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摘要$ 本文对采自陕西红碱淖湿地繁殖的遗鸥 " 9+*)&*%,#83)&#’棕头鸥 " 9H:*)$$#8%2"+,)&#’普通燕鸥

"E3%*$+ "#*)$5(# 和鸥嘴噪鸥"B%,(8",#5($ $#,(3#8+#线粒体 RP" 基因全序列进行了测定和分析& 联合已

知该基因全序列的其他 && 种鸟类!重建了 &’ 种鸟类 +$ 个体之间的系统发育关系!并确定了 & 种鸥在

系统发育中的地位& 结果表明!& 种鸥 RP" 基因全长均为 $ #&$ XO%\E’\e和 c4Z@=树拓扑结构大致相

同!支持遗鸥划归为黑头鸥族"c64B]1>@4A@A =O@B5@=#!棕头鸥划归为面具鸥族"\4=]@A =O@B5@=#!棕头鸥

较为原始%普通燕鸥和鸥嘴噪鸥均隶属于黑帽族"c64B] B4O =O@B5@=#!鸥嘴噪鸥较为原始!处于分支底部!

普通燕鸥与黑枕燕鸥"EH&)4+3*+$+#及与北极燕鸥"EH2+*+5#&+%+#’南美燕鸥" EH"#*)$5#$+8%+#’南极燕鸥

"EHG#33+3+#聚类分支亲缘关系较近!但未能明确其具体分类地位%由于样品缺乏!鸥科"E4W5A4@#’燕鸥科

"29@W:5A4@#和剪嘴鸥科" Ẑ:B>.O5A4@#拓扑结构未能正确解析&
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9>@B.3O6@9@359.B>.:AW546RP" ;@:@=@8?@:B@=.[9+*)&*%,#83)&! 9H:*)$$#8%2"+,)&! E3%*$+ "#*)$5(4:A

B%,(8",#5($ $#,(3#8+! 7@W@43O65[5@A 4:A 4:46Z‘@A XZB.3O4W5:;759> .9>@W&& ;?66=O@B5@=4=9>@.?9;W.?O=/S>@

W@=?69==>.7@A 9>499>@@:95W@359.B>.:AW546RP" ;@:@=@8?@:B@=.[[.?W;?66=7@W@466$ #&$ XO 5: 6@:;9>/S>@
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O.6ZO>Z6@95BW@6495.:=>5O/S>@=O@B5[5B=949?=.[EH"#*)$5(5=:.9B6@4W/S>@W@6495.:=>5O .[E4W5A4@! 29@W:5A4@!

4:A Ẑ:B>.O5A4@B4: :.9A@9@W35:@A .7:5:;9.9>@64B] .[=43O6@=/

="3 >%$&/$ 9+*)&*%,#83)&% 9H:*)$$#8%2"+,)&% E3%*$+ "#*)$5(% B%,(8",#5($ $#,(3#8+% e>Z6.;@:@95BW@6495.:=>5O

!!红碱淖作为我国荒漠1半荒漠地区重要的
湿地之一!是我国候鸟迁徙路线上水鸟重要的
繁殖地与停歇地& 该地区鸟类记录为 )( 种!隶
属于 ’ 目 $& 科& 其中!分布有鸥类 & 属 $# 种
"肖红等 "#$##!而在此繁殖的仅有 & 种!分别
为 遗 鸥 " 9+*)& *%,#83)&#’ 棕 头 鸥 " 9H
:*)$$#8%2"+,)&#’普通燕鸥" E3%*$+ "#*)$5(#和鸥
嘴噪鸥"B%,(8",#5($ $#,(3#8+#& 遗鸥与棕头鸥常
常混巢!有时也见遗鸥与鸥嘴噪鸥混巢 "汪青
雄等 "#$$#&

遗鸥为全球濒危物种’我国#重点级保护
野生动物!目前红碱淖为遗鸥种群主要繁殖地
"肖红等 "##’#& 其分类地位先后经历了从地
中海鸥 " 9H+)5()#$###新亚种到未发现的新种
"E~::X@W;$(%$#!再到棕头鸥的变型"j@3@:9)
Z@Y@946/$(+$ #!最后到其可能为渔鸥 " 9H
#8"3"0+%3)&#和棕头鸥的杂交型"o4?W5@$(,"#&
宏观生态角度已从外型特征’行为和生境等对
遗鸥和棕头鸥的分类做了详细阐述"张荫荪等
$((&! 何芬奇等 $((’#& 但从分子角度出发!
遗鸥与棕头鸥的亲缘关系究竟如何- 在系统发
育中都处于何地位- 目前国内未见报道&

对于燕鸥类"S@W:=#进化历史的研究仍缺
乏一个系统化标准"cW5A;@@946/"##+#& 普通
燕鸥和鸥嘴噪鸥外型相似!均隶属于燕鸥科&
鸥嘴噪鸥与遗鸥为伴生种"P@@946/$(("#!在
巢址选择上与遗鸥存在竞争排挤现象!具有种
群优势的遗鸥占据岛的中央!鸥嘴噪鸥则被迫
营巢于岛的四周!二者也见混巢现象& 普通燕
鸥巢址距遗鸥较远且不与其混巢!即不存在排
挤现象"汪青雄等 "#$##& 普通燕鸥和鸥嘴噪
鸥处于系统分类何种地位- 二者与遗鸥的亲缘
关系是否与表观生态学结论一致-

-RjP 脱 氢 酶 第 二 亚 基 " -RjP
A@>ZAW.;@:4=@=?X?:59"! RP"#是线粒体电子传

递链复合体的组分之一& 与线粒体其他基因相
比!其具有更快的进化速率"-@4W@946/"##%#&
已有学者将 RP" 基因应用于鸟类分子学研究
"j53B>@[[@946/"##"! \4W]=@946/"##&! 涂剑
锋等 "##(! 胡丽娜等 "#$$#!结果均显示 RP"
基因具有良好的分子标记特性& 基于目前鸟类
的相关研究主要集中在鸡形目 "I4665[.W3@=#’
雀形目"e4==@W5[.W3@=#’鸽形目"h.6?3X5[.W3@=#
和 雁 形 目 " R:=@W5[.W3@=#! 未 见 鸻 形 目
"h>4W4AW55[.W3@=#鸟类特别是鸥类 RP" 基因的
相关研究&

本研究测定了红碱淖湿地繁殖的 & 种鸥类
线粒体 RP" 基因全序列!结合 I@:c4:] 收录的
&) 条相关鸟类 RP" 基因全序列!用三种方法
"\E’\e和 c4Z@=#重建 &’ 种鸟类 +$ 个体的系
统发育关系!旨在揭示 & 种鸥类在系统进化中
所处地位!从分子角度分析宏观生态学方法记
录的伴生种’混巢等现象!也为构建稳定的红碱
淖湿地鸥类谱系基因组学提供更多基础数据
资料&

?@材料与方法

?A?@标本采集及基因组 7S<提取@遗鸥’棕
头鸥’鸥嘴噪鸥和普通燕鸥标本各 $ 号 "自然
死亡幼体# ! "#$# 年 , 月采自陕西红碱淖湿
地!浸泡于 $##L乙醇中充分脱水! b"#N冰
柜中 保 存& 其 凭 证 标 本 "m$#$’U#$’R#$’
i#$#现保存于陕西省动物研究所标本室& 采
用传统的酚1氯仿提取法对基因组 j-R进行
提取"杨辉等 "#$$ # & $L的琼脂糖凝胶电泳
检测& 提取的 j-R均分成 % 份置于 b"#N冰
箱中备用&

除本文测定的上述 & 种鸥类外!其他 &) 条
涉及的鸻形目鸟类线粒体 RP" 基因全序列下
载自 I@:c4:]!序列信息见表 $&



& 期 杨!超等$基于线粒体 RP" 基因全序列探讨陕西红碱淖湿地繁殖鸥类的系统发育地位 (,#)!!(

表 ?@物种及 J"4Q.4K登录号
G.28"?@R#"(*"/.4&)-"*$J"4Q.4K.(("//*%44’12"$/

科 _4356Z 属 I@:?= 种名 2O@B5@= I@:c4:] 号
鸥科 E4W5A4@ 鸥属 9+*)& 遗鸥 9H*%,#83)&! 本文 m$#$

棕头鸥 9H:*)$$#8%2"+,)& 本文 U#$

棕头鸥 9H:*)$$#8%2"+,)& fi$++’,%

银鸥 9H+*/%$3+3)& _-+&%%’’

环嘴鸥 9H5%,+Z+*%$&#& Rm,%$%,%

美国银鸥 9H&4#3"&($#+$)& _-+&%%’(

黄脚银鸥 9H8+8"#$$+$& _-+&%%(,

黑嘴鸥 9H&+)$5%*&# fQ#)$&&%

小黑背鸥 9H-)&8)& _-+&%%((

黑背鸥 9H5(4#$#8+$)& _-+&%%()

海鸥 9H8+$)& _-+&%%)$

短鼻海鸥 9H:*+8"0*"0$8")& _-+&%%+)

笑鸥 9H+3*#8#,,+ 0T$,,(%$

三趾鸥属 C#&&+ 三趾鸥 CH3*#5+830,+ jQ%’+#(%

燕鸥科 29@W:5A4@ 噪鸥属 B%,(8"%,#5($ 鸥嘴噪鸥 BH$#,(3#8+ 本文 i#$

鸥嘴噪鸥 BH$#,(3#8+ Rm,%$%’%

燕鸥属 E3%*$+ 普通燕鸥 EH"#*)$5( 本文 R#$

普通燕鸥 EH"#*)$5( Rm,%$%)’

弗氏燕鸥 EH-(*&3%*# Rm,%$%),

南美燕鸥 EH"#*)$5#$+8%+ Rm,%$%)(

北极燕鸥 EH2+*+5#&+%+ Rm,%$%’&

黑枕燕鸥 EH&)4+3*+$+ Rm,%$%’)

南极燕鸥 EHG#33+3+ Rm,%$%(#

白额燕鸥 EH+,:#-*($& Rm,%$%,,

南美白额燕鸥 EH&)2%*8#,,#+*#& Rm,%$%’’

眼斑燕鸥 EH$%*%#& Rm,%$%’"

乌燕鸥 EH-)&8+3+ Rm,%$%))

褐翅燕鸥 EH+$+%3"%3)& Rm,%$%,’

白腰燕鸥 EH+,%)3#8+ Rm,%$%($

浮鸥属 !",#5($#+& 白翅浮鸥 !H,%)8(23%*)& Rm,%$%,#

须浮鸥 !H"0:*#5)& Rm,%$%+(

凤头燕鸥属 K"+,+&&%)& 小凤头燕鸥 KH:%$/+,%$&#& Rm,%$%)#

大凤头燕鸥 KH:%*/## Rm,%$%)$

黄嘴凤头燕鸥 KH%)*0/$+3"+ jQ%’+#(+

白嘴端凤头燕鸥 KH&+$5G#8%$&#& Rm,%$%)+

丽色凤头燕鸥 KH%,%/+$& Rm,%$%)&

王凤头燕鸥 KH4+=#4+ Rm,%$%’$

玄燕鸥属 @$()& 玄燕鸥 @H4#$)3)& Rm,%$%+,

白顶玄燕鸥 @H&3(,#5)& Rm,%$%+)

白玄鸥属 B0/#& 白燕鸥 BH+,:+ Rm,%$%,"

巨鸥属 M05*(2*(/$% 红嘴巨燕鸥 MH8+&2#+ Rm,%$%)"

海雀科 R6B5A4@ 扁嘴海雀属 E0$3",#:(*+42")& 扁嘴海雀 EH+$3#A))& Re##(#&"

海鹦属 6*+3%*8),+ 大西洋海鹦 6H+*83#8+ jQ%’+#("

海鸽属 !%22")& 海鸽 !H8(,)4:+ 0T%)",’#

海鸦属 >*#+ 崖海鸦 >H++,/% fQ&%+#,$

厚嘴海鸦 >H,(4G#+ fQ&%+#’%

剪嘴鸥科 >̂Z:B>.O5A4@ 剪嘴鸥属 C"0$8"(2& 黑剪嘴鸥 CH$#/%* jQ%’+#(&

贼鸥科 29@WB.W4W55A4@ 贼鸥属 !+3"+*+83+ 大贼鸥 !H&L)+ jQ%’+#($
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续表 $

科 _4356Z 属 I@:?= 种名 2O@B5@= I@:c4:] 号
鞘嘴鸥科 h>5.:5A5A4@ 鞘嘴鸥属 !"#($#& 黑脸鞘嘴鸥 !H4#$(* jQ%’+#’+

石鸻科 c?W>5:5A4@ 石鸻属 7)*"#$)& 灌木石鸻 7H/*+,,+*#)& jQ%’+#’%

蛎鹬科 P4@349.O.A5A4@ 蛎鹬属 M+%4+3(2)& 南美蛎鹬 MH+3%* Rm#)&’’,

?AB@5,!扩增及测序@参考文献" 2.W@:=.: @9
4E/$(((! 2.W@:=.: "##%#提供的鸟类线粒体通
用引物序列!自行设计一条上游引物"E+$&%P$
+D1IRRhhSRhRĥ ^̂ RIRIRShRRRRh1%D# 和
一 条 下 游 引 物 " P,%$%P$ +D1RhShSŜ
SSSRRIIhSSSIRRIIh1%D#用于扩增 & 种鸥类
RP" 基因!兼并位点"A@;@:@W49@=59@=#说明$ R!
IĤ & 2?X1eĥ 反应程序在白洁等""#$"#基
础上进行适当修改$(+N预变性!& 35:%(+N
&+ =! +%N ,# =! )"N ,# =! %+ 个循环% )"N
) 35:!&N 保温& 2?X1eĥ 反应体系 "+ !6$
$# geĥ c?[[@W"K+ !6! "+ 33.6FE \;h6"
"K+ !6! "K+ 33.6FEA-Se"K+ !6! $# !3.6FE

引物 各 "K# !6! + TF!6K+Aj-R 聚 合 酶
#K"+ !6!基因组 j-R"模板# $ !6!然后加 AAP"
V补足& 扩增产物用 $K#L的琼脂糖凝胶电泳
检测!用 #K’L琼脂糖凝胶回收产物条带!用
j-R凝胶回收试剂盒"北京百泰克生物技术有
限公司#进行纯化后交由生工生物工程"上海#

股份有限公司完成测序&
?AC@序列拼接$注释和分析@序列拼接和注释
使用 294A@: e4B]4;@"K# "c.:[5@6A @94E/$((+#

软件!通过与已发表的棕头鸥线粒体基因组全
序列 "I@:c4:] 登 录 号$ fi$++’,%% 杨 超 等
"#$"#进行比对确定 & 种鸥线粒体 RP" 基因全
序列位置& 找出起始密码子和终止密码子!并
保证所有序列均能顺利翻译成蛋白序列!即不
存在框内终止密码子& 所有序列用 h6?=946i
"K#"E4W]5: @946/"##)# 和\R__S"l49.> @946/
"##’#两种软件进行多重序列比对 "默认参
数#& 使用 \0IR&K$"l?34W@946/"##’#统计
RP" 基因碱基组成’密码子使用频率& 依据已
建立的系统树!按系统树得到的分支情况将
&’ 种鸟类 +$ 个体划分成 ) 科0两外群灌木石
鸻 " 7)*"#$)& /*+,,+*#)&# 与 南 美 蛎 鹬

"M+%4+3(2)&+3%*#合并1!用 \0IR&K$ 计算各
科内和科间的遗传距离等&
?AD@ 系统发育分析 @ 结合 \W\S;?5"-?5:
"##’#和 \.A@69@=9%K)"e.=4A4"##%#软件!估算
出数据集最优模型$So\tJtI& 在 eRTe!
&K# X$#"27.[[.WA "##"#软件中!利用最优数据
模型采用最大似然法 "34a53?3 65]@65>..A!
\E#构建 \E树& 同样在 eRTe!&K# X$# 软件
中利 用 二 等 分 " 9W@@X5=@B95.: W@B.::@B95.:!
Sĉ #的分支交换算法!进行启发式搜索!构建
最大简约"34a53?3 O4W=53.:Z! \e#树! $ ###

次 重 复 自 举 检 验& 通 过 \Wc4Z@= %K$K"
" .̂:8?5=9@946/"##%#软件!利用 So\tJtI

最优模型!进行贝叶斯法"c4Z@=5:[@W@:B@! cJ#

分析!参数如下$起始树随机选取’方法为马尔
科夫链的蒙特卡洛"\4W].Yh>45: \.:9@h4W6.!
\h\h#’舍去运算开始前 " +## 个老化样本!

对剩余树构建合一树! 即 cJ树&

在 eRTe! &K# X$# 中执行 lP"l5=>5:.1
P4=@;474#和 2P" 2>53.A45W41P4=@;474#检验系
统树之间差异程度%分歧和分支支持度利用
SW@@̂.9/Y% " 2.W@:=.: @946/"##) #和 eRTe!
&K# X$# 软件计算衰退F支持指数 " O4W9595.:@A
XW@3@W=?OO.W95:A5B@=! ec2#来衡量&

B@结果与分析

BA?@序列特征分析@经比对和手工调整!
+$ 条RP" 基因全序列无碱基插入和缺失&

除大贼鸥和黑剪嘴鸥起始密码子为 RSR!黑
脸鞘嘴鸥为 ISI外!其余 &’ 个体均以 RSI

为起始密码子& 终止密码子使用情况为$
+# 个体以 SRI终止!三趾鸥则以 SRR终止&
\0IR软 件 统 计 结 果 为$ RP" 基 因 共 有
$ #&$ 个位点! 统计了保守位点 "B.:=@WY@A
=59@=# ’变异位点 "Y4W54X6@=59@=# ’自裔位点
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"=5:;6@9.: =59@=#等参数信息!见表 " & R’S’
h’I碱基的平均含量为 %"K"L’ "+K)L’
%$K’L’$#K%L!碱 基 组 成 存 在 一 定 程 度
偏斜&
!!碱基替换类型主要为转换和颠换!并且转
换数明显高于颠换& Sh转换"’##高于 RI转
换"%)#& 四种颠换值中!比重较大的为 SR颠
换"$##和 hR颠换 "$)#& 碱基替换大多都发
生在密码子第三位点!其转换和颠换数为 ’$ 和
"&& 第二位点最为保守!发生在此的转换和颠
换数仅为 ( 和 $& 可见密码子第三位点碱基替
换速率最快!加之颠换大多发生于此!故存在较
为明显的碱基偏倚现象&

密码子使用情况统计显示"数据未列出#!
包括 相 对 同 义 密 码 子 "W@6495Y@=Z:.:Z3.?=
B.A.: ?=4;@! 2̂hT# 使用中!频率较高的密码
子是第三位为 h和 R的密码子& 这正与密码
子第三位 h和 R的碱基含量较高!发生颠换
数最多相对应!说明密码子的摆动性主要发
生在第三位点&
BAB@物种间遗传距离分析@在 \0IR&K$ 中
以 l"e模型计算各科内和科间的遗传距离!采
用空位成对删除方法!以转换加颠换的替换方
式计算相对遗传距离&

!!依据系统树结果将所选取的 &’ 种鸟类
+$ 个体的线粒体 RP" 基因全序列分成 ) 个科$
IW.?O $"鸥科#’IW.?O ""燕鸥科#’IW.?O %"剪
嘴鸥科#’IW.?O & "贼鸥科#’IW.?O + "鞘嘴鸥
科#’IW.?O , "海雀科#’IW.?O ) "外群#& ) 科
内遗传距离!IW.?O $ 为 #K#&(’ IW.?O " 为
#K$""’IW.?O , 为 #K$&"’IW.?O ) 为 #K"&&!
IW.?O %’IW.?O &’ IW.?O + 即剪嘴鸥科’贼鸥科
和鞘嘴鸥科!仅各选取一个物种!故遗传距离为
:FB& ) 科的总体平均遗传距离为 #K$,,%科间
遗传距离见表 %&
!!将科间遗传距离作为系统发育分析时的参
考& 鞘嘴鸥科与其他各科之间的距离偏大!在
#K"%" *#K"+, 之间& 外群与其他各科之间的
遗传距离在 #K""# *#K"+$ 之间& 海雀科与燕
鸥科’剪嘴鸥科和贼鸥科之间遗传距离在
#K$)& *#K$(’& 燕鸥科与鸥科’剪嘴鸥科和贼
鸥科之间的遗传距离在 #K$’, *#K$(+ 之间&
从结果来看!鸥科仅与燕鸥科亲缘关系较近!海
雀科与燕鸥科’剪嘴鸥科和贼鸥科亲缘关系较
近!鞘嘴鸥科与其他科亲缘关系都比较远& 由
于系统发育树得到的各科间分支支持度普遍不
高!故本研究采用科间遗传距离作为研究科间
关系的参考& 由此推算在构建的系统发生树
!!

表 B@序列数据集分析统计
G.28"B@R’11.$3 %9#$%#"$)*"/%9)-"*4;$%’#&.)./")/

统计
29495=95B=

全序列
h.3O6@9@=@8?@:B@

密码子第一位点
$=9=59@=

密码子第二位点
"=9=59@=

密码子第三位点
%=9=59@=

长度 E@:;9> " XO# $ #&$ %&) %&) %&)

保守位点 h.:=@WY@A =59@=" XO# &’’"&,K(L# $(+"+,K"L# "),")(K+L# $)"&K(L#

变异位点 o4W54X6@=59@=" XO# ++%"+%K$L# $+""&%K’L# )$""#K+L# %%#"(+K$L#

简约信息位点 " XO#
e5$ O4W=53.:Z15:[.W3495Y@=59@=

&&)"&"K(L# $#)"%#K’L# &%"$"K&L# "()"’+K,L#

自裔位点 25:;6@9.: =59@=" XO# $#,"$#K"L# &+"$%K#L# "’"’K$L# %%"(K+L#

RtS含量百分比"RtS# "L# +)K( +,K) +,K+ ,#K&

相同碱基 JA@:95B46O45W="55# ’(" %$% %%) "&"

转换 S94:=595.:46O45W="9W# $$) ") ( ’$

颠换 SW4:=Y@W=5.:46O45W="9Y# %" ) $ "&

转换颠换比 "̂9WF9Y# %K, %K’ +K% %K&

!!括号内为位点数占各项总长度的百分比& G59>5: O4W@:9>@=@=4W@9>@=59@O@WB@:94;@=5: @Y@WZ=?3=/
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表 C@七科间 FCB 基因全序列遗传距离
G.28"C@=*1’$. B6#.$.1")"$&*/).4("&2"8%>&*.;%4.8’ 9%$FCB 4’(8"%)*&"/"X’"4("/%9/"+"49.1*8*"/

科
_4356Z

鸥科
E4W5A4@

燕鸥科
29@W:5A4@

剪嘴鸥科
>̂Z:B>.O5A4@

贼鸥科
29@WB.W4W55A4@

鞘嘴鸥科
h>5.:5A5A4@

海雀科
R6B5A4@

外群
V?9;W.?O

鸥科
E4W5A4@

:FB

燕鸥科
29@W:5A4@

#K$’, :FB

剪嘴鸥科
>̂Z:B>.O5A4@

#K"#, #K$(+ :FB

贼鸥科
29@WB.W4W55A4@

#K"#’ #K$’’ #K"#+ :FB

鞘嘴鸥科
h>5.:5A5A4@

#K"+, #K"&+ #K"+" #K"&( :FB

海雀科
R6B5A4@

#K"#$ #K$’) #K$(’ #K$)& #K"%, :FB

外群
V?9;W.?O

#K"&" #K"&# #K"+$ #K""" #K"%" #K""# :FB

!!:FB表示单一物种遗传距离& :FB5:A5B49@==5:;6@=O@B5@=;@:@95BA5=94:B@=/

中!鞘嘴鸥科鸟类应位于树的根部!海雀科与鸥
类之间遗传距离数值分析!其很可能处于系统
树的特殊位置&
BAC@分子系统树构建
BACA?! 似然性分析!利用似然性分析方法所
构建的 \E树见图 $& 起始树通过随机添加序
列方式获得&

各科间拓扑结构如下$鸥科聚类的小支先
和剪嘴鸥科互为姐妹群后再与燕鸥科汇聚到一
起%0"鸥科!剪嘴鸥科#!燕鸥科1"注$圆括号代
表其内物种优先汇聚为一支!方括号代表圆括
号汇聚的分支再与其内物种聚类!后文同此
意#聚类的大支再与海雀科互为姐妹群构成系
统树的骨架!之后向树的根部依次添加贼鸥科’

外群%值得注意的是鞘嘴鸥科位置落在了选取
的两个外群之间& 科内拓扑结构为$遗鸥并未
处于系统树的顶端!反而是与绝大多数鸥科鸟
类汇聚的分支聚类在一起%棕头鸥所处位置位
于鸥科分支的底部%遗鸥与笑鸥亲缘关系较与
棕头鸥要近%三趾鸥位于鸥科分支最根部!较为
古老%普通燕鸥与黑枕燕鸥聚类为一支!位于燕
鸥科分支顶部%鸥嘴噪鸥与红嘴巨燕鸥亲缘关
系最近!互为姐妹群位于燕鸥科分支的中部%白

燕鸥位于燕鸥科最底部!最为原始&
BACAB! 最简约法!通常认为转换与颠换比值
小于临界值 "K# 时!在系统发育分析时需赋予
特殊的加权值"l:5;>9@946/$((%#& 本研究数
据集转换F颠换比的平均值 ^H%K,!说明 +$ 个
体 RP" 基因序列碱基替代还没有达到饱和!故
在构建 \e树时不需加权&

拓扑结果如图 " 所示& 与 \E树相比!最
简约 \e树中玄燕鸥和白顶玄燕鸥的姊妹群并
未像 \E树中那样与燕鸥科鸟类汇聚!而是与
鸥科鸟类聚类在一起!但分支支持度并不高!为
$$& 普通燕鸥与 0北极燕鸥!"南美燕鸥!南极
燕鸥#1的分支聚类后再与黑枕燕鸥汇聚到一
起& 黑剪嘴鸥与鸥科和燕鸥科聚类的姐妹群汇
聚到一起!而 \E树中黑剪嘴鸥则是先与鸥科
聚类后组成姐妹群再与燕鸥科汇聚& 扁嘴海雀
在所选取的海雀科 + 种鸟类组成分支的位置较
\E树有所下降!处于海雀科分支的最底部!并
不是像 \E树中那样与崖海鸦和厚嘴海鸦组成
分支汇聚到一起& \e树中遗鸥’棕头鸥和鸥
嘴噪鸥所处分支地位与 \E树结果相同&
BACAC!贝叶斯推论法!cJ树拓扑结构"图 %#
与 \e’\E树均不同的是总共发生三处并列支
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系$第一处是较 \E’\e树!美国银鸥和黑背鸥
并未互为姐妹群!而是与0小黑背鸥!"银鸥!黄
脚银鸥#1的分支形成三分支的并系%第二处是
黑枕燕鸥’普通燕鸥和0北极燕鸥!"南美燕鸥!
南极燕鸥#1的分支形成三分支的并系%第三处
是玄燕鸥和白顶玄燕鸥首先汇聚为一支!其余
"+ 种燕鸥科鸟类汇聚为一大支!这两支最后与
黑剪嘴鸥一分支组成三分支的并列支系& cJ
树中涉及遗鸥’棕头鸥和鸥嘴噪鸥所处分支地
位与 \E’\e树拓扑结构相同&
BAD@系统树差异程度和支持度检测@通过执
行 2P和 lP测试对 \E法’\e法和贝叶斯法
所构建的三种系统发育树进行了评估!结果显
示 2P和 lP检验的 1值最小为 #K$(’!最大值
为 #K’)$!均大于临界值 #K#+!故三种方法构建
的系统发育树无显著差异&

!!ec2 值统计结果$\E’\e树分别共有节点
&’ 个!除节点 $& 和 $+!&%’&&’&, 数值不同外!
两种系统树各节点 ec2 值均相等%cJ树共有节
点 &" 个!节点变少主要是由于 cJ树拓扑结构
中三处形成三分支并系的原因& 统计结果"表
&#可以看出!三种树 ec2 最大值均为 %)!且均
未出现负值& 贡献度方面倾向于 cJ略大于 \e
略大于 \E!但总体来说三种系统树 ec2 值检
测差异不明显&

C@讨@论

CA?@鸥科分类及遗鸥和棕头鸥系统分类地位
@目前!国内外学者普遍采用的分类系统将鸥
类归入鸻形目"0W5B=.: @946/"##%! 264B] @946/
"##)! j54‘@946/"#$$#& 分类阶元目下水平分
析!统一将鸥类划分成五大类!即鸥类"I?66=#’
!!

表 D@D‘ 种鸟类 FCB 基因 5QR值分析结果
G.28"D@<4.83/*/$"/’8)/%95QR+.8’"/%91*)%(-%4&$*.8FCB ;"4"*4D‘ .+*.4/#"(*"/

节点
-.A@

最大似然树
\4a53?3

65]@65>..A 9W@@

最大简约树
\4a53?3

O4W=53.:Z9W@@

贝叶斯树
c4Z@=9W@@

节点
-.A@

最大似然树
\4a53?3

65]@65>..A 9W@@

最大简约树
\4a53?3

O4W=53.:Z9W@@

贝叶斯树
c4Z@=9W@@

$ "$ "$ # "+ " " "
" # # "$ ", " " $+
% # # # ") $+ $+ $
& $ $ $ "’ $ $ %
+ # # # "( % % ,
, % % % %# , , $%
) $ $ $& %$ $% $% ,
’ $& $& & %" $ # ’
( & & % %% , , )
$# % % & %& ’ ’ &
$$ & & ( %+ ) ) "
$" ’ ’ %) %, & & #
$% %) %) %) %) # # #
$& # ") ") %’ " " $
$+ ") # & %( # # ",
$, & & , &# # # #
$) , , # &$ $ $ #
$’ # # %) &" ", ", "
$( %) %) $) &% # +
"# $) $) # && # &
"$ # # $% &+ " "
"" $% $% + &, $ #
"% + + , &) $% $%
"& , , " &’ # #
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燕鸥类"S@W:=#’剪嘴鸥类 " 2]533@W=#’贼鸥类
"2]?4=#和鞘嘴鸥类" 2>@49>X566=# "e@9@W=$(%&!
25X6@Z@946/$((#! S>.34=@946/"##&#!这一点
已经得到证实"h>? $((’! e49.: @946/"##%#&
我国目前采用的鸟类分类系统则把鸥类和海雀
类归入鸻形目!分别成科!为鸥科’燕鸥科’剪嘴
鸥 科’ 鞘 嘴 鸥 科 " h>5.:5A5A4@#’ 贼 鸥 科
" 29@WB.W4W55A4@#’ 海雀 科 "R6B5A4@# "郑 光 美
"##"! "#$$#&

利用 % 种不同建树方法对 &’ 种鸟类系统
发育关系重建的结果表明!鸥科物种形成的分
支体系并非单系群& 有学者将鸥科划分成 & 大
族$白头鸥族 "G>59@1>@4A@A =O@B5@=#’黑头鸥
族’面具鸥族和巾头鸥族 "P..A@A =O@B5@=#
"hW.B>@9@946/"####& e.:=@946/"##+ 也对鸥
科分类进行了较详细补充& 本研究支持将鸥科
分成 & 大族!白头鸥族包括海鸥’短鼻海鸥’黑
背鸥’小黑背鸥’银鸥’美国银鸥’黄脚银鸥和环
嘴鸥%巾头鸥族包括笑鸥%黑头鸥族包括遗鸥%
面具鸥族包括棕头鸥&

拓扑结构中体现白头鸥族处于系统树顶
端!遗鸥所在黑头鸥族则次之!而面具鸥族棕
头鸥处于 & 大族分支的根部!最为古老& 系统
树分析结果已显示!遗鸥和棕头鸥分别隶属
于不同的族群!并且二者之间亲缘关系较远!
不支持遗鸥可能为棕头鸥的变型假说!亦不
支持棕头鸥可能为遗鸥祖先的假说& e.:=等
""##+#和杨超等 " "#$" #的报道也持上述观
点& 在 e.:=等""##+#的研究中以0地中海鸥
"遗鸥’白眼鸥 9H,%)8(2"3"+,4)&’白领鸥 9H
"%42*#8"##’渔鸥# 1的聚类方式体现遗鸥’地
中海鸥和渔鸥这 % 种鸥的亲缘关系!而在杨
超等 "#$" 的研究中则以 0渔鸥 "遗鸥’白领
鸥’地中海鸥# 1方式聚类& 由于涉及遗鸥分
类假说的相关物种 "地中海鸥和渔鸥 #RP"
基因全序列暂时还未被收录!局限于取样不
全面的原因!遗鸥’渔鸥和地中海鸥之间的
关系还有待于进一步研究& 但可以肯定的
是!遗鸥与地中海鸥和渔鸥之间存在较近的
亲缘关系&

CAB@燕鸥科分类及普通燕鸥和鸥嘴噪鸥系统
分类地位@根据我国目前采用的世界鸟类分类
系统 "郑光美 "##" #!将燕鸥科分成 $# 属
&& 种& 依据该分类系统!本研究涉及 RP" 基因
全序列数据涵盖燕鸥科 ) 属 ") 种鸟类& cW5A;@
等""##+#利用头部繁殖羽的外部形态特征!将
燕鸥类分成黑帽"c64B] B4O#’前额带白斑的黑
帽"c64B] B4O 759> 47>59@X64‘@.: 9>@[.W@>@4A!
简称白斑族#’白冠"G>59@BW.7:#% 个大族!并
且研究结果显示!黑帽族鸟类位于系统树的顶
端!处于进化的较晚时期!白斑族"G>59@X64‘@#
居中!白冠族鸟类最早分出!位于系统树的根
部!较为原始& 从三种系统树的拓扑结构看!黑
帽族大支包含燕鸥属’凤头燕鸥属’浮鸥属’噪
鸥属和巨鸥属& 本文白斑族所包含的 , 种燕鸥
属鸟类在 cW5A;@等""##+#和 S4Y4W@=等""##’#
结论中分属于燕鸥科的 E3%*$),+ 和 F$08"(2*#($
两个属"国外采用#!但是仅从系统树的聚类情
况看!白斑族 , 种燕鸥属鸟类的确与黑帽族
其他燕鸥属鸟类亲缘关系较远& 弗氏燕鸥与凤
头燕鸥属汇聚为一支& 0[@等""##(#在利用多
基因系统发育和 j-R条形码研究白嘴端凤头
燕鸥亚种问题的结论中显示!白顶燕鸥 " EH
3*)5%+)##和弗氏燕鸥互为姊妹群之后与凤头燕
鸥属汇聚& 而 cW5A;@等 ""##+#的结论中白顶
燕鸥和弗氏燕鸥互为姊妹群之后则与燕鸥属大
支汇聚& 本文倾向于支持弗氏燕鸥与凤头燕鸥
属起源关系更近!但系统树分支支持度并不高
"最高 cJ树 #/,"#&

本研究支持 cW5A;@等""##+#将燕鸥划分
为 % 大族的结论!并且普通燕鸥和鸥嘴噪鸥均
隶属于黑帽族 "图 " # & % 种不同建树方法所
重建的 &’ 种鸟类系统发育关系!结合上述学
者研究综合考虑!普通燕鸥处于燕鸥科分支
的顶部!所在燕鸥属与凤头燕鸥属亲缘关系
较近"f4B]=.: @946/"#$"# & 虽不能准确解析
普通燕鸥在黑枕燕鸥和 0北极燕鸥!"南美燕
鸥! 南极燕鸥# 1之间的明确地位!但多种结
果显示!普通燕鸥’黑枕燕鸥和 0北极燕鸥!
"南美燕鸥! 南极燕鸥# 1均能稳定地聚类在
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一起!只是在分支的添加顺序上略有不同!但
足以说明其亲缘关系较近& % 种系统树拓扑
结构均显示鸥嘴噪鸥和红嘴巨燕鸥汇聚到一
起!并且位于黑帽族燕鸥鸟类分支底部& 可
见!鸥嘴噪鸥比普通燕鸥较早分化!更为古
老& 与普通燕鸥相比!鸥嘴噪鸥与遗鸥具有
更近的亲缘关系&
CAC@鸥科6燕鸥科6剪嘴鸥科拓扑关系@% 种不
同方法重建的关于鸥科1燕鸥科1剪嘴鸥科之间
的拓扑结构各不相同"图 &R#& 利用最大简约
法构建的 \e树中 % 科之间的关系为0剪嘴鸥
科!"鸥科!燕鸥科#1!这一结论与利用 j-R杂
交手段建立的鸟类新分类系统 " 25X6@Z@946/
$(’’#相一致!近些年也有学者得出同样的结
论 "0W5B=.: @946/"##%! E5Y@‘@Z@946/"##)!
E5Y@‘@Z"#$##"图 &c*j#& 利用最大似然法构
!!

建 \E树中!上述 % 科之间的拓扑结构为0燕鸥
科"鸥科!剪嘴鸥科#1& 利用贝叶斯推论法得
到的 % 科结果为第 % 种拓扑类型0鸥科!"燕鸥
科!剪嘴鸥科#1!同 _45: 等 ""##)#的结果 "图
&0#& 也有学者得到类似结论"图 &_#"e49.: @9
46/"##%#& 还有一种情况!鸥科首先与贼鸥科
汇聚!然后依次添加燕鸥科和剪嘴鸥科 "图
&I#"h>? $((+#&

关于这 % 科的准确定位!目前还没有一个
明确的结论!e49.: 等""##,#利用 $" (#" XO 线
粒体基因序列所构建的系统树结果与其 "##%
年利用核基因构建的系统树相比!仅在鸥科1燕
鸥科1剪嘴鸥科之间的关系上有所不同& 参考
遗传距离分析!倾向于支持0剪嘴鸥科!"鸥科!
燕鸥科#1的拓扑结构& 但本研究关于这 % 科
的情况得出了 % 种不同的系统发育树!可能由
!!

图 D@鸥科6燕鸥科6尖嘴鸥科之间几种典型的系统发育树
M*;ND@R"+"$.8)3#*(.8#-38%;"4")*($"8.)*%4/-*#)$""/*4Z.$*&."6R)"$4*&."6!34(-%#*&."

R/本文的 % 种树% c/j-R杂交树" 25X6@Z@946/$((## % h/联合重组激活基因#和肌红蛋白基因内含子$构建核基

因树"0W5B=.: @946/"##%# % j/最大简约树中限制性一致树"部分# "E5Y@‘@Z@946/"##)# % 0/最大似然树"_45: @946/

"##)# % _/重组激活基因#构建核基因树"e49.: @946/"##%# % I/简约分析树"h>? $((+# &

R/S>W@@9W@@=5: 9>5=4W95A@% c/j-R1j-R>ZXW5A=495.: 9W@@% h/̂RI1$ 4:A 3Z.;6.X5: 5:9W.: $ 9W@@% j/2@;3@:9.[=9W5B9

B.:=@:=?=9W@@.[466\eS=% 0/\4a53?365]@65>..A 9W@@% _/̂RI1$ 9W@@% I/e4W=53.:Z4:46Z=5=9W@@/
!



& 期 杨!超等$基于线粒体 RP" 基因全序列探讨陕西红碱淖湿地繁殖鸥类的系统发育地位 (,$)!!(

于剪嘴鸥科样品取样物种太少"$ 只#导致建树
过程中存在长枝吸引问题& 或是单一遗传标记
所含信息有限!所构建的系统发育树仅是该基
因的基因树!而并非物种树& 虽然本文采用的
是 RP" 基因全序列!但多基因数据联合或是全
线粒体基因组包含更加全面的物种信息!所构
建的系统发育树能提供更为可靠的系统发育关
系& 这一问题有待更进一步研究&
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