
中国水产科学  2019 年 3 月, 26(2): 342352 
Journal of Fishery Sciences of China    研究论文 

                                  

收稿日期: 2018-05-15; 修订日期: 2018-07-22. 
基金项目: 国家自然科学基金项目(41676153); 农业部物种资源保护费项目(171721301354051028). 
作者简介: 王林龙(1993–), 男, 硕士研究生, 从事资源增殖生态学研究. E-mail: wanglinlong0118@163.com 

通信作者: 张秀梅, 教授, 从事资源增殖生态学研究. E-mail: gaozhang@ouc.edu.cn 
 
 

DOI: 10.3724/SP.J.1118.2019.18169 

青岛近岸金乌贼繁殖群体形态特征及遗传分化 

王林龙1, 张秀梅1, 2, 王展1, 宋娜1, 高天翔3 
1. 中国海洋大学, 教育部海水养殖重点实验室, 山东 青岛 266003; 
2. 青岛海洋科学与技术国家实验室, 海洋渔业科学与食物产出过程功能实验室, 山东 青岛 266072; 
3. 浙江海洋大学水产学院, 浙江 舟山 316022 

摘要: 为探究青岛近岸金乌贼(Sepia esculenta)繁殖群体结构及其结群历时长、产卵期内亲体规格递减的结群现象, 
运用形态学度量方法结合微卫星分子标记技术, 对青岛薛家岛近岸前、中、后 3 个不同洄游时期金乌贼繁殖群体

的形态特征和遗传分化水平进行统计分析, 探究其亲缘关系并量化差异水平。主要结果如下: 形态学主成分分析

(PCA)结果显示, 前 3 个主成分的累积贡献率为 60.067%, 低于 85%; 判别分析(DA)结果显示, 3 个时期繁殖群体的

判别准确率介于 66.7%~82.1%, 两者的散点图结果一致, 均显示 3 个群体未明显占据不相重叠的区域。微卫星标记

结果表明, 3 个时期繁殖群体的遗传距离 DA 介于 0.12~0.16, 群体遗传分化指数为 0.0014~0.0064, 利用 Structure 判

断最佳理论组群为 1, 表明其亲缘关系较近。综合分析认为, 虽青岛近海不同洄游时期金乌贼繁殖群体的规格差异

较大, 但形态学参数差异较小, 遗传距离较近且遗传分化水平较低(Fst<0.05), 未呈现明显的群体分化。 
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金乌贼(Sepia esculenta Hoyle, 1885)俗称乌

鱼、墨鱼、乌子等, 是乌贼科中的重要经济种, 也
是中国北方海域经济价值最大的乌贼[1]。其亲体

每年春季由东、黄海越冬场集群游向近岸各产卵

场繁殖产卵, 青岛近海金乌贼的产卵结群期为 5
月中旬至 7 月中上旬, 历时达 2 个月之久[2]。在结

群期内, 随时间的推移, 陆续洄游至近岸的亲体

规格呈逐渐减小趋势, 结群初期亲体的平均体重

可达末期亲体平均体重的 2~3 倍[3]。据相关报道, 
在东、黄海越冬的金乌贼可分为 3 个群体 , 虽   
有各自的产卵场, 但部分群体产卵洄游时会交叉

汇合[4]。 
形态学研究方法和分子标记技术被广泛应用

于物种的分类鉴别。其中, 形态学度量又被称为

生物学测定方法, 其通过对不同群体量度特征的

大量统计和分析, 阐明其形态性状的连续和变异

并判明差异, 主成分分析和判别分析等多元分析

方法能够简单直观地表现不同群体间的形态差异, 
可以清晰表明群体结构的分化模式 [5-9]。微卫星

DNA 是广泛分布于真核生物基因组中的简单重

复序列(simple sequence repeat, SSR), 因其多态性

高、共显性遗传、易检测等优点, 近年来越来越多

地应用于群体遗传分析[10-11]、遗传育种优化[12-13]

等研究中, 且其实验结果不易受环境影响[14], 能
够弥补宏观群体分类鉴别方法的局限性。 

目前, 国内外学者在金乌贼的洄游分布[2-3, 15]、

食性[16-17]、形态学[16, 18-19]、行为学[20-21]、繁殖策

略[22]和增殖技术[23-24]等方面开展了多项研究, 但
有关其产卵洄游历时长、“先期大后期小”的结群

现象及分批产卵繁殖习性的研究尚未见报道。本

研究通过对青岛近岸不同洄游时期金乌贼群体的

13 个形态学指标进行多元统计分析, 同时应用微
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卫星标记技术检测其遗传分化水平 , 旨在揭示

前、中、后期洄游至近岸产卵场繁殖群体的亲缘

关系和遗传结构, 为其繁殖行为特征及繁殖策略

研究提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料 
实验用金乌贼亲体样本均采自青岛薛家岛近

岸水域(355530N, 12015E), 水深 15~21 m, 泥
沙底质, 水质良好(图 1)。根据近 3 年青岛薛家岛

近海金乌贼的渔情状况，结合当地渔民的走访调

查及已发表的期刊文献，明确青岛近海金乌贼亲

体的产卵结群期(5 月中旬—7 月中旬，约 60 d)。
于 2014 年、2015 年和 2017 年近岸亲体的结群繁

殖期内, 连续采集地笼网渔获物, 记录不同洄游

时期金乌贼群体平均体重的变化(图 2)。针对 2017
年的样本, 于繁殖前、中、后(以约 20 d 为间隔) 3
个时期分别随机抽测约 30 只样本, 测量其形态学

特征并取肌肉组织以便后续分子鉴定。 
 

 
 

图 1  金乌贼调查采样区域 
Fig. 1  The sampling stations of Sepia esculenta 

 

 
 

图 2  2014 年、2015 年和 2017 年薛家岛近海 
金乌贼产卵群体平均体重的日变化 

Fig. 2  Change trend of average body weight of Sepia  
esculenta spawning stock in coastal waters of  

Xuejia Island in 2014, 2015 and 2017 

1.2  形态学研究 
1.2.1  形态测量及繁殖力统计  采用传统形态学

测量方法, 对金乌贼样本的胴长(ML)、头长(HL)、
头宽(HW)、胴宽(MW)、胴背长(DML)、鳍长(FL)、
鳍宽(FW)、右 1 腕长(TLR1)、右 2 腕长(TLR2)、
右 3 腕长(TLR3)、右 4 腕长(TLR4)、触腕长(TL)、
穗长(TCL)等 13 个形态特征进行直接测量, 精确

至 0.1 mm。绝对繁殖力的统计采用质量比例法。

首先随机称取卵粒 3~4 g (卵巢前、中、后部卵粒

混合)，统计其数量并结合卵巢总重运用质量比例

计算绝对繁殖力。  
1.2.2  数据处理  采用主成分分析、判别分析、

聚类分析和单因子方差分析 4 种多元统计分析方

法, 对不同时期金乌贼样本的形态学指标进行分

析, 为校正样本规格差异对形态学参数产生影响, 
将 12 个形态学指标分别除以胴长, 得到 12 组量

度特征值, 应用 SPSS 19.0 软件进行分析。 
(1) 主成分分析。运用 SPSS 19.0 软件对 12

组量度特征值进行主成分分析(principal compo-
nent analysis), 得到各主成分的特征值和贡献率, 
并根据第一、第二主成分得分绘制散点图。 

(2) 聚类分析。运用 SPSS 19.0 软件对 12 组

量度特征值进行聚类分析(cluster analysis), 采用

组间联接的聚类方法, 构建基于平方 Euclidean 距

离系数的聚类关系树。 
(3) 判别分析。运用 SPSS 19.0 软件对 12 组

量度特征值进行判别分析(discriminant analysis), 
计算不同群体的判别准确率及综合准确率并构建

判别方程式, 同时基于前两个判别函数值绘制散

点图。其中:  
判别准确率(%)=(判别正确个体数/群体总个

体数)×100% 

1 1
) 100%(%

n n

i i
i i

R T
 

  综合判别准确率  

其中, n 表示不同洄游时期(n=3), Ri 表示第 i 个洄

游时期群体判别正确个体数, Ti 表示第 i 个洄游时

期群体总个体数。 
(4) 单因子方差分析 使用 SPSS 19.0 软件对

12 组形态学指标进行单因子方差分析(one-way 
ANOVA), 具方差齐性的变量采用 LSD 法, 不具
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方差齐性的变量采用 Tamhane’s T2 法分析, 差异

显著性水平 α=0.05。 
1.3  微卫星标记 
1.3.1  样本基因组 DNA 提取  样本基因组 DNA
使用苯酚氯仿抽提法 [25]提取, 置20℃冰箱中保

存备用。 
1.3.2  PCR分析  本实验采用 5 个高度多态的微

卫星位点(J17[26]、J63[26]、Secu113[27]、Secu117[27]、

Secu164[27]) (表 1)对所提取的金乌贼基因组 DNA
进行 PCR 扩增。PCR 反应体系为 25 μL, 包括 Taq
酶 0.15 μL, DNA 模板 1 μL, 正、反向引物各 1 μL, 
dNTP 2 μL, 10×PCR buffer 2.5 μL 和去离子水

17.5 μL。每组 PCR 均设置阴性对照, 除不加 DNA
工作液外, 其他条件与正常反应相同, 用以检测

是否存在污染。PCR 循环参数为: 95℃变性 5 min, 
随后进行 40 个循环, 每个循环包括: 94℃变性

45 s, 退火 45 s (各引物退火温度见表 1), 72℃延

伸 45 s, 循环完成后 72℃延伸 10 min, 然后 4℃恒

温保存。 
PCR 产物经琼脂糖凝胶电泳检测后, 送生物

公司电泳分型。使用 GeneMarker v202 软件读取

相关等位基因数值, 人工校正后, 得到各位点数

据。为避免光线直射影响实验结果, 所有实验操

作过程均在光线较弱的地方进行。 
 

表 1  本研究使用的 5 对微卫星荧光引物信息 
Tab. 1  Information for 5 microsatellite loci and primers in multiple paternity study of Sepia esculenta 

位点  
locus 

重复模块  
repeat motif 

引物序列 (5′−3′)  
primer sequence 

等位基因长度/bp  
size range 

退火温度/℃  
annealing temperature 

J17 (TG)25 F: HEX-ATTGGAAATCGGTGAGCT 
R: GATGGGAGTTGGGAAATG 

217–260 55 

J63 (AC)5(AC)13 F: FAM-GAAAACGATACAAGGAGT 
R: GTGCAAGAAACAAAGACA 

260–309 55 

Secu113 (CA)27(TA)7 F: TAM-ACTCACAACCAAGCATAAA 
R: ACACGGATAAGCAAATAAA 

229–301 52 

Secu117 (CA)34 F: HEX-GGTGGGGGTCAACTAAGT 
R: TATGGTCTTCCTGCCTCGTGTAT 

218–281 52 

Secu164 (GT)24 F: FAM-TTTACTCATTGCATCGTGTG 
R: CCCAAATTGCTCTACAGT 

220–273 49 

注: FAM 为蓝色荧光标记, TAM 为绿色荧光标记, HEX 为黑色荧光标记. 
Note: Fluorescent dye labels (ABI): FAM, blue; TAM, green; HEX, black. 

 
1.3.3  数据处理  运用 PopGene 32 软件进行群

体遗传分析, 计算等位基因数(Na)、有效等位基因

数(Ne)、观测杂合度(Ho)和期待杂合度(He)。利用 MS 
tools 计算位点的多态信息含量(PIC)、GENEPOP 
4.0进行 Hardy-Weinberg平衡检验, 如位点显著偏

于平衡则运用 Micro-Checker 检测其是否存在无

效等位基因。遗传分化指数(Fst)由 FSTAT 软件统

计分析, 运用 ARLEQUIN进行群体间分子方差分

析(AMOVA), 利用 STRUCTURE分析群体遗传结

构, POPULATION 1.2 软件计算群体间遗传距离

(DA), 运用 GENETIX 软件进行三维因子对应分

析(3D-FCA)。 

2  结果与分析 

2.1  形态学结果 
2.1.1  各时期的金乌贼样本信息  2017 年采集 

的不同时期金乌贼群体信息如表 2 所示。随时间

推移, 金乌贼群体的平均胴长和平均体重均呈下

降趋势且具显著差异(P<0.05)。前期群体的绝对繁

殖力显著高于中、后期群体, 3 个时期群体的肥满

度差异较小。 
2.1.2  主成分分析  不同时期金乌贼群体的主成

分分析结果显示, 前 3 个主成分分别解释总变异

的 36.139%、15.110%和 8.818%, 累积贡献率为

60.067%, 低于 85%。第一主成分中, 右 1 腕长/
胴长(TLR1/ML)、右 2 腕长/胴长(TLR2/ML)、右

3 腕长/胴长(TLR3/ML)的载荷值较大, 主要体现

其头部差异 ; 第二和第三主成分中 , 胴宽 /胴长

(MW/ML)、胴背长 /胴长(DML/ML)、鳍宽 /胴长

(FW/ML)较大, 主要体现其胴部差异(表 3)。 
根据第一和第二主成分得分绘制散点图(图

3), 结果显示洄游前期金乌贼群体多数分布于散 
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表 2  金乌贼样品信息及各时期水温状况 
Tab. 2  Sample information of Sepia esculenta and the water temperature in each period 

洄游时期 
date 

采样时间 
sampling time

水温/℃ 
temperature 

数量 
number

平均胴长/mm  
average mantle length

平均体重/g 
average body weight

绝对繁殖力(♀) 
absolute fecundity 

肥满度/% 
relative fatness

前期 early stage 2017.06.10 19.5 28(♀: 16) 167.0±14.6a 734.5±178.4a 2940.6±648.9a 15.6±2.0a 

中期 middle stage 2017.06.28 21.4 27(♀: 13) 158.4±20.3a 575.5±184.8b 1802.1±386.9b 14.3±2.5a 

后期 later stage 2017.07.16 22.3 33(♀: 14) 145.3±16.8b 455.2±148.5c 1593.6±476.0b 14.6±2.2a 

注: 肥满度=体重(g)/胴长 3(cm)×100%[28], 同列数据后不同的小写字母代表同一时间差异显著(P<0.05). 
Note: relative fatness=weight(g)/mantle length3(cm)100%, different letters in the same column mean significant difference at 0.05 level. 

 
表 3  不同洄游时期金乌贼群体主成分分析结果 
Tab. 3  Results of principal component analysis of  

breeding populations of Sepia esculenta in  
different migratory periods 

主成分 principal component变量 
variable 1 2 3 

x1: 头长/胴长(HL/ML) 0.578 0.118 0.328

x2: 头宽/胴长(HW/ML) 0.474 0.109 0.359

x3: 胴宽/胴长(MW/ML) 0.539 0.599 0.160

x4: 胴背长/胴长(DML/ML) 0.559 0.618 0.010

x5: 鳍长/胴长(FL/ML) 0.584 0.549 0.103

x6: 鳍宽/胴长(FW/ML) 0.253 0.005 0.741

x7: 腕长 1/胴长(TLR1/ML) 0.758 0.351 0.016

x8: 腕长 2/胴长(TLR2/ML) 0.706 0.487 0.023

x9: 腕长 3/胴长(TLR3/ML) 0.768 0.398 0.107

x10: 腕长 4/胴长(TLR4/ML) 0.601 0.405 0.140

x11: 触腕长/胴长(TL/ML) 0.690 0.099 0.036

x12: 穗长/胴长(TCL/ML) 0.520 0.231 0.451

特征值 eigenvalue 4.337 1.813 1.058

贡献率/% contribution ratio 36.139 15.110 8.818

累积贡献率/% 
cumulative contribution ratio 

36.139 51.249 60.067

 
点图的上侧区域, 中期群体多分布于左侧和上侧

区域, 而后期群体多分布于右侧和下侧区域, 三
者具较明显的重叠区域。 
2.1.3  聚类分析  不同时期金乌贼繁殖群体的聚

类分析结果表明, 3 个时期的金乌贼群体可以大

致分为 2 组, 其中前期和中期群体首先聚为一支, 
而后与后期群体聚到一起(图 4)。 
2.1.4  判别分析  运用判别分析方法对不同时期

金乌贼繁殖群体进行分析, 结果表明, 3 个时期的

综合判别正确率为 76.1%。其中, 前期群体中有 3 

 
 

图 3  不同洄游时期金乌贼繁殖群体第一、 
第二主成分散点图 

Fig. 3  Scatter plots of scores on the first two principal  
components of breeding populations of Sepia  

esculenta in different migratory periods 
 

 
 

图 4  金乌贼群体聚类关系树 
Fig. 4  Dendrogram showing the relationship of  

Sepia esculenta populations 
 

个体错判为中期群体, 2 个体错判为后期群体, 判
断正确率为 82.1%; 中期群体中有 5 个体错判为

前期群体 , 4 个体错判为后期群体 , 正确率为

66.7%; 后期群体中有 4 个体错判为前期群体, 3
个体错判为中期群体, 正确率 78.8% (表 4)。各群

体的判别方程式为:  
前期 

1 2 3 4 5 6

7 8 9 10 11 12

116 70 112 628 97 19
90 88 141 32 23 85 429

Y x x x x x x
x x x x x x

      

     
 

中期 

1 2 3 4 5 677 103 107 611 88 17Y x x x x x x      
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7 8 9 10 11 1296 87 131 29 19 70 404x x x x x x       
后期 

1 2 3 4 5 6

7 8 9 10 11 12

116 110 142 608 90 3
117 115 140 34 15 54 423

Y x x x x x x
x x x x x x

      

     
 

 
表 4  不同洄游时期金乌贼群体判别分析结果 

Tab. 4  Discriminant results of breeding populations of Sepia esculenta in different migratory periods 

预测分类 predicted species membership 变量  
variable 

数量 
size 

正确率/% 
accuracy 前期 early stage 中期 middle stage 后期 later stage 

前期 early stage 28 82.1 23 3 2 

中期 middle stage 27 66.7 5 18 4 

后期 later stage 33 78.8 4 3 26 

 
不同时期金乌贼群体的判别分析散点图结果

显示 , 前期和中期群体普遍位于散点图的左侧 , 
后期群体多分布于散点图右侧, 各群体并未明显

占据不相重叠的区域(图 5)。 
 

 
 

图 5  基于前两个判别函数值的散点图 
1: 前期; 2: 中期; 3: 后期. 

Fig. 5  Scatter plot based on the first two  
discriminant functions 

1: early stage; 2: middle stage; 3: later stage. 
 

2.1.5  单因素方差分析  运用单因子方差分析方

法对不同时期金乌贼群体的 12 个量度特征值进

行比较, 结果显示, 洄游前期群体与中期群体和

后期群体均存在 6 个指标差异显著(P<0.05), 中期

群体与后期群体存在 5 个指标差异显著(P<0.05) 
(表 5)。 
2.2  微卫星标记结果 
2.2.1  微卫星位点特征及群体遗传多样性  微卫

星标记结果显示, 5 对微卫星引物在 3 个群体中均

得到较好的扩增并具高度多态性(PIC>0.5)。各位

点的扩增结果见表 6。其中, 等位基因数(Na)为
13~25, 有效等位基因数(Ne)为 5.68~14.46, 观测

杂合度(Ho)介于 0.73~0.89 之间, 期待杂合度(He)

介于 0.83~0.94 之间, Shannon 指数(I)为 1.97~2.87, 
Hardy-Weinberg 平衡检验显示前期洄游群体在

Secu164 位点极显著偏离平衡(P<0.01), 经 Micro- 
Checker 检测存在无效等位基因。 

 
表 5  不同洄游时期金乌贼繁殖群体 

单因子方差分析结果 
Tab. 5  One-way ANOVA results of breeding populations 

of Sepia esculenta in different migratory periods 
x̄±SE 

变量 
variable 

前期(n=28) 
early stage 

中期(n=27) 
middle stage 

后期(n=33) 
later stage 

x1 0.402±0.005a 0.367±0.007b 0.403±0.005a

x2 0.433±0.006a 0.453±0.008ab 0.465±0.007b

x3 0.666±0.007a 0.655±0.059a 0.642±0.008a

x4 1.150±0.005a 1.126±0.008b 1.133±0.009ab

x5 1.116±0.008a 1.074±0.014b 1.093±0.012ab

x6 0.157±0.003a 0.148±0.005a 0.212±0.022b

x7 0.489±0.008a 0.459±0.011a 0.496±0.011a

x8 0.496±0.007a 0.470±0.010b 0.531±0.010bc

x9 0.487±0.008a 0.465±0.010b 0.513±0.009bc

x10 0.624±0.010a 0.566±0.023b 0.661±0.012a

x11 1.648±0.445a 1.694±0.031a 1.863±0.032b

x12 0.289±0.008a 0.293±0.006a 0.314±0.006b

注: 英文字母上标有一相同表示差异不显著 , 上标不同表示差

异显著(P<0.05). 

Note: Different superscripts indicate significant difference, and 
other situations indicate non-significant difference (P<0.05). 

 
各时期金乌贼群体的遗传多样性参数详见表

7, 其中, 前期群体除观测杂合度(Ho)外各项指数

均为最高 , 中期群体的等位基因数(Na)最低 , 后
期群体的有效等位基因数(Ne)、Shannon 指数(I)、
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期待杂合度(He)和多态信息含量(PIC)最低, 观测

杂合度(Ho)最高。总体上, 不同时期金乌贼群体的

遗传多样性水平相仿, 前期群体稍高于中期和后

期群体。 
 

表 6  金乌贼 5 对微卫星位点的等位基因数、杂合度及多态信息含量 
Tab. 6  Number of alleles, heterozygosity and polymorphic information content of 5 microsatellite loci of Sepia esculenta 

位点 locus 等位基因数 Na 有效等位基因数 Ne Shannon 指数 I 观测杂合度 Ho 期待杂合度 He 多态信息含量 PIC

J17 24 9.50 2.61 0.82 0.90 0.86 

J63 13 5.68 1.97 0.78 0.83 0.79 

Secu113 19 11.69 2.62 0.89 0.92 0.90 

Secu117 23 10.43 2.62 0.73 0.91 0.88 

Secu164 25 14.46 2.87 0.77 0.94 0.91 

均值 mean 20.8 10.35 2.54 0.80 0.90 0.87 

 
表 7  不同洄游时期金乌贼繁殖群体的遗传多样性 

Tab. 7  Genetic diversity of breeding populations of Sepia esculenta in different migratory periods 

洄游时期 migration period 等位基因数 Na 有效等位基因数 Ne Shannon 指数 I 观测杂合度 Ho 期待杂合度 He 多态信息含量 PIC

前期 early stage 16.20 9.90 2.42 0.77 0.90 0.87 

中期 middle stage 15.00 9.50 2.40 0.80 0.90 0.87 

后期 later stage 15.20 8.72 2.37 0.81 0.89 0.86 

均值 mean 15.47 9.37 2.40 0.80 0.90 0.87 

 
2.2.2  遗传分化分析  不同时期金乌贼群体间的

Nei’s 遗传距离(DA)介于 0.12~0.16 之间, 前期和

中期群体的 DA 较远(0.16), 中期和后期群体的 DA

最近(0.12)。3 个群体间的遗传分化指数均较低

(0.0014~0.0064), 遗传分化水平较低(Fst<0.05)且
差异不显著(P>0.05) (表 8)。分子方差分析(AMOVA)
结果如表 9 所示, 如将 3 个时期的群体定义为不

同的管理单元 , 则群体间的遗传变异为 0.16%, 
群体内的遗传变异为 99.84%, 且两者差异不显著

(P>0.05)。 
2.2.3  遗传结构分析与 FCA 分析  利用 Structure 
2.3.1 执行 1~3 的假设 K 值, 每个 K 值重复模拟

10 次, 根据 K 值的趋势分析, 判断最佳的理论组

群为 1。图 6 和图 7 所示分别为选择 K=2 和 K=3
时的金乌贼不同洄游时期遗传结构图, 其结果显

示, 若假定 K 个理论组群, 则各个洄游时期的群

体都会均匀地分到 K 个组群中。 
 
表 8  不同洄游时期金乌贼繁殖群体的遗传距离(DA, 对

角线以上)和遗传分化指数(Fst, 对角线以下) 
Tab. 8  Genetic distance (DA, above diagonal) and pairwise 
Fst estimates (Fst, below diagonal) of breeding populations of 

Sepia esculenta in different migratory periods 

变量  
variable 

前期 
early stage 

中期 
middle stage 

后期 
later stage

前期 early stage ‒ 0.16 0.14 

中期 middle stage 0.0022 ‒ 0.12 

后期 later stage 0.0064 0.0014 ‒ 
 

3D-FCA 分析结果显示, 第一主成分和第二

主成分分别解释总遗传变异的 47.35%和 52.65%, 
3 个不同洄游时期的群体存在较多的重叠区域  
(图 8)。 

 
表 9  不同洄游时期金乌贼繁殖群体分子方差分析 

Tab. 9  AMOVA analysis of breeding populations of Sepia esculenta in different migratory periods 

变异来源 source of variation 自由度 df 平方和 sum of squares 变异组分 variance component 变异比例/% percentage of variation

群体间 among populations 2 4.506 0.00336 Va 0.16 

群体内 within populations 173 355.880 2.05711 Vb 99.84 

总计 total 175 360.386 2.06047  
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图 6  K=2 时金乌贼不同洄游时期的遗传结构图 
Fig. 6  Cluster analysis for Sepia esculenta  

from structure (K=2) 
 

 
 

图 7  K=3 时金乌贼不同洄游时期的遗传结构图 
Fig. 7  Cluster analysis for Sepia esculenta  

from structure (K=3) 
 

 
 

图 8  不同洄游时期金乌贼群体的 3D-FCA 分析 
红色: 前期; 蓝色: 中期; 黄色: 后期. 

Fig. 8  3D-FCA analysis of breeding populations of  
Sepia esculenta in different migratory periods 

red: early stage; blue: middle stage; yellow: later stage. 
 

3  讨论 

3.1  我国近海金乌贼的越冬场、产卵场、洄游路

线及其影响因素 
据报道, 我国近海金乌贼可分为 3 个群体, 

冬季均于黄海中南部、台湾北部及对马五岛西南

海域中混栖越冬 (图 9), 经长达 4 个月的生长发

育后, 自越冬场呈辐射状向近岸各产卵场生殖洄

游, 第一个群体游向舟山、长江口海域, 并在两者

的内湾和岛湾结群生殖; 第二个群体经对马海峡

向日本海洄游; 最后一个群体游至海州湾近海、

青岛及石岛近岸[3]。其产卵洄游路线可能不会严

格与越冬路线重叠, 因此导致不同群体的交叉汇

合[4]。研究表明, 具分批产卵习性的头足类, 其体

内往往仅储存少量能量用于性腺的生长发育, 因
此在其生殖期间需不断进食以满足生殖能量的支

出[29], 故饵料丰富度是影响其繁殖习性、生活史

策略和产卵场选择的重要因子之一。不同于太平

洋褶柔鱼(Ommastrephes sloani pacificus)的季节

性洄游, 春夏季时期金乌贼完全是一种生殖洄游, 
其目的性极强, 因此适宜的产卵生境对其在近岸

水域的洄游分布影响极大。当其进行生殖洄游时, 
洄游通路中饵料丰富度、受精卵附着物的有无等

可能显著影响其对产卵场的选择倾向。青岛近岸

结群的金乌贼群体属自越冬场向北洄游的一支 , 
但亦可能混有向日本海洄游的群体以及本应结群

于长江口、舟山近海的群体, 由此推测, 同一群体

的产卵场不一致, 而同一产卵场亦可能结群有不

同的群体。 
 

 
 

图 9  金乌贼的越冬场及洄游路线(参考郑元甲等[3]) 
Ⅰ: 产卵场; Ⅱ: 越冬场. 

Fig. 9  The overwintering and migratory  
routes of Sepia esculenta 

Ⅰ: spawning grounds; Ⅱ: wintering grounds. 
 

3.2  青岛近海金乌贼繁殖种群的结构分析 
主成分分析结果显示, 前 3 个主成分的累积

贡献率为 60.067% (表 3), 低于 85%[6], 表明不同

洄游时期金乌贼繁殖群体的形态参数差异较小 , 
无法运用主成分分析方法进行区分。判别分析结
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果显示, 3 个群体的判别准确率介于 66.7%~82.1%, 
整体判别准确率较低, 各时期的繁殖群体在主成

分分析和判别分析的散点图中均未明显占据不相

重叠的区域, 表明 3 个时期金乌贼繁殖群体的形

态量度特征较为接近。 
微卫星标记通过对特定基因片段进行特异性

扩增, 统计分析其长度、纯合度和杂合度等信息, 
以量化群体间的遗传分化程度。本研究中应用的

5 对微卫星引物的 PIC 值介于 0.79~0.91, 具高度

多态性(PIC>0.5), 应用其对金乌贼基因片段进行

特异性扩增, 共计得到 104 个等位基因, 平均单

个位点得到 20.8 个等位基因。遗传多样性作为生

物多样性的重要组成, 体现着物种对环境变化适

应能力的强弱[30]。不同洄游时期群体观测杂合度

(Ho, 0.77~0.81)、期待杂合度(He, 0.89~0.90)及 PIC 
(0.86~0.87)等均较高, 表现出较高水平的遗传多

样性, 这与 Zheng 等[31]利用微卫星技术研究中国

及日本 5 个金乌贼群体的遗传多样性水平相似, 
高于同为乌贼科的虎斑乌贼[32](Sepia pharaaonis) 
(Ho, 0.30~0.83; He, 0.704~0.859)和蛸科的真蛸[33] 

(Octopus vulgaris) (Ho, 0.664~0.837; He, 0.835~ 
0.909)。根据 Wright[34]的遗传分化理论, Fst<0.05
代表遗传分化水平较低。本研究中, 不同洄游时

期金乌贼繁殖群体间的遗传距离 DA 介于 0.12~ 
0.16, 遗传分化较低(Fst, 0.0014~0.0064)。同时, 其
遗传结构分析和 3D-PCA 分析结果亦表明, 不同

洄游时期的金乌贼繁殖群体不能明显区分为不同

的管理单元。 
不同洄游时期金乌贼繁殖群体的规格相差较

大, 但形态学参数差异较小, 遗传距离较近, 遗
传结构相似, 未呈现明显的群体分化。分析认为, 
金乌贼繁殖群体规格差异较大的主要原因, 是由

于亲体分批产卵、仔乌分批孵化导致生长离散的

加剧所致。受资源、生境等影响, 生长离散本是

生物群体中一个正常现象[35], 金乌贼前期产卵孵

化的仔乌在适宜的水温条件下生长迅速, 而后期

孵化的个体, 在生长初期便面临高温胁迫与越冬

洄游的挑战 ,  由此进一步加剧了生长离散的程

度。规格大小决定的游泳能力强弱, 使得大规格

个体先期到达产卵场, 小规格个体后期在近岸水 

域结群繁殖。研究表明, 在东、黄海混群越冬的

金乌贼规格由北部近海向北部外海、南部近海及

南部外海呈逐渐减小趋势[3], 为了避免饵料竞争, 
鱼类往往会通过增大空间生态位分化以降低捕食

压力[36], 金乌贼在越冬场长达 4 个月的生长发育

过程中, 小规格个体必然会尽量避免与大规格个

体越冬栖息地的重叠, 因此, 越冬场距产卵场的

远近亦可能是影响其“产卵结群历时长、前期个体

大后期个体小”的因素之一。据此, 本文建议在开

展金乌贼增殖放流时, 尽量采用前期洄游亲体进

行人工繁育, 因前期洄游亲体具有更高的怀卵量

(表 2), 其孵化的仔乌具有更长的适宜生长期, 能
够避开后期近岸水域高温的不良影响, 在越冬洄

游之前即具较大的规格和较高的活力(如捕食能

力、游泳能力及极端条件耐受能力等)，在增加资

源补充效应的同时亦能提高渔业生产效益。 

4  小结 

许多研究表明, 同一物种的不同群体在形态

学和遗传分化水平上具不可预测性, 如 Thakur 等[37]

研究显示辽宁大连和山东俚岛的 2 个大头鳕(Gadus 
Macrocephalus)群体形态参数较为相似, Moghadam
等[32]发现美国 3 个虎斑乌贼群体间的遗传分化水

平较低。同时, 不容忽视的是, 形态度量等宏观群

体鉴别方法易受生物生存环境的影响[14], 金乌贼

不同群体均在黄海混栖越冬长达 4 个月之久 [2], 
其越冬场环境的连续甚至一致性是否会引起形态

特征的相似尚值得讨论。此外, 具有良好扩散能

力的海洋鱼类通常在很大的地理范围内表现出较

低的遗传分化[38-40]。因此, 金乌贼的越冬混群及

较强的运动能力亦可能导致群体间具有相似遗传

结构。 
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Morphological characteristics and genetic differentiation of a breeding 
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Abstract: Population differentiation and structure are important topics of evolutionary biology, and morphology 
and genetics are the main methods of researching these topics. Sepia esculenta migrates annually from the over-
wintering field to the spawning ground, and for a long time, it has been thought that the breeding period of its in-
shore populations was as long as two months. In addition, during the grouping period, the specification of S. es-
culenta arriving in different stages showed a decreasing trend with arrival time. Thus, the objectives of this study 
were to characterize the population structure and clustering phenomenon in S. esculenta over time, and discover 
why the parental specification diminished during spawning of the mature animals in Qingdao. The morphological 
characteristics and genetic differentiation during three different migratory periods (early, middle, and late) of S. 
esculenta inhabiting the coastal waters of Xuejia Island were analyzed using morphology and DNA markers. The 
results showed that the cumulative contribution rate of the first three principal components was 60.067% in the 
principal component analysis (PCA), which was lower than 85%. The discrimination accuracy ranged from 66.7% 
to 82.1% in the discriminant analysis (DA). The scatter plots of PCA and DA showed a similar result, which is the 
species was not clearly dispersed among these three migratory periods. Analysis based on microsatellite markers 
indicated that genetic distances (DA) ranged from 0.12 to 0.16 and the genetic differentiation index (Fst) ranged 
from 0.0014 to 0.0064 in S. esculenta from the three different migratory periods. The optimal number of theoreti-
cal groups was 1 according to the genetic structural analysis. These findings suggested that there was no obvious 
population differentiation among early, middle, and late migratory periods of S. esculenta in Qingdao, owing to the 
low values of morphological differences, genetic distances, and genetic differentiation, although the population 
showed a large difference in mantle length and body weight in specifications. The differences in the swimming 
ability of small and large individuals may be the main reason behind the long period of S. esculenta’s clustering 
and the decrease of its specification over time. It is undeniable that the differences in morphology and genetics 
among populations of marine cephalopods populations of fish are unpredictable yet significant. Macroscopic iden-
tification methods, such as morphological studies, are vulnerable to the influence of living environment, and at the 
same time, marine fish with good dispersal ability usually exhibit very low genetic differentiation within a wide 
geographic range. Therefore, the strong athletic ability of Sepia esculenta may also lead to a similar genetic 
structure of its populations. 
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