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摘要：为阐述过度捕捞后中国现存鳓（Ilisha elongata）资源的种质状况，采用16S rRNA基因测序技术对青岛、舟山、厦门和

广州4个鳓地理群体的种群结构及遗传变异进行研究。通过对4个鳓群体共45个个体的线粒体16S rRNA基因进行测序，

获得１个长度为657 bp的同源序列。45个个体中共检测到32个多态位点，多态位点比例达4.88%，其中插入或缺失位点10

个；45个个体中检测出20个单倍型，单倍型多样性指数（H）达0.812，核苷酸多样性指数（Pi）达0.0031，平均核苷酸差异数

（K）达2.016。结果表明，中国现存鳓种群仍具较高的遗传多样性水平。对4个群体的遗传结构进行检测表明，青岛群体与

其他3个群体间存在显著的遗传分化，两个类群间存在1个固定位点的核苷酸差异，分化系数（Fst）达0.385 2（P < 0.01），基

因流（Nm）为0.798 0；而舟山、厦门和广州这3群体内部则无显著遗传分化（P > 0.01）；AMOVA检测显示，69.48%的遗传差异

存在于群体内部，而30.52%的遗传差异存在于群体间；聚类分析结果和单倍型网络关系图也证实上述鳓群体的地理分化。

推测青岛群体的分化可能与晚更新世以来频繁的海平面变化有关。[中国水产科学，2010，17（3）：463-470]
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鳓（Ilisha elongata）是中国沿海重要的经济鱼

类，又名曹白鱼、鲞鱼，属鲱形目、鲱科、鳓属，广泛分

布于中国黄、渤海、东海和南海水域 [1]。其肉味鲜美，

营养丰富。自20世纪40年代末，鳓一直是中国重要

的渔业捕捞对象 [2]。但近年来，随着鳓资源开发的

进一步深入，这一传统渔业资源已呈现过度开发的

态势，大多传统鳓渔场已形不成渔汛，资源严重衰

退 [3-4]，如何合理开发和保护中国现有鳓资源已成为

维持其产业可持续发展的关键。

对渔业资源种群结构和遗传变异的研究是渔

业资源保护和合理开发的第一步，遗传变异信息不

仅有助于对渔业资源的种群生态适应性作出准确

判断，而且还可以为制定科学合理的保护和开发措

施提供指导 [5-6]。当前，许多渔业资源保护和开发的

成功先例都得益于对种群结构和遗传变异的深入

研究。例如美国对濒危物种菲尔角银光鱼（Notropis 

mekistocholas）[7] 和 红 点 鲑（Salvelinus confluentus）的

保护 [8]，加拿大对大西洋鳕（Gadus morhua）的开发和

保护 [9]，挪威对大西洋鲑（Salmo salar）的开发和保护

等 [10]。但目前关于中国鳓自然资源种群结构和遗传

变异的研究还属空白，这大大影响了对其资源的合

理保护和开发。有资料显示，中国的鳓资源依据其

洄游路线和繁殖习性及渔场分布可能分为若干不

同群体 [2]，如黄、渤海海域的鳓群体主要洄游于海洲

湾、山东半岛南岸、黄海北部和渤海三湾，在每年的

5-6月进行繁殖；分布于中国南海的鳓群体主要洄

游于中国的北部湾、雷州半岛以及珠江口附近，在每

年的3-5月进行繁殖；而分布于东海长江口外和舟

外渔场的鳓主要洄游于黄海南部、长江口及舟山诸

岛，在每年的5-7月进行繁殖等；但从遗传学角度对

鳓资源的种群结构和遗传变异的研究尚未涉及。

本研究拟采用线粒体基因测序技术对中国鳓资
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源的种群遗传结构进行研究。线粒体DNA （mtDNA）

由于具有分子量小、结构简单、进化速度快、表现为

母系遗传等特点，非常适于动物群体遗传学和系统

进化研究 [11-12]。本研究从线粒体16S rRNA基因入

手，对中国现有鳓种群的多样性特征和地理分布格局

进行研究，探讨中国现有鳓资源种群结构和生态适应

性，对中国鳓资源的保护和管理提出合理性建议，旨

在为鳓资源长期有效开发和利用奠定基础。

1  材料与方法

1.1 材料

鳓取自中国黄、渤海、东海和南海海域。采集

地点分别是青岛沙子口海区（10尾），舟山东极海

区（11尾），厦门青屿岛海区（12尾）和广州南沙区海

区（12尾）的鱼码头或农贸市场。所取样品鳓体长

26.2～ 34.7 cm，体质量245.8～ 521.5 g。样本解剖

后取新鲜肌肉样品放入70%酒精固定液中保存，带

回实验室备用。

1.2 方法

1.2.1 DNA的提取　采用常规酚-氯仿方法[13] 进行，

DNA样品加50 μL双蒸水溶解，置于4℃保存备用。

1.2.2 16S rRNA基因的扩增和测序　16S rRNA基

因的扩增参照Li等 [14] 的方法，稍加改进。扩增引物

DL-S：5 ′ -TTTACCAAAAACATCGCCTC-3 ′ ；DL-R：

5 ′ -YAYTCCGGTCCTTTC GTACT-3 ′；序列扩增采用

50 μL反应体系，其中含2.0 mmol/L MgCl2，0.2 mmol/L 

dNTPs，0.2 μmol/L各 引 物，50 ng DNA模 板，4 U Taq

酶及1×缓冲液；PCR反应程序：94 ℃预变性5 min；

94 ℃ 变 性1 min，51 ℃ 退 火1 min，72 ℃ 延 伸1 min，

共40个 循 环；最 后72 ℃ 延 伸5 min。 所 得PCR产

物在1.5%琼脂糖凝胶上进行电泳检测，凝胶成像

系统拍照观察。扩增产物采用上海Watson公司的

Gel Extraction mini kit试剂盒进行纯化，并送往上海

Invitrogen公司进行测序。

1.2.3 数据分析　所得序列采用Clustal W1.83软

件进行编辑、校对和排序，采用DNAsp 4.10软件对

多态位点数、单倍型数、转换与颠换数、核苷酸多

样性指数（Pi）、单倍型多样性指数（H）、平均核苷

酸差异数（K）等遗传多样性参数进行计算；采用

Mega 3.1软件进行遗传距离计算和聚类分析，系统

发生树采用UPGMA模型进行构建；采用简化的

中介网络法 [15] 构建单倍型网络关系图。此外，用

Arlequin3.01软件估算遗传变异在群体内和群体间

的分布（AMOVA法），并计算群体间遗传分化系数

Fst 及显著性（重复次数1 000），群体间基因流Nm 由

公式Nm= （1-Fst）/2 Fst 计算而得。采用Fu’s Fs检验 [6]

来检测中性假说是否成立，Fu’s Fs中性检验结果如

为负值并且显著偏离中性，则可能是由于群体扩张

引起的。

2  结果与分析

2.1 鳓群体16S rRNA基因序列比对与多态性

对来自4个鳓群体共45个个体的16S rRNA序

列进行测定，经Clustal W1.83软件编辑和比对后，获

得了1个长度为657 bp的同源序列，经Mega 3.1软件

分析，该序列的T、C、A和G碱基含量分别为29.9%、

20.9%、23.1%和26.1%。A+T含 量（53.0%）略 高 于

G+C的 含 量（47.0%）。DNAsp 4.10软 件 分 析 显 示，

45个个体共检测到32个多态位点（简约信息位点9

个），占分析位点总数的4.88%，主要存在于16S rRNA

序列的两端，其中转换位点共17个，颠换位点15个

（表1），而中间区域则相对较为保守。同时还检测到

10个插入或缺失位点。多态性遗传参数统计显示，

45个个体共检出20个单倍型，其中青岛群体4个，

厦门群体7个，舟山群体9个，广州群体3个；单倍

型多样性指数（H）为0.812，核苷酸多样性指数（Pi）

0.003 1，平均核苷酸差异数（K）为2.016，显示出较丰

富的遗传多样性。

2.2 鳓群体的遗传结构

对4个 群 体 的16S rRNA基 因 序 列 进 行 比 较，

结果表明4个群体之间存在一定的遗传差异。4

个群体在序列碱基组成上有一定差别，其中青岛

群体与其他3个群体相比存在1个固定位点的差

异，即 在388位 点 存 在 固 定 的C→ T转 换。 遗 传
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参数统计表明，4个群体在多态位点比例、单倍型

多样性指数（H）、核 苷酸多样性指数（Pi）、平均核

苷酸差异数（K）上也存在一定的差异。各群体多

态 位 点 比 例 在0.47%～ 2.89%之 间；单 倍 型 多 样

性指数在0.318～ 0.978之间；核苷酸多样性指数

在0.001 0～ 0.004 5之 间；平 均 核 苷 酸 差 异 数 在

0.636～ 2.911之间（表2）。对4个群体进行分化系

数（Fst）和基因流（Nm）检测，结果表明，4个群体已

产生一定程度的分化，特别是青岛群体与其他3个

群体的分化系数达到0.351 6～ 0.553 7，分化均达

到显著水平（P < 0.01），基因流Nm 也均小于1 ；而厦

门、舟山、广州这3个群体内部，群体分化系数则较

小，在0.0139～ 0.0326之间，分化均未达到显著水

平（P > 0.05），基因流Nm 也均大于1（表3）。将青岛

群体作为1个类群，将舟山、厦门和广州3个群体作

为另1个类群再1次进行分化系数（Fst）和基因流

（Nm）检测，结果表明，两类群间分化系数达0.385 2

（P < 0.01），基因流为0.798 0，Nm 小于1 ；AMOVA进一

步分析显示两类群间的差异有69.48%存在于群体内

部，30.52%存在于群体之间，进一步证实了两类群间

的分化。

2.3 聚类分析和种群动态

采用Mega 3.1软件对上述4个群体进行遗传距

离计算，结果表明,青岛群体与其他3个群体的净遗

表1 鳓16S rRNA基因序列单倍型及在群体中的分布
Tab. 1 Haplotypes of 16S rRNA and their distribution in four populations of Ilisha elongata

单倍型
Haplotype

变异类型和发生位点 *
Sequence variations and corresponding sites*

群体名称
Group

0 0 0 0 0 0 0 0 3 3 3 3 4 4 6 6 6 6 6 6 66N
GZ XM ZS QD0 1 2 2 2 2 2 3 3 3 3 4 4 4 4 4 4 5 5 8 8 8 0 6 0 2 3 3 3 3 34N

8 8 1 2 4 5 6 3 6 7 8 0 1 2 4 7 8 0 6 0 6 8 4 1 1 7 1 2 4 6 80N

H1 C T T G T A C A C C - G A C T A T T G T G C A T A C T A A G T-T 8

H2 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . . . . T . . . . . . - . 1

H3 . A . . . . . . . . - . . . . . . . . . . . . . . . . . . - . - . 2

H4 A . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . - . 1

H5 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . C . T . . . . . . . . . T . 1

H6 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T . . . . . . . . . - . 10 4 2

H7 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T  C . . . . . . . . - . 1 1

H8 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T . . . . C T T A . - . 1

H9 . . A . . - T . - . - . . . . . . . A . . T . . . . . . . . . - . 1

H10 . . . T G G T . . . - . . . . . . . A . . T . . . . . . . . . - . 1

H11 . . . . . . . . . A C A . . . . . . . . A T . . . . . . . . . - . 1

H12 . . . . . . . . . . C . . . . . . . . . . T . . . . . . . . . - . 1

H13 . . . . . . . . . . T . . . . . . . . . . T . . . . . . . . . - . 1

H14 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . C . T . . . . . . . . . - . 2

H15 . . . . . . . . . T T - . . C G G A . . . T . . . . . . . . . - . 1

H16 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T . . . T . . . . . - . 1

H17 . . . . . . . T . T - . . . . . . . . . . T . C . . . . . . . - . 1

H18 . . . . . . . . . T - - G A . . . . . . . T . . . . . . . . . - . 1

H19 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T . . . . C T . . A C . 1

H20 . . . . . . . . . . - . . . . . . . . . . T G . . . . . . . . - . 1

注：“*”表示变异发生位点的数字须竖读；GZ、XM、ZS、QD分别代表广州、厦门、舟山、青岛群体“-”代表该位点缺失；“.”代表该位点与代

表序列相同.

Note：“*” Figures representing sequence variation sites need to be vertically read. GZ，XM，ZS，QD represent Ilisha elongata populations from 

Guangzhou，Xiamen，Zhoushan and Qingdao ocean areas，respectively.“-”represents gaps；“.”represents identical nucletides with the representive 

hyplotype.
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表2 4个鳓群体的遗传变异参数
Tab. 2 Genetic variation parameters of four Ilisha elongata populations

参数
Parameter

广州群体
Guangzhou group

厦门群体
Xiamen group

舟山群体
Zhoushan group

青岛群体
Qingdao group

个体数
Sample size 12 11 10 12

多态位点比例 /%
Polymophic locus rate 0.61 2.89 2.28 0.47

单倍型数
Haplotype number 3 7 9 4

单倍型多样性指数（H）
Hapotype diversity 0.318±0.027 0.873±0.089 0.978±0.054 0.561±0.154

核苷酸多样性指数（Pi）
Nucleotide diversity 0.0010±0.0006 0.0036±0.0012 0.0045±0.0012 0.0010±0.0003

平均核苷酸差异数（K）
Average number of nucleotide differences 0.667 2.364 2.911 0.636

Fu’s Fs 检验统计量
Fu’s Fs test

-1.09519
（P < 0.05）

-2.13658
（P < 0.05）

-5.11912
（P < 0.05）

-1.58986
（P < 0.05）

表3 4个鳓群体间的遗传分化和基因流
Tab. 3 Genetic divergence and gene flow between four Ilisha elogata populations

群体名称
Population name

广州群体
Guangzhou population

厦门群体
Xiamen population

舟山群体
Zhoushan population

青岛群体
Qingdao population

广州群体 
Guangzhou population            35.4971 18.3750 0.4030

厦门群体
Xiamen population 0.0139（P > 0.05）                      14.8186 0.7883

舟山群体
Zhoushan population 0.0265（P > 0.05） 0.0326（P > 0.05）             0.9221

青岛群体
Qingdao population 0.5537（P < 0.01） 0.3881（P < 0.01） 0.3516（P < 0.01）             

注：对角线以下代表群体分化系数Fst 及显著性检验结果（P < 0.05为显著分化；P < 0.01为极显著分化）；对角线以上代表
基因流Nm.
Note：Figures below diagonal represent genetic divergence （Fst） and corresponding significance test of divergence between populations

（P < 0.05 means statistical significance；P < 0.01 means extreme significance）；while figures above diagonal represent gene flow （Nm） 
between populations.

传距离为0.002，而3个群体内部的净遗传距离为0 ；

根据4个群体净遗传距离的UPGMA聚类分析结果

进一步表明，舟山、厦门和广州3个群体遗传距离较

近首先聚在一起，而后与遗传关系较远的青岛群体

进行聚类（图1）。采用简化的中介网络法对各类群

单倍型网络关系图进行构建，结果也支持聚类分析

的结果。如图2所示，网络关系图中青岛群体4个单

倍型以H1主体单倍型为中心聚为一支，而舟山、厦

门和广州3个群体以其共有主体单倍型H6为中心聚

为另一支。单倍型网络关系图的星状放射结构表明，

这2个类群在历史上可能均经历过种群扩张。Fu’s 

Fs 检验统计也均为负值，且检验显著（P < 0.05），也表

明鳓种群可能经历过种群扩张事件。

3  讨论

物种的遗传变异往往能体现物种对环境变化

的适应能力，一般遗传变异较低的物种具有较低的

种群恢复潜力和较高的种群灭绝风险，而遗传变异

较高的物种则相反，具有较高的进化潜能和生态适

应性，因而对物种遗传变异水平的了解有助于制定

有针对性的保护和开发策略 [16]。本研究通过对4个

鳓群体的16S rRNA基因序列的研究和比较，发现尽
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管从20世纪80年代以来，中国鳓种群就开始经受

长年的过度捕捞，因而资源锐减，但其群体中仍保

存着较高的遗传多样性。单倍型多样性指数（H）和

核苷酸多样性指数（Pi）是2个最能反映物种遗传多

样度的指标，从单倍型多样性指数（H）来看，中国鳓

群体的总体单倍型多样性指数（H）为0.812，远远高

于同海域海洋鱼类如凤鲚（Coilia mystus）[17]、黄姑

鱼（Nibea coibor）[18]、带 鱼（Trichiurus lepturus）、小 带

鱼（Eupleurogrammus muticus）[19] 等；也高于国内已报

道的常见海洋贝类和虾类 [20-23]；而从核苷酸多样性

指数（Pi）来看，中国鳓种群的总体核苷酸多样性指数

为0.003 1，与已报道的上述海洋生物种类相当。这种

资源退化物种仍维持较高遗传多样性的现象在刀鲚

（Coilia nasu）[16]、湖鲚（Coilia.nasustaihuensis）[24]、菲尔角

银光鱼（Notropis mekistocholas）[8] 等鱼类中均有报道。

鳓较高的遗传多样性反映了中国鳓资源具有较好的

XM

GD

ZS

QD

0.0008 0.0006 0.0004 0.0002 0.0000

图1 4个鳓群体的UPGMA聚类分析
GD、XM、ZS、QD分别代表广州、厦门、舟山、青岛群体.

Fig. 1 UPGMA tree constructed from genetic distances between 4 populations of Ilisha elongata
GD，XM，ZS，QD represent Guangzhou，Xiamen，Zhoushan，Qingdao population，respectively.

舟山群体
Zhoushan group

厦门群体
Xiamen group

广州群体
Guangzhou group

青岛群体
Qingdao group

图2 鳓单倍型网络关系图
圆圈面积与单倍型频率成正比，短划线代表单倍型间的核苷酸替换数目.

Fig. 2 Reduced median network of haplotypes showing genetic relationship among haplotypes in Ilisha elongata
Area of circle is proportional to haplotype frequency. Short perpendiculars on lines show number of nucleotide 

substitutions between haplotypes.
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保护和开发前景。

对4个群体的种群结构分析表明，中国鳓群体

不仅蕴藏着丰富的变异，而且还存在显著的群体分

化。特别是青岛群体与舟山、厦门和广州3个群体

之间分化尤其明显。从序列组成来看，青岛群体与

其他3个群体间在388位点存在固定的C→T的转

换，可以做为青岛群体的分子标记。从单倍型的分

布来看，青岛群体与其他3个群体无共享单倍型，而

其他3个群体之间则有共享的主单倍型H6。从遗

传分化系数和基因流参数统计而言，青岛群体与其

他3个群体的分化达到了极显著水平（P < 0.01），基

因流Nm < 1。一般认为，群体之间的Nm < 1说明群体

可能由于遗传漂变而发生了分化 [25]；而Nm >1，表明

群体间的基因流水平较高，群体间遗传分化较小；当

Nm > 4时，种群间的基因交流就更为充分，遗传分化

更小；舟山、厦门和广州3个群体之间基因流Nm 均

大于14，表明它们之间高度的均质性。聚类分析和

单倍型网络关系图也证实了青岛群体和其他3个群

体的分化，尽管青岛群体与其他3个群体之间的净

遗传距离并不大，仅0.2%，这可能与16S rRNA基因

较高的相对保守性有关，但两者的分化趋势则是显

而易见的。

一般而言，海洋鱼类与陆生生物相比，其种群结

构和遗传分化相对匮乏，这种匮乏缘于海洋环境缺

乏象陆地环境一样阻止生物种群扩散和交流的有

效屏障 [26-27]。这种现象在具有长距离扩散能力的海

洋鱼类中表现得尤为突出 [28]。但近年来越来越多的

研究表明，具有较强扩散能力的海洋鱼类也可以产

生丰富的遗传结构。海域变迁历史 [6，28-29]、独特的生

态特征和生活史 [30-31] 都会使海洋鱼类群体产生显

著的遗传分化。鳓就是一种长距离扩散的鱼类，长

距离的扩散本该使鳓在大范围内形成遗传结构的均

一化；但从鳓的洄游路线来看，中国的鳓群体的扩散

能力仍可能是有限的，各群体只局限于一定区域洄

游 [2]，这种有限的种群扩散能力可能正是造成鳓群

体分化的一个重要因素。但这还不足以解释为何广

州、舟山和厦门3个群体之间仍存在高度的均一性，

因为有资料表明，这3个地理群体也有相对独立的

洄游模式和生殖季节 [2]。一种可能的解释是这3个

群体与青岛群体的分化最初可能并非来源于地理

隔离，而可能与某些地理历史事件有关。有资料显

示中国海域在更新世以来的确经历了反复海平面升

降，在更新世冰期，中国海平面下降了120～ 140 m，

使中国整个黄、渤海及1/2以上东海裸露成陆地，而

在间冰期又通过海进造成海平面的抬升。这种海平

面的反复变化造成海洋生物种群分化在中国已多有

报道 [28-29]。就本研究而言，可能正是由于晚更新世

（按线粒体基因进化速率一般为2%/百万年 [32] 计算，

两类群的分化可能为更新世晚期）以来，黄、渤海鳓

群体的反复迁出和重植造成了青岛群体的分化，而

其他3个群体可能在冰期中所受影响相对较小，因

而并未形成显著分化。

本研究结果对中国鳓资源开发和保护具有重要

的启示。由于鳓群体在中国沿海可能存在群体分化，

因而对中国的鳓开发和保护须区别对待。青岛群体

与其他群体相比有显著的遗传分化，其本身遗传多

样度较低，因此在今后的开发和保护中应引起特别

关注。东海内部群体虽然无种群间的分化，但其较

高的遗传多样性表明可能是中国鳓种群遗传变异的

中心，因此从种质资源的保护出发，今后对这些资源

的开发和保护也须谨慎。
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Genetic variation in different populations of Ilisha elongata in China 
coastal water based on 16S rRNA gene analysis
LV Zhenming，XU Yitian，WU Changwen，FAN Zhenjiao，ZHANG Jianshe

（Key Laboratory for Marine Culture Equipment and Technology Exploitation of Zhejiang Provice，Zhejiang Ocean University，Zhoushan 
316000，China）

Abstract：To know the resource status of Ilisha elongata after long-term of overfishing，mitochondrial DNA（mtDNA） 

sequence of 16S rRNA was used to investigate the genetic structure and genetic variatiaon of four populations of 

Ilisha elongata in coastal waters of China. Partial sequence of 657 bp was obtained through sequencing the 16S 

rRNA gene of 45 individuals from four I. elongata populations. Thirty-two polymorphic sites were detected in the 

657 bp nucleotide，accounting for 4.88% of total sites of 16S rRNA gene sequence. Ten insertion/deletion sites were 

also observed. Twenty hapotypes were detected out of 45 individuals from four populations. The hapotype diversity 

index （H），mean nucleotide diversity index （Pi） and average number of nucleotide differences（K）reached 0.812，

0.003 1 and 2.016，respectively. Results above showed that despite long time of overfishing，Ilisha elongata still 

keeps plentiful genetic variation in its natural populations. Molecular variance analysis revealed significant genetic 

divergence between Qingdao population and other three populations. A fixed nucleotide substitute was detected 

in 16S rRNA gene region between samples from Qingdao population and those from other three populations of 

Guangzhou，Xiamen and Zhoushan. Genetic divergence Fst and gene flow Nm between the two lineages reached 0.385 2

（P < 0.01）and 0.798 0，while no significant divergence was detected between Guangzhou，Xiamen and Zhoushan 

populations（P > 0.05）. AMOVA test showed that 69.48% genetic variation lies in intra-populations and 30.52% lies 

in intra-populations. UPGMA tree and reduced median network of haplotypes also proved the gentic differentiation 

between Qingdao population and other three populations. It was postulated that the frequent osilation of sea level 

during the late Pleistocene might be the cause of differetiation between the two lineages. These findings will act as 

a stepstone for better protection and development of I. elongata resources in China in the near future. [Journal of 

Fishery Sciences of China，2010，17（3）：463-470]
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