(9$#5）［0］、$#5指纹（$#5L(AM)E@E(A=&
(AM）［O］等技术的出现，使得直接对$#5大量变异的检

测和研究成为可能，并且，直接从$#5水平研究分子

进化也使分子系统学的研究更加深入。在高等动物

中，因爬行动物是真正陆生脊椎动物的原祖，在系统演

化上有重要地位，因而备受关注。有关其核酸分子的

进化研究已有不少的报道，本文就一些主要工作综述

如下。

9 $#5杂交（$#5I<PE(N(Q%=(7A）

在进行$#5进化研究的初期，研究工作主要是通

过$#5杂交方法进行的。因此，$#5杂交也称分子

杂交（>78)9:8%EI<PE(N(Q%=(7A），它是鉴定两条来源不同

的聚核苷酸链碱基序列同源性程度的一种方法，是通

过比较杂交$#5分子间解链温度的差异系数来了解

不同物种间的亲缘关系，并可由差异系数来确定物种

分歧的时间［B］。莫鑫泉等［R］以此方法研究了扬子鳄

（=--,.$&)%3,("(3,3）的起源问题，其结果表明，扬子鳄并

非与同产于淡水的密西西比鳄（=>’,33,33,##,"(3,3）关

系最近，而与泰国鳄（9%);)?/-83$8&83）有更近的亲缘

关系，与湾鳄（9>#)%)383）次之，与密河鳄的关系最远。

认为扬子鳄与泰国鳄在0B11万年前有共同的祖先；与

湾鳄在OB11万年前有共同的祖先；而与密河鳄的共同

祖先则远在RB11万年以前，扬子鳄与泰国鳄同是在亚

洲发生的较年轻的鳄类。这与传统的基于形态学、细

胞学及遗传学研究所得的结论有很大的出入，因此，对

这个古老的爬行类做更深入的研究是很有必要的。

虽然较蛋白质研究来说，$#5杂交的研究已深入

到核酸的水平，但它与分子标记，尤其是与测序相比，

还尚欠直观；其次，因影响解链温度的因素较多（如空

间结构、凝胶性质等）［/］，结果并非很可靠。因此近几

年来这方面的工作已较少见，而改为更简便直观的测

序等先进方法。

: $#5指纹（$#5L(AM)E@E(A=(AM）

$#5指纹技术是34GB年由英国的’)LLE)<;等人首

先创立的。该技术能产生大量$#5多态标记，且灵敏

度高，在人类遗传学、进化遗传学和法医学上得到了广

泛的应用［G，4］。!%8PE%(=I等［31］用$#5指纹法研究了

北美蛇鳄龟（91"-/?%$3"%#"(&,($）的多父关系，证明多

父现 象 在 蛇 鳄 龟 中 普 遍 存 在。他 对 极 北 蝰（@,#"%$
A"%83）的研究也证实虽可能有阻止现象，但并不阻碍短

期交配后的多父现象。认为多父现象有利于增加种群

内的遗传多样性，对动物的繁衍生存有利。

在确定种群的遗传多样性方面，!E%<［33］用此技术

分析了石纹水龟（9-"’’/3’$%’)%$&$）的种群遗传组

成。通过对分布于华盛顿、俄勒冈和加利福尼亚的三

个种群遗传结构的分析，支持依据形态差异将石纹水

龟分为北方的9>’>’$%’)%$&$亚种和南方的9>’>

#$--,?$亚种，并由结果探讨了保护措施，作者认为要

保护和恢复缓慢减少的北方种群，首先要着眼保护当

地的基因库，以保护这一在形态上具有独特特征的亚

种不致灭绝。这对我们进行保护生物学研究、保护物

种的基因库具有指导意义。

H%=E(9(%等［32］通过$#5指纹分析发现栖息环境的

片断化对点斑水龟（9-"’’/3&8&&$&83）和锦龟（91%/3"B
’/3#,;&$）的影响不同，不同大小的湿地环境中点斑水

龟种群的遗传多样性并没有显著的区别，而对锦龟而

言，小的湿地环境中种群的遗传多样性要明显地低于

大的湿地环境中种群的遗传多样性。-%AM等［30］用

S-6&N)E(T)N探针对中美短吻鳄（9$,’$(;%);)?,-83）、

恒河鳄（9%);)?/-83#$-83&%,;）及湾鳄进行了$#5指纹

分析，对其相似性指数进行了估计，探讨了他们的系统

发生关系。
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! 随机扩增多态!"#（$%&’()*+%),*-.
/-0’,(*+)($,1-2!"#，3#4!）

3#4!技术是5-**-%)6与50*61等人于7889年创

立的。同!"#指纹一样，3#4!也按孟德尔方式遗

传，因此也被称为3#4!指纹。又由于它建立在4:3
的基础之上，也被称为#4.4:3［7;］，它具有与4:3同

样的优点，并可产生大量的多态位点，获得较多的遗传

信息；此外，因3#4!所用引物无种属特异性，可工厂

化生产，因此同其它方法相比，其费用较少，可大大降

低分子系统学的研究成本。

!0&6)($0等［7<］用3#4!分析了利比利亚半岛上

的花斑变色蜥（!"#$%&’"()*+"%,)*）饲养种群和野生种

群的遗传多态，认为虽然在饲养种群中相似性指数较

高，但仍有一定的遗传差异，根据结果他们提出了拯救

这一物种的建议：用杂交法提高其种的遗传异质性，维

持其遗传多样性，以使这个种能够复壮并恢复。=1($.

,0等［7>］分析了法国79个岛屿地区的一种岛蜥（-"((&.
/,"0&((&/,）的种群分化和地理分布，认为与南部的点斑

奔蜥（1*"’’&2%&’)*3,*4"5,#)*）和 快 脚 蜥（1&2"%$,*
’)%"(,*）相比，这种岛蜥起源较晚，并由其分布推测了

岛屿形成的途径，结果显示!"#研究所提供的证据与

地质学提供的岛屿形成年代完全吻合。

资料显示，3#4!对研究爬行类的种间差异也很

有效。王义权等［7?，7@］对7;种蛇类进行了3#4!分

析，其结果显示，虽种内个体间存在着遗传差异，但从

相似性指数分析来看，种间差异一般显著大于个体间

的差异，作者认为在研究种间系统进化时，可用随机取

样的一个个体代表一个种进行分析。而且，其3#4!
分析结果与染色体及形态研究结果基本一致，说明

3#4!标记是生物遗传特性的客观反映，可作为鉴别

物种的分子遗传标记。

有关我国的蝮属蛇类的分类研究，历来是争论较

多的一个问题。沈曦等［78］用3#4!技术研究了我国

五种蝮属蛇类的系统发生关系，认为在中介蝮中，不同

地区的标本及不同亚种间有一定的遗传距离，种下分

化较大，而蛇岛蝮与中介蝮各种群间的遗传距离更大，

支持将蛇岛蝮升为种；短尾蝮的江、浙、皖种群间关系

接近而与陕西种群关系较远；而甘肃与陕西高海拔地

区的蝮蛇可能均属高原蝮；乌苏里蝮不仅是一有效种，

而且它处于中国蝮属蛇类的最基部，即出现最早。以

上结果说明蝮属蛇类是一个高度分化的类群，仍有必

要进一步深入研究。

" 限制性片段长度多态（$06A$-2A-(&/$%B.
)0&A*0&BA1,(*+)($,1-6)，3CD4）

3CD4是指用识别特定碱基序列的限制性内切酶

（$06A$-2A-(&0&’(0&E2*0%606）对!"#进行单酶或双酶消

化后，含有同源序列的限制性片段在长度上的差异［F］。

根据这种差异，可计算不同个体或种群间的片段共享

程度，导出遗传距离，并根据限制性位点的差异计算出

!"#的碱基替换率。但由于技术本身的限制，只有分

子较小的拷贝（或少数拷贝）的序列才能用作3CD4分

析［F9，F7］。存在于细胞质的线粒体!"#（)A!"#）以其

自身的特点（单拷贝，分子量小，结构简单，进化速率

快，独立性强，母系遗传，无组织特异性，在同类生物中

进化速率一致及易于提取）是目前研究3CD4的最好

材料。除)A!"#外，可用作3CD4分析的还有核糖体

!"#（$!"#）等。现一般认为，亲缘关系较近的物种

（分歧时 间 在 一 百 万 年 至 一 千 万 年 之 间）适 于 采 用

)A!"#进行分析。而对于亲缘关系较远的物种（分歧

时间在五百万年至五千万年），)A!"#分析会产生误

差，宜选用$!"#进行分析［FF］。

"#$ 单性蜥蜴的起源

自5$-B1A在78?@年［FG］报道了北美的单性鞭尾蜥

后，这个问题引起了许多学者，尤其是爬行动物学家们

的兴趣。分 子 方 面 较 早 进 行 的 工 作 就 是 鞭 尾 蜥 的

3CD4。78?8年H$(I&等［F;］首次应用)A!"#进行限

制内切酶消化，并结合电镜观察的方法研究了鞭尾蜥

属中单性的新墨西哥鞭尾蜥（65$’,2&43&%)*5$&’$7,.
#"5)*）和棋斑鞭尾蜥（68/$**$("/)*），认为二者分别为虎

斑鞭尾蜥（68/,0%,*）与素色鞭尾蜥（68’,5&%5"/)*）及

虎斑鞭尾蜥与68*$4/$’+,//"/)*的杂交后代，这个结论

与形态、核型及等位酶的分析结果相一致，研究结果还

表明虎斑鞭尾蜥（尤其是68/,0%,*’"%&%"/)*）是新墨西

哥鞭尾蜥、棋斑鞭尾蜥的母系种，此外，3CD4数据还显

示，这两个单性种较之虎斑鞭尾蜥的某些族（$%206）要

年轻。在此之后，许多学者也对此进行了研究［F<，F>］。

结果均表明：7）单性种群是两性种群的杂交后代；F）单

性种群的遗传分化较两性种群低得多，一般在单性种

群内限制性位点差异很小；G）单性种群一般起源于地

理上相互接近的两性种群；;）一般单性种群都较年轻，

表明它们是最近才形成的。

此外，在异虎（9$/$%&5&/,":,5&$,）中也发现了单性

种群，J($-AK［F?，F@］对这种单性的壁虎科动物进行了详

细的研究。这个种分布于澳洲中部至西部海岸，与其

它的单性种群相比，其)A!"#显示出较高的多样性。
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系统发生分析表明西部单性种群母本可能是来自于西

部种群，而东部单性种群来自于东部。虽然西部的单

性种群!"#$%多样性较高，但低于两性种群内及种群

间的差异，说明这些单性种群可能起源于相对小的地

理范围，具有两种!"#$%型。因此，这两个单性种群

应是两个种。

!"# 种间关系与濒危物种的保护

穴居沙龟（!"#$%&’"(&)&((*+*）是广泛分布于北美

的陆生龟类，关于其究竟是单一种还是复合种一直存

有争议。&’!(［)*］用+,种内切酶对沙龟所有分布区的

个体进行了-.&/分析，认为这是一个复合体。它由,
个种组成，分为)组，并指出东部的穴居沙龟分支可能

是!,%"#-&./*"#*的祖先，从分子角度肯定了这个复合

体的存在。

分布在中美洲海域的克氏丽龟（0"1*/$23"-4(5"67
1*）由于繁殖地的减少，现为一濒危种，仅在墨西哥西部

海域繁殖。而欧氏丽龟（0,$-*8&2"&）数量较多，在整个

暖海带繁殖，二者形态相似，故有人认为它们为同一

种，如真是那样，似无濒危之虞。但01234等［56］所作

的!"#$%的-.&/分析表明，这两个种在母系发生上

不同，二者为姊妹种，在巴拿马海峡形成时就可能已经

发生分离，故应分别保护这两个种的种质资源。

绿海龟（93"-$.*&64/&(）也为一种濒危动物，其种

群基因交流的状况对物种的保存有很重要的意 义。

%7893等［5+］克隆了其:个未知的核基因，然后对全球

+;个繁 殖 群 体 的);<只 个 体 进 行 这 些 基 因 片 段 的

-.&/分析，结果表明，虽然以前的!"#$%研究认为

该物种的这些种群高度分化，但核#$%分析却表明种

群间存在着一定的基因交流，并且遗传相似性与地理

远近呈正相关。这个结果使研究者看到了复壮这个种

的希望，也提示应注意核#$%与!"#$%结构上的差

异。

广布于北美的蛇鳄龟（93"-4/#&("#1".’*.&）亚种间

的分化，以前基于形态学和骨骼学一直未得出一致的

结论。/=8>>8?9等［5)］用!"#$%的-.&/方法分析了其

四个亚种的关系，指出北美洲两个亚种关系最近，差异

系数为6@;A，中美洲两个亚种之间（+@:A）及它们与

北美洲亚种之间（,@,;A）差异较大。根据-.&/数

据，作 者 认 为 中 美 的9,(,#$((*).$.**和9,(,&2:7
’*#$(’#*(间及这二者与北美两亚种间的差异均已达到

种级水平。上述工作对濒危物种的保护有重要的指导

意义，可推动对鲜为人知的种质资源的保护。

锦蛇属是蛇类的一个大属，其遗传分化亦为研究

者所关注。/’8B［55］通对白条锦蛇（;-&13"/*$."）、棕黑

锦蛇（;,(23#".25**）、红点锦蛇（;,#:<$/$#(&’&）及;,
=:&/#*8*#)&’&的!"#$%的-.&/分析后，发现白条锦

蛇!"#$%有+CB(和+*D;B(两种基因组，变异是由

+D;B(片段的缺失和非缺失所致。而;,=:&&/#*8*#)7
’&的种内差异要较其它种稍高，说明锦蛇属内不同种

的遗传分化不同，对其分类尚需进一步研究。这一点

也同样为后来的测序工作所证实。

$ #$%序列分析

对分子系统学来说，#$%序列方法的结果最为可

靠、最直接，对近缘种或远缘种均适合。自/E-技术

出现后，使得不仅从新鲜组织，而且从陈旧的标本中获

得#$%也变得比较容易，因而/E-产物的直接测序

技术得到了广泛应用。对组织样品中所获得的#$%
进行特定片段的序列测定后，再用特殊的软件包进行

分析，就可重建动物的系统发生关系。最近几年，序列

分析在爬行类系统学研究中应用较多，主要集中在以

下几个方面。

$"% 物种的起源与形成研究

由于序列分析的准确性好和可比性强，可通过大

量分析特定序列在种内和种间的变异情况，来了解种

群的结构和物种间的分化。F’9"3G等［5,］认为，许多毒

蛇由于生态环境的相似及形态上的趋同性，不易从形

态学上描述种内变异或异域的物种形成，而选择中性

或近中性的!"#$%的序列，可揭示被形态变异较小而

掩盖了的进化关系。他们通过细胞色素氧化酶亚单位

H（E1!）基因的序列分析，认为东南亚一种眼镜蛇（>&7
?&(*&6".(*(）有别于眼镜蛇（>&?&.&?&），是一种广泛分

布的眼镜蛇隐种。这一结果不仅有系统学意义，对蛇

伤防治亦有重要价值。因为只有在正确分类的基础

上，搞清不同毒蛇毒液成分后才可对症下药，避免误

诊。

核型分析的结果表明，许多蜥蜴类，特别是新大陆

蜥蜴，存在种内核型多态。这些异型核型的种群间究

竟关系怎样，过去不得而知。%G37’>1等［5;］对墨西哥中

部条纹强棱蜥（@2"-$1$#:()#&66*2:(）的C个染色体族

（G’I39）!"#$%的),:*(?的序列进行了分析，发现条

纹强 棱 蜥 的 不 同 染 色 体 族 间 序 列 差 异 百 分 比 竟 达

)5A，而强棱蜥属不同种间 的 差 异 百 分 比 最 大 仅 为

)<A，指出这些染色体族有些已进化为独立的种，有必

要对他们的分类进行更为详细的研究。

从#$%的序列分析可以更方便地了解种群的遗

传差异。&’=’4’9等［5<］通过对线粒体#$%控制区序

列的分析，研究了大加勒比海域迁徙性的绿海龟的分
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子进化和种群遗传学特征。多样性分析显示，东、西加

勒比海域繁殖种群分化较大。提示对不同种群分别进

行保护，这样才可能全面保护生物的基因不致丧失。

!"# 动物地理学研究

!"#$等［%&］对哥斯达黎加和佛罗里达的’个绿海

龟种群进行了线粒体()*控制区的分析，以验证怀孕

的雌性海龟是回到其出生地产卵的假说。结果显示这

两个种群因母系不同而存在遗传结构上的差异，但佛

罗里达的绿海龟种群内+#()*多样性较高，前者支持

绿海龟在出生地繁殖；后一结果有两种解释：,）佛罗里

达种群为混合种群，有多个来源迁入；’）它是一个大

的、古老的残存种群。认为在西部大西洋其它种群中，

佛罗里达单倍型的存在与否是验证这两种假说的关键

之所在。

!"$ 种间关系及系统进化研究

!"$"% 蜥蜴类：这方面较早的工作是-$./$0［%1］对黄

蜥科（2"3#4055."$）&个种的,’678)*和9#:!的序列

分析，所 得 的 系 统 发 生 分 析 结 果 提 示：古 巴 的 粒 蜥

（"#$%&’()#)’*+,$%(）是其它黄蜥类的姊妹种，中美洲疣

蜥属（-.,$/&,0+1(）与黄蜥属关系最近，而在黄蜥属

中，夜黄蜥（2(3*)’$(#$4.#’$(3(）与沙生黄蜥（254$67
$8$’）关系最近。而过去的形态学分析则认为粒蜥与疣

蜥关系最近，将夜黄蜥作为独立的属（98()!.#$3(）处

理。据此，-$./$0推论，根据序列变异水平和大陆化石

年代特征，粒蜥属的起源与晚白垩纪大安第斯山脉的

地壳构造的演化有关。

9";75/<5=3$等［%>］从一种快脚蜥（:5’$%)8(）的异染

色质区分离了富含腺嘌呤和胸腺嘧啶的高度重复的卫

星()*，并对其序列进行了分析，认为这种卫星()*
仅为蜥蜴科动物所特有，它位于染色体着丝粒的结构

异染色质区。6=4#?$73印迹杂交显示快脚蜥属似与北

非蜥属（;86$#&$/.’）及一种蜥蜴（-(%.#*(/)6.’$$）有更

近的亲缘关系，首次将序列分析与染色体结构联系起

来讨论。

@743"等［AB］对太平洋的石龙子科的岛蜥属（<7
1&$(）进行了线粒体()*序列分析，指出在岛蜥属中

蓝尾岛蜥（<5%+(3)#)1）与岛蜥（<5$1,(#）的序列差

异百分比为,&=!,>=，<5%(.#(8.&%(3/(与蓝尾岛蜥

差异 为’%=，而 <5%(.#(8.&%(3/( 与 岛 蜥 的 差 异 为

’’C!’%C，因此肯定蓝尾岛蜥与岛蜥为区别明显的

不同种，将岛蜥由亚种重新恢复为种级。这一结果提

示序列分析可为形态分类提供有力的佐证。

!"$"# 蛇类：在响尾蛇类中，侏响尾蛇属（>$’*#)#)’）

因头部的大鳞片与响尾蛇属（"#&*(8)’）不同而被分为

不同的属。但其与响尾蛇关系如何？是来源于响尾蛇

类还是单独起源？过去一直不清楚。此外响尾蛇属又

有两个分支：一支头部具部分大鳞，另一支头部全分裂

为小鳞片，那么这两支的关系又如何呢？D35/?#等［A,］

对侏响尾蛇属与响尾蛇属进行 了,’678)*和,E6
78)*的序列比较研究。结果表明，侏响尾蛇属和响尾

蛇属均为单独起源，响尾蛇属作为单系，起源于中生

代。这与形态学得到的假说相一致。另外，一个世纪

以来，高等蛇类主要支系的进化关系及眼镜蛇类、蝰蛇

类等有毒蛇类的起源一直是许多学者们研究的焦点，

虽得出了许多结论，但均因缺乏有力的证据而存在争

议。D35/?#等［A’］又比较了高等蛇类三个支系主要代

表种的线粒体,’678)*和,E678)*的部分序列，研

究结果表明，蟒科的巨蚺（?&(%&3’*#$%*&#）与游蛇科的

游蛇（"&8)!.#%&3*#$%*&#）关系较近，他们两者与蝰科的

沙蝰（@$,.#((11&/+*.’）较远，与眼镜蛇科的眼镜蛇关

系更远。这个结果与免疫学结果一致，但与传统的、公

认的有毒蛇类单一起源、蝰科与眼镜蛇为姊妹群的观

点相异，更是抛弃了FG.=H$<<,>1E年提出的眼镜蛇为

蛇类基部分支的假说。

I"3/等［A%］用银染测序的方法对,’种游蛇+#(J
)*的9:#!基因进行了序列分析，结果表明，在,’种

游蛇中，赤链蛇与水赤链游蛇为一组，乌梢蛇与灰鼠蛇

为第二组，锦蛇属为第三组，锦蛇属与灰鼠蛇的关系较

近。而锦蛇属则是一个高度分化的属，它至少可分为

两组，一组为百花锦蛇和黑眉锦蛇，另一组则包括玉斑

锦蛇、棕黑锦蛇、红点锦蛇、王锦蛇和双斑锦蛇。这一

结果与8KL!的研究结果很接近。

!"$"$ 龟类：龟类是现生爬行动物中最古老的类群之

一，对其进行()*序列分析可为认识爬行动物的系统

进化 关 系 提 供 有 益 的 证 据，L"+M等［AA］对 图 龟 属

（A#(,*.1+’）,’个种的+#()*的8KL!、9#:!及控制

区序列分析表明，这类龟是一个古老的类群，进化很缓

慢，用8KL!和9#:!均无法区分不同的种，只有控制

区可区分不同的种。因此认为，在龟类中，+#()*控

制区的研究在种的鉴别和系统发生分析方面结果最

好。另外，在图龟属的不同种中，限制性位点的差异系

数为B!%N’C，9#:!序列差异百分比为B!,NOC，仅

是其它脊椎动物种间差异的最低值，因此在进行龟类

序列分析和系统进化研究中必须考虑这一特点。

@5GP?"+等［AO］对龟科的,O种龟类进行的线粒体

,E678)*的OOE个碱基的序列分析表明，龟科可分为

两个亚科，与前人根据形态学特征把龟科分为鸡龟亚

科（($57=G?$<:53"$）和龟亚科（Q+:.53"$）相一致。在鸡
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龟亚科内，鸡龟属（!"#$%&’"()*）似为该亚科其它属的姊

妹群，找出了+$,&’"-)*、图龟属和菱斑龟属（.,(,/
&("-)*）的分支证据，但该亚科中其它属的关系尚不能

确定。龟亚科内箱龟属（+"$$,0"1"）为单系发生，但水

龟属（2("--)*）为并系发生，看来似有必要对水龟属

进行重新分属。

!"#"$ 鳄类：鳄类也是现代爬行类中古老的一类，有

人认为它可能是中生代恐龙的孑遗种类［!"］，因此，对

其进行分子进化的研究可为了解中生代爬行类提供分

子证据。有关鳄类的进化历史已有很多研究。在长喙

的种 类 中，马 来 鳄（+%-#*3%-,*&’("4"(##）和 食 鱼 鳄

（5,6#,(#*4,14"3#67*）的系统发生关系存 有 争 议［!#］。

在形态学分支分析和进化分析中，把食鱼鳄归为其它

鳄类的姊妹种，由马来鳄属、鳄属和短吻鳄属组成单系

群。而生化蛋白质分析表明马来鳄属与食鱼鳄最相

似，他们与鳄属及短吻鳄关系稍远，与淡水鳄科关系最

远。$%&’()［!*］对马 来 鳄、食 鱼 鳄、菱 斑 鳄（2$%&%8)(7*
$’%-9#:"$）和中美短吻鳄（2,#-,1&$%&%8#(7*）的线粒体

+,-./01基因进行了序列分析，所建的系统树与上述

生化结果一致。

参 考 文 献

［+］ -%232，45，65-78%.&，-595:%;<<=%"3,(;>=?)@%&27
%@A;2B27%&2<=<BC’&%DE;<C2=E’=<@27(’FG’=7’%=H.’(&.27D

&2<=(2&’%=%;)(2(B<.H2%E=<(2(<B(273;’7’;;’=’@2%5<&#/
"1&"，+I*J，%#&：+KJL!+KJ!5

［,］ M.<N=，O5054<;)@<.A82(@@2&<78<=H.2%;P01<B8GD

@%=%(.’Q’%;’HC).’(&.27&2<=’=H<=G7;’%(’%=%;)(2(5

=$%&;>,3(;?&,8;<&#;@<?，+I*L，’’：K"LJ!

K"LI5
［K］ O2;;2%@(，95$565，15/56GC’;23，659515/%B%;(32"3

,(;P01A<;)@<.A82(2@(%@A;2B2’HC)%.C2&.%.)A.2@’.(
%.’G(’BG;%(E’=’&27@%.3’(5>7&(;?&#8;A"*;，+IIL，

()（,）："J,+!"JKJ5
［!］ 9’BB.’)(，1595，R5O2;(<=，-5S5T8’2=5U=H2Q2HG%;D

(A’72B27“B2=E’.A.2=&(”<B8G@%=P015>,37$"，+I*J，

#(*：#"!#I5
［J］ 0’2，V5’H5V<;’7G;%.4<AG;%&2<=$’=’&27(%=H>Q<;GD

&2<=51@(&’.H%@%=H0’NW<.3：0<.&8X<;;%=H4GC;5

Y<5，+I#J5
［"］ 莫鑫泉，赵铁军，秦鹏春5扬子鳄的起源5中国科学M

辑，+II+（+L）：+L!#!+LJK5
［#］ -&’Q’=，P5O5，V，-5-A.2=E’.，95M.2&&’=50G7;’27

%72H("：P01DP018)C.2H2?%&2<=5U=：“P%Q2H，V5X5

%=HY5V<.2&?’H5V<;’7G;%.-)(&’@%&27(5-G=H’.;%=H，

V%((%78G(’&&(，Z-1：-2=%G’.1((<72%&’(U=754GC;2(8D

’.(，+IIL5+"I!,L!5”

［*］9’BB.’)(，1595，0595/<);’，R5O2;(<="3,(;-A<=&%D
=’<G(@G&%&2<=.%&’(&<=’N;’=E&8%;;’;’%&&%=H’@D.’A’D

&2&2<=8)A’.Q%.2%C;’;<722=8G@%=P015>,37$"，+I**，

##%：,#*!,*+5
［I］9’BB.’)(，1595，65T%=%32，15V%7;’<H"3,(;Y<@A;’[

E’=’7<=Q’.(2<=D’Q’=&(2=E’.@;2=’@G&%&2=%&8G@%=@2=D

2(%&’;;2&’(5>,37$"5"1"3#&*，+II!，*：+K"!+!J5
［+L］ $%;C.%.%2&8，P515，M505O82&’，/595M.<<3("3,(;

VG;&2A;’A%&’.=2&)2= 7;G&’8’(< <B(=%AA2=E &G.&;’(
（2’"()8$,*"$0"13#1,）H’&’7&’HG(2=EP01B2=E’.A.2=&(5

2,1,8#,1B;C%%(;，+IIK，’(（,）：K+*!K,!5
［++］ $.%)，>5V5P01B2=E’.A.2=&(.’Q’%;(;<<3<BE’=’&27D

Q%.2%&2<="：=<.&8’.=A<AG;%&2<=(<B&8’N’(&’.=A<=H

&G.&;’（2("4--)*-,$-%$,3,）;2%1*"$6,3#%1D#%(%4)，

+IIJ，+（J）：+,!!!+,JJ5
［+,］ 4%&.272%，$545，X5X5O82&’@%=5$’=’&27H2Q’.(2&)2=

B.%E@’=&’HA<AG;%&2<=(<B2("--)*4733,3,%=H2’$)*"/
-)*0#&3,-,$4#1,3,%((8<N=C)P01B2=E’.A.2=&2=E5
2%0"#,，+IIK（K）：*!+!*!"5

［+K］ S%=E，95O5，/5651EE%.N%;，65Y5V%\G@H%."3,(;U=D
H2Q2HG%;2?%&2<=%=H’(&2@%&2<=<B.’;%&’H=’((2=7.<7<H2;2%=(

C)P01B2=E’.A.2=&2=E N2&8%M6VDH’.2Q’HA.<C’5

.%("&7(,$]5"1"$,(5"1"3#&*，+IIK，%#)（+!,）：!I!

J*5
［+!］ O’;(8，95，V5V%7;’;;%=H5:2=E’.A.2=&2=EE’=<@’(G(2=E

4Y/N2&8%(C2&.%.)A.2@’.(5>7&(;?&#8;A"*;，+IIL，

()（,!）：#,+K!#,+*5
［+J］ P’=(@<.’，S5P5#，P545>.23%，>5S5X<N%.H51

@<;’7G;%.%AA.<%78H’&’.@2=EE’=’&27Q%.2%&2<=2=7%A&2Q’

%=H=%&G.%;A<AG;%&2<=<B&8’42’C%;HY8G73N%;;%（<,7$%/
-,(7*6,$#7*）5U=：“VG.A8)，95M5，651;H’.，95T5

Y<;;2=(’H5Y%A&2Q’V%=%E’@’=&%=HY<=(’.Q%&2<=<B1@D

A82C2%=(%=H/’A&2;’(5U&8%7%（0’NW<.3）：-<72’&)B<.

&8’-&GH)<B1@A82C2%=(%=H/’A&2;’(，+II!5K!K!KJ+5”

［+"］ T8<.A’，/5-5，45V5PG=7%=，V5Y51;%(&%2."3,(;
P01’Q<;G&2<=%=H7<;<=2?%&2<=(’FG’=7’<B2(;%=H;2?%.H(

2=.’;%&2<=&<E’<;<E27%;82(&<.)：@&P01 /:S4，Y)D

&<78&<@’9，Y)&<78.<@’<[2H%(’，+,-./01(’FG’=7’，

%=H=G7;’%./14P%=%;)(2(5E6%(73#%1，+II!，$)（,）：

,KL!,!L5
［+#］ 王义权，周开亚5游蛇科+L种随机引物扩增多态P01

的研究5应用与环境生物学报，+II"，%（K）：,#K!,#I5
［+*］ 王义权，周开亚，秦树臻5用/14P检测六种蛇基因组

P01多态性5动物学报，+II"，$(（,）：+#,!+*+5
［+I］ 沈曦，周开亚，王义权5中国蝮属蛇类的/14P分析5

动物学报，+III，$!（+）：!L!!*5
［,L］ V<.2&?，Y5，95O5O.2E8&，R5-2=E8"3,(;V2&<78<=D

·+J·,LLL#!（!） 动物学杂志 Y82=’(’9<G.=%;<B̂ <<;<E)



!"#$%&’($)$%*+#+$)!,-./"#0#)$)!".%$,#1.$0./23"$4

,-.)/0.).,#5!"#$%&’()’*+,-67,-.!’.+$#/0+3.5#.+

0"/8371#*(#2’/’3%40，9::;，!"（<）：<9=!<;<7
［;9］ 徐吉臣，朱立煌7遗传图谱中的分子标记7生物工程进

展，9::;，#$（>）：9!>7
［;;］ 张亚平，施立明7动物线粒体&’(多态性的研究概

况7动物学研究，9::;，#%（?）：;@:!;:@7
［;?］ A"#0-,，B7A7C$",-.)/0.).,#5D#E$"!+754%#"4#，9:=@，

$&#：99>;!99>>7
［;<］ F"/G)，A7H7，B7A7A"#0-,7H#,/5-/)!"#$%&’(

$)$%*+#+$)!,-./"#0#)$)!".%$,#1.$0./23$",-.)//0.).,#5

D#E$"!+（I.)8+!"#$%&’()’*+,）-54%#"4#，9:=:，$&%：

9;<=!9;<:7
［;>］ H/"#,E，J7，B7A7A"#0-,，67K#)0-#20/-H#,/5-/)4

!"#$%&’($)$%*+#+$)!,-./"#0#)$)!".%$,#1.$0./2

3$",-.)/0.).,#5 !"#$%&’()’*+,-67,-. !’.+$#/0

+3.5#.+0"/8371#*(#2’/’3%40，9::;，<@（<）：<9=!<;<7
［;L］ H/",#E，J7，B7A7A"#0-,，A7H7F"/G)7H#,/5-/)4

!"#$%&’($)$%*+#+$)!,-./"#0#)$)!".%$,#1.$0./2

3$",-.)/0.).,#5!"#$%&’()’*+,：3-*%/0.).,#55/)+,"$#),+

/)-*M"#!/"#0#)+767’/+2%’"，9::;，!’（9）：9@<!9:;7
［;=］ H/"#,E，J7N-./"#0#)$)!.1/%8,#/)/23$",-.)/0.).+#+#)

1#2#*’"’2%08%"’#%（I.OO/)#!$.）：.1#!.)5.2/"".5.),$)!

%/5$%#E.!/"#0#)+/2G#!.+3".$!5%/).+79#"#2%4,，9::9，

#$(：;99!;9:7
［;@］ H/"#,E，J7，(7P.#!.Q$)7N-./"#0#)$)!.1/%8,#/)/2

3$",-.)/0.).+#+#)1#2#*’"’2%08%"’#%（I.OO/)#!$.）：".4

5#3"/5$%/"#0#)+$)!!#1."+.Q#,/5-/)!"#$%&’(#)G.+,.")

3/38%$,#/)+75:,2-;%’/-，9::?，!$（?）：;:?!?RL7
［;:］ D$QM，N，J7D*!.$"!，S7F7A$%O."#20/-H/%.58%$"

+*+,.Q$,#5+/2Q$3,8",%.+（9*0(2#$:,）$5/Q3$"#+/)/2

Q#,/5-/)!"#$%".+,"#5,#/)+#,.1."+$%+.T8.)5.!$,$75:,2-

;%’/-，9::<，!%（<）：><?!>>:7
［?R］ F/G.)，F7A7，(7F7H.*%$)，B7J7(1#+.7U1/%8,#/)4

$"*!#+,#)5,#1.).++/2,-..)!$)0.".!V.Q3’+"#!%.*+.$

,8",%.7<02+*#，9::9，%)$：=R:!=997
［?9］ (1#+.，B7J7，F7A7F/G.)，N7D$QM#20/-H#,/5-/)4

!"#$%&’(.1/%8,#/)$,$,8",%.’+3$5.：.1#!.)5.2/"%/G

0.).,#51$"#$M#%#,*$)!".!85.!Q#5"/.1/%8,#/)$"*"$,.#)

N.+,8!#).+7=’/-;%’/-67’/-，9::;，(：<>=!<=?7
［?;］ C-#%%#3+，J7(7，A7A7&#QQ#5O，D7J7B/-)7J/)+."4

1$,#/)0.).,#5/2,-.5/QQ/)K)$33#)0N8",%.（!)#/:&*0

,#*(#"2%"0）-!’",#*702%’";%’/’3:，9::L，#&（;）：?:=!

<R>7
［??］ C$#O，’7V7，P7W7D..，U7V7B8)0#20/-I.).,#5

!#22.".),#$,#/)/2H#,/5-/)!"#$%&’(#),-.I.)8+，6>

/0()#-;+//#2%"’?2)#@",2%2+2#?’*;0,%454%#"4#，9::;，

#%：=>!@?7
［?<］ A$+,."，A7，S7K7N-/"3.7<0A0,%0$#",%,，$5"*3,#5

+3.5#.+/21.)/Q/8++)$O.".1.$%.!M*Q,&’(+.T8.)54

#)076B(#*%#"2%0，9::<，)&：=>!=:7
［?>］ (".1$%/，U7，V7&7K5/,,，A7K7B7B$5O7H#,/5-/)!"#4

$%&’(+.T8.)5.!#1."0.)5.$)!3-*%/0.).,#5".%$,#/)4

+-#3+$Q/)0.#0-,5-"/Q/+/Q."$5.+/2,-.54#/’(’*+,

3*0$$%4+,5/Q3%.X（C-"*)/+/Q$,#!$.）#)J.),"$%H.X#4

5/75:,2-;%’/-，9::<，!%：?@=!<9@7
［?L］ D$-$)$+，C7D7，H7H7H#*$Q/,/，V7(7FY/")!$%#2

0/-H/%.58%$".1/%8,#/)$)!3/38%$,#/)0.).,#5+/2I".$,."

J$"#MM.$)0"..),8",%.+（!)#/’"%0$:&0,）$+#)2."".!

2"/QQ#,/5-/)!"#$%&’(5/),"/%".0#/)+.T8.)5.+79#>

"#2%40，9::<，(!：>=!L=7
［?=］ C.,.，’7D7，H7H7H#*$Q/,/，V7(7FY/")!$%#20/-

H/%.58%$".1/%8,#/)$)!3/38%$,#/)0.).,#5+/2I".$,."

J$"#MM.$)0"..),8",%.+（!)#/’"%0$:&0,）$+#)2."".!

2"/QQ#,/5-/)!"#$%&’(5/),"/%".0#/)+.T8.)5.79#"#2>

%40，9::<7(!：>=!L=7
［?@］ P.!0.+，K7F7，S7D7F.E*，D7S7H$X+/)7C-*%/0.4

).,#5".%$,#/)+-#3+$)!M#/0./0"$3-*/2Z$),8+#!D#E$"!，

#)2."".!2"/QQ#,/5-/)!"#$%&’(+.T8.)5.+7=’/-;%’/-

67’/-，9::<，"（L）：=L=!=@R7
［?:］ J$3"#0%#/).，N7，(7J$"!/).，I7[)#.")$#20/-U1/%84

,#/)/2$5.),"/Q."#5+$,.%%#,.&’($)!3-*%/0.)*/2D$54

.",#!D#E$"!+7!’$(-;%’4)#$-C):,%’/-，9::9，#&&*
（?）：L<9!L<>7

［<R］ F"8)$，U7H7，S7’7\#+-."，N7B7J$+.7J"*3,#5

+3.5#.+/2C$5#2#5KO#)O+（6$’%0）28",-."+833/",2"/Q

Q#,/5-/)!"#$%&’(+.T8.)5.7!’(#%0，9::>，（<）：:@9!

:@?7
［<9］ V)#0-,，(7，&7K,*."，K7C.%#3$)#20/-J-//+#)0$4

Q/)0-*3/,-.+.+/23$,,%.+)$O.3-*%/0.)*：$M.+,42#,"$,.

,.+,2/"&’(+.T8.)5.!$,$75:,2-;%’/-，9::?，!$（?）：

?>L!?L=7
［<;］ V)#0-,，(7，&7C7H#)!.%%7[),-.3-*%/0.).,#5".%$4

,#/)+-#3+/2J/%$M"#)$.，U%$3#!$.$)!6#3."#!$.$)!.1/%84

,#/)/22"/),42$)0.!1.)/Q+*+,.Q#)+)$O.+7!’(#%0，

9::<（9）：9!:7
［<?］ A$)0，W7]7，V7W7̂-/8，D7K7K8#20/-N-..1/%84

,#/)$"*".%$,#/)+-#3+/2+.1."$%5/%8M"#!+)$O.++800.+,.!

M*+.T8.)5.+$)$%*+#+/2J*,80.).2"$0Q.),7D420E’’>

/’3%405%"%40，9:::，!)（?）：??;!??@7
［<<］ D$QM，N7，J7D*!.$"!，S7F7A$%O."#20/-H/%.58%$"

+*+,.Q$,#5+/2Q$3,8",%.+（9*0(2#$:,）：$5/Q3$"#+/)/2

Q#,/5-/)!"#$%".+,"#5,#/)+#,.1."+8++.T8.)5.!$,$75:,2-

;%’/-，9::<，!%（<）：><?!>>:7

·;>· 动物学杂志 J-#).+.B/8")$%/2̂ //%/0* ;RRR%)（<）



［!"］ #$%&’()，*+,+，-+.()/，0+1$23!"#$%1456%75(8

9:9;6)(;$%94<;’6=6279&$!’’()(2>;’6$2;68=6268$%86?

5(;$429’$@94<A):>$>;78;569+*!+,!"-$-./0#，BCCD，!"

（B）：EC!CF+

［!D］ 叶祥奎+爬行动物的起源问题及其主要支序的进化+

两栖爬行动物学报，BCEG，"（B）：B!F+
［!F］ H8;’78，.+6>+I6@;$5694<;’60(%$<$%,485>+J6K

L48&：-’61(%)$55(2M4)@(2:，BC!D+N"C!NDN+
［!E］ O(;69:，*+，O+P+H)(;4+Q6R762%69$)$5(8;$;:4<BNQ

8IJH8$/494)(596=)62;4<)$;4%’42>8$(5PJH94<=’(8$?

(5(2><(596=’(8$(5+&-,!/#，BCCN（B）：N!B!N!G+

生态系统关键种理论的研究进展

孙 刚 盛连喜
（东北师范大学国家草地生态工程实验室 长春 BGSSN!）

摘要：BCDC年，由0($26提出的“关键种”概念，迅速成为国际生态学的研究热点。关键种理论从系统调

控的水平，揭示了生态系统稳定性和物种多样性的一种维持机制，并对保护生物学具有指导意义。但是

关键种的确定标准、普适性及研究方法等方面仍存在局限性。关键种理论还需要通过大量观察和实验

加以补充、论证与完善。

关键词：关键种；方法；意义；进展；局限
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随着生物多样性保护成为全人类的共识，生态系

统稳定性和物种多样性维持机制的研究愈加引人注

目。由0($26［B］BCDC年首先提出的“关键种（&6:9;426

9@6%$69）”概念，引起了生态学界的广泛关注，并成为国

际生态学研究热点之一。V$342等人［N］把关键种的确

定视为群落生态学研究的主要目的之一；Q4756等人［G］

认为，进行关键种的种群生存力分析（0[H）是确定其

所在生态系统生存力的最适用途径；1$559等人［!］则认

为，关键种理论应作为群落生态学的中心组织原理。

然而，围绕着关键种的普适性、可操作性、确定标准等

问题，一些生态学者［"!F］提出了异议。本文较为系统

地介绍了关键种理论的提出和研究进展，阐述了作者

对该理论的意义和局限性的理解。
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