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摘　要：通过测定东印度洋北部、赤道、南部３个鸢乌贼（Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ）群体的线粒体ＤＮＡ细胞色
素ｂ（Ｃｙｔｂ）基因序列，分析了东印度洋鸢乌贼的系统发育关系。研究表明，东印度洋鸢乌贼整体具有高单倍
型多样性（ｈ＝０．９３９）和高核苷酸多样性（π＝０．０１５）。３个鸢乌贼群体间的 Ｆｓｔ值为０．６６１，群体间遗传分化
水平很高，具有明显的遗传分化现象，可分为以东印度洋北部群体为主的谱系１（东印度洋北部谱系）和主要
由东印度洋赤道与南部群体组成的谱系２（东印度洋南部谱系），且谱系２经历过群体扩张。东印度洋巨大的
南北水文差异可能是鸢乌贼产生南北谱系分化的原因，在东印度洋鸢乌贼资源的利用和管理方面应考虑南

北谱系的差异和特点。
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　　鸢乌贼（Ｓｔｈｅｎｏｔｅｕｔｈｉｓｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ）是一种大
洋性柔鱼，广泛分布在４０°Ｓ～３８°Ｎ的印度洋、太
平洋赤道及副热带等海域［１］，全球潜在资源量为

８×１０７～１１×１０７ｔ［２］。在太平洋西部的中国南海
和印度洋西北部海域，鸢乌贼的资源量尤为丰

富［１］，其中南海每年可捕捞资源量为１．３×１０６～
２．０×１０６ｔ［３］，整个印度洋海域的潜在资源量超过
２．０×１０６ｔ［４］，具有巨大的商业开发潜力。

鸢乌贼的种群结构相当复杂：ＮＥＳＩＳ［５］基于
形态特征将分布在太平洋和印度洋海域的鸢乌

贼分为大型群、中型单轴群、中型双轴群、小型群

和微型群；杨德康［６］按照产卵时间将印度洋也门

沿岸拖网兼捕的鸢乌贼个体初步分为春生群、夏

生群和秋生群；江艳娥等［７８］基于耳石形态特征

和胴体背部发光器，将南海鸢乌贼划分为３个类
群，即中型群、微型群和 Ｘ３型群，并对南海鸢乌
贼中型群和微型群的渔业生物学特征进行比较

研究；刘连为等［９］利用线粒体Ｃｙｔｂ基因研究了西
北太平洋鸢乌贼种群遗传结构，发现东海、南海、

菲律宾海等３个地理群体存在显著的遗传分化；
李敏等［１０］利用线粒体ＮＤ２、ＣＯⅠ和１６ＳｒＤＮＡ基
因标记对南海鸢乌贼进行了遗传结构分析，发现

中型群和微型群之间的遗传差异达到了种间分

化的水平，而季节群体与地理群体之间不存在遗

传差异，指出南海鸢乌贼季节群体与地理群体并

非遗传学意义上的群体；ＳＴＡＡＦ等［１１］通过线粒

体ＮＤ２基因标记对中东太平洋鸢乌贼进行了种
群遗 传 结 构 研 究，发 现 了 包 括 赤 道 分 支

（Ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ）、东 太 平 洋 典 型 分 支 （Ｅａｓｔｅｒｎ
ｔｙｐｉｃａｌ）、中太平洋典型分支（Ｃｅｎｔｒａｌｔｙｐｉｃａｌ）和太
平洋典型分支（Ｐａｃｉｆｉｃｔｙｐｉｃａｌ）在内的４个深度分
歧且存在特定地理分布的遗传分支；在种水平

上，任桂静等［１２］通过使用１６ＳｒＲＮＡ和ＣＯⅠ基因
序列对柔鱼亚科（Ｏｍｍａｓｔｒｅｐｈｉｎａｅ）系统进化关系
进行了探讨，发现鸢乌贼是柔鱼亚科中分化较晚

的种类。

总体而言，鸢乌贼种群遗传结构研究未能在

其分布范围内系统展开，而是主要针对太平洋海
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域，东印度洋海域鸢乌贼的种群遗传学研究较为

缺乏。线粒体 ＤＮＡ细胞色素 ｂ（Ｃｙｔｂ）基因由于
进化速率适中，已在大洋性柔鱼类遗传学研究中

取得广泛应用［１３］。因此，本研究通过 Ｃｙｔｂ基因
对东印度洋鸢乌贼进行系统发育关系和种群遗

传结构分析，以期填补鸢乌贼种群遗传学研究在

东印度洋海域的空白，为鸢乌贼渔业资源的开发

和利用提供相关的理论依据。

１　材料与方法

１．１　样本采集
实验所用鸢乌贼样本共７２尾。东印度洋北

部群体（ｔｈｅｎｏｒｔｈｅｒｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＥａｓｔｅｒｎ
ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ，ＮＥＩ）采样海域为１°Ｎ ～１１°Ｎ和
８４．５°Ｅ～９３°Ｅ；东印度洋赤道群体（ｔｈｅｅｑｕａｔｏｒｉａｌ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＥａｓｔｅｒｎＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ，ＥＥＩ）采样海

域为８０°Ｅ～９１°Ｅ的赤道附近区域；东印度洋南
部群体（ｔｈｅｓｏｕｔｈｅｒｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＥａｓｔｅｒｎ
ＩｎｄｉａｎＯｃｅａｎ，ＳＥＩ）采样海域为２．５°Ｓ～１０°Ｓ和
８２°Ｅ～１００°Ｅ。各群体样本采集数量、采样时间
及具体采样位置详见表１和图１。样本获取后，
剪取尾鳍的肌肉组织，用９５％的乙醇固定保存备
用。

表１　鸢乌贼样本采集信息
Ｔａｂ．１　ＳａｍｐｌｉｎｇｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ

群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
个体数

Ｎｕｍｂｅｒ／尾
采样区域

Ｓａｍｐｌｉｎｇａｒｅａ
采样时间

Ｓａｍｐｌｉｎｇｔｉｍｅ

东印度洋北部

群体ＮＥＩ ２４ １°Ｎ～１１°Ｎ，
８４．５°Ｅ～９３°Ｅ

２０１８年３—５月、
２０２０年１０—１１月

东印度洋赤道

群体ＥＥＩ ２４ ０°，
８０°Ｅ～９１°Ｅ

２０１８年４月、
２０２０年１０—１１月

东印度洋南部

群体ＳＥＩ ２４ ２．５°Ｓ～１０°Ｓ，
８２°Ｅ～１００°Ｅ ２０１８年４月

图１　鸢乌贼样本采集区域
Ｆｉｇ．１　ＳａｍｐｌｉｎｇａｒｅａｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓ

１．２　ＤＮＡ提取及ＰＣＲ扩增实验
取鸢乌贼肌肉 １００ｍｇ，用苯酚氯仿抽提法

提取基因组ＤＮＡ，于 －２０℃冰箱冷冻保存备用。
以 ＣｙｔｂＦ： ＧＡＡＣＣＴＣＧＡＣＡＭＣＣＡＣＣＡＡＣＡＴＧ、
ＣｙｔｂＲ：ＧＣＴＣＴＴＧＴＡＧＡＴＴＴＡＣＣＡＣＣＴＧＣＴＣＣ［９］为
引物扩增鸢乌贼 Ｃｙｔｂ基因片段。ＰＣＲ反应体系
总体积为 ２０μＬ，其中：２×ＴａｑＰＣＲＭａｓｔｅｒＭｉｘ
（Ｂｌｕｅ）１０μＬ，上、下游引物（１０μｍｏｌ／Ｌ）各 ０．５

μＬ，模板ＤＮＡ１μＬ，加灭菌去离子水补至２０μＬ。
ＰＣＲ反应条件：９４℃预变性２ｍｉｎ，然后进行３５
个循环，每个循环包括９４℃变性１５ｓ，６４℃退火
１５ｓ，７２℃延伸３０ｓ。取５μＬＰＣＲ扩增产物用
１％琼脂糖凝胶电泳，并在凝胶成像系统观察扩
增片段。选取单一条带扩增产物送上海美吉生

物科技有限公司双向测序，测序引物与ＰＣＲ扩增
引物相同。

１７９
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１．３　数据分析
测序获取的序列使用 ＳｅｑＭａｎ软件拼接，并

辅以人工校对，排序在 ＣｌｕｓｔａｌＸ１．８３软件［１４］中

进行。整理好的 ＤＮＡ序列使用 ＤｎａＳＰ５．１０软
件［１５］统计多态位点数（ｓ）、单倍型数（Ｎｈ）、单倍
型多样性（ｈ）、核苷酸多样性（π）和平均核苷酸
差异数（ｋ）等信息，并利用 ＭＥＧＡＸ［１６］软件中的
Ｍｏｄｅｌｓ功能计算碱基组成。以太平洋褶柔鱼
（Ｔｏｄａｒｏｄｅｓｐａｃｉｆｉｃｕｓ）为外群从ＧｅｎＢａｎｋ数据库获
取 其 Ｃｙｔｂ基 因 序 列 （序 列 号 ＡＢ２４０１５３、
ＡＢ１５８３６４），与本研究样本序列整合用于系统发
育分析。利用 ＭＥＧＡＸ软件，采用 Ｋ２Ｐ模型［１７］

（Ｋｉｍｕｒａ２ｐａｒａｍｅｔｅｒｍｏｄｅｌ）构建最大似然系统发
育树（ｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄｔｒｅｅ，ＭＬ），各节点的支
持率采用 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ方法估计（重复取样次数
１０００，各节点支持率小于 ５０％的省略），并以
Ｋ２Ｐ模型计算群体内、群体间的遗传距离，同时
利用Ｎｅｔｗｏｒｋ软件绘制单倍型网络图来体现不同
单倍型之间的连接关系。利用 Ａｒｌｅｑｕｉｎ３．０１软
件计算不同群体间遗传分化指数Ｆｓｔ（Ｆｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ）
及其显著性，并进行Ｆｕ’ｓＦｓ［１８］和 Ｔａｊｉｍａ’ｓＤ［１９］

等中性检验，检验群体分子水平上的中性进化假

说，结合ＤｎａＳＰ５．１０软件进行核苷酸歧点分布分
析，共同分析群体历史动态。在Ａｒｌｅｑｕｉｎ３．０１软
件中进行分子方差分析（ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｖａｒｉａｎｃｅ，ＡＭＯＶＡ）［２０］评估群体的空间遗传结构
以及检测群体间和群体内的遗传变异情况。

２　结果

２．１　遗传多样性
对测序所得序列进行软件拼接、人工校对、

排序后，最终得到８２８ｂｐ的鸢乌贼 Ｃｙｔｂ基因序
列。检测到６８个多态位点，占总序列的８．２％，
其中，简约信息位点３６个，单一多态位点３２个，
未检测到碱基的插入缺失，平均核苷酸差异数为

１２．２３１。Ｃｙｔｂ基因各碱基平均含量分别为 Ｔ
２３．９％、Ｃ１９．９％、Ａ４３．２％、Ｇ１３．０％，且 Ａ＋Ｔ
含量（６７．１％）明显高于 Ｇ＋Ｃ含量（３２．９％），体
现出一定程度的Ａ＋Ｔ偏好性。
７２尾鸢乌贼Ｃｙｔｂ基因序列共检测出４４个单

倍型，将其定义为Ｈａｐ＿１～Ｈａｐ＿４４（表２），单倍型
Ｈａｐ＿６为３个群体共享单倍型，且个体数最多，高
达１６个，超过总个体数的１／５，Ｈａｐ＿５与Ｈａｐ＿２３

为东印度洋赤道群体与东印度洋南部群体共享，

其余单倍型均为某一群体独有单倍型。

表２　鸢乌贼Ｃｙｔｂ基因单倍型及其在群体中的分布
Ｔａｂ．２　ＨａｐｌｏｔｙｐｅｓｏｆＣｙｔｂｇｅｎｅａｎｄｔｈｅｉｒｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ

ｉｎＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

单倍型

Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

东印度洋

北部群体

ＮＥＩ

东印度

赤道洋群体

ＥＥＩ

东印度洋

南部群体

ＳＥＩ

总计

Ｔｏｔａｌ

Ｈａｐ＿１ １ １
Ｈａｐ＿２ １ １
Ｈａｐ＿３ ８ ８
Ｈａｐ＿４ １ １
Ｈａｐ＿５ ２ １ ３
Ｈａｐ＿６ １ ８ ７ １６
Ｈａｐ＿７ １ １
Ｈａｐ＿８ １ １
Ｈａｐ＿９ ２ ２
Ｈａｐ＿１０ １ １
Ｈａｐ＿１１ １ １
Ｈａｐ＿１２ １ １
Ｈａｐ＿１３ １ １
Ｈａｐ＿１４ １ １
Ｈａｐ＿１５ １ １
Ｈａｐ＿１６ １ １
Ｈａｐ＿１７ １ １
Ｈａｐ＿１８ １ １
Ｈａｐ＿１９ １ １
Ｈａｐ＿２０ １ １
Ｈａｐ＿２１ １ １
Ｈａｐ＿２２ １ １
Ｈａｐ＿２３ １ １ ２
Ｈａｐ＿２４ １ １
Ｈａｐ＿２５ １ １
Ｈａｐ＿２６ １ １
Ｈａｐ＿２７ １ １
Ｈａｐ＿２８ １ １
Ｈａｐ＿２９ １ １
Ｈａｐ＿３０ １ １
Ｈａｐ＿３１ １ １
Ｈａｐ＿３２ １ １
Ｈａｐ＿３３ １ １
Ｈａｐ＿３４ １ １
Ｈａｐ＿３５ １ １
Ｈａｐ＿３６ １ １
Ｈａｐ＿３７ １ １
Ｈａｐ＿３８ １ １
Ｈａｐ＿３９ １ １
Ｈａｐ＿４０ １ １
Ｈａｐ＿４１ １ １
Ｈａｐ＿４２ １ １
Ｈａｐ＿４３ ３ ３
Ｈａｐ＿４４ １ １
总计Ｔｏｔａｌ ２４ ２４ ２４ ７２
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　　基于Ｃｙｔｂ基因计算群体遗传多样性，总体的
单倍型多样性和核苷酸多样性分别为 ０．９３９、
０．０１５；东印度洋北部群体拥有最高的核苷酸多
样性０．０１０；东印度洋南部群体分别拥有最高的

单倍型多样性 ０．９２４和最低的核苷酸多样性
０．００３（表３）。东印度洋南部群体以外的２个群
体及整体均表现出高单倍型多样性（ｈ＞０．５）和
高核苷酸多样性（π＞０．００５）。

表３　鸢乌贼各群体遗传多样性及其在谱系１和谱系２中的个体数
Ｔａｂ．３　ＧｅｎｅｔｉｃｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

ａｎｄｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｉｎｌｉｎｅａｇｅ１ａｎｄｌｉｎｅａｇｅ２

群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
个体数

Ｎｕｍｂｅｒ／尾
单倍型数

Ｎｈ

单倍型

多样性

ｈ

核苷酸

多样性

π

谱系１中个体数（百分比）
Ｎｏ．ｏｆｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｉｎ
ｌｉｎｅａｇｅ１（ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ）

谱系２中个体数（百分比）
Ｎｏ．ｏｆｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｉｎ
ｌｉｎｅａｇｅ２（ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ）

东印度洋北部群体ＮＥＩ ２４ １４ ０．８８４ ０．０１０ ２１（９１．３０％） ３（６．１２％）
东印度洋赤道群体ＥＥＩ ２４ １６ ０．８９５ ０．００７ １（４．３５％） ２３（４６．９４％）
东印度洋南部群体ＳＥＩ ２４ １８ ０．９２４ ０．００３ １（４．３５％） ２３（４６．９４％）

总计Ｔｏｔａｌ ７２ ４４ ０．９３９ ０．０１５ ２３（１００．００％） ４９（１００．００％）

２．２　系统发育关系
利用ＭＥＧＡＸ软件，基于Ｋ２Ｐ模型分析了各

群体的遗传距离（表４），结果显示，各群体内遗传
距离为 ０．３％ ～１．０％，群体间遗传距离范围为
０．５％～２．７％。群体内遗传距离最小的是东印
度洋南部群体，最大的是北部群体。东印度洋赤

道群体与南部群体的群体间遗传距离最小，为

０．５％；东印度洋北部群体与南部群体的群体间
遗传距离最大，为２．７％。

表４　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼群体内

（对角线）及群体间（对角线下）遗传距离

Ｔａｂ．４　Ｇｅｎｅｔｉｃｄｉｓｔａｎｃｅｓｗｉｔｈｉｎ（ａｌｏｎｇｔｈｅｄｉａｇｏｎａｌ）

ａｎｄｂｅｔｗｅｅｎ（ｂｅｌｏｗｔｈｅｄｉａｇｏｎａｌ）ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

ｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
东印度洋北

部群体ＮＥＩ
东印度洋

赤道群体ＥＥＩ
东印度洋南

部群体ＳＥＩ
东印度洋北部群体ＮＥＩ ０．０１０
东印度洋赤道群体ＥＥＩ ０．０２６ ０．００７
东印度洋南部群体ＳＥＩ ０．０２７ ０．００５ ０．００３

　　基于 Ｃｙｔｂ基因单倍型构建的 ＭＬ系统发育
树（图２）显示，东印度洋鸢乌贼３个群体存在２
个明显的系统发育谱系（谱系１、谱系２）。谱系１
（东印度洋北部谱系）主要为东印度洋北部群体

个体，包含１３个单倍型、２３个个体，其中：东印度
洋北部群体个体２１个，占比９１．３％，另含东印度
洋赤道群体与南部群体个体各 １个，共占比
８．７％。谱系２（东印度洋南部谱系）主要由东印
度洋赤道和南部群体个体组成，包含３１个单倍
型、４９个个体，其中：东印度洋赤道、南部群体个

体各２３个，出现频率均为４６．９４％，赤道与南部
群体个体总出现频率为９３．８８％；还有３个东印
度洋北部群体个体，出现频率为６．１２％。见表３。

图２　基于Ｃｙｔｂ基因单倍型构建
的鸢乌贼最大似然树

Ｆｉｇ．２　ＭａｘｉｍｕｍＬｉｋｅｌｉｈｏｏｄｔｒｅｅｏｆ
Ｓ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎｈａｐｌｏｔｙｐｅｓｏｆＣｙｔｂｇｅｎｅ

３７９
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　　基于 Ｃｙｔｂ基因绘制的单倍型网络图（图３）
整体呈现出２个典型的辐射状分布谱系，２个谱
系与地理位置有较好的对应关系。北部群体的

单倍型主要出现在谱系１中，赤道与南部群体的

单倍型混合分布在谱系２中。另外，谱系１中也
出现了少数赤道与南部群体的单倍型，谱系２中
也存在个别北部群体的单倍型。

图３　基于Ｃｙｔｂ基因构建的鸢乌贼单倍型网络图
Ｆｉｇ．３　ＨａｐｌｏｔｙｐｅｎｅｔｗｏｒｋｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

２．３　遗传结构和群体历史动态
对东印度洋鸢乌贼进行 ＡＭＯＶＡ分析（表

５），检测其遗传结构。结果显示，变异贡献率主
要来自群体间（６６．１％），群体内变异贡献率为
３３．９％。所有群体间的 Ｆｓｔ值为０．６６１，群体间遗
传分化极其显著（Ｐ＜０．０１），具有非常明显的遗

传结构。两两群体间Ｆｓｔ分析（表６）表明，东印度
洋鸢乌贼北部群体与赤道群体（Ｆｓｔ＝０．６７２，Ｐ＜
０．０１）、南部群体（Ｆｓｔ＝０．７７１，Ｐ＜０．０１）间均达到
高度遗传分化水平（Ｆｓｔ＞０．２５），而东印度洋鸢乌
贼南部群体与赤道群体遗传分化值不显著（Ｆｓｔ＝
０．０１４，Ｐ＞０．０５）。

表５　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼群体ＡＭＯＶＡ分析
Ｔａｂ．５　ＡＭＯＶＡａｎａｌｙｓｉｓｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅｓｏｆｖａｒｉａｔｉｏｎ
自由度

ｄｆ
方差总和

Ｓｕｍｏｆｓｑｕａｒｅｓ
变异组分

Ｖａｒｉａｎｃｅｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ
变异贡献率

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｖａｒｉａｔｉｏｎ／％
遗传分化系数

Ｆｓｔ
群体间 Ａｍｏｎｇｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ２ ２５８．８９２ ５．２８１ ６６．１ ０．６６１（Ｐ＜０．０１）
群体内 Ｗｉｔｈｉｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ６９ １８７．０６２ ２．７１１ ３３．９

总计Ｔｏｔａｌ ７１ ４４５．９５５ ７．９９２

４７９
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表６　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼群体间
遗传分化系数（Ｆｓｔ）分析

Ｔａｂ．６　Ｆｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ（Ｆｓｔ）ａｎａｌｙｓｉｓｂｅｔｗｅｅｎ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
东印度洋北

部群体ＮＥＩ
东印度洋赤

道群体ＥＥＩ
东印度洋南

部群体ＳＥＩ

东印度洋

北部群体ＮＥＩ

东印度洋

赤道群体ＥＥＩ０．６７２（Ｐ＜０．０１）

东印度洋

南部群体ＳＥＩ０．７７１（Ｐ＜０．０１） ０．０１４（Ｐ＞０．０５）

　　由于东印度洋鸢乌贼存在２个明显的系统
发育谱系，故对两个谱系分别进行中性检验

（Ｔａｊｉｍａ’ｓＤ和Ｆｕ’ｓＦｓ检验），结果均为负值，且
Ｐ显著（Ｐ＜０．０５），见表７。Ｃｙｔｂ基因核苷酸歧点
分布分析显示，整体与谱系１的核苷酸歧点分布
图（图４、图５）呈多峰，谱系２的核苷酸歧点分布
图呈明显的单峰（图６）。

表７　鸢乌贼Ｃｙｔｂ基因的中性检验结果
Ｔａｂ．７　Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙｔｅｓｔｒｅｓｕｌｔｓｏｆ
Ｓ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

谱系Ｌｉｎｅａｇｅ Ｔａｊｉａｍａ’ｓＤ Ｐ Ｆｕ’ｓＦｓ Ｐ

谱系１Ｌｉｎｅａｇｅ１ －２．０６７ ０．００９ －５．９１５ ０．００１
谱系２Ｌｉｎｅａｇｅ２ －２．５４１ ０ －２６．９３６ ０
总计 Ｔｏｔａｌ －０．４３０ ０．３８９ －１５．７８１ ０．００２

３　讨论

３．１　东印度洋鸢乌贼遗传多样性及遗传距离
东印度洋鸢乌贼Ｃｙｔｂ基因序列中Ａ＋Ｔ含量

（６７．１％）明显高于Ｇ＋Ｃ含量（３２．９％），体现出
Ａ＋Ｔ偏好性，与刘连为等［９］对西北太平洋鸢乌

贼及北太平洋柔鱼的研究结果一致，印证了线粒

体基因组中４种核苷酸分布不均的特点，这一结
论在其他头足类中也有类似的体现［２１２２］。

群体遗传多样性由单倍型多样性和核苷酸

多样性２个指数来衡量。东印度洋鸢乌贼整体
呈现出高单倍型多样性（ｈ＝０．９３９）和高核苷酸
多样性（π＝０．０１５），与刘连为等［９］对西太平洋鸢

乌贼的研究结果类似，表明鸢乌贼在印度洋和太

平洋两大洋范围内可能均呈现出高遗传多样性。

鸢乌贼丰富的渔业资源、较大的群体数量与生命

周期及性成熟时间短、繁殖季节较长的生活史特

性或许促进了高遗传多样性指数的产生［２３］。

东印度洋北部群体的群体内遗传距离是 ３
个群体中最大的（２．６％），可能是由于北部群体
较为分散的采样位置造成的。东印度洋赤道与

南部群体的群体间遗传距离最小（０．５％），表示
赤道群体与南部群体间具备高度的遗传同质性，

说明赤道群体与南部群体之间可能存在比较频

繁的自由交配现象。

图４　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼整体核苷酸歧点分布图
Ｆｉｇ．４　ＯｖｅｒａｌｌｍｉｓｍａｔｃｈｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

５７９
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图５　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼谱系１核苷酸歧点分布图
Ｆｉｇ．５　Ｍｉｓｍａｔｃｈｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅａｇｅ１ｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

图６　基于Ｃｙｔｂ基因的鸢乌贼谱系２核苷酸歧点分布图
Ｆｉｇ．６　Ｍｉｓｍａｔｃｈｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅａｇｅ２ｏｆＳ．ｏｕａｌａｎｉｅｎｓｉｓｂａｓｅｄｏｎＣｙｔｂｇｅｎｅ

　　ＹＵ等［２４］基于１４０种软体动物线粒体基因的
遗传距离，认为各个基因的种内平均距离为

１％～２％，种间平均距离为 １６％ ～２６％。在
ＳＴＡＡＦ等［１１］的研究中，东太平洋中发光器缺失

的赤道谱系（微型群）与其他几个具有发光器（典

型鸢乌贼，中型群）的谱系分歧度最大，遗传距离

达到了１４％。李敏等［１０］在南海鸢乌贼的遗传差

异研究中基于１６ＳｒＤＮＡ、ＣＯⅠ和 ＮＤ２计算得到
微型群与中型群之间的遗传距离值分别为

８．８％、９．６％和１４．０％，发现种间水平的遗传差
异在鸢乌贼分布范围内是一个普遍现象。本研

究中北部与赤道群体的遗传距离为２．６％，北部
与南部群体遗传距离为２．７％，均超过了种内平
均距离，与ＳＴＡＡＦ等［１１］和李敏等［１０］的研究结果

类似，暗示东印度洋鸢乌贼也存在亚种或种间水

平的遗传差异。ＮＥＳＩＳ［５］的研究结果表明印度洋
海域鸢乌贼有大型群和中型群，且大型群只分布

在北印度洋，而微型群出现在东太平洋赤道附

近［５］，结合本研究的遗传距离结果（０．５％ ～
２．７％）明显小于 ＳＴＡＡＦ等［１１］和李敏等［１０］研究

中的微型群与中型群之间的遗传距离（８．８％ ～
１４％），根据群体地理分布及遗传距离差异推测，
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本研究中可能不存在微型群，北部群体可能为大

型群，赤道与南部群体可能为中型群。另外，本

研究在采样过程中发现鸢乌贼个体总体呈现北

部群体个体大南部群体个体小，同样表明北部群

体为大型群、赤道与南部群体为中型群的概率很

高。

３．２　东印度洋鸢乌贼种群遗传结构
鸢乌贼跨洋分布的特性以及在世界范围内

复杂的种群结构［５，１１］使之成为谱系地理学理想

的研究对象。根据 ＭＬ系统发育树（图２），东印
度洋鸢乌贼可划分为南北２个谱系，即以东印度
洋北部群体鸢乌贼为主的谱系１和主要由赤道
与南部群体鸢乌贼组成的谱系２。赤道与南部群
体之间较小的遗传距离（０．５％）及 Ｆｓｔ分析中赤
道与南部群体不存在显著遗传分化（Ｆｓｔ＝０．０１４，
Ｐ＞０．０５）也支持谱系２的划分。单倍型网络图
（图３）具有２个明显呈辐射状分布的谱系，与ＭＬ
系统发育树吻合，也说明东印度洋鸢乌贼存在南

北谱系分化。ＭＬ系统发育树与单倍型网络图
中，谱系１内出现了少数赤道与南部群体的单倍
型，谱系２内存在个别北部群体的单倍型，暗示
两个谱系间存在一定程度的基因交流。谱系 ２
的中性检验结果均为负值，统计显著（Ｐ＜０．０５），
且核苷酸歧点分布图呈明显的单峰，表示谱系２
可能经历过群体扩张。３个地理群体共享单倍型
Ｈａｐ＿６所含个体数量最多，可能为祖先单倍型。

鸢乌贼对于东太平洋低氧区的利用尚不清

楚，但已经有研究表明［１１］阿拉伯海的大型鸢乌贼

与低氧区有关，鸢乌贼可以忍受低氧环境，然而

以鸢乌贼为猎物的捕食者却难以忍受低氧环境，

故鸢乌贼在低氧区天敌较少，个体发育较大。东

印度洋北部的孟加拉湾缺氧区（７５°Ｅ～１００°Ｅ，
６°Ｎ～２３°Ｎ）为世界四大永久性低氧区之一［２５］，

这使得此海区成为鸢乌贼天然的避难所，得以躲

避难以忍受低氧的捕食者［２６］，这也可能导致东印

度洋北部鸢乌贼群体产生遗传分化，成为独立于

南部与赤道群体的谱系１。在采样过程中发现东
印度洋海域鸢乌贼整体呈现出北部个体大于南

部，这可能是遗传差异的形态学体现。

此外，由于与亚洲大陆的交互作用，印度洋

北部形成世界上特有的季风洋流［２７］，这些较为特

殊的季风暖流以及赤道急流（Ｗｙｒｔｋｉ急流）等均
可能是东印度洋鸢乌贼群体产生南北分化的原

因。季风漂流主要发生在季风期，从５月至９月，
西南季风漂流是热带印度洋强度最大的海流之

一，强劲的西南季风驱使印度洋北部形成顺时针

环流，其垂向平均深度可达５０ｍ；从１２月至３月
则恰好相反，东北季风漂流使得印度洋北部表层

海水在冬季形成逆时针环流［２８２９］。在印度洋季

风转换期的４月至５月及１０月至１１月，赤道印
度洋表层出现了赤道急流，这是一支狭窄的强

流，均匀分布在赤道南北两侧，影响深度可达到

５０ｍ［３０３１］。另外，在赤道急流之下还存在着东向
的赤道潜流，这是一支由纬向压力梯度驱动的强

流，深度大概位于９０～１７０ｍ，但并非全年存在，
出现时间与西南季风漂流及东北季风漂流时间

大体一致，并且当东北季风处于末期时，赤道潜

流强度达到最大［３２］。季风漂流可能在一定程度

上使得谱系１内部存在较为频繁的随机交配现
象，而狭窄的强赤道急流与赤道潜流或许阻碍了

东印度洋鸢乌贼南北２个谱系的遗传交流，２个
谱系的遗传差异可能因此产生。

在印度洋的南半部，洋流的流向基本上是稳

定的，南赤道流从东到西横跨印度洋。东印度洋

鸢乌贼赤道群体与南部群体之间不存在显著遗

传分化（Ｆｓｔ＝０．０１４，Ｐ＞０．０５），表示赤道与南部
群体具备高度的遗传同质性，可能是由于东印度

洋赤道与南部之间不存在明显的地理障碍及特

殊的洋流阻隔造成的。东印度洋海域巨大的南

北水文差异引起异质的海洋环境，可能导致了东

印度洋鸢乌贼南北谱系的遗传差异。

孟加拉湾湾口东部海流在西南季风期主要

为南向流，在东北季风期主要为北向流，湾口西

部与东部大体相反，这样的环流意味着湾口可以

与外部大洋水进行水体交换，西南季风期，湾内

水体可以通过湾口东侧进入印度洋赤道海域，外

部大洋水体可以通过湾口西侧进入湾内，东北季

风期的水体交换途径则相反［３３］。孟加拉湾湾口

环流带来的水体交换可能促进了东印度洋鸢乌

贼南北谱系的基因交流，这或许可以解释本研究

中２个谱系的空间组成不单一、存在南北基因交
流的原因。

综上所述，东印度洋鸢乌贼整体上具有较高

的群体遗传多样性，至少存在２个鸢乌贼谱系。
以东印度洋北部群体鸢乌贼为主的谱系１，可能
是由于孟加拉湾缺氧区及东印度洋北部特有的
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季风洋流使得北部群体与赤道及南部群体产生

了遗传差异。主要由赤道及南部群体鸢乌贼组

成的谱系２经历过群体扩张，赤道及南部群体之
间具备高度的遗传同质性。２个谱系间的基因交
流可能受到了赤道急流的阻碍，而孟加拉湾环流

则带来了一定的南北基因交流。了解东印度洋

鸢乌贼的系统发育关系为其渔业资源的合理开

发和科学管理提供了依据，目前人类捕捞活动尚

未对东印度洋鸢乌贼渔业资源造成捕捞压力，在

东印度洋鸢乌贼资源的利用和管理方面应考虑

南北谱系的差异和特点，可将东印度洋鸢乌贼划

分为南北２个独立的进化单元来进行渔业管理。
需要指出，本文未围绕具体的形态学数据进行研

究，无法准确判断各地理群体所属形态学群体，

所用线粒体 ＤＮＡＣｙｔｂ基因只能反映母本的种群
遗传分化特征，各基因片段之间在进化速率和系

统发育信息上存在一定差异，今后有必要增加形

态学数据，整合其他线粒体 ＤＮＡ或核基因标
记［１２］，并继续补充样本量、扩大采集海域，建立印

度洋鸢乌贼资源评估模型，开展管理策略研

究［３４３５］，深入分析鸢乌贼在东印度洋的谱系分化

及基因交流格局。
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