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浙闽沿海葡萄牙牡蛎群体遗传结构及种群历史分析 
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摘要: 利用线粒体细胞色素氧化酶亚基因(mt CO I)对浙闽沿岸 5个葡萄牙牡蛎(Crassostrea angulata)自然群体的遗

传结构及其种群历史进行分析。结果表明, 葡萄牙牡蛎群体的遗传多样性处于较高水平, 在 183 条序列中检测到

44个多态性位点, 共定义了 39个单倍型; 平均单倍型多样度和平均核苷酸多样度分别为 0.8524和 0.00406, 平均

核苷酸差异数在不同群体内差异较小。AMOVA 分析显示, 绝大多数的遗传变异都来自于群体内个体间(91.94%), 

组间和组内群体间均不存在明显的遗传分化。两两群体间的 ΦST 值较低(–0.01193~0.11486), 但宁德群体与其他群

体间出现了显著的低程度遗传差异。单倍型网络关系图整体上呈星状拓扑结构, 不同地理来源的单倍型无明显分

支。贝叶斯系统发生树上, 各单倍型交错分布, 没有表现出明显的地理分化。中性检验和错配分析均表明葡萄牙牡

蛎群体经历了历史扩张, 扩张时间在更新世末期的 25万到 21万年前。 
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更新世的气候变化被认为是影响海洋生物遗

传多样性和种群结构的主要历史事件[1]。冰期海

平面波动产生的气候震荡导致西北太平洋边缘海

的结构和面积发生显著改变[2], 许多物种的分布范

围和数量经历反复的收缩和扩张, 这对物种的遗传

多样性分布和遗传格局产生了极大的影响[3–4]。东

海(包括渤海和黄海)是西北太平洋最大的边缘海, 

深受历史冰期的影响。冰期海平面下降时, 东海

面积缩小, 仅为现在的 1/3, 物种聚集到了冲绳海

槽。间冰期时, 东海与其他边缘海得以再次连接, 

孑遗的物种随着海平面的升高而扩散到新的栖

息地, 从而形成新的遗传格局。东海作为一个较

浅的边缘海 , 是研究冰后期种群遗传分化的理

想场所。  

浙江和福建两省濒临东海, 拥有曲折的海岸

线、众多的港湾岛屿和环流, 为物种的局部分化

提供了可能。浙闽沿岸有终年北上的中国台湾暖

流(黑潮的支流), 季节性的中国沿岸流(夏季北流, 

冬季南流)和中国长江冲淡水(冬季顺浙江沿岸南

下, 入春后向东北转向)[5]。浮游幼虫在海流的推

动下扩散 , 可促进不同地理群体间的基因交流 , 

使具有浮游期的物种常在不同地理群体间表现出

遗传均质性[6–7]。 

葡萄牙牡蛎 (Crassostrea angulata)属于软体

动物门 (Mollusca), 双壳纲 (Bivalvia), 珍珠贝目

(Pterioida), 牡蛎科 (Ostreidae), 巨蛎属 , 自然分

布于中国长江以南的潮间带地区, 尤以浙江和福

建沿海最常见, 为当地的优势牡蛎种 [8], 是研究

海洋生物遗传格局成因的理想材料。此外, 中国

沿海养殖的牡蛎有相当一部分苗种来源于自然海

区的天然苗, 因此充分认识其种群的遗传多样性

水平和遗传结构对于保护及可持续利用葡萄牙牡

蛎种质资源具有重要意义。本研究利用线粒体

DNA(mt DNA)细胞色素氧化酶亚基因(CO I)片段
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分析浙闽沿海 5 个葡萄牙牡蛎野生群体的遗传结

构与种群历史, 旨在为其种质资源保护与合理利

用提供基础资料。 

1  材料与方法 

1.1  样品的采集与保存 

实验样品采自 2004年 1月至 2013年 7月, 包

含 5 个群体, 每个群体采集 29~43 个个体, 共计

183 个实验样品 (图 1 和表 1)。活体样品运回实

验室后立即将其闭壳肌剥离 , 并置于–80℃超低

温冰箱保存。 

1.2   DNA的分离、物种鉴定和序列测定 

取闭壳肌约 100 mg, 据苯酚–氯仿抽提法提

取基因组 DNA[9]。用紫外分光光度计测定 DNA

含量, 并用 1%琼脂糖凝胶电泳检测其纯度, 随后

将其稀释到 100 ng/μL, 保存于 4℃冰箱备用。由

于牡蛎的广栖性和贝壳可塑性, 基于形态的分类较

为困难, 因此实验牡蛎均用分子手段进行鉴定[10]。

利用通用引物 LCO-1490 和 HCO-2198[11]扩增线

粒体 CO I基因的部分片段。PCR反应体系总体积 

 

 
 

图 1  萄葡牙牡蛎的取样位置以及浙闽沿岸的主要海流 

采样点: FQ–福清, LQD–琅岐岛, ND–宁德, PT–莆田, YQ–乐清. 

Fig. 1  Sampling sites of Crassostrea angulata and main ocean currents in the coast of Zhejiang and Fujian provinces 
Sampling sites: FQ–Fuqing, LQD–Langqidao, ND–Ningde, PT–Putian, YQ–Yueqing. 

 
表 1  葡萄牙牡蛎的基本信息 

Tab. 1 Basic information of Crassostrea angulata 

采样地 sampling site 采样时间 sampling time 个体数 individual number 采集地经纬度 longitude and latitude 

1乐清(YQ) 2009.12 43 E 121.006°N28.085° 

2宁德(ND) 2013.07 39 E 119.553°N 26.665° 

3琅岐岛(LQD) 2013.02 39 E 119.586°N 26.083° 

4福清(FQ) 2005.11 29 E 119.472°N 25.669° 

5莆田(PT) 2004.01 33 E 119.106°N 25.420° 
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为 30 μL, 内含模板 DNA 100 ng, 10× PCR buffer 

3 μL, MgCl2 2.0 mmol/L, dNTPs 25 mmol/L, 正反

引物(F/R)各 10 μmol/L 以及 Taq DNA 聚合酶

(TaKaRa)1.5 U。反应条件为: 94℃预变性 3 min后

进行 35个循环(94℃ 45 s, 52℃ 45 s, 72℃ 45 s), 

72℃延伸 10 min。PCR扩增产物经过 1.5%琼脂糖

凝胶电泳检测, 用 EB 染色后在凝胶成像系统上

拍照记录。PCR产物的纯化和测序工作由深圳华

大基因科技服务有限公司完成, 纯化产物在 ABI 

3730 XM自动测序仪上进行双向测序。 

1.3  数据分析 

1.3.1  序列分析 用 DNASTAR 对初始序列进行

拼接、组合、编辑, 然后利用软件 MEGA 5.0[12]

中的 CLUSRAL W 程序在默认设置下进行比对, 

并人工校正以检查结果的可靠性。通过 BLAST

在线分析(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST/)证

实比对后的序列确为葡萄牙牡蛎的 CO I 基因片

段。用 DnaSP V5[13]统计群体的总单倍型数和总多

态位点数。用 Arlequin 3.5[14]计算每个群体的单倍

型数目(H)、多态位点数(s)、单倍型多样度(h)、

核苷酸多样度(π)以及两两序列比对平均核苷酸

差异数(k)。将本实验中得到的所有单倍型都提交

到 GenBank 数据库 (CO I 登录号 : KP216768~ 

KP216806)。利用 jModelTest[15]软件中的赤池信息

准则(Akaike information criterion)确定线粒体 CO I

的核苷酸最佳进化模型。 

1.3.2  群体遗传结构和系统发生分析 为推断葡萄

牙牡蛎的遗传结构, 按照采样地的地理结构特点

(图 1), 将所有群体分为 2组。利用分子方差分析

(Analysis of Molecular Variance, AMOVA)[16]评估

群体分组合理性以及遗传变异的来源, 通过 1000次

重抽样来检验不同遗传结构水平上(组间 ΦCT, 组内

群体间 ΦSC, 群体内个体间ΦST)的协方差的显著性。 

在 Tumura-Nei 模型下, 计算 ΦST值以评估两

两群体的遗传差异, 并通过 1000 次重抽样来检

验 ΦST 值的显著性, 并对多重检验进行班费罗尼

校正[17]。另外, 用 IBDWS(Isolation by Distance; 

IBD)[18]在线软件进行Mantel检测, 评估葡萄牙牡

蛎群体的遗传距离和地理距离的相关性, 关联的

显著性用 10000 次重抽样检测。构建贝叶斯系统

发生树, 以确定单倍型间的进化关系。在MrBayes 

3.1.2[19]软件中, 利用 jModelTest筛选出的 HKY + 

G 模型构建贝叶斯树, 运行 4 个马尔科夫链, 共

107 代, 每 1000 代抽样, 将老化值(burnin)设为

200万代, 剩余的代数用来构建 50%一致树。使用

TCS 1.21[20]软件, 在 95%简约统计水平下构建单

倍型网络关系图。 

1.3.3  群体历史动态分析  采用两种常用方法来

检测葡萄牙牡蛎的群体历史动态。首先 , 根据

Tajima’s D [21]检验和 Fu’s Fs 
[22]检验的统计值来来

判断中性假说是否成立。若二者是负值且显著偏

离中性(P<0.05), 则可能是由于群体发生扩张引

起的。其次 , 核苷酸不配对分布(Mismatch Dis-

tribution)分析用来检验是否经历群体扩张。在平

衡群体中, 核苷酸不配对分布分析通常呈多峰分

布, 但在经历过近期群体扩张的群体中常呈现明

显的单峰分布。采用广义非线性最小方差法 

(generalnon-linearleast-squar)计算扩张参数 τ, 利

用公式 t=τ/2μk 将其转化为实际的扩张时间, 其中 τ

是突然扩张模型下的参数, μ 是所研究的整个序

列长度的突变速率, t是自群体扩张开始到现在的

时间。上述分析以及显著性的统计都在 Arlequin 

3.5中完成。由于缺乏明确的化石记录, 且不同类

群和标记的分子钟进化速率不一, 本研究参考其

他贝类的线粒体 CO I 进化速率, 采用 2%每百万

年至 2.4%每百万年的演化速率, 估算一个保守的

扩张时间范围。 

2  结果与分析 

2.1  CO I序列的多样性分析 

5 个群体共 183 个葡萄牙牡蛎个体线粒体

CO I 片段长度为 654 bp。共检测到 44 个多态性

位点, 其中转换位点 33个, 颠换位点 10个, 无插

入或缺失现象, 共定义了 39 个单倍型(图 2)。群

体间具 10个共享单倍型, H.2、H.3、H.4和 H.10

分布于所有群体中, 以 H.2 的数目最多(52/183), 

H.10次之。此外, H.5和 H.9也以较多的数目为 4

个群体所共有。在 29 个私有单倍型中, 除 H.39
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外, 其余均为某个群体中的一个个体所特有。 

样本的遗传多样性指数见表 2。每个群体的

多态位点数为 10 到 22 个, 各群体所拥有的单倍

型数目为 8到 18个。所分析的 5个群体均享有较

高的单倍型多样度( h =0.8524)和中等水平的核苷

酸多样度( =0.00406)。平均核苷酸差异在不同群

体内差别较小, 最高在 ND 群体(k=3.188619), 最

低在 YQ群体(k=2.2806100)。 

2.2  葡萄牙牡蛎群体的遗传结构特征 

AMOVA 分析结果(表 3)显示, 葡萄牙牡蛎群

体间无显著的遗传分化, 绝大多数的遗传变异都

来自于群体内个体间, 且统计值显著(为 91.94%, P= 

 

 
 

图 2  葡萄牙牡蛎 39种单倍型在 5个群体中的分布及其分子系统树 

节点数字表示大于 50%的 bootstrap支持率. 

Fig. 2  Distribution of 39 haplotypes among 5 Crassostrea angulata populations and its BI molecular tree 
Numbers at nodes indicate bootstrap values greater than 50% with 1000 replications. 
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表 2  葡萄牙牡蛎各群体 CO I 基因的遗传多样性参数和中性检验值 
Tab. 2  Genetic diversity indices and the values of neutral tests for each Crassostrea angulata population inferred from mt CO I 

群体 population s H h π k Tajima’s D Fu’s Fs 

YQ 14 12 0.8283±0.0450 0.003487±0.002167 2.280600±1.276427 –0.93365 –3.46237 

ND 10 8 0.8084±0.0406 0.004876±0.002861 3.188619±1.684291 1.00794 0.78940 

LQD 22 18 0.8677±0.0406 0.003707±0.002282 2.424381±1.343549 –1.80542* –11.33926*

FQ 20 13 0.8448±0.0595 0.004054±0.002478 2.651374±1.456007 –1.69571* –5.21342*

PT 17 16 0.9129±0.0314 0.004170±0.002525 2.727299±1.484878 –1.18699 –8.31958*

注: s为多态位点数; H为单倍型数目; h为单倍型多样度; π为核苷酸多样度; k为两两序列核苷酸差异数; Tajima’s D和 Fu’s Fs均为中

性检验值; “*”代表显著偏离中性(P <0.05). 

Note: s denotes number of polymorphism sites per locality; H denotes number of haplotype per locality; h denotes haplotype diversity; π 
denotes nucleotide diversity; k denotes mean number of pairwise differences. Tajima’s D and Fu’s Fs denote two values of neutral tests. “*” 
indicates significant Tajima’s D and Fu’s Fs values (P<0.05). 

 
表 3  葡萄牙牡蛎 5 个群体的 CO I 序列 AMOVA 分析 

Tab. 3  AMOVA analysis of sequences from all five Crassostrea angulata populations of mt CO I fragment 

分组 
group 

变异来源 
source of variation 

自由度
df 

方差组分 
variance component

变异百分比/% 
variation percentage 

Φ P 

(宁德) & (乐清, 福州, 组间      

福清, 莆田) among groups 1 0.09940 Va 6.91 ΦCT=0.06913 0.20188

(ND) & (YQ, FZ, FQ, PT) 组内群体间      

 among populations within groups 3 0.01651 Vb 1.15 ΦSC=0.01234 0.06891

 群体内个体间      

 within groups 178 1.32189 Vc 91.94 ΦST=0.08062 0.00030*

注: ΦCT为组群间遗传分化指数; ΦSC为组群内群体间遗传分化指数; ΦST为群体内遗传分化指数;“*”表示分统计值显著(P<0.05). 

Note: ΦCT denotes fixation index among groups; ΦSC denotes fixation index among populations within groups; ΦST denotes fixation index 
within groups; “*” indicates statistically significant (P<0.05). 

 
0.0003), 少部分来自于组间(6.91%, P = 0.20188), 

组内群体间的变异只占 1.15% (P = 0.06891)。两

两群体间的 ΦST值为–0.01193~0.11486 (表 4), ND

群体与其他群体间存在显著的低程度遗传分化

(P<0.05), YQ和 PT的比较值也存在显著差异。群

体的 IBD分析(图 3)未发现显著的距离遗传模式

(r = –0.137, P = 0.627)。 

葡萄牙牡蛎的单倍型网络关系大体上呈“星

状”拓扑结构(图 4)。H.2 拷贝数最多, 位于单倍

型网络图的中间, 被外围的低频单倍型连接, 它

们之间的碱基差异数少于 5 个。不同群体的单倍

型无明显的地理分支, 呈交错分布, 没有表现出

显著的地理系谱结构。单倍型的贝叶斯系统发生

树(图 2)也没有表现出明显的分化谱系, 4 个小分

支也并没有与地理分布相对应, 表明葡萄牙牡蛎

群体并未分化成明显的地理谱系。 

2.3  群体历史动态分析 

中性检验中, 至少有一个检验值显著偏离中 

 
表 4  基于 mt CO I 的葡萄牙牡蛎群体成对 ΦST 值 

Tab. 4  Pairwise ΦST among five populations of Crassostrea angulata based-on mt CO I 

群体 population YQ ND FZ FQ 

ND 0.05829*    

FZ 0.02653 0.11486*   

FQ –0.01193 0.05004* 0.00178  

PT 0.03524* 0.06311* 0.00175 0.01796 

注: “*”表示统计值显著(P<0.05). 

Note: “*” indicates statistically significant (P<0.05). 
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图 3  葡萄牙牡蛎的 IBD分析 

Fig. 3  Isolation by distance plots for Crassostrea angulata 

 
性(为负值, 且 P<0.05)则表明群体在中性条件下

经历了扩张事件。结果表明, 除 YQ 和 ND 群体

外, 其他 3个群体都经历了历史扩张(表 2)。核苷

酸不配对分布分析的观测值呈单峰分布(图 5), 与

突然扩张模型的预期分布相吻合。利用突然扩张

模型下的参数 τ值(τ = 3.299), 估算葡萄牙牡蛎群

体的扩张时间为 25万到 21万年前。 

3  讨论 

3.1  遗传多样性 

遗传多样性是评价、合理开发和利用自然生

物资源的一个重要依据。同时, 了解物种的遗传

多样性可为遗传资源的保存、遗传育种和改良实

践提供理论参考。遗传多样性的降低, 暗示了物

种对不良环境的适应力在下降, 这将会对野外复

杂环境下群体的生存构成极大威胁[23]。 

葡萄牙牡蛎自然群体的 CO I 分析在国内尚

未见报道, 本实验利用线粒体 CO I序列分析了中

国福建和浙江沿海 5 个地理群体的遗传多样性, 在

一定程度上揭示了葡萄牙牡蛎野生群体在东海海域

的种质资源状况。多种海洋无脊椎动物常表现出“高 

 

 
 

图 4  葡萄牙牡蛎 39个单倍型的网络关系图 

不同的颜色代表不同的群体, 圆圈的大小代表单倍型的频率, 连接线上的短竖线表示单倍型间的碱基差异数. 

Fig. 4  Haplotype network for the 46 haplotypes of Crassostrea angulata 
Different populations were marked by distinctive colors. Each circle corresponds to a unique haplotype sized in proportion to its 

frequency. The number of substitutions separating two haplotypes were indicated by the vertical bars on the line. 
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图 5  5个葡萄牙牡蛎群体的 CO I基因核苷酸错配分布 

Fig. 5  Observed pairwise sequence differences and the ex-
pected mismatch distributions under the model of population 
expansion on the CO I gene haplotypes for the five Crassostrea 

angulata populations 
 

h, 低 π”的遗传多样性模式, 如剑明虾(Parapenaeopsis 

hardwickii)[24]、三疣梭子蟹 (Portunus tritubercu-

latus)[25]、拟穴青蟹(Scylla paramamosian)[26]和香

港巨牡蛎(Crassostrea hongkongensis)[27]等, 这一模

式可能源于该类生物具有较大的母系有效种群[28], 

本研究中葡萄牙牡蛎的遗传多样性模式在一定程

度上与该模式相吻合。但在所研究的巨砺属牡蛎

中, 就 CO I 数据表现出的平均单倍型多样度( h )

和平均核苷酸多样度(  )而言 , 香港巨牡蛎( h = 

0.814,  = 0.00236)[27]和长牡蛎 (Crassostrea gigas) 

( h =0.457,  = 0.00097)(待发表)的这两个指标均

低于葡萄牙牡蛎的( h = 0.8524,  = 0.00406)。尽

管采样的时间跨度相差近 10年, 各群体的分子多

样性指标均无明显差异, 表明人工养殖对葡萄牙

牡蛎遗传多样性的影响并不十分显著, 东海的 5 个

葡萄牙牡蛎群体的遗传多样性仍处于较高水平。 

3.2  种群遗传结构 

由 AMOVA 分析结果可知, 葡萄牙牡蛎群体

间并没有形成显著的遗传结构。两两群体间的

ΦST值较低, 仅ND群体与其他群体具有低程度的

遗传分化。从单倍型网络关系图和贝叶斯系统树

也可看出, 5个地理群体的个体杂居分布, 没有形

成明显的地理分支, 这也暗示了群体间遗传分化

水平低, 各群体间仍保持较频繁的基因交流。 

3.2.1  幼体自然扩散和海流作用 许多海洋无脊

椎动物种群数量大且具有一段浮游生活阶段, 浮

游幼虫经过海流的被动扩散, 在不同地理群体间

产生基因交流, 通常认为该类型的物种即使在较大

空间尺度上也不易形成显著的遗传结构[29], 该观点

在中国东海和黄海种群中得到了很好的验证[30–32]。

在浙闽沿海葡萄牙牡蛎每年多个繁殖高峰, 具有

2 到 3 周不等的浮游生活期, 这样的生活史特征

大大的增加了海区间卵和幼体交流的机会。此外, 

浙闽沿海存在终年北上的中国台湾暖流(黑潮的

支流)和季节性的中国沿岸流以及中国长江冲淡

水 [5], 海流推动卵和幼体的扩散, 从而保持群体

间的基因交流。对于成体固着生活的葡萄牙牡蛎

来说, 较长的浮游期以及幼体在海流作用下的自

然扩散很可能是该群体没有显著遗传结构的原因。 

3.2.2  海湾岛屿对种群分化的影响 本研究中的

葡萄牙牡蛎整体上并未表现出显著的遗传结构 , 

但 ND 群体与其他群体间出现了显著的低程度分

化。考虑到 ND 所处的地理位置特点, 推测这可

能是造成 ND 群体与其他群体产生遗传差异的原

因。福建沿海多港湾、半岛和岛礁, 海岸线曲折, 

而宁德地处福建东北沿岸, 为众多港湾和岛屿所

环绕(图  1), 与其他采样地相比 , 更具“半封闭”

性。这些独特的港湾和岛屿可能在局部范围内阻

碍了葡萄牙牡蛎卵和幼虫的扩散, 从而在一定程

度上抑制了该地理种群与其他种群之间的基因交

流。海湾和岛屿阻碍幼虫扩散从而导致显著遗传

分化的研究在渤海湾和黄海海域的双壳贝类中已

有报道[33–34]。当然, 阐明该海区的海湾和岛屿对

分布于其中的物种的遗传结构的影响机制, 还需

要研究更多同域分布的物种。 

3.3  种群动态 

到目前为止, 没有关于中国沿海葡萄牙牡蛎

群体历史动态的报道。Tajima’s D和 Fu’Fs中性检

验的结果显示葡萄牙牡蛎群体经历了群体扩张事

件, 核苷酸不配对分析呈单峰分布也支持这个结

论。本研究结果揭示葡萄牙牡蛎群体扩张事件发

生在 25 万到 21 万年前, 与第四纪晚期的第 3 次

间冰期相对应。东海是西北太平洋的一个边缘海, 

深受第四纪晚期冰期–间冰期的影响。大量的遗传

证据表明, 在冰期海平面下降时, 东海孑遗的物
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种集中到了冲绳海槽, 从而形成了均匀、随机交

配的祖先群体。葡萄牙牡蛎的单倍型网络关系图

大体上为“星状”连接, 序列差异小, 系统发生树

没有分化显著的谱系 , 符合同一祖先起源的假

说。因此, 本研究中的葡萄牙牡蛎可能起源于东

海避难所的祖先群体, 并在冰后期发生了种群的

扩张。 

综上所述, 通过对 5 个葡萄牙牡蛎自然群体

的线粒体 CO I片段的分析, 查明浙江和福建沿海

葡萄牙牡蛎仍保持较高的遗传多样性水平; 葡萄

牙牡蛎在该区域内没有形成明显的种群遗传结构, 

但宁德群体出现了低程度的遗传分化; 葡萄牙牡

蛎在更新世末期经历了种群扩张, 时间与第 3 次

间冰期开始的时间吻合, 推测所研究的牡蛎均起

源于东海避难所的同一祖先群体。 
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Genetic structure and population history of Crassostrea angulata from 
the coast of Zhejiang and Fujian Provinces 

LI Shuang, LI Qi, YU Hong, KONG Lingfeng  

Key Laboratory of Mariculture, Ministry of Education; Ocean University of China, Qingdao 266003, China 

Abstract: The Portuguese oyster, Crassostrea angulata, is one of the most important shellfish species in China and 
occurs mainly in the intertidal zone of the south Yangtze River. It is widely cultured in Zhejiang and Fujian prov-
inces and many of its seeds are collected from natural areas. Molecular genetic data can provide valuable insights 
into C. angulata management and conservation. In the present study, we investigated the population genetic 
structure and demographic history of C. angulata from the coast of Zhejiang (Yueqing) and Fujian (including 
Ningde, Langqiao, Fuqing, and Putian) provinces by analyzing the partial mitochondrial cytochrome c oxidase 
subunit 1 (CO I) sequences in 183 samples. All populations were characterized by high genetic diversity. 
Forty-four polymorphic sites were identified, and 39 haplotypes were found. The mean genetic and mean nucleo-
tide diversity values were 0.8524 and 0.00406, respectively. Despite high levels of genetic diversity within the 
populations sampled, no significant genealogical branches corresponded to the sampling locality. Analysis of mo-
lecular variance indicated that most of the genetic variation was attributed to within-group variation (91.94%, 
P=0.0003). Population pairwise ΦST values were low (ΦST = −0.01193~0.11486), suggesting frequent gene flow 
among the populations in this area. However, low but significant genetic differentiation was observed between the 
Ningde samples and the other four samples from four sites, which was presumably due to the relatively closed 
geophysicallocation of Ningde. Ningde is surrounded by many bays, islands, and gyres, which act as natural bar-
riers that may have hindered dispersal of oyster larvae. The haplotype network of CO I sequences with stellate 
radiation structure suggests no clear geographical differentiation. A Bayesian phylogenetic tree was characterized 
by a staggered distribution of haplotypes and some small branches supported with moderately high bootstrap val-
ues. Significant expansion of C. angulata populations is suggested based on results from neutral tests and the 
mismatched distribution; the actual time that expansion likely started in 2.5×105–2.1×105 years ago. Historical 
recolonization (though population range and demographic expansion during the late Pleistocene) and the current 
gene flow (larval dispersal interacting with oceanographic processes, such as ocean currents) of adult sedentary C. 
angulatamay be responsible for the poor genetic differentiation. Our results will help in understanding the his-
torical processes of intertidal species and help disentangle the complex interactions among various factors that 
generate the phylogeographical patterns and genetic diversity of C. angulata in the East China Sea. 
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