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南海鸢乌贼的遗传差异: 种群分化还是种间分化 
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摘要: 利用线粒体 ND2、COI 和 16S rDNA 序列, 对 2012 年 9 月至 2015 年 9 月采自南海的鸢乌贼(Sthenoteuthis 

oualaniensis)样本进行了种群遗传结构的分析。系统发育关系显示鸢乌贼中型群和微型群各自形成了单系群分支, 
而分支内没有形成与地理群体或季节群体对应的支系。分子方差分析同样表明, 地理群体或季节群体之间不存在

明显的遗传分化, 而中型群和微型群之间具有极显著的遗传分化(FST=0.94092~0.9899, P<0.0001)。遗传多样性分析

显示, 鸢乌贼中型群和微型群均呈现出较高的单倍型多样性(0.9465 和 0.8545)和较低的核苷酸多样性(0.0051 和

0.0021), 中型群的遗传多样性指数要高于微型群。基于 ND2、COI 和 16S rDNA 序列计算的中型群和微型群之间

的遗传距离分别达到了 14.0%、9.6%和 8.8%, 远大于类群内的遗传分化(平均<1%)。研究结果表明, 南海鸢乌贼存

在分布高度重合且有显著遗传分化的两个种群, 即中型群和微型群。中型群和微型群之间的遗传差异达到了种间

分化的水平, 提示体型较大、具有背部发光器的中型群鸢乌贼(典型鸢乌贼)与体型较小、背部发光器缺失的微型群

鸢乌贼可能是两个相互独立的种类。 
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鸢 乌 贼 [Sthenoteuthis oualaniensis (Lesson, 
1830)]是隶属头足纲(Cephalopoda)柔鱼科(Omma-
strephidae)的大洋性鱿类, 广泛分布于印度洋、太

平洋的赤道和亚热带等海域 [1-2], 在印度洋西北

部海域及中国南海的资源量较大[3-5]。基于声学和

灯光罩网评估显示, 2014 年南海中南部鸢乌贼资

源量在 200 万 t 以上[6], 是南海大洋性资源中最有

开发潜力的种类之一。 
了解渔业资源的种群结构是对其合理开发和

科学管理的基础。鸢乌贼作为广泛分布的大洋性

种类, 在世界范围内具有非常复杂的种群结构[7-8]。

调查研究[9-10]显示南海分布的鸢乌贼存在两种表

型类群(phenotypic forms), 即背部具有发光器的

中型群(medium form)和背部发光器缺失的微型

群(dwarf form)。形态学分析[10-12]表明这两个类群

的差异达到了种群水平。而另一项基于形态多元

分析 [13]的研究则表明南海鸢乌贼应划分为与地

理位置对应的几个种群。此外, 还有一些研究提

出在不同的海域应按产卵时间来定义鸢乌贼的种

群, 从而划分出相应的季节种群[14-15]。 
为验证上述种群划分的合理性, 探讨南海鸢

乌贼是否存在具有遗传学差异的不同种群, 本研

究利用广泛应用的线粒体 DNA 序列标记来分析

南海鸢乌贼的遗传分化 , 明确其种群遗传结构 , 
以期为资源的可持续利用和渔业的管理提供科学

依据。 

1  材料与方法 

1.1  样本采集及分组 
鸢乌贼个体样本通过灯光罩网渔船采集, 经
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形态学鉴定和生物学测量后, 20℃冰冻带回实验

室。采样点位置见图 1, 样本采集时间、位点经纬

度及胴长范围见表 1。 
 

 
 

图 1  南海鸢乌贼采样点 
Fig. 1  Sampling sites of Sthenoteuthis oualaniensis  

in the South China Sea 
 

每个采样点随机抽取 20 余尾鸢乌贼进行实

验, 6 个采样点样本总量为 136 尾。其中中型群个

体 108 尾, 胴长(133±24) mm, 微型群个体 28 尾, 
胴长(86±20) mm。另外, 按照样本采集时间, 将采

集于 3—4 月的样本划分为春季群(64 尾), 采集于

9—10 月的样本划分为秋季群(72 尾)。种群遗传

结构的判定将从地理群体(采样点)、季节群体(春
季群和秋季群)和表型群体(中型群和微型群)3 个

角度进行分析。 
1.2  实验方法 
1.2.1  DNA的提取  每个样本剪取 30 mg 尾鳍肌

肉置于 1.5 mL 离心管内, 使用快速组织细胞破碎

仪(BulletBlender STORM, 美国)研磨后, 用海洋

软体动物基因组 DNA 抽提试剂盒(天根, 北京)提

取基因组 DNA, 保存于20℃冰箱。用 1%琼脂糖

凝胶电泳检测基因组 DNA 完整性和纯度 , 用

NanoDrop8000 超微量生物检测仪(ThermoFisher, 
美国)检测 DNA 浓度。 

 

表 1  鸢乌贼样本采集位置、时间和胴长范围 
Tab. 1  Sampling location, date and mantle length range of 

Sthenoteuthis oualaniensis 

采样点
sampling 

site 

经度/纬度 
longitude/latitude

采样时间 
date of sampling 

胴长/mm
mantle 
length 

A 116°55ʹE/20°41ʹN 2015-3, 2015-9 59167 

B 110°03ʹE/16°05ʹN 2012-10, 2014-4 81160 

C 117°28ʹE/15°06ʹN 2012-9, 2013-3 91177 

D 112°57ʹE/12°41ʹN 2014-4, 2016-10 61159 

E 110°29ʹE/9°31ʹN 2012-10, 2013-4 65186 

F 113°04ʹE/5°24ʹN 2012-10, 2013-4 71146 
 

1.2.2  目标片段的扩增及测序   选 取 线 粒 体

NADH 脱氢酶 II(ND2)基因、细胞色素 c 氧化酶

I(COI)基因和 16S rDNA 为标记, 参照 GenBank
中鸢乌贼线粒体基因组全序列(EU660576)设计目

标序列的扩增引物(表 2)。其中 ND2 和 16S rDNA
序列为单拷贝序列, 而 COI 基因在鸢乌贼线粒体

上有两个拷贝, 本研究选取第一个拷贝(COI copy 
1)进行特异引物的设计和扩增。PCR 反应体系总

体积为 50 μL, 依照 ExTaq 酶(TaKaRa, 大连)的
使用说明确定各组分的浓度。PCR 反应在热循环

仪(Eppendorf, 美国)上进行 , 反应条件如下 : 首

先 94℃预变性 2 min, 之后进行 35 个循环, 每个

循环包括 94℃变性 20 s、55~62℃退火 20 s、72℃
延伸 1 min, 最后 72℃延伸 5 min。扩增产物经电

泳检验后选取单一条带产物进行双向序列测定 , 
测序引物与扩增引物相同。 

 
表 2  线粒体序列扩增引物及 PCR 反应退火温度 

Tab. 2  Primers and PCR reaction annealing  
temperature for mitochondrial sequences amplification 

目标片段
targeting 
sequence

引物(53) primer (53) 
退火温度/℃

annealing 
temperature

ND2 F: GATATATCATATACGATTTCGGCT 
R: CCTGCCCAAATACCAAAAATAAAGT 62 

COI F: GTATTTGGGCAGGACTTCTAGGGA 
R: TAATGGCAAATATGGCGTGATCATG 55 

16S F: CTATATTCCCTAATAGGATCTTAA 
R: GAAGTTTATGTTGTGATTAAG 58 
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1.3  分析方法 
1.3.1  序列编辑及进化模型  将测序获得的双向

序列用 DNAStar 软件包中 SeqMan 组装, 所有序

列经 BioEdit 3.3[16]编排后, 用 MEGA 7 软件[17]中

的 Muscle 模块[18]进行比对(alignment)并手工校正, 
多重排列的参数设置为程序默认值。在 MEGA 7
中利用 Models 模块进行核苷酸替代最适模型的

筛选, 基于最大似然法(maximum likelihood)标准, 
从 24 种核苷酸替代模型中筛选出几种序列标记

各自的最适模型, 用于系统发育关系和群体遗传

结构分析。其中 ND2 和 16S rDNA 序列最适模型

为 带 Gamma 参 数 (Gamma shape parameter)的

Tamura-Nei 模型[19](TN93+G, G 值分别为 0.153 和

0.069), COI 序列为带 Gamma 参数的 Tamura 三参数

模型[20] (T92+G, G=0.241)。 
1.3.2  系统发育关系和遗传分化  选择各自序列

标记的最适模型, 将茎柔鱼(Dosidicus gigas)线粒体

对应的同源序列作为系统分析的外类群(outgroup), 
在 MEGA 7 中基于邻接法(NJ, neighbor-joining)分别

构建 ND2、COI 和 16S rDNA 序列的系统发育树, 系

统树各分支的可靠性采用 1000 次重复抽样评估。基

于 Tamura-Nei 模型(ND2 和 16S rDNA)和 Tamura 三

参数模型(COI), 在 MEGA 7 中计算系统树分枝间

及分枝内的遗传差异距离(net between/within group 
distance)。 
1.3.3  种群遗传结构  使用 Arlequin 3.5 软件[21], 
采用分级分子方差分析(AMOVA, molecular vari-
ances)[22], 基于分化固定指数(FST)检验 3 种群体

划分模式下的遗传结构, 即评价地理群体之间、

季节群体之间和表型群体之间遗传差异的显著

性。通过 10000 次重复抽样来检验不同遗传结构

水平上协方差的显著性。 
1.3.4  遗传多样性  鸢乌贼样本各个采样点(地

理群体)以及季节群体、表型群体的遗传多样性指

数如单倍型数目(H)、多态位点数目(S)、单倍型多

样性 (h)和核苷酸多样性 (π)等通过软件 DNAsp 
5.0[23]和 Arlequin 3.5 计算获得。 

2  结果与分析 

2.1  序列特征 
共获得 136 条鸢乌贼线粒体 ND2 基因全序列, 

经对齐后长度为 1041 bp。另外获得 62 条 COI 基

因全序列和 65 条 16S 全序列, 长度分别为 1531 bp
和 1440 bp。其中 ND2 和 COI 序列没有插入和缺

失, 16S rDNA 序列有 13 个位点存在插入和缺失。 
2.2  系统发育关系 

利用 ND2、COI 和 16S rDNA 序列基于邻接

法(NJ)构建的鸢乌贼所有样本的系统发育树如图 2
所示。3 种序列标记的 NJ 树均展示出了具有明显

分化的两个支系, 且分支的支持率均很高(自展值

大于 70%)。其中一个支系全部由中型群个体组成, 
另一个支系全部由微型群个体组成, 两个支系分

别形成了对应中型群和微型群的“单系群”。在两 
 

 
 

图 2  基于线粒体序列构建的鸢乌贼邻接系统发育树 
每一枝的末端代表一个个体; 分支标记大于 80%的自展值; 

以茎柔鱼作为外群. 
Fig. 2  Phylogenetic tree for Sthenoteuthis oualaniensis using 

mitochondrial sequences based on neighbor-joining method 
The tail of every branch represents one individual; Dosidicus 
gigas was used as an out-group; Bootstrap supports of > 80% 

are shown at nodes. 
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个支系内部, 来自各个地理群体的个体交叉在一起, 
未形成明显的地理支系, 两个季节群体也未聚成

分开的支系。系统发育关系表明南海鸢乌贼中型

群和微型群之间存在明显的遗传分化, 而地理群

体间以及季节群体间并不存在明显的遗传分化。 

2.3  群体遗传距离 
依据系统发育树展示的结果, 基于 Tamura-Nei

模型(ND2 和 16S rDNA)和 Tamura 三参数模型(COI)
计算了系统发育关系上有明显分化的两个支系(中

型群和微型群)的遗传距离(表 3)。结果显示两个表

型群之间 ND2 序列的遗传分化达到了 14.0%, COI
和 16S rDNA 的遗传分化也分别达到了 9.6%和 8.8%。

基于 3 个序列标记计算的中型群内和微型群内的遗

传分化均小于 1%, 远低于两个类群之间的遗传分化。 
2.4  种群遗传结构 

基于 ND2 序列的南海鸢乌贼 3 种假定种群结

构的 AMOVA 结果如表 4 所示。无论是按照地理

群体还是季节群体来划分, 群体间的遗传变异贡

献百分比均为负值, 群体间遗传分化系数 FST 值

也为负数, 不支持地理群体或季节群体间存在具

有遗传分化的种群结构。而按照表型划分的中型

群和微型群之间的遗传变异占到了总变异的绝大

部分(98.98%), 两个类群间的 FST 值达到 0.9899
且极显著(P<0.0001), 表明鸢乌贼中型群和微型

群之间存在极高的遗传分化。两个类群的单倍型

随机分布假设检验(P<0.0001)拒绝随机交配的假

设, 表明这两个类群之间已产生了生殖隔离。 
将中型群和微型群分别作为单独的样本整体, 

再分别计算各自地理群体和季节群体的分子方差, 
结果同样未检测到地理群体或季节群体间存在明

显的分化(未展示)。 
基于 COI 和 16S rDNA 序列的 AMOVA 结果

(未展示)与上述结果一致, 地理群体或季节群体

之间不存在明显的遗传分化, 而中型群和微型群

之间具有极显著的遗传分化, FST 值分别为 0.9409 
(P< 0.0001)和 0.9542 (P<0.0001)。 

 
表 3  基于 3 种线粒体序列的鸢乌贼中型群体与微型群体间和群体内的遗传分化距离 

Tab. 3  Genetic distances between and within medium form and dwarf form of Sthenoteuthis oualaniensis  
based on three mitochondrial sequences                             x̄±SD 

ND2 COI 16S rDNA 
表型类群 

phenotypic form 中型群 
medium form 

微型群 
dwarf form 

中型群 
medium form 

微型群 
dwarf form 

中型群 
medium form 

微型群 
dwarf form 

中型群 medium form 0.0042±0.0008  0.0073±0.0012  0.0065±0.0012  

微型群 dwarf form 0.1395±0.0125 0.0020±0.0004 0.0957±0.0076 0.0036±0.0004 0.0877±0.0078 0.0016±0.0005

 
表 4  基于 ND2 序列的鸢乌贼不同分组模式下遗传变异的分子方差分析 

Tab. 4  Analysis of molecular variances for different populations (forms, groups) of  
Sthenoteuthis oualaniensis based on ND2 sequences 

分组模式 
grouping pattern 

变异来源 source of variation 变异百分比/% 
percentage of variation 

遗传分化系数 FST

地理群体间 among geographic populations 1.34 地理群体 
geographic population 地理群体内 within geographic populations 101.34 

0.0134 (P=0.6358)

春、秋群体间 between spring group and autumn group 1.30 季节群体 
seasonal group 春、秋群体内 within spring group and autumn group 101.30 

0.0130 (P=0.8301)

中、微型群体间 between medium form and dwarf form 98.98 表型群体 
phenotypic form 中、微型群体内 within medium form and dwarf form 1.02 

0.9899 (P=0.0000)

 
2.5  遗传多样性 

以 ND2 序列为例计算了南海鸢乌贼遗传多样

性统计数据(表 5)。样本整体共检测到 186 个多态

性位点, 定义了 105 个单倍型, 反映出很高的单倍

型多样性(0.9603±0.0088)和核苷酸多样性(0.1496± 
0.0714)。按照地理群体和季节群体的划分, 各群

体遗传多样性水平与样本整体一致 ,  无明显差

异。而如果按表型群的划分来单独计算, 则中型 
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表 5  基于 ND2 序列的鸢乌贼遗传多样性统计数据 
Tab. 5  Descriptive statistics of genetic diversity of Sthenoteuthis oualaniensis based on ND2 sequences 

假设群体 
presumptive group 

样本量 
number of  
samples, N 

单倍型数量 
number of  

haplotypes, H 

多态性位点数 
number of  

polymorphic sites, S

单倍型多样性(h±SD) 
haplotype diversity 

核苷酸多样性(π±SD)
nucleotide diversity

A 21 15 139 0.9571±0.0301 0.1924±0.0958 

B 23 18 149 0.9723±0.0223 0.1615±0.0801 

C 21 19 153 0.9905±0.0178 0.1192±0.0595 

D 24 16 148 0.9457±0.0291 0.1928±0.0953 

E 24 21 148 0.9855±0.0179 0.1064±0.0528 

F 23 16 143 0.9447±0.0341 0.1362±0.0677 

春季群 spring group 64 36 156 0.9534±0.0136 0.1481±0.0713 

秋季群 autumn group 72 50 174 0.9689±0.0107 0.1632±0.0783 

中型群 medium form 108 61 83 0.9465±0.0131 0.0051±0.0028 

微型群 dwarf form 28 18 26 0.8545±0.0676 0.0021±0.0013 

总计 total 136 79 186 0.9603±0.0088 0.1496±0.0714 

 
群和微型群均呈现出很低的核苷酸多样性(比前

两种划分方式及样本整体要低两个数量级), 且中

型群的单倍型多样性和核苷酸多样性指数均明显

高于微型群。 

3  讨论  

基于线粒体 ND2、COI 和 16S rDNA 序列标

记的系统发育和种群结构分析显示, 南海鸢乌贼

地理群体之间没有检测到明显的遗传差异, 表明

基于形态特征划分的地理种群 [13]并不是遗传学

上的种群(genetic population)。同样, 不同季节采

集的样本之间也没有检测到明显的遗传差异, 表

明南海鸢乌贼也不支持按季节群体来划分种群 , 
这与大西洋西南海域阿根廷滑柔鱼(Illex argen-
tinus)的研究 [24]类似 , 传统意义上的两个滑柔鱼

产卵群体并无遗传学差异, 不能视为两个种群。 
鸢乌贼中型群和微型群在系统发育关系上形

成了各自的单系群分支, 分子方差分析显示二者

之间具有极显著的遗传分化。依据 Freeland [25]和

Wright [26-27], 遗传分化系数 FST>0.25 即表明种群

间具备了非常高的遗传分化, 本研究中中型群和

微型群之间的遗传分化系数 FST 达到 0.94092~ 
0.9899, 表 明 二 者 之 间 遗 传 分 化 巨 大 , 基 因 流

(0.00255~0.01570)几乎可以忽略不计 , 这提示南

海鸢乌贼两个类群之间已经产生了生殖隔离。 
遗传多样性的分析也支持南海鸢乌贼按照表

型类群划分种群的合理性。地理群体和季节群体

的遗传多样性与样本整体无差异, 而将中型群和

微型群分别单独计算的遗传多样性(尤其是核苷酸

多样指数)要明显低于整体水平, 且两个类群之间

也有差异。这是由于各地理群体和季节群体(以及

样本整体)中均包含了中型群和微型群个体, 增加

了个体间的遗传差异度, 虚增了遗传多样性水平。 
鸢 乌 贼 在 世 界 范 围 内 有 非 常 复 杂 的 类 群 ,   

Nesis[7]依据形态、解剖学以及地理分布等特征描

述了 3 个主要的类群, 即分布于红海和阿拉伯海

的“巨型群(giant form)”, 主要分布于赤道附近海

域、背部发光器缺失且个体较小的“微型群”和印

度太平洋广泛分布、具有背部发光器的“中型

群”。其中中型群为公认[28-30]的“典型”鸢乌贼, 其

分布范围最广。后有学者发现个体巨大的巨型群

实际上只是“典型”鸢乌贼的一种形态可塑表型

(plastic phenotype)[31]。而对于不具备背部发光器

的微型群, 很多学者猜测其可能是有别于典型鸢

乌贼(中型群)的独立物种[28-29, 32]。 
本研究基于线粒体 3 个序列标记计算的南海

鸢乌贼中型群和微型群之间的遗传距离分别达到

了 14.0%(ND2)、9.6%(COI)和 8.8%(16S rDNA), 远

大于类群内的遗传分化(均小于 1%)。Hebert 等 [33]

认为 COI 的种间差异大于 2%或种间差异大于种

内差异 10 倍时即为不同种, Yu[34]计算了 140 种软

体动物线粒体基因的遗传距离, 发现各个基因的
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种内平均距离为 1%~2%, 种间平均距离为 16%~ 
26%。若以此为依据, 则鸢乌贼中型群和微型群之

间的遗传差异应属于种间水平。实际上这个遗传

差异也达到了同为柔鱼科的滑柔鱼属(Illex)[35]的

种间差异水平(16%~25%)。Staaf 等[8]利用线粒体

ND2 序列区分了太平洋中部和东部鸢乌贼的 4 个

遗传学种群, 其中发光器缺失的种群(作者定义为

赤道型, equatorial form)与其他几个具有发光器

(典型鸢乌贼)的种群的分歧度最大, 遗传距离达

到了 14%。本研究中南海鸢乌贼微型群与中型群

ND2 序列遗传距离同样为 14%, 很大程度上表明

这两种表型具备种间水平的遗传差异在鸢乌贼分

布范围内是一个普遍现象。需要指出的是, 在南

海这两个类群在地理分布上是重叠的, 并不存在

基因交流的物理阻隔, 因此可以推断这两个类群

极有可能是具有生殖隔离的两个独立物种。 
典型的鸢乌贼(中型群)在生长早期由于背部

发光器发育不明显, 与微型群鸢乌贼并无明显的

外形差异, 并不能很好地区分[36-37]。但在成鱼期, 
背部发光器的有无是中型群和微型群的一个非常

明显的外形区分特征。这种明显的形态学性状实

质上可作为二者为不同种类的一个印证。在后续

的研究中需要扩大样品的分析范围(如在世界分

布范围内采样), 采用更多的分子标记(如核基因

标记)以及分析两个类群在更高阶元中的系统分

类地位等来确认这个结论。 
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Genetic differentiation of the purpleback flying squid, Sthenoteuthis 
oualaniensis, in the South China Sea: population or species divergence 

LI Min, ZHANG Peng, ZHANG Jun, ZHANG Kui, CHEN Zuozhi 

Key Laboratory of Open-Sea Fishery Development, Ministry of Agriculture and Rural Affairs; South China Sea Fisher-
ies Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Guangzhou 510300, China 

Abstract: In the present study, the population differentiation of the purpleback flying squid (Sthenoteuthis 
oualaniensis) in the South China Sea was examined based on mitochondrial ND2, COI, and 16S rDNA sequences, 
using samples collected between September 2012 and September 2015. Phylogenetic analysis revealed two sig-
nificantly divergent monophyletic groups corresponding to the “medium form” and the “dwarf form, ” but no 
geographical lineages corresponding to the sampling localities or seasonal groups were found. The Analysis of 
Molecular Variance also revealed significant genetic differentiation between the “medium form” and the “dwarf 
form” (FST=0.940920.9899, P<0.0001), while no genetic variance between either geographic populations or sea-
sonal groups was found. The genetic diversity analysis showed that both the “medium form” and the “dwarf form” 
of S. oualaniensis in the South China Sea were characterized by high haplotype diversity (0.9465 and 0.8545) and 
low nucleotide diversity (0.0051 and 0.0021). The genetic distance between the ‘medium form’ and the “dwarf 
form” based on ND2, COI, and 16S sequences were 14.0%, 9.6%, and 8.8%, respectively. The genetic distances 
between the two forms were considerably larger than the genetic distances within each of the two forms (<1%). It 
was demonstrated that two divergent populations of S. oualaniensis were sympatrically distributed in the South 
China Sea, i.e. the “medium form” and the “dwarf form.” The genetic differentiation between these two popula-
tions was similar to that among separate species within Ommastrephidae, which indicated that the two morpho-
logically distinct forms of the purpleback flying squid, namely the “medium form” (middle sized, with a photo-
phore) and the “dwarf form” (small sized, without a photophore), are two distinct species. 
Key words: Sthenoteuthis oualaniensis; population genetic structure; genetic diversity; mitochondrial DNA se-
quence; the South China Sea 
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