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萼花臂尾轮虫种复合体遗传分化的空间格局 

项贤领, 席贻龙*, 温新利, 张晋艳, 马  芹 
（安徽师范大学 生命科学学院；安徽省高校“生物环境与生态安全”省级重点实验室，安徽 芜湖  241000） 

摘要：对采自中国东部 8 个地理区域中的萼花臂尾轮虫种复合体（Brachionus calyciflorus species complex）
内 124 个轮虫克隆的核 DNA ITS 区进行了测序和分析，重建了萼花臂尾轮虫种复合体的系统发生树。研究发现，

73 个单倍型聚合为 3 个支系，支系间序列差异百分比为 4.2%～25.3%，表明萼花臂尾轮虫实际上是由 3 个隐种组

成的种复合体，在广州、儋州和芜湖采样点均具有隐种共存现象。萼花臂尾轮虫种复合体的核苷酸多样性和单倍

型多样性均较高，隐种Ⅲ内各种群间遗传分化指数也较高，这可能是由于栖息地片段化和有限的基因流导致的。

另外在冰期瓶颈后拓殖种群的快速增长也阻碍了有效基因流，并加速了地理种群间的遗传分化。巢式支系分析显

示部分巢支具有一定的系统地理格局，而 Mantel 检验表明，种群间平均净遗传距离及遗传分化指数和地理距离间

均无显著相关性。末次盛冰期之后的新仙女木事件（Younger Dryas Event，YD）可能对我国萼花臂尾轮虫隐种的

分布和地理格局造成较大影响。在 YD 时期，3 个萼花臂尾轮虫隐种可能退缩并共存于南岭以南地区的多个残遗

种避难所，而此后的休眠卵长距离拓殖并伴随后期的栖息地片段化可能是形成当前地理格局的主要原因。萼花臂

尾轮虫种复合体在全球范围内的地理分布可能与大陆板块构造运动有关。 
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Spatial Patterns of Genetic Differentiation in Brachionus calyciflorus 
Species Complex 

XIANG Xian-Ling, XI Yi-Long*, WEN Xin-Li, ZHANG Jin-Yan, MA Qin 
(College of Life Sciences, Anhui Normal University; Key Laboratory of Biotic Environment and Ecological Safety in Anhui Province, Wuhu  241000, China) 

Abstract: To understand spatial patterns of genetic differentiation in the Brachionus calyciflorus species complex, 
the rDNA ITS regions of 124 rotifer clones collected from eight geographic regions in East China were sequenced and 
analyzed. A total of 73 haplotypes were defined, and were grouped into three clades by the phylogenetic trees. The 
divergences of ITS sequence among the three clades ranged from 4.2% to 25.3%, indicating the occurrence of three 
cryptic species (cryptic species Ⅰ, cryptic species Ⅱ and cryptic species Ⅲ). The sympatric co-occurrence of these 
cryptic species was observed at Guangzhou, Danzhou and Wuhu. The nucleotide diversity in B. calyciflorus complex was 
higher, and so was haplotype diversity. Within cryptic species III, the higher genetic differentiation might be attributed to 
fragmentation and restricted gene flow. In addition, the rapid increase of colonizers after an ambiguous glacial bottleneck 
might interfere with effective gene flow and accelerate genetic differentiation of geographic populations. The nested clade 
analysis suggested to some extent the geographic structure, and the non-significant correlation existed between the 
geographic distance and the average pairwise difference between populations (Da) as well as Fst. The Younger Dryas 
（YD）Event after the last full glacial period might has considerable effect on the patterns of geographic structure and 
distribution of cryptic B. calyciflorus species. During the YD event, the three cryptic species probably retreated and 
co-occurred in multiple relict refugia to the south of Nanling area. Long-distance colonization possibly coupled with 
subsequent fragmentation might be the main reason of the current patterns of geographic structure. The geographic 
distribution of B. calyciflorus complex on a global scale might be attributed to the motion of continental plates. 
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系统地理学是研究物种及物种内不同种群形

成现有分布格局的历史原因和演化过程的一门学

科，其研究的核心是遗传谱系空间分布的历史特征

（Avise & Hamrick, 1996）。通过对种群遗传结构的

分析来探讨种内系统地理格局的形成机制、系统发

育关系以及现有分布特征，并结合种群的地理分布

状况来发现和验证与其相关的地质事件，追溯和揭

示种群的进化历程（Avise et al, 1987; Avise, 1998），
这对理解种群分化、物种形成、生态适应和历史气

候变化等进程具有重要意义（Avise, 2000）。生物体

分布格局的形成原因不仅包括生物因素（如扩散、

适应、物种形成、灭绝以及生物之间的相互作用

等），还应当包括地理历史因素（如板块构造运动、

海平面升降、气候变化和海洋洋流变化等）（Chen et 
al, 2006）。山脉、河流等自然地理条件对生物扩散

具有一定的隔离屏障作用，维持甚至加速了种群的

局域性分化（Hebert et al, 2003; Taylor et al, 1998; 
Cox & Hebert, 2001）。地理历史上的拓殖事件以及

物种分布区的扩张或退缩也会对种群的遗传结构

产生重要影响。我国是惟一跨越六大动物地理区

（古北界、新北界、旧热带界、东洋界、新热带界

和澳洲界）中两个主要地理区（古北界与东洋界）

的国家, 加之地处欧亚大陆东南端，地球地质历史

上的一些重大事件（如印度板块与欧亚板块的碰

撞、青藏高原的隆起以及末次盛冰期以来的新仙女

木事件等）都对我国的气候和动物地理分布产生直

接影响，使得我国成为研究世界动物区系演化与生

物地理学的关键地区之一（Miao et al, 2003）。 
目前，系统地理学研究主要集中在对高等动植

物系统地理格局的分析上（Taberlet & Bouvet, 1994; 
Johnson et al, 1999; Fernando et al, 2000; Edwards & 
Gadek, 2001），而关于浮游动物系统地理学的研究

仅局限于枝角类溞属（Daphnia）（Hebert, 1987; Innes, 
1991; De Meester, 1996; Vanoverbeke & De Meester, 
1997; Weider et al, 1999a, b; Hebert et al, 2003; 
Penton et al, 2004; De Gelas & De Meester, 2005）、褶
皱臂尾轮虫种复合体（Brachionus plicatilis species 
complex）（Gómez et al, 2000, 2002a, b; Gómez, 2005; 
Mills et al, 2007）和螅状独缩虫（Miao et al, 2003），
其中的原因除了长期以来认为大多数浮游动物种

群可以休眠体形式通过风力、水流和水禽等介质传

播而形成全球性分布以至于不存在地理分化外，还

由于浮游动物个体小，寻找不同种群间形态结构差

异相对比较困难（Miao et al, 2003）。迄今为止，关

于浮游动物的系统地理格局主要包括以下两种不

同的观点：一种观点认为少数有建群效应的休眠体

在经历了历史拓殖事件后，种群会有一个快速增长

期，从而有效阻止了由基因流引起的等位基因频率

的变化（Boileau et al, 1992）。此外，这些定殖种群

对栖息地环境的快速适应（De Meester, 1993, 1996; 
Okamura & Freeland, 2002）以及它们所拥有的庞大

的休眠卵库（Hairston, 1996）均进一步强化了建群

效应的持久性。因此，这些种群表现出高度的遗传

分化和显著的系统地理格局（Gómez et al, 2000, 
2002a, b, 2007; Gómez, 1997, 2005; Hebert, 1998; 
Mills et al, 2007），种群间的遗传距离随着地理距离

的增加而增加。这些进程已由 De Meester et al
（2002）整合定名为“独占假说”；另一种观点认

为由于浮游动物在整个休眠卵阶段具有高度的扩

散能力，休眠体的长距离拓殖限制了种群分化和局

域性适应，从而使得种群间遗传距离比期望值小，

遗传多样性降低，无法形成系统的地理格局，种群

间遗传距离和地理距离间没有显著的相关性

（Weider et al, 1999a; Innes, 1991; Dong & Niu, 
2004; Mergeay et al, 2005; Ishida & Taylor, 2007; 
Muñoz et al, 2008）。 

浮游动物多样的地理分布格局可能与其隐种

混杂和季节替代有关。大多数浮游动物都具有高度

的扩散能力和广泛的地理分布（Hebert, 1987; 
Ruttner-Kolisko, 1974; Koste, 1978; Wallace & Snell; 
2001），广布种在其分布区常常表现出广泛的形态

变异，如高度的表型可塑性或周期变形，以及由于

高度的形态停滞而引起的形态学一致性（De Gelas 
& De Meester, 2005），这些均会导致我们对隐性物

种形成的忽视（Hutchinson, 1967; Knowlton, 1993; 
Hebert, 1998），从而使得许多物种的确定可能存在

错误。近期的分子系统学研究表明，这些在较大地

理尺度上分布的广布种，尤其是来自不同大陆的地

理种群间存在多个遗传谱系或隐种（Taylor et al, 
1998; Gómez et al, 2000, 2002b; Cox & Hebert, 2001; 
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Hebert et al, 2003; Penton et al, 2004; Gilbert & 
Walsh, 2005），所谓的广布种事实上可能是隐种复

合体（Gómez et al, 2002b; Gómez, 2005; Gilbert & 
Walsh, 2005; Ciros-Pérez et al, 2001; Derry et al, 
2003），即使在较小的地理范围内，这些广布种的

地理种群间也存在高度的遗传分化（Hebert, 1987; 
Carvalho, 1994; De Meester, 1996; Ortells et al, 2000, 
2003; Gómez et al, 2002b; Suatoni, 2003; Gómez, 
2005; Li et al, 2008）。另外，在同一水体中还存在季

节种群间的遗传分化或隐种共存（Gómez et al, 1995; 
Ortells et al, 2003; Cheng et al, 2008）。因此，种群遗

传结构研究中必须首先进行物种分化的相关研究，

尤其是当该物种被怀疑可能存在隐种时（Ortells et 
al, 2003），从而避免隐种混杂和季节替代对轮虫种

群遗传分化的空间格局分析产生干扰。 
萼花臂尾轮虫（Brachionus calyciflorus）是常

见的淡水轮虫种类之一，具有典型的周期性孤雌生

殖特点，长期被看做是世界性分布的广布种。然而，

近期的研究表明，它也是一个种复合体（Gilbert & 
Walsh, 2005; Cheng et al, 2008; Li et al, 2008）。有关

萼花臂尾轮虫的系统地理学研究目前只涉及少数

地理区域（Dong & Niu, 2004），在较大地理尺度上

对其种群遗传分化的空间格局研究尚未见报道。 
为了避免轮虫种群遗传结构的季节变异对空

间格局分析可能产生的影响，本研究选择在各采样

点间水温差异最小（28～35℃）时（2007 年 7 月和

8 月）进行了样品采集。以核 DNA ITS 序列

（ITS1-5.8S-ITS2）为分子标记，对采自中国东部

沿纬度梯度分布的 8 个地理区域的 124 个萼花臂尾

轮虫克隆进行测序和分析，以便我们正确认识轮虫

种群遗传分化的空间格局和形成机制，探明轮虫隐

种同域共存的历史原因。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集和 DNA 提取 
实验用萼花臂尾轮虫于 2007 年 7—8 月分别采

自中国天津、德州、泰安、徐州、南京、芜湖、安

庆、南昌、赣州、广州和儋州（图 1）。采集轮虫样

品的同时，测定水温、pH 值和氨氮浓度等水体理

化因子（表 1）。样品采集后，于各地理种群内分别

挑取约 200 个萼花臂尾轮虫雌体，在自然光照（光

照强度约 130 lx，L∶D=14∶10 和与采样点水温相 

 
图 1  萼花臂尾轮虫种复合体采集点分布图 

Fig. 1  Sampling localities for Brachionus calyciflorus species complex in this study 
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近的温度条件下进行克隆培养。培养液采用 Gilbert
（1963）配方（pH=7.3），所用饵料为 HB-4 培养基

（Li et al, 1959）培养的、处于指数增长期的斜生栅

藻（Scenedesmus obliquus），培养时间在 1 个月以

上。当各克隆轮虫达较高密度（200～300 ind./mL）
时，用轮虫培养液过滤冲洗，饥饿 24 h 后用 70%酒

精固定保存。由于实验室内轮虫克隆培养难度较

大，只有部分轮虫个体的克隆培养获得成功；赣州、

南昌和泰安等 3 个地理种群由于仅建立 1～2 个克

隆而未被使用，最终 124 个轮虫克隆数据被纳入本

次分析。 
用玻璃粉法提取基因组 DNA（Xiang et al, 

2006）。具体方法为：离心获得轮虫样品，置于 1.5 
mL Eppendorf 管中，加 500 µL DNA 提取缓冲液

（0.5% SDS，25 mmol/L EDTA，25 mmol/L NaCl，
100 mmol/L Tris-HCl，pH8.0）和 20 µL 蛋白酶 K（20 
µg/mL），置 60℃水浴 2 h；加 500 µL 8 mol/L 预热

后的硫氰酸胍和 40 µL（1∶1）的洁净玻璃粉乳液，

混匀后置 37℃水浴 1 h，不时摇动；取出 4 000 r/min
离心 2 min，弃去上清液；沉淀用 70%冰乙醇清洗 2

次，再用丙酮清洗 1 次；置真空干燥机中干燥。加

TE（pH8.0）40 µL，置 56℃水浴 30 min，取出，8  000 
r/min 离心 2 min，吸上清液，置−20℃保存备用。 
1.2  PCR 扩增和测序 

PCR 扩增在 Bio-Rad 公司生产的 iCycler 扩增

仪上进行。ITS 序列（ITS1-5.8S-ITS2）引物为宝生

物工程（大连）有限公司合成的 LH2（5'-GTC- 
GAATTCGTAGGTGAACCTGCGGAAGGATCA-3'）
和 Dlam （5'-CCTGCAGTCGACAKATGCTTAAR- 
TTCAGCRGG-3'）（Xi et al, 2003）。反应体系包括 
1×Buffer，0.2 mmol/L dNTP，0.2 µmol/L 引物，2 
mmol/L Mg2+，DNA 模板 4 µL，4 U 的 Taq 酶，超

纯水补至 50 µL。扩增程序如下：94℃预变性 5 min；
94℃变性 1 min，55℃退火 1.5 min，72℃延伸 2 min，
共 35 个循环；最后 72℃延伸 10 min，4℃保存。扩

增产物在 1.5%的琼脂糖凝胶（含 0.5 µg/mL EB）中

电泳检测，并使用 AxyPrepTM PCR 纯化试剂盒

（AXYGEN）纯化，然后连接到 pMD 19-T 载体

（Takara）并转化进入 DH5α 大肠杆菌体内。用质

粒提取试剂盒提取含有目的片段的质粒 DNA，ABI 

表 1  采样点信息 
Tab. 1  Summary information of sampling localities in this study 

栖息地特征Habitat characteristics 

采样点 

Sampling 

locality 

代码 

Code 

采集日期 

Collecting date 

(MM-DD-YY) 

地理坐标 

Geographic 

coordinates 

水温 

Water 

temp. 

( )℃  

年平均气温 

Annually mean 

temp. ( )℃  

pH值 

pH Value 

氨态氮浓度 

NH4-N concentration 

(mg L-1) 

儋州 

Danzhou 
HN 07-18-07 

19°31′N 

109°34′E 
35 25 8.15 1.56 

广州 

Guangzhou 
GZ 07-27-07 

23°07′N 

113°13′E 
33 23 8.02 1.50 

安庆 

Anqing 
AQ 08-04-07 

30°31′N 

117°03′E 
35 18 7.76 1.36 

芜湖 

Wuhu 
WH 08-06-07 

31°21′N 

118°22′E 
34 17.3 7.57 1.99 

南京 

Nanjing 
NJ 08-17-07 

32°05′N 

118°44′E 
28 16.9 8.07 1.41 

徐州 

Xuzhou 
XZ 08-14-07 

34°14′N 

117°09′E 
30 15.8 9.53 0.27 

德州 

Dezhou 
DZ 08-10-07 

37°26′N 

116°17′E 
33 14.2 9.06 0.82 

天津 

Tianjin 
TJ 08-09-07 

39°05′N 

117°10′E 
30 13.2 8.63 0.79 



3 期 项贤领等：萼花臂尾轮虫种复合体遗传分化的空间格局 209 

PRISM 3730 型自动测序仪进行序列测定。 
1.3  数据分析 

采用 CLUSTAL X（1.8）软件（Thompson et al, 
1997）进行序列对位排列，并辅以人工校对；用

DNASTAR 软件计算两两序列的序列差异百分比；

再用 DnaSP 5.1 软件（Librado & Rozas, 2009）分析

变异位点、多态位点、简约信息位点、单倍型多样

性（h）、核苷酸多样性（π）和种群间平均净遗传

距离（Da）。 
为了在更大范围内探讨轮虫谱系关系，本研究

引用了 GenBank 中用于探讨萼花臂尾轮虫谱系关

系的 ITS 序列，它们分别采自乔治亚（Georgia）、
佛罗里达（Florida）、德克萨斯（Texas）和澳大利

亚（Australia）（Gilbert & Walsh, 2005）以及中国芜

湖（Wuhu）（Zhang, 2009），序列登录号分别为

DQ071668-DQ071671 和 EU978878。以剪形臂尾轮

虫（B. forficula）为外群，运用 PAUP* 4.0b10 软件

（Swofford, 2002），采用启发式搜索的方法，分别

以最大似然法（maximum likelihood，ML）、最大简

约法（maximum parsimony，MP）和邻接法（neighbor 
joining method，NJ）构建系统发生树。  采用

Modeltest 3.7（Posada & Crandall, 1998）中的赤池

信息准则（Akaike information criterion, AIC）检测

用于 ML 分析的最佳模型，模型检测表明，最适模

型为 TVM+G（P<0.001），Base = (0.2953 0.1752 
0.1806)，Nst=6，Rmat=(1.1595 3.8251 2.5981 0.5005 
3.8251)，Rates=gamma，Shape=0.8567。MP 和 NJ
系统树各结点的支持率以序列数据集 1 000 次重复

抽样检验的自引导值（Bootstrap value）（Felsenstein, 
1985）表示，而 ML 系统树则以 100 次重复抽样检

验的自引导值表示。贝叶斯法构建系统树利用

MrBayes 3.1.2 软件（Ronquist & Huelsenbeck, 2003）
进行，其中马尔科夫链的蒙特卡洛方法（Markov 
Chain Monte Carlo）设置为 4 条链（3 条热链、1 条

冷链）同时运行，重复一次。采用最适合的 DNA
进化模型 TVM+G，以随机树为起始树，运行 6 00
万代，每 100 代抽样一次，在舍弃老化样本后，根

据剩余的样本构建一致树，节点置信度以后验概率

（posterior probability, PP）评价。 
应用 Arlequin 3.1（Excoffier & Schneider, 2005）

中的分子变异分析（analysis of molecular variance, 
AMOVA）方法检测种群间和种群内的遗传变异组 

成并估算地理种群遗传分化指数（F-statistics，Fst）。

同时，利用 Arlequin 软件包中的 Mantel 统计学检验

（Mantel, 1967），分别比较平均净遗传距离（Da）

和遗传分化指数（Fst）与地理距离矩阵之间的相关

性，并进行 1 000 次重复的显著性检验。采样点环

境因子（水温、年平均气温、pH 值和氨态氮浓度）

与种群遗传学参数（单倍型多样性 h、核苷酸多样

性 π 以及遗传分化指数 Fst）间的相关性分析采用

SPSS 16.0（SPSS Inc., Chicago, IL, USA）完成。 
ITS 序列单倍型之间的网络关系用 Network 

4.510 （ Bandelt et al, 1999; available from 
http://www.fluxus-engineering.com ） 程 序 中 的

Median-Joining 进行分析。这样得到的网络关系树

是一种无根的系统进化树，各单倍型之间由突变连

接。然后按照 Templeton et al（1987）和 Templeton 
& Sing（1993）组巢原则构建单倍型巢式支系图：

处在网络关系树边缘、只与一个支系或单倍型连接

的支系或单倍型称为末支（tip clade）；而与一个以

上支系或单倍型连接的支系或单倍型称为内支

（interior clade）。通常认为，在同一支系内，末支

和内支分别代表了在进化上较晚和较早的支系或

单倍型（Castelloe & Templeton, 1994）。组巢的基本

原则是从单倍型水平开始，将末支与其相连的内支

组为一个一级支系；之后再对一级支系对应的末

支、内支组巢成为二级支系，直到单倍型网络关系

树组为一个大的完整支系为止。基于巢式支系图，

进行巢式支系分析（nested clade analysis, NCA）：

首先利用 Geodis 2.5 程序（Posada et al, 2000）计算

不同支系（从一级支系到一个大的支系）内两种类

型的距离，巢内距离（Dc）表示某支系或某单倍型

所有个体与该支系或该单倍型地理分布中心的平

均距离，即该支系的地理分布范围；巢间距离（Dn）

表示某支系或某单倍型所有个体与包含该支系的

高一级水平地理分布中心的平均距离，即该支系与

进化上相近的支系间的地理分布关系；另外，在所

有组巢水平各个支系内还要计算内支两种距离均

值与末支两种距离均值之差（即各个支系内 I-T 的

Dc 和 Dn）。同时，通过 1 000 次的随机选择来检验

上述数值的显著性大小；最后，根据上述的两种距

离结果，参照 Templeton（2004）给出的对巢式支

系图不同水平支系距离格局的检索表推测单倍型

地理分布格局的历史成因。 
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2  结  果 

2.1  萼花臂尾轮虫种复合体的序列变异和遗传多 

样性 
萼花臂尾轮虫种复合体内 124 个克隆的 ITS 区

序列长度在 759～785 bp 之间，比对后长 809 bp，
其中变异位点 253 bp，多态位点 226 bp，简约信息

位点 185 bp，从而定义了 73 个单倍型。A、T、C
和 G 碱基平均含量分别为 28.9%、36.2%、16.6%和

18.3%，其中 A＋T 含量（65.1%）明显高于 C＋G
含量（34.9%），表现出明显的反 G 偏倚。儋州样品

的 A+T 含量稍有偏高（65.9%），C＋G 含量较平均

值稍微偏低（34.1%），其它各采样点样品间的碱基

组成变化不大。所有样品测序结果已提交至

GenBank（序列登录号 GU012678-GU012801）。大

部分单倍型都分布在单一采样点中，另外有 12 个

共享单倍型分布在两个或两个以上的采样点（表

2）。平均核苷酸多样性和单倍型多样性分别为

0.0529（±0.0078 SD）和 0.960（±0.008 SD）（表

2），各采样点样品的核苷酸多样性（π）与单倍型 

多样性（h）之间并不呈现显著的相关关系。广州、

儋州、南京和芜湖样品的核苷酸多样性均高于平均

核苷酸多样性。对各采样点样品间净遗传距离（Da）

的分析显示，芜湖样品和徐州样品与其他各采样点

样品间具有较高的 Da值（表 3）。 
2.2  系统发生关系 

运用贝叶斯法、最大似然法、最大简约法（未

示出）和邻接法（未示出）构建的系统发生树的拓

扑结构基本一致（图 2—3），均将 73 个单倍型分成

3 个支系：支系Ⅰ（Clade Ⅰ）、支系Ⅱ（Clade Ⅱ）

和支系Ⅲ（Clade Ⅲ），且置信度较高。支系Ⅰ涵盖

的单倍型数最少（7 个），全部为来自儋州采样点的

样品；支系Ⅱ包括了 13 个儋州单倍型、11 个广州

单倍型、2 个芜湖单倍型和 1 个儋州与广州共享单

倍型；剩下的 39 个单倍型全部归入支系Ⅲ，分布

于 8 个采样点。所有 73 个单倍型间序列差异百分

比为 0%～25.3%，平均 5.97%，最大的序列差异位

于共享单倍型 SH9 和单倍型 HN14 间。支系Ⅰ、支

系Ⅱ和支系Ⅲ内部的 ITS 区序列差异百分比分别为

0%～1.7%、0%～0.8%和 0%～2.4%；支系Ⅰ和支 

表 2  萼花臂尾轮虫种复合体各采样点的样品数、单倍型、核苷酸多样性和单倍型多样性(±标准差) 
Tab. 2  Sample size, haplotypes, nucleotide and haplotype diversity (±SD) for each geographic population in  

Brachionus calyciflorus complex 

采样点 

Sampling 

locality 

样品数 

Sample 

size 

单倍型及克隆数* 

Haplotypes and number of clones 

核苷酸多样性 

Nucleotide 

diversity 

单倍型多样性

Haplotype 

diversity 

AQ 9 SH1(3), SH3(1), SH4(1), SH5(1), AQ1(1), AQ3(1), AQ8(1) 0.0043 ±0.0006 0.806 ±0.120

DZ 8 SH1(2), SH5(3), SH8(3) 0.0042 ±0.0011 0.750 ±0.096

GZ 15 
SH11(3), GZ1(1), GZ2(1), GZ3(1), GZ4(1), GZ5(1), GZ6(1), GZ7(1), 

GZ9(1),  GZ10(1), GZ11(1), GZ12(1), GZ14(1) 
0.0099 ±0.0055 0.943 ±0.045

HN 29 

SH5(1), SH10(2), SH11(4), SH12(4), HN1(1), HN2(1), HN3(1), HN4(1), 

HN8(1), HN9(1), HN10(1), HN11(1), HN13(1), HN14(1), HN15(1), 

HN19(1), HN20(1), HN21(1), HN23(1), HN24(1), HN25(1), HN27(1) 

0.1069 ±0.0126 0.946 ±0.026

NJ 17 SH1(7), SH6(6), NJ7(1), NJ13(1), NJ15(1), NJ17(1) 0.0106 ±0.0014 0.735 ±0.077

TJ 14 
SH1(1), SH4(1), SH5(4), SH7(2), SH9(1), TJ2(1), TJ3(1), TJ6(1), TJ10(1), 

TJ11(1) 
0.0074 ±0.0018 0.912 ±0.059

WH 24 

SH1(1), SH2(5), SH3(1), SH4(2), SH5(2), WH2(1), WH3(1), WH7(1), 

WH9(1), WH13(1), WH16(1), WH17(1), WH18(1), WH20(1), WH21(1), 

WH22(1), WH23(1), WH24(1) 

0.0134 ±0.0043 0.935 ±0.039

XZ 8 SH6(1), SH9(1), XZ1(1), XZ2(1), XZ3(1), XZ4(1), XZ6(1), XZ8(1) 0.0043 ±0.0007 1.000 ±0.063

总体Total 124 73 0.0529±0.0078 0.960 ±0.008
*SH：代表共享单倍型；其他代码为各采样点的缩写，与表 1 相对应。 
*SH represents shared haplotype, and the other codes are abbreviations for geographic locations corresponding to Tab. 1. 
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表 3  萼花臂尾轮虫种复合体各采样点样品间平均净遗传距离（Da，对角线上）和分化程度 

（Fst，对角线下）以及样品内分化程度（Fst，对角线） 
Tab. 3  Average pairwise difference between populations (Da, above diagonal), Fst among (below diagonal)  

and within (on the diagonal) geographic populations in Brachionus calyciflorus complex 

种群 Populations AQ DZ GZ HN NJ TJ WH XZ 

AQ 0.4431 0.0103 0.0058 0.0107 0.0127 0.0126 0.0351 0.0469 

DZ 0.6479 0.4437 0.0012 −0.0001 −0.0002 0.0004 0.0370 0.0467 

GZ 0.4381 0.1255 0.4371 0.0014 0.0022 0.0030 0.0355 0.0454 

HN 0.5532 −0.0086 0.1045 0.3081 0.0002 0.0009 0.0314 0.0422 

NJ 0.7576 −0.0312 0.2361 0.0204 0.4369 0.0002 0.0384 0.0478 

TJ 0.7699 0.0801 0.3110 0.0968 0.0535 0.4399 0.0377 0.0469 

WH 0.8340 0.8208 0.7819 0.7383 0.8542 0.8574 0.4341 0.0231 

XZ 0.4589 0.4530 0.4382 0.4153 0.4656 0.4622 0.2855 0.4436 

 
系Ⅱ，支系Ⅰ和支系Ⅲ以及支系Ⅱ和支系Ⅲ间的序

列差异百分比分别为 23.7%～25.3%、23.9%～

25.3%和 4.2%～6.2%。根据 Gilbert & Walsh（2005）
对不同地理品系萼花臂尾轮虫的交配实验和 ITS 区

序列分析结果，不同地理品系萼花臂尾轮虫间 ITS
区序列差异百分比大于 4%时具有生殖隔离，为不

同的隐种。因此本研究中的这 3 个支系应该属于不

同的隐种，在本文中分别临时命名为隐种Ⅰ、Ⅱ和

Ⅲ。 
来自乔治亚（Georgia DQ071668）和佛罗里达

（Florida DQ071669）的萼花臂尾轮虫隐种被归入

支系Ⅲ，它们与支系Ⅲ内部各克隆间序列差异百分

比为 0.8%～3.2%；与支系Ⅱ间序列差异百分比为

5.5%～ 6.7%；与支系Ⅰ间序列差异百分比为

24.8%～25.6%。因此，乔治亚和佛罗里达的萼花臂

尾轮虫隐种与支系Ⅲ为同一谱系。来自中国芜湖的

萼花臂尾轮虫隐种（Wuhu China EU978878）被归

入支系Ⅱ，其与支系Ⅱ内部各克隆间序列差异百分

比为 0.1%～0.5%；与支系Ⅰ内部各克隆间序列差异

百分比为 24.4%～25.2%；与支系Ⅲ内部各克隆间序

列差异百分比为 4.6%～6%。因此，中国芜湖的萼

花臂尾轮虫隐种与支系Ⅱ为同一谱系；而来自德克

萨斯和澳大利亚的萼花臂尾轮虫隐种均作为一个

单独的支系被独立出来，德克萨斯萼花臂尾轮虫隐

种（Texas DQ071670）与支系 I、支系 II 和支系 III
间的序列差异百分比分别为 25.9%～ 26.7%、 
4.5%～5.1%和 3.8%～4.5%；澳大利亚萼花臂尾轮

虫隐种（Australia DQ071671）与支系 I、支系 II 和
支系 III 间的序列差异百分比分别为 25%～25.8%、

7.1%～7.8%和 5.6%～6.9%。 
2.3  种复合体内隐种Ⅲ的遗传多样性、种群遗传 

分化和系统地理结构 
考虑到隐种Ⅰ内仅含有儋州种群，隐种Ⅱ内含

有儋州、广州和芜湖种群，且芜湖种群仅有两个单

倍型（WH21 和 WH23）。因此，下面的种群遗传分

化和系统地理格局分析仅包括隐种Ⅲ内的 6 个地理

种群的 38 个单倍型（由于儋州和广州种群都仅含

一个单倍型，因此未被包括在内）。 
隐种Ⅲ的平均核苷酸多样性和单倍型多样性

分别为(0.0096±0.0008)和(0.918±0.018)，均低于萼

花臂尾轮虫种复合体的核苷酸多样性和单倍型多

样性，尤其是核苷酸多样性。各种群的核苷酸多样

性（π）与单倍型多样性（h）之间并不呈现显著的

相关关系。AMOVA 分析显示，隐种Ⅲ内各种群间

具有较高的遗传分化水平（种群间变异为 32.61%，

种群内变异为 67.39%，Fst=0.3261）。种群间净遗传

距离（Da）的分析显示，徐州种群与其他各地理种

群间具有很高的 Da 值；种群间的分化程度（Fst）

也同样遵循这种规律（表 4）。 
Mantel 检验结果表明，隐种Ⅲ内各地理种群间

的遗传距离（Da）和遗传分化程度（Fst）（表 4）并

不随空间距离的增加而增大，两对矩阵未发现有显

著的相关性（P=0.999）；萼花臂尾轮虫种复合体的

Da和 Fst（表 3）与各采样点间的距离也无显著的相

关性（P=0.923）。 
相关分析表明，隐种Ⅲ内地理种群的遗传学参

数（单倍型多样性、核苷酸多样性以及遗传分化指

数）与采样点的环境因子（水温、年平均气温、pH
值和氨态氮浓度）间均没有显著的相关性；但采样

点的年平均气温与萼花臂尾轮虫种复合体的核苷

酸多样性呈显著正相关（r=0.720，P<0.05），与遗

传分化指数呈显著负相关（r=−0.717，P<0.05）。 
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图 2  基于 ITS 序列的萼花臂尾轮虫种复合体的 ML 系统发生树 

Fig. 2  ML phylogenetic tree of Brachionus calyciflorus species complex based on ITS sequences 
图中用斜杠隔开的数值分别代表 ML、MP 和 NJ 的自展值。 
Values isolated by slashes represent ML, MP and NJ bootstrap support, respectively. 

2.4  巢式支系分析 
根据组巢原则得到的萼花臂尾轮虫种复合体

内 73 个单倍型的巢式支系图的拓扑结构（图 4）与

贝叶斯及最大似然法系统树（图 2—3）基本一致。

73 个单倍型组成了 16 个一级支系、6 个二级支系

和 3 个三级支系。根据 Templeton et al（1992）的

判断程序，由于 3 个三级支系之间的分歧已超过

95%的简约性连接置信限度，因此这 3 个支系之间

并没有连接。 
经巢支设计，萼花臂尾轮虫种复合体内 73 个

单倍型组成 3 个网络图（图 4）。网络图Ⅰ仅由 7 个

来自儋州的单倍型组成，其中共享单倍型 SH12 可 
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图 3  基于 ITS 序列的萼花臂尾轮虫种复合体的贝叶斯系统发生树 

Fig. 3  Bayesian phylogenetic tree of Brachionus calyciflorus species complex based on ITS sequences 

表 4  隐种Ⅲ内各地理种群间平均净遗传距离（Da，对角线上）、种群间遗传分化程度（Fst，对角线下）、 
种群内遗传分化程度（Fst，对角线）、核苷酸多样性和单倍型多样性 

Tab. 4  Average pairwise difference between populations (Da, above diagonal), Fst among (below diagonal) and within  
(on the diagonal) populations, nucleotide diversity and haplotype diversity in cryptic species Ⅲ 

种群 

Populations 
AQ DZ NJ TJ WH XZ 

核苷酸多样性 

Nucleotide diversity 

单倍型多样性 

Haplotype diversity 

AQ 0.3510 0.0003 0.0026 −0.0002 −0.0001 0.0139 0.0048±0.0031 0.917±0.092 

DZ 0.0657 0.3575 0.0039 0.0006 0.0010 0.0144 0.0042±0.0028 0.750±0.097 

NJ 0.2589 0.3451 0.2813 0.0015 0.0019 0.0061 0.0112±0.0061 0.735±0.077 

TJ −0.0349 0.0978 0.1411 0.3153 −0.0002 0.0113 0.0081±0.0046 0.923±0.060 

WH −0.0071 0.1631 0.1797 −0.0286 0.3284 0.0130 0.0066±0.0037 0.948±0.036 

XZ 0.7648 0.7704 0.4498 0.6589 0.7098 0.3566 0.0043±0.0028 1.000±0.063 
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图 4  萼花臂尾轮虫种复合体内单倍型网络图和巢支设计 

Fig. 4  Haplotype networks and nested clade design for all unique Brachionus calyciflorus species complex haplotypes 
圆角长方形圈围的是共享单倍型（与表 2 相对应），无框的为非共享单倍型，巢式支系采用直角长方形圈围，未采集到的单倍型用封闭

的圆表示。 
The shared haplotypes are enclosed in smooth-angle rectangles (shared haplotypes corresponding to Tab. 2), and non-shared haplotypes are 
unboxed. Nested clades are enfolded in square-edged rectangles. Unsampled haplotypes are represented by closed circles. 

能为祖先单倍型；网络图Ⅱ中大部分是来自儋州

（13 个）和广州（11 个）的单倍型，此外还有两

个来自芜湖的单倍型和一个共享单倍型 SH11；剩

下的所有单倍型被归入网络图Ⅲ，其中在多个采样

点间共享的单倍型 SH5 可能是最原始的单倍型。 3
个网络图间具有显著的遗传分歧，与单倍型系统发

生分析结果相一致。 
巢式支系分析（NCA）得到的所有组巢水平各

个支系内的内支、末支和内外支的巢内距离（Dc）

和巢间距离（Dn）之差以及显著性大小值（P）的

结果见表 5。单倍型分布与其地理位点间的随机关

系零假设在部分巢支中被拒绝，呈现出一定的系统

地理格局。根据检索表分析推测到的各个单倍型地

理分布格局的一系列历史成因见表 6。支系 2-2、2-4
和 3-3 由长距离拓殖并可能伴随后期的栖息地片段

化形成；支系 2-5，由于距离隔离情况下有限的基

因流造成的；支系 3-2，由于样本量有限而无法辨

别是距离隔离还是长距离扩散影响了其地理分布

格局。支系 3-1，由于代表的是隐种Ⅰ，且只包括

一个地理种群，故无法分析其地理格局。 

3  讨  论 

3.1  萼花臂尾轮虫种复合体和隐种Ⅲ的遗传多样 

性 
由于遗传多样性大小会影响到物种的进化潜

力，所以通常被看作是判断种群历史和种群适应能

力的间接指标（Allendorf & Ryman, 2002; Bazin et al, 
2006）。在种群遗传学中，通常以杂合度或单倍型

多样性（h）来检测种群的遗传变异。然而，就线

粒体 DNA 而言，通过计算核苷酸多样性指数—— 
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表 5  基于巢式支系图（图 4），应用程序 Geodis 2.5 对萼花臂尾轮虫种复合体内 73 个单倍型数据进行巢式 

支系分析（NCA）得到的有显著差异水平的巢内距离（Dc）和巢间距离（Dn） 
Tab. 5  Two distances with significant difference obtained from the nested cladistic analysis (NCA) of 73 haplotypic data of 

Brachionus calyciflorus complex based on the nested cladogram given in Fig. 4 and Geodis 2.5 program* 

支系 

Clade 

位置 

Position 
Dc P Dn P I-T Dc P I-T Dn P 

1-3 T   561.837L 0.030     

1-5 I 262.338S 0.015       

1-8 T   435.706L 0.031     

1-9 I 318.768S 0.007 363.622S 0.004     

1-12 T   145.362S 0.011     

1-13 I 525.356L 0.019 513.576L 0.019 0.000S 0.018 −414.706S 0.012 

2-2 T 345.193L 0.010 344.145L 0.010 −175.837S 0.041   

2-3 T 80.182S 0.017 174.717S 0.010     

2-4 T 405.342L 0.001 403.097L 0.002 −102.438S 0.003 −73.885S 0.005 

2-5 I   460.237L 0.014 525.356L 0.006 343.432L 0.019 

2-6 T 120.778S 0.001 114.799S 0.000     

3-1 T 0.000S 0.000 1418.447L 0.000     

3-2 I 299.187S 0.000 1066.926L 0.000     

3-3 T 341.809S 0.000 458.412S 0.000   122.663L 0.034 
* I：内支；T：末支；I-T：内支两种距离与末支两种距离均值之差。对数据进行 1 000 次随机选择以检测巢内距离（Dc）或巢

间距离（Dn）是显著大或显著小，显著性水平是 P<0.05（P 是一个随机产生的概率值，它表示与观察值相等或更大（更小），

“S”和“L”分别表示显著性小和大。 
I, interior clade; T, tip clade; I-T, the average difference between interior vs. tip clades for both distance measures. Tests determine 
whether the within-clade distances (Dc) or nested clade distances (Dn) are significantly large (L) or significantly small (S) based on  
1 000 randomizations of the data, with their level of significance P<0.05 where P is the probability of a randomly generated value 
being equal to or larger (smaller) than the observed value. 

表 6  基于对萼花臂尾轮虫种复合体内 73 个单倍型数据的巢式支系分析结果（表 5），应用 
Templeton（2004）的检索表分析得到的一系列推论 

Tab. 6  Chain of inference from the nested clade analysis of 73 haplotypic data of Brachionus calyciflorus  
complex (Tab. 5) using Templeton’s (2004) inference key 

分支 

Clade 

卡方统计 

Chi-square statistic 

概率 

P-value 

推理链 

Chain of inference
推论 Inference 

2-2 11.386 0.031 1-2-3-5-6-13-Yes 
长距离拓殖并可能伴随后期的栖息地片段化 

Long-distance colonization possibly coupled with subsequent fragmentation 

2-4 17.242 0.059 1-2-3-5-6-13-Yes 
长距离拓殖并可能伴随后期的栖息地片段化 

Long-distance colonization possibly coupled with subsequent fragmentation 

2-5 15.400 0.019 1-2-3-4- No 

有限的基因流 

Restricted gene flow with isolation by distance (restricted dispersal by distance 

in non-sexual species) 

3-2 7.253 0.053 1-2-3-5-6-7-8-No 

由于采样不足从而无法辨别是距离隔离还是长距离扩散 

Sampling design inadequate to discriminate between isolation by distance 

(short-distance movements) vs. long-distance dispersal 

3-3 62.586 0.000 1-2-3-5-6-13-Yes 
长距离拓殖并可能伴随后期的栖息地片段化 

Long-distance colonization possibly coupled with subsequent fragmentation 
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在两个随机选择的 DNA 序列间平均每个核苷酸位

点的差异数，也许更能反映种群的遗传变异水平

（Nei & Li, 1979）。单倍型多样性和核苷酸多样性

越高，种群遗传多样性就越丰富。本研究中，萼花

臂尾轮虫种复合体的核苷酸多样性较高，单倍型多

样性也很高；而萼花臂尾轮虫种复合体内隐种Ⅲ的

平均核苷酸多样性和单倍型多样性均低于萼花臂

尾轮虫种复合体的核苷酸多样性和单倍型多样性，

尤其是核苷酸多样性指数；这可能是由于萼花臂尾

轮虫种复合体已分化为 3 个隐种的缘故。 
3.2  萼花臂尾轮虫种复合体的系统发生关系 

隐性物种形成在许多桡足类和枝角类等微型

无脊椎动物中已被广泛研究（Taylor & Hebert, 1992; 
Lee, 2000; Knowlton, 2000; Lee & Frost, 2002; 
Dodson et al, 2003; Penton et al, 2004; Kim et al, 
2006）。此前的分子生物学研究已经表明在世界性

分布的轮虫种复合体内，核 DNA ITS 序列分歧较

大，萼花臂尾轮虫为 4%～6.8%（Gilbert & Walsh, 
2005）和 5.1%～8.8%（Cheng et al, 2008），褶皱臂

尾轮虫的 ITS1区间序列差异为3%～20%（Gómez et 
al, 2002b）。与此相似，本研究中萼花臂尾轮虫种复

合体内单倍型间序列差异百分比为 0%～25.3%，平

均 5.97%；3 个支系间序列差异百分比为 4.2%～

25.3%，表明萼花臂尾轮虫实际上是一个包含 3 个

隐种的种复合体。由于以其他种类无脊椎动物的分

歧速率作为参考是不可靠的（Thomas et al, 2006），
所以很难由 ITS 序列数据估测得到这 3 个隐种的分

歧时间。在广州、儋州和芜湖采样点发现有萼花臂

尾轮虫隐种的同域共存现象，在儋州采样点有 3 个

隐种同域共存（隐种Ⅰ、隐种Ⅱ和隐种Ⅲ），广州

和芜湖采样点各两个隐种（隐种Ⅱ和隐种Ⅲ），其

他各采样点均只有一个隐种。 
3.3  隐种Ⅲ的种群遗传分化和系统地理结构 

栖息地片段化和有限的基因流是形成当前物

种分布格局的主要原因，它们可以阻碍种群间的基

因交流而使其产生遗传分化，甚至导致生殖隔离，

形成新的物种。在本研究中，较高的遗传分化指数

（Fst=0.3261）表明隐种Ⅲ在各地理种群间分化显

著；根据 Templeton（2004）检索表推测到的隐种

Ⅲ地理分布格局的历史成因包括长距离拓殖并可

能伴随后期的栖息地片段化以及在距离隔离情况

下的有限基因流。此外，冰期瓶颈后拓殖种群优先

到达并占领栖息地，快速的种群增长阻碍了来自种

群间的有效基因流，从而加速了地理种群间的遗传

分化。 
有些环境因子，如水体的盐度和水温，对姐妹

种的分布和种群的遗传分化程度有重要影响

（Gómez et al, 1995; Lowe et al, 2007; Yu et al, 
2008）。运用乙酸纤维素电泳法，Gómez et al（1995）
研究了西班牙卡斯特隆沿海Torreblanca湿地的 3个
间歇性池塘的褶皱臂尾轮虫种群的遗传变异，结果

发现克隆群之间的生态学特性存在特化现象，且对

应着特定的盐度和温度。在本研究中，统计学分析

表明，采样点年平均气温与萼花臂尾轮虫种复合体

的核苷酸多样性指数（π）呈显著的正相关，与遗

传分化指数（Fst）呈显著的负相关；而其余环境因

子与遗传多样性指数间均没有显著的相关性，这表

明萼花臂尾轮虫种复合体在各采样点间的遗传分

化程度可能受到诸如气温等环境因子的影响。 
一般来说，轮虫、桡足类、枝角类和介形类动

物均具有持久的奠基者效应、地域性的特有分布现

象以及伴随着基因流潜在减少而存在的显著地理

格局（Boileau et al, 1992; Hebert & Wilson, 1994; 
Weider et al, 1999a; Gómez et al, 2000; Schon et al, 
2000; Mills et al, 2007），轮虫种群的遗传谱系间具

有较强的地理空间结构，基因流小，且地理距离和

遗传距离间具有显著的相关性（Gómez et al, 2000）。
然而，Hatton-Ellis et al（1998）研究的淡水苔藓动

物 Cristatella mucedo 以及 Dong & Niu（2004）研究

的萼花臂尾轮虫却没有呈现出显著的系统地理格

局。在本研究中，巢式支系分析表明，有些单倍型

（如 SH1、SH2 和 SH5）以较高的频率在多个采样

点同时出现，这些单倍型可能是祖先单倍型，它们

可能参与了冰期后的栖息地扩张，并作为奠基者在

各采样点保留下来，从而形成了相似的地理分布格

局。因此，遗传距离和地理距离间并无显著的相关

性。 
3.4  萼花臂尾轮虫种复合体的演化历史 

生物种群内和种群间的遗传变异在地理上的

分布模式一直是进化遗传学家关注的核心问题之

一（Avise, 2000）。历史过程和环境因素均对物种分

化和现有分布格局的形成具有重要影响。物种在进

化史上发生的一些事件，如物种分布区的扩张与退

缩、奠基者效应、生境的片段化和重大地质事件等

都会对种群现存的遗传变异水平产生影响。另外，

环境因素，如山脉、河流等自然地理条件对生物扩
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散具有一定的隔离屏障作用，维持甚至加速了种群

的局域性分化（Hebert et al, 2003; Taylor et al, 1998; 
Cox & Hebert, 2001）。通过比较物种间或种群间的

系统地理分布模式可以勘察物种或种群进化历史

的一般模式，揭示物种或种群的进化进程

（Bermingham & Avise, 1986; Hewitt, 2000）。 
本研究发现，网络图部分巢支呈现出一定的系

统地理格局，其所揭示的物种演化历史与通过分子

系统学方法得到的萼花臂尾轮虫种复合体的遗传

分化是一致的；但是种群遗传距离和地理距离间并

无显著的相关性。在儋州采样点有 3 个隐种同域共

存，而在广州和芜湖地区均有两个隐种同域共存。 
广州、儋州和芜湖地区的隐种共存可能与这些

地理种群的进化历史、扩散和适应能力有关。通过

孢粉学研究发现，末次盛冰期以来的新仙女木事件

（Younger Dryas Event，YD）在我国华南地区也有

所表现，这一事件在欧洲、北美和我国北方都早有

记载（Xiao et al, 1998）。约在 10  400 a BP 前后，

在我国南方南岭地区（24°15′N，115°2′E） 
——广东省和江西省的交界处（图 1 阴影部分）有

一次持续数百年的气候降温波动，但这一事件在我

国南北方不同的气候带内的表现形式是不一样的，

南方地区不如北方地区明显和剧烈，南方地区表现

为凉、湿，而北方地区表现为冷、干，这可能与东

亚季风活动效应有关（Xiao et al, 1998）。因此，本

研究中的 3 个萼花臂尾轮虫隐种可能是在 YD 时期

退缩并遗存于包括儋州和广州在内的南岭以南地

区的多个残遗种避难所。在南岭山地屏障阻碍下，

3 个隐种在儋州和广州地区共存。新仙女木事件之

后，萼花臂尾轮虫种复合体开始向更远的中国北方

地区扩散。隐种Ⅲ的少数具有高拓殖能力的休眠体

可能首先到达并占领北方各栖息地，拓殖事件之

后，这些休眠体对局域环境的高度适应能力和快速

的种群增长减少了来自种群间的基因流，并且有效

地增加了奠基者效应的持久性，使得最初的建群者

所携带的等位基因频率可以延续上万代。由于初期

的拓殖者有能力快速地增长到较大的种群数量，从

而在若干代以后迅速饱和被占领的栖息地并独占

特定的生态位，这样就冲淡了后来的迁徙者的影

响。在隐种Ⅲ的“优先效应（priority effects）”
（Boileau et al, 1992; Muñoz et al, 2008）作用下，隐

种Ⅱ中只有两个单倍型通过长距离扩散拓殖到芜

湖采样点，没有繁殖体拓殖到更远的长江以北地

区，这可能与长江的阻隔或隐种Ⅱ的扩散和适应能

力较差有关。相比较而言，隐种Ⅰ仅仅分布于儋州

地区，连具有相似生境特点的栖息地，如广州地区

也未能成功拓殖，这可能是由于种群过小、扩散能

力差以及琼州海峡（图 1）的屏障作用导致的。 
浮游动物的世界性分布已在多个种类中被证

实，这可能与其横贯大陆的长距离扩散或拓殖能力

有关（Gómez et al, 2002b; De Gelas & De Meester, 
2005）。本研究发现，萼花臂尾轮虫种复合体在全

球范围内的地理分布还可能与大陆板块构造运动

有关。中生代晚期，印度从马达加斯加分离，正加

速撞向劳亚大陆(Laurasia)。值得注意的是，此时北

美仍与欧亚大陆相连，澳大利亚仍然是南极洲的一

部分。因此，推测广泛分布在我国境内的萼花臂尾

轮虫由于近似的自然地理条件和无明显的天然阻

碍可能时常与北美大陆种群间发生基因交流，并未

发生隐种和种群间的遗传分化；但由于特提斯海

（Tethys sea）的阻隔，劳亚大陆和澳洲大陆间的萼

花臂尾轮虫发生了种群分化。新生代早期，印度−
欧亚板块的碰撞导致了青藏高原和喜马拉雅山脉

的隆升，使亚洲，甚至全球范围内古地理、古气候

和生物区系格局发生了剧烈的调整，原本与南极洲

相连的澳洲，此时也开始迅速向北移动，此后就再

也未与其它大陆相连，因此推测澳洲板块上的萼花

臂尾轮虫隐种即澳大利亚隐种形成的时间最早，与

本研究结果吻合。此后全球大陆板块变化较小，北

美大陆和欧亚大陆的萼花臂尾轮虫未发生隐种分

化，同为隐种Ⅲ。本研究中 Texas 隐种、隐种Ⅰ和

隐种Ⅱ的出现可能为萼花臂尾轮虫隐种Ⅲ在北美

大陆和欧亚大陆的同域性物种形成的产物。 
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