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舟山群岛黄毛鼠种群的遗传多样性 

及多重父权研究 
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摘要：岛屿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。本研究利用微卫星分子标

记技术，分析了舟山群岛优势鼠种——黄毛鼠（Rattus losea）刺山岛种群、六横岛种群、桃花岛种群

3 个种群的遗传多样性，并探讨该物种是否存在多重父权现象。研究结果表明，（1）黄毛鼠种群的平

均观测等位基因数（NA）和平均有效等位基因数（Ne）分别为 8.792 和 5.494，平均期望杂合度（He）

和平均观测杂合度（Ho）分别为 0.821 和 0.956，多态信息含量（PIC）均大于 0.5，说明 3 个种群均具

有较高的遗传多样性；（2）3 个种群的平均遗传分化系数（Fst）为 0.040，其中桃花岛种群与刺山岛种

群的分化最大，分化系数为 0.052，呈中度分化水平，不同种群间所贡献的变异百分数为 3.98%，说明

遗传变异主要发生在种群内，而种群间仅存在很小的遗传变异；（3）14 只孕鼠中，有 6 只孕鼠的胚胎

存在多重父权现象，占 43%，最小父本值为 2，其余 8 个孕鼠的胚胎均只有唯一父本。本研究提出黄

毛鼠存在多重父权现象，为该物种繁殖策略及鼠害控制的研究提供依据。 
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Abstract: Islands are often regarded as natural laboratories for the study of biological evolution by ecologists 

and evolutionary biologists. Based on microsatellite molecular marker technology, we analyzed the genetic 

diversity of three Rattus losea populations in Zhoushan Archipelago, and calculated the related genetic 

parameters and the coefficient of genetic differentiation with the software POPGEN 32 and ARLEQUIN 3.0, 

respectively. We also calculated the minimum paternal value with the software GERUD 2.0, and found the 
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existence of multiple paternity. The results were as following: (1) The average observed number of alleles 

(NA) and the average effective number of alleles (Ne) were 8.792 and 5.494, respectively (Table 2); the 

average expected heterozygosity (He) and the average observed heterozygosity (Ho) were 0.821 and 0.956, 

respectively; the polymorphism information content (PIC) were larger than 0.5 (Table 2), which indicated that 

three populations had a high degree of genetic diversity. (2) The average genetic differentiation value among 

three populations was 0.040, and the value between Taohua island and Cishan island was the largest (Fst = 

0.052), showing a moderate level of differentiation. The percentage of variation among three populations 

accounted for 3.98% (Table 4), which indicated that the differentiation occurred mainly within the 

populations. (3) Six out of the fourteen pregnant rats (43%) had their embryos with multiple paternity (Fig. 

3). The minimum paternal value was 2 (Table 5), and the embryos of the other pregnant rats had only one 

father. This study proposed the existence of multiple paternity phenomenon of R. losea populations in 

Zhoushan Archipelago, and provided useful information for the study of reproductive strategy and pest 

control of R. losea populations. 
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岛屿作为研究生物进化的“天然实验

室”，存在着地理隔离、生物类群简单、形成

历史较清晰等优势（Mayr 1967）。对同一物种

而言，岛屿上的个体可能与大陆经历不同的选

择压力，因此岛屿种群更可能走快速进化的路

线，甚至可能形成新的物种（Millien 2006）。

大部分关于岛屿脊椎动物的研究，都认为岛屿

物种遗传多样性降低（Frankham et al. 2013），

且与大陆物种间的遗传分化增加（Cheylan et al. 

2010）。对岛屿物种遗传方面的研究多集中于遗

传变异及遗传分化水平的高低、岛屿面积及其

隔离度对遗传多样性的影响、生境片断化等对

岛屿物种形成的影响。舟山群岛岛屿数量繁多、

各岛屿的形状、隔离度和面积等存在差异，岛

上物种较少，迁移率较低。对岛屿物种的研究

有助于深入理解隔离对物种形成和适应辐射的

重要性（Losos et al. 2010）。 

多重父权（multiple paternity）是指雌性动

物在同一动情期内与多个雄性个体交配且受

孕，产下的多个幼仔具有不同的父亲，即同一

窝后代中存在同母异父的兄弟姐妹的现象

（Townsend et al. 2015）。根据以往的研究显示，

800 多个物种均存在多重父权现象，尤其是鼠

类（Portnoy et al. 2012，Janse et al. 2013），如

根田鼠（Microtus oeconomus）（Costa et al. 

2016）、布氏田鼠（Lasiopodomys brandtii）（Huo 

et al. 2010）、褐家鼠（Rattus norvegicus）

（Ala-Honkola et al. 2011）等。多重父权往往

需要较高的繁殖成本（Thrall et al. 1997），由于

和多个雄性交配，过程增加了潜在疾病的感染

率（Nunn et al. 2014），还增加了精子辅助蛋白

的暴露，使得雌性的繁殖力和寿命显著降低

（Orsetti et al. 2003）。然而，多重交配所带来

的益处比其付出的成本要高出许多。例如，可

以通过选择多个交配对象来获得优秀的、具有

竞争力的基因来保证后代的繁殖成功率，该策

略还能降低雄性之间的斗争（Costello et al. 

2009，Patzenhauerová et al. 2013）。综上所述，

多重父权是增加后代遗传多样性和适合度的一

条途径（Li et al. 2010），同时也避免了近亲交

配所带来的缺陷（Klemme et al. 2014）。 

黄毛鼠（R. losea）隶属于啮齿目（Rodentia）

鼠科（Muridae）大鼠属，是某些病毒、细菌和

寄生虫的寄主和传播者，其中的一些细菌属于

人畜共患病，如钩端螺旋体（Leptospira）、立

克次氏体（Rickettsia）等，严重威胁着人类的

健康（郭永旺 2014）。此外，黄毛鼠还威胁着

中国南方水稻种植地区农业的稳定发展（刘汉
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武等 2011），其中以广东表现得最为明显（姚

丹丹等 2013）。传统的鼠类控制方法包括在高

发区化学药剂灭杀、环境改造以及动物干预等。

但是快速繁殖和扩散使得反弹更加严重，限制

了干预的成果（Glass et al. 2009），也给环境带

来了不可恢复的伤害。有研究指出，可以通过

研究其繁殖特点，从生态学角度来适时控制或

降低鼠害的发生概率。对于黄毛鼠的繁殖特性

及婚配制度，目前仅有通过行为观测推断黄毛

鼠为多配制的报道（陈琴等 2011）。本文利用

分子生物学技术研究舟山群岛黄毛鼠种群的遗

传多样性，并深入分析黄毛鼠是否存在多重父

权现象，进一步为其繁殖策略及鼠害防治的研

究提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

实验所用样本来自 2016年 5月至 6月在浙

江省舟山群岛的刺山岛、六横岛和桃花岛捕获

的 117 只黄毛鼠个体，具体见表 1。黄毛鼠肌

肉样本和胚胎样本存放于 75%酒精中，带回实

验室，冰箱保存。 

1.2  基因组总 DNA 提取与 PCR 产物分析 

取黄毛鼠肌肉组织、胚胎组织各 20 ~ 25 mg，

用去离子水洗去酒精，吸干水分，剪碎，用经

典的酚-氯仿抽提法提取基因组 DNA，DNA 纯

化后 4 ℃保存。紫外分光光度计法检测 DNA

纯度，A260/A280 值在 1.8 ~ 2.0 之间的，表示纯

度良好，可满足黄毛鼠分子生物学实验（吕俊

宣等 1984）。选取 8 对高度多态性微卫星引物

进行 PCR 扩增（韩金巧等 2017）（表 2），荧 

 

表 1  采样样本分布 

Table 1  Sampling distribution 

种群 

Population 

岛屿面积 

Island area (km2) 

成年鼠数量（只） 

No. of adult (ind) 

孕鼠数量（只） 

No. of pregnancy (ind) 

胚胎数量 

No. of embryo 

成年雄鼠数量（只） 

No. of adult male (ind) 

刺山岛 Cishan island   0.64  65  6 31 32 

六横岛 

Liuheng island 
 93.66  29  4 20 14 

桃花岛 Taohua island  40.37  23  4 22 12 

总数 Total 134.67 117 14 73 58 

 

表 2  微卫星位点及引物相关信息 

Table 2  Microsatellite loci and information of primer sequences 

位点 

Loci 

引物序列（5′ - 3′） 

Primer sequence 

所在染色体 

Chromosome loci 

扩增片段大小（bp） 

Size range 

重复序列 

Repeat 

sequence 

退火温度（℃） 

Annealing 

temperature 

TNF 
F-AGGAAATGGGTTTCAGTTCC 

R-CAGGATTCTGTGGCAATCTG 
20 110﹣140 (AC)46 60.0 

FGG 
F-CAGCAACGACAAAAATGTCC 

R-ATCTCCCCAACTGTCAAATG 
2 130﹣190 (GT)21 60.0 

APOC3 
F-GATTTGAAGCGATTGTCCAT 

R-GTCTAGCTGCCCACAGGAG 
8 110﹣150 (GT)27 59.3 

MYC 
F-GGGAGTAAAAGAGTGCATTCC 

R-TACCCCAATCCTGAACCAC 
7 100﹣150 (AC)26 54.0 

HP 
F-GTACAGGAACACTGCCCTTG 

R-GGAATGTGTATGTGTGATGACG 
19 140﹣180 (GT)28 60.0 

IGHE 
F-CTTCCCTACCTTCTACAAACACTA 

R-GTAAACCAAAGAGCATGATGAAG 
6 120﹣170 (CA)23 56.3 

SCN2A 
F-TTCAGGTATGATTCGGGAAC 

R-ATTGGCGATATCATTTCACTAAC 
3 120﹣170 (GT)29 58.1 

D15Mit5 
F-GTTTCATTGGTCAATGGAAACTTA 

R-CTTCCTAATTCCTGTCAAGCAAAT 
15 120﹣160 (AC)25 58.1 
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光标记引物由生工生物工程（上海）股份有限

公司合成。PCR产物进行基因扫描检测与分型。

每个样本的同一位点重复检测两次以上，直到

结果一致方可采用。 

1.3   数据分析 

使用 POPGEN 32 计算种群的等位基因数

（number of alleles，NA）、有效等位基因数

（number of effective alleles，Ne）、观测杂合度

（observed heterozygosity，Ho）、期望杂合度

（expected heterozygosity，He）、Nei 氏遗传距

离（genetic distance，D），并检测是否符合

Hardy-Weinberg 平衡；运用 CERVUS 3.0 分析

种 群 的 多 态 性 信 息 含 量 （ polymorphism 

information content，PIC）；使用 ARLEQUIN 3.0

计算种群的 F-统计量分化系数（Fst），并进行

分子方差分析(AMOVA)，确定遗传分化水平

Φst；运用 GERUD 2.0 软件确定最小父本数

（Fmin），判断是否存在多重父权现象（Jones 

2001）。 

2  结果及分析 

2.1  基因组总 DNA 的鉴定 

提取并纯化后的 DNA 样品用 100 μl 的 TE

进行溶解稀释，取 3 μl 用 1%的琼脂糖凝胶进

行电泳，部分 DNA 电泳结果见图 1。紫外分光

光度计法检测 DNA 纯度，A260/A280 值除了极少

数大于 2.0 外，其余的大都在 1.8 ~ 2.0 之间。 

2.2  PCR 产物的检测 

PCR 产物在 ABI 3700 DNA 序列测定仪上

进行基因分型，结果用 Genemapper 4.0 软件判

读，以引物 APOC3 和 IGHE 的基因扫描图为例

（图 2）。由图可知，PCR 结果良好，并无扩增

其他杂带的现象。 

2.3  遗传多样性及遗传结构分析 

8 个微卫星位点的平均等位基因数（NA）

与平均有效等位基因数（Ne）分别为 8.792 和

5.494，平均期望杂合度（He）与平均观测杂合

度（Ho）分别为 0.956 和 0.821，8 个位点均偏

离 Hardy-Weinberg 平衡（P < 0.005）。3 个黄

毛鼠种群的平均多态性信息含量（PIC）为

0.787，最高为刺山岛种群（0.806），最低为桃

花岛种群（0.759）（表 3），3 个种群均具有较

高的遗传多样性。3 种群间的平均遗传距离为

0.290，其中，桃花岛种群和刺山岛种群间的

Nei 氏遗传距离最大，为 0.302（表 4），这与地

理距离的结果保持了高度的一致性。桃花岛种

群与六横岛种群的遗传距离和地理距离皆为最

小。我们对 3 个种群的遗传距离和地理距离进

行相关性分析，发现二者并无显著相关性（P = 

0.571）。 

3 个黄毛鼠种群的平均遗传分化系数（Fst）

值为 0.040，根据 Wright（1950）的划分，Fst 
 

图 1  部分组织样本的总 DNA 鉴定 

Fig. 1  Total DNA identification of tissue samples 

M. DL2000 DNA 分子量标准；1 ~ 24. 24 个个体的总 DNA。M. DL2000 DNA marker; 1﹣24. Total DNA of 24 individual.           
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图 2  引物 APOC3（左）和 IGHE（右）扩增产物的基因扫描结果 

Fig. 2  The GenScan results of PCR products from primer APOC3 (left) and IGHE (right) 

图中吸收峰代表在对应碱基长度时，引物中的荧光被最大吸收。 

When the absorption peak represents the corresponding base length, the fluorescence in the primer is maximally absorbed. 

 

表 3  黄毛鼠种群遗传多样性参数 

Table 3  Genetic diversity parameters of Rattus losea populations 

种群 

Population 

样本数 

Sample 

size 

等位基因数 

Number of 

alleles 

有效等位基因数 

Number of effective 

alleles 

观测杂合度 

Observed 

heterozygosity 

期望杂合度 

Expected 

heterozygosity 

多态信息含量 

Polymorphism 

information 

content 

刺山岛 

Cishan island 
59 8.875 5.902 0.955 0.833 0.806 

桃花岛 

Taohua island 
25 8.250 4.931 0.944 0.800 0.759 

六横岛 

Liuheng island 
19 9.250 5.648 0.968 0.830 0.797 

 

表 4  3 个黄毛鼠种群间的遗传距离与地理距离比较 

Table 4  Genetic distance and geographic distance among 3 Rattus losea populations 

 六横岛 Liuheng island 桃花岛 Taohua island 刺山岛 Cishan island 

六横岛 

Liuheng island 
 0.282 0.282 

桃花岛 

Taohua island 
18.1  0.302 

刺山岛 

Cishan island 
24.2 25.0  

表中对角线下方数据表示地理距离（km），对角线上方数据表示遗传距离。 

Data above diagonal represents geographic distance (km), the below diagonal indicates genetic distance.                 
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表 5  3 个黄毛鼠种群微卫星位点的分子方差分析 

Table 5  Analysis of molecular variance (AMOVA) of 8 microsatellite loci among 3 Rattus losea populations 

变异来源 

Source of variation 

总平方和 

Sum of squares 

方差组分 

Variance components 

变异百分数（%） 

Percentage of variation 

种群间 Among populations  28.75 0.12  3.98 

种群内 Within populations 884.93 2.79 96.02 

总变异 Total variation 913.68 2.91 100 

 

值在 0 ~ 0.05 之间，种群间存在很小的遗传分

化，桃花岛种群与刺山岛种群分化水平最高，

在 0.05 ~ 0.15 之间，为中度分化水平（Fst = 

0.052）。 

2.4  多重父权分析 

14 只孕鼠中，胚胎数最少为 3，最多的胚

胎数为 7。运用 GERUD 软件判定最小父本数

Fmin，从而确定是否存在多重父权现象，判定

结果见图 3。编号 C1、C3、C5、T1、T2、T3

的孕鼠的胚胎存在至少 2 个父本。例如，C1 孕

鼠的 6 个胚胎中有 4 个来源于同一父本，另外

2 个胚胎源于另外一个父本。 

对存在至少两个父本的胚胎，可能的父本

基因型由软件 GERUD 获得（表 6）。在所研究

的 14 只孕鼠中，其胚胎存在多重父权现象的有

6 只，比例占 43%，表明舟山群岛黄毛鼠种群

存在多重父权现象。 

3  讨论 

随着微卫星分子标记技术的成熟，生物多 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
  

图 3  胚胎的父本分布关系图 

Fig. 3  Distribution pattern of embryos and their fathers 

C1 ~ C6 为刺山岛种群孕鼠的胚胎样本；L1 ~ L4 为六横岛种群孕鼠的胚胎样本；T1 ~ T4 为桃花岛种群孕鼠的胚胎样本。黑色代表一个

父本；白色代表另一个父本。 

C1﹣C6 represented the embryos of the pregnancy rats of Cishan island population; L1﹣L4 represented the embryos in Liuheng island 

population; T1﹣T4 represented the embryos in Taohua island population. Black represents a father; White represents the other father.  
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样性研究也更加准确、深入。本研究通过分析

舟山群岛黄毛鼠种群的遗传多样性，发现 3 个

种群的观测杂合度均高于期望杂合度。由于岛

屿形成于约 1 万年前（武汉地质学院地史教研

室 1980），且原来与大陆相连，自晚更新世以

来，经历了不同程度的 3 次海侵和 2 次海退，

最终彻底暴露（王鸿祯等 1980）。我们认为，

由于环境的急剧恶劣与变化，使得岛上的黄毛

鼠个体数减少，每个岛上的黄毛鼠种群的等位

基因频率发生改变（徐卫祥等 2012）。经历了

瓶颈效应，从而使得杂合子过剩（赵新春等 

2016），导致观测杂合度高于期望杂合度。此外，

也曾考虑是由于远交造成此结果，但鉴于舟山

群岛形成已久，黄毛鼠虽善潜水，但无法穿越

几十千米的大海，故认为远交的可能性不大。 

遗传距离和地理距离之间的相关性也是分

子生态学家关注的问题。庆宁等（2011）研究

了我国华南 6 个省市地区及 4 个主要大陆架岛

屿的 12 个黑眶蟾蜍（Bufo melanostictus）种群，

发现其种群间的遗传距离与地理距离呈低度相

关。而周乐等（2007）对 4 个高原鼠兔（Ochotona 

curzoniae）地理种群的研究表明，地理距离与

遗传距离间无显著相关性，认为导致该结果的

主要原因是样本量少、取样范围窄以及微卫星

位点较少（7 对）。本研究结果显示，3 个岛屿

种群间的遗传距离与地理遗传距离也无显著相

关性，我们认为，一方面可能由于本研究的实

验岛屿数量较少，范围较小；另一方面也可能

与所选的微卫星位点数量较少有关。后期仍需

加大岛屿调查范围，进一步得出更精准的结论。 

本文研究胚胎是否存在多重父权时，由于

母本基因型已知，保证其胚胎至少有一个等位

基因与母本相同，存在多重父权的比例达到

43%。Huo 等（2010）对布氏田鼠种群的研究

结果显示，存在多重父权的个体占 46%；褐家

鼠存在该现象的个体占总样本数的 22%（Costa 

et al. 2016）。总之，关于多重父权现象的研究

中，发现该现象所占的比例均低于 100%，也

可能会受到样本量的影响。鼠类高繁殖率的生

活史对策保证了种群不会面对一个绝对的生存

压力，但生殖系统的进化缺陷使得多重父权不

可能存在于每个个体或任何情况下，如在一个

繁殖期和下一个繁殖期之间生殖道精液的保存

效果（Ojeda et al. 2016）。另外，还涉及到精子

竞争现象中的层化取代和机械性移除后代现

象，尤其是后者，在真蛸（Octopus vulgaris）

和白螯龙虾（Austropotamobius italicus）中已有

发现（Galeotti et al. 2008，Wodinsky 2008），金

乌贼（Sepia esculenta）也存在类似情况（张秀

梅等 2016）。 

在微卫星分子标记技术成熟以前，研究动

物的婚配制度，主要靠圈养观察。目前，关于

多重父权现象的研究较少。本研究确认了黄毛

鼠种群存在多重父权现象。另外，本研究对于

鼠害的防治也可提供一定的理论基础，其中理

想的鼠害防治技术便是不育控制技术，而该技

术的关键在于明确鼠类的婚配制度，尤其是针

对单配制和一雄多雌制动物效果最佳。陈琴等

（2011）提出在竞争性繁殖干扰的策略下，达

到防治鼠害的效果。从生态学的角度，在繁殖

期内，增加不育药物的投放，同时增加人工雌

鼠干扰，达到循序渐进的灭鼠目的，为生态和

谐提供支持与帮助。 
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重引入丹顶鹤在黑龙江林甸和江苏盐城成功繁育后代  

滑荣①  崔多英①*  刘佳①  赵永强②  陈国远②  赵思棋①  杜洋①  吕士成② 
① 北京动物园圈养野生动物技术北京市重点实验室  北京  100044；② 江苏盐城湿地珍禽国家级自然保护区  盐城  224057 

Successful Breeding of Re-introduced Red-Crowned Cranes in Lindian,  

Heilongjiang Province and Yancheng, Jiangsu Province, China 

丹顶鹤（Grus japonensis）是国家Ⅰ级重点保护野生动物，IUCN 濒危物种（EN），野外种群数量仅 2 600 只

左右（崔多英等 2017）。根据 2015 至 2017 年对江苏盐城丹顶鹤越冬种群数量调查，丹顶鹤西部迁徙种群的数量

呈逐年下降趋势，原因尚不得而知。中国动物园有圈养丹顶鹤 1 248 只（崔多英等 2017），分布在中国动物园协

会所属 62 家会员单位。开展濒危物种重引入项目是恢复、壮大野生丹顶鹤种群的有效措施，将为拯救濒危物种—

—丹顶鹤提供有益的实践经验和科学数据。 

动物园是野生动物迁地保护的重要基地，可以为重引入项目提供动物来源，并开展濒危物种的重引入生物学

研究。2013 年 11 月、12 月和 2015 年 1 月、3 月，在江苏盐城湿地珍禽国家级自然保护区（14 只）和黑龙江林甸

湿地（2 只）共释放 16 只丹顶鹤。放归野外的丹顶鹤均为圈养繁育个体。其中，来自合肥野生动物园 4 只、石家

庄动物园 2 只、北京动物园 6 只、沈阳森林动物园 2 只、吉林向海国家级自然保护区 2 只。利用卫星定位信号发

射器（湖南环球信士，太阳能，背包式，15 g）和野外直接观察法进行跟踪监测发现，重引入丹顶鹤主要在野化

放归地点附近活动，与野生丹顶鹤有鸣叫、对鸣、齐鸣、展翅、振翅、衔物、跳跃、舞蹈等社群行为，但是并未

参加迁徙。16 只重引入丹顶鹤释放后 1 a 内，野外存活 9 只，死亡 4 只，失联 2 只，1 只被野狗咬伤回收笼养，

其在野外的存活率达到 9/16 至 11/16。从 2015 至 2017 年，共有 3 只上述野放丹顶鹤个体在林甸、盐城野外配对

成功，并且成功筑巢、产卵，共孵化出 3 只幼鹤。 
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