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摘 要:头足类不仅是重要的经济软体动物，同时在海洋生态系中扮演着重要的角色。其开发和利用己引起

世界各国和地区的重视。从形态学、生态学、生物化学以及分子遗传学等方面，较为系统地阐述了世界各国在

头足类种群鉴定方面的研究现状。分析认为，头足类种群结构的研究在世界范围内已经取得了很大的进展，

传统的形态学和生态学方法为其鉴定提供了基本的手段，其中利用耳石对其生长和产卵季节等进行推算是

当前研究的主要于段之一。生物化学技术和分子遗传学标记的应用，为其研究提供了新的思路。分析认为，

头足类种群鉴定还应结合其基础生物学，特别是分类学、生活史和汩游分布等方面的内容。
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Abstract: Cephalopod belongs to an important economic mollusk and also plays an impOltant role in the marine 

ecological system. Its exploitation and utilization have been recognized in the world. In this paper , the current study 

about the population identification method for cephalopod has been discussed from the aspects of morphology , 

ecology , biochemistry and molecular genetics in details , the results show that the great progress has been made in 

the world. 币le traditional methods such as morphology and ecology have provided basic tools for identifying the 

cephalopod structure , in which the way based on statolith aging has become importan t. However , the application of 

biochemistry and molecular genetics has provided for the new ways. The results also indicate that the population 

identifÌcation for cephalopod may be c:ombined with its basic biology , espec:ially in taxology , history and migration. 
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头足类是软体功物门的重要类群，广泛分布在世界三大洋及南极晦域，不仅具有很高的经济价值，

而|二l在海洋生态，+，占有重要地位。头足类共有 2 亚纲、 II êl 、 50 科、 154 属约 718 和!，[，] 0 J:: 世纪 70 年代

以来，由于世界传统经济种类资源的普遍衰退，处在食物链低端的头足类资源引起了世界各国和地区的
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重视。据 FAO 统计， 2000 年以来，世界头足类产量约为 310 X 104 t 以上 [2J 主要为柔鱼科( Ommastrephi

dae) 、乌贼科 (Sepiidae) 、枪乌贼科( Loliginidae) 和章鱼科( Octopodidae) 0 头足类通常具有生长快、生命周

期短的特点，同时种类繁多、种群结构也较为复杂。因而，研究头足类的种群结构，对于保护、合理开发

头足类资源有着相当重要的意义。本文从形态学方法、生态学方法、生物化学方法以及分子遗传学方法

等方面，阐述世界各国在头足类种群鉴定方面的研究现状，为我国在该领域的研究提供借鉴和参考。

1 形态学法

形态学方法为鉴别种群的传统方法，它对分节特征、体型(度量)特征和解剖学特征的测量和鉴定，

依据这些特征的差异程度来划分种群。在头足类种群鉴定中，其耳石、内壳、齿舌、外套膜等形态学特征

均得到一定程度上的应用。但种类不同，其适宜的形态学特征鉴定材料也可能不同。例如， Clarke[3J , 

Nixon[4J等利用内壳、耳石、齿舌及其它外部形质(外套膜花纹、腕长和体形等) ，配合解剖学和胚胎发育

学的特性来分析乌贼属 (Sepia) 的系统分类; Khromov[5J依照其外形特征将乌贼属分为 6 个种。

硬组织(如耳石等)是较好的生物分类材料之一，利用耳石的生长轮纹宽度、清晰度、标记轮有元、微

量元素含量、同位素的比率等，可以较为方便地鉴别头足类的不同种群[6lO] 。 lhtsuitad[Il]利用耳石推

算剑尖枪乌贼( Photololigo edulis) 的孵化期，区分了暖水性和冷水性两个种群o Ar，♂lelles 等[ 12J利用嗣长、

耳石的日增长量及其亮纹带，对秘鲁海域的茎柔鱼( Dosidicus gigas )种群结构进行了分析，认为可分为恫

长小于 490 mm 和大于 520 mm 的两个种群，它们的最大年龄分别为 220 d 和 354 d; 根据推算，一个种群

大约在秋冬季产卵，并于春夏季补充到渔业，另一个种群约在春夏季产卵，在秋冬季补充到渔业。

Alexanderl I3 J认为，分布在大洋和大陆架的阿根廷滑柔鱼( Illex αrgentimω) ，它们的耳石结构(生长环的颜

色、清晰度等)存在着显著的稳定性差异。

利用形态的度量特征及其比例的变动，并结合数学统计模型来研究头足类的种群结构也得到一定

程度上的应用。如 P町ce 等[ 14J利用1同体和角质顿的度量特征数据，并结合多变量的统计分析方法，成

功地应用于亚速尔群岛周边海域福氏枪乌贼( l.oligo forbesi )的种群研究，认为它是来源于欧洲大陆的枪

乌贼种群; Boyle 等[ 15J 、 Mangold 等[ 16J利用恫长、腕长以及头重和体重等形态学特征数据及其比例的变动

分别对尖盘爱耳斗蚓(Eledone ci厅hosα) 、真蚓( Octopus vulgaris )种群结构进行了研究。 Brur陀ttl 等[ 17J对利

用耳石的总长、丘部长和宽、吻部长、翼宽等特征，对分布在西南大西洋海域的阿根廷滑柔鱼夏生群和北

巴塔哥尼亚群进行了对比研究，发现雌雄个体之间、同一性别的不同群体间耳石度量特征有着显著差

异。陈新军等[ 18J根据嗣长、鳝长、鳝宽、眼径、右 l 腕长、右 2 腕长、右 3 腕长、右 4 腕长和右触腕穗、长 9

个形态特征指标值，利用变权聚类法，将西北太平洋 165 0E 以西海域的柔鱼( OT11l11ßStrephes bαrtrami)划分

为两个种群，其形态特征值差异显著。杨德康[ 19J根据拖网兼捕的渔获物个体大小，将分布在亚丁湾附

近海域的莺乌贼( Synψlectoteuthis oualanien.sω) ，初步分成春生群、夏生群和秋生群三个繁殖种群; p.j-旭昌

等[20J根据印度洋西北部海域眈钓船钓捕的莺乌贼渔获个体组成，初步判断其存在大中小 3 个种群。

但是，在研究中发现，形态学分类特征描述头足类物种的地理变异存在一些缺陷，如一些形态特征

易受到生物和非生物等外部环境条件，以及人为和捕捞因素的影响。例如，通过对西南大西洋海域阿根

廷滑柔鱼 4 个产卵群体的外套膜宽度和厚度、肉鳝和头部的 i乏和宽、腕长、ffl1t腕和刷!腕吸盘的直径，以及

茎化腕、齿舌的形态和|精'虫'复合体结构的检测表明:绝大多数形态学特征在这些季节性群体中表现为重

叠性变化，仅有精业JJ泉的大小存在着显著性的差异，夏生群比秋生群和|冬生在f大约1. 5 倍。但是这一差

别与不同群体的生长状况有关，不是一个稳定的标记[2 1 1 0 N耶ntullin 认为 [21 J 形态学研究在阿根延滑柔

鱼种群鉴定方面的作用有限。 由于形态学特征易于测定，仍被广泛应用于头足类的科l群研究中，初步认

为头足类的硬质组织(如内壳、 fiF1质额和耳石等)要比软质组织(女11腕足、fMU胸和I外套部等)更适合于种群

的鉴定，并更为有效[22l O 
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2 生态学方法

生态学种群鉴定方法通常包括了不同生态条件下种群的生活史及其参数的差异性比较，如生殖指

标、生长指标、年龄指标、泪游分布、寄生虫以及种群数量变动等。这些生态离散性和差异性产生于时间

和空间的不均匀性[剖，其中生殖及分布区的隔离往往成为判别种群的最重要标志。

根据头足类性成熟时产卵特性、产卵季节和性成熟时个体大小等， Augustyn 等[24J对南非沿岸海域

真枪乌贼(Lρligo vulg，αns r，叮naudii) 的种群结构进行了研究。 Segawa 等[25J根据产卵模式对冲绳( Okinawa) 

浅海海域莱氏拟乌贼( Sepioteuthis lessoniαna)种群结构进行了研究，认为该海域的莱氏拟乌贼不止存在一

个种群。 Boyle 等[26J 和 Dunning[27J依据补充群体的模式分别对福氏枪乌贼和柔鱼种群结构进行了研究O

Bower 等[28J 根据渔获物中寄生虫的不同，对北太平洋海域柔鱼种群进行了划分; Roper 等[29J 、

Norrnan[30 ， 3IJ等根据头足类的行为和体色变动模式，对 Octop旧 spp ， 种群进行了研究。

此外，还有根据地理分布的不同进行种群的鉴定与划分。Allmon[32J认为在不同区域中，孤立的头足

类物种产生至少包括形成、持续和分化三个阶段，才能产生不同的地理种群。分布在新西兰周边海域的

双柔鱼被划分为两个地理种群:南部海域为新西兰双柔鱼( Nototodαrus sloani) ， 新西兰北部和澳洲南部

海域为澳洲|双柔鱼( Nototodαrus gouldi) ，分析认为这两个种群是由于地理分布隔离所形成的[33]O

Araya[34J 、 Bravo de La伊na[35J 、 Coelho 和 0' Dor[36J等也依据地理分布的不同，分别对分布在日本周边海域

的太平洋榴柔鱼( Todarodes p创作ω) 、撒哈拉附近海域真蜡和东北大西洋海域滑柔鱼( Illex illecebrosω)等

的种群结构进行了研究O

3 生物化学方法

目前，用于头足类种群鉴定的生物化学方法主要为同工酶电泳技术。同工酶标记可以从蛋白质水

平上反应生物的变异情况，通过比较基因表达产物一一蛋白质的异同来探讨物种的遗传变异情况，从而

进行种群的鉴定。如 Gathwa由等[37J对皮氏枪乌贼(μligo pealei)和普氏枪乌贼(Lρligo plei)进行了研究，

认为它们在同工酶水平上存在着明显差异;新西兰双柔鱼和澳洲双柔鱼的同工酶水平差异性也较为明

显[33]; 真枪乌贼( Loligo vulgarω)和好望角枪乌贼(Loligo re严audi)分别生活在非沙H西北部和南部，形态学

上虽元差异，但同工酶分析表明彼此间的差别是亚种水平的，并且推断南部非洲|西部的寒冷且溶解氧缺

乏的水域可能是造成种群地理隔离的原因[38J 。此外，该技术也成功地应用于西南大西洋海域的阿根廷

滑柔鱼[39 ， 40J 、巴塔哥尼亚枪乌贼 (Loligo gαhi ) [41 ， 42J 、东北大西洋海域福氏枪乌贼[削和贝乌贼

( Be时teμthis magister ) [制]的种群鉴定中。

目前，采用同工酶电泳技术研究的 20 多种头足类中，绝大多数种类的遗传多样性都相当低，其原因

可能是该技术的局限性所造成的[45J 可能主要适用于种或种以上头足类的鉴定间，47J 。

4 分子遗传学方法

近年来，随着分子生物学技术的迅速发展，相继建立了限制性片段长度多态性(RFLP) 、随机扩增多

态性(RAPD) 、 DNA 指纹、微卫星 DNA、线粒体 DNA 序列多态性、单链构象多态性(PCR-SSCP)等 DNA 分

子标记。这些分子遗传学标记已经逐渐应用于头足类动物的种群结构及遗传多样性的研究之中 O

4.1 限制性片段长度多态性

限制性片段长度多态性 (Restriction Fragr阳lt Length Polymorphism , RF四)是指用限制性内切酶酶切不

同个体基因组 DNA 后，含同源序列的酶切片段在长度上的差异，其差异的检测是利用标记的同源序列

DNA 片段作为探针(en RFLP 标记)进行分子杂交，再通过放射性自显影(或非同位素技术)实现的。该

方法在头足类种群结构研究中也得到了部分应用，如 Norrnan 等[48J采用 mtDNA RFLP 对东北大西洋海域
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福氏枪乌贼的遗传多样性及其种群结构进行了研究。 Herke 等[构]采用 RFLP 生物标记对西北大西洋和

墨西哥湾的皮氏枪乌贼和普氏枪乌贼的种群结构进行了研究; Maria 等[50J采用核昔酸序列和 PCR-RFLP

相结合的方法对 7 种头足类的种群进行研究，同时还对 17 种头足类进行了种类鉴定。

4.2 微卫星 DNA

微卫星( Microsatellite)指以几个(1 - 6 bp)核昔酸为单位的多次串联重复序列，也称为简单重复序列

(Single sequence 陀peats ， SSR) ，广泛分布于真核生物基因组中。由于具有多态性高、共显性遗传、极其活

跃的突变率、易于检测、重复性好等优点，微卫星 DNA 分子标记被广泛地应用于头足类种群鉴定中 O

Shaw[5lJ利用多态性微卫星标记研究东北大西洋福氏枪乌贼种群的遗传多样性; Adcock 等[52J 利用从阿

根廷滑柔鱼中筛选出的多态性微卫星标记，对滑柔鱼属的滑柔鱼、阿根廷滑柔鱼和科氏滑柔鱼进行了分

析，其中阿根廷滑柔鱼的平均杂合度观测值为 0.76，而用同工酶电泳技术分析得到的平均杂合度观测

值仅为 0.011 0 Michael 等[53J利用 6 个微卫星位点对皮氏枪乌贼种群结构的遗传多样性进行了研究。

Kassahn 等[到]利用同工酶电泳技术、微卫星等位基因技术和线粒体细胞色素氧化酶田 (cytochrome oxidase 

III)基因核昔酸序列测定相结合的方法对澳大利亚海域伞膜乌贼( Sepiααpαma)种群结构进行研究，认为

澳大利亚海域东海岸至西海岸存在两个独立的地理种群 ;Shaw 等[55J对巴塔哥尼亚附近海域的巴塔哥尼

亚枪乌贼在季节和地理分布上的产卵群体中是否存在不同种群进行了微卫星 DNA 多态性研究。

4.3 随机扩增片段长度多态性及其它方法

随机扩增片段长度多态'1哇 (Random Amplified Polymorphic DNA , RAPD 标记)是利用单一的 10 个碱基

寡核昔酸作为引物，对基因组进行 PCR 扩增，经琼脂糖凝胶电泳来检测 DNA 序列多态性，可用于种质资

源的鉴定及分类、目标性状基因分子标记、遗传图谱的快速构建、物种亲缘关系鉴定等研究。该方法在

头足类种群研究中得到初步的应用，如 Chester 等[56J 为了验证在福克兰群岛周围海域的强壮桑梧乌贼

(Moroteuthis ingens)是否存在一个独立的随机交配种群，采用 RAPDs 技术对该种类的种群进行了研究。

其它的分子生物学方法如单链构象多态性、双链构象多态性、扩增片段长度多态性( Amplified 

Fragment Length Polymo甲hism ， AFLP)等也都是物种亲缘关系和系统发生关系研究的一些重要工具，但是

它们在头足类种群结构和遗传变异的研究中还没有得到应用 O

5 结束语

传统的形态学和生态学方法为头足类种群鉴定提供了基本的手段，运用头足类耳石的生长轮，对其

年龄、生长和产卵期、产卵地等进行推算是当前研究的主要手段，而生物化学技术和分子遗传学标记的

应用，为头足类种群的研究提供了一些新的思路，同时增加了研究头足类种类及它们各个种群的知

识[57]O 对于寿命短、生长发育快的头足类而言，其种群结构与个体的生长率、发育状况、繁殖一样，都与

海洋环境因子有关，因而，在种群结构的研究中应该结合环境因子数据，如水温、盐度、海流等。研究表

明，大洋性的柔鱼类因繁殖季节的不同通常可以分为几个繁殖种群，种群结构较为复杂;而浅海性的乌

贼类和蚓类种群结构比较简单，多数种类只有一个繁殖种群[58J 。

对头足类的形态学分析，不仅要依赖于传统方法(软体部的测量) ，而且要重视对坚硬组织(如耳石，

齿舌，内壳和角质额等)的结构研究，同时与分子遗传学标记相结合，才能较好地反映出种群的特征和l变

异。此外，还应加强对头足类的基础生物学，特别是分类学、生活史方面(如产卵个体、幼体的生长模式

和l栖息环境)、科I群泪游分布等问题的研究。
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